
博士論文

トマトの物質生産に及ぼす環境ストレスの影響と

その生体情報に基づく栄養生理学的解析

平成 21年3月

広島大学大学院生物圏科学研究科

環境循環系制御学専攻

金井俊輔



目次

第 1章

序論一一一一一一一…一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 1

第 2章

K欠乏が果実肥大期のトマトに与える影響~ソース・シンク関係による解析~一一一一-4

緒論一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一-5 

材料と方法一一…ー…………一一一一一一一一…一一一一一一一一一一一一一一一-9 

結果一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 14

考察…一一一一一一一一…一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一… 40

第3章

K欠乏が栄養生長期のトマトに与える影響~ソース・シンク関係による解析~一一一一 45

緒論一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 46

材料と方法一一一…一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一-48 

結果一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 51

考察一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一… 68

第 4章

N欠乏が果実肥大期のトマトに与える影響~ソース・シンク関係による解析~一一一… 72

緒論一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 73

材料と方法一一一一一………一一一一一一一一一一一一一……一一一一一一一一一一-75 

結果……一一一……ー……一一一一…………一一一一一一一一一一一一一一一一…一一 79

考察一一一一一一……一一一一一一一一一一一一一…一一一一一一一一一I………一一一 99

第5章

茎径変化によるトマトの栄養診断ー……一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一--103 

緒論一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一--104 

材料と方法一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一-106 

結果一一一一一一一…一一…一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 109

考察一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 125

1 



第 6章

茎径変化の支配要因の解析~アクアポリンおよびKチャネル阻害からみて~一一一一-131 

緒論一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一…一一一一一一一一一………………・・ 132

材料と方法一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一-134 

結果一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一……・ 138

考察……一一一一一一……一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一… 150

第 7章

総合考察一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一……………ー 153

第 8章

摘要一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 162

第 9章

参考文献…一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一……一一・・ 169

第 10章

謝辞…一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 192

n 



第 1章

序払
日間



植物生長と栄養ストレス

植物の生長は環境によって支配される。ここで述べる環境とは、温度、光、水、必須元

素を指している。既往の研究により、植物の必須元素と植物生長との関係は精査されてき

た。しかしながら、多くの報告は植物に吸収された栄養素の動態や、その生物化学的な役

割についての研究に終始しており (Brianet al 2004， Epstein and B100m 2005， Broadley and 

White 2005)、栽培培地からの無機栄養の獲得や、植物体中のイオンの転流、植物個体や細

胞の恒常性の維持に対する理解の進展を優先してきた (Shaul2002， Smith et al 2003， Gra白er

2003， Vance et al 2003， Lalonde et al 2004， Ashley et al 2006)。これらの知見による植物生長

(生産)の理解は、かならずしも充分ではない側面がある。

植物生長とソース・シンク関係

植物生長とソース・シンク関係、は密接に関わっている。植物生産の大部分は、光合成に

由来しており、葉で生産された光合成産物は子実や果実などの器官へ転流され、蓄積され

る。葉をソース、子実、果実、成長点、根、塊茎をシンクと考えると植物生長はソースと

シンクのバランスによって成り立っている(藤田 2002)。ソース・シンクを基に植物生長を

見ると、単位葉面積あたりの光合成速度が著しく高い場合でも、それに対応した光合成産

物を貯蔵する機能を有していない場合、個体生長は低下する。また、これとは逆に貯蔵器

官の能力が高い場合でも、それに対応して光合成速度が発現されなければ期待したほど植

物生長は増加しない。

ソース・シンク関係、環境ストレスと収量律速

「ソース・シンク関係Jと「栄養ストレス」は作物生産の向上を図る上で重要である。

しかしながら、これらの研究は、それぞれ独立した分野で行われており、これらの分野間
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による相互交流は極めて限られ (Roitsch1999)、リン (p)欠乏 (F吋itaet a12003b)や塩ス

トレス (Moghaiebet al 2006， Suwa et al 2006)がソース・シンク関係に与える影響が少数報

告されているに止まっている。

ソース・シンク関係から作物生産を見ると、現在は光合成速度(ソース能)の改善によ

る収量の増加は難しく (Longet al 2006)、シンク能の改善によって増収の可能性があるとい

う (Borraset al 2004， Gambin et al 2006， Miralles and Slafer 2007)。

しかしながら、このような高収性理想型作物の青写真は、インフラストラクチャーの確

立により、潤沢な肥料、行き届いた栽培管理下での研究成果の集約である。これに対し、

作物生産が行われている耕作面積のおよそ 90%が不良環境であり(藤田 2002)、ストレス下

におかれた作物生産が、シンク能の拡大によって理想型の植物となりうるかは不明である。

加えて、上述の通り、これらの回答となりうる環境ストレス下でのソース・シンク関係

の変動に関わる報告は極端に少ない (Roitsch1999)。

このようなことを背景に、本研究は①トマトを用いて生産能を強く支配する大量必須元

素、 Kおよび Nを例に、これらの欠乏下における生産能の律速因子をソース・シンク関係

から解析し、②得られた研究成果に基づき、高位生産力を損なうことなく施肥の節減を目

指す栽培技術の開発について検討すると共に、③これらの研究の基盤である茎径変化など

の生体情報の植物生理学的意義について解析した。
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第 2章

K欠乏が果実肥大期のトマトに

与える影響

~ソース・シンク関係による解析~



緒論

カリウムについて

植物の三大栄養素として窒素、リン酸、カリウム (K)の3種類が知られている。その中

でKは一価の陽イオンとして植物中に存在し、主要なカチオンとして植物細胞液、導管液、

筒管液の中に存在する。植物中での存在量はN，O，H，Cに次いで多い元素であり、収量と密

接に関係することから盛んに研究が行われている。それらの成果によると、 Kは気孔の開閉

(原 2002)、光合成 (Tsunoand F吋ise1965， Te汀yand Ulrich 1973， Longstreth and Nobel1980， 

Marschner 1995， Zhao et al 2001， Peuke et al 2002)、呼吸 (Terryand Ulrich 1973)、酵素活性

(Cram 1976， Marschner 1995)、タンパク質合成 (Marschner 1995， Walker et al 1998)、浸透

圧調整 (Cram1976， Marschner 1995)、細胞内 pH調整(腕lkeret al 1998)、イオン恒常性維

持 (Marschner1995)などに関与する事が判明しており、多くの役割を担う元素として認識

されている。

K欠乏とトマト生長阻害

Kとトマトの関係は古くから研究されており、栄養生長期 (Wall1940，Lucas 1968)、果実

生産期 (Besfordand Maw 1975)にわたり高いK要求を示すことが報告され、 K欠乏がトマ

トの器官成長を阻害すると結論している。 K欠乏による器官成長の阻害は栄養生長・果実生

産の両時期において綿密に研究されている。例えば、栄養生長期では葉にネクローシス、

クロロシスの症状が現れ (Besford1978a， b， Pujos and Morard 1997)、主に根に対する同化産

物分配に影響を与える (Haederand Mengel1972)。また、果実肥大期では「花の発達Jや「着

果jが遅れ (Besfordand Maw 1975)、着果後ではK濃度の低下が果実の品質低下を招くこ

とが報告されている (Daviesand Wmsor 1967， Wmsor 1968， Trudel and Ozbun 1971)。

5 



トマトでは生殖生長期において果実が最も強いシンクとして働く。例えば、トマトの果

実肥大期では、果実の K要求量は根の吸収量を上回るため、栄養器官から果実への再転流

が行われ、その結果として葉では欠乏症を示す(Widdersand Lorenz 1979)。

また、果実肥大期では K欠乏により、葉や根など、相対的に古い栄養器官から果実や生

長点などの若い器官へKの再転流が行われている (p吋osand Morard 1997， Peuke et a12002)。

このように、果実が強いシンク活性を発揮する場合、栄養器官から無機元素の再転流が

積極的に行われるため、果実自体から栄養欠乏症を判定するのは困難であるという (Mengel

and Kirkby 1987)。

ソース・シンク関係と K欠乏

植物生長は葉(ソース)で光合成によって合成された光合成産物が、生長の行われる器

官(シンク)へ転流され、消費されることで成り立っている(藤田 2002)0K欠乏がソース、

シンクおよび転流に与える影響について様々な研究が行われてきた。しかしながら、その

多くは K欠乏とソースの関係性に注目し、シンクおよび転流を含めた物質生産系について

の報告は少ない。そのため、 K欠乏がソース・シンク関係に与える影響については検討の余

地を残している。

K欠乏によって光合成速度が低下することは多くの研究者によって指摘されている

(Tsuno and Fujise 1965， Teπy and Ulrich 1973， Longstreth and Nobel 1980， Marschner 1995， 

Zhao et a12001， Peuke et a12002)。しかしながら、このソースの低下はKの主要な機能であ

る膨圧調整や、その結果発生する気孔開度の変化からでは説明できず、他の要因によると

いう (Behboudianand Anderson 1990)。

転流やシンクについても K欠乏の影響に明確な結論が得られていない。例えば、転流に

ついて見ると、 K欠乏によってソースは影響を受けず、シンク活性が阻害されるため転流が
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抑制されるという報告が見られる (H副 1970，Mengel and Viro 1974)。しかしながら、他方

では、 K欠乏による転流の低下はシンク阻害の結果ではなく (Mengel1980， Be出1gerand 

Haeder 1981)、転流自体が直接K欠乏の影響を受けるために発生するという (Huber1984)。

また、 Geigerand Conti (1983)は、同化産物の転流率や分配率は培養液のK濃度の変化に

よって影響を受けなかったとしており、一致した結論に達していない。

一方、シンクに対する影響では、サツマイモにおける主要なシンクである塊茎の生長に K

欠乏が影響を及ぼし、その結果として光合成産物の転流が影響を受けたという報告がある

のに対し (Tsunoand Fujise 1965)、Hart(1969)はK欠乏によって転流は低下したが、その

原因はシンクの生長阻害や、転流を担う簡部の壊死によって誘発したものではないと結論

している。

このように、 K欠乏が植物の栄養生長に与える影響については、必ずしも充分な解明がな

されておらず、 K欠之下の植物応答をソース・シンク関係、の観点から検証する必要が示唆さ

れている (Roitsch1999)。

シンク能の評価と環境ストレス

以上のように、栄養欠乏がシンク器官に与える影響は解明されるに至っていない。この

解明にあたっては従来法とは異なる高精度な方法を用いてシンク能を測定することが必要

である。なぜならば、従来法によるシンク器官の測定は、①植物個体の破壊を伴い、②非

破壊法であってもシンク器官の直径の定点観測や、色の変化に頼っている。これらの測定

法は①では個体間差によって正確な影響を読み取ることが出来ず、②では測定精度が低い

ため定量的な評価が困難である。この点から、 K欠乏がソース・シンク関係、特にシンク能

に与える影響を評価することは困難であった。

他方で、シンク器官の直径を高精度で連続測定することにより、シンクに対して適正な

評価が下せる可能性が報告されている。例えば、 P欠乏 (F吋itaet al 2003b)や塩ストレス
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(F吋itaet a12003a， Moghaieb et al 2006)では、歪ゲージ式変位計を用いてシンク活性を連続

的に評価し、ソース活性への影響と比較することで、シンク活性の低下から乾物生産の阻

害が引き起こされることが報告されている。このような手法を用い、シンク器官を高精度

に連続測定することによってシンク活性を評価し、同時並行的にソース能を観察すること

で、ストレスがソースとシンクのどちらに影響を与えるかを適正に評価することが可能で

あると考えられる。

しかしながら、 K欠乏がトマトに与える影響をソース・シンク関係から解析した研究は報

告はなされていない。

以上を背景に、本章ではK欠乏によるトマトの果実生産能の低下の原因についてソース・

シンク関係から解析する。具体的には、①ソース能の指標として光合成速度を連続して測

定し、これと平行して、②歪みゲージ式変位計を用いた果実・茎径のモニタリングによっ

てシンク能を評価する。さらに、③光合成産物の転流状態を測定するために 13C同化実験な

どを行い、植物体の炭素動態を評価する。
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材料および方法

供試植物および栽培方法

供試植物にトマト(品種桃太郎 J)を用い、広島大学精密画場内のガラスハウスで栽培

した。 トマトをセノレポットに播種し土耕栽培によって育百した後、播種 21日目にトマト苗

を水耕栽培環境 (70Lパット使用、エアレーション有り)へ移植した。培養液

(N [Ca (N03) 24H20] 3.57 mM， P (NaH2P04・2H20)0.32mM， K (K2SOJK.Cl1:1) 1.02 mM， 

Ca (CaCh・H20)0.75 mM， Mg (MgS04目 120)0.82 mM， Fe (Fe+3-EDTA) 0.02 mM， Mn 

(MnS04.4H20 3.64μM， B (H3B03) 0.05 mM， Zn (ZnS04刀120) 0.15μM， Cu (CuS04.5H20) 

0.16μM， Mo (NaMo04.2H20) 0.1 μM，Co (CoS04刀120)0.17μM.)は、 1Nの水酸化ナトリ

ウムと塩酸を用いて 1日1回pH5.8"'-'6.2へ調整し、 7日に 1度の間関で完全に交換した。

また、服芽は賠時取り除き、加えて、第 3果房とソース・シンク単位を形成する葉の展

開に伴い、第 1-3果房とソース・シンク関係を形成する葉を残し摘芯を行った。加えて、

開花期中すべての花房に対して着果促進のため、トマトトーン 100倍希釈液(ジベレリン

濃度 10ppm) を散布した。

処理開始に先立ち、 K欠乏処理を開始する 14日前から培養液中の K濃度を 10ppmとし、

7日前から 5ppmとすることで個体の K含有量をあらかじめ低下させ、播種後 75日目より

K欠乏処理を開始した。対照区の K濃度を 40ppmとし、 K欠乏処理は培養液組成から塩化

カリウムおよび硫酸カリウムを除いたものを供試した。

生育調査および供試試料採取

生育調査はK欠乏処理後 0、7、14、21日目に実施した。 1回の調査につき 3個体を無作

為に選び測定に用いた。各個体を葉身、同化葉、葉柄及び茎、根、第 1果房、第 2果房お

よび第3果房に仕分け新鮮重を秤量した。また、処理後 21日目に採取した個体は上記の仕
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分け方法に加え葉身を第 12葉以下の葉(第 1果房とソースシンク単位を形成)、 13葉から

18葉(第 2果房とソース・シンク単位を形成)、第 19葉以上の葉(第 3果房とソース・シ

ンク単位を形成)に細分した。

全てのサンプルは 70tで 1週間熱風乾燥し、乾燥重量を求めた。その後サンプルは振動

粉砕機によって微粉砕し各測定に用いた。

茎・果実径の測定

茎径および果実径は、処理開始播種後 74日目より 21日間にわたって測定した。歪みゲ

ージ式変位計を「トマトの地際より約 15cm上部Jおよび「第2果房中の果実 1個」に設置

した。歪ゲージ式変位計は、茎に対して直径3mmのゴムひもを用いて固定し、茎とセンサ

ーのレパ一部分の聞にシリコンゴムチューブを挿入し、ピンチコックでレバーの位置が調

整可能となるように設置した (Fig.17)。果実径測定の場合は、三脚に取り付けた台座に歪

ゲージ式変位計を固定し、果実を挟み込むことで測定した (Fig.1)。茎および果実径は 180

秒に一回収録し、データはデータロガー (DE・1000型 NEC三栄社製)を経由してパーソ

ナルコンビュータに記録した。また、茎・果実の生長に伴い、果実では 24時間毎に 1度の

頻度で歪ゲージセンサーを調節し、茎では同様の操作を 4-5日に 1度の割合で行った。

光合成速度、蒸散速度、気孔伝導度、葉内 CO2濃度の測定

光合成速度、蒸散速度、気孔伝導度を処理後 0.......18日目に測定した。測定は 11:00.......13:00

の聞に携帯用光合成測定装置 (11-6400型1ICOR社製)を使用し、第 l花房直下の先端小

葉を用いて行った。対照区と K欠乏区の中からそれぞれ 3個体を選抜し、処理期間中これ

らの経日変化を記録した。選抜した 1個体を 3回測定し、 3個体の平均値および標準誤差を

求めた。また、すべての測定は光合成有効光量子束密度 1000阿101m九・1、葉温 2St、CO2
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濃度 380ppmの条件下で実施した。

葉面積の測定

葉面積の測定はK欠乏処理後 0、7、14、21日目に実施した。採取した葉身から新鮮重で

約 5gを無作為に秤取し、それらの葉面積を計測した(自動面積計 AAM-9型林電光機

械株式会社)。その後、葉面積を測定した葉を 70
0

Cで7日間乾燥し、乾物重を秤量した。こ

の乾物重を基に葉面積との比を求め、 1個体あたりの葉身の乾物重から個体の当たりの葉面

積を算出した。

葉水ポテンシャルの測定

葉の水ポテンシヤノレはプレッシャーチャンパ一法を用い処理後 0""-'21 日目に測定した。

試料として、第 13葉から第 15葉の先端小葉および複葉を用い、全ての測定はA.M.

10:30-11:00の聞に行った。測定は対照区と K欠乏区でそれぞれ3反復ずつ行い、その平均

値および標準誤差を算出した。得られた測定値に定数ー0.098を乗じて水ポテンシヤノレ

(MPa) を求めた。

Kの測定

採取した試料の K濃度は炎光光度計を用いて測定した。 K欠乏処理後 0、.7、14、21日目

に採取した試料を熱風乾燥し、得られたサンプル約 50mg秤取し、硝酸・過塩素酸 (3:1v/v) 

によって分解した。その後、分解液を 50mlに希釈し炎光光度計 (ANAー135型東京電光

株式会社)により測定した。
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糖・デンプンの測定

糖およびデンプンは、アントロン硫酸法(百mmand Willis 1954)に準じて測定した。糖

の測定では、微粉砕した試料を大型試験管に約200mg秤取し 80%のエタノーノレを加え、80t

の温浴槽で20分間糖の抽出を行った。その後、溶液を 3000rpmで5分間の遠心分離し、上

澄み液を収集した。この操作を 3回繰り返した後、収集した上澄みからエタノールを気化

させ、残った溶液を用いて可溶性全糖含有率を測定した。

デンプンの測定では、糖抽出後の残誼を用いて行った。残涯を乾燥機の中に入れ 60tで

一晩乾燥させ、蒸留水を 2ml加えて温浴槽で温浴(10分間、 100
0
C) した後、室温まで冷却

した。冷却後、 9.2Nの過塩素酸を 2ml、蒸留水 6mlを加えて 15分間静置し、 3000中mで5

分間遠心分離を行い、上澄みの回収を行った。その後、再び4.6Nの過塩素酸2mlを加えて

15分間静置し、蒸留水を 6ml加えて遠心分離 (5分間、 3000中m)によって上澄みを採取し

た。得られた溶液からアントロン硫酸法によってデ‘ンプン含有量を測定した。

13c同化実験

13Cの同化はK欠乏処理後 6、13日目に第 1果房直下の葉を用いて行った。葉を透明なビ

ニーノレ袋で覆い、炭酸バリウム (BaI3C0299.6 atom%)に40%濃度の乳酸 (v/v) を加えて

13C02を発生させ、自然光下で 90分間同化させた。 13C同化 30時間後、カリウム欠乏処理

後7、14日目に植物体を採取し、ただちに同化葉、葉身、茎及び葉柄、根、第 l果房、第2

果房および第 3果房に仕分けした。その後、各試料を 80
0Cで 7日間熱風乾燥し、振動微粉

砕機を用いて微粉砕した。粉砕試料約 100陀を錫コンテナに封入し、質量分析機 (Finnigan

社製、 Deltaplus)を用いて各部位の 13Catom%量を測定した。 13Catom % excessは同化植物

と非同化植物個体の 13Catom %の差を用いた。また、元素分析計によって測定したサンプノレ

中の炭素含有率を算出した。
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各器官の同化実験由来の 13C量 (A)は次式によって算出した。

A=各サンプルの 13Catom % excess X 各器官の乾物重×サンプル中の炭素含有率(%)

また、 13C転流率および各器官の 13C分配率は次式によって求めた。

13C転流率 (%) 
個体の 13C量一同化葉の 13C量

個体の 13c量

x 100 

各器官の13C分配率 (%)= 
量
一

℃

一

量

1

・

の
一
冗

官
一
。

器
一
体

宅
一
個

x 100 
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結果

植物生育量

K欠乏によって個体乾物重は対照区を下回った (Table1， Fig. 2)。処理21日目の個体乾物

重は対照区が約 130g、処理区が 83g(64%) と有意に低下した。各器官重の推移は、茎で

の増大が最も著しく、次いで葉身が続き、第 3果房が最も小さかった。 K欠乏によって各

器官重量は減少したが、この減少は茎重が最も大きく、次に葉身重であり、それぞれ対照

区の 66.1%、 52.8%へ減少した。葉身重の減少は 13葉から 18葉(中段葉)が最も著しく、

次に上段葉、下段葉とつづき、それぞれ対照区の 41%、61.2%、63.3%で、あった。

また、葉身に対する K欠乏の影響は同一個体内でも異なった (Fig.3)。処理開始時で

は、上段葉、下段葉は緑色を呈しており、中段葉には部分的に黄色を示す葉が僅かに混

在した。処理後 21日目では中段葉は最も影響が大きく、ほとんどの葉が枯死していた

のに対し、上段葉は黄色となり葉脈とその周辺に緑色が残り、下段葉は処理が進んでも

緑色を保つ葉の割合が多かった (Fig.4)。

トマトの茎径・果実径

茎径は対照区で経時的に上昇を続けたが、処理区では 6日固まで肥大を続け、それ以降

はその肥大を停止し、ほぽ一定に保たれた (Fig.5)。

処理 1日目の茎径の変化を見ると、対照区では朝日による照光の開始とともにすばやく

収縮を開始し、その後日射などの環境の変化に合わせて膨張収縮を繰り返した (Fig.6)。夕

方から日没が進むにつれて茎径は膨張を示し、夜間は夜明け前と同様に急速に肥大した。

処理区では対照区とほぼ同様の茎径変化を示した。処理 6日目の茎径変動を見ると、夜

明け前の肥大、および日没後の膨張が処理区と比較して低下していた (Fig.6)。処理 15日

目の茎径の変動を見ると、対照区では夜間に肥大が認められたが、処理区ではその傾向は
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見られなかった (Fig.6)。一方、日中の照度変化による茎径の小刻みな収縮・肥大は対照区

