
1．はじめに
　Agrobacterium 属細菌は Alphaproteobacteria 綱
Rhizobiales 目 Rhizobiaceae 科に属するグラム陰性，
好気性の周毛桿菌であり（Young et al., 2005），属内
には根頭がんしゅ病菌や毛根病菌といった重要な植物
病原菌が含まれている．そのため，本属菌に関する研
究は，植物病理学分野において病気の診断・防除を目
的として始められた．また，その研究の過程で本属菌
が植物に病気を起こすメカニズムが解明されると，そ
の仕組みを利用して植物に有用形質を導入するための
遺伝子組換え技術が開発された．それ以来，本属菌は
遺伝子導入ベクターを供給する有用菌としても注目さ
れてきた．さらに，臨床材料や水圏，土壌などのさま
ざまな環境から本属菌が分離される事例が相次いで報
告されるようになり，いわゆる環境微生物としての生
態や，環境汚染物質分解菌としての機能にも大きな関
心が寄せられつつある．本号では，さまざまな形で
人間生活と関わりを持ち，「アグロバクテリウム」と
呼称されてきた本属菌の横顔について簡単に紹介した
い．

2．病原菌としての横顔
　本属菌が引き起こす植物の病害としては，根頭がん
しゅ病と毛根病の 2つが知られている（図 1）．根頭
がんしゅ病に関しては，1890 年に和歌山県において

南米からの輸入オウトウ苗で発生が認められたのが，
わが国における初記載であると考えられている．その
後，各地で果樹，花卉をはじめとするさまざまな作物
において発生が確認されてきた．人為的な接種試験に
よって確認された根頭がんしゅ病菌の宿主範囲は非常
に広く，双子葉植物だけでなく，一部の単子葉植物
や裸子植物にも及ぶとされている．138 科 588 属 1193
種の植物に接種を行った結果，93 科 331 属 643 種に
病原性が認められたとの報告もある（De Cleene ＆ 
De Ley, 1976）．
　一方，人為的な接種ではなく，自然条件下で実際に
発病が確認された植物はこれよりも少ない．わが国で
自然発病が報告されている有用植物は今のところ 50
種類とされている（日本植物病理学会，2000, 2006）．
また，根頭がんしゅ病菌は病原性に関して著しく分化
が進んでおり，多犯性のものからごく限られた宿主に
しか病気を起こせないものまでさまざまな系統が存在
していることにも注意すべきである．たとえ人為的な
接種試験においても，すべての菌株が上記のような広
い宿主範囲を示すわけではない（澤田，1994）．
　根頭がんしゅ病に侵された植物では，地下部の根や
地上部の幹や枝のさまざまな部位にがんしゅと呼ばれ
るこぶが形成されるが，地際部付近に認められること
が比較的多い．がんしゅは発病初期には乳白色の小さ
な球形の隆起として認められるが，時間の経過とと
もに肥大し，互いに融合して直径 5 cm以上に達する
こともある（図 1A）．がんしゅ表面は硬化した組織
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で覆われて灰褐色～黒褐色となり，亀裂が多数入って
粗造になるが，がんしゅ内部の組織は乳白色で柔らか
い状態を保っていることも多く，そのような状態の組
織からは病原菌を分離することも可能である（澤田，
1994）．
　根頭がんしゅ病菌のゲノムは，2本の染色体と複数
のプラスミドから構成されている場合が多い．病原
性関連遺伝子の多くは約 150 ～ 250 kb の Ti（tumor-
inducing）プラスミド上に存在しているが，一部は染
色体上にもコードされている．Ti プラスミドには vir
（virulence）領域とT-DNA（transferred DNA）領
域という病原性関連遺伝子が集中して存在している領
域が 2つあり（図 2），前者の働きによって後者が宿
主植物の染色体へと転移して病気が引き起こされる．
T-DNAは RB（right border）と LB（left border）
という 2 つの境界配列に挟まれており，これらの境
界配列がT-DNAの転移において重要な役割を果た
している．この発病に至るまでのメカニズムについ
ては，分子生物学の進歩とともに遺伝子・分子レベ

