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研究成果の概要（和文）：葉緑体のチラコイド膜は光合成の光化学・電子伝達反応やATP合成反応を担ってお
り，その機能は植物の成長や繁栄，生産性に深く関わる。チラコイド膜は，脂質二重層を基本とし，そこを足場
に光合成タンパク質と色素の複合体が適切に組み立てられることで，正常な光合成膜として機能する。光合成膜
の構築や葉緑体の発達過程における膜脂質の役割を明らかにするために、本研究では，葉緑体に特徴的な酸性脂
質の合成欠損変異体を様々な角度から解析した。その結果、酸性リン脂質であるPGが、葉緑体や，葉緑体の前駆
体であるエチオプラストの発達に重要であること、酸性糖脂質のSQDGがその役割を一部相補することを明らかに
した。

研究成果の概要（英文）：The thylakoid membrane of chloroplasts is responsible for the photochemical 
and electron transfer reactions of photosynthesis, as well as ATP synthesis reactions, and its 
function is deeply involved in plant growth, prosperity, and productivity. Lipids are main 
constituents of the thylakoid membrane bilayer, which provides the fluid matrix for the 
photosynthetic protein-pigment complexes and hydrophobic electron carriers. In order to elucidate 
the role of membrane lipids in the construction of the photosynthetic membrane and the development 
of chloroplasts, this study investigated mutants defective in the biosynthesis of plastid-specific 
anionic lipids. Our analyses revealed that the anionic phospholipid PG is crucial for the 
development of chloroplasts and their precursors known as etioplasts, whereas the anionic glycolipid
 SQDG partially complements the role of PG.

研究分野：植物生理学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
生体膜を構成する極性脂質には数千を超える分子種が存在するが、脂質分子を対象とした研究の困難さから、生
物がこれほどまでに多様な脂質分子を利用する意義はほとんど分かっていない。本研究では、地球上の生命を支
える光合成反応の場であり、光合成生物において最も豊富に存在する生体膜であるチラコイド膜やその前駆体の
形成過程に注目し、それらの主要な構成因子である脂質分子が担う役割の解明を目指した。その結果、チラコイ
ド膜に特徴的な酸性リン脂質が特別な機能を持つこと、その機能を酸性糖脂質が一部相補することを明らかにし
た。本研究は、生体膜において多種多様な脂質分子が担う役割について、新たな視点を生み出すものである。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 

葉緑体のチラコイド膜は光合成の光化学・電子伝達反応や ATP 合成反応を担っており，その
機能は植物の成長や繁栄，生産性に深く関わる。チラコイド膜は，脂質二重層を基本とし，そこ
を足場に光合成タンパク質と色素の複合体が適切に組み立てられることで，正常な光合成膜と
して機能する。葉緑体のチラコイド膜では，ガラクト脂質である MGDG と DGDG がその約 8

割を占め，残りの 2 割を，酸性含硫黄糖脂質である SQDG と酸性リン脂質である PG が同じく
らいの割合で占める。これらの脂質は，チラコイド膜の形成や機能においてそれぞれ独自の役割
を持つが，我々は，葉緑体の前駆体においても，脂質が非常に重要な役割を果たすことを報告し
た。暗所で発芽した黄化芽生えの子葉では，葉緑体の前駆体としてエチオプラストが発達するが，
その内膜系（プロラメラボディ）の発達や光合成色素の合成，色素-タンパク質複合体の形成に，
MGDG と DGDG がそれぞれ別の役割を担うことを見出した 1,2。また，黄化芽生えが光を受け
ると，プロラメラボディはチラコイド膜へと速やかに変換され，それに伴いエチオプラストは葉
緑体へと分化するが，その際にも MGDG と DGDG が別々の機能を果たすことも突き止めた 3。
MGDG と DGDG の極性頭部はガラクトース 1 個分の違いしかないが，エチオプラスト内での
プロラメラボディの発達と，そこからのチラコイド膜の形成に，その違いが決定的に重要である
ことを示唆している。一方で，上記の研究は変異や遺伝子操作で MGDG 合成や DGDG 合成を
減少させたシロイヌナズナにおいて行われており，観察された異常が，実際に個々のガラクト脂
質含量の低下によるのか，または，総脂質量の低下や，残った酸性脂質（SQDG や PG）の割合
の増加，脂肪酸組成の変化などの影響を強く受けているのか，定かではなかった。さらに，ガラ
クト脂質とは異なる性質を持つ SQDG や PG が，エチオプラストでのプロラメラボディの形成
や色素代謝，光照射後の葉緑体分化過程にどのように関わるのかも不明であった。 

