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研究成果の概要（和文）：植物の葉緑体を構成する膜脂質はプラスチド経路と小胞体経路の２つの経路を介して
合成される。この２つの経路の比重は組織ごとに異なり、これまで我々は、孔辺細胞は葉肉細胞と比較して小胞
体経路が発達しており、小胞体経路は気孔葉緑体形成に欠かせないことを発見した。一方、なぜ孔辺細胞で小胞
体経路が発達しているのか、その生理学的意義は不明である。本研究では、小胞体経路で主に合成される葉緑体
脂質の１つであるガラクトシルジアシルグリセロールが気孔葉緑体形成に必須であることを明らかにした。また
根組織でも小胞体経路が発達しており、地上部切除による根細胞での葉緑体形成誘導には小胞体経路が欠かせな
いことを見出した。

研究成果の概要（英文）：In plants, plastidial glycolipids are synthesized via two distinct pathways:
 the plastidic pathway and the endoplasmic reticulum (ER) pathway. The relative contributions of the
 plastidic and the ER pathways to the plastidial glycolipid synthesis differ among various plant 
tissues, and our previous studies have shown that the ER pathway is more extensively utilized in 
guard cells than in mesophyll cells for the synthesis of chloroplast glycolipids. On the other hand,
 the physiological significance of why the ER pathway develops in guard cells is unclear. In this 
study, we found that galactosyldiacylglycerol (DGDG), one of the chloroplast lipids mainly 
synthesized by the ER pathway, is essential for stomatal chloroplast formation. We also found that 
similar to guard cells, root cells exhibit a higher proportion of glycolipid from the ER pathway and
 that the ER pathway has a significant contribution toward chloroplast development in the root 
cells.

研究分野：植物生理学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究で得られた知見は、葉緑体脂質合成に対する2つの脂質合成経路の寄与度すなわち、葉緑体の脂質代謝バ
ランスが植物組織間で異なることを示しており、組織ごとの脂質代謝バランスの違いが、葉緑体の構造的特徴に
影響を及ぼす可能性が示された。植物が２つの脂質代謝経路を持つ意味を理解する上で重要な布石となった。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
植物の表皮組織に存在する気孔は、光合成に必要な二酸化炭素（CO2）を吸収し、水分を放出す

