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1. はじめに  

線虫は線形動物門（Phylum Nematoda）に属する無脊椎動物の総称であり，極めて多様性が

高く，地球上で最も繁栄している生物のひとつである。その総種数は 2 億にものぼると推定

されており，現時点で記載されている種だけでも 3 万近いとされている（神崎 2013）。線虫

の生活環境・生活史も多様であり，通常の陸上・海洋領域だけでなく，深海や南極といった

極限環境で生活するものや他生物との寄生・共生関係を結んだものなど，線虫には様々な生

き様がある。また，線虫類の約 10%を植物寄生性線虫が占めており，少なくともこれまでに

4回の独立した進化を経験している（Kikuchi et al., 2017）。これら植物寄生性線虫は大きくネ

コブセンチュウ類，シストセンチュウ類，そしてネグサレセンチュウ類に大別され，農作物

に甚大な被害を及ぼす病原性生物として，全世界で数十兆円にものぼる農業被害を与えてい

る。（Abad et al., 2008; Nicol et al., 2011）。このような植物寄生性線虫の中でも，特に被害の大

きいネコブセンチュウ類とシストセンチュウ類の感染様式は種を超えてとても良く類似して

いる。いずれも土壌中を自由に動き回る二齢幼虫が，根由来の何らかのシグナルを認識して

根の位置を特定し，根端から根の内部へ侵入する。侵入後は，自身の口針からエフェクター

物質を細胞に打ち込み，摂食細胞へと再分化させ，細胞質をエサとして成長する（Favery et al., 

2016）。その後，成熟したメスは根の外に卵塊を産み付けて次世代を残す（図 1）。このような

一連の感染様式の中で，我々は「線虫が走化性を用いてどのように宿主植物の根に接近して

いるのか」について注目して研究を行っている。しかし，これまでに植物-微生物間相互作用

の研究は盛んに行われてきた一方で，植物-線虫をはじめとする植物-動物間の相互作用に関

する研究は，適した実験系が確立されていない事からあまり進展していない。わずかながら

明らかになっている遺伝子の多くも線虫が宿主植物に侵入後の摂食細胞形成に関わる遺伝子
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や宿主側の防御応答に関わる遺伝子が多く，寄生者が走化性を用いてどのように宿主に接近

しているのかについては，宿主から放出される何らかのシグナルを感知して宿主の位置を認

識していると考えられているのみで，ほとんどが未解明のままである（Nicky et al., 2013）。 

このような研究背景のもと，本総説では，生物間相互作用を研究するための優れた実験系

として，線虫誘引物質を指標とした植物-線虫間の相互作用（交信）に関する研究の意義や，

筆者らの研究によって得られた最新の研究成果について紹介する。 

 

 

2. なぜ，生物間相互作用の研究に線虫-植物の実験系か 

新生代に入ると，植物の世界では裸子植物やシダ植物が衰退し，花をつくる被子植物が爆

発的に多様化し繁栄するようになった。昆虫類・哺乳類・鳥類などが，被子植物の蜜や果実

を利用することで，受粉や種子散布などを多様化させ，お互い相互作用をしながら独自の進

化をとげ，現代のような多様な植物（及びそれに伴う動物）が進化したと考えられる。一方，

これまでに，ミツバチと花など，多細胞動物―多細胞植物相互作用について，様々な現象が

明らかになっているが，分子レベルでの研究はほとんどない。生物間相互作用の研究は，生

物学の研究そのものと同じくらい長い歴史を持つ。特に，多細胞生物間相互作用は，エレガ

ントであり，かつ複雑で，興味深い現象だが，その分子機構に関しては，ほとんど未知の領

域である。花が昆虫により花粉を運んでもらうことで受粉を成立させ子孫を残す例などは，

太古の昔から，人類が，食糧生産のために不可欠な知識でもある。近年に至っても，様々な

種間相互作用の発見が続々となされており，その多様性は，はかりしれない。多細胞生物間

相互作用は，エレガントである一方で，複雑であり，その分子機構に関しては，ほとんど未

知の領域である。一方，生物間相互作用の分子レベルでの解析については，微生物—植物相

互作用に関して，共生や病害応答といった文脈において多くの知見が得られつつあり，植物

図 1 サツマイモネコブセンチュウの感染の様子 

(A) 根端に向かっているセンチュウ。 

(B) 前形成層細胞に口針を突き刺してエフェクター物質を注入しているセンチュウ。 

(C) 成熟したメスセンチュウを赤く染色した写真。 

A B C 
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病理分野として，大きな研究領域をも形成している（安田 & 西條. 2021）。しかし，多細胞動