ルで詳しく解析が行われてきた（Zhu et al., 2000；我
彦，2004）．その概要は以下の通りである．土壌中に
生息する本菌は，宿主植物の傷口から分泌されるア
セトシリンゴンなどの植物因子に誘引されて傷口に
到達した後，植物細胞の細胞壁に付着する．菌側の
2成分制御系によってこれらの植物因子が感知される
と，そのシグナルが伝達されることによって vir 領域
内の各遺伝子群（virD，virE，virB など）の発現が
誘導される．その結果として，まずVirD1/D2 タンパ
ク質の働きによってT-DNA領域の両端の RBと LB
に切れ目が入れられ，T-DNAがプラスミドから 1本
鎖のDNA断片として引き剥がされる．切り出された
T-DNAは VirD2 や VirE2 タンパク質とともに，タイ
プⅣ分泌系によって宿主植物の細胞内へと送り込まれ
る．VirD2 や VirE2 タンパク質は核移行シグナルを
有しており，これらの先導によってT-DNAは植物細
胞の核内へと輸送され，染色体へと挿入されて転移が
完了する．T-DNA上には植物ホルモン（オーキシン

毛根病（塩見原図）─ メロンの株元から地上部に現れ
た不定根

図 2　Tiプラスミドの構造
日本に多く分布しているノパリン
型のTi プラスミドの模式図を示し
た．LB と RB に挟まれた T-DNA
領域には，オーキシンとサイトカ
イニンの合成酵素遺伝子（iaaM, 
iaaH と ipt）やオパイン合成酵素遺
伝子（nos と acs）がある．vir 領域
にはT-DNAの転移に働く遺伝子群
（virA ～ virH など）が含まれてい
る．noc 領域と acc オペロンにはオ
パインの代謝に関わる遺伝子群が存
在している．
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図 1　アグロバクテリウムが引き起こす植物の病気
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とサイトカイニン）の合成酵素遺伝子（iaaM，iaaH
と ipt）が存在しており，T-DNAの染色体への挿入後，
これらは植物細胞からの制御を受けずに構成的に発現
するようになる．その結果，植物ホルモンが過剰生産
されてバランスが崩れ，感染部位が異常増生し，こぶ
として肉眼的に認められるまでに肥大していく．
　また，T-DNA上には「オパイン」と総称される特
殊なアミノ酸誘導体の合成酵素遺伝子（nos，acs な
ど）があるので，がんしゅ組織では植物ホルモンとと
もにオパイン類も盛んに生産されるようになる．一方，
Ti プラスミド上にはオパイン代謝に関わる遺伝子群
（noc，acc など）があるため，がんしゅ組織が生産し
たオパインを根頭がんしゅ病菌は炭素源として独占的
に利用することができる．すなわち，本菌は植物細胞
をがんしゅ化することによって自分専用の食料生産工
場に作りかえてしまうことから，本病は「遺伝的植民
地化」とも呼ばれている．なお，Ti プラスミドは多
様化が進んでいてさまざまな系統があり，それぞれ誘
導するオパインが異なることから，オパインの種類に
よってオクトピン型，ノパリン型，アグロピン型など
と大別されている．日本にはノパリン型（図 2）の分
布が多いようであるが，それらは病原性などに関して
さらに複雑に分化している（澤田，1994）．
　本属菌が引き起こすもう一つの病害である毛根病に
ついては，1939 年に福岡県下のリンゴで初記載され
た後，バラやメロンにおいても発生が確認されている
（日本植物病理学会，2000）．本病に侵されると地際部
の茎にこぶが形成され，そこから白色の不定根が発生
するとともに，周辺の土壌からも多数の不定根が現れ
て地表を覆うまでになる（図 1B）．このような不定根
は根毛を持たないものが多い（塩見，1987）．毛根病
菌が有している病原性プラスミドはRi（root-inducing）
プラスミドと呼ばれており，その基本的な構造や病気
を引き起こすメカニズムはTi プラスミドと類似して
いる．ただし，RiプラスミドのT-DNA上にはrol（root 
loci）遺伝子群という特異的な領域があり，その働き
によって植物細胞のオーキシンに対する感受性が高ま
るために，不定根の形成が著しく促進されると考えら
れている（我彦，2004）．
　根頭がんしゅ病と毛根病のいずれに関しても，保菌
した母樹や親株から生産される汚染苗によって大規模
な集団発生が起こりうること，土壌中の病原菌が長
期間生存する能力を有しているために土壌伝染が起こ
りうること，卓効のある治療薬がないことなどによ
り，難防除の重要病害として問題とされてきた（澤田，

