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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 解説
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における葉緑体の受光量と光照射方向の重要性

を示した（図 1）。またヒンジモの 2細胞層の組

織において光逃避反応による葉緑体定位を、暗所

位 Dunkelstellung である隣接壁位と明確に区別し

た 7。葉緑体定位運動を引き起こす要因として光

が注目を集めたが、低温 2,10,11、葉緑体のデンプン

顆粒の蓄積 2,12や組織の傷害 6 などの効果も観察

された。Frank（1872）はカナダモやセキショウモ

において強光照射や高温条件、組織の傷害が活発

な原形質流動を誘起し、これによって葉緑体が運

ばれる現象 Rotation についても記載している 6。 
これらの研究をうけて Senn（1908）2 の葉緑体

定位運動の詳細なモノグラフがドイツ語で著さ

れた。Sennは植物の組織形態を、糸状細胞（フシ

ナシミドロ型）、レンズ状細胞（ヒカリモ型）、

球形の単細胞（Eremosphaera型）、細胞層状の組

織（ヒョウタンゴケ型）、柵状組織、海綿状組織

（基本組織）の 6タイプと、また特異な葉緑体の

形態からヒザオリを 1 タイプとして分類しそれ

ぞれ個別の葉緑体配置を形態的に類型化した。ま

た環境刺激として光波長と強度、温度、化学物質、

重力、葉緑体のデンプンの蓄積などの効果につい

て、Senn 自身の観察も加えてまとめた。多くの植

物で光定位運動の有効刺激が青色光（ときに赤色

光も）であるらしいこと、低温によって光逃避反

応の起きる光量の閾値が下がること、CO2によっ

て葉緑体の走化的運動†a が起きるらしいことを

新しく報告した。一般的な顆粒状の葉緑体は細胞

内の光強度の違いに応じて定位していて、Stahl
の光照射方向への応答だというヒザオリの葉緑

体定位は例外的なのだと考察した。また当時、

Frank（1872）などが観察した活発な原形質流動を

示す細胞の移流運動による葉緑体定位運動が注

目を集めていたが、これに対して Sennは一般的

な葉緑体運動 normal Verlagerung の移動方向が周

囲の原形質流動の方向と必ずしも一致しないこ

とを観察し、葉緑体の能動的な作用による定位運

動の可能性を提示した（図 2）。Sennは自身が観

察した多様な組織の定位運動を表現するため多

数の新造語を使用した 2。とくにそれまで

Apostrophe と表現されていた光逃避反応による

葉緑体配置を細胞内の光強度分布を考慮した側

面位 Parastrophe として新しく区別した。さいわ

いなことに片岡 13 によって日本語の対訳が出版

されており、ここではその対訳といくつかの重要

な用語を模式図とともに示す（図 3）†b。 

 
図図 1. 葉葉緑緑体体のの受受光光量量にに影影響響すするる要要因因 
相対的にaの位置はb, b ’の位置より光強度が

大きい。光集合/逃避反応はこのような光強度

の差にしたがって葉緑体が移動すると考え

られている。受光量は葉緑体の占める領域の

照射光に垂直な面への射影面積によっても

変化する。受光量＝光量子密度×射影面積で

ある。 

 
図図 2. 葉葉緑緑体体定定位位運運動動のの運運動動のの様様式式 
左図：一般的な運動 Normal Verlagerung。原形

質流動が活発でない植物も含め一般的に原形

質流動に非依存な葉緑体のゆっくりとした移

動が観察される。このような運動は cp-アクチ

ンなどにより引き起こされると考えられる。 
右図：原形質流動による移流運動。原形質流動

が活発な植物では葉緑体が周囲の流体である

原形質の運動により移流運動を示す。 
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た 7。葉緑体定位運動を引き起こす要因として光

が注目を集めたが、低温 2,10,11、葉緑体のデンプン

顆粒の蓄積 2,12や組織の傷害 6 などの効果も観察

された。Frank（1872）はカナダモやセキショウモ

において強光照射や高温条件、組織の傷害が活発

な原形質流動を誘起し、これによって葉緑体が運

ばれる現象 Rotation についても記載している 6。 
これらの研究をうけて Senn（1908）2 の葉緑体

定位運動の詳細なモノグラフがドイツ語で著さ

れた。Sennは植物の組織形態を、糸状細胞（フシ

ナシミドロ型）、レンズ状細胞（ヒカリモ型）、

球形の単細胞（Eremosphaera型）、細胞層状の組

織（ヒョウタンゴケ型）、柵状組織、海綿状組織

（基本組織）の 6タイプと、また特異な葉緑体の

形態からヒザオリを 1 タイプとして分類しそれ

ぞれ個別の葉緑体配置を形態的に類型化した。ま

た環境刺激として光波長と強度、温度、化学物質、

重力、葉緑体のデンプンの蓄積などの効果につい

て、Senn 自身の観察も加えてまとめた。多くの植

物で光定位運動の有効刺激が青色光（ときに赤色

光も）であるらしいこと、低温によって光逃避反

応の起きる光量の閾値が下がること、CO2によっ

て葉緑体の走化的運動†a が起きるらしいことを

新しく報告した。一般的な顆粒状の葉緑体は細胞

内の光強度の違いに応じて定位していて、Stahl
の光照射方向への応答だというヒザオリの葉緑

体定位は例外的なのだと考察した。また当時、

Frank（1872）などが観察した活発な原形質流動を

示す細胞の移流運動による葉緑体定位運動が注

目を集めていたが、これに対して Sennは一般的

な葉緑体運動 normal Verlagerung の移動方向が周

囲の原形質流動の方向と必ずしも一致しないこ

とを観察し、葉緑体の能動的な作用による定位運

動の可能性を提示した（図 2）。Sennは自身が観

察した多様な組織の定位運動を表現するため多

数の新造語を使用した 2。とくにそれまで

Apostrophe と表現されていた光逃避反応による

葉緑体配置を細胞内の光強度分布を考慮した側

面位 Parastrophe として新しく区別した。さいわ

いなことに片岡 13 によって日本語の対訳が出版

されており、ここではその対訳といくつかの重要

な用語を模式図とともに示す（図 3）†b。 

 
図図 1. 葉葉緑緑体体のの受受光光量量にに影影響響すするる要要因因 
相対的にaの位置はb, b ’の位置より光強度が

大きい。光集合/逃避反応はこのような光強度

の差にしたがって葉緑体が移動すると考え

られている。受光量は葉緑体の占める領域の

照射光に垂直な面への射影面積によっても

変化する。受光量＝光量子密度×射影面積で

ある。 

 
図図 2. 葉葉緑緑体体定定位位運運動動のの運運動動のの様様式式 
左図：一般的な運動 Normal Verlagerung。原形

質流動が活発でない植物も含め一般的に原形

質流動に非依存な葉緑体のゆっくりとした移

動が観察される。このような運動は cp-アクチ

ンなどにより引き起こされると考えられる。 
右図：原形質流動による移流運動。原形質流動

が活発な植物では葉緑体が周囲の流体である

原形質の運動により移流運動を示す。 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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Senn ののち葉緑体定位運動の研究はしばらく

停滞した†yが、1950 年代以降は Jagiellońskiego 大

学の Zurzcki、Gabryś ら、Erlangen 大学の Haupt、
Seitz ら、Marburg 大学の Schönbohm、また大阪大

学の永井、高木ら、東京都立大学の和田らによっ

て研究が進められ、2000 年代以降には遺伝学の

発展に伴って和田、末次（現・東京大学）、児玉

（現・宇都宮大学）らにより多くの葉緑体定位運

動関連遺伝子も同定されてきた。 
 
定定位位運運動動とといいうう用用語語ににつついいてて 
日本語の（葉緑体の）定位運動という用語は、

顆粒状の葉緑体だけでなく、リボン状の葉緑体な

どの運動、原形質流動による Rotation のような移

流運動（dinesis / advective movement）も含めた現

象を指す。Senn（1908）はこれに Lageveränderung
（造語、直訳では position alteration / repositioning
となろう）を当て、顆粒状の葉緑体の運動に

Verlagerung（translocation / relocation）、リボン状

の葉緑体の回転運動にはOrientierung（orientation）
をもちいた 2。それぞれ英訳されて研究者によっ

ては使い分けているが、表現を統一すべきだとい

う意見もある。取り敢えず総括すると、まず最も

簡単なのは movement で Moore（1880）8などから

使われている。これは動きそのものに重点を置い

た表現で、最終的な葉緑体配置の機能についてま

で議論するときに使いづらい。葉緑体配置も考慮

にいれた用語として Zurzycki らは、顆粒状とリ

ボン状の葉緑体ともに rearrangement、顆粒状の葉

緑体のみに redistribution / translocationを使ってい

る。Haupt（1990）は rearrangementが顆粒状の葉

緑体であることを含意するようだとして、リボン

状の葉緑体の回転運動を併せて言及するときは

re-orientation movement†c を使うことを提唱した
14。この意見をうけ 2000 年頃には reorientation に

表現を統一する風潮があった。英語の relocation
を葉緑体定位運動の研究でもちいたのは和田ら
15が最初のようで、顆粒状の葉緑体の運動に使わ

れている。 
筆者は必ずしも表現を統一しなくてもよいとい

う意見で、単語の意味を考慮すると顆粒状とリボ

ン状の両方の葉緑体の定位運動に言及するとき

は reorientationより rearrangementを使うのが適切

だろうと考えている。 
 
■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの動動向向 
光光定定位位運運動動のの責責任任光光受受容容体体 

 
図図 3. Senn にによよるる葉葉緑緑体体配配置置をを示示すす用用語語 
図で示した以外に、周辺位：Peristrophe、焦点位：Escharostrophe、周核位： Systropheが区別される。 
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定定位位運運動動とといいうう用用語語ににつついいてて 
日本語の（葉緑体の）定位運動という用語は、

顆粒状の葉緑体だけでなく、リボン状の葉緑体な

どの運動、原形質流動による Rotation のような移

流運動（dinesis / advective movement）も含めた現

象を指す。Senn（1908）はこれに Lageveränderung
（造語、直訳では position alteration / repositioning
となろう）を当て、顆粒状の葉緑体の運動に

Verlagerung（translocation / relocation）、リボン状

の葉緑体の回転運動にはOrientierung（orientation）
をもちいた 2。それぞれ英訳されて研究者によっ

ては使い分けているが、表現を統一すべきだとい

う意見もある。取り敢えず総括すると、まず最も

簡単なのは movement で Moore（1880）8などから

使われている。これは動きそのものに重点を置い

た表現で、最終的な葉緑体配置の機能についてま

で議論するときに使いづらい。葉緑体配置も考慮

にいれた用語として Zurzycki らは、顆粒状とリ

ボン状の葉緑体ともに rearrangement、顆粒状の葉

緑体のみに redistribution / translocationを使ってい

る。Haupt（1990）は rearrangementが顆粒状の葉

緑体であることを含意するようだとして、リボン

状の葉緑体の回転運動を併せて言及するときは

re-orientation movement†c を使うことを提唱した
14。この意見をうけ 2000 年頃には reorientation に

表現を統一する風潮があった。英語の relocation
を葉緑体定位運動の研究でもちいたのは和田ら
15が最初のようで、顆粒状の葉緑体の運動に使わ

れている。 
筆者は必ずしも表現を統一しなくてもよいとい

う意見で、単語の意味を考慮すると顆粒状とリボ

ン状の両方の葉緑体の定位運動に言及するとき

は reorientationより rearrangementを使うのが適切

だろうと考えている。 
 
■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの動動向向 
光光定定位位運運動動のの責責任任光光受受容容体体 

 
図図 3. Senn にによよるる葉葉緑緑体体配配置置をを示示すす用用語語 
図で示した以外に、周辺位：Peristrophe、焦点位：Escharostrophe、周核位： Systropheが区別される。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 



光合成研究 34 (1) 2024 
 

 5 

光定位運動は、光刺激の受容、シグナルの伝達、

駆動力の発生という３ステップに切り分けるこ

とができる 16。最初のステップで働く光受容体は、

一般に光を吸収する性質を持ち、何らかの色素で

ある。そこで、この色素を分光学的に特定するた

め、光刺激の作用スペクトルを決定することが研

究課題となった。光定位運動について最初に定量

的な光量子効率を示した作用スペクトルは、

Voerkel（1934）がヒョウタンゴケの葉で青（と緑）

色光が光集合/逃避反応、また紫外線が逃避反応

に有効であることを示したものであろう 17,†d。

Zurzycka（1951）18と Zurzycki（1962）19がヒンジ

モ葉肉細胞、Schönbohm（1963）が強光によるヒ

ザオリの側面姿勢 20、Mayer（1964）がイワヒバ

属 Selaginella の葉表皮細胞 21 においてそれぞれ

作用スペクトルを報告し、多くの植物の光定位運

動は近紫外光から青色光が有効刺激であること

が明らかになってきた。そして作用スペクトルの

形状、フラビン発色団のクエンチャーである KI
やアジ化ナトリウムによる阻害効果 22,23,†eなどか

ら、フラビン発色団を持つ光受容体 PB-NUVの関与

が予想された。一方で、ヒザオリの弱光による平

面姿勢は赤色光でも誘導され、近赤外光の照射に

より誘導が打ち消されること（赤・近赤外光可逆

性）から、フィトクロムが責任光受容体であると

予想された 24, †f。 
シロイヌナズナの葉緑体定位運動は Trojan & 

Gabryś（1996）による栽培光条件と光集合/逃避反

応の切り替えの研究が最初の報告で、青色光依存

性と赤色光非依存性がしめされた 25,†z。シロイヌ

ナズナの PB-NUV 遺伝子は HY4（クリプトクロム

１）26 と NPH1（フォトトロピン１）27が報告さ

れていた。葉の光透過率変化を利用した変異体ス

クリーニングにより、NPH1 のパラログである

NPL1（フォトトロピン２）が強光逃避の責任遺伝

子として同定された 28,29。続いて NPL1 と NPH1
の二重変異体の逆遺伝学的解析により光集合反

応の光受容体としてフォトトロピン１、２が冗長

的に働くことがしめされた 30。多くの植物でフォ

トトロピン遺伝子は重複するが、シロイヌナズナ

のフォトトロピン１、２と相同な遺伝子重複は種

子植物に限られるようだ 31。フォトトロピンは、

N末端側に LOV ドメインを 2つ持ち、そのドメ

イン内のシステイン残基にフラビンモノヌクレ

オチド FMNが光依存的に一過的に共有結合する

フラビンタンパク質である。C末端に光依存的に

活性化するセリン/スレオニンキナーゼドメイン

を持ち 32、このキナーゼ活性が光集合 33/逃避 34反

応ともに必要である。フォトトロピン１の脱リン

酸化標的として知られ、光屈性や葉の扁平化に関

わる NPH3/RPT2-like ファミリー35 の逆遺伝学的

解析から、葉緑体光集合反応の必要因子として

NCH1/RPT2が同定された 36, †g。RPT2はフォトト

ロピン 1 の自己リン酸化による活性化を阻害す

る一方、フォトトロピン 2 の自己リン酸化には影

響しない 37。光逃避反応に関わるフォトトロピン

の標的は未知である。蛍光標識したフォトトロピ

ン 1、2 の細胞内局在の差は明瞭ではないが、細

胞画分ではフォトトロピン 2 の方がフォトトロ

ピン 1 に比べ葉緑体画分に多く含まれ、葉緑体表

面への結合性が強いと考えられる 38。シロイヌナ

ズナの紫外線光受容体である UBR839は紫外線依

存的な葉緑体定位運動に寄与せず、フォトトロピ

ン１、２が関与する 40。 
一般的な葉緑体の光定位運動の有効刺激は青

色光だが、ヒザオリの弱光位は赤色光が有効で、

それ以外の植物の光定位運動でもしばしば赤色

光の効果が報告されてきた。ヒンジモ 19やシロイ

ヌナズナ 41 は赤色光により原形質の流動性が高

まり（photokinesis）、とくにシロイヌナズナにお

いて細胞の一部への青色光の照射（スポット光）

による光定位運動では、細胞全体への赤色光同時

照射が必要である 41。セキショウモの表皮 42やホ

ウライシダの前葉体 43、弱赤色光下で栽培したヒ

メツリガネゴケ 44,45などは、赤色光依存的な葉緑

体の定位運動を示し、ヒメツリガネゴケは赤色光

による定位運動における偏光の作用二色性が報

告されている。オオセキショウモの赤色光依存的

定位運動は DCMU感受性で同時に赤・近赤外光

可逆性を示し、光合成依存かつフィトクロム依存

であると考えられている 46–48。ホウライシダでは

赤色光依存定位運動の変異体から、フィトクロム

とフォトトロピンのキメラタンパク質であるネ

オクロム（PHY3/NEO）が責任的な光受容体とし
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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て同定された 49。ネオクロム相同遺伝子はウラボ

シ目に分布し 49、同様のキメラ光受容体はヒザオ

リ 50、ツノゴケ類 31. †hからも発見された。一方ヒ

メツリガネゴケではこのようなキメラタンパク

質が発見されず、逆遺伝学的に赤色光依存の光定

位運動にフィトクロムが関わることがしめされ
51、フォトトロピンとの直接相互作用も必要なこ

とが明らかとなってきた 52。 
Haupt はヒザオリのリボン状の葉緑体の定位

運動について、顆粒状の葉緑体の定位運動と統一

的に理解するために、葉緑体の受光量という機能

的な観点に基づいて、弱光位/応答（low intensity 
arrangement / low fluence rate response）と強光位/
応答（high intensity arrangement / high fluence rate 
response）という概念を提案した 53,54。これら定位

運動は分子メカニズムの側面からの一般化は難

しいようだが、ともあれ Haupt らはヒザオリの葉

緑体回転運動の偏光の作用（作用二色性

dichroism）の観察から、その光受容のメカニズム

を推定した。ヒザオリの細胞では光受容体分子が

細胞表面に結合し規則的に配向することで作用

二色性を生じる。この作用二色性により、光受容

体は単純に細胞内の光強度の差に応じて不均一

に活性化するのではなく、光照射方向に応じても

不均一に活性化する。そのため葉緑体は光照射方

向依存的に回転すると推定された（図 4）53。ヒ

ザオリの細胞が水中にあるとき細胞表面で気液

境界による光屈折が起きず、細胞内の光強度はか

なり均一なので、光強度でなく光照射方向を感知

するメカニズムは合理的である 14。しかし光定位

運動における作用二色性は水生の植物に限らず、

多くの陸生の陸上植物でも観察される（図 5）21,55,

†w。 
フィトクロムは発色団としてフィトクロモビリ

ンを持つ光受容体で、一般的に赤色光吸収型 Prと

遠赤色光吸収型 Pfr とが相互に変換して赤・近赤

外光可逆的な活性を示す 56, †f。ネオクロムはフォ

トトロピンの N 末端にフィトクロムの光受容ド

メインが連結したキメラタンパク質であり、赤・

近赤外光可逆性と弱い青・近赤外光可逆性の活性

を示す 32,57。フィトクロムは細胞質中に遊離して

いると考えられ、葉緑体定位運動の赤色光応答が

作用二色性を持つことは疑問に思われていたが、

細胞膜局在性のあるフォトトロピンと相互作用

 
図図 4. ヒヒザザオオリリのの光光照照射射方方向向のの感感知知 
矢印(→)のように光受容体が配向し作用二色

性にしたがって活性化する。赤色光で光受容

体が活性化した位置から逃げるように葉緑体

の縁が係留され、扁平な葉緑体は照射光と垂

直に定位する。数字は同光強度の直線偏光の

振動面と光受容体の最大光吸収軸が一致した

ときの活性化を 1 とした相対値。文献 53 を参

考に作成。 

 
図図 5. 陸陸上上植植物物のの偏偏光光作作用用二二色色性性 
文献 55 を参考に作成。 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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したり、キメラタンパク質となることで細胞膜局

在が可能になるものと推察された 58。ホウライシ

ダのネオクロムは、フォトトロピンの膜局在に必

要なプロリン残基 59を保存していないが、GFP標
識タンパク質をシロイヌナズナで発現すると、細

胞膜への局在もみられる 60。 
 
光光定定位位運運動動のの細細胞胞内内シシググナナルル 
葉緑体光定位運動のシグナル伝達と運動の駆動

力の発生メカニズムは複雑な過程であり、多くの

研究があるもののいまだ不明な点が多い。重要な

知見として、光集合反応を引き起こすシグナルは

遠隔的に作用する 21,61。これは顕微鏡下でサブ細

胞サイズ領域にスポット光を照射する実験に

よって明らかとなり、葉緑体自体が光照射されな

くても光集合反応が起きる†v。すなわち葉緑体は

純粋に細胞質の作用に依って移動できる。この遠

隔性の集合反応シグナルは 0.5~2.5 μm・min-1 の

速さで伝播し（ホウライシダ 62、シロイヌナズナ
62、ゼニゴケ 63）、伝播速度に温度依存性がある
64。一方、光逃避反応はスポット光照射領域内で

のみ観察され、外に出た葉緑体は停止する 61。 
フォトトロピン誘導性の細胞内シグナルとして

Ca2+シグナルは重要で、葉緑体定位運動への関与

（総説として Banaś et al. (2012)65）も検証されて

いる。薬理学的解析によりヒンジモの光定位運動

は、細胞膜 Ca2+チャネルのブロッカーである La3+

に非感受性、小胞体からの Ca2+放出の阻害剤であ

るカフェインや Thapsigargin に感受性、またカル

モジュリン阻害剤の trifluoperazine に感受性であ

ることなどが報告されている 66,67。ホウライシダ

やヒメツリガネゴケの光定位運動は La3+非感受

性だが、接触刺激の反応は La3+感受性であること

が知られている 68–70。Ca2+シグナルは光定位運動

に関与するようだが、一般的細胞内 Ca2+波の伝播

が数~数十 μm・s-1オーダーなので、Ca2+シグナル

が光集合反応の遠隔性シグナルの実体である可

能性は否定的に考えられている 71。 
葉緑体の光定位運動にはフォトトロピンのキ

ナーゼ活性が必要なことから、リン酸化シグナル

の関与も考えられる。リン酸化シグナルの重要な

シグナル因子であるホスホイノシチド PIPs に関

して、ヒンジモ 72やシロイヌナズナ 73 の光定位

運動は、PIPs 合成に関わるホスファチジルイノシ

トールキナーゼ PIPK の阻害剤 Wortmannin に感

受性がある。シロイヌナズナのフォトトロピン変

異体での薬理学的実験から、フォトトロピン２依

存的な光定位運動は、ホスホリパーゼ C の阻害

剤 U73122 と、PI(4,5)P2に結合してシグナル伝達

を阻害する neomycin に感受性であるため、おも

に PI(4,5)P2 を経由する PI(4)P シグナルに依存す

ると考えられる。一方、フォトトロピン１依存的

な光定位運動は neomycin非感受性で、U73122 の
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当初、葉緑体定位運動の駆動力は生物物理学的

な考察により、カナダモの場合のような明らかに

原形質流動による移流運動でなくても、局所的な

原形質流動と、原形質表層部への葉緑体の固着度

viscosity の変化によって説明できるのではない

かと考えられていた 76。ここでいう固着度という

のは遠心力をかけたときに葉緑体が遠心端に落

ちる程度を表した指標であり一般的な粘性とは

異なる（図 6）。Virgin（1951）はオオカナダモを

暗所から明所にうつすと、葉緑体の固着度は光定

位運動に先行して、暗所や弱光では小さく、中強

度光で大きく、強光で小さくなることを報告し、

中強度光での固着度が大きくなることは光集合

6 7

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 2 

 
 
葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ
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られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
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は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動
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Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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反応に対応すると考えられた 76。Zurzycki（1960）
はヒンジモの葉緑体が移動するとき一過的に固

着度が減少する現象を発見した 77,† i。Sakai & 
Takagi（2005）によればオオセキショウモの青色

光による強光逃避では、葉緑体の固着度は上面位

で 30 分にわたって減少し続けるのに対し、側面

位では一過的に減少したあと再び増加する。この

固着度の傾向は各種阻害剤によって変化したが、

固着度と葉緑体定位運動の間に関連が見出され

なかった 78。このことから葉緑体の固着度の変化

は定位運動に必要な可能性があるが、十分条件で

はないといえる。 
一方で、陸上植物では細胞骨格重合阻害剤をも

ちいた細胞生理学的研究により、葉緑体定位運動

はアクチン繊維に依存することが知られていた
70,79,80,†j。そこで定位運動発生時のアクチン繊維の

構造に興味が持たれた。アクチン結合タンパク質

にGFP標識を導入したシロイヌナズナで、スポッ

ト光照射による光定位運動時のアクチン繊維の

観察がおこなわれた。光定位運動をしめさない変

異体 chup1（chloroplast unusual positioning 1）と比

較して、野生型植物のみで葉緑体表面に結合した

短いアクチン繊維の束 chloroplast-actin filaments
（cp-アクチン）が、光集合/逃避反応ともに進行

方向前方に偏った配置をすることが発見された

（図 7）81。同変異体の責任遺伝子がコードする

CHUP1タンパク質は in vitroでアクチン繊維の重

合核になるらしい 82,83。葉緑体の進行前後方向の

cp-アクチン標識の蛍光強度の差が移動速度の増

減に対応関係があり 84,†k、繊維の方向ベクトルの

和が移動方向ベクトルにおよそ対応する 85。この

ことから、cp-アクチンの関わる分子装置がおも

に葉緑体定位運動の駆動力を発生していると考

えられる。Senn が提示した葉緑体が能動的に動

くのかという疑問は、葉緑体定位運動はカナダモ

などで観察される Rotation のような移流運動な

のかという疑問に端を発したものであった。その

意味で cp‐アクチンの関わる運動装置の発見に

よって、葉緑体定位運動が単なる移流運動に限ら

ないことが明らかになったといえる†l。cp-アクチ

ンはシロイヌナズナのほかタバコ 86、ホウライシ

ダ 87、ヒメツリガネゴケ 88で観察されている。機

能欠損型ミオシンを発現するネガティブドミナ

ントな遺伝子組換えシロイヌナズナの観察によ

り、葉緑体定位運動ではモーター分子としてミオ

シンが関与しないことが示唆されている 89。この

ことから cp-アクチンの関わる分子装置は、ミオ

シンに依存しない何らかの運動駆動力を発生す

るメカニズムを構成していると期待される。 
葉緑体の光定位運動では葉の光透過率変化を利

用した遺伝学的スクリーニングにより、多数の機

能欠損/低下型の変異体が単離されている。これ

らの変異体の責任遺伝子は機能未知のものが多

く、現在も解析が進められている。これらの遺伝

子について内容が各論的で多岐にわたるため本

稿では割愛することとし、総説として末次&和田

（2013）58、Suetsugu, Higa & Wada（2017）90を参

考にされたい。とくに最近、これらの遺伝子の中

でシグナル伝達分子であることが予想されてい

た PLASMID MOVEMENT IMPAIRED1（PMI1）91

が、青色強光をスポット照射する実験でフォトト

 
図図 6. オオオオカカナナダダモモのの固固着着度度のの観観察察のの例例 
図左半分に青色強光を照射した後遠心処理す

ると照射領域の葉緑体のみ遠心端に落下す

る。文献 76 を参考に作成。 

 
図図 7. ホホウウラライイシシダダ前前葉葉体体のの cp-アアククチチンン 
文献 87 を参考に作成 
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CHUP1タンパク質は in vitroでアクチン繊維の重

合核になるらしい 82,83。葉緑体の進行前後方向の

cp-アクチン標識の蛍光強度の差が移動速度の増

減に対応関係があり 84,†k、繊維の方向ベクトルの

和が移動方向ベクトルにおよそ対応する 85。この

ことから、cp-アクチンの関わる分子装置がおも

に葉緑体定位運動の駆動力を発生していると考

えられる。Senn が提示した葉緑体が能動的に動

くのかという疑問は、葉緑体定位運動はカナダモ

などで観察される Rotation のような移流運動な

のかという疑問に端を発したものであった。その

意味で cp‐アクチンの関わる運動装置の発見に

よって、葉緑体定位運動が単なる移流運動に限ら

ないことが明らかになったといえる†l。cp-アクチ

ンはシロイヌナズナのほかタバコ 86、ホウライシ

ダ 87、ヒメツリガネゴケ 88で観察されている。機

能欠損型ミオシンを発現するネガティブドミナ

ントな遺伝子組換えシロイヌナズナの観察によ

り、葉緑体定位運動ではモーター分子としてミオ

シンが関与しないことが示唆されている 89。この

ことから cp-アクチンの関わる分子装置は、ミオ

シンに依存しない何らかの運動駆動力を発生す

るメカニズムを構成していると期待される。 
葉緑体の光定位運動では葉の光透過率変化を利

用した遺伝学的スクリーニングにより、多数の機

能欠損/低下型の変異体が単離されている。これ

らの変異体の責任遺伝子は機能未知のものが多

く、現在も解析が進められている。これらの遺伝

子について内容が各論的で多岐にわたるため本

稿では割愛することとし、総説として末次&和田

（2013）58、Suetsugu, Higa & Wada（2017）90を参

考にされたい。とくに最近、これらの遺伝子の中
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図図 6. オオオオカカナナダダモモのの固固着着度度のの観観察察のの例例 
図左半分に青色強光を照射した後遠心処理す

ると照射領域の葉緑体のみ遠心端に落下す

る。文献 76 を参考に作成。 

 
図図 7. ホホウウラライイシシダダ前前葉葉体体のの cp-アアククチチンン 
文献 87 を参考に作成 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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ロピン（おもにフォトトロピン 2）依存的に光照

射領域からなくなることが報告された 86。このと

きPMI1は分解などの作用を受けず拡散的な作用

に依って細胞内を移動したということ†m、この移

動はアクチン繊維の重合阻害の影響を受けない

こと、また光逃避反応に先立って移動することが

明らかとなった 86。これまで光集合反応において

拡散性の因子の存在が想定されてきたが、光逃避

反応について先に拡散性の因子が見つかったと

いえる。 
 
葉葉緑緑体体のの CO2定定位位運運動動とと C4植植物物のの凝凝集集的的運運動動 
ここまで葉緑体の光定位運動について詳しく解

説してきた。本節は光以外の光合成活性の重要な

決定因子として CO2 の影響について述べる。葉

緑体定位運動に対する CO2 の影響として、Senn 
（1908）はヒョウタンゴケの CO2 走化的定位運

動を発見したほか、高濃度（20 % v/v）の CO2が

麻酔的に作用すること、数日間 CO2 除去して栽

培した植物の暗所位が異常になることを報告し

た。一方で CO2 の関与が期待されていた柵状組

織の葉緑体の上面位では CO2 除去の効果をみと

めることはできなかった 2。Mosebach（1958）に

よればヒザオリの葉緑体の平面姿勢と側面姿勢

を示す光強度の閾値は、普通培地よりも炭酸除去

した培地中で高くなる 92。炭酸除去条件で葉緑体

の受光量がかえって大きくなるような定位運動

なので、機能的な意味はよくわからない。Walczac 
& Gabryś（1980）はハカタカラクサの葉をもちい

て、強光による光透過率の増加が CO2 により抑

制されることを報告したが、顕微鏡観察による葉

緑体定位運動は報告しなかった 93, †n。Sugiyama & 
Terashima（2023）はヒメツリガネゴケの葉をもち

いて、Senn（1908）の実験系を改良し葉緑体の CO2

走化的定位運動を観察した（図 8上）。青色光照

射下では CO2走化的運動が DCMU非感受性なの

に対し、赤色光照射下では CO2 走化的運動は

DCMU 感受性であった。また白色光条件で栽培

したヒメツリガネゴケの葉も CO2 依存的に赤色

光依存的な定位運動を示した 94。関与する要因

（光、CO2、光合成活性）間の依存関係に、気孔

開閉応答との類似性が認められ興味深い。 
C4植物においては、とくに維管束鞘細胞の葉緑

体が C4 光合成のサブタイプや系統によって特徴

的な求心/遠心的な葉緑体配置を示す 95。維管束

鞘細胞の葉緑体が環境応答性をしめさず特定の

配置を取るのに対し、葉肉細胞の葉緑体は強光や

光照射下での塩、乾燥、ABA 刺激によって維管

束鞘細胞側への求心的な葉緑体定位運動

aggregative movement（凝集的運動）を示す（図 8
下）96,97。この定位運動はシコクビエにおいて青

色光依存的に CO2 除去によっても誘導されるこ

とが最近報告された 98。凝集的運動における葉緑

体定位運動の位置シグナルは不明だが、ストレス

環境下では維管束鞘からの CO2 の漏れが相対的

に増大すると考えられる 99ので、この定位運動は

CO2の再捕捉に寄与すると期待される。C4光合成

についての CO2 の 3 次元拡散モデルによるシ

ミュレーションでは、凝集的運動が強光条件での

光合成に寄与することがしめされている 100。 
 
光光合合成成とと葉葉緑緑体体定定位位運運動動のの関関係係 
葉緑体定位運動研究の当初から、とくに光定位

運動は光合成の効率化に寄与するものと仮定し

て研究が進められてきているが、この仮定は定性

的な議論にとどまらずきちんと実証、定量的に評

価されるべきものである。Zurzycki（1955）101は

比較的単純な組織の植物でキャピラリーをもち

いたガス交換測定をおこない、光集合反応によっ

 

 
図図 8. ヒヒメメツツリリガガネネゴゴケケのの CO2定定位位運運動動（（上上））

ととシシココククビビエエのの ABA にによよるる凝凝集集的的運運動動（（下下）） 
文献 94, 96 を参考に作成 
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Terashima（2023）はヒメツリガネゴケの葉をもち

いて、Senn（1908）の実験系を改良し葉緑体の CO2

走化的定位運動を観察した（図 8上）。青色光照

射下では CO2走化的運動が DCMU非感受性なの

に対し、赤色光照射下では CO2 走化的運動は

DCMU 感受性であった。また白色光条件で栽培

したヒメツリガネゴケの葉も CO2 依存的に赤色

光依存的な定位運動を示した 94。関与する要因

（光、CO2、光合成活性）間の依存関係に、気孔

開閉応答との類似性が認められ興味深い。 
C4植物においては、とくに維管束鞘細胞の葉緑

体が C4 光合成のサブタイプや系統によって特徴

的な求心/遠心的な葉緑体配置を示す 95。維管束

鞘細胞の葉緑体が環境応答性をしめさず特定の

配置を取るのに対し、葉肉細胞の葉緑体は強光や

光照射下での塩、乾燥、ABA 刺激によって維管

束鞘細胞側への求心的な葉緑体定位運動

aggregative movement（凝集的運動）を示す（図 8
下）96,97。この定位運動はシコクビエにおいて青

色光依存的に CO2 除去によっても誘導されるこ

とが最近報告された 98。凝集的運動における葉緑

体定位運動の位置シグナルは不明だが、ストレス

環境下では維管束鞘からの CO2 の漏れが相対的

に増大すると考えられる 99ので、この定位運動は

CO2の再捕捉に寄与すると期待される。C4光合成

についての CO2 の 3 次元拡散モデルによるシ

ミュレーションでは、凝集的運動が強光条件での

光合成に寄与することがしめされている 100。 
 
光光合合成成とと葉葉緑緑体体定定位位運運動動のの関関係係 
葉緑体定位運動研究の当初から、とくに光定位

運動は光合成の効率化に寄与するものと仮定し

て研究が進められてきているが、この仮定は定性

的な議論にとどまらずきちんと実証、定量的に評

価されるべきものである。Zurzycki（1955）101は

比較的単純な組織の植物でキャピラリーをもち

いたガス交換測定をおこない、光集合反応によっ

 

 
図図 8. ヒヒメメツツリリガガネネゴゴケケのの CO2定定位位運運動動（（上上））

ととシシココククビビエエのの ABA にによよるる凝凝集集的的運運動動（（下下）） 
文献 94, 96 を参考に作成 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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て葉緑体の位置が変化するとき光合成速度が増

加すること、光定位運動をしめさないアオミドロ

では同様の光条件の変化に依って光合成速度が

変化しないことを示した。また光合成の飽和光条

件で弱光位から強光位に変化するとき光合成速

度は変化しなかった。これらのことから光集合反

応は光合成活性の増大に寄与すると結論された
101, †o。光逃避反応が葉緑体を光傷害から保護する

ことはシロイヌナズナの葉緑体定位運動変異体

をもちいて確かめられた 102,103。細胞間隙を含む

多層の複雑な葉では光定位運動が葉内の光強度

分布を変化させるために、一概に光集合/逃避反

応による葉全体の光合成活性の増減への効果を

予想するのは難しい 104が、シロイヌナズナでは

葉緑体の光集合反応のみ示す変異体の成長量が

特定の栽培条件で大きくなることも報告されて

いる 105。 
葉緑体が細胞間隙に面した細胞表面に配置する

上面位は CO2コンダクタンスの増大に寄与する。

CO2の拡散は細胞内と比べてと空気中で速い（水

中と空気中でおよそ 10４倍の差がある）から、明

条件下の光合成組織中では CO2 はおもに細胞間

隙を移動し、細胞間隙に面した位置の葉緑体は

CO2が供給されやすい 106。葉緑体が上面位にある

度合いの定量化には、細胞間隙に面する部分の葉

緑体の面積の積算を単位葉面積あたりで表した

Scがもちいられ 107、いろいろな Sc を示すシロイ

ヌナズナの葉緑体定位運動変異体の比較によれ

ば、CO2 の葉肉コンダクタンスは Sc に比例する
108。 
野外植物の光定位運動は、Williams et al.（2003）
の葉の光透過率を経時的に計測した報告がある。

