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１．はじめに  

植物の脂質合成経路には色素体経路と小胞体経路の 2 つがあり,この 2 つの経路の代謝フ

ラックスの比率は植物種や組織ごとに異なることが知られている（Somerville and Browse 

1996）。これまで我々は，気孔（孔辺）細胞が葉肉細胞と比較して小胞体経路を発達させた

ユニークな脂質特性を有していることを発見した（Negi et al. 2018）。一方,なぜ孔辺細胞で

小胞体経路が発達しているのか,その生理学的意義は不明である。最近我々は,気孔の CO2応

答に異常を持つシロイヌナズナ変異体 cdi4 の原因遺伝子の解析から,小胞体経路から合成さ

れるリン脂質の 1 つであるホスファチジルエタノールアミン（PE）が, 葉肉細胞と比較して

孔辺細胞において豊富に存在し,気孔開口に欠かせない脂質であることを明らかにした

（Negi et al. 2023）。本稿では, これらの解析から見えてきた孔辺細胞で特殊な脂質代謝バラ

ンスを発達させている意義や,オルガネラ間でおこなわれる脂質配分の重要性について議論

する。 

 

２. 孔辺細胞はユニークな脂質代謝バランスを保持している 

植物の生体膜を構成するグリセロ脂質はグリセロ糖脂質とグリセロリン脂質に分類され

る。糖脂質にはモノガラクトシルジアシルグリセロール（MDGD）,ジガラクトシルジアシ

ルグリセロール（DGDG）,スルホキノボシルジアシルグリセロール（SQDG）があり, リン

脂質にはホスファチジルグリセロール（PG）,ホスファチジルコリン（PC）,PE,ホスファチ

ジン酸（PA）,ホスファチジルイノシトール（PI）などがある。これらの植物脂質は色素体

経路と小胞体経路の 2 種類の経路を介して合成される（図 1）。色素体経路は色素体内で脂

質が合成される経路であるのに対し,小胞体経路は,色素体で作られた脂肪酸が小胞体に運ば

れ脂質が合成される経路である（Somerville and Browse 1996）。葉緑体膜の大部分を占める
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糖脂質（MGDG，DGDG，SQDG）は色素体経路と小胞体経路の両方で合成される。また葉

緑体膜に含まれるリン脂質である PG は主に色素体経路から合成される。一方,葉緑体以外

の生体膜に多く含まれる PC,PE,PI などのリン脂質は主に小胞体経路から合成される。色素

体経路と小胞体経路の両方の経路から合成される糖脂質は, グリセロールに結合している脂

肪酸の炭素数の違いから,どちらの経路から合成されたかを識別することができ,色素体経路

由来は炭素数 16 と炭素数 18 の脂肪酸を 1 つずつ保有するのに対し,小胞体経路由来は炭素

数 18 の脂肪酸を 2 つ保有する。この 2 つの経路の比重は,植物種ごとに異なることが知られ

ており,進化的に藻類は色素体経路が発達しているのに対して, 陸上植物では色素体経路が

退化し,小胞体経路が発達する傾向がある（Mongrand et al. 1998）。また同一種でも組織ごと

に,2 つの経路に対する比重に偏りがあり,種子及び花組織では小胞体経路が発達しているこ

とが分かっている（Xue et al. 2005; Nakamura et al. 2014）。しかし,なぜ植物が 2 つの脂質代

謝経路を保持しているのか,その生理学的な意義は明らかになっていない。 

図１  孔辺細胞が持つ特徴的な脂質代謝バランス 

陸上植物の葉緑体膜脂質は,色素体経路（赤矢印）と小胞体経路（青矢印）の 2 つの経路か

ら合成される。孔辺細胞では葉肉細胞と比較して色素体経路が退化しており,小胞体経路が

孔辺細胞の葉緑体形成に中心的な役割を果たしている。  

これまで我々は,葉肉細胞における葉緑体形成は正常であるが,孔辺細胞での葉緑体形成が

阻害されたシロイヌナズナの変異体 gles1（green less stomata 1）を単離した。gles1 は葉緑体

包膜に局在する脂質輸送体 TGD （トリガラクトシルジアシルグリセロール）複合体のサブ

ユニットの 1 つ TGD5 の変異体であった（Negi et al. 2018）。この TGD 複合体は小胞体経路

上の小胞体から色素体への脂質輸送を担うと考えられている（図 1; Fan et al. 2016）。TDG5

は孔辺細胞だけでなく,葉肉細胞でも発現していた（Negi et al. 2018）。小胞体経路が阻害さ
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れたことによる葉緑体形成への影響がなぜ孔辺細胞と葉肉細胞で異なるのか,その原因を明

