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は じ め に

植物 は菌の感染 に 対 し て様々 な抵抗性反応 を示 し， 多

く の遺伝子の発現 を誘導す る こ と が知 ら れて い る 。 こ れ

ら の遺伝子産物が菌の生育 を抑制す る 物質 を生合成 し た

り ， 直接菌 に 作用 す る こ と 等 に よ っ て植物が病筈抵抗性

を示す と 考 え ら れ る 。 最近 に な り ， 植物の病害抵抗性 を

決定 し て い る 幾つ か の遺伝子が ク ロ ー ニ ン グ さ れ る よ う

に な っ た 。 し か し， 感染 シ グ ナ ル の応答や過敏感死等の

病害抵抗性機構の重要な部分 に つ い て は ま だ不明 な部分

が多 い。

植物の病害低抗性機構のーっ と し て脂肪酸酸化酵素系

が関与 し て い る と 考 え ら れ る 。 不飽和脂肪酸であ る リ ノ

ール酸や リ ノ レ ン酸か ら 誘導 さ れ る 各種の酸化型不飽和

脂肪酸がい も ち 病菌の生育 を 抑制す る 物質 と し て イ ネ 葉

か ら 単離， 同 定 さ れ て い る (加藤 ら ， 1985 の 総説 を 参

照) 。 こ れ ら の抗菌性物質 は い ずれ も リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ

(LOX) 経路に よ っ て 生合成 さ れ る と 考 え ら れ， 実際，

OHTA ら (1991) は非親和性の い も ち 病菌 を接種 し て抵抗

性を示 し て い る イ ネ の葉で リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ活性が上昇

す る こ と を示 し て い る 。 一方， 健全薬 と 親和性菌 を接種

し た葉では リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ活性の上昇がみ ら れな い。

病原菌の感染 に よ っ て リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ活性が誘導 さ れ

る こ と は他の植物 に お い て も 報告 さ れて い る (YAMAMOTO

and TANl， 1986 ; OCAMPO et al . ，  1986 ; PEEVER and 

HIGGINS， 1989 ; CROFT et aI . ，  1990 ; KOCH et al . ，  1992 ; 

KATO et al . ， 1992 ; AVDlUSHKO et aI . ，  1993 ; FOURNIER et 

al . ，  1993) 。 さ ら に ， リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ反応の産物であ る

過酸化脂肪酸 を抗菌性物質へ と 変換す る 酵素 (パー オ キ

シ ゲ ナ ー ゼ， エ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ) の存在がい く つ かの植

物で示 さ れて い る (OHTA et al . ，  1990 ; BLEE and SCHUBER， 

1990 ; HAMBERG and FAHLSTADlUS， 1992) 。 ま た ， リ ポ キ

シ ゲ ナ ー ゼ経路に よ っ て生合成 さ れ る 生理活性物質であ
る ジ ャ ス モ ン酸 (VICK and ZlMMERMAN， 1984) が， シ グ ナ

ル伝達物質 と し て植物の病害抵抗性機構 に 関与す る こ と

が最近報告 さ れ る よ う に な っ た (GUNDLACH et al . ，  1992 ; 

CHOl et aI . ，  1994 ; REINBOTHE et aI . ，  1994) 。

筆者 ら は イ ネ葉でい も ち 病抵抗性発現時 に 特異的に発
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現す る リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ に 注 目 し ， こ の遺伝子 を ク ロ ー

ニ ン グす る こ と に成功 し た 。 本稿で は ， 筆者 ら が提唱 し

て い る 光 と 葉緑体が関与す る 植物の新規な病害抵抗性機

構に つ い て 紹介す る 。

I 病害抵抗性機構 に 関与 す る リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ

遺伝子

筆者 ら は い も ち 病菌 に 抵抗性 を 示す イ ネ 葉か ら リ ポ キ

シ ゲ ナ ー ゼ遺伝子の ク ロ ー ニ ン グ を試み， 全長 cDNA の

単離 に成功 し た (PENG et aI . ，  1994) 。 当 初 は ， ダ イ ズ の リ

ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ cDNA を プ ロ ー プ と し て イ ネ の cDNA

