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研究成果の概要（和文）：ウリハダカエデの樹冠において、半分の枝の光強度、葉量、伸長を半
減したところ、未処理枝においても成長低下がみられた。これらの結果から、各枝は自律的で
はなく、枝間に明確な負のフィードバック機構あるいは相互依存性が存在することが分かった。
サザンカの繁殖枝もしくは隣接する非繁殖枝の葉に、13CO2を取り込ませ、隣接枝から繁殖枝
への転流パターンを解析した。光合成産物の転流の有無は、繁殖枝と隣接枝のソースシンクバ
ランスに依存することが分かった。これらは枝間関係に基づく樹木の成長の理解に貢献する基
礎的な知見である。 
 
研究成果の概要（英文）： Half the branches in each Acer rufinerve tree were kept untreated 
(control branches, CBs), and, for the others (manipulated branches, MBs), either light 
intensity or leaf area (both relating to photosynthetic source activity) or shoot elongation 
(source + sink activities) was reduced. The manipulations also affected CBs in the year of 
manipulation and both branches in the next year. The branch diameter growth was most 
affected by light, followed by shoot elongation and leaf area, in that order. To know to what 
extent reproductive shoots are autonomous in Camellia sasanqua, we manipulated the 
sink-source balance between the reproductive shoots and their adjacent shoots by selecting 
vegetative or reproductive adjacent shoots, or defoliating the reproductive shoots, and 
photosynthetically labeled adjacent shoots with 13C. The atom% of 13C did not increase in 
the unlabeled shoots that had leaves, whereas that in the defoliated, unlabeled shoot was 
significantly increased. The results of these two experiments are fundamental basics for 
the tree growth modeling.  
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１．研究開始当初の背景 
 樹木の成長や機能の研究は、「樹木個体はモ

ジュールであるシュートの集団である」

（Harper 1977）というドグマのもと、「枝の
自律性」（Sprugel et al. 1991）を前提として
行われる場合が多い。「枝の自律性」とは、あ
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る枝で生産された光合成産物はその枝で使わ

れ、隣接する同齢枝やより上流にある枝には

転流しないことを意味している。しかし、枝

の光合成産物のすべてがその枝で消費される

ことはなく、その一部は下流の器官に分配さ

れなければならない。より下流にある枝・幹・

根の成長や呼吸も上流の枝の光合成産物に依

存しているからである。また、この下流の器

官は他の枝の下流器官でもあるため、他の枝

の生産環境が当該枝の光合成産物の下流器官

への転流にも影響するはずである。「枝の自律

性」は、こうした上流と下流の相互依存関係

については何も語っていない。 
 篠崎ら（1964）は、樹木の枝の葉量と、そ
の枝の断面積が比例することを見出した。こ

の関係は、「パイプモデル」関係とよばれる。

Sone et al. （2005、われわれの研究室の業
績には*を付す）は、落葉樹についてパイプモ
デル関係を検討し、枝の肥大成長は、その枝

の光合成生産量だけではなく、枝の優先度（た

とえばその枝の当年枝中の長枝の割合などで

表現できる）にも大きく影響されることを明

らかにした。すなわち、枝の成長はその枝の

光合成量（供給量）だけで決定されるのでは

なく、枝にその光合成産物の需要がどの程度

あるのかにも依存する。  
 われわれの研究室は、落葉広葉樹イヌブナ

当年枝の性質におよぼす前年度と当年の光環

境の影響を解析し、短枝の性質が前年の光環

境によってほぼ決まるのに対して、長枝の成

長は当年の光環境にも依存することを明らか

にした（*Kimura et al. 1998 ）。これらの成
果や操作実験を含む方法論は、同化器官と非

非同化器官や、枝間の空間的・時間的な相互

依存性をもとに、樹木の構築と C動態に関す
る生理学的研究に新局面を開くものである。 
 樹木成長の制限要因として Nはきわめて
重要である。Nの利用には、土壌からの新規
吸収と、既存器官からの Nの回収・再利用と
いう経路がある。Nがどの程度回収されるか
は、回収・転流するコストと新たに吸収する

場合のコストの兼ね合いによって決定される

と考えられている（Field 1983）。これを実証
するためには、樹木個体内の N動態を実測し、
N利用の制御メカニズムが解明しなければな
らないが、そのような研究は進んでいない。  
 われわれは、葉からの光合成産物の転流の

