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RIBDIBT

EREOALLFR-FAERRS DN RBES KOS FER

LUK E SRR AR

FARIL, EEPE Chaetoceros gracilis DAV TF R-BENMEEATE Z L7 BB GIRONLIKHEIER T o
%o xR HEERIL, M bR &3 B DAL AR L, A D TRIE LB
W CTH D, BOOERIT, EENFFOMRROES TBLOCRENBEET 2EEAESX X
7% (LHC) IZ®H D, EmMO LHCILZ, 7ax¥rFrruan7 X378 (FCP) &MEEN
TW5, ke EAEYCRklE LHC &5 & EEdE FCP OREREREEN ZEI T ERIAN DI 7o,
FIL. C gracilis )5 YALF R ITIZ FCP 23S L7 EESGIE (PSII-FCPID) OAERUZ R THId T
B Lz, & 51T, bR 1IZ FCP A LT BHEH AR (PSI-FCPD) HFE8Id 25 Z LN TE -
2 FHEL U 7= PSI-FCPIIL 35 & OV PSI-FCPL 2 JHWN T 27 T A 4% F-BEMEE R T-IRT 21T o 12 & 2 A,
FHHRITR LTSRS 2NME H 7= 34, PSI-ECPIL T, T2/ FCP WUERZER T Z L2 A
H U772 (3, EX) , B B o PSI-LHCI 13 E2 7 LHC RN = &K Z2 B+ 5720 (B, £X) |
LHC O &GN R & e b & TR D Z AW ST L=, —J7, PSI-LHCI Ti&, PSI
DEVIZ 16 HD FCP AT 5 Z L& Lz (&, TK) . B MY PSI-LHCI (21X LHC 23
4ELIFEE LTz (B, AK) . PSIIZEBWTH LHC Off Ak EESE & e By &
THERRDZEEZHLMNT Lz, 512, FCP 75 PSIH LU PSIT ~DJFhie = % L X —fn ik &
A, B EREY) & OENE R LT3, 2o X 91T, FEHILEERE PSII-FCPII 35 X OY PSI-FCPI (24
T DHAACFEIE D I 72 5T, SEEAEEREAT-CIE = R L X — (R EMAT 2 Sk & U 7B REAE ISR SE
ZREREALTE7Z, 20 ORRIERTE N RO 70 UL SRR O LIS 2 B35 5 2 T
FHETH Y AWFZEDIEIL LHC OMERECREE ICSTI L 7= LT L OIRRICEN 5 2 L B
END, FEIZOWTIR, AFEKRE (2021 48 A) OEGGLFEIZC TN T L TETH D,
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HRAY KERESEHRSHMER

HE ME

T R PR F B A 2B ORI AR IS L LR O 5 4ER,. AR RZ & LT 14ER
FEL, IEWONEHRSGEZ B LRIV A TE E Lz, BL2FRIZEITAVIDOALY J
AMZHDA Y I ARFISH 6 AR, AARZ 1FERIZIFEA—A RNV TOX Yy XTI ThHDHA—
A NZ U TESERFPITK 3 M & B SIS CONERE 21T > CE £ Le, AT, 7
AU T TOREFRRZ TS, B THSNE U Z LR L2 L 2 8o < IE6 AITERRIC B
Z L7z e EnE9,

1L KEAY JAMT—F « % _X—=0TOERE
FE, AV A RFET—=RF o vy U R_R= KD
Stephen P. Long %3 F5%7 5 7 RICEEMIEE & LT
FELTWELE, 7T—2F « Uy o= 37 AU A
FEEZALE L. KA IR Y St/ & 70 AR ¢
T, D LASMC AR, RETIRY #4 XJmeE hy R
IUVMHBIEN S THOVET(FEE 1), H<nb I EMIC
BT BHRFZEDM T, HA ZRFED A > F1 & IS H
WTd, UWE, FAOWIEET —~NH A XONE RIS
L2bDTholZ &, FFEHE OB LSEAENBEIZFE
MERICFTR I TW =2 Ebh0D, ZO-FOF v BE1 R X - F A XM
AZEENE L, AU AU 2 AMITHDKREBT F L SANLETION ST, R
LB EIEFINE 2 TTN, Y ML I FRY DFA DI > TNET,
ELMHEIND S HBWERIEHE Y B R20WEHTT, L
ML, EEZLTWTHEREZK L2 LT ELH D EHA, KFEET U7 EThiuXHECmRE O
BRPAEDNHERICE LS . ARAMNIT L ZF AT HFEE T, FAOMHESEIT Orchard Downs & VY9 K
FREET BT N— T, BTN DPLDOBEFERCKRA R PAEE L TCWNELE, Xy FEIFET, &
K KB, TAOEKIGEFANZT R TET L TINTWNED T, HEWNWTT IZEEZ LD B D FRIE
5Lyttt cd, BENIIEER L WO 22 b H - T, AVDOMESTHIZONWTT 4 A vy g v
TOHRELZ 2B | FEEOIMICHIEFICEWERE T L, Hllia I 2 =7 1 OIFEI LKA T, A
LT =777 712 A>TWE LT, FHIE, RS EDET = 7 TIFEIR LN LR ANE
WP, DEEBICKEELEHAEZE > TE LT,

2. Long Lab TOHRET A 7

Long ##%!%. Bill & Melinda Gates Foundation 7> & ELAAD & 4x1E8) % 521} % Realizing Increased
Photosynthetic Efficiency (#Fk RIPE project) D7 1 L' 7 X —% B D72 & A DIE AF5E % 1T A5
LCELMREEFEDO—ANTT, YUk, FEEITITIANDKRZA F7 LFLH 5D T 6 AD graduate students,
GHOT I = UIERETHRMT AR T LI, 74—V X =Yy =T R X—V vy —, &
7 4 A= 3— % —, Executive Editor & FEZALDHE S & LTI A = 2800 T, FBAHOM
wrn Yy FOVR— N EFEHICHEED > T E L7z, Institute for Genomic Biology & V) 9 & 7
ARNRAS>TNT, £V ARFOFTHHLLS, NEBEONTAED TR TWET, FEBREITHEE
DHFREN AT LR L R->TEY, TJROHEMBREZBZ TWAALRNERE LI 2= —a &2l
DT WVRBIEFICHE T L, I —HBIC 1 E, a—b —BE T2 20X RN biThi,
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	1. はじめ0Fに
	塩ストレス（塩害）は光合成を始めとする様々な生理代謝を阻害する環境要因の一つである。根圏の過剰な塩類は水ポテンシャルを低下させ、浸透圧ストレスを引き起こす1。浸透圧ストレスによって根からの吸水が抑制されると、気孔の閉鎖に伴って二酸化炭素の取り込みが制限され2、光受容によって生産された還元力が過剰状態となり、酸化ストレスを生じて様々な障害を及ぼす3–5。一方で、根から水とともに吸収された塩類そのものも過剰に蓄積されることで電荷バランスを崩したり、正常な酵素活性を阻害したりするなどのイオンストレスと...
	細胞内微細構造を詳細に捉えるには、試料を約100 nmの厚さに薄切（ハクセツ）して透過型電子顕微鏡で観察するのが有効な手段の一つである。しかし、薄切された試料の観察像は二次元の断面であり、本来は三次元である全体像を理解するには研究者の想像力による補完を要し、しばしば誤解も招く。非ストレス条件下のイネ（Oryza sativa L. 品種：日本晴）葉身の葉肉細胞を観察すると葉緑体は被子植物で一般的な凸レンズ状の扁平な断面を示すが（図1A）、塩処理によって葉身が黄変・枯死する手前の中程度のストレスを受...
