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研究成果の概要（和文）：　本研究では、根の水分屈性（水分勾配に応答して高水分側に屈曲伸長する能力）を
制御するMIZ1の機能を解析し、また、水分屈性におけるオーキシンと根冠の関与を植物種間で比較した。その結
果、シロイヌナズナでは、MIZ1が伸長領域の皮層で機能すること、その水分屈性がオーキシンおよび根冠に非依
存的に発現することがわかった。ミヤコグサの水分屈性もオーキシン非依存的に発現する一方で、イネ、エンド
ウ、キュウリでは、オーキシンが水分屈性を制御するものの、その水分屈性は根冠非依存的であることがわかっ
た。このように、水分屈性が重力屈性とは異なる新奇メカニズムによって制御されることが明らかになった。

研究成果の概要（英文）：   In this study, we attempted to reveal the molecular function of MIZ1 
essential for root hydrotropism and comparatively analyzed the involvement of auxin and the root tip
 (the cap and meristem) in hydrotropism of different plant species. It was found that in Arabidopsis
 roots MIZ1 functions at the cortex of elongation zone and that neither the root tip nor auxin 
transport/redistribution were required for the induction of hydrotropism. Roots of Lotus japonicus 
also displayed hydrotropism in an auxin-independent manner. On the other hand, auxin transport and 
redistribution were required for hydrotropic responses of rice, pea and cucumber roots, although it 
occurred even in the de-tipped roots of rice and cucumber seedlings. These results implied that 
mechanistic aspect of hydrotropism differs from that of gravitropism and also differs among plant 
species. We thereby proposed two types of mechanism unique to hydrotropic response in seedling 
roots.

研究分野：植物分子・生理学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
　本研究成果は、新奇の成長制御メカニズムを明らかにし、植物の感覚生物学にブレークスルーをもたらしただ
けでなく、根の水分屈性制御因子の調節によって、植物の水獲得能・効率的な水利用を大幅に改善できる革新的
技術開発への糸口を見出した。すなわち、根の水分屈性を制御するユニークな分子メカニズムとその植物種間差
は、地球上の半乾燥地や宇宙空間のような閉鎖生態系における植物工場をも視野に入れた技術開発の基盤とな
り、砂漠の緑化や耕地拡大と増収、さらには制御環境下における効率的植物生産を確保するための独創的かつ革
新的な技術に発展する可能性をもたらした。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 研究代表者らは、根が水分勾配に応答して高水分側に屈曲成長する水分屈性 (hydrotropism) 
を発現することを科学的に証明し、水分屈性突然変異体 (mizu-kussei: miz) の取得と解析により
世界ではじめて水分屈性制御分子 (MIZ1, MIZ2) を見出した (Kobayashi et al. 2007, Miyazawa et 
al. 2009)。MIZ1 は陸上植物固有のモチーフ(MIZ ドメイン) を有する機能未知タンパク質を、MIZ2
は小胞輸送に必要な低分子量 G タンパク質の制御分子 GNOM をそれぞれコードしていた。そし
て、近年の解析から MIZ1 については、そのタンパク質が細胞質および小胞体表面に局在して機
能することや、その発現が光やアブシジン酸によって調節されること、MIZ1 が MIZ2 の上流で
働くことなども明らかになった（Moriwaki et al. 2012, Moriwaki et al. 2013, Yamazaki et al. 2013）。
これらは、水分屈性に特有の分子機構が存在することを意味しているが、MIZ1 タンパク質の分
子機能は未知のままである。さらに、これまでに重力屈性や光屈性の主要制御因子と考えられて
きた植物ホルモンのオーキシンの水分屈性における役割は、植物種間で異なることも明らかに
なってきた。とくに、シロイヌナズナでは MIZ1 が内生オーキシン量を調節する機能を有するが、
そのオーキシン動態と水分屈性の関係は小さく、一方、キュウリ、エンドウではオーキシンの極
性輸送による動態制御が水分屈性の発現に重要であることが見出されている（Takahashi 2009, 
Moriwaki et al. 2012）。 
 このように水分屈性の発現を制御する分子・要因を同定した研究代表者らの成果は、植物の形
態変化を植物細胞において進行する水環境情報の処理システムとして理解し、その分子ネット
ワークを人為的に制御することによって、限られた資源としての水を効率的に獲得・利用する植
物機能を活用し、半乾燥地や植物工場での植物・作物の生産性を向上させる新たな技術基盤を構
築できる可能性を示している。 
２．研究の目的 
 本研究では、(1)シロイヌナズナで見出された水分屈性制御因子の分子機構を明らかにす
るとともに、(2)その水分屈性発現機構をイネ科植物やマメ科植物のものと比較解析するこ
とによって、水分屈性発現機構の全体像・種間差を明らかにすることを目的にした。それに
よって、それら水分屈性制御分子を利用して水分屈性能改変植物を作出し、植物・作物が水
を効率的に獲得・利用するための全く新しい成長制御技術の基盤を創出する。 
３．研究の方法 
 これまでに見出した水分屈性制御因子 MIZ1 に着目し、組織特異的プロモーターを用いた局所
的 MIZ1 遺伝子発現による MIZ1 機能細胞の特定、MIZ1 相互作用分子の解析、トランスクリプ
トーム解析等によって、MIZ1 の機能および MIZ1 に支配される分子ネットワークを解明する。
また、イネ科植物やマメ科植物の根の水分屈性制御機構、並びに水分屈性制御機構の種間差を明
らかにするために、植物ホルモンのオーキシンの関与について阻害剤等を用いて解析し、重力屈
性の発現機構と比較する。 
４．研究成果 
(1) シロイヌナズナの水分屈性制御分子MIZ1の機能解析 
 これまでに見出したシロイヌナズナの水分屈性制御分子MIZ1の機能を明らかにするために、
水分屈性を欠損したmiz1突然変異体において組織特異的にMIZ1-GFPを発現させた形質転換体の
水分屈性能を解析し、MIZ1を伸長領域の皮層で発現させた場合に水分屈性が回復し、根冠、分
裂組織、表皮、内皮にMIZ1を発現させても水分屈性が回復しないことを見出した（図1, 2 

