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進歩総説：植物のミネラル輸送研究最前線

4. カリウムの輸送とその制御機構

齋藤俊也・石丸泰寛・魚住信之

キーワード カリウム， トランスポーター，イオンチャネル

1. はじめに

カリウムイオン (K十）は，植物に限らず，ほぼすべての

生物において最も要求量の多い必須カチオンである (Gut-

knecht et al., 1978; Maathuis and Amtmann, 1999; Very 

and Sentenac, 2003; Amtmann et al., 2005). 植物細胞

内の K十濃度は， 100~200mMと高く維持されており，

硝酸塩等の無機イオンや有機酸塩などの電荷を帯びた分子

の電気的中和， pHの恒常性維持，膜電位の制御，細胞浸

透圧の制御において主要な役割を果たしている (Clarkson

and Hanson, 1980; Leigh and Jones, 1984). これによ

り，細胞伸長，気孔の開口／閉鎖運動等の生命現象を誘導

している．葉緑体においても， K+は高濃度に維持されて

おり，光合成に必要な一部のタンパク質の活性化のための

補因子として機能する (Szczerbaet al◆, 2009). 

一方，土壌溶液中の K+は， 0.1-lmMの範囲の濃度で

存在しているが， K+は局所的に枯渇することも多く，根

の表層の K十濃度は低くなっている (Jungkand Claas-

sen, 1986). 植物は K十を利用できなくなると，初期の段

階では，植物全体の K十濃度が減少する (Drewand Saker, 

1984; Pilot et al., 2003; Gierth et al., 2005; Nieves-Cor-

dones et al., 2007; Ma et al., 2012). この K濃度減少は，

まず地上部よりも根において顕著にみられる．全身の K+

含有量が急激に減少した K十欠乏条件でも，植物は持続的

な成長を行うために， K+の恒常性維持の機構を働かせ，

数日間，体内の K十濃度は一定に維持されている (Nieves-

Cordones et al., 2007; Ma et al., 2012). しかしながら，

長期間のK十飢餓状態が続くと，主に古い葉においてク

ロロシスが生じ，大きく生育が阻害される（ふ・mengaud

et al., 2004). 

本章では，外部環境の変化にともなう植物体内の K十恒
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常性維持の制御機構に焦点をあてる．組織レベルで，土壌

からの K十の取り込みや根から地上部への体内移行，各組

織における K十の役割や K十の輸送制御において重要な関

連タンパク質について議論する． また， K汀こ化学的類似

性が高く， K+恒常性維持機構に大きな影響を及ぼすナト

リウムイオン (Naりに関しても議論する．

2. K十の土壌からの取り込み

シロイヌナズナ (Arabidopsisthaliana)では， K+欠

乏になると，根の表皮細胞局在する内向き整流チャネル

ARABIDOPSIS K+ TRANSPORTERl (AKTl) (Sentenac 

et al., 1992; Daram et al., 1997; Ros et al., 1999; Urbach 

et al., 2000)と， KT/HAK/KUP型トランスポーターであ

るHIGHAFFINITY K+ TRANSPORTER 5 (HAK5) に

よって， Kを土壌中から吸収する (Santa-Mariaet al., 

1997; Ahn et al., 2004; Qi et al., 2008; Kobayashi et al., 

2010; Haro et al., 2013). aktlおよびhak5変異体植物

を用いた実験により，外部の K十濃度がlmM程度のとき

はAKTlが応を吸収し， lOOμM程度の低濃度のときは

AKTlとHAK5が協調して K十を吸収， さらにlOμM以

下の極低濃度では HAK5が主に K十吸収に寄与しているこ

とが証明された (Rubioet al., 2008). 

