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研究成果の概要（和文）：古い地質を持つボルネオ島などでは多様な熱帯降雨林生態系が成立している。それを
説明する新たな仮説として、必須元素の中で最も生産を制限するNとPの非対称な関係性を考えた。ボルネオ島に
多数の森林調査区を置き、樹木群集組成と土壌のジチオナイト抽出Fe濃度、可給態N、可溶性Pを調べた。その結
果、土壌にはFe酸化物濃度の幅広い変異が存在し、Fe酸化物の溶脱が進むにつれて土壌は相対的P欠乏から相対
的N欠乏にシフトした。この土壌傾度に沿って、樹木群集は連続的に変化した。樹木の栄養塩欠乏への適応（応
答）はNとPで異なるために、この土壌傾度に沿って優占する樹木属の交代が起こり植生は連続的に変化した、と
解釈した。

研究成果の概要（英文）：Diverse types of tropical rainforests occur in Borneo, which has weathered 
soils derived from old geological substates. We investigated if the occurrence of such diverse 
forests could be explained by the asymmetrical relationship of N versus P cycles.  We studied canopy
 tree communities, dithionite-extractable Fe, and soil N and P concentrations in study plots placed 
in Borneo. There was a wide gradient of Fe oxide concentration among the study plots, and soil 
nutrient availability shifted from relative P deficiency to relative N deficiency with increasing 
magnitude of Fe leaching. Tree community composition shifted continuously along this soil gradient. 
This result suggested that dominant trees were successively displaced with each other from 
P-deficiency adapted to N-deficiency adapted species. Diverse forests are formed along a soil 
nutrient gradient with N versus P deficiencies as two endmembers through plant-soil feedbacks.

研究分野： 森林生態学

キーワード： 生態系生態学　群集生態学　生物地球化学　生理学　元素欠乏

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
これまで森林タイプの分布を説明する要因として、気候や土壌などの定常因子（それらの生態系からは独立した
外的環境要因）が挙げられてきた。しかし、本研究から、地球化学的なNとP循環のアンバランスと生物学的な応
答の非対称性が組み合わさることにより、多様な生態系が連続的に形成される可能性が示唆された。森林にはタ
イプは存在せず、樹木群集は時空間的に連続的に変異し、それは土壌風化によってもたらされる土壌N/P比の変
化によって支配されている可能性が示された。さらに、結果は森林生態系が自律的に変化する可能性も示してい
る。これらの結果は教科書的な解釈とは大きく異なるものであり、大きな学術的意義がある。

※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。
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１．研究開始当初の背景 
熱帯降雨林の樹木種多様性の高さは多くの研究者の関心を惹いてきた。１つの森林内の多様性

だけでなく、樹木群集の場所間の違い（β多様性）においても熱帯降雨林は多様である。火山・

台風などのかく乱が熱帯降雨林のβ多様性を高めている可能性がある。しかし、そのようなかく

乱が存在しない安定的なボルネオ島を調べた Slik ら(2003)は、やはり樹木群集の空間変異を認

めており（図 1）、降水量の空間的差異が関係していると結論付けた。これに対して、本研究代

表者らは、生元素窒素（N）とリン（P）の可給性の空間的差異がボルネオ島の熱帯降雨林のβ多

様性を高めていると考える。 

N と P は、細胞の構成、代謝、遺伝を通して普遍的に生命を支えている最も重要な生元素であ

る。しかし、2 つの元素は循環様式において大きく異なる。N はガス型のサイクルを持ち、大気

から生物 N 固定などにより徐々に生態系に加入し、その後有機物が分解することによって無機

化され生態系内を循環する。一方、Pは鉱物型のサイクルを持ち、地圏（母岩）から溶解し生態

系に加入するが、鉱物風化が進行すると風化産物（粘土や Fe・Al 酸化物）により物理化学的に

吸蔵（保護）されて可給性が低下する。このため、長期間の一次遷移を考えると、初期において

は N が欠乏し、後期においては P が欠乏する。このような大きな時間スケールでの N と P の非

対称性は、1990 年代の生態系生態学によって確立された。 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 1．Slik ら(2003)によるボルネオ島の熱帯降雨林樹木群集の空間変異 
 
