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INVITED REVIEW

はじめに

真核細胞内で細胞内呼吸を司るミトコンドリア， 光合

成を行う葉緑体はそれぞれ， αプロテオバクテリア， シ

アノバクテリアが10−20億年前に始原真核細胞に共生

することによって生じたと考えられている（細胞内共生説，

Reyes-Prieto et al. 2007, Archibald 2009）． 祖先のバク

テリアと同様に，どちらの細胞内小器官も独自のゲノム，

リボソーム等の遺伝子情報発現系を持ち， 真核細胞内

で分裂することによって増殖する（Kuroiwa et al. 1998; 
図1）． しかしながら， 共生バクテリアが本来持っていた

遺伝子群の多くは失われ， また一部は宿主真核細胞

の核ゲノムに移行したため， ミトコンドリアと葉緑体の機

能の大部分は宿主細胞の核コード遺伝子に依存してい

る（Reyes-Prieto et al. 2007, Archibald 2009）． 例えば，

シアノバクテリアSynechocystis sp. PCC 6803は約3,200，

Microcoleus chthonoplastesは約8,300の遺伝子を持っ

ているに対し， 葉緑体ゲノムは大きいものでも約200遺

伝子しか持たず， 葉緑体ゲノムからは光合成及び， 葉

緑体ゲノム情報の発現に関わる遺伝子群の一部以外は
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要旨 ： 光合成を担う細胞内小器官である葉緑体は， 今から十億年以上前に， シアノバクテリアが植物細胞の祖先

に細胞内共生することによって誕生した． バクテリアと同様， 葉緑体は自身の分裂によってのみ増殖し， その増殖

は宿主植物細胞によって制御されている． 葉緑体の分裂はその分裂面に形成される分裂装置によって分裂し， 分

裂装置が， シアノバクテリアの分裂機構と， 宿主真核細胞が新たに加えた因子による， 融合装置であることが分か

ってきた． 本稿では葉緑体の分裂機構と，最近の我々の研究から明らかとなった分裂の制御機構について紹介する．  
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図1　シアノバクテリアと葉緑体の分裂

（a） シアノバクテリアの一種Aphanothece sp. 132-4の分裂の様

子． （b） 単細胞原始紅藻Cyanidioschyzon merolae 10D． 一

細胞あたり一つの葉緑体を持つ． 細胞の下側半分に分裂中

の葉緑体が観察される．  （c） 単細胞緑藻Chlorella vulgaris 
C-27． 葉緑体分裂開始前の細胞． 一細胞あたり一つの葉緑

体を持つ． （d） ヒメツリガネゴケ（Physcomitrella patens）茎葉

体における葉緑体分裂．
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ほとんど消失している． 従って， ミトコンドリアも葉緑体

も自身で増えることはなく，その分裂は宿主細胞の核コー

ド遺伝子群によって行われており， 分裂増殖は宿主細

胞によって制御されている． 言い換えれば， 増殖し続

けてきた真核細胞は， 共生バクテリアの分裂制御機構

を獲得した結果， 今日まで絶えず両細胞内小器官を

保持できたわけである．

葉緑体の分裂が最初に報告されたのは19世紀後半

であり， この観察結果が， ロシアの植物学者メレシュコ

フスキーによる最初の細胞内共生説へと発展した（Martin 
and Kowallik 1999）． しかしながら， ミトコンドリアと葉

緑体が， 自身の DNA- タンパク質複合体（核様体） の

複製と分配を伴って， 分裂によってのみ増殖することが

明確となったのは1970年代であった． これは， 細胞質

遺伝， 葉緑体及びミトコンドリアのDNA とリボソームの

発見， 顕微鏡技術の進歩によるものである（Kuroiwa et 
al. 1998）．

では， 葉緑体， ミトコンドリアがどの様にして分裂す

るかであるが， 分裂機構の最初の情報は電子顕微鏡

観察によってもたらされ， 単細胞原始紅藻の葉緑体，

ミトコンドリアの分裂狭窄部の細胞質側， 後にストロマ及

びマトリクス側に， リング状の構造が見つかり（図2a, b; 
Kuroiwa et al. 1998）， これらリングの収縮によって分裂

が引き起こされることが示唆された． ここまでの内容の

詳細は他の総説を参照されたい（Kuroiwa et al. 1998）．

本稿では， その後明らかにされ始めた， 葉緑体分

裂機構及び分裂制御機構の， 遺伝子 ・ タンパク質レ

ベルでの知見について概説する． 分裂機構の分子

レベルでの理解により， 宿主植物細胞が， 如何にし

てバクテリア共生体の分裂機構を改変し， 分裂 ・ 増

殖を制御出来るようになったのかが， ようやく解り始め

た． 葉緑体分裂の知見の多くは， ミトコンドリアにつ

いても適用されることも簡単に触れるが， ミトコンドリア

分裂についての詳細は他の総説（Miyagishima et al. 
2003a, Osteryoung and Nunnari 2003, Kiefel et al. 2006, 
Kuroiwa et al. 2006）を参照されたい．