と処理区で同程度であった。

果実径は対照区と処理区ともに経時的な肥大が観測されたが (Fig.7)、日中では肥大速度

が低下し、処理区の肥大速度減少が対照区より大きかった。

K欠乏処理によって処理 1日目から夜間の果実の肥大速度は低下し (Fig.8A)、この低下

は処理日数の経過とともに大きくなった。処理6日目からその差異は顕著になり (Fig.8B)、

処理 18日目には処理区の肥大速度は対照区と比較して大きく低下した (Fig.8C)。

日照時間帯の果実径に注目すると、処理の有無にかかわらず処理開始 6日目から日中の

肥大が停止しし、加えて、処理区では日の出に伴う肥大停止が対照区に比べて約 1時間遅

れた (Fig.8B)。

光合成速度

光合成速度 (po) はK欠乏処理によって有意に低下した (Fig.9) 0 Poは処理後日日固ま

で K欠乏処理による影響は認められず、処理 12日目に対照区と処理区で 17.lOJlIIlo1CO2 

m九-1、13.58μno1C02m九-1とK欠乏によって有意に低下した。その後、有意差を拡大しつ

つ推移し、処理 18日目では対照区で 21.37問 101CO2 m九・l、処理区でその 59.7%となった。

気孔伝導度

気孔伝導度はK欠乏処理によって有意に低下した (Fig.9)。この値は処理後 13日目まで

K欠乏処理による影響はなく、 14日目に対照区と処理区でそれぞれ0.565JlI1l01H20 m'九・1お

よび 0.431凹no1H20m九-1と有意に低下した。その後、有意差を保ったまま推移し、 18日目

では対照区で 0.505p皿01H20 m・2S-1、処理区で 0.252JlI1l01H20 m九.1となった。
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葉内 CO2濃度

葉内 CO2はK欠乏処理によって低下した (Fig.9)。葉内 CO2は処理後 14日固までK欠

乏処理による差はみられず、15日目に対照区と処理区でそれぞれ291凹no1C02mo1、213凹no1

C02mo1と一時的に有意差を示した。しかし、その後 16、17日目では区間差が観察されず、

処理 18日目では再び有意に低下し、対照区で281凹no1CO2 mo1、処理区で248凶 101CO2 mo1 

となった。

蒸散速度

蒸散速度は K欠乏処理によって有意に低下し、その変遷は気孔伝導度の推移とほぼ一致

した (Fig.10)。蒸散速度は処理後 13日固までK欠乏処理による差異はみられず、 14日目

に対照区と処理区でそれぞれ 8.35凹no1H20 m九-1、6.58凶101H20 m九・1と有意差を示した。

その後、有意差を保ったまま推移し、 18日目では対照区で 7.85阿no1H20m'九・1、処理区でそ

の56.8%となった。

葉面積

葉面積はK欠乏処理によって有意に低下した (Fig.10)。処理開始。、 7、14日固まで対

照区、処理区間で差が確認されなかったが、処理21日目では対照区で0.75m2 p1anr1となり、

処理区でその 49%に低下した。

葉の水ポテンシャル

葉の水ポテンシヤノレは処理開始から 18日目に差が確認された (Fig.10)。水ポテンシヤノレ

は処理開始 16日目まで対照区と処理区でほぼ同様の推移を示し、処理 17日目には対照区

で-0.70MPa、処理区で-0.78MPaとなった。その後、差を拡大し、処理 18日には対照区およ
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び処理区でそれぞれ-O.70MPa、・O.94MPaとなり有意差が確認された。

K濃度・含有量・分配率

K濃度はK欠乏処理にともなって低下する傾向が見られた (Fig.ll)。葉では処理7日目

に対照区で 184g kg-1 DMであったのに対し、処理区では 68gkg・lDMと有意に低下した。

一方、果実では処理区が常に対照区より低い値を示したが、有意差は認められなかった。

個体あたりのK含有量は対照区で処理期間中に増加し、処理終了時には開始時と比べ 1.48

倍となった (Table2)。一方、処理区では経時的に減少し、処理21日目には個体あたりのK

含有量が対照区で 2139mgplant・1 に対し、処理区ではその 41%と有意に低下した。

次に、各器官の K含有量に注目すると、果実では対照区、処理区の両区で他器官より常

に高く維持され、この傾向は処理終了時まで維持された (Table2)。葉では処理7日目より

有意な低下が認められ、処理 21日目には対照区で 263mg、処理区でその 14.5%と激減

した。加えて、茎では常に処理区が対照区を下回り、 21日目では対照区で 819.5mgあ

ったのに対し処理区でその 27.5%となった。

K分配率に注目すると、処理開始時には茎で高かったが、日数の経過とともに低下し、反

対に果実への分配率は増加した (Fig.12)。この傾向はK欠乏によって顕著となり、処理21

日目では、対照区でK分配率が 44%であったのに対し、処理区では 67%だった。

一方、茎、葉、根、では K分配率が経時的に低下し、特に茎では処理 O日目に 55.1%で

あったが、 21日目には対照区で 38.3%、処理区で 25.7%と著しく低下した。‘葉でも同様の傾

向が認められ、処理O日目に 13.3%を記録したが、 21日目には対照区で 12.3%に対して処理

区で 4.3%と大きく減少した。
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糖濃度

K欠乏によって葉の糖濃度は対照区を有意に上回った(処理 7日目，Fig.13)。この差は処

理期間中を通じて維持され、処理21日目では対照区で 5.0%、処理区で 6.2%であった。

果実の糖濃度は各器官の中で最も高く維持され、加えて、処理区が対照区よりも常に高

い濃度を示した。一方、茎では処理 14日固まで糖濃度に差はなく、 21日目に処理区が対照

区を下回り、対照区で 11.0%、処理区で 7.4%と有意差が確認された。根は各器官の中で最

も糖濃度が低く、経時的に減少し、最終日では対照区、処理区それぞれ 0.8%、0.6%であっ

た。

デンプン濃度

各器官のデンプン濃度を Fig.14に示した。葉では処理O日目に 21.3%と最も高く、処理日

数の経過に伴って低下し、 21日目には対照区、処理区でそれぞれ 13.1%、6.1%と有意差が

確認された。同様に、第2果房、第3果房も経時的なデンプン濃度の低下を示し、例えば、

21日目の第2果房では対照区で 7.7%、処理区で 5.1%であった。しかしながら、第 1果房で

はこのような傾向は認められなかった。

茎では、処理 14日固まで有意差を確認できず、その後、 21日目に有意に低下した。根は

各器官中で最も低いデンプン濃度を示し、処理期間を通じてほぼ一定に保たれ、処理によ

る影響が見られなかった。

13C分配

¥3C atom % excessおよび¥3C集積量をそれぞれTable3およびTable4に示した。13Catom % 

excessは同化葉で最も高く、次いで果実と続き、葉や茎では低かった。また、対照区、処理

区ともに 13C集積量は経目的に低下した。加えて、一個体あたりの集積量は対照個体が K
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欠乏個体より常に高い値を示した (Table4)。

13C転流率はK欠乏処理によって低下した (Fig.15)。処理7日目では対照区で 69.1%、処

理区で 64.1%で、あったが、処理開始 14日目では対照区の 60.7%に対し、処理区では 44.5%

と有意に低下した。

分配率は同化葉、果実で高く、次いで茎で高かったが、処理 7 日目では対照区と処理区

間ほぽ同様の傾向を示した (Fig.16)。処理 14日目の同化葉では、対照区および処理区でそ

れぞれ 39.3%、 55.5%となり、 K欠乏によって同化葉にとどまる 13Cの割合が上昇した。一

方、果実では、処理 14日目に対照区で 31.1%、処理区で 21.6%とK欠乏によって大きく低

下した。
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Table 1.τbe effect ofK deficiency on dry weight oftomato plant org釘15.

Dry weight (g planfl 

Daysa食er

treatment ODAT 7DAT 

(DAT) Control K deficiency 

1st合uit 8.43土 0.91 18.08土 0.91 18.28土 2.40 

2nd fruit 2.05土 0.66 3.93土 1.23 6.18土 1.64 

3rd fruit 1.88土 0.93 6.70土 0.90 2.09土 0.22 

Amount of fruits 12.36 28.71 26.55 

Leaves 19.41土 1.75 22.49土 0.68 20.19土 1.73 

Stem 32.15土 3.23 37.06土 1.31 31.08土 2.50 

Root 6.61土 0.77 8.15土 0.11 6.99土 0.37 

Wholeplant 70.53土 5.98 96.41土 3.98 84.81土 5.42 

Values are given as average土SEM.

14DAT 21 DAT 

Control K deficiency Control K deficiency 

1st合uit 17.47土 2.88 15.98土 3.92 20.98土 1.09 14.54土 2.72 

2nd fruit 15.55土 2.41 7.49土 2.52 12.15土 2.90 7.94土 1.50 

3rd fruit 0.60土 0.23 7.25土 0.70 4.70土 1.25 3.67土 1.20 

Amount offruits 33.62 30.72 37.83 26.15 

Leaves 22.41土 0.32 21.28土 1.22 32.11土 1.66 16.94土 1.57 
Stem 33.87土 0.12 33.39土 1.70 49.36土 2.51 32.62土 3.24 
Root 6.94土 0.44 6.87土 0.43 10.36土 0.69 7.47土 0.34 

Wholeplant 96.84土 1.75 92.26土 4.01 129.66土 4.53 83.18土 7.94 

21 DAT 
Control K deficiency 

Upper leaves 3.93土 0.30 2.46土 0.19 
Middle leaves 15.39土 0.51 6.64土 0.91 
Lower leaves 12.80土 0.81 7.84土 0.56 

Upper leaves = 19th and more leaves 
Middle leaves = 13th..... 18出 leaves
Lower leaves = 1 st - 12th leaves 
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Table 2. Effect ofK deficiency on K content oftomato plant organs. 

K content (mg planf
J
) 

Days after 
treatment ODAT 7DAT 

(D~T) Control K deficiency 

1st仕uit 258.1土 31.3 427.1土 29.7 394.2土 59.5 

2nd合uit 70.8土 26.9 89.6土 29.0 120.3土 32.3 

3rd fruit 67.9土 43.7 234.6土 39.3 62.6土 7.3 

Amountof合uits 396.8 751.2 577.0 

'Leaves 193.2土 20.8 414.4土 27.7 137.6土 19.2 
Stem 794.4土 115.5 1100.6土 58.7 606.7土 73.7 
Root 57.8土 13.9 199.5土 8.7 59.7土 6.5 

Whole plant 1442.3 2465.6 1380.9 
Values are given as average土SEM.

14DAT 21 DAT 

Control K deficiency Control K deficiency 
1st fruit 421.9土 71.6 368.9土 105.1 535.0土 34.1 337.8土 72.5 
2nd fruit 424.9土 75.8 157.9土 53.5 291.3土 72.7 168.9土 34.7 
3rd fruit 16.4土 6.4 152.9土 20.2 110.4土 31.0 80.7土 26.6 

Amount offruits 863.2 679.7 936.7 587.4 

Leaves 257.7土 25.1 60.9土 9.6 263.0土 32.0 38.3土 5.5 
Stem 642.8土 35.8 302.2土 21.9 819.5土 73.5 225.6土 30.5 
Root 137.7土 17.1 30.5土 8.8 119.9土 14.4 26.3土 4.6 

Whole plant 1901.4 1073.2 2139.1 877.5 

21DAT 
Control K deficiency 

Upper leaves 27.9土 0.12 3.8土 0.02 
Middle leaves 120.3土 0.42 11.53土 0.05 
Lower leaves 97.74土 0.41 21.67土 0.11 

Upper leaves = 19th and more leaves 
Middle leaves = 13出，..， 18th leaves 
Lower leaves = 1st ，..， 12th leaves 
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Table 3. The effect of K deficiency on 13C atom % excess in various part of tomato plants at different 

times after仕ea位nent.
刊antparts 7DAT 14DAT 

Control K deficiency Control K deficiency 
Fed leaf 0.629土 0.048 0.880土 0.056 1.250土 0.089 1.327士 0.096
Other leaves 0.005土 0.000 0.004土 0.000 0.003土 0.000 0.002土 0.000
Fruits 0.248土 0.016 0.155土 0.009 0.080土 0.022 0.060土 0.013
Stem 0.032土 0.002 0.018土 0.002 0.035土 0.005 0.023土 0.002
Root 0.029土 0.002 0.026土 0.007 0.068土 0.017 0.015土 0.007
Values are given as average土SEM.
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Table 4.百leeffect of K deficiency on amount of 13C in various part of tomato plants at 

different times after trea伽lent.

Plant p訂 ts 7DAT 14DAT 
Control K deficiency Control K deficiency 

Fed leaf 5468土 337 4637土 770 8111土 857 8247土 1243 
Other leaves 426土 24 291土 41 220土 9 123士 20 
Fruits 7217土 679 5056土 1105 5985土 321 3476土 853 
Stem 4355士 166 2146士 331 4216土 620 2683土 260 
Root 942土 54 774土 206 1898士 468 516土 263 
羽市oleplant 18408土 1206 12904土 1482 20431土 1787 15045土 2062 
Values are given出 average土SEM.
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Fig.1. Tomato fruit diameter was measured using a shrinkage type micro-displacement detector. 
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考察

ソース・シンク関係による K欠乏の解析

K欠乏は植物に対して様々な影響を与える。本研究ではトマトを用いてこの応答を光合成

速度、果実・茎径肥大速度、 13C転流・分配状態、 K濃度・集積・分配状態などのパラメー

タから比較した。

これらのパラメータのうち、光合成速度をソース能の指標、果実・茎径肥大速度をシン

ク能の指標とすると、光合成速度は処理開始 12日目から (Fig.9)、果実肥大速度は6日目

(Fig.7)、茎径肥大速度は4日目 (Fig.6)から低下した。また葉面積の低下は 14日目まで

確認されておらず (Fig.10)、光合成を行う葉面積の差がソース能を左右する要因ではない

ことを示唆した。以上の結果から K欠乏では、シンク能が最初に阻害を受け、そのフィー

ドパック阻害により光合成能が低下し、ソース能が抑制されることにより果実生産能の低

下を招くと推察される。

シンク能低下と K欠乏

K欠乏によって果実の肥大速度は処理6日目から低下し (Fig.7，8)、果実重は処理7日目

より減少した (Table1， Fig. 2)。果実径の肥大と果実乾物重の関係をみると、両者間には相

関関係が認められ(対照区 K=O.99処理区 K=0.83)、果実径の肥大に伴って乾物重が増加

し、この増加はK欠乏によって鈍化した (Table1， Figム7)。また、果実径肥大速度は処理

開始 6日目から確認されているのに対し (Pig.6)、果実に対する同化産物の分配は K欠乏

処理開始から 14日目に大幅に低下しており (Fig.15， 16)、果実径の肥大停止が果実への同

化産物の分配低下に先行して発生する事が確認できる。

以上のことから、 K欠乏が果実(シンク能)にもたらす影響の 1つは、果実肥大速度の低

下による光合成産物受容能力の低下であると推察される。シンク能はシンク容量とシンク
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活性によって左右されることから、 K欠乏によって最初にシンク容量の拡大が抑制され、シ

ンク能が低下すると考えられる。

ソース能低下と K欠乏

K欠乏処理により、乾物重は処理21日目で有意に低下した (Table1， Fig. 2)。これはソー

スの光合成能低下が主な原因と考えられる。 K欠乏による処理後 12日目以降の光合成能の

低下はサトウキピ(Hart1969)、サトウダイコン(Terryand Ulrich 1973)、およびワタ (Bednarz

et al 1998， Zhao et a12001)の報告と一致する。また、葉面積は処理 14日固までコントロー

ノレ区と処理区の間で有意差は見られなかった (Fig.10)。以上のことから、 K欠乏によるソ

ース能の低下は処理 14 日目まで光合成速度により支配されている事が示唆される

(ソース能=単位葉面積当たりの光合成×葉面積)。しかしながら、 K欠乏区において葉の

K濃度と光合成速度の聞に正の相関は認められなかった(コントロール区R2=0.64， K欠乏

区R2=ー0.78)。これらのことから、 K欠乏区の光合成速度(ソース能)は K濃度によって

左右されているのではなく、葉の糖濃度上昇によるフィードパック阻害によって低下した

と考えられる。

K欠乏によるトマト果実生産能の低下

K欠乏は処理後7日目に同化葉から他の器官への 13C転流率を僅かに低下させた(Fig.15)。

この結果は、ジャガイモ(Haederet al 1973)、サトウキビ(Hart1969， 1970)、トマト(Haederand 

Menge11972)の報告と一致する。

果実の肥大停止が確認された後も、光合成速度は処理 12日固まで、転流率は処理7日固

まで維持さ、同化産物の転流率、分配率は有意差が認められなかった。体積の増加が停止

した後も光合成産物の転流は維持され続けたことにより、果実の糖濃度は上昇したと考え
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られる。

果実の糖濃度が上昇した結果、フィードパック阻害により転流率が低下し、I3C同化産物

は同化葉に多く蓄積され (Table3， Fig. 16)、葉における糖濃度を上昇させた (Fig.13)0 K 

欠乏が葉の糖濃度を上昇させる効果は、ワタ(Pettigrew1999)、ダイズ(Huber1984)においても

確認されている。

他方で、光合成に関わる遺伝子発現に対して糖がシグナルとして働いている事が近年の

報告から明らかになり (Kock1996)、特に光合成系の遺伝子発現に対して糖が抑制効果を持

つこと、光合成活性を低下させる事が指摘されている (Morcuendeet al 1997， Felitti and 

Gonzalez 1998， Winder et a11998)。本章の光合成速度の低下についても、このような糖の関

与が考えられる。

本章の結果は K欠乏処理によって最終的に光合成速度が低下し、乾物の蓄積が著しく低

下すること示した。この光合成速度の低下は葉中の K濃度が直接的に関与しておらず、む

しろ K欠乏がシンク活性を低下させた事によってフィードパック阻害が働き、その結果、

葉に糖が蓄積されることによって光合成の低下を引き起こし、最終的に乾物重を大幅に低

下させた事を示唆している。

Kの再転流とソース・シンク単位

葉身に対する K欠乏の影響を見ると、処理21日目では中段葉は最も影響が大きく、ほと

んどの葉が枯死していたのに対し、上段葉では黄色に変色する中でも葉脈付近に緑色を示

し、下段葉では特に影響が見られなかった (Fig.4)。このような葉身に対する影響の差は、

トマトが持つソース・シンク単位によって発生していると考えられる。

トマトでは果房とそれに隣接する 3枚の葉とがソース・シンク単位を構成しており、こ
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れらの葉の光合成産物は主として単位内の花房の果実へ転流し、 l個体はこのソース・シン

ク単位の積み重ねとして理解できる (Tan北aandF吋加1974)。ソース・シンク単位内は筒部

によってソースとシンクが密接に関わり、単位外のソースやシンクからの物質の受け渡し

は少ない。 Kは再転流し易い元素として知られており(Pujosand Morard 1997)、一般的に植

物個体に着生する老化した葉から順次再転流される。しかしながら、本章では、 K欠乏処

理を開始した時、第 1果房はある程度肥大が完了しており葉からの再転流による Kを必要

とせず、第2果房は肥大が旺盛で多くの Kを必要とし、第3果房は発育途上のため Kを多

量に必要とする時期ではなかった。このように、各ソース・シンク単位において果房の K

の要求度に対する違いが、葉身に対する K欠乏の影響の差として現われたと推察される。

器官直径による K欠乏診断の可能性

Kは植物の器官年齢の古しものから新しいものに積極的に再転流される(原 2002)。この再転

流は特に生長途中の果実について顕著であり (Fig.12)、その結果、果実を指標とし、K欠乏の診

断は難しいことが指摘されている(p吋osand Morard 1997)。しかしながら、K欠乏処理は果実径の

肥大速度を処理6日目 (Fig.7)から低下させた。この低下はソース能の低下(処理後 12日

目)よりも早期に発生し、そのため、ソース能低下をきっかけとして発生する乾物生産の

大幅な低下に大きく先行する (Table1， Fig. 2， 7)。以上の点から、果実径を指標としたK欠

乏の診断は可能であると考えられる。

しかしながら、果実径を指標とする場合、その測定方法に問題があり、茎径による欠乏

症状の診断がより実用的であると考えられる。具体的には、果実を栄養欠乏の指標とした

場合では果実径の測定が難しく (Fig.1)、僅かな振動に対しても大きなノイズを記録してし

まう。一方、茎を指標とした場合では、果実径測定に対して振動に強く、茎とセンサーの

堅牢な固定によって安定した測定が可能である。また、 K欠乏に対する茎径の応答は果実と

48時間ほどの誤差しかなく (Fig.5，7)、茎径肥大の停止として影響が観察できることからも
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簡便に診断が可能であると考えられる。

以上から、茎径の情報から K欠乏の早期診断実現の可能性が考えられる。
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第 3章

