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研究成果の概要： 

ジャスモン酸の情報伝達によって誘導されるトマトのプロテアーゼ阻害遺伝子（PIN2）発現
のプライミングに関与する遺伝子を探ることを目的として、トマト cDNA マイクロアレイによ
りメチルジャスモン酸で早期に誘導される遺伝子を探索した。転写因子とキナーゼに着目した
結果、転写因子（様）が８遺伝子含まれることが判明した。また、キナーゼ（様）が 8 遺伝子
存在した。特に転写因子のなかにはジャスモン酸処理により高い誘導を示すエチレン応答性の
遺伝子が得られた 
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１． 研究開始当初の背景 
 
植物は有用微生物との共存により病原微

生物に対する防御反応を活性化することが
知られている。有用微生物による抵抗性の誘
導 は 、 根 圏 息 性 細 菌 （ Pseudomonas 
fluorescens  WCS417 系統）を介したシロイ
ヌナズナの全身誘導抵抗性（ISR）が分子レ
ベルで詳細に解析されている。ISR は変異体
を用いた解析からジャスモン酸とエチレン
の情報伝達系に依存することがすでに明ら
かにされている。一方、非病原性の卵菌類か
らも植物に抵抗性を誘導する菌が見つかっ
ている。土壌生息菌の Pythium oligandrum 
(PO)は北海道の病害抑止土壌から発見され
た非病原性の卵菌類で、PO が根に定着した

作物では、テンサイ苗立枯病、ピーマン半身
萎凋病、オオムギ brown rot 病など多くの土
壌病害が抑制される。PO は菌寄生性や根圏
域で栄養と生息域を占める能力が高い特性
を有することから、病害の抑制は主として病
原菌に対する直接的な拮抗作用によるもの
と考えられてきた。しかしながら、トマト、
テンサイ、コムギを用いた実験から PO には
病害抵抗性を誘導するエリシター分子を生
産していることが明らかとなり、植物はその
エリシターを認識して防御反応を活性化さ
せることも病害抑制の一因であることが明
らかとなった。 

PO のエリシターを処理した植物はジャス
モン酸とエチレンの情報伝達に依存した防
御遺伝子の発現誘導が特徴である。一方、全 



身獲得抵抗性 (SAR) に関わるサリチル酸
(SA)の情報伝達に依存した遺伝子は明確な
発現変動が認められない。各情報伝達系の関
与についての詳細な解析はトマトの品種マ
イクロトムを用いて行われている。PO をマ
イクロトムの根に処理するとジャスモン酸
誘 導 性 の 防 御 遺 伝 子 と し て 知 ら れ る
Proteinase inhibitor II（PIN 2）の発現が
顕著に上昇する。PIN2 の発現がジャスモン
酸の情報伝達に依存するかを確かめるため
にジャスモン酸非感受性変異体の jai1-1を用
いて解析した結果、発現は誘導されなかった。
また、PO を処理した jai1-1 変異体は青枯病
菌に対する抵抗性も誘導されなかった。以上
のような研究から、PO による誘導抵抗性の
発現はジャスモン酸の情報伝達系の活性化
を必須とすることが明らかとなっている。ま
た、PO のエリシターを根に処理したマイク
ロトムではエチレン量が処理後数時間で一
過的に上昇し、エチレン受容体（ETR4）、エ
チレン反応性転写因子（ERF2）、塩基性の感
染特異的遺伝子（PR 遺伝子）の発現量も増
加することがノーザン解析により明らかと
なっている。一方、PO を処理したトマトに
おいて SA 誘導性の PR 遺伝子の発現は認め
られず、SA の蓄積量の有意な増加も認めら
れない。以上のように、PO を介した植物の
誘導抵抗性発現においてもジャスモン酸と
エチレンの情報伝達系の活性化が深く関与
することが分子レベルで明らかにされてい
る。 

