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気孔の開閉運動を制御するイオンチャネル活性制御機構の解明

岡山大学学術研究院環境生命自然科学学域 宗 正　晋 太 郎

は じ め に
植物の葉の表皮に存在する気孔は，一対の孔辺細胞と呼ばれ

る細胞から形成された小孔である．植物は気孔を開くことで，
光合成に必要な二酸化炭素を吸収し，また同時に蒸散により水
蒸気を放出することで，土壌中の栄養を根から吸収するために
必要な駆動力を得ている．しかし，乾燥など水の利用が限られ
た環境下では，植物は気孔を速やかに閉鎖し水分損失を抑制す
る必要がある．また気孔は病原菌の侵入経路となるため，植物
は病原菌の接触を感知して気孔を閉鎖することで，葉内への侵
入を抑制する免疫応答機構を有している（図1）．気孔の開閉を
制御するシグナル伝達のなかでも，アブシシン酸（ABA）が誘
導する気孔閉鎖シグナル伝達の分子機構は，これまで精力的に
研究がなされてきた 1）．これまでの研究で著者らの研究グルー
プは，ABA を含む，様々な刺激が誘導する気孔閉鎖シグナル
伝達における孔辺細胞原形質膜イオンチャネルの活性制御機構
を明らかにしてきた．その一部について紹介させて頂きたい．
1.  ABAによるカルシウムイオンを介した SLAC1アニオン
チャネル活性化機構に関する研究

乾燥ストレス下で合成される植物ホルモンである ABA は，
気孔閉鎖を誘導し，過度の蒸散による水分損失を抑制する働き
を持つ．ABA が孔辺細胞で誘導する気孔閉鎖シグナル伝達機
構の模式図を図2 に示す．ABA は，孔辺細胞原形質膜の陰イ
オンチャネル SLAC1 とカリウムイオンチャネル GORK を活
性化する（図2）．これにより塩化物イオンやカリウムイオンが
流出し，孔辺細胞の浸透圧が低下する．その結果，孔辺細胞外
へ水が流出することで孔辺細胞の体積が減少し，気孔が閉鎖す
る．

気孔閉鎖を誘導する孔辺細胞ABA シグナル伝達において，
カルシウムイオン（Ca2＋）が重要なセカンドメッセンジャーと
して機能することが 20年以上前から明らかとなっている．
ABA は，孔辺細胞原形質膜に存在する Ca2＋チャネルを活性化
し，孔辺細胞の細胞質遊離Ca2＋濃度（［Ca2＋］cyt）の上昇を誘導
する（図2）．これは下流の SLAC1 アニオンチャネルの活性化，
そして気孔閉鎖に必須のイベントである．しかし，孔辺細胞

［Ca2＋］cyt の上昇を感知して，下流のイベントと情報変換する
分子は，同定されていなかった．我々の研究グループは，モデ
ル植物であるシロイヌナズナの孔辺細胞プロトプラストを用い
たマイクロアレイ解析をもとに，孔辺細胞で高発現する Ca2＋

依存性タンパク質キナーゼ（Calcium-dependent Protein Ki-
nase; CPK）を，孔辺細胞における気孔閉鎖シグナル伝達に関
与する Ca2＋センサータンパク質として同定した 2）．

ABA とは反対に，青色光による刺激は気孔開口を誘導する．
過去の研究から，孔辺細胞［Ca2＋］cyt上昇は，気孔開口を誘導
する青色光シグナル伝達においても，正の調節因子として機能
する可能性が示唆されている．このことから孔辺細胞には，
ABA や青色光などの入力刺激特異的に［Ca2＋］cyt上昇を感知
して下流の応答（気孔の閉鎖または開口）へと導く Ca2＋シグナ
ル解読機構が備わっていることが予想されていた．著者らは， 

［Ca2＋］cyt センサータンパク質である CPK が，SLAC1 の N末
端に存在する 59番目の Ser をリン酸化し，これが効率的な
SLAC1 の活性化と気孔閉鎖誘導に必須であることを明らかに
した 3）．SLAC1 と CPK はともに，気孔閉鎖シグナルが OFF
の際，タンパク質フォスファターゼ PP2C によって脱リン酸化
されることで不活性化状態となっており，ABA はこの抑制を
解除することで［Ca2＋］cyt に依存した気孔閉鎖応答を引き起こ
す．この研究成果は，植物における Ca2＋シグナルの解読にか
かわる巧みな分子機構を明らかにした最初の報告である．
2.  免疫応答としての気孔閉鎖シグナル伝達機構とシグナルク
ロストーク機構に関する研究

