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研究成果の概要（和文）：自然界では，土壌中の窒素栄養は均一に存在するとは限らないため，植物は一部の根
で窒素欠乏を感知すると，他の根で相補的に取り込みを促進するしくみ，「全身的窒素要求シグナリング」を進
化させてきた．本研究では，窒素欠乏時に根で発現するペプチドホルモンCEP，葉の維管束でCEPを認識する受容
体CEPR1，およびその下流で根に移行するCEPD1/2が全身的窒素要求シグナリングの主要なコンポーネントである
ことを見出した．また，葉の窒素需要に応じた硝酸取り込みを制御するCEPDL2や，長距離シグナリングを支える
根の維管束系の拡散障壁として機能するカスパリー線の形成に必要な新規ペプチドホルモンCIFを発見した．

研究成果の概要（英文）：Nitrogen (N) is an essential macronutrient that plays a crucial role 
throughout plant development, but soil nitrate availability fluctuates temporally and spatially. We 
identified that N starvation-induced peptide CEP acts as a root-derived ascending N-demand signal. 
CEP is recognized in the shoot by CEP receptor, that leads to the production of non-secreted 
polypeptide, CEPD. CEPD acts as a descending signal to the root and ultimately upregulates nitrate 
transporter NRT2.1 gene in the roots. Thus, CEP induced on one side of the roots by local N 
starvation is able to mediate upregulation of NRT2.1 in the distant part of the roots. In addition 
to this, plants modulate the efficiency of root N acquisition in response to shoot N demand by 
CEPD-like 2, which is upregulated in the leaf vasculature in response to decreased shoot N status. 
Our findings provide new insights into the molecular basis of plant adaptation to a dynamically 
fluctuating N environment.

研究分野：植物分子・生理学

キーワード： ペプチドホルモン　シロイヌナズナ　窒素代謝　受容体キナーゼ
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究により，全身的窒素要求シグナリングの主要コンポーネントを見出したが，この発見は，植物が局所的環
境受容と長距離シグナル伝達との統御に独自のメカニズムを進化させていることを示すものである．また，「維
管束は単なる水や栄養の通り道ではなく，組織間を結ぶ情報伝達の場」であり，「気孔からの水分の蒸発によっ
てできる蒸散流が，長距離シグナルの増幅や維管束内での情報伝達に重要な役割を果たしている」など，これま
での理解を覆すような新たな概念を確立した．

※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 
 自然界では，土壌中の窒素栄養分は極めて不均一に存在する．そのため，植物は一部の根で
窒素欠乏を感知した時に，他の根で相補的により多くの窒素を取り込むしくみ（全身的窒素要
求シグナリング）を備えていることが 45年ほど前に指摘された．その後，複数の研究グループ
がそのメカニズムの解明を目指して研究を進めたが，その本質的なしくみは全く分かっていな
かった．我々は，窒素欠乏を感知した根で分泌型ペプチド CEPが発現誘導され，これが道管を
通って地上部に移行し，葉で LRR 型受容体キナーゼである CEP 受容体（CEPR1）に認識され
ることが，全身的窒素要求シグナリングの根幹となっていることを初めて見出した（Science 
2014）．この発見は，植物が局所的環境受容と長距離シグナル伝達との統御に独自のメカニズム
を進化させていることを示しており，シグナル輸送経路としての維管束の役割や，駆動力とし
ての蒸散流との関連性を含め，新しい研究領域の存在を確信させるものである． 
 
２．研究の目的 
 本研究では，根から葉に移行した CEPが受容体に認識された後に，葉でつくられて篩管を通
って根に移行すると想定される 2次シグナルの解明を中心として進めながら，いかにして根に
おける局所的な環境刺激が葉で統御され，最終的に植物体全体に伝達されていくかを明らかに
する．具体的には，維管束細胞特異的なトランスクリプトームや変異体スクリーニングと，リ
ン酸化プロテオミクスなどの生化学的手法とを組み合わせて，全身的窒素要求シグナリングに
関わる分子群を網羅的に同定し，基本的な情報伝達の流れを明らかにしていく． 
 
