
は じ め に

　閉鎖型植物工場における連続光の利用を主眼として，
著者らは連続光下における植物の応答反応についての多
数の報告をまとめ，散見される情報の体系化を行ってい
る．多数の報告をまとめるにあたり，ひとつには植物別
に連続光下の障害発生の有無を中心とした生育様相を捉
えること，もうひとつには生理現象別に連続光下の反応
を捉えることが有効であると考えられた．これまでに前
者の連続光下の生育様相を植物別に捉えるという観点か
ら，第１報1)では研究報告の多いナス科ならびにウリ科
に属する主要果菜を中心に，第２報2)では閉鎖型植物工
場において栽培事例の多いレタスが属するキク科植物に
始まり，研究報告の存在するその他植物全般について，
連続光応答反応を網羅的に紹介した．さらに，第３報3)

においては，各種植物の応答反応から見出される植物の
生育の促進と阻害，および障害程度の緩和要因の観点で
体系的に分類し，障害発生の難易に基づいて，植物の連
続光耐性の相対評価を行うことができた．
　本誌においては，後者の生理現象別に連続光下の反応
を捉えるという観点から，連続光下における植物の生理
学的変化ならびに障害誘発の概念について概説する．

１. 連続光下における光合成の変化

　連続光下では光合成に関するパラメータが大きく変化
し，連続光下で生育不良となる場合だけでなく，生育促
進される場合においてさえも光合成速度もしくは光合成
能力が低下することが多い．
１）光合成に関する主要パラメータの変化
　⑴　純光合成速度
　多くの場合，連続光下では他日長下と比較して純光合
成速度が経時的に低下する．一方で，暗期をもたない連
続光下では光合成を１日中行うため，１日当たりの炭素
固定量あるいは乾物生産量は必ずしも連続光下で低下す
るとは限らない．
　比較的短期間の試験においては，トマト4)，ナス5)，ダ
イズ6)，リンゴ7,8)ならびにサンカオウトウ9,10)において連
続光下で光合成速度の低下が認められている．サラダナ
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ではCO2濃度を増大させると連続光下の光合成速度の
低下の程度が顕著となった11)が，コカブではCO2濃度を
2,100 ppmに高めても連続光下の光合成速度は低下しな
かった12)．トウガラシでは連続光下で光合成速度が低下
傾向にあったが12時間日長下との有意差は認められなか
った13)．また，ジャガイモの耐性品種‘Denali’は連続
光処理後５～７日目の光合成速度が一定であったのに対
し，非耐性品種‘Kennebec’は処理後５日目の光合成速
度が‘Denali’よりも低く，日数経過とともにさらに低
下した14)．
　長期栽培試験では，トマト15,16,17)，ダイズ18)およびラッ
カセイ19)において23.5時間日長もしくは連続光下で光合
成速度が低下した．トウガラシの光合成速度は12時間お
よび18時間日長下よりも連続光下で高かった15,16)が，ジ
ャガイモの耐性品種‘Norland’では，12時間および18
時間日長下に比べて連続光下で光合成速度は低下し
た 20)．経時的変化としては，ジャガイモの耐性品種
‘Norland’および‘Russet Burbank’では大気CO2濃
度の連続光下で光合成速度が77および98日間一定であっ
た21)．一方，ジャガイモの非耐性品種‘Kennebec’およ
び‘Superior’の連続光処理開始50日後の光合成速度は，
耐性品種‘Denali’および‘Haig’の約30ｵに低下した22)．
　その他，アメリカカラマツでは連続光下で光合成速度
が低下したが，セコイア，メタセコイア，イチョウ，ヌ
マスギならびにナンキョクブナにおいては連続光下にお
ける光合成速度の増減の傾向が明快でない23,24,25,26)．
　⑵　気 孔 開 度
　気孔開度はCO2の透過しやすさを示す気孔コンダク
タンス，透過し難さを示す気孔抵抗により示される．気
孔開度が増大する場合は，気孔コンダクタンスは増大し，
気孔抵抗は低下する．
　短期間の試験では，リンゴ8)およびサンカオウトウ9,10)

において，12および14時間日長下と比較して連続光下で
気孔開度が大きく低下した．サラダナではCO2濃度が
1,100 ppm以上の場合に気孔開度の低下が顕著となっ
た11)が，コカブの気孔開度は12時間日長下と差がなく，
CO2濃度の影響をほとんど受けなかった12)．
　長期栽培試験では，ジャガイモ27)，ダイズ18)およびラ
ッカセイ19)において，10～12時間日長下と比較して連続
光下で気孔開度が大きく低下した．一方，キュウリ28)お
よびバラ29)ではそれぞれ20および18時間日長下と比較し
て連続光下で気孔開度が増大した．
　⑶　クロロフィル蛍光
　非破壊的に植物の光合成状態を測定できるクロロフィ
ル蛍光測定は生理-生態学分野で広く用いられており30)，
連続光下における葉のクロロフィル蛍光を調査した報告
も増えている．
　光化学系IIの「実効量子収率」（The effective quantum 
yield of PSII）の低下は光合成の電子伝達における何らか

の異常を示す．連続光下のメタセコイアではほとんど変
化せず，ヌマスギおよびアメリカカラマツでは低下し
た24)．一方で，セコイア，ナンキョクブナ，イチョウ，
メタセコイアならびにヌマスギのうち，イチョウは連続
光下でも低下せず，残りの４種では低下すると報告され
た26)．
　光化学系IIの「最大量子収率」（The maximum quantum 
yield of PSII）の低下は後述の光阻害発生の指標となる．
連続光下のサンカオウトウ9,10)およびキュウリ28)の葉で
いずれも低下したと報告されている．連続光下で老化が
促進されたインゲンマメの子葉においても，16時間日長
下と比較して「最大量子収率」は早期に低下した31)．一
方，セコイア，ナンキョクブナ，イチョウ，メタセコイ
アならびにヌマスギはいずれも葉の「最大量子収率」が
連続光下で低下しなかった26)．
　⑷　デンプン含量
　連続光下ではしばしば葉のデンプン蓄積が認められ
る．ナス5)，ダイズ6)，インゲンマメ32)，リンゴ8)，サン
カオウトウ9)ならびにアマランサス33,34)においては数日
間でデンプン含量が急上昇し，インゲンマメでは４日間
で約2,800倍に増大した．長期の試験においてもデンプン
含量が増加することがトマト35)，ジャガイモ21)，トウガ
ラシ 36)ならびにダイズ 18)において認められている．
Stutte ら20)はジャガイモの葉におけるデンプン蓄積量の
限界は乾物の約15ｵであると報告している．
　一方，連続光障害を発症すると葉のデンプン含量が低
下したことが，トマト17,37)，ナス5,38)，ジャガイモ14,22,37,39)

