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研究成果の概要（和文）： 
ストライガは主要な作物を宿主とする根寄生雑草であり、アフリカでの農業生産を阻害する深
刻な生物的要因となっている。本研究はストライガが宿主植物ソルガムから養水分を収奪する
機構を解明することを主な目的とした。ストライガの上位展開葉の光合成速度に対する呼吸速
度の割合はソルガムに比べて非常に高く、呼吸速度は土壌乾燥による低下がほとんどなかった
ため、土壌が乾燥するほどストライガはソルガムの同化産物への依存を高めると考えられた。
また、ソルガムに比べ、ストライガの蒸散速度、気孔抵抗および気孔開度に土壌乾燥の影響が
小さいことを見出した。さらに、ストライガはソルガムよりも効率的な光化学系を有している
にもかかわらずソルガムに比べ光合成速度が顕著に低かったことから、ストライガの光合成速
度は炭酸同化系が律速になっていることを明らかにした。これらの事実は、土壌乾燥条件下で
もソルガムからストライガへの同化産物の転流が高く維持されることを示唆しており、ストラ
イガによる被害が乾燥した地域でより深刻であることを合理的に説明できる。 
 
研究成果の概要（英文）： 
The root parasitic weed Striga hermonthica, a major biotic constraint to cereal production in Africa, 
relies solely on its hosts for water, nutrients and carbohydrates. The present study was undertaken to 
delineate the mechanisms underlining water and solute transport from the host, sorghum, to the parasite. 
Respiration rate in leaves of Striga was of the same order as its photosynthetic rate and was 
hardly affected by water stress. Transpiration rate in Striga, as indicated by stomatal resistance and 
stomatal aperture of leaves, was less susceptible to water stress than that of sorghum. Photosynthetic rate 
of Striga was lower than that of sorghum despite the higher photochemical capacity of the parasite 
photosystem. These results indicate a substantial reliance on host carbon, maintenance of water and 
solute transport under water stress, confirm the notion that drought maximizes Striga damage to its hosts 
and suggest that CO2 fixation capacity in Striga chloroplast limits photosynthetic rate.  
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１．研究開始当初の背景

根寄生植物ストライガ（Striga hermonthica）
はアフリカ、中東、南アジアに分布している。
ソルガム、イネ、トウモロコシ等の主要な作
物を宿主とし、アフリカでは病原菌、害虫、
鳥を上回り農業生産を阻害する最大の生物的
要因となっている。一個体あたり約十万粒と
高い種子生産能力を有するため、侵入された
畑は耕作が困難になり放棄される。種子は宿
主植物が分泌する刺激物質を感受してはじめ
て発芽する。この特性は宿主から独立して生
きられないストライガの巧妙な生存戦略の一
つと考えられてきた。 

ストライガはクロロフィルを有する半寄
生性ではあるが、自らの光合成能力では必要
なエネルギーの 70％しかまかなえないため、
宿主に依存しないと生存できない。気孔が乾
燥および暗条件で閉じにくいこと、および、
近縁の Rhinanthus minor の気孔が ABA 存在
下で閉じないことから、ストライガは気孔の
開放によって形成される蒸散流により宿主
植物から養水分を収奪していると考えられ
ている。しかし、宿主植物とストライガの気
孔開度を、湿潤、乾燥もしくは ABA 処理条
件において、同時に測定した報告はない。 

発芽刺激物質の化学的本体は strigol をは
じめとするストライゴラクトンと総称され
る化合物群である。ストライゴラクトンは、
植物体内では ABA と同様にカロテノイドの
酸化開裂によって生成すると考えられてお
り、構造の類似性も高い。3 つのタイプの
ABA 受容体すなわち、アリューロン層局在
型受容体（FCA）、Mg キラターゼ H 型受容
体（CHLH）、G タンパク質共役型受容体
（GCR2）が報告され、それらに保存されて
いる遺伝子配列に基づき様々な植物から
ABA 受容体タンパク質を単離する途が開け
たと考えられた。 

