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植物細胞壁における病原体認識・情報伝達・応答のダイナミズム

友紀 1，2勇規 1・白石善茂 1・一瀬佳織 1・稲垣和弘 1*・田中豊田

ABSTRACT 

TOYODA， K.1*， TANAKA， K人目AGAKI，Y. ¥ ICH町OSE，y.1 and SHlRAISHI， T.1，2 (2014). Dynamics of signal perception， signaling 
and regulation of defenses in plant cell walls. Jpn.]. Phytopathol. 80: 146-151. 

The plant cell wall is well knoWll to act as a physical barrier against invading pa白ogens.However， our recent studies have suggested 
that the plant cell wall can perceive pathogen signals and is involved in signaling and regulation of cell wall-based defenses. Here we 

will focus on a recently discovered role(s) of the plant cell wall in plant-pathogen interactions to unravel the complicated system 

underlying plant immunitド
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の情報処理システムの分子基盤に病理学の視点からメスを

入れ，細胞および組織の恒常性の維持を図る植物細胞壁の

新たな機能の面から，病原糸状菌の「ピオトロフ感染」に迫っ

てみたい.

エンドウ褐紋病菌が分泌するエリシターとサプレッサー

エンドウ褐紋病菌MycosPhaerellaρinodesの柄胞子発芽液

の中から，宿主植物(エンドウ)のファイトアレキシンで

あるピサチンの生産を抑制する因子が発見されて以来，本

物質はサプレッサーと称されてきた (Shiraishiet al.， 1978). 

当初，サプレッサーの作用については，エリシターの構造

の一部が切り出され，その分解産物による措抗阻害の結果

という見方もあったが， 1980年代後半から，同菌が生産す

る2種のサプレッサー (Fig.1; Shiraishi et al.， 1992) とエリ

シターの構造の一部が決定された (Matsubaraand Kuroda， 

1987). 同菌が生産するエリシター (Glc-Man・Man糖鎖がセ

リン残基に0-グルコシド結合した分子量約 70kDaの糖タ

ンパク質)で処理したエンドウでは， ピサチンの生合成が

転写レベルから活性化されるのに対し，サプレッサーの共

存下ではこれが抑制・遅延され，非病原菌による感染が成

ほとんどの植物は大地に根を張り，その場所で様々な環

境ストレスに適応して生活環を全うする.病原徴生物によ

る感染が生存を脅かす生物的要因の1つであり，植物がこ

れにさまざまな手段で対峠していることは言うまでもない

が，その対抗手段のーっとして植物の細胞壁は，感染を未

然に防ぐ単なる物理的な障壁であると長く考えられてきた.

多くの病原体が植物の細胞壁を容易に化学分解することな

どから，細胞壁は細胞膜や細胞内部を保護する補助的な構

造であるとの認識は，現在でも大きく変わっていない. こ

のような状況の中，植物細胞壁が外界からの生物的あるい

は化学的な情報を受容し，それらを正確に伝達して細胞・

組織全体の防御機構を成立させる動的な小器官(オルガネ

ラ)であることが最近の著者らの研究から明らかとなって

きた.自然免疫については動植物において共通のメカニズ

ムが知られているが，細胞壁での病原体認識や情報伝達に

関する機能は，陸上へと適応し，移動能力のない植物が独

自に発達させてきた，脊椎動物とは明らかに異なる能力と

言えるであろう.本総説では，細胞の外側で行われる高次
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Fig. 1. Two suppressors， supprescins A and B， secreted by pea pathogen MycosPhaerella pinodes. The common moiet弘O-glycosylattached 
to the serine (GalNAc-Ser-Ser-Gly)， is proposed to be essential for suppressor activity (Kato et al.， 1993; Shiraishi et al.， 1992). 

