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研究成果の概要（和文）：本研究において、シロイヌナズナ由来の転写因子MYB59がカリウムトランスポーター
遺伝子であるNPF7.3の転写制御を介して、根から地上部へのカリウムの輸送を正に制御していることが明らかと
なった。さらに、MYB59の転写産物のエキソンの組み合わせ構造が低カリウム条件に応答して調節されることで
MYB59が活性化され、地上部におけるカリウム欠乏症が抑制されることが明らかとなった。本研究は、エキソン
の組み合わせ制御を介した植物の無機栄養応答の存在を初めて示す重要な成果である。

研究成果の概要（英文）：Here we show that the Arabidopsis transcription factor MYB59 positively 
regulates potassium translocation from roots to shoots through the transcriptional regulation of 
potassium transporter NPF7.3. Furthermore, MYB59 is activated by modifying the exon-exon combination
 under the low potassium condition, contributing the suppression of potassium deficiency in shoots. 
This study establish the existence of plant response to mineral nutrition through the modification 
of exon-exon combinations.

研究分野： 植物栄養学

キーワード： 選択的スプライシング　カリウム　転写因子　植物栄養

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究成果は、「エキソンの組み合わせ制御」という、これまで知られていなかった全く新しい植物の無機栄養
応答機構を立証したものである。これは、植物栄養学分野に留まらず、植物生理学や植物分子生物学など、植物
科学全般に重大なンパクトを与えうる成果である。今後、本研究をさらに発展させ、メカニズムを詳細に明らか
にすることで、エキソン構造の人為的制御を用いた全く新しい植物機能の強化技術の開発に繋がりうるものと考
えられ、将来的に農業・産業・環境と幅広い分野での活用が期待される。

※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、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

真核生物の遺伝子には、「エキソン」と「イントロン」という 2種類の構造があり、転写後に
イントロンは除去されエキソンがつなぎ合わさり、成熟 mRNA として翻訳へと進む。エキソンの
組み合わせ方は、選択的スプライシングや選択的転写開始点により変化し、これにより 1つの遺
伝子から複数のタンパク質が翻訳されることは良く知られている。さらに、特定の条件に応答し
てエキソンの組み合わせが変化する「エキソンの組み合わせ制御」が幾つかの生物学的現象に重
要な役割を担っていることが動物を中心に知られている。 

研究代表者は先行研究において、次世代シーケンサーとバイオインフォマティクスを用いて
モデル植物であるシロイヌナズナを低栄養条件に暴露したときの根に含まれる mRNA の網羅的な
構造解析を試みた。その結果、600 個以上の遺伝子において低栄養条件に応答して mRNA のエキ
ソンの組み合わせパターンが変化することを見出した。これは、エキソンの組み合わせ制御を介
した植物の無機栄養応答機構の存在を初めて示唆するものであった。 

 
２．研究の目的 

本研究の目的は、低栄養条件下においてmRNA のエキソンの組み合せが変化することの生物学
的意義を明らかにし、「エキソンの組み合せ制御」という植物の新しい栄養応答機構の立証を目
指す。本研究では、先行研究により同定された解析候補遺伝子の中から、エキソンの組み合わせ
パターンの変化が明確な「MYB59」という転写因子（他の遺伝子の転写制御を担うタンパク質）
をコードするに遺伝子に焦点を絞った。 
 
３．研究の方法 

先行研究により、MYB59 からはエキソンの組み合わせ構造が異なる二種類の ORF（MYB59α、
MYB59β）が生成されること、低カリウム条件により MYB59αの存在量が増加し MYB59βの存在量
が減少することが明らかとなっていた。このことを踏まえ、以下の実験を行った。 
 
（１）MYB59 の機能解析 

MYB59 の欠損型植物を用いた各種試験により、MYB59 の遺伝子としての機能を調査した。MYB59
を欠損した形質転換体を Arabidopsis Biological Resource Centerより入手し、ホモ系統を確
立した。植物体の低カリウム耐性は、寒天培地栽培および水耕栽培した時の生育量で評価した。
また、このときの植物体中のカリウム濃度を測定するために、植物体を根と地上部に分け湿式分
解し、ICP-MSによる元素分析を行った。欠損型と野生型（Col-0系統）の遺伝子発現パターンの
網羅的な比較を行うために、水耕栽培において欠損型および野生型をカリウム十分条件とカリ
ウム欠乏条件に一週間暴露し、根を対象に HiSeqによる RNA-Seq解析を行った。また、MYB59 に
発現制御されていると予測された遺伝子については、RT-qPCR により再現性を調査した。 
（２）MYB59 が持つ２種類の ORFの機能解析 

MYB59 の上流領域（2632bp）をプロモーター配列として単離し、この下流に MYB59αおよび
MYB59βの配列を連結したコンストラクトをそれぞれ作成した。そしてこれらを（１）で使用し
た MYB59 の欠損型に遺伝子組み換えにより導入し、MYB59αと MYB59βのどちらか一方のみを発
現する形質転換体を作成した。これらの形質転換体の T3世代からホモ系統を単離し、実験に使
用した。これらの低カリウム耐性、体内カリウム濃度、および遺伝子発現解析を MYB59 の野生型
および欠損型と比較した。また、それぞれの ORFから翻訳されるタンパク質の構造からその機能
を予測した。 
（３）MYB59 の ORFを過剰発現する形質転換体の作成と低カリウム耐性の評価 

MYB59αおよび MYB59βの配列を過剰発現プロモーターである 35SCaMVプロモーターに連結し
たコンストラクトを作成し、MYB59 の欠損型に導入した形質転換体を作成した。そして、これら
の T3世代からホモ系統を単離し実験に使用した。寒天培地栽培を用いて形質転換体の低カリウ
ム耐性を評価した。 
 
