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【解 説】 

貧栄養条件で栽培したグイマツ雑種 F1の高CO2に対する応答 

渡辺 誠*, 1・来田 和人 2・渡邊 陽子 3・北岡 哲 4・宇都木 玄 4・小池 孝良 1 

 
 

はじめに 

 
グイマツ雑種 F1は母樹をグイマツ、花粉親をカラマツ

とする雑種で、北海道のカラマツ造林において問題とな

ってきた、野鼠害や病害への抵抗性向上を目的とした種

間交雑育種によって選抜された。優良家系では炭素固定

能や材質の優れたものも明らかになってきている（Kita et 
al. 2009）。2008年 7月 7～9日に開催された北海道洞爺湖
サミットの記念植樹に用いられた事からも、グイマツ雑

種 F1は北海道だけでなく世界的にも林業や温暖化対策に

期待が寄せられている樹種と言えるだろう（小池 2008）。
また、カラマツ属は栄養条件が乏しい、いわゆる「やせ

地」においても生育が可能であるとされる（Zhang et al. 
2000；Ryu el al. 2009；Watanabe et al. 2012）。 
非常に成長が早いことで知られるグイマツ雑種 F1であ

るが、それでも植栽から成熟するまでに、数十年の長い

年月が必要であり、その間に様々な無機環境が変化して

いく事が予想される。実際に産業革命以降、化石燃料の

消費拡大に代表される人間活動の活発化に伴って、森林

樹木を取り巻く環境は劇的に変化してきた。その中でも

大気 CO2濃度の増加は、最も重要な環境変化の一つであ

る。18世紀から 19世紀にかけて起こった産業革命以前は、
およそ 280 µmol mol-1（ppm）で安定していた大気CO2濃

度が、現在は400 ppm近くまで増加している（IPCC 2007）。
さらに近年、アジア地域を中心とした急速な経済発展（≒

化石燃料の消費拡大）に伴い、大気 CO2濃度の増加速度

が加速しており、今世紀末には現在の2倍である 800 ppm
に達するという予測もある（IPCC 2007）。したがって、
大気CO2濃度の増加がグイマツ雑種F1の生産性に与える

影響を理解することは、将来にわたるグイマツ雑種 F1の

安定利用を考える上で極めて重要であると考えられる。 

高CO2環境でグイマツ雑種F1の成長は 

増加するのか？ 

 
光合成は植物の生産性を決定する最も重要な生理機能

である。そのため、光合成の高 CO2に対する応答の解明

は、個体の成長ひいては群落の生産量を理解する上で重

要である。CO2は光合成反応の基質であるため、一般に

CO2濃度の増加とともに光合成速度は増加する。しかし、

実験的に高 CO2環境で植物を数週間から数か月間栽培す

ると、当初高かった光合成速度が徐々に低下していく事

がある（Koike et al. 2000；Ainsworth and Long 2005）。この
現象を「光合成の負の制御（Down regulation of 
photosynthesis）」と呼ぶ。このような光合成の負の制御が、
樹木においても引き起こされる可能性がある為、将来の

高 CO2環境において、森林の生産量がどれくらい増加す

るのか、推定する事が難しくなっている（IPCC 2007）。 
光合成の負の制御が起こる原因として、（1）葉におけ
る窒素などの養分濃度の低下や、（2）CO2の増加に伴っ

て増加した光合成産物（炭水化物）が、根や幹といった

他の器官に十分輸送されず、葉にデンプンなどの形態で

過剰蓄積する事、が考えられている（小池 2006；Lambers 
et al. 2008）。一方で、このような高CO2に伴う光合成の負

の制御の有無には樹種間差異がある（Eguchi et al. 2008）。
また、光合成の負の制御は貧栄養な土壌条件で起こりや

すいことが知られている（Eguchi et al. 2004，2008； 
Ainsworth and Long 2005）。したがって、特に養分条件が
厳しい場所にグイマツ雑種 F1を用いる際には、近い将来

において高 CO2に伴う光合成の負の制御が問題となる可

能性も考えられる。 
このような背景を元に、我々は貧栄養環境におけるグ

イマツ雑種F1の高CO2に対する応答を調査した。本稿で
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は、その研究成果としてTree Physiology誌に掲載された
論文（Watanabe et al. 2011）を紹介する。 
 
 

グイマツ雑種F1苗に対するCO2付加実験 

 
苗木の栽培と処理条件 

実験は森林総合研究所北海道支所に設置された自然光

型環境調節室（気温：昼 25℃/夜 16℃）を用いた。鹿沼土
と赤玉土の混合土壌（1:2）を詰めたポットにグイマツ雑
種 F1（品種：グリーム）の 2年生の挿し木苗を植栽し、
CO2濃度360 ppm （対照区、20世紀後半を想定）と720 ppm 
（高CO2区、21世紀後半を想定）の環境で 139日間（2008
年 5月 30日～10月 16日）栽培した。栽培期間中の施肥
を最小限にとどめる事で貧栄養状態を維持した。実験終

