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1．はじめに
酸性雨など大気汚染が森林に及ぼす影響を考える際に
は、大気汚染の主な原因が窒素化合物であることを考慮
すべきであろう。森林の樹木の成長に影響する要素とし
ては、養分条件の中では窒素が最も重要だと考えられ
る（佐藤 1971, van Groenigen et al. 2015）からである。自
然状態の森林の樹木は、その利用する養分の主な供給源
は落葉落枝であり、少量の養分を循環利用して生活して
いる。農作物と比べれば森林の樹木は養分の少ない環境
に適応して進化してきたと考えられる。中でもアカマツ
（Pinus densiflora Sieb. et Zucc.）は、主な造林樹種の中で
もやせた土地に生育できる樹種とされている（佐藤 1983 
など）。アカマツの栄養生理的特性を解明することは、養
分の少ない条件に適応した森林の樹木の基礎的な特徴を
明らかにするうえで有効であり、林業ばかりでなく環境
変動に伴う森林衰退に対処するためにも役立つと考えら
れる。
アカマツは、スギ（Cryptomeria japonica D.Don）、ヒノ
キ（Chamaecyparis obtusa Endl.）と並んで我が国の主要
な造林樹種の一つだが、スギが山地の中でも沢付近に植
栽され、ヒノキが斜面中腹に植栽されるのに対し、アカ
マツは尾根筋に植栽されることが一般的である。これは

適地適木という言葉で表現される考え方に基づいており、
この 3樹種においてはその土壌水分条件に対する反応、
すなわちスギは湿潤な土壌に適し、ヒノキは中程度であ
るのに対し、アカマツは乾燥気味の土壌に適していると
考えられている（佐藤 1950, 四手井 1963）ことが適地を
考える際の主な要因となっていると思われる。スギとヒ
ノキの比較では、スギの成長における水利用効率は乾燥
条件になっても変化が見られないのに対し、ヒノキでは
乾燥処理により水利用効率の上昇が見られるなどの違い
がある（長倉ら 2002, 2003）。一方、スギとヒノキの養
分含有率には大きな違いは見られないようであるが、こ
の 2樹種に対してアカマツは塩基類の含有率が低いとい
う栄養生理的特徴を持っているようである（柴田 1960）。
さらにアカマツは、生育状態は必ずしも良好とはいえな
いが、湿地などにも生育している（塘 1962）ことからも、
アカマツの天然分布に関する土壌水分条件以外の要因が
考えられる。アカマツの適地とされる斜面上部の土壌 pH
は低いとされているが、低湿地でも有機物の堆積により
pHの低い所が存在する（吉野 1981）。林木の立地適性を
考える際に、土壌の pH条件などにも目を向ける必要が
あると考える。
我が国のような湿潤な気候条件下では、土壌からカル
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シウム、マグネシウム、カリウムなどの塩基類の流亡が
進行するため、土壌は一般に強酸性化しており、我が国
の森林土壌の pHは５付近を中心として、４～６程度が
多い（有光 1983）。酸性化が進んだ土壌では、林木の生
育に影響が大きいと考えられる窒素の動態に特徴があり、
土壌有機物の分解などに携わる微生物、中でもアンモニ
ア態窒素を硝酸態窒素に変換する硝酸化成作用を担って
いる細菌類の活性度が低下しやすく、相対的にアンモニ
ア態窒素が多くなりやすいことが報告されている（大友
ら 1995, 土壌微生物研究会 1996）。我が国の森林において
は、このような理由により硝酸化成作用が低下している
とみられる場合があり（吉田ら 1979, 1980, 沓名ら 1988a, 
b）、森林の樹木にとっての主たる窒素源としてアンモニ
ア態窒素が主要な地位を占めていると考えられるところ
が存在する（河原・堤 1968, 佐伯・脇 1978, 佐々木・山谷 
1980）。特に斜面上部の土壌では斜面の下部に比べて硝酸
態窒素よりもアンモニア態窒素が多い傾向がある（加藤 
1984a, b, 高橋ら 1994, 戸田ら 1996, 徳地 1996）。
アカマツの生育に適する土壌 pHは 4.8～ 5.6程度と、
同じ造林樹種であるスギと比較してもより酸性側にある
ため（川島 1943, 佐藤 1971）、森林においてアカマツに供
給される無機態窒素は硝酸態よりもアンモニア態の方が
多い可能性がある。
植物の利用する窒素源は、主としてアンモニア態と硝
酸態の 2種類であるが、この 2つの窒素源の違いが植物
に及ぼす影響については多くの植物において調べられ 
ている（Wallace 1954, Wallace and Mueller 1956, Grasmanis 
and Nicholas 1971, 石垣 1971, 米山・熊沢 1972）。アンモ
ニア態と硝酸態のうちいずれの形態をよく利用するかは、
種によって異なっており、農作物では好アンモニア性植
物や好硝酸性植物といわれるものが知られている（但野・
田中 1976）。好アンモニア性植物といわれるものは少数
のものに限られており、多くの植物は好硝酸性と見られ
ている（岩田・谷内 1953）。これは、アンモニア態窒素
は植物体に対して毒性を持つが、硝酸態は毒性が無く、
いつでもアンモニア態に変換して利用することができる
という生理的理由（王子 1989）によると考えられている。
しかしアカマツは、その天然分布からみてアンモニア
態窒素を主たる窒素源とすることに適した養分代謝機構
を持つと考えられる。ここでは、アカマツが好む窒素源
がアンモニア態であるか硝酸態であるか、またそれぞれ
の窒素源を取り込んでから根や葉などの部位に、どのよ
うな形態すなわちアンモニア態や硝酸態といった無機態
窒素のみならず有機態の入り口である遊離アミノ酸とし
てどのくらいの量を含有しているか、という窒素の同化
過程について、既往の文献に基づいて考察する。また硝
酸還元酵素の活性や、根における呼吸が窒素同化に及ぼ
す影響、樹体内における窒素化合物の移動形態、および
塩基類と窒素同化過程の関係、といったアカマツの窒素
をめぐる代謝の特性についても考察を加える。さらにス

ギやその他の植物とアカマツの基礎的な栄養生理的特性
の比較を行い、アカマツがやせ地に生育する理由を考察
する。

2．成長量に対する窒素源としてのアンモニア態と硝酸態
アカマツに対する窒素源としては、アンモニア態と硝
酸態のいずれが適しているかを成長量の面から考察す
る。アカマツの栄養特性に関する研究は施肥試験から始
められ（塘ら 1954, 芝本・中沢 1958, 三木・桑原 1959, 桑
原 1960, 原田 1963, 伊藤・植田 1966）、複合肥料を用いた
アカマツ林における肥培試験で、窒素含有率が少なく酸
性が強い土壌の方が施肥による成長増加が大きい傾向が
認められた（佐藤ら 1964, 佐藤 1977）。林地肥培試験の際
に施用される窒素の形態はほとんどアンモニア態であり、
林地の土壌においても硝酸化成作用を受けるものと考え
られるが、これらの試験結果からは、pHが低く硝酸化成
のおきにくい、すなわちアンモニア態窒素がその形態を
維持しやすい土壌（大友ら 1995）に生育している場合の
方がアカマツに対して肥効があらわれやすいのではない
かと考えられる。
アカマツ苗に対し、窒素源をアンモニア態あるいは硝
酸態として水耕栽培を行った結果（伊藤 1970a, b, 赤間ら 
1983）を見ると、苗の重量成長はアンモニア施用区の方
が大きかった。また Akama（1989）においても、アカマ
ツ苗の各部位の生重が、硝酸施用区よりもアンモニア施
用区の方で有意に大きかった。ヨーロッパアカマツ（Pinus 
sylvestris L.）やバンクスマツ（Pinus banksiana Lamb.）も
アンモニア態窒素を好む傾向がある（Arnold 1992, Lavoie 
et al. 1992）ので、アンモニア態窒素を好むのはマツ属の
特徴といえるかもしれない。窒素源を異にする水耕試験
でアカマツはアンモニア態窒素を施用された場合に成長
量が大きいという結果は、アカマツが好アンモニア性植
物であることを示唆していると考えられる。

