
博士論文

気候変動下のイネ乾物生産における表現型可塑性の品種特性

2021年 3月

岩手大学大学院連合農学研究科

生物生産科学専攻

舛谷悠祐

Yusuke MASUYA 



目次

第 1章緒言...................................................................................................................................1 

第 2章 イネ品種群の乾物生産特性の評価....................................................................................6 

2.1緒言.......................................................................................................................................6 

2.2 材料及び方法.......................................................................................................................7 

2.3 結果.....................................................................................................................................8 

2.3.1 気象要素および乾物生産の年次変動............................................................................8 

2.3.2 乾物重の種間差と規定要因..........................................................................................9 

2.4 考察...................................................................................................................................10 

2.4.1 乾物生産の年次間変動................................................................................................10 

2.4.2 単位葉面積あたりの乾物生産能力の種間差...............................................................10 

2.4.3 葉面積の種間差...........................................................................................................11 

第 3章 高 CO2環境に対する表現型可塑性.................................................................................25 

3.1 緒言...................................................................................................................................25 

3.2 材料及び方法.....................................................................................................................26 

3.3 結果...................................................................................................................................27 

3.3.1 気象および CO2濃度の推移.......................................................................................27 

3.3.2 高 CO2濃度処理が乾物生産に及ぼす影響..................................................................27 

3.4 考察...................................................................................................................................29 

3.4.1 乾物重の CO2応答......................................................................................................29 

3.4.2 光合成.........................................................................................................................30 

3.4.3 葉面積の CO2応答......................................................................................................30 

第 4章 気温に対する表現型可塑性.............................................................................................46 

4.1 緒言...................................................................................................................................46 

4.2 材料および方法.................................................................................................................47 

4.3結果......................................................................................................................................47 

4.3.1 気象要素が乾物重に及ぼす影響.................................................................................47 



4.3.2 乾物重の平均気温に対する応答.................................................................................47 

4.4考察.....................................................................................................................................48 

4.4.1 乾物重の温度に対する応答........................................................................................48 

4.4.2 単位葉面積あたりの乾物生産力.................................................................................49 

4.4.3 葉面積の温度に対する応答........................................................................................49 

第 5章 数理モデルによる乾物生産における表現型可塑性の定量的評価…………………………….56

5.1序論.....................................................................................................................................56 

5.2 モデルの構築.....................................................................................................................56 

5.2.1 SLAサブモデル..........................................................................................................57 

5.2.2 NARサフモデル.........................................................................................................57 

5.2.3乾物生産モデル............................................................................................................58 

5.3. 結果....................................................................................................................................58 

5.3.1 ノゞ ラメータ f3の決定.................................................................................................58 

5.3.2 ノゞ ラメータ 6の決定.................................................................................................59 

5.3.3 モデルの予測精度.......................................................................................................59 

5.4考察.....................................................................................................................................59 

5.4.1 モデルの適用範囲.......................................................................................................59 

5.4.2 既存の乾物生産モデルとの比較.................................................................................60 

第 6章総合考察..........................................................................................................................70 

6.1 気候変動下における作物生産の展望................................................................................70 

6.2 SLAの遺伝的改良による乾物生産の向上戦略.................................................................71 

6.3 今後の展望........................................................................................................................74 

摘要................................................................................................................................................79 

Summary ........................................................................................................................................ 81 

謝辞................................................................................................................................................83 

参考文献........................................................................................................................................84 



第 1章緒言

世界の総人口は 2050年には 97億人に達すると予測され(UnitedNation, 2019)、これに伴

って食料需要は大幅に増加すると予想されている。とりわけ、アジア・アフリカ地域は人口

増加率が大きいと予測されていることに加え、経済発展も進行することから食料需要の増大

程度も大きく、これらの地域における食料生産性を増加させることが急務である。

アジア・アフリカ地域においてはイネが食用作物の重要な位憎を占め、両地域では 1600万

haで 7億 3千万 tが生産されている (PAO,2018)。イネは水田での栽培が多く、他作物と

比較すればその生産性は高位安定的であり、さらにイネの生産性を高めることは食料生産性

を向上させる有効な手段である。

イネ生産を規定する耕地面積と単位土地面積あたりの収量の推移をみると、前者は 1970

年代の 7.2億 haをピークとして横ばい状態である。今後は、経済発展に伴う都市化によって

面積の減少や、気候変動による砂漠化等で可用性が失われており将来はむしろ耕地面積が減

少する可能性が高い。すなわち、今後は単位面積あたりの収量の増加に依拠したイネ増産を

進める必要がある (Ziskaet al. 2012)。

一方の単位士地面積当たりの収量は 1960年代の「緑の革命」以降着実に増加を続け、イネ

では 1960年の 1.9t ha―1から 2019年の 4.7t ha-1まで 2.5倍もの増加をとげ、 2010年代にお

いても年間 0.05t/haの割合で増加を続けている。しかし、 2050年までに現在から 70%生産

性を高める必要があるとの試算 (PAO,2009) を達成するには不十分である。加えて、今後

は気候変動に伴って収量の不安定化が懸念され、その土地面積当たり収量、ひいては作物生

産に対する影響は不確実性が非常に大きく、安定的に単位士地面積当たりの収量を増加させ

る戦略が求められる。

気候変動は、平均気温の上昇や降水パターンの変化、年次変動や極端気象の増加といった

影響を介して食料生産にも負の影繹を及ぼすことが懸念される。その一方，気温の上昇は生

育を促進し、また大気中の COパま植物の光合成の基質でありその増加は資源の富化となって

収量およびバイオマスを増加させる可能性がある。すなわちイネ生産にとっては資源の増加

ととらえることもでき、正の影響を与えることも期待される。

大気中の CO豆農度は、 1800年代まで 250から 270ppmで安定していたものの、産業革命

以降急速に増加を続け、現在は 400ppmに到達している。 2050年にはさらに増加して 600
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から 700ppmにまで達すると予測されている (Fisheret al. 2007)。現在よりも約 200ppm高

い 600ppmで栽培した場合、イネの収量は平均 19%の増加がみられた。その程度には品種

間差があり—31% から +71% までの間で変動がみられ (Moya ら 1998; Kimら 2000;Bakerら

2003; Long et al; 2006; Yangら 2006;Liuら 2007;Shimanoら 2008; De Costaら 2006;

Bhattacharyyaら 2013;Tauzeら 2013;Hasegawaら 2013;Zhu et al 2014; Zhuら 2015;

Zhangら 2015)、CO2の増加に応じてバイオマス生産を増加させる性質、すなわち COパこ対

する表現型可塑性は品種固有の特性であるといえる。

CO2をはじめとした温室効果ガスは温室効果の増大を介して気温を上昇させてきた。 1880

年以降、世界平均地上気温は 2012年までに平均 0.85℃上昇し、近年は特にそのペースが増

大してきている。 2050 年には 2005 年比で 0.4~2.6℃上昇すると予測されている (IPCC,

2015)。気温は、水分条件が十分である場合に、イネの生産ならびに生育を強く支配する要

因の一つであり (deVries et al., 1989)、その上昇は乾物生産を促進する増加することが期待

される。しかしその応答は非線形で、適温までの穏やかな上昇は乾物生産を増加させるが、

極端な上昇はむしろ減少させる (Luo,2011)。その適温はバイオマス生産においては 26.5℃

程度と推定され (Krishnanet al. 2011・Baker and Allen 1993)穏やかに昇温した環境下にお

いては乾物生産の上昇がみられるものの、 30℃を超えるような場合はバイオマス生産の減少

が観察されている (-16~-77%; Bakerら1992、Manaloら1994、Oh-eら2007)。また、気

温に対する乾物生産の応答すなわち表現型可塑性には品種間差があり (Horai ら 2014、

Pasuquinら 2013)気温に対する表現型可塑性も品種固有の特性といえる。

気候変動下での作物生産を高めるための戦略として、作期や品種の変更による栽培的に適

応することと、バイオマス生産における表現型可塑性を遺伝的に改良し、将来の気候下に適

応した品種を開発することの 2つが挙げられる。

作型や品種の変更による適応は、比較的短期間で適応ができ労力も少なく、実際に干ばつ

や障害型冷害の回避（羽生ら， 1965) に利用されており、気候変動に対しても効果が期待さ

れる (Choiand Yoon, 2020)。しかし、気候変動が進展しつつある中で、安定的にその効果

を発揮させることは困難であると考えられる。一方の遺伝的改良は、栽培的な適応と比較す

れば長い年月を要し、しかも多大な労力を必要とするが、安定的に効果を発揮することがで

き生産能力を大幅に高める可能性がある。
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これらのバイオマス生産における表現型可塑性を遣伝的に改良することは、持続的に単

位土地面積あたりの生産能力を高める戦略の一つである。 1960年代の「緑の革命」は、窒素

肥料の多投人と、窒素多投人下においても倒伏しにくく窒素資源の増加を効率的に収量に転

換できる、半矮性形質をもつ品種を組み合わせることで劇的な収量の向上が達成された。今

後の気候変動に対しても、気候変動による資源の富化と、その富化を効率よく利用するため

の形質、すなわち表現型可塑性を組み合わせることで生産を増加させることができると期待

される。

乾物生産の表現型可塑性を遺伝的に改良するためには、 (1)乾物生産における表現型可塑

性を規定する品種特性を明らかにすること、 (2)その特性に優れた遺伝資源を選抜すること、

また(3)規定する遣伝的要因を明らかにすることが必要である。これまでの研究で、 CO2、

気温に対しては乾物生産における表現型可塑性が菜面積の表現型可塑性に規定されること

(Bakerら 2000; Sakaiら 2006; Ainsworth 2008 ; Shimono ら 2009; Horaiら 2013; 

Hasegawaら 2017)が明らかになっているものの、表現型可塑性を生み出すメカニズムや、

その品種間差を規定する品種特性は未だ明らかではない。

その要因として、表現型可塑性を含めて品種特性を考えると、遺伝的に規定された形質に

対する資源分配の大きさと、環境に対する変動のしやすさの両方が作用する、環境と遺伝子

の交互作用があり複雑で解析が困難であることが挙げられる。さらにそれぞれに環境と遺伝

子の交互作用をもつ諸形質が相乗的に作用した結果として乾物生産における表現型可塑性が

発現していると考えられ、解析が難しい。

このような複雑な形質である乾物生産における表現型可塑性を明らかにするうえで、乾物

生産を葉面積の展開にかかわる形質と光合成による物質生産にかかわる形質に分離し、さら

にそれらの形質を、遺伝的に規定された資源分配の大きさと、環境に対する変動のしやすさ

の 2要囚に分けて解析していくことが有効である。この手法を用いることで乾物生産におけ

る表現型可塑性を規定する要囚がどの形質であるか、また遺伝子の効果と環境に対する変動

のしやすさのどちらが規定要因であるかも含めて定量的に明らかにできる。

また、遺伝的変異の評価も十分とはいえない。イネはイネ属 Oryzaのうち栽培化されたア

ジアイネ O.sativaL. およびアフリカイネ O.glaberrimaSteud. の 2種から生産されていて、ア

ジアイネが世界的に栽培されている。両種はともに AAゲノムの起源である共通祖先から分
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岐し、それぞれ多年生の O.ruhpogonと一年生の O.barthiiから栽培化された（森島， 1999)。

