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研究成果の概要（和文）：　植物が生命活動を安定的に維持するためには、外環境と体内の窒素栄養状態に応じ
て個体の窒素栄養恒常性を保つことが極めて重要である。窒素栄養恒常性は、窒素充足応答と窒素欠乏応答のバ
ランスにより維持されるが、本研究では窒素欠乏応答の側面からアプローチし、これら２つの応答のバランス制
御を司る転写因子群NIGT1sを同定した。またNIGT1sは窒素応答とリン応答を統御するハブ因子として働き、窒素
－リン栄養バランスの最適化に関与することも明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Nitrogen homeostasis is crucial for plants to survive under fluctuating 
nutrient environments. It is maintained through the coordination of nitrogen-starvation and 
nitrogen-sufficiency responses. In this study, we identified a group of transcription factors, named
 NIGT1s, as a balancing factor between nitrogen-starvation and nitrogen-sufficiency responses. In 
addition, we revealed that NIGT1s act as a hub for integrating nitrogen and phosphorus signals to 
optimize nitrogen-phosphorus nutritional balance.

研究分野： 植物栄養学

キーワード： 窒素栄養　恒常性　窒素欠乏　転写制御

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
　本研究では、古くから研究されてきた植物の窒素栄養応答の仕組みについて新たな分子メカニズムを明らかに
した。また植物が複数の栄養応答を統御するメカニズムも解明しており、学術的意義は大きいと考える。
　近年窒素やリン肥料の過剰な使用が、コスト高を招いているだけでなく深刻な環境問題をも引き起こしてお
り、世界的に低インプット型持続的農業への移行が求められている。本研究成果は、野生種植物の高効率栄養獲
得と利用のメカニズムの一端を明らかにしたものであり、低インプット型持続的農業に適した優良栽培作物創出
につながると期待される。

※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 
窒素栄養は、植物の成長・生産性を規定する最も重要な栄養の 1 つである。植物が利用できる

土壌中の窒素源の量は、施肥、降雨、微生物などの作用により容易に激変する。したがって、植
物がその生命活動を安定的に維持するためには、外環境の変動に応答しつつ、体内の窒素栄養
バランスを取り、個体の窒素栄養恒常性を保つことが極めて重要となる。窒素栄養恒常性を保つ
ための応答は、窒素が十分にあるときの「窒素充足（硝酸イオン応）応答」と窒素が欠乏したと
きの「窒素欠乏応答」に大別される。これらの応答は、窒素栄養の吸収及び窒素同化系の制御だ
けでなく、他の栄養素とのバランスを保つためにほかの代謝系を制御したり、窒素栄養を転流し
たり、地上部と地下部のバイオマス比を変化させたりするなど、代謝から形態に及ぶドラスティ
ックなものである。しかしこれらの応答に関するこれまでの研究は、生理学・生態学的側面から
のものが多く、分子メカニズムの理解はほとんど進んでいなかった。 
我々は植物の窒素欠乏応答の制御分子メカニズムの研究を行い、窒素欠乏応答マーカー遺伝子

の同定、さらに、このマーカー遺伝子の発現制御を司る転写因子群（シロイヌナズナ GARP 型
転写因子群 NIGT1s）の同定に成功した。また NIGT1s が、窒素栄養恒常性制御に関わることを
示唆する予備的知見を得ていた。 
 
２．研究の目的 
本研究では NIGT1s の詳細な機能解析を以下３つの観点で行うことにより、窒素栄養恒常性維

持分子メカニズムの解明を目指した。 
（１） NIGT1s による窒素欠乏応答制御 
（２） NIGT1s による窒素充足（硝酸イオン）応答制御 
（３） NIGT1s による窒素とリン栄養応答統御 
 
３．研究の方法 
（１）シロイヌナズナには４つの NIGT1 遺伝子（NIGT1.1-1.4）が存在する。これらの発現パタ
ーン（組織・応答）を明らかにするため、それぞれのプロモーター：GUS/GFP 導入形質転換植
物を作出した。また RT-qPCR 検出用のプライマーを設計した。これらを用いて様々な窒素条件
で栽培した植物における NIGT1sの発現パターンを解析した。 

4 つの NIGT1遺伝子のあいだで機能重複が考えられるため、最大 4 重変異体（nigtQ）を作出し
た。また NIGT1 過剰発現体と NIGT1-VP 過剰発現体も作出した。NIGT1-VP は、転写抑制因子
である NIGT1 に強力な転写活性化ドメイン VP16 をタンデムに 2 つ融合することにより、転写
活性化型に改変した人工転写因子である。これらにおいてトランスクリプトームや生理応答を
解析することにより、NIGT1s の標的遺伝子と窒素欠乏応答関連の表現型（窒素不足応答性遺伝
子発現、全窒素含量、硝酸イオン含量、アミノ酸含量、硝酸イオン吸収スピード）の解析を行っ
た。 
（２）上記の解析より、NIGT1s は窒素充足（硝酸イオン）応答制御に関わることが示唆された
ため、過剰発現体と多重変異体の硝酸イオン応答に関する表現型（硝酸イオン誘導性遺伝子発現、
硝酸イオン含量、硝酸イオン吸収スピード）を解析した。 
（３）上記の解析より、NIGT1s はリン欠乏応答制御に関わることが示唆されたため、過剰発現
体と多重変異体のリン欠乏応答に関する表現型（リン欠乏応答性遺伝子発現、リン酸吸収能、リ
ン酸蓄積量）を解析した。 
 
