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研究成果の概要（和文）：本研究は、電気刺激が植物光合成に与えるストレス応答について調べたものである。
パルス幅1μs固定、電界強度0.1～1.0kV/cm、繰返し周波数1～1000ppsのパルス電界を、リーフレタスの葉部へ
印加すると、その電界強度と繰返し周波数の組合せにより、光合成活性または不活性化を引き起こすことができ
る。また、その際のリーフレタスに対する光順応照度は、光合成活性の結果に影響を与える。暗順応に対して
は、明順応よりも繰り返し強い刺激を与えることで光合成パラメータを活性でき、明順応では、比較的に繰り返
しの弱い刺激で活性化できる。また、通常栽培照度の半値程度で光順応させた場合、光合成活性化傾向が確認さ
れた。

研究成果の概要（英文）：This study investigated the stress response of electrical stimulation on 
plant photosynthesis. Pulsed electric fields of fixed pulse width of 1μs, electric field strength 
of 0.1-1.0kV/cm, and repetition rate of 1-1000pps applied to leaf lettuce leaves can induce 
photosynthetic activity or inactivation depending on the combination of the applied electric field 
parameters. The light acclimation irradiance to the leaf lettuce also affects the result of 
photosynthetic activity. For dark acclimation, the photosynthetic parameters can be activated by 
repeated and stronger stimulation than for light acclimation, while for light acclimation, they can 
be activated by relatively repeated and weaker stimulation. The tendency of photosynthetic 
activation was also confirmed when light acclimation was performed at about half of the normal 
cultivation irradiance.

研究分野：パルスパワー

キーワード： パルス電界　植物バイオエレクトリクス　植物光合成　リーフレタス

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究では、パルス電界の印加パラメータを制御することで、光合成のチラコイド反応における電子伝達速度
ETR、非光化学消光NPQ、ストロマ反応における蒸散速度E、炭素固定速度Aに影響を与えることを明らかにし、さ
らに、その効果はパルス電界印加前の植物の光順応照度にも依存することを見出した。これらの学術的新規性に
加え、得られた研究成果より、パルス電界をリーフレタスへ印加することでその光合成の活性あるいは不活性を
制御できる可能性が示唆され、例えば人工光を用いた植物工場では、ランニングコストの大部分を占める栽培時
の光照度を下げることで省エネが期待でき、社会的意義は大きい。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



 

 

様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 

超高圧や超高温、非熱平衡状などの極限状態を瞬間的に発生可能なパルスパワーは、大電力や
高エネルギー密度、短い立ち上がり時間などの特徴を有する。パルスパワーは、これまでに核融
合や加速器などの科学研究の基盤技術として発展してきたが、近年、産業利用に関する様々な研
究が盛んにおこなわれている。その応用は多岐にわたり、パルスパワーにより、排ガス処理や殺
菌、汚染水の浄化などを実現可能であることがわかってきた。新しい科学や産業技術につながる
可能性から、現在ではパルスパワーを生体へ作用させる分野に注目が集まり、その分野は“バイ
オエレクトリクス”と呼ばれる。この分野では、がん治療や創傷治療、遺伝子・タンパク質導入
など、これまでに薬剤リスクや人体への負担などの問題を抱えていた医療分野への応用を目指
す研究が主におこなわれている。それに加え、植物に対するパルスパワー応用も期待され、植物
種の発芽促進や休眠打破効果、生長制御を目指した研究がごく近年より、実施されている。その
多くは、植物を取り巻く環境を制御することにより、間接的な効果として植物の生育を改善する
内容である。一方、我々は、先行研究において植物体そのものを刺激することにより直接的な生
育促進効果を来たし、栽培サイクル短縮を実現した。先行実験では、養液中にあるリーフレタス
の根に電気エネルギーを印加した結果、パルス電界強度 1.0kV/cm 以下ではレタスの生育促進効
果、1.5kV/cm 以上では生育阻害効果を、根部と葉部の両方に同時に得られた。すなわち、パル
ス電界が植物本体（根）を刺激することにより、レタス全体の生育に影響を与えた。 

しかしながら、電気導電率が高い養液中でパルス電界を損失なく植物へ印加することは、特性
インピーダンスの低いパルス電源（上記では 10Ω）を設計・製作する必要があり、容易ではな
い。そこで、養液を介さない、空気中の植物本体に対するパルス電界印加を行い、その結果引き
起こされるストレス応答メカニズム解明に注目した。 
 
