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研究成果の概要（和文）： イネやソバなどの作物において、作物の生育に欠かせない必須ミネラルや人の健康
に密接にかかわる有害ミネラルの吸収、転流、分配に関わる重要な輸送体遺伝子を30以上同定し、その環境応答
や制御機構、作物の生育や生産性に果たす役割を様々な手法を用いて解明した。また世界で初めてケイ素輸送体
の結晶化、構造解明に成功した。さらに作物全体のミネラル動態に関する数理モデルを構築した。これらの研究
成果はNature誌をはじめとする多くの国際トップジャーナルに発表してきた。

研究成果の概要（英文）： We have identified more than 30 transporter genes related to uptake, 
translocation and distribution of mineral elements including essential, beneficial and toxic 
elements mainly in rice and buckwheat.  We further revealed the mechanisms for response of these 
transporters to environmental changes, regulation of transporters and their roles in plant growth 
and productivity by using different approaches. For the first time, we succeeded to crystalize the 
silicon transporter Lsi1 and revealed its crystal structure. We also constructed a mathematical 
model for mineral element transport at whole plant scales. These achievements have been published in
 many international top journals including Nature.  

研究分野： 植物栄養生理学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
 作物のミネラル輸送を解明することは作物の生産性だけではなく、食物連鎖を経て我々の健康にも重要な課題
である。本研究で同定された様々な新規ミネラル輸送体やその構造、構築されたミネラル輸送数理モデルはこれ
までに知られていないミネラル輸送機構の統合的解明に貢献するだけではなく、ミネラルストレス耐性作物の作
出、安全性の高い有害ミネラルフリー作物の作出、養分利用効率の高い作物の作出などにも寄与する。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
動物とは異なり、植物はミネラル栄養を営み、生育に必須なミネラルは 14 種類のみである。

これらのミネラルは土壌から根によって吸収され、根から地上部に転流された後、各器官へ過不
足なく分配される。したがって、植物におけるミネラル輸送システムの理解は作物の生産性の向
上に非常に重要である。一方、土壌中には必須栄養素以外に有害なミネラルも存在し、それらの
ミネラルが多くなると、作物の生産性に悪影響を与えるだけではなく、食物連鎖を経て我々の健
康にも甚大な影響を与える。カドミウムによるイタイイタイ病やヒ素の慢性中毒はその典型的
な例である。したがって、作物の安全性を高めるために、これらの有害ミネラルの輸送システム
の理解と制御も重要な課題である。 
土壌中のミネラルが種子まで輸送されるには、根による吸収、根から地上部への転流、地上部

における分配、古い組織から新しい組織への再分配など様々な過程が含まれる。これらの各過程
において様々な輸送体(トランスポーター)が必要であるが、その多くはまだ同定されていなかっ
た。また輸送体タンパク質による輸送基質の選択性はタンパク質と基質との相互作用によって
形成されるので，その分子機構を理解するにはタンパク質の立体構造解析が必須である。しかし
当時膜タンパク質の立体構造解析は極めて困難であり，立体構造解析された輸送体タンパク質
の数は少なく，ほとんどが原核生物由来のものであった。 
 
２．研究の目的 
本研究では、作物(イネ、ソバなど)における必須（リン、亜鉛、銅、鉄、マンガン、ホウ素、マ

グネシウム）、有用(ケイ素)及び有害 (アルミニウム、ヒ素、カドミウム) ミネラルの新規輸送体
を様々な手法で単離し、その機能や役割を解明することを主な目的とした。また、輸送体の結晶
構造解析を行い、分子レベルでの輸送機構の解明や数理モデルによる個体レベルの輸送システ
ム解析を行い、作物のミネラル輸送システムの統合的解明をも目的とした。 
 