およびキュウリ40)において認められている．24時間周期
でCO2濃度を12時間は大気濃度，12時間は０とする条
件5)もしくは変温条件38)で育成するとナスは連続光障害
を発症せず，この場合に葉のデンプン含量が低かったこ
とは，障害発症前のデンプン含量の増加抑制を反映して
いるかもしれない．
　セコイア，メタセコイア，ヌマスギならびにアメリカ
カラマツにおいては連続光下におけるデンプン含量の増
減傾向が明快でなかった24,25,41)．
２）光合成の概日リズム
　連続光下に移すと，12時間日長下で発生した純光合成
速度（CO2吸収あるいは交換速度）ならびに気孔コンダ
クタンスの正弦曲線に似た増減リズム，すなわち光合成
の概日リズムに変化が生じることが報告されている．
　インゲンマメでは，大気CO2濃度，光強度200μmol 
m－2 s－1の連続光下に移しても気孔コンダクタンスと同
調した純光合成速度の概日リズムを１週間は持続させた
が，光強度500μmol m－2 s－1もしくはCO2濃度を高めた
連続光下に移すと同概日リズムを喪失し，純光合成速度
および気孔コンダクタンスが日数経過とともに低下し
た32,42)．また28℃恒温条件の連続光下で育成した個体は
純光合成速度，気孔コンダクタンスが常時一定で概日リ
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ズムをもたないが，12時間周期で28℃と18℃の変温条件
の連続光下で育成した個体は気孔コンダクタンスのみ概
日リズムを有していた．
　CAM植物のコダカラベンケイソウにおいても同様の
試験が行われており，光強度もしくは葉温が閾値以上と
なる連続光下に移すとCO2吸収速度の概日リズムを喪
失した43,44)．一方，光強度が概日リズムの喪失要因の場
合は光強度を低下させることで，温度が概日リズムの喪
失要因の場合は葉温を低下させることで，いずれもCO2

交換速度の概日リズムが復活した45,46,47)．
３）光合成の低下要因
　⑴　気孔開度低下
　サラダナ11)，ラッカセイ19)およびリンゴ8)においては気
孔開度の低下が連続光下の純光合成速度の低下要因であ
ると報告されている．ラッカセイの純光合成速度および
気孔コンダクタンスは28℃恒温条件と，12時間周期で28
℃と22℃の変温条件で差はなかった．ジャガイモにおい
ても純光合成速度の低下と気孔コンダクタンスの低下の
相関が認められている27)．なお，コカブでは連続光下で
純光合成速度，気孔開度がいずれも低下せず12)，サラダ
ナ11)とコカブの差異はシンク器官（塊根）の有無による
光合成産物の葉内蓄積の差異に起因すると推察されてい
る．
　⑵ 　リブロース1,5-ビスリン酸カルボキシラーゼ
（RuBPCase）活性低下

　ダイズではCO2固定酵素であるRuBPCase 活性の低
下が連続光下における光合成速度の低下要因であると報
告されている48,49,50)．Kasai18)も気孔コンダクタンスの低
下を認めているが，ダイズの連続光下における光合成速
度の低下はやはりRuBPCase 活性の低下に起因すると
推察している．C4植物のアマランサスではRuBPCase
活性に加えて，C4回路のCO2固定酵素である PEPcase
活性なども連続光下において低下し，光合成速度の低下
要因となっていた33,34)．ダイズ，アマランサスともに光
合成産物蓄積によるフィードバック阻害を受けている．
　連続光下のネギでは光合成能力が低下したのに対し，
タマネギでは光合成能力は低下しなかった51)．これはネ
ギでは葉の可溶性糖蓄積によるフィードバック阻害によ
りRuBPCase 活性（Vcmax）ならびに同酵素再生速度（Jmax）
が低下したのに対し，タマネギではシンク器官である鱗
茎に転流することで葉の可溶性糖蓄積が緩和され，フィ
ードバック阻害によるVcmax ならびに Jmax の低下が抑制
されたことによる．
　⑶　低スクロース６-リン酸合成酵素（SPS）活性
　スクロースは植物の光合成産物転流の主要形態であ
り，同合成経路全体を律速する SPS は炭水化物の転流，
蓄積において重要な役割を果たしている52)．Doraisら16)

は，トマトは SPS 活性が低く，連続光下で転流量が増加
しないため葉にデンプンならびに可溶性糖を蓄積して光

合成速度が低下するが，トウガラシは SPS が制限要因と
ならず，連続光下で果実への転流量を増加させて過剰の
炭水化物に適応する能力を有し，光合成速度が最大とな
ったことを示唆している．
　⑷　デンプン蓄積
　デンプンの蓄積は光合成のフィードバック阻害の要因
ともなりえるが，物理的に光合成速度の低下要因になる
ことも知られている53)．すなわち葉緑体でデンプン粒が
巨大化すると，葉緑体の物理的な損傷，葉緑体内での
CO2拡散の妨げあるいは葉緑体の変形に伴う細胞膜との
接合面積減少によるCO2透過性の低下により光合成速
度が低下する可能性がある．連続光下で光合成速度が低
下したインゲンマメにおいては，葉のデンプン含量が劇
的に増加して，葉緑体の構造に障害を引き起こしうる量
にまで蓄積していた32)ことから，光合成速度の低下はデ
ンプン蓄積の影響が大きいかもしれない．またメタセコ
イアにおいて，連続光下で葉緑体のグラナの層数と光合
成膜の総数がデンプン粒の蓄積により減少したことを認
め，葉齢が進むと光合成能力が低下しうると報告されて
いる25)．一方で，７週間連続光下で育成したトマトの葉
では，少数かつ大きなデンプン粒が葉緑体中に発達して
いたが，葉緑体の構造を乱すには至っていなかったとの
報告も存在する16)．
　⑸　光化学系IIの実効量子収率（ΦPSII）低下
　ヌマスギ，アメリカカラマツではメタセコイアに比べ
て連続光下における純光合成速度の低下の程度が大き
く，ΦPSII の低下と相関が認められた24)．光化学消光（qP）
も同様に低下していたことから光化学系IIの下流におけ
る異常が推定される．しかしながら，ヌマスギ，アメリ
カカラマツ，メタセコイアのいずれにおいても連続光下
でΦPSII は低下するが純光合成速度に変化はなかった報
告26)も存在して明快ではない．
　⑹　光　阻　害
　強光下もしくは光合成活性の低下や葉緑体へのCO2

