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研究成果の概要（和文）： ジベレリン（GA）シグナル伝達の転写因子 GAMYB は花、特に葯の発
達に必須であり、GAMYB は花粉発達に重要な脂肪酸やフェニルプロパノイド代謝関連遺伝子の
発現を制御する。さらに、GAMYB は花粉表面のエキシン形成に関与する CYP703A3 のプロモータ
ー領域に結合し、本遺伝子の発現を正に制御していることが明らかになった。この GA 信号下流
でのGAMYB- CYP703Aの発現制御はシダ植物のイヌカタヒバの胞子形成においても成立しており、
GAMYB を介するエキシン形成の GA 信号伝達が、植物進化のかなり初期の段階から成立していた
ことが予想された。 
 
研究成果の概要（英文）: GAMYB has been isolated as a positive transfactor working in the 
GA signaling pathway in cereal grains. Defects in anther development of rice gamyb mutants 
show that GAMYB is also important for that process. Molecular analyses of GAMYB function 
in anther revealed that it transactivates some genes involved in exine biosynthesis, 
including CYP703A. Such regulation mechanism regulated by GAMYB is conserved in lower 
plants, S. moellendorffii, a kind of fern. 
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１．研究開始当初の背景 
これまでジベレリン（GA）が生殖課程にお
いて重要な役割を果たすことは予想されて
いたが、実際に生殖にどのように関与してい
るかの分子レベルでの解析はほとんどなさ
れていなかった。我々はイネの GA 関連変異
体を数多く選抜し、その変異体を解析する過
程で、GA がイネの雄性生殖器官の発達と受
粉能力に必須であることを見いだした。 

 我々のこれまでの実験から、雄性不稔現象
において GA が関与するポイントは２点存在
すると予想されていた。一つは、タペータム
細胞の成熟・崩壊過程におけるプログラム細
胞死、もう一つは受精過程、である。さらに、
雄性器官における GA 信号伝達は、栄養成長
期におけるそれとは大きく異なることを示
唆する結果が変異体の解析から得られた。す
なわち、GA 受容体機能欠損変異体の花粉は
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受精可能であるにも関わらず、合成変異体の
花粉は受精能力を持たない。この信号伝達の
実態については、本研究開始時には全く不明
であったが、この予想が事実だとすると、こ
れまで想定されていなかった新規の研究が
展開できることが期待された。 
 我々は、これまで栄養成長期における GA
信号伝達の研究を行い、新規な信号伝達に関
わる必須な因子を複数同定・解析してきた。
今回の研究は、この実績やこれまで蓄積して
いた GA 関連変異体や遺伝子を利用して、新
しい信号系が期待される器官（有性生殖器
官）を素材に、GA 信号伝達や合成に関する
さらなる発展を図るものである。 
 
２．研究の目的 
植物生長ホルモンである GA が生殖にも重要
な役割を果たしていることは古くから指摘
されており、実際に、種なしブドウの作出な
どに用いられていることは広く知られてい
る。にもかかわらず、GA が生殖にどのように
関与しているかの分子レベルでの解析はほ
とんどなされていない。我々はイネの GA 関
連変異体を数多く選抜し、その変異に関与す
る遺伝子の機能を解析することにより、イネ
における GA の生合成や信号伝達の研究を行
った。この過程で、我々は GA がイネの雄性
生殖器官の発達と受粉能力に必須であるこ
とを見いだした。本研究はこの現象に着目し
て、「GA が雄性生殖器官の発達と受粉能力に
どのように関与するか」を明らかにすること
を目的とする。 
 
３．研究の方法 
(1) gamyb 変異体雄性生殖器官の発達過程に
おける形態について電子顕微鏡などを用い
て微細な形態観察を行った。ターネルアッセ
イを用いて、プログラム細胞死による葯タペ
ータム細胞の崩壊に関して野生型と gamyb変
異体との違いを検討した。GAMYB 遺伝子によ
り発現制御される遺伝子について、その転写
調節様式を検討する目的で、その変異体にお
いて GAMYBタンパク質を誘導的に発現させ標
的遺伝子の発現誘導の有無を検討した。
GAMYB 遺伝子により発現制御される遺伝子に
ついて、その機能破壊株を作出しその形質に
ついて解析した。さらに、標的遺伝子プロモ
ーターに存在する GAMYB標的配列の破壊によ
り標的遺伝子の発現誘導の変化を検討した。 
(2) GA 合成酵素遺伝子変異体および GA 信号
伝達関連変異体について、レシプロカルに交
配した F1および F2植物個体に関して遺伝解
析を行った。さらに、GA 合成酵素遺伝子変異
体の花を用いて、各種条件における花粉管伸
長の有無について解析した。 
(3) 雄性生殖細胞発達過程において、
GID1/DELLA による GA 受容を経て、どのよう

な機構により実際の転写制御を司る GAMYB転
写因子に信号が伝達されるかについて、生化
学的・分子生物学的・分子遺伝学的手法を用
いて解析した。 
（4）イネ雄性生殖細胞発達過程における
GID1/DELLA による GA 受容機構が、現在確認
されている GA 受容機構を有する最古の生物
と考えられるシダ植物の一つであるシラジ
ェニラにおいても保存されているかについ
て、関連する類似関連遺伝子の単離やその機
能解明を通して解析した。 
 
