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E 植物の害虫防御戦略

節足動物が植物 を加害す る こ と に よ っ て ， 上 に 述べて
き た よ う な活性酸素発生が起 き る の か ど う か， あ ま り 知
ら れて い な い。 そ こ で ま ず， 害虫の加害 に よ っ て植物体
内 で起 こ る 生化学的 な変化 に つ い て ， い く つ か の例 を あ
げて み よ う 。

1 害虫の加害 に対す る 植物の反応

① ダ イ ズ に ダニ が つ く と ， 葉 の ク ロ ロ フ ィ ル の 消
失， ネ ク ロ ー シ ス の発現あ る い は組織の老化 な どが起 こ
る 。 カ ロ チ ノ イ ド や ク ロ ロ フ ィ ル の 損 失 は， 02- と
H202 の よ う な活性酸素発生が原因 と な る と 考 え ら れ る 。
ダニ が加害 し た 葉 と 未加害の葉で比較す る と ， 加害 に よ
っ て ， リ ピ ツ ド の 過酸化， lipoxygenase (LOX) 活性，
peroxidase (POX) 活性が増加 す る が， 活性酸素 を 除
去す る 作用 を持つ catalase (CA T) ， superoxide dis
mutase (SOD) に は 影響 し な い こ と が HILDEBRAND に よ
っ て報告 さ れて い る (HILDEBRAND et al . ， 1986) 。

脂質の過酸化の効果 を MDA (Malondialdehyde， 脂
質の過酸化物 と 閉 じ 反応性 を 持 つ の で， 過酸化脂質の指
標 と な る ) で測定す る と ， MDA は ， 植物 の 生長 に つ れ
て 大 き く な る が， ダ ニ が加害 す る と 増加が著 し い 。 特
に， ダニ 抵抗性系統 で大 き い。 LOX は， 不飽和脂肪酸
の酸化 を触媒 し， そ れが カ ロ チ ン と ク ロ ロ フ ィ ル を酸化
す る の で， こ れ ら の損失 は， ダニ の 密度， MDA の増加
と 密接 に 関係 す る 。 一度 ダニ に 暴露 さ れた抵抗性系統植
物 は， そ の 後 ダ ニ の 密度 は 30%減 少 す る 。 特 に ， 卵 は
50%減少す る 。 感受性系統で は ， ダニ密度の減少 は有意
で は な い。

② コ ム ギ や オ オ ム ギ に ア プ ラ ム シがつ く と ， 植物 に
生化学的変化 を誘導 し ， 光合成， 生長， 代謝物の合成 を
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減少 さ せ， 抗酸化酵素 であ る グル タ チ オ ン ・ レ ダ ク タ ー
ゼ活性が増す。 一方， グル タ チ オ ン は植物の耐寒性 に 重
要な役割 を す る と さ れ て い る 。 こ の両者 は ， 常緑植物の
葉 に 冬 に 多 く 含 ま れ， 低温 に 耐 え る 作用 が あ る 。 こ の酵
素の増加は， 活性酸素 の 除去 に 働 い て い る の で あ ろ う
が， ア プラ ム シ に 対 し て は ど の よ う な働 き を す る の かわ
か ら な い (ARGANDNA， 1994) 。

③ lレ ー サ ン に ア プ ラ ム シ が寄生 す る と ， 表 - 1 に 示
す よ う に ， 全 タ ン パ ク 量 は 35 . 6%減少 し ， 逆 に peroxi
dase は増加す る 。 特 に ， 葉 が黄色 に 変色 し た も の で は
増加が激 し い 。 polyphenol oxidase も 増加 す る が， 02ー
を取 り 除 く 酵素 と し て 知 ら れて い る SOD は減少す る 。

こ れ ら の酵素活性が高 ま る の は ， 活性酸素発生 に基づ
く も の で あ ろ う 。 事実， 02ー レ ベ ル を cytochrome C 還
元活性で直接測定 し た 結果， ア プ ラ ム シ の攻撃 を受 け る
と 02- レ ベ lレ が 高 ま っ て い る こ と が 確 認 さ れ て い る
(JIANG and MILES， 1993) 。

