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１．はじめに 

 タンパク質・核酸・糖と並び，脂質は細胞の主要な構成成分の一つに位置づけられる。細

胞において脂質の大部分は，細胞やオルガネラの周囲を覆う生体膜中に存在する。1972 年に

Singer と Nicolson が提唱した流動モザイクモデルでは，種々の脂質は生体膜中に均一に分布

し，多様な生体膜機能を担うタンパク質群の足場としてはたらくと考えられた（Singer and 

Nicolson 1972）。しかし，生体膜における脂質の動態や機能の理解は，脂質組成の脂質二重層

間非対称性の発見（Verkleij et al. 1973）や脂質ラフトモデルの提唱（Simons and Ikonen 1997）

などを通じて，徐々に変容を遂げてきた。現在では，種々の脂質は生体膜中に不均一に分布

し，同一の生体膜内でも脂質組成の局所的な違いがあることが広く受け入れられている。こ

うした脂質組成の違いは，パッキング密度・表面電荷・疎水性度・弾性・厚み・湾曲率などの

生体膜の物理化学的性質の違いを生み出し，シグナル伝達やエネルギー生産，物質輸送など

生体膜が示すユニークな生命機能の基盤となる（Bigay and Antonny 2012; Boutté and Moreau 

2014; Holthuis and Menon 2014; Prasad et al. 2020）。これは，脂質が単なる生体膜の構成成分で

なく，その機能を制御するためのキープレイヤーであることを意味している。 

 脂質組成の違いは同一の生体膜内にとどまらず，様々な発生スケール（オルガネラ，細

胞，組織，器官，個体，etc.）で見られる。例えば，小胞体膜は不飽和度が高く脂肪酸鎖長の

短い円錐型構造の脂質を多く含む。そのため，小胞体膜を構成する脂質のパッキング密度は

疎で，膜の厚みは比較的薄くなる。こうした小胞体膜の物理化学的性質は，脂質や膜タンパ

ク質の産生や輸送を流動的に行う場として小胞体膜が効率的に機能するために重要である。

一方，細胞膜には不飽和度が低く脂肪酸鎖長の長い円筒型構造の脂質が多く含まれる。その

ため，細胞膜を構成する脂質のパッキング密度は密になり，膜の厚みは比較的厚くなる。そ

の結果，細胞膜は細胞内外の環境を隔てる堅牢な物理的障壁としての機能側面を強く発揮す

る（Holthuis and Menon 2014; Boutte and Jaillais 2020）。また，葉緑体を構成する膜は，主にリ
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ン脂質から構成される他の生体膜と異なり，糖脂質を主成分とする。糖脂質の生合成に異常

のあるシロイヌナズナの変異体が葉緑体の光合成機能や形態形成に強い異常を示すことは，

糖脂質が正常な葉緑体機能に不可欠であることを示している（Kobayashi 2016; 小林・吉原 

2021）。 

さらに，発生段階や環境条件によっても脂質組成のダイナミックな変化が生じる。例えば，

根の表皮細胞では分化に伴ってホスファチジルセリンの細胞内分布が変化する（Platre et al. 

2019）。また，植物体内の脂質組成は日周に伴ってダイナミックに変化する（Nakamura et al. 

