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課題名  ＲＦ-1010 熱帯林の断片化による雑種化促進リスクと炭素収支への影響評価 

課題代表者名 市榮智明 （高知大学教育研究部自然科学系農学部門准教授） 

研究実施期間 平成22～23年度 

累計予算額   23,480千円（うち23年度 11,439千円） 

予算額は、間接経費を含む。 

研究体制 

（１）熱帯林断片化による雑種化促進リスクの遺伝的評価（大阪市立大学） 

（２）熱帯林断片化がフタバガキ科実生の定着過程に与える影響と雑種稚樹の生理生態特性の評価 

（高知大学） 

（３）熱帯林断片化による林分動態予測と炭素収支の評価（（独）森林総合研究所） 

 

研究協力機関 

愛媛大学 

 

 研究概要 

１．はじめに（研究背景等） 

東南アジア熱帯林は、高い生物多様性と炭素貯蔵機能を併せ持つ生態系として高い評価を受ける一方で、

人為的撹乱によって森林の劣化や断片化が進行し、本来の生態系サービスの提供が脅かされている。森林の

劣化や断片化は、多様性の高い熱帯林において同種個体の極端な密度低下を引き起こすため、生態系ネット

ワークの基に成り立つ樹木の繁殖や更新を阻害し、ひいては種の絶滅や、林分構造の変化による炭素貯蔵量

の低下を招く恐れもある。さらに、申請者らの近年の調査結果により、150年以上前に断片化されたシンガポー

ルの森林において、優占するフタバガキ科の巨大高木種でも雑種形成が起こっていることが遺伝的に確認され

た。雑種個体は、ほとんどの場合生育不良や低い環境適

応能力を示し、さらに雑種第2代（F2）は不稔や死亡する

確率が非常に高いため、雑種化はその種の絶滅を促進さ

せる結果となる。特に、東南アジア熱帯林の主要な林冠

構成種で、林分の炭素蓄積の大部分を占めるフタバガキ

科の樹種は、同属内の種数が非常に多く、同一種の密度

が低い。そのため、森林の断片化によるフタバガキ科樹種

の雑種化の促進は、林分構造を大きく変化させ、熱帯林の

炭素固定能力を大幅に減少させる可能性もある（図1）。熱

帯林の断片化がフタバガキ科樹種の雑種化や炭素固定能

に与える影響を評価し、雑種化を回避するための保全手

法の開発が早急に求められている。 

 

２．研究開発目的 

 本研究の目的は、シンガポールの長期間断片化された状

態にある林分（以下、断片化林分）と、マレーシアの半島部

やボルネオ島に断片化せずに残されている林分（以下、非

断片化林分）において、フタバガキ科林冠構成種の成木の

雑種割合や繁殖成功率を明らかにするとともに、実生の雑

種形成率や定着率、生理生態特性、林分の炭素固定能

等を比較し、熱帯林の断片化が生物多様性や林分の炭素

吸収能に与える影響を評価することである。具体的な研究

目的としては、サブテーマ（１）では、森林の断片化によるフ

図1 人為的インパクトによる熱帯林断片化と

雑種化進行サイクル 

図2 各サブテーマの役割及び研究目的 
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タバガキ科樹木の雑種化の現状を遺伝学的見地から明らかにする。また、雑種化回避に必要な親種の個体数

や森林面積を具体的に算出する。サブテーマ（２）では、フタバガキ科雑種個体の形態的・生理生態的特性、スト

レス耐性能力等を評価し、雑種個体の炭素固定能や将来的な気候変動が雑種個体の成長に及ぼす影響を評

価する。サブテーマ（３）では、フタバガキ科雑種個体の実生の定着過程と成長や繁殖特性、個体群動態から将

来の林分動態を予測し、雑種化の進行に伴う林分レベルでの炭素収支の変化を評価する（図2）。 

 

 

３．研究開発の方法  

（１）熱帯林断片化による雑種化リスクの遺伝的評価 

１）熱帯林構成種の雑種形成と森林断片化の関係 

断片化 の進行した孤 立林 としてシンガポール中心部 に残存しているブキティマ自然保 護区を、断片 化が進

行していない森林として、マレーシア連邦サラワク州のランビル国立公園を選び、調査区内の成木と稚 樹から

DNAを抽 出した。各サンプルについて、核 遺伝 子座2領域と8マイクロサテライト遺伝 子座を増 幅した。さらに、

森林面積と雑種個体の割合との関連を調べるために、マレー半島内6カ所の森林保護区で調査を行った。 

 

２）雑種個体の更新の可能性 

ブキティマ自然保護区とランビル国立公園の成木集 団について、葉の形態 およびDNA情報に基づき、雑種

個体を探索した。 

 

３）雑種個体と両親種との交配の可能性 

雑種個体の種子親を特定するために、母性遺伝する葉緑体trnL-trnF 遺伝子間領域の塩基配列を決定し

た。また、稚樹のマイクロサテライトデータから、プログラムCERVUSを用いて各稚樹個体の種子親と花粉親を

特定した。 

 

（２）熱帯林断片化がフタバガキ科実生の定着過程に与える影響と雑種稚樹の生理生態特性の評価 

１）フタバガキ科雑種と両親種稚樹の形態的・生理的特性の評価 

DNA解析により確認したShorea leprosulaと Shorea curtisii間の雑種とその両親種を研究対象とした。全て

の測定個体はシンガポールブキティマ自然保護区で採取し、南洋工科大学の温室で育苗したポット苗である。

2009年8月および2010年10月に雑種及び両親種それぞれ15個体程度を選び、成熟葉の光-光合成曲線とA/Ci

曲線を携帯式光合成蒸散測定装置(Licor, LI-6400)で測定した。また、測定に用いた葉を採取し、葉面積当り

の葉重(LMA)や窒素濃度、葉厚、柵状組織厚、葉の硬度といった形態的特性についても計測を行った。窒素濃

度の分析にはNCアナライザー(NC-900)を、葉硬度の測定にはAikoh製デジタルゲージRX-1を用いた。また、

DNA解析により戻し交配であると確認された個体について、成熟葉を採取し、葉面積当りの葉重（LMA）や葉厚、

柵状組織厚、海綿状組織厚といった形態的特定についても計測を行った。 

 

２）フタバガキ科雑種と両親種稚樹の耐乾性評価 

DNA解析により確認したShorea curtisii、S. leprosula、及びその雑種稚樹を用いて、灌水を遮断して人工的

に土壌を乾燥させた状態を作り出し、各樹種の乾燥耐性能力に関する評価を行った。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ポット苗である。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）熱帯林断片化による林分動態予測と炭素収支の評価 

調査はシンガポールのブキティマ自然保護区(164ha)で行った。保護区は周囲を住宅地や道路に囲まれた孤

立林で、150年以上断片化された状態にあることが分かっている。この地域は熱帯湿潤気候に属し、年降水量

は約2400mmで明確な雨季乾季はない。保護林の大部分はフタバガキ科樹木が優占する林分となっている。 

林内に生育している稚樹の葉の形態とDNA解析により、S. leprosula × S. curtisii間のF1雑種を確認し調査

対象とした。また、親種であるS. leprosulaとS. curtisiiの稚樹も調査に用いた。稚樹の定着環境を調べるため、

保護林内の尾根、斜面、谷の3ヶ所に50m×50mのプロットを作成し、10m×10mのサブプロットに分割後、地形

測量を行った。プロット内に出現した対象樹種の稚樹の位置情報を記録し、地際直径と樹高を測定した。稚樹

の枯死率、成長量など森林動態に関する稚樹段階のパラメータを推定するために、稚樹のモニタリングを半年

から1年間隔で追跡した。また、稚樹の生育場所の光、土壌水分、土性等の環境因子についてモニタリングを行
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った。土壌水分環境については土壌水分計(SM-200, Delta-T)を用い、全個体の根元で午前中に測定を行なっ

た。光環境は、10m×10mのサブプロットの格子点とサブプロット中央で魚眼レンズつきカメラ(Coolpix5400, 

FC-E9, Nikon)を用いて全天空写真を撮影し推定した。全天空写真の撮影はハレーションを避けるため曇天日

に行った。全天空写真の測定後、画像解析ソフトCanopOn2で林冠開空度と散乱光透過率を推定した。 

次にブキティマ自然保護区全域(164ha)における胸高直径30cm以上の全個体の胸高直径のデータベースを活

用し、雑種のサイズ分布と雑種と親種(S. leprosulaとS. curtisii)が占める地上部バイオマスを計算した。また、

2008年の測定データに加え2011年には雑種とS. leprosulaの成木の全個体の再測定を行い、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。ブキティマ全域に生育する胸高直径30cm以上の

全個体とShorea属の地上部バイオマスも推定した。地上部バイオマスの計算には、ボルネオ島のフタバガキ林

で得られた相対成長式を用い、胸高直径から推定した。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、雑種と親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。 

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、稚樹の雑種化率がS. curtisii で1％、

S. leprosulaで30％に上昇した場合の100年後までの個体数の増減の変化予測を行った。さらに、サブテーマ

（２）の結果から乾燥耐性が最も低いと判断されたS. leprosulaについて、今後危惧される熱帯林の乾燥化を考

慮し、雑種化率の上昇に加え、乾燥イベントによるS. leprosulaの稚樹や幼木段階の枯死率の上昇を加味した

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．結果及び考察  

（１）熱帯林断片化による雑種化リスクの遺伝的評価 

１）熱帯林構成種の雑種形成と森林断片化の関係 

   ブキティマ自然保護区において、稚樹集団・成木集団いずれからも雑種個体が見つかったのに対し、ランビ

ル国立公園では、雑種個体は見つからなかった。さらに、マレー半島内6カ所の森林保護区で調査を行った結

果、雑種個体が見つかったのは森林面積が500ha以下の2カ所のみで、1000ha以上の面積を持つ森林からは

見つからなかった。雑種化促進によるリスクは小面積かつ分断化の進行した森林で高いことが示唆された。 

２）雑種個体の更新の可能性 

ブキティマ自然保護区において、胸高直径30cm以上の975、84、10個体がS. curtisii、S. leprosula、S. 

parvifoliaのいずれかに同定された。また、これら3種の種間雑種と考えられる個体が21個体見つかり、雑種は

更新可能であることが示された。そのうち、18個体はS. curtisii×S. leprosulaの雑種、1個体はS. curtisii×S. 

parvifoliaの雑種、2個体はS. leprosula×S. parvifoliaの雑種であると推測された。 

３）雑種個体と両親種との交配の可能性 

S. leprosula × S. parvifolia 雑種（BT2698)を種子親に持つ稚樹の内、10個体はS. leprosula、あるいはS. 

parvifoliaとの戻し交配由来であった。また、S. curtisii、S. leprosulaのいずれかを種子親に持つ稚樹の内、54

個体が雑種成木を花粉親に持つ稚樹であった。稔性のある雑種成木が自殖や親種との交配を行い、雑種F2

や戻し交配に由来する個体が生じていることが明らかになった。 

 