【AKTl】AKTlは， CalcineurinB-like protein (CBL)— 
CBL-interacting protein kinase (CIPK)リン酸化酵素複

合体によりリン酸化を受けて， K+の取り込みが活性化さ

れる (Xuet al., 2006). 特に， CIPK23はCBLl/9と複

合体を形成し AKTlを活性化することによって， K+欠乏

環境でK十取り込みを誘導する (Xuet al., 2006). 一方，

CBLlOはCIPK非依存的にAKTlのC末端部分と直接

相互作用し， CIPK23-AKT1間の相互作用を弱めることに

よって K十取り込み活性を抑制する (Renet al., 2013). ま

た， Proteinphosphatase 2C (PP2C)ファミリーである

AIPlおよびAIPlHは， CBLs-CIPKs(CIPK6, CIPK16 

および CIPK23)複合体と相互作用して， CIPKsのキナー

ゼドメインと直接結合し， AKTlへのリン酸化を阻害す

る．つまり， PP2Csの活性化／不活性化が，間接的に

AKTlを不活性化／活性化する．一方で，特定の CBLが

PP2Csと直接相互作用して PP2CsのCIPKを不活性化す

ることによって， AKTlを活性化する (Lanet al., 2011). 
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シロイヌナズナの根では， AKTlに相同性の高い K+

RECTIFYING CHANNEL 1 (KCl)も存在しているが，

KCl自身には K十輸送活性はない (Dreyeret al., 1997; 

Hirsch et al., 1998; Reintanz et al., 2002). AKTlや

KClはShaker型のチャネルであり，それぞれのホモ4量

体を形成できるとともにAKTl-KClヘテロ4量体も形成

できる (Dubyet al., 2008; Geiger et al., 2009a; Wang and 

Wu, 2010). AKTlホモ4量体の場合，細胞外に応が十分

に存在する条件では細胞内側の膜電位が負にある状態でK+

が細胞内へ取り込まれる．しかしながら K十欠乏条件では，

負の膜電位であってもある特定の範囲内では逆流して K+

を細胞外へ放出してしまうことが報告されている．これに

対してAKTl-KClヘテロ4量体は， K+取り込み活性自体

は低くなるものの，チャネルの開孔電位が変化しAKTlホ

モ4量体よりも大幅に負の側にシフトする．このようにして

KClは応欠乏下における AKTlによる K十の流出を防ぐ役

割がある (Geigeret al., 2009a; Adams et al., 2019). また，

soluble NSF attachment protein receptorのSYP121は，

KClと相互作用し， AKTl-KClヘテロ4量体のK十輸送活

性を変化させることから， KClとともにAKTlの活性調

節に関与している (Honsbeinet al., 2009). このように，

AKT1-KC1-SYP121による制御系は外部k十濃度の低下に

敏感に反応してK十輸送を調節する重要な機構である．

【HAK5】植物KT/HAK/KUPファミリー輸送体は，大

腸菌KUPおよび土壌酵母HAK輸送体の相同性タン

パク質として単離されてきた (Epsteinand Kim, 1971; 

Banuelos et al., 2000). KT/HA邸 UPは，高親和性（ク

ラスターI)および低親和性（クラスターII)のK+輸送を

行う輸送体ではあるが，その基質認識は厳密ではなくルビ

ジウムイオンやセシウムイオンのような他の一価の陽イオ

ンも輸送する (Veryand Sentenac; 2003). 

シロイヌナズナの HAK5(AtHAK5, 以下省略して

HAK5と表記）は， クラスタ-.-Iに属する高親和性の K+

トランスポーターであり，土壌中の K十吸収に重要な役

割を果たしている (Rubioet al◆, 2000). 特に特徴的なの

は， K+欠乏条件の根の表皮細胞において HAK5の遺伝子

発現制御は，非常に高度かつダイナミックに制御されて

いることである.HAK5はK十欠乏条件によって強く発現

誘導されることから，古くから K十欠乏状態の指標として

も使用されている (Rubioet al., 2000; Ahn et al., 2004; 

