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地球の海で生命が生まれたのは約 40 億年前で（Tashiro et al. 2017），約 20 億年前には陸

上植物の祖先である淡水棲のアーケプラスチダ（Archaeplastida）が生まれたと推定されてい

る（Sánchez-Baracaldo et al. 2017）。しかし，そのアーケプラスチダの子孫が陸上に進出し始

めるのは 5 億年前で，被子植物が多様化して多彩な陸上生命圏を作り始めるのは、漸く１億

年前になってからのことである（Benton et al. 2022）。つまり、生命誕生以来 35 億年の間，

地球の陸地は生命を寄せ付けない不毛の地であったことになる。この事実は，陸上環境が生

命の生存にとって如何に過酷であるかを如実に物語ると同時に，陸上進出を果たし，陸上で

多様化した祖先の末裔である現生の陸上植物は，過酷な陸上環境を克服するために祖先が獲

得した貴重な遺伝子を継承していると推定できる。 
パイオニアとして陸上に生命圏を作り上げた陸上植物の祖先は，淡水環境に最適化した

独自の多細胞体制を単細胞から作り上げ，多様化と大型化の方向に進化してきたことが，ゲ

ノムから窺える（Harholt et al. 2016；Bowman et al. 2017；Nishiyama et al. 2018）。その結

果，現生の陸上植物は，地球上の全バイオマス量の 80%以上を占めるに至っている（Bar-On 
et al. 2018）。その炭素量は現在の地球大気二酸化炭素量の半分以上に及ぶ（IPCC 2013）。

ここで注目すべき点は，この植物バイオマスを構成する炭素化合物の殆どが，陸上環境への

適応のために陸上植物が独自の代謝経路を進化させて作り出した「戦略分子」の側面を持つ

ことである。それら植物固有の炭素化合物の種類や，それを作るための代謝経路は，植物種

毎に多様で，その種類は膨大な数に上ることは容易に想像できる。これらの炭素化合物を，

我々人類は，これまでエネルギー資源や，食料，素材，医薬など，様々な用途に利用してい

ることから，「植物資源はすでに十分に解明され，利用し尽くされている」と思いがちであ

る。しかし，実際のところは，我々人類がこれまで利用してきた植物起源の炭素化合物の総

量は，炭素換算にして，高々年間 2Pg/y（20 億トン炭素/年）で，陸上での年間純生産量

60Pg の数% にすぎない（Pauly and Keegstra 2008；IPCC 2013）。つまり，我々人類が理解

し，利用していると思っている植物由来の炭素資源は，バイオマス全体の極一部に過ぎず、

残りの大部分は今尚，未解明・未利用で，人類の目に触れることもなく，炭素循環の過程を

へて最終的には微生物により酸化され，二酸化炭素となり大気に戻っているわけである。こ
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れら未知の膨大な炭素化合物の生物機能の解明やその利活用は，基礎科学の視点からも，資

源利用の視点からも，非常に魅力的な未踏の研究領域であると言える。 
2020 年発足の JST さきがけ領域「植物分子の機能と制御」では，上記の観点から植物起

源の炭素化合物に着眼し，植物由来の化合物及びその関連遺伝子を「植物分子」と定義し，

その分子そのものの機能や，それを作り出す代謝系，更に，分子機能が発揮される仕組みに

焦点を当て，分子・細胞から生態系までを俯瞰できる視点で，未知の生命現象の解明を目指

してきた。同時に，植物分子の有効利用に資する基礎的知見の創出と革新技術の構築に向け

た研究を進めてきた。 
その成果公開の一環として，日本植物学会第 87 回大会（2023 年 9 月）において、日本植

物学会と JST さきがけとの共催で「植物進化の戦略分子」というテーマでシンポジウムを開

き，４つの演題で講演をおこなった。本総説集はその講演内容を元にして，（１）植物に特

徴的なゲノム倍化が植物の「新機能」を創出するメカニズム解明に向けたゲノム科学からの

アプローチを赤木剛士が，（２）植物固有の二次代謝系であるフェニルプロパノイド代謝に

普遍的に見られる収斂進化の具体例の解明と代謝工学への応用の可能性を棟方涼介が，

（３）種子植物が花粉の特性を巧みに利用した戦略的 RNA 利用法の進化について元村一基

が，（４）植物に寄生してその発生過程を操り，虫瘤という器官を植物に作らせ，そこに住

み着く昆虫の分子戦略を平野朋子が，それぞれ，書き下ろしたものである。これまで注目さ

れることの少なかった「植物進化の戦略分子」という切り口で，植物科学への新しいアプロ

ーチを拓くヒントになれば幸いである。 
最後に，BSJ-Review への寄稿の機会を与えてくださいました日本植物学会電子出版物編

集委員の皆様に感謝申し上げる。 
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植物は特別：多すぎるゲノムの倍化 
私たちが口にする「作物」の多くは倍数体、すなわちゲノム倍化を経由したものであるこ

とをご存じだろうか？コムギやジャガイモ・バナナなどの主要作物に限らず，イチゴ・コー

ヒー・ワタ（綿花）・カキ・ブルーベリーなどと言った果菜類・嗜好品においても多くのもの

が倍数体である（Salman-Minkov et al. 2016）。もっとも，作物に倍数体が多いということは半

ば周知の事実のようであり，一般には「倍数体はサイズが大きいから」と解釈されるものの

ようである。しかし，倍数体が選ばれてきた理由は必ずしもそんな単純なものでは無く，実

は作物に限らず，植物では極めてゲノム倍化した種が多いことが分かってきている（Akagi et 
al. 2022a）。一般に倍数体と呼ばれるものは，最近になってゲノム倍化が生じ，サブゲノム化

がまだ生じていない種のことを指すが，この時間軸を広げてみると，数百～数千万年ほど前

に「古ゲノム倍化」と呼ばれるゲノム倍化を経験し，今は二倍体種として定着した種も多く

存在している（図 1）。興味深いことに，被子植物では現存種の 7-8 割程度がこの「古ゲノム

倍化」を経験したものであることが示唆されており（Van de Peer et al. 2017），この割合は動

物界の系統群と比較しても明らかに「異常値」である。では，なぜこのような「ゲノム倍化」

に特化した進化を植物は遂げてきたのだろうか？一つの可能性として「植物は動けない」と

いう特性があるだろう。上述の古ゲノム倍化であるが，そのほとんどが大量絶滅期に起きた

ことが示唆されており，K-Pg 境界と呼ばれるおよそ 6,600 万年前の最終大量絶滅期において

最も多くの古ゲノム倍化が生じたと考えられている（Van de Peer et al. 2017）。動けない植物

は，この絶大な環境変化に耐えることが出来ないが，ごく一部のものがゲノム倍化を起こし，

運よく何らかの新機能を手にして現在まで生き残っていると考えることが出来る。実際，被

子植物でありながら水中で暮らすアマモ（Zostra marina）などは，最終大量絶滅期をゲノム倍

化で獲得した潜水能によって生き抜いたことが示唆されている（Olsen et al. 2016）。 
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遺伝子重複：困る？それとも助かる？  
ゲノム倍化によって遺伝子が増えたら予備が出来てラッキー，と思われるかもしれないが，

進化学的に見ればこれは危険度を増す行為に他ならない。潜在的な害悪変異をゲノム内に集

積することが可能であり，古典的な考え方に基づけば，速やかに排除（pseudogenization）もし

くは，増えた遺伝子間でオリジナルの機能を分担（subfunctionalization）することが望ましい。

後者に関しては古くは 1970年に大野乾博士によって提唱された「遺伝子重複説」（Ohno 1970）
を主とする概念であり，生物における進化の原動力の一つとしてゲノム・遺伝子倍化が挙げ

られる所以でもある。一方，この遺伝子重複説の中にも書かれているように，倍化遺伝子の

いくつかは，その冗長性ゆえに既存の選択圧から逃れて「新しい機能を獲得する

（neofunctionalization）」ことも可能である。図 1 に示すように（幾つは後で詳しく紹介する

が）古ゲノム倍化は，その種を代表するよう

な新形質獲得を駆動していることが多々あ

り，近年のゲノム解読論文では往々にしてこ

の系統特異的形質獲得と種特異的ゲノム倍

化の関係性を論じているものがとにかく多

い。さて，遺伝子の倍化現象に伴う新機能で

は，二つの単位「発現パターン」と「タンパ

ク質機能」という独立した観点から起こりえ

る事象を観察する必要があり，古典的な研究

ではあるが，動植物の倍化遺伝子群について

俯瞰的に見れば，圧倒的に「遺伝子発現のパ

ターン」が倍化後の早急な応答として表れて

いるようである（Lynch and Conery 2000）。 
 

重複遺伝子における新規発現パターンの獲得 
ゲノム倍化後に早急に表れると考えられている遺伝子発現パターンの変化であるが，これ

は転写因子の機能変化に伴うネットワークの変化では無く，主に「cis 進化（プロモーター領

域の変化）」として捉えられているものである。例えば，近年になってゲノム倍化を経験し

ているダイズでは，ゲノムワイドな重複遺伝子（パラログ）間における機能変化を trans/cis 機
能の両観点から吟味しているが, ここでも圧倒的に cis進化の方が早いという結論に至ってい

る（Roulin et al. 2013）。私たちの身近なところで言えば，トマトが良い例だろう。トマトは

「果実形質のモデル」として長きにわたって扱われてきた種であるが，その果実成熟の鍵と

なる遺伝子群，例えば RIPENING INHIBITOR（RIN）などが他果実種に適用できないケースが

多く，多くの疑念があった（しかし，ネガティブデータは世に出ないことが多いため，その

多くは無視されてきた）。この疑念に対しての一つの答えは，トマトの果実成熟遺伝子の多

くが「トマト系統に特異な古ゲノム倍化で生まれた重複遺伝子」であり，この特異なゲノム

倍化とその後の（主として）発現パターン変化を経験していない他種では同じ機能を発揮で

きない，というものである（Tomato Genome Consortium 2012）。このような古ゲノム倍化の

シロイヌ
ナズナ

(億年前)1.5 1.0 0.5 0

ドリアン

アマモ

カンキツ類

トマト

オリーブ

全ゲノム倍化
/遺伝子大規模倍化

K-Pg境界
（約6,600万年前）

図１．植物における古ゲノム倍化とそれ
を起点とした種を代表する新形質の獲得 
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重複遺伝子における新規発現獲得の例は，他にも，オリーブにおける油成分構成遺伝子群

