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Fructan Exohydrolase Involved in Fructan Consumption during the Asparagus Harvest* 
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要旨： アスパラガス地下部の貯蔵根にはスク ロースにフルク トースが結合したフルクタンを蓄積

している ．アスパラガスのフルクタ ンは，可食部である若茎の萌芽， 伸長のための養分であり，

若茎の収穫期に減少するこの養分消費を担うフルクタ ン加水分解酵素 (FEH)の詳細を明らか

にする ことを試みた植物の FEHは他植物においてイヌリン型フルクタンを分解する 1-FEH,

レバン型を分解する 6-FEH，その両方を分解する 6&1-FEHが報告されていたアスパラガス貯

蔵根から精製した FEH及びその酵素遺伝子 aoeh4から Pichia pastorisを用いて作製した組換え

タンパク質は 1-FEH活性を有するとともに，本来 1-FEHが持ち合わせていないイヌ リンネオ型

フルクタンのグルコースとフルク トースの P-2,6結合を主に加水分解した．また，アスパラガス

若茎の収穫が進み，貯蔵根のフルクタン含量が減少するとともに aoeh4遺伝子発現が上昇し，

イヌリンネオ型フルクタンの加水分解活性が増加することから本酵素及び aoeh4遺伝子がアス

パラガス収穫期のフルクタン消費に関与する ことが明らかとなった

キーワード： フルクタン，フルク トオリゴ糖，フルクタン加水分解酵素，アスパラガス＊＊＊

1. はじめに

多くの植物は光合成同化産物を澱粉の形態で貯蔵する

が，一部の植物 （被子植物の 15% と言われるりではフル

ク トース (Fru)の重合体であるフルクタンを貯蔵し利用

するこのフルクタンは植物種により蓄積する構造が異な

る （図 1).キクイモ，チコリー，ゴボウなどの双子葉植物

ではスクロース (Sue)の FruにFruが p-2,1結合し，直鎖

状に伸長した構造のイヌリン型フルクタンを蓄積する 2-5).

このイヌリン型フルクタンの三糖類の lーケストース (IK)

や四糖類のニス トース (Nys)はプ レバイオティクス作用

を示し特定保健用食品素材として利用されているり一

方単子葉植物のうち，小麦や大麦などでは Sueの Fruに

Fruが 0-2,6結合し，直鎖状に伸長した構造の レバン型フ

ルクタンや 0-2,6結合と 0-2,1結合の両方の結合様式で分

岐した構造を持つグラミナン型フルクタンを主に蓄積す

る8.9)． レバン型フルクタンの三糖類が 6ーケス トース (6K)

である ．アスパラガスやタマネギではイヌリン型フルクタ

ンのグルコース (Ole)の 6位炭素の水酸基に Fruが 0-2,6

結合し，さらにその FruにFruが 0-2,1結合した構造のイ

＊本原稿は，日本応用糖質科学会 2021年度大会応用糖質科学シンポジウムで一部発表された．

＊＊ 連絡先 (Tel.011-388-4715, E-mail: ueno-k@rakuno.ac.jp) 

***Key words: fructan, fructooligosaccharides, fructan exohydrolase, asparagus 

略記： Glc,グルコース； Fru,フルクト ース ；Sue,スクロ ース； 1K, 1ーケストース； Nys,ニストース ；F-Nys, フル

クトシルニスト ース ；6K, 6ーケストース ；NK, ネオケストース ；4c,1', 6G-di-~-D-fructofuranosylsucrose; 4b, 6G 

(1-~-D-fructofuranosy1)2 sucrose; FEH, fructan exohydrolase; 1-FEH, fructan 1-exohydrolase; 6-FEH, fructan 6-

exohydrolase; 6& 1-FEH, fructan 6&1-exohydrolase. 
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図1. 植物に含まれる各種フルクタンの構造の例

(A)イヌリン型フルクタンの三糖類の 1ーケストース (IK), (B)レバン型
フルクタンの三糖類の 6ーケストース (6K), (C)グラミナン型フルクタンの
四糖類のビフルコース (Bif), (D)イヌリンネオ型フルクタンの三糖類のネ
オケストース (NK)と四糖類の I',6°-di-B-D-fructofuranosylsucrose (4c), 6° 
(1-B-D-fructofuranosyl), sucrose (4b). 

