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研究成果の概要（和文）： 

１：大気圧の低下、葉内の CO2拡散コンダクタンスの低下、葉内の活性化しているルビスコ量

の増大により、個葉光合成の最適温度は低下することがシミュレーション解析によって明らか

になった。２：高山の低温環境に生育するイタドリ個体群と低地の高温環境に生育するイタド

リ個体群を比較した結果、ルビスコの酵素化学的性質の温度依存性には違いが見られなかった。

３：個葉光合成の最適温度は低温個体群で約５℃低く、この最適温度調節に活性化したルビス

コの量が主に関わっていることが示された。４：葉内拡散コンダクタンスに、両個体群間で顕

著な違いは見られなかったが、いずれも高温時に増加する傾向が示唆された。 
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研究成果の概要（英文）： 

1: We showed that the low atmospheric pressure, low internal condunctance for CO2, and large amount 

of activated Rubisco cause drop in an optimum temperature for leaf photosynthesis using the simulation 

analysis. 2: We didn’t detect any difference of CO2/O2 specificity of Rubisco between a low temperature 

population grwoing at a high altitude and a high temperature population growing at a low altitude. 3: 

The low temperature poulation showed the optimum temperature for leaf photosynthesis as low as 5°C 

than the high temperature population. We showed this adaptation was mainly caused by the differences 

in the amount of activated Rubisco at high temperature. 4: There was not significant diffference in the 

internal conductance, which increased at high temperature, beteen the populations. 
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１．研究開始当初の背景 

本課題の目的は、植物の温度順化・適応の重要な要素である個葉光合成の最適温度調節のメ

カニズムを明らかにすることである。個葉光合成の最適温度は植物の生育温度と一致するよう

調整され、植物がそれぞれの生育温度で効率的な光合成生産を行うことに役立っている(Berry 

& Björkman 1980; Yamori et al. 2005)。光合成の温度依存性にはルビスコ（CO2を同化する酵素）

の活性と、その基質である RuBP 再生速度のバランスが関係することがすでに示されている

（Hikosaka 1999 など）。 

 一方で、個葉光合成には、葉内空隙から葉緑体内部までのCO2拡散過程が大きな影響を与え、

光合成の主要な量的制限要因のひとつであることもしめされてきた（例えば Evans et al. 1986）。

近年、申請者らは、葉内の CO2拡散が光合成の大気圧依存性に影響を与えることを明らかにし

(Sakata & Yokoi 2002)、葉内の CO2拡散コンダクタンスが小さいと低大気圧下で光合成が強く抑

制されることを示唆した。申請者は前述の研究過程で、葉内部の CO2拡散が気相と液相という

温度依存性の異なる二つのプロセスから構成されていることに着目し、葉内 CO2拡散コンダク

タンスが、さまざまな温度依存性をもちうることを見出した。この温度依存性の変化を通じ、

個葉光合成の最適温度は変化することが予想される。実際、高山の低温環境に生育する植物は

葉内 CO2拡散コンダクタンスが低地の植物に比べて低い例が示されており、低温環境下への個

葉光合成の順化に葉内の CO2拡散過程が一定の役割を果たしている可能性がある。加えて、近

年、細胞膜表面の水チャンネルタンパク質、アクアポリンの量が葉内 CO2拡散コンダクタンス

に影響することも示された（Hanba et al. 2004）。したがって、アクアポリンの量を調節するこ

とによって葉内拡散コンダクタンスを変化させ、個葉光合成の最適温度を調整している可能性

も指摘することができる。 

以上の背景を元に、申請者は「個葉光合成の温度順化に葉内 CO2拡散過程が主要な役割を果

たしている」という仮説を持つにいたった。 
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２．研究の目的 

本課題の目的は、「個葉光合成の温度順化に葉内 CO2拡散過程が主要な役割を果たしている」

という仮説を検証することである。そのために、まず、１）葉内拡散コンダクタンスが個葉光

合成の最適温度に与える影響を理論的手法と実験的手法の両方を用いて明らかにする。そのた

め、これまでに申請者らの開発した個葉光合成モデル(Sakata & Yokoi 2002)を改良し個葉光合成

の温度依存性のシミュレーション解析を行う。その上で、2)生育温度が異なる植物を用いて光

合成最適温度の調節に葉内の CO2拡散過程が果たしている役割を明らかにする。そのため、異

なる生育温度条件下に生育する植物野外個体群間で光合成最適温度と葉内CO2拡散過程を比較

する。
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３．研究の方法 

［個葉光合成モデルの検討］ 

葉内コンダクタンスとパラメータに持つ 個葉光合成モデルを、光合成の温度依存性の解析に

用いることができるかどうか検討を行うため、最初に本研究課題で材料に用いる高標高イタド

リ個体群の光合成速度が低大気圧によって受ける影響を様々な葉内拡散コンダクタンスを想定

したシミュレーション解析によって行った。ついで、温度変化が光合成速度に及ぼす影響を同

様にシミュレーション解析し、光合成速度の大小やその温度依存性に葉内コンダクタンスや生

育大気圧が及ぼす影響を明らかにした。これらの結果から光合成の最適温度を決める要因のひ

とつとして葉の内部での CO2拡散過程が果たす役割を考察した。 

 

