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緒論

東南アジアやインド，バングラデシュ，西アフリカの一部の地域では，雨季に河川が

氾濫し，その流域が広範囲かっ長期間にわたって浸水する. これらの地域では，水位が

1.5m-4.0m程度にも達するので，普通のイネ品種を栽培することができない.このため，

深水下で急速に伸長できる浮イネが栽培されている.この伸長能力は主として節聞の伸

長能力であり， この結果，植物体の一部を水面上に保ち，深水下で・の生育を可能にして

いる (Vergaraet a1. 1976) . 

そこで，まず浮イネの節間伸長の特性についてみると，次の二点が知られている.一

つは，日本で栽培されている普通のイネ品種の節聞は，生殖生長の開始期頃に伸長し始

める(星川 1975 )のに対し，浮イネのそれは，水位に関わりなく栄養生長期に開始す

る点である.つまり，節閣の伸長開始期が早いことが浮イネの重要な特性の一つである.

第二は，浮イネの最初に伸長する節間である伸長最低節間 (LEI)は品種に固有のかなり

安定した形質であること(Inouyeand Hagiwara 1981) ，そして，このLEIの位置が低L、品

種ほど深水条件下での伸長性が高い品種であること(Inouye血 dMogami 1980， Inouye 

1983)である.

この深水下における節聞の伸長機構には，植物ホルモンであるエチレンとジベレリン

が関与していることが，多くの研究者により報告されている (Metraux組 dKena 1983， 

Raskin却 dlC聞de1984 a， b， Suge 1985， Azuma et al. 1990) .深水下での急激な節間伸長

をもたらすエチレンとジベレリンの作用について， Kendeらは次のような仮説を提唱して

いる.深水下では浮イネ節閣内の酸素分圧が低下する.そして，酸素分圧の低下によっ

てエチレン生合成が促進され，節間内のエチレン濃度が増加する.そのエチレンが内生

ジベレリンに対する細胞の感受性を増大させる (Metraux組 dKende 1983， Raskin and 

Kende 1984 a， b， Cohen and Kende 1987) .このジベレリンが誘導する伸長反応は，節聞

の分裂組織における細胞分裂活性の増加と新たに形成された細胞の伸長の増加によるも

のである (Bleeckeret al. 1986， Raskin皿 dK四 de1984b) . また，ジベレリンは伸長節間

の細胞壁のゆるみに関与している (Kutcheraand Kena 1988) .さらに，エチレンとジベ

レリン以外にも，アフシジン酸が，深水下で‘の節間伸長に関与していることも報告され

ており (Hoffmann・Benningand KI四 de1992， Azuma et al. 1995) ，エチレンとジベレリンに
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よって誘導される節間伸長は周囲の水分環境に影響を受け，エチレン処理による節間伸

長には，ジベレリンと異なり高湿度条件が必要であることも明らかにされている

(Azuma et al. 1991， 1995) .以上のように，深水下における浮イネの節間伸長を解明す

る上で，植物ホルモンの関与については多くの報告がある.

このような節間伸長の特性および機構によって，浮イネは植物体の一部を水面上に抽

出できる.このことは浮イネが深水下で・光合成器官を水面上に配置し，光合成を行い，

生長に必要な光合成産物を供給できることを意味する.そこで，光合成と物質生産の面

から，深水に対する浮イネの適応様式を明らかにする試みもいくつかみられる.山口と

佐藤(1963)は，非浮イネと異なり浮イネは深水下においても，高い糖含量とアミラー

ゼ及びインベルターゼ活性を保つことが旺盛な生長と関連があると報告している.また，

浮イネは水位上昇処理により普通栽培下よりも個体当たり還元糖含量が高くなるが，非

浮イネでは水位上昇処理下で個体当たり還元糖含量は著しく低下した(山口 1973a). 

深水下における浮イネの生育と葉面積の関係に関しては以下のような報告がある.水

中にある浮イネの葉は，その表面の気相を通じてガス交換が行える (Raskinand ~四de

1983) .しかし，水面上に完全に抽出した葉身を多く持つ個体ほど正常に伸長できるこ

と(Inouye1983) ，また，相対生長率と葉面積比の聞の関係および乾物生長率と平均葉

面積の聞の関係は，水面上の葉面積のみを対象とした場合の方が密接であること(内田

ら1989a)，一般にガス拡散は液相中では気相中の一万分のーであること (Osbome1984) 

などから，浮イネの生長は，水面上に抽出した葉の面積(ソースサイズ)，その光合成

能力および光合成産物の転流能力(ソース能)，そしてシンク能の変動による光合成産

物の分配形式の変化に大きく支配されると言える.

ソースのサイズに関しては，深水下での著しい節間伸長によって植物体上部を水面上

に保つこと以外にも，浮イネは主稗の葉齢の進行，つまり葉の生長を深水下において促

進させることが明らかにされている(山口 1973a).このことは，水面上に若い活動的

な葉を多く展開させることを意味している. しかし，これらの特性がある浮イネとはい

え，深水条件下では水面上に抽出する葉の面積は著しく減少する(内田ら1989a， b) . 

よって，深水下で浮イネが生長を維持するためには，上位葉のソース能を高く保つこと

および光合成産物の効率的な分配が重要であると思われる. ソースの能力に関しては，

Yamaguchi et al. (1989)が深水下における浮イネの光合成能力の変化について報告して
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いる.それによると，実験に用いた浮イネ 6品種中 5品種の最上位展開葉で，単位葉面

積当たりのCO2同化速度が増加し，主樟当たりのCO2同化速度もその 5品種で増加するこ

とがわかった.

シンク能の変動に関しては，深水下で・生育した浮イネは上位節の一次分げつや各節位

の二次分げつの発生が抑制され，逆に，主稗や下位節の一次分げつの乾物生長速度は増

加することが示された(内田ら 1989b) .浮イネは，個体の生長に有利なように，ソー

スの大きさの変化にあわせて，シンクの中心を強勢な稗へと移行させると彼らは結論づ

けている.次に，急激な生長を示す主稗において各器官のシンク能に及ぼす深水の影響

を調査するため，深水下における光合成産物の分配に関する実験がRaskin組 dKena

(1984 c)によって行われた 14Cでラベルした光合成産物の葉から伸長節聞と稗の未抽

出部分への転流は 3日間深水処理した浮イネ茎切片で急激に増加した.そして，この

光合成産物の転流の増加が，急激な節間の伸長に必要なエネルギーや基質，浸透物質の

供給を満たす要因の一つであると彼らは結論づけている.

以上のように，深水という過酷な環境とそれが原因で生じる節閣の著しい伸長がシン

クとソースのバランスの変化をもたらすこと，またその深水下で・の生育を維持するため

に必要な光合成産物の供給と分配という両面での適応が明らかにされつつあるが，これ

らの面からの研究は節間伸長と植物ホルモンの関与に関する研究に比較すると少なく，

いまだ解明されていない点も多い.特に大きく分けて以下の三つの項目が，浮イネの深

水に対する適応性を知る上で重要と考えられる.

最初に，ソースである葉を水面上に維持するための浮イネの適応の一つで‘ある深水下

における葉の生長促進による葉齢の進行と光合成能力の維持にはどのような機構がある

のかという点である.葉の光合成能力はその窒素含量と密接な関係があり (von

Caemmerer andF紅甲har1981， Evans 1983， Evans却 dTerashima 1988) ，イネ葉においても，

光飽和，大気条件下での光合成速度は，葉身窒素含量と強い正の相闘を示すことが知ら

れている (Makinoet aI. 1988) .つまり，光合成能力の維持および葉の生育には窒素の

供給が必要とされる.この窒素源に関して，生長中のイネ葉身における全窒素の45・63%

が老化葉から再分配された窒素であることが報告されている (MaeandOhira 1981) .よっ

てイネにおいて，根から吸収される窒素とともに，老化葉から再分配される窒素は重要

な窒素源となっている.以上のことから，深水下における浮イネ上位葉の急速な生長促
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進と光合成能力の維持に必要な窒素供給に関しては，根から吸収される窒素および老化

葉からの再分配窒素の二つの側面から調査する必要がある.

二番目は，光合成産物のソースである上位葉からシンク器官への転流能力の点で、ある.

シンク器官への光合成産物の分配の制御は，ソース葉でのスクロース形成速度が主要な

要因の一つである (Stittet aJ. 1984， Huber et aJ. 1985) .そこで，ソースである葉の一部

を切除したり， また遮光することによってシンクに対するソースの比率を低下させたと

き，スクロース含量とその転流速度が増加することが報告されている〈百lOme祖 dKolJer 

1974， Swanson et aJ. 1976， Geiger 1976， Borcbers-Zampini et aJ. 1980) .深水下で急速に

節聞と若い葉が生長している浮イネでは，それらシンクにおける光合成産物の要求量の

増大によりソース葉における光合成産物の転流速度が増加していると思われる. しかし，

これらの観点から浮イネの特性を調査した報告はない.

最後は，シンクへの光合成産物の分配に関する報告は前述のRaskinand Kende (1984c) 

の報告のみで，茎切片以外の系では行われていない点である.深水下での光合成産物の

分配の経時的変化や各器官聞の分配パターンの変化に関しては不明な点が多い.また，

ソースからシンクへの光合成産物の転流速度は，それらの聞に存在するスクロース濃度

勾配の程度によって決定する (WaJkerand百lomey1977， Ho and Baker 1982， Wyse血 d

Saftner 1982) .よって，シンクへのスクロースの流れを制御する要因の一つはシンクで

のスクロース分解の速度であると考えられている (Ho1988) .そこで，深水下における

伸長節間でのスクロース分解に関与している酵素活性の変動が，光合成産物の分配を通

じてその急速な伸長と関連があることが予想される.

以上のように，深水下で-生育する浮イネにおいて，深水という環境下で光合成産物に

関するシンクとソースのバランスの変化に伴い，急速に生長している部位への炭素およ

び窒素の効率的な分配が求められ，また， それにより生長に必要な光合成産物の供給が

維持できると思われる.よって，これらの観点から深水に対する浮イネの適応を調査す

ることは重要である.なお，本論文は四つの章から構成されている.第一章では，深水

下での浮イネの生育を特徴付けるため，非浮イネとの差異に着目した.特に，深水下に

おける葉の能力の変化を光合成能力と葉内成分含量を調査することで明らかにし，浮イ

ネの特性を現在報告されているものと併せてさらに検討した.第二章では，深水下にお

ける浮イネの急速な葉の生長促進と光合成能力の維持に必要な窒素源として，根から吸
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収された窒素と老化葉から再分配された窒素の役割を評価するために実験を行った.最

初に，深水下で・の浮イネの生育に対する根から吸収される窒素の重要性を評価し，続い

て，水没した下位葉の老化に及ぼす深水の影響を調査した.第三章では，光合成産物の

転流量とスクロース合成速度に対して深水が影響を及ぼすかどうかを明らかにし，ソー

スにおける深水への対応を検討した.第四章では，光合成産物の分配パターンの深水下

における変化を明らかにし，光合成産物の効率的な利用ということに関して考察した.

さらに，スクロース分解酵素活性の変動を調査し，光合成産物の分配との関連性と浮イ

ネの最も大きな特徴である節聞の生長との関係を論じた.
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第一章

深水下における生長および光合成能力の推移

浮イネは深水に対して急激な節間伸長によって対応する能力を有している (Vergaraet 

aJ. 1976) .また，深水下で生育した浮イネは主稗の葉数が増加，すなわち葉の生長が促

進される(山口 1973).このような特性によって，浮イネは植物体の一部を水面上に抽

出でき，その抽出した上位葉で光合成を行なうことができるのであろう.実際に，浮イ

ネでは，供試した 6品種中5品種において 主梓の最上位展開葉の単位葉面積当たり

CO~司化速度が深水下で増加することが知られている (Yam噌uchi et al. 1989) .さらに，

この増加は気孔伝導度よりもむしろ葉肉伝導度と密接な関係にあった

棄の光合成能力はその窒素含量と密接な関係があり (vonCaemmerer祖 dFar，中har1981， 

Evans 1983， Evans叩 dTerashima 1988) ，イネ葉においても，光飽和，大気条件下での光

合成速度は，葉身窒素含量と強い正の相関を示すことが知られている (Makinoet aJ. 

1988) .また，イネ葉において，全窒素の28%を占めるリフロース1.5・ピスホスフェイト

カルボキシラーゼ/オキシゲナーゼ (Rubisco) (Makino et al. 1984a)は， CO2固定を担っ

ている酵素であり，光飽和 O2濃度 2%の大気CO2条件下の光合成速度との聞に密接な

関係がある (Makinoet aJ. 1984b) . しかし，浮イネについて，前述のように光合成能力

の変化は調べられているが， これら葉内成分含量の深水下における変動を調査した報告

はない.

本章では，深水下における主稗の葉数や光合成能力の増加といった葉の能力と生長の

変化が浮イネに特異的なものであるかを，非浮イネと比較することによって明らかにし

た.さらに，光合成関連葉内成分として可溶性タンパク質，クロロフィルおよび~Rubisco

含量を測定し，光合成能力との関係を明らかにすることを目的とした.
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材料と方法

1.供試材料

浮イネ品種であるH曲ig叩~ Aman II (HA)と非浮イネ品種であるTaichungNative 1 

(τN)を使用した.なお，両品種ともにインド型品種である.種子は 1%次亜塩素酸ナ

トリウム溶液で30分間消毒し，洗浄後，蒸留水中で'300Cで'48時間，吸水・催芽させた.

発芽した種子を 1eプラスチックポットに 3粒ずつ播き，土耕した.肥料として，化成

肥料をポット当たり N，P， Kがそれそ'れ0.5gずつになるように与えた.約4.5葉期に 2

株に間引きを行い， 9.6葉期まで屋外で生育させた.

2.深水処理とサンプリング

9.6葉期の植物体の第7葉が完全に水没するように，一定の水位に保ち，屋外で-深水処

理を行った.その水位はHAで'70cm，τNで'40cmとした.また，対照区として，そのまま

普通条件下で栽培した植物体を用いた.処理後0，4， 8日目に，主稗葉数で見た葉齢

の調査および植物体の草丈，最上位カラー部の高さと総節間長の潰l院を行った.そして，

それぞれ第8葉の葉身 (8L，以後各葉位の数字とLに略記)以上をサンプリングし，

光合成能力の測定に使用した.

3.光合成能力の測定

光合成能力は気相酸素電極 (Hansatech，CB1D.LS2.LD・1)により光およびCO2飽和下で・

の酸素放出速度を測定することで算出した.測定にはサンプリンク守した葉身の中央部約

5cmを使用した.葉を測定前に10分間前照射し，チャンバーを密閉することで測定を開

始した.測定条件は， 5 %C02> 20%02，相対湿度100%，光量子密度2200μmolphoton . 

m・2.st 葉温250Cとした.測定終了後，葉は葉内成分定量用に液体窒素で凍結させ，・30

℃で保存した.

4.可溶性タンパク質とクロロフィルの抽出・定量

凍結保存した葉を 5mM DTT， 0.1mM EDTA， 12.5%グリセロール， 50mM 

K-Phosphate (pH 7.5)を含む緩衝液 4mlで，氷冷しながら乳鉢と乳棒で磨砕した抽出

懸濁液4ml中1mlを分取し， 100%アセトン 4mlを加えて， 5，000xg (<40C)で10分間
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遠心後，その上清をクロロフィルの定量に使用した.残りの抽出懸濁液3m]は30，000xg

(< 4
0C)で10分間遠心した.その上清を可溶性タンパク質とRubis∞の定量に使用した.

クロロフィルはAmon法(1949)により定量した.可溶性タンパク含量は牛血清アルブ

ミン (BSA)を標準としてBradtiαd(1976)の方法により定量した.

5. Rubiscoの定量

Rubisco含量は免疫拡散法 (Sing]eRadial Immunodiffusion; SRID)により定量した. 0.9 

%NaC]と0.1%NaN3を含む1.2%アガーゲ、/レ12m]を溶解し， 50-5SOCに保温した. Makino 

etal. (1983)の方法によって精製したイネRubis∞に対するウサギ抗血清60μ](0.5%) 

をゲル液に加え，よく撹祥した.そして，あらかじめ50
0

Cに保温しておいたガラス板上

にゲル(厚さ lmm)を作製した.ゲル板に直径 3mmの穴をあけ，そこに抽出液および

標準として精製イネRubis∞ (0.4-2μg)の4μlをアプライした.ゲルを25
0
Cで3日間，

過湿条件下で放置し，その後， 0.9% NaC]溶液中で12時間除タンパク後， 0.05%CBB 

R-250を含む溶液中で染色した.さらに， 5%酢酸溶液中で脱色した後，生じた沈降輪の

直径を測定した.

結果

表 lはHAおよびτNの葉齢の進行に及ぼす深水の影響を表したものである. HAにおい

て，処理4日目の両区間の葉齢に有意な差はなかったが，処理8日目には深水処理した

植物体の葉齢の方が対照区よりも増加した.一方τNにおいては，処理4日目および8日

目ともに，両区間の葉齢に有意な差はなかった.

Table 1 Effect of submergence on progress of leaf age of HA and TN. 

Days after trea皿 ent
Variety Treatment 

O 4 8 

HA Control 9.6 10.3 11.0 

Submergence 10.5 11.5* 

TN Control 9.6 10.0 10.6 

Submergence 10.0 10.7 

* si伊 ific姐 tat 1% level 
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深水したHAの草丈，最上位カラー部の高さおよび稗長は処理後4日目までに著しく増

加し，最上位カラー部は水面上に抽出した(図1).対照区のHAの草丈，最上位カラー

部および稗長の増加量は8日間で-それぞ.れ約lOcmで，深水区の20から30%であった.非

浮イネであるτNの草丈は，深水処理8日目で対照区と比較してわずかに増加した.また，

最上位カラー部までの長さと稗長との差，すなわち最上位完全展開葉の葉鞘の長さが増

加した.

表2はHAの梓を構成するそれぞれの節聞の長さを示したものである.深水処理4日目

において，最上位節聞である第10節間が対照区よりも著しく伸長していた.また，その

下位の第9節間長も深水下で-有意に長かった.深水処理8日目では，さらに上位の第11

節聞が伸長していた.また，深水処理した測においても，処理8日目に第10節聞の伸長

(3.2cm)により稗長は4cm増加した(データは示さず). 

図2は， HAとτNの8L以上の葉身の酸素電極法による単位葉面積当たり光合成能力

の変化を示す.処理 4日日において HAおよびτNの9L以上の光合成能力は両区間で

差がないが，葉身の約半分が水没していた 8Lの光合成能力は対照区より有意に低かっ

た.処理8日目において，深水処理したHAの最上位完全展開葉である11Lの光合成能力

は対照区と比較して高く，また，出葉中の12Lも20.8μmol02・m
・2.dの光合成能力を

有していた. しかし両品種の 9Lと10Lの光合成能力は両区間で-差がなかった.両品

種の 8LおよびτNの11Lの光合成能力は深水処理により対照区よりも低かった.

図3は， HAとτNの8L以上のクロロフィル含量の変化を示す.深水処理4日目にお

いて， HAのlOLおよび11Lのクロロフィル含量は対照区よりも有意に高く， HAの8L 

と9Lおよび1Nの 9Lと10Lのクロロフィル含量には深水処理の影響がなかった. 1Nの

8Lのクロロフィル含量は深水下で対照区よりも低下した.処理8日目には， HAの8L 

かJQ11LおよびTNの9Lから11Lまでのクロロフィル含量に有意な区間差はなかったが，

τNの8Lの含量は深水処理下で-対照区よりも低かった.

HAに関して，深水処理4日目のlOLおよび11Lの可溶性タンパク含量は対照区よりも

有意に高く， 8 Lおよび9Lの含量は両区間で差がなかった(図 4).処理8日目には，

8Lから11Lまでの可搭性タンパク含量に深水処理の影響はなく，また深水処理した植

物体では， 12Lが4.77g. m-2
の可溶性タンパク含量を有していた.τNに関しては，深水

処理4日目の 8Lの可溶性タンパク含量が対照区よりも低かったが， 9 LおよびlOLは
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Fig 1 Effect of submergence on culm length ( • )， collar length 

(図+.) and plant length (口+図+.)
Submerged treatment (S) was carried out in the depth of water 

to half of the 8th leaf blade. Control plants (C) were grown 

under ordinary conditions. Dotted lines express the water level. 

Data are expressed as the means of six replicates. 

Table 2 Effect of submergence on each internoda11ength of HA. 

Days after treatment 
Internodal position Treatment 

O 4 8 

cm 
7th Control 5.6 5.7 5.7 

Submergence 5.5 5.4 

8由 Control 7.8 8.0 7.7 
Submergence 7.8 7.8 

坑h Control 6.6 9.9 9.6 
Submergence 14.3* 13.9* 

10th Control 1.8 5.1 
Submergence 21.8牢 22.9* 

11th Control 
Submergence 8.7 

* ; significant at 1 % level 
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evolution was measured with gas-phase oxygen electrode (20% 0 2，5% C02， 
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treatm巴nt.Vertica1 bars express + standard errors (n = 3). 
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処理の影響を受けなかった.深水処理8日目には. 9 Lの可溶性タンパク含量は対照区

よりも有意に高かったが. 8 LとllLの含量は対照区よりも低く. 10Lの含量は処理の

影響を受けなかった.

深水処理4日目のHAにおいて. 8 LのRubis∞含量は対照区よりも低く，一方lOLお

よびllLの含量は対照区よりも高かった(図5). 9 Lの含量は両区間で差がなかった.

深水処理 8日目のHAでは. 9 Lから llLまで-のRubis∞含量は対照区と差がなく. 8 L 

のRubisco含量は対照区よりも低かった.τNに関して，深水処理4日目と 8日目ともに 8

LのRubisco含量は対照区よりも低く，一方. 9 LおよびlOLのRubisco含量は両区間で差

がなかった.処理8日目では，深水処理した植物体のllLのRubis∞含量は対照区よりも

低かっfこ.

