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はじめに

　1898年の Beijerinckによるタバコモザイクウイルスの
発見を皮切りに，多くの植物ウイルスが農作物に被害を及
ぼす病原体として同定された．生育不良や枯死を引き起こ
すウイルスの感染は植物の生存に不利に働くため，植物は
幾重にもわたるウイルス防御機構を進化させてきた．
RNAサイレンシングは植物のウイルス防御に重要な役割
を果たす基礎的な防御機構であるが，その重要性を裏付け
るように，ほとんどの植物ウイルスは RNAサイレンシン
グを抑制する機能を獲得している 1, 2)．また，作物の近縁
野生種等にはウイルス感染を許容しない個体が見つかるこ
とがあり，ウイルス抵抗性を支配する原因遺伝子は抵抗性

遺伝子と総称される．様々な植物において様々なウイルス
に対する抵抗性遺伝子が発見されており，多くの抵抗性遺
伝子が育種によって農作物に導入されて，ウイルス防除に
貢献している．ウイルス抵抗性遺伝子は，優性（顕性）に
遺伝するものと劣性（潜性）に遺伝するものに分けられ，
優性ウイルス抵抗性遺伝子の多くは類似の一次構造（ヌク
レオチド結合部位‐ロイシンリッチ反復配列：NB-LRR）
を有するタンパク質をコードしている（表 1）．NB-LRR
型抵抗性遺伝子は全ての植物種に見つかることから，進化
的に起源が古い抵抗性機構と考えられる．一方，近年
NB-LRRとは異なるタイプの抵抗性遺伝子の報告が相次い
でいるが，これらは多様であり，植物が比較的最近獲得し
たものと考えられる．本稿では，これらの優性ウイルス抵
抗性遺伝子による植物の多様な防御機構について紹介す
る．なお，劣性抵抗性遺伝子は，翻訳開始因子など，ウイ
ルスが増殖に利用している宿主因子の変異型をコードする
が，紙面の都合上本稿では割愛させていただくので他の総
説を参照されたい 3, 4)．

1. NB-LRR型抵抗性遺伝子

　最初に同定された植物のウイルス抵抗性遺伝子は，タバコ
（Nicotiana tabacum）の近縁野生種N. glutinosa に由来す
るタバコモザイクウイルス（TMV; genus Tobamovirus, 
family Virgaviridae）抵抗性遺伝子N である．Nタンパク
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質はアミノ末端側にショウジョウバエの Tollおよび哺乳
動物の interleukin-1受容体と配列相同性をもつ領域（TIR）
および NB-LRR配列を有していた（TIR-NB-LRR）5)．そ
の後，NB-LRR型遺伝子はシロイヌナズナ（Arabidopsis 
thaliana）のゲノムに約 200個存在し，ウイルスだけでな
くカビや線虫も含む様々な病原体に対する抵抗性遺伝子と
して働いていることが報告された 6)．興味深いことに，植物
の NB-LRR タ ン パ ク 質 と 動 物 の nucleotide-binding 
oligomerization domain (Nod)-like receptor は一次構造も
その働きも類似しているにもかかわらず，それぞれ独立に
進化したことが示唆されている 7)．
　NB-LRRタンパク質は，細胞内で病原体を認識する受容
体として働き，植物の防御機構を活性化することにより病
原体の増殖を抑制すると考えられるが，詳細については未
だ不明な点が多い．大まかには，NB-LRRタンパク質によ
る病原体感染の認識，MAPキナーゼカスケードなどによ
る情報伝達，防御関連遺伝子の発現誘導を伴う防御反応の
活性化などを介して病原体の増殖を抑制している 8)．防御
反応の誘導と全身への伝達にはサリチル酸などの植物ホル
モンの産生が大きく関わっている．NB-LRRタンパク質に
よる病原体の認識機構については，直接の相互作用を介す
るものと，間接的に病原体が引き起こした宿主細胞内の変
化を検出するものとが報告されており，一様ではない可能
性がある 9)．また，「防御反応」の実体についても明確で
はなく，防御反応が活性化した植物細胞においてウイルス
が増殖できなくなるしくみも不明である．N をはじめ多く
の NB-LRR型抵抗性遺伝子は，最初に感染した細胞にお
けるウイルスの複製は阻害せず，細胞間移行によって感染
域が数細胞まで拡がった後に拡大を停止させる．一方，ジャ
ガイモ（Solanum tuberosum）のジャガイモ Xウイルス
（PVX; genus Potexvirus, family Alphaflexiviridae）抵抗性
遺伝子Rx は，プロトプラストにおけるウイルスの複製を
抑制する 10)．シロイヌナズナのキュウリモザイクウイル
ス（CMV; genus Cucumovirus, family Bromoviridae） 抵
抗性遺伝子RCY1 は通常 CMVの増殖を数回の細胞間移行
の後に停止させるが，RCY1 を過剰発現する植物では発現
量と相関してウイルス感染域の縮小が観察され，全くウイ
ルスの増殖が検出できない個体もあった 11)．したがって
NB-LRRタンパク質によるウイルス抵抗性における表現型
の多様性は質的なものではなく，ウイルス感染がいつ認識
され防御反応がどの段階で誘導されるかの違いによるもの
と考えられる．