 
２．研究の目的 
以上の背景のもと、ストライガの ABA 受

容体には何らかの変異が生じており正常な
ABA 応答性を示さないことに加えて、スト
ライゴラクトンを他の植物とは異なる様式
で認識していると考えられた。このことが、
ストライガの特徴的な発芽を可能にしてお
り、さらに、寄生成立後の宿主成分の収奪を
可能にしていると考えられた。本研究ではこ
の仮説を裏付けるべく、以下の(1）、(2) につ
いて研究を進めることとした。しかしながら、
(2) については本研究開始後 1 年足らずで、
それまでに報告されていた 3 つの異なる
ABA 受容体の報告のうち 1 つが取り下げら
れ他の 2 つについては批判論文が提出され、
ABA 受容体ではないと結論づけられた。そ
のため初年度末で(2) の実施を中止し、それ
に代わって、2 年度目と最終年度は(3) とし

て、ストライガと近縁であり植物防疫法の適
用を受けないオロバンキ（Orobanche minor）
を材料として、根寄生植物が宿主植物に養水
分を依存しつつ寄生を確立する過程を解析
することを新たな研究目的とした。 
(1) スーダンでポット試験を行い、湿潤条件
に加えて乾燥ストレスおよび ABA 処理を施
した、寄生関係にあるソルガム－ストライガ
の気孔開度を測定する。これにより、ストラ
イガの宿主養水分収奪が気孔開度により説
明できることを実証する。さらにストライガ
が宿主植物から養水分を収奪するための機
構が気孔開度の制御の特殊性にあり、その特
殊性は ABA 応答の異常によることを明らか
にする。 
(2) ストライガから ABA 受容体遺伝子の全
長を単離し、そのタンパク質を発現させて
ABAおよび strigolに対する親和性を比較し、
特徴を明らかにする。 
(3) 宿主植物アカクローバーに寄生後、脱分
化、分化を繰り返して成長する過程で発現し
ているオロバンキの遺伝子、代謝産物、植物
ホルモンを網羅的に解析し、特徴的な形態変
化を支配する要因について解析する。 
 
３．研究の方法 
(1) 海外共同研究者が所属するスーダン科学
技術大学の圃場で、1/2000aワグネルポットを
用いて実験を行った。ストライガの種子を土
壌に混入したポットと混入していないポット
に、ストライガ感受性ソルガム品種Dabarを播
種した。ストライガ個体が地上部に出現して
から土壌水分処理を開始し、土壌水分含量を
18-27%に維持した湿潤区（対照区）と 12-21％
に維持した乾燥区を設けた。土壌水分処理翌
日および翌々日の 10：00 から 14：00 にかけ
て、上位完全展開葉の相対含水率、光合成特
性および気孔応答を測定した。光合成速度、
呼吸速度、葉内CO2濃度は、光合成蒸散測定
装置を用いて測定した。光化学系IIの活性は、
葉をサンプリング後、少なくとも５分間暗順
応させてからクロロフィル蛍光測定装置を用
いて測定した。葉の表裏の蒸散速度および気
孔抵抗は、ポロメーターを用いて測定した。
葉の表裏の気孔密度および気孔開度は、瞬間
接着剤を用いた気孔の型取り観察法により測
定した。 
(2) 自律的花成経路の促進因子である FCA が
ABA 受容体タンパク質であるとの報告を参
考に、シロイヌナズナ、イネ、コムギの FCA
のアミノ酸配列に基づいて degenerate プライ
マーを作製し、ストライガの FCA 遺伝子を探
索した。また、ストライガの EST データベー
スからシロイヌナズナの FCA と相同性の高
い塩基配列情報を探索し、その配列情報に基
づいて設計したプライマーを用いてストライ



図１ ソルガム（○）とストライガ（□）
の光エネルギー利用効率 

ガのホモログ遺伝子を単離した。 
(3) アカクローバーに寄生した後、瘤状組織、
根原基の分化、不定根形成、シュート原基形
成、花茎の成長と結実に至る様々なオロバン
キ組織を材料として植物ホルモンを定量分析
した。その結果に基づき脱分化、分化に対す
る植物ホルモンおよびホルモン生合成阻害剤、
輸送阻害剤の効果を調べた。また、メタボロ
ーム変動解析、EST 解析を行った。さらに、
各組織における植物ホルモンの生合成および
代謝に関与する遺伝子の発現を RT-PCR によ
り解析した。 

