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研究成果の概要（和文）：ボルネオ島の内陸性熱帯降雨林では、風化により土壌リンの量が低

下し、かつ鉱物との反応によりわずかに残ったリンは難溶化していると思われる。ボルネオ島を

広く踏査し、土壌リンの形態と濃度の調査から特にリン濃度の低い生態系を選び、そのようなリ

ン制限が強くかかった熱帯降雨林が維持されるメカニズムについて、樹木のリン獲得や利用効率

などの生理生態的適応、土壌微生物群集のリン循環における機能、の２つの側面から明らかにし

た。 

研究成果の概要（英文）：It was predicted that the concentration of soil phosphorus was 

low due to soil weathering and the residual soil phosphorus would not be available to 

biota due to its strong sorption with weathered soil minerals in the inland tropical rain 

forest ecosystems in Borneo.  We widely surveyed Borneo and selected forest ecosystems 

of low phosphorus availability.  We studied the ecophysiology of phosphorus-use 

efficiency and phosphorus acquisition efficiency of trees as well as the roles of soil 

microbial communities to elucidate the mechanisms of long sustainability of such 

phosphorus-limited rain forests.  
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１．研究開始当初の背景 

生体中での炭素とミネラルには、ほぼ一定

の比率が存在することが経験的に知られて

いる（化学量論）。この比が達成されない元

素は、生産の制限要因となる。陸上生態学で
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は伝統的に窒素が制限要因として取り上げ

られてきた。しかし、窒素はガス型のサイク

ルを持ち、大気から生物窒素固定により生態

系に加入してくるので、他の要因が窒素サイ

クルを規定しない限り窒素は大きな制限要

因とはなり得ない。一方、代謝に不可欠な生

元素のリンは鉱物型のサイクルを持ち、地圏

（母岩）から溶解し生態系に加入してくるが、

やがては風化や溶脱により減少を始める。陸

上生態系では、数万年以上の長期的時間オー

ダーで窒素は増加し、リンは減少する様式を

示す。理論的には、充分に古い生態系では炭

素とリンの一定比率が維持されず、化学量論

に従いリンの欠乏のため生態系の生産は減

少する。ボルネオ島は高温多湿の気候にあっ

て水分や気温は制限要因とならないが、堆積

岩起源の古い土壌が卓越するために熱帯降

雨林にはリンの制限が強くかかっていると

思われる。これに対して、同じ気候条件にあ

ってもジャワ島やスマトラ島は火山が多い

ので土壌形成が新しく、熱帯降雨林へのリン

制限はかかっていない可能性がある。ボルネ

オ島でのリン制限は、繁殖のような個体・種

レベルのプロセスから、栄養塩循環のような

生態系レベルでのプロセスまで幅広く見ら

れはずである。しかし、実際にはボルネオ島

の熱帯降雨林のバイオマスや生産性は高く

維持され、上記の化学量論に基づく予測には

従わない。これには、樹種レベルでのリン利

用効率最適化に加え、生態系内のリン内部循

環効率の上昇が同時に効いていると思われ

る。また、樹木の繁殖においても、一斉開花

現象がよく知られており、この現象はリン投

資型なので数年毎の開花はリン適応の一つ

とも考えられる。        

陸上生態系のリン制限については、その可

能性を指摘する論文が最近相次いで発表さ

れた。また、リン制限に伴って生態系がどの

ように変化するかについて、長期動態モデル

も提示された（Crews et al. 1995, Vitousek 

et al. 1999, Chadwick et al. 1999,Wardle 

et al. 2004）。これらの研究は、化学量論に

従い、陸上生態系はリンの制限によって長期

的にはバイオマスや生産性が低下していく

ことを予測している。しかし、それには研究

代表者が指摘する生物多様性の効果は取り

込まれておらず、予測性は低いと考える。こ

れに対して、Kitayama et al. (2004)は生物

多様性の効果を取り込むことで、異なるリン

利用効率を持つ種間で交代が起こり森林の

純一次生産は維持されると指摘した。この問

題に関して、研究代表者と Wardle らは 2005

年 SCIENCE誌上で論争を展開した経緯がある。

このような背景の下、以下の研究を行った。 

 

２．研究の目的 

ボルネオ島では、リン制限のかかった熱帯

降雨林がどれくらい普遍的に見られるので

あろうか？また、そこではどのような機構で

陸上生態系が長期に渡り維持されるのだろ

うか？私たちは、ボルネオ島を例にとり、リ

ン制限のかかった内陸性熱帯降雨林が広域

に存在することを証明することを目的とし

た。さらに、リン欠乏への適応が植物の群集

組成を支配していることを、植物組織～個体

～生態系レベルの適応を明らかにすること

で証明することを目的とした。生態系レベル

での適応機構には土壌微生物群集の機能も

含めて考えた。ボルネオ島のマレーシア領サ

バ州、サラワク州、インドネシア領の東カリ

マンタン州を広く対象にし、代表的な原生林

を選び調査することにより、土壌風化が高度

に進行した土壌上の熱帯降雨林を陸上生態

系の終末期と捉え、その維持機構を明らかに

する。特に、以下の作業仮説を検証した。 

１）ボルネオ島の内陸性熱帯降雨林生態系

では、風化により土壌リンの量が低下し、か



 

