
緒　　　言

　土壌中には，Fusarium属，Rhizoctonia 属，Verticillium
属など，植物（作物）の病気を原因する植物病原菌が存
在する．これらは，難防除性土壌病原菌とされ，薬剤耐
性の発達など化学的防除（薬剤による防除）が困難な例
が少なくない．一方，最近，菌根菌や有用な根圏菌類も
棲息し，これらは，土壌から植物へのリン酸供給を行い
植物の生育を促進すること，病原菌の生育や定着を直接
抑制すること，抵抗性誘導により発病を抑制することな
ど，多数の研究報告がある1）．このように，根圏には植
物に害作用を及ぼす微生物だけではなく，農業上有用な
微生物も少なくない．
 有用な土壌菌としては，Trichoderma, Fusarium, 
Penicillium および Phoma 属の植物生育促進菌類
（PGPF, plant growth promoting fungi）が存在するが，
これらの一部は，植物の生育を促進するだけでなく，病
原菌に対する防御にも関与してことが次第に明らかとな
ってきた 2,3,4,5）．例えば，根圏から分離された PGPF 
Penicillium simplicissimum GP17-2は，広範囲の穀物の
生育を促進し2,6），土壌病害を効果的にコントロールでき

る2）．また，病気に対する全身抵抗性も誘導することも
判明した3,5）．Penicillium frequentans は，果樹の褐色腐
敗病を防除でき7），Penicillium oxalicumは，トマトに抵
抗性を誘導することで，Fusariumによる病気を低減さ
せるとの報告がある8）．また，Talaromyces flavus は，
Verticillium dahliae に起因するナス9)やジャガイモ10)や
トマト11)の半身萎凋病（立枯れ病）に有効である．
　岡 山 県 総 社 市 の 農 地 か ら 単 離 さ れ た PGPF 
Talaromyces wortmannii FS2は，揮発性のセスキテル
ペンβ-caryophyllene を生成するが，本物質をコマツナ
と共存させると，コマツナの生育が促進されるだけでは
なく，アブラナ科炭疽病菌（Colletotrichum destructi-
vum）に対する耐病性が増進されることが判明した12)．
これは，１分子が植物の成長促進と耐病性付与という好
ましい作用を持つことを明らかにしたもので，その栽培
への応用が期待される．そこで，本研究では，環境負荷
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の小さい，安全・安心かつ農業生産現場で簡便に取扱え
る生物系資材の開発を目指し，β-caryophyllene がコマ
ツナ（アブラナ科）のみならず，他種植物（作物）のキ
ュウリ（ウリ科），タバコ（ナス科），およびオオムギ（イ
ネ科）に対して生育促進作用および耐病性増進作用を示
すか否かについて解析した． 

実験材料および方法

１）コマツナ根の生育測定
　気化したβ-caryophyllene（134 ppm）がコマツナの地
上部の生重を有意に増加させることが判明した12）．この
過程で，根の伸長促進作用が観察されたので，液体培養
により根の生育の計測を試みた．25℃の暗所で市販のコ
マツナ種子（品種：楽天，タキイ種苗）を催芽した．試
験管20本に水耕栽培用ホーグランド第１液 [KNO3 0.51 
g/L (5 ﾋ)，Ca(NO3)2・4H2O2 1.18 g/L（5 ﾋ)，KH2PO4 
0.136 g/L（1ﾋ) ，MgSO4・7H2O 0.49 g/L (2 ﾋ)]を上
部１㎝残して満たし，その上部にガラスウールを固定し，
発芽した種子を１粒/試験管 播種し，25℃暗所で静置し
た．播種翌日に，水面より下部をアルミ泊で覆い，23℃ 
12時間/日の照明下に静置した．播種３日後，子葉展開を
確認後，根の長さが約３㎝程度に生育したコマツナ（試
験管）を10本ずつ密封容器（容量：6.6Ｌ）に移した．密
封容器の内側の上部にろ紙を張り，β-caryophyllene を
1082 ﾗ浸み込ませ，自然揮発させて処理した（計算上の
濃 度 は 134 ppm）．処 理 3 日 後 (播 種 6 日 後)，
β-caryophyllene の処理を中止し,播種10日後には，培養
液を根元まで補充した．播種17日後（β-caryophyllene
処理14日後），各区の根の生育（最長根の長さ）を測定し
た．
２）キュウリの生育と耐病性の検定
　キュウリ（品種：夏すずみ　タキイ種苗）の種子を２
粒/ポット（９㎝プラスチックポット，培養土：サカタス
ーパーミックスとバーミュキライトを１：１の混合）播
種し，ハイポネックス500倍を80㎖/ポット潅水した．計
16ポットを23℃，16時間照明の人工気象器で栽培した．
播種６日後，子葉の展開を確認し，正常発育したキュウ
リを１本選抜し，容量4.5Ｌのプラスチック製の密封容器
３個に，それぞれ４ポットずつ置いた．密封容器内に直
径 ３ ㎝ の ガ ラ ス シ ャ ー レ を 置 き，ろ 紙 に
β-caryophylleneを738 ﾗ（134 ppm），7.4 ﾗ（1.34 ppm）
の各量を浸み込ませ，直ぐに密封して，23℃，16時間照
明の人工気象器内で生育させた．また，密封容器内にキ
ュウリ苗だけを置く無処理対照区（０ppm） を設けた．
播種32日目に各区のキュウリを株元から切り取り生重量
を測定した．
　各処理区の葉を切取りプラスチック容器に並べ，ウリ
類炭疽病菌（Colletotrichum orbiculare Ellis & Halsted，
104T株；PDA上で23℃，14日培養）の胞子懸濁液（１

