
Pesticide Science Society of Japan

NII-Electronic Library Service

Pestioide 　Soienoe 　Sooiety 　of 　Japan

日本農薬学会誌 33（1），95−97（2008）

闘川 II川 11川 IIIIIIIIIII川 1川 川 ：1川 11

解　 　 　 説
II川 Hllll川 IIlldddlHlllll川 1川 川 dbH

読 物 企 画

植物抵抗性遺伝子の 多様性獲得機構 ：

オ ー ダー メ イ ド抵抗性育種へ 向けて
＃

平 野 恒
＊

独立行政法人　農業生物資源研究所

（平成 19年 11月 20 日受付）

Keアwords ： resist 田 1ce　gene，
　avirulence 　gene，

　diversity
，
　molecular 　evolution ．

は　 じ　め　 に

　植物の 病虫害に対す る防除体系として は，現在の 農薬を

中心 と した体系か ら， 長期的に は病虫害抵抗性遺伝子等に

よ る抵抗性育種 へ と シ フ トして い くこ とが望まれ る．今後

新た な抵抗性育種方法 の 考案 ・ 実践の 必要性を踏ま え た場

合 ， 植物の 抵抗性機構を理解した上 で 明確な育種 目標を設

定 して い くこ とが効率的な抵抗性育種 を 行うた め に は必要

で あ る．本稿で は，植物の 抵抗性反応 の 中で も比較的大き

な 役割を担 っ て い る 真正 抵抗性遺伝子 （R−gene）を介 した

反応に焦点を絞 っ て，どの よ うに して R−gene の 多様性 が生

み 出さ れ，変異を起こ しやす い 病原菌を認識し続けて い る

の か に つ い て 述べ る．また，まだ 手探 り状態 で はあるが，

R−geneを人為的 に改変する手法を用 い た 抵抗性育種 の 可能

性 に つ い て も簡単 に 紹介す る，

1．R一因子に よる抵抗性反応の機構

　R−geneか ら の 産物 （R一因子）を介 し た 抵抗性反応 は，　 R一

因子が病原菌の 侵入を感知 した後 ， 速 や か に
一

連 の 防御応

答 を引き起 こ す反応で ある．多 くの 場合，過敏感反応と称

され る 感染部位近傍で の 局所的な 細胞死を伴 う
D．R一因子

は病原菌側 の 何 らかの 因子を認識す る こ とに よ っ て 抵抗性

反応を引き起 こ す訳で あるが，認識され る病原菌側 の 因子

を総称 して非病原性遺伝子産物 （Avr一因子 ） と呼ん で い る，

また R一因子に よ る Avr一因子の認識は非常 に特異性が高く，

病原菌側 の 対応す る Avr一因子の 有無 に よ っ て 抵抗性 ・感受
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性が決定され る．こ の こ とは，こ の 反応 が 動物 の 免疫系に

