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高等植物は食糧増産や環境保全，更に薬用二次代謝産物，生分解性プラスティックなどの有用
物質の生産，エネルギー生産において重要な役割が期待されている。21世紀の人口増加にとも
なう食糧危機や環境破壊，石油資源の枯渇などの地球規模問題の解決のため，植物系での遺伝子
操作やバイオテクノロジーの発展が予測されている。一方，基礎生物学の面においては植物系で
は光合成，外部環境への適応，さらに分化の全能性，独自の形態形成に見られるように動物の系
とは明らかに異なった植物独自の生理的現象や制御機構が存在しており，それらに関わる遺伝子
群の分子生物学的研究が精力的に進められている。
当研究室では植物系での外界からの種々の刺激（乾燥，塩濃度，温度，光等）による細胞内で

のシグナル伝達カスケード，および環境応答の遺伝情報発現制御ネットワーク，さらに植物ホル
モン応答のシグナル伝達と遺伝子発現制御システムについて分子生物学的に解析することを目的
としている。2000年にゲノム全塩基配列が決定されたモデル植物シロイヌナズナを用いて機能
ゲノム学的方法を用いて高等植物の成長，分化に関わる植物遺伝子の個体レベルでの機能解析に
も研究分野を広げている。さらに，遺伝子の機能解析によって得られた有用遺伝子を用いて植物
バイオテクノロジーへの応用をめざして，企業や他研究機関との連携を深めている。

1. 環境ストレス応答における遺伝子発現制御（篠崎
（一），関，楠城＊1，井内＊2，小林，大野＊3，篠崎（和）＊4，
春日＊4，浦尾 ＊4，吉羽 ＊4，中島＊4，佐久間 ＊4）
植物では外部環境の変化に応答し，かつ適応しており，さ

らに環境シグナルによって成長，分化を行っている。多く
の植物遺伝子は外部環境の変化よってその発現が制御され
ていることが明らかになった。当研究では環境シグナルと
して乾燥を取り上げ，乾燥によって誘導される遺伝子群の
機能と遺伝子の発現制御について分子レベルで明らかにす
ることを目的としている。また乾燥によって誘導される遺
伝子の発現に乾燥以外の環境ストレス，例えば温度，塩な
どの浸透圧変化，嫌気などのストレスがどのような影響を
与えるかを転写レベル解析した。
シロイヌナズナの完全長 cDNAマイクロアレイを用いて
乾燥や低温誘導性遺伝子を探索した。我々はこれまでに，乾
燥や低温ストレス処理した植物体などより調製した mRNA

等を用いて計 10種類のシロイヌナズナの完全長 cDNAラ
イブラリーを作製した。単離した約 1300種類の cDNAを
含む完全長 cDNA マイクロアレイを用いて乾燥，低温で
誘導される遺伝子を解析した。その結果，多くの新規乾燥
誘導性遺伝子，低温ストレス誘導性遺伝子が同定された。
ストレス応答に重要な役割を果たす転写因子の DREB1A

の Target遺伝子としてコムギの putative cold acclimation

proteinのホモログ遺伝子を含む 6つの遺伝子が新規に同定
された。
乾燥ストレスによって誘導される rd29A 遺伝子の乾燥，

低温，高塩濃度によるストレス応答には 9 塩基の配列
（TACCGACAT）が関与していることを明らかにし，この
9塩基の配列をDREと命名した。DREは ABAによる発現
誘導には関与しない新しいシスエレメントであることを示し
た。DREと類似した配列は多くの低温誘導性遺伝子のプロ

モーターにも見いだされており，環境ストレス応答に重要な
役割を果たしていると考えられる。DREに結合する DNA

結合タンパク質の二種類の cDNA（DREB1，DREB2）が
単離，解析した。さらに DREB1Aタンパク質を過剰に発
現したトランスジェニック植物では乾燥，低温，高塩濃度
に対する耐性が野性株に対して顕著に増加した。さらにマ
イクロアレイを用いて DREB1Aの制御下にある遺伝子 12

個を同定した。この方法は環境ストレスに耐性の植物を作
出するのに有効である。

2. 植物系での外界刺激の細胞内シナグル伝達（篠崎
（一），溝口，平山，片桐 ＊2，市村 ＊2，吉田 ＊2，高橋 ＊5，
湯浅 ＊4，米澤 ＊6，関，伊藤，篠崎（和）＊4，浦尾 ＊4，刑
部 ＊4，中川＊3）
植物では外界からの刺激やストレス（乾燥，塩濃度，光，

温度）によって種々の生理的あるいは遺伝子発現レベルで
の変化が引き起こされる。動物や酵母の系ではシグナル伝
達に関与するタンパク質が同定され，その cDNAや遺伝子
が精力的にクローニングされている。植物でのシグナル伝
達系を分子生物学的，生化学的レベルで解析することを目
標に，環境応答に関わるシグナル伝達因子の遺伝子の単離
とトランスジェニック植物を用いて個体レベルでの遺伝子
機能について解析を行っている。
浸透圧ストレスのセンサーとして働くと考えられる二成

