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1 .
は じめ に

植物 の 地上 部で は光合成を はじめとする様 々 な

生命活動が営まれ て おり
,

そ れ ら の 活動を支える

各種反応は地下部か ら の 各種元素 の 供給に依存し

て い る｡ しか し, 重金属類な ど の 特定 の 元素が細

胞内に過剰に供給 , 蓄積した場合, 多く の 酵素反

応が阻害される｡ そ の た め
, 通常植物は過剰に 吸

収した金属元 素を細胞外や液胞に排出 ･ 隔離する

機能を有 し, 地上 部 の 細胞内濃度を
一 定に保 つ メ

カ ニ ズ ム を有 して い る｡ 多量 必須元素で ある カ ル

シ ウ ム や マ グネ シ ウ ム を除き
, 特定 の 金属が乾燥

重量 あた り 0 .
1 % ( 1

,0 0 0 m
g

k
g
~1

) を超 え て 集積

される こ とば ほ と ん ど無 い
｡ しか しなが ら鉱山周

辺 や そ の 跡地, 高濃度 の ニ ッ ケ ル を含む蛇紋岩性

土壌 ( 超塩基性土壌) な ど に お い て , 通常 の 植物

が過剰症 に より毒性を示す レ ベ ル
,

も しく は そ れ

を大幅に 上 回る濃度 の 金属や有害元素を地上部に

集積す る 植物 が世界 各地 で 発見 さ れ て い る ｡

B r o o k s ら は こ れ ら の 特殊な植物群を超集積性植

物 ( h
y p e r a c c u m u l a t o r) と命名し

, 植物研究 の 新

たな
一

分野と して 活発な研究活動を行 っ た
1~3)

｡ 超

集積性植物 の 多く は重 金属 を集積 し
,

B r o o k s ら

の 定義で は, 自然界に 自生 する植物で 地上部に お

ける乾燥重量 あ た り の 集積量 が ニ ッ ケ ル で 乾燥重

量 あ たり 1
,
0 0 0 m g k g

~l

以 上
,

カ ドミ ウ ム で 1 0 0

m
g

k
g
~1

以上 , 亜鉛で 1 0
,
0 0 0 m

g
k
g
~~1

以上
,

マ ン

ガ ン で 10 ,0 0 0 m g k g
~1

以 上な ど の 植物とされ て い

る ｡ 現在ま で に約 4 5 0 種 が報告され て お り,
そ の

内 の 約 4 分 の 3 が蛇紋岩性土壌 に自生する ニ ッ ケ

ル 超集積性植物とさ れ て い る
3)

｡ 近年ま で 超 集積

性植物 の 研究は そ の 特殊な金属集積性が対象とさ

れ て い たが
, 植物 の 遺伝子解析技術を普遍的なも

の とし た モ デル植物 の ゲノ ム 解析が完了 して 以降,

2 0 0 8 年 2 月 18 日受理
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超集積性植物は 重金属耐牲や 金属輸送をf担うタ ン

パ ク質を コ ー ドする遺伝子探索i庶とし て
, 分子生

物学的に も研究が進め られるよう に な っ た,i

超集構が見 つ か っ て い る 元素 の rrl に は
, 柄物か

生命所動に 必須とす る金属類も含まれ る c 地物か

必要とする 9 秤類 の 金属 の うち, 生体内に少な い

6 種 類 か 微 量 必 須 金 属 Jt 素 ( e s s e n ti a l m i c r o -

e l e m e n ts) と
'

jt 威さ れ て い る｡
こ の なか で 鉄 の 獲

得機構に つ い て はイネ科以外 の S t r a t e g y-Ⅰ と イ ネ

科植物 の S t r a t e g y-Jl に まと め られ て お り
'

, ま た

亜鉛に つ い て も, ヒ壌か ら の 鉄l吸収に 関与す る

Z I P な どの 輸送膜タ ン ′く ク質の 多くが唖鉛も輸送

する こ とが報告され , そ の 獲得機構か明 ら か に な

り つ つ ある
5

.
L' '

｡

-

il

l

, 他 の 必 須微量元 素 ( マ ン

ガ ン
. 朗.

ニ ッ ケ ル
,

モ リ ブ デ ン) に つ い て ほ
,

シ ロ イ ヌ ナ ズナ な どの モ デ ル 植物で 数種類 の ト ラ

ン ス ポ ー

タ
ー

か輸送能力を有す る こ とが報;-
I
i

'

･

さ れ

て い る 机 本来植物体内に おけ る含有量 か非常に

少な い ため に , 上壌か ら の 益分獲得に直接機能し

て い る確証か得られ て い な い ｡ そ の た め
,

こ れら

の 金属に つ い て は , 植物に よ る 土壌か ら の 獲得機

構が解明され て い る と は未だ 言 い 難 い 状況 に あるo

以前より日本在来 の 重金属超 集積性植物の 研究

をすす め て い た筆者ら の グ ル
ー プ は ,

モ デ ル 植物

や他の 生物 で 見 い だ され た 故量 金属元素トラ ン ス

ポ
ー

タ
ー

の ホ モ ロ グ遺伝子を超集積性植物か ら単

離し
,

そ の 金属輸送能力や 発現 レ ベ ル を検証す る

こ と で
,

+ _ 壌か ら の 吸収や細胞内濃度調 整 へ の 関

与を明らか に で き ると の 着想を得た o こ れま で に

鉄 ･ 亜鉛以外 の 必須微量 金属元素のF^J ,
モ リ ブ デ

ン を除く マ ン ガ ン
,

ニ
ッ ケ ル および嗣に つ い て は

こ れら の 金属を高濃度に集積する植物が 見 つ か っ

て おり
7 '

, マ ン ガ ン と ニ ッ ケ ル に つ い て は ‖ 本に

も自生 種 が 発 見さ れ て い る
"

