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化成肥料を多投する多肥集約型農法は， 比較的容易に収量増加を実現

する反面， 有機物還元投与の低下による水田の老朽化を誘起し減収を招

く危険性がある・ ケイ酸植物である水稲では， ケイ酸の吸収量が生長及

び乾物生産を大きく左右し. 多収実現のため に は， その要求量も必然的

に増大する(高橋， 1975; Elawad and Green jr， 1979)・ したがって，

老朽化水田の生産能力の低迷は， 一つに水稲による可給態ケイ酸の収奪

及 びケイ酸の 還元投与 減 少 に よ るケイ 酸 欠乏 が原因 であると 考 え られ る

(馬場. 1990;高橋ら. 1990)・ 零細農業を主体とし水田の土地生産性

増大を急務とする国々では， いずれもこのような収量低迷の可能性があ

り， 新肥料の開発及び効率的な施肥法の確立を念頭においた基礎的研究

の進展が望まれる.

急激な経済発展をとげ近代化の進行が早かったわが国では水田の老朽

化による生産性低迷問題の浮上及び改善対策の着手が早く， 独自に鋼さ

いを原料とするケイ酸質肥料を開発し増収を実現させた. 結果的に， ヶ

イ酸研究はわが国が先車種を取るかたちで進展し， 肥料開発の過程で得ら

れた情報 の 集 積が 他国に比較 し多い現 状 に あ る・ しかし， これらの情報

は. 当然、のことながら圏内の水田土壊 に 生じた土壊肥料学的問題の解決

を主目的 に ， わが国で育成された日本型品種を用い得られたものが多く.

さら に ， 時代背最を反映して着眼点 ・ 手法が若干古い. 上述した需要に

応えるため に は， 各国の問題を超越した水稲 に 共通な生理的特性を新手

法で検討する必要がある.

水稲はケイ酸を特異的 に 吸収蓄積するケイ酸植物である. 植物が健全

な生長を実現させるため に 特定の元素を多量 に 吸収蓄積する現象は， 植

物の遺伝的 ・ 生理的背景に対応した体内代謝の特異性を示唆する. 集積

値物を用いた特定の元素の生理機能の解明は， 植物の元素晴好性として
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顕在化する元素股収機構のメカニズム及びその生理作用解明の糸口とな

ると考えられる・ 水稲の生長に関わる生理的反応に対するケイ酸の作用

を明確化することは， 上述した肥料学的に重要な基礎的情報を得るのと

同時に. 植物栄養における多様性の認識及び元素の作用機作の理解を深

淵化させる一助にもなり得る.

水稲の生長及び乾物生産は， 総光合成量と総呼吸量との収支として与

えられる 純 生産量 の積算 量 として 捉えら れ， 個体葉群の 積算C 0 2 固定量

がこれを大きく左右する・ 自然条件下で種々の環境変化にさらされる水

稲体の個体 葉群全体の積算C 0 2 固定量 は着生葉 身 個々の 最大 光 合成 能力.

葉群の空間配置及び着生葉身の形状に左右されることは当然であるが，

環境変動に対応した光合成効率及びその維持能力がごれを大きく左右す

ると考えられる.

以 上 のことを 背景 に， 本研究 では ま ず ， 生態型 の異 なる 数 品種に つ い

て同ーの水耕液を用いた施用試験を行い， 施用に敏感な品種を選定し，

さらに乾物生産向上の支配要因を生長解析法で明確にした. ついで， ヶ

イ酸による乾物生産向上の要因を， 1) 純同化率の増加に関与した個 体

光合成 速 度 及び そ の支配要 因 ， 2 ) 環 境 変化に対 応 し た 個葉光 合 成速度

の律速要因， 3 ) 光 合成 能力維持 に 関与し た老化 過程 ， 及び 4 )老化の

発現 ・ 進行を左右する環境ストレス耐性等の検討から解析した.

本章では， これらの結果を取りまとめ， 水稲の乾物生産に対するケイ

酸の生理作用を総合的に検討する.

1・ 生長 ・ 乾物生産に対するケイ酸施用効果の品種間差及ぴ乾物生産向

上の機作

水稲に対するケイ酸施用効果については， わが国が先鞭を取るかたち

で研究が行われ多くの情報集積がある(Takahashi e t al!._ 1990) . しか

し， その多くは園内の問題点を念頭においたもので. 日本型品種を供試
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したものが多い・ また， 乾物重に対する効果を報告したものにはケイ酸
重を乾物重に含め評価したものも ある・ 水稲体内に蓄積したケイ酸が水
稲乾物重の数%を占めることを考慮すると. これまでわが国で報告され
ているケイ酸施 用 による乾物重増加は， 単に蓄積ケイ酸重の増加であっ

た可能性も考えられる・ 水稲に対するケイ酸の施 用 効果を明確化するた
めには. 広い地域から品種を選銭し厳密な水耕栽培を行った上で. 有機
物の増加に関する施用効果を検討する必要があると考えられる・

ある元素の施用効果の発現は植物のおかれた環境条件により大きく変
動すると考えられる・ 劣悪な環境条件下で施用試験を行うことは施用効

果をより明確にし， 元素の生理機能を把握するための有効な手段である・

また， その環境下で発現する植物体の反応(施用効果)を数値化し一般

化することは， 実際の裁縫上有益な情報となる.

このような観点から， まず， 生長 ・ 乾物生 産に対するケイ酸施用効果
の明確化及び効果の著しい品種の選定を行うことを目的に. 世界各地で

裁培されている水稲10品種を同ーの培養液で水耕裁指し， 草丈， 分げつ

数等の生長形質並びに各器官の有機 物 乾 物 重の調査 ・ 比較を行った・ 加

えて ， 施 用 による有機 物 乾 物 重増 加の 要 因解析として ， 選 定 した品種の

個体矯造， 吸光係数及び主得着生葉身の光合成速度を測定した・ ついで，

不 良 環境 条 件 下のケイ酸 施 用 効 果 を明ら か にする ご とを 目 的 に， 施 用 効
果が異なる3品種を供試し， 遮光条件下における生長 ・ 乾物生産の比較
及び生長解析法による乾物生産向上の要因解析を行い， さらに関連要因

として主得着生業身の光合成速度及びクロロフィル含量を測定した・ そ

の結果， ケイ酸施 用 によって供試全品種の乾物重(有機物蓄積量)が増

加し， ケイ酸施 用 は明らかに水稲の生長にとって正の効果を示した(第
5表) . 供試品種の中でもコシヒカリ及びニシホマレといった日本型品

種に効果が大きかった・ ケイ酸含量とケイ酸重を除いた乾物重との関係
はケイ酸含量と得重との関係に類似し(第3図) . 生長形質では草丈の
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伸長に有意な効果が認められたことから(第3表)， ケイ酸は得の伸長
発達を介して個体全体の生長 ・ 乾物生産に寄与すると考えられた・ また，
遮光処理によって， ケイ酸の効果が顕著になり， 特に コシヒカリで施用
効果が明確になった(第8表， 第9表， 第10表). 

