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研究成果の概要（和文）：本研究では、生体膜の水透過性を制御するアクアポリンが、樹木の葉

の通水性やガス交換特性に及ぼす影響を調べた。葉内のアクアポリンは、葉に光が当たった時

の通水性の増加や気孔の開口、葉のガス交換速度の季節変化に関与しており、アクアポリンの

活性化と葉のガス交換速度の増加に密接な関係が認められた。一方、高 CO2 環境や乾燥ストレ

スなどの環境変化と葉のアクアポリン活性の間に、明瞭な関係は認められなかった。 

 
研究成果の概要（英文）：I studied role of aquaporins within a leaf in leaf hydraulics and 
gas exchange of tree species. I found that activation of leaf aquaporins was associated 
with seasonal variations in leaf gas exchange and light response of leaf hydraulics and 
stomatal opening. Activation of leaf aquaporins seemed to increase leaf gas exchange rate 
in tree species studied. Elevated CO2 and soil drought had no consistent effect on 
activation of leaf aquaporins. 
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１．研究開始当初の背景 
アクアポリンは生物の生体膜上にある膜タ
ンパク質で、水分子を超高速輸送する。アク
アポリンの存在によって、生体膜の水透過性
は数十倍にも増加する。一方、最近の研究で、
葉内の水移動経路の通りやすさ（以下、葉の
通水性と呼ぶ）が、気孔開口や光合成に影響
を及ぼすことが明らかになってきている。し

たがって、葉内のアクアポリンの発現や活性
化により、葉内の生体膜の水透過性の変化を
通じて葉の通水性が変化し、その結果気孔開
口や光合成が変化する可能性がある。また最
近の研究では、気孔の孔辺細胞にアクアポリ
ンが存在すること、植物アクアポリンの一部
が二酸化炭素分子を透過することなどが示
されており、葉の通水性とは別にアクアポリ
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ンが直接的に気孔の開閉や光合成に影響を
及ぼしているかもしれない。しかしながら、
葉のアクアポリンによる葉の通水性、気孔開
閉、光合成の制御機構に関する研究は世界的
にも始まったばかりである。またその研究は、
作物を扱った分子生物学的なものが中心で、
樹木の生態学的視点からの研究は少なく、ア
クアポリンの環境応答、種特性や生態的な意
義などは未解明である。 
 
２．研究の目的 
生体膜の水透過性を制御するアクアポリン
が、樹木の葉の通水性、気孔開閉、光合成に
どのような影響を持つかを明らかにするこ
とを目的とした。具体的には、以下の３点に
ついて明らかにすることを目的とした。 
(1) 葉に強光を照射した時の短時間でのアク
アポリン活性の変化が、葉の通水性、気孔開
閉、光合成に与える影響を明らかにする。さ
らに、陽葉と陰葉の違いについて明らかにす
る。 
(2) 葉の通水性の季節変化や葉のガス交換
特性の季節変化におけるアクアポリンの重
要性を明らかにする。 
(3) 苗木を用いた実験により、育成二酸化炭
素濃度（CO2）や土壌水分環境を変化させたと
きのアクアポリン応答とその葉の通水性、気
孔開閉に与える影響を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
本研究では、葉内のアクアポリンの水チャネ
ル機能を塩化第二水銀溶液で阻害し、そのと
きの葉の通水性の変化を測定した。未処理の
葉の値と比較することにより、アクアポリン
の活性を明らかにした。また、同時に葉のガ
ス交換特性（気孔コンダクタンスや光合成速
度）を測定し、アクアポリン活性がガス交換
特性へ与える影響を調べた。野外に生育する
樹木の葉を用いて生育光環境の違いによる
アクアポリン活性の変化やアクアポリンの
季節変化に関する研究を行い、ポット苗の葉
を用いてアクアポリンの環境変化応答（高CO2、
土壌乾燥ストレス）に関する研究を行った。 
 
