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第 1 章 

 

緒 論 

 

 塩害は作物生産における深刻な問題の一つである（Wahid and Ghazanfar, 2006）. 

地球上の耕作適地は約 7,000 万 km2 存在し, そのうち 1500 万 km2 が耕作面積と

して利用されているが, 内 23 %に当たる 340 万 km2 が塩性化し, 37 %に当たる

560 万 km2 がソーダ質化していると推定されており, 100 を超える国々でこのよ

うな塩類化が進行している（Tanji, 1990）.  

 塩類化によって植物は塩ストレスを被り, 水分吸収抑制, 代謝撹乱, 光合成阻

害などが引き起こされる（Al-Karaki et al., 2001）. 塩性化では, 植物の細胞質中

に塩が過剰に蓄積してイオンバランスが崩れ, 酵素タンパク質と膜機能に対し

てイオン毒を呈し, 光合成の明反応の一部である光リン酸化反応によるエネル

ギー生産（ATP 生産）がほとんど停止してしまう（Tezara et al., 1999）. これが

光合成速度を低下させる一因となり, 結果として乾物生産は減少する. またこ

れらストレス作用を受けた植物体は気孔が閉鎖した状態で強光下に暴露され続

けると酸化ストレスが誘導される（Munné-Bosch and Peñuelas, 2003）. 酸化スト

レスによってリン脂質や核酸, DNA などの生体物質が損傷することによる酸化

傷害を受け, 最終的には枯死に至る.  

一方, ソーダ質化により植物は高 pH によるアルカリストレスを被る. アルカ

リ条件下の培地では金属イオンが沈殿しやすくなり, 必須微量元素である鉄

（Fe）, マンガン（Mn）, 銅（Cu）, 亜鉛（Zn）などが不足する（Lynch and Clair, 

2004）. また植物にとって非常に重要な窒素（N）吸収源である硝酸イオン（NO3-）

や, 核酸およびリン脂質などの形成に必須であるリン酸イオン（H2PO4-）は, 陽

イオンのプロトン（H+）との共輸送により吸収されるため（McClure et al., 1990; 

Preuss et al., 2011）, アルカリ培地ではこれら陰イオンが吸収されにくくなる

（Yang et al., 2007）. またアルカリストレスは塩性ストレスよりも深刻なストレ
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スであると報告されており（Yang et al., 2008）, 塩性ストレスとアルカリストレ

スを同時に被る場合, 影響はより深刻なものとなる（Shi and Sheng, 2005）.  

 植物は塩ストレスによって誘導される酸化ストレスに対処するための抗酸化

応答システム（Antioxidative Response System: ARS）を有している. このシステム

によって植物は酸化ストレスの原因となる活性酸素種（Reactive Oxygen Species: 

ROS）を毒性の呈さない程度の濃度に制御しており, それには非酵素的あるいは

酵素的抗酸化応答が関与している（Abogadallah, 2010）. 植物の耐塩性は ARS と

関係が深く（Amor et al., 2006）, 酵素的抗酸化応答は酸化ストレスに対する最も

効率的な防御機構であると言われている（Farooq et al., 2008）. 抗酸化酵素は特

定の活性酸素種を特異的に除去する酵素であり, スーパーオキシドアニオン

（O2
･-）を過酸化水素（H2O2）に変換するスーパーオキシドディスムターゼ（SOD）, 

還元型アスコルビン酸を消費して H2O2を水へと分解するアスコルビン酸ペルオ

キシダーゼ（APX）, 独立的に H2O2 を分解するカタラーゼ（CAT）などが存在

する. またAPXによるROSの無毒化に当たって生成する酸化型アスコルビン酸

を還元するデヒドロアスコルビン酸レダクターゼ（DHAR）やモノデヒドロアス

コルビン酸レダクターゼ（MDAR）, そしてこれらのプロセスによって生成され

る酸化型グルタチオンを還元するグルタチオンレダクターゼ（GR）が存在する

（Lima et al., 2002）.  

 シソ科ハーブ類は優れた抗酸化能を有することが知られており（Chan et al., 

2012）, バジルは機能性ハーブとして世界的に重要なハーブの一つとなっている. 

日本においてはスイートバジルが最もよく知られた品種であるが, 味, 機能性, 

形態的特徴をはじめ, 香気成分まで実に多様な品種が存在する（日本香料協会, 

1989）. バジルはインド, パキスタン, イラン, タイなどのアジア地域原産の植

物で, 伝統料理や古くから伝わる伝統医療など, 抗酸化物質を多く含有する原

料として利用されており, 食用, 園芸, 医療など用途に合わせて様々なバジル品

種が利用されている（Makri and Kintzios, 2007）. また他の代表的なシソ科ハーブ

類として, タイムやセージ, オレガノなどが挙げられる. タイムとセージはフェ

ノール含量が高く, ROS除去活性が高いとされ（Roby et al., 2013）, またセージ
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は抗酸化力の高いカルノシック酸, ロスマリン酸を主要な抗酸化物質として持

つ（Cuvelier et al., 1996）. オレガノは 39種類のハーブ類中で全フェノール含有

率および酸素ラジカル吸収能（Oxygen Radical Absorbance Capacity: ORAC）が最

も高いハーブであったと報告されている（Zheng and Wang, 2001）.  

 Said-Al Ahl and Omer（2011）はハーブ類に及ぼす塩害の影響についてまとめて

いるが, 上記のシソ科ハーブ類も含まれており, 土壌の塩類化が進行する現在, 

今後さらなるシソ科ハーブ類への塩害が懸念される. しかしどのような特徴を

有するシソ科ハーブが耐塩性に優れているのかはっきりしておらず, シソ科ハ

ーブ類の耐塩性を種間比較した報告はあまり存在しない. バジルの耐塩性に関

する報告は近年増えてきたが, 耐塩性レベルや耐塩性機構は報告によって様々

であり, バジルの耐塩性機構は未だ不明瞭である. バジルには多様な品種（50品

種以上）が存在し, 各々で形態学的, 生理学的機能が異なっていることからバジ

ルの耐塩性の特徴を把握することは容易ではない. Murillo-Amador et al.（2013）

は 20品種のバジルの発芽試験および初期生育への塩ストレスの影響について調

査し, 品種ナポレタノで最も耐塩性が高かったことを報告している. しかしこ

の品種がなぜ優れた耐塩性を有するのかについては明らかにされていない. ま

たバジルは高塩, 高 pH あるいは高い交換性ナトリウム（Na）率（Exchangeable 

Sodium Percentage: ESP）に対する耐性を持つことから塩性アルカリ土壌の耕作

放棄地の利用に適していると主張する報告もある（Sahay and Patra, 2014）. しか

しながら高 pH条件下における高ECの影響については未だ研究が進んでおらず, 

塩性アルカリストレス下のバジルがどのような塩応答を示し, またどの程度の

高 EC まで耐塩性を発揮できるのかについては不明である. 

 以上の背景を踏まえ, 本研究においては以下 3 つの実験を行った. 

1. 塩ストレス条件下のシソ科ハーブ 4種における養分吸収と抗酸化応答の比較 

2. 耐塩性バジルの養分吸収, 光合成能および抗酸化応答に関する特徴の把握 

3. バジルの耐塩性機構に及ぼす塩性アルカリストレスの影響の調査 
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第 2 章 

 

塩ストレス条件下のシソ科ハーブ 4種における 

養分吸収と抗酸化応答の比較 

 

シソ科ハーブ類は比較的耐塩性が低いとされるが, シソ科ハーブ類は 3,000種

以上存在する一方で, 耐塩性の種間比較を詳細に行った実験はほとんど報告さ

れていない. よって本実験では代表的なシソ科 4 種の養分吸収および抗酸化応

答について比較調査し, 各々の耐塩性レベルおよびその機構について明らかに

することを目的とした. 

 

第 1節 材料および方法 

1. 供試作物 

代表的なシソ科ハーブ類である 4 種を使用し, スイートバジル（Ocimum 

basilicum L. 以下, バジル）, コモンセージ（Salvia officinalis L. 以下, セージ）, 

コモンタイム（Thymus vulgaris L. 以下, タイム）, オレガノ（Oreganum vulgare 

L. 以下, オレガノ）を供試作物とした. 

 

2．栽培および処理方法 

 育苗は鳥取大学農学部の温室内（北緯 35°30’ 52’’, 東経 134°10’ 13’’）にて, バ

ーミキュライトを使用して各種を播種し, 適宜潅水を行った. 潅水は最大で 0.37 

mmol L-1（約 8.6 ppm）の Na+が含まれる水道水で行った. 発芽後, バジル, セー

ジ, タイム, オレガノの苗を Tab. 2-1 のような基本培養液で充填したバット（30 

L）に, 90茎を移植した. pH は 3.6 N の硫酸（H2SO4）を用いて 6.5 に調整し, 1週

間に一度培養液を更新した. 育苗した苗から生育が中程度に一様な苗 20 茎をそ

れぞれ選抜し, 30 L容バットに Tab. 2-1 に示した培養液を充填して移植した. 移

植培養後, 塩処理として培養液に塩化ナトリウムで 50mM NaCl となるように添
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加した Na50 区と, 無添加の標準栽培区（対照区；C）を用意した. バジル, セー

ジ, タイムについては塩処理期間を約 2週間とし, オレガノにおいては塩処理に

よる影響が早くみられたため塩処理期間を 1 週間とした. 培養液交換は 1 週間

に 1 度行い, 4 反復で栽培した.  

 

Table 2-1 Composition of basic nutrient solution and salt forms 

 

3．植物体の採取 

 処理期間終了後, 植物体を採取した. 栽培バット中の 20 茎の中から, 生育が

中程度のものを 8茎選択し, 葉身, 茎, 根の 3 部位に分けて新鮮重（FW）を測定

した. また酵素測定用のために栽培バット中から残りの 12 茎を採取し, 黄色が

かった老化葉を除いた後, 無作為に選んだ少量の葉身試料（約 5 g）を直ちに液

体窒素で凍結させ, −80 ℃設定の超低温フリーザ（MDF-U73VS6, SANYO DENKI, 

Osaka, Japan）にて保存し, 生理学分析時に使用した. 

 

Element (mM) Composition Concentration (mM) Salt form

N  (1.65) NH4
+

0.55 (NH4)2SO4

NO3
-

0.35 KNO3

0.75 Ca(NO3)2・4H2O

P  (0.15) PO4
3-

0.15 KH2PO4

K  (0.5) K
+

0.15 KH2PO4

0.35 KNO3

Ca (0.375) Ca
2+

0.38 Ca(NO3)2・4H2O

Mg (0.5) Mg
2+

0.50 MgSO4・7H2O

Fe (0.018) EDTA-Fe 1.80 × 10
-2 Fe(III)-EDTA

Mn (0.00455) Mn
2+

4.55 × 10
-3

MnSO4・5H2O

Zn (0.00075) Zn
2+

0.75 × 10
-3

ZnSO4・7H2O

Cu (0.00008) Cu
2+

0.80 × 10
-4

CuSO4・5H2O

Mo (0.00026) Mo
6+

2.60 × 10
-4

(NH4)5Mo7O24・4H2O

B (0.0095) B
3-

0.95 × 10
-2

H3BO3
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4．植物体の分析 

4-1. 乾物重と含水率  

 新鮮重を測定した試料（葉身, 茎, 根）を 70 ℃の乾燥機に 72 時間熱乾燥させ

た後, 乾物重（DW）を測定した. また葉身については含水率（FW – DW）/ DW

（g g-1）を算出した.  

 

4-2. 葉身クロロフィル含有率 

 酵素用の新鮮葉から 5 枚を無作為に選び, 賽の目状に切った葉断片を約 0.2 g 

量り取りアルミニウムで包んだ後, 冷暗所に保存し, 翌日クロロフィル分析に

使用した. 乳鉢に葉身試料を入れ, 少量の石英砂とエタノール（99.5 %）を加え

て摩砕した. ろ紙（No.5C）を用いて抽出液をろ過し, ろ液をエタノールを用い

て 50 mL に定容した. 分光光度計（U-1800, HITACHI, Tokyo, Japan）で波長 665 

nm と 649 nm の吸光度（A）を測定し, クロロフィル含有率は以下の式より算出

した（Wintermans and De Mots, 1965）.  

Chl a+b（mg g-1）=（6.10×A665 + 20.04×A649）× 50/1000×1/g DW of sample 

なお試料の乾物重（DW）は試料（FW）と乾物率との積により算出した. 

 

4-3. 葉身過酸化水素（H2O2）含有率  

  超低温フリーザ（同上）で保存していた葉身試料約 0.5 g を薬さじで乳鉢に

とり, 液体窒素を少量加えた後, 乳棒で磨砕した. アセトン 5 mL を加えてさら

に磨砕し, マイクロチューブに2 mLの上清をとり, 遠心機（CF15RXⅡ, HITACHI, 

Tokyo, Japan）で 3,000 g, 4 ℃で 10 分間遠心分離を行った. 遠心分離した試料上

清 1 mL を別のチューブに移しとり, 17 M（28 % w w-1）アンモニアを 0.23 mL加

え, アルカリ条件にした後, 20 %（w v-1）塩化チタンを 0.1 mL加えて沈殿させ, 

よく撹拌させた. 再び 3,000 g, 4 ℃で 10 分間遠心分離を行い, 上清は捨てて沈殿

物にアセトンを 1 mL加えてよく撹拌し, 3,000 g, 4 ℃で 10 分間遠心分離を行っ

た. 沈殿がすべて白くなるまでそれを繰り返した（2 ~ 4回）. 1 M H2SO4 3 mL を

加え, 沈殿を溶解させた. 翌日, 分光光度計（同上）にて 410 nm の吸光度を測定
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し, H2O2含有率（mg g-1DW）を算出した. 検量線用の標準液は 30 %（w v-1）H2O2

を用いた. 

 

4-4. 葉身マロンジアルデヒド（MDA）含有率 

 葉身 MDA含有率は Ghanem et al.（2008）の TBARs法に従って測定した. 超

低温フリーザ（同上）で保存していた凍結試料約 0.25 g に氷冷した 5 %（w v-1）

トリクロロ酢酸（TCA）を加え, 乳鉢内で磨砕後, 遠心機（同上）で遠心分離し

た（4 ℃, 12,000 g, 15 min）. 上清 1.5 mL に 0.67 %（w v-1）2-チオバルビツール

1.5 mL を加え, 加熱し（100 ℃, 30 min）, 直後にアイスバス内（4 ℃）にて冷却

した後, 更に遠心分離を行った（4 ℃, 1,000 g, 1 min）. 上清 1 mL を分光光度計

（同上）で 532 nm, 600 nm の波長を測定し, 532 nm での吸光度から 600 nm での

吸光度を減じた後, ミリモル吸光係数（1 cm の厚みをもつ 1 mol L-1 の溶液中を

光が通過したときの光の強さの比の逆数）155 mM-1 cm-1 を用いて MDA 含有率

（nmol g-1DW）を算出した. 

 

4-5. 抗酸化酵素活性 

4-5-1. 粗酵素液抽出  

 超低温フリーザ（同上）で冷凍保存しておいた葉身試料約 0.3-0.4 g を乳鉢内

において液体窒素で磨砕し, ポリビニルポリピロリドン（PVPP）を加えて 5 mL

のアスコルビン酸を含む 50 mM K-P Buffer（pH7.8）でさらに磨砕した. 2 mL を

マイクロチューブに移し, 遠心機（同上）で 1,492 g, 4 ℃で 30 分間遠心分離し, 

上澄み液を抗酸化酵素（CAT, APX, GR, SOD）活性測定用とした. 

 

4-5-2. CAT活性 

 1M K-P Buffer（pH7.8）100 μL, 0.5 M H2O2 40 μL, 蒸留水 840 μL を加えよ

く混合し, 粗酵素抽出液 20 μL を加え, さらに混合し, 分光光度計（同上）で吸

光度（230 nm）の減少を経時的に 2 分間測定した. 測定した吸光度減少と, 過酸

化水素のミリモル吸光定数 0.04 mM-1 cm-1 より, 1 分間の CAT による過酸化水素
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分解量（mmol min-1）を算出した.  

 

4-5-3. APX活性  

 1 M K-P Buffer 100 μL, 10 mM L-アスコルビン酸 50 μL, 蒸留水 780 μL, 粗

酵素抽出液 20 μL を加え, さらに 10 mM H2O2 50 μL を加えて混合し, 分光光

度計（同上）で吸光度（290 nm）の減少を経時的に 2 分間測定した. 測定した

吸光度減少と, アスコルビン酸のミリモル吸光定数 2.8 mM-1 cm-1 より, 1 分間の

APX による H2O2依存アスコルビン酸酸化量（mmol min-1）を算出した. 