 
２．研究の目的 
 
ところが、申請者らの研究により、同じ気候条件を持つ地域内の極相林においても、N 欠乏と P

欠乏の生態系が側所的に形成されることが分かってきた。これには土壌有機物の分解性が関わ

っていると思われる。有機物分解がよく進み、土壌ｐH が 5.0～6.0 程度に維持される条件下で

はケイ素（Si）が可溶化し、鉄（Fe）やアルミニウム（Al）の酸化物は表層に留まる。その結果、

土壌 P は Fe・Al 酸化物に物理化学的に吸蔵（強い吸着など）され、P欠乏が進行する（図 2）。 

一方、有機物分解が滞り、N 無機化が停滞するような場においては、ｐHが 4.0 程度まで低下

し、Fe・Al が可溶化し Si が表層に留まる。このような場では、Pではなく Nが欠乏する。有機

物分解速度の決定には様々な要因が関わっているが、樹木リターの分解性や葉に含まれるポリ

フェノールなどの二次代謝産物の多寡が密接に関わっていると思われる。樹木の葉の内在的な

要因によって土壌 pH 傾度が形成され、これに沿って P欠乏もしくは N欠乏にシフトすると考え

横軸の類似度 58%において、6 森林タイプが形成 



られる。すなわち、生物地球化学的作用により、P欠乏と N欠乏の 2つの端点が自律的に形成さ

れる（生態系のエンド・メンバー仮説）（仮説１）。 

 

 

図 2．熱帯土壌における風化の 2方向への発散過程 

 

 このような 2 つの端点（エンド・メンバー）に対して樹木はどのように応答するのだろうか？

もし、両元素の欠乏に対して樹木が同じように応答（適応）するのであれば、欠乏する元素の種

類に関わらず相同な森林生態系が形成されるはずである。しかし、研究代表者らは、両元素の欠

乏に対する樹木の応答は非対称であり、このことが熱帯降雨林のβ多様性を上昇させていると

考える（樹木応答の非対称性仮説、図 3）（仮説 2）。 

 

 
図 3．N 欠乏と P欠乏の 2端点を持つ土壌傾度に沿った樹木種の分布 

 

応答の根本的差異は、細胞における両元素の生化学的な違いに起因している。まず、Nは糖タ

ンパク質として細胞壁に多く含まれるのに対して、P は細胞壁には含まれない。栄養元素が欠乏

する場では、リターとして土壌に回帰する元素の損失を低下させる方が適応的なので、葉の細胞

壁含量が多く、葉の寿命の長い樹木種が普遍的に見られる（葉の寿命増大により元素損失速度が

低下）。ところが、細胞壁含量が増大すると細胞壁への N 投資が高まり、炭酸同化酵素 Rubisco

への投資が相対的に低下するので、葉に含まれる単位 N当たりの光合成速度（光合成の N利用効

率）は低下してしまう。一方、P においてはそのような傾向は見られない。すなわち、N が不足

すると、樹木は光合成の N 利用効率を犠牲にして N損失を回避するが、Pが不足しても、樹木は

光合成の P利用効率を高く維持しながら、P損失を回避できる（Hidaka & Kitayama 2013）。さ



らに、土壌への元素回帰を低下させるために、樹木は老化葉から若い葉に元素を転流させるが、

細胞壁 Nの転流効率は低いので、N全体の転流効率は高まらない（最大 60%程度）。一方、Pの転

流率は大きい（90%）（Tsujii, Onoda & Kitayama 2017）。これらの反応の総体として、N欠乏下

では幹の細胞壁への N 投資を維持するために葉への N 分配が低下する個体反応がみられるが、P

欠乏下では幹への P投資を下げられるので葉への P分配比が増大するだろう。 

 以上の 2つの仮説に基づき、熱帯降雨林生態系では、内在的な生物地球化学的作用により P欠

乏と N 欠乏を 2つの端点とする環境傾度が形成され（仮説１）、この傾度にそって樹木が非対称

な応答を示すことで、熱帯降雨林生態系は空間的に変異する（β多様性が高まる）と考えられる

（仮説 2）。以上の 2 つの仮説（右図）を証明し、熱帯降雨林生態系の空間的変異のメカニズム

を明らかにすることが本研究の目的である。 

  
 
