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くは農研機構のホームページに掲載さ
れている技術マニュアル「浮皮軽減の
ための技術情報」が参照できる。②に
ついては浮皮軽減効果が登録されてい
る植物調節剤のうち，炭酸カルシウム
水和剤（クレフノン）や塩化カルシウ
ム・硫酸カルシウム水溶剤（セルバイ
ン）は果実からの水分の蒸散を促進す
る作用が期待でき，果皮の吸水を少な
くできる。

(2) 温暖化適応品種の利用

高温に強い新しい品種を開発するの
は長い時間が必要であるだけでなく，
ブランド品種を他の品種に変更する場
合は，新品種を消費者に浸透させるま
でに，さらに長期間が必要になる。ま
た，樹木である果樹や茶では，一度栽
植した樹は 30 年以上栽培を継続する
ため，改植は容易ではない。こうした
ことから，温暖化適応品種の利用は，
生産技術による対策に比べて，開発，
導入に時間がかかる中期的な対策とい
える。

水稲では温水プール等を用いた高温
条件下での育種や遺伝子マーカーの活
用により，温暖化対応品種の開発およ
び普及が進んでいる。白未熟粒が発生
しにくい品種として，農研機構が育成
した「きぬむすめ」や「にこまる」，
新潟県の「こしいぶき」，千葉県の「ふ
さこがね」，「ふさおとめ」，山形県の「つ
や姫」などが開発され，その作付面積
は年々増加している。

果樹では，リンゴの「紅みのり」，

ブドウの「グロースクローネ」など着
色のよい品種や「させぼ温州」など浮
皮になりにくいウンシュウミカン，発
芽不良の発生が少ないニホンナシ「凜
夏」等が育成されている。

(3) 作物・栽培地の転換

その土地では新規となるが，より温
暖地向きの作物へ栽培品目を変更する
作物転換や，農地として利用されてい
ない寒冷地や高冷地を開墾し，新たな
圃場開発が，今後進められる可能性も
ある。これらは，圃場や農業施設を作
り替えるなどの工事や，栽培技術の習
得が必要となる。また，これまでに確
立した地域ブランドを捨て，新たに産
地として認知されることで販路を獲得
する必要があるなど，多くの高いハー
ドルが存在することから，長期的な対
策となる。

果樹は，将来，適地が北上し，そ
れに合わせた樹種転換が進む可能性が
ある。例えば，ウンシュウミカンは現
在，千葉以西の太平洋側の海沿いの地
域が適地であるが，50 年後には本州
の日本海側や，南東北の沿岸部に移動
する可能性がある。こうしたことから，
新規果樹の作付けが少しずつ進んでい
る。青森，秋田など東北北部のリンゴ
産地では，着色不良となりやすい早生
品種に代えてモモを栽培し始めてい
る。亜熱帯果樹への注目度も高い。政
府は，日本農業に関し中長期的に取り
組むべき政府方針を定めた食料・農業・
農村基本計画において「これまで輸入

に依存していた亜熱帯・熱帯果樹等の
新規導入や転換など気候変動がもたら
す機会の活用を推進する」と 2020 年
の改訂で明記した。愛媛県南部では，
早くから亜熱帯性カンキツのブラッド
オレンジ栽培に取り組み，産地化に成
功している。アボカド（図 -6）は国
内流通量のほぼ全量がメキシコ等から
の輸入であるが，九州や四国の一部
地域などで，産地化が試みられつつあ
り，将来的には国産化される可能性は
高い。

温暖化の問題は日本の農村だけでな
くグローバルな問題であり，各国でさ
まざまな問題が発生している。上手に
適応することで，農産物の輸出を増や
したり，輸入品を国産に置き換えるな
ど日本の農業の活性化につなげていき
たい。また，世界をリードするような
技術開発にも期待したい。
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図 -6　�国産アボカドとして期待される品種
のひとつである「ピンカートン」