４．研究成果 
（１）様々な窒素条件で栽培した植物を用いて、RT-qPCR 解析とプロモーター活性の解析を行
い、NIGT1s は窒素充足条件において植物体全体で広く発現する遺伝子であることがわかった。
また NIGT1s は硝酸シグナル応答のマスターレギュレーターである NLP 転写因子により直接発
現誘導されることも明らかにした。NIGT1s は窒素充足条件や硝酸イオン補填条件において、植
物体全体で機能することが示唆された。 

NIGT1 過剰発現体、NIGT1-VP 過剰発現体、nigtQのトランスクリプトームデータを組み合わせ
ることにより、NIGT1s の標的遺伝子を根において 419、地上部で 310 同定した（図１）。これら
の遺伝子についてジーンオントロジー解析を行ったところ、「栄養欠乏」「栄養恒常性」「窒素」
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など窒素欠乏応答関連のものが有意に濃縮されていた。またこれらの遺伝子を、その発現の窒素
栄養に対する応答で分類したところ、窒素欠乏誘導性遺伝子が半分以上を占めていた（図１）。
またその中には窒素欠乏応答に関わる既知の遺伝子が多く含まれていたことから、NIGT1s の主
要な役割は窒素欠乏応答の抑制であることが示唆された。一方、NIGT1s の標的遺伝子の中には、
硝酸イオン誘導性遺伝子やリン栄養欠乏応答遺伝子も有意に含まれていることから、硝酸イオ
ン応答とリン栄養欠乏応答への関与も示唆された。 
 NIGT1sの窒素欠乏応答制御における役割について知見を得るため、NIGT1 過剰発現体と nigtQ
における窒素関連の生理的パラメーター解析を行った。NIGT1 過剰発現体では全窒素含量、硝
酸イオン含量、アミノ酸含量、硝酸イオン吸収スピードが低下していた。一方 nigtQにおいては、
これら全てのパラメーターの上昇が観察されたことから、NIGT1s は窒素栄養レベルを負に制御
する働きがあることが示唆された。 
以上の結果から、図２のような NIGT1s による窒素欠乏応答制御モデルを提唱した（Kiba et al. 

2018）。NIGT1s は窒素充足条件において発現し、窒素欠乏誘導性遺伝子の発現を抑制することに
より窒素欠乏応答を抑制する。一方窒素欠乏条件では発現せず、窒素欠乏応答の抑制が解除され
るというモデルである。窒素充足条件において、使い切れないほどの窒素の吸収や貯蓄を抑制す
ることによりエネルギーの浪費を防ぐためのメカニズムであると考えられる。 

（２）NIGT1s の標的遺伝子リストの中に、硝酸イオン誘導性遺伝子が有意に含まれていたこと

から、硝酸イオン応答への NIGT1s の関与が示唆された。NIGT1s 過剰発現体と多重変異体にお

いて、硝酸イオン応答性遺伝子の発現プロファイルを詳細に調べた結果、NIGT1s は硝酸イオン

応答性遺伝子の発現を（自身の発現も）直接負に制御することが明らかになった。NIGT1s は硝

酸シグナル応答のマスターレギュレーターである NLP 転写因子により直接発現誘導されること

から、NIGT1s は硝酸イオン応答のフィードバック抑制因子として働くことが示唆された（図 2; 
Maeda et al. 2018）。この場合も、NIGT1s は過分な窒素の吸収や貯蓄を抑制する働きを担ってい

るといえよう。 
（３）リン欠乏応答制御への NIGT1s の関与が示唆されたため、NIGT1 過剰発現体と多重変異体

においてリン欠乏応答に関する表現型を解析した。その結果、NIGT1s はリン欠乏応答制御の負

の制御因子（SPX、PHO2）の発現を抑制することにより、リン欠乏応答の感受性を上昇させる

働きがあることがわかった。また NIGT1s の発現は、リン欠乏応答のマスターレギュレーター

PHR1 により直接制御され、リン欠乏条件において発現誘導されることを見出した。これらの結

果は、NIGT1s が窒素充足条件において、特にリン欠乏だと強く発現し、窒素応答を抑制すると

同時に、リン欠乏応答の感受性を上昇させる働きをもつことを示唆する（図 2; Kiba et al. 2018; 
Maeda et al. 2018; Ueda et al. 2020）。窒素充足条件においては、リン欠乏に対する応答を優先す

る仕組みだと考えられる。 
 本研究において、NIGT1s は窒素充足条件において余分な窒素の吸収や貯蓄を抑制する一方、

リン欠乏応答の感受性を上昇させる働きをもつことを明らかにした。これらの成果は、植物の窒

素/リン栄養状態に応じた窒素恒常性維持と窒素−リン栄養バランスの最適化の新たなメカニズ

ムを提唱するものである。 
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