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§１ 研究実施の概要 

 炭酸ガスや硝酸イオンといった無機物は植物栄養として生体物質の生合成に用いら

れるだけでなく、遺伝子発現の制御や代謝調節に関わるシグナル分子として植物の生長

や物質の生産に深く関与している。また、無機物から生合成された糖やアミノ酸なども

栄養シグナル分子として機能し、植物の生長と物質生産の調節に関わっている。高等植

物における栄養シグナルに基づいた物質生産の仕組みを明らかにするために、代謝バラ

ンスを改変した遺伝子組み換え植物のメタボローム解析により炭素と窒素の同化経路

間の相互制御の解析を行い、また、プロテオーム解析やシロイヌナズナ変異株を利用し

た解析による栄養シグナル伝達および応答機構の構成因子の検索を行った。 
 代謝バランスを改変した植物としては、Dof1 転写因子遺伝子の導入により窒素同化

能力改変シロイヌナズナ、ラン藻由来の光合成回路の酵素フルクトース-1,6-/セドヘプ

ツロース-1,7-ビスホスファターゼ(FBP/SBPase)の遺伝子を葉緑体で発現させることに

より光合成能力を強化したタバコ、NAD キナーゼ（NADK）過剰発現によるエネルギ

ーバランス改変植物などを用いた。Dof1 遺伝子導入シロイヌナズナのターゲットメタ

ボローム解析は、他の制限因子が存在しない場合には窒素同化のために必要な炭素骨格

のプールが大きくなると同調的に炭素, 窒素及びイオウの同化が促進されることを明

らかにし、一つの遺伝子操作により同調的に植物栄養元素の同化能力の向上を図れるこ

とを示した。一方で、FBP/SBPase 遺伝子の導入により光合成能力を強化したタバコと

シロイヌナズナの解析結果は、光合成量の増大に見合った同化窒素量の増大をもたらす

可能性を示唆した。このような光合成の促進による窒素同化の促進はカーボンフローの

増大によって説明されうるが、Dof1 遺伝子導入シロイヌナズナで見られた窒素同化産

物の増量に伴う光合成能力の強化のメカニズムは未だ不明である。しかしながら、その

手がかりは葉緑体局在型 NADK（NADK2）過剰発現イネの解析により得られた。この

解析結果は葉緑体内の NADP(H)プールの大きさと最大利用可能な光エネルギーには相

関があり、NADK2 過剰発現により最大利用可能な光エネルギーが大きくなることが示

された。Dof1 形質転換体でも利用可能な光エネルギー量が大きくなっていると見られ

たことから、代謝バランス改変によって、より多くの光エネルギーが利用可能となるこ

とが光合成能力の強化と結びつく可能性が示唆された。一方で、モデル植物であるシロ

イヌナズナだけでなく農業植物においても本研究で用いている同化能力強化のストラ

テジーによってバイオマスの向上が図れることも示した。 
 栄養シグナルの伝達と応答の機構の解析は、最も主要な栄養シグナルである炭素シグ

ナル（CO2と糖）と窒素シグナル（硝酸）に焦点をあてて実施した。まず、CO2非感受

性変異株のスクリーニングを行う新規なスクリーニング方法を開発し、CO2シグナル伝

達機構に特異的に関連する因子を初めて同定して CO2 シグナル伝達機構が高等植物に

存在することを実証した。一方で、糖シグナルの伝達あるいは応答に関わる新規核内因

子を同定するために、ナノスケールでの植物タンパク質のプロテオーム解析を行う方法
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を確立してイネ核タンパク質のプロテオーム解析を行い、単子葉植物と双子葉植物の両

方で糖応答機構に関わる因子の候補として 3 つの核内タンパク質を見いだした。これら

は WD40 リピート含有タンパク質あるいはアルマジロリピート含有タンパク質である

ことから他のタンパク質との相互作用を行って糖応答に関わっていることが考えられ

た。この他にシロイヌナズナの糖応答変異株の解析も行い、糖シグナル応答機構に関す

る新しい知見も得ている。硝酸シグナル伝達機構の解明には硝酸シグナルによって直接

的に活性化される遺伝子である亜硝酸還元酵素遺伝子などのプロモーター解析を行い、

高等植物の真の硝酸応答シス配列を初めて同定すると同時に、この配列に結合する硝酸

応答のための転写因子候補も同定した。 
 
 

 

§２．研究構想 

（１）当初の研究構想  

 研究開始時に立案した５年間の研究計画は２つの項目からなっており、１つは代謝を

改変した形質転換体を用いた代謝物のターゲットメタボローム解析などによる植物代

謝の中心である光合成と窒素同化経路間の相互制御の解析であり、２つめは植物栄養シ

グナルの伝達や応答に関わる因子の同定とそれの関わる分子機構の解析であった。 
 炭酸固定と窒素同化の相互制御の解析としては、特定の代謝物の含量測定や成長解析

などから代謝バランスの改変に成功していると見られた遺伝子組換え植物（窒素同化能

力を強化した植物、炭酸固定能力を強化した植物、ヌクレオシド補酵素レベルを増強し

た植物）を用いて一次代謝の主要な代謝物の包括的な解析、栄養条件を変化させた時の

代謝変動の経時的解析や器官ごとのターゲットメタボローム解析、また、DNA マイク

ロアレイ解析の併用による遺伝子発現の変化と代謝改変の連動性の精査などを行うこ

とになっていた。このような解析により、特定代謝回路の改変が他の代謝回路にどのよ

うに影響を及ぼしているのか総合的に評価すること、また、２つの同化経路間の相互制

御の鍵を握る代謝物や遺伝子を検索することを目標としていた。 
 植物栄養シグナルの情報伝達システムの解析に関しては、核タンパク質のプロテオー

ム解析や変異株の解析などにより、植物栄養シグナル伝達および応答に関わる転写因子

などの新規因子を同定して栄養情報の伝達と応答の仕組みを明らかにすることを目標

としていた。重要性が示唆された因子については、さらに、分子生物学的・生化学的・

分子遺伝学的手法を駆使して植物の栄養応答機構における位置づけを詳細に解析する

としていた。 
 

（２）新たに追加・修正など変更した研究構想 

 Dof1遺伝子導入シロイヌナズナのDNAマクロアレイを用いたトランスクリプトーム

解析の結果から、Dof1 に依存した窒素同化の促進に応じて硫黄同化も亢進されており、

この時、硫黄同化関連遺伝子(APS レダクターゼ遺伝子、APR1 と APR3)の発現が Dof1
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遺伝子導入株でのみ著しく上昇していることがわかった。このことは、これらの遺伝子

の発現が改変代謝バランスのマーカーとなり得ることを意味したことから、この遺伝子

のプロモーターと緑色蛍光タンパク質（GFP）遺伝子を用いて改変代謝バランスを GFP
蛍光の強度として可視することも目標とした。この新たな形質転換株は将来的には

Dof1 の効果のサプレッサー変異株のスクリーニングにも使えることから若干の性格付

けも行うこととした。 
 Dof1 遺伝子導入シロイヌナズナの解析から、窒素同化能力の強化に基づく光合成の

促進が見られることが判明したことから、Dof1 遺伝子導入バレイショの解析では、生長

解析と窒素同化能力の評価のための遊離アミノ酸の分析に加えて、デンプン含量の測定や

デンプン合成に関わる酵素活性測定も行い、葉での光合成の活性化に伴って貯蔵器官に

転流されてくるショ糖の増加し、貯蔵器官での物質貯蔵量が増えることも示すことも目

標とした。 
 本プロジェクトを進めるにあたり、より効率的に、より簡便に、より安価に陰イオン

性代謝物質を網羅的に分析する技術が必要となった。そこで、キャピラリー電気泳動質

量分析装置（CE/MS）を用いた陰イオン性植物代謝物の解析方法の改良し、植物の一次

代謝の陰イオン性代謝物質を効率的に簡便に安価に分析する方法の確立も新たな目標

とした。 
 当初、代謝バランス改変植物の解析のみが重岡グループの担当であったが、重岡グル

ープでも糖応答変異株に成功したことから植物栄養シグナル応答機構の解析にも重岡

グループに参加してもらい、新しい糖応答機構を示すことも目標とした。 

  

 

 

§３ 研究実施体制 
（１）「柳澤」グループ 

① 研究参加者 

氏名 所属 役職 参加時期 

柳澤 修一 東京大学 准教授 H17.10～H23.3 
秋 利彦 東京大学 特定有期雇用教

職員（特任助教）

H18.5～H21.9 

藤森 玉輝 東京大学 特定有期雇用教

職員 
H18.4～H21.3 

Seung-Hyun Park 東京大学 特定有期雇用教

職員 
H18.4～H19.3 

中野 良平 東京大学 特定有期雇用教

職員 
H19.4～H20.8 

石田 哲也 東京大学 特定有期雇用教

職員（特任助教）

H21.4～H23.3 

佐藤 滋 東京大学 特定有期雇用教

職員 
H21.4～H23.3 

蓑田 歩 東京大学 日本学術振興会

特別研究員 
H19.4〜H20.3 



 - ５ - 

小西 美稲子 東京大学 日本学術振興会

特別研究員 
H21.4〜H23.3 

菊池 泰司 東京大学 大学院生 H17.10〜H19.3 
石井 俊 東京大学 大学院生 H18.4～H20.3 

浜本 健太郎 東京大学 大学院生 H19.4～H21.3 
加藤 裕樹 東京大学 大学院生 H20.4～H22.3 
杉山 巧 東京大学 大学院生 H20.4～H22.3 
佐脇直哉 東京大学 大学院生 H22.4～H23.3 

 

② 研究項目 

1. Dof1 遺伝子導入植物のメタボローム解析。 
2. イネ栄養応答のプロテオーム解析 
3. 栄養シグナル伝達と応答の分子機構の解析 

 

 

