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1.  はじめに
　筆者は、ちょうど十年前から中学・高校の生徒や一
般の人を対象に光合成の実験を体験してもらう体験教
室を続けている。その中で人気の高いのが光合成の可
視化実験である。カメラのシャッターを連続的に切る
ことによって植物のクロロフィル蛍光の時間変化をと
らえると、いろいろな植物の「光合成活性」の二次元
分布を簡単に見積もることができる。測定にかかる時
間は1回につき5分程度であるから、必要に応じて材
料・条件を変えて何度でも測定が可能である。一般的
な科学の体験教室では、決められた実験を行ない、そ
れについて考察あるいは解説をして終わる例が多い
が、光合成可視化実験では、生徒自身が考察した結果
を踏まえてさらに新たな実験を考案・実施できること
ができる点が味噌である。「仮説の設定―実験―考察
―新たな仮説の設定―実験―考察―・・・」という研
究のサイクルを疑似体験できることからなかなか評判
がよい。
　そればかりではなく、筆者自身にとっても発見があ
った。さまざまな材料で光合成を測定してみると、今
まで葉の光合成を中心にしか考えてこなかった不勉強
がひしひしと感じられる。例えば、アカカタバミの
葉、ナスの実の表面、八百屋で買ってきたムラサキキ
ャベツの葉はいずれも紫色に見えるが、この中でどれ
が光合成活性を持っていてどれが持っていないかおわ
かりだろうか。正解は、順に、「光合成する」、「場
合による」、「光合成しない」である。アカカタバミ
の葉はたとえ紫色であっても、その葉で生育している
以上光合成をしているのは当然で、これを間違える人
はいないだろう。一方、果実でも緑色のものは一般に
光合成をしているのだが、ナスなどは判断が難しい。
色は同じ紫色に見えても成熟の段階によって実際には

結果が異なり、一般に若い実ではクロロフィルを持っ
て光合成をしているが、成熟に伴って光合成活性は失
われるようである。最後のムラサキキャベツは、アカ
カタバミ同様、その葉の光合成により生きているので
あれば、光合成をしているはずである。しかし、実際
には八百屋で買ってきたムラサキキャベツの葉を測定
しても光合成活性を検出できない。正直なところ、こ
れは全く予想外だった。ムラサキキャベツの場合は八
百屋で売っている結球部には光合成活性がないのであ
る。現実の畑では、結球部の周りに広がった葉が存在
するので、そこの光合成により生育が維持される。ご
く当たり前のことではあるが、生き物の働きを考える
ためには、常に自然の環境を考慮する必要があるとい
うのが教訓である。ちなみに普通のキャベツでは結球
部においても光合成活性が認められるので、なかなか
一筋縄ではいかない。
　さて、そのような実験をしているうちに、葉以外の
光合成もなかなか面白いぞと思い始め、いろいろ過去
の研究を調べたり、少しずつまじめな実験を進めたり
してきた。以下は、いわばその勉強の成果である。

