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研究成果の概要（和文）：野生1年草オオオナモミと作物イネの葉群動態を葉の平均滞留時間と光合成生産効率に着目
して調べた。オオオナモミは密度を変えて育成し、群落内光環境の違いが植物の成長と繁殖をとおして葉群動態に与え
る影響を解析した。イネについては葉、シュート、個体の各レベルで窒素利用効率を解析した。野生1年草に比べて高
いイネの収量窒素利用効率は、高い窒素生産力に起因し、平均滞留時間に差がないこと、乾物成長量に対する収量割合
にも大きな差は見られないことを明らかにした。

研究成果の概要（英文）： We studied leaf dynamics with respect to mean residence time and photosynthetic 
efficiency using cockleburs and rice. Cockleburs were grown at two densities and the effects on leaf 
dynamics of light gradient within a canopy and of nitrogen sink strength were studied. Light gradient was 
stronger in a dense stand due to mutual shading, while nitrogen sink strength was stronger in an open 
stand due to higher branching and reproductive activities. Nitrogen use efficiency (NUE) in rice plants 
was analyzed at leaf, shoot, and whole-plant level, with factorization into nitrogen productivity (NP) 
and mean residence time (MRT). No significant difference was found in MRT and harvest index between rice 
and wild annuals. The high NUE in rice was ascribed solely to its high NP. Because of high opportunity 
costs of reducing NP, MRT may not be increased further in rice. By contrast, high NUE in perennials was 
due to high MRT. Their NP was as low as wild annuals'.

研究分野：植物生態学
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１．研究開始当初の背景 

生態系において窒素は植物の生産・成長を制

限する重要な因子になっており、窒素利用効

率NUEが植物の窒素吸収量に対する生産量の

比として定義されている (Hirose 1971,  

1975; Vitousek 1982)。その後 Berendse & 

Aerts (1987) は NUE を、窒素生産力（NP、

植物体窒素あたりの乾物生産量）と平均滞留

時間（MRT、植物が吸収した窒素が体内にと

どまる平均時間）の積として定義した。ここ

でMRTは損失窒素量あたりの植物体窒素量と

された。しかし，定常状態が暗に仮定されて

いるので，このモデルを非定常過程にある一

般の植物に適用するとNUEの当初の定義と齟

齬をきたす。そこで Hirose (2011) は MRTを，

吸収窒素の植物滞留時間として定義すべき

ものとし、生育期間の窒素現存量の時間積分

をその間の窒素吸収量で除して求めること

を提唱した。このように定義すると，非定常

過程における NUE を MRT と NP の積として解

析することが可能になる。その後、モデルは

葉レベルにも適用できること、すなわち葉の

窒素利用効率を葉の窒素生産力と葉窒素の

平均滞留時間の積として表すことができる

こと (Hirose 2012)、さらに葉窒素だけでな

く、葉数、葉面積、葉重にも適用すれば葉群

動態解析へと展開できることも示された 

(Hirose & Oikawa 2012)。葉数の MRT は葉の

平均寿命を表す。 

 
２．研究の目的 

(1) 密な群落では、植物は力学的安定性を犠

牲にして高さ成長を促進する。高さ成長と力

学的安定性の間にトレードオフの関係があ

ることは広く認められている (Nishimura et 

al. 2010)。ここでは、1年草を群落密度を変

えて育成し、群落密度が伸長成長と力学的安

定性に与える影響を解析する。とくに植物の

アーキテクチャ（高さ、直径、クラウンサイ

ズ）と組織の力学的性質（ヤング率、破壊応

力）が生育をとおしてどのように変化し、植

物の力学的安定性に貢献するか検証する。 

(2) 群落内の葉の寿命と窒素平均滞留時間

MRT は群落内に形成される光勾配と分枝・繁

殖に伴う窒素シンク強度のどちらにより強

く依存するか。もし光勾配が重要なら、強い

光勾配を生じる密な群落ほど寿命とMRTは小

さくなり、もし窒素シンクが重要なら、分枝、

繁殖の盛んな疎な群落で寿命とMRTは小さく

なるはずである。生育を通してシンク強度が

増加または減少するならば、それに依存して

寿命とMRTは減少または増加するに違いない。

これらを低密度と高密度群落で育成したオ

オオナモミを用いて検証する。 

(3) 作物イネは与えられた環境条件のもと

で収量を最大にするよう育種されてきたと

すれば、野生 1年草にくらべイネの乾物生産

NUE は高いに違いない。もしそうなら、イネ

の高い NUE は高い NP のためなのか、高い MRT

のためなのか。これらを異なる窒素条件で育

成したイネ群落を用い、個体レベル・シュー

トレベル・葉レベルで検証する。収量 NUE は

乾物生産 NUE と収量指数 HI の積として表す

ことができる。イネの収量 NUE が高いとすれ

ば、それは高い乾物生産 NUE のためなのか、

それとも高い HI のためなのか。個体レベル

とシュートレベルで検証する。 

 
３．研究の方法 

(1) オオオナモミを密度を変えて育成。栄養

成長期の茎の高さと直径および重さの成長

をメタマーレベルで測定。あわせて組織のヤ

ング率と破壊応力を計測。データから座屈限

界の高さをヤング率、茎直径、材密度から算

出し、倒伏安全率を、座屈限界高を実際の茎

高で除することにより計算。横風抵抗性を茎

直径、茎高、葉分布と破壊応力から算出。以

上から生育にともなう力学的安定性の変化

を定量化。 

(2) オオオナモミを密度を変えて育成。発芽

から開花、種子成熟，個体枯死に至るまで主

軸と分枝上すべての葉の出現、成長、枯死を



記録し、個体の窒素吸収と乾物成長を測定。

Watari et al. (2012) に従って、個体窒素

吸収と成長を解析。 Hirose & Oikawa (2012) 

