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鉄欠乏に対するオオムギの効率的な応答 

東京農業大学 応用生物科学部 生物応用化学科 

植物生産化学研究室 樋口恭子 

 

【植物における鉄の役割】 

鉄はほとんど全ての生物にとって必須元素であり、多くの酸化還元反応において

触媒として機能する。植物中では特に葉緑体の光化学系 I の構成成分として大量に

必要であること、またクロロフィルの生合成経路の酵素が鉄を必要とすることから、鉄が

欠乏すると葉緑体の発達が不全となり葉が黄白化する（クロロシス症状）。 

【これまでの植物の鉄栄養研究】 

鉄は土壌に数％と豊富に存在するが、植物が生育する酸化的な条件ではそのほと

んどが不溶態として存在し、植物が吸収できる水溶性の鉄は植物が最大の生育をす

るために必要な量に対して十分量存在しているわけではない。植物の鉄欠乏耐性研

究は、まず根でいかにして鉄を獲得するか、に重点が置かれ、その分子機構の全容

が明らかになりつつある。現在は植物体内での鉄の分配に関わる分子機構に多くの

研究者の注目が集まっている。 

【本研究を着想するに至った背景】 

鉄欠乏耐性機構は、いかにして多くの鉄を獲得しそれを必要な部位に輸送するか、

を中心に研究されているが、実は鉄欠乏に強い植物の鉄含有率は必ずしも高くはな

い。オオムギは不溶態の鉄を可溶化し吸収するためのムギネ酸類を大量に根から分

泌することができ、圃場レベルでは鉄欠乏症状を示すことはないと言われているが、そ

の鉄含有率は鉄欠乏に弱いイネと比べて高くはない。また長期間鉄を全く与えずに水

耕栽培を行っても枯死することはなく、ゆっくりとではあるが生長を持続する。さらに、

鉄は植物体内を移動しにくい元素の一つで、欠乏症は常に最新葉から現れるが、鉄

欠乏オオムギではそれに加えて下位葉の老化が促進される。これらオオムギ特有の現



象は、オオムギが根での鉄獲得だけではない、葉における何らかの鉄欠乏耐性機構

を備えていることを予想させる。 

まず我々は、オオムギは下位葉から最新葉へ鉄を転流させる能力がイネよりも高い

ことを明らかにしたが、転流する量はそれほど多量ではなかったため、それだけで鉄

欠乏耐性を説明できるとは考えられなかった。そこでさらに多くの可能性を探るため、

網羅的解析を計画した。 

【鉄欠乏オオムギ地上部のマイクロアレイ解析】 

鉄十分区と鉄欠乏区を設けてオオムギ最新葉から RNA を抽出し、市販のオオムギ

ジーンチップにより遺伝子発現パターンの比較を行った。このとき、極度のストレスによ

って引き起こされる２次的、３次的な発現変動ではなく、鉄欠乏に対する積極的な適応

に関わる発現変動に注目するため鉄欠乏区の水耕液には0.3μMの鉄を添加し、さら

に鉄過剰に対する応答を排除するため鉄十分区の水耕液の鉄はオオムギにとって必

要十分量である 10μM とした。鉄欠乏により発現量が２倍以上に増加した遺伝子、半

分以下に低下した遺伝子のうち、光化学系のクロロフィル結合タンパク質遺伝子、三

価鉄還元酵素遺伝子、窒素同化系の遺伝子、に注目して研究を進めている。以下に

それぞれの遺伝子について、現在進行中の研究結果を述べる。 

【オオムギ葉緑体光化学系の鉄欠乏応答】 

マイクロアレイ解析結果で最も顕著であったのはクロロフィル結合タンパク質の一つ

であるLhcb1の遺伝子のホモログが多数発現上昇していたことであった。Lhcb1はクロ

ロフィルを結合し光化学系 II の光捕集タンパク質として機能している。最初に述べたよ

うに、鉄は光化学系で大量に必要であるにもかかわらず、高等植物の葉緑体の鉄欠

乏適応機構はほとんど研究されてこなかった。一方、近年シアノバクテリアでは鉄欠乏

に対する光化学系の適応機構が明らかになりつつあること、高等植物の光化学系IIは

過剰光に対して熱放散機構を持ち、その機構に光捕集タンパク質の構造変化が関与

していることから、我々はこの遺伝子に注目した。 



Lhcb1 は鉄欠乏時には減少すると報告されており、実際我々が調べたイネ、トマト、

ダイズ、いずれの場合も鉄欠乏で発現量は低下した。これに対し、発現量が上昇しタ

ンパク質の蓄積量が長期に渡る鉄欠乏でも維持されていたのはオオムギだけであっ

た。光合成の各種機能をオオムギとイネで比較した結果と合わせて考察すると、オオ

ムギは鉄欠乏により光化学系の機能が低下して処理しきれなくなった光エネルギーに

よって光化学系が完全に破壊されるのを回避していると考えられる（下図参照）。 

 光化学系 II 電子伝達速度 熱放散 光化学系 I 光合成速度 

オオムギ ９割に減少 半減 倍増 ８～６割に減少 半減 

イネ ７～６割に減少 ほぼ停止 変化小さい ８～６割に減少 ほぼ停止 

オオムギゲノムから鉄欠乏誘導性 Lhcb1 遺伝子を取得しイネに導入したところ、む

しろ光阻害に感受性になっている可能性があり、オオムギ特有の光化学系の鉄欠乏

適応機構のさらなる解明が必要である。 

【オオムギ葉肉細胞への鉄の取り込み】 

三価鉄還元酵素遺伝子（FRO）は双子葉植物の根での鉄吸収に必須であるが、地

上部でも発現し、細胞や細胞小器官への鉄の取り込みに機能していることが分かって

きている。根での鉄吸収に FRO を必要としないオオムギ、ソルガム、イネでも FROは

地上部で発現していた。オオムギとソルガムからプロトプラストと葉緑体を単離して三価
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鉄還元酵素活性を測定したところ、葉緑体あたりの活性はオオムギとソルガムで鉄欠

