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１）本研究の背景  

近年、温暖化の影響によって広い地域で大雨が増加している。このため、冠水を原因
とする土壌中の低酸素化が生じ、エネルギー資源作物や農作物の生育への悪影響が徐々
に顕在化してきている。この現象は食料問題に拍車をかける可能性が大きく、人類の生
存にとって大きな問題となりつつあると言ってよい。そこで、低酸素条件下でも効果的
に植物バイオマスを増やす技術が求められている。 
申請者は、従来からコケ植物（蘚類）のモデル種、ヒメツリガネゴケ（Physcomitrium 

patens）を実験生物として用い、光合成機能の発現や生物時計の分子機構について研究
を行ってきた。コケ植物は陸上植物の進化において初期に分岐し、緑色植物の進化・多
様化を研究するうえで興味深い位置付けにあるうえ、ヒメツリガネゴケは相同組換えの
効率が非常に高く、遺伝子の改変を柔軟に行えるので、遺伝子機能の解析のためにも有
用である。コケ植物は藻類が陸上に進出した直後の植物の形態・特性を多く残すと考え
られ、小型で冠水の影響を受けやすい
うえ、高等植物よりも乾燥に対する適
応機構が未発達であると考えられる。
また、被子植物とは異なり、精子が植
物体表面上の水膜を泳ぎ、卵にたどり
着くことによって有性生殖を営むた
めに、ライフサイクルを完遂するうえ
で水への依存度が非常に高い（図１）。
このような特徴を持つコケであるの
で、水中の低酸素条件に適応する固有
の機構が発達している可能性がある
と考えられた。 
ヒメツリガネゴケのゲノム DNA の全塩基配列は 2008 年に報告され、高等植物の多様

な遺伝子のホモログが存在することが確認されたが、その一方で、それらの多くがコケ
特有の多様化を示すことも明らかとなった（Rensing et al., 2008）。さらに、被子植物に
はみられないドメイン構造のタンパク質をコードする遺伝子群もあることもわかって
きた。申請者は、多様な環境に由来する情報を受容・伝達する重要機構の一つ、多段階
リン酸リレー（Multi-Step Phosphorelay；MSP）に興味を持ち、研究を行ってきた。MSP
は多様な生物にみられるが、陸上植物においては、ヒスチジンキナーゼ、ヒスチジン含
有リン酸転移因子（HPt）、レスポンスレギュレーターから構成される。環境因子のセン



サーであるヒスチジンキナーゼが環境刺激を受け取ると、ヒスチジンキナーゼの自己リ
ン酸化を経て、ヒスチジンキナーゼ、HPt、レスポンスレギュレーターの順でリン酸が
転移され、最終的に生理的出力を担う遺伝子群が制御され、環境応答が行われる。ヒメ
ツリガネゴケは、作物種を含む高等植物にみられない独特のドメイン構成のヒスチジン
キナーゼを多く持つが、それらのうち、多様な環境受容に関わる PAS ドメインを持つ
ヒスチジンキナーゼ（PAS Histidine Kinase 1 と PAS Histidine Kinase 2；PAS-HK1/2
と略す）が、低酸素条件で植物体の生育を促進的に制御することを見出した（Ryo et al., 
2018）。 
 

２）本研究の目的  

PAS-HK1/2 による低酸素条件での生育制御機能を確認し、そして PAS-HK1/2 に始
まるシグナル伝達機構の詳細を解析することにより、植物の低酸素適応機構の解明とそ
の強化植物の作出に向けた基礎データを得ること、さらには作物品種への適用を見据え、
その知見をモデル被子植物シロイヌナズナへと移植し、低酸素条件での高等植物のバイ
オマス増産の基盤技術を確立することを本計画の目的とした。 
 

