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Rubisco， Ribulose-凶-bisphosphatecarboxylase/oxygenase 

PEPC， Phospl時~pyruvatecarboxylas巴

SPS， Sucrose phosphate synthase 

EDTA， Ethylenediamine'l切らcetate
ハ円

MIA. Monoiodo acetate 一一 一CBB， Coumassie brilliant blu巴

BSA. Bovine serum albumin 

つ

つ

HI (DW) ，Harvest ind巴Xof dry weight (g g-1) 

HI (N) ，Harvest ind巴Xof accumulated nitrogen (g g-1) 

Nc (h.o.) ，Nitrogen content of harvesting organ (%) 

NE， Nitrog巴neffici巴ncy(g g-1) 

CGR， Crop growth rate (g cm-2 day-1) 

RGR， Relative growth rate (g g-1 da~L一一

IRGA， Infrar巴dt@-g-as訓示lyze

SDS， Sodium dodecyl sulfat巴

PB， Phosphate bu妊er

SP， Soluble protein 
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第 1章緒論

1 -1. 乾物生産の作物問比較

1972年から1994年にかけての全世界における主要作物の単位面積当たり収量の変遷を

第 1図に示した。単位面積当りの収量はすべての作物で年とともに増加しているが、先

進国と発展途上国の聞に格差がみられるほか、同じ先進国閃士の聞でも例えばフランス

のコムギと日本のコムギのように著しい差が未だに存在している。また、これらの作物

の中でトウモロコシはC，植物であるために他作物に比較して収量が高いと理解できるも

のの、同じC)植物の聞にも著しい収量差がみられ、特にイネ科とマメ科の収量差が顕著

である。そこで、本論文はC)植物であるイネ科とマメ科の生産性の違いに特に着目し、

生産性に違いをもたらす生理的機構を解明しようとしたものである。

作物の収量は

Y=TDW x HI ---eq. 1-1) 

で表すことができる。ここで、 Yは収量、 TDWは全乾物重、 HIは収穫指数で全乾物重に

占める収穫部位重の比率である。つまり、収量を高めるためには作物体の全乾物重を高

めることおよび、収穫指数を高めることの2点が重要となる。収穫指数はパレイショ、

ビートの根菜類で高く、イネ科とマメ科では大差なし、多収の育種戦略として収穫指数

を高めることがあげられている。が、収穫指数はイネ科とマメ科でほとんど差がなく、収

量に大きな差異が生じるのは主として全乾物重の違いに基づいている。 C)植物の中でイ

ネ科に比ベてマメ科で全乾物重が小さい理由として、生育期間と乾物生産速度の違いが

考えられるが、生育期間はおおむね同一であるので、この違いは主に乾物生産速度に起

因しているとみなされる。

作物の乾物重増加の直接的な原動力は光合成であるが、生産性をガス交換青島から評価

すると、乾物増加速度は光合成で獲得した炭素量と呼吸により消費した炭素量の差とし

て表すことができる。葉の光合成能に影響する生理的要因としては葉位、葉齢および窒

素、リン、カリウムなどの無機養分合有率などが、環境要因としては光、温度、水など

があげられ、作物の生産はこれらの要因の影響を直接的あるいは間接的に強く受けてい

る。それ故、イネ科とマメ科の生産性の違いは、光合成能がマメ科で低いことに起因す
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るか、呼吸能がマメ科で高いことに起因するか、あるいはその両者に起因することが予

想される。

1-2 . 窒素栄養と乾物生産性

作物の乾物生産(光合成能)は窒素により強く制御されることが明らかにされている

2h窒素は積物体内でタンパク質を構成し、各種酵素などの機能を通して乾物生産に直接

的に関わっている。光合成能は葉面積当たりの窒素合有率の上昇に伴って直線的に高ま

ることがイネ3-9)、コムギ10-12)、ダイズ山7)、サイトウ同などで報告されているが、ある窒素

合有率以上では頭打ちになることも報告されている9141920L このとき光合成能は光合成

の鍵酵素であるRibulose-1，5-bisphosphatecarboxYlase /oxYgenase (Rubisco)の量と活性に

より調節されていることが広く認められており5，18，21，25)、老化の際の光合成能の低下が窒

素の葉からの転出に伴うRubisco量の減少に起因するとの報告もある口)。しかしながら、

Rubisco量と収量に相闘がないことがパレイショ却や野生ダイコン刊で報告されており、

これらの例では窒素供給量の増大に伴って相互遮蔽が著しくなるためにRubiscoの量の効

果が中自殺されると考えられている。老化に伴う光合成能の低下にはRubiscoの量よりも

Rubiscoの活性の影響が大きいこと28問や、むしろクロロフィル合量の低下との相関が高

いことも報告されている川町リ。ただし、生育を通して解析した場合に、 Rubiscoの量が

光合成能より作物の乾物生産に対して重要な要因となっていることも指摘されている3九

Rubiscoは地球上で畳も多量に存在しているタンパク質あると考えられており問、植物

の葉の細胞質に多量に存在することが1972年にSingeret al 刊により報告された。例えば、

葉の細胞質中のRubisco合有率はオナモミで23%、ホウレンソウで28%、タバコで30-

39%、トマトで33%、エンドウで43%に達すると報告されている34)。Rublscoは通常可溶

性タンパク質に分類されており、可溶性タンパク質中に占める割合は、イネでは51%23)、

559も3町、コムギでは47%31)、 489る36)、25%37)、43%38)、トウモロコシでは359る3町、 8%37¥

オオムギでは46%叫、 79%叫、サイトウでは459る42)、パレイショでは44%37)など、品種、

栽培条件などにより異なるが、平均的にみると約50%に達する。全窒素に対するRubisco

態窒素の割合は、イネで28%35)、ダイズで20%43)、ホウレンソウで16%43)とかなり高い。

ただし、活性を持つRubiscoが不溶性タンパク質画分にも合まれていることも報告されて
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おり叫、実際のRubisco量はさらに多いと考えられる。

一般に、 C
3
植物ではC

4
植物と比較して可溶性タンパク質当りのRubisco量が2倍以上で

あることが多いが37白川、 C
4
植物においても維管束鞘細胞のみに限ってみるとC

3
植物の

場合と近くなることも指摘されている制。また葉の窒素は、老化に伴って他部位へ再転流

され、この時可溶性タンパク質は活発に分解されるカ~47剖)、特にRubiscoタンパク質が他

の可溶性タンパク質より優先的に分解されることがイネ2司、コムギ百 41町、オオムギ'41，52)、

ササゲ53)で報告されている。

Rubiscoは登熟前の作物体では、特に明所下で合成された場合には他の可溶性タンパク

質とは異なってターンオーバーを受けにくいことが少なくともC
3
植物では知られている

が36.41.48.51.52)、老化後の分解が速いことから、その光合成の鍵酵素と しての役割の他に貯

蔵タンパク質としての役割を持つことも指摘されている40-42，52，5時}。ただし、窒素の供給

量を多くした場合に葉の窒素のRu山Iわbi悶s氏c∞Oへの分配が高まるという報告5日

変化が小さいとする報告もある担.凪刷曲叫)L。オオムギ、ダイズでは可溶性窒素当りのRubisco量

が窒素供給量の増加、により減少することも観察されており叫、 Rubiscoの貯蔵タンパク質

としての役割には疑問も持たれている。

C.植物であるトウモロコシでは窒素の供給量を増すことによりRubisco集積量は増える

ものの、可溶性タンパク質当りのRubisco量はむしろ減少し61)、C
3
植物とは異なり明所下

でもターンオーバーを他の可溶性タンパク質と同様に受けることから問、 C.植物では

Rubiscoが特に貯蔵タンパク質的役割を果たしているとは考えにくい。従来、 Rubiscoの貯

蔵タンパク質的役割の根拠として、その112近くが酵素として機能していないとの考えが

あるカ~42ι刷、 1fl VIVOでの細胞内CO
2
濃度の検討から機能していないRubiscoは存在してい

ないとの考えもあり 1町、さらに検討を要する。また、様々な植物種についてRubiscoの酵

素的性質を検討したJordanand Ogren日}は、イネとダイズではその性質はほぼ同様であ

ることを指摘していることから、イネとダイズの乾物生産速度の違いをRubiscoの性質の

違いから説明することは困難である。

マメ科作物はイネ科作物と比較して乾物生産能が低く、また、吸収した窒素量に対応

する乾物の集積量はイネ科の作物に比較してマメ科ではかなり低い2)。吸収窒素量当たり

の乾物生産量がマメ科で低いのは、マメ科ではイネ科に比べて吸収した窒素量当たりの
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光合成能が低いか、あるいは呼吸能が高いことによると考えられる。これまでの研究結

果ではC
3
植物の単葉光合成能は前述したように種間差が小さいが、環境調節室内の光飽

和状態で測定された葉面積当たりの最大光合成能は、ダイズとイネの比較削、あるいはエ

ンドウとコムギの比較では的、窒素合有率当たりの光合成速度(葉面積ベース)がやや低

いことが報告されている。ただ、これらの測定は最適条件下で行われていることから、

実際の栽培条件下と対応できるかどうかについては明らかではない。

1-3 乾物生産における呼吸の意義

乾物生産能を支配するもう一つの要因は呼吸である。呼吸能に関しては組織中の窒素

濃度が高まるにつれて乾物重当たりの呼吸速度が高まることが観察されているが品川、呼

吸に関与していない窒素化合物がかなり多量に合まれることも指摘されており功、窒素濃

度と呼吸速度の聞に関係が無いとの報告も多い73-75)。また、圃場条件下では組織中の窒素

濃度と呼吸能がかならずしも正に相関していないこともTanakaand Yamaguchi'6)により

報告されており、この笑験例ではむしろ生育時期の影響を強く受けていた。

単位重当りの生長速度が生育時期や器官で異なっているように、呼吸速度に関しでも

同様のことが言える。生育時期に関してみれば、生長速度や呼吸速度は概して若い時期

に高い。すなわち若い時期には細胞が活発に増殖を続けるが生育の進行に伴い骨格的な

組織や維持に関わる組織の割合が増加し、その結果単位重当りの生長速度や呼吸速度は

低下すると考えられる。

光合成能と呼吸能は密接に関連すると考えられることから、全植物体について光合成

と呼吸の関係について多くの研究がなされている。生育のある時点に光合成により獲得

された炭水化物が植物体を構成する際の効率を評価するために、 Monteith77lとMcCreeand 

Troughton78)は真の光合成速度(Pg)に対するみかけの光合成速度(Pn)の比(PnlPg)を用い

た。これと類似した概念である生長効率(乾物増加量/(乾物増加量+呼吸量))が

Tanaka & Yamaguchi76)により提案されている。生長効率は単に植物体全体に適用される

だけでなく、各器官に対しでも応用される。ベレニアルライグラスの乾物生産を高める

育種上の手段として、生長効率の高い系統の選抜が試みられ、良好な結果が得られたこ

とが報告されている72，121問。
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イネ科とマメ科の比較という観点から生長効率を評価すると、イネ科に関してはその

炭素の流出入と乾物集積に関する研究が数多くなされており、生長効率は0.50~0.80の範

囲に収まるとされている(Table1-1)。一方、マメ科に関する報告は極めて少なく、ガス交

換能で評価した測定値ではダイズで0.65削および0.53-0.5910の、サイトウで0.55刷、アズキ

の黄化幼苗で0.70-0.75102)という報告があるにすぎない。ダイズではイネと比較して全植物

体の呼吸量に占める葉の呼吸量の割合が高いことが知られている聞が、いずれにしても、

いまだ明瞭な結果は得られていない。

1-4 . 呼吸の機能的分類

乾物生産にとって呼吸は重要であることから、呼吸を機能的に分ける手法が提案され

ている。 Pirtl刊によれば、 Duclauxが1918年に単細胞の微生物に対してこの手法をあては

めたのが最初であるという。植物においてはMcCre巴聞が経験的に以下の式を導き、呼吸

を機能的に分けることができるとした。

R = kP + cWーー eq.1-2) 

ここで、 Rは24時間の呼吸量、 Pは24時間の総光合成量、 Wは植物体の乾物重であり、 kと

cは定数でそれぞれgg-l、gg-I day-Iで表示され、kPは炭酸同化能に関わる呼吸であり、 cW

は乾物重に関わる呼吸である。 Thornley附はPirtl24)の分析を用いて、理論的に1-2式と同

等の式を、 Heskethet al.127)はHiroiand Monsjl聞のデータを解析して同等の式を導き、

Thornleyl26)は呼吸を生長呼吸と維持呼吸に機能的に分けることが可能であると指摘した。

つまり、呼吸を新たな植物体の生長に使われる呼吸と既に存在している植物体の維持(タ

ンパク質のターンオーバーなど)に使われる呼吸の2種類に分けることができるとの考

え方である。実際には、直接それらの呼吸を正確に分けて測定することは不可能である

が、 Starvationmethodl28.129)， r巴gr巴ssionmethodI09.125)， mature tissue methodl2!)、light

intensity method口O山、 14Cmethod90)などが提案されている。

Starvation methodは植物体を暗所に置き、直後の呼吸を生長呼吸と維持呼吸の合量と

し、ある期間放置した後に一定となったときの呼吸速度を維持呼吸速度とする方法であ

る。 Regressionmethodは相対生長速度と乾物重当たりの呼吸速度の相関関係から y切片

を求めてこの値を維持呼吸とする方法である。 Maturetissue methodは葉の生長が最大展

開に達し、停止した後はもはや生長呼吸は進行せず、維持に関わる呼吸のみが機能して

9 



Table 1-1 Grwoth efficiency reported in literatures. 

Crop GE Reference 
Gramin回巴 即時 0.60 79 

0.60 76 

0.65 80 
0.43-0.66 81 

wh曲1 0.50心曲 82 
0.40.0.54 83 
0.60 84 
0.68 85 

0.53 86 
0.70-0.74 87 
0.67-0.78 88 

Barley 0.34 89 
0.50-0.60 90 

0.65 91 
0.50 92 

0.50 93 

0.55 94 

0.67-0.73 87 
0.77-0.78 95 

Maize 0.65 80 、
0.67心78 96 

0.56 91 
0.5()心60 97 

su盟rcane 0.50-0.80 98 
Legumin田ae Soybean 0.65，0.85 80 

0.80-0.87 99 

0.53-0.59 IQ() 

Field bean 0.55 101 
Adzuki bean 0.54・0.68 102 

0.70-0.75 102 
Root crops Sweet oolalo 0.50 103 

Potalo 0.60 1()4 
0.30， 0.40-0.50 105 

P田'"'国 Peπ自白ialryegrass 0.55 106 
Lolium multiflaram 0.67-0.88 107 
Italian庁egrass 0.50 93 
Alfalfa 0.59 85 

Otherロ司戸 Cotton 0.33-0.54 108 
0.50-0.65 108 

Sunflower 0.70-0.80 109 
0.75 110 

JerusaJem artichoke 0.75 111 

R'p' 0.76-0.82 112.115 
o曲 IIι120 

いるという考え方で維持呼吸を求める方法である。 Lightintensity methodは光照度を変

えた時のガス交換能を測定し、乾物増加速度が0になった時のガス交換能から維持呼吸を

推定する方法である。 "Cmethodは横物体にMC02を同化し、その後の放出ノ4ターンを2

つの減衰する指数関数曲線にあてはめることにより、同化直後の速い放出速度のPhase1 

と遅い放出速度のPhase2に分け、これが生長呼吸と維持呼吸に対応するという考え方で

ある。

大崎と田中聞は植物体全体に14C02を同化させ、その後の呼吸による14Cの放出を経時的
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に測定した。彼らはRyl巴巴taI.90)と同様に14Cの放出は2つのPhas巴に分けられることを確

認し、植物体を構成する成分への分配からこの2つのPhaseは基質を異にする 2種類の呼

吸に基づくと考えることが可能であることを指摘している。すなわち、同化直後からほ

ぼ24時聞にわたって急速に放出される14C02は初期光合成産物に由来するものであり、こ

れがThornley126)が言うところの生長呼吸に対応する呼吸であり、遅い放出速度で長期間

にわたつて放出される

応すると考えた。同様のことはFarrar悶も指摘しており、 Phase1が可溶性炭水化物、

Phase 2は貯蔵炭水化物に由来する呼吸であると考え、生長呼吸、維持呼吸という機能的

な区別は適切ではなく、区画的なものにすぎ、ないと指摘している。このことは、生長呼

吸として測定されている呼吸は初期光合成産物呼吸であるのに対し、維持呼吸として測

定されている呼吸は貯蔵物質呼吸であることを示唆しており、呼吸を生長呼吸と維持呼

吸に分けて測定することの正当性について疑問を提起している。

一方、 Penningde Vries巴tal. 133)とPenningde Vri巴S附は、生化学的な経路に基づいた

理論的な解釈から、生長呼吸と維持呼吸を算出し、特にストレスの無い状況では膜を通

過するイオン勾配の維持と、タンパク質のターンオーバーの重要度が高いことを指摘し

ている。同様にAmthor!35)も維持呼吸に関わる生理的な要因がイオンの吸収、タンパク質

の維持、構造化合物の維持や転流にあるとし、それぞれの寄与度から主にイオンの吸収

とタンパク質の維持に関わる呼吸が特に重要であるとしている。ただし、 deViss巴r73)は

Penning de Vries削のタンパク質の維持のコストに対して再検討を加え、新たにaminoacyl-

tRNA synthetaseによるアミノ酸の認識と修正の機構1湖、タンパク質がまず13-30残基多く

翻訳された後に修飾されること 137)、およびその後メチル化、リン酸化などの様々な修飾

を受けることなどを考慮して、光エネルギーを利用していない組織では、タンパク質の

生合成と維持に従来の考えよりも多くのエネルギーが必要ではないかと報告している。

ただし、葉では光エネルギーを直接利用した硝酸の還元が進行するので1湖、タンパク質

の生合成と維持に要するエネルギーコストをそのまま適用できないのではないかと考え

られているi問。また、 McDermittand 1ρomisl40)は植物体がC，H，O，N，Sから構成されて

いるとして、電荷保存の法則に則り植物体の元素合有量からそれに必要なグ、ノレコース量

を算出できることを指摘し、 Glucoseequivalentと称した。Williamset al川はこの考えに
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基づき、様々な植物の収穫部位のGlucoseequivalentを測定し、 Penningd也巴Vri巴釘s'口印3日3，13

算出した生化学的な経路から予想される生合成に要するグ、/ルレコ一ス量(σProd山uc山tlO叩f口1value) 

との比絞を行つたところ、 Productionvalue/Glucose equivalentは収穫部位の様々な組成に

もかかわらずほぼ0.88で変化がないことを報告している。このことは作物種による生合成

経路に違いがほとんどないことを示唆するものである。

生長呼吸は植物体を構成する際に必要とされる呼吸であるので、植物体構成成分と密

接な関係にあると考えられている。植物の構成成分は大きく分類すると、タンパク質、

炭水化物、脂肪、灰分に分けられるが、多くのイネ科作物ではその収穫部位に炭水化物

を多量に集積するのに対して、マメ科作物ではタンパク質と種によっては脂肪も多く集

積する。イネとトウモロコシの収穫部位の生長効率は0.70'42.'43)、ダイズの生長効率は

0.45'叫と報告されている。収穫部位の生長効率がダイズでイネや、トウモロコシより低いこ

とはその収穫部位の成分組成が異なることによる可能性が考えられる。つまり、 Penning

de Vries et al133)やPenningde Vries聞による生化学的な経路による試算によると、タン

パク質の合成に要するエネルギ一、ひいては呼吸の量は、炭水化物の合成に要するそれ

より多く、脂肪の合成に際してはタンパク質の合成に必要とする呼吸量より多くの基質

を必要とすることが明らかになっている。この考えに基づくと、 19のグ、ノレコースからの

合成量はProductionValueと定義され、タンパク質、脂肪、炭水化物でそれぞ、れ0.40g(硝

酸を窒素源とした場合)、 0.33g、0.83gである。この考えに基づきSincJairand De Wit'哨

は100gの光合成産物からイネでは75g、ダイズでは50gの収穫部位が合成されることを試算

している。 Yamaguchi叫は同様にイネ、 トウモロコシ、ダイズの各種構成成分の合成経路

が概ね同様であると考え、最小二乗法を用いて19のグ、ルコースから合成される各種成分

の量を求め、転換効率(Conversionefficiency)として定義した。これに基づくと転換効率

はタンパク質では0.38、脂肪では0.31、炭水化物では0.84であるとし、ダイズの生産性が

イネ、 トウモロコシに比較して低いのは子実で多量のタンパク質と脂肪を合成するため、

笠熟期に収穫部位で多量の呼吸による炭水化物の消費が進行するためであると結論して

いる。これらの値は生化学的な経路から推測した値ときわめてよい一致を示していると

した。しかしながら、 Vertregtand Penning de Vries 139)はタンパク質のProductionValue 

は葉における光エネルギーの硝酸還元への関与を考慮すると0.56になると修正を行ってお
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り、作物の生産性をガス交換能から解明するには植物体全体のエネルギー収支も当然考

慮すべきであると考えられる。

ある成分組成の合成に基づく乾物生産効率の考えは、逆に発芽時には脂肪のようなエ

ネルギー源になるような化合物や、タンパク質のような窒素源になるような化合物の合

有率が高い種子から発芽してくる茎、葉、根の生長効率は高くなることを予想させる。

Tanaka and Yamaguchi76)は、イネ、 トウモロコシ、ダイズの種子の暗所における発芽時

の生長効率を乾物重の変化から推察し、その値がダイズでイネ、 トウモロコシに比較し

て高いのはダイズではタンパク質や脂肪を多量に子実に集積するためであると考察した。

1-5 基質レベルからみた呼吸の分類

Tanaka and Osakil46)が実施したイネ、コムギ、 トウモロコシ、リ〈レイショの比較にお

いて、特にダイズでは初期光合成産物呼吸および貯蔵物質呼吸のいずれもが大きかった。

ダイズにおける呼吸による多量のHC02放出は収穫部位がまだ形成されていない地上部最

大期以前にすでに認、められ、ダイズでは特にタンパク質や脂肪をまだ多量に貯蔵してい

ない段階で高い呼吸活性があることを示しており、単純に化合物の生合成の面から呼吸

を評価することには疑問が持たれる。

全呼吸に対する維持呼吸の比率は、生育時期間 148)や様々な環境要因ならびに生理的要

因により変動を受けるが印刷、植物体内の窒素合有率もその要因の一つになりうる。維

持呼吸速度と窒素合有率の聞には正の相関関係があるとする報告73.150，151)と、ないとする

報告司聞があり、相関があってもその勾配がかなり小さいことが知られている問。また、

綬では維持呼吸の占める割合が高いことが報告されているが10'山 0.152-156)、維持呼吸の中で

もイオン吸収に関わる呼吸の割合が高いことが推定されている152157h根における高いみ

かけの維持呼吸能に関してLambersl却は、生長や維持に関わっていない呼吸が働いている

ためではないかと指摘している。 Lambersl58)の言うところのAlterna tive pa thwayに基づく

シアン耐性呼吸はAlternativerespiration (以降副次呼吸と訳す)と呼ばれ、ミトコンドリ

アの電子伝達系のユビキノン以降のリン酸化を行わないために通常 1モルのグルコース

から36モルのATPが生成されるのに対し、副次呼吸による場合は12モルのATPが生成さ

れるのみであると考えられ、この機構は過剰な炭素を酸化するエネルギーオーバーフロー
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機構として考えられている1581159L

また、最大展開業のようなATPの利用が盛んで構造的な炭素骨格への炭素の利用が少

ない状況下では、呼吸系以外からの脱炭酸は少ないと考えられる刷。このような組織で

は代謝機能が追いつかなかったり、基質が不足するということはなく、特にATPの利用

速度により呼吸速度が規定されると考えられている161-16ぺ一方、展開中の若い葉のよう

に炭素骨格を急速に生合成する組織では、炭素骨格を合成する際に発生するNADHが過

剰になると考えられ、このために、解糖系やTCA回路が限害を受ける。副次呼吸にはこ

れを防ぐ役割があるのではないかと考えられている附。このような副次呼吸による電子

伝達系レベルでの調節には、この他にもミトコンドリアマトリックスのNADHレベルが

高い場合に機能する電子伝達系複合体Iのバイパス刷、 ATPが過剰に存在するときに脂肪

酸生成に共役してATPをADPにエネルギーの放出なしに転換する機能川も報告されてい

る。また、炭水化物においてもスクロースを葉の液胞内に一時的に蓄積することに伴う、

無駄なエネルギーの利用も報告されており1叫、生長呼吸以外の呼吸を単純に維持的要因

にすることには疑問が持たれる。実際、副次呼吸は根でその機能が認められているが169

171)、根の全炭水化物消費量の14-25%に過ぎないとの報告もあり問、呼吸の機能的な役割

の概念に組み込むのには問題があるとの指摘もある川)。

1-6 炭素化合物および窒素化合物の挙動と乾物生産との関係

登熟期における葉からの炭素の流れを解析するために、 Hadaet al. 173)はイネの止葉に

14C_[U]ースクロースと14Cー[U]ーグルタミンを吸収させ、その後の14Cの挙動を調査した。ス

クロースを構成する炭素は葉ではあまり代謝されず、収穫部位に運ばれそこで主にデン

プン合成に利用され、一部は収穫部位で呼吸により消費された。一方、グルタミンの構

成炭素の多くは同化葉において活発に呼吸により消費され、あるいは他の化合物に組み

込まれた後に収穫部位に転流した。このように葉のタンパク質の炭素の少なくとも一部

はイネの登熟に際して呼吸により消費されていると予想される。 Osakiand TanakaI32)は

イネにおいて登熟期に光合成により獲得された炭素が急速に収穫部位に転流されること

を観察し、収穫部位を構成する炭素の大部分が登熟期に獲得された炭素に由来している

とみなした。同様なことはコムギ174)、トウモロコシ175，問、ダイズ17乃においても報告され
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ている。一方、収穫部位を構成している窒素の多くは地上部最大期までの茎葉に蓄積さ

れたタンパク質がアミノ酸に分解されて再転流してくるものに由来している58，178・184)。以

上の点から貯蔵物質呼吸と葉におけるタンパク質代謝の聞に密接な関係があることが推

定されている18九従来はタンパク質の分解はエネルギー要求性の過程とは考えられてい

なかったが刷、 Woolhouseand J enkins酬により、その過程がエネルギー要求性であるこ

とが指摘され、実験的にも確認されている即訓)。イネ科のように子実に炭水化物を集積

する作物とマメ科のようにタンパク質、脂肪を集積する作物では葉からの炭素の流れに

も違いがあることが予想されるが、この点に関しては明らかではない。

植物は主に葉において光合成により獲得した炭素と、根により吸収した無機養分を用

いて各種化合物を合成し、植物体を構築する。一度作物体を構成した化合物は分解され

ずに安定して存在しているのではなく、分解されて葉から新規の生長部位や収穫部位に

運ばれている。これらの転流化合物は維管束系のうち特に飾管を経由して運ばれる。

飾管液の採取方法としては花房から採取する方法則、樹木の樹皮を切除して採取する

方法192.193)、茎の表皮を切除して採取する方法山}、飾管に切れ込みを入れて採取する方法

195.198)、導管液の混入をできるだけ防ぐために発育中の子実の先端から採取する方法1叫

却加制1)、アブラムシの口吻から採取する方法202)、切除した葉の葉柄から採取する方法2問、切

除した葉の葉柄をEDTA溶液に浸積して採取する方法204-20刀などが開発されている。また

ダイズの種皮中に集積する儲管液を集める方法制 2閥、 コムギの内匪乳に貯まる筒管液を

集める方法210，211)も報告されている。アブラムシの口吻から飾管液を採取する方法は宿主

特異性の問題はあるが、先端が備管内に達したアブラムシの口吻をレーザーを用いて切

断して液を採取することから最も精度が青いと考えられる。この方法は現時点ではヤナ

ギ2山口)やエンドウ2叫カミら飾管液を採取するために用いられており、同様にウンカを用い

てコムギ2日。215.216)、イネ216-222)などで実験が行われている。 WeibuIlet a1223)はこれらの方

法を比較して、 EDTAなどのキレート剤を用いた結果がアブラムシを利用する結果と良く

一致することを指摘している。

宮市管液中に合まれる化合物のうち主体をなすのは、炭素化合物ではスク ロース、 窒素

化合物ではグルタミン酸、アスパラギン酸、グルタミンおよびアスパラギンを主体とし

たアミノ酸、アマイド類である。このような特徴的な転流形態を維持するためには茎葉
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のタンパク質がアミノ酸レベルに分解されてそのまま運ばれるとは考えにくく、業中の

タンパク質がアミノ酸に分解された後、葉あるいは飾管液中で上記の転流形態に変換さ

れてから転流されているとみなすことができる。実際、 glutaminesynthetase(GS)に関す

る最近の研究によれば、 2種類あるGSの1つは官官管細胞に局在していることが示されて

おり 224山)、葉の細胞内で分解されたタンパク質がアンモニア分子となり飾管に入る直前

にグ、ルタミン酸となることが免疫学的に示されている。

タンパク質の分解物の主体を占めていると考えられるグルタミンが葉において活発に

代謝されることから173)、貯蔵物質呼吸の基質としてのタンパク質の役割に興味を持たれ

る。 Osaki巴ta1226. 227)はイネの止葉先端より14Cでラベルしたスクロース、アスパラギン、

アスパラギン酸、グルタミンおよびグ、ルタミン酸を同化させ、その挙動を追跡した結果、

スクロースを構成する炭素は同化後48時間目で約1ρが収穫部位に移行し、糖やデンプン

の合成のために用いられた。これに対し、アスパラギンを構成する炭素も約112が収穫部

位に移行したが、移行後、呼吸による消費や他の化合物への組み換えも活発に起こって

いた。また止葉における呼吸による損失はスクロース<アミノ酸<アマイドの順であっ

た。 Kold巴rup228)はコムギの穂首から種々の14C_アミノ酸を同化させた結果、収穫部位の

タンパク質への同化したアミノ酸の14Cの回収率はOsakiet alの結果226，227)と著しく異なっ

ており、イネと小麦の収穫部位のタンパク質組成に著しい差がないことから、止葉から

吸収させた場合と穏首から吸収させた場合では代謝のされ方が異なることが推定される。

このことは特にアミノ酸やアマイドの葉から収穫部位への再転流系において、葉におけ

る活発な呼吸を伴う代謝が炭素バランスを考えるうえで重要となることを示唆している。

ただ、このような転流に伴う物質代謝の研究は主にイネ科に関して行われており、前述

したマメ科の乾物生産速度の低さとの直接的な関連性についてはいまだ明らかではない。

以上のような知見をもとにして、本研究は各種作物における乾物生産の違いを呼吸代

謝の面から評価することを目的とし実施した。第2章では、各種作物の様々な生育段階

における植物体内の炭素化合物および窒素化合物の質的、量的変動を解析することによ

り、炭素と窒素の組み換えが生育に伴ってどのように進行しているかを明らかにした。

第3章では収穫部位と作物体全体の乾物増加速度と呼吸速度の関係を定量的に評価し、
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成分組成の変化と呼吸の対応関係を解析した。第4章では第2、3章で、乾物生産と呼

吸代謝の関係がイネ科作物とマメ科作物聞で大きく異なったことから、特にこの両科作

物を対象とし、呼吸を基質レベルの違いから解析して、作物体全体の炭素と窒素のバラ

ンスを制御する機能における呼吸の役割を明らかにした。
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第 2章 作物の生育に伴う炭素・窒素化合物の

再構成過程の解析

作物の生産性は通常炭素と窒素のバランスから考えられており、これまでに極めて多

数の炭素代謝、窒素代謝の研究がなされてきた。しかしながら炭素と窒素の協調的な関

係と作物の生産性を結び付けた包括的な研究はこれまでなされていない。一般に光合成

速度は葉の窒素合有率と高い相関関係にあることが知られており、このことは高い光合

成能を維持するには根からの充分な窒素吸収が維持されていなければならないことを意

味している。一方、登熟に際し、収穫部位には多量の炭素と窒素が集積する。収穫部位

に集積する炭素の大部分は登熟中に同化された炭素により占められることが知られるが

刷、一方、収穫部位に集積する窒素に関しては登熟前に茎葉に蓄積していた窒素が再転

流したもの (a)と、登熟中に吸収されたもの (b)が存在し、 aとbの比率はaの方が高

いことが知られている。このように、葉は登熟期に炭素を活発に同化すると共に、 収穫

部位に窒素を活発に供給するという相反するする2面性を持っている。つまり、光合成能

を高く保つためには葉の窒素合有率を高く保たなければならない。 一方、根により吸収

された無機態窒素は作物体内でタンパク質となり作物の生理機能を維持している。作物

体を構成する要素はC、H、Oがそのほとんどを占めているが、 HとOは水に由来し、 C

は光合成により獲得された2酸化炭素に由来する。

このように炭素と窒素は相互に密接に結び付き合っているが、本章では生育に伴う体

内の炭素化合物と窒素化合物の流れを解析し、作物の生育に伴う炭素・窒素化合物の再

構成過程の解析を行う。

2-1 登熟期における炭素・窒素化合物の再構成機構の作物間差

作物の登熟期において収穫部位の肥大のために茎葉から収穫部位に多量の無機養分が

転流する。本節ではこの過程における炭素と窒素の挙動について詳細に解析することを

目的として、実験を実施した。

18 



実験方法

l 供試作物、栽培方法および試料採取法

イネ、春播コムギ(以下コムギ)、トウモロコシ、ダイズ、パレイショを供試した。北

海道大学内問場において窒素、リン、カリウムを硫酸アンモニウム、過リン酸石灰、硫

酸カリウムでN、p，os、K，oとしてそれぞれ 100kgha-tを全層施肥した。各作物の品種、

Table 2-1 Varieti出，planting date， planting density， and plant number per hill 

Crop Variety Planting date Density Plant number 

(cm x cm) per hill 

Ricε Michikogane May27布 30x30 2 

Spring wheat Haruyutaka April28 370(grains m -2) 

Maize P3732 May23 60x30 1 

Soybean Kitamusume May23 60x20 3 

Potato Dansyakuimo ADril28 60x30 2 

*Transplanting date旧 nce

栽培法をTable2-1に示した。試料採取は各作物の栄養生長期、地上部最大期、 登熟中期、

収穫期に行い (Table2-2)、菜、茎および収穫部位(イネ、コムギでは穂、 トウモロコシ

では雌穂、ダイズでは爽実、パレイショでは塊茎)に分けた。試料は各部位とも新鮮物

で約50g採取し、直ちに液体窒素で凍結し凍結乾燥後に微粉砕して各種分析に供試した。

その他の試料は800Cで72時間通風乾燥し、秤量した。なお、ダイズ、パレイショでは枯

死葉、枯死葉柄も落下直前に採取し試料に合めた。ただし、アミノ酸およびアマイド(以

Table 2-2 Date of sampling of Experiment 2-1 

Crop Planting Vegetative Maximurr】shoot Mid-maturation Harvest 

date stage growth stage stage 

Rice 27-May 16-Jul 30-Aug 30-Aug 27-Sep 

Spring wheat 28-Apr 14-Jun 27-1un 28-1ul 6-Aug 

Maize 23-May 13-Jul 5-Aug 25-Aug 8-0ct 

Soybean 23-May 12-1ul 10-Aug 30-Aug 28-Sep 

Potato 28-Aor 21-1un 4・1ul 25-Jul 14-Sep 

下アミノ酸類と称する)および窒素函分の分析に関してはいずれの作物においても枯死

菜、葉柄は試料lと合めなかった。また、体内構成成分および窒素画分の分析においては

収穫部位をイネ、コムギではもみ殻と子実に、 トウモロコシでは穂、紬と子実に、ダイズ

では爽と子実に分けた。
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2 組成分分析

1)糖・デンプン

糖・デンプンの分析は凍結乾燥試料約200mgを精秤し、 25m!の熱80%エタノールを加

え、 3，000rpmで遠心後上澄液を集める操作を3回行い、得られた上澄液を遊離の糖画分

としこの残溢に合まれるデンプンを30m!の30%過塩素酸で分解し、 3，000印mで遠心後

上澄液を集める操作を3回行い、得られた上澄液をデンプン圏分とし、遊離の糖画分は沸

騰水中の湯せんにより濃縮した後、それぞれをアンスロン法229)でグルコースを標準とし

て定量した。

2)粗繊維

セルロース、へミセルロース、リグニンの分析は酵素法測とデタージェント法印 刷を

組み合わせてfまった。ここで中性デタージェント繊維にはセルロース、へミセルロース、

リグニンが、酸性デタージェント繊維にはセルロースとリグ、ニンが合まれるとした。ま

ず試料からタンパク質とデンプンを除くために脱脂試料O.lgにO.lMのリン酸緩衝液(pH

6.0)を5m!加え、耐熱性のa-アミラーゼであるTermamy! 120L (Novo Laboratories， 

Inc.)を10μl加えて沸騰水中に20分間浸けた。その後、0.285Mの水酸化ナトリウム

溶液を 1m!加え、液温を600Cにした後、 pH7.5のリン酸緩衝液に溶かしたプロテアーゼ

(Sigma No. P-5380)をO.5mg加え、 600Cで1時間振還した。次に0.329Mのリン酸を 1m!

加え、アミログルコシダーゼ (SigmaNo.A-9913)を30μl加え60
0

Cで1時間振還した。

このように前処理した試料に10m!の中性デタージェント溶液を加え1時間沸騰水中につ

け、この溶液を0.5gの酸洗浄セライト (KantoChemica!)を敷いたグーチルツボを用い

てろ過した。残溢は熱水 (90-1000C)で3度洗浄し、続いてアセトンで2度洗浄した。風

乾後に、 1050Cで恒量し、これを中性デタージェント繊維とした。酸性デタージェント繊

維を得るために脱脂試料0.1gに10m!の酸性デタージェント溶液 (20g cety! trimethy! 

ammonium bromideを1N硫酸中に合む溶液)を加え、 1時間沸騰水中につけた。中性デ

タージェント繊維の場合と同様にグーチルツボに集め、洗浄した後に105
0

Cで恒量し酸性

デタージェント繊維とした。この酸性デタージェント繊維に72qる硫酸溶液を滴加し、 1時
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開放置することを3回繰り返し、上記と同様に洗浄秤量し、これをリグニンとした。さら

に正確を期するためにそれぞれの画分に合まれる無機化合物の量を525"Cで5時間焼却し

て秤量し、それぞれの画分中から差し引いた。

3 )粗脂肪

粗脂肪は19の試料をソックスレー抽出器を用いてジエチルエーテルで24時間抽出し、

重量法により測定した。

4)タンパク質

タンパク質は全窒素量をケルダーノレ法で測定した後に6.25を乗じてタンパク量とした。

従来作物種により窒素量からタンパク質量を算出する時の係数を変えることもあったが

(例えばイネで5.95、コムギで5.83、ダイズで5.71233))、各種作物の各生育時期、 各器官で

の全タンパク態のアミノ酸組成が作物聞においでさえほとんど変化しないことから全体

的にタンパク質を扱う場合は一定の係数 (6.25)を乗じた方がより正確と考えられる。

5 )粗灰分

粗灰分は試料1gを525'Cで5時間以上焼却して秤量した。

6)その他の画分

その他の函分は乾物から糖、デンプン、繊維、粗脂肪、粗タンパク、粗灰分を差し引

いた残量を示す。

3. 窒素の函分

1 )画分別室素

200mgの試料を乳鉢中で80%エタノールと石英砂ですりつぶし、 24時間4'Cに放置し

た後に3，000rpmで20分間遠心分離した。この操作を3回繰り返し、得られた上澄液をエ

タノ ール函分とした。同様に別の試料を乳鉢中で 100mMのリン酸ナトリウム緩衝液

(pH7.5)と石英砂ですりつぶし、 24時間4'Cで放置した後に12，000rpmで20分間遠心分
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離した。この操作を3回繰り返し、得られた上澄液をリン酸ナトリウム緩衝液 CPB)函分

とした。このPB画分の残澄に3%(w/v) sodium dod巴cysulfat巴(SDS)溶液を加え、沸騰

水中に1時間放置して室温まで冷却後3，000rpmで20分間遠心分離した。この操作を3回

繰り返し、得られた上澄液をSDS画分とし、残漬を不溶性画分と した。エタノ ール画分

とPB画分ビーカーに移した後にそれぞれ5mlの波硫酸を加え、約1300Cのホットプレー

ト上で加温濃縮した後にケルダール分解した。残溢薗分はそのままケルダーノレ分解し、

SDS画分は全窒素から以上の画分の差し引きで決定した。エタノール画分には別に測定

した硝酸態窒素を計算で加えた。このようにして得られた各画分中エタノール画分には

無機態窒索、遊離アミノ酸、アマイド、プロラミンが合まれ、 PB闘分からエタノール函

分を差し引いた画分には可溶性タンパク質が合まれ、この画分を以降SP函分とする。

SDS画分には主に膜に結合したタンパク質が含まれ、残澄画分には細胞壁と強固に結合

したタンパク質等が合まれると考えられる。

2)アミノ酸、アマイドの画分

試料300gにサルコシンを内部標準として加えた後に80%エタノ ールを加え、 40Cで24

時開放置した後に3，000rpmで20分間遠心後、上澄液を集める操作を3回繰り返し、可溶

性画分と不溶性画分に分けた。可溶性画分は遊離アミノ酸画分として400Cで減圧乾固し、

5mlの0.02Nの塩酸に溶かしてNo.5Cの櫨紙でろ過し、アミノ酸分析機 (Hitachi 835型)

で各種アミノ酸を分析、定量した。タンパク態のアミノ酸組成は試料100mgに10m!の6N

塩酸を加え、重量素ガスで封入した後に lOSOCで24時間加水分解し、その後塩酸臭がなく

なるまで減圧乾固と脱塩水への溶解を繰り返し、最終的に0.02N塩酸に溶解し、 NO.5Cの

滅紙でろ過した後に遊離のアミノ酸と同様に各種アミノ酸を分析定量した。タンパク態

アミノ酸組成は全アミノ酸量から遊離のアミノ酸量を差し引いて決定した。なおこの操

作の過程でアスパラギンとグルタミンのアマイドは分解されてアスパラギン酸とグルタ

ミン酸になるため、それぞれのアミノ酸とアマイドが1対lで存在していると仮定して計

算した。
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結果

1 . 乾物重

収量 (gm'2)はイネで540、コムギで600、トウモロコシで780、ダイズで300、パレイ

ショで910でほぼ標準的な生育をしたと考えられた (Table2-3)。収穫期の全乾物重 (gm'

')は トウモロコシで1820と大きく、次いでイネ、コムギで1300から 1400、パレイショ

で1000、ダイズで650と小さかった。地上部最大期から収穫期にかけて茎葉重は トウモ

ロコシではやや増加し、イネ、コムギではほぼ一定であり、ダイズ、パレイショでは減

少した。

Table 2-3 Dry weight (g m勺ofeach organ at maximum shoot growth (MSG) stage and harvest 

Crop Leav白 Slems HarveslIng organs Whole plant 

MSG stage harvesl MSGstage harvest harvest MSGstage harvest 

町田 181 177 529 583 540 809 1416 

Spring wheat 171 IOt 381 497 600 646 1277 

Maize 248 223 486 702 781 738 1820 

Soybean t98 52 275 t88 302 550 655 

Polato 107 56 91 35 912 418 1003 

2 窒素合有率

葉の窒素合有率(%)は地上部最大期でコムギ、パレイショで3.8-4.1と高く、ダイズで

3.5、イネ、トウモロコシで2.1-2.3と低かったが、収穫期にはイネ科作物(イネ、コムギ、

トウモロコシ)で0.8-0.9まで低下し、ダイズ、パレイショでは1.3と比較的高く推移した

(Table 2-4)。

茎の窒素含有率は地上部最大期ではパレイショで1.6と高く、コムギで1.3とそれに次

ぎ、イネでは0.5と低かった。収穫期では、パレイショで0.8と高く、イネ科作物では0.3-

0.4と低かった。

収穫期における収穫部位の窒素合有率はダイズで6.2と特に高く、 コムギで2.0、イネ、

Table 2-4 Nitrogen content (%) of each organ at maximum shoot growthφ1SG) stage and harvest. 

