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研究成果の概要（和文）：ストレス環境下におかれた植物が成長し、生存し続けるためには成長点の活性や機能を維持
する必要がある。本研究では、イネを対象として、塩ストレス環境下での細胞分裂活性の維持および根の伸長制御にそ
れぞれ関わるRSS1因子とRSS3因子について、その特性や機能を解析した。RSS1が熱変性を受けにくいタンパク質である
こと、RSS3がDNA結合性bHLH因子およびジャスモン酸シグナリングの制御因子JAZと結合し、ジャスモン酸に対する過剰
応答の抑制に寄与することを明らかにした。また、ジャスモン酸シグナルの不活性化に関わる酵素遺伝子の過剰発現に
よりイネの耐塩性が向上することを示した。

研究成果の概要（英文）：In plants, maintenance of meristem function is critical to sustain the growth and 
viability under stressful conditions. We have aimed to understand the underlying mechanisms for such 
maintenance in rice. Previously, we reported that RSS1 is required for maintenance of cell division 
activity under stressful conditions. In this research project, we found that recombinant RSS1 protein was 
less denatured after heat treatment and retained binding activity to the protein phosphatase 1. We also 
revealed that another factor RSS3, controlling root elongation at the root tip, formed a ternary complex 
with bHLH and JAZ factors and had a role to repress a portion of JA-inducible genes. Moreover, 
over-expression of a gene encoding the CYP94C family enzyme alleviated jasmonate responsiveness and 
resulted in enhanced salt tolerance. The results advocate that regulation of JA responses is important 
for growth and viability of rice under salinity conditions.

研究分野：植物分子遺伝学

キーワード： 植物成長　メリステム　イネ　環境ストレス　ジャスモン酸
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１．研究開始当初の背景 
 
 ストレス環境下におかれた植物が成長し、
生存し続けるためには成長点の活性や機能
を維持する必要がある。こうした維持機構に
関する知見は極めて乏しいが、イネではスト
レス環境下での地上部および根のメリステ
ム領域における細胞分裂活性の維持に必要
な因子として RSS1 が特定されている。 
  RSS1 の欠損変異体 (rss1, rice salt 
sensitive1)は、塩や低温、高温ストレスと
いった環境ストレスに高い感受性を示す。塩
ストレス下においては、細胞周期の G1-S 期
の移行が進まず、分裂細胞の数が減少する。
RSS1 はそのアミノ酸配列から、高次構造をと
りにくいタンパク質をつくると予想されて
いる他、細胞周期の M 期から G1 期にかけて
分解されること、タンパク質脱リン酸化酵素
PP1 と相互作用することが判っているが、そ
の特性や分子機能は解明されていない。 
 
 
２．研究の目的 
 
 本研究では、ストレス環境条件下におかれ
たイネのメリステム領域での細胞分裂活性
の維持機構や、周縁組織での細胞分化と協調
した制御に関して、新たな知見を得ることを
目指した。具体的には、ストレス環境下での
成長と生存に必要とされるイネ因子の機能
や特性を明らかにすることを目的として、次
の 2つを行うこととした。 
 
(1)ストレス環境下での細胞周期の制御メカ
ニズムの解明 
 RSS1 の特性や分子機能を明らかにすると
ともに、RSS1 とその結合因子、あるいは細胞
周期制御因子がどのように作用することで、
ストレス環境下での細胞分裂活性が維持さ
れているのかを明らかにする。 
 
(2)細胞周期制御因子の改変による細胞分裂
活性の人為的制御 
 細胞周期制御因子を改変し、細胞の分裂や
分化にどのような影響が及ぶかを調べると
同時に、その人為的制御に必要な情報を得る。 
 
また、当初の研究に加えて以下を行った。 
 
(3)根の成長点ではたらくRSS3の機能の解析、
およびジャスモン酸（JA）の不活性化と塩ス
トレス環境下での生存能に関する解析 
 
 
３．研究の方法 
  
(1)ストレス環境下での細胞周期の制御メカ
ニズムの解明 
 
 塩ストレス下での細胞分裂活性の維持に

関わる RSS1 因子の特性および機能の解析を
進めるため、RSS1 と PP1 との結合を酵母 2ハ
イブリッド系で調べるとともに、リコンビナ
ントタンパク質を用いた in vitro 結合アッ
セイ系による解析を行った。 
 
(2)細胞周期制御因子の改変による細胞分裂
活性の人為的制御 
 
 細胞周期制御因子 Rb のイネホモログにつ
いて変異体を利用した機能解析を行った。ま
た、Rb の機能抑制因子 RepA を発現させたイ
ネを作出し、その効果を調べた。 
 
