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は じ め に

植物 は病原菌の感染 の み な ら ず， 虫害， 傷害， 高温 ・

低温， 乾燥， 光 ・ 紫外線 と いっ た様々 な環境ス ト レ ス に

絶 え ず さ ら さ れて い る 。 植物 は 自 ら 環境 を選択で き な い

だ け に ， こ れ ら 環境 ス ト レ ス を い か に 察知 し， 迅速 に応

答 し て適応す る か と い う こ と が， 植物 に とっ て は被害 を

回避 し個体 を 維持す る た め に必須であ る 。 察知か ら 応答

に至 る 過程 は ， い く つ も の重層的 な段階か ら 成 り 立っ て

い る と 推定 さ れ る 。

病原菌の感染の場合 を 例 に と る と ， 病原菌や エ リ シ タ

一分子 の認識， 情報 シ グ ナ ル の細胞内への変換， 細胞内

でトの情報 シ ク. ナ ル の伝達， 応答 (抵抗性) 関連 遺伝子 の

発現調節， 抵抗性関連 物質 の生成 ・ 蓄積 と いっ た 一連 の

反応機構が考 え ら れ る 。 し か し ， こ の 機構 に 関与 す る

個々 の因子 の解明 に つ い て は， あ た か も 暗閣の舞台 に登

場人物の顔だ け が ス ポ ッ ト ラ イ ト を浴 びて浮かび出 た だ

け と い う 状態であ り ， 互 い の 因果関係や調節機構な ど，

ま だ ま だ不明 な点が多 い。

I 活性酸素生成

近年， 上記の よ う な様々 な ス ト レ ス を 受 け た 植物組織

に お い て ， 急激 な活性酸素生成 と い う 現象 ( オ キ シ ダテ

イ プ パ ー ス ト ) が相 次 い で 報 告 さ れ て い る (道 家，
1996) 。 こ の オ キ シ ダテ ィ プパー ス ト は， 動物の好中球，
マ ク ロ フ ァ ー ジ な どが病原菌の感染や異物の侵入 を認識

し ， 貧食作 用 を示 す と き に も 起 こ る 現象であ り ， 生物積

を越 え た 生体防御機構の一環 と し て 広 く 注 目 さ れ る よ う

に なっ て き た 。

1 活性酸素 と は

活性酸素 と は ， 大気中 に 存在す る 分子 状酸素 に比べて

活性化 さ れた 酸素分子 種で あ り ， ス ーパー オ キ シ ド ア ニ

オ ン (02-) ， 過酸化 水素 (H202) ， ヒ ド ロ キ シ ラ ジ カ

ル ( ・ OH) ， 一酸化窒素 (NO) ， ペ ル オ キ シ 亜硝酸 イ オ

ン (ONOO- ) な ど が含 ま れ る 。 いずれ も 動物細胞 に お
い て は 数々 の疾 病， す な わ ち ， が ん， 糖尿病， 動脈硬
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化， 炎症性疾 患， 神経性疾 患 な ど と の か か わ わ り が知 ら

