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略語表略語表略語表略語表 

 

ADP,  adenosine diphosphate ; アデノシン二リン酸 

ATP,  adenosine triphosphate ; アデノシン三リン酸 

BS,  bundle sheath ; 維管束鞘 

BSA,  bovine serum albumin ; ウシ血清アルブミン 

BSC,  bundle sheath cell ; 維管束鞘細胞 

CAM,  crassulacean acid metabolism ; ベンケイソウ型有機酸代謝 

CCM,  CO2-concentrating mechanism ; CO2 濃縮機構 

Ca,  ambient CO2 concentration ; 大気 CO2 濃度 

Chl,  chlorophyll ; クロロフィル 

Ci,  intercellular CO2 concentration ; 細胞間隙 CO2 濃度 

DTT,  dithiothreitol 

EDTA,  ethylenediaminetetraacetic acid ; エチレンジアミン四酢酸 

F,  cumulative leaf area index ; 積算葉面積指数 

FAA,  Formalin-Acetic acid-Alchohol ; ホルマリン-酢酸-アルコール 

GL,  guard cell length ; 孔辺細胞長 

gs,  stomatal conductance ; 気孔伝導度 

Hepes,  4-(2-hydroxyethyl)-1-piperazineethanesulfonic acid 

K,  extinction coefficient ; 群落吸光係数 

LAI,  leaf area index ; 葉面積指数 

IVD,  interveinal distance ; 維管束間距離 

LCP,  light compensation point ; 光補償点 

LHCII,  light harvesting complex II ; 集光性色素タンパク質複合体 II 

LSP,  leaf soluble protein ; 葉内可溶性タンパク質 

M,  mesophyll ; 葉肉 



MC,  mesophyll cell ; 葉肉細胞 

MDH,  malate dehydrogenase ; リンゴ酸脱水素酵素 

ME,  malic enzyme ; リンゴ酸酵素 

N,  nitrogen ; 窒素 

NAD,  nicotinamide adenine dinucleotide ; ニコチンアミドアデニンジヌクレオチド 

NADP,  nicotinamide adenine dinucleotide phosphate ; ニコチンアデニンジヌクレオ

チドリン酸 

OAA,  oxaloacetic acid ; オキサロ酢酸 

PCK,  phosphoenolpyrvate carboxykinase ; ホスホエノールピルビン酸カルボキシキ

ナーゼ 

PEPC,  phosphoenolpyrvate carboxylase ; ホスホエノールピルビン酸カルボキシラ

ーゼ 

PFD,  photon flux density ; 光量子束密度 

PMSF,  phenylmethylsulfonyl fluoride ; フッ化フェニルメチルスルホニル 

PN,  net photosynthetic rate ; 純光合成速度 

P2000,  net photosynthetic rate at 2000 µmol m-2 s-1 PFD ; PFD が 2000 µmol m-2 s-1 の時

の純光合成速度 

Pmax,  maximum net photosynthetic rate ; 光飽和時の最大純光合成速度 

PNUE,  photosynthetic nitrogen use efficiency ; 光合成窒素利用効率 

PSII,  photosystem II ; 光化学系 II 

PWUE,  photosynthetic water use efficiency ; 光合成水利用効率 

Rd,  dark respiration rate ; 暗呼吸速度 

Rubisco,  ribulose 1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase ; リブロース 1,5-ビスリン

酸カルボキシラーゼ/オキシゲナーゼ 

SD,  stomatal density ; 気孔密度 

SLW,  specific leaf weight ; 比葉重 



St,  the integral of incident solar radiation ; 太陽光の照射量 

Tr,  transpiration rate ; 蒸散速度 

Tris,  Tris (hydroxymethyl)-aminomethane ; トリス 

VPD,  vapor pressure deficit ; 飽差 

Y,  yield potential ; 生産能力 

δ13C,  carbon isotope ratio ; 炭素同位体比 

εc,  the efficiency with which the intercepted radiation is converted into biomass ; 光のバ

イオマスへの変換効率 

εi,  the efficiency with which that the radiation is intercepted by the crop ; 作物の光捕集

効率 

εp,  the efficiency with which biomass is partitioned into the harvested product ; 収穫部

位へのバイオマス転流効率 

θ,  convexity of photosynthetic light curve ; 光-光合成曲線の曲率 

Φ,  photosynthetic quantum yield ; 量子収率 
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第第第第 1 章章章章    緒言緒言緒言緒言 

 

現在，世界人口は急激に増加し続けており，2050 年には世界人口は約 98 億人に

達すると予想されている(United Nations, 2017)．また，それに伴って食糧不足も深

刻化しており，2050 年までには 2006 年の生産量より 6 割の食糧増産が必要とされ

ている(FAO, 2016)．したがって，さらなる作物収量の向上は，今後も作物学の主要

な課題の一つである．一方，先進国においては化学肥料の多投入による富栄養化な

どの環境汚染が生じ，開発途上国においては経済的コストの面から充分に化学肥料

を投入できないなどの問題がある．さらに，化石燃料や水など資源の枯渇も深刻化

の一途を辿り，今後は，これまで以上に様々な制約の下で作物の収量性の向上を達

成しなければならないと考えられる．このような背景から，資源低投入かつ持続可

能な農業体系の確立が大きな課題となっている． 

光合成は植物の物質生産を直接担う生理反応であり，作物の生産性の向上を図る

上で最も重要な要因のひとつである．あらゆる条件下において，光合成による太陽

光エネルギーのバイオマスへの変換効率が高いことは，作物の生産性を高める上で

重要である．理想的な条件における作物の潜在的な生産能力(Y)は, 栽培期間にお

ける太陽光の照射量(St)，光捕集効率(εi)，捕集した光のバイオマスへの変換効率(εc)，

および収穫部位へのバイオマスの転流効率(εp)により構成されている(Monteith, 

1977; Zhu et al., 2010)．εi は個体群の構造，発達速度および寿命や葉の光吸収率，εc

は葉の光合成速度や呼吸速度，εp は全バイオマスエネルギーの収穫部位への配分量

によってそれぞれ決定される(Zhu et al., 2010)．これまでに主要作物の Y は特に εi，

εp の面から改善されてきたが，これらのパラメータのさらなる向上の余地はそれほ

ど大きくはないと考えられている(Long et al., 2006; Zhu et al., 2010; Evans, 2013)．そ

の一方で，これまでに収量性の向上が εc の向上によって達成された例はほとんど

知られていない(Long et al., 2006; Zhu et al., 2010; Evans, 2013)．そのため今後，εc，

すなわち光合成能力の向上による作物の生産性の向上が期待されており，個葉およ
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び個体群レベルで光合成を高めるための研究の重要性が高まっていくと考えられ

る．また，作物の光合成能を高めるためには，作物それ自体ばかりでなく近縁野生

種について，光合成能力の変異幅やその制御要因について研究することが必要であ

る(Flood et al., 2011)． 

 植物の光合成炭素代謝機構には 3 タイプが存在し，それぞれ C3型，C4 型，ベン

ケイソウ型有機酸代謝(CAM)型光合成と呼ばれている．その中でも C4 光合成を行

う C4 植物は，葉肉細胞(MC)と維管束鞘細胞(BSC)という 2 種類の光合成細胞にお

ける代謝反応の分業により CO2 濃縮機構(CCM)を働かせている(Hatch, 1987)． C4

植物では，まず葉の気孔から取り込まれた大気 CO2 が，MC 内に存在しているホス

ホエノールピルビン酸カルボキシラーゼ(PEPC)の働きにより CO2 受容体のホスホ

エノールピルビン酸(PEP)と結合することにより C4 化合物が合成される．C4 化合物

は BSC に輸送された後 C4 酸脱炭酸酵素による脱炭酸を受け，発生した CO2 は BSC

内の CO2 濃度を高める．その結果，リブロース 1, 5-ビスリン酸カルボキシラーゼ/

オキシゲナーゼ(Rubisco)のオキシゲナーゼ反応を抑制して光呼吸を抑え，効率的に

C3 回路を働かせることができる(Hatch, 1987)．そのため，C4 植物は光呼吸が活発と

なる強光，高温下で C3 植物に比べ高い光合成能力を示し，乾物生産能力も高い

(Brown, 1999; Ghannoum. et al., 2011)．C4 植物は被子植物の全種数の約 3%を占める

に過ぎないが，全陸地におけるバイオマス生産の約 1/4 を担っている(Sage et al., 

1999)．また，C4 植物は CCM の働きにより C3 植物に比べ低い気孔開度で，また少

ない Rubisco タンパク質量で効率よく光合成を行えることから，水および窒素(N)

利用効率が高く(Ghannoum et al., 2011)，資源低投入のもとでの作物の生産性向上を

図る上でも有用であると考えられている(Carpita and McCann, 2008)． 

 C4 植物は，BSC における C4 化合物の脱炭酸過程の違いにより，NADP-リンゴ酸

酵素(NADP-ME)型，NAD-リンゴ酸酵素(NAD-ME)型，PEP カルボキシキナーゼ

(PCK)型という 3 つのサブタイプに分けられている(Hatch, 1987)．C4 サブタイプ間

で，BSC におけるオルガネラの配置や葉緑体グラナの発達程度，スベリン層の有無
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などの構造的特性に違いが見られる．また，C4 サブタイプ間で MC および BSC に

おけるエネルギー要求性が異なり，そのため CO2 固定における量子収率(Φ)も異な

る(Ehleringer and Pearcy, 1983; von Caemmerer and Furbank, 2016)．生態学的にも差異

が見られ，イネ科 C4 植物ではサブタイプによって降水量に対する地理的分布パタ

ーンや窒素利用効率が異なることが報告されている(Ellis et al., 1980; Schulze et al., 

1996; Ghannoum et al., 2005)．このように C4植物はサブタイプ間でも生理学的，生

化学的，生態学的特性に差異があるため，C4植物の光合成・物質生産特性を理解し

ていくためには，それぞれのサブタイプ毎にその特性を明らかにしていくことが必

要である． 

従来，NADP-ME 型 C4植物では BSC における C4 酸脱炭酸酵素として NADP-ME

のみを用いていると考えられてきた．しかし，Wingler et al.(1999)は NADP-ME 型

C4 作物のトウモロコシにおいて，BSC 内の C4 化合物の脱炭酸反応に NADP-ME の

みならず PCK も併用していることを明らかにした．それ以後，トウモロコシ以外

にも様々な NADP-ME 型 C4 植物種で脱炭酸反応に PCK を併用している可能性が

示されており(Koteyeva et al., 2015)，近年では PCK を用いる NADP-ME 型 C4 植物

の光合成経路のモデルも提唱されている(Furbank, 2011)．しかし，NADP-ME 型 C4

植物における PCK の生理・生化学的意義については，不明な点が多い． 

 C4 光合成はアデノシン三リン酸(ATP)を用いて CCM を作動させるため，C3 光合

成よりも光エネルギー要求性が高い(Ehleringer and Pearcy, 1983; Hatch, 1987)．また，

C4 光合成では，一度 PEPC により固定された CO2 が C4 化合物として BSC へ輸送さ

れ，脱炭酸されたCO2はRubiscoにより再固定される．しかし，一部のCO2はRubisco

によって固定されずに BSC 外へと漏出することが知られている．漏出した CO2 を

MC で再固定するときに余分なエネルギーを要するため，BSC からの CO2 漏出は

特に弱光下で C4 植物の光合成効率の低下を引き起こす主な原因となっている

(Kromdijk et al., 2014; Sage, 2014)．さらに，C4 植物の葉は C3 植物の葉に比べ維管束

密度が高く，緻密な維管束組織を形成するために多くのエネルギーを必要とするこ
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となども相まって，C4 植物は弱光環境下で C3 植物に比べ有利とはいえないと考え

られており(Sage, 2006)，実際に，弱光環境に適応した C4 植物はあまり多くは知ら

れていない(Sage and Stata., 2015)．このような背景もあり，C4 植物における弱光環

境の光合成特性に着目した研究は近年盛んになっているが(Kromdijk et al., 2008, 

2014; Ubierna et al., 2011, 2013; Bellasio and Griffiths., 2014a, b)，C3 植物に比べ少ない

のが現状である．また，実際の圃場の作物個体群を想定すると，単純な弱光順応性

の研究ばかりでなく，個体群の形成過程を考慮して，個体群下位葉が経験するよう

な，強光下で展開した葉がその後個体群の成長に伴い，どのように弱光順応するの

かを理解することがより重要である．しかし，C4 作物についてそのような視点から

研究した例は少ない． 

 トウモロコシは，イネ，コムギとともに世界三大穀物のひとつとして数えられ，

農業上重要な作物である．トウモロコシはイネ科 NADP-ME 型 C4 作物であるが，

このサブタイプにはソルガム，サトウキビ，ネピアグラス，ススキなどが含まれ，

C4 作物の中でも特に生産性や N 利用効率が高いグループとして知られている(Zhu 

et al., 2010; Ghannoum et al., 2011)．また，これらの作物は近年バイオエネルギー作

物として注目されているが，化石燃料の枯渇や温室効果ガスの削減に対する関心が

世界的に高まるのに伴い，これらの作物の需要は今後益々高まると考えられる

(Jones, 2011)．したがって，イネ科 NADP-ME 型 C4 作物の光合成能力や生産性をよ

り一層高めていくための研究は重要であるといえよう． 

 以上のような観点から，本研究は C4 作物のトウモロコシの光合成能力を個葉お

よび個体群レベルで向上させることを目指して行ったものである． 

まず，第 2 章では，トウモロコシおよびその野生種であるテオシントの計 26 系

統を用いて，個葉光合成能力および資源利用効率の変異の実態とその制御要因につ

いて生理・生化学的および形態学的特性に着目して網羅的に解析した． 

 第 3 章では，圃場環境下のトウモロコシ個体群下位葉が経験する光環境の変遷を

遮光処理実験により再現することにより，強光下で形成されたトウモロコシの葉が
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どのように弱光へ順応するのかについて，生理・生化学的並びに形態学的に解析し

た． 

 第 4 章では，第 3 章で見出されたトウモロコシの葉における弱光への再順応現象

が実際の圃場環境で生育しているトウモロコシ個体群でも同様に起こっているの

かを検討した．また，トウモロコシ個体群の下層部の葉が，現実の個体群全体の光

合成にどの程度寄与しているのかを明らかにして，弱光に曝された下層葉の光合

成・生産性を理解することの重要性を提案した． 

 最後に，第 5 章では，第 2~4 章の結果を踏まえてトウモロコシ並びにイネ科

NADP-ME 型 C4 作物の個葉光合成能力および資源利用効率の向上の可能性につい

て論じた．また，トウモロコシ個体群における弱光環境での光合成研究の重要性お

よび今後の展開について論じた．そして，トウモロコシの生産性を向上させる上で

光合成能力を高めることの重要性について考察した． 
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第第第第 2 章章章章    トウモロコシとテオシントにおける光合成能および資源利用効率の変異トウモロコシとテオシントにおける光合成能および資源利用効率の変異トウモロコシとテオシントにおける光合成能および資源利用効率の変異トウモロコシとテオシントにおける光合成能および資源利用効率の変異

とその制御要因とその制御要因とその制御要因とその制御要因 

 

はじめにはじめにはじめにはじめに 

 

 植物の光合成能力は種間や種内で大きな遺伝的変異を示し，ある作物における光

合成能の品種間差の実態を明らかにすることは，生産性の高い作物品種の作出を目

指す上で重要である(Flood et al., 2011)．これまでに主要な C3 作物における光合成

能の品種間差が調査されてきた(Flood et al., 2011; Driever et al., 2014)．C4 作物にお

いてもトウモロコシやサトウキビなどについて光合成能の品種間差が報告されて

いる(Heichel and Musgrave, 1969; Baer and Schrader, 1985; Nose et al., 1994). トウモロ

コシの光合成能の品種間差に関する報告には 2 倍以上の大きな変異があったとい

うものから(Heichel and Musgrave, 1969; Crosbie et al., 1977)，それほど大きくはない

といったものまで様々であるため(Duncan and Hesketh, 1968; Baer and Schrader, 1985)，

再度検証を行う必要があると考えられる． 

C3 作物における光合成能の品種間差の制御要因についてはこれまで多くの研究

が行われているが，C4 植物に関する研究はそれほど多くはない．C3 植物と比べる

と C4 植物の光合成代謝機構は複雑であり，葉の形態的特性も C3植物と大きく異な

る(Hatch, 1987; Sage, 2006)．また，C4 植物はサブタイプによっても光合成能力を制

御する要因が異なる可能性が考えられる．イネ科 NADP-ME 型 C4 作物であるトウ

モロコシにおける光合成能の品種間差に関する報告は多く見られるが，その詳細な

制御要因については充分に調査されてはいない．またトウモロコシは C4 光合成代

謝において NADP-ME とともに PCK を用いて脱炭酸反応を行うが(Wingler et al., 

1999)，これまでのところ C4 光合成に対する PCK の寄与率に品種間差があるかに

ついては知られていない．  

C4 植物は，CCM の働きによって N および水分を節約できることから，光合成窒
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素利用効率(PNUE)および光合成水利用効率(PWUE)として表される資源利用効率

が C3 植物に比べ高い(Brown, 1977; Long, 1999; Ghannoum et al., 2011)．また，イネ科

C4 植物では生化学的サブタイプによっても異なり，NADP-ME 型が NAD-ME 型よ

りも高い傾向がある(Ghannoum et al., 2011)．土壌の N や水分の利用効率は，自然環

境における植物の生存のみならず，作物の生産性にも関わる重要な要因である．光

合成能と同様に，PNUE および PWUE についても品種および種間差があると考え

られるが，C4 作物における知見は少なく，さらなる検討が必要である． 

本章では，イネ科 NADP-ME 型 C4 作物であるトウモロコシおよびその野生種で

あるテオシントにおける光合成能力の品種および種間差とその制御要因を明らか

にするとともに，PNUE および PWUE の遺伝的変異の実態を明らかにすることを

目的とした． 
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材料および方法材料および方法材料および方法材料および方法 