④ ダ イ ズ を 食植性 の ダ イ ズ ヒ メ サ ル ハ ム シ (bean
leaf beet1e， Cerotoma trifurcata) と 吸汁性の three-cor
nered alfalfa hopper (島issistilus festin凶) が食害 し た
と き ， lipoxygenases (LOXs) は 5 か ら 7 倍， ascor

bate oxidase (AOX) は 1 . 25 か ら 2 . 9 倍増加 し た 。 ま
た ， peroxidase (POX) ， polyphenol oxidase (PPO) 
共 に 活性が高 ま っ て い た 。 こ れ ら の諸酵素活性が高 く な
る と ， 植物 に対 し て種々 の 害 を与 え る が， 害虫 に対 し て
は 防御 に な っ て い る で あ ろ う か ? ダ イ ズ ヒ メ サ ルハ ム
シ が食害 を 与 え た ダ イ ズ を タ バ コ ガ の 一種 (Helicover
仰 zea) に 与 え た と こ ろ ， タ バ コ ガ幼虫 の 成 長 は 62%
も 減少す る 結果が得 ら れて い る (FELTON et al . ，  1994 a， b) 。

⑤ ダ イ ズ を タ バ コ ガ の 一 種 (Helicoveゆ'a zea) が
食害す る と ， 表-2 に 示 す よ う に ， LOX 活性， リ ピ ッ ド

表 ー 1 健全葉 と 加害葉での総 タ ンパ ク 量お よ び各種酵素活性の変化

全 タ ンパ ク Peroxidase Polyphenol  oxidase SOO' 

健全葉 19 . 72 12 . 2  0 . l7l  352 . 3  
加害葉 (緑) 1 1 . 20 25 . 1  0 . 187 286 . 9  
加害葉 (黄化) 6 . 95 30 . 7  0 . 35 1  248 . 2  

'SOO : Superoxide dismutase : Nitro tetrazolium の吸光度差か ら 求 め る . 全 タ ン
パ ク : mg/g fresh weight， Peroxidase : guaiacol reaction に お け る 470 nm の吸光
度 の差， Polyphenol oxidase : OOPA reaction に お け る 438 nm の吸光度差.
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の 過酸化 お よ び ト リ プ シ ン ・ イ ン ヒ ビ タ ー 活性が高 ま
る 。 逆 に ， チ オ ー ルが減少す る 。 そ の結果， 葉 に ダメ ー
ジ を受 け る と 同時 に 幼虫 の成長 も 約 1/2 に低下す る (BI
et al.， 1994) 。

2 害虫の加害 に よ る 活性酸素の発生

以上述べた よ う な酸化酵素活性の増大か ら ， 害虫が植
物 を 加害 し た と き に も O2- が発生す る こ と は 容易 に 推
定 す る こ と が で き る 。 ま た ， 直 接 02一 発生 も 証明 さ れ
て い る 。 BI と FELTON ( 1995) は ， 酵素活性， 活性酸素
発生， 抗酸化剤 に 及ぽす害虫 の食害 に つ い て ， さ ら に詳
し く 検討 し て い る の で， 概略 を紹介 し よ う 。

H. zea 4 齢幼虫 ( タ バ コ ガ の 一種) を ダ イ ズ に 接種
し， 3 日 後 に酵素活性， 抗酸化剤 お よ び活性酸素 を測定
し， 表-3�5 に 示す結果 を 得 て い る 。 虫 を 放 し た 植物で
は， 害 を 受 け た 葉 と 受 け て い な い葉 に は諸酵素活性に差
がな い。 つ ま り ， 食害 を 受 け た部分の み な ら ず植物全体
で酵素が活性化 さ れて い る 。

表 3 か ら わ か る と お り ， 虫 が摂食す る と 各種酵素活

性は有意 に増大す る 。 特 に， lipoxygenases (LOXs) は
2 . 5 倍 (pH 5 . 5) ，  2 . 81 倍 (pH 7 . 0) ， 3 . 54 倍 (pH 8 . 5) 
に 増 す (LOX に は， 至適 pH を 異 に す る ア イ ソ ザ イ ム
が あ る ) 0 LOXs は ， リ ノ レ ン 酸 の よ う な 不飽和脂肪酸
の 1 ， 4-diene の 二重結合部分 に 酸素 を 添加 す る 酵素 で，
ダ イ ズ の 葉 に は 常 に 存在 す る が， 基 質 Oinoleic acid， 
linolenic acid， arachidonic acids の よ う な 不飽和脂肪
酸) と は 離 れ た 場所 に あ り ， 傷 や 組織損傷が LOXs と
基質 を混ぜ合わせ て 反応が起 こ る 。

