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研究成果の概要（和文）：樹木の結実豊凶メカニズムに関する研究は、これまで地上部器官に絞って資源動態を
分析する考えが一般的だったが、本研究では、ブナ林において葉の生産量に匹敵する細根が生産され、窒素資源
の獲得に寄与していることが示唆された。また、繁殖年においては、実を成熟させるために、土壌からの窒素吸
収量を増加させたり、種子の成熟に伴って殻斗や葉など他の器官から種子へ窒素資源を転流したりすることな
ど、不足しがちな窒素資源を補うため巧妙にやりくりしていることを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Most studies on the mechanisms of mast seeding has been focused on resource 
dynamics in above-ground organs. In this study, annual production of fine roots was found to be the 
same amount as leaf production in a 90-year-old Fagus crenata forest. This result suggests that 
resource allocation to below-ground is as important in order to acquire nutrients from the soil. In 
addition, nitrogen uptake from the soil during fruit set when vegetative organs were growing was 
enhanced in fruiting trees compared to non-fruiting trees. Together with translocation of nitrogen 
from cupules and senescing leaves to nuts, which contributed to fruit ripening, fine-tuned growth 
phenology alleviated nitrogen limitation in masting trees. 

研究分野： 樹木生理生態学

キーワード： 生物多様性　結実豊凶　資源動態　窒素　炭水化物　細根　滲出物
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研究成果の学術的意義や社会的意義
実を成熟させるために、ブナは必要となる窒素を土壌からより多く吸い上げたり、殻斗や葉など他の器官から転
流したりするなど、不足しがちな窒素資源を補うため巧妙にやりくりしていることを解明した。これは樹木の結
実豊凶現象の解明に向けて一歩前進した成果である。この成果は、ブナなどの堅果類樹木の結実間隔や着果量の
予測に役立つだけでなく、今後の気候変動に対応したブナ林の天然更新や保全技術の開発、さらにはツキノワグ
マなどブナの堅果を餌とする野生生物の保護管理手法の策定など、幅広い分野での応用が期待される。

※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 
植物個体群における各個体の種子生産が一定の空間スケールで同調しつつ大きく年変動する

現象は、結実豊凶あるいはマスティングと呼ばれる。結実豊凶は、その種自身の更新に強く影響
するだけでなく、送粉者や種子捕食者に貴重な資源を提供し生物多様性を支える基盤としての
役割も担う。大気中 CO2 濃度上昇や窒素沈着量の増加などの環境変化によって結実豊凶パター
ンが変化すると、送受粉、捕食、種子散布といった生物間相互作用にずれが生じ、多様性豊かな
森林生態系に打撃が及ぶ可能性が高い。このため、結実豊凶のメカニズムを解明し、環境変化に
応答した樹木の結実間隔や着果量の変化を予測し、生物多様性を維持するための対応策を提案
することが求められている。 
申請者らは、これまでブナ林など落葉温帯林を対象に、窒素化合物と光合成産物の非構造性炭

水化物（NSC）などの樹体内における配分や貯蔵などに着目し、結実豊凶の機構解明に取り組ん
できた。その結果、窒素資源が種子生産の豊凶の制限要因であることが明らかになった。これら
の結果は、窒素資源が不足がちな温帯林では、窒素資源の獲得が繁殖成功にとって肝要であるこ
とを示している。窒素資源の獲得戦略として、細根生産に多く光合成産物を配分させることが考
えられる。しかし、結実豊凶と細根動態の関係については世界にも研究例は殆どない。 
また、ブナのような外生菌根菌樹種が優占する森林土壌では、有機物量が多く無機化窒素が少

ないが、このような環境では、根からの有機滲出物が微生物に利用されることで窒素無機化が促
進することが近年わかってきた。一方、繁殖と栄養成長は当年光合成産物の利用において競合す
るため、結実年には、例えば当年生枝や幹の肥大成長が減少する。その上、窒素を獲得するため
に地下部への炭水化物の配分を増加させれば、地上部への配分がさらに減少し、その結果生じる
資源需給バランスの不均衡が、結実年における花芽分化の抑制につながる可能性がある。これら
の結果から、地上部だけではなく、未解明の点が多い地下プロセス、特に窒素資源獲得に関わる
根系－土壌微生物共生系を分析し、種子成長期における炭素・窒素資源分配の変動や同時期に起
こる花芽形成の成否について検証することが、マスティングの機構解明の鍵になると考えた。 
 
２．研究の目的 
そこで本研究では、上記のような申請者らの既往の成果を踏まえながら、以下の点を明らかに

する。これは、結実豊凶機構の解明のみならず、光合成生産及びその産物の配分・貯蔵及び植物
―微生物間の共生関係についても重要な基礎的研究と位置づけられる。 
①地下部（根圏）共生系（根の有機滲出物－微生物量―窒素無機化速度）の炭素・窒素資源動態
の季節変化及び経年変化を分析し、結実豊凶との関係を解明する。 
②地下部細根および地上部各器官の成長の季節変化、経年変化を調査し、地下部を含む樹体内の
炭素・窒素資源分配と結実豊凶の関係を個体毎に明らかにする。また、各器官の窒素および NSC
濃度から、樹体内の貯蔵資源を考慮した炭素・窒素資源を巡る各器官の競争関係についても解析
し、結実豊凶の関係を解明する。 
③上記①、②で得られた知見に基づき、個体の開花・結実挙動と個体間の繁殖同調との結びつき
を分析し、結実豊凶メカニズムの解明に関与する窒素資源の役割を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
H17 年より気象要因や結実調査を実施している新潟県苗場山標高 900m のブナ林において、地

