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研究成果の概要（和文）：東南アジア熱帯地域で今後予想される降水量の減少や短期的な乾燥頻

度の増加が、熱帯雨林樹木に及ぼす影響を評価することを目的として研究を行った。林冠構成

種の形態的特性と水利用には密接な関係があり、高い光合成・蒸散能力を持つ樹種は、大径の

道管を持つが、日中大きな水ストレスを受け、大乾燥時の死亡率も高くなることが分かった。

また、人工的に土壌を乾燥させる操作実験により、フタバガキ科巨大高木は、乾燥に対して葉

の吸水能力を改善して耐乾性を高め、水消費を節約して対応していると考えられた。 
 
研究成果の概要（英文）：I studied the drought tolerance and related morphological and 
physiological traits of tropical trees to evaluate interspecific difference in response 
to drought stress, because in the tropical areas of Southeast Asia, the decreased 
precipitation and increased frequency of short-term drought are predicted with global 
warming. Morphological characteristics of tropical canopy species are closely related 
with their water use strategies; species with high photosynthetic and transpiration 
abilities have large vessel diameter, but large water stress in the daytime, and then 
high mortality rates during severe drought. In addition, experimental drought treatment 
induced a high drought tolerance in a tropical emergent species, Dryobalanops aromatica, 
by the increase of water extraction efficiency, and then saving its water consumption 
during drought. 
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１．研究開始当初の背景 

熱帯雨林は年間を通じて温暖で雨量の多
い地域に形成される。しかし、地球温暖化の
脅威はこの熱帯雨林地域にも広がっており、

生態系の物質循環や生物多様性に与える影
響が危惧されている。気候変動に関する政府
間パネル(IPCC)等の予測では、温暖化の影響
は熱帯地域では温度条件よりも降水量にお
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いて大きいと見られており、事実、熱帯雨林
域における降水量の年々減少(Malhi and 
Wright, 2004)や、短期的な乾燥頻度の増加
及び降水量変動幅の増大(Dore 2005)が顕在
化している。また、このような乾燥条件は、
エルニーニョの発生時に一層拍車がかかる
ことも予想されている。 
中でも、東南アジアの熱帯雨林は世界で最

も湿潤な気候条件にあり、そこに成育する樹
木はこれまでめったに強い乾燥条件には遭
遇してこなかった。そのため、現時点でエル
ニーニョ発生時のような強い乾燥が起きた
場合に対しても、さらには将来的に温暖化が
進み乾燥の頻度・強度がさらに増大した場合
に対しても、熱帯雨林の樹木がどのように反
応するのかを予測するための資料はほとん
どない。一方で、近年の申請者らの研究によ
り、東南アジア熱帯雨林の多くの樹木が、通
常 1年に数回見られるような数週間程度の短
期的な強度少雨期間の後に葉を展開し、また
数年に 1度発生するような 1ヶ月程度の強度
少雨期間の後に繁殖を行っているなど、樹木
のフェノロジーに降水量の変動が大きく関
わっていることが明らかになってきた
(Ichie et al. 2004; Sakai et al. 2006)。
つまり、たとえ年降水量や平均気温での変化
が小さくても、短期的な降水量の変動幅やそ
の頻度が変化することにより、森林の物質生
産や更新、動植物間の相互関係に重要な影響
を与える可能性が高い。今後予想される気候
変化に対して、熱帯雨林樹木がどのように反
応するのか、影響予測のための基礎情報を得
ることは極めて重要である。 
 
２．研究の目的 
この研究では、東南アジア熱帯雨林の乾燥

化が樹木に及ぼす影響について、①熱帯雨林
樹木の形態的・生理的特性と、その樹木の過
去の成長・枯死に関するフェノロジーデータ
から、各樹種の乾燥に対する応答の違いを予
測し、②いくつかの操作実験によって、①を
定量的に検証・評価し、③それらのデータを
利用して今後の生態系管理や生態系修復・再
生の現場に応用可能な森林動態モデルを構
築する、ことを目的として行った。具体的に
は、以下の 3点をこの研究の期間内に明らか
にすることを目的として研究に取り組んだ。 
 
