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1. はじめに
　ダケカンバ（Betula ermanii）は遷移初期種の高木で
あり、日本の亜高山帯森林やロシア極東（北緯34度か
ら62度付近）の様々な降水量の地域に分布する。例え
ば、日本の年平均降水量が年間 1690 mm であるのに
対し、ロシアカムチャツカ半島（北緯58度以南）内陸
部のエッソでは年間 399 mm である。エッソの夏の相
対湿度は低くはないが（1964年から1994年の平均湿度
は74.0%）、年間の水収支では少なくとも 60 mm 程度
の水不足を生じるものと思われる1 )。ダケカンバはこ
のような降水量の少ない地域でも、生長し生存してい
る。
　植物が様々な土壌水分条件に適応するためには、乾
燥ストレス条件下での光合成速度低下に対応すること
が必要不可欠である。カエデ（Acer rufinerve）やアカ
ギ（Bischofia javanica Blume）などの遷移中期種は、
様々な光環境に高い適応力を示す2,3)。遷移初期種であ
るダケカンバは、光環境への適応力は低いかもしれな
いが、様々な土壌水分条件下で生育しているため、土
壌水分条件には適応力が高いと考えられる。
　乾燥ストレス条件下では、植物体内の水分不足を回
避するために葉の気孔が閉鎖する。気孔閉鎖は光合成
の基質である二酸化炭素の葉内への取り込みを減少さ
せるため、光エネルギーが過剰となり、生じる活性酸
素によって植物の光合成機能が損なわれる原因となる
可能性がある。植物はこのような障害を防ぐために、
キサントフィルサイクルを介した過剰光エネルギーの
消去４）や、光呼吸、メーラー反応によって過還元に
よる光阻害を防御している。そして、生成した活性酸
素種（ROS）には、アスコルビン酸ペルオキシターゼ

（APX）やグルタチオンレダクターゼ（GR）のよう
な抗酸化酵素を用いて消去している5 )。これらの様々
な過剰光エネルギーを防御する機構は、乾燥ストレス
状況下の植物ではストレスを受けていない植物に比
べ、より活発に働くことが予想される。ダケカンバで
も乾燥ストレスにより過剰光エネルギーの増加するこ
とが示されている6 )。低温・乾燥を気候特色とする北
方寒冷圏に生育する植物にとって、これらの機構は生
存のために非常に重要な役割を果たしていると考えら
れる。
　植物はこれまでに述べた生理的応答とは別の方法で
環境に適応している可能性もある。ダケカンバは春に
2～3枚の葉（春葉）を展開し、好適な生育条件下では
秋口まで葉（夏葉）を展開し続ける順次開葉型である
7 )。ダケカンバは、日本では次の年に展開する春葉を
冬芽として8)5月下旬から6月上旬に準備する9)こと、一
斉展葉型のブナでは、葉のフェノロジーと葉数、全葉
面積や葉の長さが前年の光環境により決められている
10)ことから、ダケカンバのシュートや春葉は、前年の
土壌水分の影響を受けている可能性がある。また、ダ
ケカンバと同じカバノキ属のミズメでは春葉と夏葉の
フェノロジーと光合成機能が異なる11)。このような前
年の水環境の経験と、春葉と夏葉の特徴の違いを利用
して、ダケカンバは厳しい土壌水分条件下での生存を
可能にしているのではないだろうか。
　本稿では、ビニルハウス内で生育させた4年生のダ
ケカンバ苗木を用いた土壌水分制御実験の研究結果に
ついて報告する。
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2. 研究の概要
　北海道大学低温科学研究所内ビニルハウスに
て、2004年5月から9月まで、ダケカンバの苗木を一週
間に2～3度灌水を行う灌水処理個体（I、日本の年平
均降水量に相当）と二週間に一度灌水を行う乾燥処理
個体（D、エッソの年平均降水量に相当）の二種類の
グループに分けて生育させた研究について紹介する
12)。2004年のダケカンバの生育期間終了後にビニルハ
ウスのビニルをはずし、ダケカンバ苗木を越冬させ
た。さらに2005年5月から10月まで、前年度の乾燥お
よび灌水処理個体に対し二年連続乾燥（D D）、前年
乾燥・当年灌水（DI）、二年連続灌水（II）そして前
年灌水・当年乾燥（ID）の計4種類の処理を行い生育
させた（図1）。一ヶ月に約6回程度のサンプリング及
び測定を、採集可能な葉がなくなるまで行った。2005

