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要  旨 

 本研究はホウ素輸送体の研究を通じて、生物におけるホウ素輸送を制御することを目的と

して行った。ホウ素栄養条件によってホウ素輸送体の蓄積が制御されていること、ホウ素輸

送に関与する新たな輸送体を複数同定したこと、ホウ素輸送体発現を人為的に調節すること

によって、ホウ素欠乏条件での植物の生育の改善に成功した。また、これらの研究を通じて、

真核生物ではじめてのモリブデンの輸送体の同定に成功した。 

１ 研究のねらい 

 ホウ素は環境中に比較的多く存在する元素である。ホウ素は水溶性のホウ酸として生物に

吸収される。ホウ素は植物の必須元素であるが、ホウ酸は容易に溶脱するため、ホウ素欠乏

地帯は多雨地域を中心に世界に広がっている。乾燥地では、逆にホウ酸の過剰集積が問題と

なる。また、発電所の焼却灰にはホウ素が高濃度で含まれ、環境問題となったり、地域によっ

ては飲用水からホウ素の除去が必要である場合がある。 

 このような問題を解決するには、生物によるホウ素の吸収や蓄積を制御することができれ

ばよい。ホウ素が少なくても多くても生育する作物を開発したり、環境水中のホウ素を吸収

し集積する生物を得ることができれば、ホウ素の除去が可能となる。 

 しかし、生物界ではホウ素のトランスポーターは同定されていなかったため、生物のホウ

素吸収や輸送を制御することは不可能であった。私たちは本研究開始時点までにシロイヌナ

ズナのホウ素要求性変異株(図１)を用いて BOR1遺伝子を単離した。BOR1は10個の膜間通領域

を持つ膜タンパク質であり、ホウ素の積極的な輸送活性を持つことを明らかにしてきている。

BOR1は生物界で初めて単離されたホウ素輸送体であり、相同遺伝子は植物だけでなく、微生

物、動物を含めた真核生物に広く存在している。 

 本研究は生物界ではじめて同定されたホウ素輸送タンパク質 BOR1やその相同遺伝子、ある

いは他の輸送タンパク質を用いて、生物におけるホウ素の環境からの取り込み、生体内での

移動機構を理解し、人為的に制御する技術を開発することを目的とした。このような技術の



開発によって、植物の生産性を高めたり、微生物を用いて、ホウ酸の除去を行なうなどの効

果が期待される。本研究では、これらの目的に対して以下に述べるような一定の成果を挙げ

ることができたと考えている。 

 

図１ シロイヌナズナの bor1-1 変異株（左） 野生型のシロイ

ヌナズナ（右）を低ホウ素条件で栽培したもの。変異株は

地上部の生育が劣っている。ホウ素を十分に与えると、両

者は同様の生育を示すようになる。 

図２ BOR1-GFP 融合タンパク質を発現する形質転換シロイヌナズナをホウ素欠乏に

さらした後、ホウ素を与え、根端の GFP 傾向を経時的に観察したもの。ホウ

素欠乏にさらすと（左）蛍光は細胞の周辺に観察されるが、ホウ素を与えて

１時間後（中）には、細胞の周辺の蛍光が弱まり、細胞内にドット状のオル

ガネラが現れるようになる。２時間経つと（右）蛍光はほとんど観察されな

くなる。 



２ 研究成果 

①BOR1遺伝子の真核細胞での発現などによるホウ素輸送の分子機構の解析 

 BOR1cDNA を酵母で発現させ、培地のホウ素濃度を様々に変化させ、ホウ素輸送能を検討し

た。広い範囲のホウ素濃度で BOR1は酵母細胞内のホウ素濃度を低下させる能力があることが

明らかになった。また、BOR1を発現する酵母細胞はホウ素を多く含む培地での増殖が、BOR1

を発現させない細胞に比べて改善することが明らかになった。これはホウ素の輸送を制御す

ることで細胞の増殖を制御した初めての例である。酵母だけでなくほかの生物にも応用でき

る可能性が考えられる。 

電気生理学的な実験に良く用いられるアフリカツメガエルの卵母細胞で BOR1を発現させ、

各種条件で電流が観察されるようになるかどうかを検討したが、現時点までには電流を観察

することができていない。BOR1のホウ素輸送がホウ酸という電荷のない物質のみを輸送する

性質をもっていたり、陰電荷を持つホウ酸アニオンを輸送していても、同時にプロトンなど

を輸送していれば、全体としては電流が観察されない。結論づけることはできないが、BOR1

の輸送はこのようなしくみによっているのかもしれない。 

 