木下：細胞膜プロトンポンプの過剰発現は養分吸収と光合成を同時に促進することでイネの収量を増加させる　11

名古屋大学
トランスフォーマティブ生命分子研究所
名古屋大学大学院理学研究科生命理学専攻

木下　俊則

はじめに

植物は，根から窒素などの養分を吸
収すると同時に，葉の気孔を開き，二
酸化炭素を取り込んで光合成を行い，
成長している。本研究では，イネの養
分吸収と気孔開口について解析を行
い，細胞膜プロトンポンプと呼ばれる
酵素が共通して重要な役割を果たすこ
とが明らかとなった。そこで，細胞
膜プロトンポンプの過剰発現イネの詳
細な解析を行ったところ，野生株と比
べ，根での養分吸収，気孔開口，光合
成活性が 20％以上増加し，水耕栽培
において地上部バイオマスが 20％以
上増加した。また，3 ヶ所の異なる野
外の隔離水田圃場における収量評価試
験において，過剰発現イネでは，収量
が野生株より 30% 以上増加すること
が明らかとなった。さらに，野外の隔
離水田圃場において窒素の施肥量を変
える実験を行ったところ，過剰発現イ
ネでは窒素の施肥量を半分に減らして
も，通常の窒素量の野生株より収量が
12 ～ 24% 多いことが明らかとなった

（Zhang et al. 2021）。本研究の成果
は，根における養分吸収と気孔開口を
同時に高める画期的な技術の確立であ
り，今後，様々な実用作物での応用や，
食糧増産や環境問題に大きく関わる二
酸化炭素や窒素肥料の削減への貢献が
期待される。

植物は，根において窒素，リンや
カリウムなどの無機養分を吸収する

と同時に，葉の気孔か
ら二酸化炭素を取り込
み，光合成を行うこと
で成長している（図 -1，
Marschner 2012）。 植
物における唯一の二酸
化 炭 素 取 り 込 み 口 と
なっているのが，植物
の表面に存在する気孔
と 呼 ば れ る 孔 ( あ な )
である。気孔は一対の
孔辺細胞により構成さ
れ，太陽光下で開口し
て光合成に必要な二酸
化炭素の取り込みを促
進し，同時に葉から蒸
散を行って根から水や
無機養分の取り込みを
促 す（Shimazaki et al. 
2007）。これまでの研究
により，光による気孔
開口においては，孔辺
細胞に発現する青色光
受容体フォトトピンが
光シグナルを受容し，細胞内シグナル
伝達を経て細胞膜に存在する細胞膜
H+-ATPase（プロトンポンプ）をリ
ン酸化により活性化することで，細胞
の内側から外へのプロトンの能動輸送
を誘導し，細胞膜の過分極を引き起こ
す。次にこの過分極に応答して孔辺細
胞の細胞膜に存在する電位依存性内向
き整流 K+ チャネルが開口し，K+ が取
り込まれ，浸透圧の上昇により水が取
り込まれて孔辺細胞の体積が増加し，
気孔が開口する，という一連のプロセ

スを経ることが明らかとなっている
（Inoue and Kinoshita 2017）。その
中でも細胞膜プロトンポンプはシロイ
ヌナズナやイネの気孔開口において必
須の働きを担っていることが明らかと
なっている（Yamauchi et al. 2016; 
Toda et al. 2016）。また，シロイヌナ
ズナにおいて，孔辺細胞の細胞膜プロ
トンポンプの発現量を増やすことで，
光による気孔開口が促進され，光合成
活性が上昇し，地上部のバイオマスが
増加することが示されている（Wang 

細胞膜プロトンポンプの過剰発現は
養分吸収と光合成を同時に促進する
ことでイネの収量を増加させる

図 -1　�イネの気孔の開口と根における養分吸収
気孔は太陽光によって開口し，光合成に必要な二酸化炭素の取
り込み，蒸散を行う。根では，土壌中の窒素源となるアンモニ
ウム，リン酸，カリウムなどの必須無機養分を吸収する。両過
程において，細胞膜プロトンポンプ（OSA1）が重要な働きを
していることが明らかとなってきた。
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et al. 2014a）。
細胞膜プロトンポンプは，約 950

個のアミノ酸からなる単一サブユニッ
トの酵素で10回の膜貫通領域を持つ。
維管束植物では一般に 10 遺伝子ほど
からなる遺伝子ファミリーを形成する

（シロイヌナズナにおいて 11 遺伝子，
イネにおいて 10 遺伝子）。細胞膜プ
ロトンポンプは，ATP の加水分解エ
ネルギーを利用して能動的に細胞の内
側から外側へプロトンの輸送を行うこ
とで細胞膜を介したプロトンの電気化
学勾配を形成し，細胞の恒常性の維持
や様々な二次輸送体と共役した物質輸
送に関わる。主な活性調節機構とし
ては，C 末端から 2 番目のスレオニ
ンのリン酸化とリン酸化部位への 14-
3-3 タンパク質の結合により活性化
されることが知られている（Wang et 

al. 2014b; Falhof et al. 2016; Ding 
et al. 2021）。根における養分吸収に
おいても，細胞膜プロトンポンプによ
り形成される細胞膜を介したプロトン
の電気化学勾配を利用して，窒素源で
ある硝酸や，カリウム，リン酸などが
二次輸送体を介して取り込まれること
が知られている（Palmgren 2001）。
イネでは，窒素源としてアンモニウム