［材料と調査地］ 

測定材料には、申請者らがこれまでにいくつかの研究で材料に用いてきた、タデ科の多年生

草本イタドリを用いる。生育温度の異なる、二つのイタドリ個体群である神奈川県の北里大学

キャンパス内の個体群（高温個体群）および、富士山五合目付近の個体群（低温個体群）を用

い、後述する各種測定を行った。両個体群のシュートを夜明け前に採取・水切りし、暗黒下・

生育温度条件下で研究室に持ち帰り下記の測定を行った。 

両調査地にはデータロガー（HOBO マイクロステーション H21-002）を設置し、気温の季

節変化を測定した。申請旅費は、主に富士山五合目付近での調査のために使用した。 

 

［個葉光合成の温度依存性に及ぼす葉内拡散コンダクタンスの影響の実測］ 

前述したイタドリの二個体群の光合成最適温度を比較し、その違いに、葉内の CO2拡散のし

やすさ（コンダクタンス）が及ぼしている影響を明らかにする。測定には申請者らが過去に開

発した実験方法(Sakata & Yokoi 2002)を用いた。酸素－窒素濃度を 4 段階に調整したボンベから

のガスを適切な湿度まで加湿した後に、光合成蒸散測定装置（Licor 6400, Li-Cor, Lincoln, NE）

に供給し葉のガス交換速度の測定を行った。さらに、イタドリの葉の周辺の CO2濃度を Li-6400
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によって制御し、An-Ci反応曲線を 4 段階の O2濃度条件下で測定した。この測定を葉温 10, 17, 24, 

30, 35℃の５段階で行い、両型のイタドリの光合成能力と葉内拡散コンダクタンスの温度依存性

を比較した。測定した結果を後述する個葉光合成モデルを用い、葉内の CO2拡散過程が生育温

度への適応に果たしている役割を解析した。測定の終了した葉を、disk 状に打ち抜いた後、即

座に液体窒素で凍結し、-80℃ディープフリーザー（現有）中に保管した。  

この葉 disk サンプルを用い、光合成の鍵酵素であるルビスコの活性を Sakata & Yokoi (2002)

の方法を改良し測定した。得られたルビスコの酵素特性と個葉レベルの光合成特性を比較し、

その違いが葉内の CO2拡散過程によって説明できるかどうか、前述の個葉光合成モデルによっ

て検討を行った。 
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４．研究成果 

４－１．個葉光合成のモデルによる解析 

４－１－１．個葉光合成モデル 

本研究課題では、葉に光が十分に当たり、かつ通常大気 CO2濃度条件下での光合成速度を取

り扱う。従って、光合成速度が ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase （以下、ルビス

コ）のカルボキシレーション速度によって制限されている状態をモデル化するため、Farquhar et 

al. (1980)の個葉光合成の数学モデルを発展させた以下のモデルを作成した。 
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ここで、VcとVo（mol mg Rubisco-1 s-1）は、ルビスコによるカルボキシレーション速度とオキ

シゲネーション速度を表し、VcmaxとVomax （1.77 と 0.58 mol mg Rubisco-1 s-1）はそれぞれの最

大速度、KcとKm （8.0 と 335 M）はCO2とO2に対するミカエリス定数を表している。それぞ

れの定数は、Makino et al. (1988) がイネを材料に決定した値を用いた。CeとOe（M）は葉緑体

ストロマ中のルビスコ近傍におけるCO2及びO2の濃度をあらわし、Rd （mol m-2 s-1）とE（mg 

m-2）は明条件下でのミトコンドリア暗呼吸速度と、葉の中で活性化しているルビスコの量をあ

らわしている。 

Ceは以下の式で表すことができる。 

i

n
ie g

A
CC 60*         (2) 

ここで、Ci*（M）は葉内空隙のCO2濃度と平衡した液層でのCO2濃度をあらわし、とgi（mol 

m-2 min-1 (M CO2)
-1）は、葉内空隙からルビスコ近傍までのCO2拡散コンダクタンスを現してい

る。気孔による大気から葉内空隙までのCO2 拡散の制限は、常に一定であると仮定し、大気と

CiのCO2濃度比は 0.75 とした（Yoshie 1986）。一方、ルビスコ近傍のO2濃度は、大気O2濃度と

平衡であると仮定した。気相のCO2とO2の液相への溶解度はEdwards and Walker 1983 に従った。

また、大気圧P (kPa)は、Pearcy (1989)に従い、標高Z (m)から 

P = 101.325 (1 – 0.000022569 Z ) 5.2553     (3) 
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として求めた。  

大気中の CO2濃度と O2濃度がそれぞれ 360mol mol-1と 0.21 mol mol-1の時の光合成

速度 An360は Rdが 0.1molmol-1Rubisco s-1であると仮定し、式(1)～(3)によって求めた。 

 