ヌリンネオ型フルクタンを主に蓄積する10,11)_

アスパラガスはキジカクシ科クサスギカズラ属の多年生

植物で，耐寒性・耐暑性・耐塩性も強く，多様な気候帯で栽

培することが可能で， 日本では北海道から沖縄まで広く栽

培されている叫アスパラガスでは地下部の貯蔵根にイヌ

リン型及びイヌリンネオ型フルクタンが蓄積しており，可

食部である若茎が萌芽，伸長する収穫期に貯蔵根のフルク

タンが減少することから，貯蔵されたフルクタンは，萌芽お

よび伸長のエネルギーのための養分と考えられている 13.14).

植物のフルクタンの加水分解酵素は fructanexohydrolase 

(FEH)と呼ばれ，フルクタンの末端の Fru残基を遊離する

exo型のフルクタナーゼで， Sueには作用しない酵素であ

り， glycosidehydrolase family 32 (GH32)に属している．

GH32には Sueを分解するインベルターゼが属しており，

インベルターゼと FEHの共通した触媒残基を含む保存領

域が含まれる15)．アミノ酸配列の相同性からフルクタン分

解に関わる FEHは細胞壁型インベルターゼから，フルク

タン合成に関わる fructosyltransferaseは液胞型インベル

ターゼから進化したと考えられている16,17)．植物 FEHは作

用するフルクタンの種類により， 3種の FEHが知られて

おり，フルクタン鎖の末端仕2,1結合した Fru残基を遊離

する fructan1-exohydrolase (l-FEH)18-20)，末端 P-2,6結合し

たFru残基を遊離する fructan6-exohydrolase (6-FEH)21・22)及

びその両方に作用する fructan6& 1-exohydrolase (6& 1-

FEH)23)が各種の植物から同定されている．イヌリンネオ型

フルクタンを蓄積するアスパラガスにおいてはその詳細は

知られていなかったが，我々はアスパラガス FEHについ

て他の FEHとは異なるユニークな特徴を有することを明

らかにした叫

本稿では，最近，見出したアスパラガス収穫期の貯蔵根

のフルクタンの消費に関与する酵素について紹介する．

2. アスパラガスのフルクタン加水分解酵素
6G&1-FEH24)の発見

2.1アスパラガスの貯蔵根フルクタン含量

アスパラガス FEHの探索に必要なアスパラガス貯蔵根

の採取のため，従来のアスパラガスの栽培方法（露地栽

培ハウス半促成栽培）とは異なる伏せ込み促成栽培と呼

ばれる作型を用いたこの作型はアスパラガスを露地で

1~2年間養成し，十分に根株の貯蔵根にフルクタンを蓄

積させた秋冬期に，土から掘り上げ，パイプハウス内の電

熱温床に伏せ込み， 加温して収穫する栽培方法である25,26).

本作型では，圃場から一度，アスパラガス地下部を掘り上

げるため，アスパラガス若茎収穫中の貯蔵根採取がしやす

い．我々は，この作型でアスパラガスの収量性や萌芽の早

晩が異なり収穫開始日が異なる 7品種を栽培し，掘り上げ

時（収穫前）と収穫開始から約 2か月後（収穫終了後）の

貯蔵根のフルクタンとフルクトオリゴ糖分解活性を調べ

た．伏せ込み促成栽培用品種は紫アスパラガスや露地栽培

用品種より収穫開始日が早く，収量も高い傾向にあるが，

収穫前のフルクタン含量はいずれも同程度であった四収

穫終了後では伏せ込み促成栽培用品種では他の品種と比べ

てフルクトオリゴ糖分解活性が高く，フルクタン含量が低
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図2. アスパラガス収穫前後の貯蔵根のフルクタン含量とフルク トオリゴ糖分解活性

