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硝酸同化系遺伝子の発現制御機構

愛知　喜木子

中却兼学応用生物学鮮応用敦物蔑撃科

寮　　静

硝酸イオン　脳下硝酸と鳴きは鱒観ず潔斉や薗灘鈴蓮華愈賓索藤で轟凱硝酸経書　まず欄蘇

オン能動輸送終猶細に義時灘鞄内へ翰渡され,硝酸還発酵寮猶急きによっ常数硝酸イオン

(以下恥崩舵と哨)に還元され.さらに亜硝酸還元離索(lNi】ミ)によってアンモニアイオン(以下

アンモニアと略)に還Jtされる.続いてアンモニアはダルクミン合成酢燕とダ)L･Pミン蛙合成離

詩…によってアミ}熊へと剛ヒされる.梢熊同化を.'fltう･チ棋軸はNRT, N札NiRの3つを必ず備えてい

です硝酸剛転系め遺様子群沿発現は. -凋箕に縄酸ほ餌蕊亜職級さによ毎活性偲萎れ,窒素開化

魔物貢ぎ淋タミンあるいは牽研篭謝産物)により抑制蓮如量が,義教の制御のいずれが擬勢で為

るか捜生物により爵数量,曽ン轟毒芸おいでは塞賓岡花魔物によ轟くカタポライト抑制が強いため,

アン薫忘欝の聞砥蚤阻零し憩いと硝酸による活性撒効果を簸る芸恕がで尊意いが,費の鶴の生物

で勘硝酸の添加によってNRT, N私N税額遺転学鞄転写が蛮尊さ動乱硫酸や73ン酸など億の無

機栄嚢物欝の開化に開尊する遺伝学は登れぞ丸の兎幾碍東蕊に豪,NB等播噂されるので,基薯による

硝酸同化凝遺伝子碍魂尊は特異な発魂様式で轟凱　率覇では予報無間北酵素の構造と性貿および遺

伝学発現制御機構について遁哨7欄漁網碓藻遺伝学碍発凝着二餌する碁笥による誘導機構の必軍使

と近代良港,;二h毒づ･る施肥抽Fj絶駄)が引き起こす相場と),131産･qJi).1ニ与える閑地について考察している.

卑-ワ-ド:藩タ頭骨Jfか抑轟凱感銘特嚢的親御,硝酸i亜硝酸鱒韓,硝酸岡花

緒提鼻蔓=

璃物,藻類,ラン藻,蘭額の-藤は,意賓な

饗賓源として無機体窒素である硝酸を利用して

いる.竃墨はタンパ/:/閏や撞酷､色載類射よじ

めとする麓捧戚瀞に感頚の蒐寮であるが,環境

中においては甘干状墨宗あるいは硝酸, I/ンモ

ニL.T.1)ような無機化合物として指布していて.

鑑歯数捧威瀞には数量雛鳥　宅欝1闇き.瀞鞠は,

動植物由来沿ア菟j艶や#ンパタ薯など鎗有機

体鴬寮Lfか利用で重なもヽので,頗機体蛮賓を開

化する芸とので鳶養殖物や細菌に窒素の供給を

依春してい愚書　アミノ酸やタンパタ質に潜まれ

∴ 1-∴- ＼-
窮1親　自然界における窒嚢鯛碍韓賓　若　き内紛数学軌各窒素偲食物に如摘凄感の酸花数を袈す.



別一愛知　弟東署

愚者磯物率の蜜幾は還元された状態にあり,有

横地が:'1解されるとアンーT:ニ7 (Nl-hllL)がq.:.じ

ら.こすい二射し.地球_卜での登素o) ･魔女')とな

状態は,澱も蟹兆され藍状態の硝酸猶03弓

である.二g) LlつL7)無線終覇童化合物u)r;Lll.1ニ!l･:.

物による密漁餐路が3つ審査す軋　まず.硝酸

からアンモニアへ0)患持古には望主鉦りあって, 1

9はr窮確約硝酸遼東jと｢婁索樹寛jによる

経絡で,もう1つがr同機的硝酸還元jによる

経絡で轟凱r異化的硝酸還元｣は鼎純血m槻郎

居細菌に覚られるような,電子I云迂薫において

硝酸が呼吸塵の東灘確乎受容体として働i r硝

酸呼吸｣番示し,嫌衆的状態で£ネ)♭ギ-春寒

得する,なかでも硝酸を毒素ガス(N?)にまで

遼東し,嚢窺率に盈捜せ愚民威容今時毒= r貌療j

という.こID分子状墨葦をアンモニアに同淀す

るのがサ嚢楽園定常であり,戯真相biu桝く鶴亀薗)

のように基盤的に蛮寮を同窓する物と血軸bGdcr

のように非爵盤的に分子状賓窯を嚢資源として

利用する物が轟量. r開発的硝酸避蒐j猛か展

化的硝酸還充と娃連にエ凍みギ-蚤授tSで療寮

源を得る反銘である.殖物や藻類.ラン葦頼

ア}バクテリア)等の発魯威生物,および薗幣,

細菌簿の-聾勘欄線番慧魔常澄兎LJで亜硝酸

猶O沼にした醜.亜欄酸を1度萎=S喝常澄蒐

してアンモニ7'にま､で還元し,同化する.巽除.

