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研究成果の概要（和文）：小笠原諸島父島の23種の木本植物において、葉肉CO2拡散コンダクタンスgmの高い樹
種は、ルビスコのCO2/O2比親和性SC/Oが低く、葉寿命LLSが短く、葉面積乾物重LMAが小さく、葉面積タンパク質
量PAREAが少ない、という特徴をあわせ持つことが初めて示された。本課題はgmとルビスコの性質には相補的な
関係があることを初めて見出した。この関係は外来種と在来樹種にかかわらず維持され、系統的にも分布的にも
広範な樹木種で共通することが主成分分析から示唆された。特に葉肉細胞のCO2輸送能力の高い種では、葉での
ポリアミン生合成が光合成のCO2固定に関与していることを強く示唆する知見も初めて得られた。

研究成果の概要（英文）：Across coexisting 23 woody plant species in the Ogasawara islands, tree 
species with higher leaf mesophyll CO2 diffusional conductance (gm) have leaf characteristics with 
lower Rubisco CO2/O2 specificity (SC/O), shorter leaf lifespan (LLS), smaller leaf mass per unit 
area (LMA), and lower leaf protein content (PAREA) along leaf economic spectrum. This study is a 
first report that there is a complementary relationship between gm and Rubisco properties. 
Furthermore, this relationship is maintained regardless of whether the species are native or 
invasive trees, and it is suggested from principal component analysis that it is common among a wide
 range of tree species both taxonomically and geographically. Particularly, in leaves of tree 
species with high CO2 transport capacity in leaf mesophyll cells, it suggests for the first time 
that polyamine biosynthesis within leaves is involved in CO2 fixation during photosynthesis.

研究分野： 植物生理生態学

キーワード： 小笠原乾性低木林　乾燥適応　光合成　葉寿命　ルビスコCO2/O2比親和性　葉肉コンダクタンス　CO2濃
縮機構　ポリアミン
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研究成果の学術的意義や社会的意義
これまで葉肉CO2拡散コンダクタンス(gm)は、葉の物理的特性との関連が指摘されてきた。しかしこの研究によ
り、ルビスコの酵素化学的性質や葉のタンパク質量という生理・生化学的な特徴に依存していることがわかっ
た。またgmが大きな種ではポリアミンがCO2固定に役立っており、ポリアミンが樹木の多様なCO2固定様式をもた
らしていることがわかった。またポリアミンとルビスコの相補的な関係と共に、最適な光合成能が変動すること
がわかってきた。今後温暖化による気候変動が、LMAとLLSを評価軸としたルビスコの相補的な関係の崩れをもた
らし、光合成の低下、ひいては樹木や陸域生態系の衰退を導く可能性が始めて示された。

※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、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９，Ｆ－１９－１，Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
陸上植物は一般に、乾燥によって気孔開度が低下し、葉緑体周辺の CO2濃度が低下、光合成速

度は大きく低下する。近年、申請者らのグループは、生物細胞内に普遍的かつ高濃度に存在する

ポリアミンが、水溶液中で大気中の CO2と結合し効率的に CO2を水溶液へ吸収し、サンゴの石

灰化に寄与していることを世界で初めて発見した。さらにポリアミン溶液に補足されたCO2は、

少なくとも in vitroでは光合成酵素であるルビスコに受け渡されることも見出してきた。これは
葉内に mM オーダーと非常に多く存在するポリアミンが、CO2を補足し光合成を高めているこ

とを示唆する。植物は乾燥にさらさられると気孔を閉じ、葉内の CO2濃度が低下するため、この

ポリアミンの光合成促進効果は、C4植物登場の以前から、C3植物が利用していた生理的 CO2濃
縮機構と考えられ、陸上植物の進化や生態系の物質循環を理解する上でも重要な知見となる。本

