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研究成果の概要（和文）：　世界遺産である白神山地に広く分布しているブナの苗木に対するオゾン、土壌への
窒素添加および高濃度CO2の単独および複合影響を調べた。オゾンによる純光合成速度の低下程度は土壌への窒
素添加によって著しくなり、気孔を介して葉内に吸収されたオゾンあたりの影響が大きくなった。高濃度CO2
は、オゾンによる純光合成速度の低下程度を抑制し、気孔閉鎖に伴う葉のオゾン吸収量の低下と葉内に吸収され
たオゾンあたりの影響の低下を引き起こした。ブナ苗の個体乾物成長にオゾン、土壌への窒素添加および高濃度
CO2の有意な交互作用は認められなかったが、オゾンによって低下し、土壌への窒素添加または高濃度CO2によっ
て増加した。

研究成果の概要（英文）：We investigated the single and combined effects of ozone (O3), addition of 
nitrogen (N) to soil and elevated CO2 on the seedlings of Fagus crenata that are widely distributed 
in the Shirakami Mountains, a World Heritage Site. The degree of O3-induced reduction in net 
photosynthetic rate became remarkable due to the addition of N to the soil, and the effect of ozone 
absorbed into the leaves through the stomata became large. Elevated CO2 suppressed the O3-inuduced 
reduction in net photosynthetic rate, and caused a decrease in the amount of O3 absorbed into the 
leaves due to stomatal closure and a decrease in the effect of O3 absorbed into the leaves. No 
significant interaction of O3, N addition to soil and elavated CO2 was observed in the whole-plant 
growth of the seedlings, but it was significantly reduced by O3 and increased by N addition to soil 
or elevated CO2.

研究分野：環境ストレス植物学

キーワード： ブナ　オゾン　高濃度二酸化炭素　窒素負荷　白神山地　環境変動　適応策

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
　本研究で得られた成果の学術的意義は、世界で初めて、森林を構成している樹木に対するオゾン、大気から土
壌への窒素沈着および高濃度CO2の複合影響を解明したことである。また、本研究で得られた成果の社会的意義
は、ブナに対するオゾン、窒素沈着および高濃度CO2の複合影響の発現メカニズムに基づいた白神山地(世界自然
遺産)のブナ林被害や更新阻害に対する樹木生理学的適応策の開発に基礎的知見を与えられることである。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
白神山地には世界最大級の原生的なブナ林が分布し、多種多様な動植物が生息・自生する貴重
な生態系が保たれていたため、1993年 12月にUNESCOの世界遺産(自然遺産)に登録された。
しかしながら、近年、日本の森林で観測されている濃度レベルのオゾン(O3)、大気から地表面 
(森林土壌)への過剰な窒素沈着または大気 CO2濃度の上昇は、日本の森林を構成している樹木
の成長や光合成などの生理機能に悪影響を及ぼすことが明らかになってきた。また、近年、   
アジア諸国の経済発展に伴ってアジア大陸から日本への越境大気汚染(オゾンや窒素酸化物  
など)が深刻な環境問題として注目され、日本(特に日本海側地域)の大気汚染状況の悪化とその
森林生態系への悪影響が懸念されている。そのため、これらの 21世紀に予想される環境変動は、
日本海側地域にある白神山地のブナ林やその更新にも悪影響を与え、このまま対策を講じない
と世界遺産として保全していくことができなくなる可能性があるため、一刻も早く具体的な  
被害防止策や適応策などを検討する必要がある。そのためには、ブナに対するオゾン、大気から
土壌への窒素沈着および高濃度 CO2の単独および複合影響を解明する必要がある。 
 
２．研究の目的 
本研究では、実験的研究によって、日本の代表的な落葉広葉樹であり、世界遺産(自然遺産)で
ある白神山地に広く分布しているブナの実生(苗木)に対するオゾン、土壌への窒素添加および 
高濃度 CO2の単独および複合影響を解明することを目的とした。 
 
