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要旨 

植物ウイルスは，宿主植物の細胞内で多くの宿主因子を収奪・利用して増殖する絶対寄生性の

病原体である．その特性ゆえに植物ウイルスに有効な薬剤は開発されておらず，防除には抵抗性

を持つ作物品種の利用が有効である．劣性抵抗性は，ウイルス増殖に利用される宿主因子の遺伝

子に生じた劣性（潜性）の変異により生じる抵抗性機構であり，植物ウイルスに対する抵抗性品

種に広く利用されているが，その適用範囲は一部のウイルスのみに限られてきた．本研究では，

農業生産に大きな被害を起こしているポテックスウイルスに対して劣性抵抗性が知られていな

い点に着目し，劣性抵抗性を示す変異植物系統の特定を基点として，2 つの新規の劣性抵抗性遺

伝子を見出した．これらの劣性抵抗性は，いずれも複数のポテックスウイルスの感染を低下させ

る広域性を示した．また，劣性抵抗性の発現機構を明らかにし，それぞれが異なる感染過程を阻

害することを明らかにした． 

 

はじめに 

植物ウイルスは，農作物に感染して品質の低下や収量の減少を招き，農業生産に深刻な被害を

引き起こしている．さらに，ヒトやモノの移動のグローバル化や地球温暖化を背景として，新た

な植物病害虫が海外から侵入するリスクが高まっている 1)．特に植物ウイルスでは，ウメに発生

したウメ輪紋ウイルス（plum pox virus）が記憶に新しい 2)．植物ウイルスの防除には，被害株の

速やかな除去や媒介昆虫の防除のほか，弱毒ウイルスや抵抗性品種の利用が有効である．海外か

らの病害虫の侵入や新たな植物病の発生リスクに備えて，診断・防除技術や抵抗性品種の開発に

役立つ知見を得るための基盤的な研究が重要である． 

ウイルスに対する抵抗性品種には，植物がウイルスの侵入に対して進化的に獲得してきた抵

抗性機構が利用される．そのような植物が備えるウイルス抵抗性機構のうち，劣性抵抗性は遺伝

学的に劣性（潜性）の植物遺伝子により規定され，ウイルス抵抗性品種の約半数を占めている 3)．

劣性抵抗性は，宿主因子を利用して増殖するという植物ウイルスの特性 4)を利用したものであり，

その原因遺伝子の多くは翻訳開始因子をコードする eukaryotic translation initiation factor 4E

（eIF4E），eIF4Gおよびそれらのアイソフォームである 5), 6)．しかし，翻訳開始因子を介した劣性

抵抗性は，ポティウイルスとその類縁のウイルスのみに適用範囲が限定されてきた． 

ポテックスウイルスは，48種が分類される植物ウイルスの一群である 7)．ポテックスウイルス

には，海外のトマト生産に大きな被害を起こしている pepino mosaic virus（PepMV）や，国内外の

花卉生産で問題となっている plantago asiatica mosaic virus（PlAMV），cymbidium mosaic virus

（CymMV）などが知られている．本研究では，劣性抵抗性品種が発見されていないポテックス

ウイルスに対して，モデル植物であるシロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）を用いて新規の劣性

抵抗性遺伝子を発見するとともに，それらの作用メカニズムの解明を試みた． 

 



