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研究成果の概要（和文）：気孔は光に応答して開口し光合成に必要な二酸化炭素の取り込みを促進する。青色光
受容体キナーゼであるフォトトロピンは、BLUS1キナーゼのリン酸化を介して細胞膜H+-ATPaseの活性化し、気孔
開口の駆動力を形成する。本研究では、BLUS1キナーゼの詳細な活性調節機構を明らかにするとともに、光によ
る気孔開口にはBLUS1を介したH+-ATPaseの活性化に加え、光合成による葉内CO2濃度の低下が必須であることを
示した。また、フォトトロピンが気孔開口のみならず気孔閉鎖を誘導し、気孔開度を厳密に制御すること示し
た。さらにオートファジーが活性酸素の恒常性を制御し、気孔開口を支えることを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Stomata open in response to light, facilitating the uptake of CO2 for 
photosynthetic carbon fixation. Phototropins, plant-specific blue light photoreceptor kinases, 
phosphorylate their substrate BLUS1 kinase, leading to activation of the plasma membrane H+-ATPase 
and stomatal opening. In this study, we revealed the detailed regulatory mechanisms of BLUS1 kinase 
activity and showed that the decrease of intercellular CO2 concentration by photosynthesis in 
addition to the BLUS1-mediated H+-ATPase activation is necessary for light-dependent stomatal 
opening. Furthermore, we showed that phototropins mediate stomatal closure as well as stomatal 
opening in response to blue light, thereby strictly controlling stomatal aperture. We also found 
that autophagy sustains light-dependent stomatal opening through regulating ROS homeostasis in guard
 cells.

研究分野：植物生理学

キーワード： フォトトロピン　気孔　青色光　シグナル伝達　タンパク質リン酸化

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究ではこれまで未解明であった光シグナルと光合成による相乗的な気孔開口のメカニズムに加え、フォトト
ロピンによる気孔閉鎖やオートファジーによる気孔開口制御など、これまで想像されていなかった気孔開閉制御
機構の存在を初めて示した。今回見出された新たな気孔開閉制御のメカニズムを分子レベルで解明することで、
高い生産性や環境適応能力を備えた農作物の開発に繋がり、将来的に地球規模での環境・食料・エネルギー問題
の解決に貢献することが期待される。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
	
 表皮に存在する気孔は、絶えず変動する周囲の環境変化を敏感に感知しその開度を変化させ、
光合成に必要な二酸化炭素の取り込みや蒸散を介した水の消費など、植物と大気間のガス交換
を制御する。気孔を構成する孔辺細胞では、フォトトロピンにより受容された光シグナルは、
細胞膜 H+-ATPaseを活性化させ気孔開口の駆動力を形成する。これまでの研究により、我々は
タイプ 1 プロテインホスファターゼ（PP1）が上記シグナル伝達を仲介することを明らかにし
てきたが（PNAS 2006; Plant Cell Physiol 2013）、フォトトロピンが H+-ATPaseの活性化を導く
シグナル伝達については、依然として不明な点が多い。 
	
 我々は上記シグナル伝達に関わる新奇因子・メカニズム同定を目的として、赤外線サーモグ
ラフィを用いて青色光に応答した気孔開口を視覚的に検出する独自のシステムを構築し、本シ
ステムを用いた大規模変異体スクリーニングから、気孔開口の必須因子である「BLUS1」キナ
ーゼを同定した（Nature Commun 2013）。さらに孔辺細胞プロトプラストを対象としたリン酸
化プロテオーム解析を端緒として、BLUS1がフォトトロピンによって青色光依存的にリン酸化
される基質であることを証明し、青色光シグナル伝達の初期過程を初めて示した。 
	
 さらに我々は上記のリン酸化プロテオーム解析から、フォトトロピンの第 2のリン酸化基質
として「CBC」キナーゼを発見した（Nature Commun 2017）。cbc変異体では青色光による細胞
膜 H+-ATPase の活性化は正常に起こるものの、気孔開口が阻害される意外な表現型を示した。
解析を進めた結果、cbc 変異体では気孔閉鎖の鍵因子であるアニオンチャネルが青色光に応じ
て不活性化されず、膜電位の過分極形成が阻害されることで気孔開口が阻害されることを明ら
かにした。 
	
 従来、青色光による気孔開口はフォトトロピンによる細胞膜 H+-ATPaseの活性化というシン
プルなモデルで説明されてきたが、我々の新たな発見により、フォトトロピンは孔辺細胞内で
多様な因子をリン酸化し、精巧なシグナル伝達ネットワークを形成することで、気孔開口を厳
密且つ統合的に制御する新たなモデルが見えてきた。しかし、その分子機構の大部分は未解明
である。 
 
２．研究の目的 
	
 本研究では「シグナル伝達ネットワーク」という新たな視点で孔辺細胞における青色光シグ
ナル伝達を解析し、気孔開口制御に関わる重要因子・メカニズムの解明を通じて、気孔開口の
新たなモデルを提示することを目的とした。 
 
３．研究の方法 
	
 本研究では、①フォトトロピンのリン酸化基質である BLUS1 が光シグナルを伝達する詳細
な分子機構の解明を目的として、シグナル伝達における役割が未解明であった C 末端領域の機
能解析を進めた。②赤外線サーモグラフィを用いたスクリーニングによって単離されたシロイ
ヌナズナ突然変異体の機能解析および原因遺伝子同定を通じて、気孔開口制御の新たな重要因
子の解明を進めた。	
 
