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植 物感染生理の新展開

東北大学農学部植物病理学講座 羽

は じ め に

除草剤耐性遺伝子 ( グ リ ホ サ ー ト 耐性遺伝子) を組み
込ん だ ダ イ ズ， ナ タ ネ や， 耐虫性遺伝子 (BT 産生殺虫

タ ンパ ク 質遺伝子) を組み込ん だ ト ウ モ ロコ シ な どが 日

本 に 輸入 さ れ， 食卓 に 上 る よ う に な っ て き た 。 さ ら に

は， BT 遺伝子 を 組 み 込ん だ 耐 虫 性 ジ ャ ガ イ モ ， 1996 

年に は鱗麹 類 に 対す る 耐虫性の ワ タ が作出 さ れて い る 。

こ れか ら は形質転換作物の 時代 か ら ， 第 二世代バ イ オ ，

す な わ ち ， 植物体内 で有用物質 を 作 ら せ る 時代へ と 移行

し よ う と し て い る と い わ れて い る 。 日 本 で は ま だ遺伝子

組換 え 作物 は 園場で実験中 で あ り ， 少 な く と も 5 年は遅

れて い る と い わ れ る 。

こ こ で注 目 し た い の は， 遺伝子組み換 え 作物で実際 に

栽培 に至 っ て い る も の は， 除草剤耐性の作物 と ， 害虫耐

性の作物が ほ とん ど で， 病原菌 に 対 し て ， 耐性の作物 は

ウ イ ル ス 抵抗性 カ ボ チ ャ を 除 い て ま だ市場 に 出 て い な

い。 こ れ は何 を 意味 し て い る の だ ろ う か。 害虫 に対す る

殺虫機構， 雑草 に対す る 殺草機構の ほ う が病原菌 に対す

る 殺菌機構 よ り も 詳細 に 解明 さ れて い る こ と を意味 し て

い る の で は な い だ ろ う か。 言 い 変 え る と ， 病原菌 に対す

る 感染機構 は前二者 よ り も複雑で， 解明が遅れて い る こ

と を意味 し て い る 。 し か し ， 近年病原菌の宿主特異性の

分子 レベルでの研究 は驚異的 な発展 を遂 げ， わ が国は世

界の ト ッ プ レベル に ま で達 し た 。 さ ら に ， 植物病原体の

宿主 と 病原菌聞 に起 こ る 相互反応の 分子 レベルでの解明

は， 生命の本質の解明 に も つ な が り ， 医 学分野への貢献

の可能性 も 示 さ れ る よ う に な り ， 分子生物学者の興味の

的 に も な っ て き た 。

本序文 で は ， 前 に も ど り ， 病害耐 性作物の作出 がなぜ

他 よ り 遅れて い る の か に つ い て ， 二， 三考 え て み た い。

次 に “植物感染生理の新展開" と い う 本題 に入 り ， 宿主

と 病原菌聞 に起 こ る 相互 反応の分子 レ ベルでの研究 を ，

次の 3 段階 ， す なわち ， (1)宿主と病原菌遺伝子の相互

反応の解明， ( 2 ) 病原菌の信号分子 ( レ ー ス 特異的エ リ

シ タ ー， 構造遺伝子， レ ー ス 非特異的エ リ シ タ ー) の解
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明， ( 3 ) 宿主の認識分子 (抵抗性遺伝子， レ セ プタ ー に

