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研究成果の概要（和文）：　農業現場では、新たに育成された作物種や作物品種の導入後、数年のうちに新病害
が発生することがしばしば経験されている。新病害が早いタイミングで発生することから、病原菌は作物以外の
植物に感染して生息し、新たに導入された感受性作物に移動したと推定される。
　本研究では、宿主特異的毒素を生産する糸状菌Alternaria病原菌のうちリンゴ、二ホンナシ、イチゴに感染す
る系統について、宿主作物以外の感受性植物を探索し、その同定に成功した。同定した植物には、在来の野生植
物も含まれており、病原菌の成立と維持の軌跡（病原菌の起源）への野生植物の関与が示唆された。

研究成果の概要（英文）：   In the agroecosystem, it is often experienced that new diseases occur 
within several years after introduction of new crop species and cultivars. Because new diseases 
occur at an early timing, it is thought that the pathogen did not arise by mutation after the 
initiation of cultivation, but has been already inhabited as a potential pathogen of wild plants.
   In this study, we searched for susceptible plants other than host crops of Alternaria pathogens 
that produce host-specific toxins and succeeded in identifying them. The identified plants included 
native wild plants, demonstrating that the wild plants have been responsible for the emergence of 
crop diseases as initial carriers and potential hosts of the pathogens.

研究分野：植物病理学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
　農業現場では、新病害の報告が後を絶たない。その一部は、苗、種子などに病原体が付着して海外から持ち込
まれたものであるが、我が国で初めて見つかった微生物種や系統（土着微生物）による新病害も多数報告されて
いる。また、近年の新病害の発生には、栽培様式の多様化も関係している。自然界では、土着の潜在的病原菌
が、感受性の作物種・作物品種の登場や感染に適した栽培環境の変化を待ち受けているようである。本研究で
は、Alternaria病原菌を用いて、潜在的病原菌の自然界での生き残りのカギを握る野生宿主の同定に成功した。
本研究が、植物病原菌研究における新たな発想に基づく研究モデルの開拓につながることを期待する。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
農業現場では、新たに育成された作物種や作物品種の導入後、
数年のうちに新病害が発生し、深刻な被害を及ぼすことがしば
しば経験されている。新病害が早いタイミングで発生すること
から、病原菌は栽培開始後に突然変異によって病原菌化したの
ではなく、すでに土着菌として生息していたと考えられている。
潜在的病原菌は、どのようにして誕生し、宿主作物と出会うま
で、病原性機能を維持しながらどこに生息しているのか？“病原
菌の起源”の解明は、植物病理学分野の重要課題の一つである
が、これまでその情報は偶然の発見に期待するばかりであった。 
本研究で対象とするAlternaria alternataは自然界に広く分布す
る本来腐生的な糸状菌であるが、異なる作物に感染する 7 つの
病原性系統（病原型）が存在する。これら病原型の病原性は、宿
主作物にのみ毒性を示す宿主特異的毒素［Host-specific toxin 
(HST)］によって決定されている（図 1）（①，②）。したがって、
7 つの病原型は、それぞれ固有の HST 生産能を獲得することに
よって病原菌化したと考えられ、腐生菌の病原菌化を研究する
ための単純かつ好適なモデルである。 
 申請者らは、5つの病原型（ナシ菌、イチゴ菌、タンゼリン菌、
リンゴ菌、トマト菌）から HST 生合成遺伝子（TOX）クラスタ
ーを同定し、TOXクラスターが生存には必要でない小型の“余分
な染色体”、conditionally dispensable（CD）染色体に座乗することを見出した（③-⑤）。さらに、
CD 染色体の TOX 領域以外の構造が類似していることを見出し、共通起源となった染色体が存
在し、各病原型の TOXクラスターがその染色体でそれぞれ成立したことを示唆した（1, 2）。ま
た、CD染色体の成立には、TOXの水平移動、TOXクラスターの重複など複雑なゲノム変異が関
与している。 
農業現場に導入された高品質の新品種が、土着菌の第 2次代謝産物（HST）にめっぽう弱かっ
たことは不幸な偶然である。一方、A. alternata の CD 染色体の成立には複雑なゲノム変異が関
与しており、その成立と維持には強い選択圧がかかっている。さらに、CD染色体遺伝子の分子
系統解析の結果を合わせて考えると、TOXクラスターと CD染色体の起源は古く、その成立のタ
イムスケールは我々が知る宿主作物の栽培の歴史では短すぎる。このような CD染色体の特徴か
ら、HSTが病原性因子として機能する、我々が気づいていない野生宿主の存在が想定された。 
生存上は不要な“余分な染色体”が病原菌化をもたらしたという事実は、植物病原菌研究の歴史
のなかでも重要な発見であり、その成立過程と生態的意義の解明は是非とも成し遂げたい課題
である。本課題は、“言うは易く、行うは難し”の研究であるが、A. alternata 病原菌の素性が徐々
に明らかとなり、本菌の隠された生活環の探究に挑戦すべき時を迎えた。 
 
