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研究成果の概要（和文）：今後の持続的な食料の生産には、ミネラル栄養が少ないやせた土壌に耐える植物の開
発が必要である。本研究では植物の微量必須元素のひとつであるホウ素に注目し、植物のホウ素要求量低下を通
じたホウ素欠乏耐性を付与する遺伝子の同定を目指した。葉のホウ素濃度は低下したものの成長が改善したシロ
イヌナズナ変異体の解析の結果、ホウ素の結合部位である細胞壁ペクチン合成や翻訳に関わる因子の変異によっ
てホウ素要求量が低下することを明らかにした。本研究は植物のホウ素要求量を減少させる遺伝子資源を発見
し、ホウ素欠乏耐性の分子機構を提唱する成果である。

研究成果の概要（英文）：For sustainable food and plant biomass production, it is necessary to 
develop plant cultivars tolerant to mineral nutrient deficiency in soil. Boron is an essential 
micronutrient for plants and this research aimed to identify genes to confer low-boron tolerance 
through reduction of boron requirement in plants. Arabidopsis thaliana mutants were characterized, 
which showed reduction in boron concentration in leaves but increase in leaf expansion. It was 
revealed that the responsible mutations were present in the genes required for synthesis of cell 
wall pectin, a boron binding site, and translation process. This research successfully identified 
the genetic resources to reduce boron requirement and proposed molecular mechanisms underlying 
low-boron tolerance in plants. 

研究分野：植物栄養学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
ホウ素は植物の微量必須元素のひとつであり、細胞壁の構成成分として働く。これまで植物種間や品種間でのホ
ウ素要求量の違いは記述されてきたが、要求量を決定する遺伝子や分子機構は明らかではなかった。本研究で
は、植物のホウ素要求量を低下させ、ホウ素欠乏耐性を付与する遺伝子変異を複数同定し、植物の成長に必要な
栄養量を変化させる分子機構の新たな知見を得た。
　また、ホウ素欠乏による農業生産被害は日本を含めて世界で報告されている。本研究の知見はホウ素欠乏耐性
品種の効率的な選抜や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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
現代の食料・植物バイオマスの高い生産性は、大量の外部エネルギーの投入に依存している。
特に、生産に必要なエネルギーの 3分 1以上は化学肥料の施用にかかるものと計算されている。
肥料価格は資源価格や石油価格と連動し、近年の生産コスト上昇のひとつの要因となっている。
今後の環境調和型かつ持続的な食料・植物バイオマスの増産には、少ない肥料投入で高生産する
作物品種の開発が必須である。これには、単に貧栄養の環境で生存できるというだけではなく、
ミネラル量あたりの生育・収穫量が多いという、成長に必要な必須ミネラル量（要求量）が低い
ことが、貧栄養環境での持続的な生産には必要である。 
ホウ素（B）は植物の微量必須元素のひとつであり、植物細胞壁のペクチン質多糖ラムノガラ
クツロナン II（RG-II）を架橋する機能を持つ。ホウ素欠乏の障害は成長点に現れ、農作物の収
量・品質を低下させる。欠乏症の発生は日本を含めて世界 80か国以上で報告され、微量必須元
素では鉄と並んで欠乏症の発生が多く、低ホウ素耐性品種の開発が課題となっている。 
 これまでの研究で、植物に低ミネラル栄養環境に対する耐性を付与する遺伝子は複数報告さ
れてきた。ホウ素欠乏では、ホウ酸輸送体 BOR1 や NIP5;1 の発現上昇によるホウ素欠乏耐性
の付与が報告されていた。しかし、これまで報告された低ミネラル栄養耐性は、いずれの場合も
環境中から植物体へのミネラル吸収が強化されたものであった。貧栄養環境での長期的な栽培
という視点からは植物体内の利用効率の上昇、すな
わち栄養要求量の低下が重要であると考えられた。
しかし、植物の栄養要求量を低下させる遺伝子やそ
の分子機構は明らかにされていなかった。 
 
 
２．研究の目的 
本研究では、植物の必須ミネラルのなかでホウ素を対象として、植物体内のホウ素要求量を低
下させる新規遺伝子の同定を目的とした。先行研究により、「地上部ホウ素濃度は低下したにも
関わらず成長が改善した」体内のホウ素要求量が低下したシロイヌナズナ変異株の探索を行い、
候補の変異株をすでに獲得していた。本研究では、これらの変異株の変異の原因遺伝子を同定し、
ホウ素要求量低下の分子機構を解明することを目指した。 
 