Armengaud et al., 2004; Gierth et al., 2005). Gierthら

によって行われたマイクロアレイ解析においても (Gierth

et al., 2005), HAK5は， 48時間のK十欠乏処理に応答し

て2倍以上発現誘導した唯一の遺伝子であり，また通常条

件時と比較した発現変化率は600倍以上である (Nieves-

Cordones et al., 2010). このような HAK5の遺伝子制

御機構は，様々な植物の K十欠乏に対する応答として報

告されている.HAK5と同様にクラスター Iに属する

大麦のHvHAKlも，根の表皮細胞に発現し， K+欠乏時

に遺伝子発現が誘導される K十輸送体である (Fulgenzi

et al., 2008). トウガラシ (Capsicumannuum) (Marti-

nez-Cordero et al., 2005)やトマト (Solanumlycopersi-

cum) (Nieves-Cordones et al., 2007)のような他の植物

種における HAK5の相同k十輸送体 (CaHAK5/LeHAK5)

も， K+欠乏時に強く発現誘導され，高親和性の K十吸収に

関わっている．

aktl欠損株では， HAK5の発現が誘導されており，

AKTlによる四の吸収の減少分を HAK5によって補っ

ていると考えられる (Hirschet al., 1998). このような

AKTlの欠損による他のKUPの発現誘導がみられないこ

とから， HAK5が根からの K十吸収に重要な役割を果たし

ていると考えられる (Ahnet al., 2004). シロイヌナズナ

のKUP2,KUP3, KUP4や大麦の HvHAK2は，低親和

性（クラスター II)K十トランスポーター (Quinteroand 

Blatt, 1997; Kim et al., 1998; Rubio et al., 2000; Ashley 

et al., 2006)として，シロイヌナズナのKUPlは二重

親和性トランスポーターとして報告されている (Fuand 

Luan, 1998). KT/HAK/KUPのいくつかは，液胞膜で機

能しており，液胞から細胞質への K十輸送に関与している

(Banuelos et al., 2002). 一方で，コケ (Physcomitrella

patens)のPpHAK2は，細胞膜に局在して H+/K十シン

ポーターまたはアンチポーターとして機能する (Haro

et al◆, 2013). 

このように，シロイヌナズナにおいて根からの K十の吸

収には， AKTlとHAK5が重要であるが，それぞれ制御

機構や機能が異なることから必然的に役割も異なる．

しかし，土壌中の硝化菌が少なく窒素源がアンモニウ

ムイオン (NH!)となるような条件では， これらのK十輸

送体による K十吸収の状況は大きく異なる.NH! は電荷

とサイズがK十に類似していることから， NH!を含む条件

では HAK5の応輸送活性は著しく阻害されるが， AKTl

は町への選択性が高いため k十輸送活性は阻害されな

い (Spaldinget al., 1999; Ashley et al., 2006; Qi et al., 

2008; Rubio et al., 2008; ten Hoopen et al., 2010). それ

ゆえ， NH!を含む条件では，外部の K十の量に依存せず

AKTlが主要な K十輸送を担うことなり， K+欠乏条件にお

ける K十取り込みはNH!が共存しない場合に比べて減少す

る(Hirschet al., 1998; Spalding et al., 1999). 

3. K十の体内移行

根において， K+チャネルやK十トランスポーターを介

して吸収された K十は，地上部組織に輸送するために木部

に送られる.AKTlの相同性タンパク質である STELAR

K+ outward rectifier (SKOR)は，最初に同定された植

物の外向き整流性k十チャネルであり，根の導管周辺に発

現している (Gaymardet al., 1998a). SKORは内皮から

木部へk十を輸送に関与し，根から地上部への K十の長距

離輸送に関わるとされているが， skor欠損株の地上部へ

のK十の輸送は制限されないことから，他にも K十の長距

離輸送に関わる輸送体の存在が示唆されている．実際に，
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K+ EFFLUX ANTIPORTERsは， H+/K+ァンチポーター

が木部柔細胞に発現しており， K+の長距離輸送に関与し

ている (Maseret al., 2001). また，同じく木部柔細胞

には NitrateTransporter I/Peptide Transporter (NPF) 

