
植物病原糸状菌の遺伝子解析 203 

植物病原糸状菌の遺伝子解析

京都府 立大学農学部植物病理学研究室 久
ぽ

保
やす
康

申告
之

は じ め に

従来， 植物病原 糸状菌の病原 性 に 関す る 主要な知見 は

生理学， 細胞学的分析 に よ り 得 ら れて き た 。 近 年， 植物

病原 糸状菌の形 質転換法の確立 に よ り 植物病原 糸状菌の

遺伝子分析法 と し て 遺伝子相補， 遺伝子 タ グ法， 逆遺伝

学法な ど の研究手法の適用 が可能 と な っ たo こ う し た手

法 を駆使 し， 形 態分化関連遺伝子， 感染特異性決定遺伝

子な ど， 広 く 病原 性 に 関与す る 遺伝子の単離 と 機能解析

が進展 し て い る 。 こ こ で は， 植物病原 糸状菌の遺伝子解

析の研究動向 と し て ， 広義の病原 性関連遺伝子 に関す る

最近 の研究成果 を紹介す る 。

I 付着器分化関連遺伝子

多 く の植物病原 菌 は， 侵入器官 と し て 付着 器 を形 成す

る 。 と く に い も ち 病菌 ( Mognゆo rthe 属菌) ， 炭 そ 病菌

( Co lleto trichum 属菌) は形 態 的 に 発達 し た 付着 器 の分

化 を 行 う こ と か ら ， 広範な生理， 生化学的解析が行わ れ

て き た 。 近 年， 付着 器分化 に 関与す る 遺伝子が相次 い で

ク ロ ー ニ ン グ さ れ， 付着 器形 成機構 解明の新展開が見 ら

れて い る 。 イ ネ い も ち 病菌 ( Mognapor the gris ea) の付

着 器形 成 に は接触刺激 が関与 し ， 親水性 を 異 に す る 人工

基質 を 用 い た 付着 器形 成実験か ら 発芽胞子下の疎 水性が

付着 器形 成 を誘導 し ， cAMP 添加お よ び阻害剤実験か

ら そ の信号 伝達 に は cAMP依 存 の 信号 伝達 系 が関与 し

て い る こ と が推定 さ れた (LEE and DEAN， 1993) 。 次 い

で， cAMP依 存 タン パ ク 質 キ ナ ー ゼ cpkA が単離 さ れ，

遺伝子置換実験か ら cPKA を 欠落 し た形 質転換株の付

着 器形 成が疎 水面上で も 行わ れ な い こ と か ら ， cAMP 

依 存 タ ンパ ク 質 キ ナ ー ゼ の付着 器形 成へ の 関与が確証 さ

れた (MITCHELL and DEAN ， 1995) 。 ま た ， cpkA 欠損株は

培地上 で は正常 に 生育す る が， イ ネ に 病原 性 を 示 さ な

い。 こ れは一つ に は付着 器形 成がで き ず， 侵入能 を 欠 い

て い る た め で あ る が， 加 え て 傷接種 に よ っ て 接種 し た 場

合 に お い て も 病原 性 を 示 さ ず， cpkA は宿主感染時 に 何

ら か の機能 を 果 た し て い る と考 え ら れ て い る 。 ま た 最

近 ， MAP キ ナ ー ゼが付着 器形 成 に 関与 し て い る こ と が
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報告 さ れ た 。 酵 母 の フ ェ ロ モ ン 信 号 伝 達 に 関 与 す る