図 6 はクロロフィル，可溶性タンパク質および~Rubis∞含量と光合成能力との関係を示

す.すべての葉内成分と光合成能力との聞には0.1%水準で相聞があった.特に，光合成

能力は可溶性タンパク質および:Rubisco含量との相闘が高かった.また，各葉内成分と光

合成能力の関係を品種別および処理別に回帰分析した結果. 1 %水準では有意な差はな

かった(データは示さず). 
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考察

深水下で生育したHAの稗長は急速に増加し，それによって最上位カラー部は水面上に

抽出した(図 1) .これはそのほとんどが最上位節間の著しい伸長によるものであった

〈表2).非浮イネの τNにおいても節聞の伸長は認められたが，それは最上位節閣の第

10節聞のみで，浮イネと比べるとわずかの伸長量であった.また，深水下で生育した浮

イネの葉齢は対照区の植物体と比較して 8日間で0.5進行した(表1).一方， τNにおい

ては葉齢の進行はみられなかった.その結果，深水処理8日目において， HAでは 9L以

上が水面上に完全に抽出したのに対し， τNでは 9Lの約半分が水没した.このように，

深水下における最上位節聞の急速な伸長によって最上位カラー部が水面上に維持される

こと，また主稗の葉齢進行によって葉数が増加することは浮イネに特異的な性質である

ことが示された.

Yamaguchi et 31. (1989)は，実験に用いた浮イネ 6品種中 5品種で，主稗の最上位展

開葉における単位葉面積当たりのCO2同化速度が深水下で・増加することを示した.本実

験で用いたHAは CO2同化速度が深水下で・増加した浮イネ品種の一つであり，この増加

は気孔伝導度よりもむしろ葉肉伝導度と密接な関係にあった.そこで，本実験では，気

孔の影響を無視できる，光およびCO2飽和下で・の最大光合成能力に及ぼす深水の影響を

明らかにするため，気相型酸素電極法により光合成速度を測定した.処理後 8日目に，

HAでは，深水処理された植物体の最上位展開葉であるllLの光合成能力が対照区よりも

増加したのに対し， TNでは，逆に最上位展開葉のllLの光合成能力は深水区の方が対照

区よりも低かった(図 2).また，深水処理下で-葉齢が進行したHAでは12Lが出葉し，

20.8μmol • m-2・S-lという最上位完全殿司葉(11L)の約65%の光合成能力を有していた.

このように，深水下においてHAの上位葉の光合成能力が増加するのは，一つは葉齢の進

行，すなわち葉の生長が深水下で・促進される結果であろう.そこで，光合成能力の変動

をもたらす要因を検討するには，葉の生長に伴う光合成関連の葉内成分含量の変動を調

査する必要があろう.

葉の光合成能力はその窒素含量と密接な関係がある (vonCaemmererand Farquhar 1981， 

Ev血 s1983， Evans and Terashima 1988) .特に，光合成暗反応系においてCO2固定を担っ

ている酵素で・あるRubis∞は，イネ成熟葉で全窒素の28%，全可溶性タンパクの55%を占

め (Makinoet 31. 1984a) ，光飽和および大気条件下のCO2同化速度との聞には高い正の
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相聞があることが示されている (Makinoet al. 1984b) .本研究において，両品種ともに，

光飽和， CO2飽和下の光合成能力とRubisco含量の聞には高い正の相闘があり(図 6)， 

一つの回帰式で表すことができた.また，光化学反応系の能力を表す指標であるをクロ

ロフィル含量と光合臓肋との相関係数は必ずしも高くなかった〈図 6). したがって，

浮イネ，非浮イネを問わず，深水下の光合成能力の変化はRubis∞含量の変化が重要な要

因の一つであろう. しかし，深水処理4日目のHAにおいて， lOLおよび11LのRubis∞

含量は対照区よりも糊目するが，それらの光合成能力は対照区の値とほとんど差がなかっ

た(図 2. 5). また，深水処理8日自のHAでは. 11Lの光合成能力が対照区よりも増

加するが，そのRubisco含量は対照区の値とほとんど差がなかった(図 2，5). つまり，

深水下で、のHAの光合成能力の増加をRubis∞含量の増加だけでは説明できない部分もあ

る.

本研究で-行ったような光飽和， CO2飽和下の光合成速度は，無機リン酸再生のための

スクロース生合成能力によって律速されていることが報告されているくSharkey1985， 

Stitt 1986， Sharkey et al. 1986) .また，窒素含量が増加するにつれて，光飽和，高CO2下

でのイネ葉の光合成ース合成酵素の活性によって律速されるようになる (Makino et a1. 

1994) .つまり，葉身の完全展開直後の時期は十分な窒素が存在し，光飽和， CO2飽和

下の光合成速度はRubis∞以外の要因である無機リン酸再生のためのスクロース生合成能

力によって律速される可能性がある.従って，本研究において， Rubis∞含量が十分にあ

る最上位展開葉の光合成能力が対照区より深水下で-増加するのは，スクロース生合成系

の酵素活性の増加によるものであるかもしれない.

HAの第10節聞は深水処理4日目でほとんどの伸長を終え，深水処理8日目において

は，第11節聞が既に8.7cm伸長していた(表 2).そしてこのとき， HAのllLの光合成

能力は対照区よりも有意に高い値を示した(図 2).このllLと第11節聞はお互いにソー

スとシンクの関係にある(田中 1958， T叩 aka1961) .つまり，深水処理後に抽出した

節閣の急速な伸長に対して必要な光合成産物の供給のため，同じく深水処理後に抽出し

たそのソース葉は光合成能力の増加によって対応していることが考えられる.

深水4日目という早い時期に，浮イネ上位2葉のRubis∞含量が対照区よりも高くなっ

たこと，また深水8日目に，浮イネの最上位完全展開葉の光， CO2飽和下の最大光合成

能力が増加したことは非浮イネでは認められず，浮イネに特有の現象であった.それど
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ころか非浮イネでは，深水処理 8日目の最上位展開葉において，光合成能力および

Rubis∞含量は対照区よりも低下した. この光合成能力の増加は必ずしもRubis∞に依存

したものではない. しかし，少なくとも深水下で‘生育している浮イネは，主稗の葉数が

増加することを含めて，旺盛な葉の生育を行い，その葉の光合成能力を高く維持するこ

とは明らかである.これらの結果が，浮イネの節聞をはじめとする深水下での急速な生

長を維持する要因の一つであろう.
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摘要

本章の目的は，深水下における浮イネと非浮イネの生育の違いと光合成能力の変化を

調査し，その光合成能力の変化をもたらす要因について葉内成分の点から検討すること

である.

約9.6葉期の浮イネ品種であるHabiganjAm釦 II(HA)と非浮イネ品種で、あるTaichung

Native 1 (TN)を，その第7葉の葉身が完全に水没するように深水処理した.そして各

葉位毎に，光，COJ:包和条件下での酸素放出速度を気相酸素電極法により測定すること

で最大光合成能力を算出し，葉内成分としてクロロフィルと可溶性タンパク， Rubis∞含

量を定量した.深水処理した浮イネは対照区よりも主稗の葉齢が進行した.また，深水

処理4日目に，浮イネの上位2棄のRubisco含量は対照区よりも増加し，深水処理8日目

には，浮イネの最上位完全展開葉の光合成能力が対照区よりも高かった.これらの変化

は非浮イネには認められなかった.以上の結果から，浮イネは非浮イネと異なり，深水

下で旺盛な水面上の上位葉の生育を行い，その葉の光合成能力を維持できることが明ら

かになった.

光 CO2飽和条件下で-の光合成能力とRubis∞含量の聞には高い正の相闘があり，深水

下における浮イネの光合成能力の増加にはRubis∞含量の増加が重要な要因の一つで・ある

ことが明らかになった. しかし，それぞれの深水下での変動パターンから，深水下での

浮イネにおける光合成能力の増加をRubis∞含量の増加だけでは説明できなかった.深水

下で生育している浮イネの最上位完全展開葉において，光合成能力が普通栽培下の植物

体よりも増加する要因に関してはさらに調査が必要である.
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第二章

加齢に伴う光合成能力の変化と窒素源

植物体の生長，特に葉の生育と光合成能力の維持には窒素の供給が不可欠である.第

一章の結果から，浮イネは非浮イネと異なり，葉齢の進行が深水下で促進されることが

明らかになった.また，深水下で・生育した浮イネの上位葉は，普通条件下で生育した植

物体と同じかそれ以上のRubis∞含量を有していた.つまり，深水下において浮イネは非

浮イネよりも若い上位葉の生長が促進されるので，さらに多くの窒素がその上位葉へ供

給される必要があろう.水位上昇処理した浮イネは生体重当たり全窒素およびタンパク

態窒素含量が対照区よりも低下するが，個体当たりのそれらの含量は逆に増加すること

も報告されている(山口 1973b). この窒素供給源については，生長中のイネ葉身の全

窒素のうち45・63%は老化器官から再分配された窒素であることが報告されている (Mae

組 dOhira 1981)ので，老化器官からの再分配窒素は重要な窒素源の一つで‘ある.

本章では，高窒素施肥が深水下における浮イネの生育および光合成能力に与える影響

を調査し，深水下での浮イネ上位葉の生育が根からの窒素供給にどれだけ依存している

かを検討した.また，深水下での浮イネの生長が下位葉からの再分配窒素に依存してい

るならば，浮イネ下位葉の老化は深水によって促進されると思われる.そこで，深水下

での上位葉の生育が異なる浮イネと非浮イネにおいて，水没による葉の老化における差

異を明らかにし，その差異は両者の深水に対する葉の反応性の違いによるものであるの

か，それともシンクである上位葉の生長速度が両者で異なるからであるのかを検討した.
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第一節 高窒素処理下での浮イネの生長と光合成能力の変化

本節では，深水下で・生育する浮イネの窒素源として根から吸収される窒素の重要性を

評価するため，浮イネを標準窒素区と高窒素区という窒素含量の異なる二つの水耕液で，

それぞれ深水下と普通条件下で栽培し，乾物重と光合成能力，葉身の全窒素含量を測定

した.その結果から，深水下で‘生育した浮イネにおいて，高窒素処理によって植物体の

生長，特に葉身の生育が促進されるかどうかを検討した.

材料と方法

1.供試材料

浮イネ品種であるHabiganjAm祖 Hを使用した.種子は第一章第一節と同様に予措，催

芽させた.発芽した種子を水の上に浮かべたプラスチック製のネット上におき，第3葉

が出葉するまで生育させた.その幼植物体をMae祖 dOhira (1981)の水耕液(N"!-LN03 1 

mM)を用いて， 40 eのコンテナ上にとりつけた発泡スチロール板にスボンジで固定し

て，約10.2葉期まで屋外で生育させた.

2.窒素および.深水処理

約10.2葉期まで生育した植物体を水耕液の入った 1eのプラスチック製の瓶に移し，

スポンジで固定し，それにより深水処理下で-の水耕液の拡散を防いだ.窒素処理は

1.0mM~N03 (標準窒素区〉と1.5mMN"!-LN03 (高窒素区)の2段階で行った.そして，

それぞれの窒素処理区の植物体を，第8葉身が完全に水没するように深水処理した.対

照区として，普通条件下で植物体を栽培した処理開始時および処理後 4日目と 8日目

に，すべての処理区で・その半分の植物体の水没した第8葉身 (8L)と第10葉身(10L)

以上の葉身中央部をサンプリングし，酸素電極法による光合成能力の測定に使用した.

残りの植物体は，根，主稗の茎部(葉鞘を含む)，第6節位以下の分げつ，第7節位以

上の分げつ，第 7葉身以下の葉身 (7L) ，第8葉身 (8L) ，第9葉身(9 L) ，第

10葉身(10L)，第11葉身(11L) ，第12葉身 (12L)に分けてサンプリングし，すぐ

に105
0

Cで30分間Killing処理を行い， 70
0

Cで5日間乾燥させた.その後乾物重を測定し，

各葉身は全窒素含量の定量に使用した.なお，水耕液は処理後4日目に取り替えた.

4
4
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3.光合成能力の測定

第一章と同様の方法で測定した.

4.全窒素含量の定量

全窒素含量はケルダール-ガンニング変法により葉身窒素を分解後，インドフェノー

ル法によって比色定量した(菅原と副島 1977).試験管中で. 5 % (w/v)サリチル酸

を含む濃硫酸約2mlに乾燥試料を l晩浸した.加熱分解前に，そこへ粉末状のチオ硫酸

ナトリウムを約50mg加えた.ケルダール分解装置で，試験管中の試料が白煙を生じるま

で加熱し，冷却後，分解促進のため. 30%過酸化水素水を約O.5ml加えたさらに，分解

液が透明になるまで加熱し，透明になってからも過酸化水素を完全に分解させるため，

約 1 時間加熱し続けた.分解終了後，その液を冷却させ，蒸留水で~50mlに定容した.定

容した分解液のうち.50μIをインドフェノール法による比色定量に使用した.

結果

表3は葉齢の進行に及ぼす深水と窒素処理の影響を示す.処理開始時の葉齢は10.2で

あった.処理4日目の深水処理した植物体において，葉齢の進行に対する窒素施肥量に

よる影響はなかった.また，対照区の植物体においても，標準窒素区と高窒素区で有意

な差はなかった.処理8日目では，対照区および‘深水区ともに葉齢の進行に有意な窒素

処理の影響はなかったが，深水区の二つの植物体は対照区の標準窒素区の植物体よりも

有意に葉齢が進行した.

Table 3 Effects of submen!ence and N treatment on leaf aσe. 。

Days after treatment 
Treatment 

O 4 8 

Control N-l.O 10.2 10.8a 11.4b 

Control N-1.5 1O.9a 11.6ab 

Submergence N-l.O 11.2a 11.8a 

Submergence N-1.5 11.2a 1l.9a 

Data are expressed as the means of six replicates. 

In each data wi血indifferent days. means followed by a common letter are not 

significant1y different at 1 % level by Duncan's multiple range test 
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深水処理した植物体の根の乾物重は実験期間中ほとんと、変化がなかった〈表4).第

6節位以下の分げつの乾物重に関して，処理4日目では4処理区間で有意な差はないが，

処理8日目においては対照区の高窒素施肥された植物体だけが他の 3処理区よりも有意

に増加した.第 7節位以上の分げつはすべての処理区の植物体で・処理8日目には発生し

ており，深水処理した標準窒素区の植物体のその乾物重だけが有意に低かった.処理 4

日目の茎部の乾物重は4つの処理区でほとんど差がないが，処理8日目では，対照区の

標準窒素区および高窒素区の植物体と比較して，深水処理した標準窒素区の植物体の茎

部の乾物重は有意に低かった.しかし深水処理した植物体における両窒素処理区間で

茎部の乾物重の差はなかった.深水下で-生育した植物体の全葉身の乾物重は，両窒素処

理区ともに処理開始時からほとんど一定であったが，対照区の標準窒素区の植物体にお

ける葉身乾物重は処理8日目に処理開始時より増加し，対照区の高窒素区の植物体にお

ける乾物重は処理8日目にそれ以上に増加した.以上の合計である植物体全体の乾物重

に関して，処理 8日目では，対照区の高窒素区の植物体，次に対照区の標準窒素区の植

物体，そして深水処理した両窒素区の植物体の順に高かった.

深水処理によって水没した 7Lおよび8Lの乾物重は，窒素施肥量に関わらず，対照

区の植物体よりも急速に低下した〈表5).対照区における 8Lの乾物重に関して，標

準窒素区の植物体は実験期間中に徐々に低下したが，高窒素区の植物体は実験期間中ほ

とんど変化しなかった.処理 4日目では， 9 Lの乾物重は 4つの処理区間でほとんど差

がなかったが，処理8日目では，対照区の高窒素処理された植物体の 9Lの乾物重が深

水処理した両窒素処理区の植物体よりも有意に高かった.処理期間中，処理区に関係な

く， lOLの乾物重は有意な差がなかった. 11Lの乾物重もまた処理開始時より増加した

後，処理4日目および8日目において，処理区間に関係なく有意な差はなかった.処理

8日目において，対照区の標準窒素区の植物体における12Lの乾物重だけが他の処理区

よりも低かった.

図7は光およびCO:J包和下での酸素放出による光合成能力の変化を示す.対照区の植

物体の 8Lの光合成能力に関して，標準窒素区の植物体では実験期間中に徐々に減少し

たが，高窒素区の植物体では処理開始時から 4日目の聞に減少したが， 4日目から 8日

目の聞に再び増加した.深水された植物体の 8Lの光合成能力は，窒素処理区に関わら

ず，対照区の両窒素処理区の植物体よりも速く低下した.対照区の植物体のlOLと11L
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Table 4 Effect of submergence and N trea皿.enton dry weight of each organ. 

Organs 
Days Treatment 

Root L.tiller H.tiller Stem Leaf blade Total 

g planr
1 

O O.582d 2.154d O.549d 0.530c 3.816e 

4 Control N-l.O O.897bc 3.017bc O.795c O..544c 5.252c 

Cootrol N-1.5 O.771c 3.038bc O.814bc O.600bc 5.223c 

Submergence N-1.0 0.587d 2.791c 0.746c 0.523c 4.647cd 

Submergence N-1.5 O.526d 2.636c O.721c O.527c 4.41Od 

8 Control N-l.O 1.054ab 3.788b O.1l0a 1.182a O.638b 6.771b 

Cootrol N・1.5 1.156a 4.474a O.1l5a 1.068a O.714a 7.528a 

Submergence N・1.0 O.493d 3.238b O.045b O.907b O.531bc 5.214c 

Submergence N・1.5 O.499d 3.377b 0.120a O.965ab 0.589bc 5.551c 

L.tiller; tillers lower也組曲e7th nodal position. H.tiller; til1ers of也e7th and the 

8th nodal positioos. Data are expressed as the means of four replicates. 

1n each data wi也iodifferent organs， means folIowed by a common letter are 

oot significantly different at 1 % level by Duncan's m叫tiplerange test. 

Table 5 Effects of submergence and N仕ea回 .ent00 dry weight of each leaf blade. 

Leaf positioo 
Days Treatment 

7L 8L 9L lOL l1L 12L 

g planr
1 

O O.137a 0.097a 0.120b 0.122a O.054c 

4 Cootrol N-1.0 O.085bc 0.093ab O.l13b O.137a O.l13ab 

Cootrol N-1.5 O.103ab 0.102a 0.128ab O.l46a 0.121ab 

Submergence N・1.0 O.050d 0.069c O.108bc 0.138a O.119ab O.039c 

Submergence N-1.5 0.054d O.078c 0.108bc O.141a 0.105b O.041c 

8 Cootrol N-1.0 O.069cd O.085bc 0.123ab O.134a O.125a O.102b 

Cootrol N-1.5 O.065d O.101a O.141a O.150a O.136a O.l21a 

Submergence N-1.0 O.01ge O.024d O.094c O.l40a O.139a O.1l5a 

Submergence N・1.5 O.020e O.04Od O.121b 0.149a O.139a O.120a 

Data are expressed as血emeans of four replicates 

1n each data wi白iodifferent organs， means followed by a commoo letter are 

oot significantly different at 1 % level by Duncan's m叫tiplerange test. 
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by Mae and Ohira (1981). Rate of 02 evolution was measured with gas-phase 

oxygen electrode (20% 02， 59もC02，2200μmolphoton m-2 S-1， 250C， 

saturated water vapor). Vertical bars express + standard errors (n = 3) 
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の光合成能力において，処理 4日目では窒素処理間で、差がなかったが，処理8日目では

高窒素区の植物体の方が標準窒素区よりも有意に高かった.さらに，処理8日目におい

て高窒素処理された対照区の12Lの光合成能力は標準窒素区よりも高かった.一方，深

水処理した植物体のlOLから 12Lの光合成能力は実験期間中，窒素処理の程度による差

はみられなかった.しかし深水処理後8日目における12Lの光合成能力は，窒素施肥

量に関わらず対照区の標準窒素区よりも有意に高かった.

図8は葉身の全窒素含量の変化を示す.対照区の植物体に関して，処理4日目では，

測定したすべての葉位の葉身において窒素施肥量による有意な窒素含量の差はなかった

が，処理8日目では，高窒素処理された植物体の 8L. 10 LおよびllLの窒素含量が標

準窒素区よりも高かった.処理8日目の対照区の植物体における12Lの窒素含量は，窒

素処理の程度による差はなかった.深水処理した植物体に関して，処理 4日目と 8日目

ともに，測定したすべての葉のおいて窒素処理の程度による窒素含量の差はなかった.

また，深水処理された植物体の8Lの窒素含量は，両窒素処理区ともに対照区のそれよ

りも著しく低下した.処理8日目では，窒素施肥量に関わらず，深水処理した植物体に

おけるlOLと12Lの窒素含量は対照区の標準窒素区の植物体よりも高かった.

図9は葉身の窒素含量と光. CO2飽和下の光合成能力の関係を示す.深水下および、普

通栽培かを問わず，葉身の窒素含量と光合成能力の聞には高い正の相聞があった.
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考察

処理8日目において，深水高窒素区，深水標準窒素区，対照高窒素区そして対照標準

窒素区の順に葉齢が進んでいた(表3). しかし，深水処理した 2つの窒素処理区間で

は葉齢にほとんど差がなく，深水下で生育した植物体の葉齢の進行には窒素施肥量は影

響を及ぼさないことが判明した. 10Lおよびl1Lの乾物重は処理4日目と 8日目ともに

4つの処理聞で、差がなかったが，処理8日目の12Lの乾物重において，対照区の標準窒

素処理された植物体だけが他の3つの処理区の植物体よりも低かった(表5).以上の

ことから，普通栽培下の植物体はその葉身の生育が1.5mMの高窒素施肥によって促進さ

れるが，深水下で栽培された植物体は1.5mMの高窒素による葉身の生育促進がないこと

を示唆する.

葉の窒素含量の増加に伴って，細胞間隙の飽和CO:z分圧下で-のCO:z同化速度は高くなる

ことが知られており (vonCa四 lmererand Farcp.thar 1981， Evans 1983， Evans and Terashima 

1988) ，光合成能力の維持に窒素の供給は不可欠である.本実験においても，葉身の窒

素含量と光 CO:z飽和下の光合成能力は高い正の相闘があったく図 9).よって，深水

下で急速に生育する浮イネにおいて，葉数の増加と光合成能力の維持のための上位葉へ

の窒素供給は不可欠である.