 

植物材料および栽培方法 

 植物の栽培は 2014 年の 7 月中旬から 9 月中旬に九州大学農学部キャンパスの屋

外で行った．材料として，トウモロコシ(Zea mays L.)22 系統，またその野生種とさ

れるテオシント 4 種 (Z. mays L. ssp. mexicana, Z. perennis, Z. diploperennis, Z. 

nicaraguensis)より各 1 系統ずつ用い，計 4 種 26 系統を供試した(第 1 表)．種子は

育苗箱に播種し，10 日間育苗後，壌土を詰めた 5 L ポットに移植した．化成肥料を

用いポットあたり窒素，リン酸，カリの全量がそれぞれ 1.6 g となるように施肥し，

潅水は充分に行った．栽培期間中の平均気温は 26 °C，日中の最大光量子束密度

(PFD)は 2000 µmol m-2 s-1 以上であった．移植後 3~4 週間の植物体(第 1 図)の上位完

全展開葉について，光合成に関わる生理・生化学的および形態学的特性を解析した．

1 系統あたり 5 個体を育成し，このうち成長のよい 3~5 個体を測定に用いた． 

 2014 年に実験したトウモロコシおよびテオシントのうち，光合成速度(PN)の上

位，中位および下位にある系統よりそれぞれ 1 つずつ，計 3 系統を選び，2015 年

の 9 月下旬から 11 月上旬に九大農学部キャンパスのビニルハウス内で栽培した．

栽培期間中のハウス内の日中平均気温は約 25 °C，日中の最大 PFD は約 1600 µmol 

m-2 s-1, その他の栽培条件については 2014 年と同様であった．移植後 3~4 週間の上

位完全展開葉について，光合成ガス交換測定を行った． 

 

光合成ガス交換特性 

  光合成ガス交換は携帯型光合成測定装置(LI-6400XT, LI-COR, USA)を用いて行っ

た．2014 年の測定条件は光強度 2000 µmol m-2 s-1，葉温 30.0±0.5 °C，湿度 60±0.5 %，

CO2 濃度を 380 µmol mol-1 とした．光合成ガス交換パラメータとして PN，気孔コン

ダクタンス(gs)，蒸散速度(Tr)，細胞間隙 CO2 濃度(Ci)を測定した．PNを Trで除する

ことにより PWUE を算出した． 
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第 1 表. 供試したトウモロコシおよびテオシント． 

種名 系統 栽培地・採取地

Zea mays B73 Iowa, USA

HP301 Indiana, USA

IL14H Illinois, USA

Ky21 Kentucky, USA

Mo18W Missouri, USA

OH7B Ohio, USA

P39 Indiana, USA

WF9 Indiana, USA

CM109 Canada

CML69 Mexico

Pipoca 4 Brazil

Pisinga purpura Peru

CB44 Netherlands

Kuma mais Netherlands

F575 France

I.C.A.R. 54 Romania

TZI3 Nigeria

PI 195114 Ethiopia

Homedale South Africa

Geargian local 1 Russia

Pakistan Pakistan

Ki3 Thailand

Z. mays.  ssp. mexicana Ames 8083 Mexico

Z. diploperennis PI 441930 Mexico

Z. perennis Ames 21875 Mexico

Z. nicaraguensis PI 615697 Nicaragua
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第 1 図．光合成測定時期 (移植 4 週間後)におけるトウモロコシ系統(A-V) およびテオ

シント系統(W-Z)の植物体の外観(A-I)． 
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第 1 図．続き(J-R)． 
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第 1 図．続き(S-Z)． 
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 2015 年の実験では，CO2 濃度に対する PN の反応曲線(A-Ci カーブ)の作成を行っ

た．光強度 2000 µmol m-2 s-1, 葉温 30.0±0.2 °C，湿度 60±0.2%, CO2 濃度は 0~1200 

µmol mol-1 の間に 10 段階を設定した．まず CO2 濃度 380 µmol mol-1 の条件下で PN

および gs を安定化させた後，CO2 濃度を徐々に最低値まで下げた．その後再び 380 

µmol mol-1 に上げた後，徐々に最大値まで上昇させた． 

 

生理学的特性 

 光合成ガス交換特性を測定した葉から葉片(3.4 cm2)をとり，Arnon (1949)の方法

により Chl 含量を測定した．葉片(5.7 cm2)を 80 °C で 2 日乾燥させて単位葉面積当

たりの乾物重(比葉重; SLW)を算出した．光合成測定葉の 1 枚下の葉を乾燥後に粉

砕し，そのうち 0.3 g についてケルダール法により N 含量を測定した．光合成測定

葉の一部は液体 N で凍結固定後，-80℃で保存した．氷冷した乳鉢に凍結保存して

いた葉片 0.1 g，Polyclar AT 5 mg，石英砂 0.1 g，抽出液[50 mM Hepes-KOH (pH 7.5)，

1 mM EDTA-Na，5 mM DTT，1 mM PMSF，0.02 % (v/v) Triton X-100，0.002% (w/v) 

Leupeptin] 1 mL を加え摩砕した後，2 重のガーゼでろ過した．その後ろ液を 4 °C, 

12000 r.p.m.で 5 分間遠心後, 上清について葉内可溶性タンパク質(LSP)含量を

Bradford(1976)の方法により定量した． 

 

光合成関連酵素活性 

 晴れた日の午前中に光合成測定葉の一部を液体 N で凍結固定後, -80 °C で保存し，

酵素活性の測定に用いた． 

 氷冷した乳鉢に葉片を0.2 g, polyclar AT 10 mg, 石英砂0.2 g, 抽出液[50 mM Hepes-

KOH (pH 7.5), 1 mM EDTA-2Na, 5 mM DTT, 10 mM MgCl2, 0.02 % (v/v) Triton X-100, 

0.5 % (w/v) BSA)]1 mL を加え摩砕した後，2 重のガーゼでろ過し，粗抽出液とした．

粗抽出液の一部を用いて Chl 含量を測定した．残りの粗抽出液は 4 °C, 12000 r.p.m.

で 5 分間遠心後, 上清を分光学的手法による酵素活性の測定に用いた．測定温度は
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30℃，反応液の全量は 1 mL, そのうちサンプル上清は 10 µL とした． 

PEPC 活性の反応液は, 70 mM Tris-HCl (pH 8.0), 2 mM DTT, 10 mM MgCl2, 10 mM 

NaHCO3, 0.2 mM NADH, 5 U リンゴ酸脱水素酵素(MDH)およびサンプル上清を含

み，5 mM PEP の添加により反応を開始させた． 

 NADP-ME 活性の反応液は, 25 mM Tris-HCl (pH 8.0), 0.2 mM EDTA-2Na, 5 mM リ

ンゴ酸, 5 mM DTT, 0.5 mM NADP およびサンプル上清を含み, 10 mM MgCl2 の添加

により反応を開始させた． 

 PCK 活性は Sharwood et al.(2014)の方法を一部改変して行った．反応液は 100 mM 

Hepes-KOH (pH 7.0), 100 mM KCl, 90 mM KHCO3, 4 % (v/v) 2-メルカプトエタノール, 

2 mM MnCl2, 0.14 mM NADH, 6 U MDH, 1 mM ADP およびサンプル上清を含み， 

5 mM PEP により反応を開始させた． 

 Rubisco 活性の反応液は, 50 mM Hepes-KOH (pH8.0), 2.5 mM DTT, 1 mM EDTA, 5 

mM ATP, 5 mM ホスホクレアチン, 0.16 mM NADH, 5 U ホスホグリセリン酸ホスホ

キナーゼ, 5 U グリセルアルデヒド-3-リン酸デヒドロゲナーゼ, 5 U ホスホクレア

チンキナーゼ, 10 mM NaHCO3, 20 mM MgCl2 およびサンプル上清を含み，0.6 mM 

リブロース 1,5-ビスリン酸の添加により反応を開始させた．なお，Rubisco 活性測

定用のサンプル上清については，最終濃度がそれぞれ 10 mM となるように MgCl2,

と NaHCO3 を加え，室温で 10 分以上活性化させた． 

 

炭素同位体比(δ13C 値) 

 1 系統当たり 3～5 個体について光合成測定葉の一部を 80 °C で乾燥後，それぞ

れ別個に乳鉢で粉砕した．その後，各個体から同一量のサンプルを乳鉢に加え充分

に混和し，測定用サンプルとした．13C の測定は昭光サイエンス(北葛飾，埼玉)に委

託した．葉サンプルの 2 mg について 12C と 13C 量を元素分析/同位体比質量分析計

(EA/ IRMS, Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA)を用いて Sato and Suzuki(2010)の

方法により測定した．δ13C 値は Pee Dee ベレムナイトを標準試料として算出した． 
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葉の形態的特性 

 光合成測定葉から 25 mm2 の葉片を切り出し，ホルマリン-酢酸-アルコール(FAA)

固定液で 1 日固定した．その後，Ueno et al. (2005)の方法を改変した以下の方法に

より切片を透明化し，気孔密度(SD)，孔辺細胞長(GL)および維管束間距離(IVD)を

測定した．FAA で固定した葉片を 70%エタノールに浸漬し，80 °C, 2 日間の熱処理

を行うことにより脱色した．その際，1 日に 1 回以上液の交換を行った．完全に脱

色後 80%乳酸に交換し，80 °C で 1 日熱処理した．その後，葉片を飽和抱水クロラ

ール溶液に浸漬し，透明化を行った． 

 透明化した葉片の両面について光学顕微鏡下で気孔数，GL および IVD を測定し

た．気孔数の測定は 400 倍(視野 3.913 mm2)で行い，1 枚の葉片について片面あたり

4 視野を測定後，その平均値から SD (単位面積あたりの両面の総数)を算出した．

GL の測定は 600 倍で行い，1 枚の葉片について片面あたり 20 個, 両面で計 40 個

の長辺を測定後，その平均値とした．IVD は隣接する小維管束の中心から中心まで

の距離とし，1 つの葉片につき 10 箇所計測し，その平均値を算出した． 

光合成測定葉の中間部付近から葉片(2 mm2)を切り出し，3 %グルタルアルデヒド

(v/v)を含む 50 mM リン酸緩衝液(pH 6.8)に浸漬後，アスピレーターで 10 分間脱気

し固定液を細胞間隙内に浸透させた．その後 1 時間 30 分静置することで前固定を

行った．続いて 50 mM リン酸緩衝液(pH 6.8)により洗浄後，2 %(v/v)オスミウム酸

を含む 50 mM リン酸緩衝液(pH 6.8)で 2 時間の後固定を行った. 後固定後，アセト

ンの希釈系列液による脱水を行い，Quetol 樹脂(日新 EM, 東京)に包埋した．ガラス

ナイフを装着したウルトラミクロトームを用いて厚さ約 1 µm の横断準超薄切片を

作成し，スライドガラスに貼り付け後，トルイジンブルーO で染色し，光学顕微鏡

下で観察した．切片をデジタルカメラで撮影後，画像をコンピュータに取り込み

ImageJ (Schneider et al. 2012)を用いて葉厚の測定を行った．葉厚は 1 枚の葉につき

10 箇所測定し，その平均値とした． 
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統計解析 

 統計解析ソフトのエクセル統計 2015(社会情報サービス，東京)を用い，統計解析

を行った．全てのパラメータに関して分散分析(ANOVA)を行った．各パラメータの

系統毎の平均値を用いてパラメータ間のピアソンの積率相関係数を算出し，パラメ

ータ間の相関関係を分析した． 
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結果結果結果結果 

 

ガス交換特性 

供試したトウモロコシおよびテオシントのガス交換特性には有意な変異が見ら

れた(P＜0.01; 第 2 表)． PNの最大値は PI 195114 の 46.5 µmol m-2 s-1，最小値は Ames 

21875 の 32.1 µmol m-2 s-1 であり，PNの系統間の変異は 1.45 倍であった(第 2 図 A; 

第 2 表)．供試したテオシントのうち 3 系統(PI 441930, Ames 21875, PI 615697)の PN

は低かったが，トウモロコシの亜種であるテオシント(Ames 8083)の PNは中間に位

置していた (第 2 図 A)．PNと gs および Trとの間には高い正の相関が見られたが(第 

3 図 A, B)，PNと Ci/Caの間には有意な相関は見られなかった(第 3 図 C)． 

 

生理・生化学的特性 

今回調査した生理学特性は，δ13C値を除き有意な変異を示した(P<0.01; 第 3表)．

特に Chl 含量および LSP ではそれぞれ 2.1 倍，2.6 倍と変異幅が大きく，それらと

PNとの間には高い正の相関が見られた(第 3 図 D, E)．PNと N 含量との間にも正の

相関が見られたが(第 3 図 F)，SLW および δ13C 値との間には有意な相関は見られ

なかった(第 3 図 G, H)．δ13C 値は変異幅が 1.1 倍と最も小さく，すべてのパラメー

タとの間に相関は見られなかった(第 3, 4, 5 表)． 

PNと PEPC 活性との間には有意な相関は見られなかった(第 4 図 A). 一方，PNと

Rubiscoおよび脱炭酸酵素であるNADP-MEの活性との間に正の相関が見られた(第

4 図 B, D)．もう一つの脱炭酸酵素である PCK の活性には系統間で 9.0 倍の変異が

見られ，PNの上位 2 系統(PI 195114，CM 109)では特に高かった(第 6 表)．また 2 種

類の脱炭酸酵素活性を合計した値(NADP-ME 活性＋PCK 活性; 脱炭酸能)に占める

PCK 活性の割合(PCK 率)には 5.4 倍の変異が見られた(第 6 表)．PN と PCK 活性お

よび脱炭酸能との間には正の相関が見られたが，PCK 率には有意な相関は見られ

なかった(第 4 表)．また，Chl 含量および SLP と PEPC 活性との間には有意な相関 
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第 2 表. トウモロコシおよびテオシントにおける光合成速度(PN)，気孔伝導度

(gs)，蒸散速度(Tr)，細胞間隙 CO2 濃度と大気 CO2 濃度の比(Ci/Ca)および光合成

水利用効率(PWUE)． 

**, ***はそれぞれ 1%，0.1%水準で有意差がある． 

C.V., 変動係数(= S.D./ 平均値×100)． 
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第 2 図. トウモロコシおよびテオシントにおける光合成速度(PN; A), 光合

成水利用効率(PWUE; B)および光合成窒素利用効率(PNUE)の比較，平均値

±S.D (n= 3~5)．黒色はトウモロコシ，灰色，白色の棒はそれぞれテオシン

トのうちトウモロコシ亜種および別種を示している．  
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第 3 図. トウモロコシおよびテオシントにおける光合成速度(PN)と気孔伝導度(gs; A)，

蒸散速度(Tr; B)，細胞間隙 CO2 濃度と大気 CO2 濃度の比(Ci/Ca; C), 比葉重(SLW; D), ク

ロロフィル(Chl)含量(E)，葉内可溶性タンパク質(LSP)含量(F), 葉内窒素(N)含量(G)お

よび炭素同位体比(δ
13

C; H)との関係．各プロットは 1 系統の平均値を示す(n= 3~5)．黒

色のプロットはトウモロコシ，灰色，白色のプロットはそれぞれテオシントのうちト

ウモロコシ亜種および別種を示している．***は 0.1 %水準で有意な相関があることを

示し，NS は有意な相関がない(t 検定).  
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第 3 表. トウモロコシおよびテオシントにおけるクロロフィル(Chl)含量，可溶性

タンパク(LSP)含量，葉内窒素(N)含量，比葉重(SLW)，光合成 N 利用効率

(PNUE)．および炭素同位体比(δ
13

C)． 

***は 0.1%水準で有意差がある． 

C.V., 変動係数(= S.D./ 平均値×100)． 

Chl含量
LSP
含量

N含量 SLW PNUE δ
13

C

(mg m
-2

) (g m
-2

) (mmol m
-2

) (g m
-2

) (µmol mol
-1 

N s
-1

) (‰)

Z. mays B73 432 2.92 55.6 30.2 722 -11.7

HP301 280 2.52 44.0 31.4 764 -11.4

IL14H 375 3.17 52.2 28.2 757 -11.5

Ky21 347 2.25 44.2 29.9 787 -12.3

Mo18W 469 2.27 68.1 31.3 576 -12.2

OH7B 283 1.52 43.4 27.7 837 -12.2

P39 388 2.61 62.4 29.7 697 -12

WF9 373 2.24 58.1 28.2 710 -11.9

CM109 493 3.33 86.1 27.3 510 -12.4

CML69 294 1.46 50.5 30.1 691 -11.5

Pipoca 4 318 2.12 50.2 28.4 862 -11.7

Pisinga purpura 387 2.47 62.1 27.3 630 -12.1

CB44 559 3.80 74.7 29.8 553 -12.3

Kuma mais 511 3.38 51.6 26.2 787 -12

F575 349 2.99 55.4 28.6 663 -12

I.C.A.R. 54 464 2.60 55.9 28.6 720 -12.2

TZI3 326 1.63 43.3 31.0 731 -12.3

PI 195114 551 3.42 65.8 30.5 668 -11.7

Homedale 542 3.57 60.8 27.2 693 -11.6

Geargian local 1 345 2.27 55.2 34.0 703 -12

Pakistan 492 3.34 57.9 24.0 737 -12.6

Ki3 262 2.46 63.0 32.4 580 -11.8

Z. mays ssp. mexicana Ames 8083 372 2.66 51.5 28.8 732 -11.8

Z. diploperennis PI 441930 352 2.02 47.0 25.9 748 -12.1

Z. perennis Ames 21875 330 2.15 58.9 25.6 618 -11.8

Z. nicaraguensis PI 615697 312 1.77 52.4 29.6 647 -12.1

平均値 393 2.57 56.5 28.9 700 -12.0

S.D. 88 0.65 9.8 2.3 84.2 0.3

最大値 559 3.80 86.1 34.0 862 -11.4

最小値 262 1.46 43.3 24.0 510 -12.6

最大値/最小値 2.13 2.59 1.99 1.42 1.69 0.90

C.V.(%) 22.50 25.41 17.28 7.78 12.03 2.55

F値 17.178
***

9.906
***

14.094
***

5.467
***

5.810
*** -

種名 系統
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第 4 図．トウモロコシおよびテオシントにおける光合成速度(PN)

