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研究成果の概要（和文）：植物が土壌中の水に溶けにくい鉄を獲得して利用するためにつくり出すアミノ酸の一
種であるムギネ酸類及びニコチアナミンの輸送に関わるタンパク質TOM2、ENA1と合成に関わる酵素タンパク質
DMASの機能を解析した。ムギネ酸類やニコチアナミン量の増加により、有用作物であるサツマイモ及びエリアン
サスの鉄含量及び鉄欠乏耐性能が向上することを示した。鉄欠乏耐性の高いオリーブはムギネ酸生合成経路で働
く酵素遺伝子と似た遺伝子を持ち、ムギネ酸類を合成することを示した。

研究成果の概要（英文）：Mugineic acid family phytosiderophores (MAs) and nicotianamine (NA) are 
kinds of amino acids, which are involved in iron (Fe) uptake and transport in planta. In this study,
 the functions of the transporter protein ‘TOM2 and ENA1’ and the enzymatic proteins ‘DMAS’ have
 been characterized. Also, it was revealed that the increase of MAs and/or NA can both confer 
tolerance against Fe deficiency and increase Fe concentrations in the useful crops such as sweet 
potato and erianthus. In addition, it was showed  that the olive, which has been known as a Fe 
deficiency-tolerate crop, has the homologus genes to the MAs biosynthetic enzymatic genes, and 
produces MAs in addition to NA.

研究分野： 植物栄養　植物分子生理

キーワード： 鉄　　ムギネ酸類　　　ニコチアナミン　トランスポーター

  ３版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
全ての生物に取って必須な金属栄養素である鉄は、土壌中に豊富に存在するが、その大部分が水に溶けにくい三
価鉄として存在しているため植物は利用できない。また、我々人が食物から摂取する鉄は究極的には植物が土壌
から獲得し、可食部に蓄積したものに由来する。作物増産及び人の健康を向上するためには植物の鉄獲得の分子
機構を理解して増強することが求められる。本研究の成果は、作物の鉄欠乏耐性能力及び鉄含有量を増強する技
術の開発につながると期待される。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
（１）鉄は全ての生物に取って必須な金属栄養素である。鉄は土壌中に豊富に存在するが、そ
の大部分が水に溶けにくい三価鉄として存在しているため植物は利用できない。特に世界の陸
地の約３０%を占める石灰質土壌における鉄の溶解度は著しく低いため、植物は深刻な鉄欠乏
症状に陥り収量は激減する。また、我々人が食物から摂取する鉄は究極的には植物が土壌から
獲得し、可食部に蓄積したものに由来する。作物増産及び人の健康を向上するためには植物の
鉄獲得の分子機構を理解して増強することが求められる。植物の鉄獲得機構の全容解明を目指
して世界的に精力的な研究が行われてきた。そして、植物にはイネ科植物が持つキレート戦略
とイネ科植物以外の持つ還元戦略の、主に 2 つの鉄獲得機構が存在することが明らかにされた。 
 
（２）イネやトウモロコシ、コムギなど主要な穀類の属するイネ
科植物は、必須元素である鉄を土壌から獲得するために、三価鉄
キレーターであるムギネ酸類を根から根圏へ分泌し、三価鉄をキ
レートして可溶化し、三価鉄・ムギネ酸類錯体として鉄を獲得す
る（図 1）。ムギネ酸類は、植物体内において鉄と結合し、鉄移行
や可食部への鉄の蓄積に関与する。また、ムギネ酸類生合成の中
間物質であるニコチアナミン（NA）も植物体内における鉄移行を
担う。細胞内においても、ムギネ酸類や NA は細胞質から細胞内
小器官や細胞外への鉄輸送に関与していると考えられる。ムギネ
酸類や NA を介した鉄の移行や輸送は特有のトランスポーターに
より制御され、植物体内の鉄恒常性を維持している。 
 
