
福井県立大学・生物資源学部・教授

科学研究費助成事業　　研究成果報告書

様　式　Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９ （共通）

機関番号：

研究種目：

課題番号：

研究課題名（和文）

研究代表者

研究課題名（英文）

交付決定額（研究期間全体）：（直接経費）

２３４０１

基盤研究(C)（一般）

2022～2019

植物の概日時計による組織特異的な非宿主抵抗性制御機構の解明

Regulation of tissue-specific nonhost resistance by the circadian clock in 
plants

７０２６４６８７研究者番号：

石川　敦司（Ishikawa, Atsushi）

研究期間：

１９Ｋ０６０５７

年 月 日現在  ５   ６   ５

円     3,200,000

研究成果の概要（和文）：　本研究では、シロイヌナズナの概日時計による組織特異的な非宿主抵抗性制御につ
いて下記の3つの成果を得た。（１）概日時計 CCA1 がイネいもち病菌に対する非宿主抵抗性において正の制御
因子として機能している。（２）葉の表皮細胞の CCA1 が組織特異的に非宿主抵抗性を制御している。（３）葉
の表皮細胞の CCA1 が PMR5 遺伝子の発現制御を通して非宿主抵抗性を制御している。以上の結果より、シロイ
ヌナズナのイネいもち病菌に対する非宿主抵抗性において CCA1-PMR5モジュールが組織特異的かつ時間特異的制
御に関わることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Nonhost resistance (NHR) is the most robust and durable resistance in 
plants, but its spatiotemporal regulation is poorly understood. The circadian clock functions in a 
tissue-specific manner and regulates individual physiological processes in plants. Using mutant and 
RNA-seq analyses, we revealed a role of CCA1 in tissue-specific and time-of-day-specific regulation 
of NHR to Pyricularia oryzae in Arabidopsis. Targeted perturbation of CCA1 function in epidermis 
compromised time-of-day-specific regulation of NHR to P. oryzae in Arabidopsis. RNA-seq analysis 
showed that P. oryzae inoculation alters the transcriptome in pen2 plants and identified PMR5 as a 
candidate gene of direct targets of CCA1. Time-of-day-specific penetration resistance to P. oryzae 
was reduced in Arabidopsis pen2 pmr5 mutant plants. These findings suggest that epidermal CCA1 and 
PMR5 contribute to the establishment of time-of-day-specific NHR to P. oryzae in Arabidopsis.

研究分野： 植物保護科学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
　本研究により、シロイヌナズナのイネいもち病菌に対する非宿主抵抗性においては、概日時計CCA1が葉の表皮
細胞特異的にPMR5 遺伝子の発現を制御することにより非宿主抵抗性を組織特異的かつ時間特異的に制御してい
ることが示唆された。この成果は、時刻および植物組織を選んで植物防除の効果を最大限引き出す技術（組織特
異的な概日時計を標的とした農薬の開発および遺伝子組み換え作物の創出等）の開発につながると期待される。

※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。
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１．研究開始当初の背景 
 
研究開始当初、シロイヌナズナの非宿主抵抗性制御遺伝子として 4種の PENETRATION 遺伝子 

( PEN1、PEN2、PEN3、PEN4 ) が同定されていた。申請者は、シロイヌナズナのイネいもち病菌
に対する非宿主抵抗性について解析し、非宿主抵抗性は侵入抵抗性と伸展抵抗性に分けられ、
PEN2 (ミロシナーゼ)、 AGB1（三量体 G タンパク質 サブユニット）、PMR5（アシルエステラ
ーゼファミリー）、MLO2（膜タンパク質）、 MPK6 (MAP キナーゼ)、AtRbohF (NADPH 酸化酵素)が
非宿主抵抗性を制御していることを見いだしていた。また申請者は、シロイヌナズナのイネいも
ち病菌に対する非宿主抵抗性は病原菌の接種時刻および植物個体の葉位によって変動すること
も明らかにしていた。さらに当時、植物の概日時計が日長変化のみならず環境ストレスや病原菌
感染に対する生理応答において重要な制御因子として機能していることが明らかとなってきて
いた。 
 
 
２．研究の目的 
 
シロイヌナズナのイネいもち病菌に対する非宿主抵抗性が病原菌の接種時刻によって変動し

たことから、シロイヌナズナの概日時計が非宿主抵抗性制御に関与する可能性が示唆された。そ
こでさまざまな概日時計変異体における非宿主抵抗性を解析したところ、シロイヌナズナの概
日時計 CCA1 が非宿主抵抗性を制御していることが明らかとなった。 
ところで、遠藤らは、植物の概日時計は組織特異的に、半ば独立して、さまざまな生理応答を