3．樹体内における全窒素及び無機態窒素の動態
アカマツに対する窒素源としては、アンモニア態と硝
酸態といずれが利用されやすいかを、樹体に含有される
全窒素および無機態窒素の濃度の面から考察する。

3.1 全窒素及び無機態窒素の動態に及ぼす窒素源の影響
窒素源の違いに関する試験では水耕法が使われること
が普通であるが林地では水分がいつも潤沢であることは
少なく、樹木における窒素の利用過程において土壌水分
条件の影響は少なくないものと考えられる（Kaufmann 
1968）。ヨーロッパアカマツでは窒素を含む施肥が葉の水
ポテンシャルを高める（Hillerdal-Hagstomer et al. 1982）、
あるいはスギでは窒素処理により水利用効率が増加する
がヒノキにはその様な傾向は見られない（長倉ら 2003）
など樹木の栄養状態が水分代謝に影響することもある。
日本の森林土壌は一般的に湿潤な状態である（真下 



Bulletin of FFPRI, Vol.19, No.3, 2020

223アカマツの窒素利用特性と生育適地の関係

1957）が、それでもスギの成長は土壌水分の影響を受け
易い（戸沢 1967, 戸沢ら 1968a, b, 長倉ら 2002, 2003, 2004, 
2006)。Akama（1991）におけるスギ苗の土耕試験では、
地上部（ほぼ針葉に相当）の全窒素含有率は弱乾燥区よ
りも適潤区で高くなっていた（Fig. 1）。土壌水分状態の
違いとその違いに基づく蒸散の違いは光合成に影響する
が（重永ら 2004 など）、窒素の吸収及び窒素化合物の根
から地上部への転流にも影響していると考えられる。さ
らにこの試験で硝酸態窒素を施用した場合に、弱乾燥区
に比べて適潤区の方が根に硝酸態窒素を多く集積してい
たことは（Fig. 2）、土壌水分が硝酸態窒素の吸収に影響
したことを示唆すると考えられる。
これに対して、同じような土壌条件でアカマツに対し
て行われた試験（Akama 1993）では、窒素施用後のアカ

マツの当年生葉及び根における全窒素含有率の上昇はス
ギほど明瞭ではなかった。むしろ、アンモニア施用区で
は硝酸施用区よりも根と針葉、特に針葉における全窒素
含有率が高くなっていた（Fig. 1）。このことは、スギは
土壌水分条件が良好になると樹体内の全窒素含有率が速
やかに上昇するのに対し、アカマツは土壌水分条件の変
化に応答しにくい、と解釈することができる。さらに、
窒素源がアンモニア態であるときにアカマツの全窒素含
有率が増加したこともアカマツが好アンモニア性植物で
あることを示唆していると考えられる。
同じ土耕試験における樹体内の無機態窒素の動態とし
ては、アンモニア態窒素はスギ、アカマツいずれにおい
ても検出され、アンモニア施用区の方が硝酸施用区より
も多かった。一方 Fig. 2に示すように、硝酸態窒素はス
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Fig. 1． 1年生苗に窒素施用（1g/ポット）後の全窒素含有率の変化
（Akama （1991、 1993） より調整）
（弱乾燥区：灌水時土壌水分 -0.035Mpa、適潤区：灌水時土壌水分 -0.006MPa、
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ギでは検出されたが、アカマツでは葉、根いずれにも検
出されなかった。
以上、土耕条件においてもアカマツは硝酸態よりもア
ンモニア態の方の窒素を吸収しやすいことを示している。
さらに、スギでは樹体内にアンモニア態、硝酸態ともに
検出されたのに対し、アカマツではアンモニア態窒素は
検出されたものの、硝酸態窒素は樹体内に検出されなかっ
たことは、アカマツは硝酸態窒素をほとんど吸収しない
か、あるいは吸収直後に硝酸還元を行っていることを示
唆する。しかし、Akama（1989）に示されるように硝酸
態窒素のみを窒素源とした場合にもアカマツは生育可能
であることを考慮すると、後者すなわち吸収直後に硝酸
還元を行っている可能性が高い。

3.2 土壌中に異なる窒素源が共存する場合
一般にアンモニア態窒素の存在は硝酸態窒素の吸収を
抑制するといわれている（福元・長井 1981, Kreuzwieser 
et al. 1997）。

樹木が利用する窒素は主にアンモニア態と硝酸態であ
るが、この両者は土壌中で共存していることが多い。こ
の両形態の窒素が共存している場合にどのように利用さ
れるかに関しては、真田・塘（1978）が水耕栽培におい
て 15Nで標識したトレーサー試験を行い、スギはアンモ
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Fig. 2． 1年生苗に窒素施用（1g/ポット）後の無機態窒素含有率の変化
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ニア態、硝酸態いずれもよく吸収するがそれに比較して
ヒノキとアカマツは硝酸態窒素よりもアンモニア態窒素
の吸収が多いという結果を得ている。さらに土耕による
トレーサー試験（Akama 1986a）によっても、土壌中にア
ンモニア態と硝酸態の窒素が共存している場合には、硝
酸態として存在する窒素よりもアンモニア態として存在
する窒素の方がアカマツ苗に吸収されやすいことが認め
られている。

4．根の硝酸還元酵素活性と菌根
植物が無機態窒素であるアンモニア態窒素を同化する
過程は、アンモニア態窒素をアミノ酸に取り込むことで
ある（Miflin and Lea 1976）。一方、硝酸態窒素は亜硝酸
態を経てアンモニア態にまで還元されてからでなくては
有機化合物に合成、利用することはできない（Schrader et 
al. 1968, 井田 1996, 王子 1996）。
無機態窒素を同化する第一段階である硝酸還元につい
て、アカマツにはどのような特徴があるかを考察する。
硝酸態窒素の利用に関して、硝酸還元はどこで行われて
いるのか、という問題がある（Pate et al. 1964）。一般に、
木本植物の硝酸還元酵素活性は草本植物のそれに比べる
と低く（Plassard et al. 1991）、特に裸子植物の地上部では
硝酸還元酵素活性は低いといわれる（Martin et al. 1981, 
Smirnoff et al. 1984, Smirnoff and Stewart 1985, Scheromm 
and Plassard 1988）。アカマツでは硝酸態窒素を吸収して
いるにもかかわらず、硝酸態窒素は樹体内においてほと
んど検出されなかったことは、根において硝酸還元を行っ
ている可能性が高いと考えられる。
しかし、一般に野外で生育している植物の根の周囲に
は多くの微生物が生息しており、これらの微生物と植物
の窒素をめぐる相互作用は複雑なものがある（Moreau et 
al. 2019）。スギの根には内生菌根が、アカマツの根には
外生菌根が形成されている。しかし、水耕栽培された苗
木の根には菌根は形成されにくい（溝口・赤間 1989）。Li 
et al.（1972）は、ダグラスモミ（Pseudotsuga menziesii (Mird.） 
Franco）が硝酸態窒素を施肥することによく反応するに
もかかわらず、その苗の根や針葉に硝酸還元酵素の活性
を認めなかったことから、土壌中において菌根菌あるい
は他の微生物の関与により、施肥された硝酸態の窒素が
還元される可能性を述べている。Ho and Trappe（1975）も、
内生菌根が硝酸還元酵素活性を持つ場合があることを報
告している。このためアカマツについて、野外に生育し
菌根を形成している根と水耕栽培のため菌根を形成して
いない苗の根の違いが、窒素同化の初期過程である硝酸
還元酵素の活性に関与していることが懸念される。すな
わち、菌根のない水耕苗においては硝酸還元酵素の活性
に支障があるということになると、窒素源の比較試験に
水耕法を用いることが適切ではなくなると考えられるか
らである。
水耕栽培によって菌根のない状態にした苗を用いて、

