
植物科学最前線 16:205 (2025) 

S. Okamoto et al. - 1 
BSJ-Review 16:205 (2025) 

H3K27me3を除去する JMJによる植物の発生と環境応答の制御機構 

 
 

岡本 彩伽, 石山 凜, 山口 暢俊 

 
奈良先端科学技術大学院大学 先端科学技術研究科 バイオサイエンス領域  

〒630-0192 奈良県生駒市高山町 8916-5 
 

Regulation of Plant Development and Environmental Response through the 
Removal of H3K27me3 Mediated by JMJ Proteins 

 
Sayaka Okamoto, Rin Ishiyama, Nobutoshi Yamaguchi 

 
Nara Institute of Science and Technology, Graduate School of Science and Technology, 

Division of Biosciences 
 8916-5 Takayama, Ikoma, Nara, 630-0192, Japan 

 
Keywords: Arabidopsis, Epigenetics, Histone demethylases, H3K27me3, JUMONJI 

 
DOI: 10.24487/bsj-review.16c7.00290 

 

１．はじめに  
植物の発生や環境応答における遺伝子発現に極めて重要な役割を果たすのがクロマチンで

ある（Eccleston et al. 2013; Bruneau et al. 2019）。クロマチンはゲノム DNA，ヒストン，補助

タンパク質から構成され，約 150 塩基対の DNA が 8 量体のヒストンタンパク質複合体に巻

き付いたヌクレオソームが連なった構造をしている（Vergara et al. 2017; van Steensel et al. 
2019）。ヒストンは C 末端のコア構造と N 末端の尾部で構成され，N 末端の尾部は様々な

翻訳後修飾を受けやすい部分である。アセチル化，メチル化，ユビキチン化，リン酸化など

の修飾は，クロマチン構造を変化させ，遺伝子発現に影響を与える。 
ヒストン修飾の一つであるヒストン H3 リジン 27 のトリメチル化（H3K27me3）は，発現

が抑制されている遺伝子に多く見られる（Xiao and Wagner 2015; Xiao et al. 2016）。

H3K27me3 の導入（メチル化）は，動植物間で高度に保存されている構成因子が機能するポ

リコーム複合体 2（PRC2）が行う。一方，H3K27me3 の除去（脱メチル化）は，Jumonji C
（JmjC）ドメインを持つ脱メチル化酵素が行っている（Crevillén 2020）。しかしながら，

H3K27me3 を除去する脱メチル化酵素についての研究はまだ限られている。ここ 10 年ほど

で，シロイヌナズナにおける H3K27me3 の除去に関する研究が進展している。これまでに，

5 つの JMJ タンパク質 EARLY FLOWERING 6 （ELF6）/JUMONJI DOMAIN-CONTAINING 
PROTEIN11 （JMJ11），RELATIVE OF ELF6 （REF6）/JMJ12，JMJ13，JMJ30，JMJ32 が

H3K27me3 脱メチル化酵素として同定されている（Lu et al. 2011a; Crevillén et al. 2014; Gan et 
al. 2014; Cui et al. 2016; Yan et al. 2018）。本稿では，これらの 5 つの JMJ タンパク質が，ど

のような構造の特徴を持ち，どのように遺伝子に働きかけ，どのような生命現象を制御する

かを概説する。 
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２．H3K27m3eを脱メチル化する JMJタンパク質の構造  

JmjC ドメインを持つ脱メチル化酵素は 14 のサブファミリーに分類されている。クラミド

モナスやボルボックスなどの緑藻類には，このファミリーのメンバーが 2 つしか含まれてい

ない。しかし，陸上植物では 10 以上のメンバーが確認されている。このことから，JMJ タ
ンパク質が植物の陸上への適応や進化に重要な役割を果たしたと考えられる（Qian et al. 
2015）。シロイヌナズナには，21 種類の JMJ タンパク質が存在する（Lu et al. 2008）。これ

ら全てのメンバーの機能が完全に解明されているわけではないが，H3K9me3，H3K36me3，
H3K4me3，H3K27me3 などの特定のヒストン修飾を脱メチル化する酵素として働くことがわ

かっている。現在までに H3K27me3 の除去に関わることがわかっているのは，ELF6，
REF6，JMJ13，JMJ30，JMJ32 である。ELF6，REF6，JMJ13 は同じクレードに，JMJ30，
JMJ32 は他の 3 つとは違うクレードに分類されている （Lu et al. 2008; Qian et al. 2015）。 