課題は、植物の水利用や乾燥耐性といった光合成生理や、生態系の物質循環、乾燥地での作物生

産向上など科学的・社会的に大きな突破口になりえる。本研究によって、ポリアミンによる陸上

植物の乾燥適応や進化、植物や作物への生産向上への寄与を明確にできれば、温暖化・乾燥化へ

の適応策にもつなげことができる。 
 
２．研究の目的 
本研究は，「光合成促進物質であるポリアミンが，陸上植物の乾燥への適応や進化に深く関わ

ってきた」という新たな仮説を提唱・検討し、森林の新たな温暖化適応策に繋げる。野外生態系

の大きな炭素吸収源である森林樹木種を対象に、ポリアミンがどのような環境下で光合成を促

進するのか、どのような樹種で光合成を促進するのか、乾燥地の森林生態系樹木の乾燥耐性や適

応や進化にどのように関わってきたのかを解明する。近年の温暖化等による極端気象の頻発は、

自生植物や農作物の光合成を極端に低下させる。将来さらに温暖化や乾燥化が進むと、ポリアミ

ンの発現力の弱い樹種は、炭素欠乏を起こしやすく、より脆弱であると予測される。本研究の成

果は、温暖化環境下での森林の樹種組成の変化予測や森林の保全管理にも重要な情報を与える

ことが期待される。またポリアミンは、全ての生物が普遍的かつ高濃度に持つ生体物質であるた

め、温暖化適応策への有望な応用物質として、生態系保全や作物育種や低炭素社会など将来の発

展が大きく期待できる。 
ここでは、世界自然遺産の小笠原諸島の森林で研究を行う。小笠原は大陸と一度も繋がったこ

とのない海洋島であり、木本の約 70％は固有種である。この貴重な生態系を保全するため、2011
年 6月にユネスコの世界自然遺産に登録された。また小笠原とほぼ同じ緯度の沖縄と比べ、夏の
降水量は半分程度で、土壌は火山性で発達が悪い。そのため特に尾根部では乾燥に耐性を持った

樹種が独自に進化してきた。この特異な森林は「乾性低木林」と呼ばれ、樹木の背丈が１m以下
と低く、日本では他に例を見ない。ここでは、小笠原の乾性低木林および湿性高木林に生育する

多数の樹木種を対象にポリアミンによる光合成促進を評価する。 
 
３．研究の方法 
ポリアミンは大気 CO2 を液相中に無機炭酸イオン類として捕捉・濃縮する働きがあることか

ら、葉肉細胞表面で CO2を捕捉・濃縮し CO2輸送を活性化することが予想される。ここでは、

この働きを鋭敏に検出する指標として葉肉における CO2コンダクタンス gmを用いた。gmを評価
するうえで必要なパラメータは、光合成速度 AN、気孔コンダクタンス gs、ルビスコの CO2/O2比

親和性 SC/O、日中の呼吸速度 Rd、PSIIの量子収率φPSII、葉の吸光度αと PSIIへの光エネルギー
分配率βの積である。これらのうち、SC/O、Rd、およびαとβの積は、大気条件での光合成測定
と低 O2濃度下での光合成測定から決定した（Yin et al., 2009, PCE 32: 448-464）。 
光合成測定は、自生する生育地においてインタクトの葉を対象に携帯型光合成蒸散測定シス



 

テム（Li6400 XT）を用いて 7:00～16:00に行った。測定条件は、光強度 1500μmol m-2 s-1、葉温
35℃、チャンバー供給 CO2濃度 400、300、200、50、40μmol mol-1、葉面での水蒸気圧欠差 1.2-
2.5 kPa、O2濃度 20.9%、2.0%で行なった。植物の自生地において 2.0% O2ガスは、スキューバ用

タンクから供給する圧縮空気（0.5-0.5 MPa）を分離膜型窒素ガス発生器（NC-100R）に供して得
た。得られたガスの O2濃度は酸素濃度計（XP-3180）で確認した。 
葉の可溶性タンパク質濃度 PAREA、および、N濃度、δ13C値は、葉から採取した葉ディスク
（約 0.5 cm2）を用いて測定した。Sakata and Yokoi 2002（PCE, 25: 65-74）の方法を用いて得られ
たタンパク質量を内部標準物質 BSAによる添加回収率で補正して PAREAとした。また葉内 N濃
度とδ13C 値は、乾燥させた葉ディスクを用いてそれぞれ Flash EA1112 elemental analyser と
DELTA V PLUS stable isotope ratio mass spectrometerで測定を行った。 

SC/O値を評価した 23樹種の中で、特にルビスコの CO2比親和性が大きく異なる 2種、テリハ
ハマボウ Hibiscus glaberとシマシャリンバイ Rhaphiolepis wrightianaを対象にして、ポリアミン
の生合成阻害剤付与実験を行った。実験は 7月 4日から 23日に行い、7月 12日までは降雨がな
く土壌乾燥の進行が進行した。その後、7月 15-16日に大量の降雨が発生し乾燥ストレスからの
回復が行われた。上記の乾燥ストレスの進行・回復実験の期間中、携帯型光合成測定装置