を利用することが知られているが，近
年の研究により，イネの根におけるア
ンモニウム取り込みも細胞膜プロト
ンポンプ活性に依存していることが
明らかとなった（図 -1，Zhang et al. 
2021）。

植物の成長において，必須元素であ
る窒素と炭素のバランスが重要であ
ることが知られている（Coruzzi and 
Zhou 2001; Ariz et al. 2013）。よっ
て，イネの根や孔辺細胞において細胞
膜プロトンポンプを増やすことができ
れば，根からの養分吸収が高まると同
時に，気孔開口が促進され，光合成に
よる炭素固定量が高まり，窒素と炭
素もバランスよく増加することが考
えられた。そこで本研究では，イネ
の細胞膜プロトンポンプの主要なア
イソフォームの一つである OSA1 の発
現量を増加させた過剰発現イネを作出
し，表現型の解析を行った。イネの
細胞膜プロトンポンプの過剰発現に

用いるプロモーターとしては，CaMV 
35S プロモーターを利用した。その
結果，プロトンポンプ過剰発現イネで
は，OSA1 mRNA の発現レベルで根
において 7 倍程度，葉において 5 倍
程度，タンパク質レベルで根と葉にお
いて 1.5 倍程度に増加していた。次に
プロトンポンプ過剰発現イネ 3 系統
を用いて，根における安定同位体アン
モニウム（15NH4+）の吸収速度を測
定したところ，0.5 mM ～ 8 mM の濃
度範囲において 20% 以上取込み速度
が上昇していることが明らかとなった

（図 -2）。この結果は，低親和性と高親
和性の両方の輸送体におけるアンモニ
ウム取り込みに細胞膜プロトンポンプ
が関与していることを示している。

次に，プロトンポンプ過剰発現イネ
における光による気孔開口反応と光合
成について解析を行った。その結果，
プロトンポンプ過剰発現イネでは，光
照射下において開口した気孔の割合

図 -2　�イネのプロトンポンプ過剰発現株に
おける気孔開口促進と光合成活性の
増加

水耕栽培４週目の野生株（WT）とプロトン
ポンプ過剰発現イネ（OSA1#1-#3）の根に
おける 15NH4

+ の取込み速度。測定では，0.5-8 
mM 15NH4

+ と 5 分間インキュベートを行っ
た。

図 -3　イネのプロトンポンプ過剰発現株における気孔開口促進と光合成活性の増加
(a) イネ野生株の閉じた状態と開いた状態の気孔の写真。(b) 光に依存した気孔開口（明所）と植
物ホルモン・アブシジン酸による開口阻害（ABA）。(c) 光照射下での光合成活性（明所）。
WT：野生株，OSA1#1-#3：プロトンポンプ過剰発現イネ
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水耕栽培４週目の野生株（WT）とプロトン
ポンプ過剰発現イネ（OSA1#1-#3）の根に
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図 -3　イネのプロトンポンプ過剰発現株における気孔開口促進と光合成活性の増加
(a) イネ野生株の閉じた状態と開いた状態の気孔の写真。(b) 光に依存した気孔開口（明所）と植
物ホルモン・アブシジン酸による開口阻害（ABA）。(c) 光照射下での光合成活性（明所）。
WT：野生株，OSA1#1-#3：プロトンポンプ過剰発現イネ
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が 25％以上増加していた。また，光
合成蒸散測定装置を用いて気孔コンダ
クタンスと光合成活性を測定したと
ころ，光照射下において，プロトン
ポンプ過剰発現イネの気孔コンダクタ
ンスは野生株のほぼ倍程度に増加して
いた。さらに光合成活性（二酸化炭素
固定量）は，野生株よりも 26 ～ 28%
増加していた（図 -3）。

そこで，水耕栽培におけるプロトン
ポンプ過剰発現イネのバイオマスの測
定を行った。その結果，4 週齢のイネ
において，プロトンポンプ過剰発現イ
ネは野生株と比較して，根と地上部に
おいて，乾燥重量で 18 ～ 33% バイ
オマスが増加していることがわかった

（図 -4）。以上の結果より，プロトンポ
ンプ過剰発現イネは，期待通り，窒素
と炭素の取り込み量が増加しており，
水耕栽培条件においてバイオマスも増
加していることが明らかとなった。

