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研究成果の概要（和文）：本研究では、根の水分屈性に必須のMIZ1およびMIZ2の機能、並びに水分屈性の全体像を理解
すべく解析を行った。その結果、MIZ1・MIZ2が機能する細胞群、それらに関連して機能する新奇の水分屈性制御分子を
見出した。また、光とアブシジン酸はMIZ1の転写制御を介して水分屈性に影響すること、MIZ1がオーキシン量を負に調
節して水分屈性、側根形成に影響することが明らかになった。さらに、MIZ1過剰発現体が水分屈性を亢進すること、MI
Z1に制御される水分屈性が自然生態系で植物の根系形成・生産性・生存に寄与することを明らかにした。一方、水分屈
性の分子機構は、植物種によって異なる可能性が示された。

研究成果の概要（英文）：We attempted to understand the functions of MIZ1 and MIZ2 molecules essential for 
hydrotropism in roots, an overall pathway of hydrotropism, and its role in nature. We identified 
cells/tissues required for hydrotropism and novel regulators of hydrotropism in relation to MIZ1 and MIZ2 
functions in Arabidopsis roots. It was shown that light and abscisic acid independently regulated MIZ1 
transcription and thereby hydrotropic response and that MIZ1 might play a role in hydrotropism and 
lateral root formation by negatively regulating auxin content. Furthermore, we found that 
MIZ1-overexpressors enhanced hydrotropic response and the MIZ1-mediated hydrotropism could contribute to 
plant biomass production and survival in nature by regulating root-system development under water-limited 
conditions. On the other hand, analyses with other plants such as rice, lotus, and peas revealed the 
molecular mechanisms that differed among plant species.

研究分野：植物生理学

キーワード： 水分屈性　MIZU-KUSSEI　MIZ1　MIZ2
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１．研究開始当初の背景 
 植物の最も大きな特徴として、固着性生物
であり且つ独立栄養性を有することがあげ
られる。約 5億年前に陸地環境に進出した植
物は、陸上圏という新たな空間をその生育域
として獲得したが、同時に地中に存在する限
定された水分環境での生育能力を必要とし
た。植物が動物に先んじ現在まで地上で繁栄
してきた背景には、植物が独自の環境適応能
力とりわけ水分獲得能力を進化させてきた
ことが挙げられる。そして、植物の有するそ
の能力が現在の生態系構築の基盤となり、人
類をはじめとしてすべての生物のエネルギ
ー生産の基盤をなしている。水はあらゆる生
命体の源であるとともに生命体の維持に必
要不可欠なものである。それゆえ、水分環境
は生物の生存にとって非常に重要な要因を
なすものである。 
 植物の水分環境に応じた成長制御に関す
る科学的記述として、19世紀より、主要な吸
水器官である根が水分の多い方に向かって
成長する水分屈性の存在が示唆されてきた。
しかしながら、近年に至るまで水分屈性を科
学的に確証するものはなく、全く理解が進ん
でこなかった。その理由として水分屈性を誘
導するための水分勾配の形成法の確立や、根
の有する重力、光、接触といった種々の要因
に対する応答を排除して解析を行う実験系
が確立されていなかったことにある。とくに、
水分の存在する領域は重力方向（下側）と一
致しており、根が重力に応答して重力屈性を
発現させ、それによって水分屈性が干渉され
ることなどが問題で、その干渉を除いた形で
の検証法が存在しなかった。 
 われわれは、地上において植物根が重力方
向に逆らい水分屈性を発現する実験系の確
立と重力屈性欠損変異体を用いた解析によ
り、その存在を科学的に証明することに成功
した (Jaffe et al. 1985)。さらに、水分屈性異
常突然変異体 (mizu-kussei: miz) の取得と解
析により、世界ではじめて水分屈性に必須の
制 御 分 子  (MIZ1, MIZ2) を 見 出 し た 
(Takahashi et al. 2002, Kobayashi et al. 2007, 
Miyazawa et al. 2009)。MIZ1は陸上植物固有の
モチーフ(MIZ ドメイン) を有する機能未知
タンパク質を、MIZ2 は小胞輸送に必要な低
分子量 Gタンパク質の制御分子 GNOMをそ
れぞれコードしていた。また、miz1、miz2 突
然変異体の形態や重力屈性は正常であった。
したがって、これらは、水分屈性特異的に機
能するユニークな遺伝子であると考えられ
る。 
 以上の背景のもと、植物の根が乾燥を回避
するしくみとして機能すると考えられる水
分屈性の分子機構を解明することは、植物の
新機能の理解につながり、それによって、乾

