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研究成果の概要（和文）：本研究の目的は、植物多様性の主要軸と見なされる葉の光合成能力の多様性と、植物
の高さの多様性に着目し、それぞれのトレードオフとその物理的・生化学的基盤の解明した。光合成能力の多様
性については、数百種のデータを解析した結果、長い寿命をもつ葉は、細胞壁の重量割合が高く、そのため、
(1)光合成タンパク質の割合が少ない、(2)細胞壁が厚いためにCO2拡散抵抗が大きい、という２つの要因によ
り、光合成効率が低いことが明らかになった。植物の高さの多様性については、気候帯によらず、共存樹種間で
は、樹高とともに光獲得効率が増加し、光利用効率が低下するという一貫した傾向を見出した。

研究成果の概要（英文）： The aim of this project was to understand the physiological and structural 
mechanisms underlying the variation of photosynthetic capacity and plant height. 
 Regarding the variation of photosynthetic capacity, we investigated the mechanisms underlying the 
leaf economics spectrum (tradeoff between photosynthetic efficiency and leaf longevity). We found 
long-lived leaves had high fraction of leaf mass in cell walls, which was accompanied by more 
allocation of leaf nitrogen to cell walls rather than to the photosynthetic proteins. Furthermore 
long-lived leaves had thicker cell wall of mesophyll tissues, which reduced CO2 conductance. 
 Regarding plant height, we analyzed growth strategy of individual trees in relation to light 
competition in natural matured forests. Regardless of the site, under one-sided light competition, 
taller trees were more efficient in term of light interception but less efficient in term of light 
use.
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１．研究開始当初の背景 
 
 植物は生育する物理的環境（温度、降水量、
光など）や生物間の相互作用を通して多様に
進化している。形質は、それぞれの種の生活
史戦略に密接に関わっており、形質の多様性
の理解は、種の適応や多様性の創出機構の理
解に欠かせない。特に葉形質、植物高（シュ
ートを含む）、種子サイズの３つは、植物の
多様性を理解する上で主要な軸と見なされ
ている(Westoby et al. 2002)。 
 
 近年、世界規模での解析が進み、形質値の
レンジ、形質間の相関、気候などの環境要因
と関係が明らかになってきた。しかしこれら
の研究のほとんどは、パターンの記載に留ま
っており、多様性を規定する原理そのものの
理解には至っていない。 
 
 形質の違いにはなんらかのコストとベネ
フィットが関わっており、多様性の原理を理
解するには、形質間の主要なトレードオフを
見つけ出し、そのトレードオフを規定する物
理的・生化学的な基盤を明らかにする必要が
ある。 
 
 
２．研究の目的 
 
 植物多様性の主要軸と見なされる葉の光
合成能力の多様性と、植物の高さの多様性に
着目し、それぞれのトレードオフとその物理
的・生化学的基盤の解明を目指す。 
 
３．研究の方法 
 
（１）光合成能力の多様性について  
 光合成効率（ここでは、葉の窒素含量あた
りの光合成速度と定義する）と葉寿命の間に
はトレードオフがあることが知られ、その原
因として、大きく２つのメカニズムが考えら
れる。１つは葉の細胞壁と光合成タンパク質
間の窒素 (N)分配のトレードオフである
(Onoda et al. 2004)。もう１つは、葉肉細胞壁
厚と葉内 CO2 拡散のトレードオフである
(Terashima et al. 2010)。細胞壁厚の増加は葉寿
命に貢献する一方、これらの２つのメカニズ
ムを介して、光合成効率を低下させていると
考えられる。しかし、これまで両者を同時に
測定した例はなく、その相対的な重要性につ
いては全く分かっていなかった。そこで、京
都市内の上賀茂試験地において、様々な植物
においてこれらの測定を行うとともに、その
一般性を検証するために、国際研究チームを
組織し、これらに関連するデータを収集・メ
タ解析を行った。 
 
（２）植物が高さの多様性について 
 植物が高さ成長する究極要因は光獲得で
あり、光獲得とトレードオフ関係にある形質

を把握することが、植物高の多様性を理解す
る上で鍵になると考えられた。申請者の先行
研究で、森林内で共存する樹木の成長を、光
獲得効率（＝個体重あたりの光獲得量）と光
利用効率（＝光獲得量あたりの成長量）に分
けて、解析する方法を開発し、両者にはトレ
ードオフがあることを報告した。この方法を
熱帯、暖温帯、冷温帯の３つの異なる成熟林
に適用し、そのトレードオフは普遍的に成り
立つかどうかを検証した。 
 
４．研究成果 
 
（１）光合成能力の多様性について   
 京都大学の上賀茂試験地において、15種の
常緑広葉樹、落葉広葉樹、草本について、ガ
ス交換測定と同時にクロロフィル蛍光測定
を行い、光合成能力と葉肉コンダクタンスを
測定した。また採取した葉を用いて、葉の窒
素画分の測定を行った。さらに、オーストラ
リア・マッコーリー大学の Ian Wright 博士
らなど、世界４カ国８人の研究者と連携し、
光合成能力や葉の N分配、葉肉コンダクタン
スに関するデータを収集しデータベースを
構築し、光合成能力の多様性に関する解析を
行った。 
 