朝夕の時間帯は葉の光透過率が低下し（弱光応

答）、昼の Sunfleck が起きる時間帯には 1 回

Sunfleck を経験するとその後で光透過率が増加

（強光応答）したまましばらく維持される挙動や、

また午後は強光逃避優勢な傾向を示す植物が多

い†x。観察された植物の中でキクイモは夜間に光

透過率が上がっていき翌朝をむかえるが、これが

強光適応的なのか何らかのアーティファクトな

のか不明である 109。多くの植物は暗期に特徴的

な葉緑体の配置（暗所位）を示すので、キクイモ

の暗所位は検討を要する。一般に陽生植物は陰生

植物に比べ定位運動による光透過率の変化が小

さい 110。これは陽生植物では柵状組織が発達し

て葉面積あたりの葉緑体が増える 111 とともに、

細胞面積あたりの葉緑体密度も高く移動する余

地がないためと考えられる 112。植物種や生育環

境によって葉緑体定位運動の光合成への寄与も

異なるだろうから、今後そうした多様性に着目し

た定位運動の機能解析が期待される。 
葉緑体定位運動が光合成に与える影響に対して、

逆に光合成活性が葉緑体定位運動に与える

フィードバック的な影響もまた興味深い研究課

題である。ヒザオリの定位運動の駆動力となる

ATP の由来が薬理学的に検証され、弱光位への

移動は短時間の光照射時には酸化的リン酸化反

応 113、長時間の光照射では光リン酸化反応、また

強光位への移動では光リン酸化反応により供給

された ATPが駆動力になると考えられている 114。

オオセキショウモの赤色光依存的な上面位は

DCMU 感受性があり、光合成依存だと考えられ

ている 46。ホウライシダのネオクロム欠損変異体

も DCMU感受性の赤色光依存的な上面位を示す

が、この定位運動はかなり遅い。この変異体はス

クロースやグルコース依存的な遅い上面位も示

す 115が、すでに糖が十分にある状態で上面位を

示す意味はよくわかっていない。シロイヌナズナ

では 1~2 日間のスクロースやグルコース処理に

より青色光による集合/逃避反応の反応性がとも

に低下する 116、これはデンプン粒が蓄積すると

葉緑体の定位運動は起きにくくなる 2ことを観察

したものと推察される†p。また H2O2 処理により

光集合/逃避反応の応答がともに速くなり、光逃

避反応をより増強する 117。これは細胞質の流動

性を高める効果に起因するようであり、機能的に

は急な環境ストレスに対し葉緑体を光傷害から

保護する役割があるかもしれない（図 9）。緑色

光が光逃避反応を抑制することも報告されてお

り、キサントフィルサイクルの関与が推察されて

いる 118。ヒンジモにおいてもキサントフィルサ

イクルの関与が薬理学的に示唆されたことがあ

る 119が、今後さらなる検証を要するだろう。葉

緑体定位運動が光合成活性の影響を受けるとき

10
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が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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に、それが運動駆動力の ATP 供給源として重要

なのか、制御シグナルとして重要なのかという点

に注意して解釈する必要がある。定位運動が光合

成依存的な制御を受けるとして、その制御が再帰

的に光合成の効率化に寄与することを示した例

はまだない。 
葉緑体定位運動と光合成研究に関連して、実験

手法の技術的な問題を一つ指摘する。葉緑体定位

運動はクロロフィル蛍光測定による光合成評価

に影響する 120。これは葉緑体の配置が変わると

自己被陰等によってクロロフィル蛍光の量子収

率が変化するのが原因で、集合/逃避反応では

PAM 法の Fm’を過大/過小に評価してしまう。解

決法としては照射光に光定位運動の誘導性がな

い波長の光（一般的には赤色光）を使うこと、測

定光や検出蛍光に組織透過性のよい波長の光を

使うこと、補正式の利用などがある 121。 
 
■■今今後後のの葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの展展望望 
近年、葉緑体定位運動の研究は、光や CO2以外

の環境刺激として低温条件 11、病害応答 122、季節

変化 123、藻類の概日運動 124,125、オルガネラ間の

相互作用 126についても進んでおり、各論文を参

照されたい。葉緑体定位運動は幾何/力学的に複

雑で、一般的には遺伝子の発現変動を伴わず因果

関係の遺伝学的な推定も難しいため、今後の研究

課題も多い。本稿では葉緑体定位運動の研究内容

だけでなく経緯も紹介し、そこに通底する問題意

識までも読者と共有できたと期待する。最後に重

要性が高い未解決な課題を挙げ結びとする。 
 
光光集集合合反反応応ににおおけけるる拡拡散散性性シシググナナルルのの同同定定 
光集合反応では遠隔的なシグナルの存在が仮定

されている。今のところ、この分子的実体は未知

であり光定位運動研究の大きな課題となってい

る。シグナルの伝播速度から、膜電位変化や Ca2+

シグナルではないと考えられている 71。PMI1 は

拡散性のシグナルであることが期待されている

が、いまのところ逃避反応において拡散性の因子

として働くことのみが明らかとなっている 86。光

照射による広範なアクチン繊維の再編成や、PIPs
の濃度勾配なども遠隔性の因子の候補かもしれ

ない。 
 
葉葉緑緑体体定定位位運運動動ににおおけけるる運運動動機機構構のの解解明明 
cp-アクチンの関わる分子装置は、ミオシンが関

与しないとすれば、既知のモータータンパク質を

含まないと考えられる。このため駆動力を生み出

す分子動力学的なメカニズムが重要な研究課題

となる。構成分子の幾何学的な配置、モーター活

性を担う部位の特定と、駆動力発生の分子シミュ

レーションが課題である。定性的には CHUP1タ

 
図図 9. ままととめめ 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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ンパク質を核として cp-アクチンが形成されると

きに押し出す力が駆動力であるというモデルが

提唱されている 85。ここで問題になっているのが、

この分子装置が観察時の化学固定等に対し不安

定な構造らしいということである 85。観察法の改

良案として、クライオ電子顕微鏡や凍結割断法の

利用、分子生物学的には光アフィニティラベルに

よる構造の安定化などが考えられる。運動機構の

解明に加えて定位運動と原形質の流動性の関係

性も結論をみていない課題である。 
 
光光集集合合反反応応とと逃逃避避反反応応のの応応答答のの切切りり替替ええ 
―― 偏偏差差的的にに cp‐‐アアククチチンンがが形形成成さされれるる仕仕組組みみ 
葉緑体の光定位運動は、集合/逃避反応という 2
相的な応答を示す†q。これまでに集合反応でのみ

表現型を示す変異体 jac１127や rpt2nch136もある

が、2相性との関連は未知である†r。定位運動の

進行方向は cp-アクチンの偏差的な形成により決

定されるようなので、この制御の逆転が２相的な

応答を引き起こしているはずである。細胞性粘菌

などの化学走性では、フィードバック制御による

自己組織化によって偏差的に細胞骨格が形成さ

れる。cp-アクチンでも同様のフィードバック制

御が類推でき（図 9）、２相的応答の原理はこの

制御系の解明によって理解が進むと期待される。

強光照射開始時に逃避反応が始まる前の、光照射

領域での一過的 cp-アクチンの消失 81は cp-アク
チンの自己組織化と関係があるかもしれない。 
 
暗暗所所位位のの分分子子機機構構とと生生態態学学的的意意義義のの解解明明 
多くの植物は暗期に特徴的な葉緑体配置（暗所

位）を示し、それは隣接壁位が多い。シロイヌナ

ズナ 127、ホウライシダ 128、ゼニゴケ 129の暗所位

はフォトトロピンが関与するが、詳しい分子機構

は不明で進化的相同性も議論の必要がある。暗所

位の機能として細胞間の物質輸送（転流?）9 や、

明期開始直後の光防御への寄与が考えられるが、

議論した論文も少なく、実証的研究が待たれる。 
 
陸陸上上植植物物ににおおけけるる偏偏光光作作用用二二色色性性のの意意義義 
Haupt は水生植物における作用二色性の生理的

意義を示唆したが 14、作用二色性は陸生の植物で

も広く観察されている（図 5）55。一見、水中に

比べ陸上では作用二色性は必要ないようにも推

察される。複雑な組織での上面位や柵状組織で前

面位を占める葉緑体が少ないことなどに関連す

ると想像されるが検討を要する†w。 
 
光光源源がが太太陽陽光光やや林林床床光光のの場場合合のの定定位位運運動動のの挙挙動動 
近年、葉緑体定位運動の研究は多くの場合、単

色光源をもちいて進められているが、野外植物の

定位運動の挙動が、単色光の実験結果の組み合わ

せによって説明できるのかあまり議論されてい

ない。色々なスペクトルの光源のデータが充実す

ることで、進化生態学的な評価が可能となるだろ

う。 
 

葉葉緑緑体体集集団団ととししててのの簡簡易易なな定定式式化化とと評評価価 
定位運動の動態は、個々の葉緑体の移動速度な

どが報告されているが、実際は葉緑体集団の性質

（葉緑体密度など）も運動を制約する要因となる
112,130。顕微鏡観察では、葉緑体同士の運動の制約

によるだろうと考えられる動き始めのタイムラ

グなどがよくみられる。Schramme et al.（2023）
はオオカナダモの葉で、集団としての葉緑体運動

を統計力学的に解析し、このようなタイムラグな

どをよく説明している 131。同論文内で提示され

た統計モデルは、解剖学的観察から葉緑体定位運

動の有無や速さを推定するモデルとして今後の

研究に適用可能†sで、野外植物の葉緑体定位運動

の評価・解釈が進むと期待できる。 
 
注注釈釈 

†a：誘引されるものが細胞ではないので “走化性 chemotaxis”

を使えない。この区別のため“走化的 chemotactic” 運動と呼

んでいる。Haupt53は directional（有方向的な）運動を含意す

るとして tactic movementの使用にも否定的だが、現在では cp-

アクチンが発見されていることもあり、tactic movementは使

用してもよいだろうと考えられる。 
†b： ここまで挙げた内容は多くがドイツ語で書かれた文

献によるため敷居が高いが、最近は Google翻訳などでかなり

よく翻訳できるようになっているので、一度、ドイツ語の原

文も当たってみられることをおすすめしたい。PDF文章は余

計な改行を多数含むので、適当なテキストエディタで改行を
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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スペースに一括置換した後で機械翻訳にかけるとうまく翻

訳される。古い雑誌の PDFは版元からではなく、博物館など

の資料電子化プロジェクトなどで公開されている場合も多

い。 
†c：Haupt はヒザオリの葉緑体に適した用語として提案し、

用語統一の要請から顆粒状の葉緑体の定位運動についても

reorientation をもちいた（Haupt は cp-アクチンの発見以前は

顆粒状、リボン状とも原形質流動等の統一的なメカニズムで

定位運動を説明できると考えていたので、積極的に用語統一

しようとした。）。結局、reorientationはニュアンスとしては

顆粒状の葉緑体の移動を表すのにはあまりそぐわないよう

で、Haupt自身も場面によって rearrangement、redistributionと

使い分けている。 
†d：詳細な作用スペクトルはのちに Zurzycki (1967)132が報告

した。 
†e：筆者の所感では KIの阻害効果はあまり強くない。アジ

化ナトリウムの阻害効果は強いがフォトトロピン（後述）の

フラビン色素に作用した効果ではない可能性が高い。 
†f：どちらかというと赤・近赤外光可逆性がある反応の光受

容体を、フィトクロムと呼んだということのようだ。 
†g：シロイヌナズナでは 2 遺伝子のパラログが冗長に働く

がゼニゴケではカノニカルな 1遺伝子を持つ 90。 
†h：Li et al. (2014)31 にあるようにツノゴケ類では光依存的

に葉緑体が収縮するという。筆者もモデル植物の Anthoceros 

agrestis Oxford strain やアナナシツノゴケで観察したところ、

光依存的に葉緑体のストロミュール状の構造が収縮したり

するが、細胞内配置は変化しないようだ。ところで最近ツノ

ゴケの葉緑体数が少ないのは葉緑体分裂装置の遺伝子の喪

失による、二次的な形質らしいことがゲノム解析から指摘さ

れた 133。 
†i：遠心処理による固着度とは別に、顕微鏡観察による画

像解析で、原形質や葉緑体の移動度や流動性の変化が報告さ

れている。オオセキショウモでは赤色光照射により一過的な

移動度の上昇 46、シロイヌナズナでは継続的な移動度の上昇

41 が知られており、遠心処理で解析した固着度との対応関係

があるかもしれない。 
†j：色々な種類があるが Wash-out 実験が可能なことは重要

なポイントで、微小管重合阻害剤ではオリザリンやプロピザ

ミド、アクチン繊維重合阻害剤ではラトルンクリンＢやサイ

トカラシンＤなどが生理活性を回復しやすい。責任的な細胞

骨格の例外としてヒメツリガネゴケの葉緑体定位運動はア

クチン繊維と微小管の両方に依存し、とくに赤色光依存の光

定位運動と接触刺激による集合反応は微小管のみに依存す

る。このときアクチン繊維依存の運動よりも微小管依存の運

動のほうが速い 70。最近ではシロイヌナズナの強光逃避反応

の速度はオリザリン感受性があり微小管が関与するという

報告がある 134。 
†k：前後方向の cp-アクチンの量比 ratioが速度に相関すると

書かれている 84が、cp-アクチンのベクトル和によって移動方

向が決定されるらしい 85ことを鑑みると、比ではなく差が適

当だと推察される。 
†l：一方、chup1変異体の葉緑体は原形質流動によるはげし

い移流運動を示す。 
†m：いわゆる拡散というより、光照射に依って液胞‐細胞

膜間の原形質の厚さが薄くなったことにより、そこに含まれ

ている PMI1 シグナルの検出される位置も移動した、という

ような印象を受けた。 
†n：筆者はツユクサ科の植物の単離細胞が実際に CO2 依存

的に葉緑体の運動を示すことを観察している。本誌前号（第

33巻第 2号）の裏表紙写真も参照されたい。 
†o： この結論は種間比較によるので慎重に解釈する必要が

ある。 
†p： Banaś & Gabryśはこれを糖シグナリングに関連させて

考察した 116が、実際にシロイヌナズナの葉を含糖培地におい

ておくと、葉緑体にデンプン粒が蓄積して葉緑体の形状も変

化したりするので、幾何/力学的な性質の変化が原因かもしれ

ない。 
†q： フォトトロピン１は集合反応のみを誘導するので 2相

の光受容体は同じではないが、応答の 2相性において光受容

体の分化は必ずしも本質的問題ではない。フォトトロピン２

のみに注目すると集合/逃避反応の両方を誘導すること、フォ

トトロピン１もごく強光で一過的に逃避反応を誘導するこ

と 135、基部陸上植物であるゼニゴケはフォトトロピンを１遺

伝子しか持たないこと 90などに注意するべきである。 
†r：変異体から 2相性を研究するなら、片方の相の欠損では

なく、集合/逃避反応の転換する光強度が変化する変異体など

を取得したい。 
†s：具体的には平均葉緑体中心間距離を、Schramme et al.

（2023）内のモデル式[2]中の変数 σに充てることで適用でき

る。 
†t：単純な組織では Epistrophe の位置と periclinal position、

Apostrophe の位置と anticlinal position が対応する。一方、多

細胞層で細胞間隙を含む組織では対応せず、一般性はない。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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†u：Moore（1888）は光逃避による側面位のことを positive 

apostrophe、暗所位による隣接壁位を negative apostropheと呼

んだ 8。 
†v：光集合反応のシグナル伝達では他に、シグナルの残存

効果も重要な特性で、光照射後に暗所に移してもしばらく、

葉緑体が光集合反応様の運動を示す。この光刺激の残存効果

についてはヒョウタンゴケで Senn（1908）が記載した 2。一

方、いわゆる集合反応ではないが、ヒザオリの弱光位におけ

る残存効果はMoore（1888）が既に観察していた 8。 
†w：Senn（1908）以降、一般的に光定位運動は細胞内の光

強度差依存性によって（photometrische）説明できる 2と考え

られてきたが、案外、光の向きが重要なのかもしれない。 
†x：これらの傾向は集合反応が遅いことが原因のようであ

る 109。午後に透過率が高い傾向は気孔の昼寝現象を連想させ

るようでもある。 
†y：研究者の興味が原形質の運動へ移ったのが原因のよう

だ。 
†z：光集合/逃避反応の光強度の閾値、弱光下での栽培によ

り強光による光逃避反応を示しやすくなること、栽培光条件

により暗所位の葉緑体配置が変化することなどを報告した 25。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ
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clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた
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陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ
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陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動
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ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面
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よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面
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る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。
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照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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ブブララシシノノスステテロロイイドドとと光光にに制制御御さされれるる新新規規因因子子 BPG4 にによよるる葉葉緑緑体体恒恒
常常性性維維持持機機構構‡ 
 

 
1京都大学 大学院生命科学研究科、2京都大学 大学院農学研究科、 

3東京大学 大学院農学生命科学研究科 

立花 諒 1*、山上 あゆみ 1、宮川 拓也 1、伊福 健太郎 2、浅見 忠男 3、中野 雄司 1 

 
 

植物は、効率的かつ健全な光合成を行うため、葉緑体の発達を環境に応じて適切に制御している。植物

ホルモン・ブラシノステロイド (BR) は、植物の形態形成に加えて、葉緑体発達においても強い生理

活性を持つことが知られているが、BR シグナルによる葉緑体発達制御機構には未解明な点が多く残さ

れている。本研究は、BR シグナルと光の下流で機能する新規葉緑体制御因子 BPG4 を同定し、BPG4
は葉緑体発達のマスター転写因子GLKを介して光合成関連遺伝子の発現および葉緑体発達の最適な制

御を司ることにより、葉緑体恒常性維持因子として機能する可能性を明らかにした。 
 
11．．ははじじめめにににに  

葉葉緑緑体体のの発発達達制制御御 
葉緑体は光合成反応の場として重要な役割を果

たす植物固有のオルガネラであり、光合成活性

は葉緑体の発達と密接に関連している。葉緑体

の発達は植物器官の各成長ステージや明暗など

の植物が生育する環境に応じて精密に制御さ

れ、それぞれの状況に応じた適切な光合成反応

が進められることが知られている。葉緑体の形

成と発達に関わる遺伝子は、光合成関連色素体

遺伝子 (PhAPGs)と光合成関連核遺伝子

(PhANGs) と総称されている。psbA や rbcLなど

は PhAPGsとして葉緑体ゲノムにコードされて

おり、シグマ因子や CND41 などの葉緑体局在

の転写因子によって発現が制御される 1。一方、

クロロフィル生合成酵素や光捕集アンテナタン

パク質 (LHCP)、光化学系 I/II (PSI/II) のサブユ

ニットなど葉緑体発達制御因子の多くは、核ゲ

ノムに PhANGsとしてコードされている。

 
‡‡研究紹介 
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PhANGsの発現制御においては、GOLDEN2-
LIKE 1/2 (GLK1/2)、GATA NITRATE-
INDUCIBLE CARBON-METABOLISM-
INVOLVED、CYTOKININ-RESPONSIVE 
GATA1 (CGA1)/GNC-LIKE (GNL) などの転写因

子が重要な役割を果たすことが知られている 2。

GLK転写因子は PhANGsのプロモーター領域に

直接結合して発現を活性化することにより、ク

ロロフィル生合成、光合成装置の構築、葉緑体

発達などを促進する機能を持つことが知られて

おり、光シグナルや植物ホルモン、レトログ

レードシグナルなどの下流において機能する葉

緑体発達のマスター転写因子であると考えられ

ている 2,3。 
植植物物スステテロロイイドドホホルルモモンン・・ブブララシシノノスステテロロイイドド 
(BR) 
ブラシノステロイド (BR) は、ステロイド構造

を持つ植物ホルモンである (図 1)。BRは、植物

の成長制御、環境ストレス耐性の向上、葉緑体
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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発達の制御などの様々な生理活性を持つことが

知られている。通常、暗所発芽した植物はフッ

クの形成、胚軸の徒長、子葉の黄化に代表され

る暗所形態形成を示すが、BR 生合成変異体 de-
etiolated 2 (det2) は、胚軸が短化し子葉が開いた

「暗所光形態形成」を示すことが知られている
4。この際、通常暗所条件下では極めて発現量が

少ない Light-harvesting complex protein/chlorophyll 
a/b binding protein (LHC/CAB) や psbA などの光

合成関連遺伝子の発現が増加する。また、明所

においては、det2変異体は極端な矮性形態、頂

芽優勢の減少、葉の濃緑色化などの表現型を示

す 4。これらの明瞭な BR欠損表現型から、BR
は植物の形態形成および葉緑体発達の制御にお

いて非常に重要な役割を果たす生理活性物質と

して認められ、多くの研究者により BR 生合成

経路および BR シグナル伝達機構の解析が進め

られてきた。一方、det2変異体の単離以降、BR
による形態形成制御機構の解明は精力的に試み

られてきているが、BR による葉緑体制御機構に

ついては、鍵因子の探索などの研究が活発には

進められてきていないのが現状であった。 
我々は、BR 生合成阻害剤 Brz を用いたケミカル

バイオロジー的手法により、BR シグナル伝達機

構の解明を進めてきた。Brz は、BR 生合成経路

におけるシトクロム P450 モノオキシゲナーゼ

DWARF4 に結合することにより、BR 生合成を

特異的に阻害する 5。この Brz条件で生育した植

物体は、明所における極端な矮性形態および濃緑

色形態や、胚軸の短化および子葉の開花を特徴と

する暗所光形態形成など det2 と同様の表現型を

示すことが明らかとなっている (図 1)。そこで

我々は、シロイヌナズナ突然変異体種子群から、

暗所 Brz存在下でも胚軸が短化せず、逆に徒長し

た Brz-insensitive-long hypocotyl (bil) 変異体や、明

所 Brz 存在下でも濃緑色にならず逆に低緑色を

示す Brz-insensitive-pale green (bpg) 変異体をスク

リーニングすることにより、新規 BR シグナル伝

達因子を同定してきた。これまでに bil1変異体か

らは BR シグナル伝達のマスター転写因子

BIL1/BZR1 や BR 受容体 BRI1 の分解に関わる

BIL4 などが単離されており、bpg 変異体からは

いずれもBRシグナル伝達の下流で葉緑体発達を

制御する機能を持つ BPG1、BPG2、BPG3 を同定

している 6–10。本研究では、4 番目の bpg 変異体

として単離された bpg4-1D 変異体の原因遺伝子

BPG4 (At3g55240) について、機能、発現制御、生

理学的意義に関する解析を行った 11。  

22．．BBPPGG44 ははククロロロロフフィィルル内内生生量量おおよよびび葉葉緑緑体体発発

達達をを抑抑制制すするる  

BPG4 のアミノ酸配列を基にした相同性遺伝子

検索により、BPG4は陸上植物に進化的に広く保

存される一方、既知の機能ドメインを持たない新

規遺伝子であることが明らかとなった。そこで、

BPG4の植物体における機能を明らかにするため

に BPG4欠損株および BPG4高発現株を作出し、

それらの表現型を解析した。その結果、BPG4欠
損株は野生型株と比較してクロロフィル内生量

が増大した濃緑色形態を示し、BPG4高発現株は

 
図図 1. ブブララシシノノスステテロロイイドド(BR)欠欠損損植植物物

体体はは、、明明所所ににおおいいててはは矮矮化化ししたた濃濃緑緑色色形形

態態をを示示しし、、暗暗所所ににおおいいててはは胚胚軸軸がが短短化化しし

子子葉葉がが開開いいたた光光形形態態形形成成をを示示すす 
a,天然の活性型ブラシノステロイド(BR)
の一種であるブラシノライドの化学構

造。 
b,BR 生合成阻害剤 Brz処理により BRが
欠損した野生型株の表現型。明所(長日条

件)あるいは暗所で、3 μM Brzが添加さ

れた 1/2MS 培地で 7 日間生育させた。
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発達の制御などの様々な生理活性を持つことが

知られている。通常、暗所発芽した植物はフッ

クの形成、胚軸の徒長、子葉の黄化に代表され

る暗所形態形成を示すが、BR 生合成変異体 de-
etiolated 2 (det2) は、胚軸が短化し子葉が開いた

「暗所光形態形成」を示すことが知られている
4。この際、通常暗所条件下では極めて発現量が

少ない Light-harvesting complex protein/chlorophyll 
a/b binding protein (LHC/CAB) や psbA などの光

合成関連遺伝子の発現が増加する。また、明所

においては、det2変異体は極端な矮性形態、頂

芽優勢の減少、葉の濃緑色化などの表現型を示

す 4。これらの明瞭な BR欠損表現型から、BR
は植物の形態形成および葉緑体発達の制御にお

いて非常に重要な役割を果たす生理活性物質と

して認められ、多くの研究者により BR 生合成

経路および BR シグナル伝達機構の解析が進め

られてきた。一方、det2変異体の単離以降、BR
による形態形成制御機構の解明は精力的に試み

られてきているが、BR による葉緑体制御機構に

ついては、鍵因子の探索などの研究が活発には

進められてきていないのが現状であった。 
我々は、BR 生合成阻害剤 Brz を用いたケミカル

バイオロジー的手法により、BR シグナル伝達機

構の解明を進めてきた。Brz は、BR 生合成経路

におけるシトクロム P450 モノオキシゲナーゼ

DWARF4 に結合することにより、BR 生合成を

特異的に阻害する 5。この Brz条件で生育した植

物体は、明所における極端な矮性形態および濃緑

色形態や、胚軸の短化および子葉の開花を特徴と

する暗所光形態形成など det2 と同様の表現型を

示すことが明らかとなっている (図 1)。そこで

我々は、シロイヌナズナ突然変異体種子群から、

暗所 Brz存在下でも胚軸が短化せず、逆に徒長し

た Brz-insensitive-long hypocotyl (bil) 変異体や、明

所 Brz 存在下でも濃緑色にならず逆に低緑色を

示す Brz-insensitive-pale green (bpg) 変異体をスク

リーニングすることにより、新規 BR シグナル伝

達因子を同定してきた。これまでに bil1変異体か

らは BR シグナル伝達のマスター転写因子

BIL1/BZR1 や BR 受容体 BRI1 の分解に関わる

BIL4 などが単離されており、bpg 変異体からは

いずれもBRシグナル伝達の下流で葉緑体発達を

制御する機能を持つ BPG1、BPG2、BPG3 を同定

している 6–10。本研究では、4 番目の bpg 変異体

として単離された bpg4-1D 変異体の原因遺伝子

BPG4 (At3g55240) について、機能、発現制御、生

理学的意義に関する解析を行った 11。  
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存される一方、既知の機能ドメインを持たない新

規遺伝子であることが明らかとなった。そこで、

BPG4の植物体における機能を明らかにするため

に BPG4欠損株および BPG4高発現株を作出し、

それらの表現型を解析した。その結果、BPG4欠
損株は野生型株と比較してクロロフィル内生量

が増大した濃緑色形態を示し、BPG4高発現株は

 
図図 1. ブブララシシノノスステテロロイイドド(BR)欠欠損損植植物物

体体はは、、明明所所ににおおいいててはは矮矮化化ししたた濃濃緑緑色色形形

態態をを示示しし、、暗暗所所ににおおいいててはは胚胚軸軸がが短短化化しし

子子葉葉がが開開いいたた光光形形態態形形成成をを示示すす 
a,天然の活性型ブラシノステロイド(BR)
の一種であるブラシノライドの化学構

造。 
b,BR 生合成阻害剤 Brz処理により BRが
欠損した野生型株の表現型。明所(長日条

件)あるいは暗所で、3 μM Brzが添加さ

れた 1/2MS 培地で 7 日間生育させた。

Scale bar = 2 mm。 

H

H

H

O

H

O

HO

HO

OH

OH
H

a

b

Brz – + – +
明所発芽植物 暗所発芽植物

ブラシノステロイド
(BR)

図図1. ブブララシシノノスステテロロイイドド (BR) 欠欠損損植植物物体体はは、、明明所所ににおおいいててはは矮矮化化ししたた濃濃緑緑色色形形態態をを示示しし、、暗暗所所ににおお
いいててはは胚胚軸軸がが短短化化しし子子葉葉がが開開いいたた光光形形態態形形成成をを示示すす
a, 天然の活性型ブラシノステロイド (BR) の一種であるブラシノライドの化学構造。 
b, BR生合成阻害剤Brz処理によりBRが欠損した野生型株の表現型。明所 (長日条件) あるいは暗所で、3 
µM Brzが添加された1/2MS培地で7日間生育させた。Scale bar = 2 mm。

22

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 2 

 
 
葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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クロロフィル内生量が減少した低緑色形態を示

すことが明らかとなった (図 2)。さらに、クロロ

フィル a/b比が BPG4欠損株では野生型株と比較

して減少し、BPG4高発現株では増大したことか

ら、BPG4 はクロロフィル内生量だけではなく

LHC の発達にも影響を及ぼしていると考察され

た。さらに BPG4が葉緑体発達に与える影響を解

明するために、野生型株、BPG4欠損株、BPG4高
発現株のロゼット葉における葉緑体を透過型電

子顕微鏡により観察した。その結果、BPG4欠損

株においては野生型株と比較してグラナ当たり

のチラコイドスタッキング層数が増加している

ことが明らかとなった (図 2)。一方、BPG4高発

現株においては、スタッキング層数の減少に加え

てストロマラメラの断片化が観察された (図 2)。
これらの結果より、BPG4はクロロフィル内生量

を減少させ、葉緑体チラコイド膜の発達を抑制す

る機能を持つと考察された。  
 

 
図図 2. BPG4欠欠損損株株はは葉葉緑緑体体発発達達がが促促進進さされれたた濃濃緑緑色色形形態態をを示示ししたた一一方方、、BPG4高高発発現現株株はは葉葉

緑緑体体発発達達がが抑抑制制さされれたた低低緑緑色色形形態態をを示示ししたた 
a, 野生型株、BPG4 欠損株-1、-2、BPG4 高発現株-2、-10 の表現型。1/2MS 培地において長日

条件で 8 日間生育させた。scale bar = 1 mm。 
b, c, 野生型株、BPG4欠損株-1、-2、BPG4高発現株-2、-10 の新鮮重当たりのクロロフィル a内
生量 (b) およびクロロフィル b内生量 (c)。 1/2MS培地において長日条件で 10 日間生育させ

た。n = 20。 
d, 野生型株、BPG4 欠損株-1、BPG4 高発現株-2 における葉緑体の電子顕微鏡観察像。土壌に

おいて 3 週間生育させた植物体のロゼット葉の葉肉細胞を透過型電子顕微鏡を用いて観察し

た。Scale bar = 0.2 µm、1 µm (挿入図)。 
e, d において示した植物体の葉緑体におけるグラナ当たりのチラコイドスタッキング層数の定

量的解析。チラコイド膜は、1 つの内腔を囲む 1 対の膜として定義した。チラコイドの積層数

は、葉緑体中の 1、2、3 番目に大きなグラナについて計測し、3 つのグラナから得られた平均

値用いて解析した。n = 15。 
b, c, e において、箱ひげ図を 2等分する水平線、箱の境界は、それぞれ中央値、下位四分位数、

および上位四分位数を表す。ひげは、下四分位数と上四分位数から四分位範囲 (IQR) の 1.5倍
以内にあるデータ点を表す。この範囲外のデータ点は外れ値とみなし、ひげの外にプロットし

た。グラフ上のアルファベットは、サンプル間の統計的に有意な差を示す (one-way ANOVA : 
Tukey-Kramer の多重比較検定、P < 0.01)。図はいずれも文献 11 より抜粋改変した。 
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図図2. BPG4欠欠損損株株はは葉葉緑緑体体発発達達がが促促進進さされれたた濃濃緑緑色色形形態態をを示示ししたた一一方方、、BPG4高高発発現現株株はは葉葉緑緑体体発発達達がが
抑抑制制さされれたた低低緑緑色色形形態態をを示示ししたた
a, 野生型株、BPG4欠損株-1、-2、BPG4高発現株-2、-10の表現型。1/2MS培地において長日条件で8日間
生育させた。scale bar = 1 mm。
b, c, 野生型株、BPG4欠損株-1、-2、BPG4高発現株-2、-10の新鮮重当たりのクロロフィルa内生量 (b) お
よびクロロフィルb内生量 (c)。 1/2MS培地において長日条件で10日間生育させた。n = 20。
d, 野生型株、BPG4欠損株-1、BPG4高発現株-2における葉緑体の電子顕微鏡観察像。土壌において3週間
生育させた植物体のロゼット葉の葉肉細胞を透過型電子顕微鏡を用いて観察した。Scale bar = 0.2 µm、1 
µm (挿入図)。
e, dにおいて示した植物体の葉緑体におけるグラナ当たりのチラコイドスタッキング層数の定量的解析。
チラコイド膜は、1つの内腔を囲む1対の膜として定義した。チラコイドの積層数は、葉緑体中の1、2、
3番目に大きなグラナについて計測し、3つのグラナから得られた平均値用いて解析した。n = 15。
b, c, eにおいて、箱ひげ図を2等分する水平線、箱の境界は、それぞれ中央値、下位四分位数、および
上位四分位数を表す。ひげは、下四分位数と上四分位数から四分位範囲 (IQR) の1.5倍以内にあるデータ
点を表す。この範囲外のデータ点は外れ値とみなし、ひげの外にプロットした。グラフ上のアルファ
ベットは、サンプル間の統計的に有意な差を示す (one-way ANOVA : Tukey-Kramerの多重比較検定、P < 
0.01)。図はいずれも文献11より抜粋改変した。
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クロロフィル内生量が減少した低緑色形態を示

すことが明らかとなった (図 2)。さらに、クロロ

フィル a/b比が BPG4欠損株では野生型株と比較

して減少し、BPG4高発現株では増大したことか

ら、BPG4 はクロロフィル内生量だけではなく

LHC の発達にも影響を及ぼしていると考察され

た。さらに BPG4が葉緑体発達に与える影響を解

明するために、野生型株、BPG4欠損株、BPG4高
発現株のロゼット葉における葉緑体を透過型電

子顕微鏡により観察した。その結果、BPG4欠損

株においては野生型株と比較してグラナ当たり

のチラコイドスタッキング層数が増加している

ことが明らかとなった (図 2)。一方、BPG4高発

現株においては、スタッキング層数の減少に加え

てストロマラメラの断片化が観察された (図 2)。
これらの結果より、BPG4はクロロフィル内生量

を減少させ、葉緑体チラコイド膜の発達を抑制す

る機能を持つと考察された。  
 

 
図図 2. BPG4欠欠損損株株はは葉葉緑緑体体発発達達がが促促進進さされれたた濃濃緑緑色色形形態態をを示示ししたた一一方方、、BPG4高高発発現現株株はは葉葉

緑緑体体発発達達がが抑抑制制さされれたた低低緑緑色色形形態態をを示示ししたた 
a, 野生型株、BPG4 欠損株-1、-2、BPG4 高発現株-2、-10 の表現型。1/2MS 培地において長日

条件で 8 日間生育させた。scale bar = 1 mm。 
b, c, 野生型株、BPG4欠損株-1、-2、BPG4高発現株-2、-10 の新鮮重当たりのクロロフィル a内
生量 (b) およびクロロフィル b内生量 (c)。 1/2MS培地において長日条件で 10 日間生育させ

た。n = 20。 
d, 野生型株、BPG4 欠損株-1、BPG4 高発現株-2 における葉緑体の電子顕微鏡観察像。土壌に

おいて 3 週間生育させた植物体のロゼット葉の葉肉細胞を透過型電子顕微鏡を用いて観察し

た。Scale bar = 0.2 µm、1 µm (挿入図)。 
e, d において示した植物体の葉緑体におけるグラナ当たりのチラコイドスタッキング層数の定

量的解析。チラコイド膜は、1 つの内腔を囲む 1 対の膜として定義した。チラコイドの積層数

は、葉緑体中の 1、2、3 番目に大きなグラナについて計測し、3 つのグラナから得られた平均

値用いて解析した。n = 15。 
b, c, e において、箱ひげ図を 2等分する水平線、箱の境界は、それぞれ中央値、下位四分位数、

および上位四分位数を表す。ひげは、下四分位数と上四分位数から四分位範囲 (IQR) の 1.5倍
以内にあるデータ点を表す。この範囲外のデータ点は外れ値とみなし、ひげの外にプロットし