これまでの結果は実験室内での結果
であり，野外の厳しい環境条件におい
ても本技術の効果がみられるかどうか
は不明である。そこで，実際のイネの
野外の栽培環境での生育を調べるた
め，南京農業大学の Yiyong Zhu 教
授との共同研究により，2 年にわたっ
て，中国の 3 ヶ所の異なった隔離水

田圃場（2016 年南京南部，2017 年
南京北部，2017 年鳳陽）における収
量評価試験を行った。その結果，すべ
ての隔離圃場において，野生株と比
較してプロトンポンプ過剰発現イネ
では，収量が 27 ～ 39%（平均 33%）

図 -4　イネのプロトンポンプ過剰発現株における成長の促進
(a) 水耕栽培４週目の野生株（WT）とプロトンポンプ過剰発現イネ（OSA1#1-#3）の写真。(b)
(a) の植物の乾燥重量の比較。野生株と比較して，プロトンポンプ過剰発現イネでは 18-33% 増
加していた。

図 -5　イネのプロトンポンプ過剰発現株の野外隔離水田圃場における収量評価試験
田植え後約 100 日目の圃場 (a) と容器に移し替えたイネ (b) の写真。(c) 代表的な植物の稲穂（上）
と種もみ（下）の写真。 (d) 収量の比較。野生株と比較して，プロトンポンプ過剰発現イネでは
27-39%（平均 33%）増加していた。興味深いことに，プロトンポンプ過剰発現イネでは，施肥
する窒素量を半分に減らしても（低窒素），通常の窒素量の野生株よりもイネ収量が多いことが
明らかとなった。WT：野生株，OSA1#1-#3：プロトンポンプ過剰発現イネ

図-6 イネのプロトンポンプ過剰発現株における収量増加のグラフィカル・アブストラクト
イネの細胞膜プロトンポンプ（OSA1）の発現量を植物体全体で増やすことで，光合成活性が
25％以上向上し，根における窒素養分吸収が20％以上向上し，最終的にイネの収量が3割以上
増加した。名古屋大学・高橋一誠による作画。

図 -6　イネのプロトンポンプ過剰発現株における収量増加のグラフィカル・アブストラクト
イネの細胞膜プロトンポンプ（OSA1）の発現量を植物体全体で増やすことで，光合成活性が
25％以上向上し，根における窒素養分吸収が 20％以上向上し，最終的にイネの収量が 3 割以上
増加した。名古屋大学・高橋一誠による作画。
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増加することが明らかとなった（図
-5）。次に，窒素利用効率を調べたと
ころ，プロトンポンプ過剰発現イネで
は野生株よりも 46％高いことが明ら
かとなった。この結果は，窒素肥料が
少ない状況でもプロトンポンプ過剰発
現イネは効率よく窒素を利用できるこ
とを示している。そこで，窒素の施肥
量を通常条件と半分に減らした条件で
隔離水田圃場において栽培実験を行っ
たところ，プロトンポンプ過剰発現イ
ネは半分の窒素量でも，通常量の野
生株よりも 12 ～ 24% 収量が多いこ
とが明らとなった（図 -5，Zhang　et 

al. 2021）。
本研究により，イネの１つの遺伝子

である細胞膜プロトンポンプ（OSA1）
の発現量を増加させるだけで，根にお
ける無機養分吸収量を高め，同時に気
孔の開口を大きくし，植物の二酸化炭
素吸収量とバイオマスを増加させるこ
とが世界で初めて可能となった（図
-6）。また，3 ヶ所の隔離水田圃場に
おいてもイネの収量が 30％以上増加
すること，さらに，窒素の施肥量を半
分に減らしても，通常の窒素量の野生
株よりもイネ収量が多いことから，世
界的な問題となっている急速な人口増
加による食糧危機や，耕作地からの窒
素流出による環境汚染の解決に貢献す
ることが期待される。

根における無機養分取り込みや気
孔開口の分子機構は，植物を通じて共
通していることが知られていることか
ら，本研究グループでは，この技術を
用いた植物を「ポンプ植物」と名付け
た。今後，様々な有用植物での適用を
進めていきたい。現在は，遺伝子組換
え技術により細胞膜プロトンポンプの
過剰発現を行っているが，今後，ゲノ
ム編集技術や化合物など，遺伝子組換
え技術に頼らない方法での「ポンプ植
物」の開発を進めることにより，社会
での実用化がより促進されると期待さ
れる。
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