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１．はじめに 
害虫等の植食者による食害を感知した植物は，二次代謝産物の生産等を介して害虫抵抗性

を獲得する。さらに揮発性有機化合物（匂い）を放出し，天敵生物を誘引することで間接的

に害虫を排除することもできる。このような匂いを介した植物―害虫天敵間相互作用は特異

的であることが知られ，例えば寄生蜂であるコナガサムライコマユバチ（Cotesia vestalis）は，

コナガ（Plutella xylostella）幼虫に食害されたキャベツに誘引されるが，モンシロチョウ（Pieris 
rapae）幼虫食害キャベツには誘引されない（Shiojiri et al. 2000）。また，シロイチモジヨトウ

（Spodoptera exigua）幼虫やアワヨトウ（Mythimna separata）幼虫，ナミハダニ（Tetranichus 
urticae）によって食害されたリママメから放出される匂いブレンドは異なり，それぞれの天敵

生物が特異的に誘引される（Ozawa et al. 2000）。このような事実は，植物が食害によって発

生する機械傷のみならず害虫種特異的な食害パターンや分子シグナルを受容し害虫の存在を

正確に認識していることを示唆している。近年の研究によって，害虫由来の防御応答誘導因

子（エリシター）や，その受容認識およびシグナル伝達を担う植物分子が次々に発見され，

それらの分子基盤が徐々に明らかになりつつある。また，これらの相互作用における害虫の

特異的な植物適応機構も見出されつつある。本稿では，植物と昆虫の生存をかけた分子レベ

ルでの緻密な攻防について，最新の知見を紹介しつつ筆者らの研究成果を交えながら概説し

たい。 

 
２−１．食害応答を駆動するエリシター 

食害応答が誘導される大きな要素の一つに，食害時に施される機械的な傷害がある。傷害

を感知した植物はダメージ関連分子パターン（Damage-associated molecular pattern, DAMP）と

呼ばれるエリシターを自ら放出し，近隣もしくは遠方の細胞がこれらを受容することで傷害

応答が誘導される。DAMP は細胞内および細胞壁由来の分子がプロセシングされたものであ

り，代表的なものに Plant elicitor peptide（PEP） やシステミンといったペプチドや，オリゴガ
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ラクツロン酸のよう

な糖類，アデノシン三

リン酸（ATP）などが

知られている（Ferrari 
et al. 2013; Huffaker et 
al. 2006; Pearce et al. 
1991; Tanaka et al. 
2014）。また，DAMP
を細胞膜で特異的に

認識する受容体様キ

ナーゼ（Receptor-like 
kinase, RLK）も同定さ

れている（Choi et al. 
2014; Kohorn and Kohorn 2012; Wang et al. 2018; Yamaguchi et al. 2010; Yamaguchi et al. 2006）。

RLK は細胞外領域にリガンド結合部位を，細胞内領域にキナーゼドメインを有し，リン酸化

シグナルを細胞内分子に伝達することで細胞内の防御応答を活性化する。DAMP 受容体の害

虫抵抗性への寄与は明らかであるものの，食害による物理的な刺激はさまざまな害虫種によ

って共通していることから，害虫種特異的な食害応答を引き起こすには，各害虫が特異的に

持つエリシター等の関与が考えられる。 
害虫由来のエリシターは，1997 年に初めてその存在が報告された。トウモロコシ葉に機械

傷とともにシロイチモジヨトウ幼虫から採取した吐き戻し液（Oral secretion, OS）を塗布した

ところ，食害時と同様の匂い成分が放出される。この応答は OS 内に含まれる volicitin（N-(17-
hydroxylinolenoyl)-L-glutamine）と呼ばれる脂肪酸とアミノ酸の縮合物によるものであること

が明らかにされた（Alborn et al. 1997）。その後，様々な構造の害虫エリシターが発見されて

いる。例えば，タンパク質／ペプチド型エリシターとして，ツマジロクサヨトウ（Spodoptera 
frugiperda）腸内から単離された inceptin はササゲ由来 ATP 合成酵素のペプチド断片である

（Schmelz et al. 2006）。また，ナミハダニ（Tetranichus urticae）が分泌する tetranin メンバー

は嗜好性寄主であるインゲンマメと低嗜好性寄主であるキュウリにおいて異なる閾値の防御

応答を引き起こすことができる（Iida et al. 2019; Endo et al. 2025）。 
さらに糖型エリシターも同定されている。エジプトヨトウ（Spodoptera littoralis）幼虫 OS

からは構造未決定ではあるもののβ-galactofuranose polysaccharide と思われる糖型エリシター

が単離されている（Bricchi et al. 2013）。食餌としている植物の細胞壁は多量の糖類で構成さ

れているため，このエリシターが害虫あるいは植物由来なのかは未解明である。 
アメリカイナゴ（Schistocerca americana）から発見された脂肪酸型エリシターである

caeliferin A は，トウモロコシやシロイヌナズナでは食害応答を誘導する一方で，ダイズやナ

スでは食害応答を誘導しない（Schmelz et al. 2009）。また，ボリシチンはトウモロコシ，ナ

ス，ダイズといった限られた植物種にのみ食害応答を引き起こすことから（Schmelz et al. 2009），
害虫由来のエリシターが寄主植物の特異的な防御応答の誘導に重要であることは間違いない

