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葉緑体は植物細胞におけるエネルギーの獲得

（光合成）・供給機能を担い，その遺伝情報は

細胞核と葉緑体の両ゲノムに分散してコード

されている．葉緑体ゲノムにコードされる光

合成遺伝子の発現は，その転写を制御する

RNA ポリメラーゼσ（シグマ）因子を介して

核遺伝子の制御下にある．本稿ではσ因子の

多様性からみた葉緑体機能発現について考察

する．

はじめに

　葉緑体（chloroplast）はプラスチド（plastid）

の一種であり，プラスチドはギリシャ語の

“plastikos”（意味“molded”）に由来し可塑性

に富むオルガネラである．未分化なプロプラ

スチド（proplastid）は緑葉細胞においては葉

緑体に発達するが，被子植物の場合，暗所で

はクロロフィルを蓄積しないエチオプラスト

（etioplast）になり葉は黄化する．一方，プラ

スチドは，種子あるいは根など貯蔵組織では

デンプンを蓄積し，白色体（leucoplast）の一

種であるアミロプラスト（amyloplast）に分化

する．また，花や果実では赤色のリコピンな

どを蓄積し，クロモプラスト（chromoplast）

に発達する 1），2）．

　プラスチドの遺伝子発現は，遺伝子量，転

写，転写後，翻訳，および翻訳後の各段階での

制御を受ける1）～6）．緑葉葉緑体における光合

成遺伝子発現は，非光合成プラスチドとの対

比あるいは非光合成プラスチドとの変換過程

において評価されるが，非光合成プラスチド

の多様性が，それらとの対比において議論さ

れる葉緑体光合成遺伝子発現の制御機構の一

律な理解を困難にしている．そこで筆者らは，

シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）を用い

て，光合成器官である緑葉と非光合成器官で

ある根におけるプラスチド光合成遺伝子発現

を解析した．それによると，DNAコピー数お

よび転写産物の安定性による制御の介在を確

認したが，転写活性において最も顕著な差を

認めた 7）．これはメチル化等のDNA修飾によ

る制御ではなく，転写装置活性の違いによる

制御と考えられた7）．1997年に筆者らを含む国

内の研究グループがσ（シグマ）因子＊ 1，8），9）

を，また国外の研究グループがNEP（後述）10）

をクローニングしたことにより，プラスチド

遺伝子の基本的転写装置が明らかになり今日

の研究の礎が築かれた．

1. RNAポリメラーゼ

　植物のプラスチドにおける転写装置は 2つ

に大別される．一つはNEP（nuclear-encoded

plastid RNA polymerase）とよばれるバクテ

リオファージ型RNAポリメラーゼである．こ

れは細胞核にコードされており，細胞質基質

を介してプラスチドに輸送される．もう一つ

は細菌型 R N A ポリメラーゼであり，P E P

（plastid-encoded RNA polymerase）とよば

れる．このコア酵素はプラスチドゲノムに

コードされている．プラスチドにおける転写
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は，これら2種類のRNAポリメラーゼが協力