２．研究の目的 
  クロロフィル蛍光計測技術は、植物の光合成を詳細に調べるために広く用いられている。光
合成が主に行われるクロロフィルが光エネルギーを受けた際に放出する蛍光を計測することで、
光合成反応系の状態を評価可能な手法であり、植物生態学分野では多くの研究者から信頼性を
集めている。また、植物体の中で生産され、微量ながらも生長に何らかの影響を及ぼす物質とし
て、植物ホルモンがある。主な植物ホルモンには、オーキシン、サイトカイニン、ジベレリンや
アブシシン酸などがあり、各々異なる機能をつかさどる。これらの物質について、パルス電界刺
激前後の変化量を調べることにより、ストレス応答のメカニズムを推測することが可能と考え
る（図 1参照）。 
 したがって、工学系研究者でも比較的容易に直接観測できる方法として、植物のクロロフィル
蛍光測定に基づく植物光合成の測定や HPLC 分析による植物ホルモンの変化を調査することで、
パルス電界と植物の刺激応答メカニズムを解明し、光照度強度が低い環境での植物栽培の実現、
特定植物ホルモンの制御による局部の選択的生長促進あるいは有害植物の駆除などを目的とし
た。 
 ここで、本研究において、レタスより抽出した植物ホルモンを HPLC で測定するために、エバ
ポレーターを用いてリーフレタスから植物ホルモンを抽出し、各種標準試薬を用いた HPLC 検量
線と比較した基礎実験を行っ
た結果、さまざまな工夫を施
すにも、パルス電界印加前後
の変化量を検出することがで
きなかったため、HPLC による
植物ホルモンの直接的評価を
中断したことを申し添えてお
く。調査を重ねたところ、同じ
植物ホルモンでもその種の分
類により同一ではないこと
と、標準試薬を用いた検出は
非常に困難であることが判明
し、さらに、微量な変化を測定
するには相当な技術を要する
ことから、本研究では、光合成
測定結果から植物ホルモンの
関連機序を考察することとし
た。 
 



 

 

３．研究の方法 
 本研究では、リーフレタス（Lectuca Sativa L.）の一種であるフリルアイス（Frillice, Snow 
Brand Seed Co.,Ltd., Japan）を対象とし、その葉部へパルス電界（PEF）を印加した（図 2参
照）。PEF の発生には、SI サイリスタを開放スイッチに用いた誘導性エネルギー貯蓄方式を採用
している誘導性エネルギー蓄積方式パルスパワー電源（IES 電源、自作）を用いた。出力パルス
幅は 1 μs 固定、繰り返し周波数は 0.1, 0.5, 1.0, 5.0, 10.0 kpps と変化させた。また、レタ
ス葉部への PEF 印加を行うために、ステンレス製の平板対平板電極を用い、電極間隔を 150 mm
に固定した。IES 電源の出力電圧値を変化させることで、電極間へ印加されるパルス電界強度を
0.1～1.0 kV/cm と調整した（図 3参照）。 

一方、リーフレタスは播種・発芽後に水耕栽培し、葉部が一定の大きさになる 20 日歳前後ま
で栽培し、パルス電界印加前に 1 時間以上の明順応または暗順処理を施した。これは、植物工場
において通常栽培時には明期（150 μmol/m2s）と暗期（0 μmol/m2s）が存在し、それぞれの状
態に対する電気刺激応答特性を調査するためである。 

パルス電界印加を行ったレタスの葉部を、植物光合成総合解析システム（LI6800, LICOR Ltd., 
USA）の測定チャンバーに挟み込むことで、光合成におけるチラコイド反応（明反応）内の電子
伝達速度（ETR）と熱放散（NPQ）を、ストロマ反応（カルビン回路）内の炭素固定速度（A）と
蒸散速度（E）を測定した。 
 