 

4-5-4. GR活性  

 0.5 M K-P Buffer in 1 mM EDTA 100 μL, 蒸留水 810 μL, 粗酵素抽出液 50 μL, 

10 mM NADPH in 10 mM K-P Buffer 20 μL を加え, さらに 10 mM GSSG in 10 

mM K-P Buffer 20 μL 加えてよく混合し, 分光光度計（同上）で吸光度（340 nm）

の減少を経時的に 2 分間測定した. 測定した吸光度減少と, NADPH のミリモル

吸光定数 6.2 mM-1 cm-1 より, 1 分間の NADPH 酸化量（mmol min-1）を算出した. 

 

4-5-5. SOD活性 

粗酵素抽出液 1 mL を透析膜に入れ, これを低温室内（4 ℃）で 10 mM K-P 

Buffer の中で 12 時間透析した. K-P Buffer は 3 時間に 1回交換した（計 4回）. 

石英セルに 0.5 M K-P Buffer in 1 mM EDTA（pH7.8）100 μL, 1 mM キサンチン 

100 μL, 0.1 mM チトクロム c 100 μL, 蒸留水 630 μL, 透析済み粗酵素抽出液 

50 μL を加え, さらに 0.8 units / mL キサンチンオキシダーゼ in 2.3 M 硫酸ア

ンモニウム in 1 mM EDTA を 20 μL加え, よく混合し, 分光光度計（同上）で吸

光度（550 nm）の上昇を経時的に 2 分間測定した.  

コントロールとして, 粗酵素抽出液の代わりに蒸留水を加えたものを同様に

測定し, コントロールの吸光度増加を V, 粗酵素抽出液の吸光度増加を v とした. 

v/V = 0.5 となった時を 1unit（U）とし, 1U の SOD活性を U = V/v – 1 として計算

した. また, その時の必要粗酵素抽出液量を用いて 1 mL 中 SOD 活性値（Unit 
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min-1）に換算した. 

 

4-5-6. タンパク質定量 

 抗酸化酵素活性測定に用いた粗酵素抽出液および透析済み粗酵素抽出液のタ

ンパク質量をブラッドフォード法（Bradford, 1976）により分光光度計（同上）で

定量した. 検量線用の標準試料は, 牛血清アルブミンを用いた. 求めたタンパク

質から各酵素の活性をタンパク質あたりに換算した（mmol あるいは Unit mg-1 

protein min-1）. 

 

4-6. 無機元素分析 

 ナトリウム（Na），カリウム（K）およびマグネシウム（Mg）は混酸；硝酸（HNO3）：

過塩素酸（HClO4）：硫酸（H2SO4）= 10：4：1 で酸分解をした後，原子吸光分光

光度計（Z-2310, Hitachi, Tokyo, Japan）を用いて，Na, K および Mg を原子吸光法

で測定した. Na/K比は Na含有率から K含有率を除することで算出し, Na および

K 分配割合（%）は各部位の各元素量（mg）から植物体全体の当該元素量（mg 

plant-1）で除することにより算出した. 

 

5．統計解析 

 結果の値は 4 反復の平均値であり, 対照区と塩処理区間での統計処理は

Student’s t-test で 5 ％水準を満たすものを有意とした. また葉身, 茎, 根の器官

間での平均の比較は, SPSS statistics 25.0（IBM）統計ソフトを用いて一元配置分

散分析を行い, 処理間の差は多重比較検定（Duncan）において 5 %水準を満たす

ものを有意とした.  

 

 

 

 

 



- 10 - 
 

第 2節 結果 

1．乾物重 

塩処理はバジルとセージの乾物重に有意な影響を及ぼさなかった. しかしタ

イムの葉身および茎, 並びにオレガノのすべての部位において乾物重が有意に

減少した（Fig. 2-1）. 

 

 

Figure 2-1 Effect of salinity treatment on dry weight in basil, sage, thyme and oregano.  

Different large alphabetic letters and * indicate significant differences in total dry weight 

and dry weight in each part between control and salinity treatment in the same species (t-

test; P < 0.05), respectively. C; standard nutrient solution (Control), Na50; standard 

nutrient solution containing 50 mM NaCl (Salinity treatment). Error bars in the figure 

indicate standard errors of four replications. 
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2．葉身含水率 

 塩処理はバジル, タイム, オレガノの葉身含水率に影響を及ぼさなかったが, 

セージにおいてはわずかであるが塩処理区において有意に上昇した（Fig. 2-2）. 

 

 

Figure 2-2 Effect of salinity treatment on leaf water content in basil, sage, thyme and 

oregano. ** indicates significant differences between control and salinity treatment in the 

same species (t-test; P <0.01). C; standard nutrient solution (Control), Na50; standard 

nutrient solution containing 50 mM NaCl (Salinity treatment). Error bars in the figure 

indicate standard errors of four replications. 
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3．葉身クロロフィル（a+b）含有率 

 塩処理はバジルにおけるクロロフィル含有率に影響を及ぼさなかったが, セ

ージにおいては有意ではないものの低下傾向を示し, タイムおよびオレガノに

おいて有意に低下した（Fig. 2-3）. 

 

 

 

Figure 2-3 Effect of salinity treatment on leaf chlorophyll (a + b) content in basil, sage, 

thyme and oregano. ** indicates significant difference between control and salinity 

treatment in the same species (t-test; P <0.01). C; standard nutrient solution (Control), 

Na50; standard nutrient solution containing 50 mM NaCl (Salinity treatment). Error bars 

in the figure indicate standard errors of four replications. 
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4．葉身 H2O2含有率 

 塩処理はいずれの種においても有意な影響を及ぼさなかったが, 他のいずれ

の種よりもセージの両区において H2O2含有率が約 2倍以上高い値となった（Fig.  

2-4）. 

 

 

 

Figure 2-4  Effect of salinity treatment on leaf H2O2 content in basil, sage, thyme and 

oregano. There was no significant difference（t-test; P <0.05）between control and salinity 

treatment in the same species. C; standard nutrient solution (Control), Na50; standard 

nutrient solution containing 50 mM NaCl (Salinity treatment). Error bars in the figure 

indicate standard errors of four replications. 
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5．葉身MDA含有率 

 塩処理はバジルにおけるMDA含有率に影響を及ぼさなかったが, セージにお

いて有意に低下させ, タイムにおいては有意ではないもののわずかに上昇させ, 

オレガノにおいては有意に上昇させていた（Fig.2-5）. 

 

 

 

Figure 2-5  Effect of salinity treatment on leaf MDA content in basil, sage, thyme and 

oregano. * and ** indicate significant differences between control and salinity treatment 

in the same species (t-test; P <0.05 and P <0.01). C; standard nutrient solution (Control), 

Na50; standard nutrient solution containing 50 mM NaCl (Salinity treatment). Error bars 

in the figure indicate standard errors of four replications. 
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6．葉身抗酸化酵素活性 

  CAT活性は塩処理下のセージとオレガノにおいて影響されなかったが, バジ

ルおよびタイムにおいては有意に上昇した（Fig. 2-6A）. いずれの種においても

SOD活性は塩処理で有意に上昇せず, セージ, タイム, オレガノにおいてわずか

に上昇傾向を示した（Fig. 2-6B）. APX 活性は塩処理下のバジル, セージ, タイ

ムで影響されなかったが, オレガノにおいて有意に上昇した（Fig. 2-6C）. GR活

性は塩処理下のバジルおよびタイムにおいて影響されなかったが, オレガノに

おいて有意に上昇した（Fig. 2-6D）.  

 

Figure 2-6 Effect of salt treatment on leaf antioxidative enzyme activities in basil, sage, 

thyme and oregano. (A); catalase activity (CAT), (B); superoxide dismutase activity  

(SOD), (C); ascorbate peroxidase activity (APX), (D); glutathione reductase activity (GR). 

* and ** indicate significant differences between control and salinity treatment in the 

same species (t-test; P <0.05 and P <0.01). C; standard nutrient solution (Control), Na50; 

standard nutrient solution containing 50 mM NaCl (Salinity treatment). Error bars in the 

figure indicate standard errors of four replications. 
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7．無機元素含有率, 分配割合および Na/K比 

【バジル】 

対照区において, Na含有率は根で 10.93 mg g-1となり, 根Na 分配割合は 92.6 %

を占めていた. 葉身 Na含有率は 0.09 mg g-1 となり, 葉身 Na 分配割合は 1.5 %で

あった（Tab. 2-2）. 塩処理区において, 茎で 35.74 mg g-1, 根で 30.10 mg g-1 とそ

れぞれ上昇したのに対し, 葉身では 7.03 mg g-1までの上昇となり, Na 分配割合は

18 % 程度しか無く, 他の種と比較してかなり低い値となった. 茎と根における

Na含有率は大きく変化しなかったが, Na 分配割合は茎で 52.8 %, 根で 29.2 %と

なった. 一方で, K 含有率は塩処理区において茎および根において葉身よりもか

なり低く, 葉身 K 分配割合は対照区と比較して 30 %ポイント高い値となった. 

それ故に, Na/K比は葉身において低く, 根において高い値となった. また Mg含

有率は塩処理によりすべての部位において低下した.  

 

【セージ】 

対照区において, Na含有率は根において 7.55 mg g-1（根 Na 分配割合；64.7 %）, 

葉身において 0.59 mg g-1（葉身 Na 分配割合；16.2 %）となった（Tab. 2-2）. 塩

処理区においては, 葉身（21.63 mg g-1 , 51.7 %）と根（27.52 mg g-1 , 27.2 %）の

両方において著しく Na 含有率が上昇した. K 含有率は葉身においてあまり変化

なかったが, 根においてはわずかながら有意に低下した. また K 分配割合は対

照区と比較して葉身で上昇する傾向にあり, 茎および根で低下する傾向にあっ

た. Na/K 比は塩処理においてバジルと同様に葉身で低く, 根で高い結果となっ

た. Mg含有率はわずかであるが, 有意に葉身と根の両方で低下した.  

 

【タイム】 

対照区において, Na含有率は根において 3.68 mg g-1（根 Na 分配割合；22.1 %）, 

葉身において 1.46 mg g-1（葉身 Na 分配割合；44.1 %）となった（Tab. 2-2）. Na

分配割合は対照区の葉身で根より高く, バジルやセージとは異なった. 塩処理

区において, Na 含有率はすべての部位において上昇したが, 部位間での有意差
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はなく, また Na 分配割合への影響はなかった. 一方で, K含有率はセージと異な

りすべての部位において著しく低下したが, 処理間での K 分配割合の変化はみ

られなかった. Na/K 比においても部位間で有意な変化はみられなかった. Mg 含

有率はすべての部位において有意に低下し, 特に葉身において低下していた.  

 

【オレガノ】 

対照区において, Na含有率は根において 5.23 mg g-1（根 Na 分配割合；27.6 %）

となり, 葉身においては 1.89 mg g-1（葉身 Na 分配割合；53.3 %）となった（Tab. 

2-2）. 塩処理区において Na含有率は顕著に上昇し, 特に茎 Na含有率（67.0 mg  

g-1）が今回の供試ハーブ 4種の中で最も高い値となった. K 分配割合は茎におい

て 43.4 %と割合が上昇し, 一方で根においては 4.2 %と最も低い値であった. 興

味深い点としては, K含有率が葉身で塩処理により 2倍近く上昇し, 根で著しく

低下したことである. 同様に K 分配割合も葉身で多くを占め, 根では低かった. 

Na/K 比は塩処理区の葉身で茎および根においてよりも有意に低く, 茎と根の間

において有意差はなかった. Mg 含有率は塩処理区において対照区に対し, 茎で

有意に低下したが, 葉身で有意に上昇した. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



- 18 - 
 

 

Ea
ch

 d
at

a 
re

pr
es

en
ts 

a 
m

ea
n 

of
 fo

ur
 re

pl
ic

at
io

ns
 ±

 st
an

da
rd

 e
rr

or
. D

iff
er

en
t a

lp
ha

be
ts 

in
di

ca
te

 si
gn

ifi
ca

nt
 d

iff
er

en
ce

s a
m

on
g 

pa
rts

 in
 

th
e 

sa
m

e 
sp

ec
ie

s (
D

un
ca

n;
 P

 <
0.

05
). 

* 
an

d 
**

 in
di

ca
te

 si
gn

ifi
ca

nt
 d

iff
er

en
ce

s b
et

w
ee

n 
co

nt
ro

l a
nd

 sa
lin

ity
 tr

ea
tm

en
t i

n 
th

e 
sa

m
e 

pa
rts

 
an

d 
sp

ec
ie

s 
(t-

te
st;

 P
 <

0.
05

 a
nd

 P
 <

0.
01

), 
re

sp
ec

tiv
el

y.
 C

; 
sta

nd
ar

d 
nu

tri
en

t 
so

lu
tio

n 
(C

on
tro

l),
 N

a5
0;

 s
ta

nd
ar

d 
nu

tri
en

t 
so

lu
tio

n 
co

nt
ai

ni
ng

 5
0 

m
M

 N
aC

l (
Sa

lin
ity

 tr
ea

tm
en

t).
 N

o 
le

tte
r i

nd
ic

at
es

 n
o 

sig
ni

fic
an

t d
iff

er
en

ce
. F

or
 e

ac
h 

pa
rt,

 N
a 

or
 K

 d
ist

rib
ut

io
n 

ra
te

 w
as

 
ca

lc
ul

at
ed

 a
s a

 p
er

ce
nt

ag
e 

of
 th

e 
to

ta
l N

a 
or

 K
 n

ut
rie

nt
 a

m
ou

nt
 (m

g 
pl

an
t-1

) o
f t

he
 p

la
nt

. 