２．研究の目的 

A. alternata 病原菌は、HSTという一つの因子を獲得することによって病原菌化した（①）。HST 
生産を支える TOXクラスターと CD 染色体の同定によって、病原菌化の遺伝的軌跡の検証が現
実的な課題となった。さらに、野生宿主の探索によって、宿主作物と出会う以前に成立した CD
染色体の生態的意義を見出すことができると考えた。本研
究では、腐生菌の病原菌化をもたらした TOXクラスターと
CD染色体の起源についてさらに検証するとともに、潜在的
病原菌の自然界での適応のカギを握る野生宿主を探索する
ことによって、HSTを介した A. alternata 病原菌の誕生と適
応の軌跡（病原菌の起源）の探求を目指した。リンゴと同じ
バラ科のボケとユスラウメが、リンゴ斑点落葉病菌の潜在
的宿主であることが報告されている（⑥）。両植物は帰化植
物であるが、この報告はバラ科自生種から本菌の野生宿主
を発見できる可能性を示している。 
 
３．研究の方法 
 A. alternata 病原菌のうち、バラ科作物を宿主とするリン
ゴ斑点落葉病菌（A. alternata apple pathotype、AM毒素生産
菌）、ナシ黒斑病菌（A. alternata Japanese pear pathotype、AK
毒素生産菌）およびイチゴ黒斑病菌（A. alternata strawberry 
pathotype、AF毒素生産菌）を用いた（図 2）。なお、イチゴ
黒斑病菌は、感受性イチゴ品種だけでなく、ナシ黒斑病感受



性の二ホンナシ品種にも病原性を示すことが知られている（①，②）。 
 
(1) CD染色体の起源染色体の探索（代表者柘植・分担者児玉） 
 単純に考えると、腐生的 A. alternata 菌株が起源となった dispensable染色体を保有すると予想
される。分担者児玉は、すでに起源染色体候補を保有する非病原性菌株を選抜していた。本研究
では、起源染色体候補の塩基配列の決定、遺伝子の推定、推定遺伝子の分子系統解析によって、
CD染色体の起源となった染色体を同定するとともに、その成立機構と進化的起源について検証
した。 
 
(2) TOXクラスターの起源遺伝子の機能解析（代表者柘植） 

TOXの分子系統解析によって、TOXクラスタ
ーはゲノム内での遺伝子重複と水平移動の合
わせ技によって成立したことを示す結果を得
た。リンゴ斑点落葉病菌では、AM毒素生産に
関与する 12個の遺伝子（AMT遺伝子群）のう
ち、7個が系統学的に離れた Mycosphaerella 属
菌から水平移動したことが示唆された（図 3）。
本研究では、Mycosphaerella 属菌のうちコムギ
葉枯病菌（M. graminicola）を用いて、AMT相同
遺伝子（MgAMT 遺伝子）の破壊株を作出し、
病原性における機能を解析した。 
 
(3) 野生宿主の探索（代表者柘植・分担者足立、
児玉） 
リンゴ斑点落葉病菌の潜在的宿主であるこ
とが報告されているボケとユスラウメの各 11
品種について、それらの AM毒素とリンゴ斑点
落葉病菌に対する感受性を検定した。さらに、
ボケとユスラウメの自然病斑からリンゴ斑点
落葉病菌の分離を試みた。 
農研機構果樹茶業部門において遺伝資源として収集保存されているリンゴ属、ナシ属の在来
野生系統のリンゴ斑点落葉病菌、ナシ黒斑病菌、イチゴ黒斑病菌とそれらの毒素に対する感受性
を検定し、潜在宿主を探索した。 
 
４．研究成果 
(1) CD染色体の起源染色体の探索（代表者柘植・分担者児玉） 
腐生的（非病原性）A. alternata 菌株が起源染色体を保有すると予想される。分担者児玉は、日
本産、メキシコ産、ペルー産の非病原性菌株から、CD染色体保存遺伝子を PCRによって網羅的
に検出し、それぞれの 2%、8%、5%の菌株が起源染色体候補を保有することを見出した。さら
に、次世代シークエンサーを用いてペルー産菌株のゲノムドラフト配列を決定し、先に同定され
た CD染色体保存領域を検出した。以上の結果から、腐生的 A. alternata 菌株が、CD染色体の起
源となった dispensable染色体を保有することが示唆された。 
 
(2) TOXクラスターの起源遺伝子の機能解析（代表者柘植） 

12個の AMT遺伝子のうち、7個の相同遺伝子
（MgAMT 遺伝子）を保有するコムギ葉枯病菌
（M. graminicola）について、その病原性におけ
るMgAMT遺伝子の機能を解析した。本菌は、培
地上での成育が非常に遅く、扱いにくい菌であ
るが、アグロバクテリウムを用いた本菌の形質
転換系を確立した。そこで、AM毒素生合成の鍵
酵素であるリボソーム非依存性ペプチド合成酵
素をコードする AMT1の相同遺伝子MgAMT1の
遺伝子破壊を試みた。 