(3)根の成長点ではたらくRSS3の機能の解析、
および JA の不活性化と塩ストレス環境下で
の生存能に関する解析 
 
 根の成長点で発現し、根の伸長制御に関わ
る RSS3 因子の機能解析、および JA の不活性
化に関与する因子の過剰発現イネの解析を
行った。 
 
 
４．研究成果 
 
(1) RSS1 の熱安定性および機能特性 
 
 RSS1 はイネのタンパク質脱リン酸化酵素
OsPP1（OsPP1a）に結合する。イネには OsPP1a
以外に 4つの PP1 があるが、それらのうちで
幼苗期で発現する OsPP1b, OsPP1c, OsPP1e
が RSS1 と結合できること、OsPP1a が最も強
い RSS1 結合性を示すこと、また PP1 に結合
する RSS1 のアミノ酸配列領域が RSS1 の機能
に必要な領域内にあることを明らかにした。 
 RSS1 の PP1 への結合が、PP1 の活性に直接
影響するのかを調べるため、大腸菌内で発現
させた RSS1 の精製を進めた。その過程で、
大腸菌の全可溶性タンパク質を熱処理する
と、大部分のタンパク質が変性し、凝集して
沈殿をつくるのに対し、リコンビナント RSS1
では熱変性が起こりにくいことを見出した。
また、熱処理後の RSS1 は、熱処理していな
い RSS1 と同等の PP1結合活性を有すること、
イオン強度の高い溶液中でも RSS1 が PP1 と
結合できることを見出した。 
 これらの結果は、植物が塩ストレスや高温
ストレスにさらされて、細胞内のタンパク質
が変性しやすい条件となっても RSS1 が機能
しうることを示唆しており、RSS1 の分子機能
を考える上で興味深い。しかしながら、RSS1
が PP1の活性にどのように影響するのかにつ
いては、明確な結果を得るには至らなかった。 
 
(2) Rb のイネホモログの役割と RepA の作用  
 
 Rb のイネホモログの１つ OsRBR1 の変異体
が、生育阻害を起こすこと、花粉形成異常、
不稔性を示すことを見出した。また、OsRBR1 



および OsRBR2 に結合する RepA タンパク質を
コードする遺伝子を人為的に発現させるこ
とで、イネの地上部と根に顕著な生育阻害が
起きることを示した。このとき、根端では、
細胞分裂領域が小さくなるのに対して、細胞
伸長領域が大きくなること、また細胞分裂領
域では細胞数が減少し、伸長領域では細胞数
が増加することを見出した。Rb への結合に必
要なアミノ酸を欠失させた変異型 RepA を発
現させた場合には、生育阻害は観察されなか
った。これらの結果は、RepA が細胞の分裂か
ら分化への移行を促進する作用をもつこと
を示唆した。 
 
(3)根の成長点ではたらくRSS3の機能の解析 
 
 塩ストレス環境下での根の伸長に必要な
核内因子として特定された RSS3 が、JA シグ
ナリングの負の制御因子である JAZ および
DNA 結合性の bHLH 因子と結合し、JA に対す
る過剰応答の抑制に関わることを示した。こ
のことは、過剰な JA 応答の抑制が、塩スト
レス環境下での根の持続的な伸長成長に必
要であることを示唆した。 
 RSS3 は根端の細胞分裂領域、および細胞伸
長領域の分裂領域に隣接した部位で特異的
に発現する。一方、RSS3 の機能欠損体では、
根の根端から基部側にかけて、RSS3 発現部位
より広い領域で異常形質がみられた。とくに
塩ストレス存在下では根の全体で柔軟性が
失われていた。これは、変異体では根端細胞
で JA 応答が過剰に起こることで、細胞壁の
性質が変化し、組織の剛直性が変化するため
と考えられた。 
 
(4)JA シグナルの不活性化と塩ストレス環境
下での生存能 
 
 JA は植物体内で活性型の JA-Ile に変換さ
れるが、JA-Ileの不活性化に関わるCYP94C2b
を過剰発現させたイネでは、JA 応答性が低下
し、また塩ストレス環境下での生存能が向上
した。後者では、葉の老化遅延やシュートの
成長点の機能保持を伴っていた。これらより、
イネにおいては、JA に対する応答性が塩スト
レス耐性に強く影響すると推察された。 
 また、CYP94C2b の過剰発現イネでは節間が
伸びて背丈が高くなった。これは、細胞伸長
の増大を伴わなかったため、伸長した細胞の
数の増加に起因すると推定された。 
 さらにまた、Nona Bokra や Pokkali を含む
いくつかの耐塩性イネ品種において、
CYP94C2b の発現レベルが標準品種である日
本晴よりも高いことを見出した。このことは、
CYP94C2b 発現量の改変による耐塩性の強化
が遺伝子組換え操作によらずとも実現可能
であることを意味する。 
  一方、JA は病傷害応答を仲介するホルモン
として知られており、こうした働きに干渉せ
ずに耐塩性をより向上するのが望ましいと

考えられた。そのためには、JA シグナリング
の下流ではたらく因子のうちで、どの因子が
耐塩性に関与するのかを知る必要があると
考えられた。 
 そこで、JA の存在下で分解される JA 応答
抑制因子 JAZ のアミノ酸の一部を置換し、JA
存在下でも分解されない変異型 JAZ(mJAZ)を
デザインした。mJAZ を過剰発現させることで、
JA シグナリングの一部を不活性化すること
を試みた。mJAZ 過剰発現イネでは、予期せぬ
ことに、小穂の貫生化（小穂・小花様器官の
繰返し形成）を誘発した。また、鱗皮の伸長、
頴の数の増加やアイデンティティーの欠如、
雌蕊様モザイク器官形成など、多面的な異常
が引き起こされた。このような異常形質は、
メリステムの分裂異常やメリステム転換の
異常、有限性の欠如、器官アイデンティティ
ーの欠如を反映していると考えられた。これ
らの結果は、JA シグナリングが、幼苗期での
ストレス耐性や成長制御のみならず、小穂の
発達過程においても重要な役割をもつこと
を示唆した。 
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