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はじめに
　植物は太陽光を光合成に必要なエネルギー源として
利用するのみならず、光の質と量の違いを環境情報と
して利用することにより、刻々と変化する光環境下に
おいて生長が最適となるよう応答する。光を感知する
受容体には、フィトクロム、クリプトクロム、フォト
トロピン等がある。このうち、フィトクロムは主に赤
色光と遠赤色光を、クリプトクロムは青色光を受容
し、多様な光形態形成反応に関与する。これに対し、
青色光を受容するフォトトロピンは光屈性、葉緑体の
光定位運動、気孔の開口、葉の平坦化、葉の光定位運
動などを誘導する。フォトトロピンが制御するこれら
の応答は、植物が光を出来るだけ多く吸収し、光合成
を増大させる働きを持つ。本稿では、フォトトロピン
が青色光をシグナルとして利用し、植物の生長を促進
する機構について概説する。また、最近明らかになり
つつあるフォトトロピン自身の活性制御についてもふ
れる。

1. フォトトロピンに依存した植物の生長促進
　フォトトロピン(phot1、phot2)は植物特有の青色光
受容体で、青色光に依存して上記の生理反応を誘導す
る（図1）1 - 3）。光屈性、葉の光定位運動（個々の葉
が、青色光に対し垂直に葉面を向ける運動）は、植物
体が光の方向に向かって成長・運動し、葉面を光に垂
直に向ける反応である。葉緑体光定位運動は、弱い光
のもとでは葉緑体が光と垂直な細胞面に集まり、強い
光のもとでは葉緑体が光と平行な細胞面に逃げる反応
である。気孔開口は、大気と植物体内とのガス交換に
用いられる表皮の穴「気孔」を開かせる反応である。
葉の平坦化とは、葉が巻くのを防ぎ、平らにする反応
である。これらの反応は、植物が光合成に必要な光を
効率よく集め、炭酸固定に用いる二酸化炭素をより多

く取り込むための応答であると考えられてきた。しか
しながら、実際にフォトトロピンを介した反応が植物
の光合成を向上させるかどうかの直接的証拠は得られ
ていなかった。我々はフォトトロピン変異株を用い、
フォトトロピンが実際に光合成を増大させ、植物の生
長を促進することを実験的に示した4）。
　シロイヌナズナの野生株を25 µmol m-2 s-1の赤色光
下と、同じ強さの赤色光に0.1 µmol m-2 s-1の微弱な青
色光を添加した混合光条件下で4週間生育させ、生重
量を比較した。その結果、混合光下で生育させた植物
は、赤色光のみで生育させた植物に比べ生重量が約3

倍増加した(図2 )。この微弱な青色光による劇的な生
長促進は、フィトクロムやクリプトクロム変異株でも
観察されるが、phot1 phot2 二重変異株では観察され
ず、フォトトロピンにより仲介されていることが分か
る。この光条件下では、青色光によって野生株では葉
緑体が光と垂直な細胞面に集まり、気孔が開き、葉が
平らに展開したのに対し、phot1 phot2 二重変異株で
はこれらの反応が全く見られなかった。このフォトト
ロピンに依存した生長促進は、照射する赤色光の強度
が増加するにつれ減少した。つまり、フォトトロピン
は上記の生理応答を同時に誘導することにより植物の
光合成を最大にし、弱い光環境のもとで生長を促進す
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図1　フォトトロピンが制御するシロイヌナズナの青色光反
応
図中の青い矢印は、方向性のある青色光を示し、その大小で
青色光強度を表している。青い稲妻は、方向性のない青色光
を示す。



ることが示された。

2. 各フォトトロピン生理応答の生長への寄与
 フォトトロピンは複数の生理応答を同時に誘導する
ことで、光合成の増大・生長を促進するが、どの反応
が最も生長促進に貢献しているのか、手がかりが得ら
れつつある。以前に著者らは、葉の光定位運動が損な
われた変異株のスクリーニングを行い、 n p h 3 

