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はじめに 

植物感染生理学談話会は、1965 年（昭和 40 年）の第一回開催から、58 年を迎えることに

なりました。昭和 40 年に、植物病理学から植物と病原体の相互作用において、抵抗性や病

原性機構に焦点を当てた研究会が発足したことには、先見の明があった先達の研究者に頭

が下がる思いであります。多岐に渡る生命現象を包括する植物病理学の一翼を担う植物の

生体防御機構、それを打ち破ろうとする病原体の感染戦略、これらの総合的な理解は、植物

−微生物間の共進化を紐解く学問として世界で発展しています。我が国の植物病理学は、学

生の育成、後進の育成、生物学の発展に寄与し、この中で植物感染生理学談話会は学問を継

承しながら新たな学問領域を育んできたと思います。登壇をお願いした先生方は、植物感染

生理学に関わる第一線の研究者です。このような研究者が一堂に会して、直接議論すること

の大切さをコロナ禍における研究会、学会等で我々は学びました。談話会開催地事務局では、

感染に配慮しながら皆様が心配なく出席できる状況に感謝するとともに、特に学部生・大学

院生の出席を重視した開催の在り方について話し合いました。第一線で活躍する研究者と、

次世代を担う学生との直接的な交流は、新たなケミストリーを生むと考えたからです。 

今回のテーマは、植物感染生理学の「いま」と「課題」とさせて頂きました。植物−微生

物間相互作用に関する研究は、日々重み・深みが増しており、世界レベルで大きな流れとな

っています。一方で、未解決な問題も山積しているのが現状であると考えます。本談話会に

おいては、「微生物群と植物の相互作用」、「宿主植物の病原菌認識機構」、「病原菌の巧妙な

感染戦略」、「ゲノムレベルでの抵抗性遺伝子の進化」、「相互作用機構に基づいた病害防除戦

略」、さらに「出口戦略としての生物防除」などの現状について理解し、今後どのような課

題を解決する必要があるのか、あるいは新たな学問の方向性について議論できたら幸甚に

存じます。最後に、猛暑の中、多忙にも関わらず快くご登壇と要旨執筆をご了解頂いた講師

の先生方には、末筆ながら厚く御礼申し上げます。 

令和 6 年 8 月吉日 

編者らしるす 
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菌に寄生して生きる植物における菌根共生の制御メカニズム 

三浦 千裕*・富永 貴哉**・上中 弘典* 

Miura, C., Tominaga, T., and Kaminaka, H. 

Regulatory mechanisms of mycorrhizal symbioses in plants living as parasites on fungi. 

Abstract 

Plants associate with various kinds of microorganisms with beneficial outcomes. Mycorrhizal 

symbioses are a representative interaction between plants and microorganisms because 

approximately 90% of terrestrial plants engage in associations with fungi in their roots. The mutual 

symbiotic relationship by trading nutrients between plants and fungi can be generally found in 

mycorrhizal symbioses, but some plants reveal mycoheterotrophy, which is a unique nutritional 

mode for plants to obtain carbon from associating fungi. Recently, knowledge about mycorrhizal 

symbioses at the molecular level has been obtained mainly in model plants such as legumes and rice, 

which are associated with arbuscular mycorrhizal (AM) fungi. AM symbiosis is known to be 

inhibited by gibberellin (GA), which is a classical plant hormone that regulates many physiological 

processes, such as plant growth, development, and environmental responses. In contrast, molecular 

mechanisms regulating mycoheterotrophic symbioses are still unclear. Our recent studies have 

revealed the novel roles of GA in mycorrhizal symbioses: its positive effect in Paris-type AM 

symbiosis in Eustoma grandiflorum and its negative effect on both seed germination and 

mycorrhizal symbiosis in orchids. This article introduces the recent data about AM and orchid 

mycorrhizal symbioses associated with mycoheterotrophy, accompanied by the knowledge obtained 

from our past research. 

Key words: arbuscular mycorrhizal fungi, branching factor, gibberellin, mycorrhizal symbiosis, 

orchid mycorrhizal fungi, seed germination 
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University (*Corresponding author: kaminaka@tottori-u.ac.jp)
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１．はじめに 

 植物は利益を享受するために，多種多様な微生物と関わり合っている．その中でも，根

に菌類が定着して形成される菌根において栄養交換を行う菌根共生は，陸上植物の約 9割

で認められる代表的な植物－微生物間の関係である．菌根を形成する菌類は菌根菌と呼ば

れるが，様々な種類の菌類が菌根菌となりうる．菌根は，植物と菌根菌の種類，およびそ

の構造的特徴から分類されており，アーバスキュラー菌根 (AM)，外生菌根，エリコイド

菌根，ラン菌根 (OM) などが知られる (Martin and van der Heijden, 2024)．一般的な菌根共

生系は相利関係であり，リンや窒素などが菌根菌から植物に供給され，植物からは逆に光

合成産物である炭素化合物が供給される．一方で，光合成に不利な林床等の日陰環境に進

出することで，フェアトレードとされる相利関係が維持できなくなることを起因として，

菌根菌から炭素化合物を受容する「菌従属栄養性」を獲得した植物種が出現してきた  

(Leake, 2004)．このような菌根菌に寄生した形の片利の菌根共生はAMの一部やOMなど

で認められる (Smith and Read, 2008)．菌従属栄養性の獲得を基とした植物と菌類の共進化

により，部分的な菌従属栄養性から光合成をやめた植物種 (菌従属栄養植物) が出現して

きたと考えられている． 

 近年，マメ科やイネなどのモデル植物におけるAM共生に関する研究が盛んに行われて

おり，共生の成立や制御に関して分子レベルでの知見が豊富に得られている．その中で，

植物ホルモンであるジベレリン (GA) が AM 共生の負の制御因子として重要な役割を担

っていることが明らかになっている (Takeda et al., 2015)．一方，我々は菌従属栄養性の菌

根共生の分子メカニズムの解明を目指し，リンドウ科とラン科の植物を対象に研究を行っ

てきた．本稿では，AM共生とOM共生に関するこれまでの研究知見と共に，両共生にお

いてGAの新しい役割について明らかにした最近の研究成果を紹介する． 

２．リンドウ科植物におけるParis型アーバスキュラー菌根共生の制御メカニズム 

菌根菌の中でも約 7割の植物が共生するAM菌は，植物の分類群に従い異なる２つの形

態型となることが知られている (Dickson, 2004)．多くの草原植物や作物では菌糸が植物根

の皮層細胞間を伸長し，枝分かれした菌糸によって皮層細胞に樹枝状体が形成される Arum

型の菌根が認められる．一方で，多くの林床植物や一部の木本植物では菌糸が植物根の皮

層細胞の間隙を伸長し，隣接する皮層細胞に順次菌糸コイルが形成される Paris 型の菌根

が形成される．AM 菌と共生する菌従属栄養植物には必ず Paris 型菌根が認められるが，

興味深いことに菌従属栄養植物と姉妹群を形成する光合成植物も Paris 型菌根を形成する 

(Yamato, 2004; Yamato et al., 2014)．すなわち，AM菌と共生する植物 (AM共生植物)の菌従

属栄養性の獲得は Paris型菌根を形成する植物分類群でのみ進化し得たと考えられる． 

菌従属栄養性に関連する AM 共生の分子メカニズムを解明するために，我々は Paris 型

菌根を形成し，かつ菌従属栄養植物を含む分類群であるリンドウ科に注目した．しかしな

がら，菌従属栄養性のAM共生植物であるフデリンドウなどは栽培の難しい野生植物であ

るため (Yamato et al., 2023)，研究室内で栽培可能でかつ遺伝子組換え技術の報告があった

トルコギキョウをリンドウ科における Paris 型 AM 共生研究のモデル植物と設定した．ま

ず，モデルAM菌である Rhizophagus irregularisを用いた接種実験系においてGA処理を行

ったところ，マメ科のミヤコグサでは報告通りAM菌の感染が抑制されたのに対し，トル

コギキョウでは逆に感染が劇的に促進されることが明らかとなった (図１) (Tominaga et al., 
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2020a)．特に，GA処理したトルコギキョウの根圏では，AM共生初期に認められるAM菌

の菌糸分岐や付着器の形成などが顕著に促進されていた．GA 処理により AM 菌の菌糸分

岐促進物質であるストリゴラクトンは合成が阻害されることが報告されており (Ito et al., 

2017)，トルコギキョウでも同様の結果が得られた．そのため，トルコギキョウではGA処

理によりストリゴラクトンとは異なる菌糸分岐促進物質が分泌されているのではないかと

考えた． 

次に，ミヤコグサ，ニンジン，トルコギキョウの 3種を用いた比較トランスクリプトー

ム解析を実施した (Tominaga et al., 2021)．ニンジンが形成する中間型AMでは菌糸コイル

が認められないものの，Paris 型 AM と同様に AM 菌の菌糸が皮層細胞内を伸長する特徴

をもつ (Dickson, 2004)．比較トランスクリプトーム解析の結果，ミヤコグサとニンジンの

菌根では，AM 共生に必須な遺伝子の発現量が GA 処理によって有意に減少した．この結

果は，GA 処理による AM 菌の感染率への影響と一致していた．一方で，GA 処理により

AM 菌の感染が促進されたトルコギキョウでは，AM 共生関連遺伝子の発現量は増加して

いた (Tominaga et al., 2020b)． 

 最後に，我々はGA処理したトルコギキョウがいかにして根圏におけるAM菌の菌糸分

岐を誘導したのか明らかにするために，トランスクリプトーム解析結果からGA存在下で

生合成が促進される二次代謝産物の同定を行い，その菌糸分岐誘導活性を評価した 

(Tominaga et al., 2023)．トランスクリプトーム解析の結果，GA処理したトルコギキョウ菌

根でリンドウ科特有の苦み配糖体ゲンチオピクロシド (GPS) とスウェルチアマリン 

(SWM) の生合成経路が活性化されると示唆され，HPLC分析でもGA処理によるこれら化

合物の内生量の増加が確認された．次に，AM菌である R. irregularis，Gigaspora margarita，

R. clarus を用いたバイオアッセイを行ったところ，GPS と SWM は 1–100 nM の範囲で
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Rhizophagus 属菌のみの菌糸分岐を有意に促進した (図２)．GPS や SWM に対する各 AM

菌種の反応は，GA処理したトルコギキョウ根圏における菌糸分岐の様子と一致していた．

さらに，GPSはトルコギキョウと系統学的に異なるチャイブならびにトマトとR. irregularis

の共生を有意に促進した．加えて，ストリゴラクトンとは異なり，GPSは根寄生植物の種

子発芽を誘導しなかった． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 これらの結果をまとめると，トルコギキョウにおける Paris型AM共生は，Arum型や中

間型のAM共生とは全く異なる制御を受けており，そこにはリンドウ科特有のセコイリド

イド配糖体であるGPSや SWAなどが関与していると考えられる (図３)．  
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３．ラン科植物の種子発芽における菌従属栄養性の菌根共生の制御メカニズム 

ラン科植物は現在 30,000種近くが確認されており，被子植物の中でキク科と並んで最も

種数の多い分類群の一つである (Christenhusz and Byng, 2016)．ラン科には光合成を行って

炭素源を自力で賄っている種もあれば，光合成を行わずに炭素化合物を菌根菌に依存して

生きる菌従属栄養植物も含まれることから，菌根共生は種分化の要因の一つであると考え

られている (Roy et al., 2013)．また種子には栄養貯蔵器官が無いため，光合成できる種であ

っても発芽と初期成長において必ず菌根菌からの炭素化合物の獲得を必要とする．すなわ

ち，全てのラン科植物の種子発芽は初期菌従属栄養性と呼ばれる寄生的な菌根共生により

引き起こされている (Zhao et al., 2024)．そこで我々は，菌従属栄養性の菌根共生の制御メ

カニズムをラン科植物を用いて解明するために，種子発芽のステージに注目して研究を実

施してきた．具体的には，菌根菌を用いた共生発芽だけでなく，無菌発芽も可能なシラン 

(紫蘭) をモデル植物として設定し，同調的に発芽可能な実験系を構築した (Yamamoto et 

al., 2017)．また同時に，発芽と共生を定量的に解析する手法も確立することで，種子発芽

における菌根共生の役割を明らかにできるようになった．これらの実験手法を利用し，OM

共生が AM 共生と類似したメカニズムで制御を受けていることを明らかにした (Miura et 

al., 2018)．また，同様の結果は，同じ自生地に生息するハマカキランの通常個体とアルビ

ノ個体の比較解析によって得られた結果からも示唆された (Suetsugu et al., 2017)． 

 AM 共生との類似性から，OM 共生でも GA が負の制御因子として機能すると考え，シ

ランの種子発芽に対するGAの影響を評価した．様々な植物ホルモン処理を無菌発芽と共

生発芽の両方で実施した結果，発芽に対して負に作用するアブシシン酸だけでなく，GA

処理も有意に発芽を抑制した (図４)．一般的にGAは種子発芽の促進物質として知られる

が，シランでは共生発芽だけでなく，菌根共生を介さない無菌発芽でも負に作用した． 
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 これらの知見を踏まえ，種子発芽に菌根共生を必要とするラン科植物において，GA に

よる発芽と共生の制御機構に関して分子レベルで明らかにするために，無菌発芽と共生発

芽のサンプルについてトランスクリプトーム解析を行った (Miura et al., 2024)．遺伝子発現

パターンを比較した結果，半数以上の発現変動遺伝子が無菌発芽と共生発芽で共通してい

た (図５)．共通して発現変動した遺伝子の中には，共生関連の遺伝子やGAの生合成関連

の遺伝子が認められた．内生GA量を測定した結果，発芽時に不活性型のGAが有意に増

加していた． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 ラン科植物は胚乳の欠落という進化の過程において発芽のポジティブレギュレーターと

してのGAの役割を失った．一方で，発芽に際してGAを積極的に不活性化させ，共生菌

が定着する前から共生に必要なシステムを自動的に活性化させることで，発芽と共生を同

時に進行させるメカニズムを獲得したと考えられる (図６)． 
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４．最後に 

 植物ホルモンであるGAの作用を切り口に研究を展開することで，菌従属栄養性に関わ

る AM と OM の両方において共生制御に関する新たな知見を得ることができた．一方で，

非モデル植物を用いているため，研究が発現解析などに留まっていることが課題として残

っている．今後，AM 共生植物の菌従属栄養性については，リンドウ科における菌従属栄

養性の進化の分子基盤解明のために，セコイリドイド配糖体について注目した研究を継続

していきたい．また，セコイリドイド配糖体はAM菌に直接作用することから，AM菌の

感染促進を目的とした応用利用が可能であると考えられる．すでに本物質を多量に含むリ

ンドウ科の生薬抽出液により，様々な作物種においてAM菌の感染促進が認められている 

(齊藤ら, 2024)．現在は，AM菌の感染促進能を備えたバイオスティミュラントとしての製

品化にも取り組んでいる． 

ラン科植物に関する研究については，OM 共生研究のモデル植物として利用しているシ

ランのゲノムの解読を完了している．現在は比較ゲノム解析より得られた情報を利用して，

ゲノム内の遺伝子重複とラン科植物特有のOM共生の関連についての研究に取り組んでい

る．また，光合成ができるラン科植物の菌根菌は，病原菌としても知られるリゾクトニア

属菌である (Yukawa et al., 2009)．そのため，進化の過程でラン科植物は菌類との関係を寄

生から共生にスイッチさせたと考えられている．一方で，ラン科植物と共生できるリゾク

トニア属菌は非常に限られており，特異性と親和性が認められる (大和・谷亀, 2009)．そ

のため，今後は植物側だけでなく，エフェクターの解析等を通じて共生の成立に関わる因

子を菌類側からも同定することで，OM共生の制御機構の全体像を明らかにしていきたい． 
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植物感染糸状菌の病原から共生と多彩な感染戦略を紐解く 
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Molecular mechanisms underlying diverse fungal infection strategies along the Pathogenic-

Mutualistic Continuum. 

 

Abstract 

Plants engage in intimate associations with microbes that exhibit a range of infection strategies, from 

pathogenic interactions that inhibit plant growth to mutualistic interactions that promote plant growth. 

It has been considered that these pathogenic and mutualistic microbes employ distinctive strategies, 

resulting in opposite plant growth outcomes, thereby rendering them markedly different from one 

another. However, recent studies on plant endophytic fungi and fungal pathogenesis suggest that, 

despite their contrasting outcomes, they possess remarkably similar genomes. Furthermore, alterations 

in a single genomic component or gene can suffice to transform an originally beneficial fungus into a 

pathogen, and vice versa. The deletion of a plant tryptophan-derived secondary metabolism pathway, 

specifically in Brassicaceae, can also convert beneficial fungi into pathogens. These results indicate 

that the distinctions between a pathogen and a mutualist are indeed subtle, and a microbe can exist 

along the Pathogenic-Mutualistic Continuum under varying host and environmental conditions. In this 

review, we aim to summarize recent research elucidating the molecular mechanisms underpinning 

diverse fungal infection strategies along the pathogenic-mutualistic continuum. 
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１．はじめに 

 植物は, 多種多様な微生物と相互作用している. 植物と相互作用する微生物の中には，

病原菌に代表されるように, 植物に様々な方法で感染し病気を引き起こすものや, 糸状菌

である菌根菌や細菌である根粒菌に代表されるように, リンや窒素といった植物にとって

の必須栄養素を宿主植物へと供給することで植物の成長や生存に寄与する共生菌が存在す

る. さらには, 近年のいわゆる次世代シークエンサー技術の登場により, 植物の内部に少

なくともその生活環の大部分において病気を引き起こすことなく棲息している内生菌と呼

ばれる多様かつ無数の微生物が存在することが明らかになってきた (Fitzpatrick et al., 2018; 

Toju et al., 2018). これまで, 特に植物微生物相互作用を分子遺伝学的に紐解く際には, 病原

菌と共生菌はその植物成長に与える影響が対照的なことなどから, 大きく異なる存在とし

て考えられており, 実際にそれぞれの菌を研究する研究領域も異なっていった. 一方で, 

病原菌や内生菌と呼ばれる植物内部に棲息する菌の解析の結果, 病原菌と共生菌がそのゲ

ノムレベルで互いに非常に近しい存在であるケースがあること (Hiruma et al., 2018), 病原

菌から特定の遺伝領域を欠損させると非病原菌に変化すること(Freeman and Rodriguez, 

1993; Ma et al., 2010), また, 植物の成長を促す共生菌が宿主の遺伝学的背景や環境条件に

応じて病原菌として振る舞う例などが明らかになってきており (Hiruma et al., 2018; Drew et 

al., 2021), 病原菌か共生菌は実は紙一重の分子の違いによって引き起こされうることを示

唆する知見が集まりつつある. 病原・共生の違いを分子レベルで理解することは病原性や

共生性の起源に迫る成果になるとともに, 共生菌もゲノム上に隠し持つ病原性を確実に抑

える技術の開発につながるなど, 基礎研究・応用研究, 双方の観点から有益だと考えられる. 

そこで, 本総説では，植物と相互作用する微生物の中でも, 特に著者らが研究を行ってい

る糸状菌に焦点を当てつつ, 病原と共生が紙一重の分子基盤の違いによって分かれること

や, 一つの微生物が周囲の環境や宿主状況に応じて示す病原から共生と対極的な感染戦略

を特定の分子の活性化状況を変化させていく中で連続的に移行している様について紹介す

る． 

 

２．根の内生糸状菌Colletotrichum tofieldiae (Ct)はリン欠乏で植物成長を促す共生菌である 

Colletotrichum 属糸状菌は, これまで, 様々な植物種に炭疽病を引き起こす重要病原菌と

して精力的に研究が進められてきている (Talhinhas and Baroncelli, 2021). 一方で, 健康な野

外の植物からも Colletotrichum属菌は頻繁に単離されてきており (Hiruma et al., 2018), こ

れら健康な植物に共棲する Colletotrichum 属菌がどのように植物と相互作用しているかに

ついては分かっていなかった. その中で Colletotrichum tofieldiae (以下, Ct) の 1 つの株 

(Ct61) は, スペインの中央高原で自生する健康なモデル植物でもあるシロイヌナズナの複

数の集団の葉および根から検出され, 葉から表面殺菌ののちに単離された (García et al., 

2013; Hiruma et al., 2016). Colletotrichum属菌は葉においてメラニン化した付着器を介して侵

入を試みる (Kubo and Takano, 2013; Ryder and Talbot, 2015)．一方で，Ctはシロイヌナズナ

の葉に付着器は形成するものの侵入することはなかったことからも, Ct にとってシロイヌ

ナズナの葉は非宿主であることが考えられた. 一方で，Ct は菌糸から(付着器を介さず)直

接的にシロイヌナズナの根の細胞の間および内部に感染し, 皮層細胞においてはその侵入

菌糸は植物細胞膜に囲まれる活物共生関係を樹立した. 病原型の Colletotrichum 属菌もそ

の侵入菌糸が植物細胞膜に囲まれるものの, 病原型との大きな違いは, 植物細胞を積極的
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に殺して栄養を得る殺生段階への移行は Ct については認められなかった点である. さら

に, Ctはある接種環境においては, 根に感染したのちに, その一部の菌糸が地上部へとおそ

らく導管を通じて移行することが判明した. 以上から, Ct は根に病気を起こすことなく感

染する内生菌であり, Ct が葉からも単離された理由としては根から地上部への移行が考え

られた. 

Ct が単離されたシロイヌナズナは必須栄養素であるリンが顕著に枯渇した土壌環境で

生育していた. そこで, リンが枯渇した環境で Ct が植物成長や生存に何らかの影響を与え

る可能性を考え, リン枯渇環境で Ct と植物を共培養したところ,  菌糸を介してリンを植

物へと供給し植物の成長を促すことを発見した (図 1). また, その植物成長促進効果には

植物のリン枯渇適応反応 (PSR) を制御する転写因子であるPHR1およびPHL1 (Rubio et al., 

2001; Bustos et al., 2010) が必要であることが判明した. Ct と同様の共生機能を発揮する菌

としてアーバスキュラー菌根菌が知られているが, アーバスキュラー菌根菌はアブラナ科

などの一部の植物種とは共生関係を失っており, その背景には植物側が共生関係に必要な

遺伝子群を欠失しているためであると考えられている (Bravo et al., 2016). 一方で, シロイ

ヌナズナとCtとの共生的関係性の維持に植物のPHR1が必要なように, 菌根共生にも植物

の PHR1が必要であることが報告されており (Shi et al., 2021; Das et al., 2022), 植物の PSR

に共生関係が制御されているという点で両者は共通している. また, Ct 以外にもアブラナ

科のArabis alipinaの根に共生しリンを植物へと供給する内生糸状菌の存在が報告されてい

る (Almario et al., 2017). このことから, アブラナ科植物は菌根菌の代わりにCtのような病

原菌とも近縁な内生菌と共生関係を結ぶことにより, 菌根菌から受けるであろう同様の共

生サービスを内生菌から受け取っていることが考えられた. また, 菌根菌と今回同定され

た内生菌の両者は系統的に非常に遠い関係性にも関わらずそれを受け入れる植物側のメカ

ニズムには共通点が認められることが明らかになった. Ct とシロイヌナズナの系は他の既

存の共生システムとは異なり, 菌・植物双方において遺伝子操作が可能であり, 植物にお
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いてはシロイヌナズナで蓄積した種々の知見を活用できることから, 植物と糸状菌の共生

基盤を明らかにする上でも有益であると考えている. 

 

  

３．アブラナ科植物のトリプトファン由来の二次代謝物が欠損するとCtが病原菌化する 

アブラナ科植物はワサビの辛味成分としてのインドールグルコシノレートを代表とす

るトリプトファン由来の二次代謝物群を生産することが知られている. これらの代謝物は

虫や病原糸状菌に対する防御として重要であることが報告されている (Bednarek et al., 

2009; Hiruma et al., 2013). Ctは野生型のシロイヌナズナCol-0に対してリンが枯渇した環境

下で植物の成長を促し種の数も増やすという共生関係を樹立する. 一方で, トリプトファ

ン由来の二次代謝物の合成能が欠損したシロイヌナズナ cyp79b2 cyp79b3 変異体において

は, 過剰に根に感染し植物を最悪枯死させることが判明した (Hiruma et al., 2016). 下流の

合成遺伝子の植物変異体の解析から, ミロシナーゼの一種である PEN2 を介したインドー

ルグルコシノレートの合成経路が Ct との共生関係維持に必要であることが判明した 

(Hiruma et al., 2016). 興味深いことに, この経路はシロイヌナズナの近縁種においても多型

が認められており (Bednarek et al., 2013), PEN2を有さないCapsella rubellaの成長をCtが阻

害したことから, PEN2 経路が Ct とシロイヌナズナとの共生関係成立の鍵を握る因子であ

ることが示唆された (Hiruma et al., 2016). 子嚢菌であるCtと系統的に離れた担子菌の内生

糸状菌においてもトリプトファン由来の二次代謝物が有益な相互作用を維持するために必

要であることが報告されていることからも (Lahrmann et al., 2015; Nongbri et al., 2012), この

アブラナ科植物特異的な二次代謝物群が幅広い内生菌との相互作用において重要であるこ

とが示唆される. 興味深いことに, この経路は植物の PSR の制御下にあることが示唆され

ており (Pant et al., 2015; Hacquard et al., 2016), このことは植物の PSRと植物免疫が機能的

にリンクしていることを示唆しているとともに, 植物は自身のリン獲得戦略の文脈の中で

植物免疫を制御することで有益な内生糸状菌との関係性を制御している可能性を示唆する. 

この PSRと植物免疫の機能的なリンクについては, PHR1が制御する PSRが根圏細菌群に

対するサリチル酸由来の免疫応答を負に制御する報告 (Castrillo et al., 2017),  PHR1がrapid 

alkalinization factor (RALF)のプロモーターに結合し, その受容体である FERONIAを介して

Pathogen-associated molecular pattern (PAMP)を認識する受容体複合体の形成を阻害すること

で免疫応答を抑制する報告など (Tang et al., 2022), ここ数年で知見が集積し始めている.  

さらには, イネいもち病菌が有し, Ctは有していないもののColletotrichum属の一部にも保

存されている Nudix effector が PSR 応答を促すことで植物免疫を抑制し, 病原菌の感染成

立に寄与しているという報告もあり (McCombe et al., 2023),  PSR の制御は感染制御もし

くは成立に向けて植物微生物双方にとって重要なことが伺える.  

一方で，その植物成長促進のメカニズムは不明なものの, トリプトファン由来の二次代謝

物を産生しない単子葉植物の成長を Ct が促すという報告例もあり (Díaz-González et al., 

2020), 少なくとも特定の環境下においてはトリプトファン由来の二次代謝物が存在しな

くても共生関係を構築できることを示唆しており, 仮にトリプトファン由来の二次代謝物

が必須ではない場合どのようなメカニズムで植物が共生関係を維持しているかは興味深い. 

 

４．感染戦略が共生と病原と対極的な Ct 株の比較から明らかになった菌二次代謝物遺伝
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子クラスターABA-BOT 

 

Ct 株は世界中に分布しており, 双子葉植物だけでなく単子葉植物からも単離されている 

(Damm et al., 2009; Sato et al., 2015; Hacquard et al., 2016). これらのCt株は異なる環境・宿主

に適応する中でそれぞれ異なる種内変異を蓄積させてきていると考えられるが, これらの

変異がシロイヌナズナとの相互作用時に植物に与える影響が上述の Ct (Ct61) 株と比較し

て質的に変化するのかどうかは不明であった. そこで, 世界中から単離された Ct株をリン

が枯渇した環境でシロイヌナズナと共培養したところ, 試した Ct 株の一つを除いて Ct61

株同様に植物成長を促すことが判明した. このことは, 適応する環境や宿主が異なってい

ても, 少なくとも本実験系においてシロイヌナズナの植物成長を促す機能は変わらず保持

していることを示唆しており,  Ct による植物成長促進効果はこれらの Ct株が分岐する前

から有されていたことが示唆された. 一方で, 調査した菌株の一つである Ct3 株はシロイ

ヌナズナの成長を阻害することが判明した. この成長阻害効果はコマツナ等のアブラナ科

植物においても認められていることから, 他の共生型の Ct 株と異なり，Ct3株は病原型と

して振る舞うことが判明した (Hiruma et al., 2023).  

共生型と病原型とそれぞれ対照的な感染戦略を示す Ct 株がシロイヌナズナの根に感染

中の比較トランスクリプトーム解析を行ったところ, 共生型Ct株とは異なり病原型株にお

いては感染の比較的初期に植物の植物ホルモンであり乾燥ストレス耐性や病原菌応答にも

関わるアブシジン酸(ABA)経路 (Umezawa et al., 2009)を活性化させること, その活性化が

Ct3による植物成長阻害効果に重要であることが判明した (Hiruma et al., 2023). 

病原型 Ct3のみがその感染中に自身が持つ二次代謝物産生遺伝子クラスターの一つであ

る ABA-botrydial クラスター (ABA-BOT)を活性化させることが判明した. この ABA およ

び BOT 合成遺伝子は灰色カビ病菌 Botrytis cinerea が持つ遺伝子群と高い相同性をもち

(Siewers et al., 2005, 2006; Porquier et al., 2016), 比較系統解析の結果, ABAおよびBOT遺伝

子群は系統が離れた様々な植物病原糸状菌が有すること,  B. cinereaのBOT遺伝子群はCt

および近縁種の Colletotrichum 側から水平伝搬を介して獲得されたこと, 一方で,  ABA遺

伝子群はBOT遺伝子群とは異なる分布状況を示しており, Ctにおいては他のほとんどの菌

がABAとBOTのいずれかもしくは異なる染色体上に持つのと好対照に一つの領域に一つ

の遺伝子クラスターとして有していることが判明した (Hiruma et al., 2023). 続いて,  

ABA-BOT の合成遺伝子を破壊した菌変異体の解析から,  ABA-BOT がシロイヌナズナの

根に感染するのに必要なこと, および, ABA-BOT の機能欠損が本来病原型の Ct 株をリン

欠乏環境で植物成長を促す共生型菌へと変貌させることが明らかになった.  

さらに, ABA-BOT は周囲温度環境の影響を受けることが判明し, 周囲の温度環境を 22

度から 26度へと変化させた環境ではCt3はABA-BOTを発現せず, 植物の成長を促す共生

型菌へと変化することが明らかになった (Hiruma et al., 2023). 

以上から, ABA-BOTの活性化状態の変化がCt3の病原から共生と対照的な感染戦略を周

囲環境や宿主遺伝背景に応じて連続的に変化させている礎であることが考えられた.  

 

５．Ctの共生から病原と対照的な感染戦略の連続的な移行を制御する菌転写因子 

ABA-BOT が Ct3 における病原から共生にわたる感染戦略を連続的に示すために重要な

因子であることが明らかになったものの, ABA-BOT は共生型 Ct においても保持されてい
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るにも関わらず, 感染中にその発現が誘導されないなど, その感染戦略特異的な発現制御

機構については不明な点が多い. ABA-BOT を介した共生―病原連続性の制御基盤を探索

する目的で, ABA-BOTクラスター内に存在するZn2Cys6型の転写因子CtBOT6に着目した. 

BOT6 は, 一部の Colletotrichum 属菌, Botrytis 属菌といった植物病原糸状菌に加えて

(Porquier et al., 2016), 朽ちた木材を分解する腐生菌に保存されていること, CtBOT6を共生

型のCt4株に恒常的発現プロモーターを活用して発現させることで, ABA-BOTに属する遺

伝子群の発現が顕著に上昇し, BOT遺伝子群から生成される botrydialの中間産物の蓄積量

も顕著に増大することが判明した (Ujimatsu et al., 2024). また, ABA-BOT に属する遺伝子

群だけでなく, 1000 を超える菌遺伝子群が BOT6 の恒常的発現によって誘導されることが

判明し, その中には二次代謝物の合成に関連する遺伝子群以外にも病原性に関与すること

が推定されるエフェクター遺伝子や細胞壁分解酵素遺伝子群も多く含まれていた. これら

の結果から, CtBOT6の発現はABA-BOTをはじめとする病原性関連因子群の発現に大きな

影響を与えることが考えられた. 

次に, CtBOT6 の恒常的発現が共生型 Ct の感染戦略に与える影響を調査した. その結果, 

驚くべきことに, リン枯渇状況下で植物成長を促す共生型Ct株がCtBOT6の発現だけで著

しく植物成長を阻害する病原型へと変貌することが判明した. CtBOT6 発現 Ct 株は根に著

しく感染するだけでなく, 本来は感染できない葉においても感染し次世代の無性胞子を形

成するなど, 非宿主組織において頑強な非宿主抵抗性を突破しその生活環を全うすること

が判明した. 以上からも, CtBOT6 の発現が元来植物成長を促す共生型菌を根および葉とい

った異なる植物組織で病気を引き起こす病原菌へと変貌させることが明らかになった.  

CtBOT6 の発現レベルと菌の感染戦略との関連性をさらに調査する目的で, CtBOT6 をさ
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まざまな発現強度で発現する共生型Ct株を作出した. これらの作出株をシロイヌナズナに

接種し, CtBOT6の発現レベルと株による植物成長阻害の程度を調査したところ, CtBOT6の

発現レベルと植物成長阻害の度合いは非常に高い相関を示すことが明らかになった (図 2). 

以上からも, CtBOT6の発現レベルを変動させることでABA-BOTおよび他の病原性発現関

連因子群の発現を調整することで, Ctは共生から病原の連続性の軸を行き来するとともに, 

根と葉という異なる植物組織に感染し定着していることが想定された. 

 

６．最後に 

 本総説では，植物内生糸状菌が示す共生から病原と多彩な感染戦略を規定する分子機構

に関する最近の進展を紹介した．以上の研究からも, 共生菌と病原菌という存在がこれま

で考えられてきたようにかけ離れた存在ではなく, 実は一つの分子の活性化状況に応じて

一つの菌が両者の存在を取り得る紙一重の差であること, しかも, おそらくは 1 日の環境

変動の中で連続的に両者を行き来している様を想像する結果が得られた. 一方で, 共生型

Ctを例に取っても根に定着している際に病原性発現につながるCtBOT6のような分子を活

性化させることがないなど, どのようにその発現を抑制しているかについては明らかでは

ない. したがって, 近い将来, 共生型菌によるCtBOT6発現抑制機構も明らかになっていく

ことで, 紙一重だと思っていた差が実は大きな差であったことを再認識することもあるか

もしれない.  
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植物葉圏における植物微生物相互作用 
 

田中 茂幸 
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Plant-microbe interactions in the plant phyllosphere 

 

 

Abstract 

 

Plant leaves are colonized by various microbes, including fungi and bacteria. While most of these 

phyllosphere microbes are not directly harmful, some can be pathogenic to plants. We are interested 

in plant biotrophic fungal pathogens, which secrete effector proteins into plant cells to establish 

intimate relationships with their host plants by suppressing plant immune systems and modulating 

metabolic pathways. Since the infection hyphae of biotrophic fungi are encased by membrane 

structures, the fungi need to deliver effector proteins into plant cells across these membranes. 