	2. イネ葉肉細胞の細胞内微細構造のWhole Cell Imaging
	まず、イネの葉肉細胞を一断面ではなく、細胞の端から端までを連続して薄切し、細胞全体の微細構造を再構築した18,19。葉組織を一般的な透過型電子顕微鏡（transmission electron microscope: TEM）法と同様に固定・脱水して樹脂に包埋した試料を準備し、ナノメートル単位での微細切削が可能な集束イオンビーム（focused ion beam: FIB）加工装置を内蔵した走査型電子顕微鏡（scanning electron microscope: SEM）の複合装置（FIB-S...
	4. 塩ストレス下で観察された葉緑体のポケット構造とシート構造
	4. 塩ストレス下で観察された葉緑体のポケット構造とシート構造
	塩ストレスによって葉緑体本体は丸くなる形状変化が起きることが明らかになった一方で、葉緑体から局所的に突出した構造も形成されていた（図1B, 4B）。それらの断面はチラコイド膜を含まないストロマ領域を呈しており、先行研究においてstromule（ストロミュール）10,11やchloroplast protrusion12,13と呼ばれる突出構造（図1B矢尻）、あるいはストロマ領域が他の細胞内構造を取り囲むようなchloroplast pocket（葉緑体ポケット）26と呼ばれる陥入構造であった（図1...
	2. 光合成能喪失生物の多様性
	このように色素体や光合成能が様々な系統に広がっていく一方で、一部の種は光合成能を二次的に喪失してきた。最も研究が進んでいる光合成能喪失生物の一つがマラリア原虫であろう。マラリア原虫はアピコンプレクサ類に属し、ゾウリムシなどのせん毛虫や夜光虫などの渦鞭毛藻類などとともにアルベオラータとしてまとめられる。ヒト感染性熱帯熱マラリア原虫Plasmodium falciparumは、年間で2億人が感染し40万人が命を落とす原因になっている23。そのため、マラリア原虫のもつ非光合成性色素体であるアピコプラスト...
	さらに、観察された計70個の葉緑体ポケット構造について、3つの型それぞれの割合と、取り囲まれている内容物の種類も調べた（図6）17。形状の型については、全70個のうち半数の35個がEnclose型であり、Gap型が21個、Open型は14個であった。つまり、8割（35+21/70個）のポケットは両端が閉じており、オルガネラがほぼ完全に葉緑体に取り囲まれていた。葉緑体に取り囲まれる内容物の種類で分類すると、最も多かったのはミトコンドリアのみが取り囲まれているものであり、全70個のうち半数の35個で観...
	5. おわりに
	試料の連続切削に基づく三次元再構築法により、主要穀物であるイネの光合成生産の場となる葉肉細胞とその内部の葉緑体の形状が実体像として示された。本研究は高等植物の光合成細胞の細胞全体を電子顕微鏡レベルで三次元再構築した初めての例であり18、また半世紀以上前から断面としては捉えられていた葉緑体ポケットの立体像を初めて明らかにした例でもある17。電子顕微鏡の断面像（TEMの切片像）は解釈が難しく、専門家であっても立体的把握ができていない場合もあるが、三次元再構築を行えば視認性が各段に高まる。得られた三次元...
	謝辞
	本総説で紹介したFIB-SEM観察は、文部科学省委託事業ナノテクノロジープラットフォーム課題として名古屋大学微細構造解析プラットフォームの支援を受けて実施され、特に名古屋大学超高圧電子顕微鏡施設の荒井重勇博士、榎本早希子氏、中尾知代氏に多大なるご助力を頂いた。また、延べ数千枚にも及ぶ画像のトレース作業に尽力頂いた谷澤翼氏にも御礼申し上げる。
	1. はじめ3Fに
	陸上植物が行う光合成は、表皮組織にある小さな穴-気孔-を介して大気中のCO2を葉内に取り込み、葉緑体において太陽光エネルギーを利用してCO2から糖やデンプンを合成するプロセスである。光合成は地球上の炭素循環の主要フローの一つであり、人類の営みに欠かすことのできない作物の物質生産の根幹となる反応系でもある1。近年、世界人口は急速な増加をつづけ、2050年には95億人に到達すると予想されている。これに伴い増加する食料需要を満たすためには、作物などの主食生産量を現在よりも85％増加させなければならない...
	光合成は環境要因の変化に敏感に反応するため、その環境応答が詳細に解析されてきた。特に、光は光合成を駆動する最も重要な環境要因であり、光強度11や光質12–14が光合成に与える影響について数多くの知見が蓄積されている。光合成研究の歴史からみると、一定の光強度を想定した定常状態にある光合成に着目した例が多い15。一方、野外では植物を取り巻く環境は刻々と変化しており、光強度は秒未満～数分のスケールで激しく変動する16,17 (図1)。変動光環境における光合成の応答メカニズムを明らかにすることは、野外で生...
	弱光から強光への変化に対し、光合成速度は鋭敏に応答できず、緩やかに上昇しながら最大値に達する。この応答は光合成誘導と呼ばれ、気孔を介した葉内へのCO2拡散のしやすさ8,26,27や、葉緑体における電子伝達28,29またはカルボキシレーション反応30–32の活性状態に強く影響されることが明らかとなってきた。また筆者らの報告も含めて、近年には変動光環境における光合成改良を目指した研究例が増えつつある8,9,33。本稿では、光合成誘導の制御メカニズムを、律速要因の1つであるCO2拡散プロセスに焦点を当て...
	2. 光合成誘導に対する気孔を介したCO2拡散の律速
	2. 光合成誘導に対する気孔を介したCO2拡散の律速
	光合成において、CO2は大気から葉面境界層や気孔、葉内細胞間隙、葉肉細胞の細胞壁と細胞膜、葉緑体包膜を介して葉緑体ストロマへと拡散し、各抵抗の総和により拡散のしやすさ (コンダクタンス) が決定される34 (図2)。植物は、気孔を介してCO2分子を葉内へ取り込むとともに、蒸散によりH2O分子を大気へと放出する。つまり、気孔は光合成による炭素獲得と水利用のバランスを決定する重要な生理的機能を持つ35。一定の光強度下で定常状態にある光合成速度は、気孔を介したCO2拡散のしやすさ (気孔コンダクタンス;...
	2-1. 気孔の形態と光合成誘導との関係
	気孔を介したCO2拡散は、気孔の形態的特性、すなわち一つ一つの気孔の大きさや形状 (ダンベル型と腎臓型)、単位葉面積当たりの数 (気孔密度) に強く影響される51。これまで複数の植物種において、気孔密度の増加により定常状態におけるgsや光合成速度が増加し52,53、反対に気孔密度の低下により両者が低下することが報告されている54–56。しかし、気孔密度の増加が必ずしも物質生産性の向上につながるわけではなく、むしろ気孔密度の低下により成長量やバイオマスが増加したと報告する例さえある57。考慮すべきこ...
	気孔の形態的特性は、変動光環境におけるgs、光合成速度、そして物質生産性にどのような影響を及ぼすのか？バンクシア属の複数種間を比較すると、より小さい気孔を有する種でgsの誘導反応性が速くなると報告されているが63、イネ属の複数種間では反対の結果が報告されている64。McAusland et al., 2016 27は、気孔の形状が異なる13の植物種を用いた解析により、ダンベル型気孔を有する植物種が腎臓型気孔を有する種と比較してgsの誘導反応性が速い傾向にあることを示している。また、ベゴニア種の中で...
