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研究紹介

植物の気孔閉鎖を導くアブシジン酸や�
二酸化炭素の感知・情報伝達

高 橋 洋 平
トランスフォーマティブ生命分子研究所（ITbM）

はじめに

陸上植物は，普遍的に存在する太陽エネルギー

と二酸化炭素（CO 2 ），水を利用した光合成能力に

加え，環境へ鋭敏な応答と適応によって，数億年

にわたり地球上に繁栄している。植物は，葉や茎

の表面に存在する小さな通気口である気孔を通し

て CO 2 を取り込むと同時に水の蒸散をおこなっ

ている。陸上植物は，水やガスを通しにくいクチ

クラ層によって地上部を覆われており，気孔は物

理的にはごく微細な孔でありながらも，植物と大

気とのガス交換の90% 以上を占める極めて重要な

器官である。ここでは，気孔閉鎖を引き起こす細

胞内情報伝達の研究を紹介したい。

気孔を介したCO2吸収と水分損失

気孔は，光合成に必要となる大気 CO 2 吸収のほ

とんどを担うが，それと同時に，植物体内からの

水分の流出の場でもあり，このことは陸上植物の

生理における重要な側面である。一般的な植物で

は，光合成で一個の CO 2 分子を固定する毎に，数

百個の水分子を失っていると見積もられ，気孔を

介する「CO 2 吸収」と「水の損失」は，陸上植物

の生活スタイルを規定するジレンマである。

植物は，環境に応じて気孔開度を適切に調節す

ることにより（気孔の開閉：図 1 ），CO 2 吸収と水

収支をコントロールして，乾燥といった環境変動

に適応してきたと考えられる。静的な印象を持た

れやすい植物であるが，気孔の開閉は数分以内に

引き起こされる素早い運動である。植物が気孔を

閉鎖できなければどうなるであろうか？アブシジ

ン酸 （ABA）は，乾燥環境に応答して植物体内で

合成されて気孔閉鎖を引き起こす植物ホルモンで

図 1　開口した気孔（左）と閉鎖した気孔（右）。写真はツユクサの葉の裏側表皮。
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あるが，この ABA を合成できない植物は，高湿

