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日本光合成学会　次期会長選挙　決選投票のお願い

　すでにお知らせしましたとおり、本年1月31日投票締め切りで実施いたしました次期会長

選挙（任期：平成27年1月1日～平成28年12月31日の2年間）につきまして、平成26年2月6日

に開票した結果、高橋裕一郎会員と寺島一郎会員のお二人がともに37票で同数でしたので、

決選投票を実施いたします。

　この会報の末尾に添付されている投票用紙に、お二人のうちいずれかのお名前をご記入の

上、同封の返信用封筒にて選挙管理委員会宛に5月16日（金）（当日消印有効）までにご送

付ください。どうぞ宜しくお願いいたします。

【投票上の注意】

１．所定の投票用紙を用いて投票してください。

２．返信用封筒の裏面には、住所・氏名をご記入ください。これは、投票者を特定するため

ではありません。記名なしで投函されると、切手を貼り忘れた場合に、返送先がわから

ず、不足分の請求が選挙管理委員会に届いてしまいます。お手数ですが、ご協力をお願い

いたします。

３．郵便代金は８０円から８２円に値上げになったので、注意してください。

平成26年4月1日

日本光合成学会　選挙管理委員会
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　本年の第5回日本光合成学会年会では、公開シンポジウム、ポスター発表に加え、昨年逝去された浅田浩二先
生を偲んで「活性酸素研究の歩み」と題した特別セッションを予定しております。

　日時：	
 2014年5月30日（金）13時　～　31日（土）15時30分（予定）
　場所：	
 近畿大学　農学部（http://nara-kindai.unv.jp/01gakubu/access.html）
　参加費：	
 一般（会員）　2000円，一般（非会員）3000円，学生　無料
　懇親会費：	
 一般　3000円，学生　2000円

公開シンポジウム「多様な光合成の世界」
オーガナイザー　鞆達也（東京理科大学）

園池公毅（早稲田大学）

　光合成に限らず、ほとんどすべての生物学研究は「普遍性の追求」と「多様性の認識」をその基礎に置いてい
ます。光化学系の研究者であれば、反応中心の普遍性と、集光装置の多様性がすぐに頭に思い浮かぶかもしれま
せん。生物のゲノム配列決定が一大ニュースであった時代には、ゲノムの決まったモデル生物に研究資源を集中
して投下すべきであるといった議論がなされていました。多様性をある程度犠牲にしても、効率的に研究を進め
ることが重要であると考えられたわけです。それから二十年ほどが経ち、ゲノムが決まった生物で研究できるこ
とを探す時代から、面白い生物を見つけたらまずゲノムを決めて研究を進める時代へと変わってきています。こ
の背景には、普遍的な部分の理解が急速に進んだという理由もあるでしょう。そして今後は、明らかになった普
遍性の基盤に立って、多様性を解析することこそが、どの分野の研究にも必要となってくるはずです。今回のシ
ンポジウムでは、そのような認識に基づいて、光合成研究、あるいはその周辺分野から、多様性をキーワードに
以下の方々に講演をお願いしました。また、シンポジウムの最後には、昨年逝去された浅田浩二先生を偲んで、
「活性酸素研究の歩み」と題した特別セッションを設けました。実りある活発な議論を期待しています。

セッション1　5月30日（金）「多様性からみた光合成生物の生存戦略」

「植生分布の多様性を利用した光合成タンパク質研究」　中里拓也（メンフィス大）増田真二（東京工業大）

「C1微生物-植物系によるC1炭素固定」　阪井康能（京都大）

「原形質流動による成長制御から考える植物の光戦略」　富永基樹（理研・JSTさきがけ）

「藻類の多様性と光化学系」　鞆達也（東京理科大）
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第5回日本光合成学会年会および公開シンポジウム

「多様な光合成の世界」
2014年5月30日(金) ～ 31日(土)
近畿大学　農学部　奈良キャンパス

集会案内



セッション2　5月31日（土）「光合成の多様性と進化」

「サンゴ共生藻の魅力：光合成研究の観点から」　高橋俊一（Australian National University）

「クロロフィルの光エネルギー捕集にみられる多様性」　秋本誠志（神戸大）

「クロロフィルを制した者が光環境を征した―プロティストと二次植物の進化」　柏山祐一郎（福井工業大）

「自然界の多様性を生かした研究戦略：珪藻の世界」　菓子野康浩（兵庫県立大）

特別セッション　5月31日（土）「活性酸素研究の歩み」

「Water-water cycleと光化学系I循環的電子伝達」　遠藤剛（京都大）

「光合成と酸素　～O2への拘りを学んで～」　三宅親弘（神戸大）

「活性酸素の功と罪－基礎研究の実用化までの道のり」　小川健一（岡山県生物科学総合研）

「過酸化脂質由来のカルボニル種は（が？）酸化シグナルである」　真野純一（山口大）

　これらのシンポジウム講演に加え、5月30日（金）にはポスター紹介の時間を設ける予定です（展示パネルサ
イズ：ｗ　1200 mm × h 1800 mm）。優秀発表賞を選出しますので、皆様ふるって研究成果をご発表ください。

　参加ご希望の方は、光合成学会のホームページ（http://photosyn.jp/event.html）から、参加登録をお願いしま
す。ポスター発表は会員に限らせていただきます（非会員で発表を希望される方はご入会ください。年会当日に
ご入会いただくことも可能です）。

参加登録方法

　光合成学会のホームページでエクセルファイル（http://photosyn.jp/membership/nenkai2014.xls）をダウンロー
ドし、エクセルファイル内に必要事項をご記入の上、メールに添付して下記のアドレスに送付してください。

メール宛先（年会担当）：	
 nenkai@photosyn.jp

メール件名：	
 	
 「第5回光合成学会年会申込」
申込締め切り日：	
 	
 5月7日（水）

問い合わせ先：
	
 年会企画委員長：熊崎 茂一（京都大）kumazaki@kuchem.kyoto-u.ac.jp

	
 年会準備委員長：重岡 成（近畿大）
	
 年会準備委員：　田茂井政宏（近畿大）
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リンカーが決める2つのフィコビリソーム§

 東京大学 総合文化研究科 広域科学専攻／JST CREST
渡邉 麻衣*　池内 昌彦

フィコビリソームは、シアノバクテリアに広く存在するアンテナであり、主に光化学系IIへエネルギー伝達する。
一般的なフィコビリソームは、ロッドとコアからなり、それぞれが特異的なリンカーにより結合している。一方
近年、コアをもたないロッド状のフィコビリソームの存在が報告されている。このフィコビリソームは光化学系I
特異的なアンテナとして機能すると考えられている。また形成には、新規のリンカーが関与していることも示唆
されている。リンカーとフィコビリソームの構造について、最近の我々の知見と合わせて紹介する。

1.  はじめに
　フィコビリソーム（PBS）は、水溶性の巨大なタン
パク質複合体である。シアノバクテリア、灰色藻、紅
藻のアンテナとして広く存在し、主に光化学系
（PS）IIへのエネルギー伝達を行う。PBSには多様な
吸収波長のものが存在し、クロロフィルが吸収できな
い色の光を吸収することができる。生物種によって
もっているPBSの種類が異なるため、水圏の多様な光
環境に適応することができる。
　一般的なPBSは、中心となるコアから何本かのロッ
ドが放射状に伸びた構造をしている（図1 A）。コア
のフィコビリタンパク質はアロフィコシアニンであ
り、赤色（650 nm）を吸収する。ロッドは主にフィコ
シアニンからなり、赤色（620-630 nm）を吸収する。
種によっては、フィコシアニンに加えてフィコエリス
ロシアニン（オレンジ色, 550-620 nm）や、フィコエ
リスリン（青色から黄色, 490-550 nm）をもち、さら

に短波長の光を吸収することを可能としている。
　フィコビリタンパク質は3または6量体のディスクを
形成し、それぞれ特異的なリンカータンパク質によっ
て結合し、ロッドやコアを形成する1)。ロッドとコア
はさらに別のリンカーにより結合することで、PBSが
形成される（図1A）。リンカータンパク質は、PBSの
アセンブリーやエネルギー伝達に重要である2 - 5 )。リ
ンカータンパク質はその機能により、ロッドリン
カー、ロッド–コアリンカー、コアリンカー、コア–メ
ンブレンリンカーの4つに分類される（図1A）。ロッ
ドリンカーはロッドのディスク同士を、ロッド–コア
リンカーはロッドをコアへ、コア –メンブレンリン
カーはPBSを膜へ結合する。ロッドリンカーの1つで
あるCpcDはロッドの先端に、コアリンカーのApcCは
コアの両端に存在し、ロッドやコアのキャップとして
機能している。ロッドリンカーは多様であり、ロッド
を構成するフィコビリタンパク質の種類に応じて使い
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§ 第3回日本光合成学会シンポジウム　ポスター発表賞受賞論文
* 連絡先 E-mail: MAIMAI@bio.c.u-tokyo.ac.jp

研究紹介

図1  CpcGとCpcLが形成する
フィコビリソームの模式図
(A) 一般的なフィコビリソーム
（CpcG-PBS）と (B) 光化学系I特
異的なフィコビリソーム(CpcL-
PBS)の構造を模式的に示す。模
式図は結晶構造を基にし、
「Interlocking model」を採用して
描いた。わかりやすいように、
リンカーの一部を強調してい
る。詳細は、文献1を参照。



分けられている6,7)。また、ロッドの構造にも関与して
いる8 , 9 )。今回は、我々が近年発見した、新たな機能
をもつリンカーについて紹介する。

2.  ロッド–コアリンカー CpcGとロッド–メンブ
レンリンカー CpcL

CpcLの発見
　CpcLはロッド–コアリンカーCpcGとよく似た配列
のタンパク質であり、ロッド–コアリンカーだと考え
られてきた10)。しかし近年、これらがCpcGとは異な
る機能を持つことが示唆されている1,4,11-13)。我々は、
これらのリンカーをCpcLと再命名した。CpcGとCpcL

はどちらも、N末端側にPfamで検出されるリンカード
メイン（Pfam00427、ここではlinker–PBSドメインと
呼ぶ）をもち、それらは非常に似ている。一方、C末
端の35~38残基はそれぞれに特徴的な配列をもってい
る1 )。我々は、C末端の特徴的な配列を抽出し、それ
ぞれlinker-G、linker-Lドメインと名付けた。CpcLは
linker-Lの中に20残基以上の疎水性領域をもつ。

CpcG-PBSとCpcL-PBS

　Synechocystis sp. PCC 6803における
変異体の解析から、CpcGとCpcLが異
なる2つのPBSの形成に関与すること
が示唆されている4)。ここではそれぞ
れを、CpcG-PBS、CpcL-PBSと呼
ぶ。CpcG-PBSはこれまでに知られて
いる一般的なP B Sであり、ロッドと
コアからなる。CpcGはロッド–コア
リンカーとしてそれぞれを結合す
る。一方、CpcL-PBSは一般的なPBS

とは異なり、コアをもたないロッド
状の構造をとることが示唆された 4 )

（図1B）。SynechocystisのCpcL変異
株の蛍光スペクトルの結果から、
CpcL-PBSは主にPSIへのエネルギー
伝達に関与していることが示唆され
ている12)。CpcLはCpcGと同様に、
ロッドのCpcDとは逆の先端に結合し
ていると考えられるが、生化学的な
解析はされておらず、PSIとの結合は
不明であった。

PBS-CpcL-PSI超複合体の発見
　最近我々は、糸状性の窒素固定シアノバクテリア
Anabaena sp. PCC 7120を用いてCpcL-PBSとPSIとの超
複合体の単離に初めて成功した13)。AnabaenaのPSIは
Synechocystisなどと異なり、4量体を形成する14)。我々
は、ショ糖密度勾配遠心の方法を改善することで、
PSI 4量体だけでなくさらに大きな超複合体の単離に成
功した（図2A）。この超複合体にはPSIのサブユニッ
トに加え、PBSのロッドのサブユニットが存在したが
コアはなかった。一方で、CpcLが超複合体に特異的に
存在していた（図2B）。このことから、CpcL-PBSと
P S Iとが超複合体を形成していると考えられた。低温
での蛍光スペクトルの結果から、CpcL-PBSからPSIへ
のエネルギー伝達が確認できた（図2C）。これらのこ
とから、CpcL-PBSはPSIに直接結合し、エネルギー伝
達を行うP S I特異的アンテナであることが示唆され
た。これは、CpcLがPBSロッドをPSIへ直接結合する
リンカーであることを強く示唆する初めての生化学的
な証拠である。CpcLはC末端に疎水性残基を持ってお
り、それにより P S Iに直接結合していると考えられ
る。これはこれまでに知られているリンカータンパク
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図2  PBS-CpcL-PSI超複合体の単離
(A) ショ糖密度勾配遠心後のプロファイル。チラコイド膜を1%のドデシルマルトシ
ドで可溶化後、ショ糖密度勾配遠心した。(B) CpcLのウエスタンブロッティング。チ
ラコイド膜(thy)と、細胞の可溶性画分(sup)、ショ糖密度勾配遠心後の画分1~7をSDS-
PAGE後、ブロッティングしCpcLに対する抗体で検出した。(C) PBS-CpcL-PSI超複合
体とPSIの低温蛍光発光スペクトルと室温での吸収スペクトル（挿入図）。蛍光スペ
クトルは、PBSの吸収がある600 nmで励起し、クロロフィル濃度で規格化した。吸
収スペクトルは、680 nmのクロロフィルの吸収で規格化した。文献13を改変。



質の機能とは全く異なる。したがって、CpcLを新た
にロッド–メンブレンリンカーと分類した。
　我々は、PBS-CpcL-PSI超複合体の構造を調べるた
め、オランダのBoekema教授との共同研究によって
電子顕微鏡での構造解析を試みている。単粒子解析
の結果から、CpcL-PBSはPSI 4量体の表面の単量体
同士の境界に結合していることが示唆されている
13)。また、4量体あたり1本だけでなく、2~3本結合
したものも存在していた。

CpcL-PBSの機能
　CpcL-PBSは、AnabaenaにおいてPSIに結合し特異
的にエネルギー伝達するアンテナであることが示さ
れた。Anabaenaは窒素欠乏下で、窒素固定をするヘ
テロシストという細胞を分化させる。ヘテロシスト
では、PSIIは働かず窒素固定に必要な還元力やATPの
生産にはP S Iの環状電子伝達が非常に重要である。
我々は、ヘテロシストでのPSIの活性にはCpcL-PBSの
存在が重要であると考えた。ヘテロシストにおける
C p c Lの量をウエスタンブロッティングにより調べた
ところ、ヘテロシストではクロロフィルあたりの
CpcLが栄養細胞の約4倍に増加していた13)。このこと
から、PBS-CpcL-PSI超複合体はヘテロシストにおけ
る窒素固定活性に重要な機能をもつと考えられる。現
在、窒素固定活性を測定している。

CpcL-PBSの普遍性
　CpcGとCpcLのlinker-PBSドメインは非常に似てお
り、他のリンカーとは異なるグループに分類される
（図3）。そのグループの中で、さらに3つのサブグ
ループにわけることができる。サブグループ Iには、
SynechocystisやNostoc、および灰色藻・紅藻、サブグ
ループIIにはAnabaenaやThermosynechococcus、そして
サブグループIIIには海洋性のシアノバクテリアが分類
される。これらのサブグループにはCpcGとCpcLがそ
れぞれ含まれている。このことは、CpcLとCpcGが進
化の過程で独立に少なくとも3回分岐したことを示唆
する。これは、それぞれのサブグループ間でl inker-L

ドメインの配列の保存性が低いことと一致する。
　サブグループIのSynechocys t i s、サブグループI Iの
AnabaenaのCpcLがロッド状のPBSを形成し、PSIへの
エネルギー伝達に関与していることは上で述べた。ま
た、サブグループIのSynechococcus sp. PCC 7002のCpcL

がチラコイド膜画分に存在し、PSIへのエネルギー伝
達に関与していることが示唆されている15)。我々は現
在、サブグループIIIの海洋性シアノバクテリアについ
て、Synechococcus WH 8102のCpcLの解析を進めてお
り、SynechocystisやAnabaenaと同様にCpcLがチラコイ
ド膜に多く存在するという結果を得ている（Watanabe 

et al. unpublished data）。これらのことから、CpcL-PBS

はPSIへエネルギー伝達する、シアノバクテリアに広く
保存されたPSIアンテナであると考えられる。

3. おわりに
　フィコビリソームの構造解析は、電子顕微鏡や単粒
子解析により数多く行われている。また、フィコビリ
タンパク質やサブコンプレックスの結晶構造もいくつ
か報告されている。しかしながら、リンカータンパク
質がはっきりと見える構造はほとんどない。そのた
め、リンカーの結合様式や、エネルギー伝達を可能に
する仕組みなど、フィコビリソームの構造には未だ謎
が多く残っている。また、CpcL-PBSとPSIだけでな
く、CpcG-PBSとPSIIの相互作用やエネルギー伝達機
構についてもわかっていない。我々は、P B S - C p c L -

PSI超複合体の単粒子解析を行っているが、電子顕微
鏡では分解能が低く詳細な構造を見ることは難しい。
リンカーの機能や光化学系との相互作用をより詳しく
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図3 リンカーPBSドメインの系統樹
ロッドリンカー、ロッドコアリンカー、コア –メンブレンリン
カー、ロッド–メンブレンリンカーのリンカーPBSドメインを用
いてクラスター解析を行った。クラスター解析には、近隣接合法
を用いた。



知るためには、CpcG-PBS、CpcL-PBS、さらにはそれ
ぞれのPBSと光化学系との超複合体の詳細な結晶構造
解析が必要である。我々が単離したPBSとPSIの超複
合体の結晶構造解析が、PBSと光化学系との結合様式
やエネルギー伝達機構の解明につながるのではないか
と期待している。
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序文　植物の呼吸研究の現状と期待‡

