　　　　　

　　　　　　　

　　　　　　　　　　植物の水ストレス

　　　　　　　　　　　　　　　　　１２月１日　水曜　１限　早坂　直樹

　　植物細胞は約９０％が水分で構成される。植物にとって乾燥が発生すると水が失われ、成長を停止し、さらには枯死に至る。このような乾燥に対し植物は水の消失を防ぐ機構、また乾燥に耐える機構を備えて対応している。乾燥に対する植物の様々な反応をみていきたい。

1、 乾燥と水分状態　　　　　

1 水分状態の表示法

植物の水分状態を表す指標として水ポテンシャル（Ψ）が用いられ、植物細胞のΨは圧ポテンシャルＰと浸透ポテンシャルπの和で表される。（図１参照）

　　Ψ＝Ｐ＋π　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（１・１）

　ここでのプラスの圧ポテンシャルは植物細胞では膨圧に相当する。またこの浸透ポテンシャルは、系内の水に溶けている溶質の濃度で決まる。葉の細胞が水で飽和していて、それ以上水を取り込むことができない状態にあるとき、含水率は１００％でΨの値は最大値の０に近くなっている。そして葉から蒸散によって水が抜けていき、葉の含水率が低下していくとΨも低くなっていく。このときＰとπもともに低下していく。このＰの低下は含水率の低下により、プロトプラストが水で膨らもうとする力が弱くなるためである。またπの低下は葉の細胞から水が抜けて細胞内の溶質濃度が高くなるためである。さらに背丈の高い樹木の場合は重力ポテンシャルもパラメータの一つとして考えられる。これは地面からの高さが１ｍ増えるごとに約０．０１ＭＰａずつ低くなる。実際に樹高が５０ｍの増えると葉の水ポテンシャルが０．５ＭＰａ低くなることが報告されている。

2 植物の水分状態　　　　　　　　　　　　　　　　　　

　植物の葉での水ポテンシャル（Ψ）の日変化は明け方にもっとも高く、日中に低下し、午後から明け方にかけて回復していく。Ψleafの日中の値は土壌水分や大気の水分状態に左右され、乾燥に従って低い値を示す。（図２参照）

　また樹高の違いによってもΨleafが異なるデータがある。（図２´参照）

　　③　水ポテンシャルの測定方法

その１　プレッシャーチャンバー法（図３参照）

野外に生育している植物の測定法としてプレッシャーチャンバー法がある。測定では葉あるいは小枝を植物体から切り離し、切断部をチャンバーから突き出して固定する。そのチェンバーに高圧窒素ボンベから窒素ガスを注入し圧をかける。そして道管液が上がってきて切り口に達した瞬間の圧に負記号をつけた値をその葉の水ポテンシャルとする。土壌から葉へ水が流れるのは、葉の水ポテンシャルが土壌の水ポテンシャルよりも低く、土壌から葉へ水を吸い上げる力が働いているためである。

その２　サイクロメーター法（図４参照）

　植物の葉ばかりではなく、土壌、溶液、もしくは溶液を染み込ませた濾紙など様々な物の水ポテンシャルを測定できる。これは空気の湿度や温度の測定用のセンサーが設置された小さなセルに目的のサンプルを入れ密閉し、一定温度の下でしばらく置くとサンプルから水が蒸発し、セル中の空気の相対湿度が平衡状態に達する。このときの相対湿度をもとにして、水ポテンシャルとの関係式からサンプルの水ポテンシャルが算出できる。

2、 乾燥と通水性

　植物体内の水移動は土壌－植物－大気の連続の中で発生し大気飽差が原因となる。葉から蒸散によって大気中に水分が失われると、植物体内に水の流れが発生し、その結果大気と土壌の間に大きなΨの勾配ができる。この植物体内での水移動は（２・１）式で表せる。

　　Ｆ＝ΔΨ/ R　　　　　　　　　　　　　　　　　（２・１）

　ここでΔΨは土壌の水ポテンシャル（Ψsoil）と葉の水ポテンシャル（Ψleaf）の水ポテンシャルの落差、Ｆは植物体内の水フラックスで単位断面・時間あたりの通過水量、Ｒは通水抵抗を表す。ＦとΔΨの関係をプロットすると直線関係が得られる。乾燥にともなって通水抵抗は大きくなるので乾燥した状態では、同一の蒸散量でも低いΨが観測される。（図５参照）

