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土壌中の養分利用性と微生物による酵素生産との関係： 
資源配分モデルを中心に

藤田一輝 1・諸　人誌 2・大塚重人 3,4・長岡一成 5・國頭　恭 1*

1信州大学理学部理学科物質循環学コース，〒390-8621　長野県松本市旭 3-1-1
2長野県農業試験場，〒382-0072　長野県須坂市大字小河原 492

3東京大学大学院農学生命科学研究科，〒113-8657　東京都文京区弥生 1-1-1
4東京大学微生物科学イノベーション連携研究機構，〒113-8657　東京都文京区弥生 1-1-1

5農業・食品産業技術総合研究機構　北海道農業研究センター，〒062-8555　北海道札幌市豊平区羊ヶ丘 1

The relationship between nutrient availability and microbial enzyme synthesis in soils:  
an emphasis on resource allocation model

Kazuki Fujita1, Hitoshi Moro2, Shigeto Otsuka3,4, Kazunari Nagaoka5 and Takashi Kunito1*

1Department of Environmental Sciences, Faculty of Science, Shinshu University, 3-1-1 Asahi, Matsumoto 390-8621, Japan
2Nagano Agricultural Experiment Station, 492 Ogawara, Suzaka 382-0072, Japan

3Department of Applied Biological Chemistry, Graduate School of Agricultural and Life Sciences, The University of Tokyo,  
1-1-1 Yayoi, Bunkyo-ku, Tokyo 113-8657, Japan

4Collaborative Research Institute for Innovative Microbiology, The University of Tokyo, 1-1-1 Yayoi, Bunkyo-ku, Tokyo 113-8657, Japan
5Hokkaido Agricultural Research Center, NARO, 1 Hitsujigaoka, Toyohira-ku, Sapporo 062-8555, Japan

Key words: resource allocation, extracellular enzymes, nutrients, stoichiometry

 
1．背　　景

微生物にとって必須な元素である炭素，窒素およびリンは，
土壌中でその多くが高分子の有機物に含まれて存在している
ため，微生物は直接利用することができない。そこで微生物
はこれら元素を獲得するため，多様な有機物分解酵素を生産
し細胞外へ分泌している 5,20）。この細胞外酵素の活性は，植
物リターや土壌有機物の分解速度と強い相関を持つことが報
告されている 22,97,98,118）。細胞外へ分泌された酵素の一部は，
粘土鉱物や腐植物質に吸着することで長期にわたって土壌中
に残存し，活性を維持することが知られている 21）。本稿では，
微生物細胞表面に位置する酵素（エクトエンザイム）と，土
壌粒子に吸着して存在する酵素をあわせて細胞外酵素として
扱う。なお細胞外酵素と細胞内酵素の活性を厳密に区別して
測定する方法は確立されていないため 75），得られる測定値
には両者の活性が含まれるが，とくに細胞外で機能すること
が予想される酵素に関しては，土壌酵素活性と細胞外酵素活
性を同義に扱う場合が多い。また土壌酵素活性は，基質が十
分にある条件で測定されるため，実際の土壌中での活性では

なく酵素量に相当するものである 120）。土壌酵素の種類や特
性については他の文献を参照されたい 46,47,54,55,57）。
微生物は細胞外酵素の生産により必要な養分を獲得できる
が，他方，細胞外へ分泌する酵素を構成している成分に加え，
酵素の生産と細胞外への分泌に用いる代謝エネルギーといっ
たコストもかかる7）。例えば，微生物は取り込んだ炭素と窒素
の 1～ 5%を細胞外酵素生産に消費するとされている7,21）。こ
のため微生物は「経済法則」に従い，細胞外酵素生産に伴う
費用と効果とのバランスをとる必要がある 4,7）。この必要性か
ら，微生物は細胞外に基質が無い場合でも常に低レベルで細
胞外酵素を生産・分泌し，もし基質が流入して，この基底レベ
ルで生産した細胞外酵素により生じた分解産物を感知すると，
酵素生産を増加させる。そして基質が無くなると，再び酵素
生産を基底レベルまで下げるといった調節を行っている26,119）。
微生物による細胞外酵素生産の調節機構は，特定の微生物
種を用いた室内実験において詳細に研究されてきたが，土壌
中の微生物群集全体において，養分利用性に応じて細胞外酵
素生産がどのように調節されているのかについての理解は不
十分である。これまでの研究により，土壌中の養分利用性や
基質の量が酵素活性に影響を与えることは判明しているが 43），
その関係は土壌によって異なり一般性のある結論は得られて
いない。
例えば，土壌中のホスファターゼ活性とリン濃度との関係
については古くから多くの研究がされてきたが，一致した結
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果は得られていない。ホスファターゼ活性との正の相関が無
機態リン濃度 11,58,86,92,113）や有機態リン濃度 11,24,50,58,63,92,115）と
の間にみられたという報告がある一方で，負の相関が無機態
リン濃度 24,28,87,124）や全リン濃度 6）との間にみられたとする
報告もある。さらには，ホスファターゼ活性は無機態リン濃
度 19,45,63,105）や有機態リン濃度 45）と有意な相関を示さなかっ
たという報告もある。ホスファターゼ活性とリン濃度に正の
相関がある場合は，ホスファターゼ活性が高いため分解産物
である無機態リンが増加した，あるいは基質となる有機態リ
ンが多いためホスファターゼが多く生産されたと解釈される
ことが多い。また負の相関がある場合は，リン濃度が高いた
め，ホスファターゼ生産が抑制されたと推察されている。
仮に土壌中の酵素生産と養分利用性との関係が定常状態に
近い状態であるとするならば，前述した経済法則に従い，酵
素活性と養分利用性との間には負の相関がみられることが予
想される。しかしながら，先述したようにリン濃度とホスファ
ターゼ活性との間に負の相関が得られない場合も多くあるた
め，Fatemi et al.33）は，ホスファターゼ活性をリン利用性の
指標として用いることに疑問を呈している。このような研究
間での不一致には，いくつかの理由が考えられる。例えば，
土壌中の有機物が多くリン濃度が高いほど微生物バイオマス
が高くなり，仮に単位バイオマス当たりのホスファターゼ生
産量が低くても，ホスファターゼ活性とリン濃度に正の相関
が得られる可能性がある。一方 Olander and Vitousek80）は，
ホスファターゼ生産がリンではなく窒素や炭素などによって
調節されている可能性や，細胞外で長期にわたり残存してい
るホスファターゼが多いため，基質濃度とホスファターゼ活
性の関連がみえにくくなっている可能性を示唆している。ま
たWeedon et al.121）は土壌中の基質量の影響を指摘している。
基質が多く存在する場合には酵素を多く生産するほど分解産
物が多く生成されるので，分解産物と酵素活性との間には正
の相関がみられるが，基質が少ない場合には，酵素を多く生
産しても得られる分解産物は少ないため，分解産物と酵素活
性との間には負の相関が生じることがある。
本稿では，いまだ不明な点が多い，土壌中における微生物
群集の酵素生産と養分利用性との関係を，細胞外酵素生産の
「資源配分モデル」を中心に概説する。本稿での解析には，
筆者らの過去のデータ 38–40,67,74）を供した。これらのデータ
には，風乾土を再湿潤させ 1週間培養した試料と，冷蔵ある
いは冷凍保存した試料の値が含まれている。風乾土を再湿潤
した場合には，もとの湿潤土よりも酵素活性は低下するもの
の 59），酵素活性の比と養分濃度との関係においては，試料
の保存法による有意な影響は認められなかった 38,39）。また風
乾土を再湿潤させ 1週間培養した場合，培養期間中，酵素活
性比はほぼ一定の値を示した 38,39）。そこで，これらデータを
一括して解析に用いた。なお本稿では，可給態養分濃度とは，
抽出法等により測定した，植物の成長や養分吸収量と相関を
示す養分濃度を指すのに対し，養分利用性とは真に生物が利
用できる養分量を意味する。Beegle13）と Hedley48）も指摘し
ているように，可給態養分濃度はあくまでも養分利用性と相
関を示すだけであって，その絶対値が利用可能な養分量に相