ジャスモン酸とエチレンの情報伝達系は
防御反応の活性化に協調的に働くのが特徴
である。代表的な例としては、シロイヌナズ
ナの防御遺伝子である PDF1.2 の発現はジャ
スモン酸とエチレンの両情報伝達系の活性
化が必須であることが明らかにされている。
また、リゾバクテリアの Pseudomonas 
fluorescens によるシロイヌナズナの ISR 発
現も、ジャスモン酸とエチレンの協調したシ
グナル伝達系に依存している。 

さらにリゾバクテリアを介した ISR の場
合、病原体の感染によってジャスモン酸とエ
チレン情報伝達系が迅速に活性化されると
いういわゆる“プライミング“が特徴である。
防御反応のプライミングとは、病原体の感染
時に防御反応を効率的に活性化させる反応
のことであり、植物が病原体の感染に備えて
あらかじめ防御反応を迅速に発揮できるよ
うにスタンバイしているとたとえられてい
る。Pseudomonas fluorescens によるシロイ
ヌナズナの ISR 発現では、細菌が根に定着し
ただけでは防御遺伝子の発現など主な変化
は起きないが、病原体が感染するとジャスモ
ン酸やエチレン誘導性の防御遺伝子（リポキ
シゲナーゼ遺伝子、ディフェンシン遺伝子及
び貯蔵タンパク質遺伝子)の発現にプライミ

ングが起きることがわかっている。プライミ
ングを説明する因子として、エチレン生合成
系で働くエチレン前駆体の酸化酵素(ACC 酸
化酵素)活性の恒常的な増加がが考えられて
いる。すなわち、ACC 酸化酵素遺伝子の転写
量自体には量的変化がないことから、ACC 酸
化酵素の翻訳後の修飾によって活性が維持
されていると推察しており、プライミングは
酵素タンパク質のリン酸による活性化と関
連があると予想している。また、ヨーロッパ
のグループによる報告では、プライミング誘
導剤を処理すると転写因子の量的増加とと
もに防御遺伝子発現活性が上昇し、その後防
御遺伝子発現活性は落ちるが転写因子量は
維持されることで、防御遺伝子の再活性化を
潜在的に高めていることが一因であると推
察している。 
プライミング反応の分子マーカーは、特に

有用微生物を介した誘導抵抗性の場合、ジャ
スモン酸 やエチレンが関与する防御関連遺
伝子が考えられる。さらにプライミングの分
子機構を解明するには、プライミングの調節
に関わる主因となる分子の同定が望まれる。
プライミング機構解明の鍵と成り得る遺伝
子は、上述のようにプライミング反応の特徴
から、（１）防御関連遺伝子発現のシグナル
伝達系で機能する転写因子の持続的な発現
と、（２）シグナル伝達系で働くタンパク質
の活性化の調節に関与するキナーゼ類、ある
いはその基質と関わりがあると考えられる。
そこで、本研究課題では、トマトのジャスモ
ン酸情報伝達系に関与する新規の遺伝子群
を同定し、特に転写因子とキナーゼ遺伝子に
焦点をあてて解析しプライミング機構を探
ることした。 
 
２．研究の目的 
 
（１） メチルジャスモン酸(MeJA)処理によ
るプロテアーゼインヒビターPIN2 遺伝子の
発現誘導解析 
 
ジャスモン酸誘導性のトマトプロテアーゼ
インヒビター遺伝子（PIN II）は防御反応の
分子マーカ―として知られている。PIN II 発
現のプライミングに関わる遺伝子は PIN II
発現の上流で機能する遺伝子の中に存在す
る。そこで、はじめに PIN II の発現量とメ
チルジャスモン酸（MeJA）処理後時間の関
係を明らかにすることを目的とした。そして
この情報により PIN II 遺伝子発現より速く
発現する遺伝子群を選抜するのに有効な実
験条件を確立することを目的とした。 
 
