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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、ブナ林において各器官の成長及び資源量の
動態を調べ、以下の重要な事実を見いだした。① 新しい枝の成長には、結実の有無とは関係なく、その年に光
合成で作られた新しい炭水化物が主に利用されていた。②種子の成長にも多くの新しい炭水化物が必要になるた
め、結実個体では枝のサイズが小さくなり、また樹体内に貯蔵されていた古い炭水化物も種子の成長へ配分し
た。その結果、結実による枝のデンプン濃度の低下が見られなかった。③転流可能な窒素が主に枝に貯蔵してい
る。④結実の翌年には、窒素貯蔵量が低下した。以上の結果から、窒素資源はブナ結実豊凶を制限する要因のひ
とつであると考えられる。

研究成果の概要（英文）：In order to elucidate the mechanism of mast seeding, growth pattern and 
resource dynamics in both reproductive and vegetative organs were assessed in Fagus crenata forests.
 The main findings are (1) new photo-assimilates are preferentially used for new branch growth even 
with fruiting load, (2) since seed growth consumes substantial new photo-assimilates, new branches 
are shorter in fruiting trees. In addition, stored carbohydrate contributes also to seed growth. 
Therefore, fruiting did not result in reduction in starch concentration in branchlets, (3) nitrogen 
is mainly stored in branchlets, (4) mobile nitrogen storage decreased after masting. These results 
suggest that nitrogen may be the limiting resource for masting in F. crenata.

研究分野： 樹木生理生態学

キーワード： マスティング　貯蔵資源量　資源動態　窒素　非構造性炭水化物　至近要因

  ３版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

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されてきた。
しかし、これまでは豊凶の周期性の意義を進
化生態学的な視点から解釈しようとする研
究が多く（例えば「捕食者飽食仮説(Janzen 
1971)」など）、結実豊凶そのもののメカニズ
ムの解明に踏み込んだ研究は限られていた。
その中には、種子生産の豊凶変動を植物体内
の貯蔵資源の経年変動から説明しようとす
る理論的モデル（資源収支モデル）などが知
られている(Isagi et al 1997, Satake and 
Iwasa 2000)。このモデルでは、年光合成生
産量から維持呼吸と栄養成長を差し引いた
残りの炭水化物が樹体に貯蔵され、この貯蔵
炭水化物がある閾値を超えるとその超過分
が花の分化に誘導される。そして豊作年には、
種子生産にこれらの貯蔵炭水化物が一気に
消費されて、その再蓄積に数年はかかるため
に、次の豊作まである程度の間隔が必要にな
ると考える。しかし、最近これらの理論モデ
ルに対しては、「枝レベルでは、種子生産に
は貯蔵炭水化物よりも結実年の光合成産物
が重要である(Hoch, Plant Cell Environ 
2005)」といった反証結果も報告されており、
マスティング機構を巡る議論は今日も続い
ている（Sala et al 2012, Ichie and Nakagawa 
2013）。 

申請者らは、これまで窒素化合物と光合成 
産物の非構造性炭水化物の樹体内の貯蔵機
能に着目し、非構造性炭水化物の配分や貯蔵
など生理的現象の解析を通じて、結実豊凶の
機構解明に取り組んできた。その結果、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、貯蔵炭水化物はほとんど利用されな
い（Hoch et al 2013）。 

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 葉芽と花芽に含まれる窒素量を比較した
結果、豊作年に窒素の種子への優先的配分
はその年の花芽の分化を阻害したと示唆
された（Han et al 2008）。 
以上の知見は、結実豊凶に関する上述の理

論的モデルの前提条件、すなわち豊作年には
数年かけて蓄積された炭水化物が種子生産
に利用されるという仮定を覆すもので、樹体
内の窒素や炭水化物などの貯蔵量は開花を
引き起こす決定的因子ではないことは解明
された。むしろ、豊作年には当年の光合成産
物や土壌から吸収した窒素が種子生産へ優
先的に配分され、資源の需給バランスに一時
的な不均衡を生じた結果、花芽分化が抑制さ
れる。その後、資源の不均衡が解消され、そ
の貯蔵量の減少が検出できなかったと考え
られる。いずれにしろ、豊凶機構を解明する
上で、資源の貯蔵量の経年変化だけを中心に

