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研究成果の概要（和文）：マメ科植物は窒素栄養が十分量存在する環境では根粒共生を抑制することで共生にと
もなう炭素源の不要な損失を防いでいることが知られているが、その分子基盤は不明な点が多い。本研究課題で
は、マメ科モデル植物ミヤコグサを用いて2つのNLP転写因子（LjNLP1/4）と硝酸イオン輸送体LjNRT2.1を介した
シグナル伝達経路が硝酸に応答した根粒形成抑制において中枢的な機能を担うことを明らかにした。また、窒素
に応答して機能するペプチド因子を同定し、このペプチド因子が根粒共生の成立に必須な機能をもつことを明ら
かにした。これらの知見により、植物の窒素栄養環境への適応機構の理解が深まった。

研究成果の概要（英文）：It is known that legumes prevent unnecessary loss of carbon source due to 
symbiosis by suppressing root nodule symbiosis (RNS) in the presence of sufficient nitrogen 
nutrients. Hoewever, the molecular basis of the mechanisms remains unclear. In this research 
project, using Lotus japonicus, we found that a signaling pathway mediated by two NLP transcription 
factors (LjNLP1/4) and the nitrate transporter LjNRT2.1 plays a central role in the negative 
regulation of RNS in response to nitrate. We also identified novel peptides that function in 
response to nitrogen and revealed that they play essential roles for the establishment of RNS. These
 findings have deepened our understanding of the mechanisms of plant adaptation to nitrogen 
environments.

研究分野： 植物分子生物学

キーワード： 根粒共生　植物微生物相互作用　転写因子　ミヤコグサ　シグナル伝達　マメ科植物　窒素　硝酸

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
持続可能な社会の実現に向けて、肥料に頼らない農業展開が世界的な喫緊の課題である。ダイズやエンドウマメ
などのマメ科植物は窒素固定細菌の根粒菌と共生関係を築くことで、空中窒素を肥料として利用することができ
る。本研究課題は植物と根粒菌の共生の仕組み及び窒素栄養に対する植物の応答の仕組みの一端を明らかにし
た。得られた成果に基づいて今後研究を深めていくことによって、低施肥農業の実現や貧栄養の土地での農業実
現が期待される。

※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、研究者個人に帰属します。



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

マメ科植物は、窒素栄養が十分量存在する環境では根粒共生を抑制することで共生にともなう

炭素源の不要な損失を防いでいる。本現象は、栄養環境に応答した植物の器官形成を端的に示す

事例の 1 つと言えるが、その分子機構は不明な点が多い。 

 

２．研究の目的 

マメ科のモデル植物ミヤコグサを用いて上記現象に関わる転写因子の機能と長距離移動性のペ

プチド性シグナル分子の機能を解明する。得られた知見から、窒素栄養に応答した根粒共生抑制

機構を統合的に理解することを目指す。 

 

３．研究の方法 

ミヤコグサの Ljnlp1 (nrsym2) および Ljnlp4 (nrsym1) 変異体を用いた分子遺伝学的な解析を行う。

また、Ljnlp1/4 変異体と類似した表現型を示す nrsym3 変異体の原因遺伝子を特定する。トラン

スクリプトーム解析により LjNLP1/4 の下流で機能する遺伝子を同定する。また、先行研究によ

り得られたペプチド因子の機能を明らかにするために CRISPR-Cas9 システムを用いてノックア

ウト個体を作成する。 

 

