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研究成果の概要（和文）：植物は病原体の攻撃に対して、病原体が分泌する非病原性因子（AVRエフェクター）
を抵抗性(R)タンパク質により認識し、病原体に対する抵抗性を発揮している。研究代表者は、モデル実験植物
シロイヌナズナのゲノム上に病原糸状菌のアブラナ科野菜類炭疽病菌に対する抵抗性(R-)遺伝子として、5番染
色体に座乗するデュアルR-遺伝子RPS4/RRS1と4番染色体に座乗するRCH1の2セットが存在することを新たに明ら
かにした。これらはそれぞれ単独で機能し、どちらかを有することで炭疽病菌に対する抵抗性を示した。本研究
により発見したRCH1は既存のドメインを有しておらず、新規なRタンパク質であることを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Plants recognize pathogen attacks by AVR effectors secreted by pathogens 
through resistance (R) proteins. Recently, we identified two sets of resistance (R-) genes within 
the genome of Arabidopsis thaliana, which trigger defense responses against the fungal pathogen 
Colletotrichum higginsianum. These genes consist of RPS4/RRS1, a dual R-gene locus situated on 
chromosome 5, and RCH1 located on chromosome 4. Each of these proteins independently confers 
resistance to anthracnose. On the other hand, the RCH1 protein discovered in this study lacks the 
typical domain structure found in known R proteins. Future research characterizing RCH1 may provide 
further insight into disease control strategies against anthracnose.

研究分野： 植物免疫学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
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、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。そこで研究代表者は、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。本研究により、宿主植物-病原体間の
適応共進化を分子レベルで解明し、世界中で猛威を振るう炭疽病に対する抵抗性作物の創製に寄与する。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
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、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。そこで研究代表者は、
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。 
Flor 博士(1956 年)が提唱した有名な遺伝子対遺伝子説では、植物の病原体に対する抵抗反応

の誘導が、病原体の持つ非病原力遺伝子（AVR エフェクター）と植物の抵抗性遺伝子(R 蛋白質; 
病原体を認識する植物側の受容体)の 1 対 1の組み合わせによって決定される。しかし、例えば
シロイヌナズナのゲノム上には約 150 の R 蛋白質しか存在せず、多様な病原体に対する抵抗性
はどのようなメカニズムによって発揮されているのか、遺伝子対遺伝子説のみでは説明できな
かった。 
研究代表者は、宿主植物のシロイヌナズナのゲノム上（5 番染色体）で隣接する異なる 2 つの

R 遺伝子(RPS4 と RRS1)がペアで R 蛋白質複合体を形成し、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）のみならず複数の病原体（ア
ブラナ炭疽病菌、ウリ類炭疽病菌、斑葉細菌病菌、青枯病菌、黒腐病菌）の攻撃を認識して抵抗
反応を起動する“デュアル R 蛋白質システム”を世
界に先駆けて発見した(Narusaka et al. 2009, 引
用数 438 件)（図 1）。さらに、R遺伝子ペア RPS4/RRS1
を導入した作物（キュウリ、トマト、コマツナ）は
上述の複数の病原菌に対して科を超えて抵抗性を示
すようになることを明らかにし、R 遺伝子は科を超
えて機能しないという定説を覆した。この成果は、
遺伝子対遺伝子説、ガード説に加えて、植物による
第 3 の病原体認識システム「decoy（おとり）モデル」
として国際的に評価されている。研究代表者は、炭
疽病菌に対する宿主植物の抵抗性機構について鋭意
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 番染色体上腕に座乗すること
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の両R蛋白質受容体を有する
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。1 つの
病原体に対して複数の R 蛋白質がどのように抵抗性
に関わっているのかを明らかにすることで、宿主植
物—病原体間の適応共進化の研究に新たな知見を提
供する。 
 
２．研究の目的 
研究代表者の独自の研究により、アブラナ炭疽病菌に対するシロイヌナズナの R 遺伝子は 5番

染色体のRPS4/RRS1に加えて、4番染色体上腕にもR遺伝子座RCH1の存在が明らかとなったが、
これらが互いにどのように関わり合ってアブラナ炭疽病菌を認識して抵抗性を発揮しているの
かは全く明らかにされていない。本研究の目的は、これら R蛋白質の病原体に対する抵抗性発動
に関する役割および貢献度を解明し、宿主植物のゲノム上に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を分子レベルで明らかにすること
である。 
 
３．研究の方法 
研究代表者は、アブラナ炭

疽病菌に対する抵抗反応が
シロイヌナズナ生態型によ
って異なることに着目し、生
態型間のマップベースクロ
ーニングにより、アブラナ炭
疽病菌を認識する推定R遺伝
子座 RCH1 が新たに存在する
ことを明らかにした。興味深
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表１. 炭疽病に対する感受度とR蛋白質の関係



