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本論文中では下記の略語を用いた。

IAA Indoleふaceticacid 

ABA Abscisic acid 

GA Gibberellin 

GA3 Gibberellic acid 

Z Zeatin 

ZR Zeatin riboside 

IPA Isopentenyl adenine 

82 

IPAR Isopentenyl adenosine 

MeOH Methanol 

EtOI-I Ethanol 

ButOH Butanol 

CEPA (2-chloroethyl) phosphonic acid 

ACC 1-amino-cyclopropane・1-carboxylicacid 

CCC (2-chloroethyl) trimethyl ammonium 

chloride 

TIS Tuber inducing stimullls (塊茎形成物質)

第1章緒 言

パレイショ (Solanumtubero叫 171L. ssp. tuberosum) 

はその生産量がコムギ，イネ， トウモロコシおよびオオ

ムギに次ぐ主要作物である。単位面積当りのエネルギ一

生産量は主要5作物の中では最も高く，また収穫指数も

高い。パレイショは塊茎が地下部に形成されるため，環

境要因変動の影響を受けにくく，収量は比較的安定して

L 、る。

栽培種パレイショの原種である SolanumtuberosulII 

L. S5p. andigeJlaの起源に関しては不明な点が多いが，

その原産地である低緯度のアンデス山地(標高 2，000~

4，000 m)において数穫のふlallum属の自然交配により

生まれたものと考えられてし、る。この andigena種は短

日:条件下でのみ塊茎を形成する。 16世紀にヨーロッパ

に伝J歯された4倍体の ωldigella種は101)高緯度地域で

は夏期の長EIのため充分な塊茎形成をきたさなかった。

その後選抜により短日要求性の低い系統， ssp. tubero-

SUlJlが育成され，高緯度地域におけるパレイショ栽培

の基盤が確立された。 この栽培種パレイショ(以降パレ

イショとする)は， 祖先の形質により弱し、ながら短日感
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応性を有し，短日条件下で早期の塊茎形成をきたす17，33，

36，129)。またパレイショは冷涼な気候に適しており，長日

条件でも低夜温を与えると塊茎を形成する11l)。これら

の環境要因に対する塊茎形成の依存度は品種により大き

く異なるが28，110)，と'の品種も短日低夜温条件下で、最も良

好に塊茎を形成する。 Andigena種の循環選放により育

成された neo・tuberOSll'lll種は明期のみの条件下でも塊

茎を形成するが，時期を長くするにつれて強い塊茎誘導

を受けることから，基本的には短日要求型であると言

える。

品種の早晩性と短日要求度との聞には密接な関係があ

り，一般に早生種ほど短日要求性が低い2g)。また高温耐

性を示す品種も同様に短日要求性が低い。

パレイショ塊茎は地下の旬校先端の次頂部の肥大生長

により形成される。旬校は長日高夜温条件(塊茎非誘導

条件)て、は伸長を続けるが短日低夜温条件(塊茎誘導条

件)では伸長を停止し，塊茎を形成する。 GREGORy36)

は塊茎誘導条件により業内で特異的な塊茎形成物質

“Tuber inducing stimulus"が形成され， これが塊茎

形成を直接誘起するとし接木実験によってこれを実証

した。しかしその物質の実体は現在までのところ明らか

にされておらず，既知の植物生長物質のバランス変動が

直接塊茎形成を誘起するとする説が有力となっている。

塊茎誘導条件下で生ずる菜中のジベレリンの減少83，96)

およびジベレリン処理による塊茎形成問答田)等の事実

は，ジベレリンの減退が泌茎形成の必要前段条件で、ある

ことを明示している。しかし塊茎形成を直接誘起する能

動因子がいかなるものであるかは解明されていなし、。

一般にパレイショは塊茎形成に伴い地上部の生育が停

止する。 KUMARと WAREING61)は塊茎形成物質の形

成と蓄積が頂芽の生育停止をもたらすと報告している。

早期に塊茎が形成されると草丈は低くなり収量も低下す

る。したがって高収量を得るためには，生育初期の塊茎

誘導刺激は微弱で，地上部が充分に繁茂する生育後期に

その刺激が増加することが望ましい。

パレイショ塊茎形成を直接誘起する因子の解明は，植

物の生育機構の理解に役立つのみならず，塊茎形成の人

為的制御手法の開発にあたりきわめて重要な課題であ

る。また育種学的観点からも高温耐性種の作出やI511種の

早l免性の検定に有用な手段を提供するものと考えられ

る。本研究においては，バレイショ塊茎形成因子の究明

を試みると共にその生育に及ぼす植物生長物質類の影響

について検討を加えた。

本論に入るに臨み，本研究の遂行にあたって懇切なる

御指導を賜わった北海道大学農学部問浮養三名誉教授お

よび喜久回嘉郎教授に深甚なる謝意を表する。また本論

文を取りまとめるにあたり御助言をいただいた向後藤寛

治名誉教授ならびに生越明教授に謹んで感謝の意を表

する o

第2章研究史

バレイショの塊茎形成を誘起する最も重要な要因は日

長であり，短日条件下で・早期の塊茎形成をきたすが17，28，

33，36，129)長日条件においても低夜温条件を与えると塊茎

を形成する16，111)。また老化塊茎を親いもとすると，環

境要因の如何にかかわらず塊茎化をきたす48，76)。

バレイショ旬校は地上部の側枝とは異なり背地性が無

く，地中を水平方向に伸長する横地性を示す。塊茎誘導

刺激を感受すると旬枝は伸長を停止し，その次頂部は塊

茎化する。塊茎形成に伴う旬校の形態的変化について最

初に報告したのは ARTSCHWANGER7)であり，旬枝次

頂部の肥大はまず髄部細胞の分裂により誘起され，次い

で皮層部細胞が放射方向への分裂を起こし，最終的には

内外師部組織の生長が旺盛になると述べている。REEVE

ら102)も同様に塊茎肥大にあたり，各組織の由来につい

て検討した。また PLAISTED95)は生重量が 200g以下

の塊茎で吋細胞数の増加が聞大生長の主体をなし，内師

部細胞の分裂に起因する髄部細胞の肥大も塊茎肥大に貢

献すると報告した。他方 BOOTH10)は，旬枝先端部の肥

大開始時の体積増加は細胞分裂によらず，髄部細胞の放

射方向への目1"，大によることを認め，塊茎形成は旬校細胞

の伸長生長のJJ円大生長への転換によって開始すると論じ

ている。 この見解は CUTTER22)によっても裏付けられ

た。旬校先端部の肥大開始に伴って，澱粉粒の蓄積が旺

盛となるが，この蓄積はこれに続く活発な細胞分裂には

全く影響しない13)。

塊茎誘導条件下で司つくられ，塊茎形成を誘起する内生

的塊茎形成要因の実態については若干の仮説が提示され

ている。たとえば ARTHURら6)は光合成により生援さ

れた過剰の炭水化物が直接的要因であると主張した。さ

らに WERNERI29)は炭水化物のみならず窒素化合物も

塊茎形成に顕著な影響を及ぼし，体内 C(N比率の上昇

が塊茎形成を誘起する主要因と論じた。 MILTHORPE70) 

もまた C(N比率の重要性を指摘し，栄養説を主張した。

これに対し GREGORy36)は塊茎誘導条件により葉内

で特異的な塊茎形成物質“Tuberinducing stimulus 

(TIS)"がつくられ， これが塊茎形成の直接的要因であ

るとし接木実験によってこれを実証した。この見解は
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CHAPMANI7)， KUMARとWAREING61)および EWING

と WAREING30)によっても支持され，刺激物質説が舵

示された。 MADEC66)はこの TISの抽出を試み，塊茎

誘導条件で育成した茎葉の搾汁淡に塊茎形成促進効果が

あると報告した。しかしこの実験の追試をおこなった

SIMMONDS109)はその効果を否定した。その後， この

TISの単離はなされておらず，その物質的実体は解明さ

れていない。

一方 GREGORy35)の報告以来， 塊茎形成における既

知の植物生長物質の役割に関して多くの研究がなされ，

塊茎形成は単一の特異的 TISにより誘起されるもので

はなく 2種以上の植物ホルモンのバランス変動により

誘起されるとする説が有力となってきた。 OKAZAWA

83，84，86)は塊茎形成とジベレリンの関係について検討し，

塊茎誘導条件での葉のジベレリン処理による塊茎形成の

阻害を認め，パレイショ体内のジベレリン含量のi成少が

塊茎形成の主要因であると報告している。このジベレリ

ンの減少と塊茎形成との関連性についてはその後 HAR-

MEYら39)，PONT LEZICA96)， BOOTHと LOVELLlI)，

RAILTONとWAREING98)および HAMMESとNEL38)

によっても指摘されてし、る。またシベレリンの生合成阻

害剤である CCC処理が塊茎形成を促進する事実も認め

られており97，119)，ジベレリンの減少が塊茎形成の必須前

提条件であることが明らかとなった。

これに対し，塊茎形成を直接誘起する能動的要因に関

して様々な説が提示されているがいずれも反証され決定

的なものはない。カイネチンをパレイショ培養茎断片に

添加すると塊茎形成が誘起されることが指摘されて以

来89)，塊茎形成におけるサイトカイニンの重要性が論じ

られてきた32，72，91，114)。ノえレイショ塊茎に含まれる主要

サイトカイニンである cis-ZRもカイネチンと同様に塊

茎形成促進効果を示し67)，また葉の ZR含量が塊茎誘導

条件により一時的に増加をきたすことから31，63)，MAUK 

と LANGILLE67)は cis-ZRが TISであると主張した。

しかし一方， KUMARと WAREING6Z)はノミレイショ挿

穏にカイネチンを添加すると境茎形成が阻害されること

を見い出した。また旬枝先端部に直接カイネチンを添示

加すると，旬枝は横地性を失ない直立した葉条茎に転換

する事実も知られている131)。これらのことから TIZIO

と BIAINI却)はサイトカイニンの塊茎形成効果を否定

した。

他方， ABAの効果に関しても未だ統一的な結論は得

られていない。 EL-ANTABLYら26)は ABA処理によ

り長日:条件下でも塊茎形成が誘起されると報告した。ま

た ABA処理による形成塊茎数の附加1)および ABA含

量と擁茎形成率との:iEの柱l関56)も央fIられている。これら

の結果を考庖してI-IAMMESとNEL38)および KRAUSS

とMARSCHl叩R59)はジベレリンの減少と ABAの増加

が相まって塊茎形成を誘起すると主張した。しかしなが

ら一方 PALMERと SMITH90)および CLAVERI9)は培

養茎断Jlーへの ABA添加は擁茎形成を阻害することを報

告している。また栽培実験においても ABA処理は塊茎

形成を誘起ぜず113)，葉のジペレリン含量の増加をもたら

した99)。

上記のように塊茎形成に及ぼすサイトカイニンおよび

ABAの直接的作用に関しては統一的な見解は得られて

いなし、。しかし擁茎形成に伴うこれらの物質の含量の大

きな変動は日，田，104，126，127)，これらの物質が明らかに塊茎

形成において何らかの重要な役割を演じていることを示

唆し-n、る。

GRACIA-ToRRESと GOMEZ-CAMP034)f工，エチレ

ン発生剤の CEPA処理による塊茎形成率の向上を認め

た。また BIRANらめはダリヤの塊根形成に先立ち，一

時的に多盆のエチレン発生を認め，地下貯蔵器官の形成

におけるエチレンの役割を示唆している。しかしその後

PALMERと BARKER92)，MINGO-CASTELら71，7，1)お

よび DIMALLAとVAN ST ADEN23)によりエチレンの

乙のような効果は否定され，エチレンは塊茎形成および

澱扮の蓄積を逆に阻害することが明らかにされた。また

MINGO-CASTELら73)および ARTECAら5)は土壌中

の高濃度 COZが塊茎形成に促進的に働くことを認めた

が，CO2が直接的な塊茎形成要閣であるとは考えられ

ない。

パレイショ塊茎形成の短日要求性は窒素の施腕量によ

って左右され，r匂窒素条件は短日要求性の増加をもた

らすと言われている57，58)。この三塁素栄養の影響は体内

ABA56，59)およびサイトカイニン55，103)含量の変動を介

して働くものと考えられる。

第3章実験材料および方法

1. 植物育成法

パレイショ (SolallllJntuberosl/川L.SSp. tubcrosu/J! 

品種「男しゃくいもJ)をl薗場あるいは人二l気象践で育成

し実験材料とした。岡場における栽培は常法によりおこ

ない人工気象器による育成は下記の方法によった。

パレイショ塊茎を 4
0

C暗所で約2カ月間貯蔵し，内生

休眠終了後の塊茎を室温明所vこ移し 3週聞置いて萌芽

させた。これより均一なliJ'i芽(長さ約1じm)を有するも
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のを選び 1組織Jl-当り 1芽を含むようにコノレクポーラ

ーで直径2cm高さ 3cmの円柱状組織片を採取した。

これを0.1%次jj¥I塩素酸ナトリウム溶液で10分間表面殺

菌後水洗し，明所湿室で'.3日間放置し周皮を形成させ

た。再度表面殺菌後， HOAGLAND培養液47)を含むパ

ーミキュライト(プラスチックポット，長さ 60x幅17x

深さ 15cm)に10個当て移植し，バーミキュライトで5

cmの深さに被覆した。 これを人工気象器に入れ長日条

件 (16時間日長， 1O，000Iux) 260Cで1カ月間育成した。

次いで対照区(長日高夜温)の他に短日条件 (12時間日

長)および低夜温条件(昼温260C，夜温WC)を設定し，

引き続き 3~4 週間育成した。

2. 茎断片培養法

1) 黄化徒長茎育成法

内生休眠終了後，塊茎を0.1%次亜塩素酸ナトリウム

溶液で 10分間表面殺菌し充分に水洗した。これを 250C

陪所に 1~3週間静置し萌芽させた。これより 1 芽を有

する円柱状組織片(直径2cm，高さ 3cm)を採取し，こ

の組織片を前述の方法で表面殺菌した。水洗後，生長点

附近の壊死防止のため24)，数滴の O.lM硝酸カルシウム

溶液を添加した。 これを 250C暗所iilll室に3日間静置し

周皮を形成させた後，再度表面殺菌した。この組織Hーを

HOAGLAND培養液を添加したノ=ーミキュライトに移植

し 25
0
C暗所で3週間育成し，長さ約30cmの黄化徒

長茎を得た。この徒長茎の基部第2節より第7節までの

部分を用いて 1節をもっ茎断片を調製した。これを

1%次亜塩素酸ナトリウム溶液で1時間表面殺菌し，滅

菌水で、洗浄後両端部を切除し，中央部の 1節をもっ茎断

片(長さ約 1cm)を器官培養の材料とした。

2) 茎断片倍養法

茎断片指養の培地としては通常改良 White培地を基

本稿地として用いた。改良 White培地の無機塩類組成

は OKAZAWAら87)の処方に準じた。また培地 1O中に

添加した有機物は際糖， 20 g;カサミノ酸， 1 g;イノシ

トーノレ， 100 mg;ビタミン Bj， 5 mg;ビタミン B6，2 

mg;パントテン酸カルシウム， 5mgおよびニコチン酸

1 mgであり，これに 6gの寒天を加えて同化させて用

L 、t.::.o

前述の方法で得られた茎断片を3個当て 10meないし

20mOの培地を含む100mO容フラスコ中に移植し， 250C

|暗所で3週間培養した。各区5本のフラスコ(茎断片 15

片)を用いた。

培養終了後， (肥大または塊茎化した側芽数)f(全側芽数)

