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当協会では，水稲用除草剤の効果の
安定と水田外への流出防止のため，散
布前後の水管理の徹底を啓発する活動
を行っています。

一般に，水稲用除草剤は，散布後有
効成分が水中に溶け出し，水田水を介
して水田土壌の表層に拡がって除草効
果を発揮します。このため，散布後に
水を止め，水田外への成分の流出を防
ぐことは，除草効果を安定させるとと

もに環境への影響を小さくすることに
なり，特に散布後 7 日間落水，かけ
流しをしないことが重要です。

この点について注意を促す内容の
キャンペーン広告を，会員会社の協力
を得て，水稲除草剤の散布時期に新聞
に掲載するとともに，当協会ホーム
ページでも紹介しています。こうした
適正使用キャンペーンは，平成 15 年

（2003 年）から毎年継続して実施し，

現在に至っています。
キャンペーン広告では，かけ流しを

させないための水管理法として，当協
会が推奨している「除草剤散布後水
田水がなくなるまで給水しない止水
管理」を平成 24 年（2012 年）より
紹介しています。これらの水管理法の
詳細については，当協会ホームページ

（https://www.japr.or.jp/tekisei/）を
ご覧ください。
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はじめに

昨今の気候変動により，干ばつの発
生頻度が増加している。干ばつは作物
の生育に大きなダメージを与え作物生
産性を著しく低下させる。これに対抗
するためさまざまな取り組みがなされ
ている。その取り組みには，野生株や
突然変異系統を利用した交配による育
種，ゲノム編集技術による分子育種な
どがある。一方，栽培方法に視点を
置いた取り組み，即ち，栽培方法を工
夫することによる作物の環境ストレス
耐性を向上させるアプローチも近年精
力的におこなわれている。その一つ
にケミカルプライミングと呼ばれる
手法がある。ケミカルプライミング
は，対象生物を予め何らかの化合物で
処理しその生体内の生理状態を変化さ
せストレスなどの外的因子に適切に対
処できるようにすることである (Sako
ら 2021; Gohari ら 2024；Bashir ら 
2025)。例えば，実験植物であるシロ
イヌナズナを低濃度のエタノール水溶
液で前処理すると，その後の生育段階
において高塩・高温・乾燥ストレス条
件下に曝された際にそれらのストレ
ス耐性が向上する (Nguyen ら 2017; 
Matsui ら 2022; Bashir ら 2022)。

本稿では，生体内の電子伝達反応を
担うニコチンアミドアデニンジヌクレ

オチド（NAD）という化合物の代謝
経路に着目し，関連代謝産物であるニ
コチン酸（NA）を植物体に予め投与
することにより植物のバイオマス生産
性および乾燥ストレス耐性が向上する
ことを紹介する。導入として植物にお
ける NAD および NA の生合成経路に
関して説明する。

