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【論文審査】 

進藤真登氏は、栄養欠乏環境におけるイネ（Oryza sativa L.）が植物ホルモンのストリゴラクトン（SL）を介

してどのように栄養欠乏環境に適応しているのか、本論文において論じている。本研究で、SL が硫黄欠乏

条件下で増加することをイネで初めて報告し、硫黄欠乏条件下におけるストリゴラクトンの生合成遺伝子の

発現を調べ、最初の反応を触媒する β カロテンイソメラーゼをコードする D27 遺伝子の発現が著しく亢進

することを明らかにした。また、硫黄欠乏で増加したストリゴラクトンは限られた栄養の分散を抑えるために

分げつの伸長を抑制し、古い葉の栄養を再利用するために葉の老化を促進させ、直立葉の状態を維持す

るためにラミナジョイント（LJ）における葉の角度を小さいままにすることを示した。さらに、葉の角度を大きく

する植物ホルモンとしてブラシノステロイドが知られているが、SL にはこのブラシノステロイドの働きを打ち

消す作用があることを明らかした。進藤氏はこれらの研究成果を４つの章にまとめている。 

 

第 1 章 序論 

 本章では、SL の生理作用、生合成経路、情報伝達、栄養応答性について概説し、本研究の目的を示

している。植物は土壌から無機栄養素を吸収して成長する独立栄養生物である。土壌中の栄養素は、植

物による吸収、降雨による流出や連作などさまざまな原因によって欠乏する。植物は固着性のため、貧栄

養環境に適応できなければ，ライフサイクルを完結できない。植物の貧栄養環境に対する適応は、さまざま

な植物ホルモンによって制御される。植物ホルモンの SL は、栄養欠乏に応答してその産生量が増加し、枝

分かれを抑制や葉の老化促進を誘導する。このことは、光合成を行う葉から光合成産物を貯蔵する種子へ

栄養の転流が行われる際に SL が関与する可能性を示唆している。SL 関連変異体では胚乳細胞のサイズ

が小さくなることで種子サイズが小さくなる。しかしながら、SL がなぜソース器官の葉の形態形成をも制御

するのか，その生理学的な意義については不明であった。栄養欠乏条件で増加する SL は、その環境への

適応に重要な役割をもつと考えられる。本研究では、SL 関連変異体が多数単離されており、世界 3 大穀物

の 1 つイネを研究材料に用いて、どの栄養欠乏環境下で SL を必要とするのか、また増加した SL の生理

学的な役割を明らかにした。 

 

第 2 章 栄養欠乏に応答したストリゴラクトンの産生量の解析 

 本章では、イネの実生を栄養十分条件（control）、窒素欠乏（−N）、リン酸欠乏（−P）、カリウム欠乏、硫

黄欠乏（−S）、カルシウム欠乏、マグネシウム欠乏あるいは鉄欠乏で栽培したときの SL 産生量を調査した。

これまでに報告があった−N と−P の他に、−S で SL が増加することをイネで初めて発見した。 −S 条件に

おける SL の増加がどの遺伝子によって制御されているのかを調べるため、SL 関連遺伝子の遺伝子発現

量を調べた結果、SL 生合成遺伝子 D27 が−S 条件で高発現しており、S を施肥することでその転写量が減

少した。その他の SL 生合成遺伝子の発現量は、+S と−S 条件で有意な差は認められなかった。次に、イネ

のどの組織が−S を認識しているのかを調べるため、イネの根を 2 つに分け、両方の根を硫黄が十分に含

まれる水耕液に浸す条件（+S/+S）と、片方の根を+S に、もう一方の根を−S に浸す条件（+S/−S），両方の
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根を−S の水耕液に浸す条件（−S/−S）でそれぞれ栽培した。−S/−S では根の SL 量が著しく増加した。

+S/−S の−S 側の根では、SL 量が+S と変わらなかった。+S/−S のうち、−S 側の根の総硫黄含量が低下

していたにも関わらず、SL 量が増加しなかったことから、−S は地上部で認識されると考えられる。根にスク

ロースを処理すると、−N、−P、−S 条件における SL 産生量が減少したことから、地上部から光合成産物の

スクロースが供給されると SL 生合成が抑制される。さらに、−N、−P、−S 欠乏条件を組み合わせると SL 産

生量が変動するのか調べるために、control、−N、−P、−S、−NP、−NS、−PS、−NPS 条件における SL を定

量した。その結果、SL の量は−P で最も多く、−N、−S と組み合わせても増加することはなかった。この結果

は、栄養欠乏条件の組み合わせと SL 産生量の関係に相加相乗効果はないことを示している。 

 