魔物やパタテリアの持つ硝酸同機の鱒聾によっ

て､平岡2ⅩlOリガトンの肇蓑が市横化されて

いる(Ca汀画cll an(1 ltinghol･n, lrJ9f泊.これは

ニトロゲナー-ゼによる芸薬園定量のIOO倍以上

である(Caml)be一l atlrl EiF唱horn. ,1990).種っ､て

蕊約には号同化憩硝酸還元庶拓による有機体感

寮の食感捻地球上の窒素循環におももて,魔瀦樹

窓に放咽てはるかに意賓であるということがで

きる､ ･･青.アンモニアから的無へのr硝化j

紘,硝化訓育によって好気的条件下でおこなわ

れ. NfiT･3.SL]FIOC'rtLSnV!'ITnS叫iTLL等はアンモニア

審亜硝酸に,伽さ耐蝕野卑他者汐甜鮒轡は亜硝

酸を硝酸に酸化することによってユキ)L･ギ一･･を

狸碍している.

以土のように,嚢嚢の同鮎ま噛物や細菌によ

愚r硝酸同職庶応｣と磯賓樹党蘭に蕊るr嚢紫

固濃jに依存しており, -*にÅ葦は,党金成生

物の硝酸開発反応の感畢生琶敷有機粍食物を効

率よく樹覗するために農薬生鷹番営んで, Åロ

魯飛躍的に噂細させて牽た.奉磯では,地球上

の幾寮鰭環において盛賓な鷲親を扱っている磯

無間催涙応に関わる酵素と遺伝子g)発現制御機

構について碑,説する.

1.梢や同化糸島辞帝の種類

硝酸弼偲捻盛ず,姦肇である硝酸を硝酸イオ

ンIJYnf:I:).輸送沖(Nitrate transporter: Ntrr)で細

胞内へ散り込む轟から始まる.淡に,細胞内に

鞄り込まれた硝酸は硝酸還元酵素組iir舶e

T患血は音数鰭三N釦によって亜硝酸に,漁硝酸還

元肺葉(Nitrilc rcdt】chsc: Ni沢)によって､7ン

モニ7にまで還元されて.有機体覇業として同

碓登れ凱　衛磯終魔寮への開催の蓋象過程は,
I,A)')i,タミン合蝿郎蓑(Gl一山mine syllthetaseこ

GS)により,アンモニアとゲルダミン熊から

霧寮を2分予倉むダルダミンを生成し.ダルタ

ミン総和武郎蚕(Gluta111inc-2-oXoglutar,dtC

tT･anSfcrilSe: GOGA'r)によILl ,グ,JL･タミンq)7

ミド基音読載骨桁となる2-オキソダ)L･タル酸

(tf-ナ[/.r/JL･甘JL巾)にt駄辞させて2分千q)グ

ルタミン酸を合成するという鞠である.以下に

をの夜露を示す.

GS : Nth+ghlt.･lm;ttf! ･ト^'i､P

-glutt1111 i11eL十ADP+Pi

GOGArr : glut(lmine有望ltlⅩOgllユt<lmtC､卜

鮎D和-2如仇a馳せ洞泌担

1-1.NRT (硝酸イオントランスポーター)の

磯濃

由然界に如き愚硝酸濁度猛-窮に低も盲点,璃

酸は険耳かンであるために膜喝髄に対して繍鞄

服を樽晒しなぐではならない.すなわ､与.硝酸

を嚢索輝として曳膏するた鋸二は†濁度淘配と

脱電位に逆らって硝酸を継続的に細胞内へ強逢

す量感薯がある.これまでに†様々な生物の

Nm'が尊離間愛され, 3種類のNRrの春在が明

らかとなっている. -一つはABCはrrP-bindir)g

c.lqSettC)ス-バ･1-7-{ミl)I-と呼.ぼれるトラ

ン認ポ-粛細め裡額に属す愚物で半解轟性のラ

ン;;tfH.SlV即rbococrEJS Sp. ㍗(lIC79Ji2: Orn納l t=洩ill.

19931と-潤;の細哲((ftebsiI,.lZa ♪･MIl卿tliae:

wll mlrlさ如W.lrt. 11398)が持つ. AliCトランT(

ポー･/'･'-はサブユニ･ソト構造を持-)ていて. 3

分予の職業漁タンパタ薯と2分予の戯習練歯髄
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タンパタ欝から構成されているのが特徴であ

ら. :fj､他の2つ(Nlrl'1,N′l'R′1､2) ‡こt.