当するわけではない。例えば，同じ可給態リン酸濃度の測定
に使われるトルオーグ法とブレイ法でも得られる値には大き
な違いがあり，同一の土壌試料でもブレイ法の方が数倍高い
値を示すことが知られている 38,74）。

2．細胞外酵素生産における資源配分モデル

Sinsabaugh and Moorhead98）は，炭素・窒素・リンの獲得
に関わる細胞外酵素活性の比が，微生物の養分要求性や環境
中の養分利用性を反映するとした「細胞外酵素生産における
資源配分モデル」を提唱した。この資源配分モデルによると，
微生物は自らの生産性を最大化させるために，環境中の養分
利用性に応じて，炭素・窒素・リンの獲得に関わる細胞外酵
素生産に資源を配分する（図 1）96,98,100）。例えば土壌中での
リン利用性が低い場合は微生物のリン要求性が高まるため，
炭素獲得酵素や窒素獲得酵素よりもリン獲得酵素の生産に，
より多くの資源を投資する。その結果，リン獲得酵素活性の
炭素獲得酵素活性に対する比（リン獲得酵素活性 /炭素獲得
酵素活性比）と窒素獲得酵素活性に対する比（リン獲得酵素
活性 /窒素獲得酵素活性比）は増加することになる。

2つの酵素活性の比を用いた場合は炭素・窒素・リン全て
を同時に評価できない（例えばリン獲得と炭素獲得に関わる
それぞれの酵素活性の比を用いた場合は，リンと炭素の相対
的な利用性評価しかできない）。そこで，三者の獲得に関わ
る酵素の関係を同時に評価する方法として，Moorhead et al.70）

によりベクトル解析法が考案された（図 2）。この解析法で
は x軸を炭素獲得酵素活性 /リン獲得酵素活性比，y軸を炭
素獲得酵素活性 /窒素獲得酵素活性比として用いることで，
原点と座標点のベクトル長は炭素と他の養分の相対的な欠乏
程度を示し，ベクトル長が大きいほど炭素制限であることを
意味する。またベクトルの角度（θ）は相対的な養分制限の
程度を示しており，θが大きいほどリン制限，小さいほど窒
素制限であることを表す。炭素・窒素・リンの獲得に関わる
細胞外酵素活性の比は，土壌 101）あるいは土壌と河川底質を
あわせたデータ 102）においてほぼ 1:1:1になることが経験的
に知られている。このためこの比を基準にし，θが 45°以上
で微生物はリン制限，45°以下で窒素制限と解釈される場合
もあるが，三者の関係が 1:1:1から大きく外れる試料も多く
存在することから 101,102），その解釈には慎重を要する。また
この結果はMUB（4-methyl-umbelliferone）基質を用いた酵素
活性測定によるものであり，他の基質（例えば p-ニトロフェ
ノール基質）を用いた場合にも成立するかどうかは不明で
ある。
資源配分モデルに基づき，細胞外酵素活性の比（化学量論）
は，とくに生態学の分野を中心に，環境中の養分利用性や微
生物の養分状態を表わす指標としてしばしば用いられてき
た 32,51,71）。しかしながら，細胞外酵素活性の化学量論が実際
の環境中で本当に養分利用性を反映しているのか，また微生
物が細胞外酵素を生産する際の養分利用性とは一体どのよう
な形態あるいは存在状態の養分のことを意味するのか，と
いった基礎的な情報すら不足していた。例えば河川底質にお
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いて，炭素獲得酵素活性 /リン獲得酵素活性比と全炭素濃度 /
全リン濃度比との間，また炭素獲得酵素活性 /窒素獲得酵素
活性比と全炭素濃度 /全窒素濃度比との間には明瞭な関係は
みつかっていない 103）。これは，底質中のリンや窒素の全濃
度のみ測定し利用性を考慮しなかったことによる可能性があ
るが，細胞外酵素活性の化学量論と養分利用性との関連性は
詳細には研究されてこなかった。しかし後述するように，最
近になってようやく，細胞外酵素活性の化学量論と土壌中の
養分の存在状態との関係が明らかになりつつある 38,39,74）。

3．リン獲得酵素

これまでリン獲得酵素として最も多く測定されてきたの
は，ホスホモノエステラーゼに属する酸性ホスファターゼと
アルカリホスファターゼである。通常，酸性ホスファターゼ
は pH 6.5，アルカリホスファターゼは pH 11で測定される110）。
アルカリホスファターゼは主として細菌が生産し，酸性ホス
ファターゼは菌類・細菌・植物が生産することが知られてい
る 75）。なお本稿の解析に供したホスファターゼ活性のデー
タ 38,40,67,74）は，基質として用いた p-ニトロフェニルリン酸

図 1　炭素制限条件下とリン制限条件下での微生物の酵素生産における資源配分。炭
素利用性が低い場合は微生物の炭素要求性が高まるため，窒素獲得酵素やリン獲得
酵素よりも炭素獲得酵素を多く生産するが，リン利用性が低い場合は，炭素獲得酵
素や窒素獲得酵素よりもリン獲得酵素を多く生産する。

