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1. はじめに
　植物の呼吸系の研究をしていると、「光が当ってい
る葉では呼吸系がどれくらい働いているか」と訊か
れることがある。一概に呼吸系といっても、光照射
下では、CO2発生に関わるミトコンドリアマトリック
スにおける炭素代謝系と、O 2消費に関わるミトコン
ドリア内膜における呼吸電子伝達系とでは光への応
答が異なる上に、まだ議論がまとまっていない部分
もある。質問されるたびに、頭の中でそれぞれの応
答を整理できず、明確に答えられないことが多い。こ
の解説記事を書く機会に、光照射下の葉の呼吸系の
応答や働きについてまとめる。ここでは、主にC 3植
物の葉の呼吸系の応答や働きについて紹介する。

2. 光照射下の葉の呼吸速度（CO2発生速度）
　光照射下のC3植物の葉では、RubiscoとPEPCaseに
よるCO2固定、光呼吸経路のグリシン脱炭酸酵素複合
体（GDC）からのCO2発生（RPR）と，ピルビン酸脱
水素酵素複合体（PDC）やTCA回路からのCO2発生
（R d a y，R dとも略される）が同時に起こる。そのた
め、ガス交換測定装置などでは、直接、Rdayを測定で
きない。これまで、carboxylation速度などのRubisco 

kineticsのパラメータを求めるため1)や総光合成速度を
求めるために、光照射下におけるRdayを推定する方法
がいくつか報告されている。それらの方法や問題点に
ついては、光合成研究法（2.1.c章）に簡単にまとめた
ので、ここでは省略させていただく。これらの方法
を用いた研究結果をみると、Rdayは暗呼吸速度（Rn）
の25から100%程度という値になる。つまり、光照射
により葉の呼吸速度は、CO2発生速度で見積もった場
合は、ある程度は暗呼吸速度より低下している場合が
多いと考えられる。

　ここで例として、14CO2のパルスチェイス実験から
Rdayを推定したPärnikとKeerbergの研究2)を紹介する。
彼らは、あらかじめ1 4 C O 2を葉に光合成でとりこま
せ、その葉を12CO2中におき、光照射下の14CO2発生を
測定した。そして、測定中のO2濃度やCO2濃度を変え
て、光照射下の葉の R P Rや R d a yを推定した。さら
に、3 %という高い1 2 C O 2中で1 4 C O 2発生を測定した
データから、ミトコンドリアで発生したCO2が葉内で
R u b i s c oによって再固定される速度（R r f）も推定し
た。再固定率は種や測定条件によって変わるが、5か
ら50%程度のようである。彼らは、光合成産物として
デンプンを主に蓄積する種（ヒマワリなど）と蓄積
しない種（コムギなど）を4種ずつの結果を比較し、
暗呼吸速度（Rn）に対するRdayの割合（Rday/Rn）をそ
れぞれ26%と51%と報告している。光合成産物をデン
プンとして葉緑体に蓄積する植物種では、光照射下に
おいてそれらの呼吸系による消費が少ないことを示
している。一方、光呼吸速度（RPR）はどちらのタイ
プの種でも、Rdayの6-7倍程度であったと報告してい
る。

3. 光照射下の葉のミトコンドリアマトリックス
の代謝系
　ミトコンドリア内の呼吸系のC O 2発生は、P D Cと
T C A回路のN A D -イソクエン酸脱水素酵素（N A D -

I D H）と 2 -オキソグルタル酸脱水素酵素複合体
（OGDC）で行われる（図1）。光照射下のC3植物の
葉では光呼吸が行われるため、GDC—セリンヒドロ
キシメチルトランスフェラーゼ（ S H M T）によ
り、NH4+，NADH，CO2がミトコンドリアマトリック
スで生じる。そのとき、この光呼吸系からのNH4+に
より、ピルビン酸脱水素酵素キナーゼ（P D K）の活
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性化を介して、PDC活性が可逆的に阻害されると考え
られている3)。また、光照射下で光呼吸系が働いてい
るときには、ミトコンドリア内のNADH/NAD+比や
NADPH/NADP+比が高くなる4)。したがって、光呼吸
により生じた N A D Hにより、 P D Cだけではな
く、NAD-IDHのような呼吸系脱水素酵素もフィード
バック阻害を受けると考えられていた。
　Tcherkezらは、13Cラベルをしたピルビン酸とグル
コースをインゲンの葉に取り込ませ、葉から発生する
13CO2とNMRを用いた中間代謝産物の測定から、光照
射下の葉のCO2発生速度Rdayや13Cが取り込まれる代謝
産物を調べた5)。彼らの実験の画期的だった点は、基
質内の 1 3 Cをラベルする炭素の位置を変えることよ
り、PDCからの13CO2とTCA回路からの13CO2とを分離
したことである。彼らの結果から、光照射下の葉で
は、解糖系によるグルコースの分解は進まないこ
と、TCA回路からのCO2発生は95%も低下していたこ
とが分かった。一方、予想に反して、PDCからのCO2

