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病原菌の適 応 度をめぐって
一斗丙原菌の系統交替はなぜ起きるか一一

いし

農林水産省東北農業試験場 石

は じ め に

平 成 10 年 度 日 本 植 物 病 理 学 会 大 会 は， 本 年 5 月

20�22 日 に札幌市 の 北海道大学で開催 さ れた が， そ れ

に先立つ 5 月 19 日 に岡市内 の北海道農業試験場 に お い
て 同学会第 l 回植物病害生態研究会が本表題 を メ イ ン テ

ーマ と し て 開催 さ れた。 本稿では， 今回研究会が発足す

る に至っ た経緯 と ね ら い を紹介す る と と も に， 今回研究

会で討議 さ れた 内容に つ い て概要 を紹介 し た い。 こ の分

野に興味の あ る 方々 への参考 と なれば幸い であ る 。

植物病理学 は植物の疾病現象の本質 を究明 し， そ の知

見 を疾病の 的確 な 防除 に 応用 す る た め の学問 と い え よ

う 。 そ の カ バー すべ き 範囲 は広 く ， 病原学， 診 断学 を は

じ め， 感染過程や植物 の抵抗現象 の 解明， 防除法 の 開
発 ・ 検討な ど多方面 に わ た り ， 近年では こ れ ら の研究分

野の細分化が さ ら に進行 し て い る 。 し か し， 圏内 の研究
活動 を 見 る と ， 活発な研究分野に か な り 偏 り が見 ら れ，

生態学あ る い は疫学の研究勢力 はか な り 手薄であ る 。 も

ち ろ ん， 農業現場 に近い研究者では こ れ ら の分野の研究
が行わ れて い る が， 研究が散発的で現場対応的 に 終始
し， 着実な基礎研究の成果 に立脚 し た骨太 さ に は欠 け る

印象が あ る 。 こ の よ う な 問題意識か ら ， 10 年近 く に わ

た り 有志 に よ る 研究会が持た れて い た 。 し か し， 病害 に

関す る 生態学的研究の振興 を 国 内の病害研究者全体の問
題 と し て と ら え， 分野全体の底上 げ を 図 る 活動が重要で
あ る と の認識に至 り ， 今回病害生態研究会 を発足す る こ
と に し た 。

植物病理学 は応用科学であ り ， 既存の科学理論や手法

を応用 目 的 に 導入， あ る い は応用 目 的 に新 し い理論や手

法 を構築す る 研究が重要 で あ る 。 そ こ で， 本研究会で

は， 農業現場で重要 と な っ て い る 研究課題の う ち ， 生態

学的ア プロ ーチが必要 と 考え ら れ る 課題 を念頭 に置 き ，
ま ずそ の解決の た め に導入が有用 と 考 え ら れ る 理論あ る

い は手 法 を正 し く 理解で き る 機会 を 設 け る よ う 配慮 し

た。 次 に ， そ れ ら を利用 し て行われて い る 病害研究の例
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があれば， そ れ ら を検討す る こ と と し た 。 さ ら に ， 上記