乏によってあまり変化しなかったが、プロトプラストあたりでは鉄欠乏による減少程度が

オオムギで小さかった。鉄欠乏時にオオムギではソルガムに比べて機能している葉緑

体の数が多く還元力の供給を維持できるため三価鉄還元活性も維持され、それによっ

て少ない鉄を葉肉細胞に効率よく取り込むことができる可能性が考えられる。 

【鉄欠乏オオムギの窒素同化と窒素転流】 

鉄欠乏で光化学系が機能しなくなると光化学系からの還元力に依存する窒素・硫

黄同化能力も低下するはずである。ところが、オオムギではこれらに関わる遺伝子はい

ずれも鉄欠乏により発現量が低下したがイネではあまり低下しなかった。それにもかか

わらずイネでは無機態窒素の量が大幅に増加しており窒素同化も破綻していることが

予想された。オオムギは鉄欠乏に適応して窒素代謝を調節できるがイネはできないの

かもしれない。さらにオオムギでは窒素の転流に関わる GS1 遺伝子の発現が鉄欠乏

により誘導されていたことから、鉄欠乏で低下する窒素同化を補うため既に同化された

窒素の転流を促進している可能性が考えられる。ムギネ酸は１分子に３つの窒素原子

を含むため、窒素の転流は根での新たな鉄獲得のためにも必要である。 

【オオムギの鉄欠乏耐性機構の全容解明に向けて】 

以上の結果から、鉄欠乏オオムギはエネルギーと同化産物の分配を巧みに調節し

て、鉄欠乏が長期に渡っても枯死することなく、ゆっくりとだが生育を持続できると考え

られる。今後はメタボローム解析やトレーサー実験により、鉄欠乏オオムギの鉄以外の

元素の動態や一次代謝産物の動態を明らかにすることによって、オオムギの鉄欠乏耐

性機構の全容が明らかになるであろう。 



環境ストレス応答機構の保存性と多様性 
 

坂田洋一・太治輝昭 
（東京農業大学応用生物科学部バイオサイエンス学科） 

 
 乾燥や塩害といった非生物的ストレスは作物生産低下の主要因となっている。作物の非生

物的ストレス耐性を向上させ、作物生産の増大に寄与することを最終目的として、本研究グル

ープではモデル植物を用いた比較解析と機能ゲノム解析により、陸上植物のストレス応答機

構の保存性と多様性の解明を試みている。本シンポジウムでは得られた最新知見について報

告する。 

 