 

つ鉱物との反応により難溶化している。２）

樹木のリン獲得や利用効率において適応が

みられ、土壌リンの可給性が低下するほど樹

木の効率化が高まる。３）土壌リンの供給量

が異なる森林間での樹種変化（交代）には、

繁殖、成長や寿命維持におけるリン利用効率

の違いが効いている。すなわち、熱帯地域に

は高い樹木多様性が存在し、種間に基本的な

元素比が存在するものの、厳密には元素比の

種間差が無視できないほど大きく、炭素/リ

ン比の大きな樹種は炭素を相対的に少ない

リンにより同化・維持している（高いリン利

用効率を発揮する）。このような化学量論の

揺らぎによる内的効率化を考えると、リン利

用効率性の異なる樹種間で種交代が生じ、こ

れにより生態系は長期間維持されるはずで

ある。リン利用の効率化は、根による吸収効

率、転流効率、葉からの再吸収効率などの内

的機構や、共生生物を介した土壌からの吸収

効率のような外的機構など多岐に渡ってい

るものと思われる。この研究で対象とするボ

ルネオ島には、土壌の酸性度に応じて鉄・ア

ルミニウムが溶脱する過程（ポドゾル化）や

ケイ素が溶脱する過程（オキシゾル化）が広

く見られ、リン制限のかかっている生態系が

広く存在するはずである。そのような森林に

おいて、土壌風化の進行に伴い、溶脱や結晶

化によって母岩由来のリンがどのように存

在形態（画分）や量を変化させるのか明らか

にする。この過程において、樹木葉やリター

にはどの程度に幅広い炭素/リン比が存在す

るのか、大きな炭素/リン比はどのような生

理学的メカニズムで達成されているのかを

明らかにする。また、リンの獲得に関る植物

の適応を根細胞外リン酸分解酵素活性の側

面から明らかにする。 

 

３．研究の方法 

ボルネオ島の低地帯および山地帯におい

て、異なる土壌形成過程をもつ２系列の土壌

風化傾度を概念的に設定した。１つの系列は、

風化により脱ケイ素作用が極端に進行し、こ

の作用により鉄とアルミニウムの酸化物が

残留して土壌鉱物の母体を成す土壌である

（オキシゾル系列）。もう一つの系列は、難

分解性有機物が表層に集積し、土壌酸性化に

より鉄とアルミニウム溶脱が極端に進行し、

ケイ素が残留して土壌鉱物の母体を成す土

壌である（ポドゾル系列）。各系列には３か

ら４箇所の森林試験地を置いた。 

 マレーシア・サバ州において、ポドゾル系

列の異なる土壌形成段階にあると思われる

熱帯降雨林の各サイトに３～４つの土壌断

面を切り、それぞれの断面の層位を記載し、

層位毎に土壌サンプルを採集した。採集した

土壌サンプルについては、定法により、鉄、

アルミニウム、リン酸イオンの溶脱と集積の

程度について解析をした。また、土壌リン欠

乏への主要樹種の生理生態学的な適応機構

を明らかにするために、まずリン吸収効率に

関わる細根の生理的な適応について調べた。

特に、山地帯において、1ha のプロットでの

相対胸高断面積（RBA）上位樹種を、ポドゾ

ル化が進行した、土壌リン（全リン現存量）

の少ないサイトから 8樹種、多いサイトから

5 樹種選んだ。それらの樹種の実生（平均樹

高 30.6cm）から、根を採取して、一定の pH

で根の酸性リン酸分解酵素活性を測定した。 

さらに、その根をスキャナで画像化してコン

ピュータで根長を測定した。 

さらに、マレーシア・サバ州 Nabawan 地域

とブルネイにおいて、様々な土壌ポドゾル化

形成段階にあるヒース林を踏査した。代表的

林相を持つサイトをサバ州とブルネイに２

カ所ずつ選び、土壌断面を掘削し、層位観察

と土壌サンプルの採取を行った。サバ州では、

地上植生の樹種組成と構造特性の記載も行



 

 

