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1．はじめに

　世界の飢餓人口はおよそ 8.2 億人（9 人に 1 人）
といわれ（1），世界人口は 2050 年までに 90 億人を
突破すると予測されている（2）．食料問題が深刻化し，
食料の増産は人類共通の喫緊の重要課題である．
2050 年までに 70% の食料増産が必要との国連食糧
農業機関（FAO）の警告は，今から 10 年前（2009 年）
のことである（3）．食料増産には耕地面積の拡大あ
るいは単位面積当りの収量（単収）の増大，あるい
はそれら両方が必要である . しかし，現状は両者と
も達成は容易ではない . 過度の森林伐採，過耕作に
よる土壌劣化，過灌漑による砂漠化により耕地面積
の拡大はもはや困難な状況にあり，水不足，肥料原
料の枯渇，地球温暖化により単収の飛躍的増大は望
めない . 人口，地球環境，資源問題のトリレンマを
抱え，新たな農業生産システムの構築が求められて
いる．
　従来の農業生産システムは化石燃料に依存した非
循環型生産システムといえる（図 1A）．品種改良あ
るいは遺伝子組換え種苗が農耕地に定植され，化学
肥料・農薬・灌漑水・農業機械，そしてそれらの動
力源となる化石燃料が投入され，太陽光エネルギー
が光合成により化学エネルギーに変換され農作物が
生産される．生産された農作物は収穫され，投入さ
れた資源は回収されない．農業生産では太陽光エネ
ルギーの利用効率を少しでも高めるために多大な投
入エネルギーを必要とする．農業生産活動は，元来，
植物の光合成機能を前提としているので，二酸化炭
素吸収型の産業である筈だが，実際には化石燃料に
依存し大量の二酸化炭素を排出している．一方，自
然界におけるバイオマス生産における光エネルギー
変換効率は極めて低く 0.1% 以下といわれる（4）（図

1B）．植物は太陽光エネルギーを受け取り，必要な
元素を環境から取り込んで生育する．植物体の一部
は動物により捕食され，微生物による分解をへて，
元素は再び環境に戻される．植物による一次生産物
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図 1　�従来の農業生産システムと野外におけるバイオマス
生産の比較
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化学ポテンシャル差が形成される．これがプロトン
駆動力となりチラコイド膜に局在する ATP 合成酵
素（CF1-CFo）により ATP が合成される．このよ
うに葉緑体チラコイド膜でクロロフィルに吸収され
た光エネルギーが光化学反応により，NADPH と
ATP の化学エネルギーへ変換される．
　続いて，光化学反応で生成された NADPH と
ATP はストロマで二酸化炭素固定に使われる（図
2）．二酸化炭素は気孔から植物体内に取り込まれ，
葉肉細胞の葉緑体ストロマに達する．そこで，二酸
化炭素と二酸化炭素受容基質である RuBP（リブ
ロース 1,5- ビスリン酸）とから Rubisco（リブロー
ス 1,5- ビスリン酸カルボキシラーゼ／オキシゲナー
ゼ）の触媒作用により PGA（3- ホスホグリセリン酸）
が生成される．PGA は ATP によりリン酸化と
NADPH により還元され GAP（グリセルアルデヒ
ド 3- リン酸）となる．GAP の一部は細胞質ゾルへ
輸送されてスクロースが合成される．残りの GAP
から RuP（リブロース 5- リン酸）が生成され，最
後に ATP によるリン酸化を経て RuBP が再生され
る．この RuBP の再生は葉緑体ストロマで行われ，
カルビン・ベンソン回路と呼ばれる．

3．光合成における光エネルギー変換効率

　ここでチラコイド反応とストロマ反応のエネル
ギー効率を考えてみる．カルビン・ベンソン回路（ス
トロマ反応）で 1mol の二酸化炭素が固定されるた
めには 3 mol の ATP と 2 mol の NADPH が必要で
ある．チラコイド反応でこれらの ATP と NADPH
を生産するためには PSII と PSI でそれぞれ 4 mol
光量子（合計 8 mol 光量子）を必要とする．たとえ

