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研究成果の概要（和文）：アブシシン酸(ABA)受容体は、多数の遺伝子ファミリーを形成している。移動性のな
い植物は、陸上で多様な環境ストレスに曝されるが、ABA受容体が数多く出現したことで、陸上での生存を有利
にしたと考えられる。ABA受容体はABAに対して高い親和性を有する単量体型 (サブクラスIとII)と、低い親和性
を有する二量体型 (サブクラスIII)に分類される。二量体型受容体に選択的に作用するアゴニストの開発やゲノ
ム編集を用いたサブタイプ別の変異株開発を通じて、二量体型受容体が乾燥ストレス応答や成長などの主要な
ABAの応答に関わり、一方で、単量体型は二量体型の機能を補足する役目があることが明らかとなった。

研究成果の概要（英文）：Abscisic acid (ABA) receptors form a larger gene family than other 
phytohormone receptors. Although plants are exposed to various environmental stresses on land, the 
emergence of many ABA receptors is thought to have achieved the prosperity of angiosperms. ABA 
receptors are classified into monomeric types (subclasses I and II) with high affinity and dimeric 
types with low affinity (subclass III) for ABA. However, physiological functions of these abscisic 
acid (ABA) receptors have not been revealed well. Through the development of subtype-specific 
mutants and receptor-selective agonists, it was suggested that dimeric receptors play a major role 
in both drought stress response and growth regulation, whereas monomeric receptors support ABA 
action with dimeric receptors. Coordinate action of these receptors contributes to plant robustness 
in complex stress environments. 

研究分野：植物ホルモン

キーワード： アブシシン酸　植物ホルモン　受容体　アゴニスト　シロイヌナズナ　コムギ　乾燥ストレス
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研究成果の学術的意義や社会的意義
植物が獲得した初期のABA受容体はABAに対して親和性が高く、このタイプの受容体は環境ストレスに応じて変動
するABAのシグナル強度を十分に活用できないものであったと推測される。進化の過程で、被子植物がABA受容体
のABAに対する親和性を低下させたことで、様々な環境ストレスに応じて変動するABAをストレスシグナル分子と
して利用できるようになり、その結果、変動する環境下でも柔軟に適応して生存する能力を獲得したと推測され
る。本研究成果は、ABA受容体を低親和性に改良することで、振れ幅の大きい環境にも柔軟に耐えうる作物創出
の可能性を提案するものである。

※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、研究者個人に帰属します。



 

 

様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
(1)植物ホルモンであるアブシシン酸(ABA)は、気孔の閉鎖、乾燥などの環境ストレスにおける抵
抗性の向上、種子の休眠と発芽抑制、植物の成長制御など植物の生理応答に広く作用する。これ
ら ABA の生理作用は様々な植物種間に多数存在する PYR/PYL と呼ばれる受容体を介して、時空
間的に様々な下流因子を介して引き起こされる。双子葉植物のモデルであるシロイヌナズナで
は ABA 受容体は 14 の遺伝子ファミリーによってコードされており、進化的にサブクラス 1から
3 の 3 種のサブタイプに分類される。クラス 1 と 2 は生化学的に単量体型受容体として存在し、
高 ABA 親和性の性質を持つのに対して、クラス 3 は二量体型受容体として存在し、単量体型の
10 倍親和性が低い。これら性質の異なる ABA 受容体の生理機能の冗長性、協調性そして特異性
については不明であった。 
 
(2)モデル植物以外の ABA 受容体やシグナル因子がどのように植物の成長や環境応答、生存戦略
に関わっているのか分子生物学的な観点から明らかにされた事例は少ない。モデル植物で蓄積
された知見を非モデル植物と照らし合わせ、陸上植物における ABA 作用の共通性と特異性につ
いて、分子的な側面から理解することが可能な状況となっていた。 
 
２．研究の目的 
(1)植物進化の過程で ABA 受容体の単量体と二量体型受容体が出現した意義や機能特性を分子生
物学的解析を通じて明らかにすることとした。 
 
(2)世界の三大穀物であるコムギはゲノム構造が複雑であったために分子生物学の研究が遅れて
いたが、ゲノム解読が達成され、詳細な分子生物学研究が可能となった。ABA 受容体がどのよう
にコムギの乾燥ストレス応答や種子休眠に関わっているかを明らかにすることとした。 
 