1994； 塩見，1987）．特に若木や弱い品種で集団的に
発生した場合は大きな被害が出ることから，有効な診
断・防除技術の確立が望まれているところである．

3．有用菌としての横顔 
　本属菌には有用菌としての側面もある．その中でも
最もよく知られているのは，本属菌が病気を起こすメ
カニズムを利用して遺伝子組換え技術（いわゆるアグ
ロバクテリウム法）が開発されたことであろう．こ
こでは，その際に広く用いられているバイナリーベク
ター系について紹介したい．前述したような根頭がん
しゅ病の発病に至るまでの過程では，植物の染色体に
転移する「T-DNA」と，T-DNAを植物細胞へと送り
届ける役割を果たす「vir 領域」の 2つが必要不可欠
の要素となっている（図 2）．このうちのT-DNAに
関しては，その両端に存在する RBと LBが重要であ
り，それさえ揃っていればその間にどのような配列が
挟まれていようとも植物の染色体に転移することがで
きる．また，vir 領域と T-DNAは同じプラスミド上
にある必要はなく，別々のレプリコン上にあってもそ
れぞれの機能を果たすことができる．以上のような性
質をうまく利用することによって，図 3に示すような
2つのプラスミドからなるバイナリーベクター系が構
築された（Gelvin, 2003; 我彦，2004）．一方のバイナ
リーベクターには，本属菌と大腸菌のいずれでも増殖
できるような複製開始領域が組み込まれており，シャ
トルベクターとして扱うことができる．したがって，
RBと LBに挟まれた領域内へ有用遺伝子や薬剤耐性
遺伝子をクローニングするという操作を，大腸菌の系
を用いて容易に行うことが可能である．もう一方の
改変Ti プラスミドは，野生型のTi プラスミドから
T-DNA領域を欠失させ，vir 領域を残すようにして
作られている．これら 2つのプラスミドを本属菌の菌
体内に共存させた上で，その菌を目的の植物に感染さ
せると，vir 領域内の各遺伝子群の働きによって RB
と LBに挟まれた領域が切り出され，植物細胞内へと
送り込まれて染色体に挿入される．その後，薬剤耐性
マーカーを利用することによってT-DNAの挿入を受
けた形質転換細胞を選抜し，それを植物体へと再分化
させれば，有用遺伝子が導入された組換え植物を得る
ことができる．
　以上のような遺伝子導入ベクターの改良は今も続け
られており，適用範囲の拡大や遺伝子導入効率の向 
上を目指してさまざまな工夫が試みられてきた．ま 
た，シグナル分子であるアセトシリンゴンで処理して
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やれば，植物以外の糸状菌，酵母，キノコ，ヒト培
養細胞などでも本属菌の系を用いた形質転換が可能で
あり，目的とする遺伝子をこれらの染色体へと挿入で
きることが明らかとなってきた（Kunik et al., 2001）．
さらに，T-DNAの染色体への挿入はほぼランダムに
起こることから，本属菌の系は植物をはじめとするさ
まざまな真核生物において，挿入変異体を取得する方
法としても利用されるようになっており，遺伝学的研
究におけるツール（T-DNAタギング法）として広い
分野で定着しつつある．
　本属菌の中には根頭がんしゅ病を予防するための生
物農薬として活躍しているものもある．オーストラリ
アでモモの根圏から分離された非病原性の「K84 菌
株」がそれであり，根頭がんしゅ病に対して予防効果
を示すことから世界中で生物農薬として利用され，成
果を上げてきている（牧野，1986）．日本でも果樹類，
バラおよびキクで本病に対する予防剤として用いられ
ている．K84 が本病を予防するメカニズムについても
詳しく調べられているので（Kim＆ Farrand, 1997），
その概要を以下に紹介したい（図 4）．K84 の有して
いる pAgK84 というプラスミドには，アグロシン 84