細胞内共生による葉緑体の成立と葉緑体の分裂制御

1905年の最初の細胞内共生説から 100年以上経た

現在， 微細構造の解析， 生化学， 分子系統学による

解析により， 葉緑体がシアノバクテリア由来であることは

疑いのない事実として受け入れられている（Reyes-Prieto 

et al. 2007, Archibald 2009）． シアノバクテリアの共生に

より葉緑体を得た光合成真核生物は， 灰色藻， 紅藻，

緑色植物（緑藻， 陸上植物など）の 3つのグループへ

と進化した． 様々な分子系統解析の結果， すべての

葉緑体は， 一回のシアノバクテリアの共生に起源するこ

とが示唆されている（Reyes-Prieto et al. 2007）． さらに，

シアノバクテリアの共生（一次共生）によって成立した紅

藻や緑藻が，別の真核細胞に取り込まれることにより（二

次共生）， 葉緑体は真核生物の様々な系統へと伝播し

ていった． このような生物に， ミドリムシ（緑藻由来の葉

緑体を持つ）， ストラメノパイル（珪藻， 褐藻など） など

がある（Reyes-Prieto et al. 2007, Archibald 2009）．

共生シアノバクテリアが細胞内小器官である葉緑体

へ変換されていく過程において， 共生したシアノバクテ

リアのゲノム縮小， 一部遺伝子の宿主核への転移（上

記）の他， いくつかの機構の獲得が必須であったと考え

られる． これらには， 宿主核コードのタンパク質を細胞

質から葉緑体へ輸送する機構の獲得， 細胞質と葉緑

体間の物質移動のための葉緑体包膜上の種々のトラン

スポーターの獲得， 宿主細胞による共生体の分裂 ・ 増

殖制御機構の獲得などがあげられる（Rodriguez-Ezpeleta 
and Philippe 2006）． この中で分裂 ・ 増殖の制御は，

宿主細胞が分裂する際に， 娘細胞が共生体を確実に

受け取るために必須であり， 宿主細胞による共生体の

恒久的な維持を可能とした． このことは， 共生関係確

立の中間段階を示すいくつかの例からも支持される．

例えば渦鞭毛藻の仲間には， 真核藻類を取り込み，

数日間光合成を行わせた後消化してしまう種， 一方で，

取り込まれた真核藻類の分裂が宿主渦鞭毛藻細胞の

分裂と同調し， 恒常的な共生関係を維持するに至った

種が知られている（Wouters et al. 2009）． また， 鞭毛虫

の一種ハテナ（Hatena arenicola）は， ある種の緑藻を

細胞内に取り込み光合成をさせているが， 鞭毛虫細胞

の分裂時に片方の細胞にのみ共生体が受け継がれ，

共生体を失ったもう片方の娘細胞は， 再び外界から藻

類を取り込むことが知られている（Okamoto and Inouye 
2005）． つまり宿主細胞と共生体の分裂が同調する前

の段階の共生関係にある．

では， 宿主植物細胞はどの様にして， シアノバクテリ

ア共生体に由来する葉緑体の分裂を制御しているのか，

またその機構がどの様にして進化してきたかに興味が

持たれる． しかしながら， 分裂制御機構を解析し理解
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するためには，まず葉緑体分裂機構の理解が必須であり，