②BOR1に相同な遺伝子の解析 

 シロイヌナズナのゲノムには BOR1に相同な遺伝子が６個存在している。これらの遺伝子は

アミノ酸配列の相同性が高く、これらの遺伝子もホウ素輸送体としてシロイヌナズナのホウ

素の取り込みや体内輸送に重要な役割を果たしている可能性が考えられる。そこで、これら

の相同遺伝子について植物体における発現場所、ホウ素輸送活性、遺伝子破壊株の生育解析

を行なった。 

発現に関しては、それぞれの遺伝子のプロモーター領域をレポーター遺伝子であるβ－グ

ルクロニダーゼ（GUS）や緑色蛍光タンパク質（GFP）に結合してシロイヌナズナに導入し、

GUS や GFP の発現場所を指標にどの組織や細胞で発現しているかを解析した。 

その結果、6つの相同遺伝子は異なる組織で発現していること、６つの遺伝子産物はいず

れもホウ素輸送活性を持つこと、６つの遺伝子のうち BOR1に最も配列が似ている BOR2は根の

細胞壁へのホウ素輸送に重要な役割を果たしていることを示唆する結果を得た。 

 また、イネについても BOR1相同遺伝子の解析を行い、BOR1に最も相同性の高い遺伝子がイ

ネのホウ素輸送を担っており、ホウ素欠乏条件での生育に重要な役割を担っていることを明

らかにした。 



③BOR1遺伝子の発現制御機構 

 植物の無機元素トランスポーターは、そのトランスポーターが輸送する基質（イオン）の

環境中の濃度によって発現制御を受けることが多い。このような制御は環境中のイオン濃度

に応じて適当量（必要量）のイオンを取り込むために重要な仕組みであると考えられている。 

 BOR1の場合、ホウ素栄養条件を変化させても BOR1 mRNA の蓄積量に違いは見られなかった

が、タンパク質の蓄積量はホウ素栄養条件に応じて変化しており、ホウ素欠乏にさらされた

植物では多くの BOR1が蓄積していたのに対し、ホウ素を十分に与えられた植物では BOR1の蓄

積が観察されなかった。このことは、BOR1タンパク質の蓄積はホウ素栄養によって制御され

ており、その制御は mRNA の蓄積よりも後の段階（タンパク質の合成など）で制御されている

ことを意味している。 

 この現象を、さらに解析するために、BOR1タンパク質に緑色蛍光タンパク質(GFP)を連結し、

形質転換シロイヌナズナで発現させ、そのホウ素栄養に応じた挙動を観察した。BOR1-GFP 融

合タンパク質も BOR1タンパク質同様に環境中のホウ素濃度に応じた蓄積制御を受け、ホウ素

欠乏条件では細胞膜に蓄積が見られるが、ホウ素を与えると２時間程度ですみやかに分解さ

れること、また、分解の過程で BOR1-GFP を含むベシクル（膜で囲まれた小体）があらわれる

ことが明らかになった（図２）。阻害剤等を用いた実験によって、この分解の過程はエンドサ

イトーシスの過程であり、最終的には液胞に運ばれて BOR1タンパク質が分解されていること

を示すことができた。これは植物の細胞膜タンパク質の分解過程を明らかにした最初の例で

ある。 

 

