
はじめに

　気孔は、植物の表皮に存在するガス交換のためのバルブである。光合成の基質であるCO2も、気孔を通って葉

内に拡散するので、気孔開度は光合成の律速要因としてきわめて重要である。これまでの多くの研究によって、
CO2濃度、水分条件、光が、気孔開度を制御する最も重要な要因であることがわかっている。

　多くの草本植物の葉は、その両面に気孔をもつ。光はおもに葉の向軸側（表側）に当たる。光の大部分（特
にクロロフィルに吸収されやすい青色光や赤色光）は葉肉組織で吸収されるため、背軸側（裏側）の表皮に到
達する光は弱く、光質も向軸側と異なる。向軸側と背軸側の気孔の挙動に注目した研究はこれまでにもいくつ
か行われ、背軸側気孔の方が向軸側気孔よりも光感受性が高いと報告されている。また、この違いは、向軸側
と背軸側の光環境の違いに由来するとされている。しかし、これらの先行研究のほとんどは、剥離表皮や孔辺
細胞のプロトプラストを用いたものであり、葉そのものを用いた研究例は少ない。また、葉を用いた研究では、
気孔開度に大きな影響を及ぼす葉内CO2濃度が制御されていない。したがって、両面気孔の光の応答に関するこ
れまでのデータは、他の要因の影響とは独立に得られているとは言えないし、生理生態学的にin situの応答を

正確に捉えたものとも言えない。
　本研究では、葉の両面のガス交換を分離して測定するシステムを自作し、光以外の気孔制御要因である空気
湿度やCO2濃度を一定にして、光環境(光量と光質)の影響を解析した。また、生育光環境が植物の両面気孔の光

応答性に及ぼす影響を解析した。これらに基づいて、気孔の光応答のメカニズムを考察した。
　なお、気孔開度は、葉面積あたりの水蒸気に対するコンダクタンス（Gs, mol m-2 s-1）、または気孔１個あた
りのコンダクタンス（Gs*, nmol stoma-1 s-1）として表現してある。
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　両面気孔の光応答性の違いは、気孔が葉内の光環境に
馴化した結果である可能性がある。そこで、ヒマワリ葉
を、葉身長が展開後の1/4-1/3程度の時点で裏返しにし、

完全展開後の気孔の光応答を比較した。
　向軸側に光を受けた対照葉の柵状組織は厚く、細胞は
細長かった。一方、裏返しにした葉の柵状組織は薄く、
細胞は短く、海綿状組織は厚く、細胞サイズは大きくなっ
た（Fig.2）。また、裏返しにした葉の気孔index（孔辺
細胞数 / 全表皮細胞数）は両面とも対照葉と差がなかっ

たが、向軸側の気孔密度（単位葉面積あたりの気孔数）
はやや減少した。背軸側の気孔密度は変わらなかった。
これらは、裏返し処理を開始した時には、気孔が分化し
ていたことを示している。

１．気孔の単色光への応答性

　ヒマワリの葉を用いて、両面それぞれに単色光（赤、青、緑）を直接照射した。向軸側、背軸側どちらの気
孔も青色光照射時に最もよく開いた。また、背軸側気孔は緑色光でも開き、その開度は赤色光とほぼ同じであっ
た。一方、向軸側の気孔は緑色光に応答しなかった。緑色光への応答の有無は、両面気孔間の最も著しい差と
いえる（Fig.1） 。

　

背軸側

向軸側

Fig. 1
左：単色光照射したヒマワリの背軸側（上、 ）と向軸
側（下、 ）の気孔コンダクタンスの変化。

右：三種類の単色光のスペクトル。
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Fig. 2　裏返しにした葉（左）と対照葉（右）の横断切片の比較
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２．生育光環境が植物の両面気孔の光応答性に及ぼす影響

　裏返した葉の背軸側気孔の赤色光への感受性は変化せず、緑色光への感受性はやや減少、青色光への感受性
は増加した（Fig.3A）。向軸側気孔は、対照葉の向軸側気孔に比べて、赤色光および青色光への感受性が減少
した。対照葉と同様、緑色光への感受性示さなかった（Fig.3B）。



　光の気孔への作用は二つに分けられる。
一つは、光が孔辺細胞の光受容体に作用し
て、気孔の運動に影響する場合である。青
色光で気孔が開孔しやすいことは古くから
知られていたが、その後の研究によって、
孔辺細胞内の青色光受容体（phototropin
など）が青色光応答性に関与することが分
かった。一方、光は孔辺細胞や葉肉細胞の
光合成を介する経路によっても気孔に影響
する。この二つの作用を分離するために、
光合成系の阻害剤（DCMU）を用いて、気

孔開孔のメカニズムを検討した。
　DCMU処理により、光合成速度を抑制し

たところ、背軸側気孔、向軸側気孔ともに
赤色光への応答性はほとんどなくなった。
一方、青色光への応答性は部分的にしか抑
制されなかった。対照葉の背軸側気孔は緑
色光に応答して開いたが、裏返しにした葉
の背軸側気孔は応答しなかった（Fig.4）。