を算出し，これを塊茎形成率とした。

3. 組織切片作成法

組織観察には試料を FAA液(ホルマリン:酢酸:Et-

OH:水 2:1 : 10: 7 vjv)で固定し，常法により厚さ 10

μmのパラフィン切片を調製した。切片はサフラニン+

プァストグリーンの二重染色法的により染色後，光学顕

微鏡で観察した。

4. 生長物質の抽出および分画法

試料に充分量の EtOHを加えて摩枠し，最終日OH

濃度を70%に調整した。これをどCで一晩放置後， Et-

OH抽出液を瀦別し，この抽出液を用いて下記の方法に

よりそれぞれの生長物質を抽出し，更に分画を行なった。

1) オーキシン

EtOH抽出液を減圧濃縮し EtOHを除去後1NHCl 

でpH2.5とした。 これを等量の酢酸エチルで3回振滋

抽出し，酢酸エチル分画を半量の 0.5Mリン酸緩衝液

(pH8.0)で3回抽出した。緩衝液分画を濃塩酸により

pH2.5に調整し，酢酸エチルで、3回振滋抽出した。これ

に少量の無水硫酸ナトリウムを加え水分を除去し，濃縮

乾回した。これをイソプロパノール:アンモニア:水

(10: 1 : 1 vjv)を溶媒とするペーパークロマトグラフィー

により分画した。

2) アブシジン酸 (ABA)様物質

ABA様物質の抽出と分画は前記オーキシンに準じた。

3) ジベレリン (GA)様物質

GA様物質の抽出と分画はオーキシンに準じ， リン酸

緩衝液は1M (pH 6.3)を用いた。

4) サイトカイニン

EtOH抽出液を 1NHClでpH2.5とし， Dowex 50 

Wx4 (50-100メッシュ， H+型，試料100g生重当り

50 m&容)の陽イオン交換樹脂カラムに通した。このカ

ラムを70%EtOHと水で順次洗浄し，非吸着物を除去

した後，吸着物は 500mOの 3NNH40Hで溶出した。

溶出液は減圧濃縮し (400C以下)アンモニアを除き， pH 

8.0とした。これを等量の n・ButOHで3回振滋抽出し，

ButOH可溶性分画と水溶性分画に分けた。 ButOH可

溶性分画は濃縮乾固し，ペーパークロマトグラフィーあ

るいはSephadexカラムクロマトグラフィーにより分画

した。一方水溶性分画はj威圧濃縮し高粘性溶液を得た。

これを少量の水で再溶後4倍量の EtOHを加え -200C

で一晩静置し，不溶性沈殿を遠心除去した。この上清を

濃縮乾固し，残澄を直接あるいは加水分解酵素処理後グ

ロマトグラフィーに供した。

Sephadex LH-20カラムクロマトグラフィ -ft-ARM-

STRONGらめの方法に準じた。サイトカイニン分画は
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3ms 35% EtOHに再溶し35%EtOHを溶媒として

カラム (2.6x40cm)に40ms/時の流速で通した。 カラ

ムからの流出液は 10msずつ分取し，濃縮乾|司後サイト

カイニンのパイオアッセイに供した。

ペーパークロマトグラムは展開後充分に乾燥し， Rf 

値に応じて 10等分しパイオアッセイに供した。

5) サイト力イニンの酵素処理法

高等植物の水溶性サイトカイニンとしてはゼアチンリ

ボチド14，69)，リボシルゼアチングルコシド94，128)などが

知られている。パレイショ塊茎の水溶性サイトカイニン

の種類を知るため，水溶性分画をアルカリ性ホスファタ

ーゼ (BoehringerManheim grade 1)または Pーグノレ

コシダーゼ(同)で、処理した。アルカリ性ホスファターゼ

処理は50mM  Tris-HCl緩衝液 (pH8.8，1 mM酢酸マ

グネシウム， 1mM塩化亜鉛)を用いて 37
0

Cで6時間お

こなった。またかグルコシ夕、ーゼ処理は0.1M酢酸緩

衝液(pH5.0)を用いた。酵素処理後，溶液を pH8.0と

し等量の n-ButOHで3回振滋抽出した。この ButOH

分画は濃縮乾回後，クロマトグラフィーに供した。

5. 生長物質の活性測定法

1) オーキシン

オーキシン活性の測定はエンパク子葉鞘伸長法を用い

た。果皮を除いたエンバク種子 (A.vcna川 tiva1.品種

ピタトリー 1号)を水飽和ノζーミキュライトに播種した。

これを 250Cで赤色光照明下に24時間l置いた後，パーミ

キュライトで被援し 230C暗所に 2日聞置いて子葉鞘を

伸長させた。この子葉鞘を採取し頂端部1mmを切除し

た後， 250C暗所湿室中で2時間放置した。この頂部2

mmをさらに切除し，長さ 5mmの切片を得た。このり]

片を2本通したカラス毛細管を5木当て 1msの検液を

含む小型シャーレ(直径2.5cm)上に浮遊させた。 250C

陪所で24時開放置した後，子薬草月切片の長さを測定

した。

検液としては2%匹、糖を含む 10mMリン酸緩衝液

(pH 5.0)に， Rf {I直に応じて 10等分したペーパークロマ

トグラム，あるいは既知の濃度の IAAを添加したもの

を用いた。試料中のオーキシン含量は IAA標準曲線を

用いて IAA当量で算出した。

2) ABA様物質

ABA様物質の活性測定はオーキシンに準じ， エンパ

ク子葉鞘伸長法を用いた。使用した検液には 10-7Mの

IAAを添加し，生長阻害度により ABA活性を測定し

た3 試料中の ABA様物質の含量は ABA標準曲線を

用いて ABA当量で表示した。

3) GA様物質

GA様物質の活性測定はエンバク!匹乳法53)を用いた。

果I支を除いたエンパク種子を短軸方向にミ|三切し，肢を含

まない部分を 0.4%次1IE血素酸ナトリウム溶液で5分間

表mi殺菌し，滅菌水で充分に洗浄した。これを 2msの

検波を含む 30ms容プラスコに4Jl品当て移植し， 250C 

IIl~所で 2 1:1間静註した。この検淡をi慮別し不溶性物質を

除去し，溶液中の還元経i量を NELSON-SOMOGYI法78)

により測定した。

枚液としては50mMリン酸緩衝液 (pH6.8)にRf{I直

に応じて 10等分したペーパークロマトグラムまたは既

知の濃度の GA3を加え 3分間力IIEE滅菌したものを用

L 、tc.o

試料中の GA様物質含量は GA3標準曲線を用いて

GA3当量で算出した。

4) サイトカイニン

サイトカイニンの定量法としてはその作用特性を利用

したノζイオアッセイ法と紫外部吸光特性による物理的定

量法が広く用いられている o 後者は純化した試料を高速

液体クロマトグラフィーにより分岡し，吸光度 (254nm)

から定量するものである。この方法は簡便迅速であるが，

不純物の混住じより結J誌の斉~ttを欠くことがある。ま

た本法はリボチドやグ、ノレコシド等のサイトカイニン誘導

体の定量には適さない。これに対し，パイオアッセイ法

は長時聞を要するが試料の高度な純化を必要とせず，ま

た誘導体の検出も容易である。したがって本研究ではパ

イオアッセイ法を用いた。

まずサイトカイニンによる細胞分裂促進'I.:fJ果を利用し

たダイズカルス法的とクロロフィル分解抑制効果を用

いたエンバク葉片法118)の二方法について検出能力の比

較をおこなった。供試した合成サイトカイニンはカイネ

チン (KTN)とそのリボシド (KINR)，およびへンチノレア

デニン (BA)とそのリボシド (BAR)で， また天然サイ

トカイニンは Z，ZR， lPAおよび lPARである o Zお

よび ZRは cis-trans混合品を用いた。

(1) ダイズカルス法 MILLER68)の方法に準じ，無菌

発芽したダイス [Gly:.'incIlJaX (1.) Merril r¥I1種 Acme]

の子葉切片をカルス誘導培地(IAA3 mg/ s， BA 0.3 mg/ 

s)に移植し， 26
0
C蛍光灯連続照明下で3週間培養しカ

ルスを誘導した。このカノレスを同様な方法で3代以上

縦代培養した後，バイオアッセイ実験に供した。 IAA

3mg!ß を含む M.iller 培地に濃度範囲 10-10~10-5Mの

サイトカイニンを添加し，この培地20msを含む100ms

容フラスコ中にカルス片を 3J十ずつ移植し(約8mg生
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Fig. 1. E任ectsof various cytokinins on soybean 

callus growth. BA， benzyl adenine; BAR， 

benzyl adenine riboside; KIN， kinetin; 
KINR， kinetin riboside; IPA， isopentenyl 

adenine; IPAR， isopentenyl adenosine. 

葉片の中央に 10μ6の検液を添加した。このシャーレ

を250C暗所に72時間静置した後，葉片のクロロフィル

を沸騰80%EtOHで2回抽出し，冷却後さらに80%

EtOHを加えて 25mf!に定容し 665nmの吸光度を測

定した。検液としては10倍に希釈した McIlvainのク

エン酸リン酸緩衝液 (pH4.7， 2% tween-80)にサイト

カイニンを添加して用いた。

各種サイトカイニンのクロロフィル保存効果を Fig.2

に示した。合成サイトカイニンのクロロフィノレ保存効果

はいずれも高く， 1O-8M以上で検出可能であった。し

かし天然、サイトカイニンの効果は著しく低いものであ

り，本法は天然、サイトカイニンの検定法としては適さな

いことが判明した。

以上の結果から，ダイズカルス法が優れていることが

判明し，以後本研究においてはダイズカノレス法を用いる

こととした。またサイトカイニンの種類によりダイズカ

ルスの濃度曲線に大差があることが明らかとなった。こ

の結果は，試料中のサイトカイニン含量を標準曲線に基

づいて算出する場合，基準とするサイトカイニンにより

値に大差をきたすことを示している。高等植物の主要サ
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重/カルス片)4週間培養した。培養終了後カノレス塊を漏

紙上に移し，過剰の水分を除き，生重量を測定した。 0.4

各種サイトカイニンに対するダイズカルスの生長濃度

曲線を Fig.1に示した。各サイトカイニンはいずれも

遊離型とリボシト型の聞に効果の差異はなく，類似した

濃度曲線が得られた。 ZおよびZRは低濃度域で顕著な

カルス生長促進作用を示し， 1O-10~1O-5 Mの濃度域で

ほぼ濃度の対数に比例した作用を示した。 BAおよび

BARは高濃度域での促進作用が顕著であった。 IPAお

よび IPARの作用は最も弱かった。

(2) エンパク葉片のクロロフィル保存法

果皮を除いたエンノパ〈ク種子 (Ar町ve刈eω印?リ消na5岬atμi¥i叫E

クトリ一 l号)を加湿ノ〈一ミキユライトに播種し， 蛍光

灯連続照明下(約3，0001ux)25
0
Cで1週間発芽させた。

この第1葉を採取し，先端から 5cmの個所で切り，上

部の葉片をノミイオアッセイに供した。

猿紙を入れた 9cmシャーレに4mf!の蒸溜水を加え，

スライトグラスを置いた。この上に葉片 10枚を並置し，
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Fig. 2. Effects of various cytokinins on chloro・

phyll retention of A.vena leaves. Abbre-

viations are the same as in Fig. 1. 
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イトカイニンはZおよびZRであることから，本研究に

おいてはZを基準サイトカイニンとし，その標準曲線を

用いてZ当量でサイトカイニン含量を算出，表示した。

なおパイオアッセイに供したダイズカノレスは3週間の

継代培養により約30代培養を続けたが，この間カノレスの

生長量は常に添加したサイトカイニン濃度の対数に比例

した値を示し，サイトカイニンの定量に適したもので

あった。

第4章塊茎形成と環境要因

1. 個体の生育と涜茎形成

パレイショは日長，温度等の環境要因の変動を感受し

て塊茎形成をきたす。この塊茎形成の環境依存性は品種

により異なることも知られている札110)。

本研究に当り，塊茎形成に及ぼす環境要因の影響につ

いて検討をおこなった。

1) 実験方法

人工気象器を用いてパレイショを育成し 1週間毎に

10個体を採取し，草丈を測定すると共に地下部の塊茎形

成状況を観察した。塊茎形成率は(塊茎を形成した個体

数)/(全:個体数)により表示した。旬枝の肥大による先端

ブック組織 (hook)の消失をもって塊茎形成とした。
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Fig. 3. Time course changes in the rate of tuberi-
zation in potato plants under tuber-induc司

ing (12 h photoperiod， 260C day and 150C 

night temperatures，⑧) and non-inducing 

(16 h photoperiod， 260C constant temper-

ature， 0) conditions. Potato plants which 
had been grown under the tuber-non-

inducing condition for 4 weeks were 

transferred to each condition. 

2) 実験結果

親いもとして短期貯蔵塊茎(貯蔵期間7カ月以下)を用

いた場合，長日高夜温条件では育成期聞を通じて，全く

塊茎形成は認められなかった (Fig.3)。他方短日低夜温

下では処理後1週目に旬校が肥大を始め，その後急速に

塊茎化が進行し 3週間目には全個体に塊茎が形成され

たο 両条件の4週間目の生育状況を Fig.4に示す。草

丈は1週日までは両区共ほぽ等しく増加したが，それ以

後は差異を生じ短H低夜温区では地下部の塊茎形成に伴

い草丈の仲長は停止した (Fig.5)。

Fig. 4. Appearances of basal parts of potato 

plants grown under the tuber-non-

inducing condition (A) and inducing 

condition (B) for 4 weeks. 
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Fig. 5. Changes in plant height under the 

tuber-inducing (.) and non-inducing 

(0) conditions. (::tSD， n = 10) 



幸田: パレイショの塊茎形生産因子について B9 

Table 1. E妊ectsof photoperiods and tempera-

tures on potato tuberization. Potato 

plants (cv. Irish Cobbler， early matur-
ing type) which had been grown under 

long days (16 h) and high temperatures 

(260C) for 4 weeks were transferred to 

each condition. After 4 weeks the 

rate of tuberization was measured 
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Fig. 6. Effect of physiological age of mother 

tubers on tuberization under the non. 

inducing condition 

境茎形成に及ぼす日長と夜温の影響についてみると

(Table 1)，長日条件では低夜温区で塊茎形成率は0.75

を示したが，塊茎は小型で個体当りの塊茎数も少なかっ

た。これに対し短日条件では夜温の高低にかかわらず，

全個体に塊茎が形成された。

長日高夜温条件で植物体を育成し，塊茎の貯蔵期間

(齢)の影響について検討した。貯蔵期間7カ月以上の塊

茎を親いもとすると，本条件下においても容易に塊茎化

をきたし，その形成率は親いもの齢の進行に伴って増加

を示した (Fig.6)。さらに貯蔵期間 14カ月の老化塊茎

では全個体に塊茎が形成された。

3)考察

本研究に用いた「男しゃくいも」の塊茎形成も日長と

夜温の影響が顕著であると判明した。すなわち短日条件

では夜温の高低にかかわらず塊茎形成をきたすが，この

塊茎の生重量は低夜混の方が大であった。したがって塊

茎の形成と生育には短日低夜温が好適であると認められ

た。これに対し長日条件でも低夜温区では0.75の塊茎

形成率がみられた事実を考慮すると，男しゃくいもの塊

茎形成は短日条件に優先的に依存し，低夜温はそれに次

ぐ要因であると解される。

親いもの齢が環境要因に優先する事実は， SAVIC1051， 

MONTALDlと CLAVER76)および IRITANI4B)も認め

ている。

2. 培養茎断片の境茎形成

バレイショの塊茎形成機構を究明するためのモデル実

験系として，茎断片を用いた器官培養法が広く用いられ

ている。本法は比較的簡便で，結果の再現性も高く反復

も容易である。また無菌状態のため，塊茎形成に及ぼす

各種栄養要因の影響を知ることもできる。

本研究においてはこの手法を用い，塊茎形成に及ぼす

環境要因および栄養要因の影響について追求した。

1) 材料および方法

暗所で育成した黄化徒長茎の一節を含む茎断片を種々

の物質を添加した改良 White培地に移植した。培養は

通常250C暗所で3週間行ない，培養終了後塊茎形成率

を測定した。

1.0 

10'C 

Cづ

ち 0.5

2S'C 

4 
d -a〆
一

30'C 

C()IlC. ()f SUCl'ose (?~) 

Fig.7. E任ect of culture temperature on in 
vitro tuberization at di妊erentsucrose 

concentratlOns. 
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2) 実験結果

(1) 矯養温度の影響塊茎形成に及ぼす培養温度の影

響について種々の煎糖濃度との組み合わせ条件下で検討

した (Fig.7)。 煎糖濃度の如何にかかわらず 10
0

Cでは

塊茎形成が認められたが， 30
0
Cでは塊茎形成は全くみ

られず節部からの側芽の発生阻害も顕著であった。これ

に反し， 25
0
Cでは煎糠濃度の増加に応じて塊茎形成率

の増加が認められた。したがって以後の実験は全て培養

混度を25
0
Cに設定した。

(2) 親いもの齢の影響上記の結果は比較的若齢塊茎

(貯蔵期間6カ月以内)を親いもとして用いて得られたも

のであるが，次に塊茎形成に及ぼす親いもの齢の影響に

ついて検討した。貯蔵期間8カ月および10カ月の塊茎よ

りそれぞれ茎断片を採取し，種Aの煎糖濃度の培地で培

養した。その結果，塊茎形成率は若齢塊茎のもの (Fig.7)

図に比しいす.れも増加を示した(Fig.8)。特に貯蔵10カ

月の老化塊茎から得た節の培養では荒糖濃度に対する風

茎形成の依存性はほぼ失なわれていた。したがって親い

もの齢の進行はそれに由来する茎断片の境茎形成能の増

加をもたらすと考えられる。

この点、をさらに明確にするために， 2~五熊糖添加培養

により塊茎形成に及ぼす親いもの齢の影響について検討

した。その結果，親いもの齢の進行は茎断片の塊茎形成

率の増加をきたし，貯蔵14カ月の老化塊茎より得た茎

断片では高い塊茎形成率 (0.96)を示した (Fig.9)0 Fig. 

