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I GEシリーズの発刊にあたって

地球上の環境は,今,かつてない大きな問題に当

面しております｡世界各地で進行している生態系の

急速な変化のなかには,人間生活に深刻な影響をも

たらす可能性のあるものが,多数含まれています｡一

方,人間の活動が宇宙空間へと拡がるにつれ,地球

外生態系の構築が,新しい課題として登場しつつあ

ります.生態系の崩壊を防ぎ,より患かな環境を創

造するための科学的努力が,今日ほど強く求められ

ている時はありません｡

本研究センターは, DNA分子技術を中心に嘩伝

子的段階にまで到達した生物研究の諸成果を生か

し,生態系における生物の生活を一層深く解明し,新

たな人間環境の創造に貢献することを目指しており

ます｡いうまでもなく,この課題はきわめて学際的

であり,多分野の研究者との相互交流と協力によっ

て,はじめて達成されるものであります｡本研究セ

ンターでは,ワークショップによる研究者間の討論

と意見交換を重視するとともに,その成果をより多

くの方々にご利用いただく出版活動にとり組んでお

ります｡ここに発刊しますIGE(Institute of

Genetic Ecologyの略)シリーズも,こうした努力



の一環であります｡

本シリーズの内容は,多岐にわたる可能性をもっ

ておりますが, 3つのタイプに大きく類別されるだ

ろうと考えております｡すなわち, (i)特定のテー

マ,又はトピックについての解明に関するもの(*

印を付します), (ii)特定のテーマ又はトピックに

関する最新の文献,実験法の紹介に重点をおくもの

(* *印),そして(iii)新しい可能性を求める学際的

交流,対話を試みるもの(***印)であります｡

このIGEシリーズが,多方面の方々のお役に少し

でも立つことを願って,発刊の辞とします｡

1996年3月

東北大学遺伝生態研究センター
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はじめに

熊　谷　　　忠

産業革命以降の人間活動の急激な変化に伴い地球環境は大きく変わろう

としている｡ 1971年,超音速機から排出される窒素酸化物などが成層圏を

汚染し,成層圏オゾン層に与える影響が問題となった｡ 1974年,人類が創

り出した安定であると考えられていたクロロフルオロカーボンが紫外線に

ょり分解される過程で成層圏オゾン層を破壊し､その結果,地上に到達す

る有害紫外線が増大する可能性が示唆された(MolinaとRowlandはこの

功績により1995年度ノーベル化学賞を受賞した)｡その後,英国の南極基

地ハレーベイでは上空中の春期オゾン量が1977年から1984年の間に

40%以上も減少していることが見出され,いわゆるオゾンホールの正体が

確認されることとなった｡これらを契機として世界中で成層圏を汚染する

物質の観測体制が組まれることとなり,アジアの米作地帯で片平過去20年

間に1-4%のオゾンが減少したと云う報告もある｡また,大気中の二酸化

炭素濃度は,産業革命以前には280ppm程度であったのが,化石燃料の使

用量の増大により,1990年には約350ppmに達し,さらにこのまま続けば,

2060年には約600ppmになると云われている｡その他の温室効果ガスの大

気中濃度もほぼ同様の上昇を示しており,地球温度も約3oC高くなるだろ

うと云われている｡

紫外線は蛋白質や核酸を破壊し生物細胞に変異や癌化を引き起こし,ひ

どい場合には死に到らしめるといった極めて脅威的な生物効果を有する事

が知られている｡もし,地球に到達する紫外線が増大することになると皮

東北大学･遺伝生態研究センター
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膚ガン,白内障などの発生率が増加したり,ある種の生物は絶滅し,生態

系における生物間のバランスが大きく変わることが想像される｡その結果,

大気,水,土壌環境など地球全体に大変化が引き起こされることになるか

もしれない｡一方,紫外線は生物の誕生,進化に深く関わってきた｡約35

億年前に地球上にラン藻などの光合成生物が発生したと考えられている｡

その後,次々と出現した生物の活動によって生じた酸素は真空紫外線と反

応してオゾンを生成し,大気の上層にオゾン層として存在するようになっ

た｡紫外線を吸収するオゾンは太陽からの有害紫外線の放射を遮断するた

め陸上に高等植物が出現出来るようになった｡植物の旺盛な光合成によっ

て大気中の酸素濃度は高まり,現在の地球が成立するに到ったと云われる｡

従って,地上に到達する紫外線が増大するということは,生物が進化して

きた道を逆行することを意味している｡その様な紫外線の生物効果は大気

中の二酸化炭素濃度や他の温室効果ガスの増加とそれに伴う温度上昇に

よってさうに増長されるかもしれない0

-万,今や,人類は地球外空間にまで生活圏を拡大しようとしている時

代でもある｡このワークショップは｢地球環境の変動｣や｢地球外環境｣を

も視野に入れ, ｢臨界環境｣における植物や微生物の生きざまについての理

解を深め,これまで｢好適な環境下における生き物の生きざまの解明｣に

中心が置かれてきた生物学に新しい視点を導入できないかと考え, 10月

26-27日の2日間,仙台市片平市民センターにて開かれたo会合には,日頃

異なったフィールドで,異なった方法論で研究を展開されている生理学者,

生態学者が参加され,貴重なデータ-を基に種々討論が行われ,大変有意

義な機会がもてた｡ここに,話題提供者をはじめ,参加者の皆さん,サポー

ト]創ゝたセンターの皆さんに厚く御礼申し上げる次第である｡



異種混合個体群の種間関係に及ぼす
近紫外光の影響

寺　井　謙　次

Ⅰ.は　じ　め　に

1980年代に入って,農作物の成長や収量に対する近紫外光増加の影響を

明らかにしようとする研究が精力的に行われるようになった｡その過程で,

ダイズ,イネ,トウモロコシ,インゲンマメ,ヰユウリ,さらにトマトな

どを用いた実験から, UV-Bに対する感受性が種間や品種の間で大きく異

なるB･12)ことや, UV-Bによって植物が引き起こす反応にも多様な形態が

ある3)などのことが明かになってきた｡

農作物に対する阻害効果のこうした多様性は一方で,植物の眉然の生態

系や農業生態系における種間相互関係にも大きな変化を与えることを予測

させた｡つまり, UV-Bに対する植物の感受性は,群落中の共存種もしく

は競争相手の成長や現存量の増加に促進的に作用し,とりわけ農業的なシ

ステムのなかでは作物対雑草関係が注目され3),一方で刺激性もしくは耐

性をもつことによる有利性は,共存種に対して抑制的な効果をもつ4)と考

えられるからである｡

しかし, UV-Bの種間関係への影響は,他の物理的条件(気候,土性な

ど),群落中の微気候条件,さらに生物的条件(種組成,疾病,害虫など)

と深くかかわっていることからしばしば異なる結果をもたらし4･5),現時点

でもなお,正しい影響予測は困難と考えなければならない｡ここでは,そ

うしたいくつかの具体例を概観しながら,ここ2年間にわたって進めてき

秋田大学･教育学部
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た実験の結果を紹介していく｡

ⅠⅠ.植物種間相互関係への近紫外光の影響に関する実験

Uv-B照射の条件のもとで,群落中の種個体群の競争能力は,各構成種

もしくは共存種との感受性の差とストレスの強度に依存しているだろう｡

種間の相互関係への影響はこれまで,作物とそれに随伴する雑草性の各

種植物,山岳地帯の牧草の異種混合群落,そして人里環境での雑草群落な

どが注目されできた｡それぞれに競争的相互関係をもつ多様な種の組合せ

を対象に,野外に紫外線ランプシステムを設置し検討された例が多いo

caldwellらのグループ1,4･5'は, UV-B照射のもとで,地上部の生物体量

の変異量から導かれた競争能力指数を調べた結果,多くの2種混合群落で

競争的均衡が有意に変化することを報告している｡そのなかでも,

Medicago saiiuu'(ムラサキウマゴヤシ)/Amwanthus retrojlexus (アオビ

ュ), Poai'ratensis (ナガハグサ)/Geum macrof,hyllum (ダイコンソウ属

の一種), Triticum aestiuum (コムギ)/Auenafatua (カラスムギ),さら

にTriticum aestiuum/Aegil('pL"ylindrica (タルホコムギ属の一種)など

の組合せにおいて,前者の種の競争能力が著しく一万を凌ぐことから,他

の多くの植物群落においても同様の現象がありうることを示した｡同様に,

setariaglauca (キンエノコロ)/Tnfoliumpratense (アカツメクサ),およ

びBromus lectorum (ウマノチャヒキ)/AlyLblLmm alysLWides (ニワナズナ

属の一種)の各組合せでは, UV-Bの付加によって, Setariaは空間的な優

占度合が拡大し, Bromusは逆に縮小することを認めた｡このように,近紫

外光量の増加は,その岩の規模と群落構成種の組合せにかかわって,競争

的な相互関係を変化させることが示された｡しかし,これらの組合せのな

かで, Triticum･とAvenaのペアは,前年の実験において,競争能力指数は

明かにAvenaに有利であった5'ことから,UV-Bによる競争的均衡への作

用の調節には,実験期間の気象条件も無視できない規模で複合的にかか

わっていることが示唆された｡また,多くの組合せにおいて,感受性と一

部には刺激性にも種間･品種間差がありながら,群落全体の地上部現存最

の変化に対しては,照射による有意な影響が認めなかった4'としており,こ
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うした個体群のレベルと群落のレベルでのUV-Bの効果の違いもまた,植

物生態系に与える影響評価をより難しいものにしている｡このようなこと

から,今後は, UV-B照射に対する植物個体の形質発現や種個体群の反応

の検討には,個体一個体群一異種混合個体群(群集)といったレベルの概念

を基礎にして,同着性の植物の本質的な特性である形質発現の変異性や生

活史諸特性の違いをも視野に入れ,生育ステージの違いや長期にわたる群

落成長の時間軸からみていくことが求められてくるだろう｡

ⅠⅠⅠ.牧草個体群の種間関係および個体間関係への影響

(1)同種個体群の現存量の成長

既に述べてきたように,一般の農作物を対象とした近紫外光照射実験の

試みは多い｡ここでは,牧草の実験個体群を用いた筆者らのデータ11)を中

心に報告していく｡

供試植物として,オーチャードグラス(品種:フロンティア),レッドク

ローバ(品種:メデュウム),ホワイトクローバ(品種:フイア)を用いた｡

育苗箱に播種(4月19日)後,本葉2-3葉期に,培養土(ブラックピート

モスとバーミキュライトを8:3に混合)を詰めたポット(48cmX32cmX

27cmのコンテナ)に栽植密度4cmX4cmで移植(6月20日)した｡光環

境は,近紫外光の光源として紫外線ランプ(東芝健康線ランプ(FL20SE))

を用い, 29Onm以下を吸収･除去するフィルターを取付けたLow UV

Enhancemet区とランプだけのHigh UV Enhancement区,そして自然光

区とした｡スチール製のパイプと支柱を用いて,各ポットに1灯を群落の

最上層からほぼ60-70cmの距離に調節･固定できる照射装置を野外に組

み立てた｡照射時間は季節の推移に合わせて12-13時間(6時～18時, 6

時～19時)とし, 9月5日に地下郡も含めて現存量を測定した｡

3草種それぞれの単播個体群(純群落)の現存最を表1に示した｡各軍種

ともUV照射区では自然光区より現存量が小さく, High UV区が最も低

い値を示した｡自然光区に対する現存量の成長阻害は,オーチャードグラ

ス(以下OG)が約18%,ホワイトクローバ(以下WC)が約31%,そし

てレッドクローバ(以下RC)では約28%に達した｡このように,草種問



表1単播群落における生草重量(蛋/m2)への近紫外光処理への影響

オーチャードグラス　　ホワイトクローバー　　レッドクローバー

自然光　　　　559.7±154.7　　　　936.9±185.3　　　　789･1±185･9

Low-UV　　　522.6±113,8　　　　　950,3±629.9　　　　644.2±144.3

High-UV　　　460.2± 12･4　　　　648･7±256･8　　　　571･4±300･3

平均値±標準偏差

で反応に差異があり,感受性はマメ科草で大きくなる結果が得られた｡な

お,この傾向は前年度に実施した予備試験でも共通していた｡農作物を使っ

た先行研究例6･7)でも,ダイズ,インゲンマメ,エンドウなどのマメ科作物

は中程度の感受性を示したとする報告がみられる｡

(2)異種混合群落の現存量の種間関係

3草種を用い,各2草種と3草種の混合群落での種間相互関係に対する

近紫外光q)影響を調べた｡実験は,前節で述べてきた照射装置に組み込ん

で実施した｡

総個体密度を一定にした2種混合個体群で,各構成種の現存量および総

現存量と各々の種の個体密度との関係を解析するときに,収量図が用いら

れる10)｡図1は各2草種混合群落の収量図である｡この場合には,混合群落

の密度効果の一般式の性質10)から,曲線(この図では折れ線で示されてい

る)の凹凸によって種間の優劣関係を判定することができる｡

oGとWCの混合群落では,光環境の違いとは無関係に両種とも上に凸

の関係がみられる｡しかし, OGの現存量が各光環境を通じてどの密度にお

いても変異は小さいのに対して,WCの照射処理にともなう低下は著しい｡

近紫外光量の増加によって,群落中の種間関係においてWCの不利性が拡

大することを示している｡WCとRCの混合群落では, 2種の現存量変化が

きわめて対象的な様相を示した｡光環境とは無関係にRCが常に上に凸で

あるのに対してWCは下に凸であり,競争的な相互関係においてWCの重

量成長が抑圧されたと考えられる｡しかし,両種とも照射処理にともない

著しく現存量を低下させ,両種ともに感受性の大きさを示した｡RCの密度

に応じた収量変化は, OGとの混合群落でも上に凸とはなったが,照射処理
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凶1 2草種混播群落の収量図
[】:オーチャードグラス(OG), cj:ホワイトクローバー(WC)

●:レッドクローバー(RC)0

にともなう現存量の低下ぼ著しかった｡一方でOGは,純群落で現存量を

維持して耐性の強さを示し,密度比1:1ではむしろ増加傾向を強め,結果

として,両種の混合群落における近紫外光量の増加は,空間占有,現存量

成長ともにOGの有利性の促進を予測させる結果となった｡このように,種

の組合せによって異なってくる競争的相互関係の有利性や不利性が,近紫

外光景の増加により,増幅したり縮小したりすることは確実のようだ｡

この競争的相互関係を考えるときに,感受性の違いによる形態的変化や
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現存量の器官配分の変化が,総現存量の変化や変異に果たしている役割を

無視することはできない1,2)｡本実験でも感受性の大きさを示したマメ科草

において, WCは蘭画茎長･節数･節間長の値に有意な阻害効果がみられ,

RCでは草丈･葉数･地上校数に阻害と推測される現象が認められた｡これ

らが,光や栄養塩類に対する競争を介して,種間の競争的バランスを変え

る引金となりうることは十分考えられる｡

(3)異種混合群落における個体間相互作用/

前節では群落を構成する種個体群全体の量について述べてきた｡ここで

は,個々の構成個体の状態に注目していく｡図2-4は,構成種の組合せの

違いによる個体重の変化を各章種について示したものである｡

WCの個体重(図2)は,光環境の全ての処理区で, OGとの混合群落>

純群落>RCとの混合群落の順で大きかった｡どの光環境においても, WC

(1udldJ叫)1LJ叫lan LJSaJJ

自然光　　　　　　　Lov LN HIgh UV

iJ..:.:..:+:I...I.t㌔号令‥:::,I.::.1日Iit･.-. ttもe

七号

令

. 1:..::::tT::'t.-.･

図2　群落構成種の違いとホワイトクローバーの個体重
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はRCとの混合群落で最も被圧される現象を呈した｡しかし, OGとの混合

群落や純群落では,近紫外光量の増加にともないWC個体重が著しく低下

したのとは対象的に,そうした変化はみられなかった｡つまり,感受性の

現れかたが,混合群落の組合せによって純群落とでは異なることを示して

いる｡ RC(図3)では,自然光区でOGとの混合群落>WCとの混合群落>

純群落となる個体垂変異の様相が,近紫外光照射の条件のもとでもほぼ維

持されてはいるが,感受性が大きいことによる個体重の全般的な低下がみ

られた｡一方,感受性が小さいと考えられるOG(図4)では,混合群落で

の個体垂がつねに純群落でのそれを上まわったが,近紫外光照射によって,

純群落では低下し,混合群落では逆に増加するという特異的な様相がみら

れた｡純群落での結果は,恐らくOGがもつと思われる弱い感受性で説明

2

(一utHdJ叩)一LJgl呈LJSaJJ

Hlgh UV

図3　群落構成種の違いとレッドクローバーの個体重
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(一uCtdP)1竜l呈LJSaJJ

(.A i.

山肌閣

. i:..::::･1't. ●′10{e

`ノウ

令

. I:... ･,:.二′･･ ●′1UTe

`ノゥ争 ㍗
図4　群落構成種の違いとオーチャードグラスの個体重

が可能であろう｡また,混合群落における結果は,マメ科草2種とOGと

の感受性の差にもとづき,マメ科草が阻害を受けた分,光条件や空間占有

などの成長要因の競争的相互関係において有利に作用したことによると考

えられる｡これらのことから,近紫外光照射の影響は,種間関係と連動し

て種内の個体間相互関係の様相をも変化させていく可能性は大きい｡

ⅠⅤ.可視光量の季節変化と種間関係

植物の成長に及ぼす近紫外光照射の阻害効果が,生育時の可視光線の量

に強く依存している9)可能性はきわめて大きい｡しかし,可視光による阻害

回復機構や抵抗性獲得のメカニズムについては解明が十分に進んでいな



異種混合個体群の種間関係に及ぼす近紫外光の影響　11

い｡

筆者らも, OGとWCの混合群落について, ⅠⅠⅠで述べてきた野外の照射

装置を用い,一定の近紫外光量を照射しながら可視光量の季節変化を考慮

し,播種時期を4月下旬, 7月上旬,そして9月初句の3段階に設けて初期

生育への影響を調査した(1994年)｡しかし,実験結果の分析において,季

節の推移にともなう気温,雨量,培地の温度･水分条件など,可視光量の

変化以外の条件を排除して,現象を整理,理解するまでには至っていない｡

個々の環境要素を独立に取り扱おうとするときの困難さは,可視光量の調

節のための寒冷紗を用いた実験(1995年)でも共通していた｡野外では,照

射装置の上面や側面の一部を被覆することにより,群落の周囲や群落内の

微気象条件の変化は避けられない｡近紫外光の植物影響と光質バランスと

の関係分析を進め,実験の再現性を高めていくうえでも,バランスの調節

が可能な環境調節実験室の使用と併せて,野外でも,可視光量の変化に同

調した近紫外光量の調節が可能な装置の使用が不可欠になろう｡

Ⅴ.おわ　り　に

紫外線の生物効果は,他の環境要因の変化に大きく影響される｡ ⅠVで述

べてきた1994年の実験の目的は,記録的な低温･寡照で経過した1993年

の予備実験で得られた予測(効果の季節変化)を確認していくことでもあっ

た｡しかし, 1994年の実験は,一転した高温･多照条件が継続するなかで

実施された｡近紫外光による可視被害の症状はマメ科草の幼植物で認めら

れたものの,その後の被害の拡大は小さく,前年の現象との違いは著しかっ

た｡

一方,植物群落における腰の多様性,物質生産を効率よ'く行うための生

産構造,そして競争をめぐる因子としての各種個体群の階層分化,個体密

皮,分布様式などは,遷移の進行や環境勾配の違いによって異なり,混合

群落での環境の複雑化はそのごく一部でしかない｡一つの種個体群にとっ

てそれらの変化は,生育環境要因群の大きな変化との遭遇である｡紫外線

の影響についても,それらの変化との組合せによっては多様な反応形態が

予測される｡その意味でも,モデル実験と野外の実験との綿密な連携が求
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められる｡
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土壌伝染病の発病に及ぼす

紫外線UV-Bの影響

本田　雄一･内藤　陽子

Ⅰ.は　じ　め　に

近年,フロンガスなどによるオゾン層の破壊･減少は,地上に到達する

UV-B域(280-320nm)の紫外線照射量を特異的に増加させると考えられ,

地球規模で深刻な問題になっている｡紫外線は人体に対する直接的な影響

にとどまらず,生態系全体に影響を及ぼすと思われるが,植物,特に農作

物に及ぼす影響は食料問題に直接関わるためその作用が懸念されてい

る17･18)｡しかし,植物の生育や生理活性に及ぼす紫外線の影響については多

くの研究報告があるが10･12,16･19),植物と病原体の相互作用,即ち植物病害の

発病に及ぼす紫外線の影響については報告例が少ない｡

光質環境の変化が植物病害の発生に及ぼす影響は,これまで主に空気伝

染性病害について研究が行われてきた｡多数の糸状菌を供試した実験の結

果,植物病原糸状菌は紫外線によって胞子形成が誘起されるものが多いこ

とが明らかにされた6)｡そこで,野外のハウス実験で,紫外線除去フイルム

(390nm以下の紫外線を吸収除去する)を用い,自然光から紫外線を除去し

た条件下で植物を栽培すZrt,一般農業用ビニルフイルム(290nmまで透

過)を用いたハウス内で栽培した場合と比較して,灰色かび病(Bot7ytis

cinerea)や菌核病(Sclerotinia scletiorum)の発生が抑制されるという現

象が確認された8,9)｡また,胞子発芽管の屈光反応に紫外線が関与しており,

300-520nm域の光では負の屈光反応が誘導されることが明らかにされ

島根大学･生物資源科学部･生態環境科学科



14

た7)｡紫外線は病気の伝搬体である胞子の形成に関与するだけでなく,発病

に直接関わる病原糸状菌の侵入行動を促すことによって病害発生を誘導す

る要因になっている｡

一方,同様に紫外線除去を中心とした光質環境の調節を行い,野外ハウ

スでホウレンソウを栽培すると,土壌伝染性病害である立枯症の発病が軽

減されることが確認された13)｡この結果から,土壌伝染性病害が紫外線に

よって誘発されている可能性が示唆された｡

スイカつる割れ病(Verticillium spp.)やカーネーション萎ちょう病

(Fusarium oxysPonim i sp. Dianthi)といった土壌伝染性病害の発病が,

地上部の光環境,特に日長や太陽光の強度によって影響を受けるという現

象は既に報告されている1･2)｡立枯症及び萎凋病や蔓割病は土壌中の病原菌

が植物根部に感染し,維管束を侵害することにより引き起こされる病気で

あり,光が直接病原体に作用しているとは考えがたい｡したがって,土壌

病害の場合は光質環境の変化が植物体を通して間接的に作用し,発病に影

響を与えているものと思われる｡

そこで,この作用機構の解明を目的として,ホウレンソウを用い,紫外

線の付加照射によって土壌病害である立枯症の発病が誘発される効果を解

析するとともに,バックグランドとなる可視光量の発病に及ぼす影響につ

いても検討を行った｡

ⅠⅠ.ホウレンソウ立枯症の発病に及ぼすUV-Bの影響

野外ハウス実験で, Fusarium spp.による立枯症が光質環境の影響を最

も大きく受けることが観察されたので13), F. oxysPorumの胞子懸濁液(103

spores/ml)を人工接種した土壌を用いて,人工光環境下(コイトトロンKG

壁,小糸工業)でホウレンソウの栽培試験を行った｡ホウレンソウの品種

は野外でのハウス実験に用いてきた"おかめ"を使用した｡紫外線付加照射

試験は,立枯症が多発する高温条件下(明期30oC,暗期20oC)で行った｡

紫外線照射はセルロースジアセテートフイルムを用いて紫外線照射光源

(Toshiba FL20SE)から290nm以下の紫外線をカットし, UV-B域

(290-320nm)を付加照射した｡照射強度は1.OWm~2とした｡また,可視
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光量の増加が近紫外光の影響を軽減することが知られているので11･16･20),

同時に照射される可視光量を約30%多くした区を設け,同様に紫外線照射

を行った｡光源としては,高輝度放電管(ToshibaDR400/T (L)),白色

蛍光灯(Toshiba FR80HWA)及びタングステンランプ(Toshiba FR220V

200WH)を用い,可視光量は寒冷紗を用いて調節した｡

ホウレンソウは播種後7日間ガラス室に置いて出芽をそろえた後,グ

ロースチャンバー内に搬入し, 15日間紫外線照射を行った｡その結果,可

視光量を減光して(Lowlight) UV-B照射を行うと,立枯症発病率はUV-

B無照射区に比較して約2.1倍となった(図1).このとき, Fusarium接種

ポットで認められた立枯苗からはすべてF. oxy4,orumが再分離された.

