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研究成果の概要（和文）：寄生植物アメリカネナシカズラが、相手の植物に寄生する時に付着し相手植物と接続
するためのいくつかのメカニズムが明らかになった。第一に、寄生の初期過程に粘着性細胞壁多糖の生成と、相
手の細胞壁の分解に関わるCcERF52A/B転写因子を同定した。第二に、寄生に必要な吸器という器官の発生を制御
する接触刺激の感受に必要なイオンチャネル遺伝子を同定した。第三に、吸器の成長と通導要素になることがサ
リチル酸で抑制された。第四に相手植物と細胞同士で繋がる事を制御している転写因子を候補化できた。

研究成果の概要（英文）：Several mechanisms of a parasitic plant involved in the attachment and 
connection to the host plant has been elucidated. First, we identified transcription factor gene, 
CcERF52A/B, which is responsible for the production of adhesive polysaccharide by the parasitic 
plant and degradation of cell wall of the host plant. Second, we identified a gene encoding 
mechano-sensitive ion channel, which is responsible for the perception of touch stimuli and 
initiation of pre-haustorium organ. Third, salicylic acid was shown to repress the differentiation 
of searching hyphae into xylem conductive cells. Forth, several transcription factor genes were 
prioritized as a key regulator of the formation of plasmodesmata between neighboring host plant cell
 and parasitic plant cell. These results will be valuable in developing sustainable methods to 
control the damage caused by parasitic plants. 

研究分野： 生産環境農学およびその関連分野

キーワード： 寄生植物　 ネナシカズラ 　探索糸　比較ゲノム 　インビトロ吸器培養系

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
寄生は細菌から動植物に至る様々な生物に見られる現象であるが、すべての場合において寄生する生物と寄生さ
れる生物、すなわち宿主、は物理的な接触をもつ。「植物に寄生する植物」である寄生植物も例外ではなく、寄
生植物はまず宿主植物と物理的に接触し、組織や細胞のレベルで相手と接続をつくることで水や養分を奪う。本
研究の成果は、この付着や接続に関わる遺伝子、ホルモン等の要因を明らかにしたもので、これらの成果は寄生
植物による農作物への被害を持続的な方法で制御するために役立つ期待される。

※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 

寄生は細菌から動植物に至る様々な生物に見られる現象であるが、すべての場合において寄生
する生物と寄生される生物（宿主）は物理的な接触をもつ。「植物に寄生する植物」である寄生
植物も例外ではなく、寄生植物はまず宿主植物と物理的に接触する。しかしながら接触すれば寄
生関係が成立するわけではなく、例えば蔓植物は他の植物個体に積極的に巻付いてもそこから
寄生には進まない。いっぽう、寄生植物の場合は接触が引き金となって(Tada et al. 1996, Plant 

Cell Physiol 37:1049-53)、宿主表面へ付着し養水分の授受に必要な組織分化を行なって寄生関
係を構築する (Ekawa and Aoki 2017, Plants(Basel)6:60; Shimizu et al. 2018, Plant Cell 

Physiol 59:715-23)。非寄生性の植物と比べて、なぜ寄生植物は接触後に付着や吸収にかかわる
組織を分化できるようになったのか？また養水分吸収を行なうにあたって、吸器細胞はいかに
して宿主の道管や篩管を認識して水と養分を輸送する管系を混線させずにつながることができ
るのか？総合すると「なぜ寄生植物は自律的に適切に宿主とつながることができるのか？」とい
うことが本研究の核心となる「問い」である。 

 

２．研究の目的 

本研究では研究モデルとして、寄生植物アメリカネナシカズラ Cuscuta campestris、宿主植物
シロイヌナズナ Arabidopsis thaliana からなる寄生系を用いる。この系は人工寄生系が確立し
ており、両植物の全ゲノムが解読されているため遺伝子発現解析が容易である。またアメリカネ
ナシカズラによる作物への被害も大きいため(Lanini and Kogan, 2005, CienInv Agr 32:127-41)

