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－日本型栽培イネ品種「日本晴」との比較－

濱岡範光 1）・上野修 2）

（1） 九州大学大学院生物資源環境科学府，2） 九州大学大学院農学研究院）

要旨：持続可能な稲作体系を確立するためには，窒素施肥量の最適化を図るとともに生理的窒素利用効率（NUE）の
高い品種の育成が求められる．これまでの研究から，野生イネ Oryza nivaraの IRGC105715系統 （NVR） は低窒素条件
下において高い NUEを示すことが見出されている．本研究では，NVRの光合成特性に及ぼす窒素施肥量の影響を O. 

sativa品種の日本晴と比較することにより検討した．窒素処理として 3段階の窒素濃度区 （標準窒素濃度を 1N区とし
て，1/2N区，1/4N区） を設け，ビニルハウス内で水耕栽培を行った．栄養成長期における葉身の光合成関連特性を
調査したところ，NVRの光合成速度，気孔伝導度および炭酸固定活性の指標である Ci /Gsは 1/2N区と 1/4N区で日
本晴よりも高く，光化学系 IIの最大量子収率についても 1/4N区で NVRが日本晴を上回った．また，NVRの比葉重
と葉身窒素含量は 1/2N区と 1/4N区で日本晴よりも高い傾向がみられた．光合成窒素利用効率 （PNUE） は 1/2N区，
1/4N区において NVRが日本晴よりも有意に高かった．以上の結果から NVRは日本晴と比較して，低窒素施肥条件
下で高い光合成能および PNUEを示すことが明らかとなり，これには低窒素条件においても気孔伝導度，光化学系の
活性および窒素含量を高く維持することが関わると考えられた．本研究で見出された野生イネ O. nivaraの光合成特
性は，低窒素投入型品種の育成にとって有用な遺伝形質となる可能性がある．
キーワード：Oryza nivara，光合成，光合成窒素利用効率，窒素反応，低窒素施用，野生イネ．

1960年代からのイネの収量性向上には，個葉レベルの光
合成速度の向上，並びに受光態勢や葉面積指数といった群
落レベルでの草型に関わる要因の改良に基づく個体群光合
成速度の向上が大きく寄与してきたものと考えられている
（武田ら 1983，黒田・玖村 1990，斎藤ら 1993）．物質生産
と直接的に関わる個葉光合成能のさらなる改良は，今後，
イネの収量性向上を目指して行く上で重要である（Murchie

ら 2009）．一方，イネの光合成能は窒素施肥量と密接に関
連すると考えられており（長田・村田，1962），持続可能
な稲作体系を確立していくためには，窒素施肥量と光合成
能の関係を最適化するとともに，光合成窒素利用効率
（Photosynthetic nitrogen use efficiency, 以下 PNUE）を高め
ることが必要であり，この点は今後のイネ品種の育成に
とって重要な課題の一つである．
窒素はタンパク質等の生体物質の主要構成成分であるた
め，植物の成長・分化や様々な生理機能に関与しており，
それらの制限因子となる．そのため作物における光合成や
乾物生産過程にも窒素が密接に関わっている．窒素施肥量
に対する植物の生育や光合成特性の反応については，これ
までに多数の報告があり，低窒素施肥条件では葉身のクロ
ロフィル含量と Rubisco含量が低下することにより，光合成
速度が低下することが知られている（Evans and Terashima 

1987）．さらに光化学系Ⅱの最大量子収率や有効量子収率
といった光化学系の活性（Kumagaiら 2009），並びに CO2

の拡散や蒸散速度に関わっている気孔伝導度（気孔開度）
（Evans 1989）が低下することも報告されている．

一般に野生イネは栽培イネ（Oryza sativa）と比べて収量
が低く，その他，高い脱粒性や深い休眠性といった栽培に
適さない形質を多く残している．しかし近年それら野生イ
ネの中に，病害虫抵抗性（Prasad and Eizenga 2008，Fujita