（３）報告者はイネ科植物の鉄獲得機構において残された最後のピースであったムギネ酸類分
泌トランスポーターTOM1 の単離・同定に成功した（Nozoye et al., 2011; Nozoye et al., 2013; 
Nozoye et al., 2015)。同時に NA を細胞外へ分泌する活性を持つ NA 分泌トランスポーターENA1
も単離した。植物には TOM1 や ENA1 に相同性の高い遺伝子群、TOM・ENA ファミリーが存
在する。TOM・ENA ファミリーは根圏へのムギネ酸類分泌だけでなく植物体内におけるムギ
ネ酸類や NA の移行、細胞内におけるムギネ酸や NA の輸送を担っている可能性が考えられる
が、その機能解明は始まったばかりであり、未解明な部分が多く残されていた。 
 
（４）ムギネ酸類はイネ科植物のみで合成されるが、NA は双子葉植物を含む全ての植物で合
成される。ムギネ酸類は S-アデノシルメチオニン（SAM）から合成される。まず、SAM から
NA 合成酵素（NAS）の触媒により、NA が合成される。次いで NA アミノ基転移酵素（NAAT）
の触媒によりケト体となり、デオキシムギネ酸（DMA）合成酵素（DMAS）の触媒により DMA
が合成される。その後、ムギネ酸類やエピヒドロキシムギネ酸など種々のムギネ酸類が合成さ
れる。ムギネ酸類の種類や量は植物により様々であり、イネは DMA のみを合成する。報告者
は双子葉植物であるダイズにオオムギの NAS 遺伝子 HvNAS1 を導入し、種子中の NA 含量を野
生型株に比べて約 4 倍に高めたダイズの作出に成功した (Nozoye et al., 2014)。NA の高蓄積に
より鉄含量も約 2 倍に高まった。さらに HvNAS1 高発現ダイズは非形質転換ダイズに比べて鉄
溶解度の低い石灰質土壌において高い鉄欠乏耐性を示すことを見出した。イネ科植物だけでな
く双子葉植物を含めたすべての作物で、ムギネ酸類及び NA の合成量を高めることにより、作
物の鉄含量及び鉄欠乏耐性を向上できる可能性が示された。 
 
 
 
 
２．研究の目的 
ムギネ酸類は、土壌中から難溶性三価鉄を獲得するためにイネ科植物の根から分泌される三価
鉄キレーターである。ムギネ酸類はその前駆物質である NA とともに、植物体内の鉄移行を担
い、鉄欠乏シグナル物質としても機能すると考えられ注目されている。ムギネ酸類及び NA の
分泌を担うトランスポーターTOM・ENA ファミリーの機能解析を行うことにより，ムギネ酸
類及び NA 分泌の分子機構を解明し、植物におけるムギネ酸類や NA を介した鉄移行、鉄恒常
性維持機構を分子レベルで理解することを目的とした。 
 
 
 
３．研究の方法 
（１）TOM・ENA ファミリーのムギネ酸類・NA 分泌活性、発現解析、組織局在･細胞内局在
解析、過剰発現イネ・発現抑制イネの表現型解析を行い、TOM・ENA ファミリーの機能を解
明する。また、ムギネ酸類生合成経路で働く酵素のうち、まだ機能の十分に解析されていない
DMAS ファミリーの機能解析を行う。 
 
（２）有用作物におけるムギネ酸類及び NA の合成量を高めることで、鉄含量及び鉄欠乏耐性



能を向上しうるか解析する。 
 
（３）RNAseq 法及びメタボローム解析により、双子葉植物であるオリーブの NA 合成・輸送・
移行、そして鉄恒常性維持に関わる遺伝子群を同定する。同定された遺伝子群をイネ科植物と
比較解析することで植物の鉄獲得・鉄移行機構の進化について考察する。 
 
 
 