４．研究成果 

（1）窒素栄養に応答して遺伝子発現を調節する仕組みの解明 

本研究項目ではミヤコグサを用いてNRSYM1転写因子（LjNLP4）にタンパク質の構造が類似

したNRSYM2転写因子（LjNLP1）を新たに同定した。土壌中の硝酸イオンの濃度に応じて発現

状況が変化する硝酸誘導性の遺伝子において、LjNLP4とLjNLP1の関与を調べたところ、この

二つの転写因子は、硝酸誘導性を持つほぼ全ての遺伝子の発現を担っていることが明らかにな

った。このことは、この二つの転写因子が硝酸誘導性の遺伝子発現の鍵転写因子として働くこ

とを示している。 

次に、根粒菌を接種した根に硝酸を与えることで、遺伝子の発現状況がどう変化するかを網

羅的に調べた。これにより、LjNLP4とタンパク質の構造が似ているLjNIN転写因子が標的とす

る遺伝子の発現の多くが抑制されることが判明した。LjNINは根粒をつくる（正の制御をす

る）働きを持つことが知られている。この結果は、LjNINの標的遺伝子の発現の多くがLjNLP4

とLjNLP1の働きによって抑制されていることを意味している。また、LjNLP4とLjNINが共通し

て結合することができるDNA 配列やNINのみが結合することができるDNA配列の特徴を明ら

かにした。 

さらに、LjNLP4 は LjNIN とヘテロ二量体を形成し、LjNIN が標的とする遺伝子の発現を抑

制する働きをする可能性も示唆された。硝酸栄養が少ない土壌では、LjNIN のホモ二量体が形

成され、これによって根粒をつくる遺伝子の発現誘導が起こり、根粒がつくられる。一方で、

硝酸栄養が豊富に存在する土壌では、LjNLP4 と LjNIN がヘテロ二量体を形成する。この

LjNLP4-LjNIN ヘテロ二量体は LjNIN-LjNIN ホモ二量体よりも根粒をつくる遺伝子を発現させ

る力が弱いため、根粒形成が起こらなくなると考えられる。 

これらの発見によって、転写因子を介した植物の遺伝子発現制御の基本的な仕組みの理解が

深まるとともに、「窒素栄養が豊富な環境では植物はどのようにして根粒共生をやめるのか」と



いう問いに答える重要な基礎的知見が提供された。 

 

（2）硝酸イオン輸送の理解に基づくマメ科植物の窒素栄養獲得戦略 

高濃度の硝酸イオンが存在する土壌では、野生型植物は根粒形成が抑制される。本研究項目

では、硝酸イオンによる根粒形成抑制がみられない新たな突然変異体（nrsym3変異体）を単離し

た。さらに、その変異の原因が硝酸イオン輸送体の一つであるLjNRT2.1をコードする遺伝子にあ

ることを突き止めた。実際に、nrsym3変異体では硝酸イオンを取り込む能力が低下していたこと

から、LjNRT2.1による硝酸イオンの取り込みと根粒形成の制御の関連が示された。 

次に、根に硝酸イオンを与えることで、LjNRT2.1遺伝子の発現がどう変化するかを調べた。そ

の結果、野生型植物では硝酸イオンに応答してLjNRT2.1遺伝子の発現が上昇するのに対して、

Ljnlp1変異体では、LjNRT2.1遺伝子の発現上昇が起こらないことが分かった。さらに、LjNLP1を

一過的に発現させると、それに合わせてLjNRT2.1遺伝子の発現も上昇することも分かった。これ

らの結果は、LjNLP1がLjNRT2.1を発現させるための必要かつ十分な機能を持つことを示してい

る。 

 先行研究により、硝酸イオンが存在するとLjNLP4が核へ移動し、標的遺伝子の発現を調節す

ることが明らかになっている。本研究では、LjNLP1やLjNRT2.1の機能が失われた変異体では、

硝酸イオンが存在しても、LjNLP4が核へ移動しないことを示した。この結果は、LjNLP4が核へ

移動するためにはLjNLP1とLjNRT2.1が必要であることを示唆している。これらの結果を総合し、

高濃度の硝酸イオンがどのようにして根粒形成を制御するか、その仕組みを説明するモデルを

提唱した（図１）。 

 また、本研究では、根粒形成時に特異的に働くLjNIN転写因子がLjNLP1転写因子による

LjNRT2.1遺伝子の発現誘導を阻害することも明らかにした。さらに、根粒菌を接種した植物は、

接種していない植物と比較して土壌からの硝酸イオンの取り込み量が少なくなることが分かっ

た。これらの知見を踏まえ、マメ科植物は根粒形成の進行に伴って、窒素栄養の獲得源を土壌中

から根粒に依存したものにシフトしていく可能性が示唆された。 

この研究によって、根粒共生を行うマメ科植物ならではの窒素栄養獲得戦略の仕組みの一端

が明らかになった。 

 
図 1. 

硝酸イオン（NO3
−）の取り込みを介し

た根粒形成関連遺伝子の発現調節モ

デル 

土壌中の硝酸イオンは LjNRT2.1 タン

パク質によって細胞内に取り込まれ、

それによって LjNLP4 転写因子が核

へ移動する。核へ移動した LjNLP4 転

写因子は根粒形成関連遺伝子の DNA

配列に結合し、遺伝子の発現を調節す

る。 

 

（3）窒素応答性ペプチド因子の同定と機能解明 



先行研究により発見した窒素応答や根粒共生の制御に関わる可能性のある新規ペプチドファミ

リー遺伝子について機能解析を進めた。着目している 2 つのペプチド遺伝子について、

CRISPR-Cas9 により作出したノックアウト植物の表現型解析を行った結果、これらのペプチド

遺伝子は根粒共生の成立に必要な機能をもつことが分かった。  
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