0　　　　　　｢⊃52

(%)Ji96u!duJecI

-(uy-B) +(UV-8) -(UV-B) +(UVIB)

SuppJementary UV-B radiation

Low High

lrradiance Jevels of visible radiation

図1ホウレンソウ立枯症の発病に及ぼす可視光量及び紫外線UV-B付加照
射の影響

可視光量を二段階に設定し(Low light ; 90JL mOlm12S~1, Highlight ;

135JL mOlm-2S-1),それぞれに1.OWm~2のUVIB付加照射を行ったo
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また, Fusariu_m無接種ポットではUV-B照射を行っても枯死する個体は

認められなかった｡このこ七から, UVIB照射による立枯症発病の増加は,

ホウレンソウ地上部に対するUV-B照射の影響が地下部にまで及び,病原

菌による侵害を促進した結果であると考えられた｡

さらに,同じUV-B照射強度でも,可視光量を多くした区(Highlight)

での立枯症発病率はUV-B照射によって約1.5倍増加したにとどまった｡

Uv-B無照射区では,可視光量に関係なく約40%の立枯症発病率となり,

両者に有意差が認められなかった｡この結果から,可視光量が増加するこ

とによってUV-Bの傷害作用が軽減され,立枯症の発病が抑制されたもの

と推察された｡

05

(%)^3uanbaJj

-(UV-B)　+(UV-B) -(UV-B)　十(UV-B)

Supplementary UVIB radiation

Low High

lrradiance fevels of vjsible radiation

図2　ホウレンソウ根部の保菌率に及ぼす可視光量及び紫外線UV-B付加照

射の影響(照射条件は図1と同様)
日:立枯苗(すべてからFusariumが再分離された)

因: Fusan'umが再分離された無発病苗

□ : Fusan'umが再分離されなかった無発病苗
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III.ホウレンソウ根部の保菌率に及ぼすUV-Bの影響

Fusarium接種ポットで栽培したホウレンソウ根部からのFusariumの

再分離頻度を調節した.各照射区の全出芽数を100とし,そのうちFusar-

iumが再分離された立枯苗及び無発病苗の割合を示した(図2)｡照射実験

終了後,立枯れを起こしていない苗の根部をすべて採集し,表面殺菌を行っ

た後に, Fusariumの再分離を試みたoまた,発病個体は立枯れを起こした

時点で採集し,再分離に供した｡

栽培期間を通して,発病個体からはすべてFusariumが再分離されたo無

発病個体からも高い頻度でFusariumが再分離され,これら全ての再分離

頻度を合計すると,どの照射区でも80%以上となったoしかし, UV-B無

照射区では, Fusariumを保菌しているにも関わらず発病には至らない個

体の割合が高かった｡したがって, UV-B照射による立枯症発病の増加は

根部へのFusariumの侵入を促進することによってではなく,侵入した

Fusariumによる発病を誘発することによってもたらされていると考えら

れた｡

ⅠⅤ.ホウレンソウの生育に及ぼすUV-Bの影響

Uv-B照射実験終了時にFusarium無接種ポットで栽培したホウレン

ソウの生育を調査した｡その結果, UV-B照射を行った場合,可視光量に

関係なく,ホウレンソウの生育は明らかに抑制された(表1)｡特に地上部

生体重はUV-B照射によって約50%に抑制されていた｡植物病原菌と

Uv-B照射の両者のストレスを受けると,テンサイでは褐斑病(CercosPor-

a beti,ola)の発病が増加するだけでなく,地上部及び地下部の生育が著し

く低下するという報告があるが14',本実験ではFusarium接種区と無接種

区の間のホウレンソウの生育に差は認められなかったo

Uv-B照射を行うと,ホウレンソウの子葉あるいは本葉に褐変が認めら

れた｡ホウレンソウ地上部のクロロフィル含量を計測したところ, UV-B

照射によって総クロロフィル含量は有意に減少していた｡近紫外線照射に

ょるクロロフィル含量の変動は照射条件や植物種,品種などによってかな
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表1ホウレンソウの生育に及ぼす可視光量及びUV-B付加照射1)の影響

Low light High light

(UV-B)十(UV-B) -(UV-B)十(UV-B)

葉数

草丈(cm)

地上部生体重(g)

地下部生体重(g)

総クロロフィル含量(mgg~lFW)

UV吸収物質含量(A3｡｡g-lFW)

9　7　3

5　1　0　3　2　13　8　2　0　7　33　4　0　0　0　3

1

8　0　2

5　5　6　3　3　52　3　0　0　6/　62　2　0　nU O　6

2

6　6　9　割

0　6　3　3　4　79　9　1　nU　7　92　3　0　0　0　4

日H

1)照射条件は図1と同様

Z) 1%(V/V)HCIを含む70%メタノール(5ml)で地出(室温, 3hr)し,上

清の吸収度(330nm)を測定した｡

り異なる｡また,クロロフィル含量の低下は光合成活性のそれと必ずしも

相関しない｡竹内らは,キュウリ子葉にUV-B照射を行ったところ,クロ

ロフィル含量には顕著な変化が認められなかったが,光合成活性の低下や

一次代謝産物である糖や有機酸の含有量の著しい減少が認められたと報告

している15)0

紫外線によってUV吸収物質,主としてフラボノイド含量が増加する現

象については既に報告されており,紫外線が植物細胞内に透過するのを防

ぐ生体防御反応であるといわれている4)｡そこで, UV吸収物質の定量を

行ったところ, UV-B照射によって顕著に増加していることがホウレンソ

ウでも確認された｡

Ⅴ.おわ　り　に

植物と病原糸状菌の相互作用,即ち植物病害の発生には光質環境が重要

な役割を果たしている｡本実験では,紫外線の中でも特にUV-B域(290-

320nm)を増加させた光質環境でホウレンソウを栽培した｡その結果, UV-

Bによるホウレンソウ立枯症の発病誘発効果が明らかに観察されたことに

加え,同時に照射される可視光量が増加することによって,紫外線による

立枯症誘発効果が軽減されることが確認された｡また,多くの個体が

Fusariumを保菌しているにも関わらず, UV-B照射を行わなかった場合
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は発病には至っていないことから, UV-Bによる立枯症発病の増加は,光

質の変化の影響を直接受ける植物の代謝変動が既に侵入しているFusar-

iumによる発病を誘発するためであると考えられる｡しかし,紫外線照射

によってサリチル酸や病原性関連蛋白質(pathogenesis-related proteins ;

pR-proteins)及びファイトアレキシンの生成が誘導され,植物が病害抵抗

性を獲得するという報告もある3･5･21'｡今後は,紫外線照射による土壌病害誘

発効果について,植物の代謝変動を中心に検討を行う必要がある｡
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イネと紫外線

日出間　　　純

環境紫外線(UV-B)

成層園のオゾン濃度の低下が世界各地で観測されている｡オゾン濃度が

1%低下することにより,地上に到達する紫外線量は2%増大すると言わ

れ,今日の地球環境問題の1つとして,この紫外線量の増加が植物の生育

を阻害し,農作物の減収をもたらす可能性が懸念されている｡紫外線は,タ

ンパク質や核酸を破壊し,細胞に変異や癌化を引き起こし,ひどい場合に

は死に至らしめるといった極めて脅威的な生物効果を有している｡しかし

ながら,これらの紫外線の効果は,人工的に作り出された紫外線UV-C

(280nmより短波長の紫外線;いわゆる殺菌燈の光)によるもである｡現実

には,太陽放射に含まれるUV-C領域の紫外線は成層圏オゾンにより吸収

されるため,実際の環境において問題となるのは, UV-B (280nm-320

nm)領域の紫外線,いわゆる環境紫外線である｡オゾン濃度の低下に伴い

増加する紫外線の特徴としては, UV-B領域の紫外線のみが特異的に増加

し, 320nmより長波長の紫外線UV-A (320-400nm)は変化しないと考え

られている｡この環境紫外線UV-Bが有する生物効果がUV-Cの有する

それと同様であるか否かについては未知である｡

我々は,未来環境下での植物の生育を目指した基礎的データの獲得,紫

外線UV-B耐性を有する遺伝子資源の獲得を目的として,実験室レベルと

圃場レベルの両面から研究を行っている｡これまでに我々は,アジアの栽

東北大学･遺伝生態研究センター
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培イネ198品種を対象に, UV-Bが生育に及ぼす影響について解析を行っ

た1･2)｡その結果, (1)紫外線は,葉の光合成活性,バイオマスなどの生長

を抑制する｡ (2)同じ生態型や品種群に属する品種でも,紫外線に対する

感受性は異なる｡ (3)南方地域の栽培イネが必ずしも強い抵抗性を示すわ

けでなく,日本型イネ, bwO型イネに強い抵抗性を示す品種が多く含まれ

ている｡ (4)日本型イネの中で,ササニシキは強い抵抗性を示すが,ササ

ニシキと近縁関係にある農林1号は抵抗性が弱い,ことを見出した｡

Uv-Bにより'引き起こされる生育阻害については, soybean, pea,

cucumber等を中心に生理学的,生化学的,形態学的といった様々な側面か

らの解析が行われている(詳しくは, Borman and Teramura3)の論文を

参照されたい)｡しかしながら, UV-Bによる生育阻害,あるいは品種間差

異の要因について様々な可能性が指摘されているものの,その詳細につい

ては明かにされていない｡また, riceなど主要作物に関する知見は少ない

のが現状である｡本稿では先にも述べた,近縁関係にあり,草型など形態

的にも非常に似ていながら, UV-Bに対する抵抗性の異なるササニシキと

農林1号の品種間差異に着目し,これらの品種間差の原因を探るべく行っ

ている現在の研究について紹介したい｡

Uv-Bが,葉内全窒素,クロロフィル(Clll),可溶性タンパク質,

lJプロース1,5二リン酸カルポキシラ-ゼ(Rubisco)含量に及ぼ

す影響

Uv-Bは, Chl,可溶性タンパク質やRubiscoといった光合成に関連した

主要な因子,タンパク質の含量や活性を低下させることが,多くの植物で

認められている4)｡しかしながら, UV-Bがこれらの因子の含量を変化させ

る要因については明かにされていない｡

ところで,窒素はアミノ酸,タンパク質を構成する主要要素であり,莱

内の全窒素含量のおよそ80%は,葉緑体を構成する因子,タンパク質に由

来している5)｡そして,案内窒素含量は,様々な環境ストレス(光,温度,

窒素栄養等)により変化し,この窒素含量の変化に伴い, Chl, Rubisco,可

溶性タンパク質等の含量も変化することがしられている6･7)｡そこでまず,
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Uv-Bによる,案内の窒素含量に及ぼす影響とChl, Rubisco,及び可溶性

タンパク質の含量に及ぼす影響との関係について解析を行った｡

実験材料として,ササニシキと農林1号を用いた｡栽培は土耕法(バー

ミキュライト:培土, 2:1)により,可視光の強度,紫外線UV-B量,温度,

二酸化炭素濃度が調節可能な環境調節実験室内において行った｡栽培条件

は,可視光強度: 350pmol/m2/S,温度:昼/夜,28/17oC, CO2濃度: 35Pa,

日長: 12時間,で行った｡実験室内にUV無照射区と,照射エネルギー量

と波長が異なる3つのUV照射区を設置した｡ UV-B光源として, 313nm

にピークをもつUV-B放射蛍光管(ToshibaFL20SE)に280nm以下の

紫外線UV-Cを取り除くために,以下の3種類のフィルターを用いた｡

Uv31 (ToshibaGlass: 310nm以下の紫外線を50%カットオフ) ; UV31

区UV29 (Toshiba Glass: 290nm以下の紫外線を50%カットオフ);

Uv29区cellulose diacetatefilm (Cadillac Pldstic Co. USA) ; Film区

Uv31, Film区においてはUV-C領域の紫外線は含まないが, UV-29区

では照射UV-Bに対して2.5%程のUV-C領域の紫外線を含んでいる｡ま

た, UV-B照射量はUV-31,Film,UV-29区で各々, 1日当たり6･0, 11･5,

39.5,kJ/m2/dayであった｡尚, UV-B照射は,発芽時から行った｡発芽後

およそ35日間前後において,最上位葉であった主幹第8葉の完全展開葉を

解析に用いた｡

表1には,各紫外線照射区において照射したUV-Bが,葉内全窒素含量,

chl,可溶性タンパク質,及びRubisco含量に及ぼす影響について,ササニ

シキと農林1号について比較した結果を示した｡尚,値は全て,単位面積

当たり各因子に含まれる窒素の含量で示した｡また, ( )内の数値は,全

窒素中に占める各々の因子の割合を示した｡各区におけるUV-B照射は,

両品種ともにUV無照射区と比較して,全窒素含量及び,全ての国子の含

量を減少させた｡特に, UV照射量の最も大きいUV29区においては,それ

らの減少割合は最も大きかった｡また,品種間で比較すると, UV31,Film

区においては顕著な差異は認められないものの, UV29区では明かにUV

抵抗性の弱い農林1号の方が,強いササニシキよりもこれらの減少割合は

大きいことがわかった｡尚,ここでデータは示しませんでしたが,栽培35
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表1 3種類のUVフィルターを用いて照射したUV-Bが,案内の全

窒素含量(Total leaf N),クロロフィル窒素,可溶性タンパク

質窒素,およびRubisco窒素含量に及ぼす影響(本文参照)0 (サ

サニシキ: Sa,農林1号: No)

Fraction 1 UV UV31　　　Film UV29

Total leaf N

Chlorophill N

Sol protein N

Rubisco N

mmoI N/m2

sa　　152±38　　140±2　　145±3　　128±6

No　151±5　　　138±3　　　124±5　　　112±6

sa　　3.0±0.1　2.8±0.1　2.9±0.1　2.6±0.1

(2.0)b　　(2.0)　　(2.0)　　(2.0)

No　　3.1±0.1　2.8±0.1　2.9±0.1　2.5±0.1

(2.1)　　(2.0)　　(2.0)　　(2.2)

Sa　　　89±3　　　　78±3　　　　83±4　　　　69±3

(58.9)　(55.7)　(57.2)　(53.8)

No　　　90±1　　　77±2　　　　80±1　　　53±3

(59.2)　(55.8)　(56.3)　(48.2)

sa　　　60±1　　　53±2　　　　56±1　　　47±2

(40 3)　(37.8)　(38.6)　(37.1)

No　　　63±2　　　　52±1　　　54±3　　　　28±2

(41.4)　(37.7)　(38.0)　(25.1)

a Mean±SD, ∩-3

b Numbers in parentheses, percentages showing the ratio to total

leaf N

日日における各UV照射区の地上部の生育(草丈,分げっ, FW,DW)の

変化は,案内全窒素含量の変化と相関が見られた｡

次に,葉内の全窒素中に占めるChl,可溶性タンパク質, Rubiscoの各窒

素の割合(表1, ( )内の数値)が, UV-Bによりどの様な影響を受けた

かについて両品種間で比較した｡全窒素中に占めるChl窒素の割合は,両

品種ともに全てのUV照射区で2.0%と変化は認められなかった｡牧野ら

は7),窒素栄養処理をすることにより葉内の窒素含量の異なるイネを含む5

つのC3型植物において,葉内窒素含量の変化に対して,全窒素中に占める

chl窒素の割合は変化しないことを報告した｡本実験においても,UVrB照

射は両品種のChl含量を減少させたものの,全窒素中に占めるChlの割合

は変化せず,葉内窒素含量の変化によるChl含量の変化と同様の傾向を示
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した｡一方,可溶性タンパク質,及びRubisco窒素の全窒素中に占める割

合は,両品種ともに各UV照射により減少し,UV29区における減少割合は

最も大きかった｡そして,農林1号においては,可溶性タンパク質窒素が

59.2%から48.2%, Rubisco窒素は41.4%から25.1%とササニシキより

も大きく減少していることがわかった(ここで,可溶性タンパク質の大き

な減少は, Rubiscoの減少に由来するものと考えられる)0

イネなどでは,案内の窒素含量の低下に伴い,葉内全窒素含量中に占め

るRubisco窒素の含量の割合が減少することが知られている7)｡そこで,こ

れら両品種のUV-B照射によるRubisco窒素の全窒素中に占める割合の

減少と,案内窒素含量の減少との関係について調べた｡方法としては,ま

ず水耕法によりUV無照射区において,異なる窒素栄養条件で栽培し,輿

なる窒素含量を有する両品種の葉(第8完全展開葉)を用いて,全窒素含

量と全窒素中に占めるRubisco窒素の割合との関係について解析した(図

1)｡その結果,牧野らの報告7)にも見られるように, Rubisco窒素の全窒素

中に占める割合は,葉内窒素含量の減少とともに減少し,両品種間におい

て同一直線上に回帰された｡次にこの図1上に表1の結果を再プロットし

てみると,農林1号のUV29区を除き,全ての区における全窒素中に占め

るRubiscoの割合の値は,先に示した直線上に回帰された｡そして,農林

1号のUV29区におけるこの割合の値は,葉内窒素含量の減少から予想さ

れる値よりも大きく減少していることがわかった｡このことは,農林1号

のUV29区におけるRubisco含量の減少が,案内窒素含量の減少に伴う効

果以上に, UV-B照射による特別な効果によって引き起こされたことを示

唆していると考えられた｡この結果は,農林1号に特異的なものではなかっ

た｡ UV-B放射蛍光管に7-イルターをつけずに(17%のUV-Cを含む条

件),その他同じ栽培条件で生育したササニシキ,及び農林1号の葉におい

ても同様の傾向が認められている｡したがって,このようなRubisco量の

極端な減少は,照射UV-B量が高いとき(可視光の強度に対して相対的に

は多くなる条件)に引き起こされる｡以上の結果から,UV-BによるRubis-

co量の減少には,少なくとも2種の反応があると考えられた｡1つは,UV-

Bによる案内窒素含量の減少に伴うRubisco含量の減少｡もう1つは,
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図1案内全窒素含量の変化に対するRubisco窒素の全窒素含量中に占める割

合の変化(本文を参照)
Uv無照射区において,異なる窒素栄養条件下で栽培されたササニシキ

(△),農林1号(▽)0

表1の結果を再プロットした数値:

ササニシキ[UV無塵射区(▲), UV31区(I), Film区(ト), UV29区

(●)]｡

農林1号[UV無照射区(▼), UV31区([]), Film区(4), UV29区(○)]

Uv-BによるspecifiCな効果8'(例えば: DNA損傷に伴うタンパク質合

成阻害,タンパク質の分解系の促進,直接的な分解,あるいはRubiscoの

不溶化9)--･など)によるもの｡しかしながら,現在のところ,このUV-B

によるspecifiCな効果の主な要因についてはわからない.今後の大きな課

題であろう｡

紫外線UV-BによるDNA損傷とその修復機能からの解析

DNAは紫外線を吸収し損傷を受けることは古くから知られている｡紫

外線UV-Bの増加による植物生育阻害の要因に関して数多くの推測がな
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されているが,その主な要因の1つにDNAの損傷があげられる8)｡この紫

外線による主なDNA損傷としては, cyclobutyl pyrimidine diner

(CPD),及びpyrimidine-(6-4トphotoproduct ((6-4) photoproduct)の

2種類の生成があげられる｡ DNA損傷の機作は,紫外線によりこれら

dimersが生成し, RNA合成,タンパク質合成が阻害されると考えられて

いる｡一方,紫外線により誘起されるdimers,特にCPDは,可視光(UV-

A及び青色光をエネルギーとして, dimerをmonomerに修復する酵素

photolyaseの関与:光修復[photorepair]),及び光に関係なく除去修復酵

莱(暗修復[excisionrepair])によって修復されることが知られている｡

((6-4) photoproductにおいても最近,特異的なphotolyaseの存在の可能

性が指摘されているが10),その詳細については明らかにされていない｡)｡そ

れゆえ, UV-BによるDNA損傷の頻度とその光,暗修復速度の関係は,棉

物生育阻害に直接的に関わる問題として重要である｡しかしながら,高等

植物のDNA損傷,及びその修復に関する研究例は少なく11･12,13), UV-Bに

ょるDNA損傷の頻度及び修復機能と,植物生育阻害との関係については

未だ明らかにされていない｡そこでここでは,ササニシキと農林1号の幼

植物(第3完全展開葉)を実験材料に,紫外線によるdimerの生成頻度と

して最も多いCPDのUV-Bによる生成とその修復機能に関する研究を紹

介する｡

生成したCPDの検出,定量方法は, (1) CPDに対する特異抗体を用い

たELISA法14)と, (2)生成したCPDの部位を特異的に切断するUVen-

d()nucleaseを用いたアルカリパルスフィールド電気泳動法15),があげられ

る｡ここでは(2)の方法を用いて解析を行った｡その方法は, ①ラジオア

イソトープを使用することなく,生成したCPDの絶対量(basepair当た

りのCPDの量)を測定することができる, ②他の方法と比較し,組織(植

物体)から一度DNAを抽出せずに測定できるため,少量のサンプルで,か

つin vivoをより反映したDNA損傷量を評価できる,という利点を有し
′

ている｡しかしながら,この方法では, (6-4) photoproductの測定を行う

ことはできない｡次にこの方法によるCPDの定量方法について,簡単に説

明する(図2参照)0 ①照射処理された葉を瞬時に細かい切片に切り刻む｡
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②葉切片をアガロースで包埋し,アガロース電気泳動用ゲルのコ-ム内に

入る大きさのプラグを作成する｡ ③ Proteinase K処理によりプラグ内の

タンパク質を消化した後,各プラグにUV endonuclease (Micrococcus

Luteus由来の部分精製標晶)処理を行いCPDの生成部位を切断する｡ ④

アルカリ処理した後,アルカリ条件下でのパルスフィールド電気泳動によ

り切断された1本鎖DNAを分離する｡ ⑤分離されたDNAの移動度,及

び発色強度から,分離された全DNAの平均分子量を,同一ゲル上の分子量

マーカーから算出する｡そして,求めた平均分子量から,図2に示した計

算式15)を用いてCPD量を求める｡

まず, 302nmの単色光(302±15nm; 2.OW/m2)を用いて, UV-B光

の照射エネルギー変化に対するCPD生成量の変化, UV-B Dose

Response Curveを測定したところ,両品種間において差異は認められな

かった｡したがって, CPDの生成する頻度は両品種ともに同じであること

がわかった｡そこで次に,生成したCPDの修復速度について解析を行っ

た｡方法としては,まず先に得られたUV-BDoseResponseCurveから,

cpDの生成量がおよそ30,及び50sites/Mbとなるように,各イネ幼植物

に単色光(302nm)を照射した｡照射後直ちに,青色光下(光修復)また

は暗所(暗修復)に移し, CPD消滅のtimecourseを測定した(図3)0 CPD

の初期生成量が30 sites/Mbにおける光修復速度を両品種間で比較すると

(図3a),大変興味深いことにUV-B抵抗性の強いササニシキは,弱い農林

1号よりも5分以内での初速度がおよそ3倍も速いことがわかった｡尚,こ

の条件において暗修復(2時間以内)は両品種ともに認められなかった｡次

にCPDの初期生成量が50sites/Mbにおける光,暗修復速度を両品種間

で比較すると,光修復速度は先の結果と同様に,ササニシキの方が農林1号

よりも速かった｡暗修復は(図3b),初期CPD量が30sites/Mbから50

sites/Mbと増加することにより認められ,その速度はこれも又興味深いこ

とに,ササニシキの方が農林1号よりも速いことがわかった｡しかし,宿
′

修復速度は光修復速度と比較して大変遅い反応であることがわかる｡以上

の結果から,これら生成したCPDの修復速度の差異が,両品種間のUV-

Bに対する抵抗性差異の主な要因の1つとなっている可能性が示唆され
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た｡

今後の研究課題としては, ①種々の可視光及びUV-B光のもとで生育

した両品種で,生育の阻害が認められているような葉において,ここで得

られた結果がどのように反映されているか, ②葉位,葉齢(age)の違い

によるDNA損傷の頻度とその修復機能の差異について, ③より多くの

紫外線抵抗性の異なるイネ品種間でのDNA損傷の頻度とその修復機能の

差異について, ④さらにはイネ以外の植物種間差についてなど,大変興味

深いところである｡

ま　と　め

Uv-Bによる植物生育阻害の要因,あるいは防御の機構は,多くの可能

性が考えられ,極めて複雑であることは言うまでもない｡今回紹介した

DNAの損傷とその修復機能は,たくさんの要因中のほんの一面であろう｡

防御機構についてみても, ArabidopsisのUV吸収物質であるフラボノイ

ド合成欠損の突然変異体を用いたUV-B感受性の研究例16)からもわかる

ように, UV-B耐性にはフラボノイドのより多くの蓄積も重要と考えられ

る｡事実,今回は紹介しなかったが,ササニシキと農林1号におけるフラ

ボノイド様物質の蓄積のUV-Bに対する反応を調べると,ササニシキの方

が農林1号よりも多いことがわかっている｡それゆえ,今回実験に用いた

ササニシキと農林1号の品種間差の要因は,様々なUV-Bに対する反応の

差の結果であろう｡今後は,考えられる可能性について,様々な方面から

研究していかなくてはならない｡

また,このような環境問題をテーマとした研究において,最も関心のも

たれることは圃場レベルでの研究結果である｡我々も現在,今年で5年目

となる圃場試験を行ってきている｡まだ報告できる段階ではないが(これ

らの結果については,いずれ別の機会に報告したいと考えている), UV-B

による影響は,日照量,温度(冷害)などの天候に大きく左右されること

は言える｡したがって,今後はUV-Bのみならず,可視光量,温度,大気

co2濃度などの複合環境下での植物の動態についての解析も必要不可欠

であろう｡
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紫外線(UV-B)放射量増加
の植物への影響