４．研究成果 
(1) これまでのイネ GA欠損変異体や GA非感
受性変異体の遺伝解析の結果から、GA 非感受
性変異体の遺伝はメンデルの法則に適合す
る一方、GA 欠損変異体の遺伝浸透性は極めて
低く、メンデルの法則に適合しないことを見
出した。この原因を明らかにするため、本研
究においては、半稔性を示す新たな GA 欠損
rpe1 (reduced pollen elongation1)と非感
受性変異体 Slr1-d3 の 2系統を単離し、花粉
形成と花粉管伸長について調べた。信号伝達
に異常を来した Slr1-d3変異体の後代分離は
通常の 3:1 だが、rpe1 合成変異体は分離比が
異常となった。さらに詳細な観察を行った結
果、rpe1 の花器官や花粉は正常に発達するが、
花粉発芽や伸長が阻害され稔性が低下する。
これは GA を添加すると緩和されるので、GA
は花粉発芽や伸長に必須であることが確認
された。一方、非感受性変異体 Slr1-d3 は成
熟花粉の形成の異常が観察された。 
 さらに各発達段階の野生型の葯を用いて
GA 生合成遺伝子とシグナル伝達に関連する
遺伝子について発現解析を行った。その結果、
生合成遺伝子は花粉母細胞の減数分裂期以
降に強く発現が見られたが、減数分裂期より
早い時期では、その発現は殆ど検出できなか
った。逆にシグナル伝達因子遺伝子は、減数
分裂前の発達ステージで強く発現する一方、
減数分裂期以降は発現が低下した。これらの
結果から、GA欠損変異体の配偶体型遺伝様式
は、小胞子形成後、小胞子が持つ遺伝子に依
存した GA 合成が花粉の発芽や伸長に必要で
ある一方、GA受容に関連する遺伝子は減数分
裂以前に花粉母細胞に発現し、そのタンパク
質産物が減数分裂以降の花粉にも持ち込ま
れることにより使われることが解った。 
これらの結果から、花粉発達過程における合
成と信号伝達遺伝子の発現様式の違いが生
殖現象に異なった影響を与ることが確認さ
れた。 
 (2) これまでの研究より、GA シグナル伝達
の転写因子 GAMYB は、イネ科の胚乳において
加水分解酵素の発現誘導を引き起こす転写
因子として知られていた。一方、我々の以前
研究から、GAMYB の機能欠損変異体 gamyb は



 

 

花、特に葯の発達が異常となることが発見さ
れ、GAMYB を介した GA 信号伝達が葯の発達に
重要である可能性が考えられた。この異常は
GA 関連変異体の葯における形態異常に類似
していた。葯における遺伝子発現をマイクロ
アレイにより解析した結果、gamyb 変異体と
GA 関連変異体間での遺伝子発現様式は非常
に類似していることが確認された。GAMYB の
標的遺伝子と期待された脂肪酸やフェニル
プロパノイド代謝関連遺伝子について、その
発現制御機構を解析した結果、これらの遺伝
子は GAMYBにより直接制御されると予想され
た。 
 これらの GAMYBにより直接制御される遺伝
子のうち、花粉表面のエキシン形成に関与す
ることが明らかにされている脂肪酸代謝酵
素 CYP703A3 について詳細に研究を行った。
その結果、GAMYB は CYP703A3 のプロモーター
領域に結合しこの遺伝子の発現を正に制御
していることが明らかになった。 
（3）GA 受容システムの確立と進化 
上述のように、イネの花粉壁の構成成分であ
るエキシンの形成が GAMYBにより制御される
ことが明らかにされた。また、最近の研究に
よって、エキシンは高等植物だけでなくコケ
やシダを含んだ維管束植物間で保存されて
いることが明らかにされた。そこで、GAMYB
によるエキシン形成の制御機構が下等植物
で あ る 小 葉 類 イ ヌ カ タ ヒ バ (S. 
moellendorffii)についても共通しているか
について検討した。。 
 まず単離したイヌカタヒバの GAMYB
（SmGAMYB）と SmCYP703A 遺伝子（SmCYP703A）
の発現パターンを調べたところ、両者はタペ
ータムと雄性胞子でのみ発現していた。また
SmGAMYB が SmCYP703A 遺伝子のプロモーター
領域に in vitro で結合すること、イネの
gamybとcyp703a3変異体を用いた相補性検定
の結果から、SmGAMYB と SmCYP703A がイネと
同等の機能を有することを確認した。さらに
GA 生合成阻害剤を処理した個体ではエキシ
ン形成異常が見られ、且つこの異常が GA 処
理により回復した。これらの結果は、少なく
とも維管束植物の発生後には GA がエキシン
形成過程に関与していたことを示唆してい
た。 
 次に、維管束植物の内で最も初期に分化し
たコケ植物についても同様の実験を行った。
我々は、GA 受容システムは維管束植物（シダ
以降）の発生後に誕生したことを明らかにし
たが、不思議なことに、高等植物の GAMYB に
類似した遺伝子がコケ植物にも存在するこ
とを見いだした。GA 信号伝達系が存在しない
にもかかわらず、その制御下で機能する
GAMYB 類似遺伝子が存在する理由を明らかに
するために、ヒメツリガネゴケ GAMYB 様遺伝
子をイネ gamyb 変異体に導入したところ、そ

の変異形質を部分的に緩和した。さらに、ヒ
メツリガネゴケ GAMYB様遺伝子はイネと同様、
コケ内で CYP703 遺伝子を正に制御している
ことを見いだした。これらのことは、コケ植
物には GA 受容システムは確立されていない
が、その下流で機能する GAMYB 及びその標的
である CYP703 遺伝子の制御システムは存在
していることを示している。 
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