了時における土壌の窒素濃度は0.08 %だった。さらに、
CO2濃度の増加とともに現在問題となっている大気から

の窒素沈着を想定して、各ガス処理区の半分の個体を対

象に年間1ヘクタール当たり30 kgに相当する窒素を硫酸
アンモニウム [(NH4)2SO2] 水溶液の形態で土壌に添加し
た。なお、本稿の図中では窒素を添加しなかった処理区

を-N、添加した処理区を+Nと表記する。この窒素添加に
よってグイマツ雑種F1の高CO2に対する応答が変化する

のかどうか、について着目した。 
 
光合成の高CO2に対する応答 

CO2付加開始から118日目に測定した、針葉の葉内CO2

濃度と純光合成速度の関係を図‐1 に示す。高 CO2区で

栽培したグイマツ雑種 F1の光合成速度は対照区と比較し

て大きく低下し、育成している CO2条件では純光合成速

度に有意な違いは見られなかった。また、これらの曲線

関係から推定できる、葉緑体における光合成活性を示す

パラメーターである最大カルボキシレーション速度や最

大電子伝達速度、そして針葉のクロロフィル含量に関し

ては、高 CO2条件で有意に低下した。すなわちグイマツ

雑種F1においても、高CO2処理によって光合成の負の制

御が認められた。 
このような光合成の負の制御は、どのような原因で引

き起こされたのだろうか？先述のとおり、光合成の負の

制御の原因として、葉における養分欠乏あるいはデンプ

ンの過剰蓄積が考えられている。そこで光合成の主要な

律速要因として知られている窒素の葉における含量とデ

ンプン含量に関して、光・CO2飽和時の純光合成速度と

の関係を検討したところ、純光合成速度は窒素含量との

間に処理区を通じた有意な正の相関が認められた（図̶2a） 

 
図̶1 葉内CO2濃度と純光合成速度の関係 

図中の丸で囲まれたプロットは育成CO2条件（対照区360 
ppm, 高CO2区 720 ppm）で測定された値を示す。 
 

 
図̶2 葉の純光合成速度（光・CO2飽和条件）と（a）窒 
   素含量および（b）デンプン含量の関係 
 
この時、針葉の窒素含量は高 CO2区で低下していたこと

から、グイマツ雑種 F1における光合成の負の制御は、葉

の窒素含量の低下が要因であると考えられた。一方で、

デンプン含量と純光合成速度との間には明確な関係は見

られず、光合成の負の制御の主要因とは考えられなかっ

た（図̶2b）。 
それでは葉の窒素濃度の低下のみで光合成の負の制御
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を説明できるのだろうか？ここで光・CO2飽和時の純光

合成速度を窒素含量で割った値、すなわち単位窒素含量

あたりの純光合成速度で表される光合成窒素利用効率を

算出したところ、高 CO2環境で有意に低い値を示した。

つまり貧栄養条件で栽培したグイマツ雑種 F1は、高 CO2

環境では針葉の窒素含量が低下しただけでなく、光合成

作用における窒素の利用効率も低下していたのである。 
光合成作用における窒素利用効率の低下について、も

う少し詳しく見てみよう。本研究で光合成の負の制御が

見られた際、針葉内では窒素だけでなくリンとカリウム

の含量も高 CO2処理区で低下していた。そこでこれらの

元素含量と光合成の窒素利用効率との関係を調べたとこ 
 

 

図̶3 針葉の（a）リン、（b）カリウム含量と光合成窒素 
   利用効率の関係 
 

 
図̶4 針葉の細胞壁含量と光合成窒素利用効率の関係 

ろ、両者の間に有意な正の相関が認められた（図̶3）。こ
の事から、光合成窒素利用効率の低下の一つの原因とし

て、窒素以外の養分欠乏が示唆される。 
一方、葉の構造に関わる観点からも光合成の窒素利用

効率の低下が考えられた。図̶4は葉の細胞壁の含量と光
合成窒素利用効率の関係である。高 CO2区の細胞壁含量

は対照区よりも高く、処理区間を通じて細胞壁含量の増

加に伴って光合成窒素利用効率は低下した。細胞壁は主

にセルロース、ヘミセルロースおよびリグニンなどの炭

素成分で構成されるが、タンパク質などの窒素成分も含

まれる。よって、高 CO2環境で細胞壁が増加した場合、

その構成成分として窒素が使われてしまい、光合成に用

いられる窒素が減少した可能性がある（窒素のトレード

オフ関係）。また、細胞壁が厚くなった場合、細胞間隙か

ら細胞内に存在する葉緑体の間で CO2が移動（拡散）し

にくくなることも考えられる。 
以上の結果をまとめると、高 CO2に伴うグイマツ雑種

F1の光合成窒素利用効率の低下要因として（1）窒素以外
の養分（リンやカリウム）の欠乏、（2）細胞壁の窒素含
量増加に伴う、光合成系への窒素分配量の低下、（3）細
胞間隙から葉緑体までの CO2移動の阻害、の 3点が考え
られる。 
 