 

２．研究の目的 

これまでの光合成研究では，光合成反応に関わるタンパク質や色素の研究に重点が置かれて
いたが，近年，脂質分子の重要性も注目されてきており，足場として脂質二重層を形成するだけ
でなく，光化学系の構成分子として電子伝達反応に直接的な影響を与えるなど，多様な役割を担
うことが見出されていた。そのような中，我々は独自の研究から，脂質が葉緑体の発達開始に決
定的な役割を果たすと考え，葉緑体分化の脂質駆動モデルを提唱した。しかし，一口に膜脂質と
言っても，極性頭部と疎水性尾部の組み合わせによりその構造は非常に多様であり，またそれら
の分子が複雑に混ざり合って機能していることから，チラコイド膜形成のどのようなプロセス
に，どのような脂質分子が，どのようなかたちで関わっているのかに関しては，ほとんど分かっ
ていなかった。本研究では，葉緑体の酸性脂質が減少したシロイヌナズナ変異体において，葉緑
体形成や植物体の成長の様子を調べることで，葉緑体分化の脂質駆動モデルにおいて酸性脂質
が果たす役割を明らかにすることを目指した。 

 

３．研究の方法 

 SQDG合成に関わる遺伝子に欠失変異が入った sqd1変異体と sqd2変異体を SQDG欠損変異体と
して用いた。また，葉緑体での PG 合成が 70%低下した pgp1-1 変異体と完全に失われた pgp1-2
変異体を，PG欠損変異体として用いた。さらに，SQDG欠損変異体と PG欠損変異体を掛け合わせ
て作出した，sqd1 pgp1-1変異体，sqd2 pgp1-1 変異体，sqd2 pgp1-2変異体，および sqd2 pgp1-
2 変異体を解析に用いた。これらの変異体において，個体の発達過程や，チラコイド膜やその前
駆体膜の形成，クロロフィルや中間体の合成，光合成活性への影響などを調べた。 
 
４．研究成果 
 まず初めに，酸性脂質の欠損が個体の成長にどのような影響を与えるのかを，葉緑体における
SQDG 合成と PG 合成を共に完全に欠損した sqd1 pgp1-2 変異体と sqd2 pgp1-2 変異体を用いて調
べた 4。1%ショ糖を含む寒天培地で生育したところ，クロロフィルの蓄積や光合成活性はほぼ見
られず，チラコイド膜の発達も非常に強く阻害されていた。これらの変異体では，胚発達の段階
から成長に阻害が見られ，発芽しても葉がわずかにしか成長しなかった（図 1）。さらに，根端
の細胞が乱れ，根の成長も阻害された。このことから，これらの酸性脂質は，光合成組織だけで
なく，非光合成組織である根でも重要な役割を持つことが明らかとなった。おそらく，根の色素
体における酸性脂質の減少が，根の細胞の発達や成長に影響を与えたと考えられる。 
 sqd1 pgp1-2や sqd2 pgp1-2変異体は植物の発達に非常に強い影響を与え，芽生えのうちに致
死となるため，それ以上の詳細な解析は不可能であった。そこで，SQDG 合成の単独欠損変異体
（sqd1と sqd2）に加え，葉緑体で PGを合成できるが，その活性が野生株の 30%ほどに低下した
pgp1-1を用いて解析を行った。その結果，sqd1と sqd2は野生株と比べ，根の伸長や地上部の成
長にほとんど違いを示さなかった。葉に蓄積したクロロフィル量も，これらの変異体と野生株で
は違いが見られなかった。一方，pgp1-1 の地上部の成長は野生株とほぼ同等であったが，クロ
ロフィル含量は野生株よりも低くなっていた。また，pgp1-1では野生株に比べて若干，根の伸 



