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光化学オキシダントの主成分であるオゾンは，植物に対して毒性が高いガス状大気汚染物質である。

オゾンは葉の気孔を介して葉内に吸収され，植物に害作用を引き起こす。葉内へのオゾンの吸収は，

大気圏におけるプロセスでは沈着・除去に相当するが，植物側からは影響発現の発端となるプロセス

である。農作物に対するオゾンの影響として，葉の可視障害の発現，光合成能力の低下，成長や収量

の低下などがある。これらはいずれも現状レベルのオゾン濃度によって引き起こされていることがこれ

までの数多くの研究によって示されている。本稿では，そのような農作物に対するオゾンの影響とその

リスク評価を概説する。 

 

 

１．はじめに 

人間の生活環境において，植物は緑地や並木な

どを構成して快適な生活環境を維持するばかりでは

なく，人間社会の生活基盤である食糧生産の重要な

担い手となっている[戸塚, 1989]。しかしながら，産業

革命以降にもたらされた大気汚染によって様々な植

物被害が生じていることは，これまでの数多くの研究

によって明らかにされている[田崎, 1978; 小林, 1999; 

野内, 2001]。数ある大気汚染物質の中でも光化学オ

キシダントは，その環境基準（1 時間値で 60 ppb）が

ほとんど達成されておらず，未だ問題視されている大

気汚染物質である。光化学オキシダントの主成分は

オゾンであり，日本における平均オゾン濃度は近年，

上昇傾向にある[Akimoto et al., 2015]。このような現状

の濃度レベルのオゾンが様々な農作物の収量の低

下を引き起こすことが，世界中の研究者によって報告

されている[e.g., Feng & Kobayashi, 2009; Ainsworth, 

2017; Mills et al., 2018]。そして後述するように，日本

の様々な地域においてすでに，野外で栽培されてい

る農作物の葉に，オゾンによる可視障害が発現して

いる。そのため，日本の農作物に対するオゾンのリス

ク評価に関する研究や植物保護のための光化学オ

キシダントの環境基準の設定に向けた研究や議論が

現在も活発になされている[米倉 , 2016; 伊豆田 , 

2020; 環境省, 2022]。本稿では，農作物の成長，収

量および光合成などの生理機能に対するオゾンの影

響やそのリスク評価を日本における研究事例に基づ

いて概説する。 

 

2．オゾンの作用メカニズム 

大気中のオゾンは，葉の気孔を介して葉内に吸収

され，光合成などの生理機能に害作用を及ぼす（図

1）[野内, 2001]。気孔とは，葉の表皮に存在する小さ

図 1 大気から気孔を介した葉内へのオゾン（O3）の吸収

経路を示した葉の断面の模式図。 
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な穴のことであり，大気と葉の間で CO2 などのガスの

交換が行われる場である。葉内に吸収されたオゾン

は細胞壁などの細胞外空間（アポプラスト）の水溶液

に溶けるが，オゾンの分解によって O2
−や H2O2のよう

な活性酸素種（ROS: Reactive Oxygen Species）を生

ずる[Heath, 1980]。一方，アポプラストにはアスコルビ

ン酸（ビタミン C）などの抗酸化物質が存在し，細胞内

にはさらに抗酸化物質の酸化（ROS 消去）反応やそ

の再利用のための還元反応などを触媒する酵素も存

在しており（活性酸素消去系），それらの働きによって

葉内に吸収されたオゾンや生じた ROS の一部は消

去（解毒）される（図 2）。しかしながら，気孔を介した

オゾンの吸収速度や ROS の生成速度がその消去能

力を上回ると，光合成色素やタンパク質の分解，膜

脂質の過酸化による分解といった酸化ストレスを引き

起こし，後述するような害作用が発現する [野内 , 

2001]。 

 