アジアイネの栽培化は中国・インド国境の雲南—アッサム地方で 20000 年程度前に起こり、

各地域に適応しながらアジア地域に広く伝播された。特に温帯地域に適応したものは日本型

品種 subsp.japonica、熱帯の低緯度地域に適応したものはインド型品種 subsp.indicaとして

亜種の分化に至っている。

アジアイネは長い栽培化の歴史ときわめて高度な人為的改良の結果、高い生産性を貝備す

る改良品種が育成されてきた。表現型可塑性はその改良のターゲットではなかった結果とし

て改良品種、在来品種ともに幅広い遺伝的変異が存在する。 Ziskaら(1996)は日本型品種の

中に 71.4%もの増加を示す品種 IAC165を見出したほか、 Hasegawaら(2013)は多収インド

型品種タカナリが優れた応答を示すことを明らかにした。また Kikuchiら (2017) は幅広い

在来インド型品種の中から高い表現型可塑性を示す品種アジアイネの中でインディカ品種 2

品種 XIGUZAO、ZAOSHOU、Pehkuhを選抜しており、改良品種・在来品種両方の幅広い

遺伝的背景をもつ品種群の評価を進めていくことが必要である。

他方、アフリカイネは西アフリカのニジェール川流域において 3000年程度前に栽培化さ

れ、アジアイネと比較すると栽培化されてからの歴史は浅く、人為的な改良は進んでいない

ものの、肥沃な氾濫原や貧栄養・乾燥した畑地、また沈水する環境など様々な環境に適応し

た多様な生態型が分化している。本種は、研究例は少なく乾物生産やその可塑性に関する知

見が少ないものの、旺盛な初期成育 (Dingkuhnet al., 1999)を示すことに起因して優れた乾

物生産性を示すこと（平尾ら 2006、窪田ら 1992)、や窒素資源の増加に対する乾物生産の

可塑性（田川ら 2000)があることが知られ、 CO2や気温資源に対する表現型可塑性も大きい

と期待される。

本研究では、気温および CO2の増加に対するイネの乾物生産の増加における表現型可塑性

の品種間差に着目して、それを規定する要囚を明らかにすること、またそれを遺伝的に改良

することの方向性を示すことを目的とする。幅広い遣伝背景をもつアジア・アフリカイネ 17

品種を用いて、野外に近い条件下で実際に CO2と気温を操作して表現型可塑性を評価したう

えで、簡易な乾物生産モデルを構築し、モデルによる解析を通して表現型可塑性を規定する

要因の解明を行った。子実収量における表現型可塑性は、乾物生産のみならず早晩性、シン

ク形成の表現型可塑性といった様々な形質が作用する複雑な形質である。そこで子実収量に
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おける表現型可塑性と密接な関連をもつ (Shimanoら， 2011)栄養生長期の乾物生産におけ

る表現型可塑性を評価することでこれらの影響を除き、乾物生産における表現型可塑性を解

析する。
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第 2章 イネ品種群の乾物生産特性の評価

2.1緒言

イネは長い栽培化の歴史ときわめて高度な人為的改良の結果、高い生産性を具備する改良

品種が育成され、現在は地上部全乾物重で 10aあたり 2t以上にも逹する高い生産性を示す

品種が育成されている。

今後の気候変動下における食料生産を向上させる戦略として、乾物生産における表現型可

塑性を遺伝的に高めていくことが有望な戦略であるが、単に表現型可朔性を高めただけでは

食糧生産の十分な増加は達しえない。潜在的な乾物生産能力が高い品種を遺伝的背景として、

加えてその表現型可塑性を改良することが必要で、そのベースとなる乾物生産特性が果たす

役割は大きい。

乾物生産は大きく分けて光合成と葉面積の 2つのプロセスから構成される。光合成は物質

生産に直接的にかかわる反応であるが、個葉光合成の最大速度は収量や乾物生産に対する影

響は小さく (Longら 2006)、むしろ日中や葉位などの積算の光合成量が多収には強くかか

わっていることが指摘されている（蒋ら 1988、黒田ら 1990ほか）。

もう一つの規定要因としては葉面積の広さが挙げられる。葉面積は日射を受光する部分に

相当し光合成に強く影響する。アジアイネ Oryzasativa L. では、過去の育種において草型の

改良として、葉身を短縮・直立させ、群落下層まで光が到達する、すなわち吸光係数が小さ

い方向に改良がなされてきた。

その一方で草型が改良されていない在来アジアイネ品種や、アフリカイネ O.glaberrima

Steud. は比較的長い葉をもち (Jonesら1997、Dingkhunら 1999)、生育初期の葉面積展開が

大きいことで受光量が増加し旺盛な生育を示すことが知られ、葉の形態を介した乾物生産が

占める役割は大きいことが示唆される。

本章では、幅広い遺伝的背景をもつアジアイネ・アフリカイネ品種群の乾物生産能力を評

価する。
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2.2 材料及び方法

2014年から 2016年の 3回にわたり、アジアイネ (O.sativaL.) 10品種（表 2-1, 日本型

2品種インド型 6品種ジャワ型 2品種）およびアフリカイネ (0.glaberrima Steud.) 7 

品種を供試して、各品種の栄養生長期における乾物生産能力の評価を行った。

栽培

供試植物の種子は品種ごとにネットに袋詰めし、殺菌剤（スポルタックスターナ SE, 日

産化学工業株式会社）の 200倍希釈液で 24時間種子消毒を行った。その後、 1ないし 7日

間浸漬し、 28ないし 32℃で 1日催芽した。水稲用育苗培土（アグロ培土，鹿沼産業社）を

充填したセルトレイ上に、催芽した種子を 1セル 1粒で播種した。播種後は殺菌剤（ダコニ

ール 1000, 住友化学株式会社， 500倍希釈液およびタチガレエース M 液剤，三井住友ア

グロ株式会社， 1000倍希釈液を混合）をセルトレイ 1枚あたり約 500ml均ーに散布した。

覆士には覆士用培士（ニッテン覆士材， 日本甜菜製糖株式会社）を用い、発芽するまでシル

バーシートで被覆した。発芽後はシルバーシートを取り外し、岩手大学（岩手県盛岡市，北

緯 39°42'' 東経 141°8')構内のガラス温室内で約 2週間育苗した。

育苗した苗は、水稲用育苗培上（アグロ培上，鹿沼産業社）を 3L充墳した 1/5000aワ

グネルポットヘ、 2株 poいで移植し（表 2-2)、国立研究開発法人農業・食品産業技術総合

研究機構東北農業研究センター（岩手県盛岡市，北緯 39°44'' 東経 141°7')構内の温

度勾配チャンバー (Okadaら， 1995) の高温域（外気十5℃)に、長さ方向に 3.6m にわた

って設置した水槽 4台（各水槽 3m x 0.4 m) にポットを沈め、湛水状態にして栽培した。

各水槽に 20ポットを配憎した。水槽間で、温度勾配が水温に及ぼす影響はほとんどみられ

なかった。肥料は全量基肥として、 N: P20s : K20 = 1.28 : 3.3 : 1.35 g poいを施用した。栽

培期間中は、水槽間および水槽内でポットのローテーションを行い、日射の受光が均ーにな

るよう配慮した。

計測

乾物生産の評価

移植後約 40日ごろに植物体を地際で刈り取り、［旱・ 葉鞘、葉身、枯死部に分けたのち乾燥
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機で通風乾燥 (80℃,3日以上）し、乾物重を電子天秤 (PB3002-SDelta Range, METTLER 

TOLEDO社および BP3100S,Sartorius AG社）を用いて秤量した。葉身については、サブ

サンプルとして乾燥前に約 1000cm2ないし約 500cm2分を自動葉面積計(AAM-9,林電工

株式会社）で葉面積を測定し乾燥させ、比葉重 (SLA)を算出の上、葉身全体の乾物重から個

体あたり葉面積を算出した。サンプリング時には茎数および主f旱葉齢を星川 (1975)の方法

に基づいて調査して解析に利用した。

個葉光合成速度

個葉光合成速度における種間差を解析するため、携帯型光合成蒸散測定装置 (Ll-6400P,

LI-COR社）を用いて個葉光合成速度を移植後 15-20日目ごろに計測した。測定は各個体の

最上位最大展開葉で行い、チャンバーは 2X3チャンバー、光源には LED冷光光源 (6400-

02B, LI-COR社）を用いた。計測条件は葉外 CO2濃度 400ppm、光合成光量子束密度 1500

μmol m-2ゞ 、チャンバー温度（ブロック温度） 27.0℃、フローレート 500μmols―l、相対湿度

約 70%に制御して行った。計測は 3日間にわたって、気孔閉鎖の影臀を避けるため午前 6時

から 12時までの間に行った。

外部形態の計測

1枚あたり葉面積の種間差を解析するため、 2016年の実験においてサンプリング時に最上

位最大展開葉の外部形態（葉身幅および葉身長）を計測した。

統計解析

得られた各項日のデータは R3.4.2 (R core team, 2017)で統計解析を行った。

2.3 結果

2.3.1 気象要素および乾物生産の年次変勤

生育期間中の平均気温（図 2-1)および日平均全天日射量（図 2-2)には年次間で変動がみ

られ、 2014年が 29.5℃、 2015年が 28.7℃、 2016年が 29.7℃と 29℃前後であった日平

均全天日射量（図 2-2)は 2014年が 13.9MJ m-2、2015年が 16.1MJ m-2、2016年が 18.7MJ 
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m-2であり、 2014年はやや寡照である傾向がみられた。

これらの変動に対する乾物生産の変動を解析すると（図 2-3)、日射の変動では乾物重の年

次間変動は説明されない（図 2-3b、r= 0.06)のに対し、期間中の平均気温と乾物重の間に

は有意な正の相関（図 2-3a、r= 0.37, p<0.05)が認められ、年次間の気温の変動が乾物重に

対して影響を及ぼしていた。気温に対する応答は第 4章で別途解析を行う。

2.3.2 乾物重の種間差と規定要因

移植後 40日目ごろの栄養生長期における乾物重は、アフリカイネ品種群（平均 24.6g plant 

1, n=l3)はアジアイネ品種群（平均 15.3g plant―1, n=l5) と比較して 1.5倍程度有意に大

きかった (p< 0.05, 図 2-4a-c)。また、分散分析の結果、有意な品種間差および年次間差 (p

く 0.05)が検出された。 乾物重の種間差を規定する要因を明らかにするため、生長解析の

手法を用いて、光合成を主に反映する単位葉面積あたりの乾物生産能力（以下 DPL;Dry 

matter Productivity per unit Leaf area) と、個体あたり葉面積に分けて解析を行った。 DPL

（図 2-Sb)は、アジアイネ品種群が 3.4g m-2 day―1 (n=96)であるのに対しアフリカイネ品

種群は 1.8g m-2 day―1 (n=94)と有意に低く、乾物重との間には負の相関 (r=0.64,p<0.01) 

がみられた。また、 DPLに関わるパラメータである個菜光合成速度（図 2-6a-c)、SPAD値

（図 2-7a-c) には負の相関が、比葉面積（図 2-8) は乾物重との間に正の相関があった（図

2-9a-c)。一方、個体あたり葉面積（図 2-Sa) はアジアイネ品種群が平均 2142cm2 plant 1で

あるのに対し、アフリカイネ品種群は 3876cm2plant―1と顕著に広かった。平均乾物重との間

には有意な正の強い相関 (r=0.90,p<0.01)がみられ、両種ともに葉面積の増加と乾物重の

増加の間には密接な関係がみられた。このことから、 2種ともに乾物重の支配要因は個体あ

たり葉面積であるといえる。さらに、個体あたり葉面積を茎数、葉数（すべての茎が主程と

同じ葉数を持つと仮定）および 1枚当たり菓面積の 3要素に分けて決定要囚を解析した。菓

数（図 2-lOb) はアジアイネ品種群が平均 12.8枚茎＼アフリカイネ品種群が平均 12.3枚

茎 1とほとんど差はなく、生育に伴う主秤葉数の進展にも種間差はみられない。茎数（図 2-

10a)はアジアイネ品種群の 14.9本 planいに対しアフリカイネ品種群は 19.1本 planいと多

い傾向があったものの、個体あたり葉面積との相関は弱く (r=0.36, p<0.01) この 2要因

は 1枚当たり葉面積の支配要因ではないと考えられる。一方、 1枚あたり葉面積（図 2-lOc)