（２）熱帯林断片化がフタバガキ科実生の定着過程に与える影響と雑種稚樹の生理生態特性の評価 

１）フタバガキ科雑種と両親種稚樹の形態的・生理的特性の評価 

葉の飽和光合成速度はS. leprosulaで最も高く、S. curtisiiの約2倍であった。蒸散速度や気孔コンダクタンス、

葉内窒素濃度もS. leprosulaで高く、S. curtisiiで低くなった。一方、葉の水利用効率はS. curtisiiで高く、S. 

leprosulaに比べ、約2倍の値を示した。葉の厚さの指標となるLMAはS. curtisiiで高く、厚い葉を持つことが分か

った。また、雑種個体の光合成能力や蒸散速度などの特性は、両親種のほぼ中間的な値を示した。両親種の

生態特性として、S. leprosulaは、谷筋など斜面下部に分布し成長速度が速いが、S. curtisiiは尾根部を中心に

分布し、比較的成長速度が遅いことが知られている。S. leprosulaは光合成速度が大きく、高い成長速度の一因

になっていると考えられた。また高い葉内窒素濃度が高い光合成速度の維持に貢献していると考えられた。一方、

S. curtisiiは、S. leprosulaや雑種個体に比べ、葉の水利用効率が高く、厚い葉を持つため、尾根部の乾燥した

環境に有利であると考えられた。雑種個体の光合成能力や水利用効率などの特性は、両親種とほぼ中間的な

特徴を持っていたことから、生育適地や生態特性も両親種とほぼ中間的な位置にあると考えられた。 
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雑種個体と両親種との戻し交配個体の形態特性に関しても調査を行ったところ、戻し交配個体は反復親の形

質・機能が反映される傾向にあった。反復親がS. curtisiiである個体は、F1雑種に比べて葉や海綿状組織が厚

くなるなど、葉の水分保持能力に関係する形質の向上が見られた。一方、反復親がS. leprosulaである個体は

F1雑種に比べて葉厚は変化しないが、柵状組織厚が若干増加し、海綿状組織厚は逆に低下するなど、光合成

機能に関係する形質が向上する傾向を示した。 

 

２）フタバガキ科雑種と両親種稚樹の耐乾性評価 

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、葉の耐乾性の指標となるしおれ点での葉

の水ポテンシャル（ψwt lp）は、実験前に比べいずれの樹種でも有意に低下し、乾燥に対して耐乾性を向上させて

いた。特にS. curtisiiは実験前に比べて低下の度合いが大きく、高い耐乾性を持つことがわかった。また、光合

成能力の指標となる、最大光合成速度や光化学系Ⅱの最大光量子収率（Fv/Fm）は、実験前後でいずれの樹

種でも低下が見られたが、特にS. leprosulaで明瞭な機能低下が見られた。水利用特性の指標となる、気孔コン

ダクタンスや蒸散速度、水利用効率は、S. leprosulaが乾燥に対して水利用効率を変えずに高い蒸散速度を維

持していたのに対し、S. curtisiiや雑種は乾燥に対して水利用効率を高めて対応している傾向が見られた。上記

の結果は、各樹種の森林内での分布特性を明確に反映していると思われる。つまり、谷部に生育し、成長速度

の速いS. leprosulaは、耐乾性が低く、乾燥時に光合成系の機能が低下するものの、高い光合成・蒸散速度を

維持し、水利用効率も低いままであり、強度乾燥時には死亡確率が増大する恐れがある。一方、尾根に分布し、

成長速度が遅いS. curtisiiや、両親種の中間的な環境に分布し、成長速度も中間程度の雑種は、乾燥時に耐

乾性や水利用効率を高め、光合成や蒸散能力の低下の度合いも低く、乾燥に対する適応能力も高いと考えら

れる。この結果から、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り、逆に耐乾性の高いS. curtisiiや雑種はS. leprosulaと置き換わって分布を拡大させ

る可能性があることが示唆された。 

  

（３）熱帯林断片化による林分動態予測と炭素収支の評価 

稚樹の定着場所は種間で明確な違いが見られ、S. curtisiiは斜面上部に、S. leprosulaは下部に分布してい

た。雑種稚樹については、両親種の分布の中間的な斜面中部に多く出現した。また、土壌水分環境と稚樹の分

布にも関連が見られ、雑種の稚樹は、乾燥した場所に出現するS. curtisiiと、湿った環境に出現するS. 

leprosulaの中間的な土壌水分環境に多く見られた。また、雑種は暗い環境に出現するS. curtisii に比べ、S. 

leprosulaと同等程度の比較的明るい環境に多く出現した。以上の結果から、雑種稚樹は両親種との中間的な

環境に定着する傾向があると考えられた。 

稚樹の成長速度も種間で異なり、S. leprosulaで最も成長が早く、雑種、S. curtisiiの順に低くなった。雑種稚

樹の枯死率は、最も低いS. curtisiiと最も高いS. leprosulaの中間程度であった。次に、2haの毎木調査区の過

去15年間のデータから幼木段階の枯死率や成長量を推定し、動態解析に用いるパラメータを得た。最後に、ブ

キティマ保護区全域のDBH30cm以上の成木の成長量、枯死率を調べた。雑種の年間直径成長量は0.8cmで、

S. leprosula と同等でS. curtisii （0.6mm）より大きかった。成木の年間枯死率については雑種とS. leprosulaで

2％前後と高く、S. curtisii（約1％）で低い傾向があった。 

次に、2haの毎木調査区の過去15年間の地上部バイオマス量の変化を解析したところ、1993年に地上部バイ

オマスが約500t/haであったが、2008年には30t/haほど減少していた。1993年時のバイオマス全体に占める割合

は、S. curtisiiが最も多く23.5％（125t/ha）、S. leprosula が6.2％（33t/ha）、雑種が2.6％（14t/ha）であった。

2008年ではS. curtisii のバイオマス量が40 t/ha増加し、バイオマスの33.4％（167t/ha）を占めたのに対し、S. 

leprosulaは13 t/ha（2.6％）に減少した。雑種に関してはほぼ横ばいの15t/ha（3.0％）であった。 

最後に、マトリックスモデルを用いて雑種化と乾燥化による影響が林分動態に与える影響予測を稚樹ステー

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。

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、雑種は微増傾向を示し、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。次に、現状よりも雑

種化が進行した場合の予測を行った。この予測では、S. leprosulaの母樹が生産する稚樹の30％が雑種に、S. 

curtisiiの稚樹の１％が雑種に置き換わったと仮定した。その結果、S. curtisiiは先ほどと同様に個体群を安定的

に維持できたが、S. leprosulaは個体数の減少幅が大きくなった。雑種はすべてのステージでS. leprosulaを上回

り個体群が拡大し、S. leprosulaは雑種に置き換わると考えられた。最後に雑種化と乾燥化が同時に進行した場

合をサブテーマ（１）で最も乾燥耐性が低いと予測されたS. leprosulaを例に予測した。まず、15年と50年間隔で

稚樹の50%と90%が枯死する場合を予測した。その結果、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。次に、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
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枯死率を恒常的にそれぞれ30%、10%高くして予測を行った。この場合、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、特に、雑種化や乾燥化による個体群の減

少リスクに脆弱な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。実際、毎木調査区

（2ha）の過去15年間のバイオマスの変動からもS. leprosulaのバイオマスの低下が実測値として顕著になってお

り、今回作成したモデルから予測される個体群の減少がすでに進行している可能性が考えられた。また、炭素蓄

積量についても個体数の変化と連動し、ほぼ同じ変化傾向が見られた。しかし、雑種化によるブキティマ保護林

全体の炭素蓄積量への影響は、個体群の大きいS. curtisiiが安定的に維持されることから影響は小さいと考え

られた。今後、枯死率や新規加入率などの長期モニタリングやF1雑種以降の雑種の特性が明らかになれば、林

分動態や炭素収支の予測精度をさらに高めることができると考えられた。 

 

 

５．本研究により得られた主な成果 

（１）科学的意義 

本研究は、フィールド調査とDNA分析、さらに生理生態調査を組合せ、フタバガキ科同属近縁種間での雑種

形成やその生態特性を明らかにした初めての実証研究である。まず、これまで形態観察に頼っていた雑種個体

の同定に対し、DNA解析を取り入れることにより、信頼性の高い判断が可能になった。その結果、雑種個体の割

合は、森林面積が小さいほど高いことが明らかになった。また、雑種個体は、実生から成木のさまざまな生育段

階で見つかり、雑種は更新可能であることが明らかになった。さらに、雑種は交配可能であり、雑種と親個体の

間で戻し交配が起きていることが示された。以上の結果から、熱帯林の分断化は、樹木の雑種化を促進するこ

とにより、森林の種組成や遺伝子組成、更新動態に影響を与える可能性が示された。 

また、生理生態学的な調査からは、これまで知見の無かったフタバガキ科の親種や雑種の生理的・形態的な

耐乾性のメカニズムや、生育段階ごとのサイズ分布、枯死率、成長量など森林動態の解明に不可欠な知見を

明らかにした。このことは、今後東南アジア熱帯雨林域でフタバガキ科樹木の雑種化が森林動態へ与える影響

を予測する上で重要な意義がある。S. leprosulaとS. curtisiiでは、乾燥に対する応答が明確に異なっており、S. 

leprosulaがストレス状態に置かれても高い光合成や蒸散を維持しようとするのに対し、S. curtisiiは耐乾性や水

利用効率を高めて対応していた。雑種個体はS. leprosulaよりも耐乾性が高く、更に反復親がS. curtisiiの戻し

交配個体はS. curtisiiに近い生理生態的特性を持つことから、今後雑種化が進み、更に熱帯雨林の乾燥化が

進めば、S. leprosulaの分布域は雑種やS. curtisiiに置き換わる可能性があることが考えられた。 

 さらに、これまで知見の無かったフタバガキ雑種の稚樹段階における林内での定着環境を明らかにしたことは、

今後、東南アジア熱帯雨林域でフタバガキ科樹木の雑種化の進行を予測する上で重要な意義がある。また、雑

種化や乾燥化を考慮した森林動態モデルから、S. leprosulaの個体数が将来的に減少し、雑種に置き換わる危

険性が明らかになり、今後、種の絶滅を回避するための対策が必要になると考えられた。一方、雑種化が進行し

ても、森林の炭素蓄積量は個体数の多いS. curtisiiの個体群がほぼ維持されることから、大きく減少する可能性

は低いと考えられた。今後、雑種第二代などの特性が分かればさらに詳細な絶滅リスクや森林動態に与える影

響を明らかに出来ると考えられた。 

 

（２）環境政策への貢献 

現時点で具体的な環境政策への貢献は無い。しかし、森林ごとの雑種個体の割合や雑種が見られない森林

面積についての具体的な数値データや、複数種が混生の程度により雑種形成の機会が変わる可能性を示した

ことは、森林の開発・保護・再生に関する政策や植林方法の立案に貢献できる。また、長期断片化に伴う熱帯

林主要林冠構成種の雑種化リスクや絶滅確率の増大が、今後の林分動態や炭素蓄積に与える影響を評価し

た本研究の成果は、生物多様性の保全施策、REDD政策への反映やIPCC報告書環境政策への貢献が可能に

なると思われる。今後は、研究から得られた成果や情報について、プレスリリース等で社会一般に広く情報発信

することに努める。 
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RF-1010  熱帯林の断片化による雑種化促進リスクと炭素収支への評価 