MFSくmaior filCilit･dtt)r SupCrfnlllily)というス

一一パ--プアミlト.にT.I-JF.しており　くstcincTCt a1.,

1≦柏引.基にほの膜貫通ドメインをもつ疎水性

タンパタ磐で.プロトンの魔嚢北学約勾配を利

用して覇敦を細胞内へ輸送する　津ao et a1..

19!.)8).これまで. NRTlは高等帥物のみから妃

つかっていて,高等植物の低鶴羽鷹硝酸イオン

輸送体であると考えられているが(Tsayctal.,

ユ993上　対称的に網寵T芝は､原核生物･素殖

生物,兜脅威生物･ #兜金成生物を問わず広

く生物界に分布している商親和性硝酸イオン

輸送体である.蛮た,討RT窯の-つである線癌

CJ'.710叩do72ILnlaS rc,11thaTdliL'0.)NrL2;I ( Galvim LIL

al.,摘開きや海魔性ラン潔Sy朋C如coでS討S Sp.

PCC7002q)NitA (Sakamf)to et a1,, 1999)は剛熊

と亜硝酸の両方を輸送するという特徴を持つ一

1-2. NR (硝酸還元轟草葉)の種類

硝酸を亜硝酸に還元するNRは,要求する電

子供与体によって太尊宅棚浮き斑依存型とプ

ェレドキシン(Fdと鳴き依存劫に分けられヤ　こ

れまでに洞AD (P) H一対鼠の方が研究が遺産でも為

る.骨の義春構造は約1ま蝕Daから蔑愚帝を慧

売体で,索きく3つのドメインからなり,牽豹

ぞわのドメインにl分子0)FAD.ヘム(シトク

ロムb357)およびモIjブデンーブテ1)ン(Mo-eo)

が補欠分子として機能している　紹ampb菅札

2001; Fnr(ミくさ. I_I()()0).弓投に.カビはNADPHI

N魚,露等癖鞠はNAD払NRのみあるいはNAD

津) H凋漁の両方鉛活牲が認められているが.

植物で種軍が混在している生理学的な意味は,

現夜のところ分かっていない.しかし,電子供

尊対の特異性は. NADPH型と掴泌対数の立体

構造の地境から鍵となるアミ}酸が凍寛碁敵,

それを一塩基経換した変異NRの電子供客棒撃

求性について嚢験した結果, NAD払N現ではピ

リミジン潔タレオサド冶金部位のネガティブチ

守-ジが必要であることが明らかとなっている

(Shil･nishit:I nlJ998上　ニa)ように, 7ミ/檀

の壬塩基置換により特異性が愛機することか

ち. NRの多様性が出てきたことが推察できる.

1･3. NiR (亜硝酸還元酵素)の種類

噸梢軽をアンモニアに還元するNiRも. NAP

桝H依春型とFd依存型に分けられる,ラン藻

や油断こ貼られるF(トNiRは.令-f'-鑓約61)ltDで,

シロヘムと鉄破顔泡Fe禎S)クラスタ-を禰酵

蓑として梢つ. Ne7LrDSPoTa mZSSaやEIcdJm-cJZZ'a cozi

(大腸曲)はFJU.銅坑華クラスタ,-.シロヘム

を倉あ, NAB tP) Hを電子供与体とする.亜硝

酸還元酵素と間藤に鉄硫鼎クラスターとシロへ

品を持つ亜硫酸還元辞磯のⅩ線構造解析の霜寒

(MeRcc et a】., 1986)とENDORO.)舷果(Cline et

aL 1985)から, SiRの′183番｢1のシステイン構

築が執机蛮クラスターのFeとシロヘムのFeを

榔燈ししていると刊'S･されていて, NiRの油･田三

中心もほぼ槻燦の構造を持っていると脅えられ

ている.

2.硝酸同イヒ帯素の活性制御

はじめに触れたように.硝酸からアンモニア

へ翰還元には8瑠子亀の還元力が感賓である.

したがって,より還元された湛態にあるアンモ

ニアがあ紬富,エネルギーを節約するために,

まずアンをニアを利用する,すなわち培地車に

アンモニアがある鳩舎には程度の差があるもの

の,虫での生物で硝酸同化糸の酵素活性が低下

する(第】去).

