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研究成果の概要： 
 
複数の枝をもつ植物個体がどのように個々の枝の成長を調節し、その結果として植物のか

たちが決まっているのかを理解することを目的として、枝間での炭素と窒素の生理的統合

の意義を理論・実験の両面から解析した。まず、２つのシュートをもつ個体についての葉

群動態モデルをつくった。この結果、シュート間で炭素が転流する場合と窒素が転流する場

合では個体の生産性や葉寿命への影響が異なる可能性が示された。次にオオオナモミを異なる

栄養条件で育て、シンク活性によって個々のシュート内の窒素分配が調節されている可能性を

示した。さらにオオオナモミ生育条件を富栄養から貧栄養に切り替えることで、栄養条件の変

化がその後の枝に与える影響を調べた。この結果、栄養条件に合わせて枝の成長を変化させて

おり、富→貧栄養では枝を死亡させて積極的に樹高成長を高めていることが示された。 
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１．研究開始当初の背景 
 

植物のかたちは光などの資源獲得量の主要

な決定要因である。これまで、環境変化に対

して植物のかたちがどのように応答するの

か、その機構と意義が多くの研究者の興味を

ひいてきた。そのアプローチの一つがモジュ

ールからのスケールアップである。植物の地

上部は、基本的に複数のモジュール（茎と葉

の集合を一つの単位としたもの）の複合体で

ある。このアプローチでは、植物のかたちを

個々のモジュールの振る舞いの結果と見な

し、個々のモジュールの成長・枯死がどのよ

うなルールで決まっているのかを主要な解

析対象としている。 

 これまでに数多くのモジュールを単位と

する研究が行われてきた。Sprugel et al. 

(1991)はモジュールの自律性を研究するこ

との重要性を指摘し、多くの場合、炭素では

モジュールの自律性が成立すると論じた。こ

の考えによるとモジュールの成長・枯死はそ

のモジュールの環境のみによって決まるこ

とになる。しかし、その後多くの研究でモジ

ュール間に物質のやりとりがあることが明

らかになりつつある。たとえば、一個体が複

数の枝を持つ場合、光条件の悪い枝から良い

枝へと光合成産物の転流がおこっている可

能性が指摘されている。このような個体レベ

ルでのモジュール間の調節を生理的統合と

呼ぶ。 

 生理的統合については、同位体を用いた解

析などによって現実の物質移動の様子は盛

んに調べられている。しかし、モジュール間

で物質のやりとりが起こるための条件、すな

わち、どのようなルールで生理的統合が制御

されているのか、という点は未解明である。

これは、モジュールの積み重ねとして植物の

かたちを考える上で不可欠な情報である。 
 
 
２．研究の目的 
 
本研究では、分枝している植物個体において

炭素と窒素の生理的統合を実験・理論の両面

から解析することで、炭素と窒素の移動を追

跡するだけでなく、移動した先でどのように

物質生産（光合成）に寄与したのか、移動元

の物質生産がどう変わったのかに着目した

解析を行った。この結果から、複数の枝をも

つ植物個体がどのように個々の枝の成長を

調節し、その結果として植物のかたちが決ま

っているのかを理解することを目的とした。 
 
 
３．研究の方法 
 
本研究では、炭素と窒素の生理的統合を理

論・実験の両面から解析した。 

 

(1)まず、Hikosaka (2003)の葉群動態モデル

を拡張し、２つのシュートをもつ個体につい

ての葉群動態モデルをつくった。Hikosaka 

(2003)のモデルでは、ある環境条件において

１本のシュートを持つ植物個体の生産性を

最大にするような着葉面積および窒素分配

様式の時間変化を考えることにより、環境に

応じた葉寿命などの葉の特性の違いを説明

することができた。本研究では２本のシュー

トを持つ植物個体について、シュート間の炭

素と窒素転流の有無を考慮した。設定は

Stoll & Schmid (1998)にならい、まず暗条

件下に２本のシュートを持つ植物（個体全体

が暗い環境におかれた場合）を考え、その後

片方のシュートを明条件に変えたとき（ギャ



ップ形成）、シュート間の生理的統合が個体

の生産性や葉寿命に与える影響に着目した

解析を行った。 

 

(2)次に、実験圃場において低密度条件下で

オオオナモミを育て、栄養条件に応じた分枝

パターン、個葉の光環境と窒素含量の関係を

調べた。まず富栄養(HN)および貧栄養（LN）

条件で育てることで、栄養条件が分枝形態に

及ぼす影響を調べた。次に一定期間を富栄養

条件で育て、分枝が始まったあとに一部の個

体の栄養条件を貧栄養に切り替えた（HN と H

→LN）。一定期間ごとに個葉の光環境と窒素

含量を測定すると同時に、個葉の窒素含量と

光—光合成曲線のパラメータの関係を調べ

た。これにより、個葉の光環境と窒素含量か

ら日光合成量を推定した。枝についているす

べての葉について日光合成量を推定し、積算

することで枝の生産性を推定し、その後の成

長量の関係を比較した。この結果に基づいて、

栄養条件が枝の成長に及ぼす影響を把握し

た。 
 
 
４．研究成果 
 

(1)葉群動態モデルの解析の結果、シュート

間の炭素転流は生産性にあまり影響を及ぼ

さなかったものの、窒素転流は大きく影響し

た。個体の窒素吸収速度が低いときには暗い

シュートから明るいシュートへの窒素転流

に伴って暗いシュートは死亡した。２本のシ

ュートが共存するためには光条件の変化に

ともない個体の窒素吸収速度を上げる必要

があった。２本のシュートが共存したとき、

葉寿命は明るいシュートで短く、暗いシュー

トで長くなった。とくに炭素転流率が大きい

ほど暗いシュートの葉寿命は長くなった。以

上の結果は、炭素が転流する場合と窒素が転

流する場合では個体の生産性や葉寿命への

影響が異なる可能性を示している。 

 

(2)オオオナモミを富栄養(HN)および貧栄養

（LN）条件で育てたところ、HN では分枝した

ものの、LN では分枝しなかった。個葉の窒素

含量と葉位とは強い相関がみられ、主軸、枝

ともに古い葉ほど窒素含量が小さかった。一

方、個葉の窒素含量と光環境の相関は弱かっ

た(図１)。 
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図１. 個葉の光条件および葉位と葉の窒素

含量の関係（上段：LN、下段：HN、○：主軸、

▲：上部の枝、・：中部の枝、▼：下部の枝） 

 

このことは、個々のシュートごとにシンク活

性によって窒素分配が調節されていて、分枝

個体では最適窒素分配は成立しないことを

示唆している。 

 次に富栄養条件で育て、分枝が始まったあ

とに一部の個体の栄養条件を貧栄養に切り

替えた（HN と H→LN）。HN では生育期間を通

して個体あたりの枝数も着葉面積も増加し

続けたのに対し、H→LN では栄養条件変化後

に枝の死亡が起こり、個体の枝数および着葉

面積は減少した（図２）。個体の高さには栄

養条件による差はみられなかった。 
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図２. 枝数と総着葉面積の季節変化 

 

枝の光合成量とその後の成長量の関係を比

較すると、H→LN では、枝につけていた葉を

落とし、落葉から回収した窒素を主軸の葉に

転流することで、主軸の成長を維持している

と考えられた（図３）。 
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図３.  枝の光合成量とその後の成長速度の

関係（○：H→LN、・：HN） 
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