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１．はじめに 

陸上植物は組織・細胞ごとに，それぞれ異なる特徴を持つ葉緑体を保持しており，葉肉細

胞の葉緑体は，植物の光合成において中心的な役割を果たしている。一方，植物のガス交換

を担う気孔（孔辺）細胞にも葉緑体が存在するが，その機能については 1 世紀以上，研究者

の間で議論されているものの結論が出ておらず（Zeiger et al. 2002），また成り立ちに関しては

全くわかっていない。最近，筆者らは気孔細胞の葉緑体が欠失したシロイヌナズナ変異体を

単離し，その変異体の解析から，気孔葉緑体は CO2 や光などの環境情報感知に必須であるこ

とを明らかにした（Negi et al. 2018）。また気孔葉緑体は葉肉細胞の葉緑体とは異なる独自の

脂質代謝バランスを維持しており，そのことが気孔葉緑体の形成に寄与していることを明ら

かにした。本稿では，これらの研究成果および，これまでに行われてきた気孔葉緑体研究を

概説し，なぜ気孔細胞は葉緑体を保持するのか？ その生理学的意義について議論する。 
 

２．気孔葉緑体の特徴 

ランの一種であるパフィオペディルム（Paphiopedilum）を除いて，ほとんどの植物種にお

いて気孔細胞には葉緑体が存在する。気孔細胞に含まれる葉緑体の数は植物種によって大き

く異なるが，平均 10-15 個程度である。気孔葉緑体は，葉肉葉緑体と比較して１）サイズが

一回り小さく，２）チラコイド膜が発達しておらず，３）デンプンを高蓄積するといった形

態的特徴を持つ（図 1）。また，気孔葉緑体が示すユニークな性質として，葉肉葉緑体は光

が当たるとデンプンを蓄積し，暗闇になると分解するのに対し，気孔葉緑体は暗闇でデンプ

ンを蓄積し，光が当たると分解する（Willmer & Fricker 1996）。また，葉肉葉緑体の集光アン

テナタンパク質 LHCPII は光が当たるとリン酸化され，暗闇で脱リン酸化されるが，気孔葉

緑体の LHCPII は真逆の反応を示す（Kinoshita et al. 1993）。また CO2固定の主要酵素である

ルビスコの活性が気孔葉緑体では葉肉葉緑体と比較して低いことが報告されている（Gotow 
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et al. 1988)。これらの特徴から，気孔葉緑体は葉肉葉緑体とは異なる機能を有し，独自の形

成メカニズムが存在すると推察される。これまで，気孔葉緑体は光合成装置としての機能に

着目した研究が主におこなわれており，気孔葉緑体は蓄積したデンプンや光合成産物を，リ

ンゴ酸やショ糖に変換することで気孔細胞の浸透圧を上昇させ，気孔開口を促進すると考え

られている（Willmer & Fricker 1996, Horrer et al. 2016）。また同時に，気孔開口を駆動する細

胞膜型 H+-ATPase（プロトンポンプ）に ATP を供給し（Tominaga et al. 2001），青色光に対す

る気孔開口応答にも関与している（Suetsugu et al. 2014）と考えられている。このように，気

孔葉緑体は気孔の開口に関与していることが示唆されているが，具体的にどのように機能し

ているのか，また気孔細胞に葉肉葉緑体とは異なる葉緑体がどのように形成されるのかにつ

いては不明な点が多いのが現状である。 
 

３．気孔葉緑体を特異的に喪失した変異体の単離 

気孔は植物の体表⾯に分布し，体内と⼤気環境とをつなぐゲートとして，植物がガス交換
をおこなうための必須の器官である。気孔が開くと CO2取り込みが促進され，光合成効率が

