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Enhancement　of　Glucose　Utilization　in　Provisien　of　Carben
　　　Skeletons　for　Ammonium　Assimilation　in　Wheat　Roots

Nobuhisa　Koga＊　and　Motoki　lkeda＊＊

Laboratory　of　Plant　NutritioR，　Dwision　of　Soll　Seienee　and　Plant　PToductioR，

　　　　　　　Depar伽e魏◎罫Pla魏Res◎urces，　FacUlty◎£Agr孟cu圭加re，

　　　　　　　　　　　Ky経sh級口嚢iversiもy，　FYgkgOka　812－8581，，｝愚）aR

　　　　　　（Reeeiveci　Aprlg　1＄，　2000　anci　accopteci　Aztgz‘st　」8，　SOee）

　　　In　providing　carbon　skeletons　to　be　expended　for　amide　synthesis　during　ammonium

assimilation，　glucose　utilization　in　roots　was　studied．　The　roots　of　young　wheat　plants　grown

without　nitrogen　for　3　d　and　grown　with　4　mM　NO：s＋　or　NH4’　for　1　d　were　fed　with　！4C－glucose　for

3h熱讃e　prese嚢ce◎f　NOゴ◎r　NH、ちa慮隷e（難s頴b蕊io捻◎f三℃一眠eもab◎蓋もes　wiも㎞もhe　pla醜s　w3s

exaiywhed．　The　NH．4’．　sgPp｝y　chakged　the　edstribntlexx　of　i‘C　te　a　gre3ter　exteRt　thaft　tke　NO3－

s慧PPly．　王n　ro◎もs　gr◎w登w覧h翼】1｛荏÷f◎r　1（i，　the　incorporatioR　of玉4C　inも08G｛Ye　eもha丑d－solub玉e

materia｝s　in　roots　increased，　aAd　the　ratio　ef　’‘C　in　basic　metabelites　to　’‘C　iR　aciedc　metabolites

in　the　fraction　was　high．　The　concentration　and　’“C－labelmg　of　citrate　and　malate　in　roots　were

redueed　by　the　prolonged　supply　of　NH4’．　ln　contrast，　the　asparagine　concentration　conspic－

uously　irtereased，　and　asparagine　was　heavily　labeled　in　roots　of　NH4’一grown　piants．　When　roots

were　treated　with　methionine　sulforme，　however，　i‘C－labelirtg　of　basic　metabolites　did　not

inerease　despit，e　the　supply　of　NH4’．　These　results　indicate　that　the　supply　of　NH4“　has　a

stimu｝atory　effect　oR　the　degradatioR　e£　glucose　in　wheat　roots　to　provide　carboR　ske｝etons

蛇cessary　f◎r　a濾de　s罪もhesis　du蜜　9　N｝｛、＋ass漁難aも韮◎難。

INTRODUCTION
　　　AmxRonillrrt　is　oRe　of　inorganic　Ritrogen　nutrients．　available　for　plaRts．　wneR　｝arge

am，o疑蕊s　of　NH婆÷are　supPlied，　h◎wever，　Pぬ薦s　sh◎w　depressed　gr◎wth　d慧e宅Qもhe

cytotexicity　of　ammoptum　（ERgels　and　Marscboer　1995）．　IA　erder　for　plaRts　to　keep　the

intracehalar　coRcentratioR　of　NH4’　low，　NH4“　taken　up　by　roets　has　te　be　rapid｝y　assim－

llated　into　arnide　compounds　such　as　glutamine　and　asparagine　within　roots　（Sechley　et

α1。1992；Oaks　1994）．　The　synthesis　of　glutamine　and　asparag血e　requires　the　supply　of

2－oxoglutarate　and　oxaloacetate，　respective｝y．　Thus，　continuous　provision　of　these

organic　acids　is　required　wheR　NH4’　assirnilates　are　accumulated　by　roots　and／or　exported

to　shoots　during　NH4’　nutrition．　IR　this　process，　a　sizable　portioR　of　the　products　by　dark

c鍵bo蓑趣aもi◎垣s　u樋zed　as　carboi｝　ske王eも◎繋s　of　the　a㎞de　c◎mp◎u照s（Sechley　et　ff9．

i992；　Hgppe　akd　Tgrpin　1994）．　IR　faet，　it　was　already　reported　that　dark　carberi　fixatioiri

in　roots　was　eRhaRced　by　the　sllpp｝y　of　NH“，　and　its　preducts　were　utilized　for　the

synthesis　of　NH4＋assimilates（lkeda　etα1．1992；Cramer　et　at．1993；Koga　and　Ikeda

2000）．　ln　higher　plants，　phosphoenolpyruvate　（PEP）　is　oRe　of　substrates　for　the　reaction

