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研究成果の概要（和文）：　C4植物が環境ストレスを受けると、葉肉細胞の周縁部に散在している葉緑体は維管
束鞘細胞側に移動する“凝集運動”を起こす。本研究では、凝集運動の誘導機構と生理的役割を解明することを
目的として研究を行い、以下の成果を得た。
　① C4植物における凝集運動の普遍性を3種のC4サブタイプを含む異なる11の進化系統に渡る計36種のC4植物に
おいて確認した。② 葉内CO2濃度の低下は青色光下での凝集運動を促進する。③ 凝集運動は明所下での低温ス
トレスによっても起こる。④ 凝集運動の誘導に光呼吸が関与している可能性がある。⑤ C3植物の葉肉葉緑体で
は凝集配置とは異なる偏在配置が生じる。

研究成果の概要（英文）：  When C4 plants are exposed to environmental stresses, mesophyll 
chloroplasts scattered at the cell periphery undergo "aggregative movement" toward bundle sheath 
cells. In this study, we aimed to elucidate the induction mechanism and physiological role of the 
aggregative movement, and obtained the following results.
  (1) The universality of aggregative movement in C4 plants was confirmed in a total of 36 C4 plant 
species across 11 different evolutionary lineages, including three C4 subtypes. (2) Decrease in CO2 
concentration in leaves promotes aggregative movement under blue light. (3) The aggregative movement
 is also induced by low temperature stress under light. (4) Photorespiration may be involved in the 
induction of aggregative movement. (5) A different maldistribution of chloroplasts from the 
aggregative arrangement occurs in mesophyll cells of C3 plants.

研究分野：作物生理生化学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
　凝集運動は、高温，強光，乾燥などの過酷な環境下でも旺盛に生育するC4植物が獲得した生存戦略の一つであ
る可能性が高い。凝集運動がC4植物全般で起こるとともに、低温ストレスでも誘導され、葉内CO2濃度低下や光
呼吸との関連性が示されたことから、この葉緑体運動がストレス下での光合成能維持やストレス耐性能発揮のた
めに重要であることがより鮮明となった。今後、運動の分子機構を明らかにし，作物の光合成能やストレス耐性
能向上のための新たな分子基盤を提供できると考えられる。

※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 
 C4 植物の葉組織では、維管束の周りを維管束鞘細胞が取り囲み、さらにその外側を１層の葉肉細胞

が放射状に取り巻いている。その両光合成細胞を一巡する C4回路が CO2濃縮ポンプとして働き、維管

束鞘葉緑体に局在するリブロース-1,5-ビスリン酸カルボキシラーゼ/オキシゲナーゼ（Rubisco）近傍の

CO2 濃度を高めることで、C4 植物は高い光合成能と環境ストレス耐性能を獲得している。C4 植物は C3
植物から段階的に進化したと考えられており、その進化過程で細胞構造、オルガネラ配置、酵素局在、

