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研究成果の概要（和文）：鉄欠乏になると若い葉で光合成速度が顕著に低下するが、鉄欠乏に強いオオムギ品種では若
い葉でSnRK1リン酸化酵素複合体の活性を上昇させ、代謝を同化から異化へ傾けてエネルギーレベルを維持しているこ
とが分かった。若い葉の異化の基質となる炭素源は成熟した葉で行われる光合成による一次同化産物ではなく、成熟し
た葉の多糖やタンパク質の分解産物に依存しており、鉄欠乏に強いオオムギ品種では成熟葉の老化を促進して炭素源を
若い葉に転流させていた。

研究成果の概要（英文）：Newly emerged chlorotic leaves are heterotrophic, and older leaves simultaneously 
conduct photosynthesis, catabolism, and translocation of C and N to chlorotic leaves in Fe-deficient 
barley. We have focused on SnRK1 which promotes catabolism and suppresses anabolism under stress 
conditions generally. mRNA accumulation, in vitro activity, and in vivo activity of SnRK1 increased in 
chlorotic leaves of Ehimehadaka No.1, but not in chlorotic leaves of Shirohadaka, an Fe-deficiency 
susceptible cultivar. The balance of energy metabolism may contribute to the slow but steady growth of 
new leaves under the Fe-deficient condition. We have reported that the allocation of assimilates from 
older leaves to the roots and younger leaves contributes to the adaptation of barley to Fe deficiency 
that accompanies early senescence in older leaves. Fe-deficient barley may translocate metabolites 
derived from the catabolism of organic compounds that have been assimilated in older leaves.

研究分野： 植物栄養学

キーワード： 鉄欠乏　オオムギ　一次代謝　SnRK1　転流
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
必須元素の供給量が制限された植物の応

答は、（１）根系とイオン輸送体を強化し低
濃度の土壌水からも効率よく吸収する、ある
いは根圏に働きかけ吸収しにくい化学形態
から吸収しやすい化学形態へと変換して、十
分な吸収量を維持する、（２）植物体内の必
須元素の濃度が低下した状態でも同化・成長
を継続できるように「基幹的代謝」を最適化
する、という２つの戦略に分けて考えること
ができる。実際の植物はこの２つの機能を同
時に働かせていると思われるが、これまで要
素欠乏耐性の研究の多くは（１）に関して行
われてきた。これに対し研究代表者は、鉄欠
乏に強いオオムギの体内鉄含有率は鉄欠乏
に弱い植物に比べて決して高くはないこと
に 注 目 し (Maruyama et al. 2005 Soil 
Science and Plant Nutrition)、オオムギは鉄
欠乏にさらされると、光化学系の機能不全を
最小限に抑えること(Saito et al. 2010 Plant 
and Cell Physiology)、チラコイド膜に優先
的に鉄を配分すること(Mikami et al. 2011 
Plant Physiology and Biochemistry)、同化
能力の低下に適応して下位葉の老化を促進
し植物体全体で炭素・窒素の代謝を再調整す
ること(Higuchi et al. 2011 Soil Science and 
Plant Nutrition)を明らかにし、オオムギは
（２）の機能が優れていることを示してきた。
オオムギは（１）の機能、すなわち鉄キレー
ターであるムギネ酸により不溶態の鉄を可
溶化して吸収する能力に優れていることが
良く知られているが、これは同化産物をムギ
ネ酸として大量に放出し、その分泌と再吸収
にも大きなエネルギーを費やすことを意味
している。したがって（１）に関しても代謝
の最適化は不可欠である。 

上述したオオムギの鉄欠乏適応機構の全
容を明らかにするためには、個体レベルの代
謝の最適化とそれを支える各器官の細胞レ
ベルの代謝調節の両方から研究を進める必
要がある。鉄は植物体内で転流しにくく下位
葉に蓄積する元素であるため根からの鉄吸
収量が低下すると特に若い上位葉の同化能
力が低下する。これを補うため、古い下位葉
の老化が促進され、同化産物が根や上位葉と
いったシンク器官に転流すること、鉄欠乏に
弱いイネではそのような転流の変化は起こ
らないことを、研究代表者は明らかにしつつ
ある。さらに、オオムギの、より下位の葉に
由来する炭素が優先的に根から根外に分泌
されることも分かってきた。従って各個葉の
代謝経路の分子レベルの調節が植物個体全
体に対してどのような生理的意味をもつの
かを念頭に置きながら研究を進める。 
 
２．研究の目的 
（１）栄養成長期のオオムギは約４日に 1 枚
の速度で新しい葉を展開させるため、鉄欠乏
時にどこからどこへ同化産物が転流するの
かを解明するためには時間分解能と空間分