K欠乏が栄養生長期のトマトに

与える影響

~ソース・シンク関係による解析~



緒論

K栄養は収量と密接に関わっている。第 2章では、果実生産期のトマトを用いて K欠乏

による影響をソース・シンク間での同化産物およびKの分配に注目して調査を行った。一

方、栄養生長期においても Kは重要な役割を果たしている。特に栄養性長期の生長は果実

肥大期の基盤を形成するために重要であり、 K 欠乏による生長阻害について、これまでに

も詳細な調査がなされている (Wa1l1940，Lucas 1968)。

栄養生長期とソース・シンク関係

しかしながら、栄養生長期における Kの至適な濃度について、必ずしも充分に解明され

ていない。例えば、これらの研究がなされた時代には、シンク能を非破壊・連続的に評価

するための指標が無く (Sheriff1976)、ソース能の指標とされる光合成速度を測定するため

にも大掛かりな装置や、植物体の採取や破壊が必要であり (Tsunoand Fujise 1965)、同一個

体の非破壊連続的な測定の障害となった。このため、ソース、シンク、転流などを指標に、

総合的にトマト幼苗の生理を論じることは困難であった。

また、果実肥大期では果実が主要なシンクであり、摘心や肢芽の除去によって他のシン

クを取り除くため、葉をソースとして指標に用い易い。しかしながら、栄養生長期におい

ては葉、茎、頂芽、根など生長中の部位は全器官でシンク能を示し、葉では展開が完了し

た小葉から順次ソースとしての性質を増してゆく。このように、ソース・シンク関係が器

官生長の進展に伴って明らかとなる中で、 K欠乏が乾物生産に与える影響は明確にされる

に至っていない。

幼植物に対する歪ゲージ式変位計の有効性

歪ゲージ式変位計をはじめ、茎径を調査する手法は主に樹木について行われてきた (ltoet 
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la 2002， Daudet et a12005， Sevanto 2002， 2008)。これは、木質化した茎部は機器の設置が容易

である事が主な理由である。反面、この機器は水分を多く含む組織や軟弱な組織に対して

は測定精度が低下する。例えば、カキとトマトの果実を比較した場合、水分含有率の低い

カキでは、茎径と同様に昼夜の日射量変化による径変動が明確に示されるのに対し (F吋ita

et a12003a)、トマトではこの変動が明確ではない (F吋i匂 eta12003b)。このような現象は茎

径に対しても当てはまると考えられる。 トマトの場合、果実肥大期においては茎の木質化

が確認され、茎径の測定には適していることが判明している (F吋itaet a12003b)。一方、幼

植物では茎は木質化しておらず、歪ゲージ式変位計を用いた連続的な茎径の測定には適す

るか否かは不明である。

このような背景を踏まえて本章では、従来の調査手法にソース・シンクの概念を加え、 K

欠乏が栄養生長期のトマトに与える影響を調査した。本研究は、①ソース・シンク関係の

概念から K欠乏がトマト幼植物の生育を低下させるメカニズムを明らかにすること、②歪

ゲージを用いることによってトマト幼植物の茎径診断の可能性を明らかにすることなどを

主目的として実施する。
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材料と方法

供試植物および栽培方法

供試植物は広島大学精密圃場内ガラス室の自然光条件下で栽培した。 トマト(品種 桃

太郎 8) をセノレポットに播種し、育苗した苗を実験に用いた。播種後 20日目にトマト苗を

水耕栽培用パット (70Lパット使用、エアレーション有り)に移植し、培養液(第 2章

材料と方法)を週 l国交換し、 lN水酸化ナトリウムと lN塩酸を用いて pHを5.8，.....，6.2へ

1日1回調整した。なお、肢芽は随時取り除いた。

播種後 53日目より K欠乏処理を開始した。対照区の K濃度を 40ppmとし、 K欠乏処理

は培養液から K(K2S04および KCl)を除いたものを 21日間供試した。処理期間中の光合

成有効放射は最大で 1700Em-2 
S-1、気温および湿度はそれぞれ 14"""'35

0Cおよび 30"""'85%

で推移した。

生育調査および供試試料採取

生育調査はK欠乏処理後 0、4、8、12、19日目に実施した。 1回の調査につき 4個体を無

作為に選び、草丈、根長を測定した後、各個体を生長点、葉身、葉柄および茎、根に仕分

け、新鮮重を求めた。その後、自動面積計 (AAM-9型 林電光機械株式会社)を用いて

葉面積を測定した。全てのサンプルは凍結乾燥機を用いて乾燥し、乾燥重量を求めた。そ

の後サンプルは振動粉砕機(T1-100型 HEIK.O社製)によって微粉砕し各測定に用いた。

Kの測定

Kは炎光光度計を用いて測定した。 K欠乏処理後 0、4、8、12、19日目に採取したサンプ

ルを凍結乾燥し、得られたサンプノレ約 50mg秤取し、硝酸・過塩素酸の混合溶液 (3:1v/v) 

によって分解した。その後、分解液を 50mlに希釈し炎光光度計 (ANA-135型 東京電光
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株式会社)により測定した。

光合成速度、蒸散速度、気孔伝導度、葉内 CO2濃度の測定

①成葉の測定

携帯用光合成測定装置 (LI・6400型 LICOR社製)を使用し、光合成速度、蒸散速度、葉

内CO2濃度を測定した。測定は処理後 0，3，7， 12，18日目に 11:00""13:00の間で行った。測

定には、植物体の地際から上方へ数えて、第5葉目の先端小葉および複葉を用いた。

②幼葉の測定

携帯用光合成測定装置 (LI-6400型 LICOR社製)を使用し、光合成速度、蒸散速度、葉

内CO2濃度を測定した。測定は処理後 0，3，7， 12，18日目に 11:00"" 13 :00の間で行った。測

定には、植物体の頂芽に最も近い、完全展開している葉の先端小葉を用いた。

それぞれの測定は、対照区と K欠乏区の中からそれぞれ 5個体を選出し、平均値を測定

値とし、標準誤差を求めた。また測定環境は光合成有効放射 1000p.rnolm・2S・1、葉温25"C、

CO2濃度 380ppmで統ーした。

茎径の測定

茎径は、処理開始 2日前(播種後 51日目)より 21日間に渡って測定した。歪みゲージ

式変位計をトマトの地際より約 5cm上位の茎に取り付けた。茎への変位計の取り付け方法

は、直径が 3mmのゴムひもを用いて茎に固定し、次に茎とレバーの聞にシリコンゴ、ムチュ

ープをパネとして挿入し、ピンチコックでレバーの位置を調整した (Pig.17)。茎径は 12秒

に一回の頻度で記録し、収録したデータはデータロガー (DE・1000型 NEC三栄社製)を
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経由してパーソナノレコンピュータで自動収録した。また茎の生長にともなって歪ゲージセ

ンサーをあらかじめ設置したヒ。ンチコックで適時調節した。歪みゲージセンサーの調節は

4-5日に 1度の割合で行った。

14C同化実験

14C同化はK欠乏処理後 3，7，12，18日目に行った。地際から 5葉目の葉を透明なビニーノレ

袋で覆い、炭酸水素ナトリウム (NaH14C03)に40%濃度の乳酸を加えて 14C02を発生させ、

自然光下で午前 10時より 1時間 30分同化させた。 14C同化後 24時間目に植物体を採取し、

ただちに 14C同化葉、葉身、茎及び葉柄、根に住分けした。その後、 70"Cで 7日開通風乾燥

し、振動粉砕機(T1・100型 HEIK.O社製)で微粉砕した。微粉砕した試料の 14C比放射能は

液体シンチレーションカウンター (LSC・5100型 ALOKA社製)を用いて測定した。
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結果

植物乾物重と水分含量

対照区および処理区で乾物重は経時的に増加した。加えて、 K欠乏処理により、処理区の

植物体重は対照区を下回った (Table5， Fig. 18)。

処理後4日目では植物体重に差異がみられなかったが、K欠乏処理によって各器官への乾

物分配率が変化した。具体的には、 K欠乏処理によって葉、茎の乾物重が減少し(対照区と

比較して、葉で 92%、茎で 80%)、根では増加が見られた(I25%)。処理 8日目から 12日

目にかけて、 K欠乏区では個体重の増加が見られなかった。処理 19日目では、 K欠乏によ

って対照区と比較して葉、茎、根で乾物重の低下が見られた(葉:65.5%、茎:54.9%、根:

51.2%)。

水分含量は乾物重の変化とほぼ同じ傾向を示した (Table6， Fig. 19) 0 K欠乏区では処理4

日目に根新鮮重の増加によって僅かに対照区を上回った。さらに、処理区では処理 8日目

"""'12日目にかけて植物体重の増加が見られないにもかかわらず、水分含量は増加した。処

理 19日目では、K欠乏によって根、葉、茎で水分含量低下が激しく、それぞれ対照区の 51.3%、

54.9%、58%であった。

葉面積、草丈、根長およびK利用効率

葉面積は K欠乏処理によって有意に減少した (Fig.20A)。処理 4日目から処理区が対照

区を下回り、この差異は処理期間の推移に伴って拡大した。処理開始 19日目には対照区で

3858cm
2、処理区で2289cm

2となった。単位K量あたりの葉面積は、処理開始 8日目より K

欠乏処理によって有意に増加し、この差を拡大しつつ推移した (Fig.20A)。処理最終日では

対照区および処理区で約 25.1および 69.7cm2 mg'・lKであった。

草丈ではK欠乏処理による影響が見られなかった (Fig.20B)。処理最終日には対照区およ
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び処理区でそれぞれ 114および 112cmだった。単位K量あたりの草丈は、処理開始8日目

より対照区と比較して有意に増加し、この差を拡大しつつ推移した (Fig.20B)。処理最終日

では対照区で25.1土4.0cm2mg・lK、処理区で 69.7I7.9cm2 mg・lKであった。根長はK欠乏

処理によって増加したが、処理最終日には有意差が認められなかった (Fig.20C)。根長は処

理開始8日目で有意に増加し、この増加は 12日固まで確認され、対照区で 83.7cm、処理区

で 100.7cmだった。しかしながら、処理 19日目では対照区、処理区間で差がみられなかっ

た。単位 K量あたりの根長は、処理開始 8日目より対照区と比較して有意に増加し、処理

19日目では対照区で1.8I 0.3 cm mg，l K、処理区で 9.7I1.7 cm mg，l Kとなった (Fig.20C)。

茎径変化

茎径は、対照区、処理区ともに昼間の収縮、夜間の膨張を繰り返しながら肥大した (Fig.2I)。

また、 K欠乏によって処理開始 2日固まで昼間の収縮を拡大し、夜間の肥大を促進した

(Fig.22A)。その後、 K欠乏個体では処理開始3日目の夜間から肥大を停止する一方で、対

照区では生長を維持した (Fig.22B)。対照区では茎径の生長停止が処理開始6日目から観察

され (Fig.21)、その後、処理開始20日固まで対照区と処理区間で一定の差を維持しつつ、

緩やかな生長をみせた (Fig.22C)

光合成速度、蒸散速度、葉内 CO2濃度

1.成葉

成葉の光合成速度は、対照区および処理区で経時的に低下した。加えて、処理後 18日目

にK欠乏によって有意に対照区の値を下回った(対照区:8.1J.lmol CO2 m・2S・1、処理区3.0μmol

COzrrl・2S'I， Fig.23A)。

蒸散速度は処理開始 3日目から K欠乏処理によって低下し、その差を拡大しつつ推移し
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た。処理最終日の蒸散速度は、対照区で約 4.79および処理区で1.57molH20 m・2S-lであった

(Fig.23C)。

葉内 CU2濃度は処理開始 7日目に K欠乏処理によって低下し、その差異を拡大しつつ推

移した。処理最終日の蒸散速度は、対照区および処理区で約 311および281molH20 m・2S・1

だった (Fig.23日。

2.新葉

新葉の光合成速度はK欠乏処理によって処理6日目より有意に低下した (Fig.23B)。この

傾向は処理後 18日固まで持続し、処理最終日の光合成速度は対照区および処理区で 18.3お

よび9.4μmolCO2 m.
2 
S.lであった。

蒸散速度は、処理開始3日目で処理区が対照区を上回り(対照区:4.12土0.33molH20 m-2 

d、 処理区 :5.l9:tO.27mol H20 m'・2s-l)、処理開始7日目から対照区が処理区を上回った。

その後、対照区は処理区を上回りつつ推移し、処理最終日では対照区で 7.27molH20 m・2S・1、

処理区で 4.32molH20 m・2S-lだった (Fig.23D)。

葉内 C02濃度は対照区で処理7日固まで一時的に低下し (Fig.23F)、K欠乏区では一定の

値を保った。その後、対照区、処理区とも僅かに低下し、処理最終日で有意差は確認でき

なかった。

K濃度

K欠乏処理によって全器官のK濃度は著しく低下し、対照区を大きく下回った(Fig.26)。

茎では、 K欠乏区で処理開始 8日目より K濃度が低下し、この差は経時的に拡大した。同

様の傾向は根および葉でもみられ、それぞれ処理開始 12日目、 19日目に対照区の濃度を下

回った。頂芽では、処理開始4-8日目にかけて K欠乏区が対照区の濃度を上回り、 12日目
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では差異が見られず、その後、 19日目で、対照区の濃度を処理区が下回った。

14C 同化実験

14C比放射能は同化葉で最も高く、ついで茎、頂芽と続き、葉で最も低かった。このよう

な14C比放射能の傾向は対照区、処理区ともに認められ、 K欠乏処理による影響は見られな

かった (Table7)0 K欠乏によって処理3日目に 14C転流率が低下し、対照区および処理区

でそれぞれ 54%、48%であった。このような傾向は処理最終日まで持続し、処理開始 18日

目では対照区で 65.7%、処理区で 54.6%だった (Fig.24)。

14C分配率では、茎に最も多くの 14Cが分配され、この傾向は対照区およびK欠乏区で処

理期間を通じて認められた (Fig.25)。対照区では、頂芽、根およびその他の葉に分配され

る14Cが増加し、茎への 14C分配率が低下した。処理区でも同様の傾向が確認されたが、茎

への 14C分配率は対照区よりも高かった (FIg.25)。
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Table 5.百leeffect ofK deficiency on dry weight oftomato plant organs. 

Dry weight (g plant・1

Days after 

treatment 0 DAT 4DAT 8DAT 

(DAT) Control K deficiency Con位。l K d~ficiency 
Shootapex 0.47土 0.03 0.45土 0.07 0.30土 0.05 0.30土 0.02 

Leaves 2.82土 0.25 3.85土 0.17 3.62土 0.25 6.09土 0.17 4.75土 0.38 

Stem 2.03土 0.17 3.57土 0.08 2.90土 0.22 5.98土 0.15 4.06土 0.26 

Root 1.03土 0.07 1.18土 0.08 1.50土 0.21 2.54士 0.18 1.85 :i:: 0.16 

Whole planj 5.88土 0.46 9.07土 0.26 8.47土 0.65 14.90土 0.24 10.96土 0.71 

12DAT 19DAT 

Control K deficiency Control K deficiency 

Shootapex 0.41土 0.06 0.23土 0.03 0.48土 0.08 0.43土 0.05 

Leaves 8.54土 0.90 4.51土 0.28 12.07土 0.70 7.91 土 0.86 

Stem 8.49土 0.73 4.38土 0.25 13.14土 0.61 7.16土 0.48 

Root 3.28土 0.39 1.93土 0.23 4.16土 0.22 2.13土 0.07 

Who1e p1ant 20.71士 1.98 11.04土 0.43 29.84土 1.09 17.62土 1.26 
Values are given as average土SEM.
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Table 6.百leeffect ofK deficiency on water content oftomato plant organs. 

Water∞ntent (g planf
l
) 

Days after 
treatment 0 DAT 4DAT 8DAT 
(DAη Control K deficiency Control K deficiency 

Shoot apex 1.6土 0.3 1.5土 0.1 
Leaves 18.1土 1.5 22.2士 0.5 21.6土 2.2 35.9土 1.8 26.9土 2.2 
Stem 32.1土 2.4 43.3土 1.0 37.1土 2.9 66.3土 3.4 48.4土 3.5 
Root 14.2土 1.3 14.0土 1.4 23.1土 4.3 31.7土 4.9 24.3土 2.6 

12DAT 19DAT 

Control K deficiency Control K deficiency 

Shoot apex 2.5土 0.3 1.4土 0.2 2.5土 0.4 2.0土 0.2 

Leaves 43.5土 4.8 32.6土 2.0 70.3土 3.9 38.6土 3.3 
Stem 79.4土 7.0 61.3土 4.8 128.6土 6.2 74.6土 3.1 
Root 35.1土 3.9 26.5土 3.8 53.9土 3.8 27.7土 1.1 

Values are given as average士SEM.
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Table 7.百leeffect ofK deficiency on 14C specific activity oftomato plant organs. 

14C specific activity(DPM mg-1 DM) 

Days after 

trea卸lent 3DAT 7DAT 

ρAT) Control K deficiency Con仕01 K deficiency 
Fed leaf 4391土 821 6441土 521 6520土 947 6668土 598 

Shootapex 461土 64 481土 118 772土 236 747土 219 
Leaves 26土 6 70土 29 65土 11 79土 11 
Stem 1024土 161 968土 177 801土 79 845土 90 
Root 82土 24 92土 32 78土 21 97土 34 

12DAT 18DAT 

Con甘01 K deficiency Control K deficiency 
Fedleaf 427土 73 777土 159 654土 132 256土 64 

Shootapex 148土 31 512土 96 261 土 87 117土 45 
Leaves 4土 14土 2 17土 4 4 土

Stem 91 土 11 123土 14 59土 6 34土 11 

Root 49土 23 30土 13 50土 13 14土 7 
Values are given as average土SEM.
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Fig.17. Stem diameter of tomato at vegetative 

stage was mesured using a shrinkage-type 

micro-displacement detector. 
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考察

栄養生長期のトマトのソース・シンク関係

炭素化合物の分配率は茎で、常に高かった (Pig.25)。この結果は幼植物において、茎が最

も強力なシンクであることを示している。茎径は処理3日目より肥大が抑制され (Pig.22B)、

この差は処理最終日まで保持された (Pig.21，22C)。一方、ソース活性を見ると処理開始

12日固まで影響が認められず (Pig.23A)、葉面積への影響も4日固まで確認されなかった

(Fig.20A)。

以上から、 K欠乏によって、最初にシンク活性が阻害され、その後ソース活性が低下する

と考えられる。このようなK欠乏によるトマトの生長阻害のメカニズムは、果実肥大期、栄

養生長期に共通しており、シンク能の活性低下によるフィードパック阻害によって発生す

ると推察される。

また、茎径の生長停止は乾物生産の停止に先行したことから (Table5， Fig.18， 21)歪ゲー

ジ式変位計による茎径診断がトマトの幼植物に対しても有効であることが示唆された。

トマト幼植物のK欠乏によるフィードパック阻害の開始

最も強いシンクである茎は処理3日目からK欠乏の影響を受けた (Fig.21，22B)。処理4日

目の水分含量は対照区と比較して低いことから (Table6， Fig. 19)、茎径の低下は水分の供給

が低下したことによって発生したと考えられる。このとき、 K濃度は影響を受けていないが

(Fig.26A)、茎への14C分配は処理によって低下しており (Fig.23B， 25)、茎での糖濃度低

下が浸透圧を減少させたと推察される。その結果、茎への水分供給量が低下し、この水分

保持能力の低下がシンク活性阻害の引き金となったと考えられる。
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幼葉の光合成速度の低下と乾物生産抑制

ソース能について見ると、ソースである成葉では光合成速度が12日目から低下しており

(Fig.23A)、ソースとシンクの両方の性質を持つ幼葉では、処理6日目から低下した (Fig.

