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Abstract: To investigate the development of plastids in various leaf tissues of a NAD-ME 
type C4 plant, Amaranthus patulus Bertoloni, structural changes of etioplasts under 
continuous illumination were observed by means of an electron microscope.  Before the 
illumination, all etioplasts in epidermal cells including guard cells, mesophyll cells, bundle 
sheath cells, and vascular parenchymatous cells were small and spherical in shape, and 
contained prolamellar bodies with extending single-thylakoids.  After the illumination, the 
plastids elongated, and the disorganization of prolamellar bodies and the formation of 
primary  grana occurred at first in epidermal plastids, secondary in mesophyll plastids, 
then in bundle sheath plastids, and finally in vascular parenchymatous plastids.  This 
difference of start for plastid morphogenesis among leaf tissues may be reflected simply by 
those anatomical arrangement for light exposure.  The function of peripheral reticulum 
found in mesophyll and bundle sheath chloroplasts and the crystalline iclusion in epidermal 
plastids was also discussed. 
Keywords: Amaranthus cotyledon, chloroplast morphogenesis, etioplast metamorphosis, 
prolamellar body, crystalline inclusion 

 
 
序論
サトウキビの光合成初期産物が C4 ジカルボン酸で

あることが 1965 年に Kortschak ら 1)により発見さ

れ、新たな光合成系として C4 ジカルボン酸経路が

Hatch and Slack2)によって明らかにされて以来、多

くの植物の光合成が研究され、現在では 8000 種以

上の C4ジカルボン酸経路により光合成を行なう C4
植物が知られている 3)。 
 光合成初期産物が３炭素化合物である C3 植物で

は、光合成は主に葉肉細胞で行なわれる。これに対

して、C4植物の光合成は、葉肉細胞と維管束鞘細胞

の分業で行なわれており、二酸化炭素は葉肉細胞の

C4経路で同化され、C4化合物として維管束鞘細胞に

輸送され、脱炭酸を経て、カルビン-ベンソン回路(C3

回路)に取込まれて再同化される。良く発達した維管

束鞘細胞の存在は、C4植物に特有な形態学的特徴で

あり、この二酸化炭素固定の分業は必然的に葉の細

胞分化との相関を示し、機能と細胞分化との相関に

関する多くの研究がなされている。最近では、それ

ぞれの細胞に特異的な酵素の遺伝的発現が光と温度

に影響を受けることや葉の組織の加齢に依存するこ

とが示唆されている 4)が、その詳細は必ずしもまだ

明確ではない。 
 C4植物は、C4経路の脱炭酸酵素が NADP-リンゴ

酸 酵 素 (nicotinamide adenine dinucleotide 
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phosphate-malic enzyme)である NADP-ME 型、