乾物生産量は， 同化系における乾物当たりの葉身総面積の比率及び葉
身が単位時間に固定 ・ 同化するC 0 2量に左右される・ ケイ酸による乾物
生産向上の要因を生長解析法によって解析し， それぞれの要因に対する
ケイ酸の彫響を検討した・ その結果， 個体生長速度( P G R )に顕著な

培加が認められt P G Rの増加は純同化率( N A R )に起因するごとが
明らかになった(第10表)・ NARは・ 単位時間の個体全葉身の平灼光

合成速度と 見 なされるた め t + S i区で単位葉面積当たりの光合成量が
高いことが予想された・ そこでt N A Rに 直接関与すると 考えられ る個

体全体の光合成速度を測定したところ(第4図)， + S i区で高く， ヶ

イ酸が個体全体の光合成速度の向上を介し乾物生産を向上させるごとが

明確になった( Agarie旦.L.al. t 1 9 9 3) . 

個体の光合成速度は個体全体の総葉面積. 葉身の空間配置に左右され

る受光態勢及び葉群を矯成する葉身個々の光合成活性に左右されると考
えられる・ ケイ酸を施用すると葉身が直立し受光態勢の改善が図れる.

この効果は， 集約型稲作における耐肥性向上を目的に窒素肥料との複合
効果から検討が行われ(岩田 ・ 馬場t 1961; Yoshida旦_Lll. . 1 9 69) ， 

ケイ厳施用の主要な生理機能の一つに数えられている(高橋. 1975)・

本研究では， 個体構造及び主得着生葉身の光合成速度からごの点を検討

した・ その結果， 吸光係数にはケイ酸の効果は認められず(第7図)

個体全体の光合成速度に対する受光態勢改善の寄与度は小さいと考えら

れた・ 一方， 主得着生葉身の光合成速度は葉位が下がるにつれ低下した

が， 低下度に大きな差異が認められ， 第2葉に対する第4葉の光合成速

度は+ S i区で63%， - S i 区 で 10%と老化の進行が- S i区で顕著に
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早いことが明らかとなった(第8図)・ ごれらの結果から， ケイ酸によ
る個体光合成の増加は， 主として下位葉身の光合成能力の維持効果(老
化抑制)に大きく依存すると判断された・ また， 下位葉身の光合成能力
をクロ ロ フィル含量を指標とし供試全品種について検討したところ， 全

品種- S i区で葉位の進行にともなう低下度が大きく(第9図)， + S 

i区の光合成速度の維持効果は水稲品種に広く認められる現象と考えら
れた・ さらに， 遮光処理した個体について， 主得着生葉身の光合成速度
を測定したところ， 3品種とも葉位の進行にともなう光合成速度の低下

が- S i区で大きく， 遮光条件下で乾物生産に施用効果の大きかったコ

シヒカリで震も両区の差が著しかった(第10図). 

以上のことから， 乾物生産にみられた品種間差異は下位葉身の光合成
生産の大小と密接に関与し. ケイ酸は下位葉の光合成速度を維持するこ

とで個体全体の光合成速度， ひいて は 乾物生産を向上させ る と考えられ
た(東江ら， 1992; Agarie et al!_ ， 1993) . 

2・ 環境変化に対応した個葉光合成速度の律速要因に及ぼすケイ酸の影
鍵

1・ で， 乾物生産に対する施用効果が明確になったごとから， 個葉光

合成速度に対するケイ酸の関与が示唆された.

ケイ酸が， 他の光合成関連元素と同様， 光合成に何等かの直接的機能

を有するなら， 細胞質あるいはクロロプラスト内に有機体ケイ素として.

あるいは少なくとも可溶性の形態で存在すると予想される・ しかし， 葉

身組織内ケイ酸の大部分(90---95%)は細胞壁 ・ 間隙を含めたアポプラ

スト領域に謬状ケイ酸(プラントオパール)として存在しその他わずか

な可溶性ケイ酸が細胞質側にオルトケイ酸(Si(OH4))として存在する(
Sangster and Parry， 1981; Raven， 1983;高橋， 1987)・ このような化

学的に不活性な存在形態及び存在部位からは， 生化学的反応を基礎とす
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る光合成に対する直接的な効果は期待できず， 検討例もほとんどない
1・ では・ 最上位展開業の光合成速度を供試全品種について測定した

が(第6表)， 乾物生産を説明しうるような明瞭な差異がみられず， ケ
イ酸は光合成反応には関与しないように見受けられた・ しかし， ここで
測定 し た 光合成速度は ， 飽和 光下の， いわば最大光合成速度である・ 自
然条件下では光合成速度が愚大限発簿されているわけではなく， 環境の

変化にともない大きく変動する・ したがって， 乾物生産の一要因として
光合成を捉えた場合， 最大光合成能力の比較よりむしろ環境変化に対応
した光合成効 率 の検討が 意義深 い と 考 えられる.

光合成 反 応 は， 1 )光 化 学 反 応 系 ， 2)炭酸固定系， 及び3 )ガス舷

散系に大別され， それぞれの系の限定要因を左右する環境要因に大きく
制御される・ ケイ酸による 光合 成 速度の変動 をこ れ ら の系に大別し検討
することで， ケイ酸が関与する反応系及び効果が顕著となる環境要因の
限定が容易になると考えられた・ また， これらの 反 応 系 はそ れ ぞ れ種々
の生 化 学 的 反 応 を 包含す るこ とか ら ， ケイ酸がいずれかの反応系に直接

関与することを明確化すれば， 生化学的な代謝反応に対する新しいケイ
酸の作用を明らかにすることが可能となる.