(1)熱帯林断片化による雑種化促進リスクの遺伝的評価 

 

大阪市立大学・大学院理学研究科  名波 哲 

<研究協力者> 

愛媛大学農学部    上谷 浩一 

 

   平成22～23年度累計予算額：5,627千円 

（うち、平成23年度予算額：2,503円） 

予算額は、間接経費を含む。 

 

［要旨］異種間で起こる雑種形成は生殖隔離機構によって低く抑えられていると考えられている

が、生育地攪乱によってこのような隔離機構が緩和された結果、雑種化が進行すること

が危惧されている。本研究では、東南アジア熱帯雨林で優占するフタバガキ科ショレア

属の近縁種間で起こっている雑種形成と遺伝子移入の実態をDNA分析によって明らかに

し、雑種形成と森林断片化との関係を明らかにすることを目的とした。森林断片化の影

響が強いシンガポール・ブキティマでの調査から、ショレア属3種（S. curtisii、S. 

leprosula、S. parvifolia）間の雑種が複数個体見つかった。これらの雑種個体はDNA塩

基配列やマイクロサテライト遺伝子型の情報を用いて、親種から明確に区別することが

できた。開花フェノロジーの観察から、S. curtisiiとS. leprosulaは一斉開花中のほぼ

同時期に開花することがわかった。Shorea parvifoliaは他の2種よりも早い時期に開花

したが、その開花時期は部分的に重複していた。雑種親木由来の種子を温室内で育成し

たところ、それらの多くが発芽、生長可能であった。また、マイクロサテライトデータ

を用いた親子解析の結果、雑種F2や戻し交配由来の稚樹が複数個体検出された。一方で、

断片化の影響がほとんどないマレーシア・ランビル国立公園では、当該樹種間で開花フ

ェノロジーが重複するものの、雑種形成や遺伝子移入が起こっている証拠は得られなか

った。森林面積の異なる8カ所の保護区でショレア属種間雑種個体の割合を調査した結果、

3カ所の保護区で雑種個体が見つかったが、それらはいずれも面積が1000ha以下の断片化

の進んだ森林であった。 

 

［キーワード］種間雑種、フタバガキ科、ショレア属、DNA配列変異、マイクロサテライト 

 

１．はじめに 

 現在最もよく知られている生物学的種概念によると種は「生殖的に隔離された集団の集まり」

として定義される。種分化は遺伝子流動を妨げるような隔離障壁の発達によって起こると考えら

れているが、そのような隔離機構がどのように進化するかを解明していくことが種分化研究の中

心課題である。生殖的隔離が緩和された結果、2種の中間的な形質を持つような雑種個体が見られ

る場所（交雑帯）の存在は古くから知られている1）。雑種形成に関連する現象として、雑種形成

を介した種分化（雑種種分化）、現存種（あるいは在来種と移入種）間で起こる雑種形成による
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種の融合、種内遺伝的変異への影響や地域適応性の獲得などが挙げられる。また、生育地攪乱に

伴う環境の変化によって生殖隔離機構が緩和された結果、本来は起こらない雑種化が進行するこ

とも指摘されている2）。 

 東南アジア熱帯雨林のもつ特徴の一つは、同じ森林内に同属近縁種が多数共存していることで

ある。主要林冠構成木として知られるフタバガキ科ショレア属も約200種知られている。フタバガ

キ科同属近縁種の多くはそれぞれが異なる生態学的ニッチに生育することで共存を可能にしてい

ると考えられるが、これら近縁種間で見られる雑種形成を回避するような隔離障壁に関する実証

研究はほとんどない。雑種形成は、二つのプロセスで、森林の更新維持機構に負の影響を与える

ことが危惧される。一つは、稔性を持たない雑種個体が増加した結果、個体群の更新が阻害され、

種が絶滅に向かうことである。もう一つは、稔性を持つ雑種個体が親種と交配を繰り返すことに

よって、両親種が進化の過程で築いてきた種を特徴づけるような遺伝子が失われていくことであ

る。従って、同所的に生育する同属近縁種間で起こる雑種化の実態把握は、生物多様性の観点か

らも重要である。 

 

２．研究開発目的 

 本サブテーマは、東南アジア熱帯林の主要構成種であるフタバガキ科樹木を対象に、DNA分析に

よって種間での雑種形成と遺伝子移入の実態を明らかにし、雑種形成と森林断片化との関連性を

明らかにすることを目的とする。 

 

３．研究開発方法 

（１）材料 

 シンガポール中心部に断片化の進行した孤立林として残存しているブキティマ自然保護区

（164ha）内に生育するブタバガキ科ショレア属3種（Shorea curtisii、S. leprosula、S. 

parvifolia）について、胸高直径30cm以上の全個体を対象とした毎木調査を行い、葉形態から種

間雑種であると思われる個体を抽出した。DNA分析のために、S. curtisii 84個体、S. leprosula 

80個体、S. parvifolia 10個体、そして種間雑種21個体の葉標本を採取し、modified CTAB法3）4）

によりDNAを抽出した。 

 サブテーマ（３）と協力し、ブキティマ保護区内に2カ所の50×50mの調査区（プロット１およ

びプロット２）を設置し、上記ショレア属3種の全個体についてナンバーテープでマーキングし、

それらの個体サイズと位置を記録した。それぞれの個体の葉からDNAを抽出し、DNA解析に用いた。 

 断片化が進行していない森林として、マレーシア連邦サラワク州のランビルヒルズ国立公園を

選んだ。国立公園内に設置された52haプロット内5）6）に生育するS. curtisii、S. leprosula、S. 

parvifoliaの全成木個体(胸高直径30cm以上の個体)の生葉を採集し、DNAを抽出した(ただし、S. 

leprosula については胸高直径30cm以下の個体を含む）。また、1箇所に50×50mの調査区を設置

し、S. curtisiiとS. parvifoliaの全個体をナンバーテープでマーキングし、個体サイズと位置

を記録した。これらの個体について、生葉を全個体から採取し、DNAを抽出した。 

 

（２）DNA解析手法 

 ブキティマで採集したS. curtisii、S. leprosula、S. parvifoliaの成木サンプルについて、
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核遺伝子座2領域（GapC、PgiC）をPCR増幅し、それぞれの塩基配列を決定した。個体間で塩基配

列を比較し、種特異的な塩基置換サイトを特定した。次に、これら種固有の置換サイトにおける

塩基の分離を葉形態から同定した雑種21個体について調べた。また、雑種個体の種子親を特定す

るために、母性遺伝する葉緑体trnL-trnF 遺伝子間領域の塩基配列を決定した。 

 ブキティマおよびランビル調査区で採集した全ての個体について、8マイクロサテライト遺伝子

座（Shc03、Shc09、Sle105、Sle384、Sle392、Sle5627）8））の遺伝子型を決定した。それぞれの遺

伝子座を特異的に増幅するプライマーを用いてPCR増幅を行い、増幅産物のサイズをABI310 

Genetic Analyzerを用いて決定した。 

 プログラムSTRUCTUREはベイズ法を用いた遺伝的に異なるクラスターを検出するプログラムで

あり、個体が各クラスターに属する確率が計算される5）。各個体のマイクロサテライトデータか

らSTRUCTUREを用いたクラスター解析を行い、雑種個体の特定を行った。また、ブキティマ・プロ

ット２の稚樹のマイクロサテライトデータから、プログラムCERVUS6）を用いて各稚樹個体の種子

親と花粉親を特定した。 

 

４．結果及び考察 

（１）DNA塩基配列解析による雑種個体の判別 

 ブキティマ調査地で行った毎木調査の結果、胸高直径30cm以上の975、84、10個体がS. curtisii、

S. leprosula、S. parvifoliaのいずれかに同定された。また、これら3種の種間雑種と考えられ

る個体が21個体見つかり、そのうち、18個体はS. curtisii×S. leprosulaの雑種、1個体はS. 

curtisii×S. parvifoliaの雑種、2個体はS. leprosula×S. parvifoliaの雑種であると推測され

た。雑種個体は、葉身型、葉裏のビロード毛の有無、葉裏の葉脈分岐点に見られるダニ室（Domatia）

の有無とその密度、そして托葉の形状から親種と区別することができた。これらの種の空間分布

から、S. curtisiiは尾根、S. leprosulaとS. parvifoliaは谷部、そして雑種は両者の中間にあ

る斜面を好む傾向が観察された（図(1)-1）。 

 S. curtisii 30、S. leprosula 34、S. parvifolia 10個体について、2核遺伝子座の塩基配列

を決定し、3種の塩基配列データの比較から種特異的な塩基置換サイトを特定した。S. curtisii

で6、S. leprosulaで6、そしてS. parvifoliaで7カ所の種特異的な置換サイトが見つかった（表

(1)-1）。また葉緑体配列データから、2カ所の種特異的なサイトによってこれら3種を区別するこ

とができた。 

 次に、雑種21個体についてGapCとPgiC領域の塩基配列を決定し、種特異的サイトでおける塩基

の分離を確認した。その結果、全ての雑種個体は種特異的な塩基サイトを全てヘテロで保有して

いた。例えば、S. curtisii × S. leprosula 雑種は2親種の持つ種特異的な12サイト全てをヘテ

ロで保有していた。このように、葉形態により同定された雑種個体が2種のゲノムをヘテロで持つ

雑種であることが示された。また、葉緑体ハプロタイプの違いによって、S. curtisii×S. 

leprosula 雑種18個体の内、7個体はS. curtisiiを、そして11個体はS. leprosulaを種子親に持

つことがわかった。S. curtisii × S. parvifolia（1個体）とS. leprosula × S. parvifolia

（2個体）は全てS. parvifoliaが種子親であった。 

 雑種個体間の交配や戻し交配が進むと種特異的な遺伝子の他種への移入が進行する（遺伝子移

入）。遺伝子移入が進行すると種特異的な塩基サイト数は減少し、異種間で共有される多型サイ
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ト数が増加することが期待される。そこで、ショレア属3種間での遺伝子移入の実態を明らかにす

るために、各種集団の塩基配列多型を調査した。その結果、種内で見つかった38多型サイトの内

37サイトは1種のみで見られ、核DNA配列データからは遺伝子移入の証拠は見つからなかった（表

(1)-2）。 

 

図(1)-1 シンガポール・ブキティマ調査区内に生育するフタバガキ

科ショレア属3種と種間雑種個体の空間分布（胸高直径30cm以上） 

 

表(1)-1 ショレア属3種間で見つかった種固有な塩基置換サイト。灰色で

ハイライトされた箇所は種固有の塩基置換サイトである。 

 

 

表(1)-2 ショレア属3種に見られる種内の塩基配列多型。灰色でハイ

ライトされた箇所は種内で多型が観察された塩基サイトである。
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（２）開花フェノロジーと雑種由来種子の育成 