Ta
bl

e 
2-

2 
Ef

fe
ct

 o
f s

al
in

ity
 tr

ea
tm

en
t o

n 
nu

tri
en

t c
on

te
nt

s i
n 

le
af

 b
la

de
s, 

ste
m

s a
nd

 ro
ot

s o
f b

as
il,

 sa
ge

, t
hy

m
e 

an
d 

or
eg

an
o 

   N
a d

ist
rib

uti
on

 ra
te

    
K 

dis
tri

bu
tio

n r
ate

lea
f b

lad
es

0.0
9

±
0.0

3
b

25
.15

±
0.4

6
b

9.5
1

±
0.1

1
a

*
0.0

04
±

0.0
01

b
1.5

±
0.5

0
c

40
.8

±
1.3

0
a

ste
ms

0.5
2

±
0.0

6
b

41
.19

±
2.1

2
a

**
6.5

8
±

0.5
0

b
**

0.0
13

±
0.0

02
b

5.9
±

0.5
6

b
45

.2
±

2.1
7

a
**

ro
ots

10
.93

±
0.4

3
a

17
.01

±
0.9

3
c

**
3.7

8
±

0.1
8

c
**

0.6
50

±
0.0

53
a

92
.6

±
1.0

6
a

**
14

.1
±

1.0
0

b
**

lea
f b

lad
es

7.0
3

±
1.0

2
b

**
26

.93
±

1.8
1

a
7.2

6
±

0.4
2

a
0.2

57
±

0.0
23

b
**

18
.0

±
2.4

3
b

**
71

.0
±

1.8
4

a
**

ste
ms

35
.74

±
0.8

7
a

**
16

.53
±

1.7
8

b
2.4

7
±

0.2
4

b
2.2

43
±

0.2
57

b
**

52
.8

±
3.5

3
a

**
25

.0
±

2.2
2

b
ro

ots
30

.10
±

3.0
2

a
**

3.9
7

±
0.2

2
c

1.9
7

±
0.1

6
b

7.7
57

±
1.1

29
a

**
29

.2
±

5.4
1

b
4.0

±
0.6

5
c

lea
f b

lad
es

0.5
9

±
0.0

8
c

9.5
1

±
0.5

4
a

6.3
4

±
0.1

0
a

*
0.0

63
±

0.0
09

b
16

.2
±

1.7
2

b
64

.3
±

2.1
6

a
ste

ms
1.9

0
±

0.3
6

b
8.3

7
±

0.9
8

ab
4.4

8
±

0.2
9

b
0.2

23
±

0.0
17

b
19

.1
±

2.0
4

b
20

.9
±

1.3
4

b
ro

ots
7.5

5
±

0.3
1

a
7.0

9
±

0.5
3

b
*

2.6
1

±
0.1

0
c

*
1.0

83
±

0.0
94

a
64

.7
±

2.9
6

a
*

14
.8

±
0.9

2
c

lea
f b

lad
es

21
.63

±
0.9

3
**

9.4
3

±
0.1

6
a

5.4
2

±
0.2

2
a

2.2
95

±
0.1

07
b

**
51

.7
±

5.9
1

a
*

68
.5

±
3.1

4
a

ste
ms

25
.10

±
1.2

9
**

6.9
9

±
0.4

5
b

4.1
8

±
0.3

1
b

3.6
58

±
0.3

77
b

**
21

.2
±

2.2
4

b
18

.0
±

1.3
9

b
ro

ots
27

.52
±

6.1
5

4.4
0

±
0.5

7
c

1.9
1

±
0.0

5
c

6.3
07

±
1.1

28
a

*
27

.2
±

8.1
0

b
13

.4
±

2.9
9

b
lea

f b
lad

es
1.4

6
±

0.1
7

b
36

.95
±

1.3
6

b
**

5.0
7

±
0.2

6
a

**
0.0

40
±

0.0
05

b
41

.0
±

1.6
7

a
44

.1
±

1.3
8

a
ste

ms
1.5

6
±

0.1
5

b
43

.38
±

1.5
0

a
**

3.6
9

±
0.2

0
b

*
0.0

36
±

0.0
03

b
36

.8
±

2.5
3

a
46

.2
±

1.3
7

a
ro

ots
3.6

8
±

0.3
5

a
39

.70
±

0.5
3

ab
**

3.0
3

±
0.0

8
c

**
0.0

92
±

0.0
08

a
22

.1
±

4.1
7

b
9.7

±
0.6

6
b

lea
f b

lad
es

25
.73

±
2.6

1
**

19
.38

±
0.4

7
a

2.8
4

±
0.1

1
a

1.3
37

±
0.1

54
**

44
.7

±
1.5

3
a

48
.5

±
1.5

6
a

ste
ms

26
.71

±
2.6

6
**

17
.34

±
0.9

2
ab

2.5
8

±
0.1

3
ab

1.5
63

±
0.1

93
**

41
.7

±
1.6

4
a

40
.3

±
1.7

4
b

ro
ots

26
.71

±
0.2

8
**

15
.99

±
0.4

6
b

2.3
6

±
0.1

0
b

1.6
73

±
0.0

32
**

13
.6

±
2.0

7
b

11
.2

±
0.4

7
c

lea
f b

lad
es

1.8
9

±
0.6

6
b

17
.97

±
0.2

5
b

3.6
6

±
0.1

8
0.1

04
±

0.0
35

b
53

.3
±

6.8
0

a
57

.7
±

0.4
4

a
ste

ms
1.8

6
±

0.2
7

b
28

.47
±

0.6
4

a
**

4.0
3

±
0.1

7
**

0.0
66

±
0.0

10
b

19
.0

±
3.8

2
b

28
.6

±
0.3

9
b

**
ro

ots
5.2

3
±

0.2
7

a
27

.61
±

0.5
9

a
**

3.9
2

±
0.1

1
0.1

90
±

0.0
14

a
27

.6
±

5.8
8

b
*

13
.7

±
0.5

2
c

**
lea

f b
lad

es
39

.21
±

1.3
0

b
**

33
.06

±
0.5

8
a

**
4.2

9
±

0.0
6

a
*

1.1
89

±
0.0

57
b

**
52

.4
±

0.8
9

a
83

.8
±

1.5
0

a
**

ste
ms

67
.00

±
0.6

2
a

**
11

.95
±

1.1
7

b
2.2

7
±

0.1
1

b
5.7

83
±

0.6
01

a
**

43
.4

±
0.8

8
b

**
14

.6
±

1.3
9

b
ro

ots
24

.13
±

1.9
2

c
**

4.5
5

±
0.4

5
c

3.8
4

±
0.5

5
a

5.4
59

±
0.7

36
a

**
4.2

±
0.3

7
c

1.5
±

0.2
2

c

Na
/K

    
 (m

g g
-1

 D
W

)
(%

)

Ba
sil

0 N
a

50
 N

a

Sp
ec

ies
Tr

ea
tm

en
ts

   P
art

s
    

   N
a

    
 K

    
   M

g  
 

Or
eg

an
o

0 N
a

50
 N

a

Sa
ge

0 N
a

50
 N

a

Th
ym

e

0 N
a

50
 N

a



- 19 - 
 

第 3節 考察 

 本実験においては, 4 種の典型的なシソ科ハーブ類の耐塩性について乾物生産

と生理学的プロセスとの関連性の観点から評価を行った. バジルとセージは乾

物重の減少がみられなかったことから耐塩性があることが明らかとなった（Fig. 

2-1）. 一方でタイムとオレガノの乾物生産は著しく減少し, オレガノは最も塩感

受性を示す種であった. いずれの種においても葉身含水率の低下はみられず

（Fig. 2-2）, 浸透圧ストレスによる脱水状態にはなっていなかったと考えられ

る.  

 養分吸収の観点から耐塩性について評価したところ, すべての種の全部位に

おいて, Na含有率は対照区と比較して塩処理区で高い値となっていた（Tab. 2-2）. 

したがって Na は植物体に吸収され, イオンストレスを引き起こしうる場所など

へ輸送されていたと考えられるが, 組織における Na濃度は種によって異なって

いた.  

 バジルにおいて, Na 含有率は塩処理下においても葉身で低く維持されており, 

茎および根において Na が蓄積されていた（Tab. 2-2）. この結果からバジルは葉

身への Na 輸送を抑制, あるいは光合成組織からの Na 排出をしていたことが示

唆され, 根から輸送されてきた Na と葉身から排出された Na を茎が Na シンク

として担っていた可能性が考えられる. この耐塩性機構は他の種においてはみ

られなかった特徴であった（Tab. 2-2）. Attia et al.（2009）は葉身への Na 輸送と

塩感受性との関係を示しており, バジルは地上部から地下部へ Na を再輸送して

いることを報告している. 他の種と比較してバジルの葉身 Na/K比が低いことは

バジルが優れた葉身への選択的な K 輸送を有していたことを意味する（Tab. 2-

2）.  

 セージにおいてはバジルと異なり, 対照区では根に Na が蓄積されていたが, 

塩処理下では葉身においても Na が蓄積されていた（Tab. 2-2）. このことはセー

ジの茎および根の Na保持能では 50 mM の Na処理で吸収される Na を保持しき

れず, 結果として葉身にまで Na が輸送されてしまっていたということで説明が

つく. しかしながら葉身における K 含有率は塩処理によっても維持され, 根に
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おける K 含有率の塩処理による低下から考えると, 葉身への Na に対する K 選

択性がセージで高いことが伺える.  

 一方で, タイムとオレガノは塩感受性を示し, 地上部へ多量の Na 流入が同時

にみられ, 特にオレガノにおいて顕著であった（Tab. 2-2）. オレガノは Na を根

に蓄積できず, 茎を Na シンクとして機能させているようだった. しかし結果と

しては塩処理区で葉身 Na含有率が他の 3種よりも高くなってしまっており, 葉

身への Na移行を制御できていなかった. 一方でオレガノの葉身K含有率は対照

区よりも 2倍近く上昇していた（Tab. 2-2）. これは過剰な Na流入に際してイオ

ンバランスを最適な状態に維持しようとする能動的な K 輸送による塩応答であ

ったと思われる（Maathuis and Amtmann, 1999）. タイムにおいて, 塩処理は Na

分配割合を変化させなかったが, すべての部位において Na含有率が上昇してお

り, 光合成器官への過剰な Na 流入は乾物生産を抑制していたかもしれない. ま

たタイムにおいてのみ葉身を含む全部位でK含有率が有意に低下しており, K分

配割合に変化がなかったことからも, 他の器官から葉身へ選択的に K を輸送す

ることができず, 葉身で K欠乏を起こしていた可能性が考えられる.  

 耐塩性を示したバジルとセージのクロロフィル含有率は塩処理による影響は

なかったが, 塩感受性を示したタイムとオレガノはクロロフィル含有率が有意

に低下していた（Fig. 2-3）. この低下は必須元素である Mg の不足による可能性

が考えられ, クロロフィルを合成するために Mg は必要であるが, 培地中の過剰

な Na との競合が原因でクロロフィル低下が起きたと考えられる（Gomes et al., 

2011）. 実際, タイムの葉身Mg は塩処理区で有意に低い値であった（Tab. 2-2）. 

バジルとセージにおいても Mg 含有率の低下は認められたが, その程度はタイ

ムほどではなかった. 一方でオレガノの葉身 Mg 含有率は塩処理区で有意に上

昇しており, オレガノのクロロフィル低下は Mg 低下による原因では説明がつ

かず, その他の原因として塩ストレス由来の酸化ストレスによる光合成色素の

分解が考えられる.  

 MDA は脂質過酸化の指標であり, バジルおよびセージにおいてはわずかに塩

処理下で低下傾向にあったが, タイムでは上昇傾向, オレガノでは有意に上昇
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していた（Fig. 2-5）. これらの結果は, Hernández and Almansa（2002）がナシの

葉身において塩処理による酸化ストレスが脂質過酸化を生じさせたことを報告

しているように, 今回の塩感受性を示した 2 種においても塩誘導性酸化ストレ

スによるダメージを受けていた可能性が示唆される.  

 典型的な ROS である H2O2 は CO2固定を阻害するが（Kaiser, 1979）, ストレス

シグナル物質としても知られている（Bhattacharjee, 2005）. 今回の実験において

は H2O2 を測定することで ROS の発生を把握しようとしたが, 予想と反して塩

感受性を示したタイムおよびオレガノにおいても塩処理による有意な H2O2の上

昇は認められなかった（Fig. 2-4）. その一方で MDA は塩処理区で上昇しており

（Fig. 2-5）, おそらく H2O2 の発生と抗酸化酵素による H2O2 を水へと分解する

働きとのバランスによって H2O2含有率が安定していたものと考えられる. 一方

で ROS 分解の過程で H2O2を産生する SOD の活性はタイムおよびオレガノにお

いて塩処理区で上昇する傾向にあったが（Fig. 2-6B）, タイムの CAT 活性およ

びオレガノの APX活性, GR活性は著しく塩処理区で上昇しており（Fig. 2-6A, C, 

D）, いずれも H2O2 を分解するための抗酸化酵素である. したがって脂質過酸化

は H2O2 ではない他の ROS によって引き起こされていた可能性が考えられ, 例

として一重項酸素（１O２）などが挙げられる. １O２は抗酸化酵素よりも主にカロ

テノイドによって分解される（Ramel et al., 2012）. １O２は H2O2 よりも反応性が

高く, ダメージを回避するためには直ちに分解されなければならない. つまり

今回, １O２のような ROS が脂質過酸化を引き起こし, 結果として酸化ストレス

を生じさせていたのかもしれない. 

 バジルの抗酸化応答は CAT が塩処理によって有意に上昇していたが, 他の抗

酸化酵素に変化はみられなかった（Fig. 2-6）. つまりバジルにおいて CAT は塩

応答として効率的に H2O2 を除去し, 脂質過酸化を防ぐ重要な役割を担っていた

可能性が考えられる（Fig. 2-4, Fig. 2-5）. 先行研究においてトウモロコシは塩応

答として CAT が最も活性化されていたという報告もされており（Azevedo Neto 

et al., 2005）, 今回のバジルの CAT活性化はバジルの耐塩性の一端を担っていた

と推測できる. 一方でセージは他 3種と比較して高い抗酸化酵素活性を有し（Fig. 
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2-6）, わずかに SOD活性, GR活性が塩処理によって上昇するのみで, H2O2 を分

解する CAT, APX の活性は変化せず, H2O2 は塩処理区で上昇傾向にあった. セー

ジのMDA含有率が塩処理区で著しく低下していたことを考えると, セージ中の

H2O2 はシグナル物質として機能（Bhattacharjee, 2005）し, 抗酸化応答を誘導して

いた可能性が考えられる. Tounekti et al.（2011）も塩誘導性酸化ストレスはシソ

科ローズマリー（Rosmarinus officinalis L.）において酸化的損傷をもたらすので

はなく, 防御システムとして作用している可能性を主張しており, セージも同

様の優れた抗酸化応答システムを有していると思われる. 塩感受性を示したタ

イムとオレガノにおいては, 塩処理によりタイムで CAT 活性が有意に上昇し, 

オレガノで APX活性と GR活性が有意に上昇していたが, 両種とも SOD活性は

わずかに上昇していた（Fig. 2-6）. これらの結果から両種は塩ストレスに応答し

て抗酸化酵素を活性化させていたことがわかるが, MDA の蓄積がみられていた

ことからも全部位に過剰な Na が流入していくことにより発生した酸化ストレ

スの方がより深刻であったと考えられ（Tab. 2-2）, 結果として生育減退につな

がったと思われる（Fig. 2-1）. 

 結論として, 養分吸収と抗酸化応答の耐塩性への貢献は種によって変化し, 

バジルの高い耐塩性は養分吸収と抗酸化応答の両面によって支えられていたこ

とがわかった. セージは主に抗酸化応答が優れていることによって耐塩性を獲

得していたと考えられる. タイムの塩感受性は Na競合による K と Mg の欠乏に

よるものであったと考えられ, クロロフィル合成に支障をきたしていたと考え

られる. オレガノは過剰の Na が植物体内に流入することで塩誘導性酸化ストレ

スが発生し, ダメージを受けていたものと思われる. タイムおよびオレガノの

Na 吸収制御に関する脆弱性が塩に対する感受性を高め, 抗酸化応答がなされて

も塩ストレスに対処しきれていなかったことが明らかとなった.  
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第 4節 要約 

世界の乾燥地で広く栽培されているシソ科に属するハーブ類は, 耐塩性が比

較的弱く, 塩ストレスによる収量の減退が懸念される. 本研究では, シソ科ハー

ブ類における耐塩性機構の解明を目的とした. そのために代表的なシソ科ハー

ブ類であるバジル, セージ, タイムおよびオレガノを 50 mM NaCl含有塩ストレ

ス培養液で水耕栽培し, 葉身, 茎および根における成長量, Na, K および Mg含有

率, 葉身におけるクロロフィル, MDA, H2O2含有率および抗酸化酵素活性を測定

した.  

耐塩性は, バジル≒セージ＞タイム＞オレガノの順であった. バジルでは, 茎

根 Na保持と葉身 K維持による葉身の低い Na/K比に加え, 抗酸化酵素 CAT活性

上昇が, 高い耐塩性を説明していたと考えた. セージでは, バジルよりも Na 保

持と葉身 K維持が劣るものの, 葉身で Na/K比を低く抑えることに加え, 高い抗

酸化酵素活性による脂質過酸化防止能が, 強い耐塩性を説明していたと考えた. 

また, タイムでは, 抗酸化酵素活性はCATで有意に上昇するものの, 全器官への

Na流入と K および Mg流出により, 特に茎葉重の減退につながったものと考え

た. オレガノでは, APX や GR 活性の有意な上昇による抗酸化応答を示し, また

葉身における K 蓄積能を発揮するものの, 全器官への著しい Na流入による塩誘

導型酸化ストレスにより, 全器官の成長減退を招いたと考えた.  

このように同じシソ科に属するハーブ類であっても, その耐塩性は異なり, 

養分吸収と抗酸化応答の違いにより説明することができた.  
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第 3 章 

 

耐塩性バジルの養分吸収, 光合成能および抗酸化応答に関する特徴 

 

シソ科に属す代表的なハーブ類の中でもバジル（Ocimum basilicum L.）は塩ス

トレス下において抗酸化面（CAT 活性化）と栄養面（茎根 Na 保持および K 選

択的輸送）の両面が耐塩性を支えていることがわかった（Tanaka et al., 2018）. し

かしながら耐塩性の異なるバジル品種間で, 耐塩性機構がどのように異なるの

かについては明らかになっていない. 本実験では感受性および耐塩性品種の養

分吸収, 抗酸化応答, 光合成について調査し, 耐塩性バジルの有する特徴を明ら

かにしようとした. 

 

第 1節 材料および方法 

1．供試品種 

 実験 1 で使用したバジル品種（Ocimum basilicum L. var. Sweet）（以下, スイー

ト）に加え, より耐塩性が高いとされるバジル品種; Napoletano（以下, ナポレタ

ノ）を供試品種とした. 

 

2．栽培および処理方法 

 第 2 章の実験と同じ温室内にて, 2016年 4月 13日にバーミキュライトを充填

したセルトレーにバジルの種子を播種した. 5月 22日に Tab. 3-1 の基本培養液を

充填した 15 L容バットへ移植し, 水耕栽培（前培養）を開始した. 6月 1日（10 

DAT；水耕移植後 10日目）に育苗した一様な苗を 3.5 L容ポットへ 3茎ずつ移

植し, 本栽培を開始した. バジル栽培の慣行方法に則って生育過程における倒

伏防止, 収量増加のために第 3 葉が完全に展開した個体から上部位の摘心を行

った. 6月 13日（22 DAT）から塩添加を始め, 6月 15日（24 DAT）から 0 mM 

NaCl（対照区）, 50 mM NaCl（Na50区）, 100 mM NaCl（Na100区）となるよう
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に処理を施し, 13日間塩処理を施した. 実験は 3処理 4 反復で試験を行い, 塩処

理濃度の決定には, Çamlica and Yaldiz（2017）のバジル耐塩性スクリーニングテ

ストの結果を参考にした. 栽培には最大で 8.6 ppm Na（0.37 mM Na）を含んでい

る水道水を使用し, 培養液の pH は 6.0-6.5 の範囲に調整した.  