10の写真は若齢塊茎(貯蔵4カ月)と老化塊茎(同 14カ
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Fig.8. E妊ectof sucrose concentrations on in 

7JItro tuberization on the single-node 

segments derived from 8 month-old 

(.) and 10 month-old (0) tuber. 
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Fig. 9. Change in tuberizing ability of the 

single-node segments with aging of 

mother tubers used (0 obtain them. 

Sucrose concentration in the medium 

¥vas 2ro. 

Fig. 10. Appearances of cultured single-node 

segments derived from young (A， 
stored for 4 months) and seni1e (B， 
stored for 14 months) tubers after 

culturing for 3 weeks. Sucrose con-

centration in the medium was 2%. 
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月)からそれぞれ得た茎断片の指養結果を示す。

(3) 窒素源の影響塊茎形成に及ぼす窒素源の影響は

9カ月間貯蔵した塊茎より得た茎断片を用い， 2%I1l、糖

添加1;者養により検討した。この際基本培地にはカサミノ

1.0 

壬 0.5

-， 
一

、・〈

、、、¥ミJI，CI
C<~S川111431臥、、
acid::. 

i 

1~ 
A 

21 
A 

28 

C')llC. ，・fnitlりド川11111¥1)

Fig.l1. Effects of various ni trogen SOl1rces 

on in vitro tuberization. The single-

node segments derived from 9 month. 

old tubers were used as inocull1m. 

Sl1crose concentration in the medium 

was 2roー Casamino acids contain 

10ro nitrogen 

と二二字~~

モ(1." 

'---
20 10 

じ()[](υr :¥11，:¥ (J，(1ll:-11 

Fig. 12. E丘町tof ammonium nitrate on in 

vitro tuberization at di妊erentsucrose 

concentrations. The single-node seg-

ments derived from 9 month-old 

tubers were used. 

酸を添加せず， 3.2mMの硝酸カリウムを窒素源とした。

還元型窒素を含むカサミノ酸および塩化アンモニウムは

共に同程度の塊茎形成阻害効果を示したが (Fig.11)，酸

化型窒素(石lii酸カノレシウム)は地茎形成に対しほとんど

影響を示さなかった。

次に培地の CjN比率の影響をみるために硝酸アンモ

ニウムと渋糖を組み合わせて検討した(Fig.12)。硝酸ア

ンモニウムは2%渋糖添加区で、は塊茎形成を顕著に阻害

したが， 4%以上のffii糖添加によりこの阻害効果は消去

された。この結果を CjN比率を横軸として図示したも

のが Fig.13であり，CjN比率と塊茎形成との聞には

明白な因果関係は認められなかった。
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Fig. 13. Effect of CjN ratio on inむltro
tuberization. 
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(4) カリウムおよびリン酸の影響 培地の泡化カリウ

ム濃度を 10倍にすると若干の塊茎形成阻害が認められ

た(Fig.14)。またリン酸源としてのリン酸ーナトリウム

波度を20倍に:TMJijした場合も僅少ながら泌茎形成凶害

が認められた。これらの物質が塊茎形成に及ぼす影響は

軽微であった。

3)考察

古く WERNER129)は短日条件，低温条件あるいは窒

素の寡肥による CjN比率の上昇が塊茎形成を誘起する

事実を明らかにし高 CjN比率が塊茎形成の決定要因

であると主張した。しかしその後これを否定する研究も

少なくなし、同，110)。

本実験により培養茎断片における塊茎形成は低温およ

び高濃度夜糖により促進されることが明らかとなった。

この高濃度煎糖による塊茎形成促進は OKAZAWA82)お

よび GREGORy36)も認めている。これらの結果は炭素

源の哨加は塊茎形成にとって重要な一要悶であることを

示している。

一方窒素源による塊茎形成阻害効果は供給される窒素

の形態により大差があり，硝酸態窒素は塊茎形成にほと

んど影響を及ぼさなかった。また還元態窒素による塊茎

形成阻害は低炭素源の下て‘のみ認められ，尚炭素源との

組み合わせ三、はその阻害作用はみられなかった (Fig

12)。したがって CjN比率は塊茎形成の決定要因では

ない。

炭素源や窒素源等の栄養要因は直接的に塊茎形成に影

響を及ぼすものではなく， GREGORy36)や CHAPMAN17)

の指摘のように何らかの生長物質の変動を介して働いて

いると考えられる。

第5章塊茎形成と内生生長物質

パレイショの旬校は主茎の地下節部より発生し，その

先端にはフック(釣状組織)を有している。塊茎は旬校次

頂部の肥大生長によって形成されるが，初期の肥大は髄

部細胞の放射方向への肥大に依存している10，22)。やがて

旺盛な細胞分裂により肥大部の膨大が顕著となる。これ

に伴ってフック組織は肥大部分に取り込まれ，休眠5fに

変り塊茎形成を完了する。

塊茎形成と内生生長物質との関連性を知るため塊茎形

成に伴う内生生長物質の変動を検討した報告は多数あ

る10，56，88，96，104，112)。しかしこれらの研究は全て擁茎形成

過程を概括的に大別し，内生生長物質の変動を追求した

ものである O したがって解剖学的に塊茎形成過程を細分

し，これに対応した内生生長物質の継時的変動に関して

は検討していない。

本章では塊茎形成初期j過程における解剖j学的検討をお

こない，あわせて内生生長物質の変動との関連性につい

て追求し，各生長物質の塊茎形成における役割の解明を

試みた。

1. 材料および方法

パレイショ塊茎を 1981年 5月101'1に岡場に指種し，

~~;法により栽培した。 6 月初旬に旬校が発生し，約 2週

間後にはその次頂部の肥大が開始した。生長中の旬校と

抑茎を6月8日 15日および 21日の 3回にわたり採取

L，その生育段階に応じて次の4群に分類した (Fig.

15)0 A，伸長中の旬枝先端部(長さ約 1cm);B，肥大開

始直後の旬枝先端部(肥大部の直径が基部直径の2倍以

内のもの，長さ約 1cm);C，充分に肥大した匂校先端部

(肥大部の直径が基部直径の 2倍以上に達し，フックが消

失したもの，長さ約 1cm);D，生育中の塊茎(J頁芽が完

全に休眠芽となったもの，直径 1~2 cm)。これらはそれ

ぞれ EtOHを加えて摩砕し，生長物質の抽出に供した。

Sta~e A 

Stage B 

Stage C 

Stage D 

l←ー 1cm~ 

牛や

キヤ
→〈〉

2a>11 

2a<h 

Fig. 15. Diagram showing classification of 

growing stages of stolons. 

2. 実験結果

的生育中の包枝の経時的組織変化

塊茎形成に伴う内生生長物質の変動と細胞組織の変化

の関連性を追求するために，まず各生育段階の旬校の正

中断切片を調製し，光学顕微鏡で観察した。伸長中の旬
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校(stageA)の細胞には全く放射方向への肥大生長は認 に，肥大部および非肥大部の直径とその直径上の細胞数

められなかった (Fig.16)0 Stage Bには旬校次頂部に を計測した。その結果， Table 2に示すように stageB 

わずかな肥大が認められたがブックは明瞭に残存してい の肥大部と非肥大部の直径比率は平均1.57を示したが，

た。しかし StageCに至ると肥大生長が旺盛となり， 細胞数比率は1.18であった。 したがってこの時期の旬

フックは消滅していた。 校の肥大生長は主に放射方向への細胞肥大に起因すると

この stageBおよびCの肥大生長が細胞肥大あるい 解される。これに対して stageCの直径比率は2.96，細

は細胞分裂のいずれに起因するかについて調べるため 胞数比率は2.36で肥大生長は主として細胞分裂に由来

A 

B 

C 

Fig. 16. Cytological cornparison of rnedian 

sections of stolon tips at stage A， 
B and C. 

Table 2. Cytological cornparison of stolons 

between its swelled and non-swelled 

part at stage B and C 

Nurnber of cells across diarneter 
Growing 

Non-swelled Swelled Stage* Ratio 
part， a part， b bja 

B 52.0 :t 4.3** 61.7 :t8.0 1.18 

C 51.2:t5.0 121.2:t7.7 2.36 

Width of stolon (rnrn) 
Growle n本g 
Stag Non-swelled Swelled Ratio 

part， a part， b bja 

B 1.02土0.07 1.60:t0.13 1.57 

C 1.21:t0.03 3.58:t0.38 2.95 

* Growing stages are the sarne as in Fig. 15. 

林 Averageof 5 replicates:tSD. 

することが判明した。

したがって stageBは主に細胞肥大による肥大生長

期であり， stage Cは細胞分裂による肥大生長期に相当

することが明らかとなった。

2) 塊茎形成に伴う富枝の内生生長物質含量の変動

塊茎形成に伴う旬校の内生生長物質含量の変動を知る

ために，各 stageの旬校の生長物質の含量を測定した。

(1) GA様物質 まず GA様物質の活性変動につい

て検討した (Fig.17)。伸長中 (stageA)の旬枝先端部

は比較的高い GA活性を示したが，その肥大生長に伴い

顕著な減少をきたし，その後塊茎形成完了期 (stageD) 

まで低い{直を保った。

戸
F 
H 
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Hf !{f JU Rf 

Fig. 17. Changes in the level of GA-like sub-

stance during the course of potato 

tuberization. Each extract equivatent 

to 10 g fresh weight was chrornato-

graphed on paper and assayed by 

.-l'vena endosperrn test. Broken line 

represents the arnount of reducing 

sugar liberated frorn the endosperrn 

by 10-8 M GA3• 

(2) オーキシン塊茎形成初期における旬校内のオ

ーキシン活性の変動は僅少で、あったが，肥大生長初期

(stage B)において最大となり，以後塊茎形成完了期ま

でわずかながら減少を続けた (Fig.18)。

(3) サイトカイニン ButOH可溶性サイトカイニン

の変動についてみると，伸長中 (stageA)の旬校先端



(4) ABA様物質 Stage A の旬校の ABA活性は

僅少であったが，その肥大に伴い増加を開始し塊茎形成

完了期まで顕著な増加傾向を維持した (Fig.20)。

旬枝の各生育段階における内生生長物質の含量を

Table 3に対比表示した。生育中の旬校の各内生生長物

質は， GA様物質が旬校伸長期 (stageA)，オーキシン

は細胞肥大に起因する旬校肥大期 (stageB)，サイトカ

イニンは細胞分裂による旬枝肥大期 (stageC)でそれぞ

Level of plant hormone， 
μgjkg fresh weight 

Growi:ng GA-like Auxin <" ABA-like 
mge*substance IAJ cytωll1n substance 

Zeati GA~ 叩1-e日11MILt ABA 
equivalent v，，]ent 吐 equivavent

。lL-ー"'-----'L-ーι----''-----'ー---''--ー'-----'J 
o O. 5 1.0 0 O. 5 1.0 0 O. 5 1.0 0 1. U 
HI Hf HI 1¥1 

Changes in the level of ABA司like

substance during the course of potato 

tuberization. The activities were 

measured by inhibition of Avena 

coleoptile straight growth induced 

by 10ー7M IAA. Broken lines repre-

sent the percent of control growth 

obtained by 10-7 and 10-6 M ABA. 

Markers indicate the position of 

ABA. 
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部では低い活性を示したが，その肥大に伴い急増し細胞

分裂の旺盛な stageC に至り最大値を示した。 しかし

塊茎形成の完了により若干の減退をみた (Fig.19)。
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Fig. 19. Changes in the level of butanol-
soluble cytokinin during the course 
of potato tuberization. Each extract 
equivalent to 10 g fresh weight was 
chromatographed on paper and as-
sayed using soybean callus. Broken 
lines represent the callus yield with 
30 and 300 ngjs zeatin. 
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Fig. 18. Changes in the level of auxin during 

the course potato tuberization. Each 

extract equivalent to 10g fresh weight 

was chromatographed on paper and 

assayed by Avena coleoptile straight 

growth test. Broken Iines repr巴sent
the percent of control growth by 

10-8 and 10-7 M IAA. Marl王es 1ll 

the upper part of the五gureindicate 

the position of authentic IAA. 
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れ辰大値を示した。また ABA様物質は stageD に至

り段大値を示したが，この時期は休眠芽の形成WJに相当

した。

3.考察

パレイショ塊茎形成期にみられる内生生長物質の変

動は細胞学的変化と明瞭な相互関係を示した。 OKA佃

ZAWA86)は GA処理は旬校の伸長を促長し塊茎形成を

阻害することを認め， GAの減少は塊茎形成の前提条件

であるとした。本実験においても旬校の肥大生長開始に

伴いGA様物質の急減が認められ，その後塊茎形成完了

期まで低{直を維持することを確認した (Fig.17)。

lvi章においてはノミレイショ擁茎形成過程における内生

生長物質の変動を調べることにより，各生長物質の役割

について考究した。

本章では茎断片士宮養法を用いて各生長物質の塊茎形成

に及ぼす影響について検討しまたあわせて茎断片の生

長物質含量についても調べた。これらの結果と前章の結

果を総合して，塊茎形成における生長物質の役割iについ

て論じた。

1. 材料および方法

収穫後4
0

Cに2カ月以上貯蔵した塊茎より黄化徒長茎

を採取し 1節を含む茎断片を調製した。通常は貯蔵期

間6カ月以内の比較的若齢の塊茎を用いた。

茎断片は表面殺菌後，改良 White培地上に移植し3

週間培養し塊茎形成率を測定した。

2. 実験結果

1) ゼアチンリボシド (ZR)

ノミレイショ塊茎内の内生サイトカイニンの主体は ZR

であることが知られている51，67，122)。したがって本実験

ではサイトカイニンとして ZRを用い，その塊茎形成に

及ぼす効果について検討した。 2Fぜ肝、糖との組み合わせ

添加の場合， ZRは全く塊茎形成促進効果を示さず単に

flW芽の分校のみを誘起した (Fig.21)。

しかし煎糖濃度を4%以上に婚すと ZRの塊茎形成促

進効果が認められた (Fig.22)。 この効果は煎糖の効果

を相加的に高めるものであった。 4%[夜糖の下で見茎形

成率の経H寺的変化に及ぼすZRの影響を検討した結果，

塊茎形成における生長物質の役割

パレイショの塊茎形成因子について

第6章
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旬校のオーキシン活性の変動は塊茎形成期間を通じて

比較的僅少であったが (Fig.18)，細胞の肥大生長の踏ん

なstageBでは最大値を示した。オーキシンは主に細胞

壁の軟化を促進し，その結果細胞伸長をもたらすと言わ

れる臼)。このオーキシン{乍用が旬校細胞の肥大に補助的

な貢献をなしているものと解される。その後の stageC 

における細胞分裂誘起にあたっても，オーキシンはサイ

トカイニンと協同して有効に働いていると忠われる65)。

パレイショ塊茎形成期において ABA様物質の含量:は

顕著な増加を続けた (Fig.20)。 この増加した ABA様

物質は stageA から Bへの転換期における匂校の伸長

停止に関与しているものと考えられる。さらに塊茎形成

完了期 (stageD)における高濃度のこの物質の存在は，

休眠芽の形成と密接な関連性を有するものと推察され

る。またABAはサイトカイニンの細胞分裂促進に対し

高揚効果があることも知られており 9)，細胞分裂を伴う

活発な肥大生長にも補助的に貢献しているものと思わ

れる。

一方，塊茎形成に伴う ButOH可法性サイトカイニン

の変動についてみると，この物質は1iU校の肥大開始と共
にわずかな椴加を示し (stag巴 B)，細胞分裂の活発化に

伴L、著しい増加をみせた (Fig.19)。 このサイトカイニ

ンは細胞分裂促進作用を介して，旬校あるいは泌茎の肥

大に多大に貢献するものと解される。

λ レイショの塊茎形成期において旬校内の内生生長物

質含量はそれぞれ特徴的な変動を示した。しかしこれら

の結果から塊茎形成の引き金となる直接要凶を特定する

ことは困難である。サイトカイニン含量の-U:J'的な急増

はこの物質がその要因である可能性を示唆している。し

かしサイトカイニンは単に塊茎肥大を促進する因子で、あ

り，塊茎誘導因子ではないことも考えられる。
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どで，完全な塊茎化(頂芽の休|眠芽形成)は認められなか

った。またこの塊茎形成促進作用は再現性に乏しく後述

の如く (Fig.67) 10-5 M添加区の擁茎形成率が零を示

す場合もあった。

8%1安糖添加i区において， ABAは塊茎形成率の低下

をきたした。

ZRは:lJ¥l茎形成の開始時を若干早めることが判明した

(Fig.23)。またこの際に形成された塊茎の生霊長は ZH.

