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１．はじめに 

生体内で作り出される多種多様な化合物は，自身や他の生物の生命活動に様々な形で用い

られている。いずれの場合にも，細胞もしくは細胞内小器官の内外を仕切る生体膜を介した

化合物の移動を必要とする場合が多い。化合物の膜輸送を司る因子，すなわち「輸送体」に

関する研究は精力的に進められているが，生体内に存在すると考えられる化合物の数，もし

くはゲノム情報から推測される輸送体タンパク質の数に比べ，機能（輸送基質）が明らかに

されている輸送体の数は圧倒的に少ない。 

私たちは，植物ホルモンに代表される低分子生理活性物質に着目し，その輸送体の同定に

取り組んでいる。ダーウィンの実験でもよく知られているように，オーキシン（indole-3-acetic 

acid; IAA） は植物体内を極性輸送される。1990 年代頃からオーキシンの輸送に欠陥を持つ変

異体が形態異常や，外生オーキシンに対する感受性を指標として数多く単離され，その解析

を通して現在までに PIN，AUX，ABC 型に分類される複数の輸送体によってオーキシンの輸

送が複雑に制御されている様子が明らかになってきている（Benjamins and Scheres 2008; 

Petrasek and Friml 2009; Grones and Friml 2015; Anfang and Shani 2021）。これに対し，他の植物

ホルモンに関しては同位体ラベルした化合物の投与や接木実験などから植物体内を輸送され

る事が示唆されているものもあるが，その制御機構については不明な点が多い。この様な状

況の中，私たちは NPF と呼ばれるタンパク質ファミリーが複数の植物ホルモンの輸送に関与
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する事をこの 10 年ほどの間に明らかにしてきたので，本稿ではその一部について紹介した

い。 

 

２．乾燥に応答した気孔の閉鎖とアブシシン酸（ABA） 

 ABA の代表的な生理作用の一つとして，気孔の閉鎖誘導が挙げられる。葉の水分含量を変

えず，根の一部にのみ乾燥を与えた場合にも気孔の閉鎖が誘導される事，またこの時に道管

中の ABA 濃度の上昇が見られる事から「根で合成された ABA が道管を通して地上部に運ば

れて気孔の閉鎖を誘導する」という考えが長い間受け入れられてきた（Davies and Zhang 1991; 

Jiang and Hartung 2008; Schachtman and Goodger 2008; Christmann et al. 2013）。しかしながらそ

の後の ABA 欠損変異体を用いた接木実験などでは, 気孔の閉鎖は地上部の ABA 生合成能力

に大きく依存するという報告が多数なされている（Holbrook et al. 2002; Christmann et al. 2007; 

McAdam et al. 2016）。さらに，シロイヌナズナにおいて ABA 生合成の鍵酵素である NCED3

とそれに続く細胞質内での ABA 生合成最終段階の反応を触媒する ABA2, AAO3 といった酵

素が葉の維管束周辺の細胞に多く分布している事などから（Endo et al. 2008; Kuomori et al. 

2014），乾燥に応答して ABA が主に葉の維管束組織で合成されると考えられるようになって

いる。実際に，シロイヌナズナ ABA 欠損変異体 aba2 において正常な ABA2 遺伝子を維管束

組織（師部伴細胞）特異的に発現させる事により，その表現型が回復する事が確認されてい

る（Merilo et al. 2018）。これらの事は，維管束組織で合成された ABA が孔辺細胞へと輸送さ

れ，気孔の閉鎖を誘導する事を示唆している。 

 

