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研究成果の概要（和文）：東南アジア熱帯雨林に特有な一斉開花現象について、大規模操作実験装置を用い，林冠アク
セスを活かすことにより，①一斉開花と樹木の水分生理、②一斉開花と樹木の栄養塩収支、③一斉開花と送粉・葉食・
種子食などの動植物相互作用系、を明らかにすることを目的とした。しかし、研究期間中に、自然状態での一斉開花が
頻繁に起こったことにより、操作実験を行う方法を変更し、これまでの実験結果と長期観測結果を並行的に解析するこ
とにより、これらの問題に対する解明を行った。

研究成果の概要（英文）：General flowering, which is unique phenomenon in tropical rainforests in 
Southeast Asia, was analyzed by both experimental approach and observation of natural processes. In 
particular, we tried to make drought experiment using large umbrella around target trees and make 
sampling analyses by using canopy crane in a forest at Lambir Hills National Park, Sarawak, Malaysia. We 
tried to elucidate the relationships between flowering and 1) water-use characteristics of trees, 2) 
nutrient cycling, and 3) interactive features with insects relating to pollination and seed predation. 
General flowering is clearly induced by short-term drought, and the seed production was related to the 
nutrient dynamics of the trees. The insect dynamics were closely related to such tree phenology.

研究分野：森林生態学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
温暖化などの気候変動が生態系に与える
影響は、学術的にも社会的にも問題となって
いる。これまで行われている予測では、熱帯
では気温より降水量の変化が大きいといわ
れているが、降水量の変化が生態系に影響に
ついては未解明な部分が多く、最近になって
さかんに行われるようになった。 
 東南アジアの湿潤熱帯では、乾燥化と湿潤
化という両方の予測があるが、生態系の反応
予測のための基礎データはほとんどなかっ
た。一方、この研究に加わる研究者グループ
は、これまでボルネオ島の熱帯雨林の林冠研
究を 18 年間継続してきており、短期間の乾
燥がこの地域特有の一斉開花現象の気象ト
リガーになっていることを経験的に発見し
た。さらに，これまでは開花を事前に予測で
きないため、その詳細やメカニズムを解明す
ることができなかったが，人工的に降水を遮
断する大規模な実験（後述部分の写真を参
照）により，人工的に開花を引き起こすこと
にほぼ成功していた。 
このことにより，開花を前提として，以下
のような点の解明が期待できるようになっ
た。たとえば，乾燥により開花・展葉が起こ
ることは検証できたが，その閾地や動態は明
確になっていない。また，開花・結実には栄
養塩の移動が重要であり，乾燥が菌根の活動
にも影響することがこれまでわかっている
が、その動態が明確になっていない。また、
一斉開花や結実が起こった場合には、特定の
送粉者や種子食昆虫の個体群が増加したり
する事実が知られているほか、同調的な展葉
の場合には食葉性の昆虫も大発生する。さら
に，開花が森林全体の物質収支に与える影響
も未解明であった。 

 
２．研究の目的 
東南アジア熱帯雨林に特有な一斉開花現
象のトリガーは乾燥と推測されており，すで
に大規模な降水遮断実験で林冠木の開花を
引き起こす方法がほぼ確立されている。この
大規模操作実験装置を用い，林冠アクセスを
活かすことにより，以下の問いに答える。 
(1) 一斉開花の閾値は水ポテンシャルなど樹
木の水分生理で説明できるか？ 

(2) 個体による栄養塩のばらつきは開花の閾
値に影響するか？ 

(3) 一斉開花時に出現する，送粉・葉食・種
子食などの相互作用系の変化はどのよう
にして起こるのか？ 

(4) 乾燥は森林全体の水・栄養塩収支にどの
ような影響を及ぼすか？ 

 
３．研究の方法 
 この研究では，当初、マレーシア連邦サラ
ワク州の熱帯雨林で，林冠木を個体単位で降
水遮断する大規模な実験を行い，樹木の開
花・展葉を引き起こさせることにより解明す
ることを目的としていた。しかし、研究期間