とPEPC活性(A)，NADP-ME活性(B)，PCK活性(C)および Rubisco

活性(D)との関係．各プロットは 1 品種の平均値を示す(n= 3~5)．

黒色のプロットはトウモロコシ，灰色，白色のプロットはそれぞ

れテオシントのうちトウモロコシ亜種および別種を示してい

る．**,***はそれぞれ 1 %, 0.1 %水準で有意な相関があることを

示し，NS は有意な相関がない(t 検定). 
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第 6 表. トウモロコシおよびテオシントにおける Rubisco 活性，PEPC 活性，

NADP-ME 活性，PCK 活性，脱炭酸能および PCK 率． 

***は 0.1%水準で有意差がある． 

C.V., 変動係数(= S.D./ 平均値×100); 脱炭酸能, NADP-ME 活性∔PCK 活性;  

PCK 率, PCK 活性/(NADP-ME 活性∔PCK 活性)． 

Rubisco

活性

PEPC

活性

NADP-ME

活性

PCK

活性
脱炭酸能 PCK率

(µmol m
-2

 s
-1

) (µmol m
-2

 s
-1

) (µmol m
-2

 s
-1

) (µmol m
-2

 s
-1

) (µmol m
-2

 s
-1

) (%) 

Z． mays B73 29.9 100 134 5.4 139 3.9

HP301 34.0 175 129 14.7 146 13.2

IL14H 48.8 75 169 8.7 182 5.0

Ky21 28.2 85 114 9.1 123 7.6

Mo18W 40.1 128 117 12.1 130 9.8

OH7B 19.8 71 69 4.2 75 5.8

P39 33.7 109 108 10.2 115 6.7

WF 9 34.1 107 128 12.3 143 8.8

CM 109 29.5 182 143 37.4 189 19.8

CML69 32.3 24 54 5.9 62 8.9

PIPOCA 4 31.9 114 88 10.7 97 10.6

PISINGA PURPURA 22.2 30 88 5.3 93 6.4

CB 44 46.1 42 116 10.1 103 13.1

KUMA MAIS 35.8 37 88 11.9 97 7.4

F575 28.2 135 98 9.3 109 10.6

I.C.A.R 54 34.2 134 133 5.9 141 5.4

TZI 3 29.3 116 88 5.3 95 5.3

PI 195114 42.8 43 131 21.9 139 14.8

HOMEDALE 49.9 39 95 7.6 102 6.4

GEARGIAN LOCAL 1 28.8 88 125 9.5 135 6.6

PAKISTAN 42.2 44 110 11.8 120 8.9

KI3 24.3 92 90 5.7 97 6.6

Z. mays ssp. mexicana Ames 8083 31.9 100 108 5.4 113 3.8

Z. diploperennis PI 441930 19.0 60 73 8.3 79 10.0

Z. perennis Ames 21875 22.1 128 76 9.8 85 9.7

Z. nicaraguensis PI 615697 28.7 56 93 4.5 106 3.6

平均値 32.6 89.0 106.4 10.1 116.0 8.4

S.D. 8.4 43.5 26 6.8 30.4 3.7

最大値 49.9 181.6 169.2 37.4 188.9 19.8

最小値 19.0 23.8 54 4.2 62.4 3.6

最大値/最小値 2.62 7.64 3.11 8.97 3.03 5.42

C.V.(%) 25.7 48.8 24.6 67.0 26.2 44.6

F値 23.737*** 44.181*** 12.445*** 16.237*** 15.495*** 11.367***

種名 系統
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は見られなかったが，他の 3 つの酵素活性との間には正の相関が見られた(第 4 表)． 

 

葉の形態的特性 

葉厚および IVD は品種・種間差はそれぞれ 1.5 倍および 1.4 倍であった(第 7 表)．

気孔特性について，SD および SD×GL はそれぞれ 2.4 倍および 2.3 倍の変異が見ら

れた(第 7 表)．なお，向軸側と背軸側表皮の SD 比は平均 0.71，GL 比は平均 1.04 で

あった(データは未記載)．PNと葉厚，IVD および気孔の量的特性との間には相関は

見られなかった(第 5 表)． 

 

A-Ci 曲線 

 PN が上位, 中位，下位にあるものから 3 系統を選び，A-Ci 曲線を作成した(第 5

図)．PN は大気 CO2 濃度下における Ci でいずれの種においてもほぼ最大値を示し

た．3 系統において大気 CO2 濃度以上では gs が低下し(データは未記載)，PISINGA 

PURPURA および PI 615697 では PNは低下した(第 5 図)． 

 

PNUE および PWUE 

PNUE の系統間の変異は 1.7 倍であり，最大値が PIPOCA 4 の 862 µmol mol N-1 s-

1, 最小値が CM 109 の 510 µmol mol N-1 s-1，平均は 700 µmol mol-1 N s-1 であった(第 

2 図 C; 第 2 表)．光合成における瞬間的な水利用効率を示す PWUE の系統間の変

異は 1.3 倍であり，PNUE よりも変異幅は小さかった(第 2 図 B; 第 2 表)．最大値は

Z. perennis (Ames 21875)の 7.02 µmol mmol-1, 最小値は IL14H の 5.25 µmol mmol-1, 

平均は 6.07 µmol mmol-1 であった(第 2 表)．テオシントの 4 種については，PNUE は

上位にあるもの(PI 441903, Ames 8083)と下位にあるもの(PI 615697, Ames 21875)に

分かれたが，PWUE は PI 615697 を除いた 3 種はいずれも上位に位置していた(第 2

図 B, C; 第 2, 3 表)．PNUE は PNを N 含量で除した値であるが，N 含量と高い相関

が見られた一方，PNとの間には相関は見られなかった(第 4 表)．PWUE と δ13C 値 
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第 7 表. トウモロコシおよびテオシントにおける葉

厚，維管束間距離(IVD)，気孔密度(SD)，孔辺細胞長

(GL)および総孔辺細胞長(SD×GL)． 

***は 0.1%水準で有意差がある． 

C.V., 変動係数(= S.D./ 平均値×100)． 

葉厚 IVD SD GL SD×GL

(µm) (µm) (no mm
-2

) (µm) (µm mm
-2

)

B73 168 118 152 46.1 7036

HP301 177 139 144 43.2 6193

IL14H 163 119 142 48.5 6869

Ky21 154 119 137 46.6 6404

Mo18W 214 132 83 49.3 4106

OH7B 186 138 115 50.7 5831

P39 197 131 150 46.5 6906

WF9 169 131 173 44.4 7697

CM109 156 111 159 44.2 7006

CML69 152 122 118 50.6 5947

Pipoca 4 166 128 100 53.3 5352

Pisinga purpura 196 124 129 49.7 6360

CB44 162 129 135 48.6 6514

Kuma mais 179 132 111 45.0 5007

F575 180 114 203 46.2 9283

I.C.A.R. 54 180 129 120 50.1 5983

TZI3 140 112 161 45.7 7321

PI 195114 185 141 102 54.7 5553

Homedale 181 118 142 50.0 7114

Geargian local 1 166 125 147 45.1 6583

Pakistan 202 127 114 53.1 6049

Ki3 208 155 125 45.8 5641

Ames 8083 191 130 107 51.6 5489

PI 441930 149 112 133 45.4 5989

Ames 21875 176 134 92 58.1 5305

PI 615697 171 121 122 50.9 6200

平均値 176 127 131 48.6 6298

S.D. 19 10 27 3.7 1002

最大値 214 155 203 58.1 9283

最小値 140 111 83 43.2 4106

最大値/最小値 1.52 1.40 2.43 1.35 2.26

C.V.(%) 10.6 8.2 20.3 7.6 15.9

F値 7.862
***

5.775
***

9,334
***

7.373
***

10.085
***

系統
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第 5 図．トウモロコシおよびテオシントにおける光合成速度(PN) 

の細胞間隙 CO2 濃度(Ci)応答曲線．平均値±S.E.(n=3). 矢印付近

のプロットは大気 CO2条件(380 umol mol
-1

)における PNと Ci の関

係を示す． 
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の間には相関は見られなかった(第 6 図; 第 4 表)．SD および SD×GL の間には低い

負の相関が見られた(第 5 表)． 
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第 6 図．トウモロコシおよびテオシントに

おける光合成水利用効率(PWUE)と炭素同

位体比(δ
13

C)との関係. 各プロットは 1 品種

の平均値を示す(n= 3~5)．黒色のプロットは

トウモロコシ，灰色，白色のプロットはそれ

ぞれテオシントのうちトウモロコシ亜種お

よび別種を示している．NS は有意な相関が

ない(t 検定).  
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考考考考    察察察察 

 

光合成に関わる生理学的特性 

 過去の研究では，トウモロコシの光合成速度の品種間差は 2 倍以上あるとの報告

も見られるが(Heichel and Musgrave, 1969; Crosbie et al., 1977)，本研究ではそれらと

は異なる低い変異幅(1.45 倍)を示した(第 2 表)．また本実験の供試品種として，

Heichel and Musgrave (1969)において PN に 2 倍以上の差が認められている CM 109

と WF 9 を実験したが，いずれの品種も PNは 40 µmol m-2 s-1 以上と高く，大きな

差は見られなかった(第 2 図 A; 第 2 表)．本研究では光合成を活発に行っている栄

養成長期の若い上位完全展開葉を用いた．一方，Heichel and Musgrave (1969)は雌穂

が着節位置である上位から 5，6 番目の葉を用いた．しかし，その手法によると，

系統ごとに早晩性をはじめとした様々な形質が異なることから，個葉の老化の程度

も異なってくることが予想され，それが光合成能の系統間差に反映された可能性が

ある．Duncan and Hesketh (1968)は，本研究と同様に栄養成長期におけるトウモロ

コシの上位完全展開葉について PN を測定しており，その品種間の変異は本研究の

結果と類似している．よって本研究で得られた結果は，トウモロコシとテオシント

の生理的に活発な葉における PNの変異の実態を表しているといえよう． 

PN と gs の間に高い正の相関関係があることは様々な植物において確認されてい

るが(Wong et al., 1985; Fischer et al., 1998; Kanemura et al., 2007; Fernandez et al., 2015; 

Tsutsumi et al., 2017)，本研究でもその関係が見出された(第 3 図 A; 第 4 表)．トウ

モロコシは CCM を有することから，気孔における物理的 CO2 拡散過程が主体的に

PN を制御しているとは考えにくい．また大気 CO2 濃度以上の CO2 濃度においても

PN が上昇し続ける C3 植物とは異なり，C4 植物の A-Ci 曲線は大気 CO2 濃度でほと

んど飽和することが知られており(Pearcy and Ehleringer, 1984; Wong et al., 1985)，本

実験においても A-Ci 曲線は大気条件とほぼ同じ CO2 濃度下で飽和していた(第 4

図)．この結果は，C4 植物では gs が PN を制限するわけではないことを裏付けるも



32 
 

のである(Farquhar and Sharkey, 1982)．本研究でも見出されたように，C4 植物におけ

る PN と gs の密接な関係(第 3 図 A)を説明する要因に関しては未だ明らかではない

が，葉内部の CO2 濃度が葉肉の光合成と気孔開度を協調的に調節しているという

仮説(Lawson et al., 2014)により，この関係を説明することができるかもしれない．

しかし，この関係性を実証するためには今後さらなる研究が必要であろう． 

 PN と葉内 N 含量，Chl 含量および LSP 含量との間には正の相関が見られた(第 3

図 D-F; 第 4 表)．PN と葉内 N 含量との相関についてはトウモロコシを含む様々な

植物種で報告されている(Wong et al., 1985; Sage and Pearcy, 1987; Maccllough et al., 

1993; Makino et al., 2003; Tsutsumi et al., 2017)．N はタンパク質の原料として重要で

あり，本実験の結果はトウモロコシおよびテオシントの PN の変異に光化学系のタ

ンパク質や酵素タンパク質の量が深く関わっていることを示している．一方，PNと

SLW との間には有意な相関は見られなかった(第 3 図 G; 第 4 表)．SLW は，葉の充

実度や厚さの指標として用いられる．マメ科およびアブラナ科植物，またアマラン

サス属において PNと SLW との間には正の相関が見られ(Pearce et al., 1969; Dornhoff 

and Shibles, 1970; Hobbs, 1988; Islam et al; 1994; Suresh et al., 1997; Tsutsumi et al., 2017)，

PNの高い個体を選抜する際の指標となり得るとの報告もある(Dornhoff and Shibles, 

1970)．しかし，本研究ではこのような関係は見られなかった．また，サトウキビや

イネ属でも見られていないことから(Kiran et al., 2013; Nose et al., 1994)，PNと SLW

との関係は植物種によって異なる可能性が考えられた． 

 

光合成に関わる生化学的特性 

PN と PEPC 活性には相関は見られなかったが，PN と NADP-ME，PCK および

Rubisco の活性との間に正の相関が見られた(第 4 図 B-D; 第 4 表)．Nose et al. (1994)

は，野生種を含むサトウキビ属において PN と Rubisco 含量および NADP-ME 活性

との間に正の相関があることを示しており，本研究の結果と一致した．C4 植物では

C3 植物同様，Rubisco 活性と PN との間に高い正の相関があることが明らかとなっ
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ている(Ghannoum et al. 2011; Tsutsumi et al. 2017)．本実験では，いくつかの系統にお

いて Rubisco 活性は PNに比べて低かった(第 4 図 D; 第 4 表)．理論的には，C4 植物

において PN と Rubisco 活性はおおよそ 1 対 1 の関係か，あるいは Rubisco 活性が

PNよりも高いことが必要である(Ghannoum et al., 2011)．すなわち，本研究のデータ

はある PN 値を達成するために必要な Rubisco 活性が得られていないことを意味し

ている．Baer and Schrader (1985)はトウモロコシの Rubisco の全活性が初期活性よ

りも低いことを示した．その中でフェノール等の影響による不活性化が全活性に関

与した可能性を指摘しており，本実験でもそのような不活化が起こった可能性は否

定できないだろう．NADP-ME 型 C4 植物において PNと NADP-ME の間に正の相関

があることについては，イネ科植物において報告されている(Nose et al., 1994; Usuda, 

1984)．一方，NADP-ME 遺伝子を導入したキク科 C4 植物 Flaveria bidentis の形質転

換体を用いた研究では，野生型植物では NADP-ME を過剰に有しており，一定量減

少させても PNに影響しなかった(Pengelly et al. 2012)．NADP-ME 型 C4 植物におけ

る，PN と NADP-ME 活性の関係を調査した研究は未だ不足しているが，本研究の

結果および Flaveria の研究結果からすると，NADP-ME 活性が PN に与える影響は

植物種によって異なる可能性が考えられる． 

 トウモロコシを含む一部の NADP-ME 型イネ科 C4 植物では，NADP-ME のほか

に PCK も C4 化合物の脱炭酸酵素として働いていることが明らかになっている

(Walker et al. 1997; Wingler et al. 1999)．これまでに NADP-ME 型 C4 植物における

PCK の品種・種間差を調査した研究は見られず，本研究はそれに言及した初の報告

である．本研究では，PCK 活性には大きな品種・種間差が見られた．代謝産物のメ

タボローム解析により，トウモロコシの維管束鞘(BS)における C４化合物の 10~14%

は PCK の働きによって脱炭酸されていると見積もられているが(Arrivault et al., 

2017)，その寄与率は本実験における NADP-ME 活性と PCK 活性から推定された値

とおおよそ一致していた(第 6 表)．本実験では，特に PI 195114 および CM 109 の 2

系統は高い PCK 活性を示すと同時に PN も上位に位置したことから(第 2 図 A; 第
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2, 6 表)，その関連性が示唆される． 

 

葉の形態的特性 

本実験においては，PN と葉厚および IVD との間に相関は見られなかった(第 5

表)．C4 光合成は MC と BSC の共働により成り立っていることから，一つの細胞内

で光合成が完結する C3 植物に比べ葉の内部構造の変異は制限される(Ghannoum et 

al., 2011; Tsutsumi et al., 2017)．葉の充実度を示す SLW が他の形質に比較して変異

が少なかったことからも，葉の内部構造特性の変異は PN に影響するほど大きくは

ないことが考えられた． 

本実験では SD と GL の間に負の相関があり，これは他の植物における報告とも

一致している(Büsssis et al., 2006; Lawson and Blatt, 2014; Tsutsumi et al., 2017)．系統

間の SD の変異は GL の変異よりも大きく(第 5 表)，SD は GL よりも物理的および

遺伝的にその変異を制限されていないことが示唆された． 

 気孔の量的特性と PN，gs および Tr との間には相関は見られなかった(第 5 表)．

過去にもイネやアマランサスの系統間では気孔の量的特性と PNおよび gsの間に明

確な関連性が認められておらず(川満ら, 1989; Tsutsumi et al., 2017)，本研究の結果と

一致している. このことを理解する上で，SD や GL といった気孔の量的特性は理

論上の気孔コンダクタンスの最大値を決定する要因ではあるが，実際の植物におい

ては必ずしも常に最大値が発揮されているわけではないことに留意する必要があ

ろう．しかし，過去にはいくつかの C3 および C4 植物において SD とガス交換特性

との間に相関関係が見出されている(川満ら, 1994; Tanaka et al., 2008; 吉田ら, 1976)． 

Kawamitsu et al.(2002)は，異なる植物種間において SD と gs および Trとの間に有意

な正の相関があることを認めているが，この関係は VPD によって影響を受けるこ

とを示している．VPD が低い場合は，葉は乾燥ストレスを受けず，多くの気孔が開

いた状態になり，気孔の開口ポテンシャルはガス交換に反映されるだろう．逆に

VPD が高い場合は，葉が乾燥ストレスを受け気孔の開口度は低くなると予想され，
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気孔とガス交換との間の関連性が見えづらくなると推論できる．今後，VPD を変

化させた場合の気孔の量的形質とガス交換特性の関係について検討する必要があ

ろう． 

 

資源利用効率の遺伝的変異 

 PNUE はトウモロコシおよびテオシントの系統間で約 1.7 倍の変異が見られ，平

均値は約 700 µmol mol-1 N s-1 であった(第 3 表)．この値は過去に報告された C3 植物

ばかりでなく C4 植物の値よりも高く(Pooter and Evans, 1998; Vogan and Sage, 2014; 

Ghannoum et al., 2011; Tsutsumi et al., 2017)，トウモロコシの PNUE はイネ科 NADP-

ME 型 C4 植物の中でも最も高い値に位置づけられた．また，トウモロコシの PNUE

の系統間の変異に PN よりも葉内 N 含量が関わっていると考えられ(第 3 図; 第 4

表)，葉内 N 含量が低い系統ほど高い PNUE を示した．このような関係にどのよう

な生理的メカニズムが関与しているのか，興味深い問題として残る．栽培作物の野

生種はしばしば人為的な栽培環境に比べ過酷な環境に生育しており，作物が栽培化

される間に失った有用形質を保有している場合がある(Scafaro et al., 2010; Hamaoka 

et al., 2013)．そのことから本研究に用いたテオシントでも高い PNUE を有している

可能性が期待されたが，そのような傾向は見られなかった(第 2 図 C)． 

光合成における瞬間的な水利用効率を示す PWUE に関しては，系統間の変異は

約 1.3 倍と大きくなかった(第 2 表)．またトウモロコシおよびテオシントの全系統

の平均値は 6.07 µmol m-2 s-1 であり，この値は過去に報告された C4 植物の値と比べ

て低く位置づけられた(Osmond et al., 1982; Togawa and Ueno, 2015; Tsutsumi et al. 