MAP キ ナ ー ゼFUS3 ， KSSl の ホ モ ロ ー グ PMKl が

M. g出 ea か ら 単離 さ れ， 遺伝子置 換実験か ら PMKl 欠

損形 質転換株が付着 器形 成能 を 欠失 し て い る こ と ， ま た

PMKl 遺伝子がイ ネ 上 で の 菌 の 生育， 病徴発現 に 関与

し て い る こ と が示 さ れ た (XU and HAMER， 1996) 。

PMKl 欠 損株 は cAMP に 対 す る 反 応 性 を 保持 し て お

り ， cAMP 信号 伝達系 の 下 流 に 位置 す る も の と考 え ら

れて い る 。 付着 器形 成 に 関与す る 遺伝子 と し て は デ ィ フ

ア レ ン シ ア ル ス ク リ ー ニ ン グ法 に よ り 感染時発現特異的

遺伝子 と し て MPGl が報告 さ れ て い る 。 MPGl は疎 水

性 タ ンパ ク 質ハ イ ド ロ フ ォ ー ピ ン を コ ー ド し て お り ， 胞

子表面 に疎 水性 を与 え る こ と に よ り 胞子下の疎 水面 と の

相互 作用 を も た ら し ， こ れが付着 器形 成誘導 の セ ン サ ー

の働 き を す る と 想定 さ れて い る (TALBOT et al.， 1995) 。

MPGl 欠 損形 質転換株 は， 付着 器形 成能 と 宿 主 に 対 す

る 病原 性 を失 う 。 炭 そ 病菌 に お い て は， アポ カ ド 炭 そ 病

菌 (Co lleto trichum glo eo.ゆ o rio ides) の付着 器形 成胞子

の サ プ ト ラ ク テ ィ プ cDNA ラ イ プ ラ リ ー か ら ， 付着 器

形 成時特異的発現遺伝子 の 同定が行わ れ て い る (HWANG
and KOLATTUKU DY ， 1995) 。 こ の な か で発現産物が付着 器

細胞壁 に局在 化す る 遺伝子や， 遺伝子破壊 実験か ら 病原

性 に 関与 し て い る 遺伝子が明 らか に さ れて い る が， そ の

機能 は 明 ら か で は な い。 ウ リ 類 炭 そ 病 菌 (Co lleto tri. 

chum匂ge narium) に お い て は， デ ィプ ア レ ン シ ア ル ス

ク リ ー ニ ン グ法 に よ り 発芽胞子特異的発現遺伝子の 同定

を行っ て い る (KURODA et al.， 1996) 。

E メラニン合成系遺伝子

い も ち 病 菌 (MogntJρ or the 属 菌) ， 炭 そ 病 菌 (Co l.

leto tri・' chum 属菌) な ど メ ラ ニ ン 化 し た 付着 器 を形 成 す

る 糸状菌では， メ ラ ニ ン合成が付着 器か ら の侵入 に必須

の代謝系であ る 。 こ れ ら の菌の生産 す る メ ラ ニ ン は， ペ

ン タ ケ タ イ ド 由来の 1， 8- ジ ヒ ド ロ オ キ シ ナ フ タ レ ン の

重合産物であ り ， 突然変異株， お よ び匝筈剤 を 用 い た 広

範 な 実験か ら ， そ の 合成系路が明 ら か に さ れ て い る 。

C. lag enar ium で は メ ラ ニ ン合成 に 関与す る 主要 な 3 種

の酵 素， す な わ ち ポ リ ケ タ イ ド 合成酵素 (TAKANO et al. ，  

1995) ， サ イ タ ロ ン脱水酵 素 (KUBO et al. ，  1996) ， ト リ

ハ イ ド ロ オ キ ナ フ タ レ ン還 元酵 素 (PERPETUA et al . ，  
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遺伝子