以上のことを背景に， 個葉のガス交換速度を乾物生産のー要因として

とらえ， 環境要因の変化にともなう反応性に及ぼすケイ酸の彫響を検討
した・ 具体的には， 光合成を， 1)光化学反応系・ 2 )炭酸固定系及び
3 )ガス拡散系とに大別し， ケイ酸が間銭的に光合成を高めるプロセス

として提唱されている二つの仮説， 天窓仮説(Kaufman旦.L.fù. ， 1978・
1 979 )及びクチクラ蒸散抑制説(Yoshida et al t a l!_ ， 1962b， c;吉田， 1 9 
65)の検証を通してそれぞれの系に対するケイ酸の影響を検討した・ つ

いで， 気孔の開閉に対するケイ酸の彫響を明らかにすることを目的に，
自然条件下で主要な環境条件である光， 湿度， C 0 2濃度， 及び気孔開閉

のシグナルとして作用する青色光に対する気孔反応性を比較し， 気孔関
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閉に関与したケイ酸の代謝生理的機能を推定した・ 以下， それぞれにつ
いて考察する.

( 1 )光化学反応系に及ぼす影響

Kaufmanら( 1 9 78・ 1979) は， 葉 身 の表皮組織に蓄積したケ イ 酸が二次
的に光合成を高めるプロセスとして天窓仮説を提唱した・ 葉身の表皮組
織 にケ イ 酸が蓄積してケ イ 質化したものはケ イ 酸 体 (sili ca body)と称
される(Kaufman et al. ・ 1978・ 1979; Takeoka旦L_gJ. ， 1983)・ 天
窓仮説とは， こ のケ イ 酸 体 が 窓もしく は レンズ のように 機能 し 太陽光を
葉肉細胞ヘ集光し光合成効率を向上させるというものである・ 第2章で
ケイ酸施用効果が遮光条件下で顕著になったことはこの仮説の妥当性を

示唆 する(第 8表， 第 9表 ・ 第10表) ・ この説によれば， ケイ酸処理に
よって表皮細胞の光透過率が向上すると予想されるが， 同時に， 光透過

の向 上 に 適応した 何等 か の変 動 が 光 化学反応系関連要因 に 引 き 起 と さ
れると考えられる・ 葉身内のケイ酸体を変化させ(第17図， 第12表)

波長毎に葉身の光反射率， 光透過率及び光吸収率を測定するごとで表皮
組織の光透過率を検討し(第18図) ， 弱光条件下での光 合成速度 の 測 定

を通して光化学関連要因である光エネルギ一利用効率及び光量子収率を
検討した(第19図， 第13表)・ その結果， 予想に反して葉身の光透過関
連及び光化学反応系関連要因いずれにも明確な効果は認められず， 仮説

の立証はならなかった.

( 2 ) 炭酸固定系に 及 ぼ す 影響

炭酸固定系は炭酸ガスを固定 ・ 還元する酵素反応を主体とするため，
酵素活性を左右する内的 ・ 外的要因の影響を受ける・ 例えば， C 3植物で
ある水稲では， 気質である炭酸ガス濃度と炭酸固定反応を触媒するRuBP
Caseの量 ・ 活性が炭酸固定反応を震も強く律速する( Makino旦ι_gJ. ， 

1984;坂， 1985)・ このような葉肉部の活性の検討は， 葉組織磨砕後，

酵素を抽出し活性を測定する方法が主流であるが， 本研究では， 可能な
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限りintactに近い状態の葉肉活性を検討するごとを基本姿勢とし， 葉片
の酸素放出速度及び着生葉身のガス交換速度の測定から葉肉部の活性を
推定した.

ま ず ・ 気孔の 影 響 をな く し た 葉内の活 性 度を 相 対 的 に評 価 する ご とを

目的に. 液 相 中 で 細断した 葉片 の 細断面からの酸 素放 出を測 定 する液相
型酸素電極法を用い， 生育ケイ酸濃度が3段階に異なる葉身の光合成速
度を測定した・ その結果， 葉内のケイ酸濃度は明確に異なったものの
第12表)， 酸素放 出速度には差 がなかった(第14表) . 

ついで ， 気 孔内腔 の C 0 2にともなう光合成速度の変化の検討を通して
炭酸固定系を検討した(第20図， 第21図， 第14表)・ 一般に光合成速度
は， C i の 増加に と も なって 双 曲線型の曲線を 示 すが， 初期勾配 は みか

けのC 0 2利用効率とよばれ， C O 2固 定酵 素 であ るRuBPCa s eの 活性 を 示

し， 双曲線の飽和値は， 本酵素の基質であるRuBPの再生能力を表す( Fa 
rquhar and Sharkey， 1982;斉藤 ・ 石原， 1987)・ C iにともなう光合
成速度にはケイ酸処理区間でほとんど差がなく. 同一曲線で回帰され，

初期勾配及び飽和値いずれも差がなかった(第20図， 第21図) . 

以 上 の こ とか ら ， 本 研究 では， 光合成に 関連 した酵 素 反 応に 対する ケ

イ酸の 作 用は 期 待 で き な いと結 論 した.

( 3 )ガス鉱散系(気孔開閉)に及ぼすケイ酸の影 響

ガス舷散系に対するケイ酸の関与については， ケイ酸の蓄積によって
形成されたクチクラーシリカ二重層が， 葉身のクチクラ蒸散を仰需11し過

剰蒸散を抑え， 植物体内の水ストレスを回避するごとで気孔閉鎖を抑え，
C 0 2の取り込みを有利にするというクチクラ蒸散抑制説が提唱されてい

る( Yo s h i d a， � t 'a L ， 1962 b， c ;吉田. 1965)・ ケイ酸を施用すると水
稲個体の蒸発散が抑制されることは検討例が多く， 本仮設はケイ酸の主

要な生理作用として広く認知される(Yoshida e t a L ， 1959; M i ts u i 

a n d Ta k a t 0 h， 1 963 ;吉田. 1965; 高矯， 1987). しかし， これらは， ク

-164-



チクラからの蒸 散量 を 実測 し 検 討 された も の で はな く ， 個体全体 の 蒸発

散速度及び葉組織内におけるケイ酸の存在様式の光顕的観察結果から推
察されたものである( Yoshida， 1962a， b， c; 吉田， 196 5) ・ 葉身の蒸 散
は大部分気孔を介し行われ全蒸散に対するクチクラ蒸散の寄与度は小さ
し、( Y 0 s h i d a a n d d e 1 0 s R e y e s， 1 9 7 6; M a r u y a m a a n d T a j i m a， 1 9 9 0 )・

したがって， ケイ酸がクチクラ蒸散を抑制したとしても全蒸散に対する

彫響は少ないと考えられる・ 従来， 多数報告されているケイ酸の蒸発散

抑制効果は， クチクラ蒸散の抑制というよりむしろ気孔蒸散， すなわち
気孔開度 の 抑制j にケイ酸が関 与 しているこ とを 示唆 する .