酵嚢活性碍制御は, i)転写調節く転写勧合成

竃の調節) , ii)転写鎮調節く転写物の分解など) ,

呈揖翻訳調節およびiy)翻訳後調節(酵素の停

飾,分解による制御)に分けられ凱硝酸同化

酵索においでは,転写調節と翻訳後調節によっ

て意に制御されており,翻訳橡の活性制御機構

については. Tt:.')'等植物のNN) (P) HINRにおい

てこ肘二研究が進んでいるが(Crawford, 1993:

鮎iser and軌beT,罰机上硝酸河北轟の酵素タ

ンパタ肇は総じて半減期が嬢いために†転写鼠

を調節することによる制御が中心に恋ってい

る.硝酸同化に関わる遺転乎発現の調節はほと

んどの種でi)脱胡欄拍=よるグロ-パルな負の

制御と　嵐)硝酸同化轟遺伝子に特異的な基質に

よる71･../J)利和の三つの方法(duaトl･e即Ilation)に

よって制御産れている.しかし,正負の制御の

もヽずれが優勢であるかば生物によって異なり等

寒際ラン轟においでは,窒索岡花産物による負

の制御が盛要で,アンモニアを添加して窒素蒐



56-愛知　素東予

第1東　棟々愈生物における硝酸同化系遠軽予の転写清華

轟々なfl':A.物にお縛る欄蕨岡絶義治駄･f-Q3姦薯に磁拳L,食塩等清聴についてk　ノーザン解朝の璃果,あるいはレポ-タ-

遺伝子各月恥もた寛厳の覇栄を,硝酸を磯廉潔としか寺の活性を18はして相対鶴で廃した.ただし, a pn紬m㈹iaeの磯

地は全て5mMのGlnを食む. n.d.は該当データ-なしをホす.

敷物も　　　　　　　　　　冶転学(解寮) -
それぞれの鵜顎に如きる柄朋的な准薄綿*.ミ繋)

Nlh+　　NIIlt+ NOil NO{　　　　NO{

欝豊麗榊由#　腰aSF榊酢)鮎喰0月　　棚

欝雷雲義幾許　　芸慧書欝)芸濃　　貨篤.il･l

蔑越野地軸　芸OS着温　岩嚢　線き

竃等轡柑癖頑G W汀i卿　<O･)　<0･1

曹穿㈱sp･ FCだ博昭方城鵬

幣欝ねbamL･　濃蘭

や譜要撃普群書滋　　賀監壬認

<0.I

望鶴
n.A.

札d,

晃にすると漁伝予発現は来会に抑制される　悌

l蓑). 1･jJ-..多くの.)-_L物ではlkの制御が甫頚

管, -評の鯛成約に発現するN欝で遺操子以外,

ほとんどの物が硝酸イオンによって誘導される

(輩ユ廉上　制御システムについて転写因子や考

の認識配剤の特徴など,これまでによく研究さ

れているLlつのタイプについて以下に述べる.

211.滴菌類

グラム陰lI:.軌¥iO.)肋bsieIlG押e2LPI州ilte (吋oca)

においては､鞘鞍同化系遺伝子(itL7SFだDEC/1.

Lin etal､､ 1993)の転写は室基rii-Hヒ糸にグローバ

ルな転写因子NtrC (C･clli et al.. 1989)と硝酸/覗

稲敷に特異的な轟路特異的誘導田子NaSR

(Goldrnall Ct a1., 1994)によって制御されている

宅第2凍上　グロ-パルな嚢嚢同化系遺伝子制御

機構(Ntr-system: nitrogen reguliltOry System)

は4つの梓素.脱ウリジ])ル化/ウリジリ)Hと

辞素印象/tJTaseと省噂上Pm　2成骨酒報転

mGねぎだ触

a.;
ImlZTJO)11L7e

仙葡'13

n.d.　　　抑)　】00±3.3　　　n.A.

I 00　　　　　71.a.

7).tI

】ふl Ct a1..

iF餅Ee

Nakanl)でt aL.

lij95

1㌔llll ill al.I

]995

紬純潔やま識L
I tj97

SuzUki el al..

柑93

畿㌢紳a1-
Clle帽et aJ_､

1!掛1

Nl-CIPr前有-トNLrC -1

+
P丑)

(817時)

U RJtTrasc

(gtnD)

(lJMP)3

tZL7軌- Nl rC-P嶋高石:F- Nlrt:

第2国　CiN漁に応答した洞砿転写制御竜ヂjL,,

URiUTaseが2-OG､ Gln濁度に依存してPrIの脱ウリジリ

ル化/ウリジリル化を馴御している.

運糸ヒスチジン･プロテインキナーゼNtrlき,

そしてレスポンスレギュレ一一タ-NtrCから構

成されていて(第2回). 2-0Xoglutarate (21

OGと覇)とgllltamine (GITlと.qJ'T)の存l_E)七に

依存してPIiのウリジリル化･1.Fl態が変化し. NTtC

第2義　様々な生物における硝酸同機轟選任予の転写制御に関与する因子

参考文献については.春夏を参照.
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短身の発現嵐を制御してHる若柳転ま98軌

窒素欠乏条件では細胞内2･OG濃度が高くなり2-

OGが円iに鶴愈すると, Pま臓身のや13ジ13 3可転

が髄過されNtfeの転写を綿導する. -労,索

索充足条件では細胞内Gln漆疫が轟くなって

いるので, uT魚紀はGlnによって活性が押刺さ

れ,ぞ鞄結果u温活性が高く愈りPままが瓶ウリジ

リル化されて, N離:の転写を抑制する　泡管Mel.