物—多細胞植物間での相互作用に関する分子知見はほとんどないのが現状である。その原因

は，よいモデル実験系の欠如によると考えられる。このような背景のもと，我々は，多細胞

動物—多細胞植物間での相互作用に関するモデル実験系を利用している。生物間相互作用の

研究をするうえで，我々が植物-線虫間の交信の研究に着目する理由としては，以下の 3 点が

挙げられる。 

まず 1 つ目に，多種多様な生き様をもつ線虫類を用いて「植物-線虫間の交信メカニズム」

を紐解くことで，寄生者の宿主認識・宿主選択に関する進化過程の一旦を明らかにできると

いう点が挙げられる。上述の通り，植物寄生性線虫は多様性が高く，1000 種以上のゲノム解

読が既に終わっている。宿主特異性の高い種から低い種まで豊富なラインナップがそろって

おり，交信に使用されているリガンドや受容体も非常に多岐にわたると考えられる。よって，

リガンドと受容体の種類や機能の解析を行うことは，リガンドや受容体の分子進化の過程が，

寄生者にとってどのように新たな宿主の獲得に影響を与えたかを，明らかにできる可能性が

高い。すなわち，交信に使用されるリガンドと受容体の組合せが寄生者の宿主選択の決定に

重要であり，多種の線虫や植物を用いて種ごとに評価することで，線虫–植物間の種特異性の

決定に関する進化過程の一端を明らかにできるのではないかと考えている。 

2つ目として，モデル生物の C. elegans の技術や知見を利用できるという点も重要なポイン

トである。C. elegans は分子遺伝学的解析が容易なことに加えて，動きの遅いネコブセンチュ

ウとは違い，動きも早いことから走化性の行動を容易に定量化することができる。また，1200

種類以上嗅覚受容体を持つことから，嗅覚研究のモデル生物とされており，これまでに 194

個の嗅覚受容体候補遺伝子が同定されている（Taniguchi et al., 2014）。植物寄生性線虫におい

ても同様に変異体の作製や原因遺伝子の単離が可能になれば，この C. elegans 嗅覚受容体の

情報を参考にして，植物感染性線虫の受容体候補の変異体を作製し，行動解析を行うことで，

その結果と受容体遺伝子配列との相関をとり，リガンドに対する受容体の特定が可能になる

と考えられる。 

3つ目は，本題からは少しずれるが，本研究は基礎研究と応用研究の両方の側面を併せ持つ

非常にポテンシャルの高い研究という点である。植物寄生性線虫は農業分野において多大な

被害をもたらしているが，現在の駆除法は化学物質を用いた手法が主流であり，人や土壌中

の有益な微生物に対して有害である。海外では危険物質のために使用が認められていないこ

とも多く，一刻も早く無害な駆除法の開発が待たれている。本研究によって，宿主由来の線

虫誘引シグナルが明らかになれば，トラップ材と組み合わせることで環境に無害な駆除薬の

作成が可能であり，社会に与えるインパクトは非常に大きい。このように，本研究は「植物-

線虫間の交信メカニズム解明」という基礎研究でありながら，「線虫駆除剤の開発」へと繋が

る応用研究でもあり，基礎研究と応用研究の両方の側面を併せ持つ研究である。 

 

3. 植物-線虫間相互作用の研究の現状について 

では，本題の「植物-線虫間の交信メカニズム」に関する研究の現状について紹介したい。

最初の報告は 1980 年代にまで遡り，この頃初めてダイズの根抽出物に線虫が誘引するという
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報告がされた（Michael & Bone et al., 1983）。しかし，この報告以来，線虫による宿主根の認

識機構に関する研究はあまり進展していないのが現状である。これまでに複数，根抽出液や

植物ホルモン，無機化合物など，線虫を誘引する化合物について発見されてはいるが（表 1），

線虫感染に重要な真の誘引物質は未だはっきりしないままである。 

  

このような研究背景のもとで，本稿では，我々が取り組んできた，ケミカルライブラリー

のスクリーニングによる誘引物質の探索について紹介する。はじめに，（Wang et al. 2009) を

ベースとして，同時に多量の化合物を試験できるように PFゲルを用いた線虫誘引試験系を構

築した（図 2）。PFゲルを用いた試験系では，より土壌に模した環境で，線虫の行動を 3次元

的に解析が可能である。このアッセイ系を用いて，線虫誘引活性を指標としたケミカルライ

ブラリーのスクリーニングを行ったところ，誘引物質としてジアミノプロパンが単離された。

そこで，プトレシンやカダベリンなどジアミノプロパンの様々な類縁体に対して誘引試験を

行ったところ，炭素架橋数 3-5のジアミン化合物（ジアミノプロパン，プトレシン，カダベリ

ン）に強い線虫誘引活性があることが明らかになった（Oota et al., 2020；図 3）。炭素架橋数

が 3 以下や 5 以上の化合物は全く線虫誘引活性を示さなかったことから，線虫の誘引には炭

素架橋数が 3-5の分子サイズをもつことが重要だと考えられる。また，HPLC-MS/MS や cryo-

TOF-SIMS/SEM により，これらジアミン化合物はダイズやトマトの根から分泌され，根端付

近で濃度勾配を形成していることも明らかになった。線虫は，根付近のジアミン化合物を受

容することで植物の根の位置を認識して感染していると予想される。そこで，炭素架橋数 3-

表１ 植物寄生性線虫に対する誘引物質 
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5のジアミン化合物をシロイヌナズナの根に処理して，線虫感染試験を行った。その結果，処