個体成長の高CO2に対する応答 

上述のように、貧栄養環境で栽培したグイマツ雑種 F1

苗の針葉において、高 CO2による「光合成の負の制御」

が引き起こされることが明らかになった。しかし一方で、

育成終了時における、グイマツ雑種F1苗の個体乾重量は 
 

 
図̶5 育成終了時（CO2付加 139日目）における個体乾 
   重量 
図中の表は二元配置分散分析の結果である。 
* P < 0.05、ns 有意差なし。 
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写真̶1 高CO2区における2次枝の様子 

 

 
図̶6 育成終了時（CO2付加 139日目）における一次枝 
   と二次枝の本数 
図中の表は二元配置分散分析の結果である。 
** P < 0.01、ns 有意差なし。 
 
 
高CO2処理によって有意に増加した（図̶5）。これは個体
としてのシュート増加によって針葉の量が増加したこと

に起因すると考えられる。高CO2区のグイマツ雑種F1で

は写真̶1に示すような二次枝の発生が対照区より多く見
られた（図̶6）。本実験のCO2付加開始時には、針葉の光

合成速度は高 CO2区で高くなっていたと考えられる。そ

の際に増加した炭水化物が二次枝による新しい針葉の展

開に用いられたとすれば、個体の針葉量は高 CO2区で多

くなる。その後、光合成の負の制御によって個葉の光合

成速度が対照区と高 CO2区で変わらなくなったとしても

（図̶1）、高CO2区では保持する針葉量が多い分だけ、個

体としての光合成量は高かったと考えられる。そして、

それが高 CO2環境で個体乾重量が増加した理由であると

考えられる。高 CO2による二次枝の増加はヤナギにおい

ても認められている（Koike et al. 1995）。 
以上の結果より、貧栄養条件においても高 CO2処理に

よってグイマツ雑種 F1苗の成長量は増加することが明ら

かになった。しかし光合成の負の制御が認められたこと

から、理論上予想される成長の増加量に比べると、低い

増加に留まったと言える。また、高 CO2区では二次枝の

発生量の増加が見られたが、このような樹形の変化によ

って、自己被陰が起こりやすくなることも考えられる。

もし高 CO2環境で自己被陰が起こりやすくなるのであれ

ば、成長増加量がさらに低くなることも予想される。 
 
窒素添加の影響 

本研究では、大気からの窒素沈着を想定して、30 kg N 
ha-1の窒素を土壌に添加し、高CO2による光合成の負の制

御が緩和されるかどうかを検証した。しかし、窒素添加

によって個体乾重量の増加は認められたものの（図‐5）、
グイマツ雑種 F1の光合成の負の制御は改善されなかった。

同様の結果は、アメリカで行われたポンデローサマツ（P. 
ponderosa）の研究でも認められており（この研究では年
間 20 kg N ha-1の窒素添加，Tissue et al. 1999）、光合成の負
の制御の緩和には、より多くの窒素、あるいは別の養分

が必要であると考えられる。 
 
 

おわりに 

 
本稿では著者らによる、貧栄養条件で栽培したグイマ

ツ雑種F1苗の高CO2に対する応答の実験的研究を解説し

た。将来の高CO2環境でグイマツ雑種F1苗の成長は増加

するが、光合成の負の制御により、期待したほど成長が

増加しないと結論付けられる。なお今回は貧栄養土壌に

おける応答研究であったことを改めて強調しておきたい。

土壌養分が豊富にある環境では、本研究のような強い光

合成の負の制御は見られないかもしれない。この点に関

しては、現在、チャンバーなどで周囲を覆わず、CO2濃

度以外は自然環境をほぼ維持できる、開放系大気 CO2増

加実験（高木ら 2004；小池 2006）によって検証してい
る。 
最後に、産業革命以降の人間活動の活発化は、大気CO2

濃度の増加以外にも、様々な形で森林の生育環境を変化

させている。そこで、大気 CO2の増加、窒素沈着量の増

加そして大気汚染物質である対流圏オゾンの増加を中心

に、環境変動に対するグイマツ雑種 F1の応答に関して、
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Responses of Hybrid Larch F1 to Environmental Changes 
（RHYLEC）というプロジェクトを組んで、重点的に研
究している（https://sites.google.com/site/rhylec/home）。それ
らの成果に関しても（Mao et al. 2012；Koike et al. 2012）、
近い将来報告したいと考えている。 
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