ら 2010）や環境ストレス耐性（Brar and Khush 1997，Scafaro

ら 2010）といった農業上有用な形質を持つ野生イネ系統の
存在が確認されており，それらは今後の栽培イネ品種の改
良にとって有用な遺伝資源になるものと注目されている．
このように，野生イネについてこれまでに注目されてこな
かった農業形質を評価することにより，将来栽培イネ品種
の育成につながる特性を見出すことができるかもしれな
い．これまでに栽培イネを含むイネ属植物の光合成特性を
調査した報告はいくつかあるが（Yeoら 1994），野生イネ
の光合成特性の窒素反応については不明な点が多い．野生
イネが通常窒素施肥のない環境に自生していることを踏ま
えると，低窒素条件における光合成能および PNUEについ
て栽培イネ品種と異なる特性をもつ可能性がある．
栽培イネでは，異なる窒素施肥条件で栽培したときの止
葉の PNUEは，全窒素吸収量に対する収量，すなわち収量
の窒素利用効率と密接に関わっていることが明らかになっ
ている（Jiangら 2005）．塩田ら（2012）はイネ属 21種の
PNUEを調査し，それには 2 . 4倍の変異があること，また
O. sativaの栽培イネ品種の PNUEは野生種に比べていく分
低い傾向にあることを報告している．このように，光合成
に対する窒素の影響は，O. sativaの栽培イネ品種と野生種
の間で少なからず異なっていることが考えられる．

日作紀（Jpn. J. Crop Sci.）83（4）：333―340（2014）
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著者らは，AAゲノムのイネ属植物における低窒素適応
系統の選抜とその生理的特性の解明を目指し研究を進めて
いる．この中で，低窒素条件において O. sativaの栽培イネ
品種よりも乾物生産能，窒素吸収能，並びに乾物生産に対
する生理的窒素利用効率（Physiological nitrogen use efficiency, 

以下 NUE）が高い野生イネ系統を O. nivaraおよび O. barthii

より見出した（Hamaokaら 2013）．NUEは窒素吸収量当た
りの物質生産能の指標であることから，これには個葉の光
合成能も密接に関わっていることが予想される．そこで本
研究では，野生イネの O. nivara系統と栽培イネ品種の日
本晴を異なる 3段階の窒素施肥条件で育成し，それらの光
合成特性と PNUEを解析することで，NVRの NUEに関わ
る生理的要因を個葉レベルで明らかにすることを試みた． 

材料と方法

1.　供試材料

供試材料として，イネ属植物の AAゲノムグループに属
する近縁種の中から野生イネ Oryza nivaraの IRGC105715

系統（NVR）と栽培イネ Oryza sativa品種の日本晴を用いた．
なお，NVRの採種地（自生地）はカンボジアである（Hamaoka

ら 2013）．

2.　栽培方法

予め高温で休眠打破処理を行い，吸水加温処理をした種
子を 2011年 7月上旬に黒粒培土を充填した育苗箱に播種
した．育苗箱で 4週間生育させた植物を水耕槽へ移植し，
自然光下で水耕栽培を行った．栽培は九州大学農学部貝塚
圃場のビニルハウス内で行った．栽培期間のハウス内の平
均気温は 31 . 2℃，平均湿度は 52％であり，晴天時の日中
の光強度（PPFD）は 1300 μmol m-2 s-1以上であった． 4つ
の穴をあけたミラーフォーム（45×31 cm2）に播種後 4週
目の植物を 1つの穴に 1個体ずつスポンジブロックで固定
し，32 Lの水耕液を満たした水耕槽に浮べて栽培した．ま
た，水耕液の蒸発と水耕液への光の照射を防ぐため水耕槽
の表面をビニールフィルムで完全に覆った．水耕液は
Yoshidaら（1971）の組成を基本として，窒素源である硝
酸アンモニウムの濃度のみを 3段階に改変して用いた．す
なわち標準窒素濃度（2 . 86 mM N）を 1N区として，その
50％（1 . 43 mM N）の 1/2N区および 25％（0 . 72 mM N）
の 1/4N区を設定した．水耕液の更新は 4日毎に行った．
栽培期間中の水耕液の pHは塩酸および水酸化ナトリウム
を用いて 5 . 0～5 . 5の間に調節した．移植後 4週目の植物
について以下の測定を行った．