3．葉の可視障害 

農作物が比較的高濃度のオゾンに暴露されると，

葉に可視障害が発現することがある（写真 1）[野内, 

2001; 米倉, 2016]。その症状は農作物の種類によっ

て異なり，例えばハツカダイコンやコカブなどでは葉

脈間に無数の漂白された微細な斑点や比較的大き

な漂白斑を生ずる。これは，細胞が崩壊した部分に

空気が充満したために生じると考えられている。一方，

イネ科やマメ科などの農作物の葉では, オゾンによっ

て褐色または赤褐色の斑点が生ずる。これは，壊死

した細胞に色素が沈着して生じると考えられている。

一般に, オゾンによる葉の可視障害は成熟葉や比較

的古い葉に生じやすく，主に葉の向軸面（表面）に発

現する。葉に可視障害が発現するオゾン暴露濃度は

作物種によって異なり，ハツカダイコンやインゲンマメ

などのオゾン感受性が高い（オゾンに弱い）農作物で

は，日最高オゾン濃度が 60〜90 ppbに達すると葉に

可視障害が発現する。このような可視障害の発現は，

葉物野菜の商品価値を低下させるため，経済的損失

が大きい。なお，可視障害の発現に対するオゾン感

受性は作物種によって異なるだけでなく，品種間でも

異なることが知られている。さらに，葉の可視障害の

発現程度に基づいたオゾン感受性と後述する成長

や収量の低下程度に基づいたオゾン感受性は異な

ることも知られている[Izuta et al., 1999; 野内, 2001; 

Sawada & Kohno, 2009; 米倉, 2016]。 

  

 

写真 1 ハツカダイコン（a，e），コカブ（b，f），インゲンマメ

（c，g）およびジャガイモ（d，h）の葉の健全葉（a-d）とオゾ

ンによる可視障害が発現した葉（e-h）。ハツカダイコンと

コカブでは漂白斑（e，f）, インゲンマメとジャガイモでは褐

色斑点が生じる（g，h）。e, g, h: 長崎県長崎市（長崎大学）

における野外濃度のオゾンで発現, f: 山梨県甲府市（山

梨大学）における野外濃度の 2 倍の濃度のオゾンで発

現。いずれも 2015 年以降に観察された。 

(f) (g) (h)(e)

(b) (c) (d)(a)

 

図 2 葉内の活性酸素消去系。緑枠で囲われた抗酸化物

質や青枠で囲われた酵素の働きによって活性酸素種が

消去される。SOD: スーパーオキシドジスムターゼ，CAT: 

カタラーゼ，APX: アスコルビン酸ペルオキシダーゼ，

MDAR: モノデヒドロアスコルビン酸レダクターゼ，DHAR: 

デヒドロアスコルビン酸レダクターゼ，GR: グルタチオンレ

ダクターゼ，Asc: 還元型アスコルビン酸，MDA: モノデヒ

ドロアスコルビン酸，DHA: デヒドロアスコルビン酸，GSH: 

還元型グルタチオン，GSSG: 酸化型グルタチオン。 
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4．光合成，成長および収量に対する影響 

4.1 光合成に対する影響 

葉内に吸収されたオゾンは細胞内の葉緑体にお

ける光合成機能を阻害する[野内, 2001]。葉緑体で

は，光合成色素に吸収された光エネルギーが化学エ

ネルギーに変換され，それを利用して気孔から取り

込まれた CO2 が固定されて有機物（光合成産物）が

作り出される。オゾンは，光合成色素であるクロロフィ

ルや CO2固定反応を触媒する酵素である Ribulose-

1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase（Rubisco）の

濃度を低下させ，純光合成速度（光合成による CO2

吸収速度から呼吸による CO2放出速度を差し引いた

正味の CO2吸収速度）を低下させる。 

日本で栽培されている農作物の純光合成速度に

対するオゾンの影響に関する研究は限られているが，

イネ，ハツカダイコン，コマツナ，コムギなどでオゾン

による純光合成速度の低下が報告されている。イネ

（品種：コシヒカリ）では，活性炭フィルターによってオ

ゾンを除去した浄化空気を暴露した場合と比較して，

60 ppb または 100 ppbのオゾンを暴露した場合は止

葉（イネ科作物の茎の最上位に発生する葉）のクロロ

フィル濃度や Rubisco 濃度の低下が認められ，それ

らによって純光合成速度が低下したことが報告され

ている[Yamaguchi et al., 2008, 2015]。この時，気孔に

おけるガスの通りやすさの指標である気孔コンダクタ

ンス（気孔抵抗の逆数, gs）の低下も認められており，

気孔開度の低下もオゾンによる純光合成速度の低下

の一因であると考えられている。 

純光合成速度におけるオゾン感受性においても品

種間差が報告されており，コムギではシロガネコムギ

のオゾン感受性は農林 61 号に比べて高いことが報

告されている（図 3）[Inada et al., 2012]。このようなオ

ゾン感受性の品種間差はハツカダイコンやコマツナ

においても報告されており，その原因として葉内にお

けるオゾンや ROS の消去能力の品種間差が指摘さ

れている[Izuta et al., 1994, 1999]。 

 