ELF6，REF6，JMJ13 タンパク質は，陸上植物には存在するが緑藻類には存在しない植物

特異的 KMD4 サブファミリーに属している（Lu et al. 2008; Qian et al. 2015）。REF6 は

JmjN，JmjC，C2H2 型ジンクフィンガー（ZnF）ドメインを持つ（図 1）。また，REF6 タン

パク質は，ZnF ドメインを 4 つタンデムに持つという特徴がある。REF6 はこの ZnF ドメイ

ンを介して，特異的な DNA 配列を認識し，H3K27me3 脱メチル化酵素として機能する（Cui 
et al. 2016; Li et al. 2016; Tian et al. 2020）。REF6 の ZnF ドメインが標的遺伝子の 1 つである

NAC004 遺伝子に結合すると，水素結合，静電相互作用，疎水性相互作用などの相互作用が

形成されて，結合が強くなる。 
ELF6 は REF6 に最も近いホモログである。この 2 つのタンパク質は高い配列類似性を有

している（図 1）。しかし，ELF6 が REF6 と同様の機構で DNA を認識しているのかは不明

である。最近の研究では，REF6 と ELF6 は H3K27me3 と H3K27me1 の恒常性維持において

異なる役割を果たすことが報告されている（Antunez-Sanchez et al. 2020）。その研究の中

で，ELF6 は REF6 に比べて制御する遺伝子数が多いことが明らかにされている。そのた

め，標的遺伝子を制御する分子基盤も一部は異なると考えられる。 
JMJ13 も REF6 や ELF6 と同様に KMD4 サブファミリーに属し，in vitro および in vivo で

H3K27me3 を除去する機能を持つことがわかっている。しかし，JMJ13 は C 末端に ZnF ドメ

インを持たない。JMJ13 は，触媒ドメイン（JMJ13CD）を持っており（図 1），この

JMJ13CD により H3K27me3 ペプチドを認識する（Zheng et al. 2019）。JMJ13 と H3K27me3
ペプチドの相互作用は，ヒストン H3 アルギニン 26 とヒストン H3 プロリン 30 の間という

極めて限定された領域で起こる。同様のヒストン修飾の認識は，他の JMJ タンパク質でも起

こる可能性がある。 
JMJ30，JMJ32，およびその近縁ホモログである JMJ31 は，JmjC ドメインのみのグループ

に属する。JMJ30 と JMJ32 が，どのように DNA と相互作用をするかや，ヒストン修飾をど

のように認識するかについてはほとんどわかっていない。さらに，JMJ30 の活性は

H3K27me3 に加えて，H3K9me3，H3K36me3 にも影響を与える。JMJ30 の生化学的機能を正

確に理解するために，さらなる研究の進展が待たれる。 
 



植物科学最前線 16:207 (2025) 

S. Okamoto et al. - 3 
BSJ-Review 16:207 (2025) 

３．H3K27me3のヒストン脱メチル化酵素である JMJの標的に対する結合様式  

JMJ タンパク質が H3K27me3 を除去する分子基盤を理解するためには，クロマチンとの相

互作用の様式を明らかにすることが必要不可欠である。現時点では，REF6 とクロマチンの

相互作用様式の研究がよく進んでいる。上述した REF6 が持つ ZnF を介した標的の認識，

JMJ13 による H3K27me3 ペプチドの認識以外に，他の因子とのタンパク質間相互作用による

リクルートの様式が報告されている。ここでは，主に研究が進行している REF6 の標的の認

識の多様性について述べる。 
REF6 は組織特異的な転写因子と相互作用して，標的を認識することがわかっている。例

えば，REF6 は MADS-box 転写因子である SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF 
CONSTANS 1 （SOC1）や，植物特有の転写因子である SQUAMOSA PROMOTER BINDING 
PROTEIN LIKE 15（SPL15） などとタンパク質相互作用して，複合体によって標的を認識す

