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はじめに

　東日本大震災から早くも 5年が経過したが、すさまじ

い津波の威力はいまだに深く記憶に刻まれている。こ

の時の津波は多くの人命を奪い、建物などを破壊した

あげく、農地や林地に高濃度の塩を残していった。津

波の猛威に耐えた陸前高田の奇跡の一本松が、その後

に枯れてしまったのは塩害が原因とされている。それ

まで、日本の国内では大規模な塩害など生じないと思っ

ていたが、東日本大震災は塩害についての認識を改め

る契機にもなった。

　さて、土壌中の過剰な塩が植物に及ぼす害には 2つの

面がある（図—1）。第一に、高濃度の塩が土壌水の浸透

圧を高めるため、植物は水の吸収が困難になり光合成

に必要な水が不足する（浸透圧ストレス）。第二に、土

壌に蓄積したナトリウムイオンや塩素イオンなどの有

害成分が植物に吸収され、カルシウムやカリウムなど

の無機養分の吸収が阻害されて植物の成長を妨げる（イ

オンストレス）。さらに、塩ストレスを受けた植物では

二次的に活性酸素が発生してダメージを大きくする。そ

のため、耐塩性のメカニズムは、個体、器官、および細

胞レベルで生理学、および分子生物学的に研究されて

きた（Munns and Tester 2008）。その結果として多くの研

究が、塩ストレスを受けた植物の内部にある種の化合

物が蓄積することを明らかにした。これらの化合物は

適合溶質と呼ばれ、スクロース、プロリン、グリシン

ベタインなどが含まれる（Flowers et al. 1977；Hasegawa 

et al. 2000）。好塩性植物の多くでは、浸透圧調節の機能

を果たすのに十分な量のプロリンやグリシンベタイン

が葉内に蓄積していたと報告されている（Flowers et al. 
1977）。また、ある溶質はタンパク質の立体構造を安定

化させる働きがあるともされている（Munns 2005）。

【話　題】

耐塩性樹木、その分子育種へのアプローチ

横 田　智 *,1・田 原　恒 1・宮 澤　真 一 1・西 口　満 1・毛 利　武 1・

掛川　弘 一 2・楠 城　時 彦 3

図− 1　塩ストレスが植物に及ぼす影響。高塩土壌では

高浸透圧のために吸水が困難になり、光合成に

必要な水が十分に確保できなくなる。また、植

物体内に蓄積した塩によってカルシウムやカリ

ウムなどの無機養分の吸収が妨げられ成長が阻

害される。
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RFO と GolS 遺伝子

　ラフィノース族オリゴ糖（RFO）は、ダイズやコムギ

などの登熟中の種子内に蓄積しているのが見出され、種

子の乾燥耐性に関与していると考えられた（Saravitz et al. 
1987；Black et al. 1996, 1999；Brenac et al. 1997；Downie et 
al. 2003）。その後、RFOの蓄積は高温、低温、乾燥、高

塩のような劣悪な環境に曝されたシソ科の植物やシロ

イヌナズナなどでも観察された（Gilbert 1997；Pattanagul 
and Madore 1999；Taji et al. 2002；Panikulangara et al. 2004；
Peters et al. 2007；Peters and Keller 2009）。こうしたことから、

RFOは植物の広範な環境耐性に関わりがあると考えら

れるようになった。一般にはRFOも適合溶質の 1つと

され、ホウレンソウから単離されたチラコイド膜を乾

燥などから保護したり（Santarius 1973）、植物の酸化ス

トレスを防止したりする（Nishizawa et al. 2008）機能が

報告されている。

　RFO はガラクチノールを前駆体としてラフィノー

ス、スタキオースが合成される（図—2）。ガラクチノー

ル合成酵素（GolS）は、UDP- ガラクトースと myo- イ
ノシトールからガラクチノールを合成する反応を触媒

する酵素である。RFO の蓄積と同様に、GolS 遺伝子

が様々な環境ストレスに応答して発現することが複数

の植物で報告されている（Taji et al. 2002；Downie et al. 
2003；Panikulangara et al. 2004；Wilkins et al. 2009；Zhou et 
al. 2014）。さらに、GolS遺伝子を過剰発現する組換えシ