④BOR1遺伝子の発現による植物の生育改善 

前述の様に、BOR1遺伝子を酵母で発現させると、ホウ酸の過剰に対して耐性を示すように

なる。植物でも同様の改善が見られるかどうか試すために、BOR1を過剰に発現する形質転換

シロイヌナズナを作成した。得られたシロイヌナズナのホウ素過剰に対する耐性を検討した

が、耐性は得られなかった。これはおそらく、ホウ素が環境中に多く存在すると BOR1タンパ

ク質が分解してしまうためであると考えられる。 

しかし、予想に反して、得られた形質転換植物はホウ素欠乏条件での生育や結実が野生型

の植物に比べて明らかに改善していた（図３）。形質転換植物のホウ素輸送を解析したところ、

野生型植物に比べて、根へのホウ素の取り込みには大きな違いが見られなかったが、根から

地上部へのホウ素輸送能力が高まっていることが明らかになった。このため、培地のホウ素

濃度が低くても、ある程度の生育を維持できるようになったものと考えられる。 



この成果は、ホウ素輸送の人為的な制御によって、植物の生育を改善させることができる

ことを実証した画期的な成果である。 

 

⑤動物の BOR1相同遺伝子のホウ素輸送能の解析 

 BOR1遺伝子と相同な遺伝子を10種類程度入手し、酵母で発現させ、BOR1と同様のホウ素輸

送活性を示すかどうか検討した。BOR1に比べると活性は弱いものの、発現させることによっ

て酵母のホウ素濃度を有意に変化させる動物の相同遺伝子があることが明らかになった。 

 本研究の過程で、アメリカのグループがヒトの BOR1相同遺伝子がホウ素輸送活性を持つこ

とを発表した。BOR1の相同遺伝子は植物や真菌類だけでなく、動物においてもホウ素輸送活

性を持つことが明らかになりつつある。 

 

⑥ホウ素耐性微生物の単離 

 ホウ素は中性水溶液中では主に電荷を持たないホウ酸として存在するため、高い膜透過性

を持っている。ホウ素のトランスポーターを利用してホウ素輸送をある程度制御できても、

膜自体に透過性がある限りは、制御できる範囲には限界があるであろう。 

 そこで、より多様性に富むと考えられる細菌類にホウ素に対する透過性を持つものがある

と考え、高いホウ素濃度でも生育できる細菌を、土壌から単離することにした。土壌由来の

細菌の懸濁液を高いホウ素濃度の培地に塗布し、生育する菌を数種単離した。これらの菌の

中には300mM という飽和濃度に近いホウ酸にも耐性を示すものや、ホウ素が含まれている培

地の方が生育が良い菌株などが含まれていた（図４）。また、16S rRNA 配列などを用いて菌

の同定を行ったところ、新種と思われる菌が含まれていた。 

 このような高いホウ素濃度に耐える菌はこれまで単離されたことがなく、これらの菌の性

質を調べることを通じて、これまでにないホウ素の生物学を切り開くことができるのではな

いかと期待している。 

 

