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は じ め に

感染生理 と は植物の感染の過程 に 関与す る ， 植物病原

の病原性， 植物 の 抵抗性， 病原 と 宿 主 の 相互反応 に つ

き ， 生理， 生化学， 分子生物学的 に研究す る 分野で， 最

近 目 ま ぐ る し く 発達 し つ つ あ る 。 こ れ ら の う ち ， 病原

性， 植物の 病害抵抗性 に つ い て は ， 筆 者 の 総説 (奥，

1991， 92) が あ る の で， 誌面の 関係上病原 と 宿主の相互

反応 と そ の機構 に つ い て ， 筆者 ら の研究 を 含め， 糸状菌

病に お け る 研究の現状 と 未来 を 展望す る 。

I 植物 に お ける防御反応誘発の機構

植物の病害抵抗性の本質 は， 微生物， ウ イ ル ス の侵入

に対 し て積極的 に 反応 し て 引 き 起 こ さ れ る ， 一連の動的

抵抗性 (防御反応) に あ る 。 動的抵抗性 に よ っ て 生 き た

植物組織 は ほ と ん どの微生物， ウ イ ル ス の侵入 を排除す

る 。 こ の 防御反応の誘発機構が， 現在， 世界の感染生理
学者の興味の 中心 と な っ て い る 。

1 防御反応を誘発する物 質， エ リ シター

フ ァ イ ト ア レ キ シ ン 発見 の 当 初 よ り ， そ の 誘導蓄積

は， 病原菌の胞子発芽液， 金属 イ オ ン， 病原菌の毒素，

代謝阻害剤， 紫外線な ど に よ り 誘導 さ れ る こ と が知 ら れ

て い た 。 病原菌か ら フ ァ イ ト ア レ キ シ ン誘導物質 と し て

部分純化 し た ポ リ ペ プチ ド を 分離 し た の は CRUICKSHANK

と PERRIN ( 1968) であ り ， Monilicolin A と 命名 さ れた 。

後に な っ て 多 く の 糸状菌の細胞壁成分であ る 糖 タ ンパ ク

や種々 の多糖類が フ ァ イ ト ア レ キ シ ン生合成 を誘導す る
と と が明 ら か に さ れた 。

KEEN ( 1975) は ， 最初 こ れ ら の フ ァ イ ト ア レ キ シ ン蓄

積 を誘導す る 物質 の こ と を エ リ シ タ ー と 呼んだが， 現在

で は エ リ シ タ ー の定義 は さ ら に 広 く ， 植物 に過敏感反応

な ど の 防御反応 を 引 き 起 こ す物質 に も 用 い ら れて い る 。
フ ァ イ ト ア レ キ シ ン と エ リ シ タ ー に つ い て は DERVILL と

ALBERSHEIM (1984) の総説があ る 。

エ リ シ タ ー は， 大 き く 内的 (endogenous) ， 及び外的エ

リ シ タ ー (exogenous elicitor) に 分 け ら れ る 。

内 的 エ リ シ タ ー は 宿 主 植物 由 来 の も の で ， 例 え ば

ASADA ( 1988) は ， ぺ と 病 に 権病 し た ダ イ コ ン の細胞壁 に

木化 を誘導す る 糖ペ プチ ド を分離 し た が， こ れ は健全な
ダイ コ ン の細胞壁 に 不活性な形で存在す る も の が菌の感
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染の刺激 に よ っ て 活性型 と な り ， 遊離 し て く る も の で あ