よ る エ リ シ タ ー の認識， シ グ ナ ル伝達， 防御遺伝子の発
現) に 分 け て ， 第 一線の若手研究者 に特集 し て い た だ く

こ と に し7こ 。

I 作物保護の戦略と発展方向

図 1 は 道家氏 の 原図 を 一部改変 し た も の で あ る 。 こ

の 図 を借 用 し て ， 現在作物保護の戦略が分子生物学面か

ら ど の よ う に進め ら れて い る の か を 見 る こ と に よ っ て ，

今後作物保護の発展方向が見 え て く る も の と 思 い， 順 を

追 っ て 見 る こ と に し た 。

1 真性抵抗性の利用

抵抗性品種 を育種す る 場合， そ の遺伝子源 を 野生種 に

求 め る 場合が多 く ， こ の こ と は野生種 に は 多 く の真性抵

抗性遺伝子が含 ま れて い る こ と を 意味 し て い る 。 近年，

ゲ ノ ム 解析， 特 に イ ネ ゲ ノ ム 解析 の 急速 な 進展 に よ っ

て， 真性抵抗性遺伝子が同定 さ れて き た 。 こ れ ら の抵抗

性遺伝子が作物 に 導入 さ れ る と 強 い 抵抗性 を 発揮 す る

が， 病原菌が変異す る こ と に よ っ て病原性 を 獲得す る 確

率 が高 く ， 羅 病化 し や す い。 抵抗性品種の育種 に は闘 場

抵抗性遺伝子 を 持 っ た 品種 に 真性抵抗性遺伝子 を 導入 す

る こ と が重 要で あ る と さ れて い る 。 そ れで は ， 圃場抵抗

性遺伝子 は ど う な の か。

2 圃場抵抗性の利用

圃場抵抗性 は， 真性抵抗性 と 異 な り ， 通常 ポ リ ジ ー ン

系 に支 配 さ れ， 病原体の レ ー ス に 対 し て 非特異的 に働 く

と 考 え ら れて い る 。 ポ リ ジ ー ン で あ る た め に病原菌の病

原性の変異 に対 し て も 安定 し て い る 。 イ ネ ゲ ノ ム の勢 力

的 な解析 に よ っ て ， 園場抵抗性 遺伝子が見 つ か っ て き た

(STAFF， 日 野氏 私信) 。 園場抵抗性遺伝 子 が 同 定 ・ 単

離 さ れた な ら ば， こ の 圃場抵抗性遺伝子 を ， 既 に 確立 さ

れ て い る細 胞融 合， 組換 え DNA， 組織培養 系 を 用 い

て ， 抵抗性作物が作出 で き れ ば素晴 ら し い こ と であ る・ 。

3 措抗微生物の利用

微 生物が他 の微 生物の生存 に 対 し て括抗的 に働 く作 用

を利用 し て ， 病原菌の個体数 を減 少 さ せ た り ， そ の活 性

を低下 さ せ る 。 括抗的 に 働 く 作用 と し て ， 寄生， 捕食，

抗生， 競争 ， 溶 菌 な どが あ る 。 し か し ， 多 く の括抗微生

物がス ク リ ー ニ ン グ さ れて き た が， 日 本で圃場 レベルで

使用 さ れて い る も の は ほん の わ ずか で あ る 。 こ の理由 と
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図ー1 作物保護の戦略と 発展方向 (道家氏の図を一部改変)
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図 - 2 植物ー病原菌の相互作用 におけ る シ グナ ル伝達
(1) 病原菌の信号分子
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し て ， 使用 方法， 施用時期， 土壌条件な ど に よ り 効果が