防除法開発への展開できる。比較ゲノミクス解析には寄生植物と同じヒルガオ科に属するアサ
ガオ Ipomoea nilを用いる。I. nilも全ゲノムが解読されているため、アメリカネナシカズラと
の全ゲノムレベルでの比較が可能である。これらの利点を活用し、本研究では「I. 吸器挿入のた
めの宿主表面への付着」と「II. 吸器細胞による宿主維管束細胞への接続」に関わる機構を解析
する。 

 

３．研究の方法 

アメリカネナシカズラ C. campestris の吸器が宿主維管束細胞へつながる現象を理解するた
め，「吸器挿入のための宿主表面への付着過程」，「探索糸の伸長と分化の誘導過程」，「吸器細胞
の通導分化および宿主とつながる過程」の三つの過程について解析を試みる。 

 まず包括的な解析として、「吸器挿入のための宿主表面への付着過程」，「探索糸の伸長と分化
の誘導過程」，「吸器細胞の通導分化および宿主とつながる過程」のトランスクリプトーム解析を
行なった。三つの過程で機能する遺伝子を多角的に捉えるため，以下の３つの実験系の RNA-seq

による遺伝子発現の情報を利用した（図 1）。 

実験系 1. レーザーマイクロダイセクション法によって回収された宿主の接触から維管束連結ま
での過程の吸器（および吸器原基）組織の遺伝子発現の解析。 

実験系 2. インビトロ吸器培養系で宿主によって分化誘導される吸器の遺伝子発現の解析。 

実験系 3. 人工物を利用した宿主組織に依存した吸器の遺伝子発現の解析。 

各実験系の遺伝子発現プロファイルのクラスター解析と実験系間の比較解析によって，各寄生
過程で協調的に機能する遺伝子を探索するとともに，宿主により発現制御される遺伝子グルー
プの同定を試みた。また同じナス目のトマト Solanum lycopersicum L.の転写因子の遺伝子デー
タベース（PlantTFDB，http://planttfdb.gao-lab.org）を利用してアメリカネナシカズラの転
写因子オーソログを同定し，各過程で遺伝子発現を制御していると推測される転写因子の同定・
分類を試みた。 

「吸器挿入のための宿主表面への付着」の過程に関して、基生研グループの協力を得て、アメ
リカネナシカズラの近縁種アサガオで、アメリカネナシカズラの CcJKD と CcGL2 を過剰発現



するアサガオ（I. nil）を作製するため、まず CRISPR-Cas9によるゲノム編集でアサガオが 1コ
ピーずつコードする InJKD と InGL2 遺伝子のノックアウト変異体を作製し、そのバックグラ
ウンドにアメリカネナシカズラの CcJKD と CcGL2 を導入することを計画した。また寄生植物
付着器形成に関与する遺伝子を候補化し、トランスサイレンシング法で発現抑制することによ
り付着器形質の変化を評価する。 

 「探索糸の伸長と分化の誘導過程」を解析するために、申請者らが独自に開発した「インビト
ロ吸器培養系」を用いて、吸器の伸長と分化に関わる宿主因子の探索を行なう。人工的にアメリ
カネナシカズラを接触させ青色光による寄生誘導を行なった宿主シロイヌナズナとの寄生複合
体を培地上で培養する。この培養系を用いて既知植物ホルモンを培地に添加し、吸器の伸長と、
吸器での道管篩管要素の形成に既知植物ホルモンが影響を与えるかどうかを評価する。 

 「宿主とつながる過程」を解析するために、シロイヌナズナの維管束形態形成変異体を用いて、
探索糸の伸長と分化率を計測する。また、探索糸が宿主細胞との間に原形質連絡を新たに作る時
に、その過程を制御している遺伝子の探索を行なう。 
 