の理論あ る い は手法 を有効 に活用 し て研究の発展が期待

で き る 可能性があ る 具体的な研究課題の例 を 紹介す る ，

と い う 構成 を と る こ と と し た 。 つ ま り ， 端的な表現 を と

る と ， I農業現場で解決が必要 と さ れて い る こ う い う 課

題は， し か る べ き 理論あ る い は手法 を 用 い て研究す る と

解決の糸口が見つ か る 可能性があ る J と い う こ と を研究

会 を通 し て勉強 し て い こ う と い う も の であ る 。

今回 は， 農業現場で重要性の高い問題 と し て ， 新 し い

殺菌剤の使用 開始あ る い は新 し い抵抗性遺伝子 を も っ た

作物品種の導入 に よ る 薬剤耐性菌や新 し い病原性系統の

出現 と ま ん延， そ れ ら の事態 に 対応 し て 薬剤使用や品種

作付 を 中止 し た場合に お け る 優先病原菌系統の頻度 の再

変化の予測 と ， そ れに応 じ た対策 を確立す る た め の研究

を取 り 上げた。 特に後半部分 に 当 た る 薬剤使用や品種作

付の 中止 に よ る 病原菌の系統再交替の可能性 を 予測す る

た め に は， 病原菌系統の 「適応度 (fitness) J と い う 概念

を正 し く 把握 し て研究計画 を立案 し な く て は な ら な い。

し か し， こ れ ま で病害研究者の間で病原菌の 「適応度J

と い う 用語が使用 さ れ る こ と は あ っ て も ， 正 し い定義で

用語が使用 さ れて い る の か， あ る い は受 け取 り 手が正 し

く 理解で き て い る か不明確な場合が多か っ た よ う に見受

け ら れた 。 そ こ で， I適応度」 と い う 概念 を正 し く 理解

で き る よ う ， ま た正 し い理解に基づい て 有意義 な研究 を
行え る よ う ， 導火線 と な る 講演 を下記の各氏 に お願い し

た。

北海道大学低温科学研究所の大串隆之氏 に は， I な ぜ

適応度 を 測 る の かけ と 題 し て， 生態学の専門家 と し て
の立場か ら ， こ の用語の概念あ る い は 関連す る 基礎的枠

組みの解説 を お願い し た。 農水省北海道農業試験場の加
藤雅康氏 に は 「適応度」 と い う 概念 を 用 い て進め て お ら
れ る 本人 の研究 テ ー マ を 「 ジ ャ ガ イ モ 疫病菌 の 交配型

A 2 系統の分布拡大 と そ の要因一一系統間の適応度の違

い は知 り う る か一一J と 題 し て講演 し て い た だ き ， 病原

菌系統聞の適応度比較 を試みた研究の実例 を示 し て い た

だいた。 薬剤耐性菌対策の現場 に 近い立場で研究 を進め

て お ら れ る 全農営農 ・ 技術 セ ン タ ー の 中沢靖彦氏 (現
全農東京支所) お よ びイ ネ い も ち 病の真性抵抗性品種導

入 に伴 う い も ち 病菌の レ ー ス 変動機構の研究 に長年従事
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し て お ら れ る 農水省北陸農業試験場藤田佳克氏 に は， そ
れぞれ 「薬剤耐性菌， 感受性菌の適応度 に関す る 研究の

問題点 と 展望」 お よ び 「 イ ネ い も ち 病菌病原 レ ー ス の適

応度 に 関す る 研究の 問題点 と 展望」 と 題 し て ， 病原菌の

適応度 の概念を正 し く 理解す る こ と に よ り 今後発展が期

待 さ れ る 研究課題 を例示 し て い た だ い た 。 以下， 各演者

の講演内容 を概略す る 。

1 rなぜ適応度 を測 る のか?J

(大串隆之氏)