×106 spores/㎖）を葉面に噴霧接種し（噴霧量は，21×
31＝651㎠当り約５㎖とした），湿度を保って，23℃，12
時間照明の人工気象器内に静置した．噴霧接種５日後，
病斑を観察・撮影した．病斑面積については，撮影した
病斑写真からAssess 2.0（APS の病斑面積測定ソフト）
を用いて計測した．
３）キュウリの収量調査
　播種６日後のキュウリ苗を９Ｌのデシケーターに移
し，136 ppm，13.6 ppm，0 ppmのβ-caryophyllene で
処理した．処理26日後（播種32日後）のキュウリ苗を，
サカタソイルミックスを 1/2量混入した圃場の土壌に移
植し，移植28日後から30日間収穫調査をした．
４）Nicotiana benthamiana の生育と耐病性の検定
　N. benthamiana の種子を Jiffy pot（№７）に播種し，
７日後に新しい Jiffy（№７）に３個体ずつ移植した．播
種10日後，それぞれ12本の苗（Jiffy pot４個ずつ）を３
つ の 密 封 容 器（1.22 L）に 移 し，気 化 さ せ た
β-caryophyllene [０ppm，1.34 ppm (2 ﾗ)，134 ppm 
(200 ﾗ)]で処理し，処理 21日後（播種 31日後），N. 
benthamiana を株元で切取り，個体別重量を測定した．
また，切取った第１葉，第２葉に灰色かび病菌 (Botrytis 
cinerea Bcr２株)の胞子懸濁液（９×105 spores/㎖）を
６ﾗ滴下接種し，23℃，12時間照明下に静置した．
　接種２日後，一部の接種葉をMeOHで固定した．接種
４日後，残りの接種葉を撮影し，標本を作成した．
５）オオムギの生育と耐病性の検定
　オオムギ品種コビンカタギの種子４粒ずつ Jiffy pot に
播種し，４日後に，それぞれ６個の Jiffy pot を密封容器
に移し，β-caryophyllene（0 ppm，1.34 ppm，13.4 ppm）
で処理し，23℃で静置した．処理７日後（播種11日後），
各区共にそれぞれの Jiffy pot から20本の苗を株元から
切り取り，個体別に重量を測定した．残りの４本の苗に
はBlumeria graminis f. sp hordei（race1）の胞子を絵
筆で接種した．接種48時間後に接種部を切り取り，メタ
ノールで固定脱色した．水洗後，コットンブルーで染色
後，光学顕微鏡で第二次菌糸を形成した（感染を成立さ
せた）胞子数を観察し，感染率（第２次菌糸形成胞子数／
付着器形成胞子数×100）を求めた．
　次に，β-caryophyllene 処理日数とオオムギの耐病性
の関係を調べた．コビンカタギ種子を４粒ずつ Jiffy pot
に播種した．播種３日後から，順次，密封容器に Jiffy pot
を４個ずつ移し，β-caryophyllene（０ppm，13.4 ppm）
で１―５日間処理した．β-caryophyllene 処理完了後（播
種８日後），オオムギうどんこ病菌の分生胞子を絵筆で接
種し，２日後にメタノールで固定，脱色し，コットンブ
ルーで染色した．染色後，光学顕微鏡で第二次菌糸形成
胞子数を観察し，感染率（第二次菌糸形成胞子数／付着
器形成胞子数×100）を求めた．
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結　　　果

