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植物の塩に対する生体防御におけるポリアミンの役割 
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概 要 植物においてポリアミンは胚発生、細胞分裂、形態形成、花器官の発育そして果実の成熟や日持ち性など細胞

増殖や細胞機能維持へ機能するばかりでなく、病原菌、塩、浸透圧そして極温などの種々の環境ストレスに対する適応

反応に関与していることが示唆されている。我々は、タバコモザイクウイルスに対するタバコの抵抗性反応の際にポリアミ

ンの一つであるスペルミンがシグナル分子として機能することを見出し、このシグナル経路を「スペルミンシグナル伝達経

路」と提唱している。一方で、モデル植物であるシロイヌナズナではスペルミン合成酵素遺伝子である ACL5 と SPMS の二

重欠損株が得られており、植物体内にスペルミンを合成できないことが確認されている。このスペルミン合成欠損株

（acl5/spms）は通常の条件化で普通に生育できることから、シロイヌナズナの通常の生存にスペルミンは必要でないと考え

られる。では植物におけるスペルミンの機能は何であろうか。我々は、スペルミンは広範な環境ストレス応答にシグナル分

子及び機能分子として機能するのではないか、との作業仮説を立てて検証を進めている。 
本助成研究では、高塩ストレスに対するスペルミン合成欠損株（acl5/spms）の反応を調査した。播種後10日目の実生を

225 mM NaCl 含有 MS 培地に移すことで、塩ストレスを植物に与えた。その結果、スペルミン合成欠損株は野生株よりも

塩ストレスに対する感受性が高いことを認めた。このスペルミン合成欠損株の塩感受性は外部からスペルミンを加えること

で回復した。しかしスペルミジンとプトレッシンには同様の効果が見られなかった。本変異株は KCl に対しても高感受性を

示すが、高い浸透圧や MgCl2 に対しては野生株と同等の感受性であった。こうしたイオン感受性のパターンは AtGluR2 と

CAX1 というカルシウム動態に関与する遺伝子を過剰発現した植物のものと酷似している。塩ストレスに先立ちカルシウム・

チャネル阻害剤で処理するとスペルミン合成欠損株の塩に対する高感受性は失われた。さらに、カルシウムを除いた寒天

培地上に野生株とスペルミン合成欠損株の種子を播き生育を観察したところ、後者の生育は著しく悪かった。以上の結果

から、スペルミン合成欠損株ではカルシウム動態が異常となっており、そのことが NaCl への適応反応が適切に起こらない

原因ではないかと推察した。 
 
序 

植物においてポリアミンは胚発生、細胞分裂、形態形

成、花器官の発育そして果実の成熟や日持ち性など細胞

増殖や細胞機能維持へ作用するばかりでなく、病原菌、

塩、浸透圧そして極温などの種々の環境ストレスに対する

適応反応に関与していることが示唆されている [1-4]。事実、

種々のストレスを付加した場合に、ポリアミン合成系の酵

素活性が活性化される、あるいは当該遺伝子の転写物が

蓄積することはよく知られた事実である。しかし、ポリアミン

がどのような生理作用をもつのかについては知られていな

いのが現状である [5]。そこで本申請では、この点に迫ろう

と考えた。 
 
 

背 景： 
近年になり、種々の植物種からポリアミン生合成系酵素

をコードする遺伝子群が同定されている。モデル植物であ

るシロイヌナズナは、他の大半の植物種と異なりオルニチ

ンが脱炭酸されてプトレシンに変換される経路を欠いてい

る [6]。従って、プトレシンは全てアルギニンが脱炭酸され

てアグマチンが出来る経路から合成される。そしてこの植

物種では、これまでに全てのポリアミン生合成系の遺伝子

が同定された。アルギニン脱炭酸酵素遺伝子が二つ、S-
アデノシルメチオニン合成酵素遺伝子が四つ、スペルミジ

ン合成酵素遺伝子とスペルミン合成酵素遺伝子が二つず

つ存在することが明らかにされている [7]。前者はスペルミ

ジン合成酵素遺伝子 1（SPDS1）および 2（SPDS2）、後者

は ACAULIS5 （ACL5）およびスペルミン合成酵素遺伝子
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（SPMS）と呼称されている（図１参照） [8]。さらには、分子

遺伝学的解析によりプトレシンやスペルミジンを合成でき

ない突然変異系統の植物は、胚発生の途中で死に至るこ

とが確認され、植物の生存にとってポリアミンが欠くことの

できない物質であることが確認できた [9,10]。ところが、スペ

ルミンを合成できないシロイヌナズナは通常の生育条件

下で生育し種子をつけることができた。従って、スペルミン

は生育に必須ではないと結論されている [11]。それではス

ペルミンはどのような役目をしているのだろうか。 
申請者は、スペルミンが環境ストレスに対する適応反応

に重要な役割を果たすとの作業仮説を立て、本助成研究

でこの仮説の検証を行った。 

 