供給量の低下を伴う環境ストレス下では強光に限らず葉
内の光エネルギーが過剰となり光合成の光阻害が生じ
る．光阻害は一般に活性酸素種による光化学系IIの反応
中心D1タンパク質の損傷54)やD1タンパク質の修復阻
害55)により生じると理解されている．
　連続光下で育成したサンカオウトウでは気孔コンダク
タンスの低下も認められたものの，光化学系IIの最大量
子収率Fv/Fmが経時的に低下したことから，連続光下
における純光合成速度の低下は光阻害が関与すると推察
された9,10)．試験期間中に葉のクロロシス，ネクロシスは
発生しなかったことから，光阻害は生じているが葉緑体
の光酸化は発生していなかった．キュウリは20時間日長
下よりも連続光下で最大光合成速度が低下し，気孔コン
ダクタンス，Vcmax ならびに Jmax は連続光下で高かったこ
とから，連続光下における光化学系IIの最大量子収率φ
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の低下，すなわち光阻害により最大光合成速度が低下し
ていると判断される28)．
　⑺　障 害 発 生
　ジャガイモの非耐性品種‘Kennebec’では障害発症直
後から純光合成速度が経時的に低下したが，耐性品種
‘Denali’では変化がなかった14)．また連続光処理開始
50日後には非耐性品種‘Kennebec’および‘Superior’
の純光合成速度は耐性品種‘Denali’および‘Haig’の
約30ｵに低下していた22)．

２. 連続光下における蒸散・養分吸収

　連続光下では上述のように，気孔コンダクタンスや気
孔抵抗として表される葉の気孔開度が変化する．一方で
気孔開度は蒸散量あるいは蒸散力にも密接に関係する要
因であり，光合成の変化は蒸散の変化と一体の関係にあ
る．さらには，蒸散は養分吸収や移行に関わることから，
気孔開度の変化により養分吸収や移行にも変化が生じる
可能性を意識する必要がある．
　サラダナでは連続光下でCO2濃度を増大させると葉
温が上昇し，気孔抵抗の増加による蒸散速度の低下に起
因することが示唆されている11)．サンカオウトウにおい
ても連続光下で葉の導管水ポテンシャルに変化はなかっ
たが，蒸散速度が低下した9)．連続光下のメタセコイア，
ヌマスギおよびアメリカカラマツでは自然日長下よりも
蒸散速度は低下したが，１日中一定速度で蒸散を行った
ため１日あたりの蒸散量は自然日長下よりも増大した56)．
　相対湿度80～90ｵの連続光下で育成したバラの鉢物
は，閉孔能力を失った気孔が発達して葉から水分を失い
やすい状態にあるため棚もち性が大きく低下し
た29,57,58)．閉孔能力を失った状態では葉の気孔コンダク
タンスが常時高く，湿度もしくは温度を日変化させて育
成すると，気孔コンダクタンスの正常化に伴い過多の水
分損失が抑制されて，棚もち性低下の問題は改善され
た29)．連続光障害を発症したトマトにおいても蒸散速度
が15時間日長下と比較して増加していた4)．
　養分吸収の動態は１日あたりの吸水量や蒸散量と関係
すると考えられる．連続光耐性のトウガラシは12時間日
長下と比較して連続光下でNO3

－，K＋ならびに水の吸収
量が増大した59)．連続光障害を発症するナスにおいても，
12時間日長下と比較して連続光下で葉のK＋ならびに
Ca2＋含量が増加する傾向にあり，導管液中のK＋，Ca2＋，
Mg2＋，NO3

－，SO4
2－ならびにCl－濃度においても同様の

傾向が認められた60)．トウガラシ，ナスともにH2PO4
－に

おける差は少なかった．一方Demers ら35,36)はトマトお
よびトウガラシにおいて葉の多量要素ならびにFe含量
が14時間日長下と連続光下でほとんど差がないことを報
告した．
　連続光下においてレタスではチップバーン61,62,63)，コ
ムギではCa欠乏に起因するとされるクロロシス等の葉

の障害64,65)が発生したと報告されている．これらは気孔
開度の変化により，蒸散や養分吸収が変化したことを反
映している可能性がある．

３. 連続光下における活性酸素種生成

　葉緑体では光合成の過程でO2
－やH2O2といった活性

酸素種が発生するとともに，活性酸素種消去系によりそ
れらを無害なH2Oに代謝することで活性酸素種の蓄積
や葉の障害発生を抑制している54)．活性酸素種の生成抑
制ならびに消去系の機能が低下すると，光障害が発生し
て最終的に葉緑素やカロテノイドなどの退色が認められ
るようになる66)．強光，水ストレス，CO2供給低下とい
った条件で，葉に吸収された光エネルギーがCO2固定に
利用されず光エネルギー過剰となる場合に光障害は発生
する．除草剤のパラコートは光によって葉緑体における
O2

－生成量の増加，H2O2消去能の低下ならびに失活を引
き起こして光障害を発生させる作用機序をもつ．
　光障害と連続光障害の相同性の観点から，連続光下に
おける活性酸素種生成について検討が行われている．ニ
ホンカボチャ（Table 1）67)では葉のH2O2含量が12時間日
長下と比較して，オオムギ68)では葉のO2

－生成量が16時
間日長下と比較してそれぞれ連続光下で増大した．また
日長によらず，ニホンカボチャ，オオムギともに連続光
非耐性品種のほうが耐性品種よりも活性酸素種の生成量
が高く，連続光障害を発症した非耐性品種の葉で活性酸
素種の生成量は最大となった．すなわち活性酸素種の生
成量と連続光障害の発症に相関があり，光障害と連続光
障害の相同性が示唆される．
　ナスおよびトウガラシ69,70)，ニホンカボチャ67)におい
て活性酸素種の消去系酵素活性の種間差ならびに品種間
差がそれぞれ調査されている．O2

－をH2O2に代謝するス
ーパーオキシドディスムターゼ（SOD）活性は，連続光
非耐性のナスならびにニホンカボチャ‘バターナッツ’
においては12時間日長下と比較して連続光下で大きく増
大したが，連続光耐性のトウガラシならびにニホンカボ
チャ‘日向14号’では両日長間の差が認められなかった
（Table１）．ニホンカボチャではH2O2をH2Oに代謝す
るアスコルビン酸ペルオキシダーゼ（APX）活性につい
ても SOD活性と同様の品種間差を示し，SODならびに
APX活性は活性酸素種の生成量が高い場合に，それらを
消去するために高まっていると考えられる．ナスの新葉
においては障害発症前に SOD活性が急速に増大するも
のの発症後は急速に低下して，結果的に障害を発症して
いない既展開葉よりも活性が低下した（Fig.１）ことか
ら，葉の障害が激しくなると活性酸素種の生成量が減退
して SOD活性も低下すると考えられている．
　APXと同じくH2O2をH2Oに代謝するカタラーゼ
（CAT）活性は，ナス，トウガラシのいずれにおいても
12時間日長下と比較して連続光下で高く，いずれの日長
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下でもトウガラシの方がナスよりもCAT活性が高かっ
た（Fig.２）．一方，ニホンカボチャでは日長あるいは品
種によるCAT活性の差異がほとんど認められなかった
（Table１）．高いCAT活性がトウガラシの連続光耐性
に関わっていると考えられたが，ニホンカボチャの連続
光耐性の品種間差におけるCATの関与については明ら
かでなかった．
　ペルオキシダーゼ（POD）はH2O2をH2Oと O2に分解
すると同時に，分解物のO2で様々な有機物を酸化する．
日長によらずナスはトウガラシよりも POD活性が高
く，連続光下のナスでは SOD活性と同様に POD活性が
顕著に増大した．Barbat ら4)は連続光下のトマトは15時
間日長下の個体と比較してリグニン含量が高まること
を，Moura ら71)は様々なストレス条件下において POD
活性が増大してリグニン化が促進されることを報告し
ており，連続光下のナスにおける POD活性の増大は株
のリグニン化と関係しているかもしれない．