（1）熱帯雨林の林冠構成種の生理生態特性

と過去の乾燥時の応答との関係 
植物は環境に適した葉の形態を持つこと

で、効率的な光合成や蒸散を実現している。
近年、熱帯雨林の林冠部では、維管束鞘延長
部が発達した異圧葉樹種と延長部の無い等
圧葉樹種が混在することが明らかになった 
(Kenzo et al. 2007)。異圧葉樹種は、延長
部によって細胞間隙が細分され、葉肉が区切

られた多数の小さな区画を持つ。異圧葉樹種
は水ストレス時に気孔の開閉を区画単位で
調整することで、水消費を制御することがで
きる。等圧葉樹種は、細胞間隙を仕切る延長
部がないために、異圧葉樹種よりも葉内にお
ける効率良いガス移動が可能であるが、細か
な気孔の調整はできない。熱帯雨林の林冠部
では熱帯特有の強烈な日射や高温により、日
中強い水ストレスが生じる。では、日中に水
ストレスを受ける熱帯雨林の林冠部におい
て、異圧葉・等圧葉樹種はそれぞれどのよう
な水利用を行っているのか。また、これらの
樹種は乾燥時の応答に樹種間、葉の形質タイ
プ間で違いがあるのだろうか。ここでは、熱
帯雨林の林冠部における異圧葉・等圧葉樹種
の光合成や蒸散、水ポテンシャル、木部構造、
肥大成長速度、1998年のエルニーニョ現象が
影響した乾燥時の枯死率を調べ、林冠構成種
の葉の形態と水利用と、乾燥時の応答との関
係を明らかにすることを目的とした。併せて、
稚樹から成木に至る成長過程で、葉の形質が
どのように変化するのかについても、調査を
行った。 
 
（2）操作実験による短期的強度乾燥時の生

理生態的応答解析 
東南アジア地域では地球温暖化に伴い、集

中豪雨と無降水の期間を繰り返すような、降
水パターンの明瞭な変化が予想されている。
無降水に伴う長・短期間の強度乾燥は、熱帯
雨林樹木にどのような影響を与えるのだろ
うか。ここでは、マレーシアの低地熱帯雨林
（ランビル国立公園）において、降水の一部
を遮断することによって、人工的に短期乾燥
状態を作り出す野外操作実験装置を設定し、
短期的な強度乾燥が起こった時の樹木の形
態的・生理的応答を調査した。特に、熱帯雨
林の林冠層を形成する巨大高木の光合成や
蒸散、水ポテンシャルといった生理機能が、
乾燥時にどのように変化するのかについて
詳細に調べた。併せて、ポット苗を用いた操
作実験により、熱帯雨林樹木の乾燥に対する
生理的な応答をより詳細に検証した。これら
の実験には、地域の優占種であるフタバガキ
科の樹種を用い、今後の環境変動がもたらす
影響を評価した。 
 
（3）将来の森林動態予測モデルの構築 

上記 2 項目の調査研究成果を踏まえ、調査
地域の主要構成種であるフタバガキ科の樹
種数種について、熱帯雨林の将来的な森林動
態の予測モデルを構築する。特に、これまで
個体密度が低く、耐乾性が低いと考えられて
きた樹種が、今後の乾燥化に伴い個体数をど
のように変化させるのかに注目し、熱帯雨林
の将来的な管理方法や、生態系修復・再生技
術の向上に利用可能なデータの提供を目指



 

 

した。 
 
３．研究の方法 
（1）熱帯雨林の林冠構成種の生理生態特性

と過去の乾燥時の応答との関係 
調査はマレーシア・サラワク州・ランビル

国立公園内の林冠生物調査区（8ha及び 4ha）
で行った。ここには、林冠観測用のタワーシ
ステム（8ha）と、クレーンシステム（4ha）
が建設されており、様々な樹木個体の樹冠部
へのアクセスが可能になっている。本研究で
は、これらのアクセスシステムを活用して、
熱帯雨林樹木の樹冠部の調査を行った。 
調査対象樹種には、調査地の林冠構成種 20

