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研究成果の概要（和文）：　イネとシロイヌナズナを用い、環境ストレスが植物生活環で最も重要な生存戦略である開
花に及ぼす影響を解析し、植物が環境ストレスを回避して開花・結実することができるような育種へと応用することを
目的として研究を行った。シロイヌナズナではストレスによる早期開花経路に２つの遺伝子が関与している可能性、イ
ネでは開花を制御するEhd2が先行研究で示された光周性開花経路で機能するだけでなく、温度依存的開花シグナルに関
与している可能性が示唆された。

研究成果の概要（英文）：The effect on flowering is most important strategies in plant life cycle. To 
improve the environmental stress tolerance of plants, I have been to use rice and Arabidopsis. According 
to my research, two genes may be involved in early flowering pathway by stress in Arabidopsis. I 
identified a novel allele of Ehd2 from Mutmap analysis and I found that Ehd2 might have a function for 
temperature-dependent flowering signal in rice.

研究分野：農学
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１．研究開始当初の背景 

 植物の開花という現象は、植物にと

って子孫を残すという生物的に最も大

事なイベントであると同時に、我々人

間にとっても食糧として利用するため

に必須の重要形質である。植物は非ス

トレス条件下では、体内時計と外界か

らのシグナル（日長・温度など）を統

合して季節（開花のために最適な時期）

を判断して花を咲かせるための準備を

開始する。この準備段階は、｢相転移｣

と呼ばれ、個体の成長を維持するため

の時期（幼若栄養生長相：個体の生長

維持の期間であり、外界シグナルに反

応しない）から外界シグナルを受容で

きるようになる時期（成熟栄養生長

期：環境条件が整えばいつでも次の相

に移行できる）へと移行する。環境条

件が整えば、植物は子孫を残すための

時期（生殖生長相：種子をつけるため

の時期で不可逆的な相）へと移行し、

種子を作る（図 1左）。近年、アサガオ

が貧栄養条件下になると開花が早まる

こと（Wada KC et al. 2010）や西洋ナ

タネが降雨量の少ない乾燥した年に栽

培すると降雨量の多い年に栽培した時

よりも開花が早くなること（Franks et 

al. 2007）など、枯死しない程度のス

トレスが植物に開花を早める効果があ

ることが報告されてきている（図 1右）。

生理学的な研究はなされておるが、そ

の分子メカニズムは世界的にも明らか

にされておらず、分子育種を目的とし

た知見としては未知な部分が多い。こ

のストレス経路と開花経路の交叉する

因子群の分子メカニズムが明らかにさ

れれば、環境ストレスと分子メカニズ

ムの経路の統合という新規な生物学の

基礎的な部分が明らかにされると共に

環境ストレスを回避して十分な作物生

産を行うための

育種戦略へと利

用できる。 

 