 

Table 3-1 Composition of the nutrient solution and salt form for basil cultivation 

 

 

3．ガス交換およびクロロフィル蛍光測定 

処理開始 12日目（DAY12；6月 27日）に光合成パラメーター（P：光合成速

度, gs：気孔コンダクタンス, E：蒸散速度, Ci：細胞間隙 CO2濃度）およびクロ

ロフィル蛍光パラメーター（Φ PSⅡ：励起光下の実効量子収率, Fv’/Fm’：励起光

下の最大量子収率, qP：光化学的消光, ETR：電子伝達速度）を測定した（測定

条件詳細については下記 5-4項に記載）. 

 

Element (mM) Composition Concentration (mM) Salt form

N  (3.55) NH4
+ 0.64 NH4NO3

0.32 NH4H2PO4

NO3
- 1.32 KNO3

1.27 Ca(NO3)2・4H2O

P  (0.32) PO4
3- 0.32 NH4H2PO4

K  (1.32) K+ 1.32 KNO3

Ca (0.64) Ca2+ 0.64 Ca(NO3)2・4H2O

Mg (0.85) Mg2+ 0.85 MgSO4・7H2O

Fe (0.036) EDTA-Fe 0.36 × 10-1 Fe(III)-EDTA

Mn (0.011) Mn2+ 1.12 × 10-2 MnSO4・4H2O

Zn (0.0017) Zn2+ 0.17 × 10-2 ZnSO4・7H2O

Cu (0.00016) Cu2+ 0.16 × 10-3 CuSO4・5H2O

B (0.016) B3- 0.16 × 10-1 H3BO3
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4．植物体の採取 

 6月 28日（DAT 37）に各ポットから無作為に１個体を採取し, 葉身, 茎および

葉柄, 根の 3 部位に分け, 新鮮重（FW）を測定した. また一部葉身（約 0.2 g）を

無作為に採取し, クロロフィル含有率測定に使用した. 残りの葉身は第 2 章同様

に直ちに液体窒素で凍結し, 後の生理学的分析のために超低温フリーザ（-80 ℃）

にて保存した.  

 

5．植物体の分析 

5-1. 乾物重 

 茎および根は 72 時間凍結乾燥機で凍結乾燥させた後, 乾物重を測定した. 葉

身は生理学的分析に使用するため, sub-FW として一部新鮮葉をあらかじめ量っ

ておき, その葉身の乾物重を sub-DW として量ることで乾物率（sub-DW/sub-FW）

を計算し, 全葉身新鮮重との積で全葉身乾物重を算出した.  

 

5-2. 含水率 

 3 部位（葉身, 茎および根）の含水率は（FW-DW）/DW（g g-1）として計算し

た. 

 

5-3. 光合成色素 

 クロロフィル含有率測定用の葉身試料を第 2 章と同様の手順で測定に使用し

た. ただし, クロロフィル a および b含有率は以下の式から算出した.  

Chl a（mg g-1DW）= {13.70 ×（A665）–5.76 ×（A649）}× 50 mL /1000 / g DW of sample 

Chl b（mg g-1DW）= {25.80 ×（A649）–7.60 ×（A665）}× 50 mL /1000 / g DW of sample

またクロロフィル a および b含有率の結果からクロロフィル a/b比を計算した. 

 

5-4. 光合成パラメーター 

 光合成活性測定は植物光合成総合解析システム（LI-6400, LI-COR, Nebraska, 

United States）を用いて各植物体の若い成熟葉をチャンバー内に設置し, 測定し
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た. すべての測定は光強度；500 µmol m-2 s-1, 葉温度；30 ℃, 二酸化炭素濃度；

400 ppm の条件下で行った. 

 

5-5. クロロフィル蛍光パラメーター 

 光合成測定後, ただちに同じ葉身を用いてクロロフィル蛍光を測定した. 明

期条件下の植物体の最小蛍光収率（Fo’）, 最大蛍光収率（Fm’）そして定常状態

の蛍光収率（F’）を測定し, 光化学系Ⅱ最大量子収率（Fv’/Fm’）=（Fm’-Fo’）/Fm’, 

光化学的クエンチング係数（qP）=（Fm’- F’）/（Fm’-Fo’）を算出した. また実効

量子収率（ΦPSII）は（Fv’/Fm’）と（qP）との積で計算し, 光合成電子伝達速度

（ETR）は ΦPSII × 0.5 × PFD × 0.8 として算出した. このときの 0.5 は光化学系Ⅱ

と光化学系Ⅰとの励起割合を 1:1 とした場合の値であり, PFD はそのときの光量

子束密度, 0.8 は一般的な葉の吸収係数を表している. これらすべてのパラメー

ターを Murchie and Lawson（2013）の方法を参考にしてデータ解析を行った. 

 

5-6. 無機元素分析 

 第 2 章と同様に測定した.  

 

5-7. 葉身 H2O2含有率 

 第 2 章と同様に測定した. 

 

5-8. 葉身MDA含有率 

 第 2 章と同様に測定した. 

 

5-9. 粗酵素液抽出 

 第 2 章と同様に抽出した. 

 

5-10. 葉身抗酸化酵素活性 

 第 2 章と同様に測定した. 
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5-11. タンパク質定量 

 第 2 章と同様に測定した. 

 

6. 統計解析 

 結果の値は 4 反復の平均値であり, 各品種あるいは 2 品種間における 3 処理

の各部位の平均の比較は, SPSS statistics 25.0（IBM）統計ソフトを用いて一元配

置分散分析を行い, 処理間の差は多重比較検定（Duncan）において 5 %水準を満

たすものを有意とした. 
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第 2節 結果   

1. 乾物重 

対照区においてスイートの全乾物重はナポレタノより大きかった（Fig. 3-1）. 

Na50 処理でスイートの全乾物重は有意に減少し, ナポレタノでは有意に減少す

ることはなかった. Na100 ではスイートでさらなる有意な減少はみられなかった

が, ナポレタノでは減少傾向を示した. スイートにおいて, Na50 で葉身および茎

乾物重が有意に減少したが, Na100 によるさらなる減少はみられなかった. ナポ

レタノでは両塩処理による有意な減少はいずれの部位においてもみられなかっ

た.  

Figure 3-1 Dry weight of two salt-treated basil varieties. Different lowercase letters 

indicate significant differences in total dry weight and dry weight of each plant part 

among the three treatments within each variety (Duncan; P < 0.05). Standard nutrient 

solution contained no additional NaCl (C, control), 50 mM NaCl (Na50), or 100 mM 

NaCl (Na100). Error bars indicate standard errors of the mean of four replications. 
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2. 含水率 

スイートにおいて, Na50 は葉身含水率を有意に低下させたが, 茎および根で

は有意に低下させなかった（Fig. 3-2）. Na100 で茎および根でも有意に低下した

が, 葉身でのさらなる有意な低下はみられなかった. ナポレタノにおいて, Na50 

はいずれの部位の含水率に有意な影響を及ぼさなかったが, Na100 において葉身

および根で対照区に対して有意に低下し, 茎含水率は Na50 に対して有意に低下

したが, 対照区に対しては有意に低下しなかった. 

 

 

Figure 3-2 Water content in two salt-treated basil varieties. Different lowercase letters 

indicate significant differences in each plant part among the three treatments within each 

variety (Duncan; P < 0.05). Standard nutrient solution contained no additional NaCl (C, 

control), 50 mM NaCl (Na50), or 100 mM NaCl (Na100). Error bars indicate standard 

errors of the mean of four replications. 
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3. 光合成色素 

 両品種において, クロロフィル a および（a+b）含有率は対照区に対して両塩

処理で有意な低下はしなかった（Tab. 3-2）. Na100 によってナポレタノのクロロ

フィル b 含有率が対照区より有意に低下し, Chl a/b 比は両品種ともに有意な上

昇を示した. 
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4. 無機元素含有率, 分配割合および Na/K比 

【Na含有率】 

両品種において Na50 で葉身 Na 含有率は有意に上昇しなかったが, Na100 で

有意に上昇した（Fig. 3-3A）. Na50 で有意に茎 Na含有率が両品種で上昇し, Na100

でナポレタノではさらなる有意な上昇をみせた. Na50 で有意に根 Na含有率が両

品種において上昇したが, Na100 でのさらなる上昇はみられなかった. 両塩処理

において, 根 Na含有率はスイートよりもナポレタノで高かった.  

 

【K含有率】 

スイートの葉身 K 含有率は対照区と塩処理間ではほとんど変化がみられなか

った. 一方でナポレタノの葉身 K 含有率は対照区よりも塩処理下で有意に上昇

し, 対照区の約 2 倍の値を示した. Na100 処理下でも Na50 処理下と同様な値と

なった. また茎および根における K含有率は塩濃度の上昇に伴い低下した（Fig. 

3-3B）. 

 

【Mg含有率】 

スイートの葉身Mg含有率は塩処理下であっても低下しなかったが, 茎および

根において有意に低下した. 一方, ナポレタノの葉身Mg含有率は K 同様に塩処

理下において有意に上昇し, 茎および根においては有意に低下した（Fig. 3-3C）. 
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Figure 3-3 Nutrient contents in two salt-treated basil varieties. (A); Na content, (B); K 

content, (C); Mg content. Different lowercase letters indicate significant differences in 

each plant part among the three treatments within each variety (Duncan; P < 0.05). 

Standard nutrient solution contained no additional NaCl (C, control), 50 mM NaCl (Na50), 

or 100 mM NaCl (Na100). Error bars indicate standard errors of the mean of four 

replications.  
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【Na 分配割合】 

対照区におけるスイートの各部位における Na 分配割合は葉身で 23.0 %, 茎で

4.0 %, 根で 73.0 %であり, ナポレタノはそれぞれ 20.3 %, 6.9 %, 72.8 %と同様な

傾向を示した. しかし Na50 のスイートはそれぞれ 4.0 %, 41.8 %, 54.2 %と葉身お

よび根で有意に低下し, 茎で有意に上昇していた. 一方, ナポレタノにおいては

12.0 %, 23.4 %, 64.7 %と茎のみで有意に Na 分配割合が上昇した. また Na100処

理下ではスイートで 7.6 %, 43.9 %, 48.5 %と有意な変化は無く, ナポレタノでは

21.4 %, 28.5 %, 50.1 %と根における Na 分配割合が対照区に対して有意に低下し

た（Fig. 3-4A）. 

 

【K 分配割合】 

対照区におけるスイートの各部位の K 分配割合は葉身, 茎, 根で 24.9 %, 

48.0 %, 27.1 %と茎において高い傾向にあり, ナポレタノにおいては 28.3 %, 

35.2 %, 36.5 %と茎および根に多く分配されていた. しかし Na50処理下ではスイ

ートにおいて葉身, 茎, 根で 35.4 %, 55.0 %, 9.6 %と根における K 分配割合が有

意に低下し, ナポレタノにおいては葉身, 茎, 根で 68.2 %, 24.0 %, 7.8 %と葉身で

有意に上昇し, 茎および根において有意に低下した. Na100 処理下ではスイート

は葉身, 茎, 根で 62.4 %, 28.0 %, 9.6 %と葉身において有意に上昇し, 茎で有意に

低下した. ナポレタノにおいては葉身, 茎, 根で 76.8 %, 16.2 %, 7.0 %となった

（Fig. 3-4B）. 

 

【Mg 分配割合】 

両品種の対照区における葉身 Mg 分配割合はスイートとナポレタノでそれぞ

れ 58.3 %, 60.7 %であったが, 塩処理（Na50-Na100）によりそれぞれ 75.8 % ~ 

79.7 %, 82.1 ~ 85.8 %となり, 葉身における Mg 分配割合が有意に上昇した. また

茎および根における分配割合は塩処理により有意に低下した（Fig. 3-4C）. 
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Figure 3-4 Nutrient distribution rates in two salt-treated basil varieties. (A); Na 

distribution rate, (B); K distribution rate, (C); Mg distribution rate. Different lowercase 

letters indicate significant differences in each plant part among the three treatments within 

each variety (Duncan; P < 0.05). Standard nutrient solution contained no additional NaCl 

(C, control), 50 mM NaCl (Na50), or 100 mM NaCl (Na100). Error bars indicate standard 

errors of the mean of four replications. Distribution rates were calculated as the 

percentage in each total Na, K and Mg amount in each plant part relative to that in the 

whole plant. 
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【Na/K比】 

両品種共に Na/K比は根で最も高く, 葉身で最も低い結果となった（Fig. 3-5）. 

葉身Na/K比は Na50 により対照区と比較して両品種で有意に上昇した. Na100 で

さらなる上昇はスイートでみられなかったが, ナポレタノにおいては有意に上

昇した. 茎 Na/K 比は Na50 ではスイートで有意に上昇しなかったが, ナポレタ

ノでは有意に上昇し, Na100 で両品種とも有意に上昇した. 根 Na/K比は Na50 お

よび Na100 で両品種とも対照区に対し有意に上昇した. 

 

  

Figure 3-5 Na/K ratio in two salt-treated basil varieties. Different letters indicate 

significant differences in each plant part among the three treatments within each variety 

(Duncan; P < 0.05). Standard nutrient solution contained no additional NaCl (C, control), 

50 mM NaCl (Na50), or 100 mM NaCl (Na100). Error bars indicate standard errors of 

the mean of four replications. 
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5. 光合成活性 

光合成速度（P）はスイートの対照区および Na50 において Na100 よりも高く, 

またナポレタノのいずれの処理区よりも高かった（Fig. 3-6A）. 気孔コンダクタ

ンス（gs）は対照区および Na50 において両品種に有意な違いはなかった. Na100

はナポレタノの gs を有意に低下させ, スイートで低下傾向を示した（Fig. 3-6B）. 

細胞間隙 CO2濃度（Ci）はスイートにおいて両処理による影響はなかったが, ナ

ポレタノにおいては Na100 で有意に低下した（Fig. 3-6C）. 蒸散速度（E）の傾

向は gs と類似した結果となった（Fig. 3-6D）. 両品種間のいずれの光合成パラメ

ーターでも Na100 で有意な違いはみられなかった.   

Figure 3-6  Photosynthetic activity in two salt-treated basil varieties. (A); 

Photosynthetic rate (P), (B); stomatal conductance to water vapor (gs), (C); intercellular 

CO2 concentration (Ci), (D); transpiration rate (E). All parameters were measured at 12 

days after salinity treatment initiation. Different uppercase letters indicate significant 

differences in each photosynthetic parameter across the two varieties (Duncan; P < 0.05). 

Standard nutrient solution contained no additional NaCl (C, control), 50 mM NaCl (Na50), 

or 100 mM NaCl (Na100). Error bars indicate standard errors of the mean of four 

replications. 
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6. クロロフィル蛍光  

Fv’/ Fm’（最大量子収率）は両品種ともに Na50 による影響を受けなかったが, 

Na100 によってナポレタノで対照区に対し, 有意に低下した（Fig. 3-7A）. 実効

量子収率（ΦPSⅡ）と電子伝達速度（ETR）は両品種において塩処理による影響

を受けなかったが（Fig. 3-7B, 3-7D）, ナポレタノの全処理区において常にスイ

ートよりも低い結果となった. qP はプラストキノン A（電子受容体 QA）のレド

ックス状態を表す指標であるが, スイートの両処理において影響はなく, ナポ

レタノの Na100 において有意な上昇がみられた. また処理に関わらず, qP はスイ

ートにおいてナポレタノよりも高い値を示した（Fig. 3-7C）.  

Figure 3-7 Chlorophyll fluorescence in two salt-treated basil varieties. (A); Maximum 

efficiency of PSII photochemistry in the light (Fv’/Fm’), (B); quantum efficiency of PSII 

electron transport in the light (ΦPSII), (C); photochemical quenching coefficient (qP), 

(D); electron transport rate (ETR). All parameters were measured at 12 days after salinity 

treatment initiation. Different uppercase letters indicate significant differences in each 

parameter across the two varieties (Duncan; P < 0.05). Standard nutrient solution 

contained no additional NaCl (C, control), 50 mM NaCl (Na50), or 100 mM NaCl 

(Na100). Error bars indicate standard errors of the mean of four replications. 
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7. 葉身 H2O2含有率 

対照区において, ナポレタノはスイートよりも高い含有率を示したが, 塩処

理による有意な違いは品種間においてみられなかった（Fig. 3-8A）. 