大串氏は， ま ず生態学全体の 発展過程 を 概観 し て，

個々の生物の生 き る 態様 を 記述す る 古典的な記述生態学

か ら ， 今世紀初頭 に は植生の遷移 と 極相 に 関す る 理論等

の勃興， 戦後に な る と 生物集団 あ る い は群集 を対象 と し

た個 体群生態学の確立， さ ら に 生物進化の概念 を取 り 入

れた 進化生態学へ と 生態学が発展 し て き た 過程 を 示 し

た。 「適応度」 は進化生態学の枠組み の概念であ る 。

「進化」 と は， 生物集団 内 に お げ る 各遺伝子 の頻度が

世代の経過に従い変化す る 現象で， 換言すれば， 生物集

団内 に お け る 対立遺伝子の拡散 プ ロ セ ス と 見 なす こ と が

で き る 。 こ の現象 は 自 然選択， 遺伝的浮動お よ び突然変

異 の 生成 と い う 3 種 の 機構の い ずれ に よ っ て も 起 こ る

が， こ こ で考察の対象 と す る の は 「 自 然選択」の作用 で

あ る 。 自 然選択が作用す る の は， あ る 生物の特定の形質

に 関 し て集団 内 に 変異があ り ， そ の変異 に 「適応度」 の

差があ り ， かっ そ の形質の変異が遺伝す る場合であ る 。

例 え ば， あ る 形質 に 関 し て 集 団 内 に 大 小 の 個 体が存在

し， 大 き い個 体ほ ど ( あ る い は そ の逆) 適応度が高 く ，

かつ大 き い個 体か ら 大 き い個 体が生 ま れ る 場合に， 自 然

選択 は作用 す る 。 「適応度」 と は， 一個 体が次世代 に 残

す繁殖個 体数 と 定義 さ れ る 。 つ ま り ， 繁殖を通 し た個 体

の次世代への貢献度 と い う こ と に な る 。 し た が っ て， あ

る 個 体の 「適応度」 を測定 し ， 他の遺伝子型の個 体 と 比
較す る こ と に よ り ， 自 然選択の働 き 方 を予測す る こ と が

で き る 。

適応度 を測定す る に は， 定義 に従い各個 体お よ びそ の

子孫 を追跡調査す る 直接的な方法があ る 。 直接的な方法

は正確であ る が一般 に手聞がかか り ， 測定が実際上 は不

可能な場合 も ある。 間接的 に ， 相関関係か ら自然選択の
存在の有無 を検出 す る 方法 と し て ， ( 1 ) 種々 の環境 と そ

こ に生息す る 集団の形質 と の相関を調べ る (f寒い所の個

体 ほ ど大 き い」な ど) ， ( 2 ) 同所的な近縁種の形質 と の

比較， ( 3 ) 類似 し た 環境の非近縁穫 と の比較， な どの方
法があ る 。 ( 1 ) の方法では弱い証明 に し か な ら な い欠点

があ る 。 ( 2 ) では， 両者 に相互作用 が な り れ ばい ずれの

種で も 形質 は一定方向に収数 し ， 相互作用 が あ る 場合 に

は競合 を避 け る た め逆の傾向 に な る 。 こ の ほか， ( 4 ) 対

象 と す る 集団 を長期の世代 に わ た っ て モ ニ タ リ ン グす る

方法， も あ る 。 こ の場合， あ る 形質が長期 に わ た っ て安

定な ら 安定化選択， 特定方向 に 変化 し て い る よ う な ら 方

向性選択の存在が示唆 さ れ る 。 さ ら に ， ( 5 ) 自 然の集団

を か く 乱 し て， そ の 後 の 形質 の推移 を 調 べ る 人為 的 実

験， も 可能であ る 。 こ の場合， 集団 を か く 乱後 に あ る 形
質が一定方向 に収飲す れ ば， そ の形質 に 関 し て 自然選択

が働い て い る 因果関係が示唆 さ れ る 。

異な る 系統の適応 に 関す る 研究 を行 う に 当 た っ て は，
( 1 ) 影響 を受 け そ う な形質 を見つ け る こ と ， ( 2 ) そ の形

質 に 自 然選択が作用 し て い る こ と を 明 ら か に す る こ と ，

( 3 ) そ の因果関係 を示す こ と ， ( 4 ) 直接的 に適応度の測

定が困難な場合 に は複数の検出 ・ 測定方法 を組み合わせ

る こ と ， が重要で あ る 。

n rジ ャ ガイ モ疫病菌の系統交替の機構」

(加藤雅康氏)

ジ ャ ガ イ モ疫病菌 は， 日 本国 内 に お い て長 ら く 交配型

A 1 の系統 し か存在 し な か っ た が， こ こ 20 年以 内 で ほ

と ん ど が A 2 系統 に 交替 し て し ま っ た。 同様 の こ と が

世界的に も 起 こ っ た 。 加藤氏 は， こ の 交替現象 は両系統
の適応度の差 に起因す る ， と の作業仮説 を 設 砂 て検証 を

試みた。 闘場 に お け る 疫病菌の無性生殖サ イ ク ル全体を

追跡 し て 直接的に適応度 を測定す る こ と は 困難であ っ た

ので， 繁殖過程 を多 く の構成要素に分割 し て ， そ れぞれ

の量的差異 を計測 し た 。 例 え ば， 病斑面積， 病斑上 に お
け る 胞子嚢の形成能， 潜伏期間， 殺菌剤 に 対す る 耐性，

ジ ャ ガ イ モ塊茎 に お け る 越冬能力 な ど を比較 し た 。 そ の
結果， 個々の構成要素 ご と に 系統の差が認め ら れ る 場合

と 判然 と し た差が認め ら れな い場合が あ り ， 差があ る 場
合で も そ の傾向が一定 し な か っ た 。 そ の た め， 総体的 に

見て A 2 系統の適応度が A 1 系統 よ り 明 ら か に 高 い と

い う 明確な結論 を下せ な か っ た 。 こ の よ う な 系 に お け る

適応度の測定方法 に は， さ ら に工夫が必要 な こ と が示唆

さ れた。

こ の よ う な結果が出 た場合の デー タ の解釈 に つ い て討

論が行われ， 各構成要素の寄与度 を多変量解析等 に よ り

明 らかに し て ， 主要な少数の構成要素 に 関す る デー タ に

絞 っ て結論 を 出 すべ き であ る と い う 意見がでた 。 な お，

関 連 す る 文献 は KATO et al. ( 1997) お よ びGooDWIN

(1997) を参照 さ れた い。
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皿 「薬剤耐性菌， 感受性菌の適応度」

