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研究成果の概要（和文）：色素体は植物細胞内で分裂増殖し、細胞分裂時に両娘細胞に適切に分配されて遺伝す
る。本研究では、原色素体を有し減数分裂を行う花粉母細胞と葉緑体を有し体細胞分裂を行う孔辺母細胞に着目
し、シロイヌナズナの色素体分裂異常変異体を主に用いて細胞増殖時の色素体増殖・分配状況を調査した。その
結果、色素体分裂装置が破壊された状況でも、花粉母細胞の原色素体は一経路としてブドウ様のクラスターを形
成して増殖可能であることが示唆された。他方、孔辺母細胞の色素体は、葉緑体である場合と非光合成色素体で
ある場合が観察されたが、一対の孔辺細胞形成時に必ず1個以上の色素体が娘細胞に分配されることが示され
た。

研究成果の概要（英文）：Plastids are double membrane-bound organelles and proliferate by division in
 plant cells. The processes of plastid multiplication and its inheritance to two daughter cells 
during cell division are essential for plant survival. In this study, we investigated the 
proliferation and partitioning of plastids during pollen and stomatal development in Arabidopsis. 
Our observations indicated that, when the plastid division apparatus was genetically disrupted, 
proplatids in pollen mother cells could proliferate through the formation of grape-like plastid 
aggregations as a fail-safe pathway. On the other hand, plastids in guard mother cells, which were 
either chloroplasts or non-green plastids under the disruption of the plastid division apparatus, 
were also shown to be inherited to two daughter guard cells without exception.

研究分野：植物分子生物学

キーワード： 色素体　シロイヌナズナ
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研究成果の学術的意義や社会的意義
葉緑体に代表される色素体（プラスチド）は植物特有のオルガネラである。色素体は独自のDNAを持ち、de novo
で合成することができない。そのため色素体が植物組織の形成・発達時に分裂増殖し、細胞分裂時に両娘細胞へ
分配されることは、植物の生存に必須である。本研究では、モデル植物シロイヌナズナの花粉と気孔の発生過程
に注目して、主に色素体分裂異常変異体を用い細胞増殖時の色素体増殖・分配状況を調べた。その結果、色素体
はその分裂装置が破壊されても増殖・分配を可能にするフェイルセーフシステムを有しており、その一例は花粉
母細胞で見られた「ブドウ様の色素体凝集構造の形成」であることが示唆された。

※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 
 葉緑体を初めとする色素体（プラスチド；plastid［英］）は、進化的にシアノバクテリアの祖
先種に由来する植物オルガネラである。高等植物の色素体は植物組織や外界環境に応じて多様
に分化する。葉肉組織では光合成能を有する葉緑体が一細胞あたり数十から数百個存在するが、
それらの発生的起源は分裂組織の少数の原色素体（プロプラスチド）である。原色素体は植物の
器官形成時、細胞増殖の速度と同等またはそれ以上の速度で分化を伴いつつ増殖し、両娘細胞に
確実に分配されて遺伝する。 

 色素体は内外二層の包膜によって囲まれ、多くの場合、
対称二分裂で増殖する。色素体分裂は、バクテリア起源の
核コード・FtsZ タンパク質が色素体中央赤道面のストロマ
側でリング構造（FtsZ リング）を形成して開始される（図
1を参照）。色素体分裂装置は、FtsZ リングを基盤として内
包膜、外包膜、細胞質のそれぞれで形成されるリング構造
が多重化したものであり、それらの協調した収縮によって
色素体分裂が達成される（文献①、②）。モデル植物シロイ
ヌナズナでは、これまでにストロマ因子である FtsZ、MinD 
(ARC11)、MinE (ARC12)、内包膜貫通タンパク質の ARC6、
ARC3、MCD1、PARC6、外包膜貫通タンパク質の PDV1、PDV2、
細胞質因子である DRP5B (ARC5)など、約 20 種類のタンパ
ク質が葉緑体分裂に関わっていることが明らかになってい
る（文献②）。これらのうち、MinD、MinE、ARC3、MCD1 は
FtsZ リング形成の位置決定に重要である。ARC6 は FtsZ リ
ングを内包膜面上に繋ぎ止め、葉緑体分裂装置の形成と分
裂狭窄の進行に必須の役割を果たす。 