I;lト

o 筆者 ら の グ ル -

プは こ れ ら 日本在来 の 植物を用 い
, 現在植物に お

け る マ ン ガ ン お よ ぴ ニ
ッ ケ ル の 吸収や輸送 および

/t 体内濃度調 節 ( h o m e o s t a si s) に つ い て の 研究

を数年来行 っ て きた ｡ 今岡 , R 本原産 の 柄物で マ

ン ガ ン を大_副
こ集積す る コ シ ア プ ラ と ,

ニ ッ ケ ル

超集積惟植物 の タ カ ネ グ ン バ イ に つ い て
, 関連す

る研究成果と そ の 植物栄養学的意義 に つ い て 報;
t

i

す る ｡

2 .
コ シ ア ブ ラ の マ ン ガ ン 獲得メ カ ニ ズ ム と超集

積牲

1 ) コ シ ア ブ ラ の マ ン ガ ン 超集積性の特徴

コ シ ア プ ラ は 日 本各地 の Ih 野 に普遍 的に 見 られ

る ウ コ ギ村 の 高木で あり . 新芽が [

l

;-S 級IIE 菜として

食用とされる植物 で ある ( Fig . 1) 0 M e m o n ら は

コ シ 7 ブ ラ の 柴に 8
,
0 0 0 m g k g

~■

も の マ ン ガ ン が集

積して い る こ とを報告して おり
rl .

,
そ の 多くか シ ュ

ウ醸俊合イ本と して 液胞に 賃積して い る こ とな どを

Il)j ら か に して い る
1l ■

｡
マ ン ガ ン 超集積性 の 哉準は

乾燥有益 あ た り 10
,
0 0 0 m g k g

】

と され て い る こ と

か ら
,

こ れま で コ シ ア プ ラ は 超集積惟植物で は な

く
一

段 集硫能) J が 低 い 強 集積 惟fLti 物 ( s t r o n g

a c c u m u l a t o r) と して 扱われて い た が, 口本[h 野 に

自生す る植物 の 賓rf1 金属含量を網羅的に調査 した

高田ら の 報告に よれ ば
■

∴ 複数 の 地域に お い て 乾

燥重 義あ た り 2 O .0 0 0 m g k g
■

( 2 % ) を超え る マ ン

ガ ン 巣拾か認めら れ て い た
l' :

o さ ら に朝比奈に よる

i 塵県rlI 野 の 植物に おける各柚金属集椴量 の 調 査

に お い て も,
コ シ ア プ ラ 菓に おける マ ン ガ ン 集積

鼓は 著しく[副 ､ 値を示して い た｡ さ ら に細野 の 調

査 に よ っ て
,

コ シ ア ブ ラ葉に おける マ ン ガ ン 濃度

はLti 百年故 に依存 し
,

2 m に達 しな い 若 ^
'

で は

3 ､ 0 0 0
-

8
,
0 0 0 m g k g

｣

程度 で ある の に対し.
7 - 10

m の 高木で は柴 の 乾燥重量 あたり 1 2
.
0 0 0 m

g
k
g

1

以 r二, 巌r

L

; ,

F

l

'

で 2 3
,
0 0 0 m g k g

~■

の マ ン ガ ン が集抵さ

れ る こ とや, 春 の
I

ll 1

. 築から晩秋 の 蒋柴 に かけ て マ

ン ガ ン 濃度か 2 倍に ま で 増加する こ とが明 らか と

な っ た ( Fi g . 2 )
■~' ■

｡ こ の 結 果から
,

コ シ ア ブ ラ葉

に含まれ る マ ン ガ ン 濃度は樹齢と
,

u
,
= に増加 し

,
一

定年度の 生 育を経て マ ン ガ ン 超集積惟を示す こ と

が確認され た
｡ ま た

, 若 い コ シ ア ブ ラ の 部位別 マ

Fi g . 1 .
コ シ ア 7 う ( 写真[FT 央)



日本 の 重金属超集積性植物 の 研究と植物栄養学 へ の 応用 17

ン ガ ン 濃度を調 べ た結果,
マ ン ガ ン 濃度が 一 番高

い の は葉で ある も の の , 総量 として は幹に多く の

マ ン ガ ン が蓄積され て い る こ とが判明して おり ,

幹部分 へ の マ ン ガ ン の 蓄積が樹齢に伴う葉中 マ ン

ガ ン 濃度増加の
一

因で あると考え ら れた
15)

｡

マ ン ガ ン 超集積性植物は現在 1 5 種類発見され

て おり, ヤ マ ゴ ボ ウ ( Phiy t Ol a c c a a ci n o s a R o x b .)
1 6)

を除 い て は い ずれ も木本植物で ある ｡ ま た
,

コ シ

ア ブ ラ と ヤ マ ゴ ボ ウ を 除 い た A p o c y a n a c e a e ,

C e l a s t r a c e a e , C l u si a c e a e
,

M y r t a c e a e
,

P r o t e a c e a e

な どの マ ン ガ ン 超集積性植物は い ずれ も ニ
ュ

ー カ

レ ドニ ア もしく はオ ー

ス ト ラ リ ア の 高濃度 マ ン ガ

ン を含む超塩基性岩土壌で 見出さ れ て おり
17~1 9)

,

先述 の ヤ マ ゴ ボ ウ も中国 の マ ン ガ ン 鉱山周辺 で発

見さ れ て い る ｡ こ れ ら の 植物 と は対照 的に
,

M e m o n ら , 高田ら
, 朝比奈, 細野 の 研究で 報告

さ れた コ シ ア ブ ラ は い ず れも特異な土壌条件 ( 高

20(仙 0

′
~

ヽ

i 1 50 00
⊂l

㌔
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世
【望

⊂
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F i g . 2 . 成熟 コ シ ア ブ ラ 木葉中マ ン ガ ン含量 の 推移