長が減少した（図 1）。sqd1 pgp1-1や
sqd2 pgp1-1二重変異体では，地上部
の成長やクロロフィルの蓄積が顕著
に低下しており，根の成長にもある
程度の減少が見られた。ただし，
pgp1-1 や二重変異体を暗所で発芽さ
せたところ，根の伸長に野生株との
差が見られなかったことから，これ
らの変異体における根の成長量の低
下には，光合成量の低下が関係して
いると考えられた。 

PG がその構造中にリン酸をもつリ
ン脂質であるのに対し，SQDG はリン
を持たない糖脂質である。植物がリ
ン欠乏になると，細胞内の PG の含量
が減り，その代わりに SQDG の含量が
増えることが知られており，SQDG が
PG の減少を補っていると考えられて 
いた。そこで，この SQDGによる PG の相補の役割を明らかにするために，上記の変異体をリン欠
乏条件下で育て，その際の光合成活性の変化をパルス変調クロロフィル蛍光（PAM）解析法によ
り調べた。その結果，sqd1や sqd2 変異体は，通常栄養条件では野生株と光合成活性に差を示さ
なかったのに対し，リン欠乏条件では野生株よりも低い光合成活性を示した。また，二重変異体
は，リン欠乏の有無にかかわらず，常に野生株よりも低い光合成活性を示した。このことから，
リン欠乏時には SQDG が光合成における PG の機能の一部を相補するが，SQDG 合成の変異体では
それができなくなって光合成活性が低下した一方，二重変異体では，常に PG と SQDGの量が低下
しているためリン欠乏に関わらず光合成活性が低かったと考えられた。 
 次に，暗所で発芽した黄化芽生えにおいて，葉緑体の前駆体であるエチオプラストの発達にこ
れらの変異がどのような影響を与えるのかを調べた 5。その結果，クロロフィル合成の中間体で
あるプロトクロロフィリドの蓄積が pgp1-1変異体では野生株の半分程度に減少し，sqd1 pgp1-
1や sqd2 pgp1-1では野生株の 1/4程度になることが明らかとなった。そこで，どの段階でプロ
トクロロフィリドの合成が阻害されるのかを調べるため，プロトクロロフィリド合成の律速中
間体である 5-アミノレブリン酸（ALA）を植物に過剰に与え，プロトクロロフィリド合成の中間
体の蓄積を調べたところ，pgp1-1や二重変異体では，プロトポルフィリン IXが過剰に蓄積して
いることが分かった。一方で，プロトポルフィリン IX に Mg2+が配位して作られる Mg-プロトポ
ルフィリン IX はほとんど蓄積していなかった。このことから，pgp1-1 や二重変異体では，プロ
トポルフィリン IXに Mg2+を入れる反応が特異的に阻害されていると考えられた。 
 pgp1-1 や sqd1 pgp1-1，sqd2 pgp1-1で，黄化芽生えにおけるクロロフィル中間体の合成が強

く阻害されていたことから，これらの変異体では，黄化芽生えに特徴的な色素体であるエチオプ

ラストの発達が阻害されていることが考えられた。そこで，電子顕微鏡解析により，これらの変

異体におけるエチオプラストの形態を野生株と比較したところ，pgp1-1 では，プロラメラボデ

ィと呼ばれるエチオプラスト特有のハチの巣状の膜構造が緩んでいること，二重変異体ではそ

れがさらに顕著になり，ほとんどまともなプロラメラボディが見られないことが明らかとなっ

た（図 2）。そこで，これらの変異体において脂質組成を測定したところ，pgp1-1 における全 PG

量の減少はわずかで，有意差がでないレベルであった。 

以上の結果から，葉緑体内に存在する PG量

の変化は解析できておらず分からないが，部

分的な PG 合成の減少が，プロトクロロフィ

リド合成経路やプロラメラボディの形成に

非常に大きな影響を与えることが明らかと

なった。今後は，黄化芽生えに光が当たって

緑化が起こる際の，葉緑体発達の過程にこれ

らの酸性脂質がどのように関わるのかを明

らかにする予定である。 
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図 1. 葉緑体酸性脂質変異体の表現型 スケールバーは 2 mm。 

図 2. 葉緑体酸性脂質変異体のエチオプラスト 

スケールバーは 500 nm。 
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