3.　測定項目

（1）　ガス交換特性

ガス交換特性の測定は，携帯型同化箱（PLC-4B，島津
製作所製）を用いて開放型ガス交換測定システムで行った．
光源はメタルハライドランプ（LS‒M180，住田光学ガラ

ス社製）を使用し，光強度（PPFD）1500 μmol m-2 s-1とした．
また，葉温 30±0 . 5℃，相対湿度 60％，CO2濃度 403±4 

μL L-1の条件で測定した．移植後 4週目の植物の最上位完
全展開葉を対象として，光合成速度（Pn），気孔伝導度（Gs）
および細胞間隙 CO2濃度（Ci）を午前 8時から午後 1時の
間に測定した．各系統 1処理当たり 3～4個体を測定した．
Pn，Gsおよび Ciは Long and Hallgren（1985）の計算式に
従い算出した．
（2）　クロロフィル蛍光特性

ガス交換特性の測定に用いた葉を対象に，各系統 1処理
当たり 3～4葉についてクロロフィル蛍光を測定した．ア
ルミホイルを用いて遮光することにより葉身を約 1時間暗
順化させた後に，励起光を繰り返し照射してクロロフィル
蛍光を測定した．なお，蛍光測定にはクロロフィル蛍光測
定装置（PAM‒2000，Waltz社製）を用いた．光化学系 II

における最大量子収率（Fv/Fm）および有効量子収率（ΦPSII）
は，Genty ら（1989）の方法に従い算出した．
（3）　比葉重，クロロフィル含量，葉身窒素含量および

PNUE

ガス交換特性を測定した葉身から比葉重，クロロフィル
含量および窒素含量の測定用サンプルを採取した．測定葉
より 3枚の葉片ディスク（直径 5 mm）を採取し，液体窒
素に投入し–80℃下で冷凍保存した．採取した葉片をサン
プル瓶中の 96％エタノール（3 mL）に浸し，クロロフィ
ルが十分に抽出されるまで暗所に約 3日間保存した．クロ
ロフィルを抽出後，Wintermans and de Mots（1965）の方
法に従って，分光光度計（UV‒1200，島津製作所製）を用
いて波長 649 nmおよび 665 nmの吸光度を測定した．それ
を基に抽出液のクロロフィル含量を算出し，単位葉面積当
たりの値に換算した．測定後の葉身サンプルは 3日以上
70℃で熱風乾燥させて乾燥重量を測定し，葉片ディスクの
葉面積から比葉重を算出した．窒素含量測定用サンプルは
乳鉢と乳棒を用いて細かく粉砕した．これについてCNコー
ダ（NC‒900，住友化学工業製）を用いて乾物重当たりの
窒素含量を測定し，葉面積当たりの窒素含量に換算した．
光合成速度を葉面積当たりの窒素含量で除することにより
PNUEを算出した．

結　　　果

1.　比葉重，クロロフィル含量および葉身窒素含量

日本晴の比葉重は，水耕液の窒素濃度の低下に伴ってわ
ずかに低下する傾向が見られたが（第 1図 A），NVRの比
葉重は窒素濃度に関わらずほぼ一定であり，1/2N区と
1/4N区では日本晴よりも有意に高かった．クロロフィル
含量は 1/4N区で NVRが日本晴よりも高い傾向が見られ
たが（第 1図 B），全ての窒素処理区において両者の間に
有意差はなかった．両系統の葉身窒素含量は 1 . 25～1 . 63 

g N m-2であり，日本晴の葉身窒素含量は窒素施肥量の低下
に伴って減少したが，NVRではほとんど変化しなかった．
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1N区では日本晴が NVRよりもわずかに高い傾向を，また
1/2N区と 1/4N区では NVRが日本晴よりも高い傾向を示
し（第 1図 C），1/4N区において両者間に有意差があった．