一定 し な い こ と が挙 げ ら れ て い る 。 さ ら に重 要 な こ と

は， 掠抗作用 の メ カ ニ ズ ム が十分 に 解明 さ れて い な い こ

と に も よ る 。 病害の 回避の面か ら は捨抗微 生物の範鴎 に

入 ら な い か も し れ な い が， 氷 核活 性 を 持 つ Pseudo­

monas りringae な ど の細菌 に よ っ て 凍霜 害 は 引 き起 こ

さ れ る 。 と こ ろ が， 氷核活 性細菌 を 同穫 の非氷核活 性細

菌が葉面 に 増殖 し て い る と ， 凍霜 害が軽減 さ れ る 。 こ の

た め に ， 氷核細菌 に 対 し て措抗性の優 れた菌株を作出す

る た め， P. syringae 等 の 氷核遺伝子 を 欠 失 さ せ た 株，

あ る い は括抗抵抗力遺伝子 を 導入 し た細菌を作出 し た 例

は あ ま り に も 有名 で あ る 。 こ の こ と は， 措抗作用 の メ カ

ニ ズ ム が突 き と め ら れた 結果， 生 ま れた成果であ る 。

4 薬剤防除

新規農薬 を 開発す る 場合， 一般 に供試化合物 を ラ ン ダ

イJシトルーPI・PIP司p，
ーーーーーーー=-=-=t::IPLC 

植物 非特異的畳容体

ム ・ ス ク リ ー ニ ン グ し， 実用化試験 を 経て ， 実用化 さ れ

て い く 。 実用化 さ れた 農薬 は作用機構の面か ら 菌体の生

体成分 の 合成 を 阻害 す る も の， 胞子発芽 を 血害 す る も

の， 植物体への侵入 阻止， 植物体 に 抵抗性 を 付与す る も

の， な ど に 分類 さ れ る が， 最初か ら 菌の感染生理面 よ り

デザイ ン さ れた 薬剤 は ほ とん ど な い。 こ の よ う な こ と か

ら も ， 菌 と 植物 と の イ ン タ ー ラ ク ショ ン は複雑 で あ り ，

難 し い こ と を物語 っ て い る 。

5 病原菌 に対して非感染性作物の作出

ウ イ 1レ ス は， ゲ ノ ム 構成が簡単 な こ と か ら ， 宿主細胞

と の 相互関係 が塩基配列 の レ ベ ル で 明 ら か に さ れ て い

る 。 非病原性遺伝子の機能解析 も行わ れ， 外被 タ ンパ ク

質遺伝子， レ プ リ カ ー ゼ遺伝子 な どが， 塩基配列 な ら び

に ア ミ ノ 酸配列 の レ ベルで論 じ ら れ， ウ イ ル ス 由来の遺

伝子， 特 に 外被 タ ン パ ク 質遺伝子 (CP) ， サ テ ラ イ ト

微生物

υ|一

\
オキンタティフハースト

図 - 3 植物ー病原菌の相互作用 に お け る シ グ ナ ル 伝達

(2 ) 植物側の信号分子
E : エ リ シ タ ー， R : レ セ プ タ ー， PIP， : ホ ス フ ァ チ ル イ ノ シ ト

ー ル ニ リ ン 酸， PLC : ホ ス ホ リ バ ー ゼ C， G :  G タ ン パ ク ，

CaM : カ ルモ ジ ュ リ ン， IP3 : イ ノ シ ト ー ル 三リ ン酸， DG : ジ ア

シ Jレ グ リ セ ロ ー ル， PK-C : プ ロ テ イ ン キ ナ ー ゼ C， Ca2+/CaM 

キ ナ ー ゼ : カ ル シ ウ ム カ ル モ ジ ュ リ ン キ ナ ー ゼ， ・0，- : ス ー パ ー

オ キ シ ド ア ニ オ ン， ・OH : ヒ ド ロ オ キ シ ラ ジ カ ル， LOX : リ ポ キ
シゲナ ー ゼ， Cy : シ ト ク ロ ム b， PLA， : ホ ス ホ リ パー ゼ A，
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RNA， 細 胞間移行 タ ン パ ク 質が多 く の植物 に 導入 さ れ，