	2-2. 気孔の開閉と光合成誘導との関係
	気孔の形態的特性に加えて、gsの決定に関わる重要な要因がその開度である。気孔は土壌や空気中の水分含量、光、CO2濃度などを含む環境要因の変化に応答し、その開閉が制御される68。光により誘導される気孔開口では、まず青色光をフォトトロピンが受容すると自己リン酸化され、それをシグナルとしたH+-ATPaseの活性化により孔辺細胞膜の過分極が生じ、内向き整流性K＋チャネルを介してK＋が孔辺細胞内に流入する。孔辺細胞の浸透ポテンシャルの低下により水が流入することで膨圧が上昇し、気孔が開口する69。一方、乾...
	上述した気孔開閉に関わる因子は、変動光に対するgsや光合成誘導の制御においても重要な役割を担うことは想像に難くない。そこで、筆者らはシロイヌナズナのOST1、SLAC1のノックアウト系統 (ost1、slac1)、またPATROL1の過剰発現系統 (PATROL1-OX) を用いて、変動光環境における光合成誘導を解析した9。これにより、ost1、slac1およびPATROL1-OXは、野生型系統と比較して光合成誘導が迅速化することを明らかにした。同様に、SLAC1をノックアウトしたイネ変異系統につ...
	植物は環境の変化に対して、短期的には気孔の開度を、中～長期的には気孔の形態的特性を変化させることで、炭素獲得と水利用のバランスを維持する75。気孔の大きさや形状、密度、配置、またその開閉に関わる諸特性と光合成との関係について統合的な理解を深めていくことが、野外環境における作物生産向上の鍵となることは間違いないだろう。
	3. 葉内の細胞間隙から葉緑体へのCO2拡散の律速性
	3. 葉内の細胞間隙から葉緑体へのCO2拡散の律速性
	葉内の細胞間隙から葉緑体ストロマまでのCO2拡散のしやすさ (葉肉コンダクタンス; gm) は、gsと同程度かあるいはそれ以上に光合成を制限する要因として認識されてきた76,77。Farquhar et al., (1980)4の生化学モデルでは、カルボキシレーション反応、電子伝達、またはトリオースリン酸利用反応のいずれかが光合成速度を律速すると仮定しており、律速要因に応じて、光合成速度は以下の式によって表される。
	(式1; カルボキシレーション反応律速)
	,A-c. = , ,Vc-max. (,C-c. - ,Γ-*.)-,C-c. + ,K-c. (1 + O/,K-o.). - ,R-d.
	(式2; 電子伝達律速)
	,A-j. = ,J (,C-c. - ,Γ-*.)-4,C-c. + 8,Γ-*.. - ,R-d.
	(式3; トリオースリン酸利用反応律速)
	,A-p. = 3TPU - ,R-d.
	Vcmaxは最大カルボキシレーション反応速度、Jは電子伝達速度、TPUはトリオースリン酸の利用反応速度、CcとOは葉緑体ストロマにおけるCO2およびO2濃度、Rdは光照射下での呼吸速度、Γ*はRdを無視した場合のCO2補償点、KcとKoはRubiscoのCO2、O2に対するミカエリスメンテン定数をそれぞれ表す。このとき、Ccと葉内細胞間隙のCO2濃度 (Ci) が等しいと仮定し、光合成速度とCiの関係からVcmaxやJが算出されるケースが多いが、実際にはCcはCiよりも低いため、VcmaxやJma...
	Vcmaxは最大カルボキシレーション反応速度、Jは電子伝達速度、TPUはトリオースリン酸の利用反応速度、CcとOは葉緑体ストロマにおけるCO2およびO2濃度、Rdは光照射下での呼吸速度、Γ*はRdを無視した場合のCO2補償点、KcとKoはRubiscoのCO2、O2に対するミカエリスメンテン定数をそれぞれ表す。このとき、Ccと葉内細胞間隙のCO2濃度 (Ci) が等しいと仮定し、光合成速度とCiの関係からVcmaxやJが算出されるケースが多いが、実際にはCcはCiよりも低いため、VcmaxやJma...
	gmの解析手法のうち最も測定精度が高いとされるのは炭素安定同位体法81であるが、測定の簡便さなどの理由から、gmの光応答を解析する手段として最も一般的に使用されるのはクロロフィル蛍光法 (variable J method、constant J method)80である。実際、Kaiser et al., (2017)43はクロロフィル蛍光法によりgmの誘導反応性を解析しているが、この著者ら自身も測定原理上、不確実な結果であることを述べている。近年は、波長可変半導体レーザー分光装置 (Tunabl...
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	gmを決定する要因として、葉肉細胞の細胞壁の厚さや細胞間隙に接する葉肉細胞内の葉緑体の表面積 (Sc) などの形態的特性、また細胞膜におけるCO2拡散経路となる水チャネル (アクアポリン) やCO2と重炭酸イオン間の平衡反応を触媒するカーボニックアンヒドラーゼの活性などの生化学的特性が知られる34。定常状態におけるgmの光応答を解析した先行研究では、gmが光強度の変化に応答する場合にも形態的特性に変化がみられなかったことから、その応答は主に生化学的な特性の変化に起因すると結論づけている95。一方、...
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	4. おわりに
	本稿では、光合成誘導を制御するメカニズムとしてCO2拡散プロセスに焦点を当てて解説したが、カルボキシレーション反応と電子伝達を含む生化学的プロセスによる制御メカニズムも同様に重要となることは改めて強調しておきたい。光合成誘導においては、カルボキシレーション反応を触媒するRubiscoの活性化が律速要因の1つとなり、Rubiscoの活性化において分子シャペロン様タンパク質Rubisco activaseによる制御が重要な役割を持つことが報告されている30,31。電子伝達反応は光合成誘導の律速要因にな...
	光合成研究の起源は1648年にJan van Helmontが行ったヤナギの苗木を用いた栽培実験にあるとされ、その後の分子生物学や、生化学、工学に基づく解析技術の革新に伴い、光合成の実態とそれを制御する複雑なメカニズムが次々と明らかにされてきた。トランスクリプトーム解析やメタボローム解析のようなオミクス解析が脚光を浴びるようになった昨今、より大規模で複雑なデータから生命現象を捉えることが研究のトレンドとなりつつある。いまこそ、これまで積み上げられてきた知見と最先端技術を活用し、野外環境における光合...
	光合成研究の起源は1648年にJan van Helmontが行ったヤナギの苗木を用いた栽培実験にあるとされ、その後の分子生物学や、生化学、工学に基づく解析技術の革新に伴い、光合成の実態とそれを制御する複雑なメカニズムが次々と明らかにされてきた。トランスクリプトーム解析やメタボローム解析のようなオミクス解析が脚光を浴びるようになった昨今、より大規模で複雑なデータから生命現象を捉えることが研究のトレンドとなりつつある。いまこそ、これまで積み上げられてきた知見と最先端技術を活用し、野外環境における光合...
	1. はじめ5Fに
	シアノバクテリアや葉緑体のチラコイド膜は、膜脂質の主成分として糖脂質であるモノガラクトシルジアシルグリセロール（MGDG）、ジガラクトシルジアシルグリセロール（DGDG）、スルホキノボシルジアシルグリセロール（SQDG）とリン脂質であるホスファチジルグリセロール（PG）の4種類の脂質クラスを持つ。さらに、一部のシアノバクテリアではMGDGの前駆体としてモノグルコシルジアシルグリセロール（GlcDG）を多く含むものもいる。光合成複合体における膜脂質の働きの詳細については、2015年8月の「光合成研...
	膜脂質のグリセロール骨格のsn-1とsn-2位にはそれぞれ脂肪酸が結合し、１つの脂質分子種を規定している。脂肪酸は鎖長や二重結合の数・位置・立体配置による多様性を持ち、シアノバクテリアの一種であるSynechocystis sp. PCC 6803（以下Synechocystis）株では、これまでにおよそ10数種類の脂肪酸の組み合わせが膜脂質に含まれることがわかっている。こうした分子種の複雑性・多様性や解析手法の特殊性から、脂質の研究は重要であるにも関わらず、多くの光合成研究者が参入に躊躇してい...