２．研究の目的 

 本研究は、重要

作物・モデル植物

であるイネと研

究の進んだモデ

ル植物であるシ

ロイヌナズナを用い、生存限界に近い環境

ストレスが植物生活環で最も重要な生存

戦略である開花に及ぼす影響を分子レベ

ルで解析し、その知見を植物が環境ストレ

スを回避して開花・結実することができる

ような育種へと応用することを目的とす

る。 植物の非ストレス条件下での相転移

の分子メカニズムは、シロイヌナズナやイ

ネなどのモデル植物を用いて大変盛んに

研究が行われており、特にシロイヌナズナ

では 4 つの経路が既知の経路として開花

に関与することが明らかになっている。本

研究では、イネ・シロイヌナズナにおいて

既知の開花経路に関わる遺伝子の機能欠

失変異体やストレス耐性に変化のあるこ

とが既に知られている変異体を用い、これ

らの変異体に様々な日長処理（短日・長

日・恒日など）や様々なストレス処理（乾

燥、塩、浸透圧、低温、高温）を施し、開

花・ストレス耐性の表現型解析と開花・ス

トレス関連遺伝子の発現解析を行う（図１

参照）。表現型が変化することが明らかに

なれば、開花の経路とストレスの経路に統

合因子が存在することが明らかとなり、そ

れぞれの関連遺伝子の発現解析から、分子

レベルでのシグナル伝達が分子遺伝学的

に明らかになることが期待される。申請者

はシロイヌナズナ開花関連遺伝子の一つ

である GIGANTEA（GI）の変異体（gi-3）

に塩処理を行い、ストレス耐性検定、開花



表現型の調査、関連遺伝子の発現解析など

様々な解析を行った結果、元来開花制御に

関連していると考えられていた GI がスト

レス経路にも関連し、相転移を抑制してい

ることを世界で初めて発見した。これらの

結果は、開花経路とストレス経路の一部が

GI によって統合され、制御されているこ

とを示しており、新規な統合経路を明らか

にする一端であると考えている。申請者の

これまでの研究結果を元に、既知のストレ

ス経路・開花経路の双方の変異体を多数用

い、ストレス耐性・開花表現型を調査し、

分子レベルでの網羅的な遺伝子発現解析

を行うことで新規のストレス･開花統合経

路の発見につなげていく。これらの知見は、

ストレス耐性植物の作成、栽培時期・地域

の拡大の可能性を秘めており、これらの可

能性の実現を目指す。 

 

３．研究の方法 

 本研究では、イネ・シロイヌナズナの開花

およびストレス耐性経路に関わる遺伝子の

機能欠失変異体を用い、これらの変異体に塩

ストレス処理を施し、開花・ストレス耐性の

表現型解析と開花・ストレス関連遺伝子の発

現解析行うことで開花経路とストレス耐性

経路の統合経路を解明し、その知見を作物生

産・育種へと応用することを目的に研究を行

う。 

（１）シロイヌナズナを用いた開花経路とス

トレス経路の統合因子の解析 

・材料 

開花関連因子欠失変異体： gi, co, ft, soc1 

ストレス関連因子欠失変異体：athb6, 

anac055, myc2, myb2, ots1, sos1, sos2, 

sos3 など 

各変異体の野生型： Col-0, Ler, Ws 

・方法 

①日長処理での表現型の確認と遺伝子発現

解析 

 上記遺伝子型の全ての系統を短日条件（8時

間明期/16 時間暗期）、あるいは長日条件（16

時間明期/8時間暗期）で処理し、各遺伝子型

の日長処理のみでの表現型を確認する。また、

これら日長処理中に経時的に葉・茎頂のサン

プリングを行い、開花関連遺伝子・ストレス

関連遺伝子の発現解析を行う。これにより非

ストレス下での表現型と遺伝子発現のプロ

ファイルを明らかにする。 

②ストレス処理での表現型の確認と遺伝子

発現解析 

 ストレス処理として塩処理を行う。各系統

に対して処理濃度・処理温度・処理期間を段

階的にもうけた区を設定し、短日条件下ある

いは長日条件下で各処理を行う。また、①同

様に経時的に葉と茎頂のサンプリングを行

い、関連遺伝子の発現解析を行う。 

 

（２）イネを用いた開花経路とストレス経路

の統合因子の解析 

・材料 

Oryza sativa L.野生型（日本晴・台中 65 号） 

Oryza sativa L.晩生変異体 

・方法 

 晩生変異体の開花の表現型を調査すると

共に発達段階別に既知の開花関連遺伝子発

現解析を行う。また、原因遺伝子の単離を行

い、同定された遺伝子の機能解析も行う。 

 

