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研究成果の概要（和文）：葉緑体は細胞内共生で生じた真核植物細胞のオルガネラであり、その働きには細胞核や他の
オルガネラとのコミュニケーションが大事である。本研究では、シロイヌナズナとゼニゴケを用いて、葉緑体から細胞
核への情報を伝える仕組みを調べた。この情報伝達ではGUNと呼ばれる一連の遺伝子が働くことが分かっているが、新
たなスクリーニング法によって、GBF1、TCTP、LKP2を単離した。これら新規因子の分子遺伝学的な解析を行い、GUNと
の遺伝学的相互作用を明らかにした。

研究成果の概要（英文）：In eukaryote cells, communication between organelles is crucial for the cellular 
homeostasis. Since nuclear genome has most of genetic information in the cell, it is often considered the 
organelles are slaves of the nucleus. However, organelles such as plastid, which are endosynbiotic origin 
and have a small genome, transmit signals to the nucleus to control wide variety of cellular function. 
Our research aim is understanding the signal transduction pathway from chloroplasts to the nucleus 
(plastid signaling) using Arabidopsis and Marchantia. We isolated new class of plastid signaling mutants 
using FOX hunting screening. We found GBF1 and TCTP has genetic interaction with previously reported GUN 
genes.

研究分野：植物分子遺伝学

キーワード： プラスチドシグナル

  １版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
細胞内共生によって外部から取り込まれ特殊化
したオルガネラ（プラスチド・ミトコンドリア）は、こ
れまでエネルギー生産や物質代謝の場と考えら
れてきたが、外部環境や内生のシグナルを伝達
することで、真核細胞体制のコントロールに大き
く寄与することが分かってきた。たとえば、低温
や乾燥応答に重要なアブシジン酸（ABA）や傷
害応答で働くジャスモン酸、病害応答に関与す
るサリチル酸はプラスチドで合成（または初発段
階が開始）される。さらにプラスチドの機能状態
（転写・翻訳阻害・細胞質からのタンパク質の輸
送阻害および光酸化ストレス）は、プラスチド由
来のシグナル（プラスチドシグナル）によって細
胞質・細胞核に伝えられ、高等植物では細胞核
におけるプラスチド関連遺伝子の転写を調節し、
また原始紅藻シゾンでは細胞核 DNA の複製を
調節している。申請者はこれまで、上述のプラス
チドシグナル伝達系の解析を通し、プラスチド機
能の新たな側面を明らかにしてきた。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
プラスチドシグナルについては、アラビドプシス
において GUN 遺伝子を介したシグナル伝達経
路がよく知られている。申請者および競争者らの
研究により、テトラピロール合成系の遺伝子
（Mg-chelatase サブユニット CHLH/GUN5、
GUN4 など）や、プラスチド局在の PPR タンパク
質の一つである GUN1 がシグナリングに重要で
あることが示されているが、その作用機序などの
詳細は依然不明である。この状況を打開するた
め、申請者はプラスチドシグナル伝達に関わる
新たな因子の同定を目指し、従来の機能欠損
型突然変異体 ス ク リ ー ニ ン グ に加 え 、
FOX-hunting システム（完全長 cDNA 過剰発現
株）を用いた機能獲得型の gun変異体単離を進
めてきた。最近、bZIP 型転写因子 GBF1 や
LOV-Fbox-kelch構造をもち概日時計や花成時
期の制御で働く LKP2、ならびに TOR シグナル
に関わる TCTP (Translationally Controlled 
Tumor Protein)など、多数の有力な候補を単離
することに成功した。 
GBF1は光応答性遺伝子のプロモーター内に存
在するG-box配列に結合して転写の促進・抑制
をする事が知られている。LKP2 については、同
じファミリーに属する ZTL が概日時計の中心振
動体のひとつである TOC1やPRR5 と相互作用