るガス交換を担う器官であり、植物の生存に必須である。これまで研究代表者は、この気孔細胞

が周りの CO2 濃度を感知して開閉する制御メカニズムに着目し、順遺伝学的手法を用いて、数

多くの重要因子を単離してきた（Nature 2008; Curr. Biol. 2013; Plant Cell 2016）。また気孔には葉

緑体が存在するが、その機能や意義については不明な点が多い。そこで我々は、葉肉細胞の葉緑

体は正常だが、孔辺細胞の葉緑体が欠損したシロイヌナズナ変異体 gles1 を単離した（PNAS 

2018）。高等植物では、葉緑体の膜脂質は葉緑体内で作られるプラスチド経路と、小胞体から前

駆体が供給されて合成される小胞体経路の２つの経路から合成される（図２）。この変異体の原

因遺伝子は、葉緑体の包膜に存在する小胞体経路の脂質輸送体 TGD5をコードしており、気孔葉

緑体の成熟化には小胞体経路からの脂質供給が必須であることを明らかにした。また質量分析

計を用いた孔辺細胞及び葉肉細胞の脂質プロファイリング解析から、孔辺細胞では葉肉細胞と

比較して小胞体経路が発達しており、非常にユニークな脂質特性を有していることを発見した

(図１：PNAS 2018)。さらに、気孔葉緑体が CO2による気孔閉鎖応答に必要であり、気孔閉鎖を

駆動する S 型陰イオンチャネル（申請

者らが 2008年に分子同定）の活性制御

にも関わることを明らかにした。これ

までの研究により、孔辺細胞ではプラ

スチド経路が発達しておらず、気孔の

葉緑体形成には小胞体経路が必須であ

ることが分かった。しかし『なぜ、孔辺

細胞ではプラスチド経路が退化し、小

胞体経路が発達したのか？』 その生理

学的意義は全く不明である。 
 
２．研究の目的 
気孔の開閉は、植物をとりまく環境により、厳密な調節をうけており、気孔は植物の生存に欠か

せない重要な組織である。これまで我々は、気孔の開閉調節に関わる重要因子を同定してきたが、

開閉調節の分子メカニズムに関しては、不明な点が多いのが現状である。本研究では、孔辺細胞

における特徴的な脂質代謝に着目し、気孔の開閉調節機能においてどのような意味があるのか、

その生理学的意義に迫ることにした。我々は、先行研究から気孔では小胞体経路が発達している

ことを明らかにした（PNAS 2018）。これまで気孔における脂質代謝はあまり注目されておらず、

小胞体経路の役割は全くわかっていない。「脂質」という新しい切り口で孔辺細胞を解析するこ

とで、新たな気孔開閉調節メカニズムの発見につなげる。また植物はプラスチド型と小胞体型の

脂質代謝経路を持つが、なぜ２つの経路が必要なのか分かっていない。進化の過程で、代謝をプ

ラスチド型から小胞体型へ移行させてきたと考えられているが、その意味についても長年謎の

ままである。本研究により、小胞体経路の新規機能を明らかにすることは、植物が脂質代謝経路

を進化させた意味を理解する上で重要な布石になると思われる。 

 
３．研究の方法 
上記の目的を達成するために、大きく２つの研究をおこなった。 



計画① 孔辺細胞における小胞体経路由来の脂質の役割を明らかにする 

小胞体経路が遮断された変異体 gles1では、気孔葉緑体のチラコイド膜形成が阻害された。また

gles1変異により、気孔開閉応答が抑制され、気孔閉鎖を駆動する S型陰イオンチャネルの活性

制御が阻害された。小胞体経路から作られる脂質が気孔の葉緑体形成および気孔開閉制御メカ

ニズムにおいて、重要な機能を果たしている可能性が考えられるが、どの脂質分子種が関与して

いるのか不明であった。そこで、本研究では小胞体経路から主に作られる２つの脂質分子種に着

目して孔辺細胞における機能解析を進めた。 

計画② 根組織における小胞体経路への依存度を明らかにする 

根組織におけるアミロプラストは気孔の葉緑体と同様にプラスチド内にデンプンを蓄積させて

おり、両者は構造的に似た部分を持っている。また、本研究を進める準備段階で gles1変異体の

根組織において、緑化が抑えられていることを見出し、根組織でも小胞体経路が重要な機能を果

たしていると考えられた。そこで根組織においても、小胞体経路の依存度が高いのではないかと

予想し、その可能性について検証をおこなった。 

 

４．研究成果 

 

1) 小胞体経路から作られる主要なリン脂質であるフォスファチジルエタノールアミン（PE）は

気孔開口に必須であることを発見 

気孔の CO₂応答に異常をもつシロイヌナズナ変異体 cdi4 (carbon dioxide insensitive 4)は、葉面温

度を指標にしたハイスループットスクリーニングにより単離された。cdi4 の原因遺伝子はホス

ファチジルエタノールアミン(PE)合成経路の律速酵素 PECT1 (CTP:ホスホリルエタノールアミ

ンシチジリルトランスフェラーゼ)をコードしていた。PEは植物の色素体以外の生体膜を構成す

る主要なリン脂質である。PECT1 は、植物の胚発生に必須であると報告されていたが、気孔の

環境応答における役割は不明であった。cdi4では PE含量が減少し、CO₂応答に加えて、光及び

カビ毒フシコクシンに対する気孔応答性が低下していた。PECT1 は孔辺細胞を含む全ての組織

で発現していたため、孔辺細胞特異的に PECT1の発現を抑制した系統を作成し、気孔応答を調

べた結果、cdi4と同様に気孔の開口応答が低下していた。この結果は、孔辺細胞で発現する PECT1

が気孔の開口応答を制御することを示している。続いて、気孔開口における PECT1の機能を明

らかにするため、光によって活性化され、気孔開口を駆動する細胞膜 H⁺-ATPaseに着目して解析

を進めた。細胞膜 H⁺-ATPaseの発現量や局在を調べた結果、cdi4と野生型の間に顕著な違いは見

られなかった。さらにフシコクシンによ

るH⁺-ATPaseのリン酸化やプロトンポン

プ活性化においても cdi4 変異の影響は

なかった。これらの結果から、PECT1を

介して合成される PE は細胞膜 H⁺-

ATPase の発現や機能には直接的に関与

はしていないが、気孔開口に欠かせない

リン脂質であると考えられる。これまで

我々は、孔辺細胞の脂質代謝系が葉肉細

胞とは異なるユニークなものであり、小

胞体経路が発達していることを見出し

た（PNAS 2018）。一方、なぜ孔辺細胞



で小胞体経路が発達しているのかは謎であった。孔辺細胞と葉肉細胞のリピドミクス比較解析

をおこなったところ、PE は孔辺細胞と葉肉細胞の含量比が、他のグリセロ脂質と比較して高い

ことが分かった（図２）。孔辺細胞は小胞体経路で作られる PEの割合を増やすことで、気孔開

口に最適な脂質環境を構築する可能性が示された。本研究成果は、Negi et al, Plant J (2023) にて

発表した。 

 