そこで，浮イネを普通栽培下と深水下で-高窒素処理したときの光合成能力および葉身

窒素含量に関して調査すると，以下の 2つの点が明らかになった(図 7，8).一つは，

対照区の 8Lの光合成能力および全窒素含量の老化に伴う低下が高窒素により抑制され

るが，深水処理した植物体では，窒素処理の程度に関係なく 8Lの光合成能力および全

窒素含量は対照区よりも速く低下することである.もう一つは，処理8日目の対照区の

植物体において，活動中心的な10Lから12Lの光合成能力と10Lとl1Lの窒素含量が高

窒素処理により高くなるが，処理8日目の深水処理した植物体においては， lOLから12

Lまでの光合成能力および窒素含量に高窒素処理による影響が現れないことである.以

上の結果から，普通栽培下の植物体とは対照的に，深水下で・生育している植物体に窒素

を多く与えても水没した下位葉の光合成能力の低下を抑えることができず，また上位葉

の光合成能力が増加することもないことがわかった.

しかし深水処理した標準窒素区の植物体の最上位展開葉の葉身は，対照区の標準窒

素区の最上位展開葉よりも高い光合成能力を有し，対照区の高窒素処理された植物体と
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ほとんど同等の光合成能力および窒素含量を有していた.よって，普通栽培下の植物体

と比較して，深水下で-生育した浮イネでは水没葉の窒素含量が急速に低下するが，水面

上の上位葉身の窒素含量を高いレベルで維持する能力があることが明らかになった. こ

のことから，深水下で生育している浮イネは水面上の上位葉の生長に必要な窒素の供給

に関して，次の 3点で適応していることが考えられる.一つは，深水下では根からの窒

素吸収量が増加していること，二つ目は，根から吸収した窒素を生長している上位葉へ

優先的に分配すること，最後は，根から吸収した窒素には依存せず，老化葉からの窒素

を生長中の上位葉へ急速に再分配することである.

イネの根の生育および養分吸収には，他の植物同様に酸素の供給が必要である(John

et al. 1974，星川 1975).また，イネを栽培している土壌空気中あるいは水耕液中の二酸

化炭素分圧の増加は根の発育阻害により根からの窒素吸収を低下させる(斉藤 1954). 

ところが，浮イネが生育しているような地域では深水条件により浮イネ節間空隙内にお

いて極度の酸素分圧の低下および二酸化炭素分圧の上昇が生じる (Setteret al. 1987) . 

よって，普通栽培条件下で生育した植物体と比較して，深水下で浮イネは根の生育が阻

害される(表4) .以上のことから，深水下で‘浮イネは根からの窒素吸収量が増加して

いるとは考えにくい.さらに， Uchida et al. (1990)は，深水下で生育している浮イネは

根から与えた15Nの吸収量が低下するのと同時に，主稗葉身中に含まれる15N量が対照区よ

りも低下することを示している.つまり，深水下で急速に生長している上位葉に必要な

窒素は，根から吸収される窒素以外の窒素にその多くを依存すると思われる.よって，

深水処理した浮イネは根から吸収した窒素を優先的に生長葉に分配しているとしても，

普通栽培条件下と比較して，少なくとも老化葉からの再分配窒素にその生育を依存する

割合は増加していることが示唆される.このことは，水没した下位葉の窒素含量が，窒

素施肥量に関わらず急速に低下していることからも支持される(図 8). 
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第二節 下位葉の老化に及ぼす深水の影響

第一節の結果から，浮イネ上位葉への窒素供給には下位葉からの再分配窒素が重要で

あることが推察された.深水下での浮イネ上位葉の生長が下位葉からの再分配窒素に依

存しているならば，浮イネでは下位葉の老化が深水によって促進されると思われる.本

節では，深水下における上位葉の生育速度が異なる浮イネと非浮イネにおいて，植物体

を深水処理することによって水没した下位葉の老化に関して光合成能力を測定すること

によって比較し，またその老化に伴うタンパク質画分の変化およびタンパク質分解活性

を測定した.さらに，着生葉と切断葉でそれらを比較することにより，浮イネと非浮イ

ネの水没した下位葉の老化速度の差は，両品種の水没に対する葉の反応性の差であるの

か，あるいはシンクである上位葉への窒素再分配速度の差で-あるのかを検討した.

材料と方法

1.供試材料

浮イネ品種であるHabiganj組制 II(HA)と非浮イネ品種であるTaichungNative 1 (TN) 

を使用した.第一章と同様の方法で両品種ともに約9.5葉期まで生育させた.なお，植物

体のすべての分げつを取り除き，主稗のみとした.

2.深水処理

約9.5葉期まで生育した両品種の植物体を，第7葉身が完全に水没するように屋外で深

水処理した.対照区として，普通条件下で生育させた植物体を用いた. また，植物体か

ら切除した第7葉身を完全に水没させて深水処理を行った.処理開台時と処理後 2，4， 

6， 8， 10日目に，第7葉身の中央部をサンプリングし，酸素電極法による光， CO2飽

和下の光合成能力の測定に使用した.

3.光合成能力の測定

第一章と同様に酸素放出速度を測定し，光合成能力を算出した.測定後の葉身は液体

窒素で凍結後， -30
o
Cで保存した.
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4.可溶性および不溶性タンパク質， Rubiscoとクロロフィルの抽出・定量

凍結保存した葉を， 5 mM DIT， 0.1 mM EDTA， 12.5%グリセロール， 50 mM 

K-Phosphate (pH 7.5)を含む緩衝液 4mlで，氷冷しながら，乳鉢と乳棒で磨砕した.抽

出懸濁液4ml中1mlを分取し， 100%アセトン 4mlを加えて， 5，000xg (<40

C)で10分

間遠心後，その上清をクロロフィルの定量に使用した.残りの抽出懸濁液 3mlは30，000

xg(<40

C)で10分間遠心した.その上清を可溶性タンパク質面分とし，そのタンパク

含量およびRubis∞含量の定量に使用した.沈殿を抽出に使用した緩衝液で洗浄し，

30，000x g (< 40C)で10分間遠心後，その沈殿を90%アセトンで洗浄して， 30，000x g 

( <40C)で10分間遠心した.その沈殿に 2% (v/v) SDS， 300 mM 2-メルカプトエタ

ノール， 50 mM K-Phosphate (pH 7.5)を含む緩衝液2mlを加えて，懸濁した.その懸濁

液を 3分間煮沸して，不溶性タンパクを可溶化した. 30，000 xgで20分間遠心強，その上

清を不溶性タンパク質の定量に使用した.

可溶性および不溶性タンパク質含量はBSAを標準として，それぞれBradford(1976)の

方法とLowry(1951)の方法により定量した.クロロフィル含量はAmon法(1949)によ

り定量した. Rubisco含量は第一章と同様に免疫拡散法により定量した.

5. タンパク質分解酵素活性の測定

タンパク質分解酵素活性はMae組 dOhira (1984)の方法に基づいて測定した.基質と

しては 1% (w/v)ヘモグロビン (Sigma，金ombovine)を使用し，反応によって生じたア

ミノ酸量を，ロイシンを標準としてニンヒドリン反応により比色定量した.

結果

実験期間中，両品種の対照区の植物体における光およUC02飽和下の光合成能力は徐々

に低下し，処理10日目でHAと1Nでそれぞれ16.6と16.1μmol・m4.dで‘あった(図10). 

HAにおいて，深水処理により水没した着生葉および切断葉の光合成能力はともに対照区

よりも急速に低下したが，その低下速度は着生葉の方が速く，それぞれ処理6日目と処

理10日目にゼロになった. 1Nにおいて，処理2日目では深水処理した切断葉の光合成能

力の方が着生葉よりも低かったが，その後は着生葉の方が切断葉よりも低かった. しか

し， HAとは異なり，処理10日目まで着生葉と切断葉ともにゼロにはならなかった.
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Fig 10 Changes in rate of 02 evolution of the attached (・)

and the detached (企)7th leaf blade under submergence 

in HA and TN. As control ( 0 )， the attached 7th leaf 

blade grown under ordinary conditions was used. 

Rate of 02 evolution was measured with gas-phase 

oxygen electrode (20 % 02， 5 9るC02，2200μmolphoton 

m-2 S-I， 25 oc， saturated water vapor). Vertical bars 

express :t standard errors (n = 3). 
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HAにおいて，深水処理した切断葉の可溶性タンパク質含量は対照区よりも速く低下し

たが，処理10日目でも処理開始時の約50%の含量があった(図11).一方，深水処理に

より水没した着生葉の可溶性タンパク含量は処理8日目にゼロになった.深水処理した

τNにおいて，水没した切断葉と着生葉の可溶性タンパク質含量は処理4日目まで有意な

差はなかったが，その後，着生葉の方が切断葉よりも速く低下した. しかし，処理10日

目でも深水処理した 2つの葉で、可法性タンパク含量が存在した.

深水処理したHAの切断葉と着生葉における不溶性タンパク含量はともに対照区よりも

速く低下するが，着生葉の方は処理8日目に含量がほぼゼロになったのに対し，切断葉

では処理10日目の時点で処理開始時の約3分の lの含量があった(図12).閣の不溶性

タンパク含量において，深水処理した着生葉は処理4日目以降，切断葉は処理6日目以

降で対照区よりも低くなった.しかし，深水処理した両葉の含量は処理10日目でもゼロ

にはならなかった.

図13は両品種のクロロフィル含量の深水下における変化を示す. HAにおいて，着生葉

および切断葉のクロロフィル含量ともに対照区よりも速く低下した.処理2日目では切

断葉と着生葉の間で差はないが， 4日目以降着生葉の方が切断葉よりも速く低下した.

1Nにおいて，処理2日日では対照区および、深水処理した切断葉と着生葉の聞にクロロフィ

ル含量の有意な差はないが， 4日目以降深水処理した両葉が対照区よりも速く含量が低

下した.また，処理期間中，深水下で、の両葉の含量に差はなかった.

図14は商品種のRubis∞含量の深水下における変化を示す. HAにおいて，深水処理し

た切断葉のRubisco含量は対照区よりも速く低下したが，処理10日目でも処理開始時の約

10%の含量があった.一方，深水処理により水没した着生葉のぬlbis∞含量は処理6日目

にゼロになった.τNにおいて，深水処理下での切断葉と着生葉の含量は処理4日目まで

有意な差はなかった.その後は，深水下で着生葉の方が切断葉よりも速く低下するが，

処理10日目でも深水処理した2つの葉で'Rubiscoが存在した.

図15はRubis∞含量と光， CO2飽和下の光合成能力との関係を示す.両品種ともに

Rubis∞含量と光合成能力の間には高い相闘があった.また，これらの関係を品種別に回

帰すると， 1 %水準で-有意差はなかった(データは示さず) • 

HAにおいて，対照区の植物体のタンパク質分解酵素活性は処理6日固までほとんど一

定であり，その後徐々に増加した(図16).一方，深水処理した切断葉の活性は処理 6
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日目にかけて徐々に糊日し，同じく水没した着生葉の活性は処理2日目で著しく増加し，

その後急速に低下した.τNにおいて，深水処理した切断葉のタンパク質分解酵素活性は

HAのそれと同様の動きを示したが，処理期間中，対照区および2つの深水処理葉の聞で

大きな差はなかった.

考察

深水によって完全に水没した下位葉の光合成能力の変化を浮イネと非浮イネで調査し

た結果，両品種ともに下位葉の光合成能力は深水による水没で・低下した(図10).すな

わち，葉の老化は深水下で促進されることを示している.他の植物種において，多くの

研究者がこの現象を報告している (K凱喝e1974， Drew and Sisworo 1977， Jackson 1979， 

Trought and Drew 1980， Wenk釘tet aI. 1981， Humg and Kao 1993) .さらに，本実験の結

果から明らかになった深水下における両品種間の光合成能力の変化の違いは次の 2点で

あった.

一つは，深水処理により水没した着生葉の光合成能力をHAと1Nで比較すると， HAで

は処理6日目にゼロになったのに対し， τNでは処理10日目においても光合成能力がゼロ

にならなかったことである.これら光合成能力の変化は葉内成分含量の変化と一致し

(図11・14)，特にRubisco含量の変化とは高い正の相聞があった(図15).よって，深水

下においてHAの着生葉の葉内タンパク質，特にRubiscoの分解はτNよりも急速に促進さ

れ，その結果，光合成能力の低下，つまり老化が速まることが明らかになった.

もう一つは，深水処理したHAでは，着生葉の光合成能力の方が切断葉よりも著しく低

下したのに対し，深水処理したτNでは，着生葉と切断葉の間にそのような顕著な差がな

く，その結果切断葉においては光合成能力の低下速度に品種間差はなかったことである.

よって， HAとτNの水没した着生葉においてその老化速度が異なるのは，水没に対する

葉の反応性が両品種で異なるからではないことが明らかになった.着生葉と切断葉の形

態的な差はシンクとしての生長器官が存在するかどうかである.また，深水下で・浮イネ

は非浮イネと異なり水面上の若い上位葉の生長が促進される(第一章).つまり， HAの

水没した下位葉の老化が1Nよりも促進されるのは，深水下で・の急速な上位葉の生長に対

して，下位葉の窒素の分解とそれに続く再分配が増加した結果で・あると考えられる.

深水処理した浮イネの水没した着生葉において，タンパク質分解酵素活・性が処理後 2
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日目に著しく増加した(図16).コムギ (Dallinget al. 1976， Nair et al. 1978， Wittenbach 

1979) ， トウモロコシ (FelIeret al. 1977) ，オオムギ (Frie企ich姐 dHu血ker1980) ， ダ

イズ (Wittenbachet al. 1980)といった多くの植物種で，葉のタンパク質分解酵素活性と

窒素の消失の間に高い正の相関があることが示されている. しかし一方で，イネ葉にお

いてはこのような相闘がみられないことも報告されている (Mae血 dOhira 1984， Mae et 

al1985) .本実験において，浮イネの深水直後の著しいタンパク質分解酵素活性の増加

はその後のRubis∞含量の急速な減少と関連があると思われ，上述の普通栽培下のイネ葉

の老化に伴う変化とは異なる結果となった.深水下で・の浮イネ葉の老化には，通常のイ

ネ葉の老化とは異なり急速なタンパク質の分解が伴っているので，タンパク質分解酵素

の関与が示唆されるが，この点に関してはさらに調査する必要があろう.

深水下において，非浮イネでは全可溶性窒素/タンパク態窒素の割合が著しく増加する

のに対し，浮イネではほとんど変化がないことが報告されている(山口 1973b).今回

の結果と併せて検討すると，深水下で'71<没した葉のタンパク質の分解から上位葉への再

分配，さらにその上位葉でのタンパク質の合成といった一連の過程が浮イネでは維持さ

れるのに対し，非浮イネで、は水没葉のタンパクの分解のみが進行することが考えられる.

よって，浮イネが深水下で生育すると，水没した下位葉のタンパク質分解酵素活d性が増

加し，それに伴い再分配窒素源としての葉内の可溶性タンパク質，特にRubis∞の分解が

促進され，下位葉の老化速度が高くなる. この作用が深水下で・の葉数の増加およびその

葉の光合成能力の維持に必要とされる窒素の，水没した老化葉から生長葉への求頂的な

転流を可能にしている要因の一つであろう.
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摘要

光合成産物の供給を維持するには，まず葉の生育とその光合成能力の維持が必要であ

る.深水下で生育している浮イネは葉の生長の促進によって主稗葉数が増加し，光合成

能力も高く維持される.本章の目的は，棄の生長を維持するために必要な窒素供給にお

いて深水下で-浮イネが受ける影響とそれに対する適応を解明することである.

第一節では，浮イネを標準窒素区(1.0mM  N}もN03) と高窒素区(1.5mM  NH;N03) 

の2段階で窒素処理し，それぞれ深水下と普通栽培下で生育させ，葉の光合成能力およ

び窒素含量を測定した.対照区の植物体においては，高窒素処理により上位葉の光合成

能力および葉身の全窒素含量が増加した. しかし，深水処理した植物体においては，窒

素施肥量に関係なく，上位葉の光合成能力および葉身の全窒素含量は一定であった. さ

らに，標準窒素量で深水処理した植物体の上位葉は，高窒素施肥量で普通条件下で生育

した植物体と同レベルの高い葉身窒素含量を有していた これらの結果と，深水下では

酸素分圧の低下と二酸化炭素分圧の上昇により根の生育と窒素の吸収が低下すると思わ

れることから，深水下で・生育した浮イネは根から吸収した窒素以外の窒素により上位葉

の光合成能力と生長を維持していることと考えられた.よって，深水下における浮イネ

の生長には下位葉からの窒素再分配が重要であることが示唆される.

深水下で・の浮イネの生長が下位葉からの再分配窒素に依存しているならば，浮イネで

は下位葉の老化が深水によって促進されると思われる.そこで第二節では，深水によっ

て水没した下位葉の老化を調査するため，浮イネ品種であるHabiganj血n却 II(HA)と非

浮イネ品種であるTaichungNative 1 (TN)を深水処理し，その光合成能力およびタンパ

ク質画分の変化とタンパク質分解酵素活性を調査した.その結果， HAの深水により水没

した着生葉はτNのそれよりも光合成能力の低下が速かった.光合成能力の変化はRubisco

含量の変化と高い正の相闘があり，水没したHAの下位葉ではRubis∞の急速な分解によっ

て老化が促進されることが明らかになった.さらに，水没によるHAとτNの下位葉の老

化速度の差は，両品種の水没に対する葉の反応性の違いであるのか，若い上位葉の生長

速度の違L、から生じる急速な窒素再分配によるものかどうかを検討するため，切断葉と

着生葉を同様の条件下で深水処理して，上記の項目に関して調査した.その結果，深水

処理したHAの切断葉はその着生葉よりも光合成能力の低下が抑制され，そして，切断葉

においては深水による光合成能力の低下に品種間差はなかった.着生葉と切断葉の形態
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的な差は，シンクとしての生長器官が存在するかどうかで‘ある.よって，これらの結果

から，水没した下位葉から生長中の葉への窒素の再分配の増加が，浮イネの水没した下

位葉の老化を非浮イネよりも促進する主な原因であることを示唆する.深水処理したHA

の着生葉において，タンパク質分解酵素活性が処理2日後に著しく増加した.この活性

増加はHAの水没葉中の可溶性タンパク，特にRubis∞含量の急速な低下と関連があると

考えられる.以上の結果から，深水下のHAにおいて，水没した下位葉のRubiscoをはじ

めとするタンパク質は，活性の増加したタンパク質分解酵素によって分解され，若い上

位葉の生長促進による葉数の増加に対応するための重要な窒素源となっていると思われ

る.
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第三章
ソース葉における光合成産物の転流能力の変化

第一章で述べたように，深水下で浮イネの節間は急速に伸長する.また，浮イネは非

浮イネと異なり主稗の葉の生長が速くなる.これらの生長促進により光合成産物の要求

量が増加することが予想され，深水下で-の水面上に維持される葉面積の減少(内田ら

1989a， b)とあわせて，浮イネは深水下でシンクとソースのバランスが変化すると思わ

れる.

葉で同化された炭素はスクロースとして葉から転流され，デンプンとして葉緑体に蓄

積する.よって，ソース葉でのスクロースの供給が光合成産物の転流を制御する要因の

一つである (Geigeret al. 1979) .光合成産物に対するシンクとソースのバランスの変化

は，光合成によって固定された炭素のデンプンとスクロースへの配分を変化させること

が知られている (Herold1980) .また， ソースである葉の一部を切除したり，また遮光

することによって，シンクとソースの比率をシンクがより大きくなるように変化させる

と，残された葉においてCO2同化速度は一定で・あるが，スクロース含量とその転流速度

が増加することが報告されている(百omeand Koller 1974， Swanson et al. 1976， Geiger 

1976， Borchers-Zampini et al. 1980， Rufty and Huber 1983) .一方，シンク器官を除去する

ことなどによりスクロースの要求量を減少させると，ソース葉においてCO2同化速度の

低下とデンプンの蓄積が生じる (Ciha佃 dBl1ln 1978， Hall and Milthorpe 1978， Rufty and 

Huber 1983) . 

本章では，まず深水下で・生育した浮イネの各葉における光合成産物のシンクへの供給

能力の変化を検討するため，光合成産物の転流速度をトレーサーとして13C02を用いて調

査した.また，それら葉におけるスクロースとデンプンの含量を測定した.さらに，深

水下におけるソース葉の転流速度および、スクロースとデンプン含量の変化をもたらす要

因を検討するため，スクロース生合成系の酵素であるスクロースホスフェイトシンター

ゼ (SPS)と細胞質フルクトースビスホスファターゼ (CytosolicFBPase)の活性を調査

した.
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材料と方法

1.供試材料

浮イネ品種であるHabiganjAman 11を使用した.第一章と同様の方法で種子を予措，催

芽させた.発芽した種子は第二章第一節と同様に水耕法により，第9.5葉期まで屋外で生

育させた.なお，生育中に発生した分げつはそのたびに取り除き，主稗のみの植物体と

した.

2.深水処理

第9.5葉期の供試イネを水耕液の入った 1eのプラスチック製の瓶に移し，スポンジで

固定し，またそれによって深水処理下での水耕液の拡散を防いだ.そして，第10.3葉期

に生育するまで 5日間，第7葉の葉身の約半分が水没する水位で-屋外で深水処理した.

対照区として，普通条件下で第10.3葉期まで生育させた植物体を使用した.この時点で，

両区の植物体とも最上位節聞は第 9節間であった.各処理区の植物体のうち半数は13Cに

よるトレーサー実験に使用し，残りの植物体は酵素活性の測定とデンプンおよびスクロー

ス含量の定量のため，第7葉 (7L)以上の葉身中央部を午前10時にサンプリングし，

すぐに液体窒素で凍結後，・300Cで保存した

3. 13Cの供与と分析

植物体を深水処理したタンク上に容積 1m
3
のアクリルチャンバーをおいた.対照区の

植物体を水を満たしていないタンク内に置き，同じくその上にアクリルチャンパーをお

いた.チャンパー内の空気を冷却漕に通すことによって，その気温を35
0C以下に制御し

た 13Cを供与する前に，チャンバー内の空気をソーダライムを入れたシリンダーに通し

て，チャンパー内のCO2の約50%を取り除いた.チャンパー内のCO2濃度は赤外線CO2分

析計 (Shimazu; URA-107)によりモニターした. lOgのBa
13
C03を入れた200mlのガラス

フラスコにペリスタリックポンプで50%(v/v) リン酸を滴下することで;13C02を発生させ

た上記の装置で，午前8時から10時までの 2時間，植物体に13C02を供与した.供与時

のチャンパー内のCO2濃度は430i: 20ppm，そのうち13C02は約50%であった.供与終了時

および供与後 6，21時間後に植物体をサンプリングした. そして，第7葉身以下の葉身

(7 L) ，第 8葉身 (8L) ，第 9葉身(9 L) ，第10葉身(10L) ，その他の部位に

-47-



分けて，すぐに1050Cで30分間Kil1ingを行L、，つづいて， 700Cで5日間，それら試料を

乾燥させた.その後，試料の乾物重を測定した.