（２）「重岡」グループ  

① 研究参加者 

氏名 所属 役職 参加時期 

重岡 成 近畿大学 教授 H17.10～H23.3 
田茂井 政宏 近畿大学 准教授 H17.10～H23.3 
丸田 隆典 近畿大学 博士研究員 H21.4～H23.3 
大鳥 久美 近畿大学 定時職員 H18.4〜H23.3 
多淵 知樹 近畿大学 博士研究員 H18.4〜H20.11 
田部 記章 近畿大学 博士研究員 H20.4〜H21.3 
青山 泰子 近畿大学 大学院生 H17.10〜H18.3 
平松 由衣 近畿大学 大学院生 H17.10～H18.3 
根立 茂樹 近畿大学 大学院生 H19.4～H21.3 

福崎 英一郎 大阪大学 教授 H17.10～H21.3 

 

  ②研究項目 

1. 光合成機能強化シロイヌナズナ（FBP/SBPase 遺伝子導入植物）の解析 

2. ショ糖合成能力強化シロイヌナズナ（FBP-II 遺伝子導入植物）の解析 

3. Dof1 遺伝子と FBP/SBPase 遺伝子を用いた二重遺伝子導入シロイヌナズナの作出 

4. 光合成機能および窒素代謝能に異常を示す変異体の解析 

 

 

（２）「川合」グループ  

② 研究参加者 

氏名 所属 役職 参加時期 

川合 真紀 埼玉大学大学院理工

学研究科 
准教授 H17.10～H23.3 

石川 寿樹 同上 産学官連携研究員 H20.4～H23.3 
坂本 美佳 同上 技術補佐員 H20.4～H22.3 
笠島 一郎 同上 産学官連携研究員 H20.4～H21.3 

高原 健太郎 東京大学分子細胞生

物学研究所 
助教 H19.4～H22.3 

高橋 陽子 同上 技術補佐員 H18.4～H20.3 
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田中 瞳 同上 技術補佐員 H18.4～H20.3 
橋田 慎之介 同上 博士研究員（ポスド

ク） 
H17.10～H20.3 

林 光紀 同上 Ｄ３ H17.10～H18.3 
鈴木 孝彦 埼玉大学工学部 B4（学生アルバイト） H20.9～H21.1 

新井田 大貴 同上 B1（学生アルバイト） H20.10～H21.1 
岩田 修平 同上 B１（学生アルバイト） H20.10～H21.1 
柿沼 悠太 同上 B2-B3（学生アルバ

イト） 
H21.5～H23.3 

林 和平 同上 B1（学生アルバイト） H21.5～H21.7 
佐藤 純也 同上 B1（学生アルバイト） H21.5～H21.7 
藤間 次郎 同上 B1（学生アルバイト） H21.5～H21.7 

 

  ②研究項目 

1. エネルギー代謝改変植物の作成と生育、メタボローム解析と生産性の評価 

2. 代謝改変植物における C/N バランスの解析 

 

 
（４）「射場」グループ 

①研究参加者 

氏名 所属 役職 参加時期 

射場 厚 九州大学 教授 H17.10～H23.3 
松田修 九州大学 助教 H17.10～H23.3 

楠見健介 九州大学 助教 H20.4～H23.3 
橋本美海 九州大学 特任助教 H18.4～H23.3 
杉本広樹 九州大学 技術補佐員 H19.4～H19.11 
屋良朝紀 九州大学 技術補佐員 H19.4～H19.10 

吉田真希子 九州大学 技術補佐員 H19.4～H20.3 
坂本光 九州大学 学術研究員 H20.4〜H22.3 

祢宜淳太郎 九州大学 大学院生 H18.4〜H20.3 
清則子 九州大学 大学院生 H18.4〜H20.3 
永澤隆 九州大学 大学院生 H18.4～H23.3 

中野利彬 九州大学 大学院生 H18.4～H20.3 
湯田園拓郎 九州大学 大学院生 H18.4～H20.3 
藤田貴大 九州大学 大学院生 H18.4～H21.3 

坂田知佳子 九州大学 大学院生 H21.4〜H22.3 
田中彩子 九州大学 大学院生 H21.4〜H22.3 

石田裕太郎 九州大学 大学院生 H21.4〜H23.3 
廣塚祥子 九州大学 大学院生 H21.4〜H23.3 
溝山泰徳 九州大学 大学院生 H21.4〜H23.3 
山本禎子 九州大学 大学院生 H21.4〜H23.3 

藤田麻友美 九州大学 大学院生 H21.4〜H23.3 
河原直美 九州大学 研究補佐員 H21.4〜H22.3 

 

②研究項目 

1. 植物栄養シグナル伝達機構の因子の同定と解析 
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§４ 研究実施内容及び成果  
 

(1)研究実施内容及び成果 

東京大学・柳澤グループ 
1. 代謝バランス改変植物（Dof1 遺伝子導入シロイヌナズナ）のターゲットメタボロー

ム解析 
 植物は、GS-GOGAT サイクルによって、グルタミン酸とアンモニウムイオンからグ

ルタミンを合成したあと、さらに同化したアンモニウムイオンを 2-オキソグルタル酸に

転移してグルタミン酸を生成することにより窒素を同化している。トウモロコシ転写因

子 Dof1 を発現しているシロイヌナズナでは、有機酸の生合成経路上に存在する酵素の

遺伝子の発現が促進され、遊離アミノ酸の総量が増加していたことから、窒素同化能力

が増強していると考えられた。そこで、栄養環境の異なる、さまざまな生育条件で生育

させたシロイヌナズナのメタボローム解析を行い、窒素同化経路の改変が他の同化経路

に及ぼす影響を評価した。植物は、硝酸イオンとアンモニウムイオンを主要な窒素源と

して吸収して用いており、吸収された硝酸イオンは植物体内でアンモニウムイオンに還

元された後にグ

ルタミンに同化

される。最初に、

培地中の窒素源

を変化させた場

合に見られる影

響を調べたとこ

ろ、アンモニウム

イオン非存在下

で生育させた場

合には、地上部と

根のいずれにお

いても Dof1 形質

転換体とコント

ロール植物体の

遊離アミノ酸含

量の間に有意な

相違は見られな

い一方で、Dof1
形質転換体では

クエン酸の蓄積

が見られた。一方

図１ Dof1 シロイヌナズナで見られる無機イオン同化経路の同調

的強化のモデル図。Dof1 植物体では、最初に窒素同化に必須な炭

素代謝物のレベルの上昇が引き起こされている(state I)。この

時、アンモニウムイオンが供給されると窒素の同化が促進され遊

離アミノ酸のレベルの上昇を引き起こす。遊離アミノ酸のレベル

の上昇に伴い硫黄同化も活性化している(state II)。窒素代謝物

と硫黄代謝物の含量の増加は光合成による炭酸固定の促進を促

す。Dof1 シロイヌナズナにおいて窒素代謝物と硫黄代謝物の含量

の増加が見られる生育条件で、光の強さを強くすると炭酸固定量

に有意な違いが見られる(state III)。野生型株に比べて、含量の

多い代謝物や活性化された代謝路が赤で示されている。 
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で、アンモニウムイオン存在下で生育させた場合には、地上部でのみ Dof1 形質転換体

のほうが高い遊離アミノ酸含量を持つこと、また炭素骨格の供給に関わるクエン酸回路

の代謝中間体であるリンゴ酸およびフマル酸の減少も観察されることを見いだした。こ

のことから、Dof1 は硝酸からアンモニアへの還元プロセスには影響を与えず、アンモ

ニウムイオンが直接的に供給されることが Dof1 依存的窒素同化の亢進に必要であるこ

とが示された。 
 さらに、この現象を利用して、培地中のアンモニア濃度を変化させることによる代謝

経路の改変とそれに付随する代謝変化を調べ、異なる栄養素の同化経路との相互作用を

評価した。また、同時に DNA マイクロアレイ解析を行い、遺伝子の発現レベルでも同

様の評価を行った。その結果、Dof1 形質転換体で窒素の同化が亢進するとアミノ酸プ

ールが大きくなるだけではなく、同時に硫黄同化に必要な多数の遺伝子の発現が促進さ

れることを見いだした。これらの遺伝子には、アデノシンホスホ硫酸(APS)を還元する

反応を触媒する酵素 APS レダクターゼの遺伝子（APR1 と APR3）が含まれており、窒

素同化の強化は副次的に硫黄同化をも促進することが示唆された。実際、硫黄の同化は

窒素代謝物の１つであるセリンとアセチル-CoA から O-アセチルセリンが合成されるこ

とが必須であるが、実際、Dof1 形質転換体ではアンモニウムイオン依存的に O-アセチ

ルセリンと代表的な硫黄同化物であるグルタチオンのレベルの上昇を確認することが

できた（図 1 参照）。 
 更に、Dof1 形質転換体において窒素代謝物と硫黄代謝物の含量の増加が見られる生

育条件で、光の強さを強くするとコントロール植物に比べて有意に炭酸固定量が増加し

ていた。Dof1 形質転換体とコントロール植物体の間の炭酸固定量の差は光エネルギー

依存的に大きくなることが判明した。さらに、野生型のシロイヌナズナにとっては光強

度が強すぎるためにクロロフィル含量を低下させ、吸収する光エネルギーを減少させる

ことにより適応を計っている光環境（200 μmolphoton/m2/s）であっても、Dof1 形質転

換体ではクロロフィル含量の低下が見られないこともわかった。これらのことから、窒

素代謝物と硫黄代謝物の含量の増加によって、利用可能な光エネルギーの量が増大して

いることが示唆された。さらに、この生育条件におけるデンプンとタンパク質の含量を

測定したところ、いずれも増加していた。このことは、強化された光合成能力と窒素同

化能力に基づき、Dof1 形質転換体では物質生産能力が強化されていることを示唆する

ものであり、特定の生育条件では１つの遺伝子操作により同調的に複数の同化能力を強

化して物質生産能力の向上を図れることを示唆した。 
 メタボローム解析により Dof1 形質転換シロイヌナズナでは同調的な CO2固定、窒素

同化、硫黄同化の活性化が見られたことから、この改変された代謝バランスの可視化を

行った。硫黄同化関連遺伝子（APR1）の発現が代謝バランスの変化に応じてよく変動

したことから、この遺伝子のプロモーターに緑色蛍光タンパク質（GFP）遺伝子を接続

し、この融合遺伝子を Dof1 形質転換シロイヌナズナに導入した。その結果、この GFP
遺伝子の発現は、窒素同化が強化されるアンモニウム存在下で強く、さらに光合成も強
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化される強光下でさらに強く発現