解能に優れたトレーサー実験を行う必要が
ある。そこで栄養元素を非破壊で可視化でき
る PETIS (Positron Emitting Tracer 
Imaging System)を採用し、短半減期の放射
性核種である 11C をトレーサーとして用いて、
どこで同化されたものがどのくらいの速度
でどこへ転流するのか、その動態が鉄欠乏に
よりどのように変化するのかを定量的に評
価する。 
（２）同化産物の転流元である下位葉では同
化を継続しつつ同化産物を分解して篩管へ
放出するという、高度に制御された老化が進
行する必要がある。真核細胞において栄養・
エネルギーの供給に応じて代謝と成長を制
御する SnRK1 キナーゼ複合体（酵母では
SNF1、動物では AMPK）の調節サブユニッ
トをコードする遺伝子群の発現が鉄欠乏オ
オムギ葉で誘導されること、老化の開始に必
要で SnRK1 の活性を抑制するトレハロース
6-リン酸の含量が鉄欠乏オオムギ下位葉で増
加することを、研究代表者は見出した。また、
葉齢の進行とともに発現が増加するオオム
ギ特有の配列を持つ機能未知のレセプター
様キナーゼの発現が、鉄欠乏により下位葉で
早期に誘導されることも分かってきた。オオ
ムギの栄養器官におけるこれら分子の解析
例は極めて少ないため、これら分子の詳細な
発現パターンの解析を進めるとともに全長
クローニングを行い、シグナル伝達分子とし
ての機能の解析を進める。 
以上の解析から適応機構の制御系の中でも
鉄欠乏に対する貢献度が高いと思われる段
階を絞り込み、関連分子を鉄欠乏に弱い作物
に導入し、形質転換体の同化産物転流がどの
ように変化するかを検証する。鍵となる代
謝・成長制御系の分子を用いて、実際に鉄欠
乏に適応できる作物の育成を目ざす。 
 
３．研究の方法 
（１）トレーサーによる同化産物の分配先の
特定 
①安定同位体 13C 標識の炭酸ガスを投与し、
同化された炭素が約2週間に渡ってどの部位
に再転流し分配されるかを解析する。 
②1 枚の葉に 11C（半減期 20 分）標識の炭酸
ガスを投与し、同化直後の炭素の分配先と転
流量を解析する。 
③安定同位体 15N 標識の硝酸イオンを水耕液
に投与し、同化された窒素が約 2週間に渡っ
てどの部位に再転流し分配されるかを解析
する。 
（２）代謝の制御系 
①SnRK1 複合体遺伝子の全長クローニング 
シロイヌナズナは調節サブユニットとして
３つの SnRK1β、SnRK1βγ、2 つの SnRK1γ
を持つ。オオムギが全部で何個の調節サブユ
ニットを持つのかは不明であるため、保存性
の高い配列を元に鉄欠乏オオムギの各部位
で発現しているSnRK1遺伝子群をクローニン
グする。 



②SnRK1 活性の変動 
鉄欠乏時の各葉位におけるSnRK1複合体のリ
ン酸化活性を経時的に定量し、下位葉におけ
る制御された老化との関連、上位葉における
同化・成長速度の制御との関連を考察する。
③鉄欠乏下位葉誘導性レセプター様キナー
ゼ遺伝子群の全長クローニング 
オオムギ固有の配列を持ち、下位葉で鉄欠乏
により発現が誘導されるレセプター様キナ
ーゼ遺伝子が、少なくとも３つあることが分
かっている。これら遺伝子の全長をクローニ
ングする。 
 
 
４．研究成果 
（１）同化産物の分配 
①まず、下位葉の老化促進が鉄欠乏耐性に寄
与する可能性を調べるため、鉄欠乏に強い品
種エヒメハダカ No.1、弱い品種シロハダカ
No.1とカイリョウオオガラの下位葉のC/N比
を調べた。一般に老化が始まるとタンパク質
などが分解され窒素が他の部位に転流して
セルロースは残るため C/N 比が上昇する。鉄
欠乏によりエヒメハダカ No.1 の下位葉では
C/N 比が大きく上昇したが、弱い品種では上
昇幅は小さかったことから、鉄欠乏耐性と鉄
欠乏時の葉の老化促進には関連があること
が示唆された。 
②そこで下位葉から転流した炭素や窒素は
どこで使われるのかを推定するため、安定同
位体 13C 標識の炭酸ガスを投与し、経日的に
植物の各部位を採取してそこに含まれる 13C
の濃度を測定した。その結果、下位葉に同化
された炭素は鉄欠乏になると下位葉から転
流し、主に根と根から分泌される分泌物に対
して 1週間から 2週間にわたって分配される
ことが分かった。一方、11C（半減期 20 分）
標識の炭酸ガスを投与し、同化直後の炭素の
分配先と転流量を解析したところ、対照植物
と鉄欠乏植物で転流パターンに違いはなか
った。すなわち鉄欠乏時に根に対してエネル
ギー源と鉄キレーター（ムギネ酸）合成基質
となる代謝中間体を供給するために、下位葉
の早期老化が引き起こされていることが示
唆された。次に、老化によりタンパク質が分
解されて生じるアミノ酸の転流先を調べる
ため、安定同位体 15N 標識の硝酸イオンを水
耕液に投与し、同化された窒素が約 2週間に
渡ってどの部位に再転流し分配されるかを
解析した。その結果、窒素の分配パターンは
鉄欠乏の影響をあまり受けておらず、鉄欠乏
時に根から分泌されるムギネ酸が含窒素化
合物であるにもかかわらず、根分泌物中の 15N
濃度は鉄欠乏によって上昇しなかった。鉄欠
乏時にオオムギの根からはムギネ酸だけで
はなく、大量の有機酸が分泌されることが知
られており、鉄欠乏に強いオオムギ品種は下
位葉の老化促進により得られた炭素を優先
的に根で消費し、窒素は上位葉の葉緑体タン
パク質の合成に使用している可能性が考え