 東京大学 大学院理学系研究科
野口 航*

　植物の呼吸系では、シアン耐性であるalternative oxidase (AOX)という特徴的な酵素をはじめ、ATP

合成と共役しない複数なユニークな経路が発現し、はたらいている。ユビキノンプールから全ての電
子がAOXに伝達されれば、細胞のATP生成速度は1/3程度に低下してしまうため、植物はこのエネル
ギー生産的には無駄である経路をうまく使っているはずである。T C A回路などの呼吸系の中間産物
は、さまざまな一次・二次代謝産物の基質として使われている。そのため、CO2発生速度としての呼
吸速度は、植物の代謝系全体を反映して変化する。また、呼吸電子伝達鎖には光合成系からの還元力
が輸送され、消費されているとも考えられている。さらに個体レベルに目をやると、呼吸系は光合成
産物の半分以上を消費して、植物の成長や維持のためのATPやNADHなどの還元力を生成している。
そのため、呼吸速度の環境応答は植物の成長に大きく影響する。より大きなスケールで見ると、陸上
植物の全体の呼吸量は光合成による総CO2固定量の約半分（人為的放出の約6倍相当）を占めると見積
もられている。
　この質的にも量的にも面白い現象がある呼吸系は私には魅力的であり、気がつくと20年近くも研究
を続け、わずかながらも分野に貢献してきた。植物の呼吸系の研究者は世界的には少なくなく、ドイ
ツやオーストラリアには強力な研究グループもあり、20年の間にさまざまなことが明らかにされてき
た。本特集の伊藤菊一さんや飯尾淳弘さんの総説からも、2 0年間の研究の進歩を垣間見れる。しか
し、日本では呼吸系の研究者人口は少ない。そのため、植物の呼吸系の研究は、学会でもゲノムや
RNAの研究が盛んな植物ミトコンドリアの研究や数多くの研究者がいる光合成研究の片隅で発表して
いるのが現状である。研究者人口が少なければ、共同研究ですら難しく、植物の呼吸のミクロからマ
クロまでの縦断的な理解やモデル化にはほど遠い状況である。
　このような現状を打開するために、炭素循環モデルの研究で著名な国立環境研究所の伊藤昭彦さん
と2013年9月の日本植物学会札幌大会において、「環境変動への植物の呼吸の応答：ミクロからマク
ロまで縦断的な理解に向けて」と題したシンポジウムを開催し、植物の呼吸に関して研究対象スケー
ルの異なる方々に講演をお願いし、各分野での問題点やお互いの分野での疑問点を挙げていただい
た。しかし残念ながら聴衆の数は少なく、この研究分野がマイナーであることを身をもって思い知ら
された。
　しかし、植物の呼吸研究の面白さと現状を、同じ一次代謝系である光合成系を研究している方にも
伝えたいと思い、この特集を組んでみた。これを機会に日本においてこの研究分野が発展することを
期待したい。
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ミトコンドリアにおけるシアン耐性呼吸酵素（AOX）の構造と機能‡

岩手大学　農学部附属寒冷バイオフロンティア研究センター
伊藤 菊一*

シアン耐性呼吸酵素（Alternative oxidase: AOX）は、植物のみならず菌類から原生動物に広く分布するユビキノー
ル酸化酵素である。AOXはミトコンドリアにおいて2量体として存在し、その触媒反応は二核非ヘム鉄を介した
redox cycleを経て行われる。近年、寄生虫トリパノソーマ（Trypanosoma brucei）由来のAOX（TAO）の結晶解析
が行われ、AOXの分子機能をより詳細に理解できるようになった。本稿においては、AOXの構造に基づいた反応機
構について概説するとともに、発熱植物を対象としたAOXの解析から得られた最近の知見についても触れたい。

1. はじめに
　Alternative oxidase（AOX）はミトコンドリア呼吸
鎖においてマトリックス側に位置する末端ユビキノー
ル酸化酵素である1)。AOXは植物において普遍的に存
在するが、その存在は、菌類をはじめ、Trypanosoma 

bruceiやCryptosporidium parvumのような原生動物にお
いても報告されている2)。AOXの機能としては、植物
の熱産生や酸化ストレス等への環境適応、さらに、
ミトコンドリアや細胞代謝における恒常性の維持な
どが指摘されている3)。これまでAOXタンパク質の結
晶化が困難であったことから、その詳細な分子構造
は不明のままであった
が、最近、トリパノ
ソーマ由来のTA Oの結
晶構造が明らかにされ
4)、その触媒反応におけ
る分子メカニズムが詳
しく理解できるように
なった。ここでは、ミ
トコンドリア呼吸にお
けるAOXの分子機能を
概説するとともに、植
物の熱産生における
AOXの機能についても
言及したい。なお、
AOXに関する総説は本
稿以外にも数多く発表

されているので5-10)、興味のある方は参考にして頂き
たい。

2. 歴史的側面からみたAOX研究
 植物のミトコンドリアは複合体Iおよび2種類のロテノ
ン非感受性NAD(P)H脱水素酵素、さらに、複合体IIに
よりユビキノンプールに電子が集められ、それが、複
合体I I Iや複合体I Vを経由するチトクローム呼吸経路
（ C O X 経路）、あるいは、シアン耐性呼吸酵素
（AOX）を介した呼吸に使われる（図1）。AOXを介
した呼吸はエネルギー消散的であり、植物の熱産生に
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図1  植物におけるミトコンドリア呼吸鎖とシアン耐性呼吸酵素（AOX）
ミトコンドリアにおいては、複合体Iやロテノン非感受性NAD(P)H脱水素酵素や複合体IIによりユビ
キノンプール（UQ）に電子が集められる。これらの電子が複合体IIIを経てCOX経路に電子が流れ
ることにより、プロトン勾配が形成され、ATPが合成される。AOXは還元型ユビキノンから電子を
受け取り、酸素に受け渡す。AOXはプロトン濃度勾配の形成には寄与しない。AOX：alternative 
oxidase，UQ：ubiquinone，I-V：複合体I-V，NDex：external NAD(P)H dehydrogenase，NDin：
internal NAD(P)H dehydrogenase，COX：cytochrome c oxidase，UCP：uncoupling protein，Suc：
succinate，Fum：fumarate



おけるAOXの重要性については古くから指摘されてい
た。AOXに関する研究は1934年に発表されたVan Herk

とBadenhuizenの論文に遡ることができる11)。この論文
ではある種のサトイモ科植物の発熱組織がシアン化合
物により阻害されない呼吸を有していることが記述さ
れている。一方、発熱植物に関する論文は、1778年に
Lamarckにより発表されたArum属植物の発熱現象に関
する記述が一番古いとされている1)。その後、1934年
に徳川生物學研究所のOkunukiが花粉の呼吸解析から
シアン耐性呼吸はチトクローム呼吸経路から枝分かれ
した2次的な経路であることを報告している12)。また、
1955年には、ヨーロッパに自生するArum maculatumの
発熱器官から調製したミトコンドリアがシアン耐性呼
吸を持つことが示され13)、その後、単離ミトコンドリ
アを用いたAOX研究が大きく進展するきっかけとなっ
た。当時のAOXに関する生化学的な研究から、当該タ
ンパク質の反応には、フラボタンパク質が関与してい
ないことが推定されていたが14)、AOXが介する酸素分
子を水に還元する反応が、ヒドロキサム酸のような金
属キレート剤により阻害されることが判明し15)、AOX

の触媒する反応には遷移金属イオンが関与する可能性
が指摘されていた。この点については、 1 9 9 0年に
Minagawaらにより2価の鉄イオンがAOXの反応に必要
であることが示されていたが16)、北米大陸に自生して
いるザゼンソウ（Symplocarpus foetidus）17)やヨーロッ
パに生育しているA. maculatum18)およびSauromatum 

guttatum19)などの熱産生器官から得られたAOXの部分
精製標品を用いた解析からは、AOX

反応に関連する遷移金属イオンの同
定には至らなかった。その後、2002

年にシロイヌナズナ由来のAOXを大
腸菌で発現させたEPRスペクトル解
析の結果から、AOXが二核非ヘム鉄
タンパク質であることが明らかとな
り20)、上述したMinagawaらの実験結
果の重要性が再認識されることと
なった。また、1995年にSiedowら
は、二核非ヘム鉄タンパク質として
のAOXの反応は、同じ二核非ヘム鉄
タンパク質ファミリーに属する、
m e t h a n e m o n o o x y g e n a s eや
ribonucleotide reductaseのR2サブユニッ
トと同様に4つのヘリックスバンドル

構造をその活性中心に持ち、これが二核非ヘム鉄の足
場になる可能性を指摘していた21)。すなわち、2つの鉄
原子はAOXタンパク質の一次構造において高度に保存
されているグルタミン酸およびアスパラギン酸とヒス
チジン残基と相互作用し、diiron carboxylateタンパク質
を形成するというモデルである。その後、このモデル
は、1999年にAnderssonとNordlundによりΔ9-desaturase

に見られる二核非ヘム鉄タンパク質のアミノ酸相互作
用を考慮したモデルに修正されている2 2 )。2 0 1 3年に
は、Kitaらのグループを中心とした研究により、トリ
パノソーマ由来のTAOの結晶構造が 2.85 Åの分解能で
解明され、その分子機構をより詳細に議論することが
可能となった4)。

3. T. bruceiから得られたAOX (TAO) の結晶構造
および反応機構
　TAOは、chain A及び chain Bから構成される2量体で
あり、ミトコンドリアに存在する膜タンパク質である
（図2）1,4)。それぞれの単量体は6本の長いαヘリック
ス（α1鎖からα6鎖）から構成されており、chain Aの
α2鎖、α3鎖、α4鎖が、chain Bのα2*鎖、α3*鎖、およ
び、α4*鎖と相互作用していると考えられる。これら
のαヘリックス鎖においてはH i s - 1 3 8、L e u - 1 4 2、
Arg-143、Arg-163、Leu-166、および、Gln-187が種々
の生物種由来のA O Xにおいて普遍的に保存されてお
り、他の比較的保存性の高いアミノ酸残基
（Met-131、Met-135、Leu-139、Ser-141、Arg-147、
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図2  トリパノソーマAOX（TAO）の構造
A TAOはミトコンドリアにおいて、chain Aおよびchain Bから成る2量体を形成す
る。それぞれの単量体は、6本のαヘリックス（α1鎖からα6鎖）から構成されてい
る。B Chain Bの構造。α2*鎖、α3*鎖、α5*鎖、および、α6*鎖で囲まれたhydroxo 
bridgeから成る二核非ヘム鉄を紫色で示した。参考文献1より抜粋改変。



Leu-156、Arg-180、および、Ile-183）と共にAOX分子
の 2量体形成に関連していることが示唆される。ま
た、TAOの結晶解析において、当該タンパク質のN末
端から30残基までの領域に関しては電子密度が低く、
現在のところ、その詳細な構造は明確ではないが、
それぞれの単量体のN末端を含む領域は、他方の単量
体に伸びている可能性が指摘されている1)。一方、植
物由来のAOXはTAOと比較してより長いN末端領域を
有していることから、この領域は後述するようなシス
テイン残基を介した2量体形成の調節に関与している
ことも考えられる。
　TAOの結晶構造の解析からは、その触媒反応に重要
である二核非ヘム鉄の構造に関する情報も得られてい
る1,4)。すなわち、結晶解析によりTAOの二核非ヘム鉄
における鉄原子間の距離は3.16 Åと推定されたが、こ
れは当該領域におけるhydroxo bridge構造を形成する上
で妥当な距離あると考えられる。さらに、2つの鉄原
子は、AOXにおいて普遍的に保存されている4個のグ
ルタミン酸残基（Glu-123、Glu-162、Glu-213、およ
び、Glu-266）との配位結合、および、2個のヒスチジ
ン残基（His-165およびHis-269）との水素結合により
相互作用することにより、“di-iron center”と呼ばれる
構造をとっている（図3）。A O Xの機能におけるd i -

iron centerの重要性を示す例として、我が国に自生する
ザゼンソウ（S. renifolius）から得られたAOXをヒト培

養細胞であるHeLa細胞で発現させた実験がある23)。ザ
ゼンソウ由来のAOXも上述したdi-iron centerを構成す
る4個のグルタミン酸残基と2個のヒスチジン残基を有
しているが、Glu-213をAlaに置換したAOX（E213A）
をHeLa細胞に導入すると、E213Aを発現しているミト
コンドリアにおけるシアン耐性呼吸は著しく低下す
る。また、これらのHeLa細胞に呼吸鎖複合体IIIの阻
害剤であるアンチマイシンAを添加し、活性酸素種
（ROS）の発生量を解析すると、野生型AOXの発現に
よりROSの発生量は有意に低下するが、E213Aを発現
するHeLa細胞においてはROSの発生はコントロール区
と同程度の高いレベルであることが判明した。これ
は、添加されたアンチマイシンAが呼吸鎖複合体IIIを
阻害することでCOX経路への電子の流れがブロックさ
れ、ミトコンドリア電子伝達系が過還元状態となり
ROSの発生量が増大したと考えられる。ここに新たに
AOX経路が導入されると、過剰の電子がAOXを介し
て逃され、その結果として、ROSの発生量が低下した
と考えられる。これらの結果は、AOXの触媒活性にお
けるdi-iron centerの重要性を示す一例である。現在、
Pfamデータベース24)には、原生生物から植物および菌
類まで343種の生物種から637個の配列がAOX類似タン
パク質として登録されている。これらのAOX様アミノ
酸配列はそのデータの精度においても様々なものが含
まれているが、これらのデータの中で実際に機能性を
有するAOXは、少なくともdi-iron centerを構成するア
ミノ酸残基が保存されていることが必要である。
　AOXは2分子の還元型ユビキノンから4個の電子を
受け取り、1分子の酸素を2分子の水に還元するredox 

cycleを触媒する（図4）。すなわち、最初に、di-iron 

centerに酸素分子が作用し、不安定なsuperoxo 錯体が
生じる。これに還元型ユビキノンから電子が供給さ
れ、セミユビキノンが生じるとともに、hydroperoxo 

中間体を経て1分子の水が解離しperoxodiironとなる。
ここにTyr-220から発生したラジカルが作用し、セミ
ユビキノンが還元型ユビキノンに変換され、さらに、
生じたoxodiironに還元型ユビキノンが作用し、水分子
が解離するとともに、redox cycleが1回転し、はじめ
のdi-iron centerに戻るという反応である。一連のredox 

cyc leにおいては、チロシン残基が重要な働きを有す
るが、TAOの結晶構造の解析から、di-iron centerを構
成する2つの鉄原子の1つとの間の距離が4.7 Åと最も
近接しているTyr-220がredox cycleに関与するチロシン
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図3  AOXの活性中心を構成するdi-iron centerの構造
2つの鉄原子（F e 1およびF e 2）と4つのグルタミン酸残基
（Glu-123、Glu-162、Glu-213、および、Glu-266）が配位結
合している。さらに、2つのヒスチジン残基（His-165および
His-269）は水素結合によりdi-iron centerを安定化している。
それぞれのアミノ酸残基が位置するαヘリックス鎖を番号で
示した。参考文献1より抜粋改変。



残基として提示されている1,4)。なお、Tyr-220は植物
や菌類などで報告されているA O Xの一次構造におい
て保存性が非常に高い1)。

4. 植物の熱産生におけるAOXの機能制御
　これまではA O Xの構造と機能について、結晶構造
が明らかにされたTAOについて説明してきた。一方、
植物のAOXについては、未だにその結晶解析の成功例
は報告されておらず、その詳細な分子機構には不明な
点が残されているが、ここでは植物由来のAOXが有す
るTAOとは異なる活性調節機構について説明したい。
　植物のAOXにおいては、そのN末端領域に当該分子
の活性調節に関連すると考えられているシステイン残
基（Cys I）が存在する（図5A）25,26)。先述したよう
にAOXは2量体として存在するが、単量体同士におけ
るCys Iを介したジスルフィド結合によりAOXは
covalently associated dimerになり、その活性が失われ
る。さらに、Cys Iにはαケト酸が作用し、AOXの活性
を賦活化することが知られている。例えば、ザゼンソ
ウの発熱器官である肉穂花序から調製したミトコン
ドリア反転膜小胞を用いた実験では、ピルビン酸が
A O X活性を有意に活性化できることが報告されてい
る（図5B）27)。このようなAOXの活性化には、Cys I

のチオール基に作用したピルビン酸が形成する

t h i o h e m i a c e t a l構造の関与が示唆されている（図
5C）。さらに、ピルビン酸によるCys Iを介したAOX

の活性化には、ENV-motifと呼ばれるアミノ酸配列が
重要である。この配列はAOX分子のα5鎖とα6鎖の間
に存在し、Cys I部位と空間的に相互作用できると考
えられている（図5A）28,29)。
　それでは、植物のAOXにおけるピルビン酸のような
代謝産物による翻訳後活性調節の役割は何であろう
か。上述した発熱植物の一つであるザゼンソウは、氷
点下を含む外気温度の変動にも関わらず、その肉穂花
序温度を20℃程度に一定の期間維持することができる
恒温性を有している30)。ザゼンソウに見られる恒温性
は、肉穂花序における呼吸量の変動と密接に関わって
おり、外気温が低下するとその呼吸量は増大し、外気
温が上昇するとその呼吸量は低下する。一方、ザゼン
ソウの発熱性肉穂花序におけるAOXはnon-covalently 

associated dimer（Cys Iが還元型として存在する2量体）
として検出され、さらに、その発現量は外気温の変動
に大きく影響されないことが判明している31)。また、
ザゼンソウにおける熱産生は主に炭水化物をその呼吸
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図4  AOXの触媒反応に関するredox cycle
AOXのdi-iron centerに酸素分子が作用し（1）、superoxo 錯体が
生じる。さらに還元型ユビキノン（QH2）から電子が供給され
hydroperoxo中間体が生じるとともに、QH2はセミユビキノン
（QH*）になる（2）。さらに、水分子が解離してperoxodiiron
が生じ（3）、Tyr-220から供給されたラジカルによりoxodiiron
が生成する（4）。その際、QH*は酸化型ユビキノンとなる。
OxodiironにはQH2が作用し、水分子が解離するとともに酸化型
ユビキノン（Q）を生じる（5）。一連のredox cycleが一回転す
ると、AOXの触媒する反応 O2 + 2QH2 → 2H2O + 2Q が完結す
る。参考文献1より抜粋改変。

図5  ピルビン酸によるAOXの活性化
A Cys Iを有するAOXの構造。ピルビン酸（Pyr）はCys Iおよび
ENV-motifと呼ばれるアミノ酸配列に作用し、AOXの活性を賦
活化すると考えられている。B ザゼンソウから調製したミト
コンドリア反転膜小胞を用いたピルビン酸およびαケトグルタ
ル酸のA O X活性に対する効果。参考文献2 7より抜粋改変。
C　Cys Iとピルビン酸が作用して生じるthiohemiacetal構造。



基質にしていることから32,33)、発熱組織において解糖
経路により生じたピルビン酸が外気温の変動と連動し
ながらA O Xの機能を調節している可能性も考えられ
る。一方で、発熱植物の中には、ザゼンソウとは異な
り、恒温性を示さず、一過的な発熱現象のみを示すも
のも存在する。例えば、A. maculatumの付属体は30℃

程度にまで一過的に上昇するが、外気温の変動に応じ
た温度調節機構は有さない34-36)。
　それでは、恒温性をもたず一過的な発熱のみが観察
されるA. maculatumのAOXはピルビン酸によりその活性
が調節されるのであろうか。この問題を明らかにする
ため、我々はA. maculatumの付属体で発現しているAOX

の詳細な解析を行い、AmAOX1aからAmAOX1gと名付け
られた7種類の遺伝子を同定することに成功した35)。な
お、A. maculatumはAOX研究史においても述べたよう
に、シアン耐性呼吸活性がミトコンドリアに存在する
ことが初めて示された発熱植物である13)。しかしなが
ら、これまでAOX遺伝子に関する研究は行われておら
ず、我々の解析が本植物のAOX遺伝子に関する最初の
事例である。これらの遺伝子産物は、ENV-motifを持っ
ているもの（AmAOX1a, 1b, 1c, 1dおよび1f）、当該配列
がQNTに置換されているもの（AmAOX1e）、および、
QDTに置換されているもの（AmAOX1g）に分類できる
ことが判明した。さらに、転写産物の定量的解析から
は、発熱性の付属体において主に発現しているAOX分
子種はQNT配列を有するAmAOX1eであることが突き止
められた。また、A. maculatum  の発熱性付属体から調製
したミトコンドリアにおけるAOXはnon-cova len t ly 

associated dimerとして存在し、当該タンパク質をnano 

LC-MS/MSにより解析すると、AmAOX1eに特異的なペ
プチド配列が検出されることが判明した3 5 )。そこで、
これらENV型、QNT型、および、QDT型のAOXのピル
ビン酸に対する応答性をより詳細に解析するため、当
該ミトコンドリアにおいてAOXを発現させ、AOX呼吸
に対するピルビン酸の効果を解析した。その結果、