された（図 2）。このことにより、

改変代謝バランスを GFP 蛍光の強

度として可視することができた。 
 
2. 代謝バランス改変植物（Dof1

遺伝子導入バレイショ）の解析 
 転写因子Dof1の遺伝子を導入し

たバレイショを用いて、シロイヌ

ナズナに導入した場合と同様に、

葉の遊離アミノ酸や総窒素量の増

大など窒素同化の亢進を示唆する

表現型が得られていたので、この

形質転換ジャガイモを用いて物質

生産器官である葉（ソース器官）

と物質貯蔵器官である塊茎（シンク器官）での代謝改変を評価した。その結果、Dof1
形質転換ジャガイモでは遺伝子を導入していない非形質転換ジャガイモに比べて葉で

は、遊離アミノ酸含量が最

大 1.4 倍に増加しており、

特に、アスパラギンやグル

タミンなどのアミド型アミ

ノ酸の増加が顕著であるこ

と、一方で、塊茎成分の分

析からは塊茎中の遊離アミ

ノ酸含量の大きな減少とス

ターチ含量の増加が示され

た。さらに、定植 3 ヶ月目

の栽培終了時には、地上部

の生重量、塊茎数、および、塊茎

重量の増加が認められることがわ

かった（図 3）。塊茎におけるスタ

ーチ合成関連酵素（ショ糖リン酸

合成酵素と ADP グルコースピロホ

スホレラーゼ）の活性の上昇が認

められたことから（図 4）、バレイ

ショでも転写因子 Dof1 の発現の効果

   

図 3 Dof1 形質転換バレイショ。定植 3 ヶ月目の栽培終

了時には、地上部の生重量、塊茎数、および、塊茎重量。

図 4 Dof1 形質転換バレイショ。コント

ロール植物（C）と Dof1 形質転換体（＃

１、＃３、＃９）の塊茎における ADP グ
ルコースピロホスホレラーゼとショ糖リ

ン酸合成酵素と活性。 

C  ＃1 ＃3 ＃9         C  ＃1 ＃3 ＃9 

        Control           Dof1 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 2 Dof1 形質転換植物の代謝バランスの可視

化。APR1 プロモーター制御下の GFP 遺伝子

を野生型シロイヌナズナとDof1形質転換シロ

イヌナズナに導入し、アンモニウムを含む培

地を用いて強光下で生育させ、GFP 遺伝子の

発現を比較した。 
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として光合成の活性化とそれによるソース器官からのショ糖の転流量の増加が起こり、

それに応答してスターチ合成と塊茎形成の促進が起ったことが推測された。この結果は、

転写因子 Dof1 を利用して植物の物質生産量を増大させるストラテジーを農業植物の分

子育種に応用することができることを示唆している。 
 
3. キャピラリー電気泳動質量分析装置（CE/MS）を用いた陰イオン性植物代謝物のタ

ーゲットメタボローム解析方法の改良 
本プロジェクトを進めるにあたり、より効率的に、より簡便に、より安価に植物の

C/N 同化経路上の陰イオン性代謝物を網羅的に分析するために CE-MS による陰イオン

性代謝物の測定方法の改良も行った。一般的に陰イオン性代謝物質の解析にはポリマー

コーティングキャピラリーが用いられるが、陰イオン性代謝物質にも利便性の高いフュ

ーズドシリカキャピラリーを用いた分析条件を検討した。その結果、泳動用緩衝液にギ

酸アンモニウム（pH8.0）を用いた方法によって、糖リン酸、有機酸、ヌクレオチド及

び補酵素などの代謝物質を網羅的

にかつ短時間に測定できることが

わかった。この分析方法より、一

般的なポリマーコーティングキャ

ピラリーを用いた陰イオン性代謝

物質の解析の場合に近い 16 分以内

で 35 物質から成る標準試料の測定

が可能であった。さらに、この条

件では分離、測定が行えなかった

構造異性体も、メタノールを添加

した泳動電解液を用いる２番目の

分析条件により分離、測定できる

ことがわかった（図 5）。これによ

り、一次代謝の主要な陰イオン代

謝物のほぼすべてを効率的に、よ

り簡便に、より安価に測定できる

ようになった。 
 
5. 同化能力全般のさらなる強化を目指した多重遺伝子導入株の作出とターゲットメ

タボローム解析 
 Dof1 遺伝子導入シロイヌナズナの解析結果から、Dof1 は特定の環境では光合成と窒

素同化を同調的に亢進させることが判明した。一方で、後述する葉緑体局在型

FBP/SBPase を導入した形質転換体の解析結果も、FBP/SBPase の発現は光合成と窒素の

同化に正の効果を及ぼす可能性が示唆された。そこで、これらの２つの因子により、相

図 5 コケ抽出液

中の m/z 259 であ

る代謝物の解析。

抽出液のみ(A)、抽
出液とグルコー

ス -1- リ ン 酸

（G1P）及びグル

コース -6-リン酸

（G6P）の標準溶

液の混合物（B）、
抽出液と G1P、
G6P、フルクトー

ス -6- リ ン 酸

（F6P）、マンノー

ス -6- リ ン 酸

（M6P）の標準溶

液の混合物（C）

の CE/MS 解析。 
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加的あるいは相乗的効果が生み出されうるかを検討するために、FBP/SBPase 遺伝子と

Dof1 遺伝子の両方の遺伝子を導入した二重遺伝子導入株を作出した。連続光条件下で

生育比較を行ったところ、この二重遺伝子導入株は、野生株および Dof1 単独で導入し

た植物体と比較して、5 週齢で FBPase 活性は 1.1～2.3 倍に上昇し、光合成活性も 1～2.2
倍に上昇し、湿重量が有意に上昇している傾向が見られた。また、クロロフィル量が野

生株およびFBP/SBPase遺伝子単独導入株の1.1～1.7倍に増加していた。このことから、

Dof1遺伝子と FBP/SBPase遺伝子は少なくとも相加的な効果を生み出しうる可能性が期

待された。 
 
6. プロテオーム解析などによる糖応答関連因子の検索 
 植物栄養シグナルの伝達および応答に関わる新規因子を同定するためにプロテオー

ム解析技術を活用した新規スクリーニング系を構築した。まず、ナノフロー液体クロ

マトグラフィーとオンラインで接続されたイオントラップ型質量分析計を用いてショ

ットガン法によりタンパク質を同定するという微量の植物タンパク質を用いたプロテ

オーム解析の系の確立を行った。植物の物質運搬は導管と篩管によってなされている。

したがって導管液と篩管液には植物栄養応答の観点から重要な長距離シグナル伝達因

子を含んでいる可能性があることから、まず、導管液と篩管液のプロテオーム解析を

実施した。この結果、導管液と篩管液には、それぞれ、100 種類強のタンパク質と数

種類のペプチドが存在すること、さらに篩管液には 3 種類の TERMINAL FLOWER 
1/FLOWERING LOCUS T (FT) 様タンパク質が篩管液に存在することを示した。FT は

花成を制御する因子として大きな関心がもたれており、FT は RNA として器官間を移

行して機能するという仮説が提唱される一方で、最近にはタンパク質として器官間を

移行しているという説も提唱されていた。我々の篩管液のプロテオーム解析の結果は、

FT ファミリーのタンパク質は、それぞれ、長距離シグナル伝達因子としてイネ篩管液

に存在することを示唆した。 
 次に、イネ核タンパク質のプロテオーム解析も実施し、イネ核タンパク質の包括的

プロテオーム解析を行った。同定した約 700 種のイネのタンパク質の中から、シロイ

ヌナズナのタンパク質と一対一の関係が明確であるタンパク質であること、また、対

応する遺伝子の発現の糖応答性がトランスクリプトーム解析で認められていることを

指標として、単子葉植物と双子葉植物の両方の核で糖応答機構に関わる因子の候補と

して、２つの WD40 リピート含有タンパク質（NuGWD1 と NuGWD2）とアルマジロ

リピート含有タンパク質(NuGAP1)を同定した。これらのタンパク質の核局在は GFP
との融合タンパク質を用いて確認され、また、シロイヌナズナとイネの両方で遺伝子

発現レベルでの糖応答性が qRT-PCR 解析により確認された。また、NuGWD1、NuGWD2、
NuGAP1 の遺伝子の破壊株はいずれも胚致死となることを明らかにした。 
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 一方で、糖応答変異株として