＊Departmeitもof　Agricu王もura圭Che漉sもry，　Divisi◎捻of　A暮ricu夏ture，　K翼sh慧U搬vers靭Gra磁aもe　Sc繋◎◎1

　　Peresent　add｝’ess：　gp｝aRd　Agricultgre　Rese3rch　Cexter，　Kekkaido　NatieRa｝　Agrlcg｝tgral　ExpeTlment

　　Statioxx，　Memuro，　Hekkaide，　g82－Oe71　japaB

＊“　CorrespoRdlng　auther　（E－mall：　ikedam＠agr．1〈yushu－u．ae．jp）
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of　dark　carb（）R煮xaもio鍛（．Huppe　and　T嚢rp泌1994）．　The　acceler誠ed　pr（）d慧ctio難（）f　PEP　is

もheref◎re　esse就ia1も。　s雛PPorも撫¢e油anced　dark　carb◎n・fixati◎n　for　N順良assi猟銀ation　in

roots．　PEP　is　provided　by　the　glyeolytic　degradation　of　sugars　transloc．a，　ted　from　shoots

（Huppe　aRd　T｛irpiR　1994）．　Here｝we㎞vest遮aもed　g顯cose　meもabo蓋sm　w蒙塩in　roots　when

NO3mm　or　NH4“　was　supplied　as　the　nitrogen　source，　from　a　viewpoint　of　．replenishn｝ent　of

carbon　skeleton，s　expended　for　NH4’“　assimiiation．

MATERIALS　AND　，METHODS

Plant　growth
　　　Seeds◎f　wh¢at（7短麺。視鵬．aestivzem：し．　cv．　Saitama　27）wer奪ger㎞ated　on　w就銀ter

paper．　The　plaxts　were　cultivated　oR　washed　saRd　for　severa｝　days　anct　theR　grewn　by

hydroponic　culture　with　continuous　aeration　in　a　phytotron　（20”C，　700／o　relative　humidity）

of　Bまotr◎n類s輝輝e　Ky蟻shミュU】afversity．　OR¢一e重ghth　sもrength獄（）d温ed　Hoagland　sd嚥ior茎

（pH6）c◎漁i撮㎎2m瓢NaNO3　w哉s　s嚢pph磁d　as　a醸r1甑sduもi◎左縄d　re嚢ewed　every

other　day　（Koga　and　lkeda　1997）．

Growth　wtth　NO3一　or　NH4“　and　MSX　treatment

　　　Three－week－old　plants　were　supplied　with　nitrogen－free　one－eighth　strength

nutrient　so｝ution　for　3　d．　To　prepare　plants　grown　with　NO3一　or　NH4’　for　1　d，　one－quarter

strength　nutnent　solut・ion　contaming　either　4　mM　NaNO3　or　2　mM　（NH4）2SO4　was　supplied

f◎rld，　follow漁g　the瓢trogen－f：どeeもrea漁ent．　In　plantsもreated　w童もh　methio蜘e

sulfoxi．mine　（MSX），　MSX　was　supplemented　to　the　nitrogen－free　nutrient　solution　at　a

f画al　concentr就ion　of　l◎0μM：for　3　h　prior　t◎撫e　supply　of　N｝玉♂（Oak：s　etαε．1998）．

i4C－glucose　feeding

　　　The　p｝aRts　grown　witheut　Ritrogen　for　3　d　aRd　those　with　NO：i一　or　NH4“　for　l　d　were

acc黒鍵aもedも。　dar㎞ess罫◎r　l　h　aも2◎℃i嚢哉gr◎wth　chamber．　Subseq9磁1y，もhe幽Rもs

were　placed　in　a　wide－mouth　bottle　containing　100　mL　of　i‘C－glucose　solution　and

s殺PPorted　wま撫argbber＄も◎PPer＄ealed　wi撫m◎isも恥ur　wa（圭．　The　14C憾1uc◎se　sohltion

was　one－quarter　strength　nutrient　solution　containing　O．1mM　i4C－glucose　（14．8MBq

mmol”i，　D一［U－i“Ci　giucose，　Arnersham　Life　Science，　UK）　and　4　mM　NaNO3　or　2　mM

（NHの勲Sα．　A　s貰｝認Vial　was　hurとg㎞the　bo槻e．　A鐵艶r　paper　segme慧t王惣◎isもened　wiもh

100／o　（w／v）　NaOI－1　was　placed　in　the　vial　to　recover　i“CO2　released　from　root，s．　The　p｝ants

