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は　 じ　 め　 に

　乾燥，低温 ，紫外線などさ まざまな環境要因が植物にとっ

て ス トレ ス 源 と な O ， そ の 程度が 大きい と障害をもた らす，

ス トレ ス 状態下にある植物の体内で は ， 障害 へ と導 く反応

とそれを防 ぐた め の 反応が 同時 に 進行し，こ れ らが 複雑 に

絡み合 っ て作用し， 最終結果をもた らすと考えられ る．こ

の ような反応の なか に は 個 々 の 環境要因に特異的なもの も

あれ ば ， か なり共通 の もの もある ようで ある．概 して ス ト

レ ス の 初期段階 で は ， それぞれの 要因に よる特異的な反応

が 生 じるの に対し，後期 で は 細胞の 構成成分 の 破壊 とその

防御や修復 とい っ た 共通性の 高い 反応が ス トレ ス 源の 種類

に か か わ らず起 こ っ て い る と予想さ れ る．こ うい っ た反応

を
一

つ
一

つ 分子 レ ベ ル で 明 らか にする こ とは， 植物生理 学

お よび病理 学．ヒの 大きな課題 で あると 同時に農業生産や環

境保全対策の うえでもきわめ て重要で あ る．こ れ まで の 研

究 に よっ て得られ て い る知見はまだ ご く断片的なもの にす

ぎない が
， 今後遺伝学や 分子生物学の 手法を用 い て多くの

情報が得られるこ とが 期待さ れ る．こ こ で は ， 私 た ちが行

な っ て い る植物の 大気汚染 ガ ス に対する反応の 解析例 を紹

介し， 植物の ス トレ ス 反応 の
一
端につ い て 論 じて み た い ．

　　　　 植物の大気汚染障害とその防御機構

　都市域お よび その 周辺では毎年夏に な る と， オ ゾ ン （03）

を主成分 とす る光化学 ス モ ッ グの 発生 とともに ア サガオ や

サ ツ マ イモ などの 葉 に 白色また は褐色の 斑点 が み られ る よ

うに な る．この ような病斑部の 組織で は ， クロ ロ フ ィ ル を

は じめ とする生体物質が破壊 され，葉肉細胞 が死滅して い

る．障害の 起 こ りやすさ は 大気汚染ガ ス の 種類や濃度の 他，

植物の種類や齢，光強度や気温な どの条件に よっ て著 しく

異な る．こ れまで の 知見に 基づ き，大気汚染ガ ス と接触し

た植物の葉に お い て どの ような反応が起 こ っ て い るの か を

大 ざっ ぱ に 図示する と，図 1の ように なる
1｝．03，二 酸化硫

黄 （SO2），二 酸化窒素 （NO2）などの 大気汚染ガ ス は， 気

孔 を通 っ て 葉内に 吸収 され，組織中 の 水 に溶け ，
SO2 や

NO
、
の 場合 に は ， それ ぞ れ毒性 の SO32

−
，　NO2

一
な どの イオ

ン を生 じ る．こ れ らの イオ ン や 0 、 は 反応性が高く， 生体物

質に 損傷を与える．また これ らの 物質やそれ に より生 じた

損傷が 原因と なり，
二 次的毒性物質で あ る活性酸素 や 老化

ホル モ ン であるエ チレ ン な どが 発生 し，こ れ らの働 きに よ

り生体物質の損傷や組織 の 老化 が さ らに 進 み ， その 結果，

可視障害や生長抑制 とい っ た障害が 植物 に発生する．以 E

が障害に つ なが る反応 の 概 略 で あ るが ，

一
方，細胞内で は

障害を防ぐた め の 反応 も起 こ っ て お り，毒性物質を解毒 し

た り， 損傷を受けた 生体物質を修復 した りして い る．これ

らの 反応の なか に は ， 光に強 く依存する もの が あるこ とが

わか っ て い る，

　図 1 に示 された反応 の うち，私た ちは とくに 二 次 的毒性

物質 で ある活性酸素とエ チ レ ン に 注 目して 研究を行な っ て

い る．その 理由は， 後 で述 べ る よ うに ，
こ れらの 物質が大

気汚染ガ ス だ け で な く， その 他 の さま ざ まな原因で植物 に

生 じる 障害に も関与し て い る と思われるか らで あ る．した
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図 1 大気汚染ガ ス と接 触 した植物 の 葉で 生じて い る反応