３．研究の方法 
(1)供試植物および育成条件 
供試植物として、ブナ(Fagus crenata)の 3 年生苗を用いた。供試土壌として、鹿沼土と    
赤玉土を 1:1(体積比)の割合で混合した土壌を用いた。2018 年 6月14日に、供試土壌を詰めた 
ワグネルポット(1/2000 a, 容積 12 L)に、1ポットあたり 1個体ずつ各樹種の苗木を移植した。  
移植後、東京農工大学府中キャンパス(東京都府中市)に設置されている自然光型ファイトトロ
ン(12 台使用, S-180特殊型, 小糸工業株式会社)内で、ブナ苗を 2018年 6月19日から 2019年   
9月23日まで育成した(写真 1)。ブナ苗の育成は、2018 年 6月19日〜12月1日および 2019 年   
4月1日〜9月23日はファイトトロン内で行い、2018 年 12月2日〜2019 年 3月31日および  
2019 年 9月24日〜2020 年 3月31日はファイトトロン近傍の野外条件下で行った。ファイト  
トロン内の気温と相対湿度は、それぞれ 25/18℃(6:00〜18:00/18:00〜6:00)および 70±10%に 
制御した。2018 年 6月15日に、ブナ苗の樹高、根元幹直径および葉数を測定した。これらの   
測定結果を基に、樹高と根元幹直径を掛け合わせて算出した幹体積の平均値と幹体積に対する
葉数の割合の平均値が等しくなるように、各処理区にブナ苗を振り分けた。各ファイトトロンに、
ブナ苗を 30 個体ずつ配置した。なお、ファイトトロン内における苗木のポジションエフェクト
を緩和するために、ファイトトロン内のポットの並び替えを 1ヶ月毎に行った。 
 
(2)ガス処理と土壌への窒素添加 
本研究においては、2段階の大気濃度のオゾン処理、2段階の大気濃度の CO2処理および 3段
階の添加量の土壌への窒素添加をファクトリアルに組み合わせ、合計 12処理区を設定した。 
オゾン処理区として、ファイトトロン内にオゾンを添加しない低 O3区とファイトトロン内の
オゾン濃度を常に野外オゾン濃度の 2.0倍に比例追随制御した高O3区の合計 2処理区を設けた。
CO2 処理区として、野外空気に CO2 を添加しない通常 CO2 区(ファイトトロン内の大気 CO2   

濃度: 400 ppm)と大気 CO2 濃度が 700 ppmになるように野外空気に CO2を添加した高 CO2区
の合計 2処理区を設けた。ガス処理区として、低濃度オゾンかつ通常濃度 CO2に制御した区、
高濃度オゾンかつ通常濃度 CO2 に制御した区、低濃度オゾンかつ高濃度 CO2 に制御した区、 
高濃度オゾンかつ高濃度 CO2 に制御した区を設定した。ブナ苗に対するガス処理は、2018 年  
6月19日〜12月1日および 2019 年 4 月1日〜9月23日に行なった。 
オゾン発生器(OZC-05A, ダイレック)に、PSA 酸素濃縮器(SO-008S, 山陽電子工業)によっ
て発生させた高濃度酸素を供給し、無声放電によってオゾンを発生させた。発生させたオゾンは、
電磁弁によって流量を制御し、野外空気と混合した後、ファイトトロン内に供給した。ファイト
トロン内の大気オゾン濃度は、オゾン濃度計(Model 1210,ダイレック)を用いて 1 分間隔で測定
した。測定したファイトトロン内のオゾン濃度をその後の 60 分間のファイトトロン内のオゾン
濃度制御にフィードバックさせることで、ファイトトロン内のオゾン濃度を制御した。野外の 
オゾン濃度は、同オゾン濃度計によって 10分間隔で測定した。オゾン暴露期間中に、ファイト
トロン内と野外の大気オゾン濃度をデータロガー(8421-50, Hioki E.E.)で記録した。 
高CO2 区のファイトトロンには、CO2ボンベ(40 L 型)を用いて CO2 を供給した。ファイト
トロン内の大気 CO2 濃度をファイトトロンに備え付けの CO2 濃度計によって測定し、測定し
た CO2 濃度をファイトトロン内の CO2 濃度制御にフィードバックする ことで、ファイト   
トロン内の大気 CO2濃度を制御した。CO2処理期間中に、ファイトトロン内の大気 CO2濃度を
データロガー(LR5042, Hioki E.E.)で記録した。なお、ガス処理区毎に 3 棟の同型ファイト    
トロンを使用し、チャンバーレプリケーションを確保した。 
土壌への窒素添加は、2018 年 6月28日、7月26 日、8月27日、9月27日、10月30日および  