た。グラフ上のアルファベットは、サンプル間の統計的に有意な差を示す (one-way ANOVA : 
Tukey-Kramer の多重比較検定、P < 0.01)。図はいずれも文献 11 より抜粋改変した。 
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a, 野生型株、BPG4欠損株-1、-2、BPG4高発現株-2、-10の表現型。1/2MS培地において長日条件で8日間
生育させた。scale bar = 1 mm。
b, c, 野生型株、BPG4欠損株-1、-2、BPG4高発現株-2、-10の新鮮重当たりのクロロフィルa内生量 (b) お
よびクロロフィルb内生量 (c)。 1/2MS培地において長日条件で10日間生育させた。n = 20。
d, 野生型株、BPG4欠損株-1、BPG4高発現株-2における葉緑体の電子顕微鏡観察像。土壌において3週間
生育させた植物体のロゼット葉の葉肉細胞を透過型電子顕微鏡を用いて観察した。Scale bar = 0.2 µm、1 
µm (挿入図)。
e, dにおいて示した植物体の葉緑体におけるグラナ当たりのチラコイドスタッキング層数の定量的解析。
チラコイド膜は、1つの内腔を囲む1対の膜として定義した。チラコイドの積層数は、葉緑体中の1、2、
3番目に大きなグラナについて計測し、3つのグラナから得られた平均値用いて解析した。n = 15。
b, c, eにおいて、箱ひげ図を2等分する水平線、箱の境界は、それぞれ中央値、下位四分位数、および
上位四分位数を表す。ひげは、下四分位数と上四分位数から四分位範囲 (IQR) の1.5倍以内にあるデータ
点を表す。この範囲外のデータ点は外れ値とみなし、ひげの外にプロットした。グラフ上のアルファ
ベットは、サンプル間の統計的に有意な差を示す (one-way ANOVA : Tukey-Kramerの多重比較検定、P < 
0.01)。図はいずれも文献11より抜粋改変した。
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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33．．BBPPGG44ははククロロロロフフィィルル生生合合成成・・葉葉緑緑体体発発達達ののママ

ススタターー転転写写因因子子 GGLLKKのの機機能能をを抑抑制制すするる 
続いて、BPG4 の細胞レベルの分子機能を明ら

かにすることを目指した。第一に、BPG4-GFP の

観察および anti-BPG4抗体による免疫蛍光染色に

より BPG4 の細胞内局在性を解析した結果、

BPG4は核および細胞質に局在していることが明

らかとなった。植物体レベルで観察された BPG4
欠損株の緑色異常形態に基づき、BPG4が核にお

いて PhANGs の発現制御に関与する可能性が考

察された。そこで、野生型株、BPG4欠損株、BPG4
高発現株における PhANGs の発現量解析を行っ

た結果、クロロフィル生合成遺伝子および LHCP
の mRNA 発現量が BPG4 欠損株においては野生

型株と比較して増加していた一方、BPG4高発現

株においては減少していることが明らかとなっ

た。これらの結果より、BPG4は核で PhANGsの
発現を網羅的に減少させることにより、葉緑体発

達を抑制していると考察された。 
BPG4 は約 11 kDa の低分子量タンパク質であり

既知の DNA 結合ドメインが認められないため、

BPG4は転写因子などの他のタンパク質との相互

作用を介して PhANGs の発現を制御している可

能性が考察された。そこで、BPG4 と相互作用す

るタンパク質を Y2H 法により探索した結果、

BPG4は前述した葉緑体発達のマスター転写因子

GLK1/2 と相互作用することが明らかとなった。

さらに、BiFC 法および CoIP 法により、BPG4は
GLK と核において相互作用していることが示さ

れた。シロイヌナズナにおいて、GLK1 と GLK2
は冗長的に機能しており、GLK はクロロフィル

生合成酵素や CAB/LHCなどの PhANGsの発現を

網羅的に活性化し、葉緑体発達を促進させる機能

を持つことが知られている 3。そこで、BPG4 欠
損株と GLK二重欠損株を用いて BPG4 GLK三重
変異体を作出し、表現型解析を行った。その結果、

BPG4欠損株は野生型株と比較してクロロフィル

内生量が増加した濃緑色形態を示したのに対し、

GLK 二重欠損株はクロロフィル内生量が低下し

た低緑色形態を示した。また、BPG4 GLK三重変
異体は GLK 二重欠損株と同程度のクロロフィル

内生量を持つ低緑色形態を示したことから、

BPG4 は GLK の上流で機能している可能性が考

察された (図 3)。そこで、BPG4 による GLK 制

御機構を明らかにするために、大腸菌で発現した

GLK1、BPG4タンパク質と GLK の転写標的遺伝

子である CAO のプロモーター配列を用いた

Electrophoretic mobility shift assay (EMSA) を行っ
た。その結果、BPG4 の共存条件下において CAO
プロモーター配列に対する GLK1 の結合強度が

低下することが明らかとなった (図 3)。さらに、

GLK標的遺伝子である HEMA1、GUN4、CAOの

プロモーター配列を用いたプロトプラスト一過

性レポーターアッセイを行った結果、HEMA1、
GUN4、CAOの発現はGLK1により増加した一方、

GLK1 と BPG4 の共発現条件下においては低下す

ることが明らかとなった (図 3)。これらの結果よ

り、BPG4 は核内において GLK と相互作用し、

GLK の DNA に対する結合活性の阻害を介して

GLK の転写活性を低下させる分子機能を持って

いることが考察された。 
 
44．．BBPPGG44 遺遺伝伝子子のの発発現現ははブブララシシノノスステテロロイイドド欠欠

損損とと光光にによよっってて促促進進さされれるる 
bpg4-1D 変異体は BR 生合成阻害剤 Brz を用い

たスクリーニングによって同定されたことから、

BPG4は BR シグナル伝達と関連して葉緑体発達

を制御していると予測されていた。そこで、BR
シグナルによる BPG4 制御機構を明らかにする

ために、qRT–PCR により Brz およびブラシノラ

イド (BL) 処理による BPG4 発現変動を解析し

た。その結果、BPG4発現量は Brz処理により増

加し、BL 処理により減少することが明らかと

なった。さらに、BR シグナル伝達変異体におけ

る BPG4発現解析を行った結果、野生型株と比較

して BR シグナル伝達因子 BES1 の機能獲得型変

異体 bes1-D において BPG4 発現量が減少してい

ることが明らかとなった。BES1 は BR シグナル

伝達の下流でBIL1/BZR1と共に約 3000種の遺伝

子発現を制御することが知られており、BR シグ

ナル伝達のマスター転写因子と考えられている
10,12–14。これらの結果より、BPG4発現は BR シグ

ナル伝達の下流でBES1によって抑制されている

と考察された。この BES1 による詳細な BPG4発
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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現制御機構を明らかにするために BPG4 プロ

モーター領域を探索したところ、BPG4 プロモー

ター領域に BES1 の結合 cis配列の一つである G-
box (CACGTG) が 2 ヶ所 (G-box-1; 開始コドン

より 288 bp 上流、G-box-2; 開始コドンより 180 
bp上流) 存在することが明らかとなった 15。そこ

で、大腸菌で発現させた BES1 の DNA結合ドメ

イン (DBD) タンパク質を用いた EMSA を行っ

たところ、BES1 DBDは BPG4 プロモーター領域

の G-box-2 のみに結合していることが明らかと

なった。さらに、プロトプラスト一過性レポー

ターアッセイを行ったところ、BPG4 プロモー

ター配列の G-box-2 への変異導入レポーターに

おいては、BES1 による BPG4 発現制御が認めら

れいことが明らかとなった。これらの結果より、

BR シグナル伝達の下流において、BR シグナル

伝達のマスター転写因子 BES1 の BPG4 プロモー

ター領域中 G-boxへの直接結合により、BPG4 発

現抑制が発動すると考察された。 
核ゲノムにコードされる光合成関連遺伝子の多

くは、光シグナルおよび概日リズムによって発現

が制御されることが知られている 16。そこで、光

シグナルによる BPG4 発現制御機構を明らかに

するために BPG4pro:GUS を用いた解析を行った 
(図 4)。その結果、BPG4 発現は暗所発芽植物と比

較して明所発芽植物において特異的に増加して

いることが明らかとなった。さらに、BPG4 発現

はロゼット葉などの光合成を担う植物器官で特

 
図図 3. BPG4はは、、GLK1 のの DNA結結合合能能をを低低下下ささせせるるここととにによよりり、、GLK1 のの転転写写活活性性をを抑抑制制ししたた 
a, b, 野生型株、BPG4欠損株-1、GLK 二重欠損株、BPG4 GLK 三重欠損株の表現型 (a)、および新

鮮重あたりの総クロロフィル量 (b)。1/2MS培地において長日条件で 8 日間生育させた。scale bar = 
1 mm。n = 18。 
c, GST-GLK1 および MBP-tag、MBP-BPG4 を用いた EMSA。DNA プローブとして FAM 標識した

CAO プロモーター配列を用いた。 
e, d, プロトプラスト一過性レポーターアッセイにおいて用いたベクターの概要図 (d)、およびその

結果。相対発光強度は、HEMA1、GUN4、CAO のプロモーター活性を示しており、LUC を感染効率

の指標である REN で補正することにより算出した。エフェクターとして、コントロール (GFP)、
GLK1 (GLK1+GFP)、GLK1+BPG4 をレポーターと共に共発現させた。棒グラフおよびエラーバーは

平均値および SD を表す。n = 4 (HEMA1、GUN4) 、3 (CAO)。 
b, e において、グラフ上のアルファベットは、サンプル間の統計的に有意な差を示す (one-way 
ANOVA : Tukey-Kramer の多重比較検定、P < 0.01)。図はいずれも文献 11 より抜粋改変した。 
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たりの総クロロフィル量 (b)。1/2MS培地において長日条件で8日間生育させた。scale bar = 1 mm。n = 18。
c, GST-GLK1およびMBP-tag、MBP-BPG4を用いたEMSA。DNAプローブとしてFAM標識したCAOプロ
モーター配列を用いた。
e, d, プロトプラスト一過性レポーターアッセイにおいて用いたベクターの概要図 (d)、およびその結果。
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相対発光強度は、HEMA1、GUN4、CAOのプロモーター活性を示しており、LUCを感染効率の指標であ
るRENで補正することにより算出した。エフェクターとして、コントロール (GFP)、GLK1 
(GLK1+GFP)、GLK1+BPG4をレポーターと共に共発現させた。棒グラフおよびエラーバーは平均値お
よびSDを表す。n = 4 (HEMA1、GUN4) 、3 (CAO)。
b, eにおいて、グラフ上のアルファベットは、サンプル間の統計的に有意な差を示す (one-way ANOVA : 
Tukey-Kramerの多重比較検定、P < 0.01)。図はいずれも文献11より抜粋改変した。
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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に活性化されていることが示唆された (図 4)。ま
た、脱黄化時の BPG4 発現変動を解析した結果、

BPG4 発現は光照射後 6 時間以内に増加し始め、

光照射後 72 時間後には暗所発芽植物の 50 倍以
上に増加することが明らかとなった。さらに、概

日リズム条件下における BPG4 発現変動を解析

した結果、BPG4発現量は昼に特異的に増加し夜

間に減少しており、概日リズムによって精密に制

御されていることが明らかとなった (図 4)。これ

らの結果より、BPG4発現は光照射によって顕著

に誘導され、光合成を担う植物器官で特異的に活

性化していることが示唆された。また BPG4発現
は、脱黄化時および概日リズム条件のいずれにお

いても、GLK および PhANGs よりも数時間遅れ

て活性化していると考察された。BR シグナルは

光シグナルと密接にクロストークしていると考

えられており、BR シグナルのマスター転写因子

BIL1/BZR1/BES1は光シグナルにおける主要転写

因子 PHYTOCHROME-INTERACTING FACTOR 
(PIF) や HYPOCOTYL LONG 5 (HY5) と相互作
用して下流の遺伝子発現を制御することが知ら

れている 17。網羅的手法を用いた先行研究により、

PIF および HY5 が BPG4 発現を直接制御する可

能性が示唆されており 18,19、また BES1、PIF、HY5
はいずれも概日リズムとの関連性が報告されて

いる 20。これらの知見より、BES1、PIF、HY5 な

どの複数の転写因子に基づく BR、光、概日リズ

ムに関するシグナル伝達が統合的に働き、BPG4
発現が精密に制御されている可能性が考察され

るが、解明は未だ途上である。今後の展望として、

複数のシグナルのクロストークなども含めて、よ

り詳細に BPG4 の転写制御に関する分子メカニ

ズムが解明されることが期待される。 
 
55．．BBPPGG44 のの発発現現とと機機能能のの相相反反性性かからら考考察察すするる

BBPPGG44のの生生理理学学的的意意義義  

BR欠損変異体の表現型などにより、BR欠損は
クロロフィル生合成および葉緑体発達を促進す

ると考えられており、また葉緑体発達は光によっ

て促進されることは自明である。前項までの結果

より、BPG4発現は BR欠損および光照射によっ

て活性化することが明らかとなっており、この結

果より BPG4 の発現は葉緑体発達と正方向に連

動していると考えられる。一方、前項までの結果

より、BPG4 は葉緑体発達のマスター転写因子

GLK を介して葉緑体発達を抑制する機能を持つ

ことが明らかにされている。すなわち、BPG4発
現と機能は葉緑体発達制御において、相反し矛盾

しているように思われる。我々はこの矛盾こそが

BPG4の生理学的意義を解く鍵ではないかと考え

た。 

 
図図 4. BPG4発発現現はは光光にによよっってて誘誘導導さされれてておおりり、、概概日日リリズズムムにによよっってて制制御御さされれてていいたた 
a, BPG4pro:GUS の GUS染色。1/2MS培地において、明所 (長日条件)あるいは暗所で 7 日間生育

させた (左)。土壌において、明所で 30 日間生育させた (右)。Scale bar = 2 mm (左)、2 cm (右)。 
b, BPG4、PhANGs、GLK2の相対発現量の解析結果。野生型株を LD (Light 12h/Dark 12 h) 条件で

24 日間生育させた後、48 時間連続光 (LL) を照射し、4 時間ごとに 48 時間サンプリングした。発

現量は eIF4aにより補正し、0 hr を 1 として示した。y軸は対数目盛で表した。プロットおよびエ

ラーバーは平均値および SD を表す。図はいずれも文献 11 より抜粋改変した。 
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図図4. BPG4発発現現はは光光にによよっってて誘誘導導さされれてておおりり、、概概日日リリズズムムにによよっってて制制御御さされれてていいたた
a, BPG4pro:GUSのGUS染色。1/2MS培地において、明所 (長日条件)あるいは暗所で7日間生育させた
(左)。土壌において、明所で30日間生育させた (右)。Scale bar = 2 mm (左)、2 cm (右)。
b, BPG4、PhANGs、GLK2の相対発現量の解析結果。野生型株をLD (Light 12h/Dark 12 h) 条件で24日間生
育させた後、48時間連続光を照射し、4時間ごとに48時間サンプリングした。発現量はeIF4aにより補正
し、0 hrを1として示した。y軸は対数目盛で表した。プロットおよびエラーバーは平均値およびSDを表
す。図はいずれも文献11より抜粋改変した。
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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光合成反応は、PSI/II および LHC の構成タンパ

ク質と結合しているクロロフィルが光エネル

ギーを吸収し、励起することにより駆動する。一

方、強光や低温などの環境ストレス条件下におい

ては、光エネルギーの過剰な吸収は活性酸素分子

種 (ROS) の発生を誘導し、「光阻害」と呼ばれ

る光合成活性の低下を引き起こす。また、タンパ

ク質に結合していない遊離のクロロフィルやそ

の前駆体も ROS の発生源となることが知られて

いる。したがって、ROS 発生を回避し健全な光合

成を遂行するためには、クロロフィル生合成およ

び光補修アンテナサイズを厳密かつ最適に制御

することが重要であると考えられている。実際に、

GLK の過剰な活性化によりクロロフィル前駆体

および LHCPが多量に蓄積した植物体において、

光阻害およびそれに起因する細胞死が発生する

ことが報告されている 21。また、先行研究によっ

て、GLKの発現は BR欠損および光によって活性

化されることが知られている 15,22。さらに我々の

解析によって、暗発芽植物体への光照射条件下に

おいて、GLK やその下流の PhANGs は光照射開

始の数時間後という極めて早期に発現上昇が生

じたのに対し、BPG4 は GLK を追うように光照

射開始の 12 時間後以降に発現上昇が生じている

ことが明らかとなった 11。そこで我々は、光およ

び BR 欠損による GLK 活性化と同調して BPG4
発現が活性化されることにより、BPG4はGLK の

過剰な活性を抑制し、葉緑体の発達を最適化し、

活性酸素の発生を回避する役割を果たしている

のではないか、という仮説を立てた。 
この BPG4 の生理学的意義に関する仮説を検証

するために、過剰な光エネルギーの吸収により誘

導される ROS 発生に対する BPG4 の機能解析を

行った。第一に、DAB染色および NBT染色によ

り、強光照射した野生型株、BPG4欠損株、BPG4
高発現株を解析した結果、野生型株と比較して

BPG4 欠損株においては強光照射による ROS 発

生量が増加していたのに対し、BPG4高発現株に

おいては減少していることが明らかとなった。さ

らに、強光照射した野生型株、BPG4欠損株、BPG4
高発現株において、ROS の一種であるスーパー

オキシドラジカル (O2
･-) の発生量を定量的に解

析した結果、O2
･-発生量は野生型株と比較して

BPG4 欠損株において増加していた一方、BPG4
高発現株において減少していることが明らかと

なった (図 5)。これらの結果より、BPG4は強光

条件下において過剰な光エネルギーの吸収に

よって引き起こされる ROS 発生を抑止する役割

を果たしていると考察された。そこで、BPG4が
ROS 発生の抑制を介して光合成活性の維持に寄

 
図図 5. BPG4欠欠損損はは強強光光条条件件下下ににおおいいてて、、ROS
発発生生のの増増加加とと光光合合成成活活性性のの低低下下をを引引きき起起ここしし

たた 
a, b, 野生型株および BPG4高発現株-2 (a)、野
生型株および BPG4欠損株-1 (b) におけるスー

パーオキシド内生量の定量的解析。1/2MS培地

において通常光 (長日条件、90 µmol photons m-

2 s-1) で 8 日間生育させた後、0、12、24 時間強

光 (700 µmol photons m-2 s-1) 照射した。n = 7 (a)、
8 (b)。棒グラフおよびエラーバーは平均値およ

び SD を表す。グラフ上のアルファベットは、

サンプル間の統計的に有意な差を示す (one-
way ANOVA : Tukey-Kramer の多重比較検定、P 
< 0.01)。 
c, 野生型株、BPG4欠損株-1、BPG4高発現株-
2 における強光照射に応じた光化学系 II最大量

子収率 (Fv/Fm) の変動。 1/2MS培地において

通常光 (長日条件、90 µmol photons m-2 s-1) で 10
日間生育させた後、0、1、2、4、8、12、24 時

間強光 (900 µmol photons m-2 s-1) 照射した。n ≥ 
10。プロットおよびエラーバーは平均値および

SD を表す。図はいずれも文献 11 より抜粋改変

した。 
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後、0、12、24時間強光 (700 µmol photons m-2 s-1) 照射した。n = 7 (a)、8 (b)。棒グラフおよびエラー
バーは平均値およびSDを表す。グラフ上のアルファベットは、サンプル間の統計的に有意な差を示す
(one-way ANOVA : Tukey-Kramerの多重比較検定、P < 0.01)。
c, 野生型株、BPG4欠損株-1、BPG4高発現株-2における強光照射に応じた光化学系II最大量子収率
(Fv/Fm) の変動。 1/2MS培地において通常光 (長日条件、90 µmol photons m-2 s-1) で10日間生育させた後、
0、1、2、4、8、12、24時間強光 (900 µmol photons m-2 s-1) 照射した。n ≥ 10。プロットおよびエラー
バーは平均値およびSDを表す。図はいずれも文献11より抜粋改変した。
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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与している可能性を検証するために、強光照射し

た野生型株、BPG4 欠損株、BPG4 高発現株にお

いて、光合成活性の指標の一つである PSII の最

大量子収率 (Fv/Fm) の解析を行った (図図 5)。そ

の結果、いずれの植物体においても、強光照射と

共に Fv/Fm が低下したことから、光阻害が発生

していることが確認され、さらに BPG4 欠損株は

野生型株よりも Fv/Fm が低下した一方、BPG4 高

発現株は強光照射後も野生型株よりも高い値で

維持された (図 5)。これらの結果を統合すると、

BPG4 は強光条件下において、ROS 発生の回避、

および光阻害の抑制に寄与していること、すなわ

ち、BPG4 は強光ストレス条件下においても健全

な光合成を行うために働く葉緑体恒常性維持因

子 (葉緑体ホメオスタシスファクター) として

機能していると考察された (図 6)。 
 

66．．おおわわりりにに  

本研究は、光と BR シグナルの下流で機能する

新規葉緑体発達制御因子 BPG4 を単離し、その機

能、発現制御、生理学的意義の解析を行った。現

時点では、BPG4 は ROS 発生および光合成活性

の低下を回避するために、マスター転写因子

GLK の制御を介して葉緑体発達の恒常性を維持

する役目を果たしていると考察している (図図 6)。
BPG4 による GLK 抑制機構や BPG4 相同性遺伝

子の機能など、BPG4 に関しては未解明な点が多

く残されており、今後更なる機能解析を行ってい

きたい。また、BPG4 の標的因子である GLK は

農作物への応用的な利用が多数報告されている

23–25。BPG4 の更なる機能解明は有用作物の光合

成活性向上を通じた大気中の CO2削減や農作物・

バイオマスの生産性向上などの応用研究に繋が

ることが期待される。 

 
図図 6. 葉葉緑緑体体恒恒常常性性維維持持メメカカニニズズムムににおおけけるる BPG4 機機能能発発現現のの作作業業仮仮説説 
光照射と BR 欠乏は GLK 発現を誘導し、GLK はクロロフィル生合成遺伝子や LHCP などの光合成

関連核遺伝子 (PhANG) の発現を活性化することにより葉緑体の発達を促進する。光照射と BR 欠

乏は GLK 発現誘導と同調して BPG4 発現も誘導し、BPG4 は GLK 転写活性を低下させることで葉

緑体の発達を抑制する。野生型株においては、GLK と同調的な BPG4 の活性化により、PhANG 発

現が精密に制御され、葉緑体の恒常性が維持される (中)。BPG4 欠損株においては、BPG4 欠損に

より GLK の転写活性が過剰に活性化し、PhANGs の発現が誘導され、光合成装置が余剰に形成さ

れ、光エネルギーの過剰吸収を起こり、最終的には活性酸素の発生と光阻害が誘発される (左)。
BPG4 高発現株においては、BPG4 が GLK の転写活性を強く阻害し、PhANGs の発現を低下させ、

葉緑体の発達を抑制する。その結果、過剰な高照度条件下で ROS 発生を抑え、光阻害を回避する

ことにより、効率的な光合成が行われる可能性がある (右)。図はいずれも文献 11 より抜粋改変し

た。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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エエチチオオププララスストト内内膜膜系系ににおおけけるる酸酸性性脂脂質質のの役役割割  ‡ 
 

 
1大阪公立大学大学院 理学研究科 

2日本女子大学 理学部 
3弘前大学 農学生命科学部 

4東京大学大学院 総合文化研究科 

吉原 晶子 1*、小林 啓子 2、永田 典子 2、藤井 祥 3、和田 元 4、小林 康一 1 

 

チラコイド膜には、リン脂質のホスファチジルグリセロール(PG)と、硫黄を含む糖脂質のスルホキノ

ボシルジアシルグリセロール(SQDG)が含まれ、どちらも負電荷をもつ酸性脂質である。これらの酸性

脂質に関して、光化学系複合体における PG の機能は明らかとなってきたものの、それ以外の役割は

よくわかっていなかった。最近著者らは、葉緑体前駆体のエチオプラストに着目したシロイヌナズナ

の変異体解析から、PG がエチオプラストの内膜系の形成やクロロフィル中間体の合成に不可欠であ

り、SQDG は PG の機能を補うことを示した。さらに、酸性脂質が膜タンパク質の挙動にも密接に関

わることを見出したことを踏まえ、酸性脂質の多面的な機能について議論したい。 
 
1. ははじじめめにに 
チラコイド膜の脂質分子は、脂質二重層を形成

することで、H+などのイオンの濃度勾配を保つ

「界面」や、光合成に関わるタンパク質などを外

側から支持する「足場」の役割を担う。さらに、

近年の構造解析により、光合成複合体の内部にも

脂質分子が大量に含まれることがわかり、脂質は

足場としてだけでなく、構成要素の一員としても

光合成複合体の機能に関与することが明らかと

なった。このように、チラコイド膜における脂質

の役割は多岐に渡るが、さらに、その脂質の種類

ごとに役割が異なることもわかってきた。 
 
22..  PG のの役役割割  

チラコイド膜脂質は、糖脂質のモノガラクトシ

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

のホスファチジルグリセロール(PG)から成る 1。

 
  ‡‡研究紹介 

*連絡先 E-mail: su23025h@st.omu.ac.jp 

リン脂質が主成分の一般的な生体膜とは対照的

に 2、チラコイド膜は糖脂質が主成分であるが 3、

なぜか PG は例外的に一定量含まれる(図 1)。そ
して、興味深いことに、チラコイド膜に含まれる

PG総量のうち 40%近くが光合成複合体に分布し、

他の糖脂質と比べて、PG は光合成複合体に集中

して局在することが推定されている 1。 
このような特殊性をもつ PG は、シアノバクテ

リアにおいて主に PSII の活性に必要であること

がわかっている(遠藤ら, 2015)4。PSII 反応中心に

含まれる PG 分子は、QAおよび QB結合サイトの

近傍に位置し 5、QBの酸化還元電位の維持に寄与

することから 6,7、QAから QBへの電子伝達反応に

必要とされる 8。また、これらの PG 分子は全て

PSII のサイトゾル側に位置し、ルーメン側の表在

タンパク質と直接は結合しないが、間接的に

PsbU や PsbV の安定化に寄与することから 6,7、

水分解反応に必要とされる 9。このように、PG 分

子は PSII のドナー側とアクセプター側の両方の

研究紹介 研究紹介
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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反応において重要な機能を担う。また、PSI 反応

中心にも PG 分子は含まれており 10、その詳細な

機能は未解明であるものの、PG 分子が PSI の活
性の維持に必要であることがわかっている 11。光

化学系反応中心内の PG 分子の配置などは、シア

ノバクテリアから陸上植物に至るまで高度に保

存されていることから、PG は酸素発生型光合成

において普遍的に重要であると考えられる 1。実

際に、シアノバクテリアを含め、これまでに調べ

られてきた全ての酸素発生型光合成生物にとっ

て PG欠損は致死的であり、例えば PG を大幅に

失ったシロイヌナズナは光合成をほとんど行え

ず、糖含有培地でしか生育できない 12。 

3. SQDG のの役役割割 
硫黄を含む糖脂質である SQDGは、親水性頭部

のスルホ基に負電荷をもつ。PG もリン酸基に同

じく負電荷をもつため、PG と SQDGは共にチラ

コイド膜の酸性脂質として注目されてきた(図 2)。
ただし、PG とは対照的に、酸素発生型光合成生

物における SQDG の要求性や機能は、生物種に

よって様々である。SQDG の欠損は、Synechocystis 
sp. PCC 6803 で は 致 死 的 で あ り 13 、

Thermosynechococcus elongatus BP-114 や

Chlamydomonas reinhardtii15 では光合成活性の低

下を引き起こすが、Synechococcus elongatus PCC 
794216 やシロイヌナズナ 17 では生育や光合成に

ほとんど影響しない。なぜ SQDG の必要性が種

によって異なるのかは不明であるが、これらのす

べての生物に共通して、SQDG の欠損は PG含量
の増加を引き起こす 14–18。また逆に、PG 合成欠

損変異体や PG が減少するリン欠乏下では、

SQDG含量が増加することも知られている 14,16,19–

21。このことから、PG と SQDG は同じ酸性脂質

として量的に相補的な関係にあり、PG が光合成

に必須の役割をもつ一方で、SQDG には、チラコ

イド膜の酸性脂質の総量を一定に保つ役割があ

ると考えられている。実際に我々は、シロイヌナ

ズナの SQDG 欠損変異体と PG 欠損変異体の二

重変異体の解析により、PG の合成が十分であれ

ば SQDGは生育に必須ではないが、PG の合成に

加え SQDG の合成も阻害されると、光合成や葉

の発達だけでなく、胚や根の成長も阻害されるこ

とを明らかにした 22。したがって、植物において

は、酸性脂質総量の維持は、光合成器官の発達や

 
図図 1. 糖糖脂脂質質中中心心ななチチララココイイドド膜膜のの脂脂質質組組

成成 
シロイヌナズナから単離された細胞膜 2と、

ホウレンソウから単離された葉緑体チラコ

イド膜 3の脂質組成の比較。PGはチラコイ

ド膜に唯一豊富に含まれるリン脂質であ

る。MGDG; モノガラクトシルジアシルグ

リセロール、DGDG; ジガラクトシルジア

シルグリセロール、SQDG; スルホキノボシ

ルジアシルグリセロール、PG; ホスファチ

ジルグリセロール、PI; ホスファチジルイ

ノシトール、PE; ホスファチジルエタノー

ルアミン、PC; ホスファチジルコリン、PA; 
ホスファチジン酸。 

 
図図 2. 酸酸性性脂脂質質ででああるる PG とと SQDG 
PG と SQDG は中性溶液中において、リン

酸基またはスルホ基からプロトンを放出す

ることから酸性脂質に分類される。 R1, R2; 
炭素鎖長 15 または 17 のアルキル基。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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機能だけでなく、非光合成器官の発達も含めた植

物の生育全般において重要であると考えられる。 
 
4. エエチチオオププララスストトににおおけけるる酸酸性性脂脂質質のの役役割割 
光合成複合体における PG の機能がわかってき

ているのに対して、脂質二重層における酸性脂質

の具体的な機能はほとんどわかっていない。我々

は、酸性脂質が脂質二重層でも重要な役割をもつ

かどうかを明らかにするために、チラコイド膜と

よく似た脂質組成で 23 非光合成内膜系を発達さ

せる色素体のエチオプラストに着目した(図 3)。
エチオプラストは、暗所で発芽した被子植物の子

葉細胞に発達し、光照射後、葉緑体へと分化する

24,25。我々は、エチオプラスト内膜系における酸

性脂質の役割を調べるために、シロイヌナズナの

PG 合成が低下した pgp1-1変異体、SQDG 合成が

完全に欠損した sqd1変異体、そして sqd1 pgp1-1
二重変異体を暗所で発芽させ、黄化芽生えの解析

を行った 26。その結果明らかとなった主な表現型

を表 1 に示す。 
 
4.1 エエチチオオププララスストトににおおけけるる酸酸性性脂脂質質のの合合成成 
植物の PG 合成経路では、ホスファチジルグリ

セロリン酸(PGP)合成酵素が、シチジン二リン酸

ジアシルグリセロールとグリセロール 3-リン酸

から PGP を合成し、PGPは PGPホスファターゼ

 
図図 3. 葉葉緑緑体体前前駆駆体体ののエエチチオオププララスストトにに発発達達すするる内内膜膜系系 
(a) 光に応じた色素体分化。黄化芽生えのエチオプラストにはプロラメラボディ(PLB)とよばれる

格子状の内膜系が発達する。PLB 膜の表面は、光依存的なプロトクロロフィリド還元酵素(LPOR)
で覆われ、LPOR の活性部位にはプロトクロロフィリドが結合して蓄積している。光照射により、

LPORが瞬時にプロトクロロフィリドをクロロフィリドへと還元し、徐々にクロロフィルが蓄積し

始める。数時間後には大部分の LPORタンパク質が分解され、PLBが崩壊して層状のチラコイド

膜へと構造変化する。(b) チラコイド膜と PLB 膜の脂質組成。ホウレンソウから単離された葉緑体

チラコイド膜 3と、コムギから単離されたエチオプラストの PLB 膜 23の脂質組成を比較した。チ

ラコイド膜にわずかに含まれる PIは省略した。PLB の構造はチラコイド膜と大きく異なるが、膜

の脂質組成はよく似ている。 

表表 1. 酸酸性性脂脂質質変変異異体体のの黄黄化化芽芽生生ええのの主主なな表表現現型型 26 
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ているのに対して、脂質二重層における酸性脂質

の具体的な機能はほとんどわかっていない。我々
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かどうかを明らかにするために、チラコイド膜と
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エチオプラストは、暗所で発芽した被子植物の子

葉細胞に発達し、光照射後、葉緑体へと分化する

24,25。我々は、エチオプラスト内膜系における酸

性脂質の役割を調べるために、シロイヌナズナの

PG 合成が低下した pgp1-1変異体、SQDG 合成が

完全に欠損した sqd1変異体、そして sqd1 pgp1-1
二重変異体を暗所で発芽させ、黄化芽生えの解析

を行った 26。その結果明らかとなった主な表現型

を表 1 に示す。 
 
4.1 エエチチオオププララスストトににおおけけるる酸酸性性脂脂質質のの合合成成 
植物の PG 合成経路では、ホスファチジルグリ

セロリン酸(PGP)合成酵素が、シチジン二リン酸

ジアシルグリセロールとグリセロール 3-リン酸

から PGP を合成し、PGPは PGPホスファターゼ

 
図図 3. 葉葉緑緑体体前前駆駆体体ののエエチチオオププララスストトにに発発達達すするる内内膜膜系系 
(a) 光に応じた色素体分化。黄化芽生えのエチオプラストにはプロラメラボディ(PLB)とよばれる

格子状の内膜系が発達する。PLB 膜の表面は、光依存的なプロトクロロフィリド還元酵素(LPOR)
で覆われ、LPOR の活性部位にはプロトクロロフィリドが結合して蓄積している。光照射により、

LPORが瞬時にプロトクロロフィリドをクロロフィリドへと還元し、徐々にクロロフィルが蓄積し

始める。数時間後には大部分の LPORタンパク質が分解され、PLBが崩壊して層状のチラコイド

膜へと構造変化する。(b) チラコイド膜と PLB 膜の脂質組成。ホウレンソウから単離された葉緑体

チラコイド膜 3と、コムギから単離されたエチオプラストの PLB 膜 23の脂質組成を比較した。チ

ラコイド膜にわずかに含まれる PIは省略した。PLB の構造はチラコイド膜と大きく異なるが、膜

の脂質組成はよく似ている。 

表表 1. 酸酸性性脂脂質質変変異異体体のの黄黄化化芽芽生生ええのの主主なな表表現現型型 26 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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により PGへと脱リン酸化される。シロイヌナズ

ナの pgp1-1変異体では、主要な PGP 合成酵素で

ある PGP1 にアミノ酸一置換変異(P170S)が入る

ことで、酵素活性が 80%減少している 27。pgp1-1
黄化芽生えの脂質組成を調べたところ、総脂質に

占めるPGの割合は野生株よりも減少傾向にあっ

たが、統計的有意差はなかった。pgp1-1変異によ

る PG総量への影響が小さいことは、明所生育の

pgp1-1 でも確かめられており 27、残存する PGP1
活性や小胞体アイソフォームの PGP228が関係し

ていると推測される。 
一方、植物の SQDG 合成経路では、ウリジン二

リン酸スルホキノボース (UDP-SQ)合成酵素

(SQD1)が、亜硫酸イオンと UDP-グルコースから

UDP-SQ を合成し、UDP-SQ の SQ基が SQDG 合

成酵素によってジアシルグリセロールに転移さ

れ、SQDGが合成される。SQD1 をノックアウト

したシロイヌナズナの sqd1 変異体は、SQDG を

完全に欠損する 29。この明所生育での報告と一致

して、sqd1 黄化芽生えも SQDG を完全に欠損し

ていた。 
pgp1-1黄化芽生えおよび sqd1黄化芽生えでは、

それぞれ SQDG または PG による量的相補の傾

向がみられ、PG と SQDG を合わせた酸性脂質の

割合が一定に保たれた。一方、sqd1 pgp1-1 では酸

性脂質の割合が大幅に減少した。 
 

4.2 エエチチオオププララスストト内内膜膜系系のの形形成成ににおおけけるる酸酸性性

脂脂質質のの役役割割 
エチオプラストの内部には、プロラメラボディ

(PLB)とよばれるチューブ状の膜が規則的に分岐

した格子状の内膜系が発達する。pgp1-1変異体で

は、PG総量へのわずかな影響とは対照的に、PLB
の形成が強く影響を受け、不規則な格子構造と

なった(図 4)。一方、sqd1変異体では SQDG を完

全に欠損したにもかかわらず、野生株と同様の

PLBが発達した。したがって、PGは PLB の格子

構造の形成に不可欠である一方で、SQDGは必要
ないことが示された。ただし、sqd1 pgp1-1 二重変

異体では pgp1-1 よりもさらに PLB 構造が乱れ、

内膜系の発達が強く阻害されたことから、SQDG
は PLB 形成において特異的な機能をもたないも

のの、PG の機能を補う上で重要であることが示

唆された。 
PLB 膜の表面は、クロロフィル合成中間体であ

るプロトクロロフィリド(Pchlide)を光依存的に

クロロフィリド(Chlide)へと変換するPchlide還元
酵素(LPOR)のオリゴマーで覆われており、PLB
の形成には LPORタンパク質が不可欠である 30。

LPORタンパク質のレベルは、sqd1 pgp1-1 では約

60%減少した一方で、sqd1 や pgp1-1 では減少し

なかった。これまでに、PG と LPORタンパク質

の相互作用が in vitro で報告されており 31、さら

に pgp1-1 黄化芽生えで、LPOR タンパク質の減

少を伴わずに PLB の格子構造形成が阻害された

ことから、PLB の脂質二重層中の PG 分子が、

LPOR タンパク質と PLB 膜の相互作用に寄与す

ることで、PLB の格子構造の形成に強く関わる可

能性が示された。PLB の格子構造の形成メカニズ

ムは未だにわかっていないが、我々の研究により、

タンパク質だけでなく膜の脂質組成も鍵を握っ

ていることがわかり、特に PG の重要性が示され

た。 

 

 
図図 4. 酸酸性性脂脂質質変変異異体体のの PLB格格子子構構造造 
透過型電子顕微鏡により、黄化芽生え子葉

のエチオプラストの微細構造を観察した。

矢印は PLB を示す。スケールバーはすべて

500 nm。文献(26)より一部改変。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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4.3 エエチチオオププララスストトのの Pchlide蓄蓄積積ににおおけけるる酸酸性性

脂脂質質のの役役割割 
LPOR による Pchlide から Chlide への変換には

光が必要なため、暗所で発芽した黄化芽生えには、

Pchlide がクロロフィル合成経路の中間体として

蓄積する。sqd1 の Pchlide 総量は野生株と同等

だったのに対して、pgp1-1 や sqd1 pgp1-1 の

Pchlide 総量は、野生株よりもそれぞれ約 40%、

70%と大きく減少した。そこで、植物体に過剰量

の 5-アミノレブリン酸(ALA)を与え、Pchlide 合成

の各反応が正常に行えているかを評価した。sqd1
では野生株と同様に、Pchlide 合成中間体はほと

んど蓄積しなかったが、pgp1-1や sqd1 pgp1-1 で

は、Pchlide 量の減少分と同等の合成中間体が蓄

積し、中でも特に Protoporphyrin IX (Proto IX)が著
しく蓄積した(図 5)。したがって、PG欠乏により、

Proto IX に Mg を配位する反応が強く阻害される

ことが明らかとなった。Mg配位を触媒する酵素

Mg-chelataseは膜上で高い活性を示すため 32、脂

質二重層中のPGが酵素の活性などに関与する可

能性が考えられるが、PG のテトラピロール合成

への関与を明らかにするには、今後のさらなる研

究が必要とされる。 

4.4 光光照照射射後後のの LPOR のの挙挙動動へへのの酸酸性性脂脂質質のの関関

与与 
PLB 膜上の LPOR は、基質である Pchlide と、

電子供与体である NADPH を結合した、複合体の

形で存在している。光照射後、LPORはサブミリ

秒で Pchlide を Chlideへ変換し、その後、生成し

た Chlide と NADP+を、新規の Pchlide と NADPH
に交換する 30。黄化芽生えの子葉を用いた低温蛍

光スペクトル解析より、酸性脂質は、LPOR によ

る光変換反応そのものには関与しないことが示

された。しかし興味深いことに、光変換後の複合

体の状態変化を反映する低温蛍光のピークシフ

トは、pgp1-1 では速く、sqd1 pgp1-1 ではさらに

速くなった一方で、sqd1 では遅くなった。一つの

仮説として、反応後の NADP+の交換が、pgp1-1や
sqd1 pgp1-1 では速く、sqd1 では遅い可能性が考

えられる。sqd1 における PG の増加が、pgp1-1や
sqd1 pgp1-1 における PG の減少と正反対の作用

を LPOR複合体の挙動に及ぼしたとすると、エチ

オプラスト膜中の PG の割合が、光変換後の複合

体の挙動を決める一つの因子となっているのだ

ろう。 
 
5. おおわわりりにに 
エチオプラスト内膜系に着目した研究により、

酸性脂質が光合成複合体の機能だけでなく、膜構

造の形成や膜上での色素代謝においても重要で

あることが明らかとなった。比較的量の少ない酸

性脂質が、流動的な脂質二重層においてどのよう

なメカニズムで各プロセスに関与するのかにつ

いては、今後の大きな研究課題である。PG が特

定の膜タンパク質と相互作用し、その機能と密接

に関わる可能性が示されたため、それを手掛かり

とした PG の新たな機能の解明が期待される。ま

た、SQDGが PG の機能を相補することがエチオ

プラストの膜においても確かめられたが、それと

同時に、SQDG と PG の量的なバランスが膜上の

タンパク質複合体の挙動に大きく影響する可能

性も見出された。SQDGが特異的な機能をもつ可

能性についても、今後検証していく必要があるだ

ろう。 
 

 
図図 5. 酸酸性性脂脂質質変変異異体体ののエエチチオオププララスストトにに

おおけけるる Pchlide 合合成成 
黄化芽生えに過剰量の ALA を添加培養し、

Pchlide 合成中間体の蓄積量を定量した。

Pchlide 合成経路の一部を上に示す。Mg-
Proto IX; Mg-protoporphyrin IX、Mg-Proto IX 
ME; Mg-protoporphyrin IX monomethylester。
文献(26)より一部改変。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 



光合成研究 34 (1) 2024 
 

 37 

Chlamydomonas reinhardtii mutant deleted in 
SQD1. Plant Physiol. 133, 864–874 (2003). 