（Unver et al 2017），ドリアンの強烈な匂いを構成する遺伝子群（Teh et al. 2017），キウイフ

ルーツの性決定遺伝子（Akagi et al. 2018）などが相当しており，いずれもその種に特異的な

形質獲得へと繋がっている。他方，これらの cis 機能変化メカニズムは十分には明らかにされ

ていない。後述するように，ゲノム・エピゲノムワイドな再編における発現変化もあり得る

が，プロモーター領域からの遺伝子発現決定要因の予測は極めて難しく，これには，遺伝子

発現決定における cis-trans 相互作用寄与の「曖昧性」や「複雑性」が関与している。つまり，

ある遺伝子に着目した際に，その遺伝子発現を単一の転写因子（trans 因子）やその結合モチ

ーフ（cis 因子）の画一的な位置から決定することは極めて難しく，これに対応した統計学も

それほど発達していない。複数の cis モチーフの組み合わせという概念から発現有意差を定義

するツールや，曖昧性を考慮する機械学習・深層学習を活用した cis モチーフからの遺伝子発

現予測ツールも次第に開発されてきており（Meng et al. 2021, Akagi et al. 2022b），これらの活

用によって，重複遺伝子における cis 進化を定義できる可能性は今後広がっていくだろう。 
 

重複遺伝子における新規タンパク質機能の獲得 
「起こりやすい」と考えられてきた cis 進化に対して, 重複遺伝子におけるタンパク質機能

の新機能獲得は思ったほど起こっていない…と考えられがちである。これは，かの中立進化

説にもあるように，新規のタンパク質機能に対して正の選択圧が見られることが比較的稀で

あることからも支持されるものかもしれない。しかし，これを最新の考え方・技術で見直し

てみるとどうだろう？正の選択圧、すなわち進化速度の上昇にしても，現存アレル情報の単

純比較において遺伝子全体像で見た際に有意な進化速度上昇が見られるものはごく一部のも

のに過ぎないだろう（図 2a）。実際は，遺伝子の一部領域のみが改変を受け，部分的かつ進

化の過程で一過的にのみ適応的選択を踏む（図 2b）というのが現状だろう。幸いにして，最

近（というわけでもないが）ではこの概念を検出可能な解析法は幾つか存在する。古くは

PAML による枝―サイトモデル（Yang 2007）を活用したもの、最近のものでは著者が多用し

ている BUSTED（Murrell et al. 2015）などはこの「一過的な正の選択圧（episodic positive 
selection）」の検出に有効であろう。 

実際に一過的正の選択圧を経験し，新機能を獲得した重複遺伝子というのはどれほど存在

するのだろうか？「新機能の証明」というのはなかなかに壁が高いことが多いが, 実際に証明

が行われた例としては，イネにおけるジベレリンレセプターGID1（Yoshida et al. 2018）やカ

キの性決定遺伝子 MeGI（Akagi et al. 2020）などが例として挙げられる。いずれも，重複遺伝

子機能が根本的に変化したわけでは無く，立体構造における最適化や，ヘテロダイマーを形

成する相互作用部位の変化など，ごく細かい領域の変化が適応進化として選択を受けた形跡

が見て取れる。実は被子植物のモデルとして扱われるシロイヌナズナなども良い例を示して

いるかもしれない。というのも，詳しくは後述するが，シロイヌナズナは近年になってゲノ

ムの古六倍体化を経験した種であり，二倍体化はしているものの，遺伝子機能には冗長性が

高く，一方でこの古六倍体化に起因したパラログ間において一過的な正の選択圧が検出され
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るものも少なくない（赤木・未発表）。往々にして「別の遺伝子」として扱われている例も多

いが，他種植物種を含む系統樹において俯瞰すれば，それらがシロイヌナズナ系統での特異

的な遺伝子重複であり，何らかの機能分化，あるいは新機能獲得を起こしていることは明白

である。 
タンパク質の新機能推定というと，思いつくものの一つは深層学習による立体構造予測か

もしれない。最近では AlphaFold2（Jumper et al. 2021）があまりに有名であるが，安易な利用

によって間違った解釈をされている研究例が極めて多いのでここで付記しておく。現在使わ

れている深層学習（正確には transformer というモデル）ベースの予測モデルは，いずれも「ア

ミノ酸残基間の繋がり（attention）」を使って「既出のタンパク質構造における進化の連続性」

を学習したものである。これは内部で使われているアルゴリズム自体が「evoformer」と名付

けられていることからもうかがえる。言い換えると，多少の外挿予測は可能であれ，全く新

規の「進化の連続性外」にある構造を予測するものでは無い。つまり，つい最近生じたラン

ダムな新しい残基変異や，これまで例がないパターンの残基組み合わせから成る新規構造に

は理論的には対応できない。幸いにして，内部的な attention map（AlphaFold2 の場合ではアミ

ノ酸残基間の関連性・繋がりを示したもの）から「正しく予測できたか・できなかったか」を

うかがい知ることは可能である。AlphaFold2 は時として新規変異群の立体構造をぴしゃりと

当てているが，それらの各例を attention map の観点からよく見ると，新規変異が既学習の（ど

こか別のタンパク質ファミリー内で起こった）変異（配列内残基組み合わせ）を再現してい

るだけであるということに気づく。タンパク質構造というもの自体にある一定の進化の可動

図２．重複遺伝子にかかる進化選択圧の概念 

a. 古典的な進化速度計算：パラログ間において非同義置換 (dN) と同義置換 (dS) 
の比から算出される進化速度 (dN/dS) を「遺伝子全長」かつ「比較パラログ間
を構成する枝全体 (マゼンタ色の枝全て)」で平均化するため，有意な差異がほ
とんど検出されない。 

b. 遺伝子重複後，進化速度 (dN/dS) が変化し，適応したアレルが成立する前まで
の進化枝 (マゼンタ色の枝) において，遺伝子内部の特異的な領域の進化速度変
化を読み取る。アステリスク (*) に表すように一部の領域のみが進化速度の急
上昇を示すことが多い。 

  

  



植物科学最前線 15:8 (2024) 

T. Akagi - 5 
BSJ-Review 15:8 (2024) 

域もしくは制約性がある以上，自然選択下で残存した変異にファミリーを超えた一定のパタ

ーンが存在するのは，ある意味理にかなっているものかもしれない。 
 

全ゲノムレベルでの新機能獲得 
これまではゲノム倍化を，ゲノム内の個々のユニット，すなわち遺伝子単位に落とし込ん

だ内容を紹介したが，ゲノム全体として起こる再編成というものも当然重要な役割を帯びて

くる。染色体単位という観点で言えば，ゲノム倍化（異質倍数化）に応じて起こると考えら

れているサブゲノムドミナンスという現象が新しい制御ネットワークや遺伝子機能の可塑性

を生む可能性が示唆されている。一方のサブゲノムのみの保存性・貢献度が上がり，他サブ

ゲノムでは早急に不活化や新規再編が行われるものである。トランスポゾンの寄与やエピゲ

ノム再編成など，多くの要因が推察されているがその理由は明確ではない。身近な植物の柔

軟な進化にも寄与しているものであり，アブラナ科のカブ・ハクサイの分化（Wang et al. 2022）
や食虫植物であるウツボカズラの遺伝子新機能進化においても議論されている（Saul et al. 
2023）。また，おそらく

サブゲノムドミナンス

にも関わるのだが，ゲ

ノム倍化に関わるより

幅広い概念として「ゲ

ノムショック」という

ものがある。二つのゲ

ノムが融合した際に起

こりえる未定義の変化

全てがゲノムショック

なのかもしれないが，

具体的にはエピゲノム

の再編やそれに伴うで

あろうトランスポゾン

類の爆発などを意味す

ることが多い。ワタに

おいて研究が進んでお

り，両親ゲノムと比較

した際の非相加的なト

ランスポゾン蓄積や，

DNA メチル化のパタ

ーン変化，それらに伴

う euchromatin/heterochromatin 領域や非組み換え領域の変化などが対象になっている（Chen et 
al. 2020）。また，六倍体のカキでは性決定システムに対してその中間鍵因子として機能する

MeGI に対して新規エピゲノムスイッチが成立しているが，これは二倍体近縁種では検出する

図３．二倍体から六倍体カキにおける性決定システムの変化 

OGI, small-RNA

MeGI, HD-ZIP1 TF

高度メチル化

MeGI, HD-ZIP1 TF

常にオスになる

個体内に雌雄花が着生

SINE

OGI, small-RNA

メチル化

脱メチル化

二倍体ゲノム

六倍体ゲノム

R3
RADIALKIS-
like small-Myb

サイトカイニン
シグナル

ABA
シグナル

雌雄異花同株 両性花性a. b.

雌雄異株

両性花も着生

機能未知の新規発現
ネットワーク
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ことが出来ない（図 3a, Akagi et al. 2016）。このように，倍数体特異的なエピゲノム制御が成

立しているケースは多々あるように思われるが，これまでに具体的な発生メカニズムについ

ては全く知見が無い。フロンティアとして価値は高いものの，何が原因となって起こりえる

現象であるのか，その起点という観点から極めて問題設定が難しい課題でもあるように思う。 
 

ゲノム倍化による定向性進化はあり得るのか？ 
遺伝子・ゲノム，それぞれについて倍化に応じて起こりえる応答を挙げてきたが，ゲノム

倍化の結果として何か方向性を持った進化が行われるか？という問いがよく挙げられる。一

般には，環境耐性付与や生殖システムの変化などが見て取れるが（Comai 2005），これはあく

までも「環境要因に依存した適応進化を踏んだ後」の話であって，ゲノム倍化自身が引き起

こす形質変化は基本的にはランダムであり，その後の自然選択によって環境に応じた方向性

が生まれてくるとする理論が多い（Soltis et al. 2015）。例えば，オランダイチゴ属（Fragaria
属）では多様な倍数化現象が見られ，主に北アメリカ大陸を中心として広い分布を持ってい

るが，ゲノム倍化自体における各形質の変化の方向性はバラバラであり，「ゲノム倍化によ

って最初から決まった運命などなく，結果としてそう見えているだけ」という結論を出して

いる（Wei et al. 2019）。なお，これはフランス文学者 D. Didrot の作品「Jacques the fatalist and 
his master（運命論者ジャックとその主人）」になぞらえた仮説として「Jack & his master theory」
という名前で提唱されている。この概念は遺伝子制御という観点からも一定の支持を受けて