 
３．研究の方法 
(1)ホウ素要求量が低下したシロイヌナズナ変異株の生理学的な解析と原因遺伝子の同定 
先行研究において、「地上部のホウ素濃度は低下したままであるが、地上部成長量が回復した」
体内のホウ素要求量の低下したシロイヌナズナ変異株を探索した。シロイヌナズナホウ素輸送
体機能欠損株 bor1-1 に塩基置換を誘発する EMS 処理を行い、低濃度ホウ素条件下で地上部成
長量や上位葉の展開がbor1-1と比較して
改善した bor1-1 抑圧変異株が 11 株選抜
されていた。 
本研究ではこれらの変異株の確立を行
い、特に葉の展開改善が顕著な 7 株を主
な対象として固形培地および水耕栽培を
用いて異なるホウ素栄養条件において生
理学的な解析を行った。また、遺伝学的な
解析を進め、変異の原因遺伝子の同定を
行った。複数の独立な T-DNA挿入株の解
析や野生型遺伝子断片の導入による相補
試験を通じて、変異の原因遺伝子の証明
を行った。さらに bor1-1変異を除いた野生型背景の一重変異体を作出し、単一変異によって低
濃度ホウ素条件下での葉の成長改善が認められるかを調べ、原因変異の影響を評価した。 
 
（2）ホウ素要求量低下の分子機構の解明 
 ホウ素要求量低下の分子機構を探索するため、各変異株の性質の解析を行った。原因変異が細
胞壁ペクチン合成に関わる遺伝子の変異体においては、細胞壁の分析を行った。植物体を水耕栽
培で低濃度ホウ素条件および通常ホウ素条件で栽培し、葉および根から細胞壁を抽出した。細胞
壁ホウ素濃度、RG-II特異的な糖量、RG-IIのホウ酸架橋率を調べ、細胞壁における変化を評価
した。 
 遺伝子発現における翻訳過程に関与する遺伝子の変異体においては、翻訳量の変化をゲノム
ワイドに明らかにするため、リボソームプロファイリングを低濃度ホウ素条件および通常ホウ
素条件で行い、翻訳量変化が引き起こされた遺伝子群を明らかにした。 