図１．害虫由来エリシター 

括弧内はエリシターが発見された害虫種の学名を示す。 
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であろう。一方で，DAMP によって害虫 OS による防御応答が促進される可能性も示唆され

ていることから（Shinya et al. 2018），植物の害虫特異的な応答は機械傷応答と害虫由来分子

（分解／代謝酵素など）の両者によって複雑に制御されているものと考えられる。 
 
 

２−２．害虫エリシターの受

容機構 

害虫エリシターの受容認識に

おいても，RLKを含めた受容体様

タンパク質（Receptor-like protein, 
RLP）が重要な役割を果たすと考

えられている。RLP である，ササ

ゲの inceptin 受容体（INR）は，

細胞内キナーゼドメインを持た

ないが，SOBIR1 という RLK と

細胞膜上で相互作用するため，

SOBIR1 によって細胞内へのリン

酸化シグナルが伝達可能となる

と考えられる（Steinbrenner et al. 
2020）（図 2）。INR は細胞外領

域にロイシンに富んだ Leucine-
rich repeat（LRR）配列を有し，こ

れがリガンドとの相互作用に重要

な役割を果たす。最近，マメ科近

縁種のゲノム解析から INRホモロ

グ内の LRR 配列のわずかな違いが inceptin 受容に重要であることが証明された（Snoeck et al. 
2022）。inceptin はマメ科植物の中でもササゲやインゲンマメなどの限られた植物種にのみ活

性を示すが，ダイズの INR ホモログにはこの領域に変異があり，inceptin 非感受性である。お

そらく，進化の過程でマメ科植物内のリガンド結合領域に少数の突然変異が続き，結果とし

て inceptin 感受性植物と非感受性植物が生じたものと推測される。 
ダイズでは，害虫由来の糖型エリシターを認識する HAK（HDS-associated receptor-like kinases）

遺伝子が同定されている。筆者らが単離した 2 種の HAK 遺伝子（GmHAK1，GmHAK2）は，

ハスモンヨトウ（Spodoptera litura）幼虫 OS 応答を担う RLK として単離され，細胞外領域に

はそれぞれ LRR 配列およびプロリンリッチ配列が存在する（Uemura et al. 2020）。ハスモン

ヨトウ OS を部分精製した結果，エリシター活性画分は高分子サイズ（推定 10 kDa 以上）の

糖類が多く含まれていた。しかしながら，これらの HAK とエリシター画分の相互作用は検出

されていないことから，HAK は共受容体として機能し，エリシター受容体の機能を補うこと

で食害応答の一端を担っているのかもしれない（図 2）。また，このような高分子の糖エリシ

図 2．害虫エリシターおよびエフェクターの作用機序 

P:リン酸基，Ac:アセチル基，Ub:ユビキチン，TF:転写因子，
ET:エチレン，JA:ジャスモン酸，HDAC:ヒストン脱アセチル
化酵素，HAT:ヒストンアセチル化酵素。 
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ターが受容体に認識されるという前例がないことから，吐き戻されたエリシターが植物内で

切断もしくは修飾といったプロセシングを受けることで受容体に認識される可能性も考えら

れる。inceptin のケースとは異なり，この糖エリシターはダイズだけでなくアブラナ科のシロ

イヌナズナにおいても活性を有し，さらに GmHAK1 のシロイヌナズナホモログ（AtHAK）も

エリシター応答を担うことから，当該システムは植物種を超えて広く保存されている可能性

が高く，広食性害虫の認識における共通のメカニズムとして機能しているのかもしれない。 
食害応答における受容体以降の細胞内シグナル伝達因子についても徐々に明らかになりつ

つある。受容体様細胞質キナーゼである PBL27 は AtHAK1 と相互作用し，防御遺伝子である

PDF1.2 の発現誘導を担う（図 2）（Uemura et al. 2020）。PBL27 は真菌エリシターであるキ

チンの受容体 CERK1 とも相互作用し，リン酸化シグナルを活性化することで病害応答を制

御するため（Shinya et al. 2014），PBL27 は病害虫応答に関わる共通の細胞内キナーゼとして

はたらくのだろう。PBL27 は，カルシウム依存性キナーゼ CRK2 や他の PBL タンパク質とも

相互作用することで（図 2），細胞内における複雑なリン酸化ネットワークを形成し，エチレ

ンシグナルおよびエチレン応答性転写因子（ERF13）を介した PDF1.2 の発現を誘導する

（Desaki et al. 2024; Desaki et al. 2023; Miyamoto et al. 2019）。INR/SOBIR1 システムや

AtHAK1/PBL27 システムにおいてもエチレン放出を制御することが認められており

（Steinbrenner et al. 2020; Uemura et al. 2020），DAMP によって活性化される傷害ホルモンで

あるジャスモン酸（JA）とエチレンシグナルの協調的なはたらきが，前述した，DAMP と害

虫エリシターの相互作用の分子基盤である可能性が考えられる。 
さらに近年，抵抗性遺伝子の発現にはヒストン修飾のようなエピジェネティック制御機構

も重要な役割を果たすことが報告されている。転写リプレッサーである TOPLESS（TPL）お

よび TPL-related （TPR）タンパク質はヒストン脱アセチル化酵素 HDA6 と相互作用し，PDF1.2
および ERF13 領域のヒストンを脱アセチル化状態に保つことで，定常時はその発現を抑制し