2014; Maatta et al. 2012）。これらの例は，植物では脂質の分布や組成といった脂質に関わる生

体内環境（脂質環境）が，発生・環境応答プログラムの一部として巧妙に制御されているこ

とを示している。一方，脂質環境それ自体が植物の発生・環境応答を主導的に制御する例も

数多く報告されている。根の表皮細胞においてホスファチジルセリンは，オーキシンシグナ

ル経路で働く Rho of Plants 6 （ROP6）タンパク質の局在を制御し，根の重力応答を制御する

（Platre et al. 2019）。また，日周に伴った脂質組成の変化は，フロリゲンの分子実体である

FLOWERING LOCUS T と脂質の相互作用動態の変化を引き起こし，花成のタイミングを厳密

に制御する（Nakamura et al. 2014）。このように植物においては，発生・環境応答プログラム

によって脂質環境が制御されるのに加えて，脂質環境が植物の発生・環境応答を制御する，

発生・環境応答-脂質環境間の相互制御が存在すると考えられている(Boutte and Jaillais 2020)。

本稿では植物における発生・環境応答-脂質環境間の相互制御について，表皮細胞の分化を例

に概観する。特に，「表皮細胞にユニークな脂質環境の形成はどのように制御されるのか？」

「表皮細胞の脂質環境はどのように表皮細胞の発生を制御するのか？」という問いについて，

我々の最近の研究成果を基に議論したい。 

 

２．表皮細胞にユニークな脂質環境の形成機構 

 植物体の最外層に位置する表皮細胞群の脂質環境は，高度に分化している（※植物体の地

下部，すなわち根の最外層を占めるのは表皮，側部根冠，コルメラを構成する細胞群のうち，

根の表層に露出した一部の細胞群である。しかし，本稿では分かりやすさのため，地上部と

地下部で植物体の最外層を占める細胞群をまとめて表皮細胞と呼称する。）。表皮細胞は植

物体内部と外部環境を隔てる位置に分化する。固着生活を送る植物は外部環境で生じる多様

なストレスに常に晒されるため，表皮細胞は多様な防御形質を発現し植物体内部を保護して

いる。その一つの象徴が，表皮細胞の細胞表層に形成されるクチクラ層である（図 1）。クチ

クラ層は主に，不飽和脂肪酸が重合（ポリエステル化）したクチンと炭素鎖数が 20 以上と極

めて長い極長鎖脂肪酸（Very-long-chain fatty acid; VLCFA）の派生物質であるワックスからな

る脂溶性構造体である（Yeats and Rose 2013）。そのため，表皮細胞にはクチクラ層形成に必

要なユニークな脂質環境が発達している（図 1）。 

 それでは植物の発生の過程において，表皮細胞が持つユニークな脂質環境はどのように確

立されるのだろうか？クチクラ層の形成は，色素体で生合成された炭素鎖数 16 または 18 の

脂肪酸（C16/18 long-chain-fatty acid; C16/18 LCFA）が小胞体へ輸送されることから始まる

（Yeats and Rose 2013）。その後，一部の C16/18 LCFA は小胞体において種々の修飾を受けた
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のち，グリセロ骨格に組み込まれてモノアシルグリセロールとなる。モノアシルグリセロー

ルは細胞外に輸送された後，重合されてクチンとなる（Yeats and Rose 2013）。また，一部の

C16/18 LCFA は小胞体において炭素鎖数 20 以上の VLCFA に延長され，その後アルコールや

エステル，アルデヒド，アルカン，ケトンに変換されることで，ワックスとなる。合成された

ワックスは細胞外に輸送された後，クチンと共にクチクラ層を形成する（Yeats and Rose 2013）。

このように，表皮細胞にはクチクラ層の形成に必要な脂質代謝系が発達する（図 1）。 

 表皮細胞がクチクラ層を形成するために必要な脂質環境は，クチクラ層の直接の材料であ

るクチン・ワックス生合成のための脂質代謝系だけではない。クチクラ層は表皮細胞と外部

環境の境界面に形成されることではじめて，個体の内外を隔てる防御障壁として機能する。

そのため，クチクラ層の構成成分は表皮細胞内で合成された後，外部環境の方向へ極性を持

って輸送・分泌される必要がある。こうしたクチクラ層構成成分の極性を持った輸送には，

表皮細胞が持つ高度に極性化した膜区画が必要である。表皮細胞膜は，外部環境に面する細

胞膜区画（Outer Lateral Membrane; OL膜）と植物体内部に面する膜区画（Inner Lateral Membrane; 