次項ではこれまでに分かっている葉緑体分裂の分子機

構について概説する．

葉緑体の分裂装置と分裂機構

1986年， 単細胞原始紅藻において， 葉緑体の分裂

面にリング状の構造（色素体分裂リング ； PDリング）が

見つかり（Mita et al. 1986）， 引き続き同様の構造がそ

の他の藻類や陸上植物で報告された（Hashimoto 1986, 
Kuroiwa et al. 1998）． これらの結果に基づき， 葉緑体

分裂は葉緑体を包む2枚の包膜（内包膜及び外包膜）

の細胞質側及びストロマ側に形成されるリング状構造

が収縮することによって引き起こされることが示唆された

（図2a, b）． その後， このリング状構造の構成因子とそ

の周辺に存在するタンパク質の同定に向けての研究が

進んだ． その結果， シアノバクテリア由来の自己重合

型GTPase， FtsZ， 及び， 宿主真核細胞由来のダイナ

ミン様タンパク質 DRP5B が， リング周辺に局在し， そ

の他のタンパク質群と複合体（分裂装置）を形成して葉

緑体分裂に関与することが判明した（Miyagishima et al. 

2003a, Osteryoung and Nunnari 2003, Yang et al. 2008, 
Miyagishima and Kabeya 2010; 図2c, d）． このことから，

葉緑体分裂はシアノバクテリアの持ち込んだ機構と， 宿

主細胞が加えた新たな機構の協調によって行われるこ

とが分かってきた． さらに最近， 単細胞原始紅藻から

葉緑体分裂装置が単離され， 細胞質側に電子顕微鏡

で直接観察される構造が， 糖鎖であることが判明した

（Yoshida et al. 2010）． ここでは， これまでに同定され

ている分裂装置の構成タンパク質群について， シアノ

バクテリア由来の物と，宿主由来の物にわけて紹介する．

1） シアノバクテリア由来の機構とその保存性

葉緑体分裂装置の構成タンパク質として最初に見つ

かったのがFtsZである． FtsZはバクテリア（真正細菌）

と一部のアーキア（古細菌） に保存された， 立体構造

上真核生物のチューブリンに似たGTPaseである． FtsZ
はバクテリアの分裂時に分裂面の原形質膜直下で重

合してリング状の構造を作り， その他分裂に必要なタン

パク質を分裂面に局在させ， 細胞質分裂を引き起こす

（de Boer 2010）． 1995年， シアノバクテリア由来の ftsZ

図2　葉緑体の分裂装置と分裂装置構成タンパク質群

（a） 単細胞原始紅藻C. merolaeから単離された分裂中葉緑体の走査型電子顕微鏡像． 色素体分裂リングの外側のリングが観察

される． （b） 色素体分裂リング断面の透過型電子顕微鏡像． 外包膜の細胞質側に外側のリングの断面， 内包膜のストロマ側に

内側のリングの断面が黒く観察される． （c） シアノバクテリア由来FtsZと真核細胞由来ダイナミン（DRP5B）の局在（緑）． 赤はク

ロロフィルの自家蛍光． 写真はシロイヌナズナ本葉の葉緑体． （d） これまでに同定されている分裂装置構成タンパク質の存在位

置と相互の関係（Miyagishima and Kabeya 2010）． （e） 葉緑体分裂における分裂装置の挙動． 詳細は本文参照．
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遺伝子が， シロイヌナズナの細胞核ゲノムに見つかり

（Osteryoung and Vierling 1995）， 遺伝子破壊やアンチ

センス RNA を用いた実験により， 葉緑体の分裂に必

要であることが確認された． その後FtsZが葉緑体分裂

面の内包膜ストロマ側にリング状に局在することが明ら

かとなった（Mori et al. 2001, Vitha et al. 2001, Kuroiwa 
et al. 2002 ； 図 2）． FtsZ は内包膜ストロマ側にある内

