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研究成果の概要（和文）：シアノバクテリアの細胞内共生によって誕生した葉緑体は、宿主真核

細胞の制御下で分裂することによって増殖する。葉緑体の分裂は、核コードのタンパク質群に

よって形成される分裂装置の収縮により行われる。分裂装置のうち、シアノバクテリアに由来

する部分は、バクテリアのサイトキネシスに起源することが示されている。本研究では、分子

系統解析並びに分子遺伝学的な解析により、葉緑体分裂装置の内、宿主真核細胞に由来したダ

イナミンが真核細胞のサイトキネシスで働くダイナミンから派生して進化したことを明らかに

した。 
 
研究成果の概要（英文）：Chloroplasts have evolved from a cyanobacterial endosymbiont and 
have been retained by coordinated chloroplast division in multiplying eukaryotic cells. 
Chloroplast division is performed by constriction of ring structures at the division site. The 
cyanobacteria-descended components of the chloroplast division machinery evolved from 
the cytokinetic machinery of the cyanobacterial endosymbiont. In this study, we have 
shown that the dynamin for chloroplast division is derived from that involved in eukaryotic 
cytokinesis. 
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１．研究開始当初の背景 
真核細胞のエネルギー変換器、ミトコンドリ
アと葉緑体は、それぞれアルファープロテオ

バクテリア及びシアノバクテリアが十億年以上前
に真核細胞に細胞内共生した結果誕生したと考え
られている。バクテリアと同様に、どちらの細胞



内小器官（オルガネラ）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。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。
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、今日まで絶えず両オルガネ
ラを保持できたわけである。真核細胞によ
るミトコンドリアや葉緑体の分裂制御機構
の理解は、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を
理解するためにきわめて重要なことである。
しかしながら、その分裂機構、制御機構は長
い間不明であった。 
 近年、両オルガネラの分裂は宿主真核細胞
の制御下で、それぞれの分裂面に形成される
分裂装置（リング）の収縮によって行われる
ことが明らかとなった。さらに、研究代表者
らの研究を中心に、分裂装置に含まれる宿主
核コードのタンパク質群がようやく同定さ
れ始めた。 
 葉緑体分裂装置には、共生シアノバクテリ
ア由来のタンパク質群と、宿主真核細胞に起
源するタンパク質群の両方が含まれている。
つまり葉緑体分裂装置は、原核・真核のハイ
ブリッドの装置である。シアノバクテリア由
来のタンパク質群としては、シアノバクテリ
アにおいて細胞質分裂（サイトキネシス）で
はたらく 自己重合型 GTPase である FtsZ
を始め、ARC6 や、FtsZ の分裂面への局在化
を誘導する MinD、MinE などが同定されて
おり、これらが葉緑体分裂においてもバクテ
リアと同様の機能を果たしていることが示
されてきた。一方、宿主真核細胞由来のタン
パク質群としては、ダイナミン GTPase の一
種である DRP5B の他、PDV1、PDV2 等が
同定されており、これらも葉緑体分裂に必須
であることが分かってきた。 
 FtsZ を中心とする原核型のオルガネラ分
裂機構の起源は細胞内共生したシアノバク
テリアのサイトキネシス機構であり、細胞内
共生前後の変遷も詳細に理解されている。一
方で、真核生物固有のダイナミンファミリー
が、様々な膜系の分裂・融合に関与している
ことは知られているが、葉緑体及びミトコン
ドリア分裂ダイナミンが、どの様なダイナミ
ンから派生して生じたかについては不明で
あった。 
 