１．ABAを介した乾燥ストレス応答機構の保存性 

 植物は陸上化に伴い非生物的ストレスを含む環境ストレスに対応する機構を獲得したと考え

られる。コケ植物は祖先陸上植物の形質を現在まで保持する基部陸上植物である。多くのコ

ケ植物は栄養生長時の器官や組織（vegetative tissue）は大気中の湿度と常に平衡状態にあり、

時には細胞が完全な脱水状態になるが、細胞は死滅することはなく、再吸水後に再び生長で

きる強力な乾燥耐性 (Dehydration Tolerance: DT) を有する。この DT は陸上植物の進化に

伴い vegetative tissueから種子といった生殖器官（reproductive organ）に移行し、現在の多くの

被子植物は種子のみが DTを有する。種子の DTは植物ホルモンであるアブシジン酸（ABA）

が重要な働きをもつ。ABA は被子植物の葉においても乾燥ストレスに応答して蓄積し、気孔

閉鎖等の蒸散を防ぐ機構を誘導するが、葉における DT を誘導することはできない。我々は、

モデルコケ植物であるヒメツリガネゴケ (Physcomitrella patens)がABA依存的にDTを誘導で

きることに着目し、その分子機構を解析した。 

 シロイヌナズナの ABA非感受性株から単離された ABI3は種子の成熟、特に DT と休眠性

の獲得に必須の種子特異的な転写因子として解析されてきたが、近年のゲノム情報の蓄積か

ら、ABI3はコケ植物ヒメツリガネゴケを含む陸上植物に広く保存される因子であることが明らか

となった。種子を持たないヒメツリガネゴケにおける ABI3 の機能を明らかにするため、遺伝子

ターゲティング技術によりABI3ノックアウト植物体（PpABI3 KO）を作出した。PpABI3 KO株は

外因性の ABAに対して、原糸体の生長や凍結耐性といった点で応答性が野生型株と比較し

て低下する傾向にあった。一方で、ABA誘導性のDTは PpABI3 KO株において完全に欠失

していた。さらに ABI3 により制御される転写産物の蓄積は野生型株と ABI3 KO 株において

乾燥過程で大きな変化は見られなかったが、これら転写産物は乾燥後の再吸水過程におい

て KO株では 5分以内に分解されていた。このことから、ABI3はコケ植物においても ABA と



協調したDTに必須の役割を持つことが明らかとなり、その機能は乾燥後の吸水過程における

転写産物の維持に機能していることが示唆された。 

 ABI1にコードされる PP2Cはシロイヌナズナにおいて種子を含む植物体全体のABAシグナ

ル伝達系を負に制御する因子であり、最近になって ABA 受容体と共役してリン酸化リレーに

よるシグナル伝達の ON/OFF を制御していることが明らかとなった。ABI1 クレードの PP2C は

ABI3 と同様に、コケ植物を含む陸上植物に広く保存されている。我々は、ヒメツリガネゴケに

おける ABI1型 PP2Cの遺伝子破壊株（ABI1 KO）を作出し、この KO株が ABA高感受性に

なり、高い DT能を有することを明らかにした。PP2Cにより制御される DTの分子機構を明らか

にするために、ヒメツリガネゴケゲノムデータベース情報を用いて予測される全遺伝子を搭載し

たカスタムアレーを作製し、野生型株 と ABI1 KO株の間で遺伝子発現の比較解析を行った。

その結果、ABI1 KO株では ABA無処理下で、640個の ABA誘導性遺伝子 (5倍以上の発

現上昇) のうち、428 個もの遺伝子の発現が上昇していることが明らかとなった。さらに、その

中で機能推定が可能であった遺伝子の多くは、LEA (Late Embryogenesis Abundant) タンパ

ク質をコードする遺伝子であった。LEA タンパク質は種子植物では種子胚の成熟過程で多量

に蓄積されるほか、乾燥、塩、低温ストレスに応答して種子以外の組織でも誘導されるタンパク

質であり、細胞を脱水状態から保護する機能を持つと考えられている。このことから、ヒメツリガ

ネゴケの DT獲得には ABAに応答した LEA タンパク質の蓄積量増加が重要な働きをしてい

ることが示唆された。 

2. Natural variationを利用した自然界における塩ストレス耐性機構 

 A. thaliana accessions (ecotype) はゲノム配列が解読されている実験系統、Col-0のほか、世

界中で 1000系統以上存在すると言われている。各 accessions間の塩基配列の違いは数百 bp

に 1つ程度の割合だが、形態形成、開花時期、ストレス耐性などが大きく異なることが知られて

いる。当研究室では、入手可能な 344種の accessionsについて耐塩性評価を行い、Col-0より

も顕著に耐塩性を示す 5 種の accessions を見出した。これらの耐塩性 accessions について

ABAの感受性評価を行ったところ、いずれの耐塩性 accessions も発芽時に ABA高感受性を

示すことが明らかとなった。このように植物体時に耐塩性を示し、発芽時にABA高感受性を示

す現象は、ABA シグナル伝達が過剰に流れることによって引き起こされることが知られている。

このことから、自然界における耐塩性に ABAシグナル伝達の関与が示唆された。 

 耐塩性 accessions の発芽時における ABA 高感受性を遺伝子発現レベルで明らかとするた

めに、ABA処理下におけるマイクロアレイ解析を行った。その結果、ABA処理による発現パタ

ーンは、どの accessionsも似ていることが明らかとなった。そこで、Col-0において、ABAによっ

て発現が log2 ratioで 2以上のABA誘導性遺伝子および log2 ratioが-2以下のABA発現抑

制遺伝子を抽出し、これらの遺伝子群について、ABA 無処理時における Col-0 と耐塩性



accessions の発現パターンを比較した。その結果、耐塩性 accessions は Col-0 と比較して、通

常時から共通した ABA応答性遺伝子群を高発現、あるいは発現抑制させていることが明らか

となった。 

 ABA 高感受性がどの遺伝子座によるものかを明らかとするために、ABA 高感受性を示した

3種の accessions (Zu-0, Ll-1, Cal-0)とCol-0を掛け合わせた F2 lineを用いてマッピングを行っ

た。Zu-0とCol-0を掛け合わせた F1世代のABAへの感受性を調べたところ、F1世代は Zu-0

と同様の表現型を示し、Zu-0の ABA高感受性が優性の表現型を示すことが明らかとなった。

そこで、Zu-0, Ll-1, Cal-0 の F2 lineの中から、ABA低感受性を示す個体を単離し、マッピン

グを行った結果、耐塩性 accessionsの ABA高感受性は、複数の寄与遺伝子により引き起こさ

れることが示唆された。これらの結果は、自然界において ABA 応答性を向上させる鍵遺伝子

は複数存在し、それら遺伝子は結果として耐塩性をも付与すると考えられた。 

3. FOX huntingによる環境ストレス耐性遺伝子の探索 

 近年発見された塩性植物 Thellungiella halophilaは塩ストレスに加えて、凍結ストレスや酸化

ストレスにも高い耐性をもつことが明らかとなっており、加えて、モデル植物として世界的に研

究されているシロイヌナズナ Arabidopsis thaliana と核酸レベルで 90%程度の相同性を持つ

近縁種であることから、比較ゲノム学のモデル植物として注目され、ゲノムプロジェクトが進行

中である。また、約１万の独立した完全長 cDNA クローンが作成され、当研究室に保存されて

いる。Full-length cDNA overexpressor gene hunting system (FOX hunting)は、完全長 cDNAを

過剰発現させることで機能獲得型変異株を作出・スクリーニングし、ゲノムワイドに有用遺伝子

の探索を行う新たな手法である。我々は、環境ストレス耐性の遺伝子資源としての

Thellungiellaに着目し、FOX huntingによりモデル植物シロイヌナズナに様々な環境ストレス耐

性を付与する遺伝子の同定を試みている。 

 具体的には、塩ストレスに関連すると期待される 433遺伝子、熱ストレスに応答する 123遺伝

子、あるいは多面的な影響を及ぼすと期待できる 374 の転写因子群をそれぞれライブラリーよ

り抽出し、形質転換体を作出後、様々なストレス耐性試験に供した。現在までのスクリーニング

から、塩・低温ストレスにより遺伝子発現が上昇することが知られている機能未知遺伝子、およ

び種子発芽時に機能するジンクフィンガー型転写因子を耐塩性遺伝子として同定した。また、

浸透圧ストレス耐性付与遺伝子としてプロテアーゼをコードする遺伝子、およびジャスモン酸

合成経路で働くストリクトシジン合成酵素をコードする遺伝子の 2遺伝子を単離した。いずれの

遺伝子も植物の塩ストレス応答への関与が示唆されているものの、耐性を向上させるという報

告例は無く、新規の耐性付与遺伝子であった。 

 一方、我々は本研究のスクリーニング過程で興味深い現象を発見した。シロイヌナズナにお

いて耐塩性への関与が示唆されている Caセンサータンパク質 CBL10 を FOXシステムにより



シロイヌナズナへ導入したところ、耐塩性は向上するどころか、劇的に減少することが明らかと

なった。このような耐塩性の減少は、Thellungiellaの CBL10 オルソログを FOX システムにより

シロイヌナズナに導入しても観察されなかった。これらの結果は、ストレス耐性機構の一部のみ

を強化しても、必ずしもストレス耐性が全体として向上するわけではなく、むしろ逆の効果を示

す可能性があること、さらには近縁種間におけるオルソログ遺伝子の機能にも相違があること

を示唆しており、今後ストレス耐性植物を作出するためには、生物種間におけるストレス耐性

機構に関わる遺伝子群の保存性と多様性を十分に理解し、システムとしてのストレス耐性機構

を全体に渡って増強する必要性があるであろう。 
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ムギ類耐病性化合物の発現機構およびその応用 
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植物に対するストレスには、乾燥・低温・高塩濃度などによる非生物的ストレスと、微生物の感染や昆

