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研究成果の概要（和文）：　植物の乾燥と高温ストレスの応答機構で重要な働きを示す転写因子DREB2Aは転写レベルで
制御されており、高温下ではHsfA1転写因子、乾燥下ではAREB転写因子が重要な機能を持つことを示した。通常条件下
ではDREB2Aの転写は、GRF7によって抑制されていることも明らかにした。一方、DREB2Aは翻訳後調節も受けており、ス
トレス下でのタンパク質の安定化が活性化に重要であることを示した。さらに、活性化したDREB2AはDPB3-1と相互作用
することにより、協調的に下流遺伝子群の発現誘導を強めることを示すなど、DREB2Aを中心とした植物の環境ストレス
応答の転写ネットワークの制御機構を解明した。

研究成果の概要（英文）： To elucidate molecular mechanism of plant drought and heat responses mediated by 
a transcription factor, DREB2A, we analyzed regulation of DREB2A gene expression under drought and heat 
stress conditions in Arabidopsis. We found that HsfA1-type transcription factors regulate the expression 
of this gene under heat stress and AREB-type transcription factors under drought stress conditions. 
Moreover, we identified GRF7 as a transcriptional repressor under control conditions. On the other hand, 
we also revealed that the stabilization of the DREB2A protein was important for its activation 
as　post-translational regulation. Finally, we identified an Arabidopsis DPB3 homolog, DPB3-1, which 
interacts with DREB2A and found that DPB3-1 enhances heat stress-inducible gene expression during heat 
stress responses in cooperation with DREB2A.

研究分野： 植物の環境ストレス応答と耐性獲得の分子生理学
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ネットワーク　翻訳後調節
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１．研究開始当初の背景 
 移動の自由のない植物は、温度変化や乾燥
などの環境ストレスを絶えず受け、その生存
を脅かされている。植物はこれらの環境の変
化をすみやかに感じ取り、これらのストレス
に対する耐性を獲得して生存・成長する突破
力を進化の過程で獲得してきたものと考え
られる。筆者らは環境因子として主に乾燥を
取り上げ、乾燥ストレスによって誘導される
植物の遺伝子群の機能やストレスの受容か
ら遺伝子発現に至る制御機構の解析を行っ
てきた。その結果、乾燥ストレスに対する応
答機構では複雑な転写ネットワークが機能
していることを明らかにした。乾燥ストレス
応答で働く DREB2A に関しては、その活性化
に翻訳後の修飾が必要なため、機能解析が遅
れており、その解析は乾燥や高温ストレス応
答を解明する上で重要と考えられている。 
 
２．研究の目的 
 本研究では乾燥と高温ストレスの両方に応
答する制御ネットワークで重要な働きを示す
AP2/ERFタイプの転写因子であるDREB2Aの
活性化機構を分子レベルで解明するとともに、
DREB2Aが機能を果たしている乾燥と高温ス
トレスによる遺伝子発現の制御ネットワーク
の全貌を分子レベルで解明する。また、領域
内の他の研究者と協力することで、他の環境
ストレスに対する応答機構とのクロストーク
についても解析を行うとともに、ストレス下
での成長制御機構に関しても分子レベルでの
解明を目指す。 
 
３．研究の方法 
 乾燥と高温ストレス応答の両方で転写の
活性化因子として働く転写因子 DREB2A の
活性化には、翻訳後の修飾を介したタンパク
質の安定化が関与していることが明らかに
なっている。そこで、DREB2A タンパク質の
安定化とリン酸化またはグリコシル化など
による活性化の機構との関係を、多重変異体
や形質転換体やトランジェント発現系を用
いて分子レベルで解明する。また、酵母のツ
ーハイブリッド法を用いたり、形質転換体や
培養細胞を用いた免疫抗体法で複合体の単
離を行ったりして、DREB2A と相互作用する
タンパク質の単離を行い、これらのタンパク
質と DREB2A の活性化との関係を解析する。
一方、DREB2A は乾燥と高温ストレス時に、
異なる遺伝子の発現を制御するが、乾燥と高
温によってそれぞれ特異的に誘導される遺
伝子のプロモーター領域を解析することで、
それぞれのストレスに特異的な遺伝子発現
の制御機構を明らかにする。さらに、形質転
換体を用いてDREB2Aプロモーターを解析し、
乾燥と高温ストレス応答で働く上流因子の
同定を試みることにより、DREB2A を中心と
した環境ストレス応答の制御ネットワーク
の全貌を明らかにする。 
 