気 孔 開閉は 基本 的には孔辺細胞の膨縮 に 基づき(島崎 ， 1986・ 1991・

Zeiger， 1983)， 孔辺細胞の膨縮は， 1)環境刺激の 感知， 2)浸透物
質(イオン， 有機酸)の生成 ・ 交換による浸透圧調整， 3)浸透圧差に

応じた孔辺細胞への水の流入出等の過程を経て引き起こされる( Raschk 

e ，  1979;小川， 1981;島崎， 1991; Zeiger， 1983; Zeiger et a L_， 1 

987)・ これらの反応は， 電気化学 ・ 代謝生理的な反応を多数包含する・
気孔開閉にケイ酸が関与するとした報告はなく， 気孔の開閉におけるケ

イ 殴 の機能の解明は， 上述 した 乾物 生 産 に 対 するケイ酸 施用効果 の要因

解析と同時に， 代謝生理反応に直接関与する未知の機能の解明につなが

ると考えられる.

以上 のこ と を 背景 に， 自然条件 下で 主要な 環境条件 で あ る光， 湿度 ，

C 0 2濃 度 及び 気孔開閉の シグナルと して 作用 する 青色光 に 対 する 気孔反

応 性 に 及 ぼ すケイ酸の 影響 を 検 討し た .

まず， 気孔の光反応性を白色光の低下に伴う気孔閉鎖反応から検討し

た. 白色光の急激な低下にともない， + S i区の拡散伝導度は約140秒付

近まで直線的に低下し， その後緩やかに低下する2段階的な反応を示し

た(第22図)・ 一方， - S i区 で は 変曲点 は みら れず， 直線的 に 低下し

た・ 光低下後の気孔閉鎖は， 気孔開孔時に矯築された浸透物質， すなわ

-165-



ちK ..イオンの放出にともなう孔辺細胞の膨圧低下による・ K ..の放出は，
一部代謝反応依存のエネルギーを用いた積極的なものである( MacRobbi 
e .  1983) ・ + S i区が敏速な気孔閉鎖反応を示したことは， イオン放出
に関与した反応系， すなわちK +の膜透過性， エネルギー依存のK ・イオ
ンの放出(Raschke and Fellows • 1971; MacRobbie. 1981・ 1987 )に，
ケイ酸が関与していることを示唆する.

気孔開閉には光合成を介した間後的な作用も包含される・ 孔辺細胞に
おける光の直接的な作用を検討するため， 気孔開孔のシグナルとして広
く用いられる青色光を20秒間パルス照射する実験を行った・

青色光のパルス照射に対し， 鉱散伝導度は・ 一時的に急激に増加し，
約 3 分後にピ ー クを も っ曲線と なった (第 2 5図)・ ピークは， - S i区
で高く・ かつピーク後鉱散伝導度が低下し安定し始めるまでの時間が­
S i 区 で 長 かった・ - S i区は青色光に対する気孔開度が高く閉じにく
いことが明らかとなった・ 気孔は， 孔辺細胞に存在する青色光受容体(
フラピン) で 青色光を 吸収し， 1)孔辺細胞の原形質膜に局在するプロ

トンポンプ(H+-ATPase)の活性化， 2)原形質膜を介した電気化学的勾
配の形成， 3)それに伴うK +の取り込み. 及び4 ) 浸透 勾 配 にと も な う

水移動等の過程をへて孔辺細胞の膨圧を変化させる(Iino et a1!_ ， 19 

85; Shimzaki e t a1・ ・ 1986; S h a r k e y a n d 0 g a wa， 1987 )・ 青色光の吸

収量には差異はなかったことから(第18図) ， ごごでみられた差異は.

青色光受容体の青色吸収能力以外の要因， すなわち孔辺細胞の原形質膜
の H + - ATPaseの活性化， 原形質膜 を 介 し た 電 気化学 的 勾配 の形 成 及び そ れ

にともなうK φの移動といった一連の代謝生理的な反応にケイ酸が関与し
ていることを示唆する.

湿 度に対しては， 湿 度を7 5 %から15%及び15%から75 % と急激に変化

させ， 変化 後 の 舷散 伝 導 度を 経時 的に 測定 する ご とで 検討 した . 鉱散 伝

導度は， いずれも湿度変化後約70秒付近まで急速に変化し， その後ゆる
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やかに推移した(第27図)・ 定常値に至るまでの所要時間は， 光反応の
の約半分であった・ これは， 気孔の湿度反応が， 上述した光反応のよう
な信号の感知， 電気勾配， 及び浸透変化等の諸段階を必要とせず， 刺激

(湿度変化)が膨庄の変化を直接誘導するためと考えられた(Lösch， 1 
977; Sheriff， 1979; Maier-Maercker， 1983; Schulze e t al・ ・ 1987) . 
湿度は. 自然環境下において気孔開閉に対する強い制御要因であり， ヶ

イ酸欠乏の影響は， 乾燥条件下で顕著になると推察される.

湿度に 対 す る気孔開 問 機 能 は ， 孔辺細胞及び そ の 周 辺の細胞の 膨 庄 変
化に 左 右 されるた め・ 葉 内の水分 状 態、 ( 保水 能 ) あるいは細胞 問 及び 葉
組織内の水分輸送特性に制御される(Boyer， 1985; Nonami e t al・ ・ 1
991)・ 孔辺細胞への水輸送は， 表皮組織から気孔内腔の外側， 孔辺細胞，
副細胞及び葉肉部まで伸びたクチクラ層に沿う(Boyer， 1985)・ クチク

ラ層の発達が悪い場合， 気孔腔以外(孔辺細胞及び副細胞等)からの水
分損失 (peri-stomata t ta transpiration) がおき， 輸送経路の方向 性 が混

乱し， 孔辺細胞への水分供給(気孔開閉運動)が適切に行われない(Ma 
ier-Maercker， 1983)・ 湿度を変化させた直後の拡散伝導度の変化量は，
いずれの処理でも+ S i 区で 高か った (第27図 )・ 特に ， 湿 度 を1 5%か