竹　内　裕　一

1.は　じ　め　に

フロンガスをはじめとする含塩素化合物の大気中への放出による成層圏

オゾン層の破壊は,波長290-320nmのUV-B領域の紫外線の地表面へ

の到達量を特異的に増加させる｡ UV-B照射は植物の生長を阻害すること

が広く知られているが,植物のUV-Bに対する適応や耐性のメカニズムな

どに関する生理･生化学および分子生物学的研究は数少ない｡本稿では,

Uv-Bが植物におよぽす影響に関する研究のうち,われわれの研究室にお

ける成果を中心に紹介する｡

2. UV-Bによる生長阻害とUV-Bに対する感受性･抵抗性

2.1.キュウリ黄化子葉のin vitro培養系を用いた解析

暗所で5日間生育させたキュウリの黄化芽生えから子葉を切り取り,ゼ

アテンを含むリン酸緩衝液で湿らせた源紙が入ったシャーレに入れた｡上

を種々の透過特性をもった紫外線透過フィルターで覆い,健康線灯(To-

shiba FL 20 SE)を光源として20oCで紫外線を照射し,培養した｡子葉

の生長およびクロロフィル(Chl)合成は, 320nm以下の波長の紫外線照

射により阻害されたが, 280-300nmの波長域と300-320nmの波長域で

はその阻害の様式に違いがみられた｡ Chl合成は波長280-300nmの紫外

線により強く阻害されたが, 300-320nmの波長域ではその阻害はわずか

北海道東海大学･工学部･生物⊥学科
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であった｡300-320nmの紫外線による生長阻害率は培養温度を20℃から

25oCにすることにより減少したが, 280-300nmの紫外線による阻害は温

度によって影響を受けなかった｡この紫外線の影響の温度依存性は光合成

活性の阻害についても同様に認められた｡このことは, UV-B照射による

植物の生長阻害には少なくとも2つの異なるメカニズムが関与しているこ

とを示唆していると考えられる(Takeuchi et al. 1993)0

次に,この阻害メカニズムにおける活性酸考の関与を検討するため,脂

質の過酸化の指標であるマロンジアルデヒド(MDA)の子葉内蓄積量を定

量した｡ UV-B照射によりMDA量は増加し,その含有量は子葉の生長阻

害率およびChl合成阻害率と正の相関が認められた｡また,子葉の生長阻

害は活性酸素消去剤の一つであるヒドロキノンを培養用緩衝液に添加する

ことにより回復した｡またパルス変調蛍光計を用いてChl蛍光反応に対す

るUV-Bの影響を解析した結果,UV-B照射により光合成の電子伝達系が

影響を受けていることが明らかになった｡これらの結果から, UV-Bによ

り光化学系がダメージを受け,生成する活性酸素が増加し,脂質の過酸化,

生長阻害を引き起こしていることが推測される(Takeuchi et al. 1995)0

2.2　キュウリ芽生えを用いた解析

12時間/12時間の明暗周期の光条件下で生育させた芽生えを用いて,

UV-B照射の子葉の生長に対する影響を検討した0 20oCでUV-Bを芽生

えに照射すると, UV-Bを照射しない対照区のものに対し子葉の生長は著

しく阻害された｡ UV-Bを照射した子葉では,表面にワックス状の光沢が

諮められ,周辺部が上方に反り返るのが観察された｡このような子葉の超

薄切片を作製し,透過型電子顕微鏡で微細構造を観察したところ,表皮細

胞が萎縮または潰死していることが認められた｡また,一層目の柵状組織

の細胞に滑面小胞体と思われる膜構造体が見られ, UV-B照射によるワッ

クス層の肥厚と関連するものと推定された｡

黄化子葉のinvitro培養系を用いた実験より, UV-Bによるキュウリ子

葉の生長阻害の割合は温度により左右されることが示されたが,このこと

を芽生えを用いて追試した｡芽生えにUV-Bを照射するときの温度を

25oCとし, 20oCでの結果と比較した｡ 20oCではUV-B照射による生長阻
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図1 UV-B照射8日目のキュウリ子葉の表皮細胞

左:対照区,右: UV-B照射区

萎縮または潰死している表皮細胞を矢印で示す｡

図2　UV-B照射8日目のキュウリ子葉の柵状組織の細胞

滑面小胞体と思われる膜構造体を矢印で示す｡ -
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害率は照射開始後8日目で約60%であったが, 25oCはでは約25%に低下

した｡次に,この2つの温度条件下で, UV-B照射が活性酸素防御系の活

性に及ぼす影響を検討した｡細胞内の活性酸素消去物質(グルタチオン,ア

スコルビン酸)含有量は25oCに比べ20oCで高く, UV-B照射により増加

する傾向が認められた｡スーパーオキシドジスムタ-ゼ(SOD)活性は,

UV-B照射により20oCでは増加する傾向がみられたが, 25oCでは逆に低

下した｡アスコルビン酸ベルオキシダーゼ活性は,20oCと25oCの両条件下

でUV-B照射忙より活性が増加した｡この増加は,タンパク質あたりの活

性(比活性)だけでなく,子葉1枚あたりの活性で比較してもみられ, UV-

B照射によりアスコルビン酸ベルオキシダーゼのde novo合成が誘導さ

れることが示された(Takeuchietal1996a)｡この誘導は,最近タバコを

用いた実験でも確認されており, UV-B照射により活性酸素の生成が増大

するという前述の結果を裏付けるものと考えられる｡

3･ tip-BによるDNA損傷と修復機構

2.1.で述べたように,植物に対するUV-Bの影響はその波長により作用

機構が異なると考えられる｡このうち短波長側(300nm以下)では,その

作用点として最も考えやすいのはDNAに対する直接的なダメージであ

るo一般的にDNAは260nmをピークとする紫外線を吸収し,隣り合った

ピリミジン間でcyclobutane pyrimidine dimer (CPD)または(6-4)

photoproductを形成する｡また,形成された(6-4) photoproductは, 320

nmをピークとする紫外線によりDewar photoproductに異性化する｡わ

れわれは,これらのDNA損傷産物に特異的なモノクローナル抗体を用い

て, UV-B照射により形成されるDNAの損傷産物の定量を行った｡

実験系には2.1.で述べた黄化子葉のin vitro培養系を用いた｡フィル

ターとして, UV-28 (HOYA (秩))を用い, 290nm以下の波長の紫外線

をカットした｡波長300nmにおける照度は12.7mWm~2S~1で,この値は

1992年につくばで観測された年間の最大値にほぼ等しい｡子葉のDNA中

のCPDおよび(6-4) photoproduct量は照射15分までほぼ直線的に増加

した｡ UV-Bと同時に白色光を照射すると,損傷産物量は減少し,その減

少の割合は, (6-4) photoproductでは20%以下であったが, CPDでは約
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50%であった｡ DNA損傷産物形成に対する照射時の温度の影響を検討し

たところ, 15oCではシャーレを氷上で冷却した場合と大きな差は認められ

なかったが, 20oC以上35oCまでの範囲では,温度が上昇すると損傷産物形

成量が増加する傾向がみられた｡

次に,子葉にUV-Bを15分間照射した後,暗所または白色光照射下で子

葉を培養し,回復過程について検討した｡暗所では, CPDおよび(6-4)

photoproductとも24時間でDNA量あたりの量が約半分に減少した｡し

かし,培養時におけるDNA含有量の変動を測定したところ,子葉1枚あた

りのDNA量は暗所24時間の培養で1.8倍に増加することが明らかに

なった｡これらの結果から,キュウリの黄化子葉では,暗所におけるDNA

損傷の回復はわずかであると考えられる｡

一方,白色光下では, CPDおよび(6-4) photoproductは速やかに修復

され,50%の損傷産物の除去に要する時間は,それぞれ15分および4時間

であった｡この光修復過程は照射する光の強度に依存し,白色光の強度が

増すと修復量も増加した｡また,温度にも依存し,培養温度が25-30oCの時

に修復活性は大きく,それ以下およびそれ以上の温度では修復量は減少し

た(Takeuchi et al. 1996b)｡

次に,国立基礎生物学研究所の大型スペクトログラフを用い, UV-B照

射後325 nmから500 nmの単波長光を照射し,光修復過程の波長依存性を

検討した｡得られたスペクトルは幅広い波長依存性を示し,複数の修復酵

素が関与していることが示唆された｡また,325-375nmの波長域の光照射

で, (6-4) photoproductの顕著な減少がみられたが,これはDewar photo-

productへの異性化によるものと考えられる｡この光修復過程の波長依存

性については,現在詳細な解析を行っているところである｡

4. UV-Bによる遺伝子発現への影響

2.1.で述べたように, 300-320nmの紫外線による生長阻害は光合成の

阻害に起因すると考えられるが,この波長域の紫外線が遺伝子の発現に特

異的な影響を与えるのかを検討した｡黄化子葉に波長300nm以上(実験

区)および320nm以上(対照区)の紫外線を照射し,両者からmRNAを

単離し,ディファレンシャルスクリーニングにより300-320nmのUV-B
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照射により発現量が変動するcDNAクローンの単離を試みた. UV-B照

射により,子葉の生重量およびChl合成は阻害されたが,子葉1枚あたり

のRNA, DNAおよびタンパク質量は対照区と比べ有意差はみられなかっ

た｡ 13万個以上のクローンについて発現量を実験区と対照区で比較した

が, UV-B照射により発現量が増加するクローンは単離されなかった｡

UV-B照射により発現量が減少するクローンは3つ(UVRl,2,3)単離さ

れ,その部分塩基配列から,それぞれribulose-1,5-bisphosphate carbox-

ylase/oxygenase (rubisco)のsmall subunit, Chl a/b-binding proteinと

rubisco activase遺伝子と同定された｡これらの結果から,葉緑体構成タン

パク質遺伝子の発現が波長300-320nmのUV-Bにより特異的に阻害さ

れることが示唆された｡今後,この阻害に影響を与える環境条件等につい

て検討していく予定である｡
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AlfalfaにおけるDNAの損傷と

修復機構に関する解析

高　柳　進之輔

要　　　旨

Alfalfaの子葉を用いて紫外線UV-B照射量とシクロプチルビリミジン

二量体(CPD)の誘発との関係,光回復および除去修復機構による修復能

力を測定すると共に,屋外及び紫外線をカットした人工光下で生育させた

alfalfaの相対的なUV-B感受性を調べた.初期CPD頻度が低い場合では

(<15CPD/Mb),その苗は専ら光回復系のみを使ってその修復を行い,除

去修復系は殆ど作動していなかった｡しかし,初期CPD頻度が高い場合

は,その修復に光回復および除去修復の両系が働いていた｡この結果は,低

損傷レベル時には外部エネルギーだけを必要とするerror-freeの修復が,

高損傷レベルでは細胞内エネルギーを必要とする他の修復系も動員するこ

とを示唆しているo屋外及び人工光下で生育したalfalfaは,同レベルの内

因性CPDを含んでいたが,屋外で生育した苗は,人工光下で生育したもの

に比べ広領域のUVに対して感受性が低く,またCPDをより修復させる

能力を獲得していた｡

緒　　　論

植物は,太陽光に曝されている間,光合成に必要な可視光線と紫外線を

同時に受けている｡近年,フロン化合物や二酸化窒素の排出による成層圏

のオゾン層の減少は,地表に到達する可視光線量には変化はないが, UV-

東邦大学･医学部･生物学研究室
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B (290-320nm)の量を増大させている1)｡このUV-BはDNAを始めとす

るいろいろな細胞内構成物質を損傷することが知られている｡その結果,ほ

とんどの生物は他のDNAの損傷と同様にピリミジン二量体(pyrimidine

diner, PD),特にシクロプチルビリミジン二量体(cyclobutylpyrimidine

dimer,CPD)を形成すると共に,この損傷を除去するためのいろいろな修

復機構を発達させてきた｡これまでにUV-C (200-290nm)照射によって,

植物における光回復と除去修復について報告されている2-7)｡それによる

と,植物の損傷DNAの修復は主に光回復によって行われているが,除去修

復能は種によってかなり異なることが示唆されている｡しかしながら,

UV-B照射による影響については殆ど調べられていないoオゾンホールの

形成によるUV-Bレベルの上昇が未修復のDNA損傷を増大させるなら,

植物の代謝,成長,作物の収穫量,酸素の生成を減少させることが予測さ

れる｡

そこで自然環境中で各種レベルのUVIBを照射したalfalfa DNAの修

復能力を理解するために,人工光下で生育したalfalfaの苗に低レベルある

いは高レベルのUV-Bを照射後,それぞれ暗黒条件下あるいは青色光の下

でCPDの修復を行わせた｡また,屋外及び人工光下で生育したalfalfaにつ

いて,内因性損傷の度合, UV-B照射と感受性の関係,修復能力の3点に

ついて比較検討した｡

材料と方法

材料: Alfalfa (MedicoぶαtiL,a L.)の種子はGrowth Chamber内で発芽さ

せた｡照明は人工白色光(Sylvania/GTE, Denvers, MA)で行い, 400 nm

以下の波長の光をUF4 p】exiglasフィルター(Rohm & Haas, Philadelp-

dia, PA)を用いて除去した｡屋外での生育は,滅菌した人工培養土を入れ

たポットで行った｡何れの場合も,種子を蒔いてから約7-8日後に子葉は

十分に成長し,これを実験に用いた｡

UV照射:ペトリ皿にある苗は,広い範囲のUV-Bスペクトルをもつ

FS20 Lamp (Westinghouse, Bl｡om角eld, NJ)で照射した8)o全ての操作

は不測の光回復を最小に食い止めるため,黄色蛍光灯(General Electric,
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Cleveland, OH)の光の下で行った｡

光回復: UV-B照射を行なった試料は, 400nmより短い光を除去するた

めUF4 plexiglasfilter (UF4filter)で覆った2本の15T8/Bの青色の蛍

光灯(North American Philips Lighting, NJ)の光の下に置き,光回復

を行わせた｡

試料DNAの調製: DNAの抽出はQuaitらの方法に従って行った9,10)｡即

ち,子葉を細切し,これに低融点アガロースを混和して試料plugを作成し

た｡このplugを1% (W/v) Sarcosyl (Sigma, St. Louis, MO)存在下に

てProteinase K (Boehringer Mannheim, Indianapolis, IN)で処理し,

DNA試料を得た｡

AlfTalfTa I)NAのUV-endonucleaseによる処理: UV-endonucleaseは,

Ml'crococcus luteusをstreptomycinとammonium sulfate沈澱法によっ

て部分精製した11)｡試料DNAを含む2つのplugの一方は, UV-endonu-

cleaseを加えたUV-endonucleasebuffer中で37oC, 30分間処理し,他方

は同酵素を含まないUV-endonuclease buffer中で同様に処理した(対

照)｡反応終了後,これらの試料はalkaline stop mix (0.5M NaCl, 50%

(Ⅴ/V) glycerol, 0.25% (W/V) bromocresol green)の添加により37oC,

30分間のインキュベ-トを行なった｡

アルカリゲル電気泳動: Agarose gelは, 0.4% Seakem LE agarose

(FMC Bioproduct, Lockland, ME), 1 mM EDTA, 50 mM NaClをもって

作製し,ついでアルかノ電気泳動用溶液(2mM EDTA, 30mM NaOH)

に30分間浸して平衡化した｡このゲルに試料と既知の長さのDNA分子

マーカーを同時に供したo泳動は, 10oCの恒温楢に泳動槽を置き, 10秒毎

に0.3sec,15V/cmのパルスをかけ16時間行なった｡その後,ゲルは, 0･

1M Tris-HCl buffer (PHS.0)で1時間インキュベ-トして中和し,さ

らにethidium bromideで染色(l〟g/ml, 15min)した｡

ゲルの泳動像とCPDの定量:ゲル中のDNAの蛍光泳動像は, Suther-

landらの画像解析システムを使ってコンピューターに保存した12)0 CPD

の頻度は先に記載されているMomentの方法(Freemanら, 1986)で計算

した13)o試料及びマーカーDNAの各レーンの泳動像から, DNA分子の長
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さと移動位置との分散関数はDNA分子マーカーから得られる｡この曲線

の定量的画像データ-から各レーンの平均分子長の数(Ln)は次の等式(1)

から計算した｡

ここで, L(X)は位置Xに移動したDNA分子の長さであり, p(X)は

位置Xに移動したDNA分子と結合したethidium bromideの蛍光の強さ

である｡ DNA分子集団の平均長の数から,その損傷の頻度(¢)は次の等

式(2)から得られる｡

¢-Ln-1 (+e)-Ln~1 (-e)　　　　　　　(2)

ここで, Ln (+e)はUV-endonucleaseで処理されたDNA試料の集団

に於ける平均分子長の数である｡また, Ln (-e)は,酵素処理されなかっ

た試料DNAの平均分子長の数である｡ DNAの長さ, L (X)及びLnはキ

ロベース(Kb)あるいはメガベース(Mb)で表わされ,同様に,少もCPD/

kbあるいはCPD/Mbで表わされる｡

結　　　果

UV-B量とCPD形成: alfalfaの苗にUV-Bを照射後,直ちに黄色光の下

でその子葉からDNA試料plugを作成した｡このDNA試料plugをUV-

endonuclease処理後,これらをアルカリゲル電気泳動し,ゲル解析装置で

CPD量を求めた｡結果は図1に示す通りであり,照射時間(塞)の増加に

ともなって形成されるCPD量はほぼ直線的に増加することがわかる0

低CPDレベルでの修復: alfalfaにおける光回復及び除去修復の相対的な

役割を決定するため,青色光の存在下及び非存在下でalfalfaがCPDを除

去する能力について調べた｡

低線量のUV-Bをalfalfaの苗に照射すると(1.0min, 49J/m2),約10

CPD/Mbが形成される｡これを直ちに光回復あるいは除去修復させたo図

2は光回復時のCPD量と時間との関係を示し,図3は除去修復時のCPD
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図1 AlfalfaにおけるUV-B (490J/m2)照射時間とDNA損傷との関係.

量と時間との関係を表している｡青色光下の苗では, 0.12CPD/Mb/minの

速度で明らかに光回復を行っていることを示している｡一方,暗黒下に置

いた苗ではCPD量の減少はみられず,除去修復機構が殆ど働いていな

かった｡同様な結果は初期CPDレベルを20CPD/Mbに上げても得られ

た｡従って,このalfalfaでは初期CPD値が低レベルにある時には,除去修

復は殆ど行われず,光回復機構のみがその修復に効果的に使われているこ

とが示された｡

高CPDレベルでの修復:高レベルの初期CPD値をもつalfalfaの苗でも

光回復及び除去修復機構の働きについて調べた｡苗にUV-Bを照射し,初

期CPDが約50PD/Mbのレベルにある苗を青色光の下に置いた時(図

4),修復速度は0.5±0.12CPD/Mb/minであった｡一万,暗黒条件下に置

いた時(図5),その除去速度は0.3±().05CPD/Mb/minであった｡また,初
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図2　低頻度の損傷を持つalfaljTaの光回復.

期レベルが35CPD/Mbの場合でも,光回復と除去修復が検出された｡これ

らの結果は,高レベルの初期CPD値をもつalfalfaの苗では,その修復に主

に光回復機構が働き,さらに除去修復機構も使われていることを示してい

る｡

屋外で生育した苗での損傷の修復:人工白色光および屋外で生育した

alfalfaの苗における内因性CPD量を調べると,両者の値はほぼ同等で

あった(図6)｡人工白色光下で生育した苗において,初期低レベルCPDで

は除去修復が検出されなかった｡そこで,屋外で生育した苗に低レベルの

CPD (約16CPD/MB)を形成させ,その光回復および除去修復能を調べ

た｡図6に示すように,屋外で生育した苗ではDNA損傷の修復に光回復だ

けでなく除去修復も行われていた｡これは,屋外で生育した苗は充分な量

の紫外線に曝されているため光回復及び除去修復機構も働き,損傷を人工

白色光下で生育した苗と同等の低レベルに維持していると考えられる｡ま
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図3　低頻度の損傷を持つalfulfaの除去修復o

た,屋外で生育した苗の方がUV-B感受性が低いことは, UV-Bを照射し

ている間に,既に発現している修復機構が働き,直ちにその損傷のほとん

どを修復してしまう結果と考えられる｡

考　　　察

Alfalfaの苗における光回復は,広い範囲の初期CPDレベルにわたって

損傷を効果的に修復している｡DNA中のCPDの光回復は単一のタンパク

質分子によって行われている｡この反応は,始めに光回復酵素がCPD書け位

に結合し,酵素一基質複合体を形成する｡飽和条件の光の存在で,第2の

段階,即ち,光分解が急速に進行する｡この可視光の強さは一定であるの

で,初期損傷レベルの上昇に伴う光修復の速度の増加は,おそらく酵素一基

質(CPD)複合体形成の速度によるものである｡

低UV-doseに曝されたalfalfaの苗の実験で除去修復能が欠けているよ
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図4　高頻度の損傷を持つalfaljTaの光回復｡

うに思われた｡同様な所見は,他の植物でも既に報告されている2~4)｡しか

し,高レベルのUV-B照射の実験で,初期CPDレベルが30CPD/Mb以上

になると,そのレベルに対応して除去修復が容易に検出できるようになっ

た｡また,その働きは高レベルでの光回復と同等の高い能力を持っていた｡

EastwoodとMcLennan14)はニンジンでの除去修復の速度はUV-doseと

関連し, 100J/m2で最高に達し, DNAの0.0026%のthymineが二量体を

形成する事を兄いだした｡ Petersonら15)とWaniら16)はヒトの細胞の除

去修復の速度も二量体の頻度に依存していることを示したが,光回復の速

度は同じ実験では決定できず除去修復および光回復との相対的な役割は検

討されなかった｡

最近, PangとHays7)は,シロイヌナズナ(Arabidopsis)に50-70PD/

Mbを生ずるように254nmのUVを照射した時,除去修復は光回復のほ

ぼ20%に相当することを明らかにした｡一方, Brittら17)は20時間にわた
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図5　高頻度の損傷を持つalfalfaの除去修復｡

る実験で有意な除去修復は兄い出せなかった｡これが株による違いなのか,

あるいはPangとHaysが観察した除去修復が新しいDNA合成に関与し

ているのかどうかは不明である｡Deganiら6)は,ミジンコウキクサ

(wolbb)に600CPD/Mbを生ずるようにUVを照射してその修復能を調

べ,光回復の約2/3の割合で除去修復機構でCPDを除去していることを

報告している｡これは高CPDレベルのalfalfaの苗で測定した相対的な値

に近いものである｡

このようにDNA損傷の修復能力に関する初期の実験では,除去修復が

二,三の植物では検出できなかった｡しかし,これはCPDの測定に比較的

検出感度の低いchromatography法が使われていたので,高レベルの

CPD (2×102-11×103CPD/Mb)がないとその変化を検出できなかった

ものと考えられる｡従って,以前に除去修復能が欠如していると報告され

た植物にもその能力がある可能性がある｡
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図6　人工光(CG)および屋外(outdoor)で生育したalfaljTaの内因性ピリミ

ジンダイマ-量(1と2)とUV-B照射した時(490J/m2,5min)に形成

されるピリミジンダイマ-量(3と4)の比較｡

本実験で低CPDレベルにあるalfalfaの苗に除去修復が見られなかった

ことは,同じ初期傷害レベルでも光回復は容易に測定できるので,その傷

害の検出感度によるものではない｡この植物の低いCPDレベルでの除去

修復能が認められなかったことは,除去修復に関する酵素群のDNA傷害

に対する親和性の低下やDNA代謝への関与等に起因するのかも知れな

い｡

いろいろな修復応答は,効率的で有益なUV-stress一応答を反映してい

ると考えられる｡低い傷害レベルでは光回復機構を始めに利用する利点と

して2つ考えられる｡まず,光回復は自己のエネルギーを必要とせず,外
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的な太陽光に豊富に含まれる可視光のエネルギーだけを利用すること,第

2にCPDの単量体への光回復は本質的にerror-freeの反応であるので修

復に伴う突然変異を最小にとどめられることが挙げられる｡光回復の能力

が飽和している高損傷レベルにある時,これらの植物は光回復の他に細胞

内のエネルギーを必要とする除去修復を使う｡この全体的な戦略は低いレ

ベルあるいは高レベルのUV-stressに対応して細胞内の蓄積を有効に使

用していることを示唆している｡

本研究の結果で見られるように,いろいろな照射量での異なる修復の様

式は,ある植物において一つのUV照射量で得られたデータ-だけから決

定できないことを意味している｡従って,植物DNAの修復能を理解する際

に,初期UV照射量を含むいろいろな条件を変えて除去修復や光回復など

の修復機構を解析する必要があることを強く示唆している｡
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植物色素合成の紫外線による制御
- PAL遺伝子の発現

