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研究成果の概要（和文）：多くの植物種では開花・結実量に年変動がみられる。本研究ではコナラ属を用いて、1）野
外実験により環境条件を操作して開花・結実量の変化を調査し、2）同実験環境下で花芽形成から種子成熟までに起こ
る遺伝子発現変化を捉えることで、3）年変動を引き起こす至近要因を抽出することを目的とした。その結果、北海道
のコナラに対して、高い気温は当年の結実には正に、翌年の花成には負に影響を与える可能性が示唆された。また、窒
素の施肥はミズナラの繁殖に対し、窒素要求量以外の種子生産量を決定づける要因（例えば気温や降水量など）が不適
切であったとしても、その効果を緩和する可能性が示唆された。

研究成果の概要（英文）：Year-to-year variation in the amount of flower and fruit can be seen in many 
plant species. In this study, I conducted following analysis. 1) investigating the changes of the amount 
of the flower and fruit by the field experiment manipulating the environmental conditions, 2) figuring 
out the gene expression changes that occur from flower bud formation to seed maturation under the same 
experimental environment, 3) extracting the proximate factor causing the annual variation, using two 
Quercus species. The high temperature had a possibility to affect positively for current fruiting, while 
it had negative effect for flowering in the following year. In addition, fertilization experiment 
suggested that nitrogen may alleviate the requirement for seed production, even if a factor to determine 
seed amount except nitrogen availability (e.g., temperature or precipitation) was inappropriate.

研究分野： 森林生態学
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１．研究開始当初の背景 
 多くの植物種では、開花量や種子量が著し
く年変動し、個体間で同調することが知られ
ている。この現象はマスティングと呼ばれ、
古くから生態学者の興味を惹いてきた。マス
ティングの至近要因には外生要因である環
境（気象）要因のほか、内生要因である個体
内養分量が関与している可能性がこれまで
の研究で示唆されているが、未だ解明には至
っていない。 
 一方、近年の温暖化や窒素降下物の増加な
どの地球規模の環境変化によって、森林生態
系への種子の供給量および供給サイクルが
変 化 す る 可 能 性 が 指 摘 さ れ て い る
（Overgaard et al. 2007; Smaill et al. 
2011）。そのようなマスティング様式の変化
は、動物との相互作用や植物種間および種内
の競争を介して、森林生態系の維持に大きな
影響を及ぼすことが予想される。したがって、
地球規模の環境変化が森林生態系にどのよ
うな変化をもたらすかを予測するためには、
どのようにしてマスティングが引き起こさ
れるのか、その至近要因を明らかにすること
が不可欠である。 
 落葉性のブナ科コナラ属は典型的なマス
ティング種として日本のみならず、北米や欧
州においても最もよく研究されている属で
ある。また、コナラ属は初夏の気温が種子残
存率に影響することが示唆されている（Sork 
et al. 1993; 生方ら 2000）。さらに、北米
や欧州の研究グループによってゲノム情報
の整備が進められ、一部が公開されており、
情報が得やすいメリットがある。これらのこ
とから、本研究ではコナラ属（開花から種子
成熟までが一年以内に終了するミズナラと
コナラ）を対象とすることとした。 
  
２．研究の目的 
 樹冠部分を暖める野外操作実験、および施
肥実験を行い、気温および個体内養分が花芽
形成段階から種子成熟までの各発達ステー
ジにどのような影響を及ぼすかを明らかに
する。また、上記の加温実験供試個体および
対照個体について、花芽形成から種子成熟ま
での各発達ステージにおいて花成制御遺伝
子、および種子成熟に伴って発現する遺伝子
について次世代シーケンサーを用いて探索
し、発現量を定量する。得られた結果から、
落葉性コナラ属においてマスティングを規
定する至近要因の抽出を行うことを目的と
した。 
 
３．研究の方法 
（1）気温の影響：北海道大学苫小牧研究林
（以下、苫小牧）および鳥取大学教育研究林
蒜山の森（以下、蒜山）に設置された、樹冠
部分にアクセスできる足場へ取り付けたオ
ープントップチャンバー（以下、OTCC: 2m 四
方の透明アクリル板で樹冠上部の一部を囲
う）を用いて加温実験を行った。苫小牧、蒜

