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研究成果の概要（和文）：　本研究の目的はイネの側根および主根で新たに発見した、栄養濃度勾配に対する正
の屈性現象、栄養屈性を特徴づけることである。研究成果として、栄養屈性の屈性刺激が側根・主根ともにアン
モニウムの濃度勾配であることを明らかにできた。変異体の遺伝解析の結果、ある植物ホルモンの輸送体が重要
な役割を担うことを明らかにした。
　主根の栄養屈性では、屈性刺激ではないにもかかわらずリン酸がアンモニウムに対する屈性応答を強くするこ
とが判明した。またリン酸が存在すると、主根が栄養屈性を示すためにより強いアンモニウム屈性刺激を必要と
することも判明した。

研究成果の概要（英文）：In order to characterize a novel tropism in rice lateral and main roots, 
which is named “nutritropism”, major purposes are to investigate environmental and genetic factors
 to regulate nutritropism. As the results, it was found that ammonium gradient is the stimulus for 
nutritropism in lateral and main roots. Interestingly, only ammonium among the essential nutrients 
for plants, caused nutritropism. Mutant analysis revealed that a phytohormone transporter plays a 
critical role in nutritropism.
 In the case of main roots, quantifications of nutritropic responses revealed that Pi enhances 
nutritropism toward ammonium although Pi did not stimulate nutritropism. In the presence of Pi, main
 roots required higher stimulation of ammonium to cause nutritropism. 

研究分野： 植物栄養
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
学術的意義として、栄養屈性はこれまで誰も実験的に示した例のない新規屈性である。最も研究が進んでいる屈
性はすべて、植物が生存に必須な資源のうち、水と光、を効率よく獲得するために有用な機能であると理解され
ている。栄養屈性の存在は、植物が少なくともアンモニウムの濃度勾配を感知でき、よりその栄養濃度が高い方
向へと根の伸長方向を変えて生育することで効率的に必須な資源である栄養を吸収しようとしていることを示し
た。
栄養屈性をコントロールできれば、農業において作物に効率的に肥料成分を吸収させることで施肥効率を向上さ
せることが将来的に可能になるかもしれない。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
ほとんどの陸上植物が持っている屈性は、植物の資源獲得・生育に重要な役割を担っている。

植物は『光と CO2 と水と無機栄養』を生存に必須な資源とし、光屈性・重力屈性・水分屈性を
用いて光と水が多い環境に向かって生長方向を変化させていることになる。これら屈性の研究
には 100 年以上の歴史があり、最も発見が新しい水分屈性においても、反応に必要な mizu 遺伝
子が東北大学の宮沢らにより同定されるなど、その分子メカニズムが詳細に調査されている。水
分屈性と重力屈性の関係性を調査するために、東北大学の高橋らによって JAXA の協力のもと
宇宙空間で試験が行われるほどこの分野の関心が高い。 
既知の屈性反応およびその知見を例えば農業に応用するのは難しい。重力はそもそも屋外で

のコントロールが困難で、水分や光は作物栽培期間に変動し続ける天候に大きく影響を受ける
からである。 
 一方、申請者は最近イネの側根が栄養濃度勾配にさらされると高濃度方向に向かって根の伸
長方向を変える新しい屈性現象、栄養屈性を発見した。 
 
 
２．研究の目的 
 栄養屈性に影響を与える内的要因(遺伝子発現)と 外的要因(栄養環境)を明らかにすることで
ある。これらを明らかにすることは、栄養屈性の農業への応用に向けた情報基盤を作ることであ
る。屈性の理解を農業に応用する例や挑戦は、上述の問題からほとんど行われていない。しかし
ながら土壌中の栄養は基本的に肥料で人為的にコントロールされおり、ほかの屈性刺激と比較
して外環境に大きな影響を受けにくい。つまり栄養屈性の研究は、農学への応用につながると考
えられる。 
 
３．研究の方法 
(1) 栄養屈性関連遺伝子の同定 
①イネ EMS 変異を用いた方法 
すでに変異体スクリーニングにより 1系統の栄養屈性変異体を取得し、原品種との F1 植物も

すでに栽培中である。2017 年冬に F2 種子を取得予定であり、この F2 集団を用いて計画初年度
に MutMAP を行い、候補領域を絞り込む。次年度にファインマッピングにより候補領域をさらに
狭め、狭めた領域から原因候補遺伝子を選び、ゲノム編集によって野生型イネのその遺伝子を破
壊し、栄養屈性の消失を確認することで、遺伝子の同定を行う 
②栄養屈性における品種間差を用いた方法 
World rice core collection(WRC)の中から、栄養屈性が強い品種をすでに複数見出した。そ

のうち 1品種について栄養屈性の弱い品種との交配後代 F2 種子を数百粒以上取得済みで、さら
に F2 植物約 120 個体程度についてその自殖後代 F3 を取得している。この材料を用いて初年度
から①と同様の方法で遺伝子同定を行う。 
③トランスクリプトーム解析の結果を用いた方法 
本申請研究で、栄養屈性の強いイネ品種と弱い品種の、栄養屈性反応中の根を用いたトランス

クリプトーム解析を計画している。 
この解析結果、栄養屈性が強いイネ品種特異的に、発現が有意に高い、あるいは、低い遺伝子が
あればそれを候補遺伝子とする。その候補遺伝子の過剰発現、あるいはゲノム編集による遺伝子
破壊によって栄養屈性への関与を示すことで遺伝子同定を行う。 
 