知られているシロイヌナズナの

hys1 変異株の解析を行い、この

変異株における葉の発達および

緑化に関してグルコースと拮抗

的な作用を示す植物ホルモンで

あるエチレンとサイトカイニン

の効果を調べたところ、エチレ

ンとサイトカイニンのいずれの

効果も hys1 では観察されなか

った。このことから HYS1 は、

糖シグナル伝達系と他の伝達系

との間のクロストークにおいて

重要な役割を担うことが推定された（図 6）。 
 
7. 硝酸シグナル伝達機構の解析 
 高等植物にとって硝酸は重要な窒素源であると同時に、窒素同化経路の遺伝子や炭素

代謝に関わる遺伝子などの発現制御を行う重要な栄養シグナル分子である。環境中の硝

酸イオン濃度の変化は、側根形成の変化、地上部と地下部の重量比の変化、代謝変化を

引き起こすことから栄養シグナル分子して成長制御に関わっていると考えられている。

しかしながら硝酸シグナルの伝達と応答の分子メカニズムはほぼ未解明である。昨年、

硝酸トランスポーターの１つが硝酸シグナルのセンサーとして機能していることが報

告されているが、このセンサーの下流で遺伝子発現を変化させる分子機構の因子はまっ

たく未同定である。 
 硝酸シグナルに応答した転写促進は de novo のタンパク質合成を必要としないことか

ら、硝酸によって発現が誘導される遺伝子の転写制御因子の活性調節が硝酸シグナル伝

達の直接的最終局面と考えらた。そこで、硝酸応答のための転写制御因子の同定を目指

し、代表的な硝酸応答遺伝子遺伝子である亜硝酸還元酵素遺伝子(NIR1)のプロモーター

解析を行った。その結果、硝酸応答に必要かつ十分な配列（Nitrate Responsive Element, 
NRE）を同定し、この配列は種々の植物の亜硝酸還元酵素遺伝子プロモーターで保存さ

れいることを明らかにした。さらに、同一代謝経路の酵素、硝酸還元酵素の遺伝子の

NRE の位置も調べたところ、過去の報告とは異なりプロモーター領域ではなく３’側下

流領域に存在することも明らかにした。NRE に関しては、これまでに米国の研究グル

ープによりシロイヌナズナの硝酸還元酵素遺伝子プロモーターの解析から NRE を同定

したという報告が 10 年以上前になされが、その後、部分的なプロモーター解析が他の

研究グループによってなされてきたのみであった。我々の解析結果は、米国の研究グル

ープの結果を否定し、高等植物の本当の NRE を明らかにした。また、昨年に硝酸シグ

図 6 高濃度グ

ルコースによる

緑化の抑制と植

物ホルモンの拮

抗的作用。etr1
はエチレン受容

体に変異を持つ

株である。ACC
はエチレン前駆

体であり、2-IP
はサイトカイニ

ンの一種。 
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ナルのセンサー機能を硝酸トランスポーターNRT1.1が担うことが公表されたが、nrt1.1

変異株中でも、この NRE は硝酸応答を担ったことから NRT1.1 だけが硝酸センサーでは

ないことも明らかにした。 
 
 
近畿大学・重岡グループ 
1. 代謝バランス改変植物（FBP/SBPase を葉緑体で発現させた形質転換タバコ）の解析 
 タバコでラン藻由来の FBP/SBPase を葉緑体で発現されることにより、カルビン回路

を強化できることを示していた。そこで、葉緑体内での FBP/SBPase 発現量、光合成機

能および物質生産能の相関を明らかにするために、種々のプロモーター制御下で

FBP/SBPase を発現させた形質転換タバコを作出し、炭素代謝能に及ぼす影響を検討し

た。種々の葉緑体中で機能するプロモーター（PpsbA, Prrn, Prsp2 及び Prsp12）に

FBP/SBPase 遺伝子を連結して、葉緑体ゲノムに導入した。得られた形質転換タバコで

は、非形質転換体の 1〜30 倍の FBPase 活性が見られ、また、形質転換体の生育および

光合成活性を比較した結果、2〜3 倍の FBPase 活性の上昇により光合成活性は上昇し、

植物乾重量は 1.8 倍に増加した。これにより、FBP/SBPase 発現量、光合成機能および

物質生産能の相関関係が明らかとなった。 
 
2. 代謝バランス改変植物（FBP/SBPase を葉緑体で発現させた形質転換シロイヌナズ

ナ）の作出と解析 
 タバコで見られたラン藻由来の

FBP/SBPase の葉緑体での発現の効

果の分子基盤を、ターゲットメタボ

ローム解析やトランスクリプトー

ム解析によって、より詳細に調べる

ために FBP/SBPase を葉緑体で発現

させたシロイヌナズナ形質転換植

物(35S-ApFS)を作出した。35S-ApFS
の光合成活性は、野生型株の約 1.2
倍に増大しており、また、360 ppm 
CO2, 連 続 光 照 射 下 （ 100 µmol 
photons/m2/s）での生育を比較した結

果、9 週齢での生重量は野生型株の

約 1.3 倍に増加していた（図 8）。同

条件下で栽培した 5 週齢の植物体

（ロゼッタ葉）を用いて、炭素・窒

素代謝に関わる酵素遺伝子の発現量を qRT-PCR 法により解析した結果、35S-ApFS では

図 8 360 ppm CO2 条 件 下 で の 葉 緑 体

FBP/SBPase 発現シロイヌナズナ(35S-ApFS)の
生育。野生株(WT)と比較して 35S-ApFS では

生育促進が見られる。 
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内在性の葉緑体型 FBPase、SBPase、CO2固定反応を触媒する酵素である RuBP カルボキ

シラーゼ/オキシゲナーゼ（RuBisCO）の小サブユニット、RuBisCO activase 1 及び 2 の
遺伝子の発現量が野生型株より減少しており、その他のカルビン回路関連酵素

（NADP+-GAPDH、PRK）遺伝子の発現には変化が見られなかった。一方で、幼苗時に

窒素欠乏下で生育させると転写量が上昇してアントシアニンの蓄積に関与すると報告

されている転写因子 PAP1 (MYB75)および PAP2 (MYB90)の転写量が有意に増加してい

た。しかしながら、35S-ApFS では PAP1 および PAP2 遺伝子発現量が増加しているにも

かかわらずアントシアニンの蓄積は認められなかった。 
 これらの影響が生育段階のどの時点で見られるのかを精査するために、土壌栽培と同

様に、独立栄養条件で栽培した幼植物体における炭素、窒素代謝能を評価した。炭素源

を含まない MS 培地で連続光（100 µmol photons/m2/s）条件下で 18 日齢まで栽培したロ

ゼッタ葉の代謝産物量を CE-MS で測定した結果、35S-ApFS ではリブロース-1,5-ビスリ

ン酸（RuBP）、リブロース-5-リン酸（Ru5P）、FBP、ショ糖、グリシンの含有量が野生

株よりも増加しており、グリシン以外のアミノ酸は減少する傾向を示した。この生育条

件における炭素および窒素代謝に関わる酵素遺伝子の発現量を qRT-PCR により解析し

た結果、ショ糖合成系の細胞質型 FBPase の RNA 量は増加する傾向を示したが、それ

以外の炭素代謝系の酵素遺伝子の転写量に変化は認められなかった。また、35S-ApFS
では、デンプン量は増加する傾向が認められたが、タンパク質、アントシアニン、クロ

ロフィル量に有意な差は認められず、総炭素、総窒素含量も野生型株と差は認められな

かった。以上の結果から、葉緑体に FBP/SBPase が発現することにより光合成機能が向

上すると、生育初期段階においては光合成能力の上昇により光合成代謝物が増加して一

過的に遊離のアミノ酸量が減少するが、その後、窒素源が十分な生育条件下では光合成

の促進に見合った窒素同化の促進が起る可能性が考えられた。 
 
3. 代謝バランス改変植物（FBP/SBPase を細胞質で発現させた形質転換タバコおよびシ

ロイヌナズナ）の作出と解析 
 植物には、光合成カルビンサイクルで機能する葉緑体型 FBPase と、ショ糖生合成に

機能する細胞質型 FBPase の 2 つのアイソザイムが存在している。光合成炭素代謝は、

葉緑体での光合成機能だけでなく、光合成を行う葉からシンク（貯蔵）器官など植物

全体への糖の移動が重要となる。このような糖の移動（分配）には、細胞質でのショ

糖生合成能が重要である。そこで、細胞質での生合成能の強化を目指して、細胞質で

FBP/SBPase を発現させた形質転換タバコおよびシロイヌナズナを作出し、その評価を

行った。また FBP/SBPase を細胞質で発現しているタバコ（TcFS）については、代謝

変化とエネルギー代謝改変植物における炭素と窒素代謝の変動の評価も行った。 
 通常 CO2環境下(360 ppm)で栽培した TcFS 株の光合成能および生育は野生株のもの

と有意な相違は認められなかったが、光合成機能向上が見込まれる高 CO2環境下(1200 
ppm)での両株の生育を比較した場合、TcFS 株では側枝、葉数、茎径、乾燥重量のいず
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れも野生株と比較してさらに増大し

ており、また、野生株では器官として

機能している成熟葉（ソース葉）にヘ

キソース類が蓄積していたのに対し、

TcFS のソース器官として機能してい

る葉ではヘキソース類の蓄積が認め

られず転流されてくる糖を受け取る

幼若葉（シンク葉）でのショ糖および

デンプンの蓄積が増大していた。この

ことから、細胞質 FBPase は光合成活

性が上昇する条件下ではショ糖合成

系の律速となり、また、ヘキソースな

どの代謝中間体が形態形成のシグナ

ルとなる可能性が示唆された。 
 ショ糖合成系の強化が光合成炭素

代謝、ソース/シンク器官における炭素

分配のバランス、側枝数の増加に及ぼ

す影響を分子レベルで明らかにすることを詳細に検討するために、ラン藻由来

FBPase-II を細胞質で発現させたシロイヌナズナ（AcF 株）を作出し、光合成特性およ

び形態形成能に及ぼす影響を検討した。TcFS 株と同様に、通常 CO2環境下での生育は

AcF 株と野生株との間に有意な表現型の違いは見られなかったが、高 CO2環境下(1000 
ppm)ではAcF株は枝数が増加し、生重量は野生株の 1.2～1.5倍に増大していた（図 9）。
このことから、タバコの場合と同様に、シロイヌナズナにおいても高 CO2環境下での