が っ て その 発生 の しくみ や作用機構 ， 解毒機構を解明 する

こ との 意義 は非常 に大きい 。また こ れらの 物質の 作用 に は

二 面性 が あ り，毒物と して 障害の 進行 を促す
一一

方で，シ グ

ナ ル 因 子 と して 作用 し防御遺伝子 の 発現を誘導す るとい
っ

た障害 を防 ぐ方向に も作用する こ とが 示唆 され て きて い

る．さらに，こ れ らの 物質 に 関連す る諸反応 は，独 立 に発

生 し作用 して い るの で は なく， 相互 に作用 し合 っ て い るこ

とを示す報告もあり，その ような反応 の ネ ッ トワーク を解

明する こ とに よ 「）， 植物が進化の 過程 で獲得 してきた巧 み

な生存戦略 の
一
端をか い ま見るこ とが で きる と思われ る．

以下，活性酸素 ，
エ チ レ ン の 順 に 私 た ち の 最近得 られた研

究結果 を中心 に 説 明する．

　　　　　　　　　 活　性　酸　素

　 1 大気汚染障害に お け る活性酸素の 関与

　医学 の 分野 で は ， 活性酸素が ヒ トの 老化やさまざまな病

気の 引き金 に な るもの として，注 目されて い る．私 た ちの

よ うに好気的条件下 で生 きて い る生物の 体内で は，さまざ

まな反応 に伴 っ て ス
ーパ ーオ キ シ ドラ ジ カル （02

−
）や過酸

化水素 （H20 ，）な どの 反応性に 富む酸素分 子 種 で あ る活性

酸素が 発生 し，それらが タン パ ク質，脂質，核酸などに作

用 し， 生体 に障害をもた らす．とくに植物は光合成 を行な っ

て い るた め ， 細胞内が高エ ネル ギ
ー

状態に あり， か つ 酸素

濃度が高い こ とか ら， 括性酸素 が 非常に発生 しや すい 状態

に な っ て い る．普段 の ス トレ ス の な い 条件下 で も， 光エ ネ

ル ギ
ー

の
一
部は常に酸素に受け渡され ， 活性酸素が 発生し

て い る．そこ で植物 の 細胞 に は この よ うな 活性酸素 か ら身

を守 る た め の 防御機構が 二 重三 重に備 わ っ て い る
2）．た と

えば葉の細胞に は高濃度 の アス コ ル ビ ン 酸 （ビ タ ミン C）

や グ ル タチオ ン と い っ た酸化還元物質が含まれ ， こ れらが

抗酸化酵素の助けを借 りて ， 細胞内で 発生 した活性酸素を

速や か に 消去して い る。しか しなが ら， 何 らか の 原因で ス

トレ ス が発生 し代謝が 乱 され た りこ れ らの防御機構に 欠陥

が 生 じた りする と，細胞内の 活性酸素濃度が 高まり， さま

ざまな障害が発生する ようになる，

　植物の大気汚染障害に活性酸素 が 関与する こ と を示すい

くつ か の 証拠が ある
3）．まず，大気汚染ガス と接触した植物

の葉の 組織で活性酸素が発生す るこ とが，電子 ス ピ ン 共鳴

装置などを用い た 測定 に よ り明 らか とな っ て お り， 細胞内

に は活性酸素の 反応産物 と思われる脂質酸化物な どの 蓄積

が 認め られる．一方，0
、 や SO

、 な どの ガ ス に よる障害は ，

植物 に 光が 当た っ て い る とき，さらに その 強度が高い と き

ほ ど生 じやすい ．こ れは，光が強 い ほ ど細胞内が より高エ

ネル ギ
ー

状態 とな り， 活性酸素が 生 じやす くな る と考える
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と理解しやすい．また植物を嫌気状態，すなわち酸素の な

