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研究成果の概要（和文）：ポリアミンは，陸上植物が高濃度で含有する生体分子である。ポリアミンが大気CO2
の吸収を促進し光合成に寄与しているか検証するため，ポリアミンの光合成への関与と乾燥ストレス下の光合成
にポリアミンが役立っているのか解析した。
　光合成のCO2固定酵素にポリアミン溶液を付与したところ， 高いCO2固定反応速度が観測された。また，葉に
ポリアミン溶液を付与すると光合成能力と葉内でのCO2輸送能力が上昇することが明らかになった。乾燥地に生
育する木本植物の光合成能力を生育地で評価した結果，葉内のCO2輸送能力は日変動に顕著な種間差がみつか
り，ポリアミンが光合成特性の種間差に関与していることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Plants contain biogenic polyamines in high concentrations. In order to 
verify the possibility that polyamines contribute to photosynthesis by accelerating the capture and 
concentration of atmospheric CO2, we analyzed the involvement of polyamines in photosynthesis and 
examined whether polyamines contributed to photosynthesis under drought stress.
The photosynthetic enzyme fixes CO2 in leaves showed a high rate of CO2 fixation by the polyamines 
solution that trapped atmospheric CO2. We also showed that the leaves feeded the polyamines increase
 their photosynthetic capacity and CO2 diffusion conductance within the leaves. As a result of 
evaluating the diurnal response of photosynthesis of the woody plants growing a dry-ridge site on 
the Bonin islands, there were a remarkable inter-species variation in diurnal changes of the CO2 
diffusion conductance within leaves, suggesting that their biogenic polyamines cause the variation 
in photosynthetic characteristics among these species.

研究分野： 植物生理生態学

キーワード： ポリアミン　CO2　葉肉コンダクタンス　ルビスコ　気孔コンダクタンス　小笠原諸島

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
ポリアミンは植物のストレス耐性に関与することが知られていたが，具体的機構はほとんど明らかになっていな
かった。本課題によって，その一端が示され，ポリアミンを使った植物への応用研究の障害が一つ取り除かれ
た。また，植物生理学の分野では，葉内部のCO2輸送を促進する機構が探索されてきた。本課題によって，ポリ
アミンはCO2輸送促進機構の一部であることが示唆された。さらに，本課題で明らかになった「ポリアミンがCO2
を捕捉濃縮して光合成に寄与する」という知見は気候変動による高温化・乾燥化が生じた際の森林や農業の将来
予測・気候変動への適応政策の立案に資することが期待される。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

陸上植物は，乾燥による気孔の閉鎖や葉の内部の拡散障壁のために，葉緑体の CO2 濃度が

大気に比べて大幅に低く，光合成は強く抑制されている（Evans et al. 1986）。近年，葉の内部

の拡散障壁による光合成抑制が評価できるようになり，生育環境や種による違いが申請者らに

よっても示されてきた（Sakata and Yokoi 2002, Sakata et al. 2015 など）。一方で，葉の周囲

の CO2 濃度を低下させると，それに即応して葉の内部で CO2 が拡散しやすくなる種が多いこ

とも報告されはじめている（Flexas et al. 2007 など）。これらのデータは，葉の内部に，CO2

吸収を積極的に促進する未知の仕組みが存在することを示唆するが（Terashima et al. 2011），

その機構は明らかでない。 

分担者（安元）らは，深海から採取した細菌が培地中にポリアミンを放出し，大気中の CO2

が培地へ取り込まれて CaCO3 結晶を多数生成する現象を近年発見した（Yasumoto et al. 

2014）。分担者（安元）らによる NMR 分析で，ポリアミンは水溶液中で大気中の CO2 と結合

し，カルバメイト誘導体となり、効率的に CO2 を水溶液へ吸収することが初めて明らかにな

った（Yasumoto et al. 2014）。 

ポリアミンは，陸上植物を含む広範な生物種が細胞内に高濃度で含有する生体分子であり，

葉のポリアミンが大気 CO2 の吸収を積極的に促進し光合成に寄与している可能性は高い。さ

らに近年，シロイヌナズナの細胞膜にポリアミン輸送体（PAT）が発見された（Fujita et al. 