ENV型のAOXはピルビン酸により2倍程度にAOX呼吸
を活性化することが判明したが、QNT型およびQDT型
については、ピルビン酸による明確なAOX呼吸の活性
化は観察されなかった35)。従って、A. maculatumの発熱
性付属体で発現している主たるAOXと考えられるQNT

型のAmAOX1eはENV型のザゼンソウAOXとは異な
り、ピルビン酸による活性調節を受けない分子種であ
ることが推定される。
　これまで発熱植物から得られたAOXについて、その
ピルビン酸による活性制御に関する生化学的な実験が
行われている知見を表1にまとめた。これら3種のいず
れもサトイモ科に属する発熱植物において主に発現し
ているAOXは、そのピルビン酸応答性に差異があり、
恒温性を示さず一過的な発熱を示す植物種において主
に発現しているAOXはいずれもピルビン酸に応答しな
いタイプである。なお、恒温性を示す発熱植物である
ハスから同定されたAOX産物はそのアミノ酸配列から
コハク酸に応答する可能性が指摘されているが37)、現
在のところ、ハスAOXにおけるコハク酸の直接的な活
性調節を示す生化学的実験は行われておらず、表1に
は含めていない。現時点では、ピルビン酸を含むαケ
ト酸がいかなる分子メカニズムでCys-IやENV-motifに
作用しA O Xを活性化しているのかは不明のままであ
り、また、発熱植物種におけるαケト酸によるAOXの
解析例も多くはない。しかしながら、表1に示すよう
に、恒温性を有さない発熱植物はいずれもピルビン酸
に対する応答を示さないタイプのAOXを発現している
ことは興味深い点である。一方、先述したように、恒
温性を示す植物の熱産生組織における呼吸は外気温の
変動と逆相関を示すが、ピルビン酸によるAOX活性の
調節が、ザゼンソウにおける環境温度変化と連動した
呼吸代謝と密接に関連している可能性は否定できな
い。恒温性を有する発熱植物においてAOX機能を含む
代謝フィードバック制御の全体像をより明確にするた
めには、ミトコンドリアのマトリックス内におけるピ
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発熱植物 恒温性 AOX CysI + CysII ENV-motif ピルビン酸に対する応答性 文献

S. renifolius 有り SrAOX Cys + Cys ENV ＋ Onda et al. (2007)27)

S. guttatum 無し SgAOX Cys + Cys QDC – Crichton et al. (2005)28)

A. maculatum 無し AmAOX1e Cys + Cys QNT – Ito et al. (2011)35)

表1  発熱植物から得られたAOXのピルビン酸による活性制御



ルビン酸濃度の測定や、解糖経路に関与する酵素群の
温度応答など、さらなる解析が必要である。
　ところで、AOXは先述したredox cycleにより、還元型
ユビキノンから電子を受け取り、酸素分子を水に還元
する反応を触媒することから、ユビキノンの酸化還元
レベルもAOXの活性に重要である。すなわち、たとえ
AOXタンパク質が一定量発現していたとしても、その基
質である還元型ユビキノンの割合が小さければ、AOX

はユビキノール酸化酵素として十分に機能できないから
である。これまでの研究により、A. maculatumの活発に
発熱している付属体におけるユビキノンはそのほとんど
が還元型で存在していることが示されており36,38)、これ
は、本植物から調製したミトコンドリアにおけるAOX

がnon-covalently associated dimerとして検出されること35)

とも矛盾がない。おそらく、一過的な発熱が観察され
るA. maculatumにおいては、炭水化物を基質とする一連
の糖代謝がある時期に著しく亢進し、解糖経路の下流
に位置するミトコンドリアのNADH脱水素酵素等によ
り、ユビキノンが過還元状態に維持されるのであろ
う。従って、このような環境において、ミトコンドリア
に対する酸素の供給が十分であるならば、本植物の発
熱組織で発現しているピルビン酸非応答型の A O X

（AmAOX1e）が高い触媒活性を示し、その結果として
大きな代謝熱が発生していることが推定される。一
方、興味深いことに、A. maculatumとは異なり、ザゼン
ソウの発熱性肉穂花序におけるユビキノンの還元レベ
ルは、外気温の変動にも関わらず、40～50%に保たれて
いることが判明している39)。現在のところ、このような
ユビキノンの中程度の還元状態がいかなるメカニズム
で維持されているかは不明であるが、ザゼンソウ発熱
組織で発現しているピルビン酸応答型のAOXは、少な
くともその基質であるユビキノンの還元レベルに着目
すると、A. maculatumとは異なる環境で機能しているこ
とが予想される。また、先述したように、植物のAOX

はCys Iを介して活性型のnon-covalently associated dimer

（還元型）と非活性型のcovalently associated dimer（酸化
型）の2つの状態を取ることができるが、我々の経験で
は、A. maculatumやザゼンソウの発熱組織由来のミトコ
ンドリアにおけるAOXはいつもnon-covalently associated 

dimerとして検出される31,35)。これはA. maculatumにおい
ては、上述したようなミトコンドリアの過還元状態に
より説明できるが、ユビキノンが中程度の還元状態を
示すザゼンソウにおいては、別のメカニズムが関与して

いる可能性もある。最近シロイヌナズナから調製した
ミトコンドリアを用いた解析により、チオレドキシン
システムがAOXの還元に関わっていることが報告されて
おり40)、ザゼンソウにおけるチオレドキシンシステムと
AOX活性との関連性も興味ある問題である。また、A. 

maculatumおよびザゼンソウ由来の精製ミトコンドリア
を用いたBlue native PAGE解析から、両植物における
AOXはいずれもおよそ200 kDaにピークを持つブロード
なバンドとして検出されることが判明している41)。この
結果は、AOXがミトコンドリアにおいて超複合体を形
成している可能性を示しているが、今のところ、AOX

が他のタンパク質といかなる相互作用をしているかは明
確ではない。この点については、本稿で記載したピル
ビン酸を含むαケト酸による調節とは異なるメカニズム
や未知の因子群が関与している可能性も考えられ、今後
の大きな課題である。

5. おわりに
　A O X研究は、歴史的にみれば初期の段階において
は、高い発現量を示す発熱植物を対象としたものが多
かったが、現在の研究対象は、発熱植物に限らず、幅
広い植物種や原生生物さらには菌類まで多岐にわたっ
ている。特に、長く不明であったA O Xの結晶構造が
トリパノソーマ由来のAOXを用いて解き明かされたこ
とは、その分子メカニズムを考える上で大きなインパ
クトを持つものである。一方、植物のA O Xの中には
ピルビン酸のような代謝産物に応答してその活性を制
御できる分子種もあり、これは、A O X活性が当該タ
ンパク質を発現している細胞における代謝と密接に関
連していることを物語っている。発熱植物において
は、これまではA O Xの機能そのものに焦点を当てた
研究が数多く行われてきたが、今後はAOXが触媒する
反応に関わる基質である還元型ユビキノンの供給メカ
ニズムや、関連する代謝産物の網羅的解析42)など、よ
り複眼的な研究を推進する必要がある。今後、種々の
生物種を対象としたAOX研究がさらに進展し、AOX

を介した呼吸調節メカニズムの理解がより深まること
を期待したい。
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樹木の内部CO2フラックス
－樹液による木部内のCO2輸送から葉緑組織による固定まで－‡

静岡大学 農学部フィールドセンター
飯尾 淳弘*

樹木では、非同化器官の呼吸で発生したCO2の一部が樹液に溶けて樹液流とともに輸送され、呼吸とは別の場所で放
出、あるいは固定される可能性がある。このような樹木内部のCO2フラックスの実態を把握するため、最近発表され
た論文を中心にレビューを行った。その結果、(1) 根や幹から多量のCO2が樹木の上部へ輸送される、(2) 固定量は葉
の光合成量に比べて小さく、輸送されたCO2の大部分は樹冠部の細い幹や枝から放出される傾向が見えてきた。これ
までの器官レベルのガス交換測定は、その場所の呼吸能力を正しく評価できていない可能性がある。ただし、温帯
の若い落葉広葉樹の研究が多いため、種や生育環境、樹齢による違いを今後さらに調べていく必要がある。

1. はじめに
　森林における地上部非同化器官（枝や幹）の呼吸
は総生産量（GPP）の7－50%を占めると考えられて
おり1 , 2 )、森林の炭素循環や動態を考えるうえで欠か
せない要素である。枝や幹の呼吸は、内樹皮にある
師部や形成層、木部の柔組織で主に行われる（図
1 A）。細胞あたりの呼吸活性は内樹皮のほうが木部
より数倍から数十倍も高いが3)、太い枝や幹では木部
の体積が大きいため、器官全体の呼吸を考えるとき
には木部の呼吸も重要になる。木部は樹液の通り道
であるが、完全に水で満たされているわけではない。
温帯の樹木では木部体積の18～26%をガスで満たされ
た間隙が占めている4)。気相のCO2拡散速度は液相の
１万倍も高いため、樹体内におけるCO2の移動は、こ
うした細胞間隙を使って主に気相の状態で行われる
と考えられている。
 枝や幹の呼吸は一般的にチェンバー法（チェンバー
と呼ばれる箱で幹や枝を囲み、チェンバー内のCO2濃
度変化から樹皮表面のCO2フラックス（EA）を測定す
る方法）で測定される（図1A, C）。チェンバー法で
は、呼吸で発生した全てのCO2は放射方向にすみやか
に移動して、チェンバーに捕捉されることを仮定して
いる。しかし、形成層や木部では細胞間隙が少な
く、ガスの透過性が非常に低いため5 , 6 )、柔組織の呼

吸で発生したCO2はすぐには放出されず木部に蓄積さ
れる。その濃度は大気の数倍～700倍以上になるため
7)、蓄積されたCO2の一部は樹液に溶け、蒸散ととも
に上方向へ輸送される可能性がある。実際に、樹液
流の盛んな日中に幹のE Aを測定すると、高温である
にも関わらずE Aが上昇しない、または低下する現象
がよく観察される8)。さらにPinus  densifloraでは、切
断された幹を用いた樹液流の制御実験によって、E A

の低下の原因が樹液流であることが直接的に示され
た 9 )。そのため、チェンバー法の仮定には問題があ
り、枝や幹の実際の呼吸能力を過小評価する危険性
が指摘されてきた。Teskeyらの総説によれば、この問
題はチェンバー法が初めて幹呼吸の測定に使用された
1930年代にすでに指摘されていたようである7)。
　チェンバー法は、生態系の最も大きなCO2放出源で
ある土壌呼吸（根呼吸＋微生物呼吸）の測定にもよく
使用される（図1B）。根にも木部の外側にガス透過性
の低い皮層（内皮）や表皮があるため10)、幹と同様に
呼吸で発生したCO2が蓄積し、樹液によって輸送され
る可能性がある。また、安定同位体を使った実験に
よって、根は土壌水中の溶存無機炭素 (DIC) を吸収で
きることが確認されている11)。そのため、微生物呼吸
で発生したCO2も土壌水に溶けて根から吸収され、地
上部へ輸送されるかもしれない。つまり、上述した
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チェンバー法の過小評価の問題は土壌呼吸に対しても
起こりうる。
　こうしたチェンバー法の問題を検証し改善するに
は、樹液によるCO2の輸送フラックスを調べる必要が
ある。輸送フラックスは、樹液流量と樹液のDIC濃度
（[CO2*]，mmol l-1）の積で計算できる。しかし、
[CO2*]と樹液流量の関係を調べるためには、樹液を採
取するためのコアサンプリングを高い頻度で行う必要
があり、樹木へのダメージが大きい。樹液流のない夜
間と日中のEAの比較から輸送フラックスを推定する方
法も提案されたが12,13)、日中には水ストレスや呼吸基
質（炭水化物、酸素）の欠乏など、樹液流以外の影響
でEAが変化する可能性がある14-16)。また、形成層のガ
ス透過性が極端に低い場合には、EAは必ずしも木部の
[CO2*]の状態を反映しないため17,18)、EAの変化からCO2

の輸送フラックスを推定するのは危険である。こうし
た事情から、チェンバー法の抱える問題は常に認識さ
れながらも長らく放置されてきた。しかし、近年に小
型の非分散型赤外線吸収（NDIR）センサーが開発さ
れ、木部の細胞間隙内CO2濃度（[CO2]xylem）を非破壊
的に短いインターバルで連続測定できるようになっ
た。樹液はゆっくりと移動するため、木部内の気相と
液相は平衡状態にあると考えられており、 [ C O 2 * ]は
[CO2]xylemから計算することができる19)（次節参照）。
[CO2*]とEA、樹液流量の関係を分析可能になったこと
で、温帯に生育する若い広葉樹を
中心に、樹液によるC O 2輸送の実
態を調べた研究が増えつつある。
　多くの樹木は枝や幹の皮層や木
部に葉緑組織をもっており、呼吸
で発生したC O 2を光合成によって
再固定することができる20)（厳密
には、ホスホエノールピルビン酸
カルボキシラーゼの働きによっ
て、暗所でも C O 2固定が起こる
が、その量的重要性についてはよ
くわかっていない）。枝や幹の大
部分は樹冠（樹木の葉が占有する
空間、図 1）の下にあるうえに、
外樹皮の光透過性が低いため、そ
の光合成能力は葉に比べるとかな
り低い。しかし、若い樹木では幹
の肥大成長や冬芽の形成に少なか

らず貢献していることが知られている21)。また、水の
ロスが少なくCO2が豊富という葉とは対照的な特徴を
もつため、乾燥による気孔閉鎖や落葉で蒸散できな
い場合でも光合成を行うことが可能であり、厳しい
ストレス時の生産の維持に貢献すると考えられている
20)。樹液で輸送されたCO2はそのまま外部へ放出され
るのではなく、こうした木部の葉緑組織の光合成に
よって固定される可能性がある。また、放出されるこ
となく葉まで到達したCO2は、葉柄や葉脈、葉身にあ
る葉緑組織によって固定されるだろう。木部から供給
されるCO2を利用した光合成も、呼吸と同様に、チェ
ンバー法や渦相関法などの植物体表面のガス交換を利
用した手法では検出することはできない。もし、木
部内のCO2を利用した光合成が大きい場合には、CO2

の発生から固定までを樹木の内部で完結する “内部
C O 2フラックス”があることになり、これまでの研究
は森林のGPPを過小評価し、生態系呼吸量（RE）を過
大評価していることになる。
　このように、ガス交換測定を主体としたこれまでの
研究は、内部C O 2フラックスの存在を見落としてお
り、生態系の呼吸や炭素循環プロセスを正しく評価で
きていない可能性がある。内部CO2フラックスの重要
性を明確するには、樹木のどの部分でどのくらいの
C O 2が輸送され、また固定されるのかといった内部
C O 2フラックスの実態を把握する必要がある。しか
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図1  幹、枝、土壌の呼吸で発生したCO2の行方　貯留フラックス（ΔS）は省略した



し、これまでに内部CO2フラックスを調べた研究は個
別の器官に注目しており、樹木全体の視点で分析して
いない。2008年に発表された総説でも、[CO2]xylemやガ
ス拡散抵抗など、内部CO2フラックスに関連する要因
のレビューが中心であった7 )。そこで、本論では、最
近に発表された内部CO2フラックスの論文のレビュー
を器官別に行い、輸送から固定、放出まで内部CO2フ
ラックスの一連のサイクルを整理した。そして、樹木
の内部CO2フラックスの全体像を概観し、そのガス交
換測定と炭素循環における重要性について考察した。

2. 樹液によるCO2輸送フラックスの定量方法
 樹液に溶解したCO2はCO2(aq)やHCO3-、CO32-として存
在する。木部内の気相と液相は平衡状態にあると仮定
すると19)、ヘンリーの法則より、細胞間隙内CO2分圧
（[CO2]xylem，%）と樹液の溶存無機炭素（DIC）濃度
（[CO2*]，mol l-1）には以下の関係が成り立つ：

[CO2*] 

= {1 + K1/10-pHsap + K1⋅K2 /(10-pHsap)2}⋅KH⋅[CO2]xylem　（1）

K1、K2はそれぞれHCO3-とCO32-の溶解係数、KHはヘ
ンリー係数、pHsapは樹液のpHである。溶解係数とヘ
ンリー係数は木部温度（T x y l e m，° C）に依存するた
め、[CO2*]は[CO2]xylemとpHsap、Txylemに依存すること
になる（図2）。CO2の溶解量はpHsap > 6で急激に高く
なるが、これはpHsap > 6でHCO3-が、pHsap > 8では
CO32-が形成されるためである。ただし、これまでに
報告された樹木のpHsapの範囲は4.5～7.4

であり、CO32-はほとんど存在しないと
考えられている7)。
　[CO2]xylemの測定には、CO2電極や小
型のNDIRセンサー（GMP221、バイサ
ラ社）が使用される。しかし、C O 2電
極は精度が低く壊れやすい2 2 )ので、野
外では耐久性の高いNDIRセンサーの使
用が推奨されている。電極やNDIRセン
サーは [ C O 2 ] x y l e mを短いインターバル
（秒～分）で測定可能であり、環境要
因とCO2フラックス（式3、後述）の関
係を詳細に分析するのに適している。
しかし、NDIRセンサーを木部に挿入す
るためには、直径約2　cm、深さ5　cm

の穴を開ける必要があるため、細い枝や幹へ適用で
きないという欠点がある。また、傷害呼吸によって
[CO2]xylemを過大評価する危険性があるが、その程度
についてはよくわかっていない23)。
　枝や幹のCO2フラックス（樹皮表面のCO2フラック
ス、樹液によるCO2輸送フラックス）を測定するため
には、ある幅をもったセグメントを考える必要がある
（図1A, C）。セグメントの正味のCO2輸送フラックス
（FT、μmol CO2 m-3 s-1）は、下から樹液によって持ち
込まれるCO2（FI）と上から持ち出されるCO2（FO）の
差として計算される：