2. 複製を阻害する抵抗性遺伝子：Tm-1, JAX1, Scmv1

　Tm-1 はトマト（Solanum lycopersicum）のトマトモザイ
クウイルス（ToMV; genus Tobamovirus, family Virgaviridae）
抵抗性遺伝子で，野生種S. habrochaites に由来する．筆
者らは，Tm-1 トマト細胞の抽出液より試験管内で ToMV

の複製を阻害するタンパク質を精製し，これがTm-1 遺伝
子産物であることを明らかにした 12)．Tm-1 と配列相同性
を有する遺伝子は，植物のみならず細菌や古細菌にも保存
されていたが，いずれも機能解析が行われておらず，アミ
ノ酸配列からは機能に関する情報は得られなかった．その
後の解析により，Tm-1タンパク質は ToMVの複製タンパ
ク質と結合し，ウイルスゲノムの複製を阻害することがわ
かった．Tm-1は二つのドメインから成ると予想されたが，
N末端側のドメインのみで ToMVの複製阻害には十分で
あること 13)などから，全長 Tm-1タンパク質は ToMVの
複製阻害とは異なる別の機能を有しており，たまたまウイ
ルスタンパク質と結合する能力を獲得したのではないかと
考えられた．S. habrochaites がもつTm-1 遺伝子の配列を
調べたところ，一部の領域（79番目から 112番目のアミ
ノ酸残基をコードする）に顕著な正の選択を受けた痕跡が
検出され，当該領域が ToMVに対抗して進化し，アミノ
酸配列を変化させてきたことが示唆された 14)．Tm-1およ
び ToMV複製タンパク質断片の結晶構造解析から，正の
選択を受けた領域は Tm-1の分子表面に位置しており複製
タンパク質との結合に直接関与していること，また抵抗性
打破 ToMV変異株は Tm-1との相互作用にかかわるアミ
ノ酸残基に変異をもつことがわかり，ToMVと Tm-1はそ
れぞれ相互作用面を変化させることにより認識と回避を繰
り返しながら共進化してきたと推測された 15)．
　ToMV感受性トマトはTm-1 の対立遺伝子 tm-1 を有し
ていたが，tm-1タンパク質は ToMVの複製タンパク質と
は結合しなかった．ToMVと近縁のタバコ微班モザイクウ
イルス（TMGMV; genus Tobamovirus, family Virgaviridae）
やトウガラシ微班ウイルス（PMMoV; genus Tobamovirus, 
family Virgaviridae）はどのトマト品種にも感染しない（ト
マトを非宿主とする）ことが知られているが，tm-1は
TMGMVおよび PMMoVの複製タンパク質と結合し複製
を阻害した 16)．tm-1との結合能が低下した TMGMVおよ
び PMMoV変異株は，トマトに感染可能であったものの
増殖の程度は低かったことから，トマトにおける TMGMV
および PMMoVに対する非宿主抵抗性は多層的で tm-1に
よる複製阻害はその一部を担っていると考えられた 16, 17)．
これらの結果は，ウイルスが適応していない宿主には阻害
的に作用する相互作用因子が存在し得ること，ToMVはト
マトに適応するにあたり tm-1との阻害的な相互作用から
逃れるよう進化してきたことを示唆しており，ウイルスと
宿主の相互作用の新たな一面を顕在化させた．
　オオバコモザイクウイルス（PlAMV; genus Potexvirus, 
family Alphaflexiviridae）に抵抗性を示すシロイヌナズナ
エコタイプ（環境型）の解析から，ジャカリン様レクチン
をコードする優性遺伝子 JAX1 が同定された 18)．後述する
ポティウイルスの全身移行を阻害するシロイヌナズナの抵
抗性遺伝子RTM1 も同様にジャカリン様レクチンをコー
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ドするが，JAX1 は PlAMVのプロトプラストにおける増
殖を阻害したことから，両者は異なる作用機構によりウイ
ルス抵抗性を与えていると考えられた．JAX1 は PlAMV
に限らず，広くポテックスウイルス属ウイルスの増殖を阻
害した．ジャカリン様レクチンは動物の免疫に広く関わっ
ているが，植物免疫にはRTM1 および JAX1 の 2つのウ
イルス抵抗性遺伝子が関与することが知られるのみであ
る．植物免疫におけるレクチンの役割について今後の研究
が待たれる．JAX1 を打破するウイルス変異株が複製タン