図 2　酵素化学量論を用いたベクトル解析法 70）。（左）炭素利用性が低い（炭素制限
条件下にある）場合，微生物は炭素獲得酵素生産に資源を多く配分する（相対的に
炭素獲得酵素を多く生産する）ため，ベクトル長は大きくなる。（右）リン利用性が
低い（リン制限条件下にある）場合，微生物は窒素獲得酵素よりもリン獲得酵素の
生産に資源を多く配分する（相対的にリン獲得酵素を多く生産する）ため，x軸の値
は小さく y軸の値は大きくなる。他方，窒素利用性が低い場合，リン獲得酵素より
も窒素獲得酵素の生産に資源を多く配分する（相対的に窒素獲得酵素を多く生産す
る）ため，x軸の値は大きく y軸の値は小さくなる。すなわち，θ（原点と座標点の
ベクトルが x軸となす角度）が小さいほど窒素制限（θ1），大きいほどリン制限（θ2）
であることを表す。
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の加水分解により生じた p-ニトロフェノールを定量したも
のである。測定に用いた水酸化ナトリウムと塩化カルシウム
を含んだ溶液により，p-ニトロフェノールは土壌からほぼ全
量回収できることが報告されている 111）。
熱帯雨林土壌において，リン添加によりリン獲得酵素活性 /

炭素獲得酵素活性比が低下したことから，細胞外酵素の資源
配分モデルは土壌中のリン利用性を反映していると考えられ
た 116）。また過去の報告を統合・解析したメタ解析において
土壌中ホスファターゼ活性はリン添加で減少しており 64），
資源配分モデルと一致した結果となっている。

3.1　アルカリホスファターゼ
アルカリホスファターゼと酸性ホスファターゼ活性を比較
した場合，アルカリホスファターゼはアルカリ性の土壌で卓
越し，酸性ホスファターゼは酸性の土壌で卓越することが知
られている 75）。日本の畑土壌の多くは弱酸性であり，酸性
ホスファターゼの至適 pH 6.5とほぼ同じであるため，概し
て酸性ホスファターゼ活性の方がアルカリホスファターゼ活
性よりも高値を示す 38,67）。しかし，おそらく石灰施用の影響
で，アルカリホスファターゼ活性が酸性ホスファターゼ活
性と同等あるいはむしろ高い畑土壌も存在する 67,74）。また
pH 3.8という酸性の森林土壌においても，メタゲノム解析に
より，酸性ホスファターゼよりもアルカリホスファターゼを
コードする遺伝子の方が高頻度で存在することが報告されて
いる 15）。
日本各地から採取した畑土壌において，炭素獲得酵素であ
る β-D-グルコシダーゼ活性に対するアルカリホスファター
ゼ活性の比を，改変した Hedleyの逐次抽出法 49）による幾つ
もの抽出画分や，トルオーグ法やブレイ第二法（準法）によ
る可給態リン酸濃度（本稿では，利用性の高い無機態リンを
可給態リン酸と表現する）と比較した。その結果，畑土壌で
は，この酵素活性比はいずれの可給態リン酸濃度とも有意な

負の相関を示したが，とくにトルオーグリン酸濃度との相関
が最も強かった（図 3（a））。またいずれの有機態リン画分
濃度に対しても強い負の相関を示さず 38,74），これは可給態リ
ン酸濃度と pHを考慮した場合でも同様であった。この結果
より，可給態リン酸濃度の低い畑土壌では，微生物がアルカ
リホスファターゼ生産に優先的に資源を配分していることが
示唆された。他方，森林土壌では，可給態リン酸濃度が低い
ときにアルカリホスファターゼ活性 /β-D-グルコシダーゼ活
性比が高い傾向はみられたが，有意な負の相関は得られな
かった（図 3（b））。森林土壌で有意な相関がみられなかっ
た理由として，森林土壌の pHが低いため，アルカリホスファ
ターゼの生産量が低かったことが挙げられる 38）。また酸性
の森林土壌では菌類が優占しているが 17），菌類はアルカリ
ホスファターゼをあまり生産しないこと 75）も一因と考えら
れる。

3.2　酸性ホスファターゼ
アルカリホスファターゼとは対照的に，酸性ホスファター
ゼ活性の β-D-グルコシダーゼ活性に対する比は，森林土壌
では水抽出リン酸や炭酸水素ナトリウム抽出リン酸という可
給態リン酸濃度と有意な負の相関を示したが，畑土壌ではこ
のような関係は認められなかった（図 4）。またいずれの有
機態リン画分濃度の影響も認められず 38,74），これは可給態リ
ン酸濃度と pHを考慮した場合でも同様であった。解析に用
いた畑土壌の pHは酸性ホスファターゼの至適 pHと近いた
め，畑土壌で酵素活性比と可給態リン酸濃度との間に関連が
認められなかったのは pHの直接的な影響ではなく，微生物
群集組成の違いによるのかもしれない。菌類が優占した森林
土壌と比較すると，畑土壌では，酸性ホスファターゼ生産へ
の細菌の寄与が大きいと予測されるが，土壌中に遍在してい
る細菌の酸性ホスファターゼのクラス Aと Cは共に，その
発現へのリン利用性の影響は小さいとされている 78,89）。また