LOXs は 不飽和脂肪酸 の 酸化 を 触媒 し ， 過酸化脂質
(パ ー オ キ シ構造， -0-0-， を 持 つ 脂質) を 産 出 す る 。
こ れが ク ロ ロ フ ィ ル， カ ロ チ ノ イ ド ， ア ミ ノ 酸の よ う な
栄養的 に 重要 な物質 を酸化 し て 破壊す る 。 ま た ， 膜の透
過性 を変化 さ せ て ， 人間 で は 血管 に 関す る 疾病の原因 と
な っ た り ， 組織の老化の原因 と な る と 考 え ら れて い る 。
LOXs は ま た ， ダ イ ズ の青臭み や苦味の原因 と な る 物質
であ る 。 近年， こ の酵素 を コ ー ド す る 遺伝子 を 欠損 し た
ダイ ズがパイ テ ク に よ り 作出 さ れて い る 。 し か し 一方，

LOXs は jasmonic acid ( 図 一1， 前

表 ー 2 タ バ コ ガの食害がダイ ズ葉の成分お よ びタ バ コ ガの成長 に 及 ぼす 号 参 照) の 生 合 成 に 必 須 で， jas・
monic acid は ， mRNA 転写 に 関与
し ， proteinase inhibitors の よ う な
抗 害 虫 物 質 を 生産 さ せ る (後段 の
「植物 の 免 疫j の 項 で 詳 し く 述 べ
る ) 。

影響 (未加害葉 を 100 と し て 示す)

LOX Lipid Thiol Trypsin Growth 

pH 7.0 peroxidation inhibitor 

未加害葉 100 100 100 100 100 

加害薬 214  126  80 . 9  151 . 4  5 1  

表-3 タ バ コ ガ食害 に よ る ダイ ズ葉の各種酵素活性の変化

Enzyme 未加害葉 加害葉 活性比 (倍)

AOX (ascorbate oxidase) 掌 219 . 0  468 . 1  2 . 14 

APX (ascorbate peroxidase) 日 2 . 95 4 . 442 1 . 5  

CA T (catalase) " 143 . 0  92 . 0  ム 36%

DAO (diamine oxidase) “ 447 . 0  704 . 0  1 . 57 

LOX (pH 5 . 5) ・ 420 . 0  1 ， 050 . 0  2 . 5  

(pH 7 . 0) ・ 309 . 0  867 . 0  2 . 81 

(pH 8 . 5) ・ 210 . 0  701 . 0  3 . 34 

NADH oxidase [ '  72 目 6 1 12 . 9  1 . 56 

P AL (Phenylalanine ammonia lyase) 傘 9 . 9  23 . 3  2 . 35 

POX (peroxidase) ， 23 目 。 36 . 8  1 . 6  

PPO (polyphenol oxidase) 6 . 5  8 . 5  not significant 

定 : n moI/min/g fresh weight， " : μ moI/min/g fresh weight 

表- 4 ダイ ズ に 含 ま れ る 抗酸化剤の量 に 及ぽす食害の影響

抗酸化剤 未加害葉 加害葉 増減

Total ASC (ascorbic acid) ・ 621 . 5  462 . 8  企 26%

Reduced ASC' 572 . 5  362 . 6  ム 36 . 7%

DHA (dehydroascorbic acid) ' 49 . 0  100 . 2  + 104% 

ASC/DHA 1 1 . 68 3 . 62 

Total carotenoids' 126 . 0  84 . 0  ム 33%

Nonprotein thiols" 279 . 0  257 . 0  6 8% 

事 : μg/g fresh weight， . .  : ng/g fresh weight. 
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食 害 に よ っ て 02 が 発 生 し ， こ
れ ら の 酵素 が 活性 化 さ れ る の か ?
酵 素 活 性 が 高 ま る た め に 02- が 発
生す る の か ? 詳 し い メ カ ニ ズ ム は
明 ら か で は な い。