のうち動物や微生物により消費・分解されなかった
ものがバイオマス生産となる．自然界における物質
生産は農業生産と異なり，太陽光の光エネルギー変
換効率は極めて低いが，生態系内での持続的な物質
循環が行われている．
　新たな農業生産システムは，投入資源を低く抑え，
農業生産とその消費により生ずる残渣がリサイクル
されるものでなくてはならない．循環型農業は持続
可能な農業生産システムに必須であり，かつ農業生
産における太陽光エネルギーの利用効率の向上はそ
の前提となる．
　本稿では，光合成機能を基盤とした持続可能な農
業生産システムを考えるために，光合成における光
エネルギー変換効率，光合成過程におけるエネル
ギー損失と太陽光利用の課題について述べる．

2．葉緑体における光合成反応の概略

　植物は光合成により光エネルギーを利用して二酸
化炭素から有機化合物を作り出す．光合成は植物の
葉肉細胞などに多数存在する葉緑体とよばれるオル
ガネラで行われ，光エネルギーが化学エネルギーへ
変換される反応である．葉緑体は植物細胞に存在す
る二重の膜（外包膜と内包膜）をもつオルガネラで，
その起源は 27 億年前に酸素発生型光合成原核生物
であるシアノバクテリアが原始真核細胞に細胞内共
生したものといわれている（5）．
　葉緑体における光合成反応は大きく二つの反応に
分けられる（図 2）．まず，光エネルギーが葉緑体
のチラコイド膜に埋め込まれタンパク質複合体に存
在するクロロフィルに吸収されて，光化学反応によ
り光化学系反応中心のクロロフィルが励起される．
光化学反応は光化学系 I（PSI）と光化学系 II（PSII）
の二つの光化学系で行われる．PSII で励起された
クロロフィル（P680＋）の強い酸化力により水分子
が分解され，電子（e－）が引き抜かれ，H＋（プロ
トン）と酸素分子が生じる．生じた電子は PSII や
チラコイド膜に局在するb6 f（シトクロムb6 f複合体）
にある幾つかの電子受容体を介して伝達され，同じ
く光を吸収して励起された PSI 反応中心のクロロ
フィル（P700＋）を還元する．PSI 反応中心から生
じた電子はフェレドキシン（Fd）を還元し FNR（フェ
レドキシン -NADP＋レダクターゼ）により NADP＋

から NADPH が生成される．チラコイド膜での電
子伝達の際にストロマからチラコイド内腔に H＋が
取込まれ，また PSII での水分子の分解によって生
じた H＋と共に，チラコイド膜を介する H ＋の電気
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図 2　葉緑体における光合成反応の概略
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領域が 50% 以上含まれるので，太陽放射の半分以
上はエネルギーの損失となる．
4.2　反射と透過
　PAR が葉緑体のチラコイド膜に局在する光合成
色素に吸収されなければ光合成反応は始まらない．
そのためには光がまず植物の葉に吸収されなければ
ならない．通常，照射光の 80% 以上は葉に吸収さ
れるが，一部の光は反射や透過により 5% 程度の損
失が生ずる．
　緑葉における光の吸収率に対する波長依存性を図
3A に示した（8）．有機溶媒で抽出したクロロフィル
は青色光および赤色光領域で高い吸収を示し 550 
nm 付近の緑色光では大きく減少する．しかし，生
葉では緑色光でも 75% 以上は吸収される（図 3A）．
この相違は生葉ではクロロフィルがタンパク質複合
体と結合して存在していることと葉の内部構造に起
因すると考えられている（9）．
　生葉に吸収された光量子（単色光）当りの光合成
速度（量子収率）の PAR における波長依存性が調
べられている（8, 10）．クロロフィルが高い吸収を示す
赤色光領域（625 nm 付近）で最も量子収率が高い．
しかし，青色光領域（450 〜 500 nm）の吸収率は
緑色光領域（550 nm 付近）よりも高いが量子収率
は必ずしも高くない（図 3B）．これは，青色光領域
は生葉によく吸収されるが光合成色素以外の成分