竹　田　淳　子

過度の人間活動のまねいた環境破壊の中で,オゾン層の破壊に伴う地表

へのUV-B光量の増大は, CO2濃度の増大とともに生態系,とりわけ動く

ことの出来ない植物に与える影響は大きいと考えられる｡植物とUV一光と

の関わりは, 35倍年前に海中で誕生した生命が進化発展し, UV-B耐性機

構を獲得し陸上への進出を果たした時点に始まる｡この植物の獲得した特

異的耐性機構とは,二次代謝産物として知られているUV-B吸収物質即ち

フラボノイド化合物の蓄積であり,これは次にあげる状況証拠から広く信

じられている｡現在陸上植物として栄える種子植物(シダの一部も含む)に,

アントシアンをはじめとするフラボノイド系化合物が存在しており,藻類

には存在しない.この物質は表皮細胞に蓄積され,UVフィルターとして働

き有害なUVの侵入を防ぐことにより植物にUV一耐性を与えており,両者

の間には相関が存在する.またUV感受性ミュータントがDNA修復系の

欠損を除けばフェニールプロパノイド代謝系の欠損株である｡さらにその

合成あるいは合成に関わる酵素の遺伝子発現がUV-B光により誘導促進

される等である｡しかしUV-B光の受容から遺伝子発現を子至る情報伝達系

に関してはほとんど知られていない｡

我々はニンジン培養細胞におけるアントシアン合成系を一つのモデル型

として取り上げ, UV-B耐性物質であるアントシアンが, UV-B光により

どのように誘導されて蓄積されるのかその分子機構を明らかにし,まだ実

証されていないUV-B光受容体及び情報伝達系の解明をめざして研究を

京都大学･農学部･農化
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行ってきた｡

(1)ニンジン培養細胞のアントシアン合成はUV-B光受容体を介して行

われる

ニンジン培養細胞は-2,4-D培地で3-5日暗所培養(分化誘導)後,光

(UV)照射によりアントシアン合成が,誘導される(Takeda, 1988　&

1990)｡与える光として大型スペクトログラフによる各種強度の単色光パル

スを用い,生成するアントシアン量を光量の対数に対して示すと,いわゆ

る光量一反応曲線を求めることが出来る(図1)0 UV一域の光が唯一有効で

青色光や赤色光による誘導は見られなかった｡ 280nm～330nmのUV光

領域で等しい勾配を持つ直線部分から作用スペクトルを求めると, 280nm

にピークを持ちUV-B光受容体の関与が示唆された(図1挿入図)｡アント

シアンはフェニールアラニンを出発物質とし多くのステップを経て合成さ

れるが,フェニールプロパノイド代謝系の入口に位置するフェニールアラ

こンアンモニアリア-ゼ(PAL)及びフラボノイド代謝の分岐点のカルコ

ンシンダゼ(CHS)が鍵酵素として働くことが我々の系においても確認さ

れている(図2)｡そこでPAL及びCHSのmPNA合成がUV-B光受容体

図1アントシアン合成に関する光量一反応曲線とその作用スペクトル
260nm (△), 270nm (▲), 290nm (●),300nm (▽),320nm (□),330

nm (『) Takeda&Abe (1992) Fig2.より改変｡点線で示したのはfast

PAL mRNA合成に関するものである(Takeda et al. (1994)参照)0
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図2　光によるアントシアン合成及びPAL及びCHSmRNA誘導のタイム
コ-ス

pALmRNA (○),CHSmRNA (●),及びアントシアン量(■)0

詳しい条件は, Takeda et al. (1993)参照｡ I

により制御されているか否かを調べた｡ニンジンにはPAL遺伝子は4つ

ある｡ UV照射ですばやく発現する(図2で6-9hで最大に達する)部分

は主としてpaト10,-54 (fastPAL)が担っており, 24hで最大に達する部

分はpa1-508, -501 (slo& PAL)が担っているoパルス光照射で検出でき

たのは前者(fast PAL)及びCHS mRNAであった｡アントシアン合成

の場合同様の解析を行い作用スペクトルを求めるとfast PAL及CHS遺

伝子の発現がUV-B光受容体を介して制御されていることを示すことが

出来た(Takeda et al. 1994,図1にfastPALmRNA合成に関する作用

スペクトルを点線で示した)0

(2) UV-B特異的シスエレメント

遺伝子発現レベルでUV二B光受容体の関与を示すことが出来たので,吹

にfast PALに関してそのプロモータ活性をルシフェラーゼをレポ一夕遺

伝子としたトランジェントアッセイ法により評価することとしたo fast

pALはpa1-10及びpa1-54からなるが,両者は-395上流を異にするのみ

でまったく等しい転写物を与える｡最近小関らにより(Ozeki et all in

press.) paト54は,培養中にpaト10の-395の位置にトランスポゾンが挿入

され生じた遺伝子であることが示された｡したがってここではpaト10につ
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いて調べることとした｡まず全長プロモータ(-2335)の発現に関する光量

一反応曲線のi例を示す(図3)0 102/LmOlm-2オーダーの光領域で280nm

の光による著しい促進効果が認められた｡この図から作用スペクトルを求

めると,アントシアン合成の場合同様280nmにピークを持ち(図4), UV-

B光受容体の関与を示すことが出来た｡従ってpa1-10プロモータを用い

て, 5'または3'側から削り込みを行い得られた各種プロモータ断片を用い

て同種の実験を行うことにより, UV-B応答性のシスエレメントを求める

ことが可能になった｡全長(-2335)に5'側から削り込みを行い,暗所でイ

ンキュベートした場合,-570まで削り込んでも活性の減少は認められない

が,以後-395, -285, -145, -89, -45と削り込むと活性は順次減少し, TATA

boxを含むpa1-10仁45)では活性はほぼ完全(全長の活性のlO/.)に消失

する.それぞれのプロモータを用い260,280及び300nmの波長で光量

一反応曲線を求めた｡暗所での活性の減少が見られない欠損プロモータ仁

570)の光量一反応曲線を図5aに示した｡全長プワモータの場合と異なり,

UV-Bにノよる特異的活性増の見られる102JJmOlm-2オーダの光領域で

血表一事ノ 
■ 

vl0　　102　　103　　104　　105

光　量　(〝molm･2)

図3　pa1-10全長プロモータに関する光量一反応曲線

pa1-10 (-2335) -Lucを含むプラスミドDNAをエレクトロポレーショ

ンでニンジンのプロトプラストへ導入後,種々の波長,強度のパルス光(1

h)を与え, 11h暗培養後ルシフェラーゼ活性からプロモータ活性を求め

た｡

○: 260mm,口: 280nm, △: 300nm, +: 320nm
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0　　　　　　0ll

(竜三.U.1)聖　堂

LIi;I.I I. ,.,.. 1.1｣.

260　280　300　320

波　長(nm)

図4　全長プロモータに関する作用スペクトル

図3より一定の活性を与えるのに必要な光量の逆数を求め相対的効果と
した｡

(盲･IT.uTl)守

10　102 103 104 105　　260280300

光　量(〝molm-2)　波　長(nm)

図5　5′欠損プロモータ(-570)の光量-反応曲線及び作用スペクトル

○□△は,図3参照｡斜線は暗レベルを示す｡



56

260mm及び280nmの曲線は一致た｡即ちその作用スペクトル(図5b)は

280nmにピークを示さを_い｡即ちUV-Bに特異的な応答は失われるoこの

性質は削り込みによって回復しなかった｡またpa1-10 (-45)では, UVに

よる活性増も認められなかった｡このことからUV-B特異的応答を示す要

因は-570上流に存在すると考えられた｡

そこで-570上流のプロモータ断片仁2432--570)をCaMV 35Scoreプ

ロモータにつないだ融合プロモータを作成し3波長で光量-反応曲線を求

めた(図6)｡こ･の図から明らかな様に全長プロモータの示すUV-B特異的

応答は認められなかった｡そこで-570下流についても,適当に切断した断

片を用いて融合プロモータを作成し,同様の解析を行った(図7)｡図7 (a),

(b)に示すように(-395--285)及びト285--145)断片を用いた融合プロ

モータの場合, UV-Bによる特異的活性増の見られる102/LmOlm-2オーダ

の光領域セ280nmの光による活性の促進が見られ,その作用スペクトル

は280nmにピークを持つ｡ `他方仁160-一74),仁60-一40)の断片を含む融

(ぎ＼tud3)単填　3Tt]

し.㍗..hia､.<7t}/u/-乙Jl､〇㌦かg3､血…:申.&ヘ甲血尽.7-A‥､ 

10　　103　　104　　105

光　量(FLmOlm･2)

図6　pa1-10融合プロモータを用いた光量一反応曲線

pa1-10 (-2335--395)プロモータ断片とCaMV 35S Coreとの融合プロ

モータを用いた(上)及びCaMV35SCoreのみによる(下)光量一反応

曲線｡

斜線は暗レベルを示す｡
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WW(pt･TOuTl)

≡∴
105　　　　260　280　300

光　量(FLmOII112)　　　波　長(nm)

図7　pa1-10融合プロモータを剛ゝた光量一反応曲線

pa1-10のプロモータ断片-395-一285(a), -285--145(b)及び-160--74

(C)とCaMV 35S Coreとの融合プロモータを用いて求めた｡斜線は暗

レベルを示す｡尚, ○□△は,図3参照｡

_395　　　　　　-285　　　　　　　1 1 60　　　　　･ 143　　　　　-89　　｣は　　　　+1

-　　　　-　-.-.. .1　　I I L一丁.こ■　　　　･. I tI

L4　　　　　　LS P2　　L2　　　　Ll Pl

-ccAさC壬AAC妄cc pbox

I TACT三ACCTACiccA Lbox

Loiset al. 1989

図8　pa1-10プロモータ領域に存在するボックス様配列
*は対応するボックスとの不一致を示す｡

合プロモータでは同じ光領域での促進効果は280nm及び260nmに対し

て等しくUV-B特異的応答は認められなかった(図7 (C))｡このことは,-

395--285及び-285--145問にUV-Bに特異的に応答す声エレメントの

存在を示唆している｡

Lois et al. (1989)はパセリ培養細胞を用いてUVやエリシター処理に

より誘導されるフットプリントからBox L, Box Pを得ているが類似の
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ボックスは,･多くの植物のPAL, 4Cl, CHS等の遺伝子の5'上流に分布し

ている｡ニンジンのpa1-10遺伝子について3bpの不一致をみとめると5'

上流にBoxL,BoxP類似配列が数個存在する(図8)｡図8及び融合プロ

モータを用い及び追加実験をもとに, UV-Bに特異的に応答するエレメン

トを求めるとし｡及びL3がそれに相当することが判明した｡両者について

コンセンサス配列を求めるとT (A) ⅩTCXCCAACCC (A)が得られた｡

これはBox L類似配列に属しBox H coreに於ける必須部分でもある｡

(3) pal-10プロモータのUV-B特異的応答性

pa1-10本来の下流を持つ5'欠損プロモータの中には, pal仁570),pal上

395),pal仁285)のようにUV-B応答性シスエレメントを含むにもかかわ

らずUV-B特異的応答を示さないものがあるという事実をどう考えたら

よいのであろうか?　UV-B応答性を示す融合プロモータと示さない5'

欠損プロモータを比較すると,前者が35S coreを持ち後者がpaト10本来

の下流である-145-+145を持つという点であり,この差がUV-B応答

性の差となって現れている｡すなわち本来の下流がUV-B応答性に対し阻

害的に働くためUV-B応答性を失う｡下流を持たない融合プロモータで

は, UV-B特異的エレメントの作用が現れる｡全長プロモータでは阻害効

果を示す下流と-570上流との相互作用により阻害効果は消失するため

UV-B応答を示す｡上流を持たないpa1-54では下流との相互作用が存在

しないから下流の阻害効果が現れUV-B特異的応答は存在しないはずで

ある｡果たしてpa1-54プロモータを用いて同様の解析を行うとその作用ス

ペクトルには, 280nmのピークは存在しなかった｡

最後にUV-B特異的応答を示さなかったBox P, Box L類似配列も

UV-域の光によるプロモータ活性の促進に寄与していることである｡即ち

UVに対する耐性機構は非常にゆるやかな制御をうけかつ関連遺伝子5'

上流に数多く存在しているという事実である｡このことはUV耐性が進化

の初期に獲得された性質であり,進化の過程で重複と置換を重ね致命的に

なることなく現在に至っていることを物語っているだろう｡その後,単に

UVだけでなく病原菌やエリシター,傷等の外界刺激に応答し植物体の安

全を守り続けてきたと考えられよう｡また最近の実験によれば, pal-10の
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ェリシターに対する応答はUVに対するよりはるかに限られた条件下で

しか見られないということも, UV耐性機構が初期の植物の生存にとって

いかに重要であったかを示しているだろう｡

この研究にあたっては,各種遺伝子の作成には,東大の小関良宏氏があたり,また照

射実験には吉EEl和市氏に助けてもらった｡この研究は,文部省科学研究(一般C)及び大

型スペクトログラフ共同利用実験として行われた部分を含んでおり基生研の渡辺正勝助

教授,久保田守枝官に大変お世話になったo紙卜を借り感謝する.
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植物でのフラボノイド
による紫外線防御

深溝利江子･東近由紀子･武田　幸作･1森　　俊雄

近年,オゾン層の破壊により地球上に到達する紫外線の増加が懸念され

ている｡紫外線はDNA損傷を引き起こし細胞に致死や突然変異をもたら

すので,生物にとって有害なものであり,植物では光合成活性の低下や,形

態的な異常,日焼けなどをもたらす｡植物の紫外線に対する防御機構には,

紫外線によるDNA損傷を修復する光回復,暗回復などがあり,また高等植

物に広く分布しているフラボノイドは,紫外線によりその生合成が誘導さ

れ1･2,主に表層の細胞の液胞内に蓄積し, 230--320 nmの有害な紫外線を強

く吸収すること3･4･5･6などから,太陽紫外線から植物の生理機能を保護する

重要な役割を持っていると考えられている7･8･9｡高橋ら7は,紫外線を含む白

色光の照射により,アントシアニンの生合成が誘導されるヤグルマギク懸

濁培養細胞系を用いて,細胞内のアントシアニン蓄積量が増加するにつれ

て紫外線に対する耐性が増すこと,また,紫外線によるDNA損傷が減少す

ることを明らかにした｡また, Stapletonら8はトウモロコシの芽生えを用

いてフラボノイドが紫外線によるDNA損傷を防御していることを示し

た｡我々は,ナスの芽生えを用いて,紫外線照射によるフラボノイドの蓄

積と紫外線に対する耐性,および紫外線によるDNA損傷との関係を調べ

た｡

芽生えの子葉中の紫外線吸収物質:芽生えは約25oCの培養室中で,白色

光のみ照射(-UV-A),または,白色光にUV-A (320-400nm)の紫外線

を加えた条件下(+UV-A)で,いずれも14L-10Dで育てた｡ここでのUV-

東京学芸大学･生物, 1奈良県立医科大学･ RI中央実験室
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Aは長波長側の紫外線で,植物体に傷害を与えない｡生育時にUV-Aを含

む光条件下で育てたもの-(十UV-A)と,白色光のみで育てた芽生え(-

UV-A)の子葉をメタノール抽出し,紫外線吸収物質の蓄積量を調べた(図

1)0+UV-AピーUV-Aとの間に差がみられ, +UV-Aは紫外線吸収物質

の蓄積量が高かった｡この傾向は子葉展開後1-7日冒すべてにみられ,+

UV-Aと-UV-Aの紫外線吸収物質の蓄積量の差は,子葉展開後7日目に

約2倍ともっとも大きかった｡よって以下の実験には子葉展開後7日目の

(MOI x)　eaLe忘a)　ltuE＼uJUOMM Te-ueq｣｡SqV

0　　　　　　52　　　　　　　1

nU　　　　　　　5

1　　　　　　　nU

1　　　3　　　4　　　6　　　7

Days after unfo)dment of cotyJedons

Fig. 1 Changes in accumulation level of aqueous methanol soluble com-

pounds in the seedling of S. melongena. Each value is the average

of three independent experiments.

Vertical bars indicate standard errors of the mean.

Egj ; Cotyledons from the seedlings grown under white light and
BLB-lamp.

□ ; Cotyledons from the seedlings grown under white light.
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芽生えを用いた｡図2に子葉のメタノール抽出物の吸収スペクトルを示し

た｡紫外部で吸収が高く, +UV-A (図2A)では有害なUV-B領域の吸収

が高かった｡この紫外線吸収物質をHPLCにより分析した結果, +UV-A

には3成分,-UV-Aには1成分の紫外線吸収物質が確認できた｡これら

の紫外線吸収物質をODSカラムを用いたHPLCにより精製し, TLC,

HPLCにより分析したところ,+UV-Aの子葉にはタロロゲン酸,フラボ

ノールであるクェルセテンの配糖体,ケンフェロールの配糖体が認めら

O

a 0 u EZ q J 0 S q V

I tA 

1 J i 

しヽ 

＼＼._Jヘ＼ ＼ノ~l 

l 

～.＼＼ 

＼ 

- 

.ill.E...a l l I 

1 I ＼( 

＼｣ノ-＼ ＼ 

200　　　　300　　　　400　　　　500

wa v e l e ∩ ど I h (∩ m)

Fig. 2　Absorption spectra of the aqueous methanol soluble compunds from

cotyledons of S. melongena.

A ; Cotyledons from the seedlings groyn under white light and
BLB- lamp.

B ; Cotyledons from the seedlings grown under white light･
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れ,-UV-Aの子葉にはわずかにクロロゲン酸が検出された(図3)｡つま

り,生育時のUV-A照射によりクロロゲン酸の合成が増幅され, 2種類の

フラボノールの生合成が誘導されたこととなる｡また,芽生えの子葉での

この紫外線吸収物質の局在性を調べたところ, +UV-Aの子葉では表皮細

胞と柵状組織にクロロゲン酸,フラボノールともに局在していた0-刀,-

UV-Aの子葉では維管束付近にわずかに認められただけであった｡

紫外線吸収物質を蓄積する芽生えの紫外頗耐性: +UV-Aおよび-

UV-Aの芽生えそれぞれ13本ずつ直接28kJのUV一一B照射(280-320

nm)をその後白色光下に移し14L-10Dで芽生えの傷害の様子を観察した

(表1)｡UV-B照射1日後は後者とも傷害はみられなかったが, 2,3日後に

は+UV-Aおよび,-UV-Aの芽生えはともに子葉がまるまるなどの傷害

がみられた｡両者の間には傷害の程度に差がみられ,たとえば-UV-Aの

芽生えはUV-B照射後約9日後には13本中11本が枯死したのに対し

て,+UV-Aの芽生えは子葉がまるまる程度の傷害がみられたが,その後

本葉が展開し成長した｡このように紫外線吸収物質を多く蓄積した+UV-

AはUV-B照射に対して耐性を示したo次に, UV-B照射による芽生えの

子葉への傷害を組織レベルで観察した｡芽生えに直接UV-B照射した後,

暗所に一晩おき,子葉の切片をFDA (フルオルセインジアセテート)染色

したところ,+UV-Aの子葉では柵状組織にいたんだ細胞がわずかにみら

れた程度で,ほとんど傷害は認められなかった｡一万,-UV-Aの子葉は+

UV-Aの子葉と比べて柵状組織にいたんだ細胞が多く認められ, UV-B照

射による傷害がみられた｡これまでの結果で, UV-B照射後の芽生えの様

子や,組織における様子を観察することにより,生育時の紫外線(UV-A)

照射により葉の表側に紫外線吸収物質が蓄積すると, UV-B耐性を増すこ

とが明らかになった｡しかし,これらの現象を観察するためにはUV-B照

射後一晩ないしは数日かかる｡このあいだに植物体内では様々な現象,た

とえばUV-B照射によって生じたDNA損傷の光回復や暗回復などが起

きていると考えられる｡そこで,紫外線吸収物質が紫外線を防御している

ことを調べるために, UV-B照射直後の損傷と紫外線吸収物質の蓄積量と

の関係を調べた｡紫外線による損傷の主なものにはDNA損傷がある｡それ



植物でのフラボノイドによる紫外線防御　65

0

I 10HO絹H
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OH 0 quercetrn. Rl=OH

R2=OH

kaemphe｢ol : Rl=H

chlorogenIC aCld fLavonOI Fu=OH

Fig 3　UV abs()rbing compunds in S･ melongena seedlings･

Table 1 Effect of UV- B irradiation on growth of S. melongena

seedlings.

Seedlinqs ��&�躔襷W"�

BLB 付ﾂ�

DamageleVel 認�ﾖ�vVﾆWfVﾂ�

(o)(1)(2)(3) ��r��茶�茶"茶2��

0 ��2�13 

1 ��2�13 

2 �#���13 

3 ���"�472 

4 ��2�184 

Daysafter UV-B5 ��#��175 

lr｢adlatlOn 6 ��#��157 

7 ��#��157 

8 ���"�148 

9 ���"�1111 

10 匹��2�1111 

seed=ngs grown under wh■te l.ght and BLB-lamp(BLB) or

wh.te I.ght(WL) were 'rrad.ated w･th E-lamp for two hours

and kept under　-UV fllm.

Numbers lndLCate those of seedllngS.
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にはシクロブタンダイマ-をはじめさまざまなものがある(図4)｡紫外線

照射により,チミンの5,6位でシクロブタン環を形成するシクロブタンダ

イマ-(cd)｡オキセタン中間体を経てチミンの4,6位が共有結合してでき

る(4-6) photoproduct (6-4p)｡また6-4pは紫外線照射によりDewar

photoproductへと異性化する｡ここではこの中でも紫外線によるDNA損

傷のほとんどをしめるといわれるcdおよび6-4pについて,それぞれに持

/

.飽cH3

飽C"93

Cyclobutane diner

Two tymines Oxetane intermediate

(6-4)photoprodu cts Dewar photoproduCt

Fig.4　UV damage ()fDNA
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Table2　UV-B induced cyclobutane dimers and (6-4) photo-

products in S. melongena seedlings.

Absorbance at 492nm★

SeedIIngS UV-B lrradlatl0n CyClobutane (614)

(kJ/m2)　dimerS Photoproducts

-∪∨-A 0 0 6

3　　　　　　　　　　0.423　　　　　　　0,479

6　　　　　　　　　　0.879　　　　　　　0.906

十∪∨-A 0 0.048　　　　　　　0.052

3　　　　　　　　　　　0.160　　　　　　　0.217

6　　　　　　　　　　0.212　　　　　　　0.377

'determined uslng mOnOCrOnal antibodies specJfic for either

cyclobutane dJmerS Or (614)photoproducts(ELISA wlth a

b10tln-StrePtaVldln System). DNA:15ng for cyclobutane

diners and 300ng for (6-4)photoproducts.

