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研究成果の概要（和文）：プラスチドシグナル伝達新規GUN遺伝子の同定と、シグナル中心因子であるGUN1の分
子機能の進化について調べた。（1）tRNA塩基修飾因子およびcarboxypeptidase様タンパクをコードする候補遺
伝子が得られた。（2）シャジクモ、ゼニゴケ、シロイヌナズナGUN1遺伝子を用いて生理機能比較を行ったとこ
ろ、プラスチド依存的な核遺伝子の発現調節機能は、GUN1の進化初期から保存されていることがわかった。RNA
編集の調節については、植物が陸上進出以降に獲得されたと考えられる。プラスチド内の翻訳調節への関与は、
すくなくとも苔類では獲得されていなかったことがわかった。

研究成果の概要（英文）：Photosynthesis-related genes encoded in the nuclear genomes are 
co-ordinately regulated by GUN-signal transduction pathways. Novel approaches were conducted to 
identify factors involved in GUN plastid signaling. We identify genes encoding proteins related to 
the plastid tRNA modification and cytosolic carboxypeptidase activity. (2) Analysis of GUN1 
orthologues derived from Chara braunii, Marchantia polymorpha and Arabidopsis thaliana revealed that
 GUN1 first evolved the function in the plastid-dependent regulation on nuclear genes. GUN1 involved
 in RNA-editing after the plant colonization to the land. GUN1-depnendent regulation of plastid 
translation was evolved at latest in angiosperm. 

研究分野： 植物分子遺伝学

キーワード： プラスチドレトログレードシグナル　葉緑体　PPR

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
GUNシグナルを初めとするレトログレードシグナルについては、ハイインパクトな雑誌に報告が相次いでいる
が、シグナルの実体や分子機構の詳細は不明である。また、植物の緑化はフィトクロムなど光受容体が主に制御
すると考えられてきたが、プラスチドシグナルも大きな役割を果たす事が分かりつつあり、本研究で緑化制御の
新たな理解が進むと期待される。PPRについては、GUN1が属するPPR-SMRタンパクは未知の部分が多く、本研究に
よる分子機構解明がそのブレイクスルーになる。GUNシグナルの進化について理解が進めば、植物陸上化におけ
るGUN1シグナルとプラスチド進化のつながりと生物学的意義が明らかになる。

※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 
 プラスチド（葉緑体）は、10-20 億年前に宿主細胞に細胞内共生したラン藻型の祖先生物に由
来し、今では植物のみならず地球上の生命に不可欠な光合成や物質生産を行うオルガネラとな
った。ラン藻型祖先生物が持っていた遺伝情報の大部分は宿主細胞核に水平移動したが、プラス
チドは細胞核を巧みに操り、必要な遺伝情報を引き出す術（GUN レトログレード制御）を発達
させた。GUN シグナルはプラスチドの機能状態を核に伝え、プラスチド機能に関連する遺伝子
(PhANGs)の発現を調節している。他にも強光・低温・酸化ストレスや糖、ホルモンに対する応
答、光形態形成や葉の器官形成など、多岐にわたる生理応答に関与することが報告されている。
GUN シグナル伝達では、プラスチド内の(1)テトラピロール代謝、(2)転写・翻訳、(3)レドック
ス変化で生ずるシグナルを、プラスチドに局在する GUN1 タンパクが統合し、下流の因子に伝
え、核における遺伝子発現を制御する【図１】。研究開始当初において、GUN シグナリングに関
わる遺伝子や、シグナル分子の候補が報告されていたが、GUN1 がどのような分子・機構でシ
グナルを認識し、プラスチドから細胞質・核へ伝えるか分かっていなかった。 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は、GUN1 がプラスチド
シグナルを伝える分子機構解明であ
る。具体的な内容は以下の通りである。 
 第一の目的は、生化学的・遺伝学的
手法により GUN1 と相互作用してシ
グナリングに関係する因子の同定であ
る 。 GUN1 は PPR-SMR
（ pentatricopeptide repeat-small 
mutS relate）タンパクであることか
ら、DNA・RNA・タンパクと相互作用
して働くと予想される【図１】。アラビ
ドプシス GUN1 高発現株（GUN1ox）
を用いて GUN1 相互作用因子の単離
と解析を進める。 
第二の目的は、順遺伝学的手法で
GUN1 と遺伝学的に相互作用する因子
の同定である。最近、弱光下での光形態形成(緑化)が葉緑体の分化に依存することが明らかとな
り、これが GUN1 特異的なプラスチドシグナルの制御を受けることが分かった【図 2】。この表
現型を指標に、gun1 と同様の表現型を示す変異体、あるいは gun1 のサプレッサーを単離する
ことで、GUN1 と遺伝学的に相互作用する新規遺伝子を取得する【図 3】。 
 第三の計画では、GUN1 シグナルの分子機構について、進化生物学的なアプローチを試みる。
テトラピロール・転写・翻訳・レドックスなどは、原始紅藻シゾンでもプラスチドからのシグナ
ルとして働くことが示唆されており、これらのシグナルは真核細胞の進化において比較的初期
から使われていたと考えられる。しかし、GUN1 オーソログ遺伝子はシゾンに存在せず、分子
系統解析によると、陸上植物に最も近縁のシャジクモ類で初めて出現することが分かった【図
4】。したがって、GUN1 が GUN シグナルの中心に位置するようになったのは比較的最近と考
えられる。そこで、シャジクモ類や基部陸上植物であるゼニゴケ・ヒメツリガネゴケの GUN1
オーソログおよび GUN1 タンパクの分子構造比較や分子機能の進化を調べ、第一および第二の
計画で得られる知見を総合して、GUN1 タンパクのシグナリング分子機構を解明する。 
 