(中漂婿彦氏)

中沢氏 は， ま ず薬剤耐性菌の 定義 を 明 ら か に し た 上

で， そ の薬剤耐性菌の適応度 に 関す る 研究の ト ピ ッ ク を

紹介 し た 。 薬剤耐性菌 と は， 既存の菌 (薬剤感受性菌)

と 比較 し て 明 ら か に感受性が低 く て別 グル ー プ と区別 さ

れ， そ の低感受性 は遺伝 し， かつ感受性の低下 に よ り 防

除の実用上問題 と な る 菌の こ と ， と 定義 さ れ る 。 薬剤耐

性菌 はぺ ン ゾイ ミ ダゾール系薬剤が開発さ れて以来， 新
し い殺菌剤が開発 さ れ る た びに頻繁 に 出現 し て深刻な問

題 と な っ て い る 。 そ の た め多 く の病害では薬剤 に よ る 防

除法 を検討す る に あ た っ て ， 耐性菌対策 を考慮 し な 砂れ
ばな ら な い。

農業現場 に お い て 薬剤耐性菌 に 関連す る 焦眉の課題 と

し て ， ( 1 ) 新規 に 開発 さ れた殺菌剤 に対す る 耐性菌出現

の可能性の予測， と ， ( 2 ) 薬剤耐性菌 と 既往の感受性菌

の適応度 の比較， が挙 げ ら れ る 。 耐性菌 出 現 の 予測 は

in v itro で突然変異系統 を ス ク リ ー ニ ン グ し て行わ れ る

こ と と な る が， そ の と き に 検出 さ れ る 耐性菌 の 適応度
は， 既存の感受性菌 よ り か な り 劣 る 場合がほ と ん どであ
る 。 こ の場合 に は耐性菌が 自 然界で ま ん延す る 可能性 は
低い と 予想 さ れ る に も かかわ ら ず， 薬剤が使用 さ れ る と