(2) 栄養屈性に関わる遺伝子発現の網羅解析(栄養屈性の強い系統と弱い系統の比較) 
WRC の中から栄養屈性の強いイネ品種(Ｗ)とほとんど反応しない品種(Ｍ)を材料にする。両品

種はすでに WRC から選抜済みである(前述)。栄養屈性は栄養のグラジエント(ｎ)に対して根が
集まる反応なので、＋ｎ処理『栄養グラジエントに対して集まった根』と-ｎ処理『集まらずに
重力方向に伸びた根』から mRNA を抽出し、RNA-seq により遺伝子発現の網羅解析(トランスクリ
プトーム解析)を行う。品種Ｗの+ｎ(Ｗ+ｎ)と-ｎ(Ｗ-ｎ)で有意に発現差がある遺伝子群をＷｎ、
品種Ｍで発現差がある遺伝子群をＭｎとする。つまり計 4 サンプル(2 処理 x2 品種)の RNA-seq
を行い、ＷｎとＭｎを比較し、Ｗｎにのみ含まれる遺伝子群を抽出することで、栄養屈性に関連
する遺伝子群をとらえる。この遺伝子群を解析することで、イネの根が栄養に近づくために、ど
んな遺伝子を発現しているのか？を明らかにする。 
 
(3) 植物根における既知の栄養応答と栄養屈性との関連の調査 
土壌中の栄養は土壌中で不均一に存在し、植物の根は栄養の種類や濃度に応じてさまざまに

生長応答することがよく知られている。栄養屈性は栄養の濃度差に反応し、濃い方に向かって根
を伸ばすことから、根は栄養の濃い方に近づきながら、変化する栄養濃度に応じて応答を変化さ
せていることを示唆している。様々な栄養環境下で栄養屈性の度合を調べることで、栄養屈性と



生長応答の関連を、寒天培地中の根系イメージングと解析によって評価し、どのような栄養の種
類と濃度にあるときに、栄養屈性が最も促進されるか？を明らかにする。 
 
４．研究成果 
(1) 栄養屈性関連遺伝子の同定 
すでに取得していた栄養屈性変異体を材料に計画通り、責任遺伝子のジーンマッピングを行

うことで、候補遺伝子を 1つに絞りこめた。ゲノム編集技術(CRISPR/Cas9 システム)を用いてこ
の遺伝子の変異体を作出し、変異体の種子を収穫したものの、研究期間内にはホモ変異体の取得
まで達成し、表現型の確認まで完了することができなかった。 
品種間差を用いた方法では、当初 F3 を用いてジーンマッピングにより栄養屈性関連遺伝子の

道程を計画していたが、各系統内で表現型の再現性が低かったことから、さらに自殖を繰り返し、
研究期間内には F5-F6 世代の分離集団を作成する
ことができた。 
遺伝子発現の網羅解析による栄養屈性関連遺伝

子の同定は、後述にある通り、栄養源の組成が栄養
屈性の反応性に大きく影響を与えることを発見し
たため、計画を大きく変更した。一方、栄養屈性の
特徴づけにより(図 1、2)、少なくとも申請者の実
験環境においては、その屈性刺激は植物の必須栄
養の中でアンモニウムの濃度勾配だけであること
を突き止めた(Yamazaki et al., 2020)。そのため
当初の計画にはなかったが、逆遺伝学的手法を用
いて、イネゲノムに 9 つ以上あるアンモニウム輸
送 体 遺 伝 子 に つ い て 、 ゲ ノ ム 編 集 技 術
(CRISPR/Cas9 システム)を用いて変異体を作出し、
そのうちの一部では栄養屈性が消失することを発
見した。 
 
(2) 栄養屈性に関わる遺伝子発現の網羅解析(栄
養屈性の強い系統と弱い系統の比較) 
(3)の成果から予想外の発見があったため、計画

を大きく変更した。異なる 2系統の解析ではなく、
栄養屈性の強い系統に対して、異なる栄養源に対
する応答性の違いに伴う遺伝子発現の変化を網羅
解析により明らかにすることで、栄養屈性に関連
する遺伝子の絞りこみを試みた。現在、栄養源に
屈性刺激であるアンモニウムと制御因子として働くことが判明したリン酸の有無を処理条件に、
経時的な根端のトランスクリプトームを取得した。この解析は先進ゲノム支援プロジェクト
(JSPS KAKENHI Grant Number 16H06279)の支援を受け行われた。 
 
(3) 植物根における既知の栄養応答と栄養屈性との関連の調査 

 
これまで植物根が局所的な窒素やリンなどの栄養に対して局所的に応答できることが知られて
いる。そこで、主根栄養屈性を用いて、様々な栄養の組み合わせの栄養源を用いて栄養濃度勾配
を作成し、イネ主根の栄養屈性の応答性を評価したところ、意外なことにリン酸とアンモニウム



が共存したとき急激に応答性が向上し、逆にアンモニウム単体だと反応がわずかにしか生じな
いことが判明した(Yamazaki et al., 2022)。栄養屈性はリン酸単体だとまったく生じないこと
から、主根栄養屈性もアンモニウムが屈性刺激であることが明らかである。さらに様々な濃度の
アンモニウムとリン酸を組み合わせた栄養源を用いて屈性応答を詳細に調査したところ、リン
酸濃度をある程度高くすると、栄養屈性に必要なアンモニウム濃度が高くなることを突き止め
た(Yamazaki et al., 2022)。このリン酸によるアンモニウムへの屈性制御機構は、図 3に示す
ように非常に合理的に理解することができ、本研究により、とても興味深い栄養屈性の特徴づけ
を行うことができた。 
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