ば，680 nm の赤色光の 1 mol 光量子のエネルギー
は 175 kJ mol－ 1 なので，8 mol で 1,400 kJ mol－ 1 で
ある．NADPH と ATP の自由エネルギー変化がそ
れぞれ 220 kJ mol － 1 と 32 kJ mol － 1 とすれば（合
計 536 kJ mol－ 1），チラコイド反応における光エネ
ルギー変換効率は 38% となる．ストロマ反応では
1mol の二酸化炭素が固定されて 1 mol の糖（490 kJ 
mol－ 1）が生成するので，そのエネルギー変換効率
は 91% となる．したがって，光合成反応全体のエ
ネルギー変換効率は約 35% となるが，光の波長が
異なれば，当然，変換効率も異なる．ここで示した
値は，光合成における光エネルギーが有機物の化学
エネルギーに変換される理論的に最大の効率であ
る．

4．太陽光下での植物バイオマス生産における
光エネルギー利用効率

　太陽光下でのバイオマスへの光エネルギー変換効
率は最大でも 4 〜 6% と見積もられている（6, 7）．太
陽光下では光エネルギーの損失が大きく変換効率が
激減するが，それには幾つかの理由がある（表 1）．
4.1　PAR外の放射
　緑色植物の光合成に有効な光の波長は 400 〜 700 
nm の可視光領域で，これを光合成有効放射（PAR）
という．地上に到達する太陽放射には PAR 以外の

Step of photosynthetic process

（光合成過程のステップ）

Energy  loss

（損失）

(%)

Outside photosynthetically active 

radiation (PAR) （PAR外の放射）
51.3

Reflected and transmitted 

（反射と透過）
4.9

Photochemical inefficiency

（光化学反応での非効率）
6.6

Carbohydrate synthesis

（二酸化炭素固定）

C3 24.6

C4 28.7

Photorespiration （光呼吸）
C3 6.1

C4 0

Respiration （暗呼吸）
C3 1.9

C4 2.5

Biomass （バイオマス）
C3 4.6

C4 6.0

Table 1　�Energy loss in photosynthetic process of plant 
grown under solar radiation.

表 1　�太陽光下での光合成過程における光エネルギー損失
（参考文献 6）の Figure 2 から作成）
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図 3　緑葉における光の吸収率と量子収率
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4.4　二酸化炭素固定の効率

