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土壌微生物研究におけるモデル基質としてのグルコース利用
~研究事例と今後の展望~
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1 .はじめに

土壌は大気中 CO2の2倍以上，植物バイオマス炭素の約4倍
に相当する約2兆トンの炭素を有機物として保持している (Lal，
2∞4)。また，土壌からのCO2放出量は，化石燃料の燃焼など
の人為起源CO2放出量の約8倍に相当すると見積もられ，地球
規模の気候変動に大きな景簿を及ぼす (Po抗:erと阻ooster，1998)。

しかし将来の気候・大気環境変動に伴う土壌炭素循環の応答予

測は，陸域炭素循環モデルの違いに応じて，量的な差だけでなく

正負の違いすらみられるほど不確実性が高い (Friedlingsteinら，

2∞6)。
将来の大気CO2濃度の増加によって植物の光合成能が増加す

ると，土壌への植物残誼供給量や植物根からの炭素供給量が増加

すると予測される (deGraaffら， 2ω6など)。さらに農耕地では，

炭素隔離を目的に有機物施用量が増加すると考えられる (IPCC，

2007 )。土壌に供給される有機炭素の大部分は，土壌微生物バイ

オマスを通過するため，微生物は土壌中の炭素循環の中心となる。

そのため，土壌中での微生物を介した炭素循環メカニズムを解明

することは，将来の気候変動下における地球規模の炭素循環を予

測する上で重要である。

土壌に供給される有機炭素の微生物を介した動態に関する研究

は，グルコースをモデル基質として， LeesとPorteous( 1950 ) 
によって初めて報告された。グルコースは，大部分の微生物が

利用可能で、あるため，モデル基質として用いられた。彼らは，土

壌に添加されたグルコースは無機化されてすべて CO2として放

出されるわけではなく，一部は微生物に同化され，その後土壌

有機物として蓄積されることを示した。 Drobnik( 1960 )は，土

壌にグルコースを添加後の CO2放出速度を経時的に測定した結

果，微生物がグルコースを吸収して増殖する一次酸化(日初wy

oxidation)期間と，その後微生物に取り込まれた炭素が微生物の

死滅に伴って徐々に土壌有機炭素に変化する二次酸化(Secondary

o対dation)期間があることを報告した。 StotzkyとNorman( 1961 ) 

は，土壌にグルコースを添加後の CO2放出速度の増加は，窒素

やリンなどの養分によって制限されると報告した。湖沼などの水

系では • WrightとHobbie( 1966 )によって，細菌によるグルコー

スの吸収パターンが解析された。その結果.(1)グルコース吸収
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速度とグルコース濃度の関係はミカエリス・メンテン式に従うこ

と.(2)最大グルコース吸収速度は細菌菌体サイズの指標となる
こと.(3 )実際の自然水系では，グルコースの平均滞留時間は数

十時間であることが示された。

これらの研究の後. AndersonとDomsch( 1978 )は. Wright 

とHobbie( 1966 )の研究をもとに，土壌微生物バイオマス炭

素の測定法のひとつとして基質誘導呼吸 (Subs回te-induced

resp回世on;SIR)法を開発した。 SIR法は CO2発生速度が最大

になるように十分な量のグルコースを土壌に添加後，微生物が増

殖する前の誘導期間内のCO2発生速度を微生物バイオマス炭素

の指標とする方法である。この方法が開発されて以降，グルコー

スをモデル基質として利用した土壌微生物研究は急速に発展し

た。

本稿では，グルコースをモデル基質として利用した研究の中で

も，特に微生物を介した土壌炭素循環について紹介する。次節で

は，グルコースをモデル基質として利用する利点と注意点を考察

する。3節では，グルコースを添加直後から数日以内の微生物に
よるグルコース吸収(一次酸化)期間の研究事例を紹介する。4
節では，グルコースを添加後数日から数か月のグルコース吸収後

