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研究成果の概要（和文）：植物が貧栄養環境で共生菌を許容しながら病原菌を防除する上で細胞ダメージ誘導性
のPepペプチド・受容体が果たす重要性、及び低リン条件でPep応答を増強する仕組みやPepペプチドが根毛形成
も誘導する仕組みを明らかにした。さらに、真菌侵入抵抗性に資するカロース合成酵素が低リン条件において根
にカロースを誘導しリン獲得を促進すること、並びにリン枯渇環境応答（PSR）制御因子が栄養十分条件におい
ても土壌由来の微生物の共生感染制御に重要であることを発見した。以上の結果から、微生物情報と栄養環境情
報に基づき、植物が貧栄養環境への適応を進める仕組みの一端を明らかにした。

研究成果の概要（英文）：This project aims at a better understanding of the mechanisms by which 
plants integrate microbial and nutritional cues to finetune their immune responses to pathogenic and
 mutualistic microbes. We show that defense activation through damage-inducible Pep peptides is 
sensitized under phosphate deficiency, thereby conferring pathogen resistance while accommodating 
mutualistic microbes for nutrition. Our investigation into the molecular links between immune and 
phosphate starvation response (PSR) pathways reveals a key role played by PMR4 callose synthase in 
root callose deposition and phosphate acquisition during PSR. Moreover, genetic studies on PSR 
pathways via PHR1/PHL1 transcription factors and LPR1/LPR2 ferroxydases further show their critical 
role in the control of root-associated microbiomes even under nutrient sufficiency. These findings 
give novel mechanistic insight into the emerging linkage between plant immunity and nutrition 
deficiency responses.

研究分野： 植物分子遺伝学、植物免疫学

キーワード： 植物微生物相互作用　植物免疫　共生　環境応答　土壌栄養

  ４版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
植物と微生物の関係性は環境条件に応じて大きく変わるものの、背景にある分子機構の解明は遅れている。共生
菌に依存する低リン条件における免疫制御機構の解明を進めた本研究は、栄養環境情報にもとづき植物が免疫・
共生制御を行う仕組みの解明に先鞭をつけ、国内外で求められている植物・微生物・環境の三者相互作用研究に
重要な貢献を果たした。同時に、野外環境で実効性の高い病害抵抗性作物や共生菌制御技術を開発する上で有意
義な情報を提供した。本成果は、植物の環境適応機構を活用して、環境変動に耐える頑強な作物の作出や効率的
な共生菌・土壌栄養利用を可能にし、持続可能な食料生産システムの構築に貢献するものである。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

植物は多様な共生微生物の集団を体内に宿して環境適応に役立てながら病原菌の感染・増殖

を抑えて自身の健康を保っている。しかしながら、植物が必要に応じて共生菌を許容する一

方で病原菌に対して免疫を維持する分子メカニズムはよくわかっていない。申請者は、本研

究に先立ち、細胞ダメージの認識が病原菌と非病原菌を識別する鍵として重要であるとの

仮説を検証する過程で、細胞ダメージ誘導性の Pep ペプチドと受容体 PEPR（膜局在性ロ

イシンリッチリピート受容体キナーゼ（LRR-RK））が病原菌抵抗性に果たす役割やその仕

組みの一端を明らかにしていた。また、シロイヌナズナの根に感染し、低リン条件でリン吸

収及び植物成長を促進する Colletotrichum tofieldiae (Ct) と Ct に非常に近縁な病原菌 C. 

incanum (Ci)をモデルとして、植物が共生菌と病原菌を識別するメカニズムについて解明

を進める準備を整えていた。これらをベースとし、シロイヌナズナにおける植物免疫や貧栄

養応答に関する最先端の知見を活用・統合することで、シロイヌナズナが根粒共生・菌根共

生の宿主ではないために従来の微生物共生研究には乏しかった、免疫応答と貧栄養応答の

統合という観点から進歩性の高い成果が得られると期待された。 

 

２．研究の目的 

植物が貧栄養条件特異的に共生関係を成立させる Ct 共生菌と近縁な Ci 病原菌を活用して、下

記の３項目を実施することで、植物が栄養環境情報と微生物情報にもとづいて共生菌を許容

しながら病原菌に対しては免疫応答を誘導する分子メカニズムの解明、並びに貧栄養シグ

ナルが免疫応答の調節に働く分子メカニズムの解明を目指した。 

(1) Colletotrichum 属真菌の微生物分子パターン（MAMPs）及び受容体の同定 

(2) リン枯渇応答（PSR）経路と植物免疫シグナル経路との分子リンクの解明 

(3) シロイヌナズナの PSR 及び Ct 共生に関する種内自然変異の解析 

 