図 3　アルカリホスファターゼ活性の β-D-グルコシダーゼ活性に対する比（ALP/
BG）と可給態リン酸濃度との関係。（a）畑土壌における ALP/BG比とトルオーグ法
による可給態リン酸（Truog-P）濃度との関係（n = 101）。この関係はスピアマンの
順位相関でも有意であった（r = −0.223, p < 0.05）。pHを説明変数に加えたステッ
プワイズ重回帰分析の結果は，ALP/BG = 1.00 × pH − 0.95 × ln(Truog-P) + 1.45（adjusted 
R2 = 0.35, P < 0.001; n = 101）であった。また酵素活性比が最大のデータと Truog-P濃
度が最大のデータの外れ値 2つを除いて解析しても有意であった（R2 = 0.09, p < 0.01; 
n = 99）。外れ値 2つを除いたデータの重回帰分析の結果は，ALP/BG = 0.58 × pH − 0.44 
× ln(Truog-P) + 1.58（adjusted R2 = 0.16, p < 0.001; n = 99）であった。（b）森林土壌にお
ける ALP/BG比と Truog-P濃度との関係（n = 29）。文献 38，40，67，74のデータを
もとに解析した。
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Spohn and Kuzyakov107）は，畑土壌において，酸性ホスファ
ターゼ生産菌のリン利用性への応答は，アルカリホスファ
ターゼ生産菌よりも小さく，リン施肥によりアルカリホス
ファターゼ活性は下がるが酸性ホスファターゼ活性は変化し
ないことを報告している。
しかしながら，もともと同一の土壌を異なる施肥条件で管
理した圃場から採取した土壌試料 74）や，同じ水田で経時的
に採取した試料 61）では，酸性ホスファターゼ /β-D-グルコシ
ダーゼ活性比と可給態リン酸濃度との間に有意な負の相関が
あることが報告されている。このため可給態リン酸濃度以外
の土壌特性が類似した土壌では，森林土壌以外でも，酸性ホ
スファターゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比がリン利用性を反
映している可能性がある。この点については，さらに多くの
試料を用いた解析により検討する必要がある。
アルカリホスファターゼおよび酸性ホスファターゼの生産
は，土壌中のリン利用性に応じて調節されていることが示唆
されたが，図 3と 4の決定係数からも分かるように，アルカ
リホスファターゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比と酸性ホス
ファターゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比の変動のうち，可給
態リン酸濃度で説明できる割合は半分未満である。すなわち，
アルカリホスファターゼと酸性ホスファターゼ生産の調節に
は，リン利用性以外の因子も関わっている。Fujita et al.38）は
アルカリホスファターゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比と酸性
ホスファターゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比は，pHや土壌
型によっても影響を受けることを見いだした。また本稿の
データセットにおいても，畑土壌のアルカリホスファターゼ
/β-D-グルコシダーゼ活性比と森林土壌の酸性ホスファター
ゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比の両者とも，重回帰分析によ
り，可給態リン酸濃度と pHの両方により影響されることが
示唆された（図 3と 4の説明文を参照）。さらにホスファター
ゼが，リン獲得のためだけではなく，炭素獲得のためにも生
産されているという考えもある 27,106,108）。実際いくつかの微
生物では，リンが枯渇したときに発現することが知られてい
る Phoレギュロン遺伝子群（ホスファターゼ遺伝子も含ま
れる）は，炭素カタボライト抑制によっても発現が調節され
ている 91）。しかし Fujita et al.38）および本稿のデータセット

による解析では，ホスファターゼ生産に最も大きく影響する
のは可給態リン酸濃度と pHであり，他の因子の影響は相対
的に小さいと推察される。

4．窒素獲得酵素

細胞外酵素生産における資源配分モデルに基づくと，リン
獲得酵素と同様に，窒素獲得酵素の生産は窒素富化により抑
制されると考えられる。しかしながら，有機態窒素化合物の
無機化は窒素獲得だけではなくエネルギー獲得とも関連して
いる 66,80）。さらに基質特異性が低く様々なリン化合物を分解
できるホスファターゼとは異なり，各有機態窒素化合物は
各々別の窒素獲得酵素により分解されるため 99），土壌中の窒
素利用性と窒素獲得酵素活性との関係は不明瞭であるとされ
ている 5,95,127）。また窒素獲得酵素活性に対する窒素添加の影
響を調査したメタ解析では，窒素獲得酵素の種類によってそ
の応答は異なることが示されている 25,53）。本節では，4種の
窒素獲得酵素の活性と窒素利用性との関係をまとめる。

4.1　プロテアーゼ
プロテアーゼはタンパク質分解に関わる酵素であり，古く
から窒素獲得酵素の代表格として測定されてきた。Fujita et 
al.39）は，異なる施肥条件で管理した長期連用圃場において，
プロテアーゼ活性の β-D-グルコシダーゼ活性に対する比と
13種の窒素利用性の指標（交換性の無機態窒素やリン酸緩
衝液抽出性有機態窒素，畑状態および湛水状態において保温
静置法により測定した無機化可能な有機態窒素など）とを比
較した。その結果，資源配分モデルによる予測とは逆に，プ
ロテアーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比はいくつかの窒素利
用性の指標と正の相関を示した。プロテアーゼ生産が資源配
分モデルで説明できなかった理由として，プロテアーゼが窒
素以外の養分獲得のためにも生産されていることが挙げられ
る。土壌中のプロテアーゼ活性は窒素制限で増加するが 104），
細菌 3,122）と菌類 79,123）においてその生産は，窒素制限に加え
炭素やイオウ制限によっても誘導される。しかし土壌中で
のプロテアーゼ活性が，どの養分制限に最もよく応答する

図 4　（a）畑土壌（n = 77）と（b）森林土壌（n = 29）における酸性ホスファターゼ
活性の β-D-グルコシダーゼ活性に対する比（ACP/BG）と水抽出法による可給態
リン酸（H2O-Pi）濃度との関係。森林土壌では，Truog-P濃度とは有意な相関を示
さなかった。pHを説明変数に加えたステップワイズ重回帰分析の結果は，ACP/
BG = 1.69 × pH − 2.78 × ln(H2O-Pi) + 1.36（adjusted R2 = 0.40, P < 0.001; n = 29）であった。
文献 38，67，74のデータをもとに解析した。
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のかについては，一致した結果は得られていない。Sims and 
Wander94）は，土壌中のプロテアーゼは炭素獲得よりも，窒
素とイオウ獲得のために主に生産されると報告した。一方
Vranova et al.117）は，土壌中のプロテアーゼは窒素よりも炭素
獲得のために主に生産されていると述べ，また Geisseler and 
Horwath41）は窒素と炭素の両方の獲得のために生産されてい
るとした。この不一致は，優占している微生物のプロテアー
ゼ生産の調節機構が土壌間で異なることによるのかもしれな
い。例えば多くの菌類が有機態窒素化合物を窒素源としてだ
けではなく炭素源としても利用する一方，酵母 Saccharomyces 
spp.は主に窒素源として使うことが知られている 123）。