新規劣性抵抗性遺伝子 EXA1の発見 

ポテックスウイルスである PlAMV は，オオバコ

（Plantago asiatica）から初めて発見されたことから

命名されたが，ユリなどに被害を起こすウイルスと

して知られている 8)．はじめに PlAMV–GFP とシロ

イヌナズナの感染系 9)を用いて，ウイルス感染が抑

制される変異体のスクリーニングを行った．その結

果，劣性抵抗性を示す変異体 1 系統を特定した．マ

ップベースクローニング法と次世代シーケンサーを

用いた SNP の検出により原因遺伝子候補を絞り込

み，さらに遺伝学的手法により特定した原因遺伝子

は，機能未知遺伝子であり Essential for potexvirus 

accumulation 1（EXA1）と命名した（図 1）10)．exa1変

異体では，接種葉におけるウイルス感染が顕著に抑

制された．exa1変異体から抽出した葉肉細胞プロト

プラストを用いた解析などから，EXA1抵抗性はウイ

ルス感染の初期段階である翻訳あるいは複製の過程

を阻害することが示唆された．また，exa1変異体で

は PlAMV だけでなく，同じポテックスウイルスで

ある potato virus X（PVX）と alternanthera mosaic virus

（AltMV）の接種葉における感染が顕著に抑制され

た． 

興味深いことに，EXA1にはGYFドメインと呼ば

れる，プロリンリッチ配列に結合することが知られ

ている機能ドメインに加えて，翻訳開始因子である

eIF4E との結合モチーフが推定された．また，EXA1

オルソログは単子葉植物であるイネを含む幅広い植

物種にコードされていた．以上のことから，ウイルス

感染における EXA1 の機能は広範な植物種において

幅広く共通すること，EXA1が既知の劣性抵抗性遺伝

子である eIF4E と関係することが予想された．実際

に，EXA1はシロイヌナズナだけでなく，タバコ属植

物の Nicotiana benthaminana およびトマト（Solanum 

lycopersicum）においても劣性抵抗性遺伝子として機

能することが示されている 11)． 

 

翻訳開始因子遺伝子 nCBPによる劣性抵抗性の発見 

EXA1に eIF4E結合モチーフが推定されたことから，ポテックスウイルスに対して翻訳開始因

子が劣性抵抗性に関与する可能性があると考え，植物の eIF4Eファミリー遺伝子（eIF4E，eIFiso4E，

nCBP）を欠損したシロイヌナズナ変異体に PlAMVを接種した．その結果，ncbp変異体において

図 1 （A）EXA1の変異による PlAMV–GFP 感染への影

響．exa1変異体では PlAMV–GFPの接種葉における感

染が阻害された．矢尻はウイルスの感染斑を示す．WT: 

野生型植物．mock: 非接種．（B）RT-PCRによる PlAMV

の検出．exa1変異体では PlAMV–GFPは接種葉と上位

葉のいずれにおいても検出されない．（C）EXA1 に推定

された機能ドメイン構造． 

図 2 （A）植物の eIF4E ファミリー遺伝子の変異による

PlAMV–GFP 感染への影響．ncbp 変異体では PlAMV–

GFPの接種葉における感染が阻害された．矢尻はウイル

スの感染斑を示す．WT: 野生型植物．mock: 非接種．

（B）定量 PCRによる PlAMVの接種葉における相対蓄積

量．ncbp変異体の接種葉において，PlAMV–GFPの蓄積

量が低下した． 



PlAMVの感染が低下することを見出した（図 2）12)．ncbp変異体では，葉肉細胞プロトプラスト

における PlAMVの増殖が野生型植物と同程度であり，PlAMV–GFPの接種葉における GFP蛍光

の拡がりが抑制されたことから，細胞間移行が遅れることが示唆された．さらに ncbp 変異体で

は接種葉において移行タンパク質である TGBp2と TGBp3の蓄積が低下した．また nCBP抵抗性

は，ポテックスウイルスのAltMVおよび CymMV，近縁なロラウイルス（lolium latent virus），カ

ルラウイルス（potato virus M）の感染を低下させた．以上のことから，nCBPを介した劣性抵抗性

はウイルスの移行タンパク質の翻訳を低下させることにより，感染拡大を遅延させることが示唆

された． 

これまでの研究により，PlAMVに抵抗性を示すシロイヌナズナ変異体の特定をきっかけにし

て，複数のポテックスウイルスの感染を阻害する新規の劣性抵抗性遺伝子として EXA1 および

nCBPを見出すとともに，それらのウイルス感染阻害の作用点が異なることが示唆された（図 3）． 

 

おわりに 

ポテックスウイルスに対する劣性抵抗性遺

伝子として見出された EXA1および nCBPは，い

ずれもシロイヌナズナだけでなく様々な植物種

においてオルソログ遺伝子が存在する．このこ

とから，ゲノム編集技術を利用してこれらの遺

伝子を改変することにより，様々な作物におい

て劣性抵抗性による非遺伝子組換えのポテック

スウイルス抵抗性品種の開発が可能になると期

待している．実際に，キャッサバ（Manihot 

esculenta）において nCBP遺伝子をゲノム編集

技術 CRISPR-Cas9 で破壊することにより，ポ

ティウイルスに近縁なイポモウイルスに対し

て抵抗性になることが報告された 13)．このよう

に植物ウイルスの宿主因子に関する基礎的な

研究は，ゲノム編集技術の発展・進化により，ウイルス抵抗性育種への応用の可能性がさらに広

がったと言える．一方で，宿主因子に関する基礎的な研究の大部分は，環境が制御された実験室

内での現象の観察にとどまっているため，抵抗性育種への応用は一筋縄ではいかない可能性もあ

る．このようなことからも，EXA1および nCBPに限らず植物ウイルスの宿主因子は様々な角度

からその機能を明らかにすることが重要である． 
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