20. Essigmann, B., Güler, S., Narang, R. A., Linke, 
D. & Benning, C. Phosphate availability affects 
the thylakoid lipid composition and the 
expression of SQD1 , a gene required for 
sulfolipid biosynthesis in Arabidopsis thaliana. 
Proc. Natl. Acad. Sci. 95, 1950–1955 (1998). 

21. Yu, B. & Benning, C. Anionic lipids are required 
for chloroplast structure and function in 
Arabidopsis. Plant J. 36, 762–770 (2003). 

22. Yoshihara, A., Nagata, N., Wada, H. & 
Kobayashi, K. Plastid anionic lipids are essential 
for the development of both photosynthetic and 
non-photosynthetic organs in Arabidopsis 
thaliana. Int. J. Mol. Sci. 22, 4860 (2021). 

23. Selstam, E. & Sandelius, A. S. A comparison 
between prolamellar bodies and prothylakoid 
membranes of etioplasts of dark-grown wheat 
concerning lipid and polypeptide composition. 
Plant Physiol. 76, 1036–1040 (1984). 

24. Solymosi, K. & Schoefs, B. Etioplast and etio-
chloroplast formation under natural conditions: 
the dark side of chlorophyll biosynthesis in 
angiosperms. Photosynth. Res. 105, 143–166 
(2010). 

25. Kowalewska, Lucja, Mazur, R., Suski, S., 
Garstka, M. & Mostowska, A. Three-
dimensional visualization of the tubular-lamellar 
transformation of the internal plastid membrane 
network during runner bean chloroplast 
biogenesis. Plant Cell 28, 875–891 (2016). 

26. Yoshihara, A. et al. Anionic lipids facilitate 
membrane development and protochlorophyllide 
biosynthesis in etioplasts. Plant Physiol. kiad604 
(2023). 

27. Xu, C. et al. The pgp1 mutant locus of 
Arabidopsis encodes a 
phosphatidylglycerolphosphate synthase with 
impaired activity. Plant Physiol. 129, 594–604 
(2002). 

28. Tanoue, R., Kobayashi, M., Katayama, K., 
Nagata, N. & Wada, H. Phosphatidylglycerol 
biosynthesis is required for the development of 
embryos and normal membrane structures of 
chloroplasts and mitochondria in Arabidopsis. 
FEBS Lett. 588, 1680–1685 (2014). 

29. Okazaki, Y. et al. A chloroplastic UDP-glucose 
pyrophosphorylase from Arabidopsis is the 
committed enzyme for the first step of sulfolipid 
biosynthesis. Plant Cell 21, 892–909 (2009). 

30. Masuda, T. & Takamiya, K. Novel insights into 
the enzymology, regulation and physiological 
functions of light-dependent protochlorophyllide 
oxidoreductase in angiosperms. Photosynth. Res. 
81, 1–29 (2004). 

31. Nguyen, H. C., Melo, A. A., Kruk, J., Frost, A. & 
Gabruk, M. Photocatalytic LPOR forms helical 
lattices that shape membranes for chlorophyll 
synthesis. Nat. Plants 7, 437–444 (2021). 

32. Adhikari, N. D., Orler, R., Chory, J., Froehlich, J. 
E. & Larkin, R. M. Porphyrins promote the 
association of GENOMES UNCOUPLED 4 and 
a Mg-chelatase subunit with chloroplast 
membranes. J. Biol. Chem. 284, 24783–24796 
(2009).  

 
 
 
 

 

Roles of anionic lipids in etioplast membranes 
 

Akiko Yoshihara1, Keiko Kobayashi2, Noriko Nagata2, Sho Fujii3, Hajime Wada4, Koichi Kobayashi1 
 

1 Department of Biology, Graduate School of Science, Osaka Metropolitan University 
2 Department of Chemical and Biological Sciences, Faculty of Science, Japan Women’s University 

3 Department of Biology, Faculty of Agriculture and Life Science, Hirosaki University 
4 Department of Life Sciences, Graduate School of Arts and Sciences, The University of Tokyo 

 

  

36 37

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 2 

 
 
葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
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葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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藤田 祐一、山本 治樹 

 

さまざまな生命現象を理解する切り口として、注目する時間スケールによって見えてくるものが変わ

ります。非常に短い時間スケール（ピコ秒〜ミリ秒）であれば、電子の移動、アミノ酸残基の揺らぎや

タンパク質のコンフォーメーション変化、酵素の作用による基質の生成物への変換、もう少し長い時

間スケール（秒〜時間〜日）であれば、転写翻訳を介したタンパク質の新規合成、調節系の作動による

代謝の変化、細胞の分裂、器官の形成、生長などの発生的な過程ともう少し巨視的な視点が含まれてき

ます。さらに時間を伸ばすと（月〜年）、生物の季節変動、個体の世代交代、生物群集の動態、さらに

伸ばしていくと（年〜1000 万年）、種の分化といった進化の視点が現れ、そして最長の時間スケール

（億年以上）まで伸ばすと、門レベルの生物群の進化まで捉えるということになります。これはどのよ

うな生命現象でも適用可能な考え方だと思います。もちろん現象によってはある時間スケールの幅に

限定されてしまうと思いますが。 
一方、生命現象を光合成とすると、時間スケールの捉え方が短い方にも長い方にも大きく広がるよう

に感じます。光合成では、光エネルギーを化学エネルギーに転換するシステムであることで、非常に短

い時間スケール、つまり光合成の光反応初期過程を扱います。この時間スケールでは、光の吸収から励

起エネルギー移動という非常に短い時間（フェムト秒〜ピコ秒）で生じる現象を捉えることになりま

す。もちろん、光合成以外でも光を利用する反応としてロドプシンによる光の吸収、フォトリアーゼに

よる DNA修復など、光によって駆動する反応系ももちろんありますが、非光合成生物の主要なエネル

ギー獲得形態が化学エネルギーの転換であることから、光反応のような非常に短い時間スケールで観

測することは少ない気がします。一方、長い方の時間スケールを見ると、光合成というエネルギー転換

形態は、太陽から地球にふりそそぐ光エネルギーを使って全球的な環境変動を引き起こし、その結果、

地球と生物圏の共進化という視点が現れます。地球と生物の共進化は最長の時間スケールの一現象と

見ることができます。もちろん、主に分子生物学的手法による研究で焦点を当てる時間スケール（分〜

日）においても、光合成生物だからこその固有の局面を見ることができます。 
今回の解説特集「多様な時間スケールから見る光合成生物」では 3つの解説記事を掲載しました。最

初の解説記事は「単一分子分光を用いた揺らぎ解析手法で探る光合成光反応系の動的な挙動」という

タイトルで近藤徹氏（東工大）に、光合成の最も短い時間スケールの研究の最前線を紹介していただき

ました。2 本目の解説記事は「緊縮応答による時間スケールの葉緑体代謝・植物の生長制御」というタ

イトルで根本岳忠・増田真二両氏（東工大）に、もう少し長い時間スケール（分〜時間）で、葉緑体に

焦点を当てて、グアノシン 4 リン酸を介した緊縮応答による植物の生長制御について解説していただ

きました。3 本目の解説記事では「宇宙生物学的視点から捉える光合成生物と地球の共進化」というタ

イトルで松尾太郎氏（名古屋大）他 6 名に、シアノバクテリアと地球の共進化という視点で、現在遠

方から青いドットとして観測される地球の姿とは異なり、かつて緑のドットに見えた時代があり、そ

の緑の海洋環境を作り出したシアノバクテリアがたどった進化について解説していただきました。1
フェムト秒（10-15秒）から 35億年（1017秒）という 10 の 32乗にわたる壮大な時間スケールの光合成

をめぐる旅を堪能していただければと思います。 

 
‡解説特集「多様な時間スケールから見る光合成生物」 

*連絡先 E-mail:  fujita@agr.nagoya-u.ac.jp  haruki@agr.nagoya-u.ac.jp 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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単単一一分分子子分分光光をを用用いいたた揺揺ららぎぎ解解析析手手法法でで探探るる光光合合成成光光反反応応系系のの動動的的なな挙挙動動‡  
 

 

自然科学研究機構 基礎生物学研究所・生命創成探究センター 

近藤 徹 

 
 

光合成生物が太陽光を吸収すると生体内では fs ~ ps という超短時間スケールで光化学反応が生じる。

光反応を制御するのは光捕集アンテナや反応中心と呼ばれる色素タンパク質である。これまでに様々

な分光測定および理論計算から、光反応制御機構が研究されてきた。しかし、より長時間領域まで視野

を広げて眺めてみると、タンパク質構造や生体環境は絶えず変動しており、描像も変わってくる。特

に、熱エネルギーに起因する構造揺らぎは生体系に普遍的な現象といえるが、その影響や役割につい

ては分かっていない。筆者らは、単一分子分光を用いた光学特性の揺らぎ解析手法を駆使し、光合成光

反応系の動的な振る舞いについて調べてきた。本稿では、光捕集アンテナの光保護機構と反応中心の

光反応過程に関する研究結果について紹介する。 
 
11．．ははじじめめにに  

光合成光反応は色素分子が多数結合した色素結

合タンパク質で制御され、色素分子間の相互作用

を介して、光吸収、光エネルギー移動、電荷分離、

電子移動などの光化学過程が連鎖的に生じる。こ

れらの反応量子収率はほぼ 100%に達しており、

理想的な系として動作機構が長年調べられてい

る。X線結晶回折法やクライオ電子顕微法などの

発展に伴い、様々な光合成タンパク質の詳細構造

が解かれ、原子スケールの構造情報を基にした分

光データ解析や理論計算などが可能となった 1-3。

これらにより、タンパク質内の分子配置や分子間

相互作用が巧みに最適化されていることが分

かってきた。一方で、分子動力学（MD）を用い

たシミュレーション計算などから、タンパク質構

造が熱的に揺らぐことも示されている 4-7。これ

は熱エネルギーに起因するランダムな構造変化

であり、生理環境下で機能する生体系では普遍的

な現象と言える。構造自由度の大きい生体系では、

 
‡‡解説特集「多様な時間スケールから見る光合成生物」 

*連絡先 E-mail: tkondo@bio.titech.ac.jp 

 

時間的・空間的・エネルギー的に幅広い階層で揺

らぎが生じている 8。色素の結合部位周辺で生じ

るミクロな領域での構造揺らぎなどは、一見する

と影響が小さいように思える。しかし、色素分子

の物性は、近傍アミノ酸分子や隣接する色素分子

との相互作用に大きく依存しており、相対配置の

僅かな変化に対しても敏感に応答する。したがっ

て、局所的な構造揺らぎといえども光反応過程に

大きな摂動を与え得る。さらに、タンパク質は環

境変化に応じて骨格構造が変化することも知ら

れている。特に、光合成光捕集アンテナタンパク

質は pH環境の変化に応じて構造が変化し、光反

応活性が変動すると示唆されていた 9。実際の生

体内では、太陽の日差しが強まるとチラコイド内

腔の pHが低下し、それに伴って光保護機構の 1
つである非光化学的消光（NPQ）機能が発現する

ことが分かっており 10-14、pH 応答型の構造変化

が重要な鍵を握っているに違いない。 

解説 解説
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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ここで、光合成光反応と構造変化の時間スケー

ルについて考えてみる（図 1）。まず、光吸収か

ら光エネルギー移動を経て電荷分離に至るまで

の光反応初期過程は fs ~ ps の超短時間スケール

で生じている。それに続く形で ps ~ μs の電子移

動が生じる。構造揺らぎについては、どのような

階層の構造揺らぎを想定するかで時間スケール

が大きく異なるが、ここでは光反応過程に影響を

与える色素分子近傍の局所的なものを考えてみ

る。まず、局所的な構造揺らぎによりタンパク質

に結合する機能分子の光学特性が不均一にバラ

つくため、多数のタンパク質粒子を含む溶液試料

で測定した分光スペクトルはある程度の幅（不均

一幅）を持つ。そこで、不均一幅よりも狭帯域の

レーザー光を照射し、一部の粒子だけを光励起し

て信号を飽和もしくは光退色させると、その波長

領域だけ信号強度が減少するため、スペクトルに

穴が空いたように見える（これをホールバーニン

グ効果と呼ぶ 15-17）。その後、構造揺らぎにより、

消失した状態と同じような光学特性を持つ構造

状態が増えていくため、時間とともに穴が埋まり、

最終的に元のスペクトルに戻る。したがって、ス

ペクトルに空いた穴の過渡的な回復過程を観測

すれば、構造揺らぎの時定数を定量評価できる。

このようなホールバーニング実験がヘムタンパ

ク質で行われており、常温における機能分子近傍

の構造揺らぎが ns 程度の時間スケールで生じる

と見積られている 18。さらに蛍光揺らぎの解析か

ら、μs ~ ms程度で生じるよりスケールの大きな

構造揺らぎも報告されている 19-20。一方で、pH 応

答型の構造変化は、光反応に付随したプロトンの

蓄積によって誘起される。晴天環境を想定してク

ロロフィル（Chl）分子 1 つ当たりの励起頻度を

見積もると数十 ms に 1 回程度になるので、数百

個の色素が結合する反応系全体を考えた場合は

数十 μs に 1 回程度の割合で一連の光反応が生じ

ることになる。これが連続的に生じてチラコイド

内腔の pH が変化するので、pH 応答型の構造変

化は ms ~ s 時間スケールで生じるものと考えら

れる。このように、光合成系では光反応・構造揺

らぎ・環境応答型の構造変化・太陽光吸収イベン

トが fs ~ s の幅広い時間スケールで生じている

（図 1）。これまでの光合成光反応機構の議論で

は主に fs ~ ps の超短時間領域が考えられてきた

が、長時間領域まで視野を広げてみると、光合成

系はタンパク質構造ビュワーで眺めるような静

的で整然としたものではなく、絶えずガチャガ

チャと動くギミック満載の動的な姿に豹変する。

より現実に即した形で光合成光反応系を理解す

るには、長時間領域で生じる構造変化まで考慮し

た議論が必要不可欠である。そこで本稿では、単

一分子分光法を用いた揺らぎ解析から新たに見

えてきた光合成系の動的な振る舞いについて概

説する。 
 

22．．光光捕捕集集アアンンテテナナタタンンパパクク質質のの光光反反応応活活性性のの

揺揺ららぎぎ  

酸素発生型光合成に関わる光化学反応はチラコ

イド膜内に埋め込まれた光捕集アンテナ（LHC）
タンパク質と反応中心（RC）タンパク質で生じる

（図 2A）。複数の Chl 分子を結合しており、光

の吸収から光エネルギー輸送、それに続く電荷分

離や電子移動など、一連の光化学反応過程が分子

を介して連鎖的に生じる。光化学系 II（PS II）RC
では、電荷分離で失った電子を補給するために水

分子を酸化する。結果として、光反応に付随して

チラコイド内腔にプロトンが蓄積し、pH が低下
する。プロトン濃度が上昇すると ATP 合成酵素

が活性化し、後の炭素固定反応に必須となる ATP
が合成される。このように、ナノメートルサイズ

の微小空間に色素分子・タンパク質・生体膜・細

胞媒質を巧みに配置し、光エネルギー・電子・プ

ロトン・物質などの流れを制御することで、高度

に組織化された化学プラントを構築している。 

 
図図 1. 光光合合成成光光反反応応おおよよびびタタンンパパクク質質構構造造変変
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 1  

光合成研究 
第第 34巻巻  第第 1号号（（通通巻巻 98号号））2024年年 4月月 

Vol. 34  NO. 1  April  2024 

JOURNAL OF THE JAPANESE SOCIETY OF PHOTOSYNTHESIS RESEARCH 
解説 葉緑体定位運動研究の歴史と今後の研究課題         杉山 太一（東京大） 2 
研究紹介 ブラシノステロイドと光に制御される新規因子 BPG4 による葉緑体恒常性維持機構 

立花 諒他（京都大） 21 
研究紹介 エチオプラスト内膜系における酸性脂質の役割   吉原 晶子他（大阪公立大） 31 
解説特集 「多様な時間スケールから見る光合成生物」  38 
序文                      藤田 祐一、山本 治樹（名古屋大） 39 
解説 単一分子分光を用いた揺らぎ解析手法で探る光合成光反応系の動的な挙動 

                          近藤 徹（自然科学研究機構） 40 
解説 緊縮応答による時間スケールの葉緑体代謝・植物の生長制御 

                       根本 岳忠、増田 真二（東京工業大） 54 
解説 宇宙生物学的視点から捉える光合成生物と地球の共進化  松尾 太郎他（名古屋大） 63 
表紙の紹介 光合成水分解・酸素発生反応の機構を映画のコマ送りのように見る 

沈 建仁、菅 倫寛 （岡山大） 75 
報告記事 若手の会特別企画：若手研究者のキャリアパスレポート！ 

西村 健司（関西学院大） 76 
報告記事 Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 開催報告 

今泉 滉（京都大） 79 
報告記事 Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 に参加して 

小川 由（岡山大） 81 
報告記事 光合成学会 若手の会 第 28 回セミナー開催報告    吉原 晶子（大阪公立大） 82 
報告記事 光合成学会 若手の会 第 28 回セミナーに参加して        立花 諒 (京都大)  83 
集会案内 第 14 回日本光合成学会年会と第 2 回アジア・オセアニア国際光合成会議の合同開催 

広瀬 侑（豊橋技術科学大） 84 
集会案内 第 31 回光合成セミナー2024：反応中心と色素系の多様性 大岡 宏造（大阪大） 85 
集会案内 第 12 回光合成および水素エネルギー国際会議        鞆 達也（東京理科大） 86 
事務局からのお知らせ  87 
日本光合成学会会員入会申込書  88 
日本光合成学会会則  89 
「光合成研究」投稿規定  91 
幹事会名簿  92 
編集後記・記事募集  94 
「光合成研究」編集委員・日本光合成学会 2024 年度役員  95 
賛助法人会員広告  



光合成研究 34 (1) 2024 
 

 
 

42 

タンパク質に埋め込まれた色素分子の相対配置

や結合様式は最適化されており、光合成光反応の

効率は非常に高い。そのおかげで、太陽光の光量

が少ない弱光環境（何かの物陰に隠れたり、曇り

の日など）であっても安定して光合成を行える。

一方で、直射日光を浴びるような強光環境下では

光反応効率の高さが逆に仇となり、過剰に吸収さ

れた光エネルギーにより様々な酸化ストレスが

引き起こされ、系自身が損傷してしまう。このよ

うな光阻害に対処するため、光合成系には NPQ
と呼ばれる光保護機構が備わっている。鍵となる

のがカロテノイド（Car）分子であり、Chl から光

エネルギーを受け取ると熱として散逸し、エネル

ギーを捨て去ることができる。つまり、Carは光

化学反応を抑制するブレーキとしての役割を

担っている。人が車を運転する際には、周囲の状

況を注意深く観察しながらアクセルとブレーキ

のバランスを調整し、一定の速度で安定に走行す

る。では、色素分子・タンパク質・生体膜・細胞

媒質から構成させる生体系では、どのようにバラ

ンスを維持しているのだろうか？。この問いに答

えるには、Chl と Car 間での光エネルギーのやり

取りを観察できる実験アプローチが必要となる。

そこで、Chl-Car 近傍の局所的な構造状態を調べ

られる単一分子分光法を用いて解析を行った 21。 
緑色植物では NPQ 制御因子として PsbSタンパ

ク質が機能している 22。緑藻やコケ類においても

PsbS は保存されているが 23-24、NPQ への寄与は

小さい 25-26。代わりに NPQ 制御の主要因子とし

て LHCSR1が機能している 25, 27。8個の Chl と 4
個の Car を結合する光捕集アンテナタンパク質

であり 28-29、強光環境下で過剰に発現して光保護

機能に関与する 27, 30-31。そこで、LHCSR1 に His
タグを付け、ガラス基板上に修飾した Ni リン

カーと結合させることで、タンパク質を１粒子ず

つ基板上に固定した（図 3A）。共焦点顕微鏡で

蛍光イメージを測定すると複数の輝点が確認で

きた（図 3B）。これらの輝点１つ１つが LHCSR1
タンパク質粒子に対応している。そこで、各々の

輝点位置で蛍光の経時変化を測定した。時間相関

単一光子計測器（TCSPC）を用いることで、蛍光

の強度と寿命の時間的な揺らぎを同時に測定で

きる。例の１つを図 3C に示す。励起光を照射す

ると同時に蛍光が観測され、時間とともに強度が

乱高下を繰り返す（青線）。それと同期して蛍光

寿命も大きく変動した（橙線）。そのため、時間

帯ごとに蛍光強度と寿命の２つのパラメータを

見積もることができる。これらを強度と寿命の

２次元グラフ上にプロットすると、蛍光特性の

統計的な分布マップを得ることができる（図 4A
左）。蛍光強度が大きく寿命が長い状態 A と、

強度が小さく寿命が短い状態 Q の２つが観測さ

れた。さらに、刻一刻と変動する蛍光強度と寿命

の変化量の二次元分布を求め、状態間での遷移

の頻度を可視化した（図 4A右）。グラフ右上の

分布は正方向の変化を示しており、Q→A の状態

遷移に対応する。逆に、グラフ左下の負方向の変

化を示す分布は A→Q の遷移に対応する。つま

り、蛍光特性が状態 A と Q の間で激しく変動す

るダイナミクスを定量化できたことに相当する。

このように、タンパク質が取り得る状態の統計

分布を解析できるのが単一分子分光の強みであ

る。通常の溶液測定では大量のタンパク質粒子

 
図図 2. (A) 緑緑藻藻ややココケケ類類でで生生じじるる酸酸素素発発生生型型光光合合

成成反反応応のの模模式式図図。。 (B) 光光捕捕集集アアンンテテナナ LHCSR1
のの構構造造モモデデルル。。Chl-Car 近近傍傍のの構構造造揺揺ららぎぎをを桃桃色色

矢矢印印でで示示ししたた。。  (C) タタンンパパクク質質構構造造ののポポテテンン

シシャャルルエエネネルルギギーー地地形形のの概概略略図図。。 
熱エネルギーにより、2つの準安定状態（Active, A
と Quench, Q）の間で確率的な遷移が生じる。 
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タンパク質に埋め込まれた色素分子の相対配置
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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の平均的な状態しか解析できないのに比べ、得ら

れる情報が格段に増える。 
ここで、蛍光信号の揺らぎの由来について考え

てみる。単離されたアンテナタンパク質では、吸

収した光エネルギーは最終的にエネルギー準位

が低い Chl から蛍光として放出される（図 2B）。
もし Car が近接していたら、Chl→Car のエネル

ギー移動が生じ、Car で熱に変換されて散逸され

る。結果として、蛍光強度が大幅に減少する。さ

らに、蛍光放出過程と Carへのエネルギー移動過

程の 2つが競合するため、蛍光の寿命も大きく減

少することになる。実際のタンパク質内では熱的

な構造揺らぎの影響で Chl と Car の相対配置が

絶えず変動しており、それが蛍光の強度と寿命の

時間的な揺らぎとして直接観測されたと解釈で

きる。蛍光強度が大きく寿命が長い状態 A は、

Chl と Car 間の距離が長く、Car へのエネルギー

移動が競合しない光反応活性が Active な状態で

ある。一方で、蛍光強度が小さく寿命が短い状態

Q は、Car が Chl に近づいて熱散逸が生じる

Quench 状態となる。タンパク質構造のエネル

ギー地形を考えた場合、これら 2つの構造状態は

ポテンシャルエネルギーの山で仕切られている

が、熱エネルギーの助けを借りてある確率で行き

来する（図 2C）。これが構造揺らぎであり、蛍

光特性の揺らぎを調べることでChl-Car近傍で生

じる確率的な構造状態の遷移を解析できる。 

 

33．．pH おおよよびび Car組組成成のの変変化化がが構構造造揺揺ららぎぎ特特

性性にに及及ぼぼすす影影響響  

強光が照射された際の生体内では、光エネル

ギーが大量に PS II に輸送されて水の酸化反応が

促進されるため、チラコイド内腔の pHが低下す
る（図 2A）。この pH低下が NPQ のトリガーに

なると考えられている。そこで、低 pH 条件で

LHCSR1 の蛍光揺らぎを解析したところ、より蛍

光強度が小さく寿命が短い状態に分布がシフト

した（図 4B左）。さらに顕著な変化として、状

態間の遷移がほとんど生じなくなった（図 4B右）。

構造揺らぎが抑制された硬い構造に変化したこ

とを示している。アンテナタンパク質のチラコイ

ド内腔側にはアスパラギン酸やグルタミン酸と

いったプロトン化し易い酸性アミノ酸残基が配

置されており、pH 変動に応答してタンパク質の

骨格構造が変化することが示唆されている 9。こ

のような骨格構造の変化に伴い、Chl-Car 近傍の

局所的な構造も変化し、Q状態が安定化すること

で、光エネルギーを熱として捨て去る防御モード

に移行したと考えられる。pH 応答性については

酸性アミノ酸部位を欠損させた変異体の解析も

進められている 32-33。さらに、MD 計算を用い、

pH 変化に伴う構造変化のシミュレーション解析

も行われており、詳細構造を基にした分子機構の

議論も可能になってきている 34。 
強光下で誘起される pH低下に伴い、Car の分子

組成も変化する。キサントフィルサイクルと呼ば

れる光保護機構であり、pH 変化で Car 変換酵素

が活性化することで、中性 pH で機能する

Violaxanthin（Vio）が低 pH では Zeaxanthin（Zea）
に変換される。そこで、Zeaが結合した LHCSR1
を解析した。低 pH条件では Q状態がさらに安定

化し、分布がより Q状態側にシフトした（図 4C）。
一方で、中性 pH にすると構造揺らぎが生じるよ

うになり、それに伴い A 状態の分布も回復した

（図 4D）。それでも尚、Vio 結合条件（図 4A）

 
図図 3.  (A) 共共焦焦点点顕顕微微鏡鏡をを用用いいたた単単一一 LHCSR1
タタンンパパクク質質のの分分光光測測定定。。タタンンパパクク質質ははガガララスス基基板板

表表面面ににリリンンカカーーをを介介ししてて固固定定ししたた。。 (B) LHCSR1
タタンンパパクク質質粒粒子子のの蛍蛍光光イイメメーージジ。。  (C) 単単一一

LHCSR1粒粒子子でで測測定定ししたた蛍蛍光光のの強強度度（（青青））とと寿寿命命

（（橙橙））のの経経時時変変化化。。 
文献 21より改変して転載。 
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図図 3.  (A) 共共焦焦点点顕顕微微鏡鏡をを用用いいたた単単一一 LHCSR1
タタンンパパクク質質のの分分光光測測定定。。タタンンパパクク質質ははガガララスス基基板板

表表面面ににリリンンカカーーをを介介ししてて固固定定ししたた。。 (B) LHCSR1
タタンンパパクク質質粒粒子子のの蛍蛍光光イイメメーージジ。。  (C) 単単一一

LHCSR1粒粒子子でで測測定定ししたた蛍蛍光光のの強強度度（（青青））とと寿寿命命

（（橙橙））のの経経時時変変化化。。 
文献 21より改変して転載。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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と比べると Q 状態側に分布が偏っており、構造

揺らぎの頻度も少ない。Zeaは Vio よりも疎水的

な分子であり 35、タンパク質とより強く結合する

ことで NPQ効果を高めていると考えられる。 
 
44..  生生体体内内でで SSyysstteemmaattiiccにに機機能能すするる光光合合成成光光保保

護護機機構構  

以上のように、光強度が変化してチラコイド内

腔の pHが変動すると、①タンパク質の骨格構造

の変化と②Car の分子組成の変化、という２つの

応答機構が作動する。ここで、①は pH変化で直

接誘起される速い応答であるのに対し、②は Car
変換酵素の活性変化を経由する遅い応答である

点が重要である。時間差で発動するこれら２つの

応答機構を考慮することで、太陽光環境の変化に

対する卓越した適応機構が見えてくる。 

まず、弱光環境下では Vioが結合しており（図

4A）、Chl-Car 近傍の構造が激しく揺らいでいる

が、A状態側に分布が偏っているため、光エネル

ギーは効率良く RCへ輸送される。ここで突然強

光に曝されると、すぐにチラコイド内腔の pHが
低下し、それに応答する形で光捕集タンパク質の

骨格構造が変化する（図 4B）。それにより Q状
態が安定化するので、NPQ効率が強化され、急場

を凌ぐことができる。その後すぐに弱光環境にな

れば、初期状態（図 4A）に戻る。一方で、強光

状態が継続した場合は、２つめの防御システムと

して Car の分子組成変化が生じる（図 4C）。つ
まり、低 pH で Car変換酵素が活性化し、Vioが
Zea に変換され、Q状態がより安定化されて NPQ
効率が最大となる。盤石の態勢を整えることで、

長時間にわたる強光照射にも耐えることができ

 
図図 4. 単単一一 LHCSR1 のの蛍蛍光光揺揺ららぎぎ解解析析かからら得得らられれたた強強度度とと寿寿命命のの 2次次元元分分布布。。 
溶液の pH および結合する Car の分子組成を次のように変化させて解析した。(A) pH7.5＋Vio、(B) 
pH5＋Vio、(C) pH5＋Zea、(D) pH7.5＋Zea。それぞれの条件で得られた蛍光強度と寿命の分布（左）

と揺らぎに伴う変化量の分布（右）を示す。解析に用いた単一タンパク質の総粒子数（M）、総状

態数（N）、観測時間の総計（T）を示した。pH の変化（ΔpH）、Car の分子組成変化（ΔCar）、

光環境の変化（ΔSunlight）を灰色矢印で表した。pH7.5は弱光環境、pH5は強光環境に対応する。

文献 21より改変して転載。 
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ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに
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応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では
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る。その後、もし弱光環境に移行して pHが上昇
すれば、まずは応答の速いタンパク質の骨格構造

が元に戻り（図 4D）、防御態勢を一部解除して

様子を窺う。その後も継続して弱光環境が続けば、

遅い応答である Car の分子組成変化が進行し、初

期状態（図 4A）に帰ってくる。このように、時

間スケールの異なる２段階の応答機構を組み合

わせることで、安全に光環境変化に対応すること

ができる。 
このような光合成光保護機構は、ネガティブ

フィードバックの制御回路と対応付けて理解で

きる（図 5） 36-37。つまり、光捕集アンテナで吸

収された光エネルギーはRCへ輸送されて電荷分

離を誘起し、電子を放出する。電荷分離は水の酸

化と連動しており、チラコイド内腔の pHが変化

する。ここで、pH変化を「フィードバック信号」、

アンテナタンパク質の pH感受性アミノ酸残基を

「検出素子①」、タンパク質の構造揺らぎ特性を

「制御素子」、RCへのエネルギー伝達量を「操

作量」、RC を「制御対象」とする closed-loopフィー

ドバック制御機構が機能し、「制御量」であるシ

ステム全体の出力（電子の放出量）を安定化する。

さらに、Car変換酵素を「検出素子②」とする別

の回路が並列する形で機能しており、時間差を付

けた二段構えの応答を実現している。ここで、「検

出素子①」を経由する回路は、pH 変化に対して

直接的かつ素早く応答する１次の時間積分回路

と言える。対して、「検出素子②」を経由する回

路は、Car変換酵素の活性変化を経由する応答の

遅い２次の時間積分回路に相当する。このように、

応答時間の異なる 2 つの回路を並列に機能され

ることで、PID（比例–積分–微分）フィードバッ

ク制御のように系の出力が素早く安定化するよ

うに工夫されている。 
生体内では光捕集アンテナタンパク質が複数集

まり超複合体を形成しており、そのうちの１つが

光を吸収すると、光エネルギーは数十～数百 ps
の超短時間で近接するアンテナタンパク質間を

次々と移動していき、最終的に RCまで運ばれる

38-39。アンテナタンパク質は A状態と Q状態の間

で変動しており、光エネルギーが Q 状態のもの

に 1 回でも渡ると消失する。つまり、A状態と Q

状態はシステムの ON と OFF の状態に対応する

ことになる。したがって、アンテナタンパク質が

複数集まった超複合体レベルの光反応系は、ON
と OFF の切替スイッチが直列に繋がった論理積

（AND）回路と見なすことができる。ON と OFF
の間をランダムに揺らぐスイッチが集まること

で、システム全体として ON となる割合が減少し、

光保護機能はより一層強化されると考えられる。 
以上、構造状態の分布を可視化できる蛍光揺ら

ぎの解析結果について解説した。光環境の変化に

付随した生体内の pH変化をトリガーにしてタン

パク質の骨格構造や Car の分子組成が変化し、

Chl-Car 近傍で生じる局所的な構造揺らぎの特性

が調整され、光捕集タンパク質全体の光反応活性

が制御されることが分かった。しかし、光捕集タ

ンパク質には Chl-Car が複数結合しているため、

局所的な構造揺らぎも複数の成分が含まれてい

るはずである。また、本手法では構造揺らぎの頻

度を解析できた一方で、揺らぎの時定数などの定

量評価は難しかった。そこで、蛍光光子 1つ 1つ
の相関をとる別の解析アプローチも行っており、

LHCSR1 で生じる構造揺らぎの成分数や、各揺ら

ぎ成分の時定数および A状態と Q状態間での自

由エネルギー差、の定量解析に成功している 20。

紙幅の都合で詳細は他の記事に譲るが 40、単一分

子分光法を用いた蛍光揺らぎ解析により、光捕集

タンパク質の動的な振る舞いの議論が可能に

なってきた。時々刻々と変動する太陽光環境に適

応するために光合成系が長い年月をかけて進化

させてきた緻密な戦略が明らかになりつつある。 

 