4.2　N-アセチル-β-グルコサミニダーゼ
N-アセチル-β-グルコサミニダーゼは，菌類の細胞壁や昆
虫の外皮などの主成分であるキチンから N-アセチルグルコ
サミンを切り離す酵素である 14）。N-アセチル-β-グルコサミ
ニダーゼは，アミノペプチダーゼの一種であるロイシンアミ
ノペプチダーゼと活性を合計することで，窒素獲得酵素とし
て用いられる場合が多い 101,102）。Sinsabaugh et al.103）は河川底
質において，β-D-グルコシダーゼ活性の，N-アセチル-β-グ
ルコサミニダーゼとロイシンアミノペプチダーゼ活性の和に
対する比［β-D-グルコシダーゼ活性 /（N-アセチル-β-グルコ
サミニダーゼ + ロイシンアミノペプチダーゼ）］が全炭素 /
全窒素の比ときわめて弱いながらも有意な負の相関があるこ
とを示した。しかしながらこれまで，β-D-グルコシダーゼ活
性 /（N-アセチル-β-グルコサミニダーゼ + ロイシンアミノペ
プチダーゼ）比と窒素利用性との関連を詳細に調べた研究例
は見当たらない。
異なる施肥条件で管理した長期連用圃場において，N-ア
セチル-β-グルコサミニダーゼの β-D-グルコシダーゼ活性に
対する比と 13種の窒素利用性の指標とを比較したところ，
N-アセチル-β-グルコサミニダーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性
比は窒素利用性が低いほど増加する傾向はみられたものの，
その関係は有意ではなかった 39）。温帯林土壌 128）や熱帯雨
林土壌 72）においても，N-アセチル-β-グルコサミニダーゼ /
β-D-グルコシダーゼ活性比に対する窒素添加による有意な影

響は認められなかった。資源配分モデルにより N-アセチル
-β-グルコサミニダーゼ活性が明瞭に説明できなかった理由
として，pHの影響が考えられる。様々な生態系から採取し
た土壌において，N-アセチル-β-グルコサミニダーゼ活性は，
pHの低下に伴い増加することが示されている 101）。Fujita et 
al.39）においても，重回帰分析により pHの影響を考慮すると，
N-アセチル-β-グルコサミニダーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性
比に対する窒素利用性の有意な負の影響が認められ，資源配
分モデルと一致した。しかし，土壌中で N-アセチル-β-グル
コサミニダーゼは窒素だけではなく，炭素獲得のためにも生
産されている可能性もある 12,72）。実際，少なくとも一部の微
生物では，N-アセチル-β-グルコサミニダーゼ生産は，炭素
カタボライト抑制により調節されている 56,82）。以上の知見よ
り，土壌中の N-アセチル-β-グルコサミニダーゼ活性は窒素
利用性を反映している可能性はあるものの，土壌 pHなどの
他の要因の影響の方が大きいと考えられる。

4.3　L-アスパラギナーゼ
L-アスパラギナーゼは，L-アスパラギンや，ペプチド C末
端にある L-アスパラギンから，加水分解によりアンモニア
を放出させる酵素である 30,52）。L-アスパラギナーゼ活性の
β-D-グルコシダーゼ活性に対する比は，畑土壌や水田土壌に
おいて全窒素濃度と有意な負の相関を示した 61,74）。Fujita et 
al.39）によると，L-アスパラギナーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性
比は，交換性の無機態窒素やリン酸緩衝液抽出性有機態窒素
などの濃度よりも，畑状態での保温静置法により測定された，
潜在的に無機化可能な有機態窒素（本稿では可給態窒素と呼
ぶ）濃度と有意な強い負の相関を示した。また未発表データ
をあわせて解析した場合でも同様に，両者に強い負の相関が
得られた（図 5（a））。このことは土壌微生物が，可給態窒
素濃度に応じて L-アスパラギナーゼを生産していることを
示唆している。
この可給態窒素濃度と L-アスパラギナーゼ /β-D-グルコシ

ダーゼ活性比との負の相関は，L-アスパラギナーゼの生産機
構によると考えられる。Saccharomyces cerevisiaeの細胞内 L-
アスパラギナーゼは構成的に発現するものの，細胞外 L-ア

図 5　窒素獲得酵素活性の β-D-グルコシダーゼ活性に対する比と可給態窒素濃度と
の関係。（a）L-アスパラギナーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性の比（LA/BG）と，保温
静置法により推定した可給態窒素濃度との関係。pHを説明変数に加えたステップ
ワイズ重回帰分析の結果は，LA/BG = 1.38 × pH − 2.73 × ln（可給態 N） + 8.74（adjusted 
R2 = 0.65, P < 0.001; n = 94）であった。（b）ウレアーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性の比
（UR/BG）と可給態窒素濃度との関係。文献 39と 40のデータをもとに解析した。
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スパラギナーゼは S. cerevisiae29）および Bacillus subtilis35）にお
いて窒素制限により発現が促進され，NH4

+やアミノ酸の添
加によって発現が抑制されることが報告されている。また B. 
licheniformisでは，L-アスパラギナーゼは炭素獲得のためで
はなく窒素獲得のために生産されることが示されている 44）。
Atkinson and Fisher8）は，B. subtilisにおいて，炭素制限の状
態や NH4

+あるいは NH4
+の供給源として優れた窒素化合物

（e.g.，アルギニン，アスパラギン，グルタミン）の存在下で
は L-アスパラギナーゼ生産は抑制されたが，NH4

+の供給源
としては好ましくない窒素化合物（e.g.，アスパラギン酸，
プロリン，グルタミン酸）の存在下では生産が増加したこと
を報告した。以上のことから，細胞外 L-アスパラギナーゼ
は主に窒素を獲得するために生産されており，またその生産
は窒素利用性により制御されているため，図 5（a）のよう
な負の相関が得られたものと考えられる。このように，土壌
微生物群集による L-アスパラギナーゼ生産は，土壌中の窒
素利用性に依存すると考えられる。

L-アスパラギナーゼ活性は，土壌 pHが 4.5～ 7.0の間で
は，土壌 pHと正の相関を示すことが報告されており 31），実
際 Fujita et al.39）においても L-アスパラギナーゼ活性と L-ア
スパラギナーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比の両者とも土壌
pHと有意な正の相関を示した。また重回帰分析により，L-
アスパラギナーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比は可給態窒素
濃度と pHの両方の影響を受けることが示唆された（図 5の
説明文を参照）。このため，土壌中の L-アスパラギナーゼ活
性は，窒素利用性とともに土壌 pHによっても影響を受けて
いると推察される。