 
図２ ソルガムとストライガの葉の裏側

の蒸散速度（n=3） 

 
４．研究成果 
(1) 乾燥区ではソルガムおよびストライガの
葉の相対含水率は低下したが、低下の程度は
ソルガムよりもストライガのほうが大きかっ
た。ソルガムの葉の相対含水率にストライガ
の寄生の影響は認められなかった。葉の光合
成速度は、湿潤条件下では、ストライガはソ
ルガムに比べて低かったが、土壌乾燥による
低下が小さかったため、乾燥区では同程度で
あった。また、ソルガムの光合成速度にスト
ライガ寄生の影響は認められなかった。葉内
CO2濃度は、土壌乾燥によりソルガムでは増
加したが、ストライガでは低下した。このこ
とから、ソルガムに比べてストライガの葉緑
体のCO2固定活性は水ストレスに対する耐性
が高いことが示された。 

光化学系 II 最大量子集率（Fv/Fm）はソル
ガム、ストライガとも乾燥区、湿潤区で有意
な差は認められなかった。ストライガの
Fv/Fm はソルガムに比べ高かった。このこと
は、ストライガの光化学系はソルガムに比べ、
現地の高温・強光環境に対し耐性を有してい
ることを示している。そこで Light Curve 解析
により、詳細な光化学系特性を解析したとこ
ろ、ソルガムは低光量範囲で光エネルギーを
非光化学系で消費していることが分かった。
これはステート遷移による光化学系の高温適
応機構が起動しているためであり、その結果
ソルガムは光エネルギーの光合成活性への分
配が減少し、光エネルギー利用効率が低下し
ていると考えられた。それに対し、ストライ
ガの光化学系は低光量で高い光化学的エネル
ギー消費効率を示した。この結果は、ストラ
イガの光化学系は高温条件下でも定常状態
（非ストレス時の状態）を保っていることを
示しており、ソルガムの光化学系よりも広い
最適温度域を持っていることが明らかとなっ
た。これらの光化学系特性により、ストライ
ガの光化学系は高いエネルギー利用効率を持
っていることが明らかとなった。定量的な光
エネルギー利用効率解析によりストライガの
電子伝達速度がソルガムに比べ約 1.5 倍の値
を示したことからも、ストライガが効率的な
光エネルギー利用機構を有していることが明

らかとなった（図１）。これら光化学系特性の
結果からは、ストライガのソルガムに比べて
低い光合成速度は、光化学系特性に起因する
ものではなく、炭酸同化系の活性が大きく関
係していることが示唆される。 
一方、ソルガムとストライガの呼吸速度に

土壌乾燥の影響は認められなかった。ソルガ
ムとストライガのいずれにおいても、乾燥区
では光合成速度に対する呼吸速度の割合が増
加した。これらより、土壌乾燥条件下では、
ストライガはソルガムに比べて光合成活性は
高く維持しているものの、呼吸速度の割合が
高くなるために、ソルガムの同化産物への依
存が高まると推察された。 
蒸散速度は葉の表裏ともにソルガムよりも

ストライガのほうが高く、土壌乾燥による低
下はストライガのほうが小さかった（図２）。
また、土壌乾燥によるソルガムの蒸散速度の
低下は、葉の表ではストライガが寄生した個
体のほうが寄生していない個体に比べて大き
かった。葉の表裏とも、ストライガの気孔抵
抗はソルガムよりも小さく、土壌乾燥による
増加が小さかった。葉の表では、土壌乾燥に
よるソルガムの気孔抵抗の増加は、ストライ
ガが寄生した個体のほうが寄生していない個
体に比べて大きかった。 
気孔密度は、葉の表側ではソルガムとスト

ライガに違いはなかったが、葉の裏側ではス



トライガのほうが高かった。ソルガムの葉の
表裏の気孔密度に、ストライガの寄生による
影響は認められなかった。乾燥区ではストラ
イガとソルガムの葉の表裏の気孔開度は低下
したが、その低下程度はストライガのほうが
小さかった。葉の表裏ともに、ストライガの
寄生によりソルガムの気孔開度は低下した。 