 
図図 5. 色色素素分分子子・・タタンンパパクク質質・・生生体体膜膜・・細細胞胞媒媒
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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55..  光光合合成成反反応応中中心心タタンンパパクク質質のの単単一一分分子子分分光光

解解析析：：電電子子伝伝達達系系のの CChhll  aa  

前項までは、光合成光捕集タンパク質における

構造揺らぎと光反応活性の相関解析について議

論し、太陽光環境に応じて RCへ輸送する光エネ

ルギーの量が調整されることが分かった。では、

光エネルギーを受け取ったRCでは構造揺らぎが

どのような作用をもたらすのであろうか？。RC
は多数の色素分子を結合し、光エネルギー輸送か

ら電荷分離、電子移動までの光電変換反応の一切

を制御しており、光捕集タンパク質と比較しても

より複雑で多機能な色素タンパク質である。この

ような複雑な系における構造揺らぎの影響や役

割を調べるため、光合成細菌ヘリオバクテリアの

反応中心タンパク質（hRC）の単一分子分光解析

を行った 41-42。 
hRCは完全対称な二量体構造をしており、主要

色素として 58 個のバクテリオクロロフィル g
（Bchl g）と 2個のクロロフィル a（Chl a）を結

合している（図 6）43。円周状に配置された Bchl 
gの 1つが光を吸収すると、Bchl g色素分子間で

光エネルギーが移動し、中央部分の電子伝達系へ

と集められる。電子伝達系には Bchl g 二量体で

あるスペシャルペア P800が配置され、光エネル

ギーを受け取って電荷分離を誘起する。この時に

放出された電子は Chl aへと渡され、その後の物

質還元反応へと繋がっていく。このように、hRC
に 2 分子だけ存在する Chl aは電子伝達系に配置

されて第一電子受容体として機能している。hRC
の主要色素である Bchl gの Qy吸収ピークが 780 
nm付近にあるのに対し、Chl aの Qy吸収ピーク

は 670 nm付近にあり、波長選択的に区別して励

起することが可能である。そのため、Chl aは電
子伝達系で生じる構造揺らぎの寄与を調べるた

めのプローブとして利用できる。そこで、hRC に

結合する Chl aの単一分子分光解析を行うことに

した。 
分子構造を考慮すると Chl a が Car のように大

きく動くとは考えにくい。しかし、近傍のアミノ

酸残基の配置が揺らぐことでエネルギー準位が

大きく変動するため、電荷分離過程に大きな摂動

が加わると考えられる。ここで、エネルギー準位

の変動を調べるにはスペクトル情報が重要だが、

解析可能な程度の信号-ノイズ比でスペクトルを

得るには秒スケールの積算時間が必要となる。色

素分子近傍の構造揺らぎは ns スケールで生じる

と考えられ 18、信号積算中にも激しく状態が揺ら

ぐために情報が時間的に平均化されてしまい、折

角の単一分子測定が台無しになってしまう。そこ

で、揺らぎを抑制するために極低温まで冷却した
44-46。これに加え、Chl aの解析を行う上でもう１

つの障害があった。通常の単一分子分光測定では

信号-ノイズ比に優れる蛍光検出を行うが、hRC
の Chl aを光励起してもよりエネルギー準位の低

い Bchl gへと光エネルギーが流れてしまうため、

Chl aの蛍光信号は観測できない。そこで、励起

スペクトル測定を行った。具体的には、Chl aの
吸収ピーク波長である 670 nm付近で励起光の波

長を掃引しながら蛍光強度をプロットし、励起ス

ペクトルを得た。Chl aに吸収される光の量が増

えれば、放出される蛍光量も増えるため、励起ス

ペクトルは吸収スペクトルを反映したものにな

る。以上のように、hRC を極低温まで冷却し 1粒
子ごとに励起スペクトル測定を行うことで、電子

伝達担体として機能する Chl aの単一分子スペク

トルを得ることができる。 
 

図図 6. 光光合合成成細細菌菌ヘヘリリオオババククテテリリアアのの反反応応中中

心心タタンンパパクク質質（（hRC））ににおおけけるる色色素素分分子子配配置置

光化学過程を矢印で表した。 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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6 K で hRC の 1粒子励起スペクトルを測定した
42。670 nm 付近に 2 つの吸収ピークを観測した

（図 7A、青線）。それぞれのピーク波長で励起

光の偏光方向を回転させながら信号強度の変化

をプロットすると、異なる依存性を示した（図

7E）。ピーク 1 の波長で長時間励起したところ、

部分的な光退色が生じてピーク 2 のみが観測さ

れるようになった（図 7A、緑線）。これらの結

果は、2つのピークがそれぞれ別々の分子に由来

することを示しており、hRC に結合する 2 つの

Chl a分子と同定できる。他の hRC粒子でも 2つ
の Chl aピークが観測されたが、ピーク波長や形

状は異なっていた（図 7B）。稀に Chl aピークが

1つだけ観測される場合もあったが（図 7C）、こ

れは 2つの Chl aのピークが近接していたために

重なって観測された結果、1つのピークに見えた

と考えられる。ここで、700 nm 付近から短波長

に渡って観測されるブロードな信号は Bchl g の

振電バンドに由来する。そこで、Bchl gのピーク

波長（i と iii の桃矢印）と Chl aのピーク波長（ii
の緑矢印）で励起光強度を変えながら信号強度を

プロットし、各ピークの飽和特性を調べた（図

7F）。Bchl gピーク（i と iii）は今回の強度範囲

では飽和しなかったが、Chl aピーク（ii）は高強
度領域で信号強度が一定となる飽和現象が見ら

れた 47-48。これは、Chl a からエネルギーが移動

できる Bchl g色素分子の数が限られており 49-51、

Chl a 励起の際にエネルギー移動が生じる色素

プールのサイズが小さいために、励起状態の対消

滅が生じやすくなったと考えられる 52-53。このよ

うに、670 nm 付近に観測されたピークは明らか

に Bchl g信号と異なった飽和特性を示しており、

Chl a由来であることを裏付ける結果となった。 
常温下では熱的な揺らぎの影響でhRCの構造は

絶えず変動しているが、極低温に冷却すると揺ら

ぎが抑制され、hRC粒子ごとに異なる構造状態に

トラップされる。Chl a近傍の局所的な構造状態

も僅かずつ異なることになり、それによってピー

ク波長や形状がバラついて観測される。さらに、

hRC粒子ごとのバラつきだけでなく、1つの hRC
内の 2つの Chl aのピークも別々に観測されたこ

とから、完全対称型の hRC と言えども構造揺ら

ぎの影響で局所的に対称性が崩れており、2つの

Chl aが異なるエネルギー準位を取ることが分か

る。複数の hRC粒子で Chl aのピーク波長を見積

もり、分布を調べたところ、670 nm 付近を中心

に ~20 nm（~450 cm-1または~55 meV に相当）の

幅でバラついていた（図 7D、橙）。つまり、構

造揺らぎの影響で Chl aのエネルギー準位が ~55 
meV 程度は変動する。マーカス理論を基に電荷

分離反応への寄与を概算したところ、速度が 10%
程度は変動し得ることが分かった 42。ただし、こ

の見積もりは様々な仮定や単純化を含んでいる

ため、より詳細に定量的な議論を行うにはさらな

る研究が必要である。 

 
図図 7.  (A–C) 6 K でで測測定定ししたた hRC のの 1粒粒子子励励起起

ススペペククトトルル。。 
それぞれ異なる hRC 粒子で測定した。(A)の緑

色のスペクトルは、ピーク 1 の波長位置で長時

間励起して光退色を生じさせた後に得られた結

果である。 (D) Chl aのピーク波長の分布（橙）。

多数の hRC 粒子を含む溶液試料で得られたス

ペクトル（青）を重ねて表示した。 (E) Chl aピー

クの励起偏光依存性。(A)のピーク 1 と 2 に対応

する波長位置で測定した。 (F) 励起光強度に対

する Chl a（ii, 緑）および Bchl g（i と iii, 桃）

のピーク強度の変化。飽和関数を用い 47-48、

フィッティング解析を行った結果を点線で示

す。文献 42より改変して転載。 

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 
 

47 

6 K で hRC の 1粒子励起スペクトルを測定した
42。670 nm 付近に 2 つの吸収ピークを観測した

（図 7A、青線）。それぞれのピーク波長で励起

光の偏光方向を回転させながら信号強度の変化

をプロットすると、異なる依存性を示した（図

7E）。ピーク 1 の波長で長時間励起したところ、

部分的な光退色が生じてピーク 2 のみが観測さ

れるようになった（図 7A、緑線）。これらの結

果は、2つのピークがそれぞれ別々の分子に由来

することを示しており、hRC に結合する 2 つの

Chl a分子と同定できる。他の hRC粒子でも 2つ
の Chl aピークが観測されたが、ピーク波長や形

状は異なっていた（図 7B）。稀に Chl aピークが

1つだけ観測される場合もあったが（図 7C）、こ

れは 2つの Chl aのピークが近接していたために

重なって観測された結果、1つのピークに見えた

と考えられる。ここで、700 nm 付近から短波長

に渡って観測されるブロードな信号は Bchl g の

振電バンドに由来する。そこで、Bchl gのピーク

波長（i と iii の桃矢印）と Chl aのピーク波長（ii
の緑矢印）で励起光強度を変えながら信号強度を

プロットし、各ピークの飽和特性を調べた（図

7F）。Bchl gピーク（i と iii）は今回の強度範囲

では飽和しなかったが、Chl aピーク（ii）は高強
度領域で信号強度が一定となる飽和現象が見ら

れた 47-48。これは、Chl a からエネルギーが移動

できる Bchl g色素分子の数が限られており 49-51、

Chl a 励起の際にエネルギー移動が生じる色素

プールのサイズが小さいために、励起状態の対消

滅が生じやすくなったと考えられる 52-53。このよ

うに、670 nm 付近に観測されたピークは明らか

に Bchl g信号と異なった飽和特性を示しており、

Chl a由来であることを裏付ける結果となった。 
常温下では熱的な揺らぎの影響でhRCの構造は

絶えず変動しているが、極低温に冷却すると揺ら

ぎが抑制され、hRC粒子ごとに異なる構造状態に

トラップされる。Chl a近傍の局所的な構造状態

も僅かずつ異なることになり、それによってピー

ク波長や形状がバラついて観測される。さらに、

hRC粒子ごとのバラつきだけでなく、1つの hRC
内の 2つの Chl aのピークも別々に観測されたこ

とから、完全対称型の hRC と言えども構造揺ら

ぎの影響で局所的に対称性が崩れており、2つの

Chl aが異なるエネルギー準位を取ることが分か

る。複数の hRC粒子で Chl aのピーク波長を見積

もり、分布を調べたところ、670 nm 付近を中心

に ~20 nm（~450 cm-1または~55 meV に相当）の

幅でバラついていた（図 7D、橙）。つまり、構

造揺らぎの影響で Chl aのエネルギー準位が ~55 
meV 程度は変動する。マーカス理論を基に電荷

分離反応への寄与を概算したところ、速度が 10%
程度は変動し得ることが分かった 42。ただし、こ

の見積もりは様々な仮定や単純化を含んでいる

ため、より詳細に定量的な議論を行うにはさらな

る研究が必要である。 

 
図図 7.  (A–C) 6 K でで測測定定ししたた hRC のの 1粒粒子子励励起起

ススペペククトトルル。。 
それぞれ異なる hRC 粒子で測定した。(A)の緑

色のスペクトルは、ピーク 1 の波長位置で長時

間励起して光退色を生じさせた後に得られた結

果である。 (D) Chl aのピーク波長の分布（橙）。

多数の hRC 粒子を含む溶液試料で得られたス

ペクトル（青）を重ねて表示した。 (E) Chl aピー

クの励起偏光依存性。(A)のピーク 1 と 2 に対応

する波長位置で測定した。 (F) 励起光強度に対

する Chl a（ii, 緑）および Bchl g（i と iii, 桃）

のピーク強度の変化。飽和関数を用い 47-48、

フィッティング解析を行った結果を点線で示

す。文献 42より改変して転載。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 1  

光合成研究 
第第 34巻巻  第第 1号号（（通通巻巻 98号号））2024年年 4月月 

Vol. 34  NO. 1  April  2024 

JOURNAL OF THE JAPANESE SOCIETY OF PHOTOSYNTHESIS RESEARCH 
解説 葉緑体定位運動研究の歴史と今後の研究課題         杉山 太一（東京大） 2 
研究紹介 ブラシノステロイドと光に制御される新規因子 BPG4 による葉緑体恒常性維持機構 

立花 諒他（京都大） 21 
研究紹介 エチオプラスト内膜系における酸性脂質の役割   吉原 晶子他（大阪公立大） 31 
解説特集 「多様な時間スケールから見る光合成生物」  38 
序文                      藤田 祐一、山本 治樹（名古屋大） 39 
解説 単一分子分光を用いた揺らぎ解析手法で探る光合成光反応系の動的な挙動 

                          近藤 徹（自然科学研究機構） 40 
解説 緊縮応答による時間スケールの葉緑体代謝・植物の生長制御 

                       根本 岳忠、増田 真二（東京工業大） 54 
解説 宇宙生物学的視点から捉える光合成生物と地球の共進化  松尾 太郎他（名古屋大） 63 
表紙の紹介 光合成水分解・酸素発生反応の機構を映画のコマ送りのように見る 

沈 建仁、菅 倫寛 （岡山大） 75 
報告記事 若手の会特別企画：若手研究者のキャリアパスレポート！ 

西村 健司（関西学院大） 76 
報告記事 Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 開催報告 

今泉 滉（京都大） 79 
報告記事 Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 に参加して 

小川 由（岡山大） 81 
報告記事 光合成学会 若手の会 第 28 回セミナー開催報告    吉原 晶子（大阪公立大） 82 
報告記事 光合成学会 若手の会 第 28 回セミナーに参加して        立花 諒 (京都大)  83 
集会案内 第 14 回日本光合成学会年会と第 2 回アジア・オセアニア国際光合成会議の合同開催 

広瀬 侑（豊橋技術科学大） 84 
集会案内 第 31 回光合成セミナー2024：反応中心と色素系の多様性 大岡 宏造（大阪大） 85 
集会案内 第 12 回光合成および水素エネルギー国際会議        鞆 達也（東京理科大） 86 
事務局からのお知らせ  87 
日本光合成学会会員入会申込書  88 
日本光合成学会会則  89 
「光合成研究」投稿規定  91 
幹事会名簿  92 
編集後記・記事募集  94 
「光合成研究」編集委員・日本光合成学会 2024 年度役員  95 
賛助法人会員広告  



光合成研究 34 (1) 2024 
 

 
 

48 

以上のように、hRC の極低温 1粒子測定を行う

ことで、電子伝達系の第一電子受容体として機能

する Chl a の単一分子分光解析に成功した。RC
内部のタンパク質環境も構造揺らぎの影響でか

なり不均一になっていることが分かった。一方で、

多数の hRC 粒子を対象にした通常の溶液スペク

トル（図 7D、青線）でもピーク線幅を解析すれ

ば、図 7D に示したピーク波長のバラつきと同様

の情報を得ることが可能である。真に単一分子分

光の力が発揮されるのは、1粒子の RC で電荷分

離などの反応速度と機能分子のピーク波長や形

状を同時に測定し、それらを 1対 1 で対応づけて

相関解析を行う時だろう。つまり、生体系に普遍

的に生じる構造揺らぎを局所的かつ過渡的なラ

ンダム変異と見なし利用することで、これまでタ

ンパク質の変異体を用いて行ってきた反応系へ

の摂動実験を変異無しで進められる。これにより

機能分子近傍の局所的な構造状態と反応速度の

相関関係が明らかとなり、光合成系の構造最適化

機構や構造揺らぎの生理学的な意義を議論でき

る。このように、揺らぎと言う乱雑さの中で人知

れず機能する生体系の反応制御機構を明らかに

していきたい。現状は hRC 内の Chl aの単一分子

ピークを分離するにとどまっているが、将来的に

は超高速の電荷分離過程を 1 分子レベルで観測

したいと考えている。最近我々のグループでは高

感度の過渡吸収顕微鏡を開発しており、光合成光

捕集アンテナのエネルギー移動を 1 粒子レベル

で解析できるまでになってきた。電荷分離の 1 分

子観測はさらに難易度の高い挑戦的な課題であ

るが、近い将来に本誌でも報告できるよう目下研

究を進めている。 
 

66..  光光合合成成反反応応中中心心タタンンパパクク質質のの単単一一分分子子分分光光

解解析析：：光光捕捕集集アアンンテテナナ系系のの rreedd--BBcchhll  gg  

hRC には複数の Bchl gが結合しており、吸収し

た光エネルギーを中央部の P800 に集める光捕集

アンテナとして機能する（図 6）。これまでに様々

な分光解析が行われ 49, 54-57、結晶構造を基にした

理論計算から光励起ダイナミクスも解析されて

いる 58-60。放射状に配置された各 Bchl gのエネル

ギー準位が、中心に近くなる程低くなるように調

整され、外から中心へと階段を下るように光エネ

ルギーが集められる。この場合、Bchl g は P800
よりもエネルギー的に高い準位になっている必

要がある。しかし実際は、P800 よりもエネルギー

準位が低く、吸収が長波長側にシフトした red-
Bchl gと呼ばれる色素が存在する 51, 61。このよう

な長波長色素は他の RC でも確認されており、光

が過剰に吸収された際のエネルギー散逸パスと

して機能する光保護機構が提案されている 62。生

理学的な存在意義については未だに不明な点も

多いが、単一分子分光解析を行う上では重要な役

割を担う。何故なら、極低温下で hRC を励起す

ると光エネルギーは最低エネルギー準位の red-
Bchl gに集まり、そこから蛍光が放出される。さ

らに、完全対称型の hRC には red-Bchl g が 2 つ
存在するため、hRC 内で対称的に配置された 2つ
の蛍光プローブとして利用できる。hRC の光エネ

ルギー移動ネットワークは多数の色素で構築さ

れた非常に複雑なものだが、2つの red-Bchl gを
蛍光指標に用いれば動的な振る舞いについても

調べられる。 
6 K で hRC の 1粒子蛍光スペクトルを測定した

41。ある hRC 粒子では 820 nm 付近に red-Bchl g
由来と考えられる蛍光ピークが観測されたが、多

数の粒子で測定した通常の蛍光スペクトルとほ

とんど同じ形状をしていた（図 8A）。別の hRC
粒子では、より短波長側にシフトしたスペクトル

が得られた（図 8B）。前項で議論した Chl aの励
起スペクトルと同様に、red-Bchl gの蛍光スペク

トルも hRC ごとに不均一にバラつくことが分か

る。2つの red-Bchl gが別々の蛍光ピークとして

観測される場合もあった（図 8C）。これも Chl a
の場合と同様に、構造揺らぎの影響で hRC に結

合する 2つの red-Bchl gのエネルギー準位が不均

一になっていることを示している。このように、

hRC 内の光捕集アンテナ系でも構造揺らぎが大

きな摂動となっている。 
動的な振る舞いをより直接的に調べるため、図

8B の蛍光スペクトルの経時変化を解析したとこ

ろ、時間経過とともにスペクトルのピーク位置や

強度が変動していた（図 8D）。時間領域を 4つ
に区切り、それぞれの領域で平均したスペクトル

48
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が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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を比較すると（図 8E）、測定開始直後は広い波

長域でピークが確認されたが（領域 1）、その後

は短波長側（領域 2）、長波長側（領域 3）、短

波長側（領域 4）の順にピーク位置が交互にシフ

トしていた。図 8C で示したように、hRC 内の 2
つの red-Bchl gは局所的な構造不均一によりピー

ク位置や形状が異なることを考慮すると、今回交

互に観測された短波長側と長波長側の 2 つの

ピークは各々異なる red-Bchl gに由来すると考え

られる。この場合、図 8E に示した経時的なピー

クシフトは以下のように説明される。まず、アン

テナ系の Bchl gは red-Bchl gへのエネルギー移動

の通り道となるため、Bchl g近傍で構造揺らぎが

発生してエネルギー準位が変化すると、エネル

ギーの流れる経路が変わる。これにより、2つの

red-Bchl gへ流れ込む光エネルギーの量比が変動

し、2つの red-Bchl gが交互に発光した結果、図

8E のようなピークシフトが観測されたと解釈で

きる。このような光エネルギー移動経路の動的な

変化は他の RC でも報告されており 63、複数の色

素から成る複雑な光反応系において普遍的な現

象と考えられる。 

 

 

 

77．．おおわわりりにに 
本稿では光合成系の動的な挙動に焦点を当て、

単一分子分光法を用いた揺らぎ解析の結果につ

いて概説した。光捕集アンテナタンパク質の項目

では、蛍光強度と寿命の揺らぎ解析を紹介し、太

陽光環境に応じてChl-Car近傍の構造揺らぎを巧

みに調整する光合成活性のフィードバック制御

機構について解説した。続く RCタンパク質の項

目では、より局所的な構造揺らぎの影響を調べる

ために極低温下でスペクトル解析を行い、光エネ

ルギー移動や電荷分離などの光化学過程におけ

る構造揺らぎの寄与について解説した。構造生物

学の目覚ましい発展に伴い、詳細な構造情報を基

に光反応機構を議論できるようになったが、単一

分子レベルで観察してみると光合成系は想像以

上にガチャガチャ動いている。揺らぎの起源につ

いては様々な議論がなされているが 64-65、その分

子機構は未だによく分かっていない。膨大な構造

自由度を持つ生体系において、反応系の揺らぎは

時間的・空間的・エネルギー的に幅広い階層性を

含んでおり、各階層で生理学的な意義も異なって

くると思われる。これを一つ一つ明らかにしてい

くには、技術的な進歩が欠かせない。特に、以下

の 2つの課題を乗り越える必要がある。1つ目が、

fs ~ ps という超短時間スケールで生じる光反応

過程を、単一分子レベルで時間分解するのが困難

 
図図 8. (A–C) 6 K でで測測定定ししたた hRC のの 1粒粒子子蛍蛍光光ススペペククトトルル。。 
それぞれ異なる hRC粒子で測定した。(A)の青色のスペクトルは、多数の hRC粒子を含む溶液試

料で得られた結果を表す。 (D) 蛍光スペクトルの経時変化。(B)で示した 1 粒子スペクトルの時

間変化である。 (E) 時間領域 1~4 でそれぞれ平均化した蛍光スペクトル。文献 41より改変して転

載。 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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な点である。光合成光反応における構造揺らぎや

構造変化の役割を理解するには、やはり反応速度

や効率を定量評価する必要がある。しかし、これ

までは技術的なバリアが大きかった。そこで最近

は fs 時間分解単一分子分光法の開発にも取り組

んでおり 66、光捕集アンテナ・アロフィコシアニ

ン（APC）の 1粒子解析にも成功している 67。し

かし、この手法は蛍光検出に頼った方法であり 68-

70、電荷分離や酸化還元反応などの非蛍光性の反

応過程には適用できない。これが 2つ目の課題で

あり、光合成光化学反応の動的な挙動を解明する

には、単一分子レベルの過渡吸収測定が必要不可

欠となる。世界的に見てもまだ誰も達成できてい

ない高難易度の挑戦的な課題だが、今後実現して

いきたい。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 



光合成研究 34 (1) 2024 
 

 
 

53 

60. Kimura, A. & Itoh, S. Theoretical model of 
exciton states and ultrafast energy transfer in 
heliobacterial type I homodimeric reaction center. 
J. Phys. Chem. B 122, 11852-11859 (2018).  

61. Neerken, S. & Amesz, J. The antenna reaction 
center complex of heliobacteria: composition, 
energy conversion and electron transfer. Biochim. 
Biophys. Acta 1507, 278–290 (2001). 

62. Shibata, Y. et al. Kinetically distinct three red 
chlorophylls in photosystem I of 
Thermosynechococcus elongatus revealed by 
femtosecond time-resolved fluorescence 
spectroscopy at 15 K. J. Phys. Chem. B 114, 
2954–2963 (2010). 

63. Brecht, M., Radics, V., Nieder, J. B. & Bittl, R. 
Protein dynamics-induced variation of excitation 
energy transfer pathways. Proc. Natl. Acad. Sci. 
U.S.A. 106, 11857–11861 (2009).  

64. Brecht, M. et al. Spectral diffusion induced by 
proton dynamics in pigment-protein complexes. 
J. Am. Chem. Soc. 130, 17487–17493 (2008). 

65. Baier, J. et al. Determination of the spectral 
diffusion kernel of a protein by single-molecule 
spectroscopy. Phys. Rev. Lett. 100, 018108 
(2008).  

66. Moya, R., Kondo, T., Norris, A. C. & Schlau-
Cohen, G. S. Spectrally-tunable femtosecond 
single-molecule pump-probe spectroscopy. Opt. 
Express 29, 28246-28256 (2021).  

67. Moya, R., Norris, A. C., Kondo, T. & Schlau-
Cohen, G. S. Observation of robust energy 
transfer in the photosynthetic protein 
allophycocyanin using single-molecule pump–
probe spectroscopy. Nat. Chem. 14, 153-159 
(2022).  

68. van Dijk, E. M. et al. Single-molecule pump-
probe detection resolves ultrafast pathways in 
individual and coupled quantum systems. Phys. 
Rev. Lett. 94, 078302 (2005).  

69. Van Dijk, E., Hernando, J., García-Parajó, M. & 
Van Hulst, N. Single-molecule pump-probe 
experiments reveal variations in ultrafast energy 
redistribution. J. Chem. Phys. 123,  (2005).  

70. Brinks, D. et al. Ultrafast dynamics of single 
molecules. Chem. Soc. Rev. 43, 2476-2491 
(2014). 

 
 

 

Dynamic behaviors unveiled in photosynthetic systems by fluctuation analysis using 
single-molecule spectroscopy 

 
Toru Kondo 

 
Exploratory Research Center on Life and Living Systems, National Institute for Basic Biology 

  

52 53

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 2 
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（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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緊緊縮縮応応答答にによよるる時時間間ススケケーールルのの葉葉緑緑体体代代謝謝・・植植物物のの生生長長制制御御  ‡ 
 

 

東京工業大学 生命理工学院 

根本 岳忠、増田 真二* 

 

生物は変動する外部環境に代謝を適応させ生育する。光合成生物の場合、昼夜はもちろん日中の変動

光に応答し、代謝を調節する必要がある。緊縮応答とは、特殊な核酸分子グアノシン４リン酸（ppGpp）
がセカンドメッセンジャーとして働く細菌の普遍的な飢餓応答として有名であるが、近年植物の光環

境に応じた代謝制御や C/Nバランスの維持、さらには植物の病虫害応答に関わることが示された。本

稿では植物やシアノバクテリアにおけるppGppの働きとその生理的役割について最新の知見を交えて

解説する。 
 

 
1. ははじじめめにに 
グアノシン４リン酸（ppGpp）はアミノ酸飢餓に

晒した大腸菌内で蓄積する核酸として 1969 年に

発見された 1。その後、ppGppは ATP の β-γ 位の

２リン酸が GTP もしくは GDP の 3’位に付加す

ることで合成されることや（図１）、この反応を

触媒する酵素 RelA (relaxed) と SpoT (spotless) が
明らかにされた（図２）。RelA と SpoTはパラロ

グと考えられるが、それぞれのドメイン構成を反

映し、RelAは ppGpp 合成のみを、SpoTは合成・

分解の両方を触媒する。RelA はリボソームに結

合し、アミノ酸飢餓時にアミノアシル化されてい

ない tRNA がリボソームに取り込まれるとその

ppGpp 合成能が活性化される 2–6。SpoTはアミノ

酸欠乏には応答せず 7、炭素・鉄・リン酸・脂肪

酸欠乏などで ppGpp合成・分解能が活性化され、

ppGpp濃度を独自にコントロールする 8–12。合成

された ppGppは、RNA ポリメラーゼや様々な酵

素の活性をアロステリックに制御する。またGタ
ンパク質の GTP 結合を競合阻害することも知ら

れている 6,13–15。RelA-SpoT のホモログは細菌の

ゲノムに普遍的にコードされており、緊縮応答は

 
  ‡‡解説特集「多様な時間スケールから見る光合成生物」 
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細菌にとって最も重要な環境適応機構の一つと

考えられている。 
2000 年に、シロイヌナズナの核ゲノムにコード

されている relA-spoT のホモログ遺伝子が報告さ

れた 16。その後多くの植物からも同様の遺伝子が

発見されたことから、ppGpp による代謝制御が植

物でも広く保存されていることがわかってきた。 
 

解説 

 
図図 1. ppGpp のの合合成成・・分分解解経経路路 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の
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たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に
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2. シシアアノノババククテテリリアアのの緊緊縮縮応応答答にによよるる代代謝謝制制

御御 
20 年前、筆者らは光従属栄養的に生育する紅色

細菌の光合成遺伝子発現が栄養状態に依存して

変化すること、またその制御に ppGpp を介した

緊縮応答が関わることを明らかした 17。一方、光

独立栄養的に生育するシアノバクテリアにおけ

る緊縮応答の役割は当時不明な点が多かった。し

かし近年、シアノバクテリアを明条件から暗条件

へ移すと、ppGpp の迅速な蓄積が観察され、約 3
時間後にその量は元のレベルに戻ることが報告

された 18,19。この結果は、シアノバクテリアの緊

縮応答が栄養状態ではなく光環境に応じて駆動

することを示している。光合成電子伝達を薬剤に

より阻害した場合にも ppGpp が蓄積することか

ら 18,19、光に応じた ppGpp量の変化は光合成電子

伝達に依存すると考えられる。ppGpp の蓄積は遺

伝子発現を負に制御し、タンパク質量や細胞サイ

ズなど、シアノバクテリアの様々な活動に影響を

及ぼした 19。ppGpp 合成/分解酵素である Rel（図
２）を欠損させたシアノバクテリア変異株 ΔRel
は、ppGpp量が恒常的に減少し、明暗を繰り返す

条件での生育が不全になった 18,19。これらの結果

から、暗所における ppGpp に依存した代謝の適

切な抑制が、昼と夜が 24 時間で１回ずつ訪れる

地球上でのシアノバクテリアの生育に必須であ

ることが示された。 
最近シアノバクテリアにおける ppGppの過剰蓄
積は、アコニターゼ活性を低下させ、複数のアミ

ノ酸や 2-オキソグルタル酸（2-OG）などの代謝

物の減少を引き起こすことが報告された 20。この

2-OG の減少は、窒素同化のマスター転写因子

NtcA を不活性化し、窒素同化の抑制を引き起こ

す 20。ΔRel 株は野生型に比べ L-グルタミン酸の

蓄積量が顕著に増加することが確認され 20、シア

ノバクテリアの緊縮応答は窒素同化効率の向上

に寄与することが明らかとなった。 
 
3. 緊緊縮縮応応答答にによよるる植植物物のの光光合合成成制制御御 
シロイヌナズナの RelA/SpoT Homolog (RSH) は

4つある 16,21 (図２)。それらは一次構造の違いか

ら、RSH1、RSH2/3、Ca2+-dependent RSH (CRSH)

の三種類に分類され、系統解析の結果から RSH1
と CRSH は Deinococcus-Thermus 門、RSH2/3 は
Cyanobacteria 門の細菌からの水平伝播により植

物細胞にもたらされたと考えられる 16,22–25。それ

らは全て葉緑体移行シグナル配列を有し、実際に

葉緑体に局在することが実験的に確かめられて

いる 26–28。CRSHは C末端に EF hand (Ca2+結合)
ドメインを持ち、試験管内で Ca2+依存的に ppGpp
合成能を発揮する 29。葉緑体ストロマの Ca2+濃度

は明->暗移行時に一時的に上昇し 30,31、CRSH は
この Ca2+濃度上昇時に ppGpp の合成を触媒する
32（図３）。rsh1-rsh2-rsh3の 3重変異体は、暗所

移行後の短い時間スケールで ppGpp 蓄積が WT
に比べ過剰に引き起こされることから、夜間に蓄

積した ppGpp は ppGpp 分解ドメインをもつ

RSH1/RSH2/RSH3（図２）によって分解されると

考えられる 32,33（図３）。rsh1-rsh2-rsh3三重変異
体は、明暗を繰り返す条件下での生育が抑制され

たことから 32、夜間に蓄積した ppGpp は葉緑体

遺伝子の発現を負に制御し、その制御が昼夜を

 
図図 2. 大大腸腸菌菌のの RelA とと SpoT、、 シシアアノノババククテテ

リリアアのの Rel、、シシロロイイヌヌナナズズナナのの RSH のの一一次次構構

造造 32 
HYD: ppGpp 分解ドメイン 
SYN: ppGpp 合成ドメイン 
hyd: ppGpp 分解類似ドメイン（活性に必須の

アミノ酸が欠損している） 
syn: ppGpp 合成類似ドメイン（活性に必須の

アミノ酸が欠損している） 
cTP: 葉緑体移行シグナル 
TGS: Thr-tRNA synthase GTPase SpoT ドメイン 
EF hand motif: Ca2+結合ドメイン 
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造造 32 
HYD: ppGpp 分解ドメイン 
SYN: ppGpp 合成ドメイン 
hyd: ppGpp 分解類似ドメイン（活性に必須の

アミノ酸が欠損している） 
syn: ppGpp 合成類似ドメイン（活性に必須の
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cTP: 葉緑体移行シグナル 
TGS: Thr-tRNA synthase GTPase SpoT ドメイン 
EF hand motif: Ca2+結合ドメイン 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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24 時間で繰り返す地球上での植物の生育に重要

であることが明らかとなった。 
光合成の暗反応（カルビン-ベンソン-バシャム

回路）に関わるいくつかの酵素の活性は、Ca2+に

よって抑制されることが知られている 34–36。この

ことから暗所における葉緑体内の一過的な Ca2+

濃度の上昇は、暗反応を翻訳後レベルで抑制する

ために必要と考えられている 37。シアノバクテリ

アでは、明反応と暗反応に関わる遺伝子は単一の

ゲノムにコードされており、ppGpp を介した緊縮

応答でそれらを協調的に制御することが可能で

ある（図３）。一方、植物細胞内の多くの暗反応

に関わる酵素は核にコードされており、ppGpp に

よる遺伝子発現レベルの制御は行うことができ

ない。そこで植物細胞は、暗所において一過的に

葉緑体内の Ca2+濃度を上昇させることで暗反応

をタンパク質翻訳後レベルで抑制していると考

えられる。同時に CRSH によって Ca2+依存的に

暗所で ppGpp を合成し、合成した ppGpp によっ

て明反応を遺伝子発現レベルで抑制することで、

暗反応と明反応の抑制のタイミングを同調させ

ることが可能になったと考えられる（図３）。 
葉緑体における ppGpp結合タンパク質はほとん

ど未解明である。しかし、ppGppが試験管内で葉

緑体内の転写や翻訳を阻害することが示されて

いることから 38,39、細菌同様に RNA ポリメラー

ゼや翻訳開始因子などが ppGpp のターゲットに

なっている可能性は高い。また ppGpp の結合に

より、葉緑体局在型グアニル酸キナーゼGKpmの

活性が抑制され、この調節は葉緑体の初期の発達

に重要であることも示唆されている 40。ppGppは
転写や翻訳開始に必要な GTP プールの調節に必

 
図図 3. シシアアノノババククテテリリアアとと葉葉緑緑体体ににおおけけるる ppGpp にによよるる明明反反応応とと暗暗反反応応のの制制御御 
シアノバクテリアでは、明->暗移行時に Relが活性化し ppGpp量が上昇することで、明反応（光

合成電子伝達による NADPH と ATP の合成）と暗反応（カルビン-ベンソン-バシャム回路）が遺

伝子発現レベルで抑制を受ける。一方葉緑体では、明->暗移移行時にストロマ内の Ca2+濃度が上

昇し暗反応の酵素が活性阻害を受ける。同時に CRSHが ppGpp を合成し、明反応を遺伝子発現レ

ベルで抑制する。 
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した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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要との報告もあり 41、ppGpp が GTP 量を介して