疫私呈99東独mb曽柑甘細alり1994上一万,硝酸i

亜硝酸に応答するタンパタ磐は討asRで(第2

ぶ; Goklman Pt tlL 1(jg,I: Wu t･.･t al_ユ9991. JlLISF

オペロン上流磯城に転写制御に感璽愈配剤が存

在する.遊撃が射3機番闘離由等鼠等飽鎗国子に

寄らず,一度開始さ艶た転写はタンパ倉繋3-

ド鶴城に入る齢に東賭する仕組みになってお

り,逆に遊撃があ番場食にはNasRが転写沿革

鴇を抑制することによって転写が寵了する

〈Lin et ill., 1996上

岡轟にグロ-パルな制御機構としてN掛野鹿約

番持つAgか細身Gだ如vi那IG邦d2'i fグラム換牲好無

性縛薗)においては,朋SAB禰私肘責鼠の遺

伝子)が銅丁を藍と経絡特累的因子のNASSおよ

びNASTによって制御されている(節:とよ).

NASSはラン葦の硝酸イオン能動境遇体である

N11Aと. NASTは二成分情報i去違葦のレギュレ

-L,,7-のレシーバーTJjインに類似しており,

硝酸非存在打で柑ASSがNASTの粉河A轟昏活性

を阻雷しているミ箪ご葉: Gulicrrc7JCt alリ

1995).

-方,グラム陽性細静の鮎gill脚相姦ぬく砧

琴南)においでは, MeTRプアミリ-に罵する

TnrAがゲこ7 -バJLに墨素同化点をllilJ和してお

り(Belilsly ei al. 喜oon) I Tnl爪はGlnliIJミ下で

く窒素充晃状態) GSと腐食してD銅品戯禽鶴を減

じ,その覇寮,蛮寮閑職鼠遺伝子を抑制すると

いう報告が慮る潤2畿鞠e毛al.,200扶轟

絡特異的な誘導機構は塵親裁緒で発磯する異化

型亜硝酸還元酵素についてのみ報昏されでも与で

掴ぬ氾0忠告私1998)同化型硝酸還元遺伝子碍

発現轟には硝酸ある摘ま亜硝酸による誘導機構

は存在し愈いと脅見られている　葺第1嚢;

Nakano菅t私娼実現ま9鮒).

2-2.糸状菌および群母

糸状菌Ncli噸9昭和Gにおいては, N罰憎が

幾凝固機番蚤ダ田-バjLrに制御していて,

Nmが硝酸･亜硝酸特異的に蟹等を魂尊して

いる(抑1. 2表). Nrr2はGATA717ミリーに

罵する転写滑子でDNA縮合Fメ･1ンはCy等2i

Cy半2-･刊7インガ-モチーフを柁-:)ている(Fu

and MaTgIul'. 1987).また. C末端硝城E::ある12

残量には登索充晃条件で発現するNMR毎もrか

ge【l metabf)1ic ret)ression)が結合して. MT2

のDNAへの鴇倉を阻審する事がin tTiiroおよび

析恥wo-hybritl systcmにおいて示されており

津弧如a1,, 1997; Xi舶eta1., 1995) , NMRが糾ち

かのシ::)'ナJl-を惑紬してNIT2に路合し. NIT2

を不活性化する事によって窒素同化糸遺伝子都

が抑制されていると考見られている搾油税札

1997:Ⅹiao illiLl.. 1995).まFt- I fi1 1JitTOの糸に点

いて, N隅と硝酸遼東酵素が繊沓することが

′示されており(Fellg and Mar血If, 1996),硝酸

がない喝食には銅r首埠を紙脅して不活性化審せ

ていた欄醜認蒐酵額が,硝酸イオンを感触して

紺!閑から灘親しでN汀壕の不活性化を解除し,

硝酸開発薄遇橿予の転写を鍵等すると考見られ

ている(弟ヨ衷;Fcllgilnll Mar血沈1996).

糸状鮎Sgc感Ii鮒m'd誕iansでも,ほぼ同様の

制御機構を持ち, GATAプアミリ一に罵する

息汲鮎lが嚢寮同化轟をグロ-バjtJに制御してい

て(C.llldick et a1., 1986) , N王RAが硝較･屯硝

酸特異的に転写を誘導しているく独創a eモah

1990; Punt ()t a1., 1995).さらに最近, jl.打idldat.7S

において窒寮岡花糸遺伝子の鼻衷活性に感賓で

ある事が示されていたTamA (Kinghorn and

P･.lleman. 1975)はAREAに蕎合することが示さ

れ(Sll】こ..ll t.tt a1., 1999､ 200】). NMRがAREAに

結合する(Andrianopr)ulr's et al., ]998)のを抑

制していることかflZ 771'tT･0の糸で示された

(S111all ct aL 1999).また柑昭二, ARF,AQ)C末

端領域にある12残量へのTamAの絡魯亀頭萎れ

て, TamAとNMRが塘流してA鮎へ鋸歯する

ことによって, 1uiEAの転写活殊が制御されて

い藩と脅えられている(Smane紬1., 1999).