お け る抗原 （Avr一因子）一抗体 （R一因子）反応に類似 した も

の と して 考え る と理解しや す く，実際こ れま で は そ の よ う

な機構 に よ っ て 抵抗性反応 が 引き起 こ さ れるの で はない か

と捉え られ て きて い た，しか し近年の 研究 か ら，多 くの R一

因子 は Avr一因子 と は直接結合せ ず，ど ち ら か と い う と病原

菌の 侵入 ・ 攻撃 に よ っ て 植物体内に 変化が生 じた結果，そ

の 変化を R・因子 が認識 して 抵抗性反応が 開始される場合が

多い の で は な い か と考え られて きて い る．言 い 換え る と R一

因子は植物体 内で の 異常を監視するパ トロ
ー

ル 役として の

機能を担 っ て お り，通常不活性型で ある R一因子が ．4vr一因子

を介 した感染過程を通 じて 活性型へ と変換され る こ とに よ

り抵抗性反応が引き起 こ される とい うモ デル で あ る （ガー

ド仮説）
2）．

　 こ の ガー
ド仮説を支持す る

一
例 として，グラ ム 陰性細菌

で あ る Pseudomonas　syringe に対する ア ラ ビドプ シス （Ara−

bidopsis　thaliana） の R・因子 RPS2 が挙げ られ る
3）．　 RPS2 は

植物 の RIN4 タ ン パ ク質と相互 作用 す る が ，
　 RIN4 が R　sy −

ringe の Avx一因子で ある AvrRpt2によ り切断を受ける と RPS2

を介した 抵抗性反応が作動す る．RPS2 が RIN4 の 切断とい

う植物体内の 異常を感知 した 結果，抵抗 性反応 が 開始 され

る とい う仕組み で ある，

　 しか しそ の
一

方 で，少数 で は あ るが Avr一因子 と直接結合

す る R一因子 もい くつ か報告さ れ て お り
1），R一因 子が Avr一因

子を直接受用す る こ と に よ り抵抗性反応 が 引 き起 こ され る

単純な機構 も存在す るの で は な い か と思 わ れ る．

2，R一因子とAvr一因子 の 共進化

　R一因子 と Avr一因子 との 関係 を考え た場合，病原菌側 は 尺・

因子 か らの 認 識 を 潜 り抜 け る こ と に よ っ て 何 と か感 染を 成

立 させ る よ う工 夫を施す．病原菌側が 取 れ る で あ ろ う戦略
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の 中で最 も単純な もの と して は，Avr一因 子を コ ードす る Avr−

gene を自身の ゲ ノ ム か ら欠失させ て しま う こ とで あ る．実

際，抵抗性を示す品種を圃場で栽培し始め る と，数年の 内

に そ の 品種 を 侵す こ と の で き る新 た な病原菌の 出現 に よ り

抵抗性崩壊がお きる こ と が こ れまで の 経験か ら知られ て い

る が，こ れは病原菌が 短期間の うちに R一因子か ら の認識を

逃 れ る能力を 持 ち合 わ せ て い る こ とを 示 す 良 い 例 で は な い

だ ろ うか．

　
一
方，植物と して は病原菌の 侵入 を感知 す る こ と に さ え

成功 す れ ば充分 で あ り，認 識す る因子 は植物 に 存在 しな い

因子で あ れ ば基本的に は ど の よ うな もの で あ っ て も構わ な

い と予想 され る，しか しな が ら，現在ま で に そ の実体が 明

らか とな っ て い る Avr一因子 の ほ とん ど は病原菌 に と っ て 病

原性発揮の た め に必要 な フ ァ クター
で あ る，

　 こ こ まで 述 べ て き た こ と は，植物 と病原菌 の 間で R一

因子IAvr−pa子 を介した認 識 ・認識か らの 回避 とい っ た双方

に よ る せ め ぎ あ い が起きて い る こ と を物語 っ て お り，以下

に そ の モ デ ル を段階を 追 っ て 記す．まず 初め に R一因子が 任

意 の Avr一因子 を直接認識 す る こ と に よ っ て 病原菌の 感知が

可能 とな る （図 1A）．病原菌 は Avr一因子が 生存や病原性発

揮 に必要 で な い 場合 に は Avr一因子 に変異や欠失 な どを生 じ

させ，R一因子 に よ る認識 か ら逃 れ る，一
方 で ，　 R一因子が 病

原菌 の 病原性発揮 に 必要 な因子を認識する場合 に お い て は

Avr一因子を捨 て 去 る こ と は病原菌が 病原性を発揮 で きな く

な る こ とを意味す る た め，病原菌は Avr一因子を捨 て 去 る と

い っ た手法を容易 に と る こ とはで きない （図 IB）．しか し

な が ら，病原菌が 病原性を保ちつ つ Avr・因子の R一因子との

結合に 必要な部位 の み を変異させ る こ とが可能な 場合に は ，

R一因子の 認識か ら逃れ る こ とに成功す る，最後 に ， R一因子

が植物体 内の 変化 を感知す る場合 （図 IC），病原菌は 侵

A

B

＠鯵 → 飜 反応

嶝黔 一 轍 反応

C．

噸ト 繊
鉱 一

Avr一因子の R一因子

か らの 認識回避

容 易

難解

図 1．R一因子に よ る AvR 一因子の 認 識 （モ デル 図）．　 R ：R一因子 、

Avr：Avr一因子，（黒色 で 示 した Avr一因子は 病原性発揮 に 必要な

Avr −W子），　 X ：病原性 Avr一因子の タ
ーゲ ッ トとな る植物因子．
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入 ・ 感染 の 際の 攻撃 目標 や手法 を 変更 しな い 限 り，R一因子