比較的短期間に耐性菌が出現 し， かっ そ の適応度 は既存

の感受性菌 と 遜色 な い場合が多 い。 こ の よ う な事例か

ら ， 薬剤の開発時に耐性菌出現の可能性 を予測す る こ と

が大変困難であ る こ と が示唆 さ れ る 。

い っ た ん耐性菌が ま ん延 し て も ， 耐性菌の適応度が感

受性菌 よ り 低い場合に は， 当該薬剤の使用 を し ば ら く 中

止す る だ けで耐性菌の頻度が低下す る の で， 薬剤の使用

を再開す る こ と がで き る 。 実際， 薬剤の使用 を し ば ら く
中断 し た り ， 別系統の薬剤 と の ロ ー テ ー シ ョ ンや混合散

布に よ っ て 実用上の 防除効果 を保っ て い る 例 も あ る 。 こ

れ ら の こ と か ら ， 自 然界で出現 し た薬剤耐性菌 は， 耐性

獲得の代償 に よ り 一般的に感受性菌 よ り 適応度が劣 る と

す る 考 え も あ る が， 反例 も 多 い (GEORGOPOUL叫 1982 ; 
PEEVER et al.， 199 4) 。

こ れに 関連 し て， ぺ ノ ミ ル耐性菌の例 は興味深い。 ぺ
ノ ミ ル耐性菌 は in vitro で比較的容易 に作出 さ れ る 。 ぺ

ノ ミ ル は病原菌細胞のβチ ュ ー プ リ ン に 結合 し て機能

を阻害す る こ と に よ り 殺菌効果 を発揮す る 。 そ の た め作
出 さ れ た 耐性菌 の 多 く はβチ ュ ー プ リ ン遺伝子の種々

の部位の塩基配列 に 突然変異が生 じ て お り ， そ の た め薬
剤がβチ ュ ー プ リ ン に 結合で き な い よ う に な っ た と 推

察 さ れ る 。 し か し ， 自 然界で は特定 の 1， 2 箇所の塩基

が変異 し た 耐性菌 し か検出 さ れな い。 ま た ， ぺ ノ ミ ル耐

性菌が出現 し た 後 に薬剤の使用 を 中止 し て も 耐性菌の頻

度が減少 し な か っ たテ ン サ イ 褐斑病菌の例が有名であ る

(GEORωPOULOS， 1982) 。 こ れ ら の こ と か ら ， 以下の よ う な

可能性が考 え ら れ る 。 す な わ ち ， βチ ュ ー プ リ ン遺伝子

の変異 に よ っ て薬剤耐性は獲得で き る が， そ の変異 に よ

っ て 多 く の場合βチ ュ ー プ リ ン の機能 自体 も 低下す る 。

そ の た め， 菌の適応度が大 き く 低下 し， 多 く の in v itro 

耐性菌の系統 は 自 然界でほ と ん ど存続で き な い。 と こ ろ

が， そ の遺伝子の特定の塩基 に 変異が起 き た場合， 薬剤

耐性は獲得で き る が適応度の低下 は ほ と ん ど な く ， 自 然
界で存続可能 と な る 。 こ の推測が正 し い と す る と ， 一般

論 と し て 「薬剤耐性菌の適応度が常に低い」 と 仮定す る

こ と は 困難であ ろ う 。

出現 し た 耐性菌の相対的な適応度 は， 薬剤の使用 を 中

止 し た 際の頻度変化 を調べれば明 ら か と な る 。 こ れ を実

験的 に予測す る た め， 胞子の形成能力 や病原性な ど， 適

応度 に 関係す る 要因の差 を調べて も ， そ れ ら に 明 ら か な

差が検出 さ れ る こ と は少 な い。 耐性菌 と 感受性菌 を混合

し て十数世代程度の継代接種 を す る 競合試験 に よ り よ う

や く そ の差が う かが え る こ と が多 い。 こ の理 由 は 明確で

は な いが， 適応度 に 関係す る 個々 の構成成分単独の比較
試験では検出 で き な い程度の適応度の差であ っ て も ， 実

際に は こ れに意味があ っ て， こ れは競合試験に よ ら な 砂

れば検出 さ れな い の で は な か ろ う か。 今後の研究が待た

れ る と こ ろ であ る 。

w rイネいもち病菌病原レースの適応度J

(藤田佳克氏)

藤田氏 は， イ ネ い も ち 病菌の病原 レ ー ス の動態 に 関 し

て観察 さ れて き た 多 く の興味あ る 現象の う ち ， 病原菌の

適応度 に 関係す る 可能性の あ る 事例 を示 し た 。 ま た ， 適

応度が変化 す る 機構 のーっ と し て 菌 の準有性的組換 え

(parasex ial recombination) の 可能性 を 指摘 し た 。 な

お， 我が固 に お げ る イ ネ い も ち 病の研究者で， 適応度 と

い う 用 語 を 用 い て い た の は 清沢氏 ら の グル ー プ に 限 ら
れ， 多 く の研究者は同 じ概念に他の用語 を 当 て て い た よ
う であ る 。

い も ち 病 に対す る 真性抵抗性遺伝子 を 導入 し た 高度抵

抗性の イ ネ 品種が普及 し て 広範囲で栽培 さ れ始め る と ，

数年を経ず し て そ の品種に対 し て病原性 を も つ い も ち 病

菌の新 レ ー ス が出現 し て 品種の崩壊 (break down) が

起 こ る 例 を何度 も 経験 し て き た。 一方， そ の抵抗性品種

の作付 け を 中止す る と ， 新 レ ー ス の頻度 は低下 し て し ま

う 例 も 多 く 経験 し て い る 。 後者の現象 は， 他の地域か ら
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の病原菌の移動 (migration) などの要因 を 考慮 し な け

れば， 新 レ ー ス の適応度が既存の レ ー ス よ り 劣 る の で生

じ る と 考 え る こ と が可能で あ る 。 こ の よ う な現象が見 ら

れる こ と か ら ， 新 レ ー ス は新た に病原性 を得た代償に よ

り 適応 度 が 低 下 す る と す る 考 え (fitness cost) が，

VANDERPLANK ( 1963) に よ っ て 安 定化 淘 汰 (stabilizing

selection) 説・ と し て 唱 え ら れた。 し か し， こ の考 え は
多 く の論争 を呼んでお り ， 無批判 に受け入れ る こ と は危