おり，遺伝子重複における制御系の変改においてその方向性を定義したものは無く「予期し

ない何らかの非相加的調節」が行われる可能性が古くから提唱されている（Flagel & Wendel 
2009）。 
一方，農業分野の経験的知見から見るとどうだろう？育種的な目的から人為的に作出され

た倍数体は明らかにサイズが大きくなるケースが多い。例えばキウイフルーツを見ても，人

為四倍体は果実サイズが大きくなるし（Wu et al. 2012），高次倍数体になれば単為結果性も

倍数性依存的に発生する可能性が示唆されている（Kataoka et al. 2010）。また，私たちが口に

するカキ（Diospyros kaki）は六倍体であるが，二倍体では雌雄異個体性（dioecy）を基本とす

るものの，六倍体では雌雄異花同株（monoecy）となり（図 3a で例示），さらに両性花の着

生も見られる（図 3b）。この両性花の着生は RADIALIS 様遺伝子の新規発現獲得によるもの

であり，栽培ガキ特異的に成立したものであるが（Masuda et al. 2022），全く異なるカキ属系

統群の複数の六倍体種においても両性花の着生が確認されることが分かっており，これは明

らかな倍数性依存的な収斂進化である。 

 
ゲノム倍化における系統特異性からの警鐘 

さて，ここで私たちが気を付けなくてはいけないのが「モデル」という枠の考え方である。

私自身，シロイヌナズナのデータベースにはいつもお世話になっており，基本的な遺伝子の

構造や推定機能は，やはりシロイヌナズナに頼らざるを得ない。しかし，一方で，植物はシ

ロイヌナズナを起点として進化したわけではない。実際，進化学の観点から見るとシロイヌ
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ナズナ（もしくはアブラナ科）はかなり特異な倍化進化を辿っており，双子葉植物共通の古

ゲノム倍化（γ），アブラナ科共通の古ゲノム倍化（β）に加えて，シロイヌナズナはつい最近

の六倍体化（α）を経験している。具体的な証明例は無いが，単系統構造を示す遺伝子の系統

樹においていつもシロイヌナズナでは 3 つセットでパラログが出現するイメージがある。

Triple mutant まで作らないと形質変化が現れないのも納得である。また，古ゲノム倍化βなど

を起点として正の選択圧検出を行ってやると，相応の数の遺伝子が適応進化した可能性が得

られる。つまり，アブラナ科に特化した遺伝子機能もそれなりにはありそうということであ

る。また，上述したトマトの果実成熟遺伝子などは良い例であり，RIN 遺伝子の報告（Vrevalov 
et al. 2002）以来，世界中の研究者が他植物種で RIN オーソログを研究したにもかかわらず，

RIN オーソログが果実成熟において鍵となっているという結果のデータはほとんど得られて

いない。これらの話から，ゲノム倍化だらけの植物においてはそもそも，動物研究で成立し

ているような「モデル」という概念は通用せず，「十人十色」こそが本質では無いか？と思う

瞬間が往々にしてあるのだが，かといって，モデル植物の知見無しでは何もできないのも事

実である。要は，モデル推進・非推進に偏らず，正しい理解のもとで「いい塩梅でモデル・各

論を使い分ける」ことなのだと理解している。 
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１．はじめに 
植物が生産する代謝産物は 100 万種に及ぶとされ（Afendi et al. 2012），この化学構造の多

様性の大部分を占めるのは，植物系統特異的に獲得されてきた二次代謝産物（特化代謝産物）

である。中でも，フェノール類はテルペノイドやアルカロイドに並ぶ主要なグループであり，

その多くはケイ皮酸／モノリグノール経路から生じるフェニルプロパノイドである。“二次”
代謝産物といってもフェニルプロパノイドの起源は古く，初発酵素の phenylalanine ammonia 
lyase（PAL）は陸上植物で広く保存されている（Barros and Dixon 2020）。 

植物体の物理的支持の役割を果たすリグニン（Tobimatsu and Schuetz 2019），紫外線からの

防御物質となるフラボノール類，必須微量元素である鉄吸収に寄与するクマリン類（Tsai and 
Schmidt 2017），そのほか，病原菌や捕食者といった生物的ストレスに対する防御物質も多種

報告されている。さらにマメ科では窒素欠乏時に分泌されるイソフラボンなどが根粒形成の

シグナル分子として機能するなど（Munakata et al. 2019a），フェニルプロパノイドが果たす機

能は実に多様であり，植物の生存を多面的に支えている。 
また，フェニルプロパノイドは我々人の生活にも密接にかかわっている。例えば，メギ科

植物が生産するポドフィロトキシンは高い抗腫瘍活性を示すことから，その誘導体であるエ

トポシドは抗がん剤として用いられている（Suzuki and Umezawa 2007）ムラサキ科ムラサキ

が生産する赤色色素のシコニンは古くからから天然の染料として用いられてきた他，シコニ

ンは抗炎症作用を始めとした種々の薬理活性を有する（Yazaki 2017）。本稿では，フェニル

プロパノイドの生合成を俯瞰しながら，その分子進化や，合成生物学を用いた代謝工学につ

いて，近年の例を紹介する。 
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２．フェニルプロパノイド生合成経路（図 1） 
フェニルプロパノイドの化学構造上の特徴は、炭素 6 個から成る芳香環と，それに結合した炭

素 3 個のプロパン鎖（C6-C3）のユニットである。このグループはフェニルアラニンやチロシン

に由来し，これらの芳香族アミノ酸はシキミ酸経路によって供給される。図１に示すように，フ

ェニルアラニンやチロシンはケイ皮酸／モノリグノール経路に入り，フェニルアラニンやチロシ

ンのアミノ基の脱離反応を担う初発酵素 PAL/Tyrosine ammonia lyase（TAL）によって，ケイ皮

酸や p-クマル酸が生成する（Barros and Dixon 2020）。その後，芳香環については水酸化やメチ

ル化，プロパン鎖については CoA エステル化，還元反応，炭素脱離反応など種々の酵素反応を

受けて化学構造が多様化していく。その過程で，フラボノイドやクマリン類を始めとした種々の

代謝物グループの前駆体となる化合物が生じる（水谷ら 2019）。 

いくつかの代謝物グループの主要経路を説明すると，クマリン類はフェニルプロパン酸の CoA

エステル体が前駆体となって，一段階の水酸化が生じたのち，プロパン鎖が環化することで基本

骨格となるベンゾピロン環が生じる（Bourgaud et al. 2014）。高分子のリグニンについては，フ

ェニルプロパン酸のプロパン鎖が還元され，モノマーとなるモノリグノール類（p-クマリルアル

コール，コニフェリルアルコール，シナピルアルコール）が作られる。一方で，C3 のプロパン

鎖に対する炭素脱離反応によって C6－C2 や C6－C1 といった新たな骨格が生じる。このような

化合物種の中には香気成分が多く，バニラの香り成分であるバニリンなどが含まれる（Dötterl 

and Gershenzon 2023）。また，フェニルプロパノイドで最大のグループを形成するフラボノイド

は，C6-C3-C6 を基本骨格となり，C6 が一つ多い。これは p-クマル酸の CoA エステル体（C6-

C3）と，ケイ皮酸／モノリグノール経路とは別の代謝経路から生じるマロニル CoA が 3 分子

（C2×3）縮合反応することで C6-C3-C6 骨格を持つナリンゲニンカルコンが生成することに由来

する（Nakayama et al. 2019）。 

図 1. ケイ皮酸・モノリグノール経路と派生するフェニルプロパノイド類の例 
水谷ら「基礎から学ぶ植物性化学」より編集。酵素略称：4CL, 4-coumaroyl CoA ligase; C3’H, 
p-coumaroyl shikimate/quinate 3-hydroxylase; C4H, cinnamate 4-hydroxylase; CAD, cinnamyl 
alcohol dehydrogenase; CCoAOMT, caffeoyl CoA O-methyltransferase; CCR, cinnamoyl CoA 
reductase; COMT, caffeate O-methyltransferase; CSE, caffeoyl shikimate esterase; F5H, ferulate 
5-hydroxylase; HCT, hydroxycinnamoyl CoA: shikimate hydroxycinnamoyl transferase; PAL, 
phenylalanine ammonia lyase; TAL, tyrosine ammonia lyase. 
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これらの他にも，特定の植物科のみで見られる代謝経路が多数生じている。その中には，最終

産物が産業上有用であるものや，最終産物の化学構造式から生合成経路や関わる酵素種を予測し

にくいものも多い。このような面で解明しがいがあるなど，（私も含め）植物代謝の研究者の興

味を引き，植物二次代謝研究において，多様な生合成経路を遺伝子レベルで解明する研究は長年

メインストリームの 1 つである。 

 

３．フェニルプロパノイドの収斂進化 
代謝の多様性とは対照的だが，植物分類上

は遠縁ながら，同じ代謝産物を生産するとい

う現象があることも古くから知られている。

その中には，生産機構が植物系統毎に独自に

獲得された例が頻繁にみられ，これは収斂進

化の一種といえる（Pichersky and Lewinsohn 

2011）（図 2）。最も有名な例はアルカロイ

ドのカフェインである。カフェインはアカネ

科コーヒーノキやツバキ科チャノキ，またミ

カン科の柑橘類など複数の植物系統で生産す

る。生合成経路上は複数段階のＮ-メチル化酵

素が存在するため，それらの分子進化的解析

を行った結果，それぞれの植物系統で独立に

カフェイン生合成経路が獲得されたことが分かった（Huang et al. 2016）。特に近年，次世代シー

クエンサーや質量分析といった成分分析技術の発展に伴い，フェニルプロパノイドを始め，収斂

進化の例が新たな代謝産物，新たな植物系統で報告されてきた。 

 

3-1. フラノクマリン生合成の収斂進化 

フラノクマリン（Furanocoumarin：FC）類はクマリン骨格にフラン環が結合した三環性の化合

物群であり，主に病害虫や食植性昆虫といった生物的ストレスに対する化学防御を担う 

（Bourgaud et al. 2014）。植物界においては，セリ科，ミカン科，マメ科，クワ科で多く報告さ

れている（図 3a）。不思議であったのは，これらの植物系統は互いに遠縁であるにもかかわら

ず，共通した生合成中間体から構成される生合成経路を有していることであった（図 3b） 

（Brown and Steck 1973; Murray et al. 1982; The Angiosperm Phylogeny Group et al. 2016）。そこで，