上昇する一方，水分の喪失や外敵の侵入というリスクを伴う。よって気孔開閉は外部環境に

鋭敏に対応し制御されなければならない。そのため，気孔は，CO2，光，乾燥ストレス，植

物病原菌刺激などの外部環境情報と，全身の代謝バランスなどの生体情報の集積地となって

いる。植物個体の成長や生存のために最適な体内環境を維持するように，気孔はこれらの情

報を統合し，そのガス交換効率を最適化する情報処理システムを備えていると考えられる。

筆者らはこの情報処理システムに着目し，これまでに，ハイスループットサーマルイメージ

ングの技法を用いたシロイヌナズナ変異体スクリーニングを精密に制御された CO2環境下で

遂行し，気孔の機能，情報制御システムに係る分子素子の探索を精力的に行ってきた（Negi 
et al. 2008, 2013, 2014）。それらの研究の中から，気孔の葉緑体特異的にクロロフィル自家蛍
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光が観察されない gles1（green less stomata 1）変異体が単離された（Negi et al. 2018, 図 2）。
電子顕微鏡を用いてプラスチドの状態を観察すると，gles1 変異体は，葉肉細胞の葉緑体は

正常であるが，気孔細胞の葉緑体はチラコイド膜がほとんど観察されず，気孔細胞特異的に

葉緑体を喪失した変異体であることが判明した。気孔における葉緑体の役割を明らかにする

ために，gles1 変異体を用いてさまざまな環境シグナルに対する気孔開閉の応答を調べた結

果，gles1 変異体では光に対する気孔開口応答が低下していた。また高 CO2による気孔閉鎖

応答も阻害され，気孔閉鎖を駆動する S 型陰イオンチャネルの CO2による活性制御が損なわ

れていた。つまり，気孔葉緑体は気孔が開く応答のみならず，CO2によって気孔が閉じる反

応にも重要な役割を果たしていることが明らかとなった。 
 

４．気孔葉緑体はユニークな脂質代謝バランスを保持している 

gles1 変異体の原因遺伝子は，葉緑体包膜上の脂質輸送体 TGD（trigalactosyldiacylglycerol）
複合体のサブユニットの一つである TGD5 をコードしていた。葉緑体膜を構成する脂質は葉

緑体形成に必須であり，これらは色素体経路と小胞体経路と呼ばれる２つの経路から合成さ

れる（Somerville & Browse 1996, Benning et al. 2006）。色素体経路は色素体内で脂質合成が完

結する経路であるが，小胞体経路は色素体で合成された脂質が一度色素体から出て，小胞体

を経由して，また色素体に戻る脂質合成経路である（図 3）。TGD 複合体は，小胞体経路にお

いて小胞体から葉緑体への脂質輸送を担っていると考えられている（Roston et al. 2012, Fan et 

al. 2015）。この TGD 複合体は気孔細胞，葉肉細胞の両細胞で発現しており，なぜ gles1 変異

により気孔細胞のみ葉緑体形成が阻害されたのかは不明であった。その原因を探るべく，葉

肉細胞と気孔細胞の脂質組成の違いを明らかにすることにした。 具体的には，植物の葉から

高純度かつ大量の孔辺細胞プロトプラストと葉肉細胞プロトプラストを単離した後，脂質を

抽出し，LC－MS/MS システムにより脂質組成解析をおこなった。その結果，気孔細胞では，

葉肉細胞と比較して色素体経路由来の脂質が減少しており，一方で小胞体経路から合成され
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る脂質が増加していた（図 3）。つまり気孔細胞と葉肉細胞では２つの脂質経路に対するバラ

ンスが異なり，気孔細胞では色素体経路が退化しており，その代わりに小胞体経路が中心と

なって，葉緑体脂質を合成していることが分かった（Negi et al. 2018）。したがって，小胞体

経路が遮断された gles1 変異体では，気孔細胞において葉緑体形成が阻害されたと考えられ

る。現在のところ，気孔細胞が小胞体経路優位な脂質代謝バランスを保持する生理学的な意

味は不明である。小胞体経路から作られる貯蔵脂質であるトリアシルグリセロールは気孔開

口時に分解され，気孔開口に必要な ATP を供給すると報告されている（McLachlan et al. 2016）。
気孔細胞は小胞体経路への脂質投資を増やすことで，迅速な気孔開閉調節を可能とする細胞