の添加lにより増加を示した (Fig.24)。

2) アプシジン酸 (ABA)

2%および8%A糖の共存下で塊茎形成に及ぼす

ABAの影響について検討した (Fig.25)0 2% 煎糖I~ーで

はABAは塊茎形成促進効果を示した。しかしここで見

られた塊茎は側芽の先端部が若干肥大したものがほとん
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3) ジベレリン酸 (GA3)

GA3は8%煎糖添加により誘起された塊茎形成を強
く阻害した (Fig.26)。

4) CEPAとACC

エチレン発生剤 CEPAとエチレンの前駆物質 ACC2)

を用い塊茎形成に及ぼすこれらの影響について検討し

た。これらの物質はフィルター除菌後構地に添加し培養

したが，いずれも塊茎形成促進効果は全く示さなかった

(Fig. 27)。しかし側芽の伸長方向を変え横地性を誘起

した。

5) 茎断片の生長物質含量の比較

先に示したように(第4章2節)茎断片培養における

， -Iog円
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Fig. 29. Cornparison of the levels of cyto・

kinin in the single-nodesegrnents de-

rived frorn young (A) and old (B) 

tubers. Cytokinin activities were 

detected by soybean callus assay. 

Broken lines represent callus yields 

with 30 and 300 ng/.s zeatin. 
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3. 考察

GREGORy36)および CHAPMAN17)が塊茎形成物質

(TIS)の存在を予測して以来，塊茎形成における生長物

質の役割について多くの研究がなされてきた。

PALMERとSMITH89)は器官培養法を用いた塊茎形

成実験により，サイトカイニンの塊茎形成促進効果を明

らかにしこれが塊茎形成の重要な要因であると報告し

7こ。ま7こ乱IJ:AUKとLANGILLE67)もZR力:TISであ

ると主張した。しかしながら，これらの研究はし、ずれも

高濃度煎糖添加培養(東糖濃度4%以上)によって得ら

れた結果である。これに対し本実験では低濃度煎糖(2%)

を用いた場合， ZRの塊茎形成促進効果は全く認められ

なかった (Fig.21)。 また，もしサイトカイニンを TIS

と仮定すれば，茎断片培養において塊茎化の容易な培養

材料ほど高サイトカイニン含量が期待される。しかし予

期に反し塊茎化の難易とサイトカイニン含量との聞には

有意な関連は認められなかった(Fig.29)。したがって十

イトカイニンが塊茎形成の直接的な誘導因子である可能

性は極めて低し、。

茎断片培養において高濃度煎糖(4%以上)の添加によ

り， ZRの塊茎形成促進効果がみられ (Fig.23)，その塊

茎の生重増加も認められた(Fig.24)。前章において旬校

内のサイトカイニンは細胞分裂の旺盛な時期に最大値に

達したが (Fig.19)，これらの結果を総合すると，サイト

カイニンは塊茎細胞の分裂促進を介してその生育を進め

るものと解される。

ABAは培養茎断片の側芽次頂部の肥大生長を誘起す

るが，完全な塊茎化はきたさず，また高濃度煎糖による

塊茎形成を阻害した(Fig.25)。さらに茎断片の境茎化の

難易と ABA様物質含量との聞には関連性は認められな

かった (Fig.30)。以上の結果より， ABAもまた塊茎形

成の決定因子ではなく，茎の伸長生長阻害を介して塊茎

形成の補助要悶として作用しているものと考えられる。

CEPAおよび ACCは共に茎断片培養における塊茎

形成に対し全く促進効果を示さなかった(Fig.27)0この

結果は，エチレンは塊茎形成に対し何らの影響も与えな

いことを示している。しかしながら PALMERとBAR-

KER92)の指摘のように，茎断片上の側芽はこれらの物

質により横地性を示した。したがって，エチレンは少く

とも旬校の横地性の発現に何らかの役割を果たしている

可能性がある。

パレイショの GA含量の減少が境茎形成の誘因とし

て指摘されて以来83，84)，GAと塊茎形成との関連性につ

いて各方面より研究され，その重要な役割が切らかとな

第1号第 16巻北海道大学農学部邦文紀要
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塊茎形成率は親いもの齢により著しい影響を受け，老化

塊茎に由来する茎断片は容易に塊茎化した(Fig.10)。も

し生長物質類の内生変動が塊茎形成を直接誘起するので

あれば，老若2種の塊茎に由来する茎断片の内生生長物

質含量に相異が期待される。したがって貯蔵期間4カ月

の表齢塊茎と，同 14カ月の老化塊茎より得た茎断片の

GA様物質，サイトカイニンおよび ABA様物質の含量

の比較を行なった。なおサイトカイニンは ButOH抽出

には依らず，イオン交換樹脂の溶出物を直接ペーパーク

ロマトグラフィーによって分画した。

(1) GA様物質 Fig.28に示すように GA様物質の

含量は若い塊茎に由来する茎断片の方が高いことを確認

した。

(2) サイトカイニン サイトカイニン活性はベーパー

クロマトグラム上の Rf0-0.2とRf0.4-0.7の部分に認

められた (Fig.29)0 Zリホチドに相当する前者の活性

は，わずかに若い塊茎の茎断片に高かった。 しかし ZR

を主体とする後者の活性は老若両塊茎の茎断片聞に差異

は認められなかった。

(3) ABA様物質 ABA様物質の活性は，親いもの

老若にかかわらず大差は認められなかった (Fig.30)。
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った11，町，98，119)。本実験においても GAは茎断片培養に

おける見茎形成を強く阻害し (Fig.26)，また塊茎形成の

困難な茎断Jlーで、は GA様物質合量が，塊茎化の容易な

茎断片に比して明らかに高かった(Fig.28)。また1iir主主の

結果でも，旬校の肥大に伴って内生GA様物質は顕著

な減少を示している (Fig.17)。 したがって GA含量の

減少が塊茎形成の必要条件であることが再確認された。

従来多くの研究成果において，既知の植物生長物資類

のパレイショ塊茎形成機構への関与が指摘されてきた

が，その作用実態については異論が少なくない。木研究

において，これらの植物生長物質の役割について再検討

したが，いずれも塊茎の形成と生育にあたり何らかの役

割を果しているが，単独で塊茎形成を直接誘起する要因

と結論することは困難であった。したがって GREGORY話)

および CHAPMAN17)が示唆したような未知の特異的

TJSが， GAの減少と相まって塊茎形成を誘起する可

能性85)が残されてL、る。

植物生長物質のうちでサイトカイニンは塊茎肥大促進

因子として塊茎の生長促進に貢献することが判明した。

サイトカイニンの多寡により境茎の生長が左右される可

能性がある。今後， TISの検索とあわせて，パレイショ

植物体におけるサイトカイニンの消長について検討する

必要があるものと忠、われる。

第7章内生サイトカイニンの動向

前章においてパレイショ塊茎の!肥大生長におけるサイ

トカイニンの重要性を指摘した。サイトカイニンは塊茎

の肌大のみならずパレイショの生育諸段階に関与してい

ることが知られている。本章では別個な視点からノミレイ

ショのサイトカイニンに関して検討を加えた。

1. 協茎の ButOH可溶性，および水溶性サイト

カイニン

Wareing一派は S.tubcrosulIl Ssp. alldigcl1aの旬

J伎の発生と伸長方l加工サイトカイニンの他にオーキシン

およびGAの三者の協同効果によって制御されている

と主張している60，130，131)。すなわち頂芽部を除去し頂芽

優勢を解除すると似|ト伎が伸長するが，主茎が根を有する

場合その伸長方'rUは背地性を示し，それ自身は正常な葉
条茎に変るが，主茎の根端を切除すると側枝は横地性を

有する旬校となった。さらにこの際，旬枝の先端部にカ

イネチンあるいはベンチルアデニンを添加すると，旬校

は直立して葉条茎に転換した。他方 GAとIAAを同

JI寺に主茎の裁頭市に添加すると側校は旬枝として生長し

た。 したがって旬校の横地性の維持と伸長には GAと

IAAが促進的に働き，サイトカイニンは旬校の質的変

換をきたすことを指摘した。

パレイショの内生サイトカイニンに関してはいくつか

の報告が出されている。 VANSTADENI22)は塊茎抽出

物の酢酸エチル可溶性分間に ZR，ZおよびIPARを検

出した。また KODAと OKAZAWA51)は ButOH可溶

性分間にZグルコシド，および微量の Zリボチドおよび

IPAリボチドの存在も認めている。lJll茎中の ZRは C1S

型である67)。これらの有機溶媒可溶性のサイトカイニン

は，既述したように(第5章)塊茎の生育に伴い変動する

ことが明らかとなっている朗，1削)。

一方，塊茎の水溶性サイトカイニンに関しては不明の

点が少なくない。 VANSTADENと DIMALLAI28)は水

溶性分画に ZRグルコシドを検出し，これは境茎の休眠

終了時に減少することを認めた。高等植物の主要な水溶

性サイトカイニンはZリボチドであり 14，69)，これは塊茎

の ButOH可溶性分画中にも微量ながら検出された51)。

したがって擁茎抽出物の水溶性分画にはこの物質が多

量に存在するものと推察される。

本実験で"1:1:.，まず塊茎の水溶性サイトカイニンの定性

を行なし、，ついで塊茎一世代を通じてのこのサイトカイ

ニンと ButOH""J溶性サイトカイニンの消長を検討し，

両者の関連性について考究した。

1) 材料および方法

パレイショを 5月中旬に岡場に嬬種し，常法により栽

培した。 6月初旬に旬校が発生し伸長を開始した。約2

週間後に旬校次頂部の肥大が始まり，以降急速に塊茎形

成が進行した。生育中の旬校と塊茎を6月 15日から 4

回にわたって 2週間毎に採取し，生育段階に応じて下記

のように4群に分類した。 A，伸長中の旬枝先端部(長

さ約 1cm); B，肥大中の旬校先端部(長さ約1cm); C， 

塊茎化完了直後の塊茎(直径約 1~2cm); D，完熟直前

の塊茎(直径約 4~6cml。規いもに関しては，草丈が約

10 cm 0こ達した5月下旬と，約 30cmとなり旬校の発生

を開始した6月初旬に採取しそれぞれFおよびG群

とした。

これらの試料からサイトカイニンを抽出し， ButOH 

抽出により ButOH可溶性分画と水溶性分画に分けた。

水溶性分画は直接あるいは加水分解酵素一処理後， クロマ

トグラフィーに供した。

2) 実験結果

(1) 水溶性サイトカイニン ノ〈レイショ塊茎の水溶性

サイトカイニンについて検討するため， C群より得られ

た水溶性分画を直接 SephadexLH-20カラムクロマト
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グラフィーを用いて分画した。なお比較のためButOH

可溶性分画も同様に分闘しパイオアッセイに供したo

Fig.31に示すように ButOI-I可溶性分間lには ZR，Z 

および IPARの務上u凱位にサイトカイニン活性が検出
された。またこの三者より速やかに淡11¥する部{立にもう

一種の活性が認められた。

水溶性分回にはZRの残存がみられたが， Zおよび

IPAは全く検出されなかった。またこの分画中にはZR

の他に二種のサイトカイニン活性が検出された。これら

のサイトカイニンを溶出順に factorA および B と名

付けてさらに検討した。 FactorA をペーパークロマト

グラムに展開すると，大部分の活性は Rf0-0.1にみら

れたが (Fig.32A)，アルカリ性ホスファターゼ処理後

に展開すると，その大部分の活性は Rf0.5-0.8に移動

した (Fig.32 B)。しかしこの factorA は Fーグルコシ

グーゼに対しては安定であった (Fig.32C)。したがって

factor A はサイトカイニンのリボチドであることが明

らかとなった。 FactorA のアルカリ{生ホスファターゼ

による加水分解産物を Sephadex(;-10カラムで分画す

るとと， ZRと同ーの溶i士1部位に大部分の活性が検出さ

れ，また IPARの部位にも弱し、活性が認められた (Fig.

33)。したがって factorAは主にZリボチドであり，こ

れに少量の IPAリボチドを含むことが判明した。

一方， factor Bを SephadexLH-20の小型カラム

(1.5 x 30 cm)で分画すると，活性のピークはZに先行し

第 16巻北海道大学長学部邦文紀要
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て溶出したが，sグルコシダーゼ処理後の分画では， Z 

に相当する部位に活性が出現した(Fig.34)。したがって

factor BはZクールコシドと考えられる。

以上の結果から，パレイショ塊茎内の ButOH可溶性

サイトカイニンの主体はZRであり，水溶性サイトカイ

ニンはZリボチドが主体であることが判明した。またZ

グルコシドは全体の 2/3が ButOH可溶性分画に存在

パレイショの塊茎形成因子について

7，H 
』鴫..... Z 300 nq/J 

A 

宰問:

100 

した。

(2) 塊茎一世代における ButOH可溶性，および

水溶性サイトカイニンの消長

塊茎一世代におけるサイトカイニンの量的・質的変動

について検討を行〉なった。本実験においては，第5章と

は異なり，塊茎形成過程の細分は行なわなかった。

第5主主の結果と同様に ButOH可溶性サイトカイニ

ンは伸長中の旬枝先端部では微量で、あったが，その1m大

に伴って急激な増加を示した (Fig.35 A， B)。その後塊

茎の生育中はほぼ一定値を維持した (C，D)。他方親いも

の含量は，播種後萌芽に伴いわすボかな減少を示したが

(E)，旬校発生期に至って激減した (F)。

ペーパークロマトグラム上ではZグノレコシドは Rf

0.3-0.5に， ZおよびZRは Rf0.5-0.7にそれぞれ分布す

る。伸長中の旬校にはZグノレコシドに相当する Rf0.4-

0.5部分の活性は認められないが，旬校の聞大に伴って

これは急激に出現し (B)，塊茎形成完了期の減少を経て

(C)塊茎の完熟によって完全に消失した (D)。

水溶性サイトカイニンはアルカリ性ホスファターゼに

よる処理後，加水分解産物をペーパークロマトグラフィ

Z 30 nq/l 
(

由

u
u
-且

¥
m
E
)

ZR ワ
田圃 』圃 z 300 nワ/1

B 

50 ] 00 

Elllt j 0円 volllo:巴(川1) 

Fig. 34. Soybean bioassays of factor B after 
s-glucosidase treatment. Factor B 
was fractionated on a small Sepha-
dex LH-20 column before (A) and 
after (B) s-glucosidase treatment. 

工00

一
戸
工
口
-
由
三
こ
的
U
」
U
L

F 

ZG ZR 
-】

Z 
加同町唱

E 

ZG ZR 
伊『回・4

Z 
h・・4

D 
ZG ZR 
炉司-

Z -R
-
z
-

Z
H
 

G
 

C

Z

 

B 
ZG ZR 

--・4
Z 
h園時

A 
ZG ZR 
炉・4蜘叫
Z 
h・司

Z 30口 ng/1

0.2 

7. 30 n'1/1 I I 
-一一一ー一一一一+ー一一ーーーー一一+ード一一一一←←ーーー-ーー~_.L一一一-

~百 CJ ~~百百L与口4 Cb凸
」ーーー」一一ーー.J Lーーー-1一一一ーJ L一一」一一.J Lーーム一一一一J L一一一一」一ー....J'-一一」一一一」
0.5 1.0 0 0.5 1.0 0 0.5 ].0 0 0，') 1.0 0.5 .1.0 0.5].0 

Rf Rf Rf Rf Rf Rf 

Changes in the level of butanol-soluble cytokinin during the life cycle of potato tubers. 
Each extract equivalent to 10 g fresh weight was chromatographed on paper and as-
sayed using soybean callus. A， elongation stolon tips; B， swelling stolon tips; C， 
developing tuber 1; D， developing tuber Il; E; mother tuber 1; F， mother tuber 11. 

(¥J 
仁J
(¥J 
{ 

Cユ
、、
口

、
キJ

i二

~ 0.1 
(¥J 

z 
F 

凶

(¥J 
L 
LL 

Fig.35. 



102 北海道大学農学部邦文紀要第 16巻第 1号

A B D F 

0.2 
ZG 7.R 
恒司恒圃

z 
h・・・

7，(; 7.R 
恒圃 ...... 

z -
由

U
U
【
巳

、、
亡フ、

~ 

ょ=
白

石O.l
三Z

ょ=
凶

QJ 
」

LL 

?G 7，n Z(; ヌR
回目

メ
恒国司

同マ
日口 7.R 日

目

z-
ー-Z 

Z 300 ncr/l 

ムニJc-jl
Rf Rf 

L---.1-一一~ L-ーーー」一一一-1 L-一一」一一一J L-一一ー」一---' L-一一」一一---' L-一一ー」一一」

0.5 1.0 0 0.5 1.0 0 Cl.S 1.0 0 0.5 1.0 0 0.5 1.0 0 0.5 1.0 

Rf Rf Rf Rf 

Fig. 36. Changes in the level of water-solllble cytokinin dllring the life cycle 

of potato tl1bers. Syrnbols rnean the sarne as in Fig. 35. 