（２）MeJA処理トマトの網羅的遺伝子発現
解析 
 



トマトではすでに約 1万の遺伝子プローブの
発現を解析できるマイクロアレイが作製さ
れている。新規の遺伝子を探索するためにマ
イクロアレイを用いて MeJA 処理により発
現変動するmRNAの比較解析を行い、PIN II
遺伝子遺伝子発現より速い発現を示す遺伝
子群を網羅的に解析することを目的とした。 

メチルジャスモン酸と対照処理２時間目の
トマト根部での遺伝子発現をトマトの cDNA
マイクロアレイを用いて網羅的に比較解析
した。比較解析の結果、約１万遺伝子のうち
約１９％が有意に増加し、約１０％が減少し
た。このうちメチルジャスモン酸処理で２倍
以上発現が多かった遺伝子は 186、逆に少な
かった遺伝子が 131 存在した。変動が認めら
れたこれらの遺伝子についてトマトのゲノ
ム情報により機能を推定した結果、3 割程度
の機能しか推定することができなかった。そ
こで、全ゲノム情報が明らかになっているシ
ロイヌナズナ、イネゲノムのデータベースを
活用してより詳細に機能推定を行なった。そ
の結果、7 割の遺伝子について機能を推定す
ることができた。機能が推定できた遺伝子に
は、糖、アミノ酸、脂質などの代謝、転写因
子、タンパク質活性化、防御・ストレスなど
に関連すると推定される遺伝子が認められ
た（図１）。 

 
（３）プライミングの調節に関与する遺伝子
の候補 
網羅的解析からプライミングの調節に関わ
る因子として転写因子とキナーゼ遺伝子群
に絞り込み、これらの遺伝子とジャスモン酸
情報伝達系との関連性を PIN II の発現に対
する誘導活性の解析により明らかにする。 
 
３．研究の方法 
 
（１） MeJA処理によるプロテアーゼイン
ヒビターPIN2 遺伝子の発現誘導解析 
 
トマト品種マイクロトムを供試材料として 3
から 4 葉期のマイクロトムの根を 100uM の
MeJA に浸漬し、処理後の PIN II の発現量と
メチルジャスモン酸（MeJA）処理後時間の
関係を解析した。すなわち、浸漬後０～24
時間の間に経時的に根から全 RNA を抽出し、
DIG 標識した PIN II 遺伝子の cDNA をプロ
ーブとしてノーザン解析を行った。 
 
（２）MeJA処理トマトの網羅的遺伝子発現
解析 
 
（１）の解析結果より導いた浸漬後 2 時間目
のトマト試料を供試材料として、トマトのマ
イクロアレイを用いて網羅的発現解析を行
った。すなわち、100uM の 0.1%ETOH で溶
解した MeJA処理および0.1%ETOHを対象
として根を 2 時間浸漬処理した。処理後の試
料から全 RNA を抽出し、マイクロアレイの
解析に用いた。 
 
４．研究成果 
 
（１） MeJA処理によるプロテアーゼイン
ヒビターPIN2 遺伝子の発現誘導解析 
 
マ イ ク ロ ト ム ト マ ト の 根 部 に MeJA
（100uM）を処理し PIN2 遺伝子の発現誘導
パターンをノーザン分析により経時的に解
析した。その結果、PINII 遺伝子は 4〜８時
間で最大になった。この結果より、4 時間よ
りも早い 2時間目で網羅的な遺伝子発現解析
を行うことがよいと判断した。 
 
（２）MeJA処理トマトの網羅的遺伝子発現
解析 

 
 
 
（３）プライミングの調節に関与する遺伝子
の候補 
 
プライミング機構を解明する鍵となる遺伝
子は（１）防御遺伝子の発現にかかわる転写
因子の持続的な活性化と、（２）シグナル伝
達系で働くタンパク質の活性化の調節に関
与するキナーゼが関わると推察されている。 
 
