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略語一覧 

 

ARF AUXIN RESPONSE FACTOR 

BZR BRASSINAZOLE RESISTANT 

CaMV Cauliflower mosaic virus 

CBF C-REPEAT BINDING FACTOR 

CDS Coding sequence 

ChIP Chromatin immunoprecipitation 

Cy3 Cyanine3 cytosine triphosphate 

Cy5 Cyanine5 cytosine triphosphate 

DMSO Dimethyl sulfoxide 

DREB 
DEHYDORATION-RESPONSIVE ELEMENT-BINDING 

PROTEIN 

DRO DEEPER ROOT 

ELUC Emerald luciferase 

ERF ETHYLENE RESPONSE FACTOR 

GA Gibberellic acid 

GA20ox GA 20-oxidase 

GA2ox GA 2-oxidase 

GA3ox GA 3-oxidase 

GAI GA INSENSITIVE 

GAMT GA METHYLTRANSFERASE 

GGDP Geranylgeranyl diphosphate 

GM Germination medium 

GUS β-glucuronidase 

HSE Heat shock element 

HSF Heat shock transcription factor 

HSP Heat shock protein 

LB Lysogeny broth 

MBF MULTIPROTEIN BRIDGING FACTOR 

miRNA microRNA 
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Nos Nopaline synthase 

PCR Polymerase chain reaction 

PIF PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR 

RGA REPRESSOR OF ga1 

RGL RGA-LIKE 

RT-PCR Reverse transcription-PCR 

SAUR SMALL AUXIN UPREGULATED RNA 

SCL SCARECROW-LIKE 

sGFP Synthetic green-fluorescent protein 

STRE Stress responsive element 
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研究の背景 

 人口の爆発的増加が叫ばれて久しい。2011 年には世界人口は 70 億人を越え、今

後 も 増 加 し 続 け る 見 通 し で あ る 。 国 連 の 推 計  ( 世 界 の 推 計 人 口 : 

http://www.un.org/en/development/desa/population/) によれば世界人口は 2050年には 90億に

達するとされている。こうした莫大な人口を支える食糧の確保は喫緊の課題であり、来

るべき食糧問題を解決するためにはテクノロジーを駆使した食糧生産性の向上が不

可欠である。 

 食糧の生産性は、基本的に単位面積あたりの収量と、耕作可能な土地の面積という

二つのパラメーターの積で決定される。1940 年代から 1960 年代にかけて起こった緑

の革命では、高収量品種の確立によって単位面積当たりの収量が向上したことで、食

糧生産性が大きく向上した。しかし、こうした高収量品種の栽培には、適切に管理され

た土壌に加え、大量の化学肥料と水が必要であり、地球上で栽培可能な地域は限ら

れる。ではもう一つのパラメーター、耕地面積を増やすにはどうしたらよいだろうか。そ

の方法の一つとして、不良な環境でも生育可能な作物品種を開発することが挙げられ

る。不良土壌や過酷な環境においても生育可能な環境ストレス耐性作物を開発でき

れば、耕作可能な土地が大きく広がり、食糧の増産につながると期待できる。これまで

にも植物への環境ストレス耐性の付与は試みられてきたが、中でも植物が元来有する

遺伝子資源を活用した分子育種は有望なアプローチであると考えられている 

(Yamaguchi-Shinozaki and Shinozaki, 2006; Shi et al., 2016)。 

 植物は動くことが出来ないため、環境から受ける様々なストレスに柔軟に、そして複

雑に対応していることがこれまでの研究で明らかにされている。低温や乾燥、高塩、高

温などの非生物的な環境ストレスにさらされると、これらのストレスへの耐性に関与する

多数の遺伝子の発現が誘導される  (Yamaguchi-Shinozaki and Shinozaki, 2006; 