３．研究の方法 
 葉の師部で発現するCEP受容体の下流でつくられて根に再移行すると想定される 2次シグナ
ルを解明するため，CEP処理した植物体および CEP受容体欠損株の葉から師部を含む維管束組
織のみを取り出し，CEP応答する遺伝子群をマイクロアレイで選び出す．得られた候補遺伝子
群の中から，過剰発現株の根において硝酸取り込み輸送体の発現が上昇しているものを探して
いく．また，葉における気孔からの水分の蒸発によってできる蒸散流が，どのようにシグナル
の濃縮や維管束内での情報伝達に関与しているか解析する．蛍光ラベル CEPを化学合成し，こ
れを培地に加えて根から吸収させ，葉の維管束内でどの程度濃縮され，どのように道管側から
篩管側へ移行するかを蛍光顕微鏡で観察する． 
 
４．研究成果 
(1) CEP 受容体下流で葉から根へ篩管内を移行する長距離シグナル CEPDの同定 
 CEP 受容体は，葉の維管束の師部側で発現することがわかっている．そこで，葉において
CEP 受容体の下流で誘導され篩管を通って葉から根へ移行すると想定される 2 次シグナルの
探索のため，葉から維管束組織のみを取り出し，CEP 依存的に発現変動する遺伝子群をマイク
ロアレイで抽出した．さらにこれらの中から，過剰発現した時に根の硝酸取り込み輸送体遺伝
子 NRT2.1 の発現を上昇させるものを探索した結果，約 100 アミノ酸からなる 2 つの非分泌型
ポリペプチドを同定した．これらを CEP DOWNSTREAM 1（CEPD1）および CEPD2と命名し
た．CEPD1および CEPD2の 2重欠損株では，NRT2.1の発現が顕著に低下し，片側の根が窒素
欠乏の時においても他方の根で相補的な NRT2.1 発現が誘
導されることはなかった．CEPD1 および CEPD2 は，葉の
師部で CEP依存的に発現誘導されるが，根では全く遺伝子
発現していない．しかし，GFP-CEPD1を用いてタンパク質
レベルで解析すると，根の師管で明瞭なシグナルが検出さ
れ，さらに接木実験でも接木面を超えて根へ移行した．こ
のことから，CEPD1 および CEPD2 は葉から根へ長距離移
行するシグナルであることが確かめられた．片側の根を窒
素欠乏，もう片側を窒素十分とした場合，CEPD1 および
CEPD2は，両者の根へ非選択的に移行するが，窒素十分の
根だけで NRT2.1の発現が誘導された．植物の根は葉から伝
えられる窒素欠乏情報と外環境の窒素の有無を照らし合わ
せて，NRT2.1の発現を上昇させるか否かを判断しているこ
とも明らかとなった（図 1）（Nature Plants 2017）． 
 
(2) 全身的窒素要求シグナリングが葉を介する必然性 
 リガンドの CEP は道管を通って葉へ輸送される一方，受容体の CEPR1は師管で発現してい
るため，葉において CEP は道管側から師管側へ移行して受容される必要性がある．そこで， 
Alexa488で蛍光標識した CEP1を根から与え，葉の維管束でどのように局在しているのか観察
したところ，Alexa488-CEP1 が葉脈の末端で濃縮され，道管から師管へと拡散している様子が
観察された（図 2）．この結果から，道管液中のペプチド濃度は 1 nMにも満たないごく低濃度
であるが，葉脈の末端で蒸散によって十分に受容体を活性化できる濃度まで濃縮され，蒸散流
に乗って道管から師管側へと拡散していることが示された．CEPR1が発現している師管は道管
よりも葉の下側（裏側）に位置しているが，葉の裏側は表側よりも気孔が多いため蒸散量も多

図 1．CEP-CEPR-CEPDを介した全身的
窒素要求シグナリング 



くなる．その結果，蒸散流は葉の表側から裏
側，つまり道管から師管側へと動くことで，
濃縮された CEPは師管へと拡散している．以
上の結果から，根に由来するシグナルは道管
中を移行する際に大過剰の水で希釈されて
しまうが，これを葉における蒸散を利用して
受容体を活性化できる濃度にまで濃縮する
ことで，植物は直距離シグナリングを実現し
ており，これが全身的窒素要求シグナリング
が葉を介する理由であると結論づけた．植物
はシンプルな器官を最大限に利用して巧み
な環境応答を行なっている（図 2）． 
 
