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研究成果の概要（和文）：本研究では，シロイヌナズナを用いた分子遺伝学的手法に加え，キュウリを用いて，
水分勾配情報がどこで，どのように生物学的情報（遺伝子発現，植物ホルモン応答）に変換されるかを解析し
た。その結果，シロイヌナズナにおいては，根の伸長域の皮層細胞で水分勾配情報がアブシシン酸応答や水分屈
性制御遺伝子（MIZ1，MIZ2）の機能といった生物学的情報へ変換されることが明らかになった。一方，キュウリ
でも水分勾配情報の生物学的情報への変換が根の伸長域で起こることが明らかになった一方，水分勾配情報の変
換先はアブシシン酸応答ではなく，オーキシン輸送体の局在変化によるオーキシン動態の変化であることが明ら
かになった。

研究成果の概要（英文）：To identify the site where a chemical information, namely hydrostimulus, is 
converted to biological information, such as hormone response and gene expression, we determined 
which tissues require MIZ1, an Arabidopsis protein previously identified as essential for 
hydrotropism and localized to cortex, epidermis and lateral root cap. Using transgenic miz1 mutant 
lines that express GFP-fused MIZ1 under control of tissue specific promoter, we found that 
cortex-specific expression of MIZ1-GFP was sufficient to rescue ahydrotropic response of miz1 
mutant. In addition, we found that cortex-specific response to abscisic acid is necessary for full 
hydrotropic response. This result suggests that in Arabidopsis, cortex is the site of such 
information conversion.

研究分野： 植物生理学

キーワード： 水分屈性　環境応答

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
根の水分屈性は土壌中の水分勾配に応答して根が屈曲する現象で，植物の生存と生産に必須の機能である。本研
究では，土壌中の水分勾配情報が根のどこでどのように生物学的情報へ変換されるかを研究し，根の皮層細胞に
おいて水分勾配という化学的情報が植物ホルモン応答や遺伝子発現といった生物学的情報へ変換されることを明
らかにした。また，その情報変換機構には植物種間で異同があることも明らかにした。この成果を活用すること
で，温暖化により地球規模で拡大する乾燥地における効率的な作物育成などに応用できる可能性がある。さら
に，植物根が持つ鋭敏な水分センサーの同定にもつながる可能性がある。

※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 
 植物の水分環境に応じた成長制御に関する科学的記述として、1800 年代より植物の主要な吸
水器官である根が，水分の多い方へ向かい成長する水分屈性の存在が示唆されてきた（Knight 
1811）。しかしながら、その重要性にも関わらず，近年に至るまで水分屈性を科学的に確証する
ものはなく，全く理解が進んでこなかった。その理由として水分屈性を誘導するための水分勾配
の形成法の確立や，重力，光，接触といった種々の要因を排除して解析を行う実験系が確立され
ていなかったことにある。これに対し，我々は水分屈性の実験系を洗練させ，様々な植物種で水
分屈性を観察できる実験系の開発に成功してきた。このうち，遺伝学的なモデルであるシロイヌ
ナズナにおいては，水分屈性異常突然変異体（mizu-kussei: miz）の取得と解析を進めることによ
り世界ではじめてとなる水分屈性制御分子（MIZ1，MIZ2）を見出した（Kobayashi et al. 2007，
Miyazawa et al. 2009）。これは，水分屈性が遺伝的に制御される現象であることを証明した成果
である。このうち 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。水分屈性の仮説が発表されて 200 年以上が経つ現在において，水分屈性制御分子を同定
したのは我々のみであるが，MIZ1，MIZ2 の発見を契機に世界中の研究者も水分屈性に注目した
研究を開始した（Taniguchi et al. 2010，Saucedo et al. 2012，Antoni et al. 2013，Kreiger et al. 2016 な
ど）。一方，我々も研究を展開し，MIZ1 が機能するためには MIZ2 が必要であること（Moriwaki 
et al. 2011），MIZ1 が小胞体表面ではたらく水分屈性の正の制御因子であること（Yamazaki et al. 
2012，Miyazawa et al. 2012），MIZ1 の発現が光とアブシシン酸（ABA）により誘導されることな
どを見いだした（Moriwaki et al. 2012）。さらに，水分屈性を欠損する突然変異体と水分屈性が亢
進する MIZ1 過剰発現体の解析から，水分屈性発現の強度が根系の発達と水分限定環境下におけ
る植物の生存とバイオマス生産に大きな影響を持つことを証明した（Iwata et al. 2012，Iwata et al. 
2013）。このように，MIZ1，MIZ2 の発現や機能に関わる知見は増している。同時に，さまざま
な植物種を用いた水分屈性発現機構の生理学的な実験から，水分屈性発現機構に種間で違いが
あることも見出された。すなわち，水分勾配刺激依存的な偏差成長にオーキシンの偏差分布が必
要な植物種（エンドウマメ，キュウリ）と必要ない種（シロイヌナズナ）があることが明らかに
なった。このことは，水分勾配刺激の生物学的情報への変換機構が植物種間で異なることを強く
示唆している。しかし，いずれの植物種においても水分勾配刺激に対する初期応答の仕組みは全
くの未知であった。 
 