 2009年3月から5月までの期間中、ショレア属3種複数個体の開花状況を2-5日おきに記録した。

その結果、S. curtisiiとS. leprosulaには開花時期の違いが見られないことがわかった（図(1)-2）。

Shorea parvifolia は他の2種よりも早く開花したが、その開花期間は互いに重複していた。以上

のことから、これら3種間では開花時期の違いによる交配前隔離の発達が不完全であることが示唆

された。また、2009年に開花した雑種1個体の母樹周辺から種子を43個採集し、ポット苗として温

室内で育成した。これらの多くが発芽し、2012年3月現在でもそれらの多くが生存していることか

ら、雑種成木は稔性を持っており、生育可能な種子を作ることができることがわかった。 

 

図(1)-2 ショレア属3種と種間雑種の開花時期（2009年3

月— 5月、シンガポール）。括弧内の数字は観察個体数を

示す。 

 

（３）マイクロサテライトマーカーを用いた遺伝子移入の解析 

 １）プログラムSTRUCTURE9）を用いたクラスター解析 

 ブキティマ調査地に生育する成木のサンプルから決定したマイクロサテライト遺伝子型を用い

てクラスター分析を行った結果、3種は異なるクラスターに属しており、互いに明確に区別するこ

とができた。そして、全ての雑種個体は異なる二つのクラスターを持つキメラであると推定され

た（図（1）-3A）。しかし、葉形態からS. curtisiiと同定された2個体がS. parvifoliaの遺伝子

を含む雑種であると推定された。また、葉形態および核DNA配列によってS. leprosula × S. 

parvifolia 雑種であると特定された1個体（BT2989)は、クラスター解析によってS. parvifolia

であると推定された。さらに、葉緑体DNA配列および葉形態からS. leprosulaと判定された3個体

が、S. parvifoliaの遺伝子を10％以上保有していると推定された。 

 プロット１の稚樹（99個体）からは、葉形態によって13個体の雑種が見つかったが、これらの

個体はクラスター解析の結果からもS. curtisiiとS. leprosula の種間雑種であることが明確に

示された（図（1）-3B）。また、葉緑体DNA配列から、プロット１で見つかった雑種13個体の種子

親は全てS. curtisiiであることがわかった。プロット１に出現するS. curtisii 稚樹の個体数（54
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個体）に対する雑種個体の割合は19.4％であり、成木個体から推定された割合（1％）よりも高か

った。 

 プロット２では合計355個体の稚樹サンプルのDNA分析を行った。これらの稚樹の一部はサイズ

が小さく、葉形態による種同定が困難であった。そこで、まず葉緑体DNA配列データから稚樹の

種子親を区別し、種子親グループごとに雑種個体をマイクロサテライト解析によって推定した。

この結果、種子親がS. curtisii、S. leprosula、S. parvifoliaである稚樹の個体数は、それぞ

れ110、199、46であった。クラスター解析の結果、S. curtisiiを母親に持つ稚樹の多くは同一

のクラスターに属したが、S. leprosulaとS. parvifolia由来の稚樹の一部が同一のクラスター

に属していると判定された（図（1）-3C）。特に、S. leprosulaを種子親に持つ個体の半分近く

がS. parvifolia個体と同一のクラスターに属すると判別された。しかし、種特異的なマイクロ

サテライト対立遺伝子の有無によって、S. curtisii、S. leprosula、S. parvifoliaを種子親に

持つ稚樹個体のうち、それぞれ97、52、38個体が雑種であると推定された。親種の個体数に対す

る雑種個体の割合はS. leprosulaで26％、S. curtisiiとS. parvifoliaでは80％以上と非常に高

かった。この理由として、S. curtisiiしか見られないプロット１とは異なり、S. curtisii、S. 

leprosulaと共に雑種の成木が複数個体混生しているプロット２では、雑種の形成機会が大きく

増加していることが考えられた。 

 

図(1)-3 シンガポール・ブキティマに生育するショレア属3種の成木および稚樹個体のクラス

ター解析の結果。種のカテゴリーは葉緑体ハプロタイプに基づく。1本のバーが1個体を示して

おり、遺伝的に異なるクラスターが違う色で示されている。2色のバーで表された個体は雑種

であり、これは雑種個体が遺伝子組成の異なる2親種に由来することを示している。点線で囲
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まれた個体は、葉形態および核DNA配列パターンから雑種であると推定されたものである。 

 ランビル52ha調査区に出現するショレア属3種の空間分布（図(1)-4）からS. curtisiiは尾根の

砂質土壌のハビタットに多く出現する傾向が見られた11)。S. leprosulaについては、胸高直径30cm

以上の成木は分布していなかったが、調査対象個体（胸高直径30cm以下）の分布は、谷部の粘土

質土壌のハビタットに偏る傾向が見られた。S. parvifoliaの成木の分布は、特定のハビタットに

偏る傾向は見られなかった11)。 

 

 

 

 

 

 

図(1)-4 ランビル国立公園52haプロット内に出現する成木個体の空間分布 

 

 2009年9月から11月にかけて、S. curtisiiとS. parvifoliaの成木の開花結実状況を1か月おき

に計3回、記録した。開花結実状況の調査の際、双眼鏡で各個体の樹冠を観察し、開花量と結実量

を以下の基準で評価した。 

 レベル0：開花・結実が見られない。 

 レベル1：樹冠表面積の25%未満の箇所に開花または結実が見られる。 

レベル2：樹冠表面積の25%以上50%未満の箇所に開花または結実が見られる。 

レベル3：樹冠表面積の50%以上の箇所に開花または結実が見られる。 

レベル4：樹冠表面積の50%以上の箇所に開花または結実が見られ、その量が大変多い。 

 

S. curtisiiについては、成木の80.8%が開花した（図(1)-5）。開花率は、大きいサイズクラス

ほど高かった。一方、S. parvifoliaについては、成木の76.1%が開花した。開花率は、最も小さ

い胸高直径30 cm－60 cmのサイズクラスでも、79.3%に達した。 

 

S. curtsii                      S. parvifoila 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(1)-5 ランビル国立公園52haプロット内におけるショレア属2種のサイズクラスごとの開

花状況（2009年9月－11月）。 
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 開花個体の多くは、1回の調査でのみ開花が確認されたが、2回以上確認された個体も見られた

（図(1)-6）。S. curtsiiでは4個体、S. parvifoliaでは1個体は、9-11月の3回の調査すべてで開 

 

S. curtisii                      S. parvifolia 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(1)-6 ランビル国立公園52haプロット内におけるショレア属2種の個体レベルの開花回数。

2009年9月－11月にかけて、1か月に1回、計3回の調査を行った。開花が観察された調査の回数

を開花回数とした。 

花が確認され、長い期間にわたって繁殖を続けていた。繁殖回数と個体サイズとの間には、相関

は見られなかったが、S. parvifoliaに関しては、開花が複数回確認された個体は胸高直径が70cm

以下と、成木集団の中では、比較的サイズの小さい個体であった。 

S. curtisiiの開花は、調査期間である9月－11月を通じて観察されたが、開花個体の比率は9月

に最も高かった（図(1)-7）。また、開花量が最も多い、レベル4の個体も観察期間中を通じて見

つかった。S. parvifoliaについてもこれらと類似した傾向が見られた。両種の開花フェノロジー

は重なっており、時間的な生殖隔離は起きていないと考えられた。結実個体の比率は、9月には低

く、10月から11月にかけて増加した（図(1)-8）。 

 

S. curtisii                      S. parvifolia 

  

 

 

      

 

 

 

 

図(1)-7 ランビル国立公園52haプロット内におけるショレア属2種の個体レベルの開花量。

2009年9月－11月にかけての、開花量0－4の個体の相対頻度を示す。 
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S. curtisii                      S. parvifolia 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(1)-8 ランビル国立公園52haプロット内におけるショレア属2種の個体レベルの結実量。

2009年9月－11月にかけての、開花量0－4の個体の相対頻度を示す。 

 

 ランビル52ha調査区に出現するS. curtisii、S. leprosula、S. parvifoliaの成木（図(1)-4）

のマイクロサテライト解析からは雑種であると推定された個体は見つからず、種ごとにほぼ異な

るグループに分類された（図(1)-9）。しかし、葉の形態からS. parvifoliaと同定された個体の

中の7個体とS. curtisiiと同定された個体の中の1個体はS. leprosula型の遺伝子を持っていた。

これらの個体に関しては、同定のミスの可能性が考えられるので、形態を再度確認する必要があ

る。 

 稚樹プロット（図(1)-10）から採集されたS. curtisii（118個体）、S. parvifolia（91個体）

の解析からも雑種形成の証拠は見つからなかった（図（1）-11）。また、葉形態から両種の雑種

であると推測された4個体の遺伝子は全てS. parvifolia型であると推定された。以上の結果から、

シンガポール・ブキティマで得られた結果とは対照的に、ランビル調査区内での雑種形成はほと

んど起こっていないと考えられた。 

 

成木集団(クラスター数 K = 3) 

S. curtisii 

 

 

 

S. parvifolia 

 

 

 

S. leprosula 

 

 

 

図(1)-9 マレーシア・ランビル国立公園に生育するショレア属3種の成木のクラスター解析の結

果。1本のバーが1個体を示しており、遺伝的に異なるクラスターが違う色で示されている。 
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図(1)-10  ランビル国立公園内に作成した50×50m方形区に出現したS. curtisiiおよびS. 

parvifolia稚樹の分布と親木個体の位置 

 

稚樹集団(クラスター数 K = 2) 

S. curtisii 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

S. parvifolia 

 

 

 

 

 

 

葉の形態から雑種と判断された個体 

 

 

 

図(1)-11 マレーシア・ランビル国立公園に生育するショレア属3種の稚樹のクラスター解析の結

果。1本のバーが1個体を示しており、遺伝的に異なるクラスターが違う色で示されている。 
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２）フタバガキ科稚樹の親子解析 

 DNA配列およびマイクロサテライト解析によって、雑種個体が明確に判別できることがわかった。

また、雑種個体は稔性を持ち、両親種と交配可能であることが示唆されたが、クラスター解析に

よって雑種F2や戻し交配個体を特定することは困難であった。そこで、ブキティマ・プロット２

の稚樹を対象にマイクロサテライトデータを用いたプログラムCERVUSによる親子判定を行った。

まず、稚樹の対立遺伝子と母樹の対立遺伝子との比較から各稚樹個体の種子親を特定した結果、

355個体中、201個体の母樹候補が特定できた。これら201個体について花粉親を推定した結果、172

個体の花粉親が特定できた（表(1)-3）。S. leprosula × S. parvifolia 雑種（BT2698)を種子

親に持つ個体の内、32個体が自殖由来であったが、残りの10個体はS. leprosula、S. parvifolia

のいずれかとの戻し交配由来であった。また、S. curtisii、S. leprosulaのいずれかを種子親に

持つ個体の内、54個体が雑種成木を花粉親に持つ稚樹であった。以上のことから、プロット２で

は、稔性のある雑種成木が自殖や親種との交配を行っており、その結果、雑種F2や戻し交配に由

来する個体が高い割合で生じていることが明らかになった。 

 