マ ン ガ ン 含有土壌) で採取され た も の で は なく
,

通常 の 山野 ( 大学演習林を含む) に自生する コ シ

ア ブ ラ を用 い て い た｡ ま た , 三重県山中 の コ シ ア

ブ ラ に つ い て他 の 金属元素集積を分析し た結果,

興味深 い こ と に コ シ ア ブ ラ は マ ン ガ ン 以外 の 金属

に はま っ たく集積性を示さ な い こ とが判明 した

( T a b l e l) ｡ 以 上 の 研究か ら
,

コ シ ア ブ ラ は 他 の

マ ン ガ ン 超集積性植物と は異な り, 積極的に マ ン

ガ ン の みを通常土壌か ら吸収し
, 葉中 へ の マ ン ガ

ン 超集積を可能とす る体内輸送シ ス テ ム を有し て

おり, また そ の 機構は他 の 金属と共有さ れ て い な

い こ とが明らかとな っ た
1 5)

｡ 筆者らは コ シ ア ブ ラ

が持 つ こ の 特性が唯 一 無二 の も の で あり, 植物 の

マ ン ガ ン 獲得機構解明に最も適 した モ デ ル で あ る

と判断し, 以降 コ シ ア ブ ラ根圏で の マ ン ガ ン 吸収

機構,
および輸送に 関わる膜タ ン パ ク質群 の 解析

に着手 した｡

2 ) コ シ ア ブ ラ根圏で の マ ン ガ ン可溶化と集積

通常土壌中 の マ ン ガ ン は ほ と ん どが植物が吸収

で き な い 4 価 の 酸化物
■
( M n O 2) で存在 し, 土壌

微生物 の 働きや湛水条件となる こ と で 土壌 の 還元

が進み
,

2 価 の イ オ ン ( M n

2 +

) と なる こ と で植

物 に よる吸収が可能と なる
20)

｡ こ の た め,
コ シ ア

ブ ラ が土壌中 の マ ン ガ ン を どの よう に可溶化 し
,

獲得して い るか を解明す る こ とが
,

コ シ ア ブ ラ の

マ ン ガ ン 超集積性を解明す る第 1 の 鍵と考え
,

そ

の 手始めと して 研究材料とし て 用 い る幼植物体 の

獲得を試み た｡

成熟した コ シ ア ブ ラ木は晩秋に紫色 の 実を つ け

T a b l e l . 日 本の 陸生 植物と コ シ ア ブ ラ の 金属含量の 比 較

C o n c e n tr a ti o n ( m g k g~
1 D . W .)

M n 冗 M g C a F e

① コ シ ア ブ ラ ( 若木葉) 8
,
7 3 0 1 2

,
5 0 0 1

,
8 5 0

② 日 本に 自生 す る 植物の 平均値
*

54 6 1 4
,
2 0 0 3

,
6 5 0

4
,
2 0 0 6 0

1 6
,
5 0 0 1 1 6

⑧ 比率 (①/ ②) 1 6 .0 0 .8 8 0 .5 1 0 . 2 5 0 .5 2

Z n N i C u C o C d

① コ シ ア ブ ラ ( 若木葉) 2 0 . 2 1 . 7 4 6 .0 5

② 日 本に 自生 す る 植物の 平均値
*

4 6 . 1 1 .9 3 9 7 .8

③ 比 率 (① / ②) 0 .4 3 0 .9 0 0 .0 6

0 .0 0 0 .0 0

2 .9 1 4 .8 0

分析 した植物 サ ン プ ル 数 ; M n : 6 3 5
,

K : 6 4 9
,

M g : 5 6 5
,

F e : 5 3 9
,

Z n : 6 4 7
,

N i : 4 8
,

C u : 2 2
,

C o : 4 82
,

C d : 4 6

* 参照 : 高田 ら ( 1 9 9 4) , 鉱山地 帯を 含む ｡
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る ｡ 筆者ら の グ ル ー プは こ れま で に 回収した成熟

種 7
･ を周辺 の 上壌 に 描き , 人 工的発芽を試み た 机

発芽苗を得 る に は至 ら なか っ た o こ の た め筆者 ら

は林木育種 セ ン タ ー

の 谷 口亨氏より コ シ ア プ ラ の

培養細胞 ( カ ル ス) の 譲渡を受け, 個 々 の 細胞か

ら再分化 に よ っ て 幼植物体を作成し
, 研究 資材と

して 利川す る方法を川 い る こ と に し た o

培地 中 の 植物ホ ル モ ン ( 2
,

4 - D ) の 濃 度 を 1

m g L
■

か ら 0 ･0 1 m
g

L
】

に す る こ と に より コ シ ア

ブ ラ * Jレ ス か ら不定月引陸成を誘導し
,

さ ら に 不定

旺が緑と自 の 部分 に 二 極化 し た段階で白色部分 を

下に して 個別 に栽培する こ と に より, 緑色部分か

ら糞を, 臼色部分か ら栂 の 形成を誘導し た ( F i
g

.