次 に ， 抗酸化物質 に つ い て み る と
(表 -4) ， H. zea が 加 害 す る と ， ア
ス コ ル ビ ン 酸 ( ビ タ ミ ン C) は
36 . 7%減 少 し ， そ の 酸 化 型 で あ る
DHA は 104%増加す る 。 そ の比 は ，
1 1 . 68 か ら 3 . 62 へ と 減 ず る 。 カ ロ
チ ン も 33%， thiols も 8% 減 少 す
る 。 ア ス コ ル ビ ン酸が AOX に よ っ
て酸化 さ れて酸化型 ア ス コ ル ビ ン酸
(dehydroascorbic acid) を 生 じ る
と き に も 活性酸素が生成 さ れ， こ れ
が タ ンパ ク や膜の脂質 に 損傷 を与 え
る 。 ま た ， 還元型ア ス コ ル ビ ン酸の
減少 は ， 活性酸素 に よ る 酸化的 ダ メ
ー ジ を さ ら に悪化 さ せ る 。 酸化型ア
ス コ ル ビ ン酸 は ， 膜 タ ンパ ク や リ ピ
ッ ド に 害 を与 え る 。 ア ス コ ル ビ ン酸
や カ ロ チ ン な ど は， 発生 し た 活性酸
素 を 速や か に 除去す る た め の 生体 に
と っ て は重要 な物質で， こ れ ら の物
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表 - 5 タ バ コ ガ食害 に よ る ダイ ズ葉 中 の 酸化剤の靖滅

酸化剤 未加害葉 加害葉 増減

Malon dialdehyde equivalents 1 . 35 1 . 58 + 17% 

Total hydroperoxides 71 . 9  162 . 4  2 . 26 倍

Hydroxyl radical ( ・ OH) 1 .  75 6 . 78 3 . 87 1音

質の減少 は， 害虫 に対 し て は ， 栄養的な質の低化 を も た
ら す。 ビ タ ミ ン や カ ロ チ ン が 30%以上 も 減 る よ う な 品
質の劣化 は， 農産物 と し て 見た 場合， 致命的 な損失であ
ろ う 。

最後に ， H. zea の食害 に よ る H202 お よ び ・ OH を直
接 測 定 す る と ， 表ー5 に 示 す よ う に 脂 質 の 過 酸 化
(malon dialdehyde equivalents で示す) は 17%， 全
H202 は 2 . 26 倍， . OH は 3 . 87 倍増加 し て い る 。

以上の よ う に ， 植物が害虫の食害 を 受 け た と き 活性酸
素が発生す る こ と は， 直接 あ る い は 間接的 に証明 さ れて
い る 。

3 活性酸素の害虫 に対す る 影響

活性酸素 は ， 害虫 に対 し て は ど の よ う な影響があ る だ
ろ う か ? 食害 を 受 げ て LOXs や POX が増加 し て い る
葉 を与 え る と ， 害 虫 中 腸 の 抗酸化物質 は 表-6 の よ う に
な る 。

中腸の 選元型 ア ス コ ル ビ ン 酸 は 20%， thiols は 48%
も 減少 し ， そ の結果， 幼虫 の成長率 は 62%減少す る 。

上 に 述べた よ う に ， 植物 は害虫 か ら 攻撃 を 受 り る と ，
反応性の高い活性酸素 を 生産 し て 害虫 に 対抗す る 。 こ れ
ら の 活性酸素が虫 の 食害 に よ っ て 直接誘導 さ れ る の か
(昆虫の エ リ シ タ ー は知 ら れて い な い ) ， ま た は傷 口 に つ
いた微生物 に よ る 影響 な の か ま だ よ く は わ か ら な い が，
食警 に よ る 損傷 の ほ う が機械的な損傷 よ り も 植物の 回復
が遅れ る (DETLINGS and DYER， 1981) こ と か ら 考 え て ，
直接誘導 さ れ る と 考 え る ほ う が妥 当 で あ ろ う 。

