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植物 は， 病害虫 の攻撃 に対 し て い ろ い ろ な機能 を発揮

し て こ れに応戦す る 。 ま ず第ー は， 植物 に遺伝的 に備わ

っ た抵抗性機構で， 感染 あ る い は食害部位で各種酵素活

性 を 高 め ， 活性酵素 を 発 し て 病原体や害虫 に 耐性 を 示

す。 第二 は感染や食害 を 受 け た 部位の周辺で直 ち に達成

さ れ る 防御機構で， そ れ以上の害 を 受 け な い よ う に す る

も の であ る 。 こ れ に は， 細胞壁や表皮の 強化， フ ァ イ ト

ア レ キ シ ン の よ う な抗菌性物質の合成， 摂食思避物質や

天敵 を誘引 す る SOS 物質 な ど の 二次代謝産物 の 生産が

あ り ， こ の よ う な部分的 な抵抗性は比較的早 く 達成 さ れ

る 。 第三で最終の段階 は， PR タ ンパ ク 質 (感染特異的

タ ンパ ク 質， Pathogenesis Re!ated Proteins， で抗菌作

用 を持つ) や Proteinase inhibitors ( タ ン パ ク 質消化酵

素の 阻害剤で， 昆虫な ど の消化作用 を 弱 め る ) の よ う な

遺伝子産物の合成で， 比較的 ゆ っ く り 達成 さ れ， 感染 あ

る い は食害部位の み な ら ず全植物で， 時 に よ っ て は他個

体 ま で， 引 き 起 こ さ れ る 抵抗性であ る 。 こ こ では遺伝子

産物の合成 と そ の メ カ ニ ズ ム に つ い て 解説す る 。

I 全身獲得抵抗性 (Systemic Acquired 

Resistance， SAR) 

動物で は， 抗原一抗体反応 に 基づ く 免疫機構が病気の

防御 に働い て い る こ と は よ く 知 ら れて い る が， 植物 も こ

れ と 同 じ よ う に病原菌や害虫 に対 し て 免疫 を 獲得 し て病

害虫 に抵抗す る 。 植物が病原菌の感染 を 受 け て 生 き 延び

る と ， そ の後の感染 に対 し て 抵抗性 を持つ よ う に な る こ

と は， 100 年 も 前 に 認識 さ れ て い た 。 CHESTER ( 1933) 

は， こ れ ら の 現 象 を 整理 し ， Physio!ogica! ACQuired 

Immunity と 名 づ け た 。 し か し ， Physi o ! og ica !  

ACQuired Immunity に は 少 な く と も 三 つ の 異 な る 過程

が含 ま れて い た 。 す な わ ち ， ウ イ ル ス の cross protec

tion (弱毒 ウ イ ル ス ) ， カ ビ と 細 菌 の antagonism と ，

こ こ に 述 べ る 全 身 獲 得 抵 抗 性 で あ る 。 1982 年， VAN 

LOON は植物が病原菌 の感染 を 受 け る と ， 植物細胞 内 に

PR タ ンパ ク 質が蓄積 し ， こ れが抵抗性 と 関連 し て い る
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こ と を生化学的 に証明 し た 。 そ の後， 植物が病原菌や害