However, it is still unclear how biotrophic fungi deliver effector proteins into plant cells. To uncover 

the delivery system of effector proteins, we focus on the extracellular vesicles secreted by the corn 

smut fungal pathogen Ustilago maydis. In axenic culture conditions, U. maydis secretes extracellular 

vesicles during filamentous growth. We found that the extracellular vesicles of U. maydis contain a 

large number of various proteins lacking signal peptides and long noncoding RNAs. We present the 

current progress of the possible extracellular vesicle-mediated delivery of such molecules and its 

function. Besides studying extracellular vesicles, we are also interested in fungus-bacteria 

interactions in the plant phyllosphere. We isolated some culturable bacteria from the leaves of 

Arabidopsis thaliana and assessed their contribution to the virulence of the anthracnose fungus 

Colletotrichum higginsianum. Among these bacteria, we found that the non-plant pathogenic 

bacterium Chitinophaga sp. facilitates the virulence of C. higginsianum. We would also like to 

introduce how such bacteria impact fungal virulence. 
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１．はじめに 

 植物葉圏には、多種多様な微生物が共存している(Vorholt, 2012; Remus-Emsermann 

and Schlechter, 2018)。ほとんどは植物にとって直接的な影響を及ぼさないが、一部は植

物にとって病原菌となる。様々な病原菌の中でも、植物病害の主な原因は糸状菌の感染に

よるものであり、重要病害の中では活物寄生性の感染様式を持つものがよく知られている

(Fisher et al., 2012)。活物寄生は、生きた植物細胞にのみ感染が成立する寄生様式である

(Mendgen and Hahn, 2002; Meadows, 2011)。この植物との緊密な関係の確立は、病原菌

が分泌する何らかの物質により、植物細胞が操作された結果であると考えられる。これま

で世界的に、病原菌が分泌する比較的分子量が小さく、かつ機能未知なタンパク質である

エフェクタータンパク質が、植物細胞を操作する物質として研究が進められてきた(Lo 

Presti et al., 2015; Tanaka et al., 2015b; Tanaka and Kahmann, 2021)。 

著者らは、活物寄生菌の寄生確立にかかわる分子機構を明らか

にすることを目的に、トウモロコシに感染する活物寄生菌である

トウモロコシ黒穂病菌を実験材料として用いている。トウモロコ

シ黒穂病菌は、生活環の中で、腐生生活が可能な酵母様細胞によ

る出芽増殖と、活物寄生による菌糸生育を行う二形成真菌である

(Brefort et al., 2009; Matei and Doehlemann, 2016)。感染により

引き起こされる特徴的な病徴は、植物細胞の腫瘍化であり（図1）、

植物細胞の代謝系リプログラミングや異常な細胞増殖が引き起こ

される(Doehlemann et al., 2008; Brefort et al., 2009; Matei et 

al., 2018)。ゲノム中には数百の機能未知分泌タンパク質がコード

されており、一部は遺伝子クラスターを形成している(Kamper et 

al., 2006; Brefort et al., 2014; Navarrete et al., 2021)。これまで

著者らは、本菌において病原性に寄与するエフェクタータンパク質の同定と機能解析を試

み、植物への寄生確立に重要な役割を果たすエフェクタータンパク質を報告している

(Brefort et al., 2014; Tanaka et al., 2014; Tanaka et al., 2015a; Tanaka et al., 2019; 

Tanaka et al., 2020; Schuster et al., 2024)。 

 活物寄生の特徴として、侵入した糸状菌の菌糸は植物細胞膜により包まれているという点

が挙げられる（図 2）(Petre and Kamoun, 2014; Lo Presti and Kahmann, 2017)。そのた

め、高分子であるエフェクタータンパク質は、細胞外へ分泌されたのち、そのままでは植物

細胞膜を通過し細胞内へと移行することができない。細菌のType III分泌装置のような特殊

な装置を持たない真菌が、どのようにエフェクタータンパク質を植物細胞へと送り込んでい

るかは、未だ明らか

になっていない。こ

の問題を明らかに

するため、著者らは

細胞外小胞に着目

して研究を行って

いる。細胞外小胞は、

脂質二重層の膜構

造で形成された直

図 1 トウモロコシ

黒穂病菌の病徴 

図 2 活物寄生菌による植物細胞への感染の模式図 
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径100 nm程度の微小顆粒であり、細胞外に分泌される(van Niel et al., 2018; Kalluri and 

LeBleu, 2020)。内部に様々な分子を内包しており、その役割については動物細胞を中心に

研究がよく進められている。特に、動物細胞の例では、細胞外小胞は受け取り側の細胞に取

り込まれることで内包されている分子を受け渡す「分子の運び屋」として機能することが知

られている(O'Brien et al., 2020; Herrmann et al., 2021)。そこで著者らは、微生物－植物

という cross-kingdom の関係においても細胞外小胞がエフェクタータンパク質をはじめと

した分子の輸送装置として機能するという仮説をもとに、その分子基盤を解明することを目

的として研究を行っている。本稿では、その進捗現況について紹介したい。 

 また、著者らは、病原菌－植物間の相互作用だけでなく、葉圏における微生物－微生物

間相互作用についても関心をもって研究を行っている。植物葉圏では、上述の病原菌と宿

主植物との相互作用だけでなく、葉圏に普遍的に存在するその他の微生物同士の相互作用も

実在すると考えられる(Vorholt, 2012; Chaudhry et al., 2021; Schafer et al., 2023)。葉圏に

おいて最も豊富に存在する微生物は細菌である(Lindow and Brandl, 2003; Whipps et al., 

2008)。これら細菌のほとんどは植物にとって直接的には病原菌として機能せず、病害発生

においてその存在は重要視されていない。しかし著者らは、これら非病原性細菌も発病にお

いて何らかの関与があるのではないかと考えている。本稿の後半では、植物葉から単離した

非病原性細菌と病原性真菌との相互作用について、現在取り組んでいる内容を紹介したい。 

 

 

２．トウモロコシ黒穂病菌における細胞外小胞の単離とオミクス解析 

 病原菌由来の細胞外小胞の役割について調べるため、まず、

トウモロコシ黒穂病菌から細胞外小胞の単離を試みた。トウ

モロコシ黒穂病菌の野生型においては菌糸誘導を培地条件で

行うことは難しいが、遺伝的に改変された変異体であるAB33

系統は、窒素含有最小培地において活物寄生を模した菌糸誘

導を行うことが可能である(Brachmann et al., 2001; Tollot 

et al., 2016)。この条件で培養した培養上清をフィルターろ過

したのち超遠心を行うと、ペレットの形成が確認された。こ

れを電子顕微鏡により観察すると、微小顆粒が観察された（図

3）。また、得られたペレットについてナノ粒子トラッキング

解析を行ったところ、ペレットは直径 100 nm を中心とした

粒子集団であることが明らかになった。これを細胞外小胞とし、タンパク質の抽出および

RNA抽出を行い、それぞれプロテオーム解析およびRNA-seq解析に供試した。その結果、

細胞外小胞には多様なタンパク質が含まれ、約 8割はシグナルペプチド配列を持たないも

のであった。さらに、細胞外小胞にはmRNAおよび数百種の long noncoding RNAが含

まれることが明らかになった。細胞外小胞を単離するための培養条件では、エフェクター

遺伝子は発現していない。そのため、既知エフェクター遺伝子を恒常発現する変異体を作

出し、これより単離した細胞外小胞にエフェクタータンパク質が含まれるかをウェスタン

ブロットで確認したところ、エフェクタータンパク質が検出された。このことから、エフ

ェクタータンパク質は小胞体－ゴルジを介した分泌経路だけでなく、細胞外小胞を介した

分泌経路が存在することが示唆された。 

図 3 トウモロコシ黒穂

病菌の細胞外小胞 
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３．細胞外小胞膜上に局在するタンパク質 INTEGRIN-LIKE PROTEIN 1（ILP1） 

 細胞外小胞の膜は脂質二重層で構成されるため、細胞膜挿入型の蛍光試薬で染色するこ

とが可能である(Morales-Kastresana et al., 2017; Andronico et al., 2021)。細胞外小胞が

植物細胞に取り込まれるかどうかを、蛍光標識した細胞外小胞とトウモロコシ葉由来のプ

ロトプラストと共培養すると、プロトプラスト細胞膜が蛍光標識された。このことから、

細胞外小胞と細胞膜間の膜融合が生じ

ることが推測された。前述のプロテオ

ーム解析の結果から、細胞外小胞には

いくつかの機能未知膜タンパク質が含

まれていることがわかっている。これ

らについて遺伝子欠損株を作出し、病

原性が低下するものを選抜した。その

結果、膜一回貫通型であり、N 末端の

構造がインテグリンのN末端側と似た

構造を持つタンパク質が同定された

（図 4）。この膜タンパク質を

INTEGRIN-LIKE PROTEIN 1

（ILP1）とし、欠損株由来の細胞外小胞と植物プロトプラストを共培養すると、細胞膜の

蛍光標識効率に低下がみられた。このことから、細胞外小胞の膜上タンパク質が、植物細

胞膜との相互作用に重要であることが示唆された。ILP1 はコムギ黒さび病菌をはじめと

して（図 4）、担子菌に属する他の病原菌にも構造レベルで似たタンパク質が保存されて

おり、活物寄生に重要な役割を果たしている可能性が考えられた。動物細胞においては、

インテグリンの N 末端は Extracellular matrix（ECM）との相互作用が知られているが

(Kanchanawong and Calderwood, 2023)、細胞外小胞上にもインテグリンが存在し、ECM

と相互作用を果たすことが示唆されている(Debnath et al., 2023)。現在は、この ILP1の

N末端側と結合するリガンドとなる分子の同定を、共免疫沈降法や近接標識法とプロテオ

ーム解析を組み合わせて試みている。 

 

 

４．細胞外小胞に含まれる long noncoding RNAs 

 動物細胞などでは、細胞外小胞には低分子RNAが含まれることが報告されている(Wei 

et al., 2017; O'Brien et al., 2020; Garcia-Martin et al., 2022)。同様に、植物の病原真菌由

来の細胞外小胞に低分子RNAが含まれることが知られている(Cheng et al., 2023)。一方、

トウモロコシ黒穂病菌はRNAi機構をコードする遺伝子がゲノム上から欠失しているため

(Laurie et al., 2008; Laurie et al., 2012)、低分子RNAが生成されるかは不明であった。

著者らは、本菌はRNase T2酵素により切断された tRNA断片を細胞内で多量に生成して

おり、また tRNA 断片は細胞外へ分泌されることを明らかにしている(Yoshimoto et al., 

2022)。tRNAの細胞内局在観察の結果から、tRNA断片は分泌小胞を介して分泌されてい

ると予想している(Yoshimoto et al., 2022)。これを裏付けるように、細胞外小胞RNA-seq

解析では、tRNA 断片のような低分子 RNA の存在は認められなかった。ところが、細胞

外小胞には多種多様な long noncoding RNA（lncRNA）が含まれることが明らかになった。

図 4 トウモロコシ黒穂病菌の ILP1 とコムギ黒さび

病菌における類似タンパク質 
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これらの多くはトウモロコシ黒穂病菌ゲノムの遺伝子間領域から転写されており、数百種

の lncRNAのうち多くは非常に高レベルで発現していることがわかった。これら lncRNA

が実際に分子として存在しているかどうかをノーザンブロ

ットで調べたところ、予想サイズのRNAが検出された。特

定の lncRNAについて in-situ hybridizationを行うと、菌

糸細胞内で顆粒状に局在していることが確認された（図 5）。

この構造は、細胞外小胞を含んだMulti vesicular bodyで

あると推測している。トウモロコシ黒穂病菌の lncRNAは、

近縁の黒穂病菌においてのみ配列が保存されており、黒穂

病菌以外の菌では類似配列は見いだされなかった。さらに、

RNA-seq データから、これら lncRNA は Poly-A 修飾がさ

れていないものが非常に多いことがわかった。いくつかの

lncRNAについては、実際にPoly-A修飾がされていないこ

とを、実験的に確認している。動物細胞などでは lncRNA

は PolII により転写され、Poly-A 修飾を受けるものが多い

とされている(Statello et al., 2021; Mattick et al., 2023)。そのため著者らは、トウモロコ

シ黒穂病菌の lncRNAが、どのように転写されているかについても関心を持っている。ま

た、トウモロコシ黒穂病菌における lncRNAの、病原性への関与を調べた。発現量が高い

数種に着目し、転写領域を欠損させた変異体を作出して病原性試験を行った。その結果、

病原性が低下するものが確認された。現在、これら lncRNA の機能を明らかにするため、

lncRNAと結合するタンパク質の同定を試みている。 

 

 

５．植物葉から単離された非病原性細菌が病原性糸状菌に与える影響 

 ここまで、トウモロコシ黒穂病菌の細胞外小胞を介した植物との相互作用について紹介

した。一方で、著者らは、病原菌－植物間の相互作用だけでなく、非病原性細菌－病原菌

間相互作用についても関心をもって研究を

行っている。この相互作用を研究する上では、

シロイヌナズナとそれに感染する病原糸状

菌 で あ る ア ブ ラ ナ 科 炭 疽 病 菌

（ Colletotrichum higginsianum ； 以 下

Ch）を実験材料として使用した。まず、シ

ロイヌナズナの葉から培養可能な細菌を単

離した。この単離した細菌をChの胞子と混

ぜ、シロイヌナズナ葉に接種した。シロイヌ

ナズナ葉に形成された病斑面積を測定した

ところ、細菌を混ぜなかった対象区（i.e. Ch

のみ）と比較し、有意に病斑面積が大きくな

る細菌が見つかった（図 6）。ゲノム解析を

行ったところ、この細菌はChitinophaga属細菌であることがわかった。Chitinophaga属

細菌は植物にとっては非病原性の細菌であり、主に土壌などから単離報告されている(He 

図 5 トウモロコシ黒穂病菌

における lncRNA局在 

図 6 Chitinophaga 属細菌存在下における

C. higginsianumの病原性 
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et al., 2022; Han et al., 2023; Trinh and Kim, 2023)。まず、Chitinophaga属細菌の存在

が植物の免疫応答などの遺伝子発現パターンに影響を及ぼすことで Ch の感染が促進され

る可能性について検討するため、RNA-seq による発現パターンの比較を行った。しかし、

Chitinophaga 属細菌の存在下・非存在下において、植物遺伝子の発現パターンに大きな

違いは見られなかった。次に、Chitinophaga属細菌がChに何らかの影響を与えている可

能性を検討するため、Chitinophaga属細菌存在下でのChの形態形成をスライドガラス上

で観察した。その結果、通常一つの胞子から一つの付着器が形成されるのに対し、

Chitinophaga 属細菌の存在下では 2 つ目の付着器（二次付着器）が新規に形成されるこ

とが明らかになった（図 7）。これは、植物

葉上でも同様であり、またこの二次付着器は

侵入能を有していることがわかった。このこ

とから、Chitinophaga 属細菌は、Ch の二

次付着器形成を促進し、感染効率を高めてい

ることが示唆された。細菌の培養上清にも二

次付着器誘導活性が見られたことから、細菌

が分泌する何らかの物質によると推測して

いる。さらに Chitinophaga 属細菌は、Ch

により形成された病斑上でよく増殖するこ

とがわかり、Chの感染促進により滲出した

植物成分を増殖に利用していると予想され

る。また、Chitinophaga 属細菌は Ch だけ

でなく、他の炭疽病菌においても、二次付着器形成誘導や形態変化を引き起こした。加え

て現時点での予備的な結果から、著者らは、Chitinophaga 属細菌だけでなく、同一の

Bacteroidetes 門に属する他の細菌も同様の現象を引き起こすという知見を得ている。一

方で、Proteobacteria 門の細菌群ではこの現象は見られなかったため、Bacteroidetes 門

の細菌が分泌する何らかの物質により誘導されていると予想される。現在は、細菌が分泌

する物質の同定および、細菌存在下における Ch の遺伝子発現パターンの解析を試みてい

る。また、Chitinophaga属細菌を含めたBacteroidetes門の細菌が、自然界の土壌や葉に

どれほど普遍的に存在しているかを調べた。地理的に隔離された複数の場所において植物

葉と土を採取し、微生物叢解析を行った。その結果、Bacteroidetes 門の細菌は、土壌だ

けでなく、葉においてもよく検出された。これは、他グループなどによる、自然界の植物

葉の微生物叢解析報告の結果とも矛盾しない(Wagner et al., 2016; Massoni et al., 2020; 

Liu et al., 2023)。以上の結果から、植物葉圏に普遍的に存在する非病原性細菌が、炭疽病

などの植物病害の発生に間接的に関与している可能性があるのではと考えている。 

 

 

６．最後に 

 植物葉は外界の多様な刺激や微生物にさらされており、葉圏における微生物相互作用は

多様性に富んだ無数の分子相互作用研究の宝庫であると考えている。著者はこれまで、主

に病原菌と植物間の相互作用についての研究を行ってきており、現在でもエフェクタータ

ンパク質機能やその輸送機構について関心を持って研究を行っている。しかし、実際自然

図 7 Chitinophaga 属細菌存在下における

C. higginsianumの形態形成 
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界においては、病原菌の宿主への感染性は病原菌と植物間の相互作用のみだけでなく、本

稿後半でふれたように、他の微生物との相互作用も密接にかかわりながら決定されている

のではないかと考えている。今後は、発病における微生物―微生物間相互作用の分子機構

の解明も進め、糸状菌が植物に感染し発病に至るまでには、どのような要因が絡んできて

いるのかを明らかにしていきたい。 
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細胞応答の「個性」をどう記述し，どう理解するか？ 
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How do we describe and understand the “individualities” of cellular responses? 

 

 

Abstract 

 

Plant-pathogen interactions are initiated by the "recognition" of each other's presence and undergo 

various transitions over time. For example, the plant immune systems, such as pattern-triggered 

immunity (PTI) induced by the recognition of pathogen/microbe-associated molecular patterns 

(PAMPs/MAMPs) through plant pattern recognition receptors (PRRs), effector-triggered immunity 

(ETI) induced by the activation of NLRs upon specific recognition of corresponding pathogen 

effectors, and systemic acquired resistance (SAR) triggered by local pathogen infection, are now being 

understood at the molecular level. However, plant immunity per se starts from the plant cell that 

recognizes a pathogen and evolves into various states through the surrounding cells to the tissue and 

individual levels, and the PTI, ETI, and SAR described above only define a characteristic part of the 

spatiotemporal transition process of a series of immune responses in plants. Pathogens are also thought 

to exhibit virulence in various forms dynamically while attempting to multiply themselves and 

suppress plant immunity in the process of interaction. Live imaging is an important tool for correctly 

capturing such phenomena that involve spatial and temporal dynamics and understanding their 

molecular mechanisms. Using the patho-system between Arabidopsis thaliana and Pseudomonas 

syringae pv. tomato DC3000 (Pst) as a model, our group has investigated the spatiotemporal dynamics 

between the two organisms by using promoter-reporter strains of marker genes, which are indicators 

of plant immunity and bacterial virulence, aiming at uncovering the molecular mechanisms governing 

them. Various new findings obtained in the process will be presented. 
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１．はじめに 

 植物と病原体の相互作用は互いの存在の「認識」によって開始され，時間の経過に伴っ

て様々に遷移していく．植物側に関しては，病原体 (微生物) に広く保存された病原体関

連分子パターン (Pathogen/Microbe-Associated Molecular Patterns; PAMPs/MAMPs) が植物表

面のパターン認識受容体 (Pattern Recognition Receptors; PRRs) によって認識されることで

起動する pattern-triggered immunity  (PTI)や，その PTI を抑制して感染を成立させるために

分泌されると考えられている病原体エフェクターの作用を，植物細胞内の抵抗性タンパク質 

(nucleotide-binding leucine-rich repeat immune receptors; NLRs) によって認識することで誘導さ

れる effector-triggered immunity  (ETI) ，さらには局所的な病原体感染によって全身レベルで

誘導される全身獲得抵抗性 (systemic acquired resistance; SAR) などのようなさまざまな免疫

システムが分子レベルで理解されつつある． 

 しかし，本来，植物免疫は病原体を認識した植物細胞から始まり，その周辺細胞から組

織，個体レベルへと様々な形で発展・展開していくものであり，上述の PTI，ETI，SARに

関しても，植物にとっては一連の応答の時空間的な変遷過程の特徴的な部分を定義したも

のに過ぎないと考えられる (図１)．また，

病原体に関しても，相互作用の過程におい

て，自身の増殖を試みながらさまざまな形

で病原力を発揮し，免疫を抑制しようとし

ていると考えられており，現象のみならず

個体 (細胞) 数まで激しく変化する．このよ

うな時空間的ダイナミクスを内包する現象

を正しく捉え，その分子機構を理解するに

はライブイメージングが重要な手段とな

る．我々のグループでは，シロイヌナズナ

と Pseudomonas syringae pv. tomato DC3000 

(Pst) との相互作用系をモデルとして，植物

免疫や細菌病原力の指標となるマーカー遺

伝子のプロモーターレポーター株を用いる

ことで両者の時空間的ダイナミクスを捉え，

それらを司る分子機構を解析する研究を行

ってきた．その過程で得られた各種の新知見

を紹介する． 

 

２．過敏感反応 

 時空間的に制御されている植物免疫の例として，最もよく知られているものの一つが過敏

感反応 (Hypersensitive response; HR) である．HRは，植物側の抵抗性遺伝子が特異的に病原

体エフェクターを認識した時に起きる局所的な植物細胞の自殺，すなわち過敏感細胞死 

(Hypersensitive cell death; HCD) を伴う強力な免疫応答のことであり， ETIに伴って見られる

ことが多い (Balint‐Kurti, 2019; Mur et al., 2008)．一般に，HCDは病原体が感染を試みた部位

やそのごく周辺の細胞のみで見られ，またHRに伴う防御応答遺伝子発現もHCD周辺に限

って見られることから，病原体認識によって生じる何らかの極性を元に，時空間的に制御さ

図１ 植物免疫の時空間的制御モデルの概念図 

(A) 病原体の局所的な感染により、感染細胞を中心にして非

感染部位へと極性（細胞の色や矢印）が生じる. (B) 植物細

胞は感染部位からの何らかのシグナルにより、距離に応じ

て異なる応答を示す. 
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れた防御応答であると考えられる (Kombrink and Somssich, 1995)．また，HR誘導において

は植物ホルモンであるサリチル酸 (SA) が重要なシグナル分子として機能することが知ら

れており，感染部位で合成されたSAがその周辺の非感染細胞に濃度勾配を形成することで，

SA濃度に依存して，高濃度側からHCD，防御遺伝子の発現，などが誘導されるというモデ

ルが提唱されていた (Dorey et al., 1997; Enyedi et al., 1992; Yan and Dong, 2014)．しかし，そ

の一方で，HR 誘導時には SA と強い相互拮抗関係にあることが知られているジャスモン酸 

(JA) が蓄積することやETI誘導に JA機能が重要であることも報告されており，どのように

して一つの感染組織で互いに拮抗する SA および JA のシグナル経路が同時に活性化するの

かが不明であった (Kenton et al., 1999; Liu et al., 2016; Spoel et al., 2003; Tsuda et al., 2009)． 

 そこで，両ホルモンシグナル経路のマーカー遺伝子に関してプロモーターレポーターシロ

イヌナズナを作出した (Betsuyaku et al., 2018)．さらに，土に植えた植物を，長時間に渡って

蛍光タイムラプス撮影可能なイメージング系も新たに構築し，この系を用いてAvrRpt2を持

つ Pst を感染させたシロイヌナズナ葉を 40 時間に渡って観察した (Betsuyaku et al., 2019, 

2018)．その結果，感染領域周辺でSAシグナル経路活性を示すPathogenesis-Related Gene 1プ

ロモーター (pPR1) 活性が一過的に上昇し，その pPR1 活性化領域を取り囲むように JA シ

グナル経路活性を示す Vegetative 

Storage Protein 1 プロモーター活

性化領域が一過的に生じること，

すなわち，強い相互拮抗関係にあ

る二つのホルモンシグナル経路

が同一葉内の異なる部位で同時

に活性化されていることを見出

した  (図２，Betsuyaku et al., 

2018)．この発見は，空間的側面を

加味することで，植物免疫という

現象の理解が飛躍的に進むこと

を示唆するものでもあった． 

 

３．細菌感染におけるファイトアレキシンの役割 

 植物免疫における実行因子として，ファイトアレキシンがよく知られている (Ahuja et al., 

2012)．ファイトアレキシンとは，病原体感染などのストレスによって植物が新たに合成・

蓄積する低分子の抗菌性二次代謝化合物の総称であるが，それらの抗菌性に関する知見の

多くは糸状菌病原体に対してのものであり，植物病原細菌に対する作用に関してはあまり

よくわかっていない (Ahuja et al., 2012)．シロイヌナズナのファイトアレキシンであるカマ

レキシン (CA) はその最たるものであり，CA合成に必須なシトクロム P450モノオキシゲ

ナーゼ CYP71B15 をコードする遺伝子 Phytoalexin-Deficient 3 (PAD3) の欠損変異体におい

て，Pst増殖が野生型植物と変わらないことから，CAは Pst感染抑制には寄与しないとさ

れてきた (Glazebrook et al., 1997; Schuhegger et al., 2006)．しかし，近年，病原性 Pst が pad3

植物において野生型よりもよく増殖するという報告や，pad3植物においては PAD3の基質

となる dihydrocamalexic acid (DHCA) が過剰に蓄積し，そのDHCA自体が Pst増殖抑制活

性を持つことから，pad3植物を用いたCAの機能解析は不適なのではないかという報告も

図２ HR時に見られる SA系および JA系シグナル経路活性化領域の概略図 

AvrRpt2保有 Pst株の高濃度注入接種による HRでは，SAおよび JA経路活性

化を示すプロモーター活性が、接種部；SA，周辺部；JA という同心円状パターン

としてHCD領域周辺に現れる．（図はBetsuyaku et al., 2018より改変） 
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出ており，未だ混乱している (Kempthorne et al., 2021; Rajniak et al., 2015)．そこで我々は，

本件を検証する新しい切り口として PAD3 プロモーター (pPAD3) の時空間的制御機構に

興味を持ち，pPAD3レポーター植物を構築し，病原性 Pstを接種して解析を行なった．そ

の結果，接種部位周辺でCA合成に関わる pPAD3活性の一過的上昇が見られるものの，接

種領域内部ではPstの持つ III型分泌機構 (T3SS) 依存的にその活性が強く抑制されること

を見出した (別役ら，発表準備中)．一方で，一般的な抵抗性マーカー遺伝子と考えられる

pPR1 活性や，PAD3 遺伝子の発現制御に関わっているWRKY33 プロモーター (pWRKY33) 

活性は接種領域内部でも強い活性誘導が見られることから，pPAD3活性特異的な現象であ

ると考えられる (別役ら，発表準備中)．質量分析イメージング技術も用いて，実際に接種

領域内部では CA が蓄積しないことも見出した (別役ら，発表準備中)．さらに，CA が栄

養条件依存的に強い Pst増殖抑制活性を示すことからも，そもそも Pstにとっては T3SSを

介したCA合成抑制が病原体化の鍵であった可能性を示唆している (別役ら，発表準備中)． 

 

４．システミックな免疫応答 

 病原体感染に対する植物の免疫応答に

は様々な内生ペプチド性シグナル分子が

関与している (Yamaguchi and Kawasaki, 

2021)．植物のペプチドホルモンとしてよ

く知られているものの一つが，

CLAVATA3/EMBRYO SURROUNDING 

REGION-RELATED  (CLE) 遺伝子ファ

ミリーである (Betsuyaku et al., 2011)．シ

ロイヌナズナゲノムには 32 コピーの

CLE 遺伝子が存在するが，CLAVATA3 

(CLV3) に代表されるように，それらの

ほとんどはメリステム維持など，植物

の形態形成において機能していること

が知られている (Betsuyaku et al., 2011)．

しかし，シロイヌナズナのCLE25は乾

燥耐性という非生物学的ストレス応答に関与し，さらにはミヤコグサの LjCLE-RS1/RS2が

根粒菌との相互作用に関与していることも知られるようになり，CLE遺伝子が病原微生物

との相互作用に関与する可能性に興味が持たれた (図３，Okamoto et al., 2013, 2009; 

Takahashi et al., 2018)． 

 そこで，我々は，CLE1–7に着目して植物防御応答への関与を調査したところ，特にCLE3

発現がエリシターである flg22や Pep2処理，さらには SA処理によって強く誘導されるこ

とを見出した (図３，Ma et al., 2022)．また，CLE3誘導発現は根部維管束特異的であり，

SA処理によるCLE3発現誘導はNON-EXPRESSOR OF PR GENES 1  (NPR1) 依存的，flg22

処理によるCLE3発現誘導はFLAGELLIN-SENSITIVE 2  (FLS2) およびNPR1依存的であっ

た (Ma et al., 2022)．さらに，土壌 SA処理によって，地上部でWRKY33の発現が誘導され

ることを見出したが，cle3変異体ではWRKY33発現上昇が有意に抑制され，根部特異的な

CLE3誘導発現が地上部WRKY33発現を誘導することも見出した (図３，Ma et al., 2022)．

図３ 微生物や非生物的ストレスへの応答に関与する長距離 CLE シ

グナリング 

AvrRpt2保有Pst株の高濃度注入接種によるHRでは，SAおよびJA

経路活性化を示すプロモーター活性が、接種部；SA，周辺部；JAとい

う同心円状パターンとして HCD領域周辺に現れる．（図は Betsuyaku 

et al., 2018より改変） 

図３ 微生物や非生物的ストレスへの応答に関与する長距離 CLE シ

グナリング経路 

幹細胞維持機構への関与がよく知られる CLEシグナリング経路であ

るが，微生物や乾燥ストレスに応答しての根部―地上部シグナリン

グ機構に関わるものも存在する． 
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WRKY33は SARの制御因子としても知られており，以上の結果は，CLE3ペプチドが根部

から地上部への全身的な抵抗性誘導に関与していることを強く示唆している (図３，Ma et 

al., 2022)．さらに興味深いことに，長時間にわたるライブイメージング解析により，根部

SA処理を行なった植物の地上部では，pWRKY33活性化領域が動的に変遷することが見出

され，現在，その現象を支配する分子機構の解析に取り組んでいる (別役ら，未発表)． 

 

５．免疫応答と細胞の「個性」 

 ここまで，よく知られた植物免疫の現象ではあるが，ライブイメージング技術を用いる

ことで初めて見出されたこと，よく理解できるようになったことに関してそれらの概略を

述べてきた．これらからわかることは，やはり植物免疫は病原体との相互作用の中で時空

間的に制御されていることであり，そのことが環境中での植物の生存にとって重要なもの

であると考えられることである．植物にとっても，感染部位で感染抑制に必要十分な防御

応答を行うことや，その周辺，さらには全身的に二次感染に備えることは重要であるし，

SA シグナル系の恒常的活性化変異体を見てもわかるように，免疫系が過剰に活性化しな

いメカニズムが存在することが容易に推察される．このように，感染部位からの距離に応

じた免疫の制御というのは，おそらくは何らかの細胞間シグナル分子によってなされてい

るものと考えられるが，SAR などの制御因子に比べ，例えば HCD領域周辺などといった

近距離で働くものは未だよくわかっていない．既知のものも含めて，今後の解析が待たれ

るところである． 

 このような細胞間相互作用に関して植物分野において理解が進んでいるのが，形態形成

の分野である．この分野の特徴としては，当たり前ではあるが解剖学的知見が豊富で，組

織構造，すなわち，表皮，内皮など各細胞種の種別と，組織内でそれら細胞が占める部位 

(座標) が明確であることである．そのため，細胞間相互作用解析にしても，細胞観察を重

要な技術基盤として，注目する組織構造の中においての特定の細胞種同士のやり取りとし

てさまざまな観点からの解析が行われてきた．逆に考えると，見てわかる明確な細胞の「個

性」があるおかげで形態形成を支配する分子機構に対する理解が深まったとも言える．一

方，植物免疫に関しては， (組織ごとの特性の違いはあるとしても) 植物のどの部位でも

起きる事象であり，明確な組織構造の中に落とし込んで一般化して理解することができな

い．感染が地上部表皮で起きた場合と，花弁表皮や根部表皮で起きた場合ではその応答も

異なるであろうし，同じ葉組織の表皮でも，気孔近くや主脈付近とでは細胞形態が異なる

ために免疫応答の広がりも変わってくると考えられる．植物免疫においては，病原体と直

面した細胞を原点として，それぞれの感染組織・構造に応じた防御応答を司る座標軸が形

成されると推察される．近年，根部での植物―微生物相互作用の時空間的制御機構に関し

て，非常に興味深い新知見が繰り返し報告されているのも，根という解剖学的に明確な場

の定義がなされた組織を用いた実験系を構築したおかげであるとも考えられる (Andersen 

et al., 2021; Cao et al., 2024; Emonet et al., 2021; Fröschel et al., 2021; Marhavý et al., 2019; Poncini 

et al., 2017; Wyrsch et al., 2015; Zhou et al., 2020)． 

 根部以外の組織において，上述の課題を克服して，植物免疫の時空間的制御機構を理解

する新たな技術として，single cell RNA-seq技術を用いたトランスクリプトーム解析による

各細胞の個性の特徴づけがある．多くの生物学分野が空間トランスクリプトーム解析に向

かう中，植物病理学分野においても特徴的な挙動を示すマーカー遺伝子のプロモーターレ
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ポーター植物と合わせて用いることで，Pst 感染に伴う植物免疫と植物の感受性に関わる

遺伝子群の時空間的動態を明らかにするなど，今後ますますその発展が期待される分野で

ある (Zhu et al., 2023)．ただ，プロモーターレポーターという技術に依存する限りは，形質

転換植物の作出や扱うことができる遺伝子数の制限といった技術面の限界に直面すること

が避けられない．この点を克服しつつ，single cell RNA-seq解析で特徴づけられた多くの遺

伝子の植物組織中での発現パターン解析を同じ組織サンプルで，しかも比較的安価に達成

する新たな技術として PHYTOMap (plant hybridization-based targeted observation of gene 

expression map) が報告され，ETIを一細胞レベルで時空間的に記述することに成功してい

る (Nobori et al., 2023b, 2023a)．また，イメージング技術を用いずとも，トランスクリプト

ームデータ時間的動態を数理モデルによって詳細に解析することで感染局所とその周辺で

の細胞応答の記述に成功した研究も報告されている (Liu et al., 2024)．これらは細胞内の

mRNA分子種により細胞の「個性」を特徴づけるという強力な手法であり，かつ，次世代

シークエンサー (NGS) を用いる技術や，得られたデータの解析理論は日進月歩の勢いで

進んでいることからも，今後，ますますの発展が期待される分野である．明確な組織構造

を持たない「植物免疫応答の場」を細胞レベルで理解する手法として，非常に強力な手段

になると期待される． 

 

６．一細胞操作による摂動実験系 

 上述の空間トランスクリプトームなどを用いた植物免疫機構の解析は，植物免疫という

システムそのものの理解を促すことになると考えられる．システムの挙動を理解するため

にはさまざま摂動実験が行われるが，最も代表的なものが野生型と特定の遺伝子の欠損変

異体や過剰発現個体との比較解析である．これらは遺伝学的解析の基本として最も重要な

ものであるが，遺伝子の欠損や過剰発現といった影響が全身的なものであるため，細胞間

シグナル伝達システムの理解のための解析には不向きである．そのため細胞間相互作用解

析には，ある生物に異なる生物の細胞種が混ざったキメラ生物を用いての解析が古くから

用いられてきた (図４，Frank and Chitwood, 2016)．また，特徴的な発現パターンを示すプ

ロモーターを用いた局所的もしくは誘導的な遺伝子発現系も，このような目的で用いられ

ることが多い (図４)．しかし，キメラや部位特異的プロモーターの利用は，シグナル入力

の厳密なON/OFF制御が難しいことや，薬剤誘導性プロモーターであれば，薬剤の細胞へ

の浸透性や薬剤そのものの扱いが，摂動実験の精度に影響する (図４)． 

 植物免疫システムの時空間的な挙動を解析するためのモデル実験系としては，やはり最

小の単位での解析が望ましい．ETI は病原体エフェクターを植物細胞内で発現させること

で細胞自律的に誘導することができる (Wu et al., 2003)．そこで我々は，一細胞レベルで病

原体エフェクターを発現させて ETIを起動させることで最小単位でのHRを誘導するモデ

ル実験系を構築することを考えた．免疫に関係する多彩な遺伝資源が利用可能で，かつ，
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我々自身も多数

のプロモーター

レポーター株を

整備してきたシ

ロイヌナズナを

用いることで，一

細胞での病原体

認識がどのよう

に免疫システム

を作動させるの

かを検証するこ

とが可能となる．

キメラ植物や薬

剤誘導性プロモ

ーターの利用は，

一細胞レベルで

のシグナル ON・

OFF 制御という条

件を満たさず，一細

胞レベルで条件的に遺伝子発現を操作できる新たな実験系が必要となった (図４)．そこで

我々は，近年，オプトジェネティクス (光遺伝学) として隆盛を極めている光に注目した．

オプトジェネティクスとは，特に動物分野において，植物由来の光受容体をさまざまに改

変して動物細胞で発現させ，特定の波長を持つ光を一細胞などの局所に照射することによ

り，一細胞レベルで遺伝子発現をコントロールする技術のことである．ただ，それら光受

容体の供給源となった植物では，内生のシグナル経路との混線のため，可視光を使ったオ

プトジェネティクス技術の利用は困難であった (図４，Christie and Zurbriggen, 2021; Ochoa-

Fernandez et al., 2020)．一方，顕微鏡視野下で標的一細胞に赤外レーザーを照射することが

できる IR-LEGO (Infrared laser-evoked gene operator) という装置が開発され，さまざまな動

植物種において標的となる一細胞でヒートショックを誘導して熱応答性プロモーター制御

下で目的の遺伝子発現を誘導する技術を確立していたため，我々のグループでは，この装

置を用いて赤外光による一細胞遺伝子発現系を構築することを行なった (Deguchi et al., 

2009; Kamei et al., 2009)．より特異的な熱誘導性プロモーター領域 (pHSP18.2v2) を見出し，

ステロイドホルモン受容体 (GR) 融合型 CRE組換え酵素と loxP配列と組み合わせ，さら

に，数多くの試行データからデータサイエンス的技法を用いて最適なレーザー出力値の予

測できるようにしたことで，シロイヌナズナでの再現性の高い標的一細胞遺伝子発現誘導

プロトコールを確立することに成功した (図４，Tomoi et al., 2023)．この手法を用いること

で，根の表皮細胞・皮層細胞・内皮細胞，葉の表皮細胞・葉肉細胞・孔辺細胞などといっ

たさまざまな細胞種において，高い確率で狙った一細胞での遺伝子発現を誘導することに

成功しており，現在，最小単位でのHR誘導系の構築を進めている (図４，Tomoi et al., 2023)．

またこの一細胞操作技術は，一細胞レベルでの条件的ノックアウト・ノックダウンや遺伝

子編集等にも応用可能であり，さまざまな細胞間相互作用解析に利用可能な、新たな植物

図４ 植物での効果的な標的一細胞遺伝子発現操作系構築へと至る過程の概略 

本文参照．（図は Tomoi, Tameshige et al., 2023より改変） 
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のオプトジェネティクス的ツールになると考えられる． 