FC 生合成経路がどの様にして植物界で発生したのかを明らかにするため，セリ科やクワ科の FC

生合成関連遺伝子が複数同定され，その分子進化的解析が行われた（Munakata et al. 2020，2021; 

Villard et al. 2021）。その結果，各生合成段階が植物系統毎に独立に獲得されたことがわかり，

FC 生合成能が収斂進化によって獲得されたことが判明した（図 3c）。FC 類は UV 照射下で二本

鎖 DNA にインターカレートする遺伝毒性（Kitamura et al. 2005），また広い生物種のシトクロム

P450 酵素を不活性化することが示されており（Gravot et al. 2004），あらゆる外敵生物に有効と

なりうる毒性を持つ。これが一因となって，複数の植物系統が独立して FC 類を獲得するに至っ

たという可能性が考えられる。 

図 2. 植物二次代謝産物の生合成能の収斂
進化 
A 系統と B 系統は互いに独立に同じ化合
物の生産能を獲得。 
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また，FC 生合成経路の収斂進化は生態学的な観点でも興味深い。チョウ目昆虫の一部はセリ

科やミカン科の天敵であり，これらは FC 類の分解酵素を獲得している（Ozaki et al. 2023）。か

つ，チョウ目昆虫は種分化の過程でミカン科からセリ科に宿主を転換させたと考えられている。

これらの知見は，FC 類の解毒酵素の存在がこの食草転換の要因の一つとなった，つまりフェニ

ルプロパノイドの収斂進化が食植性昆虫の種分化に貢献した可能性を示している。 

図 3. FC 生合成の収斂進化 
a. 被子植物における FC 高

蓄積系統の分布。系統樹
は The Angiosperm 
Phylogeny Group et al., 
2016 から転載。 

b. FC 高蓄積系統で中間体
が共通する FC 生合成経
路。初発酵素は U6DT，ソ
ラーレンが FC 基本骨格。 

c. FC 生合成経路の収斂進
化の解析例。初発酵素遺
伝子 U6DT は，クワ科で
はプラストキノン生合成
酵素遺伝子 VTE2-2 が，セ
リ科ではトコフェロール
生合成遺伝子 VTE2-1 に
由来し，両系統でU6DTの
起源が異なる。 
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3-2. イソフラボン生合成の収斂進化 

イソフラボンはマメ科において病原菌の感染により生産が誘導されるほか，地下部においては

根粒形成のシグナル分子，また根圏微生物叢の形成にも寄与する（Sugiyama 2019）。Polturak ら

は，コムギもイソフラボンを有することから，本種のイソフラボン生合成を解析し，コムギはマ

メ科とは進化的系譜が異なるイソフラボン生合成経路を有することが示された（Polturak et al. 

2023）。イソフラボンは機能性成分としても知られるため，この新規のイソフラボン生合成遺伝

子をターゲットとした育種で，コムギもイソフラボンの摂取源として利用できる可能性がある。

またコムギとマメ科で共通してイソフラボンが病原菌感染に応答する点も興味深い。マメ科では

イソフラボンは地下部において顕著な機能を有する。そのため，今後コムギにおいても地下部で

のイソフラボンの役割が理解され，環境適応上，イソフラボン生産能獲得が植物系統間でどれほ

ど共通した意義があるのかについても理解が進むと期待される。 

 

４．代謝工学と収斂進化 
植物特化代謝産物の中には薬理活性が高い成分，また機能性成分や香料といった人の生活を支

える化合物も多い。しかしながら，その中には生産植物体内の含量が低い，また特異的な条件下

でのみ蓄積する，大規模栽培が困難などの理由から，大量生産が困難な化合物が散見される。そ

こで近年活発に研究されているのが，合成生物学を活用した異種生産である（Cravens et al. 

2019）。 

このアプローチを簡潔に説明すると，目的成分の生産種から生合成遺伝子群を同定し，その遺

伝子群を異種生物において機能的に発現させることで，生産能を付与する，というものである。

生育の速さや培養の容易さ，また分子生物学的手法の多彩さから，発現のホストには大腸菌や出

芽酵母といったモデル微生物種が最もよく使用される。この手法を用いて，フェニルプロパノイ

ドも含め様々な植物特化代謝産物の微生物生産が報告されてきた（図 4）（Li et al. 2015; Liu et 

al. 2019; Munakata et al. 2019b; An et al. 2023; Utomo et al. 2024）。しかしながら，生合成酵素遺伝

子を導入しただけでは，目的成分が生産されない，また生産されたとしてもごく微量である場合

図 4. 合成生物学によるフェニルプロパノイドの微生物生産の例 
Glc:グルコシル基，Rha: ラムノシル基。 
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が多く，目的成分の生産性向上のためには

様々な工夫が必要である。その 1 つが，目的

代謝経路への代謝フラックスを増大させると

いったホスト種の内生の代謝改変である。こ

れに関して，様々なフェニルプロパノイド種

の共通中間体となる p-クマル酸の高生産酵母

株が作出されている（Liu et al. 2019）。近年

はホスト種のバリエーションも多彩になり，

安価なメタノールを炭素源にできるメタノー

ル資化性酵母（Kumokita et al. 2023），また光

合成能を持つ藻類や光合成細菌など様々な種

が植物二次代謝産物の生産ホストとして検討されている（Moses et al. 2017）。さらには，酵素発

現との相性や基質供給力等を考慮して，複数ホスト種に代謝経路を分けて導入し，共培養によっ

て目的成分を生産するといった報告もみられる（Thuan et al. 2022）。 

意外かもしれないが，前項で紹介した収斂進化も生産系改良のためのアプローチとして有望で

ある。二つの植物系統間で収斂進化によって獲得された生合成経路について，各酵素反応段階を

細かく比較してみる。すると，ある反応ステップの変換効率が片方の系統が優れている一方で，

別のステップでは他方が優れているといった系統間の差異が認められる。実際に，収斂進化によ

って獲得された酵素間では，同じ反応は触媒するものの，その効率が 50 倍異なる（Dick et al. 

2012），副反応の有無の差が存在するといった報告がある（Karamat et al. 2014; Munakata et al. 

2020）。合成生物学の場合，両系統の生合成酵素遺伝子を好きなように織り交ぜて導入できる。

そのため，収斂進化が持つ多様性を活用して，単一の植物系統由来の酵素遺伝子群だけでは達成

できない高生産が期待できる（図 5）。 

 
５．おわりに 

フェニルプロパノイドは植物の環境適応を支えるだけでなく，多様な薬理活性も持つ化合物群

である。様々な植物系統で生合成経路の解明が進む中で，収斂進化が植物二次代謝において普遍

的に存在する現象であることも認識されつつある（Ono and Murata 2023）。植物二次代謝の収斂

進化について考えると，生合成機構が植物系統間でどこまで異なる／似るのか，また同じ化合物

でも植物系統が異なると生存戦略上の役割は共通するのかなど，非常に興味深い疑問が生まれ

る。これに加え，収斂進化の裏に潜む生合成機構の多様性を理解・活用することは，物質生産へ

の高い応用可能性を秘めているため，収斂進化は植物二次代謝の基礎・応用研究の両面での展開

を加速させると期待される。 
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1. はじめに 

生物学の講義では，RNA はセントラルドグマにおいて遺伝情報を伝達するものであると学

ぶ。しかし，多細胞生物における RNA は遺伝子発現の単なる中間体にとどまらず，その機能

や役割は複雑かつ多様である。特に固い細胞壁に囲まれ，細胞が動けない植物にとって，細

胞間コミュニケーションの手段として RNA が果たす役割は重要である。事実，発生や環境応

答など様々な生命現象において，細胞間を移行する複数の RNA が発見されている（本論文で

は「モバイル RNA」と呼称する）。small interfering RNA（siRNA）などの small RNA（sRNA）

は，モバイル RNA の代表例である。ウイルスに感染した植物では，siRNA が細胞間を移行

し，維管束を通じて運ばれることで植物全体でウイルス防御反応を引き起こす（Lopez-
Gomollon and Baulcombe 2022）。また，mRNA もモバイル RNA として働き，その細胞間移行

は植物の正確な遺伝子発現には欠かせない。たとえば，FLOWERING LOCUS T（FT）はタン

パク質自身に加えて，mRNA が葉から頂端部へ移動し，花成を調節するのではないかと考え

られている（Li et al. 2011, Yu et al. 2021）。RNA が遠く離れた細胞へ移行するためには，ま

ず RNA が隣接する細胞へ移行する必要がある。これまでの研究から，隣接する細胞への RNA
移行経路として，原形質連絡（Plasmodesmata）を介したシンプラスト経路や，エクソソーム

様の細胞外小胞を介したアポプラスト経路が見つかってきている（Liu and Chen 2018; Maizel 
et al. 2020; Wang and Dean 2020）（図１）。しかし，これまで機能的なモバイル RNA は数え

るほどしか見つかっておらず，その選択性など未解明な点が多く残されている。 
近年，被子植物の生殖組織「花粉」においても，RNA が細胞間を移行することが報告され

てきている（Wu and Zheng 2019）。花粉は細胞が入れ子構造になった珍しい組織である。 



植物科学最前線 15:23 (2024) 

K. Motomura - 2 
BSJ-Review 15:23 (2024) 

シロイヌナズナの花粉を例にすると，２個の精細胞がまるでオルガネラのように栄養細胞の

内部に存在する。これら２つの精細胞は，栄養細胞に由来する生体膜である内部形質膜に包

まれている（Motomura et al. 2021; Sugi et al. 2023）。そして，片方の精細胞から伸びた尻尾状

の構造が栄養細胞の核，すなわち栄養核と強固に結びつき複合体を形成している（Mogensen 
1992; McCue et al. 2011）（図２）。２つの精細胞は雌しべ奥深くの胚珠へと運ばれ，卵細胞と

中央細胞の間に放出され，重複受精することで種子を形成する（Hamamura et al. 2011; 
Higashiyama and Takeuchi 2015; Sugi et al. 2023）。近年，この花粉を舞台に， RNA が様々な形