上部成長の季節変化の調査を継続しながら、イングロースコア法及びミニライゾトロン法を用
いて細根生産の動態の計測を始める。なお、幹の肥大成長はデンドロメータ法を用いて季節変化
まで詳細に調査する。また、ブナ樹木の根滲出物経路の炭素資源配分量を定量するため、生きた
細根からの炭素滲出量を定期的に観測する。根の滲出物の放出によって土壌微生物活動及び無
機化窒素への影響を評価する。さらに個体の窒素・炭素貯蔵量の経年変化及びリター生産量を継
続して調査し、結実の有無及び結実量との関係を明らかにする。 
 
４．研究成果 
本研究では、地下部共生系に着目し、細根生産量や根の滲出物などの解析を通じて、土壌から

の窒素資源の獲得や各器官への配分などを評価することによって、結実豊凶メカニズムの解明
に関与する窒素・炭素資源の役割について、以下のような重要な事実を見出した。 
（１）豊作年には幹の肥大成長が抑制されることがしばしば報告されるが、そのメカニズムはま
だ解明されていない。自動記録式デンドロメータによる連続計測により全成長期間における肥
大成長を詳細に調べた結果、結実によるブナ幹の肥大成長の減少は成長期間の短縮ではなく、成
長速度の低下に由来することを明らかにした。 
（２）ブナの細根生産量は約 300－500 g m-2 y-1で、そのうちの 6割強が表層の深さ 0－10 cm
に分布していた。一方、リターフォール生産量は約 400－500 g m-2 y-1で、その中で最も大きな
割合を占めていたブナの葉リター生産量は約 300－350 g m-2 y-1であった。以上の結果は、本研
究のブナ林では、細根生産量が葉の生産量に匹敵し、光合成産物の地上部－地下部分配パターン



に大きく寄与することを示唆している。 
（３）根から滲出される有機物中の炭素量、および土壌微生物炭素・窒素量はともに夏季に増加
し、根からの滲出物は基質として微生物の増殖の一因となることが確認された。一方、土壌可溶
性窒素量は冬季に高まり、夏季にやや減少する季節変化を示した。微生物による土壌窒素の無機
化活性は夏季に増加するが、微生物からの窒素放出活性は根滲出物の低下する秋以降に高まる。
このストイキオメトリーは根圏も同様であり、根圏の滲出物による窒素無機化の促進効果は確
認できなかった。 
（４）初夏に土壌から吸い上げる安定同位体窒素（15N）の多くは、結実個体では殻斗の成長に利
用された（図１）。一方、非結実個体では、吸い上げた窒素の殆どが葉の成長に利用された。ま
た、非結実個体では吸い上げた窒素の総量が少なく、結実個体とでは葉に配分された窒素の量に
違いはなかった。これらの結果から、葉や枝の成長期では、土壌から吸い上げる窒素量を増やす
ことで結実に必要な窒素を獲得していることが分かった。また、殻斗の窒素を種子に転流してそ
の成熟を促すことがわかった。 

 
また種子成熟期に土壌から吸収した 15N については、結実個体と非結実個体では、シュートレ

ベルで同量だった（図２）。結実個体では吸収した 15N の 70％は種子の成長に利用されていた。
一方、非結実個体では、15N の 87%は葉に配分されていた。その結果、結実個体では、非結実個体
に比べ葉への 15N の配分量が減少した。枝や葉の成長は既に停止しており、非結実個体では成長
後期に吸い上げた窒素を落葉前に樹体内の貯蔵窒素として木部器官に貯蔵することが示唆され
た。更に、結実個体では葉の窒素濃度の低下が非結実個体よりも 40 日早く始まっており、葉の
窒素を種子に転流することにより種子の成熟を促していたと考えられる。種子生産に伴う窒素

資源の制約に対し、このような巧妙なやりくりが行われていることがわかった。これらの結果よ
り、結実個体では樹体内の貯蔵窒素の配分が少なくなるため、豊作年の翌年は凶作になると結論
づけた。また、窒素資源の配分はシンクの強さによって決められ、窒素資源はブナ結実豊凶の制
限要因であることがわかった。 

 

図１：開花期に土壌から吸い上げた安定同位体窒素（15N）の当年生シュートあたりの
各器官への配分比較。〇：葉、▽：枝、△：殻斗、◇：種子、□：冬芽 

 

図２：開花期に土壌から吸い上げた安定同位体窒素（15N）の当年生シュートあたりの
各器官への配分比較。〇：葉、▽：枝、△：殻斗、◇：種子、□：冬芽 
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