れて お り ， さ ら に は活性酸素 と 老化や ア ポ ト ー シ ス と の

関連 性 も わ かっ て き た 。

2 動物細胞 に お け る 活性酸素生成機構

活性酸素種 の 最 上 流 に は O2 ー が位置 す る 。 動物細胞

で は O2 は通常 キ サ ン チ ン酸化酵素 に よ り 生成す る が，

白 血球や マ ク ロ フ ァ ー ジ で は， NADPH 酸化酵素 に よ

り 生成 す る 。 こ の O2ー は ス ー パ ー オ キ シ ド ジ ス ム タ ー

ゼ (SOD) に よ り 消 去 (不均化) さ れ， H202 に 変換 さ

れ る 。 さ ら に H202 は カ タ ラ ー ゼや グル タ チ オ ン ペ ル オ

キ シ ダー ゼ に よっ て 水 (H20) に 還元無毒化 さ れ る 。

ま た H202 は， 遊離の鉄や銅 と いっ た遷移金属 の 関与 す

る フ ェ ン ト ン 反応 と 呼ばれ る 反応 に よ り ， 最 も 反応性の

高 い 活性酸素 で あ る ' OH へ と 変換 さ れ る 。 一 方， NO 

は ア ル ギ ニ ン を 基質 と し て NO 合成酵素 に よ り 生成 す

る 。 NO と O2ー か ら ONOO を 生 じ る 。

E 植物の感染応答 に お け る 活性酸索生成

1 糸状菌感染 ・ エ リ シ タ ー処理時の生成

植物組織 に お け る オ キ シ ダテ ィ プパー ス ト 現象 に つ い

て の 報告 (表ー1) は， 1983 年 の 道家 の 報告例 を もっ て

鴨 矢 と す る 。 ジ ャ ガ イ モ 植 物 に ジ ャ ガ イ モ 疫 病 菌

(Phytoþhthora 伺fesωns) の非親和性菌 を 接種 し た 場合

に ， 植物の生体防御反応 と し て 知 ら れ る 過敏感細胞反応

が起 こ る 。 こ の 過敏感細胞反応 に 先立っ て O2 - 生 成 が

起 こ る こ と を， シ ト ク ロ ム C 還元活性 あ る い は ニ ト ロ

フゅルー テ ト ラ ゾ リ ウ ム (NBT) 還元活性 を 測定 す る こ

と に よ り示 し た (DOKE， 1983a) 0 SOD 添加 に よ り ， 還

元活性が抑制 さ れ る と と も に 過敏感細胞反応 も 阻害 さ

れ， O2 一 生成が一連 の抵抗反応 を誘導す る シ グ ナ ル と し

/一一一ーでに

べ温三; V〈

図-1 活性酸素種の生成
500 : ス ー ノ f ー オ キ シ ド ジ ス ム タ ー ゼ， Cat : ヵ タ
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刺 激 植 物

表-1 各種植物の感染応答 に お け る 活性酸素生成例

活性酸素 測定法 文 献

非親和性菌接種 ジ ャ ガ イ モ 塊茎
エ リ シ タ ー処理
エ リ シ タ ー処理 ジ ャ ガ イ モ プ ロ ト プラ ス ト

非親和性菌接種 イ ネ 葉

エ リ シ タ ー処理 イ ネ 懸濁培養細胞

エ リ シ タ ー処理 ダイ ズ懸濁培養細胞

エ リ シ タ ー処理 イ ン ゲ ン懸濁培養細胞

エ リ シ タ ー処理 ト マ ト 懸淘培養細胞

エ リ シ タ ー処理 ト ウ ヒ 懸濁培養細胞

分子種

0， 

0，-

0，-

H，O， 
0，-

0，-

H，O， 

シ ト ク ロ ム c 還元活性 DOKE， 1983 a 

NBT 還元活性
シ ト ク ロ ム c 還元活性 DOKE， 1983 b 

NBT 還元活性 SEKIZAWA et al . ，  1987 

蛍光色素消光 APOSTOL et al.， 1989 
化学発光 (ル ミ ノ ー ル ANDERSON et al . ，  1991 
シ ト ク ロ ム c 還元活性 VERA-EsTRELLA et al . ，  1992 

化学発光 (ル ミ ノ ー ル)

化学発光 (ル ミ ノ ー ル SCHWACKE and HAGER， 1992 
エ リ シ タ ー処理 ト マ ト 懸濁培養細胞 0，-， H，O， 化学発光 (ル ミ ノ ー ル SANCHEZ et al.， 1993 