were　incubated　for　3　h　with　shaking　（leO　rpm）　at　20”C　in　a　dark　growtl’i　chamber．　The

feeding　experiiT｝．ent　was　carried　out　in　duplicate．　Fobowing　i‘C－gtucose　feeding，　the　roots

were　rinsed　three　ttmes　with　deionized　water．　The　plants　were　separated　into　shoots　and

roots．　These　parts　vi」ere　chopped，　weighed　and　kept　frozeR　at　一70　eC　uRrd　extractioR．

ExtractieR，　ion－exchange　fractienation　and　radieactivity　measurements
　　　Shoets　were　hydro｝yzed　wtth　6　N　HC｝　for　6　h　at，　80　eC，　and　the　radioactivit，y　“f　t，he

hydrolyzates　was　determi．ned．　Roots　were　extracted　three　tirne＄　with　80t）6　（v／v）　e．　thanol

at　80“C．　The　radieactivity　ef　the　extracts　was　rneasu．red　a＄　80‘Ye　ethaiiol－soluble　raate－

rials．　The　extracts　were　furt，her　fraedonated　using　Dowex　50W　（．H’　form）　and　Dowex　1×

8　（CH3COO”　form）　co｝umns　connected　in　series．　Neutral　metaholites　we．re　eluted　from
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the　col㎜s輌th　deio血zed　w翫ter．雌er　the　co1㎜s　were　disco㎜ected　basic㎜d　acidic
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　シ

metabo蹴es　were　e撫もed　fro搬Dowex　50　W　aRd　Dowex　1×8co1㎜s　with　2　M　NH40H　a難d

8M　HCOOH，　respecも三vely。　The　radioactivity◎f撒e　e短ates　was　meas鍵ed．　The　r◎oも

residues　were　d欝ied　aも5◎℃◎ve麺ght　and㎞mersed㎞asc血t拠ati◎灘cockta丑t◎meas殺re

the　radioactivity　in　80％ethan61－insoluble　materials．　The　fnter　paper　segments　that

absorbed　14CO2　were　dried　at　50℃for　6　h，　and　the　ra“i6activity　in　each　segment　was

measured　in　a　scintillation　c6cktail．　Radioactivity　was　determined　with　a　liquid　scin－

t盤1ation　co㎜ter（LSC－500　mode1，　Aloka，　Japan）．

伽aR面。就iOR　a灘d　ra曲a¢tiVity　meas穫re澱6Ats　ef　ind’ivi伽a蔓org醜。　aeids　a獄d

amino　acids
　　　Major　organic　acids　in　acidic　fractioRs　vvere　separated　using　HPLC　（PV980　mode｝

pump，　jasco　CorporatioR，　JapaR）　with　a　Shim－pack　SCR－102　｝｛　columR　（Shirftadzll，

Japa丑），　deもecもed　aも21◎㎜a致d　c◎丑ecもed血も◎c◎澱融g　vials　f◎r　raeasurements◎f玉℃．

Major　amlno　aeids　in　basic　fractioRs　were　quantitated　as　described　by　Yamaya　and

Matsumoto　（1988）．　For　analysis　of　i‘C－armo　acids，　the　sample　was　separated　on　a　silica

gel　plate（Silica　ge160，20×20cm，　Merck，　Germa町）．　The　plate　was　developed　with

phenol－water　（4：1　｛vlv］）　solvent　in　the　first　dimension’and　done　with　1－butanol－acetic

acid－water　（4：1：1　［vfv！v］）　so｝vent　krt　the　seeoAd　dimensioR．　The　spots　eorrespoRdmg　to

individ“al　armo　acids　Were　visiialjzed　by　spraying　art　o－phtha131dehyde　selntiolt．　The

solution　contained　80　mg　of　o－phthalaldehyde，　l　mL　of　ethanel　aRd　O．2mL　of

2－mercaptoethanol　in　100　mL　of　O．4M　sodium　borate　buffer　（pH　9）．　Sdica　gel　on　each

spot　was　scraped　and　eollected　into　a　covmting　vial　by　suction．　The　radioactivity　was