ラ イ ブ ラ リ ー を ス ク リ ー ニ ン グ し た が， リ ポ キ シ ゲ ナ ー

ゼ ク ロ ー ン を 得 る こ と がで き な か っ た 。 こ の結果 は イ ネ

と ダイ ズ の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ遺伝子聞で は塩基配列 レ ベ

ルでの相向性が低 い こ と を 示 し て い る 。 そ こ で， 植物の

リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ聞 でア ミ ノ 酸配列が強 く 保存 さ れて い

る 領域か ら オ リ ゴ ヌ ク レ オ チ ド を合成 し て プ ロ ー プ と し

た 。 こ れ を 用 い て イ ネ の cDNA ラ イ ブ ラ リ ー の ス ク リ ー

ニ ン グP を行っ た 結果， ポ ジ テ ィ プな ク ロ ー ン を 得 る こ と

がで き ， 最終的 に 約 3 kb の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ cDNA の

単離 に成功 し た 。

こ の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ遺伝子 は他の植物 リ ポ キ シ ゲ ナ

ー ゼ遺伝子 と は 異 な る 特徴 を 示 し ， 新 し い タ イ プ に 分類

さ れ る (SHIBATA et aI . ，  1994) 。 こ の遺伝子か ら 推定 さ れ

る ア ミ ノ 酸配列 は他の植物の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ と の 間 で

は最 も 相同性が低 く ， 進化的 に双子葉植物 と 単子葉植物

が分かれ る 以前 に 他の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ遺伝子か ら 分化

し た と 推定 さ れ る (図-1 ) 。

こ の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ遺伝子 は病害抵抗性反応 を示す

葉で特異 的 に 発現 し， し か も ， い も ち 病菌の感染の初期

の段階で発現す る こ と が明 ら か と な っ た (PENG et aI . ，  

1994) 。 イ ネ の葉に親和性 と 非親和性の い も ち 病菌 を 接種

後， 葉か ら mRNA を 調製 し て ノ ー ザ ン分析 を行 っ た 。 そ

の結果， こ の遺伝子 は非親和性の い も ち 病菌 を接種 し た

葉 (抵抗性 を 示す葉) で特異 的 に 発現が誘導 さ れた 。 健

全葉では全 く 発現がみ ら れず， ま た ， 親和性菌 を 接種 し

た葉では少 し発現がみ ら れ る が， 非親和性菌の場合 と 比

較す る と 明 ら か に 発現量が少 な か っ た (図一2) 。 非親和性

菌 を 接種 し た イ ネ の葉での こ の遺伝子の発現 を 経時的 に

調べた と こ ろ ， 発現 は い も ち 病菌の接種 目 時間後か ら 認
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図 - 1 植物 リ ポ キ シ ゲ ナ ーゼ|苅の相向性

RLL : イネ主主で発現す る リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ巡伝子

C R S 

1 0  24" 0 1 5  1 8  21 24 1 τ 24 1  (時間)

棚 鱒 硝

図 - 2 い も ち 病菌接種イネ楽での リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ泣伝

子の発現

C : 水処理 コ ン ト ロ ー ノレ， R : 非親和性菌接草Jj， S : 親

和性菌接種

められ， 30時間前 後 まで発現の 増 大が 見られた( 図 ー
2) 。 発現が始まる時期はいもち病 菌が 付着器を 形成して
イネの 細胞に 侵入を 開始する時期と一致する 。 つまり，

このリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼは 抵抗性反応の初期の 段階で 機能
していると考えられる 。 また， このリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼの
抗体を 作製していもち病 菌を 接種した イ ネ 葉のウ エスタ
ン分析を 行ったとこ ろ， ノ ー サ. ン分析と同様の 結果が 得