2019 年 4月1日、5月2日、6月3日、7月2日、8月5日、9月1日に、ポットに詰めた土壌の表面に



硝酸アンモニウム(NH4NO3)溶液を添加することによって行なった。ブナ苗の育成土壌への  
年間窒素添加量が 0, 50および 100 kg ha-1 year-1となる 3段階の窒素添加区を設けた(N0、N50
および N100と表記)。 
 
(3)気孔を介した葉の積算オゾン吸収量の算出 

Kinose et al. (2014)によって開発されたブナの 1st flush 葉の水蒸気気孔コンダクタンスの 
推定モデルをもとに、環境パラメータの値を変更したモデルを用いて、2019年のガス処理期間
中における気孔を介した葉の積算オゾン吸収量を算出した。 
 
(4)純光合成速度の測定 

2019 年 6月5日〜6月13日、7月10日〜7月18日、8月9日〜8月13日および 9月4日〜9月12日 
(以降、それぞれ 2019 年 6月、7月、8月および 9月と表記)に、各処理区からブナ苗を 9 個体  
(各チャンバーあたり 3個体)ずつ無作為に選び、1st flush葉の純光合成速度を測定した。純光
合成速度の測定には、携帯型光合成・蒸散測定装置(LI-6400, Li-COR Inc., Nebraska, USA)を
用いた。測定葉の表面における光合成有効放射束密度(PPFD)が 1500 μmol m-2 s-1となるように 
設定した。通常 CO2区で育成した個体は CO2濃度が 400 μmol mol-1の条件下で、高CO2区で 
育成した個体は CO2 濃度が 700 μmol mol-1 の条件下で、純光合成速度を測定した。測定葉を  
収容したリーフチャンバー内の気温と相対湿度は、25.0±0.1℃および 65±1%に制御した。 
 
(5)統計的解析 
ブナ苗の純光合成速度、個体乾重量および地上部乾重量と地下部乾重量の比に対して、オゾン
処理、土壌への窒素添加および CO2 処理を要因とした三元配置分散分析を行い、これらの要因
の単独および複合影響の有意性を検定した。 
 
４．研究成果 
(1)気孔を介した葉のオゾン吸収量の算出 
ブナ苗の気孔を介した葉のオゾン吸収量の推定は、Jarvis (1976)が開発した気孔コンダクタ
ンス(gs)の経験モデルを応用して行った。気孔を介した葉のオゾン吸収速度は、大気オゾン濃度
とオゾンに関する気孔コンダクタンス［gs(O3)］の積で表すことができる(式 1)。この gs(O3)
は、水蒸気気孔コンダクタンス［gs(H2O)］に係数をかけたものである。 
 
オゾン吸収速度 = O3濃度 × gs(O3) = O3濃度 × 0.663 × gs(H2O)     (式 1) 

 
本研究では、以下に示した gs(H2O)を予測するモデルを構築するために、育成期間中の様々な
条件で、合計で約 850 回の gs(H2O)の測定を行った。その中の最大水蒸気気孔コンダクタンス
を gs(H2O)の最大値(gmax)とした。gs(H2O)の環境応答は、日射量や有効積算温度といった様々
な環境要因に対する gs(H2O)の gmax に対する相対的な環境応答(f )を示しており、gs(H2O)の 
実測値よりモデル式のパラメタリゼーションを行った(式 2)。gs(H2O)の実測値と得られたモデ
ルによる推定値の関係を検討したところ、比較的高い推定精度を持つモデルを作成することが
できた。 
 

gs(H20) = gmax × flight × fphen × MAX(fmin, (fVPD × ftemp × fO3conc × fswc)     (式 2) 
 