タ バ コ 懸濁培養細胞
ピ ー マ ン懸濁培養細胞

エ リ シ タ ー処理 パ ラ 懸濁繕養細胞

非病原菌接種 エ ン ド ウ 業

エ リ シ タ ー処理 サ サ ゲ葉

H，O， 
0，-

化学発光 (ル ミ ノ ー ル AUH and MURPHY， 1995 
NBT 還元活性 KIBA et al . ，  1996 

非親和性細菌接種 タ バ コ 葉 0，- NBT 還元活性 ADAM et al . ，  1989 

非親和性細菌接種 タ バ コ 懸濁培養細胞 0，- ， H，O， 化学発光 (ル ミ ノ ー ル KEPPLER et al . ， 1989 

非親和性細菌接種 ダイ ズ懸濁培養細胞 0，- ， H，O， 化学発光 (ル ミ ノ ー ル GLAZENER et al . ， 1991 
エ リ シ タ ー処理 タ バ コ 懸濁培養細胞 0，-，  H，O， 化学発光 (ル ミ ノ ー ル) BAKER et al.， 1993 
エ リ シ タ ー処理 ア ラ ピ ド プ シ ス 懸濁培養細胞 0，- ， H，O， 化学発光 (ル ミ ノ ー ル) DぉIKAN et al . ，  1996 

ウ イ ル ス 接種 タ バ コ 葉 0，-

ウ イ ル ス 接種 サ サ ゲ葉 0， 

て働 く こ と を示 唆 し て い る 。 O2- 生成 は， ジ ャ ガ イ モ 塊

茎組織 に 疫病菌菌体壁成分 (HWC) エ リ シ タ ー を 処理

し た 場合や， ジ ャ ガ イ モ プ ロ ト プ ラ ス ト に HWC エ リ

シ タ ー を処理 し た場合な ど， 過敏感細胞反応 を 引 き 起 こ

す い ずれの系で も 認め ら れた (DOKE， 1983b) 。

ま た ， ジ ャ ガ イ モ 葉 に エ リ シ タ ー を 処理 し て か ら 10

数時間経過す る と ， エ リ シ タ ー処理 し て い な い別の葉で

も 二次的な オ キ シ ダテ ィ プパー ス ト が観察 さ れ る 。 こ の

組織で は 菌 の 感染 に 対 す る 抵抗性が認 め ら れ る にHAI

and DOKE， 1987) 。

そ の後， ジ ャ ガ イ モ 植物の場合 と 同様の現象が他の系

で も 報 告 さ れ た 。 イ ネ い も ち 病 菌 (乃lYicularia or.・

yzae) を接種 し た イ ネ 葉 に お い て は， 親和性菌の場合 と

比べ， 非親和性菌 を 接種 し た 場合 に 速や か に 活性酸素生

成が見 ら れた (SEKIZAWA et al . ， 1987) 。 ト マ ト 葉 か ぴ病

菌 (Cladosþorium ルlvum) 非親和性菌 由来の特異的エ

リ シ タ ー で処理 し た ト マ ト 懸濁培養細胞 に お い て も ， 活

性 酸 素 の 生 成 が 認 め ら れ た (VERA - ESTRELLA et al . ， 

1992) 。 ま た ， ダ イ ズ や イ ン ゲ ン の 懸濁培養細胞 を 非特

異的エ リ シ タ ー で処理 し た場合 に も ， O2 - 生成が示 さ れ
た (A問STOL et al . ，  1989 ; ANDERSON et al . ，  1991) 。

シ ト ク ロ ム c 還元活性 DOKE and OHASH I ，  1988 
NBT 還元活性
NBT 還元活性 EL -MOSHATY et al . ，  1993 