の微生物の代謝回転(二次酸化)期間の研究事例を紹介する。5
節では，今後の展望を考察する。なお，モデル基質としてグルコー

スを用いた研究の中でも.SIR法に関しては中本と三浦 (2∞6)
に，グルコース利用効率(吸収されたグルコースのうち微生物バ

イオマスに蓄積される割合)に関しては沢田ら (2011)にまと

められているので，本稿では省略する。

2.グルコースの利点と注意点

従属栄養の土壌微生物は 土壌溶液中の溶存炭素のみを炭素

源として吸収する (MarschnerとKalbitz，2∞13 )。溶存炭素は，
高分子と低分子有機炭素を含む。低分子有機炭素には，糖，有

機酸，アミノ酸，アミノ糖，フェノールがある (vanHeesら，

2∞5)。多くの研究において 土壌に供給される有機炭素のモ
デル基質としてグルコースが利用されている。その理由として，

グルコースは，土壌に供給される主要な有機物であるセルロー

スの加水分解産物で、あり また植物根から最も多く放出される

糖であるため，土壌中で微生物が取り込む基質の主成分である

こと(ぬ珂TakOV，2010 ) .大部分の微生物が利用可能で、あること

(AndersonとDomsch，1978 ) .土壌粒子に吸着されないこと(Jones

とEdwards，1998 )が考えられる。

しかし. Brookesら(1990)やWuら(1993 )は，バイオマ
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ス炭素の5倍以上の 14C標識グルコースと 14C標識ライグラス残

i査を土壌に添加すると，グルコースを添加した場合にのみ， もと
もと土壌に存在する 12Cバイオマス炭素が20日までに約半分に
減少したと報告している。つまり グルコースを添加後のバイオ

マス炭素の動態は，植物残j査を添加した場合とは異なるとされた。

根圏を除いて，土壌に供給される有機物は主に植物残誼であるた

め，グルコースをモデル基質に用いた研究はアーテイファクトで

ある可能性がある。しかし Kounoら (2002)は，バイオマス
炭素と同程度の 14C標識グルコースと 14C標識ライグラスを添加

した場合には，バイオマス炭素の動態はほぼ等しかったと報告し

ている。土壌への植物残誼の添加は セルロースの加水分解によ

る土壌溶液へのグルコースの連続的な加入という点において，グ

ルコースのパルスでの添加とは異なる (Ku勾rakov，2010 )。その
ため，バイオマス炭素の5倍以上という高濃度のグルコースの添

加では，微生物は急激に増殖するため，植物残j査の添加とは微生

物動態が大きく異なる可能性がある。しかしバイオマス炭素と

ほぼ同程度のグルコースの添加では，微生物増殖はすぐに終了す

るため，植物残誼の添加とは微生物動態が異ならないと考えられ

る。以上から，バイオマス炭素の5倍以上という高濃度のグルコー
スを添加した場合には，グルコースは植物残j査のモデル基質とし

ては適さない可能性がある。

ところで，土壌中の糖濃度は，根圏土壌においても 1mM(約

60ほ Cg-1乾土)以下である (vanHeesら， 2∞5)。しかし根
の細胞内の糖濃度は，約10】50mMと高い (Ryanら， 2∞1)。ま
た植物残i査中の糖濃度は全炭素の2-10"A>を占める(Gunnarsson 
ら， 2∞8)。そのため，根や植物残誼のごく近傍(ホットスポッ
ト)では，土壌全体での平均的な濃度よりも高濃度の糖を微生物

が消費していると考えられる。このことから，バイオマス炭素の

数倍以上という高濃度のグルコースを添加後の炭素動態を解析す

る研究は，植物残涯を添加後の炭素動態を解明するためには適さ

ないが，ホットスポットで起こっている微生物を介した炭素循環

メカニズムを解明するためには重要で、あるといえる (Ku勾rakov，

2010 )。このように，グルコースをモデル基質として利用する場
合には，常にグルコースの添加濃度に注意を払う必要がある。そ

の際，グルコースを添加後のバイオマス炭素の動態は，土壌当た

りよりもバイオマス炭素当たりの添加グルコース濃度に影響され

ることが知られている。具体的には バイオマス炭素の半分以上

のグルコースを添加した場合には 微生物増殖が起こること(沢

田ら， 2011 )，土壌有機物の無機化促進(実際のプライミング効果，
4節2項参照)が起こること (BlagodatskayaとKu勾喰ov，2∞8)
である。また，土壌中のバイオマス炭素濃度は，およそ1∞μgC
g-1乾土のオーダーであるため，本稿では，添加グルコース濃度は，

バイオマス炭素の半分以下の場合を低濃度，バイオマス炭素の半

分以上の場合を高濃度と定義する。

3. グルコース吸収期間の研究事例

1)低濃度のグルコース添加後の炭素動態

はじめに，土壌に低濃度のグルコースを添加直後から 1日以内
の炭素動態に関して紹介する。これらの研究は，ホットスポット

ではなく土壌全体における炭素循環を定量的に解明するという点

で，将来の気候変動下における土壌炭素循環を定量的に予測する

うえで重要である。

Coodyら(1986)は，土壌に様々な濃度の 14C標識グルコー
スを添加後3または5時間での 14C標識グルコース吸収速度を測

定した結果，水系でのWrightとHobbie( 1966 )の研究と同様に，
グルコース吸収速度は，以下のミカエリス・メンテン式に従うこ

とを示した。

v=に臨Cj(KM+C) 