３．研究の方法 
本研究では、各種ミネラルの吸収、転流、分配及び再分配にかかわる新規輸送体を単離するた

めに、ミネラル集積の品種間差や突然変異体などを用いた。また遺伝子の発現パターンや輸送体
の組織・細胞・細胞内局在などを調べるために、定量 RT-PCR や免疫組織染色などを駆使した。
ミネラル輸送における役割を解明するために遺伝子破壊株などを作成して、生理学、分子生物学、
生化学など多彩な手法で解析した。さらにミネラル輸送体を培養細胞などに大量発現し、精製・
結晶化して X 線結晶構造解析によって輸送体の構造解明に供試した。数理モデルを構築するた
めに、得られた実験情報に基づいて異なるスケール（コンパートメントモデルとミクロスケール
の拡散方程式モデル）のモデリングを行った。 
 
４．研究成果 
(1)新規ミネラル輸送体遺伝子の同定と機能解明 
イネからミネラルの吸収、分配、無毒化に関わる幾つかの重要な遺伝子を同定した。まずリン

に関して新規リン酸輸送体遺伝子 SPDT(Sultr-like Phosphorus Distribution Transporter)を
同定した。SPDT は硫酸イオン輸送体ファミリーに属すが、プ
ロテオリポソーム再構成系およびアフリカツメガエル卵母
細胞発現系を用いた実験により硫酸では無くリン酸を輸送
することが明らかになった（Nature,2017）。この遺伝子は節
で高発現し、リンの分配に関与する。遺伝子破壊株では、新
葉や種子へのリンの分配が減少し、下位葉のリンが増加し
た。圃場栽培条件では遺伝子破壊株は収量にはほとんど影響
が見られず、玄米中のフィチン酸が２〜３割減少した(図
１)。したがってこの知見は、リン酸施肥の削減、フィチン
酸による水圏の富栄養化の抑制、穀物中の鉄や亜鉛などの吸
収効率の改善に応用が期待できる。そのほか、シロイヌナズ
ナやオオムギにおける SPDT の相同遺伝子についても機能解
析を行い、リン酸の分配における役割の違いを明らかにした
（Molecular Plant, 2020; New Phytologist, 2022）。さら
に種子へのリン酸のローディングに OsPHO1;1 と OsPHO1;2
が重要な役割していることを突き止めた(Plant Cell 
Physiology, 2020,PCP best paper award 受賞)。 

図１ 野生型イネと SPDT 変異体にお

ける玄米中のフィチン酸の濃度 



イネ種子中の銅濃度の品種間差を利用して、OsHMA4 遺伝子
を同定した。OsHMA4 は液胞膜に局在する銅輸送体をコードす
る。主に根の内鞘細胞に局在し、この遺伝子を破壊すると、種
子への銅の蓄積が増加した（Nature Communications,2016）。
またイネのホウ素の吸収や優先的分配に関与する輸送体やそ
の制御機構を明らかにした。イネのホウ素吸収は根の外皮や
内皮に偏在する OsLsi1 と OsBOR1 によって行われることを明
らかにした（Plant Physiology 2022）(図２上)。ホウ素の優
先的分配に OsNIP3;1 と OsBOR1 が関与し、OsNIP3;1 タンパク
質は節の肥大維管束木部に局在し(図２下)、導管から細胞内
にホウ素を取り込んだ後、OsBOR1 によって発達中の器官(新葉
や 穂 ) へ と 優 先 的 に ホ ウ 素 が 分 配 さ れ る （ Plant 
Physiology,2018、New Phytologist, 2021）。さらに、環境中
のホウ素濃度の変動に対して、吸収と分配の過程において遺伝
子レベルとタンパク質レベルで応答することを突き止めた。す
なわち、環境中のホウ素濃度が高くなると、吸収に関わる
OsLsi1 は応答しないが、OsBOR1 は素早く分解される。またこ
の分解はクラスリン非依存性経路を介していた。一方、分配に
関わる OsNIP3;1 遺伝子の発現は高ホウ素濃度によって抑制さ
れるが、OsBOR1 遺伝子の発現は影響されなかった。しかし、
OsNIP3;1と OsBOR1タンパク質はともに高ホウ素濃度によって
素早く分解された。これらの研究成果は Plant Physiology と
New Phytologist の表紙を飾った。 
ケイ酸の吸収に関して、長い間不明だった導管への積み込

