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1. はじめに
　葉緑体は、シアノバクテリアの細胞内共生によって
植物細胞にもたらされたと考えられている。実際、葉
緑体の膜脂質組成は、細胞膜やミトコンドリア膜な
どその他の膜の脂質組成とは大きく異なっており、
シアノバクテリアの膜脂質組成と非常によく似てい
る。すなわち、細胞膜やミトコンドリア膜などでは
グリセロリン脂質が主要構成脂質であるのに対し
1-3)、葉緑体やシアノバクテリアではモノガラクトシル
ジアシルグリセロール（M G D G）、ジガラクトシル
ジアシルグリセロール（DGDG）といったガラクト脂
質が膜脂質の大部分を占めている（図1）4,5)。これら
のガラクト脂質は、単純な化学構造であるにもかか
わらず、非光合成生物ではほとんど見られない。その
ため、植物のガラクト脂質は葉緑体の共生進化の際
にもたらされた可能性が示唆されている6)。
　葉緑体とシアノバクテリアは非常に類似した光合成
装置を持っており、ともに酸素発生型の光合成を行
う。このことから、両者の間でよく保存されてきたこ
れらの膜脂質も、酸素発生型の光合成に深く関与して
いると考えられている。実際、ガラクト脂質の光合成
における役割について、近年様々な研究成果が報告さ
れている。さらに最近の研究から、ガラクト脂質の光
合成以外での役割も明らかとなってきた。特に、リ
ン欠乏条件下では、D G D Gがプラスチド外へ輸送さ
れ、減少したリン脂質を補っていることが明らかと
なり、これらの糖脂質の機能が葉緑体の発達に限定
されないことが分かってきた。本稿では、高等植物
におけるガラクト脂質の生合成機構とその重要性に
ついて、最新の知見をまじえて紹介したい。

2. 高等植物におけるガラクト脂質合成
2-1. ガラクト脂質合成経路
ガラクト脂質の骨格となるジアシルグリセロール

（D A G）の合成は、葉緑体内で完結する原核型経路
と、小胞体を経由する真核型経路の二つの経路に
よって行われる7 )。これらの経路で合成されたD A G

は、ガラクト脂質をはじめ様々なグリセロ脂質合成
に使われる。高等植物では、M G D G合成の最終ス
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図1 シアノバクテリアと高等植物のオルガネラにおける脂質組
成の比較
Synechocystis sp. PCC 6803の全抽出膜（シアノバクテリ
ア）5)、トウモロコシ葉肉細胞の葉緑体膜（葉緑体）4)、シロ
イヌナズナ培養細胞のミトコンドリア膜（ミトコンドリ
ア）2)、およびオオムギ葉の細胞膜（細胞膜）3)から得られた
グリセロ脂質の組成。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; DPG, ジホスファチジルグリセロール
（カルジオリピン）; PI, ホスファチジルイノシトール; PC, ホ
スファチジルコリン; PE, ホスファチジルエタノールアミン。



テップは、UDP-ガラクトースからガラクトース分子
をD A Gに転移する反応によって行われる。この糖転
移反応は、葉緑体包膜に局在するM G D G合成酵素
（MGD）によって触媒される8)。MGDによって作ら
れたMGDGは、膜の構成だけではなく、DGDG合成
の基質としても利用される。つまり D G D G合成
は、MGDGにもう1分子のガラクトースを転移するこ
とによって行われる。シロイヌナズナでは、ほとんど
のDGDGはUDP-ガラクトースからMGDGへの糖転移
反応により合成される。この反応は、MGDと同様に
葉緑体包膜に局在するD G D G合成酵素（D G D）に
よって触媒される9,10)。さらに、高等植物ではMGDG