 
４．研究成果 

研究成果を説明するにあたり、まずは光合成に関して述べておく。光合成は、大きく分けて 2 
つの過程からなり、それぞれチラコイド反応（明反応）とストロマ反応（カルビン回路）である。
チラコイド反応は、光エネルギーを ATP と NADPH の化学エネルギーに変換し、H2O を分解して発
生する O2を大気中に放出する過程である。ここで生成される ATP と NADPH は、ストロマ反応に
おけるカルビン回路で糖生成のために利用される。カルビン回路は大きく 3 段階に分別するこ
とができ、第 1 段階は CO2分子を取り込む炭素固定、第 2 段階は還元、第 3 段階は CO2受容体の
再生である。また、カルビン回路で生成された ADP、無機リン酸、NADP+をチラコイド反応に戻
し、光合成活動は循環する。したがって、光合成はチラコイド反応とストロマ反応の協働である。 

一連の光合成反応は、光合成色素が光エネルギーを吸収することから始まり、光エネルギーを
吸収し、励起されたクロロフィル分子はそのエネルギーを「光化学反応：NADPH や ATP 合成用の
電子を伝達する」、「熱放散：光化学反応に用いられなかったエネルギーを熱として放出する」、
「クロロフィル蛍光：光化学反応に用いられなかったエネルギーを蛍光として放出する」の 3つ
に利用する。この 3 つの反応には競合関係があり、クロロフィル蛍光を計測することにより、光
化学反応や熱放散の情報を得ることが可能である。 

 
（１）光順応状態による光合成のパルス電界強度・周波数依存性 

光順応状態を「明順応」と「暗順応」の両方について調査した結果、明順応処理下においては、
炭素固定速度 A と電子伝達速度 ETR の有意な増加がみられ、特に電界強度 0.1 kV/cm、繰り返し
周波数 1 pps で光合成パラメータが活性され、生長促進の可能性が示唆された。また、電界強度
1.0 kV/cm、繰り返し周波数 1 kpps では非光化学消光 NPQ の有意な増加を確認したことから、
生長阻害の可能性が示唆された。一方、暗順応処理下においては、電子伝達速度 ETR の有意な増
加と非光化学消光 NPQ の有意な減少から、電界強度 0.1 kV/cm、繰り返し周波数 1 kpps で光合
成パラメータが活性され、生長促進の可能性が示唆された。また電界強度 1 kV/cm、繰り返し周
波数 1 kppsでは電子伝達速度 ETR の有意な減少と非光化学消光 NPQの有意な増加を確認したこ
とから生長阻害の可能性が示唆された（図 4 参照）。 

これらの結果より、暗順応に対しては明順応よりも繰り返し強い刺激を与えることで光合成
パラメータを活性できる可能性が考えられ、明順応では比較的に繰り返しの弱い刺激で光合成
パラメータを活性できる可能性が考えられる。暗順応では光合成はほとんど行われておらず呼
吸のみを行っている状態であるのに対して、明順応では光合成が盛んに行われている状態であ



 

 

る。葉緑体内の光化学系 PSII における初期電子受容体（QA）は暗順応では非常に酸化された状
態であり、明順応では、QA は電子を運ぶため、非常に還元された状態である。 

 

 
光合成の活性化に関する考察としては、電子伝達速度が上昇する要因として考えられるのは

電子伝達系や PSII、電子伝達物質であるプラストキノンを活性化させたことが考えられ、葉緑
体内のチラコイド膜に存在する酸化還元物質の反応を促進する可能性が示唆される。電子は、PS 
II の複合体の中でチラコイド膜のルーメン側で水から抽出され、その電子が PSII から PSI へ向
かって伝達される。PSII と PSI の間では、電子が中間電子受容体のプラストキノンプールの QA
に伝達される。プラストキノンプールの酸化還元状態は、このプールからの電子の放出と吸収の
相対的な比率により決定され、ここで、PSII の光合成の能力は、主として QA の酸化還元状態に
よって決定される[1]。よって、暗順応では無処理区と比較して QA の完全酸化状態から非常に還
元された状態に早く達したことが電子伝達速度の上昇要因として考えられ、光合成能力として
見ると飽和値に至るまでの傾きの上昇としてとらえることができる。対して明順応では QA が非
常に還元された状態であるため、電子伝達速度はほぼ飽和した状態である。それに対し、パルス
電界処理区が無処理区よりも有意に上昇したことは通常の酸化還元反応を行う QA が活性され、
本来の光合成能力の効率が向上した可能性があると考えられる。また、NPQ が減少したことによ
り、熱放散の抑制が示唆され、照射された光エネルギーが効率よく電子伝達のエネルギーとして
使用されたことが示唆された。以上より、パルス電界によって電子伝達が効率よく行われ、化学
エネルギーである ATP や NADPH の生成が上昇した可能性が示唆された。 