られた 。 この 結果からこのリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼの発現は 転
写 レベJレで制 御されていることも 明らかとなった 。

このリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼ遺伝子は 光を 受けた 組織でしか
発現しないことも 明らかとした 。 このような 光依存性の
発現は病害 抵抗性機構に 関与すると考えられている 他の
遺伝子の発現とは 異なることから， 緑葉に 特異的な 新規
な病害 抵抗性機構が 存在する 可能性が考えられる 。 抵抗
性反応を 引き 起こすことが知られている 各種の 物質で イ
ネの 培 養細胞を処理してこの 遺伝子の発現を 調べたが，
培 養細胞では 全く発現が 認められなかった 。 暗所で育て
た 賞化 葉に ついても同様に 調べたが， やはりこの 遺伝子
の発現は 認められなかった 。 しかし， イネの 緑葉ではこ
のような 物質で処理することによってこの 遺伝子の発現
か官導された (図引( SHlRANO and SHIBATA， 投稿中) 。 従
来から 研究されてきた病害 抵抗性機構とこの 迫伝子の 関

図- 3 紫外線!照射処理後の病害抵抗'性関連遺伝子の発現

C : コ ン ト ロ ー ノレ， uv : 紫外線照射処理

上段 . リ ポ キ シ ゲ ナ ゼ逃伝子， "1コ段 ; キ チ ナ ー

ゼ遺伝子， 下段 : PAL 巡伝子の発現を示す.

係を 明らかにするために， キ チ ナ ー ゼ遺伝子とフ ェ ニル
アラ ニ ンア ンモ ニアリア ー ゼ( PAL) 遺伝子に ついて そ
の発現を 調べたとこ ろ， これらの 遺伝子はリ ポ キシ ゲ ナ
ー ゼ遺伝子と同様に 緑葉で発現が 誘導されたが， 培 養細
胞や 貧化 葉でも 遺伝子の発現がみられた (図-3) 。 培 養細
胞は 取り 扱いやすいことから植 物の病害 抵抗性機構の 研
究に多 く 用いられているが， 培 養細胞を 材料とする 研究
ではこのリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼが 関与するような 緑葉に 特異

的な病害 抵抗性機構の 可能性に ついては 見落とされてき
たとい える 。

H 光 に よ っ て 制御 さ れる病害抵抗性機構

このリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼ遺伝子に 最も 特徴的なことは，
このリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼが 葉緑体に 移行するための トラ ン
ジッ ト ペプ チ ド 配列を 有することである 。 この ペプ チ ド

は約 90のアミ ノ 酸からなり， トラ ン ジット ペプ チ ドとし
ては長いことから， このリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼは 葉緑体の中

でも その 内腔に 移行すると 推定される 。 最近， 筆者らは
このリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼが 実際に 葉緑体に 移行することを
示す データを 得ている 。 このような 特徴は 他の多くの植
物リ ポ キシ ゲ ナ ー ゼには 見い だされないが， シ ロ イ ヌ ナ
ズ ナでは トラ ン ジット ペプ チ ドと考えられる 配列を 持つ

リ ポ キシ ゲ ナ ー ゼ遺伝子 が ク ロ ー ニ ン グされている
(BELL and MULI.ET， 1993) 。 しかし， そのトラ ン ジット ペ

プ チ ド 配列は 短く， イ ネのリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼ?とは 葉緑体
中での 局在 部 位が 異なると考えられる 。 また， シ ロ イ ヌ
ナ ズ ナのリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼと病害 抵抗性との 関係は不明

である 。
この 緑葉に 特異的に発現するリ ポ キシ ゲ ナ ー ゼの 葉緑
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図 - 4 光が関与す る 新規な病害抵抗性機構 図 ー 5 推定 さ れ る リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ経路

Pi-LOX ; イ ネ薬で発現す る リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ Pi-LOX ; イ ネ 薬で発現す る リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ

