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研究成果の概要（和文）：シロイヌナズナ野生系統間に見られる浸透圧耐性の遺伝的多様性から植物のストレス
適応メカニズムを理解することを目的に、(1) 塩馴化後浸透圧耐性欠損株の単離と解析、(2) 高温耐性多様性を
制御する遺伝子座の同定、(3) 長期高温耐性欠損株の単離と解析を実施した。特に、浸透圧ストレス、あるいは
高温ストレスに対して高感受性を示す突然変異株の原因遺伝子同定により、シロイヌナズナの浸透圧や高温スト
レス応答機構の一端を明らかにすることができた。

研究成果の概要（英文）：To elucidate the mechanisms underlying natural variation in osmotic or heat 
stress tolerance among Arabidopsis thaliana accessions, we (1) analyzed acquired osmotolerance 
defective (aod) mutants, (2) identified loci responsible for the difference in long-term among 
accessions, and (3) isolated and analyzed sensitive to long-term heat (sloh) mutants. We have 
elucidated the mechanisms of osmotic or heat stress response in Arabidopsis by identifying the genes
 responsible for mutants that are hypersensitive to osmotic or heat stress.

研究分野： 植物分子遺伝学

キーワード： シロイヌナズナ　野生系統　多様性　浸透圧耐性　高温耐性

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
地球温暖化の影響により世界中で干ばつ（乾燥）・塩害・日照り（高温）が多発しており、農業生産に甚大な被
害が生じている。本研究でそれらのストレス耐性に重要な遺伝子に加えて、見出した遺伝子の１つは植物の様々
な環境ストレス耐性を向上させることから、干ばつや温度上昇など幅広い環境変動に適応する作物育種への応用
が期待される。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 

植物が同じ種内でもストレス耐性を持つ植物と持たない植物に分かれてきた進化的要因や、
その背景でどんな遺伝子が働いているのかに関しては多くが不明である。これまでにシロイヌ
ナズナの 実験系統、Col-0 をモデルとして、多くの環境ストレス耐性に関する分子レベルの知
見が蓄積してきた。一方、シロイヌナズナ野生系統 (accession) 間に見られる耐性の多様性が、
既知メカニズムで説明できるのか、あるいは独自のメカニズムによって得られているのか、ほと
んど明らかにされていない。申請者は数百種類のシロイヌナズナ accession を利用して浸透圧耐
性や高温耐性の多様性に関する研究を行ってきた。浸透圧耐性については、多様性を決定する鍵
遺伝子の同定に成功したものの、その耐性獲得メカニズムは未解明のままである (Ariga et al., 
2017 Nature Plants)。また高温耐性の多様性については、その鍵遺伝子と耐性メカニズムともに不
明であった。 
 
２．研究の目的 

本研究では、シロイヌナズナ accession 間に見られる浸透圧耐性および高温耐性の遺伝的多様
性から植物のストレス適応メカニズムを理解することを目的とし、以下の課題に取り組んだ。 
(1) 塩馴化後浸透圧耐性欠損株の単離と解析 
(2) 高温耐性多様性を制御する遺伝子座の同定 
(3) 長期高温耐性欠損株の単離と解析 
 
３．研究の方法 
(1) 塩馴化後浸透圧耐性欠損株の単離と解析 

塩馴化後浸透圧耐性メカニズムの解明を目的に、塩馴化後浸透圧耐性 accession, Bu-5 種子に
イオンビーム照射した M2 種子を用いて塩馴化後浸透圧耐欠損株のスクリーニングを進めた。
これまでに約 50,000 粒の M2 種子から十数個の塩馴化後浸透圧耐欠損株 (acquired osmotolerance 
defective, aod 変異株) の単離に成功した。これらの原因遺伝子の同定を進め、塩馴化後浸透圧耐
性への関与を明らかにすることとした。 
 
(2) 高温耐性多様性を制御する遺伝子座の同定 

シロイヌナズナ 170 accession を用いた高温耐性評価により、耐性を示す Da(1)-12 と感受性を
示す Ei-2 を見出した。原因遺伝子座の同定するために、Ei-2 に Da(1)-12 を 5 回掛け戻した Near 
Isogenic Lines (NILs)を作成することにより原因遺伝子座を絞り込み、当該遺伝子座における Ei-
2 と Da(1)-12 間に存在する遺伝子多型をゲノムシークエンスにより明らかにすることとした。 
 
