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研究成果の概要（和文）：孔辺細胞には葉緑体が存在するが、その機能や形成メカニズムに関しては不明な点が
多い。そこで、葉肉細胞の葉緑体は正常だが、孔辺細胞の葉緑体形成に異常をもつgles1変異体をシロイヌナズ
ナから単離した。葉緑体を構成する膜脂質は原核型と真核型の2つの脂質代謝経路から合成される。gles1変異体
の原因遺伝子は、葉緑体の包膜に存在し、真核型脂質を葉緑体に取り込む輸送体の一部をコードしていた。ま
た、孔辺細胞は葉肉細胞と比較して原核型の脂質経路が退化しているというユニークな脂質代謝特性を示すこと
が分かった。これらの結果より、真核型の脂質代謝経路は気孔の葉緑体形成に必須であることを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Stomatal guard cells develop unique chloroplasts in land plant species. 
However, the developmental mechanisms and function of chloroplasts in guard cells remain unclear. In
 seed plants, chloroplast membrane lipids are synthesized via two pathways: the prokaryotic and the 
eukaryotic pathways. We gained insight into these pathways by isolating and examining an Arabidopsis
 mutant, gles1, which has achlorophyllous stomata and impaired stomatal responses to CO2 and light. 
The GLES1 gene encodes a putative regulatory component of the trigalactosyldiacylglycerol protein 
complex that mediates the ER-to-chloroplast lipid transport via the eukaryotic pathway. Lipidomic 
analysis reveals that in wild type, the prokaryotic pathway is dysfunctional specifically in guard 
cells, whereas in gles1 guard cells, the eukaryotic pathway is also abrogated. In conclusion, the 
eukaryotic lipid pathway is essential for guard-cell chloroplasts to develop CO2 and light signal 
sensing machinery.

研究分野： 植物分子生理学
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１．研究開始当初の背景 
植物において外部環境とのガス交換の場で

ある気孔は、１対の孔辺細胞によって形成さ

れている。孔辺細胞には葉緑体が存在し、葉

肉細胞の葉緑体と比較して、チラコイド膜は

少なく、でんぷんを多量に含んでいる特徴を

有している。しかし、気孔における葉緑体の

機能や意義については不明な点が多い。そこ

で、研究代表者らは葉肉細胞の葉緑体は正常

だが、気孔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（図１）。これ

までの解析から、gles1 の気孔において、CO2

濃度や光による開閉応答が著しく低下して

おり、さらに、気孔閉口を引き起こす S タイ

プ陰イオンチャネルが不活化されることを

明らかにした。また gles1 変異体の原因遺伝

子は、シロイヌナズナゲノム上１コピーしか

ない、葉緑体包膜に局在する新規の遺伝子で

あることがわかった。気孔葉緑体の役割及び

形成メカニズムを知る上での一つの手がか

りを得たが、気孔の葉緑体がどのように気孔

開閉メカニズムに影響を与えているのか不

明であり、また GLES1 の分子的な機能も謎

である。 

 
２．研究の目的 
（１）気孔葉緑体が開閉メカニズムに与える

影響を明らかにする。葉緑体はカルシウムを

ストックし、さらに光合成をすることで ATP

を生産するオルガネラである。またカルシウ

ムは気孔閉口を引き起こす S タイプ陰イオン

チャネルの活性化にも関わることから、気孔

開閉においてシグナル伝達因子となりうる。

そこで、CO2 や光などの環境刺激により、気

孔細胞内のカルシウムがどの程度変化する

のかを明らかにする。（２）新規気孔葉緑体

形成因子 GLES1 の機能を明らかにする。

GLES1 は葉緑体包膜に局在することから、葉

緑体分化に必要な因子を葉緑体内に運ぶ輸

送体と関係があるかもしれない。そこで包膜

での GLES1 の機能を明らかにし、GLES1 が

どのように気孔の葉緑体分化に関わるのか

を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
（１）気孔葉緑体がどのように気孔開閉制御

に関わっているのか、そのメカニズムは不明

である。そこで、孔辺細胞内のカルシウムイ

オン濃度変化をリアルタイムで可視化する

実験系を構築し、気孔葉緑体とカルシウムシ

グナルの関連を明らかにする。（２）気孔葉

緑体形成因子 GLES1 と協調的に働く相互作

用因子を、膜タンパク質用ツーハイブリッド

システムを用いて特定する。 
 
４．研究成果 
（１）CO2 により誘導される孔辺細胞内のカ

ルシウムイオンの濃度変化をリアルタイム

でモニターするため、カルシウムイオンを感

知すると蛍光が変わるカルシウムセンサー

タンパク質 Yellow Cameleon 3.6 (YC3.6)を野

生型及び gles1 の植物内に発現させた。CO2

刺激(HCO3
-)により誘導される孔辺細胞内の

カルシウムイオンの濃度変化を実際に測定

できるのか確認するため、YC3.6 を発現させ

た野生型の表皮組織に HCO3
-を与え、蛍光顕

微鏡でカルシウムイオンの濃度変化を確認

した。その結果、HCO3
-を与えることにより

孔辺細胞内のカルシウムイオンの濃度が変

化し、一過的なピークが生じることを確認す

ることができた。続いて、gles1 の表皮組織に

HCO3
-を与え、野生型と同様の実験を行った

ところ、HCO3
-を与えた時に起こる孔辺細胞

内のカルシウムイオンの濃度変化頻度は WT

と gles1 との間で、有意な差はなかった。ま

た、HCO3
-を与えた時に生じるカルシウムイ

オンの濃度の変動率も WT と gles1 の間に有

意な差を示さなかった。これらの事から、気

孔の葉緑体はCO2により誘導される孔辺細胞

内のカルシウムイオンの制御に関与しない

ことが分かった。（２）酵母を使った膜タン

パク用ツーハイブリッド法を用いた実験か

ら、GLES1 と相互作用する可能性のある葉

緑体局在因子を 13 因子単離した。この中に

gles1

a

d

gles1 



は、気孔の CO2 応答性に関与するカーボニ

ックアンヒドラーゼが含まれていた。（３）

これまで GLES1 は機能未知のタンパク質で

あったが、近年発表された論文により、葉緑

体包膜に存在する脂質輸送体の一部として

機能するタンパク質と同一であることが判

明した。葉緑体を構成する膜脂質は葉緑体内

で作られる原核型経路と、小胞体から前駆体

が供給されて合成される真核型経路の２つ

の経路から合成される（図２）。GLES1 がコ

ードする脂質輸送体は、真核型経路において

小胞体から葉緑体への脂質輸送を担ってお

り、気孔葉緑体の成熟化には真核型の脂質輸

送が必須であることが明らかになった。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原核型の脂質代謝

経路が発達しておらず、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２）。

孔辺細胞の葉緑体では原核型経路が退化し

た分、気孔の葉緑体形成には真核型経路から

の脂質供給が必須であると考えられる。 
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