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研究成果の概要（和文）：クロロフィル代謝は植物にとって必須の代謝系である。本研究では、①クロロフィル代謝に
関わる全遺伝子の同定、②調節機構の解明、③クロロフィル代謝の多機能性の解明、④クロロフィル代謝経路の誕生と
進化の解明、⑤応用研究への展開を目的に研究を進めた。その結果、クロロフィル代謝で、最後まで不明であった酵素
、Mg-脱離酵素の同定に成功した。一方、進化の過程でどのように新しい代謝系が誕生するかは、生物進化の中心的な
課題である。この課題にクロロフィル代謝経路を材料に進めた。その結果、酵素が持っている広い基質特性と柔軟な反
応性が、新しい代謝経路の誕生に重要な役割を担っていることを見出した。

研究成果の概要（英文）：Chlorophyll metabolism is indispensable for photosynthetic organisms. This 
metabolic pathway is responsible not only for synthesis and degradation of chlorophyll molecules but also 
for other physiological processes. In this study, we focus on the following topics: (1) identification of 
chlorophyll metabolic enzymes; (2) regulation of chlorophyll metabolism; (3) multi-function of 
chlorophyll metabolism; (4) evolution of chlorophyll metabolism; (5) agricultural application. 
Especially, we have succeeded in identification of Mg-dechelatase which removes central Mg from 
chlorophyll. This is the last unidentified enzyme of chlorophyll degradation. How a new metabolic pathway 
has appeared during evolution is a major biological question. We showed that one of the promiscuous 
activities of the ancestral enzymes have become the main activity of the present enzyme during evolution. 
We proposed the importance of enzyme promiscuous activity for acquiring a new metabolic pathway.

研究分野： 植物生理学

キーワード： 色素体機能　光合成

  ３版
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１．�研究開始当初の背景  
クロロフィル代謝は、50年以上にわたる研
究によって大きく発展�してきた。 
クロロフィル合成経路に関しては、2007年
に最終的な経路が確定した（Plant Cell 
Physiol, 2007）。 	  
代謝酵素に関しては、分子遺伝学やバイオ
インフォマティクスなどを利用して活発に
研究が行われ、その結果クロロフィル合成経
路の最後の未同定酵素である Divinyl 
reductase が 2005 年に、さらにクロロフィ
ル サ イ ク ル の 最 後 の 未 同 定 酵 素
7-hydroxymethyl chlorophyll a reductaseが
2011 年に同定された。残る未同定の遺伝子
は 分 解 に 関 わ る Mg 脱 離 酵 素
（Mg-dechelatase）だけであり、この同定が
待たれる。 

代謝調節に関しては、我々は分解シグナル
（デグロン）（Plant Cell 2005, JBC 2010）
や Lil3（PNAS 2010）による酵素の安定化を
介したクロロフィル合成調節を明らかにし、
他のグループも Flu 因子による ALA 合成調
節など幾つかの機構を提案してきた。しかし、
どのようにしてクロロフィルの全体量を調
節しているのかなど、本質的な機構の理解に
は至っていない。 
一方、クロロフィル代謝経路の確定や酵素
の同定と前後して、クロロフィル代謝の新た
な研究が始まった。その一つは、クロロフィ
ル代謝の多機能性である。従来、クロロフィ
ル代謝の役割は、必要な時に合成し、不要に
なったら分解することだけと考えられてき
た。しかし近年、クロロフィル代謝は様々な
生理的役割を担っていることが知られてき
た（図１）。我々もクロロフィル分解中間体
であるフェオフォルビド aが細胞死を誘導す
ることを明らかにした（PCP 2009）。 
クロロフィル代謝の進化も多くの研究者の
興味を引いてきた。我々もクロロフィル代謝
と光合成の進化の新しいシナリオを提案し
た（PNAS 2011）。さらに、我々はクロロフ
ィル代謝を改変することで、Stay green植物
の作成に成功し、応用研究へと展�開し始めた。 