体内での機能 を解明 し て い く 過程で， 筆者 ら は こ の リ ポ 駆体であ り ， こ の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼが局在す る と 考 え ら
キ シ ゲ ナ ー ゼ は葉緑体内で光 ス イ ッ チ に よ っ て そ の活性 れ る 葉緑体の 内腔 を 形成す る チ ラ コ イ ド 膜 に は リ ノ レ ン

が制御 さ れて い る と い う 仮説 を提唱 し た (SHI日ATA and 酸が多 く 存在 し て い る 。 こ れ ら の こ と か ら ， こ の リ ポ キ

AXELROD， 1995) 。 単離 し た cDNA を大腸菌 内 で活性 を有 シ ゲ ナ ー ゼ は抗菌性物質の生合成だ け で は な く ジ ャ ス モ

す る 状態で発現 さ せ， こ の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼの性質 を詳 ン酸の生合成 に も 関与 し て い る 可能性が考 え ら れ る (図

細 に調べた と こ ろ ， こ の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼの至適 pH は 5) 。 ジ ャ ス モ ン酸が葉緑体内 で生合成 さ れ る か ど う か は

5�6 の間 に あ り pH 7 以上では全 く 活性が認め ら れな か ま だ分か つ て い な い が， ジ ャ ス モ ン酸の生合成 に 必要 な

っ た 。 葉緑体の 内腔 で は 光合成が行わ れ て い る と き に 酵素であ る ア レ ン オ キ シ ド 合成酵素 を コ ー ド す る 遺伝子
pH が酸性側 に 傾 く こ と か ら ， こ の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼが が ク ロ ー ニ ン グ さ れ， こ の遺伝子 も ト ラ ン ジ ッ ト ペ プチ

働 く た め に は光が必要であ り ， 光 に よ っ て そ の活性が制 ド 配列 を有す る こ と が明 ら か と な っ た (SONG et al . ， 
御 さ れて い る と 考 え ら れ る 。 つ ま り ， 内腔での pH の変化 1993) 。 こ の こ と か ら ， こ の酵素 は 葉緑体内 で機能 し て い

が リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ反応の on/off を 行 う 光 ス イ ッ チ に る と 考 え ら れ， ジ ャ ス モ ン 酸生合成 の 少 な く と も 一部が

な っ て い る (図-4) 。 植物が病原菌 に対 し て 抵抗性反応 を 葉緑体内 で行わ れて い る と い う 考 え を さ ら に 支持 し て い

伴 う 過敏感死 を起 こ す場合 に は 光が必要であ る と い う 例 る 。

が多 く 報告 さ れて お り (Guo et al . ， 1993) ， 摘物の病害抵 以上， 筆者 ら が提唱 し て い る 「葉緑体で光ス イ ッ チ が

抗性機構に光が重要な役割 を 果 た し て い る と い う 点で， 関与す る 植物の新規な病害抵抗性機構J が実際 に機能 し

こ の報告 は筆者 ら の考 え と 一致す る 。 て い る か ど う か は ， ア ン チ セ ン ス 法等 を 用 い て ， 今後，

さ ら に ， 基質 に 対 し て酸素が導入 さ れ る 位置 を調べた 証明 し て い く 必要があ る だ ろ う 。

と こ ろ ， こ の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ は リ ノ ー ル酸 と リ ノ レ ン

酸の C 13 位 に 非常 に特異的 に 酸素 を 導入 し た 。 植物 リ ポ

キ シ ゲ ナ ー ゼ は基質であ る リ ノ ー ル酸 と リ ノ レ ン酸の C

9 位 と C 13 位 に酸素 を 導入す る こ と がで き ， そ れぞれの

リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ に よ っ て そ の特異性が決 ま っ て い る 。

こ の リ ポ キ シ ゲ ナ ー ゼ に よ っ て リ ノ レ ン 酸 の C 13 位 に

酸素が導入 さ れた過酸化 リ ノ レ ン酸 は ジ ャ ス モ ン酸の前
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