ロイヌナズナではガラクチノールの含有量が増加する

とともに、乾燥、高塩、低温に対する耐性が向上したと

されている（Taji et al. 2002；Nishizawa et al. 2008）。これら

のことから、GolS遺伝子を用いた組換えポプラ（Populus 
nigra）の作成は、樹木の耐塩性を向上させる研究にも

有用であると考えた。

GolS 組換えポプラの作成と耐塩性テスト

　ポプラのGolS遺伝子（PnGolS）を調べたところ、ゲ

ノム中に 6種類の遺伝子があり、乾燥や高塩などのスト

レスを与えることで発現量が増すことが明らかになっ

た（西口ら 2012）。6種類のGolS遺伝子の中から特にス

トレス誘導性の高かったものを選び、アグロバクテリウ

ム法によってポプラに導入してGolS遺伝子を過剰に発

現するポプラを作成した。PnGolS組換えポプラにおい

て導入遺伝子の発現量を定量RT-PCRで測定した結果、

非組換えポプラに比べて 20万倍以上に増えていた（田

原ら 2014）。PnGolS組換えポプラの葉に含まれるガラク

チノールとRFOの定量結果を図—3に示した。PnGolS組
換えポプラではガラクチノール含有量が 0.22 mg g-1 FW
となり、非組換えポプラの 5倍以上に増加するとともに、

非組換えポプラでは検出されないスタキオースが検出

された（横田ら 2016）。
　PnGolS組換えポプラの耐塩性テストに先立って、非

組換えポプラの耐塩性の閾値を調べてみた。異なる濃

度のNaClを添加した肥料液で水耕栽培したところ、25 
mM NaClでは有意な苗高成長の低下がないのに対して、

75 mM NaClでは 4週間後の時点で生存している苗はな

かった（横田ら 2013）。この結果からポプラの耐塩性の

閾値は 50 mM NaCl程度であると考えた。植物の耐塩性

は種によって大きく異なり、耐塩性の高い順に並べる

とアルファルファ＞オオムギ＞イネ・シロイヌナズナ

となる。耐塩性の低いイネやシロイヌナズナの閾値は

40 mM NaCl程度であるとされている（Munns and Tester 
2008）。したがって、ポプラの耐塩性はイネやシロイヌ

ナズナと同じレベルであり、ポプラは耐塩性の低い植

図− 2　ガラクチノールとラフィノース族オリゴ糖（RFO）の

生合成経路

図− 3　PnGolS 組換えポプラのオリゴ糖類の含

有量。ポプラの葉に含まれるガラクチノー

ルとラフィノース族オリゴ糖を定量し

た。平均値±標準偏差（n=3）、** P < 0.01
（t 検定）（横田ら 2016）
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物に分類される。

　PnGolS組換えポプラの耐塩性テストとして、水耕栽

培により 4週間、50 mM NaCl存在下でPnGolS組換えポ

プラと非組換えポプラの苗高成長量を比較してみた（図—

4）。塩処理を開始した当初は、PnGolS組換えポプラと

非組換えポプラの成長に差はなかった。しかしながら、

塩処理期間が長くなるにつれて非組換えポプラの成長

低下が大きくなり、4週間後のPnGolS組換えポプラの

苗高成長量は非組換えポプラの約 1.5倍になった（横田

ら 2016）。この結果から、GolS遺伝子による遺伝子組換

えは、ポプラの耐塩性向上においても有効であると考

えた。

RFO の機能と耐塩性

　ここまではGolS遺伝子を過剰に発現し、RFOの蓄積

を増加させた組換えポプラの耐塩性が向上することを

述べてきた。ここからは、RFOの蓄積がなぜ耐塩性に

つながるのか少し考えてみたい。前述のようにRFOに

は浸透圧調節、タンパク質の立体構造の安定化、酸化

ストレスの防止などの働きがあるとされているが、機

能的には未だに不明な部分が残されている。

　われわれの研究グループでは、ポプラの耐塩性につ

ながるRFOの機能を明らかにするため、PnGolS組換え

ポプラの光合成や水分生理に関する測定を行った。光

合成速度や葉の搾汁液の浸透圧に関しては、PnGolS組
換えポプラと非組換えポプラの間に明らかな違いは見

られなかった。その一方で、蒸散には有意な違いが見

られ、非組換えポプラの蒸散速度 5.5 mmol m-2 s-1 に対し

てPnGolS組換えポプラは 4.1 mmol m-2 s-1 と小さくなっ

ていた（図—5）。GolS遺伝子の過剰発現と蒸散速度の低

下との因果関係は今のところ不明である。しかしながら、

吸水が困難になる高塩環境において、蒸散による水の

消失の少ないPnGolS組換えポプラが、非組換えポプラ

よりも良好な生育を示す結果になったと推定している。

おわりに

　今回、環境応答遺伝子の一つであるポプラのGolS遺

伝子に関する基礎的な研究を通じて、耐塩性樹木の分

子育種につながる可能性を示すことができた。しかし、

文中で示したように、実験モデル樹木として用いたポプ

ラは本来耐塩性の低い樹木であり、単一の遺伝子の働

きを増加させるだけで著しく樹木の耐塩性を向上させ

ることは難しいと考えられる。そのため、作出した遺

伝子組換えポプラをただちに塩害地などに植栽するこ

とは現実的ではない。今後は、より耐塩性の高い育種

母樹の選抜や、複数の環境応答遺伝子の利用など、新

たなアプローチを進めていく必要がある。
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