Crop 
Leaves Stems Harvesting organs 

MSG stage harvest MSG stage harvest harvest 

町田
Z回 0.78 0.49 0.43 133 

Spring wheat 
3田 0.89 133 0.26 Z叩

Maize 
2II 0.88 o曲 034 1倒

Soyb国n
3.52 1.27 0.95 0.51 6.23 

包囲a
4.!l7 131 1.55 0.82 1.12 
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トウモロコシ、バレイショでは1.0-1.3と低かった。

3、窒素集積量

収穫期の窒素集積量 (gNm'2)はダイズで21と最大であり、次いでコムギ、 トウモロ

コシで13から 14、イネ、パレイショで 11と少なかった (Table2-5)。窒素の集積量は最

大期から収穫期にかけてダイズでは増加し、イネ、 トウモロコシ、パレイショでも増加

したが、わずかな増加にとどまり、その集積は小さかった。コムギ、ダイズ、バレイショ

の葉と茎の窒素集積量は登熟期聞に急速に低下した。

Table 2-5 Amount of accumulated ni甘ogen(g m") of each organ at maximum shoot growth (MSG) stage 

and harvest 

Crop Leaves Stems Harvesting organs WhoJe plant 

Mgヨ宣t8gS harvest MSG stage ha刊 e量t harvest MSG 5t8ge h皇内~
Ria 3.78 1.38 2.59 2.51 7.18 6.38 11.07 

Spring wheat 6.50 0.90 5.07 1.29 12.00 11.57 14.19 

Maize 5.63 1.96 3.30 2.39 8.12 8.93 12.47 

Soybean 6.97 0.66 2.61 0.96 18.81 9.58 20.43 

EllIaI<l 韮3亘 。1.3 j基1 o...2ll 1Il..2.l 5..ll 1.1...2呈

4 . 収穫部位への再転流率 (N-redistribution rate) と茎葉からの窒素の寄与率 (N-

contribution rate) 

茎葉に集積した窒素が地上部最大期から収穫期にかけて減少した量はコムギ、ダイズ

Table 2-6 N-redistribution rate and N-contribution rate in leaves and stems during maturation. 

Rice Soring wheat Maiz呈 Soybe畠n Pot呈12

Leaves and Stems 

N.redistribution rate 
a 

38.9 81 .1 51.2 83.1 82.2 

M.o.oa口trib!!tjoorate 3昌S z.a..a 邑自 a 品2...3 品Ji...!i

Leaves 

N-redistribution rate 
c 

63.5 86.2 65.1 90.5 83.0 

N-contribution rate d 33.4 46.8 45.1 33.5 ~ 
Stems 

N-redistribution rate • 3.1 74.6 27.6 63.4 79.6 

M_f"I"Intγihlltinn ro"lte r 唱 唱 ':l; 1 ~ 11? AR 唱 1

a: N-redistribution rate=(amount 01 nitrogen 01 leaves and stems at MSG stage -amount 01 nitrogen 01 leaves 

and stems at harvest) I (amount 01 nitrogen of leaves and stems at MSG stage) x 100 
b: N-contribution rate=(amount 01 nitrogen of leaves and stems at M白日 stage -amount 01 nitrogen of leaves 

and stems at harvest) I (amount 01 nitrogen 01 harvesting organs at harvest) x 100 
c: N-redistribution rate=(amount 01 nitrogen 01 leaves at MSG stage -amount 01 nitrogen 01 leaves 

at harve5t) I (amount 01 nitrogen 01 teave5 at MSG 5tage) x 100. 
d: N-contribution rate=(amount 01 nitrogen 01 leaves at MSG 5tage -amount 01 nitrogen 01 leave5 

at harve5t) I (amount 01 nltrogen 01 harvesting organs at harvest) x 100 
e: N-redistribution rate=(amount 01 nitrogen 01 stems at MSGstage -amount 01 nitrogen 01 stems 

at harvest) I (amount of nitrogen 01 stems at MSG 5tage) x 100. 
f: N-contribution rate=(amount 01 nitrogen 01 stem5 at MSGstage -amount 01 nitrogen 01 stems 

at harvest) I (amount 01 nitrogen 01 harve5ting organs at harve5りx100 
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で8から9gNm-2と多く、次いでトウモロコシ、パレイショで4から5gNm-2、イネで2gN

m-2と少なかった (Table2-4)。

そこで一度作物体を構成した窒素のどの程度の割合が収穫部位に収穫期までに転流し

たのかを再転流率 (N-redistributionrate)としてTable2-6に示した。再転流率は葉では

コムギ、ダイズ、パレイショで83-91%と高く、イネ、 トウモロコシでは63-64%で、茎

ではコムギ、ダイズ、パレイショで63-80%と高く、 トウモロコシで28%、イネでは3%

と低い (Table2-6)。イネ、 トウモロコシでは葉が、コムギ、ダイズ、パレイショでは葉

と茎が登熟に際して収穫部位へ移行する窒素の主要な一時的貯蔵部位と考えることがで

きる。

収穫部位を構成する窒素のどの程度の割合が地上部最大期までに茎葉に集積したかを

寄与率 (N-contributionrat巴)としてTable2-6に示した。コムギで78%、トウモロコシで

56%、ダイズ、パレイショで42-47%、イネで35%であり、みかけ上コムギ、トウモロコ

シで茎葉構成窒素が収穫部位で利用される割合が高く、イネではこの割合が低く、登熱

中に吸収した窒素の収穫部位窒素に占める割合が高かった。

5 体内構成成分の変遷

地上部最大期の葉の構成成分組成はイネ、コムギ、 トウモロコシで類似しており、セ

ルロース、へミセルロースの合有率が15-30%と高く、組タンパク質が登熱中期にかけて

特に低下し、粗繊維(セルロース、ヘミセルロース、リグニン)の割合が高まった (Fig

2-1)。ダイズとパレイショも比較的類似しており、デンプンと「その他Jの画分の割合が

イネ科の作物に比較して高かった。登熱中期にかけて粗タンパク質の割合が低下し、セ

ルロースと「その他」の因分が高まった。

茎では地上部最大期にはイネでデンプンと粗繊維の割合が高く、パレイショとトウ

モロコシで糖と粗繊維の割合が高かった。特にセルロースは地上部最大期において最低

のパレイショでも20%、ダイズでは50%を占めた。へミセルロースはパレイショで6%

と低かったが、他の作物では20%前後で、登熟中期にかけてパレイショとコムギで上昇

し、他の作物ではほとんど変化しなかった。

収穫部位の構成成分組成は地上部最大期にはイネ、コムギでは粗繊維の割合が高く、ト
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ウモロコシでは糖とデンプンが、ダイズではタンパク質とセルロースが、パレイショで

はデ、ンプンが多かった。登熱中期では夕、イズ以外の作物ではデンプンの割合が約80%で

あった。ダイズでは特にタンパク質が約30%と特に高く、粗脂肪も約20%と高かった。

6 画分別室素

葉ではいずれの作物でもエタノ ール画分は生育期間を通じて7から22%であり、その

変動は比較的小さかった (Fig.2-2)0SP画分は栄養生長期にはコムギ、ダイズ、パレイ

ショで54から 59%と高く、イネで49%、トウモロコシで38%と低かった。いずれの作

物でも生育の進行に伴って低下する傾向があった。SDS圏分は栄養生長期にはイネ、ト

ウモロコシで43%と高く、パレイショで38%、ダイズで31%であり、コムギで25%と低

かった。 SP画分と同様に生育の進行に伴って、その割合は低下した。残澄画分は栄養生

長期においてはいずれの作物でも2-7%と低かったが、生育の進行に伴ってその割合は高

まり、収穫期には 18% (トウモロコシ)-24% (イネ)と高まった。

茎では特に生育の早い段階でエタノ ール函分の割合が高く、 トウモロコシ、 ダイズ、パ

レイショでは栄養生長期で39-46%と全窒素の約112を占めた。これらの作物では生育の

進行に伴い10-18%まで低下したが、イネ、 コムギではあまり変わらなかった。SP画分の

割合は葉のそれと比較すると トウモロコシと登熱中期および収穫期のパレイショではほ

とんど同様であったが、他の作物および生育前半のパレイショでは葉より低かった。イ

ネ、コムギ、ダイズでは生育の進行に伴いやや低下する傾向を示し、 トウモロコシ、パ

レイショでは変わらなかった。 SDS画分は栄養生長期のイネでは41%と高く、コムギ

で27%であり、トウモロコシ、ダイズ、パレイシヨでは13-16%と低かった。生育の進行

に伴う変動はイネ、ダイズ、パレイショでは小さく、コムギでは低下した。一方、 トウ

モロコシでは逆にやや上昇した。残澄函分は業と同様に栄養生長期には3(トウモロコ

シ)ー129も(イネ)と低く、収穫期には 13(トウモロコシ)ー42%(ダイズ)と高まった。

収穫部伎では地上部最大期のイネ、コムギ、 トウモロコシ、ダイズでは子実以外の殻

などを合むので除くと、エタノール圏分に関してはイネ、ダイズでは登熟中期に8から13

%と低く、ハルコムギ、トウモロコシ、パレイショでは28-30%と高かった。その割合は

生育の進行に伴いパレイショで43%と高まり、トウモロコシでは279るほとんど変化せず、
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Stage !， !I， III， !V represent vegetative growth stage， maximum shoot growth 

stag巴，mid-maturationstage， and harvesting stage， respectively. 
ロ EtOH，・ SP，日 SDS，・ Residue.

コムギでは19%、イネとダイズでは3%に低下した。パレイショは栄養生長期から収穫部

位が形成されているが、この時期から生育に伴ったエタノール画分の増大が観察された。
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SP画分は登熱中期ではイネ、 コムギ、トウモロコシで22-35%と少なく、パレイショで46

%、ダイズで66%と高かった。収穫期にイネとトウモロコシはそれぞれ19%、15%に減

少し、 コムギで25%、ダイズで63%、パレイシヨで47%と変わらなかった。SDS画分は

イネ、ハルコムギで47%と高く、 トウモロコシ、ダイズで26-27%パレイショで21%と低

かった。収穫期にはイネで68'?る、ハルコムギで51%、トウモロコシで48%、ダイズで33

%、パレイショで9%となり、パレイショ以外の作物ではその存在割合が高まり、イネ科

作物でダイズ、パレイショよりもこの画分の存在割合が多い傾向が示された。残澄画分

はイネ、 トウモロコシの収穫期、パレイショの栄養生長期では約10%あったが、 他の時

期および他の作物ではいずれも 5%未満と低かった。

7 登熱中期の遊離アミノ酸組成

。

登熟中期の遊離アミノ酸類の中では各作物、各器官ともにアスパラギン駿、アスパラ

Rice 
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Fig. 2-3 Percentage of仕eeamino acids at mid-maturation stage (Total仕巴eamino acids = 100). G， 
Glycine; A， Alanin巴;V， Valine; L， Leucin巴;1， Isoleucine; S， Serine; T， Threonine; P， Proline; D， 
Aspartic acid; N， Asparagine; E， Glutarnic acid; Q， Glutamine; IζLysine; H， Histidine; R， Arginine; 
F， Phenylalanine; Y， Tyros泊e;C， Cysteine;.W， Tryptophan; M， Methionin巴;GABA， y-aminobutyric 
acid; others， Other amino acids. 
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ギン、グルタミン酸、グルタミンの占める割合が著しく高かった (Fig.2-3)。その他のア

ミノ酸ではアラニンがイネの子実、コムギ、トウモロコシの各器官、ダイズ、パレイショ

の葉に、パリンがパレイショの塊茎に、セリンがイネの茎、ダイズ、 トウモロコシの茎

と子実に、プロリンがコムギとトウモロコシの子実に、ヒスチジンがダイズの子実に、シ

ステイン(アミノ酸分析計ではシスチンの位置に検出されたが、植物体においての遊離

の存在形態はシステインと考えられる)がイネの葉に、 y-アミノ酪酸がイネの子実、コ

ムギ、ダイズ、パレイショの各器官に高く認められた。

8 登熱中期のタンパク態アミノ酸組成

各作物で葉と収穫部位で比較すると、コムギの収穫部位でグソレタミン+グルタ ミン酸

の割合が若干高いことを除くと極めて類似しており、作物聞でもよく類似していた (Fig.
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Fig. 2-4 Percentage of protein amino acids at rnid-maturation stage (Total protein amino acids = 
100). G， Glycine; A， Alanine; V， Valine; L， Leucin巴;1， Isoleucine; S， Serine; T， Threonine; P， 
Proline; B， Aspartic acid +Asparagine; Z， Glutamic acid +Glutamine; K， Lysine; H， Histidine; R， 
Arginine; F， Phenylalanine; Y， Tyrosine; M， Me出ionine;C-C， Cystine. 
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2・4)。遊離アミノ酸組成と比較すると、タンパク態アミノ酸の組成は異なっており、どの

作物でも両部位ともに各種アミノ酸が比較的均等に存在していた。

考察

l 生育に伴う化学的組成の変化

多くの作物は地上部最大期まで栄養生長を続け、光合成により獲得した炭素と根から

吸収した窒素を茎葉に集積する。茎葉に蓄積された窒素の一部は収穫部位の形成にとも

ない、収穫部位に転流するが、同時に地上部最大期以降の登熟期に獲得された炭素、窒

素も収穫部位に運ばれる。イネ、コムギ、トウモロコシ、ダイズ、サイトウ、パレイショ、

ビートを用いた研究日J叫では地上部最大期までに茎葉に集積した炭素の多くは呼吸によ

り損失され、収穫部位に再転流する割合は少ないことを示している。つまり収穫部位を

構成する炭素の多くは登熱中に同化された炭素に依存することになる。一方、窒素に関

してみると、収穫部位を構成する窒素のほとんどが、地上部最大期までは茎葉を構成して

いた窒素化合物に由来していることがイネ、ダイズ、パレイショで明らかにされている

237-問。このような登熟期における炭素と窒素の関係をより詳細に検討した。

従来、イネでは茎葉中の繊維質の化合物であるセノレロース、へミセルロース、リグニ

ンはほとんど分解されないことが報告されている234)。これらの繊維質の化合物は主に細

胞壁を構成していると考えられるが、実際、細胞壁が分解されるとの報告もある泊九 Fig.

2-1にみられるように、セルロースとへミセルロースの合有率はイネ、コムギ、トウモロ

コシで高かった。一方、ダイズとパレイショではこれらの合有率は低く、粗灰分と 「そ

の他」の割合が高かった。茎ではどの作物でもセルロースとへミセルロースの合有率は

高かった。登熟期間中に茎の重量はイネ、コムギ、 トウモロコシでむしろ増加し、ダイ

ズ、パレイショでは低下した。ダイズ、パレイショにおいてその粗成分組成の変化をみ

ると、タンパク質、糖、デンプン画分のみならず各組繊維画分も低下した。このように

ダイズ、パレイショでは登熟に際して細胞壁成分までも合めて分解が進行していること

が示された。収穫期にかけて葉の乾物重は低下していくが、業の細胞壁成分である粗繊

維画分の全体に占める割合変化が小さかったことから、細胞壁を構成する成分も分解し、
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再転流に関与していることも考えられた。

2 登熟期における茎葉から収穫部位への窒素の再転流

ダイズは他の作物と異なって、収穫期までに集積した全窒素集積量が21gNm-2と他作

物の11-14gNm-2と比較して多かった (Table2-4)。また地上部最大期以降に吸収された

窒素量の全吸収量に対する割合は他作物で10-309るであったのに対して50%に達した。収

穫部位の窒素合有率も他作物で1-2%程度であるのに対し約6%と著しく高かった。この

ようにダイズの窒素要求量は他の作物に比較して著しく大きい。

収穫期において収穫部位に集積した窒素は、地上部最大期までに茎葉に集積した窒素

の再転流皇室素と地上部最大期以降に吸収され転流されてきた窒素に分けることができる。

地上部最大期までに茎葉に集積した窒素のうち収穫部位へ再転流した割合は窒素の再転

流率で示される (Table2-6)。窒素の再転流率はコムギ、ダイズ、パレイショで高く、 イ

ネ、 トウモロコシではあまり大きな値ではなかった。また収穫部位に集積した窒素量に

占める茎葉から再転流してきた窒素のみかけの割合は窒素の寄与率で示され、コムギで

高く、 トウモロコシ、ダイズ、パレイショでそれに次ぎ、イネで低かった。イネとトウ

モロコシにおける地上部最大期の葉あるいは茎の窒素合有率は他作物と比べて低く、両

作物では茎葉が収穫部位に対して窒素のソースとしであまり強くは働いていなかったと

考えられ、このことが再転流率および寄与率が低かったことにつながっているものと考

えられた。コムギでは再転流率および寄与率のいずれも高く、収穫部位の形成にともな

い、収穫部位の窒素のソースとして茎葉の窒素が適宜供給されていたとみなされる。一

方、ダイズとパレイショでは再転流率は高いが寄与率は小さい。このことはダイズとパ

レイショのいずれも茎葉の窒素の大部分が収穫部位に供給されることを示すとともに、ダ

イズでは地上部最大期以降も窒素の吸収が著しいことから登熟期間の根の窒素吸収能が

高く維持されていたものと考えられ、収穫部位の窒素の要求量が著しく大きいと考えら

れる。パレイショではこの期間の窒素の吸収はダイズのように多くはなく、再転流率が

高く、寄与率が低いのはパレイショの栄養生長と生殖生長が同時に進行するというこの

作物の特性により導かれたものと考えられる。
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登熟期間中の薬と茎の窒素固分の変動はダイズの茎を除くといずれの作物でも小さかっ

た。このことは茎葉の窒素が収穫部位に転流するに際して、特にいずれかの画分(遊離の

窒素画分、可溶性の画分、膜画分、壁画分)が優先的に分解されて遼ばれるということは

ダイズの茎を除くと生じていないといえる (Fig.2-2)。ダイズの茎では遊離の窒素画分と

可溶性の画分の減少が著しかったが、これはダイズの子実の窒素に対する要求性が高い

ことによると考えられる。

3 . 茎葉から収穫部位への再転流過程における窒素化合物の再構成

先にも示したが窒素の吸収はダイズ以外の4作物では地上部最大期以降登熱中期にかけ

てほとんど停止したことから、少なくとも登熱中期以降に収穫部位に集積した窒素の大

半は茎葉を一度構成した窒素の再転流物とみなすことが可能である。窒素は再転流に際

してタンパク質が分解して遊離アミノ酸になり、宮市管を経由して収穫部位に運ばれ、そ

こで再度タンパク質に再合成されると考えられる。そこで、この時期の葉、茎、収穫部

位の遊離アミノ酸組成がそれぞれの部位における転流形態を反映していると考えた。イ

ネの登熟過程における遊離アミノ酸の再構成についてOsakiet al. 239)が調ベた結果では、

その変動は小さかった。

登熱中期の葉と茎に合まれる遊離アミノ酸の中で主要なものはどの作物でもアスパラ

ギン酸、アスパラギン、グルタミン酸、グルタミンであった (Fig.2-3)。茎ではダイズで

特徴的にアスパラギンが多く、アラニンがコムギとトウモロコシで、 Yーアミノ酪酸がコ

ムギ、ダイズ、パレイショで多く認められた。このようにどの作物でもアスパラギン酸、

グルタミン酸、およびそれらのアマイドが多いという特徴はあるが、作物による若干の

違いが存在した。本実験で得られたこれらの組成と同様な方法によりこれまでに報告さ

れたイネ2却)、トウモロコシ湖、ダイズ237)、パレイショ四 240)に関する結果を比較すると

よく一致しており、少なくとも登熱中の転流形態は極めて安定しているとみなされる。

一方、タンパク態のアミノ酸組成はコムギの収穫期の収穫部位においてグルタミン+

グ、ルタミン酸の割合がやや高いという違いはあるものの、器官、作物の違いによらず極

めてよく一致しており、アスパラギン+アスパラギン酸、グルタミン+グ、ノレタミン酸に

おいてアミノ酸とアマイドがタンパク質の中においてもほぼ均等に存在していると仮定
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するならば、全ての構成アミノ酸がほぼ均等に存在しているといえる (Fig.2-4)。

組織を80%エタノ ールで抽出した画分には鱗管液以外にも茎の細胞質中に合まれる遊

離アミノ酸なども合まれていると考えられる。ウンカの口吻を用いて登熱中の筒管液を

ほぼ純粋に採取したと考えられる実験217，218.220)で得られた結果は飾管液にアスパラギン

酸、アスパラギン、グ、ノレタミン酸、グルタミンが多く合まれることを示していたことか

ら本実験で得られた値もほぼ筒管液の値を代表しているものとみなされる。葉の遊離

アミノ酸組成と茎の遊離アミノ酸組成を比較すると、イネとコムギではほぼ一致してい

たのに対し、 トウモロコシ、ダイズ、パレイショではかなりの違いが存在した。茎の遊

離のアミノ酸組成が転流形態と考えられることから、葉のタンパク質が分解して転流形

態に再構成される機構には作物聞に違いがあると考えられた。

このようにタンパク態のアミノ酸組成は作物種に関らずで極めてよく一致しているの

に対し、転流形態の遊離のアミノ酸組成は異なっていた。このことはアミノ酸組成が窒

素の転流過程で大きく変動することを示している。この変化はアミノ酸の骨格となる炭

素と窒素の関係に影響を与えるものであり、かなりのエネルギーの損失をともなうと予

想される。
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2-2.炭素・窒素化合物の再構成過程に及ぼす窒素、 リン、カリウム欠乏の影響

作物の生育は様々な環境要因により大きく変化する。本節では特に各種必須元素の中

で主要な窒素、リン、カリウムの欠乏が生じている圃場において、作物体内の炭素・窒

素化合物の再構成の機構がどのような影響を受けるのかを検討した。

実験方法

l 供試作物、栽培方法および試料採取法

1988年に北海道大学における窒素 (N)、リン (p)、カリウム (K)を施与したControl

区、 -N区、 -p区、-K区からなる3要素試験区(要素欠乏区)に硫安、過燐酸石灰、硫酸

加里をN、P20，、 K
2
0としてそれぞれの区に対応させて100kgha.lの割合で全層施肥した。

なお、この3要素試験区は1914年から74年間にわたり維持されてきた褐色低地土の圏場

であり、岡島・今井241)によれば各要素欠如区における土壌溶液中の当該要素の濃度は極

めて低いことが報告されている。実験には春播コムギ(以下コムギ)、トウモロコシ、ダ

イズ、パレイショを供試した。栽培様式をTable2-7に示した。前節と同様の方法で各作

物の栄養生長期、地上部最大期、登熱中期、収穫期に試料採取を行った (Table2-7)。試

料は新鮮物を約50g採取し、 直ちに液体窒素で凍結し、凍結乾燥後に微粉砕して各種分

析に供試した。その他の試料は80'Cで72時間通風乾燥し、秤量した。

Table 2-7 Date of sampling of Experiment 2-2 

Crop Planting Vegetati'Ve Maximum sh∞t Mid.maturation Iiaロ=1

da!< s1agl: E回国h.<Jagt. s1agl: 且国 l曲目 .e ，K 

町田 27-May IιJul 3CドAug 3Cト.Aug 27-Sep 27-Sep 27-Sep 27-Sep 

Spring wheat 2B・Apr 14-Jun 27-Jun 2B・Jul 19-Aug 6-Aug ll-Aug ふAug

Maiz.e 23-May 13-Jul 5-Aug 25-Aug 8-OcI 8-OcI 8-OcI 8-OcI 

Soybean 23-May 12-Jul 10-Aug 30-Aug 24-Sep 28-Sep 21-Sep l-OcI 

&!JaJa 2&aPI: 2.J..，.hm 企1UJ 25・1UJ ]土S叩 I土stp 1土stp ~ 

2、Rubiscoの抽出

圏場レベルで採取した植物体の葉のRubisco合量を抽出するためには凍結乾燥した試料

が適していることが示された。従来Rubiscoの抽出には新鮮な葉を凍結した後直ちに抽出
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実験に供試する方法が採用されているので、予備実験で凍結乾燥した試料と凍結新鮮葉

の抽出効率を比較した。栄養生長期の完全展開葉から500mgを採取し、凍結した後その

まま抽出する試料と凍結乾燥した後に抽出する試料を用意した。抽出液として 100mM

Tris-HCl i緩衝液 (pH7.8)に1mMEDTA， lOmM  2-mercaptoethanol， lOmM  MgCl
2
， 1mM 

MIA， 10μM leup叩 tine，12.59るを合む緩衝液を抽出液として用いた。抽出液lOmlと酸

で洗った後に脱塩水で洗浄し、さらに550・Cで2時間焼却した後に冷却した石英砂を試料

に加え、氷上で乳鉢と乳棒を用い摩砕した。摩砕液を3，000gで15分間遠心分離した後に、

上澄液を採取した。残澄に同じ抽出液を5ml加えよく挽枠し問様に遠心分離して上澄液

を得る操作を2回行ない、得られた上澄液をすべて集めた後に25mlにメスアップし、こ

れより 1mlを採取し15，000gで20分間40Cで遠心分離して得られた上澄液をRubisco抽出

液とし、分析まで_500Cで保存した。

抽出液はSDSで処理した後に電気泳動し、 CBBで染色した。 RubiscoLarge subunitの

バンドをゲルから切り取り、ホルムアミドで抽出した後に、 595nmの波長でホウレンソ

ウのRubiscoで検量線を作成して定量した26由。抽出液中の可溶性タンパク質量の定量の

ためにBioRadProtein Assayを使い、 BSAで検量線を作成して定量した。

Fig. 2-5 Gel electrophoresis (SDS-PAGE) of tot泊leafproteins 
F: Frozen sample， D: Feeze dried sample. Extracted amount of leaf was same in 
both s町nple.
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Fig.2-5にイネ、コムギ、トウモロコシ、ダイズ、パレイショ、ビート、ヒマワリの凍

結試料と凍結乾燥試料のRubisco抽出効率を示した。この結果によると、いずれの作物で

も凍結乾燥試料からのRubiscoを合む可溶性タンパク質の抽出効率が高く、特にヒマワリ

で顕著であった。電気泳動パターンは明確であり、タンパク質分解酵素の関与は低いと

考えられた。以上のことからRubiscoの抽出と可溶性タンパク質の抽出には凍結乾燥試料

が適していることが示された。また、抽出液からleupeptinを除いても抽出効率は変わら

なかったが、抽出後時間を置くと特にコムギ、ヒマワリではRubiscoの分解が認められ

た。

3 窒素合有率、可溶性タンパク態窒素合有率とクロロフィル合有率の測定

全窒素と可溶性タンパク態、窒素量はセミミクロケルダーノレ法で測定した。Rubisco抽出

液に終濃度が 10%になるように trichloroaceticacidを加え、沈殿を集め、沈殿を 5%

trichloroacetic acidで洗浄して得られた沈殿を可溶性タンパク質とした。

クロロフィルは新鮮葉19を精秤し、 100m!の100%エタノールでポリトロンを用いて抽

出した。抽出液はチーズクロスを用いて滅過し、 40C、1O，000gで20分間遠心し分離し、

上澄液を集めた。クロロフィル (a+b)濃度は649nm(A
649
) と665nm(A耐)の吸光度か

らeq.2-1を用いて決定した。

クロロフイ/レ (a+b) (mgl") = 6.10 (A曲5+ 20.04 (A，臼9)) ーー巴q.2-1)

結果

1 乾物重

コムギ、トウモロコシ、パレイショでは生育を通じてControl区の全乾物重の集積が要

素欠乏区に比較して高かった (Fig.2-6)。ダイズでは他作物と比較して処理問差が比較的

小さく、生育後半では-N区での生育が最も勝り、 Control区と-p区の生育はあまり変

わらず-K区の生育がやや悪かった。ダイズ以外の作物では-N区の生育が最も劣り、コ

ムギとパレイショでは-p区と -K区の差は小さかった。トウモロコシでは-N区と -p区
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の生育が同程度に低かった。収穫期においてControl区を100としたときの各区の全重相

対値は N区ではコムギ、トウモロコシ、パレイショでは25-33と低く、ダイズで 115と

高く、 -p区ではコムギ、ダイズで85・89とやや低く、 トウモロコシ、パレイショで68-70

と低く、 -K区では -p区と同様の傾向であり、コムギ、ダイズで 85-87とやや低く、トウ

モロコシ、バレイショでは 32-47と低かった (Tabl巴2-8)。茎葉および収穫部位の相対値

は全重相対値とほぼ同様の傾向であったが、ダイズの-K区では全重相対値の 85と比較

して 117と茎葉相対値が高く、収穫部位の相対値が57と低かった。乾物重の処理問差と

比較すると乾物の収穫指数の処理問差は小さかった。

Spring wheat Maiz巴 Soybean Potato 

捌 「 zα:Kh 20田

。

/ 15田オ 15曲

.:9 

ib 
E I醐 4 I f 1醐 4 A 1【:K)J

セ〉旬コ、

O//.:' 5∞イ r" 5曲 寸 r.r v 500 

.1"，，4 
，1. 
/~ 

o./I/. ..-且 ，0・r '守
E 0'"「 -o 。 50 100 150 0 50 100 150 0 50 100 150 。 50 100 150 

Days after planting 

Fig目 2-6Effect of -N， -P， -K treatment on the accumulation of dry weight. 

o : Control， t，. : -N， 'i1 : -P，口:-K 

Table 2-8 Relative dry weight at harvest in -N，ーP，and -K treatments (control treatment = 100). 

Croo Treatment Leaves and slems harvesting organs Wholeplant H，何回Iindex 
Spring wheat Control l∞(598・) 1田{“旧) 1冊(t277) 0.47 

-N 31 28 30 0.44 

ーP 88 88 89 0.46 

ー匝 ~ 21 B1 Q量2

Maize Control 1田(925) 1曲(781) 1曲(1820) 0.52 

-N 28 40 33 0.50 
-p 58 81 70 0.50 

-K 27 38 32 0.51 

Soybean Control I田(240) 1∞(302) 1∞(658) 0.46 

-N 122 106 115 0.43 
-p 89 82 85 0.44 

-K 117 57 85 0.31 

Polato Control 1州91) l田(912) l∞(1曲3) 0.91 

-N 20 25 25 0.93 
-p 45 70 68 0.94 

-K 73 46 47 0.90 

• In Ihe par叩 thesisIhe ab同lulevalue is 51】own(gmう
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各種養分合有率の変遷2. 

リン、カリウムの合有率(%)は葉、茎のいずれにおいても当該要素の欠乏区に窒素、

ダイズの-N区では特に窒素合有率は低下しただし、おいて最も低かった (Table2-9)。

当該要収穫期にかけて低下した。各養分とも生育の前半での合有率が高く、なかった。

特にトウモロコシでは 0.97と素合有率は-N区の葉では Control区に比較して低く、

パレイショでは0.42-0.49-p区の葉ではコムギ、Control区 (2.27)の112以下であった。

-K区でダイズでは変わらなかった。トウモロコシ、とControl区の0.37-0.40より高く、

トウモロコシでやや低く、ダイズ、パレイショで高かっはControl区に比較してコムギ、

Table 2-9 Nitrogen， phosphorus， potassium content (%) of leaves and stems at 

maximum shoot growth stage 
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窒素集積のパターンはほぼ乾物のそれと類似した (Fig.2-7)。

4 収穫期における窒素、リン、カリウムの集積量

1)窒素

収穫期における全窒素集積量は-N区ではダイズでControl区とほぼ同様であり、他の

3作物ではControl区に比較して著しく小さかった (Table2-10)。トウモロコシの-K区で

は全窒素集積量が著しく小さかったが、トウモロコシの-p区および他の作物の-p、-K区

においてはControl区よりやや小さい程度であった。

2 ) リン

全リン集積量は-p区ではいずれの作物でも Control区より小さかった。 -N、K区にお

いてもダイズ以外の作物ではControl区よりも小さく、ダイズではControl区と変わらな

かった。

3 )カリウム

全カリウム集積量は-p区ではいずれの作物でも-K区でControl区よりも小さかった。-

N区ではダイズ以外の作物ではControl区よりも小さかったが、ダイズではControl区の

約2倍の値であった。 -p区ではControl区と大差なかった。

Tabke 2-10 Amount of nitrogen， phosphorus， potassium 

accumulated in plant (g m'2) at harv回し

cwp 工日alml:日I 国 E FC 

Spring wheal Control 14.4 2.85 10.6 

ーN 3.7 0.74 2.7 
.p 12.9 1.64 11.5 

d<: l.O..5 2血 品舟

Maize Control 12.8 2.14 12.0 

.N 4.1 1.32 6.1 

.p 11.0 1.57 9.8 

d<: 5..5 白血 ヲ4

Soybean Control 2t.1 1.58 7.8 
.N 21.5 1.42 14.4 

ーP 16.2 1.02 9.1 

~ J..>.Q l...1l 2.9 
Polato Control 11.2 2.01 15.4 

.N 1.9 0.74 5.5 
-p 9.1 0.92 12.7 

.K 色1 0.84 4.6 

5 窒素の利用・分配のパラメーター

Tanaka et a1.267)により定義されたeq.2-2にしたがって窒素の利用 ・分配におよぼす各種
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養分欠乏の影響を検討した (Table2-11)。

Y = N (w.p.) xNE = N (w.p.) xHI (N) /NC (h.o.) ---eq. 2-2) 

ここで、 Yは収量、 N(w.p.)は全窒素集積量、 NEは窒素利用効率、 HI(N)は窒素に関

する収穫指数、 NC(h.o.)は収穫部位の窒素合有率である。 Table2-11に示すようにHI

(N)は K区においてControl区に比較してやや小さい傾向はあるものの、処理問差は小

さかった。 NC(h.o.)はControl区と比較して、 -N区では低く、 -p区ではダイズ以外で

はやや高く、 -K区ではコムギで低く、トウモロコシでは変わらず、ダイズ、パレイショ

では高かった。 NEはコムギでは処理問差は小さく、トウモロコシではControl区と比較

して田N区で高く、ダイズでは田K区で低く、パレイショでは-N区で高く、 -p区と -K区、

特に-K区で低かった。

Table 2-11 Parameter of nitrogen utilization and distribution 

Parameter 

Crop Trealmenl NE(gDW gN -1) Hl(N) NC(h.o.)(%) 
Spring wheat Control 41.8 0.83 1.99 

-N 46.0 0.85 1.84 

ーP 41.0 0.84 2.04 

-K 52.4 0.83 1.58 

MaIze Conlrol 60.9 0.63 1.04 
.N 76.3 0.67 0.88 
-p 57.7 0.72 1.25 

-K 55.0 0.59 1.07 

Soybean Control 14.3 0.89 6.22 

ーN 14.9 0.84 5.65 
-p 15.4 0.88 5.71 

-K 11.5 0.76 6.64 

Polato Control 81.2 0.91 1.12 

ーN 115.1 0.88 0.77 
-p 70.4 0.92 1.31 

-K 52.2 0.80 1.53 

6 全窒素に占める遊離アミノ酸の割合

葉における全窒素に対する遊離アミノ態窒素の割合は、コムギの-K区、パレイショの-

N、-p区でそれぞれのControl区と比較して高かったが、その他の処理区、作物では処

理問差は小さかった (Tabl巴2-12)。茎ではトウモロコシの-p区ではControl区と比較し

て高く、コムギの-N区、ダイズの-N、-p区で低かったがその他の処理区、作物では

処理問差は小さかった。作物聞ではダイズの茎において-N区以外では15から26%とか

なり高かった。収穫部位ではトウモロコシの-N、-K区でControl区より著しく高く、ダ

イズの-K区で高〈、パレイショの-N区で低かった。作物聞では特にパレイショにおい
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て-N区以外では29からおと極めて高く、遊離のアミノ態窒素が貯蔵的役割を果たして

いた。

Table 2-12 Ratio (%) of free amino acids nitrogen to total nitrogen 

Crop Treatment Lear 皇lem Harv田tngorgans 

Spring wheat ωnlrol 4.6 4.7 9.3 

-N 5.8 1.0 9.5 

-p 4.4 6.6 11.6 

-K 12.8 3.9 8.1 

Maize Conlrol 2.1 7.9 10.3 
.N 2.4 9.7 21.2 
.p 2.5 29.7 14.5 

，K II 量量 2.u 
Soybean 白 nlrol 2.5 25.7 3.3 

-N 2.5 7.3 2.6 
.p 1.9 15.3 3.7 

ー匝 ヲ2 ZまE E.2 
Potato Conlrol 2.1 5.5 29.2 

-N 7.5 6.5 16.0 

ーP 5.1 6.8 3叫5

-K 3.8 3.2 34.9 

7 登熱中期のアミノ酸組成

遊離アミノ酸およびタンパク態アミノ酸組成は葉、収穫部位では処理の影響をほとん

ど受けなかった(Fig.2-8， 9)。茎では葉と収穫部位の場合と比較すると処理の影響がみら

れ、トウモロコシの P区ではアスパラギン酸の割合が少なく、 y-アミノ酪酸が著しく

多く、ダイズの-N区ではアスパラギンがControl区の79%と比較して約50%と少なく、

パレイショの-K区ではアスパラギン酸、グ、ノレタミン酸が減少し、それぞれのアマイドが

増加した。一方、タンパク態アミノ酸組成は部位、処理、種による違いがほとんど認め

られなかった。

8 葉のRubisco集積量

全ての作物で処理に関わらず、葉のRubisco集積量は栄養生長期から地上部最大期にか

けて最大値に達した(Fig.2-10). Rubisco集積量はコムギ、トウモロコシ、パレイショで

は-N区で最も小さく、 Control区で最も大きかった。ダイズでは-N区で最も大きく、 P

区で最も小さかった。コムギとトウモロコシではControl区と-p区の聞のRubisco集積量

の差は生育の後半により顕著となった。ダイズ以外の作物では-p区でその集積速度が他

の処理区に比較して小さかった。Control区でのRubis∞の最大の集積量はダイズ>コム
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9. 葉の全窒素にしめる Rubisco態窒素の割合

トウモロコシ、ダイズ、パレイショでは生育時期、処理による変化は小さかった (Table

2-13)。ハルコムギではControl区、 -N区、 -p区では生育時期、 処理による変化は小さかっ

たが、 -K区では栄養生長期と登熱初期に低かった。

Table 2-13 Ratio of Rubis∞-N to total-N in the leaves of spring wheat， maize， soybean， and potato 
(g Rubisco-N g.ltotal-N) 

Growth stage 

Crop Tr田町nent Vegelative MSG Early maturalion 

Spring wheat Con回 l 0.t74 0.188 0.176 

-N 0.176 0.238 0.134 
-p 0.156 0.208 0.316 

-K 0.058 0.220 0.034 

Maize 白 nlrol 0.086 0.054 0.026 

-N 0.058 0.058 α022 

-p 0.074 0.094 0.098 

-K 0.136 0.108 0.046 

Soybean Cont田! 0.234 0.296 0.246 

-N 0.128 0.336 0.290 
.p 0.092 0.320 0.240 

-K 0.172 0.330 0.242 

Potalo Control 0.186 0.288 0.294 

-N 0.t90 0.305 0.311 
-p 0.100 0.200 0.228 

-K 0.270 0.268 0.284 

MSG， maximum shoot growth stage 

1 0 . クロロフィルに対する Rubisco態窒素の比率

クロロフィルに対するRubisco合有量の比率のはコムギでは-N区と-p区ではいずれの

生育ステージにおいても Control区と大差なかったが、K区では栄養生長期と登熟初期

に極めて低かった (Table2-14)。

トウモロコシは-K区では各生育時期とも Control区より高く、 -N区では Control区と

大差なく、-p区では登熟初期にControl区より高かった。 Control区、 -N区、 -K区では生

育に伴って低下し、 P区ではほぼ一定に保たれていた。

ダイズでは栄養生長期ではControl区と-K区において-N区あるいは-p区よりも高く、

地上部最大期では Control区以外で高まった。 Control区では生育を通しでほぼ一定に保

たれていた。

パレイシヨでは栄養生長期の処理問の差は比較的小さ く、 地上部最大期にかけていず
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れの処理区でも高まった。

Table 2-14 Ratio of Rubisco-N to chlorophyll content in the leaves of spring wheat， 

maize， soybean， and potato (g Rubisco-N gChlorophyll") 

Growth stage 
Crop Trealmenl Vegetative MSG Early maluralion 
Spring wheat Control 0.73 0.69 0.61 

-N 0.74 1.07 0.67 

ーP 0.73 0.79 0.89 

-K 0.22 0.78 0.14 

Maize Conlrol 0.29 0.13 0.06 

.N 0.20 0.21 0.09 

.p 0.29 0.26 0.27 

.K 0.77 0.39 0.22 

Soybean 白川田l 1.21 1.35 1.33 

N 0.73 1.43 1.66 

-p 0.56 1.54 1.19 

-K 1.08 2.09 1.41 

Polato Conlrol 0.96 1.36 1.07 

-N 0.89 2曲 l∞ 
一P 0.61 1.23 、0.94
.K l凹 1.39 1.67 

MSG， maximum shoot growlh stage 

1 1 地上部最大期の Rubisco態窒素およびクロロフィルに対する CGRの比率

コムギのControl区と N区、トウモロコシの-N区と -K区、ダイズの-p区では各作物

での他の処理区に比較して高かった (Table2-15)。パレイショでは処理問差は小さかっ

た。 Control区ではトウモロコシ>コムギ>パレイショ>ダイズの順で高かった。

地上部最大期のクロロフィルに対する CGRの比率はコムギとパレイシヨの-N区、ト

ウモロコシの-N、長区、ダイズの-p、-K区で他の処理区よりも高かった (Tabl巴2-15)。

C区ではパレイショ>コムギ=トウモロコシ>ダイズのI1債であった。

考察

窒素の欠乏症状として全窒素に占める遊離化合物態窒素の割合が低下することが知ら

れている回.242・2叫。また窒素欠乏下では特に下位葉のタンパク質の分解、再転流が高まる

附。リン欠乏では窒素欠乏の場合とは逆に遊離態窒素の割合が高まり 242，246.247)、これは主

にアミノ酸からタンパク質への合成過程が阻害されることに起因すると報告されている

257)。カリウム欠乏においてもリン欠乏時と同様に茎葉に遊離態窒素化合物が蓄積するが
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Table 2-15 Effect of -N，ーP，and -K treatments on CGR per amount of Rubisco-N and CGR per unit amount 

of chlorophyll at the MSG stage. 