ら 7596 に増加さ せ た 場 合， 鉱 散伝 導 度は + S i区で素早く増加した・ ご

のことは湿 度 変化直後の水輸送が+ S i区で 滞りなく速や かに 行 われ て
いたことを意味する・ また， 15 % 下での 拡 散伝 導 度 が - S i区に 比 較 し
て顕著に低かったことから. ここでの水分保持 能 力が孔辺細胞あるいは

孔辺細 胞 へ 水を 供 給 する 周 辺 細胞の 膨 圧 低 下を 防 ぎ ， そ の後湿度を75 % 
に回復させた際の舷散伝導度の素早い反応を可 能 にしたと考えられた(
Maier-Maercker， 1983; Assmann and Grant t z， 1990) . 孔辺細胞を 電顕

的 に 観察し た とこ ろ ， + S i区の孔 辺 細胞付近の細胞壁をふくむアポプ

ラスト領域， あるいは孔辺細胞及び副細胞の表面にケイ酸の重合 ・ 沈積

が認められ(第32図， 第33図) ， 重合ケイ酸によって表皮組織が肥厚化
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していた・ ケイ酸が， アポプラスト領域の発達を介して， 湿度変化に対
する孔辺細胞の水分保持及び水分輸送に寄与し， 適切な気孔開閉を促し
ていると推察された.

低湿度条件下における孔辺細胞の膨圧変化をより詳細に検討するため.
低湿度下で上述した青色光のパルス照射実験を行った(第26図)・ 拡散

伝導度は， 湿度の低下による蒸散要求の培加にともない一時的に上昇し，
そ の 後 の気孔閉鎖に ともない低下 した・ 低 下速 度は + S i区で速 く ， ケ

イ酸施用した葉身は， 湿度変化に対し敏速に反応するごとが明らかとな

った・ 湿度低下 5 分 後 ， 青色 光を パルス 照射 したと ころ ， 舷散伝導度は

急激に噌加したが， 上昇の増加率が+ S i 区で高かった・ - S i 区では，

低湿 度 条 件 下での 蒸 散速度が著し く 高 か っ た ため ， 孔 辺細胞及 び 副細胞
の膨圧が顕著に低下し， 青色照射に対する関孔が遅れたと推察された・

気孔は， 気孔内腔のC 0 2濃度( C i )に対しても反応し開閉する・ 湿

度 条件を高 低 2段階 とし. そ れ ぞ れの 湿度条件下での C iー拡散伝導度

関係を検討した(第29図)・ その結果， 両者の差は低湿度条件下で顕著
となり， - S i区の鉱散伝導度はC i の低下にともな って大き く 上 昇 し

た・ C i を 再 上 昇 させ ると 鉱 散伝導度は 低 下し たが低 下の 度合 が - S i 

区で大きく顕著に低く推移した・ - S i区では， 低湿度， 低C i 条件下

で気孔開度が高く， 過剰蒸散によって水分が煩失し， 一時的な水ストレ

スが誘起され気孔が閉鎖したと考えられた・ 一方， + S i 区の拡散 伝導

度はC iにともない変動したが， 高 湿度下の場 合 ほど大き な 変動は 示さ

ず， ケイ酸が 葉内の水 分状態に応じC iに対する気孔開度を抑制してい

ると考えられた.

このように， ケイ酸は， 光合成反応系の中でも特にガス拡散系， 気孔

開閉に大き く 関与している ことが明らかとなった・ ケイ酸による気孔開

閉の制御は， 気孔伝導度の適正化を介した炭素の獲得と水の損出のバラ

ン スの調節に 貢 献し， 光合成速度の効 率 化及び水ストレスの回避に寄与
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していると考えられた. また， 」 こで示した気孔運動に対するケイ酸の
関与は， 従来いわれている重合蓄積した物理的強化による機能以外の代
謝的生理的及び生化学的反応に関与した未知の効果を有することを示唆
すると考えられる.

3・ 老化及びその発現 ・ 進行を左右する環境ストレス耐性に及ぼすケイ
酸の彫響

水稲 の乾物生産 は ， 上 述 し た よ う に， 個体葉群の 積算光合 成量 と み な
され， 葉群の空間配置， 着生各葉身の光合成速度， 環境に対応した個葉

の 光 合 成 効率 及びその能力の 維 持に左右されると考えられる・ ケイ酸は

特に 下 位 葉身の生理的 活性 の 維 持に強 く 作用し， 個体全体の 光 合 成速度
の向上を介して乾物生産の槍大を実現したと考えられ， 下位葉身の生理

的な活性維持がケイ酸施用による乾物生産向上の主因であると判断され
た(東江ら， 19 9 2; A g a r i e， e t a 1. ， 1 9 9 #3) • 

葉身の生理的な活性は. 大別して， 1)老化に代表される内生的な要

因. 及び2 )その発現 ・ 進 行を左右する 外生的な要因の彫響を受付 ると

考えられる・ 外生的な要因 は 物理的な環境ストレスが主要因と考えられ，
縞物のストレス回避能力及びストレス耐性がこれを左右すると考えられ

る.

以下に は ， 生理的な活性維持を左右する内生的 ・ 外生的要因として老
化及びその発現 ・ 進行を左右するストレス耐性を検討し， ケイ酸による

葉身の生理的活性の維持効果を検討する.

( 1 )細胞膜の安定性に及ぼすケイ酸の影響

ケイ酸施用と環境ストレス耐性向上との関係について は 検討も多く，

種々のストレス下での乾物生産に対する施用効果が報告されている・ ス

トレスの初期段階における標的 は 細胞の原形質膜であり( S t e p 0 n k u s， 1 

980) ， 環境ストレス下での細胞膜の安定性(細胞膜強度)が， 植物葉身
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のストレス耐性を大きく左右すると考えられる・ 従来報告されているケ
イ酸による環境ストレス耐性の向上は， 膜の安定性の向上 を介している
可能性がある.

