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研究成果の概要（和文）：DELLAタンパク質はジベレリン（GA）信号伝達において中心的な役割を果たす成長抑
制因子である。GAはDELLAの分解を介して植物の成長を促進している。GAが細胞内Ca2+濃度を上昇させる事が報
告されていたが、GAによるCa2+濃度の上昇とDELLAとの関連は明らかにされていなかった。本研究ではCa2+セン
サータンパク質と全てのDELLAを欠損したシロイヌナズナ変異体などを用いて、GAによるCa2+濃度の上昇とDELLA
の分解は独立している事を明らかにした。

研究成果の概要（英文）：DELLA proteins play a central role in gibberellin (GA) signaling. GA 
triggers DELLA degradation via the ubiquitin-proteasome pathway, thereby promoting plant growth. An 
increase in cytosolic Ca2+ was observed previously after several hours of GA application. Recent 
studies also suggest the existence of a DELLA-independent GA response. However, the effect of DELLA 
on the GA-induced increase in Ca2+ remains unknown. This study reexamined the effects of GAs on Ca2+
 using the Ca2+ sensor protein in Arabidopsis. Ca2+ increased within a few minutes of GA treatment, 
even in transgenic plants expressing a mutated degradation-resistant version of DELLA and in della 
pentuple mutant plants. In addition, it was also revealed that Ca2+ is not involved in DELLA 
degradation. These results suggest that the GA-induced increase in Ca2+　occurs via a 
DELLA-independent pathway, providing important information on the GA signaling network.

研究分野：植物分子生物学

キーワード： 植物ホルモン　信号伝達　転写制御
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研究成果の学術的意義や社会的意義
ジベレリン（GA）は植物の成長に顕著な促進作用を示すホルモンである。GAがいかにして植物の成長を制御して
いるのかを解明するためにGAの細胞内信号伝達に関する研究を行った。GA信号伝達において中心的な役割を果た
していると考えられているのが、DELLAタンパク質である。GAにより細胞内Ca2+濃度の上昇が速やかに誘導さ
れ、この誘導にはDELLAは関与しない事を明らかにした。本研究で見いだされたDELLAを介さないGA特異的な Ca2
+濃度の上昇は未知のGA信号伝達経路の存在を示唆している。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
ジベレリン（GA）は植物の成長に顕著な促進作用を示す植物ホルモンである。GAと GA受
容体が結合すると、GA信号伝達の抑制因子DELLAタンパク質とE3の結合が促進され、DELLA
タンパク質がユビキチン－26Sプロテアソーム系により分解される。その結果、DELLAタンパ
ク質により抑制されていた転写因子 PIF などが機能し、GA 依存的な転写が開始される。この
メカニズムにより GA信号伝達は全て説明出来るかと思われた。しかし、このモデルには過去
に蓄積されてきた生理学的な知見と合致しない点も認められる。例えば植物生理学の教科書に
は GA信号伝達において細胞内 Ca2+の上昇や、プロテインキナーゼが関与することが記述され
ている。ところが GAによる DELLAの分解を中心とした GA信号伝達モデルには Ca2+シグナ
リングもタンパク質のリン酸化も関与していないとされていた。DELLAの標的である PIFは胚
軸伸長において GAと光の信号伝達のノードの役割を果たしている。しかし PIFの七重変異体
の個体サイズは野生型と同等であり GA欠損変異体のような矮性を示さない。さらに PIFの過
剰発現体の個体サイズも野生型と大差はなく、GA を投与されたような徒長形質は示さない。
PIF が転写活性化因子であるのに対し GA による遺伝子発現の変化は主に抑制的であることが
ゲノムワイドの解析から明らかにされた。したがって GAレベルが低い時には転写を促進し、
GA レベルが高い時には転写を抑制する未知の DELLA タンパク質の標的転写因子の存在が予
想されていた。 
 
２．研究の目的 
我々は、Ca2+阻害剤が GA 応答の一部を遮断することを明らかにした。また Ca2+センサーを
用いた実験から GAによる DELLAタンパク質の分解に先行して細胞内 Ca2+濃度が上昇するこ
とを見出した。これらの結果は DELLA の分解をスイッチとする GA 信号伝達経路とは独立な
未知の GA信号伝達経路の存在を示唆する。また我々は、これまで実体が不明であった GAレ
ベルが低い時に転写を促進する転写因子 GAF1 を同定した。GAF1 は GA レベルが低い時には
DELLAと複合体を形成して転写を促進し、GAレベルが高い時には転写を抑制することで植物
の成長を制御すると考えられた。 
本研究では上記の成果を発展させ、DELLA タンパク質の分解に先行して起こる Ca2+依存的な
GA信号伝達系の解明を目的とし、以下の研究を行う。 
①Ca2+依存的な GA 信号伝達系を解析する。細胞内 Ca2+濃度上昇が DELLA 依存的なのか或い
は独立なのかを明らかにする。 
②転写因子 RSGの機能を制御する NtCDPK1は Ca2+により活性化されると自己リン酸化される。
この自己リン酸化は GA依存的な Ca2+シグナリングの初発反応と考えられる。自己リン酸化部
位を同定し GA信号伝達における NtCDPK1自己リン酸化の生理的意義を調べる。 
③DELLA非依存的な経路を介して GAにより発現が制御される遺伝子を同定する。 
 
