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研究成果の概要（和文）：シロイヌナズナにおいて、主要Al耐性遺伝子の発現量と全ゲノム一塩基多型（SNP）
の関連解析（ゲノムワイドアソシエーション解析：GWAS）による発現制御遺伝子の同定と発現制御機構の解析を
行った。その結果、複数の主要なAl耐性遺伝子の発現制御に関与するプロモーター領域のシス因子に加え、転写
因子などの複数の上流因子とシグナル伝達経路を特定した。一方、多数の野生株群のトランスクリプトームデー
タから、GWASで特定した遺伝子を含むAl耐性遺伝子と共発現する遺伝子群および、系統間共発現する遺伝子のプ
ロモーター配列にトランス因子結合領域を検出した。また、転写応答システムは集団間で異なることが示唆され
た。

研究成果の概要（英文）：In Arabidopsis thaliana, the expression-regulated genes and their expression
 regulation mechanisms of major Aluminum (Al) tolerant genes were studied by association analysis of
 whole-genome single nucleotide polymorphisms (SNPs) with expression levels of major Al tolerant 
genes (i.e. genome-wide association analysis: GWAS). As a result, in addition to cis factors in 
promoter regions involved in the regulation of expression of several major Al tolerant genes, 
upstream factors such as transcriptional regulators of those tolerant genes and their signaling 
pathways were identified. On the other hand, transcriptome data of many natural accessions revealed 
trans-factor binding regions in the promoter sequences of a group of genes co-expressed with Al 
tolerant genes, including the genes identified by GWAS, and genes co-expressed between strains. The 
results also suggested that transcriptional response systems differ among populations of the 
accessions.

研究分野：植物栄養学
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ル　一酸化窒素シグナル　シロイヌナズナ

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
日本を含む世界に分布する酸性土壌では、主に可溶化するAlが植物の生育を著しく阻害するため、安定した植物
生産のためには中和石灰などの大量の施肥が必要になる。したがって、植物のAl耐性改良は低資源、低エネルギ
ー投入での生産性向上に貢献できると考えられる。Al耐性は複数の遺伝子に制御されているが、それらの発現制
御調節は育種上有用であると考えられる。しかしその発現制御機構であるAlストレス感知や転写活性化機構は未
解明な部分が多い。本研究では、ゲノムワイド関連解析やトランスクリプトーム解析から、Al耐性に寄与する遺
伝子群や遺伝要因を新規に同定し、未解明であった発現制御機構を明らかにした。

※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 
(1) 酸性土壌は世界に広がる不良土壌であり，酸性下で可溶化する Alのストレスが問題となっ
ている．そのため中和石灰など大量の施肥がない限り耕作地に適さない．そのため低資源投入で
の生産性向上に向けた植物の酸性土壌耐性改良を目指した研究が世界中で進められている．多
くの植物がもつ有機酸分泌による Al耐性機構に加えて，複数の耐性遺伝子の発現制御機構が解
明されれば，より効果的な Al耐性の付与が期待できることから，それは重要な品種改良（分子
改良）のターゲットとなると考えられている． 
(2) Al耐性遺伝子が多数同定される一方で，それらの発現調節を担う上流遺伝子同定は多くな
く，Al感知やシグナル伝達機構のほとんどは未解明のままである．主要な Al耐性遺伝子リンゴ
酸トランスポーターAtALMT1 の遺伝子発現は，複数のストレス耐性に対応する複雑制御を受
け，シグナル伝達を介した転写活性化制御を受けていること（Tokizawa et al. 2015），トランス
クリプトーム解析や，QTL解析や GWASなどから，AtALMT1以外にも，シグナル伝達関連遺
伝子を含む非常に多くの遺伝子が Alストレスに応答発現し，Al耐性に関与していることも明ら
かにしていた（Kusunoki et al. 2017）． 
 
２．研究の目的 
遺伝子型が異なる多数のシロイヌナズナ系統において，Al 耐性と発現相関がある遺伝子
に関し，転写活性化を担うストレス受容やシグナル伝達および転写因子を同定する．それを
通じて Al 耐性遺伝子の転写活性化機構を解明する．具体的には，主要な Al 耐性遺伝子や多
系統の Al耐性と発現相関がある遺伝子の発現量と全ゲノム多型の関連解析（GWAS）による発
現制御遺伝子の同定と発現制御の解析および，多系統の Al耐性と発現相関がある遺伝子群のネ
ットワーク解析とシス配列推定による転写因子の同定と発現制御の解析を通じて，Al 耐性遺伝
子の発現制御機構に含まれる因子を同定する． 

