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と考えられることなどを明らかにした（KANNO et al.,

2005；佐藤ら，2005）。これらについては，本誌の第 56

巻および第 59巻で既に報告しているところである（菅

野ら，2002；佐藤・菅野，2005）。本稿では，その後明

らかになった，イネの植物体内でこの抵抗性が誘導され

るメカニズムに関する知見と，イネの誘導抵抗性の研

究・利用の現状について報告することとしたい。

I セジロの加害による誘導抵抗性の
白葉枯病への効果

最近の研究で我々は，セジロの加害によるイネの誘導

抵抗性は，糸状菌病であるいもち病のみならず，細菌病

である白葉枯病にも効果があることを明らかにした（口

絵②，図― 1）。また，いもち病菌の場合と同様に，この

抵抗性がセジロの食害により誘導される全身的な現象で

あること，機械的刺激のみでは誘導されないこと等を室

内試験で確かめた。また，圃場試験も実施し，水田にお

は　じ　め　に

九州沖縄農業研究センターでは，九州農業試験場時代

からイネのウンカ類の研究を続けてきたが，その中で，

イネがウンカの加害に対応して様々な防御反応を起こす

誘導抵抗性現象をいくつか発見してきた。一つ目は，セ

ジロウンカ（口絵①，以下：セジロ）に産卵されたイネ

で，産卵された部位に生成された安息香酸ベンジルが卵

のふ化率を低下させる殺卵現象である（清野・鈴木，

1996）。この現象はトビイロウンカ（以下トビイロ）に

よる産卵でも起きるが，特にセジロの産卵によってよく

起こることや，インディカ種ではほとんど見られず，品

種による差はあるがジャポニカ種でよく起きることも明

らかになっている（清永ら，1997）。二つ目は，セジロ

の加害による，ウンカの生育を悪化させる抵抗性誘導で

あり，セジロが加害したイネでは，セジロおよびトビイ

ロの幼虫の生育期間が長くなり，死亡率および有翅虫率

が高くなることを明らかにしている（MATSUMURA and

SUZUKI, 2003）。

さらに，当研究センターの害虫管理システム研究室長

であった菅野は，セジロに加害をさせたイネにはいもち

病に対する抵抗性が誘導されるという現象を発見した

（KANNO and FUJITA, 2003）。詳細な試験の結果，この現象

はセジロの食害によって引き起こされること，イネの株

元（葉鞘部）をセジロに加害させた場合でも加害部位か

ら離れた葉（葉身部）もいもち病に抵抗性を示す全身的

な抵抗性であること，イネに傷を付けただけではこの現

象は起きないことから，セジロの唾液が抵抗性の誘導に

関与していると示唆されることなどを明らかにした。そ

の後，本研究には佐藤や五味らが加わり，この現象は水

田でも再現可能であることや，イネの植物体内で抵抗性

が誘導されるメカニズムとして，感染特異的タンパク質

（pathogenesis-related protein；PRタンパク質）群や抗

菌性をもつファイトアレキシン等の生成が関与している
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図－1 セジロウンカの加害が白葉枯病の発病に及ぼす影
響（GOMI et al., 2010より）
セジロを 48時間イネに加害させた後に取り除き，そ
の後に白葉枯病菌 Xanthomonas oryzae pv. oryzaeを接
種して 2週間後に病斑長を計測した（各値は平均±
S E）．同一葉位の異なるアルファベット間には
Studentの t検定（p＝ 0.05）により有意差あり．
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OsWRKY67および OsWRKY70の発現量を，定量的 PCR