これらの結果は、赤色光による気孔開孔に
は光合成の影響が強いこと、青色光の効果
には、光合成以外の要因が大きく関与する
ことを示している。緑色光についても、光
合成以外の要因が関与している可能性があ
る。裏返しにした時には背軸側の光強度が
強くなり、緑色光成分は相対的に少なくな
る。裏返し処理により背軸側気孔の緑色光
への応答性が減少するのはこのような環境
への馴化反応の結果かもしれない。一方、
向軸側気孔は緑色光に富む弱光にさらされ
るが、緑色光への応答性が見られるように
はならなかった。緑色光応答に関して両面
気孔は質的に異なる可能性もある。

Fig.3
裏返した葉(●、■、点線)と対照葉( 、 、実線)の単色光への応答性の比較。AとBとでは縦軸のスケールが異なることに注意。
A：背軸側の気孔コンダクタンス(Gs*)と光合成速度(An)( 、 ●)。B：向軸側の気孔コンダクタンスと光合成速度( 、 ■)。
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３．気孔開孔のメカニズムの検討

Fig.4 DCMUが気孔の単色光の光応答性におよぼす影響。

単色光の強さは250 μmol m-2 s-1。

DCMU処理しない葉：白； DCMU処理した葉：黒。

(a), (b), (c)：対照葉(d), (e), (f)：裏返した葉
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Fig. 5　

左：タバコの両面気孔の緑色光への応答
右：シロイヌナズナ (Columbia）の緑色光への応答
緑色光の強さは250 μmol m-2 s-1。照射開始から1時間後の

データを示してある。

まとめ
　
　本研究では、生態生理学的視点から、無傷葉の気孔の光応答性を詳しく解析し、以下の結果を得た。（1）無

傷葉の両面気孔の光応答性が違うことを確認した。特に背軸側気孔の緑色光への感受性が高いことを新規に見
出した。（2）裏返し処理による光環境の変化は、気孔の光応答性に変化をもたらした。 （3）気孔の赤色光へ
の応答性はほとんど光合成に依存した。 （4）気孔の青色光への応答性は、光合成と非光合成経路（光受容体
経路）両方に依存した。生育光環境はこの二つの経路のバランスに影響を及ぼした。（5）気孔の緑色光への応
答性は一般な現象である可能性を示した。（6）気孔の緑色光への応答性はDCMUによっても完全には抑制さ
れず、緑色光受容体の存在が示唆された。cryptochromeが緑色光受容体である可能性が高い。

　通常、葉は向軸側に多くの光を受け、背軸側に到達するのは緑色光成分の多い弱光である。背軸側気孔の緑
色光に対する応答性が高いのは、このような条件で気孔を開き光合成を行うのに都合のよい適応的な馴化反応
といえよう。本研究で得られた知見は、緑色光応答のメカニズムの解明という分子生理的な展開とともに、緑
色光が相対的に多い林床の植物の気孔の環境応答の検討という生理生態学な展開も強く促すものである。

　これまでに、緑色光で気孔が開孔するという
報告はほとんどなかったので、一般性を確認す
るために、ヒマワリ以外にも、シロイヌナズナ
やタバコを用いて、緑色光の応答性を解析した。
タバコでは、ヒマワリと同様に、背軸側気孔が
緑色光によって著しく開孔した（Fig.5左）。現

時点ではシロイヌナズナの葉の両面のガス交換
の個別測定を行っていないが、緑色光に応答す
ることは確認できた（Fig.5右） 。

　現在、 cryptochromeやphototropinは、青色

光受容体であると考えられている。本研究では、
シロイヌナズナのcryptochromeやphototropin
の欠損変異体を用いて、緑色光受容体として機
能する可能性を検討した。 緑色光照射すると、
cryptochrome欠損変異体の気孔コンダクタンス
は野生株より低下した（Fig. 6a, b）。一方、
phototropin欠損変異体の気孔の緑色光の感受
性はbackground株と有意な差を示さなかった
（Fig. 6c）。この結果は、 cryptochromeは緑
色光の受容体であり、 phototropinは緑色光の

受容体ではない可能性が高いことを示している。
最近の研究によって、 cryptochromeと転写因
子MYB60との関係が明らかになった。また、
この転写因子MYB60は気孔開孔を促進するこ
とも報告されている。cryptochromeは緑色光お

よび青色光を吸収し、転写因子を介して、光合
成経路又は光受容体経路のタンパク質の量を調
節し、気孔開孔をしているのかも知れない。

Fig. 6　シロイヌナズナの野生株と変異株の気孔の緑色光への応答
(a), (b)：緑色光の強さは250 μmol m-2 s-1、裏側から照射した。
(c)：片面の緑色光の強さは90 μmol m-2 s-1、両面同時に照射した。
Col：Columbia 野生株；C-cry1, C-cry2： Col backgroundのcryptochrome変異株；
Ler：Landsberg erecta野生株；L-cry1, L-cry2, L-cry1cry2：Ler backgroundの
cryptochrome変異株；gl：gl1-1；pp：gl backgroundのphototropin二重変異体。
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４．気孔の緑色光への応答性の研究