度条件ではある程度正常に生育するものの，低湿

度条件に移されると数分で気孔から急激に水を失

い，萎れてしまう。これは，水分環境に応答した

気孔制御の重要性を端的に示す。

植物ホルモンのアブシジン酸（ABA）による気孔

閉鎖

ABA は，どのようにして気孔を閉鎖させるの

であろうか？気孔開閉は，気孔を構成する一対の

孔辺細胞が，膨張あるいは収縮することによって

引き起こされる。気孔は，見た目が人間の口とも

似ているが，その上下の唇に対応するのが一対の

孔辺細胞である。各孔辺細胞の孔側と外周側では

細胞壁の厚みが異なっており，孔辺細胞が膨張す

ると細胞間に隙間が生じることによって「開口」

し，逆に収縮するとその隙間が狭まって「閉鎖」

する。すなわちABAは，孔辺細胞の素早い収縮を

引き起こすわけであるが，これは ABA 受容体か

ら始まる一連の情報伝達を介してカリウムイオン

やリンゴ酸などの溶質とともに水が孔辺細胞外へ

流出することによって達成される。この情報伝達

経路は長年に渡り研究されており，これまでに多

くの突然変異体や重要遺伝子が見つかっている。

なかでも最も重要な知見のひとつは，32P ラベ

ルされた ATP を用いた生化学実験によりもたら

された。ABA はタンパク質リン酸化反応を引き

起こすことが遺伝学的・薬理学的証拠から示唆さ

れていたが，その主役であるプロテインキナーゼ

は未知だった。ペンシルベニア州立大学の Sarah 

M. Assmann のグループは，ソラマメの表皮から

高純度の孔辺細胞を大量精製し，ABA 処理前後

のサンプルを用いて In-gel kinase assay をおこ

なった 1 ）。In-gel kinase assay とは，タンパク質を

SDS-PAGE で分離後，そのゲルごと［γ-32P］ATP

とインキュベートし，ゲル内のキナーゼ活性を

オートラジオグラフィーにより可視化する手法で

ある。ゲル作成時にキナーゼの基質を混ぜる場合

と混ぜない場合があり，いずれの場合も，キナー

ゼ活性を持つタンパク質が分子量によって分離さ

れたバンドとなって現れる。研究グループは，ソ

ラマメ孔辺細胞において48 kDa の未知タンパク

質が ABA に依存してキナーゼ活性を示すことを

見出した。2000年には，Assmann らがこのソラ

マメのプロテインキナーゼを質量分析により同定

することに成功し，AAPK（ABA-ACTIVATED 

PROTEIN KINASE）と命名した。その後，シロ

イヌナズナを用いた順遺伝学的スクリーニングか

ら AAPK のオーソログが見つかり，この遺伝子を

欠くと気孔が閉じなくなることからこのシロイヌ

ナズナのキナーゼは OST1（OPEN STOMATA1 

（stomata = 気孔））と命名された。AAPK/OST1

を含む SnRK2キナーゼ群は，植物のストレス応答

を担う重要な遺伝子ファミリーの一つとして広く

受け入れられている。

一方，OST1/SnRK2キナーゼの活性化メカニズ

ムについては，自己リン酸化と上流キナーゼによ

る活性化の両方の可能性が考えられてきたが，筆

者らの研究により OST1/SnRK2活性化を担うキ

ナーゼが同定された 2 ）。OST1/SnRK2は type2C 

protein phosphatase （PP2C）によって脱リン酸化

されることで阻害されており，この PP2C は ABA

とその受容体 PYR/PYLs の結合によって不活性

化されることが分かっていた。大腸菌で作成した

ABA 受容体 PYR1，PP2C の一種である HAB1， 

OST1/SnRK2キナーゼの組換えタンパク質を試

験管内で混合した後，OST1/SnRK2の活性化状態

を in-gel kinase assay で調べたところ，HAB1に

よる OST1/SnRK2の活性阻害は見られたものの，

ABA を添加しても OST1/SnRK2キナーゼは再活

性化しなかった（図 2 A）。そこで筆者らは，遺伝

学的に ABA 情報伝達への関与が報告されていた

Raf-like キナーゼの一種 3 ）をさらに添加した。す

ると，HAB1により不活性化された OST1/SnRK2

キナーゼが ABA 添加により再活性化する様子

を観察することができた（図 2 B）。この実験は，

ABA 初期情報伝達がこれらの 4 種のタンパク質

によって構成されていることを示唆する。さらな

る解析により，この Raf-like キナーゼは植物の浸

透圧ストレス応答にも重要な役割を担うキナーゼ
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であることが示された（図 2 C）２ ）。

高CO2濃度による気孔閉鎖

大気中の CO 2 濃度の急激な上昇は，地球の気候

変動にも関連して大きな関心を集めているが，じ

つは多くの植物種において，気孔は高濃度 CO 2 に

応答して素早く閉鎖することが知られている 4 ）。

しかしながら，植物がどのように CO 2 濃度変化を

感知しているのかについては，CO 2 センサーの分

子実体を含めて，長らく不明であった。

筆者らは最近，シロイヌナズナの CO 2 応答が異

常な突然変異体の原因遺伝子として見つかってい

た HT1と MPK4/12という ２ 種類のプロテインキ

ナーゼが，気孔の CO2/HCO3
－センサーとして機

能することを，［γ-32P］ATPを用いたタンパク質リ

ン酸化解析などにより証明した 5 ）。筆者は，HT1

キナーゼと MPK4/12キナーゼの組み換えタンパ

ク質を作製し，それぞれのキナーゼ活性を，CO2/

HCO3
－を産生する NaHCO3存在下・非存在下で調

べた。その結果，いずれのキナーゼも，単独では

CO2/HCO3
－に関わらず一定のキナーゼ活性を示

した（図 3 A）。その一方で，二つのキナーゼを試

験管内で混合した場合にのみ，HT1のキナーゼ活

性が CO2/HCO3
－に依存して阻害されることがわ

かった（図 3 B ）。

さらに筆者らは，HT1と MPK4/12が，CO2/

HCO3
－に依存して互いに結合して複合体を形成

することを見つけ，この複合体形成を阻害する

HT1の点変異は，CO 2 に応答した気孔閉鎖を阻

害することを見出した。これらの結果は，HT1と

MPK4/12が気孔閉鎖における CO 2 センサーの実

体であることを示す。さらに詳細な解析により，

このセンサーの直下では，CBC 1 という別のキ

ナーゼが CO 2 に依存して制御されていると考え

られ，気孔の CO 2 応答を司るキナーゼ情報伝達の

存在が見えてきた 5 ）。

興味深いことに，ABA によって活性化される

OST1/SnRK2キナーゼは，CO 2 による気孔閉鎖に

も必要であることが遺伝学的に示唆されている。

しかしながら，in-gel kinase assay 6 ） や OST1/

SnRK2キナーゼの活性をモニターする FRET セ

ンサーの開発 7 ）により，CO 2 は OST1/SnRK2キ

ナーゼの活性化を介さずに気孔閉鎖を引き起こす

ことが分かった。つまり，CO 2 と ABA は，どち

らも同様に気孔閉鎖を引き起こすものの，それぞ

れ別々の仕組みと両者のクロストークが存在して

いるようであり，これらを解明するためにはさら

なる研究が必要である。

図 2　�（A）OST1キナーゼ，ABA受容体 PYR1, PP2CホスファターゼHAB1の組み換えタンパク質を試験管内で混合
し，さらにABAを加えて5, 10, 20分後のOST1のキナーゼ活性を［γ-32P］ATPを用いた in-gel kinase assay
で検出した。（B） （A）に Raf-like キナーゼタンパク質（M3Kδ6）を添加した。試験管内でABAに応答した
OST1活性化が再現された。（C）3つの Raf-like キナーゼ遺伝子をCRISPR/Cas9で破壊したシロイヌナズナ
のABAまたは浸透圧ストレス（Osm）によるOST1/SnRK2キナーゼ活性化。Col は野生型シロイヌナズナを
用いたコントロール。
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おわりに

地上の変わりやすい水分環境に応じて植物が

ABA を合成して気孔を閉鎖させ，積極的な水分

保持を図ることは，直感的にも理解しやすい。一

方で，植物を取り囲む大気の CO 2 濃度は，大半の

陸上植物の一生を通してほぼ一定であろう。では

なぜ植物の気孔は CO 2 濃度を感知する必要があ

るのだろうか？じつは，植物の葉の内部では，外

部の光環境に応じて，CO 2 濃度がダイナミックに

変動していることが報告されている。すなわち，

光照射下で光合成が活発に稼働している時には，

CO 2 が消費されて葉内 CO 2 濃度は低くなる。逆

に，夜間は光合成が止まり，葉内 CO 2 濃度は上

昇する。このようにして，陸上植物は，CO 2 濃度

を自らの光合成状態の指標のひとつとして利用し

ており，これを感知して気孔を開閉することによ

り，CO 2 と水の収支を効率化しているのではない

かと考えられる。大気CO 2 濃度の急激な上昇や気

候変動が喫緊の課題となっている現在，植物の気

孔開閉を司る細胞内情報伝達メカニズムを明らか

にする研究は，農業などの応用面においても重要

であろう。
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