３．研究の方法 
①Ca2+依存的な GA信号伝達系の解析 
シロイヌナズナの全ての DELLAを欠損する五重変異体 dellaP に Ca2+センサータンパク質遺伝
子を導入し、GA依存的な細胞内 Ca2+濃度の変化を測定する。Ca2+濃度の上昇が DELLAの分解
に関与する可能性を調べるため、Ca2+チャネル阻害剤が GA による DELLA の分解へ与える影
響を調べる。 
②NtCDPK1の自己リン酸化の解析 
NtCDPK1 は Ca2+のセンサーでもあるので、GA による Ca2+濃度上昇により直接活性化される。
質量分析により NtCDPK1 の自己リン酸化部位を同定する。そのアミノ酸に変異を導入し、
NtCDPK1の機能への影響を調べる。 
③DELLA非依存的な GA信号伝達経路で制御される遺伝子の探索 
全ての DELLA を欠損する五重変異体 dellaP において
GA 投与により発現が変化する遺伝子を次世代シーケ
ンサーを用いた RNA-seq解析により探索する。 
 
４．研究成果 
全ての DELLA を欠損するシロイヌナズナ五重変異
体 dellaPと非分解型DELLAであるRGAΔ17を発現す
る形質転換体に Ca2+センサータンパク質遺伝子を導入
し、GA 依存的な細胞内 Ca2+濃度の変化を測定した。
その結果、活性型 GAである GA3の投与により Ca2+濃
度が上昇したが、非活性型 GAの GA9-Meでは Ca2+濃度
の変化は認められなかった（図 1）。したがって GAに
よる細胞内 Ca2+濃度の上昇は DELLA に依存しないこ
とが明らかになった。次に DELLA の分解に Ca2+濃度
の上昇が必要であるのかを調べた。DELLAの一つRGA
と蛍光タンパク質GFPの融合タンパク質を発現する形
質転換体を用いて解析を行った。Ca2+チャネル阻害剤

図 1. dellaP変異体における活性型 GA特異的
な細胞内 Ca2+濃度の上昇。 

 



の Co2+と La3+により Ca2+濃度の上昇を抑制した状態
で GAを投与し、RGA-GFP が分解されるか調べた。
その結果、Co2+と La3+の有無にかかわらず RGA-GFP
の分解は GA添加後 30分後に観察された。したがっ
て活性型 GA による Ca2+濃度の上昇と DELLA の分
解は独立であることが明らかになった（図 2）。 
 カルシウム依存性タンパク質リン酸化酵素
NtCDPK1 は転写因子 RSG をリン酸化することで、
RSG の機能を制御している。in vitro の解析から
NtCDPK1 がカルシウムにより自己リン酸化される
ことが明らかになった。キナーゼの活性化では触媒
領域内アクティベーションループの自己リン酸化が
引き金となることが多い。ところが CDPKのアクテ
ィベーションループ内の該当アミノ酸は進化の過程
で Gluまたは Aspに置換されていることから CDPK
のアクティベーションループは既に活性化状態にあ
り、自己リン酸化部位は別に存在すると考えられた。
質量分析による解析の結果、NtCDPK1の自己リン酸
化部位はN末の可変領域内に存在することが明らか
になった。N 末の可変領域は基質認識に関与する事
が知られている。NtCDPK1の自己リン酸化部位にア
ミノ酸置換を導入した変異型 NtCDPK1 を作製して
解析を行った結果、NtCDPK1の自己リン酸化は基質
認識に影響を与えることが明らかになった（図 3）。 
 GAはDELLAを介さず細胞内Ca2+濃度を上昇させ
ることが明らかになった。これは DELLA 非依存的
な GA 信号伝達経路が存在する事を示している。細
胞内信号伝達は遺伝子発現の変化を引き起こす。
DELLA非依存的なGA信号伝達経路で制御される遺
伝子を同定するために全ての DELLA を欠損する五
重変異体 dellaP において GA投与により発現が変化
する遺伝子を次世代シーケンサーを用いた RNA-seq
解析により探索した。その結果、dellaP 変異体にお
いても GA に応答する候補遺伝子群が得られた。そ
れらの遺伝子群の Ca2+依存性を Ca2+チャネル阻害剤
を用いて調べたところ、Ca2+依存性のものと Ca2+非
依存性のものが存在する事が明らかになった。今後
はこれらの遺伝子の機能を変異体を用いて解析する
と同時に DELLA に依存しない GA による転写調節
の分子機構を明らかにしてゆきたい。 
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図 2. RGA-GFPは Ca2+濃度の上昇を抑制して
も GA依存的に分解される。 
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導入により基質選択性が変化する。 
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