側の色素体分裂リングのさらにストロマ側に位置する

（Miyagishima et al. 2001）．

以上の結果は， 共生後遺伝子は細胞核に移行した

ものの， FtsZ を中心としたバクテリア型の細胞質分裂

機構が， 細胞内共生後も葉緑体に残って維持されて

いることを示した． この結果に基づき， バクテリアにお

いて FtsZ リング形成位置を制御する遺伝子群（minD, 
minE）も陸上植物の細胞核ゲノムに見つかり， これらの

遺伝子産物も葉緑体の分裂に関与することが示唆され

た（Colletti et al. 2000, Itoh et al. 2001）． また， シロイ

ヌナズナの葉緑体分裂変異体（arc; accumulation and 
replication of chloroplast） の解析から， シアノバクテリ

ア由来の内包膜貫通タンパク質， ARC6 が同定され，

FtsZリングの安定化に働くことが示唆された（Vitha et al. 
2003 ； 図2）．

上記の他， シロイヌナズナ葉緑体分裂変異体の解析

から， FtsZに類似の部分と， キナーゼの一部分に類似

の部分を持ったARC3タンパク質が同定され（Shimada 
et al. 2004）， FtsZリング形成位置の制御に関与するこ

とが示されている（Maple et al. 2007）． その他， 機能は

調べられていないが， シアノバクテリアのminC（minD, 
minEと共にFtsZリングの位置決定に関わる）に類似の

遺伝子が緑藻の核ゲノムに見つかっている他， 一部の

緑藻の葉緑体ゲノムに， ftsI及び ftsWに類似の遺伝子

が存在する（Yang et al. 2008, Miyagishima and Kabeya 
2010）． しかしながら， 上記以外の本来シアノバクテリ

アが持っていた細胞質分裂関連遺伝子の多くは，藻類，

植物のゲノムに存在しないことから（Miyagishima et al. 
2005）， 細胞内共生後， バクテリア型の分裂因子の多

くは失われ， 一部が残され葉緑体の分裂に使用された

と考えられる．

2） 宿主真核細胞由来の機構とその進化

上記のように， バクテリアの分裂機構の情報に基づ

いて， 葉緑体の分裂に関わる遺伝子群が同定され始

めた． しかしながら， シアノバクテリアの細胞質分裂遺

伝子の多くが共生後に失われていること， 電子顕微鏡

で直接観察される色素体分裂リングに類似の構造がシ

アノバクテリアでは観察されないことなどから， 共生後

に宿主細胞側から加えられた葉緑体分裂タンパク質の

存在が予想された． そのような中， 宿主真核細胞起源

の葉緑体分裂タンパク質として最初に同定されたのが

ダイナミン様タンパク質， DRP5Bである．

ダイナミンは真核生物に固有のGTPaseであり， 受容

体介在型エンドサイトーシスの小胞形成時に， 形成中

の小胞と細胞膜をつなぐ部分の細胞質側表面でリング

状に重合し， 小胞を細胞膜からくびり切るのに必須のタ

ンパク質として解析が進んでいた． その後， ゲノムプロ

ジェクトにより， 真核生物には様々なダイナミン類似タン

パク質があることがわかった． そのうちの一種がミトコン

ドリア分裂面の細胞質側表面に局在し， 分裂に関与し

ていることが報告された（Heymann and Hinshaw 2009）．

さらに， 単細胞原始紅藻Cyanidioschyzon merolae（図

1b）のゲノムプロジェクト（Matsuzaki et al. 2004）の結果，

この種にはダイナミン様遺伝子が2つしかないことが判

明し， 片方はミトコンドリア分裂で働くが（Nishida et al. 
2003）， もう一方は藻類及び植物にしか存在しないタン

パク質をコードしていることが判明した． 後者のタンパク

質（DRP5B） について調べたところ， 葉緑体分裂面外

包膜の細胞質側に局在し， 葉緑体分裂で働くことが判

明した（Miyagishima et al. 2003b）． その後， シロイヌ

ナズナ葉緑体分裂変異体の解析から， 紅藻葉緑体ダ

イナミンのオーソログが陸上植物においても葉緑体分裂

に関与することが示された（Gao et al. 2003 ； 図2）． さ

らに， 葉緑体分裂に関与するDRP5Bが真核細胞の細

胞質分裂に関与するダイナミン様タンパク質に起源する

ことが明らかとなった（Miyagishima et al. 2008）．

その後，シロイヌナズナ葉緑体分裂変異体の解析から，

外包膜貫通タンパク質PDV1及びPDV2（お互いによく

似たタンパク質 ； Miyagishima et al. 2006）， 内包膜貫

通タンパク質MCD1（Nakanishi et al. 2009）が同定され

たが， これらのタンパク質は陸上植物にしか存在しない

ため，葉緑体成立時に寄与した分裂タンパク質ではなく，

藻類から陸上植物が進化した過程で付加されたタンパ

ク質群であると考えられる（図3）．

上記のように様々な葉緑体分裂装置構成タンパク質

が同定されてきたが， いずれも， 電子顕微鏡で直接
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観察される構造（内側と外側のPDリング） の構成因子