(NONPHOTOTROPIC HYPOCOTYL3) 変異株を単離し
た2)。この変異株は、胚軸の光屈性の変異株としてす
でに単離されていたものであったが、葉の光定位運動
にも関与していることが明らかになった。
　n p h 3変異株を前述した混合光条件下で生育させる
と、赤色光のみの条件下で生育させた場合と比較し
て、 1 . 5倍程度しか生長が促進されなかった ( 図
3)。nph3変異株では、この条件下で正常な葉緑体光定
位運動と気孔の開口反応が観察されるが、葉の平坦化
は誘導されず、下向きにカールした葉の形になった
2)。つまり、葉の平坦化と葉の光定位運動が損なわれ
るだけで、野生株で観察された劇的な生長促進は大き
く減少するのである。この結果は、葉の平坦化と光定
位が弱光下での生長促進に大きく貢献していることを
示している。今のところ、葉緑体光定位運動や気孔開
口の生長に対する正確な貢献度は明らかでなく、おそ
らく、生育条件における光強度の違いによって各反応
の貢献度も異なるものと思われる。一方、フォトトロ
ピンを介する情報伝達においてNPH3が葉の平坦化や
光定位運動に関与するものの、葉緑体光定位運動や気
孔開口に関与しないことは明らかである。今後、フォ

トトロピンが制御する各々の生理応答に特有の情報伝
達因子を同定することがこの機構の解明において重要
であり、各生理応答の生長促進への寄与の理解にも役
立つだろう。

3. フォトトロピンの自己リン酸化と生理応答
 フォトトロピンは、N末端に青色光を受容する2つの
LOVドメイン(LOV1、LOV2)を持ち、C末端にはSer/

Thrキナーゼドメインを持つ受容体型のキナーゼであ
る(図4-A) 5)。最近、大阪府立大学の徳富グループは、
以下のようなフォトトロピン分子の活性化モデルを提
唱した6, 7)。暗黒下ではLOV2ドメインがキナーゼドメ
インに結合し、キナーゼ活性を阻害している。青色光
の受容によってLOV2ドメインがキナーゼドメインか
ら解離すると、同時に阻害も解除され、キナーゼドメ
インが活性化する。青色光を受容して活性化したフォ
トトロピンのキナーゼドメインは、自身をリン酸化す
る「自己リン酸化」反応を示すようになる(図4 - B ) 8 , 

9 )。フォトトロピンは元来、青色光に依存してリン酸
化される蛋白質として細胞膜中に発見された。そし
て、この自己リン酸化の程度が、光屈性反応や気孔開
口に関わる反応と正の相関を示すことから10-13)、自己
リン酸化自体が生理応答に必須であると考えられてき
たが、長い間この自己リン酸化の生理学的意味は不明
のままであった3)。最近筆者らは、この問題を解決す
べく、フォトトロピンの植物体内における自己リン酸
化部位を同定し、機能解析を行った。
　青色光を照射したシロイヌナズナの芽生えから免疫
沈降法等によりp h o t 1蛋白質を単離し質量分析を行
い、phot1の自己リン酸化部位を8箇所同定した (図4-

A) 14)。そのうち3つがLOV1ドメインより上流のN末端
領域に、3つがLOV1とLOV2の間のHinge 1 領域に、1

つ（または2つ）がキナーゼドメインに、1つがキナー
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図2　青色光に依存した生長促進
(A) 赤色光 25 µmol m-2 s-1　(RL)、赤色光 25 µmol m-2 s-1と青
色光 0.1 µmol m-2 s-1の混合光 (RL+BL) 条件下で5週間生育さ
せたシロイヌナズナ（野生株、phot1 phot2 二重変異株）の写
真
(B) 同光条件で4週間生育させた植物における生重量比較
phot1 phot2 はフォトトロピンを欠く変異株。