2.　ガス交換およびクロロフィル蛍光パラメーター

第 2図に異なる窒素条件下における日本晴と NVRの Pn

および Gsを示す．Pnは水耕液の窒素濃度の低下に伴って
低下する傾向が見られたが，3窒素処理区ともに日本晴よ
りも NVRで高い傾向があり，1/2N区と 1/4N区において
は両者の間で有意差があった（第 2図 A）．また 1N区に対
する 1/4N区の Pnの維持率は日本晴で 83％，NVRで 93％
であり，NVRが日本晴よりも高かった．Gsは 1N区にお
いて系統間に有意差はみられなかったが（第 2図 B），
1/2N区と 1/4N区における Gsは NVRが有意に高かった．
また，水耕液の窒素濃度の低下に伴って日本晴は Gsを低
下させたが，NVRは Gsをむしろ高める傾向を示した．細
胞間隙 CO2濃度／気孔伝導度比（Ci/Gs）は葉内部の炭酸
固定活性と関連づけられ，この値が低いほど炭酸固定活性

が高いことを示す（Sheshshayeeら 1996，Rayら 2003）．
Ci/Gsは，1N区においては有意な系統間差がみられなかっ
たが（第 2図 C），1/2N区と 1/4N区では NVRが日本晴に
比べて有意に低い値を示し，NVRは 1N区の値を 1/2N区
と 1/4N区でも維持する傾向を示した．
第 1表にクロロフィル蛍光パラメーターである Fv/Fm

とΦPSIIを示す．1N区と比較したとき，Fv/Fmは 1/4N区で，
ΦPSIIは 1/2N区と 1/4N区で低下した．1/4N区では両パラ
メーターともに NVRが日本晴と比べていく分高く維持す
る傾向があり，1/4N区における Fv/Fmには両者間に有意
差があった（第 1表）． 

PNUEは日本晴と NVRともに水耕液の窒素濃度の低下
に伴って低下し，その変化のパターンは類似していた（第
3図）．しかし，すべての窒素処理区において NVRが日本
晴よりも高い傾向があり，1/2N区と 1/4N区では NVRが
日本晴よりも有意に高かった（第 3図）． 

第 2図　異なる窒素濃度で育成した日本晴 （NPB） と O. nivara系統 

（NVR） の光合成速度 ［Pn］ （A），気孔伝導度 ［Gs］ （B） および
細胞間隙 CO2濃度 / 気孔伝導度比 ［Ci /Gs］ （C）．図中の縦棒
は標準誤差 （n＝3～4） を示す．*は系統間に 5％水準で有意
差があることを，NSは有意差がないことを示す （t検定）. 括
弧内の数値は，1N区の値を 100としたときの 1 /2N区および
1 /4N区の値
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第 1図　異なる窒素濃度で育成した日本晴 （NPB） と O. nivara系統 

（NVR） における最上位完全展開葉の比葉重 （A），クロロフィ
ル含量 （B） および葉身窒素含量 （C）．図中の縦棒は標準誤差 

（n＝3～4） を示す．*は系統間に 5％水準で有意差があるこ
とを，NSは有意差がないことを示す （t検定）. 括弧内の数値
は，1N区の値を 100としたときの 1 /2N区および 1 /4N区の値．
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3.　葉身窒素含量とガス交換特性の関係