立する (Okuet al.， 1980; Yamada et al.， 1989). エリシターで

処理されたエンドウでは， ピサチン生産以外にも， PRータ

ンパク質(キチナーゼおよびβ1，3ーグルカナーゼ)の活性

化 (Yoshiokaet al.， 1992b)や， ピサチンとは異なる抗菌物

質(感染阻害物質)の生成 (Yamamotoet al.， 1986)など複

数の防御応答が階層的に誘導されるが， これらのいずれも

がサプレ yサーの共存下では抑制・遅延される (Shiraishiet 

al.， 1997). しかし，興深いことに，褐紋病菌が生産するサ

プレッサーは，ササゲ，ダイズやインゲンなどの非宿主に

は全く作用せず，むしろ，逆にエリシターとして作用する

(Amano et al.， 1997; Yoshioka et al.， 1992b). このように，サ

プレッサーの作用には厳密な種特異性があり，さらにエリ

シターとの構造上の類似性がみられないことからも，その

作用はエリシターの作用部位(受容体)に対する桔抗の結

果ではなく，褐紋病菌による宿主感染への積極的な寄生戦

略を示している(後述). したがって，Jonesand Dangl (2006) 

が示した「ジグザグモデノレ」に当てはめれば，本因子は病

原体分子パターン (p品ilP)誘導性の免疫機構を回避する宿

主特異的なエフェクターであり， ETS (Effector-triggered 

susceptibility)を担うものである.

2.植物細胞壁に存在するエク卜型ATPase

細胞内のエネルギ一通貨として知られるアデノシン 3リ

ン酸 (ATP)は，細胞膜に存在する H+輸送性ATPaseによっ

て利用され，この反応が生命活動に必須なプロセスである

ことは周知の事実である.しかし著者のグループは，

1995年，細胞壁中に分子量，基質特異性，至適pHおよび

カチオン要求性などの点で細胞膜ATPaseとは明らかに異な

るATP加水分解活性を見出した(Kibaet al.， 1995). 当時，

この活性を担う酵素の存在については多くの研究者が懐疑

的であったが，その後，著者らによって精製・クローン化

された.すなわち，暗所生育したエンドウ芽生えの細胞壁

画分から ATPの加水分解を担う酵素を均一精製し，活性を

担うタンパク質がNTP川DPase(EC3.6.1.5; NTP diphospho-

hydrolase)であることを明らかにした (Kibaet al.， 2006a). 

興味深いことに，本活性は病原菌由来のエリシター処理で

活性化し，逆にサプレッサーで著しく回害される (Kawahara

et al.， 2003; Kiba et al.， 1995). 細胞壁に存在する ATP加水分

解活性は，エンドウだけでなく，ササゲ，インゲンやダイ

ズにも認められ(Kibaet al.， 1995)，現在ではエクト型

ATPase (ecto-ATPase/apyrase) として知られる細胞外酵素

によるものである.

エンドウ褐紋病菌が生産するサプレッサーは，エンドウ

(宿主)の細胞壁に存在する ATPase活性は回害するが，非

宿主(ササゲ，インゲン，ダイズ)から調製した細胞壁画

分の ATPase活性に対しては むしろエリシターの様に活性

化した (Kibaet al.， 1995). このことは，エンドウ褐紋病菌

が宿主の細胞表層にある ATPaseを標的としていることを示

すとともに， ATPaseが宿主特異性を決定(反映)する重要

な植物側の初期因子であることを意味している (Shiraishi，
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2013; Shiraishi et al.， 1997， 2005; Toyoda et al.， 2011， 2014).事

実，エンドウ 由来の組換え ATPase(PsAPY1)の活性はエ

リシターで活性化し，サプレッサーの処理で著しく凹害さ

れた (Kawaharaet al.， 2003) さらに， ピオチン標識したエ

リシターとサプレッサーを用いた結合アッセイから，

PsAPY1に対する結合サイトはそれぞれ異なっており，サプ

レッサーに対する結合のKd値はエリシターより約3倍高い

ことが示された (Kibaet al.， 2006b) すなわち，PsAPY1は

アロステリック酵素であり，病原菌由来の代謝産物と直接

結合することによって触媒活性が調節されるものと考えられ

た.類似の事例として Etzl巴ret al. (1999)は， ドリコス豆

から根粒菌の Nodfactor結合タンパク質と してエクト型

ATPaseを精製し，その活性がNodfactorの添加によ って調

節されることを報告している.また，著者らが調べた限り

では，例外はあるが，ササゲ由来エクト型ATPase(VsNTPase1) 

の組換えタンパク質は，糸状菌だけでなく病原細菌由来の

エリシター(フラジェリン，ゲノム DNA)の処理によって

活性化することが示されている (Takahashiet al.， 2006). 