ファミリーのNPF7.3が発現している.NPF7.3は木部

へのH+/K+ァンチポートによる K十輸送と同時に硝酸イオ

ン(NOa)輸送も担っており， SKORと協奏的にはたらく

ことで根／地上部のK+/NOaバランスを保っていると考

えられている (Linet al., 2008; Drechsler et al., 2015; Li 

et al., 2017). SKORのC末端ドメインには，細胞内の

k十を感知するドメインの存在が報告されており，周囲の

k十濃度に対応して輸送活性が制御されていると考えられ

ている (Liuet al., 2006). また，乾燥時に生合成される

アブシシン酸 (ABA)によって SKORの発現は抑制され

る．これにより地上部への K十輸送を阻害することにより

水の移行を減少させ，乾燥時の根の伸長制御に必要な細胞

の膨圧コントロールを行っていると考えられている (Gay-

mard et al., 1998b). 

地上部に移行した K十は，さらに必要な部位に輸送され

る． これらの輸送には膜電位センサーをもつ Shaker型

k十チャネルが多く関わっており，たとえばK+CHAN-

NEL IN ARABIDOPSIS THALIANA 2 (KAT2)は，子

葉と子葉の先端部に局在し，オーキシンによって発現が

誘導される (Philipparet al., 2004). KAT2はK十の恒

常性維持に関わり，特に K十濃度の上昇を伴う葉の伸長

に重要な可能性が考えられている．また， ShakerPollen 

Inward K+ channel (SPIK)は花粉管の細胞膜に特異的

に発現し， K+を細胞内に取り込み細胞の膨圧を変化さ

せることにより花粉管の伸長を制御している (Mouline

et al◆, 2002). この SPIKの活性化は Calciumdependent 

protein kinase (CPK)のCPKllおよびCPK24により

行われる (Zhaoet al., 2013). さらに， AKT2は飾部に

発現し，飾部細胞からの K十流出による過分極を促す． こ

れにより， SUCROSE-PROTONSYMPORTER 2などの

H+/スクロース共役輸送体を通した飾部からアポプラス

トヘのスクロースの取り出しが可能になる (Deekenet al., 

2002; Gajdanowicz et al., 2011). AKT2はCBL4-CIPK6

との相互作用によりリン酸化非依存的に活性化されること

が報告されている (Heldet al., 2011). 

4. K切こよる気孔の開閉制御

地上部における K十のはたらきのなかで特に重要なのが

気孔の開閉制御である．気孔はガス交換や水分の蒸散を担

うため，その開口制御は光合成の効率や乾燥への耐性を決

定づける重要な機構である．

【気孔の開口】多くの C3植物・ C4植物において，青色

光に反応して気孔の開口が誘導されることが報告されてい

る(Shimazakiet al., 2007). 青色光は気孔のPhototro-

pinにより受容され，そこから発生したリン酸化シグナ

ルにより細胞膜の H+-ATPase (AHA)がリン酸化され活

性化される． これにより細胞外へのH十流出により細胞

膜の過分極が起こり， KATIなどの孔辺細胞膜上のK+

取り込みチャネルが活性化して K十が細胞内へ流入する

(Saito et al., 2017). このK十流入による浸透圧変化に伴

う水分子の流入により孔辺細胞が膨張し，気孔が開口す

る．また，青色光の他，インドール酢酸などのオーキシ

ン類によっても K十チャネルが活性化し気孔が開口するこ

とが知られている (Lohseand Hedrich, 1992; Blatt and 

Thiel, 1994). 

