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研究成果の概要（和文）：ジベレリン（GA）信号伝達においてDELLAは抑制因子として知られている。これまで
にDELLAの相互作用因子として転写因子GAF1の単離に成功し、DELLAタンパク質がGAF1と相互作用することによっ
て、下流の標的遺伝子の制御を行っていることを明らかにしてきた。GAは、DELLAの分解を介してGAF1複合体を
アクチベーターからリプレッサーに変換することで、標的遺伝子の発現を調節している。本研究課題において、
植物体内におけるGAF1の翻訳後修飾の有無を検討するため、形質転換植物を作製し解析を行った。その結果、翻
訳後修飾によりGAF1複合体の構成が制御される可能性を示した。

研究成果の概要（英文）：DELLA is a negative regulator in gibberellin (GA) signaling. I have isolated
 a transcription factor GAF1 as an interacting protein of DELLA. GA regulates target gene expression
 by converting functions of GAF1 complex from an activator to a repressor through degradation of 
DELLA. In this study, I have investigate the regulation of GA signaling by post translational 
modification of GAF1 using transgenic plants. As a result, it was shown that the post-translational 
modification of GAF1 might involve in the control of formation of GAF1 complex in GA signaling.

研究分野： 植物生理学

キーワード： ジベレリン　転写因子　信号伝達　翻訳後修飾

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
ジベレリン（GA）は、発芽、伸長、開花を促進する植物ホルモンでである。GAの信号伝達において抑制因子であ
るDELLAタンパク質が分解されることが重要であることが報告されおり、GAの信号がいかにしてDELLAの分解を介
して遺伝子発現調節を行なうかを明らかにすることを目的として研究している。これまでに、DELLA, TPRといっ
たタンパク質が転写因子GAF1と複合体を形成し、これらの組み合わせによりGA信号伝達が制御されることを明ら
かにしてきた。本研究では、GAF1の翻訳後修飾に注目して解析を行ない、GA信号伝達において、新たなGAF1の翻
訳後修飾がGA信号伝達に関与する可能性を示した。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
ジベレリン（GA）は、種子発芽、伸長成長、開花を制御するホルモンである。GA 内生量は、

