
科学研究費助成事業　　研究成果報告書

様　式　Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９ （共通）

機関番号：

研究種目：

課題番号：

研究課題名（和文）

研究代表者

研究課題名（英文）

交付決定額（研究期間全体）：（直接経費）

８２７０６

基盤研究(B)

2014～2012

熱帯落葉林の生物季節に及ぼす水ストレス効果の実験観測と植生モデルの高度化

Experimental observations of water stress effects on the phenology of a tropical 
deciduous forest and the impact on the vegetation model

８０３４４２７４研究者番号：

田中　克典（TANAKA, KATSUNORI）

独立行政法人海洋研究開発機構・地球表層物質循環研究分野・主任研究員

研究期間：

２４３１００１８

平成 年 月 日現在２７   ６ １５

円    13,400,000

研究成果の概要（和文）：自然環境下のチークでは、乾季の2014年2月から4月にかけての樹液流が停止、完全に落葉し
た。散水による湿潤土壌下では、葉が付いた状態での新葉による更新がなく、3月に完全落葉し、樹液流が停止した。2
週間後、展葉して蒸散活動を再開した。根系の土壌水分は展葉・落葉現象に最も影響したが、他の要因によって落葉期
間が発生することを確認した。幹は自然状況下と散水下とも2014年4月から9月まで成長し、成長期間に違いがなかった
。光合成能を示す葉内窒素濃度は土壌水分量の低下に影響を受け、湿潤下のチークのほうが光合成能の低下は遅かった
。一定の水消費に対する炭素獲得は、湿潤下のほうが自然状況下よりも低かった。

研究成果の概要（英文）：Observations of a teak plantation revealed that under natural conditions the 
trees significantly decreased sap flow and lost their leaves in the dry season between February and April 
2014. In comparison, under controlled well-watered soil conditions, the subject teak trees did not open 
new leaves and ceased sap flow until March 2014. Two weeks later, the watered trees opened new leaves, 
and the sap flow once again increased. The stem growth of all the trees increased from April to September 
2014 under both natural and well-watered conditions. Additionally, leaf nitrogen content, corresponding 
to the photosynthesis capacity decreased with lower soil moisture. Leaf nitrogen content capacity 
decreased more slowly in the watered trees. Lower carbon gain per water use was also observed in the 
trees subject to controlled watering conditions. Therefore, we believe the amount of soil moisture in the 
root zone directly influences sap flow, new leaves, and leaf fall.

研究分野：植生水文学

キーワード： フェノロジー　落葉チーク　土壌水分　幹成長　光合成能
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１．研究開始当初の背景 
落葉林は着葉期間中に葉の光合成によって
炭素を吸収する。このとき、同時に、葉の気
孔から植物体内の水分を水蒸気として大気
に放出する。着葉期間は、熱帯に生育する落
葉林で、年々変動が著しく、温帯・寒帯落葉
林の数週間の違いに対して、数ヶ月異なる。
それゆえ、着葉期間の年々変動による炭素と
水循環への影響は、熱帯で最大で、着葉期間
がどのように決まるかが重要であった。 
代表者らの研究チームは、落葉性チークの
樹冠上と林床で計測する日射の減衰比を利
用し葉量を推定する手法に基づき、展葉開
始・その後の成長・完全落葉を評価し、これ
を 10 年間行った。その結果、降水による水
分補給が根系の集中するポイントまで達し
たとき、展葉が開始したが、春分日の前では、
十分な水分補給にも関わらず、展葉開始のシ
グナルが不明瞭で、春分後にようやく明瞭な
増加がみられたのである。これにより、展葉
開始のタイミングが土壌水分以外の要因で
決まっているのでないかと議論する一方で、
この方法による展葉開始のタイミング評価
に限界があると考えられた。一方、落葉につ
いてもどのタイミングで終了するかこの方
法ではっきりしなかった。 
さらに、観測による大気から落葉性チーク
による二酸化炭素ガス吸収の季節変化と葉
量の変化を比べると、葉量が最大にもかかわ
らず、その吸収速度が減少することが明らか
になっており、葉量変化に加え葉の光合成能
の季節変化も、落葉性チーク林の炭素・水循
環に影響することを示唆した。 
 
