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研究成果の概要（和文）：本研究課題では、植物の二酸化炭素応答と窒素応答のクロストーク機構の解明を目指
し、野生シロイヌナズナの中から特徴的な二酸化炭素・窒素応答を示す系統を同定し、両応答に関する詳細解析
を行った。これまでに野生シロイヌナズナ240系統について低窒素に対する成長応答解析を完了し、その中から
見いだした低窒素条件において高成長を示す系統について窒素応答・二酸化炭素応答について解析を行った結
果、この系統は低窒素条件で高い窒素同化や光合成能力を維持していることを明らかにした。さらにこの系統で
見られた低窒素条件での高成長は植物体地上部を遮光すると起こらなくなることから、光がこの高成長の鍵を握
っていると推測される。

研究成果の概要（英文）：The continued rise in atmospheric carbon dioxide (CO2) is predicted to 
promote photosynthetic efficiency and plant growth; however, the actual increase in growth is not as
 dramatic as the rise in CO2 because plants restrict CO2 uptake from stomata under high CO2 
conditions. Moreover, the excess CO2 uptake disturbs plant growth due to the carbon/nitrogen 
imbalance. In this study, I identified the Arabidopsis natural accession that exhibit both high 
uptake of CO2 and nitrogen (thereby promoting their own growth under high CO2 conditions) from 240 
accessions. The major genes associated with the regulation mechanisms of carbon/nitrogen balance in 
the accession may contribute to the development of new breeds that improve productivity under high 
CO2 conditions.

研究分野： 植物生理学

キーワード： シロイヌナズナ　二酸化炭素　窒素　気孔

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究成果より、野生植物において窒素代謝バランスの変化が気孔の二酸化炭素応答性に与える影響について、
実際的な知見を得た。さらに本研究で同定した特徴的な二酸化炭素・窒素応答を示すシロイヌナズナ系統は、低
窒素条件で高い窒素同化や光合成能力を維持するなど、農業的に有益な優良アリルをもっている可能性が示され
た。現在は、この優良アリルの量的遺伝子座マッピング等による同定を開始しており、低窒素条件での生育に有
利に働く優良アリルの染色体上の位置の推定を進めているところであるが、本研究から見出される新しいアリル
は、環境適応能力を強化し、貧栄養環境での生産性を向上させた植物の作出に利用できることが期待される。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
植物の環境シグナルに対する応答の中でも、栄養応答は生存に直結する重要な反応である。

植物を構成する主要元素である炭素と窒素は、タンパク質合成などの物質代謝に関与しており、
植物の成長に大きな影響を与える。植物は炭素と窒素それぞれのシグナル伝達機構に加えて、
細胞内の炭素および窒素代謝物の相対量比、すなわち炭素・窒素バランスを感知する仕組みを
備えている。近年重大な問題となっている大気中二酸化炭素濃度の急激な上昇に対する植物の
適応メカニズム理解のため、炭素・窒素バランス変化に対する植物の応答制御機構に注目が集
まっている。これまでに私は炭素と窒素に対する植物の応答のうちの片方である炭素について、
モデル植物であるシロイヌナズナの野生系統（エコタイプ）の二酸化炭素応答性を大規模に調
査している。シロイヌナズナは北半球を中心に世界各地で生息している植物種であり、長い年
月を経てそれぞれの生息地環境に適応した表現型を獲得してきた。これらエコタイプ集団を研
究に用いることは、植物が実際の自然環境下で起こす複雑な応答メカニズムの解明のために有
益である。本研究ではこのような研究を基盤にして、さらに窒素応答というファクターを加え、
気孔における炭素・窒素応答のクロストーク機構の解析を行った。 
 

２．研究の目的 
本研究では、急激な大気二酸化炭素濃度上昇に伴って重要度が高まることが予測されながら

も、その実体解明が進んでいない二酸化炭素応答と窒素応答の関わりに焦点を当て、窒素代謝
バランスの変化が植物気孔の二酸化炭素応答性に与える影響について、実際的な知見を得るこ
とを目的とした。そのために実環境下において、ありのままの応答が観察できるシロイヌナズ
ナエコタイプを用いた大規模解析を行い、系統の違いが生み出す応答バリエーションの中から
特徴的な二酸化炭素・窒素応答性を示す系統を同定し、詳細解析を行った。 
 