表(1)-3 フタバガキ科稚樹個体の親子解析の結果（ブキティマ・プロット２）。太

字は雑種F2または戻し交配由来の個体数を示す。 

 

 

（４）雑種形成と森林断片化の関係 

 森林面積と雑種個体の割合との関連を調べるために、ブキティマとランビル調査区に加え、マ

レー半島内6カ所の森林保護区で調査を行った。それぞれの保護区から対象種28-62個体を無作為

に採集し、各個体の核DNA塩基配列データを用いて雑種個体を特定した。雑種個体が見つかったの

はブキティマの他、森林面積が500ha以下のTanjung TuanとUlu Gombakの2カ所のみで、ランビル

を含む1000ha以上の面積を持つ森林からは見つからなかった（図(1)-12）。Tanjung Tuanはマラ

ッカ海峡に面した岬の先端に位置する隔離された森林で、Ulu Gombakはクアラルンプール近郊に

位置する高速道路建設などによって分断化が進んだ森林である。これらの結果から、雑種化促進

によるリスクは小面積かつ分断化の進行した森林で特に高いことが示唆された。 
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図(1)-12 森林面積と雑種個体の割合 

 

５．本研究により得られた成果 

（１）科学的意義 

 これまで形態観察に頼っていた雑種個体の同定に対し、DNA解析を取り入れることにより、信頼

性の高い判断が可能になった。その結果、雑種個体の割合は、森林面積が小さいほど高いことが

明らかになった。また、雑種個体の割合は、一つの森林の中でも、局所的な種組成の違いによっ

てばらつくことが示された。雑種個体は、実生から成木のさまざまな生育段階で見つかり、雑種

は更新可能であることが明らかになった。さらに、マイクロサテライトデータの解析によって、

雑種は交配可能であり、雑種と親個体の間で戻し交配が起きていることが示された。また、葉緑

体DNAの配列情報から、雑種個体の両親種のどちらが種子親でどちらが花粉親かが判定できた。以

上の結果から、熱帯林の分断化は、樹木の雑種化を促進することにより、森林の種組成や遺伝子

組成、更新動態に影響を与える可能性が示された。 

 

（２）環境政策への貢献 

 森林ごとの雑種個体の割合や雑種が見られない森林面積についての具体的な数値データや、複

数種が混生の程度により雑種形成の機会が変わる可能性を示したことは、森林の開発・保護・再

生に関する政策や植林方法の立案に貢献できる。 
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(2) 熱帯林断片化がフタバガキ科実生の定着過程に与える影響と雑種稚樹の生理生態特性の評価 
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［要旨］シンガポールの長期間断片化された熱帯雨林において、優占種であるフタバガキ科樹種

の中に多くの雑種個体が近年確認された。このサブテーマでは、雑種や親種稚樹の生理

生態特性を調べ、それぞれの成長戦略や今後予想される環境変動に対する応答の違いを

明らかにすることを目的とした。まず、シンガポールブキティマ自然保護区で採取し、

DNA解析により確認したShorea leprosulaとS. curtisii、そして両種間の雑種(F1)のポ

ット苗を用い、親種と雑種間での葉の形態や光合成・蒸散等の生理生態的特性の違いを

調べた。その結果、S. curtisiiは、S. leprosulaに比べて厚く硬い葉を持ち、葉内窒素

濃度や飽和光合成速度は低く、水利用効率は高い傾向を示した。逆に、S. leprosulaは

S. curtisiiよりも柔らかく乾燥に弱い葉を持ち、葉内窒素濃度や光合成能力は高いが、

低い水利用効率を示した。両親種の生態特性として、S. leprosulaは、谷筋など斜面下

部に分布し成長速度が速いが、S. curtisiiは尾根部を中心に分布し、比較的成長速度が

遅いことが知られている。本研究で得られた上記の形態的・生理的な特徴は、両種の生

育地や成長速度などの生態的特性を明確に反映していた。一方、両種の雑種稚樹は、全

ての測定項目で、両親種の中間的な形態的・生理的特性を示した。戻し交配による形態

的な影響についても調査したところ、雑種F1世代の個体に比べて反復親の形質・機能が

反映されることがわかった。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や雑種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り、逆に耐乾性の高

いS. curtisiiや雑種はS. leprosulaに置き換わる可能性があることが示唆された。 

 

［キーワード］フタバガキ、雑種、飽和光合成速度、水利用効率、耐乾性 

 

１．はじめに 

東南アジア熱帯雨林ではフタバガキ科樹木が林冠構成種として優占している。中でも、Shorea

属は種の多様性が高く、同所的に近縁種が多数生育するが、これまで近縁種間での雑種形成は稀
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であると考えられてきた1)。しかし近年、Shorea属のF1雑種がシンガポールの長期間断片化された

林分で多数確認された。特に、個体群密度の低いShorea leprosulaやS. parvifoliaでは、成木の

20%以上が雑種化していることが明らかになった2)。一般に、自然交雑による雑種個体は、多くの

場合生育不良や低い環境適応能力を示し、さらに雑種第2代（F2）は不稔や死亡する確率が非常に

高いため3)、雑種化はその種の絶滅を促進させる可能性もある。雑種個体を含めたフタバガキ科樹

木の生理生態的特性やストレス耐性能力を評価し、熱帯雨林生態系の林分動態や炭素収支予測に

つなげていくことが求められている。 

 

２．研究開発目的 

 このサブテーマでは、フタバガキ科樹木の雑種や親種稚樹の特性、特に葉の形態や光合成・蒸

散・水利用効率・耐乾性といった生理生態的特性の違いを明らかにし、それぞれの成長戦略や今

後予想される環境変動に対する応答の違いを明らかにすることを目的とする。 

 

３．研究開発方法 

（１） フタバガキ科雑種と両親種稚樹の形態的・生理的特性の評価  

 測定には、DNA 解析により確認した Shorea leprosula と S. curtisii と、その両種間の雑種(F1)を

用いた。全ての測定個体はシンガポール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ポット苗である。2009 年 8 月および 2010 年 10 月に雑種及び両親種そ

れぞれ 6～15 個体程度を選び、成熟葉の光-光合成曲線と A/Ci 曲線を携帯式光合成蒸散測定装置

(Licor, LI-6400)で測定した。光合成の日中低下を防ぐために、測定は午前中に行った 4)。また、測

定に用いた葉を採取し、葉面積当りの葉重(LMA)や窒素濃度、葉厚、柵状組織厚、葉の硬度といっ

た形態的特性についても計測を行った。窒素濃度の分析には NC アナライザー(Sumigraph, NC-900)

を、葉硬度の測定にはデジタルゲージ(Aikoh, RX-1)を用いた。  

また、DNA 解析により雑種と両親種との戻し交配であると確認された個体についても、2010 年

10 月に成熟葉を採取し、葉面積当りの葉重（LMA）や葉厚、柵状組織厚、海綿状組織厚といった

形態的特定について計測を行った。  

  

（２） フタバガキ科雑種と両親種稚樹の耐乾性評価 

DNA 解 析 に よ り 確 認 し た Shorea curtisii 、 S. 

leprosula、及びその雑種稚樹を用いて、灌水を遮断し

て人工的に土壌を乾燥させた状態を作り出し、各樹種

の乾燥耐性能力に関する評価を行った。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ポット苗である。

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

図(2)-1 実験開始後の土壌含水率

の変化 
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含量が 15%程度になるまで灌水を中止し（図(2)-1）、その後に同様の測定を行った。  

 

４．結果及び考察 

（１） フタバガキ科雑種と親種稚樹の葉の形態的特性 

葉厚や葉面積あたりの葉重(LMA)、葉の硬さは、いずれもS. curtisiiで最も高い値を示し、雑

種が中間程度、S. leprosulaで最も低かった（図(2)-2-A,B,C）。柵状組織厚は両親種と雑種で

有意な違いは見られないものの、海綿状組織厚はS. curtisiiで有意に高い値を示し、雑種が中

間程度、S. leprosulaで最も低かった（図(2)-2-D,E）。その結果、葉厚に占める柵状組織の割

合は、S. leprosulaで有意に高く、雑種が中間、S. curtisiiが最も低かった（図(2)-2-F）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(2)-2 雑種、S. leprosula、S. curtisiiの葉の形態的特性：(A)葉厚、(B)LMA、(C)葉の硬さ、

(D)柵状組織厚、(E)海綿状組織厚、(F)葉厚に占める柵状組織厚、(G)クチクラ厚、(H)葉の表皮厚 

 

また、葉のクチクラ層や葉の表皮の厚さは、いずれもS. curtisiiで有意に高く、雑種が中間、S. 

leprosulaで最も低かった（図(2)-2-G,H）。これらの結果から、S. leprosulaは光合成を行う中

心組織となる柵状組織の割合が高く、光合成を行うのに有利な葉の形態を持っているものの、ク

チクラや表皮の厚さはS. curtisiiに比べて半分以下と、柔らかくて耐乾性に乏しい形態を持つと

考えられた。逆に、S. curtisiiは厚く硬い葉を持ち、クチクラ層や表皮が厚いことから、耐乾性

に優れた葉を持つものの、柵状組織の割合が少ないことから、光合成には不利な葉の形態を持つ

と思われた。雑種は調査した葉の形態に関する全ての項目において、S. leprosulaとS. curtisii

の両親種の中間的な性質を示し、形態的には耐乾性や光合成能力とも、両親種の中間的な特性を

持つと考えられた。これまでの生態学的研究により、S. curtisiiは斜面上部の尾根筋に多く、S. 

leprosulaは斜面下部の谷部に分布する傾向が報告されている5)6)。またS. leprosulaは成長が早く、

逆にS. curtisiiは比較的成長が遅いことが知られている。今回得られた葉の形態的特性は、これ

ら両親種の生育地や成長速度など、それぞれの生態的特性を明確に反映していたと言える。 

 

（２） フタバガキ科雑種と親種稚樹の葉の生理的特性 

飽和光合成速度はS. leprosulaで最も高く、最も低かったS. curtisiiに比べ約2倍高い値を示
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D C B 

H 



 

 

RF-1010-18

した(図3-A)。雑種個体は両種の中間程度の値であった。最大カルボキシレーション効率、最大電

子伝達速度、気孔コンダクタンス、蒸散速度、葉内窒素量、光合成窒素利用効率も同様で、S. 

leprosula > 雑種 > S. curtisiiの順で高い値を示した(図(2)-3-B,C,D,E,G,H)。一方、葉の水利

用効率だけはS. curtisiiで最も高く、最も低いS. leprosulaに比べて約2倍高い値を示し、ここ

でも 

雑種は両親種の中間程度の値を示した(図(2)-3-F)。前述の通り、両親種の生態特性として、S. 

leprosulaは谷筋など斜面下部に分布し成長速度が速く、逆にS. curtisiiは尾根部を中心に分布

し、比較的成長速度が遅いことが知られている5)6)。生理的な観点からも、本研究で得られた結果

は、両種の生育地や成長速度などの生態的特性を明確に反映していると思われる。つまり、S. 