ではなく， その周辺に局在するものであることが判明し

た． ごく最近， 吉田らは PD リングを含む葉緑体分裂

装置の単離に成功し（Yoshida et al. 2006, Yoshida et al. 
2009）， 外側のPDリングがグルカンの線維束であること

を発見した（Yoshida et al. 2010）． さらに， このグルカ

ンには glycogenin 様タンパク質， PDR1 が結合してお

り， PDR1がPDリングの形成に必須であることが示され

た． PDR1 のノックダウン細胞においては， FtsZ リング

は形成されるが， ダイナミンリングは形成されず， 分裂

面の収縮も起こらない． PDリングの線維状構造は， 藻

類と陸上植物で広く観察されており， PDR1のオーソロ

グと予想されるタンパク質は陸上植物ゲノムにもコードさ

れている（Yoshida et al. 2010）． しかしながら， 緑藻類，

ストラメノパイル（後述）のゲノムにはPDR1をコードする

遺伝子が見つからないため， PDリングのグルカン合成

機構の一般性については今後の研究が待たれる．

3） 葉緑体分裂装置の各構成因子の役割と因子間の関係

内側の PD リングの構成タンパク質を含め， まだ多

くの分裂装置構成タンパク質が未知であると考えられ

るが， 現在までに同定されているタンパク質群及び構

造の挙動とお互いの関係をここで概説する（Yang et al. 
2008, Glynn et al. 2009, Miyagishima and Kabeya 2010, 
Yoshida et al. 2010; 図2d, e）．

分裂に先立って最初に葉緑体分裂予定位置にFtsZ
リングが形成される． このとき， シアノバクテリア由来の

MinD及びMinE， それに加えて陸上植物においては

ARC3とMCD1がFtsZリングの形成位置決定に関与す

る． 次に内側のPDリングが， FtsZリングと内包膜の間

に形成される． その後外側のPDリング（グルカン線維）

が形成され， ダイナミン様タンパク質DRP5BがPDリン

グの周辺に局在する． DRP5Bは収縮初期には外側の

リングの細胞質側で不連続に局在し， 収縮後期になる

と外包膜と外側のリングの間に移動する． 収縮完了前

にFtsZリング及び内側の色素体分裂リングはこの順に

解体され， 外側のPDリングとダイナミンリングは， 分裂

完了後に細胞質で解体される（図2e）．

シアノバクテリア由来 ARC6 と陸上植物特異的 PDV
の局在時期と， 内外 PD リング形成の時期との関係は

不明であるが， 内包膜 ARC6 はストロマ側で FtsZ と直

接結合し， ARC6 は PDV と膜間領域で直接結合する

ことにより， PDV を分裂面に局在させる（Glynn et al. 
2008, Glynn et al. 2009）． PDV はダイナミン様タンパ

ク質DRP5Bの局在に必要であることが分かっているが

（Miyagishima et al. 2006）， DRP5Bと直接結合するか

どうかは不明である（図 2d）． また， PDV は， 葉緑体

内部で働くシアノバクテリア由来の機構と， 細胞質側で

働く宿主由来の機構をつなぐタンパク質であるが， 藻

類には存在しないため， 両者をつなぐ未知のタンパク

質の存在が予想される．

4） 二次共生葉緑体の分裂機構， 葉緑体分裂とミトコン

ドリア分裂機構との類似性

以上， 一次共生によって成立した葉緑体の分裂機

構と分裂装置構成因子について概説したが， 同様の

ことが二次共生葉緑体にも適用される． 二次共生に

よって生じた葉緑体は， 一次葉緑体の内外包膜に加

え， 取り込まれた真核藻類の細胞膜および取り込んだ

宿主細胞の食包膜に由来すると考えられる2枚の膜の

計4枚（ないし一枚を失って 3枚） の膜で包まれている

（Reyes-Prieto et al. 2007, Archibald 2009）． 紅藻の二

次共生に由来する葉緑体を持つストラメノパイルにおい

て， 外側のPDリングが内側から2枚目の膜の外側表面

に観察されている（Hashimoto 2005）ほか， 紅藻由来の

FtsZと葉緑体型ダイナミンの遺伝子が核ゲノムに見つかっ

ており（Miyagishima and Kabeya 2010）， 内側2枚の膜

の分裂には， 一次葉緑体と同様の機構が働いていると

推測される． 一方で， 外側2枚の分裂がどの様にして

図3　葉緑体分裂装置構成タンパク質群の進化

FtsZ, ARC6, MinD, MinEは葉緑体の祖先であるシアノバクテ

リアに由来し， 遺伝子群は宿主細胞の核に移行している． 一

方， ダイナミンDRP5B， PDV， MCD1は共生後宿主細胞に

より加えられたタンパク質群であり， DRP5Bは共生後まもなく，

PDVとMCD1は陸上植物の共通祖先で獲得された．
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起こるかはよく分かっていない．

