
山口大学・大学院創成科学研究科　　・教授

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）

１５５０１

基盤研究(B)（一般）

2022～2019

植物「嗅覚（揮発性化合物を認識し生体シグナルへと変換する過程）」の解明

Plant olfaction: the process of recognizing volatile compounds and converting 
them into biological signals

９０１９９７２９研究者番号：

松井　健二（Matsui, Kenji）

研究期間：

１９Ｈ０２８８７

年 月 日現在  ５   ５ ２８

円    12,700,000

研究成果の概要（和文）：植物が香り化合物を受容し防衛応答を誘導するプロセスを理解するため、香り受容の
構造活性相関解析とGCaMPを用いたCa2+センシングを実施した。トウモロコシ実生でZmCyst遺伝子発現を誘導を
指標に構造活性相関解析を実施したところ、トウモロコシ実生はhex-3-en-1-ol構造を特異的に認識しているこ
とを明らかにした。一方、GCaMP発現シロイヌナズナ、トマトでCa2+動態を観察したところ、高濃度の香り化合
物受容で細胞質へのCa2+流入が観察されるが生理学的に妥当な濃度では応答が見られず、植物の香り受容でCa2+
流入が主要なイベントでないことが推察された。

研究成果の概要（英文）：To understand the process by which plants perceive volatile compounds and 
induce defense responses, structure-activity relationship analysis of volatile perception and Ca2+ 
sensing using GCaMP were conducted. Structure-activity relationship analysis by monitoring induction
 of ZmCyst gene expression in maize seedlings revealed that maize seedlings specifically recognize 
the hex-3-en-1-ol structure. On the other hand, when we observed Ca2+ dynamics in GCaMP-expressing 
Arabidopsis and tomato, we observed Ca2+ influx into the cytosol at high concentrations of volatile 
compounds, but response was hardly observed at physiologically relevant concentrations, suggesting 
that Ca2+ influx is not a major event in plant aroma reception.

研究分野： 植物生理生化学

キーワード： 植物嗅覚　みどりの香り　構造活性相関解析　カルシウム動態

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
植物が「嗅覚」を持つことは明らかになっているが、そのメカニズムは不明である。本研究では植物嗅覚が香り
化合物の構造を極めて精細に見分けていることを明らかにした。ただ、このシステムは動物嗅覚とは異なるプロ
セスで香り化合物受容に細胞質へのイオン流入を必須としないことも明らかとなった。こうした知見を集積する
ことで植物嗅覚の全容を明らかにすることが期待できる。また、こうした植物が本来持つ環境適応システムを人
為的に制御することも可能になり、これまで発想されていなかっった新しい農業管理システムの開発にも資する
と期待できる。

※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 
「嗅覚」とはにおいに対する感覚、と定義される。動物で香り化合物は嗅覚受容体に
受容され、惹起された嗅覚シグナルは中枢系へと伝達され、何らかの「行動」あるいは
「生理作用」を誘導する。植物は環境中の揮発性化学物質を受容、あるいは吸収し、そ
の揮発性化学物質がどこから、なぜ生成されたのかを「意味付け（＝知覚）」し、その
「意味」依存的に、適切な防衛、あるいは成長プランの変更を通して、生育している環
境での適応度を最適化する（図１）。つまり、植物は揮発性化学物質を知覚し、自らの
行動を決定する（＝植物は「嗅覚」を具えている）。1983 年に植物に揮発性化学物質知
覚現象が報告されて以来、植物「嗅覚」に関して懐疑的な論調が支配した時期もあった
が、実証研究例が数多く報告され、2014 年のメタ解析で植物「嗅覚」の存在が最終的に
確認された (Karban R et al. (2014) Ecol Lett 18, 44-52)。植物の「嗅覚」は植物が生存環境
をモニターし適応度を高める能力のひとつで、植物が環境中で様々な生物と相互作用し
生き延びてきた要因のひとつと考えられている。そのため、植物を主な構成員とする陸
域生態系の理解には植物「嗅覚」の仕組みを解き明かすことが必須である。植物は中枢
神経系を持たない代わりに器官、あるいは組織、細胞レベルで情報処理して対応する分
散型の情報処理システム、つまり「分散知能」を発達させた。外環境のモニターも個体
のそれぞれの部位で対応できる植物
独自の感覚システムを発達させてお
り、動物の感覚システムとは根本的な
設計原理が異なる。それは「嗅覚」に
ついても同様で、ほ乳動物では G タ
ンパク質共役受容体による香り化合
物の特異的認識、生体電気信号への変
換とその信号の脳への伝達が嗅覚を
支えるが、植物で揮発性化学物質受容
に関与する G タンパク質共役受容体
は報告されておらず、動物の脳に相当
する機能も分散されているため植物
の「嗅覚」は動物の嗅覚とのアナロジ
ーでは解明できない独自のシステム
と考えられる。 
 