1996) を コ ー ド す る 遺伝子 (PKSl， SCD1 ，  THRl) ， 

お よ びサ イ タ ロ ン脱水酵 素発現 に 関与 し て い る と み ら れ

る メ ラ ニ ン 合成制御遺伝子 (CMRl) (剣 持， 1997) の

ク ロ ー ニ ン グ と構 造解析がな さ れて い る (図ー1) 0 RNA 

プ ロ ッ ト 分析に よ り ， 付着 器分化過程 に お い て こ れ ら メ
ラ ニ ン合成酵 素遺伝子 は ， 胞子発芽初期 に転写 さ れ る こ

と が明 ら か に さ れて お り ， 発芽時 に お け る 転写制御系 の

関与が想定 さ れ る 。 一方， 酵 素活性 は付着 器の分化時 に

増高す る こ と か ら ， 何 ら かの転写後の制御の 関与が想定

さ れて い た が， こ れ ら メラ ニ ン合成酵素に対す る 抗体を

用 い た免疫プ ロ ッ ト 分析か ら ， さ ら に翻訳後の制御機構

の 関与の可能性が示唆 さ れ てい る (辻 ， 1997) 。 こ れ ら

一連の結果 は， メ ラ ニ ン合成が付着 器の分化過程 にお い

て ， 極 め て巧妙 に制御 さ れて い る こ と を示 し て い る 。 ト

リ シ ク ラ ゾー ル， フ サラ イ ド な ど の メ ラ ニ ン合成抗い も

ち 剤 は， ト リ ハ イ ド ロ オ キ ナ フ タ レ ン還 元反応 を阻害す

る 。 ま た近 年， 開発 さ れた 新規抗い も ち 剤， カ 1レ プ ロパ

ミ ド は サ イ タ ロ ン脱水反応 を 阻害す る と 想定 さ れて い た

が， C. lag enarium の組換 え サ イ タ ロ ン脱水酵 素 を 用 い

た in v itro 反応系 で本剤がサ イ タ ロ ン脱水酵素 を標 的 と

し ， 直 接 反 応 を匝 害 す る こ と が 明 ら か に な っ て い る

(TSUJI et al. ，  1996) 。 ま た ， M. g均 ea に お い て は組換 え

サ イ タ ロ ン脱水酵 素の純 化 と 結晶化 に よ る三 次元構 造の

解析が行わ れ， 阻害活性 を も っ薬剤の作用 モ デルが提示

さ れ て い る (LUNDQV IST et al . ，  1994) 0 M. grisea で は そ

の他 ， テ ト ラ ハ イ ド ロ オ キ シ ナ フ タ レ ン還 元酵 素の純 化

お よ び遺伝 子 の ク ロ ー ニ ン グ が な さ れ て い る (VIDAL-

CROS et al.， 1994) 。 メ ラ ニ ン合成が付着 器侵入 に 必須で

あ る 病原 糸 状 菌 は Mognゆo rthe 属 菌， Co lleto trichum 

属菌の み知 ら れて い る が， ジハ イ ド ロ オ キ シ ナ フ タ レ ン

を重合単位 と す る メ ラ ニ ン は子褒 菌類一般 に広 く 認め ら

れ る 。 ナ シ黒斑 病菌 (Alterna1匂 alternata) に お い て
早 く か ら メ ラ ニ ン合成酵 素 を コ ー ド す る 遺伝子の ク ラ ス

タ ー が単離 さ れ (KIMURA and TSUGE， 1993) ， 他 の菌 に お

け る メ ラ ニ ン合成遺伝子解析の基礎 と な っ て い る 。 同様

の遺伝子 ク ラ ス タ ー は ト ウ モ ロ コ シ ご ま 葉枯病菌 (Co・

chliobo lus hetero stro.帥 us) ， イ ネ ご ま 葉枯病菌 (Co ch­

liobo lus miyabeanus) に お い て も 報告 さ れ て い る 。 一

方， Mogna，ρo rt he 属 菌， Co lleto trichum 属 菌 に お い て

メ ラ ニ ン合成系遺伝子 は ク ラ ス タ ー を形 成 し て い な い

(KUBO， et al . ，  1996) 。

皿 支配型遺伝子

ト ウモ ロ コ シ黒穂 病菌 (U sti匂'0 maysis) で は ， 半数

性の酵 母状生育 を す る 細胞 の融 合 に よ っ て 生 じ る ， 2 核

性の菌糸 の み が宿主への感染能 を 有す る 。 細胞の融 合 と

病原性の発現 に は， a と b の 交配型遺伝子座が関与 し て

い る 。 a 座位 は フ ェ ロ モ ン に よ る 認識 シ ス テ ム に 関与 す
る構 造遺伝子 を コ ー ド し て お り ， 2 種の 対立遺伝子 は そ

れぞれ フ ェ ロ モ ン前駆体 と フ ェ ロモ ン受容体 を コ ー ド し

て い る (URBAN et al.， 1996) 。 フ ェ ロモ ン シ グ ナ ル は

MAP キ ナ ー ゼ カ ス ケ ー ド に よ っ て 伝達 さ れ， a 座， b 

座 の 遺 伝子 の 発 現 の 増 高 を 導 く と考 え られ て い る
(BAUNETT and HERSKOWITZ， 1994) 。 一方， 複対立遺伝子座