糖代謝の変化がシグナルとなり、枝葉数の制御に関係していることが示唆された。AcF
株では野生株と比較して茎の伸長が促進しその本数が増加していることから、形態変

化が見られる直前の 5 週齢の植物体のロゼッタ中心部から RNA を単離し、RT-PCR お

よび qRT−PCR により伸長成長、腋芽形成に関係のある植物ホルモン応答遺伝子群につ

いて解析を行ったところ、AcF 株では複数の遺伝子の発現量に変化が見られた。 
 
4. 糖応答に関わる新規因子の同定と解析 
 炭素シグナルの伝達あるいはそれらの応答に関わる因子を探索するためのスクリー

ニングを行い、高濃度のショ糖を含む培地上での生育に異常を示すシロイヌナズナ変異

株、sicy-192（sugar-inducible cotyledon yellow-192）を単離した。sicy-192 はスクロース

やグルコースなどの糖を含む培地上で子葉や展開中の第一、第二本葉の緑化が抑制され

る変異株であり、この変異の原因はプラスチド局在型中性/塩基性インベルターゼ

（INV-E）遺伝子に 1 塩基置換（Cys294 が Tyr へ置換）が生じていることによるもので

あった。sicy-192 におけるショ糖添加培地上で生育させた場合の光合成関連遺伝子の発

図 9 1000 ppm CO2 条件下での細胞質

FBP/SBPase発現シロイヌナズナ(AcF)の生育.
野生株(WT)と比較して AcF では側枝の増

加・伸長が見られる。 
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現抑制は野生型株の場合に比べて顕著であり、また、この変異株では硝酸還元酵素活性

の上昇とともに、アンモニア、硝酸、グルタミン酸の増加およびグルタミンの減少が認

められたことから、sicy-192 は子葉緑化および炭素/窒素バランスの異常を引き起こして

いることが示唆された。酵素化学的および生理学的解析により、Cys294 の Tyr への置

換は酵素活性よりも、むしろ、in vivo での安定性やターンオーバーに影響を与え、その

結果として表現型が導かれていることが示唆された。実際、Cys294 を持たないラン藻

由来の INV-A をシロイヌナズナ葉緑体で発現させたところ、sicy-192 の表現型が現れる

ことも確認された。以上のことから、プラスチドにおける INV 活性の増加が子葉緑化

および炭素/窒素バランスの異常を引き起こす原因であることが示唆された。 
 核コードの光合成関連酵素の

発現は、プラスチド遺伝子発現を

トリガーとするプラスチドから

核への逆行性シグナリング（プラ

スチドシグナリング）により制御

されることが知られている。そこ

で、ショ糖添加培地上の sicy-192
におけるプラスチドコード遺伝

子発現を野生株と比較したとこ

ろ、変異株ではプラスチドコード

RNA ポリメラーゼ（PEP）依存の

光合成系遺伝子の転写が抑制され

ており、また、プラスチド遺伝子

発現阻害剤処理は核コードの光合

成系遺伝子発現の抑制だけではな

く窒素同化系遺伝子発現の上昇を

引き起こした。sicy-192 において、

PEP の発現レベルに異常は見られ

なかったことから、INV-E によるプ

ラスチド糖代謝制御は PEP の活性

調節に関与しており、プラスチド

シグナリングを介して子葉緑化お

よび炭素/窒素バランスを制御する

ことが示唆された（図 10）。 
 
 
埼玉大学・川合グループ 
 ニコチンアミド補酵素群[NAD(P)(H)]は、電子伝達物質として炭素固定や窒素同化を

図 10 インベルターゼを介したプラスチド遺伝

子発現調節機構。葉緑体内での糖代謝が、光合成

関連、窒素代謝関連の遺伝子発現を制御する機構

（予想図）。葉緑体内のインベルターゼ（INV-E）
が、ショ糖をグルコースとフルクトース（ヘキソ

ース）に分解する。これまでヘキソキナーゼ

（HXK）が糖（ヘキソース）センサーとして機能

していることが示されており、葉緑体局在の HXK
も同様の機能をもつ可能性がある。HXK により、

葉緑体ゲノムにコードされた光合成関連遺伝子の

転写および翻訳を抑制される。それらがさらに

GUN1, GLK1, ABI4 などのタンパク質を介した葉

緑体から核への逆行性シグナルによって、核ゲノ

ムにコードされた光合成および窒素代謝関連の遺

伝子発現を制御する。 
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始めとした様々な代謝に関わっている。NAD は、N(a)MN アデニル転移酵素(NMNAT)
と NAD 合成酵素(NADS)により生

合成され、NADP は NAD kinase 
(NADK)により生合成される。

NAD(P)類は呼吸、光合成、アミノ

酸合成などの代謝系で酸化還元

され、細胞内のエネルギー状態を

反映する指標となる物質である。

そこで本研究では、NAD(P)プール

の改変が植物の物質生産能力に

及ぼす効果を精査するため、

NADS、NNMNAT、NADK（図 11
参照）の発現量を変化させた植物

の系統確立をおこない、細胞内エ

ネルギー代謝の改変による植物

物質生産効率化を試みた。 
 
1. NAD(P)代謝改変シロイヌナズナを用いた細胞応答変化の解析 
 モデル植物であるシロイヌナズナにおいて、植物に特異的な葉緑体局在型 NAD リ

ン酸化酵素(NADK2)の過剰発現体、および欠損植物体(nadk2)における光合成能力、ア

ミノ酸合成能力、およびその代謝産物の詳細な定量実験をおこなった。NADK2 は葉

緑体内で、補酵素である NAD をリン酸化して NADP を供給する唯一の酵素である。

本因子をカリフラワーモザイクウィルスの 35S プロモーターにより過剰発現させた植

物体は、空ベクターを有するコントロール植物に対し、葉の緑色が濃く生育が若干早

くなる特徴を示した。一方、欠損植物体では葉の色は薄黄緑となり、生育も遅延した

（図 12）。これらの生育変化の原因が光合成能力の変化によるかを調べるため、パル

ス変調を用いた蛍光測定による光化

学系光合成活性の比較をおこなった。

その結果、nadk2 植物では光化学系

II に異常が見られ、光合成活性が低

下していた。一方、高発現体では、

通常の生育光下(60 μmolphoton/m/2/s)
では光合成パラメーターに大きな変

化は検出されなかった。そこで、過

剰発現体における生育増進の機構を

解明するため、カルビン回路やアミ

ノ酸代謝の変動をメタボローム解析

図 11 注目した NAD(P)代謝酵素。葉緑体局在型

NADK2、細胞質局在型酵素である NMNAT、
NADS の発現量を変化させた植物体を作成し、

代謝物解析により、物質生産経路の変化と最適

化を試みた。 

図 12 葉緑体局在性NADK2の発現量を変
化させたシロイヌナズナの表現型。左から
野生型、nadk2（遺伝子欠損植物体）、高発
現系統を示す。nadk2 は葉の色が薄くなり、
生育が悪くなった。高発現体は葉が濃緑色
となり、生育が若干早くなった。 
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の手法により調べた。その結果、カルビン回路とその周辺の代謝物の中で、炭酸固定

の対象である RuBP や、アミノ酸の炭素骨格の元となる２-オキソグルタル酸の増加が

検出された。また、カルビン回路の中でも特に重要と考えられる酵素の活性を比較し

た結果、CO2固定反応を触媒する酵素（RuBisCO）、及びカルビン回路内で唯一 NADPH
依存性の酵素（GAPDH）、また、還元型チオレドキシンにより活性化することが知ら

れている酵素（FBPase）のいずれにおいても過剰発現体での酵素活性が上昇していた。

また、調べたアミノ酸の多くが過剰発現体で増加していた。これらの結果は、NAD(P)
代謝の改変により、未知のメカニズムを介して炭素、窒素同化、双方の代謝増進が起

きたことを示している。 
 さらに、葉緑体内の NAD プールの変動が植物の遺伝子発現に与える影響を明らか

にするため、NADK2 の発現量が変化したシロイヌナズナ植物体を用いてマイクロア

レイによる網羅的発現解析をおこなった。播種後３週間のシロイヌナズナのロゼッタ

葉から RNA を抽出して解析を行った結果、野生型植物と比較して有意水準 0.1%で発

現が変動した遺伝子として、NADK2 高発現体で 21 個、遺伝子欠損植物(nadk2)で 2878
個を検出した。代謝経路としては、高発現体ではグルタレドキシン関連遺伝子の発現

増加の傾向が見られた。グルタレドキシンはグルタチオンを補酵素として還元反応を

触媒する酵素である。グルタチオン生合成の主要経路である硫酸同化経路では、APR1
と APR3 の発現が NADK２高発現体において 1.6-2.0 倍に増加、欠損植物体で 0.35〜
0.41 倍に減少していた。代謝物量として、NADK2 高発現体では硫酸が 0.52 倍に減少、

グルタチオンが 1.17 倍となっていたが、変化量は大きくはなかった。上述のように、

NADK2 高発現植物では炭酸同化、窒素同化が亢進していることが示されているが、

その機構は、酵素遺伝子の発現制御変化によるものではなく、むしろ、遺伝子発現量

の変化を伴わない酵素の反応速度増などによるものである可能性が示された。一方、

nadk2 植物体ではシグナル伝達、ストレス応答、転写制御関連の遺伝子群の発現が増

加傾向にあり、通常の生育環境下においても、強いストレスを受けていることが明ら

かとなった。 
 さらに、NADK2 とは細胞内局在が異なる細胞質局在性の NADK1、およびペルオキ

シソーム局在性の NADK3 の遺伝子欠損シロイヌナズナ（nadk1, nadk3）の代謝解析を

おこなった。nadk1 変異体は、NADK 活性は低下している一方で、NADHK 活性が増

加しており、NADK3 が相補的に機能していることが示唆された。逆に、nadk3 変異体

では、NADHK 活性は低下している一方で、NADK 活性が増加しており NADK1 もし

くは NADK2 が相補的に機能していることが示唆された。しかしながら、NAD(H)K 活

性とそれぞれの NADK 遺伝子発現量とが相関関係にはなかったため、NADK はタン

パク質レベルで活性が調節されていることが示された。さらに、これらの植物におけ

る NAD(H)および、NADP(H)量を定量した結果、NADP(H)量は nadk1 と nadk2 では

NADP 量が減少していたが、nadk3 ではむしろ増加傾向がみられた。NADK3 遺伝子は

酸化ストレスや塩ストレスにより発現が誘導されることが報告されおり、遺伝子欠損
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が通常時の NADP 量に与える影響は小さいと考えられた。さらに NADK 欠損が光合

