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研究成果の概要（和文）：恒温性を有する発熱植物であるザゼンソウを用い、その呼吸代謝並びに温度センシン
グメカニズムを明らかにするための解析を行った。その結果、ザゼンソウの発熱器官である肉穂花序由来のミト
コンドリアが特異的な温度依存性呼吸を示すことが明らかになると共に、熱力学的な解析が温度依存的な呼吸に
適用できることが判明した。

研究成果の概要（英文）：In the present study, skunk cabbage (Symplocarpus renifolius), was used to 
uncover the mechanism of respiration control and temperature-sensing mechanisms during homeothermic 
heat-production. Our data showed that mitochondria from thermogenic spadices possess a specific 
temperature-dependent respiration, and that thermodynamic analyses could be a useful tool to 
determine the overall activation energy of respiration control under different temperatures.

研究分野：境界農学

キーワード： 呼吸制御　発熱植物　ザゼンソウ
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
ザゼンソウをはじめとする発熱植物は、呼
吸活性の増大により特定の器官の温度を積
極的に上昇することができる。我が国に自生
するザゼンソウの肉穂花序は、氷点下を含む
外気温の変動にも関わらず、発熱によりその
体温を 23℃内外に維持することが明らかに
されている。 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は、ザゼンソウの温度制御シ
ステムに関わる分子群について、ミトコンド
リアにおける呼吸経路に着目した研究を行
う。これまでの研究により、ザゼンソウは予
想以上に高感度の温度制御システムを有し
ていることが判明しており、本研究の成果は、
植物の発熱制御システムの解明、及び、植物
由来の温度センシング機構の同定につなが
ることが期待される。 
 
３．研究の方法 
１． 研究の方法 
（１） 研究調査地 
野生のザゼンソウは秋田県大森町、及び、
岩手県北上市藤根に自生している植物体を
主に用いた。 
 
（２） ミトコンドリア精製 
発熱性肉穂花序の小花からパーコール密
度勾配法によりミトコンドリアを精製した。
得られたミトコンドリアは、そのインタクト
ネスを測定した上で呼吸解析に用いた。 
 
（３） 呼吸測定 
精製したミトコンドリアの呼吸活性は、ク
ラーク型酸素電極を用い、その酸素消費量か
ら決定した。呼吸測定は、NADH、リンゴ酸、
コハク酸を基質として、種々の温度（15℃、
23℃、30℃、37℃）において行った。また、
チトクロームｃ呼吸経路（COX 経路）とシア
ン耐性呼吸経路（AOX 経路）の温度に依存し
た活性についてもそれぞれの経路の特異的
な阻害剤を用いて行った。 
 
（４）Thermal clamping 法による呼吸測定 
 群生地における肉穂花序温度の固定は、
thermal clamping 法により行った。同法によ
り肉穂花序が所定の温度に到達し、平衡が保
たれるまで一定の時間をおいた後に、肉穂花
序の呼吸を計測・記録した。 
 
（５）Modified Arrhenius model による解析 
 Thermal clamping法により得られたデータ
については、modified Arrhenius model によ
り熱力学的な解析を行った。 
 
４．研究成果 
（１）ミトコンドリア呼吸 
植物のミトコンドリアは、ロテノン感受性
の NADH 脱水酵素に加え、ロテノン非感受性 

 
図 1. ミトコンドリア呼吸鎖の概略 
 
の NADH脱水素酵素を有している。これらは、
NDA および NDB と呼ばれ、それぞれミトコン
ドリア内膜のマトリックス側および膜間腔
側を向いて存在している（図 1）。さらに、植
物の発熱性組織のミトコンドリアにおいて
は、シアン耐性呼吸酵素（AOX）と呼ばれる
呼吸酵素が存在する（図 1）。NDA および NDB
は触媒反応により酸化型ユビキノンを還元
型のユビキノールに変換し、呼吸鎖に還元力 
を供給するが、ミトコンドリアのプロトン濃
度勾配の形成には影響を与えない。また、AOX
は、還元型ユビキノール由来の電子を用い、
酸素を還元して水を生成する反応を触媒す
るが、同酵素もプロトン濃度勾配の形成には
影響を与えない。このように、NDA と NDB、
及び、AOX はそれぞれの反応が熱消散的であ
り、植物の熱産生に貢献する因子群である。
従来の研究により、ザゼンソウの発熱性小花
由来のミトコンドリアにおいては、AOXと NDA
転写産物が高レベルで発現していることが
判明している。 