ーに供した。水溶性サイトカイニンはBllt 01-1可溶性サ を，塊茎1kg生重当りの Z当量に換算して Fig.37に

イトカイニンとは全く対照的な消長を示した (Fig.36)。 示した。

すなわち，伸長中の勾枝先端部の含量は著しく高く (A)， (3) 肥大萌芽および茎頂のサイトカイニン

/wJ校の月1"-大に伴い急激に減少した (B)。塊茎の生育中に 休眠を終えた塊茎を常視に放置ずると，短縮した萌芽

は低いレベノレを保ち (C)完熟期に至るとさらに減少を示 が形成される。これは多数の節を有し，係種すると地上

した (D)。親いもの水溶性サイトカイニンは萌芽期には 茎と共に多数の旬校を発生する。

低く，勾校の発生に伴いわずかな増加が認められた (F)。 次にこの萌芽と， 1中長茎の茎頂の BlltOI-I可的性およ
BlltOI-I可溶性および水溶性サイトカイニンの消長 び水溶性サイトカイニン含量を測定した。収穫後4

0

Cで
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Fig. 37. Changes in the levels of blltanol-and 

water-solllble cytokinins during the 
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bar， water-solllble cytokinin. 

芽を採取した。またこの萌芽した塊茎をさらに3週間暗

所湿室中に置き，生じた徒長茎から長さ 1crnの茎頂を

採取した。これらの萌芽と茎頂からサイトカイニンを抽

出し， Bl1tOI-1可溶性分画と水溶性分匝|に分け，後者は

アルカリ性ホスブァターゼ処理を行なった。

萌芽の Bl1tOI-I可溶性および水溶性分間は共に多量

のサイトカイニンを含有した (Fig.38)0Z当量に換算す

ると BlltOI-l可溶性サイトカイニンは2.2flgjkg生霊，

水溶性サイトカイニンは7.5pgjkg生:重であり，両者の

よじは0.29であった。

茎頂のサイトカイニン含量は僅少で Bl1tOI-I可溶性お

よび水溶性サイトカイニン含量はそれぞれ 0.04f1g，およ

び0.05f1gjkg生重で，両者の比は0.8であった (Fig目 39)。

これに対し伸長中の旬枝先端部には， Bl1l0H可溶性

分間中に0.03μgjkg水溶性分画中に1.1μgjkgのサイト

カイニンが存在し，両者の比は0.03を示した。この比率

はmJ二者に比してはるかに低い。したがって旬校におけ
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る低 ButOH可溶性サイトカイニンと高水溶性サイト

カイニン含量は，旬校に特異的なものであることが明ら

ヵ、となっTこ。

3) 考察

パレイショ塊茎の ButOH可溶性，および水溶性サイ

トカイニンはそれぞれZRおよびZリボチドを主体とす

るが，塊茎の生活環においてこの両者は相反した推移を

示した。すなわち前者の増加は後者の減少をもたらし，

前者の減少は後者の増加をきたした (Fig.37)。

SATTELMACHERとMARSCHNER104)は水耕栽培の

パレイショを用いて塊茎形成に伴う内生サイトカイニン

の変動を追求した結果 2種のサイトカイニンが相反し

た推移を示すことを認めた。すなわち境茎には2種のサ

イトカイニンが存在し，これらはペーパークロマトグラ

ム上で Rf0.3-0.5とRf0.6-0.9に分けられる。前者ーは

伸長中の旬校では高含量を示すが，塊茎形成に伴い減少

をきたした。またこの塊茎の二次生長に伴い再び増加を

示した。これに対し後者は旬校中には少ないが，その塊

茎化により土台加をきたし，二次生長により再び減少し

た。このような両者の関係は木実験に示すZリボチドと

ZRとの関係に酷似している。彼らはクロマトグラフィ

ーの務媒として比較的極性の高いもの (sec-ButOH:ア

ンモニア:水， 3: 1 : 1)を用いているので Rf0.3-0.5の

活性はZリボチド， Rf 0.6-0.9はZRにそれぞれ相当す

ると考えられる。

旬校の肥大に伴い ButOH可溶性サイトカイニンの

士制日と水溶性サイトカイニンの減少が認められたが，前

者の増加の一部は後者に由来するものと考えられる。肥

大した旬校はその後111感な細胞分裂を続け生重量が著し

く増加した。 したがって塊茎当りの ButOH可溶性サ

イトカイニンの増加量はさらに顕著となった。塊茎形成

に伴う sink活性の矯加は根端から擁茎へのサイトカイ

ニン供給を活発化し，この急激な量的増加をもたらして

いるものと推察される。 この増加した ButOH可溶性

サイトカイニンは細胞分裂の促進を介して境茎形成に寄

与しているものと思われる。

伸長中の旬枝先端部には高濃度の水溶性サイトカイニ

ンが認められたが (Fig.36)，この組織内では活発な細胞

分裂はみられなかった。この結果はサイトカイニンリボ

チドが活性型ではなく貯蔵型であるとする BROWNと

VAN STADEN14)の見解を支持するものであり，パレイ

ショにおいても Zリボチドは一時的な貯蔵型であると解

される。

肥大萌芽の ButOH可溶性サイトカイニン含量は高

パレイショの塊茎形成因子について

0.1ト Z 30ng/J 
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いものであったが，水溶性サイトカイニン含量はさらに

その 3倍以上の値を示した (Fig.38)。この結果は，塊茎

から萌芽に移行した ButOH可溶性サイトカイニンが

ここに多量に蓄積したため，貯蔵型である水溶性サイト

カイニンへの転換が生じたことを示唆している。

本実験において用いたペーパークロマトグラム上では

ZグノレコツドはZRおよびZと近接して存在しており，

荷者を明確に区別することはできなかった。しかし

ButOH可溶性分画の Rf0.4-0.5部のサイトカイニン活

性の顕著な変動は，塊茎形成過程における Zグルコシド

の変動を示唆するものである。 Zグルコシドは多くの植

物の葉片や師管液に存在することが知られている43，45，46，

123，124)。 したがって本実験て、みられた，旬校目円大に伴っ

て増加を示したZグルコシドは葉に由来する可能性が考

えられる。

親いもの ButOH可際性サイトカイニン含量は，旬校

の発生によりi成少を示した (Fig.35 F)。これは次代の塊

茎形成のため，親いもから旬枝へサイトカイニンが移行

したことを示している。

仲長中の旬校の水溶性サイトカイニン含量は極めて高

い値を示した(Fig.36)。生育中の ssp.andigenaの頂芽

や側芽を全て除去すると旬校は直立して葉状茎に転換す

ると言われる131)。これはこの処理により根端で生成さ

れたサイトカイニンが旬枝先端部に集積した結果と解さ

れる。またカイネチンを旬校先端部に添加すると，除芽

処理と類似した反応がみられた問。根端で生成されたサ

イトカイニンは主にZRとZであり弘54，107，125)，これら

の活性型サイトカイニンは旬校の横地性の解除に働くと

解される。一方，細胞分裂を伴う旬校の塊茎化を促進す

るためには，旬校先端部におけるサイトカイニンの集積

が必要と考えられる。根端に由来するサイトカイニンは

旬枝先端部で一時不活性型のサイトカイニンリボチドに

変換して蓄積し，塊茎形成の開始と共に活性型のリボシ

ドに転化した上で、細胞分裂の旺盛化をもたらすものと考

えられる。

2. 貯蔵塊茎のサイトカイニン

サイトカイニンはパレイショ塊茎の休眠解除にも関与

している。すなわち HEMBERG42)は休眠塊茎のカイネ

チン処理により萌芽開始を認め，この際皮膚部の酸性生

長抑制物質(inhibitors complex)の減退も指摘してい

る。また塊茎に含まれる ButOH可溶性サイトカイニ

ンは休眠期の終了と共に増加する27，128)。一方， この休

眠終了期には GA様物質の増加と共に112)inhibitor s 
complexの減少が生ずる41)。このようにサイトカイニ

ンおよび GAの治加は inhibitors complexの減少と
対応して芽の生育開始に必要な種々の代謝変動を惹起す

るものと考えられている。しかしながらこの休眠終了期

におけるサイトカイニンの精力~Iに関しては不明な点が少

なくない。前節で述べたように塊茎形成は ButOH可

治性サイトカイニンの梢加と，水溶性サイトカイユンの

減少を伴うが，休眠終了期においても類似した現象が期

待される。

休眠塊茎に対する傷害は，傷害反応と呼ばれる一連の

代議i活性の増大をもたらし50)，これが休眠の解除をもた

らす3)。この際，休眠の自然終了時と同様に GA100)およ

びサイトカイニン20)の増加が認められた。これらの内

生生長物質の変動が傷害反応の主悶であると考えられて

いる。{易害反応の程度は塊茎の貯蔵温度や貯蔵期間の影

響を受け，高温で貯蔵した塊茎，あるいは長期間貯蔵塊

茎では反応程度が低い12)。したがって傷害によって誘起

されるサイトカイニン含量の増加も，貯蔵温度や貯蔵期

間の影響を受ける可能性がある。

本実験では，各種温度で貯蔵した塊茎の ButOH可捺

性サイトカイニンの経H寺的変動について検討すると共

に，傷害によるサイトカイニン含量のj:削11に及ぼす貯蔵

瓶度や塊茎の齢の影特について追求した。また ButOH

可溶性サイトカイニンの起源についてもあわせて検討

した。

1) 材料および方法

収穫後の塊茎を充分に水洗し，生霊約80gのものを選

別した。これを2群に分けどCと250C暗所に20週間

貯蔵した。塊茎の休眠状態を知るため両群から 10個体

を無作為に抽出し 1週間毎に萌芽率を計測した。萌芽

率は

(萌芽目数)f(全日数)

で表示した。芽の生長がわずかで、も認められるものを萌

芽した目とした。

サイトカイニンの抽出は収穫3週間lIII，収穫後1日

目，および貯蔵Wl聞に適時数回 5個の塊茎を用いて行

なった。

塊茎のサイトカイニン含量に及ぼす傷害の影響は下記

の方法により調べた。最初に細菌による汚染の影響を除

去するため， 301回の塊茎を0.4%次亜塩素酸ナトリウム

溶液で30分間表面殺菌し，次いで

これらを{剥剥知刈j皮し， 250C 暗所湿室中に24時開放置した。

幸IJ皮直後 6および241時間後にこれらの擁茎を皮層部

と髄部に分け，それぞれサイトカイニンの抽出材料と

した。



溶性分画をペーパーグロマトグラムに展開し，サイトカ

イニン活性を測定した結果，全期間にわたり Zおよび

ZRに相当する部分，すなわち Rf0.5-0.7部位にサイト

カイニン活性が検出された。この活性をZ当量で図示す

ると収穫時に一時的なi成退を示したが，その直後に再び

増加に転じ以後急増を開始した。 Fig.40よりサイト

カイニン含量の増加は萌芽開始の4週間前に始まること

が認められた。

一方， 4
0
Cに貯蔵した塊茎は20週間の全貯蔵期聞を

通じて全く萌芽は認められず，この間 ButOH可溶性

サイトカイニン含量は7週目までは低い値を示したが，

その後漸増を示した。

上記の 25
0

C貯蔵塊茎の ButOH可溶性サイトカイニ

γの増加についてさらに検討するため，水溶性サイトカ

イニン含量もあわせて追求した。この際，収穫後25
0C

で2週間貯蔵したものを休眠塊茎とし 8週間貯蔵した

ものを萌芽塊茎とした。これらの水溶性分函をアルカリ

性ホスファターゼ処理後ペーパークロマトグラフィーに

供し，サイトカイニン活性の測定を行なった。その結果

水溶性サイトカイニンは ButOH可溶性サイトカイニ

ンとは対照的な推移を示し，休眠中は高く萌芽と共に激

減することが判明した (Fig.11)。

(2) 貯蔵温度の変動に伴う ButOH可溶性サイト

カイニン含量の推移

4
0
Cで15週間以上貯蔵した擁茎は25

0
Cに移すと約2

週間で萌芽し始めた。したがってこの時期にはすでに塊

105 
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2) 実験結果

(1) 貯蔵焼茎の萌芽率と ButOH可溶性サイトカイ

ニンの変動

塊茎を 25
0

Cに貯蔵した場合 5週目までは萌芽は全

く観察されなかった。したがってこの期間を内生休眠期

とする。 5週目以降萌芽が始まり， 20週日には全ての目

に萌芽がみられた (Fig.40)。塊茎抽出物の ButOH可

25 Oc 
..-'-・i1.0 ア... 

-‘  .. _ ..--、J

~-/" 

ダ I !'" 
〆/三

一… .. / g ，. I 
/ 

ヂ/ i 0.5 -" 
， / ~ ， / 匡

4

↓
 

王手間:
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茎は内生休眠を終了し，低温貯蔵による強制休眠状態に

あったと解される。この際貯蔵混度の上昇による ButOH

可溶性サイトカイニン合設の急捕が期待される。本実験

では40Cで18週間貯蔵した塊茎を用い， ButOH可縦

性サイトカイニン含量に及ぼす変温効果について検討し

た。 40Cで貯蔵した塊茎を7日間25
0
CVこ泣くと pサイト

カイユン含量の顕著な明力11が認められた(Fig.42)。高1日

処理終了後再び4
0
CVこ戻すと，その合1ftは減少し71:1日

に歪るとほぼ初期の値に戻った。この尖験WJ問中に車J!f

は全く認められなかった。
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medullary (B) tissues of warm-stored potato tubers during aging after 

wounding. Tubers stored at 250C for 7 weeks were wounded by 

peeling the periderm目

(3) 塊茎のサイトカイニン含量に及ぼす傷害の影響

休眠塊茎，萌芽塊茎および強制休眠峻茎にそれぞれ剥 1.5 

皮処理による傷害を与え，これによる ButOH可溶性サ

イトカイニンの経時的変動について検討した。

休眠塊茎 WC7週間貯蔵)をfJ{IJ皮し 250C暗所湿室

中に置くと皮層部の ButOH可溶性サイトカイニンは

24時間でお倍に激士訴しその域力11量はZ当量で 1.3f制

kg生重であった (Fig.42A)。最初の 6時間に増加した

サイトカイニンはペーパークロマトグラム上では RfOA

-0.5部分に分布し，これはZクツレコシトであると考えら

れる。

-;-)，水溶性分画のサイトカイニン活性を測定したと

ころ，これは剥皮処理により減少し (Fig.43 B)，剥皮後

の減少量は0.5μgfkg生重を示した。この結果はButOH

可溶性サイトカイニンの増加の一部は水溶性サイトカイ

ニンに由来することを示している。

前芽塊茎 (250C7週間貯蔵)を剥皮処理した場合も同

様に皮層部における ButOH可溶性サイトカイニン含

量が増加し (Fig.44 A)， 24時間に0.6pgfkg生震の増加

を示した。先に示したように休眠擁茎では ButOH可

j容性サイトカイニンの増加と交替して水溶性サイトカイ

ニンの減少が認められたが，この減少量は増加量に見合

うものではなかった。したがって ButOH可溶性サイ

トカイニンが髄部から皮層部へ移行してこの不足分を補
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t.issues of potato tubers. A， resting 
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bers forced to rest by low tempera-
ture. 