に よ る認識か らは 逃れ られ な い と予想 さ れ る．こ の よ うに

植物側か らみ る と R一因子を監視役と して機能させる こ とは

非常に 有効な手段で あ ろ う と考 え られ る．で は Avr一因子 と

直接結合す る R 一因子が存在す る意味は ど こ に ある の だ ろ う

か （図 IA）？　
一

つ の 考え方と して は，ガード仮説 で示 さ

れ るよ うな反 応 （植物体 内の 変化 を感知 した後，初 め て 作

動す る抵抗性反応）に 比べ
， R一因子 が Avr一因子を直接認識

した場合，よ り早期の 段階で病原菌の 侵入 を察知す る こ と

が可能 とな るの か も しれ な い ．

3，R−geneの 多様性獲得機構

　R一因子 の 多 くは NBS （nucleotide 　binding　site）−LRR （leucine

rich　repeat ）構造を有し て お り，　 LRR は病原菌の 認識に ，

NBS が その シ グ ナル を伝達 す る役割を担 っ て い る と
一
般的

に 考え られ て い る，NBS −LRR 型 R−geneは ア ラ ビ ドプ シス

の ゲ ノ ム 上 に 約 150個程度存在す る
4）．こ れま で述べ て き

た R一因子 に よ る抵抗性反応機構か らも判 るよ うに単純な 比

較 は で き な い が，こ れ は動物 の 免疫系が IO7個 もの 多様 な

抗体を作 り出す こ とが 可能 で あるの に 比べ はる か に低 い 値

で あ る．一
つ に は植物が動物 の よ うな循環器系を持たず各

細胞 そ れぞ れが病原菌 に 対抗 しな くて は な らな い た め，抗

体 の 多様性を生み出す genome　rearrangement5
） と同様な シス

テ ム を利用で きな い 点 が挙げ られ る．また R一因子 は病原菌

か らの 攻撃時以外 に 誤 っ て 抵抗性反応を作動 させ て しま う

危険性を含 ん で お り，R一因子を多数むや みに 自身 の 細胞 に

保有するこ とに は大きな リス ク が伴 う．そ の た め植物 が 変

異を起 こ す病原菌を認識 し続 ける た め に は
， 限 りあ る 数 の

R一因子を用い て ，
そ れらを状況 に応 じて変化 させ る機構を

備えて い る必要があると考えられる，

　ゲノ ム ワ イ ドな研究か ら多くの NBS −LRR 型 R−geneは ゲ

ノ ム 上 で ク ラ ス ターを形成 して 局在して い る こ とが知 られ

て い る
D ．トウ モ ロ コ シ （Zea　mays ）の Rpl クラ ス タ

ー
は

品種 に よ る 違 い は あ る が ， 最大で 52個の R−geneを有す

る
6），こ うい っ た密集 した R−gene領域の多くで は，異な る

R−gene間で 頻繁な非相同性組 み換えや 遺伝子変換を起 こ し，

互 い の ドメ イ ン を部分的に交換す る こ とに よ っ て新規な R−

geneを作 り出す多様化 機構が これ まで 知 られ て い る
1）．ア

マ （Linum　usitatissimum ）の R一因子 で あ る L・gene に お い て

は，実際 ドメ イ ン 交換 に よ っ て で きた 産物 が こ れま で 元の

R一因子が 認識す る こ との で き な か っ た病原菌を認識す る こ

と が報告され て おり
7），こ れ が R −gene の 多様性を生 み出す

機構で あるこ とが広 く支持 さ れて い る．

　我 々 は上記の 機構 と は異 な り，イ ネ （Oryzα　sativa ）や ア

ラ ビ ドプ シ ス の 品種 ・accession 間比較か ら，多くの R−gene
が通常 の ゲノ ム 領域 の 数倍〜10倍近 い 点突然変異を蓄積 し