み（ローディング）に関与する
輸送体 OsLsi3 を同定した。
OsLsi3 は根の基部の内鞘細胞
に局在し、極性を示さなかっ
たが（図３）、Lsi2 プロモータ
ー制御下では、外皮と内皮に
向心側に偏在した。また数理モデリングによって、導管へのケイ
素のローディングへ対する Lsi3の貢献が 20％程度であることが
分かった（New Phytologist 2022）。一方、イネのケイ酸輸送体
遺伝子 Lsi1 の発現制御について調べた結果、この輸送体遺伝子
の発現制御に、根や根圏のケイ酸ではなく、地上部でのケイ素集
積が重要であることを明らかにした。またプロモーター上のケイ
素応答に必要な領域を突き止めた（Plant Cell Physiology, 
2016）。さらに Lsi１タンパク質の発現に根のカスパリー帯の関
与を明らかにした（図 4、Plant Cell, 2019、表紙）。ケイ酸輸送

体 Lsi1 の極性分布に関わるアミノ酸残基を同定し、様々な変異体を用いて輸送体の極性局在が
効率的な養分吸収に対する重要性を実証した。 

イネのアルミニウム耐性に関
わるクエン酸輸送体遺伝子
OsFRDL4の発現量の品種間差につ
いて、プロモーター上の ART1 シ
ス配列を含むレトロトランスポ
ゾン様配列の挿入が原因であり、
ジャポニカイネの栽培化の初期
に挿入が起こったことを突き止
めた（Plant Physiology, 2016）。
また転写因子 ART2 の機能解析を
通じて、イネのアルミニウム耐性
の新たな経路を突き止めた（New 
Phytologist, 2018）。さらにオオ
ムギのアルミニウム耐性に関わ
るクエン酸輸送遺伝子 HvAACT1
の発現調節機構を調べたところ、
耐性品種において HvAACT1 上流

に 15.3kb の新規レトロトランスポゾンの挿入を見つけた（Plant Physiology, 2018）。その挿入
はプロモーターの役割をし、HvAACT1 の発現レベルの向上と根先端への発現をもたらし、しかも、
この挿入の脱メチル化が HvAACT1 の発現に関与していることを突き止めた。 
 アルミニウム集積植物であるソバから、アルミニウム耐性に関わる輸送体遺伝子 FeIREG1 を
単離した。FeIREG1 は主に根に発現し、その発現量はアルミニウムによって誘導される。また