3 工ク卜型ATPaseによる細胞外オキシダティブパース卜

反応の制御

エンドウのエクト型ATPase(PsAPY1)を例として，そ

の一次構造を眺めてみると，動植物に共通して保存される

ACR1 ~ 5 (apyrase conserved regions)や核移行シグナルは

みられるものの，情報伝達関連タンパク質一般に認められ

る既知のドメインや領域は存在しない ACR領域がヌクレ

オシド 3リン酸 (NTP)や2リン酸 (NDP)の加水分解に

深く関わることを考えると， ATPの加水分解を通して他の

タンパク質と協調的に相互作用して情報伝達や応答が行わ

れている可能性が高い (Kawaharaet al.， 2006; Shiraishi et al.， 

2005) 実際，健全植物から調製した細胞壁タンパク質には，

ATPase活性と同調するペルオキシダーゼ (Kibaet al.， 1997) 

やジアミン酸化酵素 (Toyodaet al.， 2012)が見出された 前

者は， NADH， Pークマル酸， Mn2+の存在下で O2 を生成し，

後者はプトレシンを酸化してピロリンや H202を生成する細

胞外酵素である.エンドウから調製された細胞壁タンパク

質を用いて invitroで調べてみると いずれの活性もエリシ

ターで活性化するが，サプレッサーの処理で阻害される (Kiba

et al.， 1997; Toyoda et al.， 2012). Blue-Native PAGE による解

析では，エク ト型ATPase(PsAPY1)がジアミン酸化酵素

などの細胞外酵素との 450~ 750 kDaの巨大複合体として存

在することが明らかとなっている (Toyodaet al.， 2012).さ

らに，プトレシンから生成するピロリンの派生物(ジヒド

ロマレイミド)が病原菌の付着器からの侵入を回害するこ

とから (飯尾ら， 2012)，エクト型ATPaseがエリシターと結

合して病原菌を認識すると，複合体を構成する近傍の酵素と

協調して細胞壁での防御応答を成立させているものと考え

られている.

ベルオキシダーゼによる O2一生成については，ササゲ

で詳細に調べられており，エリシター誘導性の O2 生成は，

Salicylhydroxamic acid (SHAM) ， Superoxide dismutase (SOD) 

ならびにカタラーゼ感受性で，さらに，NADH inhibitor 1-1 

(NADHの構造類似体)でほぼ完全に阻害されたことから，

クラス 皿型の細胞外ペルオキシダーゼによる NADHの酸化

によるものと考えられている (田中ら， 2012).また， O2一

生成に伴って細胞外に生成する防御因子について調べたと

ころ，付着器からの侵入を阻害する感染問害物質が新たに

生成されていることが明らかとなった(内沖ら，2012).事

実，エクト型ATPase遺伝子 (VsNTPasel)の発現を抑制し

たササゲでは，ペルオキシダーゼ依存性の O2生成が阻害

され，本来感染しない非病原菌による感染を許し，病斑が

形成されるようになる (田中ら，2012).同様の結果は，エ

クト型ATPaseの特異的阻害剤 NGXT-191で処理したエンド

ウやササゲでも認められ，エリ シター誘導性の O2-生成や下

流の防御関連遺伝子の発現が著しく阻害された (Amanoet 

iJPR聖水，0，ノ ヲ
~ 7アイ山キシグ〆

血単
‘' 感鎗阻害物質の

生成(蓄積)

Fig. 2. A proposed model for perceiving pathogen signals， 

signaling and regulating defenses in the pea-A⑪cosphaerella 
Pinodes interaction. The supprescins from M. pinodes 
attenuate O2-generation by extracellular peroxidase(s) 

