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研究成果の概要（和文）：植物は土壌から必須無機元素を吸収して生育する能力があり、人類に

恵みをもたらしている。本研究は必須元素のうちの微量要素を対象とした。ホウ素については、

これまで知られていたトランスポーターとは異なる機能を持つものを複数発見した。また、ト

ランスポーターの発現や蓄積の制御機構の一端を明らかにした。さらにトランスポーターを用

いて栄養ストレスに耐性を示す植物の作出に成功した。 

 
研究成果の概要（英文）：Plants grow on soil by taking essential mineral nutrients from soil 

and human life depends on this ability of plants.  In this project, we focused on essential 

minor mineral nutrients.  Novel transporters of boron with distinct physiological function 

and activities are identified and characterized.  Some mechanisms of regulation of 

transporter expression have been revealed.  Nutrient stress tolerant plants were 

generated with the use of mineral nutrient transporters. 
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１．研究開始当初の背景 

 植物の必須元素はトランスポーターを介し

て土壌から吸収される。トランスポーターの

研究は植物の生育や生産の制御に不可欠であ

る。研究開始時点の状況としては、植物必須

元素のモリブデンを除く全ての元素について

少なくとも一つのトランスポーター遺伝子が

同定されていたが、植物に多くあるトランス

ポーター遺伝子との機能分担や、吸収や植物

体内での輸送機構については未解明の部分が

多かった。このような状況の中で、モリブデ

ンについてはトランスポーターの同定が、他

の元素については、吸収や体内移行の機構の

解析が求められていた。また、トランスポー

ターの発現や活性の栄養条件による制御につ

いてもより詳細な解析が求められていた。 

 
２．研究の目的 

 本研究はこのような状況の中で、ホウ素と

モリブデンを対象にトランスポーターの同定
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やトランスポーター遺伝子間での機能分担、

発現制御機構の解析、栄養ストレス耐性植物

の作出を目的に研究を進めた。 
 

３．研究の方法 

 研究方法としては、シロイヌナズナを基本
的な材料として、変異株や変異系統を用いた
遺伝的なアプローチによるトランスポータ
ー遺伝子の同定、同定された遺伝子の発現解
析、酵母や大腸菌なども利用した機能解析、
相同遺伝子の発現や機能解析を中心に進め
ることとした。 

 
４．研究成果 
（１）ホウ素吸収に重要な NIP5;1 の同定と
解析 
 ホウ素の地上部への輸送を担う BOR1 は生
物界で初めてのホウ素トランスポーターと

して 2002 年に同定されていたが、ホウ素の
吸収を担うとランスポーターは知られてい
なかった。ホウ素欠乏処理したシロイヌナズ
ナの根で発現が上昇する遺伝子をマイクロ
アレイで検索したところ NIP5;1 が強い誘導
を受けることが明らかになった。 

 NIP5;1 はアクアポリンに相同性を示す膜
タンパク質であることが推定されていた。
GFPとNIP5;1を連結し細胞内での局在をしら
べたところ、細胞膜に局在していることが明
らかになった。さらに、NIP5;1 を発現するア

フリカツメガエルの卵母細胞ではホウ素の
吸収活性が高まることを見いだした。さらに、
NIP5;1 遺伝子に欠損を持つシロイヌナズナ
変異株を様々なホウ素濃度の培地で生育さ
せたところ、植物体のホウ素濃度が低下して
おり、ホウ素が十分にある培地での生育は野
生型と同様であったが、ホウ素欠乏条件での
生育が極端に悪くなっていた。 
 これらのことから、NIP5;1 が植物へのホウ
素の取り込みに重要なホウ素トランスポー
ターであることが明らかになった。 
 
（２）地上部のホウ素分配に重要な NIP6;1
の解析 
 シロイヌナズナのゲノム中には NIP5;1 に



 

 

良く似た遺伝子 NIP6;1 がある。NIP6;1 もホ
ウ素トランスポーターである可能性が考え
られたので、NIP5;1 と同様にホウ素輸送活性
を調べたところ、活性が認められた。NIP6;1
の発現を NIP6;1 promoter-GFP を持つ植物で
観察したところ、茎の節の木部と篩部の間の
細胞に発現が認められた。 
 また NIP6;1 を欠損する植物を入手しホウ
素欠乏にさらしたところ、根の生育には異常
が認められなかったが、地上部の若い葉の展
開がホウ素欠乏条件で抑制されていた。さら
に、欠損株ではホウ素の若い葉への輸送量が
低下していることが認められた。 