３．研究の方法 

(1) Colletotrichum 属真菌の微生物パターン（MAMPs）及び受容体の解析 

Ct 共生菌・Ci 病原菌ともに、感染過程で PEPR などの免疫受容体の共受容体 BAK1 を除

去して感染を進めることを見出したため、BAK1 依存的な MAMP 受容体が感染の障壁とし

て働いていることが予想された。そこで、野生型植物と bak1 変異体に対して、Ct 胞子の

タンパク質成分を部分精製して投与し、ROS バーストや MAPK 活性化など免疫応答を

BAK1 依存的に誘導するエリシター活性成分（MAMPs）の同定を目指した。同時に、シロ

イヌナズナのアクセッションを活用して Ct-MAMP 応答性に関する種内変異を記述し、

GWAS により Ct-MAMP 応答に重要な植物遺伝子の同定を目指した。 

 

(2) リン枯渇応答（PSR）と植物免疫との分子リンクの解明 



リン欠乏時に、植物は主根の伸長停止や側根・根毛の形成、リン輸送タンパク質の発現増な

どリン吸収を高める適応応答（PSR, Phosphate Starvation Response）を行う。リン欠乏

時に Pep 応答が増強されるとの予備データを受け、転写因子 PHR1・PHL1 や分泌性フェ

ロキシダーゼ LPR1・LPR2 を介した PSR 経路と PEPR 経路との関係性及び分子リンクに

ついて解明を進めた。シロイヌナズナのアクセッションを利用した自然種内変異の記述や

EMS 変異体のスクリーニング、さらには既知の重要遺伝子間での多重変異体を新たに作出

するなど遺伝学的解析を展開するとともに、重要因子については mRNA・タンパク質発現

解析等も併せて行った。また、免疫強化に働く PEPR やカロース合成構成 PMR4 が PSR

に果たす役割についても、それらの変異体の表現型解析やトランスクリプトーム解析、メタ

共生菌叢解析を併せて行うことで解明を進めた。 

 

(3) シロイヌナズナの野生種間における PSR 及び Ct 共生に関する種内自然変異の解析 

シロイヌナズナのアクセッションを用いて、低リン条件における生育やカロース合成、Pep

による根の伸長阻害と根毛形成、並びに共生菌Ct接種による植物の成長促進効果を調べた。 

 

４．研究成果 

(1) Colletotrichum 属真菌の微生物パターン（MAMPs）の解析 

野生型植物と bak1 変異体に対して、Ct 胞子のタンパク質成分を部分精製して植物に投与

し、BAK1 依存的に免疫応答を誘導するエリシター（MAMPs）が Ct に存在することを確

かめた。しかしながら、Ct 胞子成分が有するエリシター活性が弱く、安定して検出することが

困難であった。Ct-MAMP 応答に寄与する遺伝子の同定を GWAS により目指すには、解析条

件の至適化にかかる多大なエフォートや成果の不確実性が懸念される状況となった。一方、

下記の項目(2)は進展が著しく、以降、本項目は中断して項目(2)に集中することにした。 

 

(2) リン枯渇応答（PSR）と植物免疫との分子リンクの解明 

①低リン条件において有効な病原菌抵

抗性メカニズムの解明 

シロイヌナズナの免疫・PSR 制御遺伝子

の変異体の解析等を通じて、低リン条件

では Pep 応答（PEPR シグナル系）が増

強されること（図１）、またそれが PEPR

複合体の構成キナーゼ BAK1 や BIK1 に

依存すること、並びに PEPR シグナル系

が低リン条件における病原菌抵抗性に寄

与することを突き止めた。本成果は、植

物免疫で長年謎であった、共生菌の許容



と病原菌の防除を両立させる仕組みに迫る上で有効な糸口として極めて意義が高い。 

 

