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植物環境順応におけるアスコルビン酸と活性酸素種の相互作用に関する研究

島根大学生物資源科学部生命科学科准教授 丸　田　隆　典

は じ め に
移動の自由を持たない植物は常に環境変化（ストレス）に曝

されている．ストレス条件では光合成などの一次代謝が攪乱さ
れ，その結果として活性酸素種（ROS）の生成が高まり，酸化
障害の引き金となる．一方，ROS は防御遺伝子の発現やプロ
グラム細胞死を制御するシグナルとしても重要な機能をもつ．
ROS の細胞毒性作用とシグナル機能のバランスは抗酸化シス
テムによって制御されており，特に中心的な役割を果たすのが
アスコルビン酸である．植物は独自のアスコルビン酸生合成，
利用および再生機構を進化過程で獲得し，当該分子の高蓄積と
優れたレドックスバッファーとしての利用を可能にしてきた．
アスコルビン酸と ROS の相互作用は植物の環境順応の根幹を
担っており，その分子機構の解明は食糧増産や環境問題解決に
も繋がると期待された．

そこで筆者らは，主にモデル植物のシロイヌナズナ（Arabi-
dopsis thaliana）を用いてアスコルビン酸代謝の分子機構や生
理学的意義について，特に同代謝による ROS作用のバランス
制御への観点から明らかにしてきたので，以下にその概要を紹
介する．

1.　アスコルビン酸生合成および再生の分子制御機構
1-1.　アスコルビン酸および光による生合成の制御
動物や微生物とは異なり，植物は L-ガラクトースを中間体

とする独自経路（Smirnoff経路）によりアスコルビン酸を合成
する．本経路の出発段階を触媒するホスホマンノースイソメ
ラーゼ（PMI）を植物から初めて同定し，アスコルビン酸によ
る同酵素の阻害を介したSmirnoff経路のフィードバック調節機
構を明らかにした．また，Smirnoff経路の律速段階が GDP-L-
ガラクトースホスホリラーゼ（VTC2）反応であることを遺伝
学的に証明し，VTC2遺伝子の発現が光および光合成依存的な
シグナル伝達経路によって調節されることを見出した（図1）．

1-2.　再生の仕組みと環境順応
アスコルビン酸は，その抗酸化反応の結果として酸化型のモ

ノデヒドロアスコルビン酸（MDHA）およびデヒドロアスコル
ビン酸（DHA）となる．植物はそれぞれの酸化型に対する還元
酵素（MDAR および DHAR）を独自に有する．これらのアイ
ソフォームは各細胞内区画に効果的に配置され，高濃度で存在
するアスコルビン酸の維持に重要であると考えられていた．in 
vitro生育条件（培地）では，主要アイソフォームの欠損株にお
いてアスコルビン酸濃度の低下とストレス感受性の増大が認め
られたが，生理学的な in vivo生育条件（土耕）では影響が見ら
れなかった．そのため，再生酵素の機能を相補しうる仕組みの
存在について検討し，還元型グルタチオン（GSH）による非酵
素的な DHA還元と DHAR酵素反応の協働が還元型アスコル
ビン酸の維持とストレス耐性に不可欠であること，さらに生合
成と再生の両方がストレス下でのアスコルビン酸高蓄積を可能
にしていることを初めて明らかにした．

2.　アスコルビン酸ペルオキシダーゼの生理機能
2-1.　アスコルビン酸ペルオキシダーゼの獲得と進化
アスコルビン酸ペルオキシダーゼ（APX）は真核光合成生物

に特有の H2O2消去酵素であり，電子供与体としてアスコルビ
ン酸を用いる．高等植物には複数のアイソフォームが存在し，
細胞質，ミトコンドリア，ペルオキシソームおよび葉緑体のス
トロマとチラコイド膜上にそれぞれ局在する（図2）．ゲノムワ
イドな解析により，緑色植物における最初の APX はストロマ
型（sAPX）として単細胞真核藻類で出現し，チラコイド膜型

（tAPX）を含む他のアイソフォームは，陸上植物に近縁である
淡水性のシャジクモで一斉に獲得されたことが示された（図
2）．陸上植物では全アイソフォームが高度に保存されているこ
とから，APX のマルチアイソフォーム化は植物の陸上進出に
重要であったと考えられた．

図1.　植物のアスコルビン酸生合成の分子機構と調節 図2.　進化過程における APX アイソフォームの獲得
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2-2.　細胞質型の生理機能
APX アイソフォームの中で，細胞質型（cAPX）の発現はス