乾燥した試料を振動式の粉砕器により粉末状にし，その13C含量を赤外線13COz分析計

(日本分光;EX130S)によって測定した. 2時間の13e02供与期間中に固定された炭素

の全炭素に占める割合 (RSA)は，以下に示す式によって算出した.

試料中の13Catom % excess 

RSA = x 100 
供与した空気中の13Catom % excess 

試料中の13COZ供与期間中に固定された炭素の含量 (A)は，試料中の全炭素含量が乾物

重の45%であると仮定して，以下の式により算出した (Tatsumiet al. 1992) . 

A = RSN100 x試料の乾物重 x0.45 

4.炭素転流量の算出

同化器官である葉のラベル炭素含量は，その葉によって固定された炭素量から，他の

器官へ転流された炭素量および呼吸によって消費された炭素量をひいたものである

(Geigぽ皿dShieh 1988) .本実験では，ラベル炭素供与6時間後および21時間後の植物

体全体に存在する13C含量から，以下の式により，呼吸によって植物体全体から消失した

13Cの比率 (R則的を算出した.

13C供与終了時から 6，21時間後までに植物体全体から消失したラベル炭素量

R rate = x 100 
13C供与終了時に植物体全体に存在するラベル炭素量

各薬身から13C供与6および21時間後までに転流によって消失したラベル炭素量 (E)は，

以下の式によって算出した.

E= 13C供与6時間または21時間までに葉身から消失したラベル炭素量x(1 -R rate/100) 

5.酵素活性の測定

凍結保存させておいた試料を50mMMops-NaOH (pH 7.5)， 5 mM MgClz， 1 mM 

EDTA， 2.5mM DIT， 0.5mg!ml BSA， 0.1 % Triton X・100を含む緩衝液 1mlで，氷冷しな
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がら乳鉢と乳棒で磨砕した.そして，抽出液を12，000xgで'10分間(<4
0

C)遠心した.

その上清を， 5印nMMops-NaOH (pH 7.5)， 5 mM  MgCI2， 2.5mM D1T， O.5mg/ml BSA 

を含む緩衝液で平衡化させておいたS叩haaxG-25 (Pharmacia)カラムで遠心することに

より脱塩した (Hennerhorst剖 dStok白 1980). 

SPSの活性はHuberet al. (1989)の方法に基づいて測定された.基質飽和の最大活性

(Vrnax)は，脱塩した抽出液の50μIをlOmMフルクトース・6・リン酸 (F6P)， 40mMグ

ルコースふりン殴 (G6P)， 10mM UDP-グルコース (UDPG)， 5 mM  MgCI2， 50mM 

Mops-NaOH (pH 7.5)とともに，全容量100μI中でお℃で15分間反応させることで測定

した.低基質濃度で活性阻害剤である無機リン酸 (Pi)を含む条件下でのinvivo活性

(Vlinuting)は，脱塩した抽出液の50μIを3mM F6P， 12 mM  G6P， 10 mM  UDPG， 10 

mM Pi， 5 mM MgCh， 50mM Mops旬NaOH (pH 7.5)とともに，全容量100μ1中でお℃で

15分間反応させることで測定した.反応は30%KOH溶液を100μ1加えて停止した.ブラ

ンクとして反応をさせない反応液を用いた.反応停止液を沸騰水中に10分間おくことに

よって反応せずに残ったF6Pを破壊した.冷却後， 13.8Mの濃硫酸に溶解した0.14%アン

スロン1mJを加えて， 400Cで20分間反応，発色させた.冷却後， 620nmの吸光度を測定し

た.

Cytosolic FBPaseの活'性はStittet al. (1982)の方法に基づいて測定した.脱塩した抽出

液50μlを50μMフルクトースー1，6・ビスホスフェイト (FBP)， 5mM MgCI2， 0.2mM 

NADP， 50mM HEPES-NaOH (pH 7.0)， 2 U!ml ホスホグノレコイソメラーゼ， 2 U/ml 

G6Pデヒドロゲナーゼとともに，全容量 1ml中で25
0
Cで反応させ， 340nmの吸光度を連

続的にモニターした.

6. スクロースおよびデンプン含量の定量

凍結保存した試料を 5mJの80%エタノールで乳鉢と乳棒により磨砕した.その抽出液

を3，000xgで'15分間遠心し，その上清を別の試験管に移した.その沈殿残査に80%エタ

ノールを 5ml加え， 80
0
Cで20分間放置し，その後それを撹祥した.その抽出液を再び

3，000xgで'15分間遠心し，その上清を最初の抽出液の上清と合わせ，スクロースの定量

に用い，沈殿残査をデンプンの定量に用いた.その抽出液を濃縮乾固し， 50 mM 

HEPES-KOH (pH 7.5)緩衝液10mlに溶解した.スクロースとヘキソースの含量はKerret 
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a1. (1985)による方法によって定量した.

結果

深水処理した植物体の 7Lには J3C供与期間中に新たに固定された炭素〈新規固定炭

素〉はほとんど存在しなかったく図 17). J3C供与終了時の対照区の植物体の7Lにおけ

る新規固定炭素は8.5mgで， 6時間後は5.6mg，21時間後は3.5mgで・あった. 8 Lにおけ

る新規固定炭素の変動は，両区間でほとんど差がなかった 13C供与終了時の 9Lにおけ

る新規固定炭素は，深水処理した植物体で'15.7mg，対照区の植物体で'12.9mgであり，わ

ずかに深水処理した植物体の方が高かった. しかし，その 6時間後と21時間後には両区

間の新規面定炭素含量に差はなかった J3C供与終了時において，深水処理した植物体の

10Lにおける新規固定炭素含量は，対照区の植物体よりも有意に高かった.その 6時間

後の新規固定炭素含量における両区閣の差はほとんどなく，よって，深水処理下で・生育

した植物体の方が含量の低下が大きかった.

図 17の結果をもとにJ3C供与期間中にあらたに固定された炭素の各葉身から他の器官

への転流によって消失したラベル炭素流出量を算出した(表6).深水処理した植物体

の7Lのラベル炭素流出量は対照区よりも有意に低かった. 8 Lにおける流出量に関し

ては， 0-6 hでは深水区の方が対照区よりも 5%水準で-有意に高かったが， 0 -21 h 

では両区間で有意な差が存在しなかった深水処理した 9Lからのラベル炭素流出量は，

0-6hにおいて対照区よりも 5%水準で有意に高く，またo-21hにおいては対照区

俳句1.5倍で， 1 %水準で・有意に高かった.最上位展開葉の10Lでは， 0-6hおよび0-

21hともに，深水処理した植物体のラベル炭素流出量の方が対照区よりも大きく， 1 % 

水準で有意差があった.

表6の結果から 13C供与後6時間に葉身から他の器官へ転流した生体重当たりのラベ

ル疾素の流出速度を算出した • 7Lにおける流出速度は探泳下で有意に低かった(表7). 

深水処理した植物体の 9Lと10Lの流出速度はそれぞれ5%と1%水準で-対照区よりも

有意に高かった. 8 Lの流出速度は両区間で差がなかった.

深水処理した 7Lにおけるデンプンおよびスクロース含量は対照区よりも著しく低かっ

た(表8). 8 L以上のデンプン含量は両区間で差がなかった. 8 Lのスクロース含量

は両区間で差がないが，深水処理した植物体における 9LとlOLのスクロース含量は対
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Fig 17 Changes in content of carbon assimilated during 13C feeding in each 

leaf blade. Submerged treatment (・)was carried out in the depth 

of water to half of伽市l巴afblade for 5 days. As control ( 0 )， 

pl姐 tsgrown under ordinary conditions until the same leaf age as the 

submerged plants were us巴d.13C02 was fed to the both plants from 

8 a.m to 10 a.m (from -2 to 0). The both plants were harvested at 0， 6 

and 21 hours after 13C feeding. 

Vertical bars express ::t standard errors (n = 5). 
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Table 6 E宜配t'Of submergence 'On am'Ount 'Of exp'Ort 'Of伺 rb'Onassimilated 

during 13C feeding peri'Od企'Omeach leaf blade. 

Leaf p'Ositi'On 
P巴:ri'Od Treatment 

7L 8L 9L lOL 

mgC 

0-6h C'Ontr'Ol 2.23 2.38 5.46 6.62 

Submergence 0.57* 4.27傘 7.65* 10.68** 

0-21h C'Ontr'Ol 3.25 4.90 6.39 6.89 

Submergence 1.19** 5.91 9.72** 12.63ホ*

Data are expressed as the means 'Of five replicates. 

*料;significant at 5%血d1% level. 

Table 7 E宜'ect'Of submergence 'On exp'Ort rate 'Of each leaf blade 

金om0 t'O 6h after 13C feeding . 

Treatment 

Contr'Ol 

Submergence 

7L 

1.30 

0.48隼*

Leaf positi'On 

8L 9L 

mg C h-1 g FW-1 

1.32 2.32 

1.75 2.86事

Data are expressed as the means of five replicates. 

事，“ signific組 tat 5%皿d1% level. 
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Table 8 Effects of submer!!ence on sucrose and starch contents and sucrose/starch 。
ratio of each leaf blade. 

Leaf position 
Treatment 

7L 8L 9L lOL 

Sucrose (mg g FW.1
) Control 28.6 38.0 42.1 43.9 

Submergence 5.3** 37.8 54.4* 54.0* 

Starch (mg g FW.1) Control 3.48 3.14 2.87 2.75 

Submergence 0.65** 3.27 2.94 2.55 

S ucrose/ starch Control 8.2 12.1 14.6 16.0 

Submergence 8.2 11.6 18.5* 21.2** 

Data are expressed as the means of five replicates. 

* ， ** ; significant at 5% and 1% level. 

照区よりも高かった.スクロースとデンプンの含量比に関して， 7 Lと8Lのそれは深

水による影響を受けなかったが， 9 LとlOLでは深水処理した植物体の方が対照区より

も高い値を示した.

図 18は各葉位別のSPS活性 (Vma'i:とVIimiting)を示したものである.深水処理した植

物体における 7LのVmaxとVIimiting活性は対照区よりも低かった. 8 LのVmaxと

Vlimiting活'性は両区間で‘ほとんど差がなかった. 9 LとlOLのVmax活性も両区間で有意

な差はなかった.しかし，深水処理した植物体における 9Lと10LのVlimiting活'性は対

照区よりも有意に高い値を示した.

図18の結果からSPSの活性化率 (VIimitingNmax)を算出した. 7 LのSPS活性化率は

深水下で対照区よりも有意に低かったく表 9). 8 Lの活性化率は両区間で差がなかっ

た. しかし， 9 Lと10Lの活性化率は，深水下の植物体の方が対照区よりも高く，それ

ぞれ 5%と1%で有意差があった.

深水処理した植物体における 7LのCytosolicFBPase活・性は対照区よりも低下した(図

19) .一方，深水処理した植物体における 9LとlOLの活性は対照区よりも有意に増加

した. 8 LのCytosolicFBPase活・性は両区間で・差がなかった.

SPSの1imitingi舌'性はラベル炭素の流出速度と高い正の相闘があり， Cytosolic FBPase活

性も同様に高い正の相聞があった(図20). SPSの1imiting、活'性とCytosolicFBPase活'性は

それぞれスクロース含量およびスクロースとデンプンの含量比と高い正の相闘があった

(図21，22) . 
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Fig 18 Effect of submergence on SPS (V max) and SPS (Vlimiting) activities 

of each leaf blade. Submerged treatment ( • ) was伺凶巴dout泊

the depth of water to half of the 7th leaf blade for 5 days. As control 

(口)，plants grown und巴rordin町 conditionsunti1 the same leaf age 

as th巴submergedpl組 tswere used. SPS was assayed under two different 

reaction mixtures， saturating substrat巴(Vmax) and limiting substrate 

plus凶 ibitor(Pi) (Vlimiting) by the method of Huber et a1. (1989). 

9L 8L 7L 10L 9L 8L 7L 

。

Vertical bars express + standard errors (n = 3). 

Table 9 E宜巴ctof submerg巴nceon SPS activation state of each leaf blade. 

Leaf position 
Treatment 

lOL 9L 8L 7L 

54.6 57.8 
% 

53.0 55.1 Control 

69.4** 
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Fig 19 Effect of submergenc巴onCytosolic FBPase activity of each leaf blad巴.
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und 巴町rordinary conditions until t由hesame leaf age as the submerged 

plantsw巴reused. Cytosolic FBPase was assayed by the method of Stitt et a1. 

(1982). Vertical bars express + standard errors (n = 3). 
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Fig 21 Relationship between sucrose content and SPS (Vlimiting)， and 

Cytosolic FBPase activities of each leaf blad巴.Subm巴rgedtreatment 

(圃)was carried out in the depth of water to ha1f of the 7th leaf blade 

for 5 days. As control (口)， plants grown under ordin町 conditions

until the same leaf age as the submerged plants were used. 
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Fig 22 Relationship between sucrose/starch and SPS (V limiting)，組d

Cytosolic FBPase activities of each leaf blade. Submerged treatment 
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for 5 days. As control (口)，plants grown under ordinary conditions 

until the same leaf age as the submerged plants were used. 
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考察

本実験において，完全展開した上位2葉である 9LおよびlOLのラベル炭素の流出速

度，すなわち光合成産物の転流速度は，対照区よりも深水区の方が有意に増加した(図

17，表 6，7) .葉で同化された光合成産物はスクロースとして葉から転流され，また

その一部はデンプンとして葉緑体に蓄積するので， Geiger (1979)は，ソース葉からの光

合成産物の転流を制御する要因の一つはスクロースとデンプン聞の光合成産物の分配比

であることを報告している.よって，葉内のデンプンとスクロース含量を調査した結果，

9LおよびlOLのデンプン含量については処理による影響がほとんどなかったが，スク

ロース含量は深水区の方が対照区よりも増加し，スクロースとデンプンの含量比は深水

区の方が有意に高いことが明らかになった(表8).よって，深水下で・生育している浮

イネの上位葉において光合成産物の転流速度が対照区よりも高いのは，葉で固定された

炭素をより多くスクロースへと分配することによって生じると考えられる.

本実験で使用した約9.5葉期の植物体は 5日間の深水処理によって約10.3葉期にまで生

長した.葉齢を揃えるため，対照区の植物体も約10.3葉期の植物体を用いた.この時点

では，両区の植物体ともに第 9節聞が最上位節間であり，第10節聞はまだ伸長を開始し

ていなかった.イネのソースーシンク単位は，ある葉身とその葉鞘，その葉がでている節

に直結する下部節間，その節閣の下部節から出ている根と分げつであり，さらにその葉

身が最上位の完全展開葉であるときは，生長中の未抽出葉もまたその葉のシンク器官で

ある(田中 1958， T:回 aka1961) .つまりこの場合，第 9節聞に対するソース葉は 9L 

であり，第10節聞がまだ伸長していないこの時点では，出葉中の第11葉がlOLに対する

最も大きなシンクである.深水下で，浮イネの最上位節聞は急速に伸長し (Vergaraet aI. 

1976) ，主稗の葉数が増加，すなわち新たな葉の生長が促進されるく山口 1973a).こ

れらの現象は第一章においても観察された.本実験においては，深水下で生育した植物

体は第9節間および第11葉の生長が促進され，その生長に必要な光合成産物の要求量が

増加していると考えられる. ソースである葉の一部を切除したり，また遮光することに

よって，シンクとソースの比率をシンクがより大きくなるように変化させると，残され

た葉においてCO2同化速度は一定で・あるが，スクロース含量とその転流速度が増加する

ことが報告されている(百lomeand Koller 1974， Swanson et aI. 1976， Geiger 1976， 

Borchers-Zampini et aI. 1980) .よって， 9 Lおよび10Lにおける転流速度とスクロース
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含量が深水処理された植物体で増加するのは，それぞれのシンク器官の急速な生長によ

る光合成産物の要求量の増加に対応したものであると考えられる.

生長中のシンク器官へ転流される光合成産物の形態はスクロースであるので，葉にお

けるスクロース形成速度がシンクへの光合成産物の転流速度を調節する要因の一つであ

る (Stittet aI. 1984， Huber et aI. 1985) .また，スクロースの生合成速度はSPSと

Cytosolic FBPaselこよって調節されていることを多くの研究者が報告している (Huber

1981， Stitt et aI. 1982， Huber et aI. 1983， Huber 1983， Herzog et aI. 1984， Stitt et aI. 1987， 

Stitt 1988) .そこで，深水下で、生育している浮イネ上位葉において，光合成産物の転流

量の増加をもたらすスクロース形成率増加の要因について調査するため， SPSと

Cytosolic FBPaseの活性の変化に着目した.その結果，深水下で・光合成産物の転流速度と

スクロースの形成率が増加している 9LとlOLにおいて， Cytosolic FBPase活'性は対照区

よりも高かった(図19)が， SPS (Vm邸〉活性は対照区とほとんど差がなかった(図18). 

SPSの活性は“直前∞ntrol" と“∞arse∞ntrol"によって調節されていることが知られ

ている. “自ne∞ntrol"はアロステリックな活性化剤であるG6Pと抑制剤であるPiによる

調節であり， “∞踊econtrol"は酵素タンパク質のリン酸化による調節である (Huberand 

Huber 1992) .このSPSのリン酸化は明暗変換によって生じ，光照射によってSPSは脱リ

ン酸化され，活性が増加する (Huberand Huber 1992) .このリン酸化，脱リン酸化によ

るSPS活性の変化は，よりinvivoに近い基質濃度で， しかもPiの存在する条件下で活性を

測定したときに検出することができる (Stittet aI. 1988) . よって本研究においても，

Vlimitingというinvivoに近い基質濃度で活性抑制剤である無機リン酸を含む反応条件下

でSPSの活性を調査した.その結果，深水下で、転流速度の増加がみられた 9Lおよび10

Lにおいて， SPS (Vlimiting)活性は対照区よりも有意に高い値を示し(図18)， SPSの

活性化率が対照区よりも高くなることが明らかになった(表9).しかし，この深水下

での上位葉におけるSPS(Vlimiting)活性の増加は光活性化とは無関係であり，他の要

因によるものであると考えられる最近，高CO2濃度下で‘生育した植え付け21日目の若

いイネは出葉中の葉身の伸長速度が増加し，それに伴って最上位完全展開葉のSPS

(Vlimiting)活性が増加することが報告された (Son府 民raet aI. 1995) .よって，深水

下で生育している浮イネ上位葉のSPS(Vlimiting)活性の増加は，その葉に対するシン

ク器官の深水処理による生長促進と密接な関係にあることが示唆される.
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SPS (Vlimiting) および~Cytosolic FBPase活性と光合成産物の転流速度，またスクロー

ス含量やスクロース/デンプン比の聞には高い正の相聞があった(図20，21， 22) .この

ことは深水処理した浮イネの上位2葉における転流速度とスクロース形成率の増加は，

in vivoに近い条件で測定されたSPS(Vlimiting)活性の増加によるSPS活性化率の増加お

よび~Cytosolic FBPase活性の増加と密接な関係にあることを示唆する.以上の結果から，

深水下において急速に生長しているシンク器官に対応するソース葉では，これら酵素活

性の増加によるスクロース形成率の増加とそれに伴う光合成産物の転流速度の増加が生

じていることが明らかになった.
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摘要

深水下で・急速な生長を示すシンク器官に対して，ソースである上位葉の光合成産物の

供給能力の変化を明らかにするため，本章で・はまず深水下で・の葉における光合成産物の

転流速度の変化およびその変化をもたらす要因を解明することを目的とした.深水下で

生育している浮イネ上位葉からの光合成産物の転流速度を調査するため， トレーサーと

して13Cを用いて実験を行った.供試材料として 5日間深水下で生育させた10.3葉期の

植物体と，対照として普通栽培条件下で10.3葉期まで生育させた植物体を使用した.

深水処理した植物体の 9LとlOLにおける光合成産物の転流速度は対照区のそれらよ

りも高かった. これらの葉においては，スクロースの含量およびスクロースとデンプン

の含量比が増加していた.さらに，スクロースの生合成に関与している酵素であるSPS

とCytoso1icFBPaseの活性を調査した結果，より invivoに近い条件で測定したSPS活性

(Vlimiting)および:'CytosolicFBPase‘活・性が，深水下で生育している 9LとlOLで対照区

よりも高かった.また，これら両酵素活性と転流速度およびスクロース含量との聞には

高い正の相闘があった. 9 Lと10Lに対する主要なシンクは，それぞれ最上位節間であ

る第 9節聞と出葉中の第11葉であり，これらは深水下で急速に生長が促進されている器

官である.以上のことから，深水下における 9LとlOLの光合成産物の転流速度の増加

はこれらシンクの生長促進に対応したものであると思われる.また，その転流速度の増

加はSPSの活性化率 (VlimitingNmax)の増加および:Cytoso1icFBPase活'性の増加と密接な

関係にあることが示唆された.
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第四章
シンク器官の生長と光合成産物の分配特性

浮イネの最大の特徴は深水下における急速な節聞の伸長である.この急速な伸長には

光合成産物の供給が不可欠であると思われる. Raskin and Kende (1984c)は， 3日間深水

処理した浮イネ茎切片において 14Cでラベルした光合成産物の葉から伸長節聞と稗の未

抽出部分への分配が増加することを示した， しかし，浮イネにおいて光合成産物の分配

を扱った研究は他になく，茎切片以外の系では行われていない.また，特に深水処理直

後の変動は明らかにする必要がある.なぜなら，深水下で、の浮イネ節聞の伸長は，深水

処理後3時間20分の誘導期間を経て開始することが示されている (Rose-Johnand FC四 de

1985)からである.