2. 葉以外の器官における光合成
　植物は光合成器官として光合成に特化した葉を持つ
が、光合成の場は葉緑体であり、葉緑体が存在すれば
葉以外の器官でも光合成をすることは古くから知られ
ていた。葉緑体のクロロフィルは赤色部と青色部の光
を吸収するため、組織の色は葉緑体の存在のよい指標
となる。紅藻やシアノバクテリアなどのフィコビリン
を含む生物においては、青色のフィコビリンと黄色い
カロテノイドが存在するとクロロフィル量が少なくて
も緑色に見える場合があるが、陸上植物においては花
弁以外に大量の青色色素が蓄積する例は少ないため、
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基本的には緑色に見える組織は光合成をすると考えて
よい。
　多くの草本の茎は緑色であり、木本においても若い
枝は緑色であることが多く、いずれの場合においても
光合成の電子伝達活性が検出される。草本の茎では葉
と同様に光合成による正味の二酸化炭素吸収が見られ
るが、木本の枝の場合は正味の二酸化炭素吸収は見ら
れないことが多く、後述する果実の光合成においてと
同様、枝の内部組織の呼吸で発生する二酸化炭素を樹
皮の光合成により再固定する側面が強いと考えられる
1)。
　生殖器官である花についても、緑色の萼は光合成を
行なう。昆虫の誘因に大きな役割を果たす花弁の場合
は、葉と見分けられることが必要なため一般的には緑
色のものは少ないが、例えばクリスマスローズの一種
は緑色を帯びた花弁を持つ（図1）。クリスマスロー
ズ (Helleborus viridis L. agg.) の花弁をクロロフィル蛍
光とガス交換で解析した結果によれば、光化学系Ⅱの
最大量子収率の指標であるFv/Fmおよびクロロフィル
a / b比は、葉でも花弁でも果実でもあまり変わらな
い。クロロフィル蛍光でみると果実は葉の8割程度の
電子伝達活性を示すが、花弁面積当たりのガス交換速
度（二酸化炭素吸収速度）は葉の1 /4程度にとどまる
2)。それでも、この植物の場合、早春には葉よりも花
弁の面積の方が大きな割合を占めるので、個体の光合
成に対する寄与は花弁の方が葉よりも多い場合があ
る。コムギの花柄を止葉（最上位葉）と比較した実験
においては、チラコイド膜の構造、光化学系Ⅱの最大
量子収率の指標Fv/Fm、電子伝達の収率の指標ΦIIい
ずれも、発達段階の初期には差が見られず、むしろ止
葉で先に老化がみられる3)。花柄に光を当てないと種

子の生育が遅れることから、コムギの花柄は物質生産
にとって意味のあるものであることがわかる3)。
　根の場合は上記の例とは異なり、１）地中では光が
当たらなければ光合成ができず、２）被子植物におい
てはクロロフィル合成に光が必要なためそもそも地中
では葉緑体が形成されないことから、通常の根におい
ては光合成の活性は認められない。しかし、マングロ
ーブの気根や着生ランのように、自然の状態で地上に
存在する根においては、緑化が認められ、葉緑体が発
達することが報告されている4,5)。自然の状態で地中に
ある根においては光を当てても顕著な緑化は起こらな
い場合が多く、シロイヌナズナにおいては根の緑化が
地上部からの植物ホルモンのシグナルによって抑制さ
れていることを東大の増田建先生のグループがごく最
近報告されている6)。増田先生のご研究では、強制的
に緑化させた根では正味の二酸化炭素吸収がみられる
とのことであるから、根でも潜在的には光合成の能力
を持つと結論できる。なお、青首大根で顕著に緑化す
る「青首」の部分は、実際には根ではなく下胚軸に相
当するようであり、光合成をしていると思われる。

3. 果実の気孔と光合成色素
　赤や黄色、青など色とりどりの果実をつける植物に
おいても、未熟な段階での果実は緑色である場合が多
い。前述したように、ナスのように小さいうちから紫
色であって緑には見えない果実の場合でも、多量の紫
色の色素（この場合はナスニン）によってクロロフィ
ルの色が隠蔽されて緑色に見えないだけで、若い果実
から色素を有機溶媒で抽出すればクロロフィルを検出
することができ、また光合成活性も確認することがで
きる。
　生殖器官を持つことは植物の生長にとって一種のコ
ストとなる。花や果実に葉緑体を持たせることは、そ
のコストの一部を光合成によって賄うことを目的とし
ていると解釈できる。温帯の樹木15種において花や果
実の光合成を解析した結果においては、花や果実の光
合成が実際に生殖コストの軽減に寄与していることが
示されている7)。
　果実には気孔が存在し（図2）、その数は発生段階
を通して一定であって、果実の表面積の増大とともに
気孔密度は低下するとされている8)。若い果実の気孔
は開閉を行なうが、発生段階が進むにつれて気孔が皮
目に変化することも多いということなので、表皮の透
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図1　緑色を帯びた花弁を持つクリスマスローズ