であ る b 座位 は bE と bW ホ メ オ ド メ イ ン タ ンパ ク 質 を

コ ー ド し ， 異 な る 対立遺伝子 の bE， bW 遺伝子産物の

みがヘ テ ロ 2 量体 を形 成 し ， 細胞内での認識 を行 う 。 こ

のヘ テ ロ 2 量体 は転写因子 と 考 え ら れて お り ， 生殖過程

の進行， お よ び病原 性発現 に 関与す る 遺伝子の発現 を誘

導す る (KAHMANN et al . ，  1995) 。 ま た ， 宿主上での 2 核

性菌糸 の生育維持 に は， a 座 と b 座の両遺伝子が関与 し
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て い る 。 ヘ テ ロ タ リ ッ ク の子嚢 菌 で あ る C. hetero stro ­

帥ω で は ， 単一の 交配型遺伝子座位 に お げ る 2 種の遺

伝子 MA T - l と MA T -2 が ク ロー ニ ン グ さ れ て い る

(TURGEON et aし 1993) 。 コー ド さ れ る 推定 タ ンパ ク 質 は

Neuro sþo ra crassa や Po do sþo ra anserina の交配型遺伝
子 と 相 向性を有 し て お り ， こ れ ら の遺伝子が コー ド す る

タ ンパ ク 質が DNA 結合タ ンパ ク 質で あ る こ と か ら ， 類

似の転写制御機 能 を有す る こ と が想定 さ れて い る 。 同様

に M.grì・sea に お い て も ， 交 配 型 遺 伝 子 Mat1- l と

Matl - 2 が ク ロ ー ニ ン グ さ れ て い る (KANG et al . ，  

1994) 。

W 細胞壁分解酵素遺伝子

細胞壁分解酵 素 は病原 菌の侵入， 進展お よ び栄養獲得

の た め に重要な機 能 を果 た し て い る と 考 え ら れ る 。 細胞

壁分解酵 素 に は基質， ま た 反応性 を異 に す る 多様な酵 素

が含 ま れ る が， こ れ ら酵 素 を コ ー ド す る 遺伝子の単離 に

よ り ， 感染場面 に お け る酵 素の 意義解明が試み ら れて い
る 。 ク チ ナー ゼ 遺伝子 はFusarìum， Co lleto trìchum， 