ストレス応答など様々な面での細胞分化が起こっている。 
 両光合成細胞内の葉緑体は異なる細胞内配置をとる。葉肉葉緑体が細胞周縁部に散在している一

方、維管束鞘葉緑体は維管束側あるいは葉肉細胞側に局在しており、どちらに局在するかは植物種に

よって異なる。申請者らは、強光、塩、乾燥などの環境ストレスに応答して葉肉葉緑体が維管束鞘細胞

側に移動する“凝集運動”を見出した 1)（図１）。さらに、真夏の炎天下で育つ C4植物でも凝集運動が観

察されたことから、凝集運動は過酷かつ複合的な自然環境下で生育する C4植物のストレス応答の一つ

だと推察している 2)。また，葉小片にアブシジン酸（ABA）溶液を浸透させ青色光を照射することでも凝

集運動が誘導されることから、気孔閉鎖などの生理応答、フォトトロピンを介したシグナル伝達などが凝

集運動の誘導に関与していると考えられる 3)。さらに、①ストレスに伴い葉の光合成速度、気孔コンダク

タンスおよび蒸散速度が低下するにつれ凝集運動もより顕著に起こる、②生葉を水に浸漬して青色光

照射することで凝集運動が誘導される ことを見出した。したがって、葉内 CO2 濃度の低下が凝集運動

誘発の引き金となっており、環境ストレス下での凝集運動は、気孔閉鎖による葉内 CO2濃度低下が主要

因ではないかと考えられた。 
 このように、葉緑体凝集運動

を引き起こす要因の解明は進

みつつあるが、未解明な点も

多い。すなわち、葉緑体は

CO2濃度の相対的に高い領域

に向かって移動するのか、細

胞あるいは葉緑体が CO2濃度

や誘導因子をどのように認識

しているのか、葉肉細胞が維

管束鞘細胞側を認識して葉緑

体を方向性をもって動かすメ

カニズムはどのようなものか、

凝集運動にどのような生理的役割があるのか、そして、凝集運動の増強や C3 植物への付与は光合成

能やストレス耐性能向上に繋がるのか など、様々な疑問を我々は抱いていた。 
 
２．研究の目的 
 C3 植物において、葉緑体光定位運動（弱光下で葉緑体が光を求めて集まる“集合運動”と強光下で

葉緑体が光を避けるように移動する“逃避運動”）（図１）についての研究が進んでいる。その葉緑体移

動の方向は入射光に対して平行または垂直であるのに対して、C4 植物の葉緑体凝集運動は光の入射

方向に関わらず維管束鞘細胞側への移動であり、両葉緑体運動の生理的意義や分子機構には異なる

面があることが予想される。また、乾燥や塩などの環境ストレスに応答して葉肉葉緑体が凝集運動する

C4植物の生理応答は C3植物には見られないものであり、高温、強光、乾燥などの過酷な環境下でも旺

盛に生育する C4 植物が獲得した生存戦略の一つである可能性が高い 4)。したがって、凝集運動の生

理的役割と分子機構を明らかにすることで、作物の更なる機能改良を行うにあたっての新たな分子基盤

を提供できると考える。 
 本研究の目的は、①C4 植物に見られる凝集運動の生理的役割の解明、②凝集運動の誘導機構の解

明 を行い、C4 植物が発揮する高い光合成能およびストレス耐性能の一要因として葉緑体凝集運動を

位置づけられるかを明らかにすることである。 
 

図1 葉緑体運動．細胞周縁部に“分散配置”している葉緑体は，青色弱光下で光の入射方向と
垂直な細胞面に集まる“集合運動”を起こして光を捕集しようとする．強青色光下では葉緑体が
光の入射方向と平行な細胞壁側へ移動する“逃避運動”を起こして，過剰光による光障害を低
減させようとする． C4植物においては，葉肉細胞(M)の葉緑体が維管束鞘細胞(B)側に移動す
る“凝集運動”が起こる．本研究では， C3植物において，表皮細胞直下の葉肉細胞の葉緑体
が葉組織の内側に向かって移動する“偏在運動”を見出した．細胞内の矢印は葉緑体の移動
方向を示す．
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３．研究の方法 
(1) C4植物における凝集運動の普遍性の検証 
 C4植物を人工気象室（明期 14時間、28℃、光強度約 400 µmol m-2 s-1 / 暗期 10時間、20℃、湿度 
60%）内で 2〜3 週間生育させた。各植物体の完全展開葉の葉身中央部から 5 mm 四方の葉片を切り

出し、0.06%エタノール溶液（±30 µM ABA）中で脱気後、同溶液に浮かべて青色 LED 光（500 µmol 
m-2 s-1）を葉の向軸側から 8 時間照射した。次いで、葉切片を化学固定後、葉の横断切片を光学顕微

鏡で観察した。 
 
(2) 葉内・外 CO2濃度低下に伴う凝集運動の促進 
 NAD-ME 型 C4 植物であるシコクビエを人工気象室で約 3 週間生育させた。最上位完全展開葉を光

合成蒸散測定装置（LCpro+, ADC BioScientific Ltd.）のチャンバーに挟み、チャンバー内に流入する

CO2濃度を変えて青色または赤色 LED 光（500 μmol m-2 s-1）を葉の向軸側から 4時間照射した。その

後、CO2同化速度などを測定するとともに、葉の横断切片を光学顕微鏡で観察した。 
 
(3) 低温ストレスに伴う凝集運動の誘導 
 人工気象室（明期 14時間、28℃、光強度 250 µmol m-2 s-1 / 暗期 10時間、20℃）内で約 2週間生育

したシコクビエを、11 月〜12 月の野外へ移動させ、葉身の CO2 ガス交換速度、クロロフィル蛍光ならび

に葉緑体の細胞内配置を経時的に調べた。 
 人工気象器（明期 14時間、28℃、光強度 150 µmol m-2 s-1 / 暗期 10時間、20℃）生育のシコクビエ植

物体を、常温強光区（28°C、白色 LED による補光 1,100 µmol m-2 s-1）、低温生育光区（18℃、160 µmol 
m-2 s-1）、または低温強光区（18°C、白色 LED による補光 1,100 µmol m-2 s-1）の人工気象器に移動さ