４－１－２．低大気圧が、葉温 25℃における An360に与える影響 

 本研究課題では低温生育個体群として、富士山の五合目（標高 2250 m）に生育するイタド

リを材料に用いる。まず、低大気圧が光合成速度 An360に与える影響のみを評価するため、４

－１－１で作成したモデルを用い、葉温 25℃における An360のシミュレーション解析を行った。

研究代表者らのこれまでの研究（Sakata and Yokoi 2002）によって、富士山の五合目（標高

2250 m）に生育するイタドリおよび、低地のイタドリの葉内拡散コンダクタンス gi はそれぞ

れ 560 ± 190 と 1280± 360 (μmol CO2 m−2 min−1 (μMCO2)−1)であることが明らかになってい

る。また、過去に報告された gi の値の多くは、100 から 1300 (μmol CO2 m−2 min−1 (μMCO2)−1) 

の範囲であることから（図１）、シミュレーション解析に用いる、giの範囲は、75 から 1200(μmol 

CO2 m−2 min−1 (μMCO2)−1)とし、それに加え、葉内の CO2拡散による光合成制限がないと仮定

した gi = ∞ の条件での解析を行った。

 - 8 -



0

1

2

3

4

5

6

7

8

0

2
0

0

4
0

0

6
0

0

8
0

0

1
0

0
0

1
2

0
0

1
4

0
0

1
6

0
0

1
8

0
0

2
0

0
0

Internal conductance (μmol m-2 s-1 μMCO2
-1)

報
告
数

(a) 
常緑木本

落葉木本

草本

0

1

2

3

4

5

6

7

8

9

0

0
.1

0
.2

0
.3

0
.4

0
.5

0
.6

0
.7

0
.8

0
.9 1

Internal conductance (mol m-2 s-1)

報
告
数

(b) 
常緑木本

落葉木本

草本

 

図１． 過去に報告された葉内拡散コンダクタンス gi 

過去に、Loreto et al. 1992 、Lloyd et al. 1992 、Loreto et al. 1994、Epron et al. 1995、

Scartazza et al. 1998、Hanba et al. 1999 、Lauteri et al. 1997 、Kogami et al. 2001、Hanba 

et al. 2004 によって、報告された葉内拡散コンダクタンス gi を生活形で分類し集計した結

果。(a)と(b)は、報告された値を 25℃の水への CO2の溶解度を用いて互いに変換を行った。
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図２． 低大気圧がおよぼす個葉の光合成速度 An360への効果 

大気中のCO2濃度とO2濃度がそれぞれ 360mol mol-1と 0.21 mol mol-1の時の個葉光合成

速度 An360に高標高の低大気圧が及ぼす効果。４－１－１で作成したモデルを用い任意の標高

における葉温が 25℃の時の An360を数値シミュレーションした結果。各標高における An360は

標高 0 m における An360に対する相対値で表した。各図中の複数のラインは、それぞれ葉内拡

散コンダクタンス gi (μmol CO2 m−2 min−1 (μMCO2)−1)が矢印で示された値で数値シミュレー

ションした結果を表す。（a）葉の中の活性化したルビスコの含量 E = 1.0 g m-2の場合。b) E = 

1.0 g m-2の場合。c) E = 3.0 g m-2の場合。 
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 その結果、どの条件下でも標高が高くなり大気圧が低下すると、個葉光合成速度は抑制され

ることが予測された（図２）。大気圧が減少すると大気中の O2分圧が低下しルビスコによるリ

ブロースビスリン酸 (RuBP)のオキシゲネーション反応が抑制され、光合成能力は上昇する。

しかし、同時に低大気圧によって CO2 分圧も減少し、RuBP のカルボキシレーション反応も抑

制される（Terashima et al. 1995）。図 2 の結果は、葉のルビスコ含量や葉内拡散コンダクタンス

がどのような条件であっても、低大気圧下ではカルボキシレーション反応の抑制のほうが、オ

キシゲネーション抑制よりも光合成速度に大きく影響することを示している。この予測は、

Terashima et al. 1995 や Sakata and Yokoi 2002 らの測定結果と矛盾しない。 

また、gi が無限大で葉内でのCO2 拡散過程を無視した場合には、活性化しているルビスコの

含量Eに関わらず、一定の割合の光合成速度抑制が発生することも示された。例えば、本研究

課題で材料に用いた高地のイタドリが生育する標高 2250 mの場合、Eに関わらず、標高 0 mで

の光合成に対して 0.90 まで、光合成速度が低下することが予測された。 

一方、現実の葉を想定したgiが有限値の場合には、giが低い葉ほど、高標高での光合成速度抑

制はより顕著になることが示された。さらにその抑制は、Eが多くなるとさらに大きくなるこ

とも示された。 

giが小さい葉（葉内におけるCO2 拡散過程がより制限的な葉）、Eが大きい葉（葉の面積辺り

のカルボキシレーション能力が高い葉）、いずれの場合にもルビスコ周辺のCO2分圧は大気中よ

り顕著に低下している。このルビスコ周辺のCO2 分圧の低下によって、高標高での光合成速度

抑制はより顕著になることが明らかになった。 
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４－１－３．低大気圧および葉内 CO2拡散過程が An360 の温度依存性に与える影響 