い 状態に してや る と障害が 抑えられ ， 活性酸素の 消去剤 の

投与に よっ て も障害は軽減される．した が っ て，大気汚染

ガ ス と接触した植物の 細胞内で活性酸素が 生 じ， それ が 障

害の 発生 と深 く関わ っ て い ると思われる．とすると，活性

酸素 の 生 じやすさやその 消去能が 植物 の 大気汚染感受性 を

決定して い る可能性が考えられ る．こ の ようなス トレ ス状

態下 で の 活性酸素の 発生の しくみ は まだ あまりわ か っ て い

ない が，活性酸素の消去反応は，か なり明 らか に なっ て き

て い る．

　2　植物の 活性酸素消去系

　活性酸素は細胞内の さまざまな場所でさまざまな反応に

伴っ て発生する た め，それ ぞれ の 場所に その 消去系が 必要

となる．た とえば図 2 に示 した ような反応系が，葉緑体や

サ イ トゾル に存在する こ とが わ か っ て い る．何 らか の 原因

で酸素に電子が付与される と02一が 生 じる．こ れ が ス
ー

パ
ー

オ キ シ ドジ ス ム タ
ー

ゼ （SOD ）に よっ て 触媒され る 不

均化反応 に よ りH20
，

へ と変えられ ， さらに アス コ ル ビ ン

酸を基質 とするア ス コ ル ビ ン 酸ペ ル オ キ シ ダ
ー

ゼ （APX ）

に より水 へ と解毒 される．こ の 反応に伴 い ア ス コ ル ビ ン 酸

が モ ノデ ヒ ドロ ア ス コ ル ビ ン 酸 （MDA ）に変化 し， さらに

その 自動的不均化反応 に よ リ デ ヒ ドロ ア ス コ ル ビ ン 酸

（DHA ）が で きる．図 の 残 りの 部分 の 反応 に よ っ て ，
　 MDA

や DHA か らア ス コ ル ビ ン 酸が 再生 さ れ る．この H20
，
の

消去系 は植物に特有の もの で ， アス コ ル ビ ン 酸 グル タチオ

ン 経路と呼ばれる．ペ ル オ キシ ゾー
ム 内に は APX が なく，

　2H
←
　　 02

，。、 AsA

MDA

　 　 　 NAD 〔Pド

罵 ＿

2GSH

GSSG

　 　 　 　 　 　 ト

圏：∴
図 2　植物の代表的な活性酸素消去 系

　　 AsA ：ア ス コ ル ビ ン 酸，　MDA ：モ ノデ ヒ ドロ ア

　　 ス コ ル ビ ン 酸，DHA ：デ ヒ ドロ ア ス コ ル ビ ン

　　 酸，GSH ：還元型グル タチオ ン ，GSSG ：酸化型

　　 グ ル タチ オ ン ，SOD ：ス ーパ ーオ キ シ ドジ ス

　　 ム タ
ー

ゼ，APX ．ア ス コ ル ビ ン 酸ペ ル オ キシ

　　 ダー
ゼ，MDAR 　 モ ノデ ヒ ドロ ア ス コ ル ビ ン

　　 酸 レ ダ クタ
ー

ゼ ，DHAR ：デ ヒ ドロ ア ス コ ル

　　 ビ ン酸 レ ダ クター
ゼ，GR ： グル タチ オ ン レ ダ

　 　 クターゼ．
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図 3 大 気汚染ガ ス と接触 した シ ロ イ ヌ ナズナ に お け