によって，セジロ加害後 6 時間，12 時間，24 時間，

48時
　

間経過したイネで解析した。その結果，ほとんど

の遺伝子でセジロ加害 24時間以内に発現が認められた

（図― 2）（SATOH et al., 2009）。次に，セジロに加害された

イネの遺伝子発現を，アジレントテクノロジー社の

22 kオリゴ DNAマイクロアレイシステムで網羅的に解

析した。その結果，防御関連遺伝子を含む非常に多くの

遺伝子がセジロの加害によって発現することが明らかに

なった（GOMI et al., 2010）。

II トビイロ加害に対するイネの応答反応との
比較と hydroperoxide lyase 2の効果

このようにセジロの摂食加害がイネに引き起こす生理

状態の変化は，外面的には病害（やウンカの生育）に対

する抵抗性誘導という形で現れ，内面的には非常に多く

の遺伝子の発現という形で窺い知ることができる，ドラ

スティックなものであることがわかった。それでは，セ

ジロ以外のウンカによる加害によってもイネの生理状態

は同じように変化するものなのだろうか。そこで，セジ

ロと同じようにイネを加害するトビイロでも同じような

実験を実施した。その結果，トビイロに加害されたイネ

では，セジロと異なりほとんど病害抵抗性は誘導されな

いことが明らかになった（図― 3）（GOMI et al., 2010）。

いてもいもち病菌での試験と同様の結果（①セジロを放

した水田のイネに白葉枯病菌を接種すると，セジロを放

していない対照区よりも白葉枯病の病斑の長さが短くな

る，②殺虫剤の育苗箱施用によりセジロを防除した水田

のイネに白葉枯病菌を接種すると，無防除の水田と比較

して病斑長が長くなる）となることを確かめた。②の結

果は，防除によりセジロのイネへの加害が抑制された結

果，イネ体内での病害抵抗性の誘導も抑制されたためと

考えられる（GOMI et al., 2010）。

植物には，病原菌や植食者の攻撃に対して積極的に対

抗するための能動的な防御機構があることが知られてい

る。病原菌に対する防御機構である過敏感反応，全身獲

得抵抗性（systemic acquired resistance : SAR），局部獲

得抵抗性（localized acquired resistance : LAR）につい

ては，本誌第 59巻（佐藤・菅野，2005）で解説してい

るので参照されたい。これらの現象が起きる際，植物体

内では PRタンパク質やファイトアレキシンの合成，細

胞壁の強化等，様々な防御反応が起きることが明らかに

なっている（島本ら編，2004）。セジロの加害による病

害抵抗性の誘導現象においても，イネの体内でこのよう

な防御反応が起きていることが考えられる。そこでま

ず，非親和性のいもち病菌や白葉枯病菌を接種すること

によりイネで発現することが知られている六つの抵抗性
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図－2 セジロウンカ加害イネにおける抵抗性関連遺伝子の発現量の経時変化（平均値± SD）
（SATOH et al., 2009より）
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上発現が抑制された遺伝子は，セジロの加害では 167個，

