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研究成果の概要（和文）：ヘテロ３量体Gタンパク質はα、β、γサブユニットで構成され、イネでは種子サイ
ズ、種子数、草丈など重要な農業形質を制御している。５つのγサブユニットの内、一つはGS3遺伝子で、種子
サイズを促進し、一つはDEP1で種子数と草丈を制御する事が知られている。また、αサブユニットは草丈、種子
長、穂型質を制御する事が知られている。
本研究課題では、イネヘテロ３量体Gタンパク質のシグナル伝達経路を解明する事を目的に、変異体および形質
転換体を用いて遺伝解析を行った。

研究成果の概要（英文）：Heterotrimeric G-proteins are consisted of α, β, and γ subunits, 
regulating important agronomic traits including grain size, grain number, and dwarfism in rice. 
Of five γ subunits in rice, one is the GS3 gene, which promotes grain size, and the another one is 
the DEP1 gene, which promotes grain number and defines semi-dwarfism. α subunit regulates grain 
size, grain number and plant height. 
In this study, we performed genetic analysis using mutants and transgenic plants of heterotrimeric 
G-protein genes to clarify its mechanism of signal transduction. 

研究分野：植物分子遺伝学

キーワード： ヘテロ３量体Gタンパク　イネ
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
（１）農業上重要な形質を制御する 2つの遺
伝子が、３量体Ｇタンパク質γサブユニット
であった。：イネの収量を決定する重要な
QTLとして、これまでに GS3遺伝子(種子を
大きくする事で収量増)と Dn1/DEP1 遺伝子
(穂の枝分かれを促進することで種子数を増
加し収量増)が単離された(Fan et al.2006 
Theor. Appl. Genet., Huang et al. 2009 Nat. 
genet.)。これら 2つの遺伝子の間には相同性
があり、ホモログの関係にある事が以前より
指摘されていたが、最近のシロイヌナズナの
研究により、この 2 つの遺伝子がヘテロ３量
体Ｇタンパク質γサブユニットのオルソログ
であることが示された(Thung et al.2012 J. 
Plant Physiol.)。 
（２）ヘテロ３量体Ｇタンパク質シグナル伝
達の概要：このシグナル伝達は動物で詳細に
研究されており、αサブユニット、βサブユ
ニット、γサブユニットが細胞膜の細胞質側
に局在し、相互作用するモデルが提唱されて
いる。αサブユニットが GTPと結合している
と活性化状態となり、単独でエフェクタータ
ンパク質(E1)と相互作用する。βサブユニッ
トとγサブユニットは２量体を形成してαと
は別のエフェクタータンパク質(E2)と相互作
用する。αサブユニットと結合している GTP
が脱リン酸化され、GDPに変化するとαサブ
ユニットはβ、γサブユニットと結合し、ヘ
テロ３量体を形成して不活性化状態になる。
イネには、1 つのαサブユニット(RGA1)、1
つのβサブユニット(RGB1)、5つのγサブユ
ニット(RGG1、RGG2、RGG3、RGG4、RGG5)、
計 5 つのγサブユニットが存在すると考えら
れている(Botella 2012 Trends. Plant Sci.) 

 
（３）イネαとβサブユニット：これまでの
イネ３量体Ｇタンパク質研究では、RGA1 欠
損変異体 dwarf1 (d1)が、矮性・短く丸みを帯
びた種子(短粒)・穂の枝分かれ(枝梗)の微増と
いった表現型を示すことが示された
(Fujisawa et al.1999 Proc. Natl. Acad. Sci. 
USA.)。この RGA1 の恒常的活性型遺伝子を
導入したイネでは種子の大型化が見られ、農
業上有用な遺伝子であることも示された(Oki 
et al.2005 Plant Cell Physiol.)。また、RGB1
の遺伝子抑制系統は、矮性・ラミナジョイン
トの褐変化・種子の小型化の表現型を示すこ
とが明らかとなったが、この表現型は d1変異
体との類似点は少なかった(Utsunomiya et 
al. 2011 Plant J.)。 
（４）イネγサブユニット：γサブユニット