⑦ホウ素の毒性機構の解析 

 ホウ素過剰に対する耐性を持つ生物を作出するには、ホウ素輸送を制御する方法のほかに、

ホウ素の生物に対する毒性の発現機構を明らかにし、それに対処する、という方法が考えら

れる。そこで、酵母を用いて、高濃度のホウ酸に対する耐性を付与するような遺伝子を検索

した。シロイヌナズナ由来の cDNA を用いたところ、数種の遺伝子を同定することができ、 



図４ ホウ素過剰耐性やホウ素要求性を示す各種菌株 

土壌より採取したホウ素過剰耐性を持つ５種の単離系統について、ホウ素耐性や要

求性を見たもの。図に示す濃度のホウ素を含む培地に５種類の系統を細胞密度を変

えて（左が高く右が低い）培養したもの。200mM のホウ酸に耐え、かつホウ酸があ

る程度存在したときの方が生育が良い菌株が３種類得られた。 

これらの遺伝子にはスプライシングに関与すると思われるタンパク質が含まれていた。そこ

で、ホウ酸の毒性発現機構はスプライシングの阻害にあるのではないかと考え、酵母のイン

トロンを含む遺伝子のスプライシングがホウ素によって阻害されるかどうか調べたところ、

一部の遺伝子のスプライシングがホウ酸によって阻害されること、この阻害が酵母の増殖抑

制の原因であること、スプライシングに関与する遺伝子の過剰発現によって、ホウ酸による

スプライシング阻害が緩和されることを見いだした。 

図３ BOR1 を過剰発現するシロイヌナズナはホウ素欠乏での生育が改善する。野生型の

シロイヌナズナ（左）と BOR1 を過剰発現する形質転換シロイヌナズナ（右）を低

ホウ素条件（0.5μM のホウ酸）で水耕栽培したもの。左の野生型のシロイヌナズ

ナでは結実がみられないが、右の過剰発現体では結実している。 



 この一連の研究は、ホウ素の過剰毒性の機構を分子レベルで明らかにした最初の例である。

おそらく真核生物においては共通にホウ酸によるスプライシング阻害がおこるものと考えら

れる。一方、原核生物に対してもホウ酸は毒性を持っていることから、スプライシング以外

にも高濃度のホウ酸によって阻害を受ける過程があることは明らかであり、このような過程

を明らかにすることが今後の課題であると考えられる。 

 

⑧ホウ素の効率的な吸収に必須な輸送体の単離 

 BOR1やその相同遺伝子は全て排出形のホウ素トランスポーターをコードしている。すなわ

ち、これらのトランスポーターは細胞内のホウ素を細胞外へ排出する活性を持っている。細

胞内へホウ素を取り込む時に機能するトランスポーターは同定されていなかった。 

 シロイヌナズナの根においてホウ素欠乏によって mRNA の蓄積量が変動する遺伝子をマイ

クロアレイ実験によって検索したところ、NIP5.1遺伝子の RNA 蓄積量がホウ素欠乏で著しく

（10倍以上）高まることが明らかになった。NIP 遺伝子はアクアポリンに相同性があり、ホ

ウ素のような電荷を持たない分子の透過性を高める働きを持っている可能性が考えられた。 

 そこで、酵母を用いて NIP5.1タンパク質のホウ酸透過性を調べたところ、NIP5.1の発現に

よってホウ酸の膜透過性が高まることが確認された。また、NIP5.1遺伝子に変異を持つシロ

イヌナズナはホウ素欠乏条件での生育が野生形植物に比べて極端に劣ることを見いだした。 

 これらの結果は NIP5.1がホウ素欠乏条件での細胞膜のホウ酸透過性を高め、植物のホウ素

吸収に重要な役割を持つ膜タンパク質であることを意味している。これまで知られていな

かった、植物の細胞内にホウ素を取り込むことに関与する遺伝子を世界にさきがけて同定す

ることができた。 

 

⑨モリブデン輸送体の単離 

 ホウ素に関する変異株の解析の過程で、シロイヌナズナの系統によって、モリブデンの含

量が数倍違っていることが明らかになった。この違いを引き起こす遺伝的な原因を調べたと

ころ、原因となる遺伝子は一つであり、硫酸トランスポーターに似た膜タンパク質をコード

する遺伝子であることが明らかになった。 

 この遺伝子を酵母で発現させると、酵母におけるモリブデン吸収が10倍以上に増加し、ま

た、この遺伝子に変異を持つシロイヌナズナは葉のモリブデン濃度が低下し、モリブデン欠

乏条件での生育が極端に劣ることを見いだした。 

 この遺伝子は、真核生物で初めて同定されたモリブデントランスポーターである。モリブ



デンは酸化還元反応を司る複数の酵素の補酵素であり、その代表例として硝酸還元酵素を挙

げることができる。ここで得られたモリブデンのトランスポーターを用いると、植物のモリ

ブデンに対する栄養特性や窒素代謝の人為的な制御が可能になる可能性が考えられる。 

３ 今後の展開 

 BOR1遺伝子を足がかりに、植物におけるホウ素輸送に関する新たな分子を複数同定するこ

とができたばかりでなく、その制御機構を明らかにすることができた。また、高濃度のホウ

酸に耐性を示す細菌の同定やホウ素の毒性機構の一端をあきらかにできた。さらには、モリ

ブデン輸送体の同定という予期せぬ成果も得られた。 

 今後はこれらの分子の改変や栄養環境に応じた発現制御機構などの研究を行い、本研究で

一定の成果を得ることができたホウ素輸送体を利用した生物の成育の制御（改善）の新たな

手法等を開発していきたいと考えている。 
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