MgAMT1破壊ベクターを保有するアグロバクテリウムを用いて 200株の形質転換体を分離し、
これら形質転換体から 2株の遺伝子破壊株の同定に成功した。さらに、野生株と破棄株のコムギ
に対する病原性を検定し、破壊株が野生株と同様に病徴を引き起こすこと、すなわち MgAMT1
が病原性に関与しないことを明らかにした（図 4）。また、破壊株の胞子形成、栄養生長なども
野生株と有意な差は認められず、MgAMT1がこれら形質に関与しないことが判明した。以上の結
果から、コムギ葉枯病菌では病原性に関与しなかった遺伝子（群）が、A. alternata に水平移動し、
新たに AM毒素の生産に利用され、病原性進化に活用されたことが示唆された。 
 
 



(3) 野生宿主の探索（代表者柘植・分担者足立、児玉） 
① ボケとユスラウメのリンゴ斑点落葉病菌に対す
る感受性 
 先述したように、リンゴと同じバラ科のボケとユ
スラウメがリンゴ斑点落葉病菌に感受性であること
が報告されている（⑥）。そこで、ボケ 11 品種とユ
スラウメ 11 品種について、リンゴ斑点落葉病菌と
AM 毒素に対する感受性を検定した。なお、リンゴ
斑点落葉病菌に対する感受性は、本菌の胞子接種に
よって評価した。その結果、ボケでは花色の白また
はピンク系統、ユスラウメでは花色の白系統が斑点
落葉病菌と AM毒素に高い感受性を示すことが確認
された（図 5）。さらに、本菌の GFP発現株の胞子を
用いて、ボケとユスラウメの葉への感染行動を観察
したところ、本菌の胞子は抵抗性品種、感受性品種
のどちらの葉上でも正常に発芽し、付着器を形成し
たが、感受性品種の表皮細胞にのみ侵入し、細胞内
に蔓延することが観察された。以上の結果から、ボ
ケとユスラウメにも感受性と抵抗性の系統が存在す
ることが明らかとなった。 
ボケとユスラウメが、リンゴ斑点落葉病菌の自然
宿主であれば、両植物に発生した自然病斑から、本菌が分離され
るはずである。ボケとユスラウメの葉に発生した斑点性の自然
病斑（図 6）を多数採取し、病斑から菌を分離した。分離菌のう
ち、胞子形態から Alternaria 属菌と同定された菌株について、AM
毒素生産性と感受性リンゴ品種に対する病原性を検定した。そ
の結果、ボケとユスラウメどちらの自然病斑からも、AM毒素を
生産し、ボケやユスラウメだけでなく、リンゴにも病原性を示す
菌株が分離された。さらに、それら菌株が AM 毒素生産遺伝子
を保有することを PCRによって確認した。以上の結果から、ボ
ケとユスラウメが本菌の自然宿主であることが明らかとなっ
た。なお、ボケとユスラウメのナシ黒斑病菌、イチゴ黒斑病菌、
それぞれの毒素に対する感受性を検定したところ、供試したす
べての品種が両病原菌に抵抗性であった。 
 
② ユリノキのリンゴ斑点落葉病菌に対する感受性 
研究分担者の児玉から、鳥取大学構内に植栽されているユリ
ノキの葉に AM 毒素を処理したところ、壊死が引き起こされた
記録があるとの情報提供があった。ユリノキはモクレン科であ
る。そこで、ユリノキ葉に AM毒素を処理したところ、感受性リンゴ葉と同様に壊死が引き起こ
された。さらに、胞子接種によって病斑が形成され、ユリノキもリンゴ斑点落葉病菌の潜在宿主
であることが示唆された。 
 
③ リンゴ属とナシ属の在来野生系統のリンゴ斑点落葉病菌、ナシ黒斑病菌およびイチゴ黒斑病
菌に対する感受性 
農研機構果樹茶業部門において遺伝資源として
収集保存されているリンゴ属 22系統（10県由来）
とナシ属 46系統（5県由来）について、リンゴ斑点
落葉病菌、ナシ黒斑病菌、イチゴ黒斑病菌に対する
感受性を胞子接種によって検定した。その結果、リ
ンゴ斑点落葉病菌に感受性のリンゴ属 8系統とナシ
属 4系統、ナシ黒斑病菌とイチゴ黒斑病菌の両菌に
感受性のナシ属 1系統が見出された。さらに、これ
ら系統がそれぞれの病原菌の毒素に感受性である
ことを確認した（図 7）。 
今回供試した系統は、従来からの在来品種、保存
系統ではなく、山林原野、農家の庭先等で自生して
いた野生系統である。したがって、在来のリンゴ属、
ナシ属にこれら病原菌に感受性の野生系統が存在
すること、すなわち感受性の作物品種が栽培される
以前から、自然界に潜在宿主が存在していたことが
明らかとなった。 
これら系統の地理的由来については、文献記載が



ある（⑦，⑧）。今後、自生植物における病害発生調査と自然病斑からの病原菌の分離によって、
今回同定した感受性系統がそれぞれの病原菌の自然宿主であることを実証したい。 
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