は、特徴的な 100アミノ酸からなるγドメイ
ンを持つ。RGG1 は全長がγドメインで占め
られ、RGG2は N末端に機能未知の 50アミ
ノ酸を持ち、その後ろにγドメインを持つ。
RGG3-RGG5は、N末端にγドメインを持ち、
C 末端にシステインリッチ領域を持つ。これ
ら 5 つのイネγサブユニット遺伝子の内、
RGG3 はイネの種子長を制御する QTL とし
て単離された GS3、RGG4はイネの枝梗数を
制御する QTL として単離された Dn1/DEP1
であった(Fan et al.2006 Theor. Appl. Genet., 
Huang et al. 2009 Nat. genet.)。RGG3/GS3
は、γドメインに変異が生じた機能欠損型変
異で種子長が伸長し、収量を増加することが
示された。短粒表現型を示す minute (mi)変
異体の原因遺伝子が、RGG3/GS3遺伝子のシ
ステインリッチ領域を欠損した機能獲得型変
異であることも示された(Takano-Kai et al. 
2013 Breed. Sci.)。RGG4/Dn1/DEP1は、シ
ステインリッチ領域が欠損した機能獲得型変
異で枝梗を増加し収量を増加することが示さ
れた(Huang et al. 2009 Nat. genet.)。 
（５）イネγサブユニットとαサブユニット
の機能解析における準備状況： 

d1変異体は、矮性(55%減少)・短粒(33%減
少)・枝梗の微増(5%増加)という表現型を示す。
イネの 5 つのγ遺伝子(RGG1-RGG5)の機能
解析を試みている過程で、RGG1 遺伝子と
RGG2遺伝子の過剰発現体は、d1変異体と酷
似した半矮性表現型を示すことを見出した。 
 日本型イネ背景の rgg3/gs3 変異体は、
RGG3/GS3 遺伝子のγドメインに終止コド
ンが生じた機能欠損型変異であり、野生型よ
りも種子長が 30%増加した。この表現型は、
RGA1 の恒常的活性型変異を導入した形質に
酷似していた。RGG3 のシステインリッチ領
域に変異が生じた機能獲得型変異である
minute(mi)変異体は、草丈は 18%減少し、種
子長は 36%減少し、枝梗は 20%減少した。
Rgg3/mi変異体の種子長の減少は、d1変異体
の種子長の減少(33%減少)と酷似した。 
 RGG4 のシステインリッチ領域に変異が生
じた機能獲得型変異体である Dn1-3は、草丈
は 31%減少し、枝梗は 30%増加した。種子長
には差が無かった。この Dn1-3変異体の表現
型は、一見 d1変異体の表現型とは一致しない
が、Rgg3/mi変異体と Rgg4/Dn1-3変異体の
草丈、種子長、枝梗数の各表現型の増減割合
を合算すると d1 変異体の形態的特徴にほぼ
一致する。これらの形質調査より、d1変異体
の表現型は、RGG3と RGG4の機能獲得型二
重変異の表現型で説明できると推測した。 
 
２．研究の目的 
 RGG1と RGG2の過剰発現が d1変異体様
の矮性表現型を示した事と、RGG3/GS3 と
RGG4/Dn1/DEP1 の機能獲得型変異体が d1



変異体に近づくことから推測して、RGA1 の
機能欠損型変異(d1)とγサブユニットのシス
テインリッチ領域が失われることが同義であ
ると考えた。この事から、２つの遺伝学的モ
デルを想定した。 
 
モデル A：RGA1 は草丈、種子長、枝梗数に
関する正の制御因子であり、RGG3と RGG4
はγドメインを介してRGA1の機能を阻害す
る。システインリッチ領域はγドメインの機
能を弱める。 
 
モデルＢ：RGG3 は草丈と種子長の負の制御
因子、RGG4 は草丈と枝梗数の負の制御因子
であり、それぞれγドメインにより制御を行
う。RGA1 は、システインリッチ領域を介し
て RGG3と RGG4の機能を抑制する。 
 

本研究課題では、これらのモデルのどちらが
正しいかを証明するために d1変異体と、各γ
サブユニット変異体との二重変異体、三重変
異体を作成し、遺伝学的証明を行う。また、
α、β、γサブユニットタンパク質がどのよ
うに相互作用しているかを決定することを目
的とする。 
 