中を含む数年間は、一斉開花が頻繁に起こっ
ており、毎年実験を準備していたにも関わら
ず、期間中に人工乾燥実験を行うことができ
なかった。そのため、これまで行った乾燥実
験の結果の解析とともに、自然状態で起こっ
た開花の観測結果を対照させることにより、
以下の点について分析を行った。 
（１） 展葉・開花を引き起こす樹木の生理
的閾値と樹体内の水分動態：展葉・開花の起
こる閾値について，樹体内の水ポテンシャル
に着目して解析すると同時に，地球規模での
気候変動との関係を解析する。 
（２） 展葉・開花・結実に伴う樹木内部の
炭水化物や栄養塩の動態：栄養塩蓄積量の個
体変異と展葉・開花現象の関係を明らかにす
るとともに，展葉・開花前後の水分動態を解
明し，炭水化物や栄養塩と開花の閾値との関
係を明確にする。また，栄養塩吸収に対する
菌根の活性を測定し，その役割を解明する。 
（３） 展葉にともなう食葉性昆虫の動
態：食葉性昆虫の多くは、主に展葉直後の葉
を食べ、同調的な展葉によって大発生するが，
この同調メカニズムを解明する。 
（４） 開花フェノロジーと送粉共生系の
変化：これまで 20 年以上にわたって観測さ
れた開花フェノロジーを整理し、送粉共生系
についての詳細を明らかにする。 
（５） 結実にともなう種子―種子捕食者
関係の変化：一斉開花の究極要因としての種
子捕食者飽食仮説を，人工的結実（結実規模
が非常に小さい）と自然結実（規模が大きい）
の比較により検証する。 
 
４．研究成果 
 各項目については、以下の成果が得られた。 
（１） 展葉・開花を引き起こす樹木の生理
的閾値と樹体内の水分動態 
これまでの観測結果をもとに、樹木の水分
動態のモデルを構築した。このモデルをもと
に、現地観測データ、全球気候モデル（GCM）
シミュレーションの結果、先行研究（年降水
量を関数としたボルネオ熱帯雨林の水利用
戦略）で確率過程生態水文モデルの援用によ
り開発した“樹木枯死指標”のコンビネーシ
ョンを利用して、ボルネオ熱帯雨林の乾燥ス
トレス枯死が将来予測された降水変化によ
ってどのように変えられるのかを解析した。 
その結果、モデルの第一駆動力としての降
水統計変数は、20 世紀後半の長期降水データ
と 21世紀後半の 14個の GCMモデル計算結果
から構築された。これらの降水統計は、エル
ニーニョに対応して突発的な強い乾燥が起
こること、その強い乾燥は１～３月に起きる
こと、そして、降水の季節性がもっとはっき
りしてくること（乾燥する１～３月はより乾
燥、湿潤な 10～12 月はより湿潤になる）を
示した。計算された“樹木枯死指標”は、1997
～1998 年のエルニーニョ期間における強烈
な乾燥で大量の枯死が生じたことをうまく
表現できた。また、モデル計算は、現在の１



～３月の高い枯死率と 10～12 月の低い枯死
率を示し、この差が将来には甚だしくなるこ
とをも示した。さらには、湿潤期である 10
～12 月の貯留土壌水分の利用があることで
続く１～３月の乾燥ストレスが軽減される
効果があったとしても（この効果は、21世紀
後半には、さらに高まると予想されている
が）、１～３月の枯死確率は将来強烈に高ま
るだろうと予測された（図１）。 
 

 
図１．マレーシア・ランビル国立公園の熱帯
雨林の枯死指標（縦軸）が１～３月降水量（横
軸）の減少とともに急激に上昇していく様子
を示したシミュレーション結果。上部のエラ
ーバーは表示されている降水量の起こりや
すさを表している。 
 