２．研究の目的 
本研究の核心をなす学術的「問い」は「植物はどのような仕組みで揮発性化合物を知
覚しているのか？」であり、植物「嗅覚」の初発段階、つまり、化学物質を生体シグナ
ルに変換する分子機構の解明である。この「問い」の答えは未知の化学感覚メカニズム
で、植物の分散知能を支える化学感覚の独自性を呈示するとともに生物が進化の過程で
どのように化学感覚能を獲得したか、の理解へとつながる。これまで研究代表者らをは
じめ国内外の研究者が、植物が外界の揮発性化学物質を受容すると植食者や病原体に対
する抵抗性が高まる現象、根圏微生物由来揮発性化学物質が植物の成長プランを変化さ
せる現象を確認し、植物に「嗅覚」があることを実証してきた。研究代表者らのグルー
プはいち早く植物の揮発性化学物質受容システムの解明に取り組んできた。その中で、
我々は植物が揮発性化学物質を体内に取り込み、植食者に対する防衛物質に変換するこ
とを初めて明らかにし(Sugimoto K et al. (2014) Proc Natl Acad Sci USA 111, 7144-7149)、揮
発性化合物の吸収代謝による防衛強化という植物「嗅覚」の一形態を初めて明らかにし
た。同時に、我々はトマト葉を用いた検討で揮発性化学物質を受容した植物が細胞膜電
位や細胞内 Ca2+動態の変化を惹起することを確認しており(Zebelo SA et al. (2012) Plant 
Sci 196, 93-100)、揮発性化学物質受容が防衛シグナルへと変換されるシステムが存在し
ていることも明らかにしてきた。このとき、動物の嗅覚受容システムとのアナロジーか
ら植物の嗅覚受容体の同定を試みたが、少なくとも動物嗅覚受容体との配列相同性に基
づくアプローチは失敗し、動物嗅覚とは異なるシステムの存在が示唆された。植物が揮
発性化学物質を受容し、生体シグナルに変換する分子機構は不明で、そのシステムは動
物嗅覚システムとは明らかに異なる、これまで誰も知り得なかった新規の化学感覚シス
テムであろう。その分子機構は学術的独自性、創造性が極めて高い、挑戦に値する課題
で、本研究ではその機構を紐解くことを目的とする。 
 
３．研究の方法 
戦略１ 
ケミカルプローブを用いた受容体の標識は未知の受容体を同定する有効な手段で、動



植物細胞で多くの成功例が報告されている。この手法ではケミカルプローブのデザイン
が成否を分ける。そこで、植物の揮発性化学物質受容体同定のためのケミカルプローブ
デザインの基盤的データ収集のため、揮発性化学物質受容の構造活性相関解析を実施し
た。これまでに研究代表者らによって報告されたデータに基づき、生態学的に意義のあ
る濃度のみどりの香り関連化合物で顕著な遺伝子誘導を示す実験系としてトウモロコ
シ実生への(Z)-3-hexenyl acetate (Z3HAC) 曝露によるシスタチン遺伝子誘導をモニタ
ーすることとした。用いた化合物としては Z3HAC の官能基、鎖長、立体構造を系統的
に変化させた。その際に、市販されていないいくつかの化合物については研究分担者の
渡辺が合成した。 
また、受容体を介さない揮発性化学物質による防衛誘導では揮発性化学物質の組織内

