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研究成果の概要（和文）：葉緑体はシアノバクテリアが真核細胞内に共生して誕生した。恒常的な共生関係は共生体（
葉緑体）と宿主細胞の分裂が同調することによって維持されるが、そのメカニズムは不明であった。本研究の結果、葉
緑体分裂装置の構成因子をコードする遺伝子群が、宿主細胞周期依存的に発現することにより、一細胞周期に一回葉緑
体が分裂することが明らかとなった。さらに、宿主細胞周期進行が、光合成の蓄積量に依存するだけでなく、概日リズ
ムによっても制御されていることが明らかとなった。

研究成果の概要（英文）：Chloroplasts have evolved from a cyanobacterial endosymbiont. Continuity of chloro
plasts has been maintained by synchronization of the host cell cycle and the timing of chloroplast divisio
n. In this study, we have shown (1) that timing of chloroplast division is restricted to the S phase by th
e cell-cycle regulated expression of the chloroplast division genes and (2) that the host cell cycle progr
ession depends on both photosynthetic cell growth and circadian rhythmus.
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１．研究開始当初の背景 
葉緑体は 10-20 億年前に、シアノバクテリア
が真核細胞内に共生して誕生した。細胞内共
生バクテリアがオルガネラになる過程にお
いて、（i）共生体遺伝子群の宿主核への転移
及びその翻訳産物の葉緑体への輸送機構の
獲得（ii）葉緑体包膜を介した代謝産物の交
換機構の成立（iii）宿主真核細胞による共生
体の分裂・増殖制御機構の獲得が必須であっ
たと考えられる。 
 これらのイベントの中で分裂・増殖の制御
は、宿主細胞が分裂する際に、共生体を娘細
胞に確実に伝播させ、宿主細胞による共生体
の恒久的維持を可能とするものである（図
１）。宿主真核細胞による葉緑体分裂の制御
機構はこれまでほとんど解析されてこなか
ったが、制御機構解析の基盤として、葉緑体
分裂機構が、近年申請者らを中心とした研究
により、以下のように解明され始めた。 
 葉緑体の分裂は、その分裂面に形成される
リング状の分裂装置が収縮することによっ
て引き起こされ、分裂装置にはシアノバクテ
リア由来の FtsZ を中心としたタンパク質群
と、共生後に宿主真核細胞によって加えられ
たダイナミンを中心とするタンパク質群が
含まれることが明らかとなった。このうち
FtsZ はバクテリアのサイトキネシス機構、一
方ダイナミンは真核細胞のサイトキネシス
機構に由来する。つまり葉緑体分裂は共生体、
宿主真核細胞両方に由来する分裂機構の融
合装置によって行われる。これらの葉緑体分
裂機構に関する知見は、本研究の目的である、
葉緑体分裂の制御機構の解析を可能とした。 

 
２．研究の目的 
葉緑体を獲得しまもなく分岐した藻類は、
葉緑体を細胞あたり一ないし数個しか持た
ないため、葉緑体分裂は宿主細胞周期の決
まった時期に一回だけ起きる。この分裂同
調化が恒常的な細胞内共生関係を成立させ
た基盤であると考えられている。宿主の細
胞周期と葉緑体分裂の時期がどのようにし
て連動するかを理解するためには、宿主細
胞がその細胞周期を介して、どのように葉
緑体分裂装置を制御しているか理解する必
要がある。 
 一方で、葉緑体獲得は、非光合成真核細
胞に光合成を統合する過程であり、宿主の

細胞周期（つまりそれに連動しておこる葉
緑体分裂も）が進行するためには、葉緑体
による光合成が必須である。つまり、葉緑
体の光合成活性と宿主細胞周期進行の協調
機構も併せて理解し、分裂同調化が共生体
と宿主双方の関与によって如何にして成り
立っているのかを解明する必要がある。 
 本研究では、（１）葉緑体分裂遺伝子の発
現制御を指標として、宿主細胞による葉緑
体分裂制御機構を解明し（宿主側からの葉
緑体の制御）、（２）さらに葉緑体光合成活
性と宿主細胞周期進行の関係（葉緑体の宿
主細胞へ与える影響）を明らかにすること
で、宿主細胞と共生体の相互作用による、
恒常的共生関係確立の過程を解明すること
を目的とした。 
 