３．研究の方法 
共同研究者らとともにボルネオ諸州（主にマレーシア・サバ州）に熱帯降雨林調査区を設定し、

それぞれの調査区で毎木調査を行った。胸高直径 10cm 以上の樹木個体について、胸高直径を測

定し、樹木種を同定した。この際、できるだけ地質学的な初期状態を揃えるために堆積岩上の熱

帯降雨林を主な調査地として選定した。しかし、一部には蛇紋岩起源の土壌に成立する調査区も

含まれた。 

各調査区において、土壌断面を掘削し、表層の有機物層から下層に向けて、土壌サンプルを採

集し、共同研究施設に持ち帰った。採集した土壌サンプルの一部を風乾させ、風乾土壌からジチ

オナイト（還元剤）により Fe と Al を抽出し、ICP（発光プラズマ分光分析法）によりそれぞれ

の濃度を定量した。さらに、土壌サンプルの残りは冷蔵庫で保管し、冷蔵した新鮮土壌サンプル

について、pH、無機態 N、可溶性 P、吸蔵態 Pを決定した。 

各調査区の優占樹種から陽葉と材サンプルを採集し、冷蔵して実験室に持ち帰った。葉・材サ

ンプルの一部は後に熱風乾燥し、粉砕した。粉砕サンプルを硫酸・過酸化水素により湿式灰化し、

Pについては ICP により、Nについては比色法により定量した。 

 得られた毎木データを基に、各調査区における属毎の胸高断面積合計を計算した。さらに胸高

断面積合計値から属レベルの相対優占度を計算した。属レベルの樹木群集組成に多変量解析の 1

つである DCA(Detrended Correspondence Analysis)を適用し、樹木群集の遠近関係を二次元展

開した。さらに、二次元座標における各プロットの 1 軸値とジチオナイト抽出 Fe・Al 濃度、土

壌 pH、土壌無機態 N 濃度、土壌可溶性 P 濃度、土壌吸蔵態 P 濃度との関係を線形回帰により調

べた。 

 研究期間がコロナ禍と重なったため海外渡航が制限され、当初の予定よりも大幅に少ない調

査回数となってしました。データの不足を補うために、先行研究で得られている比較可能なデー

タも一部引用し、それらを加味してデータ解析を行った。 

 

４．研究成果 

 得られた 13 箇所の森林調査区の樹木群集組成（属レベルの組成）を DCA 展開したところ、

図 4 のような結果が得られた。1 軸の eigen value は 0.675 であった。1 軸に沿って 13 の森林

群集は配置され、1 軸値が大きくなる方向に向かって、低地熱帯混交フタバガキ林から低地ヒー

ス林と熱帯山地林に推移した。また、2 軸に沿って、低地ヒース林と熱帯山地林は分離した。 

 



 

図 4．13 箇所の森林樹木群集の DCA 展開結果 

 

 調査区の 1 軸値と各森林の林冠高には有意な負の相関関係が認められた（P<0.001）。また、

調査区の 1 軸値とジチオナイト抽出 Fe 濃度の関係を調べたところ、有意な負の関係が得られた

（P<0.05、直線回帰）。さらに、可給態土壌窒素と土壌リンの比を硝酸態窒素(NO3-N)濃度と重

炭酸抽出リン酸(CO3-P)濃度の比として表し、調査区の 1 軸値との相関関係を調べたところ、両

者には有意な指数関数的関係が認められた。 

 以上の結果を基に、提示した 2 つの作業仮説を検討したい。まず、今回調べた 13 箇所の森林

（一部に先行研究の引用データを含む）の土壌には、ジチオナイト抽出 Fe 濃度の幅広い変異が

存在していた（0～39.1mg/g）。さらに、13 箇所の森林土壌には、可給態 N と P の大きな変異が

存在していた。N 欠乏と P 欠乏の相対的関係性を NO3-N/ CO3-P 比として表したところ、0.05

から 5.88 まで大きく変動した。NO3-N/ CO3-P 比とジチオナイト抽出の Fe 濃度には正の関係が

見られた。NO3-N/ CO3-P 比の大きな値は相対的なリン欠乏を意味する。これらのことから、13

箇所の森林においては、酸化 Fe の溶脱の程度が大きく異なり、溶脱が進んでいない酸化 Fe が

豊富な土壌では相対的に P 欠乏が卓越し、溶脱が進行した土壌では相対的に N 欠乏が卓越して

いることが示唆された。 

 このような土壌理化学性の傾度に沿って、13 箇所の樹木群集は大きく変異した。すなわち、

酸化 Fe が豊富で相対的に P 欠乏が卓越している土壌には低地熱帯混交フタバガキ林が成立し、

酸化 Fe が溶脱し相対的に N 欠乏が卓越している土壌には低地ヒース林と熱帯山地林が成立し

ていた。樹木群集の推移は連続的に生じており（図 4）、この連続的推移は土壌理化学性の傾度

を反映したものであると解釈できる。すなわち、相対的に P 欠乏が卓越する低地熱帯混交フタ

バガキ林から相対的に N 欠乏が卓越する低地ヒース林型・熱帯山地林型の森林へと群集組成が

変異している。DCA2 軸に沿った、低地ヒース林と熱帯山地林の分離は標高の差を反映している

のだろう。DCA のアルゴリズムは優占度に基づく種（属）の入れ替わりによって調査区を配置

している。このことは、標高が異なっていても土壌の理化学性が同じであると、同じ属が選択さ

れることを意味している。以上の結果は全て、提示した 2 つの作業仮説とは矛盾しないもので

ある。 
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