分制御系のヒスチジンキナーゼ ATHK1をクローニングし
た。ATHK1は酵母の浸透圧センサー SLN1の変異株を相
補することを明らかにした。ATHK1以外にレスポンスレ
ギュレーターである ATRR1～4 やリン酸のリレーに働く
ATHP1～3の遺伝子もクローニングした。酵母の浸透圧ス
トレスのシグナル伝達系と対比して，シロイヌナズナにも
浸透圧ストレス応答に働く二成分制御系が存在すると考え
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られる。浸透圧応答のセンサーとして働く二成分制御系の
ヒスチジンキナーゼ ATHK1と相互作用するHPtドメイン
をもつタンパク質ATHP1を酵母の two hybrid法を用いて
同定した。
刺激応答のシグナル伝達系で重要な役割を果たしている

MAPキナーゼを解析した。種 の々ストレス処理によるMAP
キナーゼの活性化に関して解析を行い，低温や傷害，湿度
の急激な変化によって活性化されるプロテインキナーゼ活
性を検出した。特異的抗体を用いて活性化されるMAPキ
ナーゼの同定を進め，環境ストレスに応答に関与するシロ
イヌナズナの MAPキナーゼが ATMPK4であることを明
らかにした。さらに本年度，MAPキナーゼの ATMPK6も
同様の刺激により活性化されることを明らかにした。以上
の解析により，シロイヌナズナにおいて，少なくとも二種
類の MAPKが異なった環境ストレスにより共通に活性す
ることが明らかになった。高等植物の低温，乾燥，接触，傷
害に対するシグナル伝達には複数の MAPKカスケードが
機能していると考えられる。
イノシトールリン脂質を二次メッセンジャーとするシグ

ナル伝達系のホスフォリパーゼ Cが浸透圧ストレス応答の
初期過程のイノシトール 3リン酸の一過的な上昇に関与す
ることを細胞実験系を用いて明らかにした。これはイノシ
トールリン脂質代謝系が浸透圧ストレス応答のシグナル伝
達系で機能していることを示している。特に乾燥誘導性遺
伝子の発現に関与していることを阻害剤を示して明らかに
した。
シロイヌナズナから数種の PLDを単離し，乾燥ストレ
ス誘導性の PLD（AtPLDdelta）について解析を進めた。
AtPLDdeltaプロモーター::GUSを導入した形質転換植物
を用いた組織化学染色から，葉や根の維管束組織に顕著な
乾燥誘導性の発現が見られることを明らかにした。

3. 植物ホルモンによる植物核遺伝子の発現制御機構の
研究（篠崎（一），篠崎（和）＊4，安部＊4，宇野＊4，井

内＊2，吉田＊2，降旗 ＊4，平山）
植物では分化の段階や環境の変化に応じて種々の遺伝子

の発現が制御されている。植物ホルモンは成長制御物質であ
ると同時に環境応答におけるシグナル伝達においても重要
な役割を果たしている。植物ホルモンアブシジン酸（ABA）
は種子の成熟期に合成され，種子のタンパク質の生合成を
誘導することによって，種子の成熟，休眠に重要な役割を
果たしている。一方，ABAは植物の乾燥時においても葉の
気孔の開閉や種々の組織で乾燥ストレスに対して細胞を保
護すると考えられるタンパク質を誘導する機能を持つ。当
研究においてはシロイヌナズナを材料に植物ホルモンによ
る発現制御の分子機構を明らかにすることを目的とする。
さらに種子成熟期における組織特異的，時期特異的発現の
制御機構と乾燥時の組織非特異的な誘導機構におけるABA
の機能可変性の分子機構について解析することを目的とし
ている。
乾燥ストレスおよび ABAにより誘導される遺伝子の発

現誘導に関わるプロモーター領域をトランスジェニック植
物を用いて解析した。rd29B遺伝子は ABA関連変異株の
abaや abiの下流で制御されている ABA誘導性遺伝子であ
る。rd29B遺伝子のプロモーターを解析し，ABRE（ABA

Responsive Element）がシス因子として重要な役割を果た
していることを明らかにした。さらに ABREに結合する
タンパク質の cDNA（AREB）をクローニングした。培養
細胞 T87を用いて ABAにより活性化されるプロテインキ
ナーゼを同定した。さらにこのプロテインキナーゼによる
転写因子 AREBのリン酸化が ABAにより活性化されるこ
とを示した。
ABAにおけるシグナル伝達系，とくに受容のメカニズム