トビイロの加害では 76個であったが，両種の加害で共

通して発現が抑制された遺伝子はたったの 5個であっ

た。この結果から，加害様式がよく似た両種に対するイ

ネの反応が，遺伝子発現レベルでも現象面と同様にかな

り異なることが明らかとなった。我々はさらに，セジロ

加害時のみに発現誘導される遺伝子について詳細な調査

を行うために，トビイロの加害では発現が誘導されず，

セジロ加害で 3倍以上発現が誘導された 37の遺伝子を

ピックアップした。マイクロアレイで定量できる遺伝子

の発現量は大雑把なものであることから，これらの遺伝

子のより正確な発現量を定量的 PCRで定量したところ，

増幅できなかった 1遺伝子を除いて，ピックアップした

すべての遺伝子でセジロ加害時の発現量がトビイロ加害

時を上回り，マイクロアレイの結果が正しいことが確か

められた（GOMI et al., 2010）。

これらセジロウンカ加害時のみに発現誘導される遺伝

子の中には，PRタンパク質や，病害抵抗性に重要と考

えられているシグナル伝達機構に関与するタンパク質等

が多く含まれていた。セジロウンカ加害による病害抵抗

性誘導現象は前述したように全身的な抵抗性であること

から，セジロの加害部から離れた場所で発現する抵抗性

関連遺伝子の中に，本現象において重要な役割を果たし

ている遺伝子が含まれている可能性が考えられる。そこ

で，セジロウンカ加害時のみに発現誘導される 36遺伝

子の発現量を定量的 PCRで定量してそのような遺伝子

を探したところ，hydroperoxide lyase 2（HPL2）遺伝子

がセジロの加害部から離れた場所で特に強く発現してい

ることがわかった。HPLは「緑のかおり」と呼ばれる，

植物の青臭さの成分である（E）― 2 ―ヘキセナール（青

葉アルデヒド）や，キュウリなどの匂いの主成分である

ノナジエナールなどの合成に必須の酵素であり，イネゲ

ノム中には 3個（HPL1～ 3）存在することが明らかと

なっている（CHEHAB et al., 2006）。セジロウンカ加害で

誘導される HPL2遺伝子は，通常時の発現量は三つの

HPL遺伝子の中では最も低い遺伝子であったことから，

セジロの加害やその他未知の特殊な条件下で発現する遺

伝子であることが推察された。HPLなどの酵素によっ

て生成される「緑のかおり」は，植物の防御応答におい

て重要な役割を果たしていることが明らかになってきて

いる。その機能としては，直接的な防御機能である糸状

菌などへの抗菌活性（HAMILTON-KEMP et al., 1992 ; GOMI et

al., 2003 a）のほか，曝露処理による植物の抵抗性の増

強（GOMI et al., 2003 a ; 2003 b ; KISHIMOTO et al. 2005）や，

食害する昆虫の天敵昆虫を誘引することも明らかになっ

セジロもトビイロもイネの篩管液を吸汁する昆虫であ

り，口器の構造にもほとんど差はない。我々は，これら

のウンカがイネを吸汁加害する際にイネの体内に注入す

る唾液成分の中に，抵抗性を誘導させる物質が存在する

可能性を検討している。現在，セジロに存在し，抵抗性

を誘導しないトビイロには存在しない遺伝子産物や物質

の同定を試みているが，セジロの唾液腺にのみ強く発現

している遺伝子が実際に存在することが明らかとなりつ

つある。

トビイロの加害はイネにほとんど病害抵抗性を誘導し

ないということから，セジロの加害によって発現が誘導

されるが，トビイロの加害では発現が誘導されないイネ

の遺伝子の中に，この誘導抵抗性現象のキーとなる遺伝

子（群）が含まれている可能性が考えられる。そこで，

それぞれのウンカの加害を受けたイネでの遺伝子発現を

マイクロアレイで網羅的に解析した。その結果，無加害

の対照区のイネと比較して 2倍以上発現が誘導された遺

伝子は，セジロの加害では 382個，トビイロの加害では

144個であったが，両種の加害で共通して発現が誘導さ

れた遺伝子は 33個しかなかった。また，同様に 2倍以
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図－3 セジロウンカまたはトビイロウンカの加害によっ
て誘導される白葉枯病への抵抗性の比較（GOMI et
al., 2010より）

24時間各ウンカをイネに加害させた後にウンカを取
り除き，その後に白葉枯病菌を接種して 2週間後に
第 5葉の病斑長を計測した（各値は平均± SE）．異
なるアルファベット間には Tukey ― Kramer 検定
（p＝ 0.05）により有意差あり．
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子を発見できる可能性もある。