４．研究成果 
「吸器挿入のための宿主表面への付着過程」，「探索糸の伸長と分化の誘導過程」，「吸器細胞の
通導分化および宿主とつながる過程」の包括的なトランスクリプトーム解析から、寄生の初期過
程に重要な役割を果たす転写因子遺伝子が同定された。アメリカネナシカズラには少なくとも
55 の遺伝子ファミリーに分類される 1283 個の転写因子が存在すること，また近縁の非寄生植
物種と比較して遺伝子数や構成に大きな違いがないことを明らかにした。本研究プロジェクト
で着目した JKD や GL2，WOX11-LBD16 遺伝子ネットワークに関連した転写因子なども高度
に保存されていた。本研究結果は，アメリカネナシカズラが一般的な植物に共通の転写制御ネッ
トワーク（またはその一部）を吸器分化の制御に利用していることを示唆している。また吸器分
化の過程においては 96個の転写因子が宿主よって特異的に発現量を増加させていることが明ら
かになった。これらの転写因子の多くは「細胞分化制御」や「葉的器官の発生」で機能すると推
定されるものであった。一方，「障害誘導・防御反応」や「細胞壁肥厚の制御」に関連する転写
因子は宿主による発現誘導はなく，吸器の宿主体内への侵入時には自身の防御機構を抑制して
いる可能性を示した。 

遺伝子発現プロファイルの分析から，各過程において異なる細胞壁関連遺伝子セットが特異
的に発現することを明らかにした（図 2a）。各細胞壁関連遺伝子セットの推定機能から，アメリ
カネナシカズラは粘着性の細胞壁多糖によって付着器を宿主に接着した後，宿主の細胞間を接
着する細胞壁多糖を特異的に分解する細胞壁酵素群を分泌し，吸器を宿主に侵入させていると
考えられた。吸器は物理的な力だけではなく，細胞壁分解によって宿主内への侵入を促進すると
いう説が提唱されていたが，本研究でははじめて宿主侵入のための細胞壁分解酵素群の実体に
迫ることに成功した。また同様に，吸器が維管束分化のための細胞壁関連遺伝子セットの発現モ
ードへの切換によって「宿主維管束細胞へつながる」過程に進んでいることを示すことができた。 
吸器の宿主侵入のための細胞壁関連遺伝子グループを制御する転写因子として CcERF52A/B

を同定した（図 2b）。以前より吸器の道管要素分化はエチレンによって促進すると報告されてい
たが，エチレン応答遺伝子である CcERF52A/Bが吸器の宿主侵入時には発現していることから，
エチレンがより早い寄生段階から多面的に吸器の機能分化に関与していることが示唆された（図
2c）。また吸器においても植物に共通した VND7，MYB46 などによる道管要素分化のための転
写制御ネットワークが機能することを共発現解析によって明らかにした。VND7，MYB46など
の発現が宿主組織（維管束）によって誘導されることから，吸器は宿主維管束を認識することで
自身の維管束分化を誘導し，「宿主維管束細胞へつながる」ものと考えられた。 
 「吸器挿入のための宿主表面への付着」の過程の解析のため、CRISPR-Cas9 によるゲノム編
集でアサガオが1コピー
ずつコードする InJKD
と InGL2 遺伝子のノッ
クアウト変異体を作製
した。InJKD と InGL2

遺伝子のエキソン内2ヶ
所にガイド RNA を設計
し、これら 4つのガイド
RNA を同時に発現する
バイナリーベクターを
作製し、野生型アサガオ
に導入することでゲノ
ム編集を行なった。
InGL2 遺伝子について
は変異導入の効率が低
かったため、InGL2遺伝
子のガイド RNA のみを
発現するバイナリーベ



クターも作製してゲノム編集を行なった。得られたゲノム編集個体を自家受粉あるいは交配す
ることで、バイナリーベクターを保持しない InJKD変異体、InGL2変異体、InJKD と InGL2
の二重変異体を、それぞれ 1、3、4個体ずつ作出できた。これらの変異体ではトライコームや根
毛に発生異常が期待されたが、いずれの変異体においてもトライコームと根毛の発生異常は認
められなかった。InJKD 変異体については雄性不稔であったので、その再現性を確認するため
に、さらに複数の InJKD変異体を作製中である。InGL2変異体については、シュートにおける
RNA-seq解析を行なった。その結果、変異体では 98遺伝子の発現が上昇し、298遺伝子の発現
が低下していた。今後、これらのゲノム編集アサガオをベースに CcJKD および CcGL2 の導入
を行なっていく。 