各アスパラガス品種の収穫前後の貯蔵根を試料としたフルクタン量 (A)は．貯蔵根
から抽出 した糖溶液をフルクタナーゼ処理を行い，反応液中のグルコース． フルク トース
量を HPAECで分析し，算出したフルク トオリゴ糖 (FOS)分解活性 (B)は，市販 FOS
(I-ケス トース．ニス トースの混合物）を基質として貯蔵根から調製した租酵素液を反応さ
せ．反応生成物中のフルク トース量から算出した 1分間に Iμmo!のFruを生成する酵素
量を luとしたグラフ中の異なるアルファベッ トは5％水準での有意差を表す （文献
27)から改変転載）．
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かった 他 の 品 種 では フルクタンが残存する傾向を示 した

（図 2). このことか らフルクタンの消費のしやすさは品種

により異なり， 萌芽特性や収量 に影響を与えること が考え

られた

2.2アスパラガスのフルクタン加水分解酵 素 6G&l-

FEH"> 

伏せ込み促成栽培用品種の‘太宝早生’において嵩いフ

ルク トオリゴ糖分解活性が見られた こと から，この品種の

収穫後の貯蔵根か らアスパ ラガス FEHの精製とその遺伝

子ク ローニン グを試みた． 貯蔵根の抽出液から硫安分画，

各種クロマ トグラフィーにより精製した酵素はゲルろ過ク

ロマ トグラフィ ー分析により，分子量が約 130kDaと推定

された また， SDS-PAGEでは約 68,48, 16 kDaの 3本

のバンド (PepA,PepB, PepCとした）が検出されたこ

れらの N末端アミノ酸配列は PepAとPepBは同じ配列で

あり， PepCは異なる配列であった

また，貯蔵根か ら他植物 FEHや細胞壁型イ ンベル ター

ゼのアミノ酸配列の相 同性を利用して FEH様遺伝子

(aoeh4と命名）を単離した前述の PepA, PepB, PepCの

N末端アミノ酸配列は，この aoeh4遣伝子の推定アミノ酸

配列中に含まれておりまた， LC-MS/MSによる内部ア

ミノ酸配列解析により ，aoeh4推定アミノ酸配列と 一致す

るペプチドが見つかった これらのことから貯蔵根から精

製した酵素は aoeh4逍伝子の翻訳産物であることがわ

か った また， PepB,PepCは PepAの分解物 であり ，

スパラガス貯蔵根では PepAが二量体を形成して存在して

いることがわかった

精製した酵素および aoeh4造伝子 か ら作製した組換え

タンパク質は，イヌリンやイヌ リン型フルクタンの IKや
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アスパラガス FEH精製酵素とイヌリンネオ型フルクタン
との酵素反応液の HPAEC分析

基質をNK(A), 4c (B)および4b(C)とし，30℃で 0,0.5, 
4, 8時間反応させた反応液の HPAEC分析のクロマ トグラム
を図に示した．F,fructose; IK, 1-kestose; NK, neokestose; S, su-
erase; 4b, 6町 1-~- D-fructofuranosy l ), sucrose; 4c, I', 6c-di-~-D-fruc
tofuranosylsucrose（文献 24)から転載）

図3

Nys,フルク トシルニス トース (F-Nys)から Fruを遊離し

たがグルコースの遊離はなくイヌロビオ ースやイヌロ ト

リオースなどのイヌロオリゴ糖は生成しなかった．また，

Sueにも作用しないことか ら精製酵素及び組換え酵素は 1-

FEH活性を示すことがわかった他植物の 1-FEHは主に，

イヌ リンよりも低分子の lKや Nysに作用しやすい19,'8.,9)の

に対してアスパラガス FEHの 1-FEH活性は lKに作用し

にくい点が特徴的な点としてあげられる この酵素は I-

FEHでは作用しないイヌリンネオ翌フルクタンの NKや

l F,6° -di-P-D-fructoforanosylsucrose (4c)にも作用し，Fruと

Glcの P-2,6結合をより強く加水分解した （図 3)．また，
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1-FEH と同じく 6K やレバンの持つ Fru 間の ~-2,6 結合を

