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1. はじめに
　葉緑体は光、低温、接触刺激などの外的刺激に反応
して細胞内を移動する1,2)。このうち、光によって誘導
される葉緑体光定位運動は藻類、コケ植物、シダ植
物、種子植物で確認されており、葉緑体は弱光下では
入射光と直角な細胞表面に集まり（集合運動）、強光
下では入射光に対して平行な細胞表面に移動する（逃
避運動）。集合運動では、葉緑体が光を吸収できるよ
うな位置に定位することで光合成効率を高める役割を
担い3 , 4 )、逃避運動では、葉緑体が光をできるだけ吸
収しないような位置に定位することで光損傷を防ぐ役
割を担うと考えられている5,6)。C3植物の葉緑体運動は
一般的に青色光によって誘導され、青色光受容体であ
るフォトトロピンを介するのに対し7 , 8 )、シダ植物、
コケ植物、緑藻の葉緑体運動は、青色光だけでなく赤
色光でも誘導され、赤色光受容体であるフィトクロム
も介する9)。これらの植物の葉緑体運動については盛
んに研究されているが、C4植物の葉緑体運動に関する
報告は非常に少ない10,11)。
　一般的なC4植物の葉組織では、発達した葉緑体を含
む一層の維管束鞘細胞が維管束を取り囲み、さらにそ
の外側を一層の葉肉細胞が放射状に取り囲む Kranz 構
造を形成している（図1）。この両細胞にまたがって
機能するC4ジカルボン酸回路によってCO2を濃縮し、
Calvin-Benson 回路にCO2を受け渡している。また、C4

植物は脱炭酸酵素の違いにより、N A D P - M E型、
N A D - M E型、P C K型の3つのサブタイプに分類され
る。これら3つのサブタイプの維管束鞘葉緑体は維管
束側または葉肉細胞側に局在しているのに対し、葉肉
葉緑体は細胞膜周辺に均一に分布している。
　我々のグループは以前に、NAD-ME 型  C4 植物であ
るシコクビエが、極強光（3,000 μmol m-2 s-1）、乾

燥、塩といった環境ストレスにさらされると、葉肉葉
緑体は維管束鞘細胞側へ集合するように移動（凝集運
動）し、この運動には光とA B Aが関与することを報
告した12)。乾燥、塩、高浸透圧のいずれのストレスも
植物体内のA B A含量を増加させることから、環境ス
トレスによりA B Aが生成され、葉緑体の移動を誘導
すると考えられた。
　ここでは、C4植物の葉緑体運動を誘導する光質およ
びABAとの関係について検討した結果を紹介する13)。

2. 葉肉葉緑体の凝集運動に対するABAと光照射
時間との関係
まず、シコクビエ葉肉葉緑体のA B Aに応答した凝

集運動の経時変化を調べた。葉片に 30 μM ABA 溶液
を減圧浸透させ、ABA溶液上に浮かべて100 μmol m-2 

s-1 の白色光を 1～20 時間照射した結果、光照射 6  時
間後に葉肉葉緑体が維管束鞘細胞側へ凝集し始め、8

時間以後、明白な凝集運動が見られた（図2）。明処
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図1　 (a) C4植物シコクビエおよび、(b) C3植物オオムギの葉
内構造
　シコクビエでは維管束 (V) の周りを発達した葉緑体を含む
維管束鞘細胞 (B) と、一層の葉肉細胞 (M) が取り囲む Kranz
構造をとり、両細胞が連携して光合成が行われている。オオ
ムギでは維管束鞘細胞の外側に数層の葉肉細胞が取り囲ん
でいる。維管束鞘細胞の葉緑体は少なく、主に葉肉細胞が
光合成の場となる。Scale bars: 50 μm
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理の -ABA 区、暗処理の -ABA 区および +ABA 区では
いずれも葉肉葉緑体の移動は見られなかったので、光
とA B Aが必須であることがわかる。シコクビエ植物
体に着生したままの葉に極強光を照射した際に見られ
る凝集運動が１時間以内に起こるのに対して12)、葉片
をインキュベーションする実験では運動が起こるまで
に時間を要するが、この実験系を用いることで各種化
合物の影響を調べることができるようになった。その
結果、A B A以外の植物ホルモンや活性酸素は凝集運
動に関与していないことを明らかにしている13)。
研究が進んでいるC 3植物シロイヌナズナにおいて

は、シコクビエと比較してより弱い光強度かつ、より
短時間で葉緑体逃避運動が起こる14,15)。シコクビエの
葉緑体運動は、C3植物の葉緑体運動とは大きく異なる
側面をもつが、以下のように共通した側面も見られ
る。

3. 葉肉葉緑体の凝集運動を誘導する光質
シコクビエの葉緑体運動には光が必要である。前

述のように、C3植物の葉緑体運動には青色光あるいは
赤色光が関与しており、シコクビエの葉緑体運動にお
いてもこれらの光が関与する可能性が考えられた。そ
こで、シコクビエ葉片に、30 μM ABAを含む、または
含まない溶液を減圧浸透後、同様の溶液に浮かべ、向
軸側から赤色（660 nm）あるいは青色（450 nm）の
LED 光を 8 時間照射して葉肉葉緑体の挙動を観察し
た。
赤色光を照射した場合には、100 μmol  m-2 s-1、500 