根の硝酸還元酵素活性を測定した赤間（1992b）の結果に
よると、スギとアカマツの両樹種ともに根の硝酸還元酵
素の活性はアンモニア施用区に比べて硝酸施用区で明ら
かに高くなっていた。スギだけでなくアカマツでも、硝
酸還元の過程に関係する酵素や補酵素など、すなわち硝
酸還元酵素の活性の発現に必要なすべての要素がその植
物自身に存在し、少なくともこの過程の一部が菌根ない
し菌根菌に依存しているわけではないということを示し
ていると考えられる。なお、両樹種ともに根に硝酸還元
酵素活性が認められたにもかかわらず、アンモニア施用
区では硝酸施用区に比べて硝酸還元酵素の活性が低かっ
たということは、スギ及びアカマツにおいて、この酵素
が他の植物と同じように硝酸態窒素、すなわち基質の存
在によって誘導される基質誘導酵素であるということを
示すと考えられる。
以上のように、アカマツ苗に関する試験において水耕
法を用いる場合に、硝酸還元酵素の活性の欠如という懸
念は排除できるといえる。

5．樹体内における遊離アミノ酸の動態
無機態窒素を同化するということはアンモニア態窒素
をアミノ酸として取り込むことであるので、アカマツの
遊離アミノ酸組成の特徴について考察する。樹木の栄養
状態の判定あるいは肥培効果の判定のために、葉に含有
される成分の濃度を測定する「葉分析」という方法が使
われる（原田 1964, 原田ら 1964, 1968, 河田 1966,永野ら 
1977, 1978, 吉崎ら 1978）。特に遊離アミノ酸組成は、窒
素の過不足などの供給状態によく反応すると考えられ（黒
瀬・松崎 1979）、窒素の同化過程を理解するための基礎
情報として、遊離アミノ酸組成の特徴を知ることは重要
である。マツ科樹木の遊離アミノ酸に関する研究はいく
つか行われている（Barnes 1962, Durzan and Steward 1967, 
Durzan 1968, 1971, Lahdesmaki and Pietilainen 1988, Vezina 
et al. 1989）。 
アカマツの遊離アミノ酸については、窒素源を異にす
る水耕試験によれば、当年生葉中の遊離アミノ酸はアン
モニア施用区の方が硝酸施用区より著しく高く、特にグ
ルタミンとアルギニンが高かった（赤間ら 1983）。遊離
アミノ酸の分析結果もアカマツが好アンモニア性である
ことを示唆している。
また、Bryan（1976）によれば、植物体中のアミノ酸は、
その主な代謝経路によって、セリングループ、ヒスチジ
ングループ、アスパラギン酸グループ、そしてグルタミ
ン酸グループの四つに分かれる。この内、グルタミン酸
グループにはグルタミン酸、グルタミン、プロリン、ア
ルギニン、シトルリン、オルニチンなどが含まれる。さ
らに、グルタミン酸の脱炭酸反応によってできるγ -ア
ミノ酪酸（GABA）もこの仲間に入れてよいだろう。ス
ギ苗においては、窒素施用後に含有率の上昇の大きい遊
離アミノ酸はこのグルタミン酸グループに属するものが
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多い（Akama 1991）。
ところで樹木の窒素同化過程について葉分析などの方
法で判断をする場合には、その樹木の成長によって養分
含有率が希釈されるということも配慮しておく必要があ
り、施肥等の処理行為から養分含有率の測定までの時間
はあまり長くない方がよいと考えられる。アカマツの窒
素利用過程については 、窒素施用から 3週間ほどの遊離
アミノ酸の動態を調べた Akama（1993）があるが、これ
によれば、針葉、根どちらでも窒素源の種類に関係なく
窒素の施用により、グルタミン酸（Fig. 3）、アラニン、
GABAなどの遊離アミノ酸が増加し、グルタミン（Fig. 4）
及びセリンも硝酸施用区の根を除いてかなりの増加傾向

を示した。さらに、アンモニア施用区では、アルギニン
が根と針葉で（Fig. 5）、また、アスパラギンが根で増加
していた。このような傾向から、アカマツにおいてもグ
ルタミン酸グループが遊離アミノ酸の中でも主要なアミ
ノ酸であり、アカマツの窒素の同化過程においてグルタ
ミン合成酵素が重要な働きをしている可能性が考えられ
る。テーダマツ（Pinus taeda L.）でも主たるアミノ酸は
グルタミン酸グループと考えられ（Barnes 1962）、マツ属
では遊離アミノ酸としてはグルタミン酸グループのアミ
ノ酸が多いようである。
アルギニンは、リンゴ、クワで貯蔵機能が認められ

（Hill-Cottingham and Cooper 1970, Cooper et al. 1976, Tromp 
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Fig. 3． 1年生苗に窒素施用（1g/ポット）後のグルタミン酸含有率の変化
（Akama （1991、 1993） より調整）
（弱乾燥区：灌水時土壌水分 -0.035Mpa、適潤区：灌水時土壌水分 -0.006MPa、
　スギの地上部は、ほぼ針葉に相当。
＊：2週目、3週目の含有率がアンモニア区と硝酸区の間で 5％有意水準で差がある。）
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and Ovaa 1979, Suzuki 1982, 鈴木・河野 1985）、またマツ
科樹木において施肥による増加が顕著なアミノ酸と考え
られる（Gessler et al. 1998）。アカマツでは、アンモニア
態窒素の施用によって特にグルタミンとアルギニンが増
加するようであるが、Akama（1993）によれば、針葉に
おいてはグルタミンの含有率の上昇は窒素施用後 2週目
くらいで頭打ちになる（Fig. 4）のに対し、アルギニンは
3週目まで含有率の上昇が続いていた（Fig. 5）。グルタミ
ンは 1分子の中に炭素 5個、窒素 2個を含んでいるのに
対して、アルギニンは 1分子の中に炭素 6個、窒素 4個
を含んでいて炭素の数に対して窒素の数が多く、このこ
とからもアルギニンを合成することが窒素の貯蔵に貢献