植物におけるNADおよび
NAの生合成経路

NAD は，ほぼ全ての生物種におい
て補酵素としてエネルギー生成やさま
ざまな代謝プロセスの制御に関与して
いる。酸化型（NAD+）および還元型

（NADH）として細胞内の酸化還元反

ニコチン酸投与による植物の
生育促進および乾燥ストレス
耐性の向上

図 -1　植物における NAD および NA の⽣合成経路
植物における NAD および NA の⽣合成経路には，アスパラギン酸を出発材料とする de novo 経路と
NAM を利⽤するサルベージ経路の⼆つがある。
NAD, ニコチンアミドアデニンジヌクレオチド；NMN, ニコチンアミドモノヌクレオチド；NAM, ニコ
チンアミド；NA, ニコチン酸；MeNA, ニコチン酸メチル；NaMN, ニコチン酸モノヌクレオチド；NaR, 
ニコチン酸リボシド；NaAD, ニコチン酸アデニンジヌクレオチド；NMNAT, ニコチンアミド / ニコチン
酸モノヌクレオチドアデニル酸転移酵素；NMNN, ニコチンアミドモノヌクレオチドヌクレオシダーゼ；
NaMT1, ニコチン酸メチル基転移酵素；ADPR cyc, ADP リボシルシクラーゼ；PARP, ポリ（ADP- リ
ボース）ポリメラーゼ；NIC, ニコチンアミダーゼ；NPT, ニコチン酸ホスホリボシルトランスフェラー
ゼ；NADS, NAD シンセターゼ；LASPO, L- アスパラギン酸オキシダーゼ；QS, キノリン酸シンターゼ；
QPT, キノリン酸ホスホリボシルトランスフェラーゼ；MES, メチルエステラーゼ；NuP, ヌクレオシド
ホスホリラーゼ；NaRN, ニコチン酸リボシドヌクレオシダーゼ；NaRK, ニコチン酸リボシドキナーゼ；
NAD ppase, NAD ピロホスファターゼ；NaMNN, ニコチン酸モノヌクレオチドヌクレオシダーゼ。
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図-1 植物におけるNADおよびNAの⽣合成経路。
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NAD, ニコチンアミドアデニンジヌクレオチド；NMN, ニコチンアミドモノヌクレオ
チド；NAM, ニコチンアミド；NA, ニコチン酸；MeNA, ニコチン酸メチル；NaMN,
ニコチン酸モノヌクレオチド；NaR, ニコチン酸リボシド；NaAD, ニコチン酸アデニ
ンジヌクレオチド；NMNAT, ニコチンアミド/ニコチン酸モノヌクレオチドアデニル
酸転移酵素；NMNN, ニコチンアミドモノヌクレオチドヌクレオシダーゼ；NaMT1,
ニコチン酸メチル基転移酵素；ADPR cyc, ADPリボシルシクラーゼ；PARP, ポリ
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応を担っている。例えば，解糖系のバ
ランスを取る重要な反応の一つである
ピルビン酸と乳酸間の変換プロセスに
おいて働く乳酸脱水素酵素の補酵素と
して機能している。また，脱アセチル
化やアデノシン二リン酸（ADP）リ
ボシル化といったタンパク質の翻訳後
修飾にも関わっており，エネルギー代
謝にとどまらず，分化・増殖といった
さまざまな細胞内機能の調節をおこ
なっている。植物における NAD の生
合成経路には，アスパラギン酸を出発
材料とした de novo 経路（図 -1，紫の
経路）とニコチンアミド（NAM）を
利用するサルベージ経路（図 -1，緑
の経路）の２種類の経路が存在する。
NA はこのサルベージ経路において
NAM がニコチンアミダーゼ（NIC）
によって加水分解されることにより
生成される（図 -1）。また，NA はニ
コチン酸モノヌクレオチド（NaMN）
からニコチン酸モノヌクレオチドヌク
レオシダーゼ（NaMNN），5’ ヌクレ
オシダーゼ，ニコチン酸リボシドヌク
レオシダーゼ（NaRN）によっても生
成される（図 -1）(Matsui・Ashihara 
2008; Hashida ら 2010; Gakière ら 
2018)。NA の誘導体であるニコチン
酸メチル（MeNA）はニコチン酸メ
チルトランスフェラーゼ 1（NaMT1）
によって生成され，MeNA はメチル
エステラーゼ（MES）によって逆に
NA に転換される。この NA の可逆
的なメチル化は，細胞内における量
的調節や器官間移動などの NAD の動
態制御機構において重要な役割を果

たしている (Gakière ら 2018; Wu ら 
2018)。なお，NaMN からニコチン酸
アデニンジヌクレオチド（NaAD）を
経て NAD に至る部分は，アスパラギ
ン酸を出発材料とした de novo 経路と
NAM を利用するサルベージ経路にお
いて重複している（図 -1）。

NIC3 遺伝子過剰発現シロイ
ヌナズナの乾燥ストレス耐
性およびバイオマス生産性

前述のように NA 関連の代謝経路に
は MeNA との経路以外に，NAD サ
ルベージ経路中の NAM からの NIC
による加水分解反応が知られている。
シロイヌナズナのゲノム中には４つの
NIC 遺伝子がコードされている。我々
はそれらの一つである NIC3 遺伝子（図
-1 中の赤字）が乾燥ストレス処理に
より根において強く発現誘導されるこ
と (Ahmad ら 2021) に興味を抱き，
この遺伝子の過剰発現シロイヌナズナ
を作出した。作出後，その植物の乾燥
ストレス耐性を調べたところ，乾燥ス
トレス耐性が強化されることが示され
た (Ahmad ら 2021)。さらに，この
植物を通常生育条件下で生育させたと
ころ，バイオマス生産性の向上も認め
られた (Ahmad ら 2021)。これらの
結果より，NIC3 遺伝子の過剰発現に
よって作られた NA が乾燥ストレス
耐性やバイオマス生産性の向上に関与
していることが示唆された。

NIC3 遺伝子過剰発現シロイ
ヌナズナを用いたトランスク
リプトーム解析およびメタボ
ローム解析

次に，NIC3 遺伝子の過剰発現シロ
イヌナズナの乾燥ストレス耐性とバ
イオマス生産性の向上を司る分子機
構を解明するため，NIC3 遺伝子の過
剰発現シロイヌナズナおよび野生型
のシロイヌナズナを用いてトランス
クリプトーム解析およびメタボロー
ム解析をおこなった。トランスクリ
プトーム解析は，コントロール条件下
および乾燥ストレス条件下で５日間処
理を施した植物体を用いておこなっ
た (Ahmad ら 2021)。コントロール
条件下で生育させた NIC3 遺伝子過剰
発現シロイヌナズナにおいて野生型の
シロイヌナズナと比べ高発現していた
発現変動遺伝子群には，栄養素のセン
シングに重要な NRT1.1 (Bouguyon ら 
2015) や NIGT1 (Maeda ら 2018)，根
の発達に関与している MYB68 (Feng
ら 2004) や WAG1 (Santner and 
Watson 2006)，ジャスモン酸やオー
キシンのシグナリングやホメオスタ
シスに関わっている YUCCA5 (Challa
ら 2016) や YUCCA9 (Hentrich ら 
2013)，ROS の除去や ABA 応答のよ
うなストレス耐性やストレス応答に
関わる遺伝子である WRKY33 (Jiang 
and Deyholos 2009; Li ら 2011)，
MAPKKK18 (Matsuoka ら 2015)，酸
化ストレスの影響を軽減することが
示されている AOX1D (Kim ら 2005; 
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Selinski ら 2018)，Thioredoxin (Seki
ら 2002; Giraud ら 2008) が含まれ
ていた。一方，乾燥ストレス処理を施
した NIC3 遺伝子過剰発現シロイヌナ
ズナにおいては，スクロースとプロ
トンの共輸送体をコードする遺伝子
である SUC6，SUC7，SUC8 (Sauer ら 
2004)，酸化ストレスの影響を軽減す
ることが示されている AOX1D (Kim
ら 2005; Selinski ら 2018)，ROS 依
存的な経路に関与している CYP96A5 