らかにするため孔辺細胞と葉肉細胞の LC-MS/MS システムによる脂質組成解析を行った。

その結果,孔辺細胞では葉肉細胞と比較して色素体経路が退化しており,葉緑体脂質の多くが

小胞体経路を経て合成されていることが分かった（Negi et al. 2018）。この孔辺細胞におけ

る小胞体経路優位な脂質代謝バランスが,gles1 で孔辺細胞特異的に葉緑体形成が阻害される

原因であると考えられる。また,我々は地上部切除によって発達が促進される根細胞葉緑体

が, 孔辺細胞と同じく小胞体経路由来の脂質供給に依存していることを根の脂質組成解析か

ら明らかにした（Obata et al. 2021）。実際に, 野生型や色素体経路が阻害された変異体では

地上部切除により根が緑化するのに対して,小胞体経路が阻害された gles1 では,根の緑化が

強く阻害されていた。根細胞葉緑体は,デンプンが蓄積し,グラナが未発達であり,孔辺細胞

葉緑体と構造的に類似しているが,加えて,脂質代謝において小胞体経路が発達している共通

点があることが分かった。これらの知見は,葉緑体脂質合成に対する 2 つの脂質合成経路の

寄与度すなわち,葉緑体の脂質代謝バランスが植物組織間で異なることを示しており,この違

いにより,葉緑体の膜構造を特徴づけていると示唆された。 

３．小胞体経路から合成される PE の気孔における役割 

これまでの研究から,脂質代謝における色素体経路と小胞体経路のバランスは組織ごとに

大きく異なり,気孔の葉緑体形成には小胞体経路が重要な役割を果たしていることが明らか

となった（Negi et al. 2018）。しかしながら,なぜ孔辺細胞は小胞体経路を発達させているの

か,その生理学的意義は不明であった。最近,我々は小胞体経路から合成されるリン脂質の 1

つである PE が気孔開口制御に必須であることを明らかにしたので,本稿で詳しく紹介した

い。気孔は様々な環境刺激に応じて開度を調節しており,例えば光や低 CO2条件では気孔は

開き,乾燥や高 CO2条件では気孔は閉じる。これまで我々は,CO2による気孔開閉の分子メカ

ニズムを明らかにするため,サーモグラフィーを用いたスクリーニングにより CO2に対して 

図２ cdi4 変異体の葉面温度画像と形態的特徴 

WT では CO2濃度依存的に葉面温度が上昇するが,cdi4 変異体は応答しない。 

また cdi4 は葉の形が丸くなる特徴を持つ。 
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非感受性を示す変異体を数多く単離した（Negi et al. 2014）。その中の 1 つである cdi4 