過性は果実の成熟とともに徐々に低下していくと考え
られる。アカシア、キョウチクトウ、ニワウルシの果
皮の場合、気孔密度は葉の1/4から1/10程度と報告さ
れている9)ことから、外部からの正味の二酸化炭素吸
収速度はそれほど大きくないことが予想される。
　果皮は緑色である場合にも、そのクロロフィル濃度
は葉に比べると低いことが多い9)。ヒヨコマメでは面
積当たりでも生重量当たりでもクロロフィル量に莢
（さや）・種子・胚の間で大きな違いはないが、果実
が熟していくにつれて低下する10)。クロロフィルa/b比
は葉に比べて果皮や種子では低く、発生段階の進行と
ともにさらに低下するのが一般的である9,11-13)。トマ
トの果実のクロロフィルa/b比は発生初期には2.44だっ
たものが発生後期には1を切ると報告されている12)。
ダイズの種子のa / b比が低下する際には、これに対応
して葉緑体のグラナスタックが増加することも観察さ
れている13)。セイヨウアブラナの果実においても、グ
ラナスタックの割合の多いチラコイド膜が観察されて
いるが、不思議なことに非変性PAGEでみたクロロフ
ィルタンパク質複合体の比率は葉と同程度と報告され
ている14)。クロロフィルタンパク質複合体の単離のた
めには、まず果実からのチラコイド膜の単離が必要で
あるが、果実は多量のデンプンとポリフェノールを含
む場合が多く、クロロフィルの濃度が薄いこともあっ
てチラコイド膜の収量は極めて低いことが多い。電子
顕微鏡観察の結果と生化学的な解析結果の食い違い
は、特定の性質を持つチラコイド膜が選択的に単離さ
れてきた結果である可能性が考えられる。
　果実のカロテノイド量は、クロロフィルあたりで見

たときには葉よりも高いことが多く、厚みを持つ果実
では内部まで光が届きにくいため、クロロフィルの吸
収が少ない領域の光を利用する目的でカロテノイドが
働いているのではないかとの議論がなされている
9,11)。

4. 果実の光合成
　では、果実は実際にどの程度の光合成活性を持つの
だろうか。果実のように、厚みがあり、内部では呼吸
によって正味の二酸化炭素発生が起こっているような
組織で、光合成による二酸化炭素の収支を正確に測定
することは簡単ではないが、14Cでラベルした二酸化
炭素を利用することによりある程度の情報を得ること
ができる。ヒヨコマメについてラベルした二酸化炭素
によって光合成を測定した結果においては、莢と種皮
と胚は全て光合成能を持つが、莢だけが正味の二酸化
炭素固定を行なっていた10)。逆にいえば、種皮と胚は
光合成をする組織ではあるものの、光合成産物を生み
出すソースにはなっていないことが分かる。セイヨウ
アブラナの種子でも14Cの取り込みで見た光合成速度
は葉より低く、液相酸素電極でみた酸素発生速度は呼
吸速度と同程度でソースにはなっていない14)。
　一方、電子伝達活性をクロロフィル蛍光で測定した
場合には、果実表面でも葉に匹敵する活性を示すこと
が多い。クロロフィル蛍光測定においては、呼吸活性
が大きくても光合成の測定に影響を及ぼさないため、
果実のような組織を測定対象とした場合に威力を発揮
する。トマトの実をクロロフィル蛍光によって測定し
た例では、その光－光合成曲線は多少弱光馴化した特
徴を示すが、物質生産に対する寄与は小さくないこと
が示されている15)。同じくトマトにおいて、果実全体
としては二酸化炭素の正味の放出を示す場合でも、ク
ロロフィル蛍光からは電子伝達活性が認められ、発生
初期にはFv/Fmは0.8を超えることが報告されている
12)。二酸化炭素固定活性に関しては、RuBisco活性、
PEPCase活性が共に認められ、後者の活性の方が高い
と報告されている 1 2 )。一般的に果実においては、
PEPCaseによる二酸化炭素のリンゴ酸への固定がみら
れ、C4/CAM植物のような二酸化炭素濃縮・蓄積系の
役割を果たしている可能性があり、RuBisco活性はそ
れほど重要でないとの指摘もある8)。コムギの花柄に
おいても、PEPCase活性が果実の成熟後期には葉より
高くなることが報告されている3 )。しかし、ダイズの
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図2　葉（左）と果皮（右）のSEM画像（Ref. 9より許可を
得て転載）
上段はアカシア、下段はキョウチクトウ、白棒は50 μmを示
す。