ここで，vはグルコース吸収速度 (nmolg-l乾土h-1)，Cはグ
ルコース濃度 (μM)，V，仰は最大グルコース吸収速度 (nmolg-1

乾土h-1)，KMはミカエリス定数 (μM)である。

SikoraとMcCoy( 1990 )は，さまざまな濃度のグルコースを
添加後1時間でのCO2放出速度を測定し，以下のミカエリス・
メンテン式を用いてグルコースに相当する炭素量 (A)を推定し

た。

v = V max (A + C) j (KM + A + C) 

ここで， VはCO2放出速度 (μgCg-
1乾土h-1)，Cはグルコー

ス濃度(同Cg-1乾土)， v，仰は最大CO2放出速度(ほCg-1乾
土h-1)，KMはミカエリス定数 (μgCg-1乾土)， Aはグルコー

スに相当する炭素量 (μgCg】 I乾土)である。 BradleyとFyles

( 1995 )は，植栽処理と無植栽処理により可給態炭素量を変化さ
せた土壌において， SikoraとMcCoy( 1990 )の方法を用いてA
を測定した結果，Aは微生物が利用可能な炭素量の良い指標と
なることを示した。著者らは 低濃度のグルコースを添加後12
時間での CO2放出速度の経時変化は，一次反応式よりもミカエ

リス・メンテン式でよくシミュレートできることを示した(図1) 
(Sawadaら， 2010)。
vanHeesら(2∞5，2008)，F吋邑ら(2010 ) ， Hayakawaら(2011 ) 
は，様々な濃度の 14C標識グルコースを添加直後(一時間以内)

の14C02放出速度からミカエリス・メンテン式のパラメーター値

を求め，土壌溶液中の単糖濃度の実測値と上記パラメーター値か

ら単糖の無機化によって放出される CO2放出速度と単糖の平均

滞留時間を推定した。その結果 土壌からの従属栄養呼吸によ

るCO2放出量に対する単糖の無機化による CO2放出量の割合は，

北方林では19~ 52% (v.佃 Heesら， 2008)，日本温帯林では51
~ 72% (Fuj誼ら， 2010)，熱帯林では22~ 118 % (Hayakawaら，
2011 )であった。また，単糖の平均滞留時間は1~ 10時間とか
なり短かった。日Eら (2008)は 14C標識グルコース添加直後
の14C02放出量は土壌溶液から微生物に取り込まれる 14C標識グ

ルコースの一部であるため 14C02放出速度で推定した土壌溶液

中での単糖の平均滞留時間は10倍近く過大評価であることを指
摘した。以上から，グルコースに代表される単糖の無機化は，土

壌での従属栄養呼吸のかなりの割合を占めること，土壌中での単

糖の平均滞留時間は数分から 1時間程度とかなり短いことが分
かった。

2)高濃度のグルコースを添加後の微生物の増殖特性

次に，土壌に高濃度のグルコースを窒素とリンとともに添加後

3日以内の CO2放出速度を解析した研究を紹介する。これらの
研究は，土壌微生物を，易分解性有機物を基質に急激に増殖する

r戦略微生物と難分解性有機物も分解可能で増殖速度の遅いK戦
略微生物に分けることなど，微生物の性質を理解するために重要

である。
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図 1 低濃度のグルコースを添加後のCO2
放出速度。 Sawadaら(2010)のデータ
を基に作図。
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に添加後の(つまりリンあるいは窒素は添加しない)CO2放出速

度を解析した研究を紹介する。 sω包耐と Norman( 1961 )がす
でに示したように，グルコース添加後の CO2放出速度は，窒素

あるいはリンによって制限される。 Nordgren( 1992)は，土壌
に高濃度のグルコースとリンを添加後COz放出速度は経時的に

増加しある時点で最大になりその後減少するが，その最大のCO2
放出速度 (RN) (陪Cg-

1乾土h-1)は窒素量が規定することを利

用し，微生物が利用可能な窒素量(微生物有効態窒素量)を推定

する方法を開発した(図3)。具体的には，土壌にグルコースと
リンを添加した場合 (+Cp) と，グルコースとリンとともに既知

量の低濃度の無機態窒素 (LJN) (μgNg-1乾土)を添加した場
合 (+CPLJ N)を比べると，最大CO2放出速度は窒素を添加す

ると RLJ N (μgCg-1乾土h-1)だけ増加する(図3)。これらの
値から，微生物有効態窒素量(ほNg-1乾土)が以下の式によっ

て推定できる。
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グルコースを窒素とリンとともに添加後 CO2放出速度が一