る（Hyun et al. 2016）。JMJ が転写因子と相互作用する例は，他の JMJ にも広くみられる標

的制御様式であると言える。例えば，ELF6 はブラシノステロイドのシグナル伝達を制御す

る転写因子 BRI1-EMS-SUPPRESSOR 1 （BES1）と相互作用する（Yu et al. 2008）。また，

JMJ30 は EARLY FLOWERING MYB PROTEIN（EFM）や AUXIN RESPONSE FACTOR
（ARF）と物理的に相互作用する（Yan et al. 2014; Lee et al. 2018）。このように，相互作用

する因子は異なるものの，ヒストン脱メチル化酵素である JMJ が標的を認識する際には，転

写因子との相互作用が非常に重要であることがわかる。 

図１．シロイヌナズナの H3K27me3 ヒストン脱メチル化酵素の系統樹とドメイン構造 

（A） シロイヌナズナにおける H3K27me3 ヒストン脱メチル化酵素の系統樹。REF6，
ELF6，JMJ13 は同じクレードに，JMJ30 と JMJ32 も同じクレードに属する。 
（B） シロイヌナズナにおける JMJ タンパク質のドメイン構造。Jumonji-N ドメイ

ン，Jumonji-C ドメイン，タンパク質，および C2H2 型亜鉛フィンガー（ZnF）ドメイ

ンの位置をそれぞれピンク，紫，灰色，緑で示す。金属触媒部位はアスタリスクで示

す。スケールバー = 200 アミノ酸。 
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免疫沈降および質量分析法の組み合わせにより，REF6 の相互作用因子として，SWI/SNF
型クロマチンリモデリング ATPase である BRAHMA（BRM）が見つかっている（Li et al. 
2016）。REF6 と BRM は，CTCTGYTY モチーフの周辺に結合のピークがある。REF6 の機

能に依存して BRM の標的遺伝子座へリクルートされる。一方で，REF6 は自身のターゲテ

ィングに BRM の活性を必要とはしない。そのため，REF6 は CTCTGYTY モチーフを含むク

ロマチンに直接結合し，その後 BRM をリクルートすると考えられる（図２）。 
REF6/BRM と PRC2 は，標的遺伝子の発現を拮抗的に制御する（Bezhani et al. 2007; Lu et 

al. 2011a; Wu et al. 2012; Li et al. 2015）。多くの場合，拮抗作用はクロマチン上でモチーフを

図２．シロイヌナズナの H3K27me3 ヒストン脱メチル化酵素による遺伝子発現制御 

（A） REF6 は，CTCTGYTY（Y は C または T）DNA モチーフを認識することで，

H3K27me1/2/3 を脱メチル化する。（B） JMJ13 は H3K27me3 ペプチドを認識する。

（C） JMJ タンパク質は転写因子と相互作用し，標的にリクルートされる。（D） 
REF6 は BRAHMA（BRM）と相互作用し，ヌクレオソームの位置を決める。（E） 
REF6 と PRC2 はクロマチン上で拮抗的に働く。（F） CTCTGYTY モチーフの DNA
がメチル化された場合，REF6 の認識能力は低下する。H3K27me3 はピンクの三角形

で，H3K9ac は薄い青の丸で，DNA メチル化は灰色の丸で示した。 
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競合することで制御される場合が多い （Zhu et al. 2020）。しかし，PRC2 は TELO ボック

スや GAGA モチーフなどに結合する （Hecker et al. 2015; Xiao et al. 2017; Zhou et al. 2018）。

このように，それぞれの因子が異なるモチーフに結合することが示唆されているため，

REF6/BRM と PRC2 の間でモチーフを取り合うという競合的な結合で拮抗的な遺伝子発現制

御が説明できる可能性は低い。また，ゲノムワイドに見ると，PRC2 と REF6 の結合パター

ンは重ならない。REF6 は PRC2 が導入した H3K27me3 の境界によく見られる （Yan et al. 
2018）。現時点では，分子基盤は不明だが，REF6 は H3K27me3 の拡散を防いでいる可能性

が考えられる。 
REF6 による二本鎖 DNA の認識は，モチーフの配列に依存するだけでなく，DNA メチル

化にも影響される（Qiu et al. 2019）。REF6 は，DNA メチル化のレベルが低い CTCTGYTY
モチーフに結合しやすいことがわかっている。モチーフの中に CHG のメチル化がある場合

