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はじめに

北陸地域においていもち病は稲作農家にもっとも恐れ

られている病害の一つで，歴史的にも本病の大発生が大

凶作の原因となったことが記戦されている23'。この疾病

による被害を雄小限にlこめるため，発生予察，防除それ

に抵抗性品種の育種など様々な方面から研究が行われて

きた。これらの研究を行う上でもっとも基本的で，重要

であると考えられるのが，いもち病菌のイネ体への感染

過程とそれに対する宿主抵抗性反応についての知見であ

る。これまで，本病菌とイネとの接触場面の研究成果

は，北陸地域で解明された部分が少なくない。ここでは

北陸地域で明らかにされた研究成果と，現在進行中の研

究内容，それに今後に残された問題点と将来展望につい

て述べる。

1．病斑および細胞反応の形態学的研究

いもち病斑には甚だし<性質を異にする型のあること

は，かなり古くから知られていたが，小野31'はこれを

褐点型，白点型，慢性型，および急性型の4種に大別

し，その各々形態，胞子形成能力なと・を明らかにすると

共にそれらの現れる品種，環境などを明らかにした。そ

の中でも，いもち病の典型的病斑である慢性型病斑は外

側から中毒部，壊死部，崩壊部からなっているのに対

し，抵抗性品種では病斑は微細点状に止まり拡大するこ

とはなく，崩壊部はなく壊死部と中毒部からなっている

こと，また本病菌の侵入に対･する宿主細胞反応は抵抗性

品種では速やかに起きるのに対し，感受性品種では遅れ

て起きることを解剖学的研究により明らかにした':'1。

2．濡れの時間と侵入率

吉野3ｱ3脚はいもち病菌の密度変動に気象条件がどのよ

うに関わるかIﾘjらかにするために，イネ体上における本

菌の動態を顕微鏡レベルで追跡した。この研究は，圃場

での本病の発′|i状況を〕ろ側する丸1職データを得るもので

ある《，本摘の苑ﾉ|{にとって肢も電要なポイントの･つが

本菌のイネ体への侵入である。吉野37.38'は，イネ葉身内

に侵入した菌糸の観察方法を開発することにより，葉身

へのいもち病菌の侵入率には葉面の濡れの時間の長さが

密接に関わっており，両者の関係は温度条件によっても

異なることを明らかにした。これらの成果は，実際の圃

場でのいもち病菌の侵入率を推定するときの必要不可欠

な基礎データとなっており，その後，コンピューターを

利用した発生予察のシュミレーションモデルの開発へと

つながっていったことは周知の通りである。

3．イネいもち病菌の感染と宿主抵抗反応の全葉透

明化法による観察

いもち病抵抗性が，侵入前である胞子の発芽，付着器

形成の段階ですでに起きているかどうかを明らかにする

ために，発芽管と付着器を蛍光色素で染色して観察する

方法で，判別9品種について実験がおこなわれた。その

結果，これらの品種間では発芽率，付着器形成率に差異

は認められなかったことから，イネ体への侵入前には抵

抗性は発現されていないと結論づけられた6・

いもち病菌の侵入を受けたイネ細胞の反応は，パラ

フィン切片の光学顕微鏡による観察が主であった'3'。

しかし，パラフィン切片では切片作製に時間がかかり，

感染部位の観察が限定されるなどの問題がある。そこ

で，接種葉全体を透明化して，感染部位を観察するため

の全葉透明化法が考案された123ｱ!。この方法で，無病徴

を呈するとりで1号(Pi-z!)では，侵入を受けた表皮

細胞は過敏感壊死反応である頴粒化を起こし，菌糸の伸

展が最初に侵入した表皮細胞内で阻止されていることが

明らかにされた1''・褐点病斑を呈するフクニシキ

(Pi-z)でも表皮細胞に侵入したほとんどの菌糸は宿

主の顯粒化反応によって最初に侵入した表皮細胞内で伸

展を阻害されてしまうのに対し，ご〈･部だけが柔組織

に伸展して褐点病斑となることが明らかとなった!:{･褐

点病斑では侵入菌糸は奇形とな(’)ながらも伸展している

ことが，この部位の透過電顕観察によって明らかにされ
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4．いもち病菌の侵入過程の電顕観察

