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研究成果の概要（和文）：結実豊凶のメカニズムを解明するために、貯蔵資源の窒素化合物（N）

と非構造性炭水化物（NSC）の種子生産における貢献度の解明に取り組んだ結果、以下のような

重要な事実を見いだした。① 種子生産にはその年の光合成産物が利用され、貯蔵 NSC はほとん

ど利用されない。②種子の成長期には、葉や枝が Nの貯蔵器官として機能し、そこから Nの一

部が種子へ転流される。③土壌から吸収した Nも種子生産に大きく貢献した。④豊作後 Nと NSC

の年貯蔵量が低下したが、その量は常に繁殖器官に含まれた資源量より 2倍以上高い。以上の

知見から、樹体内の貯蔵資源量は開花を引き起こす決定的因子ではないと示唆された。 
 
研究成果の概要（英文）：In order to elucidate the mechanism of mast seeding, contribution 
of internal resource storage and current-year gained resource to seed production were 
assessed in mature Fagus forests. The main findings are (1) seeds are produced from 
current-year photoassimilates, but independent on internal stored non-structural 
carbohydrate (NSC), (2) nitrogen (N) in leaves and branchlets served as storage organ 
for seed production, (3) current-year uptake of N from soil contributed greatly to seed 
production, (4) although internal storage of both N and NSC decreased after a full mast 
event, the storage pool was always two-fold higher than its respective values measured 
from reproductive litters. These results suggest that the level of annual internal 
resource store may not be the trigger of flowering in mast seeding species. 
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１．研究開始当初の背景 
樹木の結実量は、様々な要因で大きく年変

動する。この結実豊凶現象（マスティング）

は古くから多くの研究者の関心を惹き、熱帯
から温帯まで様々な森林で研究がなされて
きた。これまでに、気象条件の影響(Kon and 
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Noda, Ecological Research, 2007)、捕食者
飽 食 (Janzen, Annual Review Ecology 
Systematics ,1971)、風媒受粉の効率、資源
収支モデル(Isagi, Journal Theoretical 
biology, 1997)などの仮説が提示されてきた
が、どの仮説も結実豊凶現象を完全に説明・
検証するには至っていない。最近の報告では、
「種子生産に関わる炭水化物は貯蔵資源よ
り結実年の光合成生産に由来する(Hoch, 
Plant Cell Environment, 2005)」という資
源収支モデルに反する報告もあり、マスティ
ングを巡る議論の収束は未だ見えていない。 
申請者らは、窒素化合物（N：光合成能力

の指標）と光合成産物の非構造性炭水化物
（NSC：炭水化物の供給状態を示す指標）が
豊凶作を左右する資源であることに着目し
て、落葉前の葉からの窒素の回収及び冬季の
枝・幹･根への貯蔵、春のシュート伸長と葉
への転流など、樹体内の窒素循環系に焦点を
絞って、豊作年以降の樹体内の資源貯蔵量の
経年変化を観測し（基盤 C：2006-2008年度）、
以下のことを明らかにしてきた（Han et al. 
Tree Physiology, 2008）： 
(1)豊作年における窒素化合物の種子への優
先分配は、花芽分化を阻害した。その結果、
豊作年の翌年は凶作となった。(2)結実が N
と NSCの貯蔵量を減少させるという資源収支
モデルを支持する結果を得たが、豊作の誘因
となる樹体内窒素と非構造性炭水化物の閾
値の解明には至っていない。それは豊作年の
前年の H16（花芽の分化した年）に貯蔵量の
測定を逃していたためである。(3)資源収支
モデルによると、豊作年には樹体内に蓄積し
てきた窒素資源が多量の結実によって過剰
消費される結果、樹体内窒素貯蔵量が最小に
なるはずである。しかし、この仮説に反して、
窒素貯蔵量は、豊作年よりその翌年の凶作年
に最小となった。これは何故だろうか？温帯
落葉樹では、台風など物理的損壊や虫害など
を被る場合に備えて、常に年間葉量の数回分
を賄える NSC を貯蔵している（Hoch, Plant 
Cell Environment,  2005）。NSC と同様に新
たな葉群を展開するためには Nの貯蔵も不可
欠であり、その量は凶作年の最小値に相当す
ると考えられる。その後、土壌からの吸収と
落葉前に回収した窒素は毎年蓄積され増加
するが、その蓄積量が閾値を超えると､再び
に豊作になる。従って、N 資源の樹体内再蓄
積には土壌から窒素供給も重要である。この
ように樹木の豊作年とそれに伴う資源収支
のメカニズムを解明するためには、樹体内の
貯蔵だけではなく、土壌―植物間の収支を含
めた一連の窒素循環系を定量的に解明する
必要がある。 
 