 
４．研究成果 
（１）ムギネ酸類分泌トランスポーターTOM2 は植物体内における金属輸送に関わる 
 
イネにおいて、TOM1 発現抑制イネは DMA 分泌率が減少することから、TOM1 が DMA 分泌

を主に担うと考えられた（Nozoye et al., 2011）。一方で、イネゲノムには TOM1 相同性遺伝子が
５つ存在する（Nozoye et al., 2015）。TOM1 は 11 番染色体に存在するが、TOM1 隣接領域に TOM1
と相同性の高い遺伝子が 2 つタンデムに存在することから、これらを TOM2、TOM3 と名付け
た。この TOM1、TOM2、TOM3 ゲノムと相同性の高い領域が 12 番染色体に存在することから、
11 番染色体と 12 番染色体の TOM 領域は重複により生じたものであると考えられた。TOM1 と
最も相同性の高い TOM2 の機能解析を行った（Nozoye et al., 2015）。TOM2 はアフリカツメガエ
ルの卵母細胞において放射性同位体（14C）でラベルした DMA の分泌活性を示し、タマネギの
表皮細胞・イネの根細胞において細胞膜に局在したことから、細胞内から細胞外へとムギネ酸
類を分泌するトランスポーターであることが明らかとなった。プロモーターGUS 解析により、
TOM2 は根から地上部への物質の通り道である中心柱や葉脈の維管束に存在することが示され
たことから、TOM2 は植物体内における DMA の輸送に関わっていることが示唆された。また、
TOM2 は根の原基や登熟期・発芽時の種子の胚で強く発現し、組織形成時の金属輸送に関わっ
ている可能性が示唆された。さらに、TOM2 発現抑制イネを作出して解析を行い、TOM2 発現
抑制イネの生育が著しく阻害されることを見出した。TOM2 発現抑制イネでは非形質転換イネ
に比べて植物体全体の金属含量が高まっている傾向にあり、TOM2 が植物体内での鉄の移行効
率に関与し、植物の効率的な生育を促していると考えられた。 
 
（２）NA 分泌トランスポーターENA1 は細胞内における鉄輸送に関わり、植物体の鉄恒常性
維持に重要である可能性を示した 
 

ENA1 はアフリカツメガエルの卵母細胞を用いた輸送活性試験により、NA を細胞外へ排出す
ることが示されていたが、植物体における機能は未知のままであった(Nozoye et al., 2011)。プロ
モーターGUS 解析により、ENA1 は鉄十分条件ではほとんど発現が見られず、鉄欠乏状態のイ
ネの根全体と、根と地上部が連結する部位であるディスクリムネーションセンターで発現が見
られることを明らかにした(Nozoye et al., 2019)。ENA1 と GFP との融合タンパク質は、タマネ
ギの表皮細胞、イネの根細胞において主に細胞膜に局在した。一部の蛍光は細胞内の顆粒状構
造に局在した。ENA1 過剰発現イネと ENA1 ノックアウトイネを作製及び単離して、解析を行
った。ENA1 過剰発現・ノックアウトイネはいずれも明確な表現型は示さなかった。ENA1 過剰
発現イネは発芽後まもない時期には、根が短く多数の根毛が見られたが、成長するとともにこ
の表現型は見られなくなった。ENA1 ノックアウトイネのマイクロアレイ解析により、根のク
ロロプラストや細胞内小胞輸送に関わる遺伝子群の発現が野生型株に比べて変化していること
を見出した。さらに ENA1 ノックアウトイネでは鉄十分条件で鉄欠乏誘導性遺伝子の発現が誘
導される一方で、鉄欠乏条件では鉄欠乏誘導性遺伝子の発現が野生型株に比べて誘導されてい
ないことを見出した。以上の結果より、ENA1 は根の細胞膜とクロロプラスト等の細胞内小器
官の間を小胞輸送により巡回していること、ENA1 の機能が植物の鉄恒常性維持に関与してい
る可能性が示唆された。 
 
（３）イネにおけるデオキシムギネ酸（DMA）合成は DMAS1 のみで行われる 
 
イネにおいて DMA 合成を担う DMA 合成酵素遺伝子として DMAS1 が単離・同定されている

（Bashir et al., 2006）。イネゲノムには DMAS1 と相同性の高いホモログが 13 個存在する。本研
究ではこの 13 個の DMAS1 ホモログの機能解析を行い、DMAS1 のみがイネにおいて DMA 合
成酵素として機能することを見出した（Bashir et al., 2017）。DMA1 ホモログの DMA 合成活性
を調べたところ、DMAS1 のみが DMA 合成活性を示した。また、DMAS1 ノックアウトイネは
致死となること、DMAS1 ノックダウンイネの根から分泌されるムギネ酸類量は野生型株に比べ
て減少することを見出した。これらのことから、DMAS1 ホモログは DMAS1 の機能を相補で
きないことが示唆された。以上から DMAS1 ホモログは DMAS1 との相同性は高いものの、こ
れまでに機能解析の行われた DMAS1 以外はイネでは機能していないと考えられた。 
 