た ゲノ ム 領域 に 局在す る こ と を明らか に して い る （平野 ・

N 工工
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川崎ら，未発表デ
ー

タ），さ らには，こ うい っ た ゲ ノ ム変異

の 激 しい 領域 に 局在す る R一因子 は，病原認識 に 重要 と考 え

られて い る LRR に 特に 多 くの 変異 が蓄積 して い る，こ の こ

とは，ゲノム 領域 に よ っ て 変異 の発生頻度が異な り，R−gene
がゲノ ム 変異の ホ ッ トス ポ ッ トに局在す る こ とが R−geneに

多様性を付与す る大きな 原動力で ある こ とを示唆 して おり，

組み 換え とは異 な る R一因子多様化機構 で は ない か と考えら

れ る．頻繁 な組 み換 え に よ る ドメ イ ン 交換 は R一因子を ホ モ

ジ ェ ナ イ ズ し， 逆 に R一因子の 多様性を減少させ て し まうた

め，組み換え と点突然変異の 発生頻度がバ ラ ン ス よ く保 た

れ て い る こ とが多様性の 維持に 重要な の で はな い だ ろ うか。

さ ら に興味深い こ と に ， 病原菌感染時に組み 換え の 頻度

が ア ラ ビ ドプシ ス の ゲノ ム で 上昇す る こ とも報告されて い

る
7〕，こ れ ら組換 え，点突然変異 ， 病原菌感染 の 3 つ の 要

素が組み合わ さ る こ とに よ っ て ， 植物は速 や か に新た な特

異性を持つ R一因子 を作出して い る のかも しれな い．

4． R・因子 の育種 へ の応用

　そ の 効力 の 大 き さか ら，R一因子を 用 い た抵抗性育種 は古

くか ら行 わ れて きて い る．前述 した よ う に，単
一

の R一因子

を導入 した 品種 で は数年の うちに 抵抗性崩壊 が観察され る

こ とか ら，現在で は多数 の 異 な る R一因子を
一

つ の 品種 に導

入す る ピ ラ ミデ ィ ン グ法 や，異 な る R一因子を 持つ 品種 を 同

じ圃場 に混植するマ ル チ ラ イ ン法 に よ っ て 感染を防 ぐ試 み

が イネ に おい て な されて お り，特 に マ ル チ ラ イ ン 法は今の

と こ ろ高 い 効果を示す こ とが報告 されて い る．

　 それ で は こ れまで 解説 して きた R・因子 に よ る機構を理解

した 上 で 新 た な抵抗性育種法の 構築 は可能 な の で あ ろう

か ？　最近 Farnharn9） ら は ，ジ ャ ガ イ モ （Soianum　tubero−

sum ）由来の R一因子で あ る Rx タ ンパ ク質 の LRR ドメ イ ン

に ラ ンダム な変異を導入 した 改変型 Rx タン パ ク質 の 作製を

行な っ た．そ の 中か ら選抜されて きた改変型 Rx タン パ ク質

は これまで の Rx タ ンパ ク質とは異なる認識特異性を持ち，

タバ コ 植物 （Nicotinia　benthamiana） に導入 した場合，こ れ

まで Rx タ ンパ ク質が認識 し得なか っ た Avr一因子を持 つ ウ イ

ル ス に対して 抵抗性を示す こ とが報告されて い る。我 々 の

グル ープも現在，病原菌が感染す る上 で 必須となる因子を

認識す る R−geneを分子進化工 学的手法 に よ り構築 し，広 く
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抵抗性を示す植物品種 の 改良を試み て い る，前者 の グル ー

プ と異な る点は，今 ま で R咽 子 に よ っ て 認識さ れ る こ とが

示 されて い な い 因子をターゲ ッ トと して い る点で あ る．夕一

ゲ ッ ト因子を認識す る R一因子 の 構築に 現在まで 成功 して お

り （池 田 ・川崎ら 未発表 デー
タ），得 られた 改変型 R一因子

を植物 に 導入す る こ と に よ っ て 病原菌 に 対す る 効果を検討

中で ある．日本 で 遺伝子組み 換え作物を商品化す る こ とは

現時点 で は 難 し い と 思われ る が，今後新 た な技術 の 開発な

どに よ っ て，現在 の 研究 が応用 さ れる こ とを期待 して い る．

　（本稿 で 未発表 デー
タ と して記載 した 内容 は独立行政法人

農業生物資源研究所 の 川崎信二 上席研究官 の もと， 池田健
一
博士 （現 神戸大学 自然科学研究科） とともに 行 っ た研

究で あ る こ とを追記させ て い た だ く．）
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