　その他，Procházková・Wilhelmová31)はインゲンマメ
の子葉は連続光下において16時間日長下よりも SOD活
性が急速に低下し，期間を通じてCAT活性ならびにグ
ルタチオンレダクターゼ（GR）活性が低かったことを認
め，連続光下における子葉の早期の老化にはH2O2含量
の増大が関係していると推察した．

４. 連続光下におけるエチレン生成

　宇宙空間を想定した大気密閉型の人工気象室において
コムギ，ダイズ，レタス，ジャガイモおよびトマトを栽
培し，生育期間中の室内エチレン濃度が植物の生育段階
に応じた様々な変化を示すこと，高濃度になった場合に
はエチレンの曝気試験で認められるような異常な草姿を
示すことが報告されている72)．ジャガイモの連続光耐性
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Table 1 Enzymatic activities and hydrogen peroxide content in the 3rd true leaf of seedlings grown under 12 h light/12 h dark or 
24 h light/0 h dark photoperiod (CL) for 13 days from the cotyledonary stage (Murakami et al., 2002)67)

Variety Photoperiod
Enzymatic activities H2O2 content

(μmol gFW-1)SODa APXb CATc

Hyuga No.14 12/12 h 105±16d 0.48±0.11 8.2±0.4 3.89±0.85
(CL tolerant) 24/ 0 h  91±  6 0.43±0.02 8.4±1.0 4.81±0.37
Butternut 12/12 h  42±  6 0.29±0.05 7.0±0.4 5.06±0.62

(CL intolerant) 24/ 0 h 175±11 0.66±0.05 8.6±0.4 8.56±0.37
aUnits min-1 mg-1 protein
bμmol ascorbic acid mg-1 protein
cμmol H2O2 mg-1 protein
dValues are means±SE.
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品種‘Norland’の栽培試験では，栽培期間中に日長を
12時間から連続光に変更すると，変更後24～48時間以内
に室内エチレン濃度が80 ppb 程度にまで急上昇し，再度
日長を12時間に変更すると室内エチレン濃度が元の値ま
で低下することが認められている．エチレン生成速度も，
連続光処理前は0.4 nmol m－2 d－1であったのに対し，連
続光処理時は6.2 nmol m－2 d－1であり，15倍近く増加し
ていた．
　トマト‘Ailsa Craig’を23.5時間日長もしくは連続光
下で栽培すると，８～16時間日長下と比較してエチレン
放出量が同様に増加した17,37)．エチレン生合成に関わる
ACC酸化酵素のアンチセンス遺伝子を導入した組換え
体（pTOM13）では，同日長下でエチレン放出量は増加
しなかった．

５. 連続光下における二次代謝の変化

　生産物の高付加価値化という点で二次代謝産物の含有
量の増減は重要な要素である．報告例をもとに以下若干
の詳述を行った．なお定量された報告は存在しないが，
観察としてアントシアニンの高蓄積もしばしば認められ
ている．
１）光合成量と関係した変化
　⑴　ロズマリン酸
　バジルの機能性成分であるロズマリン酸含量は，白色
蛍光灯と赤色蛍光灯の光質の差異，12時間日長と連続光
の日長の差異ではなく日積算光合成有効光量子束密度の
差異を反映し，同8.6mol m－2 d－1区における処理２週
目の新展開葉のロズマリン酸含量は，4.3mol m－2 d－1

区の約２倍であった73)．青色蛍光灯の連続光下で栽培し
た場合は，処理１～２週目のロズマリン酸含量が白色お
よび赤色蛍光灯区の約50ｵと低く光質の影響も存在する．
　⑵　グリコアルカロイド
　ジャガイモの有害成分である総グリコアルカロイド
（α-ソラニンとα-チャコニン）含量は200㎎ kgFW－1

（約1.0㎎ gDW－1）未満であることが推奨されている．
白色蛍光灯の連続光下で９～21週間栽培した個体の塊茎
の総グリコアルカロイド含量は0.34～0.41㎎ gDW－1で
あり，12時間日長下の栽培と比較して1.1～1.2倍高かっ
た74)．連続光下において，光強度を400μmol m－2 s－1か
ら800μmol m－2 s－1に高めると1.1～1.2倍，CO2濃度を
350 ppmから1,000 ppmに高めると1.2～1.4倍，それぞ
れ総グリコアルカロイド含量が増加したことから，いず
れの条件においても光合成が促進された結果グリコアル
カロイド生合成も増大していると推察された．12～24℃
の温度で栽培すると，総グリコアルカロイド含量が16℃
で最も低くなる一方，20℃以上では0.7㎎ gDW－1程度に
高まるため含量に注意を要すると指摘されている．
　栽培中に使用する光源によって，塊茎のグリコアルカ
ロイド含量が変化する可能性がある．収穫後の塊茎を光