２．研究の目的 

本研究では、樹体内の貯蔵資源とその年に

生産した資源の種子生産における貢献度の
解明のため、以下のように研究を進める。 
（1）種子生産への炭水化物の供給源の解
明：安定同位体標識によって樹体内貯蔵 NSC
と当年光合成産物の種子生産への寄与度を
評価する。 
（2）種子生産への窒素の供給源の解明：安
定同位体標識によって樹体内貯蔵 Nと根から
吸収した N の種子生産への寄与度を価する。 
（3）資源の年貯蔵量の変化評価：貯蔵 N と
NSC の季節変化及び年変化を継続して、豊作
の誘導に必要な樹体内 Nと NSC の年貯蔵量の
閾値の解明。 
（4）結実による土壌窒素動態への影響の解
明：リター量とその分解過程及び土壌無機化
速度など一連の土壌―植物間の窒素循環系
の経年変化を測定し、結実による土壌窒素動
態への影響を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
（1）安定同位体標識による結実への炭水化
物ソースの判別：種子生産の炭素源は当年生
光合成かそれとも貯蔵炭水化物か、樹高数十
メートルに達している高木ではなかなか区
別できない。そこで、世界で唯一実行可能な
施設 web-FACE を所有しているスイス・バー
ゼル大学と共同研究を進めた。 
（2）着果結実を巡る窒素動態の安定同位体
による追跡：種子生産の窒素ソース（樹体内
の貯蔵窒素か土壌から吸収した窒素か）を判
明するために、新潟県苗場山ブナ林において、
結実個体と非結実個体を用いて、展葉期に
15N（塩化アンモニウム）を含む水溶液を地
表面に撒き、ラベリング実験を行った。 
（3）樹体内の窒素と非構造性炭水化物の貯
蔵量：定期的に葉及び非同化器官のサンプル
を採取する。各器官の非構造性炭水化物と窒
素量を定量する。窒素貯蔵量の経年変化を分
析することによって、Nおよび NSC 貯蔵量の
閾値を明らかにする。 
（4）結実による土壌窒素動態への影響の解
明：苗場山林齢の異なるブナ林において、レ
ジンコア法を用いて表層土壌の無機態窒素
生成量を測定した。 
 
４．研究成果 
（1）種子生産への炭水化物の供給源：自然
条件下で生育している樹木では、その辺材や
貯蔵炭水化物の安定同位体比は‐27.0‰で
ある(Keel et al. 2006)。一方、web-FACE 実
験施設で炭素安定同位体比が‐29.0‰であ
る工業用液体 CO2 を用いて (Körner et al. 
Science, 2005)、高 CO2 濃度（530ppm）付加
実験を 2001 年から 2008 年まで続けた結果、
新たに形成された辺材や貯蔵炭水化物の安
定同位体比は‐27.0‰から‐32‰まで低下
した(Keel et al. New Phytologist, 2006)。
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しかし、高 CO2濃度付加実験を終了した 2009
年以降の年の光合成産物の安定同位体比は
自然条件下の個体と同等の‐27.0‰になる
と予想される。そのため、2009 年以降の種子
生産が 2008 年以前の光合成産物に由来する
貯蔵炭水化物を利用しているとすると、種子
の安定同位体比は‐32.0‰に近くなり、当年
の光合成産物を利用していれば、‐27.0‰に
近くなるはずである。このように種子の安定
同位体比を分析することで、種子生産に使わ
れた炭素源の区別が可能なのである。図１の
縦軸は 2001 から 2008 年まで高濃度の CO2を
付加していた個体と付加しなかった個体の、
2009 年における各器官の炭素安定同位体比
の差を示している。冬芽は 2008 年夏に高 CO2

