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研究成果の概要（和文）：葉におけるCO2とH2Oのフラックスを詳細に測定する系の確立と、これらフラックスの
協調した制御機構の解明を目的として研究を遂行した。C3/C4フラベリアを用いた研究では、葉の通水性の制御
が異なり、様々な環境変化においてC4の方がC3よりも葉の通水性が低いことが明らかになった。シロイヌナズナ
のアクアポリン変異体を用いた研究では、アクアポリンの欠損が気孔制御や葉の通水性に影響があることがわか
ったが、葉の内部のCO2拡散には影響がないことが示された。

研究成果の概要（英文）：The purpose of this study is to clarify the regulation mechanisms between 
CO2 influx and H2O efflux at a leaf level by establishing the system to evaluate CO2/H2O flux 
simultaneously. The different traits of leaf hydraulics were showed between C3 and C4 Flaveria. C4 
Flaveria have lower leaf hydraulic conductance compared to C3 Flaveria, which can be a reason for C4
 Flaveria having lower stomatal conductance. Evaluation of PIP aquaporin mutants in Alabidopsis 
thaliana elucidated that the PIP aquaporin isoforms used in this study play roles in stomatal 
regulation and leaf hydraulics in response to environmental changes, but no significant influence on
 CO2 diffusion inside a leaf.

研究分野：植物生理生態学

キーワード： 光合成　二酸化炭素　気孔　葉の通水性　葉内の二酸化炭素　シロイヌナズナ　フラベリア
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研究成果の学術的意義や社会的意義
陸域生態系モデルを精度良く構築するためには、CO2/H2Oフラックスに大きな影響をあたえる植物の蒸散と光合
成の環境応答を理解する必要がある。本研究では個葉レベルで詳細にフラックスを解析し、光合成型の違いなど
で、CO2/H2Oフラックスバランスが大きく異なることを示した。また、CO2/H2Oフラックスを同時に測定するシス
テムを構築したことで、今後様々な種の植物を評価できる。これらの成果は、陸域生態系モデルの精度向上とと
もに、今後の地球環境変化の予測などに役立つことが期待される。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 植物が陸上で生命活動を営むには、葉からの水の流出(蒸散)と葉への水の供給のバランスを適

切に制御し、同時に光合成の基質である CO2 を取り込まなくてはならない。前者の葉における

水の供給のしやすさを通水コンダクタンス(Kleaf)、後者の大気中から葉内への CO2の拡散のしや

すさを気孔コンダクタンス(gs)、葉内から葉緑体内ストロマまでの CO2の拡散のしやすさを葉肉

コンダクタンス(gm)として表現される。これらのコンダクタンスの協調した制御は，水と CO2の

フラックスを制御する上でとても重要である。研究代表者は gs、gmが乾燥ストレスや CO2濃度

変化に応答し、光合成速度の律速となりうることを研究してきた(*Mizokami et al. 2015, 2019a, 

2019b)。gsは CO2の拡散だけでなく蒸散にも影響しているため、環境応答することの生態学的

意義は明確である。一方で gmは水の拡散には影響しないはずであり、環境応答することの生態

学的意義は不明瞭である。gmの変化要因として細胞壁の厚さなどの形態的変化、さらに、細胞膜

アクアポリン(PIP)の分子種の中の CO2透過型 PIP の発現量や活性制御による変化が報告されて

いる(Flexas et al. 2006, Tornroth-Horsefield et al.2006)。PIPは孔辺細胞、葉肉組織、維管束組織に

発現している。シロイヌナズナでは 13種類の PIPが報告されており、そのうちの PIP1;2のみが

gmに影響を与えると報告されている (Uehlein et al. 2012)。   

 葉の水分特性を左右する葉の水供給能力、通水コンダクタンス(Kleaf)は葉からの蒸散速度と密

接に連携して制御されている。蒸散と供給のバランスが崩れると、葉は萎れ、過度なストレス下

では致命的なダメージを受ける。Kleafも光強度や乾燥ストレスなどの環境に応答し，制御されて

いる(Ohtsuka et al. 2017)。さらに Kleafも葉脈密度のような形態的変化、また水透過型 PIPにより

変化することが報告されている(Prado et al. 2013)。葉における水は、導管から葉肉組織、細胞間

隙を通り、気孔を介して大気へと拡散する。 

これら gmと Kleafには拡散する分子と方向性は異なるが、拡散経路や変化要因であるアクアポ

リンという共通項がある。しかし、アクアポリンという共通項に注目し、これらコンダクタンス

を同時に同一サンプルで測定した研究例はない。 
 
２．研究の目的 
本研究では、 gs、gm、Kleafの環境応答を個別に解析する従来の研究例とは異なり、葉を水と CO2

の交差点であると捉え、包括的に解析した。さらに、これらの共通項である PIPに着目し、分子

生理学的な制御機構の解明を目指した。 

 