険 で， 今 後 注 意 深 い 実 証 的 研 究 が 必 要 で あ る
(ANTONOVISC et. al . ，  1989) 。

藤田氏 は， 上記の例 と は逆に， い も ち 病菌の新 レ ー ス

が出現 し た 地域の い も ち 病菌個体群 を経時的 に サ ン プ リ

ン グ し た結果， 当初低か っ た 新 レ ー ス の適応度が年々 高

く な っ た事例 (藤田 ・ 鈴木， 1982) も 紹介 し た。 こ の場

合， 新 レ ー ス の適応度が高 ま っ た理由 と し て は， ( 1 ) 突

然変異， ( 2 ) 適応度の 高 い遺伝子型の個体 と の準有性的

組換 え ( い も ち 病菌で は 自 然界で有性生殖が認め ら れて

い な い) ， ( 3 ) 同一 レ ー ス で は あ る が適応度 の よ り 高 い

遺伝子型の優先化あ る い は系外か ら の移入の可能性があ

る (馴化 は 「遺伝 し な い形質」であ る こ と か ら ， 考察か

ら は排除 さ れな け れ ば な ら な い ) 。 こ の う ち ， 藤田 は準

有性的組換 え の可能性 を仮説 と し て取 り 上 げて い る 。 こ

れ ま で準有性的組換 え が 自 然界で生 じ た こ と が示唆 さ れ

る 状況証拠や， 培地上で準有性的組換 え が起 き る こ と を

示 し た例 は あ る が， 実際の園場で確実 にどの機構で こ の
よ う な現象が起 こ っ て い る と い う 証拠は ま だ得 ら れて い

な い。 し か し， こ の現象の有無 は い も ち 病の 防除対策上

極 め て 重要で， 今後の検討が待た れ る 。

お わ り に

本研究会 の総合討論 で は ， い く つ か の 議論 が な さ れ

た。 戦後に 生態学か ら 個体群動態 を研究す る 分野が現れ

た と き ， 植物防疫の隣接分野であ る 応用動物 ・ 昆虫学か

- こ の用語は個体群遺伝学 と し て は誤用 である (筆者注l .

ら は そ の分野に 多 く の研究者が参入 し ， 生態学の進歩 に

伴い， 進化生態学的ア プロ ー チ も 比較的受 げ入れ ら れた

よ う に見受 け ら れ る 。 そ れ と 比較 し， 我が国 の植物病理

学分野が異な っ た発展 を し た の は， 病原菌個体群の定量

や個体の マ ー キ ン グ などの手法が導入困難であ っ た こ と

も 一因であ ろ う ， と い う 意見が出 さ れた。 応用動物 ・ 昆
虫学 と 植物病理学が必ず し も 同 じ ア プロ ー チ を と る 必要
は な いが， 現場で問題 と な っ て い る 課題解決 に 有用 な理

論 ・ 手法 を導入で き る 可能性があ れ ば， 障路を切 り 開 く

努力 も 意味があ ろ う 。

自然選択 は， 個体の あ る 形質 (phenotype) に 対 し て

働 く が， 究極的 に は個々 の遺伝子がそ の対象 と な っ て い
る と も 見なせ る 。 し た が っ て ， 薬剤耐性 あ る い は病原性

に 関与す る 遺伝子が， 病原菌個体の適応度 に 影響 を及ぽ
すか， と い う 聞 い は意味があ る 。 し か し， 他の遺伝子 と

の連鎖非平衡等の可能性 を排除 し て 当該遺伝子の み の影

響 を調べな ければ結論は下せ な い。 に も かかわ ら ず， あ

た か も 上記の遺伝子が適応度 に 関係す る こ と を前提 と し

た議論が こ れ ま でに な さ れた こ と があ っ た よ う であ る 。

今後 は厳密な議論が必要であ ろ う 。

最後に， こ の研究会開催 ま で に は， 関西学院大学加藤

肇教授の ご助言 と ご尽力が あ っ た 。 こ こ に 謝意 を 表 し た
lt � o  
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