イネにおいては，光合成産物はスクロースの形態でソースからシンクへと転流される

(Fukumorita and Chino 1982) .その転流速度はソースとシンクの聞に存在するスクロー

ス濃度勾配の程度によって決定される (Walkerand百lOmey1977， Ho and Baker 1982， 

Wyse and Saftner 1982) . よって，あるシンク器官へのスクロースの流れを制御する要因

の一つは，そこでのスクロース分解の速度であると考えられている (Ho1988) . 組織

の生長とスクロース分解酵素の活性および光合成産物の分配の関係はたびたび議論され

ており，その相聞が指摘されている (Morrisand Arthur 1985b， Sung et al. 1994) .浮イ

ネにおいても，節聞をはじめとするシンク器官の光合成産物の分配とスクロース分解酵

素の活性を明らかにすることで，深水下で・の光合成産物の分配の変動とこれら酵素との

関連性，さらにはRaskinand Kende ( 1984c )が述べている急速な伸長に必要なエネルギー

や呼吸基質，浸透物質の供給機構を解明する糸口がつかめると思われる.

本章では， トレーサーに13Cを用いて光合成産物の分配に関する実験を行った.また，

スクロース分解酵素である酸性インベルターゼとスクロースシンターゼの活性を調査し，

光合成産物の分配とシンク器官の生長との関係について述べた.
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第一節 最上位節聞の生長と光合成産物の分配

イネのソースーシンク単位は，ある葉身とその葉鞘，その葉がでている節に直結する下

部節間，その節閣の下部節から出ている根と分げつであり，さらにその葉身が最上位の

完全展開葉であるときは，その葉が出ている節と同じ節から伸長している未抽出葉もま

たその葉のシンク器官である(田中 1958， T:組成a1961) .そこで本節では，ソースで

ある葉を最上位の伸慰問の上位節から発生している葉だけに限定した植物体を用いて，

その植物体に13Cを供与し，深水処理に伴う光合成産物の分配の変化を調査した.

材料と方法

1.供試材料

浮イネ品種であるHabiganj血nanIIを使用した.種子は第一章と同様に予措し，催芽さ

せた.発芽した種子を 1eプラスチックポットに12粒ずつ播き，土耕した.植物体には

第一章と同様に肥料を与え，約9.2葉期まで屋外で生育させた.なお，分げつは発生する

たびに植物体から取り除いた 13Cを供与する前に，第8葉身を除くすべての展開葉身を

植物体から取り除いた.この時点で，実験に用いた植物体には第6および7節聞が存在

し，さらに第8節聞が伸長中であった.

2. 13C供与

植物体を同化装置内に置き 13COZを午前11時から 5時間供与した.供与時の条件は，

CO2濃度が約450ppm，13Cの比率が約65%，光量子密度は1300μmolphoton-m-z.U， 同

化装置内の温度は270Cであった 13COZは第三章と同様に発生させた.

3.深水処理とサンプリング

13
C供与後，第8葉身の翻まで・の水深で‘植物体を屋外で深水処理した.対照区として，

普通条件下で生育させた植物体を用いた.ポット当たり 6個体の葉齢の揃った植物体の

地上部を処理開始時と処理後24時間および72時間でサンプリングし，稗長と第8節間長

を測定した.直ちに，サンプリングした植物体を第7節間以下の節間 (Lln)，第7葉鞘
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以下の葉鞘 (L15)，第8節間 (8In)，第 8葉鞘 (815)，第8葉身体Lb)と葉の未展

開部分 (NEP)に分けた.その試料を1050Cで30分間Ki1ling後， 70
0

Cで5日間乾燥させ，

乾物重を測定した.

4.町分析

乾燥試料中の13C含量を第三章と同様に測定し 13Cの比活性 (RSA)と絶対量を算出し

た.その結果から，それぞれのサンプリンクー時における各器官へのラベル炭素の分配率

を算出した.

結果

図23は植物体地上部の各器官の乾物重を示す.処理開始時にL15の乾物重は植物体地

上部の中で最も大きかった.深水処理した植物体のNEPの乾物重は，処理72時間後に対

照区よりも大きかった.実験期間中， 815と8Lbの乾物重に関して両区間でほとんど差は

なかった. ~*処理した植物体の8Inの乾物重は処理後24から728寺閣の聞に著しく増加し，

対照区の約2.5倍になった.L15とLInを合わせた下部器官の乾物重は，対照区の植物体で

は徐々に増加するのに対し，深水区の植物体は処理24から 72時間の聞にほとんど増加し

なかった.

処理開始時から処理72時間後の聞の植物体全体の乾物重の増加量に対する各器官の乾

物重の増加量(乾物分配率〉を算出した. LInとL15の乾物分配率は対照区と比較して深

水下で‘有意に低下した(表10).逆に，深水処理した植物体の8Inへの乾物分配率は対照

区よりも高かった.他の 3つの器官への乾物分配率は両区間で・差がなかった.

第8節間長と稗長は深水処理後24から72時間の聞に著しく増加した(図24).一方，

対照区の植物体のそれらはほとんど変化がなかった.また，深水下での稗長の増加量の

約90%は第8節閣の増加によるものであった.

図25は各器官の全炭素中の13C供与期間中に固定された炭素の割合 (RSA)を示したも

のである.処理開始時，すなわち13C供与終了時において，各器官の中で，唯一の葉身で

ある8Lbと最上位の器官であるNEPのRSAが高く， LInとL15といった下部器官のRSAが低

かった.処理開始時から処理24時間後の聞に 8LbのRSAは両区間でほぼ同様に急速に低

下した.処理開始時に9.8%であったNEPのRSAは，処理24時間後に深水区および対照区
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Fig. 23 Changes in the dry weight in each component of shoot 

The plants were treated as described in materials and 

methods. Harvested plants were separated into LIn (圏)，

LLs (回)， 8In (回)， 8Ls (臼)， 8Lb (・)and NEP (図)，

and then were dried at 700C for five days after killing at 

1050C for 30 minutes. Data are expressed as the mean of 

six replications. 

Table 10 Effect of submergence on dry matter partitioning ratio in 
each organ during the experimental period. 

Treatment 
Organ 

LIn LLs 8In 8Ls 8Lb NEP 

% 

Control 16.8 26.8 4.2 11.7 9.3 31.3 

Submergence 13.2* 14.3** 13.5** 11.4 11.7 36.1 

Data are expressed as the means of four replications. 
* *事;significant at 5% and 1 % level. 
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Fig. 24 Changes in the length of the 8th intemode and culm (図+口).

図 lengthof 8th internode，口ょtotallengthof the 6th and 
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Data are expressed as the mean of six replications. 
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RSA was calculated as described in materials and methods. 

Data are expressed as the mean of three replications. 
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の植物体でそれぞれ13.8%と10.7%に増加し，その後処理開始時の値よりも低下した.深

水処理した植物体の8InのRSAは処理24時間後に対照区の約 2倍の値を示し，処理72時間

後においても対照区より高かった.処理24時間後の8LsのRSAは対照区より深水区の方が

高かった. LInとLLsといった下部器官のRSAは両区間で差がなく，また実験期間中の変

動もほとんどなかった.

処理開始時，植物体全体のラベル炭素のうち40.3%が8Lbに存在して(図26)，処理の

如何に関わらず，それは24時間後までに急速に低下した.対照区において， 8Inのラベル

炭素分配率は実験期間中ほとんど変化しないが，深水下で・の8Inのラベル炭素分配率は増

加し続け，処理72時間後には対照区の約3.5倍になった.一方，対照区のLInとLLsをあわ

せた下部器官の分配率は実験期間中増加し続けるが，深水処理した植物体のそれは処理

24から72時間の聞に減少した. 8Lsのラベル炭素分配率に関して，処理24時間後において

は深水区の方が対照区よりも高かったが，処理72時間後では両区間で差がなかった.

NEPの分配率に関して，処理24&寺間後で・は対照区の方が深水処理した植物体よりも高かっ

たが，処理72時間後では両区間にほとんど司差はなかった.
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Fig. 26 Changes in the percentage distribution of labelled carbon in each 

component of shoot. The plants were treated as described in materials 

and methods. Harvested plants were separated into LIn (圏)， LLs (回)，

8In (図)， 8Ls (日)， 8Lb (・)組dNEP(図)， and were dried 

The percentage distribution of labelled carbon was expressed as 
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Data are expressed as the mean of three replications. 
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考察

処理24時間後において，深水処理した植物体の最上位節間である8Inのラベル炭素の比

活性 (RSA)およびその分配率は， ともに対照区の 2倍の値を示した(図25，26) . 

Raskin and K，四de(l984c)は， 3日間深水下で生育させた浮イネ茎切片を用いて，葉から

の光合成産物の伸長節間への転流が著しく増加することを示している. しかし，今回の

結果から，深水後24時間という早い時期に最上位の伸長節間への光合成産物の分配が増

加することが明らかになった.深水下での浮イネ節聞の伸長は，深水後 3時間20分の誘

導期間を経て開始することが示されており (Rose-Johnand Kende 1985) ，今回の結果は，

深水下での節閣の急速な伸長と平行して，光合成産物の分配が増加することを示してい

るけれども，節聞の乾物重は深水処理24時間後の時点でほとんど増加していなかった

(図23).つまり，深水処理した植物体の伸長節間では，処理前に存在した炭素が深水

処理により急速に消費されていることを示唆する.

本実験に用いた植物体において，葉の未抽出部分であるNEPが最も大きなシンク器官

であった.また，深水処理加時間後で， NEPのRSAは対照区よりも高かったが(図25)， 

ラベル炭素の各器官への分配率を見ると， NEPへの分配は深水区よりも対照区の方が大

きかった(図26).分配パターンという点から考察すると，この結果は，深水処理前に

固定された炭素は処理後まず最初は葉の未抽出部分への分配を抑えて伸長中の節間へ優

先的に分配されることを示唆している.

対照区の植物体では， LLsとLInをあわせた下部器官への乾物分配率が43.6%で・あった

が，深水区の植物体は27.5%であった(表10)，さらに，深水処理した植物体のこれら

下部器官の乾物重は処理24から72時間の聞に減少した〈図23).以上のことから，浮イ

ネは深水下て・光合成産物の分配パターンを下部の器官から上位の器官へ変動させ，最上

位節聞と葉の未抽出部分の急速な伸長に対応するものと考えられる.
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第二節 シンク器官における光合成産物の分配とスクロース分解

酵素活性の経時的変化およびそれらの関係

第一節では，伸長節間への光合成産物の分配は，深水処理後24時間以内に急速に増加

することが示された. しかし，前節の実験は，深水処理前に固定された光合成産物の深

水処理に伴う変動を調査したものであるので，シンクへの光合成産物の分配に及ぼす深

水の影響を明らかにするには，さらに深水処理期間中に固定された光合成産物の変動を

調査する必要がある.そこで本節では，主稗だけの植物体を用いて，最上位節間とその

下部節間および葉の未抽出部分への光合成産物の分配に及ぼす深水の影響を経時的に調

査し，分配パターンの変動があるかどうか調査した.さらに，それらの器官におけるス

クロース分解に関与している酵素である酸性インベルターゼ (AI)とスクロースシンター

ゼ (SS)活性を測定し，光合成産物の分配の変化との関係，さらにそれら酵素活性の変

動が節聞の生長にもたらす作用について考察した.

材料と方法

1.供試材料

浮イネ品種であるHabiganjAman IIを使用した.種子の予措および催芽は第一章と同様

に行った.発芽した種子を，第二章と同様にMae佃 dOhira (1981)の水耕液を用いて，

屋外で9.5葉期まで生育させた.この時点で植物体の最上位節聞は第9節間であった.

2.深水処理

約9.5葉期の植物体を水耕液の入った 1eのプラスチック製の瓶に移し，スポンジで固

定し，またそれによって深水処理下での水耕液の拡散を防いだ.そして，第8葉身の基

部までの深さで植物体を深水処理し，その水位は実験期間中，一定に維持した.対照区

として，普通条件下で生育させた植物体を用いた.これらの植物体のうち半分を後に述

べる13Cを用いたトレーサー実験に使用した.残りの植物体の最上位節聞である第9節間

と第8節間および第10葉以上の葉の未抽出部分を処理開始時と処理後1， 3および5日

自の午前10時にサンプリングし，その一部を酵素活性の測定およと仇キソースとスクロー

スの定量のため，液体窒素で凍結させ" -30
o
Cで保存した.残りは105

0

Cで3句ナ間ki1ling後，
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70
0

Cで5日間乾燥させ，その乾物重を測定した.

3. !3Cの供与と分析

第三章と同様の方法で，処理開始前の植物体と，深水処理した植物体には処理後1，

3および5日目に，対照区の植物体には5日後に，すべて午前8時から 2時間 13C02を

供与した.供与の条件は第三章と同様であった.供与終了後およびその6時間後に植物体

をサンプリングし，すぐにそれらを最上位節間である第9節間と第8節間，第10葉以上

の葉の未抽出部分および、他の部分に分けた.それら試料は105
0
Cで:.killing後， 70

0
Cで5日

間乾燥させた!3Cの分析は，第三章と同様に行い，各試料のRSAと13C量を算出した.な

お，ラベル炭素の分配率は以下の式で算出した.

13
C供与後 6時間における各器官のラベル炭素量

分配率= x100 
13
C供与終了時の植物体全体に存在するラベル炭素量

4.酵素活性の測定

酵素の抽出はHubbardet al. (1989)の方法に基づいて行った.凍結保存した試料を 5

mM  MgC12， 1 mM  EDTA， 2.5 mM  DTT， 0.05 % (v/v) Triton X・100を含む試料の 5倍量

の50mM  Mops-NaOH (pH 7.5)緩衝液で，氷冷しながら乳鉢と乳棒で磨砕した抽出液

を12，000xg(< 40C)で10分間，遠心した.すぐにその上清を， 5 mM  MgC12， 2.5 mM  

D廿を含む50mM  Mops-NaOH (pH 7.5)緩衝液で平衡化したSephadexG・25(Pharmacia) 

カラムで遠心によって脱塩した (Herrnerhorstand Stokes 1980) . 

脱塩した試料中のSS活性の測定はHubbardet al. (1989)の方法に従って行った.AI活

性の測定は，脱塩した試料50μIを100mMスクロースと 5mM  MgC12を含む100mM

Sodium-acetate (pH 5.0)緩衝液の250μ1とともに370Cで20分間反応させることで-行った.

反応はSomogyiの銅試薬(1952)を1ml加えて，停止させたフランクとして，反応を

させないものを使用した.反応によって生成した還元糖含量をSomogyi-Nelson法 (1952)

によって測定して， AI活性を算出した.可溶性タンパク含量はBSAを標準としてBradford

(1976)の方法で測定した.
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5. スクロースとへキソース含量の定量

凍結保存した試料を 5mlの80%エタノールで乳鉢と乳棒により磨砕した.その抽出液

を3，000xgで'15分間遠心し，その上清を別の試験管に移した.その沈殿残査に80%エタ

ノールを 5ml加え， 800Cで20分間放置し，その後それを撹排した.その抽出液を再び

3，000xgで'15分間遠心し，その上清を最初の抽出液の上清と合わせ，可溶性糖類である

スクロースとへキソース定量用の試料とした.その抽出液を濃縮乾固し， 50 mM 

HEPES-KOH (pH 7.5)緩衝液の1加11に溶解した.スクロースとへキソースの含量はKerr

et al. (1985)による方法で定量した.

結果

第8節閣の長さは対照区，深水区ともにほとんど変化しなかった(図27).第9節聞

は深水下て急、速に伸長し，その伸長は処理 1日目から 3日目の聞が最も大きかった.対

照区の植物体の第9節間長は実験期間中わずかに増加した.

対照区の植物体における第8節閣の乾物重は実験期間中わずかに増加するが，深水処

理した植物体では徐々に低下した(図28).処理後 1日目では，両区間の第9節聞の乾

物重に差はなかった. しかし，その後深水下のそれは対照区よりも急速に増加した.葉

の未抽出部分の乾物重は，処理期間を通じて深水処理した植物体の方が対照区よりも大

きかった.

表11は13c供与6時間後における各器官の全炭素にしめる13C供与期間中に固定された

炭素の占める割合 (RSA)を示したものである.第8節閣のRSAは処理開始時に最も高

く， 5日後の対照区の植物体において処理開始時より有意に低下した.深水処理 1日目

における第8節聞のRSAは処理開始時よりも急速に低下した.その後，深水処理5日目

に対照区の 5日目のそれと同じ程度の値にまで増加した.処理開始時に，第 9節聞の

RSAは第8節間よりも高かった.対照区の第9節聞のRSAは処理5日目に処理開始時よ

りも低下した.一方，処理開始時と比較して，深水処理した植物体のそれは処理 1日目

に有意に増加し，処理3日目までその値は高かった.深水処理5日目の第 9節聞のRSA

と5日目の対照区のそれを比べると，深水区のRSAの方が有意に高かった.葉の未抽出

音防士のRSAに関して，処理開始時よりも深水死盟 1日目および3日目の方が低下するが，

深水処理5日目でその値と同じ程度になった.
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Fig 28 Changes in dry weight of the 8th intemode (8In)， the 9th intemode (9In) and the non-emerged part 

in submerged (・)and control ( 0) plants. VerticaI bars express :i: standard errors (n = 6). 
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Table 11 Effect of submergence on RSA values of the 8th intemode， the 9th intemode 

and the non-emerged p制.

Organs 
Treatment Days after trea回 ent

8th intemode 9th intemode Non-emerged part 

% 

Control O 6.9a 1O.7b 27.8a 

:ラ 4.4b 6.4c 26.5ab 

Submergence 3.5c 17.6a 26.9ab 

3 3.1c 15.6a 25.7b 

5 4.6b 10.9b 28.9a 

Data are expressed as the means of five replicates. 

In each data within different organs， means followed by a com.mon letter are not 

significantly different at 1% level by Duncan's multiple range test. 

表12は13C供与6時間後における各器官のラベル炭素の分配率を示したものである.処

理開始時において，葉の未抽出部分の分配率は3つの器官の中で最も大きく，次が第 8

節聞であった. 5日目の対照区の植物体において，葉の未抽出部分への分配は処理開始

時より増加し，一方，第8節間への分配は低下した.深水処理 1日目において，第9節

間へのラベル炭素分rfr俸は著しく増加し第8節間への分配率の 2倍以上の値を示した.

深水処理5日目の第9節間への分配は対照区の分配率の 3倍以上であった.深水下で，

葉の未抽出部分への分配は徐々に増加し 5日目には対照区よりも有意に高かった.

Table 12 Effect of submergence on percentage distribution of labelled carbon to 

the 8也 intemode，也.e9th intemode and the non-emerged part. 

Organs 
Treatment Days after trea回 ent

8th intemode 9th intemode Non-emerged part 

% 

Control O 7.0a 3.6b 17.9d 

5 5.2b 3.3c 20.7c 

Submergence 4.1c 8.5b 22.2c 

3 3.3d 10.9a 24.7b 

5 4.4c 1O.7b 26.9a 

Data are expressed as the means of five replicates. 

In each data within different organs， means followed by a com.mon letter are not 

significantly different at 1 % level by Duncan's multiple range test. 
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葉の未抽出部分における植物体当たりのAI活性は両区間で有意な差がなく，実験期間

中の変化も大きくなかった(図29).第 9節聞の植物体当たりAI活性は深水1日目に著

しく増加し，その後は l日目の値の約半分に低下した.対照区の第9節聞におけるAI活

性は実験期間中ほとんど変化しなかった.第8節聞のAI活性は深水下で・徐々に低下し，

処理5日目には対照区よりも低い値を示した.第8節間および葉の未抽出部分の可溶性

タンパク当たりAI活性は両区間で有意な差はなく，その値もほぼ一定であった(表13). 

第9節閣の可溶性タンパク当たりAI活性は深水処理 1日目に急速に増加し， 3日目には

その値の約半分に低下した.

深水処理期聞を通じて，葉の未抽出部分の植物体当たりss活性は対照区よりも有意に

高く，逆に第8節閣のそれは対照区よりも低かった(図30).深水処理した植物体の第

9節聞における植物体当たりss活性は，処理1日目では対照区と差がないが，その後対

照区よりも急速に増加した.第8節閣の可溶性タンパク当たりss活性は深水処理 1日目

に対照区よりも大きく低下したく表14).一方，対照区のそれは徐々に低下し，処理 5

日目には深水区とほぼ同じ値になった.葉の未抽出部分の可溶性タンパク当たりss活性

は両区間ともに処理期間中増加するが，深水区の植物体の方が対照区よりも増加速度が

大きかった.深水処理した第 9節聞の可溶性タンパク当たりss活性は，処理3日目まで

対照区と差がないが，処理5日目には対照区よりも有意に増加した.

第8および第9節間当たりのスクロース含量は深水処理 1日目に急速に増加し， 5日

日まで対照区より高い値を示した〈図31).深水下で・生育した植物体における葉の未抽

出部分のスクロース含量は，処理1日目対照区と差がないが，処理3日目以降対照区よ

りも高かった.第8節聞の生体重当たりスクロース含量は実験期間中対照区よりも高かっ

た(表15).葉の未抽出部分の生体重当たりスクロース含量は深水処理 3日目以降，第

9節聞は深水処理5日目に対照区よりも高い値を示した.

第9節間当たりヘキソース含量は深水処理 1日目に著しく増加し，その後徐々に減少

した(図32).一方，対照区のそれは 5日固までほとんど変化しなかった.深水処理し

た植物体における第 8節閣の含量は処理 1日目には対照区と差がないが， 3日目以降対

照区よりも増加した.葉の未抽出部分の植物体当たりへキソース含量は深水処理 1日目

でに対照区よりも高いが， 5日目には対照区との差はなかった.表16は生体重当たりの

へキソース含量の変化を示す.深水処理した植物体の第 9節聞における生体重当たりへ
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Table 13 Effect of submergence on AI activity per soluble protein of the 8th intemode， 
the 9th intemode and the non-emerged part 

Days after treatment 
Treatment Organs 

5 

8th intemode 3.42土0.20
2.73土0.65

2.84土0.20
5.0ケ::t1.88 

3 

μmol ・h・1• mg protein -1 

3.27::t1.44 2.95土1.07
3.68土1.28 2.67 ::t0.52 
1.87::t0.16 2.77:t0.47 
8.51 :t2.65 4.54土0.82

O 

2.85:t 0.81 Control 
Submergence 

Control 
Submergence 

Control 
Submergence 

3.32:t0.57 9th internode 

3.24土0.21
3.63 ::t0.54 

3.33 ::t0.34 
4.03土0.50

2.84 ::tO.24 
3.32土0.32

3∞土0.42Non-emerged part 

Data are expressed as the means of three replicates ::t SE 
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Vertical bars express ~ standard errors (n = 3). 