２．研究の目的 
落葉性チークは木材としての価値が高く、世
界で広くプランテーションで栽培されると
ともに、その年輪は過去の気候変動を読み解
くのに利用されることが多い。これゆえ、そ
の生物季節（フェノロジー）の研究を必要と
する重要な樹種の 1つである。本研究は、こ
のチークの展葉と落葉のフェノロジーを制
御する要因を明らかにする。このため、乾季
においても土壌を湿潤に保つため、対象チー
クに散水を行い、水ストレスのない環境を実
現させる。この対象木と合わせ、自然環境下
で生育するチークのフェノロジーとを比較
し、水ストレスのフェノロジーへの効果を評
価する。さらに、幹成長の成長様式の違いを
評価するとともに、個葉の生理特性における
季節性と規模の違いを、葉の窒素含有量と炭
素安定同位体比の測定に基づいて評価する。 
 
３．研究の方法 
散水実験：本研究は、タイ北部ランパン県メ
ーモ区にあるメーモ・チークプランテーショ
ン（北緯 18度 25 分、東経 99 度 43 分、海抜
380ｍ）で、40ｍと 25ｍの観測タワーを中心
とした 2つの研究サイトで行った。25ｍ観測
タワー付近の樹高（H）22.5ｍ・胸高直径（DBH）

32ｃｍのチークを対象に散水区画を設けた。
散水区画は、林床に投影される対象チークの
樹冠面積とその形状を考慮し、5ｍ×9.5ｍの
長方形型に定めた。2012 年 11 月この区画の
周囲を幅 10ｃｍ深さ 40ｃｍのトレンチを設
け、それを鉄筋コンクリートで埋め、土壌水
分の水平方向の移動を妨げた。トレンチ上に、
煉瓦を並べコンクリートで隙間を埋めた高
さ 10ｃｍの防水壁を設けた。散水区画のトレ
ンチの長辺の両サイドの外側に、2013 年 11
月幅 10ｃｍ・基岩（最深 97ｃｍ）に達する
トレンチを新たに設け、鉄筋コンクリートで
トレンチを埋めた。これにより、長辺の外側
に位置する自然環境下にある測定対象チー
クへの散水による水分移動のリスクを極力
妨げた。散水区画は長辺方向にやや傾斜して
おり、その高圧部側にあたる短辺外側に高さ
10ｃｍのコンクリートの基礎を設け、その上
に 1000L の貯水タンクを 3台設置した。等間
隔に直径 2mm 孔を 8 か所にあけた長さ 4.5
ｍ・直径 2.5ｃｍの塩ビパイプ 9 本を短辺に
沿って等間隔に並べた。これら 9本の塩ビパ
イプと貯水タンクとは、散水速度を調節する
ため適宜5か所にバルブのついた塩ビパイプ
で連結した。散水で使用した水は、500ｍ離
れた貯水池で、携帯ポンプで集水され、車で
散水施設近くまで運び、同型のポンプで 3台
の貯水タンクを満たした。1 日の散水量は合
計 3000L で、換算すると約 63ｍｍの降水量に
等しい。 
散水は 2013 年 3月 2日に開始し、3月 3日
にも行い、深さ 40ｃｍまでに根系が集中する
土壌を完全に湿潤状態にした。その後、2013
年４月中旬まで 2 週間おきに散水し、同年 7
月から、2013 年 2月まで測定した樹液流速度
と土壌水分量との関係に基づき、深度 40cm
の土壌水分量の閾値を設定、1 日おきに土壌
水分量を確認しながら、その閾値に達したと
き、散水を行った。 
 
（１）樹液流測定には、Heat Ratio 法を応用
した、樹液流速計(SFM1 Sap Flow Meter, ICT 
international)を利用して行った。40ｍ観測
タワー周辺の自然環境下の C1（H=24.1ｍ・
DBH=33.7cm）と C3（H=26.6m・DBH=38.3cm）
と名付けたチークの高さ 140cm の地点に、樹
液流速計を設置し、それぞれ 2013 年 3 月と
2012 年 10 月に測定を開始した。25ｍ観測タ
ワー周辺の自然状況下の C4（H=22.8ｍ・DBH
＝）と散水下の W1 のそれぞれ高さ 140cm と
150cm とに樹液流速計を設置、2012 年 10 月
より測定を開始した。 
 チーク C1、C3、C4 と W1 の展葉、その後の
成長と落葉の様子を観察するため、タイムラ
プス・カメラ(GardenWatchCam, Brinno)を観
測タワーに設置した。設置高度は、それぞれ
24ｍ、24ｍ、25ｍと 25ｍで、C1と C4 および
C4とW1の撮影はそれぞれ2012年8月と2013
年 4月に開始した。 

 



（２）幹の直径成長の測定：2012 年 1月 2日
～2015 年 2 月 20 日の約 3 年間、散水処理を
行った 2 個体（処理個体）、散水処理を施さ
なかった 10 個体（コントロール個体）につ
いて、少なくとも週 1回の頻度で、アルミバ
ンド式デンドロメーターを用いて、幹の直径
の増減を 0.1mm 単位で測定した。 
 