ているが，食害時には当領域のヒストンアセチル化が促され，転写が活性化されるモデルが

提唱された（Yusuf et al. 2025）。興味深いのは，このエピジェネティック制御がハスモンヨト

ウ幼虫 OS 処理の 2 時間後という非常に早い時点で観測されたという点であり，これは食害

（害虫エリシター）を感知した植物が，クロマチン構造を迅速かつダイナミックに変化させ

ることでゲノムレベルで防御応答を即座に誘導するメカニズムを有することを示唆している。 
 

２−３．エフェクターを利用した害虫の生存戦略 
植物の防御応答に対して，害虫による寄主植物への適応能力も進化し続けている。そのた

め，植物の防御応答を抑制する害虫由来因子はエフェクターと呼ばれ，食害時に寄主植物側

に放出され，寄主のシグナル伝達経路への干渉や活性酸素産生を阻害し，害虫の適応力を高

めることができる。近年，トランスクリプトーム情報へのアクセスが容易になったことで，

吸汁性害虫種の唾液腺発現プロファイルからタンパク質型エフェクターの発見が相次いでい

る。例えば，アブラムシ（Macrosiphum euphorbiae）の唾液腺で発現する Me10 は，トマトの

細胞内において 14-3-3 タンパク質と相互作用し，リン酸化シグナルを阻害している（Atamian 
et al. 2013; Chaudhary et al. 2019）。咀嚼性害虫種からのエフェクター単離例は依然として少な
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いが，最近 HARP1 と呼ばれるエフェクタータンパク質がオオタバコガ（Helicoverpa armigera）
から単離され，植物のエンドサイトーシス機構を介して細胞内に取り込まれると，JA シグナ

ルのリプレッサーである JAZ タンパク質と相互作用することが見出された（Chen et al. 2019; 
Yan et al. 2023）。害虫抵抗性遺伝子の発現には JAZ の分解が必須であるが，HARP1 はそれを

阻害し JAZ は分解から免れる。同様に，JA 応答性の防御遺伝子発現を制御する MYC 転写因

子と相互作用する HAS1 もオオタバコガから単離され，MYC の転写活性化を阻害することが

明らかにされている（Chen et al. 2023）。 
これらのエフェクターに対する植物の防御システムも知られている。例えば，オートファ

ジー機構を用いて害虫エフェクターの分解を促進するモデルがトビイロウンカ（Nilaparvata 
lugens）食害イネで示されている（Guo et al. 2023）。害虫エフェクターの作用は寄主植物の間

接防衛機構にも及び，カイコ（Bombyx mori）幼虫の吐糸口から放出される脱水酵素 BmFHD 
は，天敵生物の誘引に利用される「みどりの香り」成分の中間産物を変換することができる。

これにより匂いの放出を制限し，天敵生物であるヤドリバエ（Zenillia dolosa）による寄生を

回避することができるのである（Takai et al. 2018）。 
 

3−1．おわりに 

1997 年に volicitin が害虫エリシターとして単離されてから 20 年以上が経過し，植物－害虫

間相互作用に関与する分子機構が解かれつつある。本稿では紹介しきれなかったが，害虫の

卵や糞だけでなく，腸内細菌にもエリシターおよびエフェクター活性が見出されており（Ray 
et al. 2016; Reymond 2013; Yamasaki et al. 2021; Zeng et al. 2023），このことからも，植物と害

虫は内外のさまざまな因子を利用して，食う喰われるの関係を構築していることが垣間見れ

る。しかしながら，当該相互作用は植物種と害虫種の特異的な関係性によって限定的な種間

でのみ成り立っているケースも多く，未だに共通の分子モデルを打ち出すには至っていない。

特に，非モデル植物における報告例が多く，当該相互作用における遺伝子機能の決定は容易

ではない。今後は植物と昆虫両者の形質転換技術の開発およびその習得が現状打破の鍵とな

るかもしれない。また，植物－害虫間相互作用研究によって蓄積された基礎的知見は，生態

系システムの理解だけに留まらず，農業分野への応用にも繋がるだろう。害虫による世界の

農作物被害額は年間 700 億ドルとも試算されており，今後地球温暖化が加速することで害虫

の生息域が拡大し，その被害はより深刻なものになると想定される（Bradshaw et al. 2016）。

さらに重度の農薬使用によって環境への負荷や人体への健康への影響も懸念されており，抗

虫活性成分や天敵生物の誘引に用いられる匂い物質を活用し，実用化を目指すことで害虫に

強い持続可能な減農薬型作物生産体制の構築にも繋がることを期待したい。 
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