4.4　ウレアーゼ
ウレアーゼは尿素をアンモニアと二酸化炭素に分解する酵
素である。尿素は肥料としての使用に加え，核酸や一部のア
ミノ酸からの分解産物としても生成されるため 68），自然環
境中においても重要な有機態窒素化合物となっている。ウレ
アーゼ活性の β-D-グルコシダーゼ活性に対する比は，L-アス
パラギナーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比と同様，可給態窒
素濃度と有意な負の相関を示した（図 5（b））。この結果は，
L-アスパラギナーゼの場合と同様，ウレアーゼ生産が窒素利
用性を反映していることによるだろう。B. subtilisでは，窒素
利用性が高い場合にはウレアーゼの発現は抑制され，窒素制
限の状態では生産が促進されることが知られている 34）。し
かし，微生物の中には，ウレアーゼを構成的にしか発現しな
いものもいれば，窒素制限時に発現するもの，基質である尿
素が存在するときのみ発現するものもいる 68,69）。図 5（b）
で示したウレアーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比と可給態窒
素濃度との負の相関は，窒素制限時にウレアーゼを発現する
菌が土壌中で優占していることを暗示している。McCarty et 
al.65）もまた，土壌への無機態窒素やアミノ酸の添加により，
微生物のウレアーゼ生産が抑制されることを報告した。
ウレアーゼ活性は，土壌 pHが 4.5～ 7.0の間では，土壌

pHと正の相関を示すことが報告されているが 31），Fujita et 
al.39）では，ウレアーゼ活性とウレアーゼ /β-D-グルコシダー

ゼ活性比の両者とも土壌 pHと有意な相関を示さなかった。
本稿のデータセットでは，重回帰分析においても土壌 pHの
影響は認められなかったが，Fujita et al.39）では，ウレアーゼ
/β-D-グルコシダーゼ活性比は可給態窒素濃度と pHの両方
の影響を受けることが示唆された。このため土壌中のウレ
アーゼ生産は，主に窒素利用性により調節されるが，土壌
pHの影響も受けるものと推察される。
これまで紹介した酵素とは異なり，ウレアーゼは基本的に
は細胞内で働く酵素とされている 69）。ただし，土壌中のウ
レアーゼ活性の約半分は細胞外に存在するウレアーゼに由来
するという推定もある 83）。もともと酵素生産の資源配分モ
デルは細胞外に分泌される酵素を対象に提唱されたものであ
り 96），細胞内における酵素生産にも適応できるのか否かは
今後の研究を待たねばならない。

4.5　窒素利用性に対する窒素獲得酵素間での応答の違い
先述したように，有機態窒素化合物は窒素源としてだけで
なく炭素源ともなりうる。Averill9）は，窒素獲得酵素が窒素
獲得のためだけに生産されているとする EnzOptモデルと，
窒素と炭素の両方の獲得のために生産されているとする
EnzMaxモデルを考え，基質の炭素濃度 /窒素濃度比と炭素
獲得酵素 /窒素獲得酵素の比との関係をシミュレーションし
た（図 6）。その結果，炭素利用性が高い場合（すなわち窒
素利用性が低い場合）は，両モデルとも同様の結果となるが，
炭素利用性が低い場合（すなわち窒素利用性が高い場合）に
は，EnzOptモデルでは窒素獲得酵素を生産する必要が低いた
め，炭素獲得酵素 /窒素獲得酵素の比は上昇する（図 5の軸
の表示の仕方においても，同様な関係になる）。他方 EnzMax
モデルでは，窒素と炭素の両方の獲得のために窒素獲得酵素
は生産されるため，炭素利用性が低いと炭素獲得酵素 /窒素
獲得酵素の比は一定になる（図 5の軸の表示の仕方において
は，窒素利用性が高くなるにつれ酵素活性比は低下するが，

図 6　EnzMaxモデルと EnzOptモデルにおける，基質の炭素と
窒素の濃度比（C/N）と，炭素獲得酵素活性の窒素獲得酵素活
性に対する比との関係 9）。窒素獲得酵素が窒素獲得のためだけ
に生産されているとする EnzOptモデルでは，炭素利用性が低い
場合（すなわち窒素利用性が高い場合）には窒素獲得酵素を生
産する必要が低いため，炭素 /窒素獲得酵素の比は上昇する。
他方，窒素獲得酵素が窒素と炭素の両方の獲得のために生産さ
れているとする EnzMaxモデルでは，窒素利用性が低い場合で
も炭素を獲得するために窒素獲得酵素は生産されるため，炭素 /
窒素獲得酵素の比は一定になる。



 藤田・諸・大塚・長岡・國頭 17

ある閾値を超えると一定になる）。L-アスパラギナーゼとウ
レアーゼの結果（図 5）は，窒素利用性が高くなるにつれ窒
素 /炭素獲得酵素の比が低下しており，EnzOptモデルに類
似した。このため，土壌中において両酵素が主に窒素獲得の
ために生産されていることが推察される。N-アセチル-β-グ
ルコサミニダーゼの結果は EnzOptモデルと EnzMaxモデル
のいずれと似通っているのかは判断できなかったが，プロテ
アーゼの結果はこれら両モデルとは全く異なった 39）。この
ため，土壌中で微生物が，プロテアーゼを主に窒素獲得のた
めに生産しているとは考えにくい。

EnzOptモデルにより生産が表現できる L-アスパラギナー
ゼとウレアーゼは，NH4

+やアミノ酸といった微生物が直接
吸収可能な低分子窒素化合物を放出する酵素である。他方，
EnzOptモデルに従わないプロテアーゼと N-アセチル-β-グル
コサミニダーゼの分解産物は，微生物の取り込みが容易でな
かったり，炭素を多く含むといった特徴をもつ有機態窒素化
合物である。このため L-アスパラギナーゼとウレアーゼの
方が，より窒素獲得酵素としての意味合いが強いものと思わ
れる。

5．細胞外酵素生産が反映する養分の形態・存在状態

土壌微生物によるリン獲得酵素の生産は，先述したように
可給態リン酸濃度を反映しており，畑土壌のアルカリホス
ファターゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比と森林土壌の酸性ホ
スファターゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比はトルオーグリン
酸濃度や水抽出リン酸濃度と有意な負の相関を示した（図 3
と 4）。他方，窒素獲得酵素である L-アスパラギナーゼとウ
レアーゼの生産は，利用性の高い交換性の無機態窒素濃度よ
りも，保温静置法により測定される，潜在的に無機化可能な
可給態窒素濃度と強い負の相関を示した（図 5）。このことは，
窒素獲得酵素はリン獲得酵素とは異なり，既に土壌中に存在
する利用性の高い養分（養分プール）よりも養分供給速度に
依存することを暗示している。窒素獲得酵素の生産が，利用
性の高い交換性無機態窒素濃度を反映しなかったのは，交換
性無機態窒素がその時点での利用可能な窒素濃度を示してい
るにすぎず，窒素の供給速度を反映していないことによると
推察される。Binkley and Vitousek18）によると，交換性の NH4