23B)。このような幼葉での光合成速度の低下は、発生まで約2週間を要するとも言われるフ

ィードパック阻害で、は説明がつかない。一方、 N欠乏による光合成速度の低下は迅速に発生

することから、幼葉に対してN欠乏が発生することで、光合成速度の低下が発生すると考え

られる。

そのメカニズムとして、

①N03・の対イオンであるKの不足による幼葉へのN供給量の減少 (Peukeet al2002)、および、

②浸透圧低下 (Pettigrew2008)、K欠乏から発生する水分吸収阻害(Liuet al 2006)が蒸散

速度を低下させた結果によるN供給量の減少が考えられ (Fig.23D)、これらの要因が光合

成速度を低下させたと推察される (McDonaldet al 2002)。

このように、幼葉の持つソース能としての機能が早期に抑制されることで幼葉自身の生

長は抑制され、葉面積が低下し (Fig.20A) (Peuke et al 2002， Jordan・Mei11eand Pelle巾 2008)、

成葉の光合成速度の低下を伴い、処理開始12日目以降の乾物生産の急激な減少に拍車をか

けると考えられる (Table5， Fig. 18)。ー

K欠乏と水吸収

K欠乏に対する植物の応答は水ストレスを受けた植物の反応に類似している。具体的には、

ABAの生産量増加 (Hsiao1973， Peuke et a12002)、葉面積の減少 (Hsiao1973，Peuke et al2002， 

Ohashi et al 2006)、茎径の収縮 (Ohashiet a12006)などが共通している。本章では、水耕栽

培による潤沢な水分供給が常にあるにもかかわらず、葉面積の減少 (Fig.20)、茎径の収縮

(Fig.21， 22)が確認された。このように、水分が充分に与えられているにもかかわらず、

69 



K欠乏による生育阻害は水欠乏と共通する。

過去の報告によると、 K欠乏によって遺伝子レベルでアクアポリンに影響を与えることが

明らかにされており (Zhuet a12005， Liu et al 2006， Zhao et a12008)、Kストレスがアクアポ

リンに対して影響を与え、その結果、根からの給水が阻害され、 K欠乏が水ストレスを誘発

させる可能性が示唆される。 Kストレスがアクアポリンへの影響は活性化、不活性化の両面

が確認されており(Liuet al 2006)、40種類以上が存在するアクアポリンに対してKストレ

スは複雑な影響を与えることが示唆される。

栄養生長期のトマト器官の中で、茎の水分含有率は最も高かった (Cont: 49'"'-'54%， K欠

乏:45'"'-'52%) (Table 5， 6， Pig.18， 19)。茎径はK欠乏によって処理3日目まで夜間の肥大速度

の増加を示していることから (Pig.22A)、K欠乏による初期の影響は吸水能力の一時的な強

化でありアクアポリン活性への影響の結果と推察される。 K欠乏によって、どの型のアクア

ポリンが活性化、または不活性化されるのかが詳細に明らかとなれば、 K欠乏による茎径の

初期応答 (Pig.22)長期的挙動 (Pig.21)に対する説明がなされると考えられる。

K欠乏と乾物生産

頂芽ではK欠乏によって乾物生産は影響が見られなかった。これは、個体乾物重に占める

頂芽の割合が低いにもかかわらず (Table5， Fig. 18)、同化産物の分配率が高く維持されてい

たためと推察される (Pig.25)。

また、草丈は処理期間を通じて対照区と処理区間で差は見られず、葉重も処理開始8日目

まで有意差が認められなかった (Table5， Pig. 18)。これは、 K利用効率を上昇させることで

個体がK欠乏に適応した結果と考えられる (Pig.20)

以上から、栄養生長期のトマトではKの利用効率を上昇させることでK欠乏下における乾

物生長を維持することがうかがえる。しかしながら、栄養生長期の乾物生産の低下は果実

肥大期より顕著であり (Table1，5， Pig. 2， 18)、K含有量も果実肥大期と比べて少ない (Table
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2， 5， Fig.26)。このような点から、栄養生長期におけるKの栄養診断は果実肥大期と比ベリ

スクが高いと考えられ、 Kの再転流に依存した施肥量の削減は、果実肥大期に行うことが適

切であると推察される。
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第 4章

N欠乏が果実肥大期のトマトに

与える影響

~ソース・シンク関係による解析~



緒論

水耕法によるトマトの栽培には、高濃度の窒素 (N)肥料が用いられている。 Nはトマト

の生長や発達に対して最も大量に必要な元素の一つであり、一定の収穫量を確保するため

に、常に植物の要求量を上回る濃度で与えられている (Siddiqiet al1998， Bot et a12001)。一

方、このような施肥方法は培養液を廃棄する際、環境中へ多くのNを放出する原因となる。

トマトの水耕栽培システムから環境中に放出される Nの量は膨大であり、環境負荷が懸念

されている (Bellertet al1998)。

Siddiqiら(1998)の報告によると、標準培養液の約 50%のN量で果実収量および品質に

は影響が見られなかったという。この結果は、トマトが Nに対して賛沢吸収を行う可能性

を示している。

N は植物体中で再転流され、古い器官から活発に生長している部位に転流されており

(Millard 1988)、この特性から植物生長に必要最低限のNを与えることは難しいとされてい

る (Gastaland Lemaire 2002)。例えば、果実生長期のトマトの場合、 N供給量が少なすぎる

と、葉中の N が果実に再転流され、最終的に葉の光合成速度が維持できないといった症状

が発生する。

このような問題の解決のために、 N欠乏を迅速かっ高精度で検出する方法を開発し、確実

な判断を下せる技術を普及させることは、 N資源の有効利用の観点、からも重要である。

Nは植物細胞中に炭素化合物を形成している (Taizand Zeiger 2002)。炭素同化(光合成)

とN同化 (Nの有機化)は対を成しており、 C代謝、 N代謝のどちらかがバランスを失う

と、その影響はもう一方の代謝に対しても発生する (Ru匂， et al 1988)。このことから、 C、

N代謝は植物生産を左右する上で重要な代謝経路として認識されている (Lawlor2002)。

C代謝と N代謝の相互作用は、ソースとシンクでそれぞれに研究が進んでいる。例えば、
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ソースでは葉の N濃度と光合成速度間で強い正相闘が観察されている (Evans1983， Evans 

and Terashima 1987)0 N欠乏が光合成に対して与える影響を具体的に列記していくと、クロ

ロフィル含有量、チラコイド含有量 (Terashimaand Evans 1988)、気孔開度、カノレボキシノレ

化活性 (Terashimaand Evans 1988)、光化学系反応 (Lawloret a11987， Lu and Zhang 2000)等

への影響が挙げられる。これらの作用は最終的にバイオマス生産量の低下につながると考

えられ、 トマトの場合も例外ではない (Chapinet a11988， Guidi et a11997)。

一方、シンク器官では、 N欠乏によって根の水透過性が減少し、その結果膨圧が低下する

ことでシンク器官の生長抑制が発生していると考えられている (Radinand Boyer 1982， 

Barthes et a11995， Carvajal et a11996， Clarkson et a12000)。

しかしながら、これらの研究はソースとシンクの個別になされており、ソース器官、シ

ンク器官、光合成産物の転流に対するN欠乏の影響を個体レベルで言及した報告は少ない。

そこで本章の目的は、N欠乏環境下に置かれたトマトを、光合成速度、茎径、果実径変化、

転流を同時に観察することにより、個体レベルで N欠乏を評価することにある。具体的に

は、 N欠乏がソース能、シンク能のどちらが最初に制限するかを明らかにし、 N欠乏による

バイオマス生産の低下がソース能、シンク能のどちらに起因するかを明確にする。
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材料および方法

供試植物および栽培方法

供試植物は広島大学精密圃場内ガラス室の自然光条件下で栽培した。トマト(品種，桃太

郎 J) を土耕栽培によって育苗し、草丈が 5........6cmに達した後、水耕栽培へ移植した (70L

パット使用、エアレーション有り)。培養液(第2章材料と方法)を週 1回交換し、 1N水

酸化ナトリウムと 1N塩酸を用いて pHを5.8........6.2に1日1回調整した。また、肢芽は随時

取り除き、着果増進のため開花期中すべての花房に対してトマトトーン 100倍希釈液(ジ

ベレリン濃度 10ppm) を散布した。

播種後 65日目(第 1果房肥大期)より N欠乏処理を開始し、対照区の N濃度を 40ppm

とし、 N欠乏処理は培養液から硝酸カルシウムを除くことで実施した。

N欠乏処理を 20日間継続したが、その聞の最低気温、最高気温はそれぞれ23t、32
0

Cで

あった。また、最大日射量は 3200E m・2S・1、湿度は 45-65%であった。

生育調査および供試試料採取

生育調査はN欠乏処理後 0、9、19日目に実施した。 1回の調査につき 3個体を無作為に

選び測定に用いた。各個体を葉身、同化葉、葉柄及び茎、根、第 l果房に仕分け、新鮮重

を求めた。また、全てのサンプノレは 70tで 1週間熱風乾燥し、乾燥重量を求めた。その後

サンプルを振動粉砕機(T1・100型 E西 区0 社製)によって微粉砕し、各種の測定に用いた。

また、第 2花房直下の葉身を、光合成、糖濃度および窒素濃度の相関関係、を調査する目

的で採取した。葉身は、処理後 0、3、6、12、20日後に 4反復ずつ採取し、得られたサン

プノレを凍結乾燥し、微粉砕した後、測定に使用した。
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光合成速度、蒸散速度、気孔伝導度の測定

光合成速度、蒸散速度および気孔伝導度は、第 l果房直下の葉とその下部に着生してい

る葉の先端小葉および複葉を用いて測定した。測定は携帯用光合成測定装置 (LI・6400型

LICOR社製)を用い、対照区、 N 欠乏区からそれぞれ無作為に抽出した 3個体について

11:00-14:00の間に行った。各パラメータの測定環境は光合成有効光量子束密度1000凹nolm・2

S.1、葉温250C、CO2濃度 380ppmで統ーした。

茎・果実径の測定

茎径および果実径は、処理開始 1日前(播種後 64日目)より 21日間に渡って測定した。

茎径では歪みゲージ式変位計をトマトの地際より約 15cm上部に取り付け、果実径では第2

果房中の果実 1個を無作為に選出し、センサーを取り付けた。歪ゲージ式変位計は、茎に

対して直径 3mmのゴムひもを用いて固定し、茎とセンサーのレバ一部分の間にシリコンゴ

ムチューブを挿入し、ピンチコックでレバーの位置が調整可能となるように設置した (Fig.

17)。果実径測定の場合は、三脚に取り付けた台座に歪ゲージ式変位計を固定し、果実を挟

み込むことで測定した (Fig.1)。茎径と果実径は 180秒に一回の頻度で記録し、収録したデ

ータはデータロガー (DE・1000型 NEC三栄社製)を経由してパーソナルコンビュータに

自動収録した。また茎・果実の生長にともなって歪ゲージセンサーを適時調節した。この

調節は果実で約 24時間毎に 1度の頻度で行い、茎で4-5日に 1度の割合で行った。

Nの測定

N濃度はケノレダーノレ法によって測定した。 N欠乏処理後 0、3、6、12、20日目に採取した

葉身を凍結乾燥し乾物重を求めた。その後、微粉砕したサンプル約 50mgを秤取して硫酸・

過塩素酸によって分解した。分解液を室温まで冷却し、ケルダール法によってサンプル中
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のN濃度を求めた。

糖の測定

糖濃度は、アントロン硫酸法によって測定した。得られたサンプノレを微粉砕し、大型試

験管に約 200mgを秤取し、エタノーノレ (80%) を加えて温浴槽 (80
0
C) で20分間抽出を行

った。その後、抽出液を 3000中mで 5分間の遠心分離し、上澄み液を収集した。この操作

を 3回繰り返した後、収集した上澄みからエタノーノレを気化させ、残った溶液を用いて可

溶性全糖の含有率を定量した。

13c同化実験

J3Cの同化はN欠乏処理後 7、17日目に行った。第 1果房直下の葉を透明なビニーノレ袋で

覆い、炭酸ノ〈リウム (Ba13C0299.6 atom%) に40%の乳酸 (v/v) を加えて 13C02を発生さ

せ、自然光下で 60分間同化させた。J3C同化 48時間後 (N欠乏処理後 9、19日目)に植物

体を採取し、ただちに同化葉、葉身、茎及び葉柄、根、第 1果房に仕分けした。その後、

80tで 1週間熱風乾燥し、振動微粉砕機 (Tl・100型 HEIKO社製)を用いて粉砕した。粉

砕試料約 100陀を錫コンテナに封入し、質量分析機 (Finnigan社製、 Deltaplus)を用いて各

部位の13Catom%量を測定した。 13Catom % excessは同化植物と非同化植物個体の13Catom % 

の差を用いた。また、元素分析計によって測定したサンフ。ノレ中の炭素含有率を算出した。

各器官の同化実験由来の 13C量は次式によって算出した。

各器官のJ3C含有量=13C atom %excess X各器官の乾物重×サンプル中の炭素含有率(%)
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また、 13c転流率および各器官の 13c分配率は次式によって求めた。

13C転流率 (0/0) = 
個体の 13C量一同化葉の 13C量

個体の 13C量

x 100 

各器官の13C分配率 (0/0) = 
量
一
量

町
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15N同化実験

15N の同化は N 欠乏処理前に行った。同化処理は、 20L のパットを用いて 1~-N03 が

100ppmNとなるように培養液を作成し、この溶液にトマトの根を浸して行った。 24時間の

同化後、 N 欠乏処理を施し、処理後 19 日目に 1~ 暴露個体を採取した。採取した個体は果

実、葉、茎、根に仕分け、熱風乾燥し (72時間)、乾物重を秤量した。その後、各植物器官

を微粉砕し、 l~atom%を 13C 同化実験に準じて測定した。

また、 1~ 転流率および各器官の 1~ 分配率は次式によって求めた。

1~ 転流率 (%) = 
個体の 1~ 量一同化根の 1~ 量

個体の 1~ 量

x 100 

各器官の1~分配率 (%) = 
各器官の 1~ 量

個体の 1~ 量

X 100 
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結果

植物生育量

乾物重は対照区、処理区ともに処理期間中に増加し、開始時に対して処理 19日目ではそ

れぞれ2.43倍、1.90倍へと増加した (Table8， Fig. 27) 0 N欠乏区の個体乾物重は 9日目で

対照区を下回ったが、その差は有意ではなかった。処理後 19日目の個体乾物重は対照区が

52.旬、処理区が 40.9g(78%)と有意差が認められた。各器官重に注目すると、処理期間中、

第 1果房重の増大が最も大きく、次いで茎が続いた。 N欠乏による個体乾物重の低下は主と

して果実生産の減少 (63.2%)によるものであり、葉、茎、根での器官重の減少は認められ

なかった (Table8， Fig. 27)。

トマトの茎径・果実径

茎は対照区および処理区で経時間的に生長を続けた (Fig.28)。茎径変化は、処理区では

4日固まで対照区とほぼ同様の肥大パターンを示したが、 5日目から対照区を上回り、 14日

固までこの状態は持続した。処理後 15日目以降は、対照区が処理区を上回り、処理最終日

でもこの状態は維持された。

茎の日変化に注目すると、日の出による日照の開始と共に収縮を開始し、その後、日没

によって肥大した (Fig.29A)。この間、日射量が変化すると、それに伴って茎径も微細な変

動を示した (Fig.29D)0 N欠乏の影響をみると、処理 1日目では日の出に伴う日照開始に合

わせて対照区で茎径が大きく収縮したのに対し、 N欠乏区では収縮の程度が軽減され、加え

て日没に伴う肥大の開始も遅れた (Fig.29A)。処理 11日目では、 N欠乏区は日の出まで対

照区と同様に推移したが、その後大きく収縮し、日没に伴う茎径の回復量も対照区を大き

く上回った。しかしながら、日没後の茎径肥大は対照区と大差が無かった (Fig.29B)。処理

11日目では、 N欠乏区では殆ど生長がみられなかったのに対して、対照区では日没中に大
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きく生長した (Fig.29C)。処理 19日目では、対照区が日照時間中の大きな収縮を示したの

に対し、 N欠乏区ではその程度が軽減された。加えて、 N欠乏区では 1日を通して殆ど生長

がみられなかった (Fig.29D)。

果実径は対照区、処理区ともに処理期間中ほぽ同様の生長を示した (Fig.30)。処理後 2

日目から 11日目にかけて、対照区が処理区の値を僅かに上回ったが、その他の期間では差

異がみられなかった。

果実の日変化に注目すると、対照区、処理区、日照の有無に関わらず、常に生長を続け

た。しかしながら、 N欠乏区では日射量の増大に伴い果実肥大速度が僅かに低下し、その後

の日没に伴って上昇した(処理後 2日目、 7日目、 Fig.31AB)。処理 17日目では、肥大速度

は対照区、処理区で差が見られなかったが、正午から対照区の果実肥大速度が低下した

(Fig.31C)。

光合成速度

光合成速度 (po)はN欠乏処理により処理 1日目から低下した (Fig.32A) 0 Poは処理後 3

日固までN欠乏処理による影響は明瞭でなく、4日目に対照区および処理区でそれぞれ 12.8

および9.3ド血01CO2 m・2S・1と処理によって有意に低下した。その後、この差異を拡大しつつ

推移し、 17日目では対照区で 16.0μ皿01CO2 m九-1で、処理区でその約 20%に低下した。

蒸散速度

蒸散速度はN欠乏処理によって低下した (Fig.32C)。蒸散速度は処理後 7日固までN欠

乏処理による低下は見られず、 8日目に対照区と処理区でそれぞれ 6.6凹nolH20m九・1、

3.6J.1IIlol H20 m九・1と有意に低下した。その後、この差を拡大しつつ推移し、 17日目では対
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照区で 8.8JllllolH20 m九・1で、処理区でその 20.8%であった。

気孔伝導度

気孔伝導度はN欠乏処理によって低下した (Fig.32B)。気孔伝導度は蒸散速度と同様に

処理後 7日固までN欠乏処理による差はなく、8日目に対照区と処理区でそれぞれ0.59凹nol

H20 m・28・1、0.24問101H20m・28-1と有意に低下した。その後、有意差を拡大しつつ推移し、

17日目では対照区で 0.72凹nolH20m九・I、処理区で0.07凶101H20m・261となった。

N濃度・含有量・分配率

N欠乏処理によって各器官の N濃度は低下した (Table9)。処理後 19日目では、葉では

対照区の 38.2%と減少が最も著しく(対照区 58.2gkg・1DM、 処理区22.2gkg-1 DM)、つい

で根 (43.8%)、茎 (48.4%)と続いた。一方、果実のN濃度は他の器官の割合より高く、対

照区の 77.4%に維持された。

個体 N 含有量は対照区で処理期間中に増加し、処理開始時と比べ約 2.8倍に増加した

(Table 9)。一方、処理区では経時的に減少し、19日目に個体含有量が対照区で2462mgplant・1

に対し、処理区でその 44.3%と有意に低下した。果実では対照区、処理区ともに他器官より

常に高く維持された (Table9)。葉では N含有量は大きく低下し、 19日目には対照区では

747mg、処理区でその 35%と減少した。茎では対照区の約半分となっており、 19日目では

対照区で253mgであったのに対し処理区ではその 51.6%で、あった。

N分配率は、処理開始時では葉で最も高く (42.4%)、次に果実と続いた (36%)(Fig. 38)。

処理 19日目には処理区、対照区ともに葉への分配率が低下し(対照区:30.4%、処理区:

24.2%)、果実への分配率が上昇し(対照区:50.4%、処理区:55.7%)、その傾向は処理区の

方が顕著であった。一方で、茎や根への N 分配は処理期間を通じて処理区、対照区で大き
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な差は見られなかった。

葉身の N濃度、糖濃度

N欠乏区の葉身N濃度は処理3日目から対照区を下回った(対照区:31.4mgkg・lDM、処

理区 :25.5mg kg.1 DM)。加えて、対照区では処理期間中にN濃度がほぼ一定であったのに

対し、処理区では経時的に低下した。処理開始20日目の葉身N濃度は対照区31.8mg kg-1 DM、

処理区 12.9mgkg-1 DMであった (Fig.36A)。

N欠乏区の葉身の糖濃度は処理3日目から対照区を上回った(対照区:98mgkg・lDM、処

理区:134.4mg kg-1 DM)。処理期間中、対照区の葉身糖濃度が低下したのに対し、処理区で

は常に高い値を示し、処理開始20日目の葉身糖濃度は対照区で77.4mgkg-1 DM、処理区で

133.5mg kg-1 DMであった (Fig.36B)。

13c分配

13C atom % excessをTable10に示した。I3Catom % excessは同化葉で最も高く、ついで果

実で高かった。一方、葉、茎、根での 13Catom % excessは低く、これらの傾向は処理期間

を通じて維持された。処理開始 19日目では、 N欠乏処理によって果実の 13Catom % excess 

では差が認められなかったが、葉で対照区の 18%に低下した。

13C転流率はN欠乏処理によって低下した (Fig.33)0 N欠乏処理によって処理9日目に

転流率の低下が確認され(対照区で 71.9%、処理区で 66.7%)、処理 19日目でこの傾向はさ

らに強まり、対照区で 76.2%、処理区で 27.5%となった。

13C分配率は果実で最も高く、この傾向は処理期間中維持された (Fig.34)。各器官への分
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配率では、処理 9日目に N欠乏処理によって花柄および根への 13c分配が低下し、茎への

分配率が上昇した。処理開始 19日目では、 N欠乏処理により茎、根への分配率が上昇し、

葉や果柄への分配率が低下した。

15N分配

処理 19 日目の I~分配率をFig.3 5 に示した。対照区では、葉への 15N分配率が高く (45.8%) 、

次いで果実 (38.1%)、茎 (9.85%)、根 (4.54%) と続いたのに対し、処理区では果実への分

配率が最も高く (56.3%)次いで、葉 (25.6%)、茎 (9.77%)、根 (7.84%) となった。 N 欠

乏処理によって果実や根への I~ 分配が増加し葉や茎で低下する傾向が認められ、特に葉へ

の I~ 分配率は、対照区の 55%と大きく低下した (Fig.35) 。
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Table 8.百lee島 ctofN deficiency on dry weight oftomato plant organs. 
Dry weight (g plan(1) 

Days after 
treatment 0 DA T 9DAT 19DAT 
(DAη Control N deficiency Con往01 N deficiency 
Fruits 6.95土 1.29 14.54土 0.55 14.26土 0.64 28.87土 2.78 18.26土 3.32 

Leaves 8.25土 0.42 9.10土 0.68 8.14土 0.69 12.84土 0.82 11.84士 1.58 

Stem 4.43土 0.27 6.47土 0.36 5.77土 0.40 7.42土 0.40 7.90土 0.40 

Root 1.96土 0.17 2.14土 0.18 2.03土 0.36 3.27土 0.63 3.00土 0.16 

¥Vho¥e plant 21.60土 1.29 32.24土 0.84 30.20土 1.84 52.41士 2.51 41.00土 5.07 
Va¥ues are givenぉ average土SEM.
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Table 9. The effect of N deficiency on N concentration and amount in various pa此softhe 

tomato plant during fruit development. 