１）コマツナ根の伸長に及ぼすβ-caryophyllene の効果
　無処理区の根は，主根が相対的に短く先端部の側根が
あまり発達していなかったが，処理区では，主根が長く
先端部まで側根がよく発達していた（Fig.１）．主根の生
育は無処理区と比較して，β-caryophyllene（volatile）
処理区の方が有意に（p≦0.05）伸長することが明らか
となった（Fig.１）．このような根の発達は，地上部の発
達を促進する一つの要因になっているものと推測できた．
２ ）キュウリの生育と耐病性に及ぼすβ-caryophyllene 
の効果
　播種32日後（β-caryophyllene 処理26日後）のキュウ
リ苗の生重量は，β-caryophyllene 134 ppm処理区が最
も大きく，平均で5.24ｇ/苗（n=4）であった．1.34 ppm
処理区は2.21ｇ/苗，無処理対照区1.92ｇ/苗と比較して
顕著な生育の差が認められ，ｔ検定により有意差（p≦
0.001)が確認された（Fig.２A）．また，134 ppmの
β-caryophyllene で処理されたキュウリ葉にウリ類炭疽
病菌を噴霧接種し，５日後の病斑面積を計測した結果，

無処理区の病斑面積率（病斑面積/葉面積×100）の平均
は64.6ｵに対して，1.34 ppm処理区12.2ｵ，134 ppm処
理区3.0ｵとなり，明らかに病斑の拡大・進展が抑制され
た（p≦0.05）（Fig.２B）．以 上 の よ う に，
β-caryophyllene 処理により，キュウリにも生育促進と
耐病性が付与されることが明らかとなった．
　さらに，β-caryophyllene 13.6 ppmおよび136 ppm
処理区における，30日間のキュウリの総本数および総重
量は，共に１ｵ EtOH処理区と比較して有意に大きかっ
た（Fig. 3）．累計本数で表すと，1ｵ EtOH処理区が4.5
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Fig. 1 Effect of volatile β-caryophyllene on the growth of 
Komatsuna roots.

 The 3-day-old Komatsuna seedlings were treated with 
volatile β-caryophyllene for 4 days. The root length was 
measured 17 days after sowing. Nos. 1-4, 0 ppm ; Nos. 
5-8, 134 ppm. (n=7 ;＊, p≦0.05) 
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Fig. 2 Effect of volatile β-caryophyllene on the growth of 
cucumber seedlings (A) and on the lesion formation by 
Colletotrichum orbiculare on cucumber leaves (B).

 A, The 6-day-old cucumber seedlings were treated with 
0, 1.34 or 134 ppm volatile β-caryophyllene in respec-
tive plastic containers (4.5 L) for 26 days. After treat-
ment, the seedlings were detached on the ground and 
weighed. (n=4 ;＊＊＊, p≦0.001)

 B, The 32-day-old cucumber leaves were inoculated with 
spores of C. orbiculare (1×106 spores/mL) after treat-
ment with volatile β-caryophyllene for 26 days. Lesion 
was observed 7 days after inoculation and the lesion area 
was calculated with Assess 2.0. (n=4 ;＊, p≦0.05).  



本に対して，13.6 ppm処理区は15.5本，136 ppm処理区
は23本となり，明確に収量の増加（p≦0.01）が確認で
きた（Fig.３）．すなわち，β-caryophyllene で処理され
たキュウリは生育が促進され，その結果，収穫時期が早
まり収量が増加した，いわば促成的な効果によると考え
られた．
３ ）Nicotiana benthamiana の生育と耐病性に及ぼす
β-caryophyllene の効果
　無処理区の平均生重量343㎎/苗と比較して，1.34 ppm
処理区は384㎎/苗，134 ppm処理区は604㎎/苗とN. 
benthamiana においても生育が促進された（Fig.４Ａ）．
無処理対照区と1.34 ppm間では生重量に有意差がなか
ったが，無処理対照区と134 ppm間及び1.34 ppmと134 
ppm間では生重量に有意差（p≦0.01）が認められた．
　灰色かび病菌（B. cinerea）の接種試験の結果，無処