虫による咬害といった生物的ストレスの 2種類がある。動物と異なり自ら移動することができない植物は、

自分の身を守るために種々の形で、ストレスに対する独自の防御機構を進化の過程で発達させてきた。

一方で、農業の長い歴史の中で行われてきた様々な品種改良は、主に収量・味覚の向上を目指したも

のであったため、上記のようなストレスに対して原種よりもむしろ弱くなった栽培種が多く存在する結果と

なっている。さらに、農作物を栽培する際には基本的に単一作物を育てるため、農地ではますます病害

が広がりやすい環境が作られることになっている。そこで、近代では農薬の開発が進められるとともに、

抵抗性の向上を目指した植物育種が行われてきた。しかし、そのような育種は多分に経験に基づくもの

であり、期待した結果が得られる確率は決して高いものとはいえない。近年、植物における生化学、分子

生物学分野の研究がめざましく発展してきており、様々な情報や手段が利用可能となってきた。そこで、

植物が本来備え持つ種々の防御機構について精密な解析を行い、それを実際の植物に応用すること

ができれば、これまでに比べ効率的な抵抗性植物の作出につながり、作物保護の有効な手段になると

期待できる。 

本研究では、植物に対するストレスの中で、生物的ストレスに対する防御機構を扱った。生物的ストレ

スに対する植物防御機構のひとつとして、病原菌や害虫にとって有毒な化合物を蓄積する化学的防御

がある。この有毒な化合物は植物の生産する二次代謝化合物で、その構造および生理活性は多岐にわ

たっている。また、この化学物質には、ストレスに応じて誘導されるファイトアレキシン、ストレスとは無関

係に発現しているファイトアンティシピンがある。主要穀物であるイネでは、現在のところオリザレキシン

やモミラクトンをはじめとして数種のファイトアレキシンが知られているが、ファイトアンティシピンに関する

情報はほとんどない。一方で、同じイネ科のパンコムギにはベンゾキサジノン類（Bx 類）がファイトアンテ

ィシピンとして有名であるが、ファイトアレキシンに関してはほとんど報告されていない。Bxは若い植物体

に多く存在するため、特に若い植物の病害抵抗に関与するものと考えられている。過去数十年の間、こ

れら化合物を常に高レベルで発現する品種の育種が試みられてきたが、いまだその成功例はない。そ

こで、コムギにおけるBxの生合成研究を行い、その発現調節機構に関する知見を得ることで、上で述べ

たような時期特異的な発現のメカニズムを解明することを目指すことにした。また、これら化合物の生合

成遺伝子をイネに導入して、Bx 関連化合物を生産する能力を獲得したイネを作出し、その耐病性を評

価することを目指すことにした。 

 