 

8. 葉身MDA含有率 

いずれの品種, 処理において有意差はみられなかったが, ナポレタにおいて

常にスイートよりも低い値を示していた（Fig. 3-8B）. 

  

9. 葉身抗酸化酵素活性 

CAT活性はスイートにおいて Na50 で有意に著しく活性が上昇し, Na100 では

その活性を維持した. ナポレタノにおいては有意な活性上昇はしなかったが, 

両品種共に同等の活性値を示していた（Fig. 3-8C）. SOD活性は両品種ともに塩

処理による有意な変化および特徴的な傾向はみられなかった（Fig. 3-8D）. APX

活性はスイートにおいて大きな変化はみられなかったが, ナポレタノにおいて

は Na100処理により対照区より有意に活性が低下した（Fig. 3-8E）. GR活性は

スイートにおいて有意差はないが, 塩濃度の上昇に伴い活性が上昇していた. 

一方ナポレタノは Na50 によって有意に活性が低下し（Fig. 3-8F）, Na100 でさら

なる低下はしなかった. 
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Figure 3-8 Antioxidative enzyme activities in two salt-treated basil varieties. (A); 

Hydrogen peroxide (H2O2) content, (B); malondialdehyde (MDA) content, (C); catalase 

(CAT) activity, (D); superoxide dismutase (SOD) activity, (E); ascorbate peroxidase 

(APX) activity, (F); glutathione reductase (GR) activity. Different uppercase letters 

indicate significant differences in each parameter across the two varieties (Duncan; P < 

0.05). Standard nutrient solution contained no additional NaCl (C, control), 50 mM NaCl 

(Na50), or 100 mM NaCl (Na100). Error bars indicate standard errors of the mean of four 

replications. 
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第 3節 考察 

 乾物重と葉身の含水率は両品種で一見関連しており, ナポレタノはスイート

とは異なる傾向を示した（Fig. 3-1, Fig. 3-2）. Na50 での浸透圧ストレス下で, ナ

ポレタノはスイートと比較して水分状態と乾物生産の維持に優れており, 水分

保持は塩ストレスへ対処するための重要な能力である（Parida and Das, 2005）. ナ

ポレタノの Na50処理における水分保持能は, スイートにはない耐塩性の特徴の

一つであったと考えられる. しかしながら Na100 ではナポレタノも水分状態を

維持できなかった. 

Na50 では, 葉身の Na含有率は両品種で非常に低かった. ナポレタノは主に根

に Na を蓄積したのに対し, スイートは根と茎に Na を蓄積し（Fig. 3-3A）, ナポ

レタノは主に根に Na を蓄積することにより, 地上部への Na 輸送を抑制してい

たことが考えられた. Na100 では, ナポレタノの葉身 Na 分配割合が上昇したが, 

スイートでは Na50 と比較してそれほど変化していなかった（Fig. 3-4A）. 可能

性として, Na100 でのナポレタノの根の Na貯蔵容量が限界に達し, Na が葉身に

侵入したことでイオンストレスを引き起こしたことが考えられた. スイートで

は, Na が Na50 ですでに茎に侵入し, 乾物重は大幅に減少していた. Na100 では

Na が葉身にまで侵入したが, ナポレタノのそれと比べるとわずかであり, 乾物

重は Na50 と同等程度の減退にとどまった. 

葉身 K 含有率は, 対照区での両品種間で差はなかったが, Na50 処理によって

ナポレタノでは 2倍になり, スイートでは変化しなかった（Fig. 3-3B）. リョク

トウ（Vigna radiata L. Wilczek）では, 浸透圧ストレス下での K施与により, 水分

状態が大幅に改善されており（Kabir et al., 2004）, ナポレタノの葉身における高

濃度の K が, 浸透圧ストレス下で葉身の水分状態を維持するのに貢献していた

可能性が考えられる. ナポレタノの葉身 K 分配割合の 39.9 %ポイントの増加

（28.3 ％から 68.2 ％）は, スイートの 10.5 %ポイント（24.9 ％から 35.4 ％）

よりも大きく（Fig. 3-4B）, 品種間の重要な耐塩性機構の違いであったことが考

えられる. K の分配割合の変化から判断して, 根から葉身へ移行しているようで

あったが, さらなる調査が必要である.  
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Na/K比は根または茎よりも葉身で顕著に低かったことから（Fig. 3-5）, 両品

種ともに光合成環境は生理学的反応が行われるためには整った環境であったこ

とが示唆される. 低い Na/K 比は, ナポレタノにおいては Na 含有率より K 含有

率を上昇させることで, スイートにおいては Na の葉身への侵入を抑えつつ, K

含有率を維持することで実現させていたと思われる. どちらの戦略も効率的で

あるようであるが, Na の侵入を防ぐよりも, 葉身での K 獲得の方がより重要で

あった可能性が示唆された. 

Mg はクロロフィルの合成成分であり, Rubisco による炭素固定に必要な元素

である（Farhat et al., 2016）. 塩処理により, 両品種の茎と根の Mg含有率が大幅

に低下したが, 葉身の Mg含有率はスイートで維持され, ナポレタノでは大幅な

上昇を示した（Fig. 3-3C）. また塩処理により両品種の葉身Mg 分配割合が上昇

した（Fig. 3-4C）. クロロフィル含有率は両品種でわずかに低下したが（Tab. 3-

2）, Mg関連によるクロロフィル低下ではなかった. 

両品種で Na50 での光合成活性への悪影響はみられなかったが, スイートでは

乾物重が有意に減少していた（Fig. 3-1）. 同化された二酸化炭素（CO2）は代謝

やバイオマス成長にはすぐに使用されず, 浸透圧調節物質として利用され, 結

果としてスイートの乾物重減少を引き起こした可能性が考えられる（Cheeseman, 

1988）. Na50 はスイートの葉身含水率を大幅に低下させていたこともあり, 浸透

圧調節はスイートにとって必須であった可能性が高い. Na100 でのスイートの光

合成速度（P）の大幅な低下は, クロロフィル a / b比の大幅な上昇に関連してい

た可能性があり, 光合成装置の小型化と余剰電子の発生を避けるための光吸収

抑制が行われていたことが示唆される. また, 本来, 能力的に光合成速度が高い

オリーブ品種の光合成は塩ストレスに対してより敏感であるという報告があり

（Loreto et al., 2003）, スイートの P（対照区）がナポレタノのそれよりも高く, 

そして塩処理下でより感受的であったことと一致していた.  

光合成電子伝達は品種間で異なっていた. ナポレタノの Fv’/ Fm’は, 対照区と

比較して Na100 で有意に低下した. これは光化学系 II が影響を受けたことを意

味している（Fig. 3-7A）. ΦPSII と ETR は塩処理の影響を受けなかったが, ナポ
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レタノの方がスイートよりも両パラメーターの値が低かった（Fig. 3-7B, D）.  

ETR が低いことで余剰電子の発生が少なくなり, ROS 生成リスクが減少するた

め, 耐塩性は高くなる可能性が考えられる.  

塩ストレス応答において, 過度の水分損失を避けるために気孔が閉鎖される

ことが ROS 生成のきっかけとなる（Abogadallah, 2010）. Na50 での gs値からい

ずれの品種も気孔は閉鎖されていなかったことを考えると（Fig. 3-6B）, ROS が

生成されていた可能性は低い. その一方で, CAT 活性は Na50 下のスイートで有

意に上昇しており（Fig. 3-8C）, 酸化還元状態が影響を受けていたことが示唆さ

れる. 塩ストレスは ROS 生成と抗酸化反応システム（ARS）とのバランスを乱

したことで, スイートは生成した ROSから防御するために CAT を活性化し, 結

果として 2週間後（処理終了時）には ROS 生成と ARS とのバランスは保たれ, 

脂質過酸化が進行することはなかったと考えられる（Fig. 3-8A, B）. 環境ストレ

スによって P が低下し, ETR がそのまま変化しない場合, 電子は炭素固定ではな

く, ROS を生成する Mehler 反応などに使用される（Silva et al., 2011）. Na100 で

はこの組み合わせがスイートでみられたが（Fig. 3-6A, 3-7D）, 酸化還元状態は

CAT によって十分に制御されているようであった（Fig. 3-8C）. 先行研究による

と CAT 活性の上昇は塩処理濃度がより高い, あるいはより高い耐塩性を持つバ

ジル品種で観察されている（Jakovljević et al., 2017; Tarchoune et al., 2013）. 我々

の先行研究（第 2 章）においてもバジルは塩処理によって CAT が活性化されて

いた（Tanaka et al., 2018）. 以上のことより両品種の高い CAT活性はバジルの耐

塩性機構として重要な特徴であった可能性が高い. しかしその一方で, 両品種

間の耐塩性の違いは CAT 由来ではなかった. ただし MDA 蓄積は特に塩ストレ

ス下においてスイートよりもナポレタノで常に小さく, ナポレタノは優れた

ARS を有していた可能性が示唆された. 

以上を結論としてまとめると, 養分吸収, 光合成能および抗酸化応答の調査

から, どちらの品種も葉身 Na/K 比が低く維持されていたが, 葉身の水分状態を

維持するためには, 葉身により多くの K を蓄積する能力が重要であったことが

考えられた. ナポレタノは根に Na を蓄積することで Na50 処理下の地上部への



- 45 - 
 

イオンストレスを抑制していたと思われる. 両品種とも Na50 では光合成活性を

維持し, スイートの P は Na100 で塩感受性を示したが, 光合成低下が塩ストレ

スによる乾物生産減少の直接的な原因にはならなかった. またナポレタノの一

貫して低い ETR は, 酸化ダメージを未然に防ぐ耐塩性機構として貢献していた

可能性が示唆され, CAT 活性が両品種の耐塩性機構として重要であった可能性

は高いが, 両者の耐塩性レベルの違いを説明する要因にはならなかった. 
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第 4節 要約 

先行研究において, 我々はバジル（Ocimum basilicum L.）の耐塩性を養分吸収

および抗酸化応答の観点から説明した. 本研究では, 耐塩性を異にするバジル 

2品種（感受性；スイート, 耐塩性；ナポレタノ）を対照区および塩処理区（50 

mM NaCl；Na50, 100 mM NaCl；Na100）で 13日間水耕栽培し, 養分吸収と抗酸

化応答に加え, 光合成およびクロロフィル蛍光についても調査することにより, 

両品種間における耐塩性機構の違いを明らかにすることを目的とした. 耐塩性

は乾物生産の観点から特に Na50 ではナポレタノの方で高かった. これは葉身の

K含有率を高めつつ, 根に Na を蓄積させることで葉身含水率を高く維持してい

たことによると思われる. 光合成速度については Na50 下で両品種とも, Na100

下ではナポレタノでのみ影響を受けなかった. 電子伝達速度はナポレタノの方

でスイートよりも常に低い値を示したが, 塩処理による影響はみられなかった. 

CAT 活性は両品種において重要でありそうだが, 両者における耐塩性の違いの

原因とはならなかった. またMDAはナポレタノにおいて常にスイートよりも低

い値を示し, ナポレタノで優れた抗酸化応答を有していた可能性が考えられた. 
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第 4 章 

 

バジルの耐塩性機構に及ぼす塩性アルカリストレスの影響 

 

第 3 章から耐塩性バジル品種の特徴を明らかにすることができたが, EC（塩類

濃度）だけでなく pH も高い塩性アルカリ条件下におけるバジルの生理的応答に

関する報告は未だ少ない. 予備試験（Fig. 4-1）においてスイートを非塩処理ある

いは塩処理条件, 低 pH あるいは高 pH 条件の組み合わせで 1週間生育させたと

ころ, 塩処理・高 pH 条件下においてのみ生育減少がみられ, 塩性アルカリ条件

下で耐塩性が失われる可能性が示唆された. よって本実験では, 耐塩性を有す

るバジル品種を新たに追加した 3 品種に塩性アルカリ処理（炭酸ナトリウムお

よび炭酸水素ナトリウム 1:1混合塩）を施すことで, 塩性アルカリストレスがバ

ジルの耐塩性機構にどのような影響を及ぼすか調査した. 

Figure 4-1 Effect of alkaline (pH 9.5) or saline (Na50) or saline-alkaline (Na50 + pH 

9.5) stress on the fresh weight of Sweet. Different letters indicate significant differences 

among the four treatments (Duncan; P < 0.05). Error bars indicate standard errors of the 

mean of four replications of each plant part. 

 

a a a

b

0

1

2

3

4

5

6

6.5 9.5 6.5 9.5

C Na50

FW
  (

g 
pl

an
t-1

)

Leaf blades
Stems
Roots



- 48 - 
 

第 1節 材料および方法 

1. 供試品種 

第 3 章で使用したバジル品種（スイートおよびナポレタノ）と, 耐塩性が高い

とされるバジル品種（Ocimum basilicum L. var. Thai Siam；以下タイ）を新たに加

えた 3品種で実験を行った. 

 

2．栽培および処理方法 

2-1. 播種および育苗 

 第 3 章の実験と同じ温室内にて, 2018年 5月 2日に 2 cm3 の立方体状スポンジ

に 5 mm 程度の切れ込みを十字に入れた後, 切れ込みの中心にバジルの種を播

種した. 3 品種のうち, スイートのみ発芽が悪かったので, 5 月 14日に蒔き直し

を行った. 5月 15日に水道水を充填した 30 L容バットにナポレタノとタイを先

行して移植し, 追って同様の操作をスイートにおいても 5 月 23日に行った. 5月

25日に第 3 章と同様のバジル用基本培養液（Tab. 3-1）を充填し, 5 月 29日に培

養液の更新を行った.  

 

2-2. 生育および生理学分析用栽培 

5月 31日に 3.5 L容ポットへ 4個体ずつ移植し, 本栽培を開始した. 第 3 章同

様, 倒伏防止と収量増加の為, 第 3葉が完全に展開した個体から上部位の摘心を

行った. 6月 22日（移植後 22日目）に培養液の更新を行い, 6月 25日（移植後

25日目）を処理開始 0日目として塩性アルカリ処理（6処理）を開始した. 処理

の一覧は Tab. 4-1 の通りである. 6月 29日（処理開始 4日目）に培養液の更新を

行い, 7月 3日（処理開始 8日目）に植物体を収穫した. 実験は 3 反復で行い, 最

大で 8.6 ppm Na（0.37 mM Na）を含んでいる水道水を使用した.  

 

2-3. 光合成およびクロロフィル測定用栽培 

光合成測定および光合成色素分析のために, ポット栽培とは別にバット栽培

を同時に行った. ポット栽培用と同時に育苗した苗を 30 L容バットに各品種 10
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個体ずつ移植した. 6 月 12 日（移植後 12 日目）時点で, 栽植密度が高くなった

ため, 10個体から 5 個体へ間引き作業を行い, ポット栽培と同じタイミング（6

月 25日）で塩性アルカリ処理（3処理）を開始した. 処理の一覧は Tab. 4-1 の通

りである. ポット栽培同様, 実験は 3 反復で行い, 最大で 8.6 ppm Na（0.37 mM 

Na）を含んでいる水道水を使用した. 

 

3．ガス交換およびクロロフィル蛍光測定 

 測定方法は第 3 章に同じであるが, 処理開始 2日目, 4日目, 6日目のバット栽

培バジル葉身の最大展開葉で測定を行い, 経時的な変化を測定した.  

 

4．植物体の採取 

 採取したポット栽培の植物体は, 葉身, 茎（および葉柄）, 根の 3 部位に分け, 

新鮮重（FW）を測定した. 生理分析用の葉身は直ちに液体窒素で冷凍し, -80 ℃

設定の超低温フリーザにて保存した. 乾物重測定用の試料は 70 ℃の熱乾燥機 

にて 72 時間以上乾燥させた後, 乾物重（DW）を測定した. 7月 2日（処理開始

7 日目）にバット栽培から一部無作為に葉身を採取し, ハサミで 1~2 cm のさい

の目状にカットした後, 約 0.2 g をクロロフィル含有率測定に使用した. 

 

Table 4-1 List of saline-alkaline treatment of pot and vat cultivation 
Pot cultivation Treatment concentration（mM） 0 5 10 15 20 25

Na2CO3 (mM) 0 2.5 5 7.5 10 12.5
NaHCO3 (mM) 0 2.5 5 7.5 10 12.5
Total-Na (mM) 0 7.5 15 22.5 30 37.5
pH 7.76 9.55 9.80 9.98 10.02 10.05

EC (dS m-1) 0.18 0.51 0.81 1.18 1.5 1.81

Vat cultivation Treatment concentration（mM） 0 10 20
Na2CO3 (mM) 0 5 10
NaHCO3 (mM) 0 5 10
Total-Na (mM) 0 15 30
pH 7.21 9.86 10.02

EC (dS m-1) 0.19 0.77 1.3
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5．植物体の分析  

5-1. 含水率 

 第 3 章に同じ. 

