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研究成果の概要（和文）：生体膜共役輸送系はH＋共役型とNa＋共役型が知られていて、陸上植物の祖先種シャ
ジクモのリン酸輸送系はNa＋型である。この共役輸送系の進化を明らかにするために、汽水産緑藻類ヒラアオノ
リを用いて、生体膜共役輸送系の分子基盤と進化を明らかにすることを目指した。ヒラアオノリは、Na＋欠乏条
件でも成長速度は落ちるが生育できること、必須栄養塩のリン酸の輸送が、H＋型とNa＋型であることを明らか
にした。発現RNAの解析から、細胞膜に存在する二つのリン酸輸送体遺伝子の存在を見いだした。さらに、シャ
ジクモのリン酸輸送体遺伝子のNa＋依存性を、アフリカツメガエル未受精卵を用いた実験系で確認した。

研究成果の概要（英文）：The co-transport system is known to be H+-coupling or Na+-coupling. The 
phosphate transport system of Chara braunii which is supposed to be the ancester of land-plants, is 
Na+ co-transport type. In order to clarify the evolution of this co-transport system, we aimed to 
analyze the molecular basis and evolution of the co-transport system by using the brackish green 
algae; Ulva compressa. We found that it can be grown even under Na+-deficient conditions, and the 
phosphate transport is both H+ type and Na+ type. Transcriptome analysis revealed the presence of 
two phosphate transporter genes supposed to be in the cell membrane. In further experiment, the Na+ 
dependency of the phosphate transporter gene of Chara braunii was confirmed using Xenopus 
unfertilized egg’s system.

研究分野：植物細胞生物学

キーワード： 共役輸送　ナトリウムイオン　リン酸　アオサ　シャジクモ　膨圧調節

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
生体膜共役輸送系は、栄養の取り込みや老廃物の排出に働き、細胞存続の基盤となる輸送系である。H＋共役型
とNa＋共役型が知られていて、植物と動物を区別する大きな要素である。陸上植物は、H＋共役型を持つことが
知られている。本研究から陸上植物の祖先種であるシャジクモやアオサ類は、H＋型やNa＋型を持つことが明ら
かとなった。これら共役輸送系は、古くはH＋共役型から進化したと考えられているが、陸上植物の祖先種の植
物群がNa＋型も持つことから、これらの共役輸送系がどのように進化してきたのかを、もう一度検討し直すこと
が必要となる。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 全ての細胞において、栄養物質の取り込みや老