から別のM G D Gにガラクトースを転移する（結果と
してDGDGとDAGが生成される）酵素活性が単離葉
緑体で見つかっている11,12)。この酵素反応はさらに連
続的におこり、オリゴガラクトシルジアシルグリセ
ロールを生成することが分かっているが、この反応を
担う酵素の正体はまだ分かっていない。D G Dによっ
て合成されたDGDGは2つ目のガラクトースがα結合な
のに対し、MGDG2分子から合成されるDGDGのガラ
クトースはβ結合であることから、DGDとはまったく
異なった酵素によって行われると考えられる。

2-2. A-typeとB-typeのMGD

　シロイヌナズナには、MGD1、MGD2、MGD3の3つ
のM G Dアイソフォームが存在している。これらの酵
素はアミノ酸配列の相同性から、A-type（MGD1）と
B-type（MGD2/3）に分類される13)。A-typeとB-typeは
アミノ酸配列だけでなく、以下の様々な点において
異なった特徴を示す。i) MGD1はN端に葉緑体移行シ
グナルを持ち、葉緑体の内包膜に輸送されるのに対
し、MGD2/3は明確な移行シグナルを持たず、外包膜
に局在する。ii) MGD1は原核型経路と真核型経路の
どちらの経路で合成されたD A Gに対しても高い親和
性を示すのに対し、MGD2/3は真核型経路で合成され
たDAGに対してより高い特異性を示す。iii) MGD1タ
ンパク質は葉緑体で蓄積が見られるが、MGD2/3タン
パク質はほとんど検出できない。iv) MGD1の遺伝子
発現は緑色組織で強く見られるが、MGD2/3は光合成
組織でほとんど発現を示さず、根や花といった器官の
組織で特異的に発現する。v) MGD1の遺伝子発現は光
によって誘導されるのに対し、MGD2/3の発現は光の
影響を受けず、一方でリン欠乏時に強く誘導される。

以上の特徴は、A-typeとB-typeのMGDはそれぞれ異
なった役割を担っていることを示唆している。

2-3. DGD1とDGD2

　シロイヌナズナには、DGD1とDGD2の二つのDGD

アイソフォームが存在している9,14)。DGD1とDGD2は
共に、MGDGとUDP-ガラクトースからDGDGを合成
する活性を有する。DGD2では、糖転移活性を担うC

末端領域はD G D 1と5 0 . 8 %のi d e n t i t yを示すのに対
し、DGD1に見られるN末端部分は欠失している。こ
のN末端領域は、DGD1が葉緑体外包膜に局在するの
に必須であるが15)、それを欠失したDGD2も外包膜に
局在することが確かめられている10)。DGD1は外包膜
への局在にATPを必要としないのに対し15)、DGD2は
ATP依存的に輸送されることから10)、このN末端部位
の違いにより、膜への輸送機構や局在の仕方の違い
が生じている可能性がある。

2-4. MGD1-DGD1による内包膜経路
　M G D 1のノックアウト変異体（m g d 1 - 2）で
は、MGDGだけでなくDGDGもほとんど検出されな
い16)。このことは、MGD1は膜構成に使われるMGDG

だけでなく、DGDG合成に使われるMGDGの合成も
メインに担っていることを示している。また、DGD1の
ノックアウト変異体（dgd1）ではDGDG含量が野生株
の10%ほどにまで低下することから17)、DGDG合成の
大部分はDGD1によって行われることが明らかとなっ
ている。つまり、MGD1-DGD1がガラクト脂質合成の
主要経路であり、通常生育条件下ではこの経路に
よってほとんどのガラクト脂質が合成されている（図
2）。M G D 1は内包膜局在であり、外包膜局在の
DGD1と局在性の違いがあるが、DGD1に見られるN

