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　生物防除研究とは「生物を用いて病

原菌の感染密度または病気を引き起こ

す活性を減少させること」を目指した

ものである（Baker and Cook, 1974）．特

に，「フィールドでみられる生物防除

の現象を取り入れ，解析し，その機構

を生産現場へ応用する」研究に主眼が

置かれている．生物防除剤（微生物農薬）を用いるメリット

には，①農薬使用回数にカウントされない，②薬剤耐性菌，

耐性虫が発生しにくい，③対難防除病害の突破口となるなど

があるが，これらは 2006年の食品衛生法改正に伴う農薬総

使用回数の規定，薬剤耐性菌・耐性虫の発生，および土壌病

害などの難防除病害対策，といった現在直面している課題を

解決する役割を担っている．

日本で農薬登録された微生物農薬は 2010年段階で 26剤あ

るが，その内訳は，細菌製剤が 15剤，糸状菌製剤が 10剤，

ウイルス製剤が 1 剤となっている．細菌では Bacillus や

Pseudomonas，糸状菌では Trichoderma や Talaromyces，ウイ

ルスでは弱毒ウイルスが主に用いられている．これら微生物

農薬は，ほとんどがここ 10年の内に開発されてきている．

害虫を対象とした天敵製剤と病害を対象にした微生物防

除剤の，日本における 1997年から 2006年の売り上げを比較

すると，天敵製剤は 3倍に伸びているが，微生物防除剤は 15

倍にまで伸びており，微生物防除剤の利用が近年急速に広

まっていることが分かる．

生物防除研究は，基礎研究として①生物防除エージェント

（biological control agent: BCA）の探索，② BCAの活性増強・

安定化，および③防除機構の解析，があり，応用研究として

①製剤技術の開発や②防除体系の確立，があるなど，研究の

宝庫である．

微生物を利用した防除戦略には，①生物防除エージェント

となる特定の有用微生物を分離・同定しそれを単独で人為的

に導入する方法と，②集団としての理想的な有用微生物群集

を作り出す環境条件を整える方法，の大きく 2つがある．そ

れらは，いずれも単独あるいは集団で，病原菌を直接的に防

除したり，あるいは間接的に植物に抵抗性を誘導したりする

戦略である．

ここでは，①植物プロバイオティクスの利用，②発病抑止

機構解明の足がかりとなるメタゲノム解析，および③次世代

の全身獲得抵抗性（transgenerational systemic acquired resis-

tance: transgenerational SAR），の 3つのトピック，中でも①

の植物プロバイオティクスの利用を中心に取り上げて，生物

防除研究の現状と展望を紹介したい．

1．植物プロバイオティクスの利用

最近，プロバイオティクスという言葉がよく使われてい

る．この言葉は，主に人間や動物が摂取することで健康を促

進させる微生物に対して使われている．同じような意味合い

で，植物プロバイオティクスという言葉が使われ始めてい

る．これは，植物の生育を促進するとともに病気を防ぐ植物

に内生性の有用微生物に対して使われている．植物に内生す

る有用微生物は，優占して植物体に定着できるため，高い競

合・拮抗能を持っており，また，植物との高い親和性により，

効果の持続性・安定性が期待されている．

植物との親和性が高い微生物が持つ能力には，例えば，①

葉のワックス面への定着能や，②根毛でのバイオフィルム形

成能があり，これらは紫外線・雨・温度などに対する環境ス

トレス耐性や，毒素耐性や毒素分解能，免疫応答の制御能な

ど，有害生物によりもたらされる各種のストレス耐性を，植

物に付与する．

植物との親和性が高く，植物プロバイオティクスとして用

いられる微生物としては，植物生育促進菌類（plant growth
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promoting fungi: PGPF），植物生育促進根圏細菌（plant growth

promoting rhizobacteria: PGPR），内生菌類，内生細菌，内生

放線菌，内生菌根菌，非病原性菌，などがある．

植物プロバイオティクスとしての PGPF　PGPFは，植物

の生育を促進するとともに，根の表面に定着することで土

壌病原菌の感染を抑え，病気を抑制する（Hyakumachi, 1994;