種子ではRuBiscoが働いていると報告されており16)、
ナタネとダイズの種子で明暗周期を通して調べた結果
においても、RuBiscoは明暗に関わらず活性を持って
いることが報告されている11)。果実が特殊な炭素同化
経路を持っているという主張が正しいかどうかについ
ては、今後も研究が必要であると考えられる。
　クロロフィル蛍光による光合成測定においては、カ
メラを用いた二次元測定が簡単にできるため、果実の
断面における光合成の分布の解析も容易である。例え
ば、図3には、アボガドの断面と表面について、写真
（上段）とクロロフィル蛍光画像（下段）を対比させ
て示している。下段に示す蛍光画像においては、励起
光の照射を開始した時の蛍光強度（F o）と、蛍光が
極大値に達した時の蛍光強度（F p）から計算される
蛍光変化の相対比(Fp-Fo)/Fpを疑似カラーにより示し
ている。疑似カラーでは相対蛍光変化が大きくなるに
つれて、青から緑を経て黄色になるように示してお
り、これを光合成の収率の大雑把な指標として扱うこ
とが可能である。写真の右側の果皮は、見た目は真黒
であるが、下段の蛍光変化の画像から、ある程度の光

合成能をもつことがわかる。また、中央の種子は光合
成をしていない（クロロフィルを持たない）ものの、
いわゆる果肉の部分は光合成をしており、特に果皮の
直下では中央近くに比べて蛍光変化が大きいことが見
てとれる。このような測定は極めて簡便であるため、
1990年代の初頭から行なわれており、15種類の果実を
比較した例17)や、エンドウとオオムギの種子の断面の
光合成をパルス変調クロロフィル蛍光イメージングで
観察した例18)がある。エンドウでは電子伝達速度が弱
光で飽和し、果実の内側になるほど同じ励起光で測定
した場合の電子伝達の収率が低下する一方、非光化学
消光が大きくなる18)。これらの結果は、果実の内部に
は光環境の大きな勾配があり、異なる光環境に応じて
光合成装置が馴化していることを示しているのだろ
う。オオムギでは果皮の特定の薄い層にのみクロロフ
ィルがみられるが、この部分の葉緑体は葉のものと見
分けがつかず、比較的高い電子伝達速度を示す18)。オ
オムギの果皮の電子伝達は、葉ほどではないが、エン
ドウの種子と比べるとより強光まで飽和しない。同様
にクロロフィル蛍光イメージングと電子顕微鏡により
発達段階の異なるダイズの種子を解析した例によれ
ば、発達初期には種子表面近くと種子内部の光合成の
差は少ないが、中期から後期にかけて内部の電子伝達
速度が大きく低下することが報告されている19)。この
場合は、発達段階における光環境の変化を反映してい
るというよりは、代謝自体が種子の発達に伴って変化
し、その変化が内部でより早く進行すると解釈するの
が自然であると思われる。

5. 果実の光合成の生理的意義
　果実であっても最外層は外界に面しており、光環境
は葉の場合と変わらない。パルス変調クロロフィル蛍
光法により測定した果実表面の電子伝達速度の光飽和
曲線は、葉と変わらない例1)、葉より弱光で飽和する
例15)、など必ずしも一定ではないが、若い果実表面の
場合は、基本的には葉と同等の電子伝達活性を示すと
考えてよいだろう。一方で、気孔密度が低く、内部で
盛んな呼吸が起こることから、二酸化炭素環境は葉と
大きく異なる。果実の光合成において、その主要な役
割が外界からの二酸化炭素吸収なのか、それとも内部
で発生した呼吸による二酸化炭素の再固定なのかにつ
いては、古くから議論があった。トマトおよびアボガ
ドの表面の光合成をパルス変調クロロフィル蛍光によ