第 4図は，3つの窒素処理区の植物から得た測定データ
をもとに，葉身窒素含量とガス交換測定パラメーターの関
係を示したものである．日本晴においては葉身窒素含量と
Pn（第 4図 A）および Gs（第 4図 B）との間に有意な正
の相関関係が，また Ci/Gs（第 4図 C）との間に有意な負
の相関関係が見られた．一方，NVRでは葉身窒素含量（と
各パラメーター間に有意な相関関係は見られなかった（第
4図 A‒C）．しかし NVRは日本晴と比較して，葉身窒素含
量がいく分低いとき（1 . 32～1 . 48 g N m-2）に Pnと Gsが
高い傾向があり，反対に Ci/Gsは低い傾向があった．

考　　　察

NVRの Pnは日本晴と比べ 1N条件では有意差がなかっ
たが（第 2図 A），1/2N区と 1/4N区では有意に高く，1N

区に対する 1/2N区と 1/4N区の Pnの維持率も日本晴より
も高かった．このような特性は，前年度に標準窒素（1N）
と低窒素（1/3N）条件で育成した日本晴と NVRの光合成
速度の結果とほぼ一致していた（濱岡・上野 2011）．したがっ
て，NVRは低窒素施肥条件（0 . 72～1 . 43 mM N）で栽培
イネ品種の日本晴よりも高い Pnを示す系統であると考え
られる． 

このような日本晴と NVRにおける Pnの違いをもたらす
要因を CO2拡散，光化学反応および炭酸固定反応の面から
検討する．まず CO2拡散に関わる Gsの結果を見ると（第
2図 B），日本晴では 1/2N区および 1/4N区で Gsを低下
させたのに対し，NVRではいく分高めた．したがって，
NVRは窒素施肥量が低い条件でも高い気孔開度を維持す
る特性をもつと考えられる．石原ら（1978）は，O. sativa

品種の Gsは葉身窒素含量が増加すると高くなることを報
告している．一方，O. glaberrima系統の Gsは O. sativa品
種と異なり，窒素施肥量（丸山ら 2000）や葉身窒素含量（田
川ら 2000）に影響されず常に高い値を維持することが報告

されている．NVRで見られた窒素施肥量と Gsの関係は O. 

glaberrimaの特徴と類似しており，NVRでも葉内窒素含量
に依存した気孔の反応性が低い可能性が考えられる．一方，
NVRは日本晴と比較して，低窒素施肥条件で根系を大き
く発達させる特性をもち，出液速度からみた根の活性も高
いことが明らかになっている（Hamaokaら 2013）．データ
は示していないが，両系統の蒸散速度は Gsとほぼ類似し
た傾向を示したことから，低窒素施肥条件において NVR

の Gsがいく分高まったことには，根系の発達に伴った根
の吸水能力の向上が関わっていると考えられる． 

次に光合成の光化学系に着目すると，NVRの Fv/Fmと
ΦPSIIは窒素施肥量の低減に伴いわずかに低下したが，1/4N

区においては日本晴と比較して高く維持する傾向を示した

第 1表　異なる窒素濃度で育成した日本晴と O. nivara系統 （NVR） の光化学系 II最大量子収
率 ［Fv/Fm］ および光化学系 II有効量子収率 ［ΦPSII］．

窒素処理 品種 / 系統 Fv/Fm ΦPSII

1N

日本晴 0 . 821±0 . 002 0 . 356±0 . 023

NVR 0 . 816±0 . 007 0 . 354±0 . 009 

N.S. N.S.

1 /2N

日本晴 0 . 822±0 . 001 （100） 0 . 322±0 . 028 （90）
NVR 0 . 818±0 . 010 （100） 0 . 321±0 . 007 （91）

N.S. N.S.

1 /4N

日本晴 0 . 764±0 . 012 （93） 0 . 328±0 . 023 （92）
NVR 0 . 800±0 . 011 （98） 0 . 339±0 . 004 （96）

* N.S.