発生は2 7 %しか低下していなかった。光合成による

CO2の再固定も考えると、PDCからのCO2発生の低下
は5%程度と計算された。彼らの結果は、光照射下の
ミトコンドリアのPDC活性は光呼吸由来のNH4+によ
り可逆的に阻害されるという報告と矛盾するようで
あるが、彼らは光照射下で阻害されずに活性を示す
PDCは葉緑体型PDCかもしれないと考察している。彼
らはさらに、O2濃度やCO2濃度を変えて同様の実験を
行い、光呼吸速度が増加する低C O 2条件では通常の
CO2条件に比べ、光照射下のTCA回路からのCO2発生
の低下が4 0 %程度にまで緩和されていると報告した
6 )。解糖系によるグルコース分解の光照射による低下
も、低CO2条件下では緩和されていた。光照射下の葉
では、光呼吸系からの産物（NADHやNH4+）がミト
コンドリアPDCやTCA回路のNAD-IDHの活性を阻害
していると考えられていたが、Tcherkezらのデータを
考慮すると必ずしもそう単純ではないのかもしれな
い。
　話題をN A D Hに変えよう。G D C - S H M Tで生じた
NADHは、ペルオキシソームにあるヒドロキシピルビ
ン酸還元酵素（HPR）（最近は細胞質型HPRも報告さ
れている7））に消費されるため、ミトコンドリアから
細胞質に輸送される必要がある。GDC-SHMTで生じ
るNADHとHPRで消費されるNADHは等量だが、ミト
コンドリアから運ばれるNADHは30-50%程度で、残
りは葉緑体から輸送されており、細胞質に輸送されな
かったNADHは呼吸電子伝達系で酸化されていると考
えられている8）。GDCは比較的低濃度のNADHで阻害
される（Ki =  15 µM）9）ので、光呼吸で生じたNADH

がミトコンドリア内の呼吸電子伝達系ですばやく酸
化されることは重要だと思われる。ミトコンドリア
から細胞質への N A D Hの輸送は、主にリンゴ酸
（Mal）—オキサロ酢酸（OAA）シャトルを介してい
ると考えられる（図1）。ここで注意しなければなら
ないのは、Mal-OAAシャトルを介してNADHが細胞質
に輸送されるためには、TCA回路におけるNAD-リン
ゴ酸脱水素酵素（NAD-MDH）の反応とは逆反応が起
こる必要がある。Mal-OAAシャトルとTCA回路で働
くNAD-MDHの局在性が異なる可能性10）や、光照射
下ではT C A回路が部分的にしか働いていない可能性
などが考えられているが、その実態については未だ不
明である。
　光呼吸系を維持するためにはNADHの酸化だけでな
く、同じくGDC-SHMTから生じるNH4+の再固定が必
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図1　植物ミトコンドリアの呼吸系。
イタリックは酵素を示す。PDC: ピルビン酸脱水素酵素複合
体、GDC-SHMT: グリシン脱炭酸酵素複合体—セリンヒドロ
キシメチルトランスフェラーゼ、NAD-IDH: NAD-イソクエ
ン酸脱水素酵素、OGDC: オキソグルタル酸脱水素酵素複合
体、NAD-MDH: NAD-リンゴ酸脱水素酵素、ND: II型
NAD(P)H脱水素酵素、AOX: alternative oxidase 。



須である。葉緑体でのグルタミン合成酵素（GS）-グ
ルタミン酸合成酵素（Fd-GOGAT）によるNH4+の再
固定のための炭素骨格、 2 -オキソグルタル酸（ 2 -