2017)． 

C3 植物では，δ13C 値と PWUE との間に正の相関があることが知られており，δ13C

値は PWUE の高い品種の選抜に利用されている(Farquhar and Richards, 1984; Hall et 

al. 1994)．しかし本研究でトウモロコシおよびテオシントの δ13C 値の系統間の変異

は 1.1 倍と全てのパラメータの中でも低く(第 3 表)，また δ13C 値と PWUE との間
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には相関は見られなかった(第 6 図; 第 4 表)．O’ Leary(1988)はトウモロコシ 120 品

種について δ13C 値を測定し，品種間で有意な変異はないことを報告した．また，

Henderson et al.(1998)は温室内および圃場で育成したソルガム 30 品種について δ13C

値を測定したが，その変異幅は C3 植物より小さく，また C3 植物に見られるほど

PWUE を反映しないことを明らかにした．植物体乾物中の δ13C 値は，光合成を行

う際の炭素同位体分別の結果を反映している．C3 植物では炭素同位体分別と Ci/Ca

比の相関性が高いことから，δ13C 値は Ci/Caと密接な関係がある PWUE の指標とす

ることができる．一方，C4 植物では Ci/Ca 自体の変異が小さく，また炭素同位体分

別は Ci/Ca よりも維管束鞘細胞における CO2 漏出との関係が深いため，δ13C 値は

PWUE の指標とはなりにくいことが指摘されている (Henderson et al. 1998; 

Ghannoum et al. 2011)．本研究からも，C4 作物の品種において δ13C 値を PWUE の指

標として用いることは困難だと考えられた． 

本研究ではSDおよびSD×GLとPWUEの間に低い負の相関が見られた(第5表)．

気孔頻度の減少は，蒸散による水の損失を減少させると考えられる．Tanaka et 

al.(2010)はダイズの潜在的な気孔コンダクタンスの最大値と気孔密度との間に関

係性を見出し，気孔密度などの形態的特性の操作による水利用性の改良の可能性を

示唆している．トウモロコシにおいても気孔密度をターゲットとした PWUE 改善

の可能性が考えられる．Z. nicaraguensis(PI 615697)を除くテオシント 3 系統では他

のトウモロコシ系統と比較して PWUE が高い傾向にあった(第 2 図 B; 第 2 表)．Z. 

nicaraguensis の生育地は河口や川などに近い湿潤環境であることが知られており

(Bird, 2000; Iltis and Benz, 2000)，PWUE が低かったのはそのような生育地の環境を

反映しているのかもしれない． 
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摘摘摘摘    要要要要 

 

 トウモロコシ 22 系統およびテオシント 4 種 4 系統を含む 26 系統について，光

合成能力および資源利用効率の変異およびその制御要因を明らかにすることを試

みた． 

 

1. トウモロコシおよびテオシントの 26 系統における PN の最大値は PI 195114 の

46.5 µmol m-2 s-1, 最小値は Ames 21875 (Z. perennis)の 32.1 µmol m-2 s-1 であり，

系統間の PNの変異は 1.45 倍であった． 

 

2. PN とその他のガス交換特性との間の相関関係を調べたところ，PN と gs および

Trとの間に正の相関が見られた．しかし，A-Ci 曲線による解析から，気孔にお

ける CO2 拡散過程は PNの制御要因ではないと考えられ，PNと gs の間に見られ

る関係性には葉肉レベルの光合成など，他の機構が関わっている可能性が考え

られた． 

 

3. その他の生理的特性のうち，葉内の Chl，N および LSP 含量と PN との間には

正の相関が見られ，PNの高低に光化学系や光合成関連酵素タンパク質の量が関

わっていると考えられた．PNと SLW および δ13C 値との間に相関は見られなか

った． 

 

4. PNと光合成関連酵素である NADP-ME，PCK および Rubisco の活性との間に正

の相関が見られたことから，C4 回路における脱炭酸以降の過程が PN の制御因

として重要であると考えられた．PNと PEPC の間には相関は見られず，MC に

おける CO2 の初期固定は PNの制御要因ではないと考えられた． 
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5. 本研究によりイネ科 NADP-ME 型 C4作物における PCK 活性の系統間差が初め

て明らかとなり，トウモロコシおよびテオシントの系統間で PCK 活性に 9.0 倍

という大きな変異が見出された． 

 

6. PN と葉厚，IVD および気孔特性との間に相関関係は見られなかったことから，

トウモロコシおよびテオシントにおいて，このような葉の形態的特性は PN の

制御要因ではないと考えられた． 

 

7. ガス交換特性と気孔の量的特性との間に相関関係が認められなかったことか

ら，ガス交換特性には気孔の量的特性よりも，環境要因によって左右される気

孔の実際の開度がより影響していると考えられた． 

 

8. PNUE の変異は約 1.7 倍であった．全系統の平均値は約 700 µmol mol-1 であり，

この値は他のイネ科 NADP-ME 型 C4 植物で報告された値と比較すると高かっ

た．また，PNUE の変異には PN よりも葉内 N 含量の影響が大きいと考えられ

た． 

 

9. PWUE の変異は約 1.3 倍であった．全系統の平均値は 6.07 µmol mmol-1であり，

この値は他のイネ科 NADP-ME 型 C4 植物で報告された値と比べて低かった．

また，PWUE と δ13C 値との間に有意な相関はなく，トウモロコシおよびテオシ

ントにおいては δ13C 値は PWUE を推定する指標とはなり得ないことが明らか

となった． 

 

10. PWUE と SD および SD×GL との間には低いながらも負の相関が見られ，気孔

特性を改変することによりトウモロコシの PWUE を改善できる可能性が示さ
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れた． 
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第第第第 3 章章章章    トウモロコシトウモロコシトウモロコシトウモロコシ個葉個葉個葉個葉における光合成特性の弱光順応における光合成特性の弱光順応における光合成特性の弱光順応における光合成特性の弱光順応 

 

はじめにはじめにはじめにはじめに 

  

 光合成による作物の収量性の向上は，実際の圃場における作物個体群の光合成を

高めることで達成される(Evans, 2013)．そのため，個体群を想定した光合成特性に

関する知見を得ることが重要である．個体群においては，上層部は高い光条件のも

とで光合成を行うことができるが，下層部には葉の相互遮蔽の結果，弱光環境が生

じ，光が制限されている(Long et al., 2006)．Long et al. (1993)は，個体群における炭

素同化量の約 50%が光の制限された環境下で行われた光合成に由来すると報告し

ている．個体群下層部の葉は，もともとは生育の初期に強光下で形成されたもので

あるが，個体群の成長とともに上部に新葉が形成され，弱光環境に置かれるように

なる．そのため，一度強光下に順応していた葉は弱光環境に再順応していかなけれ

ば非効率であると考えられる．特に，C4 光合成は弱光環境に対して不利と考えられ

ていることから(Sage, 2006)，弱光順応性が個体群全体の光合成や生産性に与える

影響は大きいと考えられるが，C4 植物における葉の展開後の弱光順応に関する知

見は充分とはいえない． 

  これまで，弱光下における C3 植物個葉の光合成に関わる生理・生化学的特性に

ついては数多くの研究が報告されている(Björkman, 1981; Givnish, 1988)．その中に

は，弱光条件下で形成された葉の葉緑体特性についての研究も多い(Björkman et al, 

1972; Louwerse and Zweerde, 1977; Meier and Lichtenthaler, 1981; Pearcy and Franceschi, 

1986)．しかし，一度展開して完成された葉の弱光への再順応について，葉緑体等の

微細構造にまで注目して解析した研究はほとんど見られない．前述したように，作

物個体群レベルの光合成を理解する上では，展開後の葉における弱光への再順応機

構について考慮することが重要であると考えられる．また，C4 植物においては C4

回路で大気 CO2 を固定する MC と，C3 回路で炭酸同化を行う BSC とでは葉緑体の



41 
 

特性が異なる．特に，NADP-ME 型の C4 植物では MC と BSC の葉緑体の構造は大

きく異なり(Edwards and Voznesenskaya, 2011)，葉の分化段階において，何らかの制

御機構の働きにより異なる構造的・機能的特性を持つ葉緑体が形成されると考えら

れる．C4 植物において，一度完成した葉が新しい光環境に順応する間に，MC およ

び BSC の葉緑体がその構造を再構築するのか否かはほとんど知られていない．ま

た，弱光に対する C4植物葉の細胞の葉緑体やミトコンドリアの構造的変化は，MC

および BSC における光合成特性や呼吸特性に大きく影響する可能性がある．光合

成および呼吸特性の変化は，弱光下における C4 光合成の効率に関わっており，実

際に BSC における CO2 漏出を推定するときにも光強度の違いによって異なるモデ

ルを用いることが推奨されている(Ubierna et al., 2013)．したがって，弱光に対する

オルガネラレベルの順応機構を明確にすることは，C4 光合成モデルをより正確な

ものにするためにも重要である． 

 本章では，寒冷紗による遮光処理を用いたポット試験により，強光下で展開した

葉の光合成特性がその後の弱光環境に対してどのように順応するのかを，生理・生

化学的特性や葉の形態学的特性を解析することにより調査し，その実態を明らかに

することを目的とした． 
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材料および方法材料および方法材料および方法材料および方法 

 

栽培方法および遮光処理方法 

  植物の栽培は 2016 年の 8 月中旬から 10 月中旬に九州大学農学部箱崎キャンパ

スのビニルハウス内で行った．材料としてトウモロコシ(Zea mays)を用い，P1690 (パ

イオニアエコサイエンス)を供試品種とした．種子は育苗箱に播種し，2 週間育苗

後，壌土を詰めた 5 L ポットに移植し(1 個体/ポット)，処理前まで 3 週間育成した．

化成肥料を，ポットあたり窒素，リン，カリの全量がそれぞれ 1.0 g となるように

施肥し，充分な潅水を行った．ビニルハウス内の日中平均気温は約 29°C，最大 PFD

は約 1200 µmol m-2 s-1であった． 

移植 3 週間後に，ビニルハウスに縦 1.6 m, 横 2.0 m, 高さ 1.5 m の枠を寒冷紗 3 枚

で覆った遮光区(遮光率約 80%)および遮光なしの強光区を設け，その中で植物を 3

週間育成した(第 7 図)．遮光処理の直前に，植物の最上位完全展開葉をマーキング

し，強光下で展開した葉の目印とした．処理前と処理中の光条件によって，処理開

始後強光下で展開した H 葉と弱光下で展開した L 葉，また処理前の強光下で展開

後，それぞれ 3 週間の強光および弱光に曝された H-H 葉および H-L 葉という 4 種

類の光条件が異なる葉を設定して，その後の調査に用いた．植物は処理区ごとに 5

個体ずつ育成し，3~5 個体を以下の測定に用いた． 

 

光合成ガス交換およびクロロフィル蛍光特性 

 携帯型光合成測定装置(LI-6400XT, LI-COR)を用いて 4 種類の葉の光－光合成曲

線を作成した．測定前に葉をアルミホイルで遮光し，30 分以上暗順化させた．測定

条件は葉温 30°C，湿度 60%，CO2 濃度 380 µmol mol-1 とした．光強度を暗黒より

徐々に高めていき，PFD が 0, 20, 40, 60, 80, 100, 120, 200, 300, 500, 2000 µmol m-2 s-1

となるように 11 段階を設けた．光合成ガス交換パラメータとして PN, gs, Tr, Ci を測

定した．光－光合成曲線の初期勾配部分にあたる 5 点について回帰直線を作成し， 
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第 7 図．トウモロコシの遮光処理方法と植物体における上位葉および下位葉の位置 

(H) 強光下で新たに展開した成熟葉 

(L) 弱光下で新たに展開した成熟葉 

(H-H) 強光下で展開後，3 週間強光に曝された成熟葉 

(H-L) 強光下で展開後，3 週間弱光に曝された成熟葉   
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y 軸との交点を暗呼吸速度(Rd), x 軸との交点を光補償点(LCP), また直線の傾きを

光合成量子収率(Φ)とした． 

 

生理学的特性 

 光合成ガス交換を測定した葉を用いて，生理学的特性を調査した．測定葉より葉

片(1.1 cm2)をとり，Porra et al.(1989)の方法により Chl 含量を測定した．また，葉片

(2.6 cm2)を 80℃で 2 日乾燥させ， SLW を算出した．残りの葉を乾燥後に粉砕し，

ケルダールガニング氏変法(元村，1990)により全葉内 N 含量を測定した． 

 

光合成関連酵素活性 

 酵素活性測定の方法は第 2 章と同様である．光合成測定葉の一部を液体 N で凍

結固定後-80℃で保存し，酵素活性の測定に用いた．サンプリングは晴れた日の午

前中に各処理環境下で行った． 

 

葉の形態および微細構造特性 

 第 2 章と同様に，光合成測定葉の一部を FAA によって固定し， IVD を測定し

た．  

 光学顕微鏡による葉の内部構造の解析は，第 2 章と同様に葉片を Quetol 樹脂に

包埋し，それから準超薄切片を作成し，ImageJ を用いて行った．葉厚は 1 枚の葉に

つき 10 箇所測定し，その平均値とした．細胞サイズについては，1 枚の葉につき

MC を 30 個以上，BSC を 15 個以上測定し，その平均値とした．また隣合った小維

管束 2 個分の範囲について，葉内(M)組織の面積を測定後，葉内の M/BS 断面積比

を算出した． 

  Quetol 樹脂に包埋した葉組織から，ダイアモンドナイフを装着したウルトラミク

ロトームを用いて超薄切片を作成し，フォルムバール支持膜を張ったグリッド上に

載せた．その後，クエン酸鉛による染色を行い，透過型電子顕微鏡(JEM-100CX II 
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K, 日本電子)下で MC および BSC に含まれる葉緑体およびミトコンドリアの数，

および葉緑体のグラナ数を調査した．切片の撮影後，像をデジタル化してコンピュ

ータに取り込み，ImageJ を用いて葉緑体とミトコンドリアのサイズ(断面積)および

葉緑体のグラナ面積を測定した．1 細胞当たりの葉緑体およびミトコンドリア数は，

MC および BSC それぞれ 1 枚の葉につき 15 細胞以上を計測し，その平均値とし

た．また，葉緑体とミトコンドリアのサイズは 1 枚の葉につき MC および BSC に

含まれるそれぞれ 20 個以上のオルガネラを測定し，その平均値とした． 

 

統計解析 

 統計解析ソフトのエクセル統計 2015(社会情報サービス，東京)を用い，上位葉間

および下位葉間について t 検定を行った． 
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結結結結    果果果果 

 

光合成ガス交換特性 

PNは，光強度の増大とともに上昇し，PFD が 200 µmol m-2 s-1 以上では H 葉が L

葉より，また H-H 葉が H-L 葉よりも高かった(第 8 図 A, B)．また，H および H-H

葉では PFD が 500~2000 µmol m-2 s-1 においても PNは上昇傾向にあり，完全に飽和

していなかったが，L および H-L 葉では PN は PFD が 2000 µmol m-2 s-1 で完全に飽

和しており，PFD が 500 µmol m-2 s-1 からの上昇幅は小さかった．一方，100~120 

µmol m-2 s-1 以下の低照度下では H 葉が L 葉より，また H-H 葉が H-L 葉より低い

PN を示す傾向があったが，同時に Φ は H 葉が L 葉より，また H-H 葉が H-L 葉よ

りも高かった(第 8 図 C, D; 第 8 表)．PFD が 2000 µmol m-2 s-1 での光合成速度(P2000)

は L 葉で H 葉より 58%，また H-L 葉で H-H 葉より 45%低下していた(第 8 表)．遮

光区では，LCP および Rd は低下し，それぞれ H 葉が L 葉より，また H-H 葉が H-

L 葉より高かった(第 8 表)． 

 