理後 3 日目でネコブ数が Mock 処理と比較して有意に上昇したことから，これらジアミン化

合物は線虫感染を正に制御する物質である事が明らかになった（Oota et al., 2020）。本研究に

よって，線虫感染に重要な真の線虫誘引物質の 1つがついに同定されたと言えるだろう。 

一方で，我々の研究によって種子由来のムシレージも線虫の誘引と感染に重要であること

が分かっており，種子においても線虫-植物の相互作用が存在することが示唆されている（Tsai 

et al., 2019）。しかしながら，現状はこれらジアミン化合物やムシレージが線虫感染に重要な

化合物として唯一発見されているだけである。今後は，実際に植物の根抽出物から線虫誘引

物質が単離されることに期待したい。 

このように，我々の研究によって交信に関与するリガンドは徐々に明らかになってきてい

るが，残念ながら線虫側のリガンド受容体については全く明らかになっていない。絶対寄生

で単為生殖のサツマイモネコブセンチュウは，その 1 系統の維持だけでも非常に手間がかか

ることから，変異体の作製技術に関する研究があまり進展していないのが主な原因である。

RNAi による遺伝子ノックダウン技術に関する研究がわずかに進展しているが，発現量は半分

程度にしか下がらないなど，問題が多い。今後，C. elegans のように扱える実験技術の開発を

期待したい。その一方で，他の生物種ではアミン受容体に関する研究が比較的活発に展開さ

れているので，次章ではその中からヒントになりそうな例をいくつか紹介したい。

図 2 PFゲルを用いた線虫誘引試験の模式図 

低温で液状，常温でゲル状を示す PF ゲルを利用した線虫誘引試験。4℃で線虫と PF ゲル

を混ぜて 26℃に移動すれば，ゲルが固まり線虫が 3次元的に動けるようになる。サンプル

を滴下した位置に線虫が集積してコロニーを形成していれば活性ありと判断する。 
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4. アミン受容体に関する研究成果 

上述のように，嗅覚研究のモデル生物である C. elegansでは，既に 194個の嗅覚受容体候補

遺伝子が同定されている（Taniguchi et al., 2014）。我々はこの知見を利用して，5種の代表的

な植物寄生性線虫における，受容体候補遺伝子のオルソログを同定するために，ホモロジー

サーチを行った（Tsai et al., 2020；表 2）。大半のオルソログは植物寄生性線虫に保存されてい

なかったが，いくつかのオルソログは保存されていた。その中でも興味深いものとして，SRG-

37 が挙げられる。SRG-37 は，C. elegans ではアミンの一種であるピラジン受容体として知ら

れており，サツマイモネコブセンチュウとアレナリアネコブセンチュウにオルソログが 1 つ

ずつ保存されていた。これらの知見を参考にして，これらネコブセンチュウ類に存在する

SRG-37のホモログが，ジアミン化合物等の線虫誘引物質の受容に関連するのか，今後の解明

が期待される。 

一方，これまでに，魚類においてアミン受容体の研究が盛んに行われてきており，中でも

ゼブラフィッシュには 7 回膜貫通型受容体（GPCR）のアミン受容体である Trace amine-

associated receptors (TAARs)が 112種類存在することが報告されている（Ashiq et al., 2009）。さ

図 3 様々なポリアミン化合物に対する線虫誘引試験の結果 

スクリーニングにより単離されたジアミノプロパンの類縁体に対して線虫誘引試験を行

った結果。グラフはそれぞれの化合物の線虫誘引活性を示す。右端の写真はそれぞれの化

合物に対し線虫誘引試験を行った際の代表的な写真。 
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らに，その中の TAAR13c はカダベリン等のジアミンを受容する事が明らかになっており，こ