III イネの誘導抵抗性に関する研究の状況

植物の防御応答機能を活性化させることにより病害を

防除する薬剤のことを，plant activator（抵抗性誘導剤）

と呼んでいる（KESSMANN, 1994）。世界初の plant activa-

torは，いもち病を対象として開発された明治製菓（株）

ており（SHIOJIRI et al., 2006），移動能力をもたない植物

の情報交換ツールとしての役割を担っていると考えられ

ている。しかし，イネにおける緑のかおりに関する研究

は非常に少ないことから，まず，セジロ加害時の HPL2

遺伝子の発現誘導に伴ってイネ体内に蓄積する緑のかお

り成分を解析した。その結果，青葉アルデヒドの量が顕

著に増加していた。さらに，トビイロが加害したイネで

は青葉アルデヒドは増加しないこと（図― 4），青葉アル

デヒドには白葉枯病菌の増殖を抑制する効果があること

（図― 5），青葉アルデヒドを 24時間曝露処理したイネで

は白葉枯病に対する抵抗性が強化されること（図― 6），

青葉アルデヒドを曝露したイネではいくつかの抵抗性関

連遺伝子の発現が誘導されていることが明らかとなり，

青葉アルデヒドが様々な機能をもっていることが明らか

となった。これらの実験結果から，HPL2がセジロウン

カ加害によって起こる誘導抵抗性において重要な役割を

もっていることが明らかとなった（GOMI et al., 2010）。

本誘導抵抗性のメカニズムには，HPL2や前述の PR

タンパク質のほかにも，マイクロアレイ解析で判明した

セジロ加害時に誘導される 300個以上の遺伝子が単独

で，あるいは複合的に関与しているものと思われる。

我々は現在，それら遺伝子の中で機能既知の遺伝子解析

から新たな抵抗性機構の解明を始めており，他の植物揮

発性物質や植物ホルモンを介したシグナル伝達機構が重

要であることがわかりつつある。また，機能未知の遺伝

子も多数含まれているので病害抵抗性に重要な新規遺伝
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図－4 セジロウンカまたはトビイロウンカの加害イネ中
の青葉アルデヒド量（GOMI et al., 2010より）

24時間各ウンカを加害させたイネの葉身中の青葉ア
ルデヒド量（各値は平均± SE）．異なるアルファベ
ット間には Tukey ― Kramer検定（p＝ 0.05）により
有意差あり．
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図－5 液体培地に添加された青葉アルデヒドの白葉枯病
菌に対する濃度依存的効果（GOMI et al., 2010より）
各値は平均± SE．＊はWilliams検定（p＝ 0.05）に
よりコントロールとの間に有意差あり．
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ことが知られており，そのこともあってかあまり研究が