 

２．�研究の目的  
クロロフィル代謝に関して、背景に示した
ような多くの課題が提示されてきた。しかも
これらの課題は互いに強い関連があること
がわかってきた。例えば、酵素の生化学的研
究を進めていくと代謝系の進化の問題と関
連し、調節機構の解明のなかで応用への展�開
が可能になった。また、これらの課題に取り
組む解析手法には多くの共通点があった。 
一方で我々は、クロロフィル代謝の全容を
解明することで、代謝とは何かとの問いに初
めて答えられると考えるようになった。これ
らを踏まえ、本研究では、①クロロフィル代
謝に関わる全遺伝子の同定、②調節機構の解
明、③クロロフィル代謝の多機能性の解明、
④クロロフィル代謝経路の誕生と進化の解
明、⑤応用研究への展�開、に取り組み、クロ
ロフィル代謝研究の基盤を整備すると同時
に、全面的に展�開することを試みた。これら
の研究を通じて、クロロフィル代謝にとどま
らず、代謝研究の課題を明らかにし、新しい
代謝研究の方向を提案することが本研究の
目的である。 
 
３．�研究の方法  
本研究は多様な課題に取り組むため、生理
学、生化学、分光学、分子生物学、分子遺伝
学やバイオインフォマティクスなどあらゆ
る方法を採用する。研究方法の全体像は図２
に示した。 	 
 	 

４．�研究成果 	 
①Mg脱離酵素の同定 	 
クロロフィル分子からの中心金属である

Mg の離脱は、クロロフィル分解の最初の反
応であると同時に、光化学系 IIII の必須分子
であるフェオフィチンを供給する反応でも
ある。そのため、Mg 脱離酵素は光化学系の
形成と分解と言う全く反対の機能を持って
いると推定される。しかし長らくこの酵素が
同定されなかった。この反応が酵素反応なの

 
図 11 	 クロロフィル代謝経路とその生理的機能 	 

クロロフィル代謝は、単にクロロフィルの合成と分

解だけでなく、図で示したように様々な生理的現象

と深く関わっており、また農学的な応用も試みられ

ている。赤い矢印→は応募者が同定した酵素を示
す。 

 
図２ 	 研究の概略 	 

変異体ライブラリー、ゲノム情報、既知の遺伝子を

出発点とし、組み替えタンパク質や形質転換植物を

作成し、それらを解析することで、55つの研究目的に

取り組む。 



か、小さな分子（Mg-dechelating substance）
による非酵素的なMg離脱反応か、または 	 低
pH の特殊環境下で起こる自発的反応か、多
くの仮説が提案されてきた。そこで、我々は
今までの知見を集め、候補遺伝子を同定した。
この遺伝子の組み換えタンパク質を作製し、

酵素活性を測ったところ、クロロフィルから
Mg を離脱させる触媒機能を持っていること
が示された。このことによって、クロロフィ
ル分解の最初の反応を触媒する酵素が同定
された((未発表))。 	 
 	 
②クロロフィルｂ還元酵素 NYC1 の蓄積調
節機構の解明 	 
これまでの研究により、クロロフィルｂは
クロロフィル aに転換されてから分解経路に
入ることが明らかにされている。クロロフィ
ルｂからクロロフィル aへの転換の最初のス
テップは、クロロフィルｂ還元酵素によって
触媒される。クロロフィルｂ還元酵素には互
いに相同性のある２つの酵素、NYC1とNOL
が知られている。NYC1は老化やストレス時
に発現が誘導され、クロロフィルｂの分解に
関与している。そこで、NYC1の発現制御を
調べた。クロロフィルｂの存在しない ch1-1
変異株では、老化時に NYC1 	 mRNAの誘導
は見られたが、NYC1タンパク質は蓄積しな
かった。また、クロロフィル蛍光を調べたと
ころ、Fo と NYC1 タンパク質の量に高い相
関が見られた。これらの実験結果から、NYC1
の蓄積にはクロロフィルｂが必須であるこ
と、また、光合成として機能しない LHC の
蓄積が必要であることが示され、NYC1の蓄
積は、NYC1の基質によるフィードフォワー
ドな制御を受けていることが解った。 	 
③クロロフィル代謝の多機能性 	 