末端部位が、内包膜から供給されるM G D Gの受け取
りに関与しているのかもしれない。

2-5. MGD2/3-DGD2による外包膜経路
　MGD2/3の二重変異体（mgd2mgd3）は、最適生育
条件下では生長や脂質組成に野生株との違いをまっ
たく示さない18)。このことから、B-type MGDは通常
生育時にはガラクト脂質合成にほとんど寄与していな
いと考えられる。しかし、リンを欠乏した条件下で
は、野生株で見られるDGDGの蓄積が、mgd2mgd3二
重変異体では大幅に低下していた。特に、根における
DGDGの増加は、mgd2mgd3ではまったく見られな
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かったことから、これらの酵素は、リン欠乏時の根
でのDGDGの増加に必須であることが明らかとなった
18)。さらに、DGD2においても同様の役割が報告され
ている。すなわち、DGD2は最適条件下ではそれほど
大きな貢献をしないが、リン欠乏時には、特に根で
のDGDGの蓄積に重要であることが変異体解析から示
された 1 0 , 1 9 )。さらに、 D G D Gの脂肪酸解析か
ら、M G D 2 / 3によるM G D G合成は、D G D 2による
DGDG合成と強くリンクしていることが明らかとなっ
た10,18)。リン欠乏条件下においてもMGDGの増加はほ
とんど見られないことから、MGD2/3によって合成さ
れたMGDGの大部分はDGD2によるDGDG合成に使わ
れると考えられる（図2）。リン欠乏時にはDGDGは
プラスチド外へ輸送されることが分かっているが
1,2,19,20)、外包膜に局在するMGD2/3-DGD2経路は、こ
のプラスチド外へのDGDGの輸送に有利なのかもしれ
ない。

3. ガラクト脂質の光合成における役割
3-1. チラコイド膜構築における役割
　植物やシアノバクテリアでは、チラコイド膜脂質の
約80%がガラクト脂質で占められていることから、こ
れらの脂質はチラコイド膜構築に必須の基礎要素と
なっている。実際、ガラクト脂質をほとんど欠失し
たmgd1-2では、チラコイド膜の形成がまったく起こ
らない18)。また、MGDGの含量が野生株の42%にまで

減少したMGD1ノックダウン変異体21)では、強光下で
の光合成効率が大きく低下していた22)。この変異体で
は、チラコイド膜におけるプロトン駆動力が減少して
おり、その結果p H依存的な非光化学消光が減少した
と考えられる。この結果は、M G D Gが膜間のプロト
ン勾配の形成・維持に重要であることを示している。
一方、DGDG含量が大幅に減少したdgd1やdgd1dgd2二
重変異体においても、チラコイド膜の減少や変形が
見られている17,23)。MGDGは極性基の小さいコーン型
の構造をしており、単独では脂質二重膜を形成できな
いノンラメラ脂質であるのに対し、DGDGはラメラ脂
質であり、単独で脂質二重膜を形成できる。このよ
うな特性の違いなどから、MGDG:DGDG比がおよそ
2 : 1程度で存在していることが、チラコイド膜の安定
的な層構造の形成に重要であると言われている24)。ガ
ラクト脂質を欠損した変異体では、そのような膜構
造の安定性が損なわれていると考えられる。

3-2. 集光性クロロフィルタンパク質複合体（LHC）に
おける役割
　L H Cはグラナの形成など、チラコイド膜の構成に
必須である。 in vitro での再構成実験から、MGDG

はノンラメラ脂質であるにもかかわらず、LHCIIと相
互作用することでラメラ構造を取ることが示された
2 5 )。凝集したL H C I IにM G D Gを添加することで
MGDG-LHCII複合体が形成されたことから、MGDG

はアンテナ複合体の形成に重要であると考えられてい
る。さらに、リポソーム内でのLHCII-光化学系IIの再
構成実験から、MGDGはLHCIIと光化学系IIの相互作
用を増加させ、これらの複合体間でのエネルギー伝
達効率を上昇させることが報告されている26)。DGDG