μmol  m-2 s-1 のいずれの光強度においても、ABAの有
無に関わらず葉緑体の移動は見られなかった。
一方、青色光を照射した場合には、凝集運動に加

えて、シロイヌナズナで見られるような逃避運動も観
察された（図3）。興味深いことに、移動方向の異な
るこの2種類の葉緑体運動はABAと青色光強度に依存
して変化することがわかった。20 μmol m-2 s-1 の青色
光を照射した場合、-ABA 区では葉緑体運動は観察さ
れなかったが（図3a）、+ABA 区においては凝集運動
が誘導された（図3b）。次に、100 μmol m-2 s-1 の青色
光を照射したところ、-ABA 区では逃避運動が誘導さ
れ（図3c）、+ABA 区では向軸側（光照射面）で逃避
運動、背軸側で凝集運動が誘導された（図3d）。さら
に、500 μmol m-2 s-1 の青色光を照射したところ、         

-ABA 区では向軸側（光照射面）で逃避運動、背軸側

で凝集運動が誘導されたのに対し（図3e）、+ABA 区
では向軸側、背軸側ともに凝集運動が誘導された（図
3f）。これらの結果から、シコクビエ葉肉葉緑体には
逃避運動と凝集運動の両機構が存在するが、青色光強
度とA B Aのバランスにより、それらの運動の優位性
が異なることが示唆された。つまり、ある程度の青色
光により逃避運動が誘導されるが、A B Aが共存する
と凝集運動の反応性が高くなると考えられる。しか
し、100 μmol m-2 s-1 の青色光を照射した +ABA 区の向
軸側と背軸側で反応が異なった理由はうまく説明でき
ていない。また、500 μmol m-2 s-1 の青色光は逃避運動
を十分に誘導しうる強光であったと推測されるが、強
光ゆえに葉内で ABA が生成され、-ABA 区の背軸側
で凝集運動が誘導されたという可能性が考えられる。
そこで、-ABA区の葉の両面に500 μmol m-2 s-1 の青色
光を照射したところ、向軸側、背軸側ともに凝集運動
が誘導された。このように、青色光強度とA B Aの関
連性は単純なものでなく、謎解きにはまだ時間がかか
りそうである。
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図2　(a) 光とABAに応答した葉肉細胞における葉緑体凝集
運動の経時変化および、(b) シコクビエ葉肉細胞における葉
緑体凝集運動に対する光とABAの効果
　表中の－は凝集運動が見られなかったことを、＋は見ら
れたことを示している。Scale bars: 50 μm



4. トウモロコシの葉緑体運動
　シコクビエで見られた葉肉葉緑体の凝集運動が、他
の C 4植物においても見られるか確かめるため、
NADP-ME 型 C4 植物であるトウモロコシを用いてシ
コクビエと同様の青色光照射実験を行った。100 μmol 

m-2 s-1 の青色光をトウモロコシ葉片の向軸側から8時
間照射し、葉肉葉緑体を観察したところ、-ABA 区で
は向軸側、背軸側ともに逃避運動がみられ、+ABA 区
では向軸側で逃避運動、背軸側で凝集運動が見られ
た。これは、同条件のシコクビエの葉緑体運動と一致
する結果であった。この結果は、C 4植物が種を越え
て、青色光とA B Aに応答した葉緑体運動の機構を保
持していることを示唆している。一方、同じイネ科の
C3植物オオムギにおいては凝集運動は誘導されなかっ
た。さらに、塩や乾燥などの環境ストレスに応答した
葉肉葉緑体の凝集運動がイネ科C4植物の3種のサブタ
イプで起こることも確認しており、葉肉葉緑体の凝集
運動はC4植物共通の特徴だと考えられる13)。

5. おわりに
今回の研究では、C 4葉肉葉緑体の逃避運動が青色

光によって誘導され、A B Aが凝集運動へと運動様式
をシフトさせることがわかった。凝集運動は強光スト
レスでも誘導されることから、葉肉葉緑体が維管束側
へ集まることで強光による光阻害を回避する役割があ
るのかもしれない。加えて、葉肉葉緑体の凝集運動
は、維管束鞘細胞から漏出したCO2を再固定し、環境
ストレスに伴う光合成効率の低下を抑える役割も果た
している可能性がある。このような葉肉葉緑体の凝集
運動は真夏の炎天下で乾燥土壌に生育するC4植物でも
起こっており、曇天や夜間などストレスが軽減した際
には均一配置へ戻ることが確認されている12)。凝集運
動はC4植物のサブタイプを越えて共通な機構で起こる
ことが確認されたが、現在のところ、C3植物における
報告はない。葉緑体が細胞内で凝集配置をとる例は、
単一細胞でC4光合成を行う植物16)や塩ストレスにさら
されたCAM植物17)で報告されている。C4植物の葉緑
体凝集運動はC3植物の葉緑体光定位運動と同じくアク
トミオシン系が関与することが明らかとなっている12)。
また、どのような条件でも維管束鞘葉緑体は全くその
位置を変えない。C 4植物はC 3植物から進化する過程
で、光合成細胞の分化と細胞特異的な葉緑体凝集運動
機構を獲得することで、環境ストレス耐性を向上して
きたのかもしれない。
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図3　(a) - (f) 青色光およびABAに応答したシコクビエ葉肉葉
緑体の配置変化および、(g) 葉緑体運動の模式図
　各写真、上側が向軸側、下側が背軸側であり、向軸側か
ら青色光を照射している。 矢尻は逃避運動が起こっている
典型的な葉肉細胞を示す。向軸側で逃避運動、背軸側で凝集
運動が見られた (d) および (e) の模式図を (g) に示した。
Scale bars: 50 μm



今後、青色光およびA B Aの受容から葉緑体運動誘
起までの情報伝達、方向性をもった葉緑体の移動メカ
ニズムを明らかにするとともに、凝集運動がC4植物の
環境ストレス耐性能にどの程度貢献しているのかを調
べ、凝集運動の生理的意義を解明していきたいと考え
ている。
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