IL 膜）に区画化されている（Luo et al. 2007; Nakamura and Grebe 2008; Nagata et al. 2021）。細

胞外へのクチクラ層構成成分の輸送を担う ABC トランスポーター群などは表皮細胞膜の中

でもOL 膜に特異的に集積し，クチクラ層の構成成分の極性を持った輸送を担う（図 1）（Luo et 

al. 2007; Nagata et al. 2021）。こうした表皮細胞膜に形成される特徴的な細胞膜区画の形成もまた，

表皮細胞がクチクラ層を形成するために必要なユニークな脂質環境の一つである（図 1）。本

節では，ワックスの生合成に必須の過程である VLCFA の生合成に着眼点をおき，上述した

表皮細胞の持つユニークな脂質環境の確立機構について議論したい。  

図１．表皮細胞が発達させるユニークな脂質環境  

色素体で合成された C16/18 LCFA は Coenzyme A(CoA)と結合した後，小胞体に局在する
４つの酵素（KCS, KCR, HCD, ECR）の連続的な働きによって VLCFA に変換される。合
成された VLCFA は種々の脂質修飾を受けたのちにワックスとなり，OL 膜に局在する
ABC トランスポーター群などの働きによって細胞外に輸送・分泌される。 
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２−１．表皮細胞における VLCFA 生合成経路の形成機構 

 VLCFA の生合成は Fatty Acid Elongase と呼ばれる酵素複合体による４段階の連続的な酵素

反応（縮合→還元→脱水→還元）によって脂肪酸鎖に炭素を２個ずつ付加する過程を繰り返

すことで起こる（図 1）（Bach and Faure 2010）。各段階の酵素反応はそれぞれ，β-ketoacyl-

CoA synthase (KCS), β-ketoacyl-CoA reductase(KCR), β-hydroxacyl-CoA dehydratase（HCD）,  

enoyl-CoA reductase (ECR)により触媒される。発芽後の植物体において，これら酵素をコー

ドする遺伝子群（VLCFA 生合成遺伝子群）は，表皮細胞のほか VLCFA を用いたスベリン

合成が起こる根の内皮細胞で発現することが知られる。我々は表皮細胞における VLCFA 生

合成経路の確立過程を詳細に理解するため，シロイヌナズナにおいて機能的な HCD をコー

ドする唯一の遺伝子である PASTICCINO2 （PAS2）遺伝子（Bach et al. 2008）の発現パター

ンを詳細に解析した。その結果，胚発生過程において PAS2 遺伝子は未熟な表皮細胞（原表

皮細胞）から構成される層構造（原表皮）が初めて形成される 16 細胞期に先んじて発現し

ていた（図 2）（Nagata et al. 2021）。原表皮の形成後，PAS2 遺伝子の発現は原表皮細胞の

みに限定され（図 2），発芽後も表皮細胞における PAS2 遺伝子の発現は維持されていた

（Nagata et al. 2021）。また，根に後生的に形成される側生器官である側根でも，PAS2 遺伝

子の発現はごく初期の発生段階から一貫して表皮細胞で観察された（図 2）（Nagata et al. 

2021）。これらの観察から，VLCFA の生合成に必要な代謝系は植物の発生の極めて初期の

段階に確立された後，原表皮/表皮細胞のみに継承されると考えられた。 

 

 シロイヌナズナにおいて表皮細胞の分化は，クラス IV ホメオボックス-ロイシンジッパー

（HD-ZIP IV）転写因子の ARABIDOPSIS THALIANA MERISTEM LAYER1（ATML1）および

PROTODERMAL FACTOR2（PDF2）によって制御される（Abe et al. 2001, 2003）。PAS2 遺伝

子と同様，ATML1 をコードする ATML1 遺伝子および PDF2 をコードする PDF2 遺伝子の発

現は胚発生や側根発生の極めて初期段階に開始し，発生過程を通じて原表皮/表皮細胞で特異

図２．表皮細胞の発生過程における VLCFA 生合成遺伝子（PAS2 遺伝子）と表皮細胞分化

制御の鍵遺伝子（ATML1，PDF2 遺伝子）の発現動態  
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的に維持される（図 2）（Lu et al. 1996; Sessions et al. 1999; Abe et al. 2001, 2003; Takada et al. 