４．研究成果 

＜シロイヌナズナを用いた実験＞ 

 myb2、myc2、hb6 の３つの遺伝子型の全て

の系統と野生型であるCol-0のエコタイプを

短日条件、あるいは長日条件で処理し、各遺

伝子型の日長処理のみでの表現型を確認し

た。その結果、日長処理では全ての３つの遺

伝子型では野生型と有意な差を確認するこ

とはできなかった。このことから、MYB2、MYC2、

HB6 は通常の条件下では開花に機能していな

いことが明らかとなった。また、これらの３



つの遺伝子型と野生型であるCol-0のエコタ

イプに弱い塩ストレスを処理し、ストレス応

答と開花表現型を調査した。ストレス応答の

表現型として開花までの葉数、根の伸長具合

を調査した。myc2、hb6 の変異体では 100mM

の塩処理を行ったときに開花までの葉数が

若干減少したが、根の伸長度合いには差異は

認められなかった。このことから、用いた全

ての変異遺伝子型においては弱いストレス

条件下では開花に機能を持たないことが明

らかとなった。また、野生型において塩スト

レスによる早期開花の現象の再現性を確認

するため、Col-0 の野生型を様々な塩濃度（0

〜240 mM）、様々な発育ステージ（1〜19 日）

で 24 時間処理し、その後に通常の生育条件

に戻して開花の表現型を確認した。その結果、

発芽後9日目での処理は塩濃度に比例して開

花が遅れること、発芽後 12日〜19 日では 240 

mM の塩濃度で開花が早くなることが見いだ

された。1/2MS 培地を用い、塩処理の期間を

24h、塩濃度を NaCl 0,30,60,120,180 mM、塩

処理を開始する生育段階を発芽後 9,12 日目

または 11,14 日目とし、長日条件（16h 22℃

/8h 18℃）で栽培した。その後、開花期の評

価として抽苔日と抽苔時葉数を計測した。2

遺伝子（At1G13930、At4G35300）の各 2アリ

ルずつ4系統の耐塩性を評価するため、1/2MS

培地を用い、塩処理の期間を 24h、塩濃度を

NaCl 0,100,200,300,400 mM、塩処理を開始

する生育段階を発芽後 11,14 日目とし、長日

条件（16h 22℃/8h 18℃）で栽培した。塩処

理から一週間後に耐塩性の評価として生存

率と根長を計測した。その結果、全系統にお

いて塩濃度依存的に開花が早くなる傾向が

認められ、ストレスによる早期開花経路に２

つの遺伝子が関与している可能性が示され

た。 

＜イネを用いた実験＞ 

 イネの晩生変異体（日本晴 late・台中 65 

late）とそれぞれの野生型を用いて実験を行

った。晩生変異体は長日・短日・自然条件の

用いた全ての日長において野生型よりも著

しい晩生の表現型を示した。また、発達段階

における遺伝子発現解析を行ったところ、晩

生変異体は開花のスイッチ遺伝子である

Hd3a 遺伝子の発現が認められず、日長条件に

よって開花を促進に切り替えるスイッチの

機能が失われているとの結論を得た。更に解

析を進め、イネの晩生変異体（日本晴、台中

65 号、ひとめぼれ、あきたこまち背景）とそ

れぞれの野生型を用いて実験を行った。晩生

変異体は長日・短日・自然条件の用いた全て

の日長において野生型よりも晩生の表現型

を示した。また、日本晴の変異体において原

因遺伝子を次世代シークエンサー解析によ

って同定したところ、既知の Ehd2 遺伝子の

変異体で有り、新しいアリルであることが明

らかになった。日本晴晩生変異体(以下

nip-late)は日長感受性を失い、野生型より

も開花が遅延する新規の表現型を示した。次

にマッピングを行った結果、原因遺伝子は

Early heading date 2(Ehd2)新規アリルであ

った。既報の ehd2 変異体は長日条件下にお

いて開花しないことが報告されていたが、本

研究で用いた nip-late は、晩生の表現型を

示したため、既報の変異体と異なる表現型を

示した(Matsubara et al., 2008)。Ehd2 の変

異体は他にも報告されており、いずれの変異

体においても長日条件下で開花しない表現

型を示した（Wu wt al., 2008; Hu et al., 

2013）。そこで先行研究の生育温度が本研究

の生育温度よりも 3℃~4℃高いことに着目し、

長日中温区と長日高温区において開花期を

調査した結果、nip-late は長日中温区では

120 日で開花したが、長日高温区では 200 日

経過しても開花しない表現型を示した。これ

らのことから、Ehd2 は先行研究で示された光

周性開花経路で機能するだけでなく、温度依

存的開花シグナルに関与している可能性が

本研究によって示唆された。 
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