　FT = FO − FI = fs /V⋅ Δ[CO2*]⋅ 1000 /3600

　ただしFT ≥ 0　　　　　　　　　　　　　（2）

fsとVはそれぞれセグメントの樹液流量（l h-1）と体積
（m3）、Δ[CO2*]はセグメント上端と下端の[CO2*]差
（mmol  l-1）である（フラックスの単位は通常、面積
あたりで表されるが、マスバランス式を構築して樹液
によるCO2輸送を加味した呼吸フラックスを計算する
ために（次節、式3）、ここでは例外的に体積あたり
で表す）。樹皮や木部のガス拡散抵抗が小さく、か
つ多量のC O 2が下から持ち込まれる場合や、木部の
CO2貯留能力が非常に大きい場合には、セグメント上
端の[CO2*]が下端よりも小さくなり（Δ[CO2*] < 0）、
F Tは負の値を示すかもしれない。そのような場合に
は、F TはC O 2の放射拡散速度や下から持ち込まれた
CO2の放出フラックス、貯留フラックスと関連すると
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図2  木部温度（Txylem）と樹液のpH（pHsap）が、樹液の溶存無機炭素濃度
（[CO2*]）に与える影響
　Txylemに対する依存性（左図）は式(1)より、気相のCO2濃度（[CO2]xylem）＝ 
1%、pHsap  = 6.0の条件で計算した。pHsapに対する依存性（右図）は、[[CO2]xylem 
= 1%、Txylem = 25°Cの条件で計算した。



考えられる（次節参照）。しかし、これまでにFT < 0

のケースは報告されておらず、そのプロセスについて
詳しいことはわかっていない。根のFTを測定する場合
には、根系全体をひとつのセグメントとみなして、地
際の[CO2]xylemと土壌間隙内CO2濃度を測定する24)（図
1B）。根系のFTを土壌表面のCO2フラックス（Esoil、
μmol  CO2 m-2 ground s-1）と比較する場合には、単位
を合わせるために式(2 )のVを根の分布範囲（m2）に
置き換える。
　最近、木部内のC O 2輸送フラックスを樹皮表面の
CO2とO2フラックスの比（みかけの呼吸商、AQR）か
ら推定する新しい方法が発表された25)。O2はCO2より
も水に溶けにくい（20°CでCO2の28分の1）性質に着
目した方法で、O2フラックスが実際の呼吸能力（RS）
に相当する（O2は水に全く溶けない）と仮定すると、
樹液によるCO2の持ち去りが多い場合にはAQR < 1、
木部内のCO2輸送がない場合はAQR ＝ 1（ただし、呼
吸の基質は全て炭水化物であると仮定）、下からCO2

が持ち込まれる場合にはAQR > 1となる。野外で必要
な設備がガスサンプリング用のチェンバーだけなの
で、多点の測定や機器の持ち込みが困難な場所での測
定に向いている。しかし、AQRを推定するためには、
樹体からチェンバーへのガス拡散が定常状態になるま
で（1日以上）待つ必要があり、NDIRセンサーのよう
にフラックスの時間変化を詳細に知ることはできな
い。また、C O 2と異なりO 2は大気中に豊富にあるた
め、呼吸によるO2の微量変化を計測するためには、質
量分析計などの高価な機器を必要とする。詳細につい
ては原著25)を参照されたい。

3. 幹、根、枝における木部内のCO2輸送
　セグメント内の全てのCO2フラックスは以下のマス
バランス式で表わされる26)： 

　RS = EA + FT + ΔS　（3）　

R Sは呼吸フラックス、E Aは外部へ放出されるフラッ
クス（樹皮表面のCO2フラックス）、FTは樹液のCO2

輸送フラックス、ΔSはセグメントへの貯留フラック
スである（単位は全てμmol  CO2 m-3 s-1）。チェンバー
法で測定されるのはE Aであり、通常は呼吸のみを測
定するために暗処理される。これまでのガス交換測
定をベースにした研究はEA＝RSと仮定してきたことに

なる。ΔSは[CO2*]の時間変化と幹の含水量から計算
される。樹液にCO2が貯留される場合はΔS > 0とな
り、樹液からCO2が放出される、または希釈される場
合にΔS < 0となる。ΔSの変化はFTやEAと比べて小さ
いため26-28)（図3A）、今のところあまり重要視されて
いない。本論でもΔSの説明は省略する。
　幹ではFTを含めた各CO2フラックスの日変化が詳し
く調べられている。FTは樹液流量とよく似た日変化パ
ターンを示し、Platanus occidentalisでは蒸散の盛んに
なる日中にRSの70%にも達する26,27)（図3）。対照的
に、チェンバー法で測定されるEAは日中にむしろ低下
している。そのため、EAはRSの10～50%程度であり、
チェンバー法は呼吸能力を過小評価することがわか
る。こうした傾向は、同じ落葉広葉樹の F a g u s 

grandifoliaやLiquidambar styraciflua、Populus  deltoidesで
も確認されている26-28)。FTの増加には、樹液流量だけ
でなくΔ[CO2*]（セグメント上端と下端の溶存有機炭
素濃度、[CO2*]の差）の増加が関与しており（式2）、
それは土壌水による樹液の希釈で促進される29)。多く
の森林では土壌間隙内CO2濃度（[CO2]soil）は0.1～2%

の範囲にあり3 0 )、幹の木部間隙内C O 2濃度（ [ C O 2 ]

xylem）（～26%）よりかなり低い。そのため、土壌水
の[CO2*]も樹液より低くなる。蒸散が盛んになると、
[CO2*]の低い土壌水が幹（セグメント）に引き込まれ
て樹液が希釈され、呼吸で発生したCO2の溶解、つま
りΔ[CO2*]の増加が促進される。希釈の程度が大きい
と、樹液の[CO2*]は日中に大きく低下する27,28,31)。そ
のような場合には、Δ[CO2*]の増加が促進される一方
で、外気と木部のCO2濃度勾配が小さくなるのでEAが
低下し、EAとRSの差が大きくなるだろう。FTが増加し
EAがRSよりも小さくなる背景には、樹液流量だけでな
く土壌水の[CO2*]も関与している27)。
　その一方で、夜間や雨天など樹液流がほぼ停止し
た状態ではFT = 0となるため、EAとRSはほぼ一致する
26,28)（図3）。夜間や雨天のRSはチェンバー法で推定
できるだろう。しかし、一日の温度変化が小さいた
め、R Sの温度依存性を調べることが難しく、日中の
R Sの推定も困難である。もし推定できたとしても、
日中に水ストレスや呼吸基質（炭水化物、酸素）の
欠乏でRSが低下する場合には14-16)、RSを過大評価して
しまうだろう。一日を通して R Sを再現するために
は、やはりFTを考慮したほうがよい。また、FTを考慮
することで、水ストレスや基質欠乏のRSに対する影響
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を評価できる28)。これまで呼吸フラックスの環境応答
は温度のみの単純なモデルで表現されることが多
く、こうしたストレスの影響は考慮されてこなかっ
た。樹液によるC O 2輸送の実態を明らかにすること
は、モデルの高度化にもつながる。
　幹のFTは、P. occidentalisやP. deltoidesなど温帯に生
育する落葉広葉樹で多く調べられており、日積算RSに
占める割合は14～55%と報告されている26-28)。また、
熱帯の常緑広葉樹や暖温帯の針葉樹では、みかけの呼
吸商（AQR）が季節を通して測定されており、雨季、
乾季を問わずRSの19～43%が輸送または貯留されるこ
とが明らかになっている25,32)。地上部非同化器官の呼
吸量は森林総生産量（GPP）の7～50%を占めると考え
られており、バイオマスの大きな幹の呼吸はその大部
分を占める。かなりのCO2が幹から上へ輸送されてい
る可能性がある。
　根系のF Tについては、土壌表面のC O 2フラックス
（Esoil）と同じくらい大きいことが、P. deltoidesの人
工林で報告されている24)。また、Quercus roburでは、
環状剥離によって根呼吸を抑制するとFTが日中に大き
く低下し、その低下量はE s o i lの約2 0 %に達した3 3 )。
Pinus taedaやPicea abiesでも、土壌呼吸で発生した
CO2の多くが幹のEAや[CO2]xylemに含まれることが報告
されている23,34)。根系のFTと樹液の[CO2*]の日変化パ
ターンは幹の場合とよく似ており、樹液流のない夜
間には[CO2*]の増加が確認されている24,33)。根の表皮
も樹皮と同様にガス拡散抵抗が高く、幹とよく似た
プロセスで樹液によるCO2の持ち去りとEsoilの低下が
起きていると考えられる。土壌呼吸はGPPの40－80%

を占める35)ことを考えれば、根からも多量のCO2が地
上部へ輸送されている可能性が高い。チェンバー法を
使ったこれまでの研究は土壌の呼吸能力も過小評価
しているかもしれない。
　P. abiesでは、幹の[CO2]xylemとEsoil、地温の季節変化
が測定されており、それらの相関分析から、根の成長
の盛んな時期に根系のF Tが増加することが示唆され
た2 3 )。おそらく、成長呼吸が活発になることで根の
[CO2]xylemが高くなり、CO2の樹液への溶解量が増える
のだと思われる。幹でも肥大成長の盛んな時期に
[CO2]xylemが高くなることが多数の種で報告されてお
り 3 6）、同じようにF Tが増加するかもしれない。ま
た、根の[CO2]xylemは幹直径に比例して増加すること
が、P. occidentalisで報告されている27）。太い樹木は

根のバイオマスが大きいために呼吸量も大きい。さ
らに、細い樹木と比べて木部や外樹皮が厚くガス拡
散抵抗が高いので、[CO2]xylemが高くなりやすい。太
い樹木ほど根や幹のF Tが大きくなる可能性がある。
チェンバー法の誤差は、成長期や太い樹木で特に大き
くなるかもしれない。
　根系内を輸送されるCO2には、根呼吸で発生したも
のと、土壌水に含まれる微生物呼吸で発生したCO2が
ある（図1 B）。根呼吸と微生物呼吸では利用する炭
素プールが異なるため（前者は樹体内の炭水化物を、
後者はリタ－に含まれる有機物を利用する）、炭素
循環プロセスを正確に再現するためには、どちらが
主要なソースなのか明確にする必要がある。P. taeda

の人工林のように[CO2]soilが幹の[CO2]xylemと同じくら
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図3  CO2フラックス、樹液の溶存無機炭素濃度（[CO2*]）、
樹液流量、木部温度（Txylem）の日変化
Platanus occidentalisの幹で2002年の10月中旬に測定された。
文献26のFig. 3を改変（出版社の許諾済み）



い高い（1.8～7.2%）森林では、土壌水の寄与が大き
く、微生物呼吸がFTの大部分を占める場合がある34)。
しかし、先に述べたように、多くの森林では[CO2]soil

は[CO2]xylemよりも低い。そのため、FTの大部分は根
呼吸に由来すると考えられている。実際に、 P . 

occidentalisでは根呼吸がFTの90%以上を占めていた
24)。また、Eucalyp tus属の人工林では同位体分析か
ら、根呼吸は蒸散の増加に伴って低下するが、微生
物呼吸は低下しないことが確認されており37)、根呼吸
がFTの主要なソースであることを裏付けている。チェ
ンバー法は土壌呼吸のなかでも主に根呼吸を過小評価
すると考えられる。
　枝については、P. occidentalis（枝直径1～3 cm）でFT

のポテンシャルが測定されており、RSの19～70%を占
めると報告されている29)。これは太い幹と同じくらい
大きな割合であるが、この実験では、ポテンシャルを
測定するために[CO2*]がほぼゼロの溶液を枝に吸水さ
せている。野外では、幹から枝へ多量のCO2が持ち込
まれるはずであり、枝の[CO2*]はゼロよりも高く、樹
液に溶けるCO2の量はもっと少ないと予想される。そ
の上、枝は幹よりも木部の割合が小さくガス透過性も
高いので、枝自身の呼吸で発生したCO2が蓄積されに
くい。結果的に、枝ではFTがRSに占める割合は幹より
も小さくなると予想される。実際にBetula pendulaと
Fagus sylvaticaの枝（直径1～2 cm）では、枝を切断し
て樹液を停止させてもEAが増加しないことから、FTは
無視できるほど小さいと結論されている38)。
　呼吸CO2の樹液による輸送と放射方向の拡散を組み
込んだ呼吸フラックスの再現モデルでは、樹冠部の細
い幹について、下から多量のCO2が持ち込まれる場合
にはEAがRSを上回り、CO2の放出場所になる可能性が
指摘されている39)。これは幹のみを対象に構築された
モデルだが、同様のことは枝にも当てはまるだろ
う。もし、このモデルの予測が正しければ、チェン
バー法は太い幹や根系のR Sを過小評価するだけでな
く、枝や細い幹のR Sを過大評価することになり、樹
木の垂直的位置に関わらず呼吸能力を正しく評価で
きないことなる。これまで、多くの研究がチェンバー
法でE Aの垂直変化を測定し、上部にある枝や幹ほど
若いために細胞あたりの呼吸能力（ここではE A）が
高くなると報告してきた40)。しかし、そこには樹液に
よって輸送されたCO2が上乗せされている可能性があ
り、R Sの垂直変化は、実際にはもっと小さいのかも

しれない。枝や細い幹についてF TとE Aの関係を野外
で実測した例はまだないので、今後はこうした予測を
野外調査で検証していく必要があるだろう。
　このようなCO2の輸送と放出のバランスの変化は、
木部のサイズに対してだけでなく、温度変化に対して
も起こりうる。呼吸フラックスが温度上昇とともに指
数関数的に増加することはよく知られた事実だが、温
度が上昇すると木部ではC O 2の溶解量の減少（ヘン
リーの法則、図2）と拡散速度の増加（フィックの法
則）が同時に進行するために、CO2の放出が促進され
る29)。そのため、高温域ほどRSに占めるEAの割合が高
くなる。このように、樹液によるCO2輸送はEAの値だ
けでなく、その温度依存性にも影響を与える。

4. 輸送されたCO2の行方
　根や幹から樹液によって上方向に輸送されたCO2の
行方は、途中で大気中に放出されるか（図1 A、Cの
EA）、または木部や葉の葉緑組織の光合成によって固
定されるか（図1A、C、Dの固定）の2通りである。こ
のようなC O 2の行方の調査には、炭素同位体（1 3 C、
1 4 C）を植物に吸収させてその行方をトレースする方
法が適している。枝や葉の葉緑組織が木部内のCO2を
固定できることは、1970年に発表されたPinus elliottii

の実生を用いたトレース実験ですでに確認されている
41)。しかし、木部内のCO2の行方を、定量的に調べた
研究はこれまでにほとんどない。また、稚樹や苗木を
対象とした実験が多いため、森林全体の炭素循環と結
びつけて考えることが難しかった。大きな樹木を対象
にしたトレース実験は、Bloemenらによってごく最近
に初めて行われた42)。その実験では、P. deltoidsの若木
（樹高7～11m）の根元へ樹液と同程度の濃度に調整
した1 3 Cラベル溶液を直接注入して、根系や幹から輸
送されたCO2の行方を調べている。その結果、樹木全
体における1 3 Cの固定量は注入した量の6～1 7 %であ
り、根系や幹から上へ輸送されたCO2の一部は固定さ
れることが明らかになった。若いP. deltoidsの人工林
で、土壌呼吸で発生したCO2の約50%が幹へ輸送され
たという報告がある24)。研究サイトが異なるので乱暴
かもしれないが、その報告とBloemenらの結果と合わ
せて考えると、固定量は土壌呼吸の3～9%に相当する
計算になる。ただし、Bloemenらの実験では根元より
上にある幹から新たに加わるCO2は考慮されていない
ので、木部内を輸送される全てのCO2で考えると固定
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量はもっと大きくなるだろう。また、カルビンサイク
ルのCO2固定酵素（ルビスコ）は13Cよりも12Cを好む
性質があるので、実際の固定量はさらに大きくなる可
能性がある。
　Bloemenらの実験では、器官別（枝、葉、幹）の固
定量も分析されており、枝が主要な固定の場であるこ
とが明らかにされた。大きな樹木では、一般的に枝よ
りも幹のバイオマスのほうが大きい。しかし、枝は樹
冠の下にある幹よりも日射量が多く、光合成を行うう
えで都合がよい。また、枝のほうが幹よりも若いため
に樹皮の光透過率が高く、葉緑組織の密度も高い
7,20 ,43)。葉と比較した場合には、炭素の固定効率的は
枝のほうがはるかに低いが、前節で説明したように枝
はCO2を蓄積しにくいため、根系や幹から持ち込まれ
たCO2の大部分は葉に到達する前に放出されてしまう
のだろう42,44,45)。こうした特徴を考えると、枝で固定
量が大きいのは当然かもしれない。樹液によるCO2輸
送は、葉緑組織をもたない根で発生したCO2を枝まで
持ち込んで固定することが可能であり、樹木の炭素利
用効率を高めると考えられる。
　では、こうした木部内CO2の固定量は、外気CO2を
利用した葉の光合成量と比べてどのくらいの大きさ
なのだろうか。P. deltoidesとP. occidentalisの枝や葉で
は、ラベル溶液の吸水と葉のガス交換測定が同時に
行われ、木部内CO2の固定量と葉の光合成量が比較さ
れている。その結果、木部内CO2の固定量は、光合成
量の0.2～6%にすぎないことが明らかにされた44-46)。
特に、P. deltoidesの枝を用いた実験では、幹の樹液
[CO2*]の2～3倍に相当する溶液を吸水させ、そのうち
の55%が固定されたにも関わらず、その固定量は葉の
光合成量のわずか2%であった45)。木部内を輸送され
るCO2が個体の成長やGPPに与える影響はそれほど大
きくないのかもしれない。ただし、若い個体では枝
や幹の光合成が肥大成長や冬芽の形成に重要な役割
を果たすことが明らかになっている21)。枝や幹の葉緑
組織は、その場の呼吸で発生したCO2を主に利用して
おり、木部内を輸送されたCO2の寄与は小さいのかも
しれない。

5. まとめ
　Populus deltoidesやPlatanus occidentalisといった温帯
の若い落葉広葉樹を中心に、根や幹の呼吸で発生し
たCO2の10～50%以上（日積算ベース）が樹液に溶け

て、枝や葉へ輸送される事実が明らかにされつつあ
る。CO2の輸送フラックス（FT）は蒸散量が大きくな
るほど大きくなる傾向があり、これまで呼吸フラッ
クス（R S）に等しいと仮定されてきた幹や土壌表面
のCO2フラックス（EA、Esoil）は、晴天の呼吸能力を
大きく過小評価している危険性がある。木部の径が小
さくなるとCO2が貯留されにくくなるため、上部へ輸
送されたCO2の大部分は、樹冠部の枝や細い幹から放
出される可能性が高い。その結果、チェンバー法は樹
冠部の呼吸能力を過大評価するかもしれない。この
ように、チェンバー法は器官の場所に関わらずその呼
吸能力を正しく評価できない可能性がある。そのた
め、RSを測定する場合にはFTを同時に測定して、誤差
の程度を確かめる必要がある。
　樹液によるCO2輸送の影響を評価する方法として、
これまでにマスバランス式や、みかけの呼吸商、安定
同位体を利用する方法が提案されている。しかし、ど
の方法も輸送フラックスの推定に多くのパラメータや
仮定を必要とする。マスバランス式（式2、3）に関し
ては、下から持ち込まれるCO2量が大きくなると、RS

とFTの推定精度が低下することが指摘されている27)。
この問題を解決するには、セグメントの下から持ち込
まれるCO2とセグメントの中で発生したCO2を分離す
る必要があるが、その方法はまだ確立されていない。
樹液によるCO2輸送の実態調査と平行して、異なる手
法による推定値の比較や仮定の妥当性の評価など、
手法の検証と改良を行う必要がある。
　輸送されたC O 2の一部は枝や幹の葉緑組織や葉に
よって同化される。しかし、その同化量は、外気CO2