４．研究成果 
(1) DREB2A 遺伝子の高温及び乾燥誘導性
発現制御機構の解明 
 DREB2A は自身の遺伝子発現も高温や
乾燥ストレスによって誘導されることが、
機能制御の重要なメカニズムの一つであ
るが、その仕組みは明らかにされていなか
った。そこで、DREB2A遺伝子の発現を制
御しているプロモーターの配列を解析し、
高温、乾燥それぞれに対する誘導性に関わ
る DNA 配列と、それらを介して転写を誘
導する転写因子を探索した。その結果、
DREB2A 遺伝子の高温誘導性は HSE 配列
を介して、HsfA1 転写因子群によって制御
されていることを明らかにした。さらに、
HsfA1 は、DREB2Aだけではなく、多くの
高温誘導性遺伝子の発現を制御するマス
タースイッチとして機能することが示さ
れた。 
 一方、DREB2A遺伝子の乾燥ストレス誘
導性は、ABRE と CE3 様配列という別の配
列によって制御されていることを示した。
植物の細胞内で、乾燥ストレスの情報は植
物ホルモンの ABA を介する経路と、介さ
ない経路で伝わるが、DREB2Aプロモータ
ーには、両方の経路から情報が伝えられる
ことが明らかになった。 

さらに、DREB2Aプロモーター解析によ
って、通常の生育条件での発現を抑えてい
る新規な DNA 配列（GTE）を同定し、GTE
には転写抑制因子 GRF7 が作用することを
明らかにした。GRF7 を欠損した植物では、
通常の生育条件でも DREB2A や他の多く
の乾燥ストレス誘導性遺伝子の発現量が
上昇し、乾燥ストレスに対する耐性も高ま
っているが、成長は野生型と比較して抑制
されていた（図１）。 

 
図１ GRF7は生育に適した条件でDREB2A遺伝子の
発現を抑制する 
乾燥ストレス下では DREB2A 遺伝子の発現が活性化
し、ストレス耐性が向上する。一方、生育に適した条
件では、GRF7 が DREB2A遺伝子のプロモーター領域
にある GTE 配列に結合して、DREB2A 遺伝子の発現
を抑制することで、ストレス応答を抑える。 
 

自然環境で植物が受けるストレスの強



さや組み合わせには無限のパターンがある
が、本研究で示された転写因子のプロモータ
ー上でストレスの情報を統合するシステム
は、周辺環境の変化に応じて成長量とストレ
ス応答を的確に制御するために植物が獲得
してきた機構の一つと考えられた。 
 
(2) ダイズの転写因子 GmDREB2A の乾燥ス
トレス応答における機能解析 
 ダイズではゲノム配列から DREB2 型の転
写因子が 21 個予測された。いくつかの解析
から、これらのうちGmDREB2A;2がDREB2A
と相同であると推定され、実際にダイズプロ
トプラスト内で DRE に作用して遺伝子発現
を 活 性化で き ること が 確認さ れ た 。
GmDREB2A;2 を発現するシロイヌナズナの
形質転換体を作出したところ、これらの植物
ではDREB2Aを発現する形質転換体と同様に、
ストレスに誘導される遺伝子の発現が上昇
し、対照の植物と比べて乾燥耐性や高温耐性
が向上していた（図２）。 

 
図２ ダイズの転写因子 GmDREB2A;2 は高温や乾燥に
応答して、ストレス耐性遺伝子の発現を活性化させる 
ダイズが乾燥や高温のストレスにさらされると、
GmDREB2A;2 遺伝子が発現し、プロモーター上の DRE
配列に作用して、様々な耐性遺伝子の発現を活性化する。
GmDREB2A;2 を発現するシロイヌナズナの形質転換体
では、乾燥や高温に対する耐性が向上した。 
 
 一方で、GmDREB2A;2 は、乾燥や高温に加
えて低温ストレスによっても発現するなど、
DREB2Aと異なる点がいくつかあることも明
らかになった。このように、DREB2 は、シロ
イヌナズナとダイズの間で基本的な機能が
保存されており、ストレス応答の鍵を担って
いることが明らかになったが、使われ方には
植物間での違いが生じていると推定された。 
 