4.2 成長や収量に対する影響 

植物は光合成産物の一部を呼吸によって消費す

るが，その残余分を使って新しく植物体を形成して成

長する[野本・横井, 1981]。そのため，オゾンによる純

光合成速度の低下は農作物の成長や収量の低下に

つながる。日本の研究事例では，オゾンによる成長

や収量の低下はイネ，キュウリ，コマツナ，ハツカダイ

コンなどで報告されている [e.g., Kobayashi et al., 

1995; Izuta et al., 1995; Yonekura et al., 2005a]。イネ

（品種：コシヒカリ）では，浄化空気を暴露した場合と

比較して，野外濃度の 1.0 倍または 1.5 倍の濃度の

オゾン暴露によって収量の低下が認められている（図

4）[Yamaguchi et al., 2014]。海外の研究事例では，コ

ムギ，ダイズ，ジャガイモ，イネ，トウモロコシなどの数

多くの農作物でオゾンによる収量低下が報告されて

いる[e.g., 小林, 1999; CLRTAP, 2010; Feng et al., 

2022; Gupta et al., 2022]。 

農作物の収量におけるオゾン感受性においても種

間差や品種間差が報告されており，日本で栽培され

ている農作物で比較すると，ダイズ，ラッカセイ，ソバ

のオゾン感受性は比較的高いが，トウモロコシやオオ

ムギのそれは低い[野内ら, 1988]。欧米の研究例で

は，春コムギ，ダイズ，ワタのオゾン感受性は比較的

高く，ジャガイモは中程度，イネやトウモロコシは比較

 
図 3 コムギ 2 品種（農林 61 号, シロガネコムギ）の止葉

の純光合成速度に対するオゾンの影響。10-17 時に 60 

ppb もしくは 100 ppb のオゾンを暴露した。浄化空気区で

同時刻（10-17 時）の平均オゾン濃度は約 13 ppb。オゾン

暴露開始後 31〜41 日目の測定値。Two-way ANOVA: * p 

< 0.05, *** p < 0.001, n.s. = not significant。異なるアルファ

ベットのついた値間には有意な差がある (Tukey’s HSD 

test, p < 0.05)。Inada et al.[2012]より許可を得て作図。 
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的低いことが報告されている [e.g., 小林 , 1999; 

CLRTAP, 2010]。オゾン感受性の品種間差はコマツ

ナ，ハツカダイコン，イネで報告されており，イネでは

海外の品種と比較すると日本の品種はオゾン感受性

が低いことが報告されている[Izuta et al., 1994, 1999; 

Yonekura et al., 2005b]。このような収量におけるオゾ

ン感受性の作物種間差や品種間差をもたらす要因と

して，気孔を介した葉のオゾン吸収量の違いや，葉

内におけるオゾンや ROS の消去能力の違いが考え

られている[e.g., Emberson et al., 2018]。 

植物器官ごとの成長に対するオゾンの影響に着目

すると，葉や茎などに比べて根における成長低下が

著しいことはオゾン障害の特徴である[e.g., Nouchi et 

al., 1991; 中島ら, 2018; Yamaguchi et al., 2018]。この

理由として，光合成を行う器官である葉に光合成産

物を優先的に分配することによって葉の成長を維持

し，オゾンによる個体の成長低下を防いでいると考え

られている[野内, 2001]。根の機能のひとつに個体の

支持があり，イネでは強風などで倒れる倒伏の被害

を防ぐ役割も持つ。そのため，オゾンによる根の成長

の特異的な低下がイネの倒伏被害のリスクを高める

可能性も指摘されている[Yamaguchi et al., 2018]。ま

た，収量だけでなく，玄米の品質もオゾンによって低

下することが報告されており[Sawada et al., 2016; 澤

田ら, 2017]，収量だけでは評価できないオゾンによる

経済的損失が引き起こされる可能性がある。 

 