，
 



は、アジアイネ品種群の平均 13.5cm2 leaf1 tilleいに対してアフリカイネ品種群は平均 17.1

cm打eaf1 tilleいと 1.3倍程度大きく、個体あたり葉面積との間には 3要因のうち最も高い相

関を示した (r=0.75,p<0.01)。つまり、アフリカイネ品種群は 1枚あたり葉面積が広いこ

とによって個体あたり葉面積が大きく、その結果品種群アジアイネよりも優れた乾物生産性

を発現していると考えられる。

2.4 考察

2.4.1 乾物生産の年次間変励

植物生産は、十分な水と栄養がある環境においては日射および気温が大きな制約要因であ

り (deVries et al., 1989)、年次間変動の多くがこの 2要素で説明される。これは生体内の反

応が酵素反応に触媒されるために気温依存性を有すること、また乾物生産が光エネルギーを

化学エネルギーに転換する光合成に強く依存するプロセスであることに起因している。しか

し、本研究においては気温にであったものの、日射との間には有意な相関がみられなかった

（図 2x aおよび b)。これは日射が実験を行った盛岡市が比較的高緯度（北緯約 40゚ ）に

位置し、夏季の日射量が十分に多かったことに起因し、発育・乾物生産に対して日射よりも

気温のほうが強く影響を及ぼしたことに依存すると考えられる。

2.4.2 単位葉面積あたりの乾物生産鮨力のオ璽間差

単位葉面積あたりの乾物生産能力は主に個葉の光合成を反映している。一般に、アフリカ

イネは葉の薄さを示す SLAが大きく (Jonesら， 1996、Dingkhunら， 1999)、光合成能力

は低いと推察される。実際に、窪田ら (1992) は，アフリカイネはアジアイネと比較して、

窒素含量およびクロロフィル含量の両方がアジアイネよりも低く、それぞれ 21%および

15%低いことを報告している（窪田ら， 1992)。本研究においても、アフリカイネの個葉光

合成速度および SPAD 値はアジアイネよりも約 10~20%低いことが確認された。 Sumi ら

(1994a) はクロロフィル合量が、アフリカイネはアジアイネよりも 13%程度有意に低いと

している。これらのことから、アフリカイネの高い乾物生産能力は単位葉面積当たりの同化

能力に依存しないとした本研究の結果は妥当であると考えられる。
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2.4.3 葉面積のオ璽間差

本研究においては、アフリカイネの乾物生産は葉面積に強く依存しているという結果が得

られた。これまでの研究では、窪田ら (1992) はアジアイネが 22.4dm2 pot 1であるところ

アフリカイネは 31.3dm2 pot―lと 1.4倍程度葉面積が大きいことを報告している。また、 Sumi

ら (1994a)は出穂期において、アジアイネが 34.35土8.87dm2 planいに対しアフリカイネは

47.63 土 6.92dm2 plant―1と 1.4倍程度広い葉面積を持つことを報告している。本研究におけ

る葉面積の種間差（平均値）はアジアイネが 2142cm2 plant―l、アフリカイネが 3876cm2plant― 

lと 1.8倍程度の種間差で妥当な範囲であった。

(1)茎数

一般的に、アフリカイネはアジアイネよりも分げつ発生が旺盛であると考えられ、窪田ら

(1992) は茎数がアジアイネの 14.0本 plant―lに対してアフリカイネは 20.6本 plant―]と

1.5倍程度多いと報告している。 Sumi(1994a) らは、出穂期における穂数（遅れ穂も含む）

はアジアイネの 12.30土2.86本 planいに対しアフリカイネは 17.47土2.82本 plant―lと多い

ことを報告している。本研究では、明瞭な茎数の差異はみられなかったが、平尾ら (2006)

は、ポットの容量でアフリカイネの分げつ数が変動し、容量が小さい場合は分げつ数が抑え

られることを報告しており、本研究では根圏が制約となって分げつ発生が抑制された可能性

が示唆された。

(2)葉数

本研究においては、主禾旱葉数の明瞭な種間差は検出されなかった。 Sumi(1994a) らの報

告では、出穂期における主凩旱葉齢はアジアイネが 15.00土0.65であったのに対し、アフリカ

イネは 14.38土0.77とやや小さい傾向を示したが有意差は検出されなかった。平尾ら (2006)

も同様に、移植後 38日目における主秤葉齢はアジアイネが 10.0のところアフリカイネは 9.4

とやや小さいが、明瞭な差ではないことを報告している。すなわち、本研究において主秤葉

齢の種間差がみられなかったことは妥当な結果であるといえる。

(3) 1枚あたり葉面積
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本研究では、 1枚当たり葉面積に明瞭な種間差があり、これが乾物生産の規定要囚である

と結論付けた。過去の研究で、アフリカイネの 1枚あたり葉面積に着目してアジアイネと比

較・検討した例は少ない。 Kawanoら (2009) は沈水耐性のあるアジアイネとアフリカイネ

の間で様々な形質の比較を行い、そのうち 1枚あたりの葉身長（例：第 6葉において約 40cm)

同一葉位で比較するとアジアイネ品種（例・第 6葉で約 30cm) よりもやや長い傾向がみら

れることを報告している。定量的な評価ではないが、 Jones ら (1997) はアフリカイネの菜

を「長く垂れた」とする文献が数報あることを述べており、アフリカイネの葉身は一般的に

長いと推察される。
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表 2-1 供試および供試年度

アフリカイネ Oryzag/aberrima アジアイネ Oryza sativa 

インド型(subsp.indica) 日本型(subsp.japonica) 

品種 14 15 16 品種 14 15 16 品種 14 15 16 

ARAPILI ． ． ． タカナリ ． ． ． コシヒカリ ． ． ． 
SG329 ． ． ． IR64 ． WITA4 ． 
CG14 ． ． IR72 ． IAC165* ． 
CG17 ． ． Pehkuh ． MOROBEREKAN* ． ． 
RAM63 ． ZAO SHOU ． 
RAM131 ． 
TOG5406 ． 

14から 16の数字はそれぞれ 2014年から 2016年を意味する。

●は当該年度に供試したことを示す。＊は熱帯ジャポニカ品種であることを意味する。
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表 2-2 栽培暦

平均大気中 CO豆農度

期間 平均気温 平均最高気温 平均最低気温

年次 移植日 サンプリング日 外気 CO2区 高 CO2区
（日） （℃） （℃） （℃） 

(ppm) (ppm) 

2014 7月 24日 8月 26日 33 29.5 34.7 25.2 397.8 591.7 

2015 7月 29日 9月 3日 36 28.7 34.3 24.6 401.6 596.4 

2016 7月 29日 9月 5日 38 29.8 35.5 24.9 402.2 602.2 

各年次の移植日、サンプリング日、生育期間および生育期間における気温を示す。

14 



40 

35 

0

5

 

3

2

 

(
O。
)
嘩
｛
駆

20 

最高気温(2014:34.7℃ 2015: 34.2℃ 2016: 35.5℃) 

~2014 

~2015 

~2016 

最低気温(2014:25.3℃ 2015: 24.6℃ 2016: 24.8℃) 

15 

7月20日 7月30日 8月9日 8月19日 8月29日 9月8日

図2-1 各年次における日平均気温の推移

15 



30 r ---o-2014 

-<>-2015 

＾ 1¥ 鉗柑＼怜 I'q~ ◇ 
， 

1: ＾ 
-0-2016 

'--'旦 20 
繭
茶
田

H< 
4tl 
il'10 
l;r 
田

゜7月20日 7月30日 8月9日 8月19日 8月29日 9月8日

図 2-2各年次における日平均日射量の推移

16 



6
 

2
 

5

0

5

0

5

0

5

0

 

3

3

2

2

1

1

 

(
1
_
:
i
.
u
e
1
d
 
i3)

輯
藝
認

a
 ． 

．．
 ．
 
．．
． 

＾
る

△

◆
 

27 28 

期間平均気温（℃）

29 30 

35 

30 

0

5

0

 

2

1

1

 

(
I
,
 

lll"8{d~) 

m
~
~
 

25 

b
 

．．
 ． 
◆
＾
△
 

.,0△
＾
◆
 

．．．．． ^
事
◆
△

3
 

ー

5

0

 

．．．．
 
曹
◆

●

◆
△
△
◆

••

• 

14 15 16 17 18 19 

期間平均日射量 (M」day-1)

凡例 ●アフリカイネ ◆ インド望丁ジアイネ △日本型丁ジ丁イネ

図 2-3 気温および日射が乾物生産に及ぼす影響

17 



40 

a 2014 

I 
,-. 30 ... 
'I: 
” Cl. 

~20 
躙

: 1: :~ t t t 

40 

b2015 

I 
,-. 30 ... 
'I: 
Ill 

Cl. 

~20 
躙
暴

認 10

゜40 C 2016 

,-. 30 ... 
t: 
Ill 

Cl. 

~20 
躙
暴

認 10

゜

t t t t t t t t t t 

t t t t t t 

t
 

バヅ恙パ応＄心心攣唸攣心、終
亙。令~,\>'~ ぷ？り。ゃ

0~ 
やや‘

tヽら、0

汀 ァノアイネ JI アフリカイネ I 

図 2-4 各年次の栄養成長期における乾物重

白のバーはアジアイネ（日本型）、灰色のバーはアジアイネ（インド型）を、
黒のバーはアフリカイネを示す。 tは供試していないことを示す。

18 



50 

a r = 0.90** 

y = 0.00551 X + 3.37 ▲ 

40 

1, ← s::: ―-

.!!! 30 
C. 

しll.O一ュ

鯛 20

= 10 

゜゚ 1000 2000 3000 4000 5000 6000 

個体あたり葉面積(cm2plant-1) 

50 

b r = -0.63 ** 

y = -3.47 X + 28.8▲ 

40 
※ 

＊ 'l. "C: -、 ． ▲ 

三 30 ． 
C. 

~~': 溢*~ ▲ "'-K ・▲▲-゚--
訓 20 •̀. ~幻•噛r)K*• ~ や●▲ 生 ▲▼ ●▼

= ▲■ ｀ ▼ ..,●◆_ ◆ ... rt'■ ••• 

10 ▲ ■ □ ▲ ・ 
▲ .. ■ 

▲ 

゜0.0 0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 

DPL (g m-2 day-1) 

図 2-5 個体あたり葉面積および単位葉面積あたりの乾物生産能力 (DPL)が
乾物重に対する寄与

凡例

アジアイネ（日本型） ： 0Koshihikari △ IAC165 □ WITA4 ◇ MOROBEREKAN 
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第 3章 高 CO2環境に対する表現型可塑性

3.1 緒言

大気中の二酸化炭素 (CO2)濃度は産業革命以降増加を続け、今日は 400ppmに達し、

2050年には 600ppmに逹すると予測されている。 COパま温室効果ガスであり、その増加は

気候変動の原因となって作物生産を不安定化させることが懸念される一方で、現在の CO豆農

度は、 C3植物であるイネにとっては光合成の律速要因となっており、大気中 CO2の増加は

乾物生産の増加に寄与すると期待されている。

これまでに開放系 CO2付加 (Free-AirCO2 Enrichment; FACE)実験やチャンバー実験に

よって、乾物生産に対する高 CO2の影曹が調査されてきた。多くの場合高 CO2処理で乾物

重の増加がみられ (Manderscheidら 1996; Ainsworth &Rogers2007)、その程度には極めて

幅広い品種間差があることが明らかにされてきた。

アジアイネ Oryzasativa L. では、改良品種から在来系統に至るまで多くの品種を供試して

表現型可塑性の品種間差が評価されてきた (Moya ら 1998;Kim ら 2000;Baker ら 2003;

Long et al; 2006; Yang ら 2006;Liu ら 2007;Shimano ら 2008; De Costa ら 2006;

Bhattacharyyaら 2013;Tauzeら 2013;Hasegawaら 2013;Zhu et al 2014; Zhuら 2015;