ま た ， 植物が食害 を 受 け る と ， 光合成， 呼吸， 蒸散な
どの ガス 交換率が低下 し ， そ の結果， 植物が ダメ ー ジ を
受 け る こ と も 考 え ら れ る が， PETERSON ら (1996) に よ る
と ， 食害 は， 葉面積が減 る だ け で， 光合成 そ の も の (単
伎面積当 た り の光合成量) に は全 く 影響 は な い こ と が報
告 さ れて い る 。

植物が害虫 の攻撃 を 受 け た と き に 発生 す る 活性酸素
は， 第一義的 に は 防衛反応であ り ， こ れ に よ っ て 生 じ た
LOXs 等 は， 害虫 の成長阻害 を起 こ さ せ る 。 し か し ， 昆
虫 に は， 温血動物や人間で明 ら か に さ れて い る よ う な酸
化の ス ト レ ス に 関連 し た病気 は知 ら れて い な い 。 ま た ，
活性酸素 は， 急性的 な毒性では な く ， 慢性的 に影響 を与
え る も の で， 昆虫 の よ う に 寿命の短い動物 は， 酸化 ス ト
レ ス の影響 を 受 け な い と 考 え ら れて き た 。 活性酸素が昆
虫の成長 に有害で あ る と い う 直接の証明 は な いが， 昆虫
の寿命や発育状態が ビ タ ミ ン や カ ロ チ ノ イ ド の よ う な抗
酸化剤 を大量 に与 え た り ， 遺伝子操作 に よ っ て 抗酸化 シ

表-6 タ バ コ ガ幼虫 の成長 と 中腸 内 の 抗酸化剤量 に 及 ぽす食害の

影響

!nsect factor 未加害葉 加害葉 増減

成長率 (mg/day/mg larva) 。 . 204 0 . 077 ム 62 %

中 腸 Total ASC' 1 . 10 0 . 93 6 15% 

Reduced ASC' 1 . 06 0 . 84 ム 20%

DHA (酸化型) 事 0 . 04 0 . 09 2 . 25 倍

ASC/DHA 26 . 5  9 . 33 

中腸 nonprotein thiols" 5 . 03 2 . 61 ム 48%

hydroperoxides" 0 . 36 0 . 60 十 66%

hydroperoxides は， oxidative stress を 示 す .

場 : mg/ g fresh weight， . .  : μ mol/g fresh weight. 

ス テ ム を 過剰発現 さ せ る こ と に よ っ て 増進す る こ と か
ら ， 間接的 に 証明 さ れ て い る 。 お そ ら く 中腸に 酸化障害
を 受 け ， 吸収 ・ 移行障害， 膜酵素への影響等 を 受 け る と
と も に ， ア ス コ ル ビ ン酸， フ リ ー の 脂肪酸， カ ロ チ ノ イ
ド な どの栄養素の減少か ら ， 成長や発育が抑制 さ れ る の
であ ろ う 。

他方， こ れ ら の活性酸素 は ， 植物 自 体 に も 重大 な害作
用 を も た ら す。 植物 は ， 酸化 ス ト レ ス を 受 げ る と ・ OH
が増す。 こ れ は， 最 も 反応性 に 富 み， い か な る 生物の細
胞 に対 し で も 害 を与 え る の で， 植物 に お い て も 脂質， タ
ン パ ク ， DNA と 反応 し ， 組織 に ダ メ ー ジ を 与 え る 。 ま
た ， ス ト レ ス で生 じ た 02ー や H202 は 抗酸化物質 で あ る
カ ロ チ ノ イ ド ， ア ス コ ル ベー ト ， グ ル タ チ オ ン ， チ オ ー
ル な どや抗酸化酵素 <Catalase， glutathione reductase， 
superoxide dismutase な ど) の減少 を も た ら す。

植物 は， 病虫害 に よ っ て 完全 に 身 を 滅 ぽ さ れ る よ り
も ， 少々 の犠牲 を 払 っ て も 次世代 を 残 す た め に ， 有害 な
活性酸素の影響 に 耐 え て い る の で あ ろ う 。 そ の結果， ビ
タ ミ ン， カ ロ チ ン， タ ンパ ク あ る い は ア ミ ノ 酸 な ど栄養
物質の量的， 質的低下や食味の低下 を 招 い て い る 。
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