トレス応答性であり，光合成電子伝達系のレドックス状態に由
来する葉緑体から核への逆行性シグナルにより調節されること
を明らかにした．また，このシグナル伝達経路では熱ショック
転写因子が cAPX発現制御に重要な役割を担うことを見出し
た．遺伝子欠損株を用いた解析から，cAPX は細胞全体の
H2O2 バッファーとしてオルガネラの保護に重要であり，物理
的傷害などの種々のストレス耐性に不可欠であることを明らか
にした．
2-3.　葉緑体型の生理機能
葉緑体型（sAPX および tAPX）の機能は光合成電子伝達系

と共役する．過剰な光エネルギー存在下では，チラコイド膜の
光合成電子伝達系より大量の ROS が生成されるため，sAPX
および tAPX欠損株の強光ストレス耐性について調べた．その
結果，sAPX または tAPX の欠損により，強光条件における
H2O2 および酸化タンパク質の蓄積が顕著となり，酸化ストレ
スマーカーであるグルタチオンの増加も亢進された．これらの
レドックス異常は光合成電子伝達活性の阻害と一致したことか
ら，葉緑体型APX の強光耐性への生理学的重要性が示された．

3.　アスコルビン酸代謝による H2O2シグナル伝達系の制御
ROS，特に H2O2 はシグナルとして核コード遺伝子の発現を

制御する．光合成組織における主要な H2O2 の発生源は葉緑体
（光合成）であることから，葉緑体型APX は光合成由来の
H2O2 シグナル制御に関与すると予期された．このアイデアを
詳細に検討するために，エストロゲン誘導性RNAi法によって
tAPX の発現を抑制する形質転換株を作出した．これにより，
ストレス処理を必要とせず，葉緑体内の H2O2 レベルをコン
ディショナルに増加させることが可能となった．tAPX のコン
ディショナルな発現抑制に伴い，葉緑体タンパク質の酸化修飾
が亢進することが確認され，さらに 774個もの核コード遺伝子
の発現量に有意な変化が認められた．興味深いことに，同定し
た遺伝子群は既知の酸化ストレス応答性遺伝子を含んでおら
ず，耐病性やホルモン応答に関与する遺伝子で構成されてい
た．したがって，葉緑体由来の H2O2 は核への逆行性シグナル
として特異的な役割を担うこと，その制御に APX が重要であ
ることが明らかになった．

また，葉緑体H2O2 シグナル伝達の分子機構および生理学的
意義を追求するために，上記774遺伝子の欠損株ラインから酸
化ストレス感受性が増大または低下する変異株を選抜した．そ
の原因遺伝子の詳細な機能解析により，葉緑体H2O2 の下流で
耐病性関連遺伝子の発現を調節する TGA転写因子を同定する
とともに，同シグナル伝達系が γ-アミノ酪酸（GABA）やアン
トシアニンの合成を促進することで，酸化ストレス防御に貢献
することなどを明らかにした（図3）．

お わ り に
本研究により，植物のアスコルビン酸代謝の基本メカニズム

が明確化され，生理学的意義の理解も大きく進展した．植物は
独自の生合成および再生系を獲得することによって，アスコル
ビン酸を高蓄積することが可能になった．また，APX の獲得

により当該化合物の抗酸化剤としてのポテンシャルが飛躍的に
高められた．アスコルビン酸代謝系の「ROS制御能力」は，
ROS の細胞毒性作用をできるだけ排除し，シグナルとして有
効活用する上で極めて重要であることがわかってきた．

アスコルビン酸は我々ヒトの健康を維持する上で不可欠な栄
養素であるため，アスコルビン酸代謝系の改変は農作物の環境
ストレス耐性能および栄養価の両方を底上げするポテンシャル
を秘めている．これを達成するために未解決の課題の一つは，
アスコルビン酸代謝系の強化が ROS のシグナル機能に及ぼす
影響である．ROS消去能力を飛躍的に高めることで，ROS シ
グナルの必要量を維持できず，環境ストレス耐性や成長などに
悪影響をもたらす可能性があるかもしれない．また現在，筆者
らの研究を中心として，アスコルビン酸の分解産物の潜在的な
毒性が示唆されつつある．今後，これらの課題に特に注目し，
アスコルビン酸–ROS の相互作用を介した植物の環境順応機構
をより詳細に明らかにすることで，植物代謝生理学の観点から
農芸化学の発展に貢献したい．
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図3.　葉緑体由来の H2O2 シグナル伝達機構
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