　3．で示した理論的な最大効率，つまり光化学反
応からカルビン・ベンソン回路での炭水化物生産ま
でのエネルギー変換効率は最大でも 35% 程度であ
る．この理論的な効率は，クロロフィルに吸収され
る光量子の波長のみで決まり，C3 光合成を行う植
物であれば植物の種類や生育環境に無関係な値であ
る．つまり，この過程でのエネルギー損失が最低
65% 以上であることを示している．最初の光合成産
物が 3 炭素化合物（PGA）である C3 植物はカルビン・
ベンソン回路だけで炭酸同化を行う．これに対して，
C4 植物はオキサロ酢酸などの 4 炭素化合物が最初
の光合成産物として生成され，その後，脱炭酸され
て生じた二酸化炭素がカルビン・ベンソン回路で固
定される．C4 植物は二酸化炭素濃縮機構を有し低
二酸化炭素濃度下でも高い光合成速度を保持できる
が，1 分子の二酸化炭素を固定するのに C3 植物よ
りも余分に 2 分子の ATP を消費する（15）．そのため，
C4 植物では少なくともさらに 4 光量子が必要とな
る（合計 12 光量子）．したがって，C4 植物の理論
的な最大エネルギー効率は 23% 程度となり，C3 植
物の 35% よりも低下する． 
　光エネルギー変換効率は，自然環境下では光質や
光強度，温度，湿度，二酸化炭素濃度，土壌環境等
により低下する．特に重要と思われる光強度につい
ては後述する．
4.5　光呼吸
　Rubisco は RuBP を基質として二酸化炭素を固定
するカルボキシラーゼ反応と同じ RuBP を基質とし
て酸素を添加するオキシゲナーゼ反応の二つの反応
を触媒する酵素である．大気中の［CO2］/［O2］
が減少するとオキシゲナーゼ反応が促進され，グリ
コール酸が生成し二酸化炭素固定が抑制される．グ
リコール酸は PGA に再生されて（光呼吸経路）カ
ルビン・ベンソン回路へ入る．オキシゲナーゼ反応
1 サイクル当り 3.5 分子の ATP と 2 分子の NADPH
が消費され，さらに固定された二酸化炭素が放出さ
れるので，光呼吸により光合成効率が顕著に低下す
る．C4 植物は二酸化炭素濃縮機構を持つため
Rubisco のオキシゲナーゼ反応は抑制され，低二酸
化炭素濃度下でも光呼吸は起こらず光合成効率は低
下しない．
4.6　暗呼吸
　植物は光合成で二酸化炭素を吸収し酸素を放出し
ているが，同時にミトコンドリアでは通常の呼吸に

（フェノール性化合物など）にも光が吸収されるた
めと，カロチノイド色素による光エネルギー散逸（11）

などの要因が関与していると思われる．また，700 
nm の赤色光の吸収率は約 80% と高いが，量子収率
は激減する．これはレッドドロップ現象として知ら
れている（12）．
　量子収率の波長依存性は単色光を用いて調べられ
るが，太陽放射には幅広い波長領域が含まれる．単
色光での光合成応答がすべてそのまま太陽光下でも
当てはまるわけではない．
4.3　光化学反応での非効率
　光を吸収したクロロフィルが励起されて電子伝達
が始動する．クロロフィルはエネルギーレベルの低
い赤色光でも励起されるので，太陽放射の PAR に
含まれるエネルギーレベルの高い青色光領域はエネ
ルギーの損失となる．青色光の光量子をクロロフィ
ルが吸収すると電子は第 2 励起状態まで励起される
が，励起された電子は直ちにエネルギーを熱として
失い，赤色光で励起される第 1 励起状態まで低下す
る（13, 14）．400 nm の光量子は 700 nm の光量子の 1.7
倍のエネルギーを持つが，アンテナクロロフィルに
おける励起エネルギーの共鳴移動は第 1 励起状態で
駆動するので赤色光よりも波長の短い光量子の一部
のエネルギーは無駄となる（図 4）．これも青色光
領域で量子収率が低下する一因と考えられる．
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図 4　�青色光および赤色光の光量子によるクロロフィル a
の励起とクロロフィル分子間の共鳴励起エネルギー
移動
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半は強光により光合成速度が飽和している．光合成
が最大効率を示すことができる時間は一日のうちご
く僅かといえる（19）．
　弱光下で高い光エネルギー変換効率が維持されて
いても，光合成速度が著しく遅ければ効率的なバイ
オマス生産はできない．高い光合成効率と高い光合
成速度の維持が理想だが，通常，両者は両立しない

（図 6）．光強度が高ければ光合成速度は上昇するが，
逆に光合成効率は低下する．植物は過剰な光エネル
ギーに対するさまざまな防御システムを備えてい
る．それらはいずれも吸収した光エネルギーを浪費

（散逸），つまり光合成効率を低下させることで光環
境に順化しているといえる（11, 20, 21）．例えば，キサ
ントフィルサイクル（22）, やチラコイド膜タンパク質
PsbS（23, 24）による励起エネルギー放散などが知られ
ている．