も、LHCII複合体の形成に重要であることが示されて
いる。ホウレンソウのLHCIIの結晶構造解析から、2

分子のDGDGが3量体LHCII同士の接着面に局在して
いることが報告された2 7 )。また、エンドウの結晶化
LHCIIでは、複合体の疎水性部位に3分子のDGDG分
子が見つかっている28)。実際、シロイヌナズナdgd1変
異体の解析から、DGDGはLHCII三量体の安定化に重
要であることが分かっている17)。dgd1 に Chloroflexus 

aurantiacus の糖転移酵素を導入し、グルコシルガラ
クトシルジアシルグリセロール（βGlcβGalDG）を蓄
積させた形質転換体でも、DGDG欠損に起因する三量
体L H C I Iの減少を完全には回復できなかったことか
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図2 シロイヌナズナ葉緑体包膜におけるガラクト脂質合成
ガラクト脂質合成の大部分は、MGD1-DGD1経路によって行
われる。この経路はチラコイド膜構築に必須である。それに
対し、外包膜におけるMGD2/3-DGD2経路はリン欠乏時に活性
化され、プラスチド外へのDGDGの蓄積に寄与している。プ
ラスチド外へ輸送されたDGDGはリン脂質の代替を果たすこ
とで、膜脂質におけるリンの使用を抑える。



ら、DGDGのα結合したガラクトースとLHCII三量体
との相互作用が、三量体の安定化に重要であると考
えられている23,29)。

3-3. 光化学系における役割
　シアノバクテリアにおける結晶構造解析により、光
化学系複合体には多数の脂質分子が含まれていること
が示されている。光化学系Iの反応中心近傍には、3分
子のホスファチジルグリセロール（PG）と共に1分子
のMGDGが存在している30)。また、光化学系 II 複合
体ではより多くの脂質の存在が明らかとなっており
3 1 , 3 2 )、最新のデータでは、単量体あたり、11分子の
MGDGと7分子のDGDGが、他の脂質と共に含まれて
いることが示された3 3 )。特に、プラストキノン-プラ
ストキノール交換キャビティに位置するMGDGは、プ
ラストキノンの速やかな交換に関与している可能性が
示唆されている。このように、M G D Gが光合成反応
に直接関わっている可能性が考えられている
が、M G D Gは膜の基礎要素として必須であることな
どから、光化学系における直接的な役割はほとんど
解明できていない。
　それに対し、DGDGの欠失変異は、シアノバクテリ
ア（Synechocystis sp. PCC 6803）、高等植物（シロイ
ヌナズナ）のどちらにおいても致死にならないため、
これまでに様々な研究がなされている。シロイヌナズ
ナのdgd1変異体では、光化学系 I タンパク質の減少や
アクセプター側における阻害が観察されてお
り、DGDGが光化学系Iの安定化や活性に重要なこと
が分かっている34,35)。また、dgd1やdgd1dgd2二重変異
体の解析から、DGDGは光化学系II複合体内での安定
的な電荷分離に重要であることが示されている36)。こ
れらの変異体では、光化学系IIのアクセプター側より
もドナー側により強い影響が見られたことか
ら、DGDGは酸素発生系の反応に特に重要であると考
えられている。DGDGの光化学系IIに対する重要性は
シアノバクテリアでも調べられており、Synechocystis 

sp. PCC 6803のDGDG合成酵素欠損変異株の解析か
ら、DGDGは表在性タンパク質を介した酸素発生複合
体の安定化に重要であることが最近示された3 7 )。ま
た、DGDG欠損は光化学系IIにおける光傷害を増大さ
せることが、シロイヌナズナとSynechocystisのどちら
においても観察されている17,23,38,39)。DGDG欠損によ
るマンガンクラスターの不安定化や、修復サイクルの

阻害が光傷害の増大を引き起こしている可能性が考え
られている。特に、シロイヌナズナを用いた解析にお
いて、βGlcβGalDGを蓄積するDGDG欠損変異体も、
それを蓄積しない変異体と同様に強い光傷害を示し
たことから23)、α結合したガラクトースがこのような
DGDGの役割に重要であると考えられる。光化学系II

の結晶構造内において、D G D Gは他の脂質と共に
D1、D2を取り巻く脂質ベルトを構成していることか
ら33)、DGDGは傷害を受けたD1の速やかな交換に重
要である可能性が示唆されている。

