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研究成果の概要（和文）：植物細胞の色素体（葉緑体）と核の間には、双方向性のシグナルネットワークが存在
する。この色素体―核コミュニケーションは、色素体分化の制御や、生物的および非生物的ストレス応答で重要
な役割を果たしていると考えられる。本研究では、その実態解明を目指し、光合成電子伝達活性による植物免疫
応答の制御、Ca2+結合タンパク質CASによる葉緑体コード遺伝子の発現制御、また色素体Ca2+応答の発生機構な
どの研究を進めた。また、機械刺激による防御遺伝子発現制御や葉緑体およびミトコンドリア小分子量GTPaseの
進化、葉緑体のpsbD光応答プロモータの進化に関する研究にも取り組んだ。

研究成果の概要（英文）：Signaling networks coordinate chloroplast and nuclear gene expression in 
plant cells. The plastid-nuclear communication is very likely to play important roles in not only 
plastid differentiation, but also biotic and abiotic stress responses. In this study, we aimed to 
reveal the role of the plastid-nuclear communications in plant immunity and Ca2+ signaling. We 
demonstrated that the immune defense response is largely dependent on photosynthetic electron 
transfer chain activities in plant cells and that chloroplast Ca2+-binding protein CAS is involved 
in the regulation of plastid-encoded gene expression in plant immune responses. We also examined Ca2
+ transients in plastids in response to biotic and abiotic stresses. Furthermore, we studied 
mechanical stimuli-induced immune defense gene expression, evolution of small GTPases in plastids 
and mitochondria, and evolution of psbD light-responsive promoter in plastids.  

研究分野：植物生理学

キーワード： 葉緑体　カルシウム　レトログレードシグナル　CAS　光合成
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１．研究開始当初の背景
 植物細胞の
双方向性のシグナルネットワークが存在し
ている。
の転写・翻訳制御因子を介して色素体分化を
制御する。
現活性や分化
グナルを発信し、核コードの色素体遺伝子の
発現を制御している。
素体—
素体分化
色素体遺伝子発現を同期させている。
 一方、
ナルに、生物的ストレスおよび非生物的スト
レスと関係した多くの潜在的ストレスシグ
ナル経路が含まれていることが
ていた。
免疫において、
ことなどが示されていた。従って、
謝反応や光合成を行う葉緑体が
ンサーとして働き、逆行性ストレスシグナル
を介して核の遺伝子応答を制御するととも
に、感染シグナルを光等の環境情報と統合し、
最適化する機構に関与する可能性が考えら
れた。
ドの防御応答遺伝子群を活性化するととも
に、順行性の葉緑体分化シグナルを抑制し、
遺伝子発現モードを成長から防御へと再プ
ログラムする
制御シグナルと逆行性ストレスシグナル
相補的な相互作用を持つ
いた。
 しかし、逆行性シグナルの同定，逆行性免
疫・ストレスシグナル
分子機構、順行性シグナルと逆行性シグナル
の相互作用など
初には明らかになっていなかった。
 
 
２．研究の目的
 色素体
免疫・ストレスシグナルネットワークにお
て非常に大きな役割を果たしている。
では、
ルの感知と統合機構、
の発生、応答機構、
グナルと逆行性免疫・ストレスシグナルの相
互作用の研究に取り組み、免疫．ストレス応
答における色素体
の全体像の理解を目指
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その結果、暗所におい
に対する防御応答が大き
がわかった。次に、光依存

的な防御応答遺伝子の発現誘導に葉緑体が
光合成阻害剤存在下
検証した。その結果、

存在下でも、防御遺伝子の発現
が抑制されることがわかった（図２）。この
ことは、防御遺伝子の発現誘導に光合成電子
伝達が関係している可能性を示している。一

DCMU,DBMIB い 

誘導遺伝子



ずれの処理でも見られたことから、プラスト
キノンプールのレドックス制御が直接関係
している可能性は低いと考えられた。また、
防御遺伝子の発現の抑制とともに、サリチル
酸合成の抑制も確認され、光合成の電子伝達
が植物免疫応答に需要な働きをしているこ
とがわかった。 
 