異的なモノクローナル抗体10を用いて検出した｡+UV-A,および-UV-A

の芽生えに直接UV-Bを照射した後,直ちに子葉を切り取り液体窒素で凍

結し, DNAを抽出した｡得られたDNAサンプルからELISA法により

DNA損傷を検出,測定した｡その結果,+UV-A, -UV-A両方の子葉の

DNA中にUV-B照射によりcdおよび6-4Pが検出され,そのレベルは

UV-B線量に比例して増加した(表2)｡しかし, cd,6-4pともに+UV-A

の子葉では-UV-Aの子葉よりもレベルが低く,その形成量はcdでは約

1/4, 6-4pでは約1/3の値を示した｡また,+UV-AではUV-B照射をし

なくてもcdおよび6-4pがわずかに検出された｡これは生育時のUV-A

照射により誘導されたと考えられる｡この結果より,生育時にUV-Aを鷹

射して紫外線吸収物質を多く蓄積した芽生えはDNA損傷のレベルが低い

ことがわかった｡つまり,紫外線吸収物質が紫外線によるDNA損傷を防御

していることが明らかになった｡

まとめ:ナスの芽生えでは,生育時にUV-Aを照射するとクロロゲン酸の

合成が促進されるとともに,フラボノールの生合成が誘導される｡これら

の紫外線吸収物質は葉の表皮細胞や柵状組織付近に主に蓄積する｡紫外線

吸収物質を蓄積した芽生えはUV-Bに対して耐性を示し, DNAの損傷,



68

即ちcdおよび6-4pの形成が少なかった｡このことは,ナスの芽生えでク

ロロゲン酸およびフラボノールが葉の表側に蓄積し,葉の内部を保護する

役割を果たしていることを示す｡
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自然光紫外線に対する植物の応答

手　塚　修　文

は　じ　め　に

1801年に紫外線(100-400nm)が発見されて以来,医学とくに皮膚学や

微生物の分野では, UV-C (200-280nm)やUV-B (280-320nm)の波長

域,すなわち太陽から地球には到達していない短いUV波長域(200-290

nm)の人工光波長域(主に254nmの波長域を照射する殺菌灯)を多量に

用いた実験が行なわれた｡その結果,これらの人工光波長域は何れも皮膚

や微生物に障害を誘導することから,拡大解釈がなされ自然光紫外線の波

長域までも含めた,いわゆる『紫外線』のすべての波長が害作用をもたら

すという必ずしも正確ではない通念が一般的な｢定説｣となり,これが今

では世間を一人歩きしている状態である｡このため農業(とくに施設園芸),

医学(とくに皮膚科)や化粧品開発などの応用の分野では,これらの｢定

説｣に沿った｢研究･開発｣が広く遂行されている｡しかし,これらの｢研

究･開発｣に基づいた結果を信じて実際に現場で利用している人達は,必

ずしも｢定説｣通りにはならないという,彼等自身で得た経験･データに

基づいて,この｢研究･開発｣されたものを利用することに疑問や不満を

抱いている人達も少なくない｡

我々も一応は上記の｢定説｣に基づいて,太陽から地球に到達している

紫外線波長域を部分的に透過およびカットするビニールフィルムで被覆し

たハウスを妓つか圃場に設置して,植物に対する自然光紫外線の影響に関

名古屋大学･情報文化学部･自然情報学科および大学院人間情報学研究科･物質･
生命情報学
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する実験を試みた｡その結果,上記の｢定説｣は必ずしも適切でないとい

う知見を得た｡ここでは,我々の実験結果に基づいた自然光紫外線(400-

290nmの波長域)に対する植物の応答について言及する｡

1.紫外線放射の条件設定

現在,太陽から地球に到達している紫外線,いわゆる自然光紫外線(Solar

UV)は290-400nmであることから,地球上に現存している植物は,これ

らの自然光紫外線を浴びて生活していることになる｡これらの植物は,永

年の間に紫外線に対する自然淘汰の試練を克服して,自然光紫外線も生育

中の代謝系の反応にうまく利用できるように組み込みながら進化してきた

子孫であると理解される｡そこで,太陽から地球に到達している自然光紫

外線下で生活している植物の生育の実体を素直に観察するために,太陽光

放射下の圃場に, 400 nm以上の可視光線波長域だけを透過するビニールハ

ウス(-U.V区), 400nm以上の可視光線波長域と400-320nmの自然光紫

外線波長域を透過するビニールハウス(+UV320区)および400nm以上

の可視光線波長域と400-290nmの自然光波長域を透過するビニールハウ

ス(+UV290区) 〔何れのハウスも換気扇(+35oC以上時に自動可動)付

き〕を,設置していわゆる自然光紫外線の植物への影響を調査した｡なお,

ビニールフィルムはシーティ化成(KK)製品を用いた｡

2.紫外線による植物の生育に及ぼす影響

植物の生育初期には,紫外線波長域の不透過ハウス(-UV区)のものが,

透過ハウス(+UV320, +UV290の両区)のものより著しい伸長生長を示

したo　この事象は植物によっては,同一の品種であると思われないような

差異を呈していた｡これらの現象から,紫外線は植物の生長を阻害すると

いうことが通念となり,施設園芸農家のビニールハウスにはUVカット

フイルムの使用が奨励されて普及したようである｡しかし,上記のように

生長初期には紫外線下では伸長生長は抑制されているが,逆に肥大生長は

促進されている｡また,生長が進むに従って,栄養生長から生殖生長に移

行する時期になると,紫外線透過フイルム下の植物の伸長生長は不透過
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フイルム下のものとほぼ同等あるいはそれ以上であった｡さらに,例えば,

イネやトマトなどは収穫期には-UV区のものは殆ど倒伏したが,+UV

の両区のものは露地栽培ものと同じく倒伏せずにほぼ垂直のままであっ

た｡これは,生長初期のころには-UV区のものは肥大生長が抑制されて伸

長生長が異常に促進されているので,いわゆる徒長して+UV区に比べて,

弱く発達した茎になったために倒伏したものと思われる｡

また,+UV区では-UV区に比べて,葉面積も幾分狭い傾向にあった

が,葉厚は逆に促進されていた｡これは,正に上記の発育初期の茎におけ

る伸長生長および肥大生長と紫外線の関係に類似している｡葉が厚くなる

原因は,紫外線によって主に柵状組織の葉肉細胞が大きくなり,柵状組織

自身が厚くなることであった｡海綿状組織自身は,紫外線によって厚くなっ

ていなかったが,この組織の細胞自身は大きくなって細胞間の間隙が小さ

くなっていた｡すなわち,紫外線による葉厚の促進は結果として柵状組織

が厚くなることであった｡

尚, +UV290区と+UV320区での植物の応答(促進効果)は後者でその

差が大きく見られる傾向にあったが,この傾向は植物や器官の違いによっ

ても異なった｡

3.紫外線による植物の生理的応答に及ぼす影響

3.1クロロフィル含量および光合成への影響

+UV区の葉では,光合成活性は葉面積当たりでもクロロフィル当たり

でも促進されたにも拘わらず,クロロフィル含量は,多くの植物では高かっ

たが,植物の種類や品種によっては差はなかった｡これは,紫外線による

光合成の促進が必ずしもク/｡ロフィル含量とは並行しておらず,他の生化

学反応の部位域に作用していることも考えられる｡この考えは,紫外線に

よって促進された光合成活性(IR分析計や酸素電極による測定)は,カル

ビン回路の酵素活性の測定結果による促進から確かめられた｡すなわち,紫

外線は酵素(遺伝子の発現による酵素蛋白の誘導および/あるいは酵素活

性)レベルで光合成の代謝系を調節しているものと思われる｡以上の如く

紫外線によって,光合成活性が促進され,最終的に上記のような茎･葉な
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どの生長が旺盛になったものと思われる｡

3.2　窒素代謝への影響

上記の知見から, ｢自然光紫外線は,植物の光合成活性,すなわち炭素代

謝系を促進して最終的には生長を旺盛にして健康的な植物体を形成する必

須要因である｣ということが理解できた｡

次に,窒素に関する代謝系に及ぼす自然光紫外線の影響を調べる目的で,

植物にとって重要な鍵酵素(キー･エンザイム)である硝酸還元酵素(NR)

の活性を測定したところ,やはり紫外線によりその活性は高かった｡この

ことは,植物の根によるNO｡の吸収増大や遺伝子の発現に基づくNR蛋

白の誘導および/あるいはNRの活性化に紫外線が大きく貢献していると

考えられる｡さらには,亜硝酸還元酵素(NiR),グルタミン合成酵素(GS),

その他の窒素代謝に関する重要な酵素などの誘導･活性化が紫外線によっ

て調節されていると思われる｡

3.3　蛋白質含量,ビタミンC含量,ニコチンアミドヌクレオチドへの影

響

紫外線により,炭素代謝系や窒素代謝系が活性化されたことから,必然

的に他の物質のレベルも変動するものと考えられる｡例えば,蛋白質やビ

タミンC,ニコチンアミドヌクレオチドなどのレベルは予想通りに紫外線

照射下の植物で高い値を示した｡これらの物質は何れも細胞内での酵素の

誘導,酵素の活性化,酸化還元反応などに重要な働きをするものであり,こ

れらが紫外線によっていろいろな代謝系を活発にして最終的に健康で丈夫

な植物体が形成されることが理解される｡

3.4　色素形成への影響

多くの植物は茎,莱,花弁,果実などでいろいろな色素を形成している

が,アントシアニン系の色素は紫外線によってその形成が誘導される｡例

えば,ナスの果実や茎などは紫外線が照射されないときにはアントシアニ

ンが形成されないために,紫色を呈しないで黄緑色のままである｡このた

め,同じ品種のナスであっても+UV区と-UV区で生育したものは異

なった品種であるような果実や茎に見間違えられる程である｡また,熱帯･

亜熱帯性の野菜であるツルムラサキの葉や茎のアントシアニン形成もナス
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と同様である.これらの事象は,フェニルアラニンアンモニアリア-ゼ

(PAL)やカルコンシンタ-ゼなどのアントシアニン合成系酵素の誘導お

よび/あるいは活性化に紫外線が密接に関係することに起因しているであ

ろう｡

多くの植物のアントシアニン系の色素形成による着色は,植物の発育ス

テージの若い時期に紫外線の調節を受けている｡着色部位域の組織･器官

の若い時期に紫外線が照射されないときにはアントシアこンはその部位域

には形成されない｡例えば,植物の茎や果実が或る発育ステージを過ぎた

後に,その茎や果実の部位域を紫外線で照射してもその部位域にはアント

シアニンの形成は見られない｡紫外線の作用(アントシアニン形成の誘導)

を示すには,紫外線照射時期と発育ステージ(組織･器官の齢)とのタイ

ミングが重要である｡

3.5　老化現象への影響

紫外線照射下(+UV区)の植物は非照射下(-UV区)のものに比べて,

老化現象を幾分遅く呈する｡トマトでは,一UV区のものは茎の下方に位置

する葉の黄化が早く始まり,落葉時期も早かった｡キュウリでは,-UV区

のものが生長停止をした後も,+UV区のものはさらに生長を続けて着

花･着果して,最終的には約30%の果実生産を高めた｡このことから,也

球上で永年生育し続けてきた植物は,現在の自然光紫外線下の環境に順応

するように代謝系も調節されていると考えられる｡そのため,自然光中か

ら紫外線波長域を除去した波長域だけの光照射は植物に一種のストレスを

誘導する｡その結果,老化現象が早く進行するものと思われる｡実際,ス

トレスに関与する酵素系の活性は-UV区の植物で高かっTL-0

3.6　共生への影響

マメ科植物と根粒菌との共生に関して,十UV区と-UV区では差異が

見られた｡前者では,根粒菌の着生数および窒素固定能(アセチレン還元

法による測定)が後者に比べて増大していた｡

おわ　り　に

これまでに生物と紫外線に関する研究は多く報告されている｡従来の報
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告の多くは,太陽から地球に到達していない波長域の紫外線を用いた研究

である｡この波長域の紫外線は生物にすべて悪役として作用する｡このた

め,一般的にはまだ紫外線の全ての波長域が悪玉として認識されている場

合が多い｡しかし,我々は太陽光から地球へ到達している自然光紫外線は

少なくとも植物には必ずしも悪玉として作用していないことを明らかにし

た｡むしろ自然光紫外線は植物に対しては必須要因として作用しているこ

とが明らかになった｡

花を中心とする鉢物･切花を扱う施設園芸家は,花弁の着色の度合によっ

て品質が上下して収入が左右される｡そのためハウス栽培を余儀なくされ

ている｡この時ハウスを被覆するビニールフィルムの違いによって,太陽

からの紫外線の放射量を調節し,花弁の色調を調節することも必要であろ

う｡例えば,赤い花をつけるバラの場合,赤の薄い色調の花弁にしたい時

は紫外線を少なく透過するビニールフィルムを,濃い色調にしたい時は紫

外線を多く透過するフイルムを被覆するなどの工夫をすることも収入に大

きく影響する｡これは太陽光紫外線の放射量をうまく利用できる一種のバ

イオテクノロジーの応用として施設園芸家には大きなメリットになるであ

ろう｡

また,自然光紫外線波長域は植物だけでなく動物にもプラス効果がある

ことを突き止めた｡モルモットやラットなどにUV-A波長域を照射すると

生理活性物質レベルの上昇が見られた｡この生理活性物質に関与する酵素

活性も高まっていた｡これらのことから,現在の地球環境に順応して子孫

を維持し続けている生物(植物や動物)は,自然光紫外線も彼等の代謝系

にうまく利用できるように組み込んで生存していることが理解できよう｡

紫外線の実験で,生物に紫外線だけを照射してUVの作用を見るケース

が多く見受けられる｡一般的には,生物は太陽光を直接･間接に浴びなが

ら生活しているので,紫外線だけでなく可視光線も一緒に同時照射しなが

らの実験系を設定した方が実りのある結果が得られると思われる｡

以上は地球に到達している自然光紫外線(400-290nmの波長域)の生物

への有効作用について述べたが,この紫外線波長域であっても,地球表面

に放射されている強さ以上の放射量を生物が浴びると生物はその多量の放



自然光紫外線に対する植物の応答　75

射線に対応した代謝系を備えていないと考えられることから害作用になる

可能性が大きい｡また,放射されている紫外線(400-290nm)と同時に放

射されている可視光線との放射量のバランスによって生物は代謝を調節し

ていると考えられるので,このことを考慮しながら紫外線と生物に関する

研究を進めるべきであろう｡単なる紫外線だけによる生物への応答に関す

る実験に基づく結果のみからは,その影響評価を見間違う可能性があるの

で,紫外線と可視光線との同時照射による実験がどうしても必要である｡





温暖化環境における樹木の
生理生態的反応特性

小　池　孝　良

Ⅰ.は　じ　め　に

大気中のCO2濃度増加などの温暖化ガスによる気温上昇が懸念されて

久しい｡しかし多くの国では工業化を急いでおり,さまざまな努力にかか

わらずCO2排出規制を推進するのは困難であ名｡大気循環モデルによる

と,来世紀末には北半球の気温は3-5oC上昇すると予測されているo植物

によって資源利用特性が異なるため,種間競争や分布域が変化すると考え

られる｡しかも,この気温上昇速度は植物の分布域拡大能力をはるかに上

回ると考えられている｡従って,温暖化が顕在化すると植物がどのように

反応するのかを正確に予測することが急務になる｡

温暖化の予測研究は1970年代から,アメリカのデューク大学人工気象室

で始まった｡その後,温暖化に関連した研究が世界中で行われるようになっ

た｡一方,園芸の分野では,植物生産を規定する要因の1つとして, C02に

着目した研究が盛んに行われた｡この中でCO2施肥技術が生まれた｡しか

しながら,樹木を中心として野生植物のC02に対する反応には不明の点が

多い｡

本稿では,樹木のCO2反応特性を個葉レベルから群落レベルにスケー

ル･アップして問題点を整理する｡さらに,従来試みられた研究手法の検

討も紹介する｡

東京農一二人芋･森林環境学講座
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ⅠⅠ.個葉レベル

ⅠLl.光合成特性

通常のCO2条件で生育する樹木の光合成は, C02を短時間処理する場合

と一定期間順化させる場合では反応が大きく異なる｡瞬時的なCO2富化処

理では多くの樹種で光合成速度が大きく上昇した｡しかし,数ヵ月間高

C02で生育させた材料では,葉の窒素含量,クロロフィル量,比葉面積が

低下していた(図1)｡樹種によっては個葉が小さくなる傾向があった｡

高CO2条件で栽培した材料の光合成速度は低くなる傾向が見られた｡

Rubiscoの活性を代表するカルポキシレーション効率, RuBP再生能を反

映するCO2飽和時の最大光合成速度も低下した｡高CO2条件で生育した

材料の気孔コンダクタンスは通常大気条件で生育した材料の値より小さ

く,測定時のCO2濃度の低下に伴って増加した｡実際,浸潤法によって,気

孔は高CO2環境で閉じ気味であることが認められた｡また,水利用効率と

窒素利用効率は高CO2条件で大きくなる傾向を示した｡これは将来の温室

効果が顕在化した時に植物体の維持に有利と考えられる｡

CO2濃度が約30Pa以下になると気孔コングクタンスが大きくなるの

は希薄なC02を捕捉するのに有利である｡ Woodwardらによって31Pa
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図1.高温･高C02で生育したシラカンパ生態型の個葉の特件
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図2. CO2-光合成速度には,差がない

生育時のC02で測定した光合成速度には,差がない

以下で栽培された草本植物の気孔密度が増加することや分類学的な反応性

についての報告がなされた｡この付近のCO2濃度は気孔反応と関係が深い

と思われる｡一方,気孔閉鎖にともなって葉温が上昇する例も報告されて

いるので,水利用効率の問題にはさらに研究例を集める必要がある｡

ⅠⅠ-2.恒常性維持機能

一方,光合成速度は,通常の栄養条件では生育させたC02で測定すると

差が見られなかった(図2)｡この現象はHomeostatic adjustm,ent (HA)

と呼ばれており,アラスカのツンドラに生育する植物にCO2処理をし,入

れ替え実験などを行った結果見つかった｡ HAは常緑樹と落葉樹の比較や

シラカンパの北限･南限を構成する生態型のことなる2樹種でも認められ

た｡高CO2条件でのこのようなdownregulationは,栽碍時のポットサイ

ズが5g付近を境にして認められることが明らかになった｡しかし,この

HA現象は栄養塩が十分に供給されると,ポットサイズに関係なくイヌエ

ンジュ(根粒菌を共生する)とドロノキでは認められなかった｡なお,坐

殖成長にはポットサイズで-はなく,供給される栄養塩のバランスが重要で

ある｡

ⅠⅠⅠ.個体レベルから群集レベルへ

ⅠⅠⅠ-1.シュートの発達と競争関係

ヤナギ類はどの樹種も強光利用型の成長特性を示すが,種間関係は環境

変化によって大きく変化すると考えられる｡高温と高C02を組合せた条件
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で生育したヤナギ2種の伸長成長は,エゾノカワヤナギがどの処理でも大

きく,処理後65日までは分枝がほとんど認められなかった｡ナガバヤナギ

では処理開始後35日から分枝がみられ高CO2処理で枝の生産が進んだ

(図3)｡これは一時的に葉面積指数(LAI)が低下する時期と一致した｡新

しい光合成器官が生産される際に,窒素などを中心に各種養分が古い器官

から転流した結果と考えられる｡根系の競争も重要な原因であるが,伸長

量の大きなエゾノカワヤナギの成長が更新初期過程ではナガバヤナギを上

回ると考えられる｡もちろん,樹種間の競争を予測するには,苗木から成

木にいたる長期間のCO2濃度処理と測定が必要である｡

次に針葉樹(常緑)であるトドマツとその造林地にしばしば侵入する陽

性樹種ウダイカンバのシュートの発達過程を調べた｡両樹種とも側杖の伸

長成長量は120Pa処理まで増加した｡伸長期間はトドマツで30-40日,ウ

ダイカンバでは45-55日でウダイカンバの方が長かった｡ウダイカンバの
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図3.ヤナギ2種の葉面積指数と樹高との関係

図中の数字は処理開始後の日数を示す
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例のように,分枝性を有する植物では高CO2濃度処理で分枝数が増加す

る｡これは葉面積の拡大を意味し成長量の増大が期待できるので,種間競

争には有利な反応特性だと思われる｡トドマツは耐陰性に富むのでウダイ

カンバを上層とする林が形成されると考えられる｡

トドマツは固定成長(fixed growth)をするので,この傾向は事例研究

を基礎にすると温暖化環境になっても変化しないと考えられる｡

高CO2濃度処理を行なうと,成長停止の遅れる植物(トウモロコシ,ド

ロノキ)と早まる植物(イネ)がある｡生殖成長を短期間に行なう草木と,

長期を必要とする木本では反応の仕方が異なるようである｡生殖成長には

樹種間差が大きく;シラカンパ類では温暖化環境でタネの生産が促進され

るが,ナラやトウヒ類では効果がないという｡群落の遷移過程にも影響が

現れると考えられる｡

冬芽形成時期に関連して,温暖化しても高緯度地方では突発的な低温被

害は避けられない,と考えられる｡高CO2条件では,転流が制限されるこ

とで葉の浸透ポテンシャルが上昇し,低温害を回避できる可能性と冬芽形

成時期の遅れによって被害を受ける可能性を指摘できる｡

ⅠⅠト2.共生菌の役割

co2富化実験から,通常のCO2濃度条件以上に窒素やリンが光合成･成

長の制限要因として働くことが判明した｡森林生態系における落葉落枝の

分解過程･速度の推定が,成長の制限要因として今後さらに重要になるoこ

こでは,共生菌の役割を考察する｡

高CO2条件では,少なくても生育初期は光合成速度は増加するoホスト

である植物の光合成生産が増加すれば,共生菌の活動も増加すると考えら

れる｡事実,貧栄養条件における共生菌の活動は活性化していると考えら

れる｡共生菌活性の目安となるケヤマハンノキの根粒の数は明らかに増加

していた｡しかし,富栄養条件ではこの傾向は判然としなかった｡また,観

察によると根粒菌を共生するマメ科植物(イヌエンジュ)と放線菌の一種

Frankiaを共生するケヤマハンノキでは,寄生の反応が異なるようであっ

た｡イヌエンジュでは葉の枯れ上がりが顕著になり葉色のあせる傾向が

あった｡これに対してケヤマハンノキでは,葉色はややあせるものの,質
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栄養条件の材料は富栄養条件におかれた材料と同様の枯れ上がり方と分枝

の傾向が認められた｡

栄養条件が生態系全体に大きく影響することは従来から指摘されてきた

が,高CO2条件では落葉落枝の分解過程がC/Nや地温上昇に関連して大

きく変化することが予想される｡これに関連して共生菌の活動が活性化さ

れ, C/Nの小さい分解され易い落葉落枝が供給されるケヤマハンノキやイ

ヌエンジュの生態系における位置付けを再考する必要性がある｡さらに,北

海道のように火山灰の多い土壌環境では,光合成の律速因子としてのリン

欠乏を,従来以上に考慮するべきである｡さらに,葉の窒素含量の低下に

よる虫害の発生や被食量の変化にも十分な注意を払う必要があると考えら

れる｡

ⅠⅤ. CO2書化研究の方法と問題点

研究手軽には大きく分けて,生育環境の大部分を制御する人工気象室を

用いたタイプとFACE (Free Air CO2 Enrichment)と呼ばれる野外実験

タイプがある｡FACEは一定高のノズルから風向きを考慮してC02を供給

し,対象とする圃場や林分のCO2濃度を高める処理方法の総称である｡ま

た,これらの中間的な特性を持つ樹木の枝の自律性(autonomy)を利用し

た枝チェンバーも考案された｡最近ではC02を放出する温泉を利用した実

験も行われてきた｡なお,植物の生育環境は以下の順に制御が困難になる｡

すなわち, ｢人工気象室>温度制御温室>オープントップ･チェンバー>枝

チェンバー>ループ式枝チェンバー>FACE>温泉｣の順である｡

初期には人工気象室や制御温室を用いた研究が中心であった｡現在では

OTC (上部の開いたチェンバーで,下部から大気汚染物質(SO2,03, NOx)

などを混入するタイプの処理装置)が広く用いられている｡近年,栽培環

境の制御が困難になるにもかかわらず,枝チェンバーやFACEなどの研究

手法が生まれてきたのは, ｢人為影響をいかに小さくし,どのように自然環

境に実験系を近づけるか! ｣という狙いが根底にある｡建設費と維持費に

資金のかかる研究ではあるが,温暖化は避けることができない｡焦点を絞っ

た共同研究が待たれる｡
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高CO2環境における樹木の
ガス交換と成長

清　田　　　信

は　じ　め　に

二酸化炭素濃度の上昇が植物の二酸化炭素吸収能におよぽす影響に関す

る研究は,ここ数年急増しているが,これらは短期間の研究が多く,長期

間の影響に関する検討は少ない｡また,環境要素の複合影響についての検

討も重要な課題で,二酸化炭素濃度の上昇による生物圏への影響評価,予

測をするにあたって,より確実な知見の収集が必要である｡

二酸化炭素濃度の上昇によって,大気の温暖化が懸念されているが,植

物による二酸化炭素吸収量の増大が,これら環境変化の緩和に重要な役割

を果たすことが期待されている6,7)｡しかし,二酸化炭素濃度の上昇によっ

て蒸散が抑制されるという報告も多い4･8,9･11･14)｡また,ここ3世紀の間に大

気中の二酸化炭素濃度の上昇によって,比葉面積や葉の気孔密度が減少し

ていることが報告されている10,13)｡このような変化は,蒸散量の変化をもた

らす｡蒸散量の減少は,光合成量の増加と相まって,水利用効率が高まる

ことになり,水分環境の悪い場所での成育の可能性が拡大することを示唆

するが,同時に植物群落における熱収支,水収支に影響する｡潜熱フラッ

クスの減少は,顕熱フラックスの増加をもたらし,群落周辺の熱環境に変

化を生じる｡

ここでは,二酸化炭素濃度の上昇により,気象環境の変化が樹木幼苗や

この個体群のガス交換や成長におよぽす影響,および,それらの樹種によ

大阪府立大学･農学部
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る差違について記述する｡

1.二酸化炭素の増加と植物のガス交換の変化

二酸化炭素濃度は, 1750年代の278ppmから現在までの240年間に70

ppm上昇し, 348ppmに達していることが極地の氷塊の調査で明らかにさ

れている2)｡大気中の二酸化炭素は,化石燃料の燃焼に加え,森林伐採に

よって年間約70億トン(炭素換算)放出され,そのうち約30億トン(戻

素換算)が大気中の二酸化炭素の増加に関与していると推定されている｡熱

帯の常緑広葉樹林には炭素量で160トンーC/ha蓄積されている16)ので,熱

帯林の消失面積を1,500万ha/年とすると,炭素量に換算して約24億ト

ン/年放出されることになる｡一方,通常の大気中で,熱帯林による二酸化

炭素の吸収量は,炭素量で11-13トン/ha/年で,サトウキビ,アブラヤシ

もそれと同等であるが,熱帯季節林は6トン/ha/年と約1/2である｡これ

は乾季と雨季の季節変化によるため,その時期の生産量に大差があること

による｡乾季には水ストレスによって光合成は著しく抑制される15)0

植物の葉における二酸化炭素,大気汚染質,水蒸気などのガスの吸収や

放出は,葉面境界層,気孔を通じた同一の拡散経路をもっており,この拡

散量(F)は, F-△C/∑rと表わせる｡ △Cは大気中と葉内とのガス濃度差

で, ∑rはガス拡散経路の抵抗を意味している｡そこで,光合成による二酸

化炭素の吸収量(F｡｡2)は, F｡｡2-(Ca一cc)/(rb+rs+rm)と表わせる｡ Ca,

ccは,大気中およびタロロブラストでの仮りの二酸化炭素濃度であり, rb,

rs, rmは,それぞれ,葉面境界層,気孔,葉肉組織におけるCO2拡散低抗

値を示す｡また,葉から大気への水蒸気拡散量(蒸散速度, FH2｡)は, FHZ｡-

(el-ea)/(r'｡+r'S)と表わすことができ, el,eaは葉内と大気中の水蒸気濃

度で, r'b, r'Sは葉面境界層,気孔における水蒸気拡散抵抗値を示す｡空気

中のCO2拡散抵抗は,水蒸気のそれの約1.7倍である｡これらの式から,大

気中の二酸化炭素濃度が上昇すると,植物に吸収される二酸化炭素量が増

加することが予測できる｡また,気孔開度が低下し,気孔抵抗が増すと蒸

散が抑制される｡
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2.二酸化炭素濃度の上昇にともなう植物の二酸化炭素吸収量