CGR per unit amounl ofRubisco・N CGR per unit amaunl ofchlorophyll 

♀盟 Trealment (gDW gRubisco・1d-1 (gDW gChlorophvl1 ・~
Spring wheat Conlrol 30.t 20.8 

-N 33.9 36.0 

-p 2t.7 17.0 

-K 22.3 17.4 

Maize Conlrol 89.5 11.2 

-N 128.0 37.4 

-p 63.0 t5.9 

-K 119.0 46.1 

Soybean Conlrol 6.2 8.4 

-N 4.5 6.4 

-p 13.2 20.2 

-K 7.4 15.4 

Potato Conlrol 22.0 29.8 

-N 36.0 55.6 

-p 21.7 26.7 

-K 12.7 17.6 

242，248，261)、この場合は転流過程の阻害と考えられている 249，250-252)

このように窒素、リン、カリウムが欠乏することにより窒素の代謝や転流が乱される

ことが知られているが、これらの要素の欠乏が作物の生産と窒素の利用・分配にいかな

る影響を与えるかについては不明な点が多い。本実験で使用した3要素試験区は実験年ま

でに74年聞にわたって窒素、リン、あるいはカリウムを施与せずに作物を栽培してきた

園場であり、岡島・今井241)の報告によれば土壌溶液中の当該要素合有率は極めて低い値

であり、長年の栽培試験の結果からもほぼ定常的な養分欠乏状態に至っていると考えら

れる。まず、炭素・窒素の利用・分配に対してこれらの要素欠乏が及ぼす影響について

検討する。

各要素欠乏区における収穫期の茎葉重と収穫部位重をControl区と比較した時の低下割

合はほぼ同様であり、結果として乾物に関する収穫指数は各作物において処理による影

響をあまり強くは受けなかった (Fig2-6， Table 2-8)。つまり乾物の分配機構は要素欠乏

の影響を強く受けないとみなされ、要素欠乏による光合成能の低下があるとしても回一'"¥

収穫部位への光合成産物の転流・分配割合はほとんど‘影響を受けていなかったと考えら

れる。

窒素に関してみると収穫期の全作物体の窒素集積量は、-N区においてダイズを除いた

各作物で少なく、特にバレイショでは極めて少ない (Fig.2-7)。一方、-p、-K区におい
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てはその窒素合有率もControl区と比較しでほぼ同じかむしろ高く、収穫期の全窒素集積

量もそれぞれの処理における乾物集積量の低下と同程度にとどまった (Table2-9)。窒素

集積は生育に対応して進行しており、圏場レベルでのリンあるいはカリウム欠乏による

窒素集積に対する阻害効果は認められなかった。

窒素の利用 ・分配のパラメーターによると、窒素利用効率 (NE)はパレイショ以外で

は処理による差は小さく、パレイショでは-N区で高まり、 K区で低下した(Tabl巴2-11)。

パレイショはその生育の特性上、栄養生長と生殖生長が平行して進行するため要素欠乏

の影響を強く受けたと考えられる。この作物では乾物重に関する収穫指数(HI(DW))が

いずれの処理区においても0.90以上と他の作物の倍近く高く (Tabl巴2-8)、光合成能の要

素欠乏による影響を収量においても強く反映したともみなされる。窒素集積量に関する

収穫指数 (HI(N))は-K区でControl区と比較してやや低下する作物も見られるが、処

理問差は小さかった (Table2-8)。収穫部位の窒素合有率 (NC(h.o.))に関しては特に傾

向としてあげられるのは-N区において小さいという点である。このようにパレイショ以

外の作物のNE、全作物でのHI(N)は比較的安定しており、要素欠乏により窒素の利用・

分配の機構は大きくは変動しなかったと考えられる。

窒素代謝に関しては、遊離アミノ酸組成は作物のみならず器官の聞で特徴的な傾向が

認められた (Fig.2-8)。特徴的な点を挙げると、 トウモロコシの葉でアラニンが、ダイズ

の茎でアスパラギンが、パレイシヨの収穫部位でアスパラギンとグルタミンのアマイド

が多く認められた。トウモロコシの茎では-p区でy アミノ酪酸が多く、ダイズの茎の-

N区でアスパラギンが少なく、パレイショでは-K区で葉のアマイドが多く、茎のアスパ

ラギン酸が少なく、 -N区でグ、/レタミン酸が多かった。全般的な傾向として、これらの組

成に対して各要素欠乏の及ぼす影響は小さかったが、同様のことはソルガムにおいても

報告されている百ペ一方、タンパク態のアミノ酸組成は処理による影響を全く受けず、作

物問、器官聞でもコムギの収穫部位においてグ、/レタミン+グソレタミン酸の割合がやや高

いことを除くと極めてよく一致していた (Fig.2-9)。

-K区の茎の窒素合有率がコムギ以外の作物で地上部最大期においてControl区の約2

倍と高かった (Table2-9)。コムギにおいては勾 K区でもカ リウム吸収量が他作物より多

く、カリウム欠乏があまり強く進行していなかったものと考えられる。そのため茎の窒

48 



素合有率もあまり高まらなかったと考えられる。 コムギ以外の作物では登熱中期の-K区

の茎に窒素の集積が見られたが、茎の全皇室素に占める遊離アミノ酸態窒素の割合、およ

び遊離アミノ酸組成は処理による変化は小さいことから窒素の代謝異常が起きたとは考

えにくい。むしろ、カリウム欠乏により作物の生育が衰えたにも関わらず、窒素集積能

があまり低下しないために生育に必要以上の窒素の集積が起こり、茎に一時的に貯蔵・集

積したものと考えられる。

Rubisco-Nの集積は乾物集積のパターンとほぼ類似しており、ダイズ以外ではControl

区で高かった。葉の全窒素に対する Rubisco-Nの比率を生育を追ってみると、地上部最

大期においてはいずれの作物でも処理間差が小さかった (Table2-13)。しかしながら、栄

養生長期においてはいずれの作物でもRubisco-Nの全窒素に対する比率はControl区に比

較して要素欠乏区で上昇あるいは低下し、一定の傾向は認められなかった。このような

生育初期における養分欠乏によるRubiscoへの窒素の投資の変化は対処的な変化とも考え

られるが、地上部最大期にかけてほぼ一定の値に収束していった。また、登熟初期にお

いてもこの比率は変動を示し、その理由のーっとしては再転流に対する養分欠乏の影響

も考えられる。いずれにしても窒素のRubisco-Nへの分配に関しでも養分欠乏による変

動は何らかの安定化作用を受けているものと考えられた。

Tabl巴2-14に示すように、葉の窒素に対するRubiscocNの比率の処理による変動に比較

して、クロロフィルに対するRubisco-Nの比率はより大きく変動した。すなわちRubisco

とクロロフィルは養分欠乏に対して同調していなかった。

乾物生産における Rubiscoの役割を評価するのにeq.2-3を導入した。

CGR = (CGR!Rubisco) x Rubisco ---eq. 2-3) 

Table 2-15に示すように、 -N区では特にトウモロコシとパレイショではCGR!Rubiscoの

値がControl区に比較して著しく高まり、窒素欠乏により減少したRubisco量を補償して

いると考えられた。ーP区ではCGR!RubiscoはコムギとトウモロコシではControl区に比

較して約30%低下したが、ダイズでは2倍に高まり、パレイショでは変化がほとんど無

かった。 K区ではハルコムギとパレイショではCGR/Rubiscoは低下し、トウモロコシで

はやや高まり、ダイズでは変化しなかった。このように乾物生産におけるRubiscoの役割

は処理により変動を示すものの、窒素の分配の機構はかなり安定な機構であると考えら
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れた。

これまでの報告によるとリン欠乏、カリウム欠乏のいずれにおいてもアマイド242，247，249，

問、アルギニン246，249，259)、特にカリウム欠乏ではプトレシン2叫といった炭素/窒素比が

低い窒素化合物などが多く集積する傾向が報告されており、窒素代謝、炭素代謝に著し

い変動が起こっていることが指摘されている。しかしながら、これらの実験は主に水耕

栽培により、極めて厳しい欠乏条件下で調査した結果であり、園場実験のように登熟ま

で育てることは不可能と考えられ、このことが本実験とは異なる結果を示したものと考

えられる。

つまり本実験のような園場レベルで認められる要素欠乏状態では当該要素集積能と乾

物生産能は著しく低下するが、窒素の分配・利用機構および窒素の代謝機構は要素欠乏

により引き起こされた収量の著しい低下を説明するほど大きく変動はしなかった。ダイ

ズは窒素固定を行うため、 -N区を例外とすれば、いずれの作物においてもこの傾向は同

様であった。従って、登熟に際して、茎葉の構成窒素化合物が分解され、茎を経て収穫

部位で再合成される過程は極端な養分欠乏条件下でないかぎり、変動するような機構で

はないと考えられた。
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2-3. 炭素・窒素化合物の再構成過程に及ぼす窒素処理の影響

窒素は作物の生産性を強く支配しており、体内の窒素合有率は施肥窒素レベルにより容

易に変化する。そこで本節では体内の窒素合有率の変動が炭素・窒素化合物の再構成過

程にどのような影響をもたらすのかを解析した。前節では、窒素欠乏処理によって炭素・

窒素化合物の再構成過程はほとんど影響されないことを示したが、本節では窒素を多量

に施与した場合の反応に重点をおいて調査した。

実験方法

供試作物、栽培方法および試料採取法

1988年に2-1節と同様な方法でイネ、春播コムギ(以下コムギ)、トウモロコシ、ダイ

ズ、パレイショを栽培した。窒素処理としてokgN ha-1 (ON区)、 100kgN ha-1 (100N区)、

300 kgN ha-1 (300N区)、 600kgN ha守1(600N区)を設け、それぞれに対応する窒素を硫安

として施与し、各区にリン、カリウムを過リン酸石灰、硫酸カリウムでP，05'K，Oとして

それぞれ 100kg ha'lの割合で全層施肥した。なお600N区は300kgN ha-1を基肥として施

用し、地上部最大期に残りの300kgN ha・1(硫安)を液肥として追肥した。播種目、試料

Table 2-16 Sampling days after sowing at each growth stage in crops 

自rowthstage 
Crop Vegetalive MSQ Mid.maturation H.rv田t

51aze stage stage Nappli回 tion(kgha-1) 。 1曲 300 600 
Ri目. 50 75 95 123 123 131 13l 
Spring wheat 47 回 81 1¥3 100 111 116 
MaI2e 51 74 94 ¥38 138 138 138 
Soybean 50 79 99 124 128 128 128 
Potalo 54 67 88 話E 盟主 121 121 

. In rice， sampling days were followed after transplanting. 

採取日をTabl巴2-16に示した。

試料採取方法は2-1節に準じた。なお、ダイズについてはアミノ酸類の他にアラントイ

ンおよびアラントイン酸(以下アラン トイン類)を分析した。アラントイン類窒素、硝酸

態窒素、アンモニア態窒素の分析に関しては登熱中期までは枯死葉、枯死葉柄は試料に

加えなかった。硝酸態窒素合有量を安藤・緒方の方法制に従い求め、ケノレダール法で求
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めた値と合わせて全窒素量とした。アンモニア態窒素は試料を脱塩水で30分間浸透抽出

した後、抽出液を3，000rpmで30分間遠心分離し、得られた上澄液を微量拡散法とフェ

ノールニトロプルシッド法を組み合わせて測定した。ダイズについては脱脂した試料を

用いアンモニアと同様に抽出した上澄液を用いてアラントイン、アラントイン酸をYang

らの方法263)で測定した。 窒素の因分に関しでも2-1節と同様に行ったが、硝画変態窒素を

エタノー/レ画分に加えて計算した。 Rubiscoの分析は2-2節に準じた。

結果

1 . 収量と収穫指数

100 N区の収量 (gm勺はイネで540、ハルコムギで600、トウモロコシで781、ダイズ

で302、パレイショで912であり、平均的な収量と比較してハルコムギで高く、他の作物

ではほぼ同様であった (Tabl巴2-17)。収穫時の全重は100N区と比較してON区ではダイ

ズ以外の作物で114-1/2と低く、ダイズではやや多かったほか、 300N区ではパレイショで

は変わらず、イネ、ハルコムギ、 トウモロコシでやや多く、ダイズでは75%も多かった。

600 N区では300N区とほぼ同様であった。

収穫指数はイネで低く、ノくレイショで高く、窒素処理によりトウモロコシのON区で

Table 2-17 Dry weighl (kg ha") of Ihe leaves， slems and grains or lubers al harvesl and harvesl index of dry 

weighl 

Crop N-appli回 tIon Leav回 aod Grains or To!al Ha何回tindex 
Q;出ha-1) stems tubers 。fdryweight 

町民 。 479 281 760 0.37 

1叩 876 540 1416 0.38 

300 964 606 1570 0.39 

“lO 927 492 1419 0.35 

Spring wheat o 211 169 380 0.44 

1∞ 677 冊。 12n 0.47 

3凹 775 688 1463 0.47 

“目 883 同7 14問 0.41 

Maize o 294 315 曲9 0.52 

1∞ 1039 781 1820 0.43 

300 1280 955 2235 0.43 

“目 1350 952 2302 0.41 

Soybean 。 434 321 755 0.43 

l叩 353 302 655 0.46 

3凹 618 529 1147 0.46 

600 回2 518 1120 0.46 

Potato 。 18 228 246 0.93 

1伺 91 912 1003 0.91 

3曲 177 855 1032 0.83 

“旧 171 867 1038 0.84 
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やや高〈、パレイショの300N、600N区で低かったが、イネ、コムギ、ダイズではほとん

ど変化しなかった。

2 生育に伴う乾物重の変遷

100N区における全乾物重の集積はイネ、トウモロコシでは収穫期まで継続したが、コ

ムギ、ダイズ、パレイショでは登熟中期で頭打ちとなった (Fig.2-11)0 ON区ではイネ、

コムギ、トウモロコシでは収穫期まで乾物集積が続いたが、他の作物では登熱中期で頭

打ちとなった。 300N区ではパレイショは登熱中期で頭打ちとなったが、他の作物では収

穫期まで全乾物重が場加した。 600N区では300N区とほぼ同様の傾向であった。
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Days after planting 

Fig. 2-11 Effect of nitrogen application on dry weigbt accumulation. 

o : Control， D. : ON，マ :300N，ロ:600N 

全乾物重はダイズ、パレイショ以外の作物では窒素施肥量の増大にともない増加した。

ダイズでは登熟中期までは処理聞で大差なく、収穫期で300N、600N区で高くなった。

バレイショではON区で常に低かったが、 100N区と 300N区の聞の差は小さかった。い

ずれの作物においても 300N区と 600N区の差は小さかった。

収穫部位はパレイショ以外の作物では地上部最大期前後から肥大を開始し、登熟中期

以降急速に集積した。パレイシヨでは栄養生長期からすでに収穫部位の肥大が開始した。

3 窒素合有率の変遷

茎葉の窒素合有率はいずれの作物においても生育に伴って低下する傾向が認められた
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Fig. 2-12 Change in the nitrogen content of巴achorgan. 

0: Control，ム :ON，マ:300N，ロ:600N 

が、イネの茎においては地上部最大期以降に0、100N区では不変で、 300、600N区では

ダイズ以外の作物では窒素施与イネ、茎に窒素を集積した (Fig.2-12)。むしろ高まり、

イネではON区と 100N区の差は小さ量が増すにつれて茎葉の窒素合有率が上昇した。

ダイズではむしろON区で100N区よりもやや高く推移した。かったが、

茎葉と比較する収穫部位の窒素合有率は窒素施与量が多い処理区で若干高かったが、
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4 窒素集積量の変遷

100N区における窒素の集積はイネでは収穫期まで窒素集積が続いたが、他の作物では

登熱中期まで継続した後頭打ちとなった (Fig.2-13)0 0 N区ではイネ、ダイズでは登熱中

期で頭打ちとなったが、 他の作物では収穫期まで重量素集積が継続した。 300N区ではイ

ネ、ダイズでは収穫期まで窒素集積が続き、コムギでは地上部最大期で、 トウモロコシ、

パレイショでは登熟中期で頭打ちとなった。 600N区ではイネ、ダイズ、パレイショでは

登熱中期に300N区より窒素集積量が高かったが、収穫期には300N区と大差なかった。

なお、 この際バレイショでは窒素の集積量が著しく減少し、降雨による流亡も考えられ

たが、その原因は明らかではない。コムギでは300N区と比較して収穫期まで高めに推移

した。 トウモロコシでは収穫期まで集積が続いた。
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300N区では、収穫期の窒素集積量は、ダイズ>イネ>トウモロコシ、コムギ、パレイ

ショの順であったが、地上部最大期においてはコムギ>ダイズ、トウモロコシ>イネ、パ

レイショの順であった。

いずれの作物においても収穫部位への窒素の集積は、地上部最大期前後から開始し、収

穫期まで継続するが、特に登熟中期以降の集積速度が大きかった。ダイズ以外の作物で

は窒素施与量の増加に伴って、収穫期に茎葉に残る窒素量が増大した。
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5 . 窒素の収穫指数

100N区における窒素の収穫指数 (HI(N))は、ダイズ、パレイショ、ハルコムギ>ト

ウモロコシ、イネの順であった (Table2-18)0 0 N区と 100N区間のHI(N)の違いは小

さく、いずれの作物でも0.05以下であった。また、 HI(N)はイネ、コムギ、トウモロコ

シでは100Nから600Nへと窒素レベルを高めるに伴い低下したが、ダイズとバレイショ

では窒素施肥量に関わらずほぼ一定であった。

Table 2-18 Harvest index of nitrogen 

Crop N appJication Harvest index of nitrogen 

(kgN ha ") 

Ri司 o 0.60 

100 0.62 

300 0.40 曲。 0.33 

Spring wheat o 0.85 

100 0.83 

3叩 0.74 冊。 0.60 

Maize 。 0.67 

100 0.63 

3凹 0.55 

“珂 0.48 

Soybean o 0.84 

1凹 0.89 

3凹 0.88 

“lO 0.86 

Potalo 。 0.89 

100 0.91 

300 0.78 

600 0.78 

6 茎葉からの収穫部位への窒素の再転流率と収穫部位への寄与率

1 )再転流率

地上部最大期から収穫期にかけて減少した茎葉の窒素量を地上部最大期の茎葉の集積

窒素量で割りその再転流率を求めると、 100N区ではコムギ、ダイズ、パレイシヨ>トウ

モロコシ>イネの順であった (Table2-19)。コムギ、トウモロコシ、パレイショはONか

ら100Nへと施肥窒素量の増加に伴って、寄与率も高まったが、イネとダイズではその変

化は小さかった。 100Nから300Nにかけてイネとパレイショでは低下し、他の作物では

変化しなかった。また、 300Nから600Nへと高まるとハルコムギとトウモロコシでも低

下した。
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2)寄与率

葉と茎に集積した窒素が地上部最大期から収穫期にかけて減少した量の収穫部位の窒

素中に占める割合(寄与率)は、 100N区ではコムギ>トウモロコシ>ダイズ、バレイショ

>イネの順であった (Table2-19)。コムギ、トウモロコシ、パレイシヨでは施肥窒素量が

ONから300Nへと高まるに伴って寄与率が高まった。イネではONから100Nにかけての

変動は小さく、それ以上の施肥により低下した。ダイズでは窒素レベルの変化にはほと

んど影響を受けなかった。ダイズとパレイショ以外の作物では300N以上の施肥により低

下した。

Table 2-19 N-redistribution rate and N-contribution rate in leaves and stem during maturation. 

Crop N application N-redistribution rate N-contribution rate 
kgha" 

Rice 。 37.6 34.3 
100 39.0 32.5 
300 
600 

Spring wheat 。 58.3 21.9 
100 81.1 76.8 
300 81.3 146.4 
600 63.2 106.1 

Maize 。
100 51.2 54.0 
300 50.2 75.6 
600 32.2 45.4 

Soybean 。 75.5 39.7 
100 83.1 40.7 
300 80.7 40.9 
600 78.8 40.5 

Potato 。 68.6 27.7 
100 82.2 46.5 
300 67.1 58.9 
600 65.4 53.5 

7. 画分別室素

葉ではSP函分とSDS画分がダイズを除いた作物ではその大半を占めており、ダイズで

はSDS函分が少なく、 SP画分と残澄画分が多かったが、処理の影響は小さかった (Fig.

2-14)。

茎ではダイズ以外の作物では全窒素に対するエタノーノレ画分の窒素割合が100N以上の

施肥により著しく高まった。ダイズは他作物と比較して低窒素レベルからエタノール固

分の窒素割合が約50%と高かった。エタノ ール画分の窒素割合が高まるに連れてイネ、

ハルコムギ、パレイショではSDS函分と残潰画分の両者が低下し、トウモロコシでは残
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遊園分が低下した。

収穫部位ではパレイショ以外の作物では窒素処理の影響はほとんど認められなかった。

パレイショでは窒素施肥量を高めるとエタノール函分の割合が高まり、 SDS蘭分の割合

が低下した。

登熱中期における遊離の各種窒素化合物の函分8 . 

登熱中期の各作物の葉、茎および収穫部位についてエタノール画分中の遊離の低分子

窒素化合物の函分として遊離アミノ酸類、アンモニア態、硝酸態、アラントイン類(ダ
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イズのみ)を分析した (Table2-20)。

葉における全窒素に対する遊離アミノ酸態窒素とアンモニア態窒素の割合は、イネで

は窒素レベルにより変化しなかった。コムギでは窒素レベノレが高まるに伴って、硝酸態

窒素の割合が上昇し、トウモロコシではアンモニア態窒素の割合が600Nで上昇した。イ

ネとトウモロコシでは全窒素に対する硝酸態窒素の割合は施肥窒素レベルに関わらず、

trace-1.1 %と低かった。コムギとパレイショでは硝酸態窒素の割合はON区と 100N区で

は0.1-2.4%と低く、300N区と 600N区では6.8-11.5%と高かった。ダイズでは硝酸態窒

素の割合は 100N区でのみ高く (9.2%)、他の窒素レベルでは trace-0.7%と低かった。

茎ではイネ、ダイズ、コムギにおいて全窒素に対する遊離アミノ酸態窒素の割合が施

肥窒素レベルが上昇するに伴って上昇し、 トウモロコシとパレイショではあまり変化し

なかった。アンモニア態窒素の割合はいずれの作物でも低かった。硝酸態窒素の割合は

イネではtrace-0.5%と極めて低く、一方コムギの300N区と 600N区ではそれぞれ28.4%

と13.5%、トウモロコシでも同様に19.3%と 11.6%、パレイシヨでは37.0%と37.8%と著

しく高く、ダイズでは100N区で12.3%と高かった。ダイズでは100N区においてアラン

トイン類窒素の割合も高かった。

収穫部位においては、イネ、コムギ、ダイズでは施肥窒素レベルが全窒素中に占める

各画分の割合におよぼす影響は小さかった。 トウモロコシでは、遊離アミノ駿態窒素お

よびアンモニア態窒素のON区での割合がそれぞれ21.2%、 6.8，}るで、他の窒素レベル区

(10.0-11.5%および2.3-3.7%)に比ベ高かった。パレイショでは、施肥窒素レベルが上昇

するに伴い遊離アミノ酸態窒素の占める割合が 16.0-39.2%と上昇した。

Table 2-20 Composition of nitrogen compounds in 80% ethanol soluble 世actionat mid-maturation stage. 
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9 登熱中期の遊離アミノ酸組成

登熟中期の葉の遊離アミノ酸組成はイネ以外の作物では施肥窒素レベルによる変動が

小さかった (Fig.2-15)。ただし、高窒素施肥区ではアスパラギンがやや高まった。イネ

では窒素レベルが高まるにつれてシステインの割合がON区の29.5%から 600N区の7.5

%に低下した。

茎では施肥窒素レベノレが上昇するのに伴ってイネとダイズではアスパラギン、パレイ

ショではアスパラギンとグルタミンの割合が上昇した。この時の変化は100N区と300N

区の間で最も著しかった。これらのアマイド、の割合の上昇に伴ってイネではグ、ノレタミン

酸、パレイショではy-アミノ酪酸の割合が低下した。収穫部位では窒素処理の影響は小

さかった。

1 0 登熱中期のタンパク態アミノ酸類組成

登熱中期におけるタンパク態のアミノ酸組成はコムギの収穫部位でグ、ノレタミン+グ、ル

タミン酸の割合がやや高いことを除くと、作物問、器官問、処理聞の差は小さかった(Fig.

2-16)。

1 1 . 葉のRubisco態窒素量の変遷

コムギ、トウモロコシ、パレイショではONでのRubisco態窒素の集積量は極めて小さ

かった (Fig.2-17)。イネにおけるON区の集積量は100Nに比べると少なかったが、地上

部最大期以降のON区と 100N区の差は小さかった。ダイズではON区と 100N区の差は小

さかったが、 300Nと600Nでは著しく増加した。 300N区と 600N区の聞のRubisco集積

量の差はいずれの作物においても無視できる程度であった。 100N区において最大の

Rubisco集積量はコムギでは栄養生長期に、他の作物では地上部最大期に得られた。

1 2 . 全窒素に対する Rubisco態窒素の割合

全窒素に対するRubisco態窒素の割合はトウモロコシでは生育を通じていずれの処理区

においても 0.10以下と低かった (Table2-21)。イネ、ダイズ、パレイショではこの値は
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0.12から0.33の聞にあり、コムギではイネ、ダイズ、パレイショより低かった。いずれ

の作物でも窒素処理の影響は明確ではなかった。

Table 2-21 Ralio of Rubisco-N 10 lolal-N in leaves (g Rubisco-N g.llola卜N)

Nitrogen application Growth slage 

Crop rale (kgN ha ・~ Vegetative MSG Md-matu日tion

町田 o 0.270 0.324 0.230 

100 0.244 0.186 0.266 

300 0.314 0.260 0.186 曲。 0.186 

Spring wheat 。 0.176 0.238 0.134 

1∞ 0.168 0.184 0.172 

3凹 0.108 0.214 0.184 

600 0.088 

Maizc 。 0.058 0.058 0.022 

100 0.082 0.054 0.026 

300 0.046 0.100 0.056 

600 0.042 

Soybean o 0.128 0.336 0.290 

100 0.230 0.296 0.224 

300 0.138 0.320 0.300 

600 0.222 

Polato o 0.190 0.305 0.311 

100 0.186 0.280 0.294 

300 0.218 0.214 0.278 

600 0.168 

1 3 . クロロフィル集積量に対する Rubisco態窒素の割合

ONのク ロロフィル集積量に対するRubisco態窒素の割合はイネとトウモロコシでは地

上部最大期まではほぼ一定であり、その後低下し、コムギ、パレイショでは地上部最大

期まで上昇し、その後低下した (Table2-22)。ダイズでは地上部最大期まで上昇しその後

ほぼ一定に保たれた。作物関でみると、特にトウモロコシで他の作物より低かった。 100N

区での割合はトウモロコシを除く各作物とも生育を通しでほぼ一定であったがトウモロ

コシでは生育に伴って低下した。 300N区ではイネとダイズでは生育に伴って上昇し、コ

ムギ、 トウモロコシ、パレイショでは生育に伴って地上部最大期まで高まった後に低下

した。 600N区での値は収穫期において300N区よりも小さかった。

1 4 . 地上部最大期のRubisco態窒素およびク ロロフィル量当たりのCGR

トウモロコシ以外ではRubisco態皇室素当たりのCGRは100N区とON区で同様であった

(Table2-23)。トウモロコシではON区で100N区のほぼ2倍の値であった。いずれの作物

でも 100Nで300Nよりも高かった。 100N区ではトウモロコシで特に高く、イネとコムギ
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Tab!e 2・22Ratio of Rubis∞-N to ch!orophyII in !eaves (g Rubisco-N g.'ch!orophyII) 

Nitrustn ahpa pl'iF且alion GrQwlh slage 

Crop rale (kgN Vegelalive MSG Early maluration 
Ri国 。 1.240 1.3tO 0.790 

100 0.960 0.710 0.900 

300 1.360 0.810 0.570 

氏旧 0.580 

Spring wheat o 0.740 1.070 0.670 

100 0.730 0.710 0.610 

300 0.450 1.010 0.720 曲。 0.410 

Maize 。 0.200 0.210 0.090 

J(旧 0.290 0.130 0.060 

3叩 0.190 0.290 0.140 

“目 0.080 

Soybean 。 0.730 1.430 1.660 

l曲 1.210 1.350 1.330 

300 0.860 1.640 1.800 曲。 0.960 

Polato o 0.890 2.αJO l∞D 
100 0.960 1.360 1.070 

3凹 1.290 1.420 1.340 曲。 0.800 

Tab!e 2-23 E仔'ectof nitrogen app!i伺 tionon CGR per unit amount of Rubisco-N and CGR per unit amount of 

ch!orophyII at the MSG stage. 

CGR per unit amounl of Rubisco.N 
Crop Treatmenl {匝)Wg .IRubisco d勺
即時 。 27.8 

100 33.6 

300 12.0 

Spring wheat 。 33.8 

100 30.1 

300 9.9 

Maize 。 128.0 

1凹 89.5 

300 41.2 

Soybean o 4.5 

100 6.2 

300 5.0 

POlato 。 36.0 

l凹 24.0 

300 14.6 

CGR per unit amount of chlorophyll 
fJ>l)内ν!!.IChlorophvll d _1) 

36.3 

24.0 

9.7 

抑

制

則

一
山

川

川

一
M

U

U
一
別
別
町

で次ぎ、パレイショ、ダイズのJI原であった。

クロロフィル当たりのCGRはイネ、コムギ、パレイショでは窒素の供給量が高まるに

つれて低下した(Tabl巴2-23)。トウモロコシでは100N区と300N区の差はなかったが、 ON

区で高かった。ダイズでは他の作物に比較して低く、処理問差は小さかった。
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考察

栄養生長期までに茎葉に蓄積されたタンパク質は、収穫部位の登熟に伴い、急速に分

解、再転流し、収穫部位に運ばれ再度タンパク質を構成する。本実験はこの過程に対し

て窒素施肥量が及ぼす影響を作物簡で比較したものである。

全乾物集積量はダイズ以外の作物ではON区で小さかった (Table2-17， Fig. 2-11)が、

100kgN ha-1以上の施肥による乾物重の増加はわずかであった。パレイショを除けば地上

部最大期以降の茎葉乾物重の減少は小さく、窒素レベルの影響も小さかった。パレイショ

では他の作物に比較してHI(DM)が著しく高く、登熟期間中に塊茎の肥大のために、茎

葉の乾物が活発に利用されたと考えられる (Tabl巴2-17)，HI (DM)がいずれの作物にお

いてもほぼ一定に保たていたことは、作物体内の窒素栄養に影響を受けにくい制御機構

が働いていることを示している。

窒素に関しては窒素レベルが300NkgNha-1までは全作物体への窒素の集積量は増加し

た (Fig.2-13)。地上部最大期までに茎葉に集積した窒素は、その後イネの高窒素区、ト

ウモロコシのON区以外では窒素処理に関わらず低下し、収穫部位に再転流した。 イネの

高窒素区では登熱中期以降強度の倒伏を起こしており、生理的にかなり異常な状態になっ

ていたと思われる。収穫部位に集積した窒素に対する茎葉の窒素の寄与率から判断する

と、イネ以外の作物では茎葉から収穫部位への窒素の再転流は多量の窒素施与により抑

制されなかった(Table2-19)。窒素レベノレを高めるにつれて茎葉の窒素の再転流率がイネ

では低下し、コムギでは上昇したことから、収穫部位を構成している窒素源は両作物で

高窒素施肥区においては異なると推定される。

HI (N)はイネ、コムギ、 トウモロコシではON、100N区で300N、600N区より低

かった。このことはこれらの作物においては多量の窒素を吸収したときには窒素の利用

あるいは窒素の分配に遅延が生じていたと考えられる。過剰な窒素により遊離のアミノ

酸類や硝酸の集積が起こることはこれまでにも報告されており 55，244刷、本実験でもイネ

とダイズの茎に遊離アミノ酸類の集積が、バレイショでは硝酸の集積が、コムギとトウ

モロコシにおいてはその両者の集積が確認された(Table2-20)。これらの低分子の窒素化

合物の茎への集積は一時的に窒素が茎に集積することを示しており、特に遊離アミノ酸
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がたまるようなイネ、コムギ、 トウモロコシの場合には葉の窒素化合物がアミノ畿に分

解されて再転流して収穫部位へ運ばれる途中で蓄積しているとみなされ、 HI(N)を低下

させた原因と考えられた。

地上部最大期以降の窒素の吸収は、収穫部位に蓄積される窒素量を説明するほど多く

はないことから、収穫部位を構成する窒素は地上部最大期以前に茎葉に一度集積された

窒素と地上部最大期以降に根から吸収された窒素の両方から構成されると考えることが

できる。葉と収穫部位の登熱中期における画分別窒素割合と遊離のアミノ酸組成は施肥

窒素レベルにより大きな変動を受けなかったことから (Figs.2-14， 15)、アミノ酸代謝自

体は基本的には窒素処理の影響を強くは受けていないと考えられる。

2-1節で認められたように、葉のタンパク質は、分解して遊離アミノ酸になり、茎を転

流し、収穫部位に逐ばれ、そこで再度タンパク質を構成する。タンパク質のアミノ酸組

成は器官、作物によらず極めて良く一致したが、遊離アミノ酸は器官間で著しく異なっ

ていた(Fig.2-15)。また遊離アミノ酸の組成とタンパク態アミノ酸の組成も著しく異なっ

ていた (Figs.2・15，16)。このことは、棄のタンパク質が分解し収穫部位のタンパク質を

構成するに際し、タンパク質を構成していたアミノ酸がそのまま運ばれるのではなく、転

流の前後において著しい骨格の再構成を起こしていることを示すものである。葉および

収穫部位における遊離アミノ酸組成がそれぞれタンパク質の分解、合成の場面での代謝

を反映していると考えると、その代謝機構は施肥窒素レベルによってはあまり変動しな

いことが示された。

そのような安定な機構が存在するにも関わらず高窒素施肥処理でHI(N)がイネ、コム

ギ、 トウモロコシでは低下したのは茎のエタノ ール画分に合まれる窒素の割合が高まる

ことによると考えられた (Table2-18)。この画分にはイネとダイズでは遊離のアミノ酸

類、パレイショでは硝酸、コムギとトウモロコシではその両者が窒素を過剰に吸収した

ときの一時的な貯蔵形態として存在した。

葉の窒素合有率は、窒素処理により大きく変動したが (Fig.2-12)、パレイショのON区

を除くといずれの作物でも窒素処理により葉の全窒素に対するRubisco-Nの割合は300N

まではあまり変動せず、この割合はかなり安定した機構により制御されていると考えら

れた (Table2-21)。しかしながら、地上部最大期に300N区にさらに300NkgNha"を追肥
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した600N区では、全窒素に対するRubisco-Nの割合は低下し、極端な量の窒素の供給は

Rubiscoの集積に対して負の影響があるものと考えられる。クロロフィルは光集光性タン

パク質の量の指標になると考えられ264)、クロロフィルも光合成の重要な指標になると考

えられる。全般的にみて、クロロフィルに対するRubiscoの比率は生育に伴って低下する

ことから、クロロフィルと Rubiscoの分解は同調していないとみなされた ((Table2-22)。

m Vltroで完全に活性化させた時のRubiscoの比活性は生育時期や窒素施与により変化

せず、 Rubiscoの活性はRubiscoactivaseによる活性化と2-carboxYlarabinitol-l-phosphate 

による不活性化により調節されているのではと考えられている刷。このような機構はin

VIVOでも機能していると考えられる。地上部最大期のCGR/Rubiscoはダイズ以外の作物

においては100N区に比ベて300N区で著しく高い (Table2-23)。乾物集積量はこれらの

処理であまり大きな違いを示さなかったことから、窒素施肥量が増大することに伴って

不活性化したRubiscoの割合が増加していることが予想される。

トウモロコシで観察されるRubisco当たりの高いCGRは、トウモロコシがC，植物に属

しているためである。また、ダイズではこの値が小さく、呼吸による損失が大きいこと

が予想される。 一方、クロロフィル当たりのCGRはイネ、コムギ、パレイショでは300N

区に比ベ100N区で優り、ダイズとトウモロコシでは差が認められなかった (Table2-23)。

このように、 Rubiscoとクロロフィルでは乾物生産に対する役割が異なっていた。

窒素の施与により葉の窒素集積量は高まるが、葉の窒素に対する Rubisco-Nの比率は

あまり変化しなかった。Rubisco当たりの乾物生産速度が窒素の施肥により低下すること

から、窒素の過剰な施肥により乾物の増加が起こらないことは明らかである。
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2-4 各種作物の発芽時における炭素・窒素化合物の再構成過程

登熟期間とは逆に発芽時には収穫部位に蓄積された貯蔵物を利用して新たに作物体を

再構成する。本節ではこの時の炭素・窒素の分解、再構成の機織を解析した。

実験方法

栽培方法

イネ、秋播コムギ(以下コムギ)、トウモロコシ、ダイズ、サイトウ、ラッカセイを供

試し、その種子を有効塩素濃度が0.01%の次亜塩素酸ナトリウム溶液で10分間殺菌した。

その後、イネ、コムギ、トウモロコシは連続適気している培養液中に1夜浸潰した後に、

ダイズ、サイトウ、ラッカセイはそのままパーミキュライトに播種した。用いた品種は

Tabl巴2-25に示した。パーミキュライトには培養液を適宜かけ、萌芽まで暗所 (2SOC)に

放置した。培養液の組成はNのみについてNH.N0
3をOと60ppmの2処理区を設定した。

後の組成は次のように統ーした。すなわち、 P(NaHlO ，) 2ppm、K (K，SO，・ KCl= 1: 

1) 30ppm、Ca(CaCl，) 50pm、Mg(MgSO.) 20ppmおよび微量要素として目、 Mn、B、

Zn、Cu、Moをそれぞれ2、0.5、0.5，0.2、0.01、0.005ppmとした。出芽後は温室内で自

然光下で生育させた。試料採取は播種時 (1期)、出芽時(II期)、栄養生長期 (III期)に

行い (Table2-25)、試料は全て凍結乾燥し、秤量後微粉砕し分析に供試した。 2-1節に従っ

て粗成分分析(粗タンパク質、粗脂肪、糖・デンプン、セルロース、へミセルロース、リ

グニン、粗灰分)、遊離およびタンパク態アミノ酸、窒素化合物の分画を行い、 2-3節に

従って、アラントイン、アンモニア態、硝酸態の分析を行った。

Table 2-25 Variety， and sampling day (days after sowing) of each crop 

Rice 
Winter wheat 
Maize 
Sovbean 
Field bean 
Peanut 

主語旦Z
Michiko箆ane
Chihokukomugi 
Pionner 3732 
Kitamusume 
Hokl也ikintoki
Nakateyutaka 
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果結

乾物重

発芽に伴い、種子重は低下し、茎葉、糠重が増加した (Fig.2-18)0 II期と III期にかけ、

ラッカセイよりもコムギ、サイトウでの乾物重の低下がトウモロコシ、ダイズ、イネ、

大きかった。 II期ではトウモロコシの根において-N区の生育が+N区を優ったことを除

くと窒素処理の影響は特に認められなかった。 III期においては子実の乾物重の低下をO

N区と 60N区で比較すると、 60N区で低下が大きかったのは、イネ、ラッカセイで、逆

トウモロコシ、ほぼ同じであったのはコムギ、ダイズ、サイトウでに小さかったのは、

あった。 一方、他部位では60N区で大きかったのはイネであり、小さかったのはハルコ

パレイショではほとんどラッカセイ、ムギとトウモロコシであり、ダイズ、サイトウ、

コムギトウモロコシではIII期においても特にON区で根重が大きく、変わらなかった。

は逆に茎葉重が大きかった。イネでは60N区で茎葉重が大きかった。他の作物では器官

聞の差に窒素処理は特に影響を及ぼしていなかった。

Peanut Field bean Soybean Maize Winter wheat Rice 
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窒素集積量2 

II期では窒素の全集積量はI期とほぼ同様であった (Fig.2-19)0 III期では60N区では

コムギとラッカセイでは窒素の集積量が減少したことから培地への窒素化合物の放出が

トウモロコシ、ダイズ、サイトウでは集積量は変化は小さかった。あったと考えられる。

栽培中に窒素が新たに集積されたのはイネのみであった。 ON区と比較して、イネ、サイ

トウモロコシの根では60N区でより多くの窒素が分配されてい
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Fig. 2-19 Successiv巴chang巴ofamount of accumulated nitrogen at germination. 