酵噂泡盛聯珊紘Cにおいでも蹴Ⅰ浪フ

ァミリ可三馬するG愚泊3が褒瀦開化轟をダ田/-パ

jLに削!''1.圏しているし　く第2表; Minchart and

M喝a独nik及99窮,酵母戯舶C鮒ぬかか約か蜂鳥点

碍硝酸開化轟遵転乎YWT3, m13,珊常3碍発現

勘硝酸摘たは亜硝酸)により魂移されア
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ンモニアでほぼ完全に抑制される事が示されて

いる(第1表;Brito eta1., 1996;Perez et

al"1997).

2･3.ラン藻(シアノバケテリア)

ラン藻は高等植物と同じ酸素発生型の光合成

をする原核生物で,葉緑体の起源と考えられて

いる生物である.淡水性のラン藻A朋baena sp.

PCC7120をはじめSyncchococcus sp. PCC7942,

Syncchoeystis sp. PCC6803などにおいて,硝酸

同化系遺伝子の転写はアンモニアがあると完全

に抑制され,アンモニアの除去あるいはアンモ

ニア同化の阻害によって誘導されるが(第1表;

Caiand Wolk, 1997; Suguki et a1., 1993; Aichiand

Omata, 2001;Lichi etal" 2001) ,このグローバ

ルな制御をNtcAが担っている(第2表; Vega-

Palas et al" 1990). NtcAはCAP (catabolite

gene activatorまたはcyclic AMP receptor pro･

tein)フアミリ-に属する転写因子で(Vega･

Palasetalり1990, 1992) , 2量体を形成して窒素

の利用に関わる遺伝子[nrtABCD (NRT) ,

narB (NR) , m'rA (NiR) , gln･A (GS) ,glnB (PIl)]

な一.どの転写を制御しており,その認識配列は

GTm8TACで,よく保有されている(Luque et

al., 1994).他の生物と異なり,アンモニアの存

在下で硝酸同化満座が完全に抑制されることか

ら(Herrero etal., 1981; Su訓ki etal., 1993) ,硝酸

同化系遺伝子の転写はNtcAの負の制御のみに

よって説明され, B. sabtillisと`同様,硝酸/亜

硝酸による転写誘導機構は存在しないと考えら

れてきた.これに対して,我々はSynechococc〝s

sp. PCC7942とPtcctonema bo7ya榊mにおいて硝

酸同化系遺伝子の奄写を脱抑制したうえでは硝

酸/亜硝酸の効果が検出可能となることを示し

た.ここでは, Syncchococcus sp. PCC7942の結果

を示す(第3図).このラン藻では,硝酸同化

系遺伝子(ni9:A甥rtABCD甥arB)は一つのオペ

ロン(mIy:Aオペロン)を形成しているので最上

流のm11:A遺伝子をプローブにして,アンモニア

を窒素源とした培地から様々な条件の培地へ移

した細胞の転写物の蓄積量を調べた,その結果,

ラン藻細胞を硝酸を含む培地に移した場合に

揺,璃地中の硝酸が還元同化されて生じた窒素

同化産物8.こよりカタボライト抑制がかかるため

に,無窒素培地へ移した細胞とほとんど変わら

NJ14+ 

･"00,2---&NO3---'NO2--叫サl蛮開化産物 MSX 

紺ヒJ孟 
1711:AopeTbT)ヽ 

讃1仰 憲80 %60 惑 倒40 酔 媒20 ��ﾂﾒ�&ﾃBｲ��uﾒ��ｴ蔘8�ｲ�b,十(N吋/MSX) +NO3~ -NO3- ��

B qo 比�8爾�爾�

204060801000204060鞠ltの 

Tlme(min) 

第3図　A.ラン藻鋤cc:IgocOCCHS SP. PCC7942にお

ける硝酸同化系遺伝子(nirAオペロン)

の制御モデル. B.ラン藻Synechococcus sp.

PCC7942におけるnir:A転写産物の蓄積量

の変化.

(a)アンモニアを窒素源として生育したラン藻細胞を

無窒素培地(△)あるいは硝酸培地(A)に移した細胞
におけるmlrA転写物の蓄積量. (b)アンモニアを窒素

源として生育した細胞にMSⅨを添加して,同時に硝酸
を添加した細胞(●)と添加しなかった細胞(○)にお

けるm'rA転写物の蓄積量.それぞれの細胞からRNAを

抽出し, m'rA特異的プローブを用いたドットハイプリ

ダイゼーションを行った.それぞれの結果を定量化し,

MミⅨと硝酸を添加した細胞において蓄積した転写物の

最大量を100として相対値で示した.