３．研究の方法 
 上記の２つのモデルの内、どちらが正しい
か、また、各サブユニットがどのようにタン
パク質相互作用を行っているかを詳細に明ら
かにするために以下の実験を行った。 
（１）各γサブユニット遺伝子変異体の遺伝
学的解析 
 これまでに、d1変異体の矮性・短粒・短穂・
穂の枝分かれ微増といった表現型をRGG3と
RGG4 の機能獲得型変異の複合的な表現型で
説明でき、D1の恒常的活性型タンパク質の形
質転換体(D1QL)が RGG3 の機能欠損型表現
型と一致する事を示した。これらを遺伝学的
に証明するために、以下の組み合わせの多重
変異体を作成し、表現型を調査した。 
・d1 rgg3 (gs3) 、d1 Rgg3 (mi)、 
d1 Rgg4 (Dn1/DEP1)、d1 Rgg3 Rgg4 
 
（２）形質転換による各γサブユニット遺伝
子の過剰発現及び発現抑制個体の作出 
 これまでに、RGG1遺伝子と RGG2遺伝子
野過剰発現体が d1 変異体に類似した矮性表
現型を示す事を見出しているが、穂や種子の
表現型、RGG3-5 過剰発現体の表現型は明ら

かになっていない。本課題では、RGG1-5 の
過剰発現体、遺伝子抑制個体の草丈、穂、種
子の表現型について解析し、d1変異体との表
現型の類似点を調査し、RGG1-5 各遺伝子の
役割について解析した。 
 
（３）酵母 Twoハイブリッド法による、RGA1、
RGB1、RGG1〜5タンパクの相互作用部位の
決定 
 これまでに、d1変異体、RGG3、RGG4の
変異体、RGG1 の過剰発現体、恒常的活性型
RGA1 の解析より、RGA1 タンパク質と
RGG3、RGG4タンパク質の相互作用が d1変
異体に見られる形質に重要であると推測して
いる。この仮説を証明するために、RGA1、
RGB1、RGG1〜5 タンパク質の酵母 Two ハ
イブリッド法による相互作用実験を行った。 
（４）RGG1〜5タンパク質の特異的抗体を用
いたタンパク質局在実験 
 RGG1〜5タンパク質が、イネの植物体内で
どのような挙動を示しているのかを各タンパ
ク質の特異的抗体を作出した。 
 
４．研究成果 
（１）各γサブユニット遺伝子変異体の遺伝
学的解析 
d1 変異体と、RGG3、RGG4 の変異体を交配し
た二重・三重変異体を用いて遺伝解析を行っ
た。d1 rgg3 二重変異体では、d1 の短粒表
現形が、rgg3の長粒表現型を完全に打ち消し、
d1 変異体と全く同じ種子長となった。このこ
とから、種子長に関しては d1 変異が rgg3 変
異に対して完全に遺伝的上位であることが示
された。d1 Rgg3 二重変異体では、d1と Rgg3
の両変異体が示す短粒表現型と全く相同な短
粒表現型となり、d1 と Rgg3 は同一のシグナ
ル伝達経路で作用する事が示された。これら
２つの結果から、種子長に関しては、D1 が主
にシグナル伝達を制御し、その D1 の効果を
RGG3 が制御するモデルを考案した。また、d1 
Rgg4 二重変異体の結果では、d1 変異体の持
つ草丈が 50%に短くなる矮性効果が Rgg4の草
丈を 80%に短くする効果を完全に打ち消し、
d1変異体と同様の草丈となった。この事から、
草丈に関しては d1 が完全に Rgg4 に対して遺
伝的上位である事が示された。また、穂の形
態についても完全に d1 が Rgg4 に対して遺伝
的上位であった。d1 Rgg3 Rgg4 三重変異体の
表現型は、d1 変異体の表現型と完全に一致し
ており、d1 遺伝子が完全に遺伝的上位である
ことに矛盾しなかった。 
（２）形質転換による各γサブユニット遺伝
子の過剰発現及び発現抑制個体の作出 
RGG1 の過剰発現体を用いた観察では、矮性に
なり、d1 に類似した表現型が観察された。ま
た、RGG1の発現抑制個体では、茎が細くなり、
倒伏しやすくなる表現型が確認された。RGG2
の過剰発現体を用いた観察では、草丈が若干
低下した他、ラミナジョイントや穂軸が褐変