種（異圧葉樹種 13 種、等圧葉樹種 7 種）を
用いた。形態的特性としての木部構造の調査
は、成長錐を用いて木部コアを採取し、比重、
道管直径を計測した。また、生理的特性とし
て、各樹種の樹冠表層の葉の最大光合成・蒸
散速度、及び夜明け前と日中の水ポテンシャ
ルを測定した。調査対象樹種の内、フタバガ
キ科の 4樹種については、葉の蒸散速度と水
ポテンシャルの日変化についても測定を行
った。上記の調査を行った全ての樹種につい
て、調査区内で継続的に調査されている毎木
調査のデータから、肥大成長速度を求めた。
また、8ha プロットに生育する個体について
は、1997-8年にランビル国立公園で起こった
大乾燥時 (Nakagawa et al. 2000)の成木
(DBH>30cm)の枯死率を求めた。 
また、樹冠内や生育段階での葉の形態的な

可塑性を調査するために、同じくフタバガキ
科の 4種について、各樹種の稚樹約 20個体、
成木 3～5 個体を調査対象とした。稚樹は各
個体につき 1枚、成木は各個体につき樹冠上
部と下部でそれぞれ 3枚の成熟葉をランダム
に選び、各葉の光強度、葉面積、葉厚、LMA、
気孔形態・密度、トリコーム形態・密度、孔
辺細胞長を調べた。 
 
（2）操作実験による短期的強度乾燥時の生

理生態的応答解析 
東南アジアの熱帯雨林地域で今後予想さ

れる降水量の減少や短期的な乾燥頻度の増
加が、熱帯雨林樹木の生理生態に及ぼす影響
を評価することを目的として、マレーシア・
ランビル国立公園の主要な林冠構成種で異
圧葉を持つフタバガキ科の Dryobalanops 
aromaticaを対象に、降雨遮断実験を行った。
対象とした D. aromatica 3 個体（以下、処
理個体）の周囲半径 15mをビニールシートで
覆い、降雨を遮断することで、人工的に土壌
の乾燥を引き起こした。対照として降水遮断
を行わない 3個体（以下、対照個体）を含む
計 6個体について、実験期間中の土壌水分を
モニタリングするとともに、樹木の生理機能
評価を行うために、夜明け前及び日中の水ポ

テンシャル、膨圧損失時の水ポテンシャル、
及び光合成・蒸散速度の日変化の測定を定期
的に行った。 
 また、シンガポールのブキティマ自然保護
区において優占するフタバガキ科の Shorea 
curtisii と S. leprosula について、ポット
苗の灌水を遮断する操作実験を行った。全て
の測定個体は、ブキティマ自然保護区で採取
し、シンガポール国立教育研究所内の温室で
育苗した山出し苗である。2011年 9月に、十
分灌水した状態の雑種及び両親種それぞれ 4
～10個体程度を選び、成熟葉の最大光合成・
蒸散速度、気孔コンダクタンス、水利用効率、
光化学系Ⅱの最大光量子収率（Fv/Fm）、P-V
曲線法による葉の水分特性を調べた。その後、
ポット苗の土壌水分含量が 15%程度になるま
で灌水を中止し、その後に同様の測定を行っ
た。 
 
（3）将来の森林動態予測モデルの構築 
シンガポール・ブキティマ自然保護区全域

(164ha)で調査されている胸高直径 30cm以上
の全個体の胸高直径のデータベースを活用
し、S. curtisiiと S. leprosulaの枯死率や
成長量など、森林動態に関係する母樹段階の
パラメータを推定した。また、保護林内に設
置された 2ha調査区の胸高直径の毎木調査デ
ータから、両樹種の年平均の直径成長量を計
算した。また過去 15 年間の毎木調査プロッ
ト（胸高直径 1cm 以上、2ha）のデータを用
いて幼木段階の森林動態に関するパラメー
タを推定した。そして、各樹種の稚樹ステー
ジ（DBH1cm未満）、幼木ステージ（DBH1-30cm）、
成木ステージ（DBH30cm 以上）の成長パラメ
ータからマトリックスモデルを作り、現状の
パラメータを用いた場合と、乾燥イベントが
増加した場合を想定し、両樹種の稚樹や幼木
段階での枯死率が上昇した場合を想定した
将来予測を行った。この予測では初期の設定
として、①稚樹段階の枯死率が 15年と 50年
間隔でそれぞれ 50％、90％に上昇した場合と、
②稚樹と幼木の枯死率が常に 30％、10％それ
ぞれ上昇した場合の個体数の変化を評価し
た。また、1993年から 2008年までの過去 15
年間の毎木調査区（2ha）の結果から、雑種
と両親種の地上部バイオマス蓄積量の変動
について解析を行い、炭素固定機能の変化を
推定し、モデルで求めた動態予測との比較を
行った。 
 
