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研究成果の概要（和文）：気孔は植物がガス交換を行うための器官である。気孔は、光や湿度、CO2といった大気成分
、エリシター刺激などの外部環境情報と、全身の代謝バランスなどの生体情報の集積地である。植物個体の成長や生存
のために最適な体内環境を維持するように、気孔はこれらの情報を統合し、そのガス交換効率を最適化する高度の情報
処理システムを備えている。本研究においては、ハイスループットサーマルイメージングの技法を用いた変異体スクリ
ーニングを精密に制御されたCO2環境下で遂行し、CO2シグナル伝達因子HT1、そのエフェクター因子SLAC1、気孔機能化
因子SCAP1、気孔応答活性化因子PATROL1などの新規因子の同定を行った。

研究成果の概要（英文）：CO2 acts as an environmental signal that regulates stomatal movements. In 
contrast to our advanced understanding of light and drought stress responses in guard cells, the 
molecular mechanisms underlying stomatal CO2 sensing and signaling are largely unknown. Leaf temperature 
provides a convenient indicator of transpiration, and can be used to detect mutants with altered stomatal 
control. To identify genes that function in CO2 responses in guard cells, CO2 insensitive mutants were 
isolated through high-throughput leaf thermal imaging. The isolated mutants are categorized into 
three-groups according to their phenotypes: (1) impaired in stomatal opening under low CO2 
concentrations; (2) impaired in stomatal closing under high CO2 concentrations; (3) impaired in stomatal 
development. Characterization of these mutants has begun to yield insights into the mechanisms of 
stomatal CO2 responses.