Li−6400XTを用いて光強度 1500 μmol m-2s-1、葉温 35℃、チャンバー供給 CO2濃度 400 μmol mol-
1の条件で、光合成速度 An、気孔コンダクタンス gs、葉肉コンダクタンス gmを評価した。評価
は、蒸留水 DWに溶解し pH 6.0に調整した PAs生合成阻害剤（1 mM DFMO）またはコントロー
ルとして DW を、葉の表と裏へ日没の直前に 2 日に１度スプレー付与した葉を用いた（各 n = 
5）。 
 
４．研究成果 
本研究課題では、小笠原諸島父島の乾性低木林および湿性高木林を構成する 23 樹種を対象に

21の光合成特性・葉特性を評価した。その結果、評価した 21形質のうち 9つの形質が SC/Oと相

関を持つことが明らかになった（図１）。SC/Oと負の相関（P < 0.05）が検出されたのは gm400、大

図１ ⼩笠原諸島⽗島に⾃⽣する23種の光合成特性・葉特性の相関（抜粋） 
SC/OはルビスコのCO2/O2⽐親和性，gm400は⼤気条件における葉⾁におけるCO2コンダ

クタンス，gtot400は⼤気条件における⼤気からルビスコまでのCO2コンダクタンス，CC400

は⼤気条件における葉緑体のCO2濃度，LMAは葉⾯積当たりの乾重，LLSは個葉の葉寿
命，PAREAは葉⾯積当たりの可溶性タンパク質量をそれぞれ表す。⻘いシンボルと⾚いシ
ンボルは⼩笠原諸島におけるnative種と侵略的外来種をそれぞれ表す。 



 

気から葉緑体までのコンダクタンス gtot400、葉緑体 CO2濃度 CC400、葉面積当たりのルビスコ活性
VCmax,25、生化学的反応による光合成の制限率 lb400で、SC/Oと正の相関（P < 0.05）が検出されたの
は葉面積あたりの葉乾重 LMA、葉寿命 LLS、gmによる光合成制限率 lm400、葉面積当たりの可溶
性タンパク質量 PAREAであった。 
ここで欠損がなくフルセットでデータが

得られた 21樹種について、光合成特性・葉
特性に対する PCA（主成分分析）の結果を、
図２に示す。全体のばらつきに対し、Axis 1
軸は 39.6％、Axis ２軸は 20.4％を説明し
た。すなわち両軸で約 60％の樹種間差を説
明できていた。図２(a)の Axis 1軸のマイナ
ス側は、主に高い SC/Oと低い gm400，gs400、
CC400に関連しており、葉緑体への CO2拡散

が制限された（すなわち，低い gtot400）種で
SC/Oが高いことが示された。また Axis 1軸
のプラス側は、主に低い SC/O、低い LMA、
低い PAREAと関連していた。すなわち Axis 
1軸は、樹種の間での葉の硬さや葉寿命、光
合成能と関連していた。一方 Axis 2軸は、
NNPAREA、NAREA、ls400、NNPMASSが低い負
荷量をもち、PMASSと lm400は高い負荷量を
持っていた。すなわち Axis 2軸は、樹種の
間での葉の窒素資源の利用様式の違いを反

映していると考えられた。また PCAプロッ
ト図２bでは、外来種（オレンジ色のシンボ

ル）のスコアは集中せず、在来樹種のスコ

アと完全に重なっていた。すなわち Axis1
軸と Axis 2軸のスコアに、外来種と在来種
の間で有意な差は見られなかった（P≥0.05，
t検定）。 
 図１および図２に示した解析結果より、

ルビスコの SC/O値が低い種（CO2の O2への

相対的な親和性が低い種）の葉は、大気か

ら葉緑体までのコンダクタンス（gm）や大
気からの葉緑体までのコンダクタンス（gtot400）が高く、葉緑体での CO2濃度（CC400）が高いこ
とがわかり、またその傾向には外来種と在来種間で違いはなかった。 
またポリアミン生合成阻害剤（DFMO）を葉に付与した結果、SC/Oが低く gmの高い種（テリハ
ハマボウ）は、コントロール処理（蒸留水付与）を行った葉よりも gmが有意に低下し、葉肉細

