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研究成果の概要： 
植物は効率良く光合成を行うために、光条件によって細胞内の葉緑体の分布を変えている。
弱光に向かって集合し、強光からは逃避する。この現象を葉緑体光定位運動と呼ぶ。我々
は葉緑体が光の強弱を感知する光受容体を以前に確定した。本研究では光受容後葉緑体が
どのような機構で運動するかを調べ、関与する数種のタンパク質を同定するとともに、葉
緑体が移動するために必須な、従来知られていなかったアクチン微繊維構造を発見した。 
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１． 研究開始当初の背景 

 
(１）国内外の研究に対する位置づけ  

 本研究課題の開始前から，葉緑体運動に関

して我々より研究が進んでいるグループは

世界中どこにもない。フォトトロピンの生理

作用に関しても、そのほとんどを我々とその

共同研究者が発見したのであり、他の追従を

許さない状況にあった。フォトトロピン分子

の生化学的な研究は米国のBriggs教授のグ

ループが優位に立っているが、シダ前葉体に

おける一過的発現系を駆使した我々のフォ

トトロピンの機能ドメインや重要アミノ酸

の研究では我々が優位に立っていた 

(２）研究遂行前の準備状況 

葉緑体光定位運動は光合成の活性化・効率化

に重要であるのみならず、夏の日中のような

強光下での植物の生存をも左右する重要な

反応であることが、我々の最近の研究で明ら

かになった（Kasahara et al 2002, Nature）。
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また我々は強光下における逃避運動を仲介

する青色光受容体がフォトトロピン２（phot

2）であること（Kagawa et al 2001, Scienc

e）をはじめ、フォトトロピン１(phot1)と２

(phot２)が、葉の伸展、気孔開口（Kinoshit

a et al 2001, Nature）など光合成の活性化

の光受容体として重要な役割を担っている

ことも明らかにした。葉緑体光定位運動の過

程は、光受容、信号伝達、葉緑体移動の３つ

の素過程に分けて解析することができるが、

我々は本研究開始前に、光受容体の決定とそ

の作用ドメイン等、光受容に関する研究を集

中的に行い、かなりの成果を得ていた。しか

し「信号とその伝達」、「葉緑体の移動に伴う

運動様式」に関してはほとんど手の付けられ

ていない状態であった。一方、我々はすでに

葉緑体の運動に関与していると考えられる突

然変異体（chup1, jac1, kac1）をシロイヌナ

ズナから選抜しており、その遺伝子も確定し

ていた。KAC1のキネシン様ドメイン（未発表）、

JAC1とKAC1の結合（未発表）、CHUP1とアクチ

ンとの結合（Plant Cell, 2003）、などの知見

はこれらの遺伝子産物が運動機能に関与して

いることを示唆している。 

 葉緑体の運動にはアクチンとミオシンが関

与していることが報告されていたが、これら

の運動性タンパク質が葉緑体の移動に伴いど

のような挙動をするかを視覚的に捉え解析す

る必要があり、我々はGFP-talinを導入したシ

ロイヌナズナとヒメツリガネゴケの形質転換

体を得て、その葉緑体運動に伴うアクチン繊

維の消長の解析を始めていた。 

(３）研究の独創性 

葉緑体光定位運動が欠損した突然変異体は

従来全く採られていなかったが、我々は独自

に開発した方法によってシロイヌナズナ、ホ

ウライシダから多数の変異体を選抜し解析

した結果、本研究開始までに７つの葉緑体運

動に関連した遺伝子を明らかにしていた。こ

のうち３遺伝子に関してはすでにScience誌

(シロイヌナズナのphot2), Nature誌(ホウ

ライシダのphy3), Plant Cell誌(シロイヌ

ナズナのCHUP1)に発表していた。残りは、遺

伝子配列は明らかにしたもののその機能は

不明な新規な遺伝子である。現在未発表のこ

れらの結果を含めて、我々の一連の研究結果

は、光受容、信号伝達、細胞骨格、運動系に

かかわる非常に学際的なものである。 

(４）研究環境 

本研究課題の遂行に必要な知識・技術は分子

生物学と細胞生物学さらに光生物学であるが、

これらに関する必要備品、操作技術はすべて

修得されていた。特筆すべきは、「研究の方法」

で述べる、本研究開始前年に我々が開発した

蛍光顕微鏡である。さらに、３０年来我々が

専門としてきた光生物学的な知識・技術・装

置が本研究遂行に十分な環境を整えていた。 

 