している可能性が考えられる。
樹木の生長には樹体内に蓄えられている貯蔵物質
の影響が大きい（Oland 1959, Kozlowski and Winget 1964, 
Krueger 1967, Tromp and Ovaa 1971, 1973, 佐藤 1981, 鈴木
1983, Sarjala et al. 1987）。樹体内に貯蔵されている成分は
1年間の季節変化だけでなく樹齢によっても変化し、ア
カマツについて小笠原（1974）は、樹齢の増加とともに
葉内の全窒素、タンパク態窒素、全リン、カルシウム、
クロロフィル、ＤＮＡ様物質が減少することを示してい
る。一方、Mori（1974, 1975a, 1976a, b, c）および森（1975b）
はスギにおいて遊離アミノ酸の季節変化を調べ、シトル
リンに移動形態や貯蔵形態としての重要性を認めている。
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　スギの地上部は、ほぼ針葉に相当。
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6．根における呼吸の影響
窒素の同化経路と呼吸の経路に共通する化合物は多数
存在するので、アカマツにおいても相互の関連があると
考えられる。ここではアカマツの根における呼吸が窒素
同化に及ぼす影響について考察する。アカマツを含めた
マツ属においても、窒素を中心とした栄養生理的問題に
関する基礎的研究として水耕や砂耕試験が行われており
（Addoms 1937, 真部 1961, 原田ら 1967）、特に窒素源の問
題を検討するためには、水耕試験が有効な手法の 1つで
ある。
我が国の樹木の栄養特性に関してポット苗試験から林
地における試験までを本格的にとりまとめたものとして
は、芝本（1952）の報告が最初のものと考えられるが、
この中で、水耕試験についても精力的な研究が行われて

アカマツは、春先の短期間に伸長成長するという成長特
性を持っており、このような急激な成長を行うためには
樹体内に蓄えておいた養分の役割が大きいと考えられる
（Akama 1986b）。
アカマツの成木の針葉中の遊離アミノ酸が季節的にど
のように変動しているかについては赤間（2002）によると、
針葉中に検出される遊離アミノ酸の種類が、５月に増加
していることが特徴的であったが、5月は成長が活発な
時期なのでタンパク質合成のために多種類のアミノ酸が
存在していたと推察される。さらに根や旧葉において、
５月には冬季よりもアルギニンの含有率が低下していた。
このことも、アカマツにおいてアルギニンが貯蔵養分と
しての役割を持っていることを示唆するものと思われる。
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おける炭素骨格の供給源は、通常は TCA回路に依存する
アミノ酸が主体のようであるが、無通気区のような酸素
の供給が制限された状態では TCA回路の方は酸素不足の
影響を強く受けて活動が低下するため、解糖系から供給
される炭素骨格であるピルビン酸を利用したアミノ酸合
成が相対的に増加する可能性がある。Fig. 7にそのイメー
ジを示す。詳細については、それぞれに関わる酵素の反
応速度特性や酸素の吸収に関わる特性などを調べる必要
があるが、アカマツの窒素同化、すなわちアミノ酸合成
においては、根に対する酸素の供給状態の影響が大きく、
呼吸系との関わりが強いことが示唆される。
また、アカマツの根では、通気区よりも無通気区の方
がアンモニア態窒素の含有率は低くなっていた（Fig. 8）。
このことから、アカマツの無通気区で成長が悪いのは、
酸素不足が根におけるアンモニア態窒素の集積を引き起
こし、それが生育を阻害した、という仮説は否定される
ものと考えられる。むしろ、成長の良い通気区の方がア
ンモニア態窒素含有率が高かったので、アカマツはアン
モニア態窒素にある程度の耐性を持つことが示唆されて
いるものと考えられる。この耐性は、アカマツの天然分
布は土壌中のアンモニア態窒素が集積しやすい土地であ
る、ということと整合し、アカマツが好アンモニア性植
物であることを支持する一要素と考えられるが、そのメ
カニズムの詳細は今後の課題の一つであろう。

7．木部液により転流する成分
根から吸収された窒素を樹体全体で利用するためには
木部を転流する必要があるため、アカマツの木部におけ
る窒素化合物の状態を知ることが重要である。硝酸態か
らアンモニア態、アンモニア態からアミノ酸態という窒
素の同化過程は、光合成活動との関連も深く（榊原・杉
山 1997）、根から吸収された硝酸態窒素を葉に転流させ
て、葉でアンモニア態に還元する場合には、そこで光合
成によって作り出された還元力を直接利用すると考えら
れる。ところが、根で還元する場合には必要な還元力は
呼吸によって作り出していると考えられ、さらにアンモ
ニア態をアミノ酸に同化する際にも ATPや NAD(P)Hと
いったエネルギーや還元力を必要とする。このようなこ
とから、樹体内において、硝酸態窒素、アンモニア態窒素、
アミノ酸態窒素など窒素の同化過程に直接関わる化合物
がどの器官にどのくらいの量で存在しているかは、樹木
の各器官の栄養生理的役割を理解するために欠くことの
できない基本的な情報である（Pate 1980）。
植物が吸収した窒素を根から他の部位に転流する際に
は木部を通過する。木部に存在する水（以下、木部液と
呼ぶ）に含まれる成分として、硝酸態やアミノ酸態など
さまざまなものがあり（Bollard 1957）、リンゴ、クワ、ミ
カンではアスパラギンなど（Cooper et al. 1972, Tromp and 
Ovaa 1976, Suzuki and Kohno 1983, 鈴木・河野 1984, Kato 
et al. 1984）、あるいはスギでシトルリン（Mori 1975a）、テー

いる。この水耕試験では、水耕培養液の窒素源、pH、濃
度等に関する基礎データをまとめているが、アカマツ苗
に枯損するものが多く、特に窒素源がアンモニア態の時
に枯死が多かった。これに続き塘（1962）も、スギ、ヒ
ノキ  、アカマツなど主要な針葉樹について、苗木から成
木までの養分に関する広範な試験結果をとりまとめてい
る。その中で、スギとアカマツではその根のおかれてい
る環境の通気状態に対する反応が対照的で、スギは無通
気で嫌気的な状態に耐えるが、アカマツは好気的な条件
を好むようだということを見いだしている。特にアカマ
ツに対してアンモニア態を窒素源とした場合には、水耕
培養液に対して通気することが枯損を防ぐばかりでなく
成長にとっても効果が大きいことを示した。
野外でアカマツの生育している土壌環境では窒素源と
してはアンモニア態が主体となる場合が多いと考えられ
るが、植物は吸収したアンモニア態窒素を速やかに解
毒する必要があり（王子・伊沢 1974a池田 1986, 井上ら 
1986）、このため、植物はアンモニア態窒素からアスパラ
ギンあるいはグルタミンといったアミドを合成する（王
子・伊沢 1974b）。Vollbrecht et al.（1989）はヨーロッパ
アカマツについて、アンモニア耐性が低く、アンモニア
態窒素の集積が根の伸長を阻害するが、その理由として、
アンモニア態窒素を負荷してもアンモニア態窒素からグ
ルタミンを合成するグルタミン合成酵素の活性が上がら
ないということをあげている。
苗に対する通気区と無通気区をもうけた水耕試験（赤
間 1992a, 2002）によれば、スギはアンモニア態、硝酸態
いずれの窒素源においても通気しない方が成長が良好で
あり、溶存酸素量としては 3～ 4 O2-mg L-1程度で支障は
ないと考えられるが、アカマツではアンモニア態、硝酸
態いずれの窒素源においても通気によって成長が促進さ
れた。さらにアカマツの根においては、アンモニア -通
気区ではアンモニア態窒素ばかりでなく、グルタミンを
はじめとするいくつかのアミノ酸の含有率が増加してい
た。一方、無通気区においては、スギでも見られたが、
特にアカマツのアンモニア -無通気区ではアラニンの含
有率の増加が顕著であった（Fig. 6）。
ここで、アラニンについて考察する。窒素の同化過程
においては、呼吸系はエネルギーの供給ばかりでなく、
アミノ酸合成のための炭素骨格の供給という役割も持つ
と考えられる。呼吸経路は大きく分けると、細胞質に存
在する解糖系と、ミトコンドリアに存在する TCA回路
の 2つから構成されている（Conn et al. 1987）。窒素を取
り込む過程の初期段階のアミノ酸と考えられるグルタミ
ン酸やアスパラギン酸の炭素骨格である 2-オキソグルタ
ル酸やオキザロ酢酸は、呼吸過程のうちでも酸素を必要
としている TCA回路から供給されると考えられるが、ア
ラニンの炭素骨格はピルビン酸であり、これは同じ呼吸
過程でも酸素を必要としていない解糖系から供給される
と考えられる。したがって、アカマツの窒素同化過程に
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ダマツなどマツ属の樹種７種でグルタミン（Barnes 1963）
などが報告されている。また、木部に含まれる無機養分
を調べた報告（古川 1964, 1966, 原田・佐藤 1966）、ある