平均値±標準誤差 （n=3～4）．*は系統間に 5％水準で有意差があることを，NSは有意差
がないことを示す （t検定）．括弧内の数値は 1N区の値を 100としたときの 1 /2N区および
1 /4N区の値の相対値．

第 3図　異なる窒素濃度で育成した日本晴 （NPB） と O. nivara系統 

（NVR） の光合成窒素利用効率［PNUE］．図中の縦棒は標準
誤差 （n＝3～4） を示す．*は系統間に 5％水準で有意差があ
ることを，NSは有意差がないことを示す （t検定）．括弧内の
数値は，1N区の値を 100としたときの 1 /2N区および 1 /4N

区の値．
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は窒素施肥量の低下に伴ってそれらの値を低下させるとい
う特徴を示した．一方，クロロフィル含量は両種間で有意
な違いはないが，NVRが日本晴よりも高い傾向を示した（第
1図 B）．本研究では葉面積の測定は行わなかったが，NVR

は日本晴に比べていく分小さな葉をもち，窒素施肥量の低
下に伴い，葉幅は減少した．このことが比葉重，葉面積当
たりのクロロフィル含量および葉身窒素含量を高く維持し
たことに関わっているもの考えられる．C3植物おいて，炭
酸固定鍵酵素の Rubiscoは Pnを律速する主要因の一つで
ある（Farquharら，1980）．イネにおける葉内窒素成分の
約 25％は Rubiscoに配分されており，葉内窒素含量と
Rubisco含量は密接な関係をもち，葉内窒素含量と Pnの間
にも高い正の相関関係がある（Makinoら 1985， Hirasawa

ら 2010）．本研究における NVRの葉身窒素含量は，窒素
施肥条件に関わらずほぼ一定の高い値を示した．したがっ
て，窒素施肥量が少ない条件（1/2N区，1/4N区）でも
NVRの葉身窒素含量が高かったことが Rubisco含量を高く
維持して炭酸固定活性を高く保つことに寄与し，これが低
窒素施肥条件で日本晴よりも Pnが高い要因の一つである
と考えられる．一方，低窒素施肥条件で栽培した NVRと
日本晴では，根系の発達程度と窒素吸収能は NVRの方が
日本晴よりも高いことが明らかになっている（濱岡ら 

2012，Hamaokaら 2013）．このことを踏まえると，窒素施
肥量が少ない条件でも葉身窒素含量を高く維持するという
NVRの特性には，根系の発達と高い窒素吸収能が関わっ
ていると考えられる．
以上のように，NVRは日本晴と比較して低窒素施肥条件
下において高い Pnを示す系統であると判断され，これに
は低窒素施肥条件下においても気孔開度，光化学系の活性，
並びに葉身窒素含量が高いことが密接に関わっていると考
えられる． 

PNUEについてはこれまでに多くの植物種で調査されて
おり，種間の変異が大きいことが指摘されている（Wright

ら 2004）．一方，同一種内では光環境，栄養状態および葉
齢に関わらず PNUEはほぼ一定であるという（Hikosaka 

2004）．本研究においては，窒素施肥条件に関わらず NVR

の PNUEは日本晴よりも高い傾向があり（第 3図），特に
低窒素施肥条件（1/2N区，1/4N区）において両者間に有
意差が認められた．したがって，近縁なイネ属植物の間で
も PNUEには違いがあるといえよう．Field and Mooney

（1986）によると，PNUEの変異には大気から炭酸固定部
位までの CO2の拡散過程，光合成系への窒素分配および光
合成酵素の活性が密接に関わるという．葉身窒素含量（日
本晴で 1 . 25～1 . 63 g N m-2，NVRで 1 . 32～1 . 61 g N m-2）
に対する Pn，Gsおよび Ci/Gsの関係をみると，日本晴で
はすべてのパラメーター間に有意な相関があったのに対
し，NVRでは有意な相関は見られなかった（第 4図）．日
本晴で認められた関係は O. sativaの他の品種でも見出され
ているが（Hirasawaら 2010），日本晴と比較して NVRで