燥地や植物工場などの特殊環境におけ
る植物生産のための効率的な水利用技
術を開発するための基礎的知見を得る
ことにもなると期待される。 
 
２．研究の目的 
 上述の背景・経緯を踏まえ、本研究で
は根の水分屈性における水感覚情報処
理機構を明らかにする。具体的には、わ
れわれが見出してきた MIZ1、 MIZ2 の
タンパク質機能の解明により、それらの
水感覚情報処理における役割を明らか
にする。加えて、新奇水分屈性異常突然
変異体の解析およびトランスクリプト
ーム等による網羅的遺伝子発現解析に
より、新奇水分屈性制御分子を明らかに
して、水分屈性分子機構の全体像を理解
する。また、水分屈性の生態学的意義お
よび水分屈性発現機構の植物種による
違い、さらには、これら水応答と他の環
境刺激に対する応答のクロストークを
解析することで、根が異なる水環境で複
数の環境応答を統御するしくみを理解
する。 
 
３．研究の方法 
(1)これまでに単離した水分屈性突然変
異体の中で、変異原因遺伝子が未同定で
あるシロイヌナズナ水分屈性突然変異
体 miz3 の変異原因遺伝子の同定をマッ
プベースクローニングにより進める。 
(2) MIZ1 遺伝子、MIZ1 タンパク質の発
現・局在と水分屈性の関係、ならびにそ
れら制御因子を解析する。 
(3) miz1変異を抑圧する突然変異体を取
得し解析する。また、その変異原因遺伝
子を同定するとともに、得られる候補遺
伝子の相補試験や機能欠損突然変異体
の解析を行う。さらに、これらの分子に
標識マーカーを付加した系統を作出し、
発現部位等を解析する。 
(4) MIZ1 と相互作用するタンパク質を
抽出し、得られる相互作用候補分子の
MIZ1 との相互作用を証明するとともに、
それらの機能欠損突然変異体の表現型
解析を行う。 
(5) MIZ1過剰発現体を作出し、その表現
型を解析する。 
(6) オーキシンと水分屈性の関係を、
MIZ1 や MIZ2 の突然変異体や形質転換
体、オーキシン生合成突然変異体を用い
て解析する。 
(7) MIZ1過剰発現体、miz1突然変異体、
miz1抑圧突然変異体等を用いて、トラン
スクリプトーム解析を行い、関連する因
子を網羅的に解析する。 
(8) フェムト秒レーザーを用いた細胞破



壊実験により、水分屈性に機能する細胞群を
明らかにするとともに、エンハンサートラッ
プや組織特異的プロモーターによる MIZ1 発
現制御によって、MIZ1 の機能する細胞群を
同定する。 
(9) 上述のMIZ1の機能解析をMIZ2解析にも
応用し、MIZ2 が担う水分屈性に特異的な小
胞輸送系を明らかにする。 
(10) シロイヌナズナ以外の植物種（イネ、ミ
ヤコグサ、キュウリ等）を用いて、根の水分
屈性の分子機構をシロイヌナズナと比較解
析し、その普遍性と相違点を明らかにする。 
(11) 最終的に得られる知見を統合し、根にお
ける水分屈性発現機構（分子ネットワーク）
のモデルを構築するとともに、重力応答など、
他の環境刺激応答機構とのクロストーク機
構を解明する。 
 
４．研究成果 
(1) これまでに単離した水分屈性突然変異体
のうち、変異原因遺伝子が未同定であった
miz3突然変異体について解析をすすめた。ま
ず、miz1、miz2突然変異と miz3の関係を解析
したところ、miz1と交配した F1では水分屈性
が回復しないことが明らかになった。一方、
miz2と交配した F1では水分屈性が回復した。
このことは、miz3 は miz1 と allelic であるこ
とを示唆している。実際に、miz3 における
MIZ1 遺伝子の配列を解析したところ、ミス
センス突然変異と考えられる塩基置換が見
出された。 
(2) MIZ1-GFP 融合タンパク質を発現するシ
ロイヌナズナを作成して解析した結果、miz1
突然変異体でMIZ1-GFPを発現させると水分
屈性が回復することがわかった。また、
MIZ1-GFP の発現は、明所で育成した植物の
根端と伸長域において見られた一方、暗所で
育成した植物においては、根端のシグナルが
消失していた。さらに、MIZ1 の細胞内局在
を解析した結果、MIZ1 タンパク質は細胞質
ならびに小胞体膜に局在することがわかっ
た。 
 MIZ1 の発現に光条件が関与することが示
されたので、さらに解析を進めた結果、根端
の MIZ1-GFP は青色光によりその発現のオ
ン・オフが制御されることが明らかになった。
一方、暗所においてもストレス応答に関与す
る植物ホルモンであるアブシジン酸を処理
することにより、根端でMIZ1-GFPが発現す
ることも明らかになった。この青色光および
アブシジン酸による MIZ1 制御は、独立して
機能することも明らかになった。 
(3) MIZ1の機能を知る一助として、miz1突然
変異体の表現型（水分屈性の欠損）を抑圧す
る突然変異体 miz1-suppressor1 (mzp1)を単離
することに成功し、マップベースクローニン
グおよび DNA Deep-Sequencing によって
mzp1 の変異原因遺伝子候補を得た。また、
MZP1 がこれまでに報告されていないオーキ