られた。 

 
 
（２）代謝の制御系 
①オオムギゲノムシーケンスを元にSnRK1複
合体遺伝子の全長クローニングを行った。複
合体構成分子のうち、α（触媒）サブユニッ
トである可能性がある cDNA クローン 3 つ、
調節サブユニットの候補としてβ1 サブユニ
ットの cDNA クローン１つ、β2サブユニット
の cDNA クローン１つ、β3 サブユニットの
cDNAクローン１つ、βγサブユニットのcDNA
クローン１つ、γサブユニットの cDNA クロ
ーン１つ、を得た。 
②クローニングしたSnRK1複合体構成分子の
mRNA 蓄積量、in vitro 活性（合成基質に対
するリン酸化活性）、in vivo活性（植物体内
の SnRK1 標的分子の活性化）に対する鉄欠乏
の影響を調べた。SnRK1 の発現は様々な段階
で調節されるため、三者のパターンは植物の
部位によっては必ずしも一致しなかったが、
鉄欠乏に強い品種エヒメハダカ No.1 では、
鉄欠乏 1 週間で最新クロロシス葉における
SnRK1 の活性化と根における抑制が見られた。
弱い品種では鉄欠乏による一貫した変動パ
ターンが見られなかった。SnRK1 の活性化は
代謝系を異化に傾け、抑制は代謝系を同化に
向かわせることが知られている。 
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これをふまえると、鉄欠乏オオムギの上位黄
化葉では自身で十分な光合成ができず下位
葉から供給される代謝産物を消費して得た
ATP を同化に使いすぎないようにしてエネル
ギーレベルを維持していると思われる。一方
根では、大量の有機酸やムギネ酸を合成する
ために ATP を消費していると思われる。 
③下位葉の老化・代謝変動が鉄欠乏時に重要
であることが分かったため、下位葉で鉄欠乏
に応答する分子機構に興味が持たれる。研究
代表者は以前に、鉄欠乏のオオムギ品種エヒ
メハダカ No.1 の下位葉で機能未知のレセプ
ター様キナーゼ遺伝子が誘導されるという
データを得ていた。特に鉄欠乏下位葉で再現
性良く発現が誘導される２クローンについ
て全長 cDNA をクローニングし、IdiRLK1、
IdiRLK2 と名付けた。これらの mRNA 蓄積パタ
ーンを調べたところ、下位葉の老化を誘導す
る窒素欠乏や、鉄欠乏に付随する重金属過剰
ではこれらの遺伝子は誘導されず、鉄欠乏特
異的に誘導されることが分かった。これらが
鉄欠乏耐性に寄与する可能性を検討するた
め、エヒメハダカ No.1 以外の鉄欠乏に強い
品種や弱い品種で発現パターンを比較しよ
うとしたところ、これらの遺伝子を増幅する
ためのPCRプライマーが他の品種では機能せ
ず、塩基配列が品種間で異なっていることが
示唆された。レセプター様キナーゼファミリ
ーは植物ゲノム上に数百から 1000 を超すホ
モログが存在していることが知られている
が、オオムギと同じイネ科のゲノムには全長
に渡って IdiRLK1、IdiRLK2 ともに相同性の
高い遺伝子は見いだされないことから、これ
らはオオムギに特異的な遺伝子であり、しか
も品種の特性に関わる遺伝子であると推察
される。 
 
 
（３）総括 
本研究プロジェクトにより、同化能力が低下
する鉄欠乏条件下で、オオムギが代謝を調節
して同化産物の配分・消費を変化させ、鉄欠
乏に適応していることが明らかになった。吸
収しにくい鉄を吸収するために大きなエネ
ルギーコストを費やすだけでなく、土壌の可
給態鉄の量が絶えず変動する中でしばらく
の間、少ない鉄でゆっくりとだが成長を続け
る、という適応方法も有効な生存戦略である
と考えられる。今後は代謝を制御する分子機
構を明らかにし、それをオオムギの他品種、
あるいはイネに導入することで、代謝適応の
鉄欠乏耐性への寄与を証明することが必要
である。 
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