定の期間を誘導期間，指数関数的に増加する期間を比呼吸増加

期間という (Nordgrenら， 1988) (図2)。誘導期間は，硫酸を
添加してpHを低でさせた土壌や重金属で汚染された土壌では，

長くなった (BewleyとStoti匂;1983; Nordgrenら， 1988)。また，
フザリウム病抑止土壌では，助長土壌と比べて誘導期聞が短かっ

た(Alabouvetteら， 1985)。さらに火入れ後の農耕地などの撹
乱土壌は天然林などの非撹乱土壌と比べて誘導期聞が短くなる傾

向が示された (Wardle，1993; Sawadaら， 2ω9 )。以上のように，
誘導期間は，土壌の性質の良い指標となるだろう。

Stens仕omら(1998)は，グルコースを窒素とリンとともに添
加後誘導期聞から比呼吸増加期間までのCO2放出速度を以下の

式でシミュレートした(図2)。

ところで， DemetzとInsam( 1999 )は， リンが植物生育を制
限しているオーストリアのアルプス森林土壌(石灰質)に高濃度

のグルコースと窒素とともにさまざまな濃度のリンを添加した場

合，窒素のケースとは異なり，リンの添加濃度が高くなるにつれ

て，最大CO2放出速度ではなく比増殖速度が増加することを示

した。

以上をもとに，さまざまな生態系において，グルコース添加後

の微生物増殖に対するリン制限と窒素制限に関して研究が行われ

ている。温帯林のブナ，ナラ， ドイツトウヒ，シトカトウヒ，ベ

イマツ植生下土壌における微生物有効態窒素量は，ナラで最も

高いこと，また全窒素やKCl抽出窒素， C/N比とは相関しない

ことが示された (Vesterdal，1998 )。北方林腐植層では，アルミニ
ウムと鉄含量が高くなるにつれて，グルコースと窒素を添加後

の微生物の比増殖速度がリン制限により低くなることが示され

た (Gieslerら， 2∞4)0 llstedtとSingh(2ω5 )は，マレーシア
熱帯林のアクリソル (Acrisols)において，グルコース添加後の

CO2放出速度を解析し比増殖速度はリン制限によって，また最

大CO2放出速度は窒素によって制限されることを確かめた。さ

らに，同国場において，野火の6か月後には，植物が吸収する窒
素量が増加するため， リタ一層の微生物有効態窒素量が増加する

こと (lls舵dtら， 2∞3)，クローラートラクターの使用によって
腐植層の一部が除去されるため，鉱質土壌の微生物有効態窒素

量が減少すること (llstedtら 2∞6)が示された。グルコースを
添加後の CO2放出速度は，南エチオピアの火山灰土壌では，リ

ンよりも窒素によって制限されること (Teklayら， 2006)，ブル
キナファソのアグロフォレストリーでは，リンによって制限され

るが，樹間よりも樹木下の土壌ではリン制限が抑えられること

(Gnank釘nbaryら， 2008)が示された。以上のようにグルコー

微生物有効態窒素量=LJNx~/RLJN

v= rest+K 

ここで， vはCO2放出速度 (μgCg-1乾土h-1)，rあるいはK
はグルコース添加直後のrあるいはK戦略微生物による CO2放

出速度 (μgCg-1乾土h-1)， μは比増殖速度定数 (h-1)， tは

グルコース添加後の時間 (h)である。この式は r戦略微生
物のみ増殖し K戦略微生物は増殖しないと仮定した式である。

Blagodatskyら (2ω0)は， PanikovとS包ova(1996)が開発し
た微生物モデルを土壌微生物に応用した。また，誘導期間と比呼

吸増殖期間のみに簡略化した(詳細な理論式は本稿では省略する

が，最終的な式はStens仕りmら(1998)と一致する)。このモデ
ルの特徴は，微生物バイオマスを， RNAや酵素など増殖に関与

する画分(成長画分冴ro柑ng企action)と，貯蓄物質や構造タン

パク質など代謝に関与しない画分(維持画分;sus凶ningfraction) 