図3　nph3 変異株の青色光に依存した生長促進
図2と同じ光条件で5週間生育させたnph3 変異株の写真(A)と
生重量比較(B)。



ゼより下流のC末端領域に位置していた。キナーゼド
メインのリン酸化は、質量分析の結果からはSer-849

とSer-851のどちらがリン酸化されているのか区別出
来なかった。以前の間接的な方法を用いた研究から、
オートムギのphot1aにおいて、N末端とHinge 1 領域が
複数箇所ずつ自己リン酸化されるとされていたが15)、
今回得られたものとその部位は異なっていた。今回の
研究で初めてC末端側のキナーゼドメインの中にもリ
ン酸化部位が同定され、その部位はキナーゼドメイン
の特にアクティべーションループに位置していた。こ
のようにして決定されたphot1のリン酸化部位の役割
を以下のように解析した。まず、同定されたリン酸化
部位に1つずつ、または2つ以上同時にアミノ酸置換を
導入したphot1蛋白質を発現するための遺伝子コンス
トラクトを作製する。ついで、この遺伝子を、フォト
トロピンを欠いた phot1 phot2 二重変異株で発現さ
せ、変異phot1蛋白質が上記の生理応答を正常に誘導
できるか調べた。もし、正常な反応が回復されれば、
変異させたリン酸化部位は重要な役割を果たしていな
いことになる。その際、リン酸化部位をA l aに置換
し、そのアミノ酸の脱リン酸化状態をミミック
し、Aspに置換することにより、擬似リン酸化状態と
した。その結果、今回同定されたリン酸化部位のう
ち、キナーゼドメインのアクティべーションループに
位置するSer-849とSer-851を同時にAlaに置換した
phot1発現株 (S849A S851A-6株) のみが光屈性、気孔
開口、葉緑体光定位運動、葉の平坦化の全てを回復し
なかった。また、意外なことに、リン酸化部位のうち
Ser-849とSer-851以外の全てをAlaに置換した変異
phot1蛋白質は、野生型phot1と同様にどの生理応答も
正常に誘導した。さらに、Ser-849とSer-851の両方を
Aspに置換したphot1擬似リン酸化株 (S849D S851D-3

株) では、どの生理応答もほぼ正常に誘導した。これ
らの結果は、多くのフォトトロピンの自己リン酸化部
位の中で、アクティべーションループの自己リン酸化
のみが下流に情報を伝達するために必須で、フォトト
ロピンが制御する生理応答に共通して必要であること
を意味している。

4. アクティべーションループの自己リン酸化と
キナーゼ活性の制御
　一般的に、プロテインキナーゼのアクティべーショ
ンループのリン酸化は、触媒活性の増加と基質蛋白質

の認識に重要であることが知られている1 6 )。S 8 4 9 A 

S851A-6 株では、生理応答がほとんど誘導されないに
も関わらず、この変異pho t1は植物体内でほとんど正
常な自己リン酸化活性を有していた（図5-A）14)。つ
まり、この部位の変異は、キナーゼ触媒活性そのもの
には影響を与えず、下流への情報伝達に影響を与えて
いることを示唆している。このことから、phot1にお
いてアクティべーションループのリン酸化は、下流の
基質蛋白質を認識し、リン酸化するために重要な役割
をもっていると考えられる。
　さらに、このアクティべーションループ中のSer-851

のリン酸化を、特異的抗体を用いて確認し
た。Ser-851は、暗黒下でもある程度リン酸化されて
いるが、青色光に依存して1分以内にリン酸化レベル
が増加した(図5-B)。また、触媒活性を無くした変異
p h o t 1蛋白質においては、この青色光に依存した
Ser-851のリン酸化が観察されず14)、情報伝達に重要な
アクティべーションループのSer-851は青色光に依存し
て自己リン酸化されることが確かめられた。phot1擬
似リン酸化株S849D S851D-3では、アクティべーショ
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図4　シロイヌナズナのphot1で同定された自己リン酸化部位
(A) フォトトロピンのドメイン構造と同定された自己リン酸
化部位
N末端側には2個のLOV (Light、Oxygen、Voltage) ドメイン
が、C末端側にはセリン／スレオニンキナーゼドメインがあ
る。LOV1より上流をN末端、LOV1とLOV2の間をHinge 1、
キナーゼドメインより下流をC末端と呼ぶ。青色光を照射し
た植物体からphot1蛋白質を集めて質量分析にかけ、リン酸
化部位を同定した。
(B) フォトトロピンの自己リン酸化反応を示すオートラジオ
グラフィ
シロイヌナズナの野生株の黄化芽生えを3 2 P正リン酸でラベ
ルし、青色光 (100 µmol m-2 s-1、30秒) を照射した。phot1蛋
白質を免疫沈降法で集め、SDS-PAGEにかけ、オートラジオ
グラフィでリン酸化を検出した。