【気孔の閉鎖】気孔の閉鎖は基本的に次に示すような

機構になっている．孔辺細胞膜には Cl―チャネルSLOW

ANION CHANNEL-ASSOCIATED 1 (SLACl), NOぷ

チャネルSLAClHOMOLOG (SLAH) 3, リンゴ酸イオ

ンを輸送する Aluminum-activatedmalate transporter 

12を主として，様々なアニオンチャネルが存在してい

る(Saitoand Uozumi, 2019). 気孔閉鎖時にはまず，こ

れらのアニオンチャネルが何らかのキナーゼによりリン

酸化を受けて活性化され，細胞外へ各種アニオンを排出

する．これにより細胞膜の脱分極が進行し，それに伴い

応排出チャネルの gatedoutward-rectifying K+ channel 

(GORK)が活性化することにより K十が細胞外へ排出され

る． この K十流出に付随する水分子の流出により細胞が収

縮し，気孔が閉鎖する． この時， KATIも阻害されK十の

孔辺細胞の流入が抑えられる (Satoet al., 2009; Achaya 

et al., 2013). 

【乾燥による気孔閉鎖誘導】気孔の閉鎖を誘導する因子

は様々なものが存在する．植物が乾燥を感知した際には，

まず生合成されたABAが受容体タンパク質PYRABAC-

TIN RESISTANCEl/PYRl-LIKE/REGULATORY COM-

PONENTS OF ABA RECEPTORSに結合し，続いて

ABA受容体-ABA複合体がPP2C型ホスファターゼであ

るABAINSENSITIVE 1に結合しホスファターゼ活性を

抑制する．これにより，通常時ABAINSENSITIVE 1に

より不活性化されている OPENSTOMATA 1 (OSTl)キ

ナーゼの自己リン酸化が可能になり， OSTlがSLAClや

Aluminum-activated malate transporter 12を活性化する

ことにより気孔の閉鎖が誘導される (Mustilliet al., 2002; 

Yoshida et al., 2006; Geiger et al., 2009b; Nishimura 

et al◆, 2010; Imes et al◆, 2013). また， ABAは活性酸素種

の産生を誘導し，それによるカルシウムイオン (Ca2十）透

過性チャネル (Icaチャネル）活性化により細胞内の Ca2+

濃度を増加させる作用を持つ (Murataet al., 2001). これ

により Ca2十依存性キナーゼである CPK3/6/23やCBLl-

CIPK23, CBL5-CIPK11などの複合体キナーゼが活性化

し， SLAClやSLAH3をリン酸化してアニオン排出を誘

導する (Geigeret al., 2010; Geiger et al., 2011; Brandt 

et al., 2012; Maierhofer et al., 2014; Saito et al., 2018). 

同時に， CPK21/33やCBL1-CIPK5がGORKをリン酸化

し活性化することによって K十排出による気孔の閉鎖が促

進される (Corratge-Faillieet al., 2017; van Kleeff et al., 
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2018; Forster et al., 2019). 

その他，病原菌接近の感知・傷害応答によるジャスモン

酸の合成・外気中の過剰な二酸化炭素濃度など，数々の気

孔の閉鎖誘導因子が存在するが， どの因子から始まるシグ

ナル経路も最終的には GORKからの K十流出に伴う孔辺

細胞の膨圧減少に帰結している (Saitoand Uozumi, 2019). 

また，気孔の閉鎖時には孔辺細胞のサイズ調整のため，細

胞の体積の大部分を占める液胞を断片化させる必要があ

る．この液胞の断片化にはNa+/H+ANTIPORTER (NHX) 