(3) DREB2A タンパク質のストレス下での安
定化の制御機構の解明 
 DREB2A タンパク質は通常条件下では不
安定であることが明らかになっているが、ス
トレス下での DREB2A の安定性の変化やそ
の役割については不明であった。そこで、抗

体を作製して植物体内での DREB2A タン
パク質の蓄積量を解析した。まず、野生型
の植物で DREB2A タンパク質の蓄積量が
乾燥や高温のストレス下で増加すること
を確かめた。DREB2A遺伝子を構成的に過
剰発現させた形質転換体でも、ストレスに
応答して DREB2A のタンパク質蓄積量が
増加しており、ストレス条件下では
DREB2A タンパク質の安定性が高まるこ
とが示唆された。この形質転換体では、通
常の生育条件でもプロテアソーム阻害剤
による処理を行うと DREB2A タンパク質
が蓄積したが、標的遺伝子の発現は誘導さ
れなかった。また、DREB2A のタンパク質
蓄積量が多い形質転換体ほど、ストレス下
での標的遺伝子の発現は強くなったが、過
剰発現によって標的遺伝子の発現パター
ンは変化しなかった。以上のことから、
DREB2A の安定化は標的遺伝子の発現誘
導には十分ではないが、発現レベルの確保
に必要な要素であることが示唆された。す
なわち、DREB2A による下流遺伝子の発現
制御には安定化と活性化という別々の段
階が存在していると考えられた（図３）。 

 
図３ DREB2A の翻訳後制御モデル 
DREB2A による標的遺伝子の発現誘導には、ストレ
スに応答した DREB2A の安定化と活性化という異な
る制御が関わることが明らかになった。DREB2A の
選択的分解には、E3 リガーゼの DRIP1/2 のほか、新
規の因子が関与していると推定される。 
 
(4) DREB2A の相互作用因子 DPB3-1 の機
能解析 
 DREB2Aの活性を制御するタンパク質の
探索を試み、DREB2Aと相互作用する
DPB3-1を同定した。DPB3-1遺伝子を構成的
に過剰発現したシロイヌナズナでは、対照
の植物と比べて高温ストレスに対する耐性
が向上していることが示された。マイクロ
アレイを用いてこの植物を解析したところ、
DREB2Aが発現を制御している高温ストレ
ス耐性の向上に機能する多くの遺伝子の発
現が増加していることが示された。反対に、
DPB3-1のT-DNA挿入変異シロイヌナズナ
では、野生型のシロイヌナズナと比べると、
高温ストレスに対する耐性は低下しており、



耐性遺伝子の発現も低くなっていることが見
出された。これらの結果から、DPB3-1は高温
ストレス条件下でDREB2Aと相互作用して、高
温ストレス誘導性遺伝子の発現を高める役割
があることが明らかになった（図４）。 
 

 
（図４）DPB3-1 を多く作るシロイヌナズナではストレ

スのない条件での生育は良好のまま、高温ストレス条件

下で DREB2A の働きを強化することにより、高温ストレ

ス耐性が高くなる 
 
 DPB3-1の相同タンパク質は、ヒトやマウス
などにも存在しており、その機能が解析されて
いる。これらのDPB3-1相同タンパク質が、同
じファミリーのタンパク質と結合するという
報告があることから、シロイヌナズナでも
DPB3-1が類似のタンパク質と結合するかを調
べた。その結果、NF-YA2、NF-YB3と名付け
られた二つのタンパク質がDPB3-1と結合して
協調的に働き、高温ストレス時にDREB2Aの機
能を活性化することが示された。 
 DPB3-1を多く作る植物では、高温ストレス
に対する耐性が向上していたが、植物の生育に
対しては影響しないことが見出された。これは、
DPB3-1の役割はあくまでDREB2Aの働きを強
化することであり、ストレスがない条件では遺
伝子の発現を活性化しないためと考えられた。
様々な植物の遺伝情報を調べた結果、ほとんど
全ての作物でDPB3-1の相同タンパク質が存在
することが明らかになったことから、作物にお
いても同様の仕組みを利用することによって、
生育に悪影響を与えることなく、高温ストレス
耐性が高められると考えられた。 
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