れまでに TAAR13c の詳細な解析が行われている（Ashiq et al., 2013）。その中で，カダベリン

等のジアミンの受容には，膜貫通ドメイン TM3の D112（3.32）と TM5の D202（5.42）が重

要である事が示されており，どちらが欠けても活性は大きく減少することが分かっている。

さらに魚類では，モノアミン受容体の TAARs が，進化の過程で TM5の D202（5.42）を獲得

したことによってジアミンを受容できるようになったことが，遺伝学的解析や分子系統解析

によって明らかになっている（Qian et al., 2015）。 

そこでこれらの知見を参考にして再び，5 種の植物寄生性線虫における，TAAR13c のホモ

ロジーサーチを行った。その結果，ネコブセンチュウ類には TAAR13cのホモログが保存され

ていることが明らかになった。しかし興味深いことに，TM3 のアスパラギン酸は保存されて

いたものの，TM5のアスパラギン酸は保存されていなかった。これらの結果から，ネコブセ

ンチュウ類はジアミンの受容において，魚類とはまた異なる受容体やメカニズムを使用して

いることが示唆される。今後は，ネコブセンチュウ類の様々な受容体候補の欠損変異体の解

析等を行う事で，リガンドー受容体の組合せを包括的に明らかにし，多細胞動物の多細胞植

物認識機構とその分子進化，さらには，独自に進化していく動植物の相互作用の組合せの進

化の道筋などが明らかになると期待している。

表 2 植物寄生性線虫に存在する C. elegansの嗅覚受容体オルソログ 

サツマイモネコブセンチュウ，アレナリアネコブセンチュウ，ダイズシストセンチュウ，

ジャガイモシストセンチュウ，マツノザイセンチュウに存在する C. elegans の嗅覚受容体

オルソログ，予想される機能。 
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5. 終わりに 

これまでのモデル植物を用いた分子遺伝学的な解析によって，植物の生理機能や発生に関

わる遺伝子の機能はかなり明らかにされてきた。その一方で，残りの機能未知な遺伝子のほ

とんどは，無菌条件下の単独栽培では表現型が見られず，これらの多くは生物間相互作用に

働く可能性があると考えられている（Shimizu & Purugganan, 2005）。実際に，もともと植物は

根粒菌との「相利共生」や，線虫による「寄生」に代表されるように，自然界で様々な生物と

の相互作用のもとに生活している。このことからも，外部生物との関わりによって初めて機

能を発揮する，未知な植物の遺伝子が多数存在するとことが考えられる。現に，生物間相互

作用の代表的な実験系である，バクテリアやカビなどの植物-微生物間の相互作用に関する分

子遺伝学な研究により，根粒形成に関わる因子 CLE-RS1/2 や HAR1 等のような，新規遺伝子

の機能が発見されてきた（Okamoto et al., 2009, 2013）。本研究においても同様に，センチュウ

誘引を指標とすることで，これまでに見えてこなかった植物の新規な遺伝子機能の発見に繋

がる可能性があり，生物間相互作用の新たな研究領域を切り開くことができるだろう。 

興味深いことに，ネコブセンチュウやシストセンチュウのゲノム上には，植物の形態形成

に重要な CLE 遺伝子と類似した配列が含まれていることが報告されている（Mitchum et al., 

2008; Rutter et al., 2014; Yuan et al., 2020）。植物寄生性線虫は CLEペプチドなどの植物の形態

形成を司る遺伝子を獲得したことで，植物細胞を自身が好む摂食細胞へと改変させること等

により，植物体内で生活できるようになったのだろう（Kikuchi et al., 2017）。このような例は，

CLE などの線虫が植物に侵入した後に機能する遺伝子だけではなく，線虫が根に侵入する前

の段階で必要な，誘引物質に対する受容体や，細胞壁分解酵素にも当てはまる。C.elegans の

ようなバクテリアを餌とする自活性線虫とは対照的に，植物寄生性線虫は植物を認識し，侵

入するための機能を獲得したことで，植物に寄生できるようになったのである。誘引物質の

受容体を獲得してから細胞壁分解酵素や CLEペプチドを獲得したのか，その逆なのか。マツ

に寄生するマツノザイセンチュウは今でもカビを捕食する事ができるので，これら謎を解く

手掛かりになるだろう。 

植物側もやられっぱなしではなく，進化の過程で植物寄生性線虫に対抗する術を獲得した

例もある。マリーゴールドがその最たる成功事例であり，根から α-ターチニエールという殺

線虫物質を分泌して線虫の侵入を防ぐ。仮に根に侵入されたとしても，線虫は成熟できずに

根の中で死滅してしまう (Uhlenbroek & Bijloo, 1960)。このような宿主-寄生者の相互作用にお

いて，それぞれが相手を追い越すためにできるだけ速く進化すると考えられており，現にカ

メムシは植物が外敵から身を守るための防御物質を，逆に誘引物質として利用している。今

後も植物感寄生性線虫の感染過程における分子メカニズムの解明を進めることで，植物と動

物の相互作用に関わる進化の謎をひも解くことができるはずである。これからも植物と線虫

の攻防から目が離せない。 
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