次にミトコンドリアであるが， 菌類， 動物の核およびミ

トコンドリアゲノムにはFtsZを含め， バクテリア型分裂タ

ンパク質群はコードされていない． また， 緑色植物にも

αプロテオバクテリア由来の分裂遺伝子群は存在しない．

しかしながら， 不等毛植物， 原始紅藻， 粘菌などのい

くつかの真核生物は， 核ゲノムにαプロテオバクテリア

由来のFtsZをコードしており， ミトコンドリア分裂に使用

していることが示されている（Beech et al. 2000, Takahara 
et al. 2000, Nishida et al. 2003, Kiefel et al. 2006）． ま

た， 原始紅藻， 粘菌， ストラメノパイルなどのミトコンド

リアで， PD リングに類似の構造の MD リングが電子顕

微鏡で観察されており（Kuroiwa et al. 2006）， ミトコン

ドリアも， FtsZリング， 分裂リング， ダイナミンリングがこ

の順に形成され， 分裂していたということが示唆される

（Miyagishima et al. 2003a, Nishida et al. 2003）． MDリ

ングもPDリング同様にグルカン線維束であるのかにつ

いては， 今後の研究が待たれる． 今後， 進化上初期

に分岐した真核生物のミトコンドリア分裂機構の解析が

進めば， 葉緑体分裂機構との類似性がより詳細に理解

できると期待される．

葉緑体分裂の制御機構

ここまで， 葉緑体分裂が分裂装置によって行われる

こと， 及び装置の詳細について述べてきたが， 宿主細

胞による葉緑体分裂制御機構を理解するためには， 宿

主細胞が分裂装置をどの様に制御し， 結果として葉緑

体分裂を支配しているかを理解する必要がある． 最近，

分裂機構の知見を基に， 分裂の制御機構が理解され

始めた．

1） 藻類における細胞と葉緑体分裂の同調性

一般に， 藻類は細胞あたりに葉緑体を1ないし数個

しか持たない（図1b, c）． このことは，単細胞の藻類にも，

多細胞化したものにも当てはまる． また， 細胞あたりの

葉緑体数が， 細胞の増殖に伴って変化することはまれ

である． 従って， 葉緑体は宿主細胞分裂の前に， 細

胞周期の決まった時期に一回分裂する（図4a; Kuroiwa 
et al. 1998）． つまり葉緑体の分裂は宿主細胞の分裂

周期に同調しておこる． ではその分裂時期制御のメカ

ニズムであるが， 葉緑体分裂機構の遺伝子群の発見

が基となり明らかにされつつある．

藻類の多くにおいては， 明期と暗期（合計24時間）

を繰り返すことで， 培養集団中の細胞周期を同調化す

ることが出来る． 同調培養下で， 葉緑体分裂遺伝子群

（mRNA）の発現， タンパク質量の変動を調べた結果，

単細胞原始紅藻において， 葉緑体分裂時にのみ分裂

遺伝子群が転写され， その結果生じるタンパク質群は，

葉緑体分裂終了後に分解されることが判明した（Takahara 
et al. 2000, Miyagishima et al. 2003b, Fujiwara et al. 
2009, Yoshida et al. 2010）． 同様に， 葉緑体分裂遺伝