 
① 転写因子（様）遺伝子の変動 
はじめに転写因子の遺伝子について解析し
た。その結果、転写因子は 6遺伝子存在した。
さらに、転写因子様の遺伝子をふくめると 18
遺伝子存在することが推定された。これらの
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図 1 発現変動遺伝子の割合 



遺伝子はちょうど５０％の割合で増加およ
び 減 少 す る 遺 伝 子 で あ っ た 。 特 に
Ethylene-responsive element binding 
factor (EREBF)、WRKY 転写因子１ IAA 
protein は、メチルジャスモン酸処理により 4

倍以上（Log2 比率が 2 以上）高発現した。
ジャスモン酸の情報伝達系とエチレンの情
報伝達系は協調的に働くことが知られてい 
る。エチレン情報伝達系で機能する EREBF
がジャスモン酸の情報伝達系の調節にも関
与する可能性は高いことから、ジャスモン酸
誘導性の防御遺伝子発現のプライミングに
も関与する可能性が示唆された。 
 
②キナーゼ（様）遺伝子発現の変動 
メチルジャスモン酸処理により変動が認め
られた遺伝子のうちキナーゼは 4遺伝子存在
した。さらにキナーゼ様遺伝子をふくめると
8 遺伝子に変動が認められた(表２)。しかし、
変動の比率はどの遺伝子においても 2倍ある
いは1/２程度（log2比率は1～1.2、－1～-1.2）

であり、顕著な変動とはいえなかった（表 2）。
転写レベルでの解析に加え、キナーゼの活性
の違いを解析することが重要なのかもしれ
ない。キナーゼは、タンパク質の活性化に関
与することから、キナーゼ以外にもタンパク
質の活性化に関与すると推定される遺伝子
についても調べた結果、10 遺伝子存在した。 

③ユビキチンープロテアソーム系関連遺伝
子発現の変動 
ユビキチン-プロテアソーム系によるタンパ
ク質の分解は、標的タンパク質を分解するこ
とによって情報伝達系の調節に関わる報告
例が近年増えている。PO によるジャスモ 
ン酸情報伝達系の活性化においても LeATL6
が E3 ユビキチンリガーゼとして機能し情報
伝達の調節に関わる可能性が見られた。そこ
で、網羅的発現解析の結果からユビキチンー
プロテアソーム系関連遺伝子発現の変動を
調べた結果、13 遺伝子が変動した。この 13
遺伝子のうち、10 遺伝子についてはメチルジ
ャスモン酸処理により負の調節を受けた。 

表 1 発現変動した転写因子（様）遺伝子

プローブ ID
Log2 比

率

シグナ
ル強度
（対照）

シグナル
強度（JA
処理）

推定機能

Tomato_08906 2.9 593.8 4086.5
ETHYLENE-RESPONSIVE ELEMENT
BINDING FACTOR 13

Tomato_03231 2.3 34 85 WRKY transcription factor IIe-1
Tomato_03046 2.2 10.8 84.1 IAA11 protein

Tomato_09906 1.5 42.6 151.8
RD26 (RESPONSIVE TO DESSICATION
26); transcription factor

Tomato_03159 1.4 204.3 557.1
ethylene responsive element binding
protein

Tomato_03406 1.3 268.3 728.6 transcription factor
Tomato_03055 1.3 66.6 195.4 IAA2 protein

Tomato_09589 1.1 223.2 418
AP2 domain-containing transcription
factor, putative

Tomato_04303 1.1 96.2 194.6
ATHB13; DNA binding / transcription
factor

Tomato_08749 -1 889.2 373.3
transcription activator/ transcription
factor [Arabidopsis thaliana]

Tomato_04905 -1 159.3 76.1
IAA29 (indoleacetic acid-induced
protein 29); transcription factor

Tomato_09877 -1.1 493.2 208.1
AP2 domain-containing transcription
factor

Tomato_03201 -1.1 311.5 117.8 Hypothetical protein LOC778199
Tomato_08752 -1.2 801.7 311.6 DNA binding / transcription factor
Tomato_03232 -1.2 289.5 110.2 WRKY transcription factor IId-2