NAD- リ ン ゴ 酸 酵 素 (nicotinamide adenine 
dinucleotide-malic enzyme)である NAD-ME 型、

PEP カルボキシキナーゼ phosphenolpyruvate 
carboxykinase)である PCK 型の 3 つのサブタイプ

に分類されており、オキサロ酢酸から還元されるそ

れぞれの C4化合物は NADP-ME 型ではリンゴ酸、

NADP-ME 型と PCK 型ではアスパラギン酸である

ことが知られている 5)。また、この分類は、維管束

鞘細胞に含まれる葉緑体(以下、維管束鞘葉緑体また

は色素体)の内膜系の違いとも対応し、NADP-ME
型 C4植物では、維管束鞘葉緑体は発達したグラナを

欠き、良く発達したグラナを持つ葉肉細胞の葉緑体

(以下、葉肉葉緑体または色素体)と典型的な二型性

を示すが、NAD-ME 型および PCK 型の C4植物で

は、維管束鞘葉緑体も良く発達したグラナを持ち、

葉肉葉緑体と内膜系における二型性を示さないこと

が知られている６）。NADP-ME 型 C4 植物における

二型性葉緑体の形態形成も葉肉細胞と維管束鞘細胞

の光合成回路特異的酵素の違いと相関しており、こ

の型の典型的植物であるサトウキビとトウモロコシ

では、維管束鞘葉緑体のグラナは、葉の細胞分化と

連関した葉緑体の発達過程で一旦形成されるが成熟

化に伴って消失することが報告されている 7,8)。一方、

葉緑体の二型性が顕著でないNAD-ME型やPCK型

の C4植物では、細胞分化に伴う色素体の形態形成に

ついてはあまり研究されていない。暗所に置かれた

植物では、内膜系の発達は抑制されて色素体内にプ

ロラメラボディが形成されるが、光照射により短時

間で内膜系の発達が促進されることが知られている
9)。今回、筆者らは、NAD-ME 型における色素体の

形態形成、特に内膜系の発達過程を明らかにするた

めに、黄化処理した C4植物アオビユに光を照射した

後の葉の各細胞内に含まれる色素体の微細構造変化

を透過型電子顕微鏡で観察した。 
 
材料と方法 
野外で自生していたアオビユ(ホソアオゲイトウ) 
Amaranthus patulus Bertoloni (図１A)から前年度

に採集しておいた種子を滅菌シャーレ内の脱脂綿上

に播種し、水を適度に含ませた後、容器全体を完全

に遮光し、温室(30℃)内に置いて発芽成長させた。

一週間後に 25℃に保たれた培養装置に移し、遮光を

解除して〜20 μmol photons m-2s-1の光を照射した。

光照射開始から 0、2、6、12、48 時間後のアオビ

ユ(図 1. B〜D)のそれぞれの子葉を摘出して 0.5×2 
mm2の小片に細切し、0.1 M リン酸緩衝液(pH 7.2)
で希釈した 6%グルタルアルデヒド液に浸漬し、室

温下で 1 時間、更に 4℃下で 23 時間前固定した。

光照射０時間となる暗所対照試料の前固定は安全暗

灯のみを点灯した暗室内で行なった。0.1 M リン酸

緩衝液で洗浄した後、DW で希釈した 2%四酸化オ

スミウム液により室温下で１ 時間と 4℃下で 23 時

間後固定した。二重固定後に、試料をアセトン系列

で脱水し、Epoxy 樹脂に包埋して熱重合させた。ま

た、明所対照試料として、明所で発芽させたアオビ

ユの一週間後の子葉と、鉢に移植してから約 2 ヶ月

後の成長葉も同様に処理した。樹脂包埋試料からウ

ルトラミクロトーム(Reichert Ultracut-N)で厚さ

70 nmの超薄切片をダイヤモンドナイフを用いて作

製し、酢酸ウランとクエン酸鉛で二重染色して透過

型電子顕微鏡(JEOL JEM2000EX)で観察した。 
 
結果 
成長植物緑葉組織細胞の観察 
アオビユの緑葉は典型的なクランツ構造 10)を示し、

よく発達した維管束鞘細胞が維管束を取り囲んでい

た(図 2)。維管束鞘細胞内では色素体も含めて殆どの

細胞小器官は求心的に維管束側に向って分布してい

たが、対照的に液胞は遠心的領域に分布していた(図
2、3B)。維管束鞘細胞を取り囲む細胞壁のうち、隣

接する葉肉細胞との間の細胞壁は維管束鞘細胞間や

維管束細胞との間の細胞壁より厚かった。葉肉細胞

内では中心部に液胞が局在し、色素体は細胞膜に近

接して分散分布していた(図 2、3A)。維管束柔細胞

は小さく、液胞も未発達であるため電子密度の高い

細胞として観察された(図 2、3C)。一方、表皮系で

は、表皮細胞はかなり大きく、液胞も極度に発達し

て細胞中央部を占め、細胞質基質は細胞膜に沿って

薄い層として観察された(図 2、3D)。孔辺細胞は

表皮細胞より小さく、液胞も大きな領域を占めてい

図 1. アオビユ(ホソアオゲイトウ). A. 野外自生の成長
植物. B. 播種後暗所で１週間黄化処理された芽生え. C. 
黄化処理に続く光照射 12 時間後の芽生え. D. 黄化処理
に続く光照射 48 時間後の芽生え. 
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なかったが、細胞壁は他の細胞と比べて明確に肥厚