　　 るア ス コ ル ビ ン 酸ペ ル オ キ シダー
ゼ mRNA 量

　　 の 変化

　　 ● ：0」 ppM 　03
， ◆ ：O．12ppm 　O ，，▼ ：0．15　ppm

　　 O3，0 ；0．lppm 　SO2，◇ ：0．12　ppm　SO2，▽ ：

　　 0」5ppm 　SO2，□ ：対照，

H203はカタラ
ー

ゼ に より消去 さ れ て い る．こ れ らの 反応 に

関与して い る酵素に つ い て は ， タン パ クレ ベ ル や 遺伝子 レ

ベ ル の 研究が進み，その 構造や性質が 明らか に されて きて

い る．また ， さ まざまなス トレ ス に よりこ れ らの 酵素の 遺

伝子発現 が誘導され る こ とが報告さ れ て い る．た と えば私

た ち は，大気汚染 ガ ス と接触した シ ロ イヌ ナ ズナに お い て

サ イ トゾル 型 APX の mRNA が増加する こ とを見い だ し

た
a〕 （図 3）．こ の ように ， 植物は単に こ れらの 防御酵素を

も っ てい るだ けでな く，環境に応じて そ の 量を変化 させ る

こ とに よ り障害 の 発生をくい 止め て い るようである。最近，

APX 遺伝子発現 の 誘導に エ チ レ ン が 関与 して い る とい う

報告が なされて い る．また，大気汚染ガ ス に より遺伝子発

現 の 誘導が起 こ る もの と して ， こ こ で 述べ た 活性酸素消去

系酵素 の 他に，後 で 述べ るエ チ レ ン 合成系の 酵素や グル タ

チ オ ン
ーS一トラン ス フ ェ ラ

ー
ゼ ， 病原菌 の 感染に伴 い そ の

発現が 誘導され る PR タン パ ク質など多くの もの が知られ

て い る．

　3　活性酸素消去系酵素 の遺伝 子 操作

　植物 の ス トレ ス 耐性 に 活性酸素消去系が関与して い る と

する と，そ れ を遺伝子 操作に よ り人為的 に改変す る こ とで

植物 の ス トレ ス 耐性 を変化 させ るこ とが で きると予想さ れ

る．こ の ような仮定に基づ き， 活性酸素消去系酵素の 遺伝

子操作実験が行 なわれてい る
5｝．こ れまで SOD 遺伝子 の 導

入 に より 03や 除草剤 の パ ラ コ
ー

ト， 低温などに 対す る耐

性 の 高ま っ た 植 物 が
，

ま た グル タ チ オ ン レ ダ ク ターゼ

（GR ）遺伝子の 導入に より SO2や パ ラコ ー
トに対する耐性

の 高まっ た植物が作成 さ れ て い る．パ ラ コ
ー

トは 光合成の

電子伝達系か ら電子を受け取 りそれを酸素に付与する こ と

に よ り細胞内で 活性酸素 を生 じるこ とで除草作用をもた ら
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図 4　活性酸素消去系酵素遺伝子を導入 した タバ コ の

　 　 パ ラコ ート耐性

　　 葉 を異 な る濃度 の パ ラコ
ート溶液 で処 理 し，組

　　 織か らの 電解質の 溶出量に よ り障害の 程 度を比

　　 較 した．値が 大 きい もの ほ ど障害の 程 度 が 大 き

　　 い ．Control：対照 の 非組換え依 cGR ：サ イ ト

　　 ゾル 型 グル タチオ ン レ ダクタ
ー

ゼ 活性の 高い 組

　　 換え体，cSOD ：サ イ トゾル 型 ス
ーバ ー

オ キ シ ド

　　 ジス ム タ
ー

ゼ活性の 高い 組換え体 ，
GR −SOD ：

　　 cGR と cSOD の 交配 に よ り得 ら れ た 組換 え体．

す こ とがわか っ てお り，こ の 種 の 研究によく用 い られる，

私 た ち は最近，SOD 遺伝子 が導入 され た タバ コ と GR 遺伝

子 が導入された タバ コ を交配するこ とに より，こ れら二 種

類 の 酵素活性 の 高い 遺伝子組換え植物を作成し，それが き

わめて高い パ ラ コ ー
ト耐性 を示すこ とを見 い だ した

6）　 （図

4）．これ らの 結果は，植物の ス トレ ス 耐性 に おけ る活性酸

素消去 系酵素の 重 要性 を示 す と と もに
， 遺伝子操作 が植物

の ス トレ ス 耐性 を改善するの に有効 な技術 となり得 る こ と

を示唆して い る．た だ し，こ の ような ス トレ ス 耐性 の 獲得

は常に 観察されるわけで はなく， ス トレ ス の 種類 に より，

ま た実験条件に よ っ て も結果が異な り，さ らに 多くの 研 究

が必要 で ある，
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　エ チ レ ン は植物の老化 や障害に伴 っ て発生し，さ まざ ま

な作用を示す植物 ホ ル モ ン で，その 作用機構 は，他 の 植物

ホ ル モ ン と同様まだ よ くわか っ て い ない が ， 最近 の 突然変

異体を用 い た遺伝学的お よび 分子生物学的研究に より，そ

の シ グナ ル 伝達 に 関与すると思われる遺伝子が い くつ か同

定され て い るη．さ きに述べ た ように，障害に伴っ て発生す

るエ チ レ ン の 作用 に は 二 面性が あ り，障害 を促進 し組織の

枯死や離脱へ と向か わせ る作用 と各種 防御遺伝子の発現を

誘導し障害 の 進行 を くい 止 め る作用 とい っ た 相反す る働 き

を示すこ とが わか っ て い る．大気汚染 ガ ス と接触した植物

に お い て もエ チ レ ン が発生 し，障害の 発生 に関与する こ と

が指摘されてい る．こ の 場合 の エ チ レ ン の 発生の しくみ に

つ い て は，こ れまで い くつ か の 説が あっ たが，その 生合成

の キ
ー

エ ン ザ イム で あ るア ミ ノ シ ク ロ プ ロ パ ン カ ル ボ ン 酸

（ACC ）合成酵素 の 活性増加 が エ チ レ ン の 発生 と並行 して

0
　 0　　　 2　　　 4　　　 6

オ ソ ン 暴 露 時 間

図 5　オ ゾ ン と接触 した トマ トの 葉に お け るエ チ レ ン

　　 の 発生 と ACC 合成酵素活性
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図 6 大気汚染ガ ス に よっ て誘導されるエ チレ ン 生合