	著者は、2018年から光合成における脂質の機能について研究を始めた新米植物脂質研究者である。そこで本稿では、脂質を知らない読者にも簡単に理解できるように、基本的な情報を細かく記載することに努めた。ベテラン脂質研究者の方々には、初歩的な解説となるがご容赦いただきたい。
	2. 光合成における脂質の機能
	Synechocystisにおける各種の膜脂質合成欠損株を用いた解析から、膜脂質の中でもPGが特に光化学系II（PSII）の蓄積や機能・維持に必須であることがわかっている2,3。PGを欠損したpgsA変異株では、PSII内におけるQAからQBへの電子伝達活性やPSII修復の阻害、PsbU、PsbV、PsbOなどの表在性タンパク質の解離が観察されている3–5。PGは、PSIIの機能にどのように関わっているのか。我々はPSIIに含まれるPGと相互作用するアミノ酸を置換することで、PSIIへの特定のP...
	ガラクト脂質であるMGDGやDGDGに関しては、欠損しても光合成ができなくなるわけではない7,8。しかし、DGDGを欠損した変異株ではPSII活性が低下し、強光や高温ストレスに対して感受性が高くなるため、光合成機能を補助していると考えられる9,10。陸上植物であるArabidopsis thaliana 11やSynechococcus elongatus PCC 7942株12のSQDG合成欠損株では、通常状態で光合成活性に影響がないことがわかっている。ただし、SQDGはSynechocyst...
	脂質合成欠損株を用いた解析では、光合成だけではなく細胞全体において膜脂質欠損の影響が表れるため、膜脂質の特異的な機能を詳細に解析することが難しい。次項では、我々の解析結果から明らかとなったCO2や強光などの環境ストレスに応答する際の脂質の機能について、膜脂質転換と遊離脂肪酸の観点から解説をする。
	3. 光合成のストレス応答における脂質の役割
	3.1. CO2に応答した膜脂質転換と光合成への影響
	3.1. CO2に応答した膜脂質転換と光合成への影響
	2018年7月に和田研究室の助教として着任してから私は、光合成の環境応答における脂質の役割について研究を進めていた。初めての脂質解析を、当時博士課程2年だった平嶋孝志君に教わりながら行っていたが、どうもこれまで論文で報告されていた脂質組成と比べると、MGDGの割合が低く、PGの割合が高いことがわかった（図1A）。何が他の論文と違うのかとよく調べてみると、実は着任当時、シアノバクテリアを通気培養するようセットアップする際に、愚かにもCO2ボンベを買うのを面倒くさがって培養には大気（Low CO2 ...
	ちょうど上記の脂質の解析を行っていた時、中村友輝博士（アカデミアシニカ植物及微生物学研究所副教授）との共同研究で、シアノバクテリアのホスファチジン酸ホスファターゼ（PAP）を過剰発現したSynechocystisの形質転換体の解析をしていた。PAPはホスファチジン酸（PA）から、糖脂質の前駆体であるジアシルグリセロール（DAG）への変換を行う。PAP過剰発現株では、PAが糖脂質合成へと多く使われるため、同じくPAを基質とするPGの含量が低下し、その結果、PSII活性が低下していた。この表現型は、...
	膜脂質転換は、栄養欠乏ストレスなどの環境ストレス下で生育した植物体において、細胞内の糖脂質とリン脂質の割合が変化する現象である20。シアノバクテリアにおいても、リンが欠乏した際にはPGの割合が低下し、糖脂質の割合が増加することがわかっている21。膜脂質転換については、栄養欠乏応答の一つとして研究が進んでいたが、CO2や光・温度などの環境ストレスに応答した膜脂質の変化にも着目する必要がある。様々な環境ストレスにおける膜脂質転換と光合成への影響を解析することで、それぞれの環境ストレスでどの脂質が光合...
	3.2. 遊離脂肪酸による光合成への影響
	脂質分子に結合している脂肪酸は、リパーゼの働きによって遊離脂肪酸として切り出される。遊離脂肪酸は、バイオディーゼルの原料にもなるため、産業展開に向けた増産などを目指した研究が世界中で行われている22。しかし、遺伝子改変によって遊離脂肪酸生産を増強したシアノバクテリアでは、PSII光阻害が促進されて光合成活性が低下し、増産の足枷となっている23,24。特に炭素数18で二重結合を3つ持つα-リノレン酸（18:3）は、光阻害を促進し、弱光下においても約10時間で光合成の電子伝達を不活性化してしまう25。
	これまでの研究では、遊離脂肪酸の生産を増強するのみで、遊離脂肪酸がどのように光合成を阻害するのか詳細に解析する研究はなかった。そこで著者らは、市販されている遊離脂肪酸を多種類購入し、Synechocystis株の培地に添加したときのPSIIの光阻害を解析した。すると、多価不飽和脂肪酸である18:3は、PSIIの光損傷を促進することで、光阻害を促進することを明らかにした（図2）26。炭素数12と比較的短い飽和脂肪酸であるラウリン酸（12:0）を添加した際も、18:3の場合と同様に光阻害を促進したが...
	パルミチン酸（16:0）やステアリン酸（18:0）などの炭素数16や18の長鎖飽和脂肪酸をSynechocystisの培地に加えて光阻害を観察したところ、驚くべきことに、PSII修復が促進することで、光阻害が緩和した（図2）。これまでに、葉緑体内でPSIIの活性中心タンパク質であるD1に16:0が結合することが知られていた27が、その生理学的意義は不明であった。シアノバクテリアのD1においても葉緑体と同様に脂肪酸が結合しているのであれば、D1の翻訳に関わる新たな因子である可能性が高い。
	4.　今後の展望
	脂質合成酵素の活性は、フィードバック制御によって厳密に制御されていると考えられていたため、脂質合成酵素の発現制御による脂質組成の改変は難しいと考えられてきた。しかし、我々の研究成果から、少なくともPAからDAGへの変換は遺伝子発現によって制御できることが明らかとなった。今後は、脂質合成経路にある他の経路についても改変可能か検証していきたい。
	シアノバクテリアの中でも、Synechocystisは外部から脂質を取り込むことができる特性を持つ。したがって、添加するPGの化学構造を変化させることで、脂質を用いたケミカルバイオロジー的な解析ができる。この特性は、酵母や大腸菌にもみられないことから、Synechocystisを用いた脂質の解析は光合成に限らない膜脂質の機能を切り開くツールとなると期待している。
	5. 後日談
	研究当初、私が、CO2に応答した膜脂質転換について、やや興奮気味にディスカッションしていたところ、「CO2が多ければその生成物である糖を基質とする糖脂質が増えるのは当たり前ではないか」とコメントをいただき、確かにそうかと一気に冷静になったのを覚えている。多くの先人たちの知恵から多くのことがわかってきて、研究の中で当たり前のことが増えてきているかもしれない。しかし、当たり前のことを疑い、実験結果に基づいて証明するのがサイエンスなのではないかと思う（結局は自分で得たデータを信頼するのが一番良い）。こ...
	1. はじめ6Fに
	～光合成性真核生物の多様性～
	光合成という能力、すなわち色素体が真核生物にもたらされたのは、10億年前以上前に生じたシアノバクテリアとの細胞内共生がきっかけである1。現在知られているシアノバクテリアの多様性の中で、色素体の起源となったシアノバクテリアに最も近縁とされているのは、Gloeomargarita lithophoraという種である2。細胞内共生したシアノバクテリアは、ゲノム縮退や代謝レベルの改変を経て、現存する光合成性真核生物に見られる色素体の共通祖先となった1,3。この最初の色素体をもつ真核生物から派生したのが、陸...