OG）は、ペルオキシソームのグルタミン酸−グリオキ
シル酸アミノトランスフェラーゼ（GGAT）によって
もたらされる。GGAT活性が1割程度に低下したシロ
イヌナズナの遺伝子破壊株は通常のCO2条件下におい
て、著しく成長が抑制される11）。しかし、NH4+の再
固定ではなく、新規の窒素同化のための炭素骨格と
しては、TCA回路によるクエン酸（Cit）もしくは2-

OGが重要である（図1）。クエン酸合成酵素（CS）
の活性が約50%低下したジャガイモでは窒素代謝に影
響があった12）が、NAD-IDHの活性が43-92%低下した
シロイヌナズナでは、窒素代謝はほとんど影響されて
いなかった13）。これらから考えると、TCA回路から
は主にC i tが炭素骨格として窒素代謝系に供給されて
いるのだろう。
　最近、光呼吸経路に付加的に働きうる酵素が植物
ミトコンドリアに局在していると報告されている
1 4）。例えば、ミトコンドリアに局在するグリコール
酸脱水素酵素（GLYDH）はグリコール酸をグリオキ
シル酸に変換する。その酵素の活性が低いシロイヌ
ナズナでは、低CO2下で光呼吸活性が低下していたと
報告されている15）。またFd-GOGATがミトコンドリ
アにも局在し、SHMTと相互作用しているという報告
もある1 6）。それらの酵素が、教科書で書かれている
メインの光呼吸経路に対して、どの程度のフラックス
を支えているかは不明であるが、高温や気孔が閉鎖
する乾燥下で、光呼吸系が光散逸系として重要なとき
には有用な経路として働くのかもしれない。
　ドイツのFernieらのグループではTCA回路の各酵素
遺伝子のアンチセンス株や突然変異株を用いて、生理
学的な解析やメタボローム解析を行い、T C A回路の

各酵素の生体内での役割を解明しようとしている
1 7）。アコニターゼや N A D -リンゴ酸脱水素酵素
（NAD-MDH）の活性が低いトマトでは光合成速度が
増加したと報告している1 8 , 1 9）。彼らの解析からだけ
では、まだこれらの変異トマトで光合成速度が高い
理由は明確ではない。今後その増加が、どのようなメ
カニズムで引き起こされているかを明確にする必要が
ある。

4. 光照射下の葉のミトコンドリア呼吸電子伝達
系
　光照射下の葉では、P D C・T C A回路から生じた
NADHに加え、光呼吸経路のGDC-SHMTから生じた
NADHの一部が呼吸電子伝達系で酸化される。植物の
ミトコンドリア呼吸電子伝達系には、ATP合成と共役
している複合体I、シトクロム経路とも呼ばれる複合
体III, IVとともに、それらのバイパス経路であるII型
のNAD(P)H脱水素酵素（ND）とalternative oxidase 

(AOX)が電子伝達に関わっている（図1）。呼吸電子
伝達系による葉緑体からの還元力の散逸機構と、そ
のときのAOXの重要性については吉田20）により詳し
く書かれているので省略する。ここでは、光照射下の
葉のO 2消費速度の推定と、呼吸電子伝達系コンポー
ネントの突然変異体や形質転換体の研究結果につい
てまとめる。
　まず、NADH生成速度から光照射下の葉のO2消費速
度を推定し、暗黒下のそれと比較してみよう。ここで
は、PärnikとKeerberg2)の光照射下の葉の光呼吸速度
（RPR）とCO2発生速度（Rday）、暗呼吸速度（Rn）の
データの平均値を用いて計算してみる（表1）。計算
の前提として、光照射下でも暗黒下でも呼吸系では解
糖系とT C A回路が働くこと、光呼吸経路のG D C -

SHMTで生成したNADHの40%は細胞質に輸送され、

光合成研究　19 (2)   2009

61

RPR Rday Rn 光照射下のNADH生成速度 暗黒下のNADH生成速度 光／暗黒比

SA種 2.49 0.36 1.37 2.21 2.74 80.9%

SD種 2.47 0.42 0.82 2.32 1.64 141.5%

表１　PärnikとKeerberg2)の光呼吸速度　RPR、光照射下の呼吸速度　Rday、暗呼吸速度　Rnのデータの平均値をもとに推定し
た、光照射下と暗黒下それぞれのNADH生成速度と、それらの比（光／暗黒比）。
　光合成産物として主にデンプンを蓄積する種（SA種、ヒマワリ、ジャガイモ、シロイヌナズナ、ヘラオオバコ）と蓄積しな
い種（SD種、コムギ、ライムギ、オオムギ、オオスズメノカタビラ）それぞれのデータを用いて推定した。計算には、光呼吸
系のGDCから生成するNADHの40%がミトコンドリアから輸送されること、呼吸系では3分子のCO2発生のときに、解糖系と
TCA回路からNADHとFADH2が合わせて6分子生成され、光呼吸経路では1分子のCO2発生のときに、1分子のNADHが生成され
ることを仮定した。速度の単位はµmol m-2 s-1である。