2007; Nagata et al. 2021）。ATML1 および PDF2 は表皮細胞特異的遺伝子群のプロモーターに

共通して存在するシス配列（L1 box）に結合し，下流の遺伝子発現を促進する（Abe et al. 2001, 

2003）。興味深いことに，PAS2 遺伝子を含む VLCFA 生合成遺伝子群の多くは，そのプロモ

ーター領域に L1 box を持つ。また，人工マイクロ RNA によって ATML1，PDF2 遺伝子を特

異的にノックダウンした植物体では，PAS2 遺伝子を含む VLCFA 生合成遺伝子群の発現が低

下する（Rombolá-Caldentey et al. 2014）。すなわち，原表皮/表皮細胞における VLCFA やその

派生脂質の生合成は，原表皮/表皮細胞特異的に発現する転写因子 ATML1 および PDF2 によ

って制御されると考えられる。植物では，VLCFA はワックスの生合成に用いられる他，特に

スフィンゴ脂質の生合成に用いられる（Bach and Faure 2010）。そこで我々は，ATML1 遺伝子

と PDF2 遺伝子のはたらきを同時に欠損した atml1; pdf2 二重変異体において VLCFA を含む

スフィンゴ脂質を定量し，野生型植物と比較した。その結果，VLCFA を含むスフィンゴ脂質

量は，野生型植物と比較して atml1; pdf2 二重変異体で顕著に減少していた（Nagata et al. 2021）。

以上の結果から，ATML1，PDF2 遺伝子は表皮細胞分化プログラムの一部として，VLCFA の

生合成，とりわけ VLCFA を含むスフィンゴ脂質の生合成という表皮細胞特異的な脂質の代

謝を制御していると考えられる。 

 

２−２．植物の表皮細胞が持つ特徴的な細胞膜区画の形成機構 

 生体膜の区画化には，スフィンゴ脂質とステロールに富む細胞膜構造である脂質ラフト（マ

イクロドメイン）が関わることが知られる（Simons and Ikonen 1997; Simons and Toomre 2000）。

そこで我々は，表皮細胞膜に形成される細胞膜区画の形成に VLCFA，特に脂質ラフトの形成

に重要なはたらきを果たす VLCFA を含むスフィンゴ脂質が関わるか検討した。VLCFA を含

むスフィンゴ脂質の生合成を特異的に阻害する薬剤の存在下で，OL 膜と IL 膜のそれぞれに

局在する膜タンパク質の挙動を検討したところ，OL 膜に局在する膜タンパク質の局在のみが

感受性を示し，細胞内の顆粒状構造へ移行した（Nagata et al. 2021）。これらの結果から，表

皮細胞膜に形成される細胞膜区画のうち，クチクラ層の構成成分の極性を持った輸送に重要

な OL 膜の形成には，VLCFA を含むスフィンゴ脂質が関わることが示唆された。すなわち表

皮細胞では，ATML1, PDF2 遺伝子のはたらきで形成される表皮細胞特異的な脂質代謝経路の

産物である VLCFA は，ワックスの生合成に利用されるだけではなく，スフィンゴ脂質に組

み込まれた後，OL 膜区画の形成においても活用されると考えられる。 

 

３．表皮細胞が持つユニークな脂質環境による表皮細胞分化の制御機構 

 本節では，ATML1，PDF2 遺伝子のはたらきにより形成される表皮細胞にユニークな脂質環

境が，いかに表皮細胞の分化を制御するのかについて議論する。クチクラ層に象徴される多

様な防御形質を発現する表皮細胞は，植物体内部と外部環境を隔てる植物体の最外層に正確

に分化することで，植物体内部を様々なストレスから保護する。では，どのような分子機構

が正確な位置での表皮細胞分化を実現するのだろうか？ 
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 この疑問に答えることは，表皮細胞分化を司る ATML1，PDF2 遺伝子の発現が植物体の最