を利用した葉の光合成量の6％以下であり、あまり大
きくないようである。木部内のCO2輸送が森林の総生
産量（GPP）や生態系呼吸量に与える影響は小さいか
もしれない。
　だたし、こうした樹木の内部CO2フラックスの調査
は、限られた種で短期的にしか行われていない。
Abies grandisやPseudotsuga menziesiiのような蒸散量の
小さい種では、樹冠を除去して蒸散を停止させても幹
のEAと[CO2]xylemがほとんど変化せず、FTが非常に小
さい可能性が示唆されている47)。内部フラックスは、
蒸散量以外にも、[CO2]xylem、温度、pH、木部や樹皮
の拡散抵抗、葉緑組織の光合成能力、光環境、葉と
非同化部のバイオマス比など、多くの要因に依存して
いる（式 1、 2）。それぞれの要因は、種や生育環
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境、季節、齢によって変化するため7)、内部フラック
スもそれに応じて複雑に変化すると予想される。例
えば、幹の太い老齢木では、[CO2]xylemやガス拡散抵
抗が大きくなる一方で、樹冠の葉密度が低下して枝へ
の日射量が増えるので、GPPに占める内部フラックス
の重要性は、若齢林よりも大きくなるかもしれな
い。また、高標高の森林では生育期間が短いために
GPPが低標高よりも低くなるが、高標高では気温が低
いために樹液へのCO2の溶解量が増え（図2）、内部
フラックスは低標高よりも大きくなるかもしれな
い。このように、今回の報告事例よりも輸送量、固
定量ともに大きくなる可能性もあり得ると考える。
内部フラックスの研究はまだ始まったばかりであ
り、今後、さまざまな種、生育環境で長期的に研究
を行う必要があるだろう。
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芽生えから巨木の個体呼吸スケーリング‡

山形大学 農学部
森 茂太*

Metabolic Ecology1)は生物の成長、適応、防衛等を代謝産物とエネルギーの変換プロセスとして幅広いスケール
から統一的に理論化を試みる新しい境界領域研究である。中心課題は、個体サイズと呼吸の一般化にある。しか
し、従来は大型樹木個体の呼吸は器官の一部から推定され、その検証は困難であった。そこで私たちは、大小の
個体呼吸測定装置を開発し、個体重量幅10億倍で芽生えから大木の根を含む個体呼吸をシベリアから熱帯の64種
271個体で実測した。その結果、個体重量と呼吸の間には両対数軸で上に凸傾向がみられ、芽生え側の傾き1と巨
木側の傾き3/4の単純べき関数を2本の漸近線とした混合べき関数を最適モデルとして選択した2)。本稿では、こ
の研究の意義について紹介したい。

1. はじめに
　従来の植物の成長理論、収支理論では、呼吸は消
費、支出、場合によっては損失とさえ定義されてき
た。成長を制御するのは光合成であって呼吸はコスト
として軽視される傾向にある。しかし、近年、メタボ
ローム解析など分析技術が飛躍的に進歩し、複雑な代
謝フラックスの研究とともに代謝の環境適応の役割が
明らかとなりつつある。特に植物の代謝産物の種類
は、動物に比べて桁違いに多く、このことは同じ場所
で変動環境を乗り越え成長を長期間継続できる柔軟な
適応力を端的に示すものである。しかし、こうしたミ
クロの分析はモデル生物などの細胞や器官レベルに限
られることが多い。こうしたミクロの構造と機能をマ
クロスケールの生態系の理解へとわかりやすくスケー
ルアップするには至っておらず、両者の間には距離感
がある。しかし、ミクロとマクロ双方の視点から統一
的な理解を模索することは大切である。
　一方、マクロスケールでは森林生態系の生産能力、
炭素固定能力を評価するため数多くの森林生態系フ
ラックスサイトで観測が続いている。これらの観測か
ら、呼吸が森林生態系の炭素バランスの主要な決定
要因であることが明らかとなった3)。こうした成果に
より、生態系全体機能に果たす呼吸の重要性の認識
が高まってきた。しかし、マクロな生態系とミクロス
ケールの生理学現象との双方が十分に結び付いている

わけではない。
　このようにミクロとマクロスケールの両側で呼吸の
重要性が認識されているが、ミクロの生理学とマクロ
の生態系の中間に位置して、両者の橋渡しを担う植物
個体生理学・個体呼吸の実測研究は殆どない。その
理由は単純で、多くの研究者が根を含めた大型樹木
全体の呼吸の実測は不可能と信じているためであ
る。しかし、個体は環境に適応して子孫を残す重要な
生物学上の単位であり、さらに進化を駆動する単位
でもある。しかし、生態系に常に存在する時間空間
的な不均一環境への個体レベルの生理学的適応現象
は生物学におけるほとんど手つかずの課題である、と
京都賞を受賞したサイモンレヴィンは指摘している
4 ,5 )。さらに、この指摘を行った論文から20年が経過
した2 0 1 3年にも問題は未解決のままであると再び指
摘がなされた6)。どのスケールにどのような不均一性
があるかを評価して、そのなかで個体がどのような幅
でどのように環境適応しているかを検討する必要があ
る。この幅を知るにはあらゆる野外環境に生育する
植物の個体機能、構造を数多く、幅広く、かつ正確
に評価することが必要だろう。ただし、この幅を形
作る要因には系統間差や環境間差の他に、個体間差
や表現形可塑性なども含まれ複雑である。
　個体を単位とした生理学は、葉一枚の生理学的特
性に比べて進化学的、環境適応的な意味はより深
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い。植物科学の主要誌では植物個体生理学 (whole-

plant physiology)がキーワードになっている。1枚の葉
の面積当たりの光合成や呼吸の特性と，根を含んだ
植物個体全体の特性は大きく異なる。たとえば、光
合成と呼吸が釣り合う最小光強度を表す光補償点
が、個体（個体当たり）と1枚の葉（葉面積当たり）
の両者で異なる。葉の光合成がどれほど高くても、
根や幹などの呼吸消費が大きければ，植物個体を維
持出来ない7)。混み合った植物群落では，小個体が光
不足で枯死する。この場合、根の呼吸を含む植物個
体全体の光補償点からの説明には説得力がある。一
方、葉一枚の光合成、呼吸を葉面積当たりで測定
し、その光補償点を議論してもその適応的意味は相対
的に希薄となる。同様に代謝の研究も単位を重さや
細胞当たりではなく、個体当たりで検討することで
より進化学的な意味合いが深まる可能性がある。
　植物は樹木まで考慮に入れると個体サイズ幅が非常
に広く、長い時間をかけて10の12乗倍の個体重量にも
達する。発芽したばかりの個体は器官も未分化で、柔
らかく、微生物の影響を強く受け枯死する割合も高
い。大きくなるにつれて重力の影響をより強く受ける
ようになると葉と根の間には巨大な幹が発達して、根
と葉が相互に水フラックス、炭素フラックスでなんら
かのバランスを保持しているはずである。同時に、リ
グニンを大量に幹内に蓄積することで丈夫さを獲得
し、巨大化する。長期にわたる成長過程で個体サイズ
に応じて代謝はどれほど柔軟な変化をするのであろう
か？植物が巨大化したことで、現在の地球環境が作ら
れたことを考えると巨大化することの意義を代謝から
検討する意義は深い。今後は、植物生理学、ゲノムな
どの生物学的研究分野を超え、重力の影響を含んだ物
理化学的制御も考慮した幅広い検討が個体生理学の新
たな展開には不可欠だろう2,8-10)。

2. Metabolic Scaling
 本稿では、メタボリックスケーリングに関する基本
的な定義等は日本生態学会特集号11,12)に説明されてい
るので、こちらを参照されたい。本稿では、これら
の生態学会の特集記事で触れなかった点を中心に解
説したい。
 従来の主力となっている学説はマックスクライバーの
法則13)である。これは「個体呼吸は個体重量の3/4乗に
比例する（両対数軸上の傾き3 / 4）」とした法則であ

り、動物植物通じて様々な生物の個体呼吸を示す法則
とされてきた。この法則に理論的説明を試みるWBEモ
デルがサイエンスに掲載され注目を集めた14)。このモ
デルは著者3人の名前を冠したモデルである。この論
文は、素粒子の研究で有名なWestが筆頭著者であり、
さらにアメリカ生態学会の重鎮であり米科学アカデ
ミー会員のBrownや彼の指導をうけたEnquistが共著で
あり、生物学の一般法則を求める多くの科学者の注目
を集めた。この前年、国際リーマン予想会議がアメリ
カで開催され素数理論と素粒子理論を橋渡しする普遍
的法則を探す動きが生物学にも影響したようだ。自然
現象を一般化しようとする欲求はどんな分野にも共通
しており、相互に刺激しあうのかもしれない。この論
文では、生理学的なメタデータをベースに、樹形をフ
ラクタルやパイプモデル15)で数理モデル化することで
マックスクライバーの法則の証明を目指した。こうし
た数理モデルから説明を試みた理由は実は単純であ
り、大型樹木の個体呼吸の測定は不可能であると考え
たことが最大の理由であったとネイチャー誌の編集者
は明かしている16)。
　論文が掲載されると同時に、多くの賛否両論が上
がった。一方で、この論文により個体呼吸の生物学的
な重要性が認識されたことは確かである。サイエンス
誌が主催するGordon Research ConferenceにMetabolic 

basis of Ecology and Evolution が採択され2014年夏ボス
トン郊外で第6回目が開催される（https://www.grc.org/

programs.aspx?year=2014&program=unifying）。この会
議は、生物医学、物理、化学の境界領域研究の重要ト
ピック約200課題で隔年開催され、採択課題はサイエ
ンス誌にその内容が掲載される。会議は合宿形式で朝
食から深夜のバーまで6日間にわたり議論が交わされ
る。メタボリックスケーリングの書籍も出版され1 )、
メタボローム解析や、複雑系研究、物理学などの他分
野の研究者が興味をもち境界領域が形成され、ここに
ミクロからマクロに全般を見渡す統一的な理論が生ま
れる可能性があるかもしれない。
　しかし、生物学の重要課題である大型樹木個体呼吸
の信頼性の高い実測値がほとんど無い。仮に推定して
も、検証には個体全体を正確に実測するしかない。私
自身も推定と実測の双方を行ったが、大型樹木個体の
呼吸推定は困難だと感じた。樹木樹冠は林縁では偏奇
し、樹冠ギャップでは傘型になり個体単位で柔軟に環
境適応して個性的である。特に、非同化部分の幹、枝
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の個体呼吸推定は難しい。個体呼吸を決めているのは
葉であるという推測8)があるが、十分に検証されたわ
けではない。孤立して生育する樹木をみて分かるよう
に明るい環境では葉は多くなり、個体全体の呼吸に占
める葉呼吸の割合が増加する。一方、暗い環境では葉
呼吸の割合が少なくなり、幹の呼吸割合が増加する。
このように地上部だけ見ても簡単に説明することは困
難である。その上、最大の問題は、根呼吸の割合が環
境や樹種によりどのような変化を示すかほとんど情報
が無い点にある。一般的に地上部全体の重量に比べ
て、地下部の重量の方が小さい樹木が大半であり、大
型樹木では地下部の重さ当りの呼吸が地上部より少な
いと予想してよいだろう。しかし、これも樹木種や微
生物の影響を強く受ける。
　ミネソタ大のReichは、約500個体の呼吸をそれらの
枝、葉、幹、根の器官の一部分の呼吸速度測定値と
それぞれの器官総重量と掛け合わせることで推定
し、植物個体重量と個体呼吸は比例しているとした研
究成果をネイチャー誌に発表した17)。この研究論文を
めぐりW B Eモデルとネイチャー誌上でも議論となり
注目を集める8)。この論文の推定方法だと、個体呼吸
速度の中に各器官重量が入ることになり、自己相関
となる。また、推定した個体重量幅はおおむね10の6

乗倍であり、一般法則としての結論を出すには個体サ
イズも小さく、レンジの幅も狭すぎる。また、この
論文の回帰分析データの中に、日本で測定されたヒ
ノキ成木の個体呼吸値がそのまま引用されている。た
だ、論文で推定されたヒノキ個体の窒素量はタイワ
ンヒノキの値から得られたものである。我々は論文
だけでなく十分にSI (supplementary information) も読む
べきだろう。いずれにせよ、すべての植物の個体呼吸
が個体重量に比例しているという結論は直感的には受
け入れがたい。一方、W B Eモデルのように成木にお
ける重量と個体呼吸の関係が、実生を含んだすべての
植物個体サイズレンジで同じという結論も成木の構造
を考えると抵抗感を禁じ得ない。
　日本で、我々が行ってきた樹木個体呼吸研究では、
個体呼吸を推定する際には幹、根などの太さによって
異なる呼吸速度を、太さで重みづけした数理モデルを
もちいてきた18-20)。こうした重みづけによる推定は最
低限度の必要条件である。しかし、私自身もこの方
法に改良を加えて推定を試みてきたが、個体全体をす
べてチャンバーに入れて実測することにくらべると精

度は落ちる。また、不均一環境で樹冠が変形した個
体などはそのまま全部測定することが樹木個体の個
性を評価することにつながるだろう。不均一環境で
は、それぞれの環境に応じ多様な形態・機能の樹木
が数多くみられる。興味深いことに、ブナ林などで
被圧されて樹冠上部と幹が枯死した個体の中には、幹
下部から萌芽シュートが多数発生して横からの光を効
率よく受けるようになる個体もよく見かける。まる
でコストのかかる不要な幹を捨てて、個体を変形させ
適応しているようにさえ見える。こうした個体の葉は
樹冠の葉に比べてはるかに薄く、コストを抑える形態
で林床環境に適応して、なかなか枯死することはなく
樹冠ギャップを埋める候補となる。こうした形態の
樹木個体生理特性に生態系のレジリアンス（復元
力）が隠されているはずである。
　我々の研究では、あらゆる形態、環境の様々な状
態の個体を正確に、数多く、幅広く実測することに
主眼を置いた。測定樹木は被圧されて葉が減少し枯死
寸前の個体や、葉の多い孤立樹木など個体呼吸の幅
をできる限り広げるようにした。その結果、我々の
測定個体呼吸データの範囲が陸上植物個体呼吸の持
ち得る範囲をカバーしたと考えた。つまり、生きた
植物個体であればゲノムを改変しようが施肥しよう
が、植物個体呼吸はこの範囲から外に出ることがで
きないだろう。さらに言い換えると、個体呼吸の持
ち得る範囲は生物学的制御を超えた物理化学制御の
範囲と言えるのかもしれない2,9,10)。
　これまで測定例のない大型樹木の根の呼吸速度測
定に際しては、できるだけ傷をつけずに素早く掘り出
すことで正確に測定するように心がけた。また、測
定個体サイズ幅をできるだけ広げて個体重量幅でお
おむね1 0の1 0乗倍となった。調査地は、シベリアか
ら熱帯に及び、測定種は64種、合計測定個体数は271

個体となった。これは、これまで行われた個体呼吸
の実測研究の中では最大個体サイズ幅であり、もっ
とも包括的な研究となった。
　個体呼吸データをよく見ると、個体重量と呼吸の間
には両対数軸で上に凸傾向がみられた。当初は、単純
ベキ関数での回帰分析を試みたが、上記の主要仮説の
両対数軸上での傾き1と3/4の双方は統計的に棄却され
た。ここで混合ベキ関数をもちいて回帰分析したとこ
ろ、芽生え側の傾き1と巨木側の傾き3/4の単純べき関
数を2本の漸近線とした混合べき関数を最適モデルと
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して選択できた（図１）。この結果は、個体サイズ幅
を広くとり、正確に測定したことで自然に現れた結果
である。どのモデルが適当か、赤池の情報基準をもち
いて選択した。混合ベキ関数はロジスチック成長曲線
に誘導できる柔軟で生物学的に合理的な関数である。
さらに、化学反応式や熱力学式とも関連して2相系の
動的平衡状態を示す式でもある。ここに分野を超えた
なんらかの一般性があるのかもしれないが、現段階で
は詳細な説明をすることはできない。こうした結果
を、すでに予想していた日本の研究者もいた21)。しか
し、陸上植物の系統の多さやバイオームの持つ環境の
幅の広さを考えると、目的にもよるだろうが、このサ
ンプル数ではまだ不十分と感じる。

3. 大小植物個体の生物学的意味
　枝、幹、根の呼吸速度は葉と比べて低いように思
われがちであるが、実は薄い葉に比べて表面積あた
りの二酸化炭素放出速度ははるかに高い。その上、
幹では太い部分の表面積あたり呼吸速度は、細い幹
よりも高い。特に地面に近い部分の呼吸は高くなる
ことが多い。幹の中でも成長の良い部分は細胞分裂
を担う形成層も厚く活発であり、幹表面からの二酸
炭素放出速度も高くなる。このように同一個体の幹
であっても大きな違いが存在する。さらに、同種同
齢の人工林にも通常は大小個体があり、成長の遅い
樹木の方が、成長の良い樹木よりも幹の呼吸は低く

なり、同じ太さの幹であっても成長の違いによって幹
呼吸速度には違いがある19)。このため森林全体の呼吸
を評価するためには、複数の樹木個体をできだけ数
多く測定する必要がある。
　この際に問題となるのがサンプリングの方法であ
る。森林全体の個体を伐採して枝、幹、根、葉の量を
測定するのは困難である。このため一般的には、森
林の林縁などの個体は選択せず、樹冠の閉鎖した均一
な林内で大小個体を選択する場合が殆どである。し
かし、森林では常に枯死が起こり、ここを埋めるた
めに小型樹木が樹冠を修復する。特に林縁やギャッ
プの個体が森林修復に果たす役割は大きい点を忘れて
はならない。つまり、小さな樹木でも、場合によって
は生態系を修復する重要なレジリアンスのソースとも
言える。このように小型樹木は修復に貢献するもの
もあれば、大型個体に囲まれて葉の量を減らして、枯
死する個体もある。サイズだけではなく、どんな場所
でどのように生存し続けるか枯死するかが問題であ
る。樹木の年輪には成長の良い時期と悪い時期が交
互に振動して現れる場合が多い22)。特に攪乱の頻度が
高い生態系では、成長曲線の乗換現象が頻繁に起こ
る。これは攪乱に適応してレジリアンスが強い樹木種
と言えるだろう。
　込み合った植物群落で生じる密度効果が6 0年代に
日本で発見され23)、植物の一般法則として世界中で検
証が進んだ。最初の論文に材料の詳細な記述は殆ど
書かれていないが、極端な場合、材料とした植物がク
ローン集団であれば大小個体サイズ差は殆ど発生せ
ず、ある程度成長して個体群全体が一気に崩壊する可
能性が高い。これは農業生態系の生産効率の良い個
体群や、挿し木で作られたスギ林などで見られる現
象である。しかし、自己再生し持続性のある天然林
のようにもともと大小の個体間差があれば、この差
が拡大し枯死が生じる。この初期の個体間差の拡大
にともなう枯死が自然間引きであるが、集団として大
小個体間差があることに進化適応的な意味がある。
以上の点では、森林生態系において、常に大個体が勝
者であるわけでもなく、小個体が常に敗者であるわ
けでもない。大小どちらが生存できるか、常に変動
する環境や条件によって異なるはずだ。
　しかし、密度効果の研究が発表された当時は冷戦の
時代であり、ルイセンコ問題もあり、社会主義を嫌う
西側の諸国の政治的背景が生物間の相互作用研究に大
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図1  植物の個体重量（横軸）と個体呼吸（縦軸）の関係
縦軸は根を含む樹木呼吸速度でQ10 = 2を仮定して20℃に温度補
正した。傾きの変化が分かるように図中に傾き1の破線3本と傾
き3/4の直線3本を引いた。太線は混合ベキ関数による回帰曲線