 
３．研究の方法 
(1) ケミカルスクリーニング，耐性関連解析（GWAS）から転写制御遺伝子の同定．先行研究
において，シグナル伝達に関与すると考えられる受容体様タンパク質やタンパク質修飾酵素お
よび転写因子などをコードする数個の候補遺伝子に関して，機能欠損おける Al耐性遺伝子の発
現制御を解析した．  
(2) 主要 Al耐性遺伝子や多系統の Al耐性と発現相関がある遺伝子をターゲットとし，そ
れらの発現量と全ゲノム多型の関連解析によるターゲット遺伝子の発現制御遺伝子の同定．
AtALMT1を含む Al応答発現し，耐性への影響が大きい遺伝子について，Alストレス下の
シロイヌナズナ約 30 系統のトランスクリプトーム解析データから Al 耐性と発現相関を示
した遺伝子群も Al耐性候補遺伝子とし，それらの発現量をシロイヌナズナ約 100系統にお
いて調べ，発現量とゲノム多型の関連解析を実施した． 
(3)  多系統の Al 耐性と発現相関がある遺伝子群のネットワーク解析とシス配列推定によ
る転写因子の同定．Al 耐性と発現相関を示した遺伝子群で共発現ネットワークを形成する
遺伝子群のプロモーターに高確率に存在するシス配列を推定し，実験的に確認された転写
因子結合領域データベースから転写因子を推定した． 
 
４．研究成果 
(1) 先行して実施したケミカルスクリーニング（Wu et al. 2019）から同定した，Alシグ
ナルに関与するプロテインカイネース遺伝子群の解析を進めたが，それらの機能欠損株おけ
る Al耐性遺伝子の発現制御は確認できなかった．それらの相同遺伝子の機能性の報告やリダン
ダンシーの問題から，更なる解析の必要があった．Al耐性関連の GWASから，少なくとも関連 
SNP を 140 推定し，16 遺伝子について Al 耐性への寄与が遺伝学的に証明された．そこには
transcription regulator activityや kinase activity機能を持つ遺伝子，signal transductionプ
ロセスに含まれる遺伝子が含まれていた． 
(2) GWAS で特定された TRX は，Al 耐性に寄与しており ROS-status と ROS-signaling を
調整するといわれているが，その発現量にはバリエーションがあったため（発現量多型）その制
御因子同定のため発現量 GWASを実施したところ，そのプロモーター領域に原因多型が検出さ
れ，その発現量多型にはシス制御の関与することが強く示唆された．また，AtALMT1の発現量
GWAS からは，シスおよびトランス因子を含む少なくとも 7 か所に発現量関連 SNP が特定さ
れた．シス因子については，トランスポゾン挿入による STOP1転写因子結合領域への影響が示
された（Nakano et al. 2020a）．また，Al耐性遺伝子クエン酸トランスポーターAtMATEの発
現量 GWASは，AtALMT1同様に，シスおよび複数のトランス因子がその発現制御に関わって
いることを示した（Nakano et al. 2020b）． 
さらに，Al耐性遺伝子である，ポリガラクツロナーゼ阻害タンパクをコードする PGIP1遺伝
子の発現量ゲノムワイド関連解析を行った．その結果，リン脂質シグナルや一酸化窒素（NO）



シグナル系の下流で働くNACやMYB転写因子やシグナル伝達系因子を同定した（Agrahari et 
al. 2021）．それらの発現量多型は Al耐性と相関を示した．それら遺伝子群は地上部では機能す
るが、地下部では同じ制御系には含まれなかった．また PGIP1を含め，それらの調節遺伝子の
破壊株は，短期間の根生育よりも長期間の地上部生育において Al感受性を示し，Al耐性に寄与
していることが示された．一方，PGIP1 は他の植物のトランススクリプトーム解析においてシ
ロイヌナズナと同様に STOP1 制御を受けていたことから同様な制御系が存在すると考えられ
た．また，Al 耐性遺伝子である ABC トランスポーター遺伝子（ALS3）の発現量 GWAS から
は，ホスファチジルイノシトール代謝や Caシグナルなどのストレスシグナル伝達に関する遺伝
子と関連し，共発現ネットワークで相互に関係していることが示唆された（Sadhukhan et al. 
2021）．さらに、それらに含まれる PLC9，CDPK32，ANAC071の機能欠損株は，ALS3の発
現を抑制した． 
(3)  シロイヌナズナ野生株 28 系統の Al ストレス下におけるトランスクリプトームデータか
ら，耐性系統または感受性系統で高発現する発現変動遺伝子を解析した．約 150-480 遺伝子認
められたが，いずれも 4集団間で重複するものが少なかった．また，耐性系統での高発現遺伝子
の GOタームは，中央ヨーロッパ，アジア集団に特異的なものがエンリッチされた．また，耐性
系統と感受性系統間で有意な発現差が認められた既知 Al耐性遺伝子群は，集団間で異なってお
り，アジア集団では殆ど認められなかった．これらの結果から，シロイヌナズナが Alの根毒性
に対して，各集団で異なる転写応答システムを獲得していることが示唆された．したがって，そ
れらのデータを用いて，GWASで特定した遺伝子を含む Al耐性遺伝子と共発現する遺伝子を特
定した．Al 耐性遺伝子と系統間共発現する遺伝子のプロモーター配列に統計的有意に高頻度で
出現する k-mer から転写因子結合シス配列を推定することで，既知の結合領域を検出できるこ
とを確認した．AtALMT1遺伝子についても，転写因子結合データベースとの統合解析で少なく
とも 5 か所に転写因子結合サイトが推定された．本方法によって，Al 耐性遺伝子の転写因子結
合領域を包括的に検出することができると考えられ，Al に応答するトランスクリプトームの包
括的な転写制御機構の理解に結びつくことが期待された． 
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