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光合成の基質であるCO2は、大気中から葉緑体内ストロマまで拡散する。このCO2拡散経路には直列する二つの
拡散抵抗が存在する。実際には、拡散抵抗の逆数、気孔コンダクタンス (gs)、葉肉コンダクタンス (gm) が、CO2

の拡散しやすさをあらわす指標として用いられている。葉肉コンダクタンス (gm) は、gsとともに乾燥ストレス時
に低下するという報告が多い。そこで、Nicotiana plumbaginifoliaのABA合成経路変異体 (aba1) を用いて、乾燥
ストレス時に生産される植物ホルモン、アブシジン酸（ABA）がgm低下に関与をするかを検証した。aba1では、
土壌乾燥時にもgsやgmが低下しなかった。また、この変異体の葉に葉柄を介してABAを与えると、gsとgmがとも
に低下した。これらの結果は、gmの低下にもABAが関与していることを示している。

1.  はじめに
　C3植物では、光合成の基質であるCO2は、大気中か

ら葉緑体内ストロマまで拡散し、Rubiscoによって固

定される。この拡散経路には二つの大きな抵抗が存在

する。気孔抵抗と葉肉抵抗である（図１）。それぞれ

の逆数は、気孔コンダクタンス( g s )、葉肉コンダクタ

ンス（gm）とよばれ、CO2の通りやすさを表す指標と

して用いられている。光合成速度を決めているのは、

葉緑体内のCO2濃度（Cc）であり、大気中のCO2濃度

（Ca）よりもかなり低い。

　乾燥ストレス時に気孔は閉鎖し、蒸散による水の損

失を防ぐ。気孔が閉鎖するので、gsは低下する。これ

にともないg mも低下する。しかし、その意義やメカ

ニズムは分かっていない1 )。そこで、本研究では、乾

燥ストレス時に多く生産され、気孔を閉鎖させること

が知られている植物ホルモンのアブシジン酸

（ABA）に注目し、タバコのABA合成経路変異体を

用いて、gmの低下へのABAの関与を検証した。

2.  乾燥ストレスによるgmの低下
　ポット栽培したNicotiana plumbaginifoliaの野生型
（WT）とABA合成経路変異体（aba1）への潅水を停
止することで、土壌乾燥ストレスをかけた。土壌含水
率（SWC）を乾燥ストレスの指標とし、土壌含水率が
100%のときと40 ±  4%のときに、光合成速度 (A)、gs、
gmを測定した。Aとgsの測定には、ガス交換法を用い
て、g mの測定には現在もっとも信頼性が高いとされ
る、炭素安定同位体 /ガス交換同時測定法を用いた。
また、近年指摘された 2 )、光呼吸による g m測定への
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研究紹介

図1  葉内のCO2拡散経路
Ca: 大気のCO2濃度、Ci: 細胞間隙のCO2濃度、Cc: 葉緑体の中の
CO2濃度



アーティファクトを避けるために、空気中のO2濃度を
1%程度に抑えて測定した。野生型では、乾燥ストレス
時にA、gs、gmが低下した。一方で、aba1では乾燥ス
トレス時でも、A、g s、g mの低下はみられなかった
（図2）。WTのSWCが100%から40% ± 4%に低下する
にともない、Ccは212 µmol mol-1 airから155 µmol  mol-1 

air程度まで低下した。一方で、aba1のCcは220 µmol 

mol-1 airから215 µmol mol-1 airとほとんど変化しなかっ
た。測定後に葉を速やかにサンプリングし、各種の植
物ホルモンを分析した結果、ABA含量にのみ、顕著な
変化がみられた。SWCが100%から40 ±  4%に低下した
とき、A B A含量は、W Tでは1 0倍程度増加したが、
aba1ではほとんど変化しなかった（図3）。乾燥スト
レス時にABAが生産され、ABAに応答して、gsだけで
なくgmも低下することが強く示唆された。

3. ABA濃度依存性
　次に、A B Aがg mの低下に関わっていることを確認
するために、ABA溶液（10 µM、1 µM）を外部から
与える実験を行った。より生理的条件に近づけるため
に人工木部液3)にABAを溶かし、水切りした葉柄から
与えた。ABA溶液添加の2時間後にA、gs、gmを測定
した結果、WT、aba1ともにABA添加後にA、gs、gm