で戦略分子として機能し，それが種子植物の繁栄を支えていることが明らかになってきた。

そこで本論文では，シロイヌナズナ花粉を材料とした最新の研究成果を中心に，戦略分子と

して機能する RNA の代表例として，モバイル RNA の発見の歴史と，その役割や，予想され

る輸送機構について紹介する。またモバイル RNA 以外にも，花粉が RNA をどのように戦略

分子として活用しているかについての例を紹介し，最後に，進化的観点も含めたその役割や

今後の研究展開について論じる。 
 

2. 花粉におけるモバイルＲＮＡの発見 

被子植物の花粉の中で，精細胞は栄養細胞

に取り囲まれており，受精の直前まで外界環

境と接することがない。また精細胞はその大

部分が核に占められ，細胞質領域は非常に限

られている。そのため以前から，唯一の隣接

細胞である栄養細胞との間で，物質のやり取

りを行う可能性は議論されていた（McCue et 
al. 2011）。精細胞と栄養細胞間のモバイル

RNA として最初に報告されたのは，

transposable element （TE）由来の siRNA で

あった。哺乳類やショウジョウバエでは，

PIWI-interacting RNA（piRNA）と呼ばれる小

分子 RNA が生殖細胞で TE の発現を抑制す

ることで生殖組織のゲノムを保護する

（ Brennecke et al. 2007, 2008; Wang et al. 
2023b）。一方，植物においても生殖細胞ゲ

ノムの保護は必須であると考えられるが，被

図１. 予想されるモバイル RNA の移行経路 
これまで植物の体細胞研究で見つかってきたモバイル

RNA（赤色）の多くは，①原形質連絡を通って運ばれる

か，あるいは②細胞外小胞に乗って隣の細胞へと輸送さ

れるか，どちらかの経路で隣接細胞へと移行すると考え

られている。 

図２. （A）シロイヌナズナ花粉の蛍光顕微

鏡写真。緑は花粉細胞（栄養細胞）の核で

ある栄養核で，マゼンタは精細胞の核であ

る精核。Bar:10 μm。（B）シロイヌナズナ花

粉の模式図。２つの精細胞は内部形質膜に

包まれている。一方の精細胞からは尻尾状

の突起が伸び，栄養核に物理的に巻き付い

て複合体を形成している。 
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子植物はゲノム上に piRNA に関与する遺伝子群を持たず，どのように生殖細胞の TE 発現を

抑制するのかは分かっていなかった。Slotkin らは 2009 年，植物でも動物と類似の機構が存在

することを提唱した（Slotkin et al. 2009）。この論文では，栄養細胞で DNA メチル化酵素で

ある DDM 1 の遺伝子発現が消失することで栄養細胞中で TE の発現が活性化し，この TE を

材料に siRNA の一種である epigenetically activated siRNAs（easiRNAs）が作られ，精細胞へ移

行することで精細胞内における TE 発現を抑制するモデルが提唱された（図３）。植物ではウ

イルスやトランスポゾンなどを材料に，二次的な siRNA を生成する機構が備わっている

（Vaucheret and Voinnet 2024）。受精してゲノムが次世代に伝わる精細胞と異なり，栄養細胞

のゲノムは次世代には伝わらない。その栄養細胞が自己犠牲のような形で TE に対する siRNA
を生産して，生殖細胞である精細胞を守るというこのモデルは，動物が体細胞から piRNA を

送り込む現象と類似しており，進化的にも魅力的かつ現実的な説であった。 
ところが，2013 年にこれを否定する研究が報告された。前述した 2009 年の論文では，sRNA

が精細胞へ移行する根拠として，栄養細胞

に特異的な LAT52 プロモーターにより GFP
を発現抑制する 人工 的な micro RNA
（miRNA）を発現させたところ，精細胞に

移行して GFP の発現を抑制した現象を報告

していた（Slotkin et al. 2009）。しかしなが

ら，2013 年の論文では，LAT52 プロモータ

ー下流の遺伝子が精細胞でも弱く発現する

ことを指摘しており，LAT52 プロモーター

によって精細胞で発現した siRNA が，精細

胞の GFP 蛍光を低下させた可能性を論じた

（Grant-Downton et al. 2013）。それを支持す

る証拠として，真に栄養細胞特異的な遺伝

子である VCK1 プロモーターで同じ miRNA
を発現させても，精細胞の GFP 発現は抑制

されないことが分かった。 
混沌とした状況に一つの決着をつけたの

は，2016 年に Slotkin らが“TAS 経路”を利

用して栄養細胞由来の siRNA により精細胞

での遺伝子発現の抑制を実現したという論

文である。TAS 経路は，生合成機構がよく

知られる植物の sRNA 合成経路の一つであ

る。シロイヌナズナにおいて，ゲノム上に存

在する TAS と呼ばれる遺伝子から RNA が

転写されると，この TAS RNA と相補的な

miRNA（miR173 や miR390 が該当する）を

図３．幾つかの研究から予想される選択的

な sRNA の精細胞への移行・メカニズムと

その役割のモデル図 
TE に由来する easiRNAはシュードウリジン

化（Ψ）され，選択的に精細胞へ移行する。

そして AGO5 や AGO9 に取り込まれ，精細

胞でTE発現を抑制する可能性が提唱されて

いる。一方，ゲノム上の MIRNA 遺伝子から

転写され，その転写物がステムループ構造

を取ることで生成されるmiRNAについては

精細胞には移行しないことが想定されてい

る。また，TE に由来する siRNA の一つであ

る siR854 も精細胞へ移行するが，その役割

は受精後の胚乳で UBP1B という遺伝子発現

を抑制することで，２倍体植物と４倍体植

物の雑種を防ぐことだと考えられている。 
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取り込んだ Argonaute（AGO）に認識される。その結果，RNA 二本鎖化酵素である RDR6 に

より TAS RNA が二本鎖化されたのち，DCL4 によって 21 塩基長の複数の sRNA へとプロセ

シングされ，sRNA が産生される（de Felippes et al. 2011）。Slotkin らは前述した VCK1 プロ

モーターの制御下で，miR173 結合配列に GFP 遺伝子配列の一部を繋いだ mRNA を発現させ

た。この mRNA の miR173 結合配列を AGO が認識すると，TAS 経路を利用して GFP 発現を

抑制する siRNA が生成する。こうしてできた栄養細胞由来の siRNA は，精細胞の GFP 発現

を抑制することが分かった （Martínez et al. 2016）。更に別の研究では，TAS 経路を利用した

人工的な siRNA に限らず，miR845 という miRNA の効果により産生される，内在性 easiRNA
も精細胞へ移行することが報告された （Borges et al. 2018）。これらの実験から，栄養細胞で

作られた sRNA が精細胞に移行して機能することは確かなようである。またこれらの実験と

は独立して，アブシシン酸を負に制御する酵素 ABA-hypersensitive germination3（AHG3）をコ

ードする mRNA も精細胞へ移行することが報告され，sRNA だけでなく mRNA も精細胞へ移

行しうることが明らかとなった（Jiang et al. 2015）。mRNA については，AHG3 以外にはまだ

花粉におけるモバイル mRNA の報告例は筆者の知る限り無く，花粉の機能に関与するモバイ

ル mRNA の報告が待たれる。 

 

3. 花粉のモバイルＲＮＡの機能 

花粉において栄養細胞から精細胞への移行が確認されたモバイルRNAは，TE由来の siRNA
や AHG3 mRNA など数えるほどしかない。しかしながら TE の発現抑制以外にも，モバイル

RNA が関与しないと説明がつかない，重要な生殖現象が報告されている。TE に由来する

siRNA の一つである siR854 は栄養細胞で産生され，おそらく精細胞へ移行したのち，重複受

精を経て胚乳へ運ばれる。そして胚乳において UBP1B という遺伝子を制御することで胚乳発

達を制御する。胚乳は胚発生に必須の栄養を貯蔵する種子内の組織であり，この正常な発達

は胚発生に必須である。しかしながら siR854 や UBP1B の発現量は絶妙なバランスで制御さ

れており，この siR854 や UBP1B の存在比が２倍体の種親と４倍体の種親の交配によって破

綻すると（ゲノム中の遺伝子数の違いが影響すると考えられている），雑種障壁が引き起こ

される。このように siR854 の働きによって，３倍体植物ができることを防ぐ“triploid block”
が起きることが示唆されている（Martinez et al. 2018; Wang et al. 2018）（図３）。この例を始

めとして，花粉におけるモバイル RNA はゲノム保護や染色体総数の制御など，進化的な側面

において鍵を握る現象を制御する例が多いようである。 
栄養細胞と精細胞の間のRNA細胞間移行に加えて，花粉は体細胞組織からもモバイルRNA

を受容する。例えば，葯の中の表皮組織やタペート層で作られたモバイル sRNA が，発生途

中の花粉母細胞へ細胞間移行すると考えられている（Long et al. 2021）。これは，イネやトウ

モロコシの花粉母細胞において，体細胞で発現する特定の siRNA の前駆体がほとんど発現し

ないにも関わらず，成熟 siRNA が大量に存在することなど，幾つかの状況証拠があることか

ら想定された説である（Zhai et al. 2015; Dukowic-Schulze et al. 2016）。siRNA が作れない変異

体の解析から，これらのモバイル siRNA はエピジェネティックな制御を通じて，花粉の発生

に寄与することが示唆されている（Nonomura et al. 2007; Teng et al. 2020; Tamotsu et al. 2023）。
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体細胞組織から花粉へ移行するモバイル RNA については複数の植物種で報告があることか

ら，植物にとって種を超えて重要な分子であることが想定されるが，それに関連した報告例

はまだ両手で数えられるほどに限られている。花粉に関連したモバイル sRNA の機能につい

ては近年でも多くの総説が書かれている。詳細についてはそちらを参照されたい（Martinez 
and Köhler 2017; Nonomura 2018; Chow and Mosher 2023; Zhan and Meyers 2023）。 

 

4. 花粉において予想されるモバイルＲＮＡの移行経路 

精細胞は，自身の細胞膜に加えて，栄養細胞由来の生体膜である内部形質膜に覆われてい

る。そのため他の組織の細胞間と同様に，２つの細胞の細胞質の間には，２枚の細胞膜と細

胞壁が存在すると考えられる（図２，３）。実際にアブラナやテッポウユリの花粉では，プロ

テオグリカンの一種であるアラビノガラクタンタンパク質が精細胞周辺に存在することが報

告されており，精細胞周辺には何らかの細胞壁様構造が存在することが予想される 
（Southworth and Kwiatkowski 1996）。多くの植物組織において，異なる細胞への物質移行は，