Amount of nitrogen contained in seed before germination = 100%. 

窒素含有率の変遷3 

マメ科イネ科作物では1.37-2.14と低く、発芽前の種子(l期)の釜素合有率(%)は、

ダイII期ではイネ、種子は発芽に伴って、作物では3.59-5.88と高かった (Table2-26)。

ラッカセイでは低下した。トウモロコシ、コムギ、ズ、サイトウではほとんど変わらず、

Tab!e 2-26 Successive change of nitrogen content (%) at germination 

組N.

skm血坦邸単品 ぷ凶4凪I且ωi

1.84 

1.58 4.74 

3.19 

1.40 

4.97 

3.64 

3.99 5.23 

2.76 

5.49 

3.42 

6.27 

3.34 1.:ぉ7.12 

0.79 
5.50 
3.52 

6.02 

5.07 

也ιι...LW.
1.37 

1.45 

1.79 

2.14 

1.81 

1.31 

1.75 

1.56 

0.92 

5.88 

6.44 

5.13 

3.59 

3.77 

2.22 

Jlli. 

skm血血叫瓜必Crop 

脳血
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2.19 

&姐且且lROnJ. 
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II期ではサイトウを除くと茎で根よりも窒素合有率が高く、サイトウでは逆に根で高かっ

たが、特に窒素処理の影響は認められなかった。 III期ではいずれの作物でも葉の窒素合

有率が高く、 この傾向は特に+N区において顕著であった。窒素処理の影響は幾つかの

例外を除けばいずれの部位でも +N区で高い傾向があった。

4 体内構成粗成分の変遷

I期の種子の構成成分割合からデンプンがその大半を占めるイネ科各作物とタンパク質

合量が高いマメ科各作物に分けられる。 マメ科作物はさらにデ、ンプン合量も高いサイト

ウ、粗脂肪合量が比較的高いダイズ、極めて多いラッカセイに分けることができる (Fig.

2-20)。発芽に伴い、イネ科作物、サイトウではデンプン画分が著しく減少し、イネ、 コ

ムギでは粗繊維画分の割合が高まり、 トウモロコシではベクチン様物質が多く合まれる

と考えられる「その他」の画分の割合が高まり、サイトウでIII期において糖の割合が高

まった。ダイズ、ラッカセイでは粗脂肪の画分がIII期においてほとんど消失し、ダイズ

では他の圏分の減少割合は同様であったが、ラッカセイではIII期において「その他」の

函分の割合が高まった。全般的な傾向としていずれの作物でも茎で粗タンパク質函分が

高く、
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5 . 回分別室素

1)種子

種子においてはI期のイネ科作物ではSDS函分が多く、マメ科作物ではSP函分とSDS

回分がほぼ1/2づつを占めていた (Fig.2-21)。生育の進行に伴って、イネ科作物では特

にSDS函分の割合が低下し、残澄薗分の割合が増加した。マメ科作物ではSP画分の割合

が減少し、エタノ ール画分が著しく高まった。窒素処理の影響は特に明白な傾向は認め

られなかった。

2)茎

茎ではいずれの作物でもエタノール函分が多く、 イネ、 トウモロコシでは生育の進行

に伴ってエタノ ール画分が低下したが、他の作物では変わらなかった。イネ科作物では

SDS函分が多いが、マメ科作物でもSDS画分とSP画分がほぼ同程度存在していた。窒素

処理の影響は明らかではなかった。

3 )根

いずれの作物でもII期においてはエタノール画分の占める割合が高く、生育を追って

この函分が低下し残溢画分の割合が高まった。

4)葉

葉の函分別室素組成はラッカセイ以外の作物ではほぼ同様であり、 SDS画分がその大

半を構成していた。ラッカセイではSDS薗分のほかにもエタノール函分の割合が高かっ

た。

6. 遊離の各種窒素化合物組成

転流形態の窒素化合物は、遊離アミノ酸、無機窒素化合物と考えられるので、低分子

窒素化合物のほとんどが合まれると考えられるエタノール画分における各種低分子窒素

化合物の割合を示したのがFig.2-22である。低分子窒素化合物としては、遊離アミノ酸

類、アンモニア、硝酸、アラントイン類(マメ科作物のみ分析)を求め、差し引きで残っ

た部分を「その他」とした。「その他」の函分には80%エタノ ールで可溶となるタンパク

質(プロラミン)、ペプチド等が合まれると考えられる。

イネ科作物ではI期の種子では「その他」が大半を占め、残りは遊離アミノ酸であった。
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発芽にともない、遊離アミノ酸類が高まり、アンモニア態窒素もわずかに検出された。茎

では遊離アミノ酸類が多く、イネ、トウモロコシの+N区では硝酸態窒素も検出された。

葉ではコムギでは遊離アミノ酸類が多く合まれたが、イネ、トウモロコシでは 「その他」

が大半を占めた。

マメ科作物ではI期の種子ではイネ科作物に比べて遊離のアミノ般の割合が比較的高

く、ダイズ、サイトウではアラン トイン類が存在し、ダイズではエタノ -Jレ函分を遊離

アミノ酸類とアラントイン類が占めた。発芽に伴い、遊離アミノ酸の割合が特に増大し

た。ラッカセイではアンモニア態も多く検出された。茎では遊離アミノ酸類が大半を占

め、 +N区ではダイズ、サイトウでは硝酸態窒素が検出された。葉では「その他」の函

分の割合が高いが、遊離アミノ酸も多く合まれていた。

7. 遊離アミノ酸組成

1)種子

I期の種子の遊離アミノ酸はイネではアスパラギン、グツレタミン酸が多く、コムギでは

アスパラギン、 トリプトファン、 トウモロコシではアスパラギン、プロリン、ダイズで

はアスパラギン酸、グ、ルタミン酸、アルギニン、サイトウではアスパラギン、グ、/レタミ

ン酸、アルギニン、ラッカセイではグ、ルタミン酸の割合が高かったが、いずれもその合

有量は極めて少なかった (Fig.2-23)。

II、III期の種子の遊離アミノ酸組成はイネ科作物ではタンパク態のアミノ酸組成と大

きく変わらず、生育時期による違いは小さかった。ダイズとサイトウではタンパク態の

アミノ酸組成と著しく異なり、アスパラギンが圧倒的に多く、ラッカセイではタンパク

態のアミノ酸組成と比較して、プロリン、 4-メチレングルタミンの存在が多かった。

2)茎

II期の茎の遊離アミノ酸組成はいずれの作物でもアスパラギンの割合が高かったが、特

にコムギ、トウモロコシ、ダイズでは50%以上と高かった。 III期ではイネでグ、ルタミン

の割合が低下し、トウモロコシの-N区ではアスパラギンの割合が低下してタンパク態の

アミノ酸組成に近くなった。マメ科の3作物ではアスパラギンの割合が著しく高まった。

3)根
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板の遊離アミノ酸組成は-N区においてのみ調査した。イネ科作物ではコムギは茎の遊

離アミノ酸組成と極めてよく似ていたが、イネと トウモロコシのII期においてはむしろ

種子のそれに近かった。ただし、 III期に至つては茎の組成と類似していた。マメ科作物

では茎の組成と類似していた。

4 )薬

業の遊離アミノ酸組成はコムギ、およびマメ科の作物ではアスパラギンが1(2近くを占

めていた。イネではアスパラギン酸、グ、ノレタミン、システイン、 トウモロコシではアラ

ニン、アスパラギンが多かった。窒素処理の影響は特に認められなかった。

8 タンパク態アミノ酸組成

種子のタンパク態のアミノ酸組成と葉のアミノ酸組成を比較すると、種子で若干グル

タミン+グ、ノレタミン酸の割合が高かったが、その組成は極めてよく似ていた。作物聞の

比較においてもコムギの種子のグ、ルタミン+グ、ルタミン酸の割合がやや多いことを除け
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ば作物間差は認められない。

考察

発芽時には種子中の成分が分解・転流して葉 ・茎 ・根を構成することから、 登熟期の

過程の逆の過程とみなすことができる。暗所 ・無窒素条件で発芽させれば新たに出現す

る葉・茎・根の構成成分は全て種子に由来することになる。発芽時に光合成を行わせた

り、窒素の供給量を変えることにより、葉・茎 ・板を構成する炭素・窒素化合物の種子

由来の割合を変化させることも可能と考えられる。また、ある器官のタンパク質が分解

して、転流し、他の器官でタンパク質に再構成される過程でアミノ酸組成が著しく変化

することからアミノ酸の炭素・窒素骨格は著しい組み換えを伴い、この際多量の炭素が

呼吸により消費されていると考えられるが、この過程はほとんど解明されていない。そ

こで、発芽時の単純な系について炭素・窒素化合物の再構成機構の詳細な知見を得る必

要がある。

発芽時における窒素供給の有無が窒素化合物の組成にどのような影響をおよぼすかに

ついてまず考えると、全乾物重、全窒素集積量ともにII期ではほとんど窒素処理の影響

を受けておらず、種子の貯蔵物質主体で生育が進行じていたとみなされる (Figs.2-18， 

19)0 III期の全乾物重は-N区に比較して+N区で高いのはイネのみであり、 ダイズ、サ

イトウでは変わらず、その他の作物ではむしろ低下したことから、その他の作物では窒

素施与により炭水化物の消費が同化を上回っていた。III期の全窒素量が-N区に比ベて+

N区で多くなったのはイネ、 トウモロコシ、ダイズ、サイトウでその他の作物ではほと

んど変化しなかった。なお、III期では植物体中から若干窒素が流出している作物もあり、

+N区ではみかけ上窒素吸収が無い場合でも、実際には窒素吸収は起こっていた可能性

が強い。このように、 III期における全乾物重、窒素合有量に及ぼす窒素処理の影響は、

作物lとより異なっているが、窒素合有率は葉・茎・根において+N区において-N区より

高い傾向が認められた。このように、窒素施与により窒素合有率は高まるものの、画分

別釜素割合はほとんど変化せず、アミノ酸組成は3期のトウモロコシの茎で窒素処理の影

響が認められたものの、他ではほとんど変化しなかった (Fig.2-23)。従って、以上のよ
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うに窒素処理により窒素合有率が変動することから、乾物(主に炭水化物)と窒素の量的

関係は窒素処理の影響を受けるが、皇室素の代謝過程自体はほとんど影響を受けないと考

えられた。

根から吸収された無機態窒素の中で、硝酸体窒素は茎で集積がみられるが、 II期、 III

期ともこの割合はほとんど変化しないことから、一部をたえず貯蔵しながら硝酸還元が

バランスよく進行している (Fig.2-22)。アンモニア態窒素の集積は特に認められなかっ

た。一方、 III期には+N区では茎に硝酸の集積が認められることから、窒素は種子と根

から供給され、前者はタンパク質の分解したものであり、後者は無機態窒素である。そ

こで、種子中でのタンパク質の再合成はあまり起きないと考えられることから、種子中

の遊離アミノ酸組成に及ぼす窒素処理の影響は小さいとしても、茎、葉および根では窒

素処理により遊離アミノ酸組成が大きく変動することが期待された。しかしながら、基

本的に各作物とも各栄養器官における遊離アミノ酸組成は窒素処理の影響をほとんど受

けなかった。 III期のトウモロコシの遊離アミノ酸組成では-N区でアスパラギンが少ない

が、 -N区の茎窒素合有率が1.7%と著しく低かったことから、転流窒素が枯渇していたこ

とが原因とも考えられる。なお、茎中のアミノ酸は導管、儒管中のものと、茎の細胞の

細胞質中のものが合まれ、本実験ではこれらを区別して論ずることは出来ないが、茎に

おいて、 1)アミノ酸組成への窒素施与および生育時期の影響がほとんど無いこと、 2)エ

タノ ール可溶性窒素圏分割合がタンパク質合成が主体である葉のそれと比較して数倍あ

り、葉とアミノ酸組成が異なること、 3)茎と同様に通導組織が主体と考えられる根のエ

タノール可溶性窒素割合、アミノ酸組成が茎のそれと極めて類似していたことなどから、

茎のアミノ酸組成は転流中のアミノ酸組成を強く反映していると考えられる。

以上のことから、窒素処理が硝酸態窒素以外の窒素化合物の組成におよぼす影響は小

さかったので、 -N区について各種化合物組成の作物 ・器官差および時期による変動につ

いて考察する。なお、窒素処理が各種炭素化合物の構成割合に及ぼす影響については特

に調ベなかったが、園場で登熟期について調ベた報告によると、窒素施与の影響はほと

んど認められていない。

粗成分組成および繊維成分について検討する。 I期(播種時)の種子の粗成分を各作物

問で比較すると、イネ科作物で炭水化物が圧倒的に多く、ダイズで粗タンパク質、サイ
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トウで粗タンパク質、炭水化物、および「その他」、ラッカセイで粗タンパク質、粗脂肪

が多い。 II期(出芽時)からIII期にかけて、炭水化物合有率の高いイネ科作物で炭水化

物割合が急激に低下し、ダイズ、サイトウでは組成の変化は小さく、各成分とも比較的

均等に分解され、ラッカセイでは粗脂肪が選択的に分解され、 「その他」の固分が増加し

た。しかし、ラッカセイにおいても他の粗成分割合は発芽にともない大きく変化するこ

とはなく、「その他」を粗脂肪由来と考えるならば、発芽に伴う組成の変化は小さいと言

える。以上のことは発芽により各作物の種子重は著しく減少し、イネ科作物では炭水化

物(デンプン)の減少が優先的に起こるが、マメ科作物では各成分がほぼ均等に分解され

たことを示している。 III期の葉の粗成分割合はいずれの作物でも粗繊維が多く、マメ科

作物では他に粗タンパク質と、「その他Jが多かった。根の粗成分割合は各作物とも茎の

組成に似ているが、茎よりは全般に粗繊維割合がやや高かった。

以上のように、葉・茎・根の粗成分を各作物で比較すると、イネ科作物ではマメ科作

物に比ベて、粗繊維の割合が高く、粗タンパク質割合が低かった。園場レベルでのイネ、

コムギ、トウモロコシ、ダイズの各構成成分の変動について2-1節の結果と比較してみる

と、収穫部位と種子の一致は当然であるが、登熟前後の各作物の茎葉の粗成分組成は粗

タンパク質量が発芽時のそれに比ベて低い以外はいずれの場合でも粗繊維の割合が高く

良く似ており、茎葉では発芽時から収穫期に至るまで粗成分組成がほぼ一定に保たれる

ことが示唆された。

次に皇室素化合物について検討する。発芽に伴って種子において、マメ科作物ではエタ

ノール画分の割合が著しく高まるが、イネ科作物では変わらない。種子から転流した窒

素は茎を通り葉に運ばれるが、茎と根のエタノール画分の割合は各作物とも葉に比べて

茎で高く、マメ科作物でイネ科作物より高い。園場レベルの窒素の画分の変動と比較す

ると、茎葉のエタノール画分は発芽時では高く推移しているが、登熟期においても低分

子の窒素化合物が茎で葉よりも存在する割合が高い傾向があり、この傾向は作物体の窒

素栄養状態が過剰のときにより顕著であるので、茎棄の窒素が分解し収穫部位に転流さ

れるに際して、茎に低分子の窒素が集積していると考えられ、発芽時の挙動に類似した。

種子遊離アミノ酸組成は各作物ともII期とIII期でほとんど変化しないことから、種子

のタンパク質が分解して他の器官に転流する際にたえずこの組成が保たれる機構が存在
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していると考えられる。茎においても茎の窒素合有率が低い3期のトウモロコシ以外では

II期、 III期を通してアミノ酸組成はほとんど変化しないことから、窒素が欠乏しないか

ぎり茎のアミノ酸組成も一定に保たれる機構が存在するものと考えられる。発芽に伴っ

て、種子の遊離アミノ酸組成はイネ科作物では比較的タンパク態のアミノ酸組成に近い

組成であり、アミノ酸組成の変化は小さい。 一方、マメ科作物ではタンパク態アミノ酸

組成に比べてダイズとサイトウにおいてはアスパラギン、ラッカセイにおいてはプロリ

ン、 4-メチレングルタミン酸、 4-メチレングツレタミンの割合が高まり、タンパク質が分

解・転流するに際して、著しいアミノ酸組成の変化を伴う。次にアミノ酸は茎を通して

根や葉へ転流することや、先に述ベた理由から茎の遊離アミノ酸組成は転流形態のアミ

ノ酸組成を強く反映していると考えられる。茎の遊離アミノ酸組成はイネ科作物ではア

スパラギンが著しく増加し、種子の組成と異なることから葉から茎への転流課程でアミ

ノ酸代謝が活発に行われ、マメ科作物、パレイショでは種子の組成とあまり変わらない

ことから、種子から茎にそのままの組成で流入しているものと考えられる。葉の遊離ア

ミノ酸組成はマメ科作物では茎のそれに近かったが、イネでシステイン、 トウモロコシ

ではアラニンが多く、全般に茎から葉へ転流するに際してのアミノ酸組成の変化は小さ

い。また根の遊離アミノ酸組成は茎とほぼ同様であった。

転流窒素は飾管を通って運ばれるが、飾管のアミノ酸の組成を直接調べた結果による

と、イネではアスパラギン酸、アスパラギン、グルタミン酸、グルタミン、セリン217，218)、

コムギではグ、ルタミン酸、アスパラギン酸、セリン 22司、あるいはグツレタミン210)、ダイズ

ではアスパラギン、グ、ルタミン四)が多いことが報告されている。このような組成は栽培

条件により変動すると考えられるが捌、アミノ酸類の主体を占めるのはアスパラギン酸、

アスパラギン、グルタミン酸、グ、ルタミンであると言える。発芽時の茎の遊離アミノ酸

組成もアスパラギンやグ、ルタミンが圧倒的に多いことから、一部は導管や茎の細胞質が

合まれるものの、基本的には富市管の組成を反映しているものと考えられる。コムギを除

けば登熟期に報告されている値お7・酬と本報の発芽期の値を比較してもこれら4種のアミ

ノ酸類の割合はほぼ同様であった。

以上から、発芽で種子の構成成分が分解されて栄養器官を構成する過程と登熟期に茎

薬の構成成分が分解されて収穫部位を構成する過程とを比較すると、両過程は粗成分組
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成、タンパク態アミノ酸組成、窒素の転流形態からみると同様な再構成機構が進行して

いるとみなすことができる。しかし、作物により炭素・窒素化合物の構成成分の変動が

異なることから、これらの再構成過程は作物ごとに明らかにする必要がある。しかしな

がら、イネ科作物内、マメ科作物内ではその組成は比較的似ていた。イネ科作物とマメ

科作物について各成分の特性をまとめると次のようになる。 1)種子の粗成分はイネ科作

物で炭水化物が低下するが、マメ科作物では各成分組成は変わらず、各成分とも均等に

分解され、 2)葉・茎・根の粗成分割合によるとイネ科作物で粗繊維の割合が高く、マメ

科作物で組タンパク質の割合が高く、 3)葉・茎・根の繊維成分の中で、イネ科作物では

へミセルロース、セルロースの割合が高く、マメ科作物ではセルロースの割合が高く、 4)

茎と根の遊離窒素割合はイネ科作物でマメ科作に比ベて低く、 5)種子の遊離アミノ酸組

成は種子のタンパク態アミノ酸組成と比べてイネ科作物で比較的似ており、マメ科作物

で著しく異なり、 6)茎の遊離アミノ酸組成は種子の遊離アミノ酸組成と比較してイネ科

作物で著しく異なり、マメ科作物でほぼ同じであった。このように同一科内では発芽に

伴う各器官の組成変化は極めて似ており、種子を分解 ・転流し、他の器官を再構成する

機構は、イネ科作物内、マメ科作物内の中ではほぼ同ーと考えられた。
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2-5. 要約

作物の乾物生産は吸収した養分と、体内に蓄積されている養分の再循環によって制御

されている。作物聞で比較すると、釜素当たりの乾物生産性は種により大きく異なって

いることが知られており、特にマメ科作物ではイネ科作物や根菜類に比較して、窒素当

たりの乾物生産性が低い。従来、マメ科作物の生産性の低さは収穫部位に多量のタンパ

ク質や脂肪の蓄積、および、根粒の着生のためにより多くのエネルギーを必要とするた

めであると考えられてきた。しかしながら、上記のマメ科の特性は生育ステージに関係

なく一貫しており、また栄養状態にも影響を受けないことからへエネルギー論に基づく

解析は再検討を必要とした。本研究では特に個体内の構成成分の再機成過程を呼吸代謝

に結び付けて解析するという、新たな方法で解析を試みた。本章では、各種作物を供試

し、異なる生育ステージでの体内の炭素と重量素の挙動を化合物レベルで調査することに

より、各作物の炭素・窒素化合物の再構成特性を明らかにするこ とを目的とし、以下の

結果を得た。

1 作物の登熟過程において茎葉を構成している炭素化合物と窒素化合物はそのままの形

態では移動せず、葉で一度分解再構成され、新規合成部位に再転流後さらに再構成さ

れた。

2. 作物問で比較すると、炭素 ・窒素化合物の再構成は特にマメ科作物で活発であった。

3. 炭素化合物と窒素化合物の転流形態と再構成過程に対する作物の栄養状態の影響は小

さく、この再構成の過程は安定した機構であった。

4. タンパク態アミノ酸組成は、種、生育ステージ、栄養状態によってほとんど影響を受

けず、部位聞でも類似していた。

5. これらの機構は登熟期のみならず発芽過程においても認められたことから、作物の基

本的な生理機構の一つであると考えられた。

6 タンパク態アミノ駿と遊離アミノ酸の組成が著しく異なることから、特に窒素化合物

の再構成に伴い大幅な炭素化合物と窒素化合物の組み換えが進行していた。
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第3章 乾物生産と呼吸の関係の作物間比較

第2章から明らかになったように、作物はその生育過程において構成化合物を組み換え

つつ、新規部位を生長させる。炭素・窒素化合物の再構成には作物間差が存在し、特に

窒素化合物の再転流に伴い、著しい組み換えが認められた。マメ科作物では転流形態の

アミノ酸組成の炭素/窒素比が低いことから、茎葉において一度窒素化合物から炭素分

子が脱炭酸していることが推定された。この過程が植物の呼吸代謝、ひいては乾物生産

性と結び付いていることが予想される。そこで第3章では、各種作物の呼吸代謝につい

て乾物生産性と結び付けた解析を行う。 Osakiet a1.2)は各種の作物の乾物生産性を窒素の

吸収量をベースにして比較した結果、マメ科作物においてイネ科作物に比較して生産性

が低いことを明らかにした。この傾向は生育ステージを通して変わらず、またマメ科作

物において根粒菌の着生の有無の影響を受けなかった。従来、マメ科作物における乾物

生産性の低さは、窒素固定に要するエネルギーと収穫部位にタンパク質、脂肪を高合有

率で蓄積するためにその合成に要するエネルギーが多いことによると考えられてきたが

刷、この概念からはOsakiet al. 2)の見出した結論は説明できない。そこで、第3章では生

合成が活発に行われる収穫部位の呼吸と乾物増加量および構成化合物の構成割合を詳細

に調査することにより、エネルギー論的に収穫部位の呼吸量が説明されるか否かを検証

し、続いて栄養生長期、収穫期の作物体全体についても調査した。

3-1. 各種作物の収穫部位の生長効率

収穫部位を構成する成分はおおまかにタンパク質、脂肪、炭水化物に分類されるが、そ

れぞれの存在割合は種により大幅に異なっている。そこで、本節では生化学的な生合成

過程から予測されるエネルギー必要量と実際の呼吸による炭素の放出量を比較した。

実験方法

1 . 栽培方法
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Table 3-1 Outline of the growth conditions. 

Crop Variety Dale ofplanting Planting space for hil1 Planting density 

(cm x cm) 田rhill

Rice Michikogane 25 Apr (24 May)・1991 30 x 15 z 
Winler wheat Chihokukomugi 8 Sep 1988 20 250 grains m _2 

Barley Ryoufuu 11 May 1991 30 300 grains m ・2

00¥ Zenshin 11 May 1991 30 300 grains m .2 

MaI2e Pioneer 3732 16 May 1989 20 x 30 l 

Sorghum 403 16 May 1989 60 80 grains m .2 

Soybean Kitamu5ume 14 May 1991 30x30 3 

Field bean Hokkaikintoki 14 May 1991 40x30 2 

Lupin Kievsk..ij mutant 14 May 1991 30x30 z 
P回 Sanjunichi-kin山 ayaendou 14 May 1991 30x30 2 

Aduzki bean Benidainagon 14 May 1991 30x30 z 
Chick pea lCPL316 21 May 1991 30x30 

Peanul Nakateyutaka 10 May (1 June)・1991 40x30 

Po¥alo Dansyakuimo 7 May 1991 50x20 

Sunf10wer Hokuren 8 May 1991 4Ox3D 

Saff10wer Togenashi 9 May 1991 30x20 

Fl四 Reina 9 May 1991 30x20 

Rape Andor 9 May 1991 30x20 

臼storbean Akabahima 10 May 1991 6Ox40 

Cotton Dwarf 10 May 1991 30x20 

• Dat巴oftransplanting.

実験は1989年と 1991年に行った。 1989年には秋播コムギ(以下コムギ、播種は1988

年)、トウモロコシ、ソノレガムを供試し、 1991年にはイネ、オオムギ、エンバク、ダイズ、

サイトウ、ノレーピン、エンドウ、アズキ、ヒヨコマメ、ラッカセイ、パレイショ、ヒマ

ワリ、ベニバナ、アマ、ナタネ、ヒマ、ワタを供試した。品種、播種目、裁植様式はTable

3-1に示した。窒素、リン、カリウムを硫安、過石、硫加でN、P20S、K20としてそれぞ

れ100kgha-1を全層施肥した。開花後の収穫部位を4から 5日毎にサンプリングした。

2 呼吸の測定

収穫部位はイネ、コムギ、オオムギ、エンバク、ソルガムでは穂、ダイズ、サイトウ、

/レーピン、エンドウ、アズキ、ヒヨコマメ、ラッカセイでは爽、トウモロコシは種子、ヒ

マワリは花床と種子、ベニバナ、アマ、ナタネ、ワタは果実、バレイショは塊茎を用い

た。呼吸はそれぞれの収穫部位に適した大きさのチャンパーの中で、暗所で偏差型赤外

ガス分析計 (1989年は目立ー堀場のModelEIA-2、1991年はLi-corのLI-6200)で呼吸速

度を通気法で測定した142)0 1989年には呼吸速度を昼の12時と夜の0時に測定し、生育を

追って比較したが、一定温度当りでは差が認められなかったので、値は平均値で示しで

ある。呼吸速度は測定日の平均気温における速度にQlO=2として換算した。温度は熱電
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対で測定した。

呼吸速度の測定に当り、 1989年の各作物および1991年のパレイショ、ヒマワリ、ベニ

バナ、ヒマはカミソリあるいは鋭利な鉄を用いて植物体より切断した。パレイショとラッ

カセイに関しては土域より採取後水道水で丁寧に洗浄した。1991年の呼吸の測定は携帯

用の赤外ガス分析計でパレイショ、ヒマワリ、ベニバナ、ヒマ以外の作物では植物体か

ら切断せずに直接呼吸速度を測定した。植物体から収穫部位を切除した場合の呼吸に対

する影響はイネ科作物では観察されなかったが、マメ科作物では切除後30秒以内に約2

倍に高まることが観察された(資料省略)。

3 . 粗成分分析

粗タンパク質、粗脂肪、粗灰分の分析は各作物について登熟後期に行った。炭素と熱

量の分析を 1989年に登熟初期 (stage1)、登熱中期 (stage2)、登熟後期 (stage3)に行っ

た。各成分の分析方法は2-1節に準じる。炭水化物の合有割合は全体から粗タンパク質、

粗脂肪、粗灰分の割合を差し引いた割合で表した。炭素合有率はC川コーダー (柳本製

作所 Mod巴1MT-500)を用い、馬尿酸を標準として決定した。熱量はカロリーメーター

(小川精器 ModelOSK-150)を用い、安息香酸を標準として決定した。

結果

1 . 相対生長速度

収穫部位の相対成長速度 (gg-' day')は3つのタイプに分類された (Figs.3-1a， b， c)。

1つ目のタイプは最初低く、その後急速に高まり、生育の後半にかけて次第に低下する。

第lのタイプに合まれるのは、イネ、 コムギ、オオムギ、トウモロコシ、ソルガム、 ダイ

ズ、ナタネ、パレイショ、ヒマワリ、ベニバナである。 2つ目のタイプは最初から高く、

次第に低下していくもので、エンドウ、ヒヨコマメ、ラッカセイ、ヒマ、アマ、ワタが

これに含まれる。 3番目のタイプは生育の初期に低く、次第に高まり、その後一定となる

ものでエンバク、サイトウ、ルーピン、アズキが合まれる。

相対生長速度の最大値はイネ、コムギ、オオムギ、エンパ夕、ソルガム、ダイズ、サ
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イトウ、ルーピン、パレイショ、ベニバナ、ヒマ、アマ、ワタで0.05-0.10の聞であった。

トウモロコシ、アズキ、ラッカセイ、ナタネでは0.10-0.20の聞であり、エンドウとヒヨ

コマメでは0.20-0.30の聞であった。

2. 呼吸速度

いずれの作物でも呼吸速度 (gg" day-')は初期に高く、生育を追って次第に低下した

(Figs. 3-1a， b， c)。最大値はトウモロコシ、サイトウ、エンドウ、アズキ、ラッカセイ、ナ

タネ、ヒマ、ヒマワリ、ベニバナで0.05から0.10であり、トウモロコシ以外のイネ科作

物、ダイズ、ルーピン、ヒヨコマメ、アマ、ワタでは0.01-0.05の範囲であり、パレイショ

では0.01以下であった。

3 生長効率

生長効率 (GE)は以下のように定義される。

GE，=RGR/ (RGR + Resp) ---eq. 3-1) 

GE
2 
= I RGR/ (I RGR + I Resp) ーー巴q.3-2)

ここでRGRは相対生長速度、 Respは呼吸速度を示す。 IRGRとIRespはそれぞれ登

熟開始期からのRGRとRespの積算値である。つまり、 IRGRは登熟期間の乾物の集

積量に相当する。作物に集積した各種成分と生長効率を対応するときには巴q.3-2で示さ

れる生長効率を用いた方がより適切であると考えられる。 Figs.3-1a， b， Cで示されるよう

にGE，とGE
2
の違いは生育の初期と終期を除けばほとんど変わらないことからGE2を用

いて考察を行う。

ヒヨコマメ、ラッカセイ、ベニバナを除いた各作物ではGE
2
は生育に伴って次第に高

まり、イネ科作物では0.75-0.85で一定となり、マメ科作物、ワ夕、パレイショでは0.80-

0.90で一定となり、ナタネでは0.70、ヒマワリとアマでは0.50、ヒマでは0.30で一定と

なった。ベニバナでは開花期以降GE
2
は低下し、生育の後半では負の値となったが、こ

れは果実の乾物重が次第に低下したためである。
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4. 粗成分組成

イネ科作物とワタでは粗タンパク質は9-13%であり、粗脂肪は5%以下であった(Table

3-2)。マメ科作物では粗タンパク質はイネ科作物の2-3倍の多さであり、粗脂肪はダイズ

とラッカセイでそれぞれ20%と30%と高かったことを除くと5%以下であった。 その他

の作物では粗タンパク質の合有量は10-20%であり、粗脂肪の合有量はヒマワリとヒマで

約40%、ベニバナ、アマ、ナタネで20%、ワタで3%、パレイショで0.1'1らであった。

いずれの作物でも粗灰分の合有量は5%以下であった。炭水化物の合有量は100%から

の差し引きで示されるので、イネ科作物、パレイシヨ、ワタでは80-90%、ベニバナとダ

イズとラッカセイを除いたマメ科作物では65-80%、ダイズ、ラッカセイ、ヒマワリ、ア

マ、ナタネ、 ヒマでは40-65%であった。

Table 3-2 Composition (%) of chemi回 1component in the harvesting organs at harvest 

Crop Protein Lipid Carbohydrate Ash 

Rice 105 2.2 82.8 4.5 

Winler wheat lt3 1.7 82.2 4.8 

Barley 13.2 3.5 81.3 2.0 

0 .. 12.5 4.7 80.3 2.5 

Maize 10.2 4.1 84.2 1.5 

Sorghum 8.8 3.5 84.9 2.8 

Soybean 31.4 20.1 44.4 4.1 

Field bean 19.2 2.4 75.5 2.9 

Lupin 25.1 4.1 67.4 3.4 

P曲 23.3 1.5 72.3 2.9 

Aduzki bean 21.6 1.3 74.7 2.4 

Chick戸a 17.3 5.1 75.0 2.6 

Peanut 19.3 30.4 48.4 1.9 

Potato 10.1 0.1 87.t 2.7 

$unflower 13.4 41.9 41.4 3.3 

Safflower 15.7 16.3 65.2 2.8 

円四 18.8 22.0 56.4 2.8 

Rape 20.0 22.8 52.4 4.8 

Castor bean 19.0 37.4 39.9 3.7 

CoUon 13.9 2.9 79.8 3.4 

5 . 炭素合有率

生育を通じてイネ科作物の収穫部位の炭素合有率(%)は42ーのであった (Table3-3)。

ただし、イネ科作物の中でイネとコムギは比較的低かった。マメ科作物ではサイトウと

ルーピンでは44-46であり、ダイズでは登熟の初期には45であったが、登熱中期から終

期にかけて48に高まった。ヒマワリでは炭素合有率が56-57と最も高かった。パレイシヨ

では生育を通じて41であった。
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熱量6 

イネ科作物では収穫部位の熱量 (Jkg-1)は生育を通じて17.6-18.1であった (Table3-3)。

マメ科作物ではダイズでは18.5から21.0に高まり、サイトウ (17ふ18.1)、ノレーピン (18.7-

ヒマワリでは登熟初期から極めて高く (24.8)、19.1)では生育を通して変わらなかった。

パレイショでは生育を通じて16.8と最も登熟の進行に伴ってさらに26.9まで高まった。

低かった。

炭素合有率と熱量の聞には

--eq. 3-3) (r2 = 0.920**) HC = 0.5813 x C -1.745 

Cは炭素合有率(%)である。ここでHCは熱量(Jkg'l)、の関係が認められた。

Table 3-3 Total carbon content and heat of combustion in the harvesting organs at growth 

stage !， II， and III 

Crop Heal of combustion 

立盗斗
17.65 

17.54 

17.56 

17.48 

17.38 

17.33 

18.15 

18.18 

18.20 

18.00 

18.03 

18.12 

18.39 

20.19 

21.06 

17.95 

17.86 

17.76 

18.65 

18.89 

19.13 

24.69 

27.00 

26.92 

16.95 

16.91 

16.82 

Tota1 carbon 

(%) 