細胞膜の安定性を指標に環境ストレス耐性を比較するため， PEGテスト
を用いi n__vitroの乾燥ストレスに対する葉組織からの電解質の漏出度及
びその関連要因に及ぼすケイ酸の彫響を検討した・ その結果. ケイ酸は

細胞膜の安定性を向上させ電解質の漏出を抑制するととが明確になった・
漏出度には環演変化及び老化の最多響が認められ(第40図， 第 41 図 )， -

S i区個体では生育期間を通じて個体レベルで細胞膜の安定性が低いご
とが明らかとなった・ 漏出度を左右すると考えられた葉身の水分保持能
力 ， 葉身 内 外 の 溶 質の 鉱 散 勾 配， 細胞壁 含 量 及 び 溶 液 浸 透 性 に 対 す る ケ

イ酸の彫響を検討したところ， ケイ酸は葉表面wax含量(第44図)及
びクチクラ層(第18表， 第43図)を発達させるごとで水分の保持能力を

培加させ， 加えて細胞壁含量の地加(第19表)及び細胞の溶液浸透性の

低下(第17表)を介して細胞強度を増加し漏出を抑制しているごとが明
らかとなった・ ま た， 細胞膜の 熱 安定(S u 11 i va n， 1971・ 1972)から乾

燥(保水能)の影響のない膜自体の強度を検討したとごろ， 両者に明確

な差異が認められ， ケイ酸が細胞膜傍成脂質成分の組成にも関与し細胞
膜の安定性を向上させていることが推察された(第39図). 

ケイ酸はこれらの要因に関与し， ストレスに対する細胞膜の安定性を
向上させ環境ストレス耐性を増大させることで葉身の生理的な活性を維

持すると考えられた.

( 2 )老化に及ぼすケイ酸の影響

ケイ酸による下位葉身の活性維持は乾物生産に対するケイ酸施用効果

の主因とみなされ， (1)ではそれを左右する外生的な要因に対する細

胞のストレス耐性を検討し明確な施用効果を認めた. しかし， 実験には，
約30日から約60日間施用した植物体を供試したため， 下位葉身の活性維
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持は， 実 験 開始以 前 に 蓄 積 した同化産物の 影 響及 び 葉内 重 合 ケイ 酸 の 二

次的な作用も含まれる・ より直接的なケイ 酸の影響を検討するためには ・

可溶性ケイ酸の付与に付随し短期間に発現する生理的変動を体内重合度
とのかね あいから検討する必要 が ある・ また， 葉身の老化は. その産生

に器官特 異 性のある 植 物 ホルモ ン の 含 有 量， 蓄 積 同化産物量及び その再
転流量に左右されるため， 葉身以外の器官の生理的状態に大きく影響さ

れる・ したがって， 老化に対するケイ酸の直接的な生理作用を明確にす

るた め には， 老化発現を誘起する 環 境 ス トレ ス の 少 ない状態で， 人 為 的
に誘導した老化の進行過程に及ぼすケイ酸の作用部位(器官)及び作用

形態を検討する必要があると考えられる・ ケイ酸処理した個体及び切除

葉身の老化の進行過程をケイ酸処理区で比較し， 未重合(可溶性)のケ

イ酸が老化進行の抑制に及ぼす影響及びその作用部位を検討した・

個体 全 体 を 暗所に 置 き老化 誘導 処理 を行い， 老 化の 進 行 をケイ 俊 処 理
区間で比較したところ(第41図， 第48図)， - S i区では老化誘導処理

によって上位， 下位いずれの葉身も暗処理後3日自にほとんど枯死した

のに対し， + S i区の上位葉は4日目まで活性を維持した・ 一般に， 葉

身の老化進行は植物自体が産生する種々の植物ホルモンに大きく彫響さ

れ. 特にサイトカイニンが抑制的にエチレンが促進的に機能することが

よく知られる・ また， 老化に伴う細胞の内容物の分解速度は， 水稲体内

の蓄積同化産物量及びその再転涜能力に左右される(Mae and Ohira， 1 

981 ;山谷. 1994). したがって， ケイ酸処理区間で老化維持度にみられ

た2日間の差は， 暗処理を開始した時点の 蓄 積同化産物， 窒素(タンパ

ク質)及び内生ホルモン含量， あるいは暗所での分解 ・ 転涜速度におけ

る両者の差を表していると考えられる.

暗黒処理開始時点の植物体の生理状態の相違によって誘起される要因

の彫響をなくし， 活性維持に対するケイ酸のより直接的な効果を検討す

るため， ケイ酸を含まない培養液で裁培した個体( - S i区)にケイ酸
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を 与え る処理 (以 下 . 一+) ， 及びケイ酸を含む培養液で裁培した個 体

( + S i区)にケイ酸を欠如する処理(以下， + 一)を1 --- 4日行いそ
の後3日間暗処理し活性の維持度に及ぼすケイ酸の影響を検討した・ な

お， こ こ では 暗処理3 日 後 の 光 合 成速 度及び クロロフィル 含 量 を 簡略 化
し単に活性の維持度とよぶ.

+ ー処理の場合， 供試した個体は. 長期間 + S i区で栽培したため処
理開始時の内生的な活性維持能力及び重合蓄積したケイ酸の含量が高い

と考えられる・ よって， ケイ酸 欠如 の 彫 響がな け れ ば 維持 度 は 一 定 に 推
移 すると 予 想 された ・ しかし， 活性 維持 度 は 圏場の + ー 処 理 が 長 くなる
につ れ徐 々 に 低 下 しケイ酸欠如 による老化進 行 の促進が 認 められた ( 第

50図)・ 業内重合ケイ酸の指標であるケイ酸体を軟X線を照射し観察し

たところ(第52図) ， 線状 のケイ酸体が観察さ れ 重合 度 が 著しく高いこ
とが伺われた・ 黒線には+ー処理3日後でも変化がみられず， 重合ケイ

酸の可 溶化 ・ 溶脱は ほ と んどないと 判断され た・ このことは， 葉内にケ

イ酸が重合し多量に存在する場合でも， 根系へのケイ酸供給の中断によ

って老化進行が促進されることを意味する・ 葉身の活性維持のためには

可 溶 性ケイ酸の 断続 的な 供 給 が 不 可 欠 で あると 考 え ら れ る .