る こ と を 明 ら か に し て い る 。

外的エ リ シ タ ー は ， 主 と し て 病原菌由来の も の で， 多

く の病原菌か ら ， ポ リ ペ プチ ド ， 多糖類， 糖 タ ンパ ク ，

タ ンパ ク 脂質一糖複合体， キ ト サ ン， さ ら に エ イ コ サ

ペ ン タ ノ イ ン酸， ア ラ キ ド ン酸 な ど の 不飽和脂肪酸が分

離 さ れて い る 。

ほ か に ， KEEN と YOSHIKAWA (1983) は， ダ イ ズ と 疫病菌

の 系 に お い て ， ダイ ズ の β'-1 ， 3-endoglucanase の作用 に

よ っ て疫病菌の細胞壁か ら エ リ シ タ ー が遊離 し て く る こ

と を報告 し て い る 。

さ ら に ， エ リ シ タ ー は 特異的エ リ シ タ ー と 非特異的エ

リ シ タ ー に 分 け ら れ る 。
特異的エ リ シ タ ー は ， 病原菌の あ る レ ー ス に よ っ て 生

産 さ れ， 宿主 の 非親和 性 品種 に は 抵抗 反 応 を 誘 導 す る

が， 親和性品種 に は誘導 し な い か， し で も 弱 い。 イ ン ゲ

ン炭そ病菌の レ ー ス は多糖類か ら な る 特異的エ リ シ タ ー

を生産す る (ANDERSON， 1980 ; TEPPER and ANDERSON ， 

1986) 。 ダイ ズ の か1， 3-endoglucanase に よ っ て ， 疫病菌

の細胞壁か ら 遊離 さ れ る グ ル カ ン エ リ シ タ ー も 品種特異

的で あ る と い う (KEEN and YOSHIKAWA， 1983) 。

非特異的エ リ シ タ ー は ， 宿主植物 の す べ て の 品種， と

き に は 非宿主植物 に も 抵抗 反 応 を 誘 導 す る 。 AVERS ら
(1976) が ダイ ズ疫病菌の三つ の レ ー ス か ら 分離 し た グル

カ ン エ リ シ タ ー に は 品種特異性 は な い 。 エ ン ド ウ 褐紋病

菌の胞子発芽液か ら 分離 し た 多糖類エ リ シ タ ー に も 特異

性 は な し ま た ， キ ク 花腐病菌， メ ロ ン つ る 枯病菌の生

産す る 多糖類エ リ シ タ ー に よ っ て も エ ン ド ウ に ピ サ チ ン

が誘導 さ れ る (YAMAMOTO et al . ，  1986) 。

2 宿主細胞による エ リ シ ターの認識機構

宿主細胞 に よ る エ リ シ タ ー の認識機構 に つ い て は， 二

つ の仮説が あ る 。 そ の一 つ は ， エ リ シ タ ー が直接宿主細
胞核内の DNA に 結合 し て フ ァ イ ト ア レ キ シ ン生合成 を

つ か さ ど る 遺伝 子 の 転写 を 活性化 す る と い う 説 で あ る

(HADWIGER and SCHWOCHAW， 1969) 。 こ の説 は ， DNA に 結合

す る こ と が知 ら れ て い る ア ク チ ノ マ イ シ ン D や DNA

に pyridine dimer を 形成 す る 紫外線が フ ァ イ ト ア レ キ

シ ン を誘導 す る と い う 事実 に 基づ い て い る (BRIDGE and 

KLARMANN ， 1973) 。 し か し な が ら ， 多 く の菌 の生産す る 高

分子エ リ シ タ ー が植物細胞内 の 核の 中 ま で浸透 し て い く
と は考 え 難 い 。

も う 一つ の説 は ， 植物の 原形質膜 に エ リ シ タ ー と 結合
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す る リ セ プタ ーが存在す る と い う も の で あ る 。 事実， 植

物の原形質膜分画 に は放射性同位元素で ラ ベル し た エ リ
シ タ ー と 特異的 に結合す る 部位が存在す る 。 ラ ベル し な

い エ リ シ タ ー に よ っ て そ の結合が阻害 さ れ， ま た ， エ リ

シ タ ー 活性の な い類似多糖類 に は結合能 は な い (SCHMlDl
and EBEL， 1987 ; YOSHIKAIVA et al . ，  1983， 88) 。

宿主一病原体の接触場商で は ， 後者の説の ほ う が可能

性が高 い と 考 え ら れ る が， エ リ シ タ ー と リ セ プタ ーの結

合か ら ， 防御反応 を つ か さ ど る 遺伝子の活性化 ま での機

構 に つ い て は現在の と こ ろ 不明 で あ る 。 多 く の実験結果

か ら ， エ リ シ タ ー と リ セ プタ ー の結合の結果で き る い く

つ か の シ グ ナ ル分子が関与 し て い る も の と 考 え ら れ， そ

の詳細 は世界の植物病理学者， 生化学者の興味の 中心で

あ り ， 研究が進行 中 で あ る 。

植物の感染初期や， エ リ シ タ ー処理に よ っ て エ チ レ ン

が生産 さ れ， ま た 植物組織 を エ チ レ ン で処理す る と ，

フ ァ イ ト ア レ キ シ ン生合成 に 関与す る フ ェ ニ ー ル ア ラ ニ

ン脱ア ン モ ニ ア 酵素や カ Jレ コ ン合成酵素が活性化 し， ハ

イ ド ロ キ シ プ ロ リ ン に富 む糖 タ ン パ ク の合成 も 活性化 さ

れ る (ECKER and DAVIS， 1987) 。 反対 に， 感受性の組合せ に

お い て エ チ レ ン が生産 さ れ る と い う 報告 も あ る (GENTILE

and MATTA， 1975) 。 培養細胞を 用 い た 実験では， Ca2+ が

エ リ シ タ ー で誘導 さ れ る 抵抗性 に 関与 し て い る と い わ れ
る (SCHEEL and PARI<ER， 1990 ; STAß and EßEL， 1987) が，