年の生育期間終了後の11月に、すべてのダケカンバ個
体をポットから掘り取り、地上部と地下部に分け、個
体の各部分の長さや乾燥重量の計測を行った。

3. 乾燥ストレスに対する個葉と植物個体レベル
での形態およびフェノロジーの応答
　春葉の葉寿命には前年の土壌水分条件の影響が見ら
れなかった（図2 B）、前年度に灌水処理した個体の
春葉は、当年の乾燥に対して著しく光合成速度を低下
させた（ID）のに対し、前年度に乾燥処理した個体の
春葉は、当年の乾燥に対して光合成速度を低下させる
ことなく維持していた（DD、図4A）。これは、前年
に形成された冬芽から展開した春葉が、乾燥ストレス
に順化したためと考えられる。
　一方、夏葉は当年の乾燥処理により早く落葉し、葉
寿命が短い傾向が見られた（図2B）。そして、光合成
速度は低下しないのにもかかわらず、一個体あたりの
葉数が減少した（図2A）。ダケカンバの夏葉は当年の
生育期間中に形成されるので、乾燥ストレスに順化し
ていないと考えられる。もし、厳しい乾燥ストレス条
件下であれば、光合成生産は植物が生存するためには
抑えられてしまう。そして、長期化する乾燥ストレス
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図1　生育期間中のダケカンバ苗木（2005年8月29日撮影）　
II：二年連続灌水処理個体、ID：前年灌水・当年乾燥処理個
体、DI：前年乾燥・当年灌水処理個体、DD：二年連続乾燥
処理個体。

図2 異なる4つの処理グループ間でのダケカンバ苗木の平均
積算個体葉数と春葉と夏葉の平均葉寿命　
●（II）、○（ID）、■（DI）、□（DD）
各値は平均値 ± 信頼区間（A）、標準偏差（B）を示す
アスタリスク（A）やアルファベット（B）は有意差を示す
（Tukey’s test　P＜0.05）。



には夏葉を落葉させることで、植物個体レベルでさら
なる乾燥ストレスによる被害を回避しているのだろ
う。この春葉と夏葉という異なるタイプの葉の乾燥ス
トレスに対する応答は、ダケカンバが北方林で生存す
る上での重要な特徴と考えられる。
　一般に乾燥条件下において植物は根を増やすとされ
ている13)。ルート/シュート比（RSR）は地上部と地下
部のバランスを示し、土壌水分条件に左右されず一定
の値を保っていた（図3 A）。一方、前年の乾燥スト
レスにより増加した比根長（SRL）は、当年の乾燥ス
トレスよりも前年度の乾燥ストレスの影響を強く受け
ていると考えられる（図3B）。SRLの増加は細根の増
加を示し14-16)、乾燥ストレス条件下における水吸収の
ための細根の増加といえる17)。それゆえ、前年の乾燥
ストレスに対するSRLの増加は、ダケカンバの根系で
の形態的順化を示すのかもしれない。一般的に乾燥ス
トレス条件下では水利用効率（WUE）が高まる18)が、
ダケカンバではWUEが乾燥ストレス条件下にもかかわ
らず一定であり（図4C）、ダケカンバはWUEを増加
させずSRLを増加させることで乾燥ストレスに適応し
ているのではないだろうか。
　SRLの形態的応答は二年連続乾燥処理個体（DD）