ダイ ズ植物組織 を H202 で処理す る と ， 細胞壁構成成

分であ る プ ロ リ ン タ ンパ ク 質の架橋が促進 さ れ， ま た グ

ル タ チ オ ンーs- ト ラ ン ス フ エ ラ ー ゼや グ ル タ チ オ ン ペ ル

オ キ シ ダー ゼ遺伝子の発現が誘導 さ れ る こ と か ら ， 活性

酸素種， 特 に H202 の過敏感反応誘導 に お り る 役割 が指

摘 さ れた (TENHAKEN et al . ，  1995) 。

ジ ャ ガ イ モ 塊茎組織 に NO 生成剤 (NOC-18) を 処理

し ， リ シ チ ン生成 を 指標 と し て 抵抗性の誘導 を 調べた と

こ ろ ， リ シ チ ン の生成 ・ 蓄積が認め ら れた 。 こ の リ シ チ

ン 生成 は NO 消 去 剤 (carboxy-PTIO) を 加 え る こ と

に よ り 抑制 さ れ る の に対 し ， HWC に よ る リ シ チ ン生成

は NO 消去剤で阻害 さ れ な い (NORITAKE et al.， 1996) 。

こ の こ と は NO 刺 激 の 場 合 の 情報伝達経路 と HWC 刺

激の場合の O2- を 介 し た 情報伝達経路 と は 異 な る こ と

を示 唆 し て い る 。 植物組織 に NO 生成 系 が存在 す る か

ど う か は 今の と こ ろ 不明 で あ る が， NO を 介 し た 情報伝

達経路 と O2- を 介 し た 情報伝達経路 と が お互 い に 影響

し合 う 可能性 も あ り ， 興味深 い 。

2 細菌 ・ ウ イ ル ス 感染時の生成

糸状菌感染の場合 に 認 め ら れた オ キ シ ダテ ィ プパー ス
ト 現象 は， 非親和性細菌 の感染 に お い て も 報告 さ れて い
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る (ADAM et al.， 1989 ; KEPPLER et al.， 1989 ; GLAZENER et 

al. ，  1991) 。 タ ン パ ク 質性エ リ シ タ ー で あ る ハ ー ピ ン を

生産 す る Erwinia amylovora は， タ バ コ 懸濁培養細胞

の活性酸素生成 を誘導 し た の に対 し ， ハ ー ピ ン非生産変

異株 は活性酸素生成 を 引 き 起 こ さ な かっ た (BAKER et 

al . ，  1993) 。 ま た ， ア ラ ピ ド プ シ ス 懸濁培養細胞の ハ ー

ピ ン処理で も 活性酸素生成が認め ら れ， こ の生成 は プ ロ

テ イ ン キ ナ ー ゼ阻害剤 に よ り 抑制 さ れた (DESIKAN et al . ，  

1996) 。

一方 ， ウ イ ル ス 感染 の場合の報告例 も あ る 。 抵抗性発

現 に 関与す る N 遺伝子 を 持 つ タ バ コ 植物 に タ バ コ モ ザ

イ ク ウ イ ル ス (TMV) が感染 す る と ， 局部 え死斑 が形
成 さ れ て そ こ に TMV は 局 在化 す る 。 こ の 過敏感反応

は 温度依存性 で あ り ， 30.Cの 条件下 で は TMV の 全身

感染が起 こ り え 死 斑 形成 は 認 め ら れ な い。 こ れ を 20.C

に 戻 す と え 死斑 形成が始 ま り ， ほ ぽ 同 時 に O2- 生成反
応 が認 め ら れ， そ の 後時間経過 に 伴 い 周 期 的 に O2- 生

成量が変動 し た (DOKE and OHASHI， 1988) 。 ま た ， タ バ

コ 輪点 ウ イ ル ス を 接種 し た サ サ ゲ 葉 で は局部 え 死斑 形

成 に 先 立 ち ， 脂 質 過 酸 化 と O2 - 生 成 が 認 め ら れ た
(EL -MOSHATY et al . ，  1993) 。

カ タ ラ ー ゼ活性 を 阻害 し た 形質転換 タ バ コ 植物 を 用 い

た 実験 よ り ， 活性酸素種で あ る H202 を 介 し た サ リ チ ル

酸の作 用機構が提唱 さ れた 。 サ リ チ ル酸 は カ タ ラ ー ゼや
ア ス コ ル ビ ン酸ペルオ キ シ ダー ゼ を 血書す る こ と に よ り
H202 濃度 を 上昇 さ せ， そ の H202 が PR タ ンパ ク 質 の