生理・生化学的特性 

葉内 N 含量，葉面積あたりの Chl 含量，Chl a/b 比および SLW は H 葉が L 葉よ

り，また H-H 葉が H-L 葉よりも高かった(第 9 表)．葉の乾物重あたりの Chl 含量は

H 葉が L 葉より，また H-H 葉が H-L 葉よりも低かった(第 9 表)． 

光合成関連酵素である PEPC，NADP-ME，PCK および Rubisco の活性は H 葉が

L 葉より，また H-H 葉が H-L 葉より高かった(第 10 表)．C4 回路と C3 回路のバラン

スを示す PEPC/Rubisco 活性比は，H と L 葉および H-H と H-L 葉の間で有意な差は

なかった(第 10 表)． 

 

葉の形態的特性 

H 葉は L 葉よりも厚くかつ IVD が大きく，また MC および BSC のサイズも大き 
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第 8 図．トウモロコシの H と L 葉(A, C)および H-H と H-L 葉(B, D)の光－光合成

曲線．C, D は弱光域の拡大図．平均値±SD(n=3-4). **, ***はそれぞれ 1%，

0.1%水準で有意差がある(t 検定).   
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第 8 表．トウモロコシの上位葉および下位葉における PPFD が 2000 µmol m
-2

 s
-1

で

の光合成速度(P2000), 量子収率(Φ), 光補償点(LCP)および暗呼吸速度(Rd)の比較． 

*, **, ***はそれぞれ 5%, 1%および 0.1%水準で有意差がある(t 検定)． 

上位葉 H 45.6±2.1 0.078±0.008 17.2±3.1 1.32±0.29
L 19.1±2.0 *** 0.064±0.002 * 5.6±1.7 *** 0.4±0.13 **

下位葉 H-H 34.9±6.1 0.082±0.005 22.9±2.5 1.77±0.27
H-L 19.0±2.4 ** 0.060±0.010 ** 6.8±3.1 *** 0.49±0.22 ***

葉位
(µmol m -2 s-1) (mol mol-1) (µmol m -2 s-1) (µmol m -2 s-1)

葉処理区
P 2000 Φ LCP R d
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上位葉 H 98.3±8.5 432±40 10.4±0.7 4.83±0.14 41.6±1.1
L 49.8±2.5 *** 224±14 *** 12.2±1.1 * 4.44±0.19 ** 18.4±1.5 ***

下位葉 H-H 64.9±5.8 398±64 13.2±2.4 4.29±0.16 30.5±2.0
H-L 42.6±6.0 ** 275±27 * 17.1±2.0 * 3.56±0.25 ** 16.2±2.2 ***

葉位
(mmol m -2) (mg m -2)

N含量 Chl含量 Chl a/b SLW
(mg g-1 DW) (ratio) (g m -2)

葉処理区

第 9 表．トウモロコシの上位葉および下位葉における葉内窒素(N)含量，クロロフィル

(Chl)含量，Chl a/b 比および比葉重(SLW)の比較． 

*, **, ***はそれぞれ 5%, 1%および 0.1%水準で有意差がある(t 検定)． 
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上位葉 H 85.3±9.6 73.8±6.9 15.6±4.7 27.0±4.2 3.24±0.78
L 19.8±5.7 *** 24.2±4.2 *** 3.9±1.2 ** 9.4±4.3 ** 2.27±0.45 NS

下位葉 H-H 44.0±17.5 60.4±6.5 6.0±1.1 18.6±4.6 1.93±0.41
H-L 14.4±6.1 * 36.7±10.4 * 2.5±1.0 ** 7.3±4.9 * 1.73±0.54 NS

葉位
NADP-ME活性 PCK活性 Rubisco活性 PEPC/Rubisco

葉処理区
(µmol m -2 s-1) (µmol m -2 s-1) (µmol m -2 s-1) (ratio)(µmol m -2 s-1)

PEPC活性

第 10 表．上位葉および下位葉における PEPC，NADP-ME および PCK の活性および

PEPC 活性と Rubisco 活性の比(PEPC/Rubisco)の比較． 

*, **, ***はそれぞれ 5%, 1%および 0.1%水準で有意差がある(t 検定). NS は有意な

差がない． 
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かった(第 9 図 A, B; 第 11 表)．また，M/BS 断面積比は H 葉が L 葉よりも低かった

(第 11 表)．H-H 葉と H-L 葉を比較すると，葉厚，IVD，MC および BSC のサイズ，

また M/BS 比のすべてのパラメータで有意な差は見られなかった(第 9 図 C, D; 第

11 表)． 

 

葉緑体およびミトコンドリアの量的特性 

電子顕微鏡観察により，葉緑体およびミトコンドリアの量的特性を詳細に調査し

た．MC の葉緑体サイズは H-H 葉が H-L 葉よりも大きかったが，H および L 葉の

間には差はなかった．BSC の葉緑体サイズは H および H-H 葉が L および H-L 葉よ

りも大きかった(第 12 表)．MC および BSC における単位細胞面積あたりの葉緑体

数については，H および L 葉，また H-H および H-L 葉の間で差はなかった(第 12

表)． MC および BSC における細胞 1 個あたりの葉緑体数は，H 葉が L 葉より多

かったが，H-H および H-L 葉の間には差は見られなかった(第 12 表)．単位細胞面

積当たりの葉緑体総断面積(葉緑体サイズ×個数)を表す葉緑体占有率は，BSC では

H 葉が L 葉より 25%，また H-H 葉が H-L 葉より 45%高かったが，MC では H-H 葉

が H-L 葉よりも 31%高かったものの，H および L 葉の間には差はなかった(第 13

表)．また H および H-H 葉に対するそれぞれ L および H-L 葉における変化量(Δ)は

上位葉，下位葉ともに BSC が MC よりも大きかった(第 13 表)． 

葉緑体の構造については，MC の葉緑体では多層のグラナ構造が発達していたが

(第 10 図)，BSC の葉緑体ではグラナ構造はほとんど発達しておらず，2~3 層から成

るグラナが見られるのみであった(第 11 図)．葉緑体 1 個あたりのグラナ数は BSC

では H および L 葉，また H-H および H-L 葉の間で差はなく，MC では H-H 葉が H-

L 葉よりも多かったが，H および L 葉の間に差はなかった(第 14 表)．MC の葉緑体

におけるグラナ面積は H 葉よりも L 葉で大きかったが，H-H 葉および H-L 葉では

差は見られなかった(第 11 図 A, B; 第 14 表)．また H-H 葉の BSC の葉緑体には多

くのデンプン粒が蓄積していた(第 11 図 C)．H-H および H-L 葉では BSC の葉緑体 
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第 9 図．トウモロコシの上位葉および下位葉の横断切片の比較. (A) H 葉, (B) L 葉, (C) 

H-H 葉, (D) H-L 葉.図中のバーは 10 µm を示す. BSC, 維管束鞘細胞; MC, 葉肉細胞.  
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第 11 表．トウモロコシの上位葉および下位葉における内部構造特性の比較．

IVD, 維管束間距離; M, 葉肉組織; BS, 維管束鞘組織; MC, 葉肉細胞; BSC, 

維管束鞘細胞． 

*, **, ***はそれぞれ 5%, 1%および 0.1%水準で有意差がある(t 検定)．NS は

有意な差がない． 
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第 12 表．トウモロコシの上位葉および下位葉における葉緑体の量的特性の比較．MC, 葉肉

細胞; BSC, 維管束鞘細胞． 

**, ***はそれぞれ 1%および 0.1%水準で有意差がある(t 検定)． NS は有意な差がない． 
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第 13 表．トウモロコシ上位葉および下位葉における細胞面積あたりの葉緑体

の断面積×数(占有率)の比較．MC, 葉肉細胞; BSC, 維管束鞘細胞． 

*, ***はそれぞれ 5%および 0.1%水準で有意差がある(t 検定)． NS は有意

な差がない． 

Δ は H および H-H 葉に対するそれぞれ L および H-L 葉の変化量．()内は

変化率(%)を示す． 

MC BSC

上位葉 H 21.8±3.1 35.0±3.4
L 21.5±0.3 NS 26.4±3.0 *

下位葉 H-H 17.4±3.4 30.5±3.0
H-L 12.1±1.6 * 16.7±2.0 ***

葉位
(%)

葉緑体占有率 Δ (H ― L，H-H ― H-L)

(%)
MC BSC葉処理区

5.3 (31) 13.8 (45)

0.3 (1) 7.1 (25)
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第 10 図.トウモロコシの上位葉および下位葉の葉肉細胞における葉緑体の微細構造. 

(A) H 葉, (B) L 葉, (C) H-H 葉, (D) H-L 葉. 図中のバーは 1 µm. 矢印はミトコンドリア

を示す. 
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第 11 図.トウモロコシの上位葉および下位葉の維管束鞘細胞における葉緑体の微細構造. 

(A) H 葉, (B) L 葉, (C) H-H 葉, (D) H-L 葉. 図中のバーは 1 µm. 矢印は回旋状構造を示す

部分を指す. s, デンプン粒; *, ミトコンドリア． 
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第 14 表．トウモロコシの上位葉および下位葉における葉緑体のグラナ構造特性の比較．MC, 葉

肉細胞; BSC, 維管束鞘細胞． 

*は 5%水準で有意差がある(t 検定). NS は有意な差がない． 

nd, データ未検出． 
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のチラコイドが部分的に回旋状構造を示した(第 11 図 C, D)． 

ミトコンドリアのサイズは MC では処理間で差は見られなかったが，BSC では

H 葉が L 葉よりも大きく，H-H および H-L 葉の間には差はなかった(第 15 表)．単

位細胞面積あたりのミトコンドリア数については，BSC では H 葉が L 葉より，ま

た H-H 葉が H-L 葉よりも多かったが，MC では逆に H 葉が L 葉より，また H-H 葉

が H-L 葉よりも少なかった(第 15 表)．細胞 1 個あたりのミトコンドリア数は BSC

では H 葉が L 葉より，また H-H 葉が H-L 葉よりも多かったが，MC では H-H 葉よ

りも H-L 葉で多く，H および L 葉の間には差はなかった(第 15 表)．単位細胞面積

あたりのミトコンドリアの占有率は，BSC では H 葉が L 葉より，また H-H 葉が H-

L 葉よりも高かったが，MC では反対に低かった(第 16 表)．また H および H-H 葉

に対する L および H-L 葉の Δ は BSC が MC よりも大きかった(第 16 表)． 
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第 15 表．トウモロコシの上位葉および下位葉におけるミトコンドリアの量的特性の比較．MC, 

葉肉細胞; BSC, 維管束鞘細胞． 

*, **, ***はそれぞれ 5%, 1%および 0.1%水準で有意差がある(t 検定). NS は有意な差がない.  
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第 16 表．トウモロコシの上位葉および下位葉における細胞面積あたり

のミトコンドリアの断面積×数(占有率)の比較．MC, 葉肉細胞; BSC, 

維管束鞘細胞．  

*, **はそれぞれ 5%および 1%水準で有意差がある(t 検定). NS は有意

な差がない． 

Δ は H および H-H 葉に対するそれぞれ L および H-L 葉の変化量．()内

は変化率(%)を示す． 
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考察考察考察考察 

 

光合成ガス交換およびその他の生理学的特性 

強光区と遮光区において形成された 4 タイプの葉では，光条件の違いによって光

合成ガス交換特性に差異が見られた．H および H-H 葉ではそれぞれ L および H-L

葉よりも強光域における PNが高く，反対に L および H-L 葉では弱光域における PN

が高い傾向にあり，その要因は Φ の上昇ではなく，主に Rd および LCP の減少によ

るものであると考えられた(第 8 図; 第 8 表)．これは陰葉にみられる一般的な特性

であり(Björkman, 1981; Givnish, 1988; Pearcy, 1998)，このことから H-L 葉は展開後

の遮光処理によって光合成特性の弱光順応が起こったと考えられた．またそれぞれ

の光合成特性の弱光順応は，他の C3 植物において展開後に見られるものと類似し

た反応であった(Bunce et al., 1977; Hikosaka et al., 1996)． 

その他の生理学的特性については，L 葉および H-L 葉ではそれぞれ H 葉および

H-H 葉よりも葉内 N 含量，SLW が低く，Chl a/b 比が高かった(第 9 表)．これらの

反応も光合成ガス交換特性と同様，陰葉でみられる典型的なものである(Björkman, 

1981; Givnish, 1988; Pearcy, 1998)．Chl 含量は弱光に順応した葉で高くなると考えら

れているが，本研究では葉面積あたりでは H および H-H 葉がそれぞれ L および H-

L 葉よりも高かった(第 9 表)．しかし，乾物重あたりでは H および H-H 葉の方がそ

れぞれ L および H-L 葉よりも低かった(第 9 表)．Chl は光捕集色素であり，チラコ

イド膜上で明反応を行う光化学系とともに存在するため，最大光合成速度と相関性

が高い．よって，弱光に順応する間に Chl が増加しても，最大 PN の低下やそれに

伴った光合成関連タンパク質などの低下程度がより大きかったため，L および H-L

葉では Chl 含量が低かったと考えられる．これは，光合成特性の光強度に対する可

塑性の高い陽生植物によく見られる傾向と一致する(Björkman, 1981; Davies et al., 

1986; Pengelly et al., 2010)．逆に，光強度に対する光合成特性の可塑性が低い陰生植

物では，陽生植物に比べ PNや SLW が光強度に対して大きく変化しないため，弱光
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下の葉面積あたりの Chl 含量が強光下のものに比べると，維持するかまたは高くな

る場合がある(Winter et al., 1982; Pearcy and Franceschi, 1986; Ward and Woolhouse, 

1986a)．本研究の L および H-L 葉で見られたように，乾物重あたりの Chl 含量が高

まることは弱光下に曝された様々な植物において観察されている一般的な反応で

ある(Boardman, 1977; Pearcy, 1998)． 

L および H-L 葉における葉内 N 含量の低下は PNの低下に関連していると考えら

れる(Pons, 2016)．また葉内 N 含量の主な低下要因として Rubisco をはじめとした

光合成関連酵素含量の低下が考えられる．本研究において，光合成関連酵素活性は

H および H-H 葉よりもそれぞれ L および H-L 葉で低かった (第 10 表)．弱光下の

葉における Rubisco の含量および活性の低下に関する報告は多く，C3，C4 植物種に

関わらず一般的な反応として知られており，C4 植物では C4 回路の酵素に関しても

同様に低下することが明らかになっている(Björkman, 1981; Ward and Woolhouse, 

1986b; Pengelly et al. 2010; Sharwood et al., 2014)．一方，展開後の葉における Rubisco

の弱光応答の例として，Hikosaka et al. (1996)および Yamasaki et al. (1996)は C3 植物

の展開後の葉や群落下層部の葉を用い，光強度の減少とともに Rubisco 含量が大き

く低下することを示している．よって，L および H-L 葉における PN の低下の背景

には，弱光下での Rubisco をはじめとした光合成関連酵素の減少が関連しているも

のと考えられる． 

以上の結果より，C4 植物のトウモロコシでも L 葉および H-L 葉は遮光処理によ

って，光合成およびそれに関連した生理・生化学的特性の弱光順応が起こっている

ことが明らかとなった． 

 

葉の構造的特性 

 L 葉は H 葉よりも，葉厚，MC および BSC のサイズが小さかった(第 11 表)．強

光下よりも弱光下で形成された葉の葉厚の低下は典型的な反応の一つであり，C3お

よび C4 植物のどちらでも観察されている(Louwerse and Zweerde, 1977; Ward and 
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Woolhouse, 1986a; Yano and Terashima, 2004; Pengelly et al., 2010)．C3植物の陰葉にお

ける葉厚の低下は，主に柵状組織層が減少する影響が大きい(Givnish, 1988; Pearcy, 

1998)．一方，トウモロコシをはじめとした C4 植物の葉では， MC は BS を取り囲

むように 1 層あるのみで，C3 植物の葉に比べ発達してはいない(Sage et al., 2014)．

これは MC と BSC の密接な協働が，C4 植物の CCM を効率よく働かせる上で重要

なためだと考えられる．そのような構造的制約があるため，弱光下のトウモロコシ

においては MC のみでなく BSC も協調して小型化し，全体的な葉組織の縮小が起

こった結果，葉厚が低下したと考えられる．一方，H-H 葉および H-L 葉の間には H

葉および L 葉の間に見られたような葉の骨格の変化は見られず，M/BS 組織の面積

比にも差はなかった(第 9 図; 第 11 表)．ある環境下で形成した葉では，その後の環

境の変化に対する葉の構造的特性などの変化は小さい(Pearcy, 1998; Sage and 

McKown, 2006). H-H 葉および H-L 葉はどちらも強光下で形成し展開した葉である．

H-H 葉はその後も強光を受け続けたが，H-L 葉では遮光処理のため光強度が低下し

た．H-L 葉はこのような光強度の低下にも関わらず，葉の骨格構造が変化せずに，

陽葉の組織構造を維持したと考えられた．強光条件から弱光条件に移行した C3 植

物の葉においても同様の結果が確認されている(Bunce et al., 1977; Brooks et al., 1996)．

葉の骨格構造が変化しなかったにも関わらず，葉の密度の指標である SLW は H-L

葉よりも H-H 葉が高かったことには(第 9 表)葉内含有物の変化が関わっていると

考えられる．  

 電子顕微鏡によるオルガネラの観察では，H および L 葉，H-H および H-L 葉と

の間で単位細胞面積当たりの葉緑体数は変化しなかったが，葉緑体サイズは MC に

おいて H-H 葉が H-L 葉より大きく，また BSC においては H および H-H 葉がそれ

ぞれ L および H-L 葉よりも大きかった(第 12 表)．また，単位細胞面積あたりの葉

緑体の占有率は，MC では H-H 葉が H-L 葉よりも大きく，一方，BSC では H およ

び H-H 葉がそれぞれ L および H-L 葉よりも大きかった(第 13 表)．過去の研究にお

いて，トウモロコシやハツカダイコンでは弱光下で形成された葉の葉緑体は強光下
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のものよりも小さいと報告されている (Louwerse and Zweerde, 1977; Meier and 