きなバイアスをもたらした。このため密度効果などを
扱う生物個体間関係の研究では、協力など幅広い関係
もふくめて考察することなく競争に重きを置いた競争
密度効果と命名されてしまった。このことは、政治や
時代のバイアスが我々の想像以上に身近にあることを
示す例であろう。密度効果に関する日本の研究グルー
プの初期メンバーや、Brownからも競争という狭い概
念を採用せざるを得ない時代のバイアスがあったこと
をボストンのゴードン会議で直接本人から聞いた。密
度効果は「競争密度効果」とせず「込み合い効果」と
幅広い個体間関係を含む柔軟な命名にすべきであっ
た。様々な光質、光量をめぐる複雑な個体間関係は、
多様性維持のメカニズムと関連して未解決の生物学、
境界領域の課題でもある。この課題も個体生理学から
の研究が不可欠であるにもかからず、遅れていると指

摘されている5)。

4. 簡単、正確な樹木個体呼吸測定
　従来、樹木を伐採すると樹冠上部から水平の階層
に分けてファイトマス量を測定する層別刈取りを行う
ことが多い。これは群落が樹冠上部から下部にかけ
て葉層で光の吸収減衰を葉の形態や機能とともに定
量化することが主目的である。このほかにも、個体
の樹形の数理モデル化を目指すなど様々である。し
かし、上述したように森林生態系には常に不均一環
境がある。このことを把握するためには、できれ
ば、層別刈取りはやめてその分の労力をより多い測
定個体数の確保に振り向けた方が、今後は有利だと
思う。森林生態系の調査で習慣的に行う層別刈取り
は手間がかかる割には、ここから新たな視点を見つ
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図2  個体呼吸測定の様子
(A) 重機を用いて呼吸測定サンプルを容積 8 m3の箱型チャンバーに入れているところ。チャンバーの地面側と内側には厚いマッ
トを敷いて穴が開かないようチャンバー面を保護する必要がある。測定前には十分なリークテストを行う必要があり、ピン
ホールができると測定は不可能となるのでサンプル挿入は細心の注意が必要である。(B) チャンバー内に入れた葉と枝。この状
態でも光合成によりCO2濃度が減少する、チャンバーはシートで被い暗状態にする。これらの呼吸測定後に、枝から葉を除去し
て枝のみの呼吸を測定する。枝葉を同時測定すると、枝が葉を支えて内部の空気循環を十分に確保できる。両者の差引で葉の
呼吸を計算する。右側にあるのがダクトをつけた空気攪拌用のファン。(C) チャンバー内に呼吸測定サンプルを密閉して測定し
ている様子。CO2の値が直線的に上昇している様子が分かる。チャンバー体積は約 8 m3と大きいが、攪拌が十分なためきれい
な上昇を示す。(D) 呼吸測定に供したサンプルの重量は 1 kg単位で測定できる2トンのホイストスケールで秤量した。横軸、縦
軸の双方の値はともに完全な実測値であり、このデータで回帰分析を行う。

(A) (B)

(C) (D)



けることは難しいように感じる。
　図2に示した樹木個体呼吸の測定は、多くの人が考
えるよりも簡単である。実際、私の大学では学部学生
向け実習で樹木個体呼吸の測定を行った。学生には簡
単な指示を出すだけで、再現性の高い呼吸速度を得る
ことができた。さらに、樹木の生育環境や状態を実感
できる測定値を得ることができる。樹冠の大きな個体
では高い個体呼吸となり、枯死寸前の個体では同重量
の個体の中で底辺の呼吸速度が得られた。枯死個体は
範囲外となった。これらを器官別に測定することも容
易である。実習では、樹高 10 mを超える個体の根を
掘り出し、個体全体の器官別測定をおこなったが、約
1時間半で終えた。伐採直後に樹木には水をかけシー
トで被い日陰に置き切断によるダメージを最小限にと
どめた。根を掘り出すためには、人力ウィンチを利用
した。幹のすこし高い位置にスリングを巻き付け、テ
コの原理で根を掘り出した。すべて同じ方に引くので
はなく、半分抜けた段階で反対側から引き抜くと、大
半の根が土ごと地下からきれいに出てくる。残りの根
はスコップで掘りだすことになる。すこし予算があれ
ばグラップルを着装した重機でつかみ出せばよい。効
率よく測定すれば一日で10個体以上の成木の器官別個
体呼吸測定が可能である。
　植物個体呼吸速度は閉鎖方式を用いると把握しや
すい。樹木サイズが大きくなると大型のチャンバーを
利用するが、サンプルを大型チャンバーに入れて十分
に空気が攪拌できる空間を確保して密閉すれば、チャ
ンバー内のC O 2濃度は一直線に上昇して測定しやす
い。正確測定のため、チャンバー内のファンにダクト
をつけチャンバーの隅から隅まで十分に空気を循環さ
せる必要がある。また、ファンは交流電源ファンを使
用してはならない。出力が大きく熱が発生し、内部の
温度が測定中に上昇してしまうためである。測定時間
が短ければ内部の温度変化はない。数分で測定は完
了する。このCO2上昇速度と空間体積などから呼吸速
度を計算できる2)。閉鎖方式では、CO2ガス分析計は1

台ですむ。サンプル量に応じたチャンバーを数個準備
することで、どんなサイズの個体の呼吸速度も測定で
きる。小さめの樹木であれば100 L程度の蓋付きゴミ
バケツがそのままチャンバーとして使いやすい。樹高
30 mを超える樹木は数回に分けて測定して、これらの
呼吸速度を足し合わせることで正確な呼吸速度を得
ることが可能である。

5. 今後の課題
　マクロスケールでの大きな未解決問題がある。そ
れはグローバルに見て系統、地域間で個体呼吸に違い
があるのかという点である24)。今も、世界各地の多く
の方から質問のメールをもらう。問題解決のため、
各地のシダ植物、ヤシ類、着生植物、つる植物等を
交え測定個体数を500個体以上に増やした。個体呼吸
（同一温度の瞬間値）を芽生えから巨木まで両対数
軸上1 0の1 0乗倍の重量幅で見ると、地域、系統間差
があまりなさそうだ。つまり、意外なことにマクロ
スケールでは植物個体呼吸はサイズだけで主に決まっ
ているのかもしれない。これは、従来のミクロス
ケールの生理学では説明できない。このように、ミ
クロとマクロケールで違った現象が見えることもあ
るだろう。
　マクロスケールで差がない一因は、上述したように
生態系環境が時空間的に不均一なためである。この中
で同一重量の植物個体の個体当たり呼吸速度は約10倍
程度の可塑性があった。これらが系統、地域間差を吸
収したようである。このため網羅的に全維管束植物の
個体呼吸を見るとすべてがこの幅内に収まり、ロバス
トネスを持つに至ったと考えている。これはマクロに
見た個体呼吸が、自己組織化25)のもとで環境に対して
レジリアンスを持ち進化してきたためではなかろう
か。マクロスケールで見た生物個体の呼吸制御は、ゲ
ノムや環境などの生物学的な制御よりも物理化学的な
制御が卓越しているのかもしれない10)。
 我々の提案した混合ベキ関数モデルは、PubMedの
Faculty 1000 Biologyでオーストラリア国立大のO.K. 

Atkinにより個体呼吸の物理化学制御を示すと評され
た9)。個体生理学は、研究者が殆どいない生物学の隙
間と言える。しかし、生命をミクロとマクロの双方
向を見渡せる見通しの良い峠のような分野だろう、
同時に物理、化学的な視点をもたらす「予想外の覗
き窓」でもあると感じる。
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群落スケールの生態系呼吸　－炭素循環および熱循環の視点から－‡

岐阜大学 流域圏科学研究センター
斎藤 琢*

生態系呼吸は、植物体呼吸と土壌微生物などによる有機物分解呼吸の和として定義される。炭素循環的な視点で
見た場合、生態系呼吸による大気への二酸化炭素の放出は、光合成による二酸化炭素の固定とならんで、陸域生
態系の炭素動態を規定する主要素である。また、熱循環的な視点で見た場合、生態系呼吸に伴う放熱は、森林生
態系における熱循環（とくに森林内部の貯熱・放熱）に影響を及ぼす。本稿では、主に冷温帯常緑針葉樹林（ス
ギ・ヒノキ林）を対象とした研究事例を紹介しながら、森林生態系における炭素循環および熱循環の2つの視点
から、群落スケールの生態系呼吸の振舞いについて概説する。

1. はじめに
　陸域生態系の炭素収支の時空間変動（炭素動態）
は、大気中の二酸化炭素濃度を決定する要因の一つ
であり、地球環境システムの根幹を成すため、その高
精度評価が「地球環境」に関連する様々な学問分野
で求められている。二酸化炭素に着目した場合、光合
成から生態系呼吸に至る炭素動態は、植物体・土壌
への「貯留」と植物体（葉・枝・幹）・微生物分解
による「呼吸」、すなわち炭素分配によって特徴付け
られる（図1）。炭素分配の各過程における炭素滞留
時間は日から数百年と時間的に広範であり、炭素滞

留時間を考慮した炭素動態の高精度評価を実施する
ためには、陸域生態系における炭素分配に留意する
必要がある。本稿の前半では、主に筆者が行ってき
た常緑針葉樹林（スギ・ヒノキ林）と落葉広葉樹林
（ミズナラ・ダケカンバ林）における炭素分配に関す
る比較研究を紹介しながら、炭素循環的な視点によ
る群落スケールの生態系呼吸と炭素分配について概説
する。
 他方で、生態系呼吸を熱循環的な視点で見た場合、
生態系呼吸に伴う放熱は、顕熱貯熱変化、潜熱貯熱
変化、植物体貯熱変化、土壌貯熱変化といった生態
系内部の熱量変化に影響を与える（図2）。これらの
各変化量は、純放射、顕熱、潜熱といった生態系－
大気間の熱交換の大きさと比較すると一桁小さいも
のの、森林内部の熱循環の日変化を考える上で無視
できない要素である1)。本稿の後半では、筆者による
スギ・ヒノキ林におけるフィールド観測結果を紹介し
ながら、「森林内部の熱循環に生態系呼吸による放
熱がどの程度寄与しているのか？」という視点で、群
落スケールの生態系呼吸に伴う放熱の振舞いについて
概説する。

2. 炭素循環の視点から
 陸域生態系炭素分配を推定する代表的な手法とし
て、微気象学的手法2 )と生態プロセス手法3 )が挙げら
れる。前者は、群落スケールで、純生態系生産量、生
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図1  森林生態系における炭素分配の概念図



態系呼吸量、総一次生産量を短い時間スケール（3 0

分から1時間程度）で連続的に推定する手法であり、
後者は、胸高直径計測、リター計測、チャンバーによ
る呼吸量計測などによって、純一次生産量や個々の呼
吸過程の定量値を推定する手法である。近年、既存
文献から得られるこれらの観測情報を統合し、陸域
生態系の炭素分配の理解を深める試みがなされている
4 , 5 )。例えば、地域、地球規模で、年積算の生態系呼
吸量や植物体呼吸量は気温や総一次生産量の関数で
表現できることが分かってきており6 , 7 )、群落スケー
ルの呼吸量の「普遍性」に関する知見が得られてい
る。
　一方で、個々の生態系における炭素分配に着目す
ると生態系毎の「特異性」に関する知見が明らかに
なる。筆者は、岐阜県・高山の常緑針葉樹林（ス
ギ・ヒノキ林）と落葉広葉樹林（ミズナラ・ダケカン
バ林）の両サイトにおいて微気象学的手法と生態プロ
セス手法によって得られた観測値を用いて、陸域生態
系モデル（NCAR/LSM；米国国立大気研究センター
／陸面モデル）を最適化し、両生態系の炭素分配を
比較した（図3）。その結果、スギ・ヒノキ人工林が
優占する常緑針葉樹林は、ミズナラ・ダケカンバが優

占する落葉広葉樹林に比べて、（ 1）高
いバイオマスとそれに伴う高い植物体呼
吸量を持つことが示唆され、（ 2）結果
として、年間を通して生態系呼吸量が高
いことが分かり、（ 3）顕著に高い炭素
代謝機能をもつことが明らかとなった。
このような常緑針葉樹林と落葉広葉樹林
の炭素分配の相違性は、両生態系におけ
る純生態系生産量の季節変化にも影響を
及ぼし、常緑針葉樹林では春先に、落葉
広葉樹林では夏季に、炭素固定機能が高
いことも明らかとなってきた 8 )。本稿で
紹介した微気象学的手法および生態プロ
セス手法の双方の観測結果を利用して陸
域生態系モデルを最適化し、生態系間の
炭素分配の特異性・共通性を検討する研
究はまだ少ない。今後、多様な観測サイ
トで蓄積されてきた両手法による観測値
を利用した陸域生態系モデルによる炭素
分配研究の発展が期待される。
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図2  森林生態系における森林表面および内部の熱循環
森林内部における顕熱貯熱変化、潜熱貯熱変化、植物体貯熱変化、土壌貯熱
変化の一部は、呼吸に伴う放熱由来である。なお、樹冠からの放熱が樹冠内
部だけでなく樹冠上の大気にも影響を与えることを考慮し、大気と森林の境
界を微気象学的手法による大気－生態系間の二酸化炭素交換量の観測高度
（樹高の1.5倍程度）に設定している。このため、本稿における森林内とは、
この境界内部を指す。

図3  岐阜県高山市の常緑針葉樹林（スギ・ヒノキ林）と落葉広
葉樹林（ミズナラ・ダケカンバ林）を対象とした陸域生態系モ
デルによる炭素分配の比較（Saitoh et al. 2012を改変）8)

生態系モデルは、標高800mの常緑針葉樹林サイトおよび標高
1420mの落葉広葉樹林サイトにおけるフィールド観測値によっ
て最適化した（灰色丸は観測値）。各記号は図１を参照。



3. 熱循環の視点から
　森林内部における植物体呼吸および微生物分解呼
吸に伴う放熱は、気温変化に伴う顕熱貯熱変化、水
の相変化に伴う潜熱貯熱変化、植物体温度変化に伴
う植物体貯熱変化、土壌貯熱変化のいずれかに利用
される（図2）。1990年代前半まで、顕熱貯熱変化、
潜熱貯熱変化、植物体貯熱変化の各項の評価や総貯
熱変化に関する議論は多くの研究で行われてきたが、
植物体の生化学反応（すなわち、光合成・呼吸）に
伴う貯熱・放熱量についてはほとんどの研究で無視さ
れてきた9-11)。その主な原因は、光合成や呼吸に伴う
貯熱量・放熱量の推定に必要な長期連続的な大気－
生態系間の二酸化炭素交換量の観測が1 9 9 0年代前半
まで困難であったことと推察される。1 9 9 0年代後半
から、微気象学的手法による大気－生態系間の二酸
化炭素交換量の安定した長期連続観測が可能になる
に連れて、植物体の生化学反応に伴う貯熱量・放熱量
に関する研究が発展してきた12-14)。
 これらの研究では、観測された群落スケールの光合
成量（すなわち総一次生産量）や生態系呼吸量の時
間変化に、熱換算係数（0.469−0.479 J μmol−1）を乗じ
ることで貯熱量・放熱量を得ている。この熱換算係
数の値は、1 molのグルコースの生成に必要なエネル
ギーから推定されたものである14)。なお、慣例的に、
光合成に伴う貯熱量だけでなく、生態系呼吸に伴う
放熱量の推定の際にも同様の熱換算係数が利用されて

いるため、生態系呼吸に伴う放熱量は、若干過大評
価されていると考えられる。さらに高精度に生態系呼
吸に伴う放熱量を推定するためには、植物体と土壌
のアデノシン三リン酸（ATP）生成の際の熱利用効率
とATPの熱利用効率を用いて、群落スケールの生態系
の熱利用効率を推定する必要がある。しかし、現状
では群落スケールの生態系の熱利用効率に関する知
見は乏しく、細胞・個体スケールの情報を統合し、
群落スケールへ集約する研究の発展が期待される。
　さて、図4に岐阜県高山市の常緑針葉樹林（スギ・
ヒノキ林）の内部おける各貯熱変化量とそれらの総
和、生態系呼吸に伴う放熱量および総貯熱変化量に
対する生態系呼吸に伴う放熱の寄与の日変化を示す。
生態系呼吸に伴う放熱量は日中で5 W m−2程度、夜間
で3 W m−2程度である。総貯熱変化量は午前中に最大
で40 W m−2を超え、日中（とくに午前中）における呼
吸由来の熱量の寄与は相対的に小さいことが分か
る。一方で、夜間については、総貯熱変化量の内、呼
吸による放熱量が3 0％程度を占めることが分かる。
総貯熱変化量に対する呼吸由来の熱量の寄与率は、
対象とする生態系の光合成量、呼吸量に影響を及ぼ
す生理生態的な特性や、各貯熱変化量に影響を及ぼ
す樹冠形状や林木密度に関連する物理特性に依存す
ると推察される。今後、様々な生態系を対象とした
研究の発展と統合的な知見の集積が期待される。
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図4  岐阜県高山市の常緑針葉樹林（スギ・ヒノキ林）の無降雪期間（5－10月）における（a）各貯熱変化量と
それらの総和の平均的な日変化、（b）生態系呼吸に伴う放熱量および総貯熱変化量に対する生態系呼吸に伴う
放熱の寄与の平均的な日変化。各貯熱変化量の推定方法は、Saitoh et al. (2011)を参照15)



4. おわりに
　本稿では、群落スケールの生態系呼吸について炭
素循環および熱循環の 2つの異なる視点から解説し
た。前者は陸域生態系の炭素動態という地域から地
球規模の幅広い空間スケールにおける「環境」に関
連する研究であり、後者は森林内部の貯熱変化とい
う比較的狭い空間スケールの「環境」に関連する研
究である。いずれの研究においても、様々な時空間
スケールにおける多様な研究知見の集約・統合が重
要であり、そのためには、スケールギャップを埋め
る分野間連携の強化が必須である。今後、より多く
の研究者が分野間連携を意識しながら、研究発展に
寄与されることを期待したい。
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植物の呼吸と地球環境変動：モデルの観点から‡