 低大気圧および葉内のCO2拡散過程がAn360の温度依存性に与える影響を評価するため、４

－１－１で作成したモデルを用いて数値シミュレーション解析を行った。シミュレーションに

用いるルビスコの酵素化学的パラメータVCmax、VOmax、KC、KOは、Jordan and Ogren 1984 が

ホウレンソウを材料に決定したデータに基づき温度依存性を推定した（図３）。 

 図 4 は An360の温度依存性に及ぼす低大気圧とおよび葉内の CO2拡散過程の影響を数値シミ

ュレーションした結果である。25℃における An360 は標高が高くなり気圧が低下するにつれて

低下することが、図２で示されているが、この傾向は 25℃以外の温度でも維持されていた（図

４-a）。また、気圧の低下がもたらす An360の低下は、高温時により顕著であった。したがって、

各標高における An360 が最大になる温度、すなわち光合成の最適温度は、気圧が低下するとよ

り低温にシフトすることが示された。 

 また、同一の気圧条件下（標高 100 ｍ）であっても、葉内の CO2拡散コンダクタンス gi が

異なると、An360の最適温度に違いが見られることも示された（図４－b）。gi が有限の値をもつ

現実の葉は gi = ∞ を仮定した葉に比べ、いずれの温度においても An360は小さくなるが、その

違いは高温側でより顕著になり、光合成の最適温度は giが小さい葉ほど低温側にシフトしてい

ることが示された。すなわち、gi の小さな葉は、光合成速度が低いことに加え、最適温度が低

い特徴を持つことが予想された。 

 さらに、同一の気圧条件（標高 100 m）であっても、葉が含む活性化したルビスコの量 E が

異なると、An360 の最適温度に違いが見られることも示された（図４－c）。E が小さな葉に比

べ、大きな葉はいずれの温度においても、An360は大きかった。E の小さな葉と大きな葉の間の

An360 の違いは、高温側でより顕著になり、光合成の最適温度は E の大きな葉ほど低温側にシ

フトすることが示された。 
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（a) VCmax （c = 30.236, ΔH = 734.18）、(b) VOmax （c = 14.99 , ΔH = 370.95） 

（c) KC     （c = 26.389, ΔH = 591.02）、(b) KO    （c = 6.854, ΔH = -13.82） 

図３． シミュレーション解析に用いたルビスコの酵素化学的パラメータの温度依存性 

ホウレンソウを材料に生化学的手法によって決定されたルビスコの酵素化学的パラメー

タ。回帰曲線は、  各パラメータは、式： exp ( c – ΔH / R T) によって回帰した（R = 0.0821）。
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図４． 個葉の光合成速度 An360の温度依存性の数値シミュレーション解析 

An360の温度依存性に及ぼす、（a）高標高での低大気圧、（b）葉内拡散コンダクタンス gi  お

よび、(c)葉に含まれている活性化したルビスコの量 E の影響。それぞれの、図中の線は各パ

ラメータが標記の値の場合に示す An360の温度依存性を表す。各図で個別に指定していないパ

ラメータはそれぞれ、標高 = 100 m、E= 3.4 gm-2、Rd = 0.2E、gi = 1300 (μmol CO2 m−2 min−1 

(μMCO2)−1)である。ルビスコの酵素化学的性質の温度依存性は Jordan and Ogren 1984 に基

づいた図３に従った。 
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４－１－４．高山に生育する植物の An360の温度依存性 

 図１で示したように、葉内の CO2拡散コンダクタンス giの値は、植物の生活形との関連が認

められ、草本植物に比べ木本植物、特に常緑の木本植物で小さい傾向が認められる。本研究課

題で材料に用いたイタドリは、落葉性多年生草本であり、低地に生育するイタドリの gi は 1280 

μmol CO2 m−2 min−1 (μMCO2)−1と草本植物の中でも最も giが大きい植物のひとつであるとい

えるだろう（Sakata and Yokoi 2002）。一方、低温に生育する調査対象個体群として持ちいる、

高標高地のイタドリは gi が 560 μmol CO2 m−2 min−1 (μMCO2)−1と、草本植物の中では小さな

値で、平均的な落葉木本植物の gi と大差ない値である。高標高地に生育するイタドリが低地の

イタドリに比べ小さな gi を持つことは、Kogami et al. 2001 らも報告している。 

高山に生育する多くの植物は物理的に堅硬な葉を持ち、高山の厳しい気象環境下で生育して

いることが繰り返し報告されている（Reich et al. 1991 など）。実際、厳しい気象環境下では葉

の細胞壁への有機物投資が増加すること（Onoda et al. 2004）や、高山植物の葉の細胞壁は厚

いこと（Korner and Pelaez 1989）が報告されている。液相における CO2 拡散は気相での拡

散に比べ 10-4も小さいため、細胞壁が厚く葉肉表面から葉緑体ストロマまでの距離が大きくな

ると、gi は小さくなるはずである（Terashima et al. 2005）。さらに、Korner et al. 1985 は高

山に生育する植物の光合成生産が低地の植物に比べ、CO2拡散過程による強い制限を受けてい

ることを葉内有機物の炭素同位体比から示している。従って、高山に生育する植物の個葉光合

成速度 An360は低大気圧および低い gi によって顕著に抑制され（図２）かつ、その最適温度は

低地の植物より低温にシフトしている（図４）可能性が高いといえるだろう。 

 高山域に生育する植物は葉に大量の窒素を含むことが多くの研究者によって報告されてきた

（Körner and Diemer 1987, Friend et al. 1989, Friend and Woodward 1990, Vitousek et 