への取り込みと配糖体化が関連している。トマト原種のイントログレッションラインを
活用して長らく未知であったこの配糖体化酵素遺伝子の同定を試み、当該遺伝子がコー
ドする配糖体化酵素の酵素学的性質を解析した。 
一方、揮発性化学物質受容後のセカンドメッセンジャーとして Ca2+が細胞質内へ流入

する可能性が指摘されている。そこで、埼玉大学豊田らが作成した Ca2+モニタータンパ
ク質 GCaMP3 発現シロイヌナズナを用い、無傷葉にみどりの香り曝露し蛍光顕微鏡下
で細胞質 Ca2+濃度変化をリアルタイムで観察した。 
 
４．研究成果 
【揮発性化学物質受容に関する構造活性相関解析】 
構造がシンプルで陸上植物に共通する揮発性化学物質であるみどりの香りを防衛誘導

能のある物質として研究対象に設定した。その上で、化合物受容によりクリアな遺伝子
誘導が認められる実験系を探索し、発芽 1 週間程度のトウモコロシ実生が Z3HAC 曝露
に応答してシスタチン遺伝子 (ZmCyst) を再現性良く誘導することを見出した。この
時、手製のマイクロディスペンサーで Z3HAC が一定濃度で持続的に揮発するシステム
を構築し、実際に GC-MS 分析による定量で、食害を受けたトウモコロシから放散され
る Z3HAC と同程度の気体濃度を再現できることを確認した。この実験系で、異なる
Z3HAC 濃度でトウモロコシ実生を処理したが、ZmCyst は比較的低い Z3HAC 濃度で
も顕著に発現が誘導
された（図 2）。そこで、
Z3HAC 処理したトウ
モコロシで RNA-seq
分析を実施した。その
結果、Z3HAC 曝露で
誘導が顕著な遺伝子
は極めて限られてお
り 、 ZmCyst の 他 に
DAHP 合成酵素遺伝
子だけであった。一
方、同じ RNA で RT-
qPCR 解析を進めた
ところ ZmCyst 以外
にテルペン合成酵素
遺伝子 (ZmTPS10)、
アレンオキシド合成
酵素 (ZmAOS1) 遺伝子の発現誘導が認められた。つまり RNA-seq は RT-qPCR に比
べて感度が低く、発現量の高いものだけがヒットすることが確認された。RNA-seq デ
ータ解析時には発現量に変化のある遺伝子を取りこぼしている可能性があることを確
認する必要のある事象と言えるが、少なくとも Z3HAC 処理で 6 時間で誘導する遺伝子
は極めて限られていることが明らかとなった。こうした特異性の狭さはこれらの遺伝子
発現を支配する転写因子の同定に有利になると期待できる。 
構造活性相関解析では分子量や極性、揮発性度が異なる化合物を用いる必要がある。

この場合、マイクロディスペンサーで化合物を揮散させ、一定気体濃度を調製すること
は極めて困難であると考え、より簡便な溶液のスプレーによる処理を試みた。ZmCyst
発現量をモニターしたところ、Z3HAC スプレーしたトウモロコシ実生では処理１時間
後から顕著な誘導が見られ、２時間後にピークを迎えることが確認された。そこで、こ
の条件で構造活性相関解析することとした。結果の一例を図３に示す。この場合は
Z3HAC 構造を母核として官能基を変化させたが、エステル構造をエーテルに置換する
と誘導活性が完全に消失した。また、Z3HAC の酸部分の構造を極端に変化させても実
質的な遺伝子誘導能が変化しないことが明らかとなった（図３）。こうした解析を 13 種
の Z3HAC 類縁体で実施し、トウモロコシ実生は hex-3-ol 構造を認識して防衛応答を
誘導することが確認できた。 



 
 