	色素体ゲノムを用いた分子系統解析から、クロララクニオン藻類葉緑体とユーグレナ藻類葉緑体はそれぞれ異なる緑藻由来であると考えられている（図1B）5–8。つまり、緑藻類由来細胞内共生が2回以上独立して起きたことが分かる。また、本来紅藻類由来色素体をもつ渦鞭毛藻類の中にも上述2系統とは別の緑藻類ペディノモナス由来の葉緑体をもつ緑色種が存在し、これは葉緑体置換と呼ばれる現象として知られている7–10。クロララクニオン藻類や緑色渦鞭毛藻類の葉緑体には、緑藻類由来の縮退核が存在し、これはヌクレオモルフと呼ばれ...
	一方で、紅藻類由来色素体をもつ系統が一体どのような進化過程を経てきたのかはほとんどわかっていない1,12。唯一、紅藻類を直接細胞内に取り込んで色素体とした生物の祖先として、クリプト藻類が知られている。クリプト藻類の色素体もクロララクニオン藻類や緑色渦鞭毛藻類と同様にヌクレオモルフをもつためである11。しかし、その他の紅藻類由来色素体にはヌクレオモルフは存在しないため二次共生かどうかは別のデータが必要となる。そこで同じくヌクレオモルフをもたないユーグレナ藻類葉緑体と同様に色素体ゲノムを用いた分子系統...
	2. 光合成能喪失生物の多様性
	このように色素体や光合成能が様々な系統に広がっていく一方で、一部の種は光合成能を二次的に喪失してきた。最も研究が進んでいる光合成能喪失生物の一つがマラリア原虫であろう。マラリア原虫はアピコンプレクサ類に属し、ゾウリムシなどのせん毛虫や夜光虫などの渦鞭毛藻類などとともにアルベオラータとしてまとめられる。ヒト感染性熱帯熱マラリア原虫Plasmodium falciparumは、年間で2億人が感染し40万人が命を落とす原因になっている23。そのため、マラリア原虫のもつ非光合成性色素体であるアピコプラスト...
	P. falciparumアピコプラストではこれまでに346以上のタンパク質配列が局在し機能していることが分かっている30。主な代謝系は4つあり、鉄硫黄クラスター合成、イソプレノイド合成、脂肪酸合成、ヘム合成である。ヘム合成は代謝経路の一部のみがアピコプラストに局在し、代謝の開始とヘムの合成はミトコンドリアで行われる31。ただし、P. falciparumアピコプラストで同定されている機能が、近縁種でも同様に保存されているわけではない。ウシ感染性Theileria parvaのアピコプラストは脂肪...
	P. falciparumアピコプラストではこれまでに346以上のタンパク質配列が局在し機能していることが分かっている30。主な代謝系は4つあり、鉄硫黄クラスター合成、イソプレノイド合成、脂肪酸合成、ヘム合成である。ヘム合成は代謝経路の一部のみがアピコプラストに局在し、代謝の開始とヘムの合成はミトコンドリアで行われる31。ただし、P. falciparumアピコプラストで同定されている機能が、近縁種でも同様に保存されているわけではない。ウシ感染性Theileria parvaのアピコプラストは脂肪...
	上述のようにアピコンプレクサ類は光合成能喪失のモデルとしても研究が進められてきた。近年、アピコンプレクサ類に近縁な生物の報告が相次いでいるおり、アピコンプレクサ類における光合成能喪失や寄生性に関する進化的起源の解明が進むことが期待されている。最もセンセーショナルな報告となったのが、アピコンプレクサ類にもっとも近縁な光合成性生物・クロメラ類Chromera veliaやVitrella brassicaformisであろう33。サンゴのサンプルから単離培養されたC. veliaやV. brassic...
	同様に他の系統でも、非光合成性であり寄生性である藻類や陸上植物が知られている36。しかし光合成能を喪失した生物は、必ずしも寄生性であるわけではない。光合成能喪失に伴い、他の生物に感染する寄生性に加え、バクテリアや単細胞の真核生物を捕食する捕食性、溶存有機物を取り込む吸収栄養性などに進化してきた。さらに、生存戦略だけでなく、系統的にも多様である。これまでに報告されている光合成能喪失は、上述した光合成性系統のうち、灰色藻類とハプト藻類、クロララクニオン藻類以外のすべてで知られる。シアノバクテリアにおい...
	陸上植物ではハマウツボや、ラフレシア、ランでの光合成能喪失が知られており、またコケ植物であるAneura mirabilisでも光合成能が喪失していることが報告されている36。紅藻類では100種類以上が非光合成性であり38、2019年に報告された紅藻類の姉妹系統ロデルフィディア類は非光合成性である39。ロデルフィディア類は単細胞の真核微生物を捕食し、従属栄養生活で増殖する。透過型電子顕微鏡観察では、その細胞内に明確な色素体の痕跡は観察されず、また色素体DNAも検出されなかった39。一方で、その核ゲ...
	クリプト藻類Cryptomonas spp.40,41、不等毛藻類42–44、渦鞭毛藻類45、ユーグレナ藻類46でも光合成能の二次的な喪失が報告されている。これらの系統における非光合成性種はほぼすべてが捕食性または吸収栄養性種である。さらにこれらの系統の中でそれぞれ複数回独立して光合成能の喪失が生じたことが分子系統解析から分かっている41,42, 45–47。特に不等毛藻類に属する珪藻綱42,47、黄金色藻綱43、ディクチオカ藻綱44で複数回の光合成能喪失が知られるが、この中でも黄金色藻綱では頻繁...
	光合成能を喪失した藻類の多くは、色素体や色素体ゲノムを保持していることが報告されている。ただし、ごく限られた例外ではあるものの、色素体は保持しているが色素体ゲノムが喪失していると考えられるものや、色素体そのものが喪失していると考えられるものが報告されている。前者は上述のロデルフィディア類、陸上植物ラフレシア48、緑藻類Polytomella属49、不等毛藻類Paraphysomonas属（黄金色藻綱）43などである。後者は渦鞭毛藻類Hematodinium属50およびアピコンプレクサ類Crypto...
	3. 非光合成性色素体ゲノムの縮退進化
	不等毛藻類珪藻綱では、沖縄県西表島や石垣島サンプルから単離された非光合成性種を中心に研究が進められ42,52、それらはNitzschia属として同定されている。Nitzschia putrida（発表当時はNitzschia sp.）は68 kbの環状色素体ゲノムをもち、そのゲノム構造はリボソームRNA遺伝子オペロンを中心とした逆位反復配列（Inverted Repeat: IR）と2領域のシングルコピー領域からなる53。近縁な非光合成性Nitzschia spp.のもつ色素体ゲノムも同様のサイズ...
	同様のゲノムサイズの縮退は、紅藻類、クリプト藻類、ユーグレナ藻類、ディクチオカ藻類や黄金色藻類でも観察される。そのサイズの縮退には幅があり、紅藻類では1.8倍55、クリプト藻類では1.2～1.8倍40,41、ユーグレナ藻類では2倍56、ディクチオカ藻類では3倍以上44、黄金色藻類では2.5倍43の違いが非光合成性と光合成性色素体ゲノムサイズの間に見られた。ちなみに上述したアピコンプレクサ類アピコプラストゲノム35 kbと近縁光合成性種Chromera velia 色素体ゲノム121 kbでは3～4...