Plantpa巾 Nconcentration (g kg'l DM) N content (mg plan(IDM) 

ODAT 19DAT ODAT 19DAT 
Control N deficiency Control N defi~ency 

Fruit 44.86土 13.49 42.95土 2.69 33.26土 4.52 311.9土 57.7 1240.1土 119.6 607.2土 110.4
Leaves 44.46土 1.92 58.23土 1.39 .22.27土 1.48 366.7土 18.5 747.8土 47.7 263.6土 35.3 
Stem 22.99土 2.90 34.15土 1.57 16.53土 0.86 101.9土 6.1 253.4士 13.6 130.6士 6.6 
Root 43.17土 6.62 67.41士 1.60 29.53土 0.85 84.8土 7.5 220.4土 42.7 88.7土 4.6 
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Table 10. The effect of N deficiency on 13C atom % excess in various parts of 

tomato plants at different times after treatment. 
Plant parts 

Fedleaf 

Other leaves 

Fruits 
Stem， upper 
Stem、lower

Roots 
DA T: days after treatment. 

9DAT 
Control 
0.557土

0.006土

0.115土

0.006土

0.016土

0.006土

Values are given as average土SEM.

N deficiency 
0.014 1.083土 0.141
0.001 0.002土 0.001
0.021 0.113土 0.032

0.002 0.006土 0.001
0.001 0.028土 0.003
0.001 0.006土 0.002
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19DAT 

Contrl 
0.583土

0.038士

0.048土

0.034土

0.022土

0.004士

0.034 
0.002 

0.005 
0.008 
0.005 

0.001 

N deficiency 
0.938土 0.118

0.007土 0.000
0.045士 0.003
0.018土 0.004
0.022土 0.003

0.013土 0.001
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考察

ソース・シンク関係から見た N欠乏

N欠乏は植物に対して様々な影響を与える。本研究ではトマトを用いてこの応答を光合成

速度、果実・茎径肥大速度、 13C 転流・分配状態、 1~ 分配状態、 N 濃度・集積・分配状態

などのパラメータから比較した。

これらのパラメータのうち、光合成速度をソース能の指標、果実・茎径肥大速度をシン

ク能の指標とすると、光合成速度は処理開始直後から低下し (Fig.32A)、果実肥大速度は

処理によって影響を受けなかった (Fig.30，31)。また、茎径肥大速度は処理 1日目から影響

を受けたが、生長は阻害されていなかった (Fig.28)。以上の結果から N欠乏では、シンク

能よりもソース能が早期に阻害を受けて光合成能が低下し、バイオマス生産の低下を招い

ていると推察される。

ソース低下のメカニズム

N欠乏処理を開始した直後から光合成速度の低下が確認された (Fig.32A)。この低下は処

理の継続によって拡大されつつ推移した。その問、葉身の N濃度は経時的に低下し、糖濃

度は対照区を上回った (Fig.36AB)。加えて、光合成速度はN濃度と正の相闘があり、糖濃

度と負の相関が見られた (Fig.37AB)。すなわち、光合成速度の低下にはこの二つの要因が

関与することが示唆され、これまでの多くの報告と一致している。例えば、 N欠乏によって

葉中の糖類の濃度が上昇し (Nielsenet a11998)、その結果、光合成に関する遺伝子の発現を

促す事例が報告されている (Koch1996， Morcuende et a11997， Felitti and Gonzalez 1998)。一

方で、 Nの欠乏自体が光合成速度に影響を与え (Evansand Terashima 1987)、この原因がク

ロロフィル含有量低下に由来する事象や (Nielsenet a11998， Zhao et a12005)、ノレピスコ活性

(Heitholt et a1 1991)や量 (Osakiet al 1993)に起因するという症状が報告されている。
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また、 Pauland Discoll (1997)は葉中の CIN比の変化が光合成速度低下の原因であると指摘

している。

このように、光合成速度に対する葉内での NとCの挙動は単体での作用、相互作用の双

方が考えられているが、メカニズムの完全な解明にはいたっておらず (Pauland Foyer 2001)、

不明の点が多い。

茎径変化に対する N欠乏の影響

茎径の生長に注目すると、 N欠乏処理により処理4日目から 14日固まで茎径は対照区を

上回った。その後、処理 15日目から、対照区の茎径は急速な生長を見せ、対照区と処理区

の関係、は逆転した (Fig.28)。これらの応答がどのような生理的要因によって発生したかは

不明であるが、茎径が水分による変動と生長による肥大によって変化することから、 N欠乏

がこれらの要因に対して影響を与えていると推察される。

N欠乏が茎径に与える影響は以下の要因が考えられる。

①糖の蓄積

植物内に取り込まれたNは炭素化合物の一部としても使用され (Taizand Zeiger 2002)、

アミノ酸合成に際してはその骨格部分に利用される。 N欠乏処理によって植物中の Nは不

足し、アミノ酸合成は滞り、可溶性炭水化物(糖)は植物器官内に蓄積したと推察される

(T:白 血dZeiger 2002)。糖は細胞の浸透圧調整物質として働くことが知られており (Serr司

and Sinclair 2002， Basu et al 2007)、これらは水分状態の変化を通じて茎径の変動に影響を与

えると考えられる。

②有機酸の蓄積

N 欠乏によって硝酸還元において使用される有機酸や糖類を上昇させることから

100 



(Steingrover et a11986， Ru向ret al1988， Urbanc.勾ιWochniakand Fernie 2005)、N欠乏によっ

て、糖、有機酸の蓄積により浸透圧調整を変動させ、これらの変動が複雑に絡み合った結

果が茎径変化に反映されていると推察される。

果実径変化に対する N欠乏の影響

13C転流率に注目すると、処理9日固まではN欠乏による差異は認められなかったが、そ

の後大きく低下した (Fig.33)。加えて、 13C分配率も同様に、処理9日固までは果実に対す

る分配率に大差はみられなかったが、 19日目では低下した (Fig.34)。しかしながら、果実

径は処理期間を通じて対照区とほぼ同様の推移を示した (Fig.30)。果実径も茎径と同様に、

水による可逆的な生長と、炭素の蓄積による不可逆的な生長によって支配されていること

から (Fujitaet a12003b)、処理9日目以降、果実径は水分によふって調節されていたことが示

唆される。

この現象を支持する他の結果として、乾物重が挙げられる (Table8， Fig. 27)。乾物重に注

目すると、処理後 9日固まで果実の乾物重に差は見られず、 19日目に減少が確認された。

果実径の結果と合わせると、処理 9日目以前では N欠乏によって果実の水分含量が僅かに

低下したため果実径が減少し (Fig.31A， B)、その後、果実の乾物生産が抑制され、それと入

れ替わるように水分の要求が上昇し、果実径を対照区と同じレベルまで維持している事が

示唆される。

一方で、 l~ 分配率に注目すると、 N欠乏処理によって果実へ積極的に植物内の N が再転

流されている (Fig.35)。既往の研究成果によると、根から吸収された硝酸態窒素は蒸散流

に乗って葉に転流されることが示唆されているが (McDonaldet al 2002)、果実へのN再転

流に関しても水分の移動と密接に関わっている可能性がある。
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N欠乏による植物水分状態の変化

N 欠乏処理の開始後 3日の間に、 1日の茎径肥大量に対する影響は認められなかった

(Fig.28)。しかしながら、茎径の日変化に注目すると、日中の茎径収縮は大きく軽減され、

夜間の肥大は対照区よりも遅れた (Fig.29A)。トマト果実・茎径の規則的な日周変動は、個

体内の水分量の変化と強い相関関係にあり (Johnsonet a11992)、器官の径は根からの吸水と、

葉からの蒸散によってコントローノレされている。本研究結果では、蒸散速度は処理開始 8

日目から低下し (Fig.32C)、処理7日固までは蒸散速度の差は確認されていない。すなわち、

日中の茎径収縮の軽減は根の吸水が促進されたためと考えられ、一時的なアクアポリン活

性の増加が暗示される。このような水分状態の変化は、水圧の変動となってシグナノレを伝

達する役割があり (Proseuset al 2000)、栽培環境中の栄養状態を察知している可能性がある

(Clarkson et al 2000)。

本章の結果は N欠乏がアクアポリン活性を高めることを示唆したが、これは他の報告と

は一致しない。例えば、 Clarksonら (2000)や Gloserら (2007)はNストレスを与えるこ

とで根の水透過性が低下し、根の吸水能力が減少したことを示している。しかしながら、

両グループの報告は植物体の破壊することで得られた結果を元に議論を進めているのに対

し、歪ゲージ式変位計を使用した結果は植物体の破壊を伴わない。このような差異は、 N欠

乏が植物体に与える影響が一致しない原因を作ると考えられる。非破壊による植物体の調

査結果を使用し、蒸散とアクアポリン活性の関係、を明白にすることで、栄養欠乏による水

分状態の変化をより正確に捉える事が可能であると考えられる。

また、茎径変化は現在ブドウ CImaiet al1991)やモモ (Simonneauet al1993)の水分管理

の指標として用いられているが、 N欠乏、 P欠乏 (F吋itaet al 2003b)、K欠乏(第 2章、

第3章)で異なることから、栄養欠乏の早期診断にも利用できる可能性がある。
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第 5章

茎径変化によるトマトの栄養診断



緒論

植物生産は栽培環境に強く依存している。植物の生理機能に悪影響を与える栽培環境を

環境ストレスと呼び、例えば、栄養ストレス、水ストレス、塩ストレス等があげられる。

植物が環境ストレスを受けると、植物の生理機能は影響を受け、植物生産性が低下する。

生産現場ではこれらの回避のため葉色、果実色または草丈を指標にストレスを診断してき

た(農山漁村文化協会 1984)。しかしながら、目視よるストレス診断は明確な基準として

設定できず、それゆえ、ストレスの評価の客観性が乏しくなり、再現性が低い。

近年、環境ストレスの客観的な評価方法の開発が進められてきた (Ehretet al 2001， Kacira 

et a12005)。植物器官の形態変化を指標とした診断方法として、植物水ポテンシャル連続測

定システム (Stemhygrometer: Dixon et al1984)、差動変圧器システム (LVDT: Salager et a1 

1991， Ginestar and Castell998)などが挙げられ、植物の吸水、蒸散、水分含量と高い正相関

を示す植物器官の径変動が水分状態の指標として用いられている。また、植物の水分状態

を左右する温度、光、湿度などの環境因子も径変動によって間接的に測定できる (Grangeand 

Andrews 1993， Pearce et al1993a， b， Yao et a12000)。

また、既往の研究によって、植物器官の径変動が必ずしも水分状態だけに支配されてい

ない事が示唆された。例えば、 Ehretand Ho (1986) は水耕培養液中の電気伝導度の違いに

よって果実径の変動が異なる事を示している。また、土耕栽培環境下では、施肥が植物器

官に与える影響に注目し、茎径や節間長を指標に栄養診断を行うという試みもなされてい

る(久保 1990)。

一方、水耕栽培環境下では精密な培養液濃度の調節が可能なことから、N欠乏(第4章)、

P欠乏 (Fujitaet al 2003b)、K欠乏(第2章、第3章)への応答がトマトを用いて調査され

ている。これらの研究結果から、茎径がそれぞれの栄養欠乏の発現の初期(処理開始 1"""'3 
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日目)に特徴的な応答を示すことが判明している。

そこで本章では、 N、P、K欠乏による特徴的な茎径変化からトマトの栄養診断を行い、

施肥量を節減し、かつ果実収量を維持する診断法について検討した。
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材料と方法

トマトの生育および栽培環境

供試植物は広島大学精密圃場内ガラス室の自然光条件下で栽培した。 トマト(品種

桃太郎 8)をセノレポットに播種し、育苗した苗を実験に用いた。播種後 36日目にトマト苗

を水耕栽培用パットに移植し (70Lパット使用、エアレーション有り)、培養液(第 2章

材料と方法)を週 1回交換し、 lN水酸化ナトリウムと 1N塩酸を用いて pHを5.8........6.2へ

1日1回調整した。

茎径を用いた栄養欠乏の判定法

播種後 68日目(第 1果房肥大期)の植物個体を用いて以下の処理区を設け、 20日間にわ

たり処理を継続した。

対照区:完全培養液(第2章材料と方法)

N欠乏区:完全培養液から N (硝酸カルシウム)を除外

P欠乏区:完全培養液から P(リン酸二水素ナトリウム)を除外

K欠乏区:完全培養液から K (塩化カリウム、硫酸カリウム)を除外

N，P，K欠乏区:完全培養液から NPK(硝酸カルシウム、リン酸二水素ナトリウム、塩化カ

リウム、硫酸カリウム)を除外

それぞれの区は、 70Lパットにトマト 3個体を栽培し、この区を 2反復もうけた。この 6

個体のトマトのうち、無作為に抽出した 1個体に歪みゲージ式変位計を設置した (Fig.17，特

願 2008-071991)。

N欠乏区、 P欠乏区、 K欠乏区で処理開始日よりモニタリングした茎径変化を 24時間毎
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に対照区と比較し、植物体の応答ノミターンの差異から、 N、P、K欠乏を判別した。

以下にN欠乏を例に判別法の手順について述べる (Fig.39)。

①茎径を 24時間にわたってリアルタイムで測定し、N欠乏区における茎径変化を対照区

と比較し、② N欠乏区の茎径変化が N欠乏の症状を呈した時(特願 2008・071991)を供試

作物が欠乏症状を発現した時とし、③②が確認された翌日A.M.7:30にN欠乏区の片方の

植物に 40ppmN (対照区と同様の濃度)となるようにNを添加した。同様の方法によって

PおよびKについても判別を行った。

以下にそれぞれの欠乏症の特徴(特願2008・071991に準ずる症状)を説明する。第 1暗期、

明期、第2暗期はFig.40を参照。

N欠乏:欠乏処理によって、明期において茎径収縮が対照区の個体よりも小さく、かっ、第

2暗期に入り茎径回復が見られる中で、第 1暗期で対照区の茎径の最大値に対照区が達する

より、第 1暗期で欠乏個体の茎径の最大値に栄養欠乏個体が達する方が遅い場合、この栄

養欠乏をN欠乏と判定する (Fig.40，第4章)。

P欠乏:欠乏処理によって、明期における茎径収縮が対照区よりも小さく、かっ、第2暗期

に入り茎径回復が見られる中で、【第 1暗期で対照区の茎径の最大値に対照区が達する]よ

り、【第 1暗期で欠乏個体の茎径の最大値に栄養欠乏個体が達する】方が早いという条件を

満たした場合、この栄養欠乏を P欠乏と判定する (Fig.40，Fujita et a12003b)。

K欠乏:欠乏処理によって、明期において茎径収縮が対照区よりも大きく、かつ、第2暗期

に入り茎径回復が見られる中で、【第 1暗期で対照区の茎径の最大値に対照区が達する】よ
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り、【第 l暗期で欠乏個体の茎径の最大値に栄養欠乏個体が達する】方が遅いという条件を

満たした場合、この栄養欠乏をK欠乏と判定する (Fig.40，第2章)。

生育量の測定

処理後 Oおよび20日目の個体をそれぞれ3個体ずつ採取し、葉、茎、根、第 1果房およ

び第 2果房に仕分けて新鮮重を測定し、 70"Cで 7日間熱風乾燥した。乾燥後の試料を電子

天秤により秤量し、生育量を求めた。

108 



結果

生育量

(i) N欠乏と N再供給処理

処理 20日目の個体乾物重は N欠乏によって対照区の約 60%にまで減少した (Table11， 

Fig.47，対照区:156.9土6.7g、N欠乏区:94.6士5.4g)。この減少は、果実で最も著しく (51.1%)

次いで葉 (54.2%)、茎 (66.5%)、根 (68.1%) と続いた。一方、茎径によってN欠乏を診断

し、 N 再供給処理を行った区では、個体乾物重が対照区の約 78%にとどまった(対照区:

156.9土6.7g、N再供給区:121.6士12.1g)oN欠乏区と N再供給区の乾物重を比較すると、 N

添加によって葉の乾物重の低下が最も軽減され、以下、根、茎、果実の順となった。

(註)p欠乏と P再供給処理

処理 20日目の個体乾物重は P欠乏によって対照区の約 65%にまで低下した (Table11， 

Fig.47，対照区:156.9土6.7g、P欠乏区:102.5土15.4g)。この低下は、果実で特に著しく(約

21%)、次いで葉 (74.0%)、茎 (74.6%)および根 (76.6%)で高かった。一方、茎径によっ

てP欠乏を診断した後、 P再供給処理によって、乾物重が対照区の約 94%に回復した(対照

区:156.9土6.7g、P再供給区:148.1土4.0g)oP欠乏区と P再供給区の乾物を比較すると、 P

の再供給によって果実重の減少が最も軽減され、ついで葉、茎、根と続いた。

(温)K欠乏と K再供給処理

処理 20日目の個体乾物重は K 欠乏によって対照区の 64%にまで低下した (Table11， 

Fig.47，対照区:156.9土6.7g、K欠乏区:100.4土O.4g)。この低下は、茎で最も著しく(約 60%)

次いで果実 (64.1%)、葉 (65.0%)、根 (78.9，%)と続いた。一方、茎径によって K欠乏を診

断し、 Kを再供給した区では、乾物重が対照区の約 75%にとどまった(対照区:156.9土6.7g、
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K再供給区:117.2土4.1g)oK欠乏区と K再供給区の乾物を比較すると、 K添加によって葉

重の低下が各器官中最も軽減され、根、茎と続いた。しかしながら、果実重では K欠乏区

よりも低い値を示し、 K欠乏区の 94%であった (K欠乏 17.2:f:1.4g: K添加 16.1土6.1g)。

(iv) NPK欠乏

処理 20日目の個体乾物重は NPK欠乏によって対照区の 52%にまで低下した (Table11， 

Fig.47，対照区:156.9土6.7g、K欠乏区:82.1土9.0g)。この低下は、茎で最も激しく(約 48%)、

次いで葉 (53.2%)、果実 (54.1%)、根 (66.8%) と続いた。 NPK欠乏では各器官重とも全

ての処理区の中で最も大きく減少した。

果実生産量

第 1果房および第2果房の総果実生産量は対照区で最も大きく (26.9g)、次いでP再供給

区 (24.4g: 90.8%)、K欠乏区(17.2g:64.1%)、K再供給区(16.1g: 60%) の順で、あった

(Table 11， Fig. 48) 0 K欠乏区はP再供給区に次ぐ果実生産量を示したが、第 2果房の着果

が認められなかった。

一方、果実生産量が最も減少した区はP欠乏区 (5.6g)で、対照区の 20.7%にとどまった。

NPK欠乏区(14.5g)、N欠乏区(13.8g)およびN再供給区(15.4g)の果実生産量は同様の

値を示したが、 N再供給区では第2果房の着果がみられなかった (Table11， Fig. 48)。

茎径変化

茎径は、全ての処理区で日照期間中に収縮し、日没期間中に肥大する日変化を示しなが

ら、処理期間を通して生長した。以下に各欠乏症に分けて結果をまとめる。

110 



(i)N欠乏による茎径変化

N欠乏によって処理開始 1日目の日没後より茎径の肥大速度は低下した (Fig.41)。茎径

診断によると、処理開始5日目にN欠乏症状を示し (Fig.46)、翌6日目より N添加区にN

を40ppmになるように添加した。N添加によって茎径肥大速度は対照区を上回り (Fig.45)、

処理後 17日目には対照区の茎径を上回った。一方で、 N欠乏を継続した区では、茎径の肥

大速度の増加が見られず、常に対照区を下回った。

(u) p欠乏による茎径変化

処理開始1日目の日没後より茎径の肥大速度は P欠乏によって低下した (Fig.42)。茎径

による診断の結果、処理開始5日目に P欠乏症状を示し (Fig.46)、翌 6日目より P再供給

区に Pを10ppmになるように添加した。 P添加によって茎径肥大速度は対照区、 P欠乏区を

上回り (Fig.45)、処理後 8日目には対照区の茎径を上回った。また、 P欠乏を継続した区で

も茎径の肥大速度の増加が観察され、処理 14日目に対照区の直径を上回った。

(温)K欠乏による茎径変化

K欠乏によって処理開始2日目の日没後より茎径の肥大速度は低下し、処理期間中を通じ

てK再供給区、 K欠乏区が対照区の値を上回ることはなかった (Fig.43)。茎径を診断した

結果、処理開始5日目にK欠乏症状を示し始め (Fig.46)、処理後 9日目より K再供給区に

Kを40ppmになるように添加した。 K添加によって、日照時間中の茎径収縮が K欠乏を継

続した区よりも軽減されたが、肥大速度の増加は見られなかった (Fig.45)。

(iv) NPK欠乏による茎径変化

NPK欠乏によって、処理 2日目から茎径の肥大速度は低下し、処理期間中を通じて対照

区を上回ることはなかった (Fig.44)。加えて、 NPK欠乏による茎径の日変化は、どの元素
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を単体で欠乏させた場合の変化とも一致しなかった (Fig.46)。日照時間中の茎径収縮はN

欠乏、 P欠乏と同様に軽減されるが、日没後の変化はK欠乏の変化と類似した。
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Table 11.百lee能 ctof即位ientdeficiency and resupply on dry weight of tomato p1ant organs. 

Dry weight (g planf
l
) 

Days after 

treatment ODAT 20DAT 

(DAn Contro1 
1st合uit 土 19.13土 5.26
2nd仕uit 土 11.63土 0.09

Ammountof仕uits 土 26.88土 2.93

Leaves 12.87土 0.11 47.98土 2.26

Stem 16.06土 0.91 67.72土 4.48
Root 5.75土 0.29 14.30土 0.99

Whole plant 34.69土1.17 156.87土 6.70

Va1ues are given as average土SEM.