(Kiba et al.， 1997) and H202 production by copper amine 
oxidase (Toyoda et al.， 2012) in the apoplastic space of the 
host cell through the inhibition of ecto-ATPase， eventually 

reducing the ability of the host cell to defend itself. M. 

pinodes has an additional way to avoid the salicylic acid 
(SA)-regulated basal defense of the plant by manipulating 

the physiology of host cells， in particular JA-mediated 

cellular process(es) to promote disease susceptibility 

(Toyoda et al.， 2013a， b). 
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al.， 2013). 以上の結果は，細胞壁に局在するエクト型

ATPaseは，細胞外ペルオキシダーゼに依存した O2一生成や

感染阻害物質の生成などの細胞表層の防御応答を調節し，

非宿主抵抗性に深く関与していることを示している (Fig.

2). これらの結果に基づいて，現在著者らは，エクト型

ATPaseは，細胞壁での病原体認識と下流の応答を調節する

マスター酵素であるとの考えに至っている.

一方，ペルオキシダーゼに依存したO2一生成については，

エリシターと 0.1~ 10μMのADPを共存させたササゲ葉で

は促進され，加水分解耐性の ADP[s]Sは単独処理で生成を

誘導した(田中ら， 2012). これらの結果は，アポプラスト

において ATPの加水分解によって生成する ADPあるいは

その派生物が細胞外オキシダティブパースト反応の開始ま

たは維持を担う内生シグナルとして働いている可能性を示

唆している.近年，植物においても，細胞外のアデニンヌ

クレオチド代謝とストレス応答との関連を示す報告が増え

てきており (Rouxand Steinebrunner， 2007)， これらは細胞

壁が外界からの異物に積極的に応答する小器官であること

を改めて示すものである.

4. エンドウ褐紋病菌による細胞内情報伝達系の制御

エンドウ褐紋病菌が生産するサプレッサーの作用機構につ

いて，自然宿主(エンドウ)とモデル宿主Mediヒ:ago加tncatula

で解析され (Suzukiet al.， 2006;豊田， 2004; Toyoda et al.， 

2013a)，ジャスモン酸の生合成系に関与する遺伝子群が同

調して活性化されることが明らかとなった (Ishigaet al.， 

2002，2003; Matsui et al.， 2004; Toyoda et al.， 2011， 2013a， b). 

そこで，ジャスモン酸を介した情報伝達とサプレッサーに

よる防御応答の抑制・遅延との関連について詳細に調べた

結果，同菌が生産するエリシターはサリチル酸誘導性の

PRI0-lを活性化するが，サプレッサーとの共存下ではその

活性化が著しく抑制された (τbyodaet al.， 2013a). これらの

結果から，サプレッサーは宿主のジャスモン酸合成を転写

レベルから充進させ，生成するジャスモン酸を介してサリ

チル酸に依存した防御機構を一時的に阻害しているものと

考えられた.事実，サリチル酸合成に関与するIsochorismate

synthase (ISC)や情報伝達調節因子の 1つであるNPRl

(Nonexpressor 0/ PRl)の発現を抑制したエンドウ葉では，

褐紋病菌による宿主細胞への侵入率が大幅に増加する(豊

田ら， 2013). これに対して，ジャスモン酸の合成に関与す

ると考えられる 13-L紗oxygenase(LOX) ， Allene oxide synthase 

(AOS) ， Allene oxide cyc，加e(AOC)ならびに12-oxo-PDAreduc-

tase (OPR)の発現抑制個体では， コロナチンによる壊死誘

導が阻害されるとともに，褐紋病菌に対する擢病性が大き

く低下した (Toyodaet al.， 2013b). また，ジャスモン酸の受

容と情報伝達の鍵とされる COI1を欠損したM truncatula 

では，褐紋病菌による侵入が著しく阻害されることが確認さ

れている(未発表).これらの結果は，エンドウ褐紋病菌が

生産するサプレッサーが宿主のジャスモン酸合成を転写レベ

ルから充進し，サリチル酸依存性の防御機構を一時的に抑

制しているという考えを強く支持する.エンドウ褐紋病菌に

ついては，半活物寄生の様式で宿主感染するとされており

(Clulow et al.， 1991)，感染初期における宿主の基礎的抵抗性

を未然に回避する上で有効な戦略として理解できるであろう.