シン輸送・分布制御に係わる可能性が示
された。 
(4) MIZ1:GFPおよびMIZ2:GFP発現形質
転換体を利用し、GFP抗体による免疫沈
降を行い、得られた分子を LC-MS/MS
によって解析し、MIZ1 および MIZ2 と
相互作用する分子を複数得ることに成
功した。これらの分子の機能欠損系統の
水分屈性を解析し、新奇の水分屈性制御
因子を見出した。 
(5) MIZ1過剰発現体を作出してそれらの
表現型を解析した結果、野生型に比較し
て水分屈性が有意に亢進されることが
わかった。この MIZ1 過剰発現体の水分
屈性の亢進は、miz2変異によって完全に
抑制されることが交配実験より明らか
になり、MIZ2 が MIZ1 の下流で機能す
ることが示された。 
(6) MIZ1過剰発現体を作出して解析した
結果、MIZ1 の過剰発現は主根の水分屈
性を促進しただけでなく、側根の形成を
抑制した。この側根形成の抑制はオーキ
シンの投与により回復し、根の内生オー
キシン量が野生型と比べ miz1 突然変異
体で増加し、MIZ1 過剰発現体で低下す
ることがわかった。これらのことから
MIZ1 が根のオーキシン量を負に調節す
る分子であることが示唆された。さらに、
オーキシン生合成突然変異体やオーキ
シン生合成阻害剤を用いて、生体内オー
キシン量の減少が水分屈性の発現に促
進的に働くことが示された。 
 MIZ1 の過剰発現が側根形成にも関与
したことから、側根の水分屈性能の
MIZ1 による制御についても解析した。
その結果、側根も主根と同様に水分屈性
を示すこと、側根の水分屈性においても
MIZ1 が必須であることが明らかになっ
た。 
(7) miz1突然変異体、MIZ1過剰発現体、
野生型のシロイヌナズナを用い、比較ト
ランスクリプトーム解析を行い、水分屈
性制御候補遺伝子をリストし、それら因
子の機能欠損系統の解析から新奇の水
分屈性制御遺伝子を見出した。 
(8) 水分屈性に機能する細胞群を解明す
るために、まず、フェムト秒レーザー顕
微鏡を用いて、シロイヌナズナの根のコ
ルメラ細胞を破壊して重力屈性と水分
屈性を解析した結果、コルメラ細胞の破
壊によって重力屈性は低下したが、水分
屈性は影響を受けなかった。また、組織
特異的なプロモーターを用いて、miz1突
然変異体の根の根冠、分裂組織、表皮、
側部根冠組織、皮層、内皮でMIZ1を発
現させて水分屈性能の回復を調べた結
果、MIZ1 は伸長帯の皮層と表皮の両方
または片方で機能することが示された。
したがって、シロイヌナズナでは、重力
屈性と違い、水分屈性に根冠組織を必要



としないものと考えられた。 
(9) (5)にてMIZ1の機能発現にMIZ2が必要で
あることを示したが、その詳細を調べた結果、
MIZ2は水分屈性の発現に伴い、MIZ1の局在
を直接的または間接的に変化させる機能を
有することが示唆された。 
(10) ミヤコグサとイネの水分屈性実験系を
構築し、比較解析した結果、ミヤコグサの水
分屈性はシロイヌナズナに類似してオーキ
シンの極性輸送に依存せず、イネの水分屈性
はオーキシン極性輸送を必要とすることが
わかった。 
(11) これまで、自然界における水分屈性の貢
献度はわかっていない。そこで、土壌中で水
分勾配を形成させる実験系を構築し、野生型、
miz1突然変異体、MIZ1過剰発現体を用いて、
水分屈性が根系形成、バイオマス・種子生産、
生存に及ぼす影響を解析し、水分屈性が自然
界で乾燥回避に機能し得ることを証明した。
さらに、グルタミン酸の処理が根の水分屈性
を著しく促進し、これがグルタミン受容体を
介した細胞内カルシウム濃度の上昇による
可能性を見出した。 
 
 以上の結果から、根の水分屈性の発現制御
機構に関するモデルを提唱した。本成果は、
新奇の環境応答制御機構を明らかにしただ
けでなく、根の水分屈性能に着目した新たな
植物生産技術の開発に資すると考えられる。 
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