理区の感染率が74ｵに対し，1.34 ppm処理区の感染率は
62ｵ，134 ppm処理区の感染率は45ｵで，134 ppm処理
区の感染は，無処理区と比較して有意（p≦0.001）に抑
制された（Fig.４B）．また，無処理区は接種部位に明瞭
な灰色かび病菌（B. cinerea）の病斑が観察されたが，
1.34 ppm及び134 ppm処理区の病斑は微細であった．写
真を用いて病斑面積をAssess 2.0で計測した結果，無処
理区の平均の病斑面積が5.89㎟/病斑に対し，1.34 ppm
処理区の平均の病斑面積は1.06㎟/病斑，134 ppm処理
区の平均の病斑面積は0.68㎟/病斑で，1.34 ppm及び
134 ppm処理区の病斑面積は，無処理区と比較して有意
（p≦0.01）に抑制されることが判明した（Fig.７）．す
なわち，β-caryophyllene 処理により，N. benthamiana
（ナス科）においても生育が促進され，灰色かび病に対
する耐病性が増進した．
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 Cucumber seedlings were transplanted to the field after treatment with volatile β-caryophyllene for 26 days. The yield of 
cucumber fruits was measured for one month from 28 days after transplanting.  



４ ）オオムギの生育と耐病性に及ぼすβ-caryophyllene
の効果
　無処理区の平均生重量が206㎎と比較して，1.34 ppm
処理区は235㎎/苗，13.4 ppm処理区は243㎎/苗と生育
が促進された（Fig.５A）．統計処理の結果，無処理対照
区と1.34 ppmには生重量に有意差がなかったが，無処理
対照区と13.4 ppm間には有意差（p≦0.05）が認められ
た．オオムギうどんこ病菌の感染率は，無処理区が65.3
ｵに対して，1.34 ppm処理区は48.9ｵ（p≦0.01），
13.4 ppm処理区は31.5ｵ（p≦= 0.001）となり，無処理
区と比較して，有意差が認められた（Fig.５Ｂ）．以上の
ように，オオムギにおいてもβ-caryophyllene（volatile）
処理により生育が促進され，うどんこ病に対する耐病性
が付与された．

　次に，β-caryophyllene 処理日数とオオムギの耐病性
の関係を調べた．13.4 ppmのβ-caryophyllene の１日処
理区（61.1ｵ）では，無処理区（65.3ｵ）と比較して感
染率の有意な低下は認められなかった（Fig.６）．しか
し，２日処理区（41.5ｵ）では，無処理区と比較して感
染 率 が 有 意（p≦0.01）に 低 下 し た．さ ら に，
β-caryophyllene の３日（32.1ｵ），４日（36.4ｵ），５
日（31.5ｵ）処理区は，無処理区と比較して，感染が有
意（p≦0.001）に抑制された．このように，本組合わせ
では，処理後２日目には有意に耐病性が誘導され，処理
３日後には，耐病性（抵抗性）はほぼプラトーに達する
ことが明らかとなった．Yamagiwa et al.12)によれば，
β-caryophyllene 溶液でコマツナ葉面を処理すると，１
日後には処理部は抵抗化することから，気化した
β-caryophyllene で処理した場合は，効果が現れるまで
に時間が必要なのかもしれない．
　付記するならば，134 ppmのβ-caryophyllene 処理に
より，うどんこ病に対する耐病性は促進されたが，オオ
ムギの茎葉が黄変あるいは褐変した．従って，本実験で
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Fig. 4 Effect of β-caryophyllene on the growth of Nicotiana 
benthamiana (A) and on the lesion formation by Botrytis 
cinerea on the leaves (B).

 A, The 10-day-old seedlings were treated with volatile 
β-carypohyllene for 21 days, and then, the seedlings 
were detached on the ground. (n=4 ; ＊＊, p≦0.01) 

 B, The 31-day-old seedlings were inoculated with spores 
of B. cinerea (1×106 spores/mL) after treatment with 
volatile β-caryophyllene for 21 days. Lesion was 
observed 4 dpi. (n=16 ; ＊＊, p≦0.01)  
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Fig. 5 Effect of volatile β-caryophyllene on the growth of 
barley (Hordeum vulgare L) (A) and on the infection by 
Blumeria graminis f. sp. hordai on the leaves (B).