	このように、光合成能喪失後の色素体ゲノム縮退や喪失は複数の系統で生じている。詳細は後述するが、色素体ゲノムサイズの縮退は遺伝子喪失が生じているからである。非光合成性緑藻類の葉緑体ゲノムも、多くの遺伝子を喪失している。しかし、非光合成性緑藻類におけるゲノムサイズの縮退は必ずしもすべての種で観察されるわけではない。緑藻類では、トレボウクシア藻綱Helicosporidium属やPrototheca属57、緑藻綱Polytoma属や未記載培養株chlamydomonad sp.の非光合成性葉緑体ゲノムが...
	光合成能喪失後にどのような遺伝子を喪失してきたのかも、サイズと同様に光合成性種との比較から浮き彫りにすることができる。基本的に、光化学系I、光化学系II、チトクロムb6/f複合体といった光合成電子伝達系で機能するタンパク質をコードした遺伝子は、非光合成性色素体ゲノムには観察されない。非光合成性陸上植物では偽遺伝子として残っている場合があるが、そのような偽遺伝子も非光合成性藻類では検出されていない。非光合成性色素体ゲノムに共通した遺伝子喪失はそのような光合成電子伝達に限定され、その他の遺伝子における...
	珪藻綱Nitzschia spp.53,54やクリプト藻類Cryptomonas spp. 40,41、緑藻類トレボウクシオ藻綱Prototheca spp.57の非光合成性種では、ATP合成酵素複合体遺伝子が色素体ゲノムに保持されている。Nitzschiaのトランスクリプトーム解析では核コードであるガンマサブユニットも検出されており、ガンマサブユニットのN末端配列をGFPのN末端に結合させたリコンビナントタンパク質は、モデル光合成性珪藻P. tricornutum細胞中で色素体に局在することが確...
	光合成に関連するタンパク質をコードした遺伝子として、ルビスコrbcLおよびrbcSも非光合成性色素体ゲノムから検出されている。本遺伝子を有するのは非光合成性ユーグレナ藻類Euglena longaおよびクリプト藻類C. parameciumである40,41,56。前者のrbcSは核にコードされている。E. longaでは葉緑体コードRbsLの発現は確認されたものの、核コードのRbcSが発現後に正しくプロセッシングされているか疑わしいという報告がある66。C. parameciumのrbcLおよびr...
	このように非光合成性という性質を考えた際に「予想外」と思われる遺伝子組成を示すものもあれば、さらに縮退が進んでいるものも報告されている。特に非光合成性ディクチオカ藻綱Pteridomonas属は、色素体ゲノムから転写と翻訳に関わる遺伝子、すなわちrRNA遺伝子、tRNA遺伝子、RNAポリメラーゼ遺伝子rpoA、rpoB、rpoC1、rpoC2、翻訳伸長因子遺伝子tufAのみ検出されており、生合成を触媒する酵素遺伝子は存在しなかった。これは鉄硫黄クラスター合成酵素遺伝子sufBをコードするアピコプラ...
	4. 非光合成性色素体に保持されている代謝経路
	色素体で機能するタンパク質の多くは、色素体ゲノムではなく核ゲノムにコードされている。非光合成性珪藻では、トランスクリプトーム解析およびGFPを用いた局在解析による非光合成性色素体の機能推定が行われ、光合成電子伝達に関わる機能以外の代謝系の多くが未だ保持されている可能性が強く示唆されている63。すなわち、ペントースリン酸経路、解糖系、シキミ酸経路、芳香族アミノ酸合成経路、分枝鎖アミノ酸合成経路、脂肪酸合成経路、ヘム合成経路、鉄硫黄クラスター合成経路である。イソプレノイド合成を色素体内で行うMEP経路...
	非光合成性珪藻は色素体ゲノム上にルビスコ遺伝子を欠くことから色素体内で効率的な炭酸固定はできないと考えられた53,54。一方で、色素体内には糖リン酸を起点とした種々の生合成系が存在すると考えられることから、色素体と細胞質または色素体とミトコンドリアの間で代謝レベルのネットワークが存在し、それにより色素体の代謝経路を支えているのではないかと考えられた。珪藻類の色素体は4枚の包膜をもち、非光合成性珪藻でも本構造が透過型電子顕微鏡観察で確認されている42。トランスクリプトームデータから色素体包膜に局在す...
	同様の研究により、非光合成性緑藻chlamydomonad sp. NrCl902株でも種々の葉緑体代謝経路が保持されていると考えられた58。珪藻で検出された配列に加え、本株ではイソプレノイド合成経路であるMEP経路、さらにカロテノイド合成経路およびプラストキノール合成経路が検出された。細胞抽出液をHPLCに供した結果、少なくとも3種のカロテノイド、β-カロテン、γ-カロテン派生物質、ゼアキサンチンが検出された58。本非光合成性緑藻類は眼点を有していることから、少なくとも検出されたカロテノイドの一...
	カロテノイド合成経路には代謝中間産物の酸化反応があり、その際にプラストキノンが電子受容体となる。プラストキノンは光合成性葉緑体では光化学系IIとチトクロムb6/f複合体の間をつなぐ電子伝達体であり、また葉緑体ターミナルオキシダーゼPTOXへと電子を渡し酸素を還元する。そこでLC-MS/MSでさらに解析した結果、プラストキノールおよびその酸化物であるプラストキノンが検出されたことから本藻葉緑体内でプラストキノンを介した電子伝達が行われていると考えられた58。
	本経路が本藻の増殖において必須であるかを確認するため、著者らはプラストキノール合成系遺伝子であるホモゲンチジン酸ソラネシルトランスフェラーゼ（HST）を標的とした二本鎖RNAを合成し、本遺伝子のノックダウンを試みた58。コントロールとして二本鎖RNAを用いない実験やHSTの異なる標的領域をもつ二本鎖RNAを用いた実験も同時に行った。その結果、二本鎖RNAを用いない場合と比較して、二本鎖RNAを用いた実験では細胞増殖が抑制され、またHST転写産物量の低下やプラストキノール/プラストキノン量の有意な低...
	上述の緑藻や珪藻は、マラリア原虫やその近縁種における非光合成性色素体機能と比較すると極めて多様な色素体機能を光合成能喪失後も保持している。しかし、すべての非光合成性藻類が同様というわけではなく、機能縮退が進んでいると考えられる種も存在する。非光合成性黄金色藻 “Spumella” sp. NIES-1846は、アミノ酸合成経路や脂肪酸合成経路、ペントースリン酸経路などが検出されず、色素体機能は解糖およびヘム合成、鉄硫黄クラスター合成、脂質合成経路しか検出されなかった（図4）22。同様に非光合成性デ...
	機能縮退が進んでいる非光合成性色素体を有する生物は必ずしも近縁な関係にあるわけではない。一方で、それぞれの細胞のもつ性質に着目すると、機能縮退が進んでいる非光合成性色素体を有する生物はいずれも絶対寄生性または他の微生物を捕食する捕食性種である（図4）。おそらく寄生性種や捕食性種は、その宿主や捕食生物から色素体代謝物にあたるアミノ酸や脂肪酸などを獲得することが可能であると考えられる22,63。それゆえ色素体の機能縮退が生じる進化が可能であったと考えられた。一方で、従属栄養性の緑藻や珪藻の多くは吸収栄...
	5. おわりに
	アピコプラストは色素体の縮退進化を解明するカギとして注目されてきた。しかし近年の非光合成性藻類の研究が進められるにつれ、必ずしもアピコプラストは色素体縮退進化の王道ではなく、多様性の一つであると考えられるようになっている。ここで紹介したように、非光合成性藻類の研究は色素体が中心であった。現在でも筆者は、非光合成藻類の系統的な多様性や、非光合成性色素体に保持されるクロロフィル合成経路やカロテノイド合成経路の役割に着目して研究を進めている。加えて、筆者はさらにそこから一歩進めて、光合成能の喪失が「色素...