5.細胞壁から細胞内部への情報発信一細胞表層の機能障害

によって活性化する情報伝達機構一

エンドウ褐紋病菌が生産するサプレッサーの分子標的の1

つが宿主のエクト型ATPaseであることはすでに述べてきた

が，では， ATPaseの阻害とジャスモン酸を介した情報伝達

の充進はどのように関連しているのであろうか?最近，著者

らは， ATPaseの強力な阻害剤であるパナジン酸が，サプレッ

サーと同様にM truncatulaにおけるジャスモン酸を介した

情報伝達系を活性化することを見出した(山本ら， 2012). 同

様の応答は，パナジン酸で処理したシロイヌナズナでもみ

られ， ATPaseの阻害とジャスモン酸を介した情報伝達の充

進には何らかの関連があるものと考えられた.パナジン酸

の防御応答に対する作用についてはこれまで，エリシター

誘導性のファイトアレキシン生成や PRータンパク質(キチ

ナーゼおよび s-1，3・グルカナーゼ)の活性化を著しく阻害

することをすでに明らかにしてきている (Yoshiokaet al.， 

1990， 1992a， b). 古くから，傷あるいは食害などを受けた植

物は，傷害ホルモンであるジャスモン酸の内生量を増加さ

せ，下流の応答遺伝子を活性化して自身をまもることがよ

く知られている (Ryanand Pearce， 1998). 最近では，シロイ

ヌナズナを中心に変異体の解析が進められ，細胞壁の主要繊

維であるセルロースを合成する酵素遺伝子αSA3が欠損した
cevlでは，ジャスモン酸が構成的に生成され，下流の応答

遺伝子が常に高いレベルで、維持されることが報告されてい

る (Ellisand Tumer， 2001). 加えて，シロイヌナズナの野生

型にセルロース合成酵素阻害剤を処理すると cevlと同様の

表現型が観察されるという (Elliset al.， 2002). これらを総

合すると，植物は生物的，化学的，物理的あるいは遺伝的

要因によって細胞表層の機能が低下すると，傷害ホルモン

としてのジャスモン酸を利用して細胞(組織)の恒常性を

維持する仕組みを本質的に備えているものと考えられるで

あろう.この考え方に立てば，エンドウ褐紋病菌は，宿主

のATPaseを阻害する物質を生産し， この恒常性を維持する



150 日本植物病理学会報第80巻第3号平成26年8月

機構を巧みに利用して宿主の防御機構を回避し侵入初期の

「ピオトロフ感染jを成立させていると考えることができる.

おわりに

植物の細胞表層にあるエクト型ATPaseを分子標的とする

病原糸状菌由来のサプレッサーの作用機構の解析を通して，

細胞壁が独自に備えた異物認識・免疫システムとその回避

の仕組みが次第に明らかになりつつある.つまり，外環境

に常に曝されながらも，種と多様性を維持してきた植物の

卓越した環境適応能力を保障する植物細胞壁の機能と，そ

の佐組みを巧みに利用する病原菌の強かさが垣間見えるよ

うになってきた.特に，本総説では，エクト型ATPaseを免

疫応答のマスター酵素と位置付け， これを起点とする情報

伝達と応答，さらには細胞内部への情報発信の動態につい

て，最近の生理・生化学的な解析結果を基にして詳述して

きた. しかしながら，その全体像は依然ブラックボックス

の部分が少なくない.今後，免疫反応の成立・不成立を司

る細胞壁情報分子の解析に加え，分子間相互作用のイメー

ジングやモデリングなどの解析を通して，植物細胞壁がも

っ潜在的な機能についてさらに明らかにされることを期待

したい.
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