(carbon dioxide insensitive 4) 変異体は,CO2濃度を変化させても葉面温度が変化しない変異体

の 1 つとして単離された（図 2）。この変異体の原因遺伝子は,PE 合成の律速酵素である

CTP ホスホリルエタノールアミンシチジリルトランスフェラーゼ（PECT1）をコードしてい

た（Negi et al. 2023）。PE は主要なリン脂質の 1 つで,PECT1 は胚発生に必須であると報告

されているが（Mizoi et al. 2006）,気孔における PECT1 の役割は不明であった。そこで,

我々は気孔開閉における PECT1 の機能を明らかにすることにした。まず,PECT1 は孔辺細胞

を含む全ての組織で発現していたため, 気孔以外組織における cdi4 変異の影響を排除するた

め, 孔辺細胞特異的に PECT1 の発現を抑制した系統を作成した。この系統を用いて気孔にお

ける CO2や光応答性を調べたところ,cdi4 と同様に,低 CO2や光処理をしても気孔が開かず,

応答性が低下していた。この結果より,孔辺細胞で発現する PECT1 が気孔の CO2及び光応答

を制御することが示された。続いて,どのような仕組みで PECT1 が気孔開口を制御している

のか明らかにするために,気孔開口を駆動する細胞膜 H⁺-ATPase に着目して解析を進めた。

具体的には cdi4 変異が細胞膜 H⁺-ATPase の発現,局在,リン酸化,活性に与える影響を調べ

た。まず細胞膜 H⁺-ATPase をコードする主要な遺伝子である AHA1 の発現や局在を調べた結

果,cdi4 と野生型の間に顕著な違いは見られなかった。次に H⁺-ATPase を常に活性化させ気

孔を開かせるカビ毒フシコクシンに対する気孔開口応答を調べた。その結果,cdi4 および

PECT1 発現抑制株において,フシコクシンによる気孔開口応答が抑制された。また, H⁺-

ATPase は C 末端がリン酸化されることで活性化するが（Kinoshita and Shimazaki 1999）,そ

のリン酸化レベルの変化を免疫化学染色法により測定した。その結果,フシコクシンによる

H⁺-ATPase のリン酸化は cdi4 変異体でも野生株と同程度起こることが分かった。最後に,H⁺-

ATPase 活性を直接測るため, 孔辺細胞を用いたプロトンポンピングアッセイをおこなった。

フシコクシンによるプロトン輸送活性は WT と cdi4 の間でほとんど差がなかった。 

 

図３ 孔辺細胞は葉肉細胞と

比較して大量の PE を保持す

る。 

孔辺細胞と葉肉細胞における

各脂質分子種の含量を比較し

たところ,孔辺細胞は小胞体

経路から合成される PE を多

く保持していた。図の一部は

Negi et al. 2023 から転載。 

 

 

これらの解析から,PECT1 は H⁺-ATPase の下流もしくは独立した経路で気孔開口応答を制御

することが示された。孔辺細胞における PE の重要性を調べるため,孔辺細胞と葉肉細胞のリ

ピドミクス比較解析をおこなったところ,葉肉細胞に対する孔辺細胞における PE 量の比が,
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他のグリセロ脂質と比較して高く,孔辺細胞は小胞体経路から合成される PE を多く保持して

いることが明らかとなった（図 3）。以上の解析から,PE は気孔の開口機能に欠かせない脂

質であることが示された。PE がどのように気孔開口制御に関与するのか,その分子メカニズ

ムは現在のところ不明であるが,我々は以下の 3 つの仮説を立てている。 

(1) 輸送体/チャネルの立体構造仮説：H⁺-ATPase の活性は,膜のリン脂質組成によって変化

することが報告されている（Kasamo and Yamanishi 1991）。PE は円錐形の構造を持つ非膜形

成脂質であるため,膜タンパク質を脂質二重膜に適切に固定または接着する機能を持つ可能

性がある（van den Brink-van der Laan et al. 2004）。PE は,H⁺-ATPase の下流で働く内向きカ

リウムイオンチャネルの安定化に寄与している可能性が考えられる。この仮説を検証するた

めには,cdi4 変異体におけるカリウムイオンチャネル活性の測定を含むさらなる研究が必要

である。 

(2) シグナル仮説：青色光による H⁺-ATPase のリン酸化は cdi4 変異体において抑制されてい

た（Negi et al. 2023）。PE のようなリン脂質は,ホスホリパーゼによって加水分解され,リゾ

リン脂質と遊離脂肪酸になる。光誘導性気孔開口反応では,ホスホリパーゼ A2β（PLA2β）

がリゾリン脂質を生成することが示唆されており（Seo et al. 2008）,このリゾリン脂質は, 細

胞膜 H⁺-ATPase を活性化するシグナル分子であると考えられている（Wielandt et al. 2015）。

従って,孔辺細胞の PECT1 によって合成された PE は,ホスホリパーゼによって加水分解さ

れ,H⁺-ATPase を活性化するための lyso-PE を生成する可能性も考えられる。 

(3) ミトコンドリア仮説：PECT1 はミトコンドリアに局在し（Mizoi et al. 2006; Negi et al. 