胞における CO2輸送にポリアミンが関与していることが示された。一方、SC/Oが高く gmの低い
種（シャリンバイ）では、DFMOによる有意な影響は検出されなかった（図３）。 
  

図２ 光合成特性と葉特性のPCA 
評価を⾏った光合成特性・葉特性の主成分負荷量(a)
と，各樹⽊種の主成分得点(b)。主成分負荷量の略号，樹
⽊種のコードは表２と表１をそれぞれ参照。⻘いシンボ
ルと⾚いシンボルは⼩笠原諸島におけるnative種と侵略
的外来種をそれぞれ表す。 



 

 
議論及び結論 
野外生態系の大きな炭素吸収源である森林樹木種を対象にした本研究課題により、小笠原諸

島父島に生育する 23 種の木本植物では、葉肉の CO2拡散コンダクタンス gmの高い種は、ルビ
スコの CO2/O2比親和性 SC/Oが低く、葉寿命 LLSが短い、葉面積当たりの乾物重 LMAが小さい、
葉面積当たりのタンパク質量 PAREAが少ない、という特徴をあわせ持つことがわかった。これま

で gmは葉の物理的構造や頑健性との関連が指摘されてきたが、本研究課題によって初めて、gm
にはルビスコの酵素科学的性質やタンパク質量という種の持つ生理・生化学的な特徴に依存し

た種間差が存在することが見いだされた。 
本研究課題で得られた上記の知見は、陸域生態の主要な炭素固定源である樹木の光合成の CO2

固定において、葉肉細胞における CO2 輸送能力とルビスコの酵素化学的性質には相補的な関係

があること、さらに葉肉細胞の CO2 輸送能力の高い種では葉でのポリアミン生合成が光合成の

CO2 固定に関与していることを強く示唆している。葉に含まれるポリアミンは、樹木の多様な

CO2固定様式をもたらす仕組みの一つだと考えられる。またこの関係は、外来種と在来樹種にか

かわらず維持され、系統的にも分布的にも広範な樹木種に共通することが PCA解析から示唆さ
れた。 
大気 CO2 濃度の増加などによる近年の気温の上昇や干ばつなど極端化した気象の頻発は、世

界各地で森林生態系の衰退・崩壊をもたらし、樹木衰退の生理メカニズム解明とその対策が世界

的に強く求められている。大気 CO2濃度の上昇はルビスコへの CO2供給を促進するが、気温上

昇による葉肉細胞表面での CO2 溶解の減少と水不足による気孔の不十分な開口はルビスコへの

CO2 供給を抑制する。極端化した気象は、C3 樹木種が進化の過程で獲得したポリアミンによる

CO2輸送能力の促進とルビスコの酵素化学的性質の相補的な関係を乱し、光合成生産の減少と森

林生態系の衰退・崩壊をもたらしている可能性は高い。さらに本研究課題では、比較的評価の容

易な葉面積当たりの乾物重 LMA や個葉の葉寿命 LLS が、ポリアミンとルビスコの相補的な関
係と共に変動することを新規に発見した。今後、LMAや LLSを評価軸として気候変動に脆弱な

樹種を抽出し、これらの樹種におけるポリアミンとルビスコの相補的な関係の乱れが森林生態

系の衰退・崩壊の主要なメカニズムであるか検討することは、森林生態系保全に対する施策の探

索につながると強く期待される。 

図３ ⼩笠原諸島⽗島に⾃⽣する低SC/O種と⾼SC/O種へのポリアミン⽣合成阻害処理の効果 
低SC/O種（78.7 mol mol-1）テリハハマボウHibiscus glaber（a）と⾼SC/O種（104.1 mol mol-1）シマシャ

リンバイRhaphiolepis wrightiana（b）へのポリアミンの⽣合成阻害剤DFMOの付与実験の結果。ポリア
ミン⽣合成阻害処理（1 mM DFMO, pH 6.0；⽩抜きシンボル）またはコントロール処理（蒸留⽔；⾊
付きシンボル）として，葉の表と裏へ⽇没の直前に2⽇に１度スプレー付与したのちの⽇最⼤gmを表
す（各n = 5）。＃横軸の無降⾬期間（⽇）は⼟壌乾燥の回復する降⾬（2 mm超/10 min）のなかった
期間を表す。 
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