研究分野：生物学
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１．研究開始当初の背景 

 植物は固着生活を営むことから、最初に

根づいた土地の環境と栄養条件に生涯にわ

たって束縛される。また、栄養条件は環境に

ともなって大きく変動するため、その変動を

鋭敏に感知し、物質代謝や遺伝子発現を適

切に制御することは、植物が個体機能を維

持していくための、きわめて重要な適応応答

である。近年では、自然による栄養条件の変

動に加え、人類の活動にともなう変動が、植

物の生存を脅かす要因として顕在化してい

る。とりわけ、温室効果ガスである CO2 の大

気中濃度は、産業革命以降、かつてないペ

ースで上昇しており（IPCC, 2007）、農業生

産や砂漠化、森林植生などに与える影響が

強く懸念されている。これまでに、CO2 濃度

の上昇が植物の生長におよぼす影響を評

価する研究は数多く行われてきたが、これら

のほとんどは、炭素栄養の根本形態である

CO2 を除く、他の栄養条件が充足している

ことを暗黙の前提と見なしてきた。また、CO2

の濃度変化が細胞の応答性や組織の形態

に与える影響も、多くの研究において見過

ごされている。CO2 濃度の上昇は、短期的

にバイオマスの増加に寄与するが、炭素栄

養の過多により、栄養塩類が相対的に不足

すると、やがては物質生産効率が飽和する

ことが示唆されている（Johnson, 2006）。また、

CO2のゲートである気孔の閉鎖と、気孔密度

の低下が促されるため（Teng et al., 2006）、

長期的にはCO2の吸収がフィードバック的に

制限されることが予想される。しかしながら、

植物が環境の CO2濃度を感知し、その情報

を気孔開度や形態形成に反映させるメカニ

ズムについては、ほとんど明らかにされてい

ない。 

 研究代表者らは、植物における CO2 シグ

ナルの感知と情報伝達の分子メカニズムを

解明するために、CO2 の濃度変化に依存し

た気孔開閉に着目し、それにともなう葉面温

度の微小な変化を検出するためのサーマル

イメージング法を開発した。さらに、この手法

を用いたスクリーニングにより、CO2 濃度に

依存した気孔応答に異常を示す、シロイヌ

ナズナの突然変異体を単離する作業に取り

組んできた (Hashimoto et al., 2006; Negi et 

al., 2008)。これまでに得られた変異株の一

つ、ht1（high leaf temperature 1）は、低 CO2

環境において高い葉面温度を示す変異体

として見出したものである。ht1 変異の原因

遺伝子を同定したところ、孔辺細胞におい

て特異的に発現するプロテインキナーゼで

あった。また、この変異体は青色光（開口シ

グナル）やアブシジン酸（閉口シグナル）

など、他の気孔開閉シグナルには正常な応

答性を示した（Hashimoto et al., 2006）。こ

れらの結果は、HT1キナーゼが CO2に特異

的な経路において機能するシグナル伝達因

子であることを示している。このように、CO2

シグナルに依存した気孔開閉を統御するメ

カニズムについては、その解明に向けた糸

口が見出されたものの、現実には 1 つの制

御因子が同定されたに過ぎない。また、短

期的な CO2応答としての気孔開閉にかかわ

る制御因子が、気孔密度の変化など、より長

期的な CO2応答に関与しているか否かは定

かではない。 
 
２．研究の目的 

本研究課題では、現状では “点”（すなわ

ち HT1キナーゼ）でしか捉えられていない、

CO2 シグナルに基づく気孔開閉の制御メカ

ニズムについて、“線”（情報伝達を構成する



因子）、そして “面”（制御因子相互のネッ

トワーク）のレベルに、その知見を拡げること

を目標とする。その手段として、生化学的手

法により、HT1 キナーゼの標的タンパク質、

あるいは CO2の感知から HT1キナーゼに至

る上流と下流の相互作用因子を探索する。こ

れらの解析から、CO2 応答にともなう情報伝

達と恒常性制御を担う新規基幹因子の探索

を試みる。 

 植物による CO2 の吸収と固定化は、すべ

ての生命を支える食糧生産の根源的プロセ

スであると同時に、地球温暖化問題の深刻

性が現実味を帯びて実感され始めている

昨今において、温室効果ガスを削減し、持

続可能な循環型社会を実現するための、唯

一無二の解決手段を提供するものである。

換言すれば、このプロセスが破綻したとき、

文明社会の持続可能性は潰えることになる。

しかしながら、現状においては、CO2 環境の

変化が植物の生産性におよぼす影響と、そ

の背景にある植物の生長制御の分子メカニ

ズムは、ほとんど理解されていない。本研究

により明らかとなる、CO2 シグナルの感知と

情報伝達に関する知見は、環境の高 CO2

化にともなう植生の変化を的確に予測し、実

効性の高い環境政策を講じるための有力な

判断基準となろう。 
 
３．研究の方法 

（１） CO2 シグナルに対する短期的応答を欠

損した変異体の遺伝学的解析 

 サーマルイメージング法により単離した CO2

非感受性突然変異体について、原因遺伝子

のラフマッピングを行った後、全ゲノムシーケ

ンスを行って、領域内変異部位の同定や候

補遺伝子タグラインなどの解析から、原因遺

伝子を特定する。さらに、エピスタシス解析

により相補群に分類し、新規遺伝子座の関

与が明らかとなった系統については、ポジシ

ョナルクローニングを行う。また、遺伝子機能

の CO2 シグナルに対する特異性を検証する

ために、各変異体について、気孔開度やその

他の形質における、光やアブシジン酸に対

する応答性を解析する。ゲノムシーケンシン

グ、ノックアウト系統のフェノタイプ解析、お

よび遺伝子導入による機能的相補などを通

じて、CO2非感受性突然変異体の原因遺伝

子を同定する。以後の解析手法は、推定さ

れる遺伝子機能に応じて各様に異なるが、

発現の組織特異性、遺伝子産物の細胞内

局在および、これらの発現様式におよぼす

CO2 濃度の影響については、全遺伝子の共

通項目として解析を行なう。 
 

（２） 植物のCO2応答にともなう恒常性制御

の分子遺伝学的解析 

 CO2に対する長期的応答として、C/N比を

はじめとする生体内の代謝変動に着目し、そ

れぞれの形質に異常をもつ変異体の解析を

通じて、CO2応答にともなう情報伝達と栄養

恒常性の制御を担う基幹因子を同定する。

SWIR-HSCを用いた生体成分の非侵襲計測

システムを構築し、CO2濃度に依存した代謝

変動の可視化により、高CO2環境における栄

養恒常性の制御機構の解明につながる変異

体の単離と原因遺伝子の機能解析を行う。 
 
４．研究成果 

（１）気孔の機能設計を担う転写因子 (Negi et 

al., Curr. Biol. 23, 479-484, 2013) 

 表皮細胞系からの気孔分化過程は、動物細

胞の筋肉組織や神経組織の分化過程と類似

したシステムにより進行することがわかってい

たが (Pillitteri & Torii, Annu. Rev. Plant Biol. 

