
秋田県立大学・未登録・理事長兼学長

科学研究費助成事業　　研究成果報告書

様　式　Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９ （共通）

機関番号：

研究種目：

課題番号：

研究課題名（和文）

研究代表者

研究課題名（英文）

交付決定額（研究期間全体）：（直接経費）

２１４０１

基盤研究(B)（一般）

2023～2021

CLEペプチドの環境メディエータ機能の解明

Analysis of roles of CLE peptides as environmental mediators

１０１６５２９３研究者番号：

福田　裕穂（Fukuda, Hiroo）

研究期間：

２１Ｈ０２５００

年 月 日現在  ６   ６   ４

円    13,500,000

研究成果の概要（和文）：本研究では、機能解析が進んでいないCLE1p-CLE7p、CLE43p、CLE26pなどのCLEペプチ
ドを対象に乾燥、感染、温度といった環境刺激の応答性とシグナル機能を解析した。その結果、CLE3pはサリチ
ル酸のメディエータとして、根からシュートに移動することでシステミックシグナルとして機能すること、
CLE5pは乾燥のメディエータとして、新たに見出した下流の因子を介して、気孔の開閉に関与することを明らか
にした。さらに、CLE26pは乾燥のストレスメモリーに関与することを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：In this study, we analyzed novel roles of CLE peptides as mediators of 
environmental stimuli such as temperature, drought and infection. As a result, we succeeded in 
indicating new roles of CLE3p, CLE5p and CLE26p as mediators of environmental stimuli and a part of 
their signaling pathways: CLE3p mediates NPR1-dependent salicylic acid signaling pathway and induces
 specific genes in shoots in a systemic manner. CLE5p mediates drought signal to regulate stomatal 
opening. CLE26p functions as a component of drought memory and induces systemically specific genes 
in shoots.

研究分野： 生物学

キーワード： 植物　発生・分化　 シグナル伝達

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究は、これまで未解明であったCLEペプチドの環境メディエーターとしての機能を世界に先駆けて明らかに
した点に大きな意義がある。得られた結果から、CLEペプチドの配列は極めて似ているものの、個々のペプチド
の環境刺激に応答して作用する範囲とその仕組みは多様であることが明らかになった。私たちの解明したCLEペ
プチドは、まだペプチドのほんの一部である。今後、本研究が嚆矢となり、多様なCLEペプチドの環境メディエ
ーターとしての機能解明が一層進むことが期待される。

※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。



１．研究開始当初の背景 
移動しない植物は、大きく変わる環境を鋭敏に感受し、適切に応答し、様々な環境に適応するこ
とで、地球上で生き抜いてきている。この植物の環境適応には様々なシグナル系が関与している
と考えられているが、そのシグナルの全体像は明らかになっていない。ごく最近、その環境応答
の新たなシグナルとしてペプチドが注目を集めている。このペプチドはどのような環境刺激の
シグナルとして機能するのか、また、他の環境シグナルとのクロストークはどのようになってい
るのかなどの大きな生物学的な問いが未解明のまま残されている。 
私たちは、植物小ベプチドである TDIF（CLE41p/CLE44p）の構造を

CLE ペプチドとして始めて同定し、また、その発生における機能とシグ
ナル伝達機構を世界に先駆け明らかにしてきた（Ito et al., Science, 2006, 
Fukuda and Hardtke, Plant Physiol., 2020）。私たちは、CLE ペプチド
には同様の配列を持つ多数の種類があるが、このうちいくつかの CLE 遺
伝子の発現が様々な環境要因により特異的に制御されていることを見出
した。また、篠崎一雄博士らとの共同研究で、CLE25p が根での乾燥スト
レスのシステミックなシグナルとしてはたらくことを明らかにした
（Takahashi et al., Nature 2018）。これらの事実を総合して、CLE ペプ
チドは発生の鍵シグナルであるだけでなく、環境刺激のメディエータでも
あるのではないかとの着想をもつに至った。この着想をもとに、私たちの CLE ペプチド研究の
先行性を活かし、これまで手のつけられていない CLE1p-CLE7p（図１）、pCLE43p、CLE45p
について研究を行い、CLE2p、CLE3p、CLE5p、CLE43p、CLE45p が環境刺激に応じて環境
メディエータとして機能することを示唆する予備的なデータを得てきた。 
 