化するなと、βサブユニットの発現抑制個体
の表現型に類似した表現型が観察された。 
RGG4 の発現抑制個体では、僅かに矮性になる
事が確認でき、RGG5 の発現抑制個体でも、類
似の矮性が確認できた。 
 
（３）酵母 Two ハイブリッド法及び Three
ハイブリッド法による、RGA1、RGB1、RGG1
〜5タンパクの相互作用部位の決定 
酵母Twoハイブリッド法を用いたタンパク質
相互作用実験の結果、RGB1が RGA1および
RGG1、RGG2、RGG3、RGG4と相互作用出
来ることが示され、RGG1、RGG2、RGG3、
RGG4 との相互作用にはγドメインが重要で
あることが明らかになった。また、RGG4 は
システインリッチ領域で、ホモダイマーを形
成する可能性が示された。 
 
（４）RGG1〜5タンパク質の特異的抗体を用
いたタンパク質局在実験 
 RGG1〜5 タンパク質の特異的抗体を作成
した結果、RGG1、RGG2、RGG3、RGG4に
ついては作成に成功したが、RGG5 は得意抗
体の作成に至らなかった。RGG1、RGG2、
RGG3、RGG4 は細胞膜に局在することが示
された。 
 
（１）〜（４）の結果から総合して、イネヘ
テロ３量体 G タンパク質のシグナル伝達は、
種子長、草丈、穂形質に関して RGA1が主に
制御しており、①種子長に関しては RGG3が
γドメインを介して RGA1 の活性を抑制し、
RGG3 の抑制活性をシステインリッチ領域で
さらに抑制している、②草丈に関しては
RGG4とRGG5がγドメインを介してRGA1
の活性を抑制し、それぞれのシステインリッ
チ領域でさらに抑制している、③穂型質に関
しては RGG4 がγドメインを介して RGA1
の活性を抑制し、この抑制活性をシステイン
リッチ領域で抑制する。というモデルを構築
した。 
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イネヘテロ３量体Ｇタンパク質の遺伝
学 
遺伝学研究所研究会 「イネ分子遺伝学
の周縁 」（国立遺伝学研究所 2015年 10
月 9-10日） 
 

11. 瀬上修平、三浦孝太郎、岩崎行玄 
イネの短粒変異体は、外頴の細胞数の減
少か細胞長の減少で区別できる 
日本育種学会 第128会講演会2016 
（新潟大学 2015年9月11-12日） 

 
12. 三浦孝太郎、瀬上修平、杉田伊澄、中村
麻由美、高牟禮逸朗、岩崎行玄 
イネヘテロ３量体 G タンパク質関連変
異体の収集と表現型の解析 
日本育種学会 第 127 会講演会 2015 
（玉川大学 2015年 3月 21-22日） 

 
13. 瀬上修平、三浦孝太郎、杉田伊澄、中村
麻由美、高牟禮逸朗、岩崎行玄 
イネヘテロ３量体 Gタンパク質γ３、γ
４サブユニット変異体の遺伝解析 
日本育種学会 第 127 会講演会 2015 
（玉川大学 2015年 3月 21-22日） 
 

14. 杉田伊澄、瀬上修平、三浦孝太郎、中村
麻由美、岩崎行玄 
イネヘテロ３量体 Gタンパク質γ１、γ
２サブユニット発現抑制個体の遺伝解
析 
日本育種学会 第 127 会講演会 2015 
（玉川大学 2015年 3月 21-22日） 

 
15. 三浦孝太郎、瀬上修平、杉田伊澄、中村
麻由美、岩崎行玄 
イネヘテロ３量体Ｇタンパク質を遺伝
学で紐解く 2014 年遺伝学研究所研究

会 「イネ分子遺伝学への期待 」  
（国立遺伝学研究所 2014 年 10 月 17-18
日） 
 

16. 三浦孝太郎 
イネ種子形制御遺伝子の遺伝解析 
北陸植物学会インターキャンパスセミ
ナー in Fukui （福井県立大学 2014 年
6月 28 日） 
 

 
〔その他〕 
ホームページ等 
http://biotech.fpu.ac.jp/5f/riceteam.htm
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