ガス交換や蒸散制御の場である気孔は，病原菌の侵入経路と
もなりえる．植物は，気孔から葉内への病原菌侵入を阻止する
ために，孔辺細胞は病原菌の接触を認識して気孔を閉鎖する免
疫応答を備えている．病原菌の接触をきっかけにして起こる免
疫応答としての気孔閉鎖は，植物ホルモンであるジャスモン酸

（JA），サリチル酸，そして防御応答を誘導する物質であるエ
リシター（病原菌に由来する PAMP や内生の DAMP など）に

図2.　ABA の気孔閉鎖シグナル伝達経路図1.　様々な刺激に応答して気孔は開閉する
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よって調節されていると現在考えられている． ABA とは対照
的に，これら免疫応答としての気孔閉鎖を調節するシグナル伝
達機構は，ほとんど研究が行われていなかった．著者の研究グ
ループは，シロイヌナズナの孔辺細胞JA シグナル伝達に関す
る研究を進め，当時JA シグナル伝達に関与することが知られ
ていた，E3 ユビキチンリガーゼの F-box タンパク質である
COI1 が JA による SLAC1 アニオンチャネル活性化や気孔閉鎖
に必須であることを明らかにした 4）．その後，数多くの研究グ
ループにより，COI1 は転写リプレッサーである JAZ と複合体
を形成し，JA の活性本体であるジャスモン酸イソロイシンの
受容体として機能することが示された．著者の研究成果は，ユ
ビキチン-プロテアソーム経路が，イオンチャネルの活性制御
に関与する可能性を植物において初めて示した貴重な成果であ
る．

植物の生長や環境応答の多くは，複数の植物ホルモンによる
複雑なシグナルネットワークにより制御を受けることが知られ
ている．孔辺細胞も，様々な環境刺激を認識する能力をもち，
それらに応答して開閉運動を行うことがこれまでの研究で明ら
かとなっている．しかし，それぞれの刺激単独が誘起する気孔
開閉シグナル伝達に関しては盛んに研究が進んでいるものの，
それらシグナルを統合する分子機構についてはあまり研究が進
んでいなかった．著者らは，植物ホルモンである ABA や JA, 
エチレンによる孔辺細胞シグナルネットワークによる気孔開度
調節メカニズムの一端を明らかにした 5），6）．その生理学的意
義は不明であり現在調査中であるが，おそらく様々な刺激が入
り乱れる自然環境下での，最適な気孔開度の維持に貢献してい
るものと思われる 7）．
3. リンゴ酸による SLAC1活性化機構の解明

リンゴ酸は，気孔が閉鎖する際に孔辺細胞から排出される溶
質の一つである．過去の数多くの研究から，リンゴ酸が気孔閉
鎖を誘導する働きを持つことが示されている．そのためリンゴ
酸は，気孔閉鎖の際に孔辺細胞から排出されるただの溶質では
なく，ABA などの気孔閉鎖を誘導する刺激と協調的に働くシ
グナル因子である可能性が示唆されていた．しかしながら，リ
ンゴ酸による気孔閉鎖誘導機構は不明であった．著者の研究グ
ループは，アフリカツメガエル卵母細胞を異種発現系として用
いたシグナル伝達再構成実験により，アニオンチャネル
SLAC1 が直接リンゴ酸を感知して活性化することを明らかに
した 8）．細胞外リンゴ酸は，CPK などのキナーゼによりリン
酸化・活性化された SLAC1 の活性をさらに増強した．この
SLAC1活性化は，細胞内からリンゴ酸を与えた場合は観察さ
れなかった．以上の結果は，アニオンチャネル SLAC1 が細胞
外のリンゴ酸を感知して気孔閉鎖を誘導するリンゴ酸センサー
として機能することを示唆している．また，細胞外リンゴ酸に
よる SLAC1活性化に間接的に寄与するシグナル伝達機構につ
いても，いくつか有益な知見が得られている（図3）9）．

以上の成果は植物において，様々な代謝経路の中間体である
リンゴ酸がシグナル因子として機能する可能性を分子レベルで
明らかにした初めての報告である．リンゴ酸は，ヒトや土壌微
生物が容易に分解でき，食品添加物としても利用されているこ
とから，本成果が安全性の高い簡便な作物のストレス耐性強化
技術の開発に繋がることが期待される．

お わ り に
著者らの研究成果は，気孔の開閉運動だけでなくイオン輸送

のかかわる植物すべての生理応答の理解に貢献するものであ
る．著者は何気ない縁があり植物の電気生理学的研究に着手す
ることとなったが，現在我が国では本分野の研究者は減少傾向
にある．今後研究に邁進して，本分野と農芸化学の発展に貢献
していきたい．
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図3. 細胞外リンゴ酸は二つの経路で SLAC1 を効率的に活性
化する
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