Dietrich et al., Nature Plants 
2017）。これらの結果は、水分
屈性の発現には伸長領域の皮層
におけるMIZ1機能が重要である
こと、皮層を介した新奇の根の
成長制御機構の存在することを
意味した。また、レーザー照射
で根冠および分裂組織を破壊し
た根の水分屈性能を調べた結
果、根冠・分裂組織の機能しな
い根は重力屈性を正常に発現で
きないが、その水分屈性は正常
であることがわかった（図3 
Dietrich et al., Nature Plants 
2017）。これらの結果から、根
の水分屈性では、伸長領域が水
分勾配の感受と偏差成長の場で
あると考えられた。 
 

図1 miz1突然変異体の根における組織特異的プロモーターによるMIZ1-GFPの局所的発現と水分
屈性回復の関係 (I)。MIZ1-GFPが伸長領域の皮層または表皮+皮層で発現すると水分屈性が回
復する。(Dietrich et al., Nature Plants 2017) 
 



図2 miz1突然変異体の根における組織特異
的プロモーターによるMIZ1-GFPの局所的
発現と水分屈性回復の関係 (II)。MIZ1-
GFPを表皮だけで発現させても水分屈性は
回復しないが、表皮+皮層で発現させると
回復する。(Dietrich et al., Nature Plants 
2017) 
 
 これまでにMIZ1の機能を解明すること
を目的に、MIZ1と相互作用する候補タン
パク質群を解析した結果、得られた候補に
HSP90、NPH3、AHA4が含まれていた。そ
こでタンパク質間相互作用を酵母2ハイブ
リッド法およびBiFC法で解析した結果、 
HSP90とNPH3はいずれもMIZ1とは直接的
に相互作用しないことがわかった。しか

し、HSP90の突然変異や阻害剤処理、NPH3の突然変異は水分屈性を有意に低下させた。したが
って、これらの分子は、第三者を介した複合体を形成して水分屈性に機能することが考えられ
た。AHA4はアポプラストのpH制御を介して重力屈性や光屈性に関与することが知られてい
る。そこで、AHA4がシロイヌナズナの根の水分屈性に果たす役割を解析した。まず、H+-
ATPaseの阻害剤であるオルトバナジン酸ナトリウムの処理が水分屈性に及ぼす影響、および
aha4突然変異体の水分屈性を解析した。その結果、オルトバナジン酸ナトリウムは水分屈性を
抑制したが、aha4と野生型の水分屈性に有意な差がなかった。これらの結果から、AHA4が他
のH+-ATPaseと冗長的に機能している可能性を否定できない。そこで次に、AHA4をはじめとす
るH+-ATPaseの水分屈性への寄与を確認するために、apo-pHusion 系統を用いて根のアポプラス
トpHと水分屈性の関連を調べた。取得した画像からpHの相対値を定量したところ、水分勾配刺

激下で根の高水分側の
pHが低水分側に比べ
て高くなる傾向が見ら
れた。これによって、
水分勾配刺激に応答し
たH+-ATPaseが根のア
ポプラストpHを偏差
的に制御している可能
性が示された。 
 