には，REF6 の結合の親和性が低下する （図 2F）。シロイヌナズナゲノム中には，

CTCTGYTY モチーフが多数あるものの，実際に REF6 の結合が見られるのはそのうちの

15%ほどである。そのため，CHG のメチル化などの in vivo での環境が REF6 の標的への認

識へ関与すると考えられる。 
 

４．H3K27me3のヒストン脱メチル化酵素である JMJの変異体の表現型と主要な標的  

JMJ タンパク質は，特定の発生段階や環境変化を読み取り，抑制的な H3K27me3 マークを

除去する。これにより，発生や環境応答を制御すると考えられている。実際に，シロイヌナ

ズナの jmj 機能喪失変異体では，発生や環境応答において異常が多く報告されている。植物

の発生においては，REF6，ELF6，JMJ13 が広く機能する。一方，JMJ30 と JMJ32 は，特定

の環境に適応するために働く例が多い。 
REF6 は，発芽の時期を決めるのに必要であることがわかっている。ref6 変異体の種子で

は，野生型よりも発芽のタイミングが遅れる（Li et al. 2016; Chen et al. 2020）。REF6 は

H3K27me3 を除去することで，ABA の生合成に関する 2 つの重要な遺伝子，CYP707A1 と

CYP707A3 の発現を誘導する（Chen et al. 2020）。CYP707A1 と CYP707A2 は ABA 8'-ヒドキ

シラーゼをコードし，ABA レベルの低下に重要な役割を果たす （Okamoto et al. 2006）。

ref6 変異体背景で CYP707A1 遺伝子を過剰発現させると，ref6 変異体の発芽が遅れる表現型

は回復する （Chen et al. 2020）。 
REF6 と ELF6 はどちらも葉の発生において重要な役割を果たす。通常の生育条件下で

は，ref6 変異体と elf6 変異体では葉の表現型が似ており，ブラシノステロイド（BR）欠損変

異体によく見られるような葉柄の長さの減少を示す（Yu et al. 2008）。しかしながら，葉身

に注目すると，ref6 では短くなるものの，elf6 では見られない。このことは，REF6 と ELF6
タンパク質が組織特異的に異なる役割を持つことを示唆している。葉の発達の後期では，

ref6 においてクロロフィルの分解が遅れる（Wang et al. 2019）。REF6 は，ETHYLENE 
INSENSITIVE 2（EIN2），OLEOSIN 1（ORE1），NONYELLOWING 遺伝子（NYEs）などの老

化関連遺伝子を直接活性化することで葉の老化を促進させる役割を果たしている（Wang et 
al. 2019）。 
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JMJ13 は，発生において REF6 や ELF6 と冗長的に機能する場合と，異なる役割を持つ場

合があると考えられている。jmj13 単一変異体では葉の形態異常は報告されていない（Zheng 
et al. 2019）。しかし，ref6 elf6 jmj13 三重変異体は ref6 elf6 よりも葉柄が短いことから，

JMJ13 は REF6 や ELF6 と冗長的に機能する部分があると考えられている（Yan et al. 
2018）。花の発生過程では，JMJ13 と REF6，ELF6 との間に，機能の違いが見られている

（Keyzor et al. 2021）。通常，野生型でも，最初の 1～2 つの花は自家受粉せず，種子のない

非常に短い果実を形成することが多い。ref6 変異体の場合には，野生型とほとんど変わらな

い。一方で，jmj13 変異体では 8 番目に形成される花くらいまでは，ほとんど種子ができな

い。jmj13 の花では，JASMONATE-ZIM-DOMAIN PROTEIN 7 （JAZ7） ，SMALL AUXIN UP 
RNA 26 （SAUR26） ，ARABINOGALACTAN PROTEINs （AGPs）など，雄しべの発達に関

与する遺伝子の発現が低下するため，受粉しにくいと考えられている（Keyzor et al. 
2021）。しかし，elf6 では，最初に形成される花から受粉し，種子ができる場合が多い。こ