Table 14 Effect of submergence on SS配 tivityper soluble protein of the 8th intemode， 

the 9th intemode and the non-emerged part. 

Days after treatment 

5 

16.2 ~2.7 
18.2~4.7 

23.1土1.2
33.6土0.7

19.7土0.9
27.1土2.3

3 

μmol ・h-1 • mg protein -1 

29.4 ~2.2 17.7 ~ 1.8 
16.8~0.3 15.5 ~0.7 

17.5~3.0 20.7 ~0.6 
20.2士2.8 25.2 ~3.3 

14.1 ~ 1.6 15.8土1.1
20.3 ~2.2 20.2~0.5 

O 

31.1 :!::2.8 

15.7~0.9 
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Fig 31 Changes in sucrose contents per the 8th intemode， the 9th intemode and the non-emerged 

part in submerged (・)叩dcontrol ( 0) plants. Sucrose content was determined by the 

method of Kerr et al. (1985). Vertical bars express土 standarderrors (n = 3) 

Table 15 Effect of submergence on sucrose contents per fresh weight of 
th氾8thintemode， the 9th intemode and the non-emer許dpart 

Days af総rtreatment 
Organs Treatment 

O 3 

mggFW・l

8th intemode Control 14.5土0.2 13.0 ::!::0.8 7.9土0.5

Submergence 22.5::!:: 1.3 17.1 ::!::2.2 

9th intemode Control 17.0 ::!::0.5 15.3 ::!:: 1.8 13.5::!:: 1.8 

Submergence 13.1 ::!::0.7 12.0::!:: 1.1 

Non-emerged part Control 6.2 ::!:: 0.1 7.6 ::!::0.1 6.7::!::0.6 

Submergence 6.3土1.4 9.0::!::0.1 

Data are expressed as the means of three replicates土 SE.
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method of Kerr et al. (1985). Vertical bars express :t standard errors (n = 3). 

Table 16 Effect of submergence on hexose contents per fresh weight of 
the 8th in旬mode，the 9th intemode and the non-emerged part. 

Days after甘回tment
Organs Treatment 

O 3 5 

mg gFW-l 

8th intemode Control 1. 7 :t 0.5 
Submergence 

2.3士0.5 1.3 :t0.1 
2.1 :t0.3 4.2:t0.8 

3.5 :t0.8 3.3土0.3
14.9土1.6 11.1 :t2.2 

4.0 :t0.3 6.3土0.1
9.2 :t0.5 7.5土0.8

1.8 :t0.2 
5.8土1.7

7.3 :t0.3 
6.4土0.1

1.1士0.3
2.6 :t0.5 
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キソース含量は処理 1日目に急速に増加し，その後徐々に低下したが，一方，対照区の

それは実験期間中ほとんど変化がなかった.第8節閣の生体重当たりヘキソース含量は

処理 1日目には両区間で差がなかったが， 3日目以降，深水区の方が対照区よりも高い

値を示した.深水処理した植物体の葉の未抽出部分では，深水処理 1日目に対照区より

も高く 3日目以降は両区間で・差がなかった.

第8節聞のスクロースとヘキソースの含量比は深水処理 1日目に有意に増加するが，そ

の後は両区間でー差はなかった(表17).深水処理した植物体の第9節聞のスクロース/へ

キソース比は処理 1日目から 5日目まで対照区よりも低かった.深水処理 1日目におい

て，葉の未抽出部分の含量比は対照区よりも低L、が，処理 5日目には対照区よりも有意

に高い値を示した.

Table 17 Effect of submergence on sucrose/hexose ratio of the 8th internode， 

也.e9th internode and the non-emerged p紅t.

Days after trea回 ent
Organ Treatment 

O 1 

8也 internode Control 8.9 5.6 

Submergence 10.6* 

9th internode Control 4.1 4.4 

Submergence 0.9* 

Non-emerged part Control 1.2 1.9 

考察

Submergence 0.8* 

Data are expressed as the means of three replicates. 

* ; significant at 1 % level. 

3 

6.0 

4.0 

4.1 

1.1 * 

1.0 

1.2 

5 

11.1 

8.5 

6.8 

2.1* 

1.0 

1.7* 

浮イネの最も大きな特徴は深水下における急速な節間伸長である(Vergaraet al. 1976) . 

今回の研究においても，最上位節間である第9節間の長さは深水下で急速に増加し，そ

の増加は深水後 1日目から 3日目の聞が最も大きかった(図27).その第9節間への光

合成産物の分配は酌'1<.処理1日目に著しく増加し，その後そのレベルを維持した(表12). 

この結果は第一節の結果と一致した.一方，両区間ともに第8節聞の伸長は停止してい

た〈図27)が，光合成産物の分配に関しては異なった反応を示した.つまり，第8節間
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への分配は深水処理した植物体では第9節間よりも低い値を示したが，対照区の植物体

では第9節間よりも高い値を示した(表12).これらの結果から，深水下で・生育した浮

イネは光合成産物の分配パターンを下位節聞から上位節間へと変化させることが分かっ

た.

トレーサー実験の結果から判断すると， 3つのシンク器官の中で葉の未抽出部が最も

大きなシンクであった(表12). しかし，葉の未抽出部分へのラベル炭素の分配は深水

下で増加したが，その比活性 (RSA)は両区間および処理後日数で有意な差はほとんど

なかった(表11).第一章の結果から，深水下で-生育した浮イネは普通栽培下で生育し

たものより主稗の葉数が増加することを示している.以上のことから，深水下における

葉の未抽出部分への光合成産物の分配の増加は，その生長が促進された結果によるもの

が大きな要因であると思われる.一方で，第9節間へのラベル炭素の分配は深水処理 1

日目に増加し， これは急速な比活性の増加を伴っていた〈表11，12) . よって，深水下

において，最上位節間への光合成産物の分配の増加はその伸長が促進された結果だけで

はないことが明らかになった

連続的な器官の伸長には，その伸長細胞の浸透物質の濃度が十分に維持されていなけ

ればならない (Cosgrove1986) . Kutchera皿 dK，四de(1988)は，深水処理した浮イネの

伸長中の節間では浸透調節が働いていると結論づけている.本研究において，伸長中の

最上位節聞の植物体当たりおよび可溶性タンパク当たりのAI活性は深水処理 1日目に著

しく増加した(図29，表13).AIは急速に伸長している組織においてスクロースの分解

を制御していることが報告されている (apRees 1974， Sung et al. 1988)ので，この伸長

節聞におけるAI活性の増加は節間へ転流されてきたスクロースの加水分解を促進してい

ると思われる.実際，第9節閣のへキソース含量は深水処理1日目に急速に増加し， ス

クロースとへキソースの含量比も低下した(図32，表16，表17).同様に，急速に伸長

している組織では， AI活性の増加とへキソースの蓄積が密接な関係にあることが示され

ている (MorrisandArthur 1984， 1985a， Lambrechts叩 dKol1offel 1993) . Raskin釦 d1C四de

(1984c)は，葉から急速に伸長している節間へ光合成産物の転流が増加することで，そ

の節閣の伸長に必要なエネルギーや基質，浸透物質など要求量の増加に対応していると

述べている.また， Kutchera (1991)は，液胞において， AIはへキソースの濃度を調節す

ることにより，伸長細胞の浸透圧を維持することを提案している.以上のことから，深
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水処理した植物体の最上位節聞におけるAI活性の増加によって，葉から転流されてきた

スクロースの加水分解が促進され，それが急速に伸長している細胞の浸透圧の維持に重

要な役割を果たしていると考えられる.深水処理 l日目に生ずるこの現象は，急速な節

間伸長を支える重要な要因の一つで、あろう.

第9節聞の植物体当たりのSS活性は深水処理 3日目に，同じく可溶性タンパク当たり

SS活'性は深水処理5日目に対照区よりも有意に高かった(図30，表14). SSは細胞伸長

が生じている組織よりむしろスクロースやデンプンを貯蔵する組織においてスクロース

の分解を制御していることが報告されており (Sunget al. 1988) ，節閣のような伸長組

織にお、て活性が増加するとし、う報告はほとんどない. しかし，動k処理 3日目以降は，

第9節閣の伸長はかなり低下しており〈図27)，このSS活性の増加はへキソースの蓄積

よりはむしろ乾物重の増加〈図28)と関連があると思われる.また， SS活性は細胞壁の

合成と相関があることが報告されている (Chourey1991) .よって，深水処理した植物

体の最上位節聞において，急速な伸長が緩和された後のSS活性の増加は節聞の乾物の蓄

積や細胞壁の合成と関連がある可能性がある.

第9節間への光合成産物の分配は深水処理期間を通じて対照区よりも高く(表12)， 

第9節間では，深水処理初期はAI活性の増加が生じ，深水処理後期はSS活性の増加が生

じていた(図29，30，表13，14). また，特に第9節間におけるラベル炭素の比活性と

可溶性タンパク当たりのAI活性は密接な関係にあった(表11，表13). さらに，第8節

聞においては，深水処理1日目で，光合成産物の分配およびラベル炭素の比活性の減少

と植物体当たりおよび可溶性タンパク当たりのSS活性の減少が生じていた(表11，12， 

図30，表14). Morris and Arthur (1 985b )は，インゲンの伸長中の節聞におし、て 14Cで

ラベルした炭素の分配と比活性の変化は可溶性タンパク当たりのAI活性の変化と相闘が

あることを報告している.また，インゲンの果実の生育過程で，鞘の伸長はAI活性と関

連があり，種子の乾物蓄積はSS活性と関連があることを報告している (Sunget al. 1994) . 

ソースからシンクへの光合成産物の転流速度はそれらの聞に存在するスクロース濃度勾

配の程度に依存していることが示されている (Walker翻 d百lOrnley1977， Ho and Bak:er 

1982， Wyse and Saftner 1982) .よって，シンク器官でのスクロース分解の速度が光合成

産物の転流速度を調節する要因の lつであろう (Ho1988) .今回の研究で，深水処理し

た植物体の第 9節聞において，生体重当たりへキソース含量の増加(表16)によりスク
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ロースとへキソースの含量比は低下し(表17)，これはソース葉と第9節聞の聞のスク

ロース濃度勾配の増加を示すと思われる.逆に，下位節間である第8節間では，生体重

当たりスクロース含量が深水下で急速に増加し，深水処理 1日目のスクロース/へキソー

ス比は対照区よりも有意に増加した.以上の結果は，深水下で・生育した浮イネ節間にお

けるスクロースの分解に関与している酵素活性の変化は，組織内のスクロースおよびへ

キソースの含量を調節することにより，光合成産物の分配パターンの変化と密接な関係

があることを示唆するものである.
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第三節 節聞の生長に伴うスクロース分解酵素活性の変動

第二節において，深水下における最上位節間への光合成産物の分配の増加にAIおよび

ssが関連している可能性が示唆された.また，可溶性タンパク当たりのAI活性の増加は

深水処理1日目に，同じくss活a性の増加は深水処理5日目に認められ，節聞の急速な伸

長に対して，それぞれが異なる役割を演じているものと考えられた.本節では，深水下

での節聞の伸長と乾物の蓄積を経時的に調査し，その各段階でのAIおよびss活性の変動

をさらに詳細に明らかにすることで，それら酵素が節閣の生長においてどのような働き

を持っているのかを検討した.

材料と方法

1.供試材料

浮イネ品種であるHabig釦 j血n血 Eを用いた.第一章と同様に，植物体を約7.5葉期まで

土耕により屋外で栽培した.

2.深水処理

供試植物体を第7葉の葉身基部までの深さで・屋外で‘深水処理した.対照区として，普

通条件下で栽培した植物体を用いた.第9葉が出葉を始めた処理後3日目に，水位を第

8葉の葉身基部までに高くした.深水処理した植物体の第 9節間は第 9葉が出葉後6日

目(葉齢9.4)に伸長を始め，対照区のそれは8日目〈葉齢9.5)から伸長を始めた.両区

の植物体ともに，第 9葉が出葉後20日目まで 1日置きに第 9節聞をサンプリングした.

長さを測定後，サンプリングした節聞の半数はlOSOCで30分間killing後， 70
0

Cで5日間乾

燥させた.そして乾物重を測定し，デンプンとスクロース，ヘキソース含量の定量に用

いた.残りは酵素活性の測定のため，液体窒素で凍結後，・30
0

Cで保存した.

3. AIおよび、ss活・性の測定

第四章第二節と同様に測定を行った.
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4. デンプンとへキソース，スクロース含量の定量

第三章および第四章第二節と同様に定量を行った.

結果

図33に第9節閣の長さと乾物重の変化を示す.深水処理した植物体における第9節間

長は，節聞が伸長を始めた第9葉出葉後6日目から 8日目にかけて約百四増加した.そ

の後， 8日目から10日目にかけて2.2cm，10日目から12日目にかけて0.7cm伸長し，ほぼ

伸長は停止した.一方，対照区の第 9節聞は急速な伸長はなく徐々に伸長し，最も伸長

したのが10日目から12日目にかけての2.9cmであった.最終的な第 9節間長は深水区と対

照区それぞ‘れ23.2cmと9.55cmで・あった.深水処理した植物体における第9節聞の乾物重

は6日目から10日目にかけて直線的に65mg増加し， 10日目から12日目まで増加量が低下

した後，再び12日目から16日固まで、直線的に64mg増加した.対照区の節聞の乾物は8日

目から16日目まで徐々に増加率を高めながら蓄積するが，出葉20日目の時点で，深水区

の乾物重よりも低かった.

図34は第9節聞の生長に伴うその節間当たりのAIおよびss活性を示したものである.

第9葉出葉後6日目から 8日日にかけて，深水区のAI活性は著しく増加した.その後12

日目までにその活性は急速に低下し， 14日目から16日目にかけて再び増加した.対照区

のAI活性は 8日目から20日目まで徐々に増加するが，実験期間中を通じて深水区の活性

よりも低かった.深水処理した植物体のss活性は節閣の伸長が開始した第 9葉出葉後 6

日目から高い値を示した. 10日目に一度その活性は低下するが， 12日目に再び増加し，

8日目と同じく実験期間中の最大値に達した.そして，その後急速にその活性は低下し

た.対照区の植物体において，節聞の伸長が開始した 8日目のss活性は深水区の 6日目

の値より低く， 8日目から10日目にかけてその活性は増加するが，その後14日目までほ

ぼ一定であった. 14日目から 16日固までその活性は大きく増加するが， その後急速に低

下した.

図35は第9節閣の生長に伴う可溶性タンパク当たりのAIおよびss活性を示したもので

ある.節閣の伸長が開始した第9葉出葉後 6日目から 8日目にかけて，深水処理した植

物体の可溶性タンパク当たり AI活性は著しく増加し，実験期間中の最大値に達した.そ

の後8日目から10日固までその活性は急速に低下するが， 12日目以降再びその活性は増
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加し， 20日目までそのレベルで活性は維持された.対照区の植物体において，節閣の伸

長が開始した8日目から10日固まで可溶性タンパク当たり AI活性は増加するが，その増

加は深水区の植物体のような急速なものではなかった.その後， 14日目から16日目にか

けてその活性は増加し， 20日目までそのレベルで活性は維持された.深水処理した植物

体において， 6日目から 8日日にかけての可溶性タンパク当たりss活性が実験期間中で

最も高く，その後10日目にかけてその活性は急速に低下した 10日目から14日目まで再

びその活性は増加するが， 14日目から16日目に再び活性は低下し， 20日目までそのレベ

ルで活性は維持された.対照区の植物体の可溶性タンパク当たりss活性も節聞が伸長を

開始した 8日目から10日目にかけて増加し，実験期間中の最大値に達した.その活性は

10日目から12日目にかけて急速に低下し， 12日目から16日目まで再び増加した.

深水処理した植物体における節間当たりデンプン含量の実験期間中の増加量は7.7知19

であった(図36).一方，対照区の植物体の節間当たりデンプン含量は経時的に急速に

増加し，第 9葉出葉後20日目には深水区の植物体の約6倍であった.節聞の伸長が開始

した 6日目から 8日目にかけて，深水区の植物体の節間当たりヘキソース量は急速に増

加した. しかし，その含量は 8日目を頂点にして14日固までに急速に低下した.対照区

の節間当たりヘキソース含量は実験期間中大きな変動はなく，また， 8日目から12日固

まで深水処理した植物体の含量よりもかなり低かった節閣の伸長が開始した 6日日か

ら8日目にかけて，深水処理区の節間当たりスクロース含量は増加し，実験期間中の最

犬値に達した.その後，その含量は14日目まで徐々に減少するが，再び16日目に増加し

さらに18日目に低下した.対照区の節閤当たりスクロース含量は 8日目から14日固まで

に急速に増加した.その後，その含量は16日目に低下するが，再び羽田目まで増加した.

深水下で-生育した植物体の第 9節聞における乾物重当たりデンプン含量は実験期間中

ほぼ一定で，対照区よりも低いレベルにあった(図37).対照区の乾物重当たりデンプ

ン含量は実験期間中徐々に増加し，第9葉出葉後20日目には深水区の約 5倍であった.

深水処理した植物体の乾物重当たりへキソース含量は節閣の伸長が開始した 6日目から

高い値を示し， 8日目にさらに増加した. しかし，その後その含量は急速に低下した.

同様に，対照区の乾物重当たりへキソース含量も節聞の伸長が開始した 8日目から10日

目にかけて増加し，その後急速に減少した.深水処理した植物体の乾物重当たりスクロー

ス含量は節閣の生長につれて徐々に減少した.一方，対照区の含量は8日目から12日目
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まで'200mgという高いレベルで一定であったが，その後急速に低下した.また，実験期

間中を通じて，対照区の含量の方が深水区よりも高かった.

図38は第9節閣の生長に伴うスクロースとヘキソースの含量比を示す.深水処理した

植物体のスクロース/ヘキソース比は12日目までほぼ一定の低いレベルであった. 12日目

以降その比は増加し， 16日目に実験期間中の最大値に達した.そして， 18日目には再び

その比は低下した.対照区のスクロース/へキソース含量比は10日目から14日目にかけて

著しく増加し，その後16日目には大きく減少した. 18日目には再びその含量比は増加し

た.
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考察

深水下で、生育した植物体の第9節聞は第9葉出葉後6日目である葉齢9.4の時期から伸

長を開始し，対照区の植物体の第9節聞は第9葉出葉後8日目である葉齢9.5の時期から

伸長を開始した(図33).すなわち，深水下で・生育した植物体の節聞の方が対照区より

もわずかに早い時期に伸長を開始した.

対照区の第 9節聞は，生長の伴って乾物重当たりヘキソースおよびスクロース含量が

低下し，逆にデンプン含量が増加した(図37). しかし，深水下で生育した植物体では，

乾物重当たりデンプン含量は実験期間中ほぼ一定で，対照区よりもかなり低かった.深

水状態にある浮イネはその葉鞘や節聞にデンプンをほとんど蓄積しない〈山口と佐藤

1963) .深水処理した浮イネ茎切片において，節聞の古い部分のデンプン含量が急速に

低下し，また節閣の新たに伸長した部分にもデンプンが蓄積しないことが報告されてい

る (Raskin加 dK回 de1984c) .また， Smith et a1. (1987)は，深水処理した浮イネの伸長

節間では， α・アミラーゼの活性が増加することを報告しているこの増加したαーアミラー

ゼ活性により，節聞の伸長に必要な炭水化物の供給が行われていると彼らは結論つ守けて

いる.よって，今回の結果はこれらの報告と一致し，深水処理後に伸長を開始した節聞

においてデンプンの蓄積が生じないのは，普通栽培条件下で生育した浮イネ節間と比較

して，深水下での節間伸長には細胞壁の合成も含めてより多くの炭水化物を必要とする

ことを示すものである.一方で，図36に示したように，第 9葉出葉後12日目以降，深水

処理した植物体の節間当たりデンプンおよびスクロース含量は対照区のそれらより有意

に低いにも関わらず，その乾物重は対照区よりも高かった(図33).よって，深水下で

生育した植物体の節間において，その乾物重が12日目以降に増加したのは，節聞の伸長

後に生じる細胞壁合成の増加によるものであることが推察される.

深水下での節閣の急速な伸長は6日目から 8日目に生じた(図33).そして，この伸

長に伴って乾物重も増加した(図33).この乾物重の増加期には節間当たりへキソース

およびスクロース含量が増加し(図36)， この結果は第四章第二節の結果と一致した.

連続的な器官の伸長には，その伸長細胞の浸透物質の濃度が十分に維持されていなけれ

ばならない (Cosgrove1986) .この著しく増加したへキソース含量は深水下で-の急速な

節間伸長に必要な浸透物質として作用していると思われる.さらに，この深水下で生育

した植物体の節聞が急速に伸長する時期と併せて，可溶性タンパク当たりのAI活性が著
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しく増加した(図35).このような急速な増加は対照区の植物体には見られず，深水下

で特異的な現象であった.第四章第二節でも述べたように， AIは急速に伸長している組

織においてスクロースの分解を制御していることが報告されている (apRees 1974， Sung 

et al. 1988) .また，急速に伸長している組織では， AI活性の増加とへキソースの蓄積が

密接な関係にあることが示されており (Morrisand Arthur 1984， 1985a， Lambrechts and 

KoIlo島:11993) ， Kutchera (1991)は， AIは液胞においてヘキソースの濃度を調節するこ

とにより，伸長細胞の浸透圧を維持することを提案している.よって，深水下で・生育し

ている浮イネの節間におけるAI活性の著しい増加は，その伸長を維持するために必要で

ある伸長細胞の浸透圧調節を通じて，深水下での節間伸長と密接な関係があると考えら

れる.