山ともにコナラ（Quercus serrata）を 3 個
体ずつ用いた。 
 生理反応の初期段階として起こる遺伝子
発現の変化を捉えるため、苫小牧に設置した
OTCC 内部（加温処理区）および外部（対照区）
からそれぞれ葉、芽、雌花、雄花（開花直後
のみ）を 2012 年 6月〜7 月に採取し、遺伝子
発現解析試料とした。採取した試料は次世代
シーケンサー（Illumina HiSeq 2000）を用
いて de novo トランスクリプトーム解析を行
った。マッピングされたリードを用いて
DEGseq(Wang et al. 2010)により発現解析を
行い、温暖化処理と無処理の間で発現に差の
ある塩基配列を抽出した。さらに BLAST プロ
グ ラ ム を 用 い て デ ー タ ベ ー ス
（DDBJ/EMBL/GenBank）上の既知遺伝子との
相同性検索を行った。同時に、開花開始から
結実終了まで、加温処理区と対照区で雌花数
を月に 1回程度の頻度で計測し、生残する雌
花（堅果）数を比較した。 
 以上から得られた花成制御遺伝子の発現
量の季節変化を詳細に調べるため、苫小牧お
よび蒜山の加温実験において、2013 年 5月〜
9 月に月に 1 度の頻度で加温処理区および対
照区からそれぞれ 6シュートを採取し、雌花
および翌年のために準備される芽において
遺伝子発現解析を行った。解析対象とした遺
伝子は、シロイヌナズナにおいて花成経路統
合 遺 伝 子 と さ れ る SUPPRESSOR OF 
OVEREXPRESSION OF CONSTANS 1(SOC1)および
花芽分裂組織決定遺伝子の SEPALLATA 3 
(SEP3)の相同遺伝子（それぞれ QsSOC1 およ
び QsSEP3 とする）とした。それぞれ、リア
ルタイムPCR法によって遺伝子発現解析を行
った。また、RNA 抽出に供試した芽および雌
花のサイズ測定を行った。 
（2）個体内養分（窒素）量の影響：北海道
大学苫小牧研究林内のミズナラおよびシラ
カンバが優占する広葉樹二次林 10.63 ha に
対して窒素施肥を行った。2013 年〜2015 年
の 3年間、成長開始前である春季に粒状の尿
素を窒素に換算して 100kg/ha・year となる
ように地表面へ散布した。対照区は施肥区と
同様の構成樹種を持つ二次林に設定した。開
花期から種子落下時期までシードトラップ
をそれぞれ 20 基ずつ設置し、落下する全て
の繁殖器官を月に 1回採取した。採取した繁
殖器官は乾燥させて樹種毎に数および重量
を測定し、窒素施肥の影響の有無を評価した。
解析はミズナラに対して、3 年間における年
次変化について行った。 
  
４．研究成果 
（1）トランスクリプトーム解析の結果、加
温処理により花成制御遺伝子のうち、 
AP1-like、AGAMOUS-like、CONSTANS-like、 
LEAFY-like、AP2-like などの花成に正に働く
と考えられるものが加温によって低く制御
され、PHYB-like など花成に負に働くと考え
られるものが高く制御されていた。また、光



化学系 1及び 2に関与すると考えられる遺伝
子、CDEF1-like というシロイヌナズナで花粉
管伸長に関与するという報告のある遺伝子
については高く制御されていた。翌年（2013
年）春の実際の開花量について計測を行った
ところ、枝の位置に関係なく、加温処理区で
少ない値となっており、遺伝子発現解析の結
果と矛盾しなかった。また、2012 年における
堅果の生残率は、開花から 1ヶ月半の間は加
温処理区で高く、加温が雌花の中途落下を抑
制することが考えられた。これらのことから、
加温処理は当年の結実には正に、翌年の花成
には負に影響を与える可能性が示唆された。 
 QsSOC1は芽で発現が確認され、一方で雌花
では早期（苫小牧 6月、蒜山 5月）を除いて
殆ど発現がみられなかった。苫小牧において
は、QsSOC1の発現は6月に最も発現量が高く、
それ以降は発現量は低く推移した。SEP3はシ
ロイヌナズナにおいて花器官形成の決定や
開花期の調節などに寄与するが、コナラでは
QsSEP3 は芽よりも雌花でより高く発現して
いた。SEP3相同遺伝子はブトウやトマトなど
様々な植物において果実での発現が確認さ
れており、果実の成熟に関与している可能性
が示唆されている（Boss & Thomas 2002; 
Mellway & Lund 2013）。本研究でも、雌花（幼
堅果）が急速に伸長する段階に相当する苫小
牧の 9月のサンプルにおいて、堅果の軸方向
の長さが大きいほど QsSEP3 の発現が高くな
る傾向がみられた。また、蒜山の対照区では
QsSEP3発現量は6月から7月にかけて低かっ
たが、加温処理区では処理効果の大きかった
3 個体中 2 個体において６月から 7 月にかけ
て高くなっていた。コナラの堅果は鳥取およ
び蒜山において８月に急速に成長すること
から（橋詰・尾崎 1979）、QsSEP3の発現増加
と堅果の成長に関連があることが示唆され
た。以上の結果から、コナラでは加温処理が
QsSEP3の発現特性を変化させ、分化後の花芽
の発達および雌花の成長を促進する可能性
があると考えられた。 
（2）各トラップにおける期間を通じた全て
の繁殖器官（雄花および雌花・堅果）の生産
量を、不作年（2013 年、2015 年）と豊作年
（2014 年）とで比較したところ、施肥区にお
いては不作年にあってもより多くの繁殖器
官が生産される傾向がみられた。この傾向は
主に堅果の生産量の違いによってもたらさ
れていた。また、2013 年との比較においても、
2015 年との比較においても同様の傾向であ
った。このことは窒素要求量以外の繁殖器官
生産量を決定づける要因（例えば気温や降水
量など）が種子生産に不適切であったとして
も、その効果を窒素施肥が緩和している可能
性を示唆していると考えられた。 
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