(3)植物のなかには光合成の機能を低下させ、ほかの植物に従属的に生きるように進化した植物
が存在し、それらは寄生植物と総称される。根寄生植物の中で、最も甚大な被害をもたらしてい
るストライガに着目し、どのように宿主から養水分を奪取し、生育しているかを、ABA の生理作
用を主軸とした分子生物学的観点から解明することとした。 
 
３．研究の方法 
(1)ゲノム編集技術を用いて、ABA 受容体サブクラス 1、2、3ごとの変異株、単量体型(クラス 1
と 2)をすべて破壊した変異株を作成し、それらの表現型の比較を行った。また、全ての ABA 受
容体を欠損させた変異株を作成し、下流の中核シグナル因子の snrk2 変異株と表現型や分子特
性の比較を行った。ABA 受容体の立体構造情報を活用し、コンピュター上でアゴニストの候補を
探索するバーチャルスクリーニングを行い、受容体特異的なアゴニストの開発を通じて、シロイ
ヌナズナとコムギの ABA 受容体の機能について解析を行った。  
 
(2)コムギから ABA 受容体とその下流因子であるタンパク質脱リン酸化酵素(PP2C)を単離して、
生化学による特徴付け、および遺伝子発現解析を行った。また、植物体で強く発現している ABA
受容体に着目し、その遺伝子を過剰発現させたコムギを創出し、種々の形質を解析した。 
 
(3)ストライガは ABA に対しての感受性が低下していることから、ABA のシグナル因子のいずれ
かが異常になっていることが予想された。そこで、ストライガから ABA 受容体とその下流因子の
PP2C を単離して、生化学による特徴付け、および遺伝子発現解析を行った。 さらに、生化学と
遺伝子発現解析から、ストライガの ABA の感受性に異常をもたらしていると考えられる PP2C 遺
伝子の機能解析を行い、ストライガの ABA 低感受性の原因を探ることとした。 
 
４．研究成果 
(1)ABA 受容体のサブクラス別の変異株の解析では、短期的な乾燥ストレス応答に対して、クラ
ス 2 と 3 変異株が野生株よりも葉からの蒸散量が増加したものの、サブクラス変異株間でその
差は僅かであった。一方、長期的な乾燥ストレスにおいてはサブクラス 3の変異株が顕著に萎れ
る形質を示し、花の開花も早かった。ABA 応答性遺伝子発現においても、サブクラス 3変異株の
みが、顕著に ABA 応答性遺伝子の発現が低下していた。サブクラス 1 と 2 を完全に欠いた単量
体変異株では、植物体のサイズが小さくなったものの顕著な ABA 非感受性は示さなかった。興味
深ことに、クラス 1を欠損させた変異株は植物体が大きくなり、また定常環境下における葉から
の蒸散量も低下していた。一方で、ABA 受容体を全て欠損した変異株は snrk2 の三重変異株より
も強い ABA 非感受性を示し、植物も矮化するが、サブクラス 3 の受容体で中心的な働きをする
PYR1 のみを正常にすると、植物体の大きさは若干小さいもののひどい萎れは示さなかった。以
上のことから、被子植物ではサブクラス 3 の ABA 受容体が乾燥ストレス応答や成長などの主要



 

 

な ABA の応答に関わり、サブクラス 1 と 2 の ABA 受容体はサブクラス 3 の機能を補足する役目
があることが示唆された。 
一方で、これまでタイプ 3に選択的に作用する ABA アゴニストとしてキナバクチンを発見し、こ
れを用いた化学遺伝学的解析から、シロイヌナズナではタイプ 3 が主要な ABA 応答に関わるこ
とがわかっていたが、不思議なことにコムギにおいてはキナバクチン処理により乾燥ストレス
応答を十分引き出すことができなかった。このことは、コムギにおいては、タイプ 3とは異なる
サブタイプの ABA 受容体がストレス応答に重要であるか？あるいは、PYL 受容体とは異なる受容
体が存在しているのかということを意味するものである。そこで、キナバクチンとは異なる ABA
アゴニストを開発するために、分子の設計を根本から見直し、世界中で購入可能な化合物と受容
体の結合をコンピュターで結合をシミュレーションして、候補となる化合物を絞り込み、上位
1,700 個の化合物を実際に受容体に結合するかどうかを試験して、これまでとは構造の骨格が大
きく異なる分子 3B4 を同定した。3B4 は受容体に結合できる活性は弱かったため、コンピュータ
ー上で結合をモデリングして、分子の活性を高めるための部位を特定して、理論に基づいた改良
を行い、3CB を合成した。さら
に 3CB の結晶構造解析を通じ
て、再改良箇所を特定し、最終
的にオパバクチンを完成させ
た。オパバクチンは元の 3B4 よ
りも、4,100 倍結合活性が強く
なり、最終的に本来の ABA より
も約 10 倍も強く受容体に結合
できる能力を得た。特に、オパ
バクチンはPYL受容体のタイプ
3 に強く結合し、シロイヌナズ
ナおよびコムギにおいても、
ABA よりも強く ABA 応答を植物
体にて誘導できることから、コ
ムギにおいてもタイプ3が主要
なABA応答に関わることが明ら
かになった(図 1)。 
 