deteritwed　wiもh　the　bqu圭d　sc沁も翌1aもiOR　C◎滋ter．

RESULTS
　　　The　distribution　of　i‘C　in　released　’‘CO2　and　three　fraetions　of　wheat　plants　grewn

w誌hN’0ゴ◎r　NH4率was　shown血Fig．1．　The　gr◎wth　pα沁d　w圭th　NOぎhardly　aぜected　the

clistributleR　ef　i“C　where3s　the　grewth　peried　with　NII4“　ebvlously　a3tered　it．　IR　plaRts

growii　with　NH4’“　for　i　d，　the．partitiermg　of　i‘C　to　800／o　ethaRol－soluble　materia｝s　in　roots

was　larger，　as　compared　to　the　plants　grown　without　nitrogen　for　3　d．　ln　roots　where　NH4“

assiM［lation　was　inhibited　by　MSX，　the　incorporatio’氏@of　i‘C　into　the　soluble　materials　did

mot　increase　although　a　coRsiderable　amount．　of　NH4・一F　was　fouRd　in　the　roots．　Neither

NH4’　supply　Ror　NO3ww　．sgpply　affected　’‘CO2　release　frcm　the　roets．

　　　The　rati◎of　basic王℃一］meもab◎蓋もes　t6　aci（難。玉℃一metabdites血rOots　gr◎wn　wi嶽NOぎ

and　NH4’　for　1　d　was　2．13　and　3．32，　respectively　and　was　higher　than　that　in　roots　grown

with　no　nitrogen　for　3　d　（［1］able　1）．　IR　particular，　’‘C－glucose　was　sizably　converted　to

basic　14C－metab◎翫¢s撫r◎◎もs　gro職with　N’H4＋負）r　1（業．加r◎◎もsもreated　w誌h　MSX　pri◎r　to

もhe　NH、÷supPly，もhe㎞corp◎raもio嚢of　14C賊◎basic獄e励。蹴es　was　reduced，　in　coxtrast

to　the　roots　grown　in　NO31　and　NH4“　media　without　MSX．　The　supply　of　NOsi　for　a　longer’

period　of　ttme　moderately　lowered　the　concentrations　of　citrate　and　malate　in　roots，　while

the　prolonged　supply　of　NH4“　markedly　decreased　the　concentrations　of　these　organie

acids　（Table　2）．　Smiar　to　the　concentrations　of　organic　acids，　the　radioactivity　in　citrate’

aRd　ra3｝ate　produeed　£rorr｛　i‘C－glucose　was　obviously　deereased　by　the　proloRged　supp｝y
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　　　　　　metabolism　of　’4C－glucose　in　the　roots　of　wheat　plants．　Before

　　　　　　］“C－glucose　feeding，　some　plants　did　not，　receive　nitrogen　（O　h），

　　　　　　a嚢d◎ther画衰乞s　were　gr◎職瞭h　NO，“◎r　M玉≠f◎r王d（1の．

　　　　　　MSX　wa＄　supplemented　for　3　h　prior　to　the　supply　of　NH4“．

　　　　　　i4C－glucose　was　fed　to　all　plants　for　3　h　in　the　presence　of　NO3一

　　　　　　《｝rNH∴The・data・are・meaRs◎f重二wo麗e脚翻e蕊．plaRts．

Table　1． Effects　of　nitrogen　sources　ac　nd　methionine　sulfoxirnine　on　the　distribut，ion　of　t“C　frorn

警℃一9王gcose　ix．80％・et｝．職◎圭一sol鷲b至e澱艶r至als熱麟ea宅r◎○亀s．

Nitrogen

treaemeRt

Growth
period

Neutral Acidic

（A）

Basie

（B）

（B）／（A）

Ofo　of　800／o　ethanol－soluble　materials

NO，

ma4’F
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h
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wneat　plants　received　no　nit・rogen　（O　1’t）　and　those　grown　with，　NO3一　or　NH4’　for　11　d　（1　d）　were　used　in

the　experiment．　’‘C－glucose　was　fed　to　all　plants　for　3　h　in　the　presence　of　NO3nt　or　NH4“．　MSX　was

suppleraeRted　for　3　k　pyier　to　the　N｝｛a」’“　supp｝y．　Tke　data　ai’e　raeans　cf　twe　independeRt　p｝axts．

of　NH4“．　When　wheat　plants　treated　with　MSX　was　grown　with　NH4“，　the　roots　contained