コムギにおける Bx関連酵素および遺伝子の解析 

Bx の生合成経路は、シキミ酸経路からアントラニル酸を経由して生

合成されるインドール-3-グリセロールリン酸より始まる。右図に示すよう

にBx1によりインドールが生合成された後、さらに 4段階の P450反応

(Bx2~Bx5)により DIBOA が生合成される。しかし、遊離の Bx は植物

体にとっても有毒であるため、グルコース配糖体として無毒な形で液

胞内に蓄積されている。 Bx の発現パターンの特徴としては、地上

部・地下部とも、播種後 1～3 日をピークに高いレベルで発現し、それ

以降減少してゆくことがあげられる。我々はこれまでに、右図に示す酵

素の活性が Bx 発現量と同調した発現パターンを示すことを明らかに

してきた。 

そこで、このようなコムギ幼少期特異的な Bx 発現メカニズムを分子

レベルで解明するために Bx 関連遺伝子の単離を行い、発現解析を

行った。パンコムギ（Triticum aestivum）は3つのゲノムを持つ6倍体植

物（2n=6x=42、ゲノム構成は AABBDD）であるため、ある 1 つの機能

を担う遺伝子には最低 3種の同祖遺伝子があると考えられる。しかし、

これら同祖遺伝子がすべて同じような発現プロファイルを示すとは限らないため、各同祖遺伝子の発現

量を解析する必要がある。右図に示す酵素のうち、今回新たにGluおよびGT遺伝子を、cDNAライブラ

リーのスクリーニングおよびPCRにより複数ずつ取得し、染色体置換系統を用いて座乗染色体の特定を

行った。その結果、これまでの報告と合わせると、各遺伝子は複数の染色体に分散して座乗していること

が示された。すなわち、Bx1 と Bx2 は 4 番染色体、Bx3~Bx5 は 5 番染色体、グルコシダーゼ（Glu）は 2

番染色体、グルコシルトランスフェラーゼは（GT）は 7番染色体に座乗していることが明らかとなった。 

次に、これら遺伝子の発現レベルをリアルタイム PCRにより定量したところ、Bxに関連する遺伝子は、

Bゲノムに座乗しているものが高いレベルで発現していることが明らかとなった。また、2倍体のコムギ祖

先種における各遺伝子の発現量をノーザン解析により分

析したところ、やはり Bゲノムを持つ祖先種において他の

2種よりも多く発現していることが示され、交雑倍数化する

以前の祖先種においても発現量の差が認められること明

らかとなった。同祖遺伝子間では 95%以上の高い配列相

同性を示すにもかかわらず、座乗している染色体により大

きく発現量が異なることは非常に興味深いといえる。また、

Glu、GT遺伝子共に播種後48時間付近で最も多く発現し

B genome由来 



ていることが示され、Bx関連遺伝子はすべて幼少期に多く発現していることが明らかとなった。このよう

に、コムギにおいては Bxに関係する遺伝子がクラスターを形成していないにも関わらず、共発現してい

ることが明らかとなった。そのため、その発現調節因子の特定は、クラスター形成によらないBx遺伝子共

発現メカニズムの解明につながると考えられ、ひいては、ゲノム間での発現レベルに差が生じる理由をも

明かにするものと考えられる。そこで、続いて Bx関連遺伝子の転写調節領域の取得を目指した。 

転写調節領域の取得のため、まずゲノムライブラリーの作成を行った。なお、ライブラリー作成に使

用するベクターとしては扱いやすさを重視して、λファージを使用することにした。パンコムギより調製

したゲノム DNAを制限酵素で部分的に消化し、λFIX IIベクターにライゲーションした後、Gigapack 

III XL packaging extractを用いてパッケージングを行った。今回作成したオリジナルライブラリーのタ

イターを確認したところ、2x106程度であったことから、コムギゲノム 2カバー弱のライブラリーを作成出

来たものと考えられた。Bx関連遺伝子の中で Gluおよび GT遺伝子が、ゲノム間で最も発現量に差

があったことから、このライブラリーを Gluおよび GT遺伝子特異的プライマーを用いてスクリーニング

したところ、各遺伝子とも数クローンずつの配列を取得することができた。いずれも、10～20 kbp程度

の断片がインサートされていると考えられ、現在この配列の解析を行っている。 

 

コムギ耐病性化合物を発現するイネの作出 

コムギにおける Bx は、種々の糸状菌に対する抗菌活性、アワノメイガ・アブラムシなどの昆虫に対す

る忌避活性、アトラジン系除草剤の解毒活性をもつ化合物である。Bx そのものはさほど高い生物活性を

示す化合物でなく、その作用点については不明な点が多いが、Bx存在量とコムギの耐病性に強い相関

性が認められることから、古くよりコムギの耐病性化合物と考えられてきている。イネ科においては、コム

ギの他にトウモロコシやライムギにも Bx 類は存在しているが、イネには発現していない。イネゲノムに対

して Bx関連遺伝子の検索を行ったところ、これら遺伝子と相同性の高い配列は検出されなかったことか

ら、イネにはBxに関わる遺伝子がすべて欠損していることが分かった。そこで、これら遺伝子を導入する

ことで、新たな病害耐病性を示すイネの作出を目指した。導入する遺伝子はBx1 ~ Bx5およびBxを配糖

化するための GTである。それぞれの遺伝子を個別に導入したものの他に、これら 6遺伝子を同時に導

入した形質転換植物の作出を目指した。 

いずれの場合も、まず植物体全身で恒常的に発現させるため、プロモーターにはカリフラワーモザイ

クウィルス由来の 35S プロモーターを用いることにした。また、ターミネーターにはノパリン合成酵素遺伝

子のターミネーターを用い、選抜用抗生物質にはカナマイシンおよびハイグロマイシン用いた。植物か

ら得た上記各遺伝子の ORF 部分を順次バイナリベクター（pIG121-Hm もしくは pGWB1）に組み込み、

アグロバクテリウムに導入し、その後、イネ胚盤カルスに感染させた。イネの品種は日本晴れを用い、再

分化した植物体は、温室内で栽培を行った。 



植物メタボロミクスとその応用 
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 メタボロミクスとは生体内に含まれる化合物の網羅的な解析手法を意味する．

2000 年頃に萌芽したこの研究手法は，ポストゲノムにおける基礎研究に加え，

医療・農業など様々な分野で応用研究に用いられている．医療分野においては，

主に疾患バイオマーカーの発見に貢献しており，これまでに急性肝炎1や前立腺

癌2などに対してメタボロミクスを用いた研究例が報告されている．一方植物に

は 20 万種を超える化合物が存在し3,4，そのほとんどが未同定である．さらにそ

れらの物理化学的性質（分子量，溶解度，疎水性など）は多様である．このよ

うな植物の持つ化合物の特性は網羅的な分析を困難にするため，植物を対象と

したメタボロミクスはこれまで挑戦的な研究分野と考えられていた．しかし近

年の分析装置の性能向上やデータ解析用ソフトウェアおよびウェブツールの開

発などの，ハード・ソフト両面の技術革新により，植物メタボロミクスを用い

た研究の報告例も徐々に増えてきている5． 

 

 メタボロミクスに用いられている主な分析装置として，ガスクロマトグラフ

ィーや液体クロマトグラフィーを質量分析装置に接続した GC-MS や LC-MS が

挙げられる．これらの装置は比較的取り扱いが容易であり，かつ分析条件を適

宜変更することによって幅広い性質の化合物を網羅することが可能である．さ

らに近年の質量分析装置の分離能や検出感度などの性能の飛躍的な向上により，

同時に多数の化合物の検出および定量が可能になっている．また，イオン性化

合物に対象を特化し，高い分離・同定能をもつキャピラリー電気泳動/質量分析

装置（CE-MS）を用いたメタボロミクスについての報告も最近増えている6．そ

の他にも核磁気共鳴分析装置（NMR）やフーリエ変換イオンサイクロトロン質

                                                   
1 Soga et al. (2006) J. Biol. Chem. 281: 16768-16776. 
2 Sreekumar et al. (2009) Nature 457: 910-914. 
3 Dixon and Strack (2003) Phytochemistry 62: 815-816. 
4 Fiehn (2002) Plant Mol. Biol. 48: 155-171. 
5 Oikawa et al. (2008) Rice 1: 63-71. 
6 Ramautar et al. (2009) Electrophoresis 30: 276-291. 