様々 な ウ イ ル ス に対す る 抵抗性が付与 さ れて い る ( 口絵

写真①参照) 。 こ の よ う に ウ イ ル ス ゲ ノ ム の一部分 を 導

入 す る こ と に よ り ， 植物 は ウ イ ル ス に 対 し て抵抗性 を示

す よ う に な る 。 こ の 現 象 は 病 原体由 来 抵抗性 (Path­

ogen-der ived r esistance: PDR) と 呼 ばれ， 一般 に 特

異性が高 い。 なぜ ウ イ ル ス 遺伝子の一部分 を 導入 す る こ

と で PDR が生じ る の か， 大変興味深 い。

か で は な く ， エ リ シ ター と 遺伝子 と の 関係 に つ い て 不明

な点が多 い。 こ の よ う な こ と か ら ， 病原菌側か ら の遺伝

子 を 用 い て 抵抗性植物 を 作 出 す る ま で に は至 っ て い な
し�o

6 抵抗性因子生産能作物の作出

遺伝子対遺伝子説か ら 品種 ・ レ ー ス 相互 反応 を説明す

る 分子機構 と し て ， 非病原菌 も 含 め 多 く の菌類か ら ペ プ

チ ド ， 糖ペ プチ ド ， 多糖類， キ ト サ ン， キ チ ン オ リ ゴ マ

ー ， 脂質， グル カ ン， ア ラ キ ド ン酸 な ど多種 に わ た る 誘

発物質 ( エ リ シ タ ー) が分離 さ れて き た (図-2， 3) 。 こ

れ ら の物質 を 用 い て 生体防御反応が誘導 さ れ る 様子 を 解

析 し た研究の数 も 増加 し て い る が， エ リ シ ター の化学構

造， 特 に 植物側 で の 認識 に つ い て の知見 は 限 ら れ て い

る 。 さ ら に ， こ れ ら エ リ シ タ ー の作用 は非特異的 であ る

場合が多 い こ と も あ り ， 分離 し た 非病原性遺伝子が ど の

よ う な機能 を持つ タ ンパ ク 質 をコ ー ド し て い る か も 明 ら

感染 に よ っ て ， 健全植物で は検出 さ れ な い感染特異性

(PR) タ ンパ ク 質が誘導 さ れて く る 。 こ れ ら の物 質 は植

物の病害抵抗性 に 関与 し て い る と 考 え ら れ る よ う に な っ

た 。 表-1 に も 示 し た よ う に ， 外来遺伝子 の 導入 に よ っ

て作出 さ れた 糸状菌病抵抗性植物の 導入 遺伝子 は ほ とん

ど が PR-l�PR-5 で あ る 。 PR-2 は グ ル カ ナ ー ゼ活 性

を， PR-3 は キ チ ナ ー ゼ活 性 を 持 っ て い る 。 糸状菌 は キ

チ ン やβ-1， 3ー グ ル カ ン が細 胞壁 の 主 要骨格 で あ る た め

に， キ チ ナ ー ゼ， グ ル カ ナ ー ゼ の よ う な溶 菌酵 素 を植物

に導入 す る こ と は， 病原菌類の防除に有効であ る と 考 え

た 。

と こ ろ で， こ の よ う な溶 菌酵 素 は， 病原菌側の エ リ シ

ター に よ る 防御遺伝子 の誘導 お よ び， 感染 に対す る 抵抗

性の発現に よ っ て 生じ て き た も の で あ る 。 図- 3， 4 は 防

表-1 外来遺伝子の導入によ っ て 作出さ れた糸状菌病抵抗性植物

導入遺 伝子 導入植物 対病原菌 研究者 年

マ メ キ チ ナ ー ゼ タ バ コ Rhyzoctonia solani BROGLlE et al. 1991 

(塩基性 PR す)

イ ネ キ チ ナ ー ゼ タ ノマ コ sρhaerotheca humuli 西津ら 1992 
(酸性 PRす)
タ バ コ キ チ ナ ー ゼ タ ノ f コ Peronosþora tabacina VlERHEILlG et al 1993 
(塩基性 PR -3) Phytoþhthora infestans 

タ バ コ PR-1 a タ ノ f コ Phyto戸hthora þar，四itica

(酸性 PR-l)
タ ノ f コ オ ス モ チ ン タ ノ f コ Phytoþhthora sp LIU et al. 1994 
(塩基性 PR-5)

イ ネ キ チ ナ ー ゼ タ ノ f コ Cerco司pora nicotianae ZHU et al 1994 
(塩基性 PRす)
ア ル フ アル フ ァ グル カ ナ ー ゼ タ バ コ Cercoゆora削cotianae ZHU et aL 1994 
(酸性 PR-2)
イ ネ キ チ ナ ー ゼ イ チ ゴ Sþhaerotheca humuli 浅尾ら 1994 

(酸性 PR す)
オ オ ム ギ PIP タ ノ f コ Rhyzoctonia solani JACH et al .  1994 
オ オ ム ギ キ チ ナ ー ゼ タ ノ f コ Rhyzoctonia solani JACH et al. 1994 
(塩基性カ リ ー ナ ー) タ ノ f コ
オ オ ム ギ グ ル カ ナ ー ゼ タ ノ T コ Rhyzoctonia solani JACH et al 1 994 

細菌 RNase ジ ャ ガ イ モ Phytoþhthora infestans STRITTMATTER et al. 1995 

RNase阻害 タ ンパ ク 質 ジ ャ ガ イ モ Phytoþhthora infestans STRITTMAl寸EIl et al. 1995 
イ ネ キ チ ナ ー ゼ イ ネ Rhyzocfonia so/ani LIN et al. 1995 
(酸性 PR-3) ( イ ン デ ィ カ )
ト マ ト キ チ ナ ー ゼ ア ブ ラ ナ Coniothyriu間 GIUSON et al. 1996 
(塩基性 PR - 3) concentrichum 

Phoma ling，ω冗

Sclerotinia sclerotiorum 
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図 - 4 植物ー病原菌の相互作用に お け る シ グナ ル 伝達
( 3  ) 防御関連タ ンパ ク 質 の 翻訳と蓄積
HPRP : ヒ ド ロ キ シ プ ロ リ ン リ ッチ糖タンパ ク 質