 A, The 4-day-old seedlings were treated with volatile 
β-caryophyllene for 7 days, and then, the seedlings 
were detached on the ground and weighed. (n=19 ; ＊, p
≦0.05)

 B, The 4-day-old seedlings were treated with volatile 
β-caryophyllene for 7 days, and, were inoculated with 
Blumeria graminis f. sp. hordai. Infection was observed 
2 dpi. (＊＊, p≦0.01 ; ＊＊＊, p≦0.001) 



は最高濃度として13.4 ppmを用いている．これは，今回
の実験で供試した双子葉植物よりもオオムギの
β-caryophyllene に対する感受性が高いこと，換言する
ならば，本セスキテルペンは，オオムギにはアレロパシ
ー的作用を有することが示唆される．

考　　　察

　Penicillium spp.（Talaromyces spp.）が耐病性に関
わる種々の代謝産物を生産することは良く知られてい
る．例えば，P. simplicissimum GP17-2の培養ろ過液や
12-kDa 画分の両方ともキュウリの病気を抑制する効果
を示すと報告されている3）．P. chrysogenumの菌糸の水
溶性抽出物は，サリチル酸（SA）やジャスモン酸（JA）
情報伝達系の抵抗性を誘導する13）．Talaromyces convo-
lutes から抽出したTalaroconvolutins は，Candida albi-
cans に対する抗菌性を示すと報告されている14）．また，
T. flavus（Klö cker）は，活性酸素生成酵素の一つであ
るグルコースオキシデースを生産するが15），この働きに
よって根圏で生産された過酸化水素は，半身萎凋病菌
Verticillium dahliae を抑制できることが示唆されてい
る16）．また，T. flavus 培養濾液由来のグルコースオキシ
デースは，in vitro では， V. dahliae の発芽を抑制し
た16）．この他，T. flavus の培養濾液由来のプロテアーゼ
はソラマメ赤色斑点病の原因菌Botrytis fabae に抗菌活