量分析装置（FT-ICR MS）などもメタボロミクスに用いられている分析装置で

ある7,8．これらの手法にはそれぞれ長所および短所が存在し，対象となる化合物

種も限定されてしまう．そのため，対象化合物の網羅性を高めるためにはいく

つかの分析装置を用いて，得られたデータを統合する必要があると考えられる．

また，対象化合物が非常に多いメタボロミクスでは，得られるデータの容量が

膨大になることが常であり，これを簡便に短時間で処理するためのソフトウェ

アが不可欠である．加えて得られたデータを統計学的に処理したり，サンプル

間の違いを視覚化するためにはやはり専用のソフトウェアが必要となる．これ

らについては未だ充実しているとは言い難く，今後の開発が待たれるところで

ある． 

 

 植物メタボロミクスを用いた基礎研究への応用例として，シロイヌナズナ未

知 遺 伝 子 の 機 能 解 明 の 結 果 を 紹 介 す る 9 ． 対 象 と し た 遺 伝 子 は bsas 

(-substituted alanine synthase)と呼ばれる一群の遺伝子で，システイン合

成もしくはベータシアノアラニン合成活性を持つことが知られており，シロイ

ヌナズナには 9 つのホモログ（bsas1:1 など）が存在する．本研究ではこれら

全ての bsas ホモログに対する T-DNA 挿入変異体を作成し，シロイヌナズナに

おけるこれらの遺伝子の機能解明を試みた．その結果，bsas1;1 変異体では従

来の手法（想定される酵素活性の測定および想定される基質や生成物の濃度測

定）により，システイン合成活性を持ちグルタチオンなどの化合物の生合成に

関与していることが明らかになった．一方 bsas3;1 では従来の手法によってベ

ータシアノアラニン合成活性を持つことは分かったものの，生体内での役割は

不明のままであった．そこでメタボロミクスを用いて bsas3;1 のシロイヌナズ

ナにおける役割を明らかにすることを試みた．WT と bsas3;1 変異体のメタボ

ロームの比較から，一つの未知化合物（m/z=244.0918）の濃度がそれぞれの

植物間で著しく異なっていることが分かった（図 1）．得られた精密質量から化

学組成式を推定し，さらに化合物データベースに照会することでこの未知化合

物の候補として-glutamyl--cyanoalanine が挙げられた．しかしこの化合物

は シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ か ら 報 告 例 が 無 か っ た た め ， 酵 素 法 で 合 成 し た

-glutamyl--cyanoalanine 標品との分析結果の比較を行い，検出された未知

化合物が-glutamyl--cyanoalanine であることを確認した．その結果，

bsas3;1 は こ れ ま で シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ で は 存 在 が 報 告 さ れ て い な か っ た

-glutamyl--cyanoalanine の生合成に関与する酵素であることが明らかにな

                                                   
7 Griffin (2003) Curr. Opin. Chem. Biol. 7: 648-654. 
8 Oikawa et al. (2006) Plant Physiol. 142: 398-413. 
9 Watanabe et al. (2008) Plant Physiol. 146: 310-320. 



った．この結果はメタボロミクスが機能未知の遺伝子やタンパク質の解析に有

用であることを示している． 

 

 

図１．WT と bsas3;1 変異体のメタボロームの比較．一つの未知化合物の濃度が変異体で

著しく少ないことが分かった． 

 

 植物に含まれる化合物は，甘みや辛み成分などの味覚，粒数や果実数などの

性質，生理活性成分および化学防御システムなど作物の重要な特性に直接関わ

っているため，化合物を網羅的に解析するメタボロミクスは農業や製薬などの

分野に応用しやすいと言える．例えばメタボローム解析の農業分野への応用と

して，イネやトマトでは高収量や味覚に関する QTL（Quantitative trait 

locus；量的形質座位）解析にメタボロミクスが用いられ始めている．また遺伝

子組換作物の実質的同等性の確認にもメタボロミクスは応用されている10．これ

ら大量解析を伴う研究以外にも，作物の育種や施肥などの効果の確認，食品の

保存方法の開発などにもメタボロミクスは有用な手法として取り入れられてい

る．また，他のオミクス（プロテオミクスやトランスクリプトミクスなど）に

比べ，メタボロミクスは遺伝情報が明らかになっていない生物についても解析

することが出来るという利点がある．そのため，在来作物のような遺伝子が解

明されていない非モデル植物についても様々な応用研究が可能となっている．

さらに，メタボロミクスは単独の生物種だけでなく，複数の生物が混在する自

然環境に対しても応用可能である．つまり，土壌や河川水など環境を対象とし

た研究においてもメタボロミクスは分析手法の一つとして用いることができる．

また，昨今スポットライトを浴びている植物などを資源とした新エネルギー分

野においても，メタボロミクスを用いた有用な植物バイオマスや軽油産生藻類

                                                   
10 Beale et al. (2009) Methods Mol. Biol. 478: 289-303. 



のスクリーニングなどの研究が既に始まっている．このように植物メタボロミ

クスは幅広い分野の研究に応用されている．一方で質量分析装置や解析ソフト

ウェアなどの開発も日々進んでおり，近い将来には比較的多くの研究者にとっ

て身近な研究ツールとなるのではないかと考えられる．本講演では「メタボロ

ミクスとは何か」から最近の応用研究例までを紹介する． 
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１、はじめに 