の変化

幼樹を用いて,二酸化炭素濃度の上昇にともなう二酸化炭素吸収量(光

合成速度, Pn)の変化を調べた結果,二酸化炭素濃度が上昇するとPnは

増加し,その割合は光強度が増すにつれて高くなった｡二酸化炭素濃度が

2倍に増加すると,熱帯,亜熱帯域で植林用樹種として多く用いられている

Eucalyptus viminalis (ユーカリ), Acacia mangium (アカシアマンギウ

ム)で1.7倍,日本で多く植林されているChamaecyparis obtusa(ヒノキ),

Machilus thunbergii (タブノキ)では2.2倍となり,さらに二酸化炭素濃

度が上昇すると気温の影響は異なった｡二酸化炭素濃度が低いときには,光

合成による二酸化炭素吸収量におよぼす気温の影響は少なく,濃度が上昇

するにつれ,気温の影響が著しくなり,光合成適温は徐々に高温側に移動

した(図1)0

これらの結果は,二酸化炭素濃度の上昇によって生じた樹木の生理的反

応を示すものであるが,短期間の反応であるため,成長への長期間の影響

を明らかにする必要がある｡

3.二酸化炭素の長期的影響

通常大気の二酸化炭素濃度では,大気中から植物群落への二酸化炭素の

拡散量が少ないため群落の二酸化炭素吸収量が飽和に達するが,二酸化炭

素濃度が上昇すると飽和する群落密度は高くなる｡しかし,光合成速度が

長期間高い水準に維持されるとは限らないため,経時変化に関する解析も

必要となる3)0

A. mangium実生苗移植2年後の成長は, CO2濃度350 ppm区に比べ1,

oooppm区の方が樹高で20%,幹径で32%上回った｡また,全乾物重は350

ppmのそれに比べ82%増加した(表1)｡乾物蓄積は,枝,幹,根に著し

く,葉面積の増加は15%にすぎなかった｡特に高CO2濃度下での落葉は早

く,これが光合成増加率を鈍化させている｡

他の樹種の乾物増加は, 350 ppm区に比べ1,000 ppm区でA meranox-
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ylon 3.6倍, Celtis sinensis (エノキ) 1.7倍, E viminalis 1.2倍で, E.

uiminalisの落葉は早まった｡

二酸化炭素濃度の上昇は,成長のみならず樹体内成分に変化をもたらす

とともに物質循環に影響を与える可能性がある｡植物体内元素濃度の変化

は樹種により異なり必ずしも同じ傾向を認めることはできないが,二酸化

炭素濃度上昇にともなう蒸散抑制の著しい樹種では,二酸化炭素高濃度下

での元素濃度の変化が大きい傾向にあった(表2)0 Bazzaz and Fajer

(1992)によると,二酸化炭素高濃度下で育った葉の成分が変化するため,

オオバコの葉を餌とする昆虫のタテハチョウの成長は遅れ,捕食者や寄生

虫の攻撃を受けやすくなり,生態的なバランスが変化することを推察して

いる｡このように,二酸化炭素濃度の上昇は,環境緩和機能をもつ植物に

も変化をひきおこし,共生する昆虫に影響をおよぽすことも懸念される｡

4.二酸化炭素濃度の上昇にともなう蒸散速度,熟収支の変化

気孔開度,気孔密度によって決まる気孔抵抗は,蒸散速度に影響する重

要な要素である｡二酸化炭素濃度が上昇すると蒸散速度が減少するという

報告は多く, Populus deltbidesの場合, CO2 300 ppmのときの蒸散速度に

比べ600ppmで25%減少し, 1,000ppmでは50%減少した11)｡この減少の

割合は植物の種によっても異なっている(図2)4)｡ CO2 350ppmのときの

蒸散速度に比べ700ppmのときのそれは, E. viminalisで40%, A. man-

giumで20%,それぞれ減少し, C. obtusaではほとんど減少しなかった｡

(lJtl･N UP･ONニ叫)軸増益礁

1.2

局:
0.6

PPFD 410JLmOl m~2sec-I PPFD 410JLmO一m-2sec-1

2(刀4CO 6(カ800弧12∝)　　ー~0　2004CX) ∝氾800℃∞1200

CO2濃度(ppm)　　　　　　　　　　　　co2濃度(ppm)

図2,二酸化炭素濃度と樹種別蒸散速度との関係
T35｡: CO2濃度350ppmのときの蒸散速度

Tco2 :各CO2濃度における蒸散速度
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蒸散速度の減少は,二酸化炭素濃度の上昇によって気孔抵抗が増加した結

果である｡樹木では片面気孔葉が多く,気孔抵抗の変化が大きい｡また,大

気中の二酸化炭素濃度の上昇につれて,葉の気孔密度が減少しているとの

報告がある｡ 240年にわたって集められた14種の植物標本によると, 1985

年に比べ1750年の平均値は気孔密度で約20%多く,比葉面積(葉面積/莱

の乾物重)も70-80%多く, CO2濃度の増加にともなって葉が厚くなるこ

とが報告されている10)｡気孔密度の変化につりては他にも同様の報告があ

り13),これらの臨采は,地球上の二酸化炭素濃度の上昇によって,すでに生

物圏に重要な影響が出ていることを物語るものである｡

このような二酸化炭素濃度の上昇による気孔密度の低下,気孔抵抗の増

大にともなう蒸散速度の低下によって生じる熟収支の変化は,地域的に温

暖化を助長するよう作用するかもしれないし,水収支にも大きな影響を与

えることが予想される｡

図3は,･ A. mangiumの苗を用いた模擬群落に別ナる熱収支を示す.植

物群落上の熟収支として潜熱伝達量(IE),顕熱伝達量(H),地中伝達量(B)

の和が正味放射量(Rn)に相等すると考えた｡潜熱伝達量は蒸散速度の測

定により求め,また顕熱伝達量は, (Rn-lE-B)より求めた｡ Rnの多い12

対照区(10/17)　　　　　　　　700ppm区(10/12)

(?tL[･^)Y4ト-トト惑

100

0　　0

0

00　oo o　00
r J　　　-　　　　　　　　･-

6　　8　10　12　14　16　18　　6　　8　10　12　14　16　18

時刻(時)　　　　　　　　　　　時刻(時)

図3. Acacia mangium幼樹群落における熟収支におよぼす二酸化炭素の影

響

Rn(C｡nt, =正味放射量(対照区), Rn(cog, ‥正味放射量(700ppm区),

1E(Con上) :潜熱伝達量(対照区), 1E(co2) :潜熱伝達量(700ppm区)

H(Coot, :顕熱伝達量(対照区), H(co虫) :顕熟伝達量(700ppm区),

G:地中伝熱量
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時頃,通常の大気中のCO2濃度下ではIE/Rn-0.64, H/Rn-0.34であった

が, CO2　700ppm下では蒸散速度の低下によってIE/Rn-0.35, H/Rn-

0.64と逆転した｡晴天日の日中の積算値で比較すると350ppmの場合IE/

Rn-0.83, H/Rn-0.14に対し, 700 ppmではIE/Rn-0.44, H/Rn-0.54と

なり,二酸化炭素濃度の上昇にともなって生じる蒸散抑制によって,群落

周囲の大気への頗熱伝達量が著しく増加した｡しかし, C. obtusa(ヒノキ)

では,二酸化炭素濃度の上昇によって蒸散速度が低下する傾向はほとんど

認められないため,熱収支の影響は小さいoこの傾向はCり少tomeriajaPon-

ica (スギ)でも同様であったo

む　す　ぴ

1990年には世界全体で55億トンの二酸化炭素排出量(炭素換算)であっ

た｡これが, 2025年には100億トンに達すると見込まれている｡また,土

地利用の変化(樹木の伐採その他)による炭素放出が10-20億トンとも推

定されており,陸域における土地利用の変化は炭素収支に大きな影響をお

よぽす｡わが国の森林は,年間3億1,800万トン(炭素換算, 1990)の二酸

化炭素排出量のうち約2割を吸収,固定していると推定されており,政府

の｢地球温暖化防止行動計画｣においても,森林などの樹木による二酸化

炭素の吸収源対策が重要施策のひとつとして位置づけられている12)0

二酸化炭素濃度の上昇にともなって植物によるガス交換量が著しく異な

る｡蒸散速度の変化は,植物群落の熱環境に影響するが,植物種によって,

また環境条件の違いによってもその影響度は異なった｡特に,針葉樹のC

obtusaと熱帯植物のA･ mangiumとではその熱収支に大きな違いがあっ

た｡植林樹種の選択にあたうて,また,陸域の植物による二酸化炭素の吸

収を評価するにあたって,樹種による二酸化炭素に対する反応の差異につ

いてのさらなる検討が必要である｡
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高CO2環境におけるC3植物の

光合成の生理生化学

牧　野　　　周

地球温暖化の要因の一つとして,炭酸ガスの濃度増加が植物の光合成に

及ぼす影響について,注目されている｡この影響は特に, C3植物において

大きい1)｡ここでは,高CO2環境がC3植物の光合成に与える影響について,

現在までに得られている知見について比較的詳細に整理し,最後に私たち

が現在イネで得た実験データの一部を紹介し,生理生化学的な見地から考

察したい｡

一般に,高CO2環境は, CO2固定酵素であるリブロースジリン酸カルポ

キシラーゼ･オキシゲナ-ゼ(Rubisco)によって触媒されるリブロースジ

リン酸(RuBP)のカルポキシレーション反応を促進し,オキシゲネーショ

ン反応を括抗的に阻害し,結果として,植物の光合成速度を上昇させる｡た

とえば, CO2分圧が現在の大気条件分圧の36Paから2倍の72Paに上昇

すると, 25oC下の光合成速度は,普通30%から60%ぐらい増加する｡し

かし,長期間,たとえば,数週間から数カ月の問植物が高CO2環境下に曝

されつづけると,最初に見られた光合成の増加の応答は減少し,やがて消

失してしまうケースが多いoこのことは,高CO2環境が植物の光合成に与

える影響について解析する場合,短期的なもの(秒から時間)と長期的な

もの(週から月)にわけて考えるべきものであることを意味している｡そ

こで,ここでは,まず始めに,高CO2環境に対する光合成の短期的な応答

について述べ,次に長期的な応答,とくに高CO2環境への適応という局面

から解説してみたい｡なお,高CO2環境下における光合成の生理生化学的

東北大学･農学部･農化
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な局面を解説した総説もいくつか出版されているので参照にされたい2-5)0

Ⅰ短期的な応答

C02の濃度増加は光合成を促進する｡この光合成のCOZ応答は,最初に

Farquharらのグループによって理論的にモデル化され6),そのモデルは後

にSharkeyによって一部改変されている7)｡彼らの理論によれば,低COZ

分圧下の光合成は, Rubiscoの炭酸固定能力と葉内外のCOZ拡散によって

律速され,高CO2分圧下の光合成は,光化学系電子伝達活性により律速さ

れるとある｡さらに, CO2飽和領域では,デンプン･ショ糖合成に伴う無

機リン酸の葉緑体内での再利用速度によって律速されると解釈されてい

る｡このモデルにおける光合成のC02に対する応答の理論は,その後数多

くの実験によって検証されており,現在の段階では,正しいものであると

理解されている｡すなわち,高CO2分圧下の光合成は,電子伝達活性かリ

ン酸の再利用速度によって律速され, Rubiscoによっては律速されない光

合成であると結論される｡

低COZ分圧で,その光合成がRubiscoに律速される時, Rubiscoはほぼ

100%が活性化状態にある｡しかし,高CO2分圧下ではその活性化状態が

低下することが, Von CaemmererとEdmondsonによって報告された8)｡

その後, Sageらは,この現象について詳細に検討し,高CO2分圧下で生じ

るRubisc()の部分的な不活性化は,光合成の代謝産物,とりわけRuBPの

プ-)L,サイズを維持するための2次的な応答であることを明かとし9),光

合成の律速が電子伝達あるいは無機リン酸の再利用速度に移ることにより

それらとの能力とRubisc()の能力のバランスを合わせるための応答であ

ると解釈した10)｡しかし,その後のいくつかの検討実験の結果11-13)を見る

と,高CO2分圧下でのRubiscoの不活性化は, Sageら9)が見積もったほど

大きなものでなく, CO2飽和領域においても, 80%程度のRubiscoは依然

活性化状態にあると考えた万が良さそうである｡しかし,このことはCO2

飽和領域においてもRubiscoによる光合成の律速性が強いことを意味す

るものではない｡たとえば,イネで報告されたRubiscoのキネテイクス14)

から高CO2分圧下で実効的に働いているRubiscoの割合を実際に測定さ
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れる光合成速度との差から計算すると, CO2飽和領域のCO2分圧を仮に

90Paとした場合, Rubiscoの実効割合は約60%程度であると計算され

る｡このことは,高CO2分圧下では, Rubiscoと他の光合成の律速因子と

のバランスは必ずしも一定に保たれているわけではないことを意味してい

る｡すなわち,高CO2環境下では, Rubiscoは一部は不活性化しているも

のの,光合成全体のバランスから考えると,明らかに過剰となっており,い

わゆる, Rubisco余りの光合成になっていると結諭される｡

ⅠⅠ高CO2環境の長期的な影響

長期に亘って(たとえば,週から月)高CO2環境下で植物が生育すると,

その乾物生産量は一般に大きく増加していることが指摘されている｡しか

し,高CO2環境下で促進的であった光合成の初期段階の応答も,日時の経

過とともにその程度は減少し,やがては消失していくことが一般的に見ら

れている15･16)｡このことは,長期間高CO2環境にさらされると,植物の光

合成器官あるいはそれに関与する何らかの因子には,短期的な応答現象と

はまったく異なる変化が生じていることを示唆している｡ここでは,それ

らについて,まず文献的な知見について整理し,現在,私たちが得ている

結果について紹介したい｡

生化学的見地からは,高CO2環境下で生育した植物に見られる光合成速

度の促進効果の減少については,炭水化物の蓄積が関係しているとの議論

が,多くの関係者によってなされている｡たとえば,デンプンの蓄積と光

合成速度との間には負の相関関係があることが古くから認められてい

る17~19)｡しかしながら,その因果関係についてはわかっていない｡巨大な

デンプン粒の蓄積が葉緑体の膜構造を物理的に破壊する可能性を指摘する

報告もあるが2O･21),むしろ,私たちは,それらは葉緑体内でのCO2拡散を

妨害する可能性の方が大きいと考えている22)｡また,短期的な応答として,

案内に多量のショ糖が蓄積すると,ショ糖合成のフィードバック阻害が生

じ23･24),結果として,デンプン合成が促進されることが知られている2)｡し

かし,それらの現象と光合成阻害を直接結び付ける因果関係についても証

明はなされていない｡ Stittは,炭水化物の蓄積が2次的に光合成のタンパ
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ク質やコンポーネントを減少させるようなフィードバック機構がある可能

性を提唱し,多くの報告において,高CO2環境下では過剰となるRubisco

の減少が認められることを強調している2)｡事実,いくつかの植物におい

て,グルコース,酢酸,ショ糖などの糖がRubiscoの小サブユニットの遺

伝子RbcSや集光系タンパク質LHCIIの遺伝子Lhcb等の遺伝子発現を

抑制する働きがあることが明らかにされている25-27)｡しかし,これらの実

験的事実と高CO2環境下における糖代謝の変化とを直接結びつく証明は

一切ない｡

一方,生理生態学的見地からは,実験に供した植物のポットの大きさと

高C02による光合成の促進効果の程度の間にある程度の相関関係が認め

られことが注目されている28)｡すなわち,大きいポットで栽培された植物ほ

ど光合成の促進効果は大きく(ポットサイズ効果),処理が長期に亘った場

合の抑制効果も小さいというものである｡この現象は,個体レベルにおけ

るsink/sourceの制御,とりわけ,地上部と地下部の発達バランスが光合成

の長期間の高CO2効果を決定している事実として注目されている｡しか

し,このポットサイズ効果も根に供給される栄養量によって説明されるも

のであるという議論もある29)0

以上のような背景を踏まえ,私たちは,イネを中心材料に,長期に亘る

高CO2処理が光合成に与える影響について解析した｡栽培は強光下の人工

気象室内で水耕法により行い,水耕液は連続してエアレーションを行うこ

とによって,地下部の生長が制限因子にならないように配慮した｡また,

CO2分圧は, 36Pa (無制御)区と100Pa区を設定し,窒素の栄養につい

ても,それぞれのCO2処理区に,窒素濃度として, 0.5mM区, 2.OmM区,

および8.OmM区の3段階をおいた｡とりわけ,私たちが注目したのは,高

CO2環境下において能力的に過剰となるRubisco量にどのような変化が

現れるかについてである｡ Rubiscoは光合成のコンポーネント中で最大の

窒素の投資先であり,その量は葉身全窒素含量の20-30%にも及ぶ｡もし,

植物が高CO2環境下に理想的に適応をする能力を有するならば,その環境

条件下で過剰かつ最大の窒素投資先であるRubiscoを積極的に減少させ,

かわりに律速段階となっていると考えられる光化学系電子伝達系あるいは
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無機リン酸の再生産系の強化がはかられるはずである｡

図1に,生育CO2分圧が個葉の光合成速度, Rubisco量,葉身全窒素量

に及ぼす影響について調べた結果について示した｡ 100 PaCO2分圧下生育

したイネはすべての窒素濃度区において, 36Pa CO2分圧の同じ窒素濃度

区に比べ,光合成速度, Rubisco量,葉身窒素含量ともに減少しているのが

わかる｡特に,同一窒素濃度区に認められる光合成速度の減少とRubisco

量の減少は, Stittの指摘2)と一致する点である｡しかし,同一のCO2処理

区の範囲内では,窒素栄養に依存して調べたこれらすべてのパラメーター

0.5nMN　2.0 zzLMN　8.0 tnM N　-

図1 36Pa C02と100PaCO2分圧下で生育したイネ個葉の36PaC02で測定し

た光合成速度, Rubisco量および葉身全窒素含量｡イネは,水耕法により

0.5mM, 2.OmMおよび8mM N濃度で栽培された｡光合成速度はガス

交換法により光強度1800JLmOl quanta m~2S~1,葉温25oCで測定された.
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図2　36Pa C02と100Pa CO2分圧下で生育したイネ個葉の葉身全窒素含量と

光合成速度, Pubisco含量の関係｡

詳細は図1と同じ｡,0.5mM (△,▲) ,2mM (○,●),8mM (刀,})

の増加が認められ,例えば, 100Pa CO2下の8mM区と36Pa CO2下の

0.5mM区間では逆転が認められる｡このように, CO2分圧の違いの効果は

窒素栄養と深くかかわっていることがわかる｡中でも,同一窒素濃度区で

認められた光合成速度の減少とRubisco量の減少は,必ず葉身窒素の減少

を伴っている点が注目される｡そこで,次にこの各処理区における光合成

速度とRubisco量のデーターを葉身窒素含量に対してプロットしたものを

図2に示した｡光合成速度, Rubisco量ともに生育CO2分圧の違いにかか

わらず,同じ回帰線上にプロットされているのがわかる｡すなわち,この

ことは,長期間の高CO2処理で認められる光合成速度の減少やRubisco量

の減少は,私たちのイネの結果を見る限り,単純に葉身窒素含量の減少で
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説明ができることを意味している｡同時に,高CO2環境下で生じるRubis-

co量の減少応答は, Rubiscoだけに特異的に見られる現象ではないことを

示唆している｡事実,高CO2分圧下の光合成の律速因子である電子伝達活

性やショ糖合成のキー酵素ショ糖リン酸合成酵素(SPS),デンプン合成の

キー酵素ADPグルコースピロリン酸フオスフォリラ-ゼの酵素活性も葉

身窒素含量あたりで評価すると差は認められなかった｡このように,植物

は生理生化学的レベルでは高CO2環境に適応する能力を有していないと

結論される｡

ⅠⅠⅠ　おわ　り　に

現在,私たちは,重要なポイントはなぜ葉身窒素含量が高CO2環境で減

少するのかという点にあると考えている｡この現象は,一見単純に高CO2

処理によって個体としてのバイオマス増加に伴う体内窒素含量の希釈によ

る2次的なものであると解釈できると考えていた｡事実,私たちはこのイ

ネの結果でも,約20-50%ほどの乾物垂の増加が認められていた｡しかし

ながら,驚くべきことに,乾物垂増加にもかかわらず高CO2処理により総

葉面積は逆に減少し,個体レベルで評価すると葉の窒素分配皐が低下し,か

わりに葉鞘への窒素分配量が増加していることを見出した｡すなわち,檀

物は,高CO2環境への適応戦略として,個案内での酵素タンパク質レベル

で窒素の分配調節をするのではなく,むしろ,個体として器官形態的なレ

ベルで窒素の分配調節を行っていると考えるべきなのであろう｡
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植物の光合成における低温障害

寺　島　一　郎

Ⅰ.は　じ　め　に

熱帯･亜熱帯原産の植物の多くは,凍結を伴わない程度の低温(0-loo°)

によっても障害を受ける｡このような低温感受性植物には, Indicaタイプ

のイネ,トウモロコシ,モロコシ,アワ,ヒ工,キュウリ,カボチャ,ト

マト,インゲンマメなどの重要な作物が含まれている｡したがって,低温

障害克服のための研究は古くから行われてきた｡

また,近年の分子生物学の進歩は,低温耐性の形質転換植物の創出を可

能にした1)｡しかし,実学的な研究や形質転換植物の創出がさかんに行われ

ているにもかかわらず,低温障害のメカニズムそのものはそれほどよくわ

かっているわけではない｡低温耐性植物においては,導入あるいは改変し

た遺伝子の産物が,植物の耐性獲得において重要なはたらきをしているこ

とは明白であるのに,その遺伝子を変えればなぜ低温耐性になるのか?