 寄生植物付着器形成に関与する遺伝子としては、付着器形成に接触刺激が関与することから、
アメリカネナシカズラの機械刺激感受性イオンチャネル遺伝子を四遺伝子候補化した。Host-

Induce Gene Silencing 法によって、四つの候補遺伝子のサイレンシングを行なったところ、こ
のうち一つの遺伝子のサイレンシングによって、寄生部位における付着器ならびに吸器原基の
形成が著しく阻害されることが明らかとなり、この機械刺激感受性イオンチャネルが宿主への
接触に応じて吸器原基発生への初発シグナルを生じるものと推定した。現在、このサイレンシン
グした遺伝子の下流で機能すると思われるオーキシンシグナル伝達関連の遺伝子や内皮組織の
形態形成に関与する遺伝子の発現を解析中である。 

 「探索糸の伸長と分化の誘導過程」に関して、インビトロ吸器培養系を用いて植物ホルモンの
吸器伸長と、吸器道管要素分化への影響を評価した。植物ホルモンとしてオーキシン (IAA)、サ
リチル酸 (SA (PCBA))、メチルジャスモン酸 (MeJA)、アミノシクロプロパンカルボン酸 (ACC)、
ブラシノライド (BL)、ジベレリン (GA3)、サイトカイニン (イソペンテニルアデニン iP)を投
与した。吸器先端の探索糸細胞の伸長に対しては、MeJA、BL、GA3、iPが 5%水準で有意な促
進効果を、10µＭIAA が 5%水準で有意な抑制効果を示した。いっぽう探索糸細胞の道管要素へ
の分化率に対しては、GA3が有意な促進効果を 10µＭIAA、10µＭと 50µＭの SAが抑制効果を
示した。これらを総合すると GA3は探索糸細胞の伸長・分化を促進していることが示唆された。
また SAは、有意ではないものの探索糸細胞伸長の抑制傾向が見られ、道管要素への分化は抑制
したため、寄生成立過程を抑制的に制御することが示唆された。 

 「宿主とつながる過程」を解析するために、
宿主シロイヌナズナにおいて維管束形成層の
発達を阻害し、ひいては維管束全体が未発達な
ものとなる wox4ならびに tdr変異体を宿主に
した寄生実験を行った。wox4 ならびに tdr 変
異体いずれにおいても探索糸の道管への分化
率は、野生株への寄生時と比べて有意な差はな
かった（図 3）。 

 また隣り合った宿主と寄生植物の細胞間で
の「宿主とつながる過程」において形成される
原形質連絡の形成制御機構を明らかにするた
めに、まず原形質連絡を構成するタンパク質を
コードしているアメリカネナシカズラ遺伝子の中で、寄生時に発現が亢進するものを選定した。
この結果、CcPDGLP2、CcPDLP3、CcPDLP7が寄生時に、探索糸を含む吸器先端部分で発現
が有意に亢進し
ていることが明
らかとなった
（図 4）。そこで、
これらの遺伝子
のプロモーター
領域に結合し
て、転写制御す
る転写因子を、
酵母ツーハイブ
リッド法で探索
し た と こ ろ
CcPDGLP2プロ
モーターに結合
する 19遺伝子が、
CcPDLP3 プロモ
ーターに結合す
る 15遺伝子が候補化された。現在これらの機能検証を順次進めており、宿主-寄生植物間にまた
がる原形質連絡の形成を制御する遺伝子の同定が期待される。 
 

 

図 3. wox4 ならびに tdr 変異体を宿主にした寄生実験
における探索糸の道管要素への分化率。 

図 4. .寄生部位の探索糸を含む部分で寄生開始後 96時間後で発現が有意に更新して
いる原形質連絡構成タンパク質遺伝子のスクリーニング。 
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 ３．雑誌名  ６．最初と最後の頁

有

 オープンアクセス  国際共著

 ２．論文標題  ５．発行年
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