図３ イネ根における OsLsi3

の組織・細胞局在 

図２ イネのホウ素吸収に関わる

輸送体 OsLsi1（緑）と OsBOR1（マ

ゼンタ）の組織局在（上）と節 I に

おける OsNIP3;1 の組織・細胞局在

図４ イネケイ素輸送体 Lsi1 の発現に対するカスパリー帯の重要性。

左、野生型イネ；右、カリパリー帯形成欠損変異体。緑、Lsi1 シグナル；

マゼンタ、リグニン；青、セルロース。 



FeIREG1 は液胞膜に局在し、液胞にアルミニウムを隔離して無毒化に寄与していることを明らか
にした（Plant Cell Physiol., 2016）。またソバのアルミニウム耐性に関わる細菌型 ABC トラン
スポーターFeSTAR1 と FeSTAR2 についても機能解析を行った。FeSTAR1 と FeSTAR2 の発現はとも
にアルミニウムによって誘導され、またイネやシロイヌナズナの相同遺伝子よりかなり高発現
していた。さらに FeSTAR1 と FeSTAR2 は複合体を形成して機能していることを明らかにした
（Plant Cell Physiology, 2018）。一方、ハーフサイズ ABC 輸送体 FeALS1.1 と FeALS1.2 につ
いて様々な機能解析を行った結果、FeALS1.1 と FeALS1.2 とも液胞膜に局在していることがわか
った。FeALS1.1 と FeALS1.2 はアルミニウムを根や葉の細胞の液胞に隔離することに機能してい
ることを明らかにした(New Phytologist, 2017)。さらにアルミニウムによって誘導される二つ
の MATE 遺伝子について機能解析を行ったところ、いずれもクエン酸を輸送することを明らかに
した。FeMATE1 は細胞膜に局在するのに対して、FeMATE2 は主にゴルジ体に局在していた。様々
な解析を通じて、FeMATE1 はアルミニウムに応答した根のクエン酸分泌に関与し、FeMATE2 はゴ
ルジ体でのアルミニウム無毒化に関与していることを明らかにした（Plant Cell Physiology, 
2017)。 
 有害金属カドミウム（Cd）に関して、オオムギやソバのカドミウムの吸収に関与する輸送体遺
伝子 HvNramp5 と FeNramp5（Plant Physiology, 2016, Plant Cell Physiology, 2021）を同定
した。またオオムギのカドミウム集積の品種間差を利用して、根の液胞膜に局在するカドミウム
輸送体遺伝子 HvHMA3 を突き止めた。また HvHMA3 の上流に挿入されたトランスポゾンの一種が
HvHMA3 の発現を増加させていたことを明らかにした(Nature Food,2020)。さらにこの因子を繰
り返し交配でビールオオムギの主要品種に導入したところ、種子のカドミウム集積を大幅に減
少させることができた。 
その他に、葉緑体へのマグネシウム輸送体 OsMGT3(Nature Plants,2020)、3 種類のアンモニウ

ム輸送体（New Phytologist, 2021）、亜鉛の吸収に関わる輸送体 OsZIP9、イネの節で高発現し
金属の分配に関わる輸送体や金属結合タンパク質の遺伝子 OsVIT2,OsFRDL1,OsMT2a,OsMT2b, 
OsVMT,OsZIP4 などの機能を解明した。またイネから細胞の伸長に必要なカリウム-塩素共輸送体
遺伝子 OsCCC1（Plant Physiology, 2016）を同
定し、その機能を詳しく解析した。さらにイネ
の耐塩性にマグネシウム輸送体 OsMGT1 が重要
な役割をしていることを突き止めた（Plant 
Physiology 2017）。 
 
(２)輸送体の結晶構造解析 
結晶構造解析に有利なミネラル輸送体を選別

するために，候補のホモログ遺伝子約 10 種類を
GFP と融合タンパク質として発現させ，可溶化
して蛍光ゲルろ過クロマトグラフィー法で分析
し、構造解析に適している輸送体タンパク質を
選抜した。 
 イネ由来のケイ素取り込み輸送体 Lsi1 の立
体構造は X線結晶構造解析を用いて 1.8 Åの分
解能で決定した（Nature Communications, 
2021）。その結果、イネの根では４つの Lsi1 が
集合して機能しており、それぞれの Lsi1 にケイ
酸が透過する穴（チャネル）が見つかった（図
5a）。このチャネルのもっとも狭くなっている部
分に注目すると、Lsi1 では 5 つのアミノ酸によ
って取り囲まれていた（図 5b）。Lsi1 と進化上共
通の祖先をもつ水チャネルのアクアポリンでは当該部分は 4 つのアミノ酸によって取り囲まれ
ているが(図 5c)、Lsi1 では 5 つ目のアミノ酸（65 番目の Thr）が別に存在し、そこに水分子が
結合することでケイ酸が透過するのに最適なかたちをしていることがわかった（図 5b）。そこで
今回新たに見つかった 5つ目のアミノ酸を人為的に変えて Lsi1 の機能を調べたところ、この部
分がケイ酸の透過に重要であることが確認できた。続いて理論化学計算を用いてケイ酸透過の
仕組みを検証した。アクアポリンの発見が 2003 年のノーベル化学賞に選ばれているように、細
胞への水や物質の取り込みは生物学の重要な研究テーマである。この論文は、イネ Lsi1 の立体
構造を明らかにしただけではなく、アクアポリンが透過する物質を決める要因として 5 つのア
ミノ酸が関わることを示した初めての例となった。Lsi1 はケイ酸だけでなく，人体に有毒な亜
ヒ酸も輸送することが知られている。本研究により Lsi1 の輸送基質の選択に関わるアミノ酸が
明らかになったので，今後の展望としてケイ素を透過するがヒ素を透過しない改良型 Lsi1 を作
成してイネに導入することが現実的となった。 
 