(3) 葉の窒素需要を根に伝える新規長距離移行シグナル CEPDL2の発見 
 植物では根の窒素状況に加えて，葉自身の窒素需要によっても根の窒素吸収が制御されてい
ることが 20年ほど前から指摘されてきたが，そのメカニズムは明らかではなかった．シロイヌ
ナズナには CEPD と配列が類似したポリペプチドが 21 種類あり，そのうちの 2 種類は特に類
似性が高い．我々は，これらのひとつ CEPDL2が葉の窒素需要を根に伝える長距離移行シグナ
ルの本体であることを見出した．CEPDL2は高親和性硝酸輸送体である NRT2.1や NRT2.2に加
えて，道管への硝酸の積み込みに関わる NRT1.5 の発現を誘導し，硝酸の取り込みと地上部へ
の輸送を活性化する．CEPDL2 は主に葉の篩部において発現するが，根を切除した地上部に対
する窒素欠乏処理で発現が誘導されたことから，葉自身の窒素欠乏状態に直接応答している．
葉の篩部で発現した GFP-CEPDL2は根へ移行し，その蛍光は根の表皮細胞の核にも検出された．
CEPDL2 の欠損株を CRISPR/CAS9 で作製したところ，硝酸取り込み活性の顕著な低下が観察
された．硝酸欠乏と十分の中間的な濃度である 3 mMの条件で欠損株を生育させると，播種後
14 日目程度までは野性株と比較して生育に違いは見られなかったが，生育後期の 21 日目にな
ると，新たに展開する葉が小さくなるなど地上部のサイズの減少が観察された．これは，急激
に地上部のバイオマスが増加する栄養生長後期に地上部の窒素需要が増大することを反映して
いると考えられる．実際，この時期には地上部
で CEPDL2の発現量が増加する．さらに根の窒
素欠乏を他の根に伝える過程に関わる
CEPD1/2と葉の窒素需要を根に伝える CEPDL2
の両方を欠損する植物では，培地中の硝酸濃度
に関わらず顕著な硝酸取り込み活性の低下と植
物体の著しい矮小化が観察された．一連の
CEPD1/2および CEPDL2の解析から，根におけ
る硝酸取り込みの制御には，葉に由来する長距
離シグナルが主要な役割を担っていることが結
論づけられた．すなわち，植物は根の窒素環境
と葉の窒素需要を長距離シグナリングによって
統御し，根から吸収する硝酸量を巧みに調節し
ている（図 3）（Nature Commun. 2020）． 
 
(4) カスパリー線の形成に必要なペプチドホルモン CIFの発見 
 ペプチドシグナルの中には，翻訳後修飾とプロセシングを経て 10から 20アミノ酸程度の成
熟型ペプチドとして分泌されるグループ（短鎖翻訳後修飾ペプチド）が多く存在する．それら
の前駆体ペプチド配列にはいくつかの構造的特徴があるため，
ゲノム情報に基づいたスクリーニングが可能になりつつある．
このことに着目して見出したペプチドのひとつが，根の拡散障
壁であるカスパリー線の形成に必要であることを明らかにした．
Casparian strip Integrity Factor（CIF）と命名した 21アミノ酸のチ
ロシン硫酸化ペプチドは，根の中心柱で発現し，内皮細胞で発
現する受容体 GSO1/SGN3 に結合する．CIF を欠損する植物は，
根のカスパリー線の連続性が失われるが，CIFを培地に加えると
6時間程度で連続性が回復した（図 4）．CIFを欠損する植物では，
カスパリー線の形成が異常になり，濃度勾配依存的に外界から
イオンが道管に流入または道管から流出するため，至適栄養イ
オン濃度以外では成長が阻害されることが明らかとなった
（Science 2017）． 
 
 

図 4．CASP1-GFPで可視化した
CIF欠損株における不連続なカ
スパリー線 

図 3．CEPDL2と CEPD1/2を介した硝酸取り込み
の全身的制御 

図 2．蒸散による根由来 Alexa488-CEP1の葉脈における濃
縮と篩管方向への拡散 
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