20DAT 

-NPK -N ResupplyN 
1st fruit 12.02土 2.47 13.03土 2.18 15.43土 3.50
2nd合uit 3.77 :: 1.42 2.15土 土

Ammountof仕uits 14.54土1.09 13.75土1.56 15.43土 3.50

Leaves 25.51土 2.95 26.03土 2.86 41.28土 3.63

Stem 32.55土 3.82 45.04 :: 3.83 53.33土 4.76

Root 9.55土1.24 9.74 :: 0.67 11.56士1.00

Whole plant 82.15士 9.01 94.56土 5.39 121.59土 12.09

20DAT 
-p Resupp1y P -K Resupply K 

1st fruit 7.07土 3.61 14.67土 2.67 17.22土1.41 13.88土 4.02
2nd fruit 2.53土 14.60土 0.57 土 6.80土

Ammount of fruits 5.55土 3.95 24.40土 7.06 17.22土1.41 16.14土 6.12

Leaves 35.48土 5.26 48.86士 2.74 31.20土1.18 38.86土 4.33
Stem 50.48土 10.06 63.14土 5.25 40.75土 0.59 49.55土 3.85

Root 10.95土1.34 11.70土 0.37 11.28土 0.31 12.67土 1.32

Whole plant 102.47土 15.42 148.10土 4.04 100.44土 0.40 117.22土 4.11
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Control 件
}). The stem diameter of control and -N were compared by a shrinkage type 
icro-displacement detector during 24h. 

円
〉

Control 令今
②Difference in changes of stem diameter of control and -N plants were 

onitored by a shrinkage-type micro-displacement detector. 

ら

Control 

J). Treatment of resupply N was started from the next moming at A.M.7:30. 

Fig. 39. Diagnostic procedure of nutrient deficiency by changes in stem diameter monitored by 

a micro-morphome廿ytechnology. 
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Fig. 41. The effect ofN deficiency on diurnal changes in stem diameter oftomato plants. 

Changes in stem diameter were monitored by a shrinkage type micro-displacement detector. 
Data represent也emeans ofthree plants. Control (fine line)， -N trea卸lent(gray line)， 
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micro-morphometry of stem diameter at 5DAT was added to culture medium at 6 DAT A.M. 
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Fig. 43. The effect ofK deficiency on diurnal changes in stem diameter oftomato plant. 

Changes in stem diameter were monitored by a shrinkage type micro-displacement 

detector. Data represent the means of也reeplants. Control (fine line)， -K treatment (gray 
line)， resupply K住ea加lent(thick line) and P AR (most bottom line). In the resupply K 

area， tomato plants were made the diagnosis ofK deficiency by micro-morphome仕yof
stem diameter at 8DAT and K (40 ppm) was added to culture medium at 9 DAT A.M. 
7:30. 

118 



E'同
州
(
開

E
，N
m
，J
mO 

a斗

n

L

n

O

P

0

8

斗

nJι

4

1

4

t

n

u

n

u

n

u

n

u

 

(gg)lg芯
g
e宅
g
sこ。 。

18 15 

Days after treatment 
12 9 6 3 。明

ωω
ロ
偲
岡
山

hv

Fig.44.百lee首ectofN， P and K deficiency on diumal changes in stem diameter of 
tomato plant. Changes in stem diameter were monitored by a shrinkage守pemicro-

displacement detector. Data represent the means ofthree plants. Con位。1(fine line)， -
NPK trea伽lent(吐lIckline) and PAR (mosf bottom line). 

119 



0.5 

0.3 ~ from 6DAT 

0.2 

0.1 。
富g O51P 
』 0.4 from 6DAT 

‘ωω .e 03 
0.2 

g 
0.1 14/~75同 J .V -p e電

-喝田圃 。
g 0.5 
ω 
もd
~ 

0.3 ~from 9DAT 匂圃。
0.2 

~ 

sh01 
国 O e電
，.s= 
U 

0.8 ~ from ODA T 

0.6 

0.4 

0.2 

。。 2 3 . 4 5 6 

Days after optimization 
Fig. 45. The effect of nutrient deficiency on diurnal changes in stem diameter of tomato 

plant. Changes in stem diameter were monitored by a shrinkage type micro-displacement 

detector. Control (fine line); -N， -P， -K and -NPK仕eatment(gray line); N， P and K 

resupply treatment (thick line). The stem diameter changes in both control and nu甘ient

S住essed(-N， -P， -K and -NPK) plants were recorded with reference to‘Zero change' at出e

optimization day of culture medium (-N: 6DAT， -P: 6DAT and -K: 9DAT). 

120 



1

5

0

5

1

1

5

0

5

1

 

a
ω

叩

4

a

ω

叩

4

(
g
g
)』
ω芯
g
S唱
ggmMOmωω
ロ
2
5

0.1 

TN.................〆竺三コ 0.05 

o 
-0.05 

2000 -0.1 

1000 

o 

0.1 

0.05 

o 
-0.05 

2000 -0.1 

1000 

7:30 11:00 15:00 19:00 23:00 

2000 ~ 

1000民
O~ 

E 

2000 

1000 

0 
7:30 11 :00 15:00 19:00 23:00 

。

Time of day (h:mm) 
Fig.46.τbe effect of nu往ientdeficiency on diurnal changes in stem diameter of tomato plants 

at 5 DAT. On each occasion， the diameter changes in both control and each nu位ientdeficient 

plant were recorded with reference to‘Zero change' at A.M. 7:30. Con仕ol(fme line)， -N， -P， -K 

and・NPKtrea佃lent(白ickline) and most bottom line is PAR. 

121 



n
u
n
u
n
u
n
u
n
u
n
u
n
u
n
u
n
u
n
u
n
u
 

n
u
n
6
8
0

凋

守

内

L

n

u

n

o

a

u

a
斗

司

ι

(
同

-w
患
者
凶
同
)
草
ω芯
偉

kC白

ODA T Control -NPK -N Resupply -P Resupply -K Resupply 
N P . K 
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stem diameter were adopted as a tool for nu住ientdeficiency detection by a shrinkage-守pe

micro-displacement detector. The diagnostic procedure w出 usedto "Resupply N"， "Resupply P" 

and "Resupply K"紅白.N， P and K were compensated to culture medium of each area as well as 

control at 6 DAT (Resupply N and P訂 ea)and 9 DAT (Resupply K area). Effect of -N and -P 

trea伽lentswere observed剖 5DAT in stem diameter (Fig. 46) and ・Ktrea出lentwas detected at 

8 DAT (Data not shown). 
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significant1y different means， Tukey's Test， P<O.05. 
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考察

茎径診断による施肥量削減と収量の維持

N、P、K欠乏による茎径変化はそれぞれ異なる特徴を持っており、茎径変化から栄養欠

乏の診断が出来る可能性を示した。本章はこの測定結果を基に、収量を維持しつつ、植物

に与える栄養元素量を削減可能かについて検討を行った。結論として、 P欠乏を茎径によっ

て診断することで施肥量の削減を図り対照区とほぼ同等の生育および収量を維持しうるこ

とが期待できる。以下に詳細を記述する。

---p欠乏の茎径診断と乾物重~

P欠乏環境に置かれたトマトについて茎径診断した結果、処理5日目に茎径はP欠乏に特

有の症状を示し(Fig.42，46)、その症状は以前に観察された茎径の反応と同一であった (F吋ita

et al 2003b)。さらに、茎径診断に従って、 Pを再供給したところ、果実生産量は対照区の

90%維持された。この結果は、 P欠乏の茎径によるリアルタイム診断によって収量を維持し

しつつ、施肥量削減を可能にする事を示唆している。

本実験では果実収量を第 1果房、第 2果房で評価した。個体あたりの果実重は対照区が

26.8gに対してP再供給区では24.4gと対照区の90.8%の果実収量を示し(Table11， Fig. 48)、

この傾向は新鮮重でも同様であった。この要因として、①他の栄養欠乏区やN，K再供給に

比べて葉乾物重の低下が見られないこと (Table11， Fig. 47 :対照区の 101%)、②果実肥大期

のトマトにおいて、 P欠乏が光合成速度に与える影響は処理開始から約 9日を要することか

ら (F吋itaet al 2003b)、一時的なP欠乏がソース能に与える影響が少なかった事などが推察

される。

また、 Pを再供給した後の茎径の肥大からみた生長速度は、 N再供給区、 K再供給区と比
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較して高かった (Fig.45)。茎径の生長は乾物重と水分の両方によって左右されることから

(Sevanto et al 2002， Daubet et al 2005)、このような差異はP欠乏によって一時的に水分状態

が改善されたことを示唆している。短期間の P欠乏は葉の気孔を一時的に閉鎖させること

で植物水分状態を改善させることが報告されている(Ra曲11984， 1990)。加えて、 P欠乏が

根の水透過性を低下させるには4-8日間を要することから (Fanet al 2007)、P欠乏による

吸水能力の阻害が進行せず、気孔が閉鎖したために個体の水分状態が改善されたと考えら

れる。また、日照時間中の茎径収縮の軽減はこのような水分状態の改善を裏付けている (Fig.

46)。このように、一時的なP欠乏によって水分状態の改善を図ることが乾物重の維持に作

用したと考えられる。

P欠乏を茎径によって診断した場合、 P再供給区の個体乾物重は対照区と有意な差が見ら

れなかった (Table11， Fig. 49)。反面、 P欠乏を継続した場合の個体乾物重は対照区の 65%

にとどまり(危険率 5%で対照区と有意差有り)、果実生産は全ての処理区の中で最低の値

を示した (5.6g:対照区の 20.6%)。

""'N欠乏の茎径診断と乾物重~

N欠乏環境に置かれたトマトを茎径から診断した結果、処理 5日目に茎径はN欠乏に特

有の症状を示した (Fig.41， 46)。加えて、その症状は以前に観察された茎径の反応と同一で

あった(第4章)。しかしながら、茎径診断に従い、 Nを再供給した場合でも果実生産の増

加はみられず、対照区の約 57%(15.4g)に減少した (Table11， Fig. 48)。この結果は、第2

果房が不受精のため、収量が低下した結果とも考えられるが、現段階では N欠乏の茎径に

よるリアルタイム診断による、収量維持および施肥量の低減が困難であることを示してい

る。
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過去の報告を見ると、N欠乏によってソース器官である葉に影響があることは多くの研究

によって報告されており (Evans1983， Evans and Terashima 1987， Lawlor et al1987， Chapin et al 

1988， Terashima and Evans 1988， Guidi et al1997， Lu and Zhang 2000， Broadley et a12001， Zhao et 

a12005)、特にN欠乏がソースとシンクに与える影響を比較した場合、ソースへの影響が早

期に発生することが明らかになっている(第4章)。本研究の場合も、シンク器官である茎

への影響が確認される以前にソース能が低下したと考えられる。すなわち、 N欠乏による影

響が茎径(シンク能の指標)よりも早期にソース能に影響を与え、そのために果実収量が

低下したと推察される。茎径診断によって N を添加した場合、乾物が最も回復したのは葉

であった。この原因はN欠乏時に果実へのN再転流のコストを葉が主に支払っていること

が原因と考えられ (Fig.35，38)、N欠乏が進行していた葉へ吸収したNが分配されていたと

考えられる。このように、茎径診断による N の添加はソース能の回復をもたらしたが、

5日間のN欠乏によるソース能への影響を打ち消すほどの効果は得られず、最終的に果実乾

物重を減少させたと考えられる。

""'K欠乏の茎径診断と乾物重~

K欠乏に置かれたトマトを茎径から診断した結果、処理 5日目に茎径は K欠乏に特有の

症状を示した (Fig.43， 46)。また、その症状は以前に観察された茎径の反応と同一であった

(第2章)。しかしながら、茎径診断に従い Kを再供給した場合でも果実生産の維持は観察

されず、対照区の 60%06.1g) と減少した (Table11， Fig. 48)。この結果は、第2果房が不

受精となった結果とも受け取れるが、現段階では K欠乏の茎径によるリアルタイム診断に

よって、収量を維持ししつつ、施肥量を低下させる事が難しいことを示している。
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栄養欠乏の違いが茎径変化に与える影響

N 欠乏、 P欠乏、 K 欠乏、 NPK欠乏に対する茎径の日変化は全て異なった (Fig.46)。

樹木の茎径変化は植物の水分状態が主に影響を与える可逆的な変化と乾物蓄積による不可

逆的な変化の二つによって構成されている (Sevantoet a12002)。タバコ (Moghaiebet al 2006， 

Suwa et al 2006)やトマト (F吋itaet al 2003b) といった草本植物とカキ (Fujitaet a12003a)、

ナシ(Itoet al 2002)、ブドウ(Imaiet al 1991)といった樹木との間で同様の茎径変動が観察

されることから、これらの定義は草本植物にも当てはまると考えられる。

水分による可逆的な茎径変動は昼間の茎径収縮として観察されており (F司itaet al 2003a， b， 

Daubet et al 2005)、根の吸水による水分獲得を上回る量を、蒸散によって飛散させるために

発生していると考えられる(伊藤 2002)。このような理解のもとに結果を見ると、 N欠乏、

P欠乏、 K欠乏、 NPK欠乏で茎径の変化が異なる理由の一つが、植物の水分状態を左右す

る吸水や蒸散に対して異なる影響を与えている事が考えられる。過去の報告を見ると、 N，P，

Kの各栄養素が単体で欠乏した場合には、根の水透過性がそれぞれ異なる応答を示すことが

報告されており、例えば、 N 欠乏では根の水透過性の低下が確認されている(Radinand 

Ma世lews1989， Karmoker et al 1991， Barthes et al 1995， Carvajal et al1996， Reinbott and Blevins 

1999， Clarkson et a12000， Schraut et al2005)。

一方で、第 4章の結果ではN欠乏が水透過性を増加させる症状がうかがえる。具体的に

は、 N欠乏が蒸散速度に与える影響は処理7日固まで確認されず (Fig.32C)、加えて、日中

の茎径収縮は対照区より N欠乏区が小さかった (Fig.29A)。蒸散速度に差がない場合、既

往の研究結果と同様に、根からの吸水が低下するならば、 N欠乏区の茎径収縮は対照区を上

回るはずである、が、逆の傾向を示している (Fig.29A)。

茎径変動が根の水透過性と蒸散速度の変化から説明できない現象は K欠乏による茎径変

化にも見られる。 K 欠乏では根の水透過性の増加が確認されており (Quinteroet al 1998， 
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Schraut et a12005)、蒸散速度は処理開始 14日固まで差が見られなかった CFig.10)。それに

もかかわらずK欠乏によって茎径の日中収縮は対照区を上回っている CFig.6，46)。

P欠乏では研究成果が完全には一致せず、根の水透過性を減少させるという報告が見られ

る中で CClarksonet a12000， Fan et a12007)、反対に水透過性を増加させるという結論も得ら

れている CSchrautet a12005)。

このように、栄養ストレス下におかれた植物の茎径と水透過性の関係についての見解が

異なる要因として、根の水透過性を調査する際に植物体の切断を伴う事が挙げられる。植

物の吸水能力は根の水透過性だけではなく、葉の蒸散によっても支えられており、これら

双方を加味した結果、茎径が変動している。この理由から、根の通導抵抗を強く反映する

水透過性の測定方法では、根から地上部への水移動を評価することは困難であると考えら

れる。

茎径診断法の植物生産への利用と問題点

N欠乏、 P欠乏、 K欠乏に対する茎径の日変化は全て異なった CFig.40， 46)。これらの結

果は、茎径をモニタリングすることによって栄養ストレスを検知できる可能性を示してお

り、植物工場等の培養液管理を作物の計測によって行える可能性が出てきた。

過去の報告を見ると、茎径の栄養診断への利用は報告されておらず、茎径変化と植物の

水ポテンシヤノレ相関関係を利用した水分状態の管理にとどまっている (Suuonneau1993)。

一方で、非破壊の栄養診断法は、イメージデータの利用が主流となっており CMeyeret al1990， 

He回 o凶 andMiles 1992， Thai et al1999)、栄養ストレスの影響を葉色から感知するため、使用

される作物種は葉物野菜を中心としている。このような中で、歪ゲージ式変位計を用いた

栄養診断は、使用する作物品種を大きく広げる可能性がある。同時に、植物が必要とする
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元素をリアノレタイムで診断し、最適な栽培環境を整えることで栽培培地の交換頻度を低下

させ、現在課題となっている肥料コストの削減や環境負荷低減 CKirimuraand Inden 2004) 

に寄与できる可能性がある。

しかしながら、歪ゲージ式変位計を使用する注意点として以下の事が考えられる。

①植物の水分状態に影響を受け易く、特に太陽光を用いた栽培では誤診断の可能性がある。

②茎径測定中に振動を加えると、茎径変化にノイズが記録される。③本研究で用いた歪ゲ

ージ式変位計は耐水性が無いことから野外でのリアノレタイム診断には課題が残る。

これらの問題点の解決として、注意点①および③では、培養液の管理を植物工場などの

閉鎖空間で行うことで解決が可能である。植物工場では近年発光ダイオード (LED)を用い

た栽培が中心となっており、光環境の変化から来る茎径変化の誤診断が発生しにくく、ま

た栄養診断に必要な第 1暗期、明期、第 2暗期の環境を整え易い。②では、振動による計

測データへのノイズ混入をソフトウェアによって自動的に取り除くことが可能である。

このような問題の解決と併せて、さらに具体的な研究を進めることによって、植物工場

での茎径診断の実用性が判明すると考えられる。
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第 6章

茎径変化の支配要因の解析

~アクアポリンおよびKチャネル阻害からみて~



緒論

茎径変化は主として水による可逆的な肥大と、乾物蓄積による不可逆的な肥大の 2種類

に分かれている (Sevantoet a12002)。第5章では、栄養ストレスの違いが茎径変化に特徴的

な変化を与えることから、その情報を元に栄養ストレス診断の可能性を示した。このよう

な栄養ストレスの差による茎径の収縮や肥大の差が栄養ストレスを負荷した直後から見ら

れることから、栄養ストレスを負荷した初期の茎径応答は[乾物蓄積に与える影響】より

も、【水分に与える影響]によって発生していると考えられる。

植物の水分状態を支配する主な要因は、根の吸水と葉からの蒸散である。このうち、根

からの吸水の 70'"'""'90%を支配するとされるのが、 MIP(major intrinsic proteins)の一種であ

るアクアポリンである。アクアポリンが栽培培地の栄養ストレスに対して特異的な反応を

示すことは既に報告されている。例えば、 N欠乏 (Gloseet a1 2007)、P欠乏およびs欠乏が

根の水透過性を低下させることからアクアポリン活性の低下が指摘されている (Clarksonet 

a12000)。また、 K欠乏およびKチャネル阻害によって PIP型のアクアポリンが遺伝子レベ

ノレで影響を受けることが報告されている(Liuet al 2006)。このように、第 5章で確認され

たN、P、K欠乏による特徴的な茎径変化が観察された原因がアクアポリンにあるとすると、

培地中に存在する栄養素の有無や種類が異なることがアクアポリンに特徴的な変化を与え

ていることが示唆される。また、茎径は蒸散速度によっても左右されるため、アクアポリ

ンに対する栄養素の影響が植物の水分状態を通して間接的に蒸散速度を制御している可能

性がある。しかしながら、茎径の変化が水分状態と密接に結びついていることは多数の論

文に見受けられるが(Itoet al 2002， Sevanto et al 2002， 2008， Fujita et al 2003a， b， Daubet et al 

2005， Ohashi et a12006， Suwa et a12006， Moghaieb et al 2006)、実際に植物の水分状態を調節す

る「蒸散Jrアクアポリン活性Jおよび「茎径変化Jなどの相互関係について検討した研究

は見当たらない。
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そこで本章では、栄養ストレスと茎径変化の関係を明確にするための第一歩として、植

物の水分状態を調整するアクアポリン活性、蒸散速度と茎径変化との関係を明確にする。

さらに、これらの関係を明確にした後、 Kチャネルの阻害剤を用いて Kチャネルとアク

アポリン活性との関係を調査する。 Kチャネルとは、イオンチャネルの一種で、あり、細胞膜

上に存在する Kイオンを選択的に通過させる孔である(五anget al 2002，末吉2002)。一般

的に、 K ストレスや水ストレスによって地下部/地上部比の上昇が見られ、アブシジン酸の

生産が著しく増加するという共通の応答が報告されている (Hsiao1973， Creelman et al1990， 

Peuke et al 2002， Scbraut et al 2005， Jordan-Meille and Pellerin 2008)。最近の報告によると、 K

飢餓処理、 Kチャネルブ、ロッカー阻害剤の添加によって Kチャネルとアクアポリンの活性

が高まり、同様に、アクアポリン阻害剤を与えることによってアクアポリンと K チャネル

の活性が増加するという (Liuet al 2006)。これらの応答は、アクアポリン阻害剤、 Kチャ

ネノレ阻害剤添力日から 30分以内に発生するものもあり、 Kストレスと水ストレスの間でシグ

ナノレ伝達の初期応答に共通する機構が存在すると考えられる。そこで、明確化された茎径

変化、アクアポリン活性、蒸散速度の関係性をもとに、 Kチャネルとアクアポリン活性阻害

との共通機構について検討する。
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材料と方法

トマトの生育および栽培環境

植物体は2007年に広島大学精密圃場内のガラス室で栽培した。トマト(品種桃太郎 8)

をセルポットに播種し、播種30日後に育首された個体を水耕栽培に移植した。水耕栽培環

境はエアレーション設備を備えた 70Lパットを用い、培養液(第2章材料と方法)を 7日

に 1度の割合で交換した。培養液は 1N水酸化ナトリウムと 1N塩酸を用いて 24時間に 1

度の割合で pH5.8.......6.2に調節した。栽培によって得られたトマト苗を用いて各種の実験を

行っfこ。

アクアポリン阻害剤と茎径変化

実験は全てドラフトチャンパー内 (DALTON社製)で、行った。 14日間水耕栽培したトマ

トを 3Lのワグネルポットに移植し、充分なエアレーションの下で完全培養液を与え生育さ

せた。その後、アクアポリン活性阻害剤として、 phloretin(以下フロレチン， 1mM) (Dordas 

et a12000， Moshelion et al 2002， 2004， Volkov et al 2007)、AgN03(80μM、400μM)(Tazawa et al 