のように，REF6，ELF6 ，および JMJ13 は共通した機能と，独自の機能の両方を果たして

いると考えられる。 
JMJ30 および JMJ32 の機能は，REF6，ELF6 および JMJ13 とは異なる報告例が多い。実際

に我々が観察した場合でも，jmj30 や jmj32 単一変異体では，ref6，elf6，および jmj13 で見ら

れたような，発芽時期の異常，葉の形態異常，花の受粉の以上などは見られていない

（Yamaguchi et al. 2021）。また，jmj30 jmj32 二重変異体でもこれらの変異体では観察されて

いないことから，JMJ30 と JMJ32 は，REF6，ELF6，JMJ13 などとは別の役割を持つと考え

られる。JMJ30 遺伝子は時計遺伝子である TIMING OF CAB1 EXPRESSION 1 （TOC1） と発

現が同調している遺伝子として同定された（Lu et al. 2011b）。JMJ30 と TOC1 は遺伝的に相

互作用し，CIRCADIAN CLOCK ASSOCIATED 1（CCA1）と LATE ELONGATED HYPOCOTYL
（LHY）の発現を促進する。その一方で，JMJ32 の発現には概日振動が見られない（Lu et al. 
2011b）。そのため，JMJ30 と JMJ32 は異なるメカニズムで制御されていることが示唆され

る。 
jmj30 変異体および jmj30 変異体を含む多重変異体では，環境条件に依存した表現型を示

すこともわかっている。jmj30 変異体では，カルスの形成能が低下する。この条件下では，

JMJ30 は LATERAL ORGAN BOUNDARIES DOMAIN 16 （LBD16）と LBD29 の発現を促進す

る（Lee et al., 2018）。さらに，ABA によって誘導される種子の成長停止は，jmj30 jmj32 二

重変異体では見られない（Wu et al. 2019a; Wu et al. 2019b; Wu et al. 2020）。JMJ30 は SNF1-
RELATED PROTEIN KINASE 2.8（SnRK2.8）と BRASSINAZOLE RESISTANT1（BZR1）を直接

活性化し，ストレス応答と成長のバランスを維持している。高温の経験を記憶する能力も

jmj30 jmj32 ref6 elf6 四重変異体では低下している（Yamaguchi et al. 2021; Yamaguchi and Ito 
2021a; Yamaguchi and Ito 2021b）。JMJ30 は熱に応答して HEAT SHOCK PROTEIN 17.6C
（HSP17.6C）と HSP22 に結合する。これら遺伝子の H3K27me3 を除去し，しばらくそのヒ

ストン修飾状態を維持することで，高温情報を記憶して適応することがわかっている。 
興味深いことに，5 つのヒストン脱メチル化酵素はすべて開花時期を制御する。しかしな

がら，変異体の表現型やそれが見られる条件は異なっている。長日条件下では，ref6 変異体
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は遅咲きであり，elf6 と jmj13 変異体は早咲きである（Noh et al. 2004; Zheng et al. 2019）。

REF6 は，SOC1 遺伝子を直接誘導する（Hou et al. 2014; Hyun et al. 2016）。ELF6 は花成抑制

遺伝子である FLOWERING LOCUS C （FLC）に結合して，H3K27me3 の除去を介して転写

を活性化する（Yang et al. 2016）。jmj13 変異体では，花成抑制遺伝子 SHORT VEGETATIVE 
PHASE （SVP）の発現が低下する。一方で，jmj30 jmj32 は高温環境下でのみ早咲きになる

（Gan et al. 2014; Yan et al. 2014）。高温により JMJ30 の蓄積量が増加し，FLC 遺伝子座から

H3K27me3 が除去されることがその背景にある。変異体の表現型は一致している場合もある

が，ヒストン脱メチル化酵素ごとに，異なる標的を制御している可能性が高い。 

 
５．おわりに 

植物の発生過程や環境応答における遺伝子発現は，主にエピジェネティックな調節によっ

て頑健かつ柔軟に制御されている。トランスクリプトーム，エピゲノム，結晶構造解析を用

いた植物エピジェネティクスの研究の進展により，H3K27me3 の重要性が明らかになってき

た。シロイヌナズナでは，H3K27 の脱メチル化が 5 つの JMJ タンパク質によって調節され

ている。5 つの JMJ を包括的に比較した解析はなく，単純化した結論を提供しにくい状況で

ある。ただ，配列の相同性以外は，標的の認識様式・変異体の表現型などはむしろ異なって

いるように見える。時間や空間などの解像度を高め，できるだけ in vivo のコンテクストを

反映させた状況での解析結果を得ることで，研究は加速する可能性がある。また，得られた

結果を，二次的な影響が蓄積する変異体の解析結果に囚われすぎることなく，初期の応答，

あるいは直接の影響を検証することで，新しい知見が得られることを期待する。 
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