(３)輸送モデルの構築 
イネの根と節，葉の作物全体の数理モデルをシンプルなコンパートメントモデルで構築した．

この初期段階のコンパートメントモデルを用いて，ケイ素の根における輸送体の発現量に関す

図５ イネケイ酸輸送体 Lsi1 の結晶構造 



る時間的周期の適応的な意義を明らかにした（Frontiers in Plant Science,  2017）．  
 次に，初期段階のコンパートメントモデルをミクロレベルで構築した詳細な根・節モデルとカ
ップリングした．その際，異なるスケールを複合するために，陰解法ではなく陽解法による水動
態モデルを新たに構築し，計算速度を従来の約 10 万倍に加速させた．この複合スケールのモデ
ルを用いて，複数のミネラルについて，ミネラル輸送体配置とその結果の作物体内でのミネラル
動態を解析し，ミネラル輸送体配置と各器官への蓄積能力に関する分類を行った。 
 次に，複合スケールのモデルのさらなる詳細化をはかった．具体的には，根の拡散方程式モデ
ルを 3 次元モデルに拡張することで，イネの根における通気組織の垂直方向分布の構造などを
模倣することができるようにした（New Phytologist 2022）．また，モデルを作物が徐々に成長
する様子を模倣することができるモデルに発展させるため，よりロバストな作物体成長モデル
の定式化を提案した（Journal of Agricultural Meteorology 2019）．さらには，イネにおいてより重
要な面積を有する葉に注目し，その詳細化を行った．具体的には，光合成の詳細な数理モデルや，
ATP の変化とプロトン輸送体の活性を考慮した細胞の膨圧までもシミュレートすることができ
る数理モデルに発展させた．このことにより，温度や日射量，湿度などの微細な変化に対する植
物の反応とその結果としての水動態を精緻化することができ，ミネラル動態をより精緻にシミ
ュレートできるモデルを構築した．（Frontiers in Plant Science,  2021）。 
 本研究の結果，ミネラルの輸送システムの数理モデルを構築し、ミネラル輸送システムの統合
的解明を目指すための，数理モデルを開発することができた．作物全体のミネラル動態を明らか
にするための詳細な数理モデルの素地を作った初めての成果であり，作物におけるミネラル輸
送動態の詳細な解明のための数理学的なコアを提示することができた． 
 
 これまでの研究成果は Nature や Nature Communications、Nature Plants, Nature Food をは
じめ、国際トップジャーナルに 100 以上の論文として掲載されている。研究代表者は毎年関連す
る国際学会で基調講演や招待講演などを依頼された。また権威あるイギリス John Innes Centre
の Friday Seminar やドイツ IPK の Gatersleben Lecture に招聘された。国際トップジャーナル
の総説も執筆している。さらに 2015 年から 7年連続で世界で最も引用率の高い研究者として選
出され、国際的に高く評価されている。 
研究代表者は 2019 年に日本農学賞及び読売農学賞、2021 年に日本植物生理学会を受賞してお

り、また共同研究者の山地直樹と宮地孝明はそれぞれ 2017 年と 2018 年に文部科学大臣表彰若
手科学者賞を受賞した。 
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