2001， Niemietz and Tyerman 2002， Volkov et a12007)をそれぞれ培養液に添加することで AQP

阻害処理を施した。 ドラフト内の光源としてナトリウムランプ 2基、蛍光灯 l基を用い、

光合成有効放射量として約 800Em'九・1を確保した。茎径は歪みゲージ式変位計を用いて測

定し、 8秒に一度の割合で茎径を連続測定した。

アクアポリン阻害剤による根水透過性への影響と茎径変化

実験は全てドラフトチャンパー内 (DALTON社製)で行った。 7 日間水耕栽培したトマ

トを 20Lパットに移植し、完全培養液を与え、充分なエアレーションを行った。その後、

アクアポりン活性阻害剤として、 AgN03(500μM)を培養液に添加することでアクアポリン
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阻害処理を施した。また、ドラフト内の光源としてナトリウムランプ 2基、蛍光灯 1基を

用いた(光合成有効放射量:約 800Eni九・')。

歪みゲージ式変位計による茎径連続測定と平行して、木部液をプレッシャーチャンパー

法により採取した(Miyamotoet a1200I)。具体的には、培養液を満たしたポリピンをプレッ

シャーチャンパー内に設置し、地上部を切断したトマトをプレッシャーチャンパー内の培

養液ピ根が浸るように設置した。その後、ただちに圧搾窒素ガスを用いて圧力をかけ

(0.39Mpa)、マイクロピペットを用い、あらかじめ重さを計測しておいたエッベンチュー

ブに木部液を回収し、液量を定量した。また、培養液の浸透圧を測定するために 20Lパッ

ト中の培養液を採取した。

採取した木部液および培養液の浸透圧はサイクロメーター (Wescor社製 5500Vapor 

press町 eosmometer) を用いて測定し、浸透圧、濃度差、木部液採取量および採取時聞から

根の水透過性を算出した (Daltonet al1975)。

アクアポリン限害剤による葉の水ポテンシヤノレへの影響と茎径変化

実験は全てドラフトチャンパー内 (DALTON社製)で行った。 14日間水耕栽培したトマ

トを 20Lパットに移植し完全培養液を与えた(エアレーション有り)。その後、 AgN03

(500μM)を培養液に添加し、アクアポリン活性阻害処理を施した。また、ドラフト内の光

源としてナトリウムランプ2基、蛍光灯 1基を用い光合成有効放射量を約 800Em九・lに保

った。

歪みゲージ式変位計による茎径の連続測定と平行して、葉の水ポテンシヤノレをプレッシ

ャーチャンパ一法により測定した。
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アクアポリン阻害剤による蒸散速度への影響と茎径変化

実験は明期、暗期の両条件下の中、 ドラフトチャンパー内 (DALTON社製)で行った。

14日間水耕栽培したトマトを 3Lパットに移植し完全培養液を与え、実験中もエアレーショ

ンを行った。その後、アクアポリン活性阻害剤として、 AgN03(500μM)を培養液に添加し、

アクアポリン阻害処理を施した。また、明期ではドラフト内の光源としてナトリウムラン

プおよび蛍光灯を用い、光合成有効放射量を約 800En:i九・lに保ち、暗期では OEm九-1とし

た。

歪みゲージ式変位計による茎径の連続測定と平行し、携帯用光合成蒸散測定装置LI・6400

を用いて葉の蒸散速度を測定した。蒸散速度の測定にはトマトの地際から数えて第 6葉目

の先端小葉および複葉を用いた。蒸散速度は、明期では光合成有効光量子束密度 1000戸nol

m九・1、葉温25t:、 CO2濃度 380ppm、暗期では光合成有効光量子束密度oJ.Ul101 m'九・1、葉温

25t:、 CO2濃度 380ppmの条件で測定した。

Kチャネノレ阻害剤と茎径変化

実験は全てドラフトチャンパー内 (DALTON社製)で行った。 14日間水耕栽培したトマ

トを 3Lのワグネノレポットに移植し完全培養液を与えた(エアレーション有り)。その後、 K

チャネノレ阻害剤として、 BaCh(30mM) (Barbara et al1994， Papemik and Kochianl997， Bei and 

Lusan 1998， Mehmel et a12003)、CsCl(20mM) (Bei and Lusan 1998， Liu et a12006， Mehmel et al 

2006)、TEA(Tetraethylammonium chloride) (30mM) (Barbara et al 1994， Papernik and 

Kochianl997， Bei and Lusan 1998， Zhang and Tyennan 1999， Tazawa et a12001， Liu et a12006)を

それぞれ培養液に添加することで Kチャネル阻害処理を施した。加えて、 Kチャネル阻害

と比較する目的で、 Naチャネノレ阻害剤 Oubain(50μM) (Davis and Jaworski 1979)、及び

H+ATPase阻害剤オノレトパナジン酸ナトリウム(100μM) (Briskin et al 1995， Balsamo and 
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Thomson 1996) を同様の条件下で供試した。 ドラフト内の光源として光合成有効放射量と

して約 800Ern:九・lを確保した。茎径は歪みゲージ式変位計を用いて測定し、 8秒に一度の割

合で茎径を連続測定した。

Kチャネル阻害剤による蒸散速度への影響と茎径変化

実験は全てドラフトチャンパー内 (DALTON社製)で行った。 14日間水耕栽培したトマ

トを 20Lパットに移植し完全培養液を与えた(エアレーション有り)。その後、 Kチャネル

活性阻害剤として BaCh(30mM)を培養液に添加することで Kチャネノレ阻害処理を施し、

光合成有効放射量を約 800Ern:九・1とした。

歪みゲージ式変位計による茎径の連続測定と平行し、携帯用光合成蒸散測定装置 LI・6400

を用いて葉の蒸散速度を測定した。蒸散速度の測定にはトマトの地際から数えて第 6......7葉

目の先端小葉および複葉を用いた。全ての測定は光合成有効光量子東密度 1000J.1II101m九・1、

葉温2S"C、 CO2濃度 380ppmで行った。
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結果

アクアポリン活性阻害剤と茎径変化

2種類のアクアポリン阻害剤処理によって茎径は収縮した (Fig.50， 51)。フロレチンによ

る処理では処理5分後から茎径収縮が確認され、 20分後にピークに達した (Fig.50)。その

後茎径は肥大し、処理40分後には肥大が停止し、一定に推移した。 Ag処理によるアクアポ

リン阻害処理では、80μMおよび400μMで処理 10分後から茎径の収縮が確認された。400μM

では処理開始 45分後に収縮のピークに達し、その後 10分間ピークを持続した後、徐々に

肥大した。一方、 80μMでは処理開始から 400μMと比較して弱い収縮を見せ、処理開始 2

時間後にピークに達した後、ほぽ一定の値を示した (Fig.51)。以後、アクアポリン阻害剤

として 500μMAgを使用する。

葉の水ポテンシャルと茎径変化

Ag処理によって茎径は収縮し、合わせて葉水ポテンシヤルは低下した (Fig.53)。アクア

ポリン阻害剤処理 (Ag:500μM)によって、処理開始 5分後から茎径の急速な収縮がみら

れ、処理後 40分後までこの状態は継続した。この間、葉の水ポテンシヤルも低下し、対照

区のー0.38MPaに対して、処理区ではー0.60MPaを示した。一方、対照区の茎径は処理期間

中緩やかな肥大を示しながら推移した。同様に、葉の水ポテンシヤルも大きな変動は観察

されず、ほぽ一定に処理期間中を推移した。処理区の茎径は処理開始 1時間 15分後から

2時間 30分頃まで一定に推移し、その後、緩やかに低下した。最終的に葉の水ポテンシャ

ルは、対照区で-0.43恥1Pa、処理区で-0.74MPaを示した4

根の水透過性と茎径変化

Ag処理によって茎径は収縮し、同時に根の水透過性は低下した (Fig.52)。アクアポリン
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阻害剤処理 (Ag:500μM) によって、処理開始 5分後から茎径の急速な収縮がみられ、処

理後 1時間後までこの状態は継続した。この間、処理区の水透過性は大きく減少し(最小

値:0.002 gH20 sec-1MPa-l)、その後はやや回復し (0.021gH20 sec・IMPa-l)、ほぼ一定に推移

した。一方、対照区の水透過性は常に処理区の値より高く推移した (0.046........0.050gH20 

sec-1MPa'・1)。最終的に対照区の水透過性は 0.050gH20 sec・IMpa-1処理区の水透過性は 0.017

gH20 sec-1MPa-1を示した。

蒸散速度と茎径変化

明期の Ag処理によって茎径は収縮し、同時に葉の蒸散速度は低下した (Fig.54)。しかし

ながら、暗期ではAg処理による僅かな茎径の収縮がみられたが、蒸散速度に差は見られな

かった (Fig.55)。明期において、アクアポリン阻害処理 (Ag500μM)は処理開始約 5分後

から急速な茎径収縮が確認され、処理1時間後にピーク(-O.llmm) を迎え、その後やや

肥大した(処理 2時間後:ー0.06mm)。蒸散速度は、 Ag処理によって茎径収縮がピークを

迎える約 10分前から対照区を下回り(対照区:2.47mol H20 m:九・処理区:2.20mol H20 

m九・1)、それ以後には対照区との差を維持しつつ緩やかな低下を示し、最終的に蒸散速度は

対照区で 2.24mol H20 m九・処理区で 1.69molH20 m:九-1となった。一方で、対照区の茎径

は処理後 1時間後までほぼ一定に推移し、その後緩やかな肥大を見せた。その聞に蒸散速

度は1.65........2.86mol H20 m九-1の間で推移した。

Kチャネル活性限害剤と茎径変化および蒸散速度

3種類の Kチャネル阻害剤処理によって茎径は収縮した (Fig.56)。一方、 Naチャネル阻

害およびH+ATPase阻害処理では茎径に影響が認められなかった (Fig.58)。

全ての Kチャネル阻害区では、処理開始5分以内に急速な収縮を開始し、 CsCl区および
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BaCh区では処理開始約 10分および20分後から緩やかに収縮した。 TEA区では処理開始約

20分後から茎径収縮が停止し、その後処理終了時まで一定に推移した。処理開始から 1時

間後で最も収縮した処理区はBaCh区で、ついで CsCl区、 TEA区と続いた。

次に、最も茎径収縮が見られた BaChを用いて蒸散速度と茎径変化の関係を調査した

(Fig.57)。茎径は処理によって l分後から急速に収縮を見せ始め、約 15分後からゆるやか

な収縮を示し、その後、処理終了時までこの傾向は続いた。蒸散速度も処理によって開始

直後から減少し、この差を保持し、処理終了時まで推移した。
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考察

茎径の変化は「水の動態による可逆的な変化Jと、「茎の生長による不可逆的な変化Jの

2つの要素によって左右されると考えられている (Sevantoet al 2002)。さらに、 Daudetら

(2005)は樹木を用いてこの分類を細分化し、 4つの要素が茎径変化を支配していると報告

している。このような茎径変化の定義は、樹木(カキ:Fuiita et a12003a、ナシ:Ito et a12002) 

の茎径の日変化と草本植物(トマト:Fujita et al 2003b， Suwa et al 2008、タバコ刈10ghaiebet 

al 2006， Suwa et al 2006、ダイズ:Ohashi et al 2006)の茎径変化で同様のパターンが得られて

いることから、本章で用いたトマトにも当てはまると考えられる。本章では、アクアポリ

ン活性阻害剤によって吸水を制限することで、茎径を支配する要因の一つである水分状態

を調査した。また、処理期間を 2"'"'3時間に設定することで茎の乾物蓄積による生長の影響

を可能な限り小さくしたため、乾物蓄積による茎径への影響は考慮していない。

Ag80μM処理に比べて、Ag400μM処理による茎径収縮は大きくなった (Fig.51)。これは、

Agによるアクアポリンを構成するタンパク質の可逆的な変化がアクアポリン阻害剤の濃度

によって左右されることを示している。本章では、この点、を踏まえ、全ての実験を Ag濃度

500μMで統ーして実施した。

蒸散速度、根の透水性、葉水ポテンシヤノレと茎径変化

植物の水分状態を左右する因子として、葉からの蒸散(水の支出)と根からの吸水(水

の収入)が挙げられる。本章の結果から、葉の蒸散 (Fig.54，55)、根の吸水 (Fig.52) は

茎径の変動と密接に関わっている事が判明した。例えば、明期に Ag処理を施したトマトの

根の透水性は茎径収縮と同時に低下していることから (Fig.52)、アクアポリンの立体構造

が変化することによって (Chang-Xinget al 2004)水の吸水能力が低下し、植物体の水の吸

収が減少し、茎径収縮の原因となることを示している。一方、蒸散速度では、茎径の収縮
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が最大値に達する直前に蒸散速度が低下しており、茎径収縮を押し止める要因として蒸散

速度の減少が寄与していると考えられる (Fig.54)。蒸散速度の低下に伴い、葉の水ポテン

シヤノレの低下も見られることから (Fig.53)、アクアポリン活性阻害による水ストレスが蒸

散速度の低下を招いたと考えられる。蒸散速度の低下には、根への Ag処理から約 50分を

要しており (Fig. 54)、この間に根から受け取られたアクアポリン活性低下のシグナノレが葉

に伝達され、蒸散速度が低下したと考えられる。水ストレスのシグナノレとして、 ABAなど

の植物ホルモンによる伝達や、水ストレスによる植物内の水圧低下による伝達 (hydraulic

signal)が指摘されている (Comstock2002， Chris回 annet al 2007)。しかしながら、現時点で

はhydraulicsignalの指標として有効な指標が報告されていない。このような中で茎径変化は、

根の透水性 (Fig.52)や葉の蒸散速度と密接に関係すること (Fig.54， 55)、維管束の切断に

よる植物内の水圧に影響をもたない連続測定法であることから、茎径の連続測定が

hydraulic signa1の有力な指標となる可能性を示している。

アクアポリン活性阻害剤と茎径変化の関係

アクアポリン活性阻害剤としてフロレチン(Zhangand Tyerman 1999， Dordas et al 2000， 

Moshelion et a12002， 2004， Volkov et a12007)、Ag(Tazawa et a12001， Niemietz and Tyerman 2002， 

Volkov et al 2007)の利用が過去に報告されている。本実験ではこれら阻害剤で茎径の収縮

が確認されたが、収縮のパターンはそれぞれ異なった。例えば、フロレチン処理では茎径

収縮の最大値は処理開始約 20分であるのに対し (Fig.50)、Ag処理は約 1時間で最大値を

迎えている (Fig.51)。アクアポリンはArabidopsisで38種類を数え、 PIP(Plasma membrane 

In往insicProtein) (Santoni et a12003) ，TIP (Tonoplast Intrinsic Protein) (Maeshima 2001) ，NIP 

(Nodulin・26like In位insicProtein) (Wallace et al 2006) ， SIP (Small basic Intrinsic Protein) 

(Johanson and Gustavsson 2002)の4種類に大別することができる (Kaldenhoffet al 2007)。

そのため、茎径収縮の最大値が発生する時間のずれは、それぞれのアクアポリン阻害剤が
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影響を及ぼすアクアポリンの型が異なるためと推察される。

Kチャネル阻害剤と茎径変化および蒸散速度の関係

アクアポリン活性阻害剤を用いた実験結果から、茎径の収縮時に根の水透過性が低下し、

同時に蒸散速度も減少している事が判明した。これらの現象は、根に対して処理を行って

いることから、①根での水透過性低下による吸水力の低下、②吸水力が低下したことによ

る茎径の収縮、③茎径の収縮(水圧の減少=hydraulicsignal)による葉での蒸散速度低下、

④水支出の低下(蒸散速度低下)による茎径収縮の緩和、といった順序で発生していると

考えられる。茎径収縮は、このような機構が作動することで発生する事を念頭に Kチャネ

ル阻害の結果を見返すと、処理開始数分後から BaCh処理によって蒸散速度が低下し、併せ

て茎径の急速な収縮が確認できる (Fig.57)。すなわち、 Kチャネル阻害剤による茎径収縮

も①~④からなる機構が作動したために発生したと考えられる。

一方で、 Naチャネノレ阻害剤、及び H+ATPase阻害剤の処理による影響は茎径に対して認

められなかった (Pig.58) 0 NaはKが不足した場合にその代価となり浸透圧を形成すること

が知られているが(間藤 2002)、Naチャネルの阻害は茎径に影響を与えないことから、水

分吸収や蒸散に対しては影響を持たないことが K との差異と考えられる。また、根から栄

養素を吸収する手段として、エネルギーを使った能動輸送が挙げられるが(末吉 2002)、

原動力となるプロトン勾配の形成を阻害した場合にも茎径変化が観察されなかったことか

ら (Pig.58)、Kチャネル阻害とアクアポリン活性が特異的な関係を持つ可能性が示唆され

る。

また、 Kチャネノレ阻害として BaCh、TEA、CsClを供試したが、全ての処理によって茎径

の収縮が見られ (Pig.56)、アクアポリンや蒸散 (Pig.57) との関与があると推察された。 3

種類全ての阻害剤で茎径収縮が確認されたことから、試薬の副作用とは断定しがたく、 Kチ

ャネノレの阻害による影響であると考えられる。
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第 7章

総合考察



総合考察

Kについて 1960'"'-'70年代にかけて盛んに研究が行われてきた。それらの成果によってKが生理

的にどのような効果を持っかについて多くの知見が得られている。しかしながら、収量を維持する

三大栄養素に数えられながら、どのようなメカニズムを持って収量を左右するかiこついては明確な

結論が得られていない。そこで本研究は、ソース・シンク関係から K の機能について解析を行い、

収量を左右するメカニズムについて研究を行った。また同様の検証をNについても行い、 Pの結果

(F吋itaet a12003b)とともにトマトの育種方針に対する指針を示す。一←

本研究で、用いたトマトはソース・シンク単位が明確であり、かっ果実肥大期にはK要求量が高い

という生理的な特徴を持っている。同時に、現在の日本では先端農業のーっとしてシステム化され

た溶液栽培が盛んに行われている作物である。以上のような背景のなか、本研究は、 K の生理的

機能にソース・シンク関係から迫ると同時に、歪ゲージ式変位計を用いた栽培管理技術への貢献

と収量維持を目的としている。

L果実肥大期とK欠乏

光合成速度をソース能の指標、果実・茎径肥大速度をシンク能の指標とすると、果実肥大期のト

マトでは、果実肥大速度は 6日目 (Fig.8)、茎径肥大速度は4日目 (Fig.5)から低下し、光合成速

度は処理開始 12日目から低下した(Fig.9)。また葉面積の低下は 14日固まで確認されておらず

(Fig.10)、光合成を行う葉面積の差がソース能を左右する要素ではなかった。

以上の結果から K欠乏では、シンク能が最初に阻害を受け、そのフィードパック阻害として光合

成能が低下し、ソース能が抑制されることにより果実生産能の低下を招いていると推察される。

2.栄養生長期とK欠乏

また、このようなK欠乏による生育阻害機構は、栄養生長期におけるトマトにおいても同様であっ
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た。栄養生長期のトマトに対して14C同化実験を行ったところ、炭素化合物の分配は茎に対して常

に高い割合を示した(Fig.25)。この結果は幼植物において、茎が最も強力なシンクであることを示

している。このことから、シンクの指標として茎径を用いると、処理3日目より茎径の肥大は抑制され

(Fig.22A， B)、この差は処理最終日まで保持された(Fig.21，22C)。

一方、ソース活性を見ると処理開始12日目まで影響が認められず(Fig.23A)、葉面積への影響

も4日目までは確認されなかった(Fig.20A)。

以上から、栄養生長期においても、 K欠乏により最初にシンク活性が影響を受け、その後ソース

活性が低下することで、生育阻害が発生すると考えられる。また、 K欠乏に対するトマトの応答は果

実肥大期および栄養生長期に共通していると推察される。

3.K欠乏がトマトの果実肥大期、栄養生長期に与える影響の相違点

果実肥大期・栄養生長期の双方でソースおよび転流に対する K欠乏の初期応答はみられなか

った。例えば、光合成速度では、双方で処理開始 12日目頃からの低下が確認され(Fig.9，23A)。

同様に、葉面積の減少には果実肥大期で14日(Fig.lO)、栄養生長期で12日(Fig.20A)の時間を

要した。¥3C、14C転流率では果実肥大期、栄養生長期ともにK欠乏区の転流率が僅かに低く (Fig.