3) o 得られ た幼植物体を p H 指'T ( 萎と粉末状 の 二

酸化 マ ン ガ ン を添加し た培地 で 栽培し
, 不溶態 マ

ン ガ ン の 溶解と吸収 に つ い て解析を行 っ た結果,

コ シ ア プ ラ根問 で 急速な p H 低 r
{ とj与に ∴ 酸化 マ

ン ガ- ン か-け溶化し ( Fig . 4 A ) . 再分化体 に 吸収さ

れ て い る こ とが確認 された ( Fig . 4 B) ｡ こ れ に よ

り,
コ シ ア プ ラ が~卜壌微生物 の 還元 に より可溶化

し た マ ン ガ' ン をl吸収す る 以 外に も, 自ら マ ン ガ ン

の 可溶化を行 っ て い る こ とが明 らか とな っ t=
''■ ■

u

3 ) マ ン ガ ン 輸送 トラ ン ス ボ ー タ ー の探索

p
H 低 卜は ば と ん ど の 金属種 の 溶解度を増加さ

せ る こ とから,
コ シ ア ブ ラ根圏 の p H 低 卜だ け で

は マ ン ガ ン 特5! ･ 的な集積 を説l]J] で き な い
o 植物か

可溶化 (イ オ ン 化) した金属を体内に輸送す る た

め に は , 根 の 表蚊細胞に おける細胞内 へ の 取り込

み か必要 で あり
,

コ シ ア プ ラ で は こ の ス テ ッ
プ に

お い て マ ン ガ
'

ン に 親和性 の 高 い 輪送 タ ン パ ク 質

( ト ラ ン ス ポ ー タ ー

) か関与 して い る こ と か f, 忠

され た ｡

シ ロ イ ヌ ナ ズナ で マ ン ガ ン 輸送ト ラ ン ス ポ
ー

タ
ー

フ ァ ミ リ ー

の 探索が進 め ら れ た 結果,
こ れま で

Z I P ( Z r t トI r tl li k e p r o t e i n ) と N R A M P ( n a t u r a l

r e si s t a n c e- a s s o c i a t e d m a c r o
p
h a

g
e

p
r o t e i n ) ト ラ ン

ス ポ
ー

タ
ー

の
一

部が細胞膜 や液胞膜で マ ン ガ ン 輸

F i g . 3 . コ シ ア プ ラ カ ル ス か ら の 再分化休誘導

コ シ 7 プ ラ カ ル ス ( A ) よ り イく
'

jE 杯 ( B ) を 誘専 し
, 緑 仁r に -

_侍 化 し た 投附 ( C ) で 再分化 体誘噂培地 に 移 植 し

( D ) . 放と 葉を 誘j辞す る ( E )

栽培 日 数 栽培 日数

Fi g . 4 .
コ シ ア プ ラ 再分化体根因で の p H 低l/ ( A) と マ ン ガ ン~I･J 溶化 ( B )
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送に 関 わ っ て い る 可能性が示唆され て い る
⊥1. -

'

j

o

こ れ ら の ト ラ ン ス ポ
ー

タ
ー

フ ァ ミ リ ー

の ホ モ ロ グ

か
,

コ シ ア プ ラ の マ ン ガ ン 集積に関与し て い る可

能性を検証す る た め , シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ
, イネ, 出

芽酵 母な ど で 報告され て い る Z I P
･

N R A M P ト

ラ ン ス ポ ー タ ー で ア ミ ノ 酸配列が高度に 保存され

て い る領域をそ れ ぞ れ同定し
,

そ れ ぞ れ の 配列を

元 に 作成 した プ ラ イ マ
ー

を用 い て
,

R T - P C R 法

に よ る ホ モ ロ グ遺伝子断片 の 増幅を試み たo そ の

結果,
コ シ ア プ ラ よ り z I P 遺伝子 の 断片が 2 種

類,
N R A M P 遺伝子 の 断片が 】 種類増幅され た o

こ の うち
,

z I P の 1 種類と N R A M P 遺伝子に つ

い て は R A C E 法を用 い て c D N A の 全長配列が決

定され .
そ れ ぞ れ C s Z I P l およぴ C 5 N R A M P l と命

名した｡

8 カ所 の 膜貫通領域を含む 4 75 ア ミ ノ 酸残塞か

らなる C s Z I P l は , 低 マ ン ガ ン 条件で培養 した コ

シ ア ブ ラ カ ル ス で 発現 の 誘導が確認され た ｡ しか

し, マ ン ガ ン 輸送 ト ラ ン ス ポータ
ー

を欠損した 糾

芽酪母で 遺伝+ を発現 して も マ ン ガ ン 輸送能) ) の

回復す る こ と は で きず ( F ig . 5 A )
,

ま た 遺十云 (一発

現酵母 で マ ン ガ ン 集積か認め られなか っ た こ とより

( Fi
g

. 5 B) ,
C s Z I P l は現 時点に お い て コ シ ア ブ ラ の

マ ン ガ ン 輸送の 候補か ら は除外されて い る1
1

■L :

｡ ま た

c s N R A M P l に つ い て は,
G F P 融合 C s N R A M P l

が液胞 に 認められ ま た 発現 酵母 に お い て マ ン ガ

ン 集積量 の 増加が 認 め られ た こ とか ら
,

コ シ ア ブ

ラ葉細胞に おけ る液胞 へ の マ ン ガ ン 輸送に 関わ っ

て い る可能性が示唆され た ( 投稿準備中) ｡ しかし

なが ら
,

C s Z I P l と同様 C s N R A M P l も マ ン ガ ン

輸送能欠損酵母 の マ ン ガ ン 輸送能を回復で きなか っ

た こ とから, 今回検討したトラ ン ス ポ ー タ ー は い ず

れも コ シ ア プラ の マ ン ガ ン 吸収 へ の 寄与は 認 め られ

な か っ た ｡ シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ や イ ネと同様,
コ シ ア

プ ラ に も最低 2 種類 の ホ モ ロ グ遺伝子 の[-i 在が確

認 され て い る が
. 現時点 で は Z I P / N R A M P ト ラ

ン ス ポ ー タ - が コ シ ア プ ラ の マ ン ガ ン 超集積 に 寄

F
j ･ し て い る 証拠は得られ て い な い o 今後は他 の ホ

モ ロ グ退イ云了･ の 単離と機能解析か必要と考えられ

る ｡ さ ら に
,

プ ロ ト ン の 放出と共役 して 物質輸送

を行う A B C ト ラ ン ス ポ ー タ ー の 探索も進 め た い

と考えて い る o

19

o ･ p . G d O
O ･ 1 0 ･0 1 0 . 1 0 ･0 1 0 ･1 0 ･0 1

A t N r A J n p 4

i
d

て7

冒

読
#
こ∃

皇

A DO

3 0 0

2 0 0

1 0 0

p D R 1 9 5 C s Z IP l
( n = 3)