４．研究成果 
(1) 温帯落葉樹の主要樹種であるコナラの
成木を用いて、陽葉と陰葉それぞれに強光を
照射し、その時の葉の通水性や気孔コンダク
タンスの変化を測定し、アクアポリン活性と
の関連性を調べた。葉を暗から明条件へ移行
させると、葉の通水コンダクタンスは陽葉で
は数十分で大きく増加したのに対して、陰葉
ではほとんど変化しなかった（図‐１A）。一
方、アクアポリンの水チャネル機能を塩化第
二水銀溶液で阻害すると、強光を照射しても
陽葉の通水性は増加しなかった（図‐１B）。
強光下で葉に塩化第二水銀溶液処理を行う

と、陽葉では葉の通水コンダクタンスが 16％
低下したのに対して、陰葉では 10％低下した。
同じ葉の通水コンダクタンスで比較すると、
陽葉のほうが陰葉よりも気孔コンダクタン
スが高い傾向にあったが、塩化第二水銀溶液
処理を施すとその傾向はなくなった。これら
の結果から、葉の通水性の光感受性にはアク
アポリン活性が関与しており、陽葉の方が陰
葉よりも光感受性が高いのは陽葉でアクア
ポリン活性が高いためであることが示唆さ
れた。葉構造では、陽葉の方が陰葉よりも葉
脈密度が高く、維管束鞘延長部が発達してい
た（図‐２）。葉の通水性が増加すると葉肉
細胞への水分供給が改善されるので，葉は水
ポテンシャルを低下させずに気孔を開口し
ガス交換することができる。従って、今回明
らかとなった陽葉における葉の通水性の顕
著な光感受性は、陽葉の高い蒸散要求に対応
した特性の一つであると考えられる。また、
維管束鞘延長部は光を通すので、陽葉におけ
る維管束鞘延長部の発達が光刺激によるア
クアポリンの活性を助長し、陽葉の顕著な光
感受性を達成させていたことが示唆され、光
環境の違いによる葉構造の変化と葉の生理
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図‐１ コナラの陽葉と陰葉における強光を

照射した時の葉の通水コンダクタンスの経時

変化。（A）コントロール（B）塩化第二水銀溶

液処理しアクアポリンの水透過性を遮断した

葉。バーは標準偏差を表す。 

 



特性との結びつきが明らかとなった。 
 
(2) 樹木の葉内のアクアポリン活性と個葉
の通水特性やガス交換特性の季節変化との
関連性について明らかにすることを目的と
して研究を行った。研究は、日本の代表的な
樹木であるブナ科の常緑樹種４種、アカガシ、
アラカシ、イチイガシ、ウラジロガシ、及び
落葉樹種のコナラを対象とし、野外に生育す
る成木の当年生の陽葉について比較した。そ
の結果、５樹種中イチイガシを除く４樹種で、
アクアポリン活性の季節変化と気孔コンダ
クタンス（図‐３）や光合成の季節変化に連
動性が認められ、葉のガス交換が盛んな時期
にアクアポリン活性が高いことが明らかに
なった。また、葉の通水性の季節変化と光合
成速度や気孔コンダクタンスの季節変化に
は有意な正の相関関係が認められたが、アク
アポリン阻害した葉の通水コンダクタンス
と光合成速度や気孔コンダクタンスには、有

意な相関は認められなかった（表-１）。この
結果は、気孔が大きく開かれ葉からの水分損
失が盛んな時期に、アクアポリンが活性化し
て葉内のシンプラストの通水性が増加する
ことにより葉全体の通水性が高くなってい
ること、そのため葉の水ポテンシャル低下が
低減されることを示唆している。これらのこ
とから、葉内のアクアポリン活性が個葉の光
合成能力の季節変化に大きな影響を持つこ
とが明らかとなり、樹木の二酸化炭素吸収能
力の季節変化メカニズムの解明において新
しい知見となる。 
 