強度250μmol m－2 s－1の連続光下に13～15日間おくと，
総グリコアルカロイド含量は経時的に増加するととも
に，α-ソラニンの割合が増加してα-チャコニンの割合
が減少する傾向にあった75,76,77)．このとき，白色蛍光灯
や高圧ナトリウムランプを光源とした場合と比較して，
高圧水銀ランプの場合は総グリコアルカロイド含量の経
時的な増加量，α-ソラニンとα-チャコニンの比率の変
化は少なく，高圧水銀ランプの光には紫外域ならびに赤
外域の波長が少ないことに起因すると推察された．また
グリコアルカロイドの蓄積は葉緑素の蓄積と高い正の相
関関係にあった76)．
２）日長と関係した変化
　⑴　カロテノイド
　ケールを６時間以上の日長下で栽培すると，新鮮重あ
たりのルテインならびにβ-カロテン含量は日長が長く
なるほど増加して，連続光下で最大となった78)．しかし
ながら，乾物重あたりの含量はいずれも連続光下で最低
となり，６時間日長下よりも低い値となった．インゲン
マメでは子葉のβ-カロテン含量が16時間日長下よりも
５日早く最大値に達し，光障害に対する防御反応である
とされた31)．セコイア，ナンキョクブナおよびヌマスギ
においても連続光条件終期に葉の総カロテノイド含量に
対するβ-カロテン含量の比率が増大し，過剰光による活
性酸素種の蓄積に対する防御反応であることが示唆され
ている26)．そのほか蛍光灯の連続光下で生産したピーマ
ン果実のγ-カロテン含量は，自然光下のハウス栽培で生
産した果実の約２倍に高まっていた79)．連続光下と20時
間日長下では同含量に差はなかった．
　⑵　ベタシアニン
　ベタシアニンが有する抗酸化活性等の機能性や赤色の
外観品質に着目して，アマランサス赤葉種が2008年に「仙
寿菜」として商標登録され，岐阜県美濃市を中心に生産
が始まっている80)．アマランサス赤葉種は，同緑葉種，
フダンソウ，テーブルビートならびにホウレンソウと比
較して葉身もしくは全葉のベタシアニン含量が高い．こ
れら５種の葉菜を６時間以上の日長下で栽培すると，ベ
タシアニン含量が低いアマランサス緑葉種では日長によ
る差が少なかったが，その他４種においては12時間日長
下で含量が最大となり，それ以上の日長下では日長が長
いほど低下して，最低となった連続光下では12時間日長
下の約50ｵに低下した81)．Iwamoto ら82)は，16時間日長
下ではアマランサスの栄養生長が促進される一方でベタ
シアニンを含有する赤い葉が展開せず，16時間よりも日
長が短いほど栄養生長量は減少するものの赤い葉の出現
率ならびに出現速度が増大することを報告しており，連
続光下でベタシアニン含量が低下したのは，光合成量よ
りも日長の効果が大きいと考えられる．
　⑶　テ ル ペ ン
　フランスカイガンショウの精油（テルペン）は吸水種
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子に微量（1.2 μl 100 gDW－1）で存在し，吸水種子を播
種すると光条件によらず発芽後含量が急速に増加し
た83)．播種後25日目の実生の総テルペン含量は０日目（吸
水種子）の含量と比較して，暗黒下では30倍，14時間日
長下では60倍に増加していたのに対し，連続光下では220
倍にまで増加していた．播種時のテルペン組成は85ｵが
α-ピネン，15ｵがβ-ピネンであり，光条件によらず経
時的にα-ピネンの割合が減少，β-ピネンの割合が増加
していくとともに，発芽後はサビネン，Δ3-カレン，リ
モネンも生成されるようになった．連続光下においては，
暗黒下，14時間日長下では生成されていなかったβ-フェ
ランドレン，テルピノレンが播種後20日目には生成され
ており，テルペン生産が促進されているものと考えられ
る．
　植物の葉から大気中に放出されるテルペン量は炭素量
として無視できず，テルペンの放出は生態学的にも重要
な役割をもつことが明らかにされつつある．屋外型人工
気象室の補光による連続光下でセコイア，ナンキョクブ
ナ，イチョウ，メタセコイアおよびヌマスギを栽培する
と，メタセコイア以外の４種では総モノテルペノイド放
出速度が増加した26)．モノテルペノイドの主要成分であ
ったα-ピネン放出量と光化学系IIの実効量子収率
（ΦPSII）の間に高い正の相関（r2=0.95）が認められた
ことから，α-ピネンが光保護に関わっていると示唆され
た．
　⑷　サイコサポニン
　薬用植物ミシマサイコの有用成分であるサポニン（サ
イコサポニン a，cおよび d）の全葉中含量は，日長が長
いほど高くなる傾向にあり，連続光下では20時間日長下
の1.2倍となった84)．葉柄は葉身よりもサポニン含量が低
く，日長が長いほど全葉乾物重に占める葉身乾物重の比
率が増加したことが，全葉中サポニン含量の増加に関係
していた．
　⑸　ハッカ精油
　ニホンハッカの葉の精油成分であるメントン含量は，
光強度が100μmol m－2 s－1の場合は日長が長いほど高
く，連続光下で最大となる傾向にあったが，200μmol 
m－2 s－1の場合は16時間日長下で最大となった85)．メント
ール含量は光強度 100 μmol m－ 2 s－ 1および 200μ
mol m－2 s－1のいずれにおいても16時間日長下で最大と
なる傾向にあり，概してメントンおよびメントール含量
には，光強度や日積算光合成有効光量子束密度よりも日
長が及ぼす影響が大きかった．
３）連続光下における特異的な変化
　⑴　フェニルプロパノイド
　アサガオ‘ムラサキ’は短日植物であるにもかかわら
ず，30 W m－2（15,000 lx）よりも高い光強度の連続光下
で12日間以上育成すると花成誘導され，照射期間が長い
ほど，あるいは光強度が高いほど花芽数が増加した86)．

さらには花芽数の増加と比例して子葉中のクロロゲン
酸，ピノレジノール-β-グルコシドならびにp-クマロイ
ルキナ酸含量が増加した．これらのフェニルプロパノイ
ドの増加は子葉のフェニルアラニンアンモニアリアーゼ
（PAL）活性の増加に起因すると示唆されており87)，PAL
阻害剤によって花成誘導が阻害され，子葉のフェニルプ
ロパノイド含量も低下した．その後，アサガオで認めら
れるような非光周性の「ストレス応答花成」には PALの
反応生成物である桂皮酸からクロロゲン酸への代謝経路
ではなく桂皮酸からサリチル酸への代謝経路が関与し，
クロロゲン酸はストレス条件で生成される活性酸素種を
除去する抗酸化物質として生成されうると報告されてい
る88)．貧栄養あるいは低温をストレスとした「ストレス
応答花成」は16時間日長下でも誘導される88,89)ため連続
光に特異的な反応ではない．しかしながら光強度が30W 
m－2程度の16時間日長下において強光ストレスによる
「ストレス応答花成」が誘導されるとは考えにくく，
Shinozaki ら86)およびHirai ら87)の認めた30Wm－2以上の
光強度下で子葉のフェニルプロパノイド含量が増加する
反応は連続光に特異的である可能性はある．
　⑵　カプサイシン
　自然条件下で栽培したシシトウは通例辛味を呈さない
が，人工気象室内で白色蛍光灯を光源として栽培すると
辛味を呈する果実が高頻度で発生した90)．カプサイシン
含量が辛味閾値の0.5㎎ gDW－1，またその10倍に相当す
る５㎎ gDW－1以上の胎座をもつ果実の割合が，18時間
日長下で栽培した場合にそれぞれ60ｵ，20ｵだったのに
対して，連続光下ではそれぞれ90ｵ，60ｵとなり，連続
光下で生産された果実は辛味発現程度が著しく増大して
いた．Iwai ら91,92)は，シシトウの収穫果実を４～10日間
連続光下におくと果皮が赤色化するとともに，胎座のカ
プサイシノイド（カプサイシンを含む）含量が増加する
こと，カプサイシノイドの前駆体を供与することでカプ
サイシノイド含量の増加と果実の辛味発現が早まるこ
と，同前駆体を供与しても暗黒下ではカプサイシノイド
が検出されなかったことを報告しており，暗期を欠如し
ていることが連続光下で栽培した個体の果実（胎座）に
おける顕著なカプサイシン蓄積と関係している可能性が
ある．ビニルハウス内で微光（20μmol m－2 s－1）の補光
により連続光とした場合も果実のカプサイシン含量は高
まったが，上述の果実ほどにはカプサイシン含量が増加
することはなく，光強度，光質，温度，CO2濃度ならび
に栽培方法の差異も関係していると考えられる．
　ピーマン，シシトウともに連続光下で旺盛に生育する
が，ピーマンは連続光下で栽培しても果実は辛くならな
い．これは辛味発現を支配する優性遺伝子Pun1 におい
て，ピーマンが劣性ホモ（pun1/pun1）であり，カプサ
イシンを生合成しない93)ことに起因すると考えられる．
したがって pun1/pun1 型 のシシトウを育種すれば，連
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続光下で栽培してもカプサイシンを蓄積しないと予想さ
れる．
　⑶　セ サ ミ ン
　ゴマの機能性成分であるセサミンは種子に蓄積する
が，近年葉にも存在することが明らかとなった94)．種子
のセサミン含量が高い‘ごまぞう’の葉は，種子のセサ
ミン含量が低い‘金ゴマ’の葉よりもセサミン含量が高
かったことから，葉のセサミン含量と種子のセサミン含
量には相関があることが示唆された．葉のセサミン生合
成遺伝子CYP81Q1 の発現量も同様の品種間差を示した
ことから，葉のCYP81Q1 発現量が葉のセサミン含量に
影響を与える重要な要因の１つであると考えられた．
Hata ら95)はさらに，12時間以上の日長下で‘ごまぞう’
を４週間栽培すると，連続光下で葉のセサミン含量が著
しく増大し，12～20時間日長下の30倍以上となることを
見出した．葉のセサミン含量と同様に葉のCYP81Q1 発
現量も連続光下で特異的に増大したことから，連続光下
におけるセサミンの蓄積にはCYP81Q1 発現量の増大が
関係していると考えられた．12～20時間日長下では日長
間のセサミン含量ならびにCYP81Q1 発現量の差が少な
かったことから，日積算光合成有効光量子束密度の増大
ではなく暗期の欠如が連続光下におけるセサミン蓄積に
大きく影響していることが示唆される．