という抗菌性物質の生合成遺伝子群が存在しており，
K84 はアグロシン 84 を盛んに生産して菌体外に分泌
している．一方，病原菌の中にはアグロシノピンとい
うオパインを資化できる系統が存在している．この系
統はアグロシノピンを菌体内へ取り込むためのトラン
スポーター（輸送体）を有しているが，その輸送体は
アグロシノピンだけでなくアグロシン 84 も菌体内へ
と取り込んでしまう．その結果，アグロシン 84 の作
用によって病原菌のDNA合成が阻害されてしまうこ
とになる．したがって，苗木の根をK84 の菌液に浸
し，K84 を根に十分に定着させてからほ場に植え付け
れば，病原菌が根に近づくのを防ぐことができるわけ
である．ただし，以上のような仕組みのため，K84 は
アグロシノピンの輸送体を持っていない病原菌に対し
ては効果がないことに注意する必要がある．K84 が効
かないタイプの病原菌に対しても有効な生物農薬を求
めて，現在も各国で熱心に探索が続けられており，や
はり本属に属する非病原性菌株の中から有望な系統が
見つかりつつある（Kawaguchi et al., 2005）．
　有用菌の最後に，環境汚染物質分解菌としての横顔
を取り上げてみたい．さまざまな有害化学物質で汚染
された土壌や地下水などを浄化するために，汚染物質

図 3　バイナリーベクター系
改変Ti プラスミド上の vir 領域の働きに
よって，バイナリーベクター上の LB と
RBで挟まれた領域が植物の染色体へと転
移する．
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��� 領域

薬剤耐性遺伝子 有用遺伝子

この領域が植物染色体に組み込まれる

広宿主域プラスミド由来の複製開始領域

改変Tiプラスミド

アグロバクテリウム

図 4　 K84菌株が根頭がんしゅ病
を予防するメカニズム

K84 が分泌するアグロシン 84 は，
アグロシノピン輸送体によって病
原菌の菌体内に取り込まれ，病原
菌のDNA合成を阻害する．
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の分解能を有する微生物が世界中で精力的に探索され
ている．その結果としてさまざまな分解菌が報告され
るようになってきたが，その中には本属菌やその近縁
菌が少なからず含まれていることが明らかになってき
た（Struthers et al.,（1998）をはじめとして多数の報
告がある）．対象となる汚染物質は多岐にわたってい
ることから，土壌中でさまざまな物質に囲まれながら
暮らしてきた本属菌は大きな可能性を秘めているのか
もしれない．これらの分解菌が有する分解遺伝子群の
中には，トランスポゾンやプラスミドなどの可動性因
子上に存在しているものがあることから，ゲノムの再
編成や水平移動を通じて機能の多様化や分布の拡大が
行われてきた可能性がある．

4．おわりに
　本属菌の持つさまざまな横顔を紹介してきたが，実
はここに挙げた例は本属菌の実体のほんの一部分に過
ぎないと考えるべきなのかもしれない．臨床材料や水
圏，土壌などのさまざまなサンプルから本属菌と考え
られる菌株が分離されてくることから，環境微生物の
一員として本属菌がきわめて広範な環境に分布してい
ることは間違いないであろう．いわゆるVBNC（viable-
but-nonculturable）の状態でプラスミドを保持しなが
ら（Alexander et al., 1999），大多数の本属菌はどこで
何をしているのだろうか．分子生態学の進歩とともに
その大きな謎が解き明かされることを期待したい．
　ところで，本属菌は植物病原菌という形で早い時期
から研究対象になってきたため，分類体系の枠組みが
非常に人為的な形で構築されてきたという問題を抱え
ている（Young et al., 2005）．しかも，その弊害を解
消するために，最近になって分類の変更が相次いで提
案されたものの，それが逆に分類のユーザーの混乱を
招いているような状況にある．本属菌を巡るきわめて
重要な問題ではあるが，紙面の関係で本号では触れる
ことができないので，次号でその概略について紹介し
たい．
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