42.8 

43.1 

43.0 

41.8 

42.3 

43.6 

43.2 

45.5 

45.0 

44.8 

44.0 

44.6 

44.9 

48.1 

48.3 

43.5 

43.5 

43.5 

45.3 

45.9 

45.8 

56.4 

57.3 

56.7 

40.7 

40.9 

40.7 

Date 

22.Aug 

l-Sep 

13-Sep 

27-Jun 

l1-Ju1 

22-Ju1 

28-Aug 

13・Sep

28-Sep 

26-Aug 

l1-Sep 

21-Sep 

16-Aug 

26-Aug 

S-5ep 
31-Jul 

5・Aug

10-Aug 

3-Aug 

13-Aug 

24-Aug 

19-Aug 

27・Aug

6-Sep 

18-Jul 

23-Jul 

圭坐亙

Growth stage 

I

H
皿

I

H
皿

I

H
凹

I

H
皿

I

H

m

I

H

m

I

H
皿

I

H

E

I

H
皿

Ri田

Winler wheat 

Lupin 

Sunflower 

Field bean 

Sorghum 

Soybean 

Potato 

Maize 

察考

圏場で育てた20種の作物の収穫部位の呼吸速度と乾物重の変遷から生長効率を算出し

た。収穫部位を植物体から切り離したときに、収穫部位の呼吸速度がマメ科作物では2倍

92 



程度に高まることが観察されたことから(資料省略)、可能な限り着生状態で携帯型の赤

外線ガス分析機を用いて呼吸速度を測定した。 1976年のHarveyの報告別)によれば、エ

ンドウの爽には高濃度のガス状の2酸化炭素が合まれていることが報告されている。これ

によれば通常の大気中の2酸化炭素濃度の10-150倍の2酸化炭素が合まれていることか

ら、マメ科作物で収穫部位を切断したときに認められた急速な2酸化炭素の放出はこのこ

とが関与していたものと予想される。パレイシヨ、ヒマワリ、ベニバナ、ヒマでは切断

の影響は確認されず、これらの作物に関しては収穫部位を切断して得た結果を利用した。

栄養生長期の全作物体を用いてその炭素バランスから生長呼吸と維持呼吸に関して行

われた様々な研究が報告されているが印}、収穫部位の生長効率に関しての研究は少ない。

これまで、化学組成が生長効率あるいは生長呼吸を決定していると考えられており 14日、

収穫部位は作物によりその化学組成が多岐にわたることからその生長効率には興味が持

たれる。これまでに報告されている収穫部位の生長効率はコムギとオオムギで70-80%87

胸、ワタで60-75%刷、イネ、トウモロコシで70%、ダイズで45%曲.1引叫と報告されて

いる。

エネルギー収支から考えると、異なる組成の収穫部位を持つ作物聞の比較を単に乾物

重からのみ評価するのは正確ではない。そこで炭素について再計算した相対生長速度と

呼吸速度を用いて生長効率を算出しGEcとした。 GEcと化学成分組成を用いて各粗成分

の合成のための炭素ベースでの転換効率を計算した。そのためにまずそれぞれの粗成分

の炭素合有率を3-4式に基づき非線形モデルで解を得た。また、この際、粗灰分の60%が

無機物であるとの報告271)に基づき灰分合有率を元の合有率に0.6を乗じた値とし、さら

にタンパク質、脂肪、炭水化物の合有率を灰分がない状態として再計算した。

P/C (P) + UC (L) + C/C (C) = TC ---eq.3-4) 

ここでP、L、Cはそれぞれタンパク質、脂肪、炭水化物の合有率を示し、 C(町、 C(L)、

C (C)はタンパク質、脂肪、炭水化物の炭素合有率の逆数である。 TCは全炭素合有率で

ある。 3-4式を解いて得た解はC(P)、 C(L)、C(C)それぞれ1.79、1.30、2.38であった。

この逆数が炭素合有率になるので、それぞれ55.9%、76.9%、42.0%となった。このよう

にして得た値と例えばトウモロコシ種子の貯蔵タンパク質である Zeinの炭素合有率

(55.2%)、植物油脂の代表であるグリセリルトリオレイン酸 (77.4%)、セルロース
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(43.9%)と比較すると極めてよく一致している。

3-4式の右式のTCを燃焼熱 (Jkg")に置き換えることにより、各成分の燃焼熱を推定

することが可能であり、得られた解は4.33、2.53、5.85であった。すなわち、タンパク質、

脂肪、炭水化物の燃焼熱はそれそ'れ23.1、 39.6、17.1Jkg'となった。食品成分表m によ

ればそれぞれ23.4、39.1、17.6Jkg"でありよく一致した。

このように得られた各成分の炭素合有率を用いて炭素に関するグルコースペースでの

転換効率(グルコースのほの炭素から合成される各成分の炭素量)は3-5式により決定

される。

Pc/CEc (P) + Lc/CEc (L) + Cc/CE (C) = TC + 100 x (100-100 x GEc/GEc巴q.3-5)

ここで氏、 k、Ccはタンパク賀、脂肪、炭水化物それぞ、れの炭素ベースでの合有割合で、

あり、 CEc(P)、CEc(L)、CEc(C)はそれぞれの成分の転換効率である。このモデ、/レを

用いて、非線形モデソレで解を得ょうと したが、収束せず解は得られなかった。これは収

穫部位の成分組成の大きな変化に対し、生長効率の変化がヒマワリなどを除いた作物で

は、ほとんど差が無かったためと考えられる。

生化学的な代謝系から推測されている転換効率はタンパク質で0.56、脂肪で0.33、炭水

化物で0.83である '39)。窒素に関しては、硝酸還元は葉において呼吸により得られるエネ

ルギーを用いるのではなく光エネルギーによる直接的な還元を受けるとし、その転流形

態がアマイドであると仮定した。この生化学的に推測された転換効率を用いることによ

り生長効率は3-6式より逆算することが可能である。

P/0.56 + Ll0.33 + C/0.83 = 100 + 100 x (100-100 x GEpv) ー巴q.3-6)

このようにして得られたGEpvは成分組成から生化学的に推定された生長効率と見なされ

Table 3-4にまとめた。 GEpvはイネ科、バレイショ、ワ夕、ダイズとラッカセイを除い

たマメ科で0.70以上であり、ダイズとラッカセイおよその他の作物では0.49-0.63%で

あった。

GE
2
とGE

DV
を比較するとマメ科、特にダイズとラッカセイのGE

2
がGE

DV
より高くなっ

た。一方イネ科ではGE
2
とGE

DV
の差は小さく、このことはマメ科では爽において一度発

生した2酸化炭素の再固定が働いていることも考えられた。ベニバナではGEDVに比較し

てGE
2
が著しく低くなった。これはベニバナの果実の乾物重が開花期において最大値に
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Table 3-4 Comparison among GE，. GE，. and GEpy 
Crop GE、 Qh GErv 

町田 0.83 0.84 0.77 
Winler wheat 0.70 0.72 0.77 
Barley 0.79 0.80 0.74 
0 .. 0.81 0.82 0.73 

Maize 0.76 0.78 0.75 
Sorghum 0.70 0.72 0.76 
Soybean 0.77 0.80 0.57 
Field bean 0.82 0.83 0.74 
Lupin 0.80 0.82 0.70 
P回 0.84 0.85 0.73 
Adzuki bean 0.83 0.84 0.74 
Chick pea 0.76 0.78 0.72 
Peanul 0.92 0.94 0.53 
POlato 0.89 0.90 0.79 
$unflower 0.51 0.59 0.49 
Sa問Qwer 心 11 ー0.14 0.63 
Flax 0.50 0.56 0.58 
Rape 0.67 0.72 0.58 
Castor bean 0.32 0.39 0.50 
Cotton 0.92 0.93 0.75 

達していたためである。開花期までに集積した乾物は登熟を通して様々な組成に変化し

ていったと推定される。

ラッカセイのGE，はGEp，と比較すると極めて高かった。 1989年にラッカセイ 3品種

(ナカテユタカ、白油、千葉半粒)を用いてその収穫部位のGE，を植物体から切り離す方

法で測定しており、 GE，はナカテユタカで0.77%、白油で0.71%、千葉半粒で0.82%であ

り、それぞれの脂肪合有率は29.2%、31.3%、 27.6%であった。ただし、この時得られた

値は無傷で測定したGE，と比較して約0.15低いと考えられる。しかしいずれにしても、

その高い脂肪合有率に対応するようなGE，は得られなかった。このように、特に脂肪の

多い収穫部位を持つ作物ではその収穫部位のGE，は概して理論的な生長効率 (GEp) と

かけ離れていることが多かった(ダイズ、ラッカセイ、ベニバナ、ヒマ)。一方、低脂肪

合有率の作物ではGE，と GEp，は比較的似ていた。このようなばらつきのために、それぞ

れの化学成分の転換効率を非線形モデ〉レで解を得ることが出来なかったと考えられる。高

脂肪合有作物では真の生産効率を得るには収穫部位へのエネルギーあるいは基質の供給

システムを考慮しなければならない。これに関与する機構としてはPhosphoenoJpyruva te 

carboxYlase (PEPC)やcarbonicanhydraseの関与が考えられ、 Smithet al.273)の報告によ

れば脂肪の合成にPEPCが関与しているとされており興味深い。

結論として、相対生長速度と暗呼吸の関係は単純に化学組成に基づく合成過程からの
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みに調節されてはおらず、実験データから各成分の転換効率を算出することは出来なかっ

た。しかしながら、みかけのGE
2
がマメ科とイネ科でほぼ同じであったことは注目に値

する。一般的にダイズの生産性が低いのは子実に高濃度でタンパク質や脂肪を蓄積する

ためであると考えられてきた。つまり、これらの化合物の合成のためにはより多くのエ

ネルギーが必要である。硝酸の光還元を考慮に入れたproductionvalu巴の理論的な値 139)

に基づけば、ダイズのGE
pv
は0.57で、イネのGE

pv
と比べて0.10程度低いのみである。さ

らにダイズ、ラッカセイ以外のマメ科ではタンパク質が10%程度、イネ科よりも高いが、

GE
2
はほぼ同様であった。これらのことはマメ科での低生産性は茎葉での呼吸速度が高い

ためと考えられた。
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3-2. 収穫部位における CO
2
の再固定機構の量的解析

3-2-1.収穫部位の光合成能と Phosphoenolpyrubatecarboxylase活性

収穫部位により光合成が行われることがこれまでも知られており、また、収穫部位に

はPEPC活性が存在し、これが収穫部位内で発生したCO2の再獲得のために働いている

という考えがある。前節では、収穫部位から放出される炭素量はその構成成分から予想

される量より少ないことを示したが、収穫部位によるCO
2
再固定の機構の関与の有無を

確認する必要がある。そこで、本研究ではコの点を解析検討した。

実験方法

1 . 栽培方法

実験は 1991年に行った。イネ、オオムギ、エンバク、ダイズ、サイトウ、ルーピン、

エンドウ、アズキ、ヒヨコマメ、ラッカセイ、パレイショ、ヒマワリ、ベニバナ、アマ、

ナタネ、ヒマ、ワタを供試した。品種、播種目、栽植様式は第3-1表に示した。窒素、リ

ン、カリウムを硫安、過石、硫加でN、P
2
0
S
、K
2
0としてそれぞれ100kgha.tを全層施

肥した。開花後の収穫部位を4から5日毎にサンプリングした。

2 光合成速度の測定

収穫部位はイネ、オオムギ、エンバクでは穂、ダイズ、サイトウ、ルーピン、エンド

ウ、アズキ、ヒヨコマメ、ラッカセイでは爽、ヒマワリは花床と種子、ベニバナ、アマ、

ナタネ、ワタは果実、パレイショは塊茎を用いた。 4から5日毎に携帯型赤外線ガス分析

計 (Li-cor，Mod巴1LI-6200)を用い、それぞれの収穫部位に適した大きさのチャンパーの

中で晴天下で測定した。ラッカセイ、ヒマ、ヒマワリ、パレイショは植物体に収穫部位

が付着したままでチャンパーの中に入れることが困難であったため鋭利なナイフで切断

して測定に供したが、それら以外の作物では植物体に着生した状態で光合成速度の測定

を行った。
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3、Phosophoenolpyruvatecarboxylas巴 (PEPC)の活性測定

PEPC活性は4から5日毎に採取した収穫部位を用いて測定した。活性はGhosh巴tal.'74) 

の方法に若干の変更を加えて行った。約 500mgの新鮮組織を0.37mmolL.l MgS04溶液

中に浸演し、液体窒素で凍結後 -800Cで保存した。 凍結試料を 1mlの氷冷抽出緩衝液

(50mmol L.l Hepes-KOH (pH7.0) ，1mmol L"l Na，EDTA， 10mM dithiothreitol， 5mmol L.l 

6-amino-n-h巴xanoicacid， 1mmol L-l benzamidine hydrochloride， 1mmol L.l phenylmethane-

sulphonyl fluorid巴，1%(w/v) polyvinylpolypyrrolidone) で摩砕抽出した。抽出液は17，000

gで1分間遠心後、上澄液を粗酵素液とした。粗酵素液のタンパク質濃度をbovin巴serum

albuminを標準タンパク質としてBio-Radprotein assay (Bio-Rad)で決定した。組酵素

液は 25μgprotein / 50μLになるように同じ緩衝液で希釈した。 200μL反応緩衝液

(100mmol L.l Hepes-KOH (pH 8.0) ， lOmmol L.l MgCI'， lOmmol L.l L-glutamic acid， 

O.lmmol L.l Na，EDT A， 30mmol L.l NaHC0
3
， 18.5 Bq NaHl4C0

3 
(13.4 GBq mmol.1 CO，) 

， 20mmol L"l phosphoenolpyruvate) と50μLの希釈した抽出液とをパイアル中で混合し

た。酵素反応は250μL6molL・1酢酸を加えて停止させた。パイア/レは蓋を聞けたままド

ラフト中に 12時間放置した後に250μLのシンチレーターであるACSII (Amersham) 

を加えた。 14C量は液体シンチレーションカウンター(AlokaModel LSC-502)で測定し

た。

結果

1. PEPC活性

収穫部位のPEPC活性 (mgCgDW・1h.1)は用いた全ての作物において認められた (Fig.

3-2)。ただし、その活性はラッカセイ、ヒマワリ、ヒマ、ワタで0.001以下と低かった。

エンバク、ベニバナ、アマでは0.001から0.003であり、イネ、オオムギ、サイトウ、ルー

ピン、エンドウ、アズキ、ヒヨコマメ、パレイショ、ナタネでは0.003以上であった。イ

ネ、ダイズ、ベニバナ、アマでは活性は登熟初期に高く、次第に低下していった。オオ

ムギ、エンバク、エンドウでは登熟後半に活性が高まった。その他の作物では活性は登
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熱中期まで高く保たれ、その後低下した。

2 光合成速度

みかけの光合成速度 (mgCgDW-1hりは登熟初期においてイネ、オオムギ、サイト

ウ、エンドウ、ヒヨコマメ、ナタネ、アマにおいて正であった (Fig.3-2)。その速度はナ

タネで1.14と高かった以外は0.2-0.3であり、生育の進行に伴って低下し、イネ科作物、

ナタネでは0となり、マメ科作物とアマでは負の値となった。その他のマメ科作物のエン

ドウ、ダイズ、アズキでは登熟を通して負の値であり、アズキでは初期に-1.34と特に低

く、生育を追って高まった。ルーピンでは登熟を通しでほぼ0であった。

3 . 呼吸速度

呼吸速度 (mgCgDW・1・1)はFig.3・2にQ!O=2として昼の平均温度のときの呼吸速度

に換算して示した。ここで呼吸速度は負の値として表示されている。登熟初期にいずれ

の作物においても高く、生育を追って低下した。登熟初期においてアズキで他の作物と

比較して高めであった。

3-2-2. 収穫部位に注入した14C_化合物の挙動

3-2-1の結果から収穫部位の呼吸によって放出されるCO
2
が再固定される割合は小さい

ことが明らかとなり、再固定の分を考慮にいれでも収穫部位から放出される炭素量は生

合成の過程から予想される量より少なかった。そこで、本研究では収穫部位に14Cをラベ

ルした炭素化合物を取り込ませ、その挙動を調査した。

実験方法

イネとダイズの種子を次亜塩素酸ナトリウム溶液(有効塩素濃度0.01%)に10分間つ

けて殺菌した。イネの種子は1990年の5月9日に培養液中のサンランネット上に播種し

た。培養液の組成はN(NH.N0
3
); 30 mg L.1、P(NaH，PO.); 2 mg L1、K(K，SO. : KCI 

100 



= 1 : 1); 30 mg L一¥Ca (CaCl，); 50 mg L-I、 Mg (MgSO.); 20 mg L-lで微量要素として

日、 Mn、B、Zn、Cu、Moをそれぞれ2、0.5、0.5、 0.2、0.01、0.005mgL.lで加えた。 pH 

は0.1mmol L-l水酸化ナトリウム溶液で5.3に一日 2因調節した。ダイズの種子は、パー

ミキュライトに6月4日に播種した。イネの第3葉期、ダイズの第2葉期に 12個体を50

Lの培養液の入った 56L容プラスチックコンテナに移植した。イネとダイズは別々のコ

ンテナに移植した。培養液の組成は上に示したものと同じであり、 pHは5.3に一日2回

調節した。ダイズでは連続通気して育てた。開花期(イネで8月2日、ダイズで7月16日)

にそれぞれ12L容器に1個体ずつ移縞した。

登熟中期(イネで8月22日、ダイズで8月12日)に収穫部位(イネで穂、ダイズで爽)

を茎に接続している部分からに鋭利なカッターで切断し、切断面をただちに0.37kBqの

I4C_ [U]ースクロース (0.19 MBq mmol'l) あるいは14C_[U] アスパラギン (4.78 MBq 

mmol")を合む50mMリン酸緩衝液 (pH7.5) に1時間晴天下で浸演した。同化終了後

ただちに浸演した部分を脱塩水で洗浄し、 14C02の放出ノ《ターンを測定した。同化した収

穫部位をガラス筒で覆い、 1.5L min'1で吸引し、 発生する 14C02 を捕集液

(monoethanolamine ethanol = 1 : 4)で回収し、 シンチレーターを加えた後に液体シン

チレーションカウンターで!4C量を測定した。収穫部位は液体窒素で凍結後凍結乾燥し、

秤量、粉砕した。試料中の 14C量は Osakiand Tanaka' (1978) の方法にしたがって決定
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した。

結果

14C_ [U]ースクロースあるいは14C_[U]ーアスパラギンを同化後24時間で呼吸により放出

される14C量はイネではそれぞれ33.5%と36.4%であり、ダイズではそれぞれ23.7%と

22.4%であった。それぞれの作物において同化した化合物の違いは小さく、イネでダイズ

に比較してより多くの呼吸による14C02の放出が認められた (Fig.3-3)。

3-2-3. 収穫部位に同化した 14C02の挙動

収穫部位に光合成あるいはPEPC活性によりみかけ上取り込まれた炭素が実際どのよ

うに代謝されるのかを明らかにするため、収穫部位にHC02を取り込ませ、その挙動を調

査した。

実験方法

イネの第6葉期の苗、およびダイズの種子を北海道大学の温室内で12Lの土壊を詰め

た13Lポットに1992年の6月11日に移植および播種した。それぞれのポットには褐色

低地土 (pH6.0) をいれ、 O.2gLl ずつの N、 P20S 、 ~O を硫酸アンモニウム、硫酸カリ

ウム、過リン酸石灰で与えた。イネは常に湛水状態で育て、ダイズはポットの下から適

宜水を供給した。収穫部位への同化は暗所および明所それぞれ8月20日と27日に登熟初

期のものに対して行った。植物体に着生した状態で収穫部位を透明な1Lのポリエチレン

パック中で14C02を1mlの0.37kBqNaHl4C0
3 
(2.06 GBq mmol-1)を合む0.18mM NaHC0

3 

に5mlの過塩素酸を加えて発生させた。同化は1時間行い、同化後のHC02の放出を3-2-

3節で示した方法と同様に測定した。24時間後に同化収穫部位とそれとソースーシンク関

係をなす葉、およびそれ以外の部分を分け、液体窒素で凍結後凍結乾燥し、秤量、粉砕

した。試料中の14C量は大崎と田中の方法口2)にしたがって決定した。
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果結

暗所で

明所ではそれぞれ3，831，138DPM、イズでは 117，792DPMのl4Cが取り込まれ、

7，654，594DPMが取り込まれた。同化後24時間の閣の呼吸による14Cの放出はイネでは全

同化量の26.8%を明所では占め、暗所では83.8%を占めた。ダイズではそれぞれ21.4%
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Fig. 3-4 Respiratory release of assimilated 14C02 to the harv"esting organ. 

と84.3%を占めた。 14C02の放出速度は両作物とも同化直後に高くその後急速に低下した

察考

(Fig.3-4)。

収穫部位の粗成分組成はイネ科作物とマメ科作物で大きく異なるがその生長効率は両

科で変わらなかったことを3-1節で述ベた。生化学的な知見に寄ればタンパク質や脂肪の

合成に必要なエネルギーは炭水化物の合成に必要なエネルギーよりも大きいとされてい

しかしながら、実験的に求められた生長効率は理論的に求められた値とは異なっる口9)。

て両科で大差が認められなかった。この違いを説明する理由の1つに収穫部位において呼

吸により放出されたCO
2
の再固定の働きが考えられる。実際収穫部位においてもRubisco

とC
4
光合成系のPEPCやmalatedehydrogenaseの活性がサイトウm とエンドウm で報
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告されている。 C
4
関連酵素の活性は収穫部位で葉よりも高く、一方、 Rubiscoの活性は収

穫部位で低く、業で高かった。このため少なくともマメ科作物においては再固定の活性

が高いことが期待される。

真の生長効率を算出するためにPEPCにより再固定される CO
2量をPEPCの活性から

算出し、再回定されたCO
2の量をR(PEPC)とすると生長効率は巴q.3-6のように示され

る。

GEpD:C=W/ (W+R+R (PEPC)) ー eq.3-6)

この実験では理論的に算出した生長効率 (GEpy)と実験的に求めた生長効率を比較する

ために炭素ベースで算出し、 Table3-5に示した。 Table3-5に示した値は3-1節で得た値

Table 3-5 Comparison of growlh ef百ciencyof carbon among GEpy， GE2， adn GEpEPC 

Crops GE"， GE2 GE陀配
町田 0.77 0.85 0.82 

Barley 0.75 0.82 0.77 

Oal 0.76 0.80 0.80 

Soybean 0.62 0.81 0.77 

Field bean 0.75 0.84 0.80 

Lupin 0.73 0.82 0.75 

P白 0.75 0.85 0.82 

Adzuki bean 0.75 0.84 0.84 

Chick-pea 0.73 0.77 0.74 

Peanut 0.62 0.94 0.94 

Potato 0.80 0.90 0.86 

Sunf]ower 0.58 0.63 0.63 

Sa!目。W町 0.68 0.01 0.01 

円四 0.65 0.61 0.60 

Ra戸 0.63 0.72 0.67 

Castor bean 0.58 0.42 0.42 

CoHon 0.76 0.92 0.92 

とやや異なっているがこの実験ではPEPCの活性測定の為にサンプリングした期聞につ

いての値を示しているためである。

イネ科作物(イネ、オオムギ、エンバク)、サイトヴ、ルーピン、ヒヨコマメ、パレイ

ショ、ヒマワリ、ワタでは再固定の系を考慮にいれたGEpD:Cと生化学的な推定値GE円の

間の差は10%以下となった。しかしながらその他の作物、とくにダイズとラッカセイに

おいてはGEpEPCはGEpyと比較して15-20%も高い。 PEPC活性はイネでは外頴と内頴に

おいて277)、コムギでは果皮，のぎ，頴において2明、オオムギでは果皮において2明、ダイ

ズでは爽において2刷、エンドウでは爽外皮と種皮において276.270.281)、ヒヨコマメでは爽

外皮において刷、ワタでは綿毛において制認められている。いずれの作物でもPEPCの
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活性は収穫部位中でかなり局在している。また、収穫部位でPEPCが働いていることを

示唆するデータとしてd!3Cの値の比較から葉や茎に比ベて収穫部位ではδ!3Cの値が小

さくなっていることからRubiscoに比較して同位体分別効果の小さいPEPCが炭素獲得に

働いていることが考えられている。収穫部位における PEPCの働きは収穫部位中のCO2

を再固定するためではないかと考えられているが270.284，285)、本論文での定量的な結果から

PEPCの乾物生産における役割を評価するとその貢献はあまり大きいとはいえない。さら

にここで得られた値はinvitmに得られた値であり、 invivoに比較すると基質も十分に与

えてることも考えられ、実際の貢献度はさらに低いことも想定される。

C
3
植物においてPEPCはCO2の再固定という直接的な役割の他に、光合成により獲得

された炭素をスクロースとアミノ酸骨格に分配する調節において、特にアミノ酸骨格に

炭素を分配するために働いていることがChampignyand Fo，引286)により提案されており、
収穫部位においてもそのような効果も期待される。また、 C.植物であるトウモロコシに

おいても、同様にアミノ酸骨格への炭素の供給を行っているとのデータが得られている

問。今後収穫部位におけるPEPCの役割はこのような観点からも考慮する必要があると

考えられる。

収穫部位の光合成速度は収穫部位と大気における炭素の流れの差し引きを示しており、

正の値を示したときには収穫部位中で発生したCO
2
が大気に放出される前に再固定され

ている可能性も高い。 Flinet a1.285)とWullshlegerand Oosterhuis2聞はそれぞれエンドウ

とワタの収穫部位に明所下でHC02を注入する実験を行った。エンドウではpodwallにワ

タではcapsulewallに多量の14Cが固定されることを報告している。本研究ではイネ科作

物では登熟の初期において活発な光合成が認められたが、マメ科作物では登熟を通じて

負の値を示していた。 Quebed巴auand Chollet280)により指摘されているようにこのことは

マメ科作物において真の光合成速度が低いということにはならない。なぜならば、真の

光合成速度は見かけの光合成速度と明所下での呼吸速度の和であり、本実験においても

夜間の呼吸能を明所下の呼吸能と同じと仮定して真の光合成速度を算出するとダイズと

アズキを除いた作物では正の値となった。ダイズとアズキでは登熟初期においても光合

成速度は負の値を示し、このことは光合成能が本当に小さいのか、あるいは明所下の呼

吸速度が暗所下の呼吸速度と比較して高いということが予想される。
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ヒヨコマメでアズキ、エンドウ、ウとルーピンでは登熟初期に約0.10であり、ダイズ、

このように収穫部位の乾物生産に対する光合成の貢献度は全登熟は0.10以下であった。

期間を考えると必ずしも高くないとみなされる。

光合成も一見呼吸により放出されたCO2を再固定することが考えられることからその

生長効率に対する役割を考察すると、まず収穫部位に集積した乾物重はeq.3-7により示

される。

W = s + P + R ---eq. 3-7) 

ここでWは集積した乾物重、 Sはソースから供給された基質量、 Pは光合成により大気中

から固定された初期光合成産物量とすると生長効率は問 3-8のように示すことが可能で
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GE=W/ (S+P) =W/ ((W-P+R) +P) =W/(W+R)一-eq. 3-8) 

このように光合成能で示されている活性が収穫部位の外側から収穫部位により固定され

る初期光合成産物量のみを示しているのならば生長効率は変わらない。しかしながら、収

穫部位の内部で発生したCO
2
の一部が大気中に放出される以前に光合成により再固定さ

れることは当然予想され、そのような再固定は生長効率を低下させる。またもし明所下

での呼吸速度が暗所下の呼吸速度よりも高いのなら生長効率はさらに低くなる。

ラッカセイの例を考えると、その実測の生長効率は0.94とその組成から予測される生

長効率0.62に比べてかなり高い。 ラッカセイのPEPC活性は低く、またその収穫部位も

地下部に位置していることから、ラッカセイではCO
2
の再固定によりその実測の生長効

率の高さを説明することは難しい。 このことはさらに転流化合物の検討も必要で、あるこ

とも推察される。実際、 ATPなど、の高エネノレギ一物質の存在が飾管中に認められており、

飾管中のenergychargeは0.90以上と極めて高いことが報告されている肌29問。 このこと
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からもさらなる研究が要求される所である。

明所下でのCO，吸収速度と暗所下でのCO，吸収速度の関係をFig.3-6に示した。アズ

キ、アマ、ナタネを除くと明所下でのCO，吸収速度の変化は小さいのに対して、暗所下

では大きく変動する。そのため、生育を通じて明所下のCO，吸収速度と暗所下でのCO，

吸収速度の比率は大きく変動する。一方、この際の収穫部位の粗成分組成には大きな変

動はないことから(資料省略)、 Yamaguch仰が提案したような収穫部位において炭素バ

ランスを呼吸速度と成分組成から単純にモデル化することは困難とみなされる。

イネにおいてもダイズにおいても収穫部位に同化した14C_[U]ースクロースあるいは

14C_ [U]ーアスパラギンは活発に呼吸により消費された。しかしながら同化したのがスク

ロースあるいはアスパラギンのいずれにおいても、全同化量に対するJ4Cの放出量はイネ

でダイズの約1.5倍となった。このことはダイズにおいては収穫部位に転流してきた化合

物の呼吸による損失が小さいことを示している。そしてこのことはダイズでみかけの生

長効率が高いという事実ともよく当てはまる。収穫部位が固定した14C02の呼吸による損

失はイネで27%、ダイズで21%であり、葉に同化した場合に比較して2-2.5倍も高い値を

呈していた。収穫部位では収穫部位自身で獲得した光合成産物をより多く呼吸により放

出するようである。

一度葉に固定された

収穫部位でのJ4Cの呼吸による消費はあまり変わらなかつた。暗所下で同化された量は少

なく、そのほとんどが24時間以内に呼吸により放出された。明所下と比べ残存割合がか

なり異なることからも再固定の過程が光環境によりも変化することが想定された。

収穫部位は種によりその化学組成の成分割合が著しく異なっていることから、成長速

度、呼吸速度、タンパク質、炭水化物、脂肪といった粗成分組成からそれらの合成に必

要なエネルギーの要求量を計算することが可能であると考えられたが、単純な炭素の出

入りからは簡単に評価できないことが考えられた。
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3-3イネ、ダイズ、サイトウにおける作物体の生長効率

3-3-1.栄養生長期のイネ、ダイズ、サイトウにおける作物体の生長効率

前節において収穫部位における呼吸と生合成の関係を解析した結果、作物種の中で特

にイネ科作物とマメ科作物聞でその呼吸と乾物生産の関係に関わる特性が大きく異なる

ことが示された。マメ科作物では生合成の過程から予想されるより少ない炭素の放出量

しか認められなかった。このことは収穫部位以外の部位における呼吸と乾物生産の関係

をより詳細に調査する必要があることを示すものである。

実験方法

イネ、ダイズ、サイトウを供試した。それぞれの種子を次亜塩素酸ナトリウム溶液

(0.01 %有効塩素)に10分間浸積した後、イネは培養液を合むサランネット上に、ダイズ

とサイトウはパーミキュライトにそれぞれ、 1991年度は8月20日、 9月6日に揚種した。

培養液の組成はN(NH.N0
3
); 30 mg L"'、 P(NaH，P0

4
); 2 mg L.'、K(K，SO. : KCI = 1 

1); 30 mg L.'、Ca(CaCI，); 50 mg L.'、Mg(MgS0
4
); 20 mg L"'および微量要素として

民、 Mn、B、Zn、Cu、Moをそれぞれ2、0.5、 0.5、0.2、 0.01、0.005mgL.'で与えた。

pHはO.lNNaOHで一日2回5.3に合わせた。イネ、ダイズ、サイトウはそれぞれ9月5

日、 24日、 27日にプリンカップを用いて56L容器に移植して前培養し、 9月20日、 30日、

10月3日にそれぞれ窒素濃度を5、30、90mgL.'に設定した56L容器に移植し、窒素処理

区とした。 1容器に12個体を移植し、ダイズとサイトウでは培養液を連続通気した。

1993年はイネとダイズをそれぞれ5月1日と 18日に播種し、発芽した幼苗を5月25日

に30mgL"' Nを合む培養液の入った56L容器に移植した。生育条件は1991年度と同様

である。前培養後6月1日に360L容器に48個体になるように移植した。このとき窒素レ

ベルを5、15と30mgNL.'と設定しそれぞれ5N、15N、30N区とした。

1991年は処理開始後5日目から、 1993年は6月1日からその後20-30日聞にわたって呼

吸速度を測定した。呼吸速度は地上部と根部の聞を仕切り、暗所にて通気法により赤外
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線ガス分析機(目立・掘場，ModelEIA之)で測定し143)、測定後植物体を800Cで通風乾燥

し秤量後、粉砕して各種分析に供試した。呼吸速度は温室の気温と培養液の水温を経持

的に熱電対を用いて測定し、Q!O=2として測定時の呼吸速度から換算した。作物体の窒素

の分析はケルダール法で求め6.25を乗じてタンパク質量とした。脂肪はソックスレーを

用いて抽出した後に重量法で、灰分は5500Cで5時間灰化後の重量から求めた。熱量をカ

ロリーメーター (Ogawaseiki，Model OSK-150)にて求め、 3-3式を用いて炭素合有率に換

算した。

単葉呼吸速度は最大展開業について携帯用光合成測定装置(Koitoseisakujo，Mod巴1KIP-

9010)を用いて1991年に測定した。夜間測定し、 250Cに換算して示した。

生長効E容は2つの方法で求めた。 1つは実験を通した乾物の集積量と放出されたCO，量

を基質がCH，Oに由来すると考えて求めた重量から、 1つは生育のある時点での相対生長

速度と呼吸速度から GE=RGR/(RGR + Respiratory rate)として求めた。

果結

気候条件1 

1991年は大気温度、水温ともに生育時期を追って緩やかに低下した。実験の後半では

水温が気温よりも低く推移した (Fig.3-7)01993年は気温、水温ともに実験の進行に伴つ

て次第に高まった。水温は実験開始直後は気温よりも低かったが、 1週間後には違いは認

日長は10月15日で11.5時間、 6月15日で15.5時間であった。

3 

められなかった。
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Fig. 3-7 Changes in temperatures during growth in 1991 and 1993. 
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乾物重2 

1991年度はいずれの作物でも地上部の乾物重は指数関数的に推移し、根部ではほぼ直

線的に増加した (Fig.3-8)01993年度は地上部と根部のいずれにおいても指数関数的に上

イネとダイズに比較してサイトウでは地上部の乾物重の増加割合が根部のそれ昇した。

窒素処理の乾物増加に及ぼす影響はイネとダイズにおいては明白でよりも大きかった。

はなかった。サイトウの5N区では乾物の増加は30Nや90N区に比較して小さかったが、

30 N区と 90N区の差は小さかった。
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窒素集積量

窒素集積量の変遷は乾物重のそれとほとんど同様であった (Fig.3-9)。
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25'C換算した呼吸速度の変化4 

1991年度においてイネでは茎葉の呼吸速度 (gCH，QgDW' d")は処理開始時に比較的

その後高まりほぼ一定となった (Fig.3-10)。根の呼吸速度は茎葉の呼吸速度に小さく、

根の最大値は0.15であった。茎葉の最大値は0.08で、比較して生育を通して高かった。

窒素レベルの呼吸速度におよぼす影響は茎葉では認められなかったが、根では30N区で
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5N区、 90N区と比較して高かった。ダイズでは茎葉、根とも処理開始時には呼吸速度は

0.10-0.15の聞であり、茎葉では生育の進行に伴って徐々に低下した。根部では地上部と

比較すると比較的高く保たれていた。実験の終了時には5Nの呼吸速度は地上部、根部と

もに30N区、 90N区に比較して低かった。サイトウでは呼吸速度は処理開始時には茎葉

と根ともに0.08-0.15の聞であり、生育の進行とともに5N区では徐々に低下した。 30N区、

90N区では処理の中期に0.16-0.18まで高まった後に急速に低下した。茎葉の呼吸速度は

根の呼吸速度に近い値であり、 5N< 30N < 90N区の順で高まった。根の呼吸速度は3作

物で比較的近い値であったが、茎葉の呼吸速度はダイズとサイトウでイネよりも高かっ

た。

1993年度において1991年度と最も異なった点はイネの処理初期において観察された。

呼吸速度は窒素処理にかかわらず最初に高く(約0.20)、その後急速に低下しでほぼ一定

となった。イネの呼吸速度はダイズに比べて生育を通してみると低かった。

5 生長効率

相対生長速度と呼吸速度から求められた生育を追った生長効率は1991年度はイネでは

0.65-0.80の聞であった (Fig.3-11)。生長効率は生育を追って緩やかに低下し、最終的な

生長効率は30N区、 90N区と比較して5N区で約0.06高かった。 30N区と 90N区の生長

効率の違いは小さかった。ダイズでは生長効率は最初低く (0.30)、その後徐々に高まり

0.55-0.60になった、処理開始時には90N区では5N、30N区よりわずかに高かったが、最

終的な生長効率は5N区で30N区、 90N区より 0.05高かった。サイトウでは生長効率は処

理開始時には5Nと30N区で0.35と低く、 90N区で0.52であった。 5N区と 30N区では生

育を追って生長効率が徐々に0.60まで高まった。 90N区では生育を通して0.50から 0.55

の聞を変動した。

1993年度はイネとダイズの生長効率は処理期間中比較的一定に保たれていた。両作物と

も生長効率は30N区でやや高かった。イネの生長効率は0.70-0.75、ダイズでは0.50-0.60

であった。
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Fig. 3-11 Changes in the growth巴fficiencyof whole plant during growth in 1991 and 1993 

6 構成成分組成

1991年のイネでは菜、茎、根で窒素処理レベルが高まりにつれてタンパク質、脂肪の

合有率が高まり、これに応じて炭水化物と灰分の合有率が低下した (Tabl巴3-4)。器官聞

ではタンパク質は葉で多く、茎と根では差が無かった。ダイズではタンパク質は葉と根

で同様であり、茎ではその1/2-1/3程度であった。脂肪は葉で他部位よりも若干高いもの

の、最大で2%程度であった。灰分は窒素合有率が高まるにつれて低下し、炭水化物は5N
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区で高く、 30、90N区で変わらず、器官問では茎で高く、葉と根では変わらなかった。サ

イトウではタンパク質は窒素処理レベルが高まるにつれて高まり、葉と根で茎より高く、

5N区では葉でより高くなった。脂肪は葉でやや高かったが、最大で4%程度であった。灰

分は菜、根において高く、窒素レベルが高まると低下した。炭素合有率はいずれの作物

でも菜でやや高かった。高窒素処理区では低窒素処理区より若干高くなる傾向があるも

のの、その差は小さいかった。作物聞の差は認められなかった。

1993年では作物体の粗構成成分組成におよぼす窒素処理の影響は1991年とほぼ同様で

あったが、ダイズの窒素合有率が 1991年に比較して高かった。

Table 3-4 Composilion (%) of chemical componenls and carbon conlenl al lhe lasl sampling 

1991 1993 
Crop N level Organ Protein Lipid Carbohydrate Ash Carbon N level Protein Lipid Carbohyd同teAsh 

Ri田 5N 

問。路ntjjiig 品qE113 5NWhole SRIst∞pealm artnt 223120634.44800015.5075 5 7 6 179918Z325 8 7 7 

30NWholSRle st∞epam lftant2221972089110111.24419 6 3 6 
57404 1 
2す113品.04z3話3482-i5 0 WhJ長m官nt 2iJ3!11?:i詰b 7677247D..9 6 1 1 
誌;議gj 30NWholpSIzt払eamft 3E171.-84i i11.-i407 5 2 

Sゆ ean 5N間 01長3私昔nl話Ii:f3 2tig i 自g~・13 i7i.7-諸9 4制4.4 
:ol総選 ??:i iii 

30N WholSRIe Jt∞eepam lft四t233179113699001166319 3 5 9 57i62i9 2 i 11790359410619444444502 .9 .0 1 15NWhole SRlst∞pealm af1nt 42Z120680851023185457 2 2 1 
i会

卯NWho路;22inti1i313b1112 3 
ijlg? OLl誌器禁 47567987-2 3 5 7 31931198.535 1 4 2 

Field be加 5N

WholSR1e 5t∞epam lftant211145819653302127584 0 7 9 733 21117811.03058706444402115 5 4 1 

30l。議ntijiz ijJ23j 

90Nm。S路lmtemfhI23363iJ313i1.8332 2 0 4i白6i.-22 1 

7. 単葉呼吸能(1991年)

イネの呼吸速度 (μmolCO
2 
m2 h・')は処理を通じて非常に小さく、 0-0.025前後であ

り、窒素処理問差は認められなかった (Fig.3-12)。ダイズ、サイトウではイネよりもや
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Fig. 3-12 Change in respiratory rate of fully expand巴dleaf during growth in 1991. 

や大きく、 1前後であり、窒素処理問差は認められなかった。

3-3-2 登熟期のイネ、ダイズにおける作物体の生長効率

3-3-1の結果からイネとダイズおよびサイトウを比較すると、植物体の構成成分組成が

作物問で大きく変わらない栄養生長期においてマメ科作物の2種では呼吸による茎葉か

らの炭素の放出量が多いことが示された。そこで、本研究では登熟期におけるイネとダ

イズの作物体全体の呼吸を調査した。

実験方法
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イネとダイズを供試した。それぞれの種子を次亜塩素酸ナトリウム溶液(0.01%有効塩

素)に10分間浸潰した後、イネは培養液を合むサランネット上に、ダイズはパーミキュ

ライトにそれぞれ、 1991年度は5月1目、 5月28日に播種した。培養液の組成は N

(NH
4
N0
3
); 30 mg L-I、P(NaH，PO ，); 2 mg LヘK(K，SO， : KCl = 1 : 1); 30 mg L-I、Ca

(CaClJ，50 mg L-1、Mg(MgS0
4
); 20 mg L-Iおよび微量要素として Fe、Mn、B、Zn、

Cu、Moをそれぞれ2、0.5、 0.5、0.2、0.01、0.005mg L-lで与えた。 pHはO.lNNaOH

で一日2回5.3に合わせた。イネとダイズはそれぞれ6月1日、 10日にプリンカップを用

いて56L容器に移植した。 1容器に12個体を移植し、ダイズでは培養液を連続通気した。

イネは8月2目、ダイズは7月16日に 12Lポットにそれぞれ一個体を移し、7l<耕を続

けた。イネは8月22日まで、ダイズは8月12日まで育て、この期間中の乾物重増加と呼

吸速度の変遷を調査した。また、乾物重測定開始時と実験終了時に作物体を採取し全体

の乾物重、窒素、組脂肪、組灰分を定量した。呼吸速度は暗所にて通気法により赤外線

ガス分析機(目立・掘場，Model EIA-2)で測定し、測定後植物体を80
0

Cで通風乾燥し秤

量後、粉砕して各種分析に供試した。なお、根部に関しでも大気中において測定を行っ

た。呼吸速度は温室の気温を経時的に熱電対を用いて測定し、 QIO=2として測定時の呼吸

速度から換算した。作物体の窒素の分析はケルダール法で求め6.25を乗じてタンパク質

量とした。脂肪はソックスレーを用いて抽出した後に重量法で、灰分は5500Cで5時間灰

化後の重量から求めた。熱量をカロリーメーター(小川精器，ModelOSK目150)にて求め、

3-3式を用いて炭素合有率に換算した。

生長効率は実験を通した乾物の集積量と放出されたCO，量を基質がCH，Oに由来する

と考えて求めた重量から求めた。

結果

1 乾物重の変遷

イネ、ダイズの両作物とも登熟の進行に伴って頭打ちとなった (Fig.3-13)。

2 呼吸速度の変遷
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stage. 