4.3 他の環境要因との複合影響 

大気 CO2濃度の上昇やそれに伴う気温上昇など，

農作物の栽培環境は今後も変化することが予測され

ている[Arias et al., 2021]。このような環境変化によっ

て農作物のオゾン障害の程度が変化することが知ら

れている[黄瀬ら, 2020]。日本の農作物を対象とした

オゾンと他の環境要因との複合影響に関する研究は

極めて限られているが，ハツカダイコンとコマツナで

はオゾンによる葉面積の減少を高濃度CO2が緩和す

る相殺的な複合影響が報告されている[Yonekura et 

al., 2005a]。海外の研究事例をメタ解析した論文にお

いても，オゾンによるコムギの収量低下が高濃度 CO2

によって緩和されることが報告されている[Feng et al., 

2008]。乾燥ストレスも同様にオゾン障害を緩和するこ

とがダイズなどで指摘されているが[e.g., Kobayashi et 

al., 1993]，そのような相殺作用が認められなかった報

告もある[米倉ら, 2000]。一方，オゾン障害が顕著に

なるという相乗的な作用をもたらす環境要因もある。

例えば，気温が高いとオゾンによるハツカダイコンの

成長低下やイネの玄米の品質低下が顕著になること

が報告されている（図 5）[伊豆田ら, 1988; Izuta et al., 

1993; 澤田ら, 2017; 中島ら, 2018]。また，農作物に

 
図 4 田植え時期の異なるイネ（品種：コシヒカリ）の収量

（稔実モミの風乾重）に対するオゾンの影響。オゾン濃度

を野外濃度の 1.0 倍（1.0×O3）もしくは 1.5 倍（1.5×O3）に

比例追随制御してオゾンを暴露した。10-17 時における平

均オゾン濃度は 9-10 ppb（浄化空気区），27-29 ppb（1.0

×O3）および 40-43 ppb（1.5×O3）。Two-way ANOVA: *** 

p < 0.001, n.s. = not significant。Yamaguchi et al.[2014]よ

り許可を得て作図。 
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図 5 ハツカダイコンの単位オゾン濃度あたりの地下部乾

重量のオゾンによる変化率（C/[O3], % ppb−1）と栽培期間

中の平均気温（a）および平均相対湿度（b）との関係。地

下部 : 根と下胚軸（いわゆる大根の部分）。変化率

（C, ％）＝（（非浄化空気区の乾重量/浄化空気区の乾重

量）−1）×100。縦軸の値が低い方が，同じ濃度のオゾン

を暴露してもオゾン害が顕著であることを示し，気温や相

対湿度と負の相関がある。中島ら[2018]より転載。 

y = -0.0237x + 0.201
R² = 0.5471

-0.8

-0.6

-0.4

-0.2

0.0

0 5 10 15 20 25 30 35

y = -0.0091x + 0.2836
R² = 0.5557

-0.8

-0.6

-0.4

-0.2

0.0

30 40 50 60 70 80 90

気温（℃）

(a)

R = −0.740
(p = 0.023*) 

(b)

R = −0.745
(p = 0.021*)

相対湿度（%）

C 
/ [

O
3]（

%
 p

pb
−1
）

00



大気化学研究 第 49 号 (2023) 
 
 

5 
 

おけるオゾンと光強度や窒素施肥との相乗作用が報

告されている[Izuta et al., 1991; Tatsumi et al., 2019]。

このような複合影響のメカニズムは明らかになってい

ないが，他の環境要因が気孔開度（オゾン吸収量）と

葉内の活性酸素消去系の抗酸化物質濃度や酵素活

性（オゾンの消去能力）のいずれか，もしくは両方を

変化させることによって生じていると考えられている

[米倉, 2016; 黄瀬ら, 2020]。 

 

5．収量に対するオゾンのリスク評価 

5.1 暴露オゾン濃度に基づいた評価 

農作物に対するオゾン暴露実験の結果から，オゾ

ンによる収量低下とオゾン濃度などとの関係を表す

収量のオゾン暴露応答関数が得られれば，観測値

や化学輸送モデルなどによって推定されたオゾン濃

度と組み合わせることで，オゾンによる減収率を推定

（リスク評価）することができる [e.g., 米倉 , 2016; 