２．研究の目的 
そこで、本研究では、機能解析が進んでいない CLE ペプチドを対象に乾燥、光、感染、温度な
どの環境刺激の応答性とその働き、さらにはシグナル伝達を解析し、CLE ペプチドがどのよう
に環境刺激を仲介するのかを明らかにすることを目的とした。 
 
３．研究の方法 
CLE1p-CLE7p、pCLE43p、CLE25p、CLE26p を対象に環境との関連で研究をおこなうことに
した。それぞれのペプチドの環境特性が異なることから、それぞれのペプチドの環境応答を主と
してその遺伝子発現に求め、またその機能を環境特性と関連して解析した。また、解析の途中か
らは、ユニークな発現や機能を持つペプチドに焦点を絞り、解析を進めた。CLE1-CLE7 につい
ては、予備的な実験から CLE3 がさまざまな感染シグナルに誘導されることが示唆された。ま
た、CLE5 のみが乾燥刺激により発現が上昇した。そこで、CLE1p-CLE7p の中では、この２
CLE ペプチドに焦点を当てて解析した。 
 
４．研究成果 
１）結果 
以下、それぞれの CLE ペプチドについての研究結果を記す。 
 
[CLE3p] 
1. サリチル酸（SA）による CLE3 発現： 

定量的リアルタイム PCR を用いて、さまざまな環境要因による CLE3 の発現制御を解析し
た。その結果、CLE3 の発現は NPR1 依存性サルチル酸シグナル伝達および FLS2 シグナル
伝達経路によって制御されていることが明らかになった。 

2. 根での CLE3 過剰発現によるシュートでの遺伝子発現： 
ß-エストラジオール誘導性プロモーターの制御下で CLE3 を過剰発現するトランスジェニ
ックシロイヌナズナを作成した。この植物体を用いて、根での遺伝子発現を誘導したときの、
根とシュートでの遺伝子発現をマイクロアレイで解析した。その結果、根に限定された
CLE3 の過剰発現によりシュート特異的な遺伝子発現が誘導されることが明らとなった。 

3. 根でのサルチル酸-依存的な CLE3p 上昇によるシュートでの WRKY33 遺伝子の活性化： 
根においてサルチル酸に誘導される CLE3p はシュートにおける転写制御因子 WRKY33 遺
伝子の活性化に必要であることを明らかにした。 

4. これらの結果から、サルチル酸により根で誘導された CLE3p がシュートに移動し、シュー
トにおいて、WRKY33 遺伝子などの遺伝子を誘導し、植物の感染防御に機能することが示
された。このように、CLE3p はサルチル酸のメディエータとして、根からシュートに移動
することでシステミックシグナルとして機能することが示唆された。これらの結果を、Plant 
Molecular Biology 誌に論文（DOI:10.1007/s11103-021-01234-9）として発表した。 

 
[CLE5p] 
1. CLE5p の構造： 

まず、生体内で機能する CLE5p の構造を解析した。松林博士と共同研究で CLE5 を過剰発
現した植物体から、CLE5p を分離し、その構造を質量分析で解析した。その結果、活性型



CLE5p は 2 つのヒドロキシプロリンを持つペプチドであることが明らかとなった。また、
活性は 1/10 程度に下がるものの、水酸化されていないペプチド（CLE5pH）でも活性をも
つことが示された。 

2. CLE5p の受容体候補の同定： 
CLE5pH を与えると根の成長が抑制されたことから、この性質を用いて、ハイスループッ
トに CLE5p 受容体を同定する方法を確立した。多くの CLE ペプチドの受容体は LRR-RLK
のグループに属することを参考に、我々の研究室で収集している LRR-RLK の T-DNA 挿入
ラインコレクションを用いて、CLE5p 非感受性になる変異体を選抜した。その結果、異な
る２種の変異体を見出すことに成功した。これらの変異体を用いて乾燥耐性を検討したとこ
ろ、乾燥耐性にも影響することから、これら２種の遺伝子の産物が、CLE5p のシグナル伝
達に関与していることが明らかとなった。現在、これらが CLE5p の受容体であるかどうか
について検討している。 