Lichtenthaler, 1981)．これに対し，陰葉の葉緑体は陽葉の葉緑体より大きいという報

告もいくつか見られ，特に C3 植物においてはこれが一般的であるように考えられ

ているが(Björkman et al, 1972; Boardman, 1977; Givnish, 1988)，C4 植物においては充

分な情報があるとはいえない．葉緑体サイズに関しては，植物種によって弱光に対

する反応が異なり，C4植物にまでは一般化できないと考えられ，また光合成型の違

いによる反応性の差異は今後の研究対象として興味深いものであろう． 

葉緑体のチラコイド膜構造については，H 葉よりも L 葉の MC 葉緑体における

葉緑体当たりのグラナ面積比が大きかったが，H-H および H-L 葉の間には MC 葉

緑体におけるグラナの発達程度に差はなかった(第 14 表)．また，いずれの葉の MC

においてもグラナ 1 個あたりのサイズには差はなかった(第 14 表)．葉緑体の構造

特性に関する過去の報告と比較すると，陰葉の葉緑体におけるチラコイド膜やグラ

ナの発達程度に関する傾向は一貫しており，弱光下の葉の葉緑体ではグラナを構成

するチラコイド膜が増加し，グラナ層数が多くなる傾向が見られる(Björkman, 1981; 

Meier and Lichtenthaler, 1981; Pearcy and Franceschi, 1986)．トウモロコシやソルガム

などのイネ科 NADP-ME 型 C4 植物では，MC の葉緑体のグラナ構造は一般的な C3

植物と同程度に発達しているが，BSC の葉緑体はグラナ構造が発達しておらず，存

在しても 2～3 層のものが数個見られるのみである(Edwards and Voznesenskaya, 

2011)．Ward and Woolhouse (1986a)によれば，トウモロコシの BSC 葉緑体では弱光

に応答したグラナ層の発達が見られず，また BSC の葉緑体にかなり発達したグラ

ナを有する陰生のイネ科 NADP-ME 型 C4 植物である Paspalum conjugatum におい

ても同様であった．一方，Jiang et al. (2011)によるソルガムを用いた実験では，弱光

下で展開した葉の MC 葉緑体は，強光下で展開した葉よりも葉緑体に占めるグラ

ナの面積が大きいことを明らかにしており，本研究の結果と一致している．これら

の結果より，トウモロコシの MC および BSC の間では，葉緑体レベルの弱光順応

反応が異なっている可能性がある． 
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本研究においては，H-L 葉は H-H 葉よりも Chl a/b 比が低かった(第 9 表)．弱光

下の葉における Chl a/b 比の低下は，光化学系 II (PSII)のアンテナを形成する集光

性色素タンパク質複合体 II (LHCII)の増加に関連することが知られており

(Björkman, 1981; Anderson, 1999)，また LHCII は葉緑体のグラナに多く存在するこ

とが知られている(Anderson et al, 2008)．トウモロコシおよびその他のイネ科 NADP-

ME 型 C4 植物の展開後の葉における BSC の葉緑体では，塩処理を施した場合にグ

ラナの発達がみられたという報告がある(Hasan et al., 2005; Omoto et al., 2010)．この

ような知見から，H-L 葉においても展開後の弱光順応によって葉緑体におけるグラ

ナの発達が期待されたが，そのような結果は得られなかった．一方で，トウモロコ

シにおける MC および BSC の葉緑体では，PSII および LHCII はグラナが未発達な

チラコイド膜上にも存在し，また，その量は弱光下で増加することが示されている

(Drozak and Romanowska, 2006; Romanowska et al., 2008)．よって，H-L 葉でみられた

Chl a/b 比の低下(第 9 表)は，ストロマチラコイドにおける LHCII などの集光性アン

テナが増加したことに起因する可能性がある．展開後の葉の弱光順応に応じた

LHCII 含量の変化については，今後調査する必要があろう． 

ミトコンドリアの量的特性のうち，単位細胞面積あたりのミトコンドリア数は，

BSC では H および H-H 葉よりもそれぞれ L および H-L 葉で少なかったが，MC で

はその逆の傾向を示した(第 15 表)．また，ミトコンドリアサイズは BSC では H 葉

では L 葉よりも大きかったが MC では差はなく，また H-H および H-L 葉の間には

両細胞のミトコンドリアともに差はなかった(第 15 表)．さらに単位細胞面積あた

りのミトコンドリア占有率は， BSC では H および H-H 葉が L および H-L よりも

それぞれ大きく，MC では BSC とは逆の傾向を示し，また MC よりも BSC の Δ が

大きかった(第 16 表)．C4 植物の MC と BSC におけるミトコンドリア呼吸の貢献度

については，充分には解明されているとはいえない．現在，最もよく用いられる von 

Caemmerer (2000)の C4 光合成の生化学モデルでは，MC ミトコンドリアの呼吸速度

の割合として Rdの 1/2の値が用いられているが，C4植物ではサブタイプ間でも BSC
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ミトコンドリアの役割が大きく異なるため，この値は過度に簡略化されたものとい

えよう．実際に，C4 植物の MC と BSC におけるミトコンドリアの量的特性は，サ

ブタイプ間で異なることが報告されている(Yoshimura et al., 2004)．光呼吸における

役割も加味すると，BSC におけるミトコンドリアの量的特性が Rd に与える影響は

MC よりも大きい可能性が考えられる．したがって，L および H-L 葉が H および

H-H 葉よりも Rd，LCP が低かったのには，BSC におけるミトコンドリアの量的特

性の変化が大きく関わっていることが推測された．C4 植物において，葉のオルガネ

ラレベルの量的特性が弱光に対しどのように反応するかについては不明な点が多

い．C4 植物における CCM 効率を下げる要因の一つに BSC からの CO2 漏出が挙げ

られるが，CO2 漏出は特に弱光下で増加すると報告されており，現在，これに関連

した研究は盛んに行われている(Kromdijk et al., 2008, 2014; Ubierna et al., 2011, 2013; 

Bellasio and Griffiths., 2014a, b)．BSC から CO2 が漏出すると，MC において漏出し

た CO2 を再固定するために余分なエネルギーが必要となり，それが光合成効率を

下げる原因となると考えられている(Kromdijk et al., 2014)．本研究において，L 葉は

H 葉よりも BSC の葉緑体量を低下させたが MC では変化が起こらず，一方で MC

のミトコンドリア量は増加させた(第 12, 13, 15, 16 表)．この結果は，弱光下で BSC

からの CO2 漏出が増大することにより，C4 光合成全体における MC のエネルギー

要求性が増大したためであるかもしれない．BSC からの CO2 漏出とオルガネラの

量的特性との関係については未だ充分に研究されておらず，今後のさらなる研究が

必要とされるテーマだと考えられる． 

 

 

 

 

 

 

 



68 
 

摘摘摘摘    要要要要 

 

 本章では，圃場環境下のトウモロコシ個体群下位葉が経験する光環境の変遷(強

光から弱光)を想定して，強光下で形成された葉がどのように弱光順応するのかを

調査した．強光下で栽培したトウモロコシの植物体を，育成途中に 3 週間遮光処

理により弱光下に置いたもの，およびそのまま強光下で育成したもの(コントロー

ル)に分けて，以下の 4 種類の葉を得た．すなわち，強光下で新しく展開した葉

(H)，弱光下で新しく展開した葉(L)，処理前の強光下で展開後 3 週間の強光に曝

された葉(H-H)，処理前の強光下で展開後 3 週間の弱光に曝された葉(H-L)であ

る．これらの葉の比較解析により，トウモロコシの葉の弱光順応機構を検討し

た． 

 

1. PNは，PFD が 200 µmol m-2 s-1 以上では H および H-H 葉がそれぞれ L および

H-L 葉より高かった．また H および H-H 葉では PFD が 2000 µmol m-2 s-1 でも

完全に飽和していなかった．一方，PFD が 100~120 µmol m-2 s-1 以下の弱光域

では H および H-H 葉がそれぞれ L および H-L 葉よりも低い傾向を示した．以

上から，弱光処理によりトウモロコシの葉では光合成特性の弱光順応が起こ

ったと考えられた． 

 

2. Φ，LCP および Rd は H および H-H 葉がそれぞれ L および H-L 葉よりも高か

った．したがって，弱光域において L および H-L 葉の PNが高い傾向を示した

のは，Φの上昇よりも Rd の低下によるものと考えられた． 

 

3. 葉内 N 含量および葉面積あたりの Chl 含量および SLW は，いずれも H およ

び H-H 葉がそれぞれ L および H-L 葉より高かった．また光合成関連酵素であ
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る PEPC, NADP-ME, PCK および Rubisco の活性も H および H-H 葉がそれぞれ

L および H-L 葉よりも高かった．以上の特性は，弱光順応過程における強光

域の PNの低下に関連していると考えられた． 

 

4. 葉の乾物重あたりの Chl 含量は H および H-H 葉よりもそれぞれ L および H-L

葉が高く，また Chl a/b 比は H および H-H 葉がそれぞれ L および H-L 葉より

も高かった．これらの結果から，トウモロコシの葉は遮光処理によって光捕

集能を高めていると考えられた． 

 

5. 葉の形態的特性については，H 葉は L 葉よりも葉厚および MC と BSC のサイ

ズが大きかったが，H-H 葉および H-L 葉の間には有意差はなかった．したが

って，弱光順応の間に H-L 葉は葉の骨格構造それ自体は変化させないことが

明らかとなった． 

 

6. 単位細胞面積あたりの葉緑体の占有率は，MC では H-H 葉が H-L 葉より大き

く，BSC では H および H-H 葉がそれぞれ L 葉および H-L 葉よりも大きかっ

た．したがって，弱光順応過程においては特に BSC における葉緑体の量的特

性の変化が光合成特性の変化に大きく関わっていると考えられた． 

 

7. 単位細胞面積あたりの葉緑体数は H および H-H 葉とそれぞれ L および H-L 葉

の間に差はなかった．一方，葉緑体サイズは，MC では H-H 葉が H-L 葉より

大きく，BSC では H および H-H 葉がそれぞれ L および H-L 葉よりも大きか

った．したがって，弱光順応過程における葉緑体の量的特性の変化には，数

よりもサイズが影響していると考えられた． 
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8. MC における葉緑体あたりのグラナ面積比は H 葉より L 葉で大きかったが，

H-H 葉および H-L 葉の間で差は見られず，またグラナ 1 個あたりのサイズは

H および H-H 葉とそれぞれ L および H-L 葉の間で差はなかった．したがっ

て，弱光順応過程では MC 葉緑体のグラナ構造の変化を伴わないことが示さ

れた． 

 

9. H-H 葉および H-L 葉の間では MC および BSC 葉緑体のグラナ構造に差は見ら

れなかったが，Chl a/b 比は H-H 葉より H-L 葉が低かった．したがって，Chl 

a/b 比の変化にはストロマチラコイドにおける PSII および LHCII の増加が関

連している可能性が示唆された． 

 

10. 単位細胞面積あたりのミトコンドリアの占有率は，MC では H および H-H 葉

が L および H-L 葉よりも低かったが，BSC ではその反対の傾向を示した． 

 

11. 単位細胞面積あたりのミトコンドリア数は，BSC では H および H-H 葉がそれ

ぞれ L および H-L 葉より多かったが，MC においてはその反対の傾向を示し

た．また，ミトコンドリアサイズは MC では H 葉より L 葉が大きかったが，

H-H 葉と H-L 葉の間に差はなく，BSC では H 葉と L 葉，また H-H 葉と H-L

葉の間に差は見られなかった．したがって，弱光順応過程でのミトコンドリ

アの量的特性の変化にはサイズよりも数の変化が大きく影響していると考え

られ，葉緑体とは異なる傾向を示した． 
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第第第第 4 章章章章    トウモロコシ個体群の下位葉における光合成特性の弱光順応と個体群トウモロコシ個体群の下位葉における光合成特性の弱光順応と個体群トウモロコシ個体群の下位葉における光合成特性の弱光順応と個体群トウモロコシ個体群の下位葉における光合成特性の弱光順応と個体群    

光合成に対する下層部の貢献光合成に対する下層部の貢献光合成に対する下層部の貢献光合成に対する下層部の貢献    

    

はじめにはじめにはじめにはじめに    

    

 第 3 章では，ポットで育成したトウモロコシを実験的に弱光条件下において，

展開後の葉の弱光順応機構を明らかにした．一方，圃場における栽培環境下でも

同様の弱光順応が起こっているのかは明らかではない．圃場のトウモロコシ個体

群の下位葉は時間の経過とともに異なる光環境を経験する．すなわち，個体群形

成の初期に強光下で展開した葉は，植物体の成長とともにその上部に新たな葉が

展開し，それに伴う相互遮蔽の結果，光環境は徐々に弱光へと移行する．また，

圃場で栽培された個体群では，光強度の変化のみならず，上層部から下層部へい

くに従って葉による光吸収の結果，赤色光/遠赤色光(R/FR)比が低下するなど，光

質の変化も起こる(Pons, 2016)．従って，光強度以外にも様々な環境要因が作用

する圃場環境下の個体群の下位葉でも，前章にみられたような弱光順応が実際に

起こるのかを検証することが必要である． 

 個体群光合成に対する下層部の葉の貢献度に関する研究は，これまであまり多

くはない．Long et al. (1993)は，葉面積指数(LAI)を 3 とした場合の作物個体群

において，約 50%の葉は光が制限された環境下で光合成を行っていることを報告

している．また，最近 Pignon et al. (2017)は，トウモロコシおよび多年生のイネ

科 C4 作物である Miscanthus × giganteus における群落光合成速度を推定し，上層

部と下層部における光合成効率を報告した．しかし，いずれの報告においても群

落光合成に対する層別の光合成の具体的な貢献度についてはあまり触れていな

い．下層部の葉の光合成が個体群全体の光合成にどの程度貢献しているのかを明

らかにすることは，トウモロコシにおける今後の収量性増大へのポテンシャルを

考察する上で重要である． 
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 そこで本章では，まず圃場で栽培されているトウモロコシ個体群における下位

葉の光合成特性の弱光順応性を明らかにしようとした．次に個体群光合成モデル

を用いて，トウモロコシ個体群において各層の光合成が群落全体の光合成にどの

程度貢献しているのかを推定することを試みた． 
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材料および方法材料および方法材料および方法材料および方法 

 

栽培方法 

トウモロコシの栽培は 2016 年，2017 年の 2 年間，5 月中旬～8 月中旬にかけて

九州大学箱崎キャンパス内の圃場で行い，P1690 (パイオニアエコサイエンス)を

供試品種とした．播種日は 2016 年 5 月 17 日，2017 年 5 月 16 日であった．施肥

条件は福岡県飼料作物施肥基準に従い，窒素，リン酸，カリが基肥としてそれぞ

れ 10 a あたり 10 kg となるように施肥し，5～6 葉期に窒素およびリン酸をそれぞ

れ 10 a あたり 10 kg となるように追肥した．施肥前に深さ 10 cm 付近の土壌を採

取後，農大式簡易土壌診断キットみどりくん(藤原製作所)を用いた土壌診断を行

い，施肥量を決定した．2016 年は条間を 60 cm に固定し，株間を調節することに

より栽植密度を変化させ，60 cm×24 cm の慣行区(6.9 本 m-2)および 60 cm×60 cm

の疎植区(2.8 本 m-2)の 2 処理区を設けた．2017 年は栽植密度 60 cm×24 cm の慣

行区のみとした．2016 年度，2017 年度のいずれにおいてもトウモロコシの全栽培

面積 13 m×14 m の圃場を 3.6 m×3.6 m の 9 つのプロットに区画分けした後，そ

れぞれに慣行区および疎植区を配分し，乱塊法に則って圃場試験を行った．雄穂

が抽出し，個体群の形成が完了した子実肥大期について，以下の各項目を測定し

た． 

 

光環境の測定 

  全天および個体群内における光強度を，光量子センサー(MIJ-14PAR Type2, 日

本環境計測)を用いて測定した．2016 年度は光合成測定葉の位置で日中の光強度

の日変化を測定した．2017 年度は全天光強度の日変化を測定した． 

 

光合成ガス交換測定 

 測定方法は第 3 章と同様である．2016 年度の測定条件は葉温 33°C，湿度 60%，
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CO2 濃度 400 µmol mol-1 とした．また，2017 年度の測定ではチャンバー内の湿度

が VPD<2 kPa となるように調節した．光強度は PFD を 0 µmol m-2 s-1 より徐々に

高めていき，0, 20, 40, 60, 80, 100, 120, 140, 250, 500, 800, 1100, 1500, 2000 µmol m-2 

s-1 の 14 段階とした．2016 年度は上位葉(上から数えて第 3 葉目)および下位葉(上

から数えて第 9 葉)について光合成ガス交換特性を測定した．また 2017 年度は

様々な葉位の葉について光合成ガス交換特性を測定し，回帰式によって光合成ガ

ス交換特性と葉内 N 含量との関係を得るのに用いた．なお，第 3 葉は上位葉の中

でも特に高い PN を有することを確認した上で上位葉として選定した． 

 

生理学的特性 

 第 3 章と同様の方法により，光合成ガス交換を測定した葉を用いて Chl 含量，

SLW および葉内 N 含量を調査した．2017 年度においては，層別刈り取り後の葉

について，各層別の葉における Chl 含量，SLW および葉内 N 含量を測定した． 

 

葉の形態的特性 

 2016 年度の光合成ガス交換測定葉を用いて，第 3 章と同様の方法により樹脂包

埋した葉片から葉横断切片を作成して，葉厚と IVD を測定した． 

 