していた(図 2、3E)。 
 葉肉細胞と維管束鞘細胞の色素体は良く発達した

葉緑体で、10〜20 層にチラコイドが積み重なったグ

ラナとグラナ間を連結するストロマチラコイドから

なる内膜系を含んでおり、ストロマ内には多数の大

きなデンプン粒とプラスト顆粒が観察された(図 4A、

B)。色素体の内側包膜に沿って小管の連続からなる

網状構造(peripheral reticulum; 周縁網状体)が葉

肉葉緑体と維管束鞘葉緑体で共に観察されたが、そ

の規模は葉肉葉緑体の方がより顕著であった。葉肉

細胞と維管束鞘細胞の色素体が大きなものでは長径

で 10μm 以上に達するのに対して、維管束柔細胞

や表皮系の細胞に見られる色素体は長径でおよそ 3
μm であり、グラナとストロマチラコイドからなる

内膜系も含まれるが、グラナの積み重なりは数層で

少なく、貯蔵デンプンからなると思われるデンプン

粒を含む未発達の色素体であった(図 4C-D)。これら

の色素体のストロマ中にはしばしば高電子密度の結

晶様体が観察された(図 4E、F)。 
 
黄化処理植物子葉組織細胞の観察 
暗所で発芽成長させたアオビユの黄化子葉(図 1B)
の各組織細胞の色素体を観察した。いずれの色素体

も球状または楕円体状で、内部にプロラメラボディ

や貯蔵デンプン粒を含む典型的なエチオプラストの

特徴を示していた (図 5)。葉肉細胞と維管束鞘細胞

のエチオプラストはほぼ同じ大きさで、長径 3.5〜
4.0μm であり、プロラメラボディから多数の長い

単一チラコイドが伸びていた(図 5A、B)。特に、葉

肉細胞のエチオプラストでは、プロラメラボディか

ら伸びた複数の単一チラコイドが包膜に沿って互い

に平行に配列するパラレルチラコイドが観察された

(図 5A)。一方、維管束柔細胞と表皮系細胞内のエチ

オプラストは小さく、長径およそ 2.5μm で、プロ

ラメラボディから伸びる単一チラコイドの数や長さ

も、維管束柔細胞ではかなり良く発達していたが、

葉肉細胞や維管束鞘細胞のエチオプラストと比べる

図 2. アオビユ緑葉の横断切片像．維管束(V)を維管束鞘細胞(BSC)が取り囲み, それに隣接した葉肉細胞(MC)とその外
側に表皮細胞(EC)層が見られる. 維管束鞘細胞内の色素体は求心的に配列. 
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と小規模であった(図 5C-E)。なお、表皮細胞内のエ

チオプラスト内には緑葉の表皮細胞色素体内で観察

されたものと同様の結晶様体が含まれていた(図
5D)。 
 
光照射に伴う色素体内膜系変化の観察 
暗所で発芽成長したアオビユを明所に移すと、黄化

葉は徐々に緑化し、48 時間後には明所で発芽成長さ

せたものと殆ど同じ色あいの緑葉になった(図 1D)。
明所に移してから色素体で生ずる内膜系の変化には

細胞間で経過の違いが認められたが、いずれの色素

体でもプロラメラボディの崩壊と消失に伴うグラナ

およびストロマチラコイドの発達が見られた。 
 図 6 は、葉肉細胞における色素体内膜系の変化を

示している。明所に移して２時間後には、プロラメ

ラボディから伸びていたチラコイド間に局所的な接

触が生じ、初期(一次)グラナが形成され始めていた。

明所に移して６時間後にはプロラメラボディは完全

に消失し、一方、最大で 5 層程度の重なりから成る

グラナが多数形成されていた(図 6B)。明所に移して

から２時間後では色素体はまだ球状で、エチオプラ

ストの特徴を維持していたが、６時間後には偏平化

図 3. 緑葉各組織の細胞．葉肉細胞(A), 維管束鞘細胞(B), 維管束柔細胞(C), 表皮細胞(D), 孔辺細胞(D).  各細胞に含ま
れる色素体の大きさや内膜系発達の違いに注目.  葉肉細胞と維管束鞘細胞の色素体は良く発達した葉緑体で多数の澱
粉粒が含まれている. 
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図 4. 緑葉各組織細胞の色素体．葉肉細胞(A), 維管束鞘細胞(B), 維管束柔細胞(C), 孔辺細胞(D), 表皮細胞(E)の各色素体
および表皮細胞色素体ストロマ中に見られる結晶様体(F). 