パク質遺伝子に変異を持つことから，JAX1は複製タンパ
ク質に作用してウイルスの複製を阻害することが示唆され
た 19)．この作用機構は Tm-1と類似しており，JAX1も本
来別の機能をもったタンパク質がたまたまポテックスウイ
ルスの複製タンパク質と結合するよう進化したものである
可能性も考えられる．
　サトウキビモザイクウイルス（SCMV; genus Potyvirus, 
family Potyviridae）はトウモロコシ（Zea mays）の重要
病害である．ヨーロッパのトウモロコシ系統の中に

表 1．クローニングされた植物の優性ウイルス抵抗性遺伝子

植物種 抵抗性遺伝子 遺伝子産物 * 認識するウイルス ** 参考文献

Arabidopsis thaliana HRT CC-NB-LRR TCV 32)

RCY1 CC-NB-LRR CMV 33)

Brassica campestris BcTuR3 TIR-NB-LRR TuMV 34)

Capsicum annuum L CC-NB-LRR PMMoV 35)

Pvr4 CC-NB-LRR PVY 36)

Capsicum chinense Tsw CC-NB-LRR TSWV 36)

Cucumis melo Prv TIR-NB-LRR PRSV 37)

Glycine max Rsv1 CC-NB-LRR SMV 38)

Rsv3 CC-NB-LRR SMV 39)

Nicotiana glutinosa N TIR-NB-LRR TMV 5)

Phaseolus vulgaris PvVTT1 TIR-NB-LRR BDMV 40)

Poncirus trifoliate Ctv CC-NB-LRR CTV 41)

Solanum peruvianum Sw-5 CC-NB-LRR TSWV 42)

Tm-2, Tm-22 CC-NB-LRR ToMV 43)

Solanum tuberosum Rx1 CC-NB-LRR PVX 44)

Rx2 CC-NB-LRR PVX 45)

Y-1 TIR-NB-LRR PVY 46)

Vigna mungo CYR1 CC-NB-LRR MYMV 47)

Arabidopsis thaliana JAX1 Jacalin-like potexviruses 18)

RTM1 Jacalin-like TEV 22)

RTM2 Small HSP TEV 23)

RTM3 MATH-CC LMV 24)

Oryza sativa STV11 Sulfotransferase RSV 29)

Solanum chilense Ty-1, Ty-3 RDR TYLCV 30)

Solanum habrochaites Tm-1 TIM-barrel-like ToMV 12)

Zea mays Scmv1 Thioredoxin SCMV 21)