+

や NO3
−は土壌中において最も利用されやすい窒素形態では

あるものの，そのプールサイズでは生態系における窒素の需
要は賄えず，生物の取り込みによって減少した交換性無機態
窒素プールへ，土壌から迅速に無機態窒素が供給される必要
がある。また Sullivan et al.109）は，微生物と植物における窒
素取り込みに重要なのは，一時的に存在している利用性の高
い窒素プール（すなわち，交換性無機態窒素）ではなく，窒
素供給速度であることを指摘している。リン獲得酵素と窒素
獲得酵素の生産を規定している養分の形態・存在状態が異
なった理由として，両元素の土壌中での挙動の違いが考えら
れる。無機態リン酸は土壌粒子への吸着により土壌に保持さ
れやすいため，可給態リン酸のプールサイズが生物へのリン
供給を反映しているが，無機態窒素は生物への取り込み量が

多いことに加え溶脱や脱窒等により系外へ流出しやすいた
め，交換性無機態窒素のプールサイズよりも供給速度の方が
微生物への窒素供給をよく反映した可能性がある。

6．今後の課題と展望

6.1　用いる酵素の選択
有機態窒素化合物の分解には様々な酵素が関わっているた
め，窒素獲得酵素を 1種類の酵素で代表させるのは不適切で
あるという批判 76,77）がある一方，類似の化合物の分解に関
わる酵素間では活性に相関があるため 1種類の酵素で代表さ
せることができるという考え方もある 70）。前者の考え方か
ら，窒素獲得酵素として，N-アセチル-β-グルコサミニダー
ゼとロイシンアミノペプチダーゼ活性の和がしばしば用いら
れている 103,125）。しかし本稿で紹介したように，通常窒素獲
得酵素として扱われている酵素でも，窒素利用性を反映する
ものもあれば反映しないものもある。N-アセチル-β-グルコ
サミニダーゼに関しては，窒素利用性との相関は pHの影響
を考慮したときにのみ見られる弱いものであり 39），またロ
イシンアミノペプチダーゼについては窒素利用性との関係を
詳細に調べた報告例は皆無である。また N-アセチル-β-グル
コサミニダーゼ活性は土壌 pHと正の相関，ロイシンアミノ
ペプチダーゼ活性は負の相関と，pHに関しては正反対の関
係を示す 101）。Moorhead et al.71）は，N-アセチル-β-グルコサ
ミニダーゼとロイシンアミノペプチダーゼ活性の和を用いる
ことで土壌 pHの影響を受けない微生物の窒素要求性の指標
となるとしているが，この点については議論の余地があると
思われる。各養分に対する微生物の要求性や土壌中での養分
利用性を示す指標として，どの酵素を用いるのかについては，
細心の注意を払う必要があろう。
また土壌の養分利用性や微生物の養分要求性を評価するた
めに酵素を選択する際には，土壌中における酵素基質の有無
にも留意する必要がある。酵素生産には基質による誘導がき
わめて大きく影響し 41,42），もし基質が存在しなければ，仮に
その酵素が対象とする養分が欠乏している場合でも酵素はあ
まり生産されない可能性がある 119）。極端な例として，南極
大陸では主な一次生産者はシアノバクテリアでセルロースは
あまり存在しないため，炭素獲得酵素として β-D-グルコシ
ダーゼを用いることは不適切である 71）。

6.2　細胞外酵素生産を規定する要因
畑土壌におけるアルカリホスファターゼ /β-D-グルコシ
ダーゼ活性比と森林土壌における酸性ホスファターゼ /β-D-
グルコシダーゼ活性比は可給態リン酸濃度と有意な負の相関
を（図 3と 4），また L-アスパラギナーゼ /β-D-グルコシダー
ゼ活性比とウレアーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比は可給態
窒素濃度と有意な負の相関を示したが（図 5），養分利用性
により説明できた変動は，最大で，L-アスパラギナーゼ /
β-D-グルコシダーゼ活性比の 62%であった。このことから，
これら酵素活性の化学量論は養分利用性だけでは規定されな
いことが分かる。酵素活性の化学量論に影響を与える他の因
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子として，土壌 pHが挙げられる。様々な酵素活性が土壌 pH
と正あるいは負の相関を示すことが報告されており 1,60,101），
先述した 4つの酵素活性比のいずれにおいても pHの影響が
認められた。
微生物群集組成も，酵素活性の化学量論に影響する可能性
がある。同一土壌において細菌と菌類の制限因子が異なる場
合もあるため 88），いずれのグループが主として酵素を生産
するかで酵素活性の化学量論は変化しうる。またゲノム解析
された細菌では，β-D-グルコシダーゼ遺伝子を保有するもの
は 80%16），アルカリホスファターゼ遺伝子の場合は約半分で
あった 62）。また菌類でもホスファターゼ遺伝子を持つ頻度
は門によって大きく異なることが判明している 114）。このよ
うにこれら細胞外酵素の遺伝子は，全ての微生物種が保有し
ているわけではないため，これら酵素を生産する微生物の割
合や群集組成は土壌間で変動しうる。仮に各微生物種におけ
る細胞外酵素生産の調節機構が同一でないとするならば，細
胞外酵素活性の化学量論も当然異なるであろう。また最近，
細菌の細胞外プロテアーゼ生産の調節にはクオラムセンシン
グも関与していることが示唆されており 23），細胞外酵素活
性の化学量論を規定する要因についてはいまだ理解が不十分
である。

6.3　養分利用性の指標としての細胞外酵素化学量論の特性
土壌微生物の養分要求性を調べるには，本稿で紹介した細
胞外酵素活性の化学量論と，養分添加実験 2,59,73）が主に使用
されている。細胞外酵素活性の化学量論は可給態養分濃度に
応じて漸移する一方（図 3～ 5），養分添加実験では，微生
物活性や増殖を制限している養分を添加したときにのみ微生
物の正の応答がみられるという特徴がある。養分添加実験で
は全か無かの結果になるため，土壌間での養分利用性を比較
することは困難である。また例えばリン利用性がきわめて低
い土壌でも，窒素が制限因子である場合には，リン添加に対
して微生物が応答しない可能性もある。このため土壌中の養
分利用性を評価する場合には，養分添加実験よりも細胞外酵
素活性の化学量論の方が優れている可能性がある 74）。しか
し細胞外酵素活性の化学量論では，微生物の養分要求性を相
対的に評価することは可能だが，どの養分が制限因子である
かを厳密に評価することは困難である。

Rosinger et al.88）は，細胞外酵素活性の化学量論から推定
した微生物の制限因子と，養分添加により推定した土壌呼吸
や細菌・菌類増殖の制限因子とが，異なることを報告した。
この結果は，微生物特性により，養分利用性に対する応答の
感受性が異なる，あるいは応答するのにかかる時間が異なる
ことを示唆している。細胞外酵素は，微生物により土壌中へ
放出されてから 12週間経った後もかなりの活性を示す場合
もあるため 93），短期的な微生物の養分要求性を反映しにく
い特性をもつ。水田 61）と畑地 40）で約 1カ月の間隔で土壌を
採取し，養分利用性と細胞外酵素活性の化学量論の経時変化
を調べたところ，両者には有意な相関があった。このため細
胞外酵素活性の化学量論は，1カ月程度の期間の微生物の養
分要求性を反映することは可能であろう。細胞外酵素活性の