子群の発現が，緑藻（Adams et al. 2008），珪藻（Gillard 
et al. 2008）（ストラメノパイル， 二次共生葉緑体を持つ）

においても， 宿主の細胞周期に同調して起こることが

報告された． つまり， 宿主細胞周期に応じた， 葉緑体

分裂遺伝子群の転写，タンパク質群の翻訳，分解により，

葉緑体が細胞周期の決まった時期に1回だけ起こるよ

うに制御されていることが示唆される． すべての分裂遺

伝子について調べられたわけではないが， 少なくとも，

シアノバクテリア由来のFtsZ， 宿主由来のダイナミン様

タンパク質のレベルは，細胞周期に応じて変動するので，

その起源にかかわらず， 細胞周期に依存した制御を受

けているようである．

2） 葉緑体の分裂制御， 陸上植物における葉緑体分裂

と細胞分化の関係

上記のように， 葉緑体成立当初は， 葉緑体分裂過

程は宿主細胞の分裂周期に組み込まれていたと考えら

れる． しかしながら， 後に緑藻類の祖先から進化した

陸上植物では， 一細胞に数十個の葉緑体が含まれ，

葉緑体分裂は細胞周期に同調せず， さらには同じ細

胞内でも非同調的に進行する（例外としてツノゴケ類の

多くは一細胞に一つしか葉緑体を持たない ； 図 1d）．

さらに陸上植物は， 多細胞化に加え， 複雑な細胞分

化機構を獲得し， 細胞や組織の分化に伴って細胞内

の葉緑体数， 葉緑体の大きさが変動する． 一般に未

分化な組織や細胞分裂が活発な組織では葉緑体（色

素体）分裂は活発に起こり， 葉緑体は小さい， 一方で，

組織の発達に伴って葉緑体の分裂速度は減少し， 葉

緑体は大きくなる（Possingham and Lawrence 1983; 図
4b）． では， 陸上植物細胞はどの様な仕組みで葉緑体

分裂速度を変動させているのであろうか． 最近我々は，

上記の陸上植物特異的な葉緑体分裂装置構成タンパ

ク質PDVが， 葉緑体分裂速度変動において重要な働
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きをすることを突き止めた（Okazaki et al. 2009）．