６. 連続光障害の発生要因

　最後に連続光障害の発生要因について論述する．前報
において連続光下におけるクロロシスやネクロシスの発
生をすべて連続光障害と表現して同一視するのではな
く，発生様式で新葉障害，下位葉老化と区別することを
提案した3)．しかしながら後述のように，外観上同一の
発生様式であったとしても，クロロシスやネクロシスの
発生要因は植物種によって異なる可能性がある．
１）デンプン蓄積
　高CO2濃度下で発症する葉のクロロシス，ネクロシス
ならびに葉巻は葉のデンプン含量の増大と相関があると
され（Peñuelas ら96）参照），バジルの葉ではクロロシス
の部位では健全部位に比べて局所的にデンプン含量が高
いことが報告されている97)．Hennesey ら32)は連続光処理
４日間でインゲンマメの葉のデンプン含量が約2,800倍
に増大したことから葉緑体の構造に障害を引き起こすか
もしれないと述べており，デンプン蓄積は連続光障害の
要因となりうる．またトウガラシにおいて光強度が高い
場合もしくはCO2濃度が高い場合に認められた軽度の
葉脈間クロロシスは，デンプンの異常集積に起因する可
能性が議論されている69,98)．
　一方で連続光障害（新葉障害）を発症しているトマ
ト17,37)ならびにジャガイモ14,22,37,39)では葉のデンプン含
量が低下することが認められている．キュウリにおいて
も障害を発症した連続光下の方が18時間日長下よりも地

上部のデンプン含量が低かった40)．Murage ら5)はナスの
新葉で連続光障害の発症前にデンプン含量が４倍近く増
大したものの，発症後は含量が低下傾向にあることを認
め，Murage ら38)は障害発症後に12時間日長区と同等の
デンプン含量であったのは，光合成量の低下と貯蔵デン
プンの消費に起因すると推察している．したがって，連
続光障害発症前のデンプン含量の急速な増加は障害の発
生と関係するが，障害発症後は障害部位にデンプンを蓄
積しているわけではないと考えられる．24時間周期で
CO2濃度を12時間は大気濃度，12時間は０とする条件5)

もしくは変温条件38)で育成するとナスは連続光障害を発
症せず，この場合に葉のデンプン含量が低かったことは，
障害発症前のデンプン含量の増加抑制を反映しているか
もしれない．
２）光阻害・活性酸素種
　先述の通り，強光下もしくは光合成活性の低下や葉緑
体へのCO2供給量の低下を伴う環境ストレス下では強
光に限らず葉内の光エネルギーが過剰となり光合成の光
阻害が生じる．連続光下で光合成速度が低下している場
合は，光阻害を発生しているか，あるいは発生しやすい
状態にあると考えられる．さらに光阻害の発生には活性
酸素種の生成が密接に関わっている．したがって，連続
光障害の発症の過程で，活性酸素種の生成が認められる
だけでなく，光阻害が認められる場合あるいは光合成速
度の低下が認められる場合についても，障害の発生要因
は活性酸素種に帰着する可能性がある．ただしサンカオ
ウトウでは光阻害が認められたものの障害発生には至っ
ておらず9,10)，光阻害が必ずしも障害発生に直結するわけ
ではない．
　ニホンカボチャ（Table１）67)ならびにオオムギ68)では
連続光障害を発症した品種において活性酸素種の生成が
最大となり，連続光下における活性酸素種の生成量が連
続光耐性における品種間差を規定していると示唆され
る．連続光障害を発症したナスでは，耐性のトウガラシ
よりも SOD活性が増加し，活性酸素種消去系の容量を
上回る活性酸素種生成量となっていたと考えられる
（Fig. １）69,70)．キュウリにおいても連続光下で光阻害が
認められており28)，連続光障害の発症40)における活性酸
素種の関与が推察される．ジャガイモでは，連続光下の
純光合成速度が耐性品種で変化しなかったのに対し，非
耐性品種では障害発症後低下することが報告されている
14,22)ことから，活性酸素種が関与しているかもしれない．
連続光下におけるリンゴの葉のクロロシス（bleaching）7)，
ヌマスギ，アメリカカラマツの針葉の葉緑素濃度低下24)