 

７．最後に 

 本稿では，植物免疫の時空間的制御機構に関して，我々が行なってきた研究を軸に，分

野における最近の進展を紹介した．HR やファイトアレキシン合成，SAR など，いずれも

植物病理学分野ではよく知られた現象ではあるが，これら事象にでさえ，時空間的側面に

着目することでまだまだ未知の興味深い生命現象が秘められていることを示しているとも

言える．特に，NGSを基盤とした空間トランクリプトーム解析技術の発展は凄まじく，か

つ，細胞の「個性」の記述手法として非常にパワフルであり，植物―微生物相互作用にお

ける時空間的側面からの現象の理解を大きく進めてくれるはずである．また，本稿では取

り上げることができなかったが，病原体側の病原性因子の時空間的制御機構の理解も非常

に重要である．特に，バイオフィルムなどを形成し，感染中に膨大な数にまで増殖する細

菌病原体に関してはそういった知見もあまりなく，我々のグループにおいても研究を進め

ている．また，本稿でも触れた多くの遺伝子のプロモーター活性は，レポーター植物を解

析する限りは測定中にその活性化部位が動的に変動することも見出しており，こういった

現象の制御機構を理解するためにも同一サンプルを用いた定点イメージング解析が重要で

あると考えられる．もちろん，レポーターを利用することによるアーティファクトである

可能性もあるため，新たなレポーターの開発なども進めている．ライブイメージング技術

と空間トランクリプトーム技術の融合により，植物―微生物相互作用の動態が鮮明に描き

出される日が来ることが待ち遠しい． 
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Abstract 

 

Plant disease results only if all of three essential factors (susceptible host plant, pathogen, and 

favorable environment for disease) occur simultaneously. Certain pathogens can infect only specific 

plant species, so-called host specificity. Therefore, soilborne disease can be avoided if the host 

specificity of pathogens living in the planting soil can be specified. Fusarium oxysporum species 

complex consists of ubiquitous soil inhabiting fungi that can infect and cause disease in over 100 

different plant species, which has been classified into more than 100 pathogenic forms (forma 

specialis; f. sp.). Since mechanisms for determining host specificity in F. oxysporum are largely 

unknown, it is difficult to evaluate which pathogenic forms of F. oxysporum inhabit the soil. Here, 

we report the results of research into development of soil diagnostics to specify F. oxysporum 

pathogenic forms living in the soil and mechanisms for determining infection establishment and host 

specificity of F. oxysporum. 
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１．はじめに 

近年の世界的な異常気象は国内外問わず食糧生産に大きな影響を及ぼしている。さらに、

発展途上国を中心とした人口増加により食糧需要の拡大が懸念され、安定した食糧生産は

人類にとって大きな課題となっている。このような食糧事情の中で、農作物の生産損失と

して大きな割合を占めているのが病害である。特に、土壌伝染性の病害の被害は、当作の

みに止まらず、時間的に拡大するところに大きな問題が潜んでいる。すなわち、連作によ

る病原体の蓄積による時系列的な被害の増大によって、産地壊滅の危機となったケースも

多々ある。作付けを行う土壌における病害の発生予察（土壌診断）が可能になれば、被害

を最小限に抑えることができる。また、病原菌が持つ感染に必要な因子、およびその発病

機構を明らかにすることができれば、新奇の病害防除法へとつながることが期待される。 

病害は、病気にかかる体質をもつ植物、これを侵すことができる病原菌、ならびに病気

の発生に必要な環境条件がそろったときにのみ発生する。つまり、宿主植物、病原菌、環

境条件の 3つの要因のかかわり具合によって、病気の発生の時期や程度が左右され、最終

的な被害が決まる。病害発生の有無を決定する最も大きな要因は、植物と病原菌の組み合

わせである。特定の病原菌は、特定の植物種にのみ感染して発病させることができ、それ

を「宿主特異性」と呼ぶ。例えば、世界中で重大な土壌病害を引き起こしている糸状菌フ

ザリウム（Fusarium oxysporum）には、100以上の分化型（forma specialis; f. sp.）が存在し、

それぞれ異なる植物種に感染する宿主特異性が見られる。しかし、分化型の宿主特異性決

定機構についてはほとんどわかっていないため、分化型解析マーカーなどが整備されてお

らず、土壌中に生息する病原性フザリウム分化型の評価ができない。通常、真核生物では、

染色体の数や構造は種内で保存的かつ安定であると考えられているが、フザリウムを含む

菌類では、生育や生命活動（一次的機能）に必須でないが、保持／不保持によって、病原

性や毒素生産等の二次的機能決定に関わる染色体あるいは染色体領域を持つ場合があるこ

とが明らかになってきた。生育や生命活動に必須な「コア染色体」に対して、このような

染色体を「アクセサリー染色体」と呼ぶ。これまでの研究で、トマト萎凋病菌 F. oxysporum 

f. sp. lycopersici（Ma et al. 2010）、キュウ

リ根腐つる割病菌 F. oxysporum f. sp. 

radicis-cucumerinum（van Dam et al. 2017）、

キャベツ萎黄病菌 F. oxysporum f. sp. 

conglutinans（Ayukawa et al. 2021）からは、

病原性および宿主特異性の決定を司るア

クセサリー染色体が見出されている。これ

らの菌では、アクセサリー染色体喪失株を

作出すると、生育・生存には影響が無いが、

病原性の喪失や低下を引き起こす。近年、

ゲノム解析を通して、アクセサリー染色体

領域の特徴が明らかになってきた。トマト

萎凋病菌とキャベツ萎黄病菌の比較解析

では、それぞれのアクセサリー染色体領域

は、相同性が見られず、転移因子が多く見

られる（図 1）。つまり、宿主を異とする



 

42 

 

フザリウム分化型は、それぞれ独自のアクセサリー染色体領域（分化型特異的ゲノム領域）

を持っており、それにより宿主特異性が決定されていることが伺える。つまり、フザリウ

ムの異なる分化型間で比較ゲノム解析を行い、それぞれの分化型特異的ゲノム領域を明ら

かにできれば、分化型解析マーカーが構築できると考えられる。また、分化型特異的ゲノ

ム領域に座乗する病原性因子は、宿主特異性（感染の成否）を決定する因子であると考え

られる。 

本稿では、土壌中に生息する病原性フザリウムの分化型を特定する「土壌診断法の開

発」および「フザリウム菌の寄生成立・宿主特異性決定機構」の解明に向けたこれまでの

研究成果について紹介する。 

 

２．土壌診断法の開発 

ヒトの腸内マイクロバイオータに善玉菌と悪玉菌があるように、同属（および同種）の

菌であっても植物病原菌として振る舞う菌（病原型）もいれば、植物に利益をもたらす菌

（共生型）もいる。研究対象とするフザリウムにおいても、健康な植物の根圏から頻繁に

検出される上に、非病原性のフザリウムを根に処理しておくと、フザリウム病（萎凋病）

の発病を抑制する場合があり、その機構については未詳であるが、生物防除素材として実

際に利用されている（勝部ら, 1997; 小川ら, 2007）。つまり、病原となりうる微生物の存

在を正確に検出する必要があり、土壌中に存在する病原性フザリウム分化型の同定を可能

にする土壌診断法の開発を目指している。 

 フザリウムは、宿主を異とするそれぞれの分化型特異的ゲノム領域を持っており、それ

により宿主特異性が決定していると考えられている。そのため、異なる分化型間での比較

ゲノム解析を行う上で、ゲノム配列が明らかとされているトマト萎凋病菌をリファレンス

とした場合、重要な分化型特異的ゲノム領域の情報を見落とす可能性がある。そこで、ロ

ングリード PacBioシーケンサーを用いて、対象とするそれぞれの分化型毎に de novoアセ

ンブリを行い、全ゲノム配列を明らかにした後に、比較ゲノム解析を行うことで分化型特

異的ゲノム領域を明らかにするアプローチを取っている。これまでに、先行的に解析を進

めてきた 11菌株に、ゲノムが公開されていた 4菌株を加えた計 15菌株における比較ゲノ

ム解析により、それぞれの分化型特異的ゲノム領域候補を明らかにした。また、その情報

を基に分化型解析マーカーを構築し、土壌中の一部の病原性フザリウム分化型を特定する

手法を確立した（特許出願済）。 

 

３．フザリウム菌の寄生成立・宿主特異性決定機構 

上述の土壌診断手法は、ゲノム情報のみに基づいた分化型特異的検出手法となっており、

宿主特異性決定機構との紐づけがされていないため、特異的検出の正確性、信頼性、持続

可能性について危惧される。そこで、宿主への寄生成立に関わる因子を同定することで、

宿主特異性決定機構と紐づけされた土壌診断法の確立を目指している。 

 

３-１．キャベツ萎黄病菌の宿主決定に関わるペアエフェクターの同定 

キャベツおよびモデル植物であるシロイヌナズナに感染することができるキャベツ萎

黄病菌をモデル菌株として、その宿主特異性決定機構の解明を試みた。PacBioシーケンス

およびオプティカルマッピングにより、22本のスキャホールドで構成される、68.8 Mbの
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キャベツ萎黄病菌の全ゲノムマップを

得た。ゲノム情報が既知のトマト萎凋

病菌との比較ゲノム解析を行い、キャ

ベツ萎黄病菌に特有のゲノム塩基配列

で構成される染色体（SC：scaffold）を

複数本特定した（図 1）。 

これまでにトマト萎凋病菌から、培

地上での生育に関与せず、宿主のトマ

トへの病原性に必要なアクセサリー染

色体（病原性染色体）が特定されてい

る（Ma et al. 2010）。病原性染色体は

生育には必須でないため、病原性染色

体を失った菌株は培地上で培養できる

が、病原性は失われる。そこで、キャ

ベツ萎黄病菌に特有の染色体が病原性

染色体であるか調査するため、キャベ

ツ萎黄病菌において、細胞分裂時に紡錘糸形成を阻害する薬剤（ベノミル）を処理するこ

とで、染色体喪失株を人為的に作出した。染色体喪失株のゲノム解析の結果、変異株ごと

に染色体の喪失パターンが異なること、ならびに喪失が確認された染色体は全てキャベツ

萎黄病菌に特有な染色体であることが明らかになった（図 1）。 

これらの変異株の病原性を調査したところ、シロイヌナズナへの病原性だけを喪失した

変異株（HS5）、シロイヌナズナおよびキャベツ双方への病原性を喪失した変異株（HS6）

が認められた（図 2）。病原性の変化と染色体喪失パターンを照らし合わせることで、シ

ロイヌナズナへの病原性に必要な病原性染色体 1（SC10、SC20）およびキャベツへの病原

性に必要な病原性染色体 2（SC05、SC08）を特定した（図 2）。 

シロイヌナズナやキャベツなどのアブラナ科植物は、アミノ酸であるトリプトファン由

来の生体防御物質を生合成することが知られている（Bednarek 2012; Rajniak et al. 2015）。

そこで、キャベツ萎黄病菌の病原性染色体がトリプトファン由来の生体防御物質を介した

シロイヌナズナの免疫を抑制するか確認するために、トリプトファン由来の二次代謝産物

の生合成変異シロイヌナズナ（cyp79b2/cyp79b3 二重変異体）に対する HS5 変異株

（SC10/SC20）の病原性を調査した。その結果、HS5 変異株（SC10/SC20）は、シロイ

ヌナズナの野生型には病原性を示さないのに対して、cyp79b2/cyp79b3二重変異体に対して

は病原性を示した（図 3）。トリプトファン由来の生体防御物質は多様性に富んでおり、

アブラナ科植物間でも生合成される抗菌物質は異なる。例えば、トリプトファン由来の抗

菌物質であるカマレキシンはシロイヌナズナで生合成されるが、キャベツでは生合成され

ない（Sigareva et al. 1999）。そこで、カマレキシン生合成変異シロイヌナズナ（pad3変異

体）とカマレキシン以外の一部のトリプトファン由来生体防御物質の生合成変異体（pen2

変異体および cyp82c2変異体）に対する病原性を調べたところ、HS5変異株（SC10/SC20）

は pad3変異体に対して病原性を示すことが分かった（図 3）。このことから、病原性染色

体 1（SC10、SC20）はシロイヌナズナ特有の抗菌物質を介する免疫の抑制に関与すること

が示された。 
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次に、キャベツ萎黄病菌の病原性染色体 1（SC10、SC20）から、シロイヌナズナ特有の

免疫機構の抑制に関与する病原性因子を特定するために、シロイヌナズナ感染時の遺伝子

発現パターンを調べた。その結果、病原性染色体 1（SC10、SC20）の塩基配列上で隣り合

って座乗する二つの遺伝子（SIX8 および PSE1）が、シロイヌナズナ感染時に強く発現誘

導されることを見出した（図 4A）。そこで、この二つの遺伝子を含むゲノム領域

（SIX8-PSE1）をキャベツ萎黄病菌HS5変異株（SC10/SC20）に導入したところ、シロイ

ヌナズナへの病原性が復帰した（図 4C）。一方、SIX8 単独、PSE1 単独で導入した HS5

形質転換株においては、病原性の復帰が観察されなかった。このことから、SIX8 と PSE1

は一緒に（ペア遺伝子として）機能することで、シロイヌナズナ特有の抗菌物質カマレキ

シンを介する免疫の抑制に関与すると考えられた。 
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次に、SIX8と PSE1が他のフザリウム菌株にも保存されているか調査したところ、シロ

イヌナズナに感染できる菌株、例えばストック萎凋病菌（F. oxysporum f. sp. matthiolae）に

は、SIX8と PSE1それぞれ相同性の高い遺伝子が保存されていることが分かった（図 4A）。

一方で、シロイヌナズナに感染しないトマト萎凋病菌は、SIX8相同遺伝子の近傍に、キャ

ベツ萎黄病菌 PSE1 と比較して、10 個のアミノ酸の挿入が見られる PSE1 類似遺伝子

（PSL1）が見出された（図 4B）。また、バナナパナマ病菌（F. oxysporum f. sp. cubense）

TR4株では SIX8相同遺伝子のみが保存されており、ウリ科植物に感染する菌株などでは、

SIX8と PSE1どちらの遺伝子も保存されていなかった（図 4B）。続いて、上記 SIX8-PSE1

相同遺伝子がシロイヌナズナへの病原性に関与するか調査するために、キャベツ萎黄病菌

HS5変異株（SC10/SC20）に相同遺伝子を導入した。その結果、ストック萎凋病菌由来の

相同遺伝子を導入した株では、シロイヌナズナへの病原性が復帰したが、トマト萎凋病菌

由来の相同遺伝子を導入した株では、病原性が復帰しなかった（図 4C）。これらの結果か

ら、SIX8-PSE1 ペア遺伝子がシロイヌナズナに感染する菌株間で、遺伝的かつ機能的に保

存されている可能性が示された（Ayukawa et al. 2021）。また、以上のことから、キャベツ

萎黄病菌は SIX8-PSE1ペア遺伝子によって、シロイヌナズナ特有の免疫機構を抑制し、感

染を成立させていると考えられる。 

 

３-２．SIX8-PSE1ペアエフェクターはホウレンソウ萎凋病菌の病原性に関与する 

上述の通り、キャベツ萎黄病菌における分子遺伝学的解析により、病原性染色体に隣接

して座乗する SIX8-PSE1ペアエフェクターが、シロイヌナズナへの病原性に必要であるこ

と、およびシロイヌナズナへの感染能力を持つフザリウム菌株において保存されているこ

とを明らかにしてきた（Ayukawa et al. 2021）。ゲノム解析の結果、例外的に、ホウレンソ

ウ萎凋病菌（F. oxysporum f. sp. spinaciae）は、シロイヌナズナへ病原性を示さないにも関

わらず SIX8-PSE1ペアエフェクター相同遺伝子を保持していること、ならびにダイコン萎

黄病菌（F. oxysporum f. sp. raphani）およびカブ萎黄病菌（F. oxysporum f. sp. rapae）は、シ

ロイヌナズナへの感染能力を持つにも関わらず、SIX8-PSE1 ペアエフェクターを保持して

いないことがわかった。 

ホウレンソウ萎凋病菌において、SIX8-PSE1 ペアエフェクター相同遺伝子が病原性に関

与するかについて明らかにするため、キャベツ萎黄病菌と同様にベノミル処理により染色

体異常を誘導し、SIX8 遺伝子を喪失した変異株のスクリーニングを実施した。その結果、

SIX8-PSE1ペアエフェクター相同遺伝子が座乗する染色体のみが喪失した株（B48）を見出

し、B48 変異株が宿主ホウレンソウへの病原性が低下していることを明らかにした。続い

て、ホウレンソウ萎凋病菌由来の SIX8-PSE1ペアエフェクター（FospSIX8-PSE1）を形質転

換したところ、一部病原性が復帰する一方、FospSIX8 単独、FospPSE1 単独を形質転換し

ても病原性の復帰は観察されなかった。また、FospSIX8-PSE1 破壊株は、野生型と比べて

病原性の低下が観察された。以上のことから、ホウレンソウ萎凋病菌においても SIX8-PSE1

はペアで機能し、病原性に寄与することが示唆された。 

 

３-３．ダイコン萎黄病菌の病原性に関わる新たなペアエフェクターの同定 

ダイコン萎黄病菌は、de novoゲノムシーケンスの結果、計 22 contigsからなるゲノムア

センブリを得ており、シロイヌナズナへの感染能力を持つにも関わらず、SIX8-PSE1 ペア
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エフェクターを保持していないことがわかっている。そこで、ダイコン萎黄病菌のおける

病原性染色体および病原性因子を明らかにするために、ベノミル処理により染色体異常を

誘導し、それぞれの contigsに作製したマーカーを用いて染色体喪失株の網羅的なスクリー

ニングを実施した。その結果、様々なパターンで染色体を喪失した株を見出した。得られ

た染色体喪失株にて、宿主であるダイコンへの病原性および培地上でも栄養成長の様子を

調べたところ、contigs11/21、contig13、contig19 が宿主ダイコンへの病原性に、ならびに

contig2が培地上での菌糸伸長に関与することが示唆された。contig19には 4つのエフェク

ター候補遺伝子が座乗しており、内 2つはプロモーター領域を共有し、宿主への感染時に

強く発現誘導されることを見出した。そこで、2 つを同時に、またはそれぞれ単独で遺伝

子破壊を行ったところ、どの破壊株も contig19喪失株と同様に、宿主ダイコンへの病原性

の低下が観察された。この結果より、同定したエフェクターがペアで機能することにより、

ダイコン萎黄病菌の病原性に貢献することが示唆された。 

 

３-４．カブ萎黄病菌の病原性に関わる新たなペアエフェクターの同定 

カブ萎黄病菌は、de novoゲノムシーケンスの結果、計 25 contigsからなるゲノムアセン

ブリを得ており（Asai et al. 2021）、シロイヌナズナへの感染能力を持つにも関わらず、

SIX8-PSE1 ペアエフェクターを保持していないことがわかっている。そこで、カブ萎黄病

菌における病原性染色体および病原性因子を明らかにするために、上記ダイコン萎黄病菌

と同様に、それぞれの contigsにマーカーを作製し、染色体喪失株の網羅的なスクリーニン

グを実施した。その結果、様々なパターンで染色体を喪失した株を見出し、その中で複数

の染色体を喪失した株においては、顕著に宿主カブへの病原性が低下した。すなわち、カ

ブ萎黄病菌の病原性に関わる染色体候補を見出した。並行して、in silico 解析により、

contig15 には多くのエフェクター様遺伝子が座乗していること、またその中には、ペアエ

フェクター様に隣接して座乗し、宿主カブへの感染時に発現が誘導される二つのエフェク

ター候補遺伝子を見出した。そこで、両遺伝子破壊株およびそれぞれ単独破壊株を作出し

たところ、いずれの変異体も、野生型と比べて宿主カブへの病原性の低下が観察された。

以上のことから、カブ萎黄病菌において、新たなペアエフェクターを見出した。 

 

４．最後に 

近年のシークエンス技術の発展に伴い、土壌環境中に存在する微生物種の特定までは可

能となっているが、どの作物に対して病原となり得るのかについては評価できないのが現

状である。そこで、現在の解析技術では調べることができない土壌微生物の病原性という

情報を利用した土壌病害の発生予察（土壌診断）を可能にする技術基盤開発を目標として

いる。宿主特異性の決定因子を明らかにし解析マーカーとする、すなわち宿主特異性決定

機構と紐づけされた土壌診断法は正確かつ永続的に利用可能であると期待している。 

興味深いことに、ペアで機能するエフェクターがフザリウム菌の宿主への寄生成立に重

要な役割を果たす病原性因子として同定されてきた。今後、どのように病原性に寄与して

いるのか、どのように獲得したのか、ペアである意味は？など未解明の謎を明らかにして

いく。並行して、網羅的な比較ゲノム解析により、フザリウム分化型間で共通なコアゲノ

ムに、分化型特異的ゲノム領域を加えたパンゲノムを明らかにすることで、病原性獲得お

よび宿主決定機構、すなわち病原菌誕生の進化プロセスに迫ると共に、その知見が圃場現
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場での病害防除に繋がることを期待している。 
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Recognition of Pathogen-associated molecular patterns by plant 

 

 

Abstract 

 

Plants recognize pathogen-associated molecular patterns (PAMPs) to activate PAMP-triggered 

immunity (PTI). However, our knowledge of PTI signaling remains limited. In order to clarify the 

unknown parts of plant PTI, we developed Lumi-Map, a high-throughput platform for identifying 

causative single nucleotide polymorphisms (SNPs) to studyPTI signaling components. Then, we 

applied Lumi-Map to identifyArabidopsis PTI components involved in the perception of a novel 

PAMP, Pi-Cer D from the plant pathogenic oomycete Phytophthora infestans. Pi-Cer D is cleaved 

by an Arabidopsis apoplastic ceramidase, NEUTRAL CERAMIDASE 2 (NCER2), and the 

resulting 9-methyl-branched sphingoid base is recognized by a plasma membrane lectin receptor-like 

kinase, RESISTANT TO DFPM-INHIBITION OF ABSCISIC ACID SIGNALING 2 (RDA2). 

Thus, we have elucidated the two-steps recognition mechanisms of pathogen-derived lipid molecules 

in plants. This result suggests Lumi-Map as a potentially powerful platform to identify novel 

PRR-encoding genes and their downstream signaling genes using various PAMPs or microbial 

extracts as input signals. 
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１．はじめに 

 植物は微生物を構成する分子パターン(Microbe/Pathogen-associated molecular patterns; 

MAMPs/PAMPs)を認識し, パターン誘導性免疫(Pattern-Triggered immunity; PTI)と総称され

る抵抗反応を誘導し, 身を守っている. 植物に感染できる微生物(植物病原菌)は, PTI など

の植物の抵抗反応を抑制する機能を持つエフェクターと呼ばれる分子を植物に作用させる

ことにより感染を成立させる. 一部の病原菌エフェクターは植物の抵抗性タンパク質

(Nucleotide-binding domain Leucine-rich repeat containing Receptor; NLR)により認識され, これ

により植物はより強い抵抗反応であるEffector-Triggered Immunity (ETI)を誘導する. このよ

うに植物と微生物(植物病原菌)の間には種の存続を賭けた生存競争が現在まで継続されてき

たと考えられる(Jones and Dangl, 2006; Ngou et al., 2022). 

植物の PTI は, 細胞膜に局在する受容体(Pattern-recognizing receptor; PRR)の細胞外ドメイ

ンが対応するPAMPを認識することにより起動する(Ngou et al., 2022; Bender and Zipfel, 2023). 

これまでに, 微生物に由来するタンパク質やその分解産物であるペプチド, 細胞壁などを構

成する様々な糖, 細胞膜や細胞外小胞を構成する脂質などが PAMPs として報告されてきた

(Koga et al., 1998; Umemura et al., 2000; Shibuya and Minami, 2001; Zipfel et al., 2006; Boller and 

Felix, 2009; Fesel and Zuccaro, 2016). 加えて, 植物はPRRを介して, 損傷した組織や感染した

組織から放出されるDamage-associated molecular patterns (DAMPs)や phytocytokinesを認識し, 

病原体に対する防御応答を増幅あるいは調節する(Yamaguchi et al., 2006; de Azevedo Souza et 

al., 2017; Hou et al., 2021). 病原菌を含む微生物や感染を受けた植物が生成する分子は数多く

存在するが, どの分子(あるいは分子群)がPAMPやDAMPとして植物により認識されている

のか？, その全貌は未解明である. 

PRRが対応するPAMPを認識すると, PRRはBrassinosteroid insensitive1-associated receptor 

kinase 1(BAK1)や Chitin elicitor receptor kinase 1(CERK1)といった共受容体と相互作用し

(Chinchilla et al., 2007; Schulze et al., 2010; Sun et al., 2013; Cao et al., 2014), Receptor-like 

cytoplasmic kinase (RLCK)によりカルシウムイオンチャネルが活性化され, 細胞内へのカル

シウムイオンの流入が起こり(Ranf et al., 2014), NADPHオキシダーゼであるRespiratory burst 

oxidase homolog (RBOH)を介した活性酸素種の生成が誘導される(Kadota et al., 2014; Li et al., 

2014). 並行して, MAPKカスケードの活性化が誘導され(Rasmussen et al., 2012), WRKYや

Ethylene responsive factor (ERF)などの転写因子の活性化を介して下流の転写因子の活性化や

防御関連遺伝子の転写誘導が起こり(Rasmussen et al., 2012; Birkenbihl et al., 2017), 抗菌性物

質の生成・蓄積やサリチル酸, ジャスモン酸, エチレンといった防御関連植物ホルモンの生

合成, カロース沈着などの応答が誘導される(Luna et al., 2011; Bigeard et al., 2015; Bjornson et 

al., 2021). しかしながら, PTIを制御する情報伝達関連因子のネットワークの全体像は, 最も

解析が進んでいるモデル植物シロイヌナズナにおいても未だ解明されていない. 

本稿では，モデル植物シロイヌナズナの生物発光レポーター植物を用いた表現型解析と遺

伝子単離手法MutMapを組み合わせた変異体・遺伝子単離手法「Lumi-Map法」と, 本手法を

活用することにより近年明らかになった病原菌由来スフィンゴ脂質分子が植物により認識

される分子機構について紹介する． 

 

２．Lumi-Map法による変異体・原因遺伝子特定システムの構築 

植物の抵抗反応情報伝達経路の解明においても, 変異体の単離とその原因遺伝子の特



 

50 

 

定・解析からなる順遺伝学的な手法は多くの研究で取り入れられ, 多くの新奇遺伝子の発

見に貢献してきた. これらの研究では, 従来のマップベースクローニング法を中心に遺伝

子の特定がなされてきた. 近年, 次世代シークエンス技術および解析手法の飛躍的な発展

により, 特徴的な表現型を持つ変異体からの原因遺伝子の特定に全ゲノム配列情報を利用

する手法が開発されてきた. その中でも, MutMap法は変異体の持つ原因変異を 1回の全ゲ

ノムシークエンスにより特定することができるため, 迅速かつ低コストでの遺伝子単離を

実現している(Abe et al., 2012). 

著者らは, 植物の抵抗反応誘導に必要な新奇遺伝子を大規模かつ迅速に単離するため, 

生物発光レポーター系統を用いた表現型解析と MutMap 法を組み合わせて用いる

「Lumi-Map法」を構築した(図 1, Kato et al., 2020). 大規模な表現型解析において, 生物発光

レポーター生物を用いた解析手法は強力なツールである. 著者らは, モデル植物シロイヌ

ナズナのストレス応答時に遺伝子発現が誘導される種々のマーカー遺伝子のプロモーター

とホタルルシフェラーゼ遺伝子(LUC)を連結したレポーターカセットを保持するシロイヌ

ナズナ耐病性レポーター系統を15系統作出し, 現在も病害応答性レポーター系統に限らず, 

様々な植物の生理応答時に活性化するレポーター系統を順次追加中である(Kato et al., 

2020). Lumi-Map法により, 変異体・原因遺伝子単離が実施できることを示すため, 植物の

PTI情報伝達機構の解明が最も進んでいる細菌の鞭毛タンパク質由来ペプチドflg22と植物

のLRR型のPRRであるFLAGELLIN-SENSING 2(FLS2)により起動する抵抗反応をモデルと

した(Gómez-Gómez and Boller, 2000). 作出したレポーター系統のうち, WRKY29-LUCレポー

ター系統は flg22 処理により生物発光応答を誘導する. WRKY29-LUC レポーター系統に

EMS処理を行うことにより変異集団(M2種子)を作出し, flg22応答時の生物発光応答を指標

として, 約24,000のM2変異体実生に対してスクリーニングを実施し, 22系統の変異体を得

た. 得られた変異体の中に5系統の flg22に対して特異的に応答を示さない変異体が得られ, 

原因遺伝子を特定したところ, 5系統全てが flg22の受容体遺伝子である fls2の変異体であ

った . また , 本研究では FLS2 に加えて , Ethylene responsive factor 019(EFR019), 

THO/TREX(suppressors of the transcription defects of hpr1 mutants by 

overexpression-Transcription and Export) ファミリーに属するタンパク質をコードする 

THO5, Cyclin-dependent kinase 8(CDK8), High-level expression of sugar-inducible 2(HSI2)の変異

体が得られ, これらの変異体は植物病原細菌 Pseudomonas syringae pv. tomato DC3000に対

する抵抗性の低下が

認 め ら れ た

(Tsukagoshi et al., 

2005; Yelina et al., 

2010; Sharma et al., 

2013; Zhu et al., 2014; 

Francisco-Mangilet et 

al., 2015; Qüesta et al., 

2015; Sørensen et al., 

2017; Huang et al., 

2019; Kato. et al., 

2020).  
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以上のようにLumi-Map法を用いることにより, PTI情報伝達に関わる因子を迅速に特定

することに成功した. また, 特定の PAMP特異的に無応答の変異体は当該 PAMPに対する

受容体の変異体である可能性が高く, この結果は Lumi-Map が様々な PAMP あるいは微生

物抽出物を入力シグナルとして, 新奇の PAMP受容体および下流の情報伝達因子を同定す

るための強力なプラットフォームであることを示唆している. 

 

３．植物は微生物由来の脂質分子を認識し, 抵抗反応を誘導する 

 これまでに植物病原性卵菌類の一種であるジャガイモ疫病菌(Phytophthora infestans)のメ

タノール抽出画分から, ジャガイモ懸濁培養細胞に対する活性酸素種(ROS)生成を指標に

活性成分Pi-Cer(Phytophthora infestans ceramide)が精製された. 一方で, 同じジャガイモ疫病

菌のメタノール抽出画分からジャガイモ塊茎に対するファイトアレキシン蓄積誘導の活性

を指標に Pi-DAG(Phytophthora infestans diacylglycerol)が精製された. この Pi-DEGの構造中

にはエイコサペンタエン酸(eicosapentaenoic acid; EPA)が含まれており, EPAおよび EPAと

構造が類似するアラキドン酸は古くから植物に対する抵抗反応誘導活性が報告されている

(Bostock et al., 1981, 2011). さらに興味深いことに, Pi-Cer Dと EPAを同時に処理した時に

のみ遺伝子発現誘導が認められる防御関連遺伝子が存在することから, 双方の PAMPを認

識した下流の情報伝達経路においてクロストークが示唆されている(Monjil et al., 2024). 

植物に抵抗反応を誘導する微生物由来の脂質分子の中で, 植物病原細菌由来の脂肪酸の

一 つ で あ る 3- ヒ ド ロ キ シ 脂 肪 酸 (3-OH-C10:0) に 対 す る 植 物 の 受 容 体

Lipooligosaccharide-specific reduced elicitation(LORE)が最初に明らかにされた(Ranf et al., 

2015; Kutschera et al., 2019). シロイヌナズナ LOREは S-locus lectin receptor-like kinase(SRK)

をコードする細胞膜受容体キナーゼ遺伝子である. SRK はリガンドを受容した際の情報伝

達にホモ二量体を形成することが重要であることが示唆されている. アブラナ科植物の自

家不和合性を支配する SRK の細胞外ドメインタンパク質は, S-locus cysteine-rich protein 

(SCR)と結合することにより, SRKのホモ二量体が形成されることが in vitro条件下での試

験において示されている(Ma et al., 2016). シロイヌナズナLOREが 3-OH-C10:0を認識した

際の情報伝達には, ホモ二量体化が必要である(Kutschera et al., 2019; Shu et al., 2021). さら

に, シロイヌナズナ LORE の情報伝達に必要な分子内での結合(homomerization)には, 細胞

外ドメインと膜貫通ドメインの両方が影響することが示されている(Eschrig et al., 2024). ま

た, L-type lectin receptor kinaseである LecRK-I.1および LecRK-I.8は, オオモンシロチョウ

(Pieris brassicae) の卵に由来するホスファチジルコリンの認識に関わることが報告されて

いる (Stahl et al., 2020; Groux et al., 2021). 植物の脂質認識受容体や下流の情報伝達因子に

関しては, 特定されているリガンド-レセプターの組み合わせが極めて少なく, 未知な領域

が多い. 

 

４．微生物由来スフィンゴ脂質を植物が認識するしくみの解明 

  ジャガイモ疫病菌から精製されたPi-Cer D(図2上)はジャガイモやタバコ, イネやシロイ

ヌナズなに抵抗反応を誘導する(Kato et al., 2022; Monjil et al., 2024). 植物の Pi-Cer Dの認識

機構を明らかにするため, 著者らはLumi-Map法(図1)を用いて, Pi-Cer D応答変異体の単離

および表現型原因遺伝子の機能解析を進めた. 作出したシロイヌナズナ耐病性レポーター
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系統のうち, Pi-Cer D および種々の PAMPs に対して顕著な生物発光応答が誘導される

WRKY33-LUCレポーター系統を採用し, 約9,000個体のM2変異集団に対する変異体スクリ

ーニングを行なった. 得られた約 100 系統の Pi-Cer D 低応答変異体のうち, 顕著に発光量

が低い系統に対して他の PAMPs に対する応答を評価し, Pi-Cer D 特異的応答変異体を 11

系統選抜した. そのうち 9 系統は Pi-Cer D 無応答変異体であり, 原因遺伝子を決定したと

ころ, 9系統全てが SRKをコードする Resistant to DFPM-inhibition of abscisic acid signaling 2 

(RDA2) の 変 異 体 で あ っ た . DFPM ([5-(3,4-dichlorophenyl)furan- 

2-yl]-piperidine-1-ylmethanethione)はRDA2を介して抵抗反応を誘導し, アブシジン酸の情報

伝達を阻害する合成低分子化合物であり, rda2変異体はDFPM処理に対して応答すること

ができない変異体として単離・同定された(Park et al., 2019). 残りの 2系統の Pi-Cer D特異

的応答変異体に対して MutMap を適用し, シグナルペプチドを持つセラミダーゼをコード

するNeutral ceramidase 2(NCER2)を原因遺伝子として同定した. 単離した rda2およびncer2

の変異体はシロイヌナズナに病原性を示すアブラナ科植物べと病菌 Hyaloperonospora 

arabidopsidisに対する抵抗性が低下していたことから, RDA2およびNCER2を介した植物

の免疫応答が病原菌抵抗

性に貢献することが示さ

れた(図 3). 

 植物-微生物の相互作用

の第一段階として, 病原

菌を含む微生物を構成す

る物質の中から細胞膜受

容体と結合し, 認識でき

るリガンド分子の切り出

しの工程が重要である. 

著者らが Lumi-Map によ

り単離した NCER2 は in 

vitro 条件下において

Pi-Cer D を分解し, スフ

ィンゴイド塩基を遊離した. また, NCER2が植物のアポプラストに局在し, Pi-Cer Dからス

フィンゴイド塩基への変換が植物の細胞の外で起こることが示された. さらに, Pi-Cer Dを

構成するスフィンゴイド塩基と脂肪酸のうち, スフィンゴイド塩基にのみ抵抗反応誘導活

性が認められた. 以上のことから, NCER2が植物の細胞外セラミダーゼであり, Pi-Cer Dを

分解しスフィンゴイド塩基を生成することが明らかになった(図 2, 図 3, Kato et al., 2022). 

