
〈研究の目的と進め方〉
ゲノムは、生物進化の過程で新しい遺伝子群を生みだ

し、それらに機能発現の場を与えてきた。「新しい遺伝子
を生み出す能力」は、ゲノムの存在原理にかかわる本質
的な属性の一つである。ゲノムの中で新しい「構造遺伝
子」が出現するメカニズムについては、エキソンシャフ
リングやタンパク質のドメイン・モジュール構造をはじ
めとする膨大な研究が行われてきたが、一方、ゲノムが
どのようにして「新しいプロモーター」を生みだし、そ
れを進化させるのかという点については、まだ殆ど理解
が進んでいない。本研究は、この問題に切り込む糸口と
して、「光合成核遺伝子システムのコアプロモーター構成」
に着目した。

真核生物遺伝子のコアプロモーターは、一般にTATA
ボックスやイニシエーターなど数種類のコンセンサス配
列から構成されているが、植物の光合成核遺伝子群はこ
れらの配列の出現頻度に特有の偏りがある。特に、光化
学系反応中心複合体を構成するサブユニットの遺伝子に
は、TATAボックスなどの既知のモチーフが殆どみられ
ない。植物のもつ光合成遺伝子システムは、進化的にみ
ると、細胞内共生したシアノバクテリアに由来しており、
シアノバクテリアが共生オルガネラを経て葉緑体に進化
する過程で、光合成遺伝子群は原核型ゲノムから核に転
移し、そこで新たに真核型のプロモーターを獲得したと
考えられている　(図１)。

本研究では、光合成核遺伝子群が特有なコアプロモー
ター構成をもつ理由を、「プロモーターの起源」と「光合
成遺伝子の転写制御」という二つの側面から解析し、そ
の生物学的意味を明らかにしようとした。

〈研究開始時の研究計画〉
本研究を開始した時点では、現存する光合成遺伝子群

のプロモーモーター構成がTATA-less型に大きく偏ってい
る理由として、次の二つの可能性を考えた。
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（仮説１：プロモーターの獲得起源説）
オルガネラから核に転移した構造遺伝子が核ゲノム内で
新たにプロモーターを獲得する場合、確率的にTATA-less
型プロモーターの方が獲得され易かった。

（仮説２：コアプロモーターの機能分化説）
TATAボックス型コアプロモーターの機能特性は、光合
成遺伝子の発現調節には適していないため、結果的にコ
アプロモーターの比率がTATA-less型に大きく偏った。

そこで、本研究は、この二つの仮説の妥当性を実験的
に検討するため、以下の4点について解析を進めた。

（１） 光合成遺伝子群のコアプロモーター構造の解明
（２） コアプロモーター類型と転写制御との関係
（３） 葉緑体から核への遺伝子転移機構の解析
（４） 「転移した構造遺伝子」が「真核型プロモーター」

を獲得するメカニズムについてのモデル実験

〈研究期間の成果〉
研究開始当初は、前記の2つの仮説は互いに矛盾して、

両立はしないだろう、と考えていた。しかし、実際に上
記の4点について解析を進めたところ、次第に、どちらの
仮説もそれなりに可能性のあることがわかってきた。そ
こで、この研究で得られた一連の知見を矛盾なく説明す
るために、新たな研究の枠組みを設定する必要が生じた。

以下では、上記4点に関する諸知見を整理するとともに、
それらを矛盾なく説明するための作業仮説を提示する。

【１】光合成遺伝子システムのコアプロモーター構造
葉緑体のチラコイド膜にある光合成装置について、

遺伝子のゲノム局在とコアプロモーター構造を、wet
実験とデータベース検索を組み合わせて解析した。そ
のまとめを図2に示した。葉緑体コードのサブユニット
が個々の機能複合体の中心部分を構成し、その周囲を
TATA-less型核遺伝子の産物がとり囲み、さらにその周
縁部に、TATAボックス型遺伝子の産物である集光性
アンテナ複合体が配置している。この図からわかるよ
うに、集光性アンテナ成分の遺伝子を除くと、TATA
ボックスの出現頻度はかなり低く、その傾向は光化学
系1成分で顕著である。
表1に、シロイヌナズナの光化学系1遺伝子群のコアプ
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ロモーター構成をまとめた。TATAボックスとイニ
シエーター(Inr)の組み合わせでコアプロモーターを4

つの類型に分けると、光化学系1関連遺伝子群では所謂
-/- 型(どちらもない型)が多数を占める。
このような一連の解析から、光合成装置にはTATAボ
ックス型遺伝子の出現頻度が低いこと、また、同じ光
合成関連装置であっても、機能単位毎に、コアプロモ
ーター類型の出現頻度には大きな偏りのあることが明
らかになった。