制御していることを明らかにした。それならば、非宿主抵抗性を制御している概日時計 CCA1 に
組織特異性はあるのだろうか？ また、概日時計システムによる生理応答は、外部環境の変化に
応答して時刻を調節する「入力系」、その情報を処理する概日時計、そして時刻情報をさまざま
な生理現象として表現する「出力系」により制御されている。そうすると、非宿主抵抗性制御に
おいて概日時計 CCA1 の時刻情報を表現する「出力系」は何なのだろうか？ しかし、これら問
題については未解明のままであった。 
そこで本研究においては、シロイヌナズナのイネいもち病菌に対する非宿主抵抗性を制御す

る （１）概日時計 CCA1 の組織特異性 および （２）概日時計 CCA1 の時刻情報を表現する「出
力系」について明らかにすることを目的とした。 
 
 
３．研究の方法 
 
（１）非宿主抵抗性を制御する概日時計 CCA1 の組織特異性と機能の解析 
非宿主抵抗性を制御する概日時計 CCA1 の葉における組織特異性について明らかにするため

に、葉の表皮細胞や葉肉細胞などの概日時計機能をそれぞれ阻害した系統の解析を行った。それ
ぞれの系統にイネいもち病菌を接種後、イネいもち病菌の侵入率を解析し、組織特異的概日時計
の侵入抵抗性における役割を明らかにした。 
 
（２）概日時計 CCA1 が制御する組織特異的「出力系」遺伝子の同定 
 ① 申請者の先行研究により、PEN2 遺伝子を含むさまざまな遺伝子が非宿主抵抗性制御に関
与していることが明らかとなっていた。これら既知遺伝子の中に概日時計 CCA1 が制御する「出
力系」遺伝子が存在するかを明らかにするために、CCA1 に依存した概日リズム発現を示す遺伝
子を探索し、「出力系」候補遺伝子とした。 
② 概日時計 CCA1 が制御する新奇な組織特異的「出力系」遺伝子を探索するために、上記（１）

で使用した組織特異的に概日時計を阻害した系統を用いた RNAseq 解析を行った。 
以上の解析により、CCA1 が制御する組織特異的「出力系」遺伝子を同定した。 

 
 
４．研究成果 
 
 まず初めに、pen2 変異体において35S プロモーターの下流に CCA1 をつなぎ過剰発現させた 
pen2 CCA1ox 系統を作出した。この過剰発現系統においては概日時計の機能不全が起こる。こ
の系統においてイネいもち病菌に対する非宿主抵抗性を解析すると、侵入抵抗性の顕著な低下
が観察された（図1）。この結果から、シロイヌナズナのイネいもち病菌に対する非宿主抵抗性
において、概日時計 CCA1 が正の制御因子として機能していることが示唆された。 



  次に、葉の表皮細胞特異的 CER6 プロモーター
の下流に CCA1 および TOC1 をつなぎ過剰発現さ
せた系統(pen2 CER6-CCA1 および pen2 CER6-
TOC1)をそれぞれ作出した。これら系統においてイ
ネいもち病菌に対する非宿主抵抗性を解析したと
ころ、pen2 CER6-CCA1 系統において侵入抵抗性の
顕著な低下が観察された （図2）。この結果か
ら、シロイヌナズナのイネいもち病菌に対する非
宿主抵抗性において、葉の表皮細胞の CCA1 が正
の制御因子として機能していることが示唆された。 
pen2 変異体および pen2 CER6-CCA1 系統を用いて RNAseq 解析を行った。その結果、葉の表

皮細胞において概日時計 CCA1 が制御していると予測される遺伝子を複数同定した。これら遺
伝子の中に
はプロモー
ター領域に 
CCA1 結合
配列を含む
遺伝子も同
定された
（図3）。 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 

さらに解析を行い、表皮細胞特異的 CCA1 の
「出力系」候補遺伝子中に抵抗性関連遺伝子PMR5 
遺伝子を見出した。PMR5 遺伝子のプロモーター領
域には CCA1 結合配列が存在したことから ChIP-
seq データを解析したところ、PMR5 遺伝子が 
CCA1 の直接の標的遺伝子であることが示唆され
た。さらに pen2 pmr5 変異体および pen2 mlo2 
nahG pmr5 変異体についてイネいもち病菌に対す
る非宿主抵抗性を解析したところ、コントロール
に対して侵入抵抗性の顕著な低下が観察された
（図4）。この結果から、PMR5 は葉の表皮細胞に
おいて CCA1 の下流で働く重要な非宿主抵抗性制
御因子であることが示唆された。 
以上の結果より、シロイヌナズナのイネいもち

病菌に対する非宿主抵抗性において CCA1-PMR5 モ
ジュールが組織特異的かつ時間特異的制御に関わ
ることが示唆された。 
 
 
 

図 1 pen2 CCA1ox 系統における非宿主抵抗性 

図 2 pen2 CER6-CCA1 および pen2 CER6-TOC1 
系統における非宿主抵抗性 

図 3 pen2 CER6-CCA1 系統を用いた RNAseq 解析 

図 4 pen2 pmr5 変異体および pen2 mlo2 nahG 
pmr5 変異体における非宿主抵抗性 
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