図 1 に、2019 年 4〜9 月におけるブナ苗の気孔を介した葉の積算オゾン吸収量を示した。  
高 CO2区における積算オゾン吸収量は、通常 CO2区のそれに比べて低かった。これに対して、
土壌への窒素添加は積算オゾン吸収量に影響しなかった。 
 
(2)純光合成速度に対するオゾン、土壌への窒素添加および高濃度 CO2の単独および複合影響 
図 2 に、2019 年 6〜9 月におけるブナ苗の光飽和時の純光合成速度を示した。純光合成速度
は、オゾンによって有意に低下し、土壌への窒素添加および高濃度 CO2 によって有意に増加  

 
 
 
 
 
 
 
 

 
図 1  2019年 4〜9月におけるブナ苗
の気孔を介した葉の積算   
オゾン吸収量. 

50

40

30

20

10

0

積
算
オ
ゾ
ン
吸
収
量

(m
m

ol
 m

-2
)

通常CO2 高CO2

N0      N50     N100
 
 
 
 
 
 
 
 

 
図 2    2019 年 6〜9 月におけるブナ苗の光飽和時の  
純光合成速度に対するオゾン、土壌への窒素 
添加および高濃度 CO2の単独および複合影響. 
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した。また、6月と９月において、純光合成速度
にオゾンと土壌への窒素添加の有意な交互影響
が認められた。土壌へ窒素を添加していないN0
区ではオゾンで純光合成速度がほとんど低下 
しなかったのに対して、N50 区と N100 区では
オゾンによる著しい純光合成速度の低下が認め
られた。すなわち、土壌への窒素添加によって 
オゾンによる純光合成速度の低下が悪化した。
さらに、7月、8月および 9月において、純光合
成速度にオゾンと高濃度 CO2の有意な交互作用
が認められ、通常 CO2区に比べて高 CO2区では
オゾンによる純光合成速度の低下が抑制   
された。 
図 3 に、2019 年 6〜9 月におけるブナ苗の  
平均純光合成速度を示した。図 2 に示した 6〜 
9 月の純光合成速度について、測定間隔を考慮 
して加重平均を行った純光合成速度を平均  
純光合成速度とした。平均純光合成速度は、  
オゾンによって低下し、土壌への窒素添加およ
び高濃度 CO2によって増加した。 
図 4 に、2019 年 6〜9 月におけるオゾンに  
よるブナ苗の平均純光合成速度の低下率を示し
た。オゾンによる平均純光合成速度の低下率は、
N0 区で小さく、N50 と N100 で大きかった。 
また、同低下率は、通常濃度 CO2条件に比べて
高 CO2条件で小さかった。 
図 5 に、ブナ苗のオゾン吸収量あたりの平均
純光合成速度の低下率(光合成低下率)を示した。
N0 区に比べて、N50 区や N100 区において、 
オゾン吸収量あたりの光合成低下率は大きかっ
た。これに対して、高 CO2 区におけるオゾン  
吸収量あたりの光合成低下率は、通常 CO2区に
おけるそれに比べて低かった。したがって、  
オゾンによる純光合成速度の低下程度が土壌 
への窒素添加によって悪化したのは、気孔を介し
た葉のオゾン吸収量の増加によるものではなく、 
葉内に吸収されたオゾンあたりの悪影響が顕著
になったためであると考えられる。また、高 CO2

区では気孔を介した葉のオゾン吸収量の低下に
加えて、葉内に吸収されたオゾンあたりの悪影響
が緩和されることによって、オゾンによる純光合
成速度の低下が抑制されたと考えられる。 
 