 flg22 処理は、防御遺伝子発現を誘導する
ばかりでなく、成長や光合成に関わる遺伝子
の発現を特異的に抑制する。本研究では、葉
緑体ゲノムがコードする光合成遺伝子の発
現もflg22によって抑制されることを見いだ
した。flg22 は、細胞膜の受容体（FLS２）に
よって認識されることから、植物免疫シグナ
ルは葉緑体に伝達され、葉緑体遺伝子の転写
活性を制御していることがわかってきた。さ
らに興味深いことに、flg22 が誘導する葉緑
体コード遺伝子の発現抑制には、葉緑体チラ
コイド膜の Ca2+結合タンパク質 CAS が関与す
ることも明らかにした。また、flg22 は、葉
緑体ストロマの Ca2+濃度の一過的上昇を引き
起こすことがわかっている。これらのことは、
植物免疫応答において、葉緑体コードの光合
成遺伝子の発現制御に葉緑体内の Ca2+応答が
関係することを示唆している。 
 
 さらに、光合成電子伝達の阻害が、直接免
疫応答遺伝子の発現制御に関わる可能性を
検証した。DCMU 処理や DBMIB 処理は、成長や
光合成遺伝子の発現を大きく抑制した。これ
は、flg22 を処理した時に見られる遺伝子発
現応答とよく似ている。また、DBMIB による
光合成遺伝子や成長関係遺伝子の発現抑制
は、暗所では見られなかった、従って、植物
免疫における成長や光合成遺伝子の発現抑
制には、光合成電子伝達の制御が関係してい
る可能性がわかった。 
 一方、flg22 で誘導される防御遺伝子につ
いては、DCMU には応答せず、DBMIB 処理によ
って特異的に誘導されることを見出した。
DBMIB は、葉緑体電子伝達阻害剤であるとと
もに、ミトコンドリアの複合体 III での電子
伝達を阻害することが知られている。そこで、
DBMIB による防御遺伝子誘導が葉緑体阻害に
よるものか、ミトコンドリア阻害によるもの
かを確認するために、暗所での DBMIB 応答を
検証した。その結果、DBMIB による防御遺伝
子発現誘導が暗所でも見られることを明ら
かにした。防御遺伝子の発現は、ミトコンド
リアのシアン耐性呼吸阻害剤の SHAM や複合
体 III阻害剤のアンチマイシン Aでも誘導さ
れた。これらの結果は、ミトコンドリア阻害
が防御遺伝子の発現誘導に関わる可能性を
示している。DBMIB 誘導遺伝子のプロモータ
には、Ca2+応答シス因子である CAM ボックス
が多く見られたことから、DBMIB が引き起こ
す細胞質ゾル Ca2+応答を検証したところ、
DBMIB や SHAM、アンチマイシンによって細胞
質ゾルの Ca2+濃度が一過的に上昇することを

見出した。従って、DBMIB などによるミトコ
ンドリア電子伝達阻害が細胞質ゾルの Ca2+応
答を引き起こし、防御遺伝子の発現を誘導し
ている可能性が示された。 
 
 
(２)細胞質 Ca2+応答とオルガネラ 
 葉緑体の発達した葉と、発達していない根
を用いて、様々なストレスに対する細胞質ゾ
ルおよび葉緑体ストロマの Ca2+応答を検証し
た。その結果、葉の葉緑体では、flg22 や浸
透圧ストレス、サリチル酸などのシグナルに
対して、細胞質ゾルで比較的早い Ca2+応答が
見られ、それに引き続きゆっくりした葉緑体
ストロマの Ca2+濃度の情報が見られた。一方、
根の色素体では、多くの場合、細胞質ゾルの
Ca2+応答とほぼ同期した色素体ストロマの
Ca2+応答が観察された。興味深いことに、細
胞外 Ca2+キレート剤の BAPTA で細胞外からの
Ca2+流入を阻害すると、根の色素体 Ca2+応答は、
細胞質ゾルの Ca2+応答と同様に抑制された。
このことは、根の色素体が強い Ca2+取り込み
能を持ち、細胞質ゾルで過剰になった Ca2+を
素早く取り込んでいる可能性を示唆してい
る。 
 