というメカニズムそのものについての研究は,形質転換植物の創出に全く

追いついていない｡

低温障害について最も多くの情報が蓄積されているのは,花粉形成過

程2',膜脂質,および光合成に関する分野であろう｡しかし,光合成に関し

て言えば,情報の総量は多いが,それらは断片的であり,質の面でも,著

しく不均一である｡その理由は,さまざまな条件で栽培した多様な植物種

の,植物体,莱,葉緑体,チラコイド膜などいろいろなレベルの試料が研

筑波大学･生物科学系
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究対象とされ,低温処理の施し方も様々であるからである｡したがって,文

献サーベイによって葉の光合成の低温障害の全体像をつかむことは,少な

くとも,私たちが研究をはじめた1986年には困難であった｡そこで,私た

ちは,低温感受性植物としてこれまで良く研究に使われてきたキュウリに

ついて,その光合成系に,最も隠和な条件で起こる初発障害反応を特定し,

それから,カスケード的に起こる連鎖反応を,出来る限り丹念に追うとい

うアプローチをとることにした｡予備実験にちいて,障害部位は低温処理

の際に光を照射するか否かで全く異なることが明らかになった｡暗黒条件

下の障害については,すでに,詳しく述べた3,4)ので,本稿では光存在下に

おける障害について述べることにする｡

ⅠⅠ.光存在下の低温処理によってキュウリの光合成系に起こる

こと

キュウ_T)の葉と,光の存在下で低温処理すると,暗黒･低温処理の場合

に比べてかなり短い数時間の処理によって葉の光合成活性が失活する5-9)0

図1に見られるように光合成の失活が起こるのは,光照射を10oC以下で

行ったときに限られ,温度依存性は,きわめてシャープである｡この温度

は,膜脂質の相転移温度とほぼ一致する5)0

一般に,植物の葉から葉緑体テラコイドを単離して光合成電子伝達速度

を測定する場合,高い電子伝達速度を得るためには適当な脱共役剤を加え

る必要がある｡しかし,キュウリの葉を5oCで数時間照射した直後に単離

したチラコイドでは,電子伝達速度を測定する際に脱共役剤を加えなくて

も高い活性を示す｡このチラコイドは,適当な電子伝達受容体または,光

化学系Ⅰの周りのサイクリック電子伝達を媒介する薬剤を加えても,光に

よるプロトン汲み込み活性が見られない｡ところが,チラコイドのH十一

ATPase, CFI CF｡複合体のCF｡によって形成されるチラコイド膜を貫通

するプロトンチャンネルをブロックするDCCD (dicyclohexyl-car-

bodiimideを加えると,脱共役剤非存在下の電子伝達速度が低下し,脱共役

剤添加によって速度の上昇が見られるようになる7)｡また,光に依存したプ

ロトンの汲み込みによる外液のpHの上昇も起こるようになる｡このチラ
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図1キュウリの葉片の光合成活性の光･低温処理による低下｡
100J`mOl quantam~2S~1 (400-700nm)の光照射下,図に示した温度に

おいて0-6時間処理後, 25oCで光合成活性を測定した｡

コイドのポリペプチド組成をしらべて見るとH+-ATPaseを構成する

cFlの蛋白質量が減少していることが明らかになった｡テラコイドは,莱

を破砕して遠心した沈澱画分に得られるが,その時の上澄みにはcFlの蛋

白質がかなり検出された｡これらの結果は,光･低温処理した葉から単離

したテラコイド膜は,一部のCFlが膜から遊離したために脱共役状態と

なっていたことを示している8,9)｡このために,葉はATPを合成することが

できず,葉の光合成活性は低下したと予想した｡

光･低温処理した葉を室温で暗黒処理すると, 1時間程度でCF.はチテ

コイド膜に結合し,テラコイド膜は完全に共役した状態にもどる｡高濃度

の蛋白質合成阻害剤を共存させても修復は起こるので,この修復には蛋白

質の合成は関与していない8)｡また,暗黒処理を低温で行うと修復は起こら

ない8)0

cFlの遊離とその修復が起こるメカニズムは不明である｡この損傷がお

こるためには,光の存在が必須である｡光照射によってATPaseのコン
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フォーメーションが変化することが知られているが,コンホ-メ-ション

の時には膜から離脱しやすいという可能性もある｡もちろん膜脂質の相転

移も関与しているだろう｡表在性蛋白質の脂質との相互作用が相転移に

よって弱まり,コンホ-メ-ション変化が起こると外れやすくなる可能性

もある｡コンプオーメ-ション変化や相転移がおこるのは障害が起こるた

めに必要な数時間という時間よりもかなり短い分オーダーの出来事である

ことを考えると, 5時間と言う長い時間の間に,/たとえば,液胞からH+が

漏れだし,葉緑体を含む細胞質のpHが下がることがCFlの脱離に重要な

役割を果たしているのかも知れない10)｡また,光･低温処理を窒素気流中で

行ってもCFlの脱離は起こる(舟山･寺島,未発表)0

もし, CFlの障害が光合成系における唯一の損傷であるとすれば室温･

暗処理によるATPaseの修復後,葉は光合成を行うはずである｡しかし,莱

の光合成は,数時間の暗黒処理では全く回復しない｡

SassenJ.athら11)は,トマトにおいて,キュウリに見られる不可逆的阻害

と同様の阻害を報告した｡光･低温処理を施したトマトの葉を室温で光照

射すると,炭酸固定経路の中間産物のうちフルクト-ス1, 6一二リン酸など

が蓄積した｡このことから予想されるように,粗抽出液中のフルクト-ス

ビスフオスフアタ-ゼ(FBPase)の活性は低下していたo　しかし,粗抽出

液に還元剤であるジチオスレイトールを加えてFBPaseを還元すると,活

性は対照と全く変わらなかった｡FBPaseなどの酵素は,生理的pIiではチ

オレドキシンによって還元された場合にだけ高い活性を示す12)｡阻害が起

こった葉では,酵素が何らかの理由で酸化され,不活性化された状態にと

どまっていたのだろう｡

私たちも,早速,キュウリにおいてこの追試を行ない,光･低温処理後

に抽出したFBPaseは酸化されていることを確認した｡次にわれわれは,

チオレドキシンシステム(図2)が正常かどうかを調べることにした｡光化

学系Ⅰから電子を得たフェレドキシンはフェレドキシンチオレドキシンオ

キシドレダクタ-ゼ(FTR)を還元し,還元されたFTRがチオレドキシ

ンを還元する｡

FBPaseが傷んでいないことは,DTTの存在下で高い活性を示すことで
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図2　チオレドキシンによるカルビンサイクル酵素の活性化｡

明らかである｡また,DTTの還元力はチオレドキシンを介してFBPaseに

伝わるので,チオレドキシンもダメージを受けでいないと判断した｡フェ

レドキシンについても,単離して活性が保持されていることを確認した｡

FTRの簡単な活性測定の方法が思い浮かばず行き詰まっていたとき,万が

一の可能性を考えて,光化学系Ⅰの活性測定を行ってみた｡

ⅠⅠⅠ.光化学系Ⅰの光阻害の発見

それまで,光化学系Ⅰの活性測定は,還元型のdiaminodurene (DAD)か

らmethyl viologenまで電子伝達速度を測定することによって行っていた

が,光･低温処理した葉から単離したチラコイド膜では,活性がやや落ち

ることなどもあり,光化学系Ⅰが正常かどうか確信が持てなかった｡しか

し,光合成の研究において光阻害といえば,光化学系ⅠⅠと相場が決まって

おり,この試みはそうした常識からはずれた試みであった｡

私たちは,まず測定システムを再検討することにした｡光化学系Ⅰの還元

側には,図3のような電子伝達コンポーネントがある｡フェレドキシンは,

生理学的な濃度ではFA/FBから電子を受け取る｡ところが, methyl

viologenは, Fxからも電子を受け取ることができる｡したがって, methyl

viologenを電子受容体に使ったのでは,生理学的な光化学系Ⅰの反応を測

定しているとは言えない｡そこで,私たちは,光化学系Ⅰからの生理的な電



108

MV<･･･:All d'

Fe汀｡d｡dF AP B

Plastcyanh

p;(
図3　光化学系Ⅰの電子伝達コンポーネント｡

A｡はクロロフィル, A.はフイロキノン, Fx,FA/FBは鉄イオウセンター

であるo

MV, methyl viologen.

子受容体となっているフェレドキシンを介したNADPの光還元を測定す

る事にした｡案に相違してというより,かすかな期待の通り,光･低温処

理した葉では光化学系Ⅰが傷んでいることがわかった13)｡

この損傷は,暗黒条件下では起こらず,窒素気流中でも起こらなかっ

た13)｡これらは,葉の光合成系に不可逆な阻害が起こる条件に一致してい

る｡光化学系Iの障害が起こるタイムコースや温度条件も葉の光合成系の

不可逆的な失活をもたらす条件とも良く一致した｡

その後,光化学系Ⅰの損傷のメカニズムは園地によって詳しく研究され

ている｡これまでに, methyl viologenの濃度を変えた詳細な研究14)や,

ESRの測定やフラッシュフォトリシス15'などにより,損傷の箇所が光化学
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系の還元側のFx,FA/FBであることが明らかになった｡さらに, Alが傷ん

でいる可能性もある｡

還元側のF^/FBが傷んでも,通常光化学系Ⅰの活性測定をする際に用い

る高濃度(mMオーダー)のmethyl viologen存在下では, methyl viologen

はFxからも電子を受け取ることができるので,光化学系Ⅰからmethyl

viologenまでの活性はそれほど落ちない｡これが,これまでの測定で,光

化学系Ⅰの顕著な損傷を発見できなかった理由である｡生理学的な電子受

容体であるフェレドキシンは生理学的な濃度では, FA/F｡からしか電子を

受け取ることができないので, FA/FBの損傷の検出に敏感だったのだ｡

もっとも,同じDADからmethyl viologenまでの活性測定でも, methyl

vio】ogenの濃度を〃M程度にすると,顕著な活性の低下が観察される｡

チオレドキシンによって還元を受け活性化される酵素を還元状態に保つ

ためには,絶えず,チオレドキシンからの還元力が供給されなければなら

ない12)｡そうしないと,還元力と競合的に酸素によって酸化されてしまう｡

したがって,これらの酵素の酸化還元レベルは,光化学系Ⅰからの電子の供

給速度によって決まってくる｡これらの酵素の還元レベルが,光合成の光

依存性と類似の光強度依存性を示すことは,このためである｡光化学系Ⅰの

還元側が傷むと,当然還元力の供給速度は遅くなり,これらの酵素は,強

い光強度下でも酸化された状態となる｡ Sassenrathらがトマトで発見し,

つづいてわれわれがキュウリで確認したカルビンサイクルのビスフオス

フアタ-ゼの阻害は,チオレドキシンシステムのそもそもの電子供給源で

ある光化学系Ⅰの不可逆的な阻害によって無理なく説明できる｡

光化学系Ⅰの光阻害がどの様なメカニズムで起こるのかは,まだ良く分

かっていない｡酸素が存在する条件でしか起こらないこと,活性酸素のス

カベンジャーが保護効果があることなどから,活性酸素が関与しているこ

とは間違いない16)0

このような研究は, invitroのシステムの方が行いやすいが,最近,園池

は,キュウリでも低温耐性のホウレンソウでも,単離チラコイドでは,室

温でも阻害が起こることを見出した16)｡したがって,ポテンシャルとして光

化学系Ⅰの阻害は室温でも起こり,低温感受性植物のチラコイドに特有の
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現象ではない｡したがって,キュウリにおいて低温感受性でホウレンソウ

においては低温耐性の,系Ⅰの保護に関する(おそらくは活性酸素消去系)

因子は,チラコイド膜単離時に,チラコイドから外れると予想できる｡現

在この因子の特定が行われているところである｡

また,電子伝達の阻害の後,反応中心を擁する二つの蛋白のうちPsaBの

産物が分解をうけることがすでに明らかになっている17)｡また,光化学系Ⅰ

の阻害は完全に不可逆的ではなく,数日のオ二ダーで修復が起こることも

わかってきた'(園池,未発表)0

ⅠⅠⅠ.膜の相転移との関係

膜脂質の問題は,低温障害に関連する問題のうちでは最も良く研究され

てきた｡当初は膜そのものが注目され,膜を構成する膜脂質が相転移を起

こすと,プロトンやその他のイオンが漏れやすくなると考えられた｡しか

し,少なくとも高等植物の膜においては,イオンが漏れやすくなると言う

直接的な証拠はない｡ヤエナリを用いた吉田らのデータはこの仮説を全く

支持しない10)｡おそらく,低温障害の初発反応は,膜そのものの変化ではな

く,膜表在性蛋白(CFlやチラコイド膜単離時にはがれてしまう活性酸素

消去系のコンポーネント)と膜との相互作用が,低温における膜の相転移

によってドラマチイツタに変化することであろう｡未同定の因子の特定を

急ぎ,膜との相互作用を詳細に検討することが,この間題を解決するため

の次の一歩である｡
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湿潤土壌条件下における作物の
急性萎凋枯死

平　沢　　　正

1.は　じ　め　に

土壌水分が低下すると,植物の体内水分は減少し,いろいろな生理作用

が影響を受ける｡したがって,水は乾燥地や半乾燥地などでは作物の収量

の大きな制限要因となっている｡一方,わが国では年間を通してみれば,降

水量が蒸発量を上回り,湿潤で,土壌水分の低下程度も半乾燥地などに比

べればはるかに少ない｡しかし,数年に一度は夏に早魅害が問題となって

いる｡このような早魅害は梅雨期の湿潤条件に作物が生育することによっ

て根系の発達が悪くなり,このことによって梅雨明け直後の夏の高温･乾

燥下での水ストレスが助長されることによっておこると考えられてい

る10)｡さらに,土壌水分が十分にある条件でも,作物の個体全体,あるいは

一部の器官が水を失って急激に萎凋,枯死することがある｡たとえば,出

穂開花期にフェーンによって水稲の穂が水を失って白く枯死する白穂,餐

熱期に水稲の個体全体が水分を失って枯死する青枯れ,稔実期にダイズの

茎葉が水分を失って枯死する急性萎凋,収穫期のキュウリにおこる急性萎

凋などがある｡このような萎凋,枯死の多くは,環境条件が蒸発散の少な

い条件から多い条件に大きく変化した時におこる傾向が認められる｡湿潤

なわが国ではあるが,このように生育期間中に体内水分欠乏を経験する作

物は少なくない｡

筆者らはキュウリの急性萎凋の発生要因について数年間検討してきた｡

東京農工大学･農学部
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以下その概略を紹介する｡

2.キュウリの急性萎凋と萎凋要因

健全にかつ旺盛に生育していたキュウリが,土壌水分が十分あるにもか

かわらず,収穫期間中の晴天日に突然萎凋し,夜間には回復するが,翌日

は再び萎凋し,多くの個体は日を追って萎凋の程度が著しくなり,数日の

図1急性萎凋をおこしたキュウリ(右)と萎凋をおこっていないキュウリ(左)

(平沢ら, 1990)

急性萎凋をおこしたキュウリも前日まで萎凋のおこっていないキュウリ

と同様旺盛な生育をしていた｡
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うちに葉が緑色を残したまま枯死する(図1)｡このような萎凋は菌,線虫,

昆虫などによる障害によるものではなく,急性萎凋症と呼ばれて区別され

ている9)0

(1)急性萎凋をおこしたキュウリの葉内水分

圃場に生育するキュウリを用いて検討したところ,急性萎凋をおこした

キュウリの葉の水ポテンシャルは萎凋程度の大きい葉ほど低く,案内水分

が減少することによって萎凋がおこっていることがわかった6)｡土壌水分

が低下すると下位の葉から黄化しつつ枯死していく｡しかし,急性萎凋を

おこしたキュウリでは葉の萎凋程度と葉の水ポテンシャルには上位の葉と

下位の葉とで大きな違いはなく,葉の枯死も緑色を残したまま急激におこ

り,土壌水分が低下した場合とは著しく異なった｡

葉の拡散抵抗は萎凋した葉ほど大きいので,葉の萎凋を引き起こす案内

水分の減少は蒸散による葉からの水分損失が大きいことによるのではな

く,葉への水の供給が著しく低下する,いいかえると植物体内における水

の通導抵抗が著しく大きくなるためであることになる6)0

(2)急性萎凋をおこしたキュウリの水の通導抵抗

根から葉までの水の通導抵抗は,急性萎凋のおこっていないキュウリに

比べて,急性萎凋がおこり著しく萎凋したキュウリでは10倍以上,萎凋程

度の小さいキュウリでも3-4倍であった7)0

急性萎凋をおこしたキュウリの水の通導抵抗の大きくなっている部位を

検討した｡その結果,急性萎凋のおこっていないキュウリの茎では各部位

とも水の通導抵抗は小さかったのに対して,急性萎潤をおこしたキュウリ

では第2節直下から腔軸下端の部位の水の通導抵抗が著し.く大きく,この

部位の水の通導抵抗は萎凋程度が大きく,葉の水ポテンシャルが大きく低

下した個体ほど大きかった(秦-1)｡そしてこの茎基部の水の通導抵抗の増

加は全抵抗の増加分にほぼ匹敵していた｡以上の結果は急性萎凋をおこし

たキュウリの案内水分の著しい減少が茎基部における水の通導抵抗の著し

い増加によっておこっていることを示している｡

(3)茎の水の通導抵抗の増加要因

急性萎凋をおこしたキュウリの茎の導管には,これまでに多くの報告が
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表-1急性萎凋をおこしたキュウリと萎凋のおこっていないキュウ

リの茎各部位における水の通導抵抗(MPa s cm 3)1) (平沢

ら　未発表)

･na芸芸凋諾苧忘芸芸監吉46芸豊吉諾豊吉1;芸雷‡ :言霊監‡ ;68霊豊吉

無　　　1.57　　023　　020　　032　　064　　0.75　　1 44

(155)2' (65)　(90)  (120)  (130)  (15 0)  (135)

5　　..-_′　　　　　)

9　｢ヽ∪　4　5-　　　　　　.hU

.れ‖t ‖臥t

Vtn　　=　　　=　　　=

rt TJIlrJ　　　,

I S

一　粥引

.･I=
a nJ　　　　　.日.‖1

1　EJ O　54　　　　　8"　jZ:　　　　　山叩1 1 nU　1

50刺

I o朋
6　)　00　)l　｢ヽ∪　3　60　nJ　1　000　)　3.I

l寸　L.IJ Lr_　O
dl nU　3　8

I e J　　りJ 1

)　　-.4　-

中　　大

有

1)茎の各部位を切り出し､下端に0 012MPaの水圧をかけ､他の切断面から出て

くる単位時間当たりの水の量(E)を測定した.切り出した茎の水の通導抵抗(R)は

次式より算出した

R=0012/E

2)測定に供した茎の長さ(cm) 3)萎凋程度　4) 7節直下から5節直下の茎の部位

5) 20節直下から18節直下の茎の部位.

あるように9),テロシスの形成が認められる(図2)｡導管がこのようなチロ

シスによって閉塞されていればそれだけ水の通導が悪くなると考えられ

る｡そこで,チロシスによる導管の閉塞程度を表わす指標として,導管の

全横断面積に対するチロレスによって占められている導管面積の割合(以

下導管の閉塞率という)を求めたところ,萎凋の認められなかったキュウ

リでは茎の部位によって導管の閉塞率に違いは認められなかったが,急性

萎凋のおこったキュウリでは,腫軸における閉塞率が他の部位に比較して

明らかに高かった(表-2)｡そして,腔軸における導管の閉塞率の大きいキュ

ウリほど茎基部の水の通導抵抗が大きい傾向が認められた6,7)0

以上のことから,急性萎凋においてキュウリが萎凋するのは,茎基部に

テロシスが形成され,これによって茎基部の水の通導抵抗が大きくなり,莱

への水輸送が著しく減少することによって案内水分が減少し,萎凋するも

のと考えられた｡
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図2　急性萎凋をおこしたキュウリの木部導管に形成されたテロシス(平沢ら,
1991)

表-2　急性萎凋をおこしたキュウリと萎凋のおこっていないキュウ

リの茎各部位におけるテロシスによる導管の閉塞率(%)1)の

比較(平沢ら　未発表)

急性萎凋　歴軸中央部　2節直下　4節直下　8節直下

の有無

無　　　　7.7 /　　　4.1　　2.0　　　　3.8

有(中)2) 28.3　　　　　7.2　　　5.7　　　1,9

1)導管全断面積に対するチロシスによって占められている導

管面積の割合(%). 2)萎凋程度.
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3.テロシスの形成に関わる要因

急性萎凋は曇雨天が数日間続いた後,あるいは排水不良の圃場に多く発

生するなど,根系の発達や根の生理的活性が低下する条件で発生しやすい

ことが経験的に知られている｡急性萎凋がおこる過程を詳細に観察したと

ころ,急性萎凋がおこるキュウリでは,萎凋がおこる前に,必ず根の能動

的吸水能力が低下し,日中気孔開度が小さくなっていることがわかった｡こ

れらに基づくと;チロシスの発生に関してつぎのような過程が考えられる｡

すわなち, (i)多湿,低日射条件に生育したり,排水不良の圃場などに生育

して根の吸水能力の劣るキュウリが,晴天で日射が強く蒸散の著しく盛ん

な条件におかれると,蒸散と吸水の不均衡が生じて,葉と茎の木部の水ポ

テンシャルが大きく低下する｡ (ii)茎の木部の水ポテンシャルがある値

以下に低下するとチロシスが形成され,茎基部の導管の一部が閉塞して水

の通導抵抗が増加する｡ (iii)このように一度テロシスが形成されて茎の

水の通導抵抗が増すと,正フィードバックによって茎の木部の水ポテン

シャルは一層低くなってテロシスの形成がさらに進み,水の通導抵抗が一

層大きくなる｡

この仮説を検討するため,暗天日の早期に前日まで萎潤の全く認められ

表-3　根系の一部切断が葉の水ポテンシャ/レと茎基部の水通導抵抗

に及ぼす影響(ポットに生育するキュウリ)1) (平沢･荒木

1993)

葉の水ポテンシャル　　　　水の通草抵抗2)

( MPa )　　　　　　　(MPa s cm-3)

無処理　　　　-0.27±0.08　　　　　　　　4.8± 1.8

根切断　　　　-I. 06±0. 08　　　　　　156. 8±46. 2

1)晴天日の早朝に根を1-2本残し､他の根はすべて基部で

切除した.日中に葉の水ポテンシャルを測定した後に茎

を採取し､水の通草抵抗を測定した.

2) 2節直下から腔軸下端までの茎の抵抗.
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ない健全なキュウリを用い,根系の一部を残して他は基部から切断し,4-5

時間直射光下において葉の水ポテンシャルを低下させた｡その結果,葉の

水ポテンシャルの低下した個体で茎基部の水の通導抵抗が大きくなり(表-

3),茎基部の水の通導抵抗と導管におけるチロシスの形成は多くの根を切

断し,葉の水ポテンシャルの低下した個体ほど多く認められた6,7)0

4.生育条件,ウイルス感染の有無とチロシスの形成

(1)生育条件

急性萎凋は多窒素条件や低照度条件に生育したキュウリで発生が多い｡

これには多窒素条件や低照度条件で生育した植物は茎葉部に比較して根系

の発達が劣ることに加えて,茎の水ポテンシャルの低下に対するテロシス

形成の程度も異なる可能性が考えられたo　そこで,前述と同様に根系の一

部を切断し,茎葉部の水の通導抵抗を比較したところ,多窒素･低照度条

件に生育したキュウリは窒素の少ない条件に生育したキュウリに比較し

て,葉の水ポテンシャルの低下に伴う茎葉部の水の通導抵抗の増加程度が

大きかった3,7)0

(2)ウイルス感染

急性萎凋をおこしたキュウリの多くにキュウリモザイクウイルス

(CMV),ズッキーニ黄斑モザイクウイルス(ZYMV),カボチャモザイク

ウイルス(WMV2)などのウイルスが単独または混合感染していること,こ

れらのウイルスを接種したキュウリには急性萎凋がおこることが認められ

ている11･12)｡しかし,急性萎凋をおこしたキュウリ,萎凋していないキュウ

リなど多くのキュウリを用いてウイルス感染の有無を検討したところ,急

性萎凋のおこった個体の多くにこれらのウイルスが検出されたが,萎凋し

ていない個体にもウイルスが感染しており,さらに,急性萎凋のおこった

個体でもウイルスが検出されないものがあった5･8)｡したがって,急性萎洞

の発生はウイルス感染だけで説明することができないことになる｡このこ

とから,急性萎凋は葉の水ポテンシャルの低下によって発生し,多窒素,低

照度などの条件と同様にウイルス感染によって助長されると仮定し,CMV

とZYMVを混合接種して,ウイルス感染が葉の水ポテンシャルの低下に
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伴う茎のテロシス形成と水の通導抵抗の増加に及ぼす影響を検討した｡そ

の結果,ウイルスを接種し,ウイルスが感染したキュウリの中には,葉の

水ポテンシャルが低下すると,テロシスの形成と茎の水の通導抵抗がウイ

ルスを接種しなかったキュウリに比較して著しく増加した個体が認められ

た5,8)0

5.キュウリの急性萎凋の発生過程

以上のキュウリの急性萎凋に関する検討結果から,キュウリの急性萎凋

の発生過程は次のように考えられる｡すなわち,収穫期のキュウリが長雨

や多窒素,低照度条件あるいは排水不良の圃場に生育すると,根の生理的

活性が低下したり,茎葉に比べて根系の発達が劣り,茎葉部の蒸散能に比

較して相対的に吸水能力が低下する｡このようなキュウリは暗天日には蒸

散に吸水が追いつかなくなって葉ひいては茎の水ポテンシャルがより大き

く低下し∴茎基部の導管にチロシスが形成される｡この時,多窒素,低照

度条件に生育したキュウリ,ウイルスに感染したキュウリではより多くの

テロシスが形成されることになる｡テロシスが一度形成されると葉と茎の

水ポテンシャルの低下,テロシスの形成,茎の水ポテンシャルの増加が個

体が枯死するまで正のフィードバックで進む｡多窒素,低照度条件に生育

したキュウリ,ウイルスに感染したキュウリではチロシスが形成され易い

ので,茎葉の水ポテンシャルの低下と葉の萎凋はより急激に進むことにな

る8)0

6.おわ　り　に

水稲の自穂は穂首の水の通導抵抗の著しい増加によっておこり2),白穂

発生の品種間差にはこの水の通導抵抗の増加程度の相違が関係する14)｡そ

してこの水の通導抵抗の増加はチロシスによる導管の閉塞ではなく,導管

内に気泡が発生することによっておこるらしい13)｡ダイズなど他の急性萎

洞の発生要因については今後検討しなければならないが,キュウリの急性

萎凋,水稲の白穂はいずれも茎の水の適導抵抗の著しい増加が発生要因で

ある｡植物の茎葉への水供給の最も大きな制限要因は,通常は水が土壌か
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ら根の木部に入るまでの吸水過程にあると考えられている｡しかし,場合