３）本研究の成果 

３．１）低酸素条件での生育制御機能 
 既報では（Ryo et al., 2018）、酸素濃度
6%～12%の低酸素条件で、主に茎葉体の
形成率を指標に用い、PAS-HK1/2 がヒメ
ツリガネゴケの生育・発生を促進すること
を示した。本研究においては、より低い
0.1%以下の酸素濃度条件（嫌気条件）で、
コケの生育・発生を観察した。すると、観
察を行った期間の範囲では（数週間から２
ヶ月ほど）、PAS-HK1/2 のコード領域を
除去した遺伝子破壊株（DKO 株）と野生
型株（WT 株）のどちらにおいても、ほと
んど茎葉体の形成は見られなかった。そこ
で、原糸体の生育速度をコロニーの直径を
測定することで比較した結果、驚いたことに、嫌気条件では、DKO 株が WT 株に比べ
て著しく速い生育速度を示すことが明らかになった（図２A と B；龍昌志ほか、未発表
データ）。連続明条件（LL）と 24 時間周期の明暗の繰返し条件で、２つの株を培養し、
その組織コロニーの直径を比較すると、DKO 株は WT 株の約４倍の直径のコロニーを
形成した。一方で好気条件においては、WT 株と DKO 株の間に生育速度の差はみられ
なかった（図２A）。この結果は、嫌気条件においてコケ組織は生育可能であるが、
PHK1/2 の働きによって積極的に生育が抑制されていることを示す。 
 

３．２）PAS-HK1/2 のシグナル伝達機構の解析 
 次に、PAS-HK1/2 に始まるシグナル伝達の仕組みを理解するために、PAS-HK1/2 は、
パートナーのシグナルタンパク質と、どのような時間・空間的なダイナミクスで相互作
用を行うかを調べた。この研究の開始時点で既に、PAS-HK1 と PAS-HK2 はそれぞれ、



コケの HPt である HPt1 と HPt2 と相互作用すること、HPt1 と HPt2 はそれぞれ、被
子植物で時計タンパク質として詳しく解析が進んでいる Pseudo-Response Regulator
（PRR）タンパク質のコケ・ホモログの一つ、PRR2 と相互作用することを明らかにし

ていた。本研究で
は、PRR2 のパラ
ロ グ タ ン パ ク 質
である PRR1 と
PRR3 が HPt1/2
と 相 互 作 用 す る
か ど う か を 調 べ
た。まず PRR1/3
の 細 胞 内 局 在 を
GFP レポーター
を 用 い て 調 べ た
ところ、両タンパ
ク質とも、PRR2

と同様に核に局在することが明らかになった（図３(A)）。さらに、PRR1/3 が PRR2 と
同様に HPt1/2 と相互作用するかどうかを Bimolecular Fluorescence Complementation
（BiFC）法で調べたところ、両タンパク質ともそれぞれ、HPt1/2 と相互作用すること
がわかった（図３(B)）。一方で、PRR2 と同様に、やはり PRR1/3 は HPt3 とは相互作
用が認められなかった。 



 次に、PHK1/2 と HPt1/2 との相互作用が、自然条件の光環境の変動のもとでどのよ
うな変化を示すかを知るために、昼夜を模した 12 時間-12 時間の明暗繰り返し（LD）
条件で、BiFC 法による解析を行った。その結果、PHK1 と HPt1 または HPt2 は、昼
に相当する明期には核内で相互作用する一方で、夜に相当する暗期には核に加えて細胞
質でも相互作用するようになることがわかった（図４）。なお、連続的な暗条件では、
時刻に関わらず、PHK1 と HPt1/2 は核内で相互作用することがわかった。これらの結
果から、i）PHK1 とパートナーの HPt1/2 は、昼間に核内で、夜間に核と細胞質で相互
作用する日内変動を示す；ii）この日内変動の制御は、光に対する受動的な応答として
起こり、自律的な概日時計の制御
によるものではない、ということ
が 示 さ れ た （ Kikuchi et al., 
2022）。 
コケ植物を取り巻く水環境の状

況は、昼夜で変化を示す可能性が
あり、また日⾧／夜⾧の変化、つ
まり季節性の影響を強く受ける
可能性も高い。したがってこの解
析の結果明らかとなった PHK1
とパートナータンパク質の相互
作用の日内変動は、コケ植物の水
環境への適応の仕組みの一環と
して組み込まれているのかも知
れない。 
 
３．３）PAS-HK1/2 の下流遺伝
子の同定 
 次に、PAS-HK1/2 に始まる
MSP の下流に位置付けられる出
力 遺 伝 子 の 解 析 を 行 な っ た 。
Shinde ら（2015）は、低酸素条件