重金属集積植物（hyperaccumulator）は、地上部に重金属を高濃度で蓄積

する能力を持つ特殊な植物で、重金属汚染土壌でも生育することができる。

主にヨーロッパやオセアニアで古くから研究されており、現在までに世界中

で約 450 種程度が発見されている。近年では日本でも注目が集まっており、

日本の野生植物のうち、どれが重金属耐性・蓄積性を有しているのかの探索

研究が進められている。重金属集積植物は土壌から植物体地上部に効率的に

重金属を移行させる機能を有するため、ファイトレメディエーション

（phytoremediation、植物で環境汚染を修復する手法、図１）やファイトマ

イニング（phytomining、植物で有用金属資源を回収する手法）に有効と考え

られる。 

このような植物は、金属ホメオスタシス機構の解明という見地からも興味

深い研究材料である。重金属集積植物の研究には、植物生理学をベースにし

た分子生物学的手法、生化学的手法とともに、各種の金属微量分析法や放射

光化学を含めた物理化学的な手法の適用が有効だが、この全く異なる 2 種の 

 

図１：植物を用いた重金属汚染土

壌の浄化（ファイトレメディエー

ション）の概念図。重金属は、根

から植物内に吸収され、地上部の

茎もしくは葉に移行する。重金属

を蓄積した地上部を取り除くこと

により、土壌の金属濃度の低下を

はかる。高濃度の金属を蓄積でき

る重金属集積植物や、バイオマス

の大きな植物は、重金属を効率的

に蓄積すると考えられる。 
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解析法を併用した研究例は尐ない。本講演では、重金属集積植物について概

説し、産業への応用展開について述べる。また、分子生物学と放射光分析を

併用して、植物の亜鉛・カドミウム耐性および集積機構を明らかにしようと

する演者の研究の具体例について紹介する。 

 

２、タバコの重金属ストレス応答機構解明への放射光分析の適用 

タバコ（Nicotiana sp.）は栽培および形質転換が容易なことから、植物生

理学の研究材料としてよく用いられている。バイオマスが大きく野外での栽

培法も確立されているため、重金属蓄積性の高いタバコの品種を用いたファ

イトレメディエーションへの展開が期待されている。その半面、人間が重金

属を摂取する際、喫煙は無視できない経路であることから、カドミウムを蓄

積しないタバコの品種の開発も望まれている。このような理由からタバコの

金属集積機構の解明や重金属含有量の制御は非常に重要な課題と考えられる。 

演者らは約10年前に、タバコを用いて植物の重金属耐性機構を解明する過

程で、重金属で処理した葉の表面のトライコーム（毛状突起）が結晶状の物

質を排出していることを見出した。エネルギー分散型X線分析装置（EDX: 

Energy Dispersive X-ray Spectroscopy）を装着した低真空走査型電子顕微

鏡(VP-SEM: Variable Pressure - Scanning Electron Microscopy)で葉や結

晶状物質の表面を観察したところ、重金属処理でトライコームや結晶の数は

増加し、排出された結晶はカルシウムを主成分とし、重金属を含んでいた。

しかし、結晶中の重金属の化学形態や、植物の組織内の金属の分布などは、

未解明のまま残されていた。しかしその後、放射光を用いた分光分析法に着

目することにより、これらの点を明らかにすることができた。アメリカ・カ

リフォルニア州にある放射光施設Advanced Light Sourceで、マイクロ蛍光X

線分析法（μ-XRF: X-ray Fluorescence）を用い、葉の元素イメージングを

行った。さらに、重金属処理したタバコ葉のトライコームから単離した結晶

を用いて、マイクロX線解析法（μ-XRD: X‐ray Diffraction）で結晶の構成

元素組成を、マイクロX線吸収端微細構造解析法（μ-EXAFS: Extended X-ray 

Absorption Fine Structure)）で、重金属の主な化学形態を決定した。また、

共焦点顕微鏡により、トライコーム先端の細胞が重金属を蓄積していること

も示した。この一連の研究により、タバコは重金属をトライコームからカル

シウム含有結晶として排出して解毒していることが明らかになった。現在、

タバコ葉のトライコームからESTライブラリを作成し、重金属耐性や蓄積性に

関与する遺伝子の単離を進めている。さらに、日本の放射光施設SPring-8（兵

庫県）でμ-XRFイメージングを行い、タバコ組織内でのカドミウムの分布を

高解度で調べることにより、分子生物学的な解析との相関付けを試みている。 
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３、放射光蛍光 X 線分析を用いた木本植物ヤナギでの重金属集積機構の解明 

重金属集積植物のモデルとして研究に繁用されている草本植物の多くは、

いずれもバイオマスが小さい、あるいは成長が遅いなどの理由で、実際に野

外でのファイトレメディエーションに用いた場合効率的とはいえない場合も

ある。それを解決するため、重金属耐性や蓄積能力に直接関与する鍵遺伝子

を単離し、これをバイオマスの大きな木本植物に導入するという手法が有効

と考えられる。また逆に、バイオマスの大きな植物から、比較的重金属の蓄

積量が多いものを探索するという方法も可能である。この観点からは、タバ

コとともに、木本植物が注目されており、ポプラ(Populus sp.)、ヤナギ(Salix 

sp.)が特に有力視されている。 ヤナギは再生可能で持続的な収穫ができるバ

イオマス資源としても有望視されており、実験室レベルでの栽培も可能であ

ることから、有望な研究材料であると考えられた。水耕栽培の系を用い、25 

μM Cd で 30 日間処理したヤナギ植物体を部位別にサンプリングし、カドミ

ウムの蓄積部位を調べた。 ICP-AES(Inductively Coupled Plasma-Atomic 

Emission Spectroscopy、誘導結合プラズマ発光分光)分析の結果、木化した

枝の樹皮において、最も金属濃度が高いことが判明した。金属の蓄積部位と

その化学形態をさらに詳しく調べるため、放射光を用いた分光分析を行った。 

μ-XRF イメージングの結果、葉縁にカドミウム濃度の特異的に高い部位がド

ット状に分布していた。イメージングを高解像度で測定し解析したところ、 

図２：ヤナギ葉の鋸歯における元素の分布。 A)葉全体 Bar = 1cm、B)鋸歯、μ-XRF

測定範囲を枞で示した。C)μ-XRF による鋸歯の Cd, Fe, K, K+Ca, Sr, Zn のイメージ

ング。Step size: 5 μm x 5 μm, beam size 1.1 μm (V)x 0.65 μm (H)、Bar = 100μm。 
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葉の周辺の鋸歯の部分にカドミウムなどの金属類が高濃度に蓄積しているこ

