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研究成果の概要（和文）：高CO2により引き起こされる植物の成長促進において、トランスゼアチン型サイトカイニン
の生合成亢進が要因の１つであることを明らかにするとともに、その原因となる遺伝子と制御機構を明らかにした。サ
イトカイニン作用の調節には、量的なものに加え、側鎖修飾による質的な調節機構があることを明らかにした。窒素栄
養に応答したサイトカイニン生合成調節は、外環境（硝酸イオン）と内環境（グルタミン代謝）の複数の因子によって
制御されていることを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：We have demonstrated that enhanced production of trans-zeatin is a key factor to f
acilitate the shoot growth in response to high CO2 condition. IPT3 and CYP735A2 are regulated by CO2 conce
ntration mediated by sugars produced from photosynthesis. We have demonstrated that the physiological func
tion of tZ is distinct from that of iP, and the trans-hydroxylation of cytokinin controls shoot growth in 
Arabidopsis.
We have shown that plants have multiple modes of regulation of de novo cytokinin synthesis in response to 
nitrogen status: Arabidopsis mainly uses nitrate-specific response system that regulates IPT3, and rice em
ploys multiple IPT genes for nitrogen-dependent cytokinin synthesis, and glutamine metabolism is the signa
l for the regulation. In both cases, these regulations would be important for root-to-shoot supply of tZ v
ia xylem for regulation of shoot growth. 
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１．研究開始当初の背景 
植物は土壌中から吸収した無機栄養と大気
中の CO2から、光エネルギーを利用して生命
活動に必要な全ての生体構成分子を作り出
す。また、その生育環境に最も都合のよい形
態形成を行い、バランスのとれた植物個体を
構築している。これは代謝システム調節（「中
身」）と形態形成（「器」）の相互制御により
成立しているが、その相互制御のためのシグ
ナル分子として植物ホルモンが関与してい
ると考えられる。つまり、CO2と窒素の供給バ
ランスによる植物ホルモン生合成・情報伝達
の制御機構を明らかにすることは、「植物が
いかにして高 CO2環境および C/N 環境変化に
応答しているか？」を解明するための重要課
題である。 
 植物ホルモンは外環境変化に対する形態
的、代謝的応答のためのシグナル分子として
重要な役割を担っておる。これまでの研究か
ら、サイトカイニンは窒素栄養供給量により
その生合成が調節され、局所シグナルおよび
器官間情報伝達シグナルとして光合成機能、
シンク・ソースバランスを制御していること
が明らかにされている。ただし、高 CO2環境
下やC/N栄養バランス比による植物ホルモン
全体の代謝調節や情報伝達の制御、それに関
わる遺伝子についての理解は進んでいなか
った。 
 
２．研究の目的 
本研究ではシロイヌナズナとイネを用いて、
高 CO2環境や C/N 栄養バランス変動への応答
機構における植物ホルモンの役割とその統
御メカニズムを明らかにする。具体的には、
以下に挙げる２つに焦点を絞り研究を進め
る。 
(1) 高 CO2条件での植物の成長応答に関わる
遺伝子を同定し、その機能と制御機構を明ら
かにする。 
(2) CO2 濃度が一定のときの窒素栄養変動に
対する主要植物ホルモン、特にサイトカイニ
ンの代謝制御様式とその制御機構を明らか
にする。 
 
３．研究の方法 
(1) シロイヌナズナ生育環境中の CO2濃度を
280 ppmv から 780 ppmv に変化させた時に起
こる、植物の成長変化と主要ホルモンの内生
量の変化を調べる。有意に変化が認められた
植物ホルモンについて、その内生量変化の原
因となる遺伝子を同定するとともに、その発
現制御の仕組みについて明らかにする。 
(2)イネの無機窒素栄養に応答した主要植物
ホルモンの内生量変化を定量解析する。有意
に変化が認められたホルモンについて、その
生合成に関わる遺伝子の制御様式を明らか
にする。研究が先行するシロイヌナズナでの
知見と統合し、その制御機構の普遍性と多様
性について明らかにする。 
 

４．研究成果 
(1) 高 CO2条件への成長応答に関わる遺伝子
同定と機能解析 
シロイヌナズナの生育において、CO2 濃度を
280から 780 ppmv に上昇させると地上部器官
の成長促進がみられた。その過程におけるホ
ルモン内生量の変化について、サイトカイニ
ン、オーキシン、アブシジン酸、ジベレリン
に着目し、定量解析を行ったところ、サイト
カイニンのみ、その内生量に有意な増加がみ
られた。また、その増加が成長促進（地上部
の新鮮重増加）に先んじて起こっていたこと
から（図１）、サイトカイニンと成長促進の
関係に着目し、さらに解析を進めた。 
 