ダイズでイネよりも高く推移していた (Fig.3-13)。

構成成分の変遷3 

ダイズで約3.5とイネの2.3fと比較し違いが認められたのは窒素合有率(%)のみで、

て高かった。

Table 3-5 Composition of crude chemical component(%). 
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と密接に結びついていると考えられる。 1991年は実験の進行に伴って呼吸速度が高まり

乾物に関する生長効率も低下したが、この傾向は1993年の実験においては観察されな

かった。

化学成分の組成を粗タンパク質、粗脂肪、組炭水化物に分けて考えた。これらの粗成

分の炭素合有率を3-1節の結果から求めたそれぞれ55.8、76.9、42.0%として炭素ベース

の生長効率を計算することが可能である。これに基づいて計算した生長効率に関して

Tabl巴3-5に示した。炭素に関する生長効率GEcはGE酬に比較して約0.10-0.15高いがダ

イズとサイトウにおいてその生長効率はイネに比較していぜんとして低かった。Vertregt

and Penning de Vires139)に基づく生合成経路により得られた粗成分組成の合成に必要な

グ、/レコース量から生長効率を評価すると 3-9式のように示される。なお、 Laffiteand 

Lβomis29I)の報告にしたがって粗灰分は40%炭水化物を合むと考え、この分を補正し、さ

らに無機養分の吸収に必要なエネルギーを考えずに灰分を合まないよう状態での各組成

分組成を用いて計算する。

GEpy = 100/ (protein%/0.56 + lipid%/0.33 + carbohydrate%/0.81) ---eq. 3-9) 

1991年度においては作物問の粗成分組成には大きな違いは認められず、 1993年において

はダイズの葉でイネの葉に比較してタンパク質合有率が約10%ほど‘高かったが、計算さ

れたGEpyはイネとダイズで大差はなかった。このように実測の生長効率GEowでみられ

たイネとダイズ、サイトウの間の0.10-0.15の違いは粗化学組成の成分の生合成の効率か

らは求められなかった。

呼吸速度は地上部、根部ともイネでダイズあるいはサイトウよりも低い傾向にあり、こ

の傾向は特に地上部において顕著であった。単葉の呼吸速度はダイズとサイトウで窒素

処理に関わらずイネよりも高く、マメ科作物での低い生長効率を説明する因子の一つで

あると考えられる。一方、光合成速度はC3植物ではほとんど変わらないと報告されてい

る別。さらにコムギとエンドウを比較するとコムギの単葉の光合成速度の方がやや高い

との報告もある問。このようにマメ科作物の低い生長効率は主に葉における光合成能とい

う面もあることが考えられるが高い呼吸能がかなり重要な意味を持っていることが考え

られる。しかしながらこのような機構はいまだに明らかになっていない。

従来、イネ科作物とマメ科作物の生産性の違いはそれらのタンパク質合有率の違いに
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より一般に説明されていた則。これはマメ科作物ではタンパク質合成と維持のためにより

多くのエネルギーが必要であるとの考え方に基づいている 133)。しかしながら今回得た結

果からはイネ科作物とマメ科作物の聞でその組成分組成の値は栄養生長期においてはき

わめて良く似ており、さらに作物体の窒素合有率の生長効率に与える影響も認められな

かった。これらのことはイネ科作物とマメ科作物では葉あるいは全植物体において呼吸

の機構が異なるが、生長効率と維持呼吸の概念からは説明できないことを示している。

イネでは特に栄養生長期の初期に1991年の生長効率が1993年に比較して約5%高かっ

たが、ダイズではこの傾向は逆であった。 2つの実験の最終的な生長効率はほぼ同様で

あったが、実験年度においてみられた特に初期の違いは主に気候の影響と考えられる。つ

まり日長あるいは温度といったことが影響を与える場面もあると考えられるが詳細は現

時点では不明である。

3-3-2節の実験は水耕で行った実験であるため開花期(イネで8月10日、ダイズで8月

17日)以降もかなりの乾物の集積が特にダイズで認められた。そのため、畑で観察され

る乾物集積パターン、窒素集積ノ〈ターンとはかなり異なっていると考えられる。また、植

物体全体でみたときにダイズでは脂肪の集積が数値としては観察されなかった。しかし

ながらタンパク質合有量がダイズでイネの約1.5倍と高く、また、この期間の窒素の集積

の大半は子実に集中していた。そのため、測定期間中の各種成分の集積量から算出した

生長効率GEpvはイネで0.74、ダイズでOおとなった。これに対し実測の生長効率GEow

はイネで0.70、ダイズで0.47とダイズで若干低かった3-2節で明らかにしたようにイネと

ダイズの収穫部位の生長効率は約0.80と変わらず、このことは収穫部位以外の生長効率

が極めて低いことを意味している。
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3-4. 要約

各種作物の生産性の違いを解析するために、乾物生産性を強く制御する因子として特

に呼吸に着目した。植物の呼吸は生長に関わる生長呼吸と、維持に関わる維持呼吸に機

能的に分けて解析されることが多い。この両呼吸を正確に分けて測定することは不可能

であるが、本章では各種化合物の生化学的な合成経路から、それらの化合物の合成に要

求されるエネルギー量を求める方法1到を用いていわゆる生長呼吸を評価した。維持的要

因の小さい収穫部位を供試して、いわゆる生長呼吸と乾物生産との関係を検討し、また

エネルギー要求量の多いタンパク質合有率を変えた栄養生長期の植物体を供試して同様

に検討を加え、以下の結果を得た。

1. 収穫部位の呼吸速度と乾物増加速度から算出した生長効率はイネ科とマメ科で70-80

%と変わらず、油脂作物ではそれぞれの脂肪合有率に対応して低かった。

2. 収穫部位の構成成分の集積量と呼吸の関係は生合成によるエネルギー要求量からは説

明できず、特にマメ科の各作物種においては呼吸による炭素の放出量が少なかった。

3 収穫部位自体の炭素獲得能力を光合成能およびPEPC活性から評価し、真の呼吸量を

推定したが、その割合は小さく、マメ科の特性を説明するものではなかった。

4 栄養生長期および登熟期の茎葉の生長効率は、イネに比較してマメ科(ダイズ、サイ

トウ)で低く、この時の体内の構成成分割合の違いでそれを説明することはできな

かった。

5 培地の窒素濃度を変えてイネとダイズを栽培し、両作物のタンパク質合有率を同じレ

ベルにした状態で比較しでもダイズでイネより生長効率が低かった。
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第 4章 呼吸の機能的役割の評価

前主主で実施した各種作物の各部位における呼吸と生長の関係に関する研究において、呼

吸によって放出される炭素量はその部位の生合成過程に伴うエネルギー要求量からは説

明できないことが明らかになった。収穫部位においては、特にイネ科作物では生合成に

要求される呼吸量に近い呼吸が認められたのに対し、マメ科では生合成に要求される呼

吸量より少ない呼吸量であった。一方、作物体の生長効率はその成分組成に大差がない

場合でもマメ科でイネより低かった。これらのことから、特にイネ科とマメ科の生長と

呼吸のバランスの違いをさらに解析することにより、作物の呼吸の生理的役割をより明

確にすることが可能と考えられる。

4-1 初期光合成産物呼吸と貯蔵物質呼吸のイネとダイズ間比較

これまでの多くの研究では呼吸を機能的に生長呼吸と維持呼吸に分けるという概念が

広くとられており、この考え方に基づけば生長効率の違いは全呼吸に対する維持呼吸の

比率の違いにより説明されうる。そこで、 Osakiand Tanaka236l、Farrar92lに従い同化炭

素の経時的な放出パターンから呼吸を基質レベルから分類するための解析を試みた。イ

ネ科とマメ科の代表として、それぞれイネとダイズを供試した。

実験方法

イネ (Oryzasativa L. var. Michikogane)とダイズ (G/ycinemax (L.) Merr. var. 

Kitamusume)を供試した。 1988年6月7日に、イネは第6葉期の苗を4Lの土が入ってい

る4.5Lポットに移植し、ダイズは12Lの土が入っている 13Lポットに播種した。各ポッ

トには褐色森林土 (pH6.0)を入れ、 0.2gL.'でN、pps、K，Oをそれぞれ硫酸アンモニ

ウム、過リン酸石灰、過硫酸カリウムをあらかじめ施与した。イネは生育を通じて湛水

条件で育て、ダイズはポットの下から適宜水を供給した。植物体は収穫期(イネは10月

7日、ダイズは9月30日)まで育てたo14C02の同化は良く晴れた日の真昼に1時間行つ
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た。植物体を透明なポリエチレンパック(イネで10L，ダイズで20L)で覆い、パックの

中で5mIの0.18mMNaHC03と1.85kBqのNaH14C03(2.06 GBq mmol'りを混合して14C02

を発生させた。

14C02は栄養生長期(7月 11日)、地上部最大期 (8月16日)、登熱中期 (9月1日)に

両作物とも同化した。栄養生長期に同化した場合、同化2日後、地上部最大期、収穫期に

サンプリング、を行った。地上部最大期と登熱中期に同化を行った時には同化2日目と収穫

期にサンプリングを行った。採取した試料は葉、茎、根(ダイズの場合には根粒も合む)、

収穫部位(イネでは穂、ダイズでは爽)に解体し、液体窒素で凍結後、凍結乾燥し、秤

量、粉砕した。 14C量はOsakiand Tanaka236)の方法に準じた。全窒素はケノレダール法で

決定した。低分子化合物(主に遊離アミノ酸、糖、有機酸)を抽出するために、 300mgの

凍結乾燥試料に30mlの80%(v/v)冷エタノールを加え、 24時間抽出し、 1500gで遠心分

離する。残溢に対し、向上の抽出をさらに2回行い、得られた全上澄液をまとめて濃縮乾

固した。残澄は真空乾燥した後に約100mgを密閉試験管に精秤し、 6NHClを10倍量加

え窒素ガスで充填し10SOCで24時間加水分解した。塩酸分解物は塩酸臭が無くなるまで

減圧乾固を行い、これをイオン交換樹脂 (Dowex50-X8; 200-400mesh， Hヘform)でアミ

ノ酸画分を分別してタンパク態アミノ酸とした。

このようにして得た残澄画分中の14C量はOsakiand'Tanaka閣に準じて決定した。タ

ンパク態アミノ酸園分中の14C量は、一部を液体シンチレーションパイアルに取り、トル

エンシンチレーターを加えて、液体シンチレーシヨンカウンター(AlokaModel LSC-502) 

にて測定した。エタノ一/ルレ画分中の

て決定した。残溢圏分の14Cからタンパク態アミノ酸画分中の14Cを差し引いた14Cを炭水

化物闘分の量とした。炭水化物園分には主にデンプンや細胞壁構成成分(セルロース、へ

ミセルロース、リグ、ニン)が合まれていると考えられた。各時期における呼吸による

の放出量は同化2日後の値からの低下分と考えた。実験は2反復で行い、平均値で示した。

結果

1 .乾物重
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収穫期において全乾物重 (gpot りはイネで96、ダイズで240であった。収穫期の全乾

物重に対する各器官の乾物重の変遷をFig.4-1で示した。全乾物重は両作物とも登熱中期

に最大となった。地上部、根部とも登熟中期まで著しく増加した。
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2 窒素の集積量

収穫期の全窒素集積量 (gpot1)はイネで0.88、ダイズで 7.1であった。 Fig.4-2にその

変遷を示した。地上部の窒素集積量は地上部最大期まで増加し、その後低下した。地上

部最大期以降における茎葉の低下速度はダイズでイネよりも大きかった。根部の窒素集
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積量は地上部に比ベ、遅れて最大となった。

3. 窒素合有率

生育の初期においては葉、茎、根の中で葉が最も高かった (Fig.4-3)。イネではこれら

の部位で地上部最大期前に窒素合有率が急速に低下したが、ダイズでは地上部最大期以

降に急速に低下した。収穫部位の窒素合有率はイネでは生育を通して一定であったが、ダ

イズでは生育に伴って高まった。
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Fig. 4-3 Nitrogen content of each org姐 inrice and soybean at successive growth stage. 

4. 14Cの各部位および呼吸への分配

同化後2日自の全14C量に対する各サンプリング時期の部位別および呼吸への分配割合

をFig.4-4に示した。イネでは14C02を栄養生長期に同化した場合、同化2日自において

36%が葉に、 58%が茎に分配された。薬の合有率は地上部最大期にかけて高まり、その

後低下した。一方、茎に関しては生育に伴って低下し、その一部が葉に再転流した。呼

吸による14Cの放出量は生育に伴って増加した。収穫期において14Cは葉、茎、収穫部位

にそれぞれ30、18、9%分配した。収穫期までに全14Cの37%が呼吸により失われた。根

での変化は小さかった。イネで地上部最大期に14C02を同化した場合、 14Cは同化後2日
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自において茎に71%が分配された。このうち63%が収穫期までに他部位に転流、 あるい

は呼吸により失われた。同化2日目において葉に残存した14Cも収穫期までに多量に失わ

れた。同化2日目に植物体に存在した14Cの8%るが収穫期までに呼吸により失われた。

MCOq2を登熟中期に同化した場合

9引1%存在した。 同化2日目に葉と茎に存在した14Cは減少した。呼吸による損失は認めら
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れなかった。

ダイズではHC02を栄養生長期に同化させた場合、同化2日目において葉に58%、茎に

37%残存した。生育に伴って葉の14C差は低下したが、茎の14C量の変化は小さかった。同

化2日自の地上部に残存した14Cの23%が地上部最大期までに呼吸によ り失われたが、そ

の後収穫期までに失われたのは5%であった。同化後2日目の13%が収穫部位へ転流し

た。 14COzを地上部最大期に同化した場合、同化2日後の葉への残存割合はイネよりも大

きかった。葉および茎の14Cは生育に伴って低下し、同化2日自に残存した14Cの13%が
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収穫期までに呼吸により失われた。 14C02を登熱中期に同化した場合、同化2日目の収穫

部位への

収穫期までに呼吸により消費された。

5. 14Cの各化合物への分配

葉では同化2日自のタンパク態アミノ酸への14Cの分配は、タダ守イズでイネよりも高く、

この傾向は特に

にi4℃COq2を同化した場合、イネの葉におけるタンパク態アミノ酸中の14C量は地上部最大

期までほぼ一定であり、その後収穫期まで低下した。一方、ダイズでは葉におけるタン

パク態アミノ酸中の14C量は地上部最大期までに約1ρに低下し、その後収穫期まで低下

を続けた。地上部最大期あるいは登熱中期にMC02を同化した場合、同化2日目の葉のタ

ンパク態アミノ酸中の14C震は収穫期まで両作物で急速に低下したが、その低下はイネに

比ベダイズでより大きかった。業のエタノール可溶'性画分中の14C量の減少速度は全ての

時期においてイネでダイズより高かった。 14C02を栄養生長期に同化した場合、イネでは

葉中の炭水化物に合まれる

イズでは生育にイ伴半つて低下した。

茎では14℃COq2を栄養生長期に同化した場合のタンパ夕態アミノ酸中の

同化2日目と地上部最大期でやや高かつた以外は、いずれの場合もかなり小さい値であつ

た。茎のエタノーノレ可溶性函分中の14C量は、イネでダイズよりも大きかった。茎の炭水

化物中の14C量は、両作物とも14C02を栄養生長期および地上部最大期に同化した場合の

同化2日目に高かった。しかしながら登熟中期に同化した場合には極めて少なかった。イ

ネでは栄養生長期に同化した場合には炭水化物中の14C量は生育に伴って低下したが、他

時期に同化した場合にはほぼ一定に保たれた。一方、ダイズに同化した場合にはHC02を

与えた時期にかかわらず、一定に保たれていた。

収穫部位では収穫期のタンパク態アミノ酸函分中の14C量が最大になったのは、イネで

はMC02を地上部最大期に同化した場合であったが、ダイズでは重量熱中期に同化した場合

であった。 14C02を与えた時期にかかわらず、常にダイズでイネよりもタンパク態アミノ

酸中の14C量が高かった。
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Tab!e 4-1 Distribution of 14C to ethanol-soluble， protein， and carbohydrate fractions in each organ of rice 

and soybean 

R四 Soybe担

Organ I'C feeding slage Veetlatjve MSG Mid-maturing Vegetatjve illQ Mid-maturing 
Sampling stage 2DAF MSG Ha何回 2DAF Harv隠Z 2 DAF Harvest 2DAF MSG Ha何回t 2DAF Ha円借』 2 DAF Harv民l

FraClion 

lcaves Ehanol-soluble 1>8 >6 >2 虫4 >1 14.1 1.7 18.1 13.9 11.6 16.1 10.2 14.7 .. 
Profein 15.2 14.4 之2 4.4 0.4 1.7 OJ 18.6 ，. 4.4 10.1 l 55 O' 
c.u出】ydralt &4 27.4 25.3 .2 5.6 >6 1.8 21.6 18.1 12.6 16.1 5.7 。 3.1 

Stems Ehanol-soluble 却 7 10.5 3.1 37.5 03 11.4 0.0 9.9 4.1 15 4.7 0.9 95 >4 

Protein 10.5 7.6 25 3.1 0.6 0.6 1.0 >7 25 0.6 3.4 0.4 1 01 

c"回hydratt 26.5 16.3 1>9 到。 25.1 03 ，. 24.9 お4 27.7 19.5 13.1 >2 1.9 

Roo箇 日lanol-soluble 25 3.7 0.7 O' 0.1 01 0.1 0.4 。 。 01 25 。必 。
針。"的 3.1 >9 3.4 0.4 O' 01 05 >6 0.9 0.6 >1 03 。6 01 
c"加hydralc 03 。。 1.6 。。 0.6 00 OD iJ .. 01 01 。 。 0.1 

Harvesting organs Ehaoo1-so1uble 03 0.6 25 OD 39.5 03 .. 4.6 .. >2 39.3 1>1 
Protein 04 31 0.6 9.9 3.1 .. 乱6 ，. 4.1 14.4 12.5 23 
Carbohydr.llt 0.7 5.6 31 46.2 26.4 83.8 03 " 17.4 36.1 14.2 35.5 

Whole p!ant Ehanol-soluble 36.0 16.7 6.6 50.2 " 65.3 >1 却 5 18.7 17.8 27.3 15.6 64.1 20.8 

Protcin 28.8 25.3 11.2 85 11.8 5.6 84 23.9 13.7 11.1 19.7 16.1 19.5 24.1 

c"回hyd同" 35.2 44.3 45.3 41.4 n.5 29.2 89.4 47.7 44.6 43.2 53 54.9 16.4 40.5 

Respiralion 13.7 36.9 80 。。 22.9 27.9 13.4 14.6 

TOla1 100.0 100.0 1田D 1曲。 100.0 1冊。 1曲。 1田 1曲 1叩 1曲 1曲 1曲 1田

MSG: maximum shoot growth stage， 2DAF: 2 days after feeding 

両作物ともそれぞれの時期に同化した時の炭水化物の14C量は生育に伴って増加した。

また、収穫期の収穫部位の

イネでダイズよりも多かった。

考察

登熟期前に茎葉に一度組み込まれた炭素および窒素化合物が登熟に際して収穫部位に

転流され再構築される。この過程においてマメ科では地上部最大期以降、茎葉の細胞壁

構成成分(セルロース、ヘミセルロース、リグニン)がかなり分解されるのに対し、イ

ネ科ではあまり分解されなかった (2-1節)。一方、窒素化合物の茎葉から収穫部位への

再転流に際して、各部位の遊離アミノ酸組成は大きく変動し、特に葉および収穫部位の

タンパク態のアミノ酸組成は類似しているが途中の転流形態に相当するとみなされる茎

の遊離アミノ酸組成はタンパク態のアミノ酸組成と比較して大幅に異なった(2-1節)。そ

れ故、葉のタンパク質が分解して他部位へ再転流する際に、アミノ酸を構成する炭素と

窒素は大幅な組み換えを起こしていると想定される。この章では再転流過程での炭素と

窒素の挙動を調ベるために生育の各時期に一度作物の構成成分に取り込まれたJ4Cの生育

を追った変動を調査した。
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Figs.4-1、4-2で示すように、一度茎葉に取り込まれた炭素および窒素は登熟lとともな

い収穫部位に再転流した。この持、 Fig.4-4で14Cの呼吸による放出パターンをイネ科と

マメ科で比較すると大きく異なっていた。 14C02を栄養生長期に同化した場合、ダイズで

は地上部最大期までに多量のI4Cが呼吸により失われたが、イネでは地上部最大期以降に

多くの14Cが呼吸により失われた。 14C02を地上部最大期および登熱中期に同化した場合

にはダイズで収穫期までに多くの14Cが呼吸により失われた。

14C02を栄養生長期に同化したとき、葉の中の14C_炭水化物はイネでは地上部最大期ま

で高まった (Table4-1)。 一方、ダイズでは生育に伴って低下した。葉とは対照的に茎の

I'C_炭水化物ではイネでは生育に伴って低下し、ダイズではやや高まった。 14C02を地上

部最大期に同化したとき、葉と茎のμC-炭水化物は両作物とも生育に伴って低下した。た

だしこの時低下速度はダイズでイネよりも高く、両作物とも茎で葉よりも低かった。

14C02を登熟中期に同化したとき、両作物とも茎葉での炭水化物へのI'Cの分配は少な

かった。

このように葉で炭水化物に組み込まれた

れ、この傾向は特に生育の初期で顕著であった。しかしながら、茎の炭水化物に組み込

まれたI'Cは、栄養生長期のイネを除くと、その再転流速度は葉に比ベて低かった。これ

らの結果は2-1節で認められたダイズではイネに比べ葉において多量の細胞壁構成成分

(炭水化物)が分解し、茎では両作物ともあまり分解されなかったという観察結果と一致

している。

14C02を栄養生長期に同化したとき、イネでは葉のタンパク質に組み込まれた14Cの割

合は地上部最大期まで一定でその後低下した (Fig.4-4)。一方、ダイズでは地上部最大期

までにその約50%が失われ、その後も低下した。このことはダイズの栄養生長期と両作

物の登熟期においてI'Cータンパク質のターンオーバー、転流、分解が活発に進行してい

ることが予想される。茎のタンパク質に取り込まれた14Cの減少速度はイネでダイズより

も高かった。 HC02を登熟中期に同化した場合、業のI4C_タンパク質は両作物とも生育に

伴って著しく低下した。同化2日目ではダイズでイネよりも高かった。また茎では葉より

も小さかった。

このように、葉のタンパク質に取り込まれた14C量はダイズでイネよりも多く、葉のタ
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ンパク質のターンオーバーがダイズでイネよりも生育を通して大きかったと考えられる。

さらに、栄養生長期のイネの茎で多量の14Cがタンパク質に取り込まれたことから、茎が

積極的にタンパク質を集積することができるとみなされる。

イネに比べ、ダイズでは14C_タンパク質、 14C_炭水化物からの14Cの損失が多いこと、

栄養生長期の葉で14Cのタンパク質と炭水化物への再構築がかなり顕著であるようなこと

から、これらの化合物を基質としていると考えられている「貯蔵物質呼吸」のダイズに

おける活発な働きが予想された。このように炭素の放出は、収穫部位のタンパク質の合

成に要するエネルギー要求量よりも、茎葉の呼吸により支配される面が強いものと判断

される。ダイズではイネに比ベて業と茎のタンパク質に組み込まれる割合が高いことか

ら、 14C放出(貯蔵物質)はタンパク質の代謝とタンパク質のターンオーバーが関与する

ことが考えられた。
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4-2.イネ、ダイズ、サイトウの葉に同化した"C化合物の挙動

4-2-1イネ、ダイズ、サイトウの葉に同化した1.C0
2
，"Cースクロースおよび"C_

アスパラギンの挙動

前節の結果からイネに比較してダイズでは茎葉の貯蔵物質が呼吸により失われる割合

が高く、貯蔵物質呼吸が多いことが明らかとなった。貯蔵物質呼吸には維持呼吸の基質

も合まれていると考えられていることから、葉における呼吸代謝を基質レベルからさら

に調査した。作物を長期間暗所におくと生長はほぼ停止し、この状態にある作物は維持

的であると考えられる。そこで、作物の生長の状態を維持的にするために作物体を長期

間(2日以上)暗所に置いた。この方法によれば作物の初期光合成産物呼吸もほぼ完全

に無くなることが知られており、呼吸基質が貯蔵物質に限定されている状況にあると考

えられる。一方、明所下で同化した光合成産物はまず初期光合成産物呼吸として主に生

長呼吸として使われると考えられることから、これらの化合物の炭素骨格の挙動を調査

した。

実験方法

イネ (Oryzasativa L. var. Michikogane)、ダイズ (GJycinemax (L.) Merr. var. 

Kitamusume)、サイトウ (PhaseoJusvuJgaris L. var. Hokkaikintoki)の種子を次亜塩素酸

ナトリウム溶液 (0.01%有効塩素)に10分間浸潰して殺菌した。イネの種子は1990年の

5月9日に培養液に浮かせたサランネット上に播種した。培養液の組成はN(NH
4
N0
3
); 

30mgL"、P(NaH
2
PO 4); 2 mg L'、K(K

2
S0
4 
: KCI = 1: 1); 30 mg L.l、Ca(CaCI

2
); 50 

mgL'!、Mg(MgSO 4); 20 mg L'!および微量要素としてFe、Mn、B、Zn、Cu、Moをそ

れぞれ2、0.5、0.5、0.2、0.01、0.005mgL!で与えた。 pHはO.lNNaOHで一日 2回5.3

に合わせた。ダイズとサイトウの種子はそれぞれ1990年の6月の4日と7月の4日にパー

ミキュライトに播種した。イネでは第3葉期、マメ科では第2葉期に50Lの培養液を入れ

た56L容のプラスチックコンテナに12個体ずつ移植した。培養液の組成は前述の通りで
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ある。 pHは1日2回5.3に調整し、ダイズとサイトウの場合には連続通気した。

開花期(イネで8月2日、ダイズで7月16日、サイトウで8月10日)にそれぞれの植

物体を1個体ずつ12Lポットに移植した。この時窒素処理区として窒素を合まないON区

と、窒素を60mg L.l合む60N区を設定した。

14C02をイネ、ダイズ、サイトウでそれぞれ8月19日、 8月9日、 8月27日に同化した。

イネの止葉およびマメ科では完全展開業を1Lの透明なポリエチレンパックでつつみ、こ

のパック中で14C02を0.18mmol L，l NaHC0
3 
(0.37 kBq NaH14C0

3 
(2.06 GBq mmol") 

と5mLの300mgL'l HCl04を混合して発生させた。同化終了後ただちに同化葉とそれ

に対応する収穫部位を、植物体に着生したままの状態で別々のガラス管にいれ、アスピ

レーターでO.5Lmin'lで吸引し、発生する14C02量を24時聞にわたって測定した。発生し

た14C02はエタノーノレ:モノエタノ ール (4:1)溶液約15mlを通すことで回収した。こ

の液を20mlに定容した後に、この中の2mlをトルエンシンチレーターに入れて液体シン

チレーションカウンター(AlokaModel LSC-502)を使って14C量を決定した。同化後自

然光下に置いた処理と、暗室に置いた処理を設けた。

14C_ [U]ースクロースと14C_[U] アスパラギンの吸収は、イネとダイズでそれぞれ8

月20日と 10日に行った。両化合物の吸収は波田らm の方法に準じ、イネでは止菜、ダ

イズでは最大展開葉の先端を水中で剃万により切断し、直ちに自然光下で1時間0.37kBq 

14C_ [U]ースクロース (0.19GBq monあるいは14C_[U]ーアスパラギン (4.78GBq mol' 

')を合む50mMのリン酸緩衝液 (pH7.5)にその先端部を浸潰した。同化は午前9時か

ら10時の聞に行った。同化開始から 1時間後、脱塩水で浸漬部分をよく洗浄し、暗所に

移動し、その後24時間の呼吸による 1℃02の放出速度を測定した。

24時間自の呼吸の測定が終了した時点で植物体を採取し、同化菜、それに対応した収

穫部位(イネでは穂、ダイズでは同化葉に隣接した爽)、他の葉、他の収穫部位、茎、根

に分け、液体窒素で凍結した後に凍結乾燥し、秤量後粉砕した。 14Cの測定はOsakiand 

Tanaka目的の方法に若干の修正を加えて行なった。すなわち、パイアノレに取った試料に75

μlの脱塩水を加えた後にNCSII (Amersham)を0.5mlと酢酸30μlを加え50
0

Cで16

時間振渥し、室温まで冷却後、脱色剤として19の過酸化ベンゾイノレをトルエン5mlに溶

解した溶液の上澄液0.15mlを加え、 500Cで30分間浸透し、その後0.5mlの過酸化水素水
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を加え 1晩放置した後にトノレエンシンチレーターを加えた。

糖、有機酸、遊離アミノ酸、タンパク態アミノ酸、多糖類の分画には凍結乾燥試料約

100mgを精秤し、すり鉢に石英砂とともにとり、氷冷した4mlの100mmolL-1のリン酸緩

衝液 (pH7.5)で摩砕し、 18，500gで20分間遠心し、上澄液を集めた。残f査を同様に2困

抽出し、得られた上澄液はすべてまとめて、ロータリーエパポレーターを用いて約1mlに

なるまで400Cで濃縮した。この液を1.5mlのエツペンチューブに取り沸騰水中で可溶性タ

ンパク質を沈殿させるために15分間加熱した。室温まで冷却後18，500gで20分間遠心し

て上澄液を集めた。残漬に1mlの脱塩水を加え、同様に上澄液を得る操作を2回行なっ

た。上澄液はDow巴x50-X8 (200-400mesh， H+ -form)とDowex1-X8 (200-400mesh， CL-

form)を用いて糖、有機酸、アミノ酸画分に分画した。

可溶性タンパク質と残澄をまとめて蓑付き試験管に取り、窒素ガスで封入し、 6N塩酸

中でlOSOC24時間加水分解した。分解物に合まれる塩酸はエパポレーターにより濃縮、溶

解を繰り返すことにより除去した。タンパク態のアミノ酸画分を4-1節にしたがって得

た。

それぞれの画分は濃縮した後に液体シンチレ一シヨンカウンタ一で

組織中の全14C量から、各圏分の14C量を差し引いた結果残った 14C量を「その他」とし、

ここにはデンプンや細胞壁成分が合まれると考え、多糖類画分とした。窒素合有率はケ

ルダール法で決定した。

すべての実験は2反復で行ない、結果は平均値で示した。

結果

1 窒素合有率

それぞれの期間の窒素合有率はいずれの作物においても60N区でON区よりやや高かっ

た(Table4-2)0 ONでは生育に伴って低下したが、 60N区ではイネとダイズでは各器官と

も変化はなく、サイトウでは茎の窒素合有率が高まった。
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Table 4-2. Nitrogen∞ntentn (%) at successive growth stage. 

Crop Stage Ntreatment Leaves Stems Roots Ears or田 ds

町田 Aowering 30N 3.94 1.35 1.60 

Maturing ON 2.87 0.92 1.24 1.40 

曲N 5凹 2.24 1.79 1.88 

Harv田t ON 1.60 0.65 1.09 1.19 

曲N 4叩 2.04 1.91 1.99 

Soybean F10wering 30N 4.65 1.35 l回

Maturing ON 1.85 0.73 1.72 3.18 

回N 4.55 2.58 4.30 3.82 

Ha何回t ON 1.28 0.58 1.51 2曲

曲N 3.85 2.43 4.09 3.71 

Field bean Aowering 30N 5.94 2.84 5.22 

Maturing ON 4.01 1.83 3.59 4.50 

同N 6.15 2.95 5.38 5.03 

Ha何回1 ON 2.99 1.34 2.18 2.32 

曲N 5.08 4.74 4.79 4.44 

2. 14C02同化後の14C02の放出

イネではON区と60N区で同化葉あるいは対応している穂からのMC02の放出速度に違

いは認められなかった (Fig.4-5)。同化直後に同化葉からの放出速度は暗所でも明所でも

高く、その後急速に低下した。

ダイズとサイトウでも同化直後の同化葉からの急速な
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光条件にかかわらず急速に低下した。対応している収穫部位からのHC02の放出は暗所下

においてイネでは同化後4時間、両マメ科作物では同化直後から認められ、約12時間後

に最大値に達した。放出速度は暗所下よりも明所下でかなり小さかった。

3. 14C0
2
同化24時間後における 14Cの各器官への分配と呼吸への分配

イネでは同化した14Cのほとんどは同化葉、それに対応する収穫部位、および茎に残存

した (Table4-3)。その他の部位に合まれる割合は明所下で10%以下、暗所下ではほとん

ど認められなかった。暗所のON区ではでは対応する収穫部位への14Cの分配は24時間自

に植物体に残存した14Cのおよそ1ρを占め、同化葉に残存した割合は28%であった。一

方、光条件下あるいは窒素を与えた場合は、収穫部位に分配された割合は暗所下では2

Table 4-3 I'C distribution (%) into respiration and other organs after 14CO， assimilation. 
Crop Lighl曲目dition N Irealmenl Leav回 Sink回 rorpod事 Qlherleaves Stem Rooi Other ears or Respiration by Respir苗tionby 

aftcr assimilation asimilated 同也 l田fassimilated 問。『出
日ce Ligh ON 44.1 18.9 1.2 24.1 0.3 0.6 8.5 2.3 

倒N 46.3 4.6 3.9 29.6 2.5 0.1 11.0 2.0 

Darl< ON 27.9 51.4 0.3 5.8 0.1 0.1 8.1 6.3 

回N 44.5 33.1 0.3 6.6 0.1 0.0 10.4 5.0 

Soybean Ligh m司 56.7 7.9 0.8 4.9 15 8.1 19.0 1.1 

曲N 46.6 8.0 0.2 8.0 3.4 12.3 20.4 1.1 

D剖k ON 34.2 11.3 0.3 20.8 9.3 8.0 12.3 3.8 

曲N 28.1 18.9 0.9 9.3 14.2 5.5 16.2 6.9 

Field民an Dark ON 33.8 37.1 0.2 5.4 0.2 0.1 14.9 8.2 

田N 34.2 34.1 1.9 3.1 0.4 0.1 17.4 8.9 

掌 Sinkear or pod: ear or pod beside the leaf where 14CO， w酷 assimilated.

%、明所下では5-6%であった。

ダイズでは窒素条件によらず明所では約1(2の残存した14Cの約半分が同化葉に存在し、

8%が対応する収穫部位に分配された。暗所では窒素処理によらず約30%の14Cが同化葉

に残存し、 ON区では11%、60N区では19%が対応する収穫部位に分配された。同化葉

からの呼吸の放出にともなう HC02の放出は60NでONよりもやや高く、さらにそれぞれ

暗所に比ベ明所ではイネの2倍、 1.5倍と高かつた。対応する収穫部位からの

出は明所では1%と低くι、暗所では4から 7%るとやや高かつた。
サイトウでは窒素処理にかかわらず、同化葉と対応する収穫部位に約34-37%の14Cが

残存した。同化葉からの呼吸によるHC02の放出はイネとダイズより多かった。対応する
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収穫部位からの呼吸によるMC02の放出は暗所において窒素処理によらず約 10%であっ

た。

HC02同化24時間後における各構成成分への14Cの分配4 

イネでは窒素処理に関わらず明所下では約60%が糖に分配され、約30%が多糖類に分

配されていた (Fig.4-6)。暗所下では糖への分配は低くなり (0Nで30%、60Nで15%)、

同様の傾向は対応する収穫部位

においても認められ、明所下で多糖類の函分へ50%が分配されるのに対し、暗所下では

多糖類への分配が高まった (ONで55%、60Nで15%)。
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90%に達した。

ダイズでは明所下のON区において全同化14Cのうち約30%が糖に分配され、 50%が多

糖類に分配された。アミノ酸、有機酸、タンパク質への分配は60N区でON区の約2-3倍

に高まり、これに対応して多糖類への分配が低下した。明所に比ベ、暗所では糖への分

配が低かった。収穫部位では50-6ω0%の

された。しかしながら、暗所下では糖への分配は109るであり、多糖類への分配は80%と

なった。ダイズでは有機酸へのl'Cの分配がイネに比べて、特に同化葉において窒素処理

に関わらず高かった。

サイトウでは同化葉、対応する収穫部位で多糖類への14Cの分配は70-80%と高かった。

同化葉では10-15%のl'Cがタンパク質に分配された。

5. l'C_スクロースあるいはl'C_アスパラギンを同化し、た後の14C02の放出

スクロースを同化した場合には、イネでは同化葉からの 1℃02の放出は同化直後に高

く、その後急速に低下した (Fig.4-7)。この時の窒素レベルの影響は認められなかった。

ダイズでも同様の傾向を示した。収穫部位からの14C02の放出は同化直後から認められ、

ダイズでイネよりも高かった。

Rice Soybean 
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Fig. 4-7 l'CO， release rates in th巴darkafter 14C-[U]-sucrose i凶 oductionto the flag leaf of rice 
and the fully expanded leaf of soybe祖.

アスパラギンを肉化した場合には、イネではスクロースを同化した場合と同様の挙動

を示した (Fig.4-8)。一方、ダイズではスクロースを同化した場合に比較してアスパラギ

ンを同化した場合には放出速度が低かった。収穫部位からの14Cの放出は同化直後から認

められ、イネではON区でダイズでは60N区でやや高かった。
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6. 14C_スクロースを同化した葉の24時間後の14Cの分配

イネでは同化葉に残った14Cの割合と対応した収穫部位に移行した割合はON区と60N

区で変わらなかった (Tabl巴4-4)。同化葉からの呼吸による14C02の放出割合は60N区で

は33%であり、この値はON区の約1.5倍であった。シンクからの14C02の放出は窒素処

理に関わらず10%以下であった。

ダイズでは同化葉に残ったI'C、対応した収穫部位に分配された 14Cの割合はON区で

60N区よりも高く、一方、 同化葉と対応した収穫部位からのMC02放出速度は60NでON

よりも高かった (Fig.4-7)。全体の同化量に対する同化葉からの14C02の放出速度はイネ

とダイズで大きな違いは認められなかったが、対応した収穫部位での放出量はダイズで

イネの2-3倍であった。

Table 4.4 I'C distribulion牟(%)into respiration and organs at 24h after I'C-sucrose and I'C.asparagine introduction to 

the !eaf in rice and the maximum expanded !eaf in soybean. 