成に及ぼす影響を解析した結果，葉緑体局在型 NADK 欠損株(nadk2)の光合成速度が前

述のように低下した一方細胞質局在型 NADK 欠損株(nadk1)、ペルオキシソーム局在型

NADK(nadk3)の光合成速度は、減少傾向にあるものの、有為な差は無かった。しかし

ながら、光合成補償点を測定した結果，nadk3 では野生型より有意に低下しており、

光呼吸経路が活性化していることが示唆された。おそらく、ペルオキシソームにおけ

る NADH 量の増加が光呼吸に影響を及ぼしていると予測される。これらの植物を用い

て一次代謝の解析をおこない、その結果をもとに主成分分析を行った。その結果、nadk2, 
nadk3, nadk1 の順に代謝変動が大きいことが明らかとなった。また、それぞれの系統

が主成分分析により分離されたことは、３種の NAD キナーゼが代謝系に異なる影響

を及ぼすことを示唆している。 
 一方、細胞質における NAD 代謝の改変として、NMNAT および NADS の発現量を

変化させたシロイヌナズナの成長解析および代謝物解析を行った。その結果、NMNAT
の欠損シロイヌナズナでは、花粉管の伸長活性と花粉寿命の低下により受粉能力が低

下していることや気孔の開閉が異常となっていることが見いだされた。また、NADS
過剰発現シロイヌナズナでは老化が促進され花芽が枯死することを見いだし、NAD バ

ランスの変動が植物の生殖、物質生産性に大きな影響を与えることを明らかにした。 
 
2.  NAD 代謝改変イネの解析 

 上記の研究により、葉緑体内の還元力の増加がシロイヌナズナの炭酸同化、窒素同化

の亢進に有効であることが明らかとなった。この手法が他の植物種でも同様に機能する

かを検討するため、シロイヌナズナの葉緑体局在型 NAD キナーゼ(NADK2)を 35S プロ

モーターにより高発現させた形質転換イネの作成と、代謝物解析をおこなった。その結

果、NADK2 高発現イネは、野生型と比較して細胞内 NADP(H)量が 1.2〜1.6 倍増加して

いた。この変化が一次代謝物に及ぼす影響を解析した結果、シロイヌナズナの場合と同

様にアミノ酸蓄積量と RuBP の若干の増加が検出され、葉緑体の NAD 代謝改変による

物質生産代謝の増進が、他植物に対しても汎用性のある手法であることを示した。その

一方で、同じ葉緑体局在型 NAD キナーゼ高発現体でありながら、光強度に対する応答

がイネとシロイヌナズナで異なっていることが示された。すなわち、クロロフィル蛍光

測定の結果、シロイヌナズナではその生育光強度(60 μmol photon/m2/s)で顕著な光合成パ

ラメーターの変化を示さなかったが、 NADK2 高発現イネでは生育光強度である 300 
μmol photon/m2/sで光化学系 Iを通る電子伝達の量子収量である φIIが非形質転換体より

高い値を示した。そこで、光強度を変えて電子伝達速度を測定した結果、形質転換イネ

は 300 μmol/m2/s 以上の強光下で電子伝達速度が優位に増加していた（図 13）。このよう

な現象はシロイヌナズナ形質転換体では検出されておらず、イネの方がより強い光強度

に応答して光合成をおこなう能力を有しているものの、強光下では葉緑体 NADP(H)プ
ールの量が光合成の律速となっている可能性を示している。 
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 さらに NADK2 高発現イ

ネでは、炭酸同化速度、お

よび ATP/ADP 比が増加し

ていたことから、NADP(H)
量の増加することで還元力

の供給が増し、下流の代謝

系が促進していることが示

唆された。また、光依存的

に葉緑体で活性酸素を誘発

するメチルヴィオロゲン処

理を行ったところ、NADK2
高発現系統は酸化ストレス

耐性を示した。詳細なメカ

ニズムは不明であるが、ヒ

トの培養細胞においても、

NADKの過剰発現が酸化ス

トレス耐性を付与すること

が報告されており、植物に

おいても NADP(H)プール

の増大が細胞を酸化ストレ

スから守る機能を有してい

ると考えられた。さらに

NADK2 高発現イネ系統に

ついて、人工気象室内（14
時間明期/10 時間暗期、光強

度 300-400μmol photon/m2/s）での生育調査をおこなった。その結果、草丈、穂長、籾数

などにおいて、コントロール系統に対し、1.1〜1.3 倍の増加が観察された。これらの結

果により、葉緑体局在性 NADK2 の過剰発現による NADP(H)プールの増加が、イネの

光合成能力の増強や酸化ストレス耐性の付与にも有効であることを初めて示した（図

14）。 
 一方、NAD 量のさらなる増進を目的として NMNAT 及び NADS 高発現イネを選抜・

確立したところ、NADS 発現系における NAD pool が 1.3〜1.5 倍に増加する一方、NNAT
発現系統では 1.1 倍程度と大きな違いは認められなかった。このことから、NADS 系統

に注目して解析を進めた結果、NAD/NADH比はコントロールと同程度であったが、NAD
の分解産物であるニコチンアミドと ADP-リボースの蓄積が観察され、NAD 分解の促進

が示唆された。NAD プールの増大が代謝に及ぼす影響を明らかにするために、CE-MS
により代謝物を定量した結果、有機酸含量が約 20％増加していた。また、NAD プール

図13 NADK2高発現イネ系統（NK2）における光合成電

子伝達系の亢進。光化学反応の最大量子収率Fv/Fmにつ

いては、NADK2高 発現植物とコントロール植物との間

に差異は見いだされなかったが、光化学系IIにおける有

効量子収率（化学エネルギー生産に使用された光エネル

ギーの比率）や光合成電子伝達速度については、高光強

度条件下のNADK2高発現イネで高い数値を示した。ま

た、光化学系IIで発生した余剰な電子を熱として放出す

る 。熱放散（NPQ）の値が、NADK2高発現植物では低

い数値を示した。これらの結果は、NADK2高発現イネで

は、電子を受け取るNADPプールが増大する事により光

合成電子伝達系が促進され、熱として放出される余剰エ

ネルギーが減少していることを示している。 
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サ イ ズ と Adenylate Energy 
Charge (AEC)が相関関係にあり、

NADS 系統において高い AEC
を示した。さらに NADS 系統に

おいて、暗所における二酸化炭

素放出量が有意に高かった。こ

れらの結果から、NADS 高発現

系統では、増加した NAD プー

ルの NAD/NADH 比を一定に保

つために、呼吸を促進すること

で NADH 産出量を増加させ、そ

の結果、共役している ATP 合成

が増大しているのではないか

と考えられた。 
 
3. その他の代謝改変植物の解析 

 脂質合成系の制御に関わると考えられる BI-1 遺伝子の機能解析を行い、本因子を高

発現するイネ培養細胞が酸化ストレス耐性を示す事、カルシウムシグナルの下流で、小

胞体のシトクロム b５の結合を介して、脂肪酸合成系の制御をおこなうことを明らかに

した。また、強害雑草として、世界中にその生息域を広げているエゾノギシギシ族の植

物について、その代謝特性と繁茂優位性との関係を探るため、CE-MS を用いた代謝解

析をおこなった。その結果、これらの植物種では、イソクエン酸やアスコルビン酸を基

質としてシュウ酸を合成し、最終産物として細胞内に大量に蓄積していることが示され、

ある種の強害雑草に特徴的な代謝経路の一部が明らかにされた。 
 

 
九州大学・射場グループ 
１. ハイスループットサーマルイメージング法を用いた CO2非感受性変異体の単離 
 CO2 は光合成の基質であるため、植物の生存に関わる重要な環境因子である。陸上

植物では、光合成に必要な CO2 を取り込むために気孔というガス交換の出入り口を持

ち、気孔をとりまく１対の孔辺細胞には周囲の CO2濃度変化を感知する CO2センサー

が存在して気孔開度を調節していることが示唆されていたが、この調節に関連する因

子はまったく同定されておらず、その分子メカニズムは未開明であった。重要な植物

栄養シグナルである CO2 シグナルの伝達に関わる因子を同定するため、新規な変異株

スクリーニング系を立ち上げた。気孔はガスの選択性がないため、CO2 を取り込む場

であると同時に水蒸気を放出させる場でもある。そのため、低 CO2 処理によって気孔

が開くと蒸散速度が上昇し、気化熱が奪われるため葉面温度は低下するが、逆に高 CO2

図 14 NADK2 高発現植物体における炭素と窒素代謝の

増進。葉緑体内還元力の増加が、炭素と窒素、双方の

代謝亢進を引き起こした。 
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処理により気孔が閉じると葉面温度が上昇する。このことを利用して、気孔開度の状