３．ABA輸送体 

 孔辺細胞は，原形質連結（プラスモデスマータ）を持たない。また，ABA 受容体は細胞膜

上に存在する可能性も考えられていたが，現在では細胞質もしくは核内で機能する可溶性タ

ンパク質である PYR1/PYL/RCAR が主要な ABA 受容体である事が明らかになっている

（Rodriguez et al. 2019）。そのため，維管束周辺の細胞で合成された ABA が受容体に認識さ

れ気孔の閉鎖を誘導するためには，ABA が一度細胞外に排出され孔辺細胞内に取り込まれる

という過程が必要になる。ABA は pKa 値 4.7 の弱酸であり，溶液中では pH に依存してカル

ボキシル基がイオン化する解離型（COO-）と非解離型（COOH）の 2 つの形態の存在比が変

化する。非解離型の ABA は比較的脂溶性が高く，拡散によって細胞膜を通過する事ができ

る。また，オーキシン輸送体の多くが形態異常やオーキシン低感受性を示す変異体の解析を

通して同定されてきたのに対し，ABA の輸送に欠陥を持つ変異体はいわゆる順遺伝学的手法

では単離されてこなかった。これらの事から，ABA の細胞膜を介した移動に能動的な仕組み

が必要であるかどうかは長らく不明であった。 

この様な状況の中，私たちは ABA の生体膜を介した移動を仲介する因子，すなわち輸送体

（トランスポーター）となり得るタンパク質を活性に基づいて網羅的にスクリーニングする

方法を，ABA 受容体 PYR1/PYR/RCAR がリガンド依存的に PP2C タンパク質ホスファターゼ

と相互作用するという報告（Park et al. 2009）から着想を得て構築した。すなわち，ABA 受容

体と PP2C の相互作用を検出する酵母 two-hybrid（Y2H）系を確立し，そこに ABA を細胞内
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に取り込む輸送体を発現させた場合には，選択培地上での酵母の生存が通常より低濃度の

ABA 存在下で可能になると期待したのである（図 1）。これに基づいて，シロイヌナズナの

cDNA ライブラリーを用いたランダムなスクリーニングを行った結果，低親和性の硝酸イオ

ン輸送体として知られている NRT1（NITRATE TRANSPORTER 1）タンパク質を含むファミ

リーメンバー（Tsay et al. 2007; Leran et al. 2014; Corratge-Faillie and Lacombe 2017）のいくつか

が，細胞内に ABA を取り込む活性を持つ事を明らかにした（Kanno et al. 2012）。NRT1 が属

する輸送体ファミリーは動物の SLC15（Solute Carrier 15）に相当し，シロイヌナズナには 53

のメンバーが存在する。その中には，小ペプチド（主にジペプチドとトリペプチド）の輸送

体（PEPTIDE TRANSPORTER; PTR）として機能するタンパク質が存在する事も報告されてい

る（Tsay et al. 2007; Leran et al. 2014; Corratge-Faillie and Lacombe 2017）。私たちは当初 ABA

輸送活性を持つ当該ファミリーメンバーに AIT（ABA-IMPORTING TRANSPORTER）という

名前を付けたが，後述する通り同一のタンパク質が複数の化合物を輸送する場合がある事か

ら，基質に基づいた命名は後に混乱を引き起こす事が懸念された。そのため，NRT1 と PTR

を含む輸送体ファミリー全体を NRT1/PTR FAMILY（NPF）として系統的に 8 つのサブファ

ミリーに分類し，NPF1.1，NPF1.2，・・・NPF8.1，NPF8.2，・・・という様に統一した呼び

方をする事が提案されている（Leran et al. 2014）。私たちが酵母で確認した中では，NPF4.6 が

ABA に対して比較的高い輸送活性を示した。NPF4.6 は過去の研究で硝酸イオン輸送体とし

ての機能が明らかにされていた NRT1.2（Huang et al. 1999）と同一のタンパク質であるが，

ABA に対する Km 値が 0.5~5 μM と比較的低い（Kanno et al. 2012; Leran et al. 2020）（硝酸

イオンに対する Km 値は約 5.9 mM）。さらに NPF4.6 の機能を失った変異体（npf4.6）におい

て発芽時の外生 ABA に対する感受性が低下している事，NPF4.6 の過剰発現により発芽時の

外生 ABA に対する感受性が高まる事から，NPF4.6 が植物体内で ABA 輸送体として機能し得

る事が示された（Kanno et al. 2012）。 

ここで本題に入る。NPF4.6 は，維管束組織から孔辺細胞への ABA の輸送に関与している

のであろうか？npf4.6 単独変異体においては葉の表面温度に関して野生型との違いが見られ

ないが， ABA の内生量が減少した（完全には欠損しない）aao3 変異体と npf4.6 を掛け合わ

せた二重変異体においては aao3 単独変異体に比べて葉の表面温度が低下する（Shimizu et al.