ない奄写物の蓄積量を示した.一方, GSの阻

害剤Lmethionine-DI/sulfoximine (MSXと略)

でアンモニアの同化を止めた場合には,璃地中

に硝酸があっても同化されないためにカタボラ

イト抑制が起きず(脱抑制状態),硝酸による

転写の活性化が検出できた(Kikuchi et alリ

1996). Synechococcus sp. PCC7942NR変異株に

ついてMSXと硝酸を添加した実験では亜硝酸

が生じないため転写の活性化は起きず,亜硝酸

を添加した場合にのみ転写が活性化されたの

で,轟路特異的制御のシグナルは亜硝酸(もし

くは亜硝酸と反応した何らかの物質)である,

と我々は考えている. Symchococcus sp. PCC

7942においてnirAオペロンの上流逆向きに

nirB-ntcBが位置している. NirBおよびNtcBは

硝酸同化活性の最大活性の発現に必須の因子

で, NtcBがLysR型の転写因子に類似している
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ことが示されていた　くSllZllkミctaL 1995).こ

れに細見で, NtcB変異株において亜硝酸によ

る硝酸同機轟遺伝子発現の活性亀が見られず.

野毛£Bを薄導Åした練では活性代が簸られたこ

とから, N馳Bが亜硝酸による硝酸岡花糸遊様

子の潜健化に開･各していることが示萎れた

(Aichi and OITlata. 1997; Maelb Llt a1,, 1998).さ

らに我々は, MSXを漆蜘しない無壌寮条件で8

時間培貸した細胞に亜硝酸を薄細すると艇等が

清･性化されることを腫認し(Aiehi all【ミOmilta､

1997上生理的な条件下において亀NtcBと亜硝

酸による東写活性稚機構が東軍であることも示

した.

これ蜜でにダjムプロジェタ7､により嚢ダj

ムの塊茎配列が虫網された撃ン蓮沿車で.梢穀

を利用できる株の愛でが肘を℃忍を持っており,

逆に硝酸同化能のない疎はN紐Bを掩ってい蔑

い.このことは. NtcBが硝放け化に.郎triの遺

伝∫であることを示している..4)!abacJltL Sp.

PCC7120およびS.vITedzocj,Stt's sp. PCC6803でも.

亜硝酸による範等活性碓機構がありi和親S改札

2000; Lichi and Omat.1. 2001;AiLLlli et札2001)

N奴愚が開巻しても為るが, NモモB拍硝酸岡花系遺

伝子の覇等活性北に射する関与の度合は株によ

って異なっている.例えば.NleB変異株の形門

札軸cchococczLS Sp. PCC 7942に:bいては硝酸

開化活性が70･811%に減少するのに対して

(SunIki ct al, 1995). S.vlばCJ7r)q岱t.ts sp. PCC6803

においでは40-50%に減少し(^iclli ctal., 2OOl).

1117E2bLTCIT17 SP. PCC712()に至･)てはl字も以下にま

で減少するのである(Friasetal.,20I)0).この.

棟特異約数鰹署は考れぞ動の轟の持つ紺紐魚の

機能に依存していて, NteA単独で転写活性を

発親できる練の欄食にはNtcBの寄尊はか轟く,

単独で転写活性を発現でき恋い鳩舎には猟cB

の寄与が大きくなると考えられる(^iclli ･Etn(I

0mぬ,加ol).このような遊撃による誘導機構

将差は各々の牌の環境条件に適応した籍栄報じ

た物であろう.

-労,ラン薄にもP羽が春麗する.兼職繭の

タイプと-鄭類似していて, Pl!は2-OG濃度に

応じてllン酸化/悦リン酸化され. C/N比を検

ltJIしているものの(lTmler ct ;ll.. 1997:

ForchllamTner and Tan(3eau dr_I ～.ll･Sae､ 199,1.

1995乱1995b; F()rehh.lmmCr rind tie(ller. 1997;

GarCin-I)ominLnleZ an(1 Florcncio. 1997). PIlと

転写の活性制御との関連は明らかでは如1. --

育, NteA沿海等活性は三･OGを繁華すると額盈

されているが(Tan.tgawa et aL 20()2).今様の

詳細翰研究が期待され凱

2-4.高等博物

霧等擁物に鹿Hでは,培地にアン竜ニアがあ
･･)ても硝酸を与えると根と薫で,ほぼ闘時に

田沢遺伝学碍東軍が起こるのでI櫨物では-.一般

に硝酸によ番正沿制御が韓尊で爾北嶺寮による

魚瑚観潮は弱いと考見られる(革ま教主硝酸

岡柁轟遺伝子の発現に関わる転写園予は蜜だ不

明であるが,ダ田-パ1しな教の制御に関しては.