Shivanna et al., 1994）．また，PGPFを根に処理することで地

上部の糸状菌病害，細菌病害およびウイルス病害をも抑制す

る（Meera et al., 1994; Koike et al., 2001; Elsharkawy et al.,

2012a, 2012b）．このことは PGPFが植物に全身的な抵抗性誘

導（induced systemic resistance: ISR）を引き起こすことを示

している．

一般に，PGPFはそれらが植物の根に外生的・内生的に定

着し競合作用により病原菌を抑制したり，あるいはそれらの

代謝物により植物に抵抗性を誘導する．これまでの研究から，

植物組織に内生的に定着し，植物のシンビオント（symbiont）

となることができる菌類が PGPFの性質を持つ例は多い（成

澤・薄，2003; Harman et al., 2004）．PGPFによる植物の生育

促進にはミネラリゼーションが関わっているが（百町，

2000），PGPFが植物根に定着することで，無機成分，とくに

リンの増加が認められるなど，PGPFの菌糸を介して植物に直

接的に各種ミネラルを供給している可能性がある（Shivannna

et al., 1996）．高い根面着生能力を持つ非病原性の二核

Rhizoctoniaにおいても同様な報告があり，植物体内のカルシ

ウム濃度を増加させ植物の抵抗性を誘導する（Ichielevich-

Auster et al., 1985）．ハクサイの内生菌であり PGPFの特性

を有すHeteroconium chaetospiraは植物自身が吸収することの

できないバリンやフェニルアラニンなどのアミノ酸を植物

に供給し，植物からはショ糖を得るという相利共生的な関係

を築いている（Usuki and Narisawa, 2007）．また，PGPF の

Trichoderma asperellumはキュウリ根の表面に付着器様の菌糸

形態を示しながら外部皮層まで侵入し，植物の無機成分量を

増加させることが明らかとなっている（Yedidia et al., 2001）．

PGPFのうち，Fusarium属菌，Penicillium属菌および Phoma

属菌も植物の根に内生的に定着する（百町・久保田，2004）．

PGPFの Fusarium equisetiは，表皮においては植物細胞内へ

菌糸を伸長させるが，皮層においては細胞間隙にのみに伸長

する（Kojma et al., 2013）．また，シロイヌナズナが吸収でき

ないグリシンを供給して生育を促進する．このように，PGPF

は植物に窒素を供給し，一方，植物からは糖を得るといった

栄養授受を行うなど，互いに相利共生の関係になった結果と

して植物に耐病性を付与している可能性がある．

異なるキュウリ品種を用いて根への PGPFの着生率と ISR

の関係を調べたところ，PGPFの着生率が高い品種ほど抵抗

性が誘導される割合が高かった（Meera et al., 1995a）．また，

PGPFの接種源を滅菌して処理した場合は抵抗性が誘導され

なかった．このことは，これらの PGPFが根に定着する過程

で何らかの抵抗性誘導物質（エリシター）が産生されること

を示唆している．一方，定着能が低い PGPFを用いても抵抗

性が誘導されることがあるが，この場合は根への定着率と誘

導抵抗の間には相関がみられない（Meera et al., 1995b）．定

着能の高低に関わらず，いずれの PGPFもそれらの培養ろ液

を処理することで抵抗性が誘導されることから，PGPFが土

壌や根の周辺を生育する間に産生されたエリシター物質が

植物に抵抗性を誘導するものと考えられる．PGPFの培養ろ

液を根に処理後，病原菌を接種した葉では，活性酸素種であ

る過酸化水素の集積が無処理の対照に比べて著しいこと

（Koike et al., 2001）からも，PGPFの培養ろ液にはエリシター

活性があることが確認された．

PGPFのような日和見的な共生菌（opportunistic symbiont）

は多くの場合，菌糸は表皮細胞に入り込むが，皮層部では細

胞内には入らずに細胞間隙を進展する．しかし，植物の活性

が低い場合やあるいは逆に微生物の活性が高い場合には日

和見共生菌があたかも病原菌のようにふるまい，植物に「壊

死」をもたらすことも多い．PGPFは顕著な活性酸素種の生

成を誘導するなど SARで認められる特性を示し，壊死反応

は伴わないまでもこれに近い特性を誘導するものと考えら

れる．このことは，PGPFが日和見共生菌として植物との間

に腐生，寄生，共生の関係を絶妙なバランスの上に成り立た

せているためかもしれない．

幅広い病原菌の攻撃に対して抵抗性を示すという ISRの

表現型は，病原菌により誘導される SARと類似しているが，

ISR と SARの発現機構はこれまで異なるものとして区別し

て考えられてきた．それは，先行研究された PGPRによる

ISRの特性が，SARでみられる壊死反応を伴わないことや，

SARでみられる全身的な内生サリチル酸（SA）の増加とそ

れに伴う感染特異的蛋白質の遺伝子群を活性化しなかった

ためである（Pieterse et al., 1996）．PGPRでは，SAの代わり

にジャスモン酸（JA）やエチレン（ET）が ISRのシグナル

伝達経路に深く関わっていた．しかし，その後，シロイヌナ

ズナの系を用いたPGPR による ISRの詳細な機構解明が進む

につれ，ISRのシグナル伝達経路は SAのみでなく，JAや ET

に依存する例も数多く見出されるなど，ISRのシグナル伝達

経路は多岐にわたっていることが明らかになってきた．

PGPFによる ISRのシグナル伝達経路においても，SAに依

存するもの，JAや ETに依存するもの，あるいはマルチプル

にそれら両者に依存するものなど，いろいろな伝達経路があ

ることが明らかになってきている（Hossain et al., 2007, 2008;
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Sultana et al., 2008, 2009）．