についても，それぞれ光合成速度の低下を伴っていたこ
とから，活性酸素種が関与している可能性がある．
　Dorais ら15)はトマトが連続光下で障害を発症し，光合
成速度も低下することから，「In the absence of sufficient 
carbon metabolism, utilization of excess light is inade-
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quate while interception of incoming light continues 
unabated, and this continued illumination may lead to 
photoinhibition」と予想した．しかしながら，光阻害に
より最初に阻害される光化学系IIの電子伝達活性が，連
続光下と18時間以下の日長下とで差がなかったことか
ら，連続光下における光合成速度の低下は光阻害に起因
しないと結論付けている．また障害を発症しなかった組
換え体 pTOM13においても23.5時間日長下で光合成速
度が低下することが報告されている17)．これらの結果に
鑑みれば，トマトの新葉障害発生における活性酸素種の
関与は少ないかもしれない．光阻害に活性酸素種が関与
しているという点で，Murage・Masuda70)は「Dorais et 
al. (1995) reported that in these situations, photosyn-
thetic efficiency is reduced as interception of the incom-
ing light continues unabated. It is therefore possible 
that a direct leakage of electrons to molecular oxygen 
occurs, enhancing the generation of reactive oxygen 
species（ROS, Fig.３言及）」と記載し，その後 Pettersen
ら28)，Sysoevaら99)が同文章をそのまま引用しているが，
Doraisら15)の試験結果は，連続光下における光合成効率
の低下が予想に反して光化学系IIの光阻害によるもので
はなかったという点に留意する必要がある．
３）エ チ レ ン
　Cushman・Tibbitts37)は，エチレンが連続光との相互
作用により連続光障害の進展に重要な役割をもつとして
いる．ジャガイモの非耐性品種‘Kennebec’および
‘Superior’を連続光下で栽培すると葉のネクロシス斑
点が増加したが，チオ硫酸銀錯塩（STS）を葉面散布す
るとネクロシス斑点は増加しなかった．さらには耐性品
種‘Denali’にエセフォンの葉面散布もしくはエチレン
の曝気を行うと，葉にクロロシス，ネクロシスの発生が
誘導され，エセフォンの濃度が高いほど，またエセフォ
ン散布よりもエチレン曝気で障害はより激しくなった．
トマトの場合は，‘Ailsa Craig’では連続光下で葉脈間
クロロシスを発症し，エチレン放出量の増大が認められ
たが，pTOM13では連続光下でエチレン放出量は増加せ
ず，クロロシスの発症は緩和された．Jensen・
Veierskov17)も同様に23.5時間日長下において，pTOM13
ではエチレン放出量は増加せず，葉緑素濃度が低下しな
かったことを報告している．したがって，連続光障害の
発症によりエチレンが生成されているのではなく，エチ
レンの生成により障害発症が促進されていると考えられ
る．
　エチレン誘導性の障害は水田除草剤キンクロラック誘
導性の障害（新葉クロロシスならびにネクロシス）と類
似点が多い．すなわちキンクロラック散布による新展開
葉のクロロシスは明条件では発生するが暗条件では発生
せず，クロロシスの発現は同じく明条件においてのみ認
められるエチレン生成の増大と相関がある 100)．

Grossmann101)は1-アミノシクロプロパン-1-カルボン酸
（ACC）からエチレンへの代謝の際に生成される青酸塩
（シアン化物）がキンクロラックにより生じるクロロシ
スの要因であるとした．キンクロラック感受性植物では，
キンクロラック処理によりACC合成酵素活性が増大し
て青酸塩の生成量が増大するとともに，耐性植物と比較
して青酸塩を代謝し無害化するβ-シアノアラニン合成
酵素活性が低いため，青酸塩が蓄積して障害，枯死に至
るとされる102)．一方，Sunohara・Matsumoto103)はキンク
ロラック処理により生じるクロロシスには活性酸素種の
発生も寄与するとし，イネがキンクロラック耐性である
のは感受性植物よりも活性酸素種の消去に関与する
SOD，CAT，APXならびにGR活性がいずれも高いこ
とが関係することを報告した．またGrossmann ら104)は
キンクロラック投与により葉のH2O2ならびにABA含
量の増大を認め，生産誘導されたエチレンによりABA
が蓄積して気孔が閉孔する結果，光合成活性が低下し，
活性酸素種が増大して障害に至ると考察している．
　キンクロラック散布により認められる現象は，内生エ
チレン生成量の増加に伴う連続光障害（新葉障害）発生
機構を説明しうるものである．しかしながら，外生エチ
レンによっても連続光障害が誘導された点37)や，ジャガ
イモの耐性品種‘Norland’においても連続光下でエチ
レン生成量が増大した結果72)は，連続光障害の発症にお
けるエチレンの関与という点でなお疑問を呈している．
４）概日リズム
　１日24時間周期の半分が明期，半分が暗期の12時間日
長下ではトマトは正常に生育するが，8，12，48ならびに
72時間周期で半分を明期，半分を暗期とした条件下では
異常な生育となり，その様相が連続光下の植物体に酷似
していた105,106,107)．さらに生育異常を呈する特異な日周条
件下で前処理を行うと，連続光下に移した際に連続光障
害を早期に発症したことは，特異な日周条件下ではトマ
トの連続光障害の感受性が増大していたことを示す106)．
またインゲンマメ 32,42)ならびにコダカラベンケイソ
ウ43,44,45,46,47)において，連続光下では光合成速度や気孔開
度の概日リズムを喪失することも報告されている．これ
らのことから，特異な日周条件下と連続光下において共
通する概日リズムの喪失が連続光障害の発症と関係して
いることが示唆される．特異な日周条件下では十分な暗
期が与えられていることから，光阻害が生じているとは
考えにくい．Dodd ら108)はシロイヌナズナの概日リズム
が24時間の野生株と20.7時間ならびに27.1～32.5時間と
なった変異体を用いた試験を行い，連続光あるいは連続
光に近い長日下におけるクロロシスの発症は葉緑体生成
に関わる遺伝子転写量の概日リズムが乱されることが原
因ではないかと考察している．
　温度や湿度に日変化を与えると連続光障害が抑制もし
くは緩和されることが知られている1,2,3)．変温条件の連
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続光下で育成したインゲンマメにおいて気孔開度の概日
リズムが失われていなかった事実32)は，温度や湿度の日
変化による連続光障害の抑制もしくは緩和は，連続光下
における概日リズムの維持と関係する可能性を提示す
る．ナスにおいて24時間周期でCO2濃度を12時間は大気
濃度，12時間は０とする条件の連続光下では障害が抑制
されることが認められている5)が，これも概日リズムの
維持と関係している可能性もある．
５）Velez-Ramirez らの仮説
　最近になって，連続光障害の誘発概念を示した総説が
掲載された109)ので紹介しておきたい（Fig.３）．連続光
下において，植物は光合成の連続的なエネルギー供給（エ
ネルギー要素）と光受容体に対する連続的なシグナル伝
達（シグナル伝達要素）を受け，両要素が障害誘発，す
なわち光酸化障害，早期老化および，または光合成下方
制御（フィードバック阻害）に影響する．光合成の連続
的なエネルギー供給の結果である葉の炭水化物過剰蓄積
は，老化および，または光合成下方制御を引き起こす．
さらには炭水化物過剰蓄積により電子受容体が過還元と
なり，電子伝達系からO2に電子供与されて活性酸素種
が発生する．活性酸素種は光合成関連遺伝子の下方制御，
葉の老化で発生する細胞死（プログラム細胞死）および，
または酸化障害を引き起こす．概日時計は炭水化物代謝
ならびに活性酸素種消去遺伝子に影響するが，光受容体
に対する連続的なシグナル伝達は概日時計を同調させな
い（概日リズムを混乱させる）．一方，温度周期（変温）
は概日時計を同調させ，連続光誘発障害を抑制しうる．