Zhangら 2015)。これらの応答は品種により大きな変異があり、亜種ごとには一貫した傾向

はなく、亜種に固有の性質よりもむしろ各品種が備える性質であると推察される。

また近緑種ではアジアイネの直接の祖先種である O.ru功paganGriff. はきわめて優れた応

答を示し (Ziskaand McClung, 2008 ; Ziskaら， 2014;Wangら； 2016)、その表現型可塑性

には種間でも大きな変異があると期待される。

西アフリカにおける栽培稲であるアフリカイネ O.glaberrimaSteud. については、 CO2に対

する表現型可塑性を評価した例はこれまでにない。本種は、種々の環境要囚に対する表現型

可塑性に関する知見は少ないものの、窒素資源についてはその増加に対する乾物生産の可塑

性（田川ら 2000) があることが知られ CO2資源に対する表現型可朔性も大きいことが期待

される。

また、その作用機序は高 CO豆農度環境では光合成の増加が起こることは確かであるが、光

合成速度の増加は乾物生産に寄与しておらず（イネ： Shimanoら2009、ダイズ： Kumagaiら
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2015ほか）、光合成速度の増加による葉面積展開の促進とそれに伴う群落受光量の増加

(Bakerら 2000、Sakaiら 2006、Ainsworth2008、Shimanoら 2009、Hasegawaら2017)

のほうが増加に対して大きく寄与していることが示唆されている。

本章では、アフリカイネを含む遺伝的に幅広いイネ品種群における coバこ対する乾物生産

における表現型可塑性の品種間差およびその規定要因を解析する。

3.2 材料及び方法

遣伝的に多様で CO2に対する表現型可塑性が高いことが期待されるアジアイネおよびア

フリカイネ 17品種（第 2章と同様の品種群，表 2-1参照）を供試し、大気 CO豆農度を外気

よりも約 200ppm高めた環境下で、栄養生長期における大気 coバこ対する応答性の種間差

を検討した。

栽培

第 2章と同様の方法で栽培を行った（表 2-1)。移植から成熟まで大気中 CO豆農度の処理

を行い、外気 CO2処理区 (CO2濃度無制御，平均 401ppm)および高 CO2処理区 (CO2濃

度を外気+200ppmに制御，平均 597ppm)の 2処理区を設けた。各処理は独立の棟を用い

て行った。

計測

乾物生産の評価

第 2章と同様の方法でサンプリングを行った。乾物重および各項目の高 CO2処理による増

加率は下記の式によって計算した。

高 CO2処理による増加率(%) =高 CO2区の値／外気 CO2区の値 Xl00-100 

個葉光合成速度の計測

第 2章と同様の方法で計測を行った。本章では、高 CO2環境に対する光合成系の応答を評

価するため、葉外 CO豆農度 400ppmおよび 600ppmで個葉光合成速度を計測した。さらに、

高 CO2環境への馴化程度を詳細に検討するため、個葉光合成速度と葉内 CO豆農度をプロッ
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トした A-Ci曲線を測定した。測定は、光合成光量子束密度 1500μmolm 2 s 1、チャンバー

温度 27.0℃、相対湿度約 70%に制御した環境で行い、葉外 CO豆農度 50ppmで十分に気孔

を開口させたのち、 100-150 -200 -250 -300 -350 -400 -600 -800 -1000 ppm と葉外

CO汀農度を変化させ、各点での定常状態における個葉光合成速度を記録した。

気孔コンダクタンスの計測

高 CO2環境における気孔閉鎖の程度の種間差を解析するため、リーフポロメーター (SC-

1, DECAGON DEVICES社）を用い、気孔開度の指標である気孔コンダクタンスを計測した。

測定は各個体の最上位最大展開葉を対象として、 9時から 17時までの間に 2時間おきに計

測して日変化を計測した。

外部形態の計測

高 CO2処理が葉身の外部形態に及ぼす影響を調査するため、サンプリング時に最上位最大

展開葉の葉身長および葉身幅を計測した。

統計解析

第 2章と同様の手法で統計解析を行った。

3.3 結果

3.3.1 気象および CO2濃度の罹移

3回の実験の期間中、大気中 CO豆農度は処理間で明確に相違がみられ、その変動幅も十分

に小さく（図 3-1)、有効な高 CO2濃度処理がなされていた。また、 CO2処理に利用した 2棟

の間で平均気温には差がみられず（図 3-2)、同一年次の処理間差は CO2濃度処理に起囚する

ものとみなすことができる。

3.3.2 高 CO2濃度処匡が直乞物生産に及ぼす影響

高 CO2濃度処理によって、多くの品種で個体あたり乾物重は増加する傾向がみられた（図

3-3, p < 0.05)。その程度には品種間差がみられ、高 coバ農度処理による乾物重の増加を生
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長解析の手法を用いて、個体あたり葉面積の増加と単位葉面積あたりの乾物生産能力 (Dry

Matter Productivity per Unit Leaf Area; DPL) の増加に分け、規定要因の解析を行った。

DPLは、アジアイネが 3.10g m 2 day 1から 3.47gm 2 day1と12%の増加、アフリカイネ

が 1.69g m-2 day―1から 2.03g m-2 day―1に20%の増加と、両種ともに高 CO2処理によって増

加する傾向はあるものの、乾物重の増加率との間には明確な相関を示さなかった（図 3-4b,

r= 0.23, 有意でない）。また、 DPLを規定する要因である比菜重（図 3-5)、個葉光合成速度

（図 3-8) は乾物重との間に負の相関がみられた。なお、光合成系および気孔の高 CO2環境

に対する応答は 3.3.4で解析を行う。

一方、個体あたり葉面積は、アジアイネは平均 2271cm2 planいから 2208cm2 plant―1へ、

アフリカイネは 3847cm2plant1から 3774 cm2 plant 1へ、両種ともに高 CO2処理によってや

や減少する程度を示した。乾物重の増加率と個体あたり葉面積の間には正の有意な相関がみ

られた（図 3-4a, r = 0.60, p < 0.05)。このことから、高 CO豆農度処理による乾物重の増加

は個体あたり葉面積の増加に規定されているといえる。

さらに、個体あたりの葉面積を茎数、葉数（全茎が主禾旱葉数と同じ葉数を持つと仮定する）、

1枚あたり葉面積の積として表すことで、個体あたり葉面積の応答がどの項目に依存するか

を解析した（図 3-6)。

茎数（図 3-6a)は、アジアイネは 16.6本 plant―lから 19.7本 plant―l、アフリカイネは 19.9

本 plant1から 20.1本 plant1、と両種ともに高 CO2処理により増加する傾向を示したが、乾

物重の増加との間に有意な相関は見られなかった (r=0.17, 有意でない）。また、葉数（図

3-6b)は高 CO2処理によって有意な増加を示さず、乾物重の増加率との対応も見られなかっ

た (r=0.11、有意差なし）。

一方、 1枚当たり葉面積はアジアイネが 13.6cm2 leaf-1 stem-1から 10.7cm2leaf-1 stem-1 

へ 21%減少、アフリカイネは 17.2 cm2 leaf-1 stem-1から 15.2cm2 leafl stem-1へ 12%減少と、

両種ともに高 CO2処理によって減少する傾向を示したが、アフリカイネはその減少程度が小

さかった。また、 1枚当たり葉面積と個体あたり葉面積の間には正の有意な相関がみられた

（図 3-6c,r=0.68, 10%水準で有意）。すなわち、乾物重が高 CO2処理によって増加しやす

い品種は、 1枚あたり葉面積の縮小程度が小さいことで、広い個体あたり葉面積を維持でき、

受光量の増大を介して乾物重の増加が起こっているといえる。また、実測の 1枚あたり葉面
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積も葉面積が縮小する傾向がみられ（図 3-7) このことから、高 CO2処理による乾物重の応

答は 1枚あたり葉面積の応答に依存しているといえる。

3.3.3 高 CO汀農度処理が光合成系に及ぼす影讐

個葉光合成速度は、葉外 CO2濃度 400ppm (外気 CO2区の大気 CO2濃度）から 600ppm 

（高 CO豆農度区の大気 CO2濃度）に上昇させた場合、アジアイネで平均 34.6μmolC02m-2 

ゞから 39.5μmolC02m-2豆へ、アフリカイネは 30.6μmolC02m-2炉 から 36.9μmolC02

m-2 s-1へ、両処理区ともに上昇が見られた。 2015年のタカナリ（図 3-8b) では葉外 CO豆農

度 400ppmと600ppmの間に差がみられず、光合成系の馴化が発生したことが示唆された

が、アフリカイネを含むその他の品種では上昇がみられて、移植後 30日程度の栄養生長期

においては光合成系の馴化は基本的に発生しないことが示唆された（図 3-8, aおよび c)。

光合成能力を示す A-Ci曲線（光合成速度と葉内 CO2濃度との関係をプロットした曲線）

は、処理間に明確な差が見られずこのことを支持している（図 3-9)。

また、葉外 CO豆農度の増加に対する個菜光合成速度の応答はアフリカイネの方が程度が大き

かった。アフリカイネはアジアイネよりも SPAD値が低く（図 3-10)、これに起因して光合

成速度が低くなっている。 CO2の取り込みに関わる気孔については、高 CO豆農度処理に伴う

気孔コンダクタンスの低下、すなわち気孔の閉鎖は両種ともに見られ、その程度も明確な差

がみられなかった（図 3-11)。また絶対値にも種間差が見られず、気孔の応答は高 CO2応答

における種間差に寄与していないことが示唆された。

3.4 考察

3.4.1 乾物重の CO2応答

過去の多くの研究で、高 CO2処理による乾物重の増加がみられており（平均約 10%,

Ainsworthら， 2005)、本研究においても多くの品種で乾物重の増加が認められた。アジアイ

ネ品種内での応答は、「タカナリ」が過去の研究において高い応答を常に示すこと (Hasegawa

ら 2013)、また Kikuchiら(2017)が選抜した高応答性インド型品種「XIGUZAO」や「ZAO

SHOU」は「タカナリ」以上の応答性を示すことが知られている。

供試したアフリカイネ品種はいずれの年次においても「タカナリ」よりも高く、「XIGUZAO」
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と同程度の応答性を示しており、アジアイネ以上の平均的な品種よりも優れた応答性を示す

といえる。

3.4.2 光合成

高 CO2処理は光合成を増加させることで乾物重の増加をもたらすが、高 CO2処理による

個葉光合成速度増加の品種間差と乾物重増加の品種間差には関係という見方が一般的で、そ

れは多くの品種・種で確認されている（イネ： Shimonoら 2009, ダイズ： Kumagaiら 2015

ほか）。本研究においては、アフリカイネとアジアイネとの間で、光合成速度の増加程度には

乾物重増加の種間差を説明できるほどの顕著な差がなく、アフリカイネの高 CO2応答も個葉

光合成速度では説明できない。

この要因としては、同化産物の増加程度よりも、増加した同化産物の利用効率が高 CO2応

答を支配していることが挙げられる。過去の研究で、疎植条件（個体あたりの利用可能な資

源量が増加する）に対する応答性には品種間差があり、疎植への応答性が高い品種ほど CO2

に対する応答性も大きいことが知られている（イネ： Shimono ら 2014および Kikuchi ら

2017, ダイズ： Kumagaiら 2015)。アフリカイネは通常の環境においても葉面積展開が旺盛

で、葉を薄く広く展開することで高い生産性を示していることから、同化産物の利用効率が

高いことが示唆され、実際にアジアイネよりも優れた CO2応答を示した。

また、個葉光合成速度はある一時期・一葉位のみを対象として測定したものであり、高 CO2

環境に対する光合成の応答を正しく評価できていないことも考えられる。

3.4.3 葉面慣の CO2応答

高 CO2処理による乾物重の増加は葉面積展開の増加と強い関連があり、それに伴う群落受光

量の増加が乾物重増加に対し大きく寄与していることが示唆されている。 (Bakerら 2000、

Sakaiら 2006、Ainsworth2008、Shimanoら 2009、Hasegawaら 2017)。本研究において

も、高 CO2処理による乾物重の増加は葉面積の増加に強く依存しており、アフリカイネも同

様であった。

(1)茎数

アジアイネにおいては、高 CO2環境における葉面積の増加は茎数の増加に強く依存している
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とするのが一般的である (Shimonoら 2013)。本研究ではアジアイネは平均して 3.1本 plant