(3) 高 CO2 条件が葉の通水性およびアクアポ
リン活性に及ぼす影響を、日本の冷温帯林で
主要な樹種ではるケヤマハンノキとシラカ
ンバで調べた。自然光型環境調節室で、ケヤ
マハンノキとシラカンバの２年生ポット苗
を高 CO2濃度 720ppm と通常 CO2濃度 370ppm
条件下で育成した。通常 CO2と高 CO2の葉の通
水コンダクタンスを比較すると、ケヤマハン
ノキでは、高 CO2のほうが通常 CO2よりも低か
った（未処理の葉：-８％、アクアポリン阻
害：-15％）。一方シラカンバでは、未処理の
葉では高 CO2のほうが通常 CO2よりも高く（＋

表-１ 未処理の葉の通水コンダクタンス（Kcon）
および塩化第二水銀溶液でアクアポリンの水透

過性を阻害した葉の通水コンダクタンス（KHg）
と、気孔コンダクタンス（gs）および光合成速度

（Aarea）の相関係数（r）と P 値（ANCOVA） 

  gs  Aarea 

r P r P 

Kcon 0.598 0.024 0.677 0.008 

KHg 0.370 0.193  0.430 0.125 

A B) 

図－２ コナラの陽葉（A）と陰葉（B）における

葉表面の光学顕微鏡写真。図中のバーの長さは

1mm。白い部分が維管束鞘延長部。 
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図‐３ アクアポリン活性と気孔コンダクタ

ンスの季節変化の関係。アクアポリン活性は、

未処理の葉とアクアポリンの水透過性を塩化

第二水銀溶液で阻害した葉の通水コンダクタ

ンスの差から求めた。バーは標準偏差を表す（n

≧4）。アクアポリン活性と気孔コンダクタンス

は春から夏に高く冬に低かった。 
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42％）、アクアポリン阻害した葉ではほぼ変
わらなかった（＋３％）。アクアポリンの水
透過性を阻害すると、葉の通水コンダクタン
スは、ケヤマハンノキでは通常 CO2では 13％、
高 CO2では 20％低下したのに対して、シラカ
ンバでは通常 CO2 ではほとんどかわらず、高
CO2 では 25％低下した（図‐4）。これらの結
果から、高 CO2 に対する葉の通水コンダクタ
ンスの応答には樹種によって異なること、ア
クアポリン活性は高 CO2 条件で活性化するこ
とが明らかとなった。 
 シラカンバポット苗を用いて、高 CO2 条件
と土壌乾燥が葉の通水性およびアクアポリ
ン活性に及ぼす影響を調べた。葉の通水コン
ダクタンスは湿潤処理では高 CO2 個体のほう
が通常 CO2 個体よりも高かった。乾燥処理で
は葉の通水コンダクタンスは高 CO2 個体と通
常 CO2 個体でほぼ同じ値を示した。湿潤処理
と乾燥処理の差は認められなかった。アクア
ポリンの水透過性を阻害すると、葉の通水コ
ンダクタンスは高 CO2 で育成した湿潤処理の
みで低下し、通常 CO2＋土壌湿潤、通常 CO2＋
土壌乾燥および高 CO2＋土壌乾燥処理では低
下しなかった。ケヤマハンノキとシラカンバ
苗木で行った高 CO2 処理と土壌乾燥の実験に
ついて、葉の通水コンダクタンスと気孔コン
ダクタンスの関係を調べると、明瞭な関係は
認められなかった（図‐5）。これらの結果か
ら、高 CO2 条件と土壌乾燥ストレスに対する
アクアポリン活性応答の明確なメカニズム
を見出せなかった。また、高 CO2条件や乾燥 
ストレスによって崩れる水バランスを、ケヤ
マハンノキやシラカンバ苗木は葉の通水性
ではなく、葉量など他の特性によって調整し 
ていることが示唆された。 
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