光合成研究　22 (2)   2012

	
 73

図3　アボガドの断面と表面の写真とクロロフィル蛍光変化
の疑似カラー画像



り測定した結果においては、外気から二酸化炭素を除
いたのちも光合成の電子伝達活性は長く維持される。
果実の外側部分だけにした場合には二酸化炭素濃度を
低下させると短時間で電子伝達活性が落ちることを考
え合わせると、トマトやアボガドの果実表面の光合成
の主要な目的は、主に果実内部で発生する二酸化炭素
の再固定であると考えられる17)。ヒヨコマメの莢全体
を高濃度の二酸化炭素にさらした場合には光合成活性
は上昇しないが、莢の中に二酸化炭素を注入するとそ
の80%以上が固定される10)との実験結果も上記の仮説
を支持する。莢のどの部分で光合成を行なっているか
をさらに細かく調べると、莢の内側部分の葉緑体量は
全体の15%以下であり、二酸化炭素固定活性も全体の
40%以下であることから、莢の内側などの特定の部位
で二酸化炭素の再固定が行なわれているわけではな
く、莢全体が再固定を担っていると考えられる10)。
　一方で、莢の中の種子を考えた場合は、外側の緑色
部分によって光の大部分が吸収され、内部は極端な弱
光条件になっている。例えば莢の透過率は緑色の光の
領域でもダイズで3 0 %程度1 6 )、ナタネでは2 0 %程度
11)、ソラマメにいたっては数%である。当然そのよう
な環境下の光合成は弱光に馴化していると考えられ
る。ダイズ種子の成熟の過程において電子伝達が低下
していく際には、種子内部の電子伝達活性が光飽和し
づらくなっているとの報告もあるものの19)、一般的に
は、果実内部は弱い光で電子伝達が飽和する弱光馴化
型の光合成を示すとの報告が多い 9 , 1 8 )。いずれにせ
よ、果実の表面とは異なり、内部の種子・子葉の光合
成速度の絶対値はかなり小さく、その光合成に生理的
な意義があるかどうかについては古くから議論の対象
であった。
　ナタネやダイズの果実は莢を持ち、種子はその内部
に作られる。ナタネの胚を放射性炭素でラベルした炭
素源を加えて組織培養した実験においては、炭素取り
込み効率は光照射により上昇し、D C M U添加で暗所
レベルに戻った20)。ナタネとダイズの種子で代謝に対
する光の影響を検討した例では、脂肪酸の種子への蓄
積は莢を部分的に暗くすると低下し、レドックス制御
を受けるリンゴ酸脱水素酵素の活性を種子で調べる
と、光条件では活性化され暗所で不活化されていた
11)。これらの結果は、内部の種子においても光環境の
変化に応答して代謝の状態を調節していることを示し
ている。ダイズを用いた代謝物ラベル実験によれば、

光はATP合成に寄与するが、還元力の正味の生成は見
られず16)、ナタネの種子の光合成速度はスクロース添
加で上がることから、光合成の主要な役割は、母体か
ら供給された糖を油脂に変換するための A T P と
NADPHの供給にある14)との指摘がなされている。た
だし、ダイズの種子の光合成と脂質合成の間には負の
相関がみられる21)との報告もある。
　これらの考え方とは異なり、果実内における光合成
の意義を、果実内の活発な呼吸による低酸素状態を酸
素発生によって緩和することに求める考え方もある
4)。扁平な葉と比べて、丸い果実は体積当たりの表面
積が小さいうえに、先にも述べたように果実表面の気
孔密度は低い。酸素プローブによって種子内の酸素濃
度を直接測定すると、酸素濃度は表面から中心へと低
下し、この酸素濃度は暗所ではさらに低下する。ま
た、低酸素が果実内のさまざまな代謝活性を制限して
いること自体については多くの報告がある21)。ナタネ
の脂質への炭素取り込みが外気の酸素濃度を60%にま
で増加させても変化しなかったというデータも報告さ
れている20)ので、実際の物質代謝に対する酸素の重要
性は必ずしも確定的ではない。しかし外部の酸素濃度
を上げた実験においては、莢の透過性をも考慮に入れ
る必要があることを考えると、光合成の酸素発生が低
酸素状態の緩和に働いている可能性は高いように思わ
れる。