ISRは幅広い病害スペクトラムに対して有効であるが，植

物の産生するエネルギーを BCAと共有することや防御応答

にともない様々な物質を産生するのにエネルギーコストが

かかるなど，負の側面が懸念される．van Hulten et al.（2006）

は，β-aminobutyric acid（BABA）を用いて，プライミングと

コストのモデル試験を行っている．BABAは高濃度で処理す

ると，処理直後から PR-1を発現する直接的な防御応答を誘

導するのに対し，低濃度で処理すると，病原菌接種前には

PR-1を発現せず，接種後に強く発現するプライミング効果

を示した．また，興味深いことに，プライミングを誘導する

処理濃度でも，直接的な防御応答を誘導する合成 SAR誘導

剤の benzothiadiazole（BTH）と同等の防除効果を示したと

ともに，処理により植物の生育や種子の形成に負の影響はみ

られなかった．ISRは病原菌の攻撃に対してプライミングを

伴う防御応答をすることから，低コストである可能性が高

い．しかしながら，PGPFなどの生物防除エージェントは植

物に日和見的な共生関係を結ぶことにより抵抗性を誘導す

ることから，ISRによる利益とコストとのバランスが生物防

除の成否に大きく関与していることも考慮する必要がある．

植物プロバイオティクスとしての内生細菌　有用微生物，

とくに内生細菌の中には植物の根から分泌される有機酸に誘

引されて，根にバイオフィルムを形成し，病害抵抗性を誘導

することが知られている．トマト斑葉細菌病菌（Pseudomonas

syringae pv. tomato）がシロイヌナズナの葉に感染するとリン

ゴ酸トランスポーターの発現が誘導されることで，根からリ

ンゴ酸が放出され，その放出されたリンゴ酸に内生細菌であ

る Bacillus subtilisが誘引され，バイオフィルムを形成し，ISR

が生じるとの報告がある（Rudrappa et al., 2008）．また，トマ

トを用いた実験からも，内生性の Bacillus属菌のバイオフィ

ルム形成能とトマト青枯病の発病抑制効果には密接な関係

があり，バイオフィルムを形成するものが青枯病を抑制する

ことが明らかになってきた（都築ら，2012）．トマトの根に

バイオフィルムを形成する Bacillus amyloliquefaciens はトマ

ト斑葉細菌病菌の感染に関わらずシロイヌナズナの根にバ

イオフィルムを形成し，トマト斑葉細菌病菌による病気を抑

制した．また，バイオフィルムの形成能力を低下させた変異

株は各種防御関連遺伝子（各種 PR geneや PDF1.2 gene）の

発現が低下し，親株に比べ 1/2から 1/4に減少した．

植物の根とそれに密接に関連する内生性の有用微生物と

の相互関係をより詳細に調べることは，地上部や地下部の病

害を抑制する手段を見出す上でより重要になるであろう．

2．発病抑止機構解明の足がかりとなるメタゲノム解析

現在，PhyloChip，DGGEあるいは次世代シーケンシング

技術等を用いたメタゲノム解析により，微生物群集の構造と

機能解明が精力的に行われている．土壌病原菌は大きく移動

型病原菌と待機型病原菌とに分かれ（Garrett, 1970），これら

病原菌のタイプによって発病抑止機構が異なることが知ら

れている．Rhizoctonia solaniや Gaeumannomyces graminis var.

triticiなどの移動型病原菌の場合は病原菌の菌糸の周辺に拮

抗微生物が集積して発病抑止が生じるのに対して，Fusarium

や Verticilliumなどの待機型病原菌の場合は抵抗性品種の連

作やネギ類の混作で発病抑止が生じる．発病抑止土壌の一つ

に発病衰退現象があり（Baker and Cook, 1974），主に移動型

病原菌でみられている．発病衰退現象とは，同一作物を連作

すると始め激しく病害が発生したのが，連作を続けているう

ちに病気が衰退し，収量が回復するといった現象であり，こ

れまでに，コムギ立枯病，テンサイ根腐病，ハツカダイコン

立枯病などで報告されている（Gerlagh, 1968; Shipton, 1977;