虫の攻撃 を 受 げ た と き ， 植物が潜在的 に 持 っ て い る 遺伝

子 を発現 し て ， そ の産物で発揮 さ れ る 抵抗性 を 全身獲得

抵抗性， Systemic Acquired Resistance (SAR) ， と 定

義す る こ と が提唱 さ れた (RYALS et al . ，  1994) 。 病原体の

SAR は， 感染 を 受 け た 部位 に ネ ク ロ ー シ ス を 起 こ し た

後に発現 し ， 植物全体 に 広 い範囲 に わ た っ て病原微生物

に対す る 耐性 を 高 め る 。 例 え ば， ネ ク ロ ー シ ス を起 こ さ

せ る ウ イ ル ス で誘導 さ れ る 抵抗性 は ， 感染 2�3 日 後 に

未感染組織 に 現れ る 。 そ し て ， 数週間抵抗性 は続 き ， 病

原体か ら 身 を 守 る 。 昆 虫 の 食害 に 対す る SAR は， 病原

体に対す る SAR ほ ど よ く 研究 さ れて い な い が， そ し ゃ

く 口 昆虫 に よ る 食害で proteinase inhibitors が誘導 さ れ

る こ と が観察 さ れた 。 し か し ， 食害 で誘導 さ れ る SAR

は特異性がな く ， 機械的損傷に よ っ て も 誘導 さ れ る こ と

が示 さ れて い る 。 (GREEN and RYAN ， 1972) 。

病原体が誘導す る SAR は， PR タ ン パ ク 質 と い わ れ

る 少 な く と も 五つ の フ ァ ミ リ ー の タ ンパ ク が部分的 に ，

あ る い は全身 に 現れ る こ と と 関連 し て い る 。 こ れが現れ

る 組織の位置， 出現の タ イ ミ ン グ， 機能 (例 え ば， 病原

体の細胞壁 を 消 化 す る キ チ ナ ー ゼ や グ ル カ ナ ー ゼ は，

PR タ ン パ ク 質 の 一種 で あ る ) か ら 考 え て ， PR タ ン パ

ク 質 は抵抗性の原因であ る と 考 え ら れて い る 。 昆虫が食

害 し て全身 に誘導 さ れ る タ ンパ ク 質 は物理的損傷で も 誘

導 さ れ る 。 そ の う ち ， proteinase inhibitors は 最 も よ く

研究 さ れた タ ンパ ク 質 で， 見虫の消化機能 を抑制す る こ

と に よ っ て抵抗性 と な る 。 こ こ で起 こ る 第一の疑問 は，

感染や食害 を 受 け た部位か ら 遠 く 離れた組織が ど の よ う

に し て 抵抗性 を得 る か ? と い う こ と で あ る 。 動物 と 違

っ て 植物 は， 病原耐性物質や タ ンパ ク を細胞や他の器官

に大量輸送す る 循環系が な い。 そ こ で植物 は， 植物体中

を移動可能 な シ グ ナ ル物質 を利用 し て ， 感染 ま た は食害

部位か ら 健全部位へ情報 を 伝 え て い る の で あ る 。 こ の シ

グ ナ ル物質 は， 低濃度で感染や食害 を 受 け て い な い部位

に 抵抗性 メ カ ニ ズ ム を 活性化 さ せ る こ と が で き る 分子

で， 次の よ う な条件を満た さ な け れ ば な ら な い 。

①植物 に よ っ て 合成 さ れ る 。 ②攻撃 を 受 け る と 全身 に

増加す る 。 ③植物中 を 移動す る 。 ④防御関連 タ ンパ ク や
化学物質生産 を誘導す る 。 ⑤ そ の産物 は病害虫耐性 を示

す。
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こ れ ら の 条 件 を 満 た す 分 子 と し て ， サ リ チ Jレ 酸

(Salicylic acid) ， シ ス テ ミ ン， ジ ャ ス モ ン 酸 Oas

monic acid) ， ジ ャ ス モ ン 酸 メ チ ル (Methyl jas

monate) ， エ チ レ ン な どが現在知 ら れて い る の で， こ れ

ら の 分子 に よ る シ グ ナ ル伝達経路 に つ い て， ENYEDI ら

( 1992) に よ る レ ビ ュ ー を参考 に ， 以下 に述べ る 。

E サ リ チ ル酸 (Salicylic acid， SA) 