った。日本に持ち帰った土壌サンプルは、

Sodium pyrophosphate 、 シ ュ ウ 酸 、

dithionite/citrate を用いて Fe・Al を抽出

した。 

リン欠乏に対する樹木の生理的適応を明

らかにするために、個葉レベルでの光合成に

おけるリン利用効率の研究を行った。サバ州

の異なる土壌リン可給性を持つ複数の林分

において、陽葉の最大光合成速度を測定した。

測定後に葉を凍結乾燥させて日本に持ち帰

り、葉組織のリンの分画を試みた。さらに、

樹木のリン利用効率について、再吸収効率と

リンの可給性の観点から解析を行った。マレ

ーシア及びインドネシアにおいて、リン可給

性の異なる複数の試験区から、主要樹種につ

いて生葉とリターを採取し、乾燥後に日本に

持ち帰った。実験室で乾燥葉を灰化し、リン

及びその他元素の濃度を定量し、生葉とリタ

ーの濃度差からリン再吸収効率を求めた。野

外では測器を用い、各森林の葉面積指数を測

定し、それに葉面積当りの重量(LMA)と平均

リン濃度を掛けて単位面積当たりの葉群リ

ン現存量を推定し、純一次生産をリン量で除

して、林分レベルの光合成リン利用効率を求

めた。林分レベルのリン利用効率上昇への光

合成リン利用効率とリン再吸収効率の寄与

率を明らかにした。 

次に、光合成リン利用効率の増加の生理学

的なメカニズムを明らかにするために、ボル

ネオ島キナバル山の土壌リン可給性が異な

る３つの林分間で、葉のリン画分（化学種）

を比較した。それぞれの林分において、複数

の樹種から林冠の陽葉を採集し、直ぐに凍結

乾燥させ、サンプルを日本に持ち帰った。こ

れらのサンプルについて、葉リン画分を

Kedrowski (1983)の手法を用いて４種類（脂

質・核酸・糖リンなどの易溶態・その他）に

分画し、それぞれの濃度を決定した。 

ボルネオ島熱帯降雨林の樹木個葉のリン

利用効率特性を地理的スケールで明らかに

するために、これまでにボルネオ島の野外調

査から得られたデータおよび他地域の研究

文献を基に、地球規模の個葉データセットを

構築した。このデータセットを使い、土壌リ

ン濃度と最大光合成速度及び個葉のリン濃

度などを比較した。 

 
４．研究成果 

オキシゾル系列については、ボルネオ島に

は堆積岩起源および超塩基性岩起源の赤色

土壌が広く見られた。また、サバ州タワウ地

域の丘陵地に土壌形成が3万年程度の比較的

若い安山岩起源の赤色土壌が見られ、その土

壌には全リン濃度が高く、かつ比較的可給性

の高い水酸化ナトリウム抽出の有機態リン

濃度が顕著に高い特徴が見られた。風化の程

度 が 進 行す る につ れ、 全 リン 濃 度は

200-300(g g-1)程度に減少し、かつ可給性の

最も低い吸蔵態リンが占める比率が上昇す

る傾向が見られた。 

一方、ポドゾル系列においては、全ての集

積 層 に お い て 、（ シ ュ ウ 酸 ＋

dithionite/citrate ） － Fe+Al に 対 す る

Sodium pyrophosphate－Fe+Al の割合が 0.5

を越え、ポドゾル化が進行していると判断さ

れた。サバ州においては、漂泊層がより厚く、

下方のハードパンが厚い、ポドゾル化が強く

進行したと思われる林分で、マキ科針葉樹が

優占していた。マキ科針葉樹優占林分では優

占しない林分に比べ、表層土壌の無機態窒素

濃度や林冠の生葉の窒素濃度が有意に低い

傾向にあった。一方、土壌の可溶性リン酸濃

度や生葉のリン濃度については、明瞭な差が

みられなかった。熱帯でのポドゾル化は、優

占種の交代を伴う動的な過程にあり、優占種

交代には土壌窒素濃度の変化が関係してい

ることが示唆された。しかし、土壌リン可給



 

 

性が動的な過程にどのように関わっている

のか、については今後の課題として残された。 

根の表面積の指標には、根長を乾重で除し

た Specific Root Length（SRL）を用いた。

優占種のSRLを種のRBA/合計RBA比で重みづ

けした結果、SRL は土壌リンの少ないサイト

でより高かった。また、酸性リン酸分解酵素

活性とRBAの間には土壌リンの少ないサイト

で有意な正の相関があったのに対し、土壌リ

ンが多いサイトでは有意な負の相関があっ

た。以上のことより、低リン環境に生育する

樹木の根は表面積が広い、あるいは酸性リン

酸分解酵素活性が高いという適応機構があ

ると考えられた。 

リン欠乏の指標としての生葉のN/P比、LMA、

光合成リン利用効率の関係をみたところ、リ

ン欠乏の増大（生葉N/P比の増大）に対して、

光合成リン利用効率は増加した。LMA が増加

しても光合成リン利用効率の低下は鈍かっ

た。脂質を除く３つの葉リン画分において、

低リン土壌の林分ほど画分中リン濃度が低

いことが解明された。従って、低リン土壌に

生育する樹木は、核酸および糖リンなどを同

時に減少させてリン可給性の低下に応答し

ていることが明らかになった。光合成リン利

用効率の最大化は、これらの画分変化と関係

していることが示唆された。 

メタ解析の結果、ボルネオ島熱帯降雨林の

低リン土壌に生育する樹種は、濃度あたりの

光合成速度（光合成リン利用効率）が他の気

候帯の樹種よりも高いことが示された。また、

光合成リン利用効率の増加には、葉のリン濃

度の低下が大きく寄与することが示された。 
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