４．研究成果 
(1)細胞壁ペクチン質多糖 RG-II減少によるホウ素要求量の低下 
 ホウ素要求量が低下した bor1-1抑圧変異体のひとつはペクチン主鎖を合成するガラクツロン
酸転移酵素遺伝子の変異が原因であることを既に明らかにしていた。bor1-1 変異を除いた野生
型背景の変異体においても、低濃度ホウ素条件下で野生型株と比較して根の伸長や稔実性の向
上が認められた。本研究において細胞壁を分析したところ、ホウ素濃度条件に関わらず葉および
根の細胞壁でホウ素濃度の 20-30%低下が観察され、ホウ素要求量の低下と一致していると考え
られた。細胞壁の RG-II 特異的な糖を測定したところ、同様の低下が認められた。ホウ酸によ
る RG-II の相対的な架橋率には有意な違いは認められなかった。これより、ホウ素の結合部位
である RG-IIの 20-30%の低下がホウ素要求量の低下につながることが推察された。 
 bor1-1 抑圧変異体(#101)の遺伝学的解析を行ったころ、原因変異が機能未知の糖転移酵素遺
伝子の非同義置換であることを、野生型遺伝子断片を導入した形質転換体の作出によって明ら
かにした。本遺伝子の T-DNA挿入のホモ接合体は取得できず、成長に必須な遺伝子であること
が示された。#101は bor1-1背景、野生型背景ともに、低濃度ホウ素条件において葉の著しい展
開改善を示した。また、野生型背景#101では低ホウ素栄条件下で稔実性の改善を示し、生殖成
長期においてもホウ素欠乏耐性の向上が観察された。一方、ホウ素通常条件において主根伸長の
抑制および花茎の伸長抑制が観察された。ホウ素通常条件での成長抑制は本遺伝子が正常な成
長に必須であることと一致していると考えられた。野生型背景植物の細胞壁の解析を行ったと
ころ、ホウ素の結合部位である RG-II における特異的な糖の減少、ホウ素十分条件での細胞壁
ホウ素濃度の減少が認められた。これは、上記のガラクツロナン転移酵素遺伝子の変異体と同様
の傾向であり、RG-II の減少がホウ素要求量の減少につながることを支持していると考えられ
た。また、本糖転移酵素遺伝子の機能はこれまで未解明であったが、非同義置換をもつ#101変
異体が取得できたことにより、RG-II合成に関与することが示唆された。 
 bor1-1抑圧変異体(#175, 180)では、T-DNA挿入変異体が同様の表現型を示したことにより、
#101とは異なる機能未知の糖転移酵素遺伝子のナンセンス変異が原因変異であることを明らか
にした。#175、#180の原因変異は野生型背景で、単独の変異で低濃度ホウ素条件下での葉の展
開改善や花茎の伸長を引き起こす効果を示したが、葉の展開改善は#101と比較すると増加の程
度は小さかった。一方、#175、#180では通常ホウ素条件下で顕著な成長抑制は認められなかっ
た。#175、#180の野生型背景の変異体では細胞壁のホウ素濃度には有意な差が観察されなかっ
たが、RG-II特異的な糖は減少傾向を示した。#175、#180の原因遺伝子の糖転移酵素は#101の
原因遺伝子の糖転移酵素と共発現していることが報告されており、本研究より#175、#185の原
因遺伝子も RG-II合成に関与していることが示唆された。 
さらに、抑圧変異体#186の原因はゴルジ体内でヌクレオチド代謝に働くことが予想される酵
素遺伝子の変異であることを明らかにした。細胞壁ペクチンはゴルジ体内で糖ヌクレオチドを
基質として合成されるため、ヌクレオチド代謝を通じた細胞壁変化が推測された。 
 加えて、低ホウ素条件下において野生型株と比較して主根伸長抑制が緩和された変異体とし
て単離された TMN1変異体を解析したところ、細胞壁ホウ素濃度の低下、細胞壁 RG-II量の低
下が糖分析および免疫染色で明らかにされた。この変異体においても低濃度ホウ素条件におけ
る主根伸長抑制の緩和は RG-II減少が主要な要因であると考えられた。 
 
 これらの変異体の共通性より、ホウ素要求量の低下のひとつのしくみはホウ素の結合部位で
ある RG-II の減少であることが考察された。これまで、異なる植物種間および品種間において
植物のホウ素量と細胞壁 RG-II 量は相関することが報告されており、本研究の結果を支持する
ものと考えられた。RG-IIは細胞壁ペクチン質多糖として必須な成分であり、その劇的な減少は
細胞壁の異常、結果として成長の抑制を引き起こすと想定される。しかし、20-30%の低下は細
胞壁機能を維持しつつ、ホウ素要求量を低下させ、ホウ素欠乏耐性を付与する可能性があると考
えられた。また、応用にあたっては、異なる組織によって RG-II 低下の程度を制御することが
できれば、深刻なトレードオフが回避できる可能性も考察された。 
 
 
(2)翻訳量変化によるホウ素要求量の低下 

bor1-1 抑圧変異体#55 では原因変異が翻訳伸長因子の活性化酵素遺伝子の非同義置換である
ことを、野生型遺伝子断片を導入することにより明らかにした。変異体#55は低濃度ホウ素条件
下では葉の展開改善を示すのに対し、通常ホウ素条件では葉の展開抑制を示した。T-DNA挿入
による遺伝子破壊は植物個体の深刻な成長抑制および稔実性の低下を引き起こすこしたことか
ら、本遺伝子が正常な成長に必須であることも明らかとなった。変異体#55で翻訳量が変化して
いる遺伝子を明らかにするため、低濃度ホウ素条件および十分条件での網羅的な翻訳量解析（リ
ボソームプロファイリング）を行った。その結果、細胞壁合成関連遺伝子や、ホウ素欠乏耐性へ
の関与が報告されているホウ酸輸送体遺伝子の翻訳量には違いが認められず、#55の要求量低下
のしくみが既知の細胞壁変化や局所的な輸送強化ではない可能性が示唆された。環境応答や生
物ストレス応答に関係する遺伝子群において翻訳量変化が認められ、低濃度ホウ素条件下での
ストレス応答遺伝子の翻訳量抑制が成長改善に結びついた可能性が考察された。この結果より、
細胞壁 RG-II量の変化とは異なるホウ素要求量低下の機構の存在が示唆された。 
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