 これらのことから、NIP6;1 は地上部でのホ
ウ素の分配に関与しているトランスポータ
ーであると結論づけられた。おそらく木部か
ら篩部へのホウ素の移行を促進しており、こ
れによって、根から吸収されたホウ素が篩管
によって支えられている若い組織へより移
行しやすくしていると考えられる。 
 
（３）ホウ素トランスポーターBOR1 の蓄積制
御機構の解明 
 ホウ素トランスポーターBOR1 は培地のホ
ウ素濃度が高まると分解を受けるようにな
ることが本研究の開始段階で明らかになっ
ていた。このしくみの一端を明らかにするた
めに、BOR1 に様々な変異を導入して分解に影
響が出るかどうかを調べたところ、いくつか
の変異によって、BOR1の分解が野生型のBOR1
に比べて極端に遅くなることが明らかにな
った。これらのアミノ酸残基（例えば 590 番
目のリジン）がユビキチン化などの修飾を受
けることも明らかになり、ホウ素栄養に応じ
た BOR1 の修飾やそれに伴った分解制御が起
こっていることが明らかになった。 
 
（４）ホウ素栄養ストレス耐性植物の作出 
 ホウ素欠乏や過剰は世界に広く分布する

農業生産の阻害要因である。ホウ素トランス
ポーターを用いて、植物のホウ素吸収を高め
ることができれば、ホウ素欠乏耐性植物を作
出できる可能性が考えられた。 
 BOR1 を過剰発現するシロイヌナズナを作
成したところ、野生型植物に比べてホウ素欠
乏に対する耐性が高まっていた。さらに、
NIP5;1 の発現を高めることによって、よりホ
ウ素欠乏耐性のある植物を作出することが
できた。 

 一方、BOR1 に相同な BOR4 を発現させるこ
とで、ホウ素過剰に耐性なシロイヌナズナを
作出することにも成功した。 
 
（５）ホウ素応答に関与する転写因子の同定 
 ホウ素欠乏に応じてNIP5;1 の mRNA の蓄積
が変化することなどから、ホウ素栄養に応じ
た遺伝子の発現制御を担う転写因子の存在
が考えられた。マイクロアレイ実験などを通
じてWRKY6という転写因子の関与の可能性が
考えられたので、この遺伝子に異常を持つ変
異株のホウ素欠乏応答を観察したところ、ホ
ウ素欠乏での根の伸長に異常が見られた。こ
のことからWRKY6はホウ素欠乏に応答した遺
伝子の発現制御に重要な役割を担っている
ことが推定された。 
 
（６）モリブデントランスポーターの同定と
解析 
 モリブデンは植物の必須元素の中でその
トランスポーターが知られていない最後の
元素として残されていた。ホウ素栄養の研究
の中から、シロイヌナズナの実験系統間で地
上部のモリブデン濃度が数倍違っているこ
とが見いだされ、モリブデン濃度の違いを指
標に原因遺伝子のマッピングを行ったとこ
ろ、硫酸トランスポーターに相同性のあるタ
ンパク質が原因遺伝子であることが明らか
になった。この遺伝子が欠損すると植物のモ
リブデン濃度が極端に減少することが明ら



 

 

かになった。また、この遺伝子を酵母で発現
させると、酵母でモリブデンの集積が起こる
ことが明らかになったことから、同定された
遺伝子はモリブデントランスポーターであ
ることが明らかになった。さらに、この遺伝
子には良く似た遺伝子が一つ存在している
が、この遺伝子もモリブデン輸送を担ってい
ることが明らかになった。また、硫酸トラン
スポーターの一部にもモリブデン輸送活性
があることが明らかになった。 
 モリブデンは硝酸還元酵素の補酵素の構
成金属であり、モリブデン欠乏と窒素代謝の
関連は指摘されてきていたところであるが、
モリブデントランスポーターを用いると、モ
リブデン欠乏症がより良く観察されるよう
になることを利用して、モリブデンと窒素代
謝の関係についても、メタボローム解析など
によって検討した。 
 これらの研究によって、植物のモリブデン
輸送の分子機構の一端を明らかにすること
ができたと考えている。 
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