することで制御されていると考えられる．

●1. NEP
　細菌型 RNAポリメラーゼとは異なる RNA

ポリメラーゼの存在は，寄生植物であるビー

チドロップ（Epifagus virginiana）のプラスチ

ドゲノムにおいて，rpo遺伝子が欠失してい

るにもかかわらず，プラスチドゲノム上の遺

伝子が発現することから示唆された 1 1）．ま

た，タバコ（Nicotiana tabacum）などで決定さ

れたプラスチドゲノムには，細菌型RNAポリ

メラーゼのプロモーターである－ 3 5 および

－10配列をもたない遺伝子が見いだされ，さ

らに核コードと考えられる 110kDaの単一サ

ブユニットからなる RNA ポリメラーゼがホ

ウレンソウ（Spinacia oleracea）の葉緑体から

精製された 12）．1997年にシロイヌナズナよ

り，葉緑体やミトコンドリアに輸送される

核コードのバクテリオファージ型 R N A ポ

リメラーゼ（NEP）遺伝子がクローニングさ

れた 10）．NEPは，主として細菌型RNAポリ

メラーゼのコア酵素を構成するβサブユニッ

ト遺伝子 rpoB（後述）を含むハウスキーピン

グ遺伝子＊2の転写を司る12）（NEPによる制御

については第 2章 -4参照）．

●2. PEP
　1980年代には，タバコをはじめとしてさま

ざまな植物についてプラスチドゲノムの全塩

基配列が決定され，それら遺伝子の中から細

菌型 RNA ポリメラーゼのコア酵素を構成す

るサブユニットの遺伝子群が見いだされた．

しかしながら，実際にそれらが細胞内で発現

し，さらに機能しているのか疑問視されてい

た 13），14）．その後，トウモロコシ（Zea mays）

単離葉緑体より細菌型 RNA ポリメラーゼが

単離精製され，それらの部分アミノ酸配列が

決定された15）．その結果，これが細菌型RNA

ポリメラーゼのコア酵素を構成するサブユ

ニットであるα，β，β '，β ' 'であることが

明らかとなった 15）．これらの研究において解

析されたのは，コア酵素のサブユニットのみ

であり，この時点で，プロモーター認識能を

もつσ因子あるいはその遺伝子（rpoD，現在

では s i g が用いられる）は見いだされなかっ

た．

●3. σ因子
　真核藻類から双子葉植物まで，多種のσ因

子遺伝子あるいはcDNAがクローニングされ

ている．これらはすべて核コードである．高

等植物ではシロイヌナズナの遺伝情報が最も

詳細に解析されている．シロイヌナズナのσ

因子の一次構造は，大腸菌（Escherichia coli）

の主要σ因子であるσ 70と相同性が高い（図

1）．また，各植物種ごとにσ因子は複数種あ

るものと思われる．葉緑体と共通の先祖に由

来すると考えられているシアノバクテリア

（ラン藻，cyanobacteria）では，増殖に必須な

主要σ因子（グループ1）のほかに，グループ1

とアミノ酸配列は類似しているが，増殖に必

須でないグループ 2のσ因子が多数見いださ

れている 17），18）．このため，高等植物もシア

ノバクテリアと同様，各σ因子が役割分担を

もち，それぞれ認識するプロモーター配列が

異なる可能性が高いと考えられる．

2. シグマ因子の多様性

●1. 主要σ因子
　細胞進化において，最近の知見は共生説を

支持し，葉緑体の起源はシアノバクテリアの

祖先にあると考えられている．したがって，

まず初めに高等植物におけるσ因子の機能を

理解する一助として，シアノバクテリアのσ

因子も含めてその多様性を整理したい．

　シアノバクテリアには複数個のσ因子が

コードされており，各々のσ因子がストレス

を含むさまざまな環境条件（温度，光など）に

応答し，遺伝子発現を制御することで環境変

動に適応していると考えられる．主要σ因子

（グループ 1σ因子）は，細胞の増殖・分裂に

必須な遺伝子の発現を司る17），19）．しかし，シ

アノバクテリアではグループ 1以外に，構造

上グループ 1 σ因子と類似した（ただし領域

1.1を除く）グループ2σ因子が知られている．

グループ 2σ因子遺伝子の破壊株は，通常の

生育においては野生株と有意な差異が認めら

れない．したがって，これらのσ因子は生育

に必須ではないと考えられている．これらグ

ループ 2σ因子は，環境変化あるいはストレ

スに対する適応において重要な役割を演じて

＊2 ハウスキーピング遺
伝子

細胞の一般的な機能に必要
なタンパク質である細胞構
成タンパク質や解糖系酵素
などをコードする遺伝子．
このような遺伝子は，細菌
などでは恒常的に，また真
核生物では分化の異なるど
のような細胞でも発現して
いると考えられる．
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図1　植物σ因子（σ70ホモログ）の系統樹（口絵参照）
植物型光合成を営む生物の PEPを構成するσ因子について，GenBankおよび CyanoBaseに登録されてい

るアミノ酸配列すべて網羅し（ただし，同一生物種由来の同一分子種については重複を割愛），系統樹を作成

した．σ因子の機能配列（2.1領域から4.2領域のうちの保存配列）に対して，系統樹解析を行った［MacVector

7.1.1, Oxford Molecular Group, Inc.; ClustalW alignment; neighbor joining; bootstrap（collapse nodes:

＜ 50％）; midpoint rooting］．樹中の数字は，ランダムに抽出した座位についての 1000回の解析の再現性

（％）を示す．生物種，σ因子遺伝子産物名，およびデータベースの accession numberは，表 1のとおりで

ある．青字はシアノバクテリア，緑字は真核藻類，茶色字は原核生物を示す．なお，細菌のグループ 3σ因

子は，σ 70ホモログに相当しないため，本系統樹には含まれていない．

いると考えられている 18），20）．Synechocystis

sp. PCC 6803，Anabaena sp. PCC 7120，お

よび Synechococcus elongatus PCC 7942から，

これらσ因子遺伝子群がみつかっている．こ

れらσ因子の機能配列（2.1領域から4.2領域の

うちの保存配列）に対して系統樹解析＊ 3，21）

を行うと，各シアノバクテリア種のσ因子は

グループ 1 を含む少なくとも 5 つのクラス

ターに分けられる．グループ1は大腸菌のσ70

（RpoD）に最も近く，1クラスターからなる．

グループ 2には少なくとも他の 4つのクラス

ターが所属する．シアノバクテリアでは，グ

ループ1ともグループ2とも相同性が低いσ因

子も複数見いだされている．これらはグルー

プ 3とよばれ，これらも生育には必須ではな

い．現在までに，SigFが繊毛運動＊4に関与し

＊3 系統樹解析
相同性の高い領域のアミノ
酸配列や，リボソームRNA
等の塩基配列を元に，進化
の過程を推定することがで
きる．また，目的の遺伝子な
どがどのような経緯で保存
されてきたのかを類推する
ことも可能である．このよ
うな解析法のことを指し，
得られる系統樹は分子系統
樹ともよばれる．

＊4 繊毛運動
単細胞生物の運動系で，繊
毛は重要な働きをもつ．ゾ
ウリムシの繊毛運動は光な
どの環境に応答し，運動様
式（繊毛の打つ頻度と向き）
を変化させることによって
個体全体を移動させる．繊
毛運動の基本的なメカニズ
ムは，タブレット微小管同
士が滑りあうことで運動を
行っていると考えられてい
る．
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表1 植物σ因子の生物種，遺伝子産物名，およびデータベースのaccession number

グループ 生物種（学名） 接頭文字 σ因子の遺伝子産物 accession number

高等植物 シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana） At Sig1 AB004821
Sig2 AB004820
Sig3 AB004822
Sig4 AB021119
Sig5 AB021120
Sig6 AB029916

タバコ（Nicotiana tabacum） Nt Sig1A AB023571
Sig1B AB023572

イネ（Oryza sativa） Os Sig1 AB005290
シロガラシ（Sinapsis alba） Sa Sig1 Y15899

Sig2 AJ276656
Sig3 AJ276657

ソルガム（Sorghum bicolor） Sb Sig1 Y14276
コムギ（Triticum aestivum） Ta Sig1 AJ132658
トウモロコシ（Zea mays） Zm Sig1A AF058708

Sig1B AF058709
Sig2A AF099110
Sig2B AF099111
Sig6 AF099112

コケ類 ヒメツリガネゴケ（Physcomitrella patens） Pp Sig1 AB059354
Sig2 AB046872

真核藻類
　緑藻 クラミドモナス（Chlamydomonas reinhardtii） Cr Sig1 AB049220
　クリプト藻 Guillardia theta Gt Sig AB056579
　原始紅藻 シアニジウム（Cyanidium caldarium  RK-1） Cc Sig D83179

SigB AB006798
SigC AB006799

Galdieria sulphuraria Gs RpoDL1 L42639

(Cyanidium caldarium ,  Allen strain） RpoD2 AF050634
原核生物
　シアノバクテリア Synechocystis sp. PCC 6803 6803 SigA D90916

SigB D63999
SigC D64002
SigD D90908
SigE D90908

Synechococcus sp. PCC 7002 7002 SigA U15574
SigB U82435
SigC U82436
SigD U82484
SigE U82485

Synechococcus elongatus PCC 7942 7942 RpoD1 D10973
RpoD2 AB006910
RpoD3 AB024709
RpoD4 AB024710

Anabaena sp. PCC 7120 7120 SigA M60046
SigB M95760
SigC M95759
SigD AF262216
SigE AF262217
SigF AF262218