Inlroduced Crop N Sour田 leaf Sink organ Respi 同lionby R田pirationby 
田m巴un也 Irealmenl source leaf sink or巴n
Sucrose Ri田 ON 33.9 34.9 22.7 8.6 

回N 30.4 29.3 32.5 7.9 

Soybean ON 42.4 14.3 26.2 17.2 
曲N 33.5 10.6 33.0 23.0 

As戸周囲目E Ri田 ON 32.7 12.1 34.9 17.4 
曲N 47.2 t2.1 30.2 10.7 

Soybean ON 62.7 4.8 22.8 9.9 
曲N 35.0 29.3 21.0 t4.0 

• I'C distribution into each fraction was calculated as the percentage of the sum of I'C in each fraction. 
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7. 14C_アスパラギンを同化した葉の24時間後の14Cの分配

イネでは14C_アスパラギンを同化した葉の24時間後の14Cの残存割合は60N区でON区

の約1.4倍と高かった。一方、シンクの14Cの割合は60N区に比ベてON区で約1.6倍と高

かった (Tabl巴4-4)。同化葉の呼吸による14C02の放出速度は60N区でON区よりもやや高

かった (Fig.4-8)。一方シンクでは窒素処理に関わらず11%ー17%であった。

ダイズでは同化葉に残る14Cの量はON区で63%と高く、 60N区の約1.7倍であった。こ

れに対応してシンクへの分配割合はON区できわめて低かった。同化葉における呼吸によ

るMC02の放出速度はON区と60N区で同様であったが、シンクからの放出は60N区でON

区よりも高かった。

4-2-2 長期間暗所下に置かれたイネとダイズの葉における14C化合物の挙動

長期間暗所に置いた作物の菜、および生長が完全に停止した葉では生長呼吸が停止し、

呼吸は維持呼吸のみによりまかなわれていると考えられている。そこで、 14Cをラベルし

た化合物をイネとダイズの葉に取り込ませ、その挙動を調査することにより、維持的と

考えられる状態における代謝を調査する。

実験方法

1993年4月28日にイネ (Oryzasativa L. var. Michikogane)種子を播種し、 5月21日

に10Lポットに移植し湛水状態で育てた。ダイズ (GJycinemax (し) Merr. var 

Kitamusume)では種子を5月28日に10Lポットに播種した。イネは湛水状態で育てた。

N、P、KはそれぞれO.2g1.1をN、P20，、K，Oとして硫酸アンモニウム、過燐酸石灰、硫

酸カリウムで施用し、土に混ぜたが、窒素処理として施肥 (+N)区と窒素のみ無施肥(-

N)区を設定した。

イネは7月28と29日に、ダイズは8月6と7日に14C_スクロース、あるいは14C_アミ

ノ酸混液を最大展開業(イネは主茎の第6菜、ダイズは第5葉の頂小葉)に4-2節の方法
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• 

と同様な方法で取り込ませた。この際、同化の4目前より暗室に置いた処理を設けた。同

化は午前 11: 00-12 : 00に暗所で行い、同化後は暗所に放置した。 14Cスクロースは

0.37GBq (23.0GBq mmol")、14C_アミノ酸混液は0.37GBq (2.07GBq milliatom carbon-

')を用いた。 14C_アミノ酸混液は0.37GBq中にL-Alanine;29.6、L-Arginine;25.9、L-

Asparticacid; 29.6、しGlutamicacid;46.2、 Glycine;14.8、L-Histidine; 5.55、L-lsol巴ucrne;

18.5、 L-Leucin巴;51.8、L-Lysine; 22.2、 L-Phenylalanine; 29.6、L-Proline;18.5、 L-Serine;

14.8、L-Threonine; 18.5、L-Tyrosine; 14.8、L-Valine;29.6MBq合まれるように調整さ

れてある試薬を用いた。なお、この構成割合は一般的な作物のタンパク質の構成アミノ

酸割合とほぼ同一である。

同化直後に同化葉を脱塩水でよく洗浄し、7l<をふき取った後に放出されるMC02量を24

時聞にわたって測定した。放出される14C02の捕集方法は4-2-1節に準じた。 24時間測定

した後、イネでは同化葉、主茎のその他の葉、分げつ、茎および根、ダイズでは第5葉

(同化葉)とそれ以外の葉、第5葉における分枝、その他の葉と茎および根に分けてそれ

らに合まれる14C量を4-2-1節に準じて測定した。

同化葉に関しては糖、有機酸、遊離アミノ酸、タンパク態アミノ酸、その他の画分に

前報に従い抽出溶液をリン酸緩衝液から80%エタノーノレに変更して分聞した。抽出溶液

を変更することにより目的とする圏分への分画効率は変化はなかった(資料省略)。

また、上記と同様に育てたイネを供試し7月30日に第3葉、 8月1日に第6葉に"C_ス

クロースを同様に同化し、その後のHC02の放出経過、各種画分への分配を調査した。無

窒素処理は設けなかった。

結果

1 . 乾物重

イネ、ダイズとも同化実験への供試時期がほぼ同時なので、全体の平均値でTable4-5 

に示した。イネでは4日閣の暗処理による乾物重への大きな影響は認められず、窒素施肥

区ではいずれの部位も乾物重が大きかった。ダイズでは暗所に4日聞置いた個体と明所に

置いた個体では後者で葉と根の乾物重がやや大きかった。窒素処理の影響は明白ではな
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かった。

2 窒素含有率

釜素合有率も全体の平均値でTable4-5に示した。イネとダイズのいずれの作物でも

+N区で-N区よりも各部位の窒素合有率は高かったが、イネで差が大きかった。

Table 4-5 Dry weight and nitrogen content of each organ in rice and soybean. 

Crop Lighl Nitrogen DW包pl") N(%) 

Ireal町lent treatmenl Leaf Stem Rool Total I且 f Stem Root 

Rj目 1)'"k -N 0.65 1.06 1.24 2.95 2.70 1.17 0曲

+N 1.32 1.50 1.35 4.17 5.21 3.05 1.17 

Light -N 0.62 1.15 1.29 3.06 2.47 1.01 1.13 

+N 1.45 1.67 1.21 4.33 5.06 2.62 1.75 

Soybean Datk ーN 1.師 1.02 0.64 2.72 5.12 2.25 2.79 

+N 1.05 0.92 0.65 2.62 5.59 2.89 2.87 

Light 一N 1.23 0.97 0.83 3.03 4.75 1.58 2.30 

+N 1.18 1.04 0.89 3.1I 5.40 2.85 3.03 

3 . 14COの放出速度2 

全同化量に対する呼吸による14Cの放出速度を示した。イネでは、スクロース同化の場

合、最大展開葉に同化した場合、同化前の光条件が明条件、暗条件のいずれの場合でも

同化直後から活発に呼吸による放出を伴っていた (Fig.4-9)。ただし、イネの明条件は同

化後約30-60分後にかけて一度高まった後に急速に低下した。窒素処理による影響はほと

んど認められなかった。
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Fig. 4-9 14C0
2 
releas巴rateof the 14C-sucrose introduced fully expanded leaf of rice. 
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下位葉に同化した場合、明条件と暗条件で大きな違いが認められた (Fig.4-1O)。いず

れの場合も問化直後から

が認認、められたが、暗条件では上位薬と比較して同化直後の放出速度がやや緩慢であった。

アミノ酸混液同化の場合、明条件と暗条件の差はほとんど認められなかった (Fig.4-
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Fig. 4-10 I'C02 release rate of the 14C-sucrose introduced lower leaf of rice. 

11)0 -N区では光条件に関わらず同化直後に同化葉からの呼吸による14C02がやや高かっ

たが、約120分以降には差が認められなかった。放出速度は特に同化直後においてはスク

ロース同化でアミノ酸混液同化の場合に比較して高かった。

ダイズでは、スクロース同化の場合+N区では光条件の影響は全くみられず、同化直

後から緩やかに放出された (Fig.4-12)0-N区においては同化前に暗条件下の処理では同
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Fig. 4-11 I'C02 release rate of the I'C-amino acid mixture introduced 

expanding leaf of rice. 
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化後約6時聞にわたってMC02の放出速度が高く保たれた。これに対して明条件処理にお

いては同化直後に放出速度が高いがその後急速に低下し一定となった。

アミノ酸混液同化の場合、同化約6時間あとまで14C02放出速度が高まりその後急速に

低下し一定となった (Fig.4-13)。この傾向は光条件、窒素処理によりは変化しなかった。

全体的に窒素処理に関わらず暗条件でやや放出速度が高めに推移した。

4 呼吸、他器官への14Cの分配
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Fig. 4-12 14C02 release rate of the 14C-sucrose introduced expanding leaf of soybean. 

0.20 

E 

6 0.15 
，ー、

b 
.， 
~ 0.10 
U g 
ど 0.05
N 

O 
u 
マ

o 

-N 

。 3国 lα)() 

ロ11n

020 

0.15 

0.10 

0.05 

。
15曲 。 5田

十N

l似)()

mm 

15田

ー0-ー 白k

.....・ light

Fig. 4-13 14C02 release rate of the 14C-amino acid mixture introduced expanding leaf of soybean. 
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Tabl巴4-6に示すように、呼吸への分配はイネではスクロース同化の場合0.30-0.36で処

理による差はあまり明白で、はなかった。アミノ酸混液同化の場合は光条件による違いは

小さかったが、 -N区 (0.24-0.29)において+N区 (0.10-0.14)よりも高かった。

イネにおいて下位葉に同化した場合、時条件で0.26であり、明条件では0.54と約2倍

の値になった。

ダイズではスク ロース同化の場合、 +N区では0.30-0.35で暗条件でやや明条件よりも

高いが、 N区では明条件では0.14であるのに対し暗条件では0.46と著しく高かった。ア

ミノ酸混液の同化の場合、窒素処理に関わらず暗条件で高く、 -N区では0.26-0.28、+N区

では0.36-0.38であった。

他器官への14Cの分配はイネの下位葉同化、ダイズのアミノ酸混液同化の場合を除いて

明条件で高く、イネではこの傾向は+N区においてより顕著に認められた。

Table 4-6 I'C distribution ratio into r田 pirationand organs at 24 h after I'C compound introduction. 

Crop Introducc:d compounds Leaf position Treatment 

~ Nitrogen R白1"同lion Olhcr organs L::af for introduction 
Ricc Sucrose Upper D官官K LowN 0.35 0師 0.59 

HighN 0.30 。田 0.67 

Lighl LowN 0.36 0.31 0.33 

HighN 0.35 058 0.07 

l..ower """ H;酔N 0.26 。国 0.6S 

Light HighN 054 0.05 0.41 

Amino配idmixture Upper D百↑k l.owN 0.24 0.01 0.75 

出ghN 0.15 。σ7 0.79 

Light l.owN 0.29 0.13 0.58 
HighN 0.10 0.59 0.31 

Soybean 5u口0記 Upper """ LowN 0.46 0田 0.51 

HighN 0.35 0.12 0.53 

Lighl LowN 0.14 0.23 0.62 

HighN 0.30 0.15 0.55 

Amino配idmixlure Upper D首， l.owN 0.38 0田 0.61 

HighN 0.36 0.11 0.52 

Light LowN 0.28 0.01 0.71 

HighN 0.26 。田 0.71 

5 . 同化直後の同化葉での各種化合物への分配(イネについてのみ観察)

光条件iとより違いが観察されたのは明条件では糖へほぼ同化産物の1(2が分配されるの

に対し、暗条件では糖と遊離のアミノ酸画分へ約114が分配されていた (Fig.4司14)。多糖

類への分配は光条件に関わらず約114であった。
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6. 同化24時間自の同化葉での各種化合物への分配

イネのスクロース同化の場合、明条件では糖への分配が29-389ると暗条件の4-15%に比

べて高く、逆に多糖類の画分への分配は暗条件で47-50%であるのに対し明条件で27-37
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%と低かった (Fig.4-15)。有機酸あるいはタンパク態アミノ酸へは10-20%、遊離のアミ

ノ酸へは10%以下の分配であった。

イネのアミノ酸混液同化の場合、糖への分配は6%以下と少なかった。窒素処理の影響

は明確ではなく、明条件では暗条件と比べて有機酸が9-14%に対して24-27%と高く、 タ

ンパク態アミノ酸は28-46%に対して57-59%と高かった。これに対して多糖類へは明条

件では5%以下と低く、暗条件では35-43%と著しく高かった。遊離のアミノ酸への分配

は暗条件の+N区を除いては10%以下と低く、暗条件の+N区では約17%とやや高かっ

Lowerleaf Upper leaf 

回 Sugars • Polysaccharides E畏 50 ~ 幽幽 • 11111111 • 口 Organic acids 国 Free amino acid草

国 Protein amino acids 

L唱htcondition; Control Dark Control Dark 

Fig. 4-16 J4C-distribution (%) into each chemical component in the source leaf after 24h. 

た。イネの下位葉へのスクロース同化の場合でも同様の傾向を示していた (Fig.4-16)。

ダイズのスクロース同化の場合、明条件の+N区において25%とやや高いことを除く

と有機酸、糖、遊離のアミノ酸、タンパク態アミノ酸への分配は5-15%程度であり、処

理問の違いは光、窒素に関わらず明確ではなかった。その他の画分への分配は約50・60%

であった。

ダイズのアミノ酸混液同化の場合、糖への分配は2%以下と非常に少なかった。有機酸

と遊離のアミノ酸画分への分配は暗条件でそれぞれ11-13%、7-12%と明条件のふ7%、3-

4%に比べてやや高めであり、これに対してその他の画分では暗条件で28-35%であるの

に対して明条件では41-42%と高かった。タンパク態アミノ酸への分配は約40-50%で処

理聞の差は明確ではなかった。
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考察

マメ科の収穫部位には多量のタンパク質や脂肪が合まれているために、呼吸によりエ

ネルギーを生産するために多量の炭水化物を失うと考えられており 139)、実際Yamaguchi80)

はダイズの収穫部位の生長効率が0.45であると報告している。しかしながら、 3-1節で示

したようにダイズの収穫部位の生長効率を再測定した結果は0.77となり、この価はイネ

(0.83)よりもわずかに低いに過ぎなかった。 一方、栄養生長期の全植物体の生長効率は

イネに比べてマメ科では0.10-0.15低い。このようにマメ科での光合成産物の呼吸による

損失は、収穫部位よりもむしろ葉や茎において高いと考えられる。この葉や茎で認めら

れる高い光合成産物の損失は窒素栄養によって変化しなかった。このことはマメ科にお

いてタンパク質合成のために多量の炭水化物が呼吸によって消費されるとは考えられな

いことを示している。それ故、イネと比較したときのダイズあるいはサイトウの葉に取

り込ませた14c化合物の挙動が特に茎葉での呼吸による代謝との関連で注目される。

イネとダイズにおいてその収穫部位を構成する窒素化合物の大半は茎葉に一度集積し

た化合物が分解して転流してきたものとみなされる。このとき、窒素化合物の挙動は「葉

のタンパク質」→「葉の遊離アミノ酸J→「茎の遊離アミノ酸J→「収穫部位の遊離ア

ミノ酸」→「収穫部位のタンパク質Jにより摸式化できる。この過程に伴う炭素/窒素

の比率をそれぞれの構成アミノ酸組成から算出すると、イネでは葉から収穫部位までほ

とんど変化しない (3.0-3.4)のに対し、ダイズでは葉の遊離アミノ酸では3.1であったが

茎では1.9と急激に低下し、収穫部位の遊離アミノ酸で2.7、タンパク質では3.0と再度高

まる。この違いはダイズではアスパラギンが窒素の転流形態の主体を占めているためと

考えられる。これらの転流形態の呼吸による利用のされ方がイネとダイズでは異なって

いることが推定される。このような炭素/窒素バランスの変化と呼吸との関係も考えら

れる。

日c-[Uトアスパラギン同化後5時間までのHC02の放出速度はイネで高く、このこと

はイネではアスパラギンが活発にまず別の化合物に代謝されていることを反映している

と考えた (Fig.4-8)。しかしながら 14C02放出速度が同化終了後5時間目以降はイネとダ

イズで変わらないことから、葉において一度転流形態あるいは葉の構成成分などに代謝
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された14C_化合物が呼吸による使われる割合は、イネでもダイズでもほぼ同様と考えら

れた。 14C_[U]ースクロースを同化した後の14C02の放出はイネとダイズで類似しており、

このことはスクロースの転流の機構がイネとダイズで大きく変わらないことを示してい

ることも考えられる (Fig.4-7)。収穫部位では14C_[U]ースクロースを同化した後5時間

までのHC02放出速度はダイズでイネよりも高かった (Fig.4-7)。しかしながら収穫部位

からの呼吸による14Cの放出はダイズでイネよりもわずかに高かったのみである。これら

のことは収穫部位の生長効率がイネとダイズで大差がなかった結果(Table3-4)と一致す

る。

転流形態とみなされるスクロースとアスパラギンと比較して、光合成により獲得され

た炭素の挙動はイネとダイズでかなり異なっていた。ダイズでは光合成により獲得され

たHC02の挙動は明所と暗所のいずれでも呼吸により多量に失われていたが、特に明所下

において暗所下よりも多く失われ、イネでは明暗処理の差がなかったことと大きく異な

る (Fig.4-4)。その原因として1つは光呼吸系の関与が考えられる。ダイズでは光合成速

度に対する光呼吸(20%酸素レベルでの光合成速度と2%レベルでの光合成速度の違いが

相当するとしている)の割合は42-46%であるのに対し四3.294)、コムギでは28-35%側、イ

ネでは23%Omaizumi巴tai.277lのTabl巴1と2から算出)と小さい。光呼吸はグリシンか

らのアンモニア分子の放出と結びついていることから 295)、光呼吸とアミノ酸代謝の強い

結び付きが考えられている 296)。

このようにダイズでの明所下における初期光合成産物の呼吸による活発な放出はその

一部は葉の高い光呼吸速度により説明できる可能性がある。ダイズではイネと比較して

同化直後の14C02の放出速度の低下がやや遅いこともそのことを支持していると考えられ

る。また、ダイズでは同化葉からの14C02の放出が、最初の数時間の急速な放出後もイネ

より高く推移していた。このことは光呼吸系のみならず、アミノ酸代謝や有機酸代謝に

関わる他の代謝活性も高く保たれていることを示唆する。暗所においてもダイズでイネ

よりも同化葉からの14C02の放出が多かったことから、呼吸代謝と直接的に関与している

TCAサイクルの活性が暗所で高く維持されていたと考えられる。ダイズ、サイトウの収

穫部位における呼吸による14C02の放出が少なかったことからも、マメ科の収穫部位の生

長効率が高かったことが確認された。
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Champigny and Foy巴r286)は光合成により獲得された炭素のスクロースあるいはアミノ

酸への分配を決めるのはsucrosephosphate synthase (SPS)とPEPCの活性であるという

考えを示し、これが光と硝酸により調節されているのではないかと考察した。本実験か

ら明条件下で光合成により固定された14C02はダイズでは有機酸、アミノ酸、タンパク質

に分配されており、60N区でより顕著であったが、イネではこのような傾向は認められな

かった (Fig.4-5)。このことはChampignyand Foyer2附の仮定にしたがえば、ダイズで

はSPS活性よりも PEPC活性が高いということを示しているものと考えられる。

このように、イネ科に比較したときのマメ科の低い生産性は、主に茎葉の呼吸速度が

高いことに起因すると考えられ、特に暗条件下よりも明条件でイネ科とマメ科の違いが

大きくなった。このことは光呼吸速度が高いことも考えられたが、有機酸やアミノ酸へ

の同化炭素の分配も著しかったことから、このような化合物の合成のために炭素が積極

的に使われる系の存在も推定された。 ON区では窒素の供給がないため、葉の窒素合有率

が著しく低下したが、それにもかかわらず、光合成により獲得された炭素の窒素化合物

への分配はダイズのON区でイネの60N区より多かった。それゆえ、光合成により獲得さ

れた炭素の窒素化合物と有機酸への分配の機構のイネとダイズの差異は窒素条件により

大きく変動しなかった。したがって、イネとダイズでは同化炭素の分配機構に違いが存

在していると考えられた。

150 



4-3. 発芽に伴う炭素・窒素関係の呼吸による制御

実験4-3-1.発芽に伴う呼吸活性の変化

前章および前節の結果からマメ科作物では葉からの呼吸による多量の炭素の放出がそ

の生産性を低下させていることが示された。また、第2章で示したようにマメ科作物で

は茎葉を構成した化合物(特にタンパク質)が分解された後、他の部位に再転流する割

合が高いということを考え合わせると、茎葉のタンパク質がアミノ酸やアマイドなどに

分解され、転流される過程が呼吸と結び付いていることが予想された。そこで、様々な

成分組成を持つ種子を供試し、その発芽の過程における呼吸と炭素一室素の再構成がど

のような関係にあるかを調査した。

実験方法

トウモロコシ (Zeamays L. var. Pionner 3732)、ダイズ (Glycinemax (L.) Merr. var 

Kitamusume)の種子をHgCl
2
500傍溶液で20分間殺菌した後、パーミキュライトを入れ

たプリンカップに播種した。 250Cの暗所恒温室内で栽培し、播種後1日目から 14B固ま

で24時間毎に5から10作物体を採取し、これらを一括して呼吸速度と乾物重を測定した。

呼吸の測定はまず植物体全体の呼吸速度を測定した後に種子とその他の部分を鋭利なカ

ミソリで切り離した後、種子の呼吸速度を測定し、その差し引きから種子以外の新規植

物体の呼吸速度を求めた。呼吸速度は偏差型赤外ガス分析計(目立ー堀場ModelEIA-2) 

で通気法により測定した。乾物重は種子とそれ以外の新規生長部位に分け、それぞれを

800Cで2日開通風乾燥した後に重量を決定した。熱量の測定はカロリーメーター(小川精

器、 OSK-150)で測定し、 3-3式で炭素合有率を決定した。乾物重の測定は2反復、呼吸

速度の測定は3反復で行い、その平均値を示した。
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果結

乾物重の変遷

トウモロコシ、ダイズの両作物とも発芽に伴い全乾物重は次第に低下した (Fig.4-17)。
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Fig. 4-17 Successive change of dry weight at gennination under dark conditions. 

種子重の低下に伴って、新規合成部位の全乾物重に占める割合が高まり、矯種後2週間目

ダイズでは1122を占めた。にはトウモロコシでは2/3、

呼吸速度の変遷2. 

トウモロコシでは種子の呼吸速度は発芽に伴って徐々に高まり、播種後約1週間で頭打

ちとなり、その後やや低下した (Fig.4-18)。新規合成部位は発芽後3から5日固にかけて
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高まり、約8日目からは約0.10(gC gDW' day-りでほぼ一定となった。

ダイズでは種子の呼吸速度は発芽に伴って徐々に高まり続け2週間自には約0.040 (gC 

gDW-1 day-')となりトウモロコシより高くなった。新規生長部位の呼吸速度は発芽後2日

目に最大となり、その後急速に低下した。

3 熱量(Jg-l)の変遷

種子においては両作物とも生育を通じて変化は小さく (Fig.4-19)、トウモロコシでは

約19，000J g¥ダイズでは23，000J g-1であった。生長部位ではトウモロコシでは生育を

通じて変化は小さく、種子より 200-400J g"小さい値であった。ダイズでは発芽直後では

19，000と種子よりも著しく小さくその後もさらに低下し約17，000J g-1で一定となった。

恥1aize Soybean 

同( Ca 
24000 

【rC-Q 、24000

h)  -、

ロO 
22000ー

E叩i-ーUココ3 
20000 - 、

5 0 にJ

。。
、& 、炎、、A.R~~~でu「、、 。-企~A占一

』O 18000 l¥.合_tS ミー。ー回 18000 、、

z g 16000 zg l酬。
。 3 6 9 12 15 o 3 6 

Days aft巴rimbition 

Fig. 4-19 Successive change of heat of combustion during germination. 

実験4-3-2. 発芽中の子実に注入した14C_化合物の挙動

、・、』。

、a、EE-th-gA-4h 

OSeed 

"New organ 

4-3-1節の実験においてトウモロコシとダイズでは、発芽時の種子と種子以外の新規合

成部位での炭素の利用のされ方に違いが認められた。そこで、この違いを明らかにする

ために14Cでラベルされた各種化合物を発芽中の種子(トウモロコシでは匪乳、ダイズで

は子葉)に注入し、その代謝を調査した。
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実験方法

4-4-1と同様に育てたトウモロコシとダイズを用いた。発芽後5日目の幼植物の種子部

に14C_[U] スクロース (0.19MBq mmol.1)、14Cー[U]ーアスパラギン (4.78GBq mmol. 

1)、14C_[U]ーグルタミン(10.5GBq mmolっ、 14C_[U]ーグ、ノレタミン酸 (10.0GBq mmol. 

1)、14C_[U]ーセリン (6.33GBq mmolつあるいは14C02で育てた藻類のタンパク質の分

解物のアミノ酸混液 (0.37GBq (2.07GBq milliatom carbon.1)) を用いた。 14C_アミノ酸

混液は0.37GBq中にしAlanine;29.6、L-Arginine;25.9、L-Asparticacid; 29.6、L-Glutamic

acid; 46.2、 Glycine;14.8、L-Histidine;5.55、L-Isoleucine;18.5、 L-Leucine;51.8、L-

Lysine; 22.2、 L-Phenylalanine;29.6、L-Proline;18.5、L-Serine;14.8、L-Thr，巴onine;18.5、

L-Tyrosine; 14.8、L-Valine;29.6MBqが合まれている。それぞれの化合物を0.37回qμL-

1の溶液になるように 100mM燐酸緩衝液 (pH7.5)で調整し、 5μLをマイクロシリンジ

を用いて種子に直接注入した。注入後1、2、4、8、16、24、48、72時間後に種子とそれ

以外の部位に分けて凍結後凍結乾燥し、粉砕し、 14C量を4-2-1節の方法に従い決定した。

実験は全て暗所の25'Cの恒温室内で行った。

結果

注入した14C化合物の挙動

トウモロコシでは同化後急速に茎葉に同化した14C一化合物が運ばれ、同時に呼吸にも

著しく利用された(Fig.4-20)。その挙動はグルタミンとグソレタミン酸で類似しており、 72

時間後では種子に残存した14C量は注入した量の5%以下であり、呼吸により 70%以上が

失われた。

スクロース、アミノ酸混液を注入した場合も種子に残存した割合は5%以下と少なかっ

たが、呼吸による放出は60%程度であった。アスパラギン、セリンを注入した場合には

種子から失われる速度が他の化合物の場合と比較して緩やかであり、 72時間後でも 10%

程度種子に残存した。呼吸による放出はアスパラギンで50%、セリンでは20%程度で

あった。
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ダイズではグルタミンとグ、/レタミン酸の挙動は類似しており、子実に残存したのは72

時間後に 30%、呼吸で 40-50%が失われた (Fig.4-21)。スクロース、アミノ酸混液、ア

スパラギンの挙動は類似しており、種子に50%程度残存し、呼吸で20-30%が失われた。

セリンは種子に20%程度残存するのみであったが呼吸で失われた量は30%程度であった。

実験 4-3-3. 発芽時の呼吸による炭素一室素バランスの制御

これまでの研究で、作物の呼吸は機能的に生長呼吸と維持呼吸に明確には分類されず、

両者が単独で機能しないことを明らかにしてきた。また、呼吸が体内の炭素一窒素ノ〈ラ
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ンスと密接に結び付いている側面があることから、発芽時の呼吸と炭素ー皇室素ノミランス

の関係について調査した。

実験方法

実験1と同様に前処理を施したイネ (Oryzasativa L. var. Michikogane)、コムギ

(Triticum aestivum L. var. Chihokukomugi)、オオムギ (HordeumvuJgare L. emend. Lam. 

var. Ryoufuu)、エンバク (Avenasativa L. var. zenshin)、トウモロコシ (Zeamays L. var. 

P3732)、ソルガム (SorghumbicoJorMo巴nchvar. 403)、ダイズ (GJycinemax (L.) Merr. 

var. Kitamusume)、アズキ (PhaseoJusanguJaris L. var. Benidainagon)、サイトウ (PhaseoJus

vuJgaris L. var. Hokkaikintoki)、ソラマメ (Viciafaba L. var. Wase-soramame)、ベニバナ

インゲン (PhaseoJuscoccineus L. var. Kounouen)、エンドウ (Pisumsativum L. var. Sanjyu-

nichi kinusaya endou)、ルーピン (LupinusaJbu s kievsku mutant)、ピーナッツ (Arachis

hypogaea L. var. Nakateyutaka)、ヒマワリ (HeJianthusannus L. var. Hokuren)、ベニバナ

(Carthumus tinctorius L. var. Togenashi)、ヒマ (Ricinuscommunis L. var. Akabahima)を

供試した。殺菌した種子は24時間連続通気した滅菌水道水中に浸潰した後に、滅菌した

ノ〈ーミキュライトとパーライトの1: 1混合培地に播種し、滅菌した脱塩水を散布した。

播種後培地は250Cの暗室に置いた。播種後7日から14日の聞に植物体を採取し、種子(子

葉)と新規に合成された部位に分けて800Cで通風乾燥した後にC刑コーダー (CHN-O-

RAPID， Heraeus)を用いて炭素と窒素の合有量を決定した。

結果

発芽に伴う炭素/窒素比の変遷をTable4-7に示した。発芽前の種子の炭素/窒素比は

作物種により大きく異なり、一般にイネ科で高く、マメ科や油脂作物で低い。しかしな

がら、発芽に伴って新規に形成される部位の炭素/窒素比は種子の違いに比べると著し

く小さくなる。特にイネ科作物では種子と新規合成部位の聞の炭素/皇室素比の差が大き

かった。
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Table 4--7 Change in dry weight， carbon content， nitrogen content， and CIN ratio at germination. 

OW(mgplant.l) Car凶n曲川町t(也) Nitrogen 回ntent(骨} αN剛tO

SFCI国 Start End SO S/R Start End SO End S/R Start End SO End S/R 5凶は End SO ，vg. SD End S/Rdelta CJN 
αgrammeae 

町ce 22.10 15.45 5.26 4357 42.98 34.印 1.61 151 3.67 27.06 28.46 27.76 9.43 18.34 

Wheaトl 44.10 12.51 654 43.81 44.63 36.38 2.20 150 4.87 19.91 29.85 24.88 7.47 17.41 

Wh回1・2 35.“ 13.94 13.卯 42.55 45.28 39.32 3.19 2.77 450 13.34 16.34 14.84 8.74 6.10 
Batley-l 43.伺 1251 21.44 43.92 判お 39.33 2.06 1.28 3.97 21.32 34.71 お01 9.91 18.11 

Barley.2 29.75 6お 16.36 判。6 41.76 37羽 2.17 1.68 3.06 20.30 24.86 22.58 12.18 10.40 

仇t 15.45 6.26 5.92 46.29 45.53 37.92 2.13 1.62 4.54 21.73 28.10 24.92 8.35 16.57 

C4 grami附ae

M，田 302.09 214.48 57.40 41.77 44.01 39ω 1.72 1.26 3.70 24.28 35.07 29錦 10.73 18.95 

Sorghum 29.50 12.30 654 45.14 判13 39.02 2.47 1.98 
5“ 18.28 22.29 20.28 6.89 13.39 

Leguminosae 

Soybean 356ω277.58 54.33 51.13 4852 38.47 6卯 7.47 8.43 7.41 650 6.95 4.56 2.39 

PeanUI 865∞526∞144∞ 59.05 51.70 4350 459 5.97 5.48 12.86 
8“ 10.76 7.94 2.82 

Field bean 制1.45 377.97 196切 判17 43.13 40.83 3.制 3.07 6.26 12.15 14.05 13.10 653 6.57 

Adzuki bean 125.30 76.57 29.45 42.37 41.92 41.72 
3“ 3.73 6.31 11.58 11.24 11.41 6.61 4.80 

Scarlet ranner bean 983.90 匝円卯 184ω 判14 43.22 40ω 3.98 3.93 6.73 11.09 11∞ 11.04 6.03 5.01 
Pea 243.87 156.08 52.43 4254 42.35 42.14 3.71 3.07 6.63 11.47 13.82 12.64 6.36 6.28 

l.upin 229.88 103.45 91.95 43.41 46.22 40.42 7.19 7.81 8.12 6似 5.92 5.98 4.98 l∞ 
Oil seed 

Castor bean 幻2.40 17事57 39.86 61.78 50.43 41.卯 4.52 4.“ 5.78 13.67 10.82 12.25 7お 5∞ 
Safflower 14∞ 6ω 8.55 58.63 43.95 33.35 6.82 8.16 6.98 8.ω 5.39 6.99 4.78 2.21 
Sunt10wer 45.31 19.26 加 16 57.08 51.08 37.22 4.11 5.46 2.92 13.89 9.36 11.62 12.75 ー1.12

Start， before germination; End SD， seeds at the end of the experiment; End SIR， shoot and root at the end of the 
experiment; deUa CIN， difference of the CIN ratio between seed (aveaged value during the experiment) and shoot + 

root. (at the end of the experiment) 

考 察

トウモロコシに比較してダイズでは種子中のタンパク質、脂肪の合有率が高い。実験

に用いた品種の場合、 3-1節で示したようにトウモロコシではタンパク質及びその他の窒

素化合物は10.7%、糖・デンプンは73.9%、粗脂肪は4.0%、粗繊維は10.1%であり、ダ

イズではそれぞれ32.9、18.0、18ム 17.0である。このような組成を基質として生長する

部位の組成はそれぞれ22.2、26.2、4.4、29.4および35.0、22.9、2.3、 16.0%となり、いず

れも種子の組成とは異なるものの、特にトウモロコシでは種子に比較して生長部位で窒

素含有率の上昇と炭水化物合有率の低下が顕著である。 Vertregtand Pennin d巴VriesI3

により算出された生化学的な経路に基づく定数により評価される理論的な生長効率はト

ウモロコシで0.70、ダイズで0.68となる。本実験の熱量と乾物重の変遷の結果からトウ

モロコシでは炭素として種子から76mgCが失われ、生長部位には43mgCが集積したこと

から差し引き36mgCが呼吸により失われたことになる。実測の呼吸速度からはこの期間、

157 



種子で6.6mgC、生長部位で35.8mgCが放出されたことになり総量で6.4mgCの違いが認

められるが呼吸速度の測定による誤差と考え補正し、種子で 5.0mgC、生長部位で

31.0mgCが呼吸により放出されたとみなした。この値を用いて生長部位の生長効率を算出

すると 0.58となり組成から予想される生長効率よりも0.10低い。一方、ダイズでは熱量

と乾物重から種子で84mgCが失われ、生長部位で45mgCが獲得され、差し引き 39mgC

が呼吸により放出された。実測の呼吸速度からは種子で20mgC、生長部位で17.7mgCが

放出され、合わせて37.7mgCが呼吸で放出されたとみなされ、これは熱量と乾物重から

求めた炭素の減少量とほぼ一致したがトウモロコシと同様に補正して生長効率を求める

と0.71となり、この備は組成から予想される値とほぼ等しい。トウモロコシにおける生

長効率の低さは生長に直接結び付かない呼吸による炭素の放出を示唆する。このことを

支持する報告としてATP生産効率の低い副次呼吸経路がトウモロコシの発芽時に観測さ

れていることである2問。これによれば全呼吸の70%を占めるとされるが、その生理的意

義は不明であるとしている。ダイズでは発芽時において副次呼吸経路が存在することは

認められているものの目的、その全呼吸に占める量的な意義はかなり小さいと報告されて

いる2問。 トウモロコシで多大な副次呼吸経路が関与することは種子から生長部位へ窒素

化合物が転流するに際して炭素と窒素の著しい組み換えに伴う余剰の炭素がこの系によ

り放出されることが予想される。つまり、 トウモロコシでの生長効率の低さは直接エネ

ルギ一生産に結び付いていない呼吸が多いためと考えられる。この呼吸の役割としては、

トウモロコシでは種子の窒素合有率が生長部位の窒素合有率よりも低く、窒素を濃縮す

る機構の1っと考えられる。そこで実際の炭素の減少量と生化学的に評価される生化学的

な合成経路に基づいたPenningde Vri白川の計算式に基づく 4-1式により、新規に合成

される化合物の組成から放出される炭素量を推定する方法 (t.C(CE))を比較した。ただ

し、この際、窒素合有率に6.25を乗じた値をタンパク質とし、これ以外の部分は便宜的

に全て炭水化物とした。発芽時に新規に合成されるタンパク質の窒素の基質は、子実の

タンパク質であるが、発芽に際し一度分解し、主にアスパラギンの形態で転流された後

に再度代謝されて使われるとみなされる。そこで、タンパク質の合成に際してはアンモ

ニアが基質として考えた。
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ge口nmatlOn.

x0.40 (Protein content in new organ/O.62 + Carbohydrate in new organ/O.83) t'1C (CE) 

-C in new organ ---eq. 4-1) 

実際に全植物体の炭素分析の結果から得られる炭素の減少量と4-1式から算出される炭素

の放出量をプロットしたのがFig.4-}.}.である。t'1C(CE)により推定される炭素の放出量

エネルギーバランスのが実測の炭素の減少量よりもかなり小さいことが明らかである。

ヒマワリやベニバナは高エネルギ一物質である脂肪を多量に種子に蓄観点からすると、

このこれに対しコムギやソルガムは主に炭水化物を種子に蓄積している。積している。

ことはヒマワリとベニバナに比較してコムギとソルガムでは種子に貯蔵されているエネ

ルギー量が少ないことを意味している。一方、これら4種の作物の種子の炭素/窒素比は

約18であり、エネルギ一転換効率からのみ新規合成部位の発生に伴う炭素の放出を考え

るとヒマワリとベニバナではコムギとソルガムに比較して炭素の放出(エネルギーの放

v 
」

出)が少ないと考えられるが、実測の結果とは異なっていた。

一方、ダイズではトウモロコシとは異なり、全呼吸の約1/2が種子でなされている。
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の種子における多大な呼吸は組織が子葉という点でトウモロコシと異なるが、乾物重が

著しく減少すること、また、暗所で行った実験であることから、ソースとしての機能が

中心であったとみなされる。窒素化合物の点から考察するとトウモロコシもダイズも発

芽時の茎の遊離アミノ酸のほとんどをアスパラギンが占めることから (2-4節)、皇室素の転

流形態はアスパラギンと考えられるが、ダイズの種子の遊離アミノ酸組成は茎のそれと

類似しているのに対し、 トウモロコシの種子の遊離アミノ酸組成はむしろタンパク質の

組成に類似した。 トウモロコシでは種子において呼吸活性は低く、分解に重点が置かれ

ており、新たな化合物(転流形態)への合成は座盤あるいは茎に運ばれてからなされて

いることが推測される。一方、ダイズでは種子のタンパク質のアミノ酸組成と遊離アミ

ノ酸組成は著しく異なっており、活発な合成が種子中で進行しており、呼吸活性の高さ

の間に関連があると考えられる。またダイズでは生長部位と種子においてタンパク質合

有率が変わらない。しかしながらダイズの種子の炭素合有率は50%と著しく高く、これ

は脂肪に起因している。脂肪は分解してGlyserolを生じこれがAcetylCoAを経由して種

子中でグリオキシル酸回路により脱炭酸を起こしつつスクロースに代謝されることが知

られている 300mh

ダイズではそのため生長部位に関して生長効率を求めれば生化学的に予想される値と

ほぼ等しいものとみなされる。 Yamaguchi80)によれば発芽侍の生長効率は乾物重ベース

でトウモロコシで0.65、ダイズで0.85と乾物重の変遷から評価しているが、そもそも種

子の基質たる組成が大幅にトウモロコシとダイズで異なることから正しい評価がなされ

たとはみなされない。生化学的な理論値からすると生長部位の生長効率はいずれも 70%

程度と予想され、生長部位に入ってくる基質が同じであれば、合成の面からは乾物増加

量に対する呼吸量は等量であると予想される。しかしながら実測の生長効率はトウモロ

コシで低く、ダイズではほぼ同じであった。このことは新規成長部位での呼吸量を生合

成の過程から説明しようとすると、ダイズとトウモロコシで生合成経路が大幅に異なる

ことを意味するが、そのような報告はこれまで皆無である。生合成を伴わない呼吸を当

然考慮にいれなければならない。 呼吸を機能的に分ける考え方からすれば、生長呼吸の

他に維持呼吸を考慮すればよいわけであるが、発芽時のように生長が急速に進行してい

るような組織において生長に要する呼吸量の倍近い呼吸を維持に必要とすることは考え
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られない。

発芽に伴い種子中に存在するタンパク質は分解され、遊離のアミノ酸となって転流さ

アスパラギンを主体とこの時タンパク質のアミノ酸組成は大幅に組み換えられ、れる。

する転流形態の遊離アミノ酸となり運ばれる。タンパク質の炭素/窒素比に比べて転流

形態の炭素/窒素比は低く、窒素化合物に結合している炭素の一部は少なくとも一時的

この際に一部のアミノ酸は活発に呼吸に利用されていることが考えられにはずされる。

る。そこで、 Fig.4-23に種子の炭素/窒素比と新規合成部位の炭素/窒素比の差と呼吸

により放出された炭素の量(ここでは移行した窒素量に対しての値として評価した)を

この結果から、脂肪の多く合まれている幾つかの植物種を除いた場合に炭素/示した。

窒素比の差が大きいほど呼吸量が多い関係が認められた。脂肪が多く合まれる種子では

これら炭素/窒素比の差があまり大きくないにも関らず多量の炭素が放出されていた。

の種子ではグリコール酸回絡を経由する際の代謝過程で脱炭酸が生じているものと考え

られ、そのため、脂肪という高エネルギー化合物を多量に合んでいても呼吸量は多くなっ
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また生長部位においては炭素/窒素比が高まり、この時には炭素と窒素の組み換えに