Kotak et al., 2007) 。こうしたストレス関連遺伝子の発現制御は、耐性遺伝子のプロモ

ーター上のシス因子と、それに結合する転写因子が担っている。転写因子やその活

性制御系の機構を解析することにより、植物の環境ストレス適応機構の詳細が明らか

になりつつある。地球規模で進行している温暖化や、それに伴う異常気象に対処する

ためにも、高温ストレス耐性に関わる転写因子の制御系や、生理機能を明らかにする



 9 

ことの重要性は今後ますます高まっていくと考えられる。 

 生物の生育至適温度から離れた高温は、生体タンパク質の熱変性を引き起こす。こ

のとき植物を含む真核生物では、熱ショックタンパク質（Heat shock protein; HSP）と称

される一群のタンパク質の合成が誘導される。HSP は分子シャペロンとして機能し、変

性タンパク質を認識して立体構造を修復する。この HSP を介したタンパク質の恒常性

の維持は、高温ストレス下での細胞の機能維持に重要である。高温ストレスに応答し

た HSP の発現誘導に関連する転写因子の中で、特に重要なものとして heat shock 

transcription factor （HSF） が存在する。HSF は三量体として機能し、シス配列である

heat shock element （HSE; (nGAAn)(nTTCn)又は(nTTCn)(nGAAn)）への結合を介し

て、HSPを初めとする多くの高温誘導性遺伝子を制御している (Nover et al., 2001) 。

HSF は高度に保存された DNA 結合ドメインとオリゴマー化ドメインを持ち、真核生物

全般において広く保存されている (Åkerfelt et al., 2010) 。 

 シロイヌナズナのゲノム中には 21遺伝子のHSFがコードされており、これは酵母の 1

遺伝子、ヒトの 3遺伝子に比べてきわめて多い (Fujimoto and Nakai, 2010; Baniwal et 

al., 2004)。植物の高温ストレス応答では、多数の HSF とその下流の転写因子の遺伝

子発現が高温ストレスの強度や期間に応じて調節され、動物や酵母よりも複雑な転写

ネットワークが構成されていると示唆されている (Baniwal et al., 2004)。21のHSFの中

でも、特にHsfA1a、HsfA1b、HsfA1dの 3つは高温ストレス応答のマスター転写因子と

して機能することが明らかになっており、これら 3つのHsfA1が欠損した植物は顕著な

高温感受性を示す (Yoshida et al. 2011; Liu et al., 2011)。植物が高温ストレスを感知

すると 3つの HsfA1が活性化され、HSPや下流の転写因子である DREB2A、HsfA2、

HsfB、MBF1Cなどの遺伝子発現が誘導される。これらの高温ストレス誘導性の転写因

子は、HSP 等の耐性遺伝子の発現を誘導または抑制し、環境に応じた適切な転写応

答を可能にすると考えられている (Ohama et al., 2016)。 

 HSFを介したHSPの発現誘導は動植物で共通した仕組みである。しかし、このように

多数のHSFと転写因子を介して形成される複雑な転写カスケードは、動物には見出さ

れない。この事実から、高温ストレス環境で生き残るために固着性生物である植物は、

動物とは異なった転写ネットワークを進化させてきたことが予想される。実際、高温は
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細胞内を構成するタンパク質の熱変性を引き起こす一方で、環境からのシグナルとし

ても機能し、さまざまな生理的および形態的な変化を植物に引き起こすことが知られて

いる (Quint et al., 2016)。高温環境に適応し、高い生産性を示す品種を作り出すため

には、高温ストレス環境下に置かれても正常に生育する頑強さが必要であると考えら

れる。そのためには従来研究されてきた高温ストレス耐性に加えて、高温ストレス下に

置かれた植物の生理的、形態的な応答機構も含めた、植物の高温ストレス応答の総

合的な理解が重要であることが予想される。そこで本研究ではモデル植物であるシロ

イヌナズナを用いて、高温ストレス下に置かれた植物の形態的変化に着目し、その分

子遺伝学的解析を行うことにした。 

 非致死的な高温環境下で生育させたシロイヌナズナでは、胚軸や葉柄の伸長、葉

柄の下偏生長、花成の早期化が起こることが報告されている (Quint et al., 2016)。この

ように、外気温の上昇に応じた伸長を伴う形態的な変化は Thermomorphogenesis（以

下温度形態形成と訳す）と称される。近年、温度形態形成についての遺伝学的な解

析が精力的に進められ、その分子的な実体についての理解が深まってきている。

Koiniらは温度形態形成の過程で見られる胚軸や葉柄の伸長という現象が、暗所下に

置かれた植物が示す photomorphogenesis（光形態形成）と類似していることから、光形

態形成で重要な転写因子 PIF4（Phytochrome interacting factor 4）に着目し、PIF4が

温度形態形成で重要な機能を担っていることを示した (Koini et al., 2009)。これを端

緒として PIF4 の下流因子の研究が進められた。その結果、植物が 28°C 付近の温度

帯にさらされると、PIF4 の遺伝子発現が誘導され、オーキシン合成酵素である

YUCCA8の転写活性化を介してオーキシン合成を促進し、伸長生長を制御することが

示されている (Sun et al., 2012)。 

 またKumarとWiggeは温度センサーの同定を目的として、温度形態形成を恒常的に

起こす変異体を順遺伝学的に単離した。彼らが単離した変異体の原因遺伝子は、

SWR1 複合体のサブユニットをコードする ARP6 (Actin-related protein 6) であった。

SWR1 複合体はヌクレオソームを構成するヒストン八量体を認識し、ヒストン H2A をそ

のバリアントであるH2A.Zと交換する機能を持つ。ヌクレオソームにH2A.Zが組み込ま

れると、ヌクレオソームの構造が変化するため、転写因子の DNA 結合性に大きく影響
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することが知られている (Zhang et al., 2015)。Kumar とWiggeは、arp6変異体ではヌ

クレオソームにおける H2A.Z の割合が低下していること、さらに非致死的な温度上昇

により発現誘導される遺伝子のプロモーターから H2A.Z が除去されることを報告した 

(Kumar and Wigge, 2010)。また H2A.Z の変異体である hta9 hta11 二重変異体は、

arp6 変異体と同様に胚軸や葉柄が伸長する表現型を示すことから、H2A.Z は温度形

態形成を負に制御していることが示された (Kumar and Wigge, 2010)。これらの伸長を

伴う形態変化によって葉面温度が低下するというモデルも提唱されており (Bridge et 

al., 2013)、植物は自身の形態を変化させることで外気温の上昇に適応していると考え

られる。 

 これまで述べてきた HSF を介した高温ストレス応答と、PIF4 や H2A.Z を介する非致

死的な高温で起こる伸長応答はそれぞれ独立に研究が進められてきた。そのため高

温ストレス耐性に関わる HSFが、ストレス下での伸長生長においてどのような機能を担

っているかについてはほとんど知見が無い。そこで本研究では高温ストレス応答のマ

スター転写因子である 3つの HsfA1に注目し、HsfA1の高温依存的な伸長生長にお

ける役割を明らかにすることを目的とした。先行研究で単離された 3 つの HsfA1 を欠

損した hsfa1abd 三重変異体を用いて生理学的、遺伝学的解析を行うことで、温度依

存的な伸長生長への HsfA1 の関与を検証し、さらに HsfA1 による制御機構を解析し

た。 
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研究の目的 
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