クロロフィル分解中間体の一つであるフェ
オフォルビド aは細胞死を引き起こすことが
知られている。フェオフォルビドによる細胞
死の誘導には２種類あり、一つはフェオフォ
ルビドが光を吸収して３重項状態になり、そ
れが活性酸素（１O2）を生み出し細胞死を誘
導するもの、もう一つは光を必要とせず、お
そらくフェオフォルビドが何らかのシグナ
ル、もしくは輸送などの阻害剤として働いて
いると考えられるものである。これらの結果
はフェオフォルビドを蓄積する変異株の研
究から得られたものであるが、本研究によっ
て、野生型の植物でも、フェオフォルビドに
よる細胞死が見られることを明らかにした。
この生理的な意義を更に調べることが必要
である。((未発表)) 	 
 	 
④クロロフィル代謝経路の誕生と進化の解
明 
生物は多くの代謝で構成されており、これ
が多様な生命活動を支えている。このような
代謝系がどのように誕生し、進化したのかは
生物学の重要な問題である。我々はこの問い
にクロロフィル代謝研究を材料に取り組ん
だ。 	 
一般的に酵素は高い反応特異性と基質特異
性を持っていると考えられている。しかし、
我々は、酵素とは基本的には反応特性が低く、
また幅広く基質を受け入れる、柔軟性がある
存在と考えた。反応特性を高めると反応速度
が低下するため、細胞にとって有害でなけれ
ば、多くの活性を持っていた方が有利である
と考える。この仮説を証明するため、Divinyl 
chlorophyll reductase （ DVR ） と
7-hydroxymehtyl chlorophyll reductase 
（HCAR）の進化を調べた。その結果、HCAR
はDVRから進化したこと、またDVRはDVR
活性以外に、HCAR活性を既に持っているこ
とを見出した。 	 
これらの実験に基づき、我々は代謝経路の
進化の機構を提案した。すなわち、酵素は多
くの不要な活性（Promiscuous activities）を
持っており、この活性が進化に伴い新しい代
謝経路の誕生の推進力となっているとする
考え方である。この考えをクロロフィル代謝
経路を対象に、さらに進めていく予定である。 	 
 	 
⑤応用研究への展�開 
植物に、クロロフィル a からクロロフィル
ｂに転換する酵素クロロフィリド aオキシゲ
ナーゼ（CAO）の制御ドメインを無くしたも
のを導入すると緑を長く保つステイグリー
ン形質が誘導される。これをトマトで行った
ところ、クロロフィルｂの高い蓄積が見られ
た。しかし、ステイグリーン形質を誘導する
かどうかは明らかにすることは出来なかっ
た。 	 
 	 
まとめ 	 
本研究はクロロフィル代謝に関わる全ての

 
図３ 	 Mg 脱離酵素 	 

Mg 脱離酵素はクロロフィル aa の中心金属の Mg
を脱離させ、フェオフィチンに転換する。 	 

 
図４ 	 NYC1 の FFeeeeddffoorrwwaarrdd による蓄積制御 	 

NYC1の蓄積には、その基質である LHCが必要であ
る。この制御は、CAOと逆で、CAOは LHCの存在下
では蓄積量が極めて低く保たれている。 	 

 



分野に取り組み、クロロフィル代謝を全面的
に推進し、新しい代謝研究を拓くことを目的
とした。多くの課題で研究が進展�し、この目
的に取り組むことが出来たと考えている。応
用展�開など少し不満の残るところはあるが、
今後もこの方針で研究を展�開していく予定
である。 	 
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