２．研究の目的 
 ダイナミンファミリーは真核生物固有の
GTPase 群であり、脂質二重膜表面で自己重合す
ることが知られている。ダイナミンファミリーの
タンパク質には、葉緑体やミトコンドリアの分裂
に関与するものの他に、エンドサイトーシス、ミ
トコンドリアの融合、高等植物の細胞板形成に関
与するものなどが知られている。つまり、ダイナ
ミンファミリーに属するタンパク質はそれぞれ、
何かしらの真核細胞の膜系の分裂ないし融合で働
いている。ダイナミンファミリーは植物や藻類だ
けではなく、真核生物に普遍的に存在することが
知られている。このことは植物細胞の祖先が、葉
緑体を獲得し葉緑体分裂型ダイナミンを獲得する
以前からダイナミンファミリーが真核細胞に存在
していたことを示唆している。つまり、葉緑体分
裂型ダイナミンは、葉緑体以外の何かしらの膜系
の分裂ないし融合で働いていたダイナミンから派
生して進化したものと推測される。葉緑体分裂型
ダイナミンの起源を理解できれば、葉緑体分裂機
構のうち、宿主に由来する部分が真核細胞のどの
様な膜系から進化したかを理解することが可能と
なり、これまでほとんど判っていなかった、細胞
内共生時に宿主真核細胞側に生じた膜系の変化が
理解できると期待される。 
 本研究では、分子系統解析により葉緑体分裂型
ダイナミンに最も類縁のダイナミン群を探索し、
その機能を分子遺伝学、細胞生物学の手法を用い
て解析することを目的とした。さらにその結果を
ふまえて、葉緑体分裂型ダイナミンの起源につい
て考察することで、宿主細胞が、共生シアノバク
テリアを葉緑体へと変換する過程で取った戦略を
理解することを目指した。 
  
３．研究の方法 
（１）本研究では、まず、近年精力的に進められ
ている、真核生物のゲノムプロジェクトの情報を
活用し、分子系統解析により葉緑体分裂型ダイナ
ミンの起源を探索した。 
 具体的には、様々なゲノム配列、アミノ酸配列
データーベースよりダイナミンに類似のアミノ酸
配列を収集し、最尤法を用いてダイナミンファミ
リーの系統解析を行い、葉緑体分裂型ダイナミン
と最も近縁のタンパク質群を探索した。 
（２）上記の分子系統解析により、葉緑体分裂型
ダイナミンと単系統となる機能未知のタンパク質
群が藻類、植物、アメーバ類に見つかった。これ
ら機能未知のダイナミンタンパク質の機能を理解
するために以下の方法を取った。 
 まず、アメーバ類に見つかった機能未知ダイナ
ミンの機能を明らかにするために、細胞性粘菌を
用いた解析を行った。 
 細胞性粘菌の該当遺伝子（DlpA, DlpB, DlpC）
を相同組み替えにより破壊し、それぞれの遺伝子
破壊株のアメーバ細胞を顕微鏡により観察した。
さらに、抗 DlpA ポリクローナル抗体を作成し、
間接蛍光抗体法により、DlpA の細胞内局在解析
を行った。 



 次に、植物及び藻類に見つかった機能未知
ダイナミンの機能を明らかにするために、シ
ロイヌナズナを用いた解析を行った。 
 シロイヌナズナの該当遺伝子（DRP5A）の
破壊株を理化学研究所バイオリソースセン
ター及び、米国コールドスプリングハーバー
研究所より取り寄せ、遺伝子破壊株の表現型
を顕微鏡観察により解析した。次に、GFP を
融合させた DRP5A タンパク質を DRP5A プ
ロモーターにより野生株で発現させ、シロイ
ヌナズナにおける DRP5A の発現部位を解析
した。 
 さらに抗 DRP5A ポリクローナル抗体を作
成し、間接蛍光抗体法により、DRP5A タン
パク質の細胞内局在解析を行った。 
 上記の分子系統解析、及び、細胞性粘菌と
シロイヌナズナを用いたタンパク質の機能
解析の結果を統合し、葉緑体成立時に宿主細
胞が取った戦略の推察を行った。 
 
４．研究成果 
（１）葉緑体分裂型ダイナミンの起源を探索
するために、様々な系統の真核生物のゲノム
情報を用いて、ダイナミンファミリーの分子
系統解析を行った。その結果、葉緑体分裂ダ
イナミン（図１、緑）と同一起源である機能
未知のタンパク質群が見つかった（図１、紫）。
さらに、これらのタンパク質群が、葉緑体を
持つ植物、藻類の他、葉緑体誕生前に分岐し
た粘菌類（アメーバ類）、エクスカバータ類
にも存在することが明らかとなった。 
 この結果は、葉緑体分裂型ダイナミン（図
１、緑）が、葉緑体成立以前から存在してい
た、これら機能未知のダイナミン群（図１、
紫）から派生して進化したことを示唆してい
る。 