ニンの転換に由来するものと思われる。 しかし Fig.43

図でみられた傷筈後2111寺聞の水溶性サイトカイニンの

減少量は約0.5μgfkg生重で， BlIlOH可溶性サイトカ

イニンの増加量(1.3pg)より少なかった。また本実験に

おいては，傷害後61時間以内に噌加したZグルコシド様

サイトカイニンの由来は解明できなかった。

サイトカイニンは恨端52，107)，茎l貝54)およびカルス組

織25，57，80，81，93，108)等の分裂組織で生成されると考えられ

ているが，パレイショの塊茎柔組織細胞は静止期(Goま

たはG1期)にあり，サイトカイニンの生成部位とは考え

難い。 VANSTADENと DIMALLAI2B)は休眠塊茎中に

ZRグノレコシドが含有されると報告しているが，本実験

剥皮処理により塊茎髄部の BlItOH可憐性サイトカ

イニンも喰加した (Fig.4~ B)。 この結果は皮層部の

ButOH可溶性サイトカイニンの増加は，髄日甘からのサイ

トカイニンの移動に起因するものではないことを示して

いる。これらの皮膚部および髄部で認められた BlItOH

可溶性サイトカイニンの増加の一部は水溶性サイトカイ

、
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充している可能性があり，さらにこの点を追求した。し

かし予期に反して髄部の BlItOH可溶性サイトカイニ

ンも傷害後増加を示した (Fig.44 B)。

強制休眠塊茎 WC20迎貯蔵)に傷害を与えた場合も
前記二者の場合と同様に皮層部の BlItOH"1縦性サイ

トカイニンの増加lがみられt.::.o

休眠塊茎，萌芽峻茎および強制休眠塊茎の剥皮後にお

ける皮層部の BlItOH可溶性サイトカイニン含量の変

動を総合して Fig.45に示す。 これによれば剥皮後2，1

時間のサイトカイニン含量は常に1.2~1.4μg の範凶内

の値を示し，顕著な差異は認められなかった。しかし尖

験開始時の含量の差異が大であるため， 24/l寺間のt削11昼

の順位は，休眠塊茎>強制休眠塊茎>萌芽塊茎を示した。

3) 考察

塊茎の BlItOH可溶性サイトカイニン含量は収段後

急減し休眠期間中は極めて低い値を示し，その後休眠覚

醒時には再び憎加を示した (Fig目 40)。この休眠JtJj間1:1:1

のサイトカイニンの低含量はABA様物質の高合員と刈

応して，芽の休眠の維持に働いてL、ると解される。また

休眠終了に先行して生ずる BlItOH可溶性サイトカイ

ニンの増加は，これが芽の生長再開に必須な種々の代謝

変動を誘起する一要因であることを示唆している。

一方，水溶性サイトカイニンは休眠終了に伴い減少を

示したが(Fig.41)，これはこのサイトカイニンがButOH

可溶性サイトカイニンへ転換したことを示してしる。

前節において貯蔵期間を除いたノミレイショ塊茎の生活

環における両サイトカイニンの変動について検討した

が，これに本実験の結果を総合すると，塊茎一世代全期

にわたる両サイトカイニンの変動を図示することができ

る(Fig.46)。この図から明らかなように，塊茎一世代に

おける顕著な生理的・形態的変動期には附サイトカイニ

ンの相互変換が起っている。これによって活性型のサイ

トカイニンリボシドのレベルが調節されていると考えら

れる。水溶性のリボチド型サイトカイニンはパレイショ

塊茎では一時的貯蔵型として機能しているものと推察さ

れる。このようなりボチド型とリボシド型との聞の相五

変換現象は種子の休眠時においても起ることが報告され

ている14，121)。

塊茎の剥j皮処理による傷害は BlItOH可溶性サイト

カイニンの増加をもたらしたが (Fig.45)。傷害後2411寺

間以内にみられた増加量には，塊茎の貯蔵期間および貯

蔵温度による差異が認められた。これらの差異は DNA

合成量の差異をもたらすのみならず12)各種の傷害反応

の程度にも影響を及ぼすものと考えられる。

108 
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においてこれは検出できなかった。したがって傷害によ

る BlltOH可溶性サイトカイニンの増加の一部は未知

の貯蔵型に由来するものと考えられる。

3. 塊茎形成に伴う葉身のサイトカイニン含量の変動

サイトカイニンによるパレイショ擁茎形成の誘起に関

する研究89)以降，サイトカイニンとパレイショ塊茎形成

との関連性が注目されてきた。 LANGILLE一派は塊茎

誘導条件下における薬身サイトカイニンの一時的増加を

報告した31，32，63)。さらにこのサイトカイニンは主に ClS-

ZRであり組織培養における ZR処理は塊茎形成をきた

すことから ZRが塊茎形成物 (TIS)であると主張し

た67)。しかし第6章で述べたようにサイトカイニン (ZR)

が TISである可能性は少ない。

本実験は，上述のような境茎形成に伴う葉身サイトカ

イニンの一時的増加を再確認するためにおこなった。

1) 材料および方法

既述の方法によりパレイショを人工気象部で育成し，

その葉身よりサイトカイニンを抽出した。他方，悶場栽

培の葉もあわせて用いた。実験材料は矯種後20日， 30 

日， 40日， 50日および80日目に採取したが，これらの

時期はそれぞれ旬枝発生期，塊茎形成開始期，塊茎形成

進行期，塊茎生育期および塊茎完熟期に相当している。

Dowexカラム吸着分画を 3Nアンモニアで溶出した

後，減圧濃縮してアンモニアを除去した。これを Am-

berlite XAD-2カラムに通し，次いでカラムを充分に

水洗した。カラム吸着物を40%EtOHで溶出し，これ

を濃縮乾固後ペーパークロマトグラブィーに供した。

2) 実験結果

人工気象器で栽培したパレイショ葉のサイトカイニン

含量の変動を Fig.47に示した。葉のサイトカイニン活

性は僅少であったが，塊茎誘導条件に変えると明瞭な減

少が認められた。業のサイトカイニン含量の変動と塊茎

形成の進行状態との関係をみると (Fig.48)，塊茎誘導条

件では処理1週日より塊茎を形成し，これに伴い葉のサ

イトカイニン含量は半減した。以後全個体に塊茎形成を

きたした3週間目まで，サイトカイニンは微量で推移

した。

一方塊茎非誘導条件では全実験期聞を通じて塊茎形成

は全く認められず，業のサイトカイニン含量もほとんど

変動を示さなかった。

岡場植物の葉のサイトカイニン含量は，ポット栽培の

ものに比して高い値を示した (Fig.49)。ペーパークロ

マトグラム上のサイトカイニン活性は Rf0-0.3とRf

0.5-0.7に認められた。 Rf0.5-0.7部の活性はZRを主体

とするものと考えられるが，これは塊茎形成の開始と共

に急減し，以後は塊茎生育期まで低{直を維持した。しか

し塊茎完熟期に至り再び増加を示した。

一方， Rf 0-0.3部の活性はZリボチドによるものと解
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Fig. 47. Changes in the Jevels of cytokinin in potato leaves during tuberization 

of "the plants. Top， tllber-indllcing condition; bottom， non-indllcing 
condition. Numbers indicate w巳eksafter the beginning of the treatment. 
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されるが，これは旬校発生J!JJおよび塊茎形成開始期の葉

には全く検出されなかった。しかし城茎形成進行期に至

るとw:mし，さらに擁茎生育JtJJの微増を経て，塊茎完熟
期には顕著なWI1JIIを示した。

3) 考察

パレイショ葉身のサイトカイニン含量は人工気象探で

栽j脅したものは尚く， I箇場栽j者のものは低かった。高等

植物のサイトカイニンの生成部位は根端であるが52，54，

107)，室内栽培のものは光量不足に起凶する根端の栄養

欠乏に加えて，根の生育がポットにより制限されてい

る。したがってポット栽培では恨端におけるサイトカイ

ニンの生成も制限されているものと思われる。

しかし栽培条件の如何にかかわらず，パレイショ葉身

のサイトカイニン含量はち~茎形成に伴い減少を示した

(Fig. 48， 49)。これは塊茎形成による sink活性の増加l

に伴い，業身のサイトカイニンが旬校肥大官官へ移行する

ことを示唆している。旬校肥大後期の細胞分裂が活発化

する時期に旬校のサイトカイニン含量は最大値に達した

(Fig.19)。 このl時期にはサイトカイニンは根端のみなら

ず葉身からも新塊茎へ移行し，これが細胞分裂の誘起と

塊茎の肥大生長に貢献しているものと解される。

一方l幽場実験では，塊茎の完熟により~~身のサイトカ

イニン含量は増加1に転じ，同時に Rf値の低い貯蔵型サ

イトカイニンも出現した (Fig.49)。これらの結果は塊

茎の完熟に伴う sink活性の減退により，根端から葉身

へのサイトカイニン供給が再開し，またこの際過剰のサ

イトカイニンは貯蔵型に転換したことを示唆している。

LANGILLEと FORSLINE63)によれば，擁茎非誘導条

件下で生育したパレイショを塊茎誘導条件に移すとサイ

トカイニン含量は，地上部ではL[，，'目に，また地下部で

は6日目にイi守的な増加を示した。パレイショは塊茎形

成に対する短日要求性が鋭敏ではないため，本実験では

サイトカイニン含盈の短期間のft動については追求しな

かった。 CHAPMAN17)は'!t中に充分監の TlSが諸積さ

れるためには少くとも 14回以上の短/:，周期が必要であ

ると報告してし、る。また塊茎形成は主茎の基部に近い節

より発生した旬校から始まり，継続的に上位節に移行す

る。したがって MAUKと LANGILLE67)の主張のよう

にサイトカイニンがTlSであると仮定すると，塊茎形

成の継続性によりサイトカイニンの鳩加は-fI寺的なもの

ではなく，累加的なものでなければならない。したがっ

て LANGILLEらが報告したサイトカイニン含量の一時

的増加は環境要因の変化による-(f寺的な現象で，直接塊

茎形成に関与するものではないと解される。



幸田; パレイシ誌の塊茎形成因子について 111 

結論としてサイトカイニンに関する既述の研究成果を

総合的に考慮すると，サイトカイニンは1'15ではない

と断定できる。

第8章塊茎形成物質

既述した諸実験成果より既知の生長物質類は，いずれ

も直接パレイショ擁茎形成を誘起する能動要因ではない

ことを確認した。

GREGORy36)は塊茎誘導条件で育成したノミレイショ

茎葉を接穏として非誘導条件の台木に接ぐと，非誘導条

件下でも塊茎形成をきたす事実を明らかにし塊茎形成

物質(1'15)の存在を仮定した。この物質は若い葉身で

つくられ向基的に移行するが，この移行を阻害すると気

中塊茎の形成も認められた。 CHAPMANI7)もその存在

を認め，塊茎形成の誘導完了には少くとも 14回以上の

短日周期を与えその物質の蓄積が必要であると言い，ま

たこの物質の茎内の水平方向への移動は少なく向基的移

行のみを行うことを明らかにした。 しかし KUMARと

WAREING61)は ssp.仰 digenaを用いてこの物質の向

頂的移動に関して報告し，頂芽の生長停止にも関与する

と論じてL、る。さらに EWINGと WAREING30)は枝葉

の挿穂を用いて，短日刺激の感受には完全展開葉を 1枚

着生した挿穂が最も有効であると報告してし、る。これに

よれば6日間の短日処理でも頂芽の生長抑制と基部節の

旬校の生長促進現象がみられることを指摘している。

他方， この1'15は貯蔵中の塊茎でも齢の進行と共に

徐々に体内に蓄積し，この過剰蓄積が芽いも形成の原因

となってし、る。このような老化塊茎を親いもとすると，

塊茎形成が早期化し48)非誘導条件下でも塊茎形成をき

たすことが認められている76)。

MADEC66)は塊茎誘導条件下で育成した葉の搾汁0.2

~0.35mC を非誘導の挿穂の髄部に注射すると 1 週間

後に基部の節部における塊茎化が生ずると報告してい

る。しかしその後の追試は成功をみていない109)。

未知の生理活性物質の追求にはその物質の検定と定量

のための生物検定法の確立が必要で‘あり，しかもその検

定法には高い再現性と共に簡便性が要求される。また

TI5を継続的に追求するためには環境要因や親いもの

齢の影響を除去すると共に，検定試料の微生物による変

性などを防止しなければならない。 MADEC66)の手法は

これらに関し欠点が多かったが，本研究で用いた茎断片

培養法はこの物質の追求を目的とした生物検定法として

充分に使用に耐える手法である。

本実験においては，第4章で、用いた茎断片培養法に若

干の改良を加え， TI5の検索を試みた。

1. 材料および方法

パレイショを圃場で常法により育成し， f番種後60日

以上経て塊茎形成完了後の地上部を採取し，これを菜身

と，葉柄を含む茎の 2区に分け，それぞれ既述の方法に

より EtOH抽出液を得た。これを T15検索の材料と

した。

また貯蔵塊茎，および人工気象器で栽培した葉身も同

様に抽出し実験に供した。

検定法としての茎断片培養の材料にはssp.tuberosuln 

品種“男しゃくいも"および ssp.andigena v. W553-4 

を用い，暗所で黄化徒長茎を育成した。この徒長茎の l

節を含む茎断片を採取し培養材料とした。lOmCないし

20 mCの培地を含む 100mC容フラスコにこれらの茎断

片を 3個当て移植し，側芽の原基を上にして水平に置床

した。 これを 25
0

C陪所で3週間培養し，培養終了後次

の式から塊茎形成率を算出し，塊茎形成活性を表示した。

塊茎化または肌大した側芽数
塊茎形成率二 全側芽数

培養は特記しない限り改良 White培地(煎糖は2%)

に各種の抽出物を添加し 7分間加圧滅菌したものを用

いた。既述のように (Fig.9)茎断片培養における塊茎形

成率は，用いた親いもの齢の進行に伴い増加したが，

還元態窒素の添加によりこれを抑制することができる

(Fig. 11)。したがって本実験においては対照区の自発的

塊茎形成を抑制し，添加物の塊茎形成活性を明確にする

ため，親いもの貯蔵月数に応じて培地の無機塩類組成
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を次のようIこ変えた。すなわち貯蔵6カ月未満の塊茎を

親いもとして用いた場合は改良 White培地を基本培地 1.0 

として使用し， 6~10 カ月のものにはこの培地にlO mM

硝酸アンモニウムを添加した。また貯蔵1O~14 カ月の

ものは Murashige-Skoog培地77)の無機塩類(窒素 60

mM， うち還元態20.6mM)を White培地の無機塩類

に替えて用いた。この際の対照区の塊茎形成率の変動を

Fig.50に示したが， これによれば Fig.9で、みられた

ような自発的塊茎形成は抑制され，塊茎の貯蔵月数の如

何にかかわらず塊茎形成活性の実質的検出が可能とな

った。

2. 実験結果

1) 塊茎形成活性の検出

パレイショ葉身と，葉柄を含む茎の EtOI-I抽出物を

それぞれ減庄濃縮し EtOI-Iを除去後，等量の酢殴エチ

ルて、3回振渥抽出し，酢酸エチノレ可溶性分画と水溶性分

画に分けた。この雨分画中の塊茎形成活性を測定したと

ころ，葉身の両分闘には強い活性が存在することが判明

した (Table4)。これに対して葉柄および茎の水溶性分

画には全く活性は検出されず，また酢酸エチノレ可溶性分

画の活性も少なかった。

Table 4. Comparison of th巴 tuber-inducing
activities in leaf blades， and in 
petioles and stems of potato plants. 

Concentration of the extract in 

the assay medium was 10 g fresh 

weight equivalent/20 m& 

Rate of tuberization 

Position Aqueous Ethyl acetate 
fraction fraction 

Leaf blades 0.55 0.44 

Petioles and stems 0 0.25 
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Fig. 51. Tuber-inducing activity in ethyl 

acetate (0) and aqueous (.) frac-

tions obtained from potato leaves. 

Fig. 52. Typical appearances of tubers induced 

by ethyl acetate (A) and aqueous (B) 

fractions obtained from potato leaves. 

異をボす。

次に，陰イオン交換樹脂 [Dowex1 x 4 (50-100メッシ

2) 塊茎形成物質の検索 ュ， OIr型)]および陽イオン交換樹脂 [Dowex50Wx 

バレイショ葉身の EtOH抽出物中には強い塊茎形 4 (50-100メッシュ， I-I+型Hに対するこの物質の挙動に

成活性が存在することが判明したが，次にこれを各種の ついて検討した。前者を用いる場合は，抽出液を 1N

手法により分画し， TISの実体について検索をおこな NaOHで pI-I10.5に調整し樹脂カラムに通し，カラム

った。 を充分に水洗後 3Nギ酸で樹脂吸着物を溶出した。後者

抽出物の濃度を変えて，酢酸エチル可溶性分画と水溶 を用いる場合は抽出液を 1NI-IClでpI-I2.5とし，吸着

性分画の塊茎形成活性を比較したが (Fig.51)，両分画 物は 3Nアンモニア水で溶出した。両樹脂カラムの流出

共ほぼ等しい活性が検出され，この物質は酢酸エチノレお 分画と吸着分画の塊茎形成活性を測定した結果，陰イオ

よひ水の両者に可溶性であることが明らかとなった。し ン交換樹脂吸着分画と陽イオン交換樹脂流出分画に強い

たがって以後の実験においては酢酸エチル抽出は行なわ 活性が認められた (Fig.53)。したがって TISは酸性物

なかった。 Fig.52に両分画の塊茎形成活性の程度の差 質であることが判明した。
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高濃度廃糖の塊茎形成誘起能については既に述べたが

(Fig.7)，本実験の結果より TISは東糖とは無関係であ

ることを確認した。しかし酸性糖が TISである可能性

は残されている。したがって次に塊茎形成に及ぼす酸性

糖の影響について検討を加えた。 Fig.54に示すように

高濃度の Dーガラクツロン酸はわずかな塊茎形成活性を

示したが， Dークソレクロン酸， D プ'iラクトノラクトンお

よび D クーノレコノラクトンにはいずれも塊茎形成促進効

果は認められなかった。したがって酸性糖も TISでは

ない。

陰イオン交換樹脂吸着分画中には，高粘性の不純物が

共存するため，これを直接クロマトグラフィーに供する

ことは困難であった。このため AmberliteXAD-2樹

脂を用いて高粘性物質の除去を試みた。 Amberlite

XAD-2は疎水性基との親和性が高いため，水溶液から

疎水性基を有する物質を選択的に吸着する樹脂である。

したがって TISが疎水性基を有するならばこの樹脂に

吸着される。陰イオン交換樹脂吸着分画を濃縮した後

Amberlite樹脂カラムに通した。このカラムをカラム

容量の4倍量の 3Nギ酸で、洗った後，樹脂吸着物を順次

20%，40%および60%のEtOHで溶出し，各分画中の

塊茎形成活性を測定した。その結果20%EtOH溶出区

(Am 20区と略す)に最も強い活性がみられ， これに次

いで 40%EtOH溶出区 (Am40区)に活性の存在を確

認した (Fig.55)。カラム流出分画 (Am0区)にも若干

の活性が検出されたが，共存する高粘性物質の大部分は

この分画に存在していた。したがって以後の実験では

Am  0区は捨て， 50% EtOHで溶出した分画 (Am20 

区および Am40区と， Am60区の一部を含む)を， さ

らに分離操作に供した。
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Fig. 55. Fractionation of the tuber-inducing 

substance by Amberlite XAD-2 

column. 
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Fig. 57. Appearances of tubers induced by the 

tuber-inducing substance obtained by 

Sephadex LH-20 column chromato-

graphy. A， control; B， elution vol-
ume 60-120 ms; C， 120-140 ms; D， 

140-160 ms; E， 160-180 ms; F， 180-

200ms; G， 200-220mO; H， 220-300mO. 