廃物の排出の大半が生体膜の共役輸送系によって

行われる。共役輸送系は、細菌や菌類の多くと植

物では H+の電気化学ポテンシャル勾配で、細菌の

一部と動物では Na+の電気化学ポテンシャル勾配

で駆動される（図１）。 

 申請者の三村は、陸上植物の祖先種の一つとさ

れるシャジクモでは、必須栄養塩のリン酸の輸送

が Na+依存であることを生理学的に初めて証明し、

さらに坂山等が確立したシャジクモ類のESTとゲ

ノムデータから、ただ一つの遺伝子を見出しその全長を決定することで、それが陸上植物の細

胞膜リン酸輸送体と相同かつ祖先型であることを明らかにした。また、同じシャジクモ類に属

するアオミドロと、基部陸上植物であるゼニゴケでは、生理実験からリン酸輸送は H+共役輸送

系として機能する可能性を見出している。一方、シャジクモ類の祖先型の一つである海産緑藻

の栄養塩輸送機構については、全く研究が進んでいない。そこで、海水から汽水までの多様な

環境で生育できる緑藻類の一つアオサ類に着目し、陸上植物の祖先種と考えられる藻類が、H+

共役輸送系と Na+共役輸送系のどちらを利用しているのか、またその輸送系が、シャジクモや

陸上植物の栄養塩輸送系にどのように進化してきたのかを検討することとした。 
 
２．研究の目的 
 生体膜共役輸送系は、栄養の取り込みや老廃物の排出に働き、細胞存続の基盤となる輸送系

である。H+共役型と Na+共役型が知られていて、植物と動物を区別する大きな要素である。我々

は陸上植物の祖先種とされるシャジクモのリン酸輸送系は Na+共役型であることを報告し、シ

ャジクモからただ一つの細胞膜型リン酸輸送体遺伝子を単離し、それが高等植物の細胞膜リン

酸輸送体全ての祖先型であることを見出した。本研究では、この共役輸送系の進化を明らかに

するために、シャジクモ類のさらなる祖先種として、海水から汽水までの多様な環境で生育で

きる緑藻類の一つアオサ類の栄養塩輸送機構に着目し、遺伝子解析と膜輸送生理解析を組み合

わせることで、海藻の生体膜共役輸送系の分子基盤と進化を明らかにすることを目指した。 

 
３．研究の方法 
 実験材料として海水から汽水までの多様な塩分環境で生育できるアオサ類を用いる。また、

生理解析、ゲノム解析に用いられてきたシャジクモを基準材料とするとともに、シャジクモの

遺伝子解析も進める。 

１）多様な塩分環境で生育させたアオサ類の生育が、Na+とどのように連関しているかを明ら

かにする。 

２）多様な塩分環境下での、アオサ類のリン酸輸送活性を生理解析する。 

３）遺伝子発現解析を行うことで、リン酸輸送体遺伝子を同定するとともに、可能ならその単

離と輸送測定を行う。 

４）アオサ類のような海産緑藻の Na+利用能がどのように規定されているのかを決定する。 

５）以上の過程を、淡水産藻類でありながら Na+共役系を持つシャジクモや、陸上植物の祖先

系として知られるゼニゴケなどの共役輸送系と比較解析することで、それらのイオン輸送系が

どのように進化してきたのかを明らかにする。 

図１．リン酸共役輸送の H+型と Na+型
のモデル図 



 
４．研究成果 
４−１．アオサ類（Ulva compressa （和名；ヒラアオノリ））の Na+依存性： 

 汽水産緑藻のヒラア

オノリ（Ulva compressa）

のナトリウム要求性を

検討した結果、海産藻類

でありながら全く Na+

を除いた培地でも、速度

は落ちるが成長を続け

られること、また、そのリン酸輸送過程を、放射性

同位体を用いて測定した結果、その機構には、Na+

依存性と H+依存性の二つが共存していることが明

らかとなった（図１）。 

 さらに、Na+を除いた培地では、細胞内のイオン

濃度が膨圧に依存せずに調節されることが明らかと

なった。これは、浸透圧調節機構として、膨圧に依

存しない新しい生理過程の可能性が示唆された（図２） 
 
４−２． シャジク藻類、アオサ藻類におけるリン酸輸送体分子機構の解析とリン酸共役輸送系

の進化：陸上植物の祖先の一つと考え

られるシャジクモとアオサ類を対象

に、栄養塩としてのリン酸の共役輸送

系の分子機構と、その進化について検

討した（図３）。シャジクモ（Chara 

braunii）は、Na+/リン酸共輸送を行っ

ているということを、リン酸の取り込

み実験により確認した。さらに、ゲノ

ム解析データから、細胞膜に存在する

高親和性リン酸輸送体ファミリー

Pht1 に属する CbPht1遺伝子を一つだ

け見出し、それがシャジクモの節間細胞に発現

していることを明らかにした。 

 この CbPht1 遺伝子がリン酸輸送を行うこと

を酵母に導入した実験から明らかにした。一方、

酵母を用いた実験では、Na+依存性の確認が出

来なかったことから、クローニングしたリン酸

輸送体遺伝子をアフリカツメガエル未受精卵に

顕微注射し、この遺伝子産物が Na+依存性リン

酸輸送の実体であることを証明した（図４）。 
 
 

図３：リン酸輸送体（PHT）の系統関係

図１：a) アオサの成長の Na+依存性。b）アオサリン輸送機構の Na+依存性。

図４：シャジクモリン酸輸送体（CbPHT1）とシロイ
ヌナズナリン酸輸送体（AtPHT1;4）のアフリカツメ
ガエル未受精卵におけるリン酸輸送活性のNa+依存性

図２：それぞれの培養条件下における
Cation濃度と浸透圧。 



 さらにアオミドロとゼニゴケでリン酸吸収実験を行い、Na+非依存性を明らかにした。 

 最後に、汽水産緑藻のヒラアオノリ（Ulva 

compressa）のトランスクリプトーム解析を行い、

発現 RNA から、二つのリン酸輸送体遺伝子の

ホモログを見出した。ヒラアオノリには、シャ

ジクモや陸上植物で知られる、Pht1ファミリー

の遺伝子は見出させず、代わりに PTBファミリ

ーと Pht2 ファミリーに近い二つのリン酸輸送

体ホモログを見出した。これらはそれぞれ H+

共役系と Na+共役系に近縁であったことから、

これらの遺伝子が発現した輸送体がヒラアオノリのリン酸輸送活性を担っている可能性が示さ

れた。これらの遺伝子の共役イオンの証明が今後の課題である。 
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