Microcystis aeruginosa K-81 Ma RpoD1 D85684
RpoD2 D86575

Nostoc punctiforme PCC 73102 Np SigA AF265349
SigH AF022822

　大腸菌 Escherichia coli Ec RpoD J01687
RpoS X16400

高等植物σ因子遺伝子は，核ゲノムにコードされている．The Commission on Plant Gene Nomenclature（CPGN）により，核遺伝子は，
1文字目を大文字で，プラスチド遺伝子は 1文字目を含む通常 3文字を小文字で表記することが推奨されている 16）．しかしながら，The
Steering Committees for the Arabidopsis Genome Projectは，シロイヌナズナの核遺伝子の命名において，野生型を全文字大文字，突
然変異型を全文字小文字で表記することを規定しているので 16），両命名法には矛盾が生じる．たとえば Sig1の場合，一般的には Sig1を
用い，特にシロイヌナズナ野生型であることを明確にしたい場合には，SIG1を用いる．また，シロイヌナズナσ因子 cDNAは，当初，複
数の研究グループによりそれぞれ独立に解析が進められたため，同一遺伝子に対して異なる呼称が与えられた．CPGNの要請に応え，この
種の混乱を避けるために研究グループ間で協議し，高等植物については図1に示す命名が現在採用されている．この詳細は，以下を参照さ
れたい．
ワーキンググループウェブサイト　http://sfns.u-shizuoka-ken.ac.jp/pctech/sigma/proposal/
CPGNウェブサイト　http://mbclserver.rutgers.edu/CPGN/
なお，DDBJ/EMBL/GenBankに登録された accession numberのデータベースにおいては，登録時の命名が訂正されておらず，本遺伝子
命名と異なる場合がある．また，シアノバクテリアのσ因子遺伝子の命名については，いまだ研究者間で同意されていない．
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ていることが報告されているが，大腸菌のσ32