次に Am50分画を SephadexLH-20カラムクロマ

トグラフィーを用いて分画した。生重1kgに相当する

Am50分画を可能な限り濃縮して容量を減じた後， 80%

EtOHを加えて 10mOに定容した。これを 80%EtOH 

を溶媒として 2.6x40cmの SephadexLH-20カラム

に流速40mO(時で、通し，カラムからの流出液は 10mOず

つ分取した。これらの分画の一部を取って濃縮乾固し，

塊茎形成活性を測定した。その結果 140~200mOでカ

ラムから溶出した分画に塊茎形成活性が認められ，特に

160~180 mOの分画に顕著な活性の存在が確認された

(Figs. 56， 57)。

II 
1.0ト-吋1-司

に
0 
噌d

c 
N 

L幽

山
A 
コ0.5
4 

.... 。

a 

。
o 100 200 300 400 500 

Elution volume， ml 

Fig. 58. !oractionation of the tuber-inducing 

substance by cellulose column with 

isopropanol : formic acid : water (10: 

1・1，v(v). Active fractions eluted 
140-210 mO and 290-350 mO were de-

signated as factor I and II respec-
tively. 

この 140~200mØ の分画をセルロースカラムクロマト

グラフィーによりさらに分画した。濃縮乾回した活性分

画を少量の溶媒(イソプロパノーノレ:ギ酸:水， 10: 1: 1 

vJv)に再溶し，同溶媒を用いてセルロースカラム(東洋

セノレローズ粉末C，2.4 x 36 cm)に流速4mO(分で通し

た。カラムからの流出物はlOmOずつ分取し活性を測定
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した。その結果，活性は明瞭な 2つのピークに分離した

(Fig.58)。これらを溶出順に factor1および IIと名付

けた。 Factor1は比較的極性が低く，酢酸エチルに容

易に溶解した。一方 factorIIは酢酸エチルに対しては

難溶性で，水溶性を示した。したがって当初この物質は

両者に可溶性であるとしたが，これは活性物質が単一な

ものであると誤って仮定したためであった。

次にこの 2種の活性分画をそれぞれクロロホノレム:
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Fig. 61. Separation of tuber-inducing 

substances by silicagel TLC. 

A， factor II; B， factor 1. 

Table 5. Hydrolysis of factor II with 

2 M HCl for 1 h at 1000C 

Rate of tuberizationネ

(10 g fresh weight equivalentj 
Hydrolysis 10 mC medium) 

Aqueous Ethyl acetate 
fraction fraction 

0.31 0.08 

十 O 0.36 

* control二 O

MeOH:ギ酸 (9:1・1vjv)を溶媒としてシリカゲ‘ルカラ

ム(球状シリカゲルCQ-3，2.4 x 36 cm)に流速4mCj分

で通し，分画した。その結果 factor1とfactorIIは相

互に若干混在することが明らかとなった (Figs.59， 60)。

このシリカゲルカラムクロマトグラフィーで分画した

factor 1および1Iをそれぞれ同溶媒を用いてシリカゲ

ル簿層クロマトグラフィーに供した。その結果， factor 

Iおよび IIはそれぞれ単一の活性ピークを示した (Fig.

61)。 したがってパレイショ葉に含まれる塊茎形成物質

は2種類であることを確認した。

また~fti者を展開した薄層プレートをトランスイルミネ

ーター (254nm)にかけた結果， 活性部位に紫外部吸光

は認められなかった。

水溶性である factorIIは配糖体であり factor1は

そのアグリコンである可能性が考えられ，この点を明ら

かにするため factorIlを2NHClで1000C1時間処理
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した。処理後溶液を中平JIし，等監の断酸エチノレで3凹jl!J が，非誘導条件下では活性は少なく経11寺的な哨加も認め

出し，酢酸エチル可縦性分四!と水溶性分回に分けそのそ られなかった (Fig.63)。

れぞれの塊茎形成活性を測定した。 Tabl巴5に示すよう 齢の進行した塊茎を主IIし、もとして用し、ると環境要因の

に加水分解処理前の factorIIは水溶性であり問;酸エチ 如何にかかわらず塊茎を形成するが，これは親いも内で

ルには難溶性て、あったが，加水分解により酢酸エチル可 TlSが生成， JR'fil(するためであると考えられている76)。

溶性となった。この結果は期待通り factorIlは配糖体

であり factor1はそのアグリコンであることを示唆し

ている。

3) 生育および塊茎の貯蔵に伴う協茎形成物質の

活性変動

以上述べた結果から，ノミレイショ葉身には塊茎形成促

進物質が存在することを確認したが，次にパレイショの

生育および塊茎の貯蔵に伴うこの物質の活性変動に関し

検討を加えた。

前述の方法で各材料から陰イオン交換樹脂吸着分画を

得た。塊茎形成を阻害する GAを除去するため，この分

画を等量の酢酸エチルで‘2回洗浄 (pH3.0) した後，~

茎形成活性の測定に供した。

まず圃場で育成したパレイショ葉身の塊茎形成活性の

変動について調べた (Fig.62)。国場に播種したパレイ

ショは30日日頃より塊茎形成を開始するが，塊茎形成

活性は15日目からj.';Q1JJlし始め，以後述続的に地1)11した。

次に人工気象器を用いて，パレイショを塊茎誘導条件

と非誘導条件で栽培し，業中の塊茎形成活性の変動を比

較した。塊茎誘導条件下では活性は継続して榊加した
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そこで貯蔵4カ月の若齢塊茎と 14ヵ月の老化塊茎を用 先端が峻茎化し，誘導刺激が弱L、場合は旬枝の伸長が続

いて両者に含まれる塊茎形成活性を比較した。その結 く。次にこのような形態的相奥が，この塊茎形成物質の

果，若齢塊茎に含まれる活性は低く，老化塊茎の活性は 濃度により生ずるか否かについて検討した。 Fig.66に

高いことが判明した (Fig.64)。老化塊茎内にも酢酸エ 示すように EWINGの指摘と同様に，この物質の濃度差

チル可溶性と水溶性の 2種の活性が存在した。 は形態的相異をきたし，高濃度添加i区では無柄に近い塊

4) 塊茎形成物質の抗ジベレリン作用 茎が形成された。またこの物質の濃度の増加は側芽の横

GAは塊茎形成の抑制要因であるが，この塊茎形成物 地性を誘起した。したがってこの物質は横地性の発現と

質の抗 GA作用について葉身より得た Am50分画を用 維持にも役割を果しているものと恩われる。

いて検討した。 10ー7MGA3添加による塊茎形成抑制効

果はAm50分画の添加により消失した (Fig.65)。
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Fig. 65. Antagonism between GA3 and the 

tuber-inducing substance on tuberi・

zatlOll. 

5) 塊茎形成物質の川Hliyl'J/.((種に対する作用

Andigena種は塊茎形成の短日要求性がきわめて高い

が， これは塊茎形成の誘導のためには高濃度の TISが

必要であることを示唆している。 Am50分画を種々の

濃度で andigcna(v. W 553-4)種の茎断片培養に添加

し，塊茎形成活性を調べた。

培養開始後3週目では全濃度を通じて塊茎形成は認め

られなかった。しかし5週目に至ると，抽出物濃度が

20 g/1O ms以上の高濃度区において塊茎が形成された。

したがってこの塊茎形成物質は andigena種の塊茎形成

にも有効であることが判明した。

6) 塊茎の形成形態に及ぼす塊茎形成物質濃度の影響

EWING28)によれば，塊茎形成刺激の強弱が塊茎の形

成形態に影響を及ぼす。すなわち最も強く誘導された場

合は無柄塊茎を生じ中程度の誘導では伸長した旬校の

Fig.66. E妊ectof various concentrations of 

the leaf extract on the appearance 

of the tubers form巴don the single-

node segments. Concenrations in 

the medium (g fresh equivalent/10 

medium) were; A， control; B， 5 g; 

C， 10 g; D， 20 g; E， 30; F， 40 g 

Fig.67. E妊ectsof ZR and ABA on the tuberi-. 

zation. A， control; B， 10-5 M ZR; C， 

10-5 M ABA; D， ZR and ABA (10-5 M 
respectively); E， the leaf extract (10 g 
fresh equivalent/1O ms). The single司

node segments were cultured for 2 

weeks. 
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7) 塊茎形成物質と ABAおよび ZRとの関連性

Fig.53に示したようにぬ茎形成物質は酸性物質であ

り，サイトカイニン類とは無関係であることは明白であ

る。 Factor1のクロマトグラム上での Rf値はABAと

若干類似しているが， factor 1は紫外部吸光をもたない

ことから ABAとは考えられない。1O-5MのZRおよ

び ABAとこの factor1を茎断片婿養に添加し2週間

培養を行ない，それぞれが側芽生育に及ぼす影響を比較

した (Fig.67)0 ZRは側芽の分校を促進し， ABAは側

芽の伸長を若干阻害したが，両者共塊茎形成を全く誘起

しなかった。この両者を同時に添加した場合はわずかな

塊茎形成が認められた。これに対し， factor 1には著し

い塊茎形成促進効果が認められた。

以上のことから，この塊茎形成物質は既知の植物生長

物質とは異なるものであることが明らかとなった。

3. 考察

塊茎を有するパレイショの葉身および老化塊茎中には

茎断片培養において顕著な塊茎形成効果を示す factor1 

と1Iの 2種の物質が存在することを確認した。 このう

ち水溶性を示す factorIIは factor1の誘導体である

と考えられる。また両者は酸性物質であり，日正知の植物

生長物質とは全く異なったものであると思われる。

これらの物質の葉身中の活性は高く，葉柄および茎の

活性は低かった (Table4)。 また葉身中の活性は園場に

おいては継時的な増加を示した (Fig.62)。人工気象探

栽培の場合は塊茎誘導条件下で、は経時的な増加を示した

が，塊茎非誘導条件では一定に推移した (Fig.63)。こ

れらの結果は， factor 1および 11は環境要悶に応じて

葉中で形成されることを示唆している。

他方，塊茎中のこれらの物質の含量はその齢の進行に

伴って憎加を示した (Fig.64)。貯蔵期聞が 11ヵ月を超

えた老化塊茎で、は容易に芽いもが形成されまたこれを親

いもとした栽局実験では環境要因に依存せず流茎が形成

されたが (Fig.6)，この物質の親いも内の蓄積がそれら

の原因と考えられる。

この物質の濃度を変えることにより形成された塊茎の

形態が変化したが (Fig.66)， この変化は EWING28)が

指摘したような塊茎誘導刺激の程度による形成塊茎の形

態的相異と酷似していた。またこの物質は抗 GA作用

を有し (Fig.65)， さらに ClndigellCl種の塊茎形成を

も誘起した。これらの事実を考慮すると， この物質が

GREGORy36)が仮想した塊茎形成物質であり，直接的な

塊茎形成因子であると思われる。また OKAZAWAと

CHAPMAN85)の主張のように， TISjGA比率が塊茎形

)えの決定要凶であると考えられる。

第 9章総合考察

パレイショの塊茎形成は環境要閣の膨轡を強く受け，

短I=J条件下で最も促進される。日長を感受して形態的変

化を引き起すという点において，塊茎形成は花芽形成と

類似している。しかし塊茎形成は生長の質的転換，すな

わち仲長生長から肥大生長への転換であり，器官分化を

伴う花芽形成とは異なっている。花芽形成における日長

刺激の受容部位は葉で、あり，そこで、未知の花成ホルモン

(florigen)が形成され頂芽部へ送られ花芽分化を誘起す

ると考えられている。塊茎形成の場合も同様に刺激を感

受した葉は TISを生成し， これが地下部へ伝達されて

塊茎形成を誘起するとされている17，30，36，61)0 Florigen 

の場合と同様に TISの作用は種々の植物生長物質，例

えば GAやサイトカイニンの影響を受けるためその実

体の把握は困難であった。しかし本研究により，1'1Sの

存在が明確となり，その分離同定が可能となった。

従来の知見に本研究の成果を加えてノミレイショの塊茎

形成機構をその進行の過程にしたがって考慮すると以下

のようになる。

(1) 旬校の発生と仲長

旬枝は主茎の基部に近い節から順次発生するが，主茎

に沿ったオーキシン濃度は基部に向って減少し117)，また

根端で生成されるサイトカイニン52，54，107)の濃度は逆に

増加する。基部に近い節における低オーキシンと高サイ

トカイニンが旬校発生の主要因と考えられる。旬校は横

地性を示すが， この発現にはエチレンと1'1Sの関与が

考えられる。エチレンは塊茎形成には全く影響しなかっ

たが，側芽の横地性を誘起した (Fig.27)。また TISは

横地性のみならず塊茎形成をも誘起した (Fig.66)。旬

枝発生期の葉中の TlS濃度は低いことを考慮すると

(Fig.62)，発生期の旬校の横地性はエチレンに起因し，

その維持に TISが関与すると考えるのが最も妥当であ

る。エチレンは種々の植物において上扇生長 (epinasty)

を引き起こす21)。またエチレン処理は黄化エントウの芽

生えなどの背地性を消去させるが，その原因としてエチ

レンによるオーキシンの向基的移動の撹乱が考えられて

いる15)。したがって旬校の横地性もオーキシンの移動阻

害を介している可能性がある。

サイトカイニンは旬校の横地性を消去させるが印)塊

茎形成の開始に伴う旺盛な細胞分裂のためにはある程度

のサイトカイニンを旬校先端部に蓄積する必要がある。

この相反する要求を満たすために根端や親いもから旬校
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この時期からは澱粉粒の蓄積が活発化するが，澱粉粒

は細胞分裂に何らの影響も与えない13)。旬枝先端部のフ

ック組織は次頂部の肥大によって次第に伸張しやがて

肥大部に取り込まれる。肥大部は側芽も含有しつつ巨大

化していく。

体内 TIS濃度は増加を続け (Figs.62， 63)，頂芽部の

生育停止をもたらす。

(3) 塊茎の完熟と休眠芽の形成

g三重200g以上の大型塊茎の生長は，細胞肥大に依存
すると言われている95)。

肥大部に位置する頂芽および側芽はやがて休眠状態に

入る。この休眠芽の形成には，旬校の肥大開始以来急増

を続けた ABA(Fig. 20)の直接的関与が挙げられる。

塊茎の休眠に伴い，塊茎内のリボシド型サイトカイニ

ンは貯蔵型であるリボチド型へ転換する (Fig.46)。

に転送されたリボシド型のサイトカイニンは貯蔵型(リ

ボチド型)に変換し， 旬枝先端部に集積するものと解さ

れる (Figs.36， 37)。

(2) 旬校次頂部の肥大に伴う塊茎形成

長日高夜温下で仲長を続ける旬校は，短日低夜温条件

ではその伸長を停止し，肥大を開始する。旬枝の伸長停

止の第一要因としては，葉中のGA含量のi成少が挙げら
れるお，96)この減少が地下部へ波及し，旬校の GA含量:

が減少する (Fig.17)。また葉中の TISのi首加 (Figs.