発現や抵抗性 を誘導す る と 考 え ら れ る (高橋， 1996) 。

皿 植物細胞 に お け る 活性酸素生成機構

動物細胞の NADPH 酸化酵素 の 活性化機構 に つ い て

は， ヒ ト 好中 球 に お け る 研究が進 ん で い る 。 好 中 球 の

NADPH 酸化酵素 に よっ て 生成 す る O2- や そ の産物で

あ る 活性酸素種 は抗菌活性 を持っ て い る 。 し た がっ て ，

好中球の NADPH 酸化酵素や そ の 活性化 に 異常 を き た

す と ， O2ー を 生成で き ず， 重症で難治性の細菌感染症 を

繰 り 返す慢性肉芽腫症 と な る 。 本酵素 は複合酵素系 で あ

り ， 少 な く と も 五つ の成分， す な わ ち 原形質膜結合酵素
シ ト ク ロ ム 恥a の構成成分 で あ る 分子 量 91 kDa の 糖 タ

ン パ ク 質 (gp 9 1 -phox) と 22 kDa の タ ン パ ク 質

(p 22-phox) ， 細胞質因子 で あ る 47 kDa の タ ン パ ク 質

(p 47-phox) と 67 kDa の タ ンパ ク 質 (p 67-phox) ， 低

分子 量 GTP 結合 タ ン パ ク 質 Rac か ら 成 る 。 p 47-phox

が プ ロ テ イ ン キ ナ ー ゼ C に よ り リ ン 酸化 さ れ て p 67-
phox と 結合 し ， と も に 膜 に 移行 し ， シ ト ク ロ ム hsS8 と

の聞で集合体 を 形成 し て 活性型酵素系 と な る 。 細胞質の
五炭糖 リ ン 酸 回 路 よ り 供給 さ れ た NADPH か ら FAD

と へム 結合ニ価鉄 を適 し て 電子 が伝達 さ れ， 最終的 に 酸
素がー電子還元 さ れて O2- が生成す る 。

一方 ， 植物組織 に お げ る 活性酸素生成 の分子 機構 に つ

い て は ほ と ん ど明 ら か に さ れ て い な い が， ジ ャ ガ イ モ 植
物 に お け る O2 - 生成 は， 原形質膜 に 存在 す る NADPH

酸化酵素 の働 き に よ る と 考 え ら れ る (DOKE and MIURA， 
1995) 。 ジ ャ ガ イ モ 組 織 や 懸 濁 培 養 細 胞 に お い て ，
HWC エ リ シ タ ー処理 に よ り 引 き 起 こ さ れ る オ キ シ ダ テ
イ プノ � - ス ト は， Ca2+ チ ャ ン ネ ル プ ロ ッ カ ー， カ ル モ
ジ ュ リ ン阻害剤， プ ロ テ イ ン キ ナ ー ゼ担害剤 な ど に よ り

細胞盛

0. 

九 l
l

①

…

①

 

〆

@

園 - 2 植物細胞 に お け る 活性酸素生成機構の想定図
G : GTP 結合 タ ンパ ク 質， PLC : ホ ス ホ リ バ ー ゼ C， DG : ジ
ア シ ル グ リ セ ロ ー ル， CaM : カ ル モ ジ ュ リ ン， PK : プ ロ テ イ
ン キ ナ ー ゼ， PQ : ペルオ キ シ ダー ゼ
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阻害 さ れ， オ キ シ ダ テ ィ プ パ ー ス ト の 過 程 に 細 胞 外 引 用 文 献
Ca2+ の細胞 内 へ の 流入 と Ca軒 . カ Jレ モ ジ ュ リ ン 依存性