2012)、分化過程を終えたばかりの幼少な気

孔がどのようなメカニズムで機能化するか、そ

のプロセスは全く着目されていなかった。気孔

としての機能を有するようになるためには、力



学的に開閉が可能な細胞構造形態（非対称

な細胞壁の構築）や、細胞内の膨圧調節のた

めの多種多様なイオンチャネル、トランスポー

ターの配置、そして、様々な環境情報を感知

するシグナル伝達系の出現とそれらの伝達系

を統合する高次情報処理システムの構築が

必要とされるはずである。研究代表者らはサ

ーモグラフィの差分画像解析による変異株ス

クリーニング法を新たに開発し、完全 CO2 非

感受性変異体の単離を試みた。その中から得

ら れ た 変異株の一つ 、 scap1 (stomatal 

carpenter 1) では孔辺細胞の奇形が誘発さ

れるとともに、その開閉機能が完全消失する。

この変異は気孔機能に必須なイオンチャネル

やシグナル受容体などの発現を喪失させ、孔

辺細胞の機能的非対称性を作り出す細胞壁

修飾酵素群の発現をかく乱させることがわか

った。原因遺伝子は、植物特異的な Dof転写

因子であり、その発現は気孔分化過程の終盤

の特定の時期に限定されていた。この SCAP1

転写因子は、謂わば気孔の‘口’としての形態

形成と開閉機能、そして環境シグナル受容系

を一括して統御する‘要’の因子であることが判

明した。 

 

（ ２ ） 気孔開閉の新 メ カ ニズ ムの発見 

(Hashimoto et al., Nature Commun. 4, 2215, 
2013) 

 気孔開度は、常に成長・生存に最適な状態

を保つように調節されている。上記スクリーニ

ングで得られたCO2感応異常変異株の一つ、

patrol1 (proton ATPase translocation control 

1) の解析から、気孔開閉制御の新メカニズム

を発見した。patrol1 変異体において低 CO2、

光による気孔開口反応は低下しており、野生

株よりも成長が遅い。patrol1 の原因遺伝子は

動物の神経細胞で神経伝達物質の分泌に関

わる Munc13 の機能を司る MUN ドメインをも

つ。PATROL1 因子は、光や乾燥などの環境

変化にあわせて、孔辺細胞膜近傍と細胞質

区画との間を数十秒のオーダーで移動する。

この因子の挙動はプロトンポンプ (AHA1) の

細胞内から細胞膜上への定置移動、あるいは

その逆の離散移動と一致していた。このような

観察から、PATROL1がAHA1を必要とされる

時に細胞膜に並べたり、逆に必要でなくなっ

た場合には回収したりする機能をもっているこ

とが推測された。例えば、光環境では光合成

を行うために積極的に CO2 を取り入れたいた

めに気孔は大きく開く。その場合には、

PATROL1が AHA1を短時間のうちに細胞膜

に配置させる。一方、乾燥などによって体内

からの水分の放出を防がなければならない場

合には、AHA1 をその一部を残して細胞膜か

ら撤収する。従来の孔辺細胞におけるプロト

ンポンプの研究は、プロトンポンプ自体の活

性化メカニズムや活性化のためのシグナル伝

達系に集中している。しかし、今回発見された

ような気孔開閉調節機構の報告例はこれまで

になく、さらに、その機構の鍵を握っている因

子が動物の神経情報伝達の‘要’となるような

因子であったことは、植物と動物の進化の過

程でどのような経緯があったのかを考えるうえ

でも興味深い。ちなみに、PATROL1を過剰発

現させた植物体では、気孔の環境応答性が

高まり、光合成効率が向上することによってバ

イオマス生産が促進された。PATROL1 過剰

発現体は、高 CO2、暗条件、乾燥などの多重

環境情報を迅速・精確に処理し、それに基づ

いた気孔応答を行うことができる。 
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