植物の細胞外での PAMPsの切り出しの報告例として, Nicotiana benthamianaの分泌型 β-ガ

ラクトシダーゼBGAL1は細菌の鞭毛タンパク質フラジェリンからの flg22を含むエピトー

プペプチドの切り出しに必要であることが示されている (Buscaill et al., 2019). 近年, シロ

イヌナズナにおいてもフラジェリンから FLS2 に認識されるリガンドペプチドの切り出し

に細胞外subtilase であるSBT5.2およびSBT1.7 が報告された(Matsui et al., 2024). 糸状菌の

細胞膜に存在するグルコシルセラミドやPi-Cer Dと同時に単離されたセラミドエタノール

アミンである Pi-CerPE D は, より複雑な構造を有するスフィンゴ脂質であり(Koga et al., 



 

53 

 

1998; Monjil et al., 2024), 植物の細胞外において, これらのスフィンゴ脂質を標的とした分

解機構が存在することが想定される. 植物のアポプラストにおける微生物-植物の攻防に

ついて, 今後も解析が進むことが期待される.  

 スフィンゴイド塩基は生

物の細胞膜を構成する脂質

の一種であり, 真核生物に

普遍的に存在する脂質であ

る. Pi-Cer Dを構成するスフ

ィ ン ゴ イ ド 塩 基 は

(4E,8E,10E)-9-methyl- 

4,8,10-sphingatrienine であり, 

9 番目の炭素鎖の位置にメ

チル基を持つ特徴がある. 9-

メチルスフィンゴイド塩基

を有するスフィンゴ脂質は, 

糸状菌や卵菌などからは報

告されているが, 植物には

存在しておらず, 微生物特有の脂質構造であると言える(図 2). シロイヌナズナは種々のス

フィンゴイド塩基を RDA2 を介して認識することができるが, 9-メチルスフィンゴイド塩

基は 9-メチル構造を持たないスフィンゴイド塩基よりも抵抗反応誘導活性が高く, RDA2

の細胞外ドメインタンパク質とも強く結合した. これらのことから, RDA2はスフィンゴイ

ド塩基の受容体であり, 中でも微生物に特有の 9-メチルスフィンゴイド塩基とより強く結

合することにより, 病原菌を含む微生物から身を守るように分子進化してきたことが想像

される(図 3, Kato et al., 2022). 今後, RDA2と 9-メチルスフィンゴイド塩基が構造学的にど

のような状態で結合しているのか, 解明されることが期待される. また, Pi-Cer Dやグルコ

シルセラミド(セレブロシド)はイネやジャガイモ, タバコなど種々の植物に抵抗反応を誘

導するため(Koga et al., 1998; Monjil et al., 2024), それらの植物種においても, スフィンゴイ

ド塩基受容体を担うタンパク質が存在することが考えられ, 他植物のスフィンゴイド塩基

受容体とシロイヌナズナ RDA2 との相違点について比較することにより, 植物のスフィン

ゴイド塩基認識機構についてより理解が深まると考えられる.  

 

５．最後に 

 本稿では, 生物発光レポーター系統による表現型解析と MutMap を併せて用いる変異

体・原因遺伝子単離手法「Lumi-Map 法」と本手法を適用して飛躍的に解明が進んだ植物

のスフィンゴ脂質認識機構について紹介した(Kato et al., 2020, 2022). 植物の PTI情報伝達

経路について, シロイヌナズナでの研究例を中心に知見が増えているものの, 対象として

いる PAMPs には未だ偏りが多いのが現状である. 実際の感染現場においては, 複数種の

PAMPs が植物に同時に, あるいは時間差で作用していることが想定され, 異なる PAMPs

間の下流の情報伝達経路においてクロストークが存在する可能性が示唆されている 

(Monjil et al., 2024). その課題の解明のために, 植物が微生物のどの分子(PAMPs)を, どのよ

うに(どの PRR が) 認識しているのか？, ひとつずつ知見を積み上げていくことが重要で
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あると考える. 

 また, Lumi-Map法は対象とする生物発光レポーター系統に用いるプロモーターを変更す

ることにより, 植物の耐病応答のみならず, 他の植物の生理現象を対象とした研究にも応

用が可能である. 本手法が植物科学研究の進展に貢献することを期待する. 
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Abstract 

 

Plants have evolved a multi-layered immune system that is activated by immune receptors upon 

recognizing diverse pathogen molecules in either the extracellular or intracellular space of host cells. 

One of these immune receptors is the nucleotide-binding domain and leucine-rich repeat-containing 

protein (NLR) family, which comprises intracellular immune receptors that recognize pathogen-

secreted effectors. The evolution of NLRs is characterized by a continuous arms race between plants 

and pathogens, leading to the rapid evolution and diversification of plant NLR genes. Recent studies 

in plant NLR biology have revealed that many plant NLRs have functionally specialized to recognize 

pathogen effectors, activate immune signaling or negatively regulate excessive immunity. These sub-

functionalized NLRs form a network-type receptor system called the NLR network. Here, we 

introduce an evolutionary model of plant NLR networks and discuss how they are formed, activated, 

and regulated. 
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１．はじめに 

自然界において，植物は糸状菌，卵菌，細菌，ウイルス，線虫など様々な病原微生物の脅

威にさらされている．しかし，植物は強固な免疫系を活用し，それら病原微生物の感染を阻

止する．植物の免疫系は，宿主の細胞膜上や細胞内に存在する種々の免疫受容体が病原体分

子を認識した際に活性化される（Lu and Tsuda, 2021）．植物細胞内の免疫受容体は，nucleotide-

binding domain and leucine-rich repeat-containing protein（NLR）と呼ばれ，エフェクターと総称

される病原体由来の分泌タンパク質を認識する．エフェクター認識により活性化した NLR

は，多くの場合，局所的なプログラム細胞死を含む過敏感反応（hypersensitive response；HR）

を誘導し，このような抵抗反応は effector-triggered immunity（ETI）と呼ばれる．これまでの

耐病性育種により同定された抵抗性遺伝子（R遺伝子）の多くは，NLRタンパク質をコード

しており，NLRは植物において病害抵抗性形質を決定する免疫系の中心分子と言える． 

NLR は，動植物に共通して自然免疫を誘導する免疫受容体として知られる（Jones et al., 

2016; Sundaram et al., 2024）．植物のNLRは，共通して中央部に nucleotide-binding domain shared 

with APAF-1, various R proteins, and CED-4（NB-ARC）

ドメイン，C末端に leucine-rich repeat（LRR）ドメ

インをもつ（図 1A）．一般的に，LRRはエフェクタ

ー認識に，NB-ARCドメインは，核酸結合部位にお

ける ADP と ATP の置換により，NLR タンパク質

の活性化に関与する．N末端ドメインは，coiled-coil

（CC）および toll/interleukin-1 receptor homology

（TIR）が代表的であるが，現在，系統解析の進展

により，植物のNLR 遺伝子ファミリーは，N末端

ドメインの種類により 3つのサブグループ，1）TIR-

NLR，2）CC-NLR，3）RPW8-type CC-NLR（CCR-

NLR）に分けられる（図 1A; Kourelis et al., 2021）．

それら N 末端ドメインは，いずれも免疫誘導に関

与する． 

1994 年に初めて NLR 遺伝子が単離されて以来，植物の NLR タンパク質の分子機能は，

長きに渡り謎に包まれていた（Mindrinos et al., 1994; Whitham et al., 1994）．しかし，近年のク

ライオ電子顕微鏡（Cryo-EM）の技術発展により，植物 NLR の活性化メカニズムと分子機

能がタンパク質構造レベルで解き明かされてきた．例えば，シロイヌナズナ（Arabidopsis 

thaliana）のCC-NLR である ZAR1 は，活性化前は単量体であるが，活性化後には“レジス

トソーム”と総称されるホモ 5量体を形成する（図 1B; Wang et al., 2019a; Wang et al., 2019b）．

ZAR1レジストソームは細胞膜上でカチオンチャネルとして機能し，植物細胞内にカルシウ

ムイオン（Ca2+）を流入させ，免疫応答を活性化する機構が提唱された（Bi et al., 2021）．ま

た，シロイヌナズナの TIR-NLR である RPP1 は，活性化した際にホモ 4 量体のレジストソ

ームを形成し，TIRドメインが有するNADase活性により低分子化合物を生合成し，下流の

細胞死応答を誘導する（図 1B; Ma et al., 2020）．類似した立体構造と分子機能は，コムギ

（Triticum monococcum）のCC-NLRであるSr35や，ベンサミアナタバコ（Nicotiana benthamiana）

のTIR-NLRであるROQ1においても報告されている（Martin et al., 2020; Förderer et al., 2022; 

Zhao et al., 2022）． 
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以上のように，植物NLRタンパク質の生化学的機能の理解は，代表的なNLRを中心に飛

躍的に進歩してきた．しかし，植物と病原微生物の共進化は，作物をはじめとして様々な植

物種でNLR遺伝子の多様化をもたらしている．特に近年，多くのNLRは単独ではなく，複

数の NLR が協調的に機能することで，多種多様な病原体エフェクターを認識し，免疫応答

を誘導する機構がわかってきた．複数の NLR から成る免疫受容体機構は，どのように進化

し，どのように制御されているのだろうか．本稿では，植物の NLR の分子進化について，

筆者らの研究成果を中心に紹介する． 

 

２．植物 NLR受容体の多様性 

獲得免疫系をもつ哺乳類のヒトやマウスは，比較的少数のNLR遺伝子（ヒト: 23遺伝子，

マウス: 34遺伝子）を持つのに対し，種子植物のゲノムには，数百から数千のNLR遺伝子が

コードされている（図 2; Kourelis et al., 2021; Sundaram et al., 2024）．そして，これらNLR遺

伝子は植物種ごとに多様化しており，例えば，シロイヌナズナには TIR-NLR が 100 遺伝子

以上あるのに対し，イネ（Oryza sativa）はTIR-NLRを持たない（図 2）．このようなNLR遺

伝子の数や種類の違いは，各植物種における遺伝子の重複や欠失によるものと考えられる

（Barragan and Weigel, 2021）．また，同一の植物種内においても，点変異，アリル間の相同組

み換えや遺伝子融合により，系統毎にオルソログ遺伝子の有無や遺伝子多型が認められる

（Barragan and Weigel, 2021; Prigozhin and Krasileva, 2021）．そのため，NLRは植物ゲノムの中

で最も多様化した遺伝子

ファミリーを形成する

（Clark et al., 2007）．病原

微生物による選択圧は，

植物の NLR 遺伝子に急

速な進化と多様化をもた

らしたと考えられ，様々

な病原微生物が存在する

環境中において，NLR遺

伝子の多様性は植物の生

存戦略の 1つといえるだ

ろう． 

植物の NLR は，配列が多様であることに加え，植物細胞内で細胞膜，細胞質，核など，

それぞれが異なる局在パターンを示す（Cui et al., 2015）．しかし，活性化した各NLRタンパ

ク質は，Ca2+シグナルや MAP キナーゼ経路の活性化，活性酸素種の生産，転写リプログラ

ミング，HR 細胞死など，類似した免疫応答を誘導する（Adachi and Tsuda, 2019）．これは，

細胞内で別の場所に存在する個々の受容体が活性化した際，共通の信号伝達経路へと免疫シ

グナルが収束することを示唆する． 

それでは，植物の多様な NLR タンパク質は，どのように共通の植物免疫系を活性化する

のだろうか．Harold Florの遺伝子対遺伝子説では，宿主側の 1つのR遺伝子と病原体側の 1

つの非病原力遺伝子（Avr 遺伝子）の組み合わせにより，病害抵抗性が誘導されることが提

唱された（Flor, 1971）．現在，この遺伝学的病害抵抗性モデルは，R遺伝子にコードされる 1

つのNLR 受容体がAvr エフェクターを認識し，免疫応答を誘導する生化学的モデルとして
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解釈できる．本稿では，「エフェクター認識」と「シグナル誘導」の 2つの役割を担うNLR

を“シングルトンNLR”と定義する（図 3; Adachi et al., 2019a）．前に述べたシロイヌナズナ

のZAR1とコムギのSr35は，シングルトンNLRとして機能することが，タンパク質構造レ

ベルで証明された例である． 

近年，植物のNLRの多くが，「認識」と「シグナル誘導」のそれぞれの役割に機能分化し，

複数のNLRが協調してはたらくことが示された（Adachi et al., 2019a; Kourelis and Adachi, 2022; 

Contreras et al., 2023）．例えば，イネのCC-NLRであるPik-1は，病原体エフェクターの認識

に特化した“センサーNLR”と定義され，ゲノム上で近傍に位置するPik-2と共に“NLRペ

ア”として機能し，免疫応答を誘導する（図 3; Maqbool et al., 2015）．Pik-2のような免疫シグ

ナルの活性化に必要なNLRは，“ヘルパーNLR”と呼ばれる．さらに，このようなNLRペ

アに加え，複数のセンサーNLRとヘルパーNLRが協調的にはたらく“NLRネットワークモ

デル”も見出された（図 3）．ナス科植物（solanaceous plants）では，NRC2，NRC3およびNRC4

など，同一のCC-NLRサブクレードに属するパラログ遺伝子が，R遺伝子にコードされる数

多くのセンサーNLRの下流で，ヘルパーNLRとして免疫シグナル誘導に関わる（NRCネッ

トワーク）（Wu et al., 2017; Sakai et al., 2024a）．このような免疫受容体が構成するシグナルネ

ットワークは，多様な病原体分子の認識による免疫信号が，共通したシグナルハブに収束し，

類似した免疫応答を誘導することを示す例といえる（Nobori et al., 2018; Adachi and Kamoun, 

2022）． 

 

３．植物 NLR受容体の分子進化 

近年，様々な植物のゲノム情報の解読と大規模な系統学的解析により，植物NLR遺伝子

の進化の軌跡が明らかになりつつある（Sakai et al., 2024b）．筆者らは，植物のNLRペア

およびネットワークは，祖先型シングルトン NLR の機能分化に由来すると仮説を立てた

（図 4; Adachi et al., 2019a; Adachi and Kamoun, 2022; Contreras et al., 2023）．本稿では，シング

ルトンNLR，NLRペア，NLRネットワークの分子進化の一例を紹介する． 

筆者らは，植物種間で比較ゲノム解析を行い，シングルトンNLRである ZAR1が，双子

葉植物および単子葉植物に最も広く保存されたCC-NLRであり，約 1億 5千万年前に種子

植物が獲得した遺伝子であると推定した（Gong et al., 2022; Adachi et al., 2023a）．興味深い

ことに，ZAR1 のように，種子植物が進化の初期に獲得し，ゲノムに保存され続けている

CC-NLR遺伝子は他に存在しない（Adachi et al., 2023a）．なぜ ZAR1は，種子植物ゲノムに

例外的に長く保存され続けているのだろうか．それは，ZAR1が宿主のRLCKタンパク質

を介し，間接的にエフェクターを認識する機構を獲得したことに起因すると考えられる．
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ZAR1 オルソログ間でアミノ酸配列を比較したところ，RLCK タンパク質の結合領域がど

の植物においても高度に保存されていることが分かった（Adachi et al., 2023a）．これは，

各植物種が分岐する前から，ZAR1がRLCKを介してエフェクターを認識していたことを

示唆する．さらに，ZAR1は多くの場合，シングルコピー遺伝子として種子植物ゲノムにコ

ードされるのに対し，ZAR1と協調的に機能するRLCKは，それぞれの植物種でコピー数

の増加・多様化が認められる（図 4; Gong et al., 2022; Adachi et al., 2023a）．筆者らは，ベン

サミアナタバコの異種発現実験において，複数の植物からクローニングしたそれぞれの

ZAR1とRLCKが協調的に機能し，HR細胞死を誘導することを示した（Adachi et al., 2023a）．

以上のことから，病原微生物との共進化により，エフェクター認識に関わるRLCK遺伝子

が多様化し，ZAR1はRLCKと相互作用し免疫シグナルを誘導する役割として，種子植物

に保存され続けてきたと考えられる（図 4）． 

また，共通の祖先型 NLR から，NLR ペア・ネットワークへと発展したことを示唆する

手掛かりがある．ナス科植物の NRC ネットワークでは，ゲノム上の異なる位置に存在す

る多数のNLRが協調的に機能するが，それらセンサーNLRとヘルパーNLRは，系統樹上

で姉妹クレードを形成する（Wu et al., 2017; Sakai et al., 2024a）．したがって，祖先型のNLR

が遺伝子重複し，機能分化することによってセンサーNLRとヘルパーNLRの組が形成され

たと考えられる（図 4; Adachi et al., 2019a; Adachi and Kamoun, 2022; Contreras et al., 2023）．筆

者らは，NRCネットワークの起源を辿り，ナス科植物を含むキク類植物（asterids）のゲノム

に広く保存されたヘルパーNLRとしてNRC0遺伝子を同定した（Sakai et al., 2024a）．興味深

いことに，NRC0遺伝子はセンサーNLRクレードに属する遺伝子とゲノム上でクラスターを

形成し，NLRペアとし

て協調的に機能，HR

細胞死を誘導する

（Sakai et al., 2024a）．

したがって，ナス科植

物で発展・拡大した

NLRネットワークは，

NRC0 が構成するよう

な NLR ペアに由来す

ると考えられる（図

4）． 

 

最近の研究から，機能分化した植物のヘルパーNLR およびセンサーNLR の特徴につい

ても明らかになりつつある．筆者らが行ったナス科植物のヘルパーNLR，NRC4 遺伝子を

対象としたランダムなトランスポゾン挿入変異実験から，NRC4 の N 末端にある 29 アミ

ノ酸が，免疫応答の誘導に十分であることが見出された（Adachi et al., 2019b）．この領域

に は ， CC-NLR に 広 く 保 存 さ れ た 配 列 パ タ ー ン （ MADA モ チ ー フ : 

MADAxVSFxVxKLxxLLxxEx）があり，MADAモチーフに変異を導入すると，NRC4の免

疫誘導能は失われる（Adachi et al., 2019b）．MADAモチーフは，ZAR1や Sr35を含むシン

グルトンNLRに加え，Pik-2やNRC0，NRC2，NRC3，NRC4などヘルパーNLRにも高度

に保存される（図 5; Adachi et al., 2019b; Adachi et al., 2023a; Sakai et al., 2024a）．実際に，こ
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れら遺伝子のMADAモチーフに変異を導入すると，免疫誘導が顕著に抑制される（Wang 

et al., 2019b; Adachi et al., 2019b; Förderer et al., 2022; Harant et al., 2022; Sakai et al., 2024a）．

MADAに類似した配列（MAEPLモチーフ）は，ゼニゴケ（Marchantia polymorpha）が持

つ CC-NLR 遺伝子においても見出され，N 末端のMADA 様配列を介した免疫誘導機構の

起源は，陸上植物の進化の初期まで遡ると考えられる（Chia et al., 2024）．興味深いことに，

このMADA モチーフは，センサーNLR には保存されていない．したがって，免疫応答を

自身で誘導する必要がないセンサーNLR においては，MADA モチーフに変異が起こり，

シグナル誘導能が退化したと考えられる． 

このような機能分化により，変異蓄積や新規ドメインの挿入は，センサーNLR遺伝子に

起こりやすくなったと考えられる．例えば，NRC0 ペアにおいてアミノ酸変異を検出する

と，ヘルパーNLRであるNRC0と比較

し，センサーNLRのCCおよび LRRド

メインに，より多くの変異蓄積が認め

られる（図 5; Sakai et al., 2024a）．さら

に，NRCネットワークを構成する多く

のセンサーNLRには，ヘルパーNLRに

はない Solanaceous Domain（SD）と呼ば

れる挿入ドメインがある（Adachi et al., 

2019b; Seong et al., 2020）．SDは，エフ

ェクター認識に関与することが，先行

研究で報告されている（ Lukasik-

Shreepaathy et al., 2012; Saur et al., 2015; 

Li et al., 2019）．したがって，上述のよ

うなNLRの機能分化は，急速に進化す

る病原微生物の多種多様なエフェクタ

ーに対抗する，センサーNLR 遺伝子の

多様性獲得，ひいては植物NLR免疫系

の頑強性の仕組みに繋がる分子進化で

あったと考えられる． 

 

４．NLRネットワークによる免疫誘導機構 

複数のセンサーNLR，ヘルパーNLR が機能する NLR ネットワークにおいて，活性化し

たNLRはどのように免疫応答を誘導するのだろうか．Cryo-EMによる単粒子解析により，

ナス科植物のヘルパーNLRであるNRC2は，活性化前にホモ 2量体，4量体，さらに高次

フィラメント構造を形成することが見出された（図 6; Ma et al., 2024）．このような複合体

構造は，リガンド認識前のヘルパーNLRの免疫活性を抑制する役割があると考えられてい

る（Ma et al., 2024）．活性化後のNLR複合体については，MADAモチーフ変異により細

胞死応答を抑制することで，生化学的・構造生物学的解析が技術的に可能となった（Adachi 

et al., 2019b）．MADA変異体を活用した blue-native PAGE（BN-PAGE）実験が実施され，

センサーNLR の Rx，Bs2，Rpi-amr1，Rpi-amr3，および NRC0-S の活性化は，NRC2 およ

びNRC0の 720〜1048 kDa複合体の形成を誘導した（Ahn et al., 2023; Contreras et al., 2023b; 
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Sakai et al., 2024a）．興味深いことに，活性化したセンサーNLRは，NRC高次複合体に含

まれない．これらの結果から，“activation-and-releaseモデル”と呼ばれる，センサーNLR

が対応するヘルパーNLRのホモオリゴマー化を誘導する機構が提唱された（Contreras et al., 

2023b）．このモデルを支持するように，活性化した NRC2 および NRC4 がホモ 6 量体の

レジストソームを形成する様子が，Cryo-EM によって観察された（図 6; Liu et al., 2024; 

Madhuprakash et al., 2024）．これらCryo-EMレジストソーム構造では，MADAモチーフが

定義するN末端領域の構造が決定できていない．AlphaFold 3（AF3）によってNRC2レジ

ストソームをモデル化すると，ZAR1 レジストソームと同様に，MADA モチーフ領域は

NRC2レジストソーム表面で漏斗状構造を形成すると予測される（図 6）． 

一方で，活性化したセンサーNLR が，どのようにヘルパーNLR のレジストソーム形成

を誘導するかは未解明である．筆者らは，一過的発現系を用いたBN-PAGE実験において，

センサーNLR の NB-ARC ドメインの一部を発現させた際，NRC2 のレジストソーム形成

が誘発されることを示した（Contreras et al., 2024）．したがって，活性化に伴うセンサー

NLR の立体構造変化が，センサー側のNB-ARC ドメインとヘルパーNLR の相互作用を可

能にし，二次的にヘルパーNLRの活性化を引き起こす可能性が示唆される． 

以上の報告から，シングルトン NLR が 5 量体レジストソームを形成するのに対し，ヘ

ルパーNLRは 6量体レジストソームを形成すると示された．このように，活性化高次複合

体の分子数には違いがみられる一方，いずれのレジストソームも細胞膜上に局在し，

MADA配列が構成する漏斗状構造を介した細胞内Ca2+流入を誘導する．（Duggan et al., 2021; 

Contreras et al., 2023b; Liu 

et al., 2024）．したがって，

シングルトンNLR，NLR

ペア，NLRネットワーク

において，「シグナル誘

導」の役割を担うNLRが

Ca2+チャネルとして機能

することが，共通の下流

免疫経路を活性化する仕

組みかもしれない． 

 

５．NLRネットワークの制御機構 

一般に，NLR が誘導する免疫応答と植物の成長はトレードオフの関係にある．例えば，

異なる系統を交配した際，複数の NLR 遺伝子座のミスマッチにより誘導される自己免疫

応答・矮性形質は，“hybrid necrosis”と呼ばれる（Adachi et al., 2019a）．したがって，NLR

は，適切な時にのみ活性化するよう，厳密に制御される．近年の研究で，いくつかのNLR

が，ヘルパーNLRが誘導する免疫応答を負に制御することが明らかになってきた．NLRペ

アの事例を紹介すると，センサーNLRであるシロイヌナズナのRRS1およびイネのRGA5

は，パートナーであるヘルパーNLR，RPS4 および RGA4 の免疫応答誘導活性をそれぞれ

負に制御する（Williams et al., 2014; Césari et al., 2014）．この制御は，RRS1およびRGA5が

エフェクターを認識した際に解除され，ヘルパーNLRが免疫を活性化するという仕組みで
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ある． 

NLR ネットワークにおいては，センサーNLR やヘルパ

ーNLR に加え，免疫制御の役割を担う“モジュレーター

NLR”が存在することが報告された（Wu et al., 2022; Adachi 

et al., 2023b）．NRC2 および NRC3 のパラログ遺伝子であ

るNRCXは，ノックダウンするとベンサミアナタバコ植物

は自己免疫応答を伴う矮性形質を示す（図 7; Adachi et al., 

2023b）．また，他のヘルパーNLRとは異なり，NRCXは，

機能的な MADA モチーフを持っておらず，自身で免疫誘

導する活性を失っている．そして，NRCXは，NRC2 およ

びNRC3が誘導する免疫応答を負に制御する（Adachi et al., 

2023b）．したがって，ナス科植物においてNRCネットワークが発展する過程で，シグナ

ルネットワークの不適切な活性化を抑制し，植物の免疫と成長のバランスを調節する役割

をNRCXが担うようになったと考えられる． 

類似したモジュレーターNLR は，シロイヌナズナの NLR ネットワークからも同定され

ており，NRG1Cと命名された（Wu et al., 2022）．NRG1C遺伝子は，CCR-NLRクレードに

属するヘルパーNLR，NRG1AおよびNRG1Bのパラログ遺伝子であり，シグナル誘導ドメイ

ンを欠損している．NRG1C の過剰発現は，NRG1A の誘導する免疫応答を抑制することが

示された（Wu et al., 2022）．哺乳類のNLR免疫系においても，NLRP12が，NLRP3の活

性化複合体“インフラマソーム”の形成を抑制することが報告された（Coombs et al., 2024）．

このように，リガンド認識やシグナル誘導だけでなく，シグナルのオン/オフ制御を担う

NLR遺伝子も，動植物のNLR免疫系が獲得してきた重要な分子であると考えられる． 

 

６．最後に 

本稿では，植物NLR免疫系の分子進化の仕組みについて一例を紹介した．病原体エフェ

クターの認識に関わる NLR 遺伝子は，病害抵抗性形質を付与する遺伝資源として古くか

ら耐病性作物の育種に用いられてきた．しかし，交雑や形質転換によりNLR遺伝子を新た

に導入した際，NLRが他の植物種・系統で機能しない例や，生育阻害が発生する例が報告

されている．これらの問題は，センサーNLR，ヘルパーNLRおよびモジュレーターNLRの

ミスマッチが原因であると思われる．これまでの植物NLR免疫学研究では，それら機能分

化したNLR間の特異性決定の仕組みは，明らかになっていない．さらに，細胞内へのCa2+

流入がどのように植物免疫系を活性化するのか，また，Ca2+流入以外の信号伝達も NLR の

下流で活性化するのか，未解明な点はまだ多い．NLRネットワークの制御機構に関しても，

分子レベルでの理解が求められる．今後，様々な栽培作物で，NLR免疫機構の全体像の理

解を分子レベルで進めることが，耐病性育種への貢献に重要だろう． 
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Abstract 

 

Bacterial blight (BB) is one of the most devastating diseases of rice caused by 

Xanthomonas oryzae pv. oryzae (Xoo). More than 45 resistance genes for BB have been 

found during the last quarter of a century. One of the BB resistance genes, Xa1 encodes 

a nucleotide-binding leucine-rich repeat receptor (NLRs) with an N-terminal BED 

domain, and recognizes transcription activator-like (TAL) effectors of Xoo. To elucidate 

the molecular mechanisms controlling the induction of immunity by Xa1, we used yeast 

two-hybrid assays to screen for host factors that interact with Xa1 and identified the 

AP2/ERF-type transcription factor OsERF101. Molecular complementation assays 

showed the interactions among Xa1, OsERF101 and TAL effectors. Unexpectedly, both 

the overexpression and the knockout lines of OsERF101 displayed Xa1-dependent, 

enhanced resistance to an incompatible Xoo strain. Our results indicate that OsERF101 

regulates the recognition of TAL effectors by Xa1, and functions as a positive regulator 

of Xa1-mediated immunity. Furthermore, an additional Xa1- mediated immune pathway 

is negatively regulated by OsERF101. 
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１．はじめに 

イネ白葉枯病はグラム陰性菌 Xanthomonas oryzae pv. oryzae（Xoo）によって引

き起こされる細菌病である．イネの主要な産地であるアジア，アフリカ，アメリ

カにおいて，甚大な被害をもたらす病害であり，現在でも抵抗性のイネ品種を作

付けすることが最も効果的な防除方法となっている(Nino-Liu et al., 2006; White 

& Yang, 2009)．半世紀を超える，白葉枯病に対抗するためのイネの育種は，イネ

品種と白葉枯病の菌系の関係についての知見を蓄積することになった．イネと

白葉枯病菌は，分子生物学的研究のモデル系として有利に利用されている(Nino-

Liu et al., 2006)．これまでに，様々なイネ品種より，約 45個の抵抗性遺伝子が遺

伝学的に同定され，その数は増え続けている．その中で，Xa1 (Yoshimura et al., 

1998)，Xa2 (Ji et al., 2020)，Xa3/Xa26 (Xiang et al., 2006)，Xa4 (Hu et al., 2017)，

xa5 (Iyer & McCouch, 2004)，Xa7 (Chen et al., 2021)，Xa10 (Tian et al., 2014)，xa13 

(Antony et al., 2010)，Xa14 (Ji et al., 2020)，Xa21 (Song et al., 1995)，Xa23 (Wang et 

al., 2015)，xa25 (Liu et al., 2011)，Xa27 (Gu et al., 2005)，xa41 (Hutin et al., 2015)の

13 個はマップベースドでクローニングされ，機能の解明への努力が行われてい

る(Yang et al., 2022)．一方で，これらの抵抗性遺伝子は，機能について不明のま

まであっても，アジアやアフリカにおいて，エリート品種に導入され，実際に使

われて白葉枯防除に効果を発揮しているのは素晴らしいことである(Kumar et al., 

2020)． 

 Xa1は「１」というくらいであるから，最初に同定された白葉枯病抵抗性遺伝

子である(Sakaguchi, 1967)．Xa1 を持つイネ品種黄玉に対して，日本菌系 I 群菌

を剪葉接種した時の，病斑の止まり方には，何度実験しても感嘆する．未だに，

なぜそんなに強いのか，わかっていることの少なさに愕然とするが，しかし，こ

の四半世紀で，Xa1 は CC-BED-NB-LRR 型受容体であることがわかり(Yoshimura 

et al., 1998)，全ての Xoo が分泌する TALエフェクターを認識して抵抗性を引き

起こすことがわかった(Ji et al., 2016)．また，Xa1 が日本菌系 I 群菌に対してだ

け，という非常に特異的な菌系にのみ抵抗性を発揮する理由は，多くの白葉枯病

菌が interfering TAL（iTAL）エフェクターと呼ばれる，Xa1と TAL エフェクター

の相互作用を「干渉」するエフェクターを獲得しているからであった(Ji et al., 

2016; Read et al., 2016)． 

私たちは，Xa1は，全ての白葉枯病菌が持つ TALエフェクターを認識し，HR

を伴う非常に強い抵抗性を誘導するタンパク質として，進化の一時期，最強の白

葉枯病抵抗性遺伝子であったと考える．残念ながら，多くの白葉枯病菌が TAL

認識を妨害する iTALエフェクターを持ったことで，その栄光を失ってしまった． 

 

２．白葉枯病抵抗性遺伝子 
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 各国，各地域から単離された白葉枯病菌はイネの持つ抵抗性遺伝子への反応

によって菌系に分けられ，イネ側の抵抗性遺伝子も菌系に対する抵抗性のパタ

ーンによって分類されてきた(Tekete et al., 2020)． 

白葉枯病菌に対する抵抗性遺伝子の特徴は，これまでクローニングされた遺

伝子の中で，植物の抵抗性遺伝子として最も典型的な NB-LRR 型が，1遺伝子座

しか見つかっていないということである．染色体 4 の Xa1 座にコードされる，

Xa1とそのアレル Xa2，Xa14のみが，N末端に Coild-Coil（CC）-BEDドメイン

を持つ NB-LRR 型の遺伝子である．その他の遺伝子は，受容体型キナーゼ 

（RLK）；Xa3/Xa26，Xa21，膜関連キナーゼ；Xa4，SWEET遺伝子のプロモータ

ー変異；xa13，xa25，xa41，SWEET遺伝子の転写活性化に必要な基本転写因子；

xa5，膜貫通型で細胞死を起こす Executerタイプ：Xa7，Xa10，Xa23，Xa27等と

なっている(Yang et al., 2022)． 

 

３．イネ白葉枯病菌のエフェクター 

白葉枯病菌は，多くのエフェクタータンパク質を持ち，Type III分泌システム

を利用して，イネ細胞内に分泌する．これらのエフェクターは，イネの核に移行

して転写因子として機能するTranscription Activator-Like（TAL）エフェクターと，

それ以外の Non-TAL エフェクターに分類される． 

Non-TAL エフェクターは，多様なたんぱく質であり，イネの細胞内で免疫反

応を抑制していると考えられる(Block & Alfano, 2011)．これまでに 20 種類ほど

の Non-TALエフェクターが単離されているが(Furutani et al., 2009)，共通したア

ミノ酸配列・機能は見いだされていない．私たちの研究室では，Non-TAL エフ

ェクターの XopY がキチン受容体からのシグナル伝達に関わる OsRLCK185，

XopP が免疫誘導のポジティブレギュレーターとして働く，E3 ユビキチンリガ

ーゼである OsPUB44 にそれぞれ結合し，機能を阻害していることを報告してい

る(Yamaguchi et al., 2013; Ishikawa et al., 2014)． 

TAL エフェクターは白葉枯病菌日本菌系 I 群菌の XooT7174 に 16 個(Ochiai et 

al., 2005)，同 III群菌 XooT7133にも 16個(Yoshihisa et al., 2021)同定されている．

全ての TAL エフェクターが N末端に分泌シグナル配列，中央部分に DNAと結

合する繰り返し配列，C 末端に核移行シグナルと転写活性化ドメインを持つ．中

央部分の DNA 結合ドメインは 34 アミノ酸を 1 ユニットとした反復配列によっ

て構成され，各反復配列の 12番目と 13番目のアミノ酸の組み合わせによって，

結合する DNA配列の特異性が決まる．つまり，TALエフェクターは，この中央

部分の反復配列のユニット数と，その 12 番目と 13 番目のアミノ酸が異なるも

のの，N末端部分，C 末端部分は非常に高い相同性をもって保存されている． 

TAL エフェクターは，イネの特定の遺伝子のプロモーターに結合し，転写を
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活性化することで，白葉枯病菌の増殖に寄与していると考えられる．例えば，

AvrXa7や PthXo1 は，OsSWEET14遺伝子のプロモーターに結合し，転写を活性

化する(Antony et al., 2010)．OsSWEET14 は細胞膜に局在して糖を細胞外に排出

する糖輸送体をコードしており，糖輸送体が蓄積することで，アポプラストで待

つ細菌に糖が供給され，栄養源として利用されると考えられる．また，私たちは，

Xoo1996 がケイ素の輸送体である OsLsi1 の転写を活性化していることを見出し

た（未発表）．OsLsi1 は細胞外のケイ素を細胞内へ輸送する(Konishi et al., 2023)．

ケイ素は病原菌に対する抵抗性を増大させるという知見もあることから(Van 

Bockhaven et al., 2015)，細菌が存在するアポプラストから，ケイ素を除去してい

る可能性が考えられる（未発表）． 

このような TAL の転写活性化能は，逆にイネによって利用されている．抵抗

性遺伝子 Xa7，Xa10，Xa23，Xa27は，プロモーターに TALエフェクター結合配

列を持っており，TAL エフェクターによって転写が活性化され，感染組織にお

いて細胞死を引き起こすことによって，イネに白葉枯病に対する強力な抵抗性

を付与している(Gu et al., 2005; Tian et al., 2014; Wang et al., 2014; Chen et al., 2021)． 

 

４．Xa1 

発表者は 1998 年に Xa1 をマップベースドクローニングによって単離した．

Xa1 はイネ品種黄玉が発揮する，白葉枯病菌の日本菌系 1 群菌 T7174 に対する

非常に強い抵抗性を担う遺伝子であり，第４染色体に座乗する優性遺伝子であ

ることがわかっていた．単離の結果，Xa1 遺伝子は全長 5409 bp で 1802 aaをコ

ードする CC-BED-NB-LRR 型受容体であった(Yoshimura et al., 1998)．イネのプ

ロトプラストに GFP-Xa1 を発現させることにより，Xa1 は核と細胞質に局在す

ることが示された．GFP-CC-BEDは核のみで観察されることから，CC-BEDドメ

インが核局在の活性を持つものと考えられる．T7174に罹病性を示すイネ品種日

本晴の対立遺伝子 xa1nipは，Xa1と比較して LRRの配列は大きく異なるものの，

CC-BED-NB ドメインはほとんど同じ配列であった．このことから，当初，Xa1

は LRR ドメインにおいてエフェクターを認識し，CC-BED-NB ドメインは，細

胞内で抵抗性カスケードに情報伝達を行うのではないかと予想していた． 

2016年に，Xa1が認識しているのは TALエフェクターであること，iTALエフ

ェクターが Xa1の抵抗性を妨害することが明らかにされた(Ji et al., 2016)．iTAL

エフェクターは TAL エフェクターの N 末端の 58 aa と C 末端の 100～200 aa が

欠失した分子である．TAL エフェクターは，イネのプロトプラストでの一過的

発現において，当然のことながら，核に局在する．私たちは，イネプロトプラス

トを用いた BiFC 解析で，Xa1 の CC-BED ドメインが TAL エフェクターの C 末

端ドメインと，核で相互作用することを示した．当初予想した LRR は，エフェ
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クター認識ドメインではないようである．しかし，酵母ツーハイブリッド（Y2H）

や IP による解析では，Xa1 と TALエフェクターの直接的な相互作用を確認する

ことはできていない． 

 

 

図１．イネ抵抗性遺伝子 Xa1と白葉枯病菌の TALエフェクター・iTALエフ

ェクターの相互作用による HR の誘導と阻害 

 

５．Xa1と相互作用する OsERF101 

 

私たちは，Xa1 が TAL エフェクターを認識した後，細胞内でシグナル伝達に

関わる分子を探索するため，CC-BED ドメインをベイトに用いた Y2H を行い，

AP2/ERF タイプの転写因子である OsERF101 を単離することができた．

OsERF101 は核に局在し，Xa1と核で相互作用する． 

Xa1 を持つイネ品種黄玉において OsERF101 を過剰発現させることにより，

Xa1依存的な XooT7174 菌に対する抵抗性反応がより強化され，Xa1 が抵抗性を

発揮しない XooT7133 に対する罹病性には全く変化がないことから，ERF101 は

Xa1依存的抵抗性を正に調節していると考えられる．ところが，CRISPR 法によ

る ERF101 ノックアウト植物も，過剰発現植物と同様に，Xa1依存的抵抗性がよ

り強化されることがわかった．今のところ，私たちは OsERF101 によって強化さ

れる経路とは異なる，OsERF101 によって負に制御される，Xa1 依存的な別の抵

抗性の経路が存在すると考えている(Yoshihisa et al., 2022)． 

 

図２．Xa1依存的抵抗性発現における OsERF101 の寄与 
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６. 最後に

近年，クライオ電子顕微鏡により NLR の 3次元構造が解析され，シロイヌナ

ズナの ZAR1 をはじめ，一部の NLR については，休止状態から，エフェクター

認識，次いで抵抗性を発現するまでの NLR の重合，レジストゾーム形成までの

様子が知られるようになった(Wang et al., 2019; Kourelis & Adachi, 2022)．Xa1に

ついては，その分子量が 200 kDaと非常に大きく，タンパク質の発現，精製が困

難であることから，未だ，構造を解析するには至っていない．これまで解析され

ている CC 型 NLR が細胞膜に局在しているのに対し，Xa1 は核に局在すること

が特徴的である．これまでに構造が推定されている CC-NLR と同様にオリゴマ

ー化し，核膜において Ca2＋チャネルを形成しているのか，あるいは全く異なる

機構によって，抵抗性を誘導しているのか，TALエフェクターあるいは iTALエ

フェクターとどのように相互作用しているのか，OsERF101 はどのように機能し

ているのか．解明のため，今後も努力したい．
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土壌微生物叢の力を活かす：農耕地土壌の病害抑止力向上の

ための革新的戦略 

清水将文 

 

 

Shimizu, M.  