４．研究成果 
 
（１）MYB59 の欠損変異体を用いた機能解析 

MYB59 の欠損型植物の低カリウム耐性を野生型植物と比較した。寒天培地栽培および水耕栽
培の両方において、欠損型は野生型と比較し低カリウム条件において生育量が小さく、明らかな
低カリウム耐性の低下が認められた（写真１）。また、この時の体内カリウム濃度を比較した結
果、野生型と比較し欠損型において地上部におけるカリウム濃度が有意に低下しており、一方、
地下部におけるカリウム濃度は有意差が無いか、あるいは欠損型でわずかに上昇する傾向が認
められた。これは、欠損型では根から地上部へのカリウムの移行量が低下していることを示して
いる。以上のことから、MYB59 はシロイヌナズナの低カリウム耐性に必要であること、また根か
ら地上部へのカリウムの移行に関与していることが明らかとなった。 

つづいて、カリウム十分条件およびカリウム欠乏条件における野生型と欠損型でトランスク
リプトームの比較解析を行った。その結果、252 個の遺伝子で野生型と比較し欠損型において発
現が低下していた。これらの中には、栄養輸送体遺伝子や低 pHストレス耐性関連遺伝子、根伸
長関連遺伝子などが濃縮されていた。一方、欠損型で発現が上昇していた遺伝子は 162 個あり、



栄養応答や酸化ストレス応答に関連する遺伝子が
濃縮されていた。体内カリウム輸送に関与する遺
伝子に着目し発現量を比較した結果、根の導管に
カリウムを積み込みことで地上部へのカリウムの
輸送に関わる「NPF7.3」の発現量が欠損型において
有意に低下していることが明らかとなった。以上
の結果から、MYB59 は NPF7.3 の発現量の制御を介
して、根から地上部へのカリウム輸送に必須な役
割を担っていることが明らかとなった。 

 
（２）MYB59 が持つ２種類の ORFの機能解析 

MYB59 の欠損型に MYB59αを導入した形質転換体は、野生型と同程度まで低カリウム耐性が回
復していることが認められ、一方、MYB59βを導入した形質転換体は欠損型と同様に低カリウム
に高い感受性を示した。また、これらの植物体から RNA を抽出し、RT-qPCR により NPF7.3の発
現量を定量したところ、MYB59α導入植物の NPF7.3 発現量は野生型と同程度であったが、MYB59
β導入植物では NPF7.3の発現量は欠損型と同程度と回復は認められなかった。以上のことから、
MYB59αは NPF7.3 の発現制御活性を示すが、MYB59βは NPF7.3 の発現制御活性は示さないこと
が明らかとなった。 

MYB59αおよび MYB59βからそれぞれ翻訳されるタンパク質構造を予測した結果、MYB59αは
転写活性に必須な 2箇所の DNA 結合領域を有しているものの、MYB59βは DNA 結合領域を一つ欠
損していていた。このことから、MYB59αは活性型、MYB59βは不活性型の転写因子をコードする
と考えられた。 

さらに、野生型における MYB59 の発現パターンに着目したところ、MYB59 の転写量は低カリ
ウム条件に応答して低下していた。しかし、MYB59αと MYB59βの存在比が変化することで結果
的に MYB59αの存在量を増加していることがわかった。従って、MYB59 の機能自体は低カリウム
条件によって活性化されることがわかった。 
 
（３）MYB59 の ORFを過剰発現する形質転換体の作成と低カリウム耐性の評価 
 MYB59αおよび MYB59βをそれぞれ過剰発現する形質転換体の低カリウム耐性を寒天培地栽培
を用いて評価した。その結果、期待とは異なり、どの形質転換体においても低カリウム耐性の向
上は認められず、むしろ欠損型と同程度の低カリウム感受性を示した。35S CaMVプロモーター
を用いた場合、すべての組織において恒常的に導入遺伝子が発現する。一方、Arabidopsis eFP 
browserを用いて MYB59 の発現部位を調べた結果、MYB59 は内鞘細胞特異的に発現が検出されて
おり、さらに NPF7.3の発現部位と一致していた。おそらく、組織非特異的に MYB59 を発現させ
ることで内鞘細胞以外においても NPF7.3の発現が誘導されてしまい、それにより組織間でのカ
リウム輸送が正常に行われなくなり、結果的に地上部へのカリウムの輸送量が低下したのだと
推測された。今後、内鞘細胞で特異的に働く高発現プロモーターを使用した検証が必要となる。 
 

以上の（１）から（３）で得られた成果を右図に

まとめた。MYB59 は低カリウムストレスにより転写抑

制されるものの、エキソンの組み合わせ制御を介し

て活性化される。その結果、下流遺伝子である NPF7.3
の発現が誘導され、地上部へのカリウム輸送が活性

化されることで、葉におけるカリウム欠乏症を抑制

している。以上の発見は、エキソンの組み合わせ制御

を介した植物の無機栄養応答の存在を初めて立証す

るものであり、植物栄養学分野、あるいは植物分子生

物学分野において大きなインパクトを与えうる成果

である。低カリウムに応答した MYB59 のエキソンの

組み合わせ制御は未知のスプライシング制御因子を

介して行われていると推測される。今後、低カリウム

時に働くこのスプライシング制御因子を発見しその

機能を解明していくことが、エキソンの組み合わせ

制御を介した無機栄養応答機構の理解の深化には必

須となる。またこれらの知見は、転写産物の構造調節を利用した植物機能の強化という、これま

でに無い新しいバイオテクノロジーの開発に繋がりうるものと期待される。 

 

写真1 低カリウム条件下におけるMYB59
の欠損型（右）および野生型（左）の生育 
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図 1 MYB59 のエキソンの組み合わせ制御
を介した低カリウム応答機構のモデル図 
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