（第 1表）．一般に通常大気条件の日中では，光化学系で生
産される化学エネルギーは炭酸固定系の要求量を超えるた
め，炭酸固定能が Pnの主たる律速要因となるものと理解
されている（Farquharら 1980）．一方，Kumagaiら（2010）
は低窒素施肥条件下で栽培された水稲が高い Pnを発揮す
るためには，炭酸固定能に加えて光化学系の電子伝達活性
を高く維持することが重要であることを指摘しており，こ
れが特に低窒素施肥条件下で起こる光阻害による活性酸素
の生成を抑制する上で有効であると考えられている．この
ことを踏まえると，1/4N区における NVRの Fv/Fmと
ΦPSIIが高い傾向を示す点は，低窒素環境下の強光に対する
光阻害耐性が高いことを示唆するものであり興味深い．

NVRの比葉重および葉身窒素含量は窒素処理条件に関わ
らずほぼ一定であったのに対し（第 1図 A, C），日本晴で

第 4図　異なる窒素濃度で育成した日本晴 （NPB） と O. nivara系統 

（NVR） における葉身窒素含量と光合成速度 ［Pn］ （A），気孔
伝導度 ［Gs］ （B） および細胞間隙 CO2濃度 / 気孔伝導度比 

［Ci /Gs］ （C） の関係．○：NPB 1N区，□：NPB 1 /2N区， △：
NPB 1 /4N区，●：NVR 1N区，■：NVR 1 /2N区，▲：NVR 

1 /4N区．*，**はパラメーター間にそれぞれ 5％，1％水準
で有意な相関があることを，NSは有意な相関がないことを
示す （t検定）．
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は各窒素施肥条件における葉身窒素含量の値に大きなばら
つきが認められた．このことが NVRにおいて葉身窒素含
量と各パラメーターの間で有意な相関関係がみられなかっ
たことに関係しているかもしれない．一方，NVRの葉身
窒素含量が低窒素施肥条件においても高かったことには，
同条件で葉幅を小さくさせて個葉の葉面積をいく分低下さ
せること，並びに窒素吸収能が高いこと（Hamaokaら 

2013）が関わっていると考えられる．NVRで見出された
窒素に対する光合成関連特性の反応がどのような要因によ
り引き起こされたのかを明確にするには，窒素処理条件の
幅を大きくして葉身窒素含量の差異を大きくした植物を用
いて，光合成特性を詳細に検討する必要があろう．しかし，
本研究における低窒素施肥条件（0 . 72～1 . 43 mM N）で
の NVRの高い Pnには，少なくとも CO2の葉内への拡散
能（気孔開度）が高いこと（第 2図 B），光捕集能（クロ
ロフィル含量）と光化学系Ⅱの活性が高いこと（第 1表，
第 1図 B），および葉身の窒素含量を高く維持して（第 1

図 C）炭酸固定活性を高めること（第 2図 C）が関係して
いると考えられ，この結果として PNUEが日本晴に比べ高
くなったものと推察される．イネ科植物のソルガムでは低
窒素施肥条件で葉の光合成細胞の細胞壁を厚くすることが
報告されており（牧野・上野 2013），本研究の日本晴にお
いては，葉身窒素含量の低下に伴って葉の構成成分に対す
る窒素の投資が大きくなるとともに，Rubisco等の炭酸固
定酵素に対する窒素の分配が相対的に低くなった可能性も
考えられる．イネの PNUEの品種間差および種間差をより
詳細に検討していくためには，葉の形態的特性にも着目し
て調査する必要があろう．また本研究では，異なる窒素施
肥条件で栽培したときの Pnと PNUEの系統間差について
検討を行ったが，これらが個体レベルの NUEとどのよう
に関連するかについては，個体の葉面積や葉身への窒素分
配が窒素施肥量に対してどのように反応するのか等，個体
レベルの生理生態的特性を踏まえて検討する必要がある． 