主に細胞と細胞の間を繋ぐ原形質連絡を通って行われる（Lucas and Lee 2004; Kitagawa et al. 
2023）（図１）。しかしながら，花粉中の栄養細胞と精細胞の間では，原形質連絡の有無につ

いてははっきりしていない。例えば，二細胞性の花粉を持つ Nicotiana tabacum の花粉の電子

顕微鏡像から，精細胞前駆体である雄原細胞と栄養細胞の間に，複数の原形質連絡様のチャ

ネルが発見された（Cresti et al. 1987）。しかしながら，花粉が発芽した後のサンプルでは，こ

の原形質連絡様のチャネルは発見されなかった（Cresti et al. 1987）。他にも様々な植物種の花

粉が電子顕微鏡で観察されてきたものの，原形質連絡様のチャネルの有無についてははっき

りしていない（Russell 1984; Charzyńska et al. 1988; Weber 1988; Akita et al. 2021）。一つ言える

ことは，体細胞組織において原形質連絡形成に重要な役割を果たす“カロース”が精細胞周

辺に存在しないことから，少なくとも精細胞に典型的（一般的）な原形質連絡は存在しない

のだろう（Motomura et al. 2021）。このように現在まで，精細胞の周辺の原形質連絡の存在の

有無については決着がついていない。 
RNA 細胞間移行経路の 2 つ目の候補として，近年植物の体細胞研究で報告された，動物の

エクソソームと類似した細胞外小胞がある（Cai et al. 2018; Betti et al. 2021）（図１）。動物細

胞では，細胞外小胞は Multivesicular body（MVB）と呼ばれる複数の小胞を包む後期エンドソ

ームの一種から放出される。最近の研究から，灰色カビ病をもたらす植物感染性糸状菌に対

して，植物細胞が MVB を介して mRNA や sRNA を送り込むことで防御応答を行う可能性が

報告された（Wang et al. 2023a）。これらの報告から植物は細胞外小胞を利用して別の細胞へ

と選択的にモバイル RNA を輸送できる可能性が明らかとなったが，花粉において同様の細胞

外小胞が存在するかどうかについては不明である。精細胞と栄養細胞の間の物質移行経路の

第３の可能性として，栄養核と精細胞を繋ぐ尻尾構造がある（図２）。この構造により精細

胞は栄養核と直接繋がっていることから，この尻尾構造を通じて栄養核から直接精細胞に

RNA が送り込まれる可能性が想定されている。この尻尾構造については複数の植物種で電子

顕微鏡像が報告されており，この尻尾構造は栄養核を貫くわけではなく，核に巻き付いた状

態で存在するようである（Russell 1984; Yu et al. 1989; McCue et al. 2011）。仮にこの尻尾構造
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を通って RNA が移行するとしても，何らかの手段で内部形質膜や精細胞膜を通過する必要が

あると考えられる。一つ言えることとして，これまで精細胞で作られた RNA が栄養細胞へ移

行する例は発見されておらず，モバイル RNA の移行には方向性が存在しているようである。

モバイル RNA の移行メカニズムがその方向性を決めているのかもしれない。いずれにしても

RNA 移行経路のうちどれが実際に寄与しているのか（あるいは複数の経路が存在するのか）

は，まだ当該分野の大きな研究課題として残されている。 
 

5. 花粉におけるモバイルＲＮＡの選択性や移行メカニズムの考察 

体細胞組織のモバイル RNA 長距離移行に目を向けると，量が多く安定性の高い RNA が受

動的に流れていく“非選択的な移行”も存在する一方で，特定の RNA が積極的に輸送される

“選択的な移行”があることが想定されている。この選択的な移行を決めるファクターとし

て，主に配列や構造などの関与が報告されてきている （Maizel et al. 2020）。例えば，同じ長

さの miRNA と siRNA を比較すると，siRNA のほうが他の細胞への移行能力が高いことが分

かっている（de Felippes et al. 2011）。この傾向は花粉でも同様であり，同じプロモーターで

発現しているにも関わらず，人工 miRNA は精細胞で遺伝子発現を抑制できなかったのに対

して，人工 siRNAやTE由来の easiRNAは精細胞で遺伝子発現を抑制することができた（Grant-
Downton et al. 2013; Martínez et al. 2016）（図３）。このように，体細胞と花粉では何らかの共

通のメカニズムが存在しており，特に sRNA は生合成の際にモバイル RNA として機能するか

どうかの運命が決められるのかもしれない。複数の研究グループにより，前述した TAS 経路

を利用して作らせたモバイル siRNA の実験系を利用することで，sRNA を取り込んで標的を

切断する働きを持つ酵素 AGO など，幾つかのタンパク質がモバイル RNA の精細胞での機能

に関与することが分かってきている （Martínez et al. 2016; Wu et al. 2020）。類似した報告と

して，イネにおいても特定の AGO タンパク質がタペート組織から花粉への輸送に関与する

ことが示唆されており，少なくとも sRNA は AGO タンパク質を利用して細胞間移行を行う

可能性が高い（Tamotsu et al. 2023）。今後は前述した人工 siRNA 実験系を利用したスクリー

ニングなどによって，これまで未知であった花粉における RNA 輸送メカニズムの詳細が明ら

かになることが期待される。 
モバイル RNA の選択性を決める別の例として，接ぎ木を用いた研究から，長距離移行する

RNA には tRNA 様構造（TLS）を持つものが多く含まれることが明らかとなった（Zhang et al. 
2016）。TLS を繋いだ RNA が長距離輸送されることを利用して，接ぎ木により台木から穂木

へと Cas9 mRNA とガイド RNA を移行させ，遺伝子組換え無しでゲノム編集を行う技術も実

現され始めている（Yang et al. 2023）。また，構造ではなく RNA を修飾することで移行能力

が上昇する例もあり，5-methylcytosine（m5C）修飾がモバイル RNA で多数発見されている 
（Yang et al. 2019）。2023 年には，栄養細胞において miRNA の一つ，miR845 が切断した TE
を材料に産生される二次的 siRNA である easiRNA の多くが，シュードウリジン（Ψ）修飾を

受けていることが報告された（Herridge et al. 2023）。この Ψ 修飾された easiRNA は精細胞特

異的な AGO タンパク質である AGO5 や AGO9 に取り込まれていたことから，Ψ 修飾は精細

胞に移行するモバイル sRNA の目印になりうるのかもしれない（図３）。体細胞のモバイル
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RNA については，原形質連絡と細胞外小胞のどちらの経路においても，RNA 結合タンパク質

が特定のモバイル RNA の運び屋として関与する可能性が報告されている（Maizel et al. 2020; 
He et al. 2021; Kitagawa et al. 2022）。恐らく花粉においても，RNA の修飾などを目印に特異的

な RNA 結合タンパク質が RNA 移行を助けることが想定され，その発見が今後の研究の方向

性の一つになるだろう。 

 

6. 細胞間コミュニケーション以外のＲＮＡの戦略的役割 

ここまでモバイル RNA について議論してきたが，本項ではそれ以外の，花粉における戦略

的な RNA 利用法について紹介する。自身の花粉を受容しない他殖の植物では，他の植物の雌

蕊へと花粉が運ばれ受精する。このとき，成熟した花粉は脱水され休眠状態にあり，細胞活

動はある意味休止した状態である。この脱水状態の花粉は数週間，あるいは植物種により一

年以上も発芽能力を維持していると言われており，非常に頑健な機構を持つと考えられる

（Mayer and Gottsberger 2000; Song and Tachibana 2007）。その頑健性と相反して，いったん雌

蕊と出会い吸水した花粉は，数時間で発芽して伸長し続ける（Motomura et al. 2020）。この長

期に渡る生命維持機構と素早い発芽への切り替えスイッチとして，mRNA が寄与しているよ

うである。転写阻害剤実験などから，花粉の発芽には新たな転写は不要であり，翻訳さえで

きれば発芽には十分であることが知られている（Honys and Twell 2004; Hao et al. 2005）。恐ら

く花粉は，mRNA を安定化させて保持することで生命活動を維持しており，転写をスキップ

することで素早い翻訳を実現しているのだと想定される。また興味深いことに，花粉管伸長

中においても，新規の転写はさほど必要ではないことが分かってきた（Motomura et al. 2021, 
2022）。花粉管のもつ重要かつ，伸長という特徴的な機能の維持のため，植物は構造的にシ

ンプルな RNA の利点を活かして，戦略的な利用をしていることが推察される。これら花粉に

おける mRNA レベルでの遺伝子発現制御の詳細については別途総説を執筆しているので，詳

しくはそちらを参照されたい（Motomura 2024）。 
 

7. おわりに 

本論文では，被子植物の花粉において近年発見された，モバイル RNA の動態と機能に焦点

を当て，これらが植物の生殖プロセスにどのように関わるのか，その可能性について紹介し

た。体細胞組織でモバイル RNA が多数報告されているのと同様に，花粉においても戦略分子

としてモバイル RNA が様々な役割を持っている可能性は高い。特に花粉においては easiRNA
に代表されるように，生殖プロセスに関連した植物種間の隔離など，種の繁栄や進化と密接

に関わるような現象に関与する例が多い。実際にモバイル sRNA である siR854 は，種間の遺

伝的隔離を促進し，種の多様化に重要な役割を果たしていることが示唆される（図３）。ま

た別の RNA の戦略的な利用法として，競争が激しい環境下において，迅速な発芽や転写に依

存しない花粉管の伸長など，生存戦略を支える重要な要素にもなりうることが明らかとなっ

てきた。このようなメカニズムは，植物が生態系内での競争に適応し，生存と繁栄を確保す

るための進化的戦略の一環として発展してきたことが推察される。 
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植物細胞におけるモバイル RNA の存在自体は，ウイルス RNA の移行などにより半世紀近