とが判明した（図２）。同様に木化した枝の重金属分布を調べたところ、樹皮

でカドミウム濃度が高く、木部では低いという、ICP-AES による定量分析の

結果を支持する画像が得られた。樹皮では表皮直下のコルク形成層、もしく

はコルク皮層と考えられる部位にカドミウムの蓄積が確認された（図３）。ま

たマイクロ X 線吸収端近傍構造（μ-XANES：X-ray Absorption Near Edge 

Structure）を測定して、こ

の細胞でのカドミウムの化

学形態について検討したと

ころ、グルタチオンやファイ

トケラチンなど、カドミウム

の解毒に働くとされる硫黄

化合物との結合で観察され

る Cd-S のスペクトルとは一

致せず、Cd-O、もしくは、イ

オン状態の Cd と近いことが

判明した。木本植物には、草

本植物とは異なるメカニズ

ムで重金属を解毒・蓄積する

機構が存在することが推定

された。 

 

４、今後の展開 

日本の汚染土壌の修復には、生態系保全の意味からも、日本の在来植物を

用いたファイトレメディエーションが有効と考えられる。重金属集積植物リ

ソース基盤整備による資源の保全と基礎的な研究の蓄積が今後の研究の発展

のために望まれる。また、重金属集積植物の研究には様々な視点からの多角

的なアプローチが可能であり、学際協力体制の構築が研究のブレイクスルー

につながると考える。 

図３: A) μ-XRF で測定したヤナギの枝切片

における元素分布。サフラニン・アストラブ

ルー二重染色の結果と対応させている。 Bar 

= 300 μm、Beam size: 0.65 μm x 1.1 μm。

B)樹皮のカドミウムの元素マッピングを高

解像度で行った。Bar = 100 μm 



シアノバクテリアの強光応答メカニズム 

 

園池公毅（早稲田大学教育学部） 

 

 光合成は、光のエネルギーを用いて二酸化炭素を有機物に固定する反

応である。光合成は植物を底辺とした食物連鎖を通して地球上のほぼ全

生物をエネルギー的に支えるばかりではなく、約３０億年前に出現した

と考えられる酸素発生型の光合成生物シアノバクテリアによる大気中へ

の酸素の放出を通して現在の地球環境を成立させた。光合成の研究の歴

史は古く、既に 1700年代の終わりには、光と水と二酸化炭素が有機物と

酸素を生じる、という光合成の基本的な枠組みが既に明らかとなってい

た。今後の光合成研究は、生理学的な領域では環境応答、ストレスによ

る阻害、代謝回転といった、空間的な３次元の情報に時間のファクター

を加えた４次元の解析が主流となり、これに加えて、１）ナノ秒・ピコ

秒といった速い時間スケールと原子レベルの空間スケールを扱う物理化

学的な領域、２）何世紀という時間スケールと地球規模の空間スケール

をも扱う生態学的な領域、３）近年発達したゲノム情報を利用した情報

生命学的な領域、の３つが大きな柱になるのではないかと考えている。 

このうち、環境応答については、植物の特殊性として、環境要因として

の光が極めて重要な意味を持っており、温度や、降雨、乾燥といった光

以外の環境要因を扱う場合も光環境と光合成の応答を避けて通れない。

そこで、本講演では、植物の光環境応答、特に過剰な光から植物を守る

数多くのメカニズムのいくつかについて取り上げたい。 

 植物の光合成における電子伝達反応は、呼吸における電子伝達と同様

に、生体膜に埋め込まれた３つの超分子複合体が触媒する酸化還元反応

によって進行する。しかし、光合成の反応は、光の吸収によって始まる



点が、呼吸鎖電子伝達と大きく異なる。自然環境の光の明るさは昼夜の

存在も含め極めてダイナミックに変動するが、光の吸収自体は物理的な

過程であるため、色素の吸収スペクトル（＝色）が変化しない限り光エ

ネルギーの吸収量を変化させることは困難である。さらに、生体内の多

くの反応が化学反応であり、温度によってその反応速度が変化するのに

対して、光の吸収は物理的過程であるがゆえに温度の影響をあまり受け

ない。結果として、光の明るさだけでなく、温度の変化によっても、光

エネルギーの吸収と光合成反応によるその消費のバランスは大きく変化

する。そこで、光合成生物は、光の吸収に引き続くエネルギー伝達およ

び電子伝達の様々な反応ステップを光環境や温度に合わせて変化させ、

常に光合成機能を調節し続けている。光エネルギー伝達の調節としては、

色素の量自体の調節（アンテナサイズ調節）、色素の種類の調節（補色適

応）、集光色素系の中での熱エネルギーへの変換（エネルギー放散系）、

集光色素系から反応中心へのエネルギー分配の調節（ステート遷移）な

どが知られている。一方、電子伝達の調節機構としては、プロトンの濃

度勾配による電子伝達速度の低下といった、いわば自動的な仕組みから、

環状的電子伝達と直線的電子伝達の切り替え、酸素分子の還元を利用し

た過剰還元力の消去、などといった短期的な応答、さらには電子伝達の

駆動部位である２つの光化学系の量比バランスの調節などといった順化

応答まで様々である。本講演では、シアノバクテリアをモデル生物とし

て用い、上述の光環境応答のうち、光化学系量比の調節とステート遷移

を取り上げ、植物にとっての光環境応答の意義、および、作物の生産性

向上を目指す上での問題点について考えたい。 