光合成の不活性化に関する考察としては、非光化学消光 NPQ について増加を確認し、E や A、
ETR に関しては減少を確認している。NPQ は熱放散の増減を示唆するパラメータである。熱放散
の増大に伴って蛍光の収率が減少することが示される。カルビン回路における炭素固定には上
述した化学エネルギーが必要である。一方でカルビン回路へ CO2の供給が滞った場合には炭素固
定が行えず、カルビン回路の活性が停止する。この時、PSII への光エネルギーを制御しなけれ
ば使用されない電子や化学エネルギーが生成され、カルビン回路とは異なるものに使用される。
その一つとして、酸素分子が活性酸素となり葉緑体内の酵素や膜脂質にダメージを与えてしま
う。これを防ぐためのシステムが熱放散である。NPQ の増減については光エネルギーが吸収され、
熱放散もしくは PSII へエネルギーが伝達されるキサントフィルサイクルに要因があると考えら
れる。B. F. Marin らは、パルス電界がカロテノイドの総量や pH 値に影響することを報告して
いる[2]。キサントフィルサイクルはカロテノイド（色素）で構成されている。ビオラキサンチン、
アンテラキサンチン、ゼアキサンチンの 3 つのカロテノイドが環境に応じ相互変換することで
供給された光エネルギーを熱放散に分配するかどうかを決定する。キサントフィルの脱エポキ
シ化はチラコイドルーメンの酸化により誘導される。酸性やアルカリ性（酸化還元状態）は pH 
での判断になる。強光下で活性される脱エポキシ化酵素によりビオラキサンチンはアンテラキ
サンチン、さらにゼアキサンチンの順に還元状態へと変化する。この状態は pH 値が高く還元状
態となり熱放散へ多くエネルギー分配される。それに対して、弱光下で活性されるエポキシ化酵
素によりゼアキサンチンはアンテラキサンチン、さらにビオラキサンチンの順に酸化状態へと
変化する。この状態は pH 値が低く酸化状態となり、PSII へのエネルギー移動に分配される。よ



 

 

って PEF がカロテノイドの pH 値に影響し、脱エポキシ化酵素の活性を促し、エネルギーが熱放
散に多く分配された可能性が示唆された。また、この熱放散の上昇に伴い電子伝達へのエネルギ
ー分配が減少した可能性も考えられ、化学エネルギー生成の減少が示唆された。これから炭素固
定の減少に影響した可能性が考えられる。以上のように、パルス電界によってエネルギー伝達の
効率が低下し、様々な光合成パラメータが不活性化した可能性が示唆された。 
 
（２）低照度時における光合成のパルス電界強度・周波数依存性 
 パルス電界を印加することで光合成パラメータが活性され、生長促進につながる可能性が示
唆されたことから、レタスの光順応状態を通常栽培照度（150 μmol/m2s）の半値程度（75 μ
mol/m2s）と設定し、この低照度状態に対するパルス電界強度・周波数依存性を検証した。その
結果、0.1 kV/cm, 1 kpps で光合成活性、1.0 kV/cm, 1 kpps で光合成不活性化の傾向にあるこ
とを見出し、さらに全体的な傾向として光合成活性化を確認した。 

また、光合成におけるチラコイド反応とストロマ反応に関してはそれぞれ以下の電気刺激応
答特性を確認し、そのメカニズムについて考察した。 
① チラコイド反応：全体的な傾向として電子伝達速度 ETR の増加、熱放散 NPQ の減少を確認し

た。この原因としては、ストロマ反応（暗反応）側に供給される化学エネルギー（ATP, NADPH）
の増加が考えられる。 

② ストロマ反応：全体的な傾向として蒸散速度 E の減少、炭素固定速度 A の増加を確認した。
このこの原因としては、
気孔から取り入れられる
CO2量自体は減少したが、
取り入れられた CO2 を効
率的に葉緑体内部へ浸透
させたことで、炭素固定
速度 A が上昇した可能性
が考えられる。 

 上記実験結果および考察よ
り、パルス電界をリーフレタ
スへ印加することでその光合
成の活性あるいは不活性を制
御できる可能性が示唆され、
例えば人口光を用いた栽培環
境では、栽培時の光照度を低
く設定することで省エネを測
ることが可能と考えられる。 
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