2) 小胞体経路から主に作られる葉緑体脂質（DGDG）は気孔葉緑体形成および気孔開閉制御に

必須であることを発見 

葉緑体脂質はプラスチド経路と小胞体経路の２つの経路を介して合成される。これまで我々は、

気孔葉緑体形成には小胞体経路が重要であることを明らかにした（PNAS 2018）。しかし、小胞

体経路を介して合成される葉緑体脂質のうち、どの脂質分子種が気孔葉緑体の形成や機能に寄

与しているのか不明である。小胞体経路を主な合成経路とする葉緑体脂質としてジガラクトシ

ルジアシルグリセロール (DGDG) が知られている。本研究では DGDG 合成を担う糖転移酵素

DGD1の遺伝子を欠損した変異体 dgd1における気孔葉緑体形成や気孔開閉応答を調べた結果、

dgd1変異体では気孔葉緑体形成が阻害され、光や CO₂に対する気孔開閉応答が抑えられていた。

一方、野生型の孔辺細胞および葉肉細胞の葉緑体脂質の組成を比較した結果、孔辺細胞では葉緑

体脂質における DGDGの割合が葉肉細胞よりも高いことが分かった。DGDGはラメラ脂質であ

り、直線的な膜構造を形成しやすい性質を持つ。孔辺細胞は小胞体経路を発達させることで、

DGDG の割合を高め、気孔葉緑体に特徴的な扁平なチラコイド膜構造を構築する可能性が示唆

された（論文投稿準備中）。 

 

3) 根組織では孔辺細胞以上に小胞体経路が発達しており、地上部切除による根細胞での葉緑体

形成誘導には小胞体経路が欠かせないことを発見 

陸上植物の葉緑体の脂質合成経路には、色素体経路と小胞体経路の 2つが知られている。葉緑体

包膜に局在する脂質輸送体(TGD5)の欠損により小胞体経路が遮断されたシロイヌナズナ変異体

gles1 では、葉肉細胞の葉緑体形成は正常だが、孔辺細胞での葉緑体形成が損なわれる。この変

異体の脂質解析から、孔辺細胞では色素体経路が退化しており、小胞体経路が葉緑体形成に中心

的な役割を担っているこ

とが明らかにされた。本

研究では「植物組織の細

胞間で葉緑体脂質合成経

路に違いがあるのではな

いか」という仮説を立て、

地上部切除によって誘導

される根の緑化（葉緑体

形成）に着目し、この現象

と根細胞の脂質合成経路

との関係を調べた。根組

織の脂質組成解析から、

野生型の根細胞では孔辺

細胞と同じく小胞体経路

が発達しており、gles1で



は、小胞体経路由来の葉緑体脂質含量が著しく減少していることが分かった。また、地上部切除

によって誘導される根細胞での葉緑体形成は、色素体経路が阻害された変異体である ats1は 正
常だったのに対して、小胞体経路が阻害された gles1では、根の緑化が強く阻害された。加えて、
小胞体経路が阻害された他の変異体（TGD1、TGD2、TGD3の RNAi発現抑制系統）に関しても

地上部切除後の根細胞での葉緑体形成は阻害されていた。さらに、根葉緑体微細構造の観察から、

gles1 では葉緑体の発達が阻害され、デンプン粒が小さくなっていることが確認された。これら

の結果は、葉肉細胞とは異なり、根細胞における葉緑体形成も孔辺細胞と同様、小胞体経路で生

成する脂質に依存することを示している。根細胞葉緑体は、デンプンが蓄積し、グラナが未発達

であり、孔辺細胞葉緑体と構造的に類似している。これらの知見は、葉緑体脂質合成に対する 2

つの脂質合成経路の寄与度すなわち、葉緑体の脂質代謝バランスが植物組織間で異なることを

示しており(図 3)、組織ごとの脂質代謝バランスの違いが、葉緑体の構造的特徴にも影響を及ぼ

す可能性が示唆された。本研究成果は、Obata et al, PCP (2021) にて発表した。 
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