1) gs、gm、Kleafを同一の葉で測定する系の確立。 

 

2) 蒸散要求量が変化する環境(高 VPD: 高温/低湿度，低 VPD: 常温/高湿度 条件)において gs、

gm、Kleafがどのように制御されているかを検証する。 

 

3) gs，gm，Kleaf の変化要因である H2O/CO2透過性アクアポリンが水と CO2のフラックス制御に

どのように関与しているか検討する。コンダクタンスの制御機構を解明することで、陸上植物が

どのようにフラックスを制御すれば高い水利用効率を実現できるかを解き明かす。 

 

 
 



３．研究の方法 
1) gmと Kleafの関係を明確にするために，同一の葉で測定するシステムをガス交換測定器、クロ

ロフィル蛍光測定器、サイクロメーターを用いて確立した。ガス交換測定によって光合成速度と

gsを測定し、クロロフィル測定器による同時測定から電子伝達速度を求め、gmを算出した。測定

直後の葉の水ポテンシャルをサイクロメーターで測定することで Kleaf を求めた。これらのシス

テムの検討にはシロイヌナズナの野生型、C3フラベリアを用いた。 

 

2) 蒸散要求量を変化させる実験には、シロイヌナズナ野生型と気孔応答性変異体(ost1, slac1-2)、

C3/C4 フラベリアを用いた。シロイヌナズナをそれぞれ低 VPD と高 VPD で育成し、それらの

gs，gm，Kleafを低 VPD と高 VPD 条件で測定した。フラベリアは短期的な低 VPD 環境への gs，

gm，Kleafの応答を測定した。シロイヌナズナでは、葉の浸透ポテンシャルの測定と気孔密度を測

定して、長期的な VPD環境の違いに葉がどのように順化するのかも評価した。 
 

3) 維管束組織に高発現型の PIP アクアポリンの変異体 pip2;6、pip2;1_2;2 の gs，gm，Kleafを比

較した。また、それらの短期的な低 VPD 応答と ABA 応答を比較して、アクアポリンの役割を

検討した。  
 
 
４．研究成果 

1) gmは従来の蛍光法で測定可能であるが、葉面積の小さいシロイヌナズナなどは、測定精度を

上げるために蛍光法と A-Ciカーブフィッティング法を合わせた方法で評価する必要があった。

通常のガス交換測定器のチャンバーサイズ(6cm2以上)であれば、サイクロメーターでの葉の水ポ

テンシャル測定に必要なリーフディスク(最小直径 7 mm)を十分に確保でき、精度の良い測定が

可能であった。また、リーフディスクを液体窒素で凍結、融解することでサイクロメーターによ

る葉の浸透ポテンシャルが測定可能になった。これらにより、同一の葉を用いて、Kleafを含めた

葉の水分特性を gm、gsとともに測定できる系が確立された。 

 

2) 高 VPD環境で生育したシロイヌナズナは、低 VPD環境で生育したものに比べて、gsに差は

なく、高い Kleaf、低い gmであることがわかった。気孔応答性変異体でも野生型と同様の応答を

示すことから、気孔の応答ではなく、葉の内部での水の供給(Kleaf)とそれにともなう CO2吸収(gm)

の変化で、H2O/CO2フラックスバランスを調節していることが示唆された。短期的な VPD変化

には、gsと gmは応答したが、Kleafはほとんど応答しなかった。短期的な VPD変化には、葉の内

部での水の供給ではなく、気孔による短期的な H2O/CO2フラックスバランスの調整が必要であ

ることが示唆された。気孔応答性変異体 ost1 は常に野生型よりも高い gsと低い水ポテンシャル

であるが、gmは同程度であった。気孔による H2O/CO2フラックスバランスの調整ができないと、

葉の水ポテンシャルは低下するが、葉内での CO2フラックスには影響がないことが分かった。 

 

3) 上記の結果を踏まえて、葉内での H2O/CO2フラックスバランスを調節している要因の候補で

ある PIP アクアポリンの変異体の VPD 応答を解析した。pip2;1_2;2 は野生型に比べて常に Kleaf

が低く、主に葉内での水の供給に関わっていることが分かったが、pip2;6は野生型と変わらなか

った。また、短期的な VPD変化に野生型の gsは応答するが、pip2;1_2;2、pip2;6ともに応答しな

かった。また、gmにはこれら遺伝子型間で差はなかった。水透過型チャンネルと考えられる PIP2;1、

PIP2;2、PIP2;6 はそれぞれ気孔開閉(gs)による H2O/CO2フラックスバランスの制御と葉内の水の



供給(Kleaf)変化による H2Oフラックスを制御する役割であり、葉内の CO2フラックスを制御する

要因ではないことが示唆された。 
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