いもち病菌のイネ体への侵入終了後の電子顕微鏡観察

はすでにHashiokaetal.21によって報告されていたが，

侵入開始時からの経時的観察の報告はなかったo

Koga7"'0､''は，いもち病抵抗性遺伝子Pi-z!の同質遺伝子

系統であるZTRとZTSを電顕観察することにより，両系

統ともに付着器の底部中央からの突出部がクチクラ層を

物理的な圧力で貫通し，酵素による分解により細胞壁を

貫穿して侵入していく過程を明らかにした。また，抵抗

性系統のZTRで宿主細胞の過敏感壊死が起きる時期と，

感受性系統のZTSで表皮細胞内に細胞壁沈積物(wall

apposition)が形成される時期が，共にクチクラ層を貫

穿した後の細胞壁の貫通時期であることから，この時期

がをPi-z!遺伝子の最初の発現時期であると推定され

た。さらに，この時期にZTRでは過敏感壊死を,ZTSで

は細胞壁沈積物の形成を誘導するシグナルが出ているこ

とが推測されたア。

5．穂へのいもち病菌の侵入および蔓延過程の解明

穂へのいもち病菌の感染は被害に直結するために重要

であるにもかかわらず，穂は形態が複雑で組織が硬いこ

となどから，本菌がどのような方法で侵入するか諸説が

あり，これまで納得いく結果が得られているとは言えな

かった。そこで,Koga8､'''は穂首と籾にいもち病菌を接

種し，その侵入過程を電顕観察し，ともに表皮細胞のク

チクラ層と細胞壁を貫通して表皮細胞内に侵入する「ク

チクラ感染」であることを明らかにした。穂首や籾なと・

の硬い組織の超薄切片の作製は,Parketal.3'↓が，硬い

細胞鮭で知られているA"?γ"αγiαの胞子の超薄切片作製

のために開発した固定・包埋法を応用すること・によって
初めてﾛ1.能であった。

圃場での穂いもちの発病過程の調査の結果，穂いもち

の発病過程には籾から二次枝梗，・次枝梗，穂軸そして

穂令体が枯れていく場合と，先に穂首や穂軸あるいは枝

梗が感染し，それから先の部分が枯死していく，いわゆ

る「枯れﾄ゙ がり」とが認められた22C穂いもちの肉眼だ

けでの観察だけでは，いもち病菌以外の穂枯れ菌による

旅状と区別がつきにくいため，この圃場での試料は，蛍

光色素カルコフルオールホワイトによる染色後，蛍光顕

微鏡によっていもち病菌による発炳であるか否かが確認

された4"》また,|rill･.の組織におけるいもち病菌の感染

状態を屯顕観察した結果，分ﾙkr･柄および分唯r･の形成

か、願の小杣軸と独和の隙間，者次枝梗が．次枝梗から

'j､lll挺する隙間,"IIIIIから・次枝杣が分|岐する隙|ﾊl,柚筒
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から枝梗が分岐する隙間あるいは苞葉の部かなとに頻繁