４．研究成果 
（1）熱帯雨林の林冠構成種の生理生態特性

と過去の乾燥時の応答との関係 
マレーシア・ランビル国立公園において、

林冠構成種 20 種の葉の形態と水利用との関
係を調査したところ、異圧葉樹種（13種）は
等圧葉樹種(7 種)に比べて有意に大径の道管



 

 

を持っていた。最大光合成・蒸散速度、夜明
け前に対する日中の水ポテンシャルの変動
幅についても、異圧葉樹種が等圧葉樹種より
も優位に大きな値を示した。また、水ポテン
シャルの変動幅と道管直径との間には、有意
な正の相関関係が見られた。年あたりの幹の
肥大成長幅も、異圧葉樹種が等圧葉樹種より
も有意に大きかった。異圧葉樹種は、等圧葉
樹種に比べて大径の道管を持ち、多量の水供
給を可能にすることで、高い光合成・蒸散能
力、そして高い成長速度を実現していた。一
方、等圧葉樹種（7種）は小径の道管を持ち、
光合成・蒸散能力は低いが、日中の水ストレ
スを低く抑えるという葉の形態に応じた水
利用様式を持っていることがわかった。しか
し、水ストレス時に葉の気孔を一様に閉じる
等圧葉樹種は、林冠の高温環境下で葉温の制
御が行えないために、より強光が降り注ぐ突
出属層に進出することが難しいことが考え
られた。 

次に、同じ異圧葉樹種を持つフタバガキ科
の 4樹種(Shorea parvifolia, S. smithiana, 
Dipterocarpus pachyphyllus, Dryobalanops 
aromatica)について、晴天日の蒸散速度や気
孔コンダクタンス、葉の水ポテンシャルの日
変化を調べたところ、大きな樹種間差が見ら
れた。最大蒸散速度や気孔コンダクタンスの
最 大 値 は Shorea 属 2 種 で 高 く 、 D. 
pachyphyllus が中間、D. aromatica で低い
値を示した。また、夜明け前に対する日中の
水ポテンシャルの変動幅も、同様の傾向を示
した。大気飽差の増大に対して、Shorea属 2
種は葉の水ポテンシャルが急激に低下する
ため、気孔を閉じて応答するのに対して、D. 
aromatica は普段から気孔を閉じぎみにして、
日中も水ポテンシャルを低下させることな
く蒸散活動を維持していた。この水利用特性
の違いは、大乾燥時の死亡率にも明確に表れ
ており、1998年にランビルを襲った大乾燥時
に、D. aromaticaは成木の枯死が見られなか
ったものの、Shorea属 2種は成木の 7-27%が
枯死した。つまり、これまで一年中高温多雨
な環境であった熱帯雨林における乾燥化の
促進は、林冠構成種の多くの死亡確率を増大
させることが予測され、特に大きな道管径を
持ち、早い成長速度を示す樹種はその危険性
が高いことがこの研究から示唆された。 

続いて、同じくマレーシア・ランビル国立
公園において、主要な林冠構成種であるフタ
バガキ科の 4樹種について、異なる成育段階
や樹冠位置での葉の形態的特性について調
査したところ、いずれの樹木でも稚樹と成木
では明らかに異なった形態をもち、同じ光環
境でも成木の方が葉厚、LMA、気孔密度、ト
リコーム密度が高かった。しかし、成木と稚
樹それぞれの同じ生育段階では、各葉の受光
量と気孔密度やトリコーム密度の間に明瞭

な関係は見出せなかった。特に、成木では樹
冠位置もしくは葉ごとに受光量が大きく異
なるものの、全ての調査項目で樹冠位置や受
光量での有意な違いは見られなかった。つま
り、フタバガキ科の林冠構成種は、稚樹から
成木に至る成育段階では大きく葉の形態が
変化するものの、成木では樹冠位置や個葉レ
ベルで例え光環境が大きく異なっていても、
葉の形態的な可塑性はそれほど高くないと
考えられた。このことは、乾燥化が進んだ際
に、熱帯雨林の樹木は葉の形態を環境に適応
させる可塑性が低いことも示唆している。こ
れまでの研究結果と併せて、熱帯雨林の乾燥
化は樹木の生理機能にマイナスの影響を与
え、成長量の低下や枯死率の増加をもたらす
可能性が高いことが考えられた。 