連続光のシグナル伝達要素はこれまであまり議論されて
こなかった重要な概念であると考えられる．
　上記仮説モデルは，著者らの論旨とも概ね符合するも
のである．ただし，光合成速度の低下は連続光障害を発
症していない植物でも認められることから，光合成下方
制御は必ずしも障害として位置づけるべきものではな
く，むしろ光阻害を伴う場合に活性酸素種の生成量を増
大させる障害誘発要因とみるべきであろう．なおVelez-
Ramirez ら109)も指摘しているように，連続光障害の発生
機構については未だ未解明の部分が多く仮説の域を出な
い．障害発生機構解明においては，より近縁な耐性およ
び感受性遺伝子型の反応比較，耐性あるいは感受性の組
換え体もしくは変異体の創出ならびに野生株との反応比
較，連続光下と他日長下の反応比較，連続光障害促進条
件と緩和条件での反応比較を軸に，従来の個々の解析に
加えて，オミクス解析すなわちDNA塩基配列の網羅的
解析（ゲノミクス），転写産物の網羅的解析（トランスク
リプトミクス），タンパク質の網羅的解析（プロテオミク
ス）ならびに代謝物の網羅的解析（メタボロミクス）を
行うことが有効となろう．
６）トウガラシの連続光耐性仮説
　桝田らの一連の研究により，トウガラシが高い連続光
耐性を有する植物であることが明らかとなったことをこ
れまでに述べてきた（第１報1)参照）．耐性要因について
光障害と連続光障害との相同性ならびに活性酸素種発生
の見地から研究が行われたことは既述のとおりである
が，桝田らの未発表データを含めて，最後にトウガラシ
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の連続光耐性について再考し仮説を提示したい．
　ナスとトウガラシの比較試験において，O2

－をH2O2に
代謝する SOD活性が連続光下のナスにおいてのみ増大
することが1997年に示された70)．ナスにおける SOD活性
の増大と連続光障害発生の相関から，ナスにおいては消
去量を上回る量で活性酸素種が発生して障害に至り，障
害を発症していないトウガラシにおいては活性酸素種の
生成量が増大しておらず，SOD活性を増大させる必要性
がないことが推察される．その後，同様の試験を行った
結果，やはり SOD活性の増大と連続光障害の発生に相
関があることが再確認されたが，同時に連続光下におけ
る葉のH2O2含量はナスと比較してトウガラシのほうが
４倍以上高いことが明らかとなった（Fig.４）．すなわ
ち，トウガラシは活性酸素種の生成量が高いにもかかわ
らず，連続光障害を発症していないというパラドックス
が生じる．
　光合成細胞の主要なH2O2生成部位をFig.５に示す．
光呼吸は余剰の光エネルギーを消去する役割があること
が知られている54)が，光呼吸の際にペルオキシソームで
はグリコール酸を前駆体としてH2O2が生成されてい

る110)．ペルオキシソームではCAT活性が高く，発生し
たH2O2をH2Oに代謝して無害化している．意外なこと
に，葉で生成されるH2O2の70ｵは光呼吸に由来するこ
とが報告されており，光強度が高いほどH2O2生成速度
は増大する（Fig.６）111)．強光下では吸収された光エネ
ルギーが過剰になりやすく，この余剰エネルギーを消去
する際にH2O2生成速度も大となるといえる．H2O2生成
速度が増大すれば，H2O2を無害化するためにCAT活性
も増大させる必要があると考えられ，光呼吸速度と
CAT活性に正の相関があるとする報告112)が理解できる．
　上記の報告に基づいて再考すると，連続光下のトウガ
ラシにおいて葉のH2O2含量が増大したのは，光呼吸速
度の増大を意味している可能性が高い．葉のH2O2含量
の差異はCAT活性の差異と見事に一致し，植物種に関
係なく連続光下では12時間日長下よりもH2O2含量なら
びにCAT活性が高く，日長に関係なくトウガラシはナ
スよりもH2O2含量ならびにCAT活性が高い（Fig.２，
４）．すなわち，連続光下においては，余剰の光エネルギ
ーを消去するために12時間日長下よりも光呼吸速度が増
大するとともに，トウガラシはナスよりも光呼吸速度が
高く余剰光エネルギーを光呼吸によって消去する能力が
高いことが推察される．言い換えれば，ナスとトウガラ
シの連続光耐性の種間差を規定するものは，葉緑体にお
ける活性酸素種の消去能力ではなく光呼吸による余剰光
エネルギーの消去能力であるという仮説が提唱できる．
　以上を総合すると，トウガラシは光呼吸による光エネ
ルギーの消去能力が高く，連続光下においても葉緑体に
余剰の光エネルギーが存在せず，光阻害の発生に伴って
葉緑体でO2

－発生量が増加することがないために，O2
－

を無害化する SOD活性を増大させる必要がなく，SOD
活性は12時間日長下と同様の値を示し，光障害（連続光
障害）も発生しないと考えられる．一方で，ナスは連続
光下において光呼吸速度が増大するもののトウガラシに
比べるとその速度は低く，光呼吸によって消去されない
余剰の光エネルギーが葉緑体に存在するために，光阻害
の発生に伴って葉緑体でO2

－発生量が増加し，それを消
去するために SOD活性を増大させるものの，SOD活性
を増大させても処理しきれない量でO2

－が発生するた
め光障害（連続光障害）の発生に至っているのではない
かと考えられる．
　連続光障害と光障害との相同性を検討するうえで葉全
体のH2O2含量を測定した結果の解釈においては，葉緑
体とペルオキシソームでそれぞれにH2O2が生成されう
ることを前提に，障害発生の有無とCAT活性および
SOD活性の傾向を注視する必要があることも提唱して
おきたい．ニホンカボチャの連続光耐性の品種間差を調
査した試験においては，CAT活性に処理区の差異が少
なく，障害を発症した連続光下の‘バターナッツ’にお
いてのみ SOD活性の特異的な増加と，H2O2含量の増大
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が認められる（Table１）67)．このことから葉緑体におけ
る活性酸素種の増大が障害発生と葉全体のH2O2含量の
増加に大きく影響することが示唆される．

お わ り に

　以上，連続光下における植物の生理学的変化ならびに
障害誘発の概念について概説した．暗期の欠如や概日リ
ズムの喪失により生じると考えられる生理学的変化は，
障害の誘発要因となるだけでなく，糖類の蓄積や二次代
謝産物含有量の増加といった閉鎖型植物工場における生
産物の高糖度化や高付加価値化を図るうえで有効な反応
として積極的に活用することが期待される．連続光障害
の発生機構については未だ未解明の部分が多く，本総説
が機構解明研究の契機となれば幸いである．
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