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研究成果の概要（和文）：本研究では、植物体地上部の窒素栄養状態を根に伝えるシグナルの解明を目指した。
予備データから、シグナル候補としてリプレッサーXのmRNAとイソペンテニル型サイトカイニン（iP-CK）に着目
した。本研究のために簡便かつ非破壊的に栄養操作できる移植実験系を構築し解析を進めた。しかしながら、リ
プレッサーXのmRNAとiP-CKがシグナルとして機能するエビデンスは得られなかった。一方、地上部に硝酸イオン
が蓄積するとiP-CKのシグナルを介して地上部の成長と防御応答が促進されることや、根特異的にCKシグナルを
低下させることによって地上部の成長が促進されること、などが明らかになった。

研究成果の概要（英文）：In this study, we aimed to elucidate the signals that convey the nitrogen 
nutritional status from shoot to root in plants. Based on preliminary data, we focused on repressor 
X mRNA and isopentenyl cytokinin (iP-CK) as candidate signals. For this study, we constructed a 
simple and nondestructive nutritional manipulation transplantation system and proceeded with the 
analysis. As a result, no clear evidence was obtained that repressor X mRNA and iP-CK functioned as 
a signal. On the other hand, we found that the accumulation of nitrate ions in the shoot promoted 
shoot growth and defense responses mediated by iP-CK signaling, and that root-specific reduction of 
CK signaling promoted shoot growth.

研究分野： 植物栄養生理学

キーワード： 長距離シグナル　全身的応答　窒素充足　硝酸シグナル　サイトカイニン　転写因子

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究によって、地上部の硝酸イオンレベルの上昇にともなってイソペンテニル型サイトカイニンが合成される
ことがわかった。さらにイソペンテニル型サイトカイニンのシグナルを介して成長や防御応答が促進されること
もわかった。これにより、植物が自身の窒素栄養状態に応じて成長や防御応答を制御する仕組みの一端がわかっ
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 

窒素栄養の欠乏した植物は、根の成長と根の高親和性硝酸イオン輸送体の発現を促進すること

によって窒素吸収能力を高める。我々は、シロイヌナズナ地上部の硝酸イオン濃度の増加にとも

なって、根の成長と根の高親和性硝酸イオン輸送体の発現が抑制されることを見出した

（Okamoto et al. 2019 Soil Sci Plant Nutr）。これにより、地上部の硝酸イオン濃度が、植物の窒素

栄養状態（腹の減り具合）の指標であることが示唆された。しかし、地上部の硝酸イオン濃度の

情報をどのように根に伝達するかは未解明である。先行研究から、植物ホルモン、ペプチド、転

写因子タンパク質、mRNA などが、地上部から根に師管液中を移動することにより情報を伝達

するシグナルであることが示唆されている（Thieme et al. 2015 Nat Plants; Fu et al. 2016 Curr Biol; 

Ohkubo et al. 2017 Nat Plants; Nishida et al. 2018 Nat Commun）。 

 

２．研究の目的 

我々の予備的な解析から、植物ホルモンであるイソペンテニル型のサイトカイニンとリプレッ

サーX の mRNA が、地上部の窒素栄養状態を根に伝達する長距離シグナルである可能性が示唆さ

れた。本研究ではこれらの長距離シグナルとしての機能を解析することによって、植物体の全身

的な窒素シグナル伝達経路の解明を目指す。 

 

３．研究の方法 

植物の窒素栄養応答の研究分野では、「根圏の窒素に対する応答」に比べて「植物体内の窒素に

対する応答」の知見が極端に少ない。この理由は、窒素施肥の濃度や種類の操作実験が容易であ

るのに対して、植物体内で代謝されるさまざまな窒素化合物の濃度制御が難しいためである。

我々は「植物体内に蓄積した硝酸イオンを消費できない」シロイヌナズナの硝酸還元酵素（硝酸

イオンを亜硝酸イオンに還元する酵素）の破壊株と野生株を用いて、「根圏の窒素施肥濃度と植

物体内の有機窒素濃度を一定に保ったまま、地上部の無機窒素（硝酸イオン）濃度のみを特異的

に変化させる革新的な実験系」を構築している（Okamoto et al. 2019 Soil Sci Plant Nutr）。また、

移植実験による栄養操作をより簡便かつ非破壊的に実施するためセロハンを用いた新たな移植

実験系も構築した（Hachiya et al. 2021 Soil Sci Plant Nutr）。本研究ではシロイヌナズナの野生株、

リプレッサーX の変異株・形質転換株、サイトカイニン関連の変異株・形質転換株をさまざまな

な組み合わせで接ぎ木した植物を上記の系で栽培し、次項の解析に用いた。 

 