 従来、色素体分裂の制御は植物個体の全ての色素体に共通するものと仮定されてきた。しかし、
約 15 年前、シロイヌナズナの 3つの核コード FtsZ 遺伝子のノックアウト変異体（ftsZ 変異体）
では、調べられた限り葉肉細胞に 1個から数個の葉緑体が存在しており、植物体は実験室内で正
常に生育することが報告された（文献③）。このことは、分裂装置の破壊にも関わらず、色素体
は何らかの方法で細胞の増殖速度に打ち克って引き継がれることを意味している。他方、葉緑体
分裂制御は 1 枚の葉の中でも組織によって異なることがこれまでの研究代表者や研究分担者の
研究によって示唆されている。以上の状況のもと、葉緑体研究で通例用いられる葉肉組織以外の
解析からも新規の知見が得られることが期待されている。 
 
２．研究の目的 
 研究代表者は、過去 10 年以上に渡って植物生体中の色素体形態・増殖解析に取り組み、シロ
イヌナズナの花粉栄養細胞（科学研究費・基盤研究(C)、2013 年度採択課題）と気孔孔辺細胞の
発生過程（文献④、⑤）が細胞分裂時の色素体増殖・分配解析に有用である可能性に気がついた。
この 2つの解析系は、以下の特徴を持つ。(1)花粉母細胞は減数分裂を行い、非光合成色素体（原
色素体）を均等なサイズの四分子に分配する。(2)孔辺母細胞は体細胞分裂（等分裂）を行い、
葉緑体を一対の孔辺細胞に分配する（図 2）。 

 植物の細胞分裂時の色素体分配制御については、過去に透過型電子顕微鏡観察による解析や
葉肉プロトプラスト培養系を用いた解析が存在するものの、未だに不明な点が多い。本課題の花
粉および気孔を対象とした実験系は、シロイヌナズナの変異体リソースと生体観察の組み合わ
せによる未開拓の内容である。以上の背景のもと、本研究は令和元年度から 5年間（当初の 4年
間の計画から変更）実施されたものである。 
 
 

図 1．FtsZ1-GFP タンパク質によるシロイヌナズナ
の葉緑体 FtsZ リングの可視化．スケールバーは
10 µm. 



３．研究の方法 
(1) 花粉発生時の色素体の解析 
 シロイヌナズナ野生型(Col)、ftsZ 変異体、parc6 変異体にストロマ局在性蛍光タンパク質の
発現コンストラクト（ACT1 promoter::transit peptide (TP)-GFP）を導入した形質転換系統を
用い、花粉母細胞の原色素体の観察を行った。また、花粉母細胞の減数分裂前後を対象として細
胞の超微細構造を受託解析により調べた。 
 
(2) 気孔発生時の色素体の解析 
成熟孔辺細胞における色素体の観察  
 シロイヌナズナ野生型アクセッション（Col, Ler, Ws）、培養条件（土と MS 寒天培地）、葉位、
組織（葉柄向軸面と葉身背軸面）、気孔密度（er 変異の有無）、ストロマ局在性蛍光タンパク質
の発現（発現の有無）、葉緑体発達異常（egy1 変異の有無）の 7項目に関して、成熟孔辺細胞の
葉緑体の数と形態を蛍光顕微鏡観察により調べた。 
葉緑体分裂異常変異体の成熟孔辺細胞における色素体の観察  
 上記の検討の結果をもとに、葉緑体分裂異常変異体群の包括的な観察を行った。オリジナルの
変異体（arc3, arc5, arc6, minD, minE, mcd1, parc6, ftsZ）およびストロマ局在性蛍光タン
パク質の発現コンストラクト（CaMV35S promoter::TP-FP）を導入した形質転換系統（arc3, arc6, 
mcd1, parc6, ftsZ）を用いて、第 3,4 葉の成熟孔辺細胞の観察を行った。 
葉緑体分裂異常変異体の孔辺母細胞と初期孔辺細胞における色素体の観察  
 葉表皮で TP-GFP を発現するコンストラクト（PDF1 promoter::TP-GFP）を有する野生型(Col)、
mcd1変異体、ftsZ変異体を用い、MS寒天培地で育てた実生を対象に上記と同様の観察を行った。 
 