組織 レ ベ ル で は Ca2+ は エ ン ド ウ の シ グ ナ ル伝達 に 関与

し て い な い と す る 報告 も あ る (KENDRA and HADIVIGGER， 

1987 ; SHIRAISfII et al . ，  1991b) 。

我々 の研究室では， エ ン ド ウ の抵抗反応の発現に タ ン

パ ク リ ン酸化酵素 (SfIIRAISHI et al . ，  1990) や膜脂質の リ

ン酸化 (TOYODA et al . ，  1992) が関与 し て い る こ と を 明 ら

か に し た 。 し か し な が ら ， こ れ ら がい か に 関連 し あ っ て

抵抗性遺伝子 を活性化す る か は今後 に 残 さ れた重要な課

題であ ろ う 。 い ず れ に し て も ， エ リ シ タ ー と リ セ プタ ー

が結合 し た 結果， な ん ら か の シ グナ ル 因子が生産 さ れ，

い く つ かの段階 を 経 て 真性抵抗性迫伝子が活性化 さ れ，

そ の産物であ る 第二の シ グナ Jレ因子が， cisーに， あ る い は

trans に フ ァ イ ト ア レ キ シ ン生合成 を 含 め た 抵抗性発現

に 関与す る 多 く の酵素 を コ ー ド す る 遺伝子 を活性化す る

の であ ろ う (図-1 ) 。 事実， エ リ シ タ ー処理後非常 に短時

間 内 に フ ァ イ ト ア レ キ シ ン 生合成 に 関与 す る PAL-，

CHS- ， CHI- 遺伝 子 が一 斉 に 活性 化 し て く る こ と が
Northern blot hybridization に よ っ て証明 さ れて い る 。

H 親和性病原菌 に よ る 宿主の抵抗反応誘

発の抑止

植物体内 に侵入 し た 病原の第二の重要 な仕事は， 上述

の幾重 も の宿主の抵抗性を いかに し て 回避す る かで あ る 。

図 - 1 防御反応、発現の図解

E : エ リ シ タ ー ， RE エ リ シ タ ー の リ セ プタ ー， S : サ プ レ ツ

ザー， RS : +) プ レ ツ ザ ー の リ セ プタ ー， PK タ ンパ ク リ ン酸

化酔紫， PIK : フ ォ ス フ ァ チ ジ ノレ イ ノ シ ト - )レ キ ナ ー ゼ， 白 :

防御反応に関与す る 遺伝子， SDG� : 真性抵抗性巡伝子

植物 に 親和性の病原菌 を 接種す る と ， 感染細胞付近 に

も と も と 非親和性の ， と き に は そ の 植 物 の 非 病 原 菌 が

感染で き る こ と が 1970 年代か ら 多 く 証明 さ れた (KUNOfI

et al . ，  1988 ; OI<U and OUCHI， 1976 ; OUCHI et a l . ，  1974a， 

b ;  TSUCHlYA and HIIlATA， 1973 ; V ERNS and Kué， 1971 ) 。 こ

の こ と は， 親和性の病原菌 は 自 身 の宿主の抵抗反応発現

を抑止す る 機構 を 有す る こ と を示 し て い る 。

抵抗性発現の研究例 に 比べ る と そ の数 は 多 く な い が，

病原菌が宿主の抵抗性発現 を抑止す る 物質 を 生産す る こ
と が知 ら れて お り (DOKE 巴t al . ，  1980 ; IüssßIANN and 

B八IlZ， 1986 ; OI<U 巴t al.， 1987 ; OI(U et a l . ，  1980 ; 