dtraもe　a難d　malate滋higher　levels　tha鼓もhe　rooもs　grow難蟄暦0ゴa難d　NH，＋殖edia　wi撫◎就

MSX．　A　considerable　amount　of　succinate　was　contained　in　the　roots，　but　its　radioactivity

was　much　lower　than　that　of　citrate　and　malate　i，ndependent　of　the　nitrogen　source．　The

coRcentratioR　of　fuma’rate　was　negligible，　and　its　radioactivity　was　und，etectab，｝e．
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Table　2． 雛ec．匙s　of撮もr◎ge鍛sO難r¢es　a狼d搬e嶽i◎薮漁鷺＄箋．曲xi癒轟e　o薦he　cΦ1．蓬心e滋ra糠◎難s　a設d　ra㈱ac万町y

of　inajor　organic　a¢ids　in　roots　of　wheat　pian，ts．
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Concentration Radioactivity
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Table　3．　Effects　of　nitrogen　sources　and　methionirie　suifoxirnine　on　the　cencentrations　and　radioactivity

　　　　　　　of　major　amino　acids　in　roots　of　wheat　plants．

Nitrogen

treatmを就

Growth
period

Coneentratioll ，Radioactivity
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NOぎ

NH，＋

h
滝
U
h
乱
d

O
嘆
三
◎
－

O．20

0．27

g．19

0．33

ptme｝　g－i　FW

O．26

0．33

e．23

0．57

O．52

1．li

e．se

5．66

O．06

e．12

e．26

0．66

96

277
75

171

250
0rOs

149

307

Bq　gi　｝rw

　47

277

　59
2582

50

72

389
231

112

233
261

323

　　　The　c（）識ceRもraもi◎嚢S◎f　aSpartaもe，91嚢tamate，　asparagin¢aR（i　g1慧もa蟄iRe叢徽r◎◎もs

increased　when　NO3“　or　NH4“　was　supplied　for　1　d　（Table　3）．　Above　all，　a　remarkably　high

concentration　of　asparagine　was　eontained　in　wheat　roots　grown　with　NH4’　for　1　d．　When

NO3’　waLg　supplied，　gliitamate　was　more　labeled　with　！‘C　thaR　g｝，utamine　and　asparagine．

In　contrast，　the　radioactivit’y　in　asparagine　conspicuously　increased　in　the　roots　when

NH4’　was　svipplied　fer　1　d．　The　’4C一｝abe｝iRg　of　asparagii｝e　in　ruets　groxvii　with　NH4“　for　1　d

was　approximately　44－fold　greater　than　that　in　roots　grown　in　nitrogen－free　media．　The

radioactivity　in　glutamine　was　decreased　by　the　prolonged　supply　of　NH4’．　The　labeling　of

ala血e　was数eavier　when　the歯nもs　were　gr◎w簑w三th囲：、÷th撫when　gr◎職wiもh　NOガ
for　1　d．

DISCUSSION

　　　It　is　considered　that　carbon　skeletons　are　necessary　for　imperative　assimilation　of

NH嘆÷蟄r◎oもs　whenもhe　rooもsもake　up至arge哉m◎瞭もs◎f　NH♂．漁もhis　s綴dy，　we泌ves－

tigated　glucose　utilization　in　wheat　roots　assimilating　NH4’　because　it　was　considered　that
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provision　of　carbon　ske．letons　was　ultimately　dependent　upon　carbohydrates　translocating

frova　shoots．

　　　IR　case　of　NO3’一一grown　p｝ants，　the　growth　period　did　not　affect　the　distribution　of　i‘C

in　the　plaRts　（Fig．　1）．　IR　roots　of　NH4Lgrewu　plaRts，　on　the　other　haRd，　the　incoyporatioR

of　i‘C　into　8ee／o　ethario｝一soluble　materia｝＄，　especially　into　basie　metabolites，　in（／）reased　to　a

greater　extent　than　the　roots　of　NO3一一一grown　plants　（Fig．　1　and　Table　1）．　This　shows　that

the　assimilation　of　NOab　if　any，　is　not　so　great　as　the　assimiation　of　NH4”　in　wheat　roots．

However，　effects　o．f　NH4”’　eft　the　i“C　distributioR　disappeared　in　roots　where　the　primary

assimilation　of　NH“　’was　mhibited　by　the　actioR　of　MSX．　1．n　response　to　the　NH4’　suply，