サ リ チ ル酸 は ， 単子葉， 双子葉植物 に 広 く 分布す る 。
ゅ

Salicylates を 多 く 含 む植物が病虫害 か ら の治癒力 が高

い こ と は， 古 く か ら 知 ら れ て い る が， SA が全身獲得抵

抗性 に 関与す る 機能 を持つ こ と がわ か っ た の は ， ご く 最

近の こ と であ る 。

図 -1 に に 示 す よ う に ， 植 物 は SA を cinnamic acid 

か ら 合成す る 。 Cinnamic acid は ， Phenylalanine か ら

酵素， Phenylalanine-ammonia Iyase (P AL) ， の作用

に よ っ て 生 じ る 。 PAL は， 生物的， 非生物的 ス ト レ ス

に よ っ て 活性化 さ れ， 防御機能 を持つ フ ェ ノ ー ルや リ グ

ニ ン の 生 産 の カ ギ を 握 る 重 要 な 酵素 で あ る (MAUCH 

MANI and SWSARENKO， 1996) 。 全身獲得抵抗性がサ リ チ
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ル酸 を 介 し て発現す る と を証明す る に は ， 次の三つの疑

問 に 答 え な け れ ばな ら な い。

1 SA は 植物体 中 で SAR の シ グ ナ ル分子 と し て 本

当 に働 い て い る で あ ろ う か ?

キ ュ ウ リ ， タ ノ T コ ， シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ (Arabidoρsis)

で， SAR の初め に 植物体中 に SA 濃度 が高 ま る こ と が

観察 さ れ て い る 。 ま た 逆 に ， SA を 植物 に 与 え る と ， 多

く の病原菌に対 し て 抵抗性 と な る こ と も よ く 知 ら れて い

る 。 例 え ば， SA を タ バ コ に 処理す る と ， タ バ コ モ ザ イ

ク ウ イ ル ス (TMV) の症状 は， 感受性， 抵抗性系統共

に減少す る 。 そ し て SA に よ っ て 抵抗性 に な っ た タ バ コ

では PR タ ンパ ク 質遺伝子の転写の活性化が伴 う こ と が

観察 さ れ て い る 。 タ バ コ に TMV を 処理 す る と ， β-1 ，

3-g1ucanases や chitinase な ど の PR タ ン パ ク 質 の

mRNA か溝導 さ れ る 。

SA は グ ル カ ナ ー ゼ や キ チ ナ ー ゼ の ほ か に perox

idase， superoxide dismutase (SOD) ， glycine rich 細胞

壁 タ ンパ ク な ど も 誘導 し ， こ れ ら SA が誘導す る 遺伝子

セ ッ ト はす べて病原体 に よ っ て誘導 さ れ る 遺伝子セ ッ ト

と 同 じ であ る 。

SAR に SA が 関与 し て い る 決 定 的 な 証 拠 は， TMV 

感染 し た 抵抗性 タ バ コ (Xan出i -nc， NN -genotype) 

の葉に少 な く と も 20 倍の SA が検出 さ れ る こ と で あ る 。

こ の増加 は， 感染部位 に過敏感反応が現れ る の と 一致 し

て お り ， そ の タ バ コ の TMV 感染 し て い な い 葉 に も 5

倍 SA が増 え て い る 。 SA の 増加 は， mock 感染 タ バ コ

や TMV に感受性 の 系統 (Xanthi ， nn-genotype) で は

見 ら れ な い 。 同 じ よ う に ， SA の 増 加 は ， 細 菌

(Pseudomonas syringae pv. tomato ) を感染 さ せ た ダイ

ズ， タ バ コ (Xanthi お よ び Xanthi-nc) 等 に み ら れ る 。

逆に， 遺伝子導入 に よ っ て SA が蓄積 し な い組換 え体 タ

バ コ が作出 さ れ， こ れが SAR を 示 さ な い こ と が確認 さ

れ て い る 。 バ ク テ リ ア 由 来 の salicylate hydroxylase 

は， SA の カ ル ポ キ シ ル基 を ハ イ ド ロ キ シ 基 に 置換 し，

カ テ コ ー ル を 生 産 す る 。 こ の 酵 素 は， psudomonas 

ρutida の nahG 遺伝子 に コ ー ド さ れ て い る 。 こ の nahG

遺伝子 を 導入 し た タ バ コ は SA を 蓄積せ ず， SAR を 示

さ な い (RYALS et al. ，  1995) 。 こ れ ら の事実か ら ， SA は

SAR 誘導 の シ グ ナ ル伝達 に 重 要 な 役割 を 持 っ と 結論 さ

れ る 至 っ た 。

2 感染部位か ら 非感染部位へ シ グナ ル を伝 え る 分子

は SA ?