タバコの)3-フディスクを用いた襲験により2-

06が硝酸開催糸遺伝子の転写を誘導すること

が爺されている(FcrrLlrioIM6ry et al.. 2001).

これに対して.硝酸によるiT三の制御にについて

汰,シス配IJlJとしてA (C/CT) TCAがl姉iIされ.

シロイ,7ナズナのNRl.NR2,NiRをはじめ16遺

伝子に基適していることが承されている

若鮎an欝et d, 1997上

敷璃革同党系漁民予の発現制御と硝酸7

粟硝酸によ凝滞碍鞭覇の意義

硝酸同化糸遺伝子の発現に関して,すべて拍

生物で共通していることは. ①池の無機栄華物

肇の同化に関与する遺伝子と同様に当譲党費の

東急によって誘導される点であり, ②嶺素同紙

産物による魚の制御モ磨タボライト抑制)のシ

ダナ糾=なっている瑚ま,廃寮骨覇へ嚢寮を渡

すGS/Gt)tiATサイクルの基質および魔物であ

る2-OG. GlllあるいはGl11である,という2点

で轟凱霧降,多くのグラム陰健細薗においで

はUR/LITtlSeとPIJが2-OGとGltlC)濃度比を検印

しているし(M,lgaS{lnik,1988).グラム剛咋珊

鍔B,淵如才gisでは翫油がGSを介してGln濃度を

酎ミnL･ており(Wray ct札,DJ101上　ランま針引ま

N毛宅Aによる東等活健が姦捧2-OGの濃度に依存

している(Tanigawaetal" 2002).また,高等

植物のタバコに2-OGを与えると硝酸同化糸遺

伝学沿海等が誘導され, Ghを与えると転写は

抑制登れ凱　これに対して,基質による転写酒

僅化機構はほとんどの生物で共通であるが,〟

群の細菌には春夜しないと考えられている,し
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かし,近年まで基質による転写活性馳機構がな

いとされてきたラン諒について,恒苗約に硝熊

引棚ヒしている細山では哨主鞘軽への応答は銅拝

ではないが.. MSXによりアンモニア固定をf･'fl

審した細胞では報潜であるという事が示され

た.従って聾者暮れ適当な寮碗魚件下で軌硝

酸開化鼠避転学の発現に対する基質による魂軍

機鱒は金で沿生物で娩出可能であり,壌審問維

産物による薦翰制御機構だけでなく,鹿賀によ

る正の制御も硝酸開化を行う生物に戴漁の転写

制御･機構であると考える.

臓物においては.用l式中に裡一日バ)すいアン

モニア体墨壷が存瓜しても.梢穀/J'L,極細して釧

地内へ戦均込み,液胞に1榊mM鼠土亀瀞磯す

る,芸の機構勘蛮索馨賓が不足しやすい濁機

に適施して,漆寮銑執状態に備え,できる限り

多くの硝酸を細胞内に番顧しまうとした結果で

轟番う.忠壊率において愚も不足してい愚栄華

嚢はしばしば頚賓源で,土壌中に審査する嚢寮

轟の鼻i i孟高分子の有機体蜜嚢であり,額物は

l勘妾それを利用することができず,また利用可

能な慈索源である硝酸は,寄掛こ盈壊車から蒋

配してしまう､浜代農薫において.窒素施肥は

単鮫蘭療あ怒りの収磯盛を増すという点で大き

な役割を担って重たが, 1990年境から,過剰の

施肥により農静物車に多発の硝酸塩が含まれて

いることおよび｣二壌中から満悦して河川や地下

漆に東急に流出した硝酸は.アオコ改どの界常

発生や飲料泰碍汚染という深刻な瑠璃問題も引

き起こしている.人や軸物に桝収された硝酸粕

汰,体内で亜機敏塩に遼東され,これが掬や魚

に食まれるアミン額と鶴禽するとや発ガン性鞠

門のニトロソアミンなど.ニトロソ化合物を生

成する,また,硝酸塩や亜欄醜貌は曲解中の正

常なヘモグロビンをメトへモダUビンに酸化

し争　こ敵が鹿液中沿酸素を組織に送ることを賭

けてチアノ･-ゼを引き起こす(メトへモブ1.コビ

ン血痕).牽芸で植物の硝酸朝岡効率沿洩番が

漉きな課題となってきた.鼎俸物の成長を促す

ための窒素肥料を魯魚つつ,硝酸塩濁度の低い

農雁物を摩るには,硝酸を効率豪雪吸収,岡花

する植物の育機が求められる.こ沿ぬめには,

蛮素代謝,基質による硝酸同化嵐遺伝子の発現

調節機構について,閑適避様子を明らかにして,

饗労利用効率の高も嘩動くすなわち低肥料でも

よく密も,叡魔性亀太きい)に感賓な遺伝子に

適量ことが我々の冒榛であり,急務であ凱
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