考える理論的モデルには限界がある。以上の
ことから、結実年の花芽形成期における種子
生産や栄養成長に必要な資源量(需要)と、そ
れに応じた資源の配分量（供給）のバランス
を把握することが、マスティングが生じる機
構解明の鍵になると考えた。 
 
２．研究の目的 
 上記のような申請者らの既往の成果を踏
まえながら、本研究では生育期間を通した炭
素・窒素資源の需給関係を定量化し、種子成
長期に生じる一時的な資源の需給不均衡が
花芽の分化の成否を規定するかどうかを検
証した。 
 
３．研究の方法 
（1）結実による炭水化物の需給バランスへ
の影響：結実個体と非結実個体を対象に、定
期的に葉や枝、種子などを採取し、それらの
安定炭素同位体比を分析して、いつどのよう
な炭水化物が各器官の成長に配分されてい
るのか調べた。 
（2）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
を採取し、各器官の非構造性炭水化物と窒素
量を定量した。また、転流可能な窒素貯蔵量
の経年変化を分析することによって、結実豊
凶に対する窒素資源の役割を評価した。 
 
４．研究成果 
（1）結実による炭水化物の需給バランスへ
の影響（Han et al 2016）：開花に伴って、
殻斗の成長が早く、その乾重は 7月中旬に最 
大値に達した（図 1a）。一方、種子が成長速
度の異なる三つの成長パターンを示した：初
期の高成長期、夏の成長停止期、秋季の成熟
期。結実個体のほうは、非結実個体に比較し
て、当年生枝の乾重が低く（図 1b）、長さが
短かった（図 2）。しかし、その長さあたりの
乾重を比較すると、結実個体のほうが 16%重
かった（図 1c）。 
 展葉初期における当年生枝とその葉の安
定同位体比の差が小さかったことから（図
3b）、同じ貯蔵炭水化物より作られたことが
確認された（Hoch et al 2013）。その後、葉
の成熟に伴って光合成生産が増大し、その差
が大きくなり、概ね 2.0‰に安定した。これ
は、枝成長の炭素源が、貯蔵炭水化物から当
年生光合成産物に置き換えられたと考えら
れる（Helle and Schleser 2004）。一方、結
実個体では、当年生枝とその葉の安定同位体
比の差は 1.0‰しかなかった。これは、結実
したにもかかわらず、枝成長が貯蔵炭水化物
より、当年生光合成生産に大きく依存したと
示唆される。 
 一方、繁殖器官の殻斗と種子では、その安
定同位体比はその葉との差が 2.5‰まで増加
した（図 3a）。当年生枝より高い値を示し
たことは、貯蔵炭水化物が繁殖器官の成長に
大きく貢献していたことを示唆する。これは、



 
図２ ブナ結実個体（F, n = 451）と非結実個
体（NF, n = 793）における当年生枝の長さ 

 
図３ 各器官の炭素安定同位体比（δ13C）
の季節変化。各器官と葉の δ13C の差を示
している。（a）種子（□）と殻斗（◪）、（b）
当年生枝、（c）1-3 年生枝。値は３個体の
平均値(±標準誤差)（〇：結実個体、△：
非結実個体） 

 

図４ ブナ各器官の窒素濃度の変化。枝
（〇）、幹（□）、根（△）。白抜け：83-84
年生林分、黒塗り：190-260 年生林分。値
は 3-5 個体の平均値(±標準誤差) 

 
図１ ブナ各器官のバイオマス成長の季節
変化。一粒種子（□、左軸）と一個殻斗（◪、
右軸）の乾重量（a）、結実個体（〇）と非結
実個体（△）における当年生枝一本の乾重量
（b）と長さあたりの乾重量（c）。値は５個体
の平均値(±標準誤差) 