leprosulaは高い窒素濃度により、高い光合成速度を実現し、これが高い成長速度の一因になって

いることが考えられる。その一方で、S. leprosulaは谷筋や斜面下部の湿った環境に分布するた

めに、柔らかく乾燥に弱い葉を持ち、水利用効率も低い値を示すのだと思われる。逆に、S. curtisii

は、S. leprosulaや雑種個体に比べ、葉の水利用効率が高く、厚く硬い葉を持つため、尾根部の

乾燥した環境に有利であると考えられた。しかし、窒素濃度や光合成濃度がS. leprosulaに比べ

ると低いために、比較的成長速度は低いと思われる。雑種個体の光合成能力や水利用効率などの

特性は、両親種とほぼ中間的な特徴を持っていたことから、生育適地や生態特性も両親種とほぼ

中間的な位置にあると考えられた。 

 

図(2)-3 雑種、S. leprosula、S. curtisiiの葉の生理的特性：(A)飽和光合成速度、(B)最大カ

ルボキシレーション効率、(C)最大電子伝達速度、(D)気孔コンダクタンス、(E)蒸散速度、(F)水

利用効率、(G)葉内窒素量、(H)光合成窒素利用効率 

 

（３） フタバガキ科雑種と両親種の戻し交配個体の形態的特性 

 雑種個体と両親種との戻し交配個体の葉の形態は、反復親の形質・機能が反映される傾向にあ

った（図(2)-4）。反復親がS. curtisiiである個体は、F1雑種に比べて葉や海綿状組織が厚くな

るなど、葉の水分保持能力に関係する形質の向上が見られた。一方、反復親がS. leprosulaであ

る個体はF1雑種に比べて葉厚は変化しないが、柵状組織厚が若干増加し、海綿状組織厚は逆に低

下するなど、光合成機能に関係する形質が向上する傾向を示した。ブキティマ保護林においては、

  C 
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個体密度の低いS. leprosulaに比べ、森林の優占種であるS. curtisiiの個体密度が圧倒的に高い

ため、雑種個体は今後S. curtisiiと戻し交配を行う可能性が高い。そのため、繰返し戻し交配が

行われれば、雑種個体は形態的にもS. curtisiiに近づいていくことが考えられた。 

 

図(2)-4 雑種、S. leprosula、S. curtisiiの葉の形態的特性 

（４） フタバガキ科雑種と両親種稚樹の耐乾性 

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、葉の耐乾性の指標となるし

おれ点での葉の水ポテンシャル（ψwtlp）は、実験前に比べいずれの樹種でも有意に低下し、乾燥

に対して耐乾性を向上させていた（図(2)-5）。特にS. curtisiiは実験前に比べてしおれ点での

葉の水ポテンシャルの低下の度合いが大きく、高い耐乾性を持つことがわかった。また、しおれ

点の水ポテンシャル（ψwtlp）は、浸透ポテンシャル（ψssat）と有意な正の相関関係を示した（図

(2)-6）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(2)-5 しおれ点での葉の水ポテンシャル  

 

このことは、葉内の浸透ポテンシャルの低下、つまり溶液の濃度増加による吸水能力の増大が、

葉の耐乾性の向上に直接的に影響していることを示している。そして、耐乾性はS. leprosula＜
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雑種＜S. curtisiiの順で高くなることがわかった。 

光合成能力の指標となる、最大光合成速度や光化学系Ⅱの最大光量子収率（Fv/Fm）は、実験前

後でいずれの樹種でも低下が見られたが、その度合いは樹種間で異なっていた。S. leprosulaで

は、最大光合成速度は乾燥試験前後で個体間のばらつきが大きく、有意差が見られなかったもの

の、Fv/Fmでは有意な低下が見られた（図(2)-７）。つまり、乾燥に対してS. leprosulaは光合成 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(2)-7 最大光合成速度（Pmax）と光化学系Ⅱの最大光量子収率（Fv/Fm） 

 

機能が明瞭に低下することがわかった。一方、S. curtisiiは、乾燥実験前後で最大光合成速度や

Fv/Fmの値はほとんど変化せず、乾燥に対して光合成機能を低下させずに維持できていることが考

えられた。雑種個体は、S. leprosulaとS. curtisiiの中間程度の機能低下を示した。 

水利用特性の指標となる、気孔コンダクタンスや蒸散速度、水利用効率も、乾燥実験前後で同

種での有意な変化は認められなかったものの、樹種間で応答に違いが見られた（図(2)-8）。S. 

leprosulaは乾燥に対して水利用効率を変えずに高い蒸散速度を維持していたのに対し、S. 

curtisiiや雑種は乾燥に対して水利用効率を高めて対応している傾向が見られた。雑種やS. 

curtisiiに比べて耐乾性が低いと考えられるS. leprosulaが乾燥試験終了時にも最も高い気孔コ

ンダクタンスや蒸散速度を示したことから、この樹種は水ストレスの増大に対して鈍感な反応を

示し、通水不全ぎりぎりまで気孔を開くような、anisohydric種と呼ばれるタイプの水利用を行っ

ていることが予想される7)。一方、形態的・生理的にも高い耐乾性を持つと思われるS. curtisii

は、乾燥に対して敏感に反応し、気孔を閉じ気味にして蒸散能力が低くし、水利用効率を高める

isohydric種と呼ばれるタイプの水利用を行っていると考えられた。雑種個体は、S. curtisiiに

近い水利用を示し、乾燥に対しても水利用効率を高めて応答することが可能であると予想される。

anisohydric種は、これまで一年中湿潤多雨であった東南アジア熱帯雨林の環境に適応した水利用

を行っていると考えられるが、今後熱帯雨林地域の降水量変動やエルニーニョ現象の頻度・強度

が増加した場合、これらの樹種は大量枯死する可能性があることが指摘されている7)。 
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図(2)-8 乾燥時の水利用特性の変化：気孔コンダクタンス（gs）、蒸散速度（Tr）、水利用効率

（WUE） 

 

（５） まとめ 

本研究で得られた全ての結果は、各樹種の森林内での分布特性を明確に反映していると思われ

る。つまり、谷部に生育し、成長速度の速いS. leprosulaは、耐乾性が低く、乾燥時に光合成系

の機能が低下するものの、高い光合成・蒸散速度を維持し、水利用効率も低いままであり、強度

乾燥時には死亡確率が増大する恐れがある。一方、尾根に分布し、成長速度が遅いS. curtisiiや、

両親種の中間的な環境に分布し、成長速度も中間程度の雑種は、乾燥時に耐乾性や水利用効率を

高め、光合成や蒸散能力の低下の度合いも低く、乾燥に対する適応能力も高いと考えられる。こ

の結果から、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り、逆に耐乾性の高いS. curtisiiや雑種はS. leprosulaと置き換わ

って分布を拡大させる可能性があることが示唆された。 

 

５．本研究により得られた成果 

（１）科学的意義 

  本研究は、詳細な測定調査によってフタバガキ科雑種の生理生態特性を明らかにした初め

ての実証研究である。熱帯の木本雑種の形態や生理能力を評価した研究事態が極端に少なく、

学術的に重要な意義が高い。東南アジアの熱帯林で優占するフタバガキ科樹種について、その

雑種や親種の光合成や蒸散能力、耐乾性を明らかにすることは、熱帯林の炭素・水循環を評価

するための基礎データとしての貢献も期待できる。 

 

（２）環境政策への貢献 

本研究から得られた成果や情報については、プレスリリース等で社会一般に広く情報発信す

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2
a

bb
b

b

ab

T
r

(
m

o
l 
m

-
2

s
-
1
)

S. leprosula 雑種 S. curtisii

P<0.05



 

 

RF-1010-22

ることに努める。フタバガキ科の雑種稚樹が両親種の中間的な形態的・生理的特性を示した点

や、フタバガキ科の雑種や親種間で乾燥に対する応答が明確に異なってことを明らかにした点、

さらに戻し交配個体が反復親の形態的・生理的特性を示すことを明らかにした点は、雑種個体

の分布特性や環境適応能力を評価する上で重要な知見であり今後の東南アジア熱帯雨林の雑種

化の進行を予測し、適切な森林管理を行うための重要な基礎データとなる。今後は、これらの

成果を国際学術誌（Tree Physiology，Journal of Tropical Ecology, Ecology等）、国内・国

際学会（日本生態学会、日本森林学会、日本熱帯生態学会、Association of Tropical Biology 

and Conservation）などを通し、専門的な科学コミュニティーへの広報普及にも努め、最終的

にREDD政策や生物多様性保全技術への反映、またIPCC報告書への貢献等を目指していく。 

 

６．国際共同研究等の状況 

カウンターパート Shawn K.Y. Lum・シンガポール国立教育研究所・シンガポール 

参加・連携状況：カウンターパートを通じ、シンガポール公園庁へのブキティマ自然保護区での

調査許可の申請、現地調査の際の研究協力、実験・調査施設の提供、研究打ち合わせ等を行った。 

 

７．研究成果の発表状況  

（１）誌上発表 

<論文（査読あり）> 

1) T. ICHIE and M. NAKAGAWA: Ecological Research (in press) 

“Dynamics of mineral nutrient storage for mast reproduction in the tropical emergent 

tree Dryobalanops aromatica.” 

2) T. HIROMI, T. ICHIE, T. KENZO and I. NINOMIYA: Journal of Forest Research (in press) 
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emergent dipterocarp species of a tropical rain forest in Borneo” 
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(3) 熱帯林断片化による林分動態予測と炭素収支の評価 

 

（独）森林総合研究所 

国際連携推進拠点 国際森林情報推進室  田中憲蔵 

      

   平成22～23年度累計予算額：4，501千円 

（うち、平成23年度予算額：1，901千円） 

           予算額は、間接経費を含む。 

 

［要旨］東南アジアでは熱帯林断片化により、優占種であるフタバガキ科樹木の雑種化が危惧さ

れているが、雑種化による炭素蓄積や森林動態への影響についてこれまで科学的知見は

無く、その影響評価が急務である。このサブテーマでは、長期間断片化されたブキティ

マ保護林における雑種と親種の稚樹の定着環境、雑種個体群の現状と将来予測を行うこ

とを目的に以下の調査を行った。まず、稚樹の定着環境を調べるため、保護林内の尾根、

斜面、谷の3ヶ所に50m×50mのプロットを作成し、出現稚樹のサイズや、光・土壌水分・

土性等の環境因子についてモニタリングを行った。その結果、雑種稚樹は斜面上部に分

布するS. curtisiiと下部に分布するS. leprosulaの中間的な斜面に多く出現した。雑種

の稚樹は、乾燥した場所に出現するS. curtisiiと湿った環境に出現するS. leprosulaの

中間的な土壌水分環境に多かった。光環境では、雑種の稚樹は暗い環境に多いS. curtisii 

に比べ、S. leprosulaと同等程度の比較的明るい環境に多く出現した。次にブキティマ

保護区全域(164ha)での胸高直径30cm以上の成木データと2haの長期モニタリング調査区

のデータから、雑種成木の成長量はS. leprosula と同等程度でS. curtisiiより大きい

ことが分かった。また、保護区内の最も発達した林分に設置されている2haの毎木調査区

の、過去15年間の胸高直径１cm以上の地上部バイオマス量の変化を解析したところ、1993

年に地上部バイオマスが500t/haあったものが、2008年には500t/ha弱に約30t/ha減少し

ていた。樹種別に見ると、S. curtisiiではバイオマス量が40 t/ha増加したが、S. 

