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研究成果の概要（和文）：ホウ素は植物の必須元素であり、その欠乏は植物生産に重大な影響を与える。ホウ酸は植物
細胞壁の特定の多糖間を架橋する成分として必要であることが知られているが、細胞壁でホウ酸が架橋を形成する分子
レベルでのしくみは不明であった。本研究では、モデル植物のシロイヌナズナを用いて、ホウ素欠乏条件においてホウ
素を細胞壁に効率的に供給する輸送体分子の同定を始め、ホウ素が細胞壁で架橋をつくるための反応に関連する分子を
明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Boron is one of essential elements for plants and boron deficiency reduces plant p
roductivity.  It has been already established that one major physiological role of boron is borate crossli
nking of the specific polysaccharides in cell walls.  However, molecular mechanisms underlying formation o
f this borate crosslinking in cell walls remains unknown.  In the present study, molecules related to bora
te crosslinking of cell walls were identified in Arabidopsis, including a boron transporter which preferen
tially transports boron for efficient formation of borate cross-linked cell walls under low boron conditio
ns.
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１．研究開始当初の背景 
ホウ素（B）は植物の微量必須元素のひと

つであり、ホウ素欠乏は若い組織の生育抑制
や不稔を引き起こす。作物でのホウ素欠乏症
による品質や収量の低下は日本を含む 80 カ
国以上で報告され、ホウ素欠乏耐性品種やホ
ウ素栄養診断法の開発が望まれている。 
 植物体におけるホウ素の主な役割は細胞
壁を構成することである。ホウ素は優先的に
細胞壁に分配され、細胞壁を構成するペクチ
ン質多糖のうちラムノガラクツロナン II
（RG-II）とよばれる特定の分子間の 90％以
上にホウ酸エステルを形成している。RG-II
はガラクツロン酸が連なったペクチン主鎖
に対して 4 種類の側鎖（A-D）が連結した複
雑な多糖構造である。このホウ酸による
RG-II 架橋がペクチン質多糖のネットワーク
を形成し、セルロース繊維間の接着に必須で
あると考えられている。 
 これまで RG-II 合成酵素として、単糖合成
酵素や糖転移酵素の機能解析の報告がされ
ているが、合成過程の全体像は明らかではな
い。また、RG-II とホウ酸の反応については、
反応の細胞内部位や関与する分子は不明で
あり、その反応の分子機構は全く未解明であ
った。 
 植物は生育に必須なホウ素を、ホウ酸
B(OH)3 の形態で土壌から吸収して利用して
いる。ホウ酸は無電荷であるため脂質膜を通
過しやすく、蒸散流に従って受動吸収され分
配される。ただし、土壌中のホウ酸濃度が低
い環境では、タンパク質を介した効率的な輸
送機構の存在がシロイヌナズナで明らかに
されている。即ち、ホウ酸チャネル NIP5;1
が土壌から根の細胞へのホウ酸の取り込み
を促進し、排出型輸送体 BOR1 が導管に排出
する。植物体個体としての土壌から根・葉へ
のホウ酸の輸送機構は解明されつつあるも
のの、体内に取り込まれたホウ酸が優先的に
細胞壁に分配されて利用されるしくみは不
明であった。 
 
２．研究の目的 
ペクチン質多糖RG-IIのホウ酸による架橋形
成の分子機構を解明するため、ホウ酸による
RG-II 架橋を制御する分子を明らかにするこ
とを目的とした。 
 
３．研究の方法 
(1)ホウ酸による RG-II 架橋を促進する分子
の存在の検証 
ホウ酸と RG-II 架橋反応を促進する分子（酵
素）の存在を生化学的に検証するため、単離
したRG-IIを用いた試験管内での架橋形成の
再構成実験を行い、細胞抽出液の有無での架
橋形成の違いを検討した。さらに、糖鎖結合
ビーズを用いたRG-II結合タンパク質の探索
を行った。 
 
(2)ホウ素栄養特性が変化したシロイヌナズ

ナの単離と解析 
①高ホウ素要求性シロイヌナズナ変異株の
単離と原因遺伝子の解析 
低濃度でのホウ酸存在下においてRG-IIとの
架橋反応を促進する分子の存在を想定する
と、この分子の機能が低下した場合、通常の
細胞内のホウ酸濃度ではRG-IIの架橋がうま
く起きないと予想される。一方、過剰のホウ
酸を加えた条件では反応基質が過剰となり、
ある程度RG-IIの架橋が回復すると考えられ
る。そこで、ホウ素通常条件では生育抑制を
示すが、過剰ホウ素によって生育が回復する
「高ホウ素要求性シロイヌナズナ変異株」を
単離し、原因遺伝子の解析を行った。 
 