【２】コアプロモーターの類型と転写制御
コアプロモーターの類型と機能の関係を明らかにす

るため、個々の遺伝子のコアプロモーター配列を改変
してキメラプロモーターを作製し、それをレポーター
遺伝子に連結してから、植物体にパーティクルガンで
導入した。次いで、レポーター遺伝子の転写量やシグ
ナル応答をトランジェント発現系で解析した。タバコ
の光化学系1遺伝子psaDbは表1のIII型(-/＋型)のコアプ
ロモーターを持っているが、このプロモーターからの
転写はInr配列に依存した光活性化を示した (図3)。

同様な解析を様々な植物遺伝子のプロモーターについ
て行ったところ、転写制御が正常に生じるためには、上
流調節領域とコアプロモーター類型の正しい組み合わせ
が必要であることが明らかになった(表2)。

以上の結果は、類型の異なる植物コアプロモーターの
間には機能的な分化が生じていること、従って、光化学
系成分遺伝子群が特有なコアプロモーターの偏りをもつ
のは、それらの遺伝子群の発現制御機構に関与している
可能性の高いことを、示している。

【３】葉緑体から核への遺伝子転移機構
そもそも、葉緑体ゲノムから核への遺伝子転移は

どのように生じるのだろうか？そのヒントを探るた
め、核ゲノム上に残されているであろう葉緑体DNA
の転移の痕跡を網羅的に解析した。核ゲノムに含ま
れている葉緑体DNA由来の配列をnupDNA (＝
nuclear-localized plastid DNA)と名付けたが、イネで
は、12本の核染色体上で、nupDNAの挿入部位が700

カ所以上見いだされた(図 4 )。また、それらの
nupDNA配列の合計はイネの核ゲノム全体の2％に上
った。

個々のnupDNAについて、その大きさ、構造、染色体
上の挿入部位などを解析し、さらに、現在の葉緑体DNA
との塩基置換の頻度から、個々の断片がいつごろ葉緑体
ゲノムから核ゲノムに転移したのかを推定した。その結
果、葉緑体ゲノムと核ゲノムの興味深い関係が明らかに
なった。
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nupDNA断片の年齢分布を調べると、図5の挿入グラフ
のように、核に転移してからまだ若い断片が多数を占め、
古くなると急速にその割合が減る傾向がみられた。この
ような年齢分布は、核ゲノムが葉緑体DNAの頻繁な流入
と排出の平衡状態にあることを示唆している。それぞれ
の年齢のnupDNA集団について、DNA断片の大きさや構
造などを比較し、それらをこの年齢分布に加味すると、
染色体上でのnupDNAの動態が浮き彫りになった。すな
わち、「葉緑体DNAは、いったん核に取り込まれると、
激しい断片化やシャフリングを受けて次第に細片となり、
やがて核から排出されて消失すること」が強く示唆され
た。

nupDNAの半減期から推定すると、イネでは、葉緑体
から核に転移したDNAの80％が100万年以内に排出され
消失したことになる。また、葉緑体DNAから核への転移
頻度も、従来の予想より遙かに高いと推定された。その
結果、1ヘクタールの水田を考えると、毎年新しい
nupDNAを持った種子系統が数千のオーダーで出現して
いると予想された。

以上の解析結果は、葉緑体ゲノムと核ゲノムの間には、
図5に示すような定常的なDNAフラックス(＝一定の流速
を持った流れ)があると考えると、うまく説明することが
できる。また、このDNAフラックスには、ミトコンドリ
アゲノムや転写物（RNA）を介した流入径路も関与して
いるが、それらの径路の寄与は、葉緑体DNAの直接転移
から比べると、遙かに小さいことも同時に明らかとなっ
た。

nupDNAの転入や排出の速度は染色体上の部位によっ
ても異なっており、セントロメアの周辺では特に流入、
排出の頻度が著しい(図6)。この領域は、染色体間の
segmental duplicationが生じやすい部位として知られてい
るが、オルガネラゲノムと核ゲノムのシャフリングにつ
いても重要な役割を担っているらしい。

核の中に、葉緑体DNAの配列を特異的に認識して、
nupDNAの転入・排出を引き起こす機構があるとは考え
にくい。そうではなく、nupDNAの動態は、葉緑体DNA
断片がたまたまjuncDNAとして入り込んだ染色体部位の
DNA鎖の挙動を示していると考えられる。nupDNAの激
しい動態は、真核染色体のもつ高いシャフリング活性を
映し出している。

【４】「転移した構造遺伝子」が「真核型プロモーター」
を獲得するメカニズムについてのモデル実験

前項の解析で、葉緑体DNAは頻繁に核ゲノムに転移し、
また、核の中では頻繁にDNA鎖のシャフリングが生じて
いることが明らかになった。すると、核ゲノムにタンパ
ク質遺伝子がランダムに挿入された場合、それらが偶然
プロモーターを獲得して転写されるには、どのようなケ
ースがあり得るのだろうか、という疑問が生じる。そこ
で、シロイヌナズナを使ったモデル実験を行った。