1990, Westbeek et al. 1999, Sakata et al. 2006）。この窒素は葉の中の光合成装置、特にルビ

スコに投資され低大気圧によって抑制される光合成速度を補償している可能性が指摘されてい

る（Sakata et al. 2006）。葉中のルビスコ量が多いと、An360が上昇するだけではなく、その最

適温度はより低温側にシフトすることが本研究課題によって明らかになった（図４－c）。従っ
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て、高山植物に見られる大量の葉窒素は、光合成速度の最適温度を高山の低温環境に適合させ

る役割も果たしている可能性が高いといえるだろう。 

 - 16 -



４－２．個葉光合成の温度依存性に及ぼす葉内拡散コンダクタンスの影響の実測 

４－２－１．調査地概観 

本研究課題の材料には、神奈川県の北里大学キャンパス内の個体群（高温個体群）および、

富士山五合目付近の個体群（低温個体群）を用いた。いずれの、個体群も開けた場所に生育し

日中に被陰を受けることはなかった。 

 

 

高温個体群(K0100)の調査地

低温個体群(F2250)の調査地

図５． 調査地の位置 

本研究課題に使用したイタドリの高温個体群（K0100）と低温個体群(F2250)の位置。高温

個体群（K0100）は北里大学 相模原キャンパス内（標高 100 m）に自生するイタドリ個体群

である。低温個体群(F2250)は山梨県 富士吉田市の富士山五合目付近（標高 2250 m）に自

生するイタドリ個体群である。両個体群とも日中被陰を受けることはなかった。 
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神奈川県 相模原市 北里大学 相模原キ

ャンパス（標高 100 m）に自生するイタド

リ個体群を高温個体群（K0100）として用

いた。駐車場横の法面上にイタドリが自生

している。 

2009 年 4 月 30 日 撮影。 

図６． 高温個体群（K0100） 

 

図７． 低温個体群（F2205） 

山梨県 富士吉田市の富士山五合目（標高 2250 m）の森林限界付近に自生するイタドリ個

体群を低温個体群（F2250）として用いた。火山性スコリア荒原に近縁のオンタデやミヤマ

ハンノキなどと共にイタドリが自生している。2007 年 8 月 1 日 撮影。 
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４－２－２．調査個体群の生育温度環境 

調査に用いた両個体群の生育温度環境を評価するため、地面からの高さ 130cm に設置した、

温度センサーで気温を計測しデータロガーで記録した（図８）。高温個体群の気温は低温個体群

の気温に比べ計測した生育期間を通じて高く、高温個体群気温の日最低気温が低温個体群の日

最高気温を上回ることがほとんどであった。両個体郡間の日平均気温の差は計測した生育期間

中の平均 11.3℃であった。 
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図８． 調査地の気温 

高温個体群（K0100）と低温個体群（F2250）の生育地における気温の季節変化。それぞ

れの生育地標高は 100 m（K0100）と 2250 m（F2250）である。気温センサーは地面からの

高さ 30 cm に設置し、30 分間隔で記録した。赤線と青線は高温および低温個体群生育地の気

温をそれぞれ表す。黒丸は両生育地間の日平均気温の差を表す。計測期間中の日平均気温差

は平均 11.3℃であった。 
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４－２－３．両個体群の光合成特性の温度依存性 

両個体群の葉を調査地より採取し、研究室に運んだ後に個葉光合成の CO2 依存性と O2 依存

性を 15, 20, 25, 30, 35℃で測定して個葉光合成特性の温度依存性を解析した。図９はその一例を

それぞれの調査対象個体群について示したものである。葉内の CO2 濃度 Ci に対し個葉光合成

速度が直線的な依存関係を示す範囲で、両者の関係を直線回帰し、その傾き（An-Ci の初期勾配）

と X 切片（CO2 補償点 Γ ）を求めた。いずれの個体群および測定温度においても、初期勾配

は O2濃度の上昇と共に減少した。また、Γ は O2濃度の上昇と共に増加することが、いずれの

個体群および測定温度においても確認された。 

図１０は、この初期勾配とΓ の O2 依存性を、測定温度ごとに測定個体群間で比較した結果

である。初期勾配の値は、図 9 で確認したとおり、O2濃度の上昇に反比例して減少することが

確認された。初期勾配の値は 15℃および 30℃で、K0100 が F2250 に比べて高かったが、25℃

では F2250 の方が高い傾向が見られ、初期勾配は測定温度によってどちらの個体群で高くなる

か一貫した傾向は見られなかった。 

一方、Γ は両個体郡間とも O2濃度に比例し増加し、かつ両個体群間で値に違いは見られな

かった。Γ のO2濃度に対する傾きはルビスコのCO2/O2親和性の逆数の 0.5倍に相当する（Laisk 

& Loreto 1996）。従って、両個体群間で、ルビスコの酵素化学的性質には違いがないことが示唆

され、かつ高温ではルビスコの CO2 に対する親和性が O2 に対する親和性に比べ相対的に低下

することが示された。 
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図９． 個葉光合成の CO2および O2依存性の測定例 