4. ガラクト脂質の光合成以外での役割
4-1. リン欠乏適応におけるガラクト脂質の役割
　DGDGを欠損したSynechocystisは、野生株に比べリ
ン欠乏条件下での生育により強い阻害が見られたこ
とから、DGDGは低リン条件でのシアノバクテリアの
生存に重要であることが示されている40)。生育に多量
の光合成膜を必要とするシアノバクテリアは、リンの
少ない生育環境下でより有利に生存するために、リ
ンを用いないガラクト脂質代謝系を進化させてきた
のかもしれない。一方、チラコイド膜形成がシアノバ
クテリアと植物に共通したガラクト脂質の役割であ
るのに対し、リン欠乏時に見られる、プラスチド外
でのDGDGによるリン脂質の代替機構は、植物が葉緑
体を獲得して以来、進化の過程で独自に発達させてき
たシステムと言うことができる。この代替機構がおか
しくなったmgd2mgd3二重変異体では、リン欠乏時に
のみ生長の低下が見られた18)。この結果は、DGDGに
よるリン脂質の代替機構が、低リン条件下での植物
の生存に有利に働くことを示している。リンはアルミ
ニウムや鉄などと結合し不溶性の化合物を形成しや
すいため、土壌中での利用可能なリン酸の濃度は低
く、10 μMを超えることはあまりないと言われている
41)。10 μMのリン酸濃度は、MGD2/3やDGD1/2の遺伝
子発現誘導やDGDGの蓄積を引き起こすのに十分低い
値であることから10,13)、自然界では頻繁にこの代替機
構が働いていると予想される。実際、B-type MGDや
DGD2はシロイヌナズナだけでなく、被子植物に広く
保存されており、また、多くの植物でリン欠乏時に
DGDGの蓄積が誘導されることが分かっている18,42)。
植物は自由に動くことができないので、本来プラスチ
ドの脂質であるDGDGをプラスチド外の膜構築に利用
することで、低リン土壌における生存性を高めてきた
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のだろう。同じ非リン脂質であるM G D Gは、ノンラ
メラ脂質であり、またプラスチド外での存在が報告
されていないことから、ラメラ脂質であるDGDGの特
性が、プラスチド外でのリン脂質の代替に重要であ
ると考えられている。

4-2. 根粒形成におけるガラクト脂質の役割
　マメ科植物の根粒の細胞内に入り込んで共生してい
る根粒菌は、ペリバクテロイド膜と呼ばれる、植物
細胞に由来する膜に包まれ、活発に窒素固定を行う
ことが知られている43)。ダイズやミヤコグサを用いた
解析から、このペリバクテロイド膜にDGDGが多量に
存在していることが示されている44)。根粒形成の際に
は、多量の脂質がペリバクテロイド膜構築のために
必要となることから、この時合成されるDGDGは、リ
ン欠乏の場合と同様に、リン脂質を代替することで
膜におけるリンの使用を制限している可能性が考えら
れている。

4-3. 生殖過程におけるガラクト脂質の役割
　ペチュニアの花を用いた解析から、花の発達に
伴ってMGDG合成活性が上昇し、最終的にDGDGの大
幅な増加が起こることが示されている45)。さらに、ユ
リ花粉を用いた解析によって、花粉管伸長時にガラク
ト脂質含量の増加が起こることが分かった46)。花粉管
伸長時には非常に長い細胞膜を形成する必要がある
ため、リン脂質に加え、ガラクト脂質もその膜構成
に利用されているのかもしれない。実際、シロイヌナ
ズナでのレポーター遺伝子を使った組織発現解析か
ら、MGD2/3の発現が花粉管伸長時に強く誘導される
ことが分かっており47)、外包膜経路が、花の発達、と
くに受精の過程で機能している可能性が考えられ
る。mgd2 mgd3 二重変異体は生殖過程では特に異常
な表現型を示さないが、この過程ではMGD1が B-type 

MGD を相補している可能性も考えられ、生殖過程に
おけるガラクト脂質の役割は、今後解明すべき課題
として残されている。
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