外層でのみ正確に維持される分子機構を解き明かすことに他ならない。前節で述べたように，

ATML1，PDF2 は表皮細胞特異的遺伝子群のプロモーターに共通して存在するシス配列 L1 

box に結合し，下流の遺伝子発現を促進する（Abe et al. 2001, 2003）。L1 box は ATML1，PDF2

遺伝子のプロモーター領域にも存在し，ATML1，PDF2 遺伝子の転写は自らの翻訳産物

（ATML1 および PDF2）を介したフォワードフィードバック機構（オートレギュレーション）

により制御されると考えられた（Abe et al. 2001, 2003）。オートレギュレーションはシンプル

な遺伝子発現制御機構であり，一見して表皮細胞特異的な遺伝子発現という複雑な発現様式

を制御することは考えづらい。しかし我々は，ATML1，PDF2 が位置依存的な翻訳後安定性

制御を受け，表皮細胞群のみで安定的に存在できることを明らかにした（Nagata et al. 2021; 

Nagata and Abe 2023）。すなわち，オートレギュレーションによる ATML1，PDF2 遺伝子の転

写制御機構は，ATML1，PDF2 遺伝子のプロモーター内の L1 box に結合する転写制御因子で

ある ATML1，PDF2 が安定に存在できる表皮細胞群のみで維持されると考えられた。 

 次に我々は，ATML1，PDF2 の位置依存的な翻訳後安定性制御機構の理解を試みた。ATML1，

PDF2 は植物に固有の HD-ZIP IV 型転写因子ファミリーに属する。HD-ZIP IV 型転写因子の特

徴の一つに，steroidogenic acute regulatory protein-related lipid transfer（START）ドメインを有す

ることが挙げられる。START ドメインは動物・植物を含む真核生物に広く保存された脂質結

合ドメインであり，植物では START ドメインはリガンド脂質との結合を介して転写因子活

性の制御に関わることが示唆されていた（Schrick et al. 2014）。そこで脂質-タンパク質間相互

作用を検出する in vitro の解析手法である Protein-lipid overlay 法によって ATML1 の START

ドメインのリガンド脂質を探索したところ，スフィンゴ脂質の一種であるセラミドが同定さ

れた。興味深いことに，ATML1 の START ドメインによるセラミドとの相互作用にはセラミ

ドが含む脂肪酸鎖長に対する選択性があり，VLCFA を含むセラミドのみが ATML1 の START

ドメインと相互作用することが明らかになった（Nagata et al. 2021）。また我々の報告の後，

in vivo 手法を用いた PDF2 のリガンド脂質の網羅的探索によって，VLCFA を含むセラミドが

PDF2 のリガンド脂質の一つであることが報告された（Wojciechowska et al. 2021）。そこで，

ATML1, PDF2 と VLCFA を含むセラミドとの相互作用が ATML1, PDF2 の位置依存的な翻訳

後安定性制御に必要か検討した。VLCFA を含むセラミドとの相互作用が特異的に阻害される

１アミノ酸置換を含む変異型 ATML1 は，表皮細胞群における安定性を喪失していた（Nagata 

et al. 2021）。また，同様の位置に一アミノ酸置換が導入された変異型 PDF2 も同様に表皮細

胞群における安定性を喪失していた（Nagata and Abe 2023）。さらに，VLCFA の生合成を阻

害した条件下においては野生型の ATML1，PDF2 であっても表皮細胞群における安定性を喪

失していた（Nagata et al. 2021）。以上の結果は，ATML1，PDF2 と VLCFA を含むセラミド

との相互作用が ATML1，PDF2 の位置依存的な翻訳後安定性制御に必要であることを示して

いる（図 3A）。最後に，ATML1, PDF2 遺伝子の転写制御における，ATML1，PDF2 の位置依

存的な翻訳後安定性制御の役割を検討した。VLCFA の生合成を阻害した条件下においては，

ATML1, PDF2 遺伝子の転写量は顕著に低下していた（Nagata et al. 2021）。すなわち，ATML1, 

PDF2 遺伝子のプロモーター内の L1 box に結合する転写制御因子である ATML1，PDF2 が
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VLCFA を含むセラミドとの相互作用を通じて安定性を維持することは，オートレギュレーショ