METRAUX ( 1990) は カ ピ ( Colletotrichum lagenar

ium， 炭 そ 病) ま た は タ バ コ ネ ク ロ ー シ ス ・ ウ イ ル ス を

感染 さ せ た キ ュ ウ リ の 師管液 に SA が著 し く 増加 し て い

る こ と を見 い だ し た 。 こ の増加 は ， 一時的 な も の で は あ
る が， SAR 獲得前 の 10 倍 に 達 す る 。 師管液の SA の 蓄
積は， 過敏感反応が激 し け れ ば多 く ， 感染濃度 に比例す

る 。 こ の こ と か ら ， SA は 師 管 を 通 っ て 植物全体 に 移動

す る と 考 え ら れた 。

ま た ， TMV に 感染 し た タ バ コ (Xanthi -nc) の 組織

に SA が蓄積 す る の と 平行 し て PR-1 mRNA が感染葉

の み な ら ず， 未感染葉 中 で も 増加 し て い る の が観察 さ れ

た。 TMV 感染病斑の付近で SA レ ベ ル は 最高 と な り ，

こ の部分 は， 次の病原体 を 接種 し て も 非常 に 強 い抵抗性

を持ち ， PR-1 タ ン パ ク が最高 レ ベ ル に 蓄積 し て い る 。

こ の と き ， 未感染葉 に も SA が蓄積 し ， PR-1 タ ン パ ク

が発現 し て い る 。 こ れ ら の事実か ら ， 感染部位で発生 し

た SA は 遠 く 離 れ た 未感染部位 に 移動 す る と 考 え ら れ

た。

TMV 処理 し た タ バ コ の組織 を 用 い た 加水分解実験か

ら SA の conjugate， 恐 ら く 0-β-glucosylsalicylic acid 

であ ろ う ， の存在が明 ら か に な っ た 。 こ の よ う な conju

gat疋 は， TMV 処理 し た タ バ コ の 師管 や 未感染組織 に

は検出 で き な い。 こ の conjugate は植物 中 を 移動で き な

い の で， SA 濃度 の調節 を し て い る の で あ ろ う 。 植物体

中の SA の移動 は ， フ リ ー の酸 と し て輸送 さ れ る こ と を

示 し て い る 。 (図-2) 。

前述の よ う に ， SA は 病原耐性の シ グ ナ ル と し て 働 い

て い る こ と は確かであ る が， 本当 に SA が植物体中 を 移

動す る か ど う か疑問が残 る 。 他の動 き や す い物質が， 感

染後直 ち に放出 さ れて ， こ れが SA 合成 を増す と も 考 え

ら れ る 。 こ の 疑 問 を 解 く た め に ， 接 ぎ 木実験が行わ れ

た。 す な わ ち ， 前 述 の nahG 遺伝子 を 導 入 し た タ バ コ

(SA が蓄積 し な い の で， 抵抗性 に な ら な い) を 台 木 と

し て ， こ れ に 正常 タ バ コ を 接 ぎ 木 し ， 台 木 に TMV を

処理す る と ， 台木 に は抵抗性は誘導 さ れな い が， 接 ぎ穂

は抵抗性 に な る 。 こ の こ と か ら ， SA は植物体 中 を 移動

す る 情報伝達分子で は な く ， 移動す る 分子 は SA が十分

蓄積 さ れ な く て も 放出 さ れ る 。 し か し ， SAR が誘導 さ

れ る た め に は十分量の SA の蓄積が必要で あ る と 結論 さ

れて い る (RYA凶 et aし 1995) 0 SA の蓄積 は害虫 に よ る

食害や機械的損傷 に よ っ て誘導 さ れ る こ と は な く ， 病原

体に特異的な反応であ る 。
3 SA が PR タ ン パ ク を誘導 す る メ カ ニ ズム は ?

