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研究成果の概要（和文）：青森県八甲田連峰に生育するブナの集団を対象に、標高と晩霜時期の異なる複数地点
で開芽観察及び気温と消雪日の観測を行い、林冠木の開芽積算温度の場所間変異が晩霜時期や消雪日と関係して
いることを明らかにした。また、本種の開芽積算温度が前年秋～当年春の冷温日数と相関していること、そして
その程度（開芽積算温度の表現型可塑性）に集団間変異があることを示した。さらに、各地点から種子を採取し
て標高の異なる複数の植栽試験地で栽培し、稚樹の開芽時期の産地間変異が産地の標高や晩霜時期に対応した遺
伝的変異を反映していることを明らかにするとともに、気候温暖化による開芽日の早期化の程度も産地によって
異なることを示した。

研究成果の概要（英文）：We studied local variations and phenotypic plasticity in leaf out phenology 
of Fagus crenata populations in the Hakkoda mountains, Aomori prefecture, on the basis of field 
survey at multiple areas with different altitudes and topographies. We revealed that observed local 
variation was related to the late frost regimes and the day of snow-melting. We also found that the 
temperature sum of budburst and that of leaf expansion correlated with the chilling days (chilling 
duration during autumn to spring before leaf out) and that the extent of phenotypic plasticity of 
the temperature sum differed between populations with different topographies. In plantation 
experiments, we observed that the day of budburst od seedlings differed between provenances with 
different altitudes and late frost regimes, indicating genetic variation along altitude and 
topographies. In addition, we suggested that the extent of phenological response to climate warming 
would differ between populations.

研究分野： 森林生態学

キーワード： 開葉フェノロジー　開芽積算温度　晩霜　消雪日　集団間変異　表現型可塑性　遺伝的変異　気候温暖
化

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
自然集団を対象とした観測により明らかにしたブナの開芽時期の標高・地形間変異と表現型可塑性についての知
見は、今後の気候温暖化に伴ってブナ集団の春の季節性が短期的にどのように変化するのかを予測することに貢
献する。また、標高別植栽試験によって明らかにしたブナの開芽日における表現型可塑性の遺伝的変異は、気候
温暖化に伴う集団の進化的応答（次世代における開芽日の変化）の予測の基礎となる。環境変化に対する樹木集
団の進化的応答のポテンシャルを推定した研究事例は少なく、本研究の成果は環境変動に対する樹木の適応可能
性についての理解の深化に貢献するものといえる。

※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 
 落葉樹の開芽日は気温によって変わる可塑的な形質であるが、開芽積算温度（開芽に必要な冬
～春の高温の積算値）などで表される開芽反応規格（気温の推移と開芽日との関係）には生育地
の晩霜期間とその変動に適応した遺伝的変異があり（Lentz et al. 2013）、共通圃場で栽培した個
体は産地によって異なる開芽日を示す。したがって、長く生残する樹木個体では、気候温暖化が
急速に進行すると最適開芽日と実際の開芽日との間のずれ（ミスマッチ）が次第に大きくなり、
その結果として最適な遺伝子型に比べて晩霜回避率や光利用効率が小さくなる可能性がある。
その一方で、遺伝的多様性が高い集団では環境変動後に生じた世代で進化的応答（自然選択や相
加遺伝分散による遺伝的変化）が起こるため（Jump et al. 2009）、世代交代に 100 年程度かかる
樹木集団についても、幼木の遺伝的多様性が高ければ、１世代後に、温暖化に伴う迅速な進化的
応答が生じてミスマッチが解消される可能性がある。以上の予想に関わる樹木集団の開芽反応
規格の集団遺伝と進化についての研究は進展しておらず（Alberto et al. 2013）、開芽反応規格の進
化的応答の速度に影響する遺伝的性質や要因についての知見も少ない。以上のことから、樹木集
団の開芽時期には（１）標高や晩霜時期などの気象条件の傾度に沿ってどのような変異があるの
か、また（２）気象条件の変動に対してどのような表現型可塑性が見られるか、そして（３）そ
うした場所間変異や表現型可塑性にはどの程度遺伝的変異が関与しているかが問題となる。 
 
２．研究の目的 
青森県八甲田連峰に分布する落葉樹ブナ Fagus crenata を対象に、標高と晩霜時期の異なる複

数地点で開芽観測及び気温と積雪環境の観測を行い、開芽時期の場所間変異・年度間変異及びそ
れらと気象条件との関係を解明する。さらに、各地点から種子を採取して植栽試験を行い、開芽
時期の場所間変異や表現型可塑性に関わる遺伝的変異の実態を明らかにするとともに、気候温
暖化に伴うミスマッチの程度を評価する。 
 