 
図 2. ミトコンドリア呼吸の温度依存性 
インタクトなミトコンドリアを用い、
(A)NADH、(B)リンゴ酸、及び、(C)コハク酸
を基質とした呼吸を行った。異なる英字は有
意差があることを示す。 
 
図 2に示すように、得られたミトコンドリア
呼吸はそれぞれの用いる基質および温度に
よりその活性が異なっていた。細胞のミトコ
ンドリア呼吸においては、基質となる代謝物
は複数存在し、その細胞内濃度も今回の実験
とは異なっていることが予想されるが、本解
析はあくまでもミトコンドリア呼吸反応に
関わる各要素・経路の温度応答を見ようとし
たものである。 
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次に、これらのデータを用い、state3 呼吸
についてまとめた結果が図 3である。NADH を
基質とした呼吸は、温度の上昇と共に増大し
ている。また、コハク酸を基質とした呼吸は
温度変化に対して大きな変動を示さない。 

 
図 3. NADH、リンゴ酸、及び、コハク酸を用
いた State3 呼吸の温度依存性 
 
一方、リンゴ酸を基質とした呼吸は温度が
低い方がその呼吸活性が高い傾向があるこ
とが判明した。リンゴ酸を呼吸基質として用
いた場合、ミトコンドリアのマトリクスに取
り込まれたリンゴ酸は、リンゴ酸脱水素酵素
により代謝され、NADH を生成する。生じた
NADHは複合体IあるいはNDAを介して電子伝
達系に電子が供給される。今回の実験におい
ては、呼吸測定に用いた緩衝液にロテノンを
添加しているため、ここで得られた結果は
NDA を介した呼吸であると考えられる。先述
した NADH を加えた際に観察された呼吸は、
インタクトなミトコンドリアを用いている
ことから、NDB を介した呼吸である。これら
の結果は、NDA を介した呼吸が今回用いた温
度範囲において低温側でより活性が高いこ
とを示している。 

  
図 4. AOX および COX 経路の温度依存性 
 
それぞれの呼吸活性を AOXおよび COX経路
のキャパシティとして示した結果が図4であ
る。リンゴ酸を基質とした NDA を介する呼吸

においては、COX 経路の最大呼吸速度は 23℃
で観察され、同経路の呼吸速度は、23℃より
も高い温度あるいは低い温度において低下
することが判明した。一方、リンゴ酸を基質
とした NDA を介する AOX 呼吸は、23℃で最も
低く、15℃と 37℃で高い値を示すことが明ら
かとなった。また、NADH を基質とした NDB を
介するCOX呼吸活性は温度上昇とともに増大
したが、AOX 呼吸は温度による大幅な変化は
観察されなかった。コハク酸を基質とした
COX 呼吸活性は温度とともに増大する傾向が
あったが、AOX 呼吸は 15℃および 23℃の値が
30℃および 37℃よりも高い傾向にあった。 
 呼吸速度と温度との関係を示す指標とし
て Q10値がある。Q10値は 10℃の温度差に対す
る反応速度の比率を示すものであり、通常、
温度が 10℃上昇した場合の Q10値は 2 である
ことが知られている。これは温度が 10℃上昇
するとその化学反応速度は2倍になることを
意味している。ザゼンソウの発熱性肉穂花序
小花から抽出したミトコンドリアを用いた
呼吸測定データに基づき Q10値をまとめたも
のが表 1である。 
 
表 1 ザゼンソウ由来ミトコンドリア呼吸の
Q10値 

 
表1においては、リンゴ酸を基質としたNDA
を介した呼吸と NADH を基質とした NDB を介
した呼吸、及び、コハク酸を基質とした複合
体 II を介した呼吸について State3、及び、
AOX と COX のキャパシティとして表示してい
る。ここで、+inhibitor は、ロテノンおよび
malonate を添加した際の呼吸を示している。
得られた結果は、NDA を介した呼吸が最も小
さい Q10値を持つことを示し、NDA を介した呼
吸の温度特異性の重要性を示唆している。 
 