一方， ー + 処理では. 長期間- S i区 で 栽培したため， 上述した重合
ケイ酸の 利点 を ほ と んど 有 せず ， 処理開始 時の 内 生的な 活 性 維持 能力 は
+ S i個体 より 著 し く 低 い と推定 され た・ 活性維持度 は， 一+処理にと
もない急激 に上昇し(第51図) ， ケイ酸の1日処理で + S i区と同等の

維持度 を 示 すこと が 明らかとな っ た ・ ケイ酸体の経時的変化から ( 第52

図) ， 一 + 処理によるケイ酸の重合蓄 積 は な く ， ケイ酸が可溶性の形態、

で老化の抑制に関与した機能向上に作用していることが明らかとなった・

微量サンプル中の可溶性ケイ酸含量の定量 は 困難であるため， ケイ酸

含 量 と ケイ酸体との関 係 から 老化 関 連 のケイ酸含量の 推定 を 試 み た ( 第

53図) . ケ イ酸 濃 度 とケイ酸 体 との 問 に は ， 有 意な 正 の 相 関 関 係 ( Y = O. 
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041+0・000019X; r = O ・ 86 ・ ・ ) が認め ら れ， 葉 内ケイ酸含 量 とケイ酸体は 比
例関係にあることが明らかとなった・ また， この 式からケイ酸が葉 内に
0・041 %以上蓄積すると， ケイ酸が重合しケイ酸体が形成されると判断さ
れた・ したがって， ケイ酸による老化抑制効果及び維持度の増大は， 0・
041 %以下の未重合のケイ酸が関与していると推察される.

器 官 相 互 の 影 響 をな くし ケイ酸の水 稲 体の 作 用部 位 を 限 定 するた め .

葉片を切除しケイ酸を種々濃度合む溶液上に浮かべ老化度を比較した・

そ の 結果 ， 個 体 全 体 の 老 化 に は 明 確 にみられたケ イ 酸の 効 果 が ， 葉片 の
老化誘導では消失し， 老化の進行傾向に葉身内のケイ酸含有量及び外与

ケイ酸滋度の彫響はみられなかった(第54図， 第55図， 第56図) . ごの

結果 と ， 上述 した 一 +処理実験の結果とあわ せ 考 え る と， ケイ酸の老化

抑制の効果はケイ酸を経根的に供給した場合に発現すると判断され， ケ

イ 酸 が 根 の 活 性 向 上 を介して 葉身 の老化を 抑 制したと 推 察 される .

以上のように， ケイ酸は. 内生的な老化進行の抑制j機能及び( 1 )で

述べた外生的不良環境耐性の向上を介して葉身の生理的活性の維持に貢
献 し て い る と 考 え られ る .

以上1から3までを要約すると第57図のフローチャートで表すごとが

できる. ケイ酸は細胞の原形質膜及び細胞壁の合成 ・ 強 化を 促す・ これ

は自然、条件下で植物が遭遇する種々の環境ストレスに対する耐性を向上

させる・ このストレス耐性の向上は葉身の生理的活性の維持， すなわち

老化進行を抑制し個体全体の光合成速度の増大に寄与する. また， 細胞

壁の合成及び肥厚化は細胞の肥大に直接関与し生長量を増大させる・

葉身内の可浴性及び重合ケイ酸は環境刺激に対する気孔開閉を正常化

し， 不良環境から良好な環境への気孔関孔， 及び逆の場合の気孔閉孔を

適切に行わせ， C 0 2の固定及び水の損出のバランスを適切に保つように

開閉し C 0 2固定効率の増加及びストレス回避を同時に実現する・ この機
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能はさらに環境条件の変動に対するC 0 2固定能の増加を介して個体全体

の乾物生産量を増大させると考えられる.

ケイ酸は根機能の活性化に関与し， 葉身の老化を抑制する・ この機能

については， データに乏しく推察にとどまるものであるが， 老化抑制は

重合ケイ酸は関与しておらず・ 比較的速い反応であることなどから直接

的な生理機能の可能性が推察される・ 老化抑制は個体全体の光合成速度

の向上及びその能力維持に寄与すると考えられる.

葉身内に重合蓄積したケイ酸は葉身を直立させ， 受光態勢を良好にす

る・ 本研究では， 相互遮弊のない生育初期， あるいは生育後期に光環境

に留意し栽宿した場合においても乾物生産に明確な施用効果が認められ

たことから， ケイ酸の主要な生理機能のーっとされる葉身の直立効果に

対しては否定的な見解を述べた・ しかし， ケイ酸施用による葉身直立効

果は明確であり， 実際裁培上は， かなり重要な要因である考えられる・

以上の直援的， 間接的な効果の複合作用が個体全体の光合成速度を向

上させ乾物生産の増大をもたらしたと結論できる.
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空室き 糸勺

水稲の生長 ・ 乾物生産に対するケイ酸の生理的 作用を明らかにするご

とを目的に， 水稲の生長 ・ 乾物生産の基礎となる光合成速度及びその律

速因子. 光合成能力の維持に関連した老化及び老化発現に関与する細胞

の環境ストレス耐性(細胞膜安定性)を検討し. ケイ酸に よ る生長 ・ 乾

物生産 向 上 作用の メ カニ ズム を明らかにした・ 得 られた 結 果は 以 下 の通

りである.

1 )ケイ酸施 用に よ って供試 全品種の乾物 重 ( 有機 物 蓄積 量)が培加

し， ケイ酸施用は明らかに水稲の生長にとって正の効果を示した・ 供試

品種の中では特にコシヒカリ及びニシホマレといった日本型品種に効果

が大きかった・ ケイ酸含量とケイ酸重を除いた乾物重(有機物蓄積量)

との関係はケイ酸含量と得重との関係に類似し， 生長形質では草丈の伸

長に有意な効果が認められたことから， ケイ酸は得の伸長促進を介して

個体全体の生長 ・ 乾物生産に寄与することが明らかとなった. また， 遮

光処理によって， ケイ酸の効果が顕著になり， 特にコシヒカリで施用効

果が大きくなった.

2 )生長解析法を用いた要因解析から乾物生産の増加は純同化率( N 

A R )の増加に起因することが明らかになった. N A Rに直接的に関与

すると考えられる個体全体の光合成速度は， + S i区で高く， ケイ酸が

個体全体の光合成速度の向上を介し乾物生産を向上させるごとが明確に

なった. 個体全体の光合成速度は. 受光態勢の改善というよりむしろ下

位葉身の光合成速度の高さに起因した・ 乾物生産にみられた品種間差異

は， 下位葉身の光合成生産の大小と密接に関与し， ケイ酸は下位葉の光

合成速度を維持することで個体全体の光合成速度， 乾物生産を向上させ

ると考えられた・ クロロフィル含量を指標に下位葉身の光合成能力を比

較 したところ， 全 供試品種に共通して+ S i区のクロロフィル含量が維
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持された.