 

5-2. 光合成色素 

 第 3 章に同じ. 

 

5-3. 光合成パラメーター 

 第 3 章に同じ. 

 

5-4. クロロフィル蛍光パラメーター 

 第 3 章に同じ. 

 

5-5. 無機元素分析 

 無機元素含有率は第 3 章と同様に行い, 測定元素は Na, K, Ca, Mg, Fe, Mn, Cu, 

Zn とした. リン（P）の測定はバナドモリブデン酸黄色法（Watanabe et al., 1998）

に従い, NO3-の測定は Cataldo法（Cataldo et al., 1975）に従って行った. 

 

5-6. 葉身 H2O2含有率 

 生育および生理学分析用栽培 6処理の内, 処理区 0, 10, 20 mM の 3処理区の試

料を使用し, 第 3 章と同様に測定した. 

 

5-7. 葉身MDA含有率 

 生育および生理学分析用栽培 6処理の内, 処理区 0, 10, 20 mM の 3処理区の試

料を使用し, 第 3 章と同様に測定した. 

 

5-8. 粗酵素液抽出 

 第 3 章と同様に抽出した. 
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5-9. 葉身抗酸化酵素活性 

 生育および生理学分析用栽培 6処理の内, 処理区 0, 10, 20 mM の 3処理区の試

料を使用し, 第 3 章と同様に測定した. 

 

5-10. タンパク質定量 

 第 3 章と同様に測定した. 

 

6. 統計解析 

 結果の値は 3 反復の平均値であり, 各品種あるいは 3 品種間における全処理

区間（6処理あるいは 3処理）の部位（葉身, 茎, 根）ごとの平均の比較は, SPSS 

statistics 25.0（IBM）統計ソフトを用いて一元配置分散分析を行い, 処理間の差は

多重比較検定（Duncan）において 5 %水準を満たすものを有意とした. 各品種の

各部位（葉身, 茎, 根）での Na に対する各無機元素の関係において, ピアソンの

相関係数を用いて解析を行った. 
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第 2節 結果 

1. 乾物重 

全品種とも処理による乾物重の減退はみられたが, 品種および処理濃度によ

る影響は異なった（Fig. 4-2）. 全乾物重においてスイートおよびタイは類似した

傾向を示し, 5 mM から生育が減少する傾向にあった. しかしスイートでは 25 

mM で有意な減少となり, タイでは 5 mM から有意に減少した. 一方, ナポレタ

ノは 10 mM から生育が減少する傾向を示し, 25 mM で有意に減少した. 部位ご

とにみると, 葉身乾物重において, スイートはいずれの処理でも有意な減少を

示さず, タイの葉身が 5 mM で有意に減少し, ナポレタノの葉身は 25 mM で有

意に減少した. 一方, 茎乾物重において, スイートは 25 mM で有意に減少し, タ

イおよびナポレタノでは 15 mM で有意に減少した. また根乾物重においては, 

スイートで 15 mM から, タイで 5 mMから, ナポレタノでは 25 mMから有意に

減少した.  

各品種の対照区を 100 %としてそれぞれの乾物重減退割合をみた時, ナポレタ

ノはいずれの処理においても乾物重減退割合に有意差がみられなかった（Fig. 4-

3）. 5 mM ではナポレタノのいずれの部位も 9割以上乾物を維持し, いずれの処

理においても根の乾物重減退割合は他 2 品種より常に小さかった. 一方タイは

茎の乾物重減退割合が 10 ~ 20 mM で他 2品種より小さい傾向にあり, 根への影

響は 5 mM で他 2 品種よりも大きかった. しかしスイートで根への影響が 10 

mMから他 2品種より大きくなり, 15 mM で半減（46 %）した. またいずれの品

種（スイート 5 mM を除く）も 20 mM までは葉身で 8割, 茎では 7割以上の乾

物を維持できていた. 処理濃度が最も高い 25 mM では, スイートの葉身, 茎, 根

でそれぞれ 71 %, 53 %, 31 %, タイで 77 %, 65 %, 44 %, ナポレタノで 71 %, 67 %, 

75 %となり, 全乾物重減退割合｛（葉身＋茎＋根）/ 3｝はスイートで 51.6 %, タ

イで 62 %, ナポレタノで 71 %と, ナポレタノにおける乾物重減退割合が最も小

さく, スイートで最も大きかった. 
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Figure 4-3 Growth reduction ratio (%) of three basil varieties under saline-alkaline 

conditions. (A); Sweet, (B); Thai, (C); Napoletano. Percentages (%) are calculated by 

DW of Treatment / DW of Control, in each plant part of each variety multiplied by 100. 

Different letters indicate significant differences in each plant part among the six 

treatments within each variety (Duncan; P < 0.05). Standard nutrient solution contained 

no additional salt; C (control: EC 0.18 dS m-1; pH 7.76) or 5 ~ 25 mM NaHCO3 : Na2CO3 

= 1:1 (treatment: EC 0.51-1.81 dS m-1 ; pH 9.55-10.05). 
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2. 葉身含水率 

スイートではいずれの処理下でも有意な低下はみられず, 5 mM（EC 0.51 dS  

m-1）では異常値が生じた（Fig. 4-4）. タイは 15 および 25 mM（EC 1.81 dS m-1）

で対照区に対して有意に低下し, ナポレタノは 15 mM（EC 1.18 dS m-1）から対

照区に対して有意に低下した.  

 

 

Figure 4-4 Leaf water content of three basil varieties under saline-alkaline conditions. 

Different lowercase letters indicate significant differences among the six treatments 

within each variety (Duncan; P < 0.05). Standard nutrient solution contained no additional 

salt (EC 0.18 dS m-1; pH 7.76) or 5 ~ 25 mM NaHCO3 : Na2CO3 = 1:1 (EC 0.51-1.81 dS 

m-1 ; pH 9.55-10.05). 
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3. 無機元素含有率および Na に対する各無機元素の相関係数 

【Na含有率】 

対照区では 3 品種に共通して根で最も高く, 茎および葉身において低い値を

示した（Fig. 4-5A）. 5 mM では依然としていずれの品種も根で含有率が高かっ

たが, ナポレタノの根のみで有意に上昇した. また茎においても 3品種に共通し

て含有率が有意に上昇した. 10 mM になると, スイートでのみ, 根と茎の Na 含

有率の高さが逆転し（茎＞根）, 茎における含有率の方が高くなった. 15 mM に

なると, タイおよびナポレタノにおいても茎と根の Na含有率の高さが逆転した

（茎＞根）. またスイートの茎における含有率がさらに有意に上昇し, 葉身にお

いても有意に上昇した. 20 mM では, スイートに変化はなかったが, タイおよび

ナポレタノの茎が有意に上昇し, スイートと同等レベルにまで達した. また葉

身においてもタイとナポレタノで有意に上昇した. そしてタイのみ根と葉身の

Na含有率が逆転した（葉身＞根）.  

 

【K含有率】 

対照区において, 3品種とも茎および根で類似した K含有率組成を有していた

が, タイでのみ葉身 K含有率が著しく低かった（Fig. 4-5B）. 5 mM ではほとん

ど K 含有率に影響は生じなかったが, ナポレタノの根においてのみ有意に低下

した. 一方, タイの葉身で有意な上昇を示した. いずれの品種も 10 mM から茎

で K 含有率が低下し始めたが, 葉身における K 含有率は維持あるいは上昇して

いた. 15 mM でも茎で K含有率が低下する一方, 葉身では維持され続け, 20 mM

になると茎の K含有率は低下しなくなり, 25 mM でも同様な結果となった. ただ

しタイについては 20 および 25 mM でさらに葉身 K 含有率が有意に上昇し, ス

イートおよびナポレタノと同様の葉身 K濃度に達した.  

 

【Ca含有率】 

対照区では, 3品種とも類似した Ca含有率を各部位で示し, 葉身＞茎＞根の順

に含有率が高かった（Fig. 4-5C）. 5 mM では 3品種とも根において Ca含有率が
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有意に上昇する一方, 茎での含有率がスイートおよびナポレタノで有意に低下

した. また Ca 含有率の高さが 3 品種とも根＞茎の順に逆転した. 10 mM では 3

品種とも根でさらに上昇し, 茎で低下, 葉身ではスイートでのみ対照区に対し

て有意に低く, タイおよびナポレタノで低下傾向を示した. 15 mM になると, ス

イートで根と葉身の Ca 含有率が逆転（根＞葉身）し, 20 mM において, タイお

よびナポレタノでも同様に順序が逆転した. 25 mM では, スイートおよびタイに

においては変化がなかったが, ナポレタノの根においてのみ Ca含有率がさらに

有意に上昇した.  

 

【Mg含有率】 

対照区において, スイートおよびタイは各部位で類似した傾向（葉身＞根＞茎）

を示したが, ナポレタノにおいては根＞葉身＞茎と根で Mg 含有率が高い性質

を示した（Fig. 4-5D）. いずれの品種も処理により, 茎で低下傾向を示したが, ス

イートでのみ 15 mM で有意に葉身 Mg 含有率が低下し, 根における Mg 含有率

を下回った（根＞葉身）. 

 

【P含有率】 

対照区において, スイートとタイは類似した含有率の傾向（葉身＞茎＞根）を

示し, ナポレタノでは根≧葉身＞茎という順であった（Fig. 4-5E）. 5 mM におい

て, いずれも葉身 P 含有率が低下し, スイートで最も顕著に低下した. 一方, 根

での P含有率が上昇傾向を示したが, 有意な上昇はタイのみであった. 10 mM以

上の処理濃度では P 含有率に大きな変化はなかったが, スイートの根において

のみ 15 mM で有意に上昇後, 25 mM で再び対照区と同等レベルとなった.  

 

【NO3-含有率】 

対照区において, スイートとタイで茎＞根＞葉身の順に含有率が高く, ナポ

レタノにおいては茎＞葉身＞根の順に高かった（Fig. 4-5F）. 5 mM ではタイの葉

身およびナポレタノの茎で有意に上昇した. 10 mM においては 3品種に共通して
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茎の NO3-含有率が低下し, ナポレタノでは対照区に対して有意に低下した. ま

たナポレタノの根でも対照区に対し有意に低下した. 20 および 25 mM では根の

NO3-含有率がタイおよびナポレタノで対照区に対して有意に低下した.  
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【Fe含有率】 

対照区において, いずれの品種も根＞葉身＞茎の順に Fe 含有率が高かった

（Fig. 4-6A）. 処理下でその順序が変化することはなかったが, 5 mM で 3品種と

も葉身 Fe 含有率が低下し, スイートとタイで有意な低下となった. 特にスイー

トで顕著に低下した. 10 mM以上の処理濃度では葉身 Fe含有率に有意な変化は

みられなかったが, 根 Fe 含有率は 5 mM でタイが有意に上昇し, スイートおよ

びナポレタノでは 10 mM で有意に上昇した. 茎では基本的に低下傾向を示した

が, ナポレタノの 20 mM で特異値を示し, タイの 20 および 25 mM で検出限界

値となった. 

 

【Mn含有率】 

対照区では, 3品種とも根＞葉身＞茎の順に高かった（Fig. 4-6B）. ただし, タ

イとナポレタノは茎における含有率がスイートのそれよりも 2 倍以上高い値で

あった. 葉身 Mn含有率において, スイートは 15 mMから, タイは 10 mMから

有意に低下したが, ナポレタノではいずれの処理下でも有意に低下しなかった. 

茎Mn含有率は, スイートで 10 mMから, タイおよびナポレタノでは 5 mMから

有意に低下した. 根Mn含有率は, 葉身および茎とは異なり 3品種とも処理によ

って上昇傾向を示したが, スイートでは 15 mM から, タイでは 10 mMから, ナ

ポレタノでは 25 mMから有意に上昇した. 

 

【Cu含有率】 

対照区において, スイートとタイは根＞葉身＞茎の順に Cu含有率が高かった

が, ナポレタノにおいては根≒葉身＞茎となった（Fig. 4-6C）. 5 mM ではいずれ

も葉身で Cu含有率が低下し, 根で上昇傾向を示した. 10 mM でも同様な傾向を

示し, 15 および 20 mM ではスイートおよびタイで有意な変化はみられなかった

が, ナポレタノの茎においては 20 mM で上昇傾向を示した. 25 mM になると, 3

品種とも葉身および茎において Cu含有率が上昇した. 
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【Zn含有率】 

対照区において, 3 品種とも類似した傾向（根≧葉身＞茎）を示した（Fig. 4-

6D）. 5 mM では, スイートの 3 部位すべてにおいて有意に低下し, ナポレタノ

の茎および根で有意に低下した. 一方でタイは根において有意に低下したが, 

葉身では上昇傾向, 茎では変化しなかった. スイートの根（15 mM）を除き, 10, 

15, 20 mM では 3品種において有意な変化はみられなかったが, 25 mM では茎 Zn

含有率が 3品種とも上昇する傾向を示した. 
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【Na に対する各無機元素の相関係数】 

葉身Na含有率に対し, スイートではCa, Mg, Cuにおいて強い負の相関を示し, 

P, Mn においてやや負の相関を示した（Tab. 4-2）. タイでは K において強い正の

相関, Ca, Mn において強い負の相関を示し, Fe においてやや負の相関を示した. 

ナポレタノではCaにおいてのみやや負の相関を示した. 茎Na含有率に対し, ス

イートではK, Ca, Mg, NO3-, Fe, Mnで強い負の相関を示した. タイではK, Ca, Mg, 

Fe, Mn で強い負の相関を示し, NO3-でやや負の相関を示した. ナポレタノでは K, 

Ca, Mg, NO3-, Mn で強い負の相関を示したが, Fe は相関を示さなかった. また Cu

でやや正の相関を示した. 根Na含有率に対し, スイートでは K, NO3-で強い正の

相関を示し, Ca, Fe, Cu で強い負の相関, Mn でやや負の相関を示した. タイでは

K, NO3-で強い正の相関を示し, P でやや正の相関, Ca でやや負の相関を示した. 

ナポレタノでは NO3-で強い正の相関を示し, Ca でやや負の相関を示した. 
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4. 葉身 H2O2含有率 

対照区において, ナポレタノで最も含有率が高かった（Tab. 4-3）. いずれの品

種においても, 処理により過酸化水素含有率は低下傾向を示した. スイートに

おいて, 対照区に対し 10 mM で有意に低下し, ナポレタノでは 20 mM で有意に

低下した. タイでは有意な低下はみられなかった. 

 

5. 葉身MDA含有率 

対照区において, スイートおよびタイで含有率が高かったが, ナポレタノで

は顕著に含有率が低かった（Tab. 4-3）. またスイートとタイは処理濃度の上昇に

伴い, 低下傾向を示し, 20 mM では有意に低下したが, ナポレタノでは処理に関

わらず含有率に変化はなかった.  

 

6. 葉身抗酸化酵素活性 

CAT 活性は対照区において, タイで最も高い活性を示し, 続いてナポレタノ, 

スイートという順に高かった（Tab. 4-3）. しかし処理濃度の変化による有意な差

は今回みられず, スイートおよびタイにおいては処理濃度の上昇に伴い低下傾

向を示した. SOD活性はいずれの品種, いずれの処理においても有意な差および

傾向はみられなかった. APX活性はすべての処理に渡って, ナポレタノで活性が

高い結果となったが, いずれの品種も処理による有意な変化はみられなかった. 

GR活性はいずれの品種, いずれの処理においても有意な差および傾向はみられ

なかった. 
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7. 光合成活性およびクロロフィル蛍光 

光合成速度（P）について, 対照区ではタイ＞スイート＞ナポレタノの順に光

合成速度が高かった. 3品種いずれも処理 2日目および 4日目において有意な変

化はみられなかったが, 6日目になると著しく低下し, 20 mMで最も低下した（Fig. 

4-7A, C, E）. しかし比較的, タイは処理下で光合成速度を維持した. 

電子伝達速度（ETR）について, 対照区ではタイ＞スイート＞ナポレタノと光

合成速度同様の順序となった（Fig. 4-7B, D, F）. 処理開始後,  2日目にスイート

の 20 mM で有意な低下を示したが, 4 日目には対照区と同じになった（Fig. 4-

7B）. 6日目になるといずれの品種においても ETR が有意に低下したが, タイに

おける低下の程度が最も小さかった（Fig. 4-7F）.   
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Figure 4-7 Variation with time in photosynthetic rate (P) and electron transport rate 

(ETR) of three basil varieties under saline-alkaline conditions. Photosynthetic rate of (A); 

Sweet, (C); Thai, (E); Napoletano and, Electron transport rate of (B); Sweet, (D); Thai, 

(F); Napoletano were measured at DAY2, 4 and 6 after treatments were initiated. Different 

lowercase letters indicate significant differences in each parameter in the same day among 

the three treatments. All measurements were performed with three replications. Standard 

nutrient solution contained no additional salt; C (control: EC 0.19 dS m-1; pH 7.21), or 

NaHCO3 : Na2CO3 = 1:1; 10 mM (EC 0.77 dS m-1 ; pH 9.86), 20 mM (EC 1.3 dS m-1 ; 

pH 10.02). 
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8. クロロフィル（a+b）含有率 

いずれの品種においても, 処理によって含有率が低下傾向を示したが, 有意

な低下を示したのはスイートのみであった（Fig. 4-8）. ただし 10 および 20 mM

区間における差はみられなかった. 