く前より認知されていたものの，移行の詳細などについては長らく不明であった。しかし次

世代シーケンサーの発展などにより，この 15 年程度での当該分野の発展は目覚ましい。花粉

におけるモバイル RNA 研究も同様に，これらの発見を土台として今後飛躍的に発展すること

が期待される。今後は，モバイル RNA の種間での機能的な違い，あるいは発展的な研究とし

て siR854 などに代表される生態系内での生物種間での動態を解明することが，植物生物学に

新たな視点をもたらすであろう。 
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１．はじめに 

「虫瘤（むしこぶ）」は，植物に共生・寄生する昆虫が,自身の住居や餌場獲得のため

に，植物に誘導して作らせる特殊器官であ

る（図１，２）。植物と共生する多くの昆

虫が，捕食や送粉，営巣など「植物のそこ

に在る姿をそのまま」利用するのに対し，

植物に虫瘤をつくらせる昆虫（虫瘤形成昆

虫）は，「異種である植物に，潜り込み

（エンドパラサイト），植物の発生プログ

ラムを外部から操作することで，植物には

本来存在しない虫瘤器官を創生」する。 
従って，虫瘤形成現象は，高次元の共生

関係現象であり，植物が自身の遺伝子型に

ない表現型を示す「延長された表現型」の

代表例であると考えられる（Dawkins 
1982）。 

 
図１．ヌルデの虫こぶ（A 上）は，ヌルデ

の果実（A 下）に色や形態は似ているが，

大きさが異なる。ヌルデの虫こぶを割る

と，数千個体ものヌルデシロアブラムシが

観察される（B）。 

1 cm

A B
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虫瘤形成昆虫は，タマバエやタマバチ，フシダニ，アブラムシなど，2 万から 20 万種類

以上と推定されており（Price et al. 1987; Espirito-Santo and Fernandes 2007），宿主植物との組

み合わせによって，多種，多様な形の虫瘤が作り出されることが知られている（Mani 1964; 
Felt et al. 1918）。通常，多細胞生物は，一度分化した器官が別の器官に変化することはない

が，虫瘤形成では，分化した「葉」や「茎」の細胞から，植物の通常の発生過程には発現し

ない「虫瘤」器官が再生される。 

虫瘤形成昆虫はどのようにして宿主植物に虫瘤形成を誘導するのか？多様な形態の虫瘤は

どうしてできるのか？こうした問いをはじめ「虫瘤」は，何世紀にもわたり多くの研究者を

魅了し，数多くの行動学や組織学の研究や（Gätjens-Boniche 2019），虫瘤形成に関与する多

くの候補遺伝子が報告されてきた（Chen et al. 2008; Zhao et al. 2015; Yang et al. 2018; Wang et 
al. 2018; Eitle et al. 2019; Cambier et al. 2019; Takeda et al. 2021; Wei et al. 2022; Schultz et al. 
2019）。しかしながら，昆虫側の虫瘤誘導因子について，また植物側の虫瘤誘導因子の受容

体・シグナル伝達因子についても，分子レベルでの解明はされておらず，虫瘤形成メカニズ

ムはほとんど未解明のままである。そのため，虫瘤形成は高次元の共生関係現象であるが，

共生関係のうち，相利共生，片利共生，寄生のどれであるかを判別することは困難である。 

２．宿主植物に形成される虫瘤の共通性を抽出する 

２−１．虫瘤は，高度に組織化した器官である 

前述のとおり，虫瘤の形態は多様である

が，私たちは，虫瘤形成に共通する分子メ

カニズムが存在すると考え，まず，虫瘤形

態に共通した特徴を抽出した。 

ヌルデシロアブラムシの宿主植物は，ウ

ルシ科の落葉高木であるヌルデである。そ

の葉の翼葉に形成される虫瘤は，（1）中
央に昆虫の居住空間があり，これを取り囲

む組織は，（2）昆虫の食料となる幹細胞

化した内部構造と，（3）非常に堅い木質

化した層状の外殻構造でできる層状構造，

そして，（4）水分や養分を送り込むため

に張り巡らされた維管束，といった 4つの

特徴的な構造をもっている（図２, Hirano 
et al. 2020）。これは，アグロバクテリウム

が作る秩序のない腫瘍状の組織「クラウン

ゴール」とは異なり，高度に組織化した複

雑性を有している（Gätjens-Boniche 
2019）。  

 

図２．ヌルデシロアブラムシがヌルデに作

る虫こぶ「五倍子」の構造．外部にはリグ

ニン化した硬い外郭構造 （oe），内部には

柔らかい構造 （ie） と維管束構造 （vb） 

が発達しており，内部の空洞部分に，ヌル

デシロアブラムシ （ap） が生息している

（文献 Hirano et al. 2020 より引用）。 

ap

oe

ie

vb
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２−２．虫瘤形成は，花器官形成プログラムをハイジャックし，ソース器官をシンク

器官へ変える 

私たちは，ヌルデの，虫瘤形成初期の虫瘤，葉，花，果実について，網羅的遺伝子発現解

析である RNA sequencing（RNA-seq）解析を行い，ヌルデの虫瘤では，花器官形成遺伝子や

果実形成遺伝子，病害応答・抵抗性遺伝子が顕著に発現変動していることを明らかにした

（Hirano et al. 2020）。 
続いて，虫瘤の外観が，単に少し膨らんだだけのヒサカキ虫瘤，これより膨らみが目立つ

カンコノキ虫瘤，立体的なブドウ虫瘤，そして，幹細胞や二次細胞壁などの高次構造がはっ

きりしているヨモギやヌルデの虫瘤など，異なる数種類の虫瘤の RNA-seq 解析を比較した

（Takeda et al. 2019）。その結果，すべての虫瘤で共通して，CLE44，BAM3，WOX ファミ

リーなど，幹細胞を維持または誘導する遺

伝子群の顕著な発現変動が見られ，虫瘤形

成過程において，細胞の幹細胞化が促進さ

れることを明らかにした（Takeda et al. 
2021）。さらに，虫瘤で，花器官形成の

ABCEモデル（図３B）の遺伝子群の特徴的

な発現パターンも見いだした（Takeda et al. 
2021）。 

1991年に Meyerowitz や Coen のグループ

によって提唱された ABCモデル（Coen and 
Meyerowitz 1991）とその後の研究により確

立された，花器官形成の ABCEモデルは，

「がく，花弁，雄しべ，雌しべの 4 種の花

器官は，クラス A，B，C，E の 4 種類の遺

伝子の発現によって決まる；すべての花器

官の形成に必要とされるクラス E 遺伝子

（SEP1, SEP2, SEP3, SEP4）が発現し，その

上でクラス A 遺伝子（AP1, AP2）が働く

と，花器官の一番外側のがくが形成され，

クラス A とクラス B 遺伝子（PI, AP3）の両

方が働くとその内側の花弁が，クラス B 遺

伝子とクラス C 遺伝子（AG）の両方が働く

とその内側の雄しべが，クラス C 遺伝子が

働くと，中心の雌しべが形成される」とい

うモデルである（図３B）。 
虫瘤器官で見られる花器官形成遺伝子の

特徴的な発現パターンとは，次のようであ

った。ヨモギやヌルデの虫瘤のように，非

 

図３．（A）虫瘤形成モデル；幹細胞誘導

遺伝子の発現の後，花器官形成のクラス

A，B，C 遺伝子の発現組み合わせによっ

て虫瘤の形態が決まる。（B）花器官形成

の ABCモデル；クラス E 遺伝子をベース

に，クラス A 遺伝子が働くとがくが，クラ

ス A，B 遺伝子が働くと花弁が，クラス

B，C 遺伝子が働くと雄しべが，クラス C
遺伝子が働くと雌しべが形成される（文献

Takeda et al. 2021 を改変）。 
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常に立体的で複雑性の高い虫瘤では，花器官形成のベースにあるクラス E 遺伝子とクラス

A，C 遺伝子が高発現し，クラス B 遺伝子の発現は低く保たれていた。そして，虫瘤の立体

性や器官としての複雑性が低くなるほど，クラス A 遺伝子やクラス E 遺伝子の発現が相対

的に低くなっていた（図３A）。この結果から，虫瘤は，クラス E，A，C 遺伝子の高発現お

よびクラス B 遺伝子が低発現することで「がくと雌しべの発達と，花弁と雄しべの退化」を

誘導し，がくが硬化した外殻と，雌しべが変化した組織を基本として形成される，つまり，

虫瘤形成とは，虫瘤形成昆虫によって，花器官形成遺伝子群が操作されたことで，花器官形

成および果実形成が変形させられた結果であると，示唆された。 
以上を総合して，私たちは，虫瘤形成では，その初期においては，あらゆる虫瘤に共通の

遺伝子発現の誘導で，葉などの分化した器官から幹細胞化が促進され，そしてその後の花器

官形成遺伝子の発現量の組み合わせによって，虫瘤形態のバリエーションが生まれると考え

た。 

３．寄生昆虫が分泌する虫瘤形成因子を探る 

３−１．虫瘤形成昆虫，ヌルデシロアブラムシ 
ヌルデの虫瘤形成昆虫であるヌルデシロアブラムシ（Schlechtendalia chinensi）は，5，6

月頃に，幹母と呼ばれる 1匹の雌が一次ホストであるヌルデの翼葉に潜り込み，直径 1 mm
ほどの虫瘤を形成し，無性生殖で「胎生雌虫」を産む。その後，単為生殖を繰り返して，９

月頃までヌルデシロアブラムシの「無翅型」コピーが増産され，それにつれて虫瘤は直径 3
～6 cm ほどまで急速に成長する。その虫瘤のサイズは，2 か月ほど維持され，11月頃に，虫

瘤の中で成長した翅を持つ「有翅型」が虫

瘤に穴を開けて飛び出し，二次ホストであ

るコケ植物（チョウチンゴケ類）に移動す

る。そこで，無性生殖で産まれた幼虫が越

冬し，翌春に有翅虫となって再びヌルデに

移動すると，無性生殖で雌と雄が産まれ，

有性生殖によって，新たな幹母が生まれ

る。 

３−２．虫瘤形成昆虫は植物ホルモンを

生成する 
ヌルデシロアブラムシによる虫瘤形成に

は，「幹母がヌルデの葉の葉脈近傍に何ら

かの物質（エフェクター）を注入」するこ

とが必要であり，その注入部分が陥没し

て，周囲が隆起し，幹母を包み込むことで

初期の虫瘤が形成する（図１A, B）と予想

されてきた。一方，虫瘤形成昆虫は，植物

ホルモンを合成しているとの報告もあり

 

図４．シロイヌナズナは，ヌルデシロアブ

ラムシ虫体の破砕液（Sc. extract）に浸漬す

ると（B），異常な細胞分裂と細胞伸長が

起こり，水に浸漬したとき（A）と比較し

て，形態が大きく変化した（文献 Hirano et 
al. 2023 より改変）。 

A B
Control S.c extract
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（Yamaguchi et al. 2012），実際，私たちは，ヌルデシロアブラムシの虫体から，植物の幹細