内環境を構築しているのかもしれない。また最近，筆者らは気孔細胞の他に根組織でも小胞

体経路が優位になっており，gles1 変異体では地上部切除により誘導される根の葉緑体形成も

阻害されることを見出した（Obata et al. 2021）。この結果は，気孔細胞同様，根細胞でも葉緑

体形成が小胞体経路から供給される脂質に依存することを示唆している。 

 

５．今後の展望 

気孔葉緑体は葉肉葉緑体とは異なる独自の脂質代謝バランスを保持しており，また気孔の

開閉に必須であることが分かってきた。しかし，このような特殊な気孔葉緑体はどのように

形成されるのか，また気孔葉緑体はどのような分子メカニズムで気孔開閉を制御しているの

か，大きく２つの謎が残されている。 
まず，最初の疑問に関して筆者らは，気孔葉緑体と葉肉葉緑体に違いを生み出す分子的な

メカニズムがあるのではないかと予想している（図 4A）。そこで，新たな順遺伝学的アプロ

ーチから，特殊な機能を持った気孔葉緑体の形成メカニズムの一端を明らかにしようと試み
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ている。具体的には，化学変異処理したシロイヌナズナ M2 植物約１万個体から，気孔葉緑

体のクロロフィル蛍光の有無に着目した目視によるスクリーニングを行い，gles1 変異体と同

様に気孔細胞特異的に葉緑体形成が阻害された変異体を新たに４つ単離し， achs 

（achlorophyllous stomata; achs1-achs4)と命名した（Song et al. 投稿準備中)。これらの変異体

はいずれも光や CO2 に対する気孔応答性が低下しており，気孔開閉調節における気孔葉緑体

の重要性が再確認された。今後，achs 変異体の原因遺伝子の機能解析から，気孔葉緑体の分

化制御を統括する因子を同定し，気孔細胞と葉肉細胞の葉緑体に違いを生み出す仕組みに迫

りたいと考えている。 
また，これまで筆者らは気孔葉緑体が気孔閉鎖を駆動する細胞膜型アニオンチャネルの活

性制御にも関わることを明らかにした（Negi et al. 2018）。この結果は，気孔葉緑体から細胞

膜へ何らかの情報伝達があることを示唆している。そこで，２つ目の疑問に関して筆者らは，

気孔葉緑体には光，CO2，乾燥など各種環境シグナルを感知するセンサーが存在し，これらの

情報を統合し，気孔の開閉の要となるイオンチャネルやポンプに未知の葉緑体シグナルを伝

えるという仮説をたてている（図 4B）。この可能性を検証するために，筆者らは高純度の無

傷気孔葉緑体を大量に単離精製する技法を開発中であり，気孔葉緑体の成り立ちや機能をよ

り深く知る上で有用なツールになると考えられる。 

葉緑体は光合成をおこなう細胞小器官として認知されているが，これまでの研究に鑑みる

と，気孔葉緑体は単なる光合成装置ではなく，環境を感知し指示を出す，いわば司令塔とし

て機能するのではないかと考えられる（本シンポジウム企画で提案されたオルガネラとその

外側との積極的な関わりの一例）。気孔は葉肉細胞の光合成に必要な CO2の取り込みを担うバ

ルブである。葉肉葉緑体の CO2 要求性にすばやく答えるため，気孔葉緑体には環境変化を感

知する役割が付与され，光合成に最適な開度調節を実現しているのかもしれない。今後，気
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孔葉緑体が担う環境情報処理システムを分子解明することで，なぜ気孔細胞は葉緑体を保持

するのか？植物科学の長年の謎に決着をつけることができると期待される。 
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