のように特別なストレスに応答している可能

性も考えられる 22）．

●2. σ因子の進化
　細菌主要σ因子の保存配列との相同性を利

用して，1 9 9 6 年に真核生物である原始紅藻

（Cyanidium caldarium，Galdieria sulphuraria）

より核コードσ因子遺伝子がクローニングさ

れた．その間，筆者らを含む複数の研究グルー

プにおいて，高等植物からのσ因子遺伝子の

クローニングが試みられていたが，細菌σ因

子遺伝子との相同性を利用した高等植物σ因

子遺伝子のクローニングは不可能であった．

シロイヌナズナのゲノムプロジェクトの一環

として，EST（expressed sequence tag）デー

タベースが拡充し，これを利用して1997年に

シロイヌナズナσ因子の cDNAがクローニン

グされた（SIG1，SIG2，および SIG3）．その

後，シロイヌナズナにおいては核ゲノム全塩

基配列決定が終了し，現在までに6個のσ因子

遺伝子が同定されている．高等植物のσ因子

について系統樹解析を行うと，大きく6つのク

ラスターに分けられる．これらのなかにシア

ノバクテリアのような主要σ因子は同定はさ

れていないため，現時点ではシアノバクテリ

アのようなグループ分けは困難である．

　シアノバクテリアとプラスチドは祖先を共

有すると考えられるが，σ因子の系統樹にお

いて，シアノバクテリアを含む原核生物クラ

スターと高等植物クラスター内でのσ因子の

相同性は，原核生物クラスターの方が高い．高

等植物のσ因子については，Sig1とSig4の共

通祖先， Sig2とSig3の共通祖先，Sig5，およ

び S ig6 の 4 種類にまず分岐し，それぞれ異

なった進化を遂げたと考えられる．興味深い

ことに，ヒメツリガネゴケ（Physcomi tre l l a

p a t e n s）の 2 種類のσ因子のうち，S i g 1

（P p S i g 1）が高等植物のグループに，S i g 2

（PpSig2）が原核生物の分岐鎖に位置する．高

等植物の S ig1 クラスターは単子葉植物型と

双子葉植物型とに二分されるが，ヒメツリガ

ネゴケ S ig1 はそれら両方に対して側系統と

なる．一方，進化的にシアノバクテリアと高

等植物の中間に位置すると考えられる真核藻

類については，緑藻（C h l a m y d o m o n a s

reinhardtii）および原始紅藻の一部は，それぞ

れσ因子の系統樹のルートから直接分岐す

る．意外なことに，残りの原始紅藻σ因子は，

シアノバクテリア主要σ因子（グループ 1）を

含む分岐鎖に収まり，コケ類の進化に興味が

もたれる．大腸菌σ38（RpoS）と相同なグルー

プ 2に属するシアノバクテリアのσ因子につ

いては， SigBと SigDが近縁であり，SigCが

これらと祖先を共有する．SigEはこのグルー

プの中において，進化の早い時期に分岐した

と考えられる．

3. PEPによる発現調節

　コムギ（Triticum aestivum）を用いた run-

on転写実験＊5により，光合成遺伝子である

psbA（光合成光化学系 II 反応中心D1タンパ

ク質＊ 6遺伝子），psbD（光合成光化学系 II 反

応中心D2タンパク質遺伝子），psbC，および

psbE遺伝子の転写活性が比較された．その結

果，暗順化した葉身の基部に存在するRNAポ

リメラーゼは，psbA，psbD，psbC，および

psbE遺伝子を転写し，明所で生育させた葉身

の先端部のRNAポリメラーゼは，psbAおよ

び psbD遺伝子を高発現させることが明らか

になった 23）．変異を導入した psbAプロモー

ターを用いた in vitro転写実験において，葉

身基部に由来する RNA ポリメラーゼによる

転写は，－ 10および－ 35プロモーター配列

を必要とするのに対し，葉身先端部RNAポリ

メラーゼは－ 3 5 プロモーター配列を必要と

しないことが示された 2 3）．また，コムギの

psbD遺伝子は複数のプロモーターをもち，光

の種類などで使用されるプロモーターが異な

ることが知られており，そのプロモーターの一

つであるLRP（light-responsive promoter）か

らの転写は概日リズムに支配されている 2 4）．

さらに，SigA mRNAも同様に概日リズムを

示し，このリズムが光合成遺伝子の概日リズ

ムに関与している可能性が示唆された 25）．こ

れらの結果は，プロモーター特異性の異なる

複数のσ因子の介在，および光合成に伴い破

壊されるD1タンパク質（psbA産物）を迅速に

更新するためのσ因子を介した制御を予測さ

せる．

＊5 run-on転写実験
試験管内において，通常
［α -32P］UTPの存在下で単
離された核や葉緑体におけ
る転写伸張反応を継続さ
せ，合成されたRNA量をハ
イブリダイゼーションによ
り定量する方法．これによ
り，単離時の生体内転写活
性を見積もることができ
る．

＊6 D1タンパク質
歴史的には，単離葉緑体に
放射性アミノ酸を取り込ま
せ，合成された主なペプチ
ドを分子量の大きい順に名
付けた際の“ピークD”タン
パク質の一つ．これは，葉緑
体ゲノムにコードされる
psbA遺伝子の産物であり，
光化学系 II反応中心タンパ
ク質の一つである．
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　シロイヌナズナでは，sig2変異系統を用い