御関連タ ンパ ク 質の翻訳 と ， 蓄積の過程 を模 式化 し た も

のであ る 。 し か し， 植物 に お け る こ れ ら 特定の遺伝子部

位の転写活性化の機構， さ ら に は酵 素の遺伝子の発現 を

調節す る 遺伝子部位の存在等， す な わ ち 抵抗性発現， 情

報伝達 に 関 し て 解明 さ れた部分 は 少 な い。 抵抗性因 子生

産能 を持 っ た安定 し た 植物 を作出す る に は ， 植物の防御

反応の誘導 に 関す る 一連の生化学過程が分子 レベルで詳

細 に 解明 さ れ る 必要があ る 。

7 全身獲得抵抗性の誘導

こ こ で は， 全身獲得抵抗性 (SAR) に つ い て別項 と

し て 取 り 上げた。 SAR に つ い て は図 中 に 示 さ な か っ た 。

サ リ チ ル酸やエ チ レ ン， そ れ に 伴 っ て誘導 さ れ る 酸性の

PR タ ンパ ク 質が SAR に 関与 し て い る と 考 え ら れ て い
る 。 SAR は図ー1 に 示 し た よう に上記抵抗性 誘導 物質以

外に 非病原性菌 の接種， 菌体成分処理， エ ン ド フ ァ イ ト

に よ っ て も 誘導 さ れ る 。 非病原性菌 に よ る 誘導 で は ， 健

全 な サ ツ マ イ モ の塊板や苗な ど の体内 に 広 く 生息す る 非

病原性のFusarium 0.勾Isþo rum がサ ツ マ イ モ つ る割 病 に

高度の全身的 な誘導抵抗性 を 発現す る こ と が示 さ れて い

る 。 さ ら に ， 最近注 目 を 集 め て い る “ エ ン ド フ ァ イ ト "

(生 き た 植物 の体内 に 共生す る ， ま た は 害 を 与 え ず に 生

活 し て い る 菌類) が植物病原菌や害虫 に 対 し て 抵抗性 を

示す と と も に ， 生育が極 め て 良好 に な る こ と な どが報告

さ れ て来 た ( 口 絵写真②参照) 。 エ ン ド フ ァ イ ト が感染

し た植物が害虫， 病原菌 に 対 し て耐 性 を も つ の は， エ ン

ド フ ァ イ ト が直接， あ る い は エ ン ド フ ァ イ ト の刺激 を 受

け て植物が産生す る 化合物が耐 性 を も た ら す と 考 え ら れ

て い る が， そ の物質 に つ い て は不明であ る 。 こ の よ う に

獲得抵抗性 に 関 し て は， 現象面 に 注 目 が払 わ れ て い る

が， 情報の伝達機構 ， 抵抗性の誘導等 に つ い て も詳 細 な

研究が精力 的 に行わ れ る よ う に な り ， 今後最 も 有望視 さ
れ る 分野であ る 。

お わ り に

植物感染生理の新展開 と 題 し て ， 最終 目標 で あ る 病害

か ら の 回避 を 念頭 に 置 い て ， 七 つ の 方 策 を 上 げ， 現状 に

つ い て述べて き た 。 こ れ ら の 方策 を 通 し て 理論的 に 防除

への戦略 を進 め て い る も の ， at r andom的 な や り 方で，

病害回避 を見いだ し ， 次 に そ の機構 に追 っ て い る も の と

に 分 け ら れ る 。 し か し ， 現在 病原菌の非病原性遺伝子の

同定 と そ れ に対す る 植物側の抵抗性遺伝子の ク ロ ー ニ ン

グが進み， 病原菌 と 植物の相互作用 の 解明が着々 と 進ん

でい る 。 酵母 ， 枯草菌， そ し て 大腸菌の全塩基配列が決

ま り ， 1， 2 年内 に は線虫の塩基配列， そ し て 2003 年 に

は人間の全塩基配列が決定 さ れ る と も 言わ れて い る 。 遺

伝子 の 時代 は 終わ り ， 次 は 機能 の 時代 に 移 っ て き て い

る 。 植物の病原菌 に 対す る 制御機構が解明 さ れ る こ と も

そう遠 く な い こ と も 確か で あ る 。 し か し ， と り と め も な

い， 予想 も し な か っ た と こ ろ か ら ， 病害回避の新方法が

生 ま れて く る よ う な気が し て な ら な い 。

引 用 文 献
引用文献は， 紙面の 都合上割愛 し た。

一一一 5 一一一