陸上植物における葉緑体分裂頻度調節機構を明ら

かにするために， シロイヌナズナcDNAランダム過剰発

現ライン（FOXハンティングシステム）から， 葉緑体分裂

が加速している変異体を単離し解析した（Okazaki et al. 
2009）． その結果， PDV1 または PDV2 の量を人工的

に増加させると， 葉緑体分裂が加速され， その結果葉

緑体の数が増え葉緑体が小さくなることが判明した（図

4d）． さらに， PDV の量を減らすと葉緑体の分裂頻度

が低下することや（図4d）， これまでの研究で， ほかの

葉緑体分裂装置構成因子を過剰に発現させても分裂

は促進せず， かえって阻害することもあることなどから，

PDV の量が葉緑体の分裂の頻度を決定している可能

性が浮上した．

以上は人工的に起こした分裂速度の変化であるた

め， 次に， 実際に植物の野生株が， PDVの量を調節

することで葉緑体の分裂を制御しているのかを検討した．

葉の発達段階における葉緑体分裂装置構成タンパク質

の量を調べたところ， PDVの量は， 葉緑体分裂の盛ん

な分裂組織や若い未熟な葉で多く， 大きく成長した葉

では少ないことが判明した（図4b, c）． 一方で， ほかの

分裂装置構成因子はそのようなパターンを示さなかった

ことから（図 4b, c）， 植物は葉の成長に伴って PDV の

量を減らし，葉緑体の分裂を調節するという仕組みを持っ

ていることが示唆された．

FOX ハンティングシステムによるさらなる解析で，

CRF2遺伝子を過剰発現させた場合にも葉緑体の分裂

は促進し， このとき， 分裂装置構成因子のうち， PDV
の発現のみが上昇していることが判明した． CRF2タン

パク質は， 成長や細胞分化を制御する植物ホルモンの

一種であるサイトカイニンに応答する転写因子であるこ

とが知られていたため， 次にサイトカイニンを植物に与

えたところ， CRF2の発現上昇に伴ってPDV2の発現が

上昇し， 葉緑体の分裂を加速することが分かった． こ

のことから， 少なくとも種子植物に

おいて，PDVはサイトカイニンによっ

て制御される細胞分化のプログラム

に従って， 葉緑体分裂の速度を調

節する役割を担っていることが示唆

された．

次に陸上植物特異的なPDVの葉

緑体分裂律速分子としての機能が，

陸上植物に広く保存されているのか

検討した． 陸上植物の共通祖先か

ら最初に分岐したのはコケ植物であ

る（図3）． そこで， ヒメツリガネゴケ

において PDV2 遺伝子を過剰発現

させたところ， 葉緑体分裂の促進が

認められた． ヒメツリガネゴケの原糸

体にサイトカイニンを与えたところ，

葉緑体分裂装置構成タンパク質の

遺伝子のうち， PDV2の発現のみが

促進され， サイトカイニンによって分

化が誘導された細胞では葉緑体分

裂の加速が見られた． 以上の結果，

約5億年前に陸上植物の祖先が上

陸する際， 宿主細胞がPDV遺伝子

を獲得し PDV タンパク質を葉緑体

分裂装置に組み込んだことにより，

図4　藻類と陸上植物における葉緑体の分裂時期または分裂速度の制御．

（a） 単細胞原始紅藻Cyanidioschyzon merolaeの葉緑体分裂． 細胞質分裂の

前に葉緑体が分裂する． （b） 陸上植物シロイヌナズナの葉における葉緑体分

裂． 葉緑体の分裂速度は若い葉で高く， 葉の発達に伴って徐々に低くなる．

それに伴い葉緑体が徐々に大きくなる． （c） シロイヌナズナにおける葉の発達と，

葉緑体分裂装置構成タンパク質群の量の変化． （d） PDV1及びPDV2発現量

の人工的増減による， 葉緑体分裂速度の増減． PDV1とPDV2を過剰発現す

ると葉緑体分裂が加速し， その結果， 細胞あたりの葉緑体数が増加し葉緑体

は小さくなる． PDV2/pdv2ヘテロ遺伝子破壊株では， PDV2の量が減少し， 葉

緑体分裂速度が減少し， pdv2/pdv2ホモ遺伝子破壊株ではさらに分裂速度が

減少する．
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葉緑体分裂速度を制御できるようなったこと，その結果，

陸上植物の細胞は分化に応じて葉緑体の数と大きさを

変動できるようになったことが分かってきた（Okazaki et 
al. 2009; 図5）．

ここまで詳しくは触れなかったが， 種子植物の葉緑

体は， 茎頂の分裂組織にある無色の非常に小さな原

色素体から分化して生じる． また， 次の世代へと受け

継がれるのは原色素体であり， 原色素体は分化する組

織によって，その姿，形，大きさを変えて，葉緑体の他，

アミロプラスト（デンプン貯蔵）， 有色体等（色素の合成

と貯蔵） 等へと分化する（Lopez-Juez and Pyke 2005）．

しかしながら葉緑体の起源は緑色のシアノバクテリアで

あり， 藻類， コケ植物は生活環を通して， 葉緑体のみ

を持つ． 従って， PDV による分裂制御は， 獲得当初

は葉緑体へ適用されたことであり， その後に， 複雑な

色素体分化機構が獲得されたと考えられる（Okazaki et 
al. 2009）．

おわりに

葉緑体の分裂装置が見つかり， さらにその分子レベ

ルでの姿も見えてきた． その結果は， 葉緑体の分裂装

置がバクテリア，真核のハイブリッドの構造であることや，

ミトコンドリアとの共通性など， その起源についても重要

な知見をもたらした． さらに， 宿主真核細胞の分裂装

置を介した葉緑体分裂制御機構， 及び制御機構の進

化過程も解り始めた． しかしながら， 分裂装置がどのよ

うにして収縮するのか， 収縮力の発生源は何か， スト

ロマ側と細胞質側の装置はどのようにして連結されてい

るのかなど， 不明な点は多く残っている． これらの理解

は， 原始紅藻から単離された分裂装置を用いた解析，

分裂装置の部分的再構成， などが鍵となって進むもの

と期待している． また， 葉緑体とミトコンドリアは独自の

DNA-タンパク質複合体（核様体）を持っており（Kuroiwa 
et al. 1998）， 核様体の複製， 分配の機構， それらの

分裂との関係についてはほとんど理解が進んでいない．

葉緑体やミトコンドリアの分裂機構， 分裂制御機構の理

解は， 細胞内共生機構の理解， 真核生物の進化， 生

体膜の分断機構などの理解へとつながるものであり， さ

らなる研究の進展が待たれる．
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図5　藻類と陸上植物における葉緑体分裂制御の分子基盤

（a） 藻類における葉緑体分裂制御． 藻類は， 細胞あたり一ないし数個しか葉緑体をもたないため， 葉緑体分裂は細胞周期と連

動する． この連動は， 細胞周期に依存した葉緑体分裂遺伝子群， タンパク質群の発現によって行われる． （b） 陸上植物におけ

る葉緑体分裂制御． 陸上植物の葉緑体分裂は， 同じ細胞内でも非同調的に行われ， 分裂速度は細胞分化に伴って変動する．

葉緑体分裂速度は， 分裂装置に含まれるPDVタンパク質の量によって変動し， PDVの発現はサイトカイニンに依存した細胞分

化プログラムによって制御される． 分裂装置の各構成因子は図2dと同様に示してある．
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連する情報をまとめたものです． これまで葉緑体の分
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