進んでおらず，まだまだ不明な部分も多い。いもち病や

白葉枯病の非病原レースの感染により過敏感反応が起き

ることは知られているが，SARや LAR等の反応はイネ

では確認されていない。ただし，非病原菌である

Pseudomonas syringae pv. syringaeの接種により局部的に

抵抗性が誘導されることが確かめられている（SCHWEIZER

et al., 1999）。イネに関しては，SARのシグナル物質で

あるサリチル酸（salicylic acid ; SA）の含量が他の植物

と比べて著しく高く（RASKIN et al., 1990），SAの誘導抵

抗性への関与については否定的な報告も多い（SILVERMAN

et al., 1995 ; YANG et al., 2004）。一方でイネは，双子葉植

物がもつ SAで誘導される抵抗性関連遺伝子群のホモロ

グ（共通祖先由来遺伝子）をもっている（KOGEL and

LANGEN, 2005）。また，プロベナゾールやアシベンゾラル

Sメチル等の plant activatorは，双子葉植物においては

SA伝達系に作用することが明らかになっているが，イ

ネでもこれらの薬剤の処理によって病害抵抗性は誘導さ

れる。イネでのこれらの薬剤による病害抵抗性誘導に

は，SAが重要な役割を果たしているという報告もある

ことから（IWAI et al., 2007 ; SHIMONO et al., 2007），SAの

役割を含むイネの誘導抵抗性のメカニズムの決定的な解

明には，さらなる研究が必要と思われる。

お　わ　り　に

plant activatorは，それ自身には殺菌・殺虫力が必要

とされないため，環境への負荷や食品残留が問題になり

にくいという利点がある。また，植物体内に誘導される

多様な防御関連物質によって殺菌・殺虫力が発揮される

ことから，単一の有効成分に頼る化学農薬と異なり病害

虫に抵抗性が発達しにくいと考えられている。実際，プ

ロベナゾールは使用開始から既に三十数年が経過してい

るにもかかわらず，多くの殺菌剤のように耐性菌問題に

悩まされることもなく，いもち病の防除を中心に使われ

続けている。誘導抵抗性の研究は，新たな plant activa-

torの開発へと結びつく可能性があることから，安全安

心で持続的な農業生産の実現に貢献することが期待でき

る。また，育種の分野においても，抵抗性品種の育成は

化学農薬の使用量低減のためにも重要であるが，導入し

た抵抗性を侵害する突然変異菌がまん延し，新品種が罹

病化するという抵抗性崩壊を繰り返してきた。この分野

でも，誘導抵抗性の研究で得られた知見や遺伝子等は，

植物が本来もっている抵抗性を改変・増強させた，抵抗

性崩壊が起きにくい，安定的な耐病・耐虫性品種の育種

に役立つことが期待できる。

のプロベナゾール（商品名オリゼメート，Dr.オリゼ等）

で，1974年に農薬登録されていることから，イネの誘

導抵抗性は既に 36年前から農業の現場で実用化されて

いたということになる。しかしながら，その後進展して

いった誘導抵抗性の研究では，シロイヌナズナやタバコ

等が主な研究対象となっており，イネの研究は立ち後れ

ている現状にある。双子葉植物に関しては，糸状菌，細

菌，ウイルス，昆虫等の様々な生物の攻撃により，SAR

や LAR等の誘導抵抗性が起きることが報告されており，

その詳細なメカニズムも明らかになってきている（島本

ら編，2004）。一方イネでは，ウンカを含めた昆虫によ

る抵抗性誘導現象がいくつか研究されている（KARBAN

and CHEN, 2007）。例えば，熱帯アジアに分布するイネノ

シントメタマバエ Orseolia oryzaeが産卵したイネでは，

イネの防御反応によりふ化幼虫が死亡する現象が起きる

ことが知られている。さらに，この反応を起こしたイネ

では，その後のイネノシントメタマバエの産卵に対して

防御反応が起きやすい状態が数週間続くという誘導抵抗

性現象も見られる（BENTUR and KALODE, 1996 ; HARRIS et

al., 2003）。また，ヤガの一種，Spodoptera frugiperdaの

幼虫が食害したイネにも抵抗性が誘導され，その後に加

害させた S. frugiperda幼虫の生育量や，イネミズゾウム

シ Lissorhoptrus oryzophilus雌成虫の産卵数が減少するこ

とが確かめられている（STOUT et al., 2009 : HAMM et al.,

2010）。さらに，S. frugiperda幼虫が食害したイネから

放出される揮発性成分は，S. frugiperdaの天敵である内

部寄生蜂，Cotesia marginiventrisを誘引する（YUAN et

al., 2008）。同様に，トビイロが加害したイネから放出さ

れる揮発性成分は，トビイロの卵寄生蜂，Anagrus nila-

parvataeを誘引する（LOU et al., 2005）。これらの研究で

は，イネに植物ホルモンの一種であるジャスモン酸

（jasmonic acid ; JA）を処理すると，S. frugiperda幼虫の

生育量やイネミズゾウムシ雌成虫の産卵数が減少し，C.

marginiventrisが誘引されることも確かめられているこ

とから，これらの抵抗性誘導現象には JAがかかわって

いると考えられている。双子葉植物での研究では，JA

は傷害や咀嚼性の口器をもつ昆虫の食害により誘導され

る，植食性昆虫への抵抗性の発現機構において重要な役

割を果たしていることが明らかになっており，イネでの

研究結果は，まだ例は少ないものの双子葉植物で得られ

た知見と矛盾のない結果となっている（KARBAN and

CHEN, 2007）。

しかしながら，双子葉植物では詳細に研究がなされて

いる病菌への感染応答に関しては，イネやコムギ等の単

子葉植物は，双子葉植物の場合とはかなり様相が異なる
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しかしながら，前章でも言及したように，誘導抵抗性

に関する研究はイネでは進んでいるとは言い難い状況に

ある。研究対象として圧倒的に多いのはシロイヌナズナ

であるが，これは扱いやすいうえに世代期間が短く（1

世代が 2か月程度），一定期間当たりで得られるデータ

量にイネなどとは大きな差が生じることから，結果とし

て研究成果の量にも差が出てしまうためであろう。しか

しながら，シロイヌナズナやタバコ等のモデル植物で得

られた知見は，他の有用植物に応用することが目的であ

るはずである。今後は，人類が生存していくうえで不可

欠な，イネを含む穀類や，野菜・果樹等の食用作物での

研究がさらに盛んに取り組まれることを期待したい。
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