（３）個葉の生理特性の測定：散水開始後、
10 日または 14 日に一回の頻度で散水 2 個体
と対照 2個体から日当たりのよい葉を 3枚ず
つ採取した。それらの窒素含有量と炭素安定
同位体比を燃焼式元素分析計－安定同位体
比質量分析計(Flash 2000 & DELTA-V, Thermo 
Fisher Scientific)を用いて測定し、それぞ
れ個葉の光合成能と水利用効率（蒸散速度に
対する光合成速度の比）の指標とした。また、
展葉直後 1回、成熟葉期 2回、落葉前 2回の
計 5 回、散水 1 個体と対照 2 個体の各 10 枚
前後の葉について光飽和時の光合成速度や
気孔コンダクタンス等を携帯式光合成・蒸散
測定装置(LI-6400，Li-Cor)を用いて測定し
た。 
 
４．研究成果 
（１）図 1は 2013 年 2 -4 月にかけての降水
量、自然状況下（対象区・チーク C3）と散水
区（W1）における相対土壌水分（観測期間中
の土壌水分の最大値と最小値を 100％と 0％
とした）と樹液流速度の変化を示す。 

図 1 2013 年 2 月～4 月の降水量（A）、相対
土壌水分・自然環境下C3(B）と散水区W1（C）、
樹液流速度・C3(D)と W1(E) 

 
2 月下旬の降水で、すでに C3 と W1 の土壌水
分が上昇した。これにより 2月 27 日に W1 で
展葉が開始し、遅れて 3月 10 日に C3が展葉
を開始した。これにより春分前でも、土壌水
分の上昇が展葉トリガーであると認められ
た。 
2013 年 3 月 2 日と 3 日に、散水により深さ
40cmの土壌水分を十分に湿潤にした（図1C）。
その後、W1 の樹液流速度の日中の最大値が上
昇し、3 月中頃にピークに達した。その間、
展葉開始後の葉の伸長も確認された。一方、
C3は2月下旬の降水で土壌水分が上昇したが、
その後4月下旬の降水イベントまで減少しつ
づけた。3月 10 日の展葉開始から葉の伸長は
認められたが、土壌水分の減少のため成長は
停止した。3月下旬に C3 の樹液流速の上昇が
見られたが、その後 4月下旬のまとまった降
水イベントまで減少し、その降雨イベント後
に再び上昇し始め、これとともに葉の伸長も
認められた。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図2 2013年10月～2014年6月の降水量（A）、
相対土壌水分・自然環境下 C3（B）と散水区
W1（C）、樹液流速度・C3(D)と W1(E) 
 
2013 年 11 月から降水量が少ない状態となり、
2014 年 3月まで続いた（図 2A）。その後 C3 で
は土壌水分が減少し続け、1月から 4月上旬ま
で、干ばつになった（図 2B）。一方、W1 では
散水により、乾季中も湿潤に保たれた（図 2C）。
C3 では土壌水分の減少とともに、樹液流速度
が低下し、2月下旬に完全に停止した（図2D）。
図 2D 中の黒帯で示す期間は、タイムラプスカ
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メラで確認した落葉期間である。4月上旬の降
水イベントによりわずかであるが、土壌水分
が上昇し、これにより展葉と樹液流速度が上
昇し始めたが、この後の干ばつで、葉の伸長
と樹液流速度に変化がなかった。4月下旬から
の雨季となり（図 2A）、葉の伸長とともに、樹
液流速度も上昇した。ここでは、C1 と C4 につ
いて示されないが、落葉・展葉のタイミング
は早かれ遅かれ、それぞれの土壌水分の変化
に対応しており、C3 の挙動と類似したもので
あった。一方W1の樹液流速度は2月上旬まで、
日中の最大値は変わらなかったが、その後 3
月初めにかけて減少し、その間落葉も起こっ
た。3月中の約 2週間完全に落葉し、樹液流も
停止した（図 2E）。W1 で、常緑樹のように、
前年の葉を維持し、新たに展葉するといった
現象はみられなかった。2週間後、展葉が開始
し、前年の 2013 年 3月に見られたように、樹
液流速度の日中の最大値が約 2 週間後に最大
になった。 
 
以上のことから、落葉チークのフェノロジー
は、主として、土壌水分の季節変化によって
制御されることが明らかとなった。一方で、
散水実験によって、落葉現象が土壌水分の低
下以外のほかの原因によってもおこること
が示された。 
 