GA 信号伝達経路を介した GA 代謝酵素遺伝子群の転写レベルでのフィードバック制御によって

厳密に調節されている。シロイヌナズナを用いた、分子遺伝学的な解析から GA 信号伝達経路が

明らかになりつつある。GA 信号伝達における抑制因子として DELLA タンパク質と SPY タンパ

ク質が相次いで発見された。DELLA は、機能未知の核タンパク質であり下流の信号伝達を抑制

している。DELLA が核内に蓄積すると、成長が抑制され著しい矮化、花成遅延を誘引する。GA

は、ユビキチン-26S プロテアソーム系を介して DELLA の分解を促進することで植物の成長を誘

導する。また、SPY は、その構造から GlcNAc 転移酵素としての機能が予測されていたが、具体

的な標的タンパク質が明らかになっておらず、その機能は明らかとなっていなかった。さらに、

DELLA タンパク質は、リン酸化、SUMO 化修飾を受けることが報告されており、GA 信号伝達

には複数の翻訳後修飾が関与すると考えられている。ジベレリン（GA）内生量は、フィードバ

ック制御により恒常性が維持され、GA 生合成と信号伝達は密接に関連している。フィードバッ

ク制御では GA 信号伝達系を介して GA 代謝酵素遺伝子群の発現が調節される。GA 信号伝達に

おいて核内信号伝達抑制因子 DELLA の分解が鍵反応である。GA 受容体と SCF 複合体による

GA 依存的な DELLA の分解機構が明らかにされたが、DELLA の下流に位置する転写因子は不

明であった。これまでに、DELLA と相互作用する転写因子として PIF 等が同定されており、

DELLA は、PIF の DNA 結合を抑制することで標的遺伝子の発現を抑制する抑制モデルが報告さ

れていた。しかしながら、GA 応答遺伝子の多くは、GA の投与により発現が減少する遺伝子が

多く、また ChIP 解析より、DNA 結合能をもたない DELLA が DNA に結合することから、別の

転写因子が存在すると考えられた。本研究者らは、植物ホルモンジベレリン（GA）の信号伝

達研究をする過程で、GA 信号伝達の抑制因子 DELLA と相互作用する転写因子 GAF1 を発

見した。 
 
 
２．研究の目的 

GAF1 過剰発現体は、開花時期の促進、胚軸、茎の伸

長、葉の展開といった野生型に GA を投与したような

表現型を示した。対照的に、gaf1 gaf2 変異体は、GA 非

感受性の矮化、花成遅延等の表現型を示した。その後の

解析より、DELLA がコアクチベーターとしてはたらく

ことを明らかとし、DELLA-GAF1 複合体は、転写活性

化複合体としてはたらき、GA 依存的に DELLA が分解

されると GAF1 は、もう一つの相互作用因子であるコ

リプレッサーTOPLESS 様タンパク質 ( TPR ) と複合体

を形成し、標的遺伝子の転写を抑制することを明らかにした。この発見によって、GA が如

何にして標的遺伝子の発現のオン・オフを切り替える新たなモデルを提唱した。この制御モ

デルは、GA フィードバック制御に合致し、実際に GA 生合成遺伝子が DELLA-GAF1 複合

体によって制御されることを明らかにした（Plant Cell 2014）(右上図)。さらに、GUS 形質転

換体を用いた解析から、GA フィードバック制御には GAF1 複合体が主要な役割を果たすこ

とを明らかにした(Plant Physiol. 2017) 。 

多くの転写因子は、翻訳後修飾によって、転写活性化能や、細胞局在、相互作用因子の結

合の有無が制御されることが知られている。GAF1 及び GAF2 のアミノ酸配列を比較検討し



たところ、GAF1 のアミノ酸配列内にリン酸化修飾を受ける可能性が高い部位が見つかった

ことから、本研究では、GAF1 複合体による GA 信号伝達機構を明らかにすることを目的とし、

特に翻訳後修飾制御に着目し、形質転換体を作製し、翻訳修飾の部位や、その生物学的な意義の

解明を目的として解析を行なった。 
 
３．研究の方法 

GA 信号伝達において DELLA タンパク質と相互作用する因子として GAF1 転写因子を同定し

た。DELLA タンパク質が、GAF1 のコアクチベーターとしてはたらき下流の標的遺伝子の制御

を行っていることを明らかにしてきた。また、GAF1 は、コリプレッサーである TOPLESS 様タ

ンパク質 TPR と相互作用することが明らかとなった。DELLA タンパク質はコアクチベーターと

して、TPR はコリプレッサーとして機能する。GAF1 複合体は、GA 依存的にその構成を変化さ

せることによって標的遺伝子の発現の ON/OFF を制御することを明らかにしてきた。本研究で

は以下の方法で、GAF1 の翻訳後修飾の部位の同定、修飾の意義を検証した。 

 

（１）酵母ツーハイブリッド法、植物細胞を用いたトランジェント解析により、DELLA または

TPR タンパク質が GAF1 内のどの領域と結合するのかを deletion 変異体タンパク質を複数作成

し詳細に解析し、GAF1 内の各相互作用因子との結合に必要な領域を同定した。多くの転写因子

は、翻訳後修飾によって、転写活性化能、相互作用因子との親和性、タンパク質の安定性などが

制御されることが報告されている。GAF1 タンパク質も植物体内において翻訳後修飾を受ける可

能性が考えられた。特に、GAF1 及び GAF2 のアミノ酸配列を比較検討すると、保存性が高く、

リン酸化修飾等を受ける可能性が高い領域が見出された。 

（２）GAF1 の翻訳後修飾の有無を検討するため、myc タグを付加した GAF1 タンパク質発現す

る形質転換植物を作製した。作製した形質転換植物を用いて、Phos-tag ゲル及び、myc 抗体を用

いたウェスタンブロットにより、GAF1 タンパク質の翻訳後修飾（リン酸化の有無）を検証した。 

（３）GAF1 のリン酸化部位を同定するため、GAF1、GAF2 の保存部位、ならびに各相互作用因

子との結合に重要な領域から、複数のリン酸化部位を予測した。リン酸化予測部位に変異導入を

行い、myc タグを付加した GAF1（野生型)と同様に、リン酸化部位に変異を導入した mtGAF1 タ

ンパク質を発現する形質転換体を複数種類作製した。Phos-tag ゲル、myc 抗体を用いたウェスタ

ンブロットにより、変異導入と GAF1 のリン酸化の消失の有無を比較検討した。 

（４）変異型 GAF1 タンパク質を作製し、非リン酸化型 GAF1 タンパク質と、擬似リン酸化 GAF1

タンパク質を培養細胞や、植物体に発現させ、リン酸化修飾による制御を調べた。また、GAF1

に結合し、翻訳後修飾に関わるような新たな相互作用因子の同定を試みた。 

 

４．研究成果 

Phos-tag ゲル、myc 抗体を用いたウェスタンブロット解析より、特定のバンドシフトが検出さ

れることから GAF1 タンパク質が植物体内でリン酸化修飾を受けている可能性が示された。

GAF1 内のリン酸化部位を同定するために、リン酸化予測部位に変異を導入した変異型 GAF1 を

作製し、ウェスタンブロット解析を行なったところ、特定のバンドシフトが消失したことから、

この領域が、GAF1 のリン酸化部位と考えられた。リン酸化を受けない GAF1 変異タンパク質(非

修飾型)、リン酸化を模した GAF1 変異タンパク質(擬似リン酸化型)を用いたトランジェント解

析では野生型の GAF1 に対して異なる転写活性能を示した。これらの解析により、GAF1 は、リ

ン酸化修飾を介して、相互作用因子、転写活性化能を変化させることで、標的遺伝子の発現を制

御する可能性が示された。GAF1 は、DELLA および、TPR と相互作用することから、GAF1 のリ



ン酸化修飾がリン酸化部位への変異導入による DELLA や TPR の GAF1 への結合の親和性を変

化させる可能性が示唆された。GAF1 のリン酸化部位に変異を導入し、リン酸化を受けない GAF1

変異タンパク質(非修飾型 GAF1)、リン酸化を模した GAF1 変異タンパク質(擬似リン酸化型

GAF1)を発現する形質転換植物を作製し、表現型の比較により、GAF1 のリン酸化修飾の生物学

的な意義の検証を行なっている。また、リン酸化とは別の酵素活性をしめす GAF1 相互作用タン

パク質を同定した。この因子を用いて、トランジェント解析を行ったところ、GAF1 複合体の転

写活性化能に影響を及ぼすことから、これまでに明らかにしてきた GAF1 のリン酸化制御とな

らび、翻訳後修飾制御による GAF1 複合体の制御機構が存在すると考えられた。 
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