図3 フェムト秒レーザ
ー照射顕微鏡によって
根冠機能を破壊する
と、根の重力屈性は抑
制されるが、水分屈性
は正常に発現する。
(Dietrich et al., Nature 
Plants 2017) 

 
 また、MIZ1タンパク質にリン酸化部位の存在が推定され、且つ、アブシジン酸 (ABA) が
SnRK2キナーゼを介して水分屈性に機能することが見出されたので、Phos-tag アクリルアミド
ゲルを用いた Western blot 解析およびリン酸化プロテオーム解析を行った。その結果、MIZ1が
リン酸化修飾を受けることが明らかになり、それによる水分屈性制御の可能性が示唆されると
ともに、水分屈性発現時にSnRK2依存的あるいは非依存的に変動するリン酸化タンパク質が検
出された。さらに、細胞内Ca2+レポーターであるYellow Cameleon 3.6（YC3.6）を形質転換した
シロイヌナズナ系統を用いて、水分屈性の発現にともなう細胞内Ca2+濃度の変動をみることに
成功した。これまでに細胞内Ca2+が水分屈性に関与することが示唆されており、これによっ
て、今後、水分屈性とメカノセンサーや細胞内Ca2+の関係、並びに細胞内Ca2+とMIZ1の関係を
解析するためのツールが検証された。 
 
(2) オーキシンを介した水分屈性制御機構の植物種間差 
 重力屈性で重要な役割を果たす植物ホルモンのオーキシンは、シロイヌナズナの根の水分屈
性をネガティブに制御し、キュウリとエンドウでは水分屈性をポジティブに制御することが報
告されている。そこで、イネ科植物のイネとマメ科植物のミヤコグサの根を用いて水分屈性と
オーキシンの関係を薬理学的に解析した。その結果、イネの根の水分屈性はオーキシンの輸送
と応答を必要とし、ミヤコグサの根の水分屈性は既知のオーキシン輸送・応答に非依存的なメ



カニズムによって制御される可能性が見出された（図4, 5 Nakajima et al., J. Exp. Bot. 2017）。 

 
図4（左）イネ根の水分屈性に及ぼすオーキシン輸送・作用・生合成阻害剤処理の影響 
図5（右）ミヤコグサ根の水分屈性に及ぼすオーキシン輸送・作用・生合成阻害剤処理の影響 

 (Nakajima et al., J. Exp. Bot. 2017) 
 
イネの根においては、シロイヌナズナの根と同様に、根冠の切除によって重力屈性は抑制され
るものの、水分屈性は正常に発現した。また、イネとキュウリの根では、根冠を切除すると重
力屈性による干渉が排除され、水分屈性を顕著に発現することがわかった（図6 Nakajima et al., 
J. Exp. Bot. 2017; Fujii et al., PLOS ONE 2018）。このキュウリ根の水分屈性に対する重力屈性の
干渉は、宇宙実験によっても検証された（図7 Morohashi et al., New Phytol. 2017）。これらの結

果は、水分屈性の発現機構に植物種間差が存在する
ことを明らかにした。さらに、イネやキュウリの水
分屈性の発現にともなうオーキシン動態の変化は、
重力屈性の場合とは異なるメカニズムによって制御
されることを示した (Morohashi et al., New Phytol. 
2017; Nakajima et al., J. Exp. Bot. 2017)。重力屈性お
よび水分屈性を発現しているキュウリの根の遺伝子
発現を、RNA-Seqにより網羅的に解析した。その結
果、重力屈性時に偏差的に発現する46遺伝子と、水
分屈性時に偏差的に発現する23遺伝子を見出した。
両屈性で偏差的に発現する6遺伝子のうち、3遺伝子
はAux/IAAオーキシン誘導性遺伝子であった 
(Morohashi et al., New Phytol. 2017; Fujii et al., PLOS 
ONE 2018)。したがって、重力屈性と水分屈性は、
オーキシンを介して相互作用している可能性が示唆
された。 
 
 
 
図6 キュウリ根の水分屈性は、根冠の切除によって
促進され、オーキシン輸送阻害剤によって抑制され
る。(Fujii et al., PLOS ONE 2018) 
 
 



 
図7 宇宙（国際宇宙ステ
ーション‘きぼう’実験
棟）の微小重力下と人工
重力下におけるキュウリ
根の水分屈性。キュウリ
根の水分屈性は重力屈性
によってマスクされる
が、微小重力下ではわず
かな水分勾配に応答して
顕著に発現する。
(Morohashi et al., New 
Phytol. 2017) 
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