でヒメツリガネゴケを
培養した時に発現量が
変動する遺伝子を網羅
的に同定した。そのう
ち、発現量が低下する
３つの遺伝子、ヘキソ
キナーゼをコードする
HXK1、SNF1 キナーゼ
をコードする SNF1、ホ
スホグルコムターゼを
コードする PGM 遺伝
子に焦点を当て、定量
PCR 法による mRNA



レベルの発現解析を行なった。WT 株と DKO 株を嫌気条件下に移し、移行直前（0 時
間）、4 時間目、24 時間目の３点で、それぞれの遺伝子の発現を両株のあいだで比較し
た。その結果、３つの遺伝子はどれも、WT 株と DKO 株のあいだで発現レベルとその
推移のパターンが異なることがわかった（図５）。移行直前では、PGM については WT
株（青色）より DKO 株（オレンジ色）の発現レベルの方が高く、一方で SNF1 と HXK1
については DKO 株より WT 株の発現レベルの方が高かった。そして嫌気条件に移行
すると、このパターンは逆転する事がわかった。したがって好気条件では、PHK1/2 に
よって PGM は抑制され、また SNF1 と HXK1 は促進されており、一方で嫌気条件で
は、逆の制御が行われていることが示唆された（呉ほか, 未発表）。 
ヘキソキナーゼは解糖系の初期段階を制御し、またグルコースセンサーとしても働く。

ホスホグルコムターゼはやはり解糖系の初期段階を触媒する。SNF1 キナーゼはグルコ
ース欠乏条件で活性化され、適応的に代謝をリプログラムする。このように、３つの遺
伝子のコードタンパク質は、どれも糖代謝に関係する酵素タンパク質であり、代謝ダイ
ナミクスの制御の観点でも興味深い特性を持っている。PHK1/2 は、これらのタンパク
質の発現量を制御することで、低酸素条件での原糸体の生育を積極的に抑えており、
DKO 株ではその抑制が解除されるために、生育速度が上昇したのかもしれない。この
制御の仕組みを今後研究していくことで、低酸素条件でも効果的に生育する高機能植物
の開発に結びつく可能性がある。 
 

３．４）PAS-HK1/2 のパートナータンパク質の探索 

 上記のように、PAS-HK1 と PAS-HK2 はそれぞれ、HPt1 と HPt2 と相互作用するこ
とを明らかにしていた。そこで、PAS-HK1/2 と相互作用する HPt1/2 以外のタンパク
質の探索を試みた。PAS-HK2 をベイトとして、酵母２ハイブリッド系のスクリーニン
グを行った。現在、PAS-HK2 と相互作用するタンパク質の cDNA を含む候補クローン
を２０ほど得た段階である（地宗ほか、未発表）。今後、偽陽性クローンを除いたのち、
それぞれのタンパク質について、特異的に PAS-HK1/2 と相互作用するかどうかを検証
する予定である。 
 
４）展望 
 研究のまとめ：本研究により、i)PAS-HK1/2 遺伝子を破壊すると嫌気条件下で原糸
体の生育が顕著に促進されることを発見し、ii）PAS-HK1/2 に始まるリン酸リレー系
の下流タンパク質として PRR ファミリーのメンバータンパク質が位置付けられること
を確認し、iii）PAS-HK1 と HPt1/2 は日内制御を受け、夜間に核内のみで、日中に核
と細胞質の中で相互作用することを明らかにし、iv）PAS-HK1/2 の最下流に位置付け
られる出力遺伝子として、３つの糖代謝に関わる遺伝子を同定した。現在さらに、PAS-
HK1/2 と相互作用する制御タンパク質、あるいは環境因子受容タンパク質の分離を目
指し、解析を鋭意続けている。 
 このように、低酸素条件でのコケ植物の生育にまつわる PAS-HK1/2 の生理機能を明
らかにし、さらに PAS-HK1/2 を起点あるいは中心として、そのシグナル伝達機構とそ
の動的な変化について解析を進め、新たな知見を多く得ることができた。今後、さらに
PAS-HK1/2 が関与するシグナル伝達機構の解明を詳細に進め、とくに酸素濃度の変化



がこのシグナル伝達系にどのように伝わり、また出力遺伝子の発現後、どのような仕組
みにより低酸素環境への適応が行われるのかを明らかにすることが重要である。 
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