もhere負）re婁agreateどP（）rもi（）R◎f　carb◎R　of越㎞aも重Rg　fr（）澱91蕪。（）se　is殺t撮zed　fbr　the　sy鍛もhesis

of　basic　metaboliteg．　for　NH4’　assimilation　in　roots．

　　　A＄paragiRe，　one　of　NH4’　assimilates　i“　p｝aRts，　corisiderably　accumulated　aRd　was

stroRgly　labeled　with　i”C　frem　i‘C－glucose　in　wheat　roots　grown　with　N｝｛4“　for　1　d　（Table

3）．　Glutarnine，　a　predomirtant　form　for　storage　and　export　of　nitrogenous　eompounds　in

m，azzy　kiRds　of　plartes　（Lea　1993），　did　mot　accui￥iulate　and　was　Rot　labe｝ed　as　rauch　as

asparagine　in　the　roots．　ln　case　of　wheat　roots，　more　carbon　skeletons　originating　from

蜘。◎se　were　ut翫ed．負）r　asparag盈e　bi◎syn．嶽esis。王浪addiもio熱，　no　clear　d跳聡繋ce　inもhe

release　of　i4COL，　frora　roots　was　gbserved．　（Fig．　1），　suggesbung　that　the　products　in　glucose

deg．　radation　were　eonverted　to　aspartate　and　subsequently　asparagine　rather　than　were

oxidized　through　the　triearboxylic　acid　eye｝e　in　wheat　reots　in　the　course　of　NH4’

aSS㎞且aもion．

　　　The　i　4C－labeimg　of　asparagine　was　much　greater　in　roots　grown　with　NH4’“　for　1　d　than

r◎oもsgr◎w資iR癒もro墓膿一£ree憩edia　aftd　supP難ed　wi嶽NH篭月ff（）r　3　h（Table　3）。　S㎞戯arly，

the　rate　of　dark　carbort　fixation　in　wheat　roots　was　markedly　increased　by　the　NH4“　supply

f蟹m◎reもhan　l　d（K：◎ga　a難d　lkeda　20◎◎）．　These蝕di識gs　indicate撫aも蜘。◎1yもic

degradation　of　glucose　is　closely　as＄ociated　with　the　dark　carboft　fixation　necessary　for

amide　synthesis　in　roots　receiving　NH4“．　ln　other　word＄，　the　increased　supply　of　PEP

produced　from　glucese　is　eoRcomitaRt　’with　provisioR　of　carboR　ske｝etons　for　amide

symthesis　by　enhanced　dark　carbon　fixation　although　both　phenemena　occur　gradually　in

resp◎黙se　toもhe　NH、やsupPly．1塗ag雑器alga　8θごθ州際・窺癬惣臨鴉d磁ご外戦rogeR

a＄simi｝atieR，　the　degradatioR　ef　hexoses　in　g｝ycolytic　pathway　appeared　active　aeeerding

to　an　increased　in　vivo　phosphofructokinase　activity，　one　of　rate－limiting　enzymes　in

g｝yeolysis，　iR　eombination　with　deereases　in　the　concentrations　of　its　inhibitory

intermediates　such　as　PEP　and　3－phosphog｝ycerate　（Botha　and　Turpin　199e；　1…luppe　and

Turpin　1994）．　Also，　the　activity　of　PII］Y’　carboxylase　increased　transcriptionally　and

P◎＄械raハslaも沁母野y　t◎sも玉指印1就e嶽e　d．ark　ca痴◎R　fixatiOll．　in　r◎◎もs　i難respo無se　t◎￥t　H3’

（Koga　and　lkeda　1997）．　Presumably，　increases　in　these　enzyme　activities　responsive　to

NK4“　have　an　importa“t　ro｝e　iR　accel，eratiRg　carboR　fiow　from　hexoses　te　amides　to

assinti｝ate　NH4’　in　root：s．　Therefore，　the　s，　upply　of　NH4’　is　likely　to　stimulate　th，e　gly¢olytic

process　of　hexoses　to　produce　PEP　and　subsequent　earboxylation　of　PEP　to　provide

precursors　for　amide　synthesis　iR　roots．　lt　ls　eonsiderect　tl｝at　provision　of　s，　u．fficieRt

carboll　skeletens　for　NH4’“　assimilation　in　roets　necessitates　the　cooperation　of　glucose

degradatioR　and　dark　carbon　fixation　enh，anced　by　the　supply　of　NH4“．
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