いはスギの木部についての黒心材という症状についての
報告（冨田ら 2004）などがあり、黒心材の特徴としては、
心材部が弱アルカリ化し、塩基類の含有率が増加し、含
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Fig. 6． 水耕 1年生苗の根の遊離アミノ酸組成に及ぼす窒素源と通気の影響
（赤間（1992a, 2002）より調整）
（溶存酸素量：通気区は 7～ 8  O2-mg L-1、無通気区は 3～ 4  O2-mg L-1程度、
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水率も増加するなどの症状を示すことが知られている。
アカマツについては、針葉や根に硝酸態窒素はほとん
ど存在せず（Akama 1992a, 1993）、また根には硝酸還元酵
素活性が存在する。しかし、一部の硝酸態窒素が吸収後
ただちに木部を通過して地上部に転流し、そこですみや
かに還元されている可能性や、一部のアンモニア態窒素
が木部を移動し、針葉においてアミノ酸に合成されてい
る可能性もあるために、木部液に含まれる化合物を調べ
ることが必要である。
なお、木部液を採取する方法としては減圧法と加圧法
があるが、吸引しながら枝や幹部分の洗浄を行い、木部
に存在する水溶性の物質を取り出す減圧法（Bollard 1953, 
1957, 1960）では、木部液に含まれる物質の濃度が確定で
きない。一方、加圧法では植物に対し切断などの操作を
行うと篩部はただちに閉塞されるので篩部液は溢泌しに
くく（Marschner 1995）、また加圧作業中の細胞の破壊は
少ない（Schneider et al. 1996）ことから、木部における水
溶性の窒素化合物の組成を考える材料として、加圧法で
得られた液を用いることは妥当であると考えられる。
加圧法を用いた Akama（1996）におけるスギ及びアカ

マツ苗の木部液を分析した結果（Fig. 9）によれば、ス
ギ、アカマツともに木部液中の全窒素濃度はアンモニア
態窒素を施用した苗の方が硝酸態窒素を施用した苗より
も高かった。さらにスギの木部液中の硝酸態窒素は、特
に窒素源が硝酸態の場合に多かった。これは吸収された
硝酸態窒素の一部がそのまま転流することを示している
と同時に、地上部においても硝酸還元が行われているこ
とを示唆している。硝酸還元に還元力として用いられる
NADHあるいは NADPHは呼吸によっても供給されるが
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光合成によっても供給されるので（Smirnoff et al. 1984 な
ど）、硝酸態窒素を地上部に運び、そこで還元する場合に
は還元力を得やすいという利点がある（Conn et al. 1987）。
スギの場合に、吸収した硝酸態窒素の一部がそのまま地
上部に送られているということは、硝酸態窒素が供給さ
れた場合の還元方法において優れた一面を持っていると
いうことができる。
これに対しアカマツの場合は、ドイツトウヒ（Picea 

abies Karst）（Stoermer et al. 1997）やテーダマツなど（Barnes 
1963）と同じく、グルタミンが窒素の転流の主要な形態
である（Akama 1996）。さらに木部液に硝酸態窒素が検
出されない (Fig. 9）ことは、硝酸還元がほとんどすべて
根で行われていることを示していると考えられる。ヨー
ロッパクロマツ（Pinus nigra Arnold var. nigricans Host.）
では硝酸態窒素を吸収した場合、ほとんどを根で還元し
て、有機態にした窒素を転流させているが（Martin et al. 
1981）、アカマツでも同じように根において呼吸によるエ
ネルギーを用い、硝酸還元作用やアミノ酸合成作用を推
進しており、硝酸態窒素を直接地上部に転流させて地上
部で硝酸還元を行うという方法は用いられていないと考
えられる。
さらに、窒素の転流にはカルシウムが関与していると
いう報告（Pharis et al. 1964）もあるが、Akama（1996）
によれば、木部液中のカルシウムやマグネシウムは、ア
カマツではスギに比較して少ない。

8．樹体内における塩基類などの無機成分の動態
窒素の動態に関わる元素として塩基類があるため、ア
カマツにおいて窒素源と塩基類の動態の関係を考察する
とともに、アカマツの塩基含有状態の特徴をスギや他の
植物と比較し相対的に整理する。

8.1 窒素源の影響
施肥効果の向上、あるいは生育環境の改善を考えた場
合には、塩基類などの無機養分の吸収や代謝について窒
素源との関係において理解を深める必要がある。一般に
窒素源がアンモニア態の場合に比べると、硝酸態の場合
には塩基類などの吸収が多くなる（Pharis et al. 1964, 森次・
河崎 1981, Scheromm and Plassard 1988）。
アカマツとクロマツ（Pinus thunbergii Parl.）の苗の水

耕試験でも同様の傾向が認められた（伊藤 1970a, b）。さ
らにアカマツ苗の水耕試験で窒素源の違いが塩基類など
の養分の動態に及ぼす影響を調べた報告（赤間ら 1983，
Akama 1989）によれば、窒素源を変えて１成長期あるい
はそれ以上水耕栽培を行ったアカマツ苗では、カリウム
含有率に関しては窒素源の違いの影響はわずかであった
が、カルシウムの含有率は硝酸態窒素を供給された苗で
高かった（Fig. 10）。アカマツでも、窒素源が硝酸態の
時にカルシウムの含有率が高まる傾向があるといえる。
Plassard et al.（1991）によれば、アンモニア態窒素（アン

モニウムイオン）は陽イオン、硝酸態窒素（硝酸イオン）
は陰イオンであり、これらの窒素源の吸収や、硝酸還元
などの反応の際には陽イオンと陰イオンのバランスが重
要で、アンモニア態を窒素源とした場合には、樹木では
カルシウム、マグネシウムなどの陽イオンの含有率が減
少するといわれている。アカマツにおいても、アンモニ
ア態窒素とカルシウムの吸収の間には拮抗作用（岩田・
谷内 1953）が働いている可能性があるが、逆に考えれば

Fig. 10． 当年生から 1年生の水耕アカマツ苗の部位別カル
シウム含有率に及ぼす窒素源の影響
（Akama (1989)　より調整）
（非水溶性カルシウム＝全カルシウム－水溶性カ
ルシウム
＊：水溶性カルシウム含有率がアンモニア区と
硝酸区の間で 5％有意水準で差がある。
＃：全カルシウム含有率がアンモニア区と硝酸
区の間で 5％有意水準で差がある。
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植物の体内において硝酸態窒素とカルシウムには陰イオ
ンと陽イオンという結びつきがあることが推察される。