 
（2）操作実験による短期的強度乾燥時の生

理生態的応答解析 
マレーシア・ランビル国立公園における主

要な林冠構成種であり、異圧葉を持つフタバ
ガキ科の Dryobalanops aromatica を対象に
降雨遮断実験を行った。降水遮断実験により、
土壌の水分含有量は著しく低下した。最も低
下した時期の土壌水分含有量は、調査地で
1997-1998 年に起こったエルニーニョ現象の
よる大乾燥時とほぼ同等の乾燥度合いを示
し、調査地の普段の土壌水分の約半分程度で
あった。土壌水分の低下に伴い、処理個体の
夜明け前の水ポテンシャルは対照個体より
も有意に低下し、処理個体は土壌の乾燥によ
って水ストレスを受けていることが示され
た。また、植物の吸水力限界を示す指標とな
る膨圧損失時の水ポテンシャルも降水遮断
期間中に有意に低下し、その値は日中の水ポ
テンシャルの最低値よりも常に低い値を示
した。つまり、D. aromaticaは乾燥に対して
葉の吸水能力を高め、土壌水分の極端な低下
に対しても機能的に適応していることが示
唆された。しかし、降水遮断実験期間中、処
理個体の光合成・蒸散速度は、日中の水スト
レスが大きくなる時間帯に対照個体よりも
有意に低い値を示した。つまり、D. aromatica
は土壌水分の低下に対して、葉の吸水能力を
改善して耐乾性を高め、水消費を節約して対
応していると考えられた。 
また、シンガポール・ブキティマ保護林に

おいて、主要な林冠構成種であるフタバガキ
科の 2樹種について、稚樹の葉の形態的・生
理的特製について調査した。その結果、
Shorea curtisiiは乾燥に強く硬い葉を持ち、
光合成能力は低く、水利用効率は高い傾向を
示した。逆に、S. leprosulaは柔らかく乾燥
に弱い葉を持ち、光合成能力は高いが低い水
利用効率を示した。また、灌水を止めて人工
的に土壌を乾燥させる操作実験を行ったと
ころ、S. curtisii は乾燥処理によって耐乾



 

 

性を高め、光合成能力の低下の抑えていたの
に対し、S. leprosulaは他の種に比べて耐乾
性が低く、乾燥処理によって光合成能力の低
下が見られた。つまり、今後熱帯雨林の乾燥
化や降水パターンが変化すれば、耐乾性の低
い S. leprosula は生存確率が低下する恐れ
があることが考えられた。 
 
（3）将来の森林動態予測モデルの構築 
マトリックスモデルを用いて、熱帯雨林の

乾燥化による影響が林分動態に与える影響
予測を Shorea curtisiiと S. leprosulaの 2
樹種について、稚樹ステージ（DBH1cm未満）、
幼木ステージ（DBH1-30cm）、成木ステージ
（DBH30cm 以上）に分けて 100 年後まで予測
した。シンガポール・ブキティマ保護林で得
られた現状のパラメータを用いた場合、S. 
curtisii はすべてのステージで安定して個
体群を維持できたが、S. leprosulaは個体群
が減少し、衰退傾向を示した。また、乾燥化
が進行した場合を検討したところ、(2)の調
査で乾燥耐性が低いと予測された S. 
leprosula では、稚樹ステージでは次の一斉
結実までの間、稚樹が少ない状態が続くが、
成木ステージの個体が維持されるため、次の
結実で稚樹が供給され個体群が回復し、個体
群全体への影響がほとんどなかった。しかし、
強い乾燥の影響が連続的に続くことを想定
し、稚樹と幼木ステージの枯死率を恒常的に
それぞれ 30%、10%高くして予測を行ったとこ
ろ、すべてのステージで急速に個体群が減少
し、絶滅リスクが大幅に高まると考えられた。
以上の動態予測から、乾燥化の促進により、
耐乾性の低い S. leprosula は、将来的に種
の保全の必要性が出てくる可能性があるこ
とが示唆された。 
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