図 1. ABA 受容体（PYR）と PP2C タンパク質ホスファターゼの ABA依存的な相互作用を検出
する Y2H系を用いた輸送体の同定 
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2021）（図 2）。この事から，NPF4.6 は気孔の閉鎖を促進する働きを持つと考えられる。NPF4.6

のゲノム配列の下流に GUS を挿入し，自身のプロモーターで NPF4.6 と GUS の融合タンパク

質を発現させる形質転換体（pNPF4.6:gNPF4.6-GUS）において，維管束組織および孔辺細胞で

GUS 活性が検出された（Shimizu et al. 2021）（図 3）。NPF4.6 は細胞内に ABA を取り込む活

性を持つ事（Kanno et al. 2012），aao3 npf4.6

において気孔の開度が aao3 に比べて高ま

る（葉の表面温度が低下する）事（Shimizu 

et al. 2021）を考えると，孔辺細胞における

ABA の取り込みが NPF4.6 の主要な働きで

あると予想された。この事は，aao3 npf4.6 二

重変異体背景で，正常な NPF4.6 遺伝子を孔

辺細胞特異的な MYB60 プロモーターで発

現させると気孔の閉鎖が促進する（葉の表

面温度が高まる）という実験結果（Shimizu 

et al. 2021）（図 3）からも支持される。維管

束組織で発現している NPF4.6 の生理的な

機能については現時点で不明であるが，生

合成部位から孔辺細胞へと輸送される

ABA 量の制御等に関与している可能性な

どが考えられる。 

 前述の通り，輸送活性に強弱はあるものの NPF4.6 以外にも複数の NPF が ABA を基質とす

る（Kanno et al. 2012; Chiba et al. 2015）。そのうちの NPF5.1 に関しては，機能欠失変異体

（npf5.1）において葉の表面温度が野生型よりも高い（気孔開度が低い）事が明らかになった

図 2. npf4.6変異の葉の表面温度に対する影響 

(A) 発芽後約 1 ヶ月の野生型, npf4.6, aao3, aao3 npf4.6 および aao3 npf4.6 背景で孔辺細
胞特異的に正常な NPF4.6 を発現させる形質転換植物（aao3 npf4.6/pMYB60:NPF4.6）。 
(B) サーモグラフィーで観察した表面温度。 

A B

図 3. NPF4.6 タンパク質の局在部位 

NPF4.6 プロモーター支配下で NPF4.6
と GUS の融合タンパク質を発現させる
形質転換体における GUS 染色。(A) ロ
ゼット葉。(B) 表皮の拡大写真. 



植物科学最前線 13:92 (2022) 

S. Watanabe et al. - 5 

BSJ-Review 13:92 (2022) 