し分解制御しており、LKP2 も同様な制御に関わ
ると考えられる。TCTPは酵母からヒトに至る真核
生物で普遍的に見られる TORシグナリングに関
わる可能性が示唆されるとともに、さまざまな外
部環境刺激に応答した増殖分化および老化の
制御において主要な役割を果たすことが知られ
ている。TCTPはTORキナーゼの活性調節に関
わる低分子 G タンパク質 Rheb の GEF として機
能する可能性が示唆されている。植物でも
TCTP の他に TOR およびその制御に関わる因
子（RAPTOR, Lst8）や標的タンパク質の候補
（S6 キナーゼや PDK1）が見いだされており、そ
れらが増殖制御や浸透圧、ABA などの環境刺
激応答で働くことが示唆されている。さらに、
TCTP については mRNA またはタンパク質が細
胞間を移動してシステミックな生理応答に関わる
ことも示唆されている点も興味深い。このように、
GBF1、LKP2、TCTP については多数の先行研
究が行われているが、プラスチドシグナルとの関
連には目が向けられておらず、本課題における
解析が初めての例となる。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
２．研究の目的 
本課題ではGBF1、LKP2、TCTP過剰発現体お
よび突然変異体の解析を中心に、これら新規因
子がどのようにしてプラスチドシグナル伝達に関
与するか、分子遺伝学的な手法でアプローチし
たい。また、本課題期間中に他の研究グループ
から、TCTP が細胞間移行して働くとの報告がな
されたため、当初の計画に加え、システミックな
プラスチドシグナルの可能性も検討することにし
た。また、ゼニゴケを用いたプラスチドシグナル
およびGUNシグナルの解析も行いたい。ゼニゴ
ケは陸上植物の基部に位置するため、進化的
な側面からプラスチドシグナルを考える好適な
材料である。また、最近遺伝子破壊や遺伝子導
入が可能となったため、分子遺伝学的な解析も
可能である。 
 
３．研究の方法 
（１）GBF1、LKP2 はそれぞれ遺伝子ファミリー



を形成しているため、他のファミリーメンバーに
ついても、プラスチドシグナル伝達に関与する
か、過剰発現体や突然変異体を用いて調べ
る。 
 
（２）プラスチドシグナル伝達におけるTORシグ
ナルの働きを、TCTP 過剰発現株および TOR、
RAPTOR、LST8 等の過剰発現株を用いて調
べる。 
 
（３）上記新規因子と既知のGUN経路との関係
について、過剰発現体におけるGUN遺伝子の
発現解析や、二重変異体を作製し、遺伝学的
相互作用を検定する。 
 
（４）FOX-hunting システムによるスクリーニング
を継続し、さらに新たな機能獲得型のプラスチ
ドシグナル伝達突然変異体を同定する。 
（５）ゼニゴケにおける GUN 経路および新規因
子の機能保存性を比較検討する。 
 
（５）植物個体において、組織の一部でプラス
チドシグナルを発生させ、そのシグナルがシス
テミックに他の組織・器官に伝達されるか検討
する。この実験では、微細な植物組織を採取し、
遺伝子発現解析等を行う必要があったため、
共同研究者と共に、この技術開発も進めた。 
 
 
４．研究成果 
（１）GBF および LKP ファミリー過剰発現の
効果。 
GBF1に相同な遺伝子はGBF1からGFP6が知ら
れている。このうち、GBF3 と GBF6 について
は過剰発現株が得られたので、プラスチドシ
グナルを調べたところ、いずれも正常であっ
た。LKP2 類似遺伝子 ZTL と FKF1 過剰発現体
を得ることが出来なかったので、プロモータ
ーを変更した株の作製を進めたが、期間中に
表現型の検定に至らなかった。 
 
（２）TCTP および TOR シグナル関連遺伝子過
剰発現株の解析。 
TCTP 類似遺伝子は他に 1つあり、これについ
て過剰発現体を調べたが、顕著な表現型はな
かった。RAPTOR および Lst8 の過剰発現株に
ついても、プラスチドシグナルについては顕
著な表現型が見られなかった。 
 
（３）GBF1 および TCTP と GUN との遺伝学的
相互作用。 
既知の gun 変異体を用いた解析では、GBF1ox
と GUN4 の間で遺伝学的相互作用が新たに見
いだされた。TCTPox と gun の間では相互作用
が見られなかった。LKP2ox については、gun1
との遺伝学的相互作用を示唆する結果が得
られており、詳細な解析を進めている。 
 
（４）FOX ハンティングによる、新規プラス
チドシグナル変異体の単離。 

新たなスクリーニングを行い、HAT2 遺伝子過
剰発現によってプラスチドシグナル伝達に
異常が生ずることが分かった。HAT2 と GUN と
の遺伝学的相互作用を調べるため二重変異
体の作製を進めた。 
 
（５）プラスチドシグナルの器官間伝達につ
いて。 
TCTP の mRNA またはタンパク質が器官間で伝
達されるとの報告を受け、プラスチドシグナ
ルの器官間伝達の可能性を検討した。本課題
期間中終期に開始した計画であるため、技術
開発を中心に進めた。京都大学長谷グループ
および日立製作所神原グループとともに、金
属細管を使ったニードルを用いた微細組織
の採取方法および、採取した微細組織からの
cDNA 合成および RNAseq 解析法を確立した。 
本法を利用し、将来的にはシグナルの器官間
伝達の詳細を解析したい。 
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