Magnaþo rthe 属 菌 な ど で単 離 さ れ， 構 造解析 と と も に

遺伝子破壊 法 に よ り 病原 菌感染時の ク チ ナー ゼの意義が

図 ら れ た 。 遺 伝 子 破 壊 株 の 接種 実 験 か ら ， Fusar ìum 

so lani に お い て は ク チ ナー ゼが病原 性 に 直接関連 し な い

と い う 結果 (STAHL and SCHAFER， 1992) と ， 病原 性が低

下す る (KOLATTUKU DY et al . ，  1995) と い う 相反す る 結果

が異 な る 研究者か ら 提示 さ れ， M. grisea で は 病原 性 に

直接関連 し な い と い う 結果が得 ら れて い る (SWEIGARD et 

al. ，  1992) 0 Co chliobo lus carbo num で は エ ン ド ポ リ ガ ラ

ク ツ ロ ナー ゼ， キ シ ラ ナー ゼ， グル カ ナー ゼ， セ ル ラー

ゼな ど の細胞壁分解酵 素遺伝子 を 単離 し ， 遺伝子破壊 実

験 に よ り そ れ ぞ れ の酵 素 の機 能評価 を 行 っ て い る が，

個々 の遺伝子単独の遺伝子破壊 実験で は病原 性 に顕著な

影響 は認め ら れ な い と い う 結果が得 ら れて い る (APEL ­

BIRKHOLD and WALTON， 1996) 。 こ れ ら の酵 素 は相加的 に

効果 を も た ら し ， 単独の欠損 で は そ の変化が認め ら れな

い可能性が考 え ら れ る 。 ま た ， こ れ ら の 実験結果 は必ず

し も 圃場， あ る い は フ ィー ル ド での意義 を評価す る も の

で は な い こ と を 考慮 し な け れ ば な ら な い。

V 宿主特異的毒素合成遺伝子

C. carbo num レー ス 1 は 宿 主 特 異 的 毒素 HC -t o xin

を 生産 す る 。 HC-t o xin 還元酵 素 を コー ド す る Hm 遺

伝子が劣性ホ モ の ト ウ モ ロ コ シ 系統 は レー ス 1 に対 し て

高い擢 病性 を示す。 HC-t o xin は 環状 テ ト ラ ペ プチ ド で

あ り ， そ の 合成 に は HC-t o xin 合成酵 素 (HTS) が関

与 し， HTS を コー ド す る 遺伝子 HTSl は 570 kDa の タ

ンパ ク 質 を コー ド し て い る 。 ま た ， こ の タ ン パ ク 質 は 4

種の相同領域 を構 成 し ， ア ミ ノ 酸の活性化 と 異性化だ け

でな く ， ペ プチ ド の結合 と 環状化 に 関与 し て い る と み ら

れて い る (SCOTT-CRAIG et al . ，  1992) 0 HC-t o xin 生産株

は ゲ ノ ム 中 に HTSl 遺伝子 を 通例 2 コ ピ ー 有 し， HC ­

t o xin 非生産株 は HTSl の 両 コ ピー を 欠 い て い る 。 毒素

生産 に は HTS l 以 外 に TOXA， TOXC ，  TOXD の 関

与が知 ら れて い る 。 TOXA は 抗生物質 の輸送 ポ ン プ に

類似 の膜 タ ンパ ク 質 を コ ー ド す る と み ら れ， HC-t oxin 

に 対 す る 自 己耐性 に寄 与 し て い る と 想 定 さ れ て い る

(PITKIN et al. ，  1996) 。 ま た ， TOXC は 脂肪 酸合成酵 素

の ベー タ サ プユ ニ ッ ト と 高 い 相 向性 を 有 し ， HC-t o xin 

を構 成す る 2ーア ミ ノ ー9， 10- エ ポ キ シ ー8- デ カ ノ イ ッ ク 酸

の デカ ノ イ ッ ク 酸骨格の合成 に 関与 し て い る と み ら れて

い る 。 TOXD に つ い て は そ の機 能 は 明 ら か で は な い。

さ ら に ， こ れ ら 遺伝子 の ゲ ノ ム 上での配置 に つ い て 詳細

な検討がな さ れて い る (AHN and WALTON， 1996) 0 C. 