せ、葉身の CO2同化速度、クロロフィル蛍光ならびに葉緑体の細胞内配置を経時的に調べた。 
 
(4) 葉緑体凝集運動の誘導因子の探索 
 シコクビエ葉片を各種阻害剤溶液中で脱気処理を行った。また、葉身と葉鞘の連結部（ラミナジョイン

ト）で切り取った葉身の基部を溶液に浸け、明所下で 3 時間静置した。凝集運動誘引物質候補としてグ

リセリン酸および 3-ホスホグリセリン酸（3-PGA）、光呼吸の阻害剤としてアミノアセトニトリルとアミノメタン

スルホン酸、ミトコンドリア電子伝達反応阻害剤として n-プロピルガレートおよびロテノンを用いた。各溶

液で脱気した葉片は、同溶液を満たしたシャーレに浮かべ、切り葉は吸水部以外の葉身部分を白色ト

レーに満たした蒸留水に沈めた。次いで、葉の向軸側から青色 LED 光（500 μmol m-2 s-1）を照射し、4
時間後に葉片脱気の場合はそのまま取り出し、切り葉吸水の場合は取り出した葉身中央部から 5 mm
四方の葉片を切り出し、化学固定を行った上で、葉の横断切片を光学顕微鏡観察した。 
 
(5) C3植物葉肉葉緑体の偏在配置の誘導 
 3～5 週間生育させた C3単子葉および双子葉植物の最上位展開葉を用いた。凝集運動誘導に用い

られる以下の 3 種類の処理を行った。①脱気・青色光照射処理: 葉身中央部から 5 mm四方の葉片を

切り出し、0.06%エタノール溶液（±30 µM ABA）中で脱気後、同溶液に向軸側を上にして浮かべ、青

色 LED 光（500 µmol m-2 s-1）を向軸側から照射。②水没・青色光照射処理: 葉身を個体から切断せず

に水没させ、向軸側から青色 LED 光を照射。③環境ストレス処理: 9 日間の 3%NaCl 水溶液の投与ま

たは灌水停止。①～③の各処理後、化学固定し、葉の横断切片を光学顕微鏡で観察した。 
 
 
４．研究成果 
(1) C4植物における凝集運動の普遍性の検証 
 C4 植物の葉肉葉緑体における凝集運動誘導の普遍性については、イネ科植物を中心とした単子葉

植物において確認していたが、C4 双子葉植物も含め調査対象を広めて凝集運動誘導の有無を検証し

た。その結果、ヒユ科の幾つかの C4 種においても明白な凝集運動が観察された。以前の観察結果と統

合すると、3 種の C4サブタイプを含む異なる 11 の進化系統に渡る計 36 種の C4植物において凝集運

動が確認され、進化系統やサブタイプに関わらない単子葉・双子葉 C4植物に共通した生理応答だと考

えられた。 
 



(2) 葉内・外 CO2濃度低下に伴う凝集運動の促進 
 シコクビエ生葉が曝される葉外 CO2 濃度を変化させ青色光照射すると、葉外および葉内の CO2 濃度

が低下するにつれて凝集運動が促進された。しかし、高 CO2 濃度（800 ppm）下での青色光照射によっ

ても弱い凝集運動が観察された。一方、暗所や赤色光下での低 CO2 暴露では凝集運動は起こらなか

った。したがって、葉内 CO2濃度の低下自体が凝集運動を直接的に引き起こしているわけではないが、

青色光下での凝集運動を促進する因子だと考えられた。 
 
(3) 低温ストレスに伴う凝集運動の誘導 
 人工気象室内（明期 28℃、光強度 250 µmol m-2 s-1）で生育中のシコクビエ植物体を晩秋の晴天野外

へ昼間（21〜22℃、1,100 µmol m-2 s-1）に移動させると、葉肉葉緑体の凝集運動が観察された。その後

引き続いて野外放置すると、日没後（9℃）には葉緑体が細胞内に分散配置する傾向が見られた。また、

野外の遮光した場所（80 µmol m-2 s-1）に移動させると凝集運動は見られなかった。したがって、葉緑体

凝集運動は、低温かつ強光条件下でも誘導されることが明らかとなった。 
 植物体を人工気象器間で移動させ、低温 / 強光ストレス後の葉緑体配置を観察したところ、常温生