３．研究の方法 
まず、育成培地中の窒素濃度を変えたときの成長量を指標に、シロイヌナズナエコタイプ集

団の窒素応答性の大規模解析を行い、各系統の窒素応答性の大小をランク付けを行った。この
解析の中で、特徴的な窒素応答性を示したエコタイプ（例えば、培地中の窒素濃度が減少して
も成長に違いがないエコタイプなど）については、より詳しい窒素応答性解析に加え、二酸化
炭素濃度変化時の気孔コンダクタンス・光合成速度の測定を行い、窒素応答と二酸化炭素応答
の関連を調べた。さらに体内の炭素・窒素含有率やクロロフィル量の測定、マイクロアレイ・
qRT-PCR による遺伝子発現解析を行い、二酸化炭素・窒素応答が生理学的または遺伝学的にど
のような仕組みで制御されているか調査した。 
 

４．研究成果 
(1) シロイヌナズナエコタイプ集団の窒素応答性の大規模解析 
 これまでに計 240 系統のシロイヌナズナエコタイプ集団について、低窒素に対する成長応答
解析を完了した。育成培地中の窒素濃度を通常育成培地（1/2 Murashige-Skoog 培地; 窒素濃
度 30 mM）の 1/2 にしたときの、植物の根および地上部の乾重量を指標にして、低窒素に対す
る植物の適応能力を調べたところ、系統間で大きな成長の差があることが分かった。具体的に
は、最も成長が悪い系統と最も成長が良い系統の間に、地上部では約 7.8 倍、根では約 9.3 倍
の差があった。この解析の結果、E244 系統（独自の通し番号）を低窒素でも高成長を示す系統
（低窒素適応能力の高い系統）として見いだした。 
 

(2) 特徴的な窒素応答性を示す E244 系統の詳細な窒素応答解析および二酸化炭素応答解析 
上述の大規模解析によって低窒素適応能力の高いシロイヌナズナエコタイプであることが見

いだされた E244 系統について、その窒素応答性をさらに詳しく解析した。まず窒素条件の異な
る培地（0.03 mM または 30 mM）で 10日間、連続光下で生育させた根の主根長、側根の数、側
根一本あたりの長さについて調べた。E244 は、窒素濃度 0.03 mM 条件において、主根の長さが
標準系統である Col-0 に比べておよそ 50%程度増加していたが、窒素濃度 30 mM 条件では大き
な差は見られなかった。側根の数も同様の傾向が見られ、窒素濃度 0.03 mM 条件では 1個体あ
たりに出現した側根の数が大きく増加していた。一方、側根一本あたりの長さは窒素条件に関
わらず、E244 は Col-0 より側根が短い傾向だった。これらのことから、E244 は培地の栄養条件
によって根の成長を制御し、特に低窒素条件で主根と側根の成長を促進させることが明らかに
なった。同様の条件で地上部・根の乾重量を測定したところ、E244 は Col-0 に比べて乾重量が
増加傾向にあり、特に窒素濃度 0.03 mM 条件において、E244 は Col-0 に比べて地上部がおよそ
1.5 倍、根がおよそ 3倍程度の大きさになった。さらに地上部と根の乾重量比が、窒素濃度 0.03 
mM 条件で大きく変化していた。以上より E244 系統が、低窒素条件において、Col-0 に比べて地
上部・根ともに高成長を示すことが明らかになった。 
次に二酸化炭素濃度を上昇させたときの気孔コンダクタンスを調べた。解析の結果、E244 は

特に高二酸化炭素条件において Col-0 よりも気孔コンダクタンスが高いことが判明した。気孔
コンダクタンスは、単位葉面積あたりで計算される値であるが、E244 は 1個体あたりの葉面積
の総和が Col-0 よりも大きいため、1 個体あたりの二酸化炭素取り込み量はさらに多いと考え
られる。さらに、二酸化炭素濃度を上昇させたときの光合成速度を調べた。気孔コンダクタン



スの結果と同じく、E244 では特に高二酸化炭素条件において Col-0 よりも光合成速度が高くな
っていた。これらの結果から、E244 は Col-0 に比べて二酸化炭素取り込み能力が高いことがわ
かった。このことが低窒素で高成長を示す理由のひとつだと考えられる。 
  
(3) 特徴的な二酸化炭素・窒素応答性を示す E244 系統の詳細な生理学的・遺伝学的解析 
ここまでの解析結果より、E244 では低窒素条件で高成長を示し、二酸化炭素取り込み能力も