Kobayashi, 2022; 木村ら, 2023]。 

植物に対するオゾンの影響は，暴露期間が長く，

濃度が高いとより顕著である。そのため，オゾン暴露

応答関数の説明変数には，栽培期間もしくは農作物

の収量を左右する重要な期間におけるオゾン濃度の

積算値（積算暴露量）がオゾン暴露指標として用いら

れることが多い。この指標の算出時には高濃度のオ

ゾンの重み付けや閾値を超えた濃度のオゾンのみを

積算対象とするなどの工夫もなされている。ヨーロッ

パで提案されたオゾンの積算暴露量として，AOT40

（Accumulated exposure over a threshold of 40 ppb）が

ある[CLRTAP, 2010]。これは，日照時（日射量が 50 W 

m−2以上）もしくは日中に，閾値である 40 ppb を超過

したオゾン濃度（1 時間値）の閾値超過分を指定され

た期間にわたって積算した値である。このようなオゾ

ンの積算暴露量を使った収量のオゾン暴露応答関

数は，世界的には数多く報告されているが，日本で

の研究例は限られている（図 6a）[Izuta et al., 1993; 

Yonekura et al., 2005a, b; Sawada & Kohno, 2009; 

Yamaguchi et al., 2014]。 

5.2 気孔を介した葉のオゾン吸収量に基づいた評価 

2 章で述べた通り，大気中のオゾンは気孔を介して

葉内に吸収されて害作用を発現する。気孔は光の強

さや湿度などの環境条件に応じて開閉している。した

がって，大気中のオゾン濃度が同じであっても，植物

を取り巻く大気湿度や光強度などの環境条件に応じ

て気孔開度が異なり，気孔を介して葉内に吸収され

るオゾンの量が変化するため，オゾン障害の程度も

変化する。そのため，ヨーロッパでは暴露オゾン濃度

に基づいた指標であるAOT40を説明変数としたオゾ

ン暴露応答関数は，オゾンによる減収率の算出など

を広域にわたって行う定量的な評価では使用せず，

リスクの高い地域の抽出にとどめることが推奨されて

いる。したがって，農作物の収量に対するオゾンの影

響の定量的な評価は，気孔を介して葉内に吸収され

たオゾンの積算量（POD: Phytotoxic Ozone Dose）に

基づいて行う必要がある[CLRTAP, 2010]。 

POD は気孔を介した葉のオゾン吸収速度（Fst, 

nmol O3 m−2 s−1）を一定期間にわたって積算すること

によって求めることができる。葉内のオゾン濃度は 0 

ppb と仮定できるため[大政ら, 1979; Laisk et al., 1989]，

Fstは大気オゾン濃度とオゾンの葉面境界層抵抗およ

び気孔コンダクタンス（gs）から求めることができる。こ

こで，光の強さや大気湿度などの環境条件に応じて

変化する gs の推定が必要になる。そのため，gs 推定

モデルの報告例が世界的に増えつつあるが，日本で

はイネを対象としたモデルのみが報告されている[e.g., 

 
図 6 イネの収量（相対値）とオゾンの AOT40（a）または

POD10（b）との関係。図 3 に示したデータに基づく

（Yamaguchi et al.[2014]より許可を得て転載）。相対値：    

浄化空気区の収量を 1 とした時の各処理区の収量。       
** p < 0.01, *** p < 0.001 (Pearson’s correlation test)。 
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Yamaguchi et al., 2014]。gs推定モデルの詳細につい