（Shimizu et al. 2021）（図 4）。この事は，

NPF5.1 が気孔の閉鎖を負に制御する因子で

ある事を意味している。NPF5.1 は NPF4.6 と

同様に，酵母においては細胞内への ABA の

取り込みを仲介する（Shimizu et al. 2021）。

NPF5.1の過剰発現により発芽時のABAに対

する感受性が高まる事からも，NPF5.1 が植物

体内で ABA 取り込み輸送体として機能する

という事が支持される（Shimizu et al. 2021）。

それでは何故，同じ ABA 取り込み輸送体と

しての機能を持つ NPF4.6 と NPF5.1 の機能

欠失が気孔の開度に関して反対の表現型を

示すのであろうか？それはおそらく，二つの

タンパク質の機能部位の違いによるもので

あると考えられる。前述の通り NPF4.6 が孔

辺細胞で ABA の取り込みに関与している一

方で，NPF5.1 の発現は少なくともプロモー

ター活性に基づくと葉肉細胞や維管束組織

など広範囲で見られる（図 5）。これらの事

から，NPF5.1 は維管束組織から孔辺細胞へと

輸送される ABA を葉肉細胞や維管束組織に

取り込む事で気孔の閉鎖を抑制しており，

npf5.1 においては細胞間を通して維管束組織

から孔辺細胞へ辿り着く ABA の量が増大す

る事で気孔が閉鎖すると考えられる（図 6）。

npf4.6 npf5.1 二重変異体と野生型の葉の表面

温度が同程度である事（図 2）は，NPF4.6 に

よる孔辺細胞への ABA の取り込みが気孔閉

鎖において重要である事を改めて意味して

いる。 

 長らくその実態が不明であったABAの輸送メカニズムであるが，ここで紹介したNPF4.6，

NPF5.1 を含め，実に多くの ABA 輸送体が近年になって続々と報告されている（Kuromori et 

al. 2018; Seo and Marion-Poll 2019; Anfang and Shani 2021）。本稿では主に気孔閉鎖に焦点を当

て ABA 輸送の必要性を考えてきたが，これまでに知られている多様な ABA の生理作用と照

らし合わせると複数の ABA 輸送体の存在意義がより鮮明になるであろう。

 

図 4. 野生型及び npf5.1の葉の表面温度 

 (A) 発芽後約 1 ヶ月の植物。(B) サー
モグラフィーで観察した表面温度。 

図 5. NPF5.1のプロモーター活性 

NPF5.1 プロモーター支配下で GUS を発現
させる形質転換体のロゼット葉における
GUS 染色。 
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４．NPFの多様な機能 

 NPF は古くから知られている硝酸イオン，小ペプチド，そして前述の ABA 以外にも，オー

キシン（Krouk et al. 2010），ジベレリン（Saito et al. 2015; David et al. 2016; Tal et al. 2016），

ジャスモン酸（Ishimaru et al. 2017）といった植物ホルモンや，グルコシノレート（Nour Eldin 

et al. 2012），アルカロイド（Payne et al. 2017），ニコチアナミン（Chao et al. 2021）等の二次

代謝産物を基質とする事が明らかになってきている。ファミリー全体を見渡した場合もそう

であるが，興味深い点はある特定の NPF が複数の基質を認識する場合も多々見受けられる事

である。 

 タルウマゴヤシ（Medicago truncatula）の nip/latd は，根粒形成，側根形成，主根伸長等に

欠陥を持つ変異体である（Veereshlingam et al. 2004; Bright et al. 2005）。NIP/LATD は硝酸イ

オンに対して輸送活性を示す NPF タンパク質をコードするが，nip/latd 変異体で同じく硝酸

イオンを基質とするシロイヌナズナ NRT1.1/CHL1（NPF6.3）を発現させた場合には主根成長，

側根形成が部分的に回復する一方で，根粒形成に関する表現型は相補されない（Bagchi et al. 

2012）。この事は，NIP/LATD が硝酸イオン以外に根粒形成に重要な役割を果たす何らかの化

合物の輸送体として機能する可能性を示唆している。今後 NPF の機能解析を通して，化合物

の新たな働きや新規の生理活性物質・植物ホルモンが発見される事が期待される。 

 

５．インドール酪酸（IBA）の輸送に関わる NPF 

 シロイヌナズナに存在する 53 の NPF の中には，植物体内での機能が明らかになっていな

いものが多数存在する。さらに前述の通り，ある一つの基質輸送に関する生理的役割が明ら

かになっている NPF があったとしても，その NPF に他の未知の機能が隠されている可能性

NPF5.1

NPF4.6

: ABA

維管束組織

葉⾁・ 表⽪細胞

孔辺細胞

気孔

（ABA合成部位）
（ABA作⽤部位）

NPF4.6

野⽣型

npf5.1

図 6. NPF4.6, NPF5.1の維管束組織から孔辺細胞への ABA輸送と
気孔閉鎖における機能 
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も考えられる。この様な事から，私たちは NPF の機能を失った変異体の表現型を幅広く観察