(3) 長期高温耐性欠損株の単離と解析 

シロイヌナズナ accession を用いて長期的な高温ストレスに対する耐性評価を実施した結果、
実験系統 Col-0 は、シロイヌナズナ accession 間において長期高温ストレスに比較的耐性を示す
accession であった。これまでに Col-0 由来の高温感受性変異株の単離およびその原因遺伝子同定
について報告はあるものの、その数は限られており、未同定の高温耐性寄与遺伝子が存在すると
考えられた。そこで長期高温耐性メカニズムの解明を目的に、Col-0 種子を EMS 処理により突
然変異を誘発させた M2 種子を用いて長期高温感受性変異株のスクリーニングを行い、得られた
突然変異株の原因遺伝子同定と、その機能解析を行うことで、シロイヌナズナの長期高温耐性メ
カニズムの解明を試みた。 
 
４．研究成果 
(1) 塩馴化後浸透圧耐性欠損株の単離と解析 
① acquired osmotolerance defective 13 (aod13) 変異株の解析 

塩馴化後浸透圧耐性を欠損した aod13 の原因遺伝子を同定した結果、AOD13 は二重特異性リ
ン酸化酵素 MAP KINASE PHOSPHATASE1（MKP1）をコードしており、MKP1 は MITOGEN-
ACTIVATED PROTEIN KINASE3/6（MPK3/6）を負に制御していることがわかった。浸透圧スト
レス下において、aod13 では免疫応答遺伝子が強く誘導された一方、野生型では誘導されなかっ
た。免疫応答の重要な遺伝子として知られる PAD4 の影響を調べる目的で、pad4 aod13二重欠損
株を作出したところ、pad4 aod13 植物は浸透圧耐性を回復しなかったことから、PAD4 とは独立
した免疫の活性化が aod13 を浸透圧ストレスに感受性にすることが示唆された。これらの知見
は、AOD13（すなわちMKP1）が、MPK3/6 によって活性化される PAD4非依存的免疫応答を抑
制することによって、浸透圧耐性を促進することを示唆した (Uchida et al., 2022 Plant Physiology)。 
 
② acquired osmotolerance defective 2 (aod2) 変異株の解析 

aod2 変異株は野生株と比較して、浸透圧・塩・高温と幅広いストレス耐性が損なわれてた（図



1A）。その原因遺伝子を特定したところ、
極長鎖脂肪酸合成に寄与するエノイル-
CoA 還元酵素をコードする CER10 遺伝
子であった。植物は乾燥や外部からの物
理刺激から身を守るために、葉・根・茎
をはじめとする植物体全身がクチクラ
ワックス（以後、ワックス）で覆われて
いる。aod2 変異株は野生株と比較してワ
ックスが著しく減少していた。 

一方、数百の遺伝子を個別に過剰発
現させたシロイヌナズナのトランスジ
ェニック植物系統より、浸透圧耐性が向
上したトランスジェニック植物系統の
スクリーニングを行った結果、酸化還元
酵素のシトクロム P450 をコードする
KLU 遺伝子を過剰発現させた植物（以
後、KLU過剰発現株）が、浸透圧・塩・
高温耐性を著しく向上させた（図 1B）。
KLU 過剰発現株の葉が野生型と比較し
て明らかな光沢を示すことから、電子顕
微鏡にて植物体表面のワックス構造を確認したところ、野生株と比較して高次なワックス構造
を有していた。そこでワックス構成成分である長鎖・極長鎖脂肪酸を定量した結果、野生株と比
較して、aod2変異株では減少し、逆にKLU過剰発現株では増加していることが明らかとなった。
またタンパク質の三次元構造予測モデルより、KLU は長鎖脂肪酸を基質とし得ることが示唆さ
れた。以上の結果より、植物の乾燥・塩・高温耐性にワックスが必須であること、さらに KLU 遺
伝子の発現調節によりワックスを増加させて植物の浸透圧・塩・高温耐性を増強できることが明
らかになった (Fukuda et al., 2022 Frontiers in Plant Science; Kajino et al., 2022 Frontiers in Plant 
Science)。 
 