によってはこのように茎の水の通導機能の著しい低下が問題となることが

ある｡茎の水の通導機能の低下は土壌水分が著しく低下した時におこる問

題として,導管内での気泡の発生に着目して検討されている1･15)｡そしてど

の程度の乾燥条件まで茎の水の通導機能が低下しないでいられるかが作物

や樹木生産だけでなく,植物種の分布にも重要な影響を及ぼすので,この

間題は最近注目されている1,4･15)｡上述の筆者らの検討結果は,水ストレスに

よっておこる導管の閉塞には気泡による閉塞の他にチロシスによる閉塞が

あること,そして茎の水の通導機能の著しい低下は,土壌水分が著しく低

下した時だけでなく,土壌水分が十分ある条件でもおこりうることを示し

ている｡また,植物体の水ポテンシャルが土壌水分が大きく低下した時ほ

どに低下しなくても,茎の水の通導抵抗が著しく増加することは,水の通

導抵抗の増加と関係する茎の性質が生育条件の影響を大きく受けることを

示唆している｡すなわち,わが国のような湿潤な気候条件では,生育条件

が湿潤であるがゆえに,時折やってくる比較的乾燥する条件に耐えること

のできない性質を植物がもつことになるかも知れない｡どのような条件で

も導管の閉塞がおこらず,安定して生産をあげ得る作物を育成していくた

めには,テロシスや気泡の発生機構,そしてこれらの発生に関係する茎の

性質を明らかにしておく必要があるが,これらについては現在不明な点が

多い｡地上部と地下部の水環境にも着目して今後検討を進めていきたいと

考えている｡
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水環境に対する根の適応機構
-水分屈性-

高　橋　秀　幸

陸上植物の乾燥に対する適応戦略は多様である｡根の伸長方向の制御も,

植物が乾燥という厳しい環境の下で生存するために必要な生存戦略であ

る｡その根の伸長方向の制御には,重力屈性が重要な役割を演じている｡一

方,植物の根が伸長方向を制御するために,水分の多少を感知する能力を

持つことも古くから指摘されており,根は一般に正の水分屈性

(hydrotropism)を示して多湿側に屈曲成長すると考えられてきた(高橋,

1992 ; Takahashi, 1994 ; Takahashi and Suge, 1994)｡これらの植物の能

力は,水生植物が陸上植物へと進化するときに,生物にとって臨界的な水

環境との戦いの中で獲得されたものと考えられる｡しかし,根の水分屈性

に関しては,これまで実験的証拠に欠けていたというのが実状である.車乞

燦という臨界環境で生存するために,植物が自然界でどのようにして根の

水分屈性を機能させるのか,また水ストレス回避のために水分屈性がどの

程度の役割を担っているのかなどの詳細はわからないが,近年,われわれ

は根の水分屈性の存在を証明することに成功している｡

1.水分勾配の形成

ザックスやダーウィンが19世紀に行った実験では,とくに厳密な湿度制

御は行なわず,底が節でできた容器に湿ったオガクズのようなものを詰め

て種子を播き,それを空気中に一定の角度で吊して,底から空気中にでて

くる根が,そのまままっすぐ空気中を下方向に伸長するか,湿ったオガク

東北大学･遺伝生態研究センター
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ズの入った節に沿って屈曲して伸長するかを調べる(Darwin, 1881;

Sachs, 1887)｡今世紀に入ってIiooker (1915)は,硫酸を密閉した容器の

中に湿った滴紙を吊してルビナスの根に水分勾配を与えることによって,

自作の湿度計を用いて,水分屈性の発現に必要な水分勾配を測定している｡

また,ガラスの容器に湿度をあらかじめコントロールした空気を通風し,そ

こに植物体の入った鉢や芽生えをおく方法もある(Jaffe et al. 1985; Ta-

kahashi and Suge, 1991)｡

鉢の場合には湿った培土と通風される空気との間に湿度差が生じるが,

芽生えだけを固定する場合には,そのそばに湿ったガーゼを巻き付けるな

どして水分供与体をおく必要がある｡さらに,水分勾配をより的確にコン

トロールする方法として,閉鎖型の容器内に水供与体とともに各種の飽和

塩溶液をおくと,いろいろな程度の水分勾配を形成することができる

(Takahashi and Scott, 1993; Oyanagi eta1, 1994)｡たとえば,湿らした

ガーゼを何重にも巻いた水供与体の横数ミリメートルのところに根を垂直

におくと,炭酸カリウム(K2CO｡)の飽和塩溶液をおいた場合,根端部の

湿度勾配を約10/. RHmm~1前後にコントロールすることができるoトウ

モロコシ,コムギ,エンドウ(ageotr()Pum)の根は,この約10/. RHmm~1

の水分勾配を感知して正の水分屈性を発現する｡その水分屈性の程度は,一

定の範囲内では水分勾配の強度に比例する｡最近は,浸透圧の異なる2個

の寒天小片を根の先端に左右均等にのせて,根に水ポテンシャル勾配を与

えて水分屈性を誘導する方法も確立されている(図1)0

2.水分屈性と重力屈性の相互作用

根の水分屈性は,地球上では,重力屈性によってマスクされてしまうこ

とが,重力屈性を欠損したエンドウ突然変異体(ageotropum)の根が顕著

な水分屈性を発現することからわかる(Jaffeetalリ1985; Takahashiand

Suge, 1991)｡その重力屈性の水分屈性に対する干渉の程度は,植物の種類

によって異なる｡つまり,正常なアラスカエンドウの根は突然変異体の根

が水分屈性を顕著に発現するような水分勾配下でも重力屈性を強く発覗

し,水分屈性を発現しにくい(Takahashi andSuge, 1991 ; Takahashiet
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Fig. 1 Time-course of hydrotropic curva-

ture caused by a water-potential

gradient in the root cap of

qeotroPum pea mutant. Phot0-

graphs show root curvature every 2

h after the application of agar

blocks. Root on the right; an

agar block containing sorbitol (-1

MPa) was applied to･the right side

of the root cap and a contrtol plain

agar block to the left side. Root

on the left; Control plain agar

blocks were symmetrically applied

to both sides of the root cap.

(Takano ei al., Planta 197: 410-

413, 1995)
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alリ1992)｡このとき,アラスカエンドウの根も,水平においてクリノスタッ

トといわれる装置で低速で回転させて重力屈性を消去すると,強い水分屈

性を示すようになる(高橋ら, 1995)｡また,根端を下にして垂直においた

トウモロコシの根は水分勾配に強く反応するが,根を水平に近付けること

によって重力刺激量を大きくすると,根は水分屈性よりも重力屈性を強く

発現するようになる(Takahashi andScott, 1991)｡さらに,根を垂直に

おいて水分勾配の強さを変えると,重力屈性を強く発現する根ほど,水分

屈性の発現にはより大きな水分勾配を必要とする(Takahashi and Scott,

1993)｡遺伝的に重力屈性の程度の異なるコムギ品種の根の水分屈性も調べ

られ,いくつかの反応型に分類されている(Oyanagiet a1., 1995)｡すな

わち,ある品種群では水分屈性を強く発現して重力屈性が弱く,また,あ

る品種群では重力屈性を強く発現して水分屈性が弱い｡しかし,品種の中

には,重力屈性および水分屈性のどちらも比較的弱いものが存在する｡こ

のように,.水分屈性の発現は確かに重力屈性の強さによって影響されるが,

それが必ずしも重力屈性だけによって決まるものではない｡

3.水分屈性発現のメカニズム

1)水分勾配の感受

水分屈性のための水分勾配は根冠によって感受され,その情報が伸長域

に伝達されて偏差成長を起こすことが,根冠部を切除すると水分屈性がみ

られなくなる実験結果などから示されている(Jaffeeta1.,1985; Takaha-

shi andSuge, 1991 ; Takahashi andScott, 1993)｡一方,屈曲する伸長域

に水分勾配を与えても正の水分屈性は誘発されない(Takano et a1.,

1995)｡この根の水分屈性が根冠部における偏差的な水ストレスによるもの

かどうかを調べるために, 1mm3ほどの大きさの寒天片に各種濃度のソル

ビトールを含ませ,それを根冠あるいは伸長域の片側に付着させて根端の

片側にいろいろな程度の水ストレスを与えることができる(Takanoetal･,

1995)｡このようにして根冠部の片側にソルビトール寒天片,その反対側に

コントロール寒天片をのせた場合, ().5-1.5MPaのソルビトールによって,

根はソルビトール寒天片とは反対側に屈曲する｡また,比較的高濃度のソ
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ルビトール(2MPa)を含んだ寒天片を根の伸長域の片側に与えた場合,梶

は逆にソルビトール寒天片側にわずかに屈曲する｡これは根の水分屈性が,

根冠による水ポテンシャル勾配の感受を介して発現するためである｡

2)偏差成長

根の水分屈性は伸長域における偏差成長の結果として起こるものであ

り,水分勾配下では低湿度側に比較して高湿度側の伸長速度がより小さい

(Takahashi and Suge, 1991)｡この偏差成長の仕組を明らかにするために,

植物細胞の成長速度を表す成長方程式に基づいて,根の伸長部位における

高湿度側および低湿度側の組織の水ポテンシャル,浸透ポテンシャル,膨

圧,降伏圧,細胞壁の伸展係数が測定されている(平沢ら, 1995)｡根の水

分屈性では,根を適当な水分勾配下において3-4時間後にはその屈曲が認

められるようになるが,この水分屈性の認められる直前あるいは直後に,梶

端より1-8mmの伸長部位を含む部分を取りだし,高湿度側と低湿度側に

面した側とに2分割し,それぞれの部位の水分状態と細胞の伸展係数を測

定すると,低湿度側と高湿度側の間には水ポテンシャル,浸透ポテンシャ

ル,膨圧,降伏圧の差は認められない｡ところが,細胞壁の可塑的伸展係

数は,高湿度側よりも低湿度側で有意に大きくなっている｡これらのこと

は,根の水分屈性は根の伸長部の水分状態の相違によって起こるのではな

く,伸長部の組織の伸展係数が相違することによって起こることを示して

いる｡水分勾配の刺激は非伸長部の根冠で感受されることから,伸長郡の

伸展係数を変化させるような情報が根冠から伸長域に伝達されるものとみ

られる｡

3)シグナルの伝達

水分屈性発現における情報伝達系にはカルシウムが関与している(高野

ら, 1995)｡つまり,ソルビトールによる水ポテンシャル勾配や空気湿度勾

配に反応して起こる根の屈曲が,カルシウムのキレート剤によって阻害さ

れ,キレート剤をカルシウムで置き換えると,根は再び水ポテンシャル勾

配に反応して屈曲するようになる｡カルシウム(10mM)を含んだ寒天片

を根冠の片側に与えると,ソルビトールの場合のように,根はカルシウム

とは反対側に大きく屈曲する(Takahashiet a1., 1992)｡このとき,水分
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屈性は刺激を与えて3-4時間後にみとめられるようになるが,カルシウム

による屈曲の開始は処理1時間後には明らかである｡また,カルシウムに

よる根の屈曲は,ある程度の水ストレス条件下で促進される(高野ら,

1995)｡すなわち,カルシウム寒天片を不均等に処理する直前に,根を相対

湿度95%前後の気中にト4時間おくと,長時間気中におかれた場合の万

が,その後のカルシウムによる屈曲が大きい｡同じように,根の先端を色々

な濃度のソルビトール溶液で1時間処理した後にカルシウム寒天片を与え

ると,カルシウムによる屈曲が促進される｡その場合の最適ソルビトール

濃度は0.05MPaである｡

次に水分屈性発現に対するカルシウムチャンネ)I,ブロッカーとカルシウ

ムイオノフォアの作用を調べると,カルシウムチャンネルブロッカーのベ

ラパミールとニフェディピンは根の水分屈性に影響しないが,塩化ランタ

ンは水分屈性を阻害する｡この水分屈性を阻害する濃度の塩化ランタンは,

根の成長を阻害することはない｡また,カルシウムイオノフォアのA23187

の処理は,根の水分屈性を促進する｡与えたEGTAやランタンは細胞内に

入り込むとは考えられないので,以上の実験結果は,アポブラストのカル

シウムが細胞内に動員されることが水分屈性の発現に重要な役割を演じて

いることを示唆している｡水分ストレスが細胞膜上二のカルシウムチャンネ

ルの開閉を制御することは十分に考えられる｡

これらカルシウム･カルシウムチャンネルと偏差成長の関係は明らかで

ないが,根冠による水分勾配の感受は,何らかの形で根冠のカルシウムの

動態に影響し,それが伸長域での偏差的な細胞壁の伸展性および屈曲を誘

導するものとみられる｡
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中国半乾燥地における砂漠化
のメカニズム

根　本　正　之

は　じ　め　に

中国の穀物生産地は1994年,土地の砂漠化や商品作物生産地への転換あ

るいは工場用地への転用によって71万haも減少した｡新たに作られた耕

地を加えても約40万ha減ったことになる(1′995年2月11日:朝日)0

我々の研究･調査の対象地域である内蒙古自治区奈蔓旗でも事情は似てお

り, 1963年に8万人だった人口は1990年には13万7千人に増加したが,

耕地面積は確実に減少している3)｡奈卓旗を含むLandsat TMとMSS

データを解析した結果,集落近傍や道路沿いでは植林などで縁q)回復がみ

られる反面,集落から離れた場所では天水畑の過耕作あるいは草原におけ

る放牧家畜頭数の増加によって砂漠化が進行している2)0

砂漠化の過程と臨界環境

砂漠化とは,さまざまな負の環境因子が働いて当該地域に分布する植物

の生育を抑制,ついには枯死するまでに至らしめる現象であり,その結果

として砂漠のような土地が出現する｡

負の環境因子として水分の欠乏,土壌表層の流動化あるいは塩類の集積

等をあげることができる｡このようなストレス条件下にある脆弱な土地で

は,放牧や耕作などがそれほど過度でなくても砂漠化土地となる｡また各々

の負の環境因子に対する耐性が小さい種ほど臨界環境に近づきやすい｡そ

農林水産省･農業環境技術研究所



132

して総べての種が生育の臨界点を過ぎれば,ほどなくして植物が跡形もな

く消失し,あたかも砂漠のような土地となる｡

本稿では,まず奈量旗地域の砂丘植生におよぼす放牧の影響と,砂丘の

代表的な草種の成長特性,次いで砂地の植生が減少し砂漠化する過程でみ

られる緬羊と植生の相互作用を緬羊放牧試験に基づいて解析した結果につ

いて述べる｡

家畜放牧が砂丘植生におよばす影響　′

奈卓旗は内蒙古東部の半乾燥地に広がる科ホ泌砂地の東縁に位置する｡

我々は中国科学院蘭州沙漠研究所の奈蔓沙漠化研究施設(N420 58′, E120o

43′,海抜405m)周辺で同研究所と共同で砂漠化に係わる調査と試験を

行っている｡当地の年平均気温は6.4oCで,年降水量は372mmであり,そ

のおよそ70%は6月から8月に集中している｡年間を通して風が強く,特

に4月桂砂を吹き飛ばす5m/sec以上の強風の日が多く,それが砂漠化促

進の一要因であるとされている｡土壌の母材は第4紀に堆積した砂と泥か

らなる湖沼堆積物であり,植生型は章句草原に分類される6)0

奈畳旗には大小さまざまな砂丘が連続して分布している｡この砂丘地帯

の地下水位は比較的高く,砂丘と砂丘の間の丘間低地には雨季にしばしば

水溜とそれを囲むように湿地帯が形成される6)｡砂丘の水分条件は地下水

面からの距離によってほとんど決まっているため4),砂丘の上部と下部で

は土壌の含水量が著しく異なり,それに適した植生のすみわけが観察され

る｡そこで砂丘に形成された生態的に明らかに異なる植生が,放牧圧がか

かることで,どのように変化するかを調査した｡

集落近くの緬羊などの放牧が頻繁に行われている砂丘と,約25年禁牧し

ている砂丘の植生を比較した｡その結果,過放牧条件下では砂丘全体の現

存量が低下,砂丘中部より上は大半が裸地となり,植生は斑点状に残るに

すぎないことがわかった(図1)｡図1のb地点は50%以上が裸地であった

が,斑点内の現存量は全調査地点中で最大であった｡しかしその大半は木

質化したArtemi.V'a halodendron (差不嘆高)の茎であり家畜は喫食しな

い｡
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図1.過放牧条件下にある砂丘(左)と約25年間禁牧した砂丘(右)の断面図｡
グラフは上から順に各地点における野草の総重量,植被率及び種数を示

す｡

過放牧砂丘の上部(図1のa,以下に記したアルファベットは砂丘断面の

各地点に対応する)は流動砂丘化しつつあり,局所的にA. halodendronが

疎な群落を形成していた｡完全に流動砂丘となった地点には,まれに短命

植物のAgriophyllum squarrosum (沙米)が点在したo丘間低地のC地点

には家畜の噂好性に劣るSenecio argunensisや-Cwex sp,の優占度が高

かった. C地点より低く湿っていたd地点ではPoa sp, Plantago asiatica,



134

Aneurolepidium dasystachysがめだった｡

25年禁牧している砂丘では上部まで植生によって覆われ,上,中部はA.

halodendronが優占,固定砂丘の指標植物といわれるArtemisia frigida (袷

崇)も生育していた｡一方,丘間低地(C'地点)ではイネ科のCalamagrostis

pseudophylagmitesが優占した｡

砂丘植物の低下部生育と土壌水分条件

上述した砂丘植物のうち奈量旗の流動砂丘のパイオニア植物であるA･

squarrosum (ApS),半固定砂丘で優占種となることが多いA･ haloden-

d,on (AmH)及び固定砂丘の指標種といわれるA･ frigida (AmF)の地

下部生育と土壌中の含水量との関係について比較検討した｡

ApSは他の植物が全くみられない流動砂丘で純群落を形成するため,耐

乾性が極めて大きい種と考えられたが,大政ら9'の報告では,葉の水ポテン

シャルがニ8バールで純光合成量が低下,同じく耐乾性のあるといわれる

Bassia dasyt'hylla (-18バール)に比べて小さいという｡この事実はApS

の生育する地点の流動砂丘の含水量はそれ程少なくないことを示している

のだろうか｡

ApSの地下部現存量は僅かではあるが,糸状の細い根をすばやく有効水

のある部分まで伸ばし,それから横に広がるという根系分布パターンを示

すことがわかった5'｡従って,普通乾性植物と呼ばれているものと異なり

T/R比が極めて大きいが,効率的に水分を吸い上げているようだo

砂丘では大小さまざまなApS個体をみることができる｡草高が同じで

ち,よく分枝を発達させた個体から細長い個体まである｡ところで草高を

根の深さで除した値と,当該個体の全量には高い相関が認められた(図2)o

草高は経時的にどの個体も一様に伸長すると仮定すれば,有効水が地表面

近くにある地点程,個体の生育がよいことになろう｡

塩化ビニール管の長さを変えて地下水面を調節した室内実験の結果,

ApSは地下水面近くで根量を増大させる傾向が実証された8'｡ ApSは短命

植物だから,流動砂丘に侵入できても固定効果はあまり期待できないだろ

う｡ところで多年生雑草であるAmHは,砂丘固定植物として,現地の農
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図2.沙米(Agn.oPhyllum squarrosum)の草高/最大根長と一次分枝数(a),

全重量(b)及び乗数(C)との関係(Nemoto et all 1992)

民達が注目している｡AmHは半固定砂丘に定着できるのであるが,同じヨ

モギ属植物のAmFは砂丘が固定しないと侵入できないのは何故であろう

かo塩化ビニール管による実験では,AmHはAmFに比べて地中深くまで
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図3.地下水面までの深度が異なる塩化ビニール管を用いて生育させたA.
squarrosum, A. halodendrlDn及びA. fn'gidaの根系分布｡上から地下

水面の深度はそれぞれ80cm, 120 cm, 160cm (Ohkuro et al. 1993)o

根系を伸ばし,しかも深部で根系を広げていることが判明した(図3)8)0

AmHはAmFと比べて土壌中の水分を吸収するための根系を効率的に広

げることができるので水分条件の厳しい半固定砂丘でも生存が可能なので

あろう｡今後は発芽,光合成･蒸散能などの生理生態的特性や形態的特性

についても明らかにして行きたい｡

放牧試験による適正放牧強度の推定

草原の生産力を無視した家畜頭数の増加は奈量旗においても砂地草原に

おける土地荒廃･砂漠化の大きな原因となっている｡これまでの伝統的な

放牧管理技術では急増した家畜を適正に飼育することはむずかしい｡従っ

て草原の砂漠化を抑えるためには,放牧頭数をそれ以前のレベルまで減ら

すか,あるいは草原の土地生産力を向上させる必要がある｡いずれにして
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も現時点での当該草原の適正放牧強度を明らかにすることが先決であろ

う｡このような背景から日中合同研究プロジェクトチームは緬羊の放牧強

度を異にした試験地を奈蔓旗の科ホ泌砂地草原に造成,放牧試験を開始し

た7)0

試験区は大きな起伏のない砂地に設定, ha当たりの緬羊頭数をそれぞれ

6頭(垂牧), 4頭(中牧), 2頭(軽牧)とし成緬羊を供試した｡放牧期間

は1992年より1995年まで毎年6月1日より9月20日とした｡また緬羊を

放牧しない禁牧区を隣接地に設けた｡

放牧試験の4年日の結果

当地では5月下旬頃から野草の生育が始まり, 8月下旬に現存量のピー

クを抑える｡3年目の8月下旬の時点で禁牧区の現存量は316g/m2に達し

た｡一方,重牧区でも野草は禁牧区と同様のパターンで生育したが, 8月下

旬の現存量は僅か31g/m2にすぎなかった｡

垂牧区の砂漠化は顕著で,裸地面横が増大した｡しかし試験区の全体が

一様に裸地化したわけではなかった(図4)｡周辺よりいくらか高い場所や,

平坦部でも所々にパッチ状に裸地が形成された｡裸地となっていない場所

には草丈の低い一年生草のイネ科草のChloris uirgataが優占していたoこ

の草は緬羊が好まないうえ,繁殖力が強いため残存したのであろうo従っ

て重牧区は裸地とはなっていない場所でも牧糞力は極めて低いことが予測

できる｡1995年8月の調査では重牧区の80%が裸地化,一部では砂丘の流

動化がみられた｡放牧開始から6月中旬まではあまりに野草が不足してい

たので朝･夕30分間, 0.5kg生重/時/頑のソルガムを与えた｡放牧試験は

野草が完全に消失する来年度まで行う予定である｡他方,軽牧区や禁牧区

ではイネ科のPennisetumやマメ科のLesbedezaが優占していた｡

上述したように放牧圧が高まるにつれて処理区全体の現存量は減少,さ

らに群落の種組成も変化した｡草種によって放牧圧に対する反応は異なり,

1)禁牧区で顕著に現存量が増加するColispermumタイプ, 2)放牧圧が

比較的小さいと優占する多年生イネ科の白草タイプ･ 3)ある程度放牧圧

が高まってくると優占種となる一年生イネ科のエノコログサタイプ,そし
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て4)緬羊が喫食しないため重牧区で増加したChlorisタイプに分けるこ

とができた｡

野草の生育阻害は家畜による喫食のみならず,踏みつけによる影響も大

きい｡踏みつけは根系の発達を阻害するし,踏み固められたために降雨の

浸透性が悪くなる10)｡本試験区でも重牧区の平坦部では踏みかためによっ

て裸地ができた｡放牧強度が高まると地下部現存量も減少することがわ

かった(図5)0 3年目になると重牧区の地下部現存量は軽牧区の僅か12%

しかなく,根系の発達深度も浅くなる傾向がみられた｡以上のようにして

さまざまな形で野草の生育が抑制され,地上部現存量が低下すると,それ

を喫食する緬羊の体重にも影響が出てきた｡重牧区の緬羊はほとんど体重

の増加が認められなかった｡

本試験の結果から,この砂地草原では平坦部で4頭成緬羊/ha (中牧区)

まで許容できよう｡しかし僅かでも起伏のある場所では2頭成緬羊/ha(軽

牧区)が妥当なようである｡この試験区のように比較的平坦な場所でも微

細な地形や土壌の違いを反映して群落の種組成は変化するし,砂丘と丘間

低地では明らかに異なることは前述したとおりである｡ 1996年度からは砂

020　　60　　00
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図5.各放牧処理区で生育した野草の地下部現存量の垂直分布｡各区に出現し
た野草の合計値を示す｡

A:対照区, B:軽牧区, C:中牧区, D:重牧区
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漠化した草原を禁牧して野草の再生を計るだけでなく,施肥と濯概によっ

てどの程度まで牧糞力が向上するか地形条件をも加味して試験を行う予定

である｡

以上,中国半乾燥地における砂漠化のメカニズムを植生動態の視点から,

我々が現在行っている放牧試験の結果に基づいて考察してきた｡我々のプ

ロジェクトでは試験地の微気象についても併せ観測を行ってきた1)｡そこ

で最後に植生と微気象の両面から砂地草原におIJる砂漠化過程を既述しま

とめとしたい｡

過度の放牧は草原の現存量を減少させると同時に,緬羊の踏圧増大に

よって土壌高度を高めたが,これは草原の熱収支や微気象に大きく影響す

ることがわかった｡重牧区では植生の減少によりアルベドAdが増大した

が,まとまった降雨の場合,土壌が硬化したことで降雨の地下浸透が妨げ

られた地表面を暗褐色化させた結果,アルベドが一時的に減少した｡これ

により純放射量Rnが増大し,増大したエネルギーは土壌表層に滞留した

降雨の蒸発に使われた｡

緬羊の踏圧増大は微気象の変化をもたらしただけでなく微地形にも影響

を与えた｡平坦地では土壌を硬くしたが,傾斜地や比高の高い部分では砂

地化を促進したのである｡このような変化は,強風時には比高の高い部分

の砂を飛散させ砂丘の流動化を促進する一方,平坦地では降雨の地下浸透

量を減少させた｡

放牧試験により,過放牧が草原の現存量の減少,種組成の変化,土壌物

理性の悪化,微気象の悪化,風食というさまざまな悪条件を複合的にもた

らすことで,砂地草原の砂漠化を誘引していることが定量的に明らかにな

りつつある｡
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