図１ シロイヌナズナのポリアミン合成系の模式図 
 

方法と結果： 
スペルミン合成酵素遺伝子である ACL5 と SPMS の二重

欠損株が得られている [11]。この植物は体内にプトレシンと

スペルミジンを通常量合成できるが、スペルミンを合成で

きないことが確認されている。このスペルミン合成欠損株

（acl5/spms）は、図２に示すように播種後 3 週間以降は茎

の大幅な伸長阻害が起こるが、それ以前は野生株と比べ

て生育に大きな違いがないことから、ムラシゲ・スクーク寒

天培地上に播種後ほぼ垂直に立てた状態で 10 日から 2
週間生育させた幼植物体を用いた。その後、塩を含まな

い培地と 225 mM の NaCl を含む培地に無菌的に移し、4
日間生育させた。その結果を図３に示す。対照区では、

野生株とスペルミン合成欠損株との間に生育およびクロロ

フィル含量との間に差が見られなかった。一方、225 mM 
NaCl を含んだ培地上では明らかにスペルミン合成欠損株

は塩に弱くなっていた（図３Ａ）。植物体のクロロフィル含

量の測定からも野生株に比べ、スペルミン合成欠損株が

塩ストレスに弱くなっていることが示された。こうした現象は、

NaCl 濃度を 100 mM～225 mM の広範囲に変化させた状

態でも確認した。 
 

  
図２ スペルミン合成欠損株（右）は、野生株（左）に比べ矮化し

ている 
 

次に、NaCl 高感受性とスペルミンの有無との関係を検

討した。そのために 10 日間から 2 週間生育したスペルミン

合成欠損株の幼植物体を、各 1 mM のポリアミン水溶液を

含むロ紙上に 12 時間処理後、塩を含まない培地と 225 
mM の NaCl 含有の培地上へ移し 4 日間生育させた。この

濃度のポリアミンはいずれもがシロイヌナズナの生育に害

作用を及ぼさなかった（図３Ｃ上とＤ）。各ポリアミン溶液

で処理したスペルミン合成欠損植物の塩を含む培地上で

の生育は、スペルミンで前処理した場合にのみ回復する

ことを認めた（図３Ｃ上とＤ）。すなわち、プトレシンとスペ

ルミジンで前処理しても回復しなかった。故に、スペルミン

合成欠損株が塩ストレスに高感受性となっているのは、こ

の株がスペルミンを合成できないためであろうと考えられ

た。 
塩ストレスは、浸透圧ストレスとイオンストレス、特にNaイ

オンのストレスであると考えられていることから、次にこの

点を検討した。225 mM NaCl と同等の浸透圧を与えるマ

ンニトール（364 mM）を含む培地での生育には野生株と

スペルミン合成欠損株に違いは見られなかった。また

MgCl2 に対する感受性においても野生株とスペルミン合

成欠損株とに違いは見られなかった。これは濃度を変え

た条件下でも同様であった。一方、KClに対しては野生株

に比べスペルミン合成欠損株は高感受性を示した。 
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図３ スペルミン合成欠損株の塩ストレスへの反応。 A. 塩を含まない培地（左側）と 225 mM の NaCl を含む培地（右側）上での野生

株（それぞれ左側 2 列）とスペルミン合成欠損株（それぞれ右側 2 列）の移植後 4 日目の生育の様子。 B. A の時点での全クロロフィ

ル含量。 C. スペルミン合成欠損株を各 1 mM のポリアミンで 12 時間前処理後、塩を含まない培地（上）と 225 mM の NaCl を含む培

地（下）に移植し、4 日間生育させた。 D. C の時点での全クロロフィル含量。 
 

 
 