SI I IRAISHI et al . ，  1991 : SOllTl et a l . ，  1 988 ; ZIEGLER and 

PONTZEN， 1982) ， そ れ ら の物質 は サ プ レ ツ サ ー と 呼ばれて

い る 。 ジ ャ ガ イ モ 疫病菌の生産 す る サ プ レ ツ サ ー は レ ー

ス 品種 聞 に 特異性があ る と い う (GARAS et al . ，  1979) 。 筆

者 ら が， エ ン ド ウ 褐紋病菌の胞子発芽液か ら 分隊 し た サ

プ レ ッ サ ー は， 糖ペ プチ ド であ り ， 最近そ の二種類の化

学構造が決定 さ れた (SII I IlAISIII et  a l . ，  1 992) 。 そ れ ら は，

次 の よ う な化学構造 を有 し ， そ れぞれ を ， サ プ レ ス チ ン
A， サ プ レ ス チ ン B と 呼ん で い る 。

日-GalNAc-O-Ser-Ser-Gly

サ プ レ ス チ ン A

β-Ga l ( 1 -4) α Gal N Ac-O-Ser-Ser-Gly-Asp-Glu-Thr 

サ プ レ ス チ ン B

サ プ レ ス チ ン B は エ ン ド ウ の ピ サ チ ン 生合成 を 阻害

す る ほ か， 原形質!換 の プ ロ ト ン ポ ン プ ATPase を 阻害す

る o in vitro に お い て は， サ プ レ ス チ ン B の 阻害効果 に 特

異性 は み ら れ な い ， す な わ ち ， エ ン ド ウ 以 外 の 植物 の

ATPase を も 阻害 す る が， 組織 レ ベ jレ に お い て は エ ン ド
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ウ の ATPase の み を 阻害す る こ と が， 電顕 を 用 い た鉛沈
殿法 に よ り 確か め ら れた (SHIRAlSHl et al . ，  1991a) 。 エ ン
ド ウ に は 病原性 の な い キ ク 花腐病菌 も サ プ レ ス チ ン B

と と も に接種す る と エ ン ド ウ に感染す る 。

サ プ レ ス チ ン A に は ピ サ チ ン 生合成阻害作用 は あ る

が， 原形質膜 ATPase を 阻害 し な い 。 た だ し ， エ リ シ

タ ー と 共存す る と ATPase を 阻害す る 。

化 学 合 成 し た サ プ レ ス チ ン B の ペ プ チ ド 部 分 も
ATPase を 阻害す る が， そ の活性 は B に比較 し て 弱い。

そ の理由 は， サ プ レ ス チ ン B は ペ プ チ ド と 糖の結合部 を

底 に V 字型 を し て い て ， そ の底 の部位が強 い + チ ャ ー ジ

を帯び， ー に チ ャ ー ジ し た 原形質膜 と 電気的 に 結合 し や

す い た め と 考 え ら れ る (OKU et al . ， 1992) 。

宿主特異的毒素 に も 毒素 と し て 働 く 前 に ， サ プ レ ツ
サ ー と 同様， 宿主の抵抗反応発現 を抑制す る 時期があ る
( 甲元， 1990) 。 筆者の考 え で は， 一つ の分子でサ プ レ ツ

サー と 毒素の二つ の機能 を 備 え た も の が宿主特異的毒素

であ ろ う 。

皿 今 後 の 課 題

ま ず， エ リ シ タ ー が真性抵抗性遺伝子 を活性化す る ま

での情報伝達の詳細 な機構が， 今後 も 世界の学者 の興味

の 中心であ ろ う 。 ま た ， 真性抵抗性の遺伝子の本体 を 明

ら か に す る こ と が 重 要 で あ る 。 そ の た め に は ，

transposon tagging 法 も 一 つ の有効 な手段で あ ろ う 。 古

典的な遺伝学的手法 に よ っ て染色体上 の位置 ま で決定 さ

れて い る こ れ ら の遺伝子の正体が， い ま だ に 明 ら か に さ

れて い な い こ と を奇異 に 感 ず る 。

次 に ， 抵抗性の機構 に 関 す る 研究が多 い の に比べ， 病

原性の機構 に 関す る 研究例が少 な い 。 サ プ レ ツ サ ー は他

の多 く の病原菌の戦略 と し て 役立 つ て い る と 恩わ れ る 。

感染生理学の究極の 目 的 も 病害防除 に あ る の で， 病原菌

の正体 を さ ら に よ く 知 る こ と が重要であ る 。 さ ら に ， 全

身誘導抵抗性の機構 を 明 ら か に し ， そ れ に 関与す る 物質

を 同定すれば， 無公害農薬が開発 さ れ る 可能性が高 い。

病害抵抗性品種の作出 に ， 遺伝子工学 の手法が役立つ で
あ ろ う こ と は い う ま で も な い。

現今 は， 一人の秀才の カ で学問 を 大 き く 発展 さ せ る 時

代 で は な い。 感染生理学の進歩 も 他の分野の専門家 と い

か に う ま く 共同研究の体制 を組む か に よ る で あ ろ う 。
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