15，24)、その後その状態を保ったまま推移し、明確な減少を示すのに双方で 14日以上の時間を

要した。

次に、シンクへの影響をみると、果実肥大期と栄養生長期で K 欠乏の最初の応答としてシンク

器官への影響が観察された(Figふ 7，21)。果実肥大期ではKや同化産物に対して果実が最も強

力なシンクとして作用するのに対し(Fig.12，16)、栄養生長期では茎にその役割がある(Fig.25)。こ

のように、栄養生長期と果実肥大期との間で K欠乏はシンクに初期に影響を与え、フィードバック

阻害によってソース能を低下させているとしち機構を共有している。

しかし、それぞれの生育ステージで果実と茎は最大のシンクであるが、シンクとしての強度が異

なった。例えば、果実・茎径肥大を比較すると、対照区の茎径は処理期間中で 1.5mmの生長を見
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せたのに対し(Fig.5)、果実では 25mmの肥大がみられる(Fig.7)。また、果実肥大期の 13cおよ

びK分配率では、対照区、処理区に関わらず、常に果実が大量の光合成産物、 Kを受け取ってい

るのに対し(Fig.12)、栄養器官の乾物分配率が上昇している場合には、そのコストとして茎への乾

物の分配が減少している(Table5， Fig.18)。栄養生長期の 14C分配でも同様の傾向が見られ、頂

芽への分配率が上昇した場合には、根や葉ではなく、茎の分配率が減少している(Fig.25)。

このように、茎は継続的に同化産物を蓄える機能には特化しておらず、一時的に栄養素を貯蔵

し、他器官の生長が著しい場合には柔軟に自身の構成要素を再転流させる機能を有すると考えら

れる。

4. N欠乏とトマトの果実肥大期

K はトマトのシンク能に対して影響を与え、その後、フィードバック阻害によってソース能作用す

ると考えられる。一方で、三大栄養素である Pも同様にシンクに影響を与え、そのフィードパック阻

害によってソース能影響を与えることが報告されているが(F吋itaet al 2003b)、N欠乏をソース・シ

ンク関係から論じた報告は見受けられない。そこで、トマトを用いて N 欠乏の応答を光合成速度、

果実・茎径肥大速度、 13C 転流・分配状態、 l~ 分配状態、 N 濃度・集積・分配状態などのパラメー

タから比較し、ソース・シンク関係から解析した。

これらのパラメータのうち、光合成速度をソース能の指標、果実・茎径肥大速度をシンク能の指

標とすると、光合成速度は処理開始直後から低下し(Fig.32A)、果実肥大速度は処理によって影

響をほとんど受けなかった(Fig.30，31)。また、日中の茎径収縮は処理 1日目から影響を受けたが、

生長は阻害されていなかった(Fig.28，29A)。以上の結果からN欠乏では、ソース能が最初に阻害

を受けて光合成能が低下し、バイオマス生産の低下を招いてしもと推察される。
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5.K欠乏、 N欠乏が果実肥大期に与える影響とその差異

K欠乏とN欠乏が果実肥大期のトマトに与える影響は明確に異なる。 K欠乏では、シンク能活性

を低下させることをきっかけとして、フィードパック阻害が発生し、ソース能に影響を与え、同化産物

生産が滞ることで乾物重を低下させる。それに対して N 欠乏では、ソース能へ直接的に影響を与

えることで光合成産物の生産が低下し、乾物重を低下させている。しかしながら、 K欠乏と N 欠乏

によるソース能低下のメカニズムは異なるが、共通する機構も存在することが推察される。

K欠乏およびN欠乏では、双方に葉の糖濃度の上昇がみられ(Fig.13，36)、これをシグナルとし

て光合成速度が低下すると考えられる(Kock1996， Morcuende et al 1997， Fili社iand Gonzalez 

1998， Wmder et al1998)。

K欠乏による葉への糖蓄積はフィードパック阻害によるものと考えられる。一方、N欠乏では光合

成速度が低下するにもかかわらず(Fig.32A)、葉内に同化産物が蓄積されているが(Fig.36B)、こ

の原因は葉からの転流率低下にあると考えられる(Fig.33)。

Kは硝酸態窒素の対イオンとして働くことから、トウゴマではK欠乏によって硝酸態窒素の吸収、

葉への転流が抑制された(p吋osand Morard 1997)。しかしながら、本研究の結果ではK欠乏処理

による葉内のN濃度低下は見られなかった(データ未記載)0N欠乏による光合成速度の低下には

葉内N濃度が強く関係しているが(Fig.37A)、K欠乏によるソース能の低下はフィードバック阻害に

よるもののみと推察される。

また、 K欠乏とN欠乏では果実に与える影響が異なった。 K欠乏では処理開始 1日目から徐々

に果実肥大速度が低下し、日数の経過とともに対照区との差が拡大したのに対し(Fig.7)、N欠乏

では大きな差は見られず、処理最終日には N 欠乏区と対照区で果実径に差が認められなかった

(Fig.30)0 N欠乏では果実への同化産物転流は低下しており(Fig.33，34)、果実の乾物重も低下し

ていることから(Table8， Fig.27)、一見差がみられなかった果実径は水分によって補填されていると
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考えられる。一方、 K欠乏のトマトでも果実への同化産物転流は低下したが(Table3，4， Fig.15，16)、

果実径は対照区を大きく下回った(Fig.7)。これは、K欠乏の場合、水分による果実径の補填が行

われなかった事を示している。

また、果実の水分状態に与える影響が異なった原因は過去の報告から説明が出来ない。例え

ば、N欠乏による吸水能力の低下は根のアクアポリンで確認されており(Clarksonet al 2000)、K欠

乏によって一部のアクアポリンでは活性が強化されることが報告されている(Liuet al 2006)。すな

わち、N 欠乏では吸水が阻害されるため、果実の吸水による肥大は困難になり、 K 欠乏では吸水

による補填の発生を行い易くなると考えられるが、本研究ではその逆の影響が確認された。このよう

な差が発生した原因は、栄養欠乏を非破壊で調査したために観察されたと考えられ、従来法によ

るアクアポリンの活性診断によっては、かならずしも充分に個体の水分状態を把握することが出来

ないことを示している。

6. N， P， K欠乏とトマトの育種方針

トマトの育種方針に対して重要な要素となったのは消費者の動向であった(住田ら 2008)。しか

し、近年の肥料資源の高騰(農林水産省生産局 2008)から施肥量と収量の関係から育種を見直

す可能性が高い。加えて、貧栄養環境での収量の維持はこれまで重要視されてこなかった。この

ような中で本研究は水耕栽培においてN，P，K欠乏に耐性を持つトマトの育種方針として以下の指

針を示すことが出来る。

果実肥大期のトマトに対する三大栄養素欠乏をソース・シンク関係から整理すると以下のような

特徴が分かる。①N 欠乏ではソース能が早期に影響を受け、その結果乾物生産能力が低下し収

量を低下させる(第4章)。②P欠乏(F吋itaet a12003b)、K欠乏(第2，3章)ではシンクへの影響が

先行し、フィードバック阻害によってソース能に影響を与え、収量の低下につながっている。すなわ

ち、貧 N環境が予想される場合、トマトでは光合成速度(ソース能)を維持できる品種が有効であり、

貧Pおよび貧K環境では果実生長(シンク能)を維持できる品種が有望であると考えられる。
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7.茎径診断を指標とした施肥量削減と収量維持について

N、P、K欠乏による茎径変化はそれぞれ特徴的であり、茎径変化から栄養欠乏の診断が出来る

可能性を示した。この測定結果を基に、収量を維持しつつ、いかに植物に与える栄養元素量を削

減しうるかlこついて検討を行った。結論として、 P欠乏を茎径によって診断することによって施肥量

の削減を図り、対照区とほぼ同等の生育および収量を維持しうることが期待できる。

P欠乏環境に置かれたトマトを茎径変イじから診断した結果、処理5日目に茎径はP欠乏に特有

の症状を示した(Fig.40，46)。さらに、茎径診断に従って、 Pを添加したところ、果実生産量は対照

区の 90%維持された。この結果は、 P欠乏の茎径によるリアルタイム診断によって収量を維持しつ

つ、施肥量削減を可能にする事を示唆している。

この収量維持の要因として、 P欠乏による光合成速度の低下には時間を要すること(F吋itaet al 

2003b)、および水分状態の改善が影響していると考えられる。

一時的な P欠乏による気孔閉鎖、および蒸散抑制による水分状態の改善は過去に報告されて

おり(Radin1984，1990)、かつ、根の水透過性の低下に4-8日間を要することから(Fanet a12007)、

水分状態の改善が推察される。日照時間中の茎径収縮の軽減は、このような水分状態の改善を裏

付けており(Fig.46)、P欠乏による水分状態の改善効果も植物生長の維持に寄与していると推察

される。

8.茎径変化と蒸散速度、アクアポリン活性、 Kチャネル

第 5章より、茎径変化による診断によって施肥量を削減する可能性が示唆されたが、欠乏する

元素によって茎径変化が異なる原因とはなんだろうか。茎径の変化は「水の変動による可逆的な変

化Jと、 f茎の生長による不可逆的な変化jの 2つの要素によって左右されると考えられている

(Sevanto et al 2002)。さらに、Daudetら(2005)は樹木を用いてこれらの要素を細分化し、4つの要

素が茎径変化を支配していると報告している。このような茎径変化の定義は、樹木(カキ:F吋itaet 
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a12003a、ナシ:Ito et al 2002)での茎径日変化と、草本植物(トマト:F吋itaet al 2003b， Suwa et al 

2008、タバコ:Moghaieb et al 2006， Suwa et al 2006、ダイズ:Ohashi et al 2006)の茎径変化で同様

のパターンが得られていることから、トマトについても当てはまると考えられる。そこで、茎径を支配

する水の要素を、アクアポリン活性阻害剤を用いることで調査した。

その結果、根へアクアポリン活性阻害処理を施すことで、吸水が阻害され、植物体の水分含量

が低下することで茎径の収縮が開始し (Fig.52)、水分含量の低下によるシグナルの伝達

(hydraulic signaI)によって蒸散速度が低下したことが推察された(Fig.54)。同様に、根への Kチャ

ネノレ限害剤処理によっても茎径の収縮(Fig.56)、蒸散速度の低下が確認された(Fig.57)。一方で、

Naチャネノレの阻害やぜATPaseの阻害では茎径の収縮が確認されなかった(Fig.58)。以上から、

K チャネルの阻害によるアクアポリン活性の阻害は特異的であると考えられ、 K ストレスによって水

ストレスが併発される可能性が示唆された。

9.K欠乏の生育低下メカニズムについて

①栄養生長期の特色

K 欠乏による影響をソース・シンク関係からみると、栄養生長期において最初にシンク能に対し

て影響を持ち (Fig.21)、その後、フィードパック限害を通じてソース能を低下させると考えられる

(Fig.23A)。このソース能の低下が、乾物重蓄積の急激な低下に拍車をかけていると考えられるが

(Table 5， Fig.18)、成葉と幼葉とではK欠乏の影響は異なった(Fig.23A，B)。多くの報告がK欠乏

によるソース能の変化を光合成速度の低下として報告しているが (Tsunoand Fujise 1965， 

Terry and Ulrich 1973， Longs仕ethand Nobe11980， Zhao et a12001， Peuke et a12002)、多くが成葉

一枚を対象としており、幼葉を対象としていない。トマトは、ソース・シンク単位が明確な作物であり

(Tanaka and Fujita 1974)、果実とその直下の葉2枚、直上の葉 1枚がソース・シンク単位を形成し

ている(藤田 1991)。トマトの生長は、このソース・シンク単位を積み重ねるように進むため(藤田

1991)、 K欠乏による影響の出方は植物中の各所で異なる。特に幼葉の蒸散速度の急激な低下は
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(Fig.23D)、成葉では発生せず(Fig.23C)、生長途中にある幼葉への窒素源の供給低下に直結し

ている可能性が考えられる(McDonaldet a12002)。加えて、Kは硝酸態Nの対イオンとして葉への

N転流に密接な関係を持つため(Pujosand Morard 1997)、K欠乏に陥った幼葉は深刻なN欠乏

も併発している可能性がある。

一方、幼葉の蒸散速度の急激な低下は、 hydraulicsignalによるシグナル伝達によってK欠乏を

水ストレスとして受け取った可能性がある。 Comstock(2002)によれば、 hydraulicsignalとは、水

圧の変化自体がシグナノレとして導管内を伝達し、気孔開閉制御の役割を担っているという。本研

究結果から、茎径の急激な収縮がKチャネノレ阻害(Fig.56)およびアクアポリンの阻害でも確認され

た(Fig.50，51) 0 Kチャネル阻害による茎径の収縮は水分保持量の低下(水圧の低下)を示してお

り(Sev阻 toet al 2008)、茎径の収縮に合わせて気孔伝導度の減少による蒸散速度の低下が認め

られた(Fig.57)。このように、 K が植物に吸収されないというストレスが水ストレスとしても感知され、

幼葉での蒸散速度低下につながったと推察される。しかしながら、幼葉と成葉に対する影響がそれ

ぞれ異なる原因については不明な点が多い。

②果実肥大期の特色

果実肥大期では栄養生長期と異なり、 K や同化産物に対する強力なシンクとして果実が存在し

ている。特に、トマトのソース・シンク単位は「果実とその直下の 2葉および直上の 1葉Jで形成され

ており、その単位外からの同化産物再転流は少ない(藤田 1991)0 K は移動し易い元素の一つで

あるが、このソース・シンク単位の系外には再転流されにくく、本研究では果実肥大が旺盛な果実

とソース・シンク単位を形成していた中段付近の葉ほど K欠乏の影響を強く受け、肥大途上であっ

た上段と、肥大がほぼ完了していた下段では枯死するほどの影響は少なかった(Fig.4)。

第 5章の結果では茎径診断による K欠乏の回復処理を行っても茎径は回復せず(Fig.45)、さら

に、各個体の果実重のばらつきがその他の区と比較して大きかった(Table11， Fig.48)。このような

結果はソース・シンク単位ごとにシンクの強度でK欠乏の影響が異なることが原因と推察される。

161 



第 8章

摘要



ソース・シンク関係から植物生産を論じた場合、シンク能によって作物収量は律速され

ている場合が多い。しかしながら、シンク能による収量の律速は、良好な栽培環境下で実

施された研究を基に論じられており、様々な環境ストレス下においても作物の生育が、シ

ンク能によって律速されるか否かについては不明である。

そこで本研究では、トマトを用い、環境ストレスの一つである栄養ストレス下におけ

る植物生長の律速因子について、ソース・シンク関係から検討した。本研究では、

①果実生長のリアノレタイム測定によってシンク能の指標とし、それと平行して光合成能

の測定によってソース能を評価し、栄養ストレス下の収量律速因子についてソース、シン

ク関係から議論した。

②本研究は、植物生長、栄養ストレスの支配要因についてソース・シンク関係より解析

した点で特徴的であり、さらに、これらを解明して施肥量を削減した新しい栽培方法の確

立を目指すなど実践的にも有意義であると考える。

③また、様々な環境条件下における器官の径変動の要因をアクアポリン活性、 Kチャネル

活性の阻害から検討し、水分動態と径変動との関係について検討した。

1. K欠乏が果実肥大期のトマトに与える影響

~ソース・シンク関係による解析~

Kは植物の生理現象に対して様々な役割を担っている。しかしながら、既往の Kの基礎

的、応用的な知見を集約しても、 K欠乏による収量減少のメカニズムの解明にはかならずし

も充分ではない。そこで、水耕栽培のトマトを用いて、 K欠乏に対する応答を光合成速度、

果実・茎径肥大速度、I3C転流・分配状態、 K濃度・集積・分配状態などから解析し、ソー

ス・シンク関係から収量の低下要因について検討した。

これらの測定項目のうち、光合成速度をソース能の指標、果実・茎径肥大速度をシンク
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能の指標とすると、光合成速度は処理開始 12日目から、果実肥大速度は6日目、茎径肥大

速度は4日目から低下した。また葉面積の低下は 14日固まで確認されておらず、葉面積の

差がソース能を左右する因子ではないことを示した。

以上の結果から K欠乏では、シンク能が最初に阻害を受け、そのフィードパック阻害に

より光合成能が低下し、ソース能が抑制されることにより果実生産能の低下を招くと推察

される。

2. K欠乏が栄養生長期のトマトに与える影響

~ソース・シンク関係による解析~

ソース・シンク関係から栄養生長期のトマトを見た場合、植物器官の生理的な特性が明

確ではない。例えば、葉、茎、頂芽、根など生長中の部位は全ての器官でシンク能を示し、

葉では展開が完了した小葉から順次ソースとしての性質を示していく。このような変遷の

中で、 K欠乏の影響は果実肥大期と同じ器官であっても各所で異なり、 K欠乏が乾物生産に

与える影響は明確ではない。そこで、栄養生長期のトマトを用いて K欠乏の影響を、茎径

変化、 14C転流・分配状態、 K濃度・集積・分配状態などから解析し、ソース・シンク関係

から生育阻害のメカニズムについて検討した。

その結果、栄養生長期では茎に対する 14C分配が常に高く、幼植物において茎が最も強力

なシンクであることを示した。茎径(シンク)は処理 3日目より肥大が抑制され、この差

異は処理最終日まで継続された。一方、ソース活性を見ると処理 12日固までK欠乏の影響

が認められず、葉面積への影響も 4日固まで、確認、されなかフた。

以上から、 K欠乏によって最初にシンク活性が阻害され、その後ソース活性が低下すると

推察される。また、このような K欠乏によるトマトの生長阻害のメカニズムは、果実肥大

期、栄養生長期のトマトに共通していると考えられる。
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4. N欠乏が果実肥大期のトマトに与える影響

~ソース・シンク関係による解析~

Nは植物細胞中に炭素化合物を形成しており、光合成と Nの有機化は対を成している。 C

代謝、 N代謝の重要性から、これらの相互作用はソース、シンクそれぞれについて研究が進

められた。しかしながら、このようなソース、シンクに対する個別の調査では、 N欠乏によ

る生育低下をメカニズムとして捉える場合、かならずしも充分ではない。

そこで、 N欠乏環境下に置かれたトマトを、光合成速度、茎径、果実径変化、 13C転流な

どを同時に測定することにより、 N欠乏がソース能、シンク能のどちらが最初に制限される

かについて明らかにし、N欠乏によるバイオマス生産の低下がソース能とシンク能のどちら

に起因するかを明確にする。

実験の結果、光合成速度をソース能の指標、果実・茎径肥大速度をシンク能の指標とす

ると、光合成速度は N欠乏開始直後から低下したが、この時点、で果実および茎径肥大速度

に阻害がみられなかった。以上の結果から、 N欠乏ではソース能がシンク能と比較して早期

に阻害を受けて光合成速度が低下し、その結果、バイオマス生産の低下を招いていると推

察される。

5.茎径変化によるトマトの栄養診断

植物が環境ストレスを受けると、生産性が低下する。生産現場では環境ストレスの回避

のため葉色、果実色または草丈を指標にストレスを診断した。しかしながら、目視よるス

トレス診断は明確な基準にはならず、客観性および再現性が低い。

一方で、栄養ストレスに注目すると、 N欠乏、 P欠乏、 K欠乏初期(処理開始 1""'3日)

に茎径変化がそれぞれに特徴的な応答を示すことが判明している。
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そこで、この初期応答の違いを利用し、茎径診断によってトマトの栄養診断を行い、施

肥量の節減、果実収量の維持を試みた。

N欠乏を茎径から診断した結果、処理 5日目に N欠乏に特有の症状を示した。しかしな

がら、茎径診断に従い、 N を添加した場合でも果実生産の増加は認められず、対照区の約

57%に止まった(対照区で約 27g、N再供給区で約 14g)。この結果は、第2果房が不受精の

ため、収量が低下したとも考えられるが、現段階では N欠乏の茎径によるリアルタイム診

断による、収量維持および施肥量の低減については更なる検討を要する。

P欠乏を茎径変化から診断した結果、処理5日目にP欠乏の特徴的な症状を認めた。さら

に、茎径診断に従って Pを添加したところ、果実生産量は対照区の 90%維持された(対照

区で約 27g、P再供給区で約 24g)。以上の結果から、 P欠乏の茎径リアルタイム診断によっ

て、収量を維持ししつつ、施肥量の削減を可能にすると考えられる。

K欠乏を茎径から診断した結果、処理 5日目に K欠乏に準じる症状が観察された。しか

しながら、茎径診断に従い K を添加した場合でも果実生産の維持は観察されず、対照区の

60%と減少した(対照区で約 27g，K診断区で約 16g)。この結果は、第2果房が不受精とな

った結果とも考えられるが、現段階では K欠乏の茎径によるリアノレタイム診断による収量

維持、および施肥量の削減を実現させるには更なる検討を要すると考えられる。

結論として、 P欠乏を茎径診断することにより、施肥量の削減を図り、対照区とほぼ同等

の生育および収量を維持しうることが期待できる。
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6.茎径変化の支配要因の解析

~アクアポリンおよびKチャネル阻害からみて~

先の研究から、異なる栄養ストレスの負荷により、茎径変化に特徴的な症状が表れるこ

とが認められた。他方で、茎径の生長は「水分状態Jと「乾物の蓄積Jに支配されている。

異なる栄養ストレスによる茎径の特徴的な症状は、ストレスを負荷した直後から見られる

ことから、栄養ストレスの違いが、植物の水分状態に異なる影響を与え、特徴的な茎径変

化をもたらしていると推察できる。

植物の水分状態を左右する要因は、根による吸水、葉からの蒸散の二つが挙げられ、器

官の径変動と植物水分状態との関係について盛んに論じられてきた。一方、植物の吸水を

担うアクアポリンが植物で発見され、その活性と環境ストレスの関係が検討されている。

しかしながら、器官の径変動、アクアポリン活性、蒸散の相互関係について詳細に検討し

た研究は見受けられない。

そこで、本章では、アクアポリン活性、蒸散速度および茎径変化との関係を明確にする

とともに Kチャネル阻害剤等を用いて Kチャネルとアクアポリン活性との関係、を調査し、

栄養ストレスと茎径変化の関係について検討した。

実験の結果、根に対するアクアポリン活性を阻害することによって、①根での水透過性

低下による吸水力の低下、②吸水力が低下したことによる茎径の収縮、③茎径の収縮(水

圧の減少=hydraulic signal)による葉での蒸散速度低下、④水支出の低下(蒸散速度低下)

による茎径収縮の緩和、といった順序で水ストレスが植物個体内を伝播されると考えられ

Tこ。

また、 Kチャネル阻害の場合でも、同様のメカニズムが作動したと考えられ、 Naチャネ

ノレの阻害や、 H+ATP田e(能動輸送の原動力)の阻害では茎径に変化が確認されなかったこ
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とから、水ストレスと Kストレスとで共通する特徴的なシグナル伝達の存在が推察された。
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