高いということを突き止めた。このような特徴的な二酸化炭素・窒素応答性を示す E244 の体内
で起こっている生理的な変化を調べた。まず、地上部および根に含まれる炭素と窒素の割合を
測定した。その結果、窒素含有率に比べて炭素含有率で変化が大きく、特に E244 は Col-0 に比
べて地上部の乾燥重量あたりの炭素含有率の増加傾向が見られた。これは E244 では光合成能力
が向上しているために、炭酸同化量が増加していることを指し示していると思われる。 
次に、E244 の光合成能力の高さを調査する別の方法として、育成培地中の窒素濃度を変えた

ときの、地上部のクロロフィル含量を測定した。一般に植物は窒素が欠乏するとクロロフィル
量が減少することが知られているが、Col-0 では窒素濃度 30 mM 条件に比べて、窒素濃度 0.03 mM
条件ではクロロフィル含量が少なくなっているのに対し、E244 では窒素濃度 0.03 mM 条件のと
きでもクロロフィル含量が多いことがわかった。この結果から、E244 が低窒素条件でもクロロ
フィル量が十分にあるため、光合成を活発に行えることが示された。 
  E244 で見られた低窒素における高成長と、光の関係をさらに調査した。窒素濃度 0.03 mM 条
件で、光環境を地上部・根ともに光があたる状態、根を遮光し地上部のみに光があたる状態、
地上部を遮光し、根のみに光があたる状態の 3条件で生育し、根の成長を調べたところ、光環
境が変わった事による成長の変化は見られたものの、根が遮光された場合では Col-0 に比べて
E244 の方が主根長・側根数共に増加するのに対し、地上部が遮光された場合、主根長と側根数
はCol-0と同程度になった。このことから、E244で見られた低窒素条件における根の高成長は、
地上部が受ける光が影響していると考えられる。 
 また、E244 が低窒素条件で高成長を示す理由を遺伝子レベルで調査するため、遺伝子発現解
析を行った。まず、マイクロアレイ解析によって、E244 の根における窒素応答関連遺伝子の発
現量を Col-0 と比較した。硝酸輸送体の遺伝子は、窒素濃度 30 mM 条件においては概ね Col-0
と大きく発現量は変化しなかったが、窒素濃度 0.03 mM 条件では E244 の方が発現が高くなって
いた。また硝酸還元酵素や硝酸代謝関連転写因子等の遺伝子の発現が、窒素濃度 0.03 mM 条件
において Col-0 に比べて E244 で高くなっており、E244 は低窒素条件において高い窒素吸収・
同化能力を持つ事が示唆された。 
 さらに、地上部・根における硝酸応答関連遺伝子 NRT2.1、NiR1、NLP6 の発現を、qRT-PCR に
より定量した。どの遺伝子も、地上部においては Col-0 と E244 の発現量は同程度であったが、
根において E244 は特徴的な発現変化を示した。高親和性の硝酸輸送体である NRT2.1 では、窒
素濃度 0.03 mM 条件で Col-0 よりもおよそ 2倍近い発現量を示す一方で、窒素濃度 30 mM 条件
では Col-0 の 3 割程度まで発現が減少した。また亜硝酸還元酵素の NiR1 はどちらの窒素条件で
も Col-0 より 1.5 倍以上発現が高く、硝酸応答性の転写因子のひとつである NLP6 は、窒素濃度
0.03 mM 条件において Col-0 よりも高発現していた。これらの結果からも、E244 の根では Col-0
よりも硝酸応答関連遺伝子が高発現しており、E244 は低窒素条件において高い窒素吸収・同化
能力を持つ可能性が示された。 
 
(4) 結論 
 以上のことより、シロイヌナズナエコタイプ E244 系統で見られた特徴的な二酸化炭素・窒素
応答性には、高い光合成能力および窒素吸収・同化能力が関わっていることが示唆された。さ
らに地上部が受ける光がこの応答に関与している可能性が示された。今後、この形質をもたら
す主動遺伝子を同定することで、植物の二酸化炭素・窒素応答クロストークに関するさらなる
知見が得られると考えられる。また E244 は低窒素条件で高成長を示し、さらに光合成能力も高
いという、農業的に有用な形質をもつことから、この主動遺伝子の同定によって、環境適応能
力を強化し、貧栄養環境での生産性を向上させた植物の作出に利用できることが期待される。 
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