 
(３)機械刺激に対する免疫遺伝子発現応答 
 植物体に弱い機械刺激を与えることで免
疫応答遺伝子の発現が誘導されることを見
出した。機械刺激応答遺伝子の RNAseq 解析
から、弱い機械刺激に対して 30 分以内に発
現誘導をうける遺伝子の４割以上が免疫応
答遺伝子であることを明らかにした。また、
機械刺激によって、細胞質ゾルばかりでなく
色素体内でも Ca2+濃度の一過的上昇が起こる
ことを明らかにした、さらに、機械刺激によ
ってアポプラストと葉緑体でROS発生がみら
れることも見出した。これらの結果から、機
械刺激応答に葉緑体が関係する可能性が示
唆された。 
 
 
(４)オルガネラ GTP タンパク質の研究 
 細菌細胞は、OBG-HflX-lik と TrmE-Era- 
EngA-YihA-Septin-like低分子量GTPaseタン
パク質を多数コードしている。植物もこれら
の低分子量GTPaseホモログを有しているが、
その細胞内局在ははっきりしていなかった。
本研究では、シロイヌナズナの低分子量
GTPase ホモログの細胞内局在と、分子系統解
析を行い、植物低分子量タンパク質の局在と
進化について検証した。その結果、植物の低
分子量 GTPase は、葉緑体の祖先細胞のシア
ノバクテリア、またはミトコンドリアの祖先
細胞のα—プロテオバクテリア、あるいは古
細菌を起源としていることを明らかにした。
興味深いことに、シロイヌナズナの低分子量
GTPase ホモログの細胞内局在は、必ずしも祖
先タンパク質の局在を反映しておらず、シア



ノバクテリア起源の GTOase がミトコンドリ
アに局在したり、α—プロテオバクテリア起
源のたんぱく質が葉緑体に局在する例が多
く見られた。この結果は、オルガネラ局在の
GTPase の進化において、共生遺伝子移動
（endosymbiotic gene transfer）が重要
な役割を果たしていることを示唆している
（図３）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図３ 植物細胞における葉緑体およびミト
コンドリア局在小分子量 GTPase の進化 
 
 
(５)葉緑体 psbD プロモーターの進化 
 psbD は、葉緑体ゲノムの遺伝子で、光化学
系 IIの反応中心 D2たんぱく質をコードして
いる。葉緑体にはバクテリア型の RNA ポリメ
ラーゼ PEP と、ファージ型の RNA ポリメラー
ゼ NEP が存在する。光合成遺伝子は主に PEP
によって転写され、多くのプロモーターは、
バクテリアのシグマ-70 型のプロモーターを
有している。一方、psbD プロモーターは特殊
な構造を持ち、-35 因子が保存されていない。
一方、転写開始点の 40bp 上流に AAG ボック
スと呼ばれる特殊なシス配列を持っている。
興味深いことに、シロイヌナズナやイネ科植
物の psbD 遺伝子の発現は、浸透圧などのス
トレスや青色光で選択的に活性化されるこ
とが知られている。一方、緑藻の葉緑体はこ
の特異なプロモーター（psbD LRP）を持たな
い。そこで、本研究では、コケから維管束植
物までの多様な陸上植物について、psbD 遺伝
子の転写開始点を解析し、psbD プロモーター
の構造変化を調べた。その結果、裸子植物と
被子植物は非常によく保存されたAAGボック
スを有する一方、シダ植物の psbD プロモー
ターは、独自の構造を持つことがわかった。
一方、ゼニゴケを除くコケや小葉類のシダ植
物は、AAGbox に部分的に似た配列を持つこと
がわかった。 
 ところが、様々な進化段階の植物を用いて、
psbD 遺伝子の光応答発現やストレス応答発
現を調べた結果、psbD LRP の特殊な構造は、
必ずしも psbD 遺伝子の光応答発現やストレ
ス応答発現に直接は関係していないことが
示唆された。 
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