個体群の構造特性 

  2017 年度の光合成ガス交換測定後に，60 cm×60 cm 区画について 20 cm 毎の

層別に層別刈り取りを行った．光量子センサーで全天の光強度と同時に層別の光

強度を各層当たり 10～20 点測定し，相対光強度を算出した．その後，個体群上部

から同化器官(葉+枯死葉)と非同化器官(茎，子実など)に分けて刈り取りを行った．

刈り取ったサンプルは 80°C で完全に乾燥させた後，乾物重を測定した．葉は刈

り取り後，速やかに水を張ったポリ袋に回収し，4°C で一晩冷蔵保存し，葉面積

計(AAM-9, 林電工)を用いて葉面積を測定後乾燥させた．乾燥処理前の葉の一部
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は Chl 含量および SLW の測定に用いた．また，乾物重測定後の葉は粉砕後，N 含

量の測定に用いた．葉面積の測定後，層ごとに単位面積当たりの葉面積を示す LAI

を算出した． 

 

モデルによる個体群光合成速度の算出 

・光のモデル 

 2017 年度のデータを用いて，モデルによる個体群光合成速度の算出を行った．

方法については Hikosaka et al. (2016)の方法によった． 

個体群における垂直方向の光強度は Beer-Lambert の法則に従い，以下の式によ

って近似できる(Monsi and Saeki, 1953)． 

I = I0 exp(‒KF)  (1) 

ここで，I はある葉層における光強度，I0 は個体群最上部の光強度を示し，K は

群落吸光係数，F は積算葉面積指数を示す．また，ある葉層において葉群が受け

る光強度 Ic は以下の式によって表せる． 

Ic = I0K exp(‒KF)/(1－m)  (2) 

ここで，m は光の透過率あるいは反射率を示す．葉の光吸収率を α, 反射率を r, 

透過率を t とすると，葉が受ける光は以下のように表せる． 

α + r + t = 1  (3) 

多くの葉では光の反射率および透過率は同程度の値を示すことから(彦坂 , 

2016), m は以下の式で表せる． 

m = 1 ‒ α  (4) 

光合成測定装置の LI-6400XT では，トウモロコシの葉の標準値として赤色光お

よび青色光の光吸収率をそれぞれ 0.85，0.90 としており，それをもとにした光合

成ガス交換測定中の葉の光吸収率は以下の式によって算出される (LI-COR 

Biosciences, 2012)． 

α = [αblueB + αred (100 ‒ B)] / 100  (5) 
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ここで，αblue および αred は青色光および赤色光の光吸収率を示し，B は照射時

の青色光の比率を示す．式(5)によって葉の光吸収率を計算した結果，ガス交換測

定葉の光吸収率の平均値は 0.85 であったため，α = 0.85, また式(4)より m = 0.15

とした． 

・光合成のモデル 

光と個葉光合成速度の関係は，以下の非直角双曲線の式によって近似される． 

  PN = [ΦI’ + Pmax – {(ΦI’ + Pmax)2 – 4ΦI’θPmax}1/2] / 2θ – Rd (6) 

ここで，Pmax は光飽和時の光合成速度，Rd は暗呼吸速度，θ は光-光合成曲線の

曲率を示す.  

光合成ガス交換を測定して Φ および Rd を直線回帰によって求めた後， 

KaleidaGraph(Synergy Software)を用いて光-光合成曲線と式(6)のフィッティングを

行うことにより Pmax と θ を算出した．その後，Pmax，Φ, θ および Rd と葉内 N 含

量との間で直線回帰を行うことで，以下の式が得られる(Hirose and Werger, 1987)． 

Pmax = am + bm NL 

Φ = ap + bp NL 

θ = at + bt NL 

Rd = ar + br NL   (7) 

ここで，ai および bi は定数，また NL は葉内 N 含量を示す．個体群各層におけ

る葉内 N 含量から式(7)を用いてそれぞれのパラメータを算出し，式(6)に代入す

ることにより各層の PN を算出した． 

個体群の各層における PN は LAI との積によって得られ，群落光合成速度(Pc)は

個体群上部の光強度 I0 に対する各層の PN の総和として求めた． 

 

統計解析 

 統計処理の方法は第 3 章と同様である． 
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結結結結    果果果果 

 

2016 年度実験 

 2016 年度実験において, 下位葉(第 9 葉)における日中の相対的光強度の平均は

慣行および疎植区においてそれぞれ上位葉(第 3 葉)の 16％，37％であった．光強

度の日変化の詳細を見ると，慣行区の下位葉では常に弱光環境に置かれていたが，

疎植区の下位葉では数十分～数時間，上位葉の 70～90％の強光が当たる時間帯が

日に数回見られた(第 12 図 A, B)． 

 PN を比較すると，慣行区では PFD≧500 µmol m-2 s-1 で下位葉よりも上位葉が有

意に高かったが，弱光下においては下位葉が上位葉を上回る傾向がみられた(第13

図 A, C)．また，慣行区において Φ，LCP および Rd などのガス交換パラメータは

上位葉が下位葉よりも高かった(第 17 表)．疎植区においては，全光強度下におい

て上位葉と下位葉の間で PN に差は見られず(第 13 図 B, D)，Φ，LCP および Rd に

も差はなかった(第 17 表)． 

 ガス交換特性以外の生理的特性については，慣行区では葉内 N 含量, Chl a/b 比

および SLW は上位葉が下位葉よりも高かった(第 18 表)．Chl 含量は単位面積当

たりでは差はなかったが，単位重量当たりでは下位葉が上位葉よりも高かった．

疎植区では，葉内 N 含量は上位葉と下位葉に差はなかったが，Chl a/b 比および

SLW は上位葉が下位葉よりも高かった．また Chl 含量は単位葉面積あたり，単位

重量あたりのいずれも下位葉が上位葉よりも高かった(第 18 表)． 

 葉の形態的特性については，慣行区および疎植区の両処理区において，葉厚や

IVD は上位葉と下位葉の間に差は見られなかった(第 19 表)．一方，葉の横断切片

像を比較すると，BS 細胞内における葉緑体の占有面積は慣行区では上位葉が下

位葉よりも大きかったが(第 14 図 A, C)，疎植区では上位葉と下位葉の間で明確な

差は見られなかった(第 14 図 B, D)． 
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第 12 図. 慣行区(A)および疎植区(B)のトウモロコシ個体群の 

上位葉および下位葉における光強度の日変化.  
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第 13 図. 慣行区(A, C) および疎植区(B,D)のトウモロコシ個体群の上位葉および

下位葉における光-光合成曲線．C, D は弱光域の拡大図．平均値±SD. **は 1%

水準で有意差がある(t 検定).   
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慣行区 上位葉 43.5±5.8 0.073±0.004 22.1±2.9 1.80±0.28
下位葉 26.0±3.2 ** 0.060±0.003 ** 7.5±5.1 ** 0.45±0.36 ***

疎植区 上位葉 51.6±3.6 0.072±0.004 23.2±5.1 2.08±0.64
下位葉 55.2±3.2 NS 0.074±0.004 NS 23.9±6.5 NS 2.04±0.61 NS

栽植密度 葉位 P 2000 Φ LCP R d

(µmol m -2 s-1) (mol mol-1) (µmol m -2 s-1) (µmol m -2 s-1)

 

  

第 17 表. 慣行区および疎植区のトウモロコシ個体群の上位葉および下位葉における

PFD が 2000 µmol m
-2

 s
-1
の時の光合成速度(P

2000
)，量子収率(Φ)，光補償点(LCP)およ

び暗呼吸速度(R
d
)の比較． 

**，***はそれぞれ 1%，0.1%水準で有意差がある(t 検定)．NS は有意な差がない． 
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第 18 表. 慣行区および疎植区のトウモロコシ個体群の上位葉および下位葉における葉内窒素

(N)含量，クロロフィル(Chl)含量，Chl a/b 比，および比葉重(SLW)の比較． 

*，**，***はそれぞれ 5%，1%，0.1%水準で有意差がある(t 検定)．NS は有意な差がない． 
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第 19 表. 慣行区および疎植区のトウモロコシ個体

群の上位葉および下位葉における葉厚および維管

束間距離(IVD)の比較． 

NS は有意な差がない． 
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第 14 図. 慣行区および疎植区のトウモロコシ個体群における上位葉および下位葉の

横断切片の比較．慣行区上位葉，(B) 疎植区上位葉，(C) 慣行区下位葉，(D) 疎植区

下位葉．黒色のバーは 50 µm を示す．BSC, 維管束鞘細胞; MC, 葉肉細胞． 
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2017 年度実験 

 2017 年度実験において，光合成測定時期における日中の平均 PFD は約 1300 

µmol m-2 s-1，最大 PFD は約 2350 µmol m-2 s-1 であった(第 15 図)． 

個体群内の相対照度および葉面積を測定し，式(1)をもとに K を算出したとこ

ろ，K = 0.494 となった．また，各層の葉面積を測定後 LAI を算出し，式(2)によっ

て各層の葉が受ける光強度 Ic を算出した．Ic の相対値と各層の LAI の関係を第 15

図に示した．個体群における LAI の分布は 190 cm の層をピークとした山型であ

った(第 16 図 A)．Ic の相対値(Ic/Ic,0)は，個体群最上層から 150 cm 層まで急激に低

下しており，230 cm 層で最上層の約 50%, また 170 cm 層以下では 20%以下であ

った(第 16 図 A)．また，個体群全体の葉面積に占める各層の葉面積の割合は最上

層から 230 cm 層で約 24%, 230～190 cm 層で約 21%，170 cm 層以下では 55%であ

った(第 16 図 B)． 

層別の葉における生理的特性については，葉内 N 含量および SLW は上層から

下層にいくに従って低下する傾向が見られた(第 17, 18 図)．ただし，葉内 N 含量

については最上層部がいく分低い傾向を示した(第 17 図)．Chl 含量は，葉面積当

たりでは上層部と下層部で大きな差は見られず，葉の乾物重当たりでは下層部に

いくに従って増加する傾向が見られたが，両パラメータともに最下層付近では低

下した(第 19 図 A，B)．Chl a/b 比は最上層から 230 cm 層までは上層から下層に

いくに従って低下する傾向が見られたが，それ以下では一定の低い値を維持した

(第 19 図 C)． 

個体群内の様々な位置の葉の光-光合成曲線を作成し，群落光合成の算出に必要

な Pmax, Φ, θ および Rd を得た後，それぞれのパラメータと葉内 N 含量の関係を得

た(第 20 図)．Pmax, Φ および Rd は葉内 N 含量との間に正の相関があり，θ と葉内

N 含量との間には負の相関があった．また 4 つのパラメータと葉内 N 含量との直

線回帰によって，それぞれのパラメータに関して以下に示す葉内 N 含量の関数を

得た． 
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第 15 図. 2017 年度の光合成測定時期の全天光強度の日変化.  
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第 16 図. トウモロコシ個体群(慣行区)における層別の葉面積指数(LAI)の分布と

相対的光強度(Ic/Ic,0)との関係(A)および全葉面積に対する各層の葉面積の割合

(B)．B の棒内の数値は各層の全体に対する割合(%)，()内の数値は各層の高さ

(cm)を示す． 
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第 17 図．トウモロコシ個体群(慣行区)に

おける層別の葉内窒素(N)含量．平均値±

SD． 
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第 18 図.トウモロコシ個体群(慣行区)に

おける層別の比葉重(SLW)．平均値±

SD．  
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第 19 図.トウモロコシ個体群(慣行区)における層別の葉面積当たり(A)，葉乾物重量

当たり(B)のクロロフィル(Chl)含量および Chl a/b 比(C)．平均値±SD．  
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第 20 図. トウモロコシ個体群(慣行区)における個葉の葉内 N 含量と光飽和光

合成速度(Pmax; A)，量子収率(Φ; B)，光-光合成曲線の曲率(θ; C)および暗呼吸

速度(Rd; D)との関係．*，***はそれぞれ 5%，0.1%水準で有意な相関がある． 
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Pmax = -24.372 + 0.9356 N (r = 0.844, P < 0.001) 

Φ = 0.0421 + 0.0004 N  (r = 0.665, P < 0.001) 

θ = 0.9617 + 0.0048 N  (r = -0.409, P < 0.05) 

Rd = -0.7291 + 0.0363 N  (r = 0.571, P < 0.001) 

これらの関数と層別の葉内 N 含量から，葉の 4 つのパラメータを算出後，式(6)

に代入した． 

群落光合成速度を算出した結果，日中最大 PFD 下における Pc は 107.2 µmol m-2 s-

1 であった(第 21 図 A)．Pc の内訳に着目すると，層別の PN は最上層から深くなる

につれて上昇し，250 cm 層において最大値を示した後，それ以下の層で徐々に低

下していった(第 21 図 A)．Pc に占める各層の PN の割合を見ると，最上層が受け

る光の 50%以上を受ける最上層から 230 cm 層までの PN が，Pc の 53%という高い

割合を担っていた(第 21 図 B)．一方，それ以下の層の PN の割合は，最上層の 20

～50%以下の光を受ける 210～190 cm 層および 20%以下の光を受ける 170 cm 層

以下ではそれぞれ Pc の 26%および 21%程度であった(第 21 図 B)． 
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第 21 図．トウモロコシ個体群(慣行区)における PFD＝2300 µmol m
-2

 s
-1
の時の

層別の光合成速度(PN)および群落光合成速度(Pc; A)および層別の PN の Pc に対

する割合(B)．B の棒内の数値は各層の PN の Pc に対する割合(%)，()内の数値

は各層の高さ(cm)を示す． 
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考察考察考察考察 

 

2016 年度の実験では，慣行区の上位葉と下位葉における光環境に差がみられた

(第 12 図 A)．また慣行区の上位葉と下位葉では光合成ガス交換特性やその他の生

理的特性および葉内部の構造にも差がみられ(第 13，14 図; 第 17-19 表)，下位葉

の特徴は第 3 章における H-L 葉の特徴と類似していた．よって第 3 章の H-L 葉に

おいて見られた葉の展開後の光合成特性の弱光順応は，圃場環境下のトウモロコ

シ個体群の下位葉でも実際に起こっていることが明らかとなった． 

疎植区においても上位葉と下位葉における光環境には慣行区ほど大きくはな

かったものの差がみられ，日中の平均光強度は 37%に低下していた(第 12 図 B)．

しかし，疎植区の下位葉では，日中の太陽の角度の変化によって上位葉による遮

光を受けない時間帯があり，その間は上位葉が受ける光強度に近い光を受けてい

た．一定期間の強光の存在は，疎植区の下位葉が光合成をはじめとして上位葉と

同等の特性を有していた理由の一つであると考えられる．また，光環境以外の理

由として，疎植区では慣行区に比べ栽植密度が低いことから，植物体の栄養状態

がよく，そのため下位葉の老化の進行が遅れた可能性も考えられる．しかし，Ma 

et al. (2017)は M. × giganteus を用いた実験の中で，高 N 条件下でも弱光条件に曝

した個体の光合成能力は強光条件の個体よりも低く，栄養状態が良い場合でも光

環境が著しく変化すれば光合成能力に影響することを示している．したがって，

本実験で疎植区の上位葉と下位葉の光合成ガス交換特性に差がなかったのは，栽

植密度を変化させたことによる光環境の変化が主な要因であると考えられた．

2016 年度の実験において，慣行区の下位葉は上位葉よりも Φ が低下した(第 17

表)．Φ は光合成の光利用効率の指標として用いられており，Φ が高いことは特に

弱光環境下や群落レベルの光合成において重要であると考えられている(Long et 

al., 1993; Ehleringer et al., 1997)．植物の Φ に関する報告は多く見られ，弱光下で

育成した植物に関しては維持あるいは向上したという報告があり(Ehleringer and 
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Pearcy, 1983; Ward and Woolhouse, 1986a; Tazoe et al., 2008; Pengelly et al.,2010)，個

体群レベルにおいては，コムギやオート麦では下層部において Φ を維持したとい

う報告がある(Beyschlag et al., 1990)．しかし，最近，Pignon et al. (2017)はトウモロ

コシおよび M. × giganteus の個体群を上層と下層に分けて詳細に解析して，下位

葉の Φ は上位葉よりも低下することを明らかにしており，本実験の結果と一致し

ている．また，Kromdijk et al.(2008)も M. × giganteus 個体群下層部の葉では Φ は

低下する傾向を示すことを認めている．弱光下で Φ が維持されたという報告のほ

とんどは，寒冷紗などを用いた人工的な弱光環境下で形成された陰葉による結果

である．また，Beyschlag et al. (1990)が実験したコムギやオート麦は C3 植物であ

るが，C3 および C4 などの光合成型の違いが圃場環境下の弱光への順応性の差に

影響している可能性が示唆されている(Kephart et al., 1992)．圃場環境での個体群

下位葉では，光強度以外の環境要因や老化なども Φ に大きく関わっていると考え

られるため，遮光処理実験のような弱光下で生育した植物から得られた結果とは

異なり，個体群下位葉で Φ が低下することは妥当であると考えられる． 

2016 年度の実験では，慣行区および疎植区において上位葉よりも下位葉の方が

Chl a/b 比は低く，Chl 含量は上位葉と同等あるいは上位葉より高かった(第 18 表)．

この傾向は 2017 年度の実験における慣行区の上層部と下層部の比較においても

ほぼ同様であった(第 19 図)．Chl 含量の増加および Chl a/b 比の低下は弱光環境下

で生育した植物の葉(陰葉)で見られ，これにより光捕集効率が高まると考えられ

ている(Björkman, 1981; Givnish, 1988)．作物個体群においては葉の相互遮蔽の影響

により下層部が弱光環境に置かれるため，光勾配に応じた個体群下層部の Chl a/b

比の低下は多くの作物で観察されている(Evans, 1993; Li et al. 2015; Li et al., 2015)． 

2017 年度の実験では，直接光と散乱光を区別しない多層モデルを用いることに

より群落光合成速度を算出した．非直角双曲線式(6)に代入するパラメータと N 含

量との間に有意な相関が見られたことから(第 20 図)，一定の信頼性をもって群落

光合成速度を推定できたと評価されよう．これまでに多様な方法で群落光合成の
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モデリングが行われており，本実験と同様のモデルを用いた群落光合成に関する