 (C1)シャジクモ類・蘚類・苔類・シダ類・裸子・被子植物 GUN1 オーソログの構造を詳細に比
較し、さらにアラビドプシスに導入して、プラスチドシグナルを伝達できるか解析する。また、
（C2）遺伝子破壊やゲノム編集が可能な種については GUN1 を欠損させ、GUN1 機能がどのよ
うに変化（進化）してきたか探る。すでにゼニゴケの MpGUN1 がアラビドプシスの gun1 変異
を相補する事が分かっており、遺伝子破壊株も取得している。これらの解析によって、植物陸上
化に伴うプラスチド機能制御および GUN1 プラスチドシグナル伝達の進化を理解する。 
 
３．研究の方法 
（A1）in vivo における GUN1 の DNA･RNA ターゲットの探索 
  GUN1ox 株を用いた ChIP-seq および RIP-ChIP 法により、GUN1 と結合する DNA および RNA タ
ーゲットを探索した。タグ配列の異なる GUN1ox 株（FLAG,3xHA, 4xMyc,GFP）を用い、これらで
共通して出現する配列を GUN1 特異的なターゲットとして解析した。RIP-ChIP 法については、最
近開発された全葉抽出物を使った手法を用いた。 
（A2）GUN1 相互作用タンパクの同定・解析 



 GUN1ox 株を用い、Co-IP/MS 法に
よって GUN1 と相互作用するタン
パクを同定した。(A1)と同様に、
異なるタグを持つ GUN1ox 株から
共通して検出された相互作用タン
パクを中心に解析を進めた。 
（B1）gun1 サプレッサー変異の単
離・解析 
 弱光（1µE）条件下でリンコマイ
シン（LIN）を与えて葉緑体の発達
を抑制すると、野生型株は黄化芽
生えと似た応答（胚軸の徒長、子
葉の展開阻害）を示す。gun1 変異
体はこの条件でも胚軸が短く、子
葉が展開する。つまり、光受容体
からの正のシグナルを、葉緑体機
能不全による（GUN1）シグナルが
拮抗的に抑制する【図 2、3】。この表現型は非常に鋭敏かつ判別が容易なため、gun1 サプレッサ
ー変異体の一次選抜に用いた。この中には光シグナル変異体も含まれると考えられるため、光応
答に特異的な表現型を指標に二次選抜を行い、GUN シグナル特異的な因子を絞り込んだ。 
（B2）プラスチド非依存的に光形態形成を行う突然変異体の単離・解析 
 GUN1ox 株では GUN1 シグナルが強まり、光合成関連遺伝子の発現が 20-30%まで抑制されてお
り（未発表データ）、光形態形成についても強く抑制されると考えられる。そこで、GUN1ox 株を
親株に、(B1)と同様の条件下で、（gun1 と同様に）子葉が展開する変異体を選抜した【図 3】。こ
の方法で、GUN1 と同じ経路で働く新規因子を同定することができる。GUN1ox 株には内生 GUN1 と
タグ付きの GUN1 が存在するため、単なる gun1 欠損変異体が得られる可能性が極めて低く、新た
な因子が取得できるのが本法の優れた点である。 
（C1）シャジクモ類・蘚類・苔類・シダ類・裸子・被子植物 GUN1 オーソログの構造比較および、
GUN1 機能の保存性の解析 
 GUN1 オーソログの配列アライメントとアラビドプシス gun1 ミスセンス変異アリル（12種類）
との比較により、機能的重要性と配列保存性が高い領域を割り出す。また GUN1 オーソログを 
gun1 変異体に導入し、表現型の相補を調べた。ゼニゴケ MpGUN1 を導入したアラビドプシス株は
既に確立しており、この株の GUN1 シグナル機能を調べた。 
（C2）ゼニゴケ、ヒメツリガネゴケにおける GUN1 機能の解析 
 ゼニゴケの MpGUN1 破壊株について、活発に葉緑体が分化する組織（葉状体切片の再生組織や
発芽胞子）および様々なストレス条件における表現型を詳細に比較するとともに、プラスチドお
よび核遺伝子の発現を RNAseq 法で調べた。 
 
４．研究成果 
（A）Co-IP 実験で得られた GUN1 相互作用タンパクについては、新規なものが得られていないの
で、実験条件等の再検討をおこなうこととし、他の計画を優先して進めることにした。 
（B1）gun1 サプレッサーについては、tRNA 塩基修飾因子が候補として得られた。この遺伝子に
ついてノックアウト株を取得し、表現型の確認と gun1 との掛け合わせをすすめている。 
（B2）新規 gun 変異体の単離については、細胞質に局在することが予想される carboxypeptidase
様タンパクをコードする遺伝子が得られた。遺伝ノックアウト株で同様な表現型を示すことが
確認できた。既知の gun 変
異体との遺伝学的相互作用
解析を進めている。 
（C）シャジクモやゼニゴケ
GUN1 オルソログを導入し
たアラビドプシス gun1 ト
ランスジェニック株におい
て、GUN1 プラスチドシグナ
ルが関わる 3 つの生理機能
について調べたところ、表
に示すような結果が得られ
た。プラスチド依存的な核
遺伝子の発現調節機能は、
GUN1 の進化初期から保存
されていることがわかっ
た。RNA 編集の調節につい
ては、植物が陸上進出以降
に獲得されたと考えられ

図 2 図 3 

図 4 



る。プラスチド内の翻訳調節への関与は、すくなくとも苔類では獲得されていなかったと考えら
れる。 
 
上記、（B）および（C）について論文発表の準備を進めている。 
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