以上の結果から、土壌乾燥条件下では、葉
の相対含水率の低下に伴いストライガの寄生
したソルガムでは蒸散速度が大きく低下する
一方で、ストライガは蒸散速度を高く維持し
たことが、ストライガの宿主からの養水分の
収奪に関係していると推察された。このスト
ライガの蒸散速度の高さは、葉の裏の気孔密
度が高かったことに加えて、乾燥区でも葉の
表の気孔開度の低下が小さかったことが関係
したと考えられた。また、ストライガは効率
的な光化学系特性を有していながら低い光合
成活性を示したことから、炭酸同化系が光合
成活性の律速因子であることが考えられた。 

本研究の結果は、土壌水分含有量を高くす
ることでソルガムからストライガへの同化産
物の転流を抑制できることを示唆しており、
灌漑が可能な農地においては適切な土壌水分
管理によりストライガ防除が可能であること
を示している。今後は、宿主同化産物の転流
について13Cを用いたトレーサー実験を行う
とともに、ストライガとソルガムの葉の気孔
開閉へのABAの影響および宿主養水分の収奪
機構とソルガムのストライガ耐性の強弱との
関係についてさらに調査する必要がある。 
(2) Sh-FCAと名付けたストライガの FCAホモ
ログを RT-PCR により取得し、さらに RACE
法により全長の取得を目指した。しかしなが
ら、FCA が ABA 受容体であるとした論文の
結果に再現性がないことが報告された。FCA
に続いて ABA 受容体として報告された
CHLH および GCR2 は、FCA が ABA 受容体
であることを前提にして得られた知見である
ため、これらが ABA 受容体であることも誤り
であると考えられるにいたった。そのため、
全長の取得に至る前に本実験は中止した。そ
の時点までに 355 アミノ酸をコードする
Sh-FCA の塩基配列を得た。これは、エンドウ
およびシロイヌナズナの FCAと最も高い相
同性を示し、FCA の N 末端側に存在する 2 つ
の RRMD および C 末端側に存在する WWD
の配列も確認された。 
(3) オロバンキの形態変化への関与を調べる
ため、各成長段階での植物ホルモン量を測定
した。その結果、成長段階によって蓄積する
植物ホルモンの種類や量が顕著に異なること
が判明した。瘤状組織や根原基ではIAAや
trans-zeatinが高濃度で蓄積しており、これに
よりカルス化および根の分化が引き起こされ
ると考えられた。シュートではGA4が、花で
はABAが多く含まれており、それぞれの組織

の形成に関わっていると考えられた。そこで、
瘤状組織にサイトカイニン（kinetinおよび
CPPU）を与えると、根の分化は抑制されカル
スの肥大が起こった。通常の生活環ではカル
ス形成後、成長段階が進むにつれサイトカイ
ニンの蓄積量は減少していくが、サイトカイ
ニンを与え続けたことで成長段階の進行が阻
害されたと考えられた。また、オーキシン生
合成（L-AOPP）、輸送（NPA）および受容
（PEO-IAA）に関わる阻害剤を与えた場合、
いずれにおいても根の分化が抑制された（図
３）。これらの結果から、成長段階の進行に植
物ホルモンの変動が伴うことが示された。 

 続いて、オロバンキの各成長段階でメタボ
ローム解析を行い、代謝産物プロファイルの
特徴を解析した。シュートと花では代謝産物
のプロファイルに違いは見られなかったが、
発芽種子、瘤状組織、根原基、クラウンルー
ト、シュート原基ではそれぞれの代謝産物プ
ロファイルは異なり、連続的に変化している
ことが推測された。瘤状組織、根原基におい
て窒素同化、アミノ基転移に寄与するアミノ
酸、核酸である adenosine、芳香化合物の前駆
体である shikimateなどの蓄積量が増加してい
たことや、そのほかにもこの段階において蓄
積量が最大となる化合物が多数見られたこと
から、細胞内の代謝はこれらの段階で最も活
発化していることが推測された。 
さらに、オロバンキの網羅的な遺伝子情報