態を葉面温度でモニターすることで、一度に多数の植物体の開閉度を評価することが

でき、CO2非感受性変異体を単離した。 
 
２. CO2シグナル伝達因子 HT1 キナーゼの解析  
 最初に単離した変異株は、高温変異体であり ht1 （high leaf temperature 1） 株と命

名した。この ht1 株は、低 CO2条件でも高い葉面温度を示す変異体である（図 15）。実

際に気孔開度や蒸散速度の測定を行った結果、ht1-1 変異体は CO2に対する応答性が低

下しており、もう一つのアリルである ht1-2 変異体は全く応答しないことが確認された。

また特筆すべき点として、これらの変異体ではアブシジン酸（ABA）などの他の気孔

開閉シグナルに対する応答性がほぼ正常であった。 ht1 変異体の原因遺伝子をクロー

ニングしたところ、HT1 遺伝子の産物は MAPKK キナーゼに分類されるタンパク質リ

ン酸化酵素であることがわかった。ht1-1 変異はタンパク質リン酸化活性（キナーゼ活

性）を担う部位に１アミノ酸置換を引

き起こす変異であり、ht1-2 変異は 14 ア

ミノ酸の欠失を引き起こす変異であっ

た。HT1遺伝子の発現を調べたところ、

観察された表現型と一致して、地上部

では孔辺細胞特異的に発現しているこ

とが明らかとなった。この HT1 遺伝子

産物が実際にタンパク質リン酸化酵素

として働くのかどうかを in vitro キナー

ゼアッセイによって調べたところ、正

常な HT1 ではキナーゼ活性を持つこと

が確認された。一方 ht1-1 型の変異を導

入したものではキナーゼ活性が低下し

ており、ht1-2 型の変異を導入したもの

では活性が見られなかった。このこと

により、HT1 のキナーゼ活性と植物に

おける CO2 応答が密接にリンクしてい

ることが示唆された。 
 さらに、野生株において HT1 の機能

を阻害した場合の CO2 応答性について

も調べた。キナーゼ活性に重要である

と推定されている保存性の高いリジン

残基を他のアミノ酸残基に改変すると

in vitro アッセイでのキナーゼ活性は見

図 15 ht1 株の CO2 応答。さまざまな CO2

濃度における葉表面温度を観察した。２つ

の ht1 変異株（ht1-1 と ht1-２）ともに低

CO2環境で高い葉表面温度を示す。この表

現型は野生型の HT1 遺伝子を発現させる

ことで見られなり(ht1-1：HT1)、CaMV35S
プロモーターを用いて野生型の HT1 を過

剰発現させた場合には、逆に、高 CO2環境

で 低 い 葉 表 面 温 度 を 示 し た （ ht1-
２:35SHT1）。 
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られなくなった。また、この変異型 HT1 タンパク質（HT1kw）をシロイヌナズナの野

生株で過剰発現させた場合、この形質転換体は低 CO2 条件下でも高温を示し、CO2 応

答性が喪失することがわかった（図 15）。このことは、正常な HT1 が競争阻害される

ことによって説明される。これらの知見より、これまで不明であった CO2 に特異的な

シグナル伝達経路の存在が明らかになり、その中で HT1 キナーゼが重要な役割を果た

していることが示唆された。 
 HT1 キナーゼは MAPKK キナーゼに分類されるが、タバコの MAP キナーゼ NtMPK4
も CO2応答性に関与することが明らかになった。この MAP キナーゼに変異が入ると、

ABA には応答した気孔の開閉が見られるが、CO2 濃度に応答した気孔の開閉は見られ

なくなっていた。これらの結果から、気孔における CO2シグナル伝達に MAP キナーゼ

カスケードが関与している可能性が示された。また、最近、これまでに得られていた

ht1-1, ht1-2 変異体とは逆に、常に気孔が開いた状態になる優性の新規アリル ht1-3 も単

離した。このアリルでは HT1 キナーゼが常時活性化していることから、下流の CO2シ

グナル伝達が抑制されている可能性が考えられた。 
 
3. HT１キナーゼのエフェクター因子としてのアニオンチャネル SLAC1 の同定 
 気孔の開度は孔辺細胞の膨圧によってコントロールされている。この膨圧は孔辺細

胞内の無機イオンや有機イオンの蓄積によって生じている。したがって、気孔が閉じ

るためには、細胞内に蓄積しているイオンを細胞外に出すことが必要である。その端

緒となる役割を果たしているのが、アニオンチャネルであると推測されている。これ

までに、高 CO2はアニオンチャネルを活性化することが、ソラマメ、シロイヌナズナ、

タバコなど多くの生物種で報告されている。これまでに電気生理学的な手法により孔

辺細胞でアニオン電流が検出されているもののアニオンチャネルの分子実体は不明で

あったが、本研究で CO2非感受性変異体（carbon dioxide insensitive 3, cdi3）を単離し、

解析したところ、CDI3 は、このアニオンチャネルである可能性が示された。cdi3 変異

体は、CO2 依存的な葉面温度変化を指標に単離された変異体の１つであり、常に気孔

が開いており、高 CO2 処理をしても気孔を閉じさせることができない変異株である。

その原因遺伝子は新規の輸送体様のタンパク質をコードしており、孔辺細胞の細胞膜

で発現していることが分かった。これらのデータから、CDI3 が細胞膜局在型の外向き

アニオンチャネルである可能性が考えられたため、変異体の孔辺細胞におけるイオン

含量の測定を行った。CDI3 が細胞膜局在型の外向きアニオンチャネルであるのならば

変異体の孔辺細胞内ではアニオンが蓄積しているはずであるが、予想通りに野生型と

比較して塩化物イオンやリンゴ酸イオンなどのアニオンが高蓄積していた。孔辺細胞

の細胞膜におけるアニオン電流は、ゆっくり (slow)活性化され持続的にその活性を維

持する S 型のアニオン電流と、素早く（rapid）一過的に活性化される R 型のアニオン

電流が知られている。オゾン暴露に対して抵抗性が低下した変異体 rcd3 (radical-induced 
cell death 3) として同じ遺伝子の変異株を解析していた研究グループによって、この変
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異株の孔辺細胞におけるアニオン

電流の測定がなされ、変異体では

S 型のアニオン電流が特異的に阻

害されることが示された。これら

のことから、CDI3/RCD3 は S 型ア

ニオンチャネルの本体もしくはそ

のサブユニットの１つであり、こ

の遺伝子に変異が入ると細胞内の

イオンを排出できずに常に気孔が

開いている状態になると考えられ

た。CDI3/RCD3 は、論文公表時に

名前を統一して  SLAC1 (slow 
anion channel associated 1) として公表している。SLAC1 は気孔開閉の本体を担うタンパ

ク質であることから、現在のところ、HT１キナーゼによる CO2シグナル伝達経路によ

って活性が調節されるタンパク質であると考えられる（図 16）。 
 

 

 (2)研究成果の今後期待される効果 
 環境、食糧、エネルギーの問題解決には無機物を資源化する植物の能力を有効活用

する必要がある。炭素と窒素はタンパク質、核酸、炭水化物などの重要な生体分子に

含まれている元素で植物が多量の必要とする植物栄養元素であり、いずれが欠乏して

も植物の生育は不良となる。植物の光合成と窒素の同化はこの無機物を資源化する本

体であり、これらの同化経路を同調的に強化することが植物バイオマスの増加と農業

生産量の増大には必要不可欠である。代謝バランス改変植物の解析から、１つの遺伝

子操作によって同化経路を同調的に強化することが可能であることを示したこと、ま

た、実際の農業植物であるイネ（NADK2 過剰発現イネ）やバレイショ（Dof1 遺伝子

導入バレイショ）でその効果が認められたことは社会的に波及効果の大きい成果であ

ると考えられる。 
 光合成能力の強化は、おそらくカーボンフローを介して他の栄養元素の同化に正の

影響を及ぼす可能性が考えられる。これに対して、窒素同化能力の強化や葉緑体中の

還元力プールの拡大が炭酸固定を促進した分子メカニズムは不明であり、そのメカニ

ズムの解明は今後の課題として残った。しかしながら、これらの植物体における炭酸

固定の促進はいずれも光エネルギー量に依存的であり、代謝バランスの改変により、

より多くの光エネルギーを活用するようになったことに由来すると示唆できたことは

重要な一歩である。植物種ごとに好む光強度は異なっており、これは、その植物が進

化してきた環境を反映していると思われる。利用限界を超えた強すぎる光エネルギー

は活性酸素の発生を促しチラコイド膜の破壊などを引き起こすため、クロロフィル含

図 16 これまでに同定されている孔辺細胞におけ

る CO2シグナル伝達因子と関連因子。 
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量を減少させて吸収する光エネルギーを減少させるなどの適応応答を行い、植物は光

環境の変化に適応している。本研究の結果は、遺伝子組換えにより、この利用可能な

最大光エネルギー量を大きくすることが植物のバイオマス増大には重要であり、また、

それは比較的単純な遺伝子操作で達成可能であることを示唆した。このことは、今後

の植物バイマス向上のストラテジーを考えるときに重要な知見であると思われる。今

後、さらに詳細なメタボローム解析などにより利用可能な最大光エネルギー量を大き

くするための鍵となる代謝物が特定されることが期待される。 
 ターゲットメタボローム解析などによるDof1遺伝子導入シロイヌナズナの詳細な解

析結果により、Dof1 依存的な正の効果を認めるためには幾つかの栄養環境条件が揃う

ことが必要であることが判明した。すなわち、硝酸ではなくアンモニアとして窒素源

が供給されること、また大きな光エネルギーが供給されることが必要であった。アン

モニアとして窒素源を供給さることが必要なことから、Dof1 遺伝子導入株では硝酸か

らアンモニアへの還元ステップが律速段階となっている可能性が示唆される。このこ

とは、野外のさまざまな栄養環境で安定に効果を得るためには新たな律速段階となっ

たステップの改変も行う必要性を指摘するものである。このためには緻密な実験事実

に基づいてストラテジーを開発していく必要があるであろう。実際、本研究結果の中

にも、このことを改めて指摘するものがあった。葉緑体内の還元力プールを高めるこ

とを目的に、葉緑体内 NADP 合成に至る代謝経路の途上の NAD 生合成に関わる酵素、

細胞質型 NMNAT 及び NADS（図 11 参照）を高発現させたが、この遺伝子組換え操作

は葉緑体内の NAD(P)プールを大きくすることには有効ではなく、これらの酵素の過剰

発現は NAD の分解産物であるニコチンアミドの増加を引き起こし、また、暗所老化の

促進などが起こることが判明した。このような事実から、今後の葉緑体 NADP(H)プー

ルをさらに増大させる新たなストラテジーとして、細胞質型 NAD 合成酵素を葉緑体内

に移行させ葉緑体内で新たな NAD 合成経路を構築する代謝改変や、細胞質から葉緑体

内への NAD の輸送を強化する代謝改変などが浮かび上がってきている。これらのこと

は、植物代謝改変のためには緻密な実験事実に基づいてストラテジーを開発していく

必要を強調すると同時に、一次代謝産物のターゲットメタボローム解析は植物代謝改

変の新たなストラテジーの開発のために非常に有効なアプローチであることを示唆す

るものである。 
 一方で、栄養シグナルの伝達と応答機構の解析により、新たな研究領域に発展して

いく可能性のある成果が得られており、今後、これらは植物の栄養環境適応機構の解

明と改変に向けた重要な一歩となることが期待される。まず、光合成によって生み出

される糖が植物成長の様々な局面で役割を担っていることは知られていたが、CO2 が

直接にシグナル機能を持っていることは未確認であった。CO2 シグナル伝達機構に特

異的な因子を同定して、CO2 シグナル伝達機構の存在を実証し、植物は大気中の CO2

濃度を直接的に感知して応答していることを示したことの意義は大きい。大気中のCO2

濃度の上昇により今世紀後半には産業革命以前の約２倍の CO2 濃度になることが予想
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されているが、この発見は、近未来環境における穀物生産量および植物による炭酸固