４．研究成果 
(1) 花粉発生時の色素体の解析 
 先行研究により、花粉色素体の増殖には葉緑体分裂位置制御因子 PARC6 が重要であり、parc6
変異体と ftsZ 変異体は同様の花粉色素体表現型を示すことが研究代表者らによって示唆されて
いた。parc6 変異体の花粉母細胞を観察したところ、parc6 の原色素体は細胞核の隣接部位にブ
ドウ様の凝集構造を形成することを見出した。以前、minE や arc6、parc6 といった重度の葉緑
体分裂異常変異体では、葉の表皮細胞やトライコーム細胞でブドウ様の色素体凝集が形成され
ることが観察されていた（文献④、⑥、⑦）。今回、原色素体に対しても同様の現象が起こるこ
とが初めて示された。 
 花粉減数分裂時の色素体の形態と細胞内局在を透過型電子顕微鏡解析により調べた。花粉減
数分裂の第一分裂では、細胞の中央にオルガネラバンドと呼ばれる細胞質オルガネラの集積が
生じる。ftsZ 変異体と parc6 変異体を用いて解析を試みたところ、parc6 の試料でオルガネラバ
ンドおよび原色素体の形態の情報を取得することができた。これより原色素体の増殖異常時も
オルガネラバンド形成自体は阻害されないことが示唆された。 
 以上の結果から、色素体分裂装置が破壊された状況でも、花粉母細胞の原色素体は細胞内にブ
ドウ様のクラスターを形成して増殖可能であることが示唆された。 
 
(2) 気孔発生時の色素体の解析 
成熟孔辺細胞における色素体の観察 
 シロイヌナズナの野生型アクセッション、培養条件、葉位、組織、気孔密度、ストロマ蛍光タ
ンパク質発現の計 7 項目（上記の 3(2)を参照）に関して、約数千の成熟孔辺細胞を調査した。
その結果、孔辺細胞の葉緑体は植物の培養条件、気孔密度、ストロマの蛍光タンパク質の蓄積な
どに関わらず安定した細胞内数と分配傾向を示すこと、葉柄向軸面では葉身背軸面と比べて一
細胞あたりの葉緑体数は平均して約 1 個分多いことが示された。また、Ler では Col や Ws と比
べて一細胞あたりの葉緑体数が約 1 個分多くなった。一対の孔辺細胞間で葉緑体数を比較した
ところ、ほぼ同数（均等分配）の傾向が示された。しかし、稀に両者の間で葉緑体数に不均衡が
生じ、葉緑体が少ない孔辺細胞ではしばしば葉緑体の巨大化が観察された（文献⑤）。 
 重イオンビーム照射で得られた葉緑体形成異常変異体（egy1 変異体）を用いて孔辺細胞を観
察したところ、葉緑体の数と分配は野生型と同様であった。これより孔辺細胞における葉緑体の
分化と増殖・分配は独立に制御されていることが推測された（文献⑧）。 
 
葉緑体分裂異常変異体の成熟孔辺細胞における色素体の観察 
 葉緑体分裂位置異常変異体 arc3、minD (arc11)、mcd1 を用いて、孔辺細胞の葉緑体数と形態
を調べた。三者は、葉肉細胞では野生型と比べて顕著な葉緑体数の減少を示し（野生型：68-121
個→変異体：11-29 個）、それらの葉緑体サイズも大小様々である。意外にも変異体の孔辺細胞
の葉緑体は、細胞内で野生型並または大小様々な葉緑体集団を形成する一方、野生型と同数であ
ることが判明した。 
 arc5、arc6、minE (arc12)、ftsZ に関しても同様の調査を行った。一細胞あたりの葉緑体数
の比較の結果、やはり葉肉細胞と異なる葉緑体増殖表現型が明らかとなった。特に孔辺細胞では
葉緑体欠失の頻度が葉緑体分裂阻害の重篤度を反映していることが推測された。 
 



葉緑体分裂異常変異体の孔辺母細胞と初期孔辺細胞における色素体の観察  
 mcd1 変異体と ftsZ 変異体を色素体分裂異常変異体の代表として孔辺母細胞および初期孔辺
細胞の色素体を解析した。その結果、mcd1 変異体の孔辺母細胞中の葉緑体数は野生型の葉緑体
数と同数であった。葉緑体は非対称的なダンベル型やマルチアレイ型を呈していた。一方、ftsZ
変異体ではごく少数の葉緑体を持つ細胞以外に非光合成色素体を持つものも存在した。成熟孔
辺細胞と孔辺母細胞の葉緑体数の比較より、FtsZ 遺伝子を完全に欠損しても、細胞分裂時およ
び細胞成熟過程で葉緑体は増殖可能であることが示唆された。さらに、葉緑体を欠失した孔辺細
胞でも最低 1個の色素体は存在することが示された。 
 
 これまで細胞増殖時に焦点を当てたシロイヌナズナの色素体分裂異常変異体の研究知見はほ
とんど存在しなかった。本研究課題により今後の研究に有用な基礎データがいくつか得られた。
今後、本テーマに関する分子および細胞レベルの理解が進展することが期待される。 
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