*CC: コイルドコイル , NB: ヌクレオチド結合部位 , LRR: ロイシンリッチ反復配列 , TIR: トール／インターロイキン 1受容体 , HSP: 熱ショック
タンパク質 , MATH: Meprinおよび TRAF相同ドメイン , RDR: RNA依存性 RNAポリメラーゼ
**TCV: Turnip crinkle virus, CMV: キュウリモザイクウイルス , TuMV: カブモザイクウイルス , PMMoV: トウガラシ微班ウイルス , PVY: ジャガ
イモ Yウイルス , TSWV: トマト黄化えそウイルス , PRSV: パパイヤ輪点ウイルス , SMV: ダイズモザイクウイルス , TMV: タバコモザイクウイルス , 
BDMV: Bean dwarf mosaic virus, CTV: カンキツトリステザウイルス , ToMV: トマトモザイクウイルス , PVX: ジャガイモ Xウイルス , MYMV: 
Mungbean yellow mosaic virus, TEV: Tobacco etch virus, LMV: レタスモザイクウイルス , RSV: イネ縞葉枯ウイルス , TYLCV: トマト黄化葉巻ウ
イルス , SCMV: サトウキビモザイクウイルス
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SCMV抵抗性を示すものが見つかり，ポジショナルクロー
ニングにより原因遺伝子Scmv1 が同定された 20)．Scmv1
は h型チオレドキシンをコードしており，SCMV感受性
のトウモロコシでは上流遺伝子発現調節領域の多型によ
り，当該遺伝子の発現量が著しく低かった．Scmv1タン
パク質は，通常のチオレドキシンにおいてジスルフィド結
合の還元を司るWC(G/P)PCモチーフの 2つのシステイン
がアスパラギンとセリンに置換しており，ジスルフィド結
合の還元能を示さなかったが，分子シャペロン様活性を有
していた．Scmv1 はプロトプラストにおける SCMVの複
製を阻害したことから，複製に関わるウイルスタンパク質
に作用することによりウイルス増殖を妨げていることが示
唆された．多くのウイルスにおいて複製には分子シャペロ
ンが必要であることが示されており 21)，Scmv1の作用機
構をさらに詳細に解析することにより，ウイルス複製にお
ける分子シャペロンの役割についても新たな知見が得られ
るかもしれない．

3. 全身移行を阻害する抵抗性遺伝子： 

RTM1, RTM2, RTM3

　植物ウイルスは感染細胞での複製，プラズモデスマータ
（原形質連絡）を介した細胞間移行を経た後，主に師管を
介して全身に移行する．シロイヌナズナのエコタイプ Col-0
などでは，tobacco etch virus（TEV; genus Potyvirus, family 
Potyviridae）を含むいくつかのポティウイルス属ウイル
スの複製および細胞間移行は正常に起こるが，全身移行が
阻害される．全身移行を許容するエコタイプとの掛け合わ
せや変異原処理により，TEVの全身移行の阻害には少な
くとも 3つの優性遺伝子が関与することが明らかにされ
た．RTM1，RTM2，RTM3 と名付けられたこれらの遺伝
子のうち，いずれかの遺伝子の機能が欠損すると抵抗性は
喪失した．各遺伝子はポジショナルクローニングにより同
定され，RTM1 はジャカリン様レクチンを 22)，RTM2 は
低分子量熱ショックタンパク質を 23)，RTM3 はMeprinお
よび TRAF相同ドメイン（MATHドメイン）をもつタン
パク質を 24)それぞれコードしていた．外被タンパク質に
変異をもつウイルスが抵抗性を打破すること 25)，RTM1
およびRTM2 は師部で発現すること 26)，RTM3は RTM1
と相互作用すること 24)などが報告されている．また，
RTM1，RTM2，RTM3 を有しているにもかかわらずウイ
ルス感受性を示すエコタイプ Nd-1の解析から，さらに 2つ
の遺伝子RTM4 およびRTM5 の存在が示唆されている 27)．
しかし，RTM 遺伝子群によるウイルス抵抗性の分子機構
については不明な点が多い．RTM3 を含む 7個の類似遺伝
子が第 3染色体上にクラスターを形成しているが，ポティ
ウイルスであるウメ輪紋ウイルスに対する劣性抵抗性遺伝
子が同領域にマップされたことから，ポティウイルスは当
該領域にコードされているMATHドメインタンパク質を