leprosulaは20 t/ha減少した。雑種に関してはほぼ横ばいであった。最後に、マトリッ

クスモデルを用いて雑種化と乾燥化による影響が林分動態に与える影響を100年後まで

予測したところ、特にS. leprosulaの個体群が減少する危険性が明らかになった。 

 

［キーワード］炭素貯蔵、熱帯林、断片化、雑種化、フタバガキ 

 

１．はじめに 

熱帯林は巨大なバイオマスを持つために、地球上の森林生態系の中でも重要な炭素貯蔵機能を

持つと考えられている1)。特に、東南アジアの熱帯林は世界の熱帯林の中でも樹高が高く、単位面

積当たりの炭素貯留量も大きいことが知られている。東南アジア熱帯林では、フタバガキ科樹木

が林冠構成種として優占し、炭素貯蔵機能の大部分を担っている。また、このグループの樹木は、

主要な合板材として国際的に取引され、重要な木材資源となっている1)。フタバガキ科樹木の種多

様性も高く、主要グループであるShorea属だけでも200種近くが半島マレーシアやボルネオ島を中
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心とする東南アジアに分布している2,3)。 

フタバガキ科樹木は同所的に近縁種が多数生育しているが、これまで種間雑種の形成は稀であ

ると考えられていた。実際、マレーシアの天然林では種間雑種の形成は非常に稀であることが報

告されている2)。しかし、最近になってシンガポールの長期断片化林でShorea属のF1雑種の存在が

遺伝的に確認され、さらに、個体数の少ないShorea leprosulaやS. parvifoliaでは成木の20％以

上が雑種化していることが明らかになった4)。樹木種では人工交配によるF1雑種が雑種強勢を示し、

成長速度が良くなることもあるが、自然交雑により雑種化した樹木では、成長速度の低下や枯死

率の上昇が観察されることも多く5,6)、東南アジア熱帯林の優占種であるフタバガキ科樹木が雑種

化した場合には森林の動態や炭素固定能力に与える影響が大きいと考えられる。しかし、フタバ

ガキ科樹木の雑種化による炭素蓄積や森林動態への影響についてこれまで科学的知見は無く、そ

の影響評価が急務である。 

 

２．研究開発目的 

このサブテーマでは、（１）雑種化の進行を予測する上で不可欠な雑種と親種（Shorea curtisii

とS. leprosula）稚樹の林内での分布特性や定着環境の解明を目指す。これまでの研究で、いく

つかのフタバガキ科樹木の成木が地形に依存して分布していることが明らかになっており6,7)、こ

の研究でも地形や土壌・光環境など物理的な環境因子と稚樹の分布パターンの関連について調査

し、雑種が定着する環境を両親種との比較から明らかにする。（２）次に、長期間断片化された

シンガポールのブキティマ保護林における雑種化の進行を予測する上で不可欠な雑種（Shorea 

curtisii×S. leprosula）と親種（Shorea curtisiiとS. leprosula）の稚樹から成木にいたるま

でのサイズ分布、成長量、枯死率など森林動態に関係するパラメータを推定する。（３）最後に、

得られた森林動態に関係するパラメータや、サブテーマ（１）、（２）から明らかになった雑種

と両親種の雑種化率や生理生態特性を取り入れた森林動態モデルの作成を行い、炭素固定機能に

与える影響を評価する。 

 

３．研究開発方法 

調査はシンガポールのブキティマ自然保護区(164ha)で

行った（図(3)-1）。保護区は周囲を住宅地や道路に囲まれ

た孤立林で、150年以上断片化された状態にあることが分か

っている8)。この地域は熱帯湿潤気候に属し、年降水量は約

2400mmで明確な雨季乾季はない8)。保護林の大部分はShorea

属やDipterocarpus属などフタバガキ科樹木が優占する林

分となっており、林内にはこれらの稚樹が生育している。

樹高も高く、林冠木には40mに達する個体も見られる。 

林内に生育している稚樹の葉の形態とDNA解析により、

Shorea leprosula × S. curtisii、S. leprosula × S. 

parvifolia、S. curtisii ×S. parvifolia間のF1雑種を

確認した。S. leprosula × S. parvifolia、S. curtisii ×S. parvifolia間のF1雑種の稚樹が

ほとんど見られなかったことから、Shorea leprosula × S. curtisiiのF1雑種稚樹を対象とした。

1km1km

Google 

1km1km

Google 

図(3)-1 航空写真によるブキテ

ィマ自然保護区の断片化の現状 



 

 

RF-1010-27

また、親種であるS. leprosulaとS. curtisiiの稚樹も調査に用いた。 

稚樹の定着環境を調べるため、保護林内の尾根、斜面、谷の3ヶ所に50m×50mのプロットを作成

し、10m×10mのサブプロットに分割後、地形測量を行った。プロット内に出現した対象樹種の稚

樹の位置情報を記録し、地際直径と樹高を測定した。稚樹の枯死率、成長量など森林動態に関す

る稚樹段階のパラメータを推定するために、稚樹のモニタリングを半年から1年間隔で追跡した。

また、稚樹の生育場所の光、土壌水分、土性等の環境因子についてモニタリングを行った。土壌

水分環境については土壌水分計(SM-200, Delta-T)を用い、全個体の根元で午前中に測定を行なっ

た。光環境は、10m×10mのサブプロットの格子点とサブプロット中央で魚眼レンズつきカメラ

(Coolpix5400, FC-E9, Nikon)を用いて全天空写真を撮影し推定した。全天空写真の撮影はハレー

ションを避けるため曇天日に行った。全天空写真の測定後、画像解析ソフトCanopOn2 

(http://takenaka-akio.cool.ne.jp/etc/canopon2/)で林冠開空度と散乱光透過率を推定した。土

性についても光環境と同じ地点で、砂、シルト、粘土の含有量を簡易測定キットで測定した

(LaMotte Soil Texture Unit)。各稚樹個体の光と土性環境の推定にはArcGISを用い、環境因子の

測定点からの距離に重み付けをする方法で推定した9)。 

次にブキティマ自然保護区全域(164ha)における胸高直径30cm以上の全個体の胸高直径のデー

タベースを活用し、雑種のサイズ分布と雑種と親種(S. leprosulaとS. curtisii)が占める地上部

バイオマスを計算した。また、2008年の測定データに加え2011年には雑種とS. leprosulaの成木

の全個体の再測定を行い、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。ブキティマ全域に生育する胸高直径30cm以上の全個体とShorea属の地上部バイオマスも

推定した。地上部バイオマスの計算には、ボルネオ島のフタバガキ林で得られた相対成長式を用

い、胸高直径から推定した10)。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、雑種と親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。 

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10, 11)、現状のパラメータを用いた場合と、

稚樹の雑種化率がS. curtisii で1％、S. leprosulaで30％に上昇した場合の100年後までの個体

数の増減の変化予測を行った。さらに、サブテーマ（２）の結果から乾燥耐性が最も低いと判断

されたS. leprosulaについて、今後危惧される熱帯林の乾燥化を考慮し、雑種化率の上昇に加え、

乾燥イベントによるS. leprosulaの稚樹や幼木段階の枯死率の上昇を加味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．結果及び考察 

 （１）フタバガキ雑種稚樹の分布と環境因子の関係 

ブキティマ保護林内に設置した尾根、斜面、谷の3プロットで、雑種、S. curtisii、S. leprosula

の稚樹が合わせて約1000個体出現した（表(3)-1）。3プロットに生育していた雑種と両親種の稚
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樹の地際直径のサイズ分布を比較したところ、良く似た傾向を示し、小さいサイズで個体数が多

くなるL字型分布をすることが分かった（図(3)-2）。 

 

表(3)-1 プロットに出現した樹種別の稚樹の本数  

Plot1は斜面、Plot2は谷、Plot3は尾根に立地する 
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図(3)-2 雑種、S. leprosula(SL)、S. curtisii(SC)の地際直径クラスの分布 
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図(3)-3 雑種と両親種稚樹の枯死率 図(3)-4 雑種と両親種稚樹の年直径成長量 

 

次に、1年間の稚樹のモニタリングから稚樹の枯死率と成長速度を比較したところ、明確な種間

差が見られた。稚樹の枯死率は、Shorea curtisiiで最も低く、S. leprosulaで最も高かった。雑

種稚樹の枯死率は両者の中間程度であった（図(3)-3）。稚樹の地際直径の成長速度は、S. leprosula

で有意に高く、雑種、S. curtisiiの順に低くなった（図(3)-4）。過去の研究からもS. leprosula

はShorea属の中でも成長が最も早いことが分かっており、今回の結果と矛盾しなかった12)。 
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雑種稚樹の全稚樹に占める割合はプロットごとに大きくばらついた。S. curtisiiの母樹が高密

度で存在する尾根部に設置したプロットでは、雑種稚樹は全稚樹中わずか1％だったが、S. 

leprosulaの母樹が多い斜面に設置したプロットでは14％、谷部では29％と高い値を示した（表

(3)-1）。また、同じプロット内でも各樹種の分布に偏りが見られた（図(3)-5）。特に斜面や谷

に設置したプロットでは、S. curtisiiは斜面上部に多く出現する傾向が見られ、S. leprosula は

斜面の下部に分布する傾向が見られた。これまで半島マレーシアを中心に行われた研究からも、

S. curtisiiは斜面上部の特に尾根筋に多く出現し、S. leprosulaは斜面の下部に分布する傾向が

報告されており、今回の結果と矛盾しなかった3,7,9)。雑種の稚樹については、両親種稚樹の分布の

中間的な斜面中部に多く出現した。当保護林の胸高直径30cm以上の成木の雑種の分布を調べたと

ころ、S. curtisiiとS. leprosulaの分布が重なり合う斜面に多く出現しており4)、雑種稚樹の分

布は雑種成木の分布と似た傾向があると考えられた。 

 

 

図(3)-5 雑種稚樹と両親種の地形に依存した分布 

 

次に、稚樹の定着環境を明らかにするため、光と土壌環境に着目して解析を行ったところ、種

間で定着環境に明らかな差が見られた。特に、土壌水分環境と稚樹の分布に関連が見られ、S. 

curtisiiの稚樹は乾燥した場所に多く出現し、S. leprosulaは湿った環境に多く出現した（図
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図(3)-6 雑種稚樹と両親種稚樹の生育場所の土壌水分量(％) 
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の分布にも関係があり、S. curtisiiは砂質土壌に、S. leprosulaは粘土質の土壌に出現する傾向

が見られた。雑種についてはシルトが多い土壌に分布していた。また、稚樹の生育光環境を、林

冠開空度と散乱光透過率から評価したところ、定着光環境にも種間差が見られた。雑種稚樹はS. 

leprosulaと同等程度の比較的明るい環境に多く出現したが、S. curtisiiはやや暗い環境に多く

出現した（図(3)-7）。以上の結果から、雑種稚樹は両親種との中間的な環境に定着する傾向があ

ると考えられた。 
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図(3)-7 雑種と両親種稚樹の定着光環境 左図は散乱光透過率、右図は林冠開空度を表す。 