の タ ン パ ク 質 リ ン 酸 化 が 関 与 す る こ と が 予想 さ れ た

(MIURA et al. ，  1995) 。 オ キ シ ダテ ィ プパー ス ト への， タ

ンパ ク 質 リ ン酸化の関与す る 可能性 は ダイ ズ懸濁培養細

胞で も 示 さ れ (CHANDRA and Low， 1995) ， ま た GTP 結

合 タ ンパ ク 質の 関与 も 推定 さ れて い る (L郎ENDRE et al. ，  

1992 ; KAWAKITA and DOKE， 1994) 。

最 近， ア ラ ピ ド プ シ ス 懸 濁 培 養 細 胞 に 対 す る ヒ ト

p 47-phox 抗体 と p 67-phox 抗体 を 用 い た ウ エ ス タ ン解

析の結果， 植物細胞 に お い て も p 47-phox と p 67-phox 

と 類 似 の タ ン パ ク 質 が 存在 す る 可 能 性 が示 さ れ た

(D回KAN et al. ，  1996) 。 同様の結果 は タ バ コ ， サ サ ゲ，

ダ イ ズ， ワ タ に お い て も 得 ら れ て い る (DWYER et al. ，  

1996) 。 さ ら に ， イ ネ に お い て gp 91-phox 遺伝子 に相

当 す る 遺伝子の単離が な さ れ (GROOM et al. ，  1996) ， 植

物 に お 付 る NADPH 酸化酵素 の 機能解析が， 今後期待

さ れ る 。

お わ り に

植物の感染応答 に お い て ， オ キ シ ダテ ィ プパー ス ト が

広 く 認め ら れ る こ と を 本稿で は述べた 。 そ れでは， 生成

さ れた活性酸素 は植物の 防御機構 に お い て ど の よ う な機

能 を果た し て い る の だ ろ う か。 現在 の と こ ろ ， ①細胞壁

構造タ ンパ ク 質の架橋や細胞壁の リ グニ ン化， ②原形質

膜に存在 す る 脂質の過酸化， ③細胞内情報伝達系 に お け

る 第二 メ ッ セ ン ジ ャ ー と し て の 役割 ， な どが考 え ら れて

い る が， い ずれ も 推定 の域 を 出 な い 。 特に情報伝達因子

と し て の活性酸素 は， 今回紹介 し た感染防御機構 に お い

て機能す る の み な ら ず， 植物体が生存 し て い く 上での 多

く の場面 に 関与 し て い る 可能性 も あ り ， 今後 さ ら に 注 目

を集 め る こ と と 思わ れ る 。

(10 ペー ジ よ り 続 く )
横田美香氏 (総務課兼植物防疫課) は食品流通局品質課
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0盤亙皐藍星 ( 4 月 1 日 付)
久保田直哉氏 (神戸植物防疫所関西空港支 所) は北陸農

政局生産流通部農産普及課植物防疫係長 に
井上政志氏 (北陸農政局生産流通部農産普及課植物防疫

係長は近畿農政局生産流通部長産普及課植物防疫係長

小野泰樹氏 (九1'1'1農政局生産流通部農産普及課植物防疫
係長) は 門司植物防疫所福岡支 所へ
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(3 月 26 日 付)
管野紘男氏 (東北農試水 田 利 用 部上 席研究官) は 退職

〔科学技術振興事業 団海外派遣研究員 ( ニ ュ ー ジ ー ラ
ン ド 園芸作 物研究所) ) 

(3 月 27 日 付)
渡遁朋也氏 (九州l農試地域基盤研究部害虫管理 シ ス テ ム

研主研) は退職 〔上記 ( オ ー ス ト ラ リ ア 国熱帯地域病
害管理共 同研究セ ン タ ー ) ) 

(3 月 31 日 付)
早川 博文氏 (国 際農林水産業研究 セ ン タ ー 畜産草地部

長) は退職 (JICA ( マ レ ー シ ア ) ) 
持田 作 氏 (農研セ ン タ ー病害虫防除部主研) は退職

(37 ペ ー ジ に続 く )
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