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	1. はじめ7Fに
	テトラピロールは、光吸収、電子伝達、酸素結合など、生物の生存に不可欠なさまざまな機能に関与しており1,2、呼吸や光合成などの一次代謝の必須成分である。テトラピロールは、開環（ビリンなど）または環状（ポルフィリンなど）の化学構造で、4つのピロール（4つの炭素原子と1つの窒素原子を含む環状構造）から成る。多くのポルフィリンは、Mg2+、Co2+、Fe2+またはFe3+などの金属イオンを中心金属として配位している。一方、完全に共役したポルフィリン環は光増感作用を持ち、光励起下で活性酸素種（ROS）であ...
	2．植物におけるテトラピロール合成
	植物細胞では、テトラピロールの生合成は全て色素体で起こる（図1）。テトラピロールの前駆体は5-アミノレブリン酸（ALA）であり、植物、藻類、および多くの細菌では、ALAはC5経路を介してグルタミン酸から合成される4。この経路におけるグルタミル-tRNA還元酵素（GluTR）の段階は、全てのテトラピロール生合成の律速段階であり、その活性は転写および転写後調節によって厳密に制御されている5,6。シロイヌナズナのGluTRには、2つアイソフォーム（HEMA1、HEMA2）が存在し、HEMA1は緑色の組織...
	Chlブランチでは、Mg-キラターゼ（MgCh）によるMg2+の挿入によってMg-プロトポルフィリンIX（MgProto）が合成され、Chl aの生合成につながる。合成されたChl aの一部はChlサイクルを介してChl bに可逆的に変換される5。植物のMgChは、CHLI、CHLD、CHLHの3つのサブユニットで構成されている。シロイヌナズナでは、CHLDとCHLHは単一の遺伝子によってコードされ、CHLIは2つのアイソフォーム、CHLI1とCHLI2によってコードされる。CHLI1は光合成に不...
	Chlブランチでは、Mg-キラターゼ（MgCh）によるMg2+の挿入によってMg-プロトポルフィリンIX（MgProto）が合成され、Chl aの生合成につながる。合成されたChl aの一部はChlサイクルを介してChl bに可逆的に変換される5。植物のMgChは、CHLI、CHLD、CHLHの3つのサブユニットで構成されている。シロイヌナズナでは、CHLDとCHLHは単一の遺伝子によってコードされ、CHLIは2つのアイソフォーム、CHLI1とCHLI2によってコードされる。CHLI1は光合成に不...
	一方、ヘムブランチでは、フェロキラターゼ（FC）がFe2+をProtoに挿入してプロトヘム（ヘムb）を生成する。これは、カタラーゼやペルオキシダーゼなどのタンパク質の補欠分子族となる。一部のプロトヘムは、ヘムaやヘムcにさらに代謝される。プロトヘムはビリン合成の基質でもあり、合成されたフィトクロモビリンは、フィトクロムの発色団として機能する16。シロイヌナズナとキュウリのFCには2つのアイソフォーム（FC1とFC2）が存在する。FC2の発現は光依存的で、主に光合成組織で発現するが、FC1はストレス...
	3．プラスチドシグナルによる葉緑体形成
	葉緑体は光合成機能を持つように分化した色素体である20。被子植物の分裂組織では、色素体は未分化の原色素体（proplastid）として存在し、葉緑体は発生段階や光シグナルによって原色素体から直接分化できる。葉緑体形成では、チラコイドが構築され、光合成の光反応の場が提供される20,21。暗所では、色素体はプロトクロロフィリドa (Pchlide a)と光依存性NADPH:Pchlide oxidoreductase (POR)を蓄積し、これらを主成分とするプロラメラボディ（PLB）と呼ばれる独特の...
	色素体の起源は、シアノバクテリアの内部共生に由来すると考えられている23。シアノバクテリア由来の多くの遺伝子は、共生後に失われるか、宿主の核に移ったと考えられている。しかし、光合成、転写、および翻訳に関与するいくつかの遺伝子は、色素体ゲノムDNAに保持されている24–26。葉緑体の光合成反応に関与するタンパク質複合体は、核ゲノムと色素体ゲノムにコードされるタンパク質で構成されているため、機能的な葉緑体形成には、核と葉緑体での協調的な遺伝子発現が必要である。
	核は葉緑体形成のほとんどを制御しているが（アンテログレードシグナル）27,28、色素体からも核遺伝子発現を制御するシグナルを放出していると考えられている（プラスチドシグナル）。これまで、色素体から核へのコミュニケーションに関わる複数のシグナル伝達経路が提案されてきた。一般に、プラスチドシグナルは、１）葉緑体形成の初期段階で主に作用する生物的（Biogenic）なシグナルと、２）成熟した葉緑体において環境刺激に応答して生成される調整的（Operational）なシグナルの2つに分類される29。前者...
	プラスチドシグナルの生物的なシグナルに関しては、多くの光合成関連核遺伝子（PhANGs）の発現が機能的な葉緑体に依存しているという発見に基づいている33,34。突然変異または阻害剤による葉緑体機能の阻害は、多くのPhANGsの発現を強く抑制する35。この葉緑体機能阻害に対する核遺伝子発現の抑制が低下したgenomes uncoupled (gun) 変異体と呼ばれる複数の変異体が、カロテノイド生合成阻害剤であるノルフルラゾン（NF）処理しても、Lhcb遺伝子などのPhANGsの発現が脱抑制されるシ...
	4．gun変異体
	最初のgun変異体スクリーニングでは、NF処理後にPhANGsの発現を保持した5つの突然変異体（gun1からgun5）が単離された35。gun2、gun3、gun4、およびgun5は、テトラピロール生合成系の4つの変異体であり、その原因遺伝子は、それぞれヘムオキシゲナーゼ、フィトクロモビリン合成酵素、およびMgChの制御因子GUN4とCHLHをコードしている15（図1）。これらの結果は、プラスチドシグナルにテトラピロール代謝が関与することを示している。
	gun4とgun5変異はMgCh活性に直接影響し、gun2とgun3変異体はヘムを代謝できないため、ALA合成系におけるGluTR活性のフィードバック阻害を引き起こす可能性が示唆された。その後、Chlブランチの最初の中間体であるMgProtoが、負のプラスチドシグナルとして機能し、PhANGs発現を抑制するという仮説が提案された37–39。しかし、MgProtoメチルトランスフェラーゼ（chlm）40およびMgProtoMEシクラーゼ（chl27）39を欠損したシロイヌナズナ変異体は高レベルのMg...
	gun4とgun5変異はMgCh活性に直接影響し、gun2とgun3変異体はヘムを代謝できないため、ALA合成系におけるGluTR活性のフィードバック阻害を引き起こす可能性が示唆された。その後、Chlブランチの最初の中間体であるMgProtoが、負のプラスチドシグナルとして機能し、PhANGs発現を抑制するという仮説が提案された37–39。しかし、MgProtoメチルトランスフェラーゼ（chlm）40およびMgProtoMEシクラーゼ（chl27）39を欠損したシロイヌナズナ変異体は高レベルのMg...
	その後、プロトヘム（以下、ヘム）が正のプラスチドシグナルとして機能するという仮説が提案された。ヘムは、酵母、動物43,44、藻類45–47の転写や細胞周期の調節因子として機能することが知られており、植物細胞においても同様の機能を果たすことが考えられた。アクチベーションタギング法により新たに単離されたgun変異体のgun6-1Dは、FC1を過剰発現する優性の変異体であった。一方で、FC2過剰発現体はgun表現型を示さなかったことから、FC1由来のヘムがPhANGsを制御するプラスチドシグナル伝達分子...