(Wu ら 2016; Yu ら 2017) の発現量
が野生型のシロイヌナズナと比べ高
かった。

さらに NIC3 遺伝子を過剰発現させ
た際の細胞内の代謝産物量への影響を
明らかにするため，キャピラリー電気
泳動 - 飛行時間型質量分析計（CE-TOF 
MS）によるメタボローム解析を行っ
た。その結果，NIC3 遺伝子過剰発現
シロイヌナズナにおいて野生型のシロ
イヌナズナと比べ NA の高蓄積がみ
られた (Ahmad ら 2021)。また，環
境ストレス耐性，成長などに関与する
代謝産物量も増加していた (Ahmad
ら 2021)。これらの結果より，NA の
高蓄積および植物のバイオマス生産性
やストレス応答，ストレス耐性に関わ

る遺伝子の発現量や代謝物の蓄積量の
変化が NIC3 遺伝子過剰発現シロイヌ
ナズナのバイオマス生産性の促進およ
びストレス耐性の強化に貢献している
ことが示唆された。また，分光光度分
析により，通常の条件下で生育させた
NIC3 遺伝子過剰発現シロイヌナズナ
において NAD の還元型と酸化型の比

（NADH/NAD）が野生型のシロイヌ
ナズナと比べ減少していることが示さ
れた。NADH/NAD の減少は乾燥ス
トレス時と類似した状態であることか
ら，この減少が乾燥ストレスに対する
適応力の向上に寄与していることが示
唆された。

ニコチン酸を投与したシロイ
ヌナズナの乾燥ストレス耐性
およびバイオマス生産性

前述の通り NA は NAM から NIC
によって生成される直接の代謝物であ
る。そして，乾燥ストレス耐性および
バイオマス生産性が向上した NIC3 遺
伝子過剰発現シロイヌナズナでは NA
が高蓄積していた。これらの結果より，
植物体へ NA を投与するとその植物
の乾燥ストレス耐性およびバイオマス

生産性を向上させることができるので
はないかと考えた。そこで，NA を野
生型のシロイヌナズナに投与し，乾燥
ストレス耐性およびバイオマス生産性
を調べた (Ahmad ら 2021)。その結
果，乾燥ストレス耐性とバイオマス生
産性が両者共に向上した（図 -2）。ま
た，NA 投与された野生型のシロイヌ
ナズナでは，NIC3 遺伝子過剰発現シ
ロイヌナズナにおいて高発現していた
AOX1D，CYP96A5 の発現量も増加し
ていた。このように NIC3 遺伝子過剰
発現シロイヌナズナで得られた結果と
同様の結果が NA を投与した野生型の
シロイヌナズナにおいても得られた。
これらの結果より，NA の細胞内にお
ける高蓄積は乾燥ストレス耐性および
バイオマス生産性の両者を向上させる
働きが示唆された。

おわりに

本研究により，NAD 生合成サルベー
ジ経路を操作することにより，乾燥ス
トレス耐性およびバイオマス生産性を
両者とも向上できる可能性が示され
た。特に NAM から NIC によって生
成される直接の代謝物である NA を

図 -2　NA 処理による乾燥ストレス耐性およびバイオマス⽣産性に対する影響
(A) シロイヌナズナ野⽣株にコントロール処理または NA 処理を３⽇間⾏った後 , コントロール処理の植
物体が永久萎れ点に達した⽇数の乾燥ストレス処理を施した時点での植物体の様相。
(B) 通常条件下で⽣育させた植物体の様相。
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図-2 NA処理による乾燥ストレス耐性およびバイオマス⽣産性に対する影響

(A)シロイヌナズナ野⽣株にコントロール処理またはNA処理を３⽇間⾏った後,
コントロール処理の植物体が永久萎れ点に達した⽇数の乾燥ストレス処理を施
した時点での植物体の様相。
(B)通常条件下で⽣育させた植物体の様相。
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植物細胞内で高蓄積させることが重要
であることが示唆された。この NA に
よる作用機序はまだ不明な点が多く今
後研究が必要である。ストレス耐性と
バイオマス生産性は一般的にはトレー
ドオフの関係にある。従って，このト
レードオフを打破できる可能性を有す
る NA のポテンシャルは魅力的であ
る。本研究成果を将来応用することに
より，農作物を乾燥ストレスに強くし
且つ収量を増産させることができるプ
ライミング剤の開発が期待される。
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