(3)乾物成長に対するオゾン、土壌への窒素添加および高濃度 CO2の単独および複合影響 
図 6に、2019 年 9月におけるブナ苗の個体乾重
量に対するオゾン、土壌への窒素添加および  
高濃度 CO2の単独および複合影響を示した。個体
乾重量は、オゾンによって有意に低下したが、土壌
への窒素添加または高濃度 CO2 によって有意に 
増加した。しかしながら、個体乾重量に、オゾン、
土壌への窒素添加および高濃度 CO2の有意な交互
作用は認められなかった。したがって、本研究に 
おいては、上記の光合成応答が個体乾物成長に 
影響するほどは大きくなかったと考えられる。 
図 7 に、2019 年 9 月におけるブナ苗の地上部 
乾重量と地下部乾重量の比(S/R 比)に対する  
オゾン、土壌への窒素添加および高濃度 CO2 の 
単独および複合影響を示した。S/R比に、オゾンと
土壌への窒素添加の有意な交互作用は認められなかったが、オゾンと高濃度 CO2の有意な交互
作用が認められた。すなわち、通常濃度 CO2 環境ではオゾンによって S/R 比が増加したが、  
高濃度 CO2 環境ではそのような増加は認められなかった。このように、土壌への窒素添加と  

 
 
 
 
 
 
 
 

 
図 3  2019 年 6〜9 月におけるブナ苗の平均
純光合成速度に対するオゾン、土壌へ
の窒素添加および高濃度 CO2 の単独
および複合影響. 
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図 4  2019 年 6〜9 月におけるオゾンによる
ブナ苗の平均純光合成速度の低下率. 
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図 5  2019 年 6〜9 月におけるブナ苗のオゾン
吸収量あたりの平均純光合成速度の 
低下率(光合成低下率). 
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図 6  2019 年 9 月におけるブナ苗の個体
乾重量に対するオゾン、土壌への 
窒素添加および高濃度 CO2 の単独
および複合影響. 
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高濃度 CO2でオゾンとの交互作用に違いが認めら
れたが、その理由として、オゾン吸収量に対する 
土壌への窒素添加と高濃度 CO2の影響の違いが考
えられる。土壌への窒素添加は気孔を介した葉の
オゾン吸収量を変化させなかったが、高濃度 CO2

環境では同オゾン吸収量は低下した。このような
葉のオゾン吸収量の変化の有無が、オゾンと土壌
への窒素添加の複合影響とオゾンと高濃度 CO2  

の複合影響の違いの原因になっていると考えら 
れる。 
 
(4)結論 
本研究において、ブナ苗のオゾンに対する成長・
光合成応答に与える土壌への窒素添加の影響と 
高濃度 CO2の影響は異なることが明らかになった。土壌への窒素添加によって、オゾンによる
光合成速度の低下が悪化し、吸収したオゾンあたりの影響が大きくなることが明らかになった。
これに対して、高濃度 CO2は、オゾンによる光合成速度の低下を抑制することが明らかになっ
た。この原因として、高濃度 CO2による気孔閉鎖にともなう葉のオゾン吸収量の低下と葉内に
吸収したオゾンあたりの影響が小さくなったことが考えられる。また、ブナ苗の個体乾重量に 
オゾン、土壌への窒素添加および高濃度 CO2の 3者の有意な交互作用は認められないが、個体
乾重量はオゾンによって低下し、土壌への窒素添加または高濃度 CO2によって増加することが
明らかになった。また、オゾンによるブナ苗の S/R比の増加は、高濃度 CO2によって抑制され
ることが明らかになった。 
 
引用文献 
Jarvis, P.G. (1976) The interpretation of the variations in leaf water potential and stomatal 

conductance found in canopies in the field. Philos. Trans. R. Soc. London, Ser. B., 273, 
593-610. 

Kinose, Y., Azuchi, F., Uehara, Y., Kanomata, T., Kobayashi, A., Yamaguchi, M. and    
Izuta, T. (2014) Modeling of stomatal conductance to estimate stomatal ozone uptake by 
Fagus crenata, Quercus serrata, Quercus mongolica var. crispula and Betula platyphylla. 
Environmental Pollution, 194, 235-245. 

 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
図 7   2019年9月におけるブナ苗の地上部
乾重量と地下部乾重量の比(S/R比)
に対するオゾン、土壌への窒素添加
および高濃度 CO2 の単独および 
複合影響. 
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