（４）有用作物であるサツマイモ及びエリアンサスの鉄含量及び鉄欠乏耐性能はムギネ酸類・



NA 量の増加により向上する 
 
（４－１）サツマイモ 
 
サツマイモは貧栄養でも生育しうるため、石灰質土壌を含む不良土壌におけるカバークロッ

プとしての利用が期待されている。オオムギの NA 合成酵素遺伝子 HvNAS1 をサツマイモに遺
伝子導入して NA 含量を高めることにより、オオムギの鉄欠乏耐性を増強させることに成功し
た（Nozoye et al., 2017a）。HvNAS1 の発現量と NA 含量は正の相関を示し、形質転換サツマイモ
の NA 含量は非形質転換体に比べて、葉で 8 倍に、イモで 3 倍に高まった。さらに NA 含量の
増加に伴い、鉄、亜鉛含量がそれぞれ非形質転換体の 3 倍、2.9 倍に高まった。サツマイモのイ
モの鉄染色を行った結果、鉄含量と一致して、形質転換体では非形質転換体に比べ全体的に濃
い染色が観察された。また、染色はスポット上に見られたことから、鉄は維管束部を介してイ
モに輸送されていることが示唆された。 

 
（４－２）エリアンサス 
 
エリアンサスはバイオエタノールの供給源として着目されているバイオマス植物である。本

研究では、エリアンサスの鉄獲得機構について調べた（Nozoye et al., 2017b）。エリアンサスは
ムギネ酸類として、DMA に加えてムギネ酸を合成して根から根圏へと分泌することを見出し
た。さらに、根の三価鉄還元酵素活性を有し、鉄欠乏条件下では三価鉄還元酵素活性が上昇す
ることを示した。これらのことから、エリアンサスはイネ科植物に属し、ムギネ酸類を用いて
鉄の獲得を行っているが、双子葉植物と同様に根の三価鉄還元酵素により三価鉄を二価鉄に還
元し、二価鉄トランスポーターにより鉄を吸収する機構も備えていることが示唆された。また、
エリアンサスとイネの混植実験を行い、イネとの混植で鉄欠乏条件下でのエリアンサスの鉄栄
養が改善すること、ムギネ酸分泌能を付与した形質転換イネとの混植では、非形質転換イネと
の混植に比べて大幅に鉄栄養が改善することを示した。エリアンサスにおいてもムギネ酸類合
成及び分泌を高めることで、鉄の獲得及び地上部への移行が増加し、鉄欠乏耐性能を付与でき
る可能性が示唆された。 
 