【揮発性化学物質受容に関する構造活性相関解析】 
これまでに(Z)-3-hexenol (Z3HOL) 曝露がトマトに植食者抵抗性を誘導する際、空気

中の Z3HOL が受容植物に取り込まれ組織内で配糖体化され、(Z)-3-hexenyl vicianoside
に変換され、こうして生成蓄積した二糖配糖体が食植者防衛物質として機能することが
確認されているが、Z3HOL 取り込みの仕組みと組織内での代謝酵素は明らかになって
いなかった。研究分担者の高林らによってトマト原種リソースのスクリーニングが実施
され、Solanum pennellii が Z3HOL 曝露しても(Z)-3-hexenyl vicianoside を蓄積しない
ことを見出した。高林の研究グループの杉本貢一博士が主になって S. pennellii と S. 
lycopersicum のイントログレッションラインを用いた遺伝学的解析により配糖体化に
寄与する染色体領域を特定し、その中に配糖体化酵素候補遺伝子を複数見出した。それ
らの候補遺伝子について配列情報から UDP-xylose を用いて(Z)-3-hexenyl glucoside を
(Z)-3-hexenyl vicianoside に変換する候補遺伝子として UGT91R1 を特定し、当該遺伝
子を大腸菌に導入し、組換え酵素を調製、その生成物基質特異性を詳細に調査すること
で UGT91R1 が Z3HOL の二糖配糖体化に寄与していることを明らかにした。トマト
葉組織内でこうした代謝が進むため組織内外での気液平衡において組織内の濃度が低
下することでル・シャトリエの原理に基づき、一方向的に組織外の Z3HOL が吸収され
ることが示唆される。 
 
【揮発性化学物質受容への Ca2+流入の重要性の評価】 
GCaMP3 を発現するシロイヌナズナ葉から 1 cm 程

度離れた場所に 100 mM (Z)-3-hexenal (Z3HAL) や
(E)-2-hexenal (E2HAL) 溶液（溶解助剤として 0.1% 
Tween 20 を含む水溶液）を置くと数分以内で主に葉
脈付近で GCaMP 蛍光が強くなることが確認された
（図４）。しかしながら、100 mM 溶液から放散され
る Z3HAL/E2HAL 気体濃度は極めて高く、生理生態
学的にありえない濃度と考えられた。そこで、みどり
の香り生成能の高いシロイヌナズナエコタイプの
No-0 やトマトに機械傷を与え、直ちに GCaMP3 シロ
イヌナズナに近づけたがこうした条件では GCaMP



蛍光の増加は確認できなかった。こうした検討から、一般
的な野外環境で、少なくともシロイヌナズナの香り化合物
受容には Ca2+の細胞質への流入は関与していないと結論
した。一方、これまでに Ca2+蛍光試薬を用いた検討でハス
モンヨトウ食害トマトから放散される香り化合物に曝露
させたトマト葉で Ca2+蛍光の増加が認められている。食害
トマトからはみどりの香り以外にも様々なテルペン類が
放散されるのでトマト葉はこうした化合物の受容能が高い可能性が考えられた。現在、
GCaMP3 を発現したトマトを作成しており（図 5）、植物種による受容能の違い、ある
いは防衛誘導に寄与する鍵化合物の同定を進める必要がある。 
 
（まとめ） 
トウモロコシ実生の香り化合物受容の香り化合物に対する構造特異性は予想以上に狭

いことが明らかとなった。このことからかなり構造特異的な受容因子が関与しているこ
とが予想される。しかしながらこの結果は同時にケミカルプローブをデザインする際の
ジアジリンなどの光活性化官能基やアセチレンなどのクリックケミストリー用の官能
基を導入する余裕がないことを意味する。そのため当初想定していたケミカルプローブ
による受容体の同定は断念せざるを得なかった。ただ、同時に Z3HAC や Z3HOL で誘
導される遺伝子は限定されており、その遺伝子発現を制御するシス因子やトランス因子
を探索することで香り化合物受容へとシグナル経路を辿ることができるとも期待して
いる。今後はこうした緻密な検討が必要と考えている。一方、GCaMP3 を用いた検討
ではシロイヌナズナは必ずしも香り化合物受容研究に適した植物種ではない可能性が
考えられた。トマトなど他の植物種での検討が必要であろう。 
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