　　 成 経路 と その 作用

　　 L−Met ：メチ ォニ ン ，　 SAM ：S一ア デ ノ シ ル メ チ

　　 オ ニ ン
， ACC ：ア ミノ シ クロ プ ロ パ ン カル ボ ン

　　 酸，［ACCS ］：ACC 合成酵素，［魎 ］：ACC オ

　　 キシ ダーゼ，AVG ：ア ミ ノエ トキシ ビ ニ ル グ リ

　　 シ ン
，
NBD ：ノ ル ポナ ジエ ン

， ［亟 ］：エ チ レ ン

　　 受容体様タン パ ク質．→ → は 阻害剤の 作用部位

　　 を示 す．

起 こ る こ と （図 5）や，その 酵素の 阻害剤 で あ るア ミノエ ト

キ シ ビ ニ ル グ リシ ン （AVG ）で あらか じめ 処理するとエ チ

レ ン の発生が 起 こ らなくな る こ とか ら，図 6の よ うな経路

で エ チ レ ン が 発生す るこ とが 明らか とな っ た
S｝．さらに ，

ACC 合成酵素 の 活性増加の少 な くと も
一．一

部 は ， 同酵素の

mRNA 量の 増加に よっ て もた ら さ れ る こ と が 明 らか と

な っ て い る．また ，
AVG 処理 に よ りエ チ レ ン の 発生 が起 こ

らな くなっ た トマ トで は 03や SO2 に よる障害が軽減され

るこ とや ，
エ チ レ ン の 受容体様タン パ ク質へ の 拮抗的阻害

剤で あ る 2，5一ノル ボ ル ナ ジエ ン （NBD ）の 処理 に よっ て も

障害 が 抑 えられるこ とが わか り， 発生 した エ チ レ ン が その

シ グナル 伝達を通して大気汚染ガ ス に よ る障害を促進して

い る こ とが 明 らか となっ た．エ チ レ ン を単独 で 植物に与え

ただけで は顕著な障害が起 こ らない の で ， その作用 は あ く

まで も障害の 進行 を促進する こ とに あ る と思われ る．今後

の 研究課題 と して は
， 大気汚染 ガ ス に よる ACC 合成酵素

の 誘導の しくみや エ チレ ン の シ グナル伝達機構，さ らに，
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その 後に起こ る障害の 進行過程 の 解明 な ど多くの 問題が残

されて い る．

お　わ　 り　 に

　こ こ まで読ん で こ られ て おわか りの ように ， 比較的よ く

研究 が行 なわ れ て い る活性酸素や エ チ レ ン に 関 して もま だ

まだ未解明なこ との ほうが多く， 植物 の ス トレ ス 応答機構

は謎 に包まれ て い る．た とえば これらの 物質の 発生 の しく

み はまだよくわかっ て い ない し， 発生 した活性酸素やエ チ

レ ン の 作用や その 標的と な るもの に つ い て も同様の こ とが

い える．こ れ らの 研究を難 しくして い る原因の
一

つ は
， 障

害とい う現象が，多くの反応が同時に進行し，か つ これ ら

が 相互作用するこ とで 成 り立 っ て お り， 個 々 の 要素 を
一

つ

ずっ 拾い 出して解析して も， 実体 を把握する こ とが 困難iで

あるこ とに ある と思わ れ る．
一
方，最近の 植物生理学の 研

究の動向 と して は ， 同じように複雑な多 くの 反応 か らなる

細胞分化や 形態形成と い っ た 現象の 解明 に ，突然変異体 を

用い た遺伝学的手法が導入され ， 分子生物学の 技術 とあわ

さ っ て，今 までに ない 新た な展開が急ピ ッ チで進ん で い る．

環境 ス トレ ス 研究に おい て も同様な展開が可能であると考

えられるこ とから，今後 はその ような方向で 研究が進ん で

い くの で はない か と予想 して い る．一
人で も多くの 方が こ

の よ うな研 究 に 興 味 を もっ て参加 して こ られ る の を期待 し

て い る．
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