定量を考える時に CO2 変化に応答した植物の反応を考慮しなければならいことを指摘

するもである。CO2 シグナル伝達機構の研究は始まったばかりであるため、すべての

植物種が同じような CO2 感知と応答のメカニズムを持っているかすらも不明である。

イネなどの単子葉植物は気孔の形も分布様式も双子葉植物とは異なっていることから、

今後、さまざまな植物種における CO2 応答の分子メカニズムを解明することが重要で

ある。本研究の成果は、そのための確かな足がかりを提供すると思われる。 
 もう１つの重要な栄養シグナルである硝酸シグナルの伝達と応答機構の解析により、

シグナル伝達の最終局面である硝酸誘導型転写を担う因子の同定に成功した。硝酸は、

自然界において、最も多量に存在する植物の窒素源であり、最も重要な窒素シグナル

である。硝酸のシグナルとしての役割は 20 年以上前に指摘されてきたが、それの受容・

伝達・応答に関わる因子はほとんど明らかにされていない。硝酸シグナルの伝達にお

いては de novo のタンパク質合成が必要とされないことから、タンパク質の修飾や分解

制御あるいはタンパク質間の相互作用によってシグナル伝達が担われていると考えら

れている。硝酸シグナル伝達の直接的最終局面を担う因子の発見は硝酸シグナルの受

容から応答までの分子メカニズムを明らかにする手がかりとなる。硝酸シグナルの伝

達と応答機構の解明は、将来的には農業による環境負荷の軽減につながることが期待

される。植物は与えられた窒素肥料の多くを吸収・利用できないため、農業では大量

の窒素肥料を投与して収量の確保を行っているが、これによって河川、湖、海といっ

た水環境の汚染が引き起こされている。また、窒素肥料の大量投与は酸性雨や大気中

での寿命の長い温暖化ガス（一酸化二窒素）の発生源となって環境負荷を引き起こし

ていることも指摘されている。植物の窒素吸収と利用効率を高めるために硝酸シグナ

ルの伝達と応答機構の解明が必要であり、硝酸シグナル伝達を担う因子の発見はその

確かな一歩となるであろう。 
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イオ, 2JST, CREST, 3近畿大・農・バイオ）FBP/SBPase 導入による収量増大に関わる遺伝子群の

網羅的解析、第 47 回日本植物生理学会年会、筑波大学、 2006 年 3 月 19-21 日 
 

 

(４)知財出願 

 

①国内出願 (0 件)  

②海外出願 (0 件) 

 

 

(５)受賞・報道等  

   ①受賞 

Ishikawa, T., Aki, T., Yanagisawa,S., Uchimiya, H., Kawai-Yamada, M., Best Poster Award, 
Proteome analysis of detergent-resistant membrane in bax inhibitor-1 overexpressing rice 
cells. The 2nd ISFAPR  (International Symposium Frontier in Agriculture Proteome 
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Research), Tsukuba, Japan, 2010.11 
2009年度学術賞，射場 厚，「地球温暖化と植物の環境適応の分子基盤」，日本植物細

胞分子生物学会 
第３回トランスポーター研究会年会 最優秀演題賞、祢宜淳太郎、松田 修、永澤 隆、

大庭康裕、橋本美海、射場 厚. 孔辺細胞におけるS型陰イオンチャネル候補因子

SLAC1の同定、第３回トランスポーター研究会年会 
Kawai-Yamada, M., Hans Selye Award, The 2nd World Conference of Stress and 3rd Cell Stress 

Society International Congress on Stress Responses in Biology and Medicine, Budapest, 
Hungary. 2007.8.26 

 
   ②マスコミ（新聞・ＴＶ等）報道 

朝日(朝刊) CO2 増に強い作物期待 植物の「口」関係遺伝子発見、2008 年 2 月 28 日 
日経産業 気孔の開閉 タンパク質が関連、メカニズム一部解明、2008 年 2 月 28 日 
日刊工業 大気中の CO2高濃度時 気孔閉じるタンパク質特定、2008 年 2 月 28 日 
西日本(朝刊) 気孔閉じるタンパク質 CO2濃度との関連解明へ糸口、2008 年 2 月 28 日 
毎日(朝刊) 植物の気孔開閉に必要なたんぱく質 地球温暖化防止に道？ 2008 年 2 月 28

日 
産経(朝刊) 気孔閉じるタンパク質発見 温暖化での農作物開発に光明、2008 年 2 月 29

日 
読売(朝刊) 植物の気孔閉じる機能持つたんぱく質発見 地球環境の将来予測へ、2008

年 3 月 1 日 
NHK おはよう日本（全国） 植物が気孔閉じる機能を解明 2008 年 2 月 28 日 
 

 

(６)成果展開事例 

①実用化に向けての展開 

・JST「A-STEP（FS ステージ探索タイプ）」事業に採択され、H22.10 より実施  
 課題名「光合成生物の葉緑体形質転換技術による物質生産技術の開発」（H22.10～23.3） 
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§６ 研究期間中の主なワークショップ、シンポジウム、アウトリーチ等の活動 
  

年月日 名称 場所 参加人数 概要 

平成 22 年 6 月

11 日 
 

CREST Workshop on 
Plant metabolism 

 

キ ャ ン パ

ス プ ラ ザ

京都 

60 人程度 3 つの CREST チームの合

同主催による国際ワーク

ショップ 
平成 22年 6月 9
日 

21st International 
Conference on 
Arabidopsis Research, 
Concurrent Session 
"Metabolism and 
Systems Biology" 

The Pacifico 
Yokohama 

400 人 程

度 
3 つの CREST チームの合

同主催による国際シンポ

ジウム 

平成 22 年 3 月

18 日 
第 51 回日本植物生理

学会年会シンポジウ

ム"植物科学における

プロテオミクス" 

熊本大学 150 人 程

度 
植物栄養同化機構などの

植物機能の解析のための

プロテオミックスに関す

るシンポジウム 
平成 20 年 7 月

17 日 
JST・CREST Workshop
'Plant metabolism and 
its regulation in 5th 
International 
Conference on Plant 
Metabolomics 

The Pacifico 
Yokohama 

120 人 程

度 
3 つの CREST チームの合

同主催による国際シンポ

ジウム 

平成 19 年 3 月

29 日 
 

植物生理学会年会シ

ンポジウム 
「栄養シグナルと植

物機能制御」 

愛媛大学 150 人 程

度 
CREST 参加研究室すべて

が発表を行い栄養シグナ

ルによる植物機能の制御

について包括的討論を行

った。 
 

 

 

 

§７ 結び 

 植物代謝の中心である光合成と窒素同化の相互制御を明らかにすることを目的とし

て研究を行い、１つの遺伝子操作によって同化経路を同調的に強化することが可能であ

ること、また、それにより植物バイオマスの向上が図れることを示せたことは意義の大

きな成果であると考えている。一方で、この新展開により、光合成の活性化に直接に働

きかける物質が１つなのか、あるいは、複数の物質が同時に増加することが重要なのか

などの新たな大きな疑問が生み出されたが、それについてはプロジェクト期間内に答え

を出すことができなかった。また、多様な栄養環境でうまく同調的に光合成と窒素同化

を促進するためには更なる工夫が必要であることも判明した。これらは、次の課題とし

てチャレンジしてゆきたい。一方で、本 CREST プロジェクトの成果として、植物栄養

シグナルの伝達と応答機構の重要な因子を複数、同定を示すことができた。これらによ

り、間違いなく、この研究分野の新展開が導かれることが期待される。今後、植物栄養

応答に関する研究が大きく進展することを期待する。 



 - ４８ - 

 プロジェクト運営に関しては、CREST の研究費は事務局との相談のもと柔軟に運用する

ことができ、状況の変化に応じてプロジェクトを円滑に進めることができた。多大なご

協力を頂いた事務局の方々には深く感謝したい。 
 植物の物質生産機構である光合成と窒素同化に焦点をあてた植物代謝の研究が

CREST プロジェクトとして採択されたことにより、植物代謝研究に多くの若手研究者

が参加してくれた。研究者の育成という観点から見れば、間違いなく、非常に有効に働

いたといえる。本プロジェクト期間内に、参加者はそれぞれに成果をあげ、常勤のポス

トに就いたり、自分の研究グループの足場をかためたりなど今後の活躍の土台を築いて

いる。本 CREST プロジェクトに参加してくれた

方々は今後の植物代謝研究を支えてくれるもの

と期待される。 
 最後に、この CREST プロジェクトが立ち上が

った時に行った全研究チーム合同ミーティング

の時の集合写真を添えて、携わってくれた方々

を紹介すると同時に感謝の意を表したい。 
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