報告が多数見られる(Hirose and Werger, 1987; Hikosaka et al. 1998, 2003; Tominaga et 

al., 2015)．一方で，本実験のように全ての光を Lambert-Beer 則に従い減衰する散

乱光であると仮定する方法は，より実際の光環境に近い直達光，散乱光を想定し

た光モデルを使用した場合に比べ，個体群に降り注ぐ光強度が高い場合の群落光

合成速度を過大評価しているという指摘もある(Hikosaka, 2016)．したがって，本

研究における個体群光合成を解釈する場合その点について留意が必要であり，ま

た今後正確な個体群光合成速度を推定する上では，光要因についてさらなる検討

が必要である． 

本研究では，日中最大光強度(PFD=2300 µmol m-2 s-1)における Pc は 103.6 µmol 

m-2 s-1 であり(第 21 図 A)，またその時の個体群における積算 LAI は約 6.2 であっ

た(第 16 図)．Wei et al. (2016)は，複数の土壌 N 処理区で育成したトウモロコシ個

体群について，正午を挟んだ強光時の個体群光合成速度を実測しているが，LAI

が 6 付近の個体群における Pc は 80 µmol m-2 s-1 程度と報告している．また，Liu et 

al. (2015)は，LAI が 6~7 前半のトウモロコシ個体群における昼間の強光時の Pc(実

測値)を 60~70 µmol m-2 s-1 程度としている．しかし，後者は上位葉を取り除く処理

を行っており，さらに栽植密度が本実験の約 1.5 倍とかなり大きいため，Pc は理

想的な条件より低下していると推察される．本研究において推定された Pc は，上

述のように幾分過大評価している可能性があるものの，ほぼ妥当性な値ではない

かと考えられた． 

2017 年度実験では，トウモロコシ個体群全体の光合成(Pc)に対する各層におけ

る光合成の割合を算出した．日中最大 PFD 時のトウモロコシ個体群の Pcのうち，

最上層の 50%以下の PFD で行われる光合成が約半分を担っていることが明らか

となり(第 21 図 B)，またその葉面積の割合は約 76%と大きかった(第 21 図 B)．

Long (1993)は群落光合成モデルにより作物個体群の光合成量をシミュレーショ

ンし，LAI が 3 の作物個体群において遮光された葉が行う光合成量は日中を通し
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て全体の約 45%と推定している．また，LAI が 5 の作物個体群においては直接光

が当たる葉が行う光合成量は日中最大 PFD 時で全体の約 40%以下であるとして

いる．また，Kromdijk et al. (2008)は，M. × giganteus の個体群ではかなりの葉が弱

光下で光合成を行っていることを示している．これらの結果は，作物個体群では

弱光下に置かれている葉の割合が多く，弱光下の光合成能を高めたり効率化する

ことが個体群全体の光合成にを向上させる上で重要であることを示唆している． 
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摘摘摘摘    要要要要 

 

 前章て見出されたトウモロコシの葉の弱光順応が，実際の圃場環境で栽培さ

れているトウモロコシ個体群でも同様に起こっているのかを検討した．また，

トウモロコシ個体群の下層部の葉が実際の個体群全体の光合成にどの程度寄与

しているのかを群落光合成モデルを用いて推定した． 

 

1. 個体群下層部の光強度を変化させるために栽植密度を変えた慣行区と疎植区

を設けてトウモロコシ個体群を育成した．下位葉の受ける光強度は慣行区と

疎植区でそれぞれ上位葉の 16%，37%であった．また，疎植区の下位葉では

上位葉の 70~90%の光が当たる時間帯が日に数回見られたが，慣行区では見

られなかった． 

 

2. 慣行区では，PFD が 500 µmol m-2 s-1 以上の強光域で上位葉の PN は下位葉の

PN よりも高かったが，それ以下の弱光域では上位葉の PN より下位葉の PN

が高い傾向が見られた．また，Φ，LCP および Rd は上位葉が下位葉よりも

高かった．疎植区では上位葉と下位葉の間でガス交換パラメータに有意な差

はなかった． 

 

3. 慣行区では葉内 N 含量，Chl a/b 比および SLW は上位葉が下位葉よりも高か

ったが，Chl 含量は単位葉面積あたりでは差がなく，葉の乾物重あたりでは

上位葉よりも下位葉が高かった．疎植区では上位葉と下位葉の間でいずれの

パラメータ間にも差は見られなかった． 

 

4. 葉厚や IVD などの葉の形態的特性は，慣行区および疎植区において上位葉
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と下位葉の間に差は見られなかった．一方，BSC における葉緑体の占有率は

慣行区では上位葉が下位葉よりも大きかったが，疎植区では上位葉と下位葉

の間に明確な差はなかった． 

 

5. 光合成ガス交換特性，その他の生理的特性および葉の形態学的特性のいずれ

においても，慣行区の下位葉の特徴は第 3 章における H-L 葉の特徴と類似し

ていたが，疎植区の下位葉ではそのような傾向は見られなかった．したがっ

て，第 3 章において見出された光合成特性の弱光順応は，慣行区のトウモロ

コシ個体群下層部の葉でも同様に起こっていると結論づけられた． 

 

6. 次に，個体群下層部の光合成を評価するために，圃場で慣行区と同じ栽植密

度でトウモロコシを育成した．この個体群では，光合成測定時期における日

中の平均 PFD は約 1300 µmol m-2 s-1，最大 PFD は約 2350 µmol m-2 s-1 であっ

た． 

 

7. トウモロコシ個体群における層別の LAI 分布は 190 cm をピークとした山型

であった．層別の相対的 Ic は個体群最上層から 150 cm 層までに急激に低下

し，230 cm 層で最上層の 50%，170 cm 層以下では 20%以下となった．ま

た，個体群の全葉面積のうち，個体群最上層の PFD の 100~50%の光を受け

る葉面積の割合は 24%となり，同様に最上層の PFD の 50~20%および 20%以

下の光を受ける葉面積の割合はそれぞれ 21%および 55%であった． 

 

8. 層別の生理学的パラメータについては，葉内 N 含量が最上層部で幾分低い値

を示した以外は，葉内 N 含量および SLW は上層から下層に向かうにしたが

って低下する傾向が見られた．一方，Chl 含量は葉面積あたりでは上層部と
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下層部で大きな差はなかったが，葉の乾物重あたりでは下層に向かうにした

がって増加する傾向が見られた．また，Chl a/b 比は最上層から 230 cm 層ま

では低下する傾向が見られたが，それより下層ではほとんど一定の低い値を

示した．以上の結果から，上層から下層に向かうにしたがい，葉内タンパク

含量を低下させながら，一方で光捕集能を積極的に高めているものと考えら

れた． 

 

9. 個体群に降り注ぐ光を散乱光と仮定した多層モデルによる個体群光合成速度

Pc を算出した結果，日中最大 PFD 下の Pc は 103.6 µmol m-2 s-1 であった．ま

た，Pc に対する層別の PN の割合は，個体群最上層の PFD の 100~50%の光を

受ける最上層から 230 cm 層までで 53%となった．また最上層の 20～50%以

下の光を受ける 210～190 cm 層および 20%以下の光を受ける 170 cm 層以下

では，それぞれ Pc の 26%および 21%であった． 

 

10. 以上の結果より，トウモロコシの個体群における全葉面積の約 3/4 の葉は最

上層の 50%以下の光強度で光合成を行っており，またそれらが個体群光合成

に占める割合は全体の約半分程度と大きいことが示された． 
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第第第第 5 章章章章    総合考察総合考察総合考察総合考察 

 

 世界的な人口増加による食料需要の増加，資源の枯渇，温暖化などの環境問題

が深刻化する中で，作物の生産性の向上とともに，資源低投入および環境保全型

の農業体系の確立が求められている．それらを達成するためには，あらゆる視点

から作物の生産性の向上を試みる必要があろう．本章では，第 2~4 章で得られた

実験結果を総合的に踏まえた上で，今後のトウモロコシおよび C4作物における光

合成および生産性の向上の取り組みの必要性と展望を考察したい． 

本研究では，第 2 章において，トウモロコシの個葉の最大光合成能力および資

源利用効率を高める上での知見を得た．また第 3，4 章ではトウモロコシの個葉お

よび個体群の弱光環境における光合成能力を高める上での基礎的知見を得た．光

合成能力を高めることによる作物の生産性向上の試みは，過去から現在に至るま

で数多く行われている．その一方で，その実現の可能性については常に議論が絶

えない．その理由として，多くの作物において光合成と収量の間に明確な関連性

が見られないこと，作物の収量性は光合成能力だけではなく，むしろ光合成産物

の行き先となるシンクによってより強い制限を受けていることなどが指摘されて

いる(Zhu et al., 2010)．その他，これまでの光合成と収量性に関する研究の多く

が，主に個葉の最大光合成能力に着目して行われてきたことも大きな原因であろ

う．実際の栽培環境下で個葉の最大光合成能力を生かせるのは，個体群上層部の

葉など全体の一部であり，さらに一日の中でも昼間の太陽高度が高い時間帯のみ

だからである．しかし，実際に光合成能力が収量性に関与していることを示す報

告があることもまた事実である(Murata, 1981; Fischer et al., 1998; Ding et al., 2005, 

2007)．Zhu et al. (2010)は，Monteith (1977)の式においてこれまでに収量性を高め

てきた主な要因である εi や εp を今後向上させることはほとんど期待できないとし

ている．したがって，今後作物の収量性を高めていく上で εc，すなわち光合成能

力やその効率を高める研究は不可欠といえ，またこれまでにその取り組みが充分
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に達成されていないことを踏まえると，より魅力的な研究課題であることは疑い

なかろう．ただし，従来行われてきた個葉の最大光合成能力に着目した研究のみ

ならず，作物の個体群レベルで実際に経験するあらゆる環境下を想定し，光合成

能力を高める必要があろう．その意味では，個葉の最大光合成能力は，強光の当

たる個体群上層部の光合成を考える上で重要であり，引き続き高めるための努力

が必要であろう．また，今後の課題である資源低投入下での作物の生産性の向上

を図る上では，光合成能を高めると同時に光合成資源利用効率を高める必要性も

大きいと考えられる． 

光合成能力の向上による生産性の高い品種の育成を目指すとき，遺伝資源の多

様性に着目することは重要である(Flood et al., 2011)．これまでに作物の栽培化や

品種改良は，主に充分な施肥条件の下で収量を増大させるという観点から行われ

てきているが，そのような一定の方向性に限定された品種改良の結果，栽培品種

の持つ遺伝的多様性は徐々に狭まってきた(Zamir, 2001; Zhang et al., 2017)．そのよ

うな背景とともに，これまでに光合成能力を高めることによる作物の生産性の向

上が成功していないことを踏まえると，これまで収量性に直接関わらなかったが

ために，優れた光合成能力を有する品種やそれに関わる有用な形質なども栽培化

の過程で失われてきた可能性があろう．したがって今後，光合成能力による生産

性の向上に取り組む上で，大規模に遺伝資源を再調査することは意義があるかも

知れない．また，その際には理想的な栽培環境を想定するだけでなく，今後の作

物生産が経験すると考えられる環境(資源低投入，高 CO2 大気条件など)を想定し

て，資源利用効率などにも着目しながら研究を進めていくことも重要であろう． 

前述のような遺伝資源の多様化という面では作物の野生種(近縁種)は重要であ

る．作物の野生種は品種改良を進めていくための遺伝資源として重要であること

は古くから指摘されているが，分子生物学的手法や育種技術の発達により遺伝的

情報を利用しやすくなったことや，以前に比べ遠縁の交雑も容易となったことに

より，その利用度は高まっている(Hajjar an Hodgkin, 2007)．作物の野生種は，作物
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が栽培されている環境と比較すると過酷な環境で生育していることが多く，その

ような環境下で生存競争をしていく上で有用な形質を有していることも多い

(Hamaoka et al., 2013; Scafaro et al., 2010)．そのような観点から本研究では，トウモ

ロコシおよびその野生種であるテオシント 4 種についても供試し，光合成能力や

資源利用効率について検討した(第 2 章)．これまでにイネ(Scafaro et al., 2010)，コ

ムギ(Munns et al., 2012)およびダイズ(Li et al., 2008)などの主要作物の育種において

野生種の有用形質を導入することに成功した例が見られる．また，トウモロコシ

においても実際に野生種の有用形質を利用した改良研究がなされており，Z. 

nigaraguensis の有する耐湿性に関わる QTL を導入することにより耐湿性の高い F1

系統が得られている(Mano and Omori, 2015)．本実験においては，Z. nicaraguensis

を除くテオシントは PWUE が高い傾向にあった(第 2 章)．このような結果は，野

生種を利用することによる品種改良の可能性を示唆するものである． 

近年では，分子生物学的手法の発達に伴い，形質転換体を用いることにより光

合成能力の制御要因を明らかにする試みが行われている．von Caemmerer and 

Furbank (2016)は C4 植物の光合成能を高めるための要因について詳細に検討し，

PEPC による炭酸固定過程，Rubisco タンパク質の活性および CO2親和性，PEP の

再生産過程，CO2 の拡散過程および電子伝達活性などを挙げている．しかし，

Flaveria bidentis のような遺伝子操作が可能なモデル C4 植物における C4 光合成の

制御要因が明らかになったとしても，それが他の C4 植物にも当てはまるのかは明

らかではない．また，本研究のトウモロコシでは SLW は PNの制御要因ではない

ことが示されたが，Tsutsumi et al. (2017)はアマランサス属において両者に相関性

を見出している．逆に，本研究で PNと C4 酸脱炭酸酵素活性との間に見られた正

の相関関係は，アマランサス属においては見られなかった(Tsutsumi et al., 2017)。

他の様々な特性についても同様の相反する事象が見られる可能性は大いにあろ

う．よって，C4 光合成の制御要因として可能性が示されているものばかりでな

く，そうでない形質についても目を向けて，品種間や種間で関係性を検証するこ
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とは今後も重要であると考えられる． 

本研究では，初めて NADP-ME 型 C4 植物における PCK 活性の系統間差を調査

した(第 2 章)．現在のところ，NADP-ME 型 C4 植物が PCK 活性を有することの生

理学的意義は知られていない．Sharwood et al. (2014)はトウモロコシにおいて塩ス

トレスまたは遮光下で，C4 化合物の脱炭酸反応における NADP-ME 活性に対する

PCK 活性の比率が変化することを報告している．したがって，2 種類の C4 酸脱炭

酸酵素は，環境条件に応じて相互に補完し合っているのかもしれない(Bellasio and 

Griffiths, 2014)．トウモロコシの PCK は明暗条件によって調節されるリン酸化部

位を有しておらず，暗黒条件下でも活性を維持している(Walker et al., 2002)．ま

た，BSC 内で PCK によって脱炭酸された C4 酸は PEP に変換されるため，PPDK

によるピルビン酸から PEP への合成反応をバイパスでき，この反応過程で必要と

なる ATP を節約できることが考えられる(Kanai and Edwards, 1999)．よって CO2 固

定に対する ATP 利用効率が高くなる可能性があり，このことは PCK 活性をもつ

NADP-ME 型 C4 植物では，PCK は弱光のような光エネルギーが制限される環境に

おける光合成の効率化に関わっている可能性を示唆している．また，PPDK によ

る PEP の再生産過程は，C4 光合成の律速要因の一つとしても挙げられていること

から(Usuda et al., 1984; Wang et al., 2008; von Caemmerer and Furbank, 2016), PCK の

働きによって PPDK の働きが一部補助されることにより，光合成の効率化に寄与

しているのかもしれない．このように，NADP-ME 型 C4 植物における PCK の役

割についてはいくつかの可能性が考えられ，今後さらなる研究が必要とされる． 

 第 3, 4 章では，トウモロコシの展開後の葉の弱光順応性について個葉レベルで

明らかにしたが，これまでに C4 植物におけるこのような現象を葉の微細構造を含

めて調査した例はほとんど見あたらず，今回，新たな知見が得られた．現在の作

物栽培においては，過去に比べより高密度に栽植されるようになってきており

(Richards, 2000)，作物の品種改良もそれを念頭に行われてきたが，このことはト

ウモロコシにおいても同様である(Duvick et al., 2004)．高密度栽培では，植物個体
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同士の相互遮蔽が大きくなり，弱光環境が多くなることが予想される．このよう

な中で個体群としての光合成能力を高めるという点では，葉の角度をより垂直に

近づけるなど，個体群の構造的特性の改良により光捕集能を高めることが行われ

てきた．これから引き続き高密度の作物栽培が行われていく中で，今後のトウモ

ロコシにおける育種目標として，弱光への耐性が掲げられている(Duvick et al., 

2004)．作物個体群の弱光環境における光合成特性の改善がもたらす潜在的意義を

考えると，今後この視点に基づく密植栽培適応品種の作出が期待されるだろう．

本研究はトウモロコシにおける弱光順応機構の一端を明らかにしたものである

が，これらの知見をもとに光合成の弱光順応性という見地から，より密植栽培に

適した品種の作出が可能になるかもしれない． 

本研究では，群落光合成モデルを利用して，個体群下層部において多くの葉が

弱光環境下での光合成を強いられていることを明らかにし，それらが作物の生産

性に与える影響は大きいことを示した(第 4 章)．Long (1993)も弱光環境下の光合

成効率を高めることが作物の生産性を高める上で重要であることをシミュレーシ

ョンによって示している．群落下層部などの弱光環境下の光合成において有利な

個葉レベルの特性として，Φが高く，Rd が低いこと(Pearcy, 1998)，時折差し込む

変動光(サンフレック)を効率的に利用できることなどが挙げられる(Lawson et al., 

2012)．さらに，C4 植物においては BSC からの CO2 漏出を抑制することも重要で

ある(Kromdijk et al., 2014; Sage et al., 2014)．実際の作物個体群における下層部の葉

の弱光順応を考慮した上で，これらの要因を改良していくことは，トウモロコシ

個体群下層部における光合成効率を高めることにつながる可能性があろう． 
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