 

Harnessing the Soil Microbiome: Novel Strategies for Enhancing Disease 

Suppressiveness in Agricultural Soils  

 

Abstract 

 

Soil-borne diseases pose a significant threat to global crop production, accounting 

for 10–20% of annual yield losses. While soil fumigation has been a popular 

method of controlling soil -borne diseases, particularly in successive monoculture 

fields, there is a growing need to minimize the use of chemical fumigants due to 

their harmful effects on human health and the environment worldwide.  

All types of natural soils inhabited by microorganisms have greater or lesser 

suppressiveness to soil-borne pathogens due to combined microbial activity, 

including niche competition and antagonism among microbes. However, when 

this suppressiveness is compromised for any reason, such as continuous cropping, 

changing weather conditions, and improper soil management, the incidence of 

soil-borne diseases increases. Consequently, soil-borne diseases are referred to 

as "microbiome diseases."  

Developing disease-suppressive soils by manipulating the soil microbiome is an 

ideal strategy to sustainably control soil -borne diseases. Our laboratory has been 

investigating the development of a new type of agrochemical capable of 

transforming disease-conducive soils into disease-suppressive soils by enhancing 

the disease suppressiveness of the indigenous soil microbiome. Recently, we 

discovered a unique compound that stimulates indigenous bacterial antagonists 

and can enhance soil suppressiveness against  Fusarium wilt.  

This review presents different approaches to manipulate the soil microbiome to 

suppress soil-borne diseases, incorporating our recent research findings.  
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1. はじめに 

 土壌病害は，農作物に甚大な収量損失をもたらしており，その被害は種子伝染性

病害や空気伝染性病害を上回る（Yuliar et al., 2015）．Rhizoctonia 属や Fusarium

属，Verticillium属，Sclerotinia属，Pythium属，Phytophthora属などの病原菌は，

コムギやトウモロコシ，ワタ，野菜類など多様な農作物に 50～75％の収量損失を引き

起こし（Panth et al., 2020），年間収量損失の 10～20%を占めている（Yuliar et al., 

2015）．現状でも，土壌病害は重要な問題であるが，地球温暖化が現在のペースで

進行すると，2050 年には土壌病原糸状菌が現在の約 3 倍に増加するとの予測もあり

（Delgado-Baquerizo et al., 2020），その被害の深刻化が懸念される．  

土壌病害対策の基本は，輪作等による病原菌密度の低減であるが，連作が前提と

なっている現在の栽培体系では実施が困難である．また，連作圃場は病原菌に重度

に汚染されていることも多く，クロールピクリン等の燻蒸剤を用いた土壌消毒が唯一の

防除対策となる場合が多い．その一方で，燻蒸剤は毒性が強く，環境負荷も大きいこ

とから，世界的に使用削減が求められている．我が国の「みどりの食料システム戦略」

では，2050 年までに化学農薬の 50%削減（リスク換算）が目標として定められている

が，この目標を達成するためには土壌燻蒸剤の大幅な使用削減が不可欠であり，代

替防除技術の開発が急務となっている．  

 土壌 1 g には，最大で約 100 億，数千種もの微生物が生息している（Kirubakaran 

et al ., 2020）．また，土壌病原菌の感染の場である植物の根圏には，周囲の土壌より

も数百～数千倍も高い密度で微生物が棲みついており，それらの場所で微生物は独

特のコミュニティー（微生物叢）を形成している．微生物叢内では，生存に必要な栄養

源や定着場所を獲得するため，微生物同士が互いに競合，拮抗あるいは協調しなが

ら共存している（Machado et al ., 2021）．土壌病原菌も土壌や根圏の微生物叢の一

員であり，その活動や生息密度はそうした微生物間相互作用の影響を受けて変動す

る．健全な土壌では，他の微生物からの競合・拮抗作用により病原菌の過剰な増殖

や活性化は起こりにくいが，連作や環境変化，不適切な土壌管理による微生物叢の

攪乱は，病原菌に対する抑止力を低下させ，土壌病害のリスクを高めると考えられて

いる（Wolfgang et al ., 2019）．そのため，土壌病害の発生を予防するためには，土

壌や根圏の微生物叢内で作用している微生物間の競合・拮抗作用を利用し，病原菌

に対する抑止力を高めることが重要である．  

 我われは，土壌の病原菌抑止力を向上させる技術の開発に長年取り組んでいる．

そして最近，土着拮抗細菌の集積を促し，萎凋病の発生を抑制する活性をもつユニ

ークな化合物の発見に成功した．本講演では，関連分野の研究動向を交えながら，

この研究の経緯と成果について紹介する．  

 

2. 病原菌抑止力の高い微生物叢をもつ発病抑止土壌  

 病原菌抑止力が高く，土壌病害が発生しない理想的な土壌として，昔から多

くの研究者が研究しているのが発病抑止土壌（suppressive soil）である．発病

抑止土壌とは，病原菌が土壌中に存在し，かつ発病に適した環境条件であるに

もかかわらず，感受性の植物を栽培しても病害が発生しない，または極めて少
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ない特殊な土壌である（Schlatter et al., 2017）．これまでに，コムギ立枯病や

ジャガイモそうか病，ナス科野菜青枯病など，さまざまな病害に対する発病抑

止土壌が世界各地で発見されている（Expósito et al. , 2017）．発病抑止土壌の

抑止性は，多くの場合，その独特の土壌微生物叢により生み出されていること

が明らかとなっている．次世代シーケンシング技術を用いた微生物叢の解析な

どから，発病抑止土壌は発病助長土壌（一般的な土壌）に比べて微生物の活性

や多様性が高い，あるいは，強力な抗菌性物質を産生する Pseudomonas 属菌や

Streptomyces 属菌など特定の拮抗微生物群が集積しており，微生物叢の病原菌

抑止力が高いことが示されている（Sagova-Mareckova et al. , 2023）．このよ

うな発病抑止土壌の特性を人工的に再現できれば，安定的な土壌病害抑制効果

が得られるものと期待される． 

 

3. 拮抗微生物を用いたバイオコントロール  

 バイオコントロールは，強力な拮抗微生物を土壌や根圏に大量投入し，微生

物叢内に優占定着させることで病原菌抑止力を高める方法である．特定の拮抗

微生物の投入で土壌病害が抑制できることは，100 年以上前の論文（Hartley, 

1921）で既に報告されており，現在まで広範な研究が継続されている．筆者ら

は，ネギとニラの根圏土壌から，難防除のトマト青枯病に卓効を示す拮抗細菌

Mitsuaria  sp. TWR114 株および Ralstonia  sp. TCR112 株を発見した（Marian et 

al., 218）．これらの拮抗細菌株は，残念ながらまだ実用化には至っていないが，

これまでに行われた膨大な数の研究により数多くの優秀な拮抗微生物が発見さ

れ，さまざまな菌株が微生物殺菌剤として製品化・上市されている（Lahlali et 

al., 2022）．発病抑止土壌から発病抑制の原因微生物を特定し，土壌病害のバ

イオコントロールに成功した事例も最近報告されている．Zheng et al.（2021）

は，青枯病抑止土壌および青枯病助長土壌で栽培したタバコの根圏微生物叢の

比較解析および微生物間相互作用のネットワーク解析を通じて，特定の

Pseudomonas 属菌が青枯病抑止性に寄与していることを明らかにした．さらに，

この Pseudomonas 属菌を分離し，バイオコントロールエージェントとして用い

ることで，タバコ青枯病の効果的な防除に成功している． 

 しかしながら，特定の拮抗微生物を用いたバイオコントロールは，難防除の

土壌病害にも防除効果を発揮するなどの利点がある一方で，効果の一貫性に欠

けるという課題も存在する．この問題の主な原因は，導入された外来の拮抗微

生物が，投入場所の土着微生物叢に馴染めず，十分な密度を維持できないこと

にある．したがって，拮抗微生物の土壌または根圏における安定的な定着を如

何に実現させるかが，重要な研究課題となっている． 

 そこで近年，複数の微生物株で構成される Synthetic community（SynCom）

を用いたバイオコントロールに注目が寄せられている（Zhang et al., 2023）．

このアプローチでは，防除メカニズムの異なる拮抗微生物株の組み合わせによ

る相乗効果や，構成微生物間での機能補完による環境変動や土着微生物叢への

適応性の向上といった効果により，さまざまな条件下で安定的な防除効果が得
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られると期待されている．実際，SynCom の投入で，単一の拮抗微生物株を投

入した場合に比べて高い病害防除効果が得られた事例が多数報告されている

（Niu et al. , 2020）．筆者らも，上述の拮抗細菌 TWR114 株と TCR112 株の混

合投与で，飛躍的に青枯病防除効果が向上することを報告している（Marian et 

al., 2019）．ただし，数種類の微生物のコンビネーションであっても，予期せ

ぬ微生物同士の相互作用が原因で拮抗微生物の増殖や活動が抑制され，期待し

た効果が得られない場合が非常に多い．したがって，如何にして最適な微生物

構成をデザインするかが今後の課題となっている． 

  

4. 土着微生物叢の病原菌抑止力を高める有機質資材 

 土着微生物叢内の微生物の活性や多様性を高める，あるいは微生物叢内に存

在する拮抗微生物の生息密度を高めることで，発病抑止土壌に類似した土壌環

境を創出しようとするアプローチも試みられている．外来の拮抗微生物を導入

する従来のバイオコントロールとは異なり，その土地の土着微生物叢を利用す

ることから，安定した病害抑制効果が期待される．その方法の一つに有機質資

材の施用がある．有機質資材は従来から土壌改良に用いられてきたが，近年の

有機農業推進の潮流の中で再評価されている． 

有機質資材の中には，土壌病害を効果的に抑制する効果を示すものが存在す

る．代表的な例としては，キチン質資材（カニ殻やエビ殻など）が挙げられる．

キチン質資材を施用すると，キチン分解活性をもつ Streptomyces 属菌や

Lysobacter 属菌などが土壌中で増加する（Iwasaki et al. , 2020）．その結果，

細胞壁の主要構成成分にキチンを含む病原糸状菌が溶菌され，Fusarium 病や

Verticillium 病の発生が抑制される（Cretoiu et al., 2013）． 

コンポストの施用による土壌病害抑制効果も広く報告されている．ある種の

コンポストの施用で Fusarium oxysporum や Verticillium， Rhizoctonia，

Sclerotium，Phytophthora，Pythiumなどを原因とするさまざまな土壌病害が抑

制されたことが報告されている（De Corato, 2020）．例えば，尤・東條（2020）

は，モウソウチクから作成したミミズコンポストの施用でキュウリ苗立枯病を

効果的に抑制できたことを報告している．コンポスト施用による病害抑制のメ

カニズムは複数存在し，1）コンポスト中の有機物を栄養源とする微生物の増

殖に伴う競合作用の増高，2）コンポスト内に存在する拮抗微生物による直接

的な病原菌の抑制，3）コンポスト微生物による土着微生物叢の変化を介した

間接的な病原菌抑制，などが挙げられる． 

最近では，植物残渣の利用による病害抑制効果も注目されており，パイナッ

プル残渣の鋤き込みによるバナナ萎凋病の抑制（Yuan et al ., 2021）や稲わら

の鋤き込みによるチンゲンサイ根こぶ病の抑制（Han et al. , 2021）など，新た

な知見が報告されている．いずれも土壌微生物叢の変化が病害抑制の直接的な

原因であることが証明されている． 

 これらの知見は，特定の有機質資材の施用が土壌病害抑制に有効であること

を示している．しかし，資材の種類や製品，製品ロットの違いにより，効果が
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異なる場合がある．場合によっては効果がないだけでなく，発病を助長するこ

ともあるため（Bonamomi  et al., 2007），投入する資材の選定には慎重を期す

必要がある． 

5. 土着微生物叢の病原菌抑止力を高める化合物

化合物の施用で土着微生物叢を改変し，病原菌抑止力を高めて土壌病害を抑

制する研究も進められている．Posas et al .（2007）は，数種類の単糖やアミノ

酸を炭素源として投与し，トマト青枯病に対する土壌の抑止性が向上するかを

検討した．その結果，グルコースやプロリン，グルタミン，セリン，アルギニ

ン，リジンの投与で土壌の微生物活性が顕著に高まり，青枯病の発生を軽減で

きることを明らかにした．同様に，Shimizu et al .（2018）も単糖の施用による

テンサイ立枯病抑止効果を調査し，グルコースやフルクトース，ソルボース，

キシロースの施用に発病抑制効果を認めたことを報告している．また，糖やア

ミノ酸のような低分子化合物だけでなく，高分子化合物にも同様の効果を示す

ものがある．例えば，フミン酸やフミン酸ナトリウムの施用で，キュウリつる

割病に対する抑止性が向上することが報告されている（Jiang et al ., 2022）．

これらは難分解性の高分子有機酸であるが，一部のファーミキューテス門やプ

ランクトミケス門の細菌がこれら化合物を栄養源として増殖し，その結果とし

て競合作用が強まり，F. oxysporum の増殖が制限され，発病が抑制されるよう

である．

 最近の研究から，植物は根分泌物を介して，自身の生存や成長に有利に働く

拮抗微生物などの有益な微生物を根圏に集積させていることが明らかとなって

きた（Park et al., 2023）．このことから，根分泌物に含まれる有益微生物の集

積を誘導する原因物質を特定すれば，病害抑制や植物生育促進など，目的に合

わせた土着微生物叢の改変を可能にする農薬が開発できると考えられる．実際， 

Wen et al .（2023）は，病害に感染した植物個体と健全個体とでは根圏微生物

叢が異なる点に着目した研究から，微生物叢の病原菌抑止性を向上させる化合

物を特定した．彼らは，青枯病発生圃場から健全トマト個体と罹病トマト個体

を採取し，根分泌物の成分組成を比較した．これにより，健全個体の根分泌物

中に豊富に含まれる 11成分を選定した．つぎに，それらのうち青枯病菌が栄養

源としてほとんど利用することのできない 7 成分（リボース，乳酸，キシロー

ス，マンノース，マルトース，グルコノラクトン，リビトール）を選び，土壌

に混合投与し，青枯病に対する影響を調査した．その結果，ある種の常在微生

物群の多様性が高まり，トマト青枯病が顕著に抑制されたことから，この化合

物カクテルを土壌病害防除のためのプレバイオティクス（有用微生物を活性

化・増加させる薬剤）として利用できる可能性があると述べている．

 筆者らは，伝統農法であるネギ類の混植・輪作に関する研究から，萎凋病に

対する抑止性を誘導する作用をもつ化合物を発見した．ネギやタマネギ，ニラ

などのネギ類をウリ科野菜と混植あるいは輪作すると，F. oxysporum によるウ

リ類つる割病（萎凋病の一種）の発生が抑制されることが昔から知られていた
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（木嶋，2011）．さらに，ネギ類の混植・輪作は，ウリ科以外の作物の萎凋病

にも効果があることが近年相次いで報告された（Huang et al . , 2012; Liu et al ., 

2013）．筆者らも，ネギおよびニラとホウレンソウの混植栽培試験を行い，萎

凋病が顕著に抑制されることを確認した（五十嵐ら，2017）．約 35 年前に行

われた研究から，ネギ類の混植・輪作の萎凋病抑制効果は，ネギ類の根圏に生

息する拮抗細菌が原因である可能性が指摘されていた（浅川，1992；有江ら，

1987）．筆者らは，この説が正しいならば，ネギ類は土着の拮抗細菌を増殖さ

せる何らかの化合物を産生している可能性があると考えた．そこでまず，ネギ

類の輪作・混植の萎凋病抑制効果と拮抗細菌の関連性を調査した．その結果，

ネギ類を栽培すると土壌中で Flavobacterium 属や Pseudomonas 属が顕著に増

殖し，それらが病原菌の増殖と感染を阻害することで，萎凋病の発病を抑制し

ていることが明らかとなった（Nishioka et al ., 2016, 2019）．つぎに，ネギ類

がこれらの拮抗細菌を土壌に集積させるメカニズムについて解析した．上述の

とおり，拮抗細菌の集積は，ネギ類が産生する化合物に起因すると予想された

ことから，ネギ類の根から水溶性成分を抽出し，その成分分析を行うとともに，

検出された成分を土壌に投与して萎凋病抑止性を誘導する活性を評価した．そ

の結果，ネギ類が特徴的に合成するジペプチドである γ-グルタミル-S-アリルシ

ステイン（GSAC）に顕著な萎凋病抑制活性があることを発見した（Nishioka 

et al ., 2022）．GSAC とは別のジペプチド 3 種類を投与する処理区も設けたが，

いずれの区でも発病は抑制されなかったことから，この活性は GSAC 特有のも

のであることが明らかとなった．GSAC を投与した土質の異なる 2 種類の土壌

の細菌叢を 16S rRNA アンプリコンシーケンスで解析したところ，共通して 3

種類の細菌群が増殖していることが判明した．興味深いことに，そのうちの 1

種類は，ネギの根圏で増殖する Pseudomonas 属と同一系統（Pseudomonas 

fluorescens complex）の菌種であった．ネギの根圏から分離した Pseudomonas

属菌株を，GSAC 投与土壌に集積する菌種とそれ以外の菌種に分け，キュウリ

つる割病に対する抑止性を比較した結果，前者の菌種の方が強い抑止活性を示

した．このことから，GSAC は，土着の拮抗細菌である P. fluorescens complex

の集積を誘導し，発病助長土壌を萎凋病抑止土壌に変えることのできる化合物

であると結論づけた． 

現在，この発見を基に，発病抑止土壌の人工作出を可能にする次世代型の農

薬の開発に向けて引き続き研究を重ねている． 

 

おわりに  

 土壌あるいは根圏の微生物叢の状態が土壌病害の発生と密接に関わっている

であろうことは昔からいわれていたが，次世代シーケンシングなど新しい解析

技術の登場で，その関連性の詳細が徐々に紐解かれ始めている．どのような微

生物叢の変化が土壌病害を助長するか，つまり不健康な微生物叢とは何か，に

ついては未だ判然としない部分が多いものの，病害抑止的な健全な微生物叢に

関してはさまざまなことが明らかとなってきている．それらの最新の知見を活
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かすことで，本総説で紹介したような微生物叢改善技術がさらに進化し，防除

困難な土壌病害への対策として広く利用される日が来ることを期待したい．同

時に，この技術の発展が，持続可能な農業システムの構築や，より広範な生態

系の健全性維持に貢献することを願っている．今後は，学際的なアプローチと

産学連携をさらに推進し，基礎研究の成果を実用化につなげていくことが重要

であろう． 
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持続的農業生産における土壌病害の予防的管理の意義 

吉田 重信* 

Yoshida, S.* 

Significance of preventive management against soil-borne disease in sustainable agriculture 

Abstract 

Soil-borne diseases have been recognized to cause significant negative impacts on crop production. 

Although most farmers have been using chemicals such as soil fumigants to disinfest the field soils 

before scheduled planting against the diseases because of the difficulty of control once the disease 

occurred during cultivation in the fields, such conventional applications often cause an excess use of 

the chemicals, thereby increasing disease control costs and inhibiting agricultural sustainability and 

environmental conservation.  To avoid the unnecessary use of chemicals for disease management, it 

is necessary to diagnose and assess the disease-occurrence potential before planting in each field and 

take appropriate control measures based on the potential degree.  Since such decision-making system 

is based on health check-up system in preventive medicine, we named the system as the Health 

checkup-based Soil-borne Disease Management (HeSoDiM).  HeSoDiM is a promising strategy to 

realize sustainable agriculture by decreasing input of costs and environmental stresses to arable lands, 

and necessary to be more propagated through further research and development on this soil-borne 

disease management system.  This paper introduces the outline of the necessity of preventive 

management against soil-borne disease, contents of HeSoDiM and artificial intelligence assisting 

HeSoDiM practice recently developed, as well as discussing future perspectives for the propagation 

of HeSoDiM. 

Key words: Artificial intelligence, HeSoDiM, HeSo＋, Soil-borne disease, 
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１．はじめに  

土壌伝染性病害（土壌病害）は，土壌中に生息する病原菌によって作目の地下部が侵さ

れ，病原菌の種類によっては，さらに地上部の茎葉まで侵される病害（駒田，1998）とし

て知られており，過去に実施されたアンケート調査結果によれば，圃場で生じる連作障害

の原因の主要因になっているとされている（駒田，1988）．一般に，土壌病害は防除が難

しく，経済的損失額の大きな被害を及ぼすとされるが，さらに近年では，農業者の高齢化・

減少に伴い，土壌病害の発生が耕作放棄のきっかけとなってしまう場合もある．このため，

産地や圃場の持続的生産の維持向上のためには，土壌病害対策がより重要となっていると

いえる．土壌病害は，栽培途中に一旦発生してしまうと，その後の対策が基本的には困難

になることから，予防的に防除・管理することが必要であるが，その予防的管理のために

は，圃場での土壌病害の発病ポテンシャルを予め診断・評価し，防除の必要性の判断やポ

テンシャルのレベルに応じた適切な対策を講じる戦略が有効である．筆者らは，予防医学

の中の取組として行われるヒトの一般定期健康診断に基づく健康管理を参考に，こうした

土壌病害管理の戦略を実践するための「診断」・「評価」・「対策」からなるフレームワ

ークを考案し，「健康診断の発想に基づく土壌病害管理」の英語表現（Health checkup based 

Soil-borne Disease Management）の頭文字を取り「ヘソディム（HeSoDiM）」と命名した（一

般財団法人日本土壌協会，2020；Tsushima and Yoshida, 2012; Yoshida and Tsushima, 2020）．

ヘソディムは，土壌病害の予防的管理や効率的な防除に役立ち，農地の持続的利用や生産

者の収益性の向上に貢献することが期待できる管理法である．本稿では，土壌病害に対す

る予防的管理の必要性，ヘソディムおよびヘソディム普及のために開発されたAIツール

「HeSo＋：ヘソプラス」について概説するとともに，ヘソディムの普及のための今後の課題

等についての私見を述べたい． 

 

２．土壌病害に対する予防的管理の必要性 

 土壌病害は，圃場での栽培期間中に一旦発生するとその後の対策が一般には困難となる．

病害の種類によっては栽培途中の対策が可能なものもあるが，その場合でも病害発生に伴

う減収に加え防除に要する労力や費用がかさみ，農業者の収益に大きなダメージを与えて

しまう．このため，生産現地では最悪の事態を回避するための予防的措置として，懸念さ

れる病害に対して有効な土壌消毒剤などの化学農薬を防除暦に基づいて管理圃場に画一的

に使用する防除（カレンダー防除）が行われる場合が多い．しかし，こうした画一的な使

用による予防的管理では，消毒剤を使わなくてもよいと考えられる圃場にも使用してしま

う場合があり，結果的に過剰な作業労力や農薬代などが生じ，非効率的な防除が行われて

しまうこととなる．また，近年の施策的な動きとして，作業者の健康や周辺環境への影響

などの観点から化学農薬の使用を制限する動きが国際的に進んでおり，我が国では農林水

産省によって 2021年 5月に策定された「みどりの食料システム戦略」において「化学農薬

使用量（リスク換算）の 50％低減」が 2050年までに目指す姿のKPI（重要業績評価指標）

として設定されている（農林水産省，2021）．農薬全体の使用量をリスク換算で見た場合

には，土壌病害対策に使用される土壌くん蒸剤の占める割合が大きくなるため，その使用

への風当たりが今後一層強まることが予想される．さらに，2018 年に改正された農薬取

締法に基づき 2021 年から開始された農薬の再評価制度により，現場で利用可能な農薬の

選択肢が減ることが懸念されており（横田，2023），その余波を受け土壌消毒剤が今後利
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用しにくくなる状況となってしまう可能性も否めない．こうした施策的なニーズや背景も

踏まえると，土壌消毒剤を効率的に利用する方策を講じることは喫緊の課題であるといえ

よう． 

土壌消毒剤の効率的な利用を図るためには，まずは土壌消毒や防除が必要な圃場や場面

を明らかにしたうえで，必要と判断された場所や場面で使用して病害の予防的管理をする

戦略を実行することが有効かつ重要であり，これにより生産コストや農耕地の環境負荷の

低減が図られ，持続的農業の推進にもつながる．筆者らは，こうした予防的な病害管理を，

一般定期健康診断に基づくヒトの健康管理が参考になると考えた．一般定期健康診断は，

血圧や血糖値などの基本的項目の診断と問診に基づき自身の健康状態を把握して，健康維

持や疾患の予防・早期発見に役立てるために行われるものであり，結果的に疾患に伴う長

期入院・長期治療およびこれらに伴う高額な費用負担を回避することにつながる．同じよ

うに，その圃場の土壌病害の発生しやすさの程度（すなわち，防除が必要な状態かどうか）

を診断して，その状態に応じて対策を講じることで，土壌消毒剤の過剰な利用コストを避

けつつ病害の発生やまん延を回避することができ，圃場の持続的利用に役立てられること

が期待できる．筆者らは，この土壌病害の予防的管理法を，一般定期健康診断による健康

管理にちなんでいることから，「健康診断の発想に基づく土壌病害管理法」の英語表現

（Health checkup based Soil-borne Disease Management）の頭文字を取って，「ヘソディム

（HeSoDiM）」と呼称した（一般財団法人日本土壌協会，2020；Tsushima and Yoshida, 2012; 

Yoshida and Tsushima, 2020）． 

３．ヘソディムの開発および期待される効果 

上述のとおり，ヘソディムは一般定期健康診断による健康管理のフローを参考に開発さ

れており，「診断」・「評価」・「対策」の３つの要素で構成されたフレームワークであ

る（図１）。 

図１．ヘソディムのフレームワーク 

「診断」では，病害ごとに前作の発病度，土壌の生物性（ここでは，土壌中の病原微生

物の定性定量情報や土壌微生物相を示す）や土壌の理化学性，各種圃場環境のデータなど

から，その病害に適した診断項目を選び，診断項目ごとに基準を設定し，診断票を作成す

る．次に「評価」では，診断票に記入された結果と栽培管理などの聞き取りを踏まえて，
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総合的な圃場の土壌病害の発生しやすさの程度（病害発生ポテンシャルレベル）を原則 3

段階で評価する（ポテンシャルが低い場合：レベル 1，中程度の場合：レベル 2，高い場合：

レベル 3など）．最後の「対策」では，指導者は対象病害ごとに対策技術をリスト化して，

生産者と一緒に適切な対策方法を検討する．例えば，レベル 1であった場合は，土づくり

による発病抑止土壌の活用，レベル 2であった場合は，生物農薬や病害抵抗性品種の利用，

レベル 3であった場合は，土壌消毒剤の処理を行う，などのポテンシャルレベルに応じた

対策法を指導者は提案する．ここでは，ヒトの健康診断で「医者」と「受診者」が面談し

て食生活の改善や運動，投薬などの対処方針を決めるように，「指導者」と「生産者」が

評価結果に基づいてお互い納得した上で対処方針の決定を行うことが大切である．このよ

うにして，診断に基づく対策を毎作繰り返しながら行い，各要素（診断項目や基準，評価

方法やレベルごとの対策技術など）を病害ごとに最適化していくことで，その圃場により

適合したヘソディムを構築することができるようになり，効果が期待できない「ムリ」な

対策を避けつつ，過剰な土壌消毒剤使用が回避できるなどの様々なコストの「ムダ」がな

い効率的な土壌病害管理が可能になる． 

ヘソディムは，過剰な土壌消毒剤使用の回避だけでなく，その実践により既存の対策技

術の効果的活用などにも役立てられる．例えば，病害の生物的防除に用いられる微生物農

薬は，基本的には「生き物」であるため，そのマイルドな作用性などにより特に難防除の

土壌病害に対しては効果が出にくいと考えられている．その一方で，日本植物防疫協会で

取りまとめている新農薬実用化試験の成績やこれまでの研究知見などに基づくと，土壌病

害の発生程度が低い圃場条件や接種圧が低い試験条件下においては，微生物農薬が安定的

な防除効果を発揮している傾向があり，土壌病害の発生程度（発病ポテンシャル）が低い

と考えられる圃場の状況下といった「効果が期待できる場面」での使用では，微生物農薬

の能力（防除効果）が有効に発揮されることが期待できる．すなわち，微生物農薬の利用

を発病ポテンシャルレベルが低い圃場向けの対策技術としてヘソディムの中に位置づける

ことで，安定的な防除効果が期待できる対策技術の一つとして活用できるようになる．ま

た，ヘソディムの活用場面は，すでに土壌病害が激発し被害が深刻となっている生産現場

にもある．病害が激発した産地では，まずはそのまん延防止や産地での生産回復のために

土壌消毒剤の積極的な使用や休耕・輪作などによる徹底防除が必要となるが，その後発生

がある程度収束し始めた時点において，徹底防除をいつまで継続する必要があるかの見極

めが生産現場での課題となっている．こうした場面で，ヘソディムのフレームワークに当

てはめて次作の栽培前に圃場の発病ポテンシャルレベルを診断することで，次作の徹底防

除の要否や休耕後の作付け再開可否の意思決定に役立てられることが期待できる． 

以上のように，さまざまな場面での活用が可能なヘソディムは，基本的には異なる主因

や素因に対応するために作物病害ごとに開発していく必要がある．筆者らは，これまでに

全国の公設試験研究機関や民間企業等と共同で主要な土壌病害を対象にヘソディムの開発

を行い，指導者向けのマニュアルを作成・公開してきた．すなわち，農林水産省のプロジ

ェクト研究「土壌病害虫診断技術等の開発」（2011 ～ 2013年度）において，トマト青枯

病，ショウガ根茎腐敗病，レタス根腐病，ダイズ茎疫病，アブラナ科野菜根こぶ病，ブロ

ッコリー根こぶ病およびキャベツ根こぶ病を対象に開発し，指導者向けのマニュアルを作

成した（農業環境技術研究所，2013）（図２）．その後，農林水産業・食品産業科学技術

研究推進事業「次世代型土壌病害診断・対策支援技術の開発」（2013～2015年度）におい
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て，ショウガ根茎腐敗病，キャベツバーティシリウム萎凋病，ネギ黒腐菌核病，セル

リー萎黄病，ハクサイ黄化病，レタスビッグベイン病，レタス菌核病，イチゴ炭疽病･

萎黄病，ジャガイモそうか病などを対象に開発，マニュアル化した（農業環境技術研究

所，2016）（図２）． 

さらに，今日までに全国の各種病害に対する新たなヘソディムまたはヘソディムのフレ 

ームワークに基づく病害管理法が多くの公設試験研究機関などにより開発され，マニュア

ル化されている（鹿児島県農業開発総合センター，2019；熊本県農業研究センター生産環

境研究所，2023；桃井，2015a,b；西脇，2022；農研機構中央農業研究センター，2020；富

山県農業研究所病理昆虫課，2023）．これらの作成したマニュアルの有効性を現地で実証

した結果では，ハクサイ根こぶ病に対して薬剤の使用削減（防除コスト削減）の効果（ウ

エルシード・農研機構近畿中国四国農業研究センター，2016）や，キャベツバーティシリ

ウム萎凋病に対して産地内の 9 割以上の圃場で本病の発生を 5%以下に抑えられる効果な

どが得られており（群馬県農業技術センター，2016），ヘソディムの実践による実際の病

害管理上の有効性が確認されている．また，民間の農薬メーカーでは，自社の農薬の効果

的活用を図る目的でヘソディムの概念を採用し，普及に役立てる取り組みも行われている

（美野，2014）．このように，ヘソディムはコストの観点も加味した土壌病害の効率的な

管理に役立つものであり，その普及を図ることが，国内の安定的な農業生産の推進にも貢

献すると考える． 

４．より広域にヘソディムを実践するための AIツール「HeSo＋（ヘソプラス）」の開発 

 前項で述べた主要な土壌病害を対象とした指導者向けの各マニュアルは，ヘソディムの

普及に役立ててもらうために作成されたものである．しかし，これらは，限られた産地ま

たは圃場の栽培条件下での試験結果を基に作成されたものであるため，圃場環境や栽培条

件が異なる圃場でヘソディムを実践する場合には，作成したマニュアルをベースに，指導

者らが中心となって実際の診断対象圃場の条件に応じて臨機にマニュアルの内容を改変し

て取り組んでもらう必要がある．ところが，近年，特に熟練の指導者が減少しており，マ

ニュアルの改変やそれに基づいた指導も行われにくい状況になっていることが，ヘゾディ

ムの普及上の課題となっていた． 

 このため，多くの圃場でヘソディムによる土壌病害管理を実践してもらうためには，圃

場環境や栽培条件に応じて最適な発病ポテンシャルの診断等が簡便に行える新たなシステ

図２．2013 年（左）、2016 年（右）に作成されたマニュアルの表紙およびそれぞれで
掲載している対象作物病害 
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ム作りが必要であり，具体的には，各圃場の条件に適した圃場の発病ポテンシャルの診断