が顕著に低下した（図4）。gmの低下はABA濃度に依
存した。Ccは1 µM、10 µMのABAを与えたとき、WT

ではそれぞれ123 µmol mol-1 air、92 µmol mol-1 air、
aba1では132 µmol mol-1 air、109 µmol mol-1 airまで低
下した。土壌乾燥ストレスときと比較すると、1 µM

のA B A溶液を添加した時の方が、C cの低下は著し
かった。実際の植物体内では、A B Aはより低い濃度
で作用していると考えられる。これらの結果は、乾燥 ストレス時のg mの低下にA B Aが関与することをさら

に強く支持する。一方、乾燥ストレス時には木部液の
pHが上昇し、気孔のABAへの応答性が変化するとい
う報告もある3)。本研究では、pH5.8の人工木部液を
用いた。gmのABAへの応答性についても、pHの変化
を考慮に入れて、さらに慎重に議論する必要がある。

4.  おわりに
　これまで、さまざまな環境変化にgsとgmが同じよう
に応答するという報告が多い。そこで、気孔閉鎖によ
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図2  乾燥ストレス時の光合成速度（A）、気孔コンダク
タンス（gs）、葉肉コンダクタンス（gm）の変化
土壌含水率（SWC）が100%（青）、40 ± 4%（赤）のと
き、390 µmol mol-1 air CO2、1% O2、光強度800 µmol 
photon m-2 s-1、葉温25°Cで測定を行った。エラーバー
は、平均値 ± 標準偏差（n = 5 ~ 8）を示す。*はP < 0.05 
の有意差、**はP < 0.01の有意差を示す。

図3  乾燥ストレス時の葉内ABA含量
土壌含水率（SWC）が100%（青）、40 ± 4%（赤）のとき、野生型（WT）と変異体（aba1）のABA含量を生重量あたりで示
した。エラーバーは、平均値 ± 標準誤差（n = 5）を示す。*はP < 0.05 の有意差を示す。



るgmへの影響が議論されてきた。気孔の閉鎖がgmの
低下へ影響している可能性は、二つ考えられる。一
つ目は、気孔の閉鎖により光呼吸の影響が増大する
ことである。本研究では、１%O2下で測定したこと
により影響を抑えられている。二つ目は、気孔の閉
鎖により、Ciが低下することである。低いCi条件で
はgmの増加が報告されており、結果は一致しないた
めに、ここでは考えにくい7)。
　これまで、ABAがgmへ与える影響の詳細な研究は
なかったため、その作用機構は不明である。現在ま
でに、plasma membrane intrinsic protein（PIP）アクア

ポリンの一種である C O 2 透過性アクアポリン
（cooporin）、carbonic anhydrase（CA）、細胞壁の厚
さ、葉緑体が細胞間隙に面している面積（Sc）などが 

g mを変化させる要因として報告されてきた 4 - 6 )。N . 

plumbaginifoliaの葉では、gmは1時間以内でABAに応答
する（Mizokami et  al., unpublished data）。gsとgmのど
ちらの応答が早いか、本研究では明らかにできなかっ
たが、CO2濃度変化に対する応答では、gmの方が早い
という報告もある 7 )。このようなg mの早い応答には
coopo r inとCAの関与が考えられる（図5）。特に、
cooporinは乾燥ストレス時のリン酸化、脱リン酸化に
よる活性制御、またABA添加によるmRNA量の変化
が報告されており、比較的早い応答が考えられる。し
かし、図5に示すようにcooporinはPIP1とPIP2に分けら
れており、どちらがCO2を通すかについては、現在も
議論が続いている。また、CAの触媒作用は、pHに依
存するため、早い応答性をもつと考えられるが、gmと
関連した研究はほとんどない。今後、A B Aがどのよ
うに、これらのgm変化要因に関わっているのかを明ら
かにする。
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図4  ABAを添加した前後の光合成速度（A）、気孔コンダ
クタンス（gs）、葉肉コンダクタンス（gm）の変化
ABA添加前（青）、10 µM DMSO添加後（赤）、1 µM　
ABA添加後（緑）、10 µM ABA添加後（紫）に、390 µmol 
mol-1 air CO2、1% O2、光強度800 µmol photon m-2 s-1、葉温
25°Cで測定を行った。エラーバーは、平均値 ± 標準偏差
（n = 3）を示す。**はP < 0.01の有意差を示す。

図5  葉肉組織におけるcooporin (PIP1, PIP2)とcarbonic 
anhydrase (CA) のCO2拡散への寄与に関する作業仮説
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