２．研究の目的 
水分勾配刺激に対する初期応答の仕組みが明らかにされてこなかった原因として，解析の起

点となるべき細胞，すなわち水分勾配刺激という物理化学的情報が遺伝子発現のような生物学
的情報に変換される細胞が明らかになっていないことがある。本研究では，シロイヌナズナを用
いて，植物の水分環境応答と密接に関わり，MIZ1 の発現制御にも関与することが明らかになっ
ている ABA に着目し，水分感受部位を初期 ABA 応答が起こる場として特定し，そこから発せ
られた信号が ABA を介して MIZ1 および MIZ2 の発現や機能を調節する仕組みを明らかにする。
さらに，シロイヌナズナとは水分勾配情報の伝達機構の異なる植物種を用いて，水分勾配刺激の
感受に必要な部位を特定し，オーキシン動態変化が生む出される仕組みを解明する。これらによ
り，水分勾配刺激がホルモンや遺伝子発現という生物学的情報へ変換される仕組みを理解する
ことを目的とした。 
 
３．研究の方法 
（1）根の特定の細胞群の除去による水分屈性に必要な組織の特定 
 前述したように，水分勾配刺激の生物学的情報への変換機構は植物種によって異なることが
示唆されている。そこで，様々な植物種の根において，特定の細胞群を破壊し，明瞭な水分屈性
の低下を引き起こす部位を特定することとした。シロイヌナズナにおいては，顕微鏡下で根をレ
ーザーで破壊し，その他の植物ではメス等で切除した。 
 
（2）シロイヌナズナにおける MIZ1，MIZ2，ABA が機能する細胞群の分子生物学的特定 
シロイヌナズナにおいては，MIZ1 の機能が必要とされる細胞を特定するために，組織特異的遺
伝子発現を誘導するプロモーター（tissue specific promoter: TSP）の支配下で GFP 融合型 MIZ1
（MIZ1-GFP）を発現する miz1-1 系統を作出した。具体的にターゲットとした組織は，根の根端
コルメラ細胞，側方根冠，皮層，内皮，表皮，中心柱である。それらを作出したのちに，各系統
の水分屈性能を解析し，どこで MIZ1-GFP を発現させると，miz1-1 の表現型が回復するかを検証
した。こうして，MIZ1 機能が必要とされる細胞を特定した後に，この細胞での ABA 応答も完
全な水分屈性発現に必須であるかを，ABA 信号伝達に必須の Snf1-related protein kinase（SnRK）
を組織特異的に発現する系統を用いて検証した。同時に，MIZ1 機能に必要な MIZ2 についても，
TSP の制御下で野生型 MIZ2 および変異型 miz2 と GFP を融合したタンパク質（MIZ2-GFP およ
び miz2-GFP）を発現する系統を作出し，解析を行った。 
 
（3）水分屈性発現にオーキシン偏差分布を必要とする植物における水分屈性発現機構の比較解
析 



これまでの解析から，キュウリおよびエンドウマメでは水分屈性に伴う根の屈曲にオーキシン
の偏差分布が必要であることが明らかにされている。そこで，これら植物種ではどのような仕組
みで水分勾配刺激がオーキシン動態変化という生物学的情報へ変換されるのかを薬理学的に解
析した。このとき，エンドウマメと同じマメ科植物であるミヤコグサと単子葉植物のイネも用い
て，水分屈性発現機構にシロイヌナズナやキュウリ，エンドウマメと違いがあるのかを解析した。
さらに，キュウリにおいては重力屈性時にオーキシンの偏差分布形成に必須の役割を果たすオ
ーキシン排出輸送体の局在変化が，水分屈性においても必須の役割を果たすのかを，抗 PIN 抗
体の作出とそれを用いた細胞生物学的実験により解析した。 
 