および対策を支援する技術の開発や，指導者による診断・対策支援をサポートできる仕組

み作りが必要であると考えた．これらの課題を解決するアプローチとして，筆者らはAI（人

工知能）を活用したデータマイニングによる診断・対策支援技術の開発が有効と考え，農

林水産省の支援を受け，13の公設試験研究機関，1大学および民間企業 3社と共同でプロ

ジェクト研究「AIを活用した土壌病害診断技術の開発（2017～2021年度）」に取り組むこ

ととした．プロジェクト研究では，現地での被害が問題となっている主要な土壌病害のア

ブラナ科野菜（キャベツ，ブロッコリー，ナバナ）根こぶ病，ネギ黒腐菌核病，バーティ

シリウム病害（ハクサイ黄化病，キク半身萎凋病），卵菌類病害（タマネギべと病，ショ

ウガ根茎腐敗病），トマトおよびショウガ青枯病を対象に，精度よく圃場の発病ポテンシ

ャルを診断できる AI を開発するとともに，AI を活用した診断・対策支援システムを構築

することを目標とした．一般に精度の高い AI を開発する上で，用いるデータの量と質の

確保はその成否のための重要な要件とされている．そこで本研究では，可能な限り地域や

栽培体系が多様な圃場条件下で多くの実証データを収集できるよう，プロジェクト参画機

関が既存のマニュアルの内容を基本に各対象圃場の栽培条件に合わせて改変したヘソディ

ムの現地実証を繰り返し行い，その過程で得られる耕種概要情報，土壌の生物性および理

化学性等の各種データをデータセットとして整理し，機械学習用データとして用いた． 

 また，開発した AI を利用するための仕組み作りとして，AI で導出される対象圃場に適

した発病ポテンシャルの診断項目（診断方法），発病ポテンシャル診断結果および発病ポ

テンシャルに応じた対策技術をユーザーに分かりやすく提示できるインターフェースの開

発を行った．さらに，ヘソディムの生産現場での普及を拡大するためには，多くの潜在的

ステークホルダーに本インターフェースを利用してもらう必要があり，特に営農指導に携

わる民間企業等によるインターフェースを用いた診断・対策支援サービスの事業化につな

げることを目指し，その実現のためのビジネスモデルの構築にも取り組んだ． 

 以上の研究開発を参画メンバーとともに進めた結果，上記の 10 種の作物病害に対する

圃場の発病ポテンシャルを診断し，診断結果に応じた対策を支援できる AI アプリ「HeSo

＋（ヘソプラス）」を開発した（吉田，2023）． 

HeSo＋では，発病ポテンシャルを診断する対象圃場をマップ上から選定するとともに診

断対象の病害を指定すると，その圃場に適した発病ポテンシャル診断項目が提示される（図

３）．入力する診断項目には，土壌の分類群，pHなどの土壌理化学性情報の他に，前作や

周辺圃場での対象病害の発生程度，土壌中の病原菌密度などがあり，それらの中から対象

病害や圃場に適した項目が提示されるようになっている．提示された項目に対して実際の

データを入力すると，対象圃場における発病ポテンシャルが３段階のレベル（低：レベル

１～高：レベル３）が診断結果として示され，マップ上でも色分けでポテンシャルレベル

が識別できるようになっている．また，各発病ポテンシャルレベルに対応した対策技術も

提示されるようになっており，その際には，ユーザーの志向性や目指すゴール（①例年ど

おりの収量確保を最優先とする場合，②増収増益を最優先とする場合，③生産物の高付加

価値化を最優先とする場合，④圃場の持続的利用を最優先とする場合）別に最適な手段を
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提示するようになっている．さらに，HeSo＋の診断結果に基づき，実際に行った病害管理

の結果を入力するフォローアップ機能が実装されており，これらのデータを学習用データ

として利用し，AI の性能を向上することができる設計となっている．HeSo＋のその他の機

能として，圃場で発生した病害の症状の写真撮影機能や病害発生箇所の記録機能なども付

属している． 

HeSo＋は，販売代理店のHeSoDiM普及協議会（https://hesodim.or.jp/hesoplus/）から販売

が開始されており，多くの関係者による利用を通じて土壌病害の管理に役立ててもらいた

いと考えている．具体的には，生産者と指導者が一緒になってHeSo＋を使って対象圃場の

発病ポテンシャルを診断し，診断結果を基に病害対策の方針や意思の決定に活用してもら

いたい．これまでに，ブロッコリー圃場での根こぶ病の対策指導を行っている指導者が

HeSo＋を試用した結果では，HeSo＋による診断結果に基づいた対策が成功したことに加

え，本アプリを通じて生産者と密に病害管理方針の協議ができ，両者で円滑な合意形成が

図れる効果があったとの評価が得られている．このことからも，HeSo＋は生産者と指導者

との間の土壌病害管理に関するコミュニケーションツールとして活用されることが期待で

きる． 

なお，HeSo＋の利用にあたっては，予め AI の長所・短所を十分に理解した上で利用を

してもらうことが重要である．一般に AI は，データの複雑な組合わせや微妙な兆候をと

らえたり人が気づかない特徴を探し出すことが出来る利点があるとされているが，その一

方で，AIの性能はデータの質・量に依存し，データの中からしか学習できず，特殊な事例

を見逃すことがあるなどの欠点もある．すなわち，AIは決して万能なものではなく，あく

までも道具の一つとして上手に使いこなすものであるという前提で利用することが重要で

ある．HeSo＋の利用では，発病ポテンシャルの診断結果にそのまま従うということではな

く，診断結果を参考に，ユーザー自らが最終的な病害対策の判断・意思決定を主体的に行

図３．HeSo＋の利用フロー概略 
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うことが大切である． 

５．ヘソディムの普及のための今後の課題 

 ヘソディムのより広域な普及や発展のためには，以下のような解決すべき技術的な課題

が残されていると考える．すなわち，①これまで作成したマニュアルおよびHeSo＋では診

断可能な対象病害が限られ，その他の重要な土壌病害に対応しきれていないこと，②一部

病害に対する発病ポテンシャル診断において，労力やコストを要するものが含まれている

こと，が挙げられる．①では，各産地で問題となっている病害を対象に，仮説検証のアプ

ローチで，まずはマニュアル案の作成からはじめ，それらの検証を通じて徐々により精度

の高いヘソディムを完成させていく取り組みの強化が必要と考える．現在，筆者らのグル

ープでは，南九州・沖縄地域のかんしょ産地で深刻な被害を与えているサツマイモ基腐病

を対象に，現地での持続的なかんしょ生産に活用してもらうためのヘソディムの開発およ

びそのマニュアル化に取り組んでいるが，同様に各地で問題となっている病害に対するヘ

ソディムの開発を進めていく必要がある．②では，例えば，現在の発病ポテンシャルの診

断の中には，対象圃場や周辺圃場の発生状況が重要な診断項目として設定されている場合

があるが，発生状況を複数の広い圃場で調査する労力は想像以上に大きい．また，病害に

よっては土壌抽出 DNA に基づく病原微生物の定性定量データも診断に必要となっている

が，その取得のための労力やコストが相応にかかってしまうことも現状では否めない．こ

うした労力やコストの負担軽減には，各種 IoT 技術やデータマイニングの更なる活用など

によってブレークスルーが図られる可能性がある．さらに，これらの技術的課題を克服す

る前提として，ヘソディムの考え方を理解し，さらにはHeSo＋も使いこなせる人材を育成

することも，新たなヘソディムの開発や普及を図る上できわめて重要である．こうした観

点で，ヘソディムの普及や啓蒙に携わる機関では，定期的な勉強会などを開催して，人材

を育成する取り組みも進められている． 

６．最後に 

近年，「未病（ME-BYO）」（健康と病気を「二分論」の概念で捉えるのではなく，心

身の状態は健康と病気の間を連続的に変化するものとして捉え，この全ての変化の過程を

表す概念（厚生労働省，2019））という用語が話題に上がる機会が増えてきている．「未

病」の概念を取り入れるメリットは，病気になる前からの予防的対策の意識を高めて，健

康寿命を延ばすことと，医療費の抑制につながることにあるとされている．圃場における

土壌病害の発生を考えてみた場合，健全圃場と発病圃場の二分論の考えよりも，健全圃場

と発病圃場の間には連続的な変化の過程があるという概念のほうがあてはまりがよいと筆

者は考える．すなわち，土壌病害管理に対しても「未病」の概念を取り入れ，予防的対策

の意識を高めることで，圃場の持続的利用や防除コストの抑制につながることが期待でき

る．ヘソディムは，こうした「未病」の概念を取り入れた土壌病害の予防的対策に貢献で

きる管理法であるともいえよう．多くの生産現場で土壌病害の予防的管理が定着できるよ

う，今後もヘソディムの更なる進化研究，普及・啓蒙活動に取り組んでいきたい． 
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ペプチドを介した植物の病害抵抗メカニズム 

松林 嘉克*・松井 彩・大久保 祐里・大西(小川) 真理 

Matsubayashi, Y.*, Matsui, S., Ohkubo, Y., and Ogawa-Ohnishi, M. 

Peptide-mediated mechanisms of plant disease resistance 

Abstract 

Topic 1 

Deciding whether to grow or to divert energy to stress responses is a major physiological trade-off 

for plants surviving under fluctuating environments. We show that three leucine-rich repeat receptor 

kinases (LRR-RKs) act as direct ligand-perceiving receptors for PSY-family peptides, and mediate 

switching between two opposing pathways. In contrast to known LRR-RKs which activate signaling 

upon ligand binding, PSY receptors (PSYRs) activate the expression of various genes encoding 

stress response transcription factors upon depletion of the ligands. Loss of PSYRs results in defects 

in plant tolerance to both biotic and abiotic stresses. This ligand-deprivation-dependent activation 

system potentially enables plants to exert tuned regulation of stress responses in the tissues proximal 

to metabolically dysfunctional damaged sites where ligand production is impaired. 

Topic 2 

Plants initiate specific defense responses by recognizing conserved epitope peptides within the 

flagellin proteins derived from bacteria. Proteolytic cleavage of epitope peptides from flagellin by 

plant apoplastic proteases is thought to be crucial for perception of the epitope by the plant receptor. 

However, the identity of the plant proteases involved in this process remains unknown. We designed 

a substrate to specifically detect proteolytic activity at the C-terminus of the flg22 epitope in flagellin 

and identified two plant subtilases, SBT5.2 and SBT1.7, as specific proteases responsible for the 

C-terminal cleavage of flg22. In the apoplastic fluid of Arabidopsis mutant plants deficient in these 

two proteases, we observed a decrease in the C-terminal cleavage of the flg22 domain from flagellin, 

leading to a decrease in the efficiency of flg22 epitope liberation. Consequently, defensive reactive 

oxygen species (ROS) production was delayed in sbt5.2 sbt1.7 double-mutant leaf disks compared to 

wild type following flagellin exposure. 

Key words: Receptor kinase, Peptide, Subtilase, Plant immunity 

名古屋大学大学院理学研究科 細胞間シグナル研究グループ Graduate School of Science, 

Nagoya University (*Corresponding author: matsu@bio.nagoya-u.ac.jp) 
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ウリ類炭疽病菌の酸化酵素ペアによる長鎖アルデヒドの生成と植物侵入 

小玉紗代*・Bastien Bissaro**・Jean-Guy Berrin**・久保康之* 

Kodama, S., Bissaro, B., Berrin, J.G., Kubo, Y. 

Production of long-chain aldehydes by the tandem oxidase pair for plant infection in Colletotrichum 

orbiculare. 

Abstract 

Copper-Radical Oxidases (CROs), from the Auxiliary Activity family of the Carbohydrate-Active 

enZymes (CAZymes) classification, are a well-studied class of enzymes with diverse substrate 

specificities. While some of these enzymes are of great interest for biotechnological applications, the 

biological function of most fungal CROs remains unknown. Based on the observation that genes 

encoding secreted alcohol oxidase (AlcOx) orthologs are almost exclusively found in 

phytopathogenic ascomycete fungi, we investigated the function of AlcOx of the cucumber 

anthracnose fungus C. orbiculare. We found that AlcOx was activated by a peroxidase (Perox) 

encorded by an adjacent gene of AlcOx. Gene deletion analysis suggested a role of Perox-AlcOx in 

the cucumber infection by C. orbiculare. Furthermore, fluorescent protein-tagged AlcOx and PerOx 

accumulated at the penetration pore during appressorium infection. We detected activity of the 

Perox-AlcOx pair on aliphatic alcohols including octadecanol and a crude preparation of waxes 

extracted from cucumber cotyledons. Product analysis showed that octadecanol was oxidized to the 

corresponding aldehyde, n-octadecanal. The addition of n-octadecanal partially restored 

appressorium penetration ability and lesion formation of Perox-AlcOx gene deletion mutant, 

suggesting that the role of the Perox-AlcOx pair is to generate long-chain aldehydes to prime the 

fungus for efficient plant infection. Transcriptome analyses of C. orbiculare wild-type and 

Perox-AlcOx gene deletion mutant revealed that the Perox-AlcOx pair contributes to the regulation 

of a subset of plant-inducible genes predicted to encode CAZymes directed toward the plant cell wall 

and the fungal cell wall, and small secreted proteins. Therefore, the Perox-AlcOx pair provides the 

localized production of long chain aldehydes for transcriptional regulation of genes that enable host 

infection. In this article, we review our current understanding of the molecular mechanism that 

cuticle oxidization by a tandem metalloenzymes at appressorial stage driving plant penetration. 

Key words: Colletotrichum orbiculare, Appressroium, Copper-Radical Oxidases (CROs), 

Long-chain aldehydes, Octadecanal 

* 摂南大学農学部 Faculty of Agriculture, Setsunan University (*Corresponding author:

yasuyuki.kubo@setsunan.ac.jp)
** INRAE, Aix Marseille Université 
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１． はじめに 

植物病原性の糸状菌であるウリ類炭疽病菌は宿主となる植物表面に胞子が接着すると

劇的な感染器官（付着器）の形態分化を行い，様々なタンパク質分泌を介した宿主との相

互作用を経て感染を成立させる（Gan et al., 2013）．このような形態分化を伴う病原菌の侵

入過程には植物表層成分に対する応答が重要であることが明らかになってきた．糸状菌類

が豊富に持つ糖質関連酵素群（Carbohydrate-Active enZyme; CAZymes）のうち，銅ラ

ジカルオキシダーゼ（Copper radical oxidases; CROs）の一つである機能未知の分泌性アルコ

ール酸化酵素AlcOxが特定の植物病原性子嚢菌にのみ存在し，特に植物の表皮に多く含ま

れる長鎖脂肪族アルコールをアルデヒドに酸化できるという観察に基づいて，AlcOxの病

原性への寄与を検証するため，バイオインフォマティクスおよび生化学的な手法を用いた

構造機能解析と細胞生物学的・植物病理学的な解析を多面的に組み合わせた研究が行われ

た．本稿では，ウリ類炭疽病菌が２つの分泌性酸化酵素を介して宿主植物に感染する分子

機序について紹介する． 

２．ウリ類炭疽病菌が分泌するタンデム型酸化酵素ペア Perox-AlcOxの同定 

植物病原糸状菌には糖質関連酵素（Carbohydrate-Active enZyme; CAZymes）をコードす

る遺伝子が豊富に存在し，アミノ酸配列の類似性に基づいて分類されてきた（Cantarel et al., 

2009）．細胞壁分解酵素として知られるクラスは植物細胞壁分解による侵入の促進や菌細

胞壁の構成，栄養取得に寄与することが知られている（Zhao et al., 2013）．CAZymesの中

でもAuxiliary Activity; AA（補助活性酵素）ファミリーに属する銅ラジカルオキシダーゼ 

（Copper radical oxidases; CROs）は多様な基質特異性を持つ酵素であり，ガラクトース 6-

オキシダーゼ，グリオキサールオキシダーゼ，そして第一級アルコールオキシダーゼが含

まれる（Cooper et al., 1959; Kersten and Kirk, 1987; Yin et al., 2015）．いくつかのCROはバイ

オポリマーの酸化による新しいバイオマテリアルの生産や，脂肪アルデヒドの酸化による

香料・フレグランス産業への応用といった生体触媒としての工業利用のため，酵素学的お

よび構造的に研究されてきた（Ribeaucourt et al., 2022）．一方で，その生物学的な機能はほ

とんど理解されていない． 

本研究も当初はフレグランス産業とのコラボレーションにより，香水に使用される柑橘

系の香りの分子を自然に生成できる菌類の酵素を特定することを目的としていた．この応

用研究の過程で，二種類の酸化酵素（アルコール酸化酵素: AlcOx とペルオキシダーゼ: 

Perox）の遺伝子が Colletotrichum 属と Magnaporthe 属を含む特定の植物病原性子嚢菌類

のゲノムにのみHead-to-Headの配置で隣接して（タンデムに）存在することが見出された

（図１）（Yin et al., 2015）．これらの遺伝子間は約 1 kbであることから，プロモーターを

共有している可能性が考えられた．このことは対合を維持するための選択圧が存在し，こ

れらの病原菌において何らかの重要な役割を持つ可能性を示している．興味深いことに，

以前 in vitro で行われた研究において AlcOx に市販のペルオキシダーゼ（ホースラディッ

シュペルオキシダーゼ; HRP）を添加すると，メカニズムは不明であるものの AlcOx 活性

が最大まで増加することが報告されていた（Parikka and Tenkanen, 2009; Forget et al., 2020）．

このような発見をきっかけに，バイオインフォマティクスおよび生化学的な手法を用いた

構造機能解析と，細胞生物学的・植物病理学的な解析を多面的に組み合わせた共同研究が

行われた．通常，特定の酵素について生物学的なメカニズムを研究し，その知見をバイオ
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テクノロジーへ活用することが多く，本研究は非常に珍しいケースと言える． 

３．植物侵入におけるタンデム型酸化酵素ペアの機能 

アルコール酸化酵素（AlcOx）とその活性化に必要なペルオキシダーゼ（Perox）が隣接

してゲノムに存在する植物病原菌類の多くは植物に感染する際に，植物表層環境に応答し

て付着器と呼ばれる宿主植物への侵入に特化した感染器官の形態分化を行い，宿主植物と

の境界面における植物細胞壁分解酵素の分泌やエフェクターと総称される分泌タンパク質

群による宿主免疫抑制などの植物との複雑な相互作用を経て感染を成立させる（McDowell, 

2013; Ryder, 2015）．それでは，これらの植物病原菌の感染過程において，どの時期に酸化

酵素ペアは働くのだろうか．付着器を介した侵入を行う炭疽病菌類およびいもち病菌の感

染時におけるトランスクリプトーム解析の以前の結果から，酸化酵素ペア遺伝子が付着器

侵入直前の時期に特異的に共発現することが見出された（O'Connell et al., 2012; Gan et al., 

2013; Dong et al., 2015; Shimizu et al., 2019）．さらに，酸化酵素ペアにはそれぞれ菌体外へ

の分泌を示唆する分泌シグナル配列が含まれており，蛍光タンパク質で標識したウリ類炭

疽病菌の酸化酵素ペアは共に付着器侵入孔に特異的に蓄積していた．付着器を除去したと

図１．植物病原性の糸状子嚢菌間における酸化酵素ペアの系統発生． 

黒字は酸化酵素ペア遺伝子が Head-to-head の配置で保存されている種を示し，灰色

の種には遺伝子ペアが存在しない． 
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ころ接着部位には蛍光シグナルが残っており，これらの酵素がウリ類炭疽病菌の侵入部位

から植物側へと分泌されていることがわかった（Bissaro et al., 2022）．また，遺伝子破壊

により酸化酵素ペアを欠損させた結果，菌の形態形成に変化は認められなかった一方で，

AlcOx または Perox のいずれかが無ければウリ類炭疽病菌は植物にほとんど付着器侵入で

きなくなり，酸化酵素ペアは炭疽病菌の病原性に必要であることが示唆された（Bissaro et 

al., 2022）．以上の結果から，ウリ類炭疽病菌は付着器から植物に貫穿糸を突き刺して侵入

しようとする時に酸化酵素ペアを植物表面へと分泌することで，付着器侵入を成功させて

いることが明らかになった． 

４．タンデム型酸化酵素ペアの基質と生成物の同定 

酸化酵素ペアの植物侵入における役割を調査するためにまず，ウリ類炭疽病菌の AlcOx

および Peroxをそれぞれ Pichia pastoris異種発現系で生成し，基質特異性と酵素間の相互作

用を調査した．その結果，これまでに研究された C. graminicola および C. gloeosporioides

由来のAlcOxオルソログ（Yin et al., 2015）と同様にウリ類炭疽病菌のAlcOxはオクタデカ

ノール，1,16-ヘキサデカンジオールなどの葉ワックス抽出物に含まれる芳香族および長鎖

脂肪族第一級アルコールの両方を酸化してそれぞれに対応する長鎖アルデヒドを生成する

ことがわかった（図２）．つまり，多くの植物種の表層を覆っているワックス・クチクラ

層に存在する脂肪質の第一級アルコールが，AlcOx の天然の基質であると考えられた．さ

らにAlcOxは Peroxと複合体を形成し，Peroxは用量依存的に市販の植物HRPよりも顕著

にAlcOxを活性化させた．Peroxの存在によりAlcOxの酸化還元活性型が形成され，AlcOx

の活性部位に存在するチロシンラジカルとCu(II) 原子により，アルコールがアルデヒドに

2電子酸化されることがわかった（図２）（Bissaro et al., 2022）．このことから，Peroxは

AlcOx 活性を厳密に制御できる酸化還元スイッチとして機能していると考えられた．また，

図２．銅ラジカルオキシダーゼAlcOxの反応機構． 

不活性型 AlcOx は Perox により Cu(II)ラジカル活性型を形成する。活性型 AlcOx は

長鎖脂肪族第１級アルコールを対応する長鎖アルデヒドに酸化し，続いて O2 から

H2O2への 2電子還元により活性型の再生が生じる． 
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ウリ類炭疽病菌と同様に付着器侵入を行うイネいもち病菌から異種発現系で取得した酸化

酵素ペアも類似した生化学的特徴を持っており，酸化酵素ペアの性質は付着器侵入を行う

病原菌類が共通して保持している可能性が示された（Bissaro et al., 2022）． 

 酸化酵素ペアの基質と生成物が特定できたことで，これらの酵素の侵入時における役割

は単に菌の細胞壁の構成などではなく，宿主植物との相互作用にある可能性が高まった．

興味深いことに，酸化酵素ペアの遺伝子破壊株はほとんど付着器侵入できなくなるが，酸

化酵素ペアの生成物の一つである脂肪族長鎖アルデヒド（オクタデカナール）を添加する

ことによって破壊株の植物への付着器侵入および病原性が部分的に復帰した（Bissaro et al., 

2022）．このことは，酸化酵素ペアの役割はオクタデカナールを含む長鎖アルデヒドを生

成し，その局所濃度を高め効率的に植物に感染できるように準備することである可能性を

示している． 

５．酸化酵素ペアを介した付着器侵入時の病原性関連遺伝子群の発現調節 

 我々はこれまでに，ウリ類炭疽病菌が感染の最初期にオクタデカナールを含む植物表

層成分をシグナル分子として感知することによって，NDR（nuclear Dbf2-related）キナ

ーゼ Cbk1 と足場タンパク Pag1 からなる細胞内シグナル伝達経路 MOR

（morphogenesis-related NDR kinase pathway）を活性化させ，その下流の転写因子

Mtf4を介して付着器形成を誘導することを報告している（図３）（Kodama et al., 2017 

and 2019）．興味深いことに今回，酸化酵素ペアの生成物の一つとしてオクタデカナール

が同定されたことから，付着器侵入直前のタイミングで酸化酵素ペアによって生成された

オクタデカナールを含む長鎖アルデヒドがシグナル分子としてウリ類炭疽病菌に認識され，

細胞内のシグナル伝達および遺伝子発現制御を介して付着器侵入が促進されている可能性

が考えられた．そこで，ウリ類炭疽病菌の野生株と酸化酵素ペアの二重破壊株を用いたト

ランスクリプトーム比較解析を行った．その結果，酸化酵素ペアはウリ類炭疽病菌の感染

時にCAZymes，Small Secreted Proteins (SSPs) および膜輸送体をコードする遺伝子群

の発現制御に関与していることがわかった．SSPs と CAZymes は宿主植物との相互作用

において重要なエフェクターとして知られている．系統解析によりこれらのCAZymesに

は植物細胞壁を対象とするペクチン分解酵素，セルロース分解酵素に属するセルロースオ

リゴ糖脱水素酵素および溶解性多糖モノオキシゲナーゼ  (Lytic polysaccharide

monooxygenases; LPMOs) ，もしくは真菌細胞壁を対象とするキチン結合LysMモチー

フを持つ推定エフェクターが含まれることが示された（Bissaro et al., 2022）．Phytophthora 

infestans では，LPMO とオリゴ糖酸化酵素が植物オリゴ糖を酸化的に分解し宿主免疫応

答の誘導を抑制することが示唆されている（Haddad et al., 2021; Sabbadin et al., 2021;

Vandhana et al., 2022）．また，ウリ類炭疽病菌のLPMOは付着器侵入に寄与すること

が示唆されている（Tamburrini et al., 2024）．C. higginsianumでは，LysMタンパク

質はキチン誘発免疫を抑制するエフェクターとして，また付着器機能に必要なタンパク質

として報告されている（Takahara et al., 2016）．以上の結果から，酸化酵素ペアは単に

それ自体が植物表層成分を分解することによって侵入を促進するのではなく，酸化酵素ペ

アにより局所的に生成された長鎖アルデヒドがシグナル分子となってウリ類炭疽病菌の病

原性関連遺伝子群の発現が誘導され，付着器侵入を促進し，宿主免疫応答を回避する遺伝

子の発現を伴う次の感染段階への移行を成功させていると考えられた（図３）．
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 炭疽病菌やイネいもち病菌を含む付

着器侵入を行う植物病原糸状菌におい

て，付着器の形成には植物表面への接

着とその認識が重要であり，植物表層

成分と付着器誘導の関連性については

報告されている（Tucker and Talbot, 

2001; Kumamoto, 2008）．本研究の結

果から，付着器誘導のためだけでなく

その後の付着器侵入段階においても植

物表層成分に対する応答が重要である

可能性が新たに示されたことから，ウ

リ類炭疽病菌では感染時の菌類と植物

のコミュニケーションには 2 つの段階

があると考察している（図３）（Kodama 

et al., 2023）．まず，第１段階として

MOR カスケードとその下流転写因子

Mtf4 が植物表層成分をシグナル分子

として付着器の形態形成へと変換する．

その後さらに，第２段階として付着器

を介した侵入段階に進むために，酸化酵

素ペアを介して植物表層成分を感知・

応答することで自己の遺伝子発現を調

節し感染を成功させていると考えられ

る． 

６．最後に 

 本稿では，炭疽病菌が分泌する二種類

の酸化酵素がペアになって植物表層成

分から長鎖アルデヒドを生成し，それが

付着器侵入時の病原性関連遺伝子の発

現調節を引き起こすという新たな感染

メカニズムについて紹介した．酸化酵素

ペアは同様の感染様式を持っているほ

とんどの Colletotrichum 属菌および

Magnaporthe属菌に特異的に存在するこ

とから、機能的に同等な酸化酵素機構が

他の付着器形成を行う菌類でも機能している可能性が考えられる．今後，他の病原菌にお

ける酸化酵素ペアの機能保存性の検証と併せて，酸化酵素ペアを介した長鎖アルデヒド生

成がどのようにして本菌の遺伝子発現制御および病原性に関与するのかさらに解析を進め

ていきたい． 

図３．ウリ類炭疽病菌の植物表面シグナル認識

と付着器侵入のモデル図． 

Phase 1: 分生子細胞外マトリックスのエステラ

ーゼ活性によりクチクラ層からクチンモノマー

が生成され，足場タンパク Pag1，NDR キナー

ゼ Cbk1 からなる MOR 経路と下流転写因子

Mtf4 を介して付着器形成が誘導される．Phase 

2: 貫穿糸形成直前にアルコール酸化酵素

（AlcOx）とペルオキシダーゼ（Perox）を共発

現し侵入部位に集積させる．Perox が AlcOx を

活性化させ，活性化 AlcOx はワックス・クチク

ラ層成分から長鎖アルデヒドを生成する．生成

された長鎖アルデヒドがシグナル分子となって

炭疽病菌の病原性関連遺伝子の発現を誘導す

る．これには植物細胞壁分解酵素や菌の細胞壁

を被隠するタンパク質が含まれる． 
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宿主植物のゲノム上に展開する異種炭疽病菌に対する 
抵抗性遺伝子ネットワークの解明に向けて 
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Molecular mechanisms of Resistance-gene network against anthracnose fungi in the host genome  

 

 

Abstract 

 

Colletotrichum species cause anthracnose diseases in various important crops and ornamental plants, 

appearing as dark spots or sunken lesions. A collection of 100 Arabidopsis thaliana ecotypes exhibited 

diverse responses to infection by the crucifer pathogen Colletotrichum higginsianum. When 

challenged with C. higginsianum, the Col-0 ecotype developed necrotic lesions within 2-3 days, 

whereas Eil-0 and Ws-2 showed resistance with only minor symptoms. Using map-based cloning and 

natural variation analysis, we identified the dominant resistance loci RPS4 and RRS1. Both genes are 

also essential for resistance to Pseudomonas syringae pv. tomato expressing avrRps4 and Ralstonia 

solanacearum, forming a dual resistance system against multiple pathogens. In addition to RPS4 and 

RRS1, we identified another resistance locus, RCH1, against anthracnose disease caused by C. 

higginsianum. We also discovered a novel resistance locus, RCI1, against anthracnose disease caused 

by Colletotrichum incanum. Therefore, resistance to anthracnose in A. thaliana is mediated by a 

repertoire of R genes. Although NB-LRR-type R genes, which are critical for disease resistance, have 

been challenging to transfer between taxonomically distinct families, we demonstrated that 

Arabidopsis genes RPS4 and RRS1 function effectively in other Brassicaceae (Brassica rapa, Brassica 

napus) and Solanaceae (Nicotiana benthamiana, tomato). Transgenic Solanaceae plants expressing 

RPS4 and RRS1 showed specific immunity responses without autoimmune issues, indicating well-

regulated NB-LRR proteins. Additionally, these genes confer resistance to Colletotrichum orbiculare 

in transgenic cucumber, a Cucurbitaceae. The functional interfamily transfer of R genes can be a 

powerful strategy for providing resistance to a broad range of pathogens.   
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１．はじめに 

 アブラナ科植物のシロイヌナズナは世界で最も研究が進んだモデル植物であり, 多種多

様なリソースと豊富な技術, 情報が蓄積されている. このためシロイヌナズナを活用すれ

ば, 進化生物相関学や, 有用遺伝子の探索と機能解明を迅速に進めることができる. そし

てその成果をゲノム編集技術などを介して産業植物に適用することにより, 革新的な農業

技術の開発につなげることが可能である. そこで私たちは, 作物に重篤な病害を引き起こ

す炭疽病菌に対する防御機構を解明するため, シロイヌナズナを対象とした分子レベルの

研究を進めてきた. 炭疽病は, 糸状菌（カビ）の一種である Colletotrichum 属菌によって引

き起こされる病害で,  600 種以上の穀物, 野菜, 果樹, 花卉などで確認されている

（O'Connell et al., 2012）. 炭疽病に感染した植物は, 葉, 茎, 枝, 果実などに円形または

紡錘形の暗褐色の病斑を生じ, 激しい場合は枯死に至る. 一方で, シロイヌナズナの生

態型は世界中に 200 種類以上も存在する. これら地域個体群は, それが生育する生物的お

よび非生物的ストレスを受けて適応的に徐々に分化することで, 遺伝的な構造が他の地

域のものと異なっている. 特に, 生物的ストレスにおいて, 植物は, 病原体の攻撃を認

識して病害抵抗性を発動するために R（Resistance）遺伝子を獲得し, これに対抗してきた. 

このような宿主植物と病原体の相互作用による進化は従来, 軍拡競争型適応進化と考え

られていたが, 近年, これらは植物-病原体間の適応共進化と捉えられるようになり, 両

ゲノム間における複雑かつ多様な相互作用システムの進化・維持機構が働いている. 私た

ちは, 世界各地に分布するモデル植物シロイヌナズナの異なる生態型を用いて, 病害抵

抗性に関与する R 遺伝子の構造と機能が, 病原糸状菌および病原細菌に対する抵抗性とど

のように対応しているかを比較し, さらに, 植物の R 遺伝子と病原体の非病原力（Avr） 

遺伝子間の相互作用を明らかにすることで植物の病害抵抗性の獲得における適応共進化の

プロセスの解明をめざしてきた.  

本報告では, 作物に重篤な病害を引き起こす炭疽病菌に対する植物の防御機構を解明す

るため, シロイヌナズナを用いて, 宿主植物のゲノム上に異種炭疽病菌に対する複数の R

遺伝子座が存在することの意義や, 宿主植物—病原体間の適応共進化について, 私たちがこ

れまでに行ってきた研究の成果を紹介する.  

 

２．Rタンパク質による病原体の認識 

近年のゲノム解析の結果, 病原細菌は数十種, 病原糸状菌は千種以上の分泌タンパク質遺

伝子をゲノム上に有していると推定され, これらの膨大な分泌タンパク質（エフェクターと

呼ばれる）を駆使することで, 植物細胞および組織の破壊を行い, 植物が本来発揮するべき

抵抗性を妨害してその感染を成立させている. これに対して, 植物は R（Resistance）タンパ

ク質により病原体が放出する分泌タンパク質（特にAvrエフェクターという）を認識し病原

体に対する抵抗性を発揮している（エフェクター誘導免疫, effector-triggered immunity: ETI）.  

エフェクターを認識するRタンパク質の多くは, 核酸結合ドメイン（nucleotide binding site: 

NB）とロイシンリッチリピートドメイン（leucine-rich repeat domain: LRR）を有しておりNB-

LRR型受容体（NB-LRR receptor: NLR）と呼ばれている. NLRは, N末端領域のドメインの構

造によりコイルドコイル（coiled-coil: CC）ドメイン型とTIR（Toll/interleukin-1 receptor）ドメ

イン型に大別される.  

これらの R タンパク質はエフェクターを直接または間接的に認識し, 過敏感細胞死などを
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伴う強い抵抗反応を誘導すると考えられている. ETI における R タンパク質のエフェクター

の認識機構は, Rタンパク質がエフェクターと直接結合する場合（レセプター — リガンドモ

デル）, Rタンパク質は特定の宿主因子をモニターしており, エフェクターの作用による本因

子の状態の変化を認識する場合（ガードモデル）および, デコイ（おとり）におびき寄せら

れたエフェクターをRタンパク質が認識する場合（デコイモデル）が知られている（図 1）.  

ETI は, Flor (1942) が唱え

た遺伝子対遺伝子仮説によ

り, 植物のR遺伝子（病原体

を認識する植物側の受容

体）と, 対応する病原体の非

病原力遺伝子（Avrエフェク

ター）の１対１の組み合わ

せによって決定されると考

えられてきた. しかし, 1001

ゲノムプロジェクト（1001 

Genomes Consortium, 2016）

で得られた情報をもとに収

集された NLR 遺伝子（R 遺

伝子）は, モデル実験植物の

シロイヌナズナのゲノム上

に 167~251 個（Weyer et al., 

2019）, イネにおいても約

400〜600個しか存在しない. 

このため, わずかな R 遺伝

子で, 数十万の病原微生物

にどのように対応している

のかを解明することが植物

病理学の大きな課題であっ

た. これに対して, 上述のガ

ード/デコイモデルでは, Rタンパク質は病原菌が放出するエフェクターを直接認識するので

はなく, その攻撃のターゲット分子をモニターすることにより, エフェクターを間接的に検

出するというものである. この説に従うと, 限られた数の R タンパク質によって, 多くの病

原菌を認識することが可能となる.  

 

３．Rタンパク質ペア RPS4/RRS1の発見 

 前述の通り, Colletotrichum 属菌による病害は 600 種以上が知られており, 特にイチゴ炭

疽病（日本国内の被害額 35〜160億円/年）（Sato and Moriwaki, 2009）, トウモロコシ炭疽

病（トウモロコシ全生産量の約 6％の減収要因, 米国の被害額 1 billion dollars /年）, ウリ類

炭疽病の防除は世界的に重要な課題である. 私たちはアブラナ科植物に感染する病原糸状

菌であるアブラナ科野菜類炭疽病菌（Colletotrichum higginsianum, 以下アブラナ炭疽病菌と

略す）に着目し研究を開始した.  

細菌 ⽷状菌

細胞膜

LR
R

NB

T
IR
/C
C

LR
R

NB

T
IR
/C
C

LR
R

NB

T
IR
/C
C

宿主因⼦ デコイ

抵抗反応

エフェクター

A B C

デコイ

 図 1. Rタンパク質によるエフェクターの認識モデル 

レセプター — リガンドモデル(A), R タンパク質が特定の宿

主因子をモニターしており, エフェクターの作用による本因

子の状態の変化を認識する場合（ガードモデル）(B左), デコ

イ（おとり）におびき寄せられたエフェクターをRタンパク

質が認識する場合（デコイモデル）（B 右）, デコイを組み

入れたRタンパク質がエフェクターを認識する場合 (C). 