6．太陽光のデメリット

　太陽光は植物の生育に理想的な光ではない．太陽
光の 50% 以上は光合成に利用することができない
無駄な光エネルギーである．また，太陽光に含まれ
る PAR は真夏の晴天時で最大 2,000 μmol m－ 2 s－ 1

の強光である．安全に光エネルギーが散逸されない
と植物に傷害（光阻害）を引き起こす．太陽光は常
に（瞬時に）光強度が変動し（季節，天候，朝夕，
木漏れ日など），植物はそのつど光強度に応じて光
合成を最適化しなければならない．太陽光に含まれ
る短波長の紫外線は植物に有害であり，赤外線は熱
源として栽培環境の高温化をもたらす．
　太陽光は植物にとって理想的な光ではないがため
に，陸上植物は約 4 億年の間，光合成を最適化させ
るためにさまざまな順化の仕組みを進化させてきた
といえる .

より酸素を吸収し二酸化炭素が放出されている．光
合成が停止する暗所ではミトコンドリアによる呼吸
で生ずる二酸化炭素放出だけを測定することができ
る（暗呼吸）．呼吸により光合成で固定された二酸
化炭素の損失が生じ，光合成効率が低下している．

5．強光下における光合成

　光合成速度はさまざまな環境要因によって律速さ
れる．植物を取り巻く自然環境は常に変動しており，
光合成速度が最大に保たれる状況は自然界にはほと
んどない．野外で生育する植物は常に変動する光強
度や波長組成などの光環境によるストレスを受け
る．植物はそれらのストレスに応答し光合成機能を
巧みに順化させることで，直面する環境下で最大の
光合成効率を確保している（16, 17）．
　強光下では量子収率が激減し，光エネルギーの浪
費を招く．葉に照射される光強度が増すと吸収され
る光エネルギーは直線的に増大する．一方，光合成
に利用される光エネルギーは弱光下では直線的に増
大するが，照射光強度が増すと次第に飽和する（図
5）．吸収される光エネルギーと利用される光エネル
ギーとに差が生ずると過剰なエネルギーとなり，熱
として散逸される．また，過剰なエネルギーが安全
に散逸されないと活性酸素が生成しチラコイド膜に
存在する光合成装置が損傷する．これを光阻害とい
う（18）．過剰な光エネルギーによる熱散逸や光阻害
は光合成機能を著しく低下させるので光エネルギー
の浪費である．
　晴天時の太陽光放射強度は朝夕を除き，一日の大
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Fig. 5　�Light energy loss caused by the difference 
between absorbed and available light energy.

図 5　�吸収される光エネルギーと光合成に利用される光エ
ネルギーの差により生ずるエネルギー損失
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Fig. 6　Photosynthetic rate and photosynthetic efficiency.
図 6　光合成速度と光合成効率の関係
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7．おわりに　－持続可能な新たな植物生産シ
ステムを目指して－

　太陽光を利用した農耕文化は人類が 1 万年の月日
をかけて築き上げた英知が蓄積された財産である．
しかし，その財産が今，明らかに危機に瀕している．
高い単収をもたらすエネルギー効率の良い農業生産
システムの探求と持続可能な農業生産とは相容れな
いものなのかという疑問が現実味を帯びる．一次生
産者としての野外の植物は極めて低い光エネルギー
変換効率で自らのバイオマス生産を持続的に維持し
ている．
　持続可能な農業生産システムの構築は容易いもの
ではないが，少なくとも次の 4 要件を満たすことが
必要であろう（図 7）．
　①最小限の投入資源．②高い光エネルギー変換効
率．そのために，光質・光量を最適化し，照射効率
を高め，生育環境を制御する．順化の必要のない生
育環境を植物に提供することにより光合成効率を高
めることが可能である．③最小限の廃棄物・残渣．
④水・肥料資源をできる限りリサイクルする．
　このような農業生産システムには，太陽光のデメ
リットを克服し，太陽光を利用した新たな光源（照
明）システムの開発が有効となろう．
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