の相対成長速度（RGR）が当年の灌水処理個体（IIや
DI）に比べて低下しなかった点にも対応している（図
5）。植物のR G Rはその個体サイズに敏感であるが
1 9 )、本研究でのR G Rは個体サイズに依存していな
い。S R L増加による乾燥ストレスへの順化がD Dの
RGRを維持させていると考えられる。
　
4. ダケカンバの乾燥ストレス条件下における光
合成速度と光酸化ストレスへの応答
　春葉の光合成速度では、前年の乾燥処理個体のD D

は当年の乾燥の影響を受けなかった（図4A）。DDは
当年の灌水処理個体（IIとDI）と同程度の光合成速度
を示した。なぜ、D Dがこのような傾向を示したの
か、その生理的メカニズムはわからないが、考えられ
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図3 異なる4つの処理グループ間でのダケカンバ苗木のルー
ト/シュート比（RSR）と比根長（SRL）
各値は平均値±信頼区間、n.s.は有意差なし、アルファベット
は有意差を示す（Tukey’s test　P＜0.05）。

図4 異なる4つの処理グループ間でのダケカンバ苗木の最大光
合成速度、水利用効率、Fv/Fm、脱エポキシ化の割合
●（II）、○（ID）、■（DI）、□（DD）
各値は平均値±標準偏差、n.s.は有意差なし、アルファベット
は有意差を示す（Tukey’s test　P＜0.05）。



る可能性としてD DのS R L増加があげられる。春葉の
光合成速度の維持は、DDのRGRがDIやIIよりも減少
しなかったことにも貢献している。そして、春葉が乾
燥ストレス条件下でさえ、光合成を維持できることは
個体の生存にとって重要な順化と言えるだろう。
　好適な環境下にある高等植物のFv/Fm値は、0.80か
ら0.83くらいであるが、光阻害を受けている植物では
その値が低下する20)。Flexasらは、野外で生育するブ
ドウ（Vitis vinifera L.）では、乾燥ストレスによって光
阻害を起こさず、 Fv/Fm値を0.72から0.78に保つと報
告し21)、我々の結果もFv/Fm値は乾燥ストレス条件下
にもかかわらず、春葉、夏葉ともに低下しなかった
（図4E）。
　乾燥ストレス条件下ではキサントフィルサイクルの
脱エポキシ化の割合が、好適な条件下よりも増加する
22)。本研究では、生育初期にIDの脱エポキシ化の割合
が急激に増加したのに対し、D Dの増加は緩やかで
あった（図4 G）。D Dは光合成速度を灌水処理個体
（IIやDI）と同程度に維持していたので、IDよりも過
剰光エネルギーが小さかったと考えられる。一方、キ
サントフィルサイクルの色素量や活性酸素消去系の酵
素活性は、Fv/Fm値同様、乾燥ストレスに影響されな
かった。

5. これまでの研究結果と今後の課題
　これらの結果から、前年に乾燥処理を受けたダケカ
ンバ苗木は、根の形態を変化させることや、乾燥に順

化した葉の光合成速度等を低下させないことにより
RGRを維持していることが明らかになった。一方、初
めて経験する乾燥処理に対して、春葉は光合成速度を
低下させるが葉寿命には影響がなく、夏葉は葉寿命を
低下させるが光合成速度には影響がないというよう
に、春葉と夏葉で乾燥に対する応答が異なることが示
された。よって低温・乾燥を気候特色とする北方林の
構成樹種であるダケカンバは、光ストレスからのダ
メージを防ぐために、カロチノイド量や活性酸素消去
系の酵素活性を増加させるのではなく、根を形態的に
変化させたり、春葉・夏葉といった異なる性質の葉を
発達させたりしていることが明らかになった。
　今後は、乾燥ストレスに対し敏感に応答を示した根
の形態変化（根の形態的順化のメカニズム解析）など
の解析を行い、異なる土壌水分条件下でも生存可能な
ダケカンバの生育特性を明らかにしていくことが必要
である。また、これらの研究は、寒冷圏の森林の生
存・再生・維持機構の解明につながる研究として、北
方林を形成する主要樹木が今後の気候変化により引き
起こされる環境ストレスにどのように応答していくの
かを知る手がかりになるであろう。
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