F i g . 5 .
コ シ ア プ ラ ZI P ト ラ ン ス ポ - 夕 -

( c s z I P l ) に よ る マ ン ガ ン 輸送試験

p r) R 1 9 5; コ ン ト ロ ール プ ラ ス ミ ドrJ
A t N T a m P 4 = ポ ジ

テ ィ ブ コ ン ト ロ - ル ナ ラ ス ミ ド. ) ( A ) こ マ ン ガ■ン 愉 遠

脳 欠fi王酵 付 △s m l1 1 を 川 い た 輸送 試験( ,
( A ) ≡ C s Z I P l

先攻酵 母の マ ン ガ ン 築鮎試験D

3 . タ カネ グ ン バ イ の ニ ッ ケ ル超集積性と ニ ッ ケ

ル耐性遺伝子の 研究

1 ) 日本に お ける ニ ッ ケ ル超集積性植物の 発見

超塩基怖岩土壌 ( 蛇紋岩土壌) は世界各地 に 分

1L7 す る代表的な高車金属含有土壌 の
一

つ で あり ,

高 ニ ッ ケ ル
, 高 マ グネ シ ウ ム の ほ か

,
ク ロ ム な ど

の 重金属が含まれ て い る
■

n ■

｡ 超塩基性岩上壌地 帯

で は高濃度 の ニ
ッ ケ ル に よ る毒性, およ び リ ン

.

カ リ ウ ム およ び カ ル シ ウ ム な どの 生 育に 必須な元

素一誌が少な い など の 理日†から通 常植物の 生育は 阻

害され
,

そ の 地域に成育可能な植物 ( 超塩基性岩

(
1

_ 壌植物) に よ っ て 通常と は 異なる植Lfi ( 超塩蔑

惟岩 上壌植生 ; u l t r a m a fi c r o c k s o il n o r a も しく

は s e r
p e n ti n e n o r a ) か形成さ れ る

コ■｣ ■

c
こ の ような

植 生 の 中 に は 乾 燥 電 量 あ た り 1 D O D m g
k
g

=

( o .
1 % ) 以 上の こ ッ ケ ル を含む ニ ッ ケ ル 超集G-性

植 物 や 盤 ニ ッ ケ ル 集 積性 植 物 ( 1 0 0 - 1
,
0 0 0

血 g k g
■

) が 見 い だ される こ とが あり , 多く の 研

究が なされ て い る~
'7

~
H 【 ■

o
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日本に も北海道 の 脊稜部や 三 零県鳥羽な ど各地

に超塩基惟岩-ヒ壌地帯が分布して おり. 多棟な超

塩基性岩土壌植物が多数存在す る こ とがtrt 界的に

も知 ら れ て い る
ユpL

'

-:y l
.

｡ 堀 江 の 見解
… ■

で は , ｢-I 本産

の 超塩基性岩上壌植物と して 2 2 科 6 5 分類群を挙

げ て おり
,

そ の 内 1 7 科 46 分類群 ( 70 .8 % ) が北

海道 の 超塩基性岩土壌に n 生すると報告して い るo

日 本産 ニ ッ ケ ル 超集積性植物 の 存布に つ い て は,

R e e v e s

り t

が世界各地 の T hl a s p i ( グ ン バ イ ナ ズ ナ属)

を含む各種 ア ブ ラ ナ 科植物を収集し分析, 北海道

に自生す る タカ ネグ ン バ イ ( 77 u a 5Pi j aP o n i c u m ) の

こ
ッ ケ ル 超集積性を初め て 報告し て い る｡

こ れ に

つ い て は北海道 の 超塩 基惟岩 + _ 頓 に 生息する植物

( 超塩基性岩土壌に 固有な植物 3 7 種,
超塩基性岩

土壌以 外に も分布す る植物 ( 草本 3 3 種 , 高木 5

秤)) を収集 ･ 解析 した堀江 の 研究に お い て も,

唯 一 タカネ ダ ン パ イ の み が平均 1
,
3 0 0 皿 g k g

'

( 最

高値 1 9 5 5 m g k g
1

) の ニ
ッ ケ ル を含む ニ

ッ ケ ル 超

集積性植物として 確認され て おり, 現 時点に お い

て 唯 一

H 本 に 自生 する ニ ッ ケ ル 超集横性根物と し

て 確認され て い る
】'J -

o 約 6 0 穐 あ る とされ る グ ン

バ イ ナ ズ ナ属 の 多くが重金属超集敵性を持 つ こ と

が知 られ て おり
,

亜鉛超集積をするも の は ダ ン パ

イ ナ ズ ナ ( T c a e T u l e s c e n s) を は じめ 1 1 種 ,
ニ

ッ

ケ ル に つ い て もタカネ ダ ン パ イを含め 1 5 種程 度

見出さ れ て い る
" ■

｡ こ の こ と か ら,
77 1l a sJ "

L

属 は

代表的な 重金属超集積性植物と して こ ッ ケ ル
,

亜

鉛およぴ カ ドミ ウ ム の 吸収や輸送 ･ 耐性に 関わ る

メ カ ニ ズ ム 解明 の ため の モ デ ル とし て研究が進め

られ て い る
37L- 卜

o 筆者 ら の グル ー プ は【1 本産 の ニ
ッ

ケ ル 超集積性植物で あ る タカネ グ ン バ イ を用 い て
,

こ れま で 植物 の ニ
ッ ケ ル 耐性や 輸送メ カ ニ ズ ム 解

明を進め て おり .
こ れま で に そ の 集積 パ タ ー ン や

ニ
ッ ケ ル 獲得能力に つ い て 独 R の 検証を行 っ た 他.