3. CLE5p のシグナル伝達経路の解析： 
合成 CLE5pH と CLE5p 受容体候補の突然変異体を用いて、CLE5p のシグナルの解析を行
なった。その結果、CLE5p シグナル伝達の構成因子として、SNF1 related protein kinases 
2 が存在することが示された。 

 
[CLE43p] 
1. CLE43 の低温誘導性： 

CLE43 の低温誘導性について、pCLE43-GUS を導入した植物を用いて調査をした。その結
果、葉では恒常的に発現しているが、花の器官では低温時にのみ発現することが明らかとな
った。 
 

[CLE25p と CLE26p] 
これまで私たちは、CLE25p は乾燥ストレスを受けると根でその量が上昇し、乾燥状態の情報メ
ディエーター分子として地上部に伝達され、地上部での乾燥耐性を付与する因子を誘導するこ
とを明らかにしてきた。しかし、ほとんど同じアミノ酸組成を持ち、根の阻害に対しては同様の
働きを有する CLE26p は地上部に移動しないことから、乾燥耐性には関与しないとされてきた。
私たちは、それに疑問を持ち、CLE26p と乾燥との関連を解析した。 
1. CLE26p と乾燥との関連: 

まず、さまざまな条件での CLE26p の移動を観察した。その結果、特定の乾燥条件でCLE26p
は根から地上部へ移動することを見出した。一方で、CLE25 で観察されたような、乾燥に
よる根での遺伝子発現上昇は、CLE26 では起こらないことが明らかとなった。 

2. CLE25p、CLE26p の乾燥耐性に対する働きの違い 
CLE25p と CLE26p の乾燥耐性における植物の使い分けについて、詳細な解析を行った。
解析の結果、これまでに報告されているように、CLE25p は乾燥ストレスにより根で作られ、
地上に移動して乾燥防御遺伝子を誘導するのに対して、CLE26p は乾燥ストレスメモリーに
関与しており、再度の乾燥ストレス時に生存率を上げる働きのあることが明らかとなった。
このメモリーとしての働きは、乾燥ストレスにより誘導される細胞壁関連遺伝子により、細
胞壁の構造が変わり、これにより CLE26p の地上部への移動が可能になることがきっかけ
となることが明らかとなった。突然変異体を用いた遺伝学的解析と生理学的解析により、こ
のストレスメモリーに関与する細胞壁酵素は XYLANASE1 (XYN1)であることが示唆され
た。 

3. 以上、根に存在する CLE26p は CLE25p 同様地上部に移動し乾燥耐性に関与するが、
CLE26p の移動には乾燥ストレス下で誘導される、細胞壁の構造変化が必要であることが示
された。また、乾燥ストレスメモリーとして、細胞壁酵素の発現、CLE ペプチドの移動とい
う新たな仕組みの存在が示された。これらの成果を、PNAS NEXUS 誌に論文（DOI: 
10.1093/pnasnexus/pgae049）として発表した。 

 
２) 考察 
本研究において、これまでその機能がわかっていなかった CLE3p,CLE5p,CLE26p がいずれも
環境応答を仲介するメディエーターであることが証明された。その仕組みは、それぞれユニーク
でこれまでに知られていた CLEp の機能と異なるものであった。今後はそれらのシグナル伝達
の全体像を明らかにする必要がある。CLEp の受容体として予想されている、LRR-RLK は 200
種を超える分子があり、その多くは機能未知である。CLE5p については、今回同定した受容体
候補者の解析を進めるとともに、それ以外についてはその受容体を明らかにすることが求めら
れる。その上で、その下流の因子を明らかにすることで、植物の環境応答に関連する CLEp シ
グナル伝達の多様性が明らかになることが期待される。 
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