た実験より26），SIG2がプラスチドの発達に重

大な役割を果たしていることが明らかになっ

た．sig2変異系統は，通常生育条件において

も植物体が黄緑色を呈し葉緑体が十分発達し

なかった 26）．また，葉緑体の発達は顕著に阻

害されるのに対し，エチオプラストの発達は

それほど影響を受けなかった．詳細な解析が

行われ，SIG2が少なくとも 4つの tRNAの転

写に関与しており，そのため p s b A や r b c L

（RuBisCO Lサブユニット遺伝子）等の光合成

遺伝子の発現が翻訳段階で抑制されているこ

とが明らかになった 26），27）．

　複数のσ因子が認識するプロモーターの特

異性を検討するために，シロイヌナズナ

SIG1，SIG2，および SIG3をそれぞれ強制発

現させたタバコ培養細胞 BY-2形質転換系統

を作製し，各系統におけるプラスチド遺伝子

発現がモニターされた．その結果，これらの

SIGsは psbA，pabD，および rbcLの発現を

促進したが，その程度は各 SIGによって異な

り，SIG1および SIG3は主に光化学系の遺伝

子（psbAおよび pabD）の発現を促進し，SIG2

は rbcLの発現を促進した．psbA，pabD，お

よびrbcLのプロモーターには，真正細菌型で

知られている保存配列（－ 3 5 領域 5 ' -

TTGACA-3'，－ 10領域 5'-TATAAT-3'）が

存在した．すなわちpsbAおよびpabDの－35

領域は 5 ' - T T G A - - C - 3 ' が，－ 1 0 領域は 5 ' -

TAT-CTG-3'が保存されており，rbcLの－ 35

領域は 5 ' - T T G C - - T - 3 ' が，－ 1 0 領域は 5 ' -

A A T A - 3 ' が保存されていた．したがって，

S I G 1 および S I G 3 はより真正細菌型のプロ

モーター構造に近い配列に対して，また SIG2

は少し異なった配列に対して親和性が高いこ

とが明らかとなった（Yoshimotoら；未発表）．

4. シグナル伝達

●1. σ因子生合成における制御
　葉緑体遺伝子は，光に応答して発現するこ

とが知られているため，この過程におけるσ

因子の関与に興味がもたれる．光形態形成異

常あるいは光制御遺伝子発現異常シロイヌナ

ズナ突然変異体を用いて，σ因子遺伝子の発

現を調べたところ，すべてのσ因子は核遺伝

子で知られている光シグナル伝達系の支配下

にあることが明らかになった．このことは，σ

因子が核から葉緑体へのシグナル伝達を担っ

ていることを示唆する．また，コア酵素βサ

ブユニットをコードする rpoBの発現も同様

な支配下にあることから，rpoB を転写する

NEPもσ因子と同様の光シグナル伝達系の支

配下にあるものと考えられる．波長の異なる

光による照射実験を行い，σ因子およびプラ

スチド光合成遺伝子の発現を調べたところ，

赤色光，近赤外光および青色光ともにσ因子

の発現を促進した．このときのプラスチド光

合成遺伝子発現をみると，赤色光および青色

光においてσ因子遺伝子の発現と相関は低

かった（Shimizuら；未発表）．これは，プラ

スチド遺伝子発現に重要なσ因子が，翻訳お

よび翻訳後の修飾の制御を受けるためと考え

られる．

　プラスチド光合成遺伝子は緑葉で発現し，

非光合成組織である根では発現しない．この

種の緑葉特異的遺伝子発現は，核にコードさ

れる光合成についても同様にみられる．核に

コードされた光合成遺伝子としてRuBisCO S

サブユニット遺伝子（R B C S）およびクロロ

フィル a / b 結合タンパク質遺伝子（C A B，

LHC）両遺伝子群の発現に着目し，これら遺

伝子のプロモーターの制御下に各種レポー

ター遺伝子を置いたシロイヌナズナ形質転換

系統を作製した．形質転換植物系統に対し，ア

クティベーションタギング＊ 7 を含む各種変

異処理を行い，レポーター遺伝子発現産物活

性により選抜し，ces101（callus expression

of RBCS），des1（depressed expression of

RBCS），および des2系統を得た．アクティ

ベーションタグされた ces101系統カルスは

緑色を呈し，ノーザン解析による RBCS遺伝

子の発現量は野生系統カルスの約 7 0 0 倍で

あった．また，葉緑体光合成遺伝子発現を制

御するσ因子遺伝子 SIG1の発現も増大して

いた（Gotoら；未発表）．さらに，EMS処理des1

変異系統においては，SIG2の発現が低下して

いた．

●2. タンパク質修飾による制御
　緑藻のD1タンパク質（psbA）は，暗条件下

＊7 アクティベーション
タギング

植物においては T-DNA あ
るいはトランスポゾンとし
て，既知のDNA断片をゲノ
ムにランダムに挿入し突然
変異体を得る方法をタギン
グとよぶ．このうち，DNA
断片にエンハンサー（カリ
フラワーモザイクウイルス
の 35Sプロモーター中の配
列など）を含ませ，挿入され
たエンハンサーの近くの遺
伝子の転写を活性化するこ
とにより変異体を選抜する
方法．
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において cPDI（chloroplast protein disulfide