Tomato_02875 -1.2 348.1 142.7
ethylene-responsive transcriptional
coactivator

Tomato_08131 -1.2 74.5 33.5
Arabidopsis NAC domain containing
protein 71; transcription factor

Tomato_08751 -1.3 68.3 23.8 DNA binding / transcription factor

 

また、germin-like gene が複数あり、それら
はいずれもジャスモン酸処理によって 4倍以
上減少した。減少率が極めて高いこれらの遺
伝子についてはジャスモン酸誘導性の防御
遺伝子発現のプライミングに対して負に調
節する可能性について今後詳細に検討する
ことが望まれた。 

表 3 発現変動したユビキチンープロテア

ソーム分解系関連遺伝子発現の変動 
プローブ ID

Log2 比
率

シグナ
ル強度
（対照）

シグナル
強度（JA
処理）

推定機能

Tomato_02619 1.4 388.5 927.6 f-box family protein
Tomato_02620 1.3 273.8 662.2 f-box family protein
Tomato_02618 1 284.7 776.5 f-box family protein
Tomato_08747 -1.1 3043.1 1346.3 zinc finger (C2H2 type) family protein

Tomato_09931 -1.2 1961.1 921.7
GLP4 (GERMIN-LIKE PROTEIN 4);
manganese ion binding

Tomato_05968 -1.2 94.9 41 F-box family protein (FBX13)
Tomato_08748 -1.3 1669.6 659.5 zinc finger (C2H2 type) family protein
Tomato_08520 -1.6 158.6 54.7 zinc-finger protein Lsd1
Tomato_08806 -1.8 355.5 81.1 GERMIN-LIKE PROTEIN 1

Tomato_06615 -2.8 2478.1 354.7

GLP2A (GERMIN-LIKE PROTEIN 2A);
manganese ion binding / metal ion
binding / nutrient reservoir

Tomato_06616 -2.9 4090 527.4

GLP2A (GERMIN-LIKE PROTEIN 2A);
manganese ion binding / metal ion
binding / nutrient reservoir

Tomato_09120 -3.6 8263.2 633.6 germin-like protein, putative
Tomato_09121 -4.2 1650.2 96.2 germin-like protein, putative

 
（４）まとめ 
本研究課題では、ジャスモン酸処理により早
期に遺伝子発現変動が認められるトマトの
転写因子、キナーゼに着目し、特に高い変動
を示した転写因子についてプライミングの
調節に関与しうる候補を得ることができた。
また、情報伝達系の調節にも関わることが最
近言われているユビキチン-プロテアソーム
系の関連遺伝子の中にジャスモン酸処理に
より発現量の減少が著しい遺伝子があるこ
とがわかった。この遺伝子についてもプライ
ミングの調節機構に関わる因子の候補とし
てさらに詳細な検討が必要であると考えら
れた。 

表 2 発現変動したキナーゼ遺伝子 

プローブ ID
Log2 比
率

シグナ
ル強度
（対照）

シグナル
強度（JA
処理） 推定機能

Tomato_01996 1.2 31 82.9 protein kinase

Tomato_02817 1.1 806.5 1913.8
auxin-regulated dual specificity
cytosolic kinase

Tomato_00604 1.1 132.5 291.2 TK1-like deoxyribonucleoside kinase

Tomato_09373 1 187 378.9
pyrophosphate-dependent 6-
phosphofructose-1-kinase, putative

Tomato_09041 -1.1 97.1 47.5 protein kinase, putative
Tomato_05934 -1.1 170.5 71.9 pectinesterase, putative

Tomato_04564 -1.1 2346.4 1289.7
ATMPK13 (ARABIDOPSIS THALIANA
MAP KINASE 13); MAP kinase/ kinase

Tomato_01491 -1.2 575.6 258.6 protein kinase family protein
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