8.2 野外に自生する樹木の葉中無機成分含有率の比較
苗における試験ではアカマツは、同じ条件で水耕栽培
したスギと比べると、カルシウムなどの塩基類の含有率
が低い（赤間 2002）。柴田（1960）でも、スギとヒノキ
の塩基類の含有率は同程度であるが、これらと比較して
アカマツの塩基類の含有率は低い傾向がみられる。アカ
マツはカルシウムなどの塩基の吸収・蓄積が少ない樹種
であることが考えられる。なお樹齢の影響については、
苗と成木では違いがあるが、20年生を超えるような成木
と見なされるようになって以降の変化は少ないと考えら
れる（塘 1962）。そこで、野外に自生するアカマツ成木
の葉における各種元素の含有率を、その他の樹種と比較
してみることが重要と考えられる。
複数の樹種の葉に含まれる無機成分の含有率を比較し
たものとしては、朝日（1958, 1962）、朝日・春田（1970）、 
藤田・米山（1975）、原ら（1975）、後藤（1977）、 中村（1977）
などいくつかの報告があるが、これらの研究は１年間の

養分の吸収量の解明を目的としたため、成長活動が低下
しつつあると考えられる秋季に採取したものが多い。し
かし、樹木の樹種ごとの栄養生理的な特徴を比較しよう
とするならば、樹木の養分含有率の季節変動を考え（大
平ら 1987, 野上 1989, 溝口ら 2003）、さらに落葉樹では秋
季には落葉の準備等で葉から幹へ養分の移動が起きてい
ると考えられるので（川名ら 1989, 長倉ら 2009）、樹木が
安定して成長していると考えられる夏季に調べることが
有効と考えられる。
葉の成長段階が安定していて養分の動態も安定してい
ると考えられる時期である７月下旬から９月上旬に、本
州中央部のいくつかの山地に自生している数十種の樹木
の成木の葉を採取し樹種ごとの比較を行った結果は Fig. 
11 ～ 15のとおりである（赤間 2002）。一般的に落葉樹
の葉に比べて、常緑樹、特に常緑針葉樹の葉では無機成
分含有率が低いとされている（堤ら 1968）。アカマツは、
全窒素と全リンの含有率は針葉樹の中では比較的高い方
で、特に全リンは全樹種の中でも中程度であった（Fig. 
12）。カリウムについては、津田・大友（1975）の栽培試
験によると、針葉樹ではカリウム欠乏処理でも成長に大
きな差をみいだせなかったが、広葉樹ではカリウムの影
響が大きい、とされており、カリウム含有率は広葉樹の
方が針葉樹よりも相対的に高いことが考えられる。赤間
（2002）では、カリウム含有率は樹種間差が小さいようで0 10 20 30 40 50
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Fig. 11．樹木の葉の全窒素含有率
（本州中央部のいくつかの山地で、7月下旬から 9
月上旬に採取、横棒は標準偏差、　赤間（2002）より）
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Fig. 12．樹木の葉の全リン含有率
（本州中央部のいくつかの山地で、7月下旬から 9
月上旬に採取、横棒は標準偏差、　赤間（2002）より）
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あったが、全体的に見るとアカマツを含めて針葉樹では
カリウム含有率は低かった（Fig. 13）。同報告におけるカ
ルシウムとマグネシウムは樹種による差が大きく、その
中でもアカマツは、この２元素に関しては最も含有率が
低い部類に属していた（Fig. 14, 15）。
同一種でも、葉の養分含有率はその個体の生育してい
る立地環境条件によって変動することが考えられるが、
大友ら（1993）によると樹種により微酸性の培地を好
むものや弱アルカリ性に適しているものなどがあり、自
然状態ではそれぞれの種はその種の持つ栄養生理特性に
対応した立地条件のところに分布していると考えられ
る。そのため、無機成分の含有率はそれぞれの種によっ
て一定の範囲の値をとる傾向があると考えられる（朝
日 1962）。またスギなど限られた樹種については全国規
模での調査が行われ、葉の窒素含有率の平均値はスギで 
14.0 g kg-1（重永ら 2003, 2008）、常緑性の針葉樹で 11～
15 g kg-1、カラマツ（Larix leptolepis Murray）で 22 g kg-1

（重永ら 2013）、またスギ針葉のカリウム含有率の平均値
は 6.45 g kg-1、マグネシウム含有率の平均値は 1.97 g kg-1、
カルシウム含有率の平均値は 11.6 g kg-1と報告されてお
り（重永ら 2011）、これらのいずれについても同一樹種
内では変動が少ない。

したがってカルシウム含有率が低いということはアカ
マツの特性としてあげることができると考えられる。種
の特性としての葉のカルシウム含有率が低い植物は、カ
ルシウム欠乏症状が発現する状態になる培地（土壌）中
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Fig. 13．樹木の葉のカリウム含有率
（本州中央部のいくつかの山地で、7月下旬から 9
月上旬に採取、横棒は標準偏差、　赤間（2002）より）
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Fig. 15．樹木の葉のマグネシウム含有率
（本州中央部のいくつかの山地で、7月下旬から 9
月上旬に採取、横棒は標準偏差、　赤間（2002）より）
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（本州中央部のいくつかの山地で、7月下旬から 9
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のカルシウム濃度が低く、カルシウムの要求性が低い傾
向があるといわれる（田中・但野 1973）。アカマツにお
けるカルシウム含有率が低いことは、アカマツが酸性で
塩基類の乏しい土壌環境に適応していることを示唆する
と考えられる。

8.3 林地における塩基類の欠乏
林木の苗木における養分欠乏症については塘（1962）

などで研究されているが、林地に生育している成木につ
いては、アカマツに限らず、養分の欠乏症についての報
告は少ない。カリウムについては、近年九州地方にお
いて報告されているスギの集団葉枯症状（長倉ら 2008, 
2011, 重永ら 2011）が、カリウム欠乏の可能性を指摘さ
れているが、確定に至っていない。これはカリウムが、
pHや浸透圧の調整に使われており（高橋 1993）、樹体内
のカリウムは大部分が水溶性であるため（Akama 1989）
移動性が高く、役割の解明が難しいためと思われる。また、
マグネシウムの欠乏についてはスギにおける欠乏症が報
告されている（生原・相場 1978）。一方、カルシウムに
関しては林地における明瞭な欠乏症の報告はない。しか
し、原田ら（1972）の報告を元に整理すると、スギにお
いては根のカルシウム含有率とその林分の地位指数（40
年生時の樹高）に正の相関が認められる（Fig. 16）。スギ
の苗畑施肥試験でカルシウムを施用した場合に成長が良
くなるという報告（芝本 1943, 中沢 1960）もあることを
考えると、スギではカルシウム供給量が成長量の制限因
子になっており、カルシウム不足が成長を減退させてい
る可能性が推察される。以上のようにスギにおいては塩
基類の欠乏症をうかがわせる報告が散見されるが、アカ
マツに関しては報告されていない。このことも、アカマ
ツが塩基類の欠乏に耐性があることを示唆しているので