３．研究の方法 
（１）開芽時期の標高変異：青森県八甲田連峰におい
て標高・地形（斜面 vs 盆地）の異なる 12 地点に 2011
年以降、インターバルカメラと気温ロガーを設置して
ブナ林冠木の開芽日や秋から春の気温、消雪日を観測
している。この観測で得られたデータを用いて開芽積
算温度（閾値温度 5℃、起算日 1/1）と環境条件（標高、
消雪日、3～5 月の平均気温、最終晩霜日）との関係を
分析する。（２）開芽・展葉時期の集団内変異と表現型
可塑性：同連峰の 6 地点において 2014～2018 年にブナ
林冠木 30～59 個体を対象に目視による開芽時期の観
測を行い、開芽積算温の集団内変異（集団内個体間分
散）の程度を分析するとともに、冷温日数（開芽前年
9/1～当年 4/1 における日平均気温 0～5℃の日の日数）
の年変動に対応した開芽積算の表現型可塑性を評価す
る。（３）開芽時期の遺伝的変異と気候温暖化に伴うミ
スマッチ：同連峰において標高の異なる 5 地点からブ
ナ種子を採取して青森県内の植栽試験地 3 地点（標高
30～900m）において栽培し、３年生稚樹の開芽日を観
察した。このデータを用いて春の温暖化に伴う消雪時
期の早期化が稚樹開芽日にどのような影響を及ぼすか
を調べるとともに、開芽日と晩霜害との関係を分析し
た。 
 
４．研究成果 
（１）開芽時期の標高変異 
 観測データの分析により、高標高地と盆地のブナ集
団において開芽積算温度が増加する傾向が認められた
（図１）。一般に盆地は斜面よりも晩霜発生時期が遅い
ことから、盆地の集団では晩霜を回避するように遅い
開芽日が進化したことが示唆される。一方、盆地を除
く斜面の 9 集団で開芽積算温度を分析した結果、斜面
において開芽時期を規定している主要な環境条件は消
雪日と春の平均気温であり、標高ではないことが明ら
かとなった（図２）。高標高地において開芽日が遅いの

 

 

図１ ブナの開芽積算温度と標高と

の関係 点線内３点は盆地集団 

図２ 斜面に分布する集団における

開芽積算温度と消雪日の関係  直

線は LMM の期待値を示す 



は高標高地で消雪日が遅いためであるといえる。多雪
山地の消雪遅延地では、春の積雪は林冠木の根系を冷
却するため、根系が旺盛に活動できる消雪後に開葉す
るように遅い開芽日が進化したことが示唆される。 
 
（２）開芽・展葉時期の集団内変異と表現型可塑性 
 盆地の集団は斜面の集団よりも開芽積算温度の集
団内個体間分散が有意に大きかった。盆地周縁の斜面
に生育する集団の開芽積算温度は小さいことから、斜
面から盆地への一方向的な遺伝子流動（花粉や種子の
移入）によって盆地集団内で開芽時期に関わる遺伝変
異が増大していることが示唆される。冷温日数の年変
動に対応した開芽積算温度の表現型可塑性について
は、開芽積算温度は冷温日数の多い年（シーズン）に
小さくなる傾向が認められた。開芽積算温度における
表現型可塑性の程度（両変数における回帰直線の傾
き）は盆地と斜面で有意に異なり、盆地集団が斜面集
団に比べて開芽時期の可塑性が小さいことが示唆さ
れた（図３）。展葉積算温度についても、斜面の集団で
は積算温度と冷温日数との間に同様の負の相関が認
められたが、盆地の集団では逆に正の相関が認められ
た。以上のような盆地と斜面の開芽・展葉積算温度の
可塑性の違いは、盆地における遅い晩霜時期に対する
盆地集団の適応進化の結果を表している可能性があ
り、今後の検討が必要である。 
 
（３）開芽時期の遺伝的変異と気候温暖化に伴うミス
マッチ 
 植栽稚樹の開芽日は、どの標高の植栽地についても
最も標高が低い場所由来のもので最も早くなる傾向
が認められた（図４）。一方、全ての植栽地で盆地由来
の稚樹の開芽が最も遅かった。この結果は、上述の地
形間・標高（消雪日）に対応した開芽時期の場所間変
異が遺伝的変異を反映していることを示している。同
一産地の稚樹についてみると、標高が低い植栽地で育
てた稚樹ほど早く開芽する傾向が認められた。この結
果は、温暖化に伴う消雪日の早期化に対して稚樹が可
塑的に応答し、開芽日を早めることを示している。ま
た、標高に対応した開芽日の表現型可塑性の程度（変
化量）にも遺伝的変異が認められ、低標高産の稚樹が
最も大きな可塑性を示す一方で、盆地産は最も小さな
可塑性を示した。さらに、最も標高が低い植栽試験地
でのみ晩霜害が認められ、その被害（受害率と晩霜に
よる死亡率）は開芽が早い個体ほど大きかった（図
５）。これらの結果から、気候温暖化に伴う季節性のミ
スマッチは、開芽日の可塑性が高い低標高地の集団で
起こる可能性が高いと予想される。この予想を検証す
るため、より長期にわたる観測が必要である。 
 
 
 
 
 
 
 

 

図３ 開芽積算温度と冷温日数との

関係  赤線：盆地集団の期待値 

黒線：斜面集団の期待値 

 
0 200 400 600 800 1000

11
0

12
0

13
0

14
0

15
0

標高(m)

開
芽
日
通
算
日

(
)

0 200 400 600 800 1000

11
0

12
0

13
0

14
0

15
0

0 200 400 600 800 1000

11
0

12
0

13
0

14
0

15
0

0 200 400 600 800 1000

11
0

12
0

13
0

14
0

15
0

0 200 400 600 800 1000

11
0

12
0

13
0

14
0

15
0

早
中1
中2
中3
晩

図４ 開芽日と植栽標高との関係 

 白丸（青線）：低標高集団の期待値 

赤四角（赤点線）：盆地集団の期待値 
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