 

 

Figure 4-8 Chlorophyll (a+b) content of three basil varieties under saline-alkaline 

conditions. Different uppercase letters indicate significant difference across the three 

varieties (Duncan; P < 0.05). Standard nutrient solution contained no additional salt; C 

(control: EC 0.19 dS m-1; pH 7.21), or NaHCO3 : Na2CO3 = 1:1; 10 mM (EC 0.77 dS   

m-1 ; pH 9.86), 20 mM (EC 1.3 dS m-1 ; pH 10.02). 

 

 

 

 

 

0

5

10

15

20

25

30

C 10mM 20mM C 10mM 20mM C 10mM 20mM

Sweet Thai Napoletano

C
hl

 a
+b

(m
g 

gD
W

-1
)

A

BC BC
BC

BC C

AB

BC BC



- 70 - 
 

第 3節 考察 

 乾物重および乾物重減退割合の結果からすると, 塩性アルカリストレスに対

する耐性はナポレタノ＞タイ＞スイートの順であった（Fig. 4-2, 4-3）. 耐性の低

かったスイートにおいて, 根の乾物重減退割合が 3品種で最も大きく, タイにつ

いても 5 mMから根において低下していた（Fig. 4-3）. つまり塩性アルカリスト

レスは根に大きな影響を及ぼしていたことがわかる. 一方, 耐塩性が高かった

ナポレタノについては根の乾物重減少が葉身および茎のそれと同等であり, 根

への大きな影響はみられなかった. Nayak et al.（2008）はバジルをソーダ質土壌

で栽培し, 収量の高かった品種は根密度（mg m-3）も高かったことを観察してお

り, 今回のナポレタノの根乾物重維持と一致している.  

 葉身含水率の結果は, 処理により低下傾向がみられたことから, 葉身中の脱

水状態が引き起こされていたと考えられる（Fig. 4-4）. 耐性が最も高かったナポ

レタノで葉身含水率への影響が最も大きかったが, 常にナポレタノは葉身含水

率が他 2品種より高く, 葉身の水分状態は比較的良好であったと考えられる.  

 養分吸収については各々興味深い結果であった. Na含有率について, 第 3 章で

はバジルは塩処理下（Na50 および Na100）で Na を根（あるいは茎）に蓄積させ

ることで葉身への Na移行を防いでいることを確認したが（Fig. 3-3A, 3-4A）, 今

回の実験で最も感受性を示したスイートは 15 mM で明白に葉身へ Na が流入し

たことから（Fig. 4-5A）, 10 ~ 15 mM の処理濃度で根の Na 蓄積が限界に達し, 

一方でタイおよびナポレタノは 20 mM で茎および葉身へ Na が顕著に流入した

ことから, 15 ~ 20 mM の処理濃度で根の Na 蓄積が限界に達する事が示唆され

た. Yang et al.（2008a）も Suaeda glauca（Bge.）で塩処理（150 mM）に高 pH（9.93-

9.97）が加わることで地上部 Na 含有率がさらに上昇したことを観察している. 

今回, 感受性品種のスイートで限界濃度がより低かったことから, 塩性アルカ

リ耐性は根の Na 制御機能と深く関係していると考えられる. 

 Naが流入することによって物理化学的類似性を有するKは欠乏しやすくなる

（Maathuis and Amtmann, 1999）. しかし第 3 章からバジルは塩処理下でも K を

葉身へ選択的に輸送できることを確認しており（Fig. 3-3B, 3-4B）, そして今回
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驚くことにアルカリ条件, 高 EC（25 mM）下においても葉身 K含有率は高く維

持され, その K 輸送機能は失われなかった（Fig. 4-5B）. コムギやヒマワリにお

いては, 地上部へ Na が流入すると同時に K 吸収が阻害されており, 塩性アルカ

リストレスは K を低下させる（Yang et al., 2008b; Shi and Sheng, 2005）. 一方で

塩性アルカリ耐性を有する Suaeda glauca（Bge.）は塩性アルカリ条件下でむしろ

地上部 K含有率が上昇し（Yang et al., 2008a）, ソルガムの耐性品種は K含有率

の維持に優れた（Huang, 2018）. よって今回, 塩性アルカリ条件下でのバジルの

葉身 K 含有率の維持は, 塩性アルカリストレスに対する耐性機構の一つであっ

たと考えられる.  

 一方で, Ca は 3品種ともに Na に対して明らかに反対の動態をみせた. 処理濃

度に応じて葉身および茎 Na含有率が上昇すると, 同部位の Ca含有率は低下し, 

根 Na含有率が低下すると, 根 Ca含有率は上昇した（Fig. 4-5A, C）. 実際, 3品

種すべての部位において Na含有率と Ca含有率との間に負の相関がみられ（Tab. 

4-2）, Na と Ca は明らかな競合関係にあった. Ca はストレスシグナルにおいてセ

カンドメッセンジャーの役割を担う重要な元素であり, 植物が環境ストレスに

さらされると根の細胞質 Ca イオン濃度が直ちに上昇し（Wilkins et al., 2016）, 波

状のように Ca イオンが各部位へ伝播する（Xiong et al., 2014）. そして Ca を受

容したタンパク質複合体はストレス応答（Na排出, Na/K比調整, Na区画など）

を開始する（Manishankar et al., 2018）. 今回 3品種とも根 Ca含有率は処理が厳

しくなるにつれ上昇し, 特にナポレタノで 25 mM でもさらに上昇していた（Fig. 

4-5C）. つまり塩性アルカリストレスが厳しくなるにつれ, よりストレスシグナ

ルを強く発信しようとしていた可能性が考えられ, ナポレタノは最も厳しい処

理；25 mM（EC 1.81 dS m-1, pH 10.05）でもストレスに応答しようとしていたの

かもしれない.  

 また Mg 含有率も品種間差がみられ, スイートの葉身において 15 mM から明

らかに Mg含有率が低下し, Na との競合が考えられた（Fig. 4-5D）. Mg は Rubisco

が CO2 を固定する際に重要な役割を果たす元素であり（Andersson, 2008）, クロ

ロフィルの中心元素でもある. よって Mg 欠乏がスイートの光合成に影響を与
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えていた可能性が考えられる. 

P は処理（5 mM~）下の 3品種すべての葉身において低下していた（Fig. 4-5E）. 

Pは植物体内において様々な生理的機能を担う重要な元素であり, 光合成反応を

進行させるためにはリン酸の安定供給が必須である（Facchinelli and Weber, 2011）. 

よって今回, 葉身へのリン酸供給が十分でなかった可能性を考えると, 光合成

反応が遅延していた可能性が考えられる. しかしながら葉身 P 含有率は処理濃

度には依存せず, アルカリ条件下で対照区に対し一定の低含有率を示していた

（Fig. 4-5E）. つまり塩濃度（EC）変化による影響はなく, アルカリによる影響

で葉身 P含有率が低下し, 生育に影響を及ぼしていたと考えられる. しかし処理

濃度の上昇に伴い減少した乾物重については, P が要因になっていたとは考えに

くい. またそれは品種間で共通していたことからも, 品種間の耐塩性の違いに

関係はしなかったと思われる. 

植物生育に欠かせない N 源である NO3-は H+が少ないアルカリ条件下では植

物体内へ共輸送されにくくなる（McClure et al., 1990）. しかし 3品種に共通し

て葉身 NO3-含有率は処理による影響がなく, その分, 根および茎 NO3-含有率が

低下傾向を示していた（Fig. 4-5F）. このことから培地からの NO3-吸収は確かに

抑制されつつも, 根および茎から輸送される NO3-によって葉身中での N 欠乏は

生じていなかったと考えられる.  

 アルカリ条件において不可給化してしまう Fe 含有率は, 3 品種とも処理濃度

の増加に伴い根 Fe 含有率が上昇する傾向にあった（Fig. 4-6A）. つまりバジル

は不可給化されているはずの Fe を根内には吸収できていたことを意味する. ア

ルカリストレス下で根Fe含有率が高くなることは他でも報告されており, 高 pH

によって根アポプラストがアルカリ化され, 根シンプラストに Fe を取り込めな

いことで地上部への Fe 供給が低下し, 地上部 Fe 含有率が低下する（Mengel, 

1994）. おそらく同様なことが今回のバジル 3 品種でも起きていたと考えられ

る. ただし, 耐性を有したナポレタノで葉身 Fe 含有率は有意には低下しておら

ず（Fig. 4-6A）, クロロフィル含有率の低下の程度もスイートのそれと比較して

小さい（Fig. 4-8）. つまりナポレタノはスイートより Fe を地上部へ供給する能



- 73 - 
 

力が高かったと考えられる. 本来, 植物は葉身が Fe 欠乏を感知すると, 根にシ

グナルが発信され, 根での Fe 吸収応答が発現される（Enomoto and Goto, 2008）. 

しかしそこにアルカリストレスが加わると葉身からの Fe欠シグナルが伝達され

なくなり, 結果として高 pH を伴う Fe欠条件下では十分な Fe欠乏応答ができな

い（Hsieh and Waters, 2016）. 今回, 根保護に優れたナポレタノは高 pH による根

アポプラストのアルカリ化を抑え, 地上部への Fe 供給を比較的維持できていた

のかもしれない. ただし, 葉身 Fe 含有率は処理濃度の増加に依存しなかったた

め, Fe は処理濃度の増加に伴う乾物重減少の原因ではなかった.  

 アルカリ条件下によって不可給化が懸念される Mn で品種間差がみられた. 

Mn は細胞壁の主要成分の一つであるリグニン合成に必要な元素であり（Chen et 

al., 2019）, Mn欠乏を呈する植物の根リグニン含有率は低下することが知られて

いる（Brown et al., 1984）. スイートおよびタイで処理濃度の上昇に伴い葉身お

よび茎 Mn含有率が低下したが, 根 Mn含有率は上昇していた（Fig. 4-6B）. そ

の一方, ナポレタノでは葉身 Mn 含有率に有意な変化はなく（10 mM を除く）, 

茎において顕著に低下するも, 根においては 25 mM で最も高い Mn 含有率を示

していた. リグニンはアルカリに可溶性であり（Chen et al., 2017）, 細胞壁の内

側に存在する細胞膜はタンパク質とリン脂質で構成されているためアルカリに

よって変性してしまう. よってアルカリによる根の損傷を抑えるために根Mn含

有率を高めようとした可能性が考えられる. また, ナポレタノの根乾物重の減

少が他 2品種より小さかったのは, 根Mn含有率をより高められたことでリグニ

ン合成を促進して細胞壁構造を維持し, 根の細胞膜を保護した結果であったの

かもしれない.  

また Zn もアルカリ条件（pH 7.7以上）になると水酸化亜鉛となり不可給化す

るが, 今回葉身 Zn 含有率がスイートでのみ処理によって有意に低下した（Fig. 

4-6D）. Zn は様々な酵素の構成要素として含まれ, 窒素代謝, 炭水化物代謝, タ

ンパク質合成など重要な生理反応に関与している（Hafeez et al., 2013）. 他 2品

種では葉身Zn含有率の低下がみられなかったことからも塩性アルカリストレス

に対する品種間差の一つであったかもしれない. 
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 抗酸化応答においては, 葉身 H2O2 および MDA 含有率が処理によって有意に

低下する結果となり, 酸化傷害は認められなかった（Tab. 4-3）. 第 3 章の塩処理

下では葉身 H2O2 および MDA含有率に変化はなかったことから（Fig. 3-8A, B）, 

今回の塩性アルカリ処理で抗酸化応答がより活性化されていた可能性が考えら

れる. しかし今回, 処理濃度の上昇に伴い（ナポレタノ 10 mM を除く）, CAT活

性は低下してしまっていた（Tab. 4-3）. これは高 pH による影響が考えられるが, 

Zhang and Mu（2009）も高 pH 条件下で CAT活性が低下したことを報告してい

る. CAT は H2O2を H2Oへと分解する抗酸化酵素であるが, この反応は Fe が触媒

しており, 今回葉身 Fe含有率が低下していたことを考慮すると, CAT は Fe 不足

のために活性が低下していたのかもしれない（Mohamed and Aly, 2004）. しかし

MDA 蓄積はみられなかったことから脂質過酸化は生じておらず, 失活してしま

った CAT に代わって別の抗酸化応答システムが機能していた可能性が示唆され

る. 他 3 種類の抗酸化酵素（SOD, APX, GR）の活性には特徴的な傾向がみられ

なかったことから（Tab. 4-3）, 別の抗酸化酵素あるいは非酵素的抗酸化応答によ

って ROS の発生および酸化ストレスを未然に防いでいたのかもしれない. 

 光合成について, 処理開始から 4 日目まで光合成およびクロロフィル蛍光へ

の影響はなく, 6日目に影響がみられた（Fig. 4-7）. これは植物体内で徐々に生

理的撹乱（イオンストレス）が引き起こされた結果, 6 日目に光合成環境を維持

するために適切な生理学的条件を満たせなくなったと推測される. クロロフィ

ル含有率（7日目採取）は処理によりスイートで有意に低下し, タイとナポレタ

ノで低下傾向を示していたことから（Fig. 4-8）, 光合成色素の低下も光合成速度

低下の要因の一つになっていたと考えられる. しかし, タイは他 2品種と比較し

て光合成速度および電子伝達速度への影響の程度が小さく, 塩性アルカリスト

レスに対して光合成機能を保護することに優れていた可能性が示唆される. 

 本実験の結論として, 塩性アルカリストレスは非アルカリ条件下の塩性スト

レスによって発揮されるバジルの耐塩性機構を部分的に機能不全に陥らせるこ

とがわかった. 高 pH による影響は特に根で顕著であったが, 優れた耐性を発揮

したナポレタノではその限りでなく, 高 pH, 高 EC 下でも根 Mn を高めること
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で, ある程度根を保護できていた可能性が示唆された. 3 品種に共通して根での

Na 蓄積, 葉身への Na移行抑制機能が高 pH 高 EC 下で失われ, 感受性品種ほど, 

より低い ECから影響が生じ始めると考えられた. バジルの耐塩性において重要

な葉身K 輸送は高 pH による影響を受けず, 高 EC 下でもその機能が維持された. 

一方, Ca は塩濃度上昇に伴い地上部への移行が抑制されたが, 最も根 Ca を蓄積

したナポレタノでは葉身 Ca を比較的維持し, 厳しいストレス下でも Ca ストレ

スシグナルによってより塩応答を発現していたのかもしれない. また Mg およ

び Zn はスイートでのみ低下し, 耐塩性の違いに関与していたかもしれない. そ

の他無機元素は高 pH 下で吸収低下がみられたが, 高 EC による影響はみられず, 

品種間の塩性アルカリ耐性の違いを説明する要因とはならなかった. また光合

成および抗酸化応答においても品種間差と塩性アルカリ耐性との関係性はみら

れず, 主に養分吸収および輸送能の違いが品種間の塩性アルカリ耐性の違いを

生んでいると考えられた. 
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第 4節 要約 

耐塩性を異にするバジル 3品種（スイート；感受性, タイおよびナポレタノ；

耐塩性）に塩性アルカリ処理（0 ~ 25 mM, pH 7.76 ~ 10.05）を施し, 先行研究の

塩処理下（Na50 および 100）で発揮されたバジルの耐塩性機構が高 pH 下でどの

ような影響を受けるのか調査した. 光合成速度および電子伝達速度は栽培期間

中の処理開始 2, 4, 6日目に測定し, 7日目にクロロフィル含有率を測定. 8日目に 

全植物体を採取し, 成長および水分状態（FW, DW, 含水率）, 無機元素（Na, K, 

Ca, Mg, NO3-, P, Fe, Mn, Cu, Zn）, 抗酸化応答（H2O2, MDA, 抗酸化酵素 4種；CAT, 

SOD, APX, GR）の分析を行った. 乾物重の結果から, ナポレタノ＞タイ＞スイー

トの順に耐性が高かった. 塩性アルカリ処理は根に大きな影響を及ぼしたが, 

最も耐性を示したナポレタノは他 2 品種と比較して根の乾物減少が小さかった. 

