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研究成果の概要（和文）：過酸化脂質の分解産物である活性カルボニル種（RCS）は植物において活性酸素
（ROS）シグナルを媒介する。RCSシグナル調節・機能解明のためにRCSの代謝と作用を解析し，次の成果を得
た。(1) グルタチオントランスフェラーゼ（GST）Tauクラスの約半数はRCS消去活性を示した。RCSはGSTの主要
な内在基質と考えられる。(2) RCSは根のオーキシン応答を増強し，側根形成を促す。RCSは植物ホルモンシグナ
ルにも関与する。(3) ROSによるプログラム細胞死（PCD）誘導の最初期に，RCSを消去する還元酵素がH2O2によ
り失活することから，RCS還元酵素がROSセンサーであるとの知見を得た。

研究成果の概要（英文）：Reactive carbonyl species (RCS), decomposition products of lipid peroxides, 
mediate oxidative damage and oxidative signal in plants as downstream products of reactive oxygen 
species (ROS). To elucidate the regulation and function of RCS signal, we examined their metabolism 
and actions. Following results were obtained. (1) The enzymatic activity of 20 tau isozymes of 
glutathione transferase (GST) for RCS were examined. A half the tested isozymes scavenged RCS, 
suggesting that RCS are major endogenous substrates of GST. (2) Addition of ROS or RCS to 
Arabidopsis thaliana roots induced auxin-responsive genes and induced lateral root (LR). Thus ROS 
and its downstream products RCS constitute a feed-forward loop of the auxin signal for LR formation.
  (3) In ROS-triggered programmed cell death (PCD) of tobacco cells, an RCS reductase was found 
inactivated by ROS at a very early stage. This suggests that the reductase is a ROS sensor to 
facilitate RCS signal for PCD. 

研究分野： 植物生理学

キーワード： 活性酸素　過酸化脂質　アクロレイン　グルタチオントランスフェラーゼ　レドックスシグナル　植物
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研究成果の学術的意義や社会的意義
(1) 本研究で植物固有のGSTtauアイソザイムの多くがRCS消去活性をもつことが示され，従来酸化還元酵素が主
要と考えられていた植物のRCS消去システムの理解が大きく進展した。(2) オーキシンシグナルへのRCSの関与が
初めて示された。これは，ROSによる植物ホルモン作用制御の機構解明に大きく寄与する。また，この発見によ
り，植物でのRCSのシグナル分子としての重要性が確立された。(3) ROS刺激からRCS増大にいたる過程には，ROS
によるRCS消去酵素の失活が関与することを初めて示した。これは，RCS生成は膜脂質酸化の増大によるだけでな
く酵素的な制御も受けていることを示す画期的成果である。

※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。
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１．研究開始当初の背景 
細胞の酸化還元代謝に伴い生成する活性酸素種（ROS）は，植物のストレス傷害因子となる

一方，プログラム細胞死（PCD）や防御遺伝子発現を誘導するレドックスシグナルとしてもはた
らく。ホルモン応答や分化においても，ROS が局所的・一時的に生成し，細胞のリプログラミ
ングを誘導するなど，植物細胞が内的刺激，外的刺激に応答するとき， ROS が関与することは
稀ではない［1］。植物が ROS のような一見特異性の低いシグナルから，どのように特異的情報
を引き出すのかは未解明の重要課題である［2］。 

研究代表者らは，植物細胞において，ROS が膜脂質を酸化して生じるアクロレインや 4-ヒド
ロキシノネナール（HNE）といった活性カルボニル種（RCS）が，細胞の酸化的損傷の原因物質
であることを明らかにしてきた［3,4,5］。RCS は動物細胞においてシグナル作用を示すことが知
られており，また，植物に外部から与えられると防御遺伝子発現を誘導する［6］。研究代表者は，
植物では酸化ストレスやホルモン刺激に応答して十種以上の RCS が生成すること，それらの生
化学的活性は大きく異なることをこれまでに明らかにした［7,8,9］。これらの背景から，ROS の
下流で生じる RCS の分子種の違いが植物のレドックスシグナルの特異性に関与する可能性が示
唆されていた。 

 
２．研究の目的 

本研究では，「生成部位や生理的条件によって ROS の下流で増大する RCS 分子種が異なる，
または RCS 感知タンパク質の特異性が細胞ごとに異なることでレドックス信号の特異性が生じ
るのではないか」と仮設し，その妥当性を検証することを目的とした。 

具体的には，ROS がシグナルとして関与する３つの現象すなわち (1) プログラム細胞死
（PCD）の開始，(2) アブシシン酸（ABA）による気孔閉口，(3) オーキシンによる側根形成，
において，ROS の下流で生成増大する RCS の分子種を明らかにし，RCS によって活性化され
るシグナル因子の特定を目指した。 