に認められた2'･2324'。これらの部位は，小ﾂ『・鈴水郷が

いもちの感染を受けやすいところとして指柚している箇

所で，いずれも水滴が留まり易く，いつまでも乾燥しに

くいという共通点がある。したがって，これらの部位

は，感染の温床となり，多1,tの胞子を形成していること

が多く，伝染源となっていることが指摘きれてい

る'6.2'､21IO

6．非切断葉鞘裏面接種法の開発

全葉透明化法は，葉身での本菌の優人・伸展とそれに

対する宿主細胞反応を広範囲に観察できるという利点が

あるが，葉身を透明化するために化学処理や撒沸なとﾞ

種々の処理を行う必要がある。そのため，ノkきた状態で

の両者の関係を把握することは不''l.能である。また，濃

く褐変した病斑部位での侵入菌糸の観察はきわめて|永'難

である。この点，従来の葉鞘袈面接繩法（以1,.,従来法

と呼ぶ）は，菌も宿主も無処理で観察できるために，両

者の相互作用を生きた状態で追跡できるという利,'I､〔があ

る。しかし，従来法での本菌の伸展と宿ii反応は，菜身

でのそれとがかなり異なることが指摘されている:廻。こ

のため，本菌の感染とそれに対する宿-MIll胞反応が葉身

の場合と同様に起きて，その感染部位を従来法とlijじく

無処理で観察できる非切断葉鞘裏Im接繩法（以|､.,非切

断接種法と呼ぶ）が考案された”。

従来法では葉鞘部分を植物個体から切り取って業鞘裏

面に胞子懸濁液を注射接種するのに対し，この新しい非

切断接種法では，葉身と根を残したままの状態で接種す

るという点が異なる。感受性品種での実験で，従来法で

は宿主抵抗反応が少なく侵入菌糸が＝様に伸展するのに

対し，非切断接種法では菌糸伸展の種々の段階で宿主の

褐変反応がおきるため，種々の程度で伸展が停止してい

る菌糸が大部分で，残りの一部の菌糸のみが病斑を形成

するまで伸展するのが認められた'胤。このような侵入菌

糸の伸展のパターンは，葉身での菌糸の伸展の状況と類

似している。また，イネの碓育ステージや体質の違い

が，本菌伸展と宿主反応の違いに反映された!!'。これら

の結果は，非切断接種法が従来法に比べて，より葉身に

近い状態にあることを示している。種々の真‘|ソ|抵抗′性の

発現についても，非切断接種法で観察がｲj:われたが，侵

入菌糸の伸展と宿主細胞反↓心は従来法と非切|析接極法と

で顕著に異なることはなかった！(。このことから，真‘||ミ

抵抗‘性は切|析した葉靹組織でもl'1様に発現するのに対・

し，ノk青ステージや体質の進いによる抵抗‘|ゾ|｛は11占|体から

切り離すと発現しにくくなることが考・えられる!､'“

剛
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7．抵抗性細胞反応に関与するリボキシゲナーゼ活性

いもち病菌の感染に対して自家蛍光を発し過敏感壊死

反応を起こしているイネ細胞では，抗菌活性を持つ物質

が蓄穣していると考えられﾃ，本菌の生育を阻害する酸

化型不飽和脂肪酸がイネ葉身から単離，同定されている

3)Oこれらの抗菌性酸化型不飽和脂肪酸は，その構造か

ら，いずれもりポキシケナーゼが関与する経路によって

生合成されると考えられている。これまでの研究によ

り，イネいもち病抵抗性にイネリポキシケナーゼが関与

していることが示唆されているが，細胞反応との関係や

その局在性など不明な点が多く残されており，筆者らの

研究室では，これらの点を明確にすることを目的に研究

を行っている。

上記の非切断葉鞘裂面接種法を用いて，高度抵抗性，

中程度抵抗性および感受性イネにおいて，リポキシケ

ナーゼ活性と宿主の細胞反応を調べると，抵抗性は感受

性に比べて活性の増大と細胞反応の開始時間が非常に速

く，また，抵抗性でも，抵抗性の強いものは弱いものに

比べてより早期に活性の増大と反応細胞の増加が認めら

れた28.291。これらの結果は，いもち病に対して種々の真

性抵抗性遺伝子をもつイネにおいて，宿主細胞の抵抗反

応の出現とリポキシケナーゼ活性の変動との間に密接な

関係があることを示している。

一方，リポキシケナーゼの局在については，その代謝

産物の組織レベルでの局在性がある程度明らかにされ

た27)Oしかし，リポキシケナーゼタンパク質，およびそ

の遺伝子発現の局在性については明らかでない。イネの

いもち病抵抗性におけるリポキシゲナーゼの役割をさら

に明確にするために，ms"〃hybl･idization法や免疫電

顕法を用いてこれらの局在性を明らかにする必要がある

と考えている。また，抵抗性の発現に関与するリポキシ

ケナーゼには複数のアイソザイムが存在し，それらは抵

抗性発現過程の異なる場面で機能していると予想され

る26)。今後，それぞれのアイソザイムの役割を明らかに

する必要があろう。さらに，リポキシケナーゼ活性と圃

場抵抗性との関連が示唆されていることから加'，圃場抵

抗性品種においても，上記の観点からさらに詳細な研究

を行う必要があると考える。

8．今後に残された問題と将来展望

いもち病菌に対するイネの抵抗性は大きく分けて，品

種の抵抗性遺イパr･による抵抗性と，体質の違いによる抵

抗性によるものとに分けられる。品種による抵抗性には

主働遺1次j'･による真‘||抵抗性とボリジーンによる刷場抵

抗性とがある、体蘭の違いによる抵抗性とはイネの堆育

ステージ，窒素や雌酸などの施lllIII:,戦端法の違い，栽

-71-

培期間中の温度，光などの条件によって影響を受ける抵

抗性である。抵抗性誘導性農薬や虫の食害などによる誘

導抵抗性も広義には，これに含めることができよう。

細胞学的には，先に述べた非切断葉鞘裏面接種法の考

案により主働遺伝子については，ほぼ明らかにでき

た'81が，圃場抵抗性と体質の違いによる抵抗性につい

ての研究は，現在進行中である'9'･いもち病菌に対して

抗菌活性をもつファイトアレキシンについては，ジテル

ペン系およびフラバン系など多種の物質が同定されてい

る！}が，上記の種々の抵抗性のどの時期にどのように作

用しているのか，またその誘導機構はどのようになって

いるのか，すでに一部の抵抗性については解明されつつ

あるが，まだ大部分は今後の研究に委ねられている。

最近特に，いもち病抵抗性に関わる分子生物学的研究

が進み，ノA"り'6,PBZI,Rac,RPRIO,RC〃などの遺伝

子やPR1,PR2,PR3,PR10などの病原性関連タンパク

質など遺伝子産物の研究が多数報告されている35。ま

た，感染防御関連遺伝子も多数見い出されつつあ

る5.361。現在のところ，いずれの研究も緒についた段階

である。今後，上記の種々の抵抗性発現において，と今の

ようにして遺伝子および遺伝子産物が誘導され，宿主細

胞反応として発現し，本菌の伸展を抑制するのか，伽

s"〃レベルでの発現機構の解明が期待される。
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