1の増加がみられたのに対し、アフリカイネは 0.2本 planいの増加と、増加程度が小さかっ

た。すなわち、アフリカイネは、これまで知られているアジアイネとは異なる機構によって

葉面積を高 C仇環境で増加させているといえる。

(2)茎あたり葉数

茎あたりの葉数（主凩旱葉齢）は高 CO2処理によっても変動しないのが一般的であり、本研

究では 2種ともに茎あたり葉数の変動は見られなかった。

(3) 1枚あたり葉面積

高 CO2環境では葉身の短縮が観察され (Hasegawaら 2017)、1枚あたりの葉面積は減少

することが示唆される。本研究では両種ともに 1枚あたり葉面積の減少が認められたほ

か、実測の 1枚あたり葉面積も減少することが確かめられた。しかしアフリカイネは減少

程度がアジアイネよりも小さい傾向が認められる。
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図 3-3 各品種の両処理区における乾物重と高 CO2処理が乾物重に与える影響

白抜きは葉外 CO豆農度 400ppm、黒塗りは 600ppmのときの値を示す。 高 CO2処理によ

る増加率は右軸に灰色の丸で示す。
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が乾物重の増加に与える影響

シンボルは第 2章を参照。
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図 3-5 高 CO2処理が比葉面積に及ぼす影響

白抜きは葉外 CO豆農度 400ppm、黒塗りは 600ppmのときの値を示す。 高 CO2処理によ

る増加率は右軸に灰色の丸で示す。
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シンボルは第 2章を参照。
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実線は外気 CO2条件、破線で高 CO2条件をそれぞれ示す。
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実線は外気 CO2条件、破線で高 CO2条件をそれぞれ示す。高 CO2区／外気 CO2区比は 1.0

が両区間に差がないことを意味する。
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図 3-11 高 CO2処理が気孔コンダクタンスの日変化に及ぼす影響 (2015年）

実線は外気 CO2条件、破線で高 CO2条件をそれぞれ示す。高 CO2区／外気 CO2区比は 1.0

が両区間に差がないことを意味する。
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図 3-11 高 CO2処理が気孔コンダクタンスの日変化に及ぼす影響 (2016年）

実線は外気 C仇条件、破線で高 CO2条件をそれぞれ示す。高 CO2区／外気 CO2区比は 1.0

が両区間に差がないことを意味する。
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第 4章 気温に対する表現型可塑性

4.1 緒言

現在進行しつつある地球レベルでの気候変動によって平均気温は上昇傾向にある。平均気

温の上昇は作物の生産に影響を与え、適度な昇温は作物の生産性を向上させる可能性がある

ものの、極端な高温下では生産を抑制する可能性がある。

今日稲作の普及・拡大が進みつつあるアフリカ諸国は、将来の気候変動で気温の上昇が予

想されている地域の一つであり (IPCC, 2014)、イネの高温環境に対する応答性を明らか

にすることが必要である。

一般に、気温の上昇に伴う乾物重の変化は、光合成を主な支配要因とする純同化率の変化

と、葉面積展開の変化の 2要素に分けてその要因を解析することができる。光合成は賠反

応系の鍵酵素である Rubiscoが強い温度依存性をもち、高温下で純同化率が低下することが

指摘されている。

また、葉面積は高温下で展開が促進され、受光量の増大を介して乾物生産が増加すること

が知られている (Horaiら 2014、Pasuquinら 2013)。その要因として茎数の増加、葉数の

増加、 1枚あたり葉面積の増加が考えられる。茎数については気温の上昇で増加するという

意見 (Oh-eら 2007、Baker&Allen1993) と増加しないという意見 (Horaiら 2014,

Stuerz ら 2014) の両方があり定かでない。また、 1枚あたり葉面積については細胞分裂の

温度応答性に起因して温度応答を示すことが示唆されている (Parentら 2009)。

アジアイネ (Oryzasativa L.) の場合、乾物重の温度に対する応答は非線形で、適温を超

えない温度域においては乾物重が増加すると考えられ (Oh-eら 2007)、その増加程度には

品種間差がある (Horaiら 2014、Pasuquinら 2013) ことが知られているが、温度応答を

多数の品種で検討した例はほとんどない。一方、西アフリカでは独自の栽培稲であるアフリ

カイネ (O.glaberrimaSteud.)が栽培されている。本種は種々の環境に対して高い適応性を

持つことが知られているが、乾物生産についてその温度応答を評価した例はない。

本章では、知見が不足しているアフリカイネ品種の乾物生産における温度応答性を明らかに

することを目的に、乾物生産における温度応答性をアジアイネ品種と比較・評価した。
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4.2 材料および方法

供試した 17品種のうち、 4ないし 5回供試された品種の応答を解析した。すなわち、ア

フリカイネ O.glaberrimaSteud. からは'ARAPILI'(マリ産在来種， IRGC103777)、'SG329'

（セネガル産在来種， IRGC104038)、アジアイネ Oryzasativa L. の日本型品種から‘コシ

ヒカリ’、インド型品種からタカナリ＇を各種・亜種を代表する品種とした。 2014年 7月から

2016年 9月までの 5回（表 4-1) にわたって下記の条件で栽培試験を行い、試験間の気温

の変異を利用して気温に対する応答性を評価した。

栽培および計測

第 2章を参照。

4.3結果

4.3.1 気象要素が乾物重に及ぼす影響

5回の実験における平均気温、平均最高気温、平均最低気温とその乾物重との相関を表 4-

1に示す。 5回の実験の間には、平均気温で 26.4℃から 29.8℃、平均最高気温で 31.4℃か

ら35.5℃、平均最低気温で 22.1℃から 25.2℃の間で変異がみられた。本章ではこの有意な

相関を示した平均気温 (r= 0.48, p < 0.01) に対する応答について解析を行う。気温に対す

る乾物重および種々の項目の応答は、気温に対する各項目の線形回帰を行って、回帰式の傾

きを応答の程度の指標として利用した。

4.3.2 乾物重の平均気湿に文寸する応答

アフリカイネ品種、アジアイネ品種ともに平均気温の上昇に伴って乾物重が増加する傾

向を示し（図 4-1)、その程度は 1.23g℃-1から 2.95g℃-1の間で品種間差が認められた。

乾物重の増加は、生長解析の手法を用いて、個体あたり葉面積の増加と単位葉面積あたり

の乾物生産能力 (DPL) の増加に分けて解析することができる。この 2項目の平均気温に

対する応答をそれぞれ評価し、どちらが乾物重の応答を規定している要因かを解析した。

DPLはいずれの品種も気温の上昇に伴って低下するイ瑣向を示し（図 4-2b)、またその減少

程度はコシヒカリ、タカナリ、 ARAPILIについては 0.29から 0.31g cm2 day1の間であ

り、品種間差の変動を説明するものではなかった。一方の葉面積の応答は 168.6cm2℃ -1か
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ら559cm2℃ 1の間で変動が見られ、乾物重の増加は個体あたり葉面積の応答によるもので

あった（図 4-2a)。つまり、 2種ともに乾物重の平均気温に対する応答は、個体あたり葉面

積の応答に起囚しており、また、アフリカイネの乾物重における顕著な応答は個体あたり葉

面積の顕著な応答に依存している。

さらに、個体あたりの葉面積を茎数（図 4-3a)、葉数（（図 4-3b;全茎が主程葉数と同じ葉

数を持つと仮定する）、 1枚あたり葉面積（図 4-3c)の積として表すことで、個体あたり葉面

積の応答がどの項目に依存するかを解析した。いずれの品種も 1枚あたり葉面積の応答に

強く依存しており、アフリカイネの平均気温の上昇に対する乾物重の顕著な応答は 1枚あ

たり葉面積の応答を反映していた。このことから、個体あたり葉面積の平均気温に対する応

答の支配要因は 2種ともに 1枚当たり葉面積であり、個体あたり葉面積の応答を介して乾

物重の応答に強く影響している。また、アフリカイネは平均気温の変化に対する 1枚あた

り葉面積の応答程度がアジアイネよりも格段に大きく、これによって乾物重の平均最低気温

に対する顕著な応答を発現しているといえる。

4.4考察

4.4.1 乾物量の氾度に灼する応答

一般に、アジアイネは温度（気温および水温）に対して応答する傾向がみとめられ、

Horaiら (2014)、Pasuquinら (2013) などは水温の上昇による乾物重の増加に品種間差が

みられること、また温度反応は非線形で、ある温度以上になると乾物重の減少が観察される

こと (Oh-eら， 2007) を報告している。

本試験では 4品種ともに温度の上昇に対して乾物生産の増加が認められた。この増加は

単調な線形で、頭打ちになる点は見られなかったことから、 4品種のもつ最適温度は 29.2℃

（最大の乾物生産を示した期間中平均気温）よりも高いことが考えられる。また、応答の程

度には 4品種内で品種間差が認められた。すなわち、温度に対する乾物生産の応答は品種

に固有の特性であると考えられる。
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4.4.2 単位葉面積あたりの乾物生産力

単位葉面積あたりの乾物生産力は、一般に温度応答性を示す。その機序として、大きく分

けて光合成系と呼吸の 2つの要因が挙げられる。

光合成系は、賠反応系の鍵酵素であるリブロース-1,5 -ビスリン酸カルボキシレース／

オキシゲネース (Rubisco) の活性が高温下で低下することに起因して、光合成能力の低下

がみられることがある。また、低温下では明反応系における余剰エネルギーの発生により光

化学反応を阻害する場合がある。

呼吸もまた単位葉面積あたりの乾物生産力に影響する要囚の一つである。イネの場合、

10℃の気温上昇で呼吸速度は約 2倍増加することが知られている (Yoshida, 197 5)。高温

環境下では呼吸の増加により、単位葉面積あたりの乾物生産力を減少させると考えられる。

本研究においては、単位葉面積あたりの乾物生産力の低下が高温条件下で観察され、光合

成能力の低下や呼吸の増加が影響を及ぼしていたと示唆される。

4.4.3 葉回積の氾度に灼する応答

葉面積の展開は高温環境で促進され、その結果受光量が増加することが栄養成長期におけ

る乾物重の増加に寄与している (Horaiら2014、Pasuquinら2013)。本研究においては両

種ともに葉面積が平均気温の上昇につれて増加する傾向が認められ、アフリカイネも高温に

よる乾物重の増加が葉面積の増加に依存しているといえる。

(1)茎数の応答

茎数は高温により増加しないとする意見 (Horaiら2014、Stuerzら2014) と増加すると

いう意見 (Oh-eら2008、Baker&Allen1993)の両方がある。本研究では両種ともに高温

で茎数が増加する傾向はあったが一貫した傾向ではなく、葉面積展開への明瞭な寄与はみら

れなかった。

(2)葉数

低温についてみると、低水温処理 (30℃から 20℃の範囲）によって主秤葉数が減少し、

その程度は最大 2.8枚に達する場合がある (Ishiiら2011)。本研究では両種ともに温度に対

する葉数の変動は観察されず、低温と高温を比較しても 1枚以内の差しかみられなかっ

た。
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(3) 1枚あたり葉面積

1枚あたり葉面積は、葉を構成する細胞の分裂速度の温度依存性を介して温度に対する応

答性を示す (Parentら2009)。

1枚あたり葉面積が高温で拡大することは、生態的には分げつの減少による個体あたり葉面

積の減少を補償する作用であるとも考えられる。
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表 4-1 各実験の期間および気象要素

サンプリング 期間 平均気温 平均最高気温 平均最低気温

No. 年次 移植日

日 （日） （℃） （℃） （℃） 

2014 7月 24日 8月 26日 33 29.5 34.7 25.2 

2 2015 6月 12日 7月 21日 39 27.1 33.0 22.1 

3 2015 7月 29日 9月 3日 36 28.7 34.3 24.6 

4 2016 6月 23日 8月 1日 39 26.4 31.4 22.1 

5 2016 7月 29日 9月 5日 38 29.8 35.5 24.9 

乾物重との相関 r= 0.48* Q_39ns 0.51 ** 

各実験における栽培暦および期間中の平均気温、平均最高気温、平均最低気温を示す。

表中の＊は 5%水準、＊＊は 1%水準で有意な相関であることを示す。 nsは有意でないことを示す。
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図 4-1 平均気温に対する乾物重の応答