こ れま で に ニ
ッ ケ ル 輸送に関わ る トラ ン ス ポ ー タ ー

の 単離を行 い
, そ の い く つ かを論文と して 報告 し

て い る ｡

2 ) タ カ ネグ ン パ イ の ニ ッ ケ ル超集積 パ タ ー

ン お

よび潜在的 ニ ッ ケ ル 獲得能力の検証

タカネ グ ン バ イ ( Fig . 6) は夕張岳 の 超塩基性

岩土壌 の 他, 天狗岳 ( 札幌) の 石英安山岩土壌や

礼文島の 堆積岩風化土壌で も自生が確認 され て お

り
1 0 ■

, 超塩基性岩土壌に特異的な植物で は な い ｡

F i g . 6 . タ カ ネ ダ ン パ イ ( 乃I a 5P i j ap o ni c u m )

しか しなが ら
,

こ れ ら 天狗岳や 礼文島 の タ カ ネ グ

ン バ イを超塩基性岩上頓に移植すると, い ずれ も

ニ ッ ケ ル を超集積す る こ とか確認 され て い る
1 コ

｡

こ の こ とから , タ カ ネ ダ ン パ イ は 生 育した 土壌条

件に 依存す る の で はなく. 本来の 性質と して ニ ッ

ケ ル 超集積性を もた ら す メ カ ニ ズ ム を有して い る

こ とが推測された｡ ただ し, 天狗岳由来の タカネ

ダ ン パ イ に つ い て は 超塩基性岩上填 で の 栽培で ニ ッ

ケ ル 過剰症と考え られ る症状を示す場合があり,

ニ ッ ケ ル 耐性に つ い て は 必 ず しも夕張岳原産 の タ

カ ネ グ ン パ イと同 レ ベ ル で はな い と考え ら れ て い

る
Ll 卜

｡

ニ
ッ ケ ル を集積した タ カ ネ グ ン バ イを ジ メ チ ル

グリ オキ シ ム で染色し
, 顕微鏡で観察すると

,
ニ ッ

ケ ル が結晶状に 菓全体に分布して い る の が確認さ

れ
, 下皮 で は気孔 の 周辺 に集積して い る こ か確認

された ( Fig . 7)p
L:i '

o こ の タ カネ ダ ン パ イ薬を上 表

皮, 下表皮, およ び葉肉部分に分敢し,
そ れぞれ

の こ
ッ ケ ル 濃度を測定したと こ ろ, 下表皮に お い

て 特に 高濃度に集概して おり ( T a b l e 2) , ま た葉

辺 に お い て も ニ
ッ ケ ル の 集輯が確認さ れ 益?必液

( 朝慮) が分泌 される導管 の 末端で強 い 染色が確

認され た
ヰ書､

o 以 上 の こ とか ら
, 根か ら吸収された

ニ
ッ ケ ル は導管を通 し て 地上部に輸送され ,

さ ら

に 蒸散 に 伴 っ て 気孔周辺な ど に蓄積される こ と が

示唆され た ｡ ま た
, 溢泌液中 に も高濃度の ニ ッ ケ

ル か含まれ て い た こ とか ら
,

タ カ ネ グ ン バ イ は菓

に 溜ま っ た ニ ッ ケ ル を溢泌 液と共 に 体外に排出す

る メ カ ニ ズム を有して い る と考えられた｡ こ れ ら

の 葉に おける ニ ッ ケ ル の 結晶化と隔離,
および体

外 へ の 排出機構れ タ カ ネ グ ン バ イ の 高 ニ ッ ケ ル

土壌 で の 生育を可能に し て い るも の と考えられ た ｡
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'

X 蕪乍 へ の 応FT1 2 l

･ 山
■

E

諺 各f･ 丁

ヽ

l

糊 -

Fi g . 7 .
ニ

ッ ケ ル を 駐放 し た タ カ ネ ダ ン パ イ

に お ける こ
ッ ケ /し結占己.

班は ニ
ッ ケ ル に よ り 赤色を 土 す る ジ メ チ ル グ リ オ キ シ

ム で 牡 色
｡

( A ) 柴を 衣Fi]
y か ら 観察 ( a ) 懲の 横 断事r17

J

( c ) 下よ皮の ニ ッ ケ ル毒.i- 品 ( i))
'

x u L Fr .

L

J 辺 の ニ ッ ケ

ル 結ん
-

. ( E ) 茎の j# 哲 郎分 に お ける ニ ッ ケ ル寺!,

=

d .

■

, の #妄

fl

'

i ( F ) 奈辺 の 溢泌 禎11 柑ほ‡川I; に お け る 二 -

' ケ ル tJ :-も
■

i

T a bl e 2 . タ カ ネ グ ン バ イ 柴 に お け る ニ ッ ケ ル

集も宮部位

酔喋屯【正 N i 濃度 ニ ッ ケル含F(

( m g ) ( m g k g
~】) ( m g )

築 全 体 4 7 .6 ± 0 , 0

斐 辺 7 .2 ±0 , う

上 表 皮 6 .8 ±0 . 】

卜 表 皮 4 .9 ±0 .