残りが呼吸電子伝達系で酸化されること、呼吸系で
は3分子のCO2発生のときに、解糖系とTCA回路から
NADHとFADH2が合わせて6分子生成され、光呼吸経
路では1分子のCO2発生のときに、1分子のNADHが生
成されることを仮定する。計算の結果を表1に示す。
暗黒下に対する光照射下のNADH生成速度は、光照射
下の葉でデンプンを蓄積する種（SA種）でも80.9%、
デンプンを蓄積しない種（SD種）では141.5%となっ
た。NADH生成速度とO2消費速度は比例するので、光
照射下の葉の O 2 消費速度は、暗黒下に比べ
て、81-142%程度であることを示している。暗呼吸速
度（Rn）に対するRdayの割合（Rday/Rn）が、26-51%で
あることを考えると、光照射下の葉のO 2消費速度は
C O 2発生速度と同じように低下しているわけではな
く、逆に高い可能性がある。
　この計算には含まれていないが、強光下では葉緑体
からの過剰な還元力がミトコンドリアに輸送される
ので、呼吸電子伝達系で酸化される還元力の量は増
える20,21）。このように、光照射下の葉のO2消費速度
が高いこと、つまり呼吸電子伝達系で酸化される
NADH量が暗黒下よりも増加することは、ユビキノン
（U Q）の酸化還元レベルのデータからも推察され
る。弱光下で栽培したシロイヌナズナの葉を暗黒下か
ら強光下に移すと、 P Q の酸化還元レベルととも
に、UQの酸化還元レベルも還元側にシフトした（吉
田ら、未発表）。 U Q の酸化還元レベルに応じ
て、AOXやATP合成と共役しているシトクロム経路は
O 2消費反応を行うので、O 2消費速度が光照射下の方
が暗黒下よりも高い可能性が支持される。そのよう
な場合には、A T P消費過程による律速を受けない
AOXやNDといったバイパス経路が効率よく働き、呼
吸電子伝達系が還元状態になるのを防いでいると考
えられる。それらの経路の遺伝子発現が強光下で誘
導されるという結果22)も、この考察とよく一致する。
　光照射下でも機能していると考えられる呼吸電子伝
達系であるが、そのコンポーネントの量が変化した
形質転換植物や突然変異体の光合成代謝はどのような
影響を受けているだろうか。ATP合成と共役している
コンポーネント（複合体I, III, IV）の突然変異体に
は、成長や葉緑体の発達に影響するものが数多く知
られている23）。特に、複合体Iの機能が低下したタバ
コやキュウリの突然変異体は、光合成系を含めた一
次代謝系について詳しく調べられてきた24,25）。その2

種の植物を用いた結果をまとめてみると、どちらの
種でも突然変異体では成長は抑制され、葉面積あた
りの光合成速度（CO2吸収速度）が低下し、光呼吸速
度が増加していた。突然変異体のA T P / A D P比や
NAD(P)H/NAD(P)+比などは2種で応答が異なり、これ
らのパラメータからは突然変異体の光呼吸速度の増
加は説明できなかった。しかし、どちらの種の葉で
もCO2の内部コンダクタンス（gm）が低下し、葉緑体
内のC O 2濃度が低下したために、光呼吸速度が高く
なっていたようであった24, 25）。複合体IやIVのサブユ
ニットに変異の入ったトウモロコシ（N C S突然変異
体）では、葉緑体の発達が影響を受け、縞模様の葉
を形成する2 3）。今のところ、なぜ呼吸電子伝達系の
複合体Iの機能が低下したCMSIIやMSC9では、gmが下
がるのかは全く不明である。葉緑体の発達・形成機
構が影響を受けた結果かもしれない。
　一方、ATP合成と共役していないバイパス経路の量
が変化した形質転換体や突然変異体の研究例はまだ
少ない。複合体Iのバイパス経路であるII型NDでは、
シロイヌナズナAtNDA1の遺伝子破壊体やジャガイモ
NDB1の過剰発現タバコが報告されている26, 27）。タバ
コNDB1の過剰発現株ではNADPH/NADP比が下がっ
ていたが、いずれの場合も成長には大きな変化はな
かった。シトクロム経路のバイパスであるA O Xに関
しては、タバコやシロイヌナズナの変異体で詳しく調
べられている2 8 , 2 9）。それらの結果では、通常の生育
条件下では野生型と変異体では差がないが、ストレ
ス下では光合成系IIが影響を受ける場合があることが
報告されている。A O Xが強光下で過剰な葉緑体還元
力を散逸するために働く可能性が示唆されているが、
その散逸機構の重要性、フラックスや分子機構など
は不明である20,30）。今後は、ATP合成と共役している
複合体I, III, IVとバイパス経路との役割の違いや散逸
機構を詳細に明らかにしていく必要がある。