（５）双子葉植物であるオリーブはムギネ酸生合成経路で働く酵素遺伝子の相同性遺伝子を持
ち、ムギネ酸類を合成する 
 
双子葉植物であるオリーブは、鉄溶解度性の低い石灰質土壌でも生育しうる鉄欠乏耐性の高

い作物として知られているが、なぜオリーブの鉄欠乏耐性が高いのかは明らかにされていない。
本研究ではオリーブの鉄獲得及び鉄恒常性維持機構に関わる機構を調べるため、RNAseq 法に
よるトランスクリプトーム解析及びメタボローム解析を行った（Suzuki et al., 2016）。メタボロ
ーム解析により、オリーブの葉において NA だけでなく DMA が検出された。高速液体クロマ
トグラフィー（HPLC）によりオリーブの葉から抽出したアミノ酸の分析を行い、オリーブの
葉に NA だけでなく DMA が存在することを確認した。これらのことから、オリーブでは NA
だけでなく DMA も鉄栄養の恒常性維持に関わっていると考えられた。さらに、トランスクリ
プトーム解析により、オリーブのゲノムには NAAT や DMAS と相同性の高い遺伝子が存在す
ることが示された。これまでムギネ酸類を用いた鉄獲得機構はイネやオオムギなどのイネ科植
物のみで行われていると考えられてきた。本研究により、ムギネ酸類を用いた鉄獲得機構はイ
ネ科植物のみに限定されるものではないことが示唆され、鉄獲得機構の進化過程について解明
する手掛かりが得られた。さらにオリーブの鉄欠乏耐性能が高い理由の一つにムギネ酸類合成
が関わっている可能性が示唆された。 

 
（６）得られた成果の国内外における位置づけとインパクト、今後の展望 
 
石灰質土壌で生育した作物は深刻な鉄欠乏状態に陥り収量は激減する。現状、安価な鉄系肥料

は開発されておらず、農業上深刻な問題となっている。また、近年、気候変動や過剰な灌漑な
どの不適切農法によって、土壌 pH が高まり、作物が鉄欠乏を呈する土壌は増加している。今
後、人口増加や環境問題を解決するため植物生産を増大させることは必須である。そのために
は植物の鉄獲得機構を理解して、植物の鉄利用効率を増強することが非常に重要である。また、
ヒトにおいても鉄欠乏性貧血症は問題となっており、植物の鉄含量を向上し、食物から摂取で
きる鉄量を上げることが求められている。本研究は、ムギネ酸類分泌を主に担う TOM1 のホモ
ログである TOM2 が植物体内における金属輸送に関わり、植物の正常な生育に必須であること
を示した。これはムギネ酸類が土壌からの鉄獲得だけでなく植物体内における鉄の効率的な利
用に関与していることを示唆している。TOM2 の働きを強化することにより、植物の可食部へ
効率的に鉄を輸送できる可能性が示唆される。また、イネ科植物に属さないサツマイモにおい
て、NA 含量が高まることにより、イモにおける鉄含量が高まるとともに、石灰質土壌におけ
る鉄欠乏耐性が向上することを示した。サツマイモのイモは根の一部が肥大したものであるた
め、NA 量の増加により根への鉄の取り込みあるいは転流が増加した可能性が示唆された。こ



のことは、土壌からの鉄の獲得だけではなく、植物体内の鉄の利用効率を増強することで、作
物の可食物の鉄含量や鉄欠乏耐性能を向上できる可能性を示唆している。さらに、エリアンサ
スの根に他の作物が分泌するムギネ酸類を供給することで、エリアンサスの鉄含量と鉄欠乏耐
性能が向上することを示した。このことは、外部から投与したムギネ酸類や NA でも植物体内
の鉄利用効率を向上できる可能性を示唆している。これまでにムギネ酸類や NA の生合成に関
わる酵素遺伝子や転写因子が単離・同定され、遺伝子組換え技術によりこれら遺伝子を増強す
ることで作物に鉄欠乏耐性能が付与でき、鉄含有量が向上することが示されてきた。しかし現
状では遺伝子組換え作物のパブリックアクセプタントは得られにくく実用化には至っていない。
植物は鉄欠乏を感知するとムギネ酸類や NA の根での合成量を増大させ、根からの鉄の吸収と
植物体内の鉄利用効率を増大させる。しかし植物体内のどこで鉄欠乏を感知するのかや、鉄欠
乏シグナル分子に関しては大部分が未知のままである。本研究により、ムギネ酸類や NA の投
与により、植物体内における鉄利用効率が向上することが示され、ムギネ酸類や NA が植物の
鉄欠乏感知に関与する可能性が示唆された。今後は、ムギネ酸類や NA を介した鉄欠乏感知機
構を明らかにすることで、例えば適切な場所・タイミングでムギネ酸類や NA を投与する、あ
るいは新規鉄欠乏シグナル分子を用いることで、遺伝子組換え技術を用いずに作物の鉄欠乏耐
性能力及び鉄含有量を増強する技術の開発につなげていきたいと考えている。 
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