Henis et al., 1978; Hyakumachi et al., 1990）．この現象には，土

壌に集積する微生物群集が発病抑制に関わっていることが

以前からいろいろな研究で明らかにされてきた（Hornby,

1979; Rovira and Wildermuth, 1981; Mghalu et al., 2007）が，メ

タゲノム解析によりその詳細がより明確になってきた．例え

ば，Mendes et al.（2011）は PhyloChipを用いたメタゲノム

解析を行って，テンサイ根腐病に対する抑止土壌と助長土壌

の微生物の違いを調べ，連作に伴って生じる発病衰退に関わ

る微生物群を特定した．また，感染の広がりを防ぐ目的で植

物は発病抑止をもたらす土壌微生物のコンソーシアムを作

り出すことを明らかにした．今後は，移動型病原菌の菌糸周

辺での微生物群集の構造や機能，また，抵抗性品種の連作や

ネギなどを混植したときの微生物群集の構造や機能，がメタ

ゲノム解析で解明され，発病抑止機構の全容が明らかになる

ものと思われる．

3．次世代の全身獲得抵抗性（Transgenerational SAR）

シロイヌナズナとべと病の系を用いた研究から，トマト斑

葉細菌病菌をシロイヌナズナに 4日ごとに 5回連続して繰り

返し接種して得た種子から育てた植物は，シロイヌナズナべ

と病菌（Hyaloperonospora arabidopsidis）に対する基礎抵抗性

が向上する，との報告が出された（Luna et al., 2012）．すなわ

ち，SARが次世代にまで受け継がれることが明らかになっ

た．また，面白いことに，次世代の SARは，その後は病原

菌を接種しなくとも持続するとされる．次世代の SARがあ

るということは次世代の ISRがあることを示唆している．

我々の予備的な研究からも，キュウリに PGPFを処理する
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と，次世代の植物が炭疽病に抵抗性を示した結果を得ている

（Meera, 1994）．有用微生物を処理した植物の次世代が，対照

の有用微生物を処理しなかった次世代に比べ，ISRが高いか

どうかは非常に興味が持たれる．昔から，土作りが病気の抑

制に密接な関わりがあるといわれているが，このこともある

いは土壌に集積した有用微生物により植物に次世代の ISR

が生じたことと関係しているのかもしれない．

4．おわりに

植物の生育を促進するとともに病気を抑制する PGPRや

PGPFの存在が明らかになってすでに 30年以上が経過した．

興味深いことに，PGPRとして報告された細菌の大半は植物

に抵抗性誘導能を示さないのに対し，PGPFはそのほとんど

が抵抗性誘導能を示す．このことは，菌類は細菌と異なり植

物体の中に能動的に侵入できる能力を備えていることと関

係があるのかもしれない．わが国では PGPFの中でこれまで

に微生物農薬として登録されたものは少ないものの，PGPF

の特性を持つ魅力ある菌類が数多く見出されており，中には

内生菌根菌と同じように宿主植物と明確な相利共生関係を

結ぶものさえある．今後，そうした菌類の中から実用化に向

けて微生物農薬登録に耐えうるような有望な菌株が少なか

らず見出されるものと期待している．

EUには IOBC（International Organization for Biological and

Integrated Control of Noxious Animals and Plants）という生物

防除に関する組織が存在する．この組織の前身は 1948年に

遡り，1971年に IOBCとして発足した．現在は世界中に下部

組織が出来上がり，日本は 1999 年に発足した Asia and the

Pacific Regional Section（APRS）に組み込まれている．

IOBC は生物防除ワークショップと抵抗性誘導ワーク

ショップをそれぞれ隔年ごとに開催しており，昨年，開催さ

れた生物防除ワークショップの標語は「From field to the lab

and back again」であり，また，今年開催される抵抗性誘導の

ワークショップの標語は「Leaping from success in the lab to

success in the field」となっている．このように両ワーク

ショップの目的は，実験室で得た生物防除のメカニズムを圃

場に応用しようというところにある．

生物防除研究の躍進が低環境負荷型病害虫コントロール

の実現を可能にする．植物を取り巻く微生物と植物との相互

関係を調べることは，前述したように，研究の宝庫である．

是非，若い研究者がこの分野に興味を持って，生物防除研究

を深めていただければ，と思う次第である．

謝辞：ここで紹介した私達の研究成果は，岐阜大学植物病

理学研究室に在籍した多くの学生諸氏及び教員の方々の多

大な協力と努力に支えられて得られたものである．皆様に心

から感謝の意を表します．私達の研究の多くは，文部科学省，

日本学術振興会からの研究費により行われた．
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