2012）。我々は，低 CO2 濃度などの刺激に応答し PAT が活性化すると，ポリアミンが葉の細

胞外アポプラストに分泌され CO2 吸収を促進して光合成に貢献すると考え，本研究課題を開

始した。 

 

２．研究の目的 

「ポリアミンによる光合成促進が，陸上植物の乾燥適応に役立っている」という仮説を検証す

るため，二つの目的を設定した。（目的１）ポリアミンによる光合成の促進機構：水溶液中のポ

リアミンは大気の CO2 を捕集し溶液中の無機 C イオンとして濃縮する。この働きが，光合成

における炭素同化に寄与しうるか酵素化学的な検討を行う。次いで，植物の葉にポリアミンを

人為付与して，光合成と葉内の CO2 輸送に与える影響を解析し，ポリアミンが光合成を促進

する機構を解析する。（目的２）陸上植物の乾燥ストレスへの適応にポリアミンが役立っている

のか：小笠原は日本本土では例を見ない厳しい乾燥が起こり，土壌の浅い場所に乾性低木林が

発達している。乾性低木林の構成種を用いて，乾燥地生態系でポリアミンによって乾燥ストレ

ス下での光合成が維持されている可能性を検討する。 

 

３．研究の方法 

 ポリアミン溶液に溶解した大気CO2に由来する無機Cをカルビン回路がCO2基質として利

用可能か評価するため，半精製ルビスコ（シグマ社），および葉の抽出液を酵素として CO2 固

定速度を測定した。葉の抽出液は，北里大キャンパス内に生育するイタドリを材料に用いて，

Sakata and Yokoi 2002 の方法で抽出を行った。また，CO2 固定速度の測定方法は Sakata and 

Yokoi 2002 の方法を用いてカルビン回路の一部を試験管内で再現し，NADH の減少を分光光

度計で評価する方法で行った。さらに溶液中にポリアミンが存在することでルビスコによる炭

素固定反応が促進するのか直接検証する実験を行った。蒸留水または 2 mM プトレシン溶液に

100% CO2 ガスを 0，0.5，1，5 分間バブリングし，CO2 を溶液に与え基質溶液とした。各基

質溶液に半精製ルビスコを加えたのちに RuBP を添加して反応を開始し，その後ギ酸を加えて

反応を停止した。反応溶液中の生成物 3-PGA 量を質量分析計で測定した。 

ポリアミンが葉レベルの光合成促進効果を持つのか調べるため，野外から採取した葉に葉柄

の切断面からポリアミン溶液を一晩付与して，葉レベルの光合成に与える影響を評価した。実

験材料には，北里大学キャンパス内に生育する草本植物イタドリと木本植物マテバシイを用い

た。測定前日に採取した枝から葉を葉柄で切断したのち，葉を暗所に置き葉柄の切断面から供



試試薬を付与した（付与を行った試薬は図を参照）。翌日，光合成蒸散測定装置 Li6400 を用い

て，飽和光強度，葉外 CO2 濃度 400 μmolmol-1，葉温 25 度の条件で，光合成速度，蒸散速

度，葉内空隙 CO2 濃度を測定し，その後，CO2 濃度を低下させ，葉レベルの CO2 利用効率を

A-Ci 関係の初期勾配より評価した。また，葉肉 CO2 コンダクタンス gm を評価するため，

Li6400XT により，光合成，蒸散速度，光化学系 II の電子伝達速度を測定し，Evans and von 

Caemmerer 1996 の式に従い gm の算出を行った。 

乾燥地生態系で水ストレスを受けている植物の CO2 利用効率を評価するため，小笠原諸島

父島の乾性低木林で調査を行った。測定対象種は，テリハハマボウ，ハウチワノキ，ムニンネ

ズミモチ，シマシャリンバイ，シマイスノキで，乾性低木林内に隣接して自生する個体を対象

に調査を行った。調査は，2018 年 7 月末から 8 月上旬に行い，測定対象種ごとに 3 枚の葉を

選定し，合計 15 枚の葉の光合成速度，気孔コンダクタンス，PSII の電子伝達速度を，夜明け

直後から日の入りまで測定した。得られたデータから，葉肉コンダクタンスを上記と同じ方法

で算出した。 

 

４．研究成果 

 ポリアミン溶液に溶解した大気 CO2 に由来する無機 C をルビスコが利用可能か検証するた

め，ポリアミン溶液によって半精製ルビスコおよびイタドリの葉の粗抽出液でカルビン回路に

よる炭酸固定反応が起こるか評価した。図１は，半精製のルビスコの基質とした場合の結果を

示している。2 mM のカダベリン，プトレシン，スペルミジン，スペルミン，ピペラジン溶液

のいずれもが炭酸固定反応を進行させ，その反応速度は Negative control より有意に高く，か

つ通常の基質溶液（2 mM NaHCO3）と同等の高い速度であった。同様の結果は，イタドリの

抽出液を用いても得られた（Yasumoto et al. 2018）。 

 さらに，ポリアミン溶液からの炭酸固定反応を直接評価するため反応生成物を質量分析計で

直接定量する実験を行った（図２）。その結果，ポリアミンを含まないコントロール溶液では，

CO2を添加してもルビスコのカルボキシレーション反応がほとんど進行しないのに比べ（DW），

ポリアミンを添加した溶液は反応速度が 3 倍程度まで統計的に有意に上昇し（Put），2 mM の

ポリアミンが 10 mM NaHCO3 と同等の光合成促進効果を持つことが示された。これらの一連

の成果は，研究代表者と分担者らの共著論文（Yasumoto et al. 2018，安元ら 2018）として発

表した。 

 