図４ スペルミン合成欠損株の浸透圧、他のイオンへの反応性。

2 週間通常培地で生育させた野生株とスペルミン合成欠損株を

364 mM のマンニトール、150 mM の KCl そして 150 mM の

MgCl2を含有する培地に移植し4日目の植物体の全クロロフィル

含量を測定した結果。 
白いカラム：野生株 
黒いカラム：スペルミン合成欠損株 

これまでのスペルミン合成欠損株の反応性をまとめると、

NaCl、KCl に高感受性になっており、MgCl2 と浸透圧への

反応性は野生株と同等であるというものである。文献調査

の結果、極めて類似したイオン・浸透圧への反応を示すケ

ースが二例見つかった [12, 13]。一つ目は、原形質膜に局

在すると考えられるカルシウム輸送体 AtGluR2 であり、二

つ目は、液胞に局在するカルシウム交換体 CAX1 である。

それぞれのタンパク質をコードする遺伝子を過剰発現す

る植物は、興味深いことにスペルミン合成欠損株と同様な

イオン及び浸透圧感受性を示した。AtGluR2 と CAX1 は

細胞内でのカルシウム動態に関与する分子であることから、

カルシウム･チャネル阻害剤の与える塩感受性への影響

を調べた。ランタン及びベラパミルを前処理すると、スペル

ミン合成欠損株で見られた塩の高感受性は見られなくな

った（図５）。AtGluR2 と CAX1 を過剰発現する植物は、と

もにカルシウム欠損培地での生育が損なわれることから、

同様の実験を行なった。図６に見られるように、カルシウ
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ムを含まない培地で生育させたスペルミン合成欠損株は

その生育が著しく遅れ、葉が黄化した（図６）。 
 

 

 
図５ スペルミン合成欠損株の塩感受性に及ぼすカルシウム・

チャネル阻害剤の影響。La3+は 0.5 mM 、verapamil は 50 μM
の濃度で 12 時間前処理し、塩処理した。 
白いカラム：野生株 
黒いカラム：スペルミン合成欠損株 

 

 
 
図６ カルシウムを含まない培地上での野生株とスペルミン合

成欠損株の生育。A. 播種後、3 週間目の生育状況。B. A のと

きの生鮮重。野生株の重量平均を 100 としたときの相対重量で

表記。 
白いカラム：野生株 
黒いカラム：スペルミン合成欠損株 
 

これまでの経緯を踏まえ、次にマイクロ･アレーを用いて

野生株とスペルミン合成欠損株における遺伝子発現の違

いを解析した。そしてカルシウム動態に関与することが予

想される遺伝子に着目して解析したところ、カルシウム・プ

ロトン交換輸送体 CAX （Calcium Exchanger）をコードす

るCAX1、CAX2そして CAX3の発現量が変異体で1.9、1.6
そして 5.5 倍に高まっていた（表１）。 
 
表１ 野生株とスペルミン合成欠損株における CAX 遺伝子群

の発現量の相対値 

 

CAX1-CAX3までの発現量の違いをリアル･タイムRT-PCR法で解

析したもの。野生株(WT)の値を 1 としたときの相対値で表記し

た。 

 
考 察： 

非生物ストレスをうけた植物内のポリアミン合成の変動

は多くの植物種で報告されてきたもののその生物学的意

義は未だに不明である。モデル植物であるシロイヌナズナ

ではポリアミン生合成に関与する全遺伝子が同定され、ア

ルギニン脱炭酸酵素遺伝子の二重変異体、スペルミジン

合成酵素遺伝子の二重変異体はいずれも胚致死となるこ

とから、改めてポリアミンの発生段階での重要性が確認さ

れた。ところがポリアミン合成系の最終産物であるスペルミ

ン合成酵素遺伝子 ACL5 と SPMS の二重変異株はスペル

ミンを作れないものの全ての生育段階を終え、種子をつけ

ることも出来た。この植物体を作成した岡山大学の高橋ら

は、スペルミンは通常の生育に必須でないと結論した 

[11]。 
本助成研究に先立ち、我々は植物が病原菌に抵抗性

反応を示すときにスペルミンがリン酸化酵素を活性化し防

護応答遺伝子の発現誘導をすることを明らかにしてきた 

[14]。こうした背景から我々は、非生物的ストレス時におい

てもスペルミンは重要な役割をもつとの作業仮説のもと研

究を行った。 
結果に記述したようにスペルミン合成欠損株は、野生株

に比べ塩ストレスに対し高感受性を示した。さらに、外部

から 3 種のポリアミンを同一濃度で供給した場合にプトレ

シン、スペルミジンでは塩の感受性は変化が無いものの、

スペルミンでは野生株のレベルに感受性が回復した。従

って、本変異株で観察した塩高感受性はスペルミンが合

成出来ない事によるものと結論した。 
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本変異株は高浸透圧と MgCl2 に対する感受性は野生