を得るため、EST 解析を行った。発芽種子、
瘤状組織、根原基、シュート原基の各組織か
ら抽出した RNA より、合計 21,489 の遺伝子
配列を得た。得られた EST 配列を用いて、GO
アノテーションを行った結果、シロイヌナズ
ナの EST と比較して、詳細な機能分類ができ
ない遺伝子が多く含まれていることを見出し
た。一方、成長段階ごとでは、各機能に分類
された遺伝子の割合に顕著な差は見られなか
った。このことは、メタボローム分析の結果
と同様に、遺伝子発現においても、ある特定
の段階において急激な変動が生じているとい
うよりも、連続的にゆっくりとした変化が進
行していることを示していると考えられた。
植物ホルモンの生合成、シグナル伝達、輸送

図 3 ホルモン処理された寄生初期のオロ
バンキ 

コントロール  (A), 1 mM NAA (B), 10 M 
kinetin (C), 100 M kinetin (D), 1 mM kinetin 
(E), 10 M CUPP (F), 100 M CUPP (G), 1 mM 
CUPP (H), 100 M unizonazole (I, J) 



などに関わる遺伝子の検索を行い、成長段階
ごとの EST 数を集計したが、植物ホルモン分
析の結果と高い相関性を示す遺伝子は見出さ
れなかった。植物ホルモン生合成遺伝子の発
現量が少ないため、シークエンス数では明確
に反映されていないと考えられた。そこで
個々の遺伝子について RT-PCR を行い発現解
析した結果、EST 数とは異なる増減が見られ
たものの、有意な変動は見られず、植物ホル
モンの蓄積量との相関は認められなかった。
これらのことから、オロバンキは植物ホルモ
ン生合成能は有するが、自ら形態変化に必要
な植物ホルモンを全て生合成しているとは断
言できず、宿主から供給を受けている可能性
も考えられる。このことを明らかにするには、
安定同位体標識したホルモンあるいはその前
駆物質を宿主植物に投与して、オロバンキへ
の転流および代謝を解析することが必要であ
る。興味深いことに、オロバンキの EST には、
アカクローバーの遺伝子と高い相同性を示す
遺伝子があり、代謝産物だけでなく mRNA も
移行することが示唆された。さらに、他の植
物とは相同性を示さず、ストライガや近縁の
根寄生植物である Tripysaria 属植物に見出さ
れた遺伝子と相同性を示す遺伝子が多く含ま
れており、これらは根寄生植物に特有な遺伝
子であると考えられた。今後、機能解析を行
うことによって、これらの遺伝子の寄生植物
の生態への関与が明らかにされると期待され
る。 
 
 以上のように、研究目的とした項目のうち、
根寄生植物ストライガがソルガムとは異なる
気孔応答を示すことを実験的に明らかにし、
これが宿主養水分収奪の主たる要因であるこ
との基礎的な知見は整備できた。しかしなが
ら、研究開始時点で ABA 受容体として報告さ
れていたタンパク質が、研究開始後にいずれ
も誤りであったことが判明し、ストライガの
ABA 受容体の解析に関しては全く成果を挙
げることはできなかった。最近、真の ABA 受
容体が発見されたので、その情報に基づいて、
あらためてストライガ ABA 受容体の解明に
向けた取り組みを始めることを計画している。
ソルガムとストライガの ABA 応答の違いに
ついても、海外共同研究者の尽力にもかかわ
らず、スーダンで実験に利用する植物個体の
安定供給は容易ではなく、予備的な実験しか
実施できなかった。幸い、本研究の実績に基
づき、地球規模課題対応国際科学技術協力事
業が開始され日本人研究員が現地に駐在する
ようになったので、本研究で得られた予備実
験結果に基づき、ストライガの ABA 応答の特
殊性を解明していく。一方、ABA 受容体探索
に代わって行ったオロバンキの生活環調節の
制御機構の解析においては、植物ホルモンの
関与を明らかにすることができた。寄生確立

後の形態の変化を制御する植物ホルモンをオ
ロバンキが自律的に生産しているのか、宿主
植物から供給を受けているのかについては今
後の検討課題である。 
寄生を確立したストライガとオロバンキが

宿主植物の養水分や成長制御物質を利用し生
活環を全うする機構は、植物生理学的にきわ
めて興味深く、一方、寄生植物が農業に与え
ている被害を軽減するための方策を考える有
益な情報となる。本研究で得た知見を発展さ
せ、寄生植物の生存戦略への理解をさらに深
めていきたいと考えている。 
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