NLR型R遺伝⼦ 
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 病原糸状菌 Colletotrichum 属菌は進化の過程で多様な種分化を遂げている. しかしなが

ら, その極めて広範な宿主範囲と菌種ごとに異なる宿主特異性を生むメカニズムは明らか

にされていない. 初めに, 私たちは, アブラナ炭疽病菌がモデル実験植物のシロイヌナズ

ナに感染するかどうかを調査した. 100 種類以上のシロイヌナズナの生態型について詳細

な解析を行った結果, アブラナ炭疽病菌に対して感受性（Col-0, Ler-0など）と抵抗性（Ws-

2 など）を示す生態型を得た. これらの生態型を用いてアブラナ炭疽病菌に対する R 遺伝

子を探索した結果, 炭疽病菌に対する抵抗性の発動のためには, ゲノム上で隣接して存在

する２つのNLR 型のR 遺伝子 RPS4 と RRS1 の両方が必要であることが明らかとなり, こ

れらをデュアルRタンパク質システムと名付けた（図 2）（Narusaka et al., 2009; Birker et al., 

2009）. 一方で,  RPS4は Pseudomonas syringae, RRS1は Ralstonia solanacearumに対して単

独で機能するR遺伝子としてそれぞれ報告されていた（Gassmann et al., 1999; Deslandes et 

al., 2002）. しかしながら, 私たちは P. syringae および R. solanacearumに対しても RPS4と

RRS1 の両方が必要であることを明らかにした（Narusaka et al., 2009）. さらに驚くべきこ

とに, 2 つの R タンパク質(RPS4 と RRS1)は, これら以外にも , ウリ類炭疽病菌

Colletotrichum orbiculareおよび, 黒腐病菌 Xanthomonas campestris の攻撃を認識して抵抗反

応を起動しており, 本システムは少なくとも異なる 5 種の病原体の認識に関わっているこ

とが明らかとなった（Narusaka et al., 2013; Debieu et al., 2016）.  

また, 本NLRペア（RPS4/RRS1）は科学的に興味深いいくつかの特徴を有している. 前述

の ETI における R タンパク質のエフェクター認識モデルに従うと RPS4/RRS1 による病原

体の受容と免疫誘導は, RRS1 が有する WRKY ドメインがデコイとして機能しエフェクタ

ーを受容する. 次いで, RRS1の変化をRPS4が認識し, 免疫シグナルはEDS1/PAD4および

EDS1/SAG101 を経て, それぞれヘルパーNLR である ADR1 および NRG1 に伝達され, 過

敏感反応を誘導すると考えられている（Narusaka et al., 2016; Bayless and Nishimura 2020; 

Dongle and Parker 2021）. このように, 異なる 2つのNLRであるRPS4/RRS1 ペアがセンサ

２種のRタンパク質ペアが５種の病原体を認識

RPS4 RRS1

斑葉細菌病菌 ⻘枯病菌

炭疽病菌（２種）

AVRエフェクター
（分泌タンパク質）

Rタンパク質ペア

認識

シロイヌナズナ

⿊腐病菌

図 2. デュアルRタンパク質システムの模式図 
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ーNLR となり, 複数の病原体（異なるエフェクター）を認識する.  

 

４．R遺伝子ペアの育種への利用 

作物の育種においては, 様々な病害に対する抵抗性を付与することが生産性を向上させ

る上での重要な課題である. 従来の育種では, 同種または交配可能な近縁種の植物から R

遺伝子を発見し, 作物に導入することが伝統的に行われてきた. 多くの R 遺伝子は進化系

統上離れた植物に単独で導入しても機能しないことが知られている. 生物分類は大きい方

から目→科→属→種の順となっている. 科が異なれば相当な遠縁であり, R遺伝子が機能し

ないとされていた. そのため, （1）現在までに発見された R遺伝子は植物の科（family）を

超えて機能しない, （2）作物への R遺伝子の単独の導入により矮化または抵抗性の機能不

全を生じ病害抵抗性作物の分子育種に利用できないことが問題であり, モデル実験植物で

得た知見を実用植物へ応用することが困難であった. 私たちはペアで機能する R 遺伝子を

導入することで、本課題を解決できるかどうかを検証するため, アブラナ科のシロイヌナ

ズナ由来の2つのR遺伝子（RPS4とRRS1）

を, アブラナ科（ナタネ, コマツナ）, ナス

科（トマト, タバコ）およびウリ科（キュ

ウリ）作物に同時に導入した. その結果, 

これら遺伝子導入体は正常に生育し, か

つ, 複数の病害（アブラナ炭疽病, ウリ類

炭疽病, トマト斑葉細菌病, 青枯病）に抵

抗性を示すことを明らかにした（図 3）

（Narusaka et al., 2013; Narusaka et al., 

2014）. これに対して, それぞれ単独で R

遺伝子を導入した場合は抵抗性を付与で

きず、トマトにおいては果実が矮小化し, 

不良種子しか形成しなかった. これはシ

ロイヌナズナ由来の R 遺伝子ペアを作物

へ導入し, 病害抵抗性作物を創製できた

世界初の事例であり, R 遺伝子は科を超え

て機能しないという定説を覆した. 特に, 

これら遺伝子を導入したキュウリとナタ

ネについては, 海外での実用化を目的と

して, 海外の隔離圃場で栽培試験を行っ

た. その結果, 遺伝子導入体は市販品種と

同等以上の生育および成果物の収量を示

し, かつ, 病害に対して強い耐性を示した

（図３）. また, 本形質はメンデル遺伝し, 

T7 世代においても強い炭疽病抵抗性を示

した.  

近年, 様々な植物のゲノムが解読され, 

各植物のゲノムに存在する R 遺伝子ペア

L
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g
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e
r)

0

1

2

3

4

遺伝⼦導⼊体野⽣株

*

遺伝⼦導⼊体野⽣株

ウリ類炭疽病菌を接種6⽇後の病徴

接種6⽇後のウリ類炭疽病菌の感染量

図3. 2つの異なるR遺伝子（RPS4とRRS1）

導入作物の実証試験 

遺伝子導入キュウリに炭疽病菌を接種して

6日後の病徴（上）, 菌の感染量（キュウリ

中の炭疽病菌のハウスキーピング遺伝子を

定量した）（下）. ＊は統計学的に有意な差

があった。 
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の存在が明らかになってきている. これら R 遺伝子を収集し, 遺伝子組み換えに依らない

伝統的な育種の遺伝子マーカーとすることで, R 遺伝子を遺伝子マーカーとした R 遺伝子

の集積による効率的な品種育成システムの構築を試みた. その結果, タンパク質のファミ

リー, ドメイン, モチーフに関する様々なデータベースを統合したプログラム（InterPro; 

https://www.ebi.ac.uk/interpro/）を介し, 植物のゲノム情報からR遺伝子および R遺伝子ペア

を検索・抽出する新規検索プログラム（アプリケーション）である｢網羅的なタンパク質モ

チーフ検索プログラム Ex-DOMAIN （ exhaustive domain and motif annotator using 

InterProScan）｣の開発に成功した（Narusaka et al., 2018）. 本プログラムにより, モデル実験

植物シロイヌナズナ（Col-0）において予測される R遺伝子（NLR遺伝子）は 158個で, そ

のうち約 1/3がペアを形成していた（参照データベース; https://www.araport.org）. また, キ

ュウリにおいては, 予測される R 遺伝子は 53 個で, 約 1/5 のペアが予想された（参照デー

タベース; http://www.cucurbitgenomics.org/organism/2）. 本プログラムにより, ゲノムが解読

された全ての植物の R遺伝子および R遺伝子ペアの検索が可能となり, これらを遺伝子マ

ーカーとした病害抵抗性作物の育種技術の開発が促進することが期待される. 本プログラ

ムは, ゲノムが解読された全生物種のタンパク質のモチーフを検索することが可能である.  

 

５．炭疽病菌を認識する複数の Rタンパク質の発見 

私たちは, 炭疽病菌に対する宿主植物の抵抗性機構について研究を進めた結果, 宿主植

物シロイヌナズナのゲノム上には, 新たな R遺伝子座 RCH1（Recognition of C. higginsianum)

が 4番染色体に座乗することを独自に発見した. 興味深いことに, R遺伝子ペア RPS4/RRS1

および RCH1の２セットのR タンパク質を有するシロイヌナズナ生態型 Eil-0は, 1セット

しかもたない生態型に比べて強力な抵抗性を示した（図 4）. このことから, それぞれのR

タンパク質が異なる AVR エフェクターを認識し, それぞれ独立した防御シグナル伝達系

により炭疽病菌に対する抵抗性を発揮する作業仮説が考えられた（図 5）. 本作業仮説を証

明するため, 私たちは R 遺伝子座 RCH1 のみを有するシロイヌナズナ生態型 A-0（仮称）

を発見し, A-0の全ゲノムの解読および, RNAseq解析による推定転写産物を特定した. 具体

Col-0
（病斑）

Ws-2
（⼩斑点）

Eil-0
（無病斑）

A-0
（⼩斑点）

図 4. シロイヌナズナにアブラナ炭疽病菌を接種して 6 日目の病斑 （菌糸および

死細胞をトリパンブルー染色） 

Col-0は菌が感染. 

Ws-2, A-0は菌の侵入を表皮細胞で阻止. 

Eil-0は菌の侵入を付着器直下で完全に阻止. 
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的には, 不活性型の RRS1-S と活性

型の RCH1 を有しアブラナ炭疽病

菌に抵抗性を示すシロイヌナズナ

生態型 A-0 および, 不活性型の

RRS1-S と RCH1-S を有しアブラナ

炭疽病菌に感受性を示すCol-0など

を用いて, RCH1 遺伝子座の特定を

試みた. その結果, A-0 の 4 番染色

体にアブラナ炭疽病菌を認識する

抵抗性遺伝子 RCH1 が存在するこ

とをつきとめた. 現在, 取得した遺

伝子について解析を進めている.  

私たちは, シロイヌナズナの生

態型によってアブラナ炭疽病菌お

よ び ダ イ コ ン 炭 疽 病 菌

（Colletotrichum incanum）に対する

感受度が異なり, 抵抗性の生態型

にはそれぞれの炭疽病菌に対応す

る R 遺伝子（ペア）が存在するこ

とを明らかにした（表１）. 生態型 Col-0 はアブラナ炭疽病菌に感受性を示し, 抵抗性の

Ws-2 は 5 番染色体の RPS4/RRS1, RPS4B/RRS1B が R 遺伝子として機能する. 一方, Eil-0 は

これらに加えて 4番染色体にも R遺伝子座（RCH1）が存在することを明らかにした. また, 

ダイコン炭疽病菌に対してはBay-0が感受性を示し, Col-0, Eil-0, Ws-2はダイコン炭疽病菌

に対する R遺伝子（RCI1：Recognition of C. incanum）が存在することを発見した（Gan et 

al., 2016）. 本結果から, 異なる炭疽病菌に対して少なくとも 6種の R遺伝子が関与してお

り, 適応共進化においてどのようにこれらを獲得し, それぞれの R タンパク質がどのよう

に抵抗性に寄与しているのかを明らかにすることを試みている.  

 

 

認識

Rタンパク質ペア

抵抗性発動

アブラナ炭疽病菌

AVR
エフェクター

RPS4 RRS1

エフェクター
による攻撃

認識

抵抗性発動

推定AVR
エフェクター

RCH1

?

植物細胞膜

?

?

図 5. R タンパク質による AVR エフェクターの認

識と抵抗性発動の概略図 

シロイヌナズナ

⽣態型

R遺伝⼦

RPS4/RRS1 RCH1

Col-0 (U.S.A.)

Ws-2 (Russia)

Eil-0 (Germany)

A-0

⽋損 ⽋損

⽋損○

○ ○

○

アブラナ炭疽病菌

感受性

抵抗性

抵抗性

抵抗性

感受度
RPS4B/RRS1B

R遺伝⼦

RCI

ダイコン炭疽病菌

感受度

○

○ ○

○

○

̶̶ ○

抵抗性

抵抗性

抵抗性

̶⽋損

Bay-0 (Germany) 抵抗性 ⽋損̶ ̶ 感受性○

̶︓未解析

表１. 炭疽病菌に対する感受度とR遺伝子の関係 
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６．最後に 

 現在, 作物の病害の防除は殺菌性の化学合成農薬に大きく依存しているが, 病原体の薬

剤耐性の発達が深刻な課題となっている. この問題に対処するため, 農林水産省が掲げる

「みどりの食料システム戦略」において, 植物が本来備えている病気に対する抵抗力（植

物の免疫力）を活用した効率的な病害抵抗性作物の育種技術の開発や抵抗性誘導剤（プラ

ントアクチベーター）の創農薬などの新たな病害防除技術の開発が推進されている. これ

らの目標が達成されれば, 化学合成農薬の使用量を削減でき, 病害虫の薬剤耐性の進展を

抑制することが可能となる. これにより, 持続可能な農業が推進され, 食料安全保障を含

む多様な SDGs（持続可能な開発目標）の達成に寄与することが期待される.  

R 遺伝子ペアの発見により, 植物の免疫系は動物と同様に, わずかな R 遺伝子の組み合わ

せによって, 多様な病原体を認識し, 防御反応を発動していることが明らかになった. 今

後, この R 遺伝子ペアを利用した作物保護技術のさらなる研究と社会実装により, 殺菌性

の化学合成農薬の使用量削減や農業の生態系への負荷を軽減し, 持続可能な循環型農業の

推進に寄与する. 
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Abstract 

 

 

Root-colonizing Pseudomonas spp. exhibiting plant protective efficacies produce a wide variety of 

secondary metabolites and extracelluar enzymes that contribute to the suppression of plant pathogens 

in the rhizosphere. Our genomic and metabolomic studies on Pseudomonas protegens CHA0 

demonstrated that intracellular low-molecular weight effectors, such as guanosine tetraphosphate, 

fumarate and -aminobutyrate (GABA), function as important signals in niche adaptation to plant 

roots. Extra-and intracellular levels of fumarate and succinate were found to positively correlate with 

the regulation of secondary metabolism. However, the fumA mutant, which lacks fumarase and thus, 

accumulates fumarate did not exhibit higher plant protective efficacies than the wild type. These 

findings suggest the presence of other signals that induce biocontrol activity. We then investigated 

the role of amino acids in the plant protective trait of P. protegens towards Pythium damping off and 

root rot in cucumber. Among the 11 amino acids tested, glutamate showed positive effect on the 

plant protection efficacy of P. protegens. The promoter activity of the genes involved in the 

regulation of functions were characterized in detail, and we found that the activities were regulated in 

response to exogenous glutamate in a dose-dependent manner. In terms of effective and ecological 

applications of pseudomonads, regulation of root-colonizing pseudomonads in the rhizosphere by 

using extracellular signals that affect biocontrol activity will lead to advances in the research on 

plant-microbe interactions. 
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１．はじめに 

 土壌病害を引き起こす病原微生物の防除には困難が伴うが、過剰な化学農薬の使用は薬

剤耐性菌の出現を招くなど課題も多い。特に、ピシウム属菌、フザリウム属菌、リゾクト

ニア属菌などの植物病原糸状菌および卵菌が引き起こす病害は経済的ロスも大きく、難防

除とされている（Janvier et al., 2007, Arora et al., 2021）。こうした背景を元に、植物の根圏

に生息する有用細菌（Plant growth-promoting rhizobacteria: PGPR, Weller 1988）をはじめとす

る生物防除の研究が発展した。 

著者らはキュウリなどに立枯病を引き起こすPythium ultimumを対象として、植物保護細

菌と名付けた Pseudomonas protegens（非病原性シュードモナス属細菌の一種）を用いた病

害防除に取り組んでいる。P. protegensは以前は P. fluorescensと学名を同じくしていたが、

“plant-protecting bacteria” をその名の由来として独立した。スイス西部の病害抑止土壌から

単離されたCHA0株が代表的なモデル系統として知られている（Stutz et al., 1986, Ramette et 

al., 2011）。P. protegens とその近縁系統は、産生する二次代謝産物のバリエーションが豊

富なものが多く、二次代謝産物の中には病原微生物の増殖を抑える抗菌性物質として作用

するものが含まれており、このことが根圏における本細菌の環境適応能力、即ちニッチの

獲得につながっている（Kupferschmied et al., 2013）。そのほかの病害防除のメカニズムと

して、病原微生物との競合に強いこと、宿主植物に抵抗性を付与すること、宿主植物の生

育を促進すること（栄養素の供給によるバイオマス増産への寄与）などが挙げられる。研

究の発展とともにこうした特徴が複合的に寄与することも明らかになりつつある。例えば

二次代謝産物の一つであるシデロフォア（pyoverdine, pyochelinなど）は鉄キレート剤とし

て機能するため、根圏における病原微生物との競合（鉄の奪い合い）の際に有効であるこ

とや、二次代謝産物の中には宿主植物に対する抵抗性を付与するものもあること、また植

物ホルモンとして機能するものが含まれるためにバイオマス増産につながっていること

等々である（Pieterse et al., 2014, Zboralski and Filion, 2020）。いずれにしても二次代謝産物

のバリエーションの豊富さが本細菌の強みの根底にある。 

著者らは植物保護細菌の機能を制御することにより本細菌の有効利用につなげたいと考

え、機能に関わる因子を明らかにすべくメタボローム解析や変異株解析を行ってきた。そ

の過程で様々な一次代謝産物が機能制御のシグナルとして関与することを明らかにした。

本総説では、それらの結果と利用法について紹介する。 

 

２． 植物保護細菌 Pseudomonas protegens の機能制御メカニズム 

P. protegensの植物保護能力に寄与する抗菌性物質として、主に 2,4-diacetylphloroglucinol

（DAPG）、 pyrrolnitrin、pyoluteorin などが知られている。そのほか、菌体外酵素である

AprA プロテアーゼやキチナーゼも産生されており、これらが土壌中の病原微生物の生育

を抑制している（Haas and Keel, 2003）。特にDAPGは P. protegensの代表的な抗菌性物質

として位置づけられるが、抗菌性物質としての機能のほかにも植物に対する抵抗性誘導に

寄与することが報告されている（Iavicoli et al., 2003）。 

抗菌性物質や菌体外酵素はその生産コストを考慮すると、周囲に競合相手がいない場合

など必要のない状況では細菌自身にとって却って負担となる。そのためGac/Rsmシグナル

伝達系と称される制御系により緻密に調節されている（Gac は Global activator、Rsm は

Regulator of secondary metabolismの略）（Lapouge et al., 2008, Kidarsa et al., 2013, Valentini and 
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Filloux, 2016）。通常は抗菌性物質などの合成酵素遺伝子（mRNA）のプロモーター領域に

RNA結合タンパク質RsmA/E（リプレッサー）が結合し、発現が抑制されている。その結

合部位には共通して GGA モチーフとよばれる特異的な配列（ANGGAN）が存在する

（Reimmann et al., 2005, Lapouge et al., 2008）。一方、環境の変化に応じGacS/GacA二成分

制御系が活性化すると、それに伴い調節型 small RNA の発現量が高まるが、調節型 small 

RNA は上述の GGA モチーフに富んでおり、複数の stem-loop 構造を取るためリプレッサ

ーと結合しやすい。すなわちmRNAのGGAモチーフと競合するため、結果として合成酵

素遺伝子の発現が促進される。Gac/Rsmシグナル伝達系は Pseudomonas属細菌を含むガン

マプロテオバクテリア綱に共通したメカニズムであり、細菌種によってそれぞれのホモロ

グが見出されているが、その発見の元となったP. protegens CHA0の場合、調節型 small RNA

は 3つ（rsmX, Y, Z）存在し、サイズはいずれも 120 nt 前後である。細菌が宿主生物や様々

な環境の中で自身を適応させていく際に、調節型 small RNAを用いて一括制御を行うこと

は、個々のmRNAを制御して対応するよりもはるかに効率がよいといえる。 

 

３．植物保護細菌の機能制御に関わる代謝産物 

P. protegensの small RNAと各種合成酵素遺伝子は発現の正負が連動していることから、

調節型 small RNAの発現量は植物保護細菌の機能を明らかにする上で有効な指標になり得

ると考えた。植物保護細菌の機能制御に向けて、その発現に影響する代謝産物を特定すべ

くメタボローム解析や変異株解析を行い、いくつか鍵となる代謝産物を明らかにした（表）。

例えば TCAサイクルの中間体であるフマル酸やコハク酸は、調節型 small RNAの発現およ

び抗菌性二次代謝産物の生産に正に作用すること、逆にピルビン酸は負に作用することが

明らかとなった（Takeuchi et al., 2009）。そのほか細菌特有の警告シグナル（alarmone）と

して機能する guanosine tetraphosphate（ppGpp）が、植物保護細菌においては抗菌性二次代

謝産物の生産に正に作用することを明らかにした。詳細については平成 26年度の本会にて

紹介しており、ここでは割愛させていただく。 

 

表. 植物保護細菌の機能制御に関わる代謝産物 

             機能 文献 

フマル酸 
調節型 small RNAの発現（正）、 

抗菌性二次代謝産物の生産（正） 

Takeuchi et al., 2009 

コハク酸 調節型 small RNAの発現（正） 
同上 

 

ピルビン酸 
調節型 small RNAの発現（負）、 

抗菌性二次代謝産物の生産（負） 

同上 

GABA* 根圏定着能（正） 
Takeuchi, 2018 

 

ppGpp* 
調節型 small RNAの発現（正）、 

植物保護効果（正） 

Takeuchi et al., 2012 

グルタミン酸 
キチナーゼ（遺伝子発現・酵素活性）（正）、 

植物保護効果（正） 

Takeuchi et al., 2023 

* 内因性シグナルとしての機能を示す。 
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各種変異株を用いたメタボローム解析の結果から、非タンパク質構成アミノ酸である

GABA（-aminobutyrate）に興味がもたれた。GABAは、その異化に関わるアミノ基転移酵

素（GABA-transaminase, GABA-T）の発現が上述のGac/Rsmシグナル伝達系によって制御

されており、一次代謝産物でありながら菌体内濃度が緻密に調節されていることが明らか

となった（Takeuchi et al., 2012, Takeuchi, 2018）。具体的には、GABA-Tをコードする遺伝

子（gabT）の上流のプロモーター領域に上述のGGAモチーフが見出されており、GacA変

異株においては野生株と比較して当該遺伝子の発現量が低下するとともに、実際の

GABA-T活性も失われており、菌体内におけるGABAの濃度が亢進した。さらにGGAモ

チーフに変異を入れると、一連の制御がキャンセルされることも明らかとなり、この配列

の重要性が支持された。GABAは P. syringaeのHR誘導能や走化性に関わることが報告さ

れており（Park et al., 2010, Tumewu et al., 2020）、植物病原細菌においても植物との相互作

用の局面で重要なシグナル物質として機能することが推察される。 

植物保護細菌の機能を発揮する上で、これらの一次代謝産物がシグナル物質として作用

すると考えられた。そこで調節型 small RNAの発現に正に作用するフマル酸に着目し、フ

マル酸高蓄積系統として異化に関わる代謝酵素（fumarase）の欠損変異株を作出した。こ

の変異株では野生株と比較し植物保護効果が高まることを期待したが、抗菌性は亢進した

ものの、実際の保護効果は低下した（Takeuchi et al., 2009）。過剰な抗菌性物質生産が細菌

に負の影響を及ぼした結果と推察される。一方、GABAの高蓄積系統として作出した上述

の gabT 遺伝子の欠損変異株では植物根面への定着能が亢進しており、GABA が定着の際

のシグナル物質として機能することが示されたが、植物保護効果を高めるまでには至らな

かった（Takeuchi, 2018）。 

 

４．アミノ酸による植物保護細菌の制御 

植物保護細菌の効率的な制御のためには、他の一次代謝産物の効果についても明らかに

することが有効と考えた。候補物質として、これまで植物保護細菌の機能との関係が不明で

あった必須アミノ酸を対象とし、植物保護能力に作用するアミノ酸の同定を試みた。トマ

ト青枯病においては、ヒスチジンなどのアミノ酸が植物に対し病害抵抗性を誘導すること

が報告されており（Seo et al., 2016）、植物保護細菌とアミノ酸の併用効果に興味がもたれ

た。各種アミノ酸水溶液（10 mM）を P. protegens懸濁液とともに土壌に添加し、Pythium 

ultimum感染土壌における病害防除効果をキュウリ幼苗の植物重量の比較により評価した。

今回、供試したアミノ酸 11種類（いずれも L体）の中ではグルタミン酸（L-Glu）のみに

顕著な効果が認められた（図）。グルタミン酸単独処理では病害防除効果が認められず、

P. protegensとの組み合わせにより効果が認められたことから、グルタミン酸が P. protegens

の機能を高めていると考えられた（Takeuchi et al., 2023）。 

グルタミン酸と P. protegensの機能制御のリンクとして、上述のGac/Rsmシグナル伝達

系に対してグルタミン酸が正に作用することが推測された。P. protegens CHA0株を用いて

詳細な解析を行ったところ、外因性のグルタミン酸の処理により調節型 small RNA（rsmZ）

の発現が亢進することが明らかとなった。さらにグルタミン酸応答性の遺伝子を網羅的に

調べるため、P. protegens にグルタミン酸処理を行ったサンプルより RNA を抽出し RNA 

Seq 解析に供した。無処理区との比較解析を行ったところ、Gac/Rsm シグナル伝達系の 
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図. ピシウム菌感染土壌におけるキュウリ幼苗の植物重量の比較 

土壌中にピシウム菌が蔓延する環境下でキュウリ幼苗を 2週間栽培し、植物重量を比較したとこ

ろ、植物保護細菌（Pseudomonas protegens Cab57）処理区で重量の回復がみられ、グルタミン酸

（Glu）を併用するとさらに効果が高まった。グラフ中、異なるアルファベット間は 5％水準で有

意差があることを示す。 

 

制御下にあるとされる抗菌性二次代謝産物の合成酵素遺伝子のクラスターの一部の発現が

亢進することが明らかとなった。なお、反対に発現量が低下したものとして、ヒスチジン

代謝に関わる遺伝子群などが含まれていた。ヒスチジン代謝の関連性については現在のと

ころ不明であるが、代謝バランスの変化などに興味がもたれる。 

グルタミン酸処理により亢進した遺伝子の中にはキチナーゼ関連遺伝子群（cbp-chiC, 

cbp は chitin-binding protein を、chiC はキチナーゼをコードする）や環状リポペプチド

orfamide（orphan 遺伝子クラスター産物）の遺伝子群などが含まれていた。そのほかDAPG

の合成酵素遺伝子群なども亢進したが、培養上清中のDAPGの濃度はグルタミン酸処理に

より低下しており、相関関係がみられなかった。当該化合物の培地中での安定性が低いこ

となどが原因と考えられる。 

キチナーゼ遺伝子群のプロモーター領域に上述の GGA モチーフが見出されたことから

詳細に調べることとした。GGAモチーフの特定により、他の抗菌性二次代謝産物と同様に

キチナーゼ関連遺伝子群の発現もGac/Rsmの制御下にあることが推測された。そこで当該

プロモーター領域を lacZ 遺伝子の上流に連結し活性を調べたところ、GacA 変異株では発

現量が低下しており、培養上清におけるキチナーゼ活性も失われたことから、Gac/Rsmの

制御下にあると考えられた。次に当該プロモーター活性に対するグルタミン酸の影響を調

べたところL-Gluの濃度依存的に活性が亢進しており、RNA Seq解析の結果が支持された。

なお、D-グルタミン酸（D-Glu）を処理した場合でも同様に濃度依存的にプロモーター活

性が亢進した（Takeuchi et al., 2023）。 

他のアミノ酸についても当該プロモーター活性に対する影響を調べたところ、ヒスチジ

ンなど活性に影響を及ぼさないアミノ酸が大半であったが、トリプトファンにグルタミン
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酸と同様の効果が認められた。上述のとおりトリプトファンにはグルタミン酸のように植

物保護効果を高める機能は見出せなかったため、キチナーゼ以外の要因も植物保護細菌の

機能向上に関与することが示唆された。トリプトファンは植物および植物保護細菌の双方

の代謝経路に共通してインドール酢酸の前駆体となることを考えると、根圏を制御する上

で鍵となるアミノ酸の一つともいえる。 

 

５．最後に 

グルタミン酸は植物・微生物間相互作用研究において、これまでにも植物側の防御応答

遺伝子の発現を誘導するなど病害応答の局面での機能が報告されている（Goto et al., 2020）。

イネにおいては植物側のキチナーゼ遺伝子の発現を誘導することも確認されており

（Kadotani et al., 2016）、植物側、細菌側問わず病原菌の存在を知らしめる病害応答のシグ

ナルとして機能することが推察される。今回、グルタミン酸単独ではキュウリ立枯病に対

する防除効果を示さなかった点については、キュウリ幼苗に対してはそのような効果がな

いのか、あるいは防御応答遺伝子の発現誘導の効力を上回る形で土壌中の病害が蔓延し、

植物が罹病したことなどが理由として考えられる。 

アミノ酸と細菌制御に関する報告事例として、バイオフィルム形成との関係にも興味が

もたれる。D体アミノ酸のいくつかは、Bacillus 属細菌、Staphylococcus 属細菌、Pseudomonas 

aeruginosaにおいてバイオフィルム形成に負に作用することが報告されており（Leiman et 

al., 2013, Sanchez et al., 2014）、医療の場面などバイオフィルムが除去されるべき構造体で

ある場合には、その有効な利用法も提案されている。 

根圏における代謝産物のバランスを整えることは植物保護細菌の制御に有効と考えら

れる。植物保護細菌の生態を理解するためには、これまでの植物・微生物間の相互作用研

究にとどまらず、根から滲出される代謝産物のバランスなども根圏フロラの最適解を導き

出す上で大きな要因となり得る。植物保護細菌のフィールドでの利活用に向けてこうした

情報を生かしていきたい。 
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細胞表面受容体による植物免疫システムの進化軌跡 
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Abstract 

 

Plants, as carbon sources, are targets for various organisms, making their recognition mechanisms 

crucial for survival. The primary recognition method involves receptor proteins on cell surfaces, 

similar to the innate immune systems in other eukaryotes. Pattern Recognition Receptors (PRRs) 

detect Pathogen-Associated Molecular Patterns (PAMPs), triggering PAMP (or PRR)-Triggered 

Immunity (PTI). Plant PRRs, categorized into Receptor-Like Proteins (RLPs) and Receptor-Like 

Kinases (RLKs), evolve in response to pathogenic pressures. These receptors not only recognize 

pathogens but also regulate development and reproduction by interacting with plant hormones. After 

ligand recognition, PRRs initiate a signal cascade involving coreceptors like BAK1 and SOBIR1, 

and downstream factors such as RLCKs, CDPKs, NADPH oxidases, and MAPKs, leading to 

transcriptional reprogramming and defense responses. This review highlights the evolutionary 

trajectory of these immune components and their ancient origins, emphasizing the adaptation and 

diversification of PRR genes in land plants. Furthermore, it suggests a common origin for immune 

and developmental receptors, hinting at an evolutionary link between PAMP recognition and 

developmental signaling pathways.  
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１．はじめに 

 植物は自らの周りに存在する生命体をどこまで“見えている”だろうか.  光合成をおこ

なう植物はそれ以外の生命体の炭素源であることから, ありとあらゆる生命体から”攻

撃”を受けるはずであり, その認識は植物の生存戦略に大きく関わってくる.  また, 植物

が陸上に進出して以来, 周りに存在する生命体は劇的に変わったはずであり, その認識お

よび反応機構も大幅に進化したはずである.  では, 陸上植物は, どのような生命体をどの

ようにして認識しているのだろうか.  外部生命体の認識は主に細胞表面の受容体タンパ

ク質によっておこなわれていると考えるのが真核生物における自然免疫システムの根本で

あり, 植物も例外ではない（Nürnberger and Brunner, 2002）. 病原体由来の物質であ

る病原体関連分子パターン（Pathogen-Associated Molecular Pattern, PAMP）は, 植物

の細胞表面パターン認識受容体（Pattern Recognition Receptor, PRR）によって認識され

る（Zipfel, 2014）.  このような PAMP を認識し PRR によって引き起こされる免疫

（Pattern-Triggered Immunity, あるいはPRR-Triggered Immunity, PTI）は, 動物, 植

物, 菌類, その他の真核生物に保存されている（Boutrot and Zipfel, 2017）. 本総説は，植

物におけるPTI免疫システムに関係する因子とその進化的な軌跡を考察する． 

 

２． 細胞表面受容体 

植物の PRR は, 非自己分子である PAMP や自己分子である損傷関連分子パターン

（Damage-Associated Molecular Pattern, DAMP）としてのペプチドや, 小さなタンパク

質, 脂質, 多糖類などの認識において重要な役割を果たしている（Ngou et al., 2022a）.  

これらの受容体は, 膜貫通ドメインを持つがキナーゼドメインを欠く受容体様タンパク質

（Receptor-Like Protein, RLP）と, 膜貫通ドメインとキナーゼドメインの両方を持つ受

容体様キナーゼ（Receptor-Like Kinase, RLK）に分類されるが, RLPおよびRLKの種類

やそれらをコードする遺伝子数は植物種間で大きく異なり, 病原体圧力に応じて進化の過

程で拡大してきたと考えられる（Fischer et al., 2016; Ngou, et al., 2022a）. 

植物において多くの細胞表面受容体は病原体認識に関与しているが, 同様のドメイン構

造を持つ多くの受容体が植物ホルモンやホルモン様ペプチドであるフィトサイトカインの

ような自己分子を認識し、発生および生殖を調節する（He et al., 2018; Hou et al., 2021a）. 

免疫, 発生, および生殖プロセスに関与することが知られている植物の細胞表面受容体に

は, LRR, G-レクチン, 細胞壁結合キナーゼ（WAK）, 未知機能ドメイン 26（Duf26）, L-

レクチン, リシンモチーフ（LysM）, およびマレクチンを含む 7 種の RLK および RLP

がある（Ngou et al.,, 2024）. そのうちLRR, G-レクチン, WAK, LysMの細胞外ドメイン

を持つ細胞表面受容体は PAMP を認識することが報告されており, その他の受容体は自

己分子や未同定のリガンドを認識する. 細胞外ドメインタイプ（LRR, G-レクチン, WAK, 

Duf26, L-レクチン, LysM, あるいはマレクチン細胞外ドメインのみでTMおよびKDを

欠く）の登場は灰色藻の時代にまで遡る（Ngou et al.,, 2024）. 同様に, RLPタイプ（TM

に結合した細胞外ドメイン）は比較的古く, 灰色藻および紅藻に見られる. これとは対照

的に, RLKタイプ（細胞外ドメインがTMを介しKDと結合している）はより最近になっ

て出現しており, 緑藻は WAK-RLK, マレクチン-RLK, および G-レクチン-RLK を持ち, 

陸上植物になってLysM-RLK, L-レクチン-RLK, およびDuf-26-RLKが登場する. 

LRR-RLPを除いた6つのRLPファミリーはRLKファミリー以前に登場することから, 
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多くのRLKがキナーゼドメインの統合を通じて直接RLPから進化した可能性を示唆して

いる. RLKが多様な植物系統に存在することを考えると, そのような統合イベントは植物

進化のさまざまな段階で発生したと考えられる. あるいは, RLKもRLPと同様に古くから

存在し, 特定の系統からの消失が時間の経過とともに起こった可能性がある. いずれにせ

よ、 RLPおよびRLKの両方が, 細胞外ドメインから発生しTMさらにはキナーゼドメイ

ンを取り込むために複数の遺伝子重複およびドメイン交換を経て, その機能的レパートリ

ーを多様化させた可能性が高い. 

 

２． 下流因子の進化軌跡 

リガンドの認識後, PRRは SERK（Somatic Embryogenesis, Receptor-like Kinase）フ

ァミリーの一員であるBAK1（BRI1-Associated receptor Kinase）や SOBIR1(Suppressor 

Of BIR1）などの共受容体とホモ二量体化やヘテロ複合体形成を行い, 下流のシグナル伝

達カスケードを開始する（DeFalco and Zipfel, 2021）. 活性化された受容体複合体は, 細

胞質受容体様キナーゼサブグループ VII（Receptor-Like Cytoplasmic Kinase, 

RLCK-VII）のメンバーをリン酸化し(Rao et al., 2018）, MAPキナーゼキナーゼキナーゼ

（Mitogen Activated Protein kinase kinase kinase, MAPKKK）や, CDPK(Calcium 

Dependent Protein Kinase）の他, カルシウムチャネルであるCNGC（Cyclic Nucleotide 

Gated Channel）およびOSCA（Osmotic-Stress-evoked Ca2+）やNADPHオキシダー

ゼ（Nicotinamide Adenine Dinucleotide Phosphate, NADPH oxidase）などの細胞膜関

連タンパク質をリン酸化する（DeFalco and Zipfel, 2021）. これらのタンパク質のリン酸

化は, 細胞質カルシウムの流入や活性酸素種（Reactive Oxygen Species, ROS）の蓄積 

(Yoshioka et al., 2003） などによって, 転写リプログラミングおよび生理的変化を引き

起こし, 病原体の増殖を効果的に阻害する（Bigeard, et al., 2015）.  