6. 果実の光合成装置の特殊性
　上述のように、若い果実の表面（果皮）の光合成
は、葉の光合成とそれほど大きな違いを持たないよう
に思われる。一方、果実の内部、種子や胚、子葉など
の光合成に関しては、外部から透過する弱光に馴化す
るため、アンテナサイズを増大させると考えられる。
これは、クロロフィルa / b比が葉などに比べて低いこ
ととよく対応する。もっとも、一般的に果実は多量の
デンプンとポリフェノールを含むため、チラコイド膜
の単離も困難な場合が多く、生化学的な仕事は皆無と
言ってよい。実際にどのような変化が起こっているの
かという点については、必ずしも明確ではない。
　単に弱光に馴化しているというだけでなく、光合成
装置自体に違いがある場合もみられる。これまで、光
合成のメカニズムに踏み込んで果実を研究した例はほ
とんどないが、クロロフィル蛍光の立ち上がり速度を
アカシア、キョウチクトウ、ニワウルシの果皮と果実
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で比較した例がある9)。蛍光の立ち上がり速度は葉よ
りも果皮で高く、果実ではさらに高い。蛍光上昇速度
の解析、いわゆるJ I Pテストの結果からは、果皮およ
び果実において酸素発生系の異常に加え、系Ⅰの電子
受容プールが小さくなっていることが示唆されている
9)。系Ⅰの電子受容プールに関しては、低酸素下の呼吸
活性低下から来るATP要求を満たすためにサイクリッ
ク電子伝達が動いているのではないかとの議論がなさ
れているが、酸素発生系の異常については、生理的な
解釈が難しい。
　筆者らが行なったソラマメの実験においても光合成
の異常が豆において認められている。ソラマメの場
合、ダイズなどに比べて莢の厚みが極端に厚く、しか
も内側が白い毛でおおわれているため（図4）、莢の
透過率は緑色の領域の光でも数％程度にしかならな
い。電子伝達の光強度依存性をみると、種皮の光合成
は莢の光合成に比べて一桁低い光量で飽和する。これ
については、極端な弱光馴化として解釈可能である
が、他にも光化学系Ⅱの最大量子収率の指標Fv/Fmが
低いなどの異常が認められる。Fv/Fmは、果実の成熟
とともに低下するが、種皮においてはごく若い時期に
おいても莢や葉に比べて低い。弱光で光合成が飽和す
る場合は、測定光によるFv/Fmの見かけ上の低下がみ
られるが、測定光を十分に弱くしてもFv/Fmは莢のレ
ベルには達しないため、この低下は光化学系Ⅱ自体の
異常に起因していると結論できる。さらに、光化学系
Ⅰについても、低温蛍光スペクトルの極大が短波長に

シフトしており、アンテナ系に異常を持つと考えられ
る。残念ながら現時点ではこのような光合成装置自体
の異常に対して適応的な意義を見いだすことはできて
いない。

7. おわりに
　葉が光合成の場であることは小学生から教えられ
る。一方で、葉以外の部位が光合成をすることは必ず
しも一般に広く知られているとは言い難い。果実表面
の光合成は、内部で発生した二酸化炭素の再吸収を通
して果実の生長に必要なプロセスであり、また果実内
部の光合成も、おそらくは低酸素状態の緩和などを通
して重要な役割を果たしている。また、果実の光合成
装置は、特に果実内部においては、一般的な葉の光合
成とは異なる特殊な状態を取っている可能性がある。
果実の光合成の研究は、生化学的な実験手法が制約さ
れることもあり、現在まで主に放射性炭素の取り込
み、光学・電子顕微鏡による観察、そしてクロロフィ
ル蛍光測定により解析が進められてきた。今後は技術
的な工夫により、光合成装置の実態についての情報を
得ることが必要となると思われる。
　筆者は、一般向けの公開実験などにおいて、光合成
のさまざまな実験を行なってきた経験から、一般の人
の素朴な好奇心を満たすような研究が、科学に対する
一般社会の理解を増進させ、ひいては「仕分け」に代
表されるような基礎科学に対する逆風の防波堤となる
ものであると考えるようになった。果実の光合成の研
究は、そのような好奇心を満たす研究としての条件を
満たしている。さらに「葉」という一つの視点から行
なわれがちな光合成研究に、別の視点を導入する点で
も意味があるのではないかと考えている。
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