62，63)，およびこの時期から増加を開始する ABA(Fig. 

20)もこの伸長停止に関与している。

葉中で増加した TISは植物体各部へ転送され，旬校

次頂部ではそのJJF.大を誘起する。旬校の塊茎化のu寺期
は， TISとGAのバランスにより決定される。 TISjGA

比率が低い場合，旬校はイI~長を続け，この比率の増加に

より塊茎化が起こるo さらにこの増加は無柄塊茎形成の

要因となる (Fig.66)。この TISjGA比率と塊茎形成と 塊茎形成の直接的要因は TISであることが明らかと

の関係を Fig.68に示す。また塊茎の生育中に高温に遭 なったが，同時にサイトカイニンも塊茎の形成と生育に

遇すると，この比率が一時的に低下し塊茎の二次生長を 重大な影響を与えている。パレイショの内生サイトカイ

きたす。 ニンは生育の転換各期に;量的・質的な明瞭な変動を示し

旬枝問大の第一段階は細胞の肥大によるが，この時期 た (Fig.46)。すなわち塊茎の萌芽に続く旬校の発生と

には IAAが一時的に噌加し (Fig.18)，細胞壁の軟化を 新塊茎の形成に伴い，擁茎内のリボシド型サイトカイニ

介して細胞肥大を補助的に促進する。 ンは減少し (Fig.35)，これと期を同じくして葉身内のそ

旬枝先端部に一時蓄積したリボチド型のサイトカイニ れも減少を示した (Figs.48， 49)。これは活発な細胞分

ンは旬校の肥大に伴ってリボシド型へと変換し (Fig. 裂を伴う新塊茎へ充分量のサイトカイニンを供給するた

37)，肥大の第二段階の旺盛な細胞分裂を伴う肥大生長を めに，体内に分配されていたサイトカイニンが新塊茎に

誘起する。この時期の IAA濃度は比較的高く，細胞分 再分配されたことを示唆している。親いもは次世代の生

裂を補助している。 長に必要な栄養貯蔵器官としてのみならず，サイトカイ

a
'
'
E
E
E
E』
目
『

E
E
t
E
E
-
-
E
t

司
口

h
F
D
-
U
Z
D
U

Stolon 巴lon口口t10n

Conc. of tu口巴r-induci円。 subst口nc巴

Fig. 68. Diagrammatic representation of anta-

gonistic effect of the tllber-indllcing 

slIbstance and GA on the tllberization. 

ニンの貯蔵務官としても機能していると考えられる。

リボチド型からリボシド型へのサイトカイニンの質的

転換が旬枝の肥大時と塊茎の休眠終了時に観察され

(Fig.46)， またこれとは逆の転換が塊茎完熟時の葉身に

おいて認められた (Fig.49)。これらの結果は活性型の

リボシド型が不要な時，あるいは過剰となった時に貯蔵

型に転換する調節機構が存在することを示唆している。

この機構にはアデノシンキナーゼ18)およびホスファタ

ーピの関与が考えられる。

本研究により，パレイショの塊茎形成は TISにより

誘起されることが判明したが， この TISによる細胞肥

大誘起の機作については未だ不明である。細胞の伸長方

向は細胞壁最内層のマイクロフィブリルの走向方向によ

って決定されおl，またこの走向方向は細胞質外層に分布

するマイクロチュープルスの配列方向により調節される

ものと考えられている37，44，79)0 SHIBAOKA 106)はGA処
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理によるアズキ上!日:軸の表皮細胞の伸長に際して，マイ

クロチューフツレスが長軸方向に対し直角に配列すること

を観察している。またタマネギの鱗茎の形成は細胞分裂

ではなく単にその肥大に由来すると言われているが40)

この肥大開始に当りマイクロチューフソレスの走向方向の

変動が認められている。すなわち， RF.大開始前は長軸に

対し直角であるが，肥大開始と共に次第に特定の方向性

を失い，やがて完全に消失する74)。パレイショにおいて

も細胞壁合成阻害作用を有するクマリン116)処理は旬枝

肝!大を誘起することが知られている115)。これらの事実

を考慮すると， TlSは細胞壁合成やマイクロチュー7>ル

スの配列方向に何らかの直接作用を及ぼし，その結果旬

枝肌大が誘起されるものと推察される。

パレイショ品種の早晩性と短日要求性には密接な関連

があり，早生種ほど短1:1要求性が低いことが知られてい

る29)。これは早生種の環境依存性が低く， TlSの生成が

容易なことを示している。事実，早生種の「男しゃくし、

も」の葉身内の TISの憎加は速やかである (Fig.62)。

また塊茎内の TISも縦時的に士制日蓄積し， これが環境

要因に依存しない塊茎形成 (Fig.6)の原因となるものと

思われる。一方， ωdigena種は晩生であり TlS生成

の短日依存度は高しその生成速度も遅いものと考えら

れる。しかし andigena種の悶場栽培の植物体および寅

化徒長茎は共に節間が長く，また TISに対する反応も

鈍感であった。これらの点を考慮、すると andigena種

のGA含量は高いと推察され， これが TISjGA比率を

低下させ晩生の原悶となっている可能性がある。

本研究の結果，パレイショ塊茎形成の決定要因はTISj

GA比率であり，その後の塊茎生育はサイトカイニンに

より促進されることが判明した。 TISjGA比率が高い

場合，塊茎形成の誘起のみならすー地上部の生育停止もき

たす。したがって栽培初期におけるこの比率の上昇は草

丈の低下をきたし，これが最終的に収量の低下をもたら

す。したがって高収量を得るためには，この比率が生育

期前半においては低く推移し，その後地上部が充分に繁

茂した生育後期に上昇することが望ましい。また根端に

おけるサイトカイニンの生成能が高い品種程，高収量が

得られるものと推察される。今後 TlSの分離精製とそ

の構造決定により，塊茎形成の人為的制御が可能となり，

増収に資することが期待される。

摘 要

響について検討した。

1. 人工気象器を用いて，品種「男しゃくいも」の塊

茎形成に及ぼす環境要因の影響を調べた。塊茎形成は短

日条件 (121時間日長)により最も促進され， {J思夜温条件

はこれに次ぐ促進要因であった。この塊茎形成の環境要

因に対する依存性は親いもの齢(貯蔵期間)により異な

り，齢が進行するとその依存性を失し、，環境要因の如何

にかかわらず塊茎形成をきたした。

2. 茎断片培養を用いて塊茎形成に及ぼす環境要因お

よび栄養要因の影響について検討した。培養温度は塊茎

形成に顕著な影響を及ぼし， 10
0

Cでは強い塊茎誘導効

果が認められたが， 30
0

Cでは塊茎は形成されなかった。

25
0
Cでは培地の熊糖濃度に応じた塊茎形成が認めら

れた。

3. 塊茎形成に伴う伺校の内生生長物質含量の変動と

旬校の形態的変化との関連性について調べた。塊茎は旬

校次I良部の肥大によって形成されるが，初期の肥大は細

胞肥大に起闘し，その後細胞分裂が活発化する。GA様物

質含量は伺校の肥大開始と同時に急減し，以後非常に低

い値を維持した。オーキシン含量の変動は全体としてわ

ずかであったが，細胞肥大による旬校肥大期において極

大値を示した。一方 ButOH可溶性サイトカイニン(主

にZR)の含量は旬校肥大に伴ってわずかに土台加し，細

胞分裂の活発化と共に急増をみせ，塊茎化完了に伴って

わずかに減少した。 ABA様物質の含量は，肥大開始に

{半って増加し始め以後塊茎化完了まで急増を続けた。

1. 塊茎形成に及ぼす植物生長物質の影響について茎

断片培養を用いて追求した。 ZRは2%渋糖との組み合

わせでは全く塊茎形成促進効果を示さず，側芽の分校の

み促進した。しかし高濃度煎糖(4%以上)を添加すると

ZRによる塊茎形成促進がみられ， 同時に形成塊茎の生

重量増加も認められた。 ABAは低濃度煎糖 (2%)下で

は側芽の伸長を抑制し，側芽次頂部のわずかな肥大を誘

起したが，完全な塊茎化はきたさなかった。また高濃度

目宗糖 (8%)により誘起された塊茎形成を阻害した。 GA3

は塊茎形成を強く阻害し，エチレンは~m芽の横地性を誘

起したが塊茎化はきたさなかった。

5. 老化塊茎から得た茎断片は2%1京糖下でも容易に

擁茎化したのに対し，若齢塊茎から得た茎断JIは全く塊

茎化しなかった。したがってこの両者の内生生長物質含

量を比較した。 GA含量は明らかに若齢塊茎から得た茎

断片で高かった。しかしサイトカイニンおよびABA含

バレイショ塊茎形成を誘起する直接要因を究明すると 量に差異は認められなかった。

共に，塊茎の形成および生育に及ぼす樋物生長物質の影 6. 葉身のサイトカイニン含量の変動と塊茎形成との
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関連性について検討した。塊茎誘導条件(短日低夜温)で

は塊茎形成に先行して葉身のサイトカイニン含量は減少

した。塊茎非誘導条件(長日高夜温)では塊茎は形成され

ず，また葉身サイトカイニンの変動も認められなかった。

7. 以上の結果の総合により，既知の植物生長物質は

いずれも直接的な塊茎形成誘起要因で、はないことが明ら

かにされた。 GAの減少は塊茎形成の必要条件であり，

サイトカイニンは塊茎生育の促進因子であると考えられ

る。 ABAは旬校の伸長停止と休日民芽の誘導に関与して

いるものと考えられる。

8. サイトカイニンは塊茎生育の促進因子で、あること

が判明したため，次に塊茎一世代におけるサイトカイニ

ンの量的・質的変動を調べた。塊茎の主要サイトカイニ

ンは ZRであり，その他に Z，ZグルコシドおよびZリ

ボチド等が検出された。水溶性の Zリボチドと ButOH

可溶性の ZRとの聞の相互変換が，生育の主要な変動期

に認められた。すなわち旬校の肥大時にはZリボチドの

急減と ZRの急増がみられ，また塊茎の休眠に伴いこれ

とは逆の変換がみられた。また塊茎の休眠終了に際して

は再びZリボチドの減少と ZRの増加が認められた。こ

れはZリボチドは貯蔵裂であり，この相互変換によって

活性型である ZRの量が調節されていることを示してい

る。次世代の塊茎形成が開始されると親いも中のサイト

カイニンは急減したが，これは親いもは次世代の塊茎形

成のためのサイトカイニン供給源としても機能している

ことを示している。

9. GREGORy36)は塊茎形成を直接的に誘起する特異

的な塊茎形成物質(TIS)の存在を予測したが，次にこの

物質の存否に関して検討を加えた。この物質の活性の

検出は茎断片培養(培地の煎糖濃度は2%に限定)によ

り行なった。その結果，塊茎を有する植物体の葉身には

境茎形成を強く誘起する物質が存在することが明らかと

なった。この物質は酸性物質であり，各種のクロマトグ

ラフィーにより水溶性物質と酢酸エチル可溶性物質の 2

種であることが判明した。水溶性物質は配糖体であり，

酢酸エチル可溶性物質はそのアグリコンで、あると考えら

れる。

葉中のこの物質の活性は塊茎誘導条件では増加を示し

たが，非誘導条件では変動しなかった。また塊茎中のこ

の物質はその齢の進行に伴って増加した。この物質は抗

GA作用を有し，andigena種の塊茎形成にも有効であ

ることを考慮するとこの物質がTlSであり，直接的な

塊茎形成誘起因子であると考えられる。

10. 以上の結果を総合すると，バレイショの沈茎形成

の決定要因は TISjGA比率であり，その比の増加によ

って塊茎形成が開始されると言える。サイトカイニンは

擁茎の生育促進要因であり， ABAはその伸長抑制作用

により塊茎の維持に働くと共に休眠芽を誘導する。
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effects of photoperiods and night temperatures on 

the tuberization in potato plants were examined. 

Short days (12 h photoperiods) stro時 ly induced 

the tuberization， whereas long days prevent the 

process (Figs. 3， 4). Night temperatures (Table 1) 

and physiological age of mother tubers (Fig. 6) also 

affected the process. 

2. 111 vitro tuberization was greatly a妊ectedby 

culture temperature and sucrose concentration in 

the medium (Fig. 7). At 250C， increasing the sucrose 

concentration in the medium increased the tuberi司

zation. However， the tuberization was scarcely 

observed at 30oC. At lOoC， the tuberization was 

induced independent on sucrose concentration 

Hereafter， all in vitro experiments were perfor-

med at 250C. The tuberization was also a妊ected

by age of tubers used to obtain the single-node 

segments (Figs. 9， 10). Reduced nitrogen was inhi-

bitory， while n巾 ateshowed no e丘ect(Figs. 11， 12). 

3. Zeatin riboside (ZR) which is known to be 

a major cytokinin in potato plants showed no e任ect

on the in vitro tuberization at a low sucrose con司

centration (2ro) (Fig. 21). The substance exerted 

a little promoting e丘ectat sucrose concentrations 

above 4% (Fig. 22). lt stimulated the growth of 

tubers (Fig. 24). 

4. ABA failed to induce tubers. It caused only 

a slight swelling at sub-apical region of the shoot. 

5. GA3 strongly inhibited the tuberization (Fig. 

26). Ethylene caused only diageotropism of the 

lateral shoots (Fig. 27) 

6. Changes in the lev巴lsof endogenous plant 

hormones; GA-like substance， auxin， cytokinin and 

ABA-like substance during the course of the tu-

berization were examined. The tuberization pro司

cess was divided into four stages as shown in Fig. 

15. Cytological observation revealed that the swel-

ling at stage B was mainly due to cell expansion 

and the swelling at stage C was caused by cell 

division (Table 2.) The level of GA-like substance 

decreased drastically with the swelling of the 

stolon tips and then kept very low level during 

the course of the tuberization (Fig. 17). The level 

of cytokinin which was considerably low in the 

elongati時 stolontips (stage A) showed a slight 

increase with the swelling of the tips (stage B) 

and reached a maximum in the fully swelled stolon 

tips (stage C) (Fig. 19). The level of auxin showed 

only a little change (Fig. 18). The level of ABA-

like substance began to increase with the swelling 

and then continued to increase vigorously during 

the course of the tuberization (Fig. 20). 

7. The level of butanol-soluble cytokinin (main司

ly ZR) in elongating stolon tips was low， while 

that of water-soluble one (mainly zeatin ribotide) 

was extremely high. Upon swe1ling of the tips， 

the former increased greatly as the latter decreased 

(Figs. 35， 36， 37). The results suggest that the in-

creased butanol-soluble cytokinin is resposible for 

the subsequent vigorous thickening growth of sto-

lons to form tubers and that the water-soluble 

cytokinin is a temporary storage form. 

8. The single-node segments derived from old 

tubers produced new tubers more rapidly than 

those from young tubers (Figs， 9， 10). The level 

of GA司like substance in the former was lower 

than that in the latter (Fig. 28). However， there 

found no significant di任er巴ncesin the levels of 

endogenous cytokinin (Fig. 29) and ABA-like sub-

stance (Fig. 30) between the two kinds of segments. 

9目 Underthe tuber-inducing conditions， the level 

of cytokinin in the leaves decreased with the com-

mencement of tuberizotion. On the other hand， 

the level kept almost constant under tuber-non-

inducing conditions (Figs. 48， 49). 

10. These results described above indicate that 

a reduction of GA level is prerequisite for the 

tuberization and that neither cytokinin nor ABA 

is a trigger of the tuberization. Cytokinin stimu-

lates tuber growth by inducing cell division， and 

ABA inhibits regrowth of apical meristem of a 

tuber and induce it to rest. 

11. Using the single-node segment culture in 

vitro as a bioassay method， an attempt was made 

to detect a spec凶ctuber-inducing stimulus in the 

leaves. Two acidic substances which are active in 

inducing the tuberization could be found (Figs. 51， 

52， 53， 55， 56， 57， 58， 59， 60， 61). One seems to be 

a glycoside of the other one (Table 5). The tuber-

inducing activity in the leaves increased under the 

short days， whereas remained almost constant under 

the long days (Fig. 63). The activity was also found 

in physiologically old tub巴rs(Fig. 64). These re-

sults suggest that the substances detected here are 

the trigger of the tuberization. 

12. Potato tuberization seems to be regulated 

by combined action of several plant hormones. A 

decrease in GA level is a prerequisite for the pro-
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cess. The substances detected here cause the ces-

sation of stolon elongation and a swelling of the 

stolon. Cytokinin (ZR) which is accumulated in the 

swelled part induces vigorous thickening growth 

due to cell division， and ABA which continues to 

increase during the course of the process inhibits 

the regrowth of apical meristem and induces it to 

dormancy. 