図３はイタドリとマテバシイの葉の光合成に，ポリアミンの一種であるプトレシンを人的に

付与した後の光合成能力を蒸留水を付与した場合と比較したものである。対角線よりも上にあ

るデータは，プトレシンを一晩付与すると蒸留水を付与した場合に比べ上昇することを示し，

図１ ポリアミンによるカルビン回路での炭酸固
定反応 
炭酸固定酵素として半精製ルビスコ（市販）を用い，
nonactivated は酵素の活性化処理前なし，
activated は酵素を活性化処理後に用いた際の反応
速度を表す。図中の文字は，危険率 5%での Fisher’s 
PLSD の多重比較検定の結果（n = 6）。 

図２ ポリアミンにより生じる 3-PGA の定量 
2 mM プトレシン溶液に CO2 を 0, 0.5, 1, 5 分間
取り込ませた溶液を半精製ルビスコにより RuBP
への炭酸固定を行った。生成物である 3-PGA を質
量分析計で測定した。図中の文字は，危険率 5%で
の Tukey’s の多重比較検定の結果（n =3）。 



ほとんどの反復実験で，光合成能力がプトレシン

によって増加することが示された。図３に示した

CO2 固定効率の上昇が，ポリアミン付与による葉

内空隙中の CO2 の捕集・濃縮効果によるものか

検証するため，葉内空隙から葉緑体内のルビスコ

までの CO2 輸送のおこりやすさ（葉肉 CO2 コン

ダクタンス gm）に，ポリアミン溶液が与える影

響を評価した。その結果，図４に示すように採取

したイタドリの葉へ 1 mM スペルミン溶液を一

晩付与すると gm が有意に上昇する（pH 6）こと

が明らかになった。一方，pH 8の条件でのgmは，

pH 6 より gm が高く，スペルミンによる上昇は検

出されなかった。pH 8 条件では［HCO3-］/［CO2］

が pH 6に比べて 100倍となって高濃度のHCO3-

による CO2 輸送の促進が起き，ポリアミンによる

CO2 輸送促進の効果は検出できなかったと考えら

れる。これらのデータは，葉で生合成されたポリア

ミンは，高 pH 条件における高濃度の HCO3-と同様

に，葉肉細胞アポプラストの無機炭素化合物濃度を

上昇させて，葉肉表面から葉緑体への CO2 輸送と葉

の光合成を促進する働きがあることを強く示唆して

いる。 

 これまで，いくつかの植物種において gm が

CO2 濃度や光強度に素早く応答することが実験

室レベルで見出されてきた。このような gm の環

境応答が野外生態系でも起こっているのか，gm

の環境応答にポリアミンが関与しているのか検討

を行った。小笠原諸島父島乾性低木林において激しい乾燥ストレス下で自生する 5 樹種につい

て，光合成と気孔コンダクタンス gs，葉肉 CO2 コンダクタンス gm の日中の変化を追跡した

結果，gs の変化幅が二倍近い種が乾燥地態系内に近接して生育していることが分かった（図５）。

さらに，gm は，気孔コンダクタンスと髙い正の相関を維持しながら日変化し，gs 上昇に伴う

gm 上昇量は gs変化幅の大きな種であった。今後，

ポリアミンが gm の短時間の環境応答に関与する

のか阻害剤を使った野外実験を実施することが求

められる。 

図３ ポリアミンによる葉レベルの光合成促進 
葉柄より一晩 0.1 mM プトレシンを付与した場合
の光合成能力を Y 軸の値，蒸留水を付与した場合を
X 軸にプロットした。丸はイタドリを三角はマテバ
シイを表し，白は蒸留水―プトレシンの順に，黒は
逆順に評価した。 

図４ ポリアミン溶液による葉内 CO2 輸送の
活性化 
野外から採取したイタドリの葉に，葉柄から一
晩 1 mM スペルミン（黒）または人工道管水
（白）を pH 6 と pH 8 の条件で付与し，葉内
CO2 コンダクタンス gm を評価した。 

図５ 乾性低木林構成種の気孔コンダクタンス 
2018 年 7 月 31 日, 8 月 2 日, 8 月 3 日に評価し
た小笠原諸島父島尾根部の乾性低木林構成種の
気孔コンダクタンス。↓は測定対象葉の日最大
気孔コンダクタンスの平均値を表す。 

図６ 乾性低木林構成種の気孔コンダクタンス gs と葉
肉コンダクタンス gm の関係 
2018 年 7 月 31 日, 8 月 2 日, 8 月 3 日に評価した小笠
原諸島父島尾根部の乾性低木林構成種の気孔コンダク
タンス gs と gm。図中の数値は相関の p 値を表す。 
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