に分けられる点にある。

Blagodaお防ら(20∞)は， 5∞陪Cg-1のグルコースを添加
直後あるいは3，7， 10日間培養した土壌の全バイオマス量と
成長画分の割合を推測した結果，全バイオマス量は7日目で最大
になり，成長画分の割合は3日日で最大になったことを示した。
Stens仕omら(2ω1)は，添加グルコース濃度が増加するにつれ
てグルコース添加4から46日固までのr戦略微生物の増加量が
多くなったことを示した。 Blagodatskayaら (2010)は，開放系
大気CO2増加圃場の土壌は，対照区(現在の大気CO2濃度)の

土壌と比べて，全バイオマス量はほとんど変化しなかったが，比

増殖速度定数 (μ)は増加したことを示した。また，この増加は

ミクロ団粒で顕著で、あった (Doro也也ovら， 2∞9)。以上から，
土壌へのグルコース添加や，大気CO2の増加による土壌への炭

素投入量の増加によって，全バイオマス炭素よりも成長画分の割

合や比増殖速度定数 r戦略微生物が増加することが分かった。

3)高濃度のグルコースを添加後の窒素・リン制限

次に，土壌に高濃度のグルコースを窒素あるいはリンととも

制
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誕
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v= 4.9 exp(0.15 t) + 8.6 
r2 = 0.994， P < 0.001 
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高濃度のグルコースとリン (+Cp)
あるいは高濃度のグルコースとリ
ンと低濃度の窒素 (+CPLI N)を
添加後のCO2放出速度の概念図。
詳細は本文参照。
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高濃度のグルコースを窒素・リンとと
もに添加後のCO2放出速度。 Sawada
ら(2∞9)のデータを基に作図。

25 20 5 

。。

図2



沢田・豊田 35 

スを添加後の微生物増殖に対する窒素・リン制限の影響を評価す

ることは，さまざまな生態系における窒素やリン制限についての

有益な情報を短時間で簡便に得ることができる利点がある。

4. グルコース吸収後の期間の研究事例

1 )微生物バイオマス炭素の代謝回転

土壌微生物に取り込まれた炭素がどのような速度で土壌に放出

され有機物として蓄積されるかは，土壌の炭素貯留能を評価する

うえで重要な課題である。これまで，高濃度の 13Cあるいは 14C

標識グルコースを添加してバイオマスを 13Cあるいは 14Cで標識

した後 13Cあるいは 14C標識バイオマス炭素の減少量を一次反

応式でシミュレートすることによりバイオマス炭素の代謝回転速

度を推測する研究が多く行われてきた。 van時間ら(1985)や
Laddら(1992)は，粘土含量が高い土壌で、はバイオマス炭素の
代謝回転速度が遅くなったと報告している。さらに，バイオマ

ス炭素の代謝回転速度は アロフェン含量が高いと遅くなるこ

と(Saggarら， 1994)，粘土含量や粘土表面積， pHと相関する
こと (S昭garら， 1999)が示された。 Sak翻 oω とHodono(2∞0) 
は，日本の5つの土壌において，微生物バイオマス炭素の約2倍
に相当する 13C標識グルコースを添加後のバイオマス炭素の代謝