	
 
４．研究成果	
 
①	
 BLUS1 は真核生物に保存された Ste20 ファミリーに属するプロテインキナーゼであり、N
末端側にキナーゼドメインをもち、C末端側には機能未知の配列をもつ。以前の研究において、
我々は青色光によって活性化したフォトトロピンは C末端領域の 348番目の Ser残基を特異的
にリン酸化すること、このリン酸化は気孔開口に必須であることを明らかにしたが（Nature 
Commun 2013）、リン酸化の機能的意義を含め、シグナル伝達における C末端領域の役割につ
いては不明であった。 
	
 そこで BLUS1の C末端領域を末端から 30アミノ酸ずつ欠損させた様々な断片タンパク質を
シロイヌナズナの blus1 変異体に導入し、気孔開口が回復するかを調べた。その結果、BLUS1
のC末端領域にはN末端のキナーゼドメインの働きを抑制する調節ドメインが存在することを
見出し、フォトトロピンによるこの領域内の Ser-348 のリン酸化は、キナーゼドメインの抑制
の解除に働き、キナーゼドメインを活性化させることを明らかにした。 
	
 さらに C 末端の調節ドメインを欠損させ恒常的に活性化した BLUS1 断片タンパク質を発現
させたものでは、細胞膜 H+-ATPaseが青色光によらず常に活性化されているにも関わらず、暗
所では気孔開口を示さず、光合成を誘導する強い赤色光を照射することで著しい開口を示すこ
とを見出した。気孔は光に加え CO2 濃度の変化によっても開閉することが知られており、低
CO2濃度に応じて開口し、高 CO2濃度に応じて閉鎖する。この形質転換体を用いた詳細な機能
解析の結果、光による気孔開口には BLUS1 を介した細胞膜 H+-ATPase の活性化に加え、光合
成による葉内CO2濃度の低下を介したアニオンチャネルの不活性化が同時に起こることが不可
欠であることを示した。 



 

 

	
 さらに恒常活性化型 BLUS1 を発現させた形質転換体では、青色光に応答した著しい気孔の
閉鎖が見られた。この青色光による気孔閉鎖はフォトトロピン変異体背景では見られないこと
から、フォトトロピンは気孔開口のみならず、気孔閉鎖を誘導することが示唆された。 
	
 以上、本研究では BLUS1 を介した詳細なシグナル伝達機構の解明に加え、青色光と光合成
による相乗的な気孔開口のメカニズムの一端を明らかにした。さらにフォトトロピンは気孔開
口に加え気孔閉鎖を同時に制御し、光照射下で気孔が開き過ぎないようその開度を厳密に制御
することを明らかにした。以上の成果は国際誌である Plant Cell 誌に報告し、プレスリリース
を行った（Hosotani et al. 2021）。 
	
 
②赤外線サーモグラフィを用いた大規模変異体スクリーニングにより、青色光による気孔開口
が阻害された変異体として atg2-5変異体を単離した。この変異体の詳細な機能解析から、孔辺
細胞の活性酸素種（ROS）恒常性を司る新奇のメカニズムを明らかにした。 
	
 atg2-5変異体では青色光に応答したH+放出や細胞膜H+-ATPaseのリン酸化反応が阻害されて
おり、フォトトロピンと細胞膜 H+-ATPase間のシグナル伝達が阻害されていることが示唆され
た。そこでマッピングと次世代シーケンスを併用し原因遺伝子同定を進めた結果、この変異体
ではオートファジーの必須因子である ATG2遺伝子に 1塩基の挿入が生じ、機能的なタンパク
質が発現していないことを見出した。そこでオートファジーの他の必須因子（ATG5, ATG7, 
ATG10, ATG12）の変異体を取り寄せ解析を行ったところ、これらの変異体においても気孔開口
が損なわれていることを見出した。以上の結果から、オートファジーの不全が気孔開口阻害の
原因であることが分かった。 
	
 次にオートファジー変異体において気孔開口が阻害される原因についてさらなる解析を進め
た結果、これらの変異体では気孔開口を阻害する活性酸素が孔辺細胞内に高蓄積していること
を見出した。アンチオキシダントの添加により活性酸素を消去したところ気孔開口が回復した
ことから、活性酸素の高蓄積が気孔開口阻害の原因であることが分かった。さらにオートファ
ジー変異体では酸化型ペルオキシソームが孔辺細胞内に高蓄積しており、過酸化水素の生成に
関わるグリコール酸代謝を阻害すると活性酸素の蓄積が抑えられ気孔開口が回復することが分
かった。 
	
 以上の結果から、オートファジーは活性酸素が蓄積したペルオキソームを絶えず監視しそれ
を速やかに分解することで、孔辺細胞内の活性酸素の恒常性を維持し、気孔開口を支える役割
を担うことが明らかとなった。本研究は孔辺細胞における活性酸素の恒常性制御を介した新た
な気孔開口の制御機構を解明するとともに、植物におけるペキソファジー（ペルオキシソーム
の選択的分解）の生理的意義を初めて示した。以上の成果は国際誌である Proc Natl Acad Sci 
USA誌に報告し、プレスリリースを行った（Yamauchi et al. 2019）。 
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