　　　　　　　
3、 乾燥と浸透調節

1 植物の気孔反応と浸透調節機能

気孔の閉開には孔辺細胞の膨圧が密接に関係していて、主にカリウムイオンが関与している。また細胞が分裂や伸長成長するためにも膨圧は必要となる。したがって脱水によって起こる膨圧の低下は植物の光合成や成長に悪影響を及ぼす。しかし一度脱水を経験した植物の葉では、膨圧を維持する能力が高くなることが報告されている。この膨圧維持機能を高めるメカニズムとして浸透調節がある。浸透調節とは、液胞中に糖やイオンを蓄積することで細胞のπが低くなることである。例として細胞が水で飽和していると状態を考えると、浸透調節でπが低くなると細胞にさらに水が入ってこようとする。植物細胞は細胞壁を持っているので、一定以上の体積より大きく膨らむことはないが、水が入ってこようとするほど膨圧は大きくなる。葉における浸透調節は、乾燥土壌から葉へ水を吸い上げるときに葉の膨圧の維持にとって重要となる。乾燥土壌から葉へ水を吸い上げるためには、Ψleaf を乾燥によって低くなった土壌の水ポテンシャル（Ψsoil）よりもさらに低く必要がある。このとき、浸透調節によって葉の膨圧維持能力が高まれば、膨圧を維持しつつΨleafを下げることが可能になる。（図６参照）

2 気孔の閉開

一対の孔辺細胞が水によって膨潤すると気孔が開き（a）、孔辺細胞内の水

が減少して膨圧が低下すると気孔が閉鎖する。（b）（図７参照）気孔を開いた状態では光合成の基質であるＣＯ２を葉内に取り込むことができるが、同時に蒸散によって葉内から水を失う。逆に気孔を閉じればＣＯ２を取り込めなくなるが、蒸散による水分の消失も起こらない。ただ蒸散の際には気化熱として葉から熱が奪われるので、太陽光による葉の過熱を起こりにくくする働きもある。葉温が著しく上昇した場合、葉内の生化学反応に関与する酵素が高温によって失活する可能性がある。また蒸散によって起こる土壌から葉への水の流れは、土壌から植物の光合成に必要な窒素やリン、カリウムといった栄養塩類の取り込みに寄与する。

また、乾燥土壌条件下で気孔閉鎖を引き起こすメカニズムとして有力なのが、土壌の乾燥を感知した根で作られるアブシシン酸が蒸散流によって葉に運ばれることで、気孔が閉じるというものである。　

4、 土壌から葉への水の流れ

　３の②でも述べたとおり植物は光合成のために気孔を開くと、葉は蒸散によって大事な水分を失ってしまう。しかし水の供給源は土壌に限られるので、蒸散速度が土壌から葉への水輸送速度を上回るとΨleafが低下する。Ψleafの低下を止めるには、土壌から葉への水輸送速度が蒸散速度に追いつかなければならない。

　葉面積当たりの土壌から葉への水輸送速度ＪＷと土壌－葉間の水ポテンシャル差の関係は次のような式で表せる。

　　　Ｊｗ＝Ｇ（Ψｒｓ－Ψleaf）　 (4.・１)　

　Ｇは葉面積当たりの土壌から葉への通水コンダクタンスを表し、土壌から葉への水の通りやすさを表す。ΨＲＳは根表面（root surface）の土壌の水ポテンシャル、ΨＲＳ－Ψleafは土壌－葉間の水ポテンシャル差となる。この（４・１）式はオームの法則と同じで、葉面積当たり土壌から葉への水輸送速度を電流（Ｉ）、土壌－葉間の水ポテンシャル差は電圧（Ｖ）、土壌から葉への通水コンダクタンスは電気抵抗の逆数（１/Ｒ）に相当する。植物は土壌からの通水コンダクタンスを瞬時に高めることができないのでＧを定数として考えると、土壌から葉への水輸送速度を高めるためには、浸透調節などによってΨleafを下げなければならないことが分かる。

　また（４・１）式において土壌から葉への通水コンダクタンスを高くすると、土壌－葉間の水ポテンシャル差が小さくても水輸送速度を大きくできると予測できる。しかしこの通水コンダクタンスを高めるためには、葉面積成長を抑える代わりに、根を伸長させたり、茎や枝を太くさせたりという器官間での栄養分配比を変える必要がある。このような器官への投資が実るには週単位から、月単位の時間がかかるため、結局、生育環境の変化に対しての葉の水不足を解消するには、まず気孔を閉じ気味にしなければならない。　　　　　　　　　　　　

５、　乾燥と光合成

　乾燥による光合成速度の低下は初期のおいては気孔の閉鎖により、さらに乾燥が激しくなると電子伝達や光リン酸化反応などの代謝系の機能低下によって引き起こされる。この光合成速度の低下をΨleafとの関係でみると低下の開支点と光合成速度がゼロになる点の二つの変化点がある。これらの二つの特性値は乾燥に対する植物の感受性の違いを表しており、種の違いを比較することができる。（図８参照）また様々な個別の樹種についても耐乾性が測定されている。（図９参照）

　課題（関連して調べたいこと）

· 植物はどのように器官への投資配分を決めているのか？

· 根圏全体ではどのようなしくみで水分吸収をしているのか？
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