株と変わりないものの、KClに対しても高感受性であった。

こうしたイオン感受性のプロファイルは、AtGluR2 と CAX1
という共にカルシウムの輸送に関わる分子をコードする遺

伝子を過剰発現した植物のイオン感受性に極めて類似し

ていた。 
そこでこの点を検証した。スペルミンが合成できない植

物においてカルシウム動態が異常になっていることは、次

の3点から支持された。すなわち、(1)カルシウム・チャネル

阻害剤で前処理することで塩の高感受性が失われた、(2)
カルシウム欠乏培地でスペルミン合成欠損株は生育異常

を示した、(3)CAX1、CAX2 そして CAX3 の発現がスペルミ

ン合成欠損株で昂進していた [15]。ここでは結果を示さな

いが、スペルミン合成欠損株は乾燥に対しても高感受性

であり、その原因としては乾燥処理後野生株では気孔の

閉鎖が速やかに起こるのに対し変異株では気孔の閉鎖反

応が極めて緩慢である結果を得た（Yamaguchi et al. 
Biochem Biophys Res Commun 2007）。植物の気孔の閉

鎖反応にもカルシウムが強く関与することは良く知られて

いる。こうした結果も、本変異株のカルシウム動態の異常

を裏付けるものと考える。 
最後に何故スペルミンが合成されないと塩感受性が高

まるのかを考えたい。シロイヌナズナでは分子遺伝学的手

法によりナトリウムイオンの排出に関わる三つの重要な分

子が同定されている [16]。これらは、SOS1、SOS2 そして

SOS3 と名付けられている。NaCl の進入を感知したシロイ

ヌナズナ植物では、一過的なカルシウムの流入が起こる。

このカルシウムの流入はカルシウム結合タンパク質である

SOS3 で捕捉される。カルシウムが結合した SOS3 はリン酸

化酵素である SOS2 と結合し、SOS2 を活性化する。この活

性化された SOS2 は原形質膜に存在するナトリウム・プロト

ン対抗輸送体である SOS1 を活性化して細胞外へナトリウ

ムイオンを排出することが明らかとなっている。この情報伝

達経路は SOS シグナル伝達経路と呼ばれている。活性化

された SOS2 には他に三つの役割が報告されている。(1)
原形質膜に存在するナトリウムの進入路となる低親和性ナ

トリウム輸送体である HKT1 を阻害し、細胞内へのナトリウ

ムの進入を防ぐ、(2)液胞膜に存在するナトリウム・プロトン

対抗輸送体である NHX1 を活性化し細胞内のナトリウムを

液胞に隔離する、(3)SOS2 は CAX1 と分子間相互作用し

CAX1 を活性化する [17]。このことは、SOS シグナル経路と

カルシウムシグナル経路とがクロス・トークすることを示す

知見であり極めて興味深い [18]。 
上述のように、スペルミン合成欠損株はカルシウム動態

に異常が示唆されることから、SOS シグナル経路が十分に

機能しないことが考えられる。 
 

 

SOS: salt overly sensitive

HKT: Na+ transporter

NHX: Na+/H+ exchanger

CAX: calcium exchanger

FV: Fast-activating vacuolar channel

SV: Slow-activating vacuolar channel

塩ストレス時のスペルミンの作用について

 
図７ 塩ストレス時のスペルミンの作用の予想モデル図 
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動物細胞では、ポリアミンが陽イオンチャネルの活性を

変化させることが良く知られている。その際、最低有効濃

度はスペルミン＞スペルミジン＞プトレシンであることも明

らかとなっている [19-21]。植物細胞でも数少ないながら、ポ

リアミンのイオンチャネルへの作用が調べられている。液

胞膜の SV あるいは FV チャネルを阻害することが二つの

独立したグループから報告されている [22,23]。この際にも、

スペルミンは数マイクロモル濃度、スペルミジンは数十～

百マイクロモル濃度、プトレシンは数千マイクロモル濃度

で阻害が起こることが示されている。 
上述した知見を総合し、塩ストレス時のスペルミンの役

割を予想図として図７に示した。 
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Sumarry 
It is well known that changes in abiotic conditions such as the concentration of ions, temperature and 

humidity lead to modulation of polyamine contents in plants.  However, little is known about the relevant parts 
these polyamines play in abiotic stress responses.  Here I addressed a specific role of spermine during high salt 
stress using an Arabidopsis double knockout-mutant plant (acl5/spms) which cannot produce spermine.  The 
mutant showed higher sensitivity to high salt than wild type plants.  This phenotype was cured by exogenous 
spermine but not by the other polyamines putrescine and spermidine, suggesting a strong link between 
spermine-deficiency and NaCl- hypersensitivity.  The mutant was also hypersensitive to high levels of KCl but 
not to MgCl2 or to high osmoticum. NaCl-hypersensitivity of the mutant was compromised by treatment with Ca2+ 
channel blockers. Moreover, the mutant showed poor growth on Ca2+-depleted Murashige-Skoog agar media.  
The data suggest that the absence of spermine causes an imbalance in Ca2+ homeostasis in the mutant plant.  
Based on the data obtained, I propose a model for a role of spermine in high salt stress responses. 
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