 図１に示すように、世界各地のデータを収
集した結果、葉の窒素含量あたりの光合成速
度（光合成効率）は、葉の厚さ（面積あたり
の重量）と負の相関があり、厚い葉ほど光合
成効率が低いことがわかった。一方で、葉の
寿命は厚い葉のほうが長いつまり、これまで
言われているように、光合成効率と葉の寿命
の間にはトレードオフがあることを確認し
た。 

 
 葉の細胞壁量に注目したところ、厚い葉ほ
ど面積あたりの細胞壁量は多く、また葉重に
占める細胞壁の割合も多くなることがわか
った（図２）。つまり厚い葉ほどより頑強に
できていることを意味する。生育型ごとにみ
ると、草本や落葉樹は細胞壁の割合は小さい
が、常緑樹は細胞壁の割合が高い。イネ科型
草本は、葉が薄いわりに細胞壁の割合が高い
傾向があり、これはイネ科型草本の葉が茎の
支持も兼ねていることと関連していると考
えられる。 



  
 長寿命で、細胞壁を多くもつ厚い葉が、葉
の窒素分配、特に光合成タンパク質へ分配が、
どう異なっているかを明らかにするために、
細胞壁への窒素分配率と光合成の鍵酵素で
あるルビスコへの窒素分配率のデータを収
集・解析した。その結果、厚い葉ほど、細胞
壁への窒素分配率が高く、一方で、ルビスコ
への窒素分配率が低いことがわかった（図
３）。また細胞壁への窒素分配率とルビスコ
への窒素分配率の間には有意な負の相関が
あり、両者には分配のトレードオフがあるこ
とが明らかになった。 

 細胞壁の厚さが、葉緑体への CO2拡散にど
のように影響しているかを評価するために、
葉の解剖学的特性データを収集した。厚い葉
は葉肉細胞が多いだけでなく、葉肉細胞の壁
も厚かった。草本では 0.1-0.2 m 程度であ
るのに対し、常緑樹では 0.3-0.5 m 程度あ
り、長寿命の葉ほど厚い細胞壁をもつことが
わかった。また細胞壁の厚さと、葉緑体表面
積あたりの葉内 CO2コンダクタンス（CO2の透
過しやすさ）は、強い負の相関があり、細胞

壁が厚いほど、葉緑体への CO2供給に対する
抵抗が増えることが明らかになった（図４）。 

 
 光合成効率と寿命のトレードオフにおい
て、葉の N 分配と葉内の CO2拡散抵抗の両方
が重要であることがわかったが、どちらが相
対的に重要であるかを評価するために、スケ
ール解析を行った。その結果、葉の厚さの増
加に伴うルビスコへの窒素分配率の低下よ
りも、CO2拡散コンダクタンスの低下のほうが
より急激であることがわかり、葉内の CO2拡
散抵抗のほうがより重要であることが明ら
かになった。これらの結果は Onoda et al. 
(2017)によって、New Phytologist 誌に報告
した。またこの論文を発表した同じ巻におい
て、生態学の権威である Peter Reich 教授ら
による論評が載るなど、注目を集めた。 
 
 その他、ハワイ島におけるハワイフトモモ
の葉の形質の変異や、葉トライコームが光合
成に及ぼす影響についても研究した。 
 
（２）植物が高さの多様性について 
 
 苫小牧、屋久島、マレーシア・ランビルに
おける天然の成熟林において、光の３次元分
布測定と樹冠形状計測(図 5）、胸高直径計測
を行った。苫小牧とマレーシアでは、樹高が
高いため、林冠クレーンを用いて、ゴンドラ
から光量子センサーを垂れ下げることによ
り、光の垂直分布を測定した。これにより、
樹高50mを超える森林での光の三次元分布を
定量することができた。樹木の成長量は、直
径成長量と樹高、材密度からアロメトリー式
を用いて推定した。 
 
 樹木の成長解析の結果、いずれのサイトで
も、樹高が高い個体の成長速度は、低い個体
よりも高かった。一方で、個体重量あたりの
成長速度（相対成長速度）で評価すると、高
さの依存性はなく、成熟林では、サイズに関
係なく、共存個体が同程度の割合で成長して
いることが示唆された。 
 
 相対成長速度（dM/M）を個体重量あたりの
光獲得量(L/M)と光獲得量あたりの成長速度
(dM/L)に分けて解析すると、同一林内におい
ては、L/M（光獲得効率）は、樹高が高い個
体で、より高く、また dM/L（光利用効率）は



樹高が高い個体で低い傾向があった。ただし、
ギャップなど、水平方向の光の不均一性が高
い場合、水平方向の光の不均一性を考慮しな
ければ、光の一方向競争における光獲得効率
と光利用効率のパターンが捉えられないこ
ともわかった。 
 
 光をめぐる一方向競争では、樹高成長によ
って、光獲得効率は増加するが、光利用効率
が徐々に低下するため、両者の積である相対
成長速度はある程度の値で収斂する。そのた
め、成熟林では異なる高さの個体が安定的に
共存することが可能になると考えられる。こ
の関係性は異なる気候帯でも成り立ち、また
高さに伴うコストベネフィットの関係が、森
林高を決めていることが示唆された。 
 
 その他、国際共同研究に関わり、樹木形質
と競争の関係に関する研究なども行った。 
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