回転速度は，粘土含量やCEC，マクロ団粒量と負に相関したが，

全炭素量とは相関しなかったことを報告している。また，バイオ

マス炭素の代謝回転速度は バイオマス炭素量とも負に相関した

ため，土壌にバイオマス炭素が蓄積するためには，粘土含量や

CECが高いことによるバイオマス炭素の代謝回転速度が遅いこ

とが重要であると示唆した。

以上は，高濃度のグルコースを添加後の結果であるが，近年，

Boddyら(2ω8)は， 1μ.g C g-1乾土以下の低濃度の 14C標識グ
ルコースを土壌に添加後の 14C02放出速度を解析し微生物のグ

ルコース取り込み直後のCO2放出速度と，いったん代謝された

後の14C標識バイオマス炭素の代謝回転による CO2放出速度を推

定した。その結果，(1)バイオマス炭素の代謝回転速度は取り込

み速度の約1∞0分のlと遅いこと， (2)取り込み速度は温度の
影響を受けないが，バイオマス炭素の代謝回転速度は温度の影響

を受けることが示された。微生物バイオマス炭素の代謝回転速度

は，土壌の炭素貯留能を評価するうえで重要な要因である。その

ため， Boddyら (2ω8)のような土壌の平均的な濃度である低
濃度のグルコースを添加後のバイオマス炭素の代謝回転速度を定

量的に解析する研究のさらなる発展が望まれる。

2)プライミング効果

プライミング効果(日恒血ge狂ect) とは，土壌へ供給される有

機物の影響によって，土壌にもともと存在する有機物の分解速

度が数日から数カ月にわたって変化することを示す。この変化

は，土壌微生物活性が変化することに起因する。プライミング

効果の大きさ (μ.gCg-1乾土h-1)は 13Cあるいは 14C標識基質

炭素を添加した場合としていない場合の全CO2(全CO2
耐
11と全

CO2
無添加
) (μ.gCg-1乾土h-1)と基質由来の13Cあるいは14C標識

CO2(μ.gCg-
1乾土h→)を測定し，以下の式によって計算する(図

4)。

プライミング効果= (全CO2
添加 標識CO2)一全CO2

鰍
IJII

この式からわかるように，プライミング効果は正の場合のみで

なく負の場合もある。ここで計算されたプライミング効果に

は，もともと土壌に存在した 12C微生物バイオマス炭素の代謝

回転による見かけの (apparent)プライミング効果 (Dalenberg

とJager，1981; Wuら，1993)と土壌有機物の無機化促進による
実際の (r回1)プライミング効果 (ShenとB紅白a，1996)が含ま
れる。プライミング効果に関しては 2∞0年以前の研究事例は
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図4 標識グ、ルコースを添加した場合として
いない場合の全あるいは標識CO2放
出速度と計算されたプライミング効果
の大きさについての概念図。詳細は本
文参照。

Ku勾北ov(2ω0)の総説に，近年の研究事例はKuzyakov(2010) 
とBlagodatskayaとKu勾akov(2ω8)の総説にまとめられてい
る。本稿では， 2ω0年以降でグルコースを使った研究にのみ着
目して研究事例を紹介する。

De Nobiliら(2ω1)は，低濃度のグルコース(11，3μ.gCg-1乾土)
を添加後7日目までに，添加グルコースの 1.4倍のCO2が放出さ
れたことを報告している。つまり，低濃度のグルコースの添加に

よって正のプライミング効果が生じた。このような低濃度のグ

ルコース添加による正のプライミング効果は，Blagodatskayaら

(2ω7)やHoyleら(2∞8)においても報告されている。また，
低濃度のグルコース添加7日目までのプライミング効果は 12C

バイオマス炭素の半分以下であった。そのため，低濃度のグルコー

ス添加後7日以内の正のプライミング効果は，低濃度のグルコー
スの添加によって微生物代議fが刺激され，微生物細胞内貯蔵炭素
の無機化が進んだ見掛けのプライミング効果であると考察された

(BlagodatskayaとK明味ov，2∞8)。
Blagodatskayaら(2007)は，バイオマス炭素の8倍という高
濃度のグルコースを窒素とともに添加後13日目までに，土壌有
機物由来の 12C02の放出が抑えられる負のプライミング効果が生

じたことを報告している。これは，微生物が土壌有機物よりも易

分解性のグルコースを優先して分解するようになったためと考察

される。一方，高濃度のグルコースを添加1-3か月後には，正
のプライミング効果が生じることは多く報告されている (Dilly

とZyakun，2008など)0 Blagodatskayaら(2011) は. C3中直物の
草地に12年前からC4植物のジャイアントミスカンサスを栽培す
ることで，土壌有機炭素を o13Cの割合から 12年前以前に蓄積し
た炭素と 12年前以降に蓄積した炭素に分けられる土壌において，
1∞凶Cg-1乾土(低濃度)と 1∞0ほ Cg-1乾土(高濃度)のグ
ルコースを添加後のプライミング効果を測定した。その結果，低

濃度と高濃度の両方のグルコースを添加後3日目までは，正の
見掛けのプライミング効果のみが生じた。その後54日固までに，
低濃度グルコース添加では. 12年前以降に蓄積した新しい炭素
由来のみの正の実際のプライミング効果が生じ，高濃度グルコー