②PSR 経路の遺伝学的フレームワーク及び新規機能の解明 

LPR1/LPR2 経路及び PHR1/PHL1 経路の多重欠損変異体 phr1 phl1 lpr1 lpr2 は、栄養十

分条件においても著しい生育不良を示すこと、またそれが滅菌条件では見られず、微生物の

存在に依存することを見出した（図２）。この結果は、PSR 制御における役割のみが知られ

ていた PHR1 経路及び LPR1 経路が、栄養獲得における役割に加えて微生物の感染制御に

働くことを示唆する。 

さらに、低リン条件での免疫制御に重要な PEPR との間でも多重欠損変異体を作成して、

表現型解析、トランスクリプトーム解析やメタ共生菌叢解析を行い、両 PSR 経路に加えて

PEPR 経路に依存する PSR 応答性遺伝

子群や共生菌の存在を明らかにした。本

発見は、PSR 経路（PHR1 経路及び LPR1

経路）と PEPR 経路が緊密に連携しなが

らリン欠乏・十分条件において植物の生

育・免疫・共生制御に働くことを示唆す

るもので、PSR に関するパラダイムシフ

トを迫る発見となっている。今後、分子

メカニズムに関する更なる解明が待たれ

る。 

 

③Pep ペプチドによる根毛形成機構と生

理意義の解明 

Pep 投与が根毛形成を誘導する現象を見

出し、同応答を成立させる因子の同定を

進めた。既知の PEPR2 シグナルの制御因子や根毛形成因子の変異体で根毛形成が起こらな

くなることから、PEPR2 複合体またはその近傍で、既知の免疫制御因子が働いて根毛形成

を誘導していることを明らかにした。加えて、pepr1 pepr2 変異体背景で PEPR2 発現を根

の異なる細胞タイプに限定することで受容体の機能部位を調べたところ、様々な細胞タイ

プに導入した場合もほぼ同様に PEPR2 が免疫応答や根毛形成を誘導することを確かめた。

また、Pep による免疫活性化は往々にして主根の伸長阻害を伴うが、シロイヌナズナの種内



自然変異の解析や根毛形成細胞特異的な PEPR2 導入実験により、主根の伸長阻害と免疫活

性化を分離できることを示した。後者

は、Pep による根毛形成が、根の成長

と免疫の保持に寄与することを示唆

する。これらの成果を論文に報告した

（ Okada et al., 2020 New 

Phytologist）。根の免疫制御機構の解

明、並びに植物成長調和型の植物免疫

強化技術の開発に向けて有意義な知

見を提供した。 

 

④PSR における根のカロース誘導機構と生理意義の解明 

PSR に伴い、根毛でカロース沈着が誘導されることを見出したため、EMS 変異体スクリーニン

グにより重要遺伝子の同定を進めた。得られた変異体の原因遺伝子を同定し、免疫応答（特に病

原真菌の侵入抵抗性）で重要なカロース合成酵素遺伝子 PMR4 であることを突き止めた。さら

に、カロース蓄積が地上部へのリン吸収を促進するとともに共生菌 Ct の感染を制限することを

示唆する知見を得た。なお、根毛形成不全変異体 rhd6 でも同様に地上部へのリン蓄積が低

下することから、根毛におけるカロース沈着が重要であると考えられ、現在、本モデルにつ

いてさらなる検証を進めている（図

４）。また、上記の phr1 phl1 lpr1 lpr2

変異体でも低リン条件におけるカロ

ース沈着は正常に起こることから、

PMR4 を介したカロース誘導はそれ

ら PSR 制御因子を必要としないこと

が示唆された。本成果は、植物の免疫

経路と PSR 経路が密接な関係にある

ことをさらに強める発見となった。 

 

(3) シロイヌナズナの野生種間における PSR 及び Ct 共生に関する種内自然変異の解析 

いずれも種内自然変異の存在を明らかにした。Pep による根の伸長阻害と根毛形成が分離

可能であることに加えて、低リン条件において共生菌 Ct の植物成長促進効果と植物自身

（共生菌なし）の成長保持機能との間に負の相関があることが示された。しかしながら、い

ずれのケースも特定の強い GWAS ピークが検出されず、種内変異の原因遺伝子の同定には

至らなかった。項目３も中断して、その分のエフォートを上記の項目(2)に集約させた。  

PMR4

Pi 吸収?
Pi 輸送？

Pi 蓄積
(地上部)

低リン条件

カロース
(根毛）

Pi

Pi

Pi

図４ 低リン条件におけるカロース合成酵素PMR4を介したカロース蓄積。pmr4や根毛
形成不全rhd6変異体では地上部におけるリン蓄積量が低下することから、根毛における
カロース蓄積がリンの吸収や輸送を促す可能性が示唆される。現在、根・根毛にPMR4
発現を限定した場合の影響を調べてその可能性を検証している。
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