シンボルは第 2章を参照。各品種の回帰式は、
コシヒカリ y = 1.23x -23.4 (r = 0.56, p = 0.21) 

タカナリ y=2.39x -55.6(r =0.67, p = 0.33) 
ARAPILI y = 2.96x -62.1 (r = 0.81, p = 0.10) 
SG329 y = 2.89x -58.7 (r = 0.77, p = 0.23) 
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図 4-2 平均気温に対する個体あたり葉面積および DPLの応答

凡例は第 2章を参照。

(a)各品種の回帰式は、

コシヒカリ y = 169x -3518 (r =0.57, p = 0.32) 
タカナリ y=340x -7956(r =-0.80, p = 0.10) 
ARAPILI y = 559x -12503 (r = 0.89, p = 0.04) 
SG329 y = 481x -10553 (r = 0.99, p = 0.01) 

(b)各品種の回帰式は、

コシヒカリ y = -0.29x -13.8 (r = -0.40, p = 0.50) 
タカナリ y=-0.31x -12.S(r =-0.85, p = 0.07) 

ARAPILI y = -0.29x -10.3 (r = -0.68, p = 0.21) 
SG329 y = -0.53x -17. 7 (r =-0.80, p = 0.20) 
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シンボルは第 2章を参照。回帰式および相関係数、 p値は表 4-2を参照。

図 4-3
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表 4-2 茎数、葉数および 1枚あたり葉面積の気温に対する応答

図は図 4-1を参照。

茎数（本 plantリ 葉数（枚本り 1枚あたリ葉面積(c而枚1本リ

品種 相関係数 p値 回帰式 相関係数 p値 回帰式 相関係数 p値 回帰式

コシヒカリ 0.27 0.66 y= 0.935 X -11.0 0.77 〇.12 y= 0.343 x+ 3.23 0.60 〇.28 y= 0.466 X -6.53 

タカナリ 0.59 0.30 y= 2.31 X -48.7 0.21 0.73 y= 0.0438 x+ 11.5 0.78 0.12 y= 0.844 X -15.6 

ARAPILI 0.53 0.36 y= 1.41 X -18.7 -0.55 0.34 y= -0.122 x+ 15.9 0.92 0.03 y= 3.12 X -73.6 

SG329 0.23 0.77 y= 0.740 X -0.76 -1.00 0.00 y= -0.0629 x+ 14.0 0.99 0.01 y= 2.72 X -62.4 
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第 5章 数理モデルによる乾物生産における表現型可塑性の定量的評価

5.1戸論

気候変動の進展により、今世紀半ばには CO豆農度は視在よりも 200ppm増加して

600ppm に逹し、気温も現在よりも 0.4~2.6℃上昇すると予測され (IPCC, 2014)、アジア

圏におけるイネの栄養生長期の平均気温は 20℃台後半から 30℃台に達すると予測される。

これらの気候変動は光合成の基質である大気中 CO2の増加や、葉面積展開の促進を介して

栄養生長を促進し、ひいてはバイオマス生産を向上させる効果が期待される。これらの気候

変動に伴う植物生産の増加程度、すなわち気温 ・CO2に対する乾物生産における表現型可

塑性には品種間差があることが多くの作物種・品種で確認されており、イネの場合には

CO2 が 200ppm 増加した場合には、—10%~+70% の間で変動があること（平均 23%;

Ainsworth 2008) 、温度応答については 25℃から +3℃の範囲では—20%から +43% の間での

変動がある (Paskinet al 2013) ことが明らかになっている。これまでの研究、また本研究

の第 3章および第 4章において解析したように、葉面積とりわけ 1枚あたり菜面積におけ

る表現型可塑性の品種間差が、乾物生産における表現型可塑性の品種間差を強く規定してい

ることは明らかになっているものの、その品種間差を生み出す機構は明らかになっていな

し‘。

また、品種の効果を含めて、気温の上昇や大気中 CO2の増加が収量に及ぼす影曹を、作

物モデルで評価する研究が行われ (Hasegawaet al. 2017)、将来環境における乾物生産・収

量の表現型可塑性に品種間差があることは予測がなされているが、これらのモデルは CO2

増加および気温の上昇を光合成速度の増大としてとらえたものであり、表現型可塑性の品種

間差を生み出す機構の理解には至っていないのが現状である。

そこで本章では、乾物生産を、葉を薄く・広く展開する過程と広義の光合成速度に規定さ

れる乾物生産過程の 2過程に分けて理解し、乾物生産における気温 ・COバこ対する表現型

可塑性の品種間差を生み出す機構を解明する。

5.2 -=cデルの構築

乾物生産における気温 ・CO豆農度に対する応答に着目し、毎日の乾物生産を (l)SLAをベ
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ースとする葉面積展開過程 および (2)広義の光合成速度 NARに規定される乾物生産過程

の 2つの過程にわけ、それぞれ気温と SLAを独立変数としたサブモデルを構築し、 2つのサ

ブモデルを結合して乾物生産モデルを作成した。

5.2.1 SLAサブモデル

解析に使用した 18品種は 180cm2釘から 393cm2釘の間で SLAに変異がみられ（図 2-

8) 、加えて実験を行った平均気温 26~29℃の間においては種・亜種をこえて期間中平均気温

の上昇に伴い SLAが増加する傾向があった（図 5-la)。すなわち、 SLAには品種および平均

気温の両方の影響を受けていた。そこで、品種の効果と平均気温の効果両方を考慮するよう

に

SLA = a Tm+ /3 …式(1)

(Tmは期間中の日平均気温、 aおよびBはパラメータ）

の形で回帰すると、温度に対する SLAの変動のしやすさを示す回帰式の傾き aは、品種およ

び CO2処理によって明瞭な差異がみられなかった。したがって、気温上昇による SLAの増

加の品種間差は、気温の上昇により増加した資源を、葉を薄く広く展開することに利用する

能力の差であり、その品種間差はパラメータ f3の値に反映される。 f3の値は MicrosoftExcel 

(2019, Microsoft社）のソルバー機能により、 a=12.10 cm2 g-1℃ -1に固定した場合に誤差が

最小となるよう、品種ごとに最小二乗法により値を決定した。

5.2.2 N八Rサブモデル

解析に使用した 18品種は気温および CO2処理によって NARが変動し、 0.64mgcm-2 

day―]から 1.91mg cm-2 day―1の間で NARに変異がみられた（図 2.5b)。また、 NARは SLA

との間に負の相関を示し、葉が薄くなることで NARは低下した（図 5.lb)。

NAR = ySLA + o …式(2)

(yおよび 6はパラメータ）

の形で回帰すると、葉が薄くなることに伴う NARの低下程度を示す回帰式のイ瑣き yには、

品種および CO2処理によって明瞭な差異がみられなかった。したがって、その品種間差

は、資源の増加を単位葉面積あたりの同化能力効率の向上に利用する能力の品種間差に起因
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するとみなすことができる。その品種間差を示すパラメータ 6の値は、 MicrosoftExcel 

(2019, Microsoft社）のソルバー機能により、 y= -2.69 X IQ-6面cm-4day―lに固定した場合に

誤差が最小となるよう、品種ごとに最小二乗法により値を決定した。

5.2.3乾物生産モデル

以上の SLAサブモデルおよび NARサブモデルをもとに、毎日の気温から乾物生産を予測

するモデルを作成した。モデルには、移植時の葉面積、全乾物重、葉乾物重を初期値として

人力し、毎日の乾物生産を規定する変数として日平均気温を人力する。

時点 iにおける全乾物重 TDWiは、前日の全乾物重に当日の乾物増加量△TDWiを加算して

TDWi = TDW口＋△TDWi 

とあらわされる。

△ TDWiは上述の 2サブモデルをもとに計算され、

△ TDWi = (式 1)xLDWパ（式 2)

LDWiー］は前日における菜乾物重で、

LDWi」= E X TDWi-1 

(EはTDWに対する LDWの比で、平均値を用いて E=0.49とした）

として表される。

気温データを人力した期間を対象にこの乾物生産モデルを繰り返し計算し、最終日における

乾物重を計算した。

5.3. 結果

5.3.1 パラメータ Bの決定

上述の方法によりパラメータ f3を決定し、極端に当てはまりの悪い値はなかった（図 5-3)。

/3の値は線形回帰の切片であり、期間中平均気温が 0℃の場合の SLAの値となる。解釈が

容易なように、パラメータ f3をTm=20℃のときの SLAとして示した/320の値を比較すると、

品種によって 122.8cm2釘から 230.0cm2炉までの変異がみられた（図 5-2a)。アジアイネ

品種は平均 165.3cm2 g 1あるのに対し、アフリカイネ品種は平均 201.1cm2 g1と大きく、

薄く広い葉を展開する傾向が本サブモデルでも表現できた。また、アジアイネ種内でも 124.1
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cmz g-1から 217.3cm2g1まで幅広い変異がみられ、とくにインド型品種は薄く広い葉をも

ち、日本型品種は厚い葉をもつ傾向がみられる。

5.3.2 バラメータうの決定

上述の方法によりパラメータ 6を決定し、解釈が容易なように、パラメータ 6を SLAが

200 cm2 g―1のときの SLAとして示した凡00の値を比較すると、品種によって 1.07mg cm-2 

day―1から 1.49mg cm-2 day―1までの変異がみられた（図 5-2b;外気 CO2条件）。応00の値に

は、 SLAのパラメータ f3と比較すれば明瞭な種間差はないものの、アフリカイネが平均 1.30

mg cm-2 day―1であるのに対し、アジアイネは 1.26mg cm-2 day―1で、同じ SLAで比較した場

合にはアフリカイネはアジアイネよりも同化能力が高かった。また、 CO2濃度上昇に伴う 6

200の増加程度には品種間差がみられ、品種によって 7%から 66%までの変異があった。アジ

アイネ、アフリカイネ両種ともに種内で変動がみられたが、増加程度はアジアイネは種平均

で 6%の増加であったのに対しアフリカイネは 10%とやや増加程度が大きい傾向がみられた。

5.3.3 モデルの予測精度

前項で決定したパラメータセットを利用し、 5回の栽培実験に対し、構築したモデルを適

用して実測値との比較を行った（図 5-5)。このモデルは、各実験の日平均気温のデータ (35

日 ~39 日分）から地上部全乾物重を平方平均二乗誤差 RMSE=7.11 gの精度で予測するこ

とができ、気温・ 品種 ・CO2による乾物重の変動を十分に説明することができた (r=0.74、

p<0.01)。

5.4考察

5.4.1 モデルの遁用範圧

本章で構築したモデルに適用したパラメータは 26℃から 29℃の間で取得したデータでパ

ラメタライズしている。この温度範囲は、現在から 0.8℃ ~3.0℃の上昇が見込まれる 2050 年

ごろにけるアジア圏の稲作の栄養生長期間における月平均気温に相当し、アジア圏の多くの

地点での将来を予測可能である。しかし西アフリカ地域や低緯度のアジア地域においては栄

養生長期間の月平均気温が 30℃を上回ると予測され、本モデルの内挿範囲を超える可能性が

59 



ある。また、温度応答はこれまでの研究や (Oh-eら， 2007)、生体内での代謝反応が酵素反

応であることを考慮すると、非線形であることが想定され予測には不確実性が残る。また、

本モデルは水分ストレスの影響を考慮していないが、乾燥下においては葉が厚くなることや、

水ストレスにともなう気孔閉鎖を介して NARが低下することが知られており、その影讐を

考慮する必要がある。

5.4.2 既存の乾物生産モデルとの比較

1970年代以降、門司・佐伯 (1953)や、 Montieth(1972)の日射変換モデルを理論的基礎

とした乾物生産モデル・作物モデルが開発されてきた。入力する環境要因は、各モデルの目

的や利活用手法、着目する制約要囚によって異なるものの、ほぼすべてのモデルが日射・気

温を入力変数としている点は共通している。これは、十分な水と栄養がある環境においては

日射および気温が発育を制約する (deVries et al., 1989) ことに起因している。

一方、本章で構築したモデルは、人力変数として気温だけを採用している。これはパラメ

タライズに利用したデータの取得を行った盛岡市は比較的高緯度（北緯約 40゚ ）に位置し、

夏季の日射量が十分に多い。日射と乾物重の間に有意な相関がみられず、気温との間に強い

相関があることからもわかるように、この環境においては発育・乾物生産に対する制約は日

射よりも気温のほうが強く（図 2. および図 6.1)、本章で構築したモデルで気温を入力変数

としたことは妥当である。

日射を考慮しないことに起因して、異なる地点や季節といった日射による発育の制約が大

きくなる環境においてはパラメータ a (気温 1℃の変動に伴う SLAの変化しやすさ）や y

(SLAとNARのトレードオフの程度）が本研究での値と変動することも考えられる。その

一方で、乾物生産過程を気温の変化に伴う葉面積の変動（式 1)および葉面積と光合成との

トレードオフの関係（式 2) に簡略化してとらえることが可能になり、気温および大気 CO2

に対する表現型可塑性の品種間差を各サブモデルのパラメータとして検出可能になった点に

新規性がある。
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をプロットし、シンボルは各実験を示す。
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第 6章総合考察