2.   研究の目的 
 
上述のように植物の光合成活性に重要な現象

を制御する光受容体としてフォトトロピンの

作用が我々の研究によってかなり明らかにな

ってきたが、受容された光情報がどのような

信号となり、細胞内をどのように伝わり、個々

の現象が誘導されているか、という細胞下レ

ベルの知見は全く分かっていない。フォトト

ロピンはいくつもの異なる生理現象を制御し

ており、当然各現象の最終段階における信号

伝達経路は互いに異なっているはずである。

我々はフォトトロピンに制御されている生理

現象の中でも、我々が長年取り組んできた葉

緑体運動を中心に、フォトトロピンの信号伝

達系の一つを明らかにしたい。つまり、光受

容体から発せられ、葉緑体まで伝わる信号は

どのような物質であるか、その信号を得て、

葉緑体はどのように移動を始めるのか、その

運動の方向はどのように、何によって決めら

れているか、を明らかにする。我々は、シダ

ではフォトトロピンの他に、フィトクロムと

フォトトロピンのキメラ遺伝子フィトクロム

３(phy3、現 neochrome1)が存在し、赤色光依

存の光屈性、葉緑体運動の光受容体であるこ

とも明らかにした（Kawai et al 2003, Nature）。

本研究課題では、分子生物学的研究に適した

シロイヌナズナと細胞生物学的研究に適した

シダの配偶世代をうまく併用し、フォトトロ

ピンおよび neochrome1 からの信号伝達とそ

の後の葉緑体の運動機構を解明することを目

的とした。 

 
３．研究の方法 
 
葉緑体運動の研究方法の主なものは、まず各

種の光学顕微鏡を駆使して、実際に葉緑体が



どのような動きをするか、その場合の細胞骨

格の動態はどうか、これらの知見が葉緑体運

動に関する変異体ではどうなっているか、な

どを、詳細に観察し、解析することである。 
 我々は、葉緑体、またはその一部や、細胞

の一部のみに光照射のできる微光束照射装置

を駆使して実験をしている。本研究では、本

研究課題開始前年に完成した微光束照射装置

を組み込んだ特注の蛍光顕微鏡を駆使し、葉

緑体移動に伴う細胞骨格の動態を調べた。こ

の顕微鏡には冷却 CCD カメラが搭載されてお

り、ごく微弱な蛍光をも短時間で収録し、連

続再生によってアクチン繊維の挙動をほぼ連

続的に観察することができる。これによって

我々が明らかにしてきた各遺伝子産物の光照

射にともなう挙動が明らかになってきた。 

 葉緑体運動の変異体や、遺伝子組み換え株

を使用した分子生物学的な研究には特段の工

夫もなく、特別に開発した特殊技術も使用し

ていない。 
 

４．研究成果 

(1) CHUP1タンパク質の細胞内局在   

CHUP1タンパク質はそのN末端側に疎水性の

アミノ酸が多い領域があり、その部分で葉緑

体外包膜に結合していることを、単離した葉

緑体から生化学的に、また疎水領域を削除し

たCHUP1 cDNAや葉緑体外包膜の存在が既知

のOEP7タンパク質のN末端疎水領域を結合し

たCHUP1 cDNAをchup1変異体へ導入し、機能

回復実験から明らかにした。 

(2)葉緑体の移動方向の解析 

葉緑体の移動にはアクチン繊維が関与する

ことが示唆されて来たが、確たる証拠はなか

った。また既存のアクチン繊維を使用してい

るのか、あるいは葉緑体の移動にともない新

たに重合されるのかも、分かっていなかった。

そこで、まず葉緑体が、細胞内のあらゆる方

向に移動できるか否かを、葉緑体の前後に微

光束を連続的に数回照射することによって、