図１ 高 CO2 処理による地上部生重量とサイトカイニン

内生量（iPタイプ、tZ タイプ）の経時的変化 
 
 サイトカイニンの生合成に関わる遺伝子
である、IPT と CYP735A の遺伝子機能欠損変
異体（それぞれ ipt357, cyp735a1a2）を用い
て、高 CO2処理による成長応答を調べたとこ
ろ、ipt357 および cyp735a1a2 では、成長促
進が有意に抑えられるとともに（図２）、tZ
型サイトカイニン内生量増加もみられなく
なった。以上のことは、高 CO2条件への形態
的応答のシグナルの１つとして、IPT と
CYP735Aを介したtZの合成が関わっているこ
とを強く示唆している。 

 
図２ サイトカイニン生合成変異体における高 CO2 によ

る成長促進の抑制 WT:野生型, cypDM: cyp735a1a2  
 
 地上部の成長制御への tZ の役割を深く理
解するために、CYP735A 遺伝子の機能解析と、
cyp735a1a2 二重変異体の表現型解析をさら
に進めた。その結果、CYP735A 遺伝子は根で



主に発現するが、cyp735a1a2 では茎頂分裂組
織のサイズや花茎の径が小さくなるのに対
し、根の成長にはほとんど影響が出ないこと
を明らかにした。また、野生型と cyp735a1a2
との接ぎ木実験から、地下部から地上に輸送
される tZ 型サイトカイニンが地上部の成長
をコントロールしていることを明らかにし
た。cyp735a1a2 ではサイトカイニンの内生総
量には違いがないことから、サイトカイニン
作用の調節には、従来の理解である量的な調
節に加え、側鎖修飾による質的な調節機構が
存在することを明らかにした。 
 IPT遺伝子ファミリーと CYP735A1, A2 の中
で、高 CO2に応答し発現が変化するものを調
べたところ、IPT3 遺伝子と CYP735A2 遺伝子
の発現が有意に上昇していた。これらの遺伝
子発現は、糖処理でも発現が増加したが、光
合成電子伝達系の阻害剤処理でその上昇が
強く抑えられた。以上の結果から、CO2濃度変
化に対する tZ 型サイトカイニンの生合成調
節は IPT3 と CYP735A2 によって主に行なわれ
ており、その発現誘導は光合成由来の糖に依
存していることが示唆された。CYP735A2 は根
で発現する遺伝子であることから、CO2 濃度
上昇による光合成産物の地上部から根への
糖転流上昇が、根での tZ 合成を活性化させ
ていると考えられた。 
 
(2) イネのサイトカイニン生合成酵素遺伝
子の解析 
イネの幼苗をもちいて、窒素栄養に対する植
物ホルモン内生量の変動の解析したところ、
サイトカイニンの内生量が窒素栄養に応答
して増加した。シロイヌナズナでは硝酸イオ
ン投与でのみサイトカイニン内生量の増加
がみられるが、イネでは硝酸イオンのみなら
ず、アンモニウム投与でも増加した。サイト
カイニンの生合成に関わるIPT遺伝子ファミ
リーの発現様式を調べたところ、OsIPT4, 5, 
7, 8 が発現誘導を受けた。さらに阻害剤など
を用いて検討した結果、見かけ上硝酸イオン
やアンモニアで起こる発現誘導は、グルタミ
ンもしくはその下流の代謝産物がシグナル
として働いていることが明らかとなった。 

 
図２ サイトカイニン活性の窒素栄養に応答した２つの

制御機構 
 
 シロイヌナズナの窒素応答型 IPT (IPT3)
は硝酸特異的な応答をすると考えられてき
たが、イネで見いだされたグルタミン代謝シ
グナルによる制御も保存されていることが
明らかになった。一方、イネでは硝酸特異的

な応答は全く見られなかった。以上の結果は、
窒素栄養に応答したサイトカイニン生合成
調節は、外環境（硝酸イオン）と内環境（グ
ルタミン代謝）の複数の因子によって制御さ
れており、その植物種によって両制御の占め
るウェートが異なることを示している（図
３）。 
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