6.1 気侯変動丁における作物生圧の展望

今後の気候変動により、 2050年には現在よりも陸地平均気温が 1から 2℃上昇し、 CO汀農

度は 200ppm増加して 600ppm に逹すると予測される。第 3 章•第 4 章における解析から、

両者ともに乾物生産に対しては資源の増加を介して正の影響を与え、将来の気候変動下にお

いて乾物生産の増加に寄与する可能性が示された（図 3-3、図 4-1)。しかし、その持続的な

乾物生産の増加、大幅な生産性の改良を達成する上で考慮すべき点がある。

陸地平均気温は今後の気候変動緩和策による幅があるものの、 2050年ごろまでに最大

2.6℃上昇すると予測される (IPCC,2014)。単純に現在の栄養成長期における平均気温とその

変動を足し合わせると、現在のアジア・アフリカ地域の多くの地点で 30℃前後に到達するこ

とになる。この温度域は、第 4章で温度応答を解析した範囲であり（表 4-1)、30から 56%

の乾物生産の増加をもたらすことが期待される（図 4-1)。この効果は、 SLAが大きく、葉を

広く薄く展開する品種ほど大きい傾向があり（図 4-1)、葉を薄く広く展開することが高温下

における乾物生産に奇与すると期待される。

しかし気温の上昇と乾物生産の増加を考えるうえで、乾燥の影響は無視できない。一般に

気温の上昇により、空気中に含むことのできる最大の水蒸気量である飽和水蒸気量が高まっ

て、これによって飽差(VPD)の増加・相対湿度の低下すなわち乾燥することが一般的である。

実際に、気候変動の進展に伴って VPDは増加トレンドにある (Grossiordet al., 2020) こと

が指摘されており、気温の上昇に対する応答として評価されているものの中には乾燥の影響

も含まれている可能性は十分にあり得る。乾燥はそれに対する適応的な反応として SLAを低

下させ葉が厚く狭くなることが一般的で、水ストレスは葉面積展開を抑制する因子の一つと

なって気温の上昇と相反する働きを示す。

葉を広くすることは蒸発散量の増加を介して水分ロスとのトレードオフがあり、形質であ

るため、乾燥に対する反応も含めて、適切な SLAの範囲を明らかにしていくことが必要にな

る。また本研究で構築したモデルのパラメータ Bが意味する、資源増加を葉の展開に利用す

る能力を向上するよう遣伝的に改良することは、水ストレスが SLAに対してネガティブに及

ぼす影響を打ち消すことで高温・乾燥下における乾物生産の向上に寄与するであろう。また、
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植物に対する水ストレス自体を、根茎発達の改良や水管理により緩和することを通し、栽培

的に気温の上昇へ適応する方法を明らかにしていく必要がある。

大気中の co豆農度を 2050年ごろに予測される約 600ppmに制御した条件下で供試した

イネ品種群を栽培すると、一部の例外的品種を除いて多くの品種で乾物重の増加効果が認め

られた（図 3-3)。大気中の CO2濃度上昇は光合成反応を最も強く律速している基質を増加さ

せるため、一般的には CO豆農度の増加は光合成の増加つまり NARの増大を介して乾物生産

の増加を高めると期待される。この同化産物の増加を葉を薄く広げ、 1枚あたり葉面積を維

持することに効率よく利用し、葉面積の維持を介して乾物生産における表現型可塑性を高め

る（図 3-4) ことが、高 CO2環境においても葉を薄く広く展開することが重要な特性である

といえる。その一方で、高 CO2環境では葉を展開しなくても NARが増大することで乾物生

産を得られることに対する適応として葉が厚く狭くなる傾向があり（図 3-5)、葉を広く展開

することに資源を使う特性を遺伝的に改良する必要がある。

これらの知見を総合すると、現在の品種が備える環境に対する表現型可塑性だけで、 FAQ

が必要と試算する 70%の生産性の増加は達成しえないと考えられる。達成には、将来の高温・

高 CO2環境に適応した品種の育成が不可避であろう。

6.2 SLAの遺伝的改艮による乾物□産の宜上戦望

過去、とりわけ 1960年代の緑の革命以降、イネは収穫指数を大きくして子実収量を増大

させることに加え、葉面積展開を抑制し、葉を厚くすなわち単位葉面積あたりの光合成能力

を高める方向に改良がなされてきた。その結果として群落としての吸光係数が小さく、下層

まで光が到達するようになったものの、（斎藤ら， 1993)葉面積が小さい生育初期の乾物生産

が劣り、それを介して vigorがなくなるデメリットがある。気候変動下では気温の向上で葉

面積展開が促進されることや、 CO2の増加に伴う乾物中の増大が単位葉面積あたりの窒素量

を低下させること（希釈効果）により、これまでの葉面積展開を抑え光合成能力を高める方

向に改良を進めることが増収にとって妨げになることが懸念される。加えて収穫指数の増大

に依存した増収は限界に達していることも指摘されており、今後はバイオマス生産自体を大

きくするといった新たな生産性向上の枠組みが求められている。

今後のイネの生産性を遺伝的に改良する方向性を示した研究が多く存在し、そのターゲッ
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トとしては窒素の吸収や利用効率 (Yoshidaet al. 2005)、CO2の取り込みにかかわる気孔コ

ンダクタンスや光合成速度と関連する葉身窒素合量 (Ohsumiet al., 2007)、光合成カルボキ

シレーション反応の鍵酵素である Rubisco(リブロース— 1,5ービスリン酸オキシゲナーゼ／カル

ボキシラーゼ）の活性 (Carmo-Silva,2015)、Rubiscoの活性化に関与する Rubiscoactivase 

の活性の改良を通した光合成誘導反応の高速化 (Acevedo-Siacaet al. 2020)などが挙げられ、

いずれも NARを規定する要因である。しかし、これらは環境要因の影響を強く受けること

や、複雑な活性調節がされているために効果的な遺伝的改良が困難であること、窒素等の資

源投人に強く依存するために、今後の持続的な多収化を図る観点から問題がある。具体的に

は、気孔コンダクタンスは環境の影響、たとえば気温や飽差 (Ballet al., 1987) の影響を強

く受けることや、気孔コンダクタンスの向上による CO2吸収速度の向上と蒸散の増加による

水分捐失の間でトレードオフがあることが知られている。また、光合成カルボキシレーショ

ン反応のカギ酵素である Rubiscoは、葉緑体ゲノムと核ゲノムの両方にサブユニットがコー

ドされていてことや、品種間差複雑に活性が調節されることが知られている。また、カルボ

キシレーション反応のカルビン—ベンソン回路はいくつもの酵素が関与しているため、単一の

酵素の活性を高めてもカルボキシレーション反応全体の速度が向上しないため、遺伝的に改

良することが困難である。

一方で、 SLAは草型の改良の結果として小さくされてきた。新たな育種のターゲットとし

て、 SLAを大きくし葉面積展開過程を強化することにより生産性を高めることは可能なのだ

ろうか。葉を薄く広く展開する能力を示す/320および光合成速度を示す 6200を、それぞれ 100

cmz g1から 450cm2g1、0.7mg cm 2 d 1 から 1.9mg cm 2 d 1の間で変化させて 1日・ lcm2

あたりの乾物重の増加速度に対する感度解析を行った（図 6.1)。/32。と CGR(25℃における

値）の間には二次関数で表現される関係があり、極大値を与える /320の値までは CGRは増加

し、それ以上では減少する関係が認められた。か。。と CGRの間には線形的な関係が認めら

れ、 6の値が大きくなるにしたがって CGRは増大した。また、 6の値に応じて、最大の CGR

を与える /320の値、すなわち /320の最適値は大きくなる関係がみられた（図 6-1灰色の実線

で図示；以下最適値線とする）。この関係を 3次元座標上に図示した上に、各品種の /320、6

200および 25℃における CGRの値をプロットした場合、すべての品種は最適値線よりも f3が

小さい、すなわち葉が薄いところにプロットされる。このことは、現在よりも葉を薄く広く
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展開することで乾物生産が増加する可能性があることが示唆する。各品種のもつ/32。が、各

品種の持つ 62。。における最適値にどれだけ近い値を持つか、その達成率（各品種の/320! 各

品種の持つか00から計算される /320の最適値）で評価した（図 6-2)。その結果、アフリカイ

ネ品種およびインド型アジアイネ品種の達成率はそれぞれ平均 59%(範囲： 48%~72%) お

よび平均 55%(範囲： 43%~73%) と、日本型アジアイネ品種（平均 44%; 範囲 35%~65%)

よりも高く、アフリカイネ品種・インド型品種は菜面積展開能力を介した乾物生産過程の改

良に有効な遺伝資源であることが示唆される。

また、コシヒカリを仮想的な基準品種として遺伝的に改良すると仮定した場合の効果をシ

ミュレーションにより評価した（図 6-3)。コシヒカリのパラメータセット (/3,6) を片方

ずつ各品種のパラメータを交換し、そのパラメータセットで 35日間 25℃一定とした条件で

シミュレーションを行った。パラメータ交換による乾物重の増加率を示したのが図 6-2であ

る。両パラメータともにパラメータ交換によって乾物重は増加する傾向を示し、コシヒカリ

を基準とすると Bではー5%から +35%(中央値： +28%) の間で、 6 では—50% から +158%

（中央値： + 18%)の間で乾物重が変動した。また、その程度は特異な 4品種(SG329、Pehkuh、

ZAO SHOU、秋田 63号）を除きほとんどの品種でf3を人れ替えた場合、すなわち葉面積に

対する資源分配能力を改善した場合に増加程度が大きくなった。このことから、葉を薄く広

げ個葉のサイズを大きくすることは葉面積展開の促進を介して乾物生産を増加させることが

期待される。

その一方で、本研究で提示する SLAを介した葉面積展開過程の改良は、 (1)パラメータ f3

を増大させる、すなわち資源の増加を、葉面積を薄く広く拡大することに起因しており、資

源投入の増加に依存せず将来にわたる持続的な多収化が可能であること、また(2)SLAには

図 2.8に示したように大きな品種間差が存在し遺伝的な変異が大きく、 QTL解析・交配・マ

ーカー支援選抜により改良が可能であると推察される形質で、安定的な遺伝的改良の可能性

が大きいことが長所として挙げられる。

他方、 SLAを介した葉面積展開過程の改良には NARの改良同様に短所も存在し、過剰な

葉面積展開は相互遮蔽を招いて乾物生産を制約する危険がある。特に、本研究で高い SLAを

示し、優れた乾物生産、また乾物生産における表現型可塑性を示したアフリカイネは、葉身

が垂れるほど長く (Jonesら 1997)葉面積展開が盛んである反面相互遮蔽により生育後半に
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乾物生産が低下することが指摘されている。これらの問題に対しては、窒素供給や水供給を