ンによるATML1, PDF2遺伝子の表皮細胞特異的な転写制御に必要であると考えられた（図3B）。 

 

４．鶏が先か卵が先か 

 表皮細胞のユニークな脂質環境は，ATML1，PDF2 による転写制御により形成されると考

えられる。一方， ATML1，PDF2 の表皮細胞特異的な活性や発現パターンは表皮細胞の脂質

環境によって制御されると考えられる。すなわち，表皮細胞の分化は表皮細胞分化を制御す

る転写因子である ATML1, PDF2 と表皮細胞の脂質環境の相互制御を通じて進行するといえ

る。それでは，ATML1, PDF2 の発現と表皮細胞の脂質環境の形成のどちらが表皮細胞の分化

の起点となるのだろうか？この問いに答えることは今後の大きな課題の一つである。本節で

は，我々の解析結果やいくつかの重要な先行研究を基に現時点での理解や今後の展望を議論

したい。 

 

４−１．側根発生及び胚発生の初期過程における観察 

 シロイヌナズナでは，維管束の原生木部に接する内鞘細胞が分裂することで，側根形成が

開始される。側根の初期形成過程では規則正しい細胞分裂が繰り返され，秩序だった層構造

をもつ側根原基が形成される。我々は，側根の初期発生過程での ATML1, PDF2 遺伝子と PAS2

遺伝子の発現動態を時系列にそってそれぞれ観察した。その結果，ATML1, PDF2, PAS2 遺伝

図３．ATML1, PDF2 遺伝子の発現制御メカニズム  

（A）ATML1, PDF2 タンパク質は表皮細胞群に存在する VLCFA を含むセラミドと複合体
を形成したときのみ，安定に存在できる。 （B）ATML1, PDF2 遺伝子の発現を制御するオ
ートレギュレーションは，VLCFA を含むセラミドと ATML1, PDF2 タンパク質の相互作用
を通じて安定に維持される。 
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子は全て，側根原基の最外層を構成する細胞群のみで特異的に観察された。興味深いことに，