②ホウ素輸送体 BOR2 の RG-II 架橋における
機能解析 
シロイヌナズナ存在するホウ酸輸送体 BOR1
と最も相同性の高い BOR2 を対象として、遺
伝子破壊株を用いて、根でのホウ酸 RG-II 架
橋における機能解析を行った。 
 
③低ホウ素馴化細胞の作出と解析 
ホウ酸によるRG-II架橋の低下が与える影響
を細胞レベルで明らかにするため、シロイヌ
ナズナ MM2d 培養細胞を用いて低ホウ素馴化
細胞を作出し、特性解析を行った。 
 
４．研究成果 
(1)ホウ酸による RG-II 架橋を促進する分子
の存在の検証 
シロイヌナズナ培養細胞から抽出した細胞
抽出液の添加によって、試験管内における
RG-II 架橋形成率が上昇するかを検討したと
ころ、上昇が観察された実験回もあり、架橋
形成を促進する因子の存在が推察された。し
かしながら、差が認められない実験回もあり、
再構成率の値が実験によって大きく異なる
など結果の再現性が乏しいという課題が見
出された。さらに、糖鎖結合ビーズを用いて
RG-II 結合タンパク質の探索をした。ビーズ
へのRG-IIの結合の有無によってビーズに吸
着するタンパク質のパターンが異なること
が明らかとなり、RG-II と相互作用するタン
パク質の存在が示唆された。 
 
(2) ホウ素栄養特性が変化したシロイヌナ
ズナの単離と解析 
①高ホウ素要求性シロイヌナズナ変異株の
単離と原因遺伝子の解析 
シロイヌナズナ野生型株 Col-0 に対して EMS
塩基置換誘発を行い、M2 種子を獲得した。ロ
ゼット葉の展開を指標として 14,000 株の M2
から 26 株、根の伸長を指標として 18,000 株
の M2 から 5 株の高ホウ素要求性変異株を単
離した。原因遺伝子を同定するため Ler株と
の交配による遺伝子マッピングと次世代シ
ークエンサーによるゲノム配列解析を行っ
た。各変異株において糖転移酵素や糖加水分
解酵素、ウリジン合成酵素をコードすると予



想される遺伝子に原因の変異がそれぞれ見
出された。これらの変異株の解析より、RG-II
合成やホウ酸とRG-IIの架橋に関与する可能
性の高い新規遺伝子の同定に成功した。さら
に、ストレス応答の遺伝子発現誘導を抑制す
る因子群やその他、アミノ酸代謝に関連する
酵素をコードする遺伝子の変異を原因とす
る変異株が含まれ、ホウ酸が細胞壁とは異な
る新規の生理作用をもつ可能性が見出され
た。 

図：根を指標とした高ホウ素要求性変異株例 
高ホウ素要求性変異株(No.107)では野生型
株 Col-0 と比較して、ホウ素通常条件（培地
ホウ素濃度 30 µM）では根の伸長が顕著に抑
制されるが、高濃度のホウ素存在下（1 mM）
では伸長抑制が緩和された。 
 
②ホウ素輸送体 BOR2 の RG-II 架橋における
機能解析 
シロイヌナズナホウ素輸送体 BOR2 が低ホウ
素条件下の根でのRG-II架橋に必須な分子で
あることを明らかにした。BOR2 機能欠損株で
は低ホウ素条件下において、根の全ホウ素濃
度には違いがないのに対し、RG-II の架橋率
が低下しており、BOR2 がホウ酸を RG-II へ優
先的に分配する働きをもつことが示唆され
た。この結果より、低ホウ素条件下で細胞壁
に利用されるホウ酸が輸送タンパク質を介
して積極的に分配されるしくみが明らかと
なった。さらに、BOR2 は細胞膜および分泌小
胞に局在しており、RG-II 架橋が細胞外（ア
ポプラスト）ではなく、分泌小胞内で起こる
可能性が示された。 
 
③低ホウ素馴化細胞の作出と解析 
シロイヌナズナ培養細胞 MM2d の培地ホウ素
濃度を段階的に低下させ、野生型株が増殖で
きない低ホウ素濃度においても増殖が維持
される馴化細胞を獲得した。馴化細胞は
RG-II の架橋率が低下しており、マイクロア
レイ解析を行ったところ、様々な細胞壁関連
遺伝子の発現量が変化していることを見出
した。これらの結果より、ホウ酸による RG-II
架橋が低下したときに引き起こされる変化
を細胞レベルで明らかにした。 
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