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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作出された。優良家系では炭素固定

能や高い容積密度を持つなど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；Ryu el al. 2009）。 
植栽された植物は成長の過程で、その個体自身あるい

は他の個体による被陰の影響を多かれ少なかれ受ける。

このような被陰は、例えば枝の枯れ上がりを誘引するこ

とで、節のない良質な木材を生産する、というように林

業生産の上で積極的に取り入れられてきた。一方で、グ

イマツ雑種F1に関しては、幹の通直性が優れている事や、

森林管理の省力化という観点から、1 ヘクタールあたり
600-1000 本という低密度栽培も試験されているが（来田
ら 2009）、その場合においても、個体サイズが大きくな
るにつれ、樹冠下部の針葉では被陰は起こる。針葉の被

陰は光を利用する光合成生産という点において、望まし

い事とは言えない。しかし、樹木も陰葉と呼ばれる比較

的暗い環境に順応した葉を展開させることで、ある程度

の生産性を保つようにしている。 
土壌の養分環境は、樹木の生育を大きく左右する重要

な要因である。特に窒素は冷温帯林において生産性を律

速する要因と考えられている。一般に植物は、陰葉に比

べて多くの光が照射される陽葉に、より多くの窒素を分

配することによって、個体としての光合成生産効率を高

めている（Field 1983；Hirose and Werger 1987）。さらに葉

内においても窒素の効率的な利用が見られる。すなわち、

陰葉では暗い環境に順応するために、より多い割合の窒

素をクロロフィルなどの集光に関わる部位に投資するこ

とで、限られた光を有効に利用している（Lambers et al. 
2008）。なお、林床においては、上層木の出葉・落葉に伴
って光環境が劇的に変化するが、そこに生育する稚樹の

葉内では、それら光環境の変化に応じて、光合成におけ

る窒素の利用特性を変化させている事も報告されている

（Kitaoka and Koike 2004）。 
上述の通り、窒素は樹木の生育に欠かせない養分元素

であるが、産業革命以降の人間活動の活発化は森林にお

ける窒素環境を大きく変えつつある。化石燃料やハーバ

ーボッシュ法による空中窒素固定によって生産された窒

素肥料の使用量増加に伴って、大気に放出される窒素化

合物の量が増加している（Galloway et al. 2008）。大気中の
窒素は雨や雪に溶けて、あるいは植物の葉などに直接付

着するなどして森林や農地に供給される。このような大

気からの窒素の供給現象を窒素沈着といい、大気に放出

される窒素化合物の増加に伴い、窒素沈着量も増加して

いる。一部の森林においては、窒素が植物の要求量を超

えた「窒素飽和」の状況にある事も報告されている。こ

のような窒素環境の変化はグイマツ雑種 F1の生産にどの

ような影響を与えるのだろうか？ 
グイマツ雑種 F1の針葉における、光環境変化への光合

成特性の順化や、それらの窒素沈着量の増加に対する応

答の理解は、グイマツ雑種 F1の適切な密度管理や枝打ち

など林業的な意味でも重要である。そこで我々は、グイ

マツ雑種 F1の植栽土壌への窒素負荷実験を行い、光環境

の異なる針葉（すなわち陰葉と陽葉）の光合成とその窒

素利用特性を調査した。本稿では、その研究成果として

Photosynthetica誌に掲載された論文（Mao et al. 2012）の内
容を紹介する。 
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グイマツ雑種F1植栽地における窒素負荷実験	
 

	
 

苗木の栽培と処理条件	
 

実験は北海道大学札幌研究林実験苗畑（褐色森林土）

において行われた。2008年 5月にグイマツ雑種F1（品種: 
グリーム）の 3 年生の挿し木苗を植栽した。早く樹冠を
閉鎖させるために植栽密度は4200本 ha-1と高めに設定し

た。その結果、実験開始から 3年目に当たる 2010年 7月
には樹冠の閉鎖が認められた。窒素処理区として窒素を

負荷しないN0区と50 kg ha-1 year-1となるように窒素負荷

を行ったN50区を設定した。降水中の硝酸イオンとアン
モニウムイオンの割合がほぼ 1：1である事から、窒素負
荷には硝酸アンモニウム溶液を用い、成長期に 4 回に分
けて植栽土壌に添加した。50 kg ha-1 year-1という窒素負荷

量は、関東地方の都市郊外で観測されている窒素沈着量

と同等で、国内としては最も多い沈着量に相当する

（Kimura et al. 2009）。なお、林地肥培などでは 100 kg ha-1

程度の窒素処理が行われるが（相澤ら 2012）、窒素以外
の養分を添加しない点が肥培試験などと比較して特徴的

であろう。なお、中国の四川盆地などでは 90 kg ha-1 year-1

という極めて高い窒素沈着が観測されている（Xu et al. 
2013）。 
林冠閉鎖から 2か月経過した 2010年 9月において、樹
冠上部と下部の長枝から展開した針葉を対象に、光飽和

条件で光合成を測定した。その後、針葉を採取し投影面

積あたりの乾重量で表される比葉重（LMA、leaf mass per 
area）および養分状態の測定を行った。 

 

 
図−1	
 光合成におけるCO2の流れ	
 

	
 

異なる樹冠位置に対する光合成応答	
 

表—1に光合成の各パラメーターの測定結果を示す。葉
緑体における光合成活性を表す最大カルボキシレーショ

ン速度および最大電子伝達速度は樹冠下部で有意に低か

った。一方、純光合成速度に樹冠位置間で有意な違いは

なかった。気孔の開き具合の指標となる気孔コンダクタ

ンスは有意ではないが、樹冠下部で高い傾向を示し、葉

内CO2濃度は有意に高かった。 
これらの結果を解釈するために、光合成の基本的な作

用機構を説明しよう（図—1）。葉の光合成速度は①気孔を
介したCO2の吸収（supply function）と②葉緑体における
生化学的なCO2の同化（demand function）によって制御さ
れている。光がある条件では CO2の同化が葉緑体で起こ