育光区（28℃、160 µmol m-2 s-1）から低温強光区（18℃、1,100 µmol m-2 s-1）への移動の方が常温強光

区（28℃、1,100 µmol m-2 s-1）への移動よりも顕著な凝集運動が起こっていた。また、低温生育光区

（18℃、160 µmol m-2 s-1）への移動でも凝集運動が見られたが、低温強光区への移動の方がより強く凝

集運動が起こる傾向が見られた。また、低温強光区への移動では光阻害が起こっていた。以上より、明

所下での低温シフトが凝集運動誘導の一要因だと考えられた。低温下では代謝活性が低下し、強光に

伴う光阻害がより顕著になりやすく、凝集運動が誘導されやすいと考えられた。 
 
(4) 葉緑体凝集運動の誘導因子の探索 
 凝集運動では葉肉細胞の葉緑体が維管束鞘細胞側に向かって移動することから、維管束鞘細胞から

移動してくる物質に葉緑体が誘引されて凝集運動している可能性が考えられる。そこで、維管束鞘細胞

から葉肉細胞に移動し凝集運動誘導因子として機能する候補として、維管束鞘細胞の光呼吸経路で

生じる CO2やグリセリン酸、維管束鞘細胞と葉肉細胞間の還元力シャトルとして働く 3-PGA、ミトコンドリ

ア呼吸で生じる CO2 を考えた。まず、グリセリン酸や 3-PGA をシコクビエ葉に投与して両細胞間の濃度

勾配を撹乱させ凝集運動の誘導処理を行ったところ、凝集運動の抑制は見られなかった。また、ミトコン

ドリア呼吸阻害剤を投与した葉でも凝集運動の抑制は見られなかった。一方、光呼吸阻害剤溶液をシ

コクビエ切り葉に吸水させ誘導処理を行ったところ、凝集運動の弱い抑制が確認された。以上より、凝

集運動の誘導に光呼吸が関与している可能性が見出されたが、今後詳細な解析を行って誘導因子の

同定に繋げたい。 
 
(5) C3植物の葉肉細胞で新たに見出された葉緑体の

偏在配置 
 C3 植物の葉片の脱気と青色光照射処理によって、

向・背軸両側の表皮細胞直下の葉肉細胞の葉緑体

が葉組織内部方向へ“偏在”配置する現象を見出し

た（図 1, 2）。処理前の葉肉細胞の葉緑体は、細胞膜

周辺に分散して配置している（図 2 A, B）。脱気・青色

光照射処理を行うと、ABA の有無に関わらず、表皮

細胞直下の葉肉細胞においてのみ葉緑体の偏在配

置が観察された（図 2 C, D）。この偏在配置の特徴と

して、①多層から成る葉肉細胞のうち、向・背軸両側

の表皮細胞直下の細胞でのみ生じること、②葉緑体

が葉組織の内側に向かって偏って配置し、集合・逃

避運動の配置とは異なること、が挙げられる。この偏

在配置は、複数種の単子葉植物（コムギ、オオムギ、

ツユクサ）および双子葉植物（シロイヌナズナ、アサガ

オ、コマツナなど）で観察された。 
 コムギにおいてさらに詳細な観察を行ったところ、偏

図２ 脱気・青色光処理に伴う葉肉葉緑体の偏在配置 

(コムギの例) 

(A) 処理前の葉横断面. (B) A 枠内の拡大図。1 個の葉

肉細胞を点線で示している. (C) 脱気・青色光 8 時間照

射処理後の葉横断面. (D) C 枠内の拡大図. 各画像の

上側が葉の向軸側である. B: 維管束鞘細胞、M: 葉肉

細胞、V: 維管束. Scale bars = 50 µm. 

V 
B 

A B 

B 
V 

M 

C D 

M 



在配置は葉片の脱気・青色光照射処理の開始から 2時間以内に生じており、生葉の水没・青色光照射

処理では観察されたが、環境ストレス（塩、乾燥）処理では観察されなかった。また、脱気・青色光照射

処理時に葉片を浮かべている溶液下の背景色を白から黒に変更すると、光照射面と反対側（背軸側）

の葉肉細胞で偏在配置が見られなかった。このことから、偏在運動は白背景の場合、向軸側は入射光

に、背軸側は反射光によって誘導されるが、黒背景の場合は反射光が弱まっていたため、入射光によ

って向軸側のみ誘導がなされたと考えられた。さらに、ツユクサの表皮を剥離して誘導処理を行ったとこ

ろ葉肉葉緑体の偏在配置が観察され、偏在運動は表皮細胞の影響を受けないことが判明した。以上の

結果より、葉緑体偏在配置は、C3 植物において葉組織を水没または脱気した状態で青色強光を照射

することで誘導され、表皮細胞の存在とは関係がなく、入射光および反射光の影響を受ける応答である

ことが明らかとなった。今後、その偏在配置の生理的役割や葉緑体運動の誘導因子について解析を進

めたい。 
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