3 )光合成反応を， 光化学反応系， 炭酸固定系及びガス舷散系に大別

し. ①光エネルギ一 利用効率. 光量子収率及び葉身の光透過率， ②酸素

電極法 及 び気孔 内 腔のC 0 2濃度(C i ) 一光合成関係， ③光一鉱散伝導

度反応の検討を通してそれぞれに及ぼ す ケイ酸の影響を検討した・ その

結果， ケイ酸はガス舷散系， すなわち気孔開閉の調節に積極的な役割を

果 たしてい るこ と が明らか と なった・ ケ イ 酸 欠 乏の 葉 身は 光に 対 す る 気

孔伝導度及び気子しの光感受性が高かったが， 光合成速度の向上は伴わず.

開度に見合うC 0 2固定 がなされて い ない こ とが 推察さ れ た .

4 )気孔の開閉に及ぼすケイ酸の影響を， 光(青色光) ， 湿度， C 0 

2濃度の変化に対する個葉ガス 交換速度から検討した・ 白色光低下に伴う

砿散伝導度の低下が+ S i区で敏速で， 時間の経過にともない2段階的

に 低下した・ 一 方， - S i区の鉱散伝導度は 直 線 的に+ S i区よりも高

く推移した・ 青色光を連続照射した場合には， 青色照射後の鉱散伝導度

の増加が- S i区で大きく， 銀動状に動き， 赤色光を同時照射し青色光

を パルス で 与 え た 場 合に は， - S i区でピークが高く， かつピーク後の

気孔閉鎖が遅かった・ また ， 湿度に 対 し ては ， 湿度を低 湿 か ら 高 湿に変

化させた場合に差が顕著になり， + S i区の鉱散 伝 導度は， 湿度変化に

対し素早く増加した・ 気孔内腔のC 0 2濃度( C i )に対しては， 低湿度

下で反応性が異なり， - S i区の拡散 伝 導度はC i低下に対し 顕著 に 増

加し， その後のC iの増加に伴い著しく低下した・ 水利用効率は処理に

関わらず常に + S i区で高く， - S i区では高い拡散伝導度にみあうC

o 2固定が行われていないことが明らかとなった.

ケイ酸 によ る 気 孔 開 閉の 制 御は ， 気孔 伝 導 度の 適 正 化を 介 した 炭 素の

獲得と水の損出のバランスの調節に貢献し， 光合成速度効率の向上及び

水ストレスの回避に寄与していると考えられた・ また， 気孔運動に対す

るケイ酸の関与は， 組織の物理的強化作用以外の代謝生理的反応にケイ
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酸が関与していることを示唆する.

5 )ケイ酸による下位葉身の光合成活性の維持に関連して， 葉身のス

トレ ス耐性に及ぼすケイ酸の影響を， 細胞膜の安定性を指標として検討

した・ PEGテストを用い i n v i t r oの乾燥ストレスに対する葉組織からの電

解質 の漏 出 度及びその関 連要 因に及ぼすケイ酸の 影響を検討したとこ ろ .

ケイ酸が細胞膜の安定性を向上させ電解質の漏出を抑制することが明ら

かになっ た ・ 漏 出 度には環 境変 化及び老化の 影 響が認め ら れ ， - S i区

個体では生育期間を通じて細胞膜の安定性が低いことが明らかになった・

漏 出 度を 左右 すると考え ら れた葉身の 水分 保 持 能力 ， 葉身 内 外 の溶 質 の

砿散勾配， 細胞壁含量及び溶液浸透性に対するケイ酸の彫響を検討した

結果. ケイ酸は葉表面wa x含量及びクチクラ層を発達させることで水

分の 保 持能力を増加させ， さらに， 細胞壁含量の増加及び細胞の溶液浸

透性の低下を介して細胞を強化し漏出を抑制していることが明らかとな

った・ また， 乾燥の彫響をなくした膜自体の強度を， 細胞膜の熱安定性

から検討した結果， ケイ酸の効果が明確に認められ， ケイ酸は細胞膜構

成脂質成分の組成にも関与していることが示唆された.

ケイ駿はこれらの要因に関与し， ストレスに対する細胞膜の安定性を

向上させ環境ストレス耐性を増大させることで葉身の生理的な活性を維

持したと考えられた.

6 )乾物生産向上効果の主因と考えられた下位葉身の活性維持に関連

して， 老化の進行に及ぼすケイ酸の彰響を葉身内の重合度とのかねあい

から 検討した. 個体全体の老化誘導では， 光合成速度及びクロロフィル

含量にケイ酸の効果が明確に認められ， + S i区の上位及び下位葉にお

ける光合成速度及びクロロフィル含量は， - S i区のそれより1 "-' 2日

長く維持された・ これは， 老化誘導を開始した時点の蓄積同化産物， 窒

素(タンパク質)及び内生ホルモン含量， あるいは暗所での蓄積同化産

物の分解 ・ 転流速度における両者の差を反映していると考えられた.
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ケイ酸供与の切り替え処理を行い. ケイ酸処理日数に伴う活性の維持

度を比較した結果. +ー処理による老化促進効果及び一+処理による老

化抑制効果が認められ， ケイ酸が葉身の老化抑制に関与していることが

明確になった・ ケイ酸が重合し形成されるケイ酸体は， いずれの処理で

も増減せず， 上述した老化抑制効果は可溶性のケイ酸が関与しているこ

とが推察された・ また， ケイ酸体数とケイ酸含量との間には. Y = 0.04 

1+0・000019X (r =0.86・・・)の関係が認め られたことから， この効果には

0.041%以下の可溶性ケイ酸が関与していると推察された・ 葉片に直接ケ

イ酸を与えた場合には効果が消失し， 葉身の老化抑制効果は， ケイ酸を

経根的に供与した場合に発現することが明らかとなった.

以上のことから， 老化抑制効果には可溶性のケイ酸が関与しており.

ケイ酸が根の活性向上を介し葉身の老化抑制効果に寄与することが推察

された.

7 )ここまでの結果を総合すると. 水稲の生長及び乾物生産向上に対

するケイ酸の生理的作用は次の4点であると考えられる.

( 1 )細胞の原形質膜及び細胞壁の合成及び組成変化.

( 2 )気孔の開閉の調節.

( 3 )根の生理的活性の増大.

( 4 )組織の物理的強化.

以上の作用の直接的効果. 及びそれから派生する間接的な効果の復合

作用が個体全体の光合成速度の向上及びその能力維持を促し， 生長及び

乾物生産の増大をもたらしたと結論できる.
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