利用して全身移行しており，RTM3 はドミナントネガティ
ブ変異体である可能性も指摘されている 28)．

4. 低レベルのウイルス増殖を許容する（トレランス） 
抵抗性遺伝子：STV11, Ty-1, Ty-3

　イネ縞葉枯ウイルス（RSV; genus Tenuivirus, family 
Phenuiviridae）はヒメトビウンカによって媒介されるマ
イナス鎖 RNAウイルスで，国内を含む東アジアの稲作に
壊滅的な被害を与えてきた．「コシヒカリ」など日本水稲
の多くは RSV感受性であるが，インド型品種や日本陸稲
の中には RSV抵抗性を示すものがあり，育種によって「む
さしこがね」「あさひの夢」などの抵抗性品種が育成され
ている．現在国内で栽培されている RSV抵抗性品種の多
くは，パキスタンのインド型品種「Modan」に由来する
Stvb-i 遺伝子をもつ．Stvb-i による抵抗性は，低レベルの
ウイルス増殖を許容するが病徴は示さない「トレランス」
に位置付けられる．このStvb-i の対立遺伝子あるいは近
傍に座乗しているとされているインド型品種「Kasalath」
由来のSTV11 遺伝子がポジショナルクローニングにより
同定され，スルフォトランスフェラーゼをコードしている
と報告された 29)．抵抗性品種がもつ対立遺伝子（STV11-R）
の産物にはサリチル酸をスルホサリチル酸に変換する活性
が認められたが，感受性品種の対立遺伝子（STV11-S）の
産物にはこの活性がなかったこと，抵抗性品種ではウイル
ス感染によってサリチル酸の蓄積が誘導されたこと，感受
性品種のプロトプラストにサリチル酸あるいはスルホサリ
チル酸を与えるとウイルス複製が低下したことなどから，
スルホサリチル酸の生成が RSV抵抗性に重要であること
が示唆された．STV11はウイルス感染を認識してスルホ
サリチル酸を合成し，植物の免疫機能を高めていると考え
られるが，STV11と RSVがコードするタンパク質の間に
直接の相互作用は認められておらず，STV11によるウイ
ルス認識機構は不明である．また，多くの日本型イネ品種
がもつSTV11-S は現在までのところ不活性型の酵素を
コードすることしかわかっておらず，植物にとってこのよ
うな対立遺伝子をもつことにメリットがあったのかどうか
についても興味深い．
　トマト黄化葉巻ウイルス（TYLCV; genus Begomovirus, 
family Geminiviridae）はタバココナジラミによって媒介
され，世界中のトマト産地に大きな被害をもたらしている．
TYLCVに対する優性抵抗性遺伝子として，Ty-1，Ty-3，
Ty-4，Ty-6 が S. chilense か ら，Ty-2 が S. habrochaites
からそれぞれトマトに導入されている．Ty-1 およびTy-3
が最近クローニングされ，両者は対立遺伝子であり，
RNA依存性 RNAポリメラーゼをコードしていることが
報告された 30)．植物がもつ RNA依存性 RNAポリメラー
ゼのうちいくつかはRNAサイレンシングの増幅に寄与し，
ウイルスに対する防御機構の一翼を担っている．DNAウ
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おわりに
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 Plants defend themselves from virus infection by RNA silencing and resistance (R ) gene-
mediated mechanisms. Many dominant R  genes encode nucleotide-binding site and leucine-rich 
repeat (NB-LRR)-containing proteins. NB-LRR proteins are also encoded by R genes against bacteria 
or fungi, suggesting a similar mechanism underlies defense systems to diverse pathogens. In contrast, 
several non-NB-LRR-type R genes have recently been cloned, each of which differs from others in 
sequences and functions. In this review, we introduce a diversity of R gene-mediated plant defense 
systems against viruses. Tm-1 , JAX1, and Scmv1, resistance genes against tomato mosaic virus, 
potexviruses, and sugarcane mosaic virus, respectively, inhibit virus multiplication at a single cell 
level. The RTM1 , RTM2 , RTM3  genes of Arabidopsis thaliana inhibit systemic transport of 
potyviruses through the phloem. STV11 of rice against rice stripe virus and Ty-1 and Ty-3 genes of 
tomato against tomato yellow leaf curl virus allow low level virus multiplication and confer tolerance. 
The wide diversity of plant defense systems against viruses implies their recent emergence. We 
suggest that plants evolved new defense systems to counter infection by viruses that had overcome 
pre-existing defense systems (RNA silencing and NB-LRR-type R gene-mediated systems). 