プロモーターの無いルシフェラーゼ(LUC)遺伝子を、
Tiプラスミド由来のベクターとAgrobacterium を介して
シロイヌナズナの核ゲノムに挿入し、トラッピング植物
系統を作成した。まず、T1世代 (形質転換当代) でLUCが
発現している個体を一次選抜し、T2世代の植物で、LUC
遺伝子のゲノム上の挿入部位を決定した。その結果、非
常に興味深い知見が得られた。

少なくともT2とT3世代の植物では、既存遺伝子のトラ
ッピングになっていない植物系統、すなわち、ゲノムの
遺伝子間領域や既存遺伝子の反対鎖にLUCレポーター遺
伝子が挿入された系統でも、従前の予想を遙かに上回る
頻度で、LUCレポーターの発現が検出された。

そこで、これら遺伝子間挿入型のLUC発現系統につい
て、5’RACE等の手法を用いて、転写開始点を解析した。
その結果、これらのトラップ系統では、トラッピングレ
ポーターの挿入以前には本来転写物のみられたかったゲ
ノム領域に、新たな転写開始点の生じたことが、強く示
唆された。言い換えれば、「構造遺伝子の挿入によるプロ
モーター新生」が現象としてあり得ることが非常に強く
示唆された。

さらに、このようにして検出された「新生プロモータ
ー候補」を集積し、それらのコアプロモーター構成を検
討した。この研究については現在もサンプル数を増やし
て解析作業を続けているが、予備的な知見では、「新生プ
ロモーター」のコアプロモーター領域では、各種のコア
プロモーター類型がランダムに出現する傾向がみられた。

本項の解析結果は、本報告の冒頭で述べた「ゲノムが
新しいプロモーターを生み出すメカニズム」について、
重要なヒントを投げかけている。

【５】以上の知見から、光合成核遺伝子プロモーターの起
源と機能分化をどのように説明するか？

本研究で得られた知見を、葉緑体から核への遺伝子転
移の時系列にあわせて整理すると、以下のようになる。

1) 葉緑体から核にむかうDNAフラックスがある。
2) 核ゲノムには常に大量の葉緑体遺伝子配列が運び込ま

れるが、その殆どは機能を持った遺伝子転移には結び
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つかない。
3) プロモーターの新生：核ゲノムに新しい構造遺伝子が

挿入されると、その遺伝子の上流近傍に新規プロモー
ターが出現するケースがある。

4) 新生プロモーターの構造：新生コアプロモーターで
は、様々な類型のコアプロモーターがランダムに出現
するように見える(解析を継続中)。

5) コアプロモーターの類型は転写制御と関係がある。
6) 光合成装置では、機能単位毎にコアプロモーター類型

に偏りがある。

これらの知見は、研究開始当初の2つの仮説がともにあ
る程度正しいことを示唆している。そこで、これらの知
見を矛盾なく説明する新しい研究の枠組みが必要になっ
た。筆者らは、光合成遺伝子プロモーターの起源や進化
を説明する作業仮説として、新たに図7に示したモデルを
考えている。このモデルの鍵は、当初の二つの仮説に、

「萌芽遺伝子の大量生成と大量淘汰」という軸を加えたこ
とである。

〈国内外での成果の位置づけ〉
細胞内共生の過程では、共生者のゲノムから核へ、遺

伝子が移動することが知られている。しかし、このよう
な遺伝子移動の機構は全くのブラックボックスとされて
おり、実験科学の研究対象とはみられていなかった。し
かし、本研究によって、(1)染色体DNAのシャフリング活
性と、(2)染色体DNAにおける新規転写単位の発生、とい
う二つの分子生物学的現象がこの遺伝子移動を引き起こ
す鍵であることが示唆された。従って、今後の細胞進化
の研究に新しい方向が示された。

上記の知見のうちの前者は、「葉緑体-核DNAフラック
スの発見」としてPlant Cell誌に論文を公表したが、原著
論文としては月間第３位のダウンロード数にランクされ
るなど、大きな反響があった。

〈達成できなかったこと、予想外の困難、その理由〉
「プロモーター獲得モデル実験」では、スクリーニン

グ等に用いる植物系統の作成や維持に多大の労力を要す
る。また、「新生プロモーター」の活性は微弱で不安定な
ケースが多かった。これらの理由により、「プロモーター
獲得モデル実験」については所定期間内で未了の実験が
多く残り、本報告書作成時点で、解析作業を継続してい
る。

〈今後の課題〉
・「コアプロモーターの機能分化」を生んでいるメカニ

ズムについて、さらに踏み込んだ解析が必要である。
・「プロモーター獲得モデル実験」で見出された「新生

プロモーター」について、植物の世代を重ねたときの
遺伝的安定性を検討する必要がある。
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