による液胞へのK十流入が必要であり， NHXはCBL2/3,

CIPK9/17と， CBL2/3を脂肪酸修飾により液胞膜にとどめ

るPROTEINS-ACYL TRANSFERASE 10によって制御

されることが示唆されている (Songet al., 2018). また，

同じく孔辺細胞の液胞に局在する K十排出チャネルTWO

PORE K+ CHANNEL 1が関与している可能性もある

(Gobert et al., 2007). このように細胞膜や液胞膜を通し

たK十の輸送は気孔の開閉を直接制御する非常に重要な機

構である．

5. N釘輸送について

植物における Na十の生理的役割についての詳細はいま

だ解明されていないが，多くの植物では細胞内の K十濃度

が通常lOOmM前後なのに対し， Na十濃度は20mMを上

回ると様々な悪影響を及ぼす (Benitoet al., 2014). Na+ 

はK汀こ化学的類似性が高く， K+輸送への競合により細胞

のK十恒常性維持機構に大きな影響を及ぼす他， NHXに

よる輸送を通して細胞内外の pHにも影響を与える．

Na+の選択的な根への取り込み経路は解明されていな

いが， Non-selectivecation channelによる非選択的取り

込みが有力な経路の一つであるとされている (Demidchik

and Tester, 2002; Keisham et al., 2018). 上記の通り

Na+は植物にとって基本的に有害と考えられるため， Na+

の細胞外への排出・液胞への隔離機構がいくつも同定さ

れている.NaサH+ァンチポーターの SALTOVERLY 

SENSITIVE (SOS) 1は根端の表皮細胞に発現し， SOS2

(CIPK24)-SOS3 (CBL4)により活性化され根からのNa+

排出を促す (Qiuet al., 2002; Shi et al., 2002). この他，

CBL10-CIPK8もSOSlの活性化能力を持つことが近年

の研究で明らかになった (Yinet al., 2020). また，液胞

膜で機能するの NHXはCBL10-CIPK24による活性化を

受けることで液胞内に Na十を隔離する (Qiuet al., 2004). 

さらに，導管に入り込んだNa+は，地上部（特に花など

の生殖組織）へと到達する前に high-affinitypotassium 

transporterl (HKTl) トランスポーターの作用により

導管から汲み出され，木部柔細胞の液胞に隔離される

(Uozumi et al., 2000; Sunarpi et al., 2005; Davenport 

et al., 2007; Xue et al., 2011). このような HKTlを介し

て地上部への Na十の移行を回避することは，非塩性植物

において主要な耐塩性機構であると考えられている (Rus

et al., 2004). また， HKTlを全身恒常的な発現ではな

く，根の中心柱特異的に過剰発現させることで，地上部の

N酎蓄積を減少させ耐塩性が改善されることが報告されて

おり，作物の耐塩性増強の手がかりとなっている (Moller

et al., 2009; Plett et al., 2010). HKTlは導管からのNa+

の回収だけではなく，飾管への Na十の積み込みにも寄与

しており， Na十の再循環されることにより土壌への再輸送

が行われると考えられている (Berthomieuet al., 2003). 

シロイヌナズナにおける飾管を介した再循環機構は未解

明なところが多いが，イネ (Oryzasativa)や小麦 (Triti-

cum aestivum)において飾管へのNa+の積み込みに関わ

るHKTが同定されており (Renet al., 2005; James et al., 

2006; James et al., 2011), Na十が飾管経由で根に戻る再

循環により耐塩性が獲得されていることが示されている

(Craig Plett and Moller, 2010) . 