2023）,PE はミトコンドリア膜の主要なグリセロ脂質である（Michaud et al. 2017）。PECT1

はミトコンドリアの PE レベルを制御し,呼吸能力を維持するためにシトクロム c オキシダー

ゼ（COX）活性を調節する（Otsuru et al. 2013）。cdi4 における気孔開口反応の低下は, 呼

吸活性の低下,あるいはミトコンドリア膜脂質組成の変化によるエネルギー供給の低下によ

って説明できるかもしれない。 

 

４．PE 以外のリン脂質が気孔開閉に及ぼす影響について 

リン脂質と気孔開閉制御との関わりについては,PE 以外にも,ホスファチジン酸（PA）や

ホスファチジルイノシトール（PI）は,脂質性シグナル伝達物質として, いくつか研究事例が

あるので,紹介したい。まず PA は,乾燥などの環境刺激により合成されるアブシジン酸

（ABA）シグナル伝達に関与する脂質であることが知られている。ABA 処理により PLD

（ホスホリパーゼ D）の酵素活性が上昇し,PLD の生成物である PA が孔辺細胞内で 2 倍近

く増加する（Jacob et al. 1999; Uraji et al. 2012）。PLD によって合成された PA は, 内向きの

カリウムイオンチャネルの活性を抑制する（Jacob et al. 1999）。加えて PA は,ABA シグナ

ル伝達を負に制御するタイプ 2C プロテインホスファターゼである ABI1 と結合し, 細胞膜に

トラップすることで,ABI1 の機能を阻害し, ABA による気孔閉鎖を促進する（Zhang et al. 

2004）。さらに PA は単量体型 G タンパク質 α サブユニット（GPA）やタイプ 1 プロテイン

ホスファターゼ（PP1）と結合することで, ABA による気孔開口阻害作用にも寄与すると考

えられている（Mishra et al. 2006; Takemiya and Shimazaki 2010）。一方,PI は分子種ごとに気
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孔開閉機能に及ぼす影響が異なり,ホスファチジルイノシトール 4,5 ビスリン酸（PI4,5P2）

は気孔開口を促す脂質として, ホスファチジルイノシトール 3 リン酸（PI3P）やホスファチ

ジルイノシトール 4 リン酸（PI4P）は気孔閉鎖を促す脂質としての機能が報告されている。

例えば, PI4,5P2は光処理により,孔辺細胞において細胞質から細胞膜へ局在が変化し, 細胞膜

に存在するアニオンチャネルの機能の阻害することで気孔開口を促す機能があると考えられ

ている（Lee et al. 2007)。また PI3P や PI4P は阻害剤による実験などから,ABA による気孔閉

鎖（Jung et al. 2002; Choi et al. 2008）や,CO2による気孔閉鎖（Takahashi et al. 2017）に関与し

ていることが示されており,これらの脂質は気孔閉鎖時のアクチン繊維のリモデリングに欠

かせないことが報告されている（Choi et al. 2008）。 

 

５．今後の展望 

PE や PE 以外のリン脂質も気孔開閉において重要な機能を持ち,リン脂質の主要な合成経

路である小胞体経路は,孔辺細胞にとって欠かせない大事な経路であることが分かってき

た。また, 我々は最近,小胞体経路から主に合成される葉緑体脂質の 1 つである DGDG が気

孔葉緑体形成や気孔開閉機能に必須であることを見出している（Song et al. 投稿準備中）。

これらの知見を統合すると, 孔辺細胞が小胞体経路を発達させている意義の 1 つとして,孔

辺細胞は小胞体経路優位な脂質分配をすることで,気孔に特徴的な葉緑体を形成し,気孔開閉

機能に適した脂質組成にカスタマイズしているのかもしれない。今後は, 個々の脂質分子種

が気孔葉緑体形成や気孔開閉機能に及ぼす影響を精査するとともに,その背後にある分子メ

カニズムの理解が必要だと考えられる。さらに,脂質イメージングによる各脂質分子種の分

布の偏りを,オルガネラもしくは１分子レベルで検出できるようになれば,脂質の新たな機能

や脂質同士の相互作用による協調的な働きなど分子レベルの理解が進み,脂質研究のイノベ

ーションが生まれるのではないかと期待される。 
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