 

図１ ダイナミンファミリーの系統関係 

葉緑体分裂型のタンパク質群を緑、それらと単系

統となった機能未知のタンパク質群を紫で囲んで

ある。いくつかの枝の上には PhyML 及び ProtML に

よるブートストラップ値を表示している。 

 
 次に、葉緑体分裂型ダイナミンと単系統と

なる上記の機能未知タンパク質群の機能を、細胞
性粘菌で解析した。細胞性粘菌の該当遺伝子（DlpA、 
DlpB、 DlpC）をそれぞれ破壊したところ、どの遺
伝子を破壊した場合も、多核の巨大細胞が出現し
た（図２）。この結果は,これら遺伝子破壊株では、
核分裂は正常に起こるが、サイトキネシスが正常
に行えないことを示唆している。 
 

 
図 2 細胞性粘菌野生株（WT）と dlpA 破壊株（dlpA）
のアメーバ細胞 

DAPI により核を青く染色してある。ここでは dlpA 破壊

株のみを示すが、dlpB 破壊株及び dlpC 破壊株も同様の

表現型（細胞の巨大化及び多核化）を示した。 
 
 さらに、DlpA タンパク質に対する特異的抗体を
作成し、DlpA タンパク質の局在を間接蛍光抗体法
で調べたところ、DlpA タンパク質がサイトキネシ
スの分裂溝に局在することが判明した（図 2）。以
上の結果、細胞性粘菌の DlpA はサイトキネシスに
直接関与することが明らかとなった。 
 次に、植物に存在する、該当タンパク質 DRP5A
の機能をシロイヌナズナを用いて解析した。DRP5A
遺伝子破壊株は通常の生育条件（21˚C）では、野
生株と同様に成長したが、低温条件（16˚C）では
野生株に比べて生育が遅れ、サイトキネシスのパ
ターンに異常が見られた。GFP-DRP5A を DRP5A プ
ロモーターによって野生株で発現させたところ、
GFP-DRP5A の蛍光シグナルは細胞周期の M 期に特
異的に検出された。DRP5A タンパク質に対する特
異的抗体を作成し、DRP5A タンパク質の局在を間
接蛍光抗体法で調べたところ、サイトキネシス時
の細胞板に局在することが明らかとなった（図 2）。
以上の結果、シロイヌナズナ DRP5A はサイトキネ
シスに直接関与することが明らかとなった。 
 

 
図 2 細胞性粘菌 DlpA タンパク質（左、緑色）とシロ

イヌナズナ DRP5A タンパク質（右、緑色）の細胞内局在 



細胞性粘菌の図では、チューブリンをオレンジ、

核を青で染色してある。 

 

 以上の分子系統解析、細胞性粘菌とシロイ
ヌナズナを用いた実験の結果から、葉緑体分
裂ダイナミンが宿主真核細胞のサイトキネ
シス機構から派生して生じたこと、つまり葉
緑体の分裂機構が原核・真核サイトキネシス
の融合機構であることが示唆された。 
 細胞内共生バクテリアをオルガネラとし
て恒久的に維持していくためには、共生細胞
の分裂と宿主細胞の分裂が同期する必要が
ある。今回の研究結果は、宿主細胞がその分
裂に用いていたダイナミンを、細胞内共生体
の分裂にも適用することで、共生体・宿主細
胞の分裂同調化が可能となったことを示唆
している。 
 今後、ミトコンドリア分裂型ダイナミンの
起源も解析していくことにより、本研究にお
いて明らかにされた葉緑体についてのこと
がミトコンドリア、その他の細胞内共生にも
適用できる一般原理なのかが明らかになる
と期待される。 
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