i s o m e r a s e）がリン酸化されることにより

cPABP（chloroplast polyadenylate-binding

protein）が不活化され，翻訳が抑制される28）．

オオムギ（Hordeum vulgare）では，psbD LRP

からの発現にリン酸化が関与している 29）．こ

のように，リン酸化/脱リン酸化は，光合成遺

伝子の転写および翻訳レベルでの発現調節に

重要である．リン酸化は対象酵素を直接活性

化あるいは不活性化するため，それによる調

節は迅速である．シロガラシ（Sinapis alba）に

おいては，in  v i t ro リン酸化実験によって，

Ser/Thrプロテインキナーゼによるσ様因子

（SLF）のリン酸化が認められ，暗条件下では

SLF52および SLF29がリン酸化される 30）～

32）．さらに，葉緑体より Ser/Thrプロテイン

キナーゼの遊離型と PEP結合型が単離され，

PEPのリン酸化に関与していることが明らか

となり，これらは PTK（plastid transcription

kinase）と名付けられた 30）．

　一方，葉緑体においては，光化学系 I（PS I）

と光化学系 II（PS II）の間で電子伝達を行うプ

ラストキノンの酸化還元状態が光条件によっ

て変動する．シロガラシでは，プラストキノ

ンの酸化還元状態により，PS I および PS II

Ser/Thrプロテインキナーゼリン酸化部位 

Tyrプロテインキナーゼリン酸化部位 

SIG1

M

M

M

M

M

SIG2

SIG3

SIG4-α 

SIG4-β 

SIG5

SIG6

100アミノ酸残基 

1.2

M
25/100 16/82

M
22/100 17/100 10/56

32/100 16/100

23/102

23/102

12/10218/100

15/9922/100

15/56

1 2 3

2

4 5 3 4.1 4.2

図2 シロイヌナズナσ因子のリン酸化可能部位
リン酸化部位は，MacVector 7.1.1（Oxford Molecular

Group, Inc.）および Prosite（http://kr.expasy.org/cgi-

bin/scanprosite/）により推定した．これらのいくつ

かについては，推定されるリン酸化部位を削除した

ペプチドによるシロイヌナズナ形質転換系統を作成

し，それらリン酸化部位のσ因子活性への影響を確

認した．図中下側の数字（1.2，2.1，2.2…）等は，σ因

子の保存ドメイン領域名を示す．各ペプチド上の数

字は，100アミノ酸残基当たりのセリン（Ser）とスレ

オニン（Thr）の合計残基数を示す（プラスチドへの取

込みに必要なトランジットペプチドは，SerとThrに

富んでいる）．SIG4遺伝子からは，RNAの選択的ス

プライシング（alternative splicing）により 2種類の

ペプチドが産生されると考えられる．

の反応中心タンパク質の遺伝子 p s a A B と

psbAが転写レベルで制御されていた．すなわ

ち，プラストキノンが酸化状態ではpsbAの転

写が促進され，還元状態ではpsaABの転写が

促進されることがrun-on転写実験より明らか

になった 33）．

　PTKは，グルタチオンの還元型（GSH）/酸

化型（GSSG）（チオール /ジスルフィド）変換

により，活性が制御されることが確かめられ

た 34）．GSHを用いた in vitro実験では，PTK

活性は大きく減少したが，GSSGやDTT等で

は活性に差はみられなかった 34）．また，強光

下において G S H の絶対量は減少したが，

GSSGの減少が著しいため，GSH/GSSG比と

しては増加し，光合成遺伝子の転写活性も増

大した．生育光では， GSH/GSSG比は，強光

時の30％程度までに減少し，光合成遺伝子の

転写産物量も強光時の50％近くまで減少する

ことが確認された 34）．これらの結果は，σ因

子のリン酸化を介しているかは断定できない

が，強光条件下では，GSH/GSSG比の増加に

よるPTKの不活性化により，PEPの脱リン酸

化状態を促し，転写活性が増大することを想

定させる．

　シロイヌナズナσ因子には，複数の S e r /
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図3　σ因子を介した葉緑体光合成機能発現制御機構の仮説（口絵参照）
葉緑体ゲノムにコードされる光合成遺伝子の発現は，光依存かつ緑葉特異的に転写レベルで制御されてい