'

3

葉 肉細胞 28 . 7 ± 0 . 7

I
,
4 8 7 ± 9 2 7 0 .7 8

2 . 4 9 5 ± 6 6 1 7 .9 6

1
,
6 1 6 = 1 6 8 1 【) .9 9

3 ,ヰ2 4 丁 5 2 2 1 6 . 7 8

8 7 3 _
+ 5 9 2 5

_O
5

サ ン 7
=

ル 数 n - 4

3 ) タ カ ネグ ン パ イ由来 ニ ッ ケル トラ ン ス ポ ー タ ー

の解析

ニ ッ ケ ル は植物 の 必 須微量 金属元素 の 中 で も モ

r) プテ ン に つ い て 必 要量が少なく , 欠乏症 か現 れ

る こ と ば ほ とん どな い u そ の た め 植物 の ニ
ッ ケ ル

吸収や輸送, 分 配 に つ い て の 知 見 は 乏 しく ,
そ れ

ら をf[Ⅰう トラ ン ス ポ ー タ ー の 研究例も皆無に 等し

い ｡ しか しながら
, 筆者らは南 フ ラ ン ス 原産 で カ

ドミ ウ ム ･ 曲鉛超 集積件を持 つ グ ン バ イ ナ ズ ナ で

鉄 ･ 亜 鉛輸送 タ ン パ ク 質 z I P ト ラ ン ス ポ ー タ ー

遺伝子 の 恒常的発現 が確認され た こ と や
ヰ1

, 他 種

の 亜鉛超集積性植物 ( A T a b id oP si∫ h a ll e ri) の マ イ

ク ロ ア レ イ解析で も z I P お よ び N R A M P が高発

現 して い る こ とが確認され た こ とか ら
Il l

'

, 複数挿

の 金属輸送能を 有する Z I P およ び N R A M P フ ァ

ミ リ ー

の ト ラ ン ス ポ ー タ ー

の 中に ニ ッ ケ ル を輸送

する種類が 存在す る の で は な い かと考え た ｡ ま た
,

堀江は天狗岳や礼文島 の タカネ グ ン バ イ に 亜鉛や

マ ン ガ ン
, 鉄な ども高 い 濃度で蓄積され て い る こ

とを報;i
-

･

して おり
■̀】

,
タ カ ネグ ン バ イ に おけ る ニ

ッ

ケ ル 獲得は こ れ ら の 他挿金属輸送と共役し て い る

可能性か考え ら れ た ｡ 以上 を踏ま え
, 筆者ら は梢

物に お け る ニ ッ ケ ル 獲得機構 に つ い て の 知見獲得

を 目的と し て ,
タ カ ネ ダ ン パ イ か ら Z I P お よび

N R A M P フ ァ ミ リ ー

ト ラ ン ス ポ ー タ -

の ホ モ ロ

グ道十云+ をtri. 離し. そ の ニ
ッ ケ ル 輸送能 の 検討を

行 っ た ｡

上述 した コ シ ア プ ラ と同様 に
,

タカネ ダ ン パ イ

から Z I P お よ び N R A M P ト ラ ン ス ポータ ー

の ホ モ

ロ グ遺伝子の 単離を試み た ｡ そ の 結果.
二 種類 の

z I P トラ ン ス ポ
ー

ク
- 遍伝 F- ( TJ

I

Z N T l
,

Tj Z N T 2)

と
,

シ ロ イ ヌ ナ ズナ A t N R A M P 4 と相同性を持 つ

一

種 類 の N R A M P ホ モ ロ グ ( Tj N R A M P 4) か単

鮭され た
l T

｡ Tj Z N T l と 2 は い ずれも 6 カ所 の 膜
t

E 通 領域を持ち, 他 の Z I P ト ラ ン ス ポ ー タ ー と 同

様膜 B
'

通 筒域 IIl と IV の 間 に 可変領域 ( v a ri a n t

r e g i o n ) と呼 ばれる相同性 の 低 い 領域 をi17
'

して い

た (
,

さ ら に Tj Z N T l ･ 2 の 可変韻域に は ヒ ス チ ジ

ン を多く含む部位 ( 高ヒ ス チ ジ ン 領域) か 2 カ所

含ま れ て おり,
ニ ッ ケ ル か ヒ ス チ ジ ン と結合し や

す い 性質を有す る こ とから
, 当初 ニ ッ ケ ル に対す

る輸送認識部位で あ る こ とが考え られ た ｡

T] Z N
｢

r l / 2 両ト ラ ン ス ポータ ー の 発現 は高 ニ ッ

ケ ル 条件で 酵母 の 生育を改善 し. 酵母 に ニ
ッ ケ ル

耐性を付f7[J する こ とが明らかとな っ た ( F i
g

･ 8 ) o

ま た
, 向トラ ン ス ポ ー タ ー に は マ ン ガ ン お よ び カ

ドミ ウ ム に つ い て も輸送が確認され た が
, 亜鉛輸

送能は Tj Z N T l の み か有し て い た
" '

｡

Tj Z N T l ･ 2 の こ
ッ ケ ル 発現 が酵 母 に ニ

ッ ケ ル

耐性をもた ら す メ カ ニ ズ ム に つ い て は
, 細胞外 へ

の 排I

L

ti や高ヒ ス チ ジ ン 領域 へ の こ
ッ ケ ル 結合な ど

が要因と して 考え ら れ た が
,

こ れ ら の 仮説は細胞

か ら の ニ ッ ケ ル 排拙速度 の 測定や高ヒ ス チ ジ ン 領

域を 削除 し た ¶ Z N T l 発 現 酵母 を用 い た試験 に

よ り否走され た~
"l

｡

_
[tE 鉛な ど他 の 低毒件金属を横

棒的 に 細 胞内に 輸送する こ と で 細胞内 へ の ニ
ッ ケ



2 2 水 野 隆 文

ル 輸送が 阻害される こ とが
一

要因と して ,Jt 唆され

た が, 現 在ま で ニ
ッ ケ ル 耐性メ カ ニ ズム に つ い て

は明 ら か に され て い な い ｡ -
･

方 ,
Tj N R A M P 4 は

1 2 箇所の 膜質題領域を持 つ 典型的な N R A M P フ ァ

ミ リ ートラ ン ス ポ - 夕 - で ある｡ 酵母 で の 発現 の 結

栄,
Tj Z N T l および 2 とは逆に 高濃度 ニ ッ ケ ル 培

地 に おける 酵L.;1 の ニ
ッ ケ ル感受惟を増b[1 させ

. 酵

母細胞内に おける ニ
ッ ケ ル集態量を増加した ( F ig .