伴った呼吸活性の高まりが進行するのか、それともタンパク質への炭素の取り込みに伴

い有効に炭素骨格が利用されるのかについては、現時点では部位別の呼吸によるI4C放出

量は明らかではないことから不明である。注入した14C化合物の挙動はトウモロコシと比

較してダイズではアスパラギン、セリンに関しては種子からの移行割合が小さかったが、

それ以外のスクロース、グツレタミン、グルタミン酸、アミノ酸混液に関してはほぼ同様

に移行した (Figs.4-16， 4-17)。しかしながら呼吸により失われたI4Cの割合はセリン以外

のいずれの化合物でもダイズで著しく少なかった。

アミノ酸混液をタンパク質が分解された状態を代表しているとみなしたときに、トウ

モロコシ、ダイズのいずれにおいてもアスパラギンと比較して呼吸により失われる割合

が小さかった(Figs.4-20， 4-21)。しかしながらセリンの挙動は生長部位に運ばれるのに比

べて呼吸に利用される割合は極めて小さく、アミノ酸の種類によっては代謝のされ方が

異なることが考えられる。このことは必ずしも分解されないということを意味するので

はなく、その炭素骨格の代謝のレベルで生じている可能性もある。

しかしながらアスパラギンの挙動をみると両作物とも活発に茎葉に運ばれるのに対し

呼吸による損失は比較的少なかったもののセリンよりも多い。このことはセリンが種子

中でアスパラギンになってから運ばれると考えるとつじつまが合わない。一部のアミノ

酸はそのまま運ばれることを示唆するが、さらに転流形態の検討などを行わなければ明

らかなことはいえない。いずれにしてもトウモロコシでこれらの14C化合物の呼吸による

使われ方が多いということは呼吸速度の測定結果と一致した。このことはダイズではス

クロース、アスパラギンといった主要な転流形態の呼吸による代謝が低いことを示す。

登熟中においても14C_[U]ースクロースと14Cー[Uトアスパラギンを葉や収穫部位の基

部より吸収させて呼吸による放出や他の化合物への分配を調査した結果によると、ダイ

ズではイネに比べてこれらの化合物の収穫部位での代謝活性はあまり高くなく (3-2節)、

また、収穫部位の生長効率はデンプン合成を主体とするイネなどとほぼ同じ値を示した

(Table 3-4)。一方、ダイズの葉では乾物生産能に比較して呼吸能が高く、 14C02を同化す

ると暗所および明所下ともイネに比べて多量に14C02として放出され (Table4-3)、残存

したものも有機酸とタンパク質画分への取り込み割合が高かった(Fig.4-6)。このように、
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一度アミノ酸に構成された化合物が転流し、生長部位で再構成される過程で活発な炭素

の組み換えが起こるが、呼吸による消費はあまり大きくないために、収穫部位において

は炭水化物を合成するか、タンパク質を合成するかにかかわらず生長効率は類似してい

た。一方、葉においては、ダイズなどのマメ科作物では光合成により獲得された炭素が

アミノ酸に多く分配され、この時同時に呼吸による放出が多いものと考えられる。この

ように、窒素代謝については光合成と密接に関連した過程と一度構成された窒素化合物

の再構成過程とを区別して考える必要性があり、発芽時の過程は窒素化合物の再構成と

いう点において収穫期の茎葉から収穫部位への窒素の再構成の機構と類似した。ただし、

トウモロコシで生長部位の生長効率が低かったのは、種子中で転流形態への転換が進行

していためと考えられた。

このように発芽時の呼吸による炭素の放出は生合成に伴うもので説明される部分はそ

の一部分であり、窒素の種子から新規生長部位への再転流に伴った分解の過程が重要な

意味を持っていることが示された。
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4-4 要約

生長効率の違いは体内の構成成分の組成からは説明することが出来なかったことから、

特にイネ科とマメ科の呼吸特性の違いをより詳細に明らかにするために呼吸を基質レベ

ルから解析した。植物の呼吸は基質レベルからは初期光合成産物呼吸と貯蔵物質呼吸に

分けることが可能であり問、それぞれが生長呼吸と維持呼吸に対応している。そこで、本

章ではイネ科の代表としてイネを、マメ科の代表としてダイズを供試して、両呼吸の量

的評価と、呼吸の機能的役割を評価、比較した。また、発芽時の各種作物の呼吸代謝と

炭素/窒素バランスの変化との関連性を調査し、以下の結果を得た。

1. イネと比較してダイズでは一度茎葉でタンパク質、炭水化物を構成した炭素の呼吸に

より使われる割合が生育の進行に伴って上昇し、貯蔵物質呼吸が生育を通じて高く

機能した。

2. ダイズでは初期光合成産物呼吸、貯蔵物質呼吸の両者ともにイネと比較して多く、こ

れには光呼吸系、明所下の暗呼吸、暗所下の暗呼吸のいずれもが関与していると考

えられた。

3 維持的な状態に作物を置いた場合の呼吸基質の代謝は、活発に生育している状態での

それとほとんど変わらなかったことから、生長呼吸と維持呼吸は本質的に区別でき

ないものであると考えられた。

4. 生長、維持呼吸の概念からは説明できない炭素/窒素バランスの制御のための呼吸が

特に発芽時に顕著に観察されることを明らかにした。

5. 作物は発芽時の種子から茎菜、根、栄養生長期の茎葉から新たに合成される茎菜、登

熟期の茎葉から収穫部位と生育を通して分解、転流、合成の過程が平行して進行し

ている。窒素と炭素のバランスに着目してこの過程を観察すると、特にマメ科作物

において窒素をより濃縮する機構が生育を通じて存在することが明らかとなり、こ

の機構に呼吸代謝が関与していた。
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第 5章総合考察

5-1. 作物の構成成分の分解、転流、再合成と乾物生産性

本論文ではまず各種作物の生育に伴う、構成成分組成の変動を詳細に調査した。その

結果、収穫部位にデンプンを多く集積するイネ科作物や根菜類と、タンパク質を多く集

積するマメ科作物で構成成分の分解、転流、再合成の機構が異なることが解明された。マ

メ科作物では窒素収穫指数が高く、茎葉から収穫部位への窒素の再転流も多く、特に生

育を通して考えた場合に、一度茎葉の構成成分となった窒素の挙動がイネ科とマメ科で

異なっていた。窒素は植物体内でタンパク質を構成し、各種酵素となり様々な代謝系の

中心となって機能している。単葉の光合成能は葉の単位葉面積当たりの窒素濃度に強く

依存し、正の直線関係を示すことが認められているが6.65.67却剖8)、実際の園場条件におい

ては生育時期や葉齢期ー311)によって同じ窒素濃度でも光合成速度が大きく異なっているこ

とも知られている。このことは作物の炭素と窒素の調節は内的のみならず、外的な環境

要因によっても強く変動するものと推察される。しかしながら、多年度の様々な生育条

件で得られたデータを統合して検討した結果、各作物にはそれぞれ特有の炭素ー窒素関

係が存在していることが示された九マメ科ではイネ科に比較して単位窒素吸収量当たり

の乾物生産効率が低く、窒素当たりの光合成能がマメ科で低いこと、呼吸能がマメ科で

高いこと、あるいはその両者の結果を反映しているものと考えられる。また、イネ科に

おいては施肥窒素量に応じてこの関係が変わることが示され、窒素の供給量が多くなる

と、吸収窒素量当たりの乾物生産効率が低下した。

このような窒素と乾物生産性の関係を解明しようとする研究はこれまでも多数行われ

ており、 Ingestadand Agren312)は水耕栽培で樹木の幼植物を供試する実験系を用いて、相

対生長速度と植物体全体の養分合有率の関係が直線で示されるとし、

dW/dt=Pn x N ---eq. 5-1) 

の関係を見いだした。ここで、 Pnはnutrientproductivityと定義され、養分合有率 (N)と

相対生長速度を直線回帰させた場合の傾きに対応する。この式はOsakiet al. 2)が薗場で

栽培したマメ科において観察した関係と同様である。一方、イネ科作物に関してはこの
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関係式は成立しないことが知られている。また、 Greenwoodet al.3日}は園場で生育させ

た様々な作物の生育解析を通して以下の式を導いた。

ln (N%) =a + b x ln (W) ---eq. 5-2) 

この式はlnW=cx ln (N) + dに置き換えることが可能であり、このことはIngestadand 

Agren312)の場合と同様に、吸収した窒素当たりの乾物生産能は直線関係で表されることを

意味している。 Greenwood巴tal. 313)によると、解析に用いたデータには乾物重の著しく

多い場合のデータが除かれていることを記載しており、イネ科作物において観察される

生育に伴う指数関数的な関係は解析の対象に入っていない。

このように、現在広く窒素と乾物の関係を表すのに用いられているモデ〉レは薗場で、観

察される作物、特にイネ科作物や根菜類の挙動を説明するのには不適切であった。イネ

科作物とマメ科作物の最も顕著な違いは、吸収した窒素量に対する乾物生産の反応性で

あり、イネ科作物では指数関数約に近似されるのに対し、マメ科作物で直線的になるの

はマメ科作物では窒素当たりの呼吸が多いためと推定される。このことは、マメ科作物

では生長効率が栄養生長期から低いことと対応している。マメ科作物でイネ科作物に比

ベて乾物生産量が小さいことの説明として、しばしばマメ科が子実に多量のタンパク質

や脂肪を蓄積するためであると説明されてきた80附。つまり、タンパク質や脂肪を合成

するには生化学的なエネルギー論からすると多量のエネルギ一、すなわち呼吸を要求す

るからである 133則。そして、作物の体内を転流する化合物の形態が低分子であり、登熟

期においては生合成は子実において行われており、それに要する呼吸も子実で発生する

と考えられてきた。しかしながら、本実験から得られた結果からは、植物体の構成成分

組成に大きな違いがない栄養生長期においても、マメ科作物の効率が低いことが示され

た (Fig.3-11)。また、登熟期において収穫部位の呼吸量は従来考えられていたほど多く

はなかった (Table3-4)。このことはマメ科作物での低い乾物生産性は子実において呼吸

量が多いためではなく、茎葉においての呼吸量が乾物生産量に対して多いことが原因で

ある。このことは従来生合成に基づいて理論的な解釈がなされてきた呼吸の概念からは、

説明出来ないことを意味している。

乾物生産効率の違いを説明する要因の一つには、光合成能の違いを考慮する必要があ

る。中村山)によるとマメ科の作物では葉面積当たりの皇室素合有率に対する光合成能はイ
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ネ科に比較してやや低いことが報告されている。園場レベルでもこのような傾向が認め

られるかどうかについては疑問点があるが、これは葉の中の皇室素の分配に違いがあるた

めであると解釈されている。これには、いくつかの原因が考えられる。一つはRubiscoの

CarboxYlation/OX)明natron活性の比率 (Ksp)あるいは、活性の絶対量がイネとダイズで

異なること、もう一つは時呼吸能が日中も強く働いていることなどである。 Rubiscoの活

性が作物聞で大きく異なることは考えにくく、実際、 Kspに関しては広範な縞物種におい

でほぼ同ーの値であることが報告されている 63.315L ただし、 Kspに関してはinvitroの酵

素活性から評価された値であり、実際の植物中ではクロロプラスト内の2酸化炭素濃度

が異なることも想定される。そのため、実際の植物の葉の中でも Kspが一定であるかに

ついては明らかではない。 Rubiscoの量はダイズでむしろ高く (Figs.2-10， 2-17)、マメ科

の光合成能が低いとしてもこれはRubiscoの活性が低いためではなく、暗呼吸能との差し

引き、あるいは光呼吸が高いためであると考えられる。 CGR/Rubiscoはダイズでイネよ

りも低いことから (Tables2-15， 2-23)、光合成能よりも、呼吸能の違いが重要であると考

えられた。

呼吸に基づく乾物生産効率の解析のために生長効率を用いたが、生長効率で評価する

呼吸にはいわゆる生長呼吸と維持呼吸の両者が合まれている。そのため、生合成が主体

であると考えられる収穫部位の生長効率を3-1節において調ベた結果では、マメ科以外の

油脂植物ではその構成成分組成に応じて生長効率が低くなった。すなわち生長効率は生

合成により多くのエネルギーを要求する脂肪の合有率の高さに応じて低下した。しかし

ながら、マメ科作物では油脂の多いピーナッツ、ダイズも合めて、生長効率はイネ科の

各種作物と大差がなかった。一方、植物体全体で生長効率を評価すると、マメ科作物で

イネよりも低かった (Fig.3-11)。体内の構成成分組成に大差のない栄養生長期において

もマメ科で低いことは、マメ科作物では茎葉での呼吸能が高く、このことがマメ科作物

の生産性を低下させる主因であると判断された。

このように各種作物の乾物生産効率の比較から、特にマメ科の呼吸代謝が他の作物と

大きく異なっていることから、以後イネ科とマメ科を中心に考察を進める。

呼吸は大きく暗呼吸と光呼吸に分けられるが、暗呼吸は一般にエネルギ一生産に関与

する呼吸として評価される。時呼吸として測定される呼吸には、通常のシトクローム系
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や解糖系などの脱炭酸の過程の他に副次呼吸も存在するが、生長効率の評価から生合成

に必要な呼吸が植物体の呼吸の 6-8割程度を占めていると想定される。光呼吸は

Rubiscoのoxygenase活性に基づいており、炭素経済からのみ考えるとcarboxylase活性に

より固定した炭素を放出する機構であることから、負の因子として考えられることが多

い。窒素代謝と呼吸の関係に関しては、特に光呼吸との直接的な結びつきがKeyset al.'951 

によって指摘されており、 4-2節においても明らかなように特にダイズにおいて同化後の

高い放出速度の維持はこの系の関与が示唆される(Fig.4-5)。ダイズではイネと比較して、

葉にHC02を同化したときに、同化後約 1日間の聞に放出される呼吸量が多かった。大崎

と田中132)によれば、この呼吸は初期光合成産物呼吸に相当している。初期光合成産物は

体構成産物呼吸、貯蔵物質生産呼吸、同化後 1時間の呼吸から構成されていると考えら

れている。これ以外の呼吸はすべて貯蔵物質呼吸と定義し、呼吸を基質の面から大きく

2つに分けた。この初期光合成産物呼吸の中で、同化後 1時間の呼吸に関しては、同化

直後から急速に放出され、その代謝速度が特に速いことから、光呼吸系との関連性が想

定される。 4-2節で観察された、同化後 1時聞から 1時間半の聞の著しい呼吸による 14C

の放出がこれに相当しているとみなされる (Fig.4-5)。

光呼吸系はクロロプラスト、パーオキシソーム、ミトコンドリアにまたがり、炭素に

関してはサイクルを形成しているが、窒素について考えてみると、グリオキシル酸は2

分子のグルタミン酸からアンモニア分子を受け取り 2分子のグリシンを生じ、この2分

子のグリシンがミトコンドリアで2酸化炭素とアンモニア分子、パーオキシゾームでも

同様に2分子の2酸化炭素とアンモニア分子を発生する。こうして生じたアンモニア分

子はアミノ酸合成に利用されると考えられる。 1分子の新規アミノ酸を生じるには 1分

子のグルタミン酸が要求され、 l分子の2酸化炭素の発生がこの過程で生じる。グルタ

ミン酸はαーケトグルタル酸に転換されることからTCA回路とも密接につながり合って

いる。このように、ダイズで光呼吸系の関与が強いと考えられることは、皇室素の転流が

葉の中における炭素代謝と窒素代謝のバランスを変えている可能性が考えられる。

また、植物にはこのような呼吸系以外に生産性に直接関与していないと考えられてい

る副次呼吸系が存在しており、この呼吸では電子伝達系でユピキノン以降を電子が流れ

ず、その結果産生されるATP量が1/3になるとされている。副次呼吸系が特に働いてい
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ると報告されているのは、発芽時であり、全呼吸の70%近くにもなっていることがトウ

モロコシで報告されている2刊本論文では直接この呼吸系による基質の損失量は測定し

ていないが、発芽時においては、生合成の系がその代謝系の大半を占めていると考えら

れるにも関わらず、生合成の系から予想される呼吸量よりもはるかに多い乾物、すなわ

ち炭素の損失が認められた (Fig.4-22.)。このことは、生化学的な経路から考えると合成

に必要なグルコース量は子実に貯蔵されている基質よりも少ないことを示しており、そ

のため、不必要な基質を消費することにより、ATPの過剰を防ぎ、代謝系にフィ ード、パッ

ク阻害がかかるのを防ぐ機能があると考えられる。

発芽の過程は新規合成部位に窒素を送り込むために種子のタンパク質を分解して転流

する (Figs.2-23， 2-24)。この際、窒素の転流形態が炭素/窒素比の低いアマイド(主にア

スパラギン)であり、さらに新規合成部位の窒素合有率が種子より高い場合には、多量

の炭素分子が種子中で余剰になると判断される。発芽の際の呼吸のかなりの割合がこの

経路における脱炭酸によるものとみなされる。この基質としてタンパク質、デンプンな

どが分解されて利用されていると考えられるが、種子に14C化合物を注入し、その利用を

調ベた実験からはスクロースに比較してアミノ酸混液を注入した場合に呼吸による利用

量は変わらず、アミノ酸の種類によってはスクロースよりも多く呼吸されたことから

(Fig.4-21)、タンパク質が呼吸基質として重要な役割を持っていると考えられた。栄養生

長期の葉においてもアミノ酸混液を構成するアミノ酸の炭素は活発に呼吸に利用された

ことから (Tabl巴4-6)、この植物体内の構成成分の再構成に伴う呼吸は、発芽時にのみ機

能しているのではなく、作物の生育を通じて働いており、この呼吸がマメ科作物の生産

性を低下させている要因のーっと考えられた。

第2章から、炭素化合物、窒素化合物の再構成過程は作物体内の栄養状態が変化しで

も大きく変化せず、生育を通して大きく変動することのない、極めて安定した機構であ

ることが解明された。これに基づくとマメ科作物では再構成の程度がイネ科作物に比較

して高いことが示された。またマメ科では特に一度タンパク質にまで組み込まれた炭素

が生育を通じて徐々に放出されることが認められたことから (Fig目4-4)、マメ科作物では

茎葉からの多量の呼吸による炭素の放出機構に、体内の構成成分の再構成に伴う炭素/

窒素比の調節機構が関与している程度が大きいと考えられた。
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タンパク質を構成するアミノ酸組成は種、処理、部位に関わらず、遊離アミノ酸の違

いに比較してきわめて安定した値であった(Figs.2-4， 2-9，2-16，2-24)。タンパク質が分解、

再転流する際にタンパク質の構成アミノ酸の炭素一室素の組み換えによって炭素骨格が

窒素分子から遊離されることが推定され、特にマメ科作物でその程度が大きいと考えら

れる。タンパク質の炭素/窒素比は個々のタンパク質レベルでは様々なアミノ酸組成に

基づき変化することもありうるが、作物のある器官全体で比較したときにはそのアミノ

酸組成がほぼ同じであり、器官問、作物問、生育時期などによってもほとんど変化せず、

その値はほぼ3.4である (Figs.2-4， 2-9， 2-16， 2-24から算出入一方、転流形態に関して考

えてみると標準的な生育をしているイネでは約3.2であるのに対し、ダイズではアスパラ

ギンがその主体を占めるために約1.9と極めて低くなる (Figs.2-3， 2-8， 2-15， 2-23から算

出入もちろんイネにおいても転流形態の遊離アミノ酸組成とタンパク態のアミノ酸組成

は大幅に異なっているが、グルタミン、グ、/レタミン酸といったアスパラギンに比較して

炭素/窒素比の高いアミノ酸が多く、その他のアミノ酸もダイズに比べると多く合まれ

ているために炭素/窒素比は高い。このようにマメ科作物では生育を通して窒素を濃縮

して、転流、貯蔵する機構が存在し、この機構と再構成過程における呼吸の多さが結び

付いていることが考えられる。

業に14Cでユニフォームラベルしたアミノ酸混合物を取り込ませた場合に、特に呼吸に

よって多くの14Cが放出されたダイズでは有機酸函分にも多くの14Cが分配されていたこ

とから、 TCA回路を経由しているとみなされ、エネルギ一代謝との密接な結びつきが考

えられる。 14Cでユニフォームラベルされた混合アミノ酸をイネとダイズの葉に同化した

時の24時間の呼吸による放出量はイネでは10%なのに対し、ダイズでは約40%と高かっ

たことも上記の考え方を裏付けする (Table4-6)。

以上のように、ダイズでは呼吸がイネより高かった。そしてこの呼吸の基質としては

初期光合成産物呼吸および貯蔵物質呼吸のいずれもが多かった。初期光合成産物呼吸の

基質としては遊離の糖類、あるいはより代謝されやすいと考えられる有機酸への分配が

ダイズで多かったことから考えると(Fig.4-6)、同化された炭素のかなりの量が構造的な

部分に分配されないで遊離の状態で存在していたものと考えられる。そのため、ダイズ

では同化後長時間にわたって14C02の放出が続いていたと考えられる (Fig.4-5)。このよ
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うな初期光合成産物の分配、呼吸による利用のされかたは連続的で、積算的であるので、

ダイズでは明所および暗所下での呼吸が高いことが予想された。一方、植物体全体に最

大期および登熱中期にMC02を同化した場合に、ダイズではイネに比較して貯蔵物質(遊

離ではない炭水化物およびタンパク質)を由来とする基質を用いた呼吸が多く、ダイズ

では茎葉で一度構成された化合物が再転流する際に呼吸によって消費されていることが

認、められた (Fig.4-4)。このことから、ダイズでは初期光合成産物および貯蔵物質を利用

した呼吸のいずれもが多いことが明らかである。

このような構成成分を基質としていると考えられる呼吸は貯蔵物質呼吸としてとらえ

られており、 Osakiand Tanaka236)およびFarra円の考え方に従えば植物の維持呼吸にほ

ぼ対応していると考えられる。植物の維持呼吸はタンパク質のターンオーバー、イオン

の吸収、転流などがその主体であると考えられているが、炭素/窒素比の調節のための

炭素の放出はエネルギ一代謝とも結びついていると考えられるものの、実際の生長では、

維持呼吸への要求量を上回っていると推定された。このことは、これまでの呼吸を機能

的に生長呼吸と維持呼吸に分類するという手法に問題があると同時に、植物の呼吸が生

長と維持に分類することが妥当か否かという点を解明する必要が生じた。

5-2呼吸の機能的役割の再評価

5-1節に示したように、作物の呼吸には体内の炭素ー窒素ノ〈ランスの制御のために行わ

れる脱炭酸の過程も合まれていると考えられた。このことはマメ科の各種作物のように、

生育の中で体内の構成成分の分解、再転流が多い作物で、呼吸効率が低いということを

説明するものであった。このことは同時に、作物の呼吸を機能的に生長呼吸と維持呼吸

に分類してきた従来の概念に、問題があることを示している。次に生長呼吸と維持呼吸

に関しての概念に対して再検討を試みる。植物の呼吸を機能的に分ける考え方は、Pirts叫

が微生物において提出した概念を導入したThornl巴y126)による。これによれば呼吸は生長

呼吸と維持呼吸に分けられる。また、 McCree聞は様々なデータから呼吸が次式のように

表されることを導いた。

R=kP+cW ---eq. 5-10) 
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(ここで、 Rは呼吸速度、 Pは光合成速度、 Wは乾物重、 kとcは係数)

Thonrl巴yl却 はMcCreeの経験的に得られた式のkとcがそれぞれ生長呼吸係数と維持

呼吸係数に対応していることを指摘した。つまり、生長速度を規定する呼吸とある時点

の植物体重によって規定される呼吸の2つがあることから、植物においても生長呼吸と

維持呼吸が明確に区別されるとした。生長呼吸は主に植物体を構成する各種の生体化学

成分(タンパク質、炭水化物、脂肪)の合成に関与しており、維持呼吸はタンパク質の

ターンオーバー、イオン吸収、膜機能の維持などに関与していると考えられている則。特

にタンパク質のターンオーバー(修復と更新の両者を合む)が維持呼吸の全体に占める

割合が50-60%であり、高いという理論的な推定がPenningde Vries別によってなされて

いる。ただし、最近の報告ではタンパク質のターンオーバーが維持呼吸全体に占める割

合が20-35%程度とかならずしも高くないことも報告されている町一318)。個々の植物種にお

いて窒素合有率(窒素のおよそ7割がタンパク質であるとみなされている319))と維持呼

吸速度の聞には直線的な関係が存在していることが報告されており65，150，151.抑制、Ryan3日

担
4)によれば広範囲な植物種において窒素合有率と維持呼吸速度は直線的な相関関係にあ

ることを報告している。しかしながらその一方で、必ずしもそのような関係をとらない

ことも報告されている7OL

そこで、まずこれまで考えられている維持呼吸の概念をその測定法から吟味してみる

と、生長呼吸と維持呼吸は直接分けて測定することは不可能であることから、全呼吸か

ら維持呼吸を差し引く形での評価が多くなされている。維持呼吸速度の決定には主に植

物体の生長が停止して、維持の機能のみが強く働いている状態の呼吸速度を測定すると

いう考え方が取られており、その方法にはstarvationmethod128m，r巴gressionmethod109 

12l) ， mature tissue methodl2!)、lightintensity methodI30.13!)、14Cmethod叫があげられる。

Regression m巴thodは乾物増加速度と呼吸速度の関係は乾物増加速度がほぼ一定の時には

直線関係で示されることが多くの報告から示されている。この時、乾物増加速度がOに

なる点が維持呼吸速度に相当するとの考えである。しかしながら、大崎と田中部〉の報告

によると、生育期間を幾っかに分ける、あるいは生育期間の取り方によりこの関係を取

ると傾きが大きく変動し、この関係は容易に変動することから、 regressionmethodによ

る呼吸の機能的な分類は適当ではないと考えられている。 Starvationmethodに関しては
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4-2節で示したように、 2日閣の時処理によっても葉に取り込まれたスクロースの各種構

成成分への分配割合に大きな変動が無いことから、暗処理による呼吸速度の低下は生長

呼吸のみが低下するとの考え方はあてはまらないことが解明された。 Matur巴 tissue

methodに関しては4-2節でイネの下位葉に吸収させたスクロースの分配に上位葉との大

きな違いが認められなかったことから、基本的な代謝的な側面には大きな変化が生じて

いなかったと考えられる。 14Cmethodは一度取り込まれた14Cの呼吸による放出速度の変

化のパターンからコンパートメント解析を行うが、これによって呼吸基質を2種類に分

けることが可能なことがRyle90)および大崎と田中間によって報告されている。 Ryle901

は2種類の呼吸基質が生長呼吸と維持呼吸に対応していることを指摘している。生長呼

吸と維持呼吸が異なる基質に基づく呼吸であるとの考え方に基づけば、先に示した各種

の生長呼吸と維持呼吸の算出法に関しでも、これらの方法は基質レベルでの違いに基づ

いている。例えばstarvattonm巴thod、あるいはlightintensity methodは生長呼吸に使わ

れる基質(初期光合成産物、可溶性の糖)の量と維持呼吸に使われる基質(貯蔵物質、構

成単位の炭水化物)の量の変化に対応しており、 regressionmethodも異なる生長速度に

基づくことから光合成能ひいては初期光合成産物の量に対応している。このように、 14C

methodにより基質レベルの変化から生長呼吸と維持呼吸を評価することが可能である。

この概念に基づき大崎と田中間は従来の生長呼吸と維持呼吸の値との比較を行い、貯蔵

物質の一部が生長呼吸にも使われていることを解明し、生長呼吸と維持呼吸が基質レベ

ルで明確に区別される物ではないことを示した。このことは生長呼吸と維持呼吸を基質

レベルの変イヒから推定することが不適切であることを示している。

維持に関する要因の中で、エネルギー的にその主要な部分を占めている項目はタンパ

ク質の維持とイオンの吸収と考えられている 131)。暗所に放置することにより、生長の停

止に伴い、イオン吸収もほぼ停止した状態となっていると考えられることから、暗所下

での呼吸は主にタンパク質の維持に関わる呼吸であると考えられる。生長が止まり、維

持のみが進行するとき、生合成系であるデンプンや構成成分の合成は止まり、タンパク

質の維持に必要なエネルギーを解糖系を経由して発生し、有機酸プールからの遊離アミ

ノ酸を利用して、タンパク質の更新を行う。そのため、暗条件が十分に長く続いた場合

には作物体内における物質代謝の挙動はほぼ維持に関する機構のみが進行しており、生
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合成系はほぼ停止していることが予想される。つまり、タンパク質や有機酸に対する分

配は量的に少ないとしても、デンプンなどの構成成分に対する分配はほとんどないと考

えられる。このような状態の葉に対して、スクロースあるいはアミノ酸を取り込ませた

時に、呼吸、タンパク質への分配のみならず、糖、有機酸、その他の炭水化物画分にも

積極的に分配された。すなわちみかけ上生長呼吸が停止しているような組織においても、

生長呼吸が盛んである組織においても、呼吸を合め各構成成分への分配率に大きな違い

を見いだすことが出来ないことから、みかけ上生長が停止している組織においても、基

本的な生合成に関する代謝系は生長中の植物体と同様に機能していた。このことはそも

そも生長と維持というものを呼吸の中で分けて考えることが出来ないということを示し

ている。このような状態における呼吸速度は実際の所、生育には反映しておらず、組織

の中での分解と合成の結果を示していると考えられる。

温度の影響について考察すると、維持呼吸は生理的に正常な状態を維持できる温度の

範囲においてはQJOがほぼ2であり 110.326-3湖、温度の上昇に伴って指数関数的に上昇する。

一方、生長呼吸に関しでも維持呼吸と同様に温度の影響を受けるが、生合成の効率ある

いは植物体の組成が温度によって影響を受けない限り、生長係数は一定であるとJohnson

and Thornley329)によって指摘されている。この考えに基づき温度に対する生長効率の変

化を考えると、維持呼吸の占める割合が温度の上昇にイ半って高まることになり生長効率

は低下する。しかしながら、第3章の結果から明らかなように、温度の大きく異なった年

次聞においても、生長と呼吸量は安定した関係を保っており、生長効率はほぼ一定であっ

た (Fig.3-11)。このことから、温度に関して植物体の重さに対応した維持呼吸が生長と

バランスをくずして増大する現象は認められなかった。

また、維持の過程にはタンパク質の関与が非常に大きいことが指摘されており山，134)、

タンパク質濃度すなわち窒素合有率が異なる場合にその生長効率が変動することが予想

される。イネとダイズを供試して窒素レベルを変えた実験では、これに基づく組織中の

窒素合有率の変動に対応するような生長効率の違いは認められず、タンパク質の量の変

化に応じて生長に際して放出される呼吸量は生長量当たりでは変化しないことが示され

た(Fig.3-11)。植物体の全呼吸と窒素の聞に相関が認められなかったことはWilson'21)お

よびWoledgeand Pearse330)によっても報告されている。
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発芽の過程は、生合成の場であることから、維持に関する呼吸はないと考えられるに

も関わらず生長呼吸から予想されるよりもはるかに多くの呼吸が放出されていた。この

現象は維持呼吸の概念からは説明されず分解の機構と、新規生長部位に必要な窒素に対

して過剰な炭素を放出する機構が重要な役割を果たしていた。

以上の結果から、従来呼吸を生長呼吸と維持呼吸に機能的に分けてきた考え方は方法

論としても現象論としても実際の植物の生産の場面においてはあてはまらないことが明

らかとなった。維持的な過程が存在するとしても、生長過程との区別化はなされていな

いと考えられた。 5-1節に述ベたように植物の呼吸にはタンパク質の分解と転流形態への

転換に伴う、炭素と窒素の組み換えに基づく脱炭酸の過程が重要な役割を持つ場面があ

る。この過程に基づく呼吸は従来の考え方に従えば貯蔵物質呼吸あるいは維持呼吸の範

鴎に分類されるが、5-2節に述ベたように植物において呼吸は生長と維持に機能的に分類

はされないことからも、生長過程、維持過程などの生理的状態に影響を受けない構成的

な機構であると考えられた。マメ科のように転流形態の炭素/窒素比が低く、窒素の再

転流量が多い植物では呼吸量を増大させ、そのために生長効率が低かったと考えられた。

また、マメ科では初期光合成産物の有機酸、遊離アミノ酸への分配が多く、呼吸により

活発に代謝されていたことから、窒素代謝系と呼吸代謝系の強い結び付きが示唆された。

すなわち、マメ科では炭素よりも窒素の蓄積、利用がイネ科に比較して活発であった。

以上の結論から、植物の生育に伴う呼吸にはタンパク質の分解に伴った脱炭酸の寄与

を無視して考えられないことが明らかである。従来このような生長呼吸ではない呼吸は

その組織の維持に関わるものであり、これらの呼吸の生長における積極的な意味付けは

あまりなされていない。窒素の濃度調節のための炭素の放出という考え方は従来の維持

呼吸の概念とは相いれないところがあると考えられる。しかしながら、呼吸には窒素の

より有効な蓄積、転流のために余剰となる炭素骨格を排出するという側面があることが

解明された。

マメ科の生産性を高めるためには、一つには作物の窒素利用効率、生長効率を変化さ

せずに窒素の吸収能を生育を通して高く維持するという対策があるが、この方法では多

量の施肥を必要とし、効率の面では必ずしも有効ではない。別の方策としてはタンパク
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質の分解過程での脱炭酸を小さくするために、転流形態のアミノ酸・アマイド全体の炭

素/窒素比を高める方法がある。これは転流先での窒素の要求量に対して炭素の要求量

を高めることと同調する必要がある。イネ科作物では特に収穫部位に炭水化物を大量に

蓄積するように進化しているとみなされ、その特性が高い乾物生産性につながっている

と判断された。
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第 6章要約

マメ科作物の乾物生産能はイネ科作物、根菜類に比較して低い。従来、マメ科作物に

みられる乾物生産能の低さは第 1に根粒の着生によること、第2に収穫部位にタンパク

質や脂肪を多量に蓄積するためであると考えられてきた。本研究は、作物体内の構成成

分が再構成される課程が種によって異なっていることに着目し、作物の生産性ならびに

炭素化合物と窒素化合物の再構成過程における呼吸の役割を明らかにすることを目的と

して実施した。

1 炭素化合物と窒素化合物の再構成過程の作物間差

1)各種作物における発芽時の種子から新規合成部位への炭素化合物(デンプン、糖、細

胞壁構成成分、脂肪)と窒素化合物(タンパク質、遊離アミノ酸)の再構成過程では、い

ずれの作物でも活発な分解と合成が認められた。炭素化合物の転流形態は主にスクロー

スであり、窒素化合物は遊離アミノ駿であるため、各種構成成分は種子で一度分解し、ス

クロースあるいは遊離アミノ酸として転流し、新規合成部位で再度各種構成成分を構成

した。

2 )各種作物における登熟期の茎葉から収穫部位への炭素化合物と窒素化合物の再構成

過程においても、発芽時と同様に活発な分解と合成が認められた。収穫期における窒素

化合物の再構成の割合は、イネ科作物に比較してマメ科作物で高かった。

3 )発芽後の再構成過程に対する園場レベルの窒素、リン、カリウム欠乏条件や窒素の

過剰条件の影響は小さかった。このことから、再構成過程は作物種に特有のものであっ

て極めて安定した機構であり、作物の生産性を制御する重要な要因であると推定された。

4 )タンパク態のアミノ酸組成は作物種、生育ステージ、栄養状態に関らずほぼ一定で

あった。このことは個々のタンパク質レベルでは様々なアミノ酸組成を持つタンパク質

が存在しでも、全体的な組成のパランスを一定にする機構が個体一組織の中に存在する

ことを示唆している。
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5 )転流形態のアミノ酸組成は種によって異なるが、炭素/窒素比の小さいアマイド(ア

スパラギン、グルタミン)あるいはそれに対応したアミノ酸(アスパラギン酸、グドルタ

ミン酸)が主体であり、タンパク態のアミノ酸組成とは大幅に異なった。したがって、タ

ンパク質が分解し、転流する際にタンパク質を構成する各アミノ酸はそのまま転流せず、

主にアスパラギン、グルタミン、アスパラギン酸、グルタミン酸に代謝されて転流され

る。さらに転流先において再度様々なアミノ酸に生合成された後にタンパク質に再合成

される。この過程において大幅な炭素と窒素の組み換えが進行していると考えられた。特

にマメ科作物では転流形態のアミノ酸、アマイドの炭素/窒素比が低いため、タンパク

質の構成アミノ酸がこれらの化合物に転換する際に脱炭酸に伴う呼吸がその特性に結び

付いていることが予想された。そこで、各種作物の呼吸と生産性の関係について調査し

た。

2 乾物生産と炭素 ・窒素化合物の再構成における呼吸の役割

1)維持呼吸の関与が小さいと考えられる収穫部位の呼吸はほぼ生長呼吸に対応してい

ると考え、その粗成分組成からそれぞれの生化学的な生合成経路に基づくエネルギー要

求量を算出した。このように求めた呼吸量と実測呼吸量を対応させた結果、特にマメ科

の各作物において実測呼吸量が少なかった。このようなことから特にマメ科の呼吸特性

を解明するためにイネ科と比較しつつさらに調査を行った。

2)栄養生長期、収穫期のいずれにおいても、植物体全体の生長効率(乾物生産量/(乾

物生産量+呼吸量))はダイズでイネより低かった。特に栄養生長期において、培地の窒

素供給量を変化させることによってイネとダイズの体内の構成成分をほぼ同一にしても、

生長効率はダイズでイネより低かった。ダイズの呼吸量は構成成分組成から算出した生

化学的な生合成経路に基づく呼吸量より多いことから生長呼吸では説明できず、また体

内のタンパク質合有率の変動による影響をほとんど受けなかったことから、維持呼吸に

よっても説明されなかった。

3 )呼吸基質を初期光合成産物と貯蔵物質に分けて、両者の使われ方をイネとダイズで

評価したところ、生育を通じてダイズで初期光合成産物呼吸、貯蔵物質呼吸のいずれも
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が多かった。 MC02を同化させ、その後の放出パターンと体内の構成成分へのI.Cの組込

みを調査した結果、ダイズでは特にタンパク質画分が貯蔵物質呼吸に強く関与した。ま

た、同化直後のI.Cの呼吸による放出パターンを調べた結果、光呼吸と同時に明所下の暗

呼吸能がダイズで高かった。この時、窒素代謝系への同化炭素の分配がイネと比較して

ダイズで高かった。

4 )長期間暗所に置いた植物体の葉ならびに生長が停止している自然光下で生育した植

物体の下位葉にI.C化合物を取り込ませ、その挙動を調査したところ、生育が旺盛な組織

における代謝とほぼ同様であった。

5 )以上の結果から、生長呼吸と維持呼吸はあくまでも概念上のものであり、実際の植

物の呼吸では本質的に生長呼吸と維持呼吸を区分けすることが困難であると理解された。

さらに実際の植物体においては生長呼吸、維持呼吸の定義からは説明のされない呼吸が

存在することが考えられた。

6 )発芽時の呼吸は、新規合成部位の生合成に基づく生長呼吸と比較して著しく多く、こ

の傾向は特に種子と新規合成部位の炭素/窒素比が大幅に異なるイネ科作物でマメ科作

物に比較してより顕著に観察された。発芽の際の呼吸のかなりの割合がこの経路におけ

る脱炭酸によるものとみなされ、基質としてタンパク質、デンプンなどが分解されて利

用されていると考えられた。種子にI4C化合物を注入じ、その利用を調ベた結果ではスク

ロースに比較してアミノ酸混液を注入した場合に呼吸による利用率は変わらず、アミノ

酸の種類によってはスクロースより多く呼吸されたことから、タンパク質が呼吸基質と

して重要な役割を持っていると考えられた。タンパク質が分解、再転流する際にタンパ

ク質の構成アミノ酸の炭素一室素の組み換えによって炭素骨格が窒素化合物から遊離さ

れることが推定される。

7)栄養生長期のイネとダイズの葉にI.Cでユニフォームラベルしたアミノ酸混合物を取

り込ませた場合に、特に呼吸によって多くの14C02が放出されたダイズでは有機酸画分に

も多くのI.Cが分配されていたことから、 14C02の放出はTCA回路を経由しているとみな

され、エネルギ一代謝との密接な結びつきが考えられた。 I.Cでユニフォームラベルされ

たアミノ酸混合物をイネとダイズの葉に同化した時の24時間の呼吸による放出率はイネ

で10%なのに対し、ダイズでは約40%と高かったことから、栄養生長期の葉においても
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槌物体内の構成成分の再構成に伴う呼吸は活発に働いており、この呼吸がマメ科作物の

生産性を低くする主要因であると考えられた。このようにマメ科作物では茎葉からの多

量の呼吸による炭素の放出機構に、体内の構成成分の再構成に伴う炭素/窒素比の調節

機構が関与している程度が大きく、生育を通して窒素を濃縮して、転流、貯蔵する機構

と結び付いていた。

以上の結果から、同じ乾物量を生産するのに必要とされる呼吸量は特にマメ科の作物

で多い。これまで、この現象は生合成に伴う生長呼吸および高タンパク質の組成を維持

するための維持呼吸が多いためと考えられてきたが、本研究から作物体内の炭素化合物

と窒素化合物の再構成過程に伴う炭素の放出によるところが大きいことが明らかになっ

た。この再構成過程に伴う炭素の放出はいずれの作物種にも存在したが、マメ科で強く

働いており、このことがマメ科の乾物生産性を低下させる主因であると結論される。
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