（２）幹の直径成長：コントロール個体の直
径は、おおむね、雨季が開始し展葉が進行し
た後に増加し始めて、雨季終盤から減少し始
めるという季節変化を繰り返した。約 3年間
の調査期間全体を通した、コントロール個体
の肥大成長量の平均値は 6.4 ㎜であった。こ
の直径成長を、同時期の降水量、土壌水分量、
葉量（LAI）の時系列変化と比較すると、上
で述べたような季節変化に加えて、乾季から
雨季開始の時期にかけて、１）落葉状態での
土壌水分上昇時の直径増加、２）展葉直後の
小干ばつに伴う土壌水分低下時の直径減少
などの細かい変動が見られることがわかっ
た。 
処理個体 2個体のうち 1個体（T1 あるいは
W1）について、処理前後の直径の時系列変化
を図ｘに示した。T1 の場合、全期間を通した
直径の肥大成長量は 11.2mm であり、同期間
のコントロール個体の直径成長の平均値よ
りも 2倍程度大きかった。T1 の処理前の期間
において、T1の直径成長はコントロール個体
よりもやや小さいことから（図 3）、また、同
様の結果は別の処理個体（T2 あるは W2）に
ついても得られたことから、散水処理により、
期間全体を通じた肥大成長が促進されたと
いえる。 
上述のように、コントロール個体では、雨
季終盤から乾季にかけて直径が減少したが、
散水処理後の処理個体については、その減少
傾向は見られなかった（図 3 の DN=700-800
付近、DN=1050-1100 付近）。また、同時期に
おいて、処理個体の蒸散活動は維持されてい

るにもかかわらず、直径成長は見られなかっ
た（図 3）。同様の結果は、T2 についても得
られた。以上の処理個体 2個体の直径成長に
ついての結果は、同時期の葉の光合成能力の
低下、水利用効率の低下、光合成による同化
産物の根系などの幹以外への配分・貯蔵を示
唆する。 
処理個体では、土壌が湿潤に保たれたにも
かかわらず、乾季後半に一時的な完全落葉と
その後の展葉が見られ、展葉後まもなく、活
発な蒸散活動が観測された（図 3 の DN=800
付近）。ただし、この時期の処理個体の蒸散
活動は直径成長を伴わず、処理個体の直径成
長が開始したタイミングは、コントロール個
体の直径成長が開始したタイミングとほぼ
同じであった（図 3の DN=850 付近）。同様の
結果は、T2 についても得られた。ここで、蒸
散活動が直径成長を伴わなかったことにつ
いては、未成熟な新葉の低い光合成能力や光
合成同化産物の幹以外への配分・貯蔵が示唆
される。また、処理個体とコントロール個体
の直径成長のタイミングが同調した結果は、
チークの直径成長の開始のタイミングは、蒸
散や光合成などの生理活動だけで単純に決
定されるのではなく、他の要因（例えば、日
長など）にも依存していることを示している。 
 

 
図 3 コントロール個体と処理個体 T1（W1）
の直径（a）と両区の土壌体積含水率（SWC）
と処理個体 T1 の樹液流速度（b）の時系列変
化 
 
（３）土壌水分量が個葉の生理特性に与える
影響：葉の窒素含有量は散水一年目では散水
個体の方が対照個体よりも低かった（図 4A）。
葉の窒素含有量の低下の開始時期は対照個



体では乾季に土壌水分量が低下し始めた直
後であったのに対し、散水個体ではその約 1
ヶ月後であった（図 4A）。これらの結果から、
落葉性チークの葉の光合成能や落葉前の葉
内窒素の転流開始時期は土壌水分量の影響
を受けることが示唆された。 
葉の炭素安定同位体比は概ね全期間を通し
て散水個体の方が対象個体よりも低い値で
あったことから（図 4B）、土壌水分量が上昇
すると落葉性チークの葉の水利用効率は低
下することが示された。 
散水個体と対照個体ともに葉が十分に成熟
していた時期に測定した気孔コンダクタン
スの最大値は散水個体と対照個体の間で有
意差がなかったのに対し、光飽和時の光合成
速度は散水木の方が低かった。したがって、
これらの値から算出した瞬間的な水利用効
率は散水個体の方が低いという結果であっ
た。これは、葉の炭素安定同位体比から推定
した長期平均的な水利用効率と同様の傾向
であった。 
以上より、散水による土壌水分量の上昇に対
する落葉性チークの個葉の生理特性の応答
として、気孔コンダクタンスは変化しなかっ
たが光合成能が低下した結果、水利用効率が
低下したこと、葉の老化開始時期が遅れたこ
とが示された。 
 

図 4 散水個体と対照個体の葉の窒素含有量
（A）と炭素安定同位体比（B）．●▲が散水
個体、○△が対照個体を示す 
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