間接的に遺伝子発現を制御する可能性も示唆さ

れている。近年細菌内の ppGpp が結合するタン

パク質や RNA アプタマーが網羅的に明らかにさ

れた 15,42–44。今後同様の解析を葉緑体に対して行

うことで、植物における ppGpp のターゲットの

詳細が明らかになると思われる。 
シロイヌナズナ内で ppGppを過剰に蓄積させる

とチラコイド膜構造が変化することが示された
27,45。ヒメツリガネゴケにおいても、ppGpp の過

剰蓄積によりチラコイド膜のスーパーグラナが

形成され、これが非光化学的消光（NPQ）の誘導

を過剰に引き起こす要因になる可能性が報告さ

れた 45。ppGpp の過剰蓄積によりチラコイド膜構

造が変化する仕組みは不明であるが、GTPase 活
性を有するチラコイド膜形成因子 VIPP146 が

ppGpp の制御下にあるのかもしれない。いずれに

しても、ppGpp量は日周変動することから 47、葉

緑体遺伝子の発現制御のみならず、チラコイド膜

構造の変化を通じて、光合成活性を光環境に応じ

て調節している可能性が考えられる。 
 
4. 葉葉緑緑体体のの緊緊縮縮応応答答にによよるる植植物物のの生生育育制制御御 
細菌における緊縮応答は、アミノ酸飢餓時に代

謝を抑えるために必須であることから、植物内の

ppGppも同様の生理作用をもつと予想される。実

際、葉緑体内の ppGpp 量は窒素飢餓時に一過的

に上昇することや、ppGpp過剰蓄積体や低蓄積体

は WT と異なる窒素感受性を示すことが報告さ

れている 27,48–52。我々のグループと Sugliani らは
それぞれ、ppGpp量がWT と比較して約 2.5倍お

よび 7倍蓄積する RSH3過剰発現体を単離・解析

した。興味深いことに、これら 2つのグループの

作出した植物体の表現型は大きく異なり、我々は

 
図図 4. シシロロイイヌヌナナズズナナのの ppGpp蓄蓄積積体体（（RSH3ox2））、、RSH のの二二重重変変異異体体（（rsh2rsh3））とと rsh四四重重
変変異異体体のの表表現現型型 
(A, B) 通常の培地で 14 日生育後に様々な窒素濃度培地へ移し 10 日目の表現型と新鮮重。データ

は平均値（±SE）（n = 6~24）。*P<0.05; **P<0.01; ***P<0.001 (t-test, compared to WT)49。(C) 通常

の培地で 14 日生育後に通常培地（+N）と窒素欠乏培地（-N）へ移し 10 日目の表現型 50。 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面
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に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出
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応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。
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WT と比べて個体サイズが大きくなる結果を、

Sugliani らは小さくなる結果を報告した 27,53。お

そらく ppGpp 蓄積が一定の範囲内であれば植物

体のサイズを大きくする効果があるものの、ある

閾値を超えると個体サイズをむしろ小さくする

と考えられる。このことを踏まえると、ppGppは
葉緑体内だけでなく、葉緑体外の代謝にも間接的

に影響を与えていると考えられる。実際我々が単

離した ppGpp蓄積株（RSH3ox2）の遊離アミノ酸

量はWT よりも増大しており、植物細胞全体の窒

素利用効率が改善されていた 48。RSH3ox2は窒素

飢餓条件における枯死が抑制され 27、新鮮重量の

有意な増加が見られたことから（図４A, B）、葉

緑体内の ppGpp量は適切な C/Nバランスの維持

に重要であり、窒素飢餓時に炭素固定を適切に保

つために貢献することが示唆された 27,48。 
一方で、RSH の機能の冗長性から rsh の単独変

異体は WT と同様の ppGpp 蓄積を示し、ppGpp
の蓄積抑制による表現型の変化は今まで未知で

あった。しかしながら近年、分解ドメインのみを

持つ RSH1 を過剰発現させた ppGpp低蓄積体や、

RSH を全て欠損させた rsh 四重変異体が作出さ

れ 50,51、いずれもWT に比べて窒素欠乏への耐性

が減少しており、早期の枯死を示すことが報告さ

れた（図４C）。これらの低 ppGpp蓄積体は、窒

素欠乏条件下において活性酸素種 (ROS) を過
剰に蓄積し、同時にサリチル酸やピペコリン酸な

ど、植物の病虫害応答に関与する代謝物の蓄積が

促進されていることも判明した 50,51。rsh 四重変
異体では Gln プールがWT に比べ減少しており、

これは葉緑体局在かつ ROS に対して高感受性の

グルタミン合成酵素の活性低下によるものと考

えられた 50。また GSH と GSSG の比率は ROS の

蓄積に関係し、GSH/GSSGが高いほど ROS を効

果的に消去できる 54。rsh 四重変異体ではその値

が WT よりも 2 倍以上低く 50、ROS 蓄積の原因

の一つになっていると考えられる。さらに rsh四
重変異体は、上述した ppGpp 過剰蓄積体とは逆

に、NPQ の誘導が顕著に抑制された 50。この低い

GSH/GSSG比と NPQ誘導の不全が rsh四重変異

 
図図 5. ppGpp にによよるる葉葉緑緑体体代代謝謝制制御御とと ROS をを介介ししたた病病虫虫害害応応答答ののモモデデルル図図 
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固定と非光化学消光（NPQ）を適切に制御する。この制御が破綻すると活性酸素種（ROS）が蓄積
し、Gln の合成抑制や C/Nバランスが影響を受けるなどで GSH/GSSG比が低下し ROS蓄積がさら

に誘導される。ROSは他のオルガネラ由来の ROS と共に SA 合成を誘導する。それぞれの RSHは
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した CRSH の活性化により ppGpp量が上昇する。 
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WT と比べて個体サイズが大きくなる結果を、

Sugliani らは小さくなる結果を報告した 27,53。お

そらく ppGpp 蓄積が一定の範囲内であれば植物

体のサイズを大きくする効果があるものの、ある

閾値を超えると個体サイズをむしろ小さくする

と考えられる。このことを踏まえると、ppGppは
葉緑体内だけでなく、葉緑体外の代謝にも間接的

に影響を与えていると考えられる。実際我々が単

離した ppGpp蓄積株（RSH3ox2）の遊離アミノ酸

量はWT よりも増大しており、植物細胞全体の窒

素利用効率が改善されていた 48。RSH3ox2は窒素

飢餓条件における枯死が抑制され 27、新鮮重量の

有意な増加が見られたことから（図４A, B）、葉

緑体内の ppGpp量は適切な C/Nバランスの維持

に重要であり、窒素飢餓時に炭素固定を適切に保

つために貢献することが示唆された 27,48。 
一方で、RSH の機能の冗長性から rsh の単独変

異体は WT と同様の ppGpp 蓄積を示し、ppGpp
の蓄積抑制による表現型の変化は今まで未知で

あった。しかしながら近年、分解ドメインのみを

持つ RSH1 を過剰発現させた ppGpp低蓄積体や、

RSH を全て欠損させた rsh 四重変異体が作出さ
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れた（図４C）。これらの低 ppGpp蓄積体は、窒

素欠乏条件下において活性酸素種 (ROS) を過
剰に蓄積し、同時にサリチル酸やピペコリン酸な

ど、植物の病虫害応答に関与する代謝物の蓄積が

促進されていることも判明した 50,51。rsh 四重変
異体では Gln プールがWT に比べ減少しており、

これは葉緑体局在かつ ROS に対して高感受性の

グルタミン合成酵素の活性低下によるものと考

えられた 50。また GSH と GSSG の比率は ROS の

蓄積に関係し、GSH/GSSGが高いほど ROS を効

果的に消去できる 54。rsh 四重変異体ではその値

が WT よりも 2 倍以上低く 50、ROS 蓄積の原因

の一つになっていると考えられる。さらに rsh四
重変異体は、上述した ppGpp 過剰蓄積体とは逆

に、NPQ の誘導が顕著に抑制された 50。この低い

GSH/GSSG比と NPQ誘導の不全が rsh四重変異

 
図図 5. ppGpp にによよるる葉葉緑緑体体代代謝謝制制御御とと ROS をを介介ししたた病病虫虫害害応応答答ののモモデデルル図図 
シロイヌナズナ葉緑体内の ppGpp量は、RSH2/RSH3/CRSH の合成活性と RSH1/RSH2/RSH3 の分解

活性より協調的に制御される。ppGppは葉緑体遺伝子の発現とチラコイド膜構造変化を通じて CO2

固定と非光化学消光（NPQ）を適切に制御する。この制御が破綻すると活性酸素種（ROS）が蓄積
し、Gln の合成抑制や C/Nバランスが影響を受けるなどで GSH/GSSG比が低下し ROS蓄積がさら

に誘導される。ROSは他のオルガネラ由来の ROS と共に SA 合成を誘導する。それぞれの RSHは
異なるシグナルによりその発現が制御される。病虫害応時、RSH2/RSH3 の発現上昇と Ca2+に依存

した CRSH の活性化により ppGpp量が上昇する。 
 
 

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 
 

58 

WT と比べて個体サイズが大きくなる結果を、

Sugliani らは小さくなる結果を報告した 27,53。お

そらく ppGpp 蓄積が一定の範囲内であれば植物

体のサイズを大きくする効果があるものの、ある

閾値を超えると個体サイズをむしろ小さくする

と考えられる。このことを踏まえると、ppGppは
葉緑体内だけでなく、葉緑体外の代謝にも間接的

に影響を与えていると考えられる。実際我々が単

離した ppGpp蓄積株（RSH3ox2）の遊離アミノ酸

量はWT よりも増大しており、植物細胞全体の窒

素利用効率が改善されていた 48。RSH3ox2は窒素

飢餓条件における枯死が抑制され 27、新鮮重量の

有意な増加が見られたことから（図４A, B）、葉

緑体内の ppGpp量は適切な C/Nバランスの維持

に重要であり、窒素飢餓時に炭素固定を適切に保

つために貢献することが示唆された 27,48。 
一方で、RSH の機能の冗長性から rsh の単独変

異体は WT と同様の ppGpp 蓄積を示し、ppGpp
の蓄積抑制による表現型の変化は今まで未知で

あった。しかしながら近年、分解ドメインのみを

持つ RSH1 を過剰発現させた ppGpp低蓄積体や、

RSH を全て欠損させた rsh 四重変異体が作出さ

れ 50,51、いずれもWT に比べて窒素欠乏への耐性

が減少しており、早期の枯死を示すことが報告さ

れた（図４C）。これらの低 ppGpp蓄積体は、窒

素欠乏条件下において活性酸素種 (ROS) を過
剰に蓄積し、同時にサリチル酸やピペコリン酸な

ど、植物の病虫害応答に関与する代謝物の蓄積が

促進されていることも判明した 50,51。rsh 四重変
異体では Gln プールがWT に比べ減少しており、

これは葉緑体局在かつ ROS に対して高感受性の

グルタミン合成酵素の活性低下によるものと考

えられた 50。また GSH と GSSG の比率は ROS の

蓄積に関係し、GSH/GSSGが高いほど ROS を効

果的に消去できる 54。rsh 四重変異体ではその値

が WT よりも 2 倍以上低く 50、ROS 蓄積の原因

の一つになっていると考えられる。さらに rsh四
重変異体は、上述した ppGpp 過剰蓄積体とは逆

に、NPQ の誘導が顕著に抑制された 50。この低い

GSH/GSSG比と NPQ誘導の不全が rsh四重変異

 
図図 5. ppGpp にによよるる葉葉緑緑体体代代謝謝制制御御とと ROS をを介介ししたた病病虫虫害害応応答答ののモモデデルル図図 
シロイヌナズナ葉緑体内の ppGpp量は、RSH2/RSH3/CRSH の合成活性と RSH1/RSH2/RSH3 の分解

活性より協調的に制御される。ppGppは葉緑体遺伝子の発現とチラコイド膜構造変化を通じて CO2

固定と非光化学消光（NPQ）を適切に制御する。この制御が破綻すると活性酸素種（ROS）が蓄積
し、Gln の合成抑制や C/Nバランスが影響を受けるなどで GSH/GSSG比が低下し ROS蓄積がさら

に誘導される。ROSは他のオルガネラ由来の ROS と共に SA 合成を誘導する。それぞれの RSHは
異なるシグナルによりその発現が制御される。病虫害応時、RSH2/RSH3 の発現上昇と Ca2+に依存

した CRSH の活性化により ppGpp量が上昇する。 
 
 

58

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 2 

 
 
葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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体内の ROS 蓄積を過剰に誘導し、サリチル酸や

ピペコリン酸に依存した過敏感細胞死を引き起

こすと考えられた（図５）。最近、植物病原菌

Pseudomonas syringae やフラジェリン flg22 の合

成ペプチドをシロイヌナズナに接種すると

ppGpp の合成が誘導され、この誘導は RSH2-
RSH3 依存であることが示された 55。また

RSH2/RSH3 の発現は ABA やジャスモン酸とそ

の前駆体により発現誘導を受けることも報告さ

れている 56,57。これらのことからも、葉緑体の

ppGpp に依存した緊縮応答は ROS を介した植物

の病虫害応答に関与することが裏付けられる（図

５）。 
 

5. 真真核核生生物物ににおおけけるる ppGpp のの機機能能 
ppGpp が大腸菌で発見されて以降、動物におけ

る ppGpp の存在が半世紀にわたり調べられてき

たが、その存在は示されてこなかった。しかし近

年、我々は液体クロマトグラフィーと質量分析計

を組み合わせた検出系を駆使することで、ヒト細

胞やショウジョウバエからの ppGpp 検出に初め

て成功した 58。ショウジョウバエにおける ppGpp
の過剰蓄積は、代謝の変化と発生不全、さらには

細胞死を引き起こすこともわかった。これらの事

実は、動物においても ppGpp が細胞の恒常性維

持に重要な役割を担う可能性を示唆している。一

方で、動物においては ppGpp の加水分解ドメイ

ンを持つ Mesh1 は発見されているものの 59,60、

RSH の ppGpp 合成ドメインを有する酵素は見つ

かっておらず、未知の ppGpp 合成酵素が存在す

る可能性が示唆されている。上述したシロイヌナ

ズナの RSH を全て欠損した rsh 四重変異体にお

いても微量の ppGppが確認されていることから、

動物の ppGpp 合成機構は植物においても保存さ

れており、葉緑体外で機能している可能性が考え

られた。真核生物における ppGpp の機能に関す

る更なる研究の進展が望まれる。 
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原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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宇宇宙宙生生物物学学的的視視点点かからら捉捉ええるる光光合合成成生生物物とと地地球球のの共共進進化化  ‡ 
 

 
1名古屋大学大学院理学研究科 

2京都大学大学院人間・環境学研究科 
3名古屋大学高等研究院 

松尾 太郎 1,3*、藤井 悠里 2、武田 真之介 2、三輪 久美子 1,3、新井 千紘 1 

菅野 里美 3、宮下 英明 1 

太古代に誕生したと考えられる最初の酸素発生型光合成生物であるシアノバクテリアは、地球の表層

を段階的に酸化し、真核生物の誕生を促した。多様な生態系の礎を築いたシアノバクテリアの誕生と

進化に対する理解は十分に進んでいない。とりわけ、なぜシアノバクテリアが集光性色素にクロロフィ

ルと異なるビリン色素を採用したのだろうか？クロロフィルと異なる色素を利用することは、効率の

良い光エネルギーの伝達のために複数のアンテナ色素タンパク質複合体が必然的に必要となる。さら

にアンテナ色素タンパク質複合体を採用したフィコビリソームは、植物の集光性タンパク質に比べて、

4 から 6倍のアミノ酸が必要なため、巨大な集光アンテナの形成につながった。 
本論では、現存の光合成生物の集光性色素と光環境の相関に着目し、地球の時間スケールにおける光

環境の変遷について検討した。その変遷に基づき、シアノバクテリア誕生当時の光環境と光合成生物

の進化の関係について論じる。また将来の宇宙生命探査において、この地球の時間スケールでの光環

境の変遷がどのような意味を持つのかを考える。 
 
1. 背背景景 

1995 年に太陽系外で恒星の周りを公転してい

る惑星（系外惑星）が発見されて以来 1、5000 を

超える惑星が報告されている 2。2009 年に打ち上

げられた Kepler 宇宙望遠鏡によって系外惑星の

半径を調べた結果、その多くが地球あるいは地球

の 2倍程度の惑星であることが分かった 3。つま

り、私たちの宇宙は小さな惑星でありふれている

のである。 
次の大きなマイルストーンは、小さな系外惑星

からの光を直接捉え、その惑星の表層環境を調べ

ることである。究極的には、惑星表層の中に生命

活動に関する痕跡の有無を調べることである。し

かし、系外惑星は遠くにあるので、太陽系内の惑

星や衛星のようにその場で探査することはでき

 
  ‡‡解説特集「多様な時間スケールから見る光合成生物」 

*連絡先 E-mail: matsuo@u.phys.nagoya-u.ac.jp 

ない。では、一体どのように遠方の惑星において、

生命活動の有無を判断できるのだろうか？  
本節では初めに、生命を宿す地球のような系外

惑星がどのように見えるのかを「Pale Blue Dot」
を例に説明する。次に、その場で探査できないリ

モート観測から生命活動の有無をどのように調

査するのかについて従来のアプローチを交えて

紹介する。 
 
11..11  PPaallee  BBlluuee  DDoott  

惑星科学者であり、SF 小説家でもあった Carl 
Saganは、太陽系の外縁探査の任務後に太陽系か

ら離れる Voyager 1号に地球の写真を撮るように

指令を出した。Saganは、地球から 60億 km離れ

た Voyager 1号から撮影された写真の中にある地

解説 解説
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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球を“Pale Blue Dot（淡く青い点）”と表現した。

同時期に出版された著書 4「Pale Blue Dot: A Vision 
of the Human Future in Space」の中で、写真の中に

ある地球を次のように表現している: From this 
distant vantage point, the Earth might not seem of any 
particular interest. But for us, it’s different. Consider 
again that dot. That’s here. That’s home. That’s us. On 
it everyone you love, everyone you know, everyone 
you ever heard of, every human being who ever was, 
lived out their lives…（以下略）。 
広大な宇宙の中で地球は点に過ぎないが、私た

ち人類・そして生命にとって、その写真に写った

点こそが全てであると表現した。なお、現在にお

いても地球から最も離れた地点から撮影された

地球の写真である。太陽系の中から地球を観測し

たとしても点のように観測されるのである。もし、

太陽系外に地球のような惑星が存在すれば、この

ような淡く青い点として観測されることが期待

されるのである。地球のような生命を育む「第 2
の地球」と呼ばれる惑星の観測が 2040 年代に始

まろうとしており、その惑星を象徴するフレーズ

として“Pale Blue Dot”が今も使われている。 
 “Pale Blue Dot”が私たちに教えてくれること

は、太陽系外にある惑星は点であること、そして、

点の色を観測することで遠くにある惑星上の生

命活動を探査できる可能性があることである 5。

生命を育む惑星の色の象徴として、「青」がある。

この青は、大気のレーリー散乱、そして海から来

るものである。ここで一つの疑問が浮かぶ。地球

生命史を通して、地球の色は青色だったのだろう

か？ 
 
1.2  宇宇宙宙生生物物学学的的視視点点かからら捉捉ええるる光光合合成成生生物物 
どんなに近くの太陽系外の惑星でも点としてし

か観測されないので、地球からの観測で捉えるこ

とができるのは全球規模で起こる現象に限定さ

れる。つまり、遠方にある惑星上の生命活動を捉

えるには、生命活動によって引き起こされた全球

規模での環境変化を観測することになる。 
では、このような全球規模の環境変化を引き起

こすことのできる生物とは一体どのような生物

だろうか？それこそが光合成生物である。光合成

生物は唯一、光エネルギーを生物が利用できる化

学エネルギーに変換する生物である。とりわけ、

酸素発生型光合成生物は、水と二酸化炭素だけが

光合成に必要なので、太陽光が届く表層に生息域

を広げることができる。他方、嫌気的環境に生息

する光合成生物は、地球の表層環境に限定すれば、

局所的に存在する化合物（例えば、硫化水素）や

量的に限られた化合物（有機酸など）を光合成の

電子供与体に利用するため、全球規模で大規模に

生息することができない。地球のような惑星を仮

定する場合、光合成によって全球規模の環境変化

を引き起こすことのできる生物こそが酸素発生

型光合成生物である。なお、基礎生産は小さいも

のの、光合成細菌の代謝によって地球大気にイン

パクトを与えた可能性が指摘されている 6-9。 
最初の酸素発生型光合成生物である、シアノバ

クテリアの誕生によって地球表層は段階的に酸

化された 10-12。これは、水の酸化によって光合成

の副産物として酸素が発生したからである。シア

ノバクテリアの生息する水環境から酸化が始ま

り、その後、陸や大気が酸化された。大気や陸が

酸化される大酸化イベントの前に海底や浅瀬で

形成された縞状鉄鉱床とも矛盾しない。まさに約

23 億年前の大酸化イベントは、陸や大気が急激

に酸化された全球規模の環境変化である。 
将来における宇宙生命探査計画では、惑星から

の光を分光することで大気の組成を推定する。惑

星大気に含まれる酸素は、遠方の惑星における生

命活動の可能性として捉えることができる。さら

に酸素に加えて、還元的なメタンも同時に検出さ

れれば、大気は熱的に非平衡な状態にあり、酸素

とメタンが常に大気に供給されていることを意

味する 13。 
Sagan は、Galileo 衛星によって取得された地球

のスペクトルから地球の大気が熱的に非平衡な

状態にあることを示した 14。現在の地球表層は、

嫌気的な環境と好気的な環境が共存し、それぞれ

の環境に生息する生物の代謝によって熱的に非

平衡な状態が作られている。つまり、酸素とメタ

ンの共存は生命活動の有力な指標として現在も

考えられている 15。光合成細菌によるメタンの吸

収線は検出可能であるものの 16、肝心の酸素の吸
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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収線は、酸素濃度がおよそ 10 %以上でないと検

出が難しく、5億年から 7億年前の間に起こった

二回目の酸化イベント以降において限定される
17。地球の地球生命史 40億年のうち、わずか 5 分

の 1 にすぎない。さらに、二回目の酸化イベント

が起こった原因は依然として不明であり、地球と

生命の進化が進んだ生命活動のシグナルは、探査

をより困難にするだろう。 
なお、酸素の副産物であるオゾンは、波長 9.6 µm
に吸収線を形成し、大酸化イベント以降のわずか

な酸素濃度でも深い吸収線を形成する。大酸化イ

ベントを経験した大気を判定できる可能性があ

る。それでも、シアノバクテリアが水中で誕生し

てから少なくとも数億年は経過しており、大気組

成のみで生命活動を予測するには限界がある。こ

れまでに提案された惑星の大気組成に加えて、新

たな生命活動の指標構築は将来の宇宙生命探査

において極めて重要である。 
 
2. 光光合合成成生生物物のの進進化化 
大酸化イベントは、好気性生物の誕生を促し、

その結果、生物の多様性を促した 18。大酸化イベ

ントの中心的な役割を果たしたシアノバクテリ

アの誕生と進化は、依然として謎に包まれている。

とりわけ酸素発生型光合成生物の進化という点

において、光化学系 I および IIは保存しているの

に対して、その集光アンテナは大きく変化してい

る。 
本節では、シアノバクテリアと植物が利用する

集光アンテナの違いに着目しながら、集光アンテ

ナの多様性を育む要因として生息環境における

光環境を取り上げる。 
 
2.1 集集光光アアンンテテナナのの多多様様性性 
シアノバクテリアの集光アンテナは、チラコイ

ド膜に結合した集光性色素とタンパク質の複合

体によって形成される超分子複合体（フィコビリ

ソーム）である 18。他方、植物の集光アンテナは

チラコイド膜を貫通した膜貫通型の集光性タン

パク質（LHC: Light Harvesting Complex）である。 
注目すべきは集光性色素である。植物が LHC の

集光色素としてクロロフィルを利用しているの

に対し、シアノバクテリアはフィコビリソームの

集光色素としてビリン色素を利用している。前者

が青と赤色の光を吸光するのに対し、後者は緑か

ら橙色の光を吸光する。これらの吸収波長帯は相

補的である 19。ここで、光化学系ではクロロフィ

ルが利用されるので、集光された緑や橙色の光は

複数のアンテナ色素タンパク質複合体を介しな

がら、光エネルギーを光化学系に伝達する。さら

に、LHC とフィコビリソームのタンパク質に対

する色素の含量を比較すると、LHC に比べて、

フィコビリソームは色素当たりで 4 から 6 倍の

アミノ酸を要求する。その結果、フィコビリソー

ムは LHC に比べて巨大となり、およそ 10倍の質

量にもなる 18。 
最初の酸素発生型光合成生物であるシアノバク

テリアは、高等植物と比べて集光アンテナに力を

注いでいることが分かる。この大きな要因は、集

光アンテナにクロロフィルの代わりに、ビリン色

素を採用したことである。その結果、光エネル

ギーの伝達を工夫しなければならなかった。 
ではなぜ、シアノバクテリアは集光性色素にビ

リン色素を採用したのだろうか？この問いに答

えることこそ、酸素発生型光合成生物の誕生から

大酸化イベントを引き起こすまでの間の進化の

理解を進めることになるだろう。 
 

2.2 光光環環境境にによよるる自自然然選選択択圧圧 
太古代における光合成生物の進化を考える上で、

現在の光合成生物の集光性アンテナの色素の選

択について理解することは重要だろう。なぜなら、

光合成生物の集光性色素の選択は、長い時間ス

ケールで進化と見なすことができるからである。

つまり、生物のランダムな選択が自然環境の選択

圧によって選別され、生き残ったものが種として

確立する。光合成生物において自然環境の選択圧

として考えられ得るのが光環境と元素環境であ

る。例えば、光環境がある色に限定されれば、そ

の色を集光できる種が優勢になるだろう。先行研

究において 20、光環境の波長と光合成生物の誕生

に関係があることが指摘されている。同様に、光

合成生物において必須元素である窒素やリンの
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られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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利用が限定的な環境において、効率よく取り込め

る種が優勢になるだろう。 
先述のように、集光性アンテナは種によって異

なる集光色素を使う。この一つの理由は、光環境

にあると考えられている。シアノバクテリアにお

いては、複数のアンテナ色素タンパク質複合体を

利用する。緑の光（520 – 570 nm）を吸光するフィ

コエリスリン、橙の光（580 – 630 nm）を吸光す

るフィコシアニン、赤の光（600 – 660 nm）を吸

光するアロフィコシアニンである。複数の色素を

利用して蛍光共鳴によってエネルギーを伝達さ

せることで、その効率を 90%以上に高めることが

できる 21。一方で、現生のすべてのシアノバクテ

リアがこれらすべてのアンテナ色素タンパク質

を有しているわけではなく、フィコエリスリンを

もたず緑の光を効率的に吸収できない種も多数

存在する。また、一部の種では、その環境で利用

できる光の波長に合わせて、フィコエリスリンと

フィコシアニンの量を調整する補色適応の能力

を有する。なお、全ての種において、クロロフィ

ルの吸収波長に近い、アンテナ色素タンパク質複

合体のアロフィコシアニンやフィコシアニンを

利用する。 
このように、シアノバクテリアの中でも色素の

使い分けが起こっており、これが光環境によって

引き起こされていると考えられている。先行研究

によれば、海洋、透明な湖、濁った湖の光環境を

調べると、前者から後者に向かって、有機物や無

機物が多く含まれる結果、水中での透過光スペク

トルが青色から赤色に変化することが分かった
22。これは、水に含まれる有機物と無機物の量が

多くなる結果である。 
透過光スペクトルは、水と、水中の有機物ある

いは無機物の透過率スペクトルの掛け算で決定

される 23。一部の有機物と無機物は、短波長側の

光（青から緑にかけて）を吸収するので、水に含

まれる有機物や無機物の量が多いと、青や緑の光

が吸収されて赤の光環境が形成される 22。逆に、

これらの量が少ないと、水が最もよく透過する青

の光環境が形成される。 
海洋は湖に比べて相対的に有機物や無機物が少

ないので青の光環境が形成され、湖や濁った湖で

は、緑から赤の光環境が形成される。シアノバク

テリアの生息分布と光環境の相関をとると、橙か

ら赤の光環境が形成される濁った湖では、フィコ

エリスリンを持たない緑色のシアノバクテリア

が、海洋や透明な湖では緑の光を吸収する赤色の

シアノバクテリアがそれぞれ卓越することが示

された 23,24。 
また陸上植物は、周辺集光アンテナの色素にク

ロロフィル aとクロロフィル bを利用する。大気

の散乱スペクトルは、およそ 480 nm にピークが

あり、他のクロロフィル系の色素に比べて、クロ

ロフィル b の吸収スペクトルと良い相関がある

ことが示された 25。つまり、集光に利用する色素

の選択は、光環境の影響を受けている可能性があ

ることが示された。 
 

3. 地地球球生生命命史史ににおおけけるる光光環環境境のの変変遷遷 
酸素発生型光合成生物の集光アンテナの進化は、

地球生命史における光環境の変遷による可能性

がある。地球生命史を俯瞰すると、還元的な表層

から酸化的な表層へ遷移する間、海の酸化還元環

境の観点から主に 4つの時代に分けられる 26。 
1. 太古代初期（30億年以前）: 還元的な鉄が海

洋全体に広がった嫌気的環境 
2. 太古代後期（30 億年 – 25 億年前）: 有光層

の部分的な好気的環境（海洋表層）と還元的

な鉄が豊富な嫌気的環境（海洋深層） 
3. 原生代（25億年 – 5億 4千万年前）: 有光層

の部分的な好気的環境（海洋表層）と硫化水

素/還元的な鉄が豊富な嫌気的環境（海洋深層） 
4. 顕生代（5 億 4 千万年以降）: 海洋全体が酸

化された好気的環境 
 
地球は形成当時、全ての表層（海洋・大陸・大

気）が還元的であった。酸化鉄を含む縞状鉄鉱床

の多くが、大気の酸素レベル上昇で特徴づけられ

る大酸化イベントが起こる以前に海底や浅瀬で

形成されたことを踏まえれば 27、陸や大気よりも

前に水環境から酸化が進行したと考えられる。こ

れは、最初の酸素発生型光合成生物であるシアノ

バクテリアの酸化が一つの要因である。これが「2」
番目の時代である。その後、原生代初期の大酸化
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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イベント以降に大気や大陸が酸化されて、陸から

硫酸イオンが海に流れ込むようになり、大陸縁辺

部を中心に 28、海の深層では硫化水素が豊富とな

り、「3」番目の時代へと遷移した 29。最終的に、

5 から 7億年前に起こった 2 回目の酸化イベント

（新原生代酸化イベント）によって海洋全体が酸

化されて、ほぼ鉄元素が海洋から除去された。本

節では、海洋の酸化・還元状態を踏まえて、私た

ちの計算結果を交えつつ、光合成生物の進化の選

択圧になり得る海洋での光環境について俯瞰す

る。以下で紹介する図 1 から 3は、現在投稿中の

未出版のものを改変したオリジナルなデータに

基づいている。 
本論では、還元的な鉄の酸化が主にシアノバク

テリアの生成する酸素によって間接的に起こる

として議論を進める。しかし、還元的な鉄の酸化

には、還元的な鉄を電子供与体として用いる光合

成細菌（photoferrotrophs）による直接酸化 30,31や

紫外線による光酸化 32がある。この場合、シアノ

バクテリアの誕生以前に酸化鉄が生成されたこ

とになる。本論では、省略するが、光合成細菌の

還元的な鉄の酸化生成速度に基づけば 33、緑の光

環境を形成するのに十分な酸化鉄濃度が生成さ

れることがわかっている。この場合、緑の光環境

がシアノバクテリアの誕生そのものに大きく関

係した可能性がある。 
 
3.1 太太古古代代初初期期のの光光環環境境 
シアノバクテリアの誕生環境は、完全に嫌気的

である。他方、シアノバクテリアの誕生以降、光

合成の副産物としての酸素が周囲の水環境を酸

化し、大酸化イベントを経て表層は酸化された。

その結果、大気にはオゾン層が形成され、有害な

紫外線が遮蔽されて生態系が陸地まで拡大した

と考えられる。したがって、シアノバクテリアが

誕生・進化した時代と、陸上植物が誕生した時代

の表層環境は大きく異なり、その光環境も異なる

だろう。 
シアノバクテリアの誕生以前は、波長 300 nm よ

り短い紫外線を吸収するオゾン層はなく 34,35、大

気中の二酸化炭素が波長 200 nm より短波長の光

を吸収するだけである。したがって、DNA の吸

収スペクトルと一致する、波長 200 から 260 nm
の光は地上に降り注ぐ可能性がある 36,37。 

 

図図 1. シシアアノノババククテテリリアア以以前前のの水水深深 20 m のの生生息息圏圏ににおおけけるる光光子子フフララッッククスス（（左左））とと光光合合成成色色素素ととのの

相相関関フフララッッククスス（（右右））。。 
左図の黒線が水酸化鉄のない水深 20 m の生息圏に届く光子フラックスを示す。青がクロロフィル、

緑・橙・赤は色素タンパク質複合体であるフィコエリスリン、フィコシアニン、アロフィコシアニン

の吸収スペクトル（左）と相関光子フラックス（右）を示す。 なお、この透過光フラックスは、実際

の遠洋域の消散係数 41に基づいた計算である。 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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海は紫外線を定常的に遮蔽できるので、生息圏

が水中に広がる可能性がある。海だけで紫外線を

現在のレベルまで遮蔽するには、20 から 30 m の

水深が必要であり、これよりも深いところでは生

息圏が広がっていた可能性がある 38。この水深は、

現在の海中の光合成生物が生息する水深とも十

分に一致する 39,40。現在の光合成生物は、深層か

ら供給される栄養素が獲得できる領域と、光が届

く領域のバランスで決定しており、水深が深すぎ

れば光量が制限され、水深が浅ければ、栄養素が

制限される。水深 20 m の領域における透過光ス

ペクトルは図 1左の通りであり、水中で最もよく

透過する青を含む幅広い波長領域が広がってい

る。この透過光を吸収できる色素がクロロフィル

やバクテリオクロロフィルであり、この光環境が

光合成生物の土台を築いた可能性がある。図 1 の

右は、水深 20 mへ入射する光子フラックスと各

色素の相関を示す。本論で導入する相関光子フ

ラックスとは、入射光子フラックスと色素の吸収

率を波長ごとに掛け算したものであり、 各色素

が利用可能な光子フラックスを表す. ただし、こ

こで利用した各色素の吸収率は規格化されたも

のであり、本来は種によってフィコエリスリンと

フィコシアニンの吸収率は異なるため、図１の右

の相関フラックスは概算値であることに注意が

必要である。図 1 の右に示すように、クロロフィ

ルの吸収スペクトルと透過光スペクトルの間に

非常に良い相関がある。現状において仮説の段階

であり、光合成生物の誕生において青の光環境が

寄与し得るのかは検証が必要である。本研究では、

クロロフィルをベースとする光合成生物が初め

に誕生したという仮定の下で議論を進める。 
 

3.2. シシアアノノババククテテリリアア誕誕生生後後のの光光環環境境 
酸素発生型光合成生物の誕生後、生息環境は

徐々に酸化された。海の構造を踏まえれば、拡散

係数の高い混合層で酸素濃度が一様になり、密度

躍層を境界として、上層では好気的、下層では嫌

気的な環境が広がっていることが予想される。こ

の描像は複数の先行研究とも一致する 33,42。 
ここで、着目するのは鉄元素である。鉄元素は

還元的な環境では、水に溶解し、酸化的な環境で

は酸素と反応して酸化鉄となり微粒子として析

出する。酸化が始まる以前の海洋は、還元的な二

価の鉄が熱水噴出孔から供給され、現在の 1万倍
以上の濃度の鉄が海洋全体に広がっていたと考

えられる。シアノバクテリアの誕生以降、酸素が

混合層に薄く一様に広がると、下層から供給され

た還元的な二価の鉄が密度躍層において酸素と

反応し、酸化鉄が生成される。図 2は、一次元の

拡散方程式に基づいて、還元的な鉄、酸素、酸化

鉄の分布を示す。このシミュレーションでは、先

行研究で計測された太平洋の構造 43,44 に基づい

た計算となっている。 
図 2 に示すように、水深 50 m に設定された密

度躍層において、酸化的な環境と嫌気的な環境が

分かれている。海の拡散係数が高いために、酸化

鉄は混合層全体に一様に広がっている。酸化鉄の

濃度は、密度躍層への還元的な鉄の供給量で決定

しており、太古代の海洋における還元的な鉄の濃

度と密度躍層より下層の拡散係数の掛け算で決

まる。還元的な鉄濃度と下層の拡散係数の平均的

な数値を使えば、およそ 10 µM の酸化鉄濃度に

なる。還元的な鉄濃度や拡散係数の変化によって、

酸化鉄濃度は 1 から 50 µM の範囲を取り得るも

のの、透過光スペクトルのピーク波長は大きく変

わらない。 

酸化鉄の濃度を踏まえて、光の透過スペクトル

を計算したものが図 3 の左である。透過光スペク

トルは、海の吸収係数と酸化鉄の吸収係数に基づ

いて計算された。図 3 右に示すように、水深 20 

 
図図 2. シシアアノノババククテテリリアア誕誕生生以以降降のの酸酸素素

（（赤赤））・・還還元元的的なな鉄鉄（（青青））・・酸酸化化鉄鉄（（緑緑））

のの濃濃度度分分布布 
太平洋の拡散係数 43,44に基づいて計算。 
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図図 2. シシアアノノババククテテリリアア誕誕生生以以降降のの酸酸素素