（２）インタクトな肉穂花序における呼吸 
群生地で発熱している肉穂花序において
は、肉穂花序温度が 15℃から 30℃において
温度制御がなされ、肉穂花序の呼吸活性は
15℃で最大となる。特に、ザゼンソウ肉穂花
序における 15℃という温度は switching 
temperature と定義付けられ、本植物に固有
の特異温度である。上述したミトコンドリア
を用いた呼吸解析においては、NDA を介した
呼吸反応が温度変化と逆相関を示す呼吸で
あることが示されたが、これらの精製したミ
トコンドリアを用いた実験結果はあくまで
も人工的な測定条件において得られたもの
であり、インタクトな肉穂花序における温度
応答をより鳥瞰的に解析することが必要で
あると考えられた。 
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図 5. Arrhenius model を用いた肉穂花序呼
吸データの解析 
 
 一般的に、温度と化学反応の関係について
は Arrhenius model に基づく熱力学的解析手
法が用いられる。そこで、野外で発熱してい
る独立した4個体の肉穂花序で行われている
呼吸に関わる化学反応を Arrhenius model に
より解析することとした。その結果を図 5に
示す。得られたデータは 4個の植物体（Plant 
1～3）いずれにおいても呼吸速度と温度との
相関係数が低いことを示している。そこで、
今度は近年提示されている Modified 
Arrhenius model をザゼンソウから得られた
データに適用できないかという観点から解
析を行った。その結果が図6に示されている。 

図 6. Modified Arrhenius model を用いた肉
穂花序データの解析 
 
Modified Arrhenius model を用いた解析は
図 5で用いた 4個の植物体から得られたデー
タと同一であるが、その相関係数は
Arrhenius modelよりはより高い値が得られ、
ザゼンソウ肉穂花序の呼吸速度から
Modified Arrhenius model により熱力学的な
解析が可能であることを示唆された。 

 Modified Arrhenius model に基づき、肉穂
花序における呼吸反応に関わる全活性化エ
ネルギー（Eo: overall activation energy）
を算出した。得られた Eo と温度との関係を
示すグラフを図 7に示す。ここで示されてい
る 4個の植物体由来のデータは、図 5及び図
6で解析に使われたものと同一である。 
解析の結果、肉穂花序温度が 15℃より低い
場合は、Eo は正の値を示すものの、ザゼンソ
ウの switching temperature である 15℃にお
いては、いずれの肉穂花序もその活性化エネ
ルギーがゼロとなり、さらに 15℃よりも肉穂
花序温度が高くなった場合には、Eo は負の値
を示すことが明らかとなった。 

 
図 7. Modified Arrhenius model を用いた活
性化エネルギーと温度との関係性 
 
Modified Arrhenius model を用いた結果は、
ザゼンソウ肉穂花序の呼吸反応に関わる活
性化エネルギーを算出し解析できることを
示す重要な知見である。 
 
（３）まとめ 
 本課題において、ザゼンソウ肉穂花序由来
のミトコンドリアは用いる基質や温度条件
等により、様々な呼吸応答を示すことが判明
した。今回用いた実験系は人工的にデザイン
されたもので、発熱細胞本来の条件とは必ず
しも一致していないと考えられるが、ザゼン
ソウから調製したミトコンドリアが呼吸環
境により柔軟な活性を示すことが明らかと
なった。また、本来の発熱細胞におけるミト
コンドリア呼吸の状態を推定できる手法と
して、Modified Arrhenius model の有用性が
明らかとなったことは本研究課題の大きな
成果である。 
特に、異なる植物個体において、15℃とい
う特定の温度において活性化エネルギーが
ゼロとなり、15℃から 30℃という本植物の生
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理的な温度調節範囲において負の活性化エ
ネルギーを示すことは、本植物の呼吸代謝並
びに温度センシングメカニズムを熱力学の
観点から解析できることを示しており、重要
な知見である。 
負の活性化エネルギーが生じるメカニズ
ムはザゼンソウの恒温性の本質を説明でき
る可能性があり、本課題においてデータや解
析手法が蓄積されているミトコンドリア呼
吸と合わせて、今後さらなる研究を展開して
いきたいと考えている。 
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