9) ｡ こ の こ と に より , 少なくとも ¶ N R A M P 4 は

細胞内 へ の ニ ッ ケ ル 輸送能をjl

'

して い る こ とが示

唆され た ｡ 以上 の 8F 究 に より , 栢物由来 z I P お

よぴ N R A h ,I P ト ラ ン ス ポ ー タ -

の ニ ッ ケ ル 輸送

Ni ( m M ) 0 .6 0 .8 1 . 0 1 .2

¶Z N TI

T
J
Z N T 2

¶N R A M P 4

C o n 廿ol

Fi g . 8 . タカ ネ ダ ン パ イ 由来 z I P トラ ン ス ポ- ター

( Tj Z N T l
.

Tj Z N T 2) お よ ぴ N R A M P

ト ラ ン ス ポ ー

タ
- ( Tj N R A M P 4 ) を允

5R す る 酵母の ニ
サ ケ ル 肘作

コ ン ト ロ ール プ ラ ス ミ ドに は p K T IU- H A- 出S を†引IJ/: ;

1( )U O

H I M

義

芸･=( M

a
I

Q )
l 仇 冗)

⊂ロ

5 別n

嘩

警 6 00

心

E7 N N J

:() u

C o n t r oI Ti Z N T [ Tj Z N T ユ
T iN R A M P I

F i g . 9 . Tj Z N T l
,

Tj Z N T 2 お よ ぴ ¶ N R A M P 4

発現酵母に お け る ニ
サ ケ ル 集積遣

コ ン ト ロ - ル プ ラ ス ミ ドに は p K T I O- Ii ^- B S を 捷Ilト′

8 0 0 FL M の 恵 化 こ サ ケ ル を 含 む 培地 で 36 u .

1

i 間 培 達 し

た 酵 母で の 築&
1

i 包 を 示す
｡

N - 5
=

グラ フ は 平均値 =

標準誤差 の 伯 を ノ】け o
* f ' く 0

.
0 5

｡

へ の 関与が示唆される結果が得られ た 机 組み換

え酵母で の 研究結果が必ず しも植物に お い て 反映

されな い 場合が存Il=_
す る o 今回 の 研究結果を植物

に お い て も検証する た め
, 現 在 こ れ ら の ト ラ ン ス

ポ ー タ ー 退伝子に よる シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ 組換え休を

作成し, 植物 の ニ
ッ ケ ル 耐性 に お け る機能解析を

進め て い る ｡

4
.

お わり に

重金属起 集積性植物ほ金属元素吸収と輸送
,

さ

ら に は耐性や 集積に お け る特殊事例 の 集合体で あ

り
, 植物栄養学的な知見を検証する重要な研究材

料で ある｡ 植物研究に お ける学術的重要性 の 他に

ら , 強 い 毒性 を持 つ カ ドミ ウ ム
4'

'

.
弓̀】 .

や 鉛
う い

,
ヒ

秦-
;

･

'
r

な どを吸収す る植物に つ い て は実用的な フ ァ

イ ト レ メ デ ィ エ ー シ ョ ン 資材と して 利川され て い

る 他, 今回紹介した コ シ ア プ ラ な ど高濃度か つ 大

量 に 金属 の 回収が可能な植物 に つ い て は
,

そ れ自

f本を代用 鉱石とする利川法 ( p h y t o m i n i n g ) か考

案され て おり
~い ヰ■

, 近未来に お い て 資疎 の 枯渇 か

起 こ る と考え ら れ て い る各柚金属を凶収 ･ 利用す

る た め の 研究が進 められ て い る
ミ

=

■

o
こ れ ら の 事例

の よう に, 弔金属超集積作柄物研究は現在環境浄

化 や効果的資源循環研究 の
一

翼とし て も発展中で

あり
,

コ シ ア プ ラ や タ カ ネ グ ン バ イ をほじ め とす

る 日 本在来 の 重金属集積牲植物 の 研究も, 植物栄

養学か ら環境や分子生物育種 の 分野 の 研究に 裾野

を広 げる こ と に よ っ て , 今後新たな展 開を進め て

い き た い と考え て い る｡
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,
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,

タ カ ネ ダ ン パ イ に

関する研究は当研究室 の 園田豊治. 臼井弘 児, 港

野孝至 . r
TLi 田 期各氏 の 修士論文研究 の 他 , 酪農

学園大学 水野直治博士 , 元愛知教育大学数授

野坂志朗博七, 北邦植物園 堀江健 二 博士 と行 っ

た)与同8r
･

究 をま とめ た も の で あ る ｡ 関係者 の 皆様

に こ の 場を借り て厚く謝意を呈 す る も の で ある o
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和 文 要 約

重金属超集積性植物は通常 の 植物が過剰障害を

示す非常に高 い 濃度 の 重金属を地上部に集積する

植物群で ある ｡ 現在そ れら の 植物が持 つ 特殊能力

を, 土壌浄化や鉱物 の 代用 とし て利用する研究が

進め られ て い る他,
こ れま で解明が困難だ っ た植

物に おける微量必須元素 の 吸収や輸送メ カ ニ ズ ム

解明の モ デ ル植物とし て 量 が進められ て い る｡ 今

回は日本在来 の 植物で ある コ シ ア ブ ラ とタ カ ネ グ

ン バ イ の マ ン ガ ン および ニ ッ ケ ル 超集積性 に関す

る研究に つ い て まとめ
,

そ れら の 植物栄養学に お

ける寄与と応用 に つ い て報告する｡
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