（（赤赤））・・還還元元的的なな鉄鉄（（青青））・・酸酸化化鉄鉄（（緑緑））

のの濃濃度度分分布布 
太平洋の拡散係数 43,44に基づいて計算。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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m の生息圏に到達する透過光の波長帯は 500 – 
600 nm なので、緑の光を吸収するフィコエリス

リンの吸収スペクトルと非常に良い相関がある。

対して、クロロフィルの吸収波長帯は、酸化鉄や

水の吸収によって届かない。クロロフィルではな

く、色素タンパク質複合体のフィコエリスリンや

フィコシアニンが光合成において有効である。し

たがって、ビリン色素を集光性アンテナ色素に利

用したシアノバクテリアが緑の光環境でも繁栄

することができたことが予想される。大酸化イベ

ント以前に酸化鉄の生成に伴って作られた緑の

光環境が選択圧として働いた可能性がある。 
この透過光スペクトルの計算で用いた酸化鉄の

モル吸光係数の計測では、実験室で生成した酸化

鉄を用いた。この係数は、紫外線においては粒子

径に大きく依存するが、可視光域では粒子径や生

成方法にはほぼ依存しない。つまり、酸化鉄のモ

ル濃度が決まれば、一意に透過光スペクトルが決

定する。先行研究のモル吸光係数の計測とも一致

する 45。 
論文投稿中のため割愛するが、独自に行った系

統樹解析に基づけば、シアノバクテリアの共通祖

先は、橙の光を吸収する色素タンパク質複合体の

フィコシアニンだけでなく、緑の光を吸収する

フィコエリスリンを有している可能性が高いこ

とが分かった。さらに、実験室での光合成生物の

進化模擬実験によって、緑の光環境とフィコエリ

スロビリンと非常に強い相関があることが分

かった。以上より、共通祖先のシアノバクテリア

は非常に早い段階で緑の光環境を経験して、緑色

を吸光するフィコエリスリンを発達させた可能

性がある。 
 
3.3 太太古古代代初初期期のの光光環環境境 
この大酸化イベント前の類似環境が現在の地球

上に複数存在する。代表的な湖としては、Lake La 
Cruz46、Lake Paul47、Lake Matano42、Lake Pavin48

がある。これらの類似環境は、海洋においては、

好気的な環境と嫌気的な環境の明確な境界はな

いが、火山島の周りの浅瀬に広がる熱水噴出孔か

ら供給される還元的な鉄が酸化されて、海の表層

に酸化鉄が含まれていることが確認されている。

日本では、九州の薩南諸島にある硫黄島周辺海域

が該当する 49。私たちは、硫黄島周辺海域での透

過光スペクトルを計測した結果、水深 5.5 m にお

いて緑を中心とした光環境が形成されているこ

 
図図 3. シシアアノノババククテテリリアアにによよりり海海洋洋のの表表層層がが酸酸化化さされれたた環環境境ででのの透透過過光光ススペペククトトルル（（左左））とと光光合合成成

色色素素ととのの相相関関フフララッッククスス（（右右）） 
図 2 の酸化鉄の分布に基づいて、透過光スペクトルを導出。左図の黒線が酸化鉄のある条件下で水

深 20 m の生息圏に届く光子フラックスを示す。青がクロロフィル、緑・橙・赤は色素複合タンパ

ク質のフィコエリスリン、フィコシアニン、アロフィコシアニンの吸収スペクトル（左）と相関フ

ラックス（右）を示す。 
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進化模擬実験によって、緑の光環境とフィコエリ

スロビリンと非常に強い相関があることが分

かった。以上より、共通祖先のシアノバクテリア

は非常に早い段階で緑の光環境を経験して、緑色

を吸光するフィコエリスリンを発達させた可能

性がある。 
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がある。これらの類似環境は、海洋においては、

好気的な環境と嫌気的な環境の明確な境界はな
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図図 3. シシアアノノババククテテリリアアにによよりり海海洋洋のの表表層層がが酸酸化化さされれたた環環境境ででのの透透過過光光ススペペククトトルル（（左左））とと光光合合成成
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図 2 の酸化鉄の分布に基づいて、透過光スペクトルを導出。左図の黒線が酸化鉄のある条件下で水

深 20 m の生息圏に届く光子フラックスを示す。青がクロロフィル、緑・橙・赤は色素複合タンパ
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 1  

光合成研究 
第第 34巻巻  第第 1号号（（通通巻巻 98号号））2024年年 4月月 

Vol. 34  NO. 1  April  2024 

JOURNAL OF THE JAPANESE SOCIETY OF PHOTOSYNTHESIS RESEARCH 
解説 葉緑体定位運動研究の歴史と今後の研究課題         杉山 太一（東京大） 2 
研究紹介 ブラシノステロイドと光に制御される新規因子 BPG4 による葉緑体恒常性維持機構 

立花 諒他（京都大） 21 
研究紹介 エチオプラスト内膜系における酸性脂質の役割   吉原 晶子他（大阪公立大） 31 
解説特集 「多様な時間スケールから見る光合成生物」  38 
序文                      藤田 祐一、山本 治樹（名古屋大） 39 
解説 単一分子分光を用いた揺らぎ解析手法で探る光合成光反応系の動的な挙動 

                          近藤 徹（自然科学研究機構） 40 
解説 緊縮応答による時間スケールの葉緑体代謝・植物の生長制御 

                       根本 岳忠、増田 真二（東京工業大） 54 
解説 宇宙生物学的視点から捉える光合成生物と地球の共進化  松尾 太郎他（名古屋大） 63 
表紙の紹介 光合成水分解・酸素発生反応の機構を映画のコマ送りのように見る 

沈 建仁、菅 倫寛 （岡山大） 75 
報告記事 若手の会特別企画：若手研究者のキャリアパスレポート！ 

西村 健司（関西学院大） 76 
報告記事 Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 開催報告 

今泉 滉（京都大） 79 
報告記事 Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 に参加して 

小川 由（岡山大） 81 
報告記事 光合成学会 若手の会 第 28 回セミナー開催報告    吉原 晶子（大阪公立大） 82 
報告記事 光合成学会 若手の会 第 28 回セミナーに参加して        立花 諒 (京都大)  83 
集会案内 第 14 回日本光合成学会年会と第 2 回アジア・オセアニア国際光合成会議の合同開催 

広瀬 侑（豊橋技術科学大） 84 
集会案内 第 31 回光合成セミナー2024：反応中心と色素系の多様性 大岡 宏造（大阪大） 85 
集会案内 第 12 回光合成および水素エネルギー国際会議        鞆 達也（東京理科大） 86 
事務局からのお知らせ  87 
日本光合成学会会員入会申込書  88 
日本光合成学会会則  89 
「光合成研究」投稿規定  91 
幹事会名簿  92 
編集後記・記事募集  94 
「光合成研究」編集委員・日本光合成学会 2024 年度役員  95 
賛助法人会員広告  



光合成研究 34 (1) 2024 
 

 
 

70 

とを確認した。さらに、緑の透過光スペクトルに

合致するように、緑の光を吸収するフィコエリス

リンを持つシアノバクテリアが海の水面と比べ

て、豊富に存在することが分かった。これは、海

の水面が可視光全域の青から赤までに利用でき

るのに対して、水深 5.5 m では主に緑の光が利用

できるからだろう。 
 
3.4 原原生生代代以以降降のの光光環環境境 
原生代初期に起こった大酸化イベント以降、大

気にはオゾン層が形成され、表層は酸化された。

当時、大気中の酸素濃度は 0.001 から 0.1 PAL 
(PAL: present atmosphere level)であったが、現在と

同程度のオゾン層が形成されたと考えられてお

り、水の表層まで生息圏が拡大した可能性がある。

また、大酸化イベント以降、大陸の酸化によって

生成された硫酸イオンが海に流れ込むように

なった。その結果、大陸縁辺部や湧昇流を中心に
28、硫酸イオンが海の表層の酸化的環境に広がり、

海の下層の嫌気的環境では硫化水素として存在

した 29。還元的な鉄との反応で、硫化鉄が生成さ

れ、還元的な鉄が密度躍層に流れ込む量が減少し、

光合成生物の生息圏における酸化鉄の濃度も減

少した可能性がある。実際、縞状鉄鉱床の出現頻

度は大酸化イベントを境に急激に減少した。した

がって、大酸化イベント前に形成された緑の光環

境から現代の海の光環境に近い状態に近づいた

可能性がある。生息圏が水面から深い所まで拡大

した結果、水面では青から赤までの可視光全域の

光環境が、水深の深い所では青の光環境が形成さ

れて、その光環境に最適化された光合成生物が発

達しただろう。 
 
4. 地地球球生生命命のの理理解解かからら宇宇宙宙生生命命探探査査へへ 
最後に、これまでの光合成生物と表層の光環境

との共進化に関する知見を宇宙生命探査へ展開

させる。1節で述べたように、最初の宇宙生命探

査は、太陽系外の遠い惑星からの微弱なシグナル

を観測するため、生命活動によって引き起こされ

る全球規模の環境変化を捉えることができる。 
3 節で詳述したように、地球表層はシアノバク
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海に含まれない微粒子を含んだ結果、海中の光環

境も変遷した。この光環境の変遷は、海の外から
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る。 
では、太古代や原生代における海の色も現代の

海洋と同じ青だったのだろうか？その謎を解く

ヒントこそが段階的な酸化によって生じた、海の

表層に含まれる酸化鉄や硫酸イオンである。太古

代には、密度躍層で生じた酸化鉄の微粒子が海の

水面下まで広がることを述べた。酸化鉄の微粒子

は、青の光が吸収されるため、緑の光が海洋中に

残り、微粒子によって散乱される。その結果、海

は青から緑色に変わり、さらに現代の海洋と比べ

て反射率も高くなる。現代の海洋は、青の波長帯

でおよそ 5%の反射率に対して、太古代の海洋で

は緑の波長帯ではその数倍だった可能性がある。

これは硫黄島の周辺海域における海の散乱スペ

クトルの結果とも一致する 50。ただし、酸化鉄が

非常に濃くなれば、緑の光まで吸収され、水の表

層で散乱された橙から赤色が混ざった色が海の

色になることが予想される。 
原生代初期に起こった大酸化イベント以降、陸

の酸化によって、海洋に大量の硫酸イオンが流れ

込むようになり、大陸縁辺部や湧昇流を中心に酸

化鉄の代わりに、硫黄酸化物の微粒子に置き換

わったと考えられる。硫黄酸化物の微粒子は酸化

鉄よりも波長の短い紫の光を中心に吸収し、表層

の透過光を同様に散乱するので、反射率が高くな

るだろう。その結果、原生代における海の色は青

白い色になる。発生メカニズムは異なるものの、

青潮もまた表層の浮遊した硫黄酸化物の微粒子

によって青白い色となる 51。なお、この硫酸イオ

ンが全球的に生じていたのか、あるいは、大陸縁

辺部のみに限定されるのかは今後の検討課題で

ある。先行研究では、海の深層では硫化水素では
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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なく、還元的な鉄が豊富であったことが指摘され

ており 27、海の色は青白い色あるいは緑色のどち

らの可能性も残されている。 
以上、図 4 に惑星大気の酸素濃度の推移と海の

色の変遷について示す。以下はその 4つの時代で

ある。 
1. 太古代初期: 現代の海洋とほぼ同じ青色 
2. 太古代後期: 酸化鉄濃度に応じた緑/赤茶色 
3. 原生代: 大陸縁辺部や湧昇流を中心に青潮
のような青白い色、あるいは酸化鉄が継続

的に形成された緑色 
4. 顕生代: 現代の海洋の青色 

 
青とは異なる海の色は、海洋が完全に還元的あ

るいは酸化的ではなく、その中間的な状態にあ

る可能性がある。さらに、この中間状態の海洋

に含まれる微粒子が海洋の反射率を高めるため

に、現代の低い反射率の海に比べて検出の可能

性を高めるかもしれない。したがって、海洋中

の段階的な酸化こそが生命活動の一つの指標に

なり得るかもしれない。 
他方、惑星表層に占める海洋の面積が小さけれ

ば、海の色を測定することが困難である。さら

に、そもそも非生物による海洋の酸化の可能性

があれば、海の色の変化と生命活動の指標を直

接結びつけることができない。今後、海の色の

変化がどのような表層環境において起こり得る

のか、また非生物的にも海の色の変化が起こり

得るのかを考えることは重要である。 
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図図 4. 惑惑星星大大気気のの酸酸素素濃濃度度とと海海のの色色のの変変遷遷 
地球大気の酸素量の変遷は先行研究 7に基づいて描画。なお、大酸化イベント前後に灰色で塗られ

た時代は全球凍結が起こった可能性を示す時代である。この時代は氷で覆われていたため、氷のア

ルベドで定義される白色になる. 原生代の海の色は、酸化鉄が継続的に形成されて緑色の時代だっ

たか、あるいは青白い色の時代だったかは今後の研究課題である. 
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ルベドで定義される白色になる. 原生代の海の色は、酸化鉄が継続的に形成されて緑色の時代だっ

たか、あるいは青白い色の時代だったかは今後の研究課題である. 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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光光合合成成水水分分解解・・酸酸素素発発生生反反応応のの機機構構をを映映画画ののココママ送送りりののよよううにに見見るる  

 
       岡山大学異分野基礎科学研究所 

沈 建仁、菅 倫寛 

 
光合成の水分解・酸素発生反応は、Kokサイクルと呼ばれる S状態遷移モデルに従って進行すること

が知られている。このモデルにおいて、触媒の状態が暗黒で安定な S1状態から、1 閃光照射ごとに順

次 S2→S3→(S4)→S0状態に遷移し、S3→(S4)→S0遷移において分子状酸素が放出されることになる。水

分解触媒の正体がMn4CaO5クラスターであり、その S1状態での構造は、高分解能 X線結晶構造解析 1

や X 線自由電子レーザーを用いた無損傷構造解析 2 により、歪んだイス型であることが明らかになっ

ている。この構造において、5つの酸素原子のうち、O5 と呼ばれる酸素原子は周りの Mn イオンとの

結合距離が長く、結合が弱いので、反応の過程で切り出されて、分子状酸素を形成するための基質酸素

原子の一つである可能性が示唆された。さらに X線自由電子レーザーを用いた、ポンプ―プローブ実

験により、1または 2閃光照射 5-10 ミリ秒後の、S2, S3状態の構造が解析され 3,4、それによれば、2閃
光照射後 O5 の近傍に新たな酸素原子である O6 の挿入が観察され、O5 との間で酸素―酸素結合を形

成しうることが示された。しかし、S2や S3状態が形成される過程で、どのような過渡的な構造変化が

起きているかについては明らかになっていなかった。 
表紙の図は、Li らが報告した論文の結果 5 を漫画的に示したものである。この研究は、1 または 2 閃
光照射によって S2または S3状態がどのような構造変化を経て形成されるかを、フェムト秒の X 線自

由電子レーザーを用いて 20 ナノ秒から 5 ミリ秒の時間範囲でポンプ―プローブ実験によって明らかに

したものである。各時点での構造を繋ぐと、あたかも一連の構造変化を映画のコマ送りのように見る

ことができる。この研究によれば、1閃光照射後、電子供与体である YZの酸化、YZからのプロトンの

移動、Mn4 からの電子供給、電子受容体側の QAの還元、等に伴う構造変化が時分割的に進行すること

が見えるが、基質酸素の挿入などは見えなかった。一方、裏表紙で示しているように、2閃光照射後は

上記の構造変化に加えて、早い時間（1 マイクロ秒―30 マイクロ秒）で、本来の O6 はまだ見えない

が、アミノ酸 D1-E189付近に新たな酸素原子（水分子）O6*が出現し、200 マイクロ秒以降、O6 の電

子密度が徐々に増え、それに伴って O6*の電子密度が弱くなり、最終的に 5 ミリ秒後には O6*の電子

密度が消え、O6 のみになったことが示された。このことは、O6*が O6 の前駆体であり、時間とともに

O6 の位置に移動したことを示している。これに伴い、Mn4CaO5クラスターの他の部位やプロトンチャ

ンネル、水チャンネルで大きな構造変化が観察され、Mn4CaO5 クラスター及びその周りのタンパク質

環境が協同で酸素の基質となる水の輸送、プロトンの放出等の一連の反応を完成させていることを示

している。 
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原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を
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が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
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り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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第第 1188 回回  「「北北米米のの国国かからら」」  

  
 

関西学院大学 生命環境学部 生物科学科 

西村 健司 
 

関西学院大・宗景研究室 助教の西村健司と申します。若手の会会長で同じ学科の同僚の嶋川銀河先

生から本企画のお誘いを頂き、書かせていただくことになりました。私のようなアンダーグラウンド

な研究者はやや場違いかなとも思いましたが、せっかくの機会ですので有難くお引き受けいたしまし

た。私の専門は植物生化学で、葉緑体のタンパク質分解に興味を持って研究を行っています。2010 年

に奈良先端大で学位を取得し、そのまま同大で半年ほど博士研究員として働いた後、2011 年 6月～2015
年 3 月まで米国ニューヨーク州イサカにあるコーネル大学の Klaas van Wijk 研究室で博士研究員とし

て研究留学していました。PI の van Wijk教授は、質量分析計による植物プロテオミクス研究の第一人

者のひとりで、同手法を用いて葉緑体プロテアーゼの機能解析を精力的に進めるとともに、20 年近く

前から葉緑体プロテオームのデータベース (PPDB) を公開し、近年はモデル植物のプロテオームデー

タの統合データベース (Arabidopsis PeptideAtlas) の構築にも貢献されています。帰国して 10 年近く

経っているせいか既に記憶がおぼろげですが、当時を振り返って米国留学中のことをご報告いたしま

すので、なんとなくその雰囲気を分かって頂けたら幸いです。 
コーネル大学のメインキャンパスがあるイサカ

は、ニューヨークの中心部から飛行機で 1 時間、車

やバスで 4～5 時間ほど離れた田舎町で、カナダの

国境の方が近いこともあって真冬は気温が−20℃ま
で下がります（図 1）。また大学を中心とした町と

いった感じで、学期中は賑やかですが夏や冬の休暇

シーズンは学生が帰省するため閑散とし、特にクリ

スマスシーズンは店もほとんどやってないため

ゴーストタウン化していました。大学の敷地は広大

で、学内には湖や滝、渓谷などもあり、渓谷に架か

るつり橋には飛び込み防止の高いフェンスが設置

されていました。コーネル大学はアイビーリーグの

1 つの私立大学ですが、いくつかの学部学科は

ニューヨーク州のサポートを受けているため一部

州立大学といった形で運営されています。私が所属していた van Wijk ラボは当時 Department of Plant 
Biology に属しており、こちらの学科もその 1 つでした。同じ建物には June Nasrallah 教授はじめ著名

な PI が十数名在籍していました。私が在籍していた頃の研究室のメンバー（図 2）は大体 10 人前後

で、同じ学科の中では多い方だったと思います。ラボメンバーのバックグラウンドは様々でした。PI の
van Wijk教授は出身がオランダで、その奥さんは mass spec のスペシャリストでイタリア出身、ポスド

クは韓国、ロシア、バングラデシュ、中国、大学院生は中国、アメリカ、カナダという状態のところに

私が加わり、その後メンバーの異動や卒業等がありながらドイツやインド、韓国、台湾などからもポス

ドクや院生がやってくる感じでした。また毎年夏には国内の大学の学部 2、3 年生がインターンでラボ

に短期滞在していました。彼らはみな大学院進学希望で、そのためには推薦状が 2～3 通必要なため、

学部の早いうちからこうした他大学のインターンに参加してネットワークを作っていました。この時

期はボスが夏季休暇で不在となるため、ポスドクが毎年持ち回りでメンターをしていました。私は 2013
年にコロンビア大学の学部 2 年生のメンターをやりました。 
在籍当時の van Wijk ラボは 3つほどのチーム編成で、葉緑体 Clp プロテアーゼの解析チーム、C4 maize
解析チーム（オレゴン大の Alice Barkan ラボとの共同研究）、mass spec専門のチームからなり、それ

ぞれポスドク 2 名と院生 1 名前後という構成でした。また各メンバーは半独立のプロジェクトを少な

くとも 3つ並行して進めていて、できない実験は他のメンバーに任せるなどの共同研究が基本でした。

私は Clp 解析チームの生化学実験担当で、Clp の NSF グラントで雇用されていました。実験手法は日

若手の会特別企画：若手研究者のキャリアパスレポート！ 

  

 
図図 11..  キキャャンンパパスス内内ににああるる湖湖  ((22001155年年冬冬))  

若手の会特別企画：若手研究者のキャリアパスレポート！ 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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本で身に付けたことをアップデートしていった感じでした。ラボの勤務時間は決まってなかったと思

いますが、平日は皆大体 10 時～18 時まで実験、ラボミーティングは水曜の 10 時過ぎ～正午で、終わっ

たらポスドク・学生みんなで学食に行って 2 時間近くランチ（6 ドルの食べ放題）を食べ、午後はダラ

ダラ実験するか早めにさっさと帰る人もいました。ボスはディナーで一旦帰宅してからまたラボに

戻って深夜まで働いていました。ラボミーティングは毎週 2 時間弱で発表者は 1 人ですのでデータは

それなりに必要でした。またプレゼン中は質問や助言、補足説明などあればその都度話を止めながら

進行する形式で、私がいた頃は基本的にプログレスのみでした。ちなみに発表者はクッキー等を持参

して振舞うのが慣例でした。 
在籍中の研究は比較的順調に進んでくれてラッキーでした。最初のころは Clp と関係ないものまで手

を広げて、細かいものも併せて 7つぐらいプロジェクトがあって大変でしたが、1 年ほど経過した辺り

で本業に集中するためにそれ以外を全部終了するよう方針が変わったことで、やることがはっきりし

ました。聞けばラボの同僚も最初の 1 年は様子見の期間で、同じような経験をしていたようです。そ

してそこからは 10 年分のデータが蓄積していた Clpサブユニットの研究内容をまとめるところや、そ

の内容から派生した新規サブユニットの研究もやりました。また米国のグラントプロポーザルの準備

段階も少し経験させて貰って、充実していました。今思えばこの時期が私の研究生活のピークだった

かもしれません。 
米国滞在中は基本的には淡々と過ごしていましたが、たまにハロウィンや妊婦さんを激励する会など

の集まりや、まれにボブ・ディランがコーネルに来たら同僚とライブに行くなどしていました。イサカ

近辺は大自然に囲まれて釣りやトレッキングには最高だそうですが、インドア派ですので全然でした。

日本には年に 2 回ほど帰っていました。ビザの更新が毎年ありましたので休暇を兼ねて夏に 1 回、ク

リスマス時期に 1 回帰省していました。日本のお盆時期は米国のバケーションシーズンではないため

航空券は安かったです。ちなみに渡米直後は適当で住むところもない状態でした。幸い、現地の先輩ポ

スドクの方々のお陰で、引き払う前の空き部屋に寝泊りさせて頂けましたし、シェアハウスの一室を

数カ月サブレットで借りることができて、まともに生活できました。印象的だったのが、有難かったの

で何か恩返しをしたいと伝えたところ、みなさん口々に自分もこれまで同じように助けられたので恩

返しは新しく来る人にしてあげて下さい、とおっしゃられることでした。同じことを私も言いたかっ

たですが、結局その機会はありませんでした。サブレット終了後は、同じシェアハウスを通年契約して

院生 2、3 名と住んでいましたが、毎週金曜と土曜の夜に家で 60 人規模のパーティーを開催していて

地獄みたいでした。結局、この家は諸事情により 1 年で大家さんに全員追い出されたため、その後は

郊外の静かなアパートの半地下物件で生活しました。ここは裏庭の芝生一面にホタルが大発生したこ

ともあって良いところでした。 
3 年半ほど留学しましたが、英語はそれほど上達しなかったです。日本で学位を取ったバングラデシュ

人ポスドクとしょうもない話ばかりしていたからか、退職直前に受けた TOEIC テストの点数は渡米前

と比べて 50 点しか上がってなかったです。渡米直後、飲食店の店員さんに「for here (or) to go?」と聞

かれて「yes.」と答えていましたので、それよりは成長したと思いますが、日常会話はなかなか慣れず、

学食の麺コーナーでは最後まで wheat noodles の発音が通じず、オーダーしても rice noodles しか出てき

ませんでした。ところが不思議なことに、大事な場面では意外と通じているので人体はうまくできて

いるなと思います。これは身近な日本人の友達や先輩も同様の体験をしていました。例えば van Wijk
教授との採用面接の際、電話口では何を言ってい

るのかよく聞き取れなかったのですが、肝心なと

ころは意思疎通ができていたようですし、銀行口

座を開設するときも行員の説明が早口にもかか

わらず思ったよりも理解して契約できていまし

た。また私自身は英語が下手なことは必ずしも悪

いことばかりではないと思っていました。英語が

片言だから仕方がないということで余計なトラ

ブルを回避できたこともありましたし、余計な一

言が言えませんので同僚の愚痴にも気持ちよく

付き合ってあげられたのではないでしょうか。聞

き流す能力も備わったかもしれません。ただ、英

語は下手なりに敬語など分相応の言動は心がけ

ていました。渡米したら突然上司に友達口調にな
 

図図 22..  ララボボののメメンンババーー  ((22001111年年夏夏）） 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
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（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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るのも不自然ですし、英語を喋り始めたら急に動作が欧米化して身振り手振りが派手になることも求

められていないと思い、日本人らしく普通にしていました。 
2011 年に van Wijk ラボに来たときは、同じ学部に日本人は私含めて 4人いましたが、年々いなくなっ

て留学最後の年には日本人は私 1 人でした。コーネルの日本人コミュニティーに関しても、私の在籍

当時で既に昔に比べたらかなり減ったという話をよく聞きました。また大学前のカレッジタウンとい

うところに日本人が経営している飲食店があり、留学中の日本人は大体そこに行っていて、私もそこ

でシャバシャバの豚キムチなどを食べていましたが、そのお店もパンデミックの頃に閉店していまし

た。今回の記事の話を頂いたときに、最近は光合成分野でも留学経験がある若手研究者が減っている

とお聞きしました。もし海外留学に興味がある方がこの記事を目にする機会があって、日本とそんな

に変わらないな、自分でも出来そうだなと前向きな気持ちになって貰えたら嬉しいですし、イサカで

お世話になった恩返しにもなるかもしれません。最後になりましたが、こうして米国留学という貴重

な経験ができましたのは、受け入れてくださった van Wijk教授や奈良先端大での指導教員であった横

田明穂教授、推薦してくださった先生をはじめ多くの方々のお陰ですので、この場を借りてお世話に

なった皆様全員に感謝申し上げます。 
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からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 
開開催催報報告告 
 
 

京都大学大学院 農学研究科 伊福研究室 博士後期課程 2年 

今泉 滉 

 
2023年10月16日に国際若手の会セミナー「Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023」
を台湾の国立台湾大学にて開催いたしました。本セミナーは、日本植物生理学会と台湾植物学会の合

同国際会議 Taiwan-Japan Plant Biology 2023 に合わせて、日本光合成学会若手の会と学術変革領域研究

A「光合成ユビキティ」が企画しました。 
セミナーには日本と台湾の両国から合わせて 50 名近

い参加者が集まり、両国から若手研究者 5 名ずつが口頭

発表しました。日本からは、嶋川銀河先生(関西学院大)、
神保晴彦先生(東大)、小川由さん(岡山大)、亀尾辰砂さ

ん(北大)、大波千恵子さん(京大)にご発表いただきまし

た。発表内容は C4 植物の遺伝子から紅藻の光合成電子

伝達制御まで多岐にわたり、温かい雰囲気ながらも時に

鋭い質問も飛び交いました。日本人の学生も積極的に挙

手して英語で質問していたことが印象的でした。皆様の

おかげで大変良い会になったと感じております。セミ

ナーの様子については、小川由さんに参加報告記事を執

筆していただきましたので、そちらをご覧ください。 
本セミナーを開催して何より嬉しかったのが、日本と

台湾の若手研究者間でたくさんの友情が芽生えたこと

です。台湾側もこのような交流の場を喜んでくださり、次につながる会になったと思います。これから

も、日本の光合成学会若手の会が率先して、若手光合成研究者の国際的な交流を促進できるよう、活動

していければと考えております。 
最後になりましたが、本セミナーの発表者の皆様と参加してくださった皆様に心より感謝申し上げま

す。また、本セミナーを一緒にオーガナイズしてくださった吉田啓亮先生(東工大)、Ming-Yang Ho 先
生(National Taiwan Univ.)、Han-Yi Fu先生(National Sun Yat-sen Univ.)、本セミナーをオーガナイズする

機会をくださった嶋川先生、本セミナーの開催を最初に提案してくださった坂本亘先生(岡山大)に深く
御礼申し上げます。さらに、至れり尽せりの会場準備をしてあたたかく迎え入れてくださった Ho先生

のラボの皆様に厚く御礼申し上げます。そして、本セミナーは日本光合成学会、学術変革領域研究 A
「光合成ユビキティ」、College of Life Science, National Taiwan University、Taiwan Society of Plant Biologists
の共催により実現いたしました。関係者の皆様にこの場をお借りして深く感謝申し上げます。 

 

報告記事 

 
写真 1. オオーーガガナナイイザザーー  

(左から順に吉田先生、私、Ho先生、Fu

先生) 

報告記事

78 79

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 2 

 
 
葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 
にに参参加加ししてて 
 
 

岡山大学 資源植物科学研究所 坂本研究室 博士後期課程 3年（参加当時） 

小川 由 

 
日本植物生理学会と台湾植物学会の合同国際会議 Taiwan-Japan Plant Biology 2023 の後、日本と台湾の

光合成のメンバー（若手多数）で集まり、Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023が
開催されました。植物研究全体の大きな学会では正直光合成の詳しい話に興味を持って下さる方が少

ないように感じているので、ありがたい企画だと思いました。また、講演者は若手のみ、となりまし

た。通常の国際学会では若手研究者は数人がショートトーク、ということが多いですが、今回は一人持

ち時間 15 分で各国から 5人ずつ、続けて 10人話す、という新鮮なプログラムでした。自分と同年代

の海外の光合成研究者のトークを対面で聞くのは思えば初めてだったかもしれません。台湾側の講演

者も、こちら側と同様、学年(ポジション）も性別もバラバラの 5人でしたが、どことなく似たような

人たちで、親近感の感じる国際セミナーでした。時々笑いもありました。研究発表も光合成生物の環境

適応・進化、光合成システムの品質管理、電子伝達、と様々で、普段の学会に劣らず充実した内容に

なっておりました。セミナー後の交流会でも皆さん発表内容に関して話したり、一方で、意外な共通の

知り合いがいて話が弾んだり、近くのお勧めのバーの話をしたり、と大いに盛り上がりました。 
個人的な話ですが、私は講演者の一人として参加させていただき、コロナ禍もあって D3 にして初め

ての海外学会現地参加、二回目の対面式口頭発表となりました。そのため学会中はずっと気の抜けな

い状態でしたが、自分のしていること、考えていることを二国の光合成研究者にぶつけてみる、フィー

ドバックをもらう、というのは、本当に貴重な体験で嬉しかったです。内容のクオリティは別として

…。ただ、今後はもっと気楽な気持ちで楽しめるようになりたいな、とも思いました。 
以下、プログラム外の話なので、ここに書いていいのかよく分かりませんが、台湾側のオーガナイザー

の方々がとても親切で、最後まで残った日本人メンバーを連れて、自分たちの研究室の中や、国立台湾

大学の博物館、植物園などの各施設、最後には大学近くの夜市まで案内して下さいました。そして私た

ちはその後もさらに観光・食事を楽しみ、セミナー自体は 14 時台に終わったにもかかわらず、結局遊

びは夜遅くまで続きました。個人的にはこれまでで一番楽しい学会となりました。 
今回、講演者として呼んでいただき、このような素晴らしい機会をいただいたのは、自分の研究内容

というより、光合成学会若手の会を通した人脈のお陰だったと思います（そもそも研究内容があまり

知られていなかったかと思います）。数年前まで立食パーティーはとりあえず逃げ、孤独のグルメに

走っていた自分がこのような機会に恵まれるなど思ってもみなかったことです。研究室に籠り切らず、

何か集まりがあればとりあえず参加してみる、数人とでも話してみる、少しでも発言してみる、人に

知ってもらう、というのが本当に大事だな、と実感しました。最後に、このセミナーを主催していただ

き、本稿の執筆の機会を与えて下さった吉田啓亮先生（東工大）、今泉滉さん（京都大）にこの場をお

借りして深く感謝申し上げたいと思います。 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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光光合合成成学学会会  若若手手のの会会  第第 28 回回セセミミナナーー開開催催報報告告 
 

大阪公立大学大学院 理学研究科 博士後期課程 2年 

吉原 晶子 

 
2023 年 11月 11, 12 日に伊豆高原にて、合宿形式の第 28 回光合成若手の会セミナーを開催しました。

今回は、1つのテーマについて議論を深める目的で、「機能的な葉緑体がどのようにつくられるのか？」

というセミナーテーマを設定しました。参加申し込みでは早々に定員に達し、様々な分野から 34 名の

方が参加して下さいました。学生が参加者の大部分を占め、大変活気のあるセミナーとなりました。 
1 日目の講演では、本テーマに関連付けながら、基礎生物学研究所のキムウンチュル先生が主に光化

学系-集光装置超複合体について、静岡大学の粟井光一郎先生がチラコイド膜脂質について、東京大学

の増田建先生がテトラピロール色素について、わかりやすいイントロダクションを含めたこれまでの

ご研究内容を紹介して下さいました。さらに、経験談を交えて、若手に向けた沢山のアドバイスやメッ

セージをくださいました。質疑応答では参加者から多くの質問が集まり、会場が一体となって盛り上

がりました。また、1 日目の最後には、村田紀夫先生が若手研究者に向けて、研究者としての心得や研

究を発信するためのテクニックについてご講演して下さいました。私を含め多くの参加者にとって大

変深く感銘を受けるお話だったと思います。是非今後に活かしていきたいと思いました。2 日目は、4
人の学生が自身の研究について発表し、私も葉緑体形成における酸性脂質の重要性について発表させ

て頂きました。千葉大学の砂田友輝さんが概日リズムに応答した葉緑体遺伝子の発現制御について、

名古屋大学の臼井健太朗さんがシアノバクテリアの光合成色素分泌システムについて、岡山大学の小

川由さんがチラコイド膜リモデリングタンパク質の最新の概説を含めたご自身の研究について発表し

て下さいました。質疑応答では活発な議論が展開され、私も発表者の一人として、研究の発展に繋がる

有意義な時間となりました。総合討論では、本テーマについて興味深い質問が飛び交い、最後まで盛り

上がってセミナーを締めくくることができました。 
開催後のアンケート調査では、「充実した内容で大変勉強になった」、「次回も参加したい」などの

声が多数寄せられました。お忙しい中ご講演を快く引き受けて下さった発表者の皆様に心より感謝申

し上げます。そして、積極的にセミナーを盛り上げて下さった参加者の皆様、サポートして下さった若

手の会幹事の皆様、誠にありがとうございました。また、参加報告記事を執筆して下さった京都大学の

立花諒さんに再度お礼申し上げます。最後になりましたが、本セミナーの開催は、松浦克美先生が代表

を務めておられる代謝初期進化研究所、公益財団法人中辻創智社、公益財団法人サントリー生命科学

財団に助成して頂きました。おかげさまで、学生参加者の経済的負担を軽減することができました。改

めて厚く御礼申し上げます。光合成若手の会は今後も様々なイベントを企画して参ります。一人でも

多くの方々のご参加を心よりお待ちしております。 
 

報告記事 

 
第 28 回光合成若手の会セミナーの参加者の皆様 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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光光合合成成学学会会  若若手手のの会会  第第 28 回回セセミミナナーーにに参参加加ししてて 
 

京都大学大学院 生命科学研究科 博士課程後期 3年 

立花 諒 

 
2023年 11月 11日から 12日にかけて、「光合成学会若手の会第 28回セミナー」が静岡県伊東市にて合宿
形式で開催されました。初日は、参加者による研究紹介フラッシュトーク、キムウンチュル先生 (基礎生物学研
究所)、粟井光一郎先生 (静岡大学)、増田建先生 (東京大学) によるご講演、村田紀夫先生による特別講演
があり、夕食ではバーベキューを楽しみました。二日目は、学生 4 名による研究発表の後、白熱した総合討論
が展開されました。初めて参加した合宿形式の若手の会でしたが、日中の研究発表だけではなく、夜遅くまで