介して栽培的に、または NARROWLEAF 1 (NALJ; 0s04g0615000 Chen et al. 2012) の

ように葉幅を小さくする、または葉身を短縮させる遣伝子 ・QTLを導人し、葉面積展開過程

を制御して対処することが考えられる。

加えて、本モデルおよびパラメータの別地点における適用性を評価する必要がある。日射

が制約とならない高緯度地帯の盛夏期における発育に焦点を当てることで、入力変数として

気温だけを採用し、表現型可塑性に及ぼす環境要因を単純化することができた点は本モデル

の特色である一方、日射が制約になる可能性のある比較的緯度の低い地域ではモデルの説明

力が低下する可能性があり検証を必要とする。今後は、本モデルを利用して表現型可塑性を

改良していく過程で、広範な環境で表現型可塑性の品種間差を表現可能なモデルを構築する

ことが必要になるであろう。

6.3 合後の展望

本研究は、資源の増加を葉面積の展開および光合成能力の向上に転換する能力の品種間差

が、表現型可塑性の品種間差を生み出す要因であることを示すと同時に、 SLAを遺伝的に大

きくするように改良することを生産性向上戦略の一つとして提示した（図 6-1)。その有望な

遺伝資源として、 SLAの大きい在来アジアイネ品種およびアフリカイネが有望であることを

明らかにした。アフリカイネの遣伝資源としての利用は、アジアイネとの種間雑種 NERICA

(New RICe for Africa; Jones et .1997)品種群の供与親として雑草耐性 (Dingkuhnet al., 

1999)や士着の病虫害 (RiceYellow Mottle Virus ; Ndjiondjop et al., 2001ほか センチュ

ウ： Coyne et al, 1995ほか シントメタマバエ Williams et al. 1999ほか）といった生物的

ストレスや非生物的ストレス耐性（乾燥； Jones et al., 1997 ほか、沈水； Futakuchi et al., 

2001; Kawano et al., 2008 リン欠乏 Tobitaet al., 2003)への耐性をアジアイネに付与する

ことに利用されている。しかし、これらのほとんどの形質について貢任遺伝子としても量的

形質遣伝子座としても単離されて利用されている例はない。これは、本種のゲノム情報に対

するアテーションが十分でないことに加え、そもそも種々のストレスに対する耐性や乾物生

産の関連形質は、補償作用もふくめて複合的に発現する複雑な形質であり、安定的に形質を

発現させることや QTLとして安定的に単離するのが困難であることに起因すると考えられ
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る。後者はアフリカイネのみならず、改良品種と比較して情報が少ない在来品種に関しても

共通する。この問題に対しては、本研究で構築した生長解析をベースとした簡易な乾物生産

モデルを適用し、そのパラメータを対象とした QTL解析を行うことで、圃場条件で発現す

る複雑な形質に対しても QTL解析が可能になり、アフリカイネを合む幅広い遺伝的変異を

将来の気候に適応した品種の開発に利用することが期待される。

将来の気候に適応した品種を開発を進める上ではさらに考慮すべき課題が存在する。本研

究では早晩性や遺伝的なシンク容量の差異による影響を取り除いて乾物生産における表現型

可塑性を評価するため、栄養生長期における乾物生産に着目して評価を行った。栄養生長期

の乾物生産における表現型可塑性は、子実収量における表現型可塑性と密接に関連があり

(Shimanoら， 2011)妥当な評価手法であるが、子実収量における表現型可朔性には早晩性

やシンク形成の表現型可塑性といった形質が作用しより複雑になる。最終的にこれらの形質

の効果を含めた評価が必要になる。

また、表現型可塑性を発現するメカニズムを分子生理学的に理解することも必要になる。

たとえば、 Kikuchi ら(2017)はインド型イネ品種の幅広い遺伝的変異を集積した実験系統群

PRAY・MAGIC集団を用いて、疎植に対する乾物生産の表現型可塑性を規定する遺伝子領域

の単離を試み、候補となった第 3染色体上の領域の中にはシロイヌナズナでは分枝発生にか

かわる遺伝子 (At5g04270;Xiang et al., 2010)のオルソログが存在していることを明らかに

している。また Fukayamaet al. (2009)は CO2上昇による遺伝子発現の変動をプロファイリン

グし、発現の変動程度としては小さいものの一次代謝関連遺伝子の発現が増加する傾向を認

めている。遺伝子発現は必ずしも機能的な変化に直結しない場合も多くあり、表現型可塑性

やそのメカニズム、また資源利用戦略を生理生態学的に評価・理解した上でのトランスクリ

プトミクス、プロテオミクス、メタボロミクス解析が必要になる。これらを併せて、植物の

資源利用戦略を、代謝と形態、生態から同時に理解する、新たな枠組みが求められる。
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図 6-2 各品種の SLAに対する資源分配の最適値に対する達成率

達成率は各品種の持つ 020。から計算される /320の最適値に対する各品種の /320の比率。

値が高いほど最適値に近い値を持つことを意味する。
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を示す。破線は 1:1を示す。
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摘要

大気中の二酸化炭素 (CO2) の増加や気温の上昇などの気候変動は、資源の増加を介してイネ

の生産性を高めることが期待される。本研究では、栽培稲であるアジアイネ Oryzasadva L. とア

フリカイネ O.glaberrimaSteud. の輻広い遺伝的背景をもつ品種群を供試し、気温や CO豆農度の

上昇に対する乾物生産の応答から、近未来に想定される環境下で有利な乾物生産の鍵となる生

理形態的特性を明らかにすることを目的とした。

第 2章では、供試した幅広い遺伝的背景のイネ 17品種の潜在的な生産力を評価した。乾物重

には 8.6g planいから 29.5g planいの大きな変異がみられた。品種による乾物重の変動の 81%は

個体あたり葉面積により説明でき、葉面積の変動の 56%は、個体に着生している葉の総数よりも、

個葉のサイズ (1枚あたり葉面積）の品種間差により説明できた。

第 3章では、高 CO2処理に対する乾物生産の応答、すなわち表現型可塑性を評価した。 17品

種中 15品種で乾物重が CO2の上昇（外気 CO2条件に対し高 CO2条件 (+200ppm)) に伴って

最大+45%の増加が認められ、高 COパこ対する表現型可塑性に大きな品種間差を確認した。この

高 coバこ対する乾物重の表現型可塑性の品種間差の要因を解析すると、葉面積の増加程度が単位

葉面柏あたりの乾物生産の増加程度よりも強く作用し、全変動の 36%を説明した。さらに葉面積

の応答の品種間差は個葉のサイズの応答で 46%が説明できた。個葉のサイズは多くの品種で高

CO2処理により減少する頻向を示し、品種によりー 51%から +15%(平均ー 13%)変動した。す

なわち、高 CO2環境下における乾物生産に対して、個葉のサイズを高 CO2環境下で減少を抑え

る品種特性が有利に作用することを明らかにした。

第 4章では、気温に対する乾物生産の表現型可塑性を評価し、いずれの品種でも気温の上昇に

伴う乾物重の増加が認められた。その程度は単回帰の傾きで 1℃あたり 1.23gから 2.96gの間で

品種による変異があり、温度に対する表現型可塑性の品種間差を確認した。この温度応答の品種

間差異は、単位葉面積あたりの乾物生産よりも個体あたりの葉面積の応答性の違いにより変動の

96%が説明できた。さらに個体あたり葉面積の応答性は個葉のサイズの応答性で 52%が説明で

きた。すなわち 1枚あたり葉面積を高温下で、より増加させる品種特性が、気温の上昇に対して

優れた表現型可塑性に寄与していた。

第 5章では、これらの表現型可塑性の品種間差を定量的に評価するため、乾物生産を気温の

変化に伴う葉面積の変動と単位葉面積あたりの生産力との間のトレードオフを表現する簡易な
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成長モデルを構築した。このモデルは平均平方二乗誤差 7.4g planc1 (決定係数 0.55) の精度で

乾物重を予測できた。このモデルを用いて、コシヒカリを基準品種として設定し、 2パラメータ

をそれぞれ各品種のパラメータと交換すると、前者を交換した場合で 28%(-5 %から +35%)、

後者で 18%(-49%から+158%)乾物重が増加し、乾物生産が気温の上昇 ・CO2の増加に伴う

資源の増加を、葉を薄く広く展開し個葉のサイズを拡大する能力により依存していることを定量

的に明らかにした。

以上、本研究は幅広い遺伝背景を持つイネ品種群を供試して気温および大気 coバこ対する表現

型可塑性を評価し、高温・高 C切環境に適した品種特性として、葉を薄く広く拡大する能力の重

要性を定量的に明らかにした。
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Summary 

Climate change, such as increasing atmospheric carbon dioxide (CO2) and rising temperatures, 

is ongoing and it would enhance rice productivity through enrich resources for plant growth. In 

this study, I tested a wide range of cultivars of Asian rice Oryza sativa L. and African rice 0. 

glaberrima Steud. to determine the response of dry matter production to increases in temperature 

and CO2 concentration. 

In Chapter 2, we evaluated the potential productivity of 17 rice cultivars from a wide range of 

genetic backgrounds. There was a large variation in dry matter weight from 8.6 g plant―1to29.5g 

plant 1. 81 % of variation in dry matter weight among varieties could be explained by leaf area per 

individual, and 56% of the variability in leaf area per individual could be explained by individual 

leaf size (leaf area per each leaf) rather than in the total number of leaves on plant stem. 

In Chapter 3, I evaluated the response of dry matter production to enriched CO2 treatment. 15 

of the 17 cultivars showed an increase in dry matter weight of up to +45% with increasing CO2 

(high CO2 conditions (+200 ppm) vs. ambient CO2 conditions), and large inter-varietal 

differences in phenotypic plasticity in response to high CO2 were observed. 36% of the variation 

was caused by leaf area, and that was explained 46% of the varietal differences in leaf area response. 

Individual leaf size tended to decrease with high CO2 treatment in many cultivars, varying from 

-51 % to + 15% (mean -13%) depending on the cultivar. In other words, cultivar characteristics 

that reduce the reduction of individual leaf size under high CO2 had an advantage on dry matter 

production under high CO2 . 

In Chapter 4, we evaluated the phenotypic plasticity on dry matter production to temperature 

and dry matter weight increased companied with increasing temperature in all cultivars. The extent 

of this increase varied among cultivars from 1.23 g to 2.96 g per 1°C in the slope of a single 

regression, confirming inter-varietal differences in phenotypic plasticity to temperature. This 

inter-varietal variation in temperature response was explained 96% of the variability by differences 

in leaf area responsiveness per individual rather than dry matter production per unit leaf area. In 

addition, 52% of the variability in leaf area per individual was explained by the responsiveness of 

individual leaf size. In other words, cultivar characteristics that increased leaf area per leaf more at 
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higher temperatures contributed to better phenotypic plasticity in response to higher temperatures. 

In Chapter 5, I developed a simple mathematical model to evaluate genotypic variation on 

phenotypic plasticity on dry matter production to CO2 and temperature. The model simplify dry 

matter production into temperature response of leaf area to mean air temperature and trade -off 

between leaf area and assimilation rate. The model can predict dry matter weight with 7.4 g plant― 

1 RMSE (R2 = 0.55). Using this model, simulation that exchange parameters between Koshihikari 

and each cultivars, was conducted and the dry matter weight increased by 28% (ranging from -5% 

to +35%) when leaf area parameter was substituted, and 18% (from -49% to + 158%) when NAR 

parameter was substituted. And it concluded that dry matter production depends on the ability to 

expand leaf size by spreading leaves thinly and widely in response to increasing temperature and 

CO2. 

In conclusion, this study evaluated phenotypic plasticity in response to temperature and 

atmospheric CO2 in wider range of rice cultivars, and showed quantitatively importance of ability 

to expand leaves thinly and widely under future climate. 
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