葉緑体があらゆる方向に動きうることを明

らかにした。この結果は、葉緑体の移動を「既

存のアクチン繊維」で説明するのは難しく、

光照射後にアクチンが重合されることを示

唆した。 

(3)移動に働くアクチン繊維の消長 

GFPtalinを導入したシロイヌナズナの形質

転換体でアクチン繊維の分布を詳細に調べ

た結果、短く細いアクチン繊維が葉緑体の移

動方向の先端部に、短時間内に出現しては消

える「消長」を繰り返していることを発見し

た。このアクチン繊維は葉緑体運動が起こら

ないchup1突然変異体の葉緑体上には存在し

ないことも明らかにした。これらの実験結果

から、CHUP1タンパク質がアクチン繊維の重

合脱重合を介して、葉緑体の移動に関与して

いることが強く示唆された。  

(3) JAC1タンパク質の解析 

葉緑体集合反応が欠損した変異体をシロイ

ヌナズナから単離し、その原因遺伝子を確定

し、その性質を解析した。この遺伝子にはC

末端側にJドメインがあるがその機能は不明

である。その他には機能が推定できるような

ドメイン構造は見つからない。また葉緑体運

動に関与する既存のタンパク質とは、少なく

とも酵母のtwo hybrid systemでは反応が見

られない。JAC1変異体は集合反応は起こさな

いが、逃避反応は野生型同様正常に起こる。

従って集合反応特異的な信号伝達に関係し

た因子である。JAC1-GFPを細胞内で発現させ

ると細胞内全体に均一なGFPの蛍光が見られ

るので、恐らく細胞膜に沿って存在している

ものと推察される。 

(4) ヒザオリのneochrome の発見  

進化したシダ類にのみ存在するフィトクロ

ムとフォトトロピンのキメラ遺伝子phy3と

酷似した構造をもつ光受容体を緑藻のヒザ

オリに発見し、neochrome1, 2(neo1, neo2)

と命名した。neochromeはシダのphy3欠損変

異体のphy3機能を回復することがわかり、同

じ構造を持つキメラ遺伝子が植物の進化の

過程で二度作られたことが明らかとなった。 

(5) kac1タンパク質の解析 

葉緑体の集合反応が欠損した変異体をもう

一つシロイヌナズナから単離し原因遺伝子

を確定した。この変異体も逃避反応は正常で

あるので、集合反応特異的な因子であるが、

そのドメイン構造からして移動に重要な機

能を持つ可能性がある。現在のところまだそ

の具体的な機能は不明である。 

(6) 葉緑体が移動方向を認識する機構の解

析 



葉緑体が逃避する場合、安全な場所へより速

く移動できるように最短のルートを選択す

る。集合反応の場合も同様である。従って葉

緑体は最も効果的なルートを感知し、移動し

ていることになる。その機構を解析する第一

歩として光受容体から発せられる信号の伝

達速度を測った。その結果、シダ原糸体では

約0.8~1.2µm/minであった。このことから、

信号が葉緑体の先端部に到達した後、後端に

達するまでに数分の時間差があることが分

かった。信号の来る方向を信号物質の濃度差

として葉緑体が察知するためには、葉緑体の

前後で非常にわずかな濃度差を判別しなけ

ればならず、小さな葉緑体にとっては非常に

難しいと思われるが、信号の移動が遅いため

に葉緑体は信号の濃度差を時間差として感

知することで、実際の信号物質の濃度差を非

常に大きな差として感知していることと思

われた。 
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