複数の LRR-RLK および LRR-RLP の共受容体として機能する SERK ファミリーはア

オミドロ等の接合藻, および陸上植物に存在することから, 陸上植物の出現前後に出現し

たことを示唆している（Hohman et al., 2017）. 同様に, SOBIR1ファミリーは免疫関連

のLRR-RLPに必要な共受容体であり, 陸上植物に存在する（Liebrand et al., 2013）. し

たがって, これら共受容体は, 陸上植物の出現前後に進化した可能性が高い. 一方で, 

RLCK, CDPK, MAPKKK, MAPKK, およびMAPKのような細胞質キナーゼや, CNGC, 

OSCA, および NADPH オキシダーゼのような細胞膜局在下流シグナル成分は, すべての

植物系統に見られるもので, その起源は古い. これらのタンパク質の藻類における機能は

不明であるが, これらのタンパク質が陸上植物の出現前に免疫活性化において特化してい

た 可 能 性 が あ る . こ れ に 対 し , TIR-NLR （ Toll/Interleukin-1 Receptor - 

Nucleotide-binding Leucine-rich Repeat）およびLRR-RLPによって活性化される免疫に

必要なEPタンパク質（EDS1-PAD4ホモログ）(Dongus and Parker, et al., 2021）, お

よびヘルパー型NLR（N Requirement Gene（NRG1）, Activated Disease Resistance 1

（ADR1）ホモログ）(Feehan, et al., 2020）は, 裸子植物および被子植物（種子植物）に

のみ存在する.  LRR-RLP が古い起源のものであることを考えると, EP タンパク質およ

びヘルパー型 NLR が LRR-RLP シグナル伝達経路に統合され, 種子植物において頑健性

の高い免疫ネットワークを形成した可能性が高い（Lapin et al., 2019）. 
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また, 維管束植物における RLCK ファミリーのうち VII 型をコードする遺伝子群の数が

拡大しているが, 他のシグナル伝達成分ファミリーの拡大はPRRやNLRに比べて限定的

であることから, PRR遺伝子ファミリーの拡大は必ずしもその下流のコアとなるPTIシグ

ナル伝達系の拡大を引き起こしていないといえる（Ngou et al., 2024）. RLCK-VII型は下

流応答を活性化するために必要だが, どの RLCK-VII タンパク質であるかは, 各 RLK お

よびRLPによって異なる. さらに, 病原体の分泌エフェクターはRLCK-VII型を標的とし, 

免疫を抑制することが知られている（Zhang, et al., 2010）. したがって,  RLCK-VIIサ

ブグループ間の冗長性は, エフェクターの標的化に対する下流シグナル伝達経路の保護機

構として機能している可能性が高い. また, 植物は機能的な RLCK を保護するために, 

RLCK-VII擬似キナーゼ, つまりは「デコイ」を進化させ, それをNLRが“ガード“して

いる（DeYoung, et al., 2012, Lewis et al., 2013, Wang, et al., 2015）. これらのデータを

総合すると, RLCK-VII ファミリーの拡大は病原体からの圧力によっておこり, 免疫シグ

ナル伝達ネットワークの強靱化に寄与した可能性が高い.  

 

３．免疫および発生に関連する細胞表面受容体は共通起源を持つ 

RLPの中では, LRR-RLPが最大のファミリーを構成するが, その中にはPAMPや細胞間

隙の存在するエフェクターを認識して免疫を活性化するものが知られている. LRR-RLP

の細胞外ドメインは, LRR モチーフの間に挿入されたアイランドドメイン（Island 

Domain, ID）と呼ばれる領域を含み, C末端の最後の 4つのLRRモチーフの前に位置す

る（Ngou et al., 2024）. このことから, LRR-RLPにおける IDの配置が機能的に必要で

あることを示唆している. 特にLRR-RLKサブグループXbがこのドメインの配置をもち, 

LRR-RLPが同様の配置を共有していることが分かってきた. LRR-RLK-Xbのメンバーに

は, BRASSINOSTEROID INSENSITIVE 1（BRI1）ファミリーメンバー（Li and Chory, 

1997）, PHYTOSULFOKIN RECEPTOR 1（PSKR1）および PSY1 RECEPTOR

（ PSY1R ）ファミリーメンバー（ Matsubayashi, et al., 2002 ） , EXCESS 

MICROSPOROCYTES1（EMS1）(Jia et al., 2008）およびNEMATODE-INDUCED 

LRR-RLK 1（NILR1/GRACE）(Mendy et al., 2017）が含まれる. 興味深いことに, 

ID+4LRRモチーフを持つLRR-RLPおよびLRR-RLK-Xbは, 陸上植物に存在するが他の

系統には存在しない. LRR-RLPとLRR-RLK-Xbの構造モチーフの類似性を考えると, こ

れらの 2 つの受容体クラスが共通の起源を持つ可能性が高いと考えられる(Ngou et al., 

2024）. 実際に, LRR-RLKおよびLRR-RLPから最後の 4つのLRRモチーフ（C3領域

と呼ばれる）を抽出し, 系統樹を作ると, ID+4LRRを持つLRR-RLPとLRR-RLK-Xbが

クラスターを形成することは, これらの間に進化的関係性があることを示している. この

クラスター（ID+4LRR クレード）内には , BRI1/BRI1-LIKE（BRL）クレード , 

PSKR/PSY1Rクレード, および主にLRR-RLPが含まれるサブクレードがあり, 機能が保

存されていると考えられる. BRI1はブラシノステロイドを認識し, 共受容体BAK1と相互

作用して下流の応答を誘導する. 同様に, PSKR1 はフィトスルフォカインを認識し, 共受

容体SERK1/2と相互作用する. 一方で, LRR-RLPはPAMPやアポプラスティックエフェ

クターを認識し, 共受容体 SERKホモログであるBAK1および SOBIR1 と結合して免疫

応答を開始する. 構造研究により, BRI1, PSKR1, およびLRR-RLP RXEG1と SERKの

相互作用メカニズムが明らかになっているが , BRI/BRL, PSKR/PSY1R, および
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LRR-RLPクレードの最後のLRRモチーフ内に, SERK相互作用に重要な保存されたモチ

ーフ, グルタミン-x-x-スレオニン/セリン（QxxT/S）ループが存在していた（Santiago et al., 

2013; Sun et al., 2013, Ngou et al., 2024）.  

LRR-RLK-Xbはキナーゼドメインを通じて下流の応答を活性化する一方, LRR-RLPは

SOBIR1をリクルートして免疫を誘導する（Albert et al., 2015）. LRR-RLPはキナーゼ

ドメインを持たないため, 近接膜領域（JM）および膜貫通領域（TM）が免疫活性化に役

割を果たすと考えられる. これまでに, SOBIR1との結合に必要なグリシン-X-X-X-グリシ

ン（GxxxG）モチーフの存在や, LRR-RLPの eJM領域（TMの前の JM領域）における

負に帯電したアミノ酸の役割が報告されている（Bi et al., 2016）. LRR-RLPは eJM領域

の末端に強い負電荷を示し, 一方でLRR-RLK（SOBIR1を含む）は eJM領域の末端に正

電荷を示す（Ngou et al., 2024）. また, ほとんどのLRR-RLPは単一のGxxxGモチーフ

を持ち, 一部は二つ（GxxxGxxxG）または三つ（GxxxGxxxGxxxG）の連続したモチーフ

を持つが, 対照的に, LRR-RLKではGxxxGモチーフは比較的少ないが, SOBIR1, BAK1, 

およびPSKR/PSY1Rクレードに見られる（Ngou et al., 2024）. BRIIとRLP23のTM

領域のキメラ実験から, RLP23のTM領域にあるGxxxGモチーフがSOBIR1との相互作

用に必要であり, BAK1 との相互作用には必要でないことがわかった. また, RLP23 の

eJM領域がRLP23-BAK1相互作用に必要であることが明らかになっている（Ngou et al., 

2024）.  

 

５．最後に 

 多くのPRRは系統特異的であり, 特定の被子植物の系統内, 例えばアブラナ科のEFRや

ナス科のCf2/4/5/9でのみ見られる LRR-RLK-XIIや LRR-RLPが知られている（Jones et al., 

1994）. LRR-RLK, LRR-RLP, G-レクチン-RLK, WAK-RLKを含む PRRサブグループの拡大

により, 異なる系統の植物は特定の病原体に特異的な分子をより広範囲に認識できるよう

になったと考えられる. SERKや SOBIR1のような細胞表面共受容体は, 陸上植物の進化時

またはその周辺で登場しており, FERONIA を含むマレクチン-RLK や BIR1, BIR2 を含む

LRR-RLK-Xa のようなシグナル伝達調節に関与するいくつかの細胞表面受容体も, 陸上植

物に特有である（Stegman et al., 2017; Gao et al., 2009）. PRRは下流のシグナル伝達成分

（RLCK-VII, CDPK, EPタンパク質など）を異なる方法で活性化し, 免疫応答の強度を調整

している（Bredow et al., 2019; Rao et al., 2018）. RLCK-VIIは陸上植物で拡大し, EPタンパ

ク質とRPW8-NLRは維管束植物に特有である. このように, 陸上植物において複雑で特化

した PTI シグナル伝達ネットワークは, 急速に進化する病原体に対する免疫応答の柔軟性

と調節能を強化しているのだろう（Ngou et al., 2022b）.  

LRR-RLP と LRR-RLK-Xb の進化的関係性は, 免疫特異的な細胞表面受容体と発達特異

的な細胞表面受容体の共通の起源を示唆している. これらの受容体の共通祖先の正確な性

質（RLKかRLPか）は不明であるが, LRR-RLK-Xbと ID+4LRRを持つLRR-RLPは陸上植

物に存在し , キナーゼドメインが陸上植物出現以前に存在していたことから , 

LRR-RLK-Xb が, LRR-RLP との統合により進化した可能性がある. このシナリオでは, 共

通の祖先受容体はPAMPを認識し, そのPAMPのペプチド配列が植物の発生プロセスを調

節するフィトサイトカインとして機能していた可能性がある. 興味深いことに, PSK, PSY, 

SCOOP, CLE ペプチドのような複数のフィトサイトカインは, 植物病原体や害虫にも存在
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する（Hou et al., 2021b）. フィトサイトカインの認識が PAMPの認識から進化したのか, 病

原体が免疫応答を抑制するためにフィトサイトカインの模倣物を発達させたのかは, 今後

の研究で明らかにされることだろう.  
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コムギいもち病菌に対する抵抗性遺伝子の起源と進化 
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Origin and evolution of genes for resistance to the wheat blast fungus 

 

 

Abstract 

 

Wheat blast caused by Pyricularia oryzae (syn. Magnaporthe oryzae) pathotype Triticum is now 

becoming a pandemic disease. Rmg8 and Rmg7, genes for resistance to wheat blast found in common 

wheat and tetraploid wheat, respectively, recognize the same avirulence gene, AVR-Rmg8. We isolated 

these resistance genes and found that Rmg7 was an allele of Pm4, a gene for resistance to wheat 

powdery mildew. On the other hand, Rmg8 was its homoeolog ineffective against wheat powdery 

mildew. Rmg8 variants with the ability to recognize AVR-Rmg8 were distributed not only in Triticum 

spp. but also in Aegilops spp. This result suggests that the resistance gene(s) recognizing AVR-Rmg8 

originated before the differentiation of Triticum and Aegilops, that is, ~5 million years before the 

emergence of its current target, the wheat blast fungus. We also identified new resistance genes in Ae. 

tauschii and T. dicoccum, and designated them as Rmg10 and Rmg11, respectively. To mitigate wheat 

blast, we began a breeding program for stacking these genes. 
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１． はじめに 

 新型コロナウイルスの世界的流行により，「パン

デミック病」という用語は誰もが知る言葉となった

が，この用語が適用されるのはヒト・動物の伝染病

だけではない．今，植物病においてもパンデミック

病になりつつある病害がある（Latorre et al., 2023）．

コムギいもち病である（図１）．本病は，1985年，

ブラジルで突如出現した（Urashima et al., 1993）．

その後，1996年にボリビア，2002年にパラグアイ，

2007 年にアルゼンチンと南米の周辺諸国に伝播

し，南米におけるコムギの最重要病害の 1つとなっ

た（Singh et al., 2021; Valent et al., 2021）．しかし，

ブラジルにおける初発後 30年間は，その発生は南

米諸国に限られており，南米の病気という認識であ

った．ところが，2016年，コムギいもち病がバング

ラデシュで突如大発生した（Islam et al., 2016）．本

病は瞬く間にバングラデシュ各地に広がり，同国のコムギ栽培に大打撃を与えた．これは，

アジアおよびユーラシア大陸における初めてのコムギいもち病の outbreakであった．突然

発生した本病に対し，バングラデシュの研究者・農民は有効な科学的対応策を持たず，と

った対応は立毛中のいもち病発生コムギ畑に火を放って焼却することであった．さらに，

2018年には，アフリカ大陸のザンビアで，本病の outbreakが確認された（Tembo et al., 2020）．

2023年には，ブラジルの南西部隣接国で唯一未発生であったウルグアイにおいても，本病

の発生が確認された．このように，本病は今，3 つの大陸に拡散し，その汚染地域を広げ

つつある．その拡散速度はヒトの病気のように急速ではないが，南米大陸の例を見れば，

約 30 年かけてブラジルの南西部に隣接するすべての国に広がっている．翻ってアジアを

見れば，バングラデシュ横には世界第 2位のコムギ生産国であるインド，さらに北には世

界第１位のコムギ生産国である中国がある．このままでは，ユーラシア大陸においてもバ

ングラデシュを起点にこれらの周辺諸国に拡散し，本病が真のパンデミック病となって世

界のコムギ生産に大打撃を与えることは容易に予想される．本病防除対策の構築，特に抵

抗性品種の育成は急務である． 

本病の病原菌は，イネいもち病菌と同種の Pyricularia oryzae (syn. Magnaporthe oryzae) で

ある．P. oryzaeは，イネを侵すイネ菌（MoO），アワを侵すアワ菌（MoS），シコクビエ

を侵すシコクビエ菌（MoE），ライグラスを侵すライグラス菌（MoL）のように，いくつ

かの pathotypeに分化しているが，これらの pathotypeをコムギに接種しても発病しないし，

逆にコムギから分離した菌をイネ・アワ・シコクビエ等に接種しても基本的に発病しない．

すなわち，コムギいもち病菌は，これらとは異なる新規 pathotypeであり，これが 1985年

に地球上に初めて出現したのである．この新菌群 P. oryzae pathotype Triticum (MoT) は，

MoLまたはその近縁菌が，非病原力遺伝子 PWT3の機能喪失によってホストジャンプする

ことにより進化したことが示唆されている（Inoue et al., 2017）．このような歴史的経緯を

鑑みれば，現在のコムギ集団の中にコムギいもち病抵抗性遺伝子を見出すことは極めて難

しいと予想される．1985 年以前には，コムギ集団は MoT に出会ったこともなく，従って

図１．コムギいもち病の病徴． 
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その選択圧にさらされたこともないと思われるからである．そのような中，我々はいくつ

かのコムギいもち病抵抗性遺伝子を見出し，そのクローニングを試みるとともに，それら

を実用品種に導入するプロジェクトを進めてきた．本稿では，その概要を紹介する． 

 

２． コムギいもち病抵抗性遺伝子の同定 

 表１は，2023 年までにコムギにおいて同定されたいもち病抵抗性遺伝子の一覧である．

主働遺伝子としては，Rmg1～RmgGR119 の計 10 遺伝子が同定されているが，これらのう

ち５遺伝子（Rmg1, Rmg4, Rmg5, Rmg6, Rmg9）は，MoT以外の pathotypeに対する抵抗性遺

伝子，すなわち，属レベルの宿主範囲を決定する遺伝子であり，コムギの抵抗性育種には

使えない．コムギいもち病菌MoTに対する抵抗性遺伝子としては，Rmg2, Rmg3, Rmg7, Rmg8, 

RmgGR119の５遺伝子がある．なお，MoTに対して抵抗性を示す遺伝的ファクターとして

は，コムギの近縁野生種 Aegilops ventricosa 由来の染色体断片 2NS が知られているが

（Cruz et al., 2016），その上に座乗する抵抗性遺伝子はいまだ同定されていない． 

 さて，表１を見てわかるように，これまでに報告されたコムギのいもち病抵抗性遺伝子

は，すべて神戸大学で同定されたものである．その経緯をMoTに対する遺伝子に絞って概

説しておきたい．上述のように，当初，現在のコムギ集団の中にコムギいもち病抵抗性遺

伝子を見出すことは極めて難しいと予想していたが，探索を初めてみると意外に簡単に見

つかった．筆者の 1人土佐は，京都大学学生時代から前任の高知大学助手時代には，コム

ギうどんこ病研究に取り組んでいたが，その過程で様々なコムギ系統を入手・継代保存し

ていた．それらを，ブラジル産コムギいもち病菌菌系Br48でスクリーニングしてみること

にした．その結果，まず，高知大学時代に米国のDr. Searsから入手していた普通系コムギ

Triticum aestivum cv. ThatcherがBr48に抵抗性を示すことに気が付いた．分離分析の結果，

2つの抵抗性遺伝子を持つことが判明し，これらを Rmg2, Rmg3 と命名した（Zhang et al., 

2008）．つぎに，同じく高知大学時代に京都大学生殖質研究施設阪本寧男教授から分譲し

て頂き継代保存していた約 50系統の二粒系コムギ系統をBr48でスクリーニングしたとこ

ろ，そのうちの 3系統（T. dicoccum St17, St24, St25）が強度の抵抗性を示すことを見出し

た．分離分析の結果，これらは同一の抵抗性遺伝子を 2A 染色体末端に保有することが判

表１．これまでに同定されたコムギのいもち病菌に対する抵抗性遺伝子 

 
遺伝子/染色体断片 染色体 同定された品種等

対応する

AVR遺伝子

ターゲット

pathotype
a

文献 同定者

Rmg1 (Rwt4 ) 1D Norin 4 PWT4 MoA Takabayahi et al. 2002 神戸大

Rmg2 7A Thatcher MoT Zhan et al. 2008 神戸大

Rmg3 6B Thatcher MoT Zhan et al. 2008 神戸大

Rmg4 4A Norin 4 MgD Nga et al. 2009 神戸大

Rmg5 6D Red Egyptian MgD Nga et al. 2009 神戸大

Rmg6 (Rwt3 ) 1D Norin 4, Chinese Spring PWT3 MoL, MoA, MoE Vy et al. 2014 神戸大

Rmg7 2A T. dicoccum  KU120 AVR-Rmg8 MoT Tagle et al. 2015 神戸大

Rmg8 2B S-615 AVR-Rmg8 MoT Anh et al. 2015 神戸大

Rmg9 (Rwt6 ) 1D Norin 4, Chinese Spring PWT6 MoE Asuke et al. 2021 神戸大

RmgGR119 GR119 MoT Wang et al. 2018 神戸大

2NS/2AS 転座染色体断片 2AS Ae. ventricosa MoT Cruz et al. 2016

a MoAはAvena pathotype. MgD は別種 Pyricularia grisea （メヒシバ菌） 
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明した．この遺伝子をRmg7と命名した（Tagle et al., 2015）．さらに，学生時代に京都大

学植物遺伝学研究室常脇恒一郎教授から分譲して頂いた普通系コムギ約 30品種をBr48で

スクリーニングしたところ，そのうちの１品種 S-615が強度の抵抗性を示すことを見出し

た．分離分析の結果，この品種は単一の抵抗性遺伝子を保有することが判明し，これをRmg8

と命名した（Anh et al., 2015）．興味深いことに，Rmg8は，2B染色体末端の Rmg7とシン

テニックな領域に座乗していた．さらに，Rmg8 に対応する非病原力遺伝子 AVR-Rmg8 を

クローニングしたところ，これが Rmg7にも認識されることが判明した（Anh et al., 2018）．

これらのことから，Rmg7と Rmg8は同祖遺伝子であると考えた．さらなる抵抗性遺伝子を

求めて，世界中から収集した普通系コムギ在来約 520系統を岡山大学加藤鎌司教授に分譲

して頂きBr48でスクリーニングしたところ，18系統の抵抗性系統を見出した（Wang et al., 

2018）．予想外の高頻度に不思議な思いがしたが，ともあれ 18系統もあれば，これらの中

には数個の新規抵抗性遺伝子は見つかるだろうと期待した．ところが，Br48ΔA8（Br48の

AVR-Rmg8 破壊株）を接種したところ，これらのほとんど（17 系統）は感受性となった．

このことは，これら 17系統の抵抗性はすべてRmg8 (or Rmg7) によることを示している．

残る 1系統（GR119）は，Br48ΔA8に対して完全感受性にはならなかったが，抵抗性の程

度の低下（中度抵抗性）を示した．このことからこの系統も Rmg8 (or Rmg7) を保有してい

ることが示唆された．分離分析の結果，GR119は Rmg8 (or Rmg7) に加えてもう一つ，この

中度抵抗性に関与する遺伝子を持つことが判明し，これを RmgGR119（仮称）と命名した． 

 

３． Rmg8, Rmg7 のクローニング 

 前項の結果をまとめると，やはり，現在のコムギ集団の中に新規コムギいもち病抵抗性

遺伝子を見出すのはそれほど容易ではない．唯一 Rmg8 (or Rmg7) が，ある程度の頻度で

広がっているようである．上記の抵抗性 18 系統（Rmg8/Rmg7 carrier）の採集地を見ると，

中東から欧州にかけての地域に偏在している．これらの系統は，1985年にブラジルにおい

てはじめて地球上に出現したコムギいもち病菌に出会ったことはないはずである．これら

の遺伝子は何のために，どのようにして中東～欧州のコムギ集団中に維持されてきたので

あろうか． 

この問に対する答えを得るため，Rmg8 のクローニングを試みた．マッピングならびに

改変RaIDeN法（Shimizu et al., 2022）により候補遺伝子を特定し，コムギの形質転換によ

る証明に取り掛かっていた矢先，Sánchez-Martín (2021) という論文が発表された．コムギ

うどんこ病抵抗性遺伝子 Pm4 のクローニングに成功したことを報告したものであったが，

この遺伝子の塩基配列が我々の Rmg8 候補遺伝子のものとほぼ同じであった．正確に言え

ば，彼らが証明に用いたのは Pm4のアレルの 1つ Pm4b で，それとともにその他のアレル

Pm4a, Pm4d を持つうどんこ病抵抗性品種から PCR増幅して Pm4a, Pm4dの配列を明らか

にし，さらにうどんこ病感受性品種からも PCR増幅して，Pm4f, Pm4g のようなうどんこ

病菌に効かない新規「アレル」を見出していた．Rmg8は，この Pm4f と同一であった．さ

らに，Rmg7はうどんこ病に効く Pm4a と同一であった．Pm4a, Pm4b, Pm4d はメンデル遺

伝学的に 2A染色体長腕末端に座乗することが明らかとなっており，これは Rmg7が 2A染

色体長腕末端に座乗することと矛盾しない．一方，Pm4f, Pm4gについては，Sánchez-Martín 

(2021) はアレル扱いしているものの座乗染色体は明らかにしておらず，Rmg8 が 2B 染色

体長腕末端に座乗していても不思議ではない．以上を総合し，Rmg7 はコムギうどんこ病
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抵抗性遺伝子 Pm4aそのもの，Rmg8はその同祖遺伝子であると結論した．第２節で述べた

推論「Rmg7と Rmg8は同祖遺伝子である」が正しいことが証明されたのである．これらの

遺伝子は，kinase fusion protein (Fahima and Coaker, 2023) をコードしていた（図 2）．また，

V1, V2という 2つのスプライシングバリアントを生成し，その両者が抵抗性の発現に必要

であることが確認された．なお，以上の結果を論文化するための最終詰めに入っていた

2023年春，John Innes Centreの旧知の研究者Dr. Nicholsonからの personal communicationに

より，彼らが全く別の手法（genome-wide association study, GWAS）を用いてほぼ同様の結

論にたどり着いたことを知った．独立したラボが同じ結論に同時にたどり着いた例という

のは，これまでにも時々見聞きしていたが，その 1例を自ら体験することとなった．我々

の論文は Asuke et al. (2024)として，彼らの論文はO’Hara et al. (2024)として，Nature Plants 

の同じ号に掲載された．両論文の結果を総合すると，これらの「Pm4 アレル」はいもち病

菌ならびにうどんこ病菌に対する反応により次の 3 つのグループに分けられる．(I) 両菌

に効くもの：Pm4a (Rmg7), Pm4b, Pm4d.  (II) いもち病菌のみに作用するもの：Pm4f (Rmg8). 

(III) いずれにも効かないもの：Pm4g. ここで重要なのは、うどんこ病菌のみに作用するも

のがないことである．換言すれば、いもち病菌に作用するものの中に、うどんこ病菌に作

用するものが部分集合として含まれる．これが、後に述べる遺伝子の進化モデルを作出す

る際に、一つの手がかりとなってゆく． 

上述の普通系コムギ在来 520 系統中に見出された抵抗性 18 系統に，新たに見出した抵

抗性 3系統を加え，計 21系統から保有アレルを増幅し塩基配列を調べたところ，8系統は

Pm4a を，1系統は Pm4bを保有していることが判明した． Pm4a (=Rmg7) ならびに Pm4b

は，いもち病菌のみならずうどんこ病菌にも作用する．したがって，これらのアレルはう

どんこ病抵抗性という優位性のゆえに，中東～欧州の普通系コムギ集団中に維持されてき

たと考えるのが自然である．一方，残りの 12系統は，Pm4f (=Rmg8) のキャリアであった

が，上述のように Pm4f はいもち病菌には効くもののうどんこ病菌には作用しないので，

これらが集団中に維持されてきた理由をうどんこ病抵抗性で説明することはできない．そ

こで，これらの遺伝子の起源を遡及してみることにした．なお，これ以降，Rmg7, Rmg8 を

含む「Pm4アレル」ならびにそのホモログを「Rmg8 バリアント」と総称することにする． 

 

４． Rmg8 バリアントの起源と進化 

 コムギ近縁野生植物である Aegilops 属植物の中に，Rmg8 バリアントが存在するか否か

を調べるため，Aegilops属 10種 909系統にまずBr48を接種したところ，7種 67系統が抵

抗性を示した．次にこれら抵抗性系統にBr48ΔA8を接種したところ，驚いたことに 3種 35

系統（Ae. umbellulata 27 系統, Ae. comosa 1 系統, Ae. speltoides 7 系統）が感受性を示した

図２．Rmg8 がコードするタンパク質． 
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（Asuke et al., 2024）．Ae. umbellulataに至っては，Br48に抵抗性を示した系統自体が 27系

統で，そのすべてがBr48ΔA8に感受性を示した．このことは，これら 3種 35系統が AVR-

Rmg8を認識すること，換言すれば，機能的 Rmg8バリアントを保有していることを示唆し

ている．実際にこれら系統から Rmg8増幅用プライマーで増幅を行ったところ，Rmg8バリ

アントを得ることができた．Ae. umbellulata, Ae. comosa, Ae. speltoidesのバリアントをそれ

ぞれ AeuRmg8, AecRmg8, AesRmg8とした．それらの塩基配列を元に系統樹を描いてみると，

興味深いことに，AesRmg8 は Rmg7, Rmg8 と同じクラスターに属する一方，AeuRmg8, 

AecRmg8は，別のクラスターを形成した．AesRmg8が見いだされた Sゲノムは，コムギの

Bゲノムと極めて類似していることが知られている（Li et al., 2022; Miki et al., 2019）．すな

わち，Rmg8 バリアントの近縁関係は，それぞれを保有するゲノムの近縁関係とよく一致

する．このことから，それら Rmg8バリアントは，Triticum属と Aegilops属の間を水平移動

したわけではなく，ゲノム分化に伴って分化していったことが示唆された．以上のことか

ら，AVR-Rmg8 の認識能力をもつ Rmg8 バリアントの起源は，Triticum 属と Aegilops 属の

分化前，すなわち 500万年前（Fu, 2021）以前に遡ると考えた．そうすると，これらの Rmg8

バリアントは，500万年前からコムギいもち病菌が出現する 1985年までの 500万年の間，

コムギいもち病菌による選択圧を受けることなく，AVR-Rmg8 認識機能を持ち続けていた

ことになる．病原菌による選択圧なしに，そのようなことは可能なのであろうか．この謎

を説明する１仮説として，現在我々は，これらの遺伝子が他の病原菌に対する抵抗性遺伝

子として重要な役割を果たしていたのではないかと考えている．そして，上述の「普通系

コムギ 12系統に見出された Pm4fが，中東～欧州の集団に維持されてきた理由」もこれで

説明できるのではないかと考える．それらの 12系統と AeuRmg8保有Ae. umbellulata 27系

統の地理的分布を調べると，北緯 40度あたりで重なり合うことは興味深い． 

 さて，AeuRmg8保有系統にうどんこ病菌を接種したところ，このバリアントがうどんこ

病菌には作用しないことが示唆された．どうやら、やはりうどんこ病菌認識より AVR-Rmg8

認識の方が先に成立したようである．この事実，上述の「いもち病菌に作用するものの中

に、うどんこ病菌に作用するものが部分集合として含まれる」という事象、ならびに塩基

配列に基づいて作成した系統樹をもとに，次のような進化過程のモデルを構築した（Asuke 

et al., 2024）． 

(i) 500 万年前以前に，AVR-Rmg8 認識能を持つ Rmg8 バリアントのプロトタイプが出現し

た．このプロトタイプはうどんこ病菌を認識する能力は持たなかった． 

(ii) やがて，このプロトタイプから AeuRmg8, AecRmg8の枝とPm4 アレルの枝が分岐した． 

(iii) Pm4 アレルクラスターのなかに，Pm4f, Pm4g等が出現した． 

(iv) Pm4fから，うどんこ病菌に効く Pm4a, Pm4d, さらに Pm4bが分化した． 

(v)1985 年にコムギいもち病菌が出現することにより，Pm4f がコムギいもち病抵抗性遺伝

子として，また Pm4a, Pm4b, Pm4d はコムギうどんこ病菌とコムギいもち病菌の両者に作

用する遺伝子として，我々に認識されることになった． 

これは，一つの遺伝子がその進化過程において，新たなターゲットを獲得していく過程

を描いた最初の例であると思われる． 

 

５． コムギいもち病抵抗性品種の育成を目指して 
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 コムギのように大面積で栽培される基幹作物においては，現実的な病害防除方法は抵抗

性育種である．そこで，コムギいもち病抵抗性育種に着手した．コムギいもち病抵抗性遺

伝子が現場で実際に役立つためには，まず第一に，穂で効く必要がある．これは，コムギ

いもち病が主として穂に出る病気だからである．ただし，最近は葉の病斑も穂への接種源

として重要視されるようになり，理想的には葉と穂の両方で効く遺伝子が望ましい．第二

に，高温でも作用する必要がある．これは，コムギいもち病が高温で大発生する病気だか

らである．これまでにコムギいもち病が大発生して問題になった国・地域は，いずれも出

穂～収穫期に高温になる地域である．ところが，コムギは冬作物であるがゆえに，多くの

遺伝子は高温で作用する必要に迫られたことがなく，従って高温耐性を持たないようであ

る．そのようななかで，高温（28～30℃）でも作用する遺伝子を探し出さなくてはならな

い．表２は，表１からMoTに作用する抵抗性遺伝子を抜き出したものである．Rmg2, Rmg3

は，穂でも高温でも効かず，従って育種には使えない．Rmg7, RmgGR119 は穂では効くも

のの，高温耐性はない．従ってやはり育種には使えない．（ただし，Rmg7と同じ塩基配列

の Pm4aを持ちながら高温耐性を示すコムギ系統も見つかっており，高温耐性には遺伝的

背景が重要なようである．）そうすると，これらの中で現場において使える遺伝子（因子）

は，Rmg8と 2NSの２因子のみということになる．そこで，さらなる抵抗性遺伝子を求め

て Triticum - Aegilops 属植物のスクリーニン

グを行った．その結果，Ae. tauschii （タルホ

コムギ）の 1系統 KU-2097に有望な遺伝子

を同定することに成功し，これを Rmg10と

命名した（Yoshioka et al., 2024）．さらに T. 

dicoccum（二粒系コムギ）の 1系統 St19に，

きわめて高温に強い抵抗性遺伝子を見出し，

これを Rmg11と命名した（Islam et al., 2024）． 

Durable な抵抗性を実現するためには，こ

れらを pyramidingする必要があるが，その際に一つ注意すべきことがある．各抵抗性遺伝

子を単独で保有する系統を育成し個別に農家圃場に導入すると，それらを侵す新規病原性

レースが速やかに出現することは過去のイネいもち病抵抗性育種の例からも容易に予測で

きる．一旦，そのようなレースが生成すれば，複数の抵抗性遺伝子を pyramidingした品種

をその後リリースしても，いもち病菌にとってそれを乗り越えて病原化することはそれほ

ど困難ではない．プラスアルファの突然変異，あるいはすでに変異した非病原力遺伝子の

組み合わせにより複数遺伝子による抵抗性を乗り越えられるからである．したがって，抵

抗性遺伝子の育種利用において重要なことは，戦場での戒めとして古来よく言われる如く

「戦力の逐次投入」をしないことである．換言すると，上記遺伝子を農家圃場にリリース

する場合，pyramiding を行った品種を最初から投入することが肝要である．コムギいもち

病という新規病害に対する抵抗性遺伝子の農業現場へのリリースは，（遺伝子未同定の

2NS染色体断片を除いて）今まさに我々により始まろうとしているところであり，この開

始段階で戦略を間違ってはならない．現在，2NS, Rmg8, Rmg10の３遺伝子（ヘテロ）保有

個体が 11 個体，2NS, Rmg8, Rmg11 の３遺伝子（ヘテロ）保有個体が 10 系統得られてい

る．当初，これらを 4回戻し交雑して同質遺伝子系統にした後各国研究機関に配布する予

定であったが，CIMMYT（国際トウモロコシ・コムギ改良センター）からそれらの固定系

遺伝子/ ターゲット 有効性

染色体断片 pathotype 幼苗 穂 高温

Rmg2 MoT Yes No No

Rmg3 MoT Yes No No

Rmg7 MoT Yes Yes No

Rmg8 MoT Yes Yes Yes

RmgGR119 MoT Yes Yes No

2NS MoT No Yes Yes

表２．コムギいもち病抵抗性遺伝子の性質 
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統をできるだけ早く欲しいという要請があった．そこで，それぞれを 1回戻し交雑後自殖

して BC1F3世代で3遺伝子を固定し，それら固定系統をCIMMYTに送付することにした．

それらの 3遺伝子保有系統同士を交雑すれば，そのF2のなかに，4遺伝子保有系統が 1/16 

の割合で出現するはずである．CIMMYT はそれらの遺伝子を世界各国の優良品種に導入

し，配布する手筈となっている． 

 

６． おわりに 

コムギいもち病がその分布域を着実に拡大している状況を冷静に見れば，MoTがまだ侵

入していない国においても直ちに抵抗性育種を始める必要があることは自明かつ異論のな

いところである．抵抗性育種には時間がかかるので，侵入してから慌てて育種を始めても

遅いからである．ところが，この「予防的育種」を推進しようとしても，二つの大きな壁

がある．第一に，ファンドのサポートを得るのが極めて難しい．例えば，日本でコムギい

もち病抵抗性育種を目指したファンドを申請しても「この病気は日本では問題になってい

ませんね．」というシンプルな理由で却下されてしまう．幸い，数年前日本が G20 の議長

国になったことを機に農水省で国際共同研究ファンドが立ち上がり，そのサポートを得て

本研究を推進・完遂することができた．ヒトやモノが瞬時に諸国をまたいで動く今，病虫

害の研究は，常に世界的視野で進めなければならないと強く思う． 

第二に，育種を始めようとしても，現場の breederにとっては現実的にはなかなかモチベ

ーションが上がらない．MoTがまだ侵入していないのであるから，植物防疫上圃場におけ

る接種試験・抵抗性選抜ができない．従って強くて優良な系統ができてゆく様子を圃場で

確認することができない．さらに，もしMoTが将来的にも侵入してこなかったら，作出し

た抵抗性系統はお蔵入りになるだけである．しかし，我々の Rmg8 のクローニングは，こ

れらの問題を克服することを可能にした．Rmg8 の本体がわかったわけであるから，接種

試験をしなくても分子選抜により間違いなく Rmg8 保有系統を選抜できる．さらに，導入

遺伝子としていもち病菌とうどんこ病菌の両者に効く遺伝子を選べば，圃場におけるうど

んこ病接種試験により，強く優良な系統が出来上がっていく様子をトレースできる．うど

んこ病抵抗性育種が将来的なMoTの侵入に対する備えになるのである．そして、将来的に

MoTが侵入しなかったとしても、その系統はお蔵入りになることなく、うどんこ病抵抗性

系統として生きる． 

外国では，病害抵抗性育種は大きな研究分野を形成している．一方，日本ではこれに携

わる研究者が，植物病理学会においても育種学会においても少ないように思う．今後，両

学会において Host-Parasite Interaction の遺伝学・病害抵抗性の育種に取り組む研究者が増

え，協力しながらこの分野をもり立てていくことを期待する． 
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