４．研究成果 

(1)リプレッサーX の解析  

長距離シグナル候補の一つであるリプレッサーX の mRNA について解析を進めた。まず、リプ

レッサーX の発現誘導にともなって、リプレッサーX の mRNA が地上部から根に移動し、根の

ターゲット遺伝子の発現を制御する可能性を検証した。タグ付きリプレッサーX のエストラジ

オール誘導型形質転換株の穂木をリプレッサーX の破壊株の台木に接いだ植物を作成し、Mock

処理とエストラジオール処理を施した後、根の mRNA レベルを解析した。その結果、エストラ

ジオール処理した植物体の根では、タグ付きリプレッサーX の mRNA が検出され、リプレッサ

ーX に制御されるマーカー遺伝子の発現が Mock 処理と比べて抑制された。次に、地上部の窒素

栄養状態の充足によってリプレッサーX が発現誘導されたときに、リプレッサーX の mRNA が



地上部から根に移動する可能性を検証した。野生株とリプレッサーX の破壊株を相互接ぎ木し、

高窒素処理を施した後、mRNA レベルを解析した。その結果、野生株を穂木、リプレッサーX の

破壊株を台木とする植物の根において、リプレッサーX の mRNA は検出されなかった。以上の

結果から、人為的な過剰発現と比べて、生理的に発現誘導されたリプレッサーX の mRNA 量で

は、地上部から根に移動して機能するのに十分ではないことが示唆された。 

 

(2) イソペンテニル型サイトカイニンの解析 

長距離シグナル候補の一つであるイソペンテニル型サイトカイニンについて解析を進めた。ま

ず、野生株（WT）、サイトカイニン合成酵素欠損株（ipt3）、サイトカイニン合成 酵素三重欠損

株（ipt357）、硝酸還元酵素二重欠損株（NR-null）、硝酸還元酵素サイトカイニン合成酵素三重欠

損株（ipt3 NR-null）をもちいて、WT/ipt357、ipt3/ipt357、NR-null/ipt357、ipt3 NR-null/ipt357（穂

木/台木）の 4 種類の接ぎ木植物を作成した。次に、非破壊的栄養操作系をもちいて、これらの

植物に硝酸イオンを蓄積させた後、窒素欠乏条件で栽培し、地上部と根を回収し、成長、窒素化

合物濃度、サイトカイニン濃度、遺伝子発現などを解析した。その結果、WT/ipt357 の地上部と

比べ NR-null/ ipt357 の地上部では、成長、硝酸イオン濃度、イソペンテニル型サイトカイニン濃

度、IPT3 遺伝子とサリチル酸合成・応答 遺伝子の発現レベルがともに増加した。一方、ipt3/ipt357

の地上部と比べ ipt3 NR-null/ipt357 の地上部では、硝酸イオン濃度が増加したものの、成長、イ

ソペンテニル型サイトカイニン濃度、サリチル酸合成・応答遺伝子の発現レベルは増加しなかっ

た。このことから、地上部への硝酸イオンの蓄積にともなって地上部のイソペンテニル型サイト

カイニンのシグナルが亢進することにより、地上部の成長と防御応答が促進されることが示唆

された（論文投稿準備中）。一方、4 種類の接ぎ木植物の間で葉の師管液中のサイトカイニン組

成に大きな違いがなかった。WT/ipt357 と ipt3/ipt357 の根と比べ、NR-null/ipt357 と ipt3 NR-

null/ipt357 の根では窒素欠乏誘導遺伝子の発現が抑制された。このことから、地上部への硝酸イ

オンの蓄積にともなって合成されるイソペンテニル型サイトカイニンは、地上部の窒素栄養状

態を根に伝達する長距離シグナルではない可能性が示唆された。 

次に根のサイトカイニンシグナルが地上部に与える影響を解析するために、WT を穂木、WT

またはサイトカイニン受容体二重欠損株（ahk2,3）を台木とした接ぎ木植物（WT/WT と WT/ahk2,3）

を窒素十分条件で栽培し、成長、遺伝子発現、サイトカイニン濃度などを調べた。その結果、

WT/WT と比べて WT/ahk2,3 では、根におけるサイトカイニン合成酵素と分解酵素の遺伝子発現

がそれぞれ誘導、抑制され、根と地上部におけるサイトカイニン濃度が増加するとともに、地上

部の成長が促進された。根のサイトカイニンシグナルを制御することにより地上部の成長を制

御できる可能性が示唆された（Monden et al. 2022 Plant Cell Physiol）。 
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