高温個体群（K0100）と低温個体群（F2250）の葉を採取し研究室（標高 100 m）に持ち

帰り測定した光合成特性の測定結果。葉の周辺に供給する大気の O2濃度は 4 種類の酸素―

窒素濃度バランスさせたガスボンベによって調整した。さらに CO2分圧を Li-6400 によって

制御し、An-Ci, O2 関係を測定した。葉温は、Li-6400 の温度調節機能に加え、人工気象器

（Model LPH-200RDSMP）によって制御を行った。 
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図１０． An-Ciの初期勾配と CO2補償点Γ の O2依存性 

個葉光合成の CO2および O2依存性の（図 9 はその一例）解析結果。葉内の CO2濃度 Ci に

対し個葉光合成速度が直線的な依存関係を示す範囲で両者の関係を直線回帰し、その傾き

（An-Ci の初期勾配）と X 切片（CO2補償点 Γ ）を求めた。35℃は K0100 のみ測定した。

各測定点のバーは標準誤差を表す（ｎ＝5 ～ 6）。 
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４－２－４．両個体群の光合成速度 An360 の温度依存性 

 前節４－２－３で示したように、両個体群のルビスコの酵素化学的性質には差が見出されな

かった。それにもかかわらず、An-Ci 関係の初期勾配の O2依存性は測定温度に応じた個体郡間

の違いが存在していた。従って、ルビスコの性質ではなく、葉面積あたりの活性化しているル

ビスコ量 E や葉内での CO2拡散コンダクタンス gi の温度依存性に個体群間で違いが存在し、

個葉光合成 An360 の温度依存性に影響している可能性がある。そこで、気孔閉鎖の影響を除い

た状態での An360の温度依存性を推定し、個体郡間に違いがあるか検討を行った。 

 RuBP のカルボキシレーション速度が光合成速度の制限要因になっている際の、光合成速度

は 

d
OeCi

eC
n R

KOKC

CV
A 





)/1(

*)(*
( max     （４） 

SK

Oe




2
*       （５） 

で、あらわすことができる（Farquhar et al. 1980）。ここで、Vcmax* と、KS は、個葉光合成の見

かけの最大カルボキシレーション速度とルビスコの CO2／O2 親和性をそれぞれ表し、KS は図

１０のΓの O2依存性より決定した（Laisk & Loreto 1996）。その後、測定した各 O2条件および温

度条件において得られたデータを式４で回帰することによって Vcmax*と Rdを推定した。 

図１１は推定した Vcmax*と Rdの O2依存性を示している。葉温 35℃を除き、Vcmax* に顕著な

O2依存性は見出されず、ほぼ一定の値を示していた。温度上昇とともに、Vcmax* は増加する顕

著な傾向がみら、特に葉温 30℃では、K0100 個体群び Vcmax*の値が F2250 の値よりも大きい傾

向が見出だされた。一方 Rd には、明瞭な O2依存性が見出され、高 O2濃度時に、Rdが抑制さ

れる傾向が見られた。 

気孔閉鎖の影響を除いた状態でのAn360を求めるため、Ciを大気CO2濃度 360 mol mol-1の 0.75

倍とし、図１１で示した Vcmax*と Rd  を式４に代入して Anを求めた（図１２）。標高 100 m にお

ける K0100 の An360（図１２－ａ）は最大速度を示す温度は 30℃であった。一方、F2250 の An360

は最大速度を示す温度は 25℃で、光合成の最適温度は、F2250 の方が５℃程度低いことが明ら

かになった。 
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図１１． 個葉光合成の Vcmax*および Rdの O2依存性 

個葉光合成の CO2および O2依存性を式：An =Vcmax*×（Ci –Γ*）／（Ci＋KC×（１＋Oe

／KO））＋Rdによって回帰し Vcmax*（個葉光合成の Vcmax）と Rdを求めた。Γ* はルビスコ

の CO2／O2親和性 KS（本文参照）より、式：Γ*＝Oe／２／KSを用いて求めた。 
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(a) 

(b) 

 

図１２． An360の温度依存性 

個葉光合成の CO2および O2依存性から、推定した Vcmax *および Rd（図１１参照）を、式：

An =Vcmax*×（Ci –Γ*）／（Ci＋KC×（１＋Oe／KO））＋Rdに代入し、Ci ＝ 277μmol mol-1

における Anを An360として求めた。(a) 標高 100 m の大気圧下における液相への CO2と O2溶

解量を用いて An360を求めた。(b) K0100 については標高 100 m の、F2250 については標高 2250 

m の大気圧における液相への CO2と O2の溶解量を用いて An360を求めた。 
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 また、それぞれの個体群の生育標高における光合成速度の温度依存性を評価するため、生育