1（独）国立環境研究所
2東京大学　大学院理学系研究科

伊藤 昭彦1,*　野口 航2

植物の呼吸はグローバルな炭素循環における主要フローの１つであり、地球環境に与える影響も大きい。その量を
正確に把握し予測するには、観測データの収集だけでなく、代謝プロセスとそれに影響を与える諸要因を考慮した
適切なモデルが必要である。ここでは使用例が多い維持呼吸−構成呼吸の2要素モデルを例にあげて説明し、それを
導入した生態系モデルによるシミュレーション結果を示す。最後に、ミクロからマクロまでの知見を統合した、よ
り高度な呼吸モデルの構築に向けた課題について議論を行う。

1. はじめに
　地球の炭素循環の中で、陸上生物の呼吸による二
酸化炭素（CO2）の大気への放出は最も大きなフロー
の１つである。地球温暖化に関する最新の研究成果
をとりまとめた「気候変動に関する政府間パネル
（IPCC）」は、2013年9月末に第5次報告書1)を公表し
たが、そこでは陸域生物による総呼吸量は、近年の
平均として年間118.7 Pg C（Pg [ペタグラム]は1015グラ
ム）とされている。これは光合成（年間123 Pg C）と
ほぼ同規模であり、人間活動による放出量（年間8 .9 

Pg C）の約13倍に及んでいる。このように呼吸に伴っ
て大量の炭素が移動している事実は、もし地球環境の
変化によって呼吸速度が多少の割合でも増減すれば、
陸域のCO2収支に相当規模の変化が生じて、大気中の
CO2濃度の増加速度と気候変化の進み方にも影響が及
ぶことを予想させる2 . 3 )。しかし、この陸域生物の総
呼吸量は、直接的な観測によって求められた数値では
ない。もとより世界各地の動植物や微生物の呼吸を
漏れなく測定するのは不可能であるが、たとえば市
町村のような100平方キロ程度のスケールですら、陸
域生物によるCO2の収支を精密に把握することは非常
に困難である。この事実は、温暖化の進行に重要な
影響を与えるといわれる地球の炭素循環の定量的評
価において大きな妨げとなっている。
　本特集の飯尾（1 8ページ）、森（2 7ページ）、斎
藤（3 4ページ）の記事にあるように、植物の器官・

個体・群落のスケールであれば、呼吸によるCO2放出
（同様に光合成によるCO2吸収）を観測することは可
能である。これらのデータに基づいて、何らかの推定
モデルを作成し、それをより大きいスケールに適用す
る方法がとられる。実際には、呼吸量のみを推定す
ることはまれで、光合成・分配・枯死・分解などの主
要な炭素フローを包括した炭素循環モデルによるシ
ミュレーションを行うことになる。本稿では、この
ような群落以上のスケールで用いられるモデルにおけ
る呼吸（ここでは植物の暗呼吸を主に扱う）の評価
について、専門外の方にもなるべく分かりやすく解説
する。また、地球環境の変動に対する植物や生態系
の応答を予測する上で、呼吸のモデルについて解決す
べき課題について議論を行う。

2. 植物の呼吸のモデル化
 生態系の炭素循環をシミュレートするほとんどのモデ
ルにおいて、植物の呼吸は大気へのCO2放出プロセス
として組み込まれている4)。しかし、生化学ベースのモ
デル5,6)が標準的に用いられる光合成とはだいぶ状況が
違っている。
　図1は呼吸速度に影響を与える諸要因との関係をま
とめたものである。ここでは呼吸は大きく分けて、
基質となる炭水化物の供給による制限（PUSH要因）
と、還元力・A T P・炭素骨格など代謝産物の需要
（PULL要因）の、2つの要因で決定されている7)。こ
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こに含まれる相互作用は非常に複雑であり、解糖
系・クエン酸回路・電子伝達系といった呼吸の素過
程までブレークダウンして、全ての要因を数値化・数
式化して組み込むことは簡単ではない。近年のシミュ
レーションとデータ解析技術の発展を背景に、生物
の代謝ネットワークを網羅的に扱おうとする試みは
いくつか行われている。モデル生物では、例えば酵母
についてYeastモデル8)、シロイヌナズナではAraGEM

モデル9)などが開発されている。しかし、これらは遺
伝子と代謝ネットワークの包括的シミュレーション
を目指すため、極めて多くの化学物質と反応過程を
含んでおり、細胞以上のスケールにそのまま適用する
ことは困難と考えられる。個葉スケールでの検討を
行った少ない例として、植物の呼吸に関する需要
（PULL要因）と供給（PUSH要因）の化学量論的バ
ランスに基づくモデルを提示した例もある10)。このよ
うなモデルは異なる光条件下での暗呼吸量の変化を
説明することができ、光合成モデルとも親和的であ
るが、多様な生態系を扱うモデルに導入されるまで
には多くの課題がありそうである。呼吸は、植物に
限らず動物や微生物まで共通する代謝プロセスであ
るが、これほど普遍的なプロセスであるにもかかわ
らず標準的なモデルが普及していない理由は、いく
つか考えられる。第1に、呼吸にはグルコースなど単
糖類だけでなく様々な炭水化物や脂質・アミノ酸が
基質として使用されるため、基質による制限を評価
することが難しい。これは専らCO2を基質とする光合
成と大きく異なる点である。第2に、呼吸はサイトゾ
ル（細胞質基質）からミトコンドリアまで細胞内で
広く反応が行われるため、鍵となる過程や酵素を絞

り込むのが難しい。この点も、C3植物ではRubiscoが
鍵酵素であることが確立している光合成と異なる点
である。第3に、呼吸は生命に不可欠の代謝活動であ
り、多くの環境要因や生物要因に影響を受ける（図1

参照）という複雑さのためである。
　現在、多く用いられているのは植物の呼吸を維持
呼吸と成長呼吸（または構成呼吸）の2要素に分離し
て評価するモデルである。このような、呼吸を光合
成／成長に関係する要素と現存するバイオマスの維
持に関係する要素に分けて考える概念は、1970年頃
にK.J. McCreeによって提唱され11)、J.H.M. Thornleyの
理論モデル研究12)や、F.W.T. Penning de Vriesの構成呼
吸の測定13)などの研究を経て確立されてきたものであ
る14,15)。モデルの種類でいえば、呼吸の生化学的な素
過程を扱うのではなく、観測事実をある理論・概念
に則って説明する現象論的モデルに分類される。その
基本的な形式は以下のようなものである（図2に示し
た関係を参照）。

　R = Rm + Rg	
 	
 (1a)

　　= m · W + g · ∆W / ∆t　	
 (1b)

ここでRは呼吸速度、Rmは維持呼吸、Rgは成長呼吸、
Wは現存するバイオマス重、∆W / ∆tは成長速度、mは
単位バイオマス重あたりの維持呼吸係数、gは成長量
あたりの成長呼吸係数を示す。mやgが呼吸活性を表
すパラメータとなり、植物の種類や器官、齢や環境
条件によって変化することが知られている。典型的に
はmは0.5～4.0 mg CO2 g-乾物重–1 h–1、gは100～1000 

mg CO2 g-合成された乾物重–1くらいの値をとる16)。た
だし、後述するように維持呼吸係数mは温度に対して
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図1  植物の呼吸に影響を与える諸要因7)。出典の図より改変

図3  維持呼吸と成長呼吸の説明16)

(a) 植物器官のコンパートメントにおける炭素の流れ。(b) 成長
速度と呼吸速度の関係。W：現存バイオマス、∆W：新たなバイ
オマス生産、LF：枯死・脱落、g：単位バイオマス生産量あたり
の成長呼吸係数、m：単位バイオマスあたりの維持呼吸係数。



応答するので、上記は2 0℃前後の条件での値となっ
ている。一方、構成呼吸は温度に直接は依存せず、生
成されたバイオマス量∆Wによって決まるが、基質の
供給に依存する応答（図1参照）が起こりうる点には
注意が必要である。なお、根からのイオン吸収・同
化は相当の代謝コスト（C O 2放出）を伴う過程であ
り、別に第3の呼吸要素として扱った例17)もある。し
かし、多くの場合でイオン吸収と成長は相関するこ
とから、構成コストの一部に含め、上記の2要素モデ
ルで通常十分と考えられている。また、近年の呼吸速
度の測定法については別の解説18)を参照されたい。
　群落など大きな空間スケールでの呼吸量を求める
場合は、まず葉、幹、根などの機能的に異なる器官
を表すコンパートメントを用いた簡単化を行う。広大
かつ複雑な生態系では、異なる呼吸活性を持つ様々
な部位が混在していると考えられるが、それらを逐一
評価することは不可能だからである。そして、各コン
パートメントに上の式( 1 )をあてはめて呼吸量を計算
するが、ここで問題となるのはバイオマスやパラメー
タをどうやって決めるかである。まず成長呼吸係数g

は、多くの場合、植生タイプと器官ごとに、代表的
な観測値などを参照してあらかじめ決めておいた値を
用いる。単位重あたりの維持呼吸係数mについても、
基準となる温度（例えばT0 = 20℃）での値（m0）
は、gと同様に適切な測定データや文献値を参照して
決めておく。次に、維持呼吸の温度依存性を考え
る。多くの観測データから、外部の温度が1 0℃上が
るごとに、呼吸速度はほぼ倍増することが示されてい
る。この温度応答は温度T（℃）に対する指数関数式
（2a）やアレニウス式（2b）を用いて表される。

	
 	
 	
 　　　　 (2a)

　(2b)

ここでQ 1 0は経験的パラメータ、E aは活性化エネル
ギー、Rは気体定数である。このf(T)を上記のm0に乗
じることで、任意の温度Tでの維持呼吸係数mの値を
得ることができる。最後に 現存バイオマス量（W）
および成長速度（∆W  / ∆t）であるが、これは観測値
があればそれを入力すればよいが、多くの場合はそ
れを得ることできない。生態系の炭素循環モデルを

用いる場合は、同化産物の分配から∆Wを、また枯死
量との質量バランスでWの変化を求めることができ
る。このような枠組みを用いることで、図1に示され
た、光合成からの同化産物分配による呼吸の制御、
そして呼吸が植物の炭素バランスに与える影響を比較
的簡単に扱うことができるのである。一方、このよ
うな現象論的モデルに伴う限界もあり、それについて
は6節で論じることにする。

3. 植物の呼吸と生態系炭素循環
　陸域の生態系においては、植物だけでなく動物や
微生物による呼吸も行われており、その総量は「生態
系呼吸」と呼ばれる。植物の呼吸は、光合成によって
自ら同化した炭素とエネルギーを使用しているため
「独立栄養的呼吸」と呼ばれている（その他の動物や
微生物の呼吸は「従属栄養的呼吸」と呼ばれる）。
これは、葉・幹枝・根の植物全体で行われているた
め、特に森林のようなサイズの大きい生態系では測定
が困難であるし、たとえ草原のように丈が低い生態
系でも根の呼吸量を測定することは技術的に簡単で
はない（飯尾ら、森らの記事参照）。
　前項で説明したモデルは、使用するパラメータや独
立変数（この場合、バイオマスや温度）が少なく、
はじめに適当な観測データに基づいてパラメータを決
めることができれば、比較的簡便に植物の呼吸量を
生態系スケールで推定することができる。図3に示し
たのは、岐阜県高山市郊外の冷温帯落葉広葉樹林に
おける、陸域生態系モデル（VISIT）19)で推定された
生態系呼吸によるC O 2放出の大きさとその内訳であ
る。図3 aに明らかなように、生態系呼吸量の大きさ
は、冬季の0.8 g C m–2 day–1から夏季の5 g C m–2 day–1

まで明瞭な季節変化を示している。年間を通じて、全
呼吸量（年間 890 g C m–2 yr–1）のうち65～80%が植生
による独立栄養的呼吸となっており、その割合は植
生の生育期間である春～秋に高まっていることが分
かる。維持呼吸の割合は、季節を通して比較的一定だ
が、このような落葉樹林では春季の展葉時の葉や生
育期間中の幹などで、成長呼吸量が顕著に増加してい
ることが分かる。また、根の呼吸と土壌微生物によ
る従属栄養呼吸の和は「土壌呼吸」と呼ばれるが、
それが全生態系呼吸量の約8 0％を占めている点も注
目される。地上部（葉＋幹枝）の呼吸は、生育期間
中は増加するものの生態系呼吸のせいぜい約3 0％で
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あり、生態系の炭素収支を求める上での地下部の重
要性が示唆されている。詳しくは触れないが、ここで
示した生態系モデル計算では、葉における展葉から
落葉までの時間経過に伴う光合成活性および呼吸活
性の変化が考慮されている20)。これは1地点における
計算例だが、同様なモデル計算は森林だけでなく
様々な生態系において実施可能であり、生態系炭素
循環モデルを用いることで生理生態的プロセスの寄
与を詳しく解析可能であることを示している。

4. グローバル炭素循環と植物の呼吸
　ここでは生態系モデルを用いたグローバルな植生呼
吸に関する推定例を示す。図 4は陸域生態系モデル
VISITを用いたシミュレーション21)に基づく、植生の1

平方メートルあたりの年間呼吸量、炭素利用効率
（carbon use efficiency, CUE）、そして植物の総呼吸量
に占める維持呼吸の割合の分布である。炭素利用効率
はCUE = 1  — 独立栄養呼吸／光合成と定義され、光合

成で獲得した炭素のうち乾物生産に用いら
れる割合を示している。つまり、呼吸によ
るCO2放出としての消費割合が大きくなると
C U Eは低下する。陸上植物（植生）による
呼吸の総量は、図4aの例では年間67.1 Pg C

と推定されている。このような全陸域の呼
吸量に関する推定例は、光合成生産で250件
以上の推定例22)が発表されているのに比して
非常に少なく、数例23,24)しか無い。実際には
炭素循環の構成要素としてモデル計算は行
われているが、光合成生産よりも注目が集
まりにくく、論文としての発表数が少ない
ことも理由の1つであろう。図4aでは、高温
湿潤な熱帯多雨林の分布域で高く、乾燥域
や高緯度帯に向かって呼吸量が低下してい
る傾向が明らかだが、これは光合成生産量
の分布と非常に類似している。すなわち、
光合成生産が多い生態系では、多くのバイ
オマスの維持と新しい器官の成長のために
多量の炭素を費やしている。図4 bは、光合
成により同化された炭素のうち呼吸に費や
される割合は地域ごとに一定ではないこと
を示している（メタ分析の結果25)も参照）。
C U Eが高いのは高緯度の落葉針葉樹林（東
シベリア）や常緑針葉樹林、ツンドラの低

木林などである。これらの地域は概して気温が低く代
謝に伴う呼吸速度が抑えられている。また、光合成に
よる生産力が低いことから、炭素消費を抑制すること
は適応的意義の観点からも合理的と考えられる。逆
に、低緯度の特に乾燥地の生態系ではCUEが低いが、
これは高温による呼吸の促進や、コストの高い葉・根
の割合が高いことで説明することができる。前述した
ように、維持呼吸は温度上昇とバイオマスの現存量の
増加に従って大きくなる。そのため、図4cに示すよう
に、高温でバイオマス量の大きい熱帯地域では呼吸量
に占める維持呼吸の割合が高い傾向がある。また、低
緯度の沙漠地域では、バイオマスは低いものの、乾燥
ストレスで成長と構成呼吸が抑制される一方、高温の
ため維持呼吸の割合が高まっているとみなせる。別の
メタ分析研究26)では現地観測データベースを用いて、
森林における年平均気温とCUEを関係付けている。そ
こでは、年平均気温11℃近辺でCUEが最も高い値（約
0.5）をとることが示されているが、その生理生態的理
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図3  生態系全体の呼吸量における内訳とその季節変化
岐阜県高山市の冷温帯落葉広葉樹林におけるモデル推定例。樹木は林冠を
構成する高木、下層は林床の低木や草本などの下層植生、枯死物は枯葉や
倒木など、腐植は有機質の土壌を指す。

(a)

(b)



由や生態系モデルでの再現性については今後さらに検
討する必要がある。

5. 地球環境の変化と植物の呼吸
　将来の地球環境変動は、直接・間接に、植物の呼吸
に影響を与えると考えられる27)。大気CO2濃度が上昇
すると、光呼吸だけでなく暗呼吸も抑制されるという
報告例28,29)がある。しかし、高CO2濃度処理に対する

葉の呼吸速度の応答に関するメタ分析30)によると、単
位葉重量あたりの呼吸量は有意に減少するものの、単
位葉面積あたりではむしろ増加している傾向があり、
はっきりした結論は出ていない。長期的には、光合成
と同じく植物体の窒素濃度が変化し、それに伴う呼吸
速度の順化が生じるとも考えられる。現在のところ、
大気CO2濃度上昇による呼吸の直接的な抑制効果は、
生態系モデルに導入されるには至っていない（成長と
構成呼吸の変化を介した間接的な応答は含まれる）。
温度上昇に対する（維持）呼吸の応答は、ほとんど全
てのモデルで考慮されている。ここで問題なのは、短
期的な測定データに基づいて作成された応答関数（例
えば式2a、2b）が、地球温暖化のような長期的な温度
変化に適用できるかどうかである。具体的には、維持
呼吸係数mは、窒素濃度など植物体の組成によっても
変化しうるだろう。また、温度応答を決めるパラメー
タQ 1 0やE aも定数として扱えなくなるかもしれない。
呼吸に長期的な温度順化が生じ、それが生態系の炭素
バランスに影響を与える可能性があることは、いくつ
かの実験・モデル研究から示唆されている31-34)。
　図5は、生態系モデル（式1、2aを含む）による過去
から将来までのグローバルな植生の呼吸量に関する推
定例である。ここでは4種類の温室効果ガス排出量想定
に基づく異なる気候シナリオを入力しており、温度上
昇幅の違いを反映して、呼吸量の変化も大きく異なっ
ていることが分かる。1 RCP2.6は、温度上昇幅を産業革
命前と比べて2℃以内に抑えることを想定した、温暖化
対策を強く推進するシナリオであり、その場合は呼吸
量の増加は約11%である。一方、RCP8.5は温暖化対策
よりも経済成長を重視するシナリオであり、21世紀末
までの温度上昇幅は4℃を超える場合もある。大気CO2

濃度上昇による施肥効果とも相まって、総呼吸量は約
57%増と、大幅に増加することが見込まれた。この増
加幅は、光合成によるC O2固定の増加幅（この実験例
では53%）を上回るものであり、気候変動に対する陸
域植生の応答を評価する上で、呼吸が量的にも重要な
寄与を持つことが示唆されている。このような理由か
ら、広域スケールの炭素循環研究においても、より呼
吸に注目した解析を進める必要性がある。
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1現在、世界の温暖化予測研究では代表的濃度パス (representative concentration pathway, RCP)という社会経済要素を考慮したシナ
リオを使用している。どの程度までの温度上昇（厳密には温室効果ガスによる放射吸収の強さ）を許すかにより2.6から8.5まで
の4種類が作成されている。

図4  陸域における植生呼吸の分布
(a) 年間の植生の呼吸（独立栄養呼吸）量、(b) 炭素利用効率
CUE（＝1 − 呼吸／光合成）。(c) 植生の全呼吸量に対する維持
呼吸の割合。陸域生態系モデルVISITによるシミュレーション結
果に基づく。