ス添加では， 12年前以前に蓄積した古い炭素と 12年前以降に蓄
積した新しい炭素が同程度由来の正の実際のプライミング効果が

生じたことが示された。つまり 高濃度のグルコース添加によっ

て1-2か月までに比較的難分解性の起源が古い土壌有機物の無
機化が促進された。さらに，化石燃料や植物体の不完全な燃焼に

よって生成する難分解性の黒色炭素の無機化が，高濃度のグル

コースの添加によって促進されたことが報告されている (Hamer

ら， 2∞4;Ku勾akovら.2∞9)。また，土壌中での除草剤モリネー
トや殺菌剤クロロタロニルの分解は，易分解性基質を炭素源とし

た土壌微生物の共役代謝(cometabolism)による(片山・山本，

1999 )が，これも実際のプライミング効果のひとつと考えられる。
BlagodatskayaとKu勾rakov(2ω8)は，様々な濃度の基質を土壌
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に添加後のプライミング効果に関するこれまでの研究をメタ分析

することによって，実際のプライミング効果は添加グルコース炭

素がバイオマス炭素の半分以上の場合にのみ起こるということ

を示した。以上から，将来の大気CO2濃度の増加による植物を

介した土壌への炭素供給量の増加によって，あるいは農耕地土壌

への有機物施用によって，局所的に土壌への基質炭素供給量がバ

イオマス炭素の半分を超えるほど増加した場合には，土壌有機物

の分解促進(実際のプライミング効果)によって土壌からの CO2
放出量が急激に増加する可能性が考えられる。

Hartleyら(2010 )は，スウェーデンの森林土壌において，バ

イオマス炭素の約2倍のグルコースを添加後の正のプライミング
効果は，窒素の添加によって抑えられたことを報告している。同

様の窒素の効果はこれまで多く報告されている (Garcia-Pausas 

とPterson，2011など)。これは，施肥のある農耕地と比べて可給
態窒素量が低い森林土壌では，微生物は，菌体外酵素の生成など

によって土壌有機物中に含まれる窒素を獲得する結果生じる実際

のプライミング効果が，窒素の添加によって抑えられるためと考

察されている (Fon匂.ineら， 2011)。そのため，近年の人間活動
の増大に伴う土壌への窒素供給量の増加によって，実際のプライ

ミング効果が抑制され土壌からの CO2放出量が抑えられる可能

性が考えられる。

以上から，添加基質炭素濃度と可給態窒素量がプライミング効

果に与える重要な要因であることがこれまでの研究から示唆され

ている。近年，プライミング効果に関する研究が急速に発展し

ているが，土壌炭素循環に与えるプライミング効果の寄与につ

いては，まだ未解明である (Fon凶neら， 2007; Blagodatskayaと
Ku勾北ov，2ωg)。そのため，以上に述べた2つの要因がプライ
ミング効果に与える影響を定量的に評価することは，将来の大気・

気候変動に伴う土壌炭素循環の応答予測の精綴化のために重要な

課題である。

4.今後の展開

これまでは，グルコースを添加後の CO2放出速度と微生物バ

イオマス炭素の動態について記述した。ところで¥近年，微生物

バイオマスの群集組成に注目した研究が発展している。例えば，

高濃度のグルコースと窒素を添加するとリンによって微生物増殖

が制限されるフェラルソル (Ferralsols)において (3節3項参照)， 
Ehlersら (2010)は，グルコースと窒素あるいはグルコースと
窒素とリンを添加後CO2放出速度が最大になる時点におけるリ

ン脂質脂肪酸 (PLFA)量と組成また微生物細胞中のリン含量を

測定した。その結果， リンの添加によって，最大CO2放出速度

は大きくなり，また細胞中のリン含量は多くなった。しかしリ

ンの添加の有無にかかわらず，主に糸状菌由来P日Aが同程度増

加した。以上より，高濃度のグルコースを添加後には， リンの添

加によって，微生物の量や組成ではなく，微生物活性と細胞中の

リン含量が増加することが明らかとなった。

グルコースを添加後の微生物群集組成に関しては，特にプラ

イミング効果のメカニズム解明のための研究が進展してきた。

Fontaineら(2∞3)は r戦略微生物が供給有機物を消費して急
速に増殖した後に，その死滅とともに難分解性有機物も利用可

能なK戦略微生物の増殖が優占することによって，土壌有機物
の無機化促進(実際のプライミング効果)が起こるという仮説

を提案した。 Blagoda蜘 lyaら(2∞7，20ω)は，グルコースを添
加後3日目までの見掛けのプライミング効果が生じている期間
には， (1)微生物の比増殖速度 (3節2項参照)が増加すること
(Blagodatskayaら， 2ω7)， (2)ミカエリス・メンテン式のKM値(3 
節1項参照)が減少する(つまりグルコースの吸収速度が増加す
る)こと(B1agodatskayaら， 20ω)から r戦略微生物が増殖
して代謝回転速度が速くなることで見掛けのプライミング効果が