大気圧における、CO2 および O2 の溶解量を用いて An360 を求めた（図１２－ｂ）。その結果、 

F2250 の生育標高での An360 は、標高 100 m での An360 に比べ値が小さくなったが、その差は

高温時に顕著で、低温時には大きな違いは見られなかった。この結果は、図４－ａと同様の傾

向を示しており、高標高では、光合成速度の抑制と、光合成最適温度の低下が見られることが

図１２からも示唆された。 

 F2250 は K0100 に比べ、生育期間中の平均気温は 11℃程度低く（図４）、光合成速度の最適

温度が K0100 に比べ低いことが予想された。図１２の結果はこの予想と矛盾せず、イタドリは

生育温度の違いに応じた光合成の最適温度の違いが存在していた。低い大気圧は、光合成の最

適温度を下げる効果がある（図４－ａ）。しかし、F2250 と K0100 の光合成の温度依存性には

大気圧を同一にしても違いがあることが見出され、F2250 の生育地の低い大気圧のみでは、両

個体群の最適温度の違いは説明できない。従って、イタドリには個葉光合成の最適温度の調節

機構が存在することが強く示唆された。 
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４－２－５．イタドリの光合成速度の最適温度調節機構 

 本研究課題で調査した、低温個体群（F2250）と高温個体群（K0100）において見出された

光合成の最適温度の違いをもたらしている機構はどのようなものであろうか。個葉光合成の

CO2補償点Γ（An - Ci 関係の X 切片）の O2依存性には全ての測定温度において個体群間の違

いは検出されず、両個体群のルビスコの CO2/O2 親和性の温度依存性に違いが無いことが明ら

かになった（図１０）。 
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個葉光合成のCO2およびO2依存性から Laisk & Loreto 1996の方法に従って推定したKS 

の温度依存性。KS は、図１０に示した、O2濃度に対するΓの傾きの逆数に 0.5 を乗じ求め

た。KS は次の式で表される、ルビスコの CO2/O2親和性である。 

図１３． ルビスコの CO2/O2親和性 KS の温度依存性 
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すなわち、個葉光合成を規定する式（１）と（２）のパラメータのうち Vcmax，Vomax，Ko，Kc

の温度依存性については両個体群間での違いは無い可能性が高い。Sakata and Yokoi 2002 は

葉温 25℃において同様の結論を導いているが、本研究課題によって葉温 15 から 30℃の範囲に

おいてもルビスコの酵素化学的性質に違いが無い可能性が示された。 従って、両個体群の個

葉光合成の最適温度の違いを説明する機構として、活性化している葉内ルビスコ量 E および葉

内拡散コンダクタンス gi の値の違いおよび、それらの温度依存性の違いが機能している可能性

がある。 

 葉内ルビスコ量 E および葉内拡散コンダクタンス gi の温度依存性を評価するため、Sakata 

and Yokoi 2002 の方法で E と gi の推定を行った。図１０で示した An-Ci関係の初期勾配の O2

依存性は、E と gi およびルビスコの酵素化学的性質によって決まる。 
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そこで、図１４に例を示したように、初期勾配の逆数と O2 濃度の関係を直線回帰しパラメー

タ a と b を決定し、E と gi の推定を行った。 
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25℃での測定例
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図１４． An-Ci 関係の初期勾配 slope およびその逆数の O2依存性 

Sakata and Yokoi 2002 の方法を用い、活性化した状態のルビスコ量 E および葉内拡散コ

ンダクタンス gi を推定するための解析図の一例。An-Ci 関係の初期勾配 slope は O2濃度と

反比例の関係を示す（図１０も参照）。Slope の逆数と O2濃度の関係を直線回帰し(b)の図中

に示したパラメータ a と b を決定し E と gi の推定に用いる。推定方法の詳細は本文を参照。

 

図１５は、活性化した状態の E の推定値の温度依存性を表している。調査を行った高温個体

群 K0100 および低温個体群 F2250 いずれも、E の最大値は葉温２０℃であると推定された。葉

温２０度以下では、高温個体群と、低温個体群の間に推定された E の間に有意な差は認められ

なかった。 
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図１５． An-Ci 関係の初期勾配の O2依存性から推定した Eの温度依存性 

Sakata and Yokoi 2002 の方法を用いて推定した活性化した状態のルビスコ量 E の温度

依存性。図１０で示したパラメータ a およびルビスコの酵素化学的性質を本文中の式（６）

に代入して求めた。ルビスコの酵素化学的性質は Jordan and Ogren 1984 がホウレンソウ

を材料に決定したデータに基づく。 

 

一方、２５℃以上では E の推定値の温度依存性に、両個体郡間の違いが検出された。F2250

では、E の推定値は、２５℃までは、その最大値と有意な差は見られなかったが、３０℃まで

温度が上昇すると、最大値に比べて７０%未満になり、有意な低下を示した。対照的に、

K0100 の E は３０℃では顕著な低下を示さず、その最大値の８５％以上を維持していた。

K0100 においても葉温が３５℃まで上昇すると、E はその最大値の６０％未満まで低下す

ることが示された。 
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すなわち、イタドリは生育温度に応じた活性化ルビスコ量 E の温度依存性が見られるこ