に従って、葉数、葉面積、葉重、葉窒素（一

括して、葉変量）の MRT、および生産力を計

算。葉群動態とそれが植物個体の成長に与え

る影響を解析。 

(3) 窒素条件を 3段階に設定してイネ（コシ

ヒカリ）群落を育成。シュート（主軸または

分げつ）上のすべての葉の出現、成長、枯死

を記録し、葉群の寿命と MRT を定量。個体・

シュート・葉レベルで窒素の吸収と分配を測

定。個体乾物生産に対する個体、シュート、

葉の窒素利用効率を定義し、各レベルで NUE

を窒素生産力とMRTの積として解析。収量NUE

を乾物生産 NUE と HI の積として解析。 

 
４．研究成果 

(1) 低密度に比べて高密度群落で草丈は高

いが、これは主茎の節間長が大きかったため

で、節数に差はなかった。茎の基部直径には、

密度による差は見られなかった。節間の乾物

密度（体積あたり乾物量）は低密度個体で大

きく、この値と節間の長さ・直径の相対成長

速度との間には負の相関があった。ヤング率

と破壊応力は高密度群落の個体で大きく、同

じ群落では下部節間で大きかった。各群落で、

両係数ともに茎の乾物密度と正に相関した。

倒伏安全率は生育とともに減少した。減少は

低密度群落で小さかったが、高密度群落個体

の安全率は限界値１に近づいた。横風抵抗性

は低密度群落で大きく、生育につれて増加し

た。以上の結果から、①成長とともに倒伏限

界高は増加すること、②それは主に茎組織の

「硬さ」stiffness と基部直径の増加と茎に

対するクラウンサイズの減少（あるいはクラ

ウンあたりの茎の増加）によること、③横風

抵抗性の増加は茎組織の「強さ」strength と

基部直径の増加によること、④力学的安定性

の維持に、茎組織の「硬さ」と「強さ」の増

加が大きく貢献すること、⑤これは二次肥大

成長能を欠く草本植物の力学的安定性維持

の特徴で、木本植物の力学的安定性維持機構

と異なることを示した。もって草本植物の成

長にともなう力学的安定性の変化とその機

構を明らかにすることができた (Watari et 

al. 2014)。 

(2) 分枝と繁殖活動は高密度に比べて低密

度群落の個体で大きい。全体としては、葉の

寿命と葉面積・葉重・葉窒素の MRT に、低密

度と高密度群落との間で、差は見られなかっ

た。しかし、主軸の葉コホート（同一齢集団）

の寿命と MRT は、繁殖前は低密度群落で大き

いが、繁殖後は高密度群落で大きかった。分

枝葉は低密度群落で早くから出現し、長く生

きる傾向があった。各葉変量あたりの光合成

生産として定義された葉の効率は（葉数を除

いて）低密度群落で大きかった。以上の結果

から、①植物の生育はじめ、栄養成長期では

葉の寿命とMRTは群落内光勾配により制御さ

れるが、②後期になって分枝と繁殖活動が盛

んになるにつれて窒素シンクの効果が光勾

配の効果を打ち消すように作用すること、③

葉窒素は葉の光合成活動を支える一方で、植

物の成長発達の過程で窒素の供給源として

はたらくこと、④植物の窒素利用は葉群の動

態・光合成生産と植物の成長および繁殖をつ

なぐものとして重要であることを示した。植

物の一生をとおして、光勾配と窒素シンクの

大きさとその変化が葉群動態に与える影響

が初めて明らかにされた (Ogawa et al. 

2015)。 

(3) 野生 1年草に比べ、イネの NUEは大きく、

多年草の NUE に匹敵する。これはイネの NP

が高いためで、MRT は野生 1年草と差はなか

った。1年草に比べて多年草の NUE が大きい

のは、MRT が大きいためで、NP は 1年草と多

年草とで差はない。葉レベルでみても、イネ

の NUE は、野生 1年草を凌駕するが、これも

葉の窒素生産力 LNP が大きいためで、葉窒素

の MRT に差はなかった。イネの葉の寿命も野



生1年草の葉の寿命と差は見いだされなかっ

た。1年草に比べて多年草の葉窒素の MRT は

大きいが、これは多年草の生育期間が長く、

主軸の着葉枚数が大きいことによる。個体レ

ベル・葉レベルを問わず、MRT を大きくすれ

ば、それだけ NUE は大きくなるはずなのにそ

うはならない。これは MRT と NP（または LNP）

との間にトレードオフがあり、MRT を大きく

するベネフィットは NP（または LNP）低下の

オポチュニティコストを下回るためと解釈

される。イネの収穫係数 HI は野生 1年草と

比べて大きいことはなかった。育種の過程で

短桿化によりイネの HI は大きくなったと言

われているが、栄養成長と繁殖成長のトレー

ドオフにより、すでに最大値に達していると

思われる。従って、イネの高い収量 NUE（吸

収窒素あたりの収量）はもっぱらイネの高い

乾物成長NUEに起因することが示された。MRT

は窒素の再移動を評価する上で有用である。

①MRT は葉レベルよりシュートレベル、シュ

ートレベルより個体レベルで大きいこと、②

無効分げつより有効分げつで大きいこと、③

葉寿命に比べて窒素 MRT は、無効分げつで小

さいが、有効分げつでは大きいこと、④これ

らからシュート間には Nの再移動があり、⑤

とくに無効分げつは窒素の一時的貯蔵とし

て機能していることが示された。作物イネの

葉群動態と窒素利用効率を、生態学的概念を

用いて解析し、野生草本と比較した、世界で

初めての試みである (Ogawa et al. 2016)。 
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