濃度付加していた時に形成されたため、炭素
安定同位体比の差が 5‰であった。開花期に
おいては、葉自身はまだ光合成の機能を発揮
せず、安定同位体比の差は大きいままであっ
た。ところが 7月になると、その差はほとん 

 
 

図 1．高濃度の CO2を付加した個体と
付加しなかった個体の、2009 年におけ
る各器官の炭素安定同位体比の差 

 
ど検出されなくなった。これらの結果から、
開花期には、葉自身がまだ炭素シンクの段階
であり、開花など繁殖への炭素源は貯蔵炭水
化物が担っていた。一方、葉が成熟した後に
は、当年の光合成産物が繁殖生産の炭素源に
なった。高木性樹種の種子生産にはその年の
光合成産物が利用され、貯蔵 NSC はほとんど
利用されないと初めて実験的に証明された
（Hoch et al, 2013）。種子生産の炭素源が
明らかされたことは、結実豊凶作のメカニズ
ムの解明に扉を開くものである。 
（2）種子の成長期には、葉や枝が窒素の貯
蔵器官として機能し、そこから窒素の一部が
種子へ転流される(Han et al, 2011）。 
（3）結実がシュートの長さと乾重、シュー
トあたり葉の枚数、葉のサイズおよび面積あ
たりの乾重を減少させた。また、長期 CO2 付
加はシュートあたり葉の枚数、葉のサイズお
よび面積あたりの乾重に影響が見られなか

ったが、シュート乾重の減少は軽減された
（図 2）。これらの結果から、大気中の CO2濃
度の上昇がブナなどマスティング樹種の結
実周期に影響を与えると示唆された(Han et 
al, 2011）。 

図 2．CO2の上昇によるヨーロッパブナの枝
成長への影響。a)主軸枝の長さ b) 主軸枝
長さあたりの乾燥重量。A:通常の CO2 濃度
360ppm（白抜き）、E:高 CO2濃度 530ppm（黒
塗り）2007 年は豊作年、2008 年は凶作年。 
 
（4）非結実個体に比較して結実個体では、
成長前期に当年生シュートの 15Nが高かった
が、成長後期にはその差がなくなった。これ
は、結実による個体レベルの窒素資源の需要
度の増加に応じて、土壌から吸収した窒素量
が増えたと考えられ、土壌から吸収した窒素
が種子生産に大きく貢献しているとわかっ
た。 
（5）豊作後窒素貯蔵量は低下したが、その
量は常に豊作年に繁殖器官リターに含まれ
た窒素量より 2倍以上高い。 
（6）成長期における貯蔵 NSC の一時的な低
下は豊作年に見られた。これは、当年生光合
成産物の種子生産への優先的に配分より、貯
蔵 NSCの成長や維持呼吸への配分によるもの
と考えられた。一方、休眠期における貯蔵 NSC
の変化は結実年によって異なった。これは、
成長後期における炭水化物の再蓄積量が結
実年の気象条件に左右することためであっ
た。豊作年の冬期には NSC の年貯蔵量が低下
するが、窒素貯蔵量と同様、豊作年に繁殖器
官リターに含まれた量に対して 3倍以上高い。 
（7）標高 900m の 90 年生と 200 年生のブナ
林において、無機態窒素のほとんどはアンモ
ニア態窒素として存在した。また、生育期間



中には土壌の窒素プールが減少した。これは、
植物の吸収が土壌のアンモニア態窒素の生
成を上回るためだと考えられた。 
（8）携帯式クロロフィル蛍光反応と光合成
の同時測定装置を用いて、土壌水ストレスに
対するブナ葉の光合成の低下が主に気孔コ
ンダクタンスと葉肉コンダクタンスの低下
に由来するもので、生化学的制限はほとんど
ないことを明らかにした。これは、気候変動
に伴って光合成生産の予測モデルの構築に
重要なデータである。（Han et al 2010）。 
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