PAS2 遺伝子の発現は，ATML1, PDF2 遺伝子が発現を開始するタイミングよりわずかに早い

時期にも観察された（図 2）（Nagata et al. 2021）。側根発生初期における VLCFA 生合成遺伝

子群の発現は，AP2/ERF 型転写因子の PUCHI によって制御されることが報告されている 

（Trinh et al. 2019）。また，puchi 変異体では，側根における ATML1, PDF2 遺伝子の発現が抑

制される （Bellande et al. 2022）。すなわち，側根の初期発生過程においては ATML1, PDF2 遺

伝子と VLCFA 生合成遺伝子群の発現は独立に制御され，ATML1, PDF2 遺伝子の発現には

VLCFA 生合成遺伝子群の先行した発現が必要であることが示唆される。 

 シロイヌナズナの胚発生では，8 細胞期から 16 細胞期にかけての細胞分裂によって胚を構

成する細胞群の間に初めて内外方向の位置の違いが生じる。我々は，8 細胞期胚および 16 細

胞期胚における ATML1 の発現動態を詳細に解析した。その結果，ATML1 の発現は 8 細胞期

胚では常に全ての細胞の核で確認されたが，16 細胞期胚では全ての細胞の核で確認される場

合と外側に位置する原表皮細胞群の核のみで観察される場合があった（Nagata et al. 2021）。

一方，ATML1 遺伝子の転写活性を詳細に解析した先行研究（Takada et al. 2007）では，ATML1

遺伝子の転写活性は 8 細胞期では胚の全ての細胞に見られるにも関わらず，16 細胞期に移行

した後は外側に位置する原表皮細胞のみで維持され，内側に位置する細胞群では厳密に抑制

されることが報告されている。このことは，16 細胞期胚で内側に位置する細胞の核に存在す

る ATML1 は，細胞分裂後に新たに転写・翻訳されたのではなく，8 細胞期胚（以前）に転写・

翻訳された ATML1 が細胞分裂を介して分配されたものであることを示唆している。一方，

高度に極性化した膜区画は 8 細胞期胚を構成する細胞群や 16 細胞期胚の原表皮細胞群でも

観察される（Liao and Weijers 2018）。すなわち，ATML1 は細胞分裂を介して（一過的には）

非表皮細胞群にも分配されうるものの，表皮細胞に特徴的な細胞膜区画を持たない非表皮細

胞群では即座に転写因子活性を失い，その後分解されることが示唆される。我々はこうした

転写因子活性の迅速な制御メカニズムの候補として，ATML1 の転写因子活性に必要な

ATML1 ホモダイマーや ATML1-PDF2 ヘテロダイマーの形成が，ATML1 と VLCFA を含むセ

ラミドの相互作用に依存することを明らかにしている（Nagata and Abe 2021, 2023）。 

 

４−２．今後の展望 

 現在のところ我々は，表皮細胞分化において ATML1, PDF2 の発現と表皮細胞の脂質環境

の形成は，原表皮細胞分化の確立段階においては独立に制御されると考えている。しかし，

表皮細胞群の分化が転写因子-脂質環境間相互制御を通じて維持され続けるためには，脂質環

境が先行して形成されていることが必要であると考えている。表皮細胞に形成された脂質環

境は細胞の位置情報を含有するとともに，ATML1, PDF2 の発現を主導的に制御していく役割

を持つと推測している。こうしたアイデアを今後実証していくためには，植物の発生プロセ

スの最初期（配偶子や受精卵, 側根原基の創始細胞）を解析の出発点として，ATML1, PDF2

の発現と表皮細胞が持つユニークな脂質環境の形成の関係を丁寧に検証していく必要がある。

特に，ATML1，PDF2 と VLCFA を含むセラミドとの相互作用に関して，その生体内動態を高

い時空間解像度で明らかにしていくことは今後の最も重要な課題であると考えている。さら
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に，胚発生や器官形成の極めて初期段階で未分化な表皮細胞における ATML1, PDF2 遺伝子の

発現を誘導する具体的な分子メカニズムも併せて解明することが出来れば，植物の表皮細胞

分化制御機構に関して包括的理解が得られると期待している。  

 

５．おわりに 

 本稿では，植物における発生・環境応答-脂質環境間の相互制御を，表皮細胞における例を

基に概観してきた。植物の発生や環境応答が脂質環境とのクロストークを通じて制御されて

いく事例は，これからも数多く明らかになっていくだろう。特に，ATML1，PDF2 と同様に

START ドメインを持つ HD-ZIP III，IV 型転写因子群は非常に魅力的な研究対象である。シロ

イヌナズナのゲノム上には 21 個の HD-ZIP III，IV 型転写因子群がコードされており，植物の

発生の様々な局面に関与する（Ariel et al. 2007）。最近，ATML1，PDF2 以外の HD-ZIP III，

IV 型転写因子に関しても，リガンド脂質との相互作用を通じた機能制御（安定性制御，ダイ

マー化制御）をうけることが報告された（Mukherjee et al. 2022; Husbands et al. 2023）。また，

プレプリントの段階ではあるものの，in vivo 手法による HD-ZIP IV 型転写因子のリガンド脂

質の単離・同定も報告されている（Wojciechowska et al. 2021）。近年急速に進歩しつつある

様々な脂質解析技術を用いて，近い将来ユニークな脂質環境とのクロストークを通じた HD-

ZIP III，IV 型転写因子群による植物の発生や環境応答の制御メカニズムが数多く解き明かさ

れることを期待したい。 
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