はないかと考えられる。
 

9．総合考察
日本のような湿潤な気候条件下では、土壌からカリウ
ム、カルシウム、マグネシウムなどの塩基類の流亡が生
じるため、自然土壌である森林土壌では一般に酸性化が
進んでいる。特にアカマツの適地とされている尾根筋の
場所では強酸性で塩基類の不足している土壌が出現す
る。芝本（1943）は、アカマツが酸性の土壌に生育し、
またその針葉におけるカルシウム含有率が低いことを把
握しつつも、カルシウムには土壌の pHや物理性を改善
する効果が期待できることから、スギ苗などとともにア
カマツ苗に対してもカルシウム施用効果を調べた。その
結果、スギ・ヒノキ・ケヤキ（Zelkova serrata（Thunb.）
Makino）には効果が認められたものの、アカマツにはカ
ルシウム施用の効果が見られなかった。この結果をより
合理的に説明するためには、アカマツやスギにおいて、
窒素をはじめとする養分の代謝に関わる特性を明らかに
することが必要と考えられる。
アカマツ苗の栽培試験では、窒素源としてアンモニア
態を与えた場合は、硝酸態を与えたものに比べて成長量
が大きく、またトレーサー試験では、土壌中にアンモニ
ア態と硝酸態の窒素が共存する場合に、硝酸態よりアン
モニア態窒素の吸収量が多い。これらのことから、アカ
マツは好アンモニア性であることが示唆される。ただし
硝酸態のみを与えた場合でも、アカマツは窒素を吸収、
利用し、生育することが可能である。
一方、硝酸態窒素を与えて栽培したスギ苗には針葉や
根に硝酸態窒素が検出されるが、同じように栽培したア
カマツ苗の根や針葉には硝酸態窒素は検出されず、木部
液にも硝酸態窒素は検出されない。さらにアカマツ苗の
根においては、水耕苗のようにほとんど菌根を形成して
いないような状態の根においても硝酸還元酵素の活性が
認められる。これらのことから、吸収された硝酸態窒素
は根ですみやかにアンモニア態窒素に還元されていると
考えられる。またアカマツでは、根から地上部への窒素
の転流形態は主にグルタミンであると考えられる。
アンモニア態窒素を同化するにはアミノ酸を合成する
ことになるが、アカマツ苗の針葉及び根では、グルタミ
ン酸と、グルタミン酸から合成されるグルタミン、アル
ギニン、シトルリンなどが多く、アンモニア態窒素を与
えたものでは、特にグルタミンとアルギニンが多い。ア
カマツは硝酸還元によって、あるいは吸収によってもた
らされたアンモニア態窒素を速やかにグルタミンやアル
ギニンに合成している。このような仕組みは、毒性を持
つといわれるアンモニア態窒素の樹体内における集積の
抑制に役立つと考えられ、アンモニア態窒素に対する耐
性に貢献していると考えられる。
また、アカマツのアミノ酸合成は根におけるグルタミ
ンの合成が主たる経路と考えられるが、水耕アカマツ苗

y = 1.6662x + 3.9289
R² = 0.4533
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Fig. 16． 林地のスギの根のカルシウム含有率と地位指数の
関係
（原田ら　(1972) より調整 ）
（地位指数 ； 40年生時の樹高（m）、 
根 ； 表層（A層）に分布する直径 2mm以下のも 
の）
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の根に対する酸素供給が不足すると遊離アミノ酸のうち
ではアラニンの増加が認められる。酸素不足のアカマツ
苗の根における遊離アミノ酸組成のこのような変化は、
根圏の酸素不足に応じて、呼吸経路のうちの酸素を用い
る TCA回路よりも酸素を必要としない解糖系が優先され
るため、解糖系に由来するピルビン酸を炭素骨格とする
アミノ酸であるアラニンの含有率が高まったと考えられ、
根におけるアミノ酸合成が呼吸経路と強く関わっている
ことが示唆される。なおスギにおいても、内生菌根を形
成しないように水耕状態にした苗の根において硝酸還元
酵素の活性が認められ、また酸素の供給を減らした場合
に根のアラニンの含有率の上昇が認められるので、硝酸
還元酵素の活性および窒素同化に対する呼吸の影響につ
いては、アカマツとスギとではある程度共通した特性が
あるようである。
しかしながら、アカマツとスギの生育適地には違いが
あるので、さらに窒素代謝における両樹種の違いを明ら
かにするためにそれぞれの樹種に特徴的に集積される遊
離アミノ酸について考察する。スギについては特徴的な
遊離アミノ酸としてシトルリンがあげられており（Mori 
1976a, b, c）、ヒノキについてはオルニチンが検出された
（赤間 未発表）という事例がある。これらに対し、アカ
マツにはアルギニンが特徴的である。アルギニンは塩基
性アミノ酸であり、中性付近においては陽イオンの状態
である。アカマツにおいて陽イオンであるアルギニンが
多く存在するということは、カルシウムなどの無機の塩
基類の含有率が低いことと関係していることが推察され
る。すなわち、植物体内においては電気的バランスを保
つために一定量の陽イオンが必要であり、一般的植物で
はカルシウムなどの無機の塩基類がある程度存在して陽
イオンとしての役割を担っているが、アカマツにおいて
はその生理的特性、あるいは生育環境の影響で、樹体内
における塩基類の含有率が低く、それを補完する意味で
塩基性アミノ酸であるアルギニンの含有率が高くなって
いるという可能性も考えられるのではないだろうか。ア
ルギニンの役割の詳細については今後の課題であろう。
アカマツが好アンモニア性であることは、硝酸化成作
用の起きにくい酸性の土壌に適応していることを示すが、
土壌が酸性であることは塩基類が不足していることにも
なるので、次に窒素と塩基類との関係について考察する。
植物の窒素の吸収や利用にはカルシウムが関与してい
るといわれている（Pharis et al. 1964）。アカマツ及びスギ
の苗の針葉や根におけるカルシウムなどの塩基類の含有
率は、硝酸態を窒素源とした場合の方がアンモニア態を
窒素源とした場合より高い。一方、カリウムイオンとセ
シウムイオンなどのように陽イオン同士の間には吸収に
おいては拮抗作用が認められる（Komatsu et al. 2017　な
ど）。陽イオンであるアンモニア態窒素を窒素源として吸
収している場合には、同じ陽イオンであるカルシウムは
拮抗的に吸収を抑制されるが、逆に硝酸態窒素を窒素源