可溶性タンパク当たりのSSは，両区ともに二度の活性のピークがあった.深水処理し

た植物体は8日目と 14日目であり，対照区の植物体は10日目と16日目であった.SSは細

胞伸長が生じている組織よりむしろスクロースやデンプンを貯蔵する組織においてスク

ロースの分解を制御していることが提案されている (Sunget al. 1988) .また， SS活性

は細胞壁の合成 (Chourey1991)やデンプンの合成 (Choureyand Nelson 1976)と高い相

聞があることが報告されている.対照区の植物体においては， 10日目から12日目と14日

目から16日目にかけて，乾物重当たりの急速なデンプン蓄積が生じている(図37).深

水処理した植物体においては， 6日目から10日目と12日目から16日目にかけて乾物の蓄積

が生じ，特に， 12日目以降の乾物重の増加は，前述のように細胞壁合成が増加したこと

によると恩われる(図33).以上のことから，浮イネ節聞において，これらSS活性の増

加はデンプンや細胞壁の合成と関連があることが推察される.特に深水処理した植物体

の節間ではデンプンの蓄積がほとんど生じていないことから， SSは急速な伸長後の細胞

壁の合成に対する基質の供給に重要な役割を演じていると考えられる.

本節の結果から，スクロースの分解に関与している酵素であるAIとSSは，伸長中の節

間という一つの器官において，それぞれ異なる時期にその生長に対して異なる役割を演

じていることが示唆された.特に， AI活性の著しい増加は深水処理された浮イネの最上

位節聞に特異的に見られる現象であり，その急速な伸長において重要な機能を果たして

いると考えられる.
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摘要

本章の目的は，深水下におけるシンク器官への光合成産物の分配の経時的な変化，特

に深水処理直後に分配の変化が生じているか，またシンク器官の間で分配パターンの変

化が生じているかを明らかにすることである.また，スクロース分解酵素の活性の変化

に着目して，光合成産物の分配との関係を検討し，それら酵素が深水下における各シン

ク器官，特に伸長中の最上位節聞の生長に対してもたらす作用について検討した.

第一節では，最上位節間とEいにシンク-ソースの関係にある最上位節から発生してい

る葉だけにソースを限定した植物体を用いて，深水処理前に同化された炭素の各器官へ

の分配を調査することで，速やかな光合成産物の分配の変化が生じているか検討した.

最上位節聞におけるラベル炭素の比活性は，まだ乾物重の増加が生じていない深水処理

1日目の時点で著しく増加した.また，対照区の植物体は最上位節間よりも葉の未抽出

部分へ優先的に光合成産物を分配し，一方，深水区の植物体は葉の未抽出部よりも最上

位節間へ優先的に光合成産物を分配することが示唆された.

第二節では，主稗だけの植物体を用いて，深水処理1， 3， 5日後に13Cを供与し，各

シンク器官への光合成産物の分配の経時的変化およびスクロースの分解に関与している

酵素活性の変化との関係を調査した.深水処理した植物体において，最上位節間である

第9節間への光合成産物の分配は対照区よりも増加し，逆に第8節間への分配は低下し

た.つまり，深水下で・生育した浮イネは光合成産物の分配パターンの変化が生じている.

急速に伸長している第 9節聞の可溶性タンパク当たりのAI活性は，深水処理後 1日目で

著しく増加した.これらの増加は，へキソースの蓄積と一致していた. よって，深水処

理された植物体の第 9節聞におけるAI活性の増加はスクロースの加水分解を促進し，伸

長細胞の浸透圧を維持しているものと思われる.第 9節聞における可溶性タンパク当た

りss活性は深水処理5日目に対照区よりも増加し，またその第 8節聞のss活'性は深水処

理1日目に対照区よりも急速に低下した. これらの酵素活性の変化は光合成産物の分配

パターンの変化と一致していた.よって，深水下におけるスクロース分解に関与してい

る酵素活性の変化は各部位や時期によって特徴的であり， シンクとソース聞のスクロー

ス濃度勾配を変化させることにより，シンク器官への光合成産物の分配における変化と

密接な関係があることを示唆する.

第三節では，深水下における最上位節閣の生長とスクロース分解酵素活性の関係をさ

-95-



らに詳細に明らかにするため，長期間にわたってそれらを経時的に調査した.深水下に

おいて，最上位節聞は伸長が開始すると同時に急速に伸長し，ほぼ2日間で'15an伸長し

た.その急速な伸長時期とさらにその後の伸長がほぼ停止した時期に，乾物の蓄積が生

じた.可溶性タンパク当たり AI活性は節聞の急激な伸長時期にのみ増加し，可溶性タン

パク当たりss活性は乾物の蓄積が生じている二度の時期に増加した.深水下で急速に伸

長している節聞において，これらスクロース分解酵素活性の変動はそれぞれ異なる役割

を演じていると考えられた.特に，A1活性の著しい増加は深水下で急、速に伸長している

最上位節聞に特異的に見られる現象で，その伸長との関連性が示唆された.
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総合考察

本研究で用いた浮イネ品種で‘あるHabiganjAman 11はパンクーラデシュ在来の品種であり，

その栽培地域における雨季の洪水期間は3から 6カ月，さらに 1日当たりに水位上昇速

度は多いときで'60cm以上になることもある (Vergaraet a1. 1976) .浮イネは水面上に完

全に抽出した葉身を多く持つ個体ほど正常に伸長できることが報告されている(Inouye

1983) .しかし， このような過酷な深水環境下では，水面上に維持される葉の面積は大

きく減少すると思われる.実際， Habiganj Aman 11を1日当たり 8仰の水位上昇下で・栽培

すると，普通栽培下の植物体と比較して水面上に抽出している葉の面積は著しく減少し

た(内田ら 1989b).このことは光合成を行えるソース葉が低下することを意味する.

一方で，深水下で・生育している浮イネの最大の特徴は旺盛な節間伸長である (V句 araet 

al. 1976) .また，深水下で・浮イネは未抽出葉の生長を促進させ，主稗の葉数を増加させ

る(山口 1973a).以上のことから，浮イネは深水下で・光合成産物の供給という面でソー

スとなる葉の面積の低下というストレスを受けるにもかかわらず，節間と葉の急速な生

長を可能にしている.本研究の目的は，深水下で旺盛な生育を行うために必要な光合成

産物の供給とその効率的な分配に関して，浮イネが深水から受ける影響とそれに対する

適応を明らかにすることである.

まずはじめに，深水に対する浮イネと非浮イネの適応をその生育と光合成能力の面か

ら調査した.この実験では，深水ストレスの程度を両品種で揃えるため，それぞれ植物

体の第7葉が完全に水没するように一定の水位で-深水処理した.その結果，浮イネに特

異的な反応は次の4つである. 1つは，処理8日目における主稗の葉齢の促進(表1)，

2つめは，急速な節間伸長による最上位カラー部の水面上への維持(図 1)， 3つめは

処理8日目の最上位完全展開葉における光， CO2飽和下で-の光合成能力の増加(図 2)， 

最後に，処理4日目という早い時期での上位2葉の各葉内成分の増加〈図 3，4， 5) 

であった.

葉の窒素含量の増加に伴って，様々なCO2濃度下で・の光合成速度が増加することが報

告されている (von Caernmerer and F紅中har1981， Evans 1983， Evans andTerashima 1988) . 

また，光合成暗反応系においてCO2固定を担っている酵素で-あるRubiscoは，イネ成熟葉

で全窒素の28%，全可溶性タンパクの55%を占め(Makino et a1. 1984a) ，本研究では，

-97-



光 CO2飽和下で‘の光合成能力とRubisco含量との聞には高い正の相関があった〈図 6). 

よって，前述の葉齢の進行と光合成能力の増加，葉内成分の増加といった浮イネにのみ

みられる深水下での特徴にはすべて，それら上位葉への窒素供給の増加によって生じる

と思われる.

そこで，深水下で生育している浮イネの窒素供給源として，根から吸収された窒素と

水没した下位葉に存在する窒素の双方に関してその重要性を検討するため実験を行った.

深水下において窒素濃度1.0mMの水耕液で-生育した浮イネ上位葉の窒素含量は，普通栽

培下で・窒素濃度1.5mMの水耕液で・生育した浮イネと同程度であった(図 8).つまり，

このことは深水処理した浮イネが普通栽培下よりも少ない窒素施肥量で高い葉身窒素含

量を維持できることを示す.そこで，その能力は何に依存しているのかを検討した.深

水条件という低酸素分圧，高二酸化炭素分圧下 (Setteret 31. 1987)では，根の生育およ

び窒素吸収量が低下することが報告されている(斉藤 1954，John et 31. 1974，星)111975). 

また，深水下で・浮イネは根の生育が阻害される(表4).さらに， Uchida et 31. (1990) 

は， トレーサーとしてl~を根から与えて，浮イネにおける根からの窒素吸収と分配に及

ぼす深水の影響を調査した. その結果，普通栽培条件下と比較して，深水下で生育して

いる浮イネは根からの窒素吸収量が低く，主稗の葉身に分配された15Nの絶対量も低かっ

た.以上のことから，深水下における浮イネ上位葉の生育には老化葉からの再分配窒素

がかなりの割合で関与していることが示唆された.

深水下での浮イネ上位葉の生長が下位葉からの再分配窒素に依存しているならば，浮

イネでは下位葉の老化が深水によって促進されると思われる.深水下における上位葉の

生育速度が異なる浮イネと非浮イネにおいて，植物体を深水することによって水没した

下位葉の老化を，光合成能力を測定することによって比較し，またその老化に伴うタン

パク質画分の変化およびタンパク質分解活性を測定した.その結果，浮イネは非浮イネ

と比べて水没した葉の光合成能力の低下が速く(図10)，それはRubis∞含量の低下によ

るものであること(図14，15) ，浮イネ葉を切断葉として深水処理すると，着生葉とし

て深水処理したときよりも光合成速度の低下が抑制され，切断葉においては老化速度に

品種間差がないこと〈図10)が明らかになった.さらに浮イネ着生葉を深水処理すると

Rubis∞含量の低下と併せてタンパク質分解酵素活性が増加した(図16).以上のことか

ら，深水下て・生育している浮イネの窒素に対するソースである水没した下位葉とシンク
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である生長中の上位葉の関係は以下の通りであろう.まず，深水により水没した下位葉

の老化が促進される.この現象は，多くの植物において報告されている(Kawase1974， 

Drew剖dSisworo 1977， Jackson 1979， Trought佃 dDrew 1980， Wenkert et al. 1981， Humg 

血 dKao1993) .同時に，前述のように酌k下では若し、未抽出の葉の生長が促進されるが，

根からの窒素の供給は深水下で制限される.これらの結果，水没葉の急速なタンパク質

の分解が生じ，それにはタンパク質分解酵素活性の増加が関与している.そして，この

老化葉からの再分配窒素が求頂的に急速に転流される.これら一連の作用により，深水

下での浮イネの生長が維持されると思われる.

本研究において，深水処理 8日目に，浮イネの最上位完全展開葉の光， COz飽和下で、

の最大光合成能力は対照区よりも高い値を示した(図 2).しかし，この光合成能力の

増加をもたらす要因の一つはRubis∞が高いレベルで存在することであるが，それだけで

は説明できず，他の要因の関与が考えられた.イネ葉において，光飽和，大気条件下で

の光合成速度とRubisco含量との関係を見ると， Rubisco含量の増加につれて光合成速度は

飽和する傾向を示し，またRubis∞のinvivoで-の比活性は若い時期の葉ほど低く，老化葉

では高い，つまり若い時期の葉は活性化されていないRubis∞が多く存在していることが

示された(和田 1988) .さらに， Fukayama et al. (in pr蹴)は，イネ葉における光，

COz飽和下の光合成速度とRubis∞含量およびRubis∞ adivase含量について調査し，

Rubis∞が過剰に存在する葉身の完全展開直後の若い時期には，光 COz飽和下の光合成

速度はRubis∞ adivase含量と密接に関係していることを提案した.よって，深水下で生

育している浮イネにおいて， Rubis∞が十分に存在する最上位完全展開葉の光， COz飽和

下での光合成能力が対照区よりも増加するのは，Rubis∞の活性化率およびRubis∞

activase含量の変化と関係があると考えられる.

さらに，光 COz飽和下の光合成速度は，無機リン酸再生のためのスクロース生合成

能力によって律速されていることが報告されている (Sharkey1985， Stitt 1986， Sharkey 

et al. 1986) . また，窒素含量が増加するにつれて，光飽和，高COz下で司の光合成速度は

スクロース合成酵素の活性によって律速されるようになることを，Makino et al. (1994) 

はイネ葉において報告した.一方， トウモロコシのSPS遺伝子を導入してその活性を増

加させたトマトの形質転換植物体は，野生種のトマト植物体と比較して，光飽和， CUz 

飽和下での最大光合成能力が増加する (Galtieret aJ. 1993) .本研究において，深水後 5
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日目の浮イネ最上位葉において， SPSとCytosolicFBPaseの活性が対照区よりも増加した

(図18，19) .よって，浮イネを深水下で-処理すると，最上位展開葉の光 CO2飽和下

の光合成速度が対照区よりも増加するのは，これらスクロース生合成に関与している酵

素活性の増加によるものかもしれない.

深水下で生育している浮イネは，最上位節聞が急速に伸長し(表2)，主稗における

未抽出葉の生長促進により葉数が増加する(表 1).一方で，水面上に維持される葉の

面積は普通栽培下と比較して大きく低下する(内田ら 1989a，b) .よって，浮イネにお

いて，光合成産物に関するシンクとソースのバランスは普通栽培下と深水下で-大きく異

なる.これは最初にも述べたように，深水という環境が浮イネにもたらす大きな影響の

一つである.これに対し，浮イネはソースとシンクの両面で対応している.

ソースにおいては，深水下で-生育した浮イネの完全展開葉のうち上位2葉で， SPSの

活性化率の増加とCytosolicFBPase活'性の増加した(図18，19，表9) .このことは光合

成産物の転流速度の増加と密接な関係があった(図17，表6，7). イネのソースーシン

ク単位は，ある葉身とその葉鞘，その葉がでている節に直結する下部節間，その節聞の

下部節から出ている根と分げつであり，またその葉身が最上位展開葉であるときには現

在出葉中の葉もシンクとなる(田中 1958， Tanaka 1961) .よって， この上位2葉はそ

れぞれ伸長中の最上位節間および出葉中の葉とシンクーソースの関係にある.すなわち，

深水下で急速な生長が生じる器官に対して，それに対応するソースの光合成産物の転流

能力が増加することが明らかになった.

SPS活性化率の増加は，基質濃度を制限し，活性抑制剤である無機リン酸 (Pi)を加

えた反応条件下で測定したVlimiting活性における増加により生じた. SPSは光により活

性化されることが知られており，それは酵素タンパク質のリン酸化によって生じ，光に

よる脱リン酸化は活性の増加をもたらす (Huber血 dHuber 1992) .このリン酸化された

SPSは基質に対する親和性と抑制剤である無機リン酸に対する感受性が変化する (Stittet 

al. 1988)ので，上述のVlimiting条件において活性を測定したときにのみリン酸化，脱リ

ン酸化によるSPS活性の変化が検出できる. しかし，本研究における深水下での上位葉

のSPS(Vlimiting)活性の増加は光活性化とは無関係であり，他の要因によるものであ

ると考えられる.細胞質の無機リン酸を取り込むマンノース溶液中に葉切片を浮かべて

処理すると，そのSPS(Vli凶 ting)活性が増加することが報告されている (Stittet al. 
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1988， Huber et al. 1989) .スクロース合成の過程で遊離した無機リン酸は，葉緑体包膜

にあるリン酸トランスロケーターによってスクロース合成の基質であるトリオースリン

酸と交換で再び葉緑体内に戻り，再利用される (Fluggeand Heldt 1991) .つまり，葉で

合成されたスクロースのシンク器官への転流が増加すると，葉緑体から細胞質への基質

であるトリオースリン酸の輸送が高まる.そして，逆に細胞質から葉緑体への無機リン

酸の輸送も増加する結果，細胞質において無機リン酸が過剰に蓄積せず， SPS活性も高

く維持されることが推察される.すなわち，このことからも深水下で、生育している浮イ

ネ上位葉のSPS(Vlimiting)活性の増加は，その葉に対するシンク器官への光合成産物

の転流の増加と密接な関係にあることが示唆される.

シンクにおいては，伸長中の最上位節間への光合成産物の分配が深水処理1日目とい

う早い時期に著しく増加すること(図25，26，表11，12) ，葉の未抽出部分への分配も

深水下で‘の生育につれて徐々に増加すること(表12)，逆に，伸長が停止している下位

節間への分配は普通栽培下よりも低下すること(表12)が明らかになった.深水下で‘生

長が高まる器官への光合成産物の分配が増加し，一方で，生長が停止している器官への

分配は低下し，光合成産物の分配パターンの変化が深水下で-生じていることが示された.

前述のように，イネはその葉の聞にソースとシンクに関しての分業が成立している.

つまり，あるソース葉はあるシンク器官と密接な関係にあり，特に節聞の伸長が生じる

とそれが明確になる(田中 1958， T血 aka1961) .その事を考慮して，深水下で・の浮イ

ネにおけるソースとシンクの関係を検討すると，最上位完全展開葉と出葉中の葉の未抽

出部分，そして上から 2番目の完全展開葉と伸長中の最上位節聞がそれぞれソースとシ

ンクの関係にある.そして，深水下ではこの 2つの要素ともに，ソースにおいては光合

成産物の転流能力の糊日が生じ，シンクにおいては光合成産物の分配率が増加している.

つまり，これら急速に深水下で・生長しているシンクへの光合成産物の分配の増加は， そ

れに応じたソース葉での光合成産物の転流速度の増加で説明できる. しかし伸長節閣

のすぐ下位にある伸長停止節間への光合成産物の分配は，深水5日目において低下して

いる(表12)のに，そのソース葉における光合成産物の転流量は低下していないどころ

か，わずかに対照区よりも増加している(表6，7). このことは，伸長停止節聞に対

するソース葉からの光合成産物が，その上位の深水下で-著しく伸長している節間もしく

は葉の未抽出部分へと分配されている可能性を示すものである.栄養生長期には光合成
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産物の転流の方向および量は現在生長している器官のシンク能によって決定されると提

案されている (Watson1971， Wearing 1972， Wilson 1972) .つまり，深水下で、の節聞と

葉の未抽出部分の急速な生長は光合成産物の要求量の著しい増加をもたらし，よって，

その下位にある葉からも光合成産物の供給を受けるのではないか.この可能性を明らか

にするには，各個葉にラベル炭素を供与して，その分配を詳細に調査する必要がある.

本研究における結果の中で，深水処理した植物体の最上位節聞におけるAI活性の増加

は最も顕著に現れたものの一つである(図29，34， 35，表13).この増加は節聞の急速

な伸長時期と一致すること， AIは伸長中の組織でスクロースの分解に関与していること

(ap R蹴 1974，Sung et al. 1988) ，液胞においてAIはへキソースの濃度を調節すること

で伸長細胞の浸透圧を維持すること (Kutch町a1991)が提案されている.よって，深水

下における節聞の急速な伸長とAI活性の増加は密接な関係にあり，その作用は深水下で・

生育している浮イネの伸長節間での浸透調節 (Kutcheraand Kende 1988)に関与している

重要な要因であることが示唆された.一方， SSはデンプンやスクロースを蓄積する組織

や器官においてその活性が高いことが提案されている (Sunget al. 1988) .実際， SSの

活性と器官の生長は，果実や種子といった貯蔵組織において多く調査されている (Sung

et al. 1989， Xu et al. 1989， Ross and Davis 1992， Sun et al. 1992， Wang et al. 1993) .と

ころが本研究では，深水下で・生育している植物体の伸長節聞においてお活性が増加し，

乾物の蓄積および光合成産物の分配との関連が示唆された(第四章第二節).すなわち，

伸長節間という一つの器官においてAIとSSは深水処理により活性が増加し，それぞれ細

胞の浸透調節および乾物蓄積(特に細胞壁の合成〉という異なる働きを持っていること

が推察された.このように一つの伸長器官においてAIおよびSSの活性に関して検討した

報告はほとんどなく，今後節聞の伸長に対して果たす機能の分担について具体的に検討

して行くべきであろう.

以上のように浮イネは深水下において，その生長に必要な窒素および炭素の供給とい

う点で大きなストレスを受ける.それに対し，浮イネの水没した下位葉のタンパク質，

特にRubis∞の分解が促進され，水面上にある上位葉の生長と光合成能力の維持に必要な

重要な窒素源となる.この作用は非浮イネ品種には認められない浮イネの重要な特性で

ある.そして，浮イネは光合成産物を効率的に生長部位に分配して，深水に適応してい

る.これには，ソース葉ではSPSの活性化率とCytosolicFBPasej活a性の増加が，伸長節間
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では，その伸長初期にはAI，伸長後期にはss活性の増加が重要な役割を演じていること

が示唆された(図39).これら一連の適応機能が深水という過酷な環境下での浮イネの

旺盛な生育を可能にしていると考えられる.
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摘要

深水下において，浮イネは急速な節聞の伸長という旺盛な生育を行う一方で，同化可

能な葉面積が低下する.そこで，浮イネは光合成産物の供給を高めることおよび光合成

産物の分配を効率的に行うことによって深水に適応していると思われる.光合成産物の

供給に関しては，主稗の葉齢進行が深水下で促進され，ソースとなる上位葉を維持する

こと，主稗の最上位展開葉の光合成能力が高くなることが知られているが，そのような

増加をもたらす葉内の要因や葉の急速な生育を支える窒素の供給など不明な点が多い.

また，光合成産物の効率的な分配という点はほとんど報告されていない.そこで，本論

文の目的は，浮イネにおける光合成産物に関するソースおよびシンクの能力に及ぼす深

水の影響とその適応を解明することである.実験材料としては，バングラデシュ在来の

浮イネ品種であるHabiganjAm佃 IIを使用した.なお，第一章および第二章第二節では，

非浮イネ品種であるTaichungNative 1も比較のために使用した.得られた結果の大要は以

下の通りである.

第一章 深水下における生長および光合成能力の推移

本章の目的は，深水下における浮イネと非浮イネの生育の違いと光合成能力の変化に

ついて明らかにし，その光合成能力の変化をもたらす要因について葉内成分の点から検

討することである.