hetero strophus レー ス T は ポ リ ケ タ イ ド の T - toxin を

生産 し ， T細 胞質 を 有 す る ト ウ モ ロ コ シ系 統 は レー ス

T に 高 い擢 病性 を 示す。 T -toxin 合成 に 関与 す る ポ リ

ケ タ イ ド 合成酵 素が REMI 法 (制限酵 素存在 下 で菌の

形 質転換 を行い， プ ラ ス ミ ド に よ る 挿入変異株 を 得 る 遺

伝子 タ ギ ン グ法) に よ り タ グ さ れ， 構 造解 析が進め ら れ

て い る (Lu et al . ，  1994) 。

刊 非病原性因子

こ れ ま で に 3 種の レー ス 特異的エ リ シ タ ーが単離 さ れ

て い る 。 オ オ ム ギ雲形 病 の 病原 菌 で あ る Rhyncho .司po r­

ium secalis の生産す る レー ス 特異的 タ ン パ ク 質 エ リ シ

ター NIP は 82 ア ミ ノ 酸残基か ら な り ， PR タ ン パ ク 質

であ る PR Hv -l の蓄積 を 誘導 す る (ROHE et al . ，  1995) 。

AVR 4 と AVR 9 は ト マ ト 葉 か ぴ病 菌 (Clado sþo rium 

ルlv um) の 生産 す る レー ス 特異 的 タ ン パ ク 質 エ リ シ タ

ー で あ り ， そ れ ぞ れ σ 4 と σ -9 抵抗性遺伝 子 を も

っ ト マ ト品 種 に 過敏感反応 を誘起す る 。 AVR 9 タ ン パ

ク 質 は 28 ア ミ ノ 酸残基か ら な り ， タ ンパ ク 質 の二 次構

造解析か ら セ リ ン プ ロ テ アー ゼ イ ン ヒ ビ タ ー (Cp I) ， 

イ オ ン チ ャ ン ネ ル プ ロ ッカー (KalataB 1 ) ， 成 長因 子

な ど と の構 造的類似性が明 ら か に さ れて い る 。 ま た ， ト

マ ト 植物葉か ら の AVR 9 タ ン パ ク 質 の レ セ プ ター の 分

離が試み ら れ て い る 。 現在 ， Cf -9 抵抗性遺伝子 を 保有

す る ト マ ト 品種 と 保有 し な い品 種の両者か ら 特異的結合

膜画分が得 ら れて お り ， 過敏感反応誘起の特異性決定機
構 の解明が期待 され る (KOOMAN-GERSMANN et al.， 1 996) 。
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AVR 9 タ ン パ ク 質 は Cf -9 ホ モ ロ ー グ を 有 す る ナ ス 科

植物 と 結合活性 を有す る が， 他の植物 と の結合能 を 有 し

ない 。 AVR 4 タ ンパ ク 質 は 135 ア ミ ノ 酸残基か ら な り ，

Cf -4 抵抗性遺伝子保有品種 に 対 し て 抵抗性反応 を誘導

す る 。 ま た ， 病原 性系統 は Avr4 遺伝子の コ ード 領域で

シ ス テ イ ンがチ ロ シ ン に変化す る 点突然変異 を有 し てい

る こ と が報告 さ れ てい る (JOOSTEN et al. ，  1994) 0 M. 

grisea に おい て は， ウ ィ ー ピ ン グ ラ ブ グ ラ ス に対す る 非

病原 性 を 決定づ け てい る 遺伝子 PWL2 が交配 試験 に よ

り 同定 さ れ， 遺伝子マ ッ プに基づい て遺伝子の単離 に成

功 し てい る (SWEIGARD et  al . .  1995) 0 PWL2 は グ リ シ ン

に 富 む親水性の タ ンパ ク 質 を コ ード し ， こ の遺伝子 を有

す る M. grisea 菌系 は ウ ィ ー ピ ン グ ラ ブ グ ラ ス に対す る

病原 性 を 失 う 。 PWL2 の ホ モ ロ ー グ も 数種同 定 さ れ て

お り ， 特異性決定機構の解明が期待 さ れ る 。

お わ り に

病原 糸状菌の病原 性関連 遺伝子 に焦点、 を あ て ， 分子遺

伝学的研究 の最近の話題 を 紹介 し てき た 。 糸状菌の遺伝

子研究 は そ の他， ト ラ ン ス ポ ゾ ン， ゲ ノ ム 分析， 分子系

統分類等， 多 角 的研究が展開 さ れてい る 。 実験微生物で

あ る 酵母では ゲ ノ ム シ ー ク エ ン ス プ ロ ジ ェ ク ト の推進 に

よ り ， 全ゲ ノ ム シ ー ク エ ン ス が明 ら か に さ れてい る 。 一

方， 糸状菌 の 実験微生物 であ る Neuroゆora crassa や

Aゆergillus nidulans に おい て も ， 同種 プ ロ ジ ェ ク ト の

具 体化が指向 さ れてい る 。 病原 糸状菌の遺伝子研究 は こ

う し た成果 を背景 に ， 今後， な お一層 の進展が期待 さ れ

る 。 ま た ， 同時に病原 性遺伝子 な ど病原 菌 に特異的な遺

伝子の研究 に は， い も ち 病菌 など重要病原 糸状菌の ゲ ノ

ム シ ー ク エ ン ス プ ロ ジ ェ ク ト の推進が必要 に な っ て く る

と 思わ れ る 。 ア メ リ カ に おい て は す で に具 体的検討段階

に 入 っ てい る と 聞い てい る 。 後塵 を拝 す る こ と の ない 研

究の推進 を 期 し たい 。
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