している。 

 この過程において，過去に硝酸イオンおよ

びカリウムイオンを基質とする事が報告さ

れていたNPF7.3（NRT1.5としても知られる）

（Lin et al. 2008; Li et al. 2017）の機能を失っ

た変異体（npf7.3）の根の重力屈性が異常に

なっている事に気付いた（Watanabe et al. 

2020）（図 7）。この表現型は培地中に硝酸

イオンおよびカリウムイオンが高濃度に量

含まれている条件においても観察される事

から，NPF7.3 の基質となる他の化合物の存

在が示唆された。オーキシンが根の重力屈性

に関与している事がよく知られている。

NPF7.3 は酵母において主要な内生オーキシ

ンであるインドール酢酸（IAA）に対して優

位な取り込み活性を示したが，IAA は比較的

脂溶性が高いために NPF7.3 非存在下でも酵

母細胞内に取り込まれやすく，また NPF4.6

がABAに対して示した輸送活性ほどNPF7.3

の IAA 輸送活性は顕著ではなかった。これ

に対し，植物の内生化合物であり IAA の前

駆体としても知られる IBA は膜透過性が比

較的低く，NPF7.3 の基質として IAA よりも

効率的に輸送された。npf7.3 で観察される根

の重力屈性異常は外生 IAA 処理で回復する

が IBA 処理では回復しない。また，npf7.3 に

おいては野生型に比べてオーキシン誘導性

プロモーターである DR5 の活性が低下して

おり，重力に応答した DR5 活性の偏差分布

が起きにくい（図 8）。さらに NPF7.3 の発

現は，IBA の IAA への変換が活発に行われ

る事が予想されているコルメラ細胞で見ら

れる。これらの事から，npf7.3 では IBA から

IAA への変換が行われる細胞内への IBA の

取り込みが低下していると考えられる

（Watanabe et al. 2020）（図 9）。IBA から合

成される IAA が側根形成に重要である事が

野⽣型 npf7.3

A

B

野⽣型 npf7.3

図 7. 野生型, npf7.3の根の重力屈性 

(A) 垂直に立てた培地上で npf7.3 の根は
波を打ち重力に向かってまっすぐに伸長
しにくい. (B) 重力方向を 90 度変化させ
た場合 npf7.3 の根は重力方向に屈曲しに
くい.   

図 8. 野生型, npf7.3における DR5活性 

根の重量方向を 90 度変化させると 野生
型では重力側に DR5 活性（赤）が偏って
分布するが, npf7.3 ではそれがみられな
い. 
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よく知られていたが，私たちの NPF の機能解析を通して，IBA から合成される IAA が根の重

力屈性にも必要であるという新たな発見をもたらす事ができた。 

 

６．終わりに 

 これまで私たちの NPF に着目した研究を中心に紹介してきたが，近年になって異なる輸送

体ファミリーに属する新たな植物ホルモン輸送体の同定が進んでいる（Anfang and Shani 

2021）。今後，植物ホルモンの輸送介の詳細な制御メカニズムを明らかにしていくためには，

植物体内における植物ホルモンの分布を正確に把握する事が必要であろう。現在私たちは，

一細胞・超微量サンプルからの質量分析系の確立に取り組んでいる（Shimizu et al. 2015; 清水

ら 2020）。これにより，適したマーカー遺伝子やセンサータンパク質が確立されていない植

物ホルモンに関してもその局在を，高い空間解像度で明らかにする事が可能になると期待し

ている。近い将来，これらの成果についても紹介できる日が来る事を強く願っている。 
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