胞化や細胞増殖を促進する作用がある植物ホルモン，オーキシンやサイトカイニンを高濃度

で検出した（Hirano et al. 2020）。 
植物は，動物に比べて高い可塑性をもち，植物ホルモンであるオーキシンやサイトカイニ

ンを与えて培養すると，分化細胞から「カルス」と呼ばれる未分化細胞が増殖し，その後の

誘導で植物体に再生することが，古くから知られている。しかし，植物ホルモンの作用だけ

では，虫瘤のような高次構造を持った器官は形成できない。そこで私たちは，植物ホルモン

に加えて，虫瘤形成昆虫が分泌する，未同定の誘導物質「虫瘤誘導物質」が，分化細胞を幹

細胞化させ，花芽や花や実を作る遺伝子を

操り，「虫瘤形成」を誘導していると推察

した。 

３−３．虫瘤形成の誘導物質を探す 
私たちは，「虫瘤誘導物質」を同定する

ため，モデル植物シロイヌナズナを使った

虫瘤形成解析法である，Arabidopsis based-
gall formation assay（Ab-GALFA）を開発し

た。これは，ヌルデシロアブラムシを含む

虫瘤形成期の虫瘤形成昆虫をすりつぶした

懸濁液（虫液）に浸したシロイヌナズナの

幼植物は，一晩でその形態が大きく変わ

る，という発見に基づいている（図４）。 
Ab-GALFA を用いると， ヌルデシロアブ

ラムシの虫液は，ヌルデシロアブラムシ虫

体の植物ホルモン組成を再現した溶液

（artificial hormone mix; AHM）よりはるか

に著しく，シロイヌナズナの分化細胞を幹

細胞化し（図５），導管形成を多数誘導し

（図６），堅い二次細胞壁を形成させるこ

とがわかった。 
また，シロイヌナズナの RNA-seq 解析に

おいて，虫液処理で発現誘導される 1088 の

発現上昇遺伝子と 1126 の発現減少遺伝子の

うち，それぞれ，43％と 32％の遺伝子は，

AMH処理で発現誘導される遺伝子と重複し

ていた。したがって，それぞれ，57％と

68％の遺伝子は，植物ホルモン以外の物質

による発現誘導であることが示された

 
図５．PLT1-GFP を自己プロモーターの制御

下で発現するシロイヌナズナ幹細胞マーカー

ラインを，AHM もしくは虫液（Sc extract）
に一晩浸漬したとき（A），虫液の方がより

広範囲で高い強度の蛍光を観察した（B）
（文献 Hirano et al. 2023 より引用）。 
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図６．野生型シロイヌナズナを，AHM もし

くは虫液（Sc. Extract）に一晩浸漬し，導管

の構成成分であるリグニンとスベリンを

Auramin O で染色すると（A, C, E），AHM
より虫液処理の方が，顕著に染色され，導管

（xylem）形成誘導の促進も観察された

（G）（文献 Hirano et al.2023 より引用）。 
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（Hirano et al. 2023）。現在，Ab-GALFA や in silico 解析により，「虫瘤誘導物質」の同定を

試みている（論文投稿中）。 

３−４．虫瘤誘導物質で植物が強くなる 
ヌルデシロアブラムシによってヌルデに虫瘤が形成されると，虫瘤は，2，3 か月で 100

万倍の体積に成長するが，最近の研究により，宿主植物ヌルデでは，光合成効率が上昇する

ほか（Chen et al. 2020），病原菌耐性遺伝子の発現が誘導されることが分かってきた

（Hirano et al. 2020）。これらのことから，私たちは，虫瘤形成を誘導する物質を，成長促進

作用や病害抵抗性付与作用をもつ生物賦活剤（バイオスティミュラント）として，植物に利

用する応用研究も進めている（特許出願済）。天然由来の虫瘤誘導物質は，環境にやさし

く，すべての生物のエネルギーの源である植物の生産を促進し，未来型の農業や社会を助け

る力になると考えている。 

４．引用文献 
Cambier S, Ginis O, Moreau SJM, Gayral P, Hearn J, Stone GN, Giron D, Huguet E, Drezen JM 

(2019) Gall Wasp Transcriptomes Unravel Potential Effectors Involved in Molecular Dialogues 
With Oak and Rose. Front Physiol 10: 926. doi: 10.3389/fphys.2019.00926 

Chen MS, Zhao HX, Zhu YC, Scheffler B, Liu X, Liu X, Hulbert S, Stuart JJ (2008) Analysis of 
transcripts and proteins expressed in the salivary glands of Hessian fly (Mayetiola destructor) 
larvae. J Insect Physiol 54: 1–16. doi: 10.1016/j.jinsphys.2007.07.007 

Chen X, Yang Z, Chen H, Qi Q, Liu J, Wang C, Shao S, Lu Q, Li Y, Wu H, et al. (2020) A Complex 
Nutrient Exchange Between a Gall-Forming Aphid and Its Plant Host. Front Plant Sci 11: 811. doi: 
10.3389/fpls.2020.00811 

Dawkins R (1982) The Extended Phenotype Oxford University Press. Oxford  
Eitle MW, Carolan JC, Griesser M, Forneck A (2019) The salivary gland proteome of root-galling 

grape phylloxera (Daktulosphaira vitifoliae Fitch) feeding on Vitis spp. PLoS One 14: e0225881. 
10.1371/journal.pone.0225881 doi: 10.1371/journal.pone.0225881 

Coen ES, Meyerowitz EM (1991) The war of the whorls: genetic interactions controlling flower 
development. Nature 353: 31–37. doi: 10.1038/353031a0. 

Espirito-Santo, MM., Fernandes, GW (2007) How many species of gall-inducing insects are there on 
earth, and where are they? Ann Entomol Soc Am 100: 95–99. doi: 10.1603/0013-
8746(2007)100[95:HMSOGI]2.0.CO;2 

Felt EP (1918) Gall insects and their relations to plants. Sci Mon 6: 509–525.  
Gätjens-Boniche O (2019) The mechanism of plant gall induction by insects: revealing clues, facts, 

and consequences in a cross-kingdom complex interaction. Rev Biol Trop 67: 1359–1382 doi: 
10.15517/rbt.v67i6.33984 

Hirano T, Kimura S, Sakamoto T, Okamoto A, Nakayama T, Matsuura T, Ikeda Y, Takeda S, Suzuki 
Y, Ohshima I et al. (2020) Reprograming of the developmental program of Rhus javanica during 
initial stage of gall induction by Schlechtendalia chinensis. Front Plant Sci 11: 471. doi: 
10.3389/fpls.2020.00471 

Hirano T, Okamoto A, Oda Y, Sakamoto T, Takeda S, Matsuura T, Ikeda Y, Higaki T, Kimura S, Sato 
MH (2023) Ab-GALFA, A bioassay for insect gall formation using the model plant Arabidopsis 
thaliana. Sci Rep 13: 2554. doi: 10.1038/s41598-023-29302-8 



植物科学最前線 15:40 (2024) 

T. Hirano - 7 
BSJ-Review 15:40 (2024) 

Korgaonkar A, Han C, Lemire AL, Siwanowicz I, Bennouna D, Kopec RE, Andolfatto P, Shigenobu 
S, Stern DL (2021) A novel family of secreted insect proteins linked to plant gall development Curr 
Biol 31: 1836–1849.e12. doi: 10.1016/j.cub.2021.01.104 

Mani MS (1964) Ecology of Plant Galls, Springr, The Netherland 
Price PW, Fernandes GW, Waring GL (1987) Adaptive nature of insect galls. Environ Entomol 16: 

15–24. 
Schultz JC, Edger PP, Body MJA, Appel HM (2019) A galling insect activates plant reproductive 

programs during gall development. Sci Rep 9: 1833. doi: 10.1038/s41598-018-38475-6 
Takeda S, Hirano T, Ohshima I, Sato MH (2021) Recent Progress Regarding the Molecular Aspects of 

Insect Gall Formation. Int J Mol Sci 22: 9424. doi: 10.3390/ijms22179424 
Takeda S, Yoza M, Amano T, Ohshima I, Hirano T, Sato MH, Sakamoto T, Kimura S (2019) 

Comparative transcriptome analysis of galls from four different host plants suggests the molecular 
mechanism of gall development. PLoS One 14: e0223686. doi: 10.1371/journal.pone.0223686 

Wang Z, Ge JQ, Chen H, Cheng X, Yang Y, Li J, Whitworth RJ, Chen MS (2018) An insect 
nucleoside diphosphate kinase (NDK) functions as an effector protein in wheat - Hessian fly 
interactions. Insect Biochem Mol Biol 100: 30–38. doi: 10.1016/j.ibmb.2018.06.003 

Wei HY, Ye YX, Huang HJ, Chen MS, Yang ZX, Chen XM, Zhang CX (2022) Chromosome-level 
genome assembly for the horned-gall aphid provides insights into interactions between gall-making 
insect and its host plant. Ecol Evol 12: e8815. doi: 10.1002/ece3.8815 

Yamaguchi H, Tanaka H, Hasegawa M, Tokuda M, Asami T, Suzuki Y (2012) Phytohormones and 
willow gall induction by a gall-inducing sawfly. New Phytol 196: 586–595. doi: 10.1111/j.1469-
8137.2012.04264.x 

Yang Z, Ma L, Francis F, Yang Y, Chen H, Wu H, Chen X. (2018) Proteins Identified from Saliva and 
Salivary Glands of the Chinese Gall Aphid Schlechtendalia chinensis. Proteomics 18: e1700378. 
doi: 10.1002/pmic.201700378 

Zhao C, Escalante LN, Chen H, Benatti TR, Qu J, Chellapilla S, Waterhouse RM, Wheeler D, 
Andersson MN, Bao R et al. (2015) A massive expansion of effector genes underlies gall-formation 
in the wheat pest Mayetiola destructor. Curr Biol 25: 613–620. doi: 10.1016/j.cub.2014.12.057 


	BSJ-Review_15A_1-3.pdf
	BSJ-Review_15A_4-12.pdf
	BSJ-Review_15A_13-21.pdf
	BSJ-Review_15A_22-33.pdf
	_BSJ-Review_15A_34-40.pdf