5. 葉緑体呼吸とPTOX
　ここまで、光照射下の葉のミトコンドリアの呼吸
系の働きについてまとめてきたが、いわゆる葉緑体
呼吸と言われる経路は光照射下の葉ではどうなのだ
ろうか。葉における葉緑体呼吸は、プラストキノン
（P Q）を還元する2つの経路、 I型のN D H複合体と
PGR5経由の経路とPQを酸化するplastoquinol  terminal 

oxidase (PTOX)によって構成されると考えられてい
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る。最近、II型のNDの1つであるNDC1がミトコンド
リアの内膜だけではなく、シロイヌナズナの葉緑体に
も局在することが示された3 1）。葉緑体内でのN D C 1

の生理機能は不明であるが、循環的電子伝達のバイ
パス経路として有効かもしれない。
　この記事ではPTOXに注目する。PTOXとAOXのア
ミノ酸配列は非常に似ており、PTOXとAOXはもとも
と第二鉄カルボキシレートファミリー (the di-iron 

carboxylate family)として同じタンパク質であったと考
えられている3 2）。細胞内共生がおきる以前に両者が
分かれ、植物は細胞内共生により、AOXとPTOXそれ
ぞれをミトコンドリアと葉緑体に有したようであ
る。葉におけるPTOXの役割の一つは、PQH2の酸化
を介して、カロチノイド合成のphytoene desaturase 

(PDS) の反応を進ませることである33）。PTOXの変異
体では、白色のC 4 0カロチノイド中間体であるフィト
エンが蓄積し、葉が斑入りになる。葉におけるもう
一つの役割として、P Qの過還元を防ぐ安全弁として
働く可能性が示唆されていた。高温ストレス下で
PTOXが誘導されることや、高山の植物種ではPTOX

量が多いことなども、間接的にその仮説を支持してい
る34）。 しかし、突然変異体や過剰発現体を使った結
果からは、期待されたほどの安全弁として働いてない
ようである。シロイヌナズナのPTOXを過剰発現した
タバコ35）やシロイヌナズナのPTOXの過剰発現体と突
然変異体immutansとの比較36）では、連続光照射下や
光合成誘導期にクロロフィル蛍光パラメータのレベル
が若干違っていたこと以外には大きな違いがな
く、RossoらはPTOXの安全弁としての働きにはかなり
否定的である。しかし、トマトのPTOXの突然変異体
g h o s tを使った結果ではシロイヌナズナの結果とは
違っており、F v / F mや1 - q pに野生型との差があった
3 7）。トマトとシロイヌナズナの結果の差は不明であ
るが、PQの安全弁としてのPTOXの役割は光合成誘導
期や変動環境下に限定されているのかもしれない。

6. おわりに
　ここでは、光照射下の葉におけるミトコンドリア
呼吸系の働きを、CO2発生系であるPDC・TCA回路と
O 2消費系である呼吸電子伝達系とに分けてまとめて
みた。CO2発生系は光照射下ではある程度抑制されて
いるが、O 2消費系は暗黒下とほぼ同じかそれ以上に
働いていると言える。しかし、始めに述べた定量的

な問題に関しては、植物種や測定環境に大きく依存す
る。統一的な見解を得るには、まだ研究が不足してい
る。これまでの研究の多くは、ストレスがなく、か
つ光強度や温度条件が一定である定常状態の植物を
用いている。野外で見られる変動環境や光呼吸系が
働くような高温や乾燥下では、AOXやNDのようなバ
イパス経路を含めて呼吸系はより重要な働きをしてい
ると考えられる。
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