（２） 展葉・開花・結実に伴う樹木内部の
炭水化物や栄養塩の動態 
フタバガキ科樹種の種子生産の豊凶現象
に及ぼす貯蔵資源の役割について調査を行
った。これまで、豊作年に大量の種子生産を
行うためには、種子の形成に対する量的な要
求度の最も高い炭水化物資源の蓄積具合が
重要であると考えられていた。しかし、冷戦
時代に行われた核実験の影響による大気中
の放射性炭素濃度の急激な変化を利用して、
フタバガキ科 18 樹種の種子に含まれる炭素
の構成年代と繁殖頻度との関係を調べた結
果、繁殖頻度や種子重量に関係なく、主とし
て当年に生産した比較的新しい炭素資源を
種子生産に利用していることが明らかにな
った（図２）。一方で、フタバガキ科の
Dryobalanops aromatica について、豊作年の
樹体内貯蔵資源量の動態を調べたところ、繁
殖期間中に幹のリン濃度が有意に低下して
いた。また、群集レベルでの一斉開花・結実
に参加した個体は、その年に開花・結実に参
加した個体に比べて、開花直前の幹のリン濃
度が有意に高かった。これらの事から、フタ
バガキ科樹種の種子生産の豊凶現象には、炭
水化物ではなく、幹へのリンの蓄積が重要で
ある可能性が示唆された。 
 
 

図２．開花頻度と炭素蓄積期間 
 
（３） 展葉にともなう食葉性昆虫の動態 
 熱帯雨林の林冠において個体数の多い節
足動物であるアリ類とクモ類の林冠表層に
おける空間分布をボルネオの熱帯雨林で調
査した。20m 以上の高さの突出木・高木 190
本の樹冠の表層において、それぞれの場所で、
2009 年から 2011 年にかけてすくい網法によ
る採集を６回繰り返して 438 個体のアリと
1850 個体のクモ類のサンプルを得た。このサ
ンプルを整理して、各種の解析をおこなった。
クモの個体数はアリの個体数より4倍ほど多
く、樹冠表層で採餌活動をおこなっているア
リの個体数は従来考えられているよりも低
いことが示唆された。また、場所ごとのクモ
の個体数はアリの個体数や種数と負の相関
関係にあることが明らかになり（図３）、ク
モとアリは排他的な空間分布を示すことが
明らかになった。アリとクモの排他的分布を
もたらす要因として干渉型の種間競争やギ
ルド内捕食によるものと推測された。 
 

 
図３．アリの個体数とクモの個体数の関係 
 
（４） 開花フェノロジーと送粉共生系の
変化 
 1993 年から継続している開花調査を継
続して行った。経年変化により観察できな



くなったり、死亡したりした個体を除くな
ど、観察個体リストを作りなおすとともに、
対象植物を再検討し、一部入れ替えを行っ
た。また、データを公開するためのデータ
整理を継続中である。新たに得られたデー
タの予備解析の結果、2013年の開花の直前
にも乾燥した状態があったことが確認でき
た（図４）。 
 

 
図４．2000 年以降の一斉開花状況。 
 
（５） 結実にともなう種子―種子捕食者
関係の変化 
比較的規模の大きかった 2013 年の一斉開
花（図５）の種子から発芽・定着したフタバ
ガキ科4種の当年生実生を追跡調査したとこ
ろ、各種の生残率（9ヶ月間）は 44.0～69.5％
であり、初期サイズが大きいほど、また、1
種を除いて同種もしくはフタバガキ科当年
生実生密度が高いほど実生の生残率が高く、
実生定着に種子・実生食者の飽食効果が示さ
れた。また、これまでの開花・結実フェノロ
ジーデータを解析したところ、一斉開花への
参加頻度は樹種によって異なることが分か
った。そこで、一斉開花への参加頻度と樹木
の吸水深度との関連性を調べるため、連続的
サンプリングによる土壌水と道管水の酸素
安定同位体比を分析した結果、より浅い吸水
源に依存している樹種ほど一斉開花への参
加頻度が高い可能性が浮上し、さらなる分
析・解析を継続中である。 
 

 
図５. クレーンプロットにおける花および
種子生産量の推移 
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