る．この転写活性は，PEPを構成するσ因子の種類，量，および質の変化により調節されている．種類およ

び量は，既知の光シグナル伝達系および未知の光合成器官特異的核遺伝子発現シグナル伝達系の制御下にあ

ると思われる．また，質的変化としては，光化学系由来レドックスの変動によるσ因子の活性制御があげら

れる．光合成装置のうち，その遺伝子が核ゲノムにコードされるのもは赤で，プラスチドゲノムにコードさ

れるものは緑で示した．イタリック体表示は遺伝子を，通常文字表示は遺伝子産物タンパク質を表わす．

PHY；フィトクロム，CRY；クリプトクロム，RBCS；RuBisCO Sサブユニット，CAB；クロロフィル a/

b-結合タンパク質（LHC），psbA；光合成光化学系 II 反応中心D1タンパク質，psbD；光合成光化学系 II

反応中心D2タンパク質，rbcL；RuBisCO Lサブユニット，DES；緑葉 RBCS発現低下突然変異野生型遺

伝子産物（depressed expression of RBCS），CES；カルス RBCS発現アクティベーションタグ遺伝子産物

（callus expression of RBCS）．

活性化 

光 

psbA
psbD

RBCSs
CABs

rbcL

psbA
psbD
rbcL

mRNA

mRNA

mRNA

SIGs

SIGs

RBCSs
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PHYs CRYs
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プラスチド 
光合成遺伝子 

葉細胞 

光化学系 

光合成遺伝子 

＋ 

＋ 

＋ 

核 

レドックス変化 

光合成CO2

固定反応系 

Thrプロテインキナーゼリン酸化部位が予測

される（図2）．これらのいくつかを欠失したσ

因子を強制発現するシロイヌナズナ形質転換

系統を作製した．この形質転換系統を暗順応

の後，葉緑体遺伝子発現で解析したところ，リ

ン酸化部位欠失系統では遺伝子発現が野生型

σ因子強制発現系統より約 2 倍高かった

（Shimizuら；未発表）．このことは，σ因子

のリン酸化を介した葉緑体遺伝子発現の光制

御を示唆する．

　葉緑体ゲノムにコードされる光合成遺伝子

は，光依存かつ緑葉特異的に転写レベルで制

御されていると考えられる．この転写活性は，

PEPを構成するσ因子の種類，量，および質

の変化により調節されていると考えられる．

種類および量は，既知の光シグナル伝達系お

よび未知の光合成器官特異的核遺伝子発現シ

グナル伝達系の制御下にあると思われる．ま

た，質的変化としては，光化学系由来レドッ

クスの変動によるリン酸化が関与していると

考えられる（図 3）．

おわりに

　高等植物は，光合成により太陽エネルギー

を利用して独立栄養的に成長する能力を有す

る．また，環境の変化に対する応答・適応能

力をもち，個体としては一定個所に固着して
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一生を終える．この植物の2大特徴を最も集約

した形で表しているのが葉緑体であるといえ

る．すなわち，葉緑体は光合成を行うがゆえ

に，昼夜において光化学系の酸化還元（レドッ

クス）状態がドラスティックに変化し，これが

葉緑体ゲノムにコードされる光合成遺伝子発

現を制御すると考えられる．これにより，夜

明けとともに光合成を行うように光合成装置

がウォーミングアップされ，日暮れと同時に

装置がスリープ状態になることが想定され

る．また，昼間，過剰な光を受けた際には，光

を受け止める部品の形成を抑制し，過剰な光

エネルギーから葉緑体を守るのではないだろ

うか．このような遺伝子発現制御において，葉

緑体遺伝子の転写を司る RNA ポリメラーゼ

の活性調節が注目される．

　21世紀は，地球環境と調和した維持的な社

会の成熟が望まれる．これを実現するため

に，大きな課題である食糧不足および炭酸ガ

スによる地球温暖化の問題の解決に向けて，

さらに工業原料生産における化石資源依存か

ら脱却するために，光合成機能を有する植物

の活用が必要不可欠である．葉緑体は，光合

成機能に加えて，細胞内における物質生産・

蓄積の場であり，さらに葉緑体ゲノムへの遺

伝子導入は，植物の母性遺伝の性質から，花

粉による環境への組換え遺伝子の拡散を防ぐ

ことができるという特徴を有する．したがっ

て，葉緑体遺伝子発現制御機構の解明には，

大きな社会的貢献も期待されている．
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