第 3 章 ストリゴラクトンによって制御される植物の形態 

 本章では、イネのストリゴラクトン生合成欠損変異体および情報伝達欠損変異体を用いて、−N、−P、

−S 条件における分げつ数，葉の老化、LJ の角度の変化を評価した。−S 条件で生育するイネは、分げつ

が生じず、葉は黄化するなどの S 欠乏症が観察される。この S 欠乏症は、SL の生理作用の枝分かれ抑制

と葉の老化促進と類似している。−S 条件で栽培すると、野生型の分げつ数と葉のクロロフィル含量を示す

SPAD は減少した。一方、d10 と d14 の分げつの伸長が維持していた。また、−S 条件で栽培した d10 と d14

の SPAD は、−S の影響をあまり受けなかった。これの結果は、イネにおける S 欠乏の症状、分げつの減少

と葉の老化促進が SL によって制御されることを示している。ところが、−S 条件における d27 の分げつ数と

SPAD が他の d 変異体より減少したことから、D27 が S 欠乏の適応に重要な役割を持つことを示している。 

 次に、栄養欠乏条件下で栽培したイネの LJ の角度を調査した。野生型では SL が増加する−N、−P、

−S 条件で葉の角度が小さくなったのに対し、SL 変異体ではどの栄養欠乏条件下でも LJ の角度に変化は

認められなかった。LJ を正に制御する植物ホルモンにブラシノステロイドがある。ブラシノステロイド生合成

阻害剤ブラシナゾールを処理すると、SL 変異体の LJ の角度は小さくなるものの野生型よりも大きな角度を

維持していた。そのため、SL 変異体の LJ ではブラシノステロイドが蓄積していると予想された。しかし、野

生型と SL 変異体のブラシノステロイド産生量に有意な差は認められず、SL がブラシノステロイド生合成に

影響しないことが明らかとなった。SL とブラシノステロイドを同時に LJ に処理すると、LJ の角度は SL を単

独で処理した時とほぼ同じ角度となった。SL はブラシノステロイドの下流で LJ の角度を制御していることが

示された。 

 

第 4 章 総合考察 

 本章では、これまでに得られた知見と過去に報告された文献情報を統合して独自の仮説を提案してい

る。本研究において、−S 条件で増加した SL によってイネの分げつが抑制され、葉の老化が促進され，直

立葉になることを明らかにした。この形態の変化は，限られた栄養の浪費を防ぐために分げつを抑制し、葉

の老化を促進させて古い葉の栄養を若い組織で再利用し、強光ストレスを緩和させるために葉の角度を小

さくするという植物の環境適応戦略と考えられる。S 欠乏を植物体の地上部で感知し、スクロースのような

二次メッセンジャーを介して根における SL 生合成を制御することを提案した。−S 条件下では、SL 生合成

遺伝子の D27 の発現が強く誘導されるが、この D27 は、オーキシン応答遺伝子 AUX/IAA や転写因子

NODULATION SIGNALING PATHWAY（NSP）による制御を受ける。また、NSPs の遺伝子発現は，アーバス

キュラー菌根菌（AM 菌）が放出するキチンオリゴ糖（Myc-factor）によって誘導されることから、−S 条件下
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の根で作られた SL が AM 菌の菌糸分岐を促進し、宿主植物との共生を促進することで、土壌中の S を効

率よく吸収し、さらに NSP の遺伝子発現が亢進するというループが形成されることで、より強固に AM 菌と

共生関係を築くことになると考えられる。本章に記載された提案は、植物の環境適応機構に関する新しい

モデルであると判断される。                                               

      

【審査結果】 

 ストリゴラクトンは、これまで窒素やリン酸欠乏条件下で栽培した植物の根で増加することが知られて

いた。本博士論文では、ストリゴラクトンがこれまで報告されていた窒素やリン酸欠乏条件以外に硫黄欠乏

条件下でも増加することをイネで初めて報告した。ストリゴラクトンの生合成遺伝子の中では、特に最初の

反応を触媒するβカロテンイソメラーゼをコードする D27 遺伝子の発現が亢進することを明らかにした。ま

た、イネのストリゴラクトン生合成欠損変異体および情報伝達欠損変異体を用いてストリゴラクトンの生理

作用について研究を進め、硫黄欠乏で増加したストリゴラクトンは、限られた栄養の分散を抑えるために分

げつの伸長を抑制し、古い葉の栄養を再利用するために葉の老化を促進させ、直立葉の状態を維持する

ためにラミナジョイントにおける葉の角度を小さくすることを発見した。さらに、葉の角度を大きくする植物ホ

ルモンとしてブラシノステロイドが知られているが、ストリゴラクトンにはこのブラシノステロイドの働きを打ち

消す作用があることを明らかした。これらの研究成果は、植物が栄養欠乏環境に適応するための生存戦略

を担う重要な発見としてみなすことができ、植物生理学および植物栄養学分野の研究の発展に貢献しうる

優れた成果であると判断される。 

 本研究成果の一部は、Shindo et al. Plant Direct, 2: e00050 (2018)および Shindo et al. Frontiers in Plant 

Science, 11: 135 (2020)、Shindo et al. Plant Signaling and Behavior (2021) （報告書提出時 in press）、３報

の査読付き学術論文の筆頭著者として発表しており、北隆館出版のアグリバイオに１報和文総説を寄稿し

ている。また、国際学会では３件のポスター発表を行い、海外研究者とのコミュニケーションも積極的に行っ

てきた。このうち 2 件の発表については、日本植物生理学会と植物化学調節学会から渡航補助の支援を

受けて行った。国内会議では、11 件の発表（口頭発表 5 件、ポスター発表 6 件）を行い、このうち 2019 年

11 月に開催された第 54 回植物化学調節学会では優秀ポスター賞を受賞した。これらの研究成果は、東洋

大学生命科学研究科（生命科学専攻）の博士学位審査基準に照らしても妥当な研究内容であると認めら

れる。従って、所定の試験結果と論文評価に基づき、本審査委員会は全員一致を持って進藤真登氏の博

士学位請求論文は、本学博士学位を授与するに相応しいものと判断する。 

 