研究・若手の会についての議論や牌を通じた交流 (？) が各所で行われ、活気に満ち溢れた良いセミナー
だったと感じました。 
本セミナーは、「機能的な葉緑体がどのようにつくられるのか？」という大きな疑問を軸に進められました。葉

緑体の主要な構成要素であるタンパク質、色素、脂質の役割と、それらによって葉緑体の発生 (biogenesis)、
成形 (shape)、維持 (maintenance) が制御される分子メカニズムが各参加者の立場から議論されました。キム
ウンチュル先生、粟井光一郎先生、増田建先生には、先生方の研究の歴史もまみえながら、「集光タンパク質

複合体」「チラコイド膜を構成する膜脂質」「テトラピロール色素」に関するご講演をしていただきました。私が

「葉緑体の発達制御」を研究していることもあり、どの講演も私にとって非常に勉強になるものでした。私の専門

から遠い分野の発表では、これまでになかった視点に触れることで思考の幅が広がり、一方で自身の専門に

近い分野の発表では、これまでの理解をより深く精密に進化させることができました。加えて、自分と同年代の

方の研究を通常の学会発表よりも濃い密度で聴き、良き仲間と共に科学を前に進めていきたいという思いがつ

のり、研究の意欲が一層高まりました。 
本セミナーでは研究発表だけではなく、村田紀夫先生による若手企画講演「一流の研究をしよう。一流の研

究者になろう。」も行われました。講演は、立候補した参加者との質疑を交えながら進められ、僭越ながら私が

立候補させていただき、村田先生と議論させていただくという貴重な経験ができました。「研究」とは新しい概念 
(コンセプト) を創造し、それを世界に広めることであり、洗練されたシンプルな問いに対してシンプルな答えを
導くことの重要さを説いていただきました。実際、私も含めた多くの参加者は、自身の研究が知らず知らずのう

ちに複雑で細かすぎる傾向に陥っていたことに気づかされました。また、自身の研究をどのように論文として世

界に広めるか、そして論文にするだけではまだ道半ばであり、書いた論文をどのようにセールスするか、という

内容もご講演いただけました。研究の考え方に関する部分からスライドの作り方のような tips まで丁寧にご説明
いただき、大変示唆に富む内容でした。得た学びを今後の自身の研究活動に反映していきたいと思います。 
本セミナーでは、興味深い発表を多く聴くことができたと共に、先生方、同世代の若手研究者とこれまでにな

い近い距離感で交流することができ、大変刺激になりました。コロナ禍ではできなかった密な交流により、今ま

で以上に光合成若手の会の良さを感じることができました。今回のセミナーで得た縁を大切にし、良き仲間と

共に今後も互いの研究を高め合っていきたいと思います。最後になりましたが、このような素晴らしいセミナー

を開催していただき、本稿を執筆する機会を与えてくださいました大阪公立大学の吉原晶子さんをはじめ、セ

ミナー関係者の方々、セミナーを盛り上げてくださいました参加者の方々にこの場をお借りして心より感謝申し

上げます。 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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第第１１４４回回日日本本光光合合成成学学会会年年会会とと第第 2 回回アアジジアア・・オオセセアアニニアア国国際際光光合合成成会会
議議(AOICP)のの合合同同開開催催 

 
今年の第１４回日本光合成学会年会は、9/18 - 9/21に神戸で開催される第 2回アジア・オセアニア国際光合
成会議（AOICP）と合同開催いたします。学生・ポスドクを対象とした Best Presentation Award も企画していま
す。AOICPの演題登録の締切は 5/31までとなっております。下記 URLからぜひご登録ください。 
 
https://aoicp2024.symposium-hp.jp/ 
 
なお、日本光合成学会の 2024年度の総会は、5月下旬にオンラインで開催することを予定しています。詳細
は追ってお知らせします。 
 
どうぞよろしくお願いいたします。 
 
期日：2024年 9月 18日から 21日まで 
場所：神戸ファッションマート 

(https://www.kfm.or.jp/en/access/) 
 

 
日本光合成学会事務局 
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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第第 31回回「「光光合合成成セセミミナナーー2024：：反反応応中中心心とと色色素素系系のの多多様様性性」」のの開開催催案案内内  

 
期日：2024年 6月 29日（土）午後 2 時から 30日（日）午後 4 時まで 
場所：龍谷大学深草キャンパス２２号館 

（https://www.ryukoku.ac.jp/about/campus_traffic/fukakusa.html） 
（アクセス）京阪本線「龍谷大前深草」駅から徒歩 3分、京都市営地下鉄烏丸線「くいな橋」駅から徒歩

7分、JR 奈良線「稲荷」駅から徒歩 8分 
開催の目的：光合成に関して、物理学、化学、生物学を融合した討論を行う。光合成の進化、物質変換、人工

光合成などについても討論する。第一線の研究者に専門分野の解説をしていただくとともに、参

加者の口頭・ポスター発表を行う。 
協賛：日本光合成学会 
共催： 龍谷大学 革新的材料・プロセス研究センター 
内容：１．講演会 

谷 一寿（筑波大学）「 （演題未定） 」 
藤井律子（大阪公立大学）「 （演題未定） 」 

２．口頭発表  （討論を含めて、一人 10分から 15分を予定） 
３．ポスター発表 （2分程度のポスタープレビューも併せて行う） 

申込：参加・発表申し込み締め切り 2024年 6月 6日（木） 
参加費： 一般 1,000 円、学生 無料 
懇親会費：一般 4,000 円（予定）、学生 3,000 円（予定） 
世話人：秋本誠志（神戸大学）、大岡宏造（大阪大学）、大友征宇（茨城大学）、佐賀佳央（近畿大学）、 

出羽毅久（名古屋工業大学）、永島賢治（神奈川大学）、宮武智弘（龍谷大学） 
申し込み・問い合わせ先： 龍谷大学先端理工学部応用化学課程 宮武智弘 

(E-mail: miyatake@rins.ryukoku.ac.jp, Tel: 077-543-7467) 
プログラムおよび今後の案内などの情報は、下記ホームページに随時、掲載します。 
http://www.bio.sci.osaka-u.ac.jp/~ohoka/photosyn_seminar/index.html 

その他：光合成生物の進化も含めた光反応・色素系の基礎から応用までを幅広く議論し、異分野の学生・研究

者が楽しく交流できる場を提供していきたいと考えています。また新しい研究テーマや方向性のヒントが得られ

ることも期待しています。今後の運営・内容等に関してご意見等がありましたら、遠慮無くメール（上記メールア

ドレス宛）をいただければ幸いです。 
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東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 
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杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ
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葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動
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第第 12回回光光合合成成おおよよびび水水素素エエネネルルギギーー国国際際会会議議へへののごご案案内内 

 
第 12回「光合成および光合成に関連する水素エネルギーの国際会議」の開催をお知らせいたします。この

会議は、歴史と文化が融合する都市、トルコのイスタンブールにて開催されます。昨年同様、イスタンブールで

の開催となりますが、昨年に引き続き、皆様の温かいご支援とご参加に心から感謝申し上げます。 
本年度は John Allen氏（英国）、Eva-Mari Aro氏（フィンランド）、Ibrahim Dincer氏（カナダ）、堂面一成先生

（日本）、Elizabeth Gantt氏（アメリカ合衆国）、Andrey Rubin氏（ロシア）といった、各国を代表する著名な研究

者たちへの敬意を表する特別なセッションも予定されています。 
当会議は、2004年の第 1回大会以来、日本からの多くの参加者を迎え、若手研究者の顕著な活躍がありま

す。 
今年も、口頭発表及びポスター発表を通じて、充実したディスカッションの場となることを期待しております。大

学院生やポスドクの方々の参加も特に歓迎いたします。参加登録および要旨の提出の締切は 9月 20日で
す。討論セクションでは、光合成の初期過程から二酸化炭素固定、環境応答、光制御、水素発生に至るまで、

幅広いテーマが取り上げられます。なお、日本からトルコへの渡航に際しては、3 ヶ月以内の滞在であればビ

ザは不要です。 
また、現在のトルコの経済状況を鑑みれば、円安でも比較的低予算でも充分に滞在を楽しむことが可能です。 
会議に関する詳細情報は、下記のウェブサイトをご参照ください。皆様の積極的なご参加を心よりお待ちして

おります 
 
【開催日程・場所】 
2024 年 10月 13日–10月 19日 
＠イスタンブール、バチェシェヒシュ大学南キャンパス（トルコ）  
詳細については以下のサイトを参照してください。 
https://phrs-conference.com/ 
   
 
ご質問などは鞆（東京理科大学）までお願いします。 
E-mail:tomo＠rs.tus.ac.jp   

集会案内 
 

集会案内
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葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 



光合成研究 34 (1) 2024 
 

 
 

87 

 
★発行回数の変更 
本年から 4月と 10月の年 2 回発行と変更になっております。ご承知おきください。 

 
★入会案内 
 本会へ入会を希望される方は、会費（個人会員年会費：￥1,500、賛助法人会員年会費：￥50,000）を

郵便振替（加入者名：日本光合成学会、口座番号：00140-3-730290）あるいは銀行振込（ゆうちょ銀行、

０１９店(ゼロイチキュウと入力)、当座、0730290 名前：ニホンコウゴウセイガッカイ）にて送金の

上、次ページの申し込み用紙、または電子メールにて、氏名、所属、住所、電話番号、ファックス番号、

電子メールアドレス、入会希望年を事務局までお知らせください。 
 
★会費納入のお願い 
 学会の運営は、皆様に納めていただいております年会費によりまかなわれております。当該年度の

会費が未納の場合、光合成研究が送られてくる封筒に、会費未納が印字されています。ご都合のつくと

きに、会費を納入ください。１年間会費を滞納された場合、次年度よりお名前が会員名簿から削除さ

れ、光合成研究は届かなくなります。再入会される場合は、未納の分もあわせてお支払いいただきま

す。会費納入状況などにつきましては、ご遠慮なく事務局（awai.koichiro@shizuoka.ac.jp）までお問い合

わせください。会員の皆様のご理解とご協力をお願い申し上げます。 
  

事務局からのお知らせ 事務局からのお知らせ
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日日本本光光合合成成学学会会会会員員入入会会申申込込書書 
 

  年  月  日 
 
日本光合成学会御中 
 
私は日本光合成学会の趣旨に賛同し、    年より会員として入会を申し込みます。 
 
[ ] 内に会員名簿上での公開非非承承諾諾項目に×印をつけてください 
 

振り仮名 
氏名（（必必須須））    漢字表記 

ローマ字表記 
 
[  ]  所属 
 
[  ]  所属住所（学生の方は、なるべく研究室名までお願いします） 

〒 
 
   会誌送付先住所（（必必須須）） 

□ 所属先住所と同じ □ 以下の住所に送付 
[  ]  〒 
 
[  ]  連絡先電話番号 
 
[  ]  E-mail（（必必須須）） 
 
□ 会費納入済み（振り込み年月日） 年  月  日 
□ 会費振り込み予定（振り込み予定年月日） 年  月  日 
 
個人会員年会費   1,500円 （会誌、研究会、ワークショップなどの案内を含む） 
賛助法人会員年会費  50,000円 （上記と会誌への広告料を含む） 
（会員資格は 1月 1 日～12月 31 日を単位とします） 
＊ 複数年分の会費を先払いで振り込むことも可能です。その場合、通信欄に（何年度～何年度分）

とお書き下さい。 
 

連連絡絡先先 

〒700-8530 岡山市北区津島中 3-1-1 

岡山大学 異分野基礎科学研究所 沈建仁研究室内 

日本光合成学会 
TEL : 086-251-8502, FAX : 086-251-850, ホームページ: http://photosyn.jp/ 

郵便振替口座 加入者名：日本光合成学会 口座番号：00140-3-730290 

銀行振込の場合 ゆうちょ銀行、０１９店(ゼロイチキュウと入力)、当座、0730290 
        名前：ニホンコウゴウセイガッカイ 
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■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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日日本本光光合合成成学学会会会会則則 
 
第１条 名称及び所在地 
本会は日本光合成学会（The Japanese Society of Photosynthesis Research）と称する。会の住所を会長の所

属所在地とする。 
第２条 目的 
本会は光合成の基礎および応用分野の研究発展を促進し、研究者相互の交流を深めることを目的とす

る。 
第３条 事業 
本会は前条の目的を達成するために、シンポジウム開催、学術誌の発行などの事業を行う。 
第４条 会員 
１．定義 
本会の目的に賛同する個人は、登録手続を経て会員になることができる。また、団体、機関は、賛助会

員になることができる。 
２．権利 
会員および賛助会員は、本会の通信および刊行物の配布を受けること、本会の主催する行事に参加す

ることができる。会員は、会長を選挙すること、役員に選出されることができる。 
３．会費 
会員および賛助会員は本会の定めた年会費を納めなければならない。 
第５条 組織および運営 
１．役員 
本会の運営のため、役員として会長１名、事務局長 1 名、会計監査１名、常任幹事若干名をおく。役員

の任期は２年とする。会長、常任幹事は連続して二期を越えて再任されない。事務局長は五期を越えて

再任されない。会計監査は再任されない。 
２．幹事 
本会の運営のため、幹事をおく。幹事の任期は 4 年とする。幹事の再任は妨げない。 
３．編集委員会 
本会の発行する学術誌の編集のため編集委員会を置く。編集委員会については別に定める。 
４．常任幹事会 
常任幹事会は会長と常任幹事から構成され、会長がこれを招集し議長となる。常任幹事会は本会の運

営に係わる事項を審議し、これを幹事会に提案する。事務局長と会計監査は、オブザーバーとして常任

幹事会に出席することができる。 
５．幹事会 
幹事会は役員と幹事から構成され、会長がこれを招集し議長となる。幹事会は、常任幹事会が提案した

本会の運営に係わる事項等を審議し、これを決定する。 
６．事務局 
事務局をおき、本会の会計事務、サーバー管理および名簿管理を行う。 
７．役員および幹事の選出 
会長は会員の直接選挙により会員から選出される。事務局長、会計監査、常任幹事は会長が幹事の中か

ら指名し、委嘱する。幹事は常任幹事会によって推薦され、幹事会で決定される。会員は幹事を常任幹

事会に推薦することができる。 
８．選挙管理委員会 
本会の選挙を公正に実施するため、選挙管理委員会を置く。選挙管理委員会については別に定める。 
９．関連組織 
学会に、光合成に密接にかかわる関連組織を置くことができる。関連組織については別に定める。 
第６条 総会 
１．招集・構成・議長 
総会は会長が招集し、出席会員をもって構成する。議長は出席会員から選出される。 
２．報告事項 
幹事会は総会において次の事項を報告する。 
１）前回の総会以後に幹事会で議決した事項 
２）前年度の事業経過 
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現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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３）当年度および来年度の事業計画 
３．承認事項 
幹事会は総会において次の事項を報告あるいは提案し、承認を受ける。 
１）会計に係わる事項 
２）会則の変更 
３）その他の重要事項 
第７条 会計 
本会の会計年度は 1月 1 日から 12月 31 日までとする。当該年度の経理状況は、総会に報告され、そ

の承認を受ける。経理は、会計監査によって監査される。本会の経費は、会費および寄付金による。 
付則 
第１ 年会費は個人会員 1,500円、賛助会員一口 50,000円とする。 
第２ 本会則は、平成 14 年 6月 1 日から施行する。 
第３ 本会則施行後第一期の会長、事務局長、常任幹事にはそれぞれ、第５条に定める規定にかかわら

ず、平成 14 年 5月 31 日現在の会長、事務局担当幹事、幹事が再任する。本会則施行後第一期の役員

および幹事の任期は、平成 14 年 12月 31 日までとする。 
第４ 本会則の改正を平成 21 年 6月 1 日から施行する。 
第５ 本会則の改正を平成 30 年 5月 27 日から施行する。 
第６ 本会則の改正を令和 3 年 5月 29 日から施行する。 
 
日日本本光光合合成成学学会会のの運運営営にに関関すするる申申しし合合わわせせ 
１．幹事会： 
幹事は光合成及びその関連分野の研究を行うグループの主宰者である等、日本の光合成研究の発展に

顕著な貢献をしている研究者とする。任期は 4 年とするが、原則として再任されるものとする。 
２．事務局： 
事務局長の任期は 2 年とするが、本会の運営を円滑に行うため、約 5期（10 年）を目途に再任される

ことが望ましい。 
３．次期会長： 
会長の引き継ぎを円滑に行うため、次期会長の選挙は任期の 1 年前に行う。 
４．常任幹事会： 
常任幹事会の運営を円滑におこなうため、次期会長は常任幹事となる。 
 
日日本本光光合合成成学学会会役役員員選選出出にに関関すするる申申しし合合わわせせ 
平成 27 年 5月 27 日 幹事会 
平成 30 年 5月 26 日 幹事会 
１．選挙管理委員会 
 本会の選挙を公正に実施するため、選挙管理委員会を置く。選挙管理委員 2 名は常任幹事会が幹事

会に推薦し、決定する。選挙管理委員の任期は 2 年とし、再任を妨げない。選挙管理委員の互選によ

り委員長を選出する。 
２．会長 ［会則第 5条第 6項］ 
（１）幹事および常任幹事による若干名の候補者の推薦方法 
 幹事は、会長選挙に推薦する候補者としてふさわしい会員を 3 名連記で投票する。投票結果が上位

の会員について、常任幹事会は、本人の意向を確認した上で、若干名を推薦候補者として決定する。

選挙事務は事務局長が執り行う。 
（２）会長選挙 
 会長選挙の実施に当たっては、会員に推薦候補者を提示し、全会員による単記無記名投票を実施す

る。最高得票者を、次期会長とする。得票数が同数の場合は、抽選により決定する。選挙事務は選挙管

理委員会が執り行う。 
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が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 



光合成研究 34 (1) 2024 
 

 
 

91 

 

「「光光合合成成研研究究」」  投投稿稿規規定定 
 
総総則則 
1. 「光合成研究」（本報）は光合成に関連す

る諸分野における記事を掲載する。投稿論文

として下記の 3つのタイプを受け付ける。 
「解説」：国際学術誌などに発表された該当

分野の研究に関して近年の動向をより網羅的

に広い視点で紹介する総説 
「トピックス」：国際学術誌などに発表され

た研究内容で「解説」より狭い範囲の研究に

焦点を当て紹介する総説 
「研究紹介」：国際学術誌などの専門誌に掲

載された原著論文の研究内容を原著論文の筆

者が紹介する記事 
2. 1 年に 2 回（4月、10月号）冊子体として発

行し、電子版を光合成学会のホームページ上

に公開する。 
3. 原稿が E-mail において受付処理をされた日

を以て受付日とし、編集委員が掲載可と判断

した日を採択日とする。ただし原稿が本規定

に合わない場合受け付けないことがある。 
4. 投稿された原稿について、編集委員会は査

読の可否を判断する。査読可と判断された原

稿については、編集委員が適切な査読者を選

んで査読を依頼し、査読結果に基づいて編集

委員が掲載の可否を判断する。編集委員会が

不適切と判断した場合には、査読なしで投稿

された原稿を却下することがある。 
5. 過去に査読を受けて掲載不可と判断された

原稿を改訂して再投稿する場合には、編集委

員と査読者宛に、各査読コメントを改訂稿に

どのように反映したか、また反映しなかった

場合はその理由を明確に記載し、投稿する原

稿に添付する必要がある。 
6. 掲載論文の著作権（冊子体および電子版）

は日本光合成学会に属する。 
7. 図やそこで使われる写真が過去論文として

発表したものもしくは発表されたものであっ

た場合は、それらの著作権問題を著者ら自身

でクリアする必要がある。 
8. 投稿に当たっては、全ての著者が投稿に同

意し、かつ原稿の内容について責任を持たな

ければならない。また、全ての著者は代表著

者が全著者を代表して原稿の掲載に関する事

項を執り行うことに同意するものとする。 
 

一一般般的的事事項項 
(1) Microsoft Wordファイルを基本とする。字

数制限は設けないが、「解説」は A4サイ

ズ 6〜8ページ、「トピックス」、「研究

紹介」は 4ページ程度を目安にする。1
ページ当りの文字数は、図表を含めて 1800
字程度。日本語はMS明朝、英数字は

Times New Roman とする。 
(2) 本文の最初に、日本語および英語での論文

題名、著者所属機関名、氏名を記載する。 
(3) 句読点は「 、 」「 。 」に統一する。 
(4) 300字程度の日本語要旨を作成すること。 
(5) 参考文献、表、図のキャプションは、本文

の後ろにつける。 
(6) 本文中に図の大体の位置を指示する。（図

を貼り付けてもよい。） 
 
参参考考文文献献 
(1) 参考文献は、本文中の該当箇所に、右上付

きで、1、1,2、1–3 のように示す。 
(2) 参考文献の表記は下記のとおりとする。著

者が 5 名を超える際は、筆頭著者を記載し

それ以降の著者は et al.とすること。 
雑誌例 
1. Berthold, D. A., Babcock, G. T. & Yocum, C. 

F. A highly resolved, oxygen-evolving 
photosystem II preparation from spinach 
thylakoid membranes. EPR and electron-
transport properties. FEBS Lett. 134, 231-234 
(1981). 

2. Nanba, O. & Satoh, K. Isolation of a 
photosystem II reaction center consisting of D-
1 and D-2 polypeptides and cytochrome b-559. 
Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. 84, 109-112 
(1987). 

書籍例 
3. Diner, B.A. & Babcock, G.T. In Oxygenic 

Photosynthesis: The Light Reactions (eds Ort, 
D.R. and Yocum, C.F.) 213-247 (Kluwer, 
1996) 
 

図図／／写写真真 
(1) 図、写真はグレースケールでも良い場合に

は、グレースケールで作成する。カラーの

図や写真を希望する場合には、カラーの図

や写真を送付すること。図や写真の枚数に

よっては、編集委員会との相談により、

PDF版ではカラーになるが、冊子体ではグ

レーになる場合がある。 
(2) jpgあるいは tiff形式等で本文とは別ファイ

ルとして送付すること。解像度は 300 dpi
程度とする。 

 
日本光合成学会「光合成研究」編集委員会 

2023 年 1月 11 日改訂 

90 91

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 2 

 
 
葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱
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反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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編編集集後後記記  

私の周りでは、コロナもインフルエンザも春休みを境にあまり耳にしなくなりました。昨年から学会

も開催されるようになり、まだ油断はできませんが、いよいよ日常が戻ってまいりました。集会案内に

もあります通り、9月には神戸で第 2 回アジアオセアニア光合成学会が、日本光合成学会年会と共同開

催されます。久しぶりの海外の方たちとお会いできる機会だと思い、大変楽しみにしています。また、

研究室の学生たちに、海外の研究者との交流を楽しんでもらえるとてもいい機会です。こうした状況

は、大小あれみなさまも同様ではないでしょうか。ぜひ参加をご検討ください。 
 「光合成関係でノーベル賞クラスの大きな発見があれば、それをどんどん学会レベルで宣伝し、盛り

上げていく必要がある。」これは、いつぞやの光合成学会の懇親会での村田紀夫先生の言葉でした。こ

れに引き続き、「光合成の初期過程、水の分解機構はこれにあたる。ぜひ応援しましょう。」という趣

旨の発言がありました。今回の表紙は、その水分解の様子をコマ送りで観察したという仰天の Nature
論文を画像化してもらったものです。映画のフィルムを模して「コマ送り」を表現する秀逸なデザイン

だと思いました。みなさまはいかが思われたでしょうか。 
 「光合成研究」では、研究紹介や解説記事を随時受け付けておりますので、奮ってご投稿ください。

また表紙の写真や絵も募集していますので是非ご投稿ください。みなさまに様々な話題をお届けでき

るよう努めてまいります。本誌に関するご意見やご要望がございましたらご連絡ください。 
 

編集長・古本 強（龍谷大学） 
 

  

記記事事募募集集 
 

 日本光合成学会では、会誌に掲載する記事を会員の皆様より募集しています。募集する記事の

項目は以下の通りです。 
 
¡ トピックス：光合成及び関連分野での纏まりのよいトピックス的な記事。 
¡ 解説：光合成に関連するテーマでの解説記事。 
¡ 研究紹介：最近刊行された研究成果の紹介。特に、若手、博士研究員の方からの投稿を期待し

ています。 
¡ 集会案内：研究会、セミナー等の案内。 
¡ 求人：博士研究員、専門技術員等の募集記事。 
¡ 新刊図書：光合成関係、または会員が執筆・編集した新刊図書の紹介。書評も歓迎します。 
 
記事の掲載を希望される方は、編集長の古本（tfurumoto@agr.ryukoku.ac.jp）までご連絡ください。 

92 93

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 2 

 
 
葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 1  

光合成研究 
第第 34巻巻  第第 1号号（（通通巻巻 98号号））2024年年 4月月 

Vol. 34  NO. 1  April  2024 

JOURNAL OF THE JAPANESE SOCIETY OF PHOTOSYNTHESIS RESEARCH 
解説 葉緑体定位運動研究の歴史と今後の研究課題         杉山 太一（東京大） 2 
研究紹介 ブラシノステロイドと光に制御される新規因子 BPG4 による葉緑体恒常性維持機構 

立花 諒他（京都大） 21 
研究紹介 エチオプラスト内膜系における酸性脂質の役割   吉原 晶子他（大阪公立大） 31 
解説特集 「多様な時間スケールから見る光合成生物」  38 
序文                      藤田 祐一、山本 治樹（名古屋大） 39 
解説 単一分子分光を用いた揺らぎ解析手法で探る光合成光反応系の動的な挙動 

                          近藤 徹（自然科学研究機構） 40 
解説 緊縮応答による時間スケールの葉緑体代謝・植物の生長制御 

                       根本 岳忠、増田 真二（東京工業大） 54 
解説 宇宙生物学的視点から捉える光合成生物と地球の共進化  松尾 太郎他（名古屋大） 63 
表紙の紹介 光合成水分解・酸素発生反応の機構を映画のコマ送りのように見る 

沈 建仁、菅 倫寛 （岡山大） 75 
報告記事 若手の会特別企画：若手研究者のキャリアパスレポート！ 

西村 健司（関西学院大） 76 
報告記事 Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 開催報告 

今泉 滉（京都大） 79 
報告記事 Taiwan-Japan Joint Seminar on Photosynthesis Research 2023 に参加して 

小川 由（岡山大） 81 
報告記事 光合成学会 若手の会 第 28 回セミナー開催報告    吉原 晶子（大阪公立大） 82 
報告記事 光合成学会 若手の会 第 28 回セミナーに参加して        立花 諒 (京都大)  83 
集会案内 第 14 回日本光合成学会年会と第 2 回アジア・オセアニア国際光合成会議の合同開催 

広瀬 侑（豊橋技術科学大） 84 
集会案内 第 31 回光合成セミナー2024：反応中心と色素系の多様性 大岡 宏造（大阪大） 85 
集会案内 第 12 回光合成および水素エネルギー国際会議        鞆 達也（東京理科大） 86 
事務局からのお知らせ  87 
日本光合成学会会員入会申込書  88 
日本光合成学会会則  89 
「光合成研究」投稿規定  91 
幹事会名簿  92 
編集後記・記事募集  94 
「光合成研究」編集委員・日本光合成学会 2024 年度役員  95 
賛助法人会員広告  



光合成研究 34 (1) 2024 

 
 
 

95 

「光合成研究」編集委員会 

 
編集長 古本 強（龍谷大学） 
編集委員 高橋 俊一（琉球大学） 
編集委員 小口 理一（大阪公立大学） 
編集委員 河合（久保田） 寿子（山形大学） 

 
日本光合成学会 2024年度役員 
 
会長 沈 建仁（岡山大学） 
事務局長 粟井 光一郎（静岡大学） 
事務局 高林 厚史（北海道大学） IT担当 
常任幹事 増田 真二（東京工業大学） 光生物学協会 
常任幹事 彦坂 幸毅（東北大学） 
常任幹事 野口 航（東京薬科大学） 
常任幹事 古本 強（龍谷大学） 編集長 
常任幹事 鹿内 利治（京都大学） 
常任幹事 皆川 純（基礎生物学研究所） 
常任幹事 栗栖 源嗣（大阪大学） 
常任幹事   小口 理一（大阪公立大学） 
常任幹事   広瀬 侑（豊橋技術科学大学）WEB担当 
常任幹事   西山 佳孝（埼玉大学） 
常任幹事   園池 公毅（早稲田大学） 
 
会計監査 杉浦 美羽（愛媛大学） 
選挙管理委員 野口 巧（名古屋大学）・三野 広幸（名古屋大学） 
 

 
 
光合成研究 第 34巻 第 1号 （通巻 98号） 2024 年 4月 31 日発行 
 
日日  本本  光光  合合  成成  学学  会会 
〒700-8530 岡山市北区津島中 3-1-1 
岡山大学 異分野基礎科学研究所 沈建仁 研究室内 
TEL : 086-251-8502 
FAX : 086-251-8502 
e-mail : jspr@photosyn.jp 
ホームページ : http://photosyn.jp/ 
郵便振替口座 加入者名：日本光合成学会 口座番号：00140-3-730290 
銀行振込の場合 ゆうちょ銀行、０１９店 (ゼロイチキュウと入力)、当座、0730290 
        名前：ニホンコウゴウセイガッカイ  
 

94

光合成研究 34 (1) 2024 
 

 2 

 
 
葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究のの歴歴史史とと今今後後のの研研究究課課題題1 
 

 

東京大学大学院理学系研究科生物科学専攻植物生態学 

（現・東京工業大学・科学技術創成研究院・化学生命科学研究所） 

杉山 太一 

 

現在では多くのオルガネラが、細胞骨格による細胞の能動的な作用によってその配置を変化させるこ

と（定位運動）が知られており、これらの定位運動は各オルガネラの生理機能の達成に寄与すると考え

られる。植物細胞がもつ葉緑体は一般に光エネルギーを利用した物質代謝と炭酸同化すなわち光合成

を担う。その定位運動は一次植物に限らず二次植物をも含む広い生物種で、機能的観点から統一的な

原理に基づく考察が可能な現象として研究者の興味を集めてきた。まずこれまでの葉緑体定位運動の

研究について古典的な研究を紹介し用語の整理をしたのち、その後の葉緑体定位運動の研究の経緯を

たどり、最後に今後の葉緑体定位運動の研究に残されているいくつかの重要な課題を指摘する。 
 
■■葉葉緑緑体体定定位位運運動動研研究究ののははじじめめ ―― 用用語語のの整整理理 
葉緑体の光照射依存的定位運動は、Böhm（1856）
が記述したのが最初である 1。この論文は葉緑素

が膜に覆われた顆粒の中に存在することを主張

したもので、葉緑体の存在が認識され始めた当初

からその定位運動は注目されていたといえよう。

この観察は誘導型 CAM 植物である Sedum（ベン
ケイソウ科）でおこなわれ、暗所で細胞表面の原

形質に均等に配置していた葉緑体が、光照射によ

り凝集したという。Böhmはこの光応答の作用ス

ペクトルを調べようとしたがうまくいかなかっ

たらしい。Sedum の葉緑体は以下に述べるような

光集合/逃避反応 2のほか、長時間の光照射、また

は ABA 処理により CAM 植物に特徴的な凝集

clumping を示す 3ことも知られており、Böhmが
いずれの定位運動を観察したのかは図もないた

め明らかではない。 
陸上植物の顆粒状葉緑体の一般的な光定位運動

である集合/逃避反応の最初の報告は、Borodin
（1868）4や Frank（1871, 1872）5,6（光集合反応）、

Stahl（1880）7、Moore（1888）8（光逃避反応）で

ある。これらの研究では、細胞間隙による光の乱

 
*連絡先 E-mail:  sugiyama.t.as@m.titech.ac.jp 

反射を無視して、光照射方向に垂直な細胞表面に

ある葉緑体はより受光しやすく、平行な細胞表面

では受光しにくいという、単純化したモデルに

よって葉緑体の位置が考察された（図 1）。実際、

単純な同化組織を持つ植物では、組織の扁平な面

に垂直な方向から光照射するとき、組織外に露出

した細胞表面（上面位：Epistrophe）と、隣接細胞

のある細胞表面（隣接壁位：Apostrophe）という

解剖学的な位置の区別が、受光しやすさに対応す

る。そこで光集合反応は上面位、暗期や光逃避反

応では隣接壁位に葉緑体が配置されると記述さ

れた 6,8。一方で Haberlandt（1886）9は柵状組織や

海綿状組織など複雑な組織では、光照射方向に関

わらず葉緑体が上面位をとることを指摘した。

Stahl（1880）はヒザオリのリボン状の葉緑体の光

照射方向依存的な回転運動も報告した 7。この扁

平な葉緑体はフィルターで遮光した太陽光では

照射方向と垂直に配向（平面姿勢：Flächenstellung）
して受光量が増え、一方で直達太陽光など強い光

には照射方向と平行に配向（側面姿勢：

Profilstellung）して受光量が減る。Stahlはこの観

察を顆粒状の葉緑体にも一般化して、光定位運動

解説 
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本社： 愛知県名古屋市中区大須4-12-8東洋殖産ビル6Ｆ
FA事業部 バイオ機器課： 愛知県豊明市新田町南山92番地の1
TEL: 0562-92-8095、FAX: 0562-92-8097
E-mail: bio@churitsu.co.jp
http://www.churitsu.co.jp/products/bio/index.html

 蛍蛍光光灯灯ととのの比比較較でではは消消費費電電力力約約5555％％����ウウンン
 導導光光板板をを採採用用すするる事事ででLLEEDD照照明明ととししてて2200ｍｍｍｍのの薄薄ささをを実実現現ンン
 拡拡散散板板にによよりりパパネネルル面面のの明明るるささががよよりり均均一一性性ににななりりままししたた。。
 調調光光機機能能（（1100％％～～110000％％））��イイイイママ機機能能能能ももオオププシシウウでででで対対。。

照照明明のの均均一一性性がが高高くく植植物物のの育育成成にに最最適適！！

 数数時時間間～～11週週間間以以上上のの長長期期間間のの自自動動測測定定にに必必要要なな
動動作作安安定定性性とと耐耐久久性性をを兼兼ねね備備ええてていいまますす。。

 誰誰でで能能簡簡単単にに操操作作ででききるる測測定定解解析析ソソフフトト「「解解析析
NNIINNJJAA」」がが標標準準添添付付。。

高高感感度度をを維維持持ししつつつつ
ククロロスストトーーククがが大大幅幅にに低低減減！！

特特 長長

色色温温度度：：55,,000000kk
演演色色性性：：ＲＲａａ8855以以上上

特特 長長

11,,220000((WW))  ×× 339922((DD))  ×× 2200((HH))  mmmm
660000((WW))ののハハママフフササイイズズ能能有有りりまますす。。

                     
                                                                                     

 
                                                                       
                        
  
 
 
 

( 画像クロロフィル蛍光測定装置 ) 
 

＊＊HEXAGON-IMAGING-PAM 

HEXAGON 
IMAGING-PAM 

 

HEXAGON-IMAGING-PAM は、WALZ 社のイメージングシステムの中で最も測定領域が広いシステムに 
なり、広域にも関わらず、さまざまなサンプルの測定に柔軟に対応します。  例えば、鉢植えの植物や 
プラントトレイに植えられた苗、収穫されたサンプルなど、多種多様な植物 
サンプルを測定できます。 また 20×24cm のエリアを、高精度の PAM 原理 
に従って、最大 1000×1200dpi で測定することができます。 

新型ポータブル クロロフィル蛍光測定器 

 

POROMETER 
Accessories for MINI-PAM-II 

LEAF-STATE-ANALYZER 
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ホホーームムペペーージジ：：http://www.ollie.co.jp E-mail: information@ollie.co.jp

JTS-150 光光合合成成電電子子伝伝達達反反応応解解析析装装置置
JTS-150 Photosynthesis Spectrometer

有有限限会会社社オオーーリリーー〒〒599-8112 大大阪阪府府堺堺市市東東区区日日置置荘荘原原寺寺町町400-4 TEL：：072-285-0117

ススママーートトラランンププかかママルルチチLLEEDDをを使使用用すするるとと、、1回回のの実実験験実実行行中中ににリリアアルルタタイイムムでで最最大大8つつのの
波波長長のの制制御御をを提提供供ししまますす。。複複数数波波長長制制御御にによよりり、、単単一一のの実実験験セセッットトアアッッププでで複複数数のの同同時時まま
たたはは多多段段階階反反応応をを表表示示ででききまますす。。どどちちららののモモジジュューールルででもも、、ママイイククロロ秒秒単単位位でで波波長長をを切切りり
替替ええるるここととががででききまますす。。

JTS-10はは安安定定ししたた吸吸光光度度測測定定にによよりり、、光光化化学学系系II以以外外のの重重要要なな電電子子伝伝達達系系のの数数のの情情報報もも得得らられれまますす。。
温温度度ココンントトロローールル可可能能ななササンンププルルホホルルダダーーはは葉葉だだけけででななくく、、単単離離葉葉緑緑体体やや藻藻類類ででのの精精度度良良いい測測定定もも可可能能でですす。。

8 Wavelengths
450nm,517nm,546nm,554nm,563nm,574nm,705nm,740nm
Fluorescence(NPQ,OJIP,Fv/Fm),ECS, Cyt b6f, Plastocyanin,
P700 applications