とを意味している。この、両個体郡に見られる E の温度依存性の違いは、標高 100m での

An360の温度依存性の違いと矛盾していなかった。従って、調査した二つの個体群の光合成

の最適温度の違いは、少なくとも部分的には E の温度依存性の違いによって説明できるこ

とが明らかになった。Hikosaka et al. （2006）は Plantago asiatica の温度順化実験から、個

葉光合成の見かけの最大カルボキシレーション速度 VCmax* は低温環境で生育させた場合に高

温環境で生育させた場合に比べ高温で低くなり、その結果個葉光合成の最適温度が低くなるこ

とを示している。本研究課題で得られらデータは、野外に生育するイタドリ個体群でも同様の

機構が個葉光合成の温度適合の一部を担っていることを示唆している。 
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４－２－６．イタドリの葉内拡散コンダクタンス gi の温度依存性 

図１６は、葉内拡散コンダクタンス gi の温度依存性を両個体群間で求めるため、パラメータ

ａとｂ（図１４を参照）を測定温度ごとにプロットしたものである。図１６中の測定点のいく

つかは図中の赤い線（gi ＝ ∞ を表す）よりも右側に位置し、gi の値の推定をこの解析で行う

ことはできなかった。図１６中の各線を決定するために用いたルビスコの酵素化学的性質は、

Jordan and Ogren 1984 がホウレンソウを材料に示したデータに基づいている。現時点でルビス

コの酵素化学的性質の温度依存性を in vitro で測定した報告例は Jordan and Ogren 1984 以外に

存在しない。おそらく、イタドリのルビスコ酵素化学的性質が Jordan and Ogren 1984 の報告結

果とは異なっていることが、gi の温度依存性推定を行えない原因であると考えられる。 

定量的な gi 推定を図１６から行うこうとはできなかったので gi の温度依存性の定性的な評

価を行う。K0100 のパラメータ a と b の組み合わせは、葉温１５～３０℃の範囲でほぼ赤い線

付近に集中している。葉温３５℃では、赤い線より右側に測定点が分布し、gi が増加している

ことが示唆された。同様に、F2250 についても、葉温１５～２５℃の範囲でほぼ赤い線付近に

集中し、葉温３０℃では赤い線の右側に測定点が分布していた。従って、両個体郡とも、Ｅ が

顕著な低下を示さない温度範囲では、gi はほぼ同程度であり、高温時に E が顕著に低下すると

き、gi が増加する可能性が示唆された。今後、イタドリのルビスコの酵素化学的性質の温度依

存性を決定して、gi の温度依存性を定量的に評価し、上記の可能性を確認することが必要であ

ろう。 

 - 32 -



図１６． An-Ci 関係の初期勾配の O2依

存性から求めたパラメータ aと b 

An-Ci 関係の初期勾配 slope の逆数

と O2 濃度の関係から求めたパラメー

タａとｂ（図１４を参照）。パラメー

タ a と b から Sakata and Yokoi 2002

の方法を用いて E と gi の推定を行う

ことができる。各図中の赤い線、中央

の線、および右端の線は gi = ∞ 、gi = 

1200、および gi = 600 μmolCO2 m−2 

min−1 (μMCO2)−1の葉が示すパラメー

タ a と b の組み合わせをそれぞれ示

す。E が大きい葉のパラメータ a と b

の組み合わせは各線上で下方に位置

する。 
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４－２－７．本研究課題の特色と意義 

本研究の特色は、葉内部の CO2拡散コンダクタンスおよび、ルビスコの量を個葉光合成の温

度依存性の調節因子としてとらえ解析した点である。大気中の CO2分子は葉の表面の気孔を通

過したのち、葉内部の気相空間および細胞表面から葉緑体内部までの液相部分を拡散によって

運ばれてゆく。この葉内 CO2の拡散は葉内の空間の大きさや細胞壁の厚さなど形態的な特徴に

大きく影響をうけ、光合成を抑制するネガティブな要因としてのみ理解されてきた。また、ル

ビスコ量は光合成速度の量的調節要因として主に理解されてきた。これまで、葉内拡散コンダ

クタンスやルビスコの量が個葉光合成の温度依存性の調節因子として機能する事例を野外で生

育する植物を材料に示した研究例はない。本研究課題によって野外に生育するイタドリを材料

に活性化したルビスコの量が光合成の最適温度調節機構として機能していることを実証するこ

とができ、植物の温度環境への適合機構の一端が新たに確認された。 

また、生育環境の大気圧が低いこと、葉の中の活性化したルビスコの量が多いこと、葉内拡

散コンダクタンスが小さいこと、このいずれによっても光合成の最適温度が低下することを示

したことも本研究課題の大きな成果といえる。特に、高山植物で一般的に見られる大量のルビ

スコや小さな葉内拡散コンダクタンスは、光合成最適温度を高山の低い温度環境に適合させる

調節機構として機能している可能性がある。今後は、より多くの高山植物を材料に、これらの

可能性を検討することが高山植物の生理生態学的理解に必要であろう。 
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