る。この時、葉内の CO2濃度が高いほど CO2の同化速度

（つまり光合成速度）は高くなる。一方で、CO2の同化

によって葉内の CO2濃度は低くなる。この濃度の低下を

補うように CO2が葉の外から気孔を通って流入してくる。

例えば乾燥などで気孔が閉じ気味になった場合は、CO2

の流入が制限されるため、葉内 CO2濃度は通常より低く

なる。表—1の光合成のパラメーターのうち、最大カルボ
キシレーション速度や最大電子伝達速度は demand 
function、気孔コンダクタンスは supply functionの指標で
ある。葉内CO2濃度は demand と supplyのバランスで決
定され、純光合成速度が最終的な結果である。 
これらを踏まえて表—1の結果を見ると、樹冠下部では、
葉緑体の光合成活性が低いことと気孔が開き気味になっ

て葉内 CO2濃度が高くなったことが相殺的に働き、純光

合成速度に樹冠位置間の違いがなかったと考えられる。 
針葉の養分含量の結果を図—2に示す。樹冠上部に対し
て樹冠下部では針葉面積あたりの重量で表される窒素、

リンおよびカリウムの含量が有意に低かった。この事か

ら、グイマツ雑種 F1においても、樹冠上部の針葉により

多くの養分元素を分配している事が示された。この時、

LMAも樹冠下部で有意に低かった。また、ここには示し
ていないが、乾重量当たりの窒素、リンおよびカリウム 
 
 

表—1	
 異なる窒素負荷条件で育成したグイマツ雑種F1幼木の樹冠上部と樹冠下部における光合成 

** P < 0.01、* P < 0.05、ns 有意差なし。 
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図—2	
 針葉の養分元素含量と面積当たりの針葉乾重量 
	
 	
  （LMA、leaf mass per area） 
樹冠位置の違いと窒素負荷を要因とした二元配置分散分

析を行った結果、樹冠位置の有意な影響のみが認められ

た（** P < 0.01、*P < 0.05、ns 有意差なし）。 
 
 
含量は樹冠間で有意な差は認められなかった。したがっ

て、グイマツ雑種 F1における養分元素の樹冠内における

分配は、針葉のLMAの違いによって説明される。つまり、
樹冠上部ではLMAの大きい（厚みのある）針葉を展開さ
せることで、針葉面積当たりの養分元素量を多くしてい

ると考えられる。 
続いて針葉の成分的な違いに注目する。図－3は光合成
の機能を炭酸固定系、電子伝達系、集光系およびその他

に分類し、それぞれに対する窒素の利用率を調べた結果

である。一般に、被陰された植物の葉では集光系への窒

素投資が増加することが知られている。しかしながら、

本研究のグイマツ雑種 F1においては、集光系への窒素利

用率は樹冠位置間で違いはなかった。一方で、電子伝達

系への窒素利用率は樹冠下部で有意に増加した。これら

の現象のメカニズム解明は今後の課題であるが、集光系

への窒素投資量は、樹冠下部においても既に十分であっ

たのかもしれない。 
 

図−3	
 針葉内における光合成への窒素利用 
樹冠位置の違いと窒素負荷を要因とした二元配置分散分

析を行った結果、電子伝達への窒素利用率に関して樹冠

位置の有意な影響が認められた（P < 0.05）。 
 
 
窒素負荷の影響	
 

今回測定したいずれのパラメーターに関しても窒素負

荷の有意な影響は認められなかった。一方で、伊森ら 
（2010, 2011）によると本実験サイトのグイマツ雑種 F1

の成長は窒素負荷によって促進されていた。したがって

本研究における窒素負荷は、個葉の光合成、窒素含量や

窒素利用ではなく、個体としての針葉量の増加に寄与し

たと考えられる。 
 
 

おわりに	
 

 
本稿では、異なる窒素負荷量で育成したグイマツ雑種

F1の樹冠内および針葉内の窒素分配と光合成に関する研

究成果（Mao et al. 2012）を解説した。グイマツ雑種F1に

おいては、より効率的な光合成生産ができるように、樹

冠上部と下部で、針葉のLMAを変化させることによって、
養分含量の勾配（上部＞下部）を作り出していることが

明らかになった。また針葉内の窒素利用についても、樹

冠下部において電子伝達系への窒素利用率が増加してい

ることが確認され、被陰条件への順化が示唆された。さ

らに、樹冠下部では気孔を比較的大きく開けることによ

って、葉内の CO2濃度を高く保ち、高い純光合成速度を

実現させている事が確認された。 
樹冠位置間で針葉の特性が大きく異なったのに対して、
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窒素負荷の個葉に対する影響は明確でなかった。上述の

通り、窒素負荷によって個体の成長が増加していたこと

から、少なくとも本試験地において 50 kg ha-1 year-1程度の

窒素沈着はグイマツ雑種 F1の生産性へ悪影響を与えない

と判断される。しかし、より長期に渡る調査が必要であ

ることは言うまでもない。また、特殊土壌である蛇紋岩

土壌で調査されたように（Watanabe et al. 2012）、窒素と他
の養分のバランス関係に注目した研究も必要である。さ

らに、渡辺ら（2013）でも述べたが、産業革命以降の人
間活動の活発化による環境変動は、窒素沈着量の増加だ

けではない。大気汚染物質である対流圏オゾンの増加

（Koike et al. 2012）など、他の環境変動がグイマツ雑種
F1の生育に与える影響を、様々な角度から明らかにして

いく必要がある。 
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