また，細胞で生じる RCS は分子種によって生理作用が異なっていることから，植物細胞は
RCS 分子種ごとに生成や消去を制御していると考えられた。RCS の中でもアクロレインはとく
に反応性が高く生理活性が強い。研究代表者は，従来の RCS 消去酵素（2-alkenal reductase，
aldo-keto reductase）よりもアクロレインに対する特異性が高い（Km < 0.1 mM），GST アイソ
ザイムをホウレンソウとシロイヌナズナで見出した。本研究では，シロイヌナズナの他の GST
アイソザイムが RCS 消去活性をもつ可能性を検証した。 
 
３．研究の方法 
(1) PCD に関与する RCS の制御 
タバコ BY-2 細胞に，PCD を誘導する最小濃度（限界致死濃度）の H2O2 と PCD を誘導しない
最大濃度（亜致死濃度）の H2O2 を与えたときの RCS 代謝の違い，および RCS を消去する酵素
（レダクターゼ）の活性変化を解析した。 
(2) ABA シグナル伝達における RCS の作用 
シロイヌナズナの ABA シグナル伝達欠損変異株に対する RCS の効果を解析し，RCS の作用点
をさぐった。 
(3) オーキシンシグナル伝達における RCS の作用 
シロイヌナズナ実生の側根形成密度および根でのオーキシン応答遺伝子発現を指標として，根
に RCS を与えたときのオーキシンシグナルへの影響を解析した。 
(4) アクロレインを消去する GST アイソザイム 
シロイヌナズナゲノムにコードされる 28 種の GST tau クラスアイソザイム（GSTU）の cDNA
をクローニングし，大腸菌で発現させ，精製した。 
 



４．研究成果 
(1) タバコ BY-2 培養細胞への ROS 刺激（H2O2 添加）によって増大した RCS がカスパーゼ 3
様プロテアーゼを活性化することが，PCD 開始の初期現象であることを明らかにした。また，
H2O2 添加直後に増大する RCS は HNE であり，HNE を消去する NADPH 依存レダクターゼが
H2O2 によって失活することを発見した。すなわち ROS による PCD 開始において，ROS の作
用点は HNE レダクターゼであり，この失活が PCD 開始の最初の現象であることを明らかにし
た。 
(2) ABA による気孔閉鎖シグナル伝達には RCS が介在する。シロイヌナズナの表皮に RCS を
与えると Ca2+透過性カチオンチャンネルを活性化した。また気孔閉口に関わる Ca 依存性キナー
ゼを欠損した変異株 cpk6 は，野生株と異なり，RCS を与えても気孔閉口が誘導されなかった。
これらの結果から RCS の作用部位は Ca2+透過性
カチオンチャンネル上流であることがわかった。 
(3)シロイヌナズナでオーキシンの側根形成シグ
ナルに関して，オーキシンによる側根形成が
RCS 消去剤により阻害されること，RCS がオー
キシンシグナルを強め，オーキシン応答遺伝子群
を活性化することを見出した。RCS はシグナル
レプレッサーである AUX/IAA タンパク質の分
解を促進した（図 1）。オーキシンレセプター二重欠損株 tir1 afb2 では RCS の側根形成促進効
果は低減した。以上から，RCS が側根形成のオーキシンシグナルを増強する信号系路を形づく
ることを初めて明らかにした。 
(4) GST の標準基質である 1-chloro-
2,4-dinitrobenzene に活性を示した
20 種の GSTU アイソザイムの RCS
に対する活性を解析した。またシロ
イヌナズナで RCS を消去する GST
アイソザイムを十種以上見出した。
アイソザイムによって RCS 分子種
に対する基質特異性は異なっていた
（図２）。これらは，GST が内在基質
として RCS を認識し，その細胞内濃
度を制御する機能をもつことを示唆
する。植物ではレダクターゼによる
RCS 消去の知見は蓄積されていたが，本研究から，GST も RCS 消去システムに寄与する重要
な酵素であることが明らかになった。 
(5) 以上によって，植物の広範な ROS シグナル応答に RCS が関与することを実証し，RCS の
作用と制御機構について新たな知見を得た。これは植物の ROS 応答機構研究に新たな展望を提
供するものであり，関連の最新研究動向と総合して総説 2 報にまとめ，発表した [10, 11]。 
 
＜引用文献＞ ［1］Mittler (2017) Trends Plant Sci 22: 11,［2］Møller and Sweetlove (2010) Trends Plant 
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Mano et al. (2009) Planta, 230: 639, [8] Biswas and Mano (2015) Plant Physiol 168: 885, [9] Islam et al. 
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