ては，山口[2021]を参照されたい。 

Fst の積算期間は収量を左右する重要な期間を対

象とし，穀類や果菜類では可食部が実り成熟する期

間に設定されることが多い。また，積算時にはオゾン

吸収速度に閾値（Y nmol m−2 s−1）を設けることが多く，

PODY のように設定した閾値を下付きで示す。図 6b

に示した例では，その閾値は 10 nmol m−2 s−1である

（POD10）。この閾値の設定根拠は，葉に吸収された

オゾンの一定量は活性酸素消去系などの働きによっ

て無毒化されるという考えに基づく。オゾン吸収速度

の閾値Yは，その値を一定間隔で高くしていき，その

都度算出した PODY を使って求めた収量のオゾン暴

露応答関数の直線回帰式へのあてはまりの良さから

判断されており，作物種（研究事例）によって異なっ

ている。しかしながら，活性酸素消去系の抗酸化物

質の濃度や酵素活性は常に一定ではなく，環境要

因によって変化するため，一定の閾値を設けることは

生物学的に正しいとは言えない。そのため，そのよう

な消去能力の変動まで考慮できていない現段階に

おいては，オゾン吸収量に基づくよりも，経験的であ

っても暴露オゾン濃度に基づいて評価した方が良い

という考えもある[Musselman et al., 2006]。そのため，

より正確なリスク評価のためには葉内におけるオゾン

の消去能力の定量的な評価が必要である。例えば，

葉内での化学反応を伴ったガス拡散移動に基づくモ

デルによって，アポプラストに存在するアスコルビン

酸によるオゾンの解毒量の評価がなされているが，こ

のような研究は限られている[e.g., 野内ら, 2019]。 

 

5.3 オゾンの影響を考慮した作物モデルによる評価 

ある農作物にオゾンを暴露したときに，その平均濃

度が同じであっても実験によってオゾンによる収量低

下率は変動する。その変動を説明することは，より正

確なリスク評価につながるため，AOT40や PODYとい

ったオゾン暴露指標を説明変数としたオゾン暴露応

答関数の検討がなされてきた [e.g., 米倉 , 2016; 

Kobayashi, 2022]。一方，その変動は栽培期間中の

オゾン濃度の変動だけでなく，農作物の成長速度の

時期などによる違いによっても生じることが数理的解

析によって示されている[Kobayashi, 1997]。そこで，

農作物の成長をシミュレートできる作物モデルを利用

した評価法が提案されている。作物モデルとは，光

や気温などの環境条件を入力値として，光合成，呼

吸，光合成産物の各器官への分配などの様々な生

理プロセスに基づいて収量を推定できるモデルであ

る[e.g., Masutomi et al., 2016]。この各生理プロセスに

オゾンの影響を組み込むことで，成長速度を加味し

ながらオゾンの影響を考慮できるため，オゾンによる

収量低下をより良く説明できることが期待されている。

この評価法を確立するためには，光合成反応や光合

成産物の分配といった農作物の成長における各プロ

セスに対するオゾンの影響を定量的に解明すること

が不可欠であり，今後の重要な課題である[小林 , 

1999; Emberson et al., 2018; Kobayashi, 2022]。 

 

6．まとめと今後の課題 

作物種や品種，栽培条件等によって程度は異なる

が，現在観測されているオゾンの濃度は農作物の成

長や収量の低下を引き起こすレベルである。このよう

なオゾンの影響は，都市部やその近郊において数多

く報告されているが，近年では国境を越えた広域大

気汚染の影響下にある地域においても報告されてい

る[山口, 2021]。そして，農作物に対するオゾンの影

響は日本に限られた話ではなく，欧米や中国，インド

などにおいても同様に報告されており，世界的に問

題視されている[e.g., Mills et al., 2018]。欧米では，こ

のようなオゾンの影響から植物を保護することを目的

として環境基準等が設置されているが，日本では設

置されていない[環境省, 2022]。そのため，農作物に

対するオゾンの影響の定量的な評価とそれに基づい

た植物保護のための光化学オキシダントの環境基準

の設定に向けて，5 章で述べたような農作物に対する

オゾンのリスク評価を進めていく必要がある[戸塚, 
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1989; 伊豆田・松村, 1997; 米倉, 2016]。特に作物モ

デルを利用した評価法は陸面過程モデルとの親和

性が高く，その応用性も考慮すると，今後重要なリス

ク評価法になると考えられる。しかしながら，作物モデ

ルを利用したオゾンの影響評価においても，光合成

能力などのオゾン暴露応答関数が必要になる。その

説明変数としては，今後予測されている気温上昇や

降水量の変化等を考慮すると，気孔を介した葉の積

算オゾン吸収量（PODY）が適切であると考えられる。

しかしながら，PODY は計算値であり，実測値との比

較もなされていないのが現状であることから，現場観

測との共同研究などによって検証していく必要がある。

同時に，5.2 節で述べたような葉内の解毒能力の定

量的評価を進める必要もある。さらに，リスク評価によ

って抽出された高リスク地域において，農作物に対

するオゾンの影響を検証するような現場での植物影

響モニタリングも進めていく必要がある。 
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