6. K十輸送およびNず輸送を制御する

Ca2十依存性リン酸化機構

ここまでの章で， Ca2十依存性のリン酸化システムが多

くの K十の輸送機構を制御することを記述してきた．シ

ロイヌナズナの根において， K+欠乏やNa十処理などによ

りの細胞内 Ca2十濃度が急上昇する (Testerand Daven-

port, 2003; Behera et al., 2017; Koster et al., 2019). こ

れは細胞内小器官からの Ca2十放出の他， Na十と結合した

glycoside inositol phosphoryl ceramide sphingolipid力ゞ

Ca2十チャネルを活性化することにより行われる (Jiang

et al., 2019). これにより CPKやCBL-CIPKなどのリン

酸化モジュールが活性化することでCa2十シグナリングが進

行する．根の2種類のK十取り込み輸送体AKTlとHAK5

はともに CBL1-CIPK23複合体によって活性化され，土壌

中のK十濃度に応じて輸送形態を使い分けることにより K+

の取り込みを促す．また，これとは逆に，根のNH!取り込

み輸送体である ammoniumtransporter (AMT) 1;1およ

びAMT1;2はCBL1-CIPK23によって抑制される (Loque

and von Wiren, 2004; Straub et al., 2017). これは第2

章で述べた，還元的土壌における NH!の競合による K+

取り込みの減少を抑えるための調節機構と考えられる．

CBLlOはAKT1-CIPK23間の相互作用を弱めることで

AKTlを抑制する.Na十に関しては第5章で述べた通り，

CBL4-CIPK24による S0S1の活性化と CBL10-CIPK24

による NHXの活性化により細胞外への排出・液胞への隔

離が行われる．

気孔の細胞内 Ca2十濃度上昇は第4章で述べたようなlea

チャネルの活性化や，活性酸素種の下流で生合成される

一酸化窒素により細胞内小器官からの Ca2十放出されるこ

とで起きる (Lamotteet al., 2006; Gayatri et al~, 2013; 

Jeandroz et al., 2013). 孔辺細胞内の Ca2十濃度上昇は，

主に気孔の閉鎖時に重要となる. CPK3/6/21/23, CBLl-

CIPK23やCBL5-CIPK1lはSLAClとSLAH3によるア

ニオン排出を活性化させ， CPK21/33やCBL1-CIPK5は

GORKによる K十排出を活性化させる．一方で， CPK13
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図1 Ca2十依存性リン酸化制御による植物の K十および関連イオン輸送の制御

はKATl/2を抑制し， CBL7-CIPK11はAHA2を抑制す

ることから，「気孔を開かせる」輸送体が CPKや CBL-

CIPKにより抑制されていることがわかる (Ronzieret al., 

2014; Yang et al., 2019). CBL2/3/9/17は液胞膜の NHX

を活性化し液胞への K十流入を促進することで気孔閉鎖に

必要な液胞断片化を制御すると推測されている．

花粉の発芽・花粉管の伸長においても Ca2十は主要な制

御因子の一つであり，輸送体制御による細胞体積の制御に

様々な CPKや CBL-CIPKが関与する．第3章で述べた通

り， SPIKを介した K十の細胞内取り込みには CPKll/24

が必要である．また，花粉管細胞膜には SLAH3も発現

しており， CPK2/20により活性化されNOiiの排出により

イオンの恒常性を保つ (Gutermuthet al., 2013). さら

に， CBL2/3とCIPK12は液胞膜の何らかのチャネルに作

用することで液胞の形態制御による花粉管の伸長制御を

行うとされている (Steinhorstet al., 2015). これらに加

え， CPK17/34も花粉管の伸長に関わり， CIPK9は花粉

管内の Ca2十濃度を制御している可能性が指摘されている

(Myers et al., 2009; Zhou et al., 2015). 

このように，植物体内の多くの K十輸送は CPKや CBL-

CIPKによるリン酸化システムにより制御されている

（図1).これらは塩ストレスや乾燥ストレスに呼応した細

胞内 Ca2十濃度の上昇により稼働し，各組織における K十輸

送を変化させることで植物体をス トレスに順応させる． こ

れらの Ca2十依存性リン酸化シグナリングは未解明な点が

多く， 34種類の CPK,10種類の CBLと26種類の CIPK

(CBL-CIPKの組み合わせとしては260通り）のうち， 具

体的な機能や制御対象が判明しているものは限られてい

る. CBL5は過剰発現により塩 ・乾燥耐性が向上すること

から Na十や応輸送の制御に非常に重要であることが示唆

されているが， CBL5-CIPK11が SLAClを活性化する能

力を持つということ以外は明らかになっていない (Cheong

et al., 2010; Saito et al., 2018; Saito and Uozumi, 2020). 

以上から，植物の環境応答を理解しこれを制御するため

には Ca2十シグナリング経路の全貌解明が必須であり，その

ために今後，様々な植物の輸送体を対象とした全 CPKや

CBL-CIPKによる制御機構の解明が必要になるであろう．
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