性を示す17）．この様にPenicillium属菌由来の多くの物
質が，病害の制御に関与するようである．　 
　しかし，顕著な抗菌活性を持たないβ-caryophyllene
で処理された植物の生育が促進され，耐病性が増進され
るという報告は，Yamagiwa et al.12)を除いては見当たら
な い．コ マ ツ ナ（品 種 楽 天）で は，気 化 し た
β-caryophyllene で処理すると，生育（生体重）とアブ
ラナ科炭疽病に対する耐病性が亢進した．そこで，コマ
ツナの根の生育に及ぼすβ-caryophyllene の効果を調べ
た結果，根の伸長と分岐が有意に促進されることが明ら
かとなった（Fig.１）．すなわち，β-caryophyllene のコ
マ ツ ナ 地 上 部 に 対 す る 生 育 促 進 効 果 は，
β-caryophyllene が根の生育と栄養吸収を促進した結果
と考えられる．
　同様に，キュウリ苗をβ-caryophyllene で処理すると，
生育が促進され（Fig.２Ａ），ウリ類炭疽病菌に対する耐
病性が高まった（Fig.２Ｂ）．また，β-caryophyllene で
処理されたキュウリ苗を圃場に定植すると，収穫時期が
早まり，定植後28日目から１ヵ月間の収量が増加した
（Fig.３）．すなわち，β-caryophyllene で処理すること
によって，促成的な効果が得られるようである．
　N. bentamiana においても，β-caryophyllene で処理
すると，生育が促進され（Fig.４Ａ），B. cinerea に対す
る耐病性亢進が認められた（Figs.４Ｂ）．また，イネ科
植物のオオムギ（品種コビンカタギ）においても
β-caryophyllene 処理により生育の促進と，うどんこ病
に対する耐病性の亢進が認められた（Fig.５）．さらに，
β-caryophyllene で処理されたオオムギにおけるうどん
こ病菌の感染は，処理３日後までは，処理時間が長いほ
ど 感 染 が 抑 制 さ れ た（Fig.６）．こ の よ う に，
β-caryophyllene による耐病性付与は誘導的である．な
お，今回の実験では，特に侵入阻害作用を調べたが，う
どんこ病菌（接種４日後以降）の胞子形成や病斑拡大に
対する作用（拡大抵抗性）については，今後明らかにす
る必要がある．
　以上を，総合するとβ-caryophyllene は，双子葉植物
（アブラナ科，ウリ科，ナス科）のみならず単子葉植物
であるオオムギ（イネ科）など広汎な植物に対する生育
促進作用を示すことが明らかとなった．また，これら全
ての供試植物に，それぞれの病害に対する耐病性を付与
する作用も認められた．付与された耐病性は，
hemibiotroph に限らず necrotroph や biotroph にも有効
であることが判明した．すなわち，β-caryophyllene は，
広範な病害（あるいはストレス）に対する耐性と生育促
進という作物栽培にとって極めて有用な二つの性質を，
広範な作物に与えることができる物質であると結論でき
る．なお，β-caryophyllene による生育促進作用と耐病
性付与作用を比較すると，耐病性付与作用がより低濃度
で強く現れる傾向であった．これはYamagiwa et al.12)
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がコマツナで行った実験とも一致するが，その詳細な機
構は今後の課題である．
　微生物由来の揮発性有機物質(VOCs)の抗菌性や植物
生育への影響に関する報告は少なくない．葉面糸状菌の
一種 Irpex lacteus（ウスバタケ）が生産する揮発性物質，
5-(4-pentenyl)-2-furaldehyde と 5-pentyl-2-furalde-
hydeはパセリやコムギのうどんこ病菌に抗菌性を示し，
発病を抑制することが知られている 18,19）．土壌菌
Fusarium oxysporum strain MSA35が放出する
α-humulene は，病原性の F. oxysporum f. sp. lactucae
の病原性関連遺伝子 fmk1 や chsv の発現を抑制し，ま
た，有害なPenicillium sp.やAspergillus sp.などに抗
菌活性を示すという20）．この他，微生物農薬として利用
されるTrichoderma harzianumの１系統は，抗菌活性
と生育促進の両方の作用のある harzianic acid を生産す
る21）．ま た，PGPFs で あ る Cladosporium sp. や 
Ampelomyces sp. 由来のmethylbenzol や methylcresol
（両者は抗菌性を有する）は，A. thaliana の induced 
systemic resistance (ISR)を誘導するという22）．これら
の病害抑制力は，病原菌に対する直接的な抗菌活性（物
質によっては，抗菌性に加えて抵抗性誘導）によるもの
と考えられる．一方，生物農薬として用いられる細菌
Bacillus subtilis から放出される 3-hydroxy-2-butanone
（acetoin）や 2,3-butanediol (弱い細胞毒性が知られて
いる)は，A. thaliana の生育促進や抵抗性誘導作用を備
えていることが報告された23,24）．このように， 植物生育
促進菌類や植物生育促進根圏細菌により放出される
VOCs のあるものは，抗菌性，生育促進作用，また，生
物ストレスに対する抵抗性を誘導する活性を示すようで
あり，VOCによっては，生育促進と抗菌性，生育促進と
抵抗性誘導という複数の好ましい活性を示すことが判っ
てきた．しかし，これらの物質の人体や環境に対する安
全性については今後詳細に調べる必要がある．
　β-caryophyllene は，LD50 が300㎎／㎏以上で，化粧
品やアロマセラピーにも利用され，抗アレルギー剤とし
ての特許も取得されている．このような知見を合わせる
ならば，β-caryophyllene が広汎な植物病害の制御と生
育促進に加えて，心身の保全に資する，有用な農業資材
としての利用価値は高い．以上，β-caryophyllene 単体
の植物体に対する二重の有用な作用に関する知見は，こ
れまで全く報告されておらず，本論文で始めて公表され
たものである．

要　　　約

　岡山県総社市の圃場から分離した植物生育促進菌
Talaromyces wortmannii FS2 が 生 産 す る
β-caryophyllene は，コマツナ（アブラナ科）のみなら
ず，キュウリ（ウリ科），タバコ（ナス科）およびオオム
ギ（イネ科）など広汎な植物に対して，生育促進作用お

よび耐病性増進作用を示したことから，有用な農業資材
として利用可能であるものと考察した．
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