４．研究成果 
（1）シロイヌナズナにおける水分勾配情報の生物学的情報への変換部位の特定 
 まずシロイヌナズナにおいて顕微レーザー照射
による根端細胞破壊を行い，その水分屈性に対する
影響を解析した。その結果，シロイヌナズナの水分
屈性には根端細胞は必要ではないことが明らかに
なった。そこで，根において TSP の制御下で MIZ1-
GFP を発現する系統を用いて，水分屈性に必要な組
織の特定を行った。その結果，根の皮層組織におけ
る MIZ1 の発現によって miz1-1 の表現型が相補され
ることを明らかにした。一方，細胞破壊で水分屈性
能に影響を与えなかった根端はもちろん，根の表
皮，内皮，中心柱，側方根冠での MIZ1-GFP の発現
は，miz1-1 変異による水分屈性欠損を相補できない
ことが明らかになった（図 1）。このことは，皮層細
胞における MIZ1 の発現がシロイヌナズナの水分屈
発現に必要十分であることを強く示唆している。加え
て，snrk の多重変異体における水分屈性低下の表現型
も皮層細胞における SnRK の発現によって回復する
ことが共同研究の結果明らかになった。これらの結果
から，シロイヌナズナの根における水分勾配情報の生
物学的情報への変換は，根の皮層細胞で起こることが
明らかになった（Dietrich et al. 2017）。 
 さらに，miz2 変異体背景で MIZ2-GFP 遺伝子，miz2-
GFP 遺伝子を，それぞれ表皮細胞，表皮細胞と皮層細
胞，内皮細胞，根端で発現させた形質転換体の水分屈
性能を，MIZ2-GFP または miz2-GFP を MIZ2 自身のプロモーターの制御下で発現する miz2 系統
のそれと比較した。その結果，皮層細胞および表皮細胞において MIZ2-GFP を発現する系統で
miz2 変異体と比べ有意な水分屈性の回復が認められた。しかしながら，その回復の程度は MIZ2
プロモーターの下流で MIZ2-GFP を発現する miz2 系統には及ばなかった。一方，内皮細胞，根
端のみでの MIZ2-GFP の発現は，miz2 変異による水分屈性欠損の表現型に全く影響を及ぼさな
かった。また，変異型miz2-GFP を発現する系統はその発現を制御するプロモーターに関わらず，
miz2 変異を相補できなかった。これらの結果から，水分屈性発現には，MIZ2 も皮層細胞で機能
することが必須であることが明らかになったとともに，完全な水分屈性の発現には，皮層以外に
おける MIZ2 の機能も必要であることを示唆している。 
 これらの結果から，シロイヌナズナにおいては，アブシシン酸応答による MIZ1 発現上昇，そ
して MIZ2 による MIZ1 機能の制御がともに皮層細胞で起こることが水分屈性発現に必須である
こと，すなわち皮層細胞が水分勾配刺激情報の生物学的情報への変換にはたらく場であること
が明らかになった。 
 
（2）水分屈性発現にオーキシン偏差分布を必要とする植物における水分屈性発現機構の比較解
析 
 前述したように，エンドウマメおよびキュウリにおいては，水分屈性時に根の屈曲部位におけ
るオーキシンの偏差分布が生じることが明らかにされている。一方，シロイヌナズナでは，オー
キシンの偏差分布は観察されず，重力屈性が異常となるオーキシン関連の突然変異体は野生型
と同程度に水分屈性を発現する。また，エンドウマメにおいては根端の切除により水分屈性能が
完全に欠損することが明らかにされている。このことから，エンドウマメやキュウリにおいては，
根端で水分勾配が感受され，それに付随して生じるオーキシン動態変化によって水分屈性が発
現するものと考えられた。これを検証するために，エンドウマメにオーキシンの極性輸送阻害剤
やオーキシンアンタゴニストを処理し，水分屈性に影響が出るかを解析した。その結果，オーキ
シンの極性輸送阻害剤，オーキシンアンタゴニストともに水分屈性を強く阻害した（Nakajima et 
al. 2017）。このことから，エンドウマメにおいて水分勾配刺激の生物学的情報への変換は，根端

図 1：MIZ1-GFP の組織特異的発現による miz1-1 表
現型の相補 
miz1-1 変異体において MIZ1-GFP を TSP で組織特
異的（Epi：表皮細胞，Cor：皮層細胞，End：内皮
細胞，Ste：中心柱，Col：コルメラ細胞）に発現さ
せ，水分屈性能を解析した。横軸は系統，縦軸は水
分屈性時の屈曲角度を示す。MIZ1-GFP を皮層細胞
で発現させたときでのみ，miz1-1 の水分屈性能の
回復が認められた。なお，全ての系統における組織
特異的発現は共焦点顕微鏡で確認している。 
 