を明らかにする目的で ABA認識が変化した突然変異体の
分離，解析を始めた。EMS処理した種子から単離した変異
体の表現型の解析を進めている。

4. シロイヌナズナの逆遺伝学的方法による形態形成，成
長関連遺伝子の機能解析（篠崎（一），伊藤，小林，関，

能年＊2，太治 ＊3，川村 ＊7）
シロイヌナズナでは，ゲノムプロジェクトが進行してお
り，2000年 12月に全塩基配列が決定された。遺伝子の機
能を体系的に解析する Functional genomicsを推進するた
め，T-DNAタギング法（遺伝子破壊型タギング法および
過剰発現型 T-DNAタギング法）およびトランスポゾンタ
ギング法による挿入変異体ライブラリーの作製を進めてい
る。これらの挿入変異体をスクリーニングしてこれまでに
胚発生不全，雄性不稔，わい性の変異体，アルビノ，本葉
の細くなった変異体などが多数得られた。これらの変異体
について Dsや T-DNAの挿入により破壊された遺伝子を
回収して解析を行っている。
本葉の細くなった変異体に関して Dsの挿入部位のゲノ

ムDNAを TAIL PCR法を用いて回収して塩基配列を決定
した結果，リボソームタンパク質 S13遺伝子であることが
明らかにした。本年度はこの本葉の細くなった変異体（ラ
イン 155–1）について変異遺伝子および変異体の表現型に
ついて詳しく解析した。トランスポゾンの挿入位置はリボ
ソームタンパク質 S13遺伝子の第二エクソン内であり，復
帰変異体の解析から表現型の変化はトランスポゾンの挿入
によるものであることを明らかにした。本葉の第一葉での
細葉化が顕著であり（pointed first leaf, pfl2），さらに抽台
の遅れやトライコームの減少や形態の変化（ダイコーム化）
が観察された。S13遺伝子はゲノム上に複数あるので S13

遺伝子の発現量の減少あるいは組織特異性な変化が表現型
の変化に現れたと考えられる。
雄性不稔変異体の 1つについて，機能解析を進めた。こ

の変異体は胞子体型変異体で，減数分裂後の microspore

および，tapetumに異常が見られた。microspore分離直後
の pollen coatの蓄積が認めらず，成熟花粉が形成されな
かった。Dsでタグされている原因遺伝子を単離したとこ
ろ，Zn フィンガーモチーフと核移行シグナル様モチーフ
を持つタンパク質をコードしており，転写制御遺伝子であ
ることが示唆された。胚発生不全変異体の 1 つに関して，
TAIL-PCR 解析により Ds の挿入部位を同定したところ，
キネシン様タンパク質をコードする遺伝子を破壊している
ことが明らかとなった。シロイヌナズナにおいてキネシン
様タンパク質は，少なくとも 60 以上のメンバーからなる
ファミリーを構成している。これらのことから，このキネシ
ンタンパク質は胚形成時に特異的な役割を果たしていると
考えられる。また，生育阻害の見られる変異体の遺伝子が
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Leu-rich repeatや Toll/Interleukin-1 receptor-like domain

や Nucleotide binding domainを持ち，感染応答のシグナ
ル伝達に関与する rps2などの受容体と類似した構造をして
いることが示された。この変異体についても解析を進めて
いる。

5. 植物ホルモン生合成遺伝子の解析（小林，井内 ＊2，
保浦＊2，篠崎（一））
乾燥ストレスと種子の登熟におけるアブシジン酸（ABA）

の生合成制御機構の解明を行っている。植物に乾燥ストレ
スが加わると ABAの蓄積が起こることが知られている。こ
れまでに ABA生合成の鍵となるネオキサンチン開裂酵素
遺伝子をカウピーより単離・解析し，乾燥ストレス時におけ
る重要性を明らかにした。昨年度より引き続き，モデル実験
植物であるシロイヌナズナのネオザンチン開裂酵素遺伝子
について解析し，AtNCED3 が乾燥ストレス誘導性を示す
ことを明らかにしている。今年度は乾燥ストレス応答にお
ける内生ABAの重要性について検討するため，AtNCED3

の過剰発現型，発現抑制型の形質転換体を作成するととも
に遺伝子破壊株を PCRを用いたスクリーニングにより見
いだし，それぞれについて乾燥耐性の評価を行った。その
結果，AtNCED3 の発現量に比例して内生 ABA量が増加
するとともに乾燥耐性も上昇することが明らかとなり，乾
燥ストレス応答における ABAの重要性が示された。更に
乾燥ストレスや種子の登熟におけるネオザンチン開裂酵素
遺伝子の発現制御機構について解析を行った。
イネの活性型ジベレリン，GA1の不活性化段階を触媒す

るジベレリン 2β 水酸化酵素をコードする遺伝子をクロー
ニングし，機能解析および発現解析を行った。イネのジベ
レリン 2β 水酸化酵素遺伝子は栄養成長期の茎頂の周囲を
とりまくように発現していたが，生殖成長期に移行すると
この発現が弱くなることが明らかとなった。ジベレリン 2β

水酸化酵素の発現が茎頂の発達に深く関っている可能性が
示された。

＊1 委託研修生，＊2 基礎科学特別研究員，＊3 研修生，＊4 共
同研究員，＊5ジュニア・リサーチ・アソシエイト，＊6 研修
生（筑大大学院），＊7 業務委託
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