	また、プラスチドシグナルに関与する他のタンパク質も提案されている。ABSCISIC ACIC INSENSITIVE 4（ABI4）や、膜貫通ドメインを伴うPHD型転写因子（PTM）はプラスチドシグナルに関与する転写因子であると報告された53,54。しかし、その後の詳細な解析によりabi455–58やptm59がgun表現型を示さないことから、プラスチドシグナルにおけるこれら因子の関与は否定されている55–60。
	一方、プラスチドシグナル伝達は光シグナル伝達と密接に関連している61,62。青色光受容体クリプトクロム1（CRY1）の変異体がgun表現型を示すことが明らかになっている。また、赤色光受容体PhyBと転写因子ELONGATED HYPOCOTYL 5（HY5）も関与することがわかっている36。実際、gun1 cry1とgun1 hy5二重変異体では、プラスチドシグナルによるPhANGs発現と葉緑体形成の制御が相乗的に低下している36。
	さらに、転写因子GOLDEN2-LIKE（GLK）もプラスチドシグナルに関与している。多くの植物種では2つのGLKアイソフォームが存在し（GLK1とGLK2）、シロイヌナズナのGLK1とGLK2は機能的に同等である63。GLK1/2は、葉緑体形成中に多数のPhANGsの発現を活性化する光形態形成の重要な転写調節因子であり63–65、プラスチドシグナルにおいても主要な核遺伝子の調節因子として機能する66。シロイヌナズナの根での葉緑体形成の結果から、HY5とGLK1/2の組み合わせが主要なテトラピロー...
	5．GUN1の機能
	テトラピロール生合成経路に関連する変異株gun2〜gun6とは異なり、GUN1は、C末端にSMRドメインを持ち、中央部にペンタトリコペプチドリピート（PPR）ドメインを持つ葉緑体タンパク質をコードしている。gun1はNFだけでなく、色素体翻訳の阻害剤であるリンコマイシン（Lin）処理によるPhANGs発現の抑制も防ぐため53、GUN1はテトラピロールシグナルとは別の機能を持つと考えられている。PPR69およびSMR 70ドメインはヌクレオチド結合に関与することが知られているため、GUN1がヌクレ...
	GUN1遺伝子は常に高発現しているが、GUN1タンパク質レベルは、その分解が非常に速いため、非常に低いレベルに抑えられている73。GUN1タンパク質は、発芽後の子葉や葉原基など、活発な葉緑体形成が起こる場所でのみ検出可能である73。GUN1の急速な分解は、ClpC1によって制御されており、Clpプロテアーゼにより分解される73。Linによる色素体翻訳阻害またはNFによる酸化ストレスは、GUN1のClpプロテアーゼに依存した分解を阻害し、GUN1タンパク質を蓄積させる73。GUN1は自然環境下では...
	GUN1遺伝子は常に高発現しているが、GUN1タンパク質レベルは、その分解が非常に速いため、非常に低いレベルに抑えられている73。GUN1タンパク質は、発芽後の子葉や葉原基など、活発な葉緑体形成が起こる場所でのみ検出可能である73。GUN1の急速な分解は、ClpC1によって制御されており、Clpプロテアーゼにより分解される73。Linによる色素体翻訳阻害またはNFによる酸化ストレスは、GUN1のClpプロテアーゼに依存した分解を阻害し、GUN1タンパク質を蓄積させる73。GUN1は自然環境下では...
	色素体におけるGUN1の局在性に関して、色素体DNAが活発に転写される核様体にGUN1が共局在することが最初に示された。タバコ（Nicotiana benthamiana）で一過的に発現したGUN1-GFPは、色素体転写複合体の構成成分であるpTAC2と共局在する粒状の蛍光を示した53。GUN1のこのような蛍光は、シロイヌナズナGUN1–GFP形質転換体71およびGUN1とその結合タンパク質のBiFCアッセイ71,76でも観察されている。一方、他の報告ではGUN1–GFP形質転換体において、ストロ...
	GUN1の機能については、多様な相互作用相手との解析から、様々な提案がなされている。GUN1は、核コードのRNAポリメラーゼ（NEP）をコードするRpoTpや色素体RNAエディトソームの一員であるMULTIPLE ORGANELLAR RNA EDITING FACTOR 2（MORF2）と相互作用することで、色素体遺伝子の転写やRNA編集を調節することが報告されている76,83,84。また、GUN1は、葉緑体シャペロンcpHSC70-1との相互作用を介して、色素体へのタンパク質の取り込みの調節...
	6．GUN1とテトラピロール生合成
	当初、gun1-1 gun4-1およびgun1-1 gun5二重変異体で、gun表現型が相乗的に強くなることが観察され15、テトラピロールおよびGUN1シグナルが独立して作用すると考えられた。しかし、その後、gun5 gun1-9のgun表現型は、gun1-9と区別出来ないことがわかり、テトラピロールシグナルがGUN1の上流で作用することが明らかとなった53。さらに、トランスクリプトーム解析により、GUN5依存のテトラピロールシグナルとGUN1シグナル間に有意な相同性が確認された53。また、架橋剤...
	筆者らは、シロイヌナズナの暗所で発芽した黄化芽生えにALAを与えると、Pchlide a の蓄積量が、gun1では暗所でより多く、GUN1過剰発現体では野生型より少なくなることを見出した74。ALA無処理のgun1変異体でも高いPchlide aの蓄積が観察されている88。ヘムの蓄積量も、gun1変異体と過剰発現体でPchlide a同様に変化したため、GUN1がテトラピロール全体の生合成を制御すると考えられた74。さらに、GUN1は、PPRドメインを介してProto、MgProto、ヘムに結合す...
	FC1は葉原基で高く発現している48。また、fc1変異体は、胚致死を伴う貧弱な初期発生を示す48,89。これらの結果は、色素体から葉緑体への移行を活性化する初期発生時に、FC1由来のヘムが機能することを示している。この発生初期段階では、Chl生合成のためのテトラピロール生合成の鍵遺伝子90やPhANGsの発現は、PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR (PIF) に依存した遺伝子発現抑制と、GLK1/2不活性化により低く抑制されている。GUN1と色素体タンパク質の恒常性および...
	7．GUN1の機能について
	本解説で議論してきたように、GUN1は多様なタンパク質と相互作用することにより、発生初期における葉緑体形成のハブとして機能する可能性が考えられる（図2）。実験的証拠はまだ得られていないが、GUN1は相互作用する酵素を基質の近くに濃縮することによって、葉緑体形成を促進するプラットフォームとして機能しているのではないかと考えている79。1つの可能性は、GUN1が分子クラウディング（密集）の足場タンパク質として機能することである91。高濃度の分子密集は、エントロピー的に分子会合イベントを促進し、それに...
	重要な問題は、GUN1に依存する液滴形成が、色素体から核へのプラスチドシグナルにどのように関連しているかである。PhANGs抑制解除に対するgun1変異体の効果は、色素体がNFまたはLin処理によって機能不全になった場合にのみ現れる。この原因として、FC1由来のヘムシグナルが野生型では核に到達できない一方で、gun1変異体では核に伝達されるという可能性が考えられる。GUN1がテトラピロールの合成量を増加させ、ヘムやMgProtoを含む金属ポルフィリンに結合できる74ことを考えると、発生初期段階でG...
	8．おわりに
	以上のようにGUN1依存の液滴はシステムとして機能するため、個々の経路を個別に解析することは困難であるかもしれない。このモデルを明らかにするためには、生化学的および分子生物学的方法に加えて、液－液相分離への新しいアプローチが有益であろう。たとえば、GEMSを使用したライブイメージング92や、近位および相互作用するタンパク質を特定するラベリング方法96,97などが有効かもしれない。さらに、ヘムとPhANGs発現を結びつけるシグナル伝達構成要素を特定することも重要である。蛍光ヘムセンサー98を使用した...
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