図 5. 黄化子葉各組織細胞の色素体. 葉肉細胞(A), 維管束鞘細胞(B),  維管束柔細胞(C), 表皮細胞(D), 孔辺細胞(E)の
色素体. 各色素体はプロラメラボディを含み, 葉肉細胞の色素体ではパラレルチラコイドが顕著. 表皮細胞の色素体
には結晶様体が見られる. 
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図 6. 黄化植物光照射後の葉肉細胞色素体の発達.  明所に移してから 2 時間後(A), 6 時間後(B), 12 時間後(C), 48 時間
後(D)の色素体. 2 時間後にはプロラメラボディはほぼ消失し、痕跡構造が残されている. 光照射時間が長くなるにつれ
てグラナの積み重なりは増加し, 形状も球状からレンズ状へと変化している. 

図 7. 黄化植物光照射後の維管束鞘細胞色素体の発達.  明所に移してから 2 時間後(A), 6 時間後(B), 12 時間後(C), 48
時間後(D)の色素体. 12 時間後にも痕跡的プロラメラボディが見られ、葉緑体の特徴が明確なものは 48 時間後の色素体
である. 
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して細長い楕円体となり、ストロマチラコイドはそ

の長軸に平行に配列されていた。明所に移して 12
時間後には、色素体の形状はレンズ状に変化し、グ

ラナの積み重なりも５層以上のものが出現し、包膜

直下には周縁網状体小胞も観察された(図 6C)。明所

に移して 48 時間後には色素体内のグラナの積み重

なりは更に増え、最大で 10 層のものも見られた。

グラナの規模は成熟緑葉の葉肉細胞葉緑体で観察さ

れたものにまで達していないが、十分に発達した葉

緑体であった(図 6D)。 
 図 7 は、維管束鞘細胞における色素体内膜系の変

化を示している。維管束鞘細胞の色素体では植物を

明所に移してから 12 時間後でもなおストロマ内に

痕跡的なプロラメラボディが観察された(図 7A-C)。
色素体の形状も 12 時間後までほぼ球状で、エチオ

プラストの特徴を残しており、貯蔵デンプン由来の

デンプン粒もかなり残されていて葉肉細胞の色素体

より変化はかなり遅延されていた。色素体の内膜系

では、明所に移してから 6 時間後に辛うじて初期グ

ラナが見られたが(図 7B)、グラナとストロマチラコ

イドのみからなる内膜系を持つ葉緑体は 48 時間後

に始めて観察された(図 7D)。 
 図 8 は、黄化植物を明所に移してから 12 時間お

よび 48 時間後のアオビユ子葉の維管束柔細胞に見

られる色素体を示している。12 時間後でもなお痕跡

的なプロラメラボディが残っており、48 時間後の内

膜系もグラナの積み重なりは最大でも７層程であり、

重なりの範囲(グラナ円盤の直径)も小さかった。色

素体は球状からやや楕円体に変形していたが、大き

さは長径で３μm 程度で、色素体の発達は抑制され

ていた(図８B)。 
 図 9 は、黄化植物を明所に移してから 12 および

48 時間後のアオビユ子葉の表皮系細胞に見られる

色素体を示している。表皮系では、明所に移してか

ら 2 時間後に既にプロラメラボディは消失して初期

グラナが形成されており、12 時間後には成熟緑葉で

見られる色素体のそれにほぼ匹敵するグラナの積み

重なりを示し、葉の組織の中では最も速やかに変化

が進行した。しかし、顕著な形状変化は見られず、

最終的なサイズも長径でおよそ３μm 程度であっ

た。なお、表皮細胞の色素体は、明所に移した後の

どの段階でも高頻度でストロマ中に結晶様体を含ん

でいた。 
 
討論 
NAD-ME 型 C4植物アオビユにおける色素体内膜系

の発達過程を明らかにするために、黄化植物に光を

照射した後の子葉各組織細胞内に含まれる色素体の