とする場合には拮抗作用が働かないためにアカマツやス
ギの苗等におけるカルシウム含有率は増加すると考えら
れる。
また、アカマツ及びスギの苗の針葉におけるカルシウ
ムの含有率を樹種間で比較してみると、スギ苗の地上部
（ほぼ針葉に相当）に比較してアカマツ苗の針葉におけ
るカルシウムの含有率は低い。苗だけでなく、野外に自
生する成木について比較したところでも、アカマツは、
カルシウムやマグネシウムの含有率が他の多くの樹種よ
り低い。葉のカルシウム含有率が低い種は、カルシウム
要求性が低いといわれており（田中・但野 1973）、アカ
マツでは低カルシウム条件でも欠乏症が現れにくい（塘 
1962, 伊藤 1970b）という報告がある。
一方、土壌水の成分組成について、硝酸態窒素とカル
シウムの含有率は強い相関を示す（加藤ら 1986, 川添ら 
1987, 加藤ら 1995）という報告がある。森林植物の体内
における硝酸態窒素とカルシウムを同時に測定した報告
はほとんど見られないが、各種広葉樹の葉のカルシウム
含有率については、天然分布が乾性型の樹種よりも適潤、
弱湿性型の樹種の方が高いという報告がある（長倉ら
2000）。硝酸態窒素については、森林内のいくつかの草本
の調査で、同一種の中で斜面下部に生育している個体あ
るいは弱湿～湿性土壌に分布する種が高い含有率を示す
ことが報告されている（加藤 1978）。森林の植物の体内
においても、硝酸態窒素とカルシウムの含有率は相関を
示す可能性がある。
田中ら（1973）及び但野・田中（1976）の報告から、
いくつかの植物の地上部における硝酸態窒素とカルシウ
ムの含有率の関係を整理し、これにアカマツとスギの含
有率のデータを加えたものを図示すると Fig. 17のように
なる。地上部の硝酸態窒素含有率が高い種ではカルシウ
ム含有率も高いという傾向が見られる。このような種と
比べてスギでは硝酸態窒素は低濃度であるが、カルシウ
ム含有率は多くの種と同程度の値を示した。一方アカマ
ツでは硝酸態窒素とカルシウムの含有率が共にきわめて
低い範囲にある。これらのことは、植物体内のカルシウ
ムが硝酸態窒素の動態に強く関与していることを示唆し
ていると考えられる。
カルシウムの供給が樹体内の窒素の動態に及ぼす役割
としては、樹体内において陰イオンとして存在している
硝酸態窒素に対して陽イオンであるカルシウムが電気的
バランスをとっているという可能性が考えられる。好硝
酸性の植物においては、カルシウムイオンと硝酸態窒素
を同時に吸収し、陰イオンである硝酸態窒素が木部を転
流する際に、2価の陽イオンであるカルシウムが硝酸態
窒素のカウンターイオンとして電気的バランスを保ちな
がら蒸散流によって地上部に転流し、光エネルギーを利
用して硝酸態窒素を還元・同化するという仕組みが考え
られる（Conn et al. 1987）。スギではこのような仕組みが
機能するため、水分や硝酸態窒素及びカルシウム等に恵
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まれている沢筋のような立地において良好な成長を示し、
逆にカルシウムなどが不足すると成長低下が顕著になる
のではないかと考えられる（Fig. 18）。スギ苗にカルシウ
ムの施肥効果が認められることは、芝本（1943）以外にも、
中沢（1960）のスギの苗畑施肥試験で、硫安よりも石灰
窒素を用いた場合に成長が良いと報告され、さらに古川
（1965）はスギ、アカマツ、カラマツ苗の濃度別施肥試験
で養分吸収経過を調べ、スギ苗の生長量の増加がカルシ
ウム含有率の増加を伴っていることを示している。
これに対しアカマツは、主な窒素源としてはアンモニ
ア態を用いるうえに、硝酸態窒素を吸収した場合でも根
で直ちにアンモニア態に還元してしまい、以後はアンモ
ニア態窒素を吸収した場合と同じ代謝・転流経路をたど
ることになるため、木部を転流する際には硝酸態窒素に
対する電気的なバランスを取るためのカルシウムは必要

とされず、針葉のカルシウム含有率の増加は大きくはな
らないと考えられる。むしろアカマツは、そのような硝
酸態窒素を利用する効率的な仕組みを持っていないと考
えられ、この特性が、アカマツにはカルシウムの施用効
果が認められない（芝本 1943）という現象を説明してい
ると考えられる。このような窒素利用経路を持つことで
アカマツは、土壌条件に恵まれた場合の効率的な成長は
示さない代わりに、尾根筋のようなカルシウムなどの塩
基類の乏しい酸性の土壌においても生育することを可能
とする特性、いわば低カルシウム耐性を持つことになっ
たと考えられる。
なお、陽イオンであるカルシウムの吸収を制限するこ
とで同じ陽イオンであるアンモニア態窒素の吸収をしや
すくする、というようなアンモニア態窒素を積極的に吸
収する機構についても検討の価値があると思われるが、
これまでの知見では十分ではなく、イオン吸収に関わる
生体膜のチャンネル等に関する成果など今後の研究が期
待される。
森林の養分供給の大部分は樹木と土壌の間を落葉落枝
によってつなぐ形で維持されており、樹木と土壌は緊密
な相互作用（Tanikawa et al. 2014）を持っていると考え
られる。森林の養分は比較的小規模な循環によってまか
なわれており、農耕地に比べると森林の養分供給力は少
ないものと考えられる。このような環境に適応している
森林樹木にとって、大気汚染に起因して森林に対する窒
素負荷量が増加するなどの養分環境の変化（切替・波多
野 2000, Bergholm and Majdi 2001, Pitcairn et al. 2001, van 
Groenigen et al. 2015）が起きることは、窒素対塩基類と
いうような養分の微妙なバランスを崩すことを意味し、
樹木の衰退の原因となることが懸念される。そのような
環境変動と樹木の衰退の関係を明らかにするためにも、
森林樹木の内部で営まれている養分の代謝過程の詳細が
さらに明らかにされることが重要と考えられる。
また塩基類の中には、東京電力福島第一原子力発電所
の事故により放出された放射性セシウムも含まれる（長
倉ら 2016）。Imamura et al.（2017）によれば、アカマツに
含まれていた放射性セシウムの濃度はスギよりも低かっ
た。このようなことも、スギとアカマツの窒素利用過程
の違いが関係していることが考えられる。ただし、同じ
塩基でも、カリウムやセシウムなどの１価の塩基とカル
シウムやマグネシウムのような２価のものでは、樹体内
における動きが異なる面もあるようである（高橋 1993）。
このようなことは、アカマツの栄養特性の延長線上の現
象と考えられるが、詳細は今後の研究を待つことになる
と考えられる。放射性セシウムの将来の動態を予測する
にあたっても、窒素と塩基類の栄養生理的な関係は重視
すべきものと思われる。
樹木が生育するには、窒素代謝だけでなく塩基類の吸
収や動態などが関係し、それぞれの元素に関わる過程が、
葉、幹、根などの部位において営まれている。このようFig. 18．アカマツとスギの立地特性と窒素利用のイメージ
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な養分をめぐるさまざまな代謝過程のメカニズムが明ら
かになり、樹木の個体内部における窒素や塩基類などの
相互の関係が理解されてはじめて、それぞれの樹木の特
性が総合的に理解されたことになり、樹木の適地判定法
や衰退樹木の診断法なども有効性が増すものと考えられ
る。
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Relationship between nitrogen utilization characteristics and suitable 
growth area for Pinus densiflora Sieb. et Zucc.

A consideration on nutritional physiology of forest trees

Akio AKAMA1), Takeo MIZOGUCHI2) and Junko NAGAKURA 3)*

Abstract
It is necessary to know the nutritional characteristics of forest trees when considering the effects of changes in 

nutrient environment due to air pollution on forests. The reasons why Pinus densiflora grows on a poor nutrition 
area like ridge were examined. It is considered that the soil is acidic and the main nitrogen source is ammonium 
nitrogen in locations where P. densiflora grows. P. densiflora seedlings grown by both hydroponics and soil 
cultivation grow better when the nitrogen source supplied is ammonium nitrogen.  Nitrate nitrogen is barely 
detectable in the roots, needles, and xylem saps in P. densiflora. Free amino acids detected in these seedlings are 
mainly glutamine and arginine, and nitrogen is transferred from the root to the shoot in the form of glutamine most. 
Absorbed inorganic nitrogen appears to be rapidly assimilated into amino acids in relation with root respiration. 
In the needles of P. densiflora grown in the field, the concentrations of bases, such as calcium and magnesium, are 
lower than the concentrations in most other coniferous and broadleaf trees. In many plants such as Cryptomeria 
japonica, bases are thought to be necessary for electrical balance when nitrate nitrogen is absorbed. However, P. 
densiflora does not use such a mechanism. In case of P. densiflora, ammonium nitrogen is the main nitrogen source; 
on the other hand, nitrate nitrogen is reduced immediately after absorption. Furthermore amino acid synthesis 
progresses smoothly in the root. The quick reduction of nitrate nitrogen in P. densiflora tree might be the adaptation 
to acidic soil areas where bases are lacking.

Key words :  free amino acid, ammonium, nitrate, nitrate reduction, base, calcium, translocation
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