約9.6葉期の浮イネ品種であるHabiganjAman II (HA)と非浮イネ品種であるTaichung

Native 1 (TN)を，その第7葉の葉身が完全に水没するように深水処理した.そして各

葉位毎に，光，COz飽和条件下で-の酸素放出速度を気相酸素電極法により測定すること

で最大光合成能力を算出し，葉内成分としてクロロフィルと可溶性タンパク，Rubisco含

量を定量した.浮イネは深水処理8日目で対照区よりも主稗の葉齢が進行した.また，

深水処理4日目に，浮イネの上位2葉のRubisco含量は対照区よりも増加し，深水処理8

日目には，浮イネの最上位完全展開葉の光合成能力が対照区よりも高かったこれらの

変化は非浮イネには認められなかった.以上の結果から，浮イネは非浮イネと異なり，
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深水下で旺盛な葉の生育を行い，上位葉の光合成能力を高く維持できることが明らかに

なった.

光， C<¥飽和条件下での光合成能力とRubis∞含量の聞には高い正の相関があり，深水

下における浮イネの光合成能力の増加にはRubis∞含量の増加が重要な要因の一つで・ある

ことが明らかになった. しかし，それぞれの深水下での変動パターンから，深水下で・の

浮イネにおける光合成能力の増加をRubis∞含量の増加だけでは説明できなかった.深水

下で生育している浮イネ最上位完全展開葉において，光合成能力が普通栽培下の植物体

よりも増加する要因に関してはさらに調査が必要である.

第二章 加齢に伴う光合成能力の変化と窒素源

光合成産物の供給を維持するには，まず葉の生育とその光合成能力の維持が必要であ

り，それには窒素の供給が不可欠である.特に浮イネでは，深水下で葉の生長の促進に

よって主稗葉数が増加し，光合成能力も高く維持されるので，その水面上の上位葉への

窒素の供給が促進される必要がある.本章の目的は，葉の生長を維持するために必要な

窒素供給において浮イネが深水から受ける影響とそれに対する適応を解明することであ

る.

第一節 高窒素処理下での浮イネの生長と光合成能力の変化

本節では，浮イネを標準窒素区(1.0mM ~N03) と高窒素区(1.5 mM  ~N03) の

2段階で窒素処理し，それぞれ深水下と普通栽培下で・生育させ，葉の光合成能力および

窒素含量を測定した.

対照区の植物体においては，高窒素処理により上位葉の光合成能力および葉身の全窒

素含量が増加した. しかし，深水処理した植物体においては，窒素施肥量に関係なく，

上位葉の光合成能力および葉身の全窒素含量は一定であった.さらに，標準窒素量で深

水処理した植物体の上位葉は，高窒素施肥量で普通条件下で生育した植物体と同レベル

の高い葉身窒素含量を有していた.これらの結果と，深水下で・は酸素分圧の低下と二酸

化炭素分圧の上昇により根の生育と窒素の吸収が低下すると思われることから，深水下
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で生育した浮イネは根から吸収した窒素以外の窒素により上位葉の光合成能力と生長を

維持していると考えられた.よって，深水下における浮イネの生長には下位葉からの窒

素再分配が重要であることが示唆される.

第二節 下位棄の老化に及ぼす深水の影響

深水下での浮イネの生長が下位葉からの再分配窒素に依存しているならば，浮イネで

は下位葉の老化が深水によって促進されると思われる.そこで第二節では，深水処理に

よって水没した下位葉の老化を調査するため，浮イネ品種であるHabiga吋AmanII (HA) 

と非浮イネ品種であるTaichungNative 1 (TN)を深水処理し，その光合成能力およびタ

ンパク質画分の変化とタンパク質分解酵素活性を調査した.

深水により水没したHAの着生葉は刊のそれよりも光合成能力の低下が速かった.光

合成能力の変化はRubis∞含量の変化と高い正の相関があり，水没したHAの下位葉では

Rubis∞の急速な分解によって老化が促進されることが明らかになった.さらに，水没に

よるHAとτNの下位葉の老化速度の差は，両品種の水没に対する葉の反応性の違いであ

るのか，若い上位葉の生長の違し、から生じる急速な窒素再分配によるものかどうかを検

討するため，切断葉と着生葉を同様の条件下で、深水処理して，上記の項目に関して調査

した.その結果，深水処理したHAの切断葉はその着生葉よりも光合成能力の低下が抑制

され，そして，切断葉においては深水処理による光合成能力の低下に品種間差はなかっ

た.着生葉と切断葉の形態的な差は，シンクとしての生長器官が存在するかどうかであ

る.よって，これらの結果は水没した下位葉からシンク器官への窒素の転流が増加して

いることにより，水没による下位葉の老化がさらに促進されていることを示唆する.深

水処理したHAの着生葉において，タンパク質分解酵素活性が処理2日後に著しく増加し

た.この活性増加はHAの水没葉中の可法性タンパク，特にRubis∞含量の低下と密接な

関係があると考えられる.以上の結果から，深水下のHAにおいて，水没した下位葉の

Rubis∞をはじめとするタンパク質は，活性の増加したタンパク質分解酵素によって分解

され，急速に生長しているシンクの窒素要求量の増加に対応するための重要な窒素源と

なっていると思われる.
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第三章 ソース葉における光合成産物の転流能力の変化

深水下で急速な生長を示す主稗レベルでのシンクとソースのバランスの変化に伴うそ

れぞれの能力の変化を明らかにするため，本章ではまず深水下でのソース葉における光

合成産物の転流能力の変化およびその変化をもたらす要因を解明することを目的とした.

諜泳下で生育している浮イネ上位葉からの光合成産物の転流速度を調査するため， トレー

サーとして13Cを用いて実験を行った.供試材料として 5日間深水下で生育させた10.3

葉期の植物体と，対照として普通栽培条件下で10.3葉期まで生育させた植物体を使用し

fこ.

深水処理した植物体の 9Lと10Lにおける光合成産物の転流速度は対照区のそれらよ

りも高かった. これらの葉においては，スクロースの含量およびスクロースとデンプン

の含量比が増加していた. 9 LとlOLに対する主要なシンクは，それぞれ最上位節閣で

ある第 9節聞と出葉中の第11葉であり，これらは深水下で急速に生長が促進されている

器官である.以上のことから，深水下における 9Lと10Lの光合成産物の転流速度の増

加およびスクロース含量の増加はこれらシンクの生長促進に対応したものであると思わ

れる.さらに，スクロースの生合成に関与している酵素であるSPSとCytosolicFBPaseの

活性を調査した結果 invivoのSPS活性およびCytosolicFBPase活性が，深水下で生育し

ている 9Lと10Lで対照区よりも高かった.また，これら両酵素活性と転流速度および

スクロース含量との聞には高い正の相関があった.また，その転流速度の増加はSPSの

活性化率の糊日および~CytosolicFBPase活性の増加と密接な関係にあることが示唆された.

第四章 シンク器官の生長と光合成産物の分配特性

本章の目的は，深水下におけるシンク器官への光合成産物の分配の経時的な変化を明

らかにし，特に深水処理直後に分配の変化が生じているか，またシンク器官の閣で分配

パターンの変化が生じているかを明らかにすることである.また，スクロース分解酵素

の活性の変化に着目して，光合成産物の分配との関係を検討し，それら酵素が深水下に
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おける各シンク器官，特に伸長中の最上位節聞の生長に対してもたらす作用について検

討した.

第一節 最上位節聞の生長と光合成産物の分配

本節では，最上位節聞と互いにシンクーソースの関係にある最上位節から発生している

葉だけにソースを限定した植物体を用いて，深水処理前に同化された炭素の各器官への

分配を調査することで，速やかな光合成産物の分配の変化が生じているか検討した.

最上位節間におけるラベル炭素の比活性は，まだ乾物重の増加が生じていない深水処

理1日目の時点で著しく増加した.また，対照区の植物体は最上位節間よりも葉の未抽

出部分へ優先的に光合成産物を分配し，一方，深水区の植物体は葉の未抽出部よりも最

上位節間へ優先的に光合成産物を分配することが示唆された.

第二節 シンク器官における光合成産物の分配とスクロース分解酵素活性

の経時的変化

本節では，主稗だけの植物体を用いて，深水処理 1，3， 5日後に13Cを供与し，各シ

ンク器官への光合成産物の分配の経時的変化を調査した. また，その分配とスクロース

の分解に関与している酵素活性との関係に着目した.

深水処理した植物体において，最上位節間である第9節間への光合成産物の分配は処

理1日目から 5日目まで対照区よりも増加し，逆に第8節間への分配は低下した.つま

り，深水下で生育した浮イネは光合成産物の分配パターンの変化が生じている.急速に

伸長している第 9節聞の可溶性タンパク当たりの酸性インベルターゼ活性は，深水後 1

日目で著しく増加した.これらの増加は，へキソースの蓄積と一致していた.よって，

深水処理した植物体の第9節聞のAI活性の増加は，スクロースの加水分解を促進し，伸

長細胞の浸透圧を維持しているものと思われる.深水処理した植物体の第9節聞におけ

る可溶性タンパク当たりss活性は，深水処理5日目に対照区よりも増加し，またその第

8節聞のss活a性は深水処理1日目に対照区よりも急速に低下した.これらの酵素活性の

変化は光合成産物の分配パターンの変化と一致していた. よって，スクロース分解に関
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与している酵素活性の変化は，シンクとソース閤のスクロース濃度勾配を変化させるこ

とにより，シンク器官への光合成産物の分配における変化と密接な関係があることを示

唆する.

第三節 節聞の生長に伴うスクロース分解酵素活性の変動

本節では，深水下における最上位節閣の生長とスクロース分解酵素活性の関係をさら

に詳細に明らかにするため，長期間にわたってそれらを経時的に調査した.

深水下において，最上位節聞は伸長が開始すると同時に急速に伸長し，ほほ・2日間で

15cm伸長した.その急速な伸長時期とさらにその後の伸長がほぼ停止した時期に，乾物

の蓄積が生じた.可溶性タンパク当たりAI活性は節聞の急激な伸長時期にのみ増加し，

可溶性タンパク当たりss活性は乾物の蓄積が生じている二度の時期に増加した.深水下

で急速に伸長している節聞において，これらスクロース分解酵素活性の変動はそれぞれ

異なる役割を演じていると考えられた.特に， AI活性の著しい増加は深水下で急速に伸

長している最上位節聞に特異的に見られる現象で，その伸長との関連性が示唆された.

-110-



Supply and partitioning of photoassimilates in adaptation 

to submergence in f10ating rice. 

Floa出 grice plants respond to submergence by rapid internodal elongation. 

α1 the other hand， the紅白 ofphotosynthesizing leaves above the water surface 

decreお国 remarkablyunder submergence. As a result， potential for supply of 

photoassimilates in the source leaves and efficient partitioning of出ephoto-

ぉsimilat凶 tosink organs are probably important factors for the adaptations of 

floating riαplants to submergence. 

百leaim of也isstudy is to examine the system of adaptation to submergence 

for source and sink of photoassimilates in宜oa出19n白 pl釦 ts.Habiganj Aman II 

(HA)， afloa白19nαV訂 iety企omBangladesh was used in出isstudy. In chapters 1 

and 2， Taichung N ative 1 ('τN)， a non-floating rice v紅le句T，was also used as a 

comparison.百lesummary obtained in白ispaper was as follows: 

Chapter 1 Growth and photosynthetic activity under submergence. 

In this chapter， the differen∞sin出eirgrowth and changes in photosynthetic 

activi守undersubmergence between HA and τN were compared. Furthermore， 

factors involved in the changes of photosynthesis in terms of leaf components were 

investigated. 

百leplants of both varieties (9.6 leaf stage) were subrnerged upω 血etop of 

也e7th leaf blade. At 0， 4 and 8days after submergence，出erate of oxygen 

evolution (OER) was measured with a gas-phase oxygen elec位ode(20% O2， 5% 

CO2，2200μmol photon rn・2S七25OC， saturated water vapor)， and the amounts of 

chlorophyl， soluble protein and Rubisco were determined in each leaf blade. 

In HA， the leaf stage of the submerged pl組 tprogressed錨∞mparedwith the 

control. In the submerged HA， Rubisco∞ntents of the upper two leaves were 

higher由加出econ位。1at 4 days， and出eOER of由euppermost leaf was higher 

由加出econtrol at 8 days. In 1N， however， these phenomena were not detected. 

百lerefore，也eactive growth of the upper leaves and higher rnaintenance of出c

photosynthetic activity under submergen白 arethe characteristics of floating ri∞ 
plants， differi略的mnon-floating rice pl組 ts.

百leOER was correlated positively with the Rubisco∞ntent (r = 0.877).百lis

indicates that出eenh組白dRubis∞∞ntent appears to be one of impor凶 tfactors 

出atcause the increase of出ephotosynthetic activity in the submerged HA 
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However， considering the changes in the OER and the Rubisco content in each leaf 

blade， the increase of Rubis∞content was not all consistent with the incr，聞記 of出e

OER. These results indicate the possibi1ity血atthe factors other出組曲eRubisco 

∞ntent were involved in the increase of the photosynthetic activity of出eupper 

leaves in the submerged floating rice. 

Chapter 2 Changes in photosynthetic activity of senescing leaves， 
and nitrogen sources 

Mainten釦∞ ofleaf growth and photosynthetic activi句rare essential for the 

supply of phot'Oassimilates.百leaim 'Of也ischapter isωinvestigate the effects of 

submergence 'On supply 'Of ni仕ogenrequired for the leaf gr'Owth 'Of fl'Oating rice. 

1. Growth and photosynthetic activity under high nitrogen nutrition. 

HA was grown hydr'Op'Oni句 llyunder submergence and 'Ordinary c'Onditi'On 

(∞ntr'Ol). Ammonium nitrate concentrati'Ons in出ehydrop'Onic s'Olution were 1. 0 

(stand訂 d-N)and 1.5 mM (high羽).The submerged仕切回entwas carried 'Out in 

由edepth t'O water 'Of也et'Op 'Of出e8th leaf blade. OER and nitrogen content of出e

each leaf blade were measured. 

百ledry weight 'Of ro'Ot declined remarkably under submergence. In the 

∞ntr'Ol，出eupper leaf blades 'Of high-N plants had higher OERs and nitrogen 

contents由anth'Ose 'Of the standard-N plants. on the 'Other hand， in the submerged 

plants， n'O differen回 inthe OERs加 dni住ogencontents was detected between high 

and standard-N plants. In additi'On， the upper leaf blades of the submerged 

stand訂d・Nplants had出eN c'Ontents as high as血econ位'01high-N pl釦 ts.It hぉ

been 'Observed白紙 submergenαinducedreducti'On 'Of O2 partial pressure and 

incre描 e'Of CO2 partia1 pressure in the fl'Oating rice.百lUS，submergence probably 

suppresses the ro'Ot growth and its abs'Orpti'On 'Of nitr'Ogen. These results indicate 

血atn'Ot the nitr'Ogen abs'Orbed in the ro'Ot but the rem'Obilized-ni仕'Ogen'Originated 

fr'Om the l'Ower leaves is important f'Or maintenance 'Of the gr'Owths and 

ph'Otosynthetic activities of the upper leaves in the submerged floating rice. 

2. Effects of submergence on senescence of lower leaves. 

If也.enitrogen required for growth of floating rice under submergence depends 

on the remobilized-nitrogen 'Originated from the lower leaves， it is likely that 

senescence of the lower leaves is promoted under submergence. To investigate the 

senescence of the submerged lower leaves， HA and 1N (9.6 leaf stage) were 
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submerged up to the top of the 7th leaf blade. In the 7th leaf blade， OER組 d

various leaf ∞mstituents∞ntents were measured. Furthermore， proteinase activity 

was assayed. 

百leOER of the submerged 7th leaf blade in HA decreased more rapidly than 

出atin 1N.百leOERs were correlated c10sely with the Rubisco∞ntents.百lis

result indicates that也erapid degradation of Rubisco伺 uses由ereduction of the 

photosynthetic activity in the submerged leaves.百ledetached 7th leaf blade was 

submerged under the same condition as the attached 7th leaf blade in order to 

examine whether the difference in the rate of senes∞nce between both varieties is 

either due to difference in sensitivi守tosubmergence， or due to difference in the 

growth rate of the younger leaves. In the submerged HA， the decrease of OER of 

attached 7th leaf blade in HA was accelerated酪∞mp紅 edwith出atof the detached 

leaf blade. In addition， no difference in the reduction of OER between both varieties 

was detected in the detached 7th leaf blade. Export of nitrogen to other growing 

sink organs occurs in the attached senescing leaves， while not in the detached 

leaves. Therefore， these results suggest that the promotion of ni位。genexport to the 

growing sink organs causes出eaα:elerationof senescence of the submerged lower 

leaves in the floating rice. Proteinase activity of the attached leaf blade in the 

submerged HA increased remarkably at 2 days after the住eatment，and may be 

related to也esubsequent degradation of血eproteins.百lerefore，the proteins in the 

submerged leaf blade were degraded by the proteinase of which activity increased 

under submergence and were most important ni仕ogensource for the rapid growth 

of the younger leaves. 

Chapter 3 Changes in potential of photoassimiIates export of 

source leaves. 

百leaim of也ischapter is to investigate whether the source leaves of出c

floa白19rice alter the potential for supply of photoassimilates under submergence. 

百leexport rate of photoassimilates from each leaf blade was examined by位a∞r

は perimentof 13 COz・τ'heplants were submerged up to the ha1f of山 7thleaf 

blade for five days， until10.3 leaf stage. 

百leexpo託 ratesof photoassimilates of出e9th (9L) and the 10th leaf blades 

(10L) in the submerged plants was higher血組 thosein the ∞n位。1plants.百lose

leaf blades in the submerged plants had more sucrose contents and sucrose/starch 

ratio出組出econtrol.百四 mainsink organs of the 9L釦 d10L are the uppermost 

9th intemode and the growing 11th leaf， respectively， of which the growths are 
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stimulated under submergen白.百lissuggests出at也eincreased export rates of 

photoassimilates釦 dsucrose∞ntents are related closely to the promoted growths 

of each sink organ. Furthermore， activities of suロosebiosynthesis en勾rmes，

sucrose-phosphate syn血ぉe(SPS) and cytosolic fructose・1，6・bisphosphatase

(Cytosolic FBP舗の wereexamined in each leaf blade.百leSPS activity under 

limi由19substrate and cytosolic FBPase activity of出e9L and 10L in the submerged 

plants were higher血anthose in the control.百leseen勾rmesactivities were 

correlated positively with the export rates of photoassimilates祖 d血esucrose 

∞ntents.百lerefore，出einロeasedSPS activation state and cytosolic FBPase 

activity may play important roles in the promotion of photoassimilates export of白c

upper leaves in the submerged t10ating rice. 

Chapter 4 Growth of sink organs and Characteristics of 

photoassimilates partitioning. 

In出ischapter， effects of submergence on the dis凶butionp甜 emsof 

photoassimilates were investigated in the submerged floating rice， using 13C_ 

labelled carbon. In addition， activities of sucrose metabolizing en勾rmes，acid 

invertase (AI)釦 dsucrose synthase (SS)， were analyzed in the sink organs， and the 

functions on the rapid intemodal elongation under submergence were discussed. 

1. Growth of uppermost internode and distribution of 

photoassimilates. 

Source leaves of the pl釦 tsused in this experlment were res位ictedto the full 

expanded leaf (出e8th leaf blade) a伽 chedon出euppermost intemode (the 8th 

intemode). 13C02 was fed to the plan岱， and出enthe plants were submerged up to 

the the basis of出e8由 leafblade.

百lerelative specific activi守 oflabelledωrbon of出euppermost intemode 

increased remarkably at one day after submergence.百ledry weight increased little 

at this也ne.In the ∞n仕01plants， the labelled carbon was partitioned predominantly 

to the non-emerged part of leaves， while in the submerged plan臥 tothe uppermost 

intemode rather than the non-emerged part. 

2. Changes in distribution of photoassimilates and activities of 

sucrose metabolizing enzymes in sink organs. 

In this experiment， the f10ating rice plants of出e10.3 leaf stage were 
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subrnerged up to the ha1f of由e7th leaf blade. At 1， 3釦 d5 days after 

subrnergence， 13C02 was fed to the plants，釦d出edistribution of the labelled 

carbon to出e8出佃d9th internode and the non-ernerged p訂tof leaves was 

exarnined. Cornparing each va1ue in the subrnerged plants with the con位。1，出e

distribution of photoassirnilates to 出eupperrnost 9th internode increased 

considerably， while there was a dec1ine in the 8th internode.百lerefore，也ef10a白19

rice plants under subrnergence a1ter the partitioning pattern of photoassirnilates. 

Tota1 (per plant) and specific (per soluble protein) activities of acid invertase 

(AI) of the rapidly elongating 9th internode increased rernarkably one day after 

subrnergence.百leseincreases correspondedωaccurnulation of hexose. It is likely 

出atthe increased AI activities of出e9th internode in the subrnerged plant prornoted 

the hydrolysis of sucrose and rn剖n也ined出eosrnotic pr凶 surein the elongating 

∞lls. Total sucrose synthase (SS) activity of出e9th internode in the subrnerged 

plant increased rnarkedly after three days and corresponded to aαurnulation of dry 

rnatter. These changes were in agreernent with the changes in the dis位ibution

pa悦:rnsof photo碕 sirnilat，岱.These results suggest由at出echang岱 inthe activities 

of出een勾rrnesinvolved in sucrose rnetabolisrn rnay be related to the changes in the 

distribution of photoassirnilates to the sink organs of subrnerged f10ating rice plants 

via the increase of the rnagnitude of出esuロosecon白 n仕ationgradients which exist 

between source and sink. 

3. Growth of intemode and changes in activities of sucrose 

metabolizing enzymes. 

Upperrnost intemode in the subrnerged plants elongated rapidly for initia1 two 

days after it appeared. At血istirne， the AI activity per soluble pro印面白cre錨 ed

rernarkably. And then the activity dec1ined rapidly. High SS activities per soluble 

protein were detected at the period of accurnulation of dry rnatter， regardless of the 

treatrnent. ln the intemodes of the subrnerged plants， SS rnight be related to the cell 

wall synthesis， since the internodes had rnuch less starch accurnulation血釦 the

∞n位01.百leseresults support白紙 thespecific sucrose rnetabolizing en勾rrnes訂 e

associated with the specific proc岱 ses出atoccur in the rapidly growing internodes 

under subrnergence; AI is associated with the intemoda1 elongation and SS with the 

internoda1 ∞II wall synthesis. 

百leresults obtained in this paper were surnrnarized in Fig. 39 (Pp104) 
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