微細構造変化を観察した。黄化植物子葉各組織細胞

内の色素体はすべてストロマ中にプロラメラボディ

を含んでおり、植物を明所に移すと、これらのプロ

ラメラボディは徐々に小さくなり、チラコイドが伸

展し、随所でグラナが形成された。この内膜系の変

化(発達)過程の概略は組織細胞間で差違はなかった

が、時間経過において異なっていた。プロラメラボ

ディが崩壊し始め、初期グラナが形成される段階は、

表皮系色素体で最も早く生じ、葉肉色素体、維管束

鞘色素体の順で起こり、維管束柔細胞の色素体では

最も遅く生じた。組織間で色素体の発達にずれが生

じていることの最も単純な解釈は、入射する光の方

向に沿った表面から深部への組織分布状態の反映と

することである。一方、典型的な NADP-ME 型 C4
植物のトウモロコシでは、色素体内膜系のこの変化

は葉肉色素体より維管束鞘色素体の方が早く生ずる

ことが報告されており 11)、今回の結果と一致しない。

しかし、トウモロコシやサトウキビでは維管束鞘色

素体は発達初期に一旦グラナを形成し、その後グラ

ナを欠く成熟葉緑体へと変化することが知られてい

る 7, 8)。これらの植物に見られる維管束鞘色素体の

発達段階は他の色素体より多くの段階を経ることが

必要であり、そのことが維管束鞘色素体の発達進行

を加速しているものと思われる。NAD-ME 型のア

オビユでは、維管束鞘葉緑体と葉肉葉緑体とで内膜

系の違いはなく、光照射後に組織間で色素体の発達

にずれが生ずることを組織分布に起因したものと解

釈することは妥当と思われる。 
 NADP-ME 型 C4 植物では葉肉葉緑体と維管束鞘

葉緑体とでグラナの有無による二型性が認められる

が、NAD-ME 型 C4植物ではグラナの有無において

両者に違いはなく二型性は成立しない 6）。しかし、

今回の観察でも、例えば、緑葉では維管束鞘葉緑体

の方が葉肉葉緑体より大きく、細胞内で求心的に配

列するなど、葉のクランツ構造に由来すると思われ

る微細構造学的特徴の違いが認められた。色素体包

膜内膜の陥入と分岐により形成されると思われる周

縁網状体 peripheral reticulum も、例外はあるが
12, 13)、殆どが C4 植物の葉緑体で観察されている特

徴的な構造である 14)。アオビユではこの構造は葉肉

葉緑体でより顕著であり、この結果はこれまでの報

告 8,14)と良く一致していた。 
 緑葉、黄化葉および黄化植物光照射後のどの段階

でも表皮細胞の色素体内には、ストロマのかなりの

領域を占める結晶様体が観察された。アオビユの成

長した緑葉では、表皮細胞や維管束柔細胞の色素体

中に結晶様体が観察されることは既に報告されてお

り、内膜系が未発達で、専ら光合成活性が低いと思 
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われる色素体内に見られることから、過剰蓄積され

た Rubisco (ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase 
/oxygenase) である可能性が指摘されていた 15)。実

際に、抗 Rubisco 抗体を用いた免疫電顕法による観

察では抗体が表皮細胞の色素体内結晶様体に良く結

合する結果が得られている(Suzuki 他、未発表)。今

回、光照射後の黄化色素体の発達過程を観察したが、

表皮細胞色素体内の結晶様体がこの光照射に伴って

量と質において変化している徴候は得られなかった。

これらの色素体では早期にグラナ形成や色素体成長

が抑制されると思われるので、継続的な光合成酵素

群の合成は起こらず、結晶様体の成長増大や顕著な

形状変化が見られないのかも知れない。 
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