生じることを確認した。 Nottinghamら (2009)は，高濃度のス
クロースを添加後14日以内の見掛けのプライミング効果が生じ
ている期間にグラム陰↑生細菌が増加したことを PLFA組成の変化

から示した。 Je叫由sら (2010)は， 15， 50， 150ほ Cg-1乾土の
低濃度のグルコースを添加後4日目における細菌の組成を PCR
DGGEとシークエンスによって解析した結果， 15と50ト19C9-1

乾土のグルコース添加ではBacillusとBurkholderiaが， 150μgC 
g-l乾土のグルコース添加ではさらにPs仰domonasが増加したこ

とを示した。以上から，基質添加後短期間では，グラム陰性菌，

特にPseudo明 O仰 Sがr戦略微生物の役割を果たし急激に増殖し
その代謝回転によって見掛けのプライミング効果が生じると考え

られる。一方，実際のプライミング効果には，糸状菌と放線菌が

寄与したことがP日A組成の変化から示された (Garcia-Pausas 

とPaterson，2011 )。しかし土壌炭素循環に与える寄与が大きい
実際のプライミング効果を担う微生物の群集組成に関しては，ま

だ研究例が少なく，今後の重要な課題である。

将来の気候変動下における土壌炭素循環の予測不確実性を解決

するためには，土壌中での微生物を介した炭素循環メカニズ、ムを

解明することが今後ますます重要となる。ところで，土壌有機炭

素動態の長期的な予測を目的とし疑似定常状態を仮定した一次

反応式による土壌有機炭素循環モデルには，土壌微生物の量や

組成・代謝活性はパラメーターとして組み込まれていなし、その

ため，微生物パラメーターを組み込んだモデルの重要性が近年指

摘されている(SchirnelとWeintraub，2ω'3; NeillとGigno阻，2∞6;
Bragodatskyら， 2010など)。微生物パラメーターには，基質吸収
速度，基質利用効率，比増殖速度，維持呼吸速度，微生物の死減

速度，プライミング効果などを含む。このようなパラメーター値

を個々に実測するためには，グルコースはモデル基質として最適

である。なぜなら，植物残涯を添加した場合には，多糖の加水分

解による土壌溶液への単糖の連続的な加入と微生物による単糖の

連続的な吸収によって基質の吸収と微生物の死滅が同時に起こる

ので，一次酸化と二次酸化を分けることができず正確なパラメー

ター値を得ることができない。根の濠出物中の有機酸などは，グ

ルコースと比べて量的に少ないだけでなく，土壌に吸着されるな

ど考慮すべき要因が増えるO このような点から，グルコースを用

いて得たパラメーター値は より正確で普遍性が高いと考えられ

る。さらに，これまでの研究例も多いため，新しい土壌や実験手法，

測定項目を検討する場合には グルコースをモデル基質として用

いることで有益な情報を得ることができるだろう。確かに，実際

に土壌に添加される植物残濯の動態を複雑系として解析すること

は重要である。しかしグルコースを添加後の微生物を介した炭

素動態を要素還元的に解明することも，微生物パラメーターを組

み込んだ、モデルの構築，ひいては土壌炭素循環の将来予測の精y徴

化のために，今後ますます重要になる。

要 ヒー
日

将来の気候変動下における土壌炭素循環の予測不確実性を解決

するためには，土壌中での微生物を介した炭素循環メカニズムを

解明することが重要である。これまで，土壌中で微生物が取り込

む基質の主成分であるグルコースをモデル基質として用い，微生

物メカニズムを解明する研究が発展してきた。本稿では，微生物

がグルコースを吸収して増殖する期間とグルコースが微生物に吸

収された後の期間に分けて，研究事例を紹介した。グルコース吸

収期間において，バイオマス炭素の半分以下の低濃度のグルコー

スを添加後の CO2放出速度はミカエリス・メンテン式に従うこ

とが分かった。またバイオマス炭素以上の高濃度のグルコース

を添加後の CO2放出速度の経時変化から，(1)土壌微生物を r戦

略微生物と K戦略微生物に分けられること， (2)様々な生態系

における窒素・リン制限についての情報が得られることが分かつ
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た。グルコース吸収後の期間においては，微生物の代謝回転速度

とプライミング効果についてまとめた。プライミング効果の大き

さを決定する要因として，添加基質炭素濃度と可給態窒素量が考

えられた。今後の展望としては 微生物バイオマスの群集組成に

着目した研究の発展が望まれる。
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