いことに、2セットの R 蛋白質受容体を有する生態型 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（表１）。本作用機作の作業仮説として、それぞれの R 蛋白質受容
体が異なる 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ことを意味している（図 1）。本作業仮説を証明するため、研究代表
者は 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 Ler-0 を用いて、RCH1 遺伝子
座の特定を試みた。最初に、A-0 と Ler-0 を交配して得られた F2 個体(約 6000 個体)からアブラ
ナ炭疽病菌に感受性を示す 1489 個体を選抜した。次いで、TAIR の 4 番染色体におけるマッピン
グマーカーにより、目的遺伝子がマーカー間に存在することが示唆された。さらに、A-0 および
Ler-0 間のマッピングマーカーを作製するため、次世代シーケンス解析により、A-0 の全ゲノム
解析を行った。目的領域を Ler-0 ゲノム配列と比較解析した結果、9 種の SSLP マーカーとリア
ルタイム PCR を用いた 10 種の HRM マーカーが作製できた。また、全ゲノムシーケンスで得られ
た A-0 の目的領域には 11 のコンティグが存在した。そこで、コンティグ間の配列を特定するた
め、10kb 以上の塩基配列を増幅可能な KOD One PCR Master Mix (TOYOBO, Osaka, Japan)を用
いて増幅し、コンティグ間の未知配列を決定した。その結果、A-0 の 4 番染色体上腕にアブラナ
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。 
さらに、RCH1 を特定するため、A-0 のゲノムにランダムな変異を導入し､アブラナ炭疽病菌に対

して感受性変異体の獲得を試みた。A-0 種子に 0.5%EMS を用いて 4時間の変異原処理を行い、M2
種子を得た。M2 種子約 30,000 個体からアブラナ炭疽病菌に感受性を示す個体を選抜した結果、
59 個体の感受性変異体候補が得られた。感染個体を洗浄および感染葉を削除し、個体の維持が
できたものの中には不稔性を示す個体も多く認められた。このうち次世代種子が得られた 16 ラ
インについてアブラナ炭疽病菌を接種する 2 次選抜を行った結果、感受性ホモラインが 4 ライ
ン得られた。また、病原菌接種により葉が黄化する形態を示すラインが 2 ライン得られた。現
在、感受性ライン（S23, S49 および S50）について A-0 と交配し、次世代種子の取得を行ってい
る。今後、得られた次世代種子にアブラナ炭疽病菌を接種し、感受性を示す個体からゲノム DNA
を調製し、次世代シークエンサーを用いて変異位置の特定を試みる。現在、感受性個体を得て、
戻し交雑を行っている。また、アブラナ炭疽病菌に強い抵抗性を示す Eil-0 についても種子に
0.5%EMS を用いて 4時間の変異原処理を行い、M2 種子を得た。アブラナ炭疽病菌に感受性を示す
個体を選抜した結果、数個体の感受性変異体候補が得られた。次いで、感受性個体から原因とな
る遺伝子変異の同定を試みた。 
 
４．研究成果 
研究代表者は、定説である遺伝子対遺伝子説では説明できない事例を独自に発見した。研究代

表者が発見した R遺伝子 RPS4/RRS1 がペアとなり、R 蛋白質複合体を形成して機能する“デュア
ル R 蛋白質システム”は、遺伝子対遺伝子説、ガード説に次ぐ第 3の病原体認識システム「decoy
（おとり）モデル」として国際的に評価されている。近年、本学術分野では、病原体が攻撃する
宿主植物の標的蛋白質（おとり）と受容蛋白質（R蛋白質）が一対となって病原体を認識し抵抗
性を発揮するとの考えが主流になりつつある。特に、R蛋白質ペア RPS4/RRS1 は、RRS1 の C 末端
側に WRKY モチーフを有した特徴的な構造を有しており、病原体の標的蛋白質であると予想され
ている。 
本研究では、RPS4/RRS1 に加えて、4 番染色体に座乗する RCH1 の同定を試みた。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シロイヌナズナ生態型 Ler-0 を用い
て、RCH1 遺伝子座の特定を試みた。本菌に抵抗性を示す A-0 と Ler-0 を交配して得られた F2 個
体を用いてマッピングした結果、A-0 の 4 番染色体上腕にアブラナ炭疽病菌を認識する抵抗性遺
伝子座 RCH1 が存在することをつきとめた。さらに RNAseq 解析により、本領域内に複数の転写産
物が存在することが示唆され、RCH1 候補領域の推定に成功した。 
各種シロイヌナズナ生態型の解析の結果、RPS4/RRS1 と RCH1 はそれぞれ単独で機能し、どちら

かを有することで炭疽病菌に対する抵抗性を示した。近年、多くの植物の R蛋白質の構造が解析
された結果、一般的な R蛋白質は、核酸結合部位（NB: Nucleotide Binding site）とロイシン
の繰り返し配列をもつ部位（LRR: Leucine-Rich Repeats）から構成されていることが明らかに
なった(NB-LRR 型受容体という)。本研究により推定される RCH1 候補は NB-LRR ドメインを有し
ておらず、新たな R蛋白質であると考えられる。 
また、アブラナ炭疽病菌に対する抵抗性発現における R蛋白質 RCH1 の役割、機能および貢献度

を解明するため、RCH1 の破壊植物の作製を試みた。アブラナ炭疽病菌に抵抗性のシロイヌナズ
ナ生態型に変異原処理し、本菌に対して感受性になった複数の変異体を選抜した。感受性 1ライ
ンについて、戻し交雑 1 世代目の感受性個体を用いて、次世代シークエンサーによる原因遺伝子
の特定を試みた結果、１つの Eil-0 感受性変異体は ACD1(accelerated cell death 1)遺伝子に
変異が認められ、炭疽病菌に対する防御シグナル伝達に ACD1 が関与していることが明らかにな
った。本防御機構に ACD1 が関与していることは新たな知見である。 
本研究により、RCH1 は新規の構造を有する R蛋白質であることが示唆された。以上の通り、定

説とは異なる新たな知見を得ており、本研究により宿主植物—病原体間の適応共進化を明らかに



し、炭疽病に対する複数の R蛋白質を用いることで、抵抗性作物の創製へ応用できる。 
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