細胞壁の構成要素の一つであるリグニンの生合成に必要な Mn がナポレタノの

根で高かったことから, アルカリ条件下での根保護に Mn が関与したかもしれ

ない. またバジルは根あるいは茎で Na を蓄積し, 葉身への Na 移行を防いでい

るが, 高 pH による影響でその機能が失われ, 感受性を示したスイートで低塩濃

度から葉身への Na流入が生じていた. 一方, 葉身 K含有率は 3品種に共通して

低下せず, K 吸収は高 pH による影響を受けないことがわかったが, 3品種の耐性

の違いを生む要因ではなかった. また葉身 P, Fe, Mn, Zn含有率は高 pH 下で一定

濃度低下するものの, 処理濃度による変化はなく, 高 EC 下の乾物重減少をこれ

らの養分吸収からは説明することができなかった. Ca は Na とすべての部位にお

いて負の相関関係があり, Na と Ca は明らかな競合関係にあった. 根 Ca の蓄積

はナポレタノで最も高く, Ca によるストレスシグナルをより強く地上部へ伝え

ていた可能性が考えられた. またスイートでのみ葉身Mg が高 pH, 高 EC 下で低

下しており, 光合成色素合成や Rubisco 活性への影響が考えられた. また塩性ア

ルカリ条件下で CAT は不活性化したが, 3品種とも ROS発生および脂質過酸化

はむしろ抑えられており, 別の抗酸化応答システムの存在が示唆された. しか

し品種間の耐塩性の違いに抗酸化応答はあまり関与していないようであった. 

主に養分吸収および輸送の差が塩性アルカリ耐性に関与していると考えられる. 
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第 5 章 

 

総合考察 

 

世界の耕作面積の内, 23 %が土壌塩性化, 37 %が土壌ソーダ質化による塩類化

の影響を受けている. 塩害は作物生産において深刻な収量減少を引き起こして

おり, 不適切な灌漑や土壌管理により塩類化が進むと今後さらなる影響が懸念

される. よって塩ストレス（塩性およびアルカリストレス）に対する各種植物の

応答および生育への影響の把握と, 耐塩性に優れる植物の各々の耐塩性機構の

解明は急務である. 耐塩性機構の解明によって, 塩害に強い候補作物の選定方

法や塩ストレスに強い種および品種の育種技術を発展させることができる. 

 よって本研究においては, 高い抗酸化能を有し, 様々な分野で需要のあるシ

ソ科ハーブ類の耐塩性について第 2 章で種間比較し, 耐塩性機構の解明を試み

た. 本実験においてどのような特徴を持つシソ科ハーブが耐塩性を有し, また

塩に感受性を示すのか明らかにした. この実験ではバジル, セージ, タイム, オ

レガノを代表的なシソ科ハーブ類として耐塩性を調査し, 最も耐塩性を示した

バジルは栄養面（茎根 Na保持および葉身 K 輸送）と抗酸化面（CAT活性化）の

両面から耐塩性を発揮していた. また感受性を示したタイムおよびオレガノは

それぞれ抗酸化応答を示したが, 葉身への多量な Na流入に伴う養分欠乏あるい

は塩誘導型酸化ストレスによって乾物生産が著しく減少したと考えられた. 

 第 3 章では, 第 2 章で明らかとなったバジルの耐塩性機構を耐塩性の異なる

バジル品種（感受性品種；スイート, 耐塩性品種；ナポレタノ）間で比較調査し, 

耐塩性バジル品種が持つ特徴を明瞭化した. 耐塩性品種（ナポレタノ）は Na50

処理下で顕著に耐塩性を発揮し, 第 2 章で明らかとなっていた葉身への K 輸送

がより優れていた. また根における Na 蓄積が耐塩性品種でより顕著であり, 葉

身含水率の維持に大きく貢献していたと考えられた. 一方, 乾物生産を担う光

合成について, 乾物重への影響と光合成速度への影響は傾向が一致しておらず, 
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光合成速度が維持されても乾物重は減少することが確認された. つまり塩処理

による乾物重への影響は光合成速度変化と直接的な関係性になかった. 考えら

れる要因としては浸透圧調節物質の合成など, 生育する代わり生存するために

光合成同化産物を利用し, 結果として乾物生産は減少した可能性が挙げられる. 

また耐塩性品種は全体として電子伝達速度, MDA（脂質過酸化の指標）が低く, 

CAT は処理により感受性品種で著しく活性化した時と同等以上の活性を示した

ことから, 優れた抗酸化応答が耐塩性を高めていた可能性が示唆された. 

 第 4 章では, 第 3 章で明らかにしたバジルの耐塩性機構が高 pH および高 EC

下でどのような影響を受けるのかについて調査した. この実験では耐塩性に優

れる耐塩性品種（タイ）を加えた 3品種間で調査を行い, 耐塩性品種および感受

性品種間の違いがより明確になるようにした. 耐性の順序は乾物生産の観点か

ら, ナポレタノ＞タイ＞スイートとなり, 耐性のある品種ほど根の乾物重維持

に優れていた. 細胞壁の構成成分はアルカリに可溶であり, 細胞壁の損傷は細

胞膜への直接的なダメージを意味する. よって根を保護する機能はアルカリ耐

性の一つとして考えられる. 今回の実験ではどのように根機能を保護していた

かまでは調査しなかったが, 細胞壁の構成成分であるリグニンを生合成する際

に必要な Mn の根含有率が耐塩性品種で高かったことと関連している可能性が

ある. 第 3 章の実験で葉身 Na含有率は低い値を示し, 第 4 章の高 pH, 低 EC 下

と同様な Na含有率を示していたが, 高 pH, 高 EC になると Na は葉身へ流入し, 

感受性品種でより低い濃度から顕著に流入することがわかった. 一方, 葉身 K

含有率は一貫して 3品種とも塩性アルカリストレスによって低下せず, 高 pH 下

で塩性ストレスを受けても K 吸収あるいは葉身への K 輸送機能は失われないこ

とが明らかとなった. 高 pH によって不可給化してしまう元素群のうち, NO3-, P, 

Fe, Zn は葉身において一定濃度含有率が低下するものの, EC 変化による影響は

なく, 高 EC 下の乾物重減少の説明要因にはならなかった. 一方 Ca は Na とすべ

ての部位において負の相関関係があり, Na と Ca は明らかな競合関係にあった. 

しかしながら根 Ca は 3 品種で上昇しており, 25 mM のナポレタノで最も高く, 

Ca によるストレスシグナルを強く地上部へ伝えることでストレス応答をより発
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現していた可能性が示唆された. また Mg についてスイートの葉身含有率のみ

高 pH 下で一定濃度有意に低下し, 第 3 章の塩性ストレス（非アルカリ処理）下

では葉身 Mg 含有率は維持されていたことから, これはアルカリストレスによ

る影響であり, 3品種間の品種間差であったと考えられる. Mg と関係のあるクロ

ロフィル含有率はスイートでのみ有意に低下し, クロロフィル合成の観点から

Mg欠乏がスイートの光合成速度に影響していた可能性が考えられる. 抗酸化応

答について第 2 章, 第 3 章で重要性が示唆された CAT活性はアルカリ条件下で

は全く異なる傾向を示した. 塩性ストレス（非アルカリ条件）下では高い CAT活

性がみられたが, アルカリ条件における塩性ストレス下ではその活性が著しく

低下した. これは一つに CAT がタンパク質で構成されている抗酸化酵素である

が故にアルカリによって酵素タンパクが変性し, 失活した可能性や, H2O2の分解

の際に触媒として必要な Fe がアルカリ条件下では含有率が低下したため, CAT

活性が低下した可能性が考えられる. その一方で H2O2 や MDA は処理下で低下

傾向を示し, 失活してしまった CAT とは別の抗酸化応答システムにより抗酸化

応答がなされていた可能性が考えられた.  

 以上をまとめると, バジルは代表的なシソ科ハーブ類の中で耐塩性に優れ, 

根（あるいは茎）で Na を蓄積させて葉身に K を積極的に輸送させる養分吸収と

塩誘導性酸化ストレスに対して CAT活性を著しく高める抗酸化応答が耐塩性を

支えていた. そしてその両面の耐塩性機構は耐塩性品種においてより顕著に機

能しており, 根における Na 蓄積, 葉身への K 輸送が葉身含水率を維持させ, 著

しく CAT を活性状態にさせることが塩ストレス下の重要な耐塩性機構であると

明らかになった. これらの耐塩性機構は塩性アルカリ条件にさらされると, 感

受性品種ほど根 Na 蓄積機能が高 EC 下で失われやすいことがわかり, 耐塩性品

種（ナポレタノ）のように根への高 pH 傷害を抑えることが, アルカリ条件下で

の高 EC に対する耐性を高めることにつながると考えられる. バジルの耐塩性品

種間差は光合成能や抗酸化応答よりも主に養分吸収の違いによって耐塩性が異

なっている可能性が高い. 
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第 6 章 

 

摘要 

 

塩害は世界の作物生産において重大な影響をもたらしており, 耕作面積とし

て利用されている面積の内, 23 %が塩性化し, 37 %がソーダ質化していると推定

されている. 生育環境の塩性化によって植物は塩ストレス（浸透圧ストレスおよ

びイオンストレス）を被り, ソーダ質化による高 pH によってアルカリストレス

を被る. また高 EC, 高 pH環境では同時に双方のストレス（塩性アルカリストレ

ス）の影響を受け, 深刻な生理障害がもたらされる. 植物はこれら環境ストレス

に対して様々な塩応答を示すが, 抗酸化応答は耐塩性と深い関係にあると言わ

れており, 中でもシソ科ハーブ類は優れた抗酸化能を有する. しかしながら塩

害によるシソ科ハーブ類の収量減退が懸念されており, どのような特徴を有す

るシソ科ハーブが耐塩性に優れているのかを調査した種間比較は意外にも少な

い. そこでまず始めに代表的なシソ科ハーブ 4 種（バジル, セージ, タイム, オ

レガノ）の種間比較を行い, 養分吸収および抗酸化応答の観点からシソ科ハーブ

類の耐塩性機構の理解を試みた.  

結果としてバジル≧セージ＞タイム＞オレガノの順に耐塩性が高く, バジル

は優れた養分吸収および抗酸化応答を有していた. セージは抗酸化応答に優れ, 

感受性を示したタイムおよびオレガノは抗酸化応答は示すものの, 養分吸収に

おける脆弱性（葉身 Na流入）が耐塩性を低くしていたことがわかった.  

次に最も耐塩性に優れたバジルの耐塩性機構をより詳細に調査するため, 耐

塩性を異にするバジル品種間（スイートおよびナポレタノ）で養分吸収, 抗酸化

応答, そして光合成活性についても測定解析を行い, 耐塩性バジル品種が有す

る耐塩性機構をより明瞭なものとした. バジルが有する根 Na 蓄積能は耐塩性品

種でより顕著であり, また葉身K含有率は感受性品種の 2倍近く高く, 優れた K

輸送能を有していた. またこれらの働きによって葉身含水率が維持されていた
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と考えられた. 一方で Na50 下の光合成活性は両品種間で低下しなかったにも関

わらず, 感受性品種でのみ有意な乾物重減少がみられ, 葉身含水率の低下もみ

られていたことから, 光合成によって得られた同化産物は生育に使われず, 浸

透圧調整物質の合成などストレス環境に適応するための生理反応に利用されて

いた可能性が考えられた. また両品種において塩処理下の CAT は著しい活性化

あるいは高い活性を示し, 塩誘導性酸化ストレスによる傷害は受けていないよ

うであったが, 両品種間における耐塩性の差を説明する要因にはならなかった.  

上記で明らかとなったバジルの耐塩性機構（根 Na 蓄積, 葉身 K 輸送, CAT活

性）が塩性アルカリ条件下でどのような影響を受けるのか調査するため, 耐塩性

を有するバジル品種（タイ）を新たに加えた 3品種間で比較調査を行った. 耐塩

性の順は, ナポレタノ＞タイ＞スイートとなり, 感受性品種ほど塩性アルカリ

ストレス下で根 Na 蓄積機能が失われやすく, 一方で耐塩性品種の根のバイオマ

ス減少は小さかったことから根保護機能が塩性アルカリストレス耐性を高めて

いると示唆された. 一方 K 輸送機能は高 pH, 高 EC 下でも失われず, バジル 3品

種に共通する優れた耐性機構であったと考えられる. また高 pH によって吸収が

抑制されやすい元素群（NO3-, P, Fe, Zn）は 3品種に共通して一定濃度低下した

が, 高 EC 下の 3品種間の耐塩性差を説明する要因とはならなかった. 一方で Ca

と Na は全部位で負の相関がみられ, 明らかな競合関係にあったが, 根 Ca は上

昇しており, ナポレタノで最も根 Ca 蓄積がみられ, 葉身 Ca の低下程度も小さ

かったことから, Ca ストレスシグナルによりナポレタノは強く塩応答を発現し

ていたのかもしれない. また光合成速度および抗酸化応答は塩性アルカリスト

レスによって低下したが, 耐性の差とつながる品種間差はみられず, 品種間の

塩性アルカリ耐性の違いは主に養分吸収の違いによるところが大きいと考えら

れた. 
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第 7 章 

 

Summary 

 

Salt damage has a significant impact on global agricultural production. Of the area used 

for cultivation, 23 % is estimated to be salinized and 37 % to be sodificated. Plants suffer 

from salt stress (osmotic stress and ionic stress) due to salinization, and from alkaline 

stress due to high pH by sodification. Also, the both stresses (saline-alkaline stress) 

simultaneously occur and cause serious physiological disorders. Plants show various salt 

responses to these environmental stresses, and the antioxidative response is said to be 

closely related to salt tolerance, in particular, Labiatae herbs have excellent antioxidative 

capacity. However, there is concern about the yield loss of Labiatae herbs due to salt 

damage, and surprisingly, there are few studies of interspecific comparison that what kind 

of characteristics in Labiatae herbs would contribute to high salt tolerance.  

Therefore firstly, four typical Labiatae herbs (basil, sage, thyme, oregano) were 

compared, and salt tolerance mechanisms of Labiatae herbs from the viewpoint of nutrient 

uptake and antioxidative response were aimed to be understood. As a result, the salt 

tolerance was higher in the order; basil ≥ sage > thyme > oregano. Basil had great nutrient 

uptake and antioxidative response, and sage showed high antioxidative response. 

Although thyme and oregano also showed antioxidative response, the vulnerability in 

nutrient uptake (Na inflow into leaves) reduced salt tolerance. 

Secondly, in order to clarify the salt tolerance mechanism of salt-tolerant basil variety, 

analysis of nutrient uptake, antioxidative response, and photosynthetic activity between 

basil varieties (Sweet and Napoletano) with different salt tolerance were performed. The 

root Na accumulation capacity of basil was more prominent in salt-tolerant variety, and 

the leaf K content was nearly twice that of sensitive variety suggesting great K transport 

capacity. It was considered that the leaf water content was maintained by these actions. 
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On the other hand, the photosynthetic activity under Na50 did not decrease between the 

two varieties. Regardless, a significant decrease in dry weight was observed only in salt-

sensitive variety, and a decrease in leaf water content was also observed. Possibly, 

Assimilation products obtained by photosynthesis were not used for growth, but for 

osmolyte synthesis to adapt to stress environment. In both varieties, CAT under salt 

treatment showed significant activation or high activity, and did not appear to be damaged 

by salt-induced oxidative stress. However, it did not explain the difference in salt 

tolerance between the two varieties. 

Thirdly, in order to investigate how the salt tolerance mechanisms (root Na 

accumulation, leaf K transport, CAT activity) of basil are affected under saline-alkaline 

condition, A comparative survey was conducted between the three varieties including the 

other basil variety (Thai) with high salt tolerance. The saline-alkaline tolerance was in the 

order; Napoletano > Thai > Sweet. Sensitive varieties were more likely to lose a function 

of root Na accumulation under saline-alkaline stress. It was suggested that the root-

protecting function increased the tolerance to salt-alkaline stress because the reduction of 

root biomass of the tolerant variety was small. On the other hand, the K transport function 

was not lost even under high pH and high EC in all varieties, suggesting a common saline-

alkaline tolerant system among three varieties. Some elements (NO3-, P, Fe, Zn), whose 

uptake is supposed to be suppressed by high pH, decreased in certain concentrations in 

common to three varieties, however it did not explain the difference in salt tolerance 

between varieties. On the other hand, Ca and Na were negatively correlated at all parts, 

and there was a clear competitive relationship. However, root Ca was increased in three 

varieties, especially in Napoletano even under the toughest condition. Napoletano might 

have strongly expressed a salt response because of Ca stress signal. Photosynthetic rate 

and antioxidative response (CAT) were decreased by saline-alkaline stress in three 

varieties, but there was no difference between varieties that led to difference of salt 

tolerance level. We assume that the difference in salt tolerance between varieties was 

mainly due to the difference in nutrient uptake. 
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