SA と 親 和 性 の 高 い 結 合 タ ン パ ク (SABP， SA 

Binding Protein) が タ バ コ の 葉 か ら 分離 ・ 精製 さ れ，

こ の タ ン パ ク は， SA と の 親和 性， 結 合 特性 な ど か ら

SA の受容体 と 考 え ら れ て い る 。 SABP の サ プユ ニ ッ ト

の cDNA が ク ロ ー ニ ン グ さ れた 結果， こ の タ ン パ ク は，
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リ グニ ン ， フェノ ールな ど

図 - 2 全身獲得抵抗性 に お け る サ リ チ ル酸の役割
過敏感反応が起 こ る と ， SA は chinnamic acid か ら ネ ク ロ ー シ ス 部位の周 辺で合

成 さ れ る . SA の大部分 は， 移動性の な い β一o-glucosylsalicylic acid に な る . フ リ
ー の SA は， 師管 を 通 っ て近傍の楽に 移 る . SA は， PR タ ンパ ク の 合成 を 促 し ， 次
の攻撃に対 し て抵抗性 と な る .

カ タ ラ ー ゼ と ホ モ ロ ジ ー が高 く ， カ タ ラ ー ゼ の一種であ

る こ と が明 ら か と な っ た 。 実 際 に 純化 し た SABP は，

H202 を O2 と H20 に変換す る カ タ ラ ー ゼ活性が非常 に

高い こ と が確か め ら れて い る 。 SA は， SABP と 強 く 結

合す る こ と に よ っ て ， そ の カ タ ラ ー ゼ活性 を 血害 し ，

H202 が蓄積す る こ と は確かであ る 。 パ ラ コ ー ト の よ う

な H202 を増加 さ せ る 化合物 を 植物 に 処理 し で も ， PR 

タ ンパ ク 質遺伝子 は発現す る (CHEN et al. ， 1995) 。 こ れ

ら の結果か ら ， H202 が重要 な カ ギ を 握 っ て い る の で あ

ろ う と 考 え ら れて い る が， そ れが ど の よ う に PR タ ンパ

ク を誘導す る の か明 ら かで は な い。

図 -3 に 示 す 合 成 化 合 物， INA (2 ，  6- dichloro

isonicotinic acid) や BTH (benzo (1 ，  2， 3) thiadiazol-

7-carbothioic acid S-methyl ester) ， を植物に処理す る

と ， SAR が誘導 さ れ る こ が最近明 ら か に な っ た 。 シ ロ

イ ヌ ナ ズ ナ に INA を 処理す る と ， カ ビや細菌 に 抵抗性

を 示 し， INA に 反応 し て 3 種 の タ ン パ ク が蓄積す る 。
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図 - 3 全身獲得抵抗性 を誘導す る 化合物

こ の タ ンパ ク に対応す る 遺伝子の発現 は， 病原体や SA

で誘導 さ れ る も の と 一致す る (UKNES et al.， 1992 ) 。 コ

ム ギ に BTH を 散布 す る と ， Eη，siphe graminis ( う ど

ん こ 病) ， Puccinia recondita (赤 さ び 病) ， seþωna 

spp. (葉枯病) に 抵抗性が誘導 さ れ る 。 BTH が誘導 す

る 遺伝子 の転写物 は， 病原体， SA， INA で も 誘導 さ れ

る (G凸RLACH et al. ，  1996) 。

( つ づ く ， 引 用文献 は 次号 に 記載)