枝など非繁殖器官と殻斗の成長に炭素資源
の需要度が高いため、貯蔵炭水化物が補った
結果である。夏以降、種子と葉の炭素安定同
位体比の差が 1.0‰低下した。この時期には
枝や殻斗の成長が既に終了しているため、炭
素資源の需要度が低くなり、種子生産の炭素
源は貯蔵炭水化物から当年生光合成産物に
変わったことがわかった。これは、個体レベ
ルで行った 13C ラベリング試験より、種子の
成熟は、貯蔵炭水化物ではなく当年生光合成
産物に依存する先行研究と一致する（Hoch et 
al 2013）。また、非結実個体と結実個体との
間、枝のデンプン濃度の差が見られなかった。
以上の結果をまとめると、結実個体では、種
子生産に多くの炭水化物が必要になるため、
枝のサイズが小さくなり、また樹体内に貯蔵

されていた古い炭水化物も種子の成長へ配
分するなど、利用する炭水化物の種類を変化
させることで、種子生産に伴う炭素資源の制
約に対して巧妙にやりくりしていることが
わかった。 
 

（2）結実による貯蔵窒素動態への影響（Han 
et al 2014）：枝の加齢とともに窒素濃度が
低くなった（図４）。また、幹及び土壌から
突き出る粗根では、師部を含む表層から心材
へ減少する傾向だった。そのため、１-5年生
の枝、また成長錘から採取した幹（樹皮から
内側へ 4cm）及び粗根（同 3cm）の窒素濃度
を計測し、その季節変化と経年変化を調べた。 
  



 

図６ブナ各器官の窒素濃度の経年変化。（a）
枝、（b）幹、（c）根。〇：83-84 年生林、▲：
190-260 年生林。異なるアルファベットはそ
の林分において値の差が有意に異なること
を意味する（P < 0.05）。値は 3-5 個体の平均
値(±標準誤差) 

 
図５ブナ各器官の窒素濃度の季節変化。（a）
枝、（b）幹、（c）根。〇：83-84 年生林、▲：
190-260 年生林。異なるアルファベットはその
年にその林分において値の差が有意に異なる
ことを意味する（P < 0.05）。値は 3-5 個体の
平均値(±標準誤差) 

 
図７ブナの貯蔵窒素プールの経年変化。（a）
83-84 年生林、（b）190-260 年生林。白抜
け：枝；斜線：幹；網：根。異なるアルフ
ァベットは枝に貯蔵した窒素量の差が有意
に異なることを意味する（P < 0.05）。値は
3-5 個体の平均値(±標準誤差) 

 結実がなかった 2006 年では、展葉期におけ
る枝の窒素濃度の低下と落葉期にける窒素
濃度の増加という季節変化を示した（図５a）。
幹と根では、その窒素濃度の季節変化は顕著
ではなかった（図５b, c）。2007 年では、結
実しなかった壮齢林（83-84 年生）では、各
器官の窒素濃度は 2006 年と同様な季節変化
を示したが、結実した老齢林（190-260 年生）
では、根の窒素濃度が成長前期に増加したこ
とが見られた。これは、結実による窒素資源
需要の増加によって、土壌からの吸収量を増
大させたことを示唆する。 

 落葉後の休眠期における各器官の窒素濃
度の経年変化を調べた（図６）。二林分とも
2005 年に豊作年だった。壮齢林ではその後結
実しなかったが、老齢林では、2007 年と 2009
年に並作だった。地上部の枝では繁殖した翌
年に窒素濃度が低下したが、地下部の根では
結実による影響が見られなかった。 
 落葉後窒素濃度の最大値と翌年展葉期の
最小値の差を転流可能な貯蔵窒素として、各
器官のバイオマス量をかけて、個体の貯蔵窒
素量を推定し、結実による貯蔵窒素量への影
響を評価した（図７）。その結果、転流可能
な窒素が主に枝に貯蔵されていることが分
かった。また、結実翌年には、窒素貯蔵量の
低下が見られた。以上の結果から、資源収支
モデル提唱されたように、「結実による窒素
資源の低下」がブナ林では実証された。窒素
資源はブナ結実豊凶を制限する要因のひと
つであると考えられる。 
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