においてオーキシンの輸送方向の変化によって起こることが考えられた。同様の情報変換機構
がキュウリの水分屈性発現に伴い発動するのかを検証するために，まずキュウリにオーキシン
極性輸送阻害剤やオーキシンアンタゴニストを処理し，水分屈性能の変化を解析した。その結果，
キュウリにおいてもエンドウマメと同様に両阻害剤は水分屈性を阻害することが明らかとなっ
た（Nakajima et al. 2017）。一方，キュウリ根端を切除して水分屈性への影響を解析したところ，
キュウリにおいては，根端を切除しても水分屈性を発現することが明らかとなった。また，根端
を切除したキュウリにおいても，オーキシン極性輸送やオーキシン応答の阻害剤の処理は水分
屈性を強く抑制した（Fujii et al. 2018）。よって，キュウリにおいては，根端が唯一の水分勾配刺
激感受部位ではなく，根端以外でのオーキシン動態変化が水分勾配情報の生物学的情報変換に
必須であると考えられた。そこで，キュウリ根の伸長域においてオーキシン排出に関わると考え
られる PIN タンパク質の細胞学的解析を行った。その結果，水分勾配刺激過程で，キュウリ根の
表皮細胞で発現する PIN タンパク質（CsPIN5）が，水分勾配刺激に伴い，水の少ない側で減少
することが明らかになった。一方，水分の多い側ではタンパク質量，局在に大きな変化は認めら
れなかった。よって，キュウリ根の水分屈性においては，水分勾配刺激情報は根の伸長領域で感
受され，オーキシン排出輸送体 CsPIN5 の動態変化を誘導し，結果としてオーキシンの偏差分布
とそれに伴う偏差成長が誘導されると結論づけられた（Morohashi et al. 2017）。 
 このように，真正双子葉類において水分屈性発現機構に多様性が認められたことから，この多
様性がどのように生まれたかについてエンドウマメと同じマメ科植物のミヤコグサと単子葉植
物のイネを用いて生理学的に解析した。その結果，ミヤコグサの水分屈性はオーキシン極性輸送
阻害剤，オーキシンアンタゴニストいずれを処理しても抑制されることはなかった。この結果は，
エンドウマメの結果と対照的であり，同じ科に属する植物でも水分屈性発現機構に大きな多様
性が生じていることを示唆している。また，イネにおいては，オーキシン極性輸送阻害剤，オー
キシンアンタゴニストのいずれの処理によっても，水分屈性能は大きく減少した。一方，根端の
切除は水分屈性に影響することはなく，キュウリにおける水分屈性発現機構と類似しているこ
とが示唆された（Nakajima et al. 2017）。 
 これらの結果から，水分勾配刺激の生物学的情報への変換は植物種間で多様であることが明
らかになり，少なくとも 2 つの多様化プロセスを経ていることが強く示唆された。すなわち，水
分屈性発現機構のもっとも祖先的な形は重力屈性と類似した機構であり，根端で水分勾配刺激
が感受され，オーキシン極性輸送を変化させることで伸長域の表皮細胞の伸長を制御し，結果と
して水分の多い側と
少ない側で偏差成長
が生じ，最終的に根が
屈曲するものである
（エンドウマメ型）。
これに対して，水分勾
配感受部位が種分化
の過程で根端から伸
長領域へと拡張し（多
様化プロセス 1），伸
長領域での水分勾配
刺激感受とオーキシ
ン極性輸送の変化に
よる偏差成長を誘発
できるようになった
種が出現した（イネ，
キュウリ型）。さらに，
情報変換に用いるホ
ルモンのオーキシン
から ABA への変換と
伸長に対する作用部位
の変化（多様化プロセ
ス 2）が生じ，シロイヌ
ナズナ型の水分屈性発
現機構が誕生したと推
定された（Miyazawa et 
al. 2020: 図 2）。 
 
 

図 2：水分勾配刺激情報の生物学的情報への変換から推定される水分屈性発現機構の多様化
プロセス 
a→b の過程はエンドウマメで見られる最も祖先的な水分勾配刺激情報伝達経路で，様々な
な植物で見られる重力屈性発現経路と類似した経路を示す。種分化に伴い，まず多様化プロ
セス 1（a→c）が生じ，c→b の過程（イネ，キュウリ型の水分勾配刺激情報伝達経路）が出
現する。次に，多様化ブロセス 2（b→d）が生じ水分勾配刺激情報を伝達する生物学的情報
がオーキシンから ABA と変化するプロセス（多様化プロセス 2）が生じ，シロイヌナズナ
で見られる c→d の過程で水分屈性を発現する植物が出現した。 
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