化学量論が，さらに短期間での微生物の養分要求性を反映す
るのか否かは今後解明する必要がある。
畑地において作物のリンと窒素の取り込みが各々，アルカ
リホスファターゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比 74）と L-アス
パラギナーゼ /β-D-グルコシダーゼ活性比 39）と相関があるこ
とが報告されている。また植物と微生物の利用する土壌中の
養分プールは同一と考えられている 109）。このため，微生物
の生産する細胞外酵素活性の化学量論は，微生物だけでなく
作物にとっての養分利用性も反映しているかもしれない。し
かしながら，いまだにこの関係性を立証するには十分なデー
タはなく，さらなる研究が必要である。また農地以外の生態
系においても適用可能か検証する必要がある。
細胞外酵素活性の化学量論を農地の養分利用性評価に使用
した場合，可給態養分濃度と相関が得られないといった問題
が生ずることが想定される。これは供試土壌の可給態養分濃
度や酵素活性（比）の値の幅（最大値と最小値の差）が小さ
いことが一因であろう 40）。本稿で紹介した両者の関係は（図
3～ 5），可給態養分濃度と活性比の範囲が広い条件で得られ
たものである。両者に相関が得られない場合，微生物と作物
にとって，可給態養分濃度と細胞外酵素活性の化学量論のい
ずれが養分利用性をよく反映できるのかについての情報は皆
無であり，今後の課題である。

6.4　分子生物学的手法を用いた研究による展開
近年，アルカリホスファターゼやプロテアーゼ，β-D-グル
コシダーゼなどの酵素遺伝子を標的としたプライマーが設計
されたことで 10,81,84,90），酵素活性と酵素生産微生物の群集組
成との関連を調査することが可能となった。とくにアルカリ
ホスファターゼ生産細菌の群集組成に関する研究が盛んに行
われており，phoD遺伝子を保有する細菌群集組成がリン利
用性と pHに影響されることが明らかになった 67,85,112）。また
酵素活性と群集組成の関連については，Tan et al.112）が，リ
ン欠乏の土壌の方がアルカリホスファターゼ活性が高く，
phoD遺伝子の多様性が低いことを報告している。また Ragot 
et al.85）は，アルカリホスファターゼ活性は細菌群集組成と
関連し，酸性ホスファターゼ活性は菌類群集組成と関連する
ことを報告した。さらに土壌中のアルカリホスファターゼ活
性と phoDの数との間に 36），また酸性ホスファターゼ活性と
酸性ホスファターゼの遺伝子 phoCの数との間に 37），正の相
関が得られている。
メタゲノム・メタプロテオーム解析により，リン添加実験
をした熱帯雨林土壌において，リン欠乏区では，リン代謝
に関わる様々なタンパク質（ホスファターゼやリンのトラン
スポーター等）の量やそれをコードする遺伝子の数が多く，
とりわけフィターゼでその傾向が顕著であることが示され
た 126）。土壌中でのフィターゼ活性の測定法は確立されてい
ないが 76），その生産が資源配分モデルに適合する可能性も
ある。
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7．おわりに

これまで細胞外酵素活性と養分利用性を測定した研究にお
いて，両者に正の相関や負の相関がみられるなど一致した結
果が得られなかった。これら研究間の矛盾の多くは，細胞外
酵素生産における資源配分モデルにより説明可能であると考
えられる。リン獲得酵素と窒素獲得酵素のいずれもが可給態
養分濃度に応じて微生物により生産されていると推察され
る。しかし一般に窒素獲得酵素として扱われている酵素でも，
窒素利用性との関係は異なった。とりわけ土壌中での L-ア
スパラギナーゼとウレアーゼの生産は主に窒素利用性により
規定されていると考えられるが，プロテアーゼの場合は，主
に窒素獲得のために生産されているとは考えにくい。
しかしながら，リン獲得酵素と窒素獲得酵素の生産は，資
源配分モデルだけでは説明できない。Moorhead et al.71）も指
摘しているようにとくに土壌 pHの影響は大きいため，pH
の大きく異なる土壌を用いる場合には，養分利用性だけでな
く，pHにも留意する必要がある。

Nannipieri et al.77）は，タンパク質のような有機態窒素化合
物の無機化には様々な酵素が関わっているため，ある特定の
酵素で有機態窒素の無機化は評価できないとしている。しか
し上述したように L-アスパラギナーゼとウレアーゼの生産
が NH4

+の供給速度により規定されているとするならば，こ
れら酵素を用いることで，土壌中における有機態窒素化合物
の無機化が評価できる可能性がある。この点については，さ
らなる検証が必要である。
今後，多様な条件下の土壌において土壌特性，養分利用性，
酵素活性，および酵素生産微生物の群集構造を同時に評価す
ることで，微生物による細胞外酵素生産を規定する要因を詳
細に把握することが可能となろう。また細胞外酵素活性の化
学量論を，植物の養分利用性の指標としても利用できるのか
否かを検証する必要がある。

要　　旨

微生物が生産した，炭素・窒素・リンの獲得に関わる細胞
外酵素活性の比が，微生物の養分要求性や環境中の養分利用
性を反映するとした「細胞外酵素生産における資源配分モデ
ル」という考え方がある。この資源配分モデルによると，微
生物は自らの生産性を最大化させるために，環境中の養分利
用性に応じて，炭素・窒素・リンの獲得に関わる細胞外酵素
生産に資源を配分すると考えられる。土壌中における微生物
群集による細胞外酵素生産と養分利用性との関係を資源配分
モデルをもとに解析すると，リン獲得酵素では，畑土壌にお
けるアルカリホスファターゼの生産が，また森林土壌におけ
る酸性ホスファターゼの生産が，可給態リン酸濃度に応じて
調節されていた。窒素獲得酵素としては，L-アスパラギナー
ゼとウレアーゼの生産が，交換性無機態窒素ではなく，潜在
的に無機化可能な有機態窒素濃度により規定されていた。一
方，通常窒素獲得酵素として扱われているプロテアーゼは，
主に窒素獲得のためには生産されていないと推察された。ま

た細胞外酵素活性の化学量論を，土壌中の養分利用性の指標
として使用する上での有用性や問題点などを議論した。
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