ための呼吸コストを推定した（*Noguchi et 
al. 2001）。これを N化合物にも応用し、実測
値に基づいて器官の N の吸収、分解、転流の

コストを見積る方法も開発した（*Hachiya et 
al. 2007）。樹木における葉 Nの回収率を決め
る要因として、近隣のシュートの環境や葉齢

構造に注目した（*Miyazawa et al. 2004）。
また、安定同位体トレーサーを駆使した研究

にも着手した。これらの生理学的研究を発展

させ、個体内全体で、Nの吸収、分解、転流
のコストを評価し、N動態の制御機構の解明
を進めなければならない。 
 
２．研究の目的 
当初の研究の目的は以下の通りであった。 
（１）ウリハダカエデなどを用いて、頑健に
成立するパイプモデル関係を摘葉処理などに
よって人為的に撹乱し、そこからの回復過程
を解析する。このような操作実験により、樹
木の成長メカニズムを分子生理学にまで踏み
込んで定量的に解明する。 
（２）トレーサー実験による C・N動態に基
づいてこれまでの樹木の成長モデルにはない、
生理機構に立脚した樹木の成長モデルを構築
する。 
（３）C・N動態解析に用いる安定同位体ト
レーサー実験用の四重極質量分析器の開発を
行う。 
  
３．研究の方法 
（１）ウリハダカエデの枝に各種の操作実験
を施しそれが操作した枝および操作を施さな
い枝に及ぼす影響を精査した。また、ユーカ
リやサザンカを用いた Cおよび Nの安定同
位体を用いたトレーサー実験の条件検討を行
った。主に検討したのは、13CO2の与え方と、
S/N比を最適化するトレーサー濃度である。 
（２）ウリハダカエデの操作実験をもとに、
パイプモデルおよびダヴィンチモデルの妥当
性を検討した。また、トレーサー実験によっ
て枝の自律性モデルの一般性とその限界を検
討した。 
（３）原子力研究開発機構産業連携推進部の
展示室に出張して実験を重ねるうち、四重極
質量分析器は、多くの成分（例えば呼気中の
ガス成分）のサーベイには適しているが、安
定同位体のトレーサー実験への応用には適し
ていないことが判明した。そこで、急遽、安
定同位体定同位体の測定は、日本大学の上田
真吾博士の研究室の好意により、通常の安定
同位体比質量分析器で行った。幸い、2009
年度後半に、代表者が領域代表となる新学術
領域研究が採択され、研究室に安定同位体比
質量分析器を設置する事ができたので、安定
同位体トレーサーを用いた研究を推進できた。 
 
４．研究成果 
  落葉広葉樹であるウリハダカエデを用いて、
摘葉処理などによって、頑健に成立するパイ 



図１．ウリハダカエデのパイプモデル関係を
攪乱する操作実験の概念図。 

 
図２．パイプモデルの成立モデル。上図には
操作を加えていない樹木個体（CT）の成長が
示してある。○は葉量を示す。下図では片側
の枝に操作を加えた樹木個体（MT）を示す。
操作を加えていない枝（CB）の成長も葉の切
除処理を加えた枝（MB）の影響を受け、幹
への物質分配が増加する。3年目には、パイ
プモデル関係が修復される。 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図３．サザンカの枝のシンクソース関係。蕾
のついた枝と蕾のない枝を様々に処理して、
トレーサー実験を行った。隣接の枝への 13C
の転流は実験 IIIの場合に多かった。 
 

プモデル関係を撹乱（図１）し、そこからの 
回復過程を解析した。樹冠内の半分の枝の光 
強度、葉量、伸長を半減したところ、未処理
枝においても成長低下がみられ、パイプモデ
ル関係も崩れた。しかし、処理翌年には樹冠
全体でパイプモデル関係が回復した（図２）。
これらの結果、枝間に明確な負のフィードバ
ック機構あるいは相互依存性が存在すること
が分かった。また、ダ・ヴィンチ則の成立に
は枝の枯死が必要であることも示唆された
（Sone et al. 2009）。  
 枝の自律性を検証するために、冬期のサザ
ンカの繁殖枝もしくは隣接する非繁殖枝の葉
に、13CO2を取り込ませ、隣接枝から繁殖枝
への転流パターンを解析した（図３）。繁殖枝
への光合成産物の転流の有無は、繁殖枝と隣
接枝のソースシンクバランスに依存すること
が分かった（Oitate et al. 2011）。 
 これらの結果は、樹木個体内の枝間の関係
には、sink-source関係が大きく関与するこ
とを示している。今後の樹木の成長のモデル
化にも、極めて重要な基礎的な知見を提供し
ている。 
 その他に、操作実験をさらに精緻にすべく、
個体の一部の環境を制御する実験を、草本植
物を使って行った。また、窒素影響の成長へ
の影響を、特にアンモニア毒性に注意して、
精査した。これらは今後、シンク－ソース関係
の制御の実体を解明するための重要な基盤と
なる。西オーストラリアのユーカリ樹林にお
いて、これらのモデルを応用して樹木の成長
解析も行って来た。これらの成果については、
未だ論文にしていないので、学会発表の項を
参照されたい。 
 われわれの研究室に導入した質量分析器も
順調に稼働しはじめた。現在 15Nのトレーサ
ー実験の予備実験に着手したところである。
間もなく、樹木個体にも 15Nを適用予定であ
る。 
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ウリハダカエデ。 
葉は対生するので、しばしば、このような偽
二又分枝をもつ個体がある。また、落葉樹で
あり枝の成長は主としてその年の光合成生産
による。操作実験には最適である。 
 
 
 
 
 
 