加水分解する 6-FEH活性は示さなかった．こ のように他

の植物で同定されている FEHとは異なることからこの酵

素を 伽ctan6G&l-exohydrolase (6G&l-FEH) と呼称するこ

ととした24)

3. アスパラガスのフルクタン消費に関する

FEHの役割

3.1 6G&l-FEHの役割

アスパラガス 6G&l-FEHが若茎萌芽のための貯蔵根の

フルクタン分解に関与するかを検討した伏せ込み促成栽

培用品種の‘太宝早生’の根株堀上げ時から収穫期間中の

貯蔵根を経時的にサンプリングし， フルクタン含量， 酵素

活性，追伝子発現の変化を調査したフ）レクタン含量はア

スパラガス若茎の萌芽，収穫とともに徐々に減少したのに

対し， 6G&l-FEHをコードする遺伝子である aoeh4遺伝子

の発現最は増加し た24)（図4)．ま た，貯蔵根の粗酵素液中
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のNK分解活性も aoeh4遺伝子と同様に変動した）0)．こ の

ことから aoeh4遺伝子がコードする 6G&l-FEHがアスパ

ラガスの萌芽のためのフルクタン分解に関与することが明

らかとなった．典味深い点として，aoeh4遺伝子は萌芽，

収穫期だけでなく，根株に低温を与えたときにも追伝子発

現の増加が観察されたこの低温処理は，萌芽を促進させ

るため，根株を強制的に低温状態とし，休眠打破を促す目

的で実施しており，露地栽培における越冬の時期と同様の

環境と考えられる萌芽だけでなく，低温ス トレスや休眠

打破にフルクタンや 6G&l-FEHが関与する可能性も考え

られた

3.2他の FEHの関与の可能性

アスパラガス 60&1-FEHはアスパラガスのフルクタン

のうち ， lK や 6°( 1-~ -D-fructo釦ranosy l) , sucrose (4b)など

に作用しにくく，アスパラガスのフルクタン抽出液を基質

として反応させると反応液中に Sue, lK, 4 bなどの一部

のオリゴ糖がフルクタンの分解物として残存し，増加す

る叫図 5). このため，収穫期間中のアスパラガス貯蔵根

でフルクタン分解が進むと， 60&1-FEHが作用しにくいオ

リゴ糖が残存すると考えたが収穫後半の貯蔵根ではいず

れのオリゴ糖も減少していた30）．こ のことから 60&1-FEH

とは異なる他のフルクタン加水分解酵素が貯蔵根に存在す

る可能性が考えられたまた，貯蔵根から隣接する部位

（地下茎やりん芽）ヘオリゴ糖が輸送される可能性もある

のかもしれない

アスパラガスの 60&1-FEH以外のフルクタン加水分解
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貯蔵根のフルクタン含量と aoeh4追伝子発現の変動

アスパラガス貯蔵根を掘り上げ， 2℃で 12日間低温を保持
した後，ハウスに移し，アスパラガス若茎を萌芽させたこの
間の貯蔵根の aoeh4遺伝子の発現量を（A)にフルクタン含
量を（B)に示した （文献 24)から転載）．

図 4.
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アスパラガス FEH精製酵素とアスパラガスから抽出した
フルクタンとの酵素反応液の HPAEC分析

基質をアスパラガスから抽出 したフルクタンとし，30℃で
0, 0.5, 8, 24時間反応させた反応液の HPAEC分析のクロ
マトグラムを図に示した．F,fructose; FN, fructosylnystose; I K, 
1-kestose; N, nystose; NK, neokestose; S, sucrose; 4c, I', 6°-di-13-D-
fructofuranosylsucrose; 4b, 6町1-j3-D-fructofuranosyl),sucrose;Sb, 6° 
(l-j3-D-fructofuranosyl),sucrose; Sc, I「(l-j3-D-fructofuranosyl),-6°-j3-
D-fructofuranosylsucrose; Sd, l'-13-D-fructofuranosyl-6冗1-13-D-fruc-
tofuranosyl),sucrose（文献 24)から転載）．