ンループの自己リン酸化状態をミミックしたが、この
株の変異phot1蛋白質は暗黒下ではどの部位も自己リ
ン酸化活性を示さず（図5-A）、どの生理応答も誘導
しなかった14)。これらの結果は、フォトトロピンの情
報伝達には青色光によるアクティべーションループの
自己リン酸化が必要であるが、この自己リン酸化だけ
では不十分であり、リン酸化されてかつ青色光が当
たっている必要があることを示している。青色光によ
るフォトトロピンの自己リン酸化とLOVドメイン等の
構造変化が同時に起こることが、下流の基質蛋白質の
リン酸化に必要なのかもしれない。

5. フォトトロピンの自己リン酸化と生長促進
　最後に、S849A S851A-6株とS849D S851D-3株にお
ける通常生育条件（50 µmol m-2 s-1の白色光）下の生
長を示した（図6）。野生型phot1を発現するWT-11株
では、野生株と変わらない生長を示した。これに対
し、S849A S851A-6株では、phot1 phot2 二重変異株と
差が見られない程生長が著しく損なわれた。S 8 4 9 D 

S851D-3株ではWT-11と差が見られない。以上のこと
は、自己リン酸化反応が、調べた全てのフォトトロピ

ン依存の反応に必要であるという結果に対応してい
た。一方、S849A S851A-6 株の生長の低減が phot1 

phot2 二重変異株と同じであることは、アクティべー
ションループのリン酸化が損なわれると、全てのフォ
トトロピン制御応答が起こらず、光合成活性が低下し
てしまい、生長が損なわれることを示唆している。

おわりに
　フォトトロピンは青色光に依存して多様な反応を制
御し、これらの全てが光合成を増大させ、生長促進に
寄与することが証明され、とりわけ、葉の平坦化と光
定位運動が大きな役割を果たしていることが分かっ
た。しかし、同じフォトトロピンという光受容体がま
るで異なる反応を引き起こす機構は謎に満ちている。
例えば、最も良く解明されている気孔開口と葉緑体光
定位運動を比較すると、今までのところフォトトロピ
ン以外の共通因子は見いだせない。各反応はフォトト
ロピンの直下の成分から分岐しているのだろうか、そ
れともフォトトロトロピン以外の共通成分が存在する
のだろうか。研究の焦点の一つはこの反応分岐のメカ
ニズムである。もう一つの重要な課題はフォトトロピ
ンのリン酸化の基質探しである。世界中の多くの研究
者の努力にも拘わらず、フォトトロピンの基質と呼べ
るものは未だ同定されておらず、この基質の解明がこ
の分野にブレークスルーをもたらすと期待されてい
る。
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図5　アクティべーションループの自己リン酸化とキナーゼ
活性への影響
(A) アクティべーションループのリン酸化変異株における自
己リン酸化活性
各植物の黄化芽生えに青色光 (100 µmol m-2 s-1、30秒) を照射
して、植物体内におけるphot1の自己リン酸化反応を測定し
た。Phot1が自己リン酸化すると14-3-3蛋白質と結合すること
を利用し、phot1に結合する14-3-3蛋白質の量をFar-Western 

blotでモニターした。
(B) リン酸化されたSer-851を特異的に認識するpSer-851抗体
を用い、青色光 (100 µmol m-2 s-1、30秒) に対するこの部位の
リン酸化の変化をImmunoblotにより調べた。

図6　アクティべーションループのリン酸化変異株における
生長
全ての植物は、白色光50 µmol m-2 s-1　で3週間生育させた。
黒いバーは、1 cmを示す。
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