３．研究の方法 
（１）宿主細胞周期による葉緑体分裂遺伝
子群の発現制御の解析 
葉緑体分裂のタイミングが宿主細胞周期に
よってどのような制御を受けているのかを
以下のように調べた。通常の細胞周期、及び、
攪乱した細胞周期における、葉緑体分裂装置
の形成、葉緑体分裂装置構成タンパク質群、
及びそれらをコードする遺伝子群の発現パ
ターンを解析した。さらに、どの葉緑体分裂
遺伝子が宿主細胞周期により制御されてい
るのか、また、その藻類における一般性を理
解するために、灰色藻、紅藻、緑藻、車軸藻
を用いた比較解析を行った。一部の藻類では、
葉緑体分裂遺伝子群の一部が葉緑体ゲノム
に残っており、これらの挙動を、核コード分
裂遺伝子群と比較することで、葉緑体から核
への遺伝子転移と分裂周期依存発現との間
の関係を解析した。 
 
（２）光合成による細胞成長と宿主細胞周
期進行の関係の解析 
葉緑体光合成活性と宿主細胞周期がどのよ
うな関係にあるのかを調べるために、単細胞
紅藻 Cyanidioschyzon merolae の明暗同調
培養系を用いた。光の強度、明期の時間を変
えることでで光合成による細胞成長を変化
させ、その細胞周期進行への影響を調べた。
さらに、G1/S 移行に関わるタンパク質群の
特異的抗体を作成し、その細胞内レベル、リ
ン酸化状態の解析を行った。これらの結果を
統合して、明期におこる光合成、細胞成長、
及び G1/S 移行の関係を解析した。 
 
４．研究成果 
（１）宿主細胞周期による葉緑体分裂遺伝
子群の発現制御の解析 
単細胞紅藻 C. merolae の明暗同調培養系を
用いた解析の結果、葉緑体分裂は S 期におこ
ることが明らかとなった。さらに細胞周期進
行阻害剤を用いた解析の結果、細胞周期を S
期で停止させると、細胞分裂はおこらないが、
葉緑体分裂が繰り返しおこること、M 期で停

図１ 真核細胞による葉緑体の分裂制御 



止させた場合は、葉緑体は S 期に一回分裂し
たあと分裂を停止することが判明した。葉緑
体分裂装置の構成タンパク質群及びそれら
をコードする遺伝子群（すべて核コード）の
発現を解析した結果、転写及び翻訳が S 期に
のみ行われ、葉緑体分裂装置は S 期にのみ形
成されることがわかった。 
 次に、緑藻 Chlamydomonas reinhardtii、
Chlorella vulgaris 、灰色藻 Cyanophora 
paradoxa、車軸藻 Mesostigma viride を用い
て同様の解析を行った結果以下のことが明
らかとなった。  
（i）核コードの葉緑体分裂遺伝子群（系統に
よっては一部の遺伝子群のみ）は S 期にのみ
発現する、(ii) 一部の系統において葉緑体ゲ
ノムに残存している分裂関連遺伝子群は細
胞周期に関係なく発現する。これらの結果は、
（i）細胞周期による葉緑体分裂遺伝子群（一
部の遺伝子でも十分）の発現制御により、S
期に分裂装置が形成され葉緑体が一回だけ
分裂すること、(ii) 葉緑体ゲノムから核ゲノ
ムへの遺伝子転移の後に細胞周期制御を受
けるようになったことを示している。(iii) さ
らに、minD、 minE 等の葉緑体分裂遺伝子
の葉緑体ゲノムから核ゲノムへの転移は、複
数の系統で独立におこったと推定されるが、
いずれの場合にも、核ゲノムへの転移後に細
胞周期による発現制御が成立したことが判
明した。 
 
（２）光合成による細胞成長と宿主細胞周
期進行の関係の解析 
 単細胞紅藻 C. merolae を用いて、光合成
による細胞成長と細胞周期進行の関係を解
析した結果、以下のことが明らかとなった。
(i) 昼間の光合成により細胞は成長し、ある
一定のサイズを超えた細胞のみ、G1 期から S
期へ移行できる。(ii) G1 期から S 期への移行
は主観的黄昏に限定される (iii) S 期に進行

しない場合、細胞のサイズは夜間も維持され
る（図２）。これらの結果は、G1/S 移行が光
合成による細胞成長に伴う因子と、概日リズ
ム（生物時計）によって制御される因子の両
方により制御されていることを示している。
さらに、細胞成長と概日リズムの情報がタン
パク質のリン酸化を介して、同一の G1/S 移
行転写因子複合体に感知される事を明らか
にした。 
 光合成活性、並びにそれに付随する炭酸、
硝酸、硫酸同化などは、古くから生物時計の
制御を受けることが知られており、この結果
は、細胞内共生において、宿主と共生体の代
謝活性及び成長・分裂を統合し制御するため
に、生物時計が重要な役割を担っていること
を示唆するものである。 
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