上野他：アスパラガスのフルクタン加水分解酵素

酵素遺伝子をゲノム配列情報から細胞壁型インベルターゼ

もしくは FEHの配列をもとに検索したところ， 8種の候

補遺伝子（この内の一つは aoeh4遺伝子）が該当した．こ

れらの遺伝子のアスパラガス萌芽期の遺伝子発現変動を

ポット栽培で 2か月生育させたアスパラガスを用いて行っ

た．栽培は前述の伏せ込み促成栽培を模倣し．ハウス内で

行い，試料は貯蔵根だけでなく，貯蔵根と隣接する地下茎

と将来の若茎となるりん芽を用いたその結果， aoeh4遺

伝子はポット栽培アスパラガスでも収穫期の貯蔵根で遺伝

子発現の上昇が確認されたこの他の遺伝子では aoeh7

と命名した遺伝子が貯蔵根だけでなく地下茎やりん芽で高

い遺伝子発現を示した31)_ 現在，この aoeh7の機能解析を

進めているところで，本遺伝子の翻訳産物が 6G&l-FEH

の作用しにくいオリゴ糖に作用するかは現在のところ不明

ではあるがアスパラガスのフルクタンの分解に aoeh4遺

伝子と協同して aoeh7遺伝子が関与する可能性が示唆さ

れた

4. おわりに

本稿では，アスパラガス萌芽の養分であるフルクタンの

消費には， aoeh4遺伝子がコードする 6G&l-FEHが関与

し，また，未同定ではあるがaoeh7遺伝子がコードする

タンパク質も協同して働く可能性について述べた．この他

にもフルクタン分解に関与する可能性のある遺伝子が複数

存在しており， どのような役割を示すのか興味深い．アス

パラガスのフルクタンとその代謝酵素の役割解明を通し

て，アスパラガス生産性の向上や新たな栽培方法，育種な

どに有益な情報提供，農業への貢献ができるよう日々研究

活動を進めているところである．
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質疑応答

［質問］ 鹿児島大学藤田清貴

配列の相同性から aoeh7や4遺伝子の機能推定はでき

ますか？

イヌリンの ~2,1 フルクタンは比較的長いイメージを

応用糖質科学第 12巻第2号 (2022)

持っておりますが，アスパラガスのフルクタンの鎖長につ

いて教えて頂けないでしょうか

［回答］

aoeh7の推定アミノ酸配列中には，スクロースをドナー

基質として認識するアミノ酸配列が保存されているため，

インベルターゼと同様に aoeh7の翻訳産物は FEHとは異

なりスクロースを分解するのではないかと推定していま

す．今後組換えタンパク質を作製して確認する予定で

す． aoeh4は今回紹介した 6G&l-FEHをコードする遺伝子

です．

アスパラガスのフルクタンの重合度は 20程度で，チコ

リーやゴボウなどのイヌリンよりは短くなります．

［質問］ 農研機構 山本和貴

キクイモ，ヤーコン等， fructoseの多糖類・オリゴ糖を

作る植物でも同様の酵素群が働くと考えて宜しいでしょう

かまた，ホワイトアスパラガスでもグリーンアスパラガ

スと同様と考えて宜しいでしょうか

［回答］

キクイモでは 3種の 1-FEHがフルクタン分解に関与す

ることが知られています．ホワイトアスパラガスは萌芽す

る若茎を遮光し，緑化しないように栽培する作型で，品種

はグリーンと同様のものが利用されます．よってグリーン

とホワイトの違いによるフルクタン分解酵素群の違いはな

いと考えています．

［質問］ 北海道大学 田上貴祥

フルクタン分解酵素は一部が限定分解を受けているよう

ですが，限定分解は酵素の安定性や活性に影響を与えるの

でしょうか？

［回答］

貯蔵根から精製した酵素では SDS-PAGEで複数バンド

が検出され，限定分解が推定されますが，組換え酵素にお

いては単ーバンドで検出されます．両者のオリゴ糖の分解

パターンには違いが見られませんが，酵素の安定性や速度

パラメーターには違いが見えてくる可能性があり今後，調

査したいと思います．
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