6. おわりに
　本稿では、地球環境問題を念頭に置いて、グロー
バルなスケールで植物の呼吸の役割とその推定につい
て概説した。本稿では触れなかったが、より長い地
球史・進化史の観点から植物機能の意義を捉える視
点もある35)。暗呼吸において主要な役割を果たすミト
コンドリアが、真核生物の細胞内に共生を始めたの
は約20億年前と考えられている。それは葉緑体の共生
（約10億年前）よりはるかに古く、シアノバクテリア
などにより生成されたO 2の利用と好気的呼吸による
CO2の放出を通じて大気組成にも大きな影響を与えて
きたはずである。我々が現在、目にしているのは長い
地球史と生物進化の中で起こってきたダイナミックな
変動の一部とも考えることができる。
　その一方、急速に進みつつある温暖化などの地球
環境変動に直面して、呼吸を表現する実用的なモデル
を開発することが研究者に求められていることも事実
である。そこでは、現象の背後にあるメカニズムの
理解に根ざしつつも、適度な簡便さと一般性を兼ね
備えたモデルが望ましい。本稿では、植物の呼吸を
維持呼吸と成長呼吸の2要素で計算するモデルを紹介
した。これは非常に簡易な数式で構成されており、実
際に多くの生態系炭素循環モデルで使用されている
が、いくつかの問題もある。例えば、呼吸係数gやm0

は多くのモデルで定数値が与えられているが、植物の
サイズや年齢、そして栄養状態など様々な条件によっ
て変化・順化する可能性がある。また、植物の呼吸
速度は、個体ベースで見るとサイズに対し非線形な関
係性がある（森らの記事参照）ことが明らかにされて
いるが、そのようなスケーリング則を広域スケールの
モデルに導入する方法は確立されていない。これらの
課題を克服し、呼吸モデルを確立することは、炭素
循環の推定精度を向上させるだけでなく、植物ある
いは生物全般の代謝に関するより深い理解につなが
ると期待される。
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　インドネシア、東ジャワ州マラン市のマ・チュン大学　光合成色素研究センターをご紹介します。私は3年ほど
前にふとしたことからこの研究所を知り、そしてまた不思議な縁で現在は主席研究員として働いています。
　マ・チュン大学は2007年に創立された比較的新しい私立大学です。MRCPPはこの大学で中核をなす研究セン
ターとなっています。昨年にはMRCPPは色素類の高機能化に関してインドネシアの大学でCenter of Excellenceの1
つに選ばれました。そして、マ・チュン大学は今やインドネシア国内では著名な国立大学とならび高い評価を得
ています。
　研究センターの職員は、センター長のDr. Brotosudarmo、主席研究員は学長で兼務のDr. Limantaraと私、研究員4
名、研究補助員2名、テクニシャン1名、秘書が1人です。研究員の3名は日本で修士の学位を取っています。残念
ながら、まだ大学院は設置されておらず、従って学生もおりません。
　設備は、島津のLCMS 8030、HPLC LC20、分光器、Beckman超遠心機、冷却遠心器、AKTA start、各種細胞波
破砕機など、一般の機材はほぼそろっていますが、遺伝子関係はほとんどありません。私が見た限りインドネシ
ア国内のいくつかの有名大学と比較しても設備は整っています。しかし、この大学に限ることではありません
が、研究環境はあまり整っているとは言えません。基本的なインフラも完全ではなく、物流にも問題がありま
す。試薬、消耗品などは注文してから届くまで数か月間もかかることもあります。また、実験器具、薬品などの
物品はほとんどが輸入品であり、日本と比べて高価です。
　予算は採択される科研費によって毎年変わりますが、年間の経費は日本円換算で600万円以上、昨年度は約900
万円でした。それに校費、約400万円（この数年間の平均額）が加わります。職員の人件費はすべて大学等の負担
で別枠です。驚いたことに、職員の給料は日本とは異なりとても低いです。大学や都市によって変わるようです
が、ちなみに、この研究所の学部卒の研究補助員の基本給は月に約1万2千円、修士修了の研究員で約2万3千円程
度です。また、研究員によっては採択された研究費によって、月1万円程度の増額もあるようです。余談になりま
すが、センター長と学長のお二人は、公務の傍ら研究費獲得のための申請書そして報告書作りに日々没頭してい
ます。こんなところは日本の現状とまるでかわりません。
　このセンターのこれまでの研究課題は光合成細菌のLH2の解析やインドネシアの生物多様性を活かした藻類の
色素の分析などが主になっていますが、成果は、創設7年目ということもあり、残念ながら多くはありません。
しかし、国内外との研究交流は日本以上に盛んで、数多くの大学間協定を結んでおり訪問客が絶えません。国際
学会、国内学会の発表は数多く、国際学会の開催も3回あります。紙面の都合上詳細を述べることはできませんで
したが、研究センターの職員、研究内容、成果については、ホームページ（下記）をご覧ください。なお、ホー
ムページに写真がありますが、MRCPPは円筒形の建屋の4階にあり、Kawi山系の雄大な山並みが一望できます。
最後に、この大学は今や理系中心の総合大学として大きく発展しようとしています。その中でこのMRCPPがさら
にどのように進展していくのか、これからが楽しみです。

　研究センターホームページ：	
 http://mrcpp.machung.ac.id/

　大学ホームページ：	
 	
 http://machung.ac.id/

　これまで開催した国際学会とそのホームページ
	
 2nd (2013) Natural Pigments Conference for South-East Asia:　http://np-sea.machung.ac.id

	
 2011 Humboldt-International Conference on Natural Sciences: http://humboldt-icons.machung.ac.id
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第22回「光合成セミナー2014：反応中心と色素系の多様性」の開催案内

期日：	
 2014年（平成26）年7月12日（土）午後2時から7月13日（日）午後4時まで
場所：	
 名古屋工業大学　（http://www.nitech.ac.jp/access/index.html）
開催の目的：光合成の光反応系に関して、物理学、化学、生物学を融合した討論を行う。ま

た、光合成生物、光化学反応系の進化に関する事項についても討論する。
協賛：	
 日本光合成学会

内容：
１．講演会
　「時間分解蛍光分光法を用いた光合成初期過程の観測」
	
 秋本 誠志（神戸大学 分子フォトサイエンス研究センター）
　「非線形レーザー分光法による液体界面の研究」
	
 山口 祥一（埼玉大学 大学院理工学研究科）
　「光化学系とアンテナ　～シアノバクテリアの新規アンテナ-光化学系I超複合体～」
	
 渡邉 麻衣（東京大学 大学院総合文化研究科）
２．口頭発表　　　（討論を含めて一人10分から20分を予定）
３．ポスター発表　（図1枚を使い、3分間以内で要旨の説明を行う）

申込：
　　発表申し込み締め切り　平成26年7月4日（金）
　　参加申し込み締め切り　平成26年7月4日（金）

参加費：（7月12日の懇親会費、7月13日の昼食代を含む）
　　一般　5,000円（予定）
　　学生　3,000円（予定）

世話人：　秋本誠志（神戸大学）、大岡宏造（大阪大学）、大友征宇（茨城大学）、出羽毅久
（名古屋工業大学）、永島賢治（神奈川大学）

申し込み・問い合わせ先：出羽毅久（e-mail: takedewa@nitech.ac.jp，tel/fax: 052-735-5144）
プログラムおよび今後の案内は下記ホームページにて、更新情報を随時、掲載いたします。

http://www.bio.sci.osaka-u.ac.jp/~ohoka/photosyn_seminar_2014/top.html

その他：　このセミナーでは、光合成生物の進化も含めた光反応系の基礎から応用までを幅広
く議論し、異分野の学生・研究者が楽しく交流できる場を提供していきたいと考えています。ま
た新しい研究テーマや方向性のヒントが得られることも期待しています。今後の運営・内容等に
関してご意見等がありましたら、遠慮無く世話人代表までメールをいただければ幸いです。
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若手の会活動報告　～第十回セミナーの開催の告知～

立命館大学 生命科学部 生命情報学科
浅井 智広

　5月30日と31日の二日間の日程で第5回日本光合成学会年会が近畿大学農学部（奈良キャンパス）で開催されま
す。若手の会第十回セミナーを合わせて開催します。今回は主に光合成の光反応に焦点を当て、光捕集反応や電子
伝達反応、その生理的制御に関する議論を深めたいと考えています。ポスドクや学生をはじめ、将来の光合成研究
を担っていく若手研究者の多くの参加をお待ちしています。現在までに決定している内容は下記の通りです。

	
 	
 日時：　5月31日　シンポジウム終了後 ～ （19:00頃までに終了予定）
	
 	
 場所：　近畿大学農学部（奈良キャンパス）　212教室
	
 	
 講師（敬称略）：
	
 	
 　　藤井　律子   （大阪市立大学複合先端研究機構・准教授）
	
 	
 　　得津　隆太郎 （基礎生物学研究所・助教）

　より詳細な予定などの最新情報は、若手の会のメーリングリストおよびホームページ（https://sites.google.com/

site/photosynwakate/home）でご案内します。その他、セミナーや若手の会に関するお問い合わせは、浅井智広
（Tel: 077-599-4323，E-mail: cazai@fc.ritsumei.ac.jp）まで、お気軽にご連絡ください。光合成学会若手の会では、
実年齢や身分、所属を問わず、多くの研究者の方々の積極的な参加を歓迎します。現場の研究者が若い気持ちで
交流することは、学際性の強い光合成研究を推進していくうえで絶対不可欠なものだと思います。この記事を読
んでいただいた先生方には、ご自身の参加の検討だけでなく、ご指導中の学生やポスドクの方に若手の会への参
加を是非お勧めいただきたいと思います。

★入会案内
　本会へ入会を希望される方は、会費（個人会員年会費：￥1,500、賛助法人会員年会費：￥50,000）を郵便振替
（加入者名：日本光合成学会、口座番号：00140-3-730290）あるいは銀行振込（ゆうちょ銀行、０１９店(ゼロイ
チキュウと入力)、当座、0730290　名前：ニホンコウゴウセイガッカイ）にて送金の上、次ページの申し込み用
紙、または電子メールにて、氏名、所属、住所、電話番号、ファックス番号、電子メールアドレス、入会希望年
を事務局までお知らせください。
★会費納入のお願い
　学会の運営は、皆様に納めていただいております年会費によりまかなわれております。当該年度の会費が未納
の場合、光合成研究が送られてくる封筒に、会費未納が印字されています。ご都合のつくときに、会費を納入く
ださい。１年間会費を滞納された場合、次年度よりお名前が会員名簿から削除され、光合成研究は届かなくなり
ます。再入会される場合は、未納の分もあわせてお支払いいただきます。会費納入状況などにつきましては、ご
遠慮なく事務局（shikanai@pmg.bot.kyoto-u.ac.jp）までお問い合わせください。会員の皆様のご理解とご協力をお
願い申し上げます。
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日本光合成学会会員入会申込書

平成　　年　　月　　日

日本光合成学会御中
　私は日本光合成学会の趣旨に賛同し、平成  　　年より会員として入会を申し込みます。

[　]内に会員名簿上での公開承諾項目に○印をつけてください
[ 　]　氏名（漢字）（必須）
氏名（ひらがな）
氏名（ローマ字）
[　 ]  所属

[　 ]  住所1
 〒

[ 　]  住所2（自宅の方または会誌送付先が所属と異なる場合にのみ記入）
      〒

[　 ]  TEL1　
[　 ]  TEL2　(必要な方のみ記入）
[　 ]  FAX
[　 ]  E-mail

個人会員年会費	
 	
   1,500円	
　(会誌、研究会、ワークショップなどの案内を含む）
賛助法人会員年会費	
 	
 50,000円	
　(上記と会誌への広告料を含む）
（振込予定日：平成　　年　　月　　日）（会員資格は１月１日～１２月３１日を単位とします）
＊複数年分の会費を先払いで振り込むことも可能です。その場合、通信欄に（何年度～何年度分）と
お書き下さい。

連絡先
〒060-0819　札幌市北区北19条西8丁目
北海道大学　低温科学研究所
生物適応機構学（田中歩）研究室内 

日本光合成学会
TEL:011-706-5493 / FAX:011-706-5493

ホームページ: http://photosyn.jp

郵便振替口座　加入者名：日本光合成学会　口座番号：00140-3-730290
銀行振込の場合　ゆうちょ銀行、０１９店(ゼロイチキュウと入力)、当座、0730290
　　　　　　　　名前：ニホンコウゴウセイガッカイ
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日本光合成学会会則

第１条　名称
本会は日本光合成学会（The Japanese Society of Photosynthesis Research）と称する。
第２条　目的
本会は光合成の基礎および応用分野の研究発展を促進し、研究者相互の交流を深めることを目的とす
る。
第３条　事業
本会は前条の目的を達成するために、シンポジウム開催などの事業を行う。
第４条　会員
１．定義
本会の目的に賛同する個人は、登録手続を経て会員になることができる。また、団体、機関は、賛助
会員になることができる。
２．権利
会員および賛助会員は、本会の通信および刊行物の配布を受けること、本会の主催する行事に参加す
ることができる。会員は、会長を選挙すること、役員に選出されることができる。
３．会費
会員および賛助会員は本会の定めた年会費を納めなければならない。
第５条　組織および運営
１．役員
本会の運営のため、役員として会長１名、事務局長１名、会計監査１名、常任幹事若干名をおく。役
員の任期は２年とする。会長、常任幹事は連続して二期を越えて再任されない。事務局長は五期を越
えて再任されない。会計監査は再任されない。
２．幹事
幹事数名をおく。幹事の任期は４年とする。幹事の再任は妨げない。
３．常任幹事会
常任幹事会は会長と常任幹事から構成され、会長がこれを招集し議長となる。常任幹事会は本会の運
営に係わる事項を審議し、これを幹事会に提案する。事務局長と会計監査は、オブザーバーとして常
任幹事会に出席することができる。
４．幹事会
幹事会は役員と幹事から構成され、会長がこれを招集し議長となる。幹事会は、常任幹事会が提案し
た本会の運営に係わる事項等を審議し、これを決定する。
５．事務局
事務局をおき、事務局長がこれを運営する。事務局は、本会の会計事務および名簿管理を行う。
６．役員および幹事の選出
会長は会員の直接選挙により会員から選出される。事務局長、会計監査、常任幹事は会長が幹事の中
から指名し、委嘱する。幹事は常任幹事会によって推薦され、幹事会で決定される。会員は幹事を常
任幹事会に推薦することができる。
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第６条　総会
１．総会は会長が招集し、出席会員をもって構成する。議長は出席会員から選出される。
２．幹事会は総会において次の事項を報告する。
１）前回の総会以後に幹事会で議決した事項
２）前年度の事業経過
３）当年度および来年度の事業計画
３．幹事会は総会において次の事項を報告あるいは提案し、承認を受ける。
１）会計に係わる事項
２）会則の変更
３）その他の重要事項
第７条　会計
本会の会計年度は１月１日から１２月３１日までとする。当該年度の経理状況は、総会に報告され、
その承認を受ける。経理は、会計監査によって監査される。本会の経費は、会費および寄付金によ
る。

付則
第１　年会費は個人会員1,500円、賛助会員一口50,000円とする。
第２　本会則は、平成１４年６月１日から施行する。
第３　本会則施行後第一期の会長、事務局長、常任幹事にはそれぞれ、第５条に定める規定にかかわ
らず、平成１４年５月３１日現在の会長、事務局担当幹事、幹事が再任する。本会則施行後第一期の
役員および幹事の任期は、平成１４年１２月３１日までとする。
第４　本会則の改正を平成２１年６月１日から施行する。

日本光合成学会の運営に関する申し合わせ
1. 幹事会：
幹事は光合成及びその関連分野の研究を行うグループの主催者である等、日本の光合成研究の発展に
顕著な貢献をしている研究者とする。任期は4年とするが、原則として再任されるものとする。
2. 事務局：
事務局長の任期は2年とするが、本会の運営を円滑に行うため、約5期（10年）を目途に再任されるこ
とが望ましい。
3. 次期会長：
会長の引き継ぎを円滑に行うため、次期会長の選挙は任期の1年前に行う。
4. 常任幹事会：
常任幹事会の運営を円滑におこなうため、次期会長は常任幹事となる。

光合成研究　24 (1)   2014

51



編集後記
　今号は、2013年9月に田中会長のお膝元の北海道大で開かれた「環境変動への植物の呼吸の応答：
ミクロからマクロまで縦断的な理解に向けて」と題したシンポジウムの講演者の方々に「植物の呼
吸」に関する記事を書いていただきました。光合成と密接に関わる呼吸系に関して、タンパク質の分
子メカニズムから地球レベルのシミュレーションモデルまで、分野縦断的な特集になりましたが、い
かがだったでしょうか。研究対象のスケールが異なると、問題点や疑問点が全く異なる点に驚かされ
ます。今号に対するご意見や本誌に対するご要望がございましたら、knoguchi@bs.s.u-tokyo.ac. jpまで
是非お知らせください。

＜東京大学　野口 航＞

記事募集

　日本光合成学会では、会誌に掲載する記事を会員の皆様より募集しています。募集する記事の
項目は以下の通りです。

○ トピックス：光合成及び関連分野での纏まりのよいトピックス的な記事。
○ 解説：光合成に関連するテーマでの解説記事。
○ 研究紹介：最近の研究結果の紹介。特に、若手、博士研究員の方からの投稿を期待しています。
○ 集会案内：研究会、セミナー等の案内。
○ 求人：博士研究員、専門技術員等の募集記事。
○ 新刊図書：光合成関係、または会員が執筆・編集した新刊図書の紹介。書評も歓迎します。

　記事の掲載を希望される方は、会誌編集長、野口（knoguchi@bs.s.u-tokyo.ac.jp）までご連絡く
ださい。
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「光合成研究」編集委員会

編集長! 野口 航（東京大学）
編集委員　! 西山 佳孝（埼玉大学）
編集委員　! 園池 公毅（早稲田大学）
編集委員　! 田中 亮一（北海道大学）

日本光合成学会　2013-2014年役員

会長! ! 田中 歩（北海道大学）
事務局長!! 鹿内 利治（京都大学）

常任幹事!! 池内 昌彦（東京大学）! ! 前会長
常任幹事!! 野口 航（東京大学）! ! 編集長
常任幹事!! 西山 佳孝（埼玉大学）! ! 編集委員
常任幹事!! 園池 公毅（早稲田大学）! ! 編集委員
常任幹事!! 久堀 徹（東京工業大学）! ! 渉外
常任幹事!! 太田 啓之（東京工業大学）! ! 渉外
常任幹事!! 皆川 純（基礎生物学研究所）! 光生物協会
常任幹事!! 日原 由香子（埼玉大学）! ! 年会　2013年
常任幹事!! 熊崎 茂一（京都大学）! ! 年会　2014年

会計監査!! 大岡 宏造（大阪大学）

編集委員!! 田中 亮一（北海道大学）
ホームページ! 高林 厚史（北海道大学）
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生物適応研究室内
TEL & FAX : 011-706-5493
e-mail : jspr@photosyn.jp
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　　　　　　　　名前：ニホンコウゴウセイガッカイ
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