(2)コムギから TaPYL 受容体を 9 種類と単離し、その標的タンパク質である TaPP2C を 6 種単離
した。ABA 受容体の中で植物体の様々な部位で発現し、ABA に対して高い親和性を有する TaPYL4
に着目し、これを過剰発現したコムギ(TaPYLox)を創出した。次世代シークエンス(NGS)を用いた
解析によって、TaPYLox は期待通りに ABA に対して高感受性の性質を有することが明らかとな
り、耐乾性が向上した。興味深いことに、
TaPYLox は、葉からの蒸散量が低下しているに
もかかわらず、生育阻害が生じなかった。この
不思議な現象は、TaPYLox ではルビスコによる
光合成活性が向上したために、気孔の開度が十
分に開いていなくとも、炭酸固定が行えること
に起因していた。そこで、葉で得られた節水性
の形質が穀物の生産においても同様であるか
を検証した結果、TaPYLox は湿潤土壌では、種
子の生産においては、コントロール(非形質転
換体)と同等であったが、水の消費量が約 20％
抑えられていた。さらに、コントロール系統の
種子生産に問題が生じる少ない水の量で生育
させた場合は、TaPYLox の種子生産性の減少は
緩和された。以上のことから、ABA 受容体を強
化することで、節水型耐乾性コムギが創出でき
ることが示された(図 2)。 
 
(3)RACE 法によりストライガから 8種の ShPYL 受容体を単離し、PYL 受容体の標的タンパク質で
ある ShPP2C を 4 種単離した。生化学的な解析から，ShPYL の全ては ABA を受容する能力がある
ことが明らかとなった。シロイヌナズナとストライガの両者の PYL 受容体を用いて、ABA 依存的
に PYL 受容体による PP2C の脱リン酸化活性の阻害効果があるかどうかを解析し結果、ShPP2C2
〜4の 3種はABA依存的にPYL受容体によって脱リン酸化活性が阻害されるのに対して、ShPP2C1
はすべての PYL 受容体に対する制御を受けずに、ABA の存在の有無に関係なく、脱リン酸化活性
を維持し続けた。しかも、ShPP2C1 はストライガの葉で主要に発現しており、この ShPP2C1 がス
トライガの ABA の低感受性の原因であることが強く示唆された。 そして、ストライガの ShPP2C1
をシロイヌナズナに導入すると、シロイヌナズナが強力な ABA 低感受性を示したことから、

図 1. オパバクチンの開発過程 

図 2.TaPYL4 を過剰発現したコムギの特性 



 

 

ShPP2C1 遺伝子がストライガの ABA の感受性を低下させている原因遺伝子であると結論づけた。
次に、ShPP2C1 がどのような特性により、ABA 受容体の支配を受けずに脱リン酸化活性を維持し
つづけるのかその原因を探った。正常なシロイヌナズナの PP2C のタンパク質結晶構造をモデル
にして、ShPP2C1の立体モデルを構築して比
較を行った結果、PYL 受容体と PP2C が結合
するために重要とされる特定のアミノ酸残
基の周辺に、正常な PP2C には認められない
特異的なアミノ酸変異が 5 箇所あることが
判明し、それらは受容体との結合を阻害す
る障害物として作用することが予想され
た。これらの 5 箇所のアミノ酸変異のみを
シロイヌナズナの正常な PP2C に導入した
結果、PP2C の脱リン酸化活性は保持された
まま ABA の受容体の制御を受けにくくな
り、シロイヌナズナは ABA 低感受性に変化
した。つまり、ストライガの ABA 低感受性
の要因は ShPP2C1 が有する特異な 5 箇所の
アミノ酸変異であることを突き止めた(図
3)。 

図 3.ストライガの養水分奪取の戦略とその生

理特性をもたらす ShPP2C の異常 
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