(2) 高温耐性多様性を制御する遺伝子座の同定 

シロイヌナズナ 170 accession を用いて長期高温に対する耐性評価を実施したところ、その耐
性に大きな多様性が認められた一方、Genome-wide association study (GWAS) では有意な相関を
示す SNP は検出されず、この高温耐性については、accession により寄与する遺伝子座が異なる、
あるいは複数の遺伝子座が耐性に関与することが示唆された。そこで比較的耐性を示した Col-0
と高感受性を示す Ms-0 を用いて遺伝学的解析に供した結果、その耐性の違いを決定する Long-
term Heat Tolerance1 (LHT1)の同定に成功した。LHT1 は RNA 結合タンパク質をコードしていた
ため、長期高温条件下における転写後調節への関与が考えられた。 
 
(3) 長期高温耐性欠損株の単離と解析 
① シロイヌナズナの長期高温耐性における活性酸素消去系の寄与 

シロイヌナズナにおける長期高温耐性メカニズムの解明を目的に、様々な生理学的試験を実

施した結果、短期高温ストレス下では H2O2の蓄積増加は認められないものの、長期高温ストレ

ス下では経時的に H2O2 が蓄積したことから、長期高温ストレス時に ROS 消去が重要であるこ

とが示唆された。ROS 消去に関わる抗酸化酵素をコードする遺伝子のうち、どの遺伝子が長期

あるいは短期高温耐性に寄与するのかを調べるために、Col-0 の抗酸化酵素遺伝子 T-DNA 挿入
変異株を長期・短期高温耐性試験に供した。その結果、CATALASE2 (CAT2) 遺伝子変異株が短期

高温ストレスに対しては野生株と同程度の耐性を示すにもかかわらず、長期高温ストレスに高

感受性を示すこと、CAT2 遺伝子が長期高温ストレス下で発現上昇したことから、CAT2 が長期

高温ストレス耐性に重要であることが明らかとなった  (Ono et al., 2020 Biochemical and 
Biophysical Research Communications)。 
 
② sensitive to long-term heat 4 (sloh4) 変異株の解析 

長期的高温応答に寄与する遺伝子の同定を目的に、長期高温耐性が欠損した、sensitive to long-
term heat (sloh) 変異株を複数単離した。得られた変異株の原因遺伝子同定とその機能解析を進め

た結果、sensitive to long-term heat 4 (sloh4)と名付けた変異株の原因遺伝子同定に成功した。当該

遺伝子は小胞体−ゴルジ体間のタンパク質輸送に関わる遺伝子であり、sloh4 変異株では、高温ス

トレス下で小胞体（ER）ストレスの亢進が認められた。この結果より、植物の長期高温ストレス

下において、ER ストレスを誘導しないように小胞体−ゴルジ体間のタンパク質輸送を正常に保

つことが重要であると示唆された (Isono et al., 2021 Plant Cell Physiology)。 
 
③ sensitive to long-term heat 5 (sloh5) 変異株の解析 



長期高温耐性が欠損した、sensitive to long-term heat 5 (sloh5) 変異株の原因遺伝子を同定した

結果、原因遺伝子の SLOH5 は ELONGATED MITOCHONDRIA1（ELM1）と同一であり、ELM1 は

ダイナミン関連タンパク質 DRP3A および DRP3B と共同でミトコンドリア分裂に重要な役割を

担っていることが明らかになった。ELM1、DRP3A、DRP3B 遺伝子は長期高温ストレスにより誘

導され、drp3a drp3b二重変異体は sloh4/elm1 同様、長期高温ストレスに高感受性であった。ま

た sloh5 変異体では、ミトコンドリアが数珠状に繋がる形態異常を示し、長期高温ストレスが

sloh5 のミトコンドリア機能障害を誘引し、細胞死を示すことが明らかとなった。さらに、ミト

コンドリアのミオシン ATPase 阻害剤で処理した野生株が長期高温ストレスに高感受性を示し

たことから、シロイヌナズナの長期高温耐性には、ミトコンドリアの分裂と機能が重要であるこ

とが示唆された (Tsukimoto et al., 2022 Plant Cell Physiology)。 
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