最近，Huangら（2012）は O. rufipogon が O. sativaの日
本型亜種の祖先種であること，また O. rufipogonが栽培化
されて生まれた古代ジャポニカ品種が O. nivaraと交雑し
たことにより O. sativaのインド型亜種が生じたと推論して
いる．Maruyama and Tajima（1990）は日本型品種よりもイ
ンド型品種の Gsが高いことを見出している．また，イン
ド型品種は日本型品種と比較して，窒素施肥に対する初期
生育の反応が高く，この傾向は特に少窒素施肥条件下で明
確に見られることが指摘されている（御子柴・高瀬　
1965）．これらの傾向は，本研究で調査した NVRと日本晴
の間でもみられた．したがって，本研究で見出された NVR

の特性がインド型品種に受け継がれているとすれば，O. 

sativa亜種間の窒素反応に関わる生理特性の違いに O. 

nivaraの光合成特性が密接に関わっている可能性がある．
また一般に O. nivaraは熱帯アジアの雨季と乾季がはっき
り分かれた湿地帯に分布しており（森島 2001），加えて通

常人為的な施肥を受けない，栽培品種と比べて低い窒素環
境で生育していると考えられる．したがって，本研究で示
された低窒素施肥条件で光合成能，光阻害耐性並びに
PNUEが高いという NVRの生理的特性は，自生地での低
窒素・高日射環境に適応した結果獲得されたものかもしれ
ない．さらに本研究で確認された NVRの光合成特性は，O. 

sativa品種と比べて特に低窒素施肥条件において優れてい
るものと考えられ，これが低窒素施肥条件での高い乾物生
産能と NUE（Hamaokaら 2013）に寄与しているものと推
察される．以上より，野生イネ O. nivaraのもつ優れた光
合成特性は，低窒素施肥型の品種育成にとって有用な遺伝
資源になるものと考えられる．
謝辞：本研究で供試した野生イネの種子は，九州大学大
学院農学研究院植物育種学研究室，吉村淳博士並びに安井
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The Effect of Nitrogen Application Level on Photosynthetic Traits in the AA Genome Wild Rice Species, Oryza nivara: a 
Comparison with the Oryza sativa Japonica Cultivar, Nipponbare : Norimitsu Hamaoka

1) and Osamu Ueno
2) (1)Graduate School of 

Bioresource and Bioenvironmental Sciences, Kyushu University, Hakozaki, Higashi-ku, Fukuoka, 812-8581, Japan, 2)Faculty of Agriculture, 
Kyushu University, Hakozaki, Higashi-ku, Fukuoka, 812-8581, Japan)
Abstract : The optimization of nitrogen (N) application level and the development of cultivars with high physiological N use 
efficiency (NUE) are needed to establish a sustainable rice cropping system. In our previous study, we found that a strain of wild 
rice species Oryza nivara (IRGC105715; NVR) shows high NUE under low N conditions. In this study we investigated 
photosynthetic traits of NVR in comparison with the O. sativa japonica cultivar Nipponbare. Plants were water-cultured under 
three N conditions; standard N (1N), medium N (1/2N) and low N (1/4N) levels. At the vegetative stage, leaves of NVR showed 
a higher photosynthetic rate, stomatal conductance (Gs) and CO2 fixation activity than those of Nipponbare under 1/2N and 
1/4N conditions. NVR also showed higher maximum quantum yield of photosystem II than Nipponbare under 1/4N condition. 
NVR tended to have higher specific leaf weight and leaf N content than Nipponbare. Under 1/2N and 1/4N conditions, NVR 
exhibited higher photosynthetic N use efficiency (PNUE) than Nipponbare. These data demonstrate that NVR have higher 
photosynthetic capacity and PNUE than Nipponbare under low N conditions. These traits may be attributed to the maintenance 
of higher Gs, photochemical activity and leaf N content under a low N condition in NVR. It is suggested that the photosynthetic 
properties of NVR may be a promising genetic trait for breeding of cultivars suitable for low N-input agriculture. 
Key words : Low nitrogen application, Nitrogen response, Oryza nivara, Photosynthesis, Photosynthetic nitrogen use efficiency, 
Wild rice species.

 