 

 （２）ブキティマ保護林における雑種成木の地上部炭素蓄積 

ブキティマ保護林内に設置された2haの毎木調査区の過去15年間のデータ（1993年から2008年）

から、胸高直径 1cm以上の幼木段階の枯死率や成長量を推定し、動態解析に用いるパラメータを

得た。ブキティマ保護林全域(164ha)に生育している胸高直径30cm以上の成木個体は、雑種が23個

体、S. curtisiiが975個体、S. leprosulaが84個体であった。胸高直径のサイズ分布を調べたと

ころ、稚樹と同様に、雑種、親種共に小径木が多いL字型分布を示した。各樹種の最大胸高直径は、

雑種が141cm、S. curtisiiが154cm、S. leprosulaが115cmであった（図(3)-8）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(3)-8 ブキティマ保護林全域における胸高直径30cm以上の雑種と両親種の個体のサイズ分

布 
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また、最大個体の雑種の樹齢を炭素同位体法で推定したところ13)、約150年前であることが分か

った。この個体は中心部が腐朽していたために正確な樹齢の推定は困難であったが、少なくとも

ブキティマ自然保護区が断片化する年代には雑種が生育していたと考えられた。ブキティマ保護

区全域の胸高直径30cm以上の成木の成長量を調べたところ、雑種の年間直径成長量は0.8cmで、S. 

leprosula と同等でS. curtisii （0.6mm）より大きかった（図(3)-9）。成木の年間枯死率も種

間で差が見られ、雑種とS. leprosulaで2％前後とやや高く、S. curtisii（約1％）で低い傾向が

あった（図(3)-10）。 
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図(3)-9 雑種と両親種の年直径成長量       図(3)-10 雑種と両親種の年枯死率 

 

ブキティマ保護林全域(164ha)の胸高直径30cm以上の全個体の地上部バイオマス(AGB)を

Yamakuraら(1986)の胸高直径を用いたアロメトリー式（ln(AGB) = 2.62*ln(DBH)-2.30）から求め

たところ約210ｔ/haと推定された。また、胸高直径が1cmから30cmの地上部バイオマスも同様の方

法で2ha調査区のデータから算出したところ、およそ40t/haであったことから、ブキティマ保護林

の平均地上部バイオマスは約250t/haと見積もられた。マレーシアやインドネシアなど、周辺地域

のフタバガキ科樹木が優占する天然林では、地上部バイオマスが300-600t/ha程度と報告されてい

ることから10,14,15,16)、当保護区のバイオマスの蓄積量は比較的低い値であると考えられた。これは、

ブキティマ保護林の大半がすでにバイオマス蓄積量の低い二次林に劣化しており8)、その影響が現

れたためと考えられた17)。 

次に樹種グループ間で、ブキティマ保護区全域のバイオマスに占める割合を調べた。保護林全

域におけるフタバガキ科樹木が全地上部バイオマスに占める割合は、26.4%と全科の中で最も高い

値を示しバイオマスの面からもフタバガキが優占する森林であることが分かった。フタバガキ科

の中で最も個体数の多かったShorea属だけでも、全バイオマスの20.1％と大きな値を示した（表

(3)-2）。次に、保護林全域での地上部バイオマスに占める割合を、本研究の対象樹種に絞って調

べた。雑種成木は本数が23本とかなり少ないため、バイオマスに占める割合は0.54%と低かった。

また、本数が90本弱のS. leprosulaのバイオマスに占める割合も1.12%と大きくなかった。しかし

個体数が1000本近くも存在するS. curtisiiは、全バイオマスの15.9%と大きな値を占めた。以上

の結果から、雑種個体の成長速度や枯死率、材密度、種子の稔性などが両親種と大きく異なれば、

今後雑種の増減により、保護林全体の炭素蓄積能力が大きな影響を受ける可能性があると考えら

れた。 



 

 

RF-1010-32

 

表(3)-2 ブキティマ保護区全域(164ha)の胸高直径30cm以上の地上部バイオマスの内訳 

ヘクタール当り (t/ha) 割合（％）

ブキティマ保護林全体の地上部バイオマス 208.2 -
フタバガキ科樹木全体 55.0 26.4
Shorea属全体 41.9 20.1
雑種 1.1 0.5
S . leprosula 2.3 1.1
S . curtisii 33.1 15.9  

 

 次に、保護区内の最も発達した林分に設置されている2haの毎木調査区の、過去15年間の胸高直

径１cm以上の地上部バイオマス量の変化を解析した（図（3）-11）。プロットの地上部バイオマ

スは500 t/ha 前後と大きく、ブキティマ全域(164ha)で算出した地上部バイオマスの約2倍の値を

示した。このことから、ブキティマ保護林内でも成熟した林分だけで比較すると、周辺地域の熱

帯雨林の地上部バイオマス量と大差ないことが分かった10,14,15,16)。次にバイオマスの経時変化を調

べたところ、1993年に500t/haあったものが、2008年には約30t/ha減少していた。しかし、樹種別

の地上部バイオマスの経時変化を調べると違いが見られた。1993年時のバイオマス全体に占める

割合は、S. curtisiiが最も多く23.5％（125t/ha）、S. leprosula が6.2％（33t/ha）、雑種が

2.6％（14t/ha）で今回の調査対象種でバイオマス全体の1/3を占めることが分かった。15年後の

2008年では、S. curtisii のバイオマス量が40 t/ha増加し、バイオマス全体の33.4％（167t/ha）

を占めた。調査期間中にShorea curtisiiの大個体の枯死も見られたが、新規加入個体も多いため

バイオマスが増加したと考えられた。一方、2008年のS. leprosulaのバイオマスは13 t/ha（2.6％）

と、1993年からおよそ半分に減少した。Shorea leprosulaは大個体の枯死木が多く、新規に加入

する個体もほとんどないためバイオマスが減少傾向になったと考えられた。雑種に関しては、過

去15年間で個体数にほとんど変化がなく、バイオマスも微増の15t/ha（3.0％）であった。 
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図(3)-11 ブキティマ自然保護区の15年間の地上部バイオマスの変
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(3)マトリックスモデルを用いた森林の動態予測 

最後に、マトリックスモデルを用いて雑種化と乾燥化が林分動態に与える影響予測を稚樹ステ

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3つのシナリオを立てて予測した。まず、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ほぼ安定して個体数を維持できたが、S. leprosula

は個体群が減少し、すべてのステージで衰退傾向を示した（図（3）-12）。また、雑種の個体数

は微増傾向を示した。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(3)-12 ブキティマ自然保護区において現状のパラメータを使用した場合の、雑種、S. 

leprosula、S. curtisiiの各生育段階における個体数の変化予測 

 

次に、現状よりも雑種化が進行した場合の予測を行った。この予測では、S. leprosulaの母樹

が生産する稚樹の30％が雑種に、S. curtisiiの稚樹の1％が雑種に置き換わったと仮定した。そ

の結果、S. curtisiiは先ほどと同様に100年後まですべてのステージで個体群をほぼ安定的に維

持できたが、S. leprosulaは個体数の減少幅が現状の予測より大きくなった（図（3）-13）。雑

種はすべてのステージでS. leprosulaを上回り個体群が拡大する傾向を示した。これらのことか

ら、雑種形成率が将来上昇すれば、S. leprosulaの個体群は雑種に置き換わる可能性が高いと考

えられた。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(3)-13 ブキティマ自然保護区において雑種化が進行した場合の、雑種、S. leprosula、S. 

curtisiiの各生育段階における個体数の変化予測 

（稚樹のうちS. leprosulaは30％、S. curtisiiは1％が雑種化と仮定） 
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最後に雑種化に加え、今後、熱帯林地域で進むと考えられているエルニーニョなど気候変動に

よる強度の乾燥イベント18,19,20)が同時に進行した場合を、サブテーマ（１）で最も生理生態学的な

乾燥耐性が低いと予測されたS. leprosulaを対象に、以下2つのシナリオで予測した（図（3）-14）。

まず、15年と50年間隔で強い乾燥イベントが発生し、S. leprosula稚樹個体群の50%と90%がそれ

ぞれ枯死する場合を予測した。その結果、稚樹ステージでは乾燥イベントにより稚樹の個体数が

一時的に減少し、次の一斉結実までの間、稚樹個体数が少ない状態が続くが、成木ステージの個

体数が維持されているために、次の結実で新たに多数の稚樹が供給され、稚樹ステージの個体群

が回復した（図（3）-14）。そのため、稚樹の個体群は、乾燥イベントごとに増減を繰り返すも

のの、実質乾燥の影響がない場合とほとんど差がなく、成木や幼木ステージへの影響もほとんど

見られなかった。次に、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。この場合、稚樹ステージだけでなく、

すべてのステージで急速に個体群が減少し、S. leprosulaの絶滅リスクが大幅に高まると考えら

れた。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図(3)-14 ブキティマ自然保護区において雑種化と乾燥化が進行した場合の、S. leprosulaの

各生育段階における個体数の変化予測 

 

以上の動態予測から、特に、雑種化や乾燥化による個体群の減少リスクに脆弱なS. leprosula

は、人工的な植栽など、将来的に種の保全の必要性が出てくる可能性がある。実際、毎木調査区

（2ha）の過去15年間の地上部バイオマスの変動からもS. leprosulaのバイオマスの低下が実測値

として顕著になっており、ブキティマ保護林では今回作成したモデルから予測される個体群の減

少がすでに進行している可能性が考えられた。1990年代後半に東南アジア広域で起こったエルニ

ーニョによる異常乾燥時には、特定の樹種群での枯死率が高くなり、森林の種組成に大きな影響

があった21,22)。特に、稚樹や成木といった生育段階にかかわらず、材密度が低い樹種群で枯死率が

高く22,23,24,25)、フタバガキ科樹木の中でも材密度が低いS. leprosulaは乾燥イベントによる影響を

最も受けやすいと危惧された。また、炭素蓄積量についてもバイオマスや個体数の変化と連動し、

ほぼ同じ減少傾向が見られた。しかし、雑種化によるブキティマ保護林全体の炭素蓄積量への影
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響は、個体数やバイオマスの大きいS. curtisiiの個体群がほぼ安定的に維持されることから、影

響は小さいと考えられた。今後、林分レベルでの枯死率や新規加入率などの長期モニタリングや、

F1雑種以降の戻し交配雑種や雑種第二代の成長や乾燥などに対する応答が明らかになれば、林分

動態や炭素収支の予測精度をさらに高めることができると考えられた。 

 

５．本研究により得られた成果   

（１）科学的意義 

 これまで知見の無かったフタバガキ雑種の稚樹段階における林内での定着環境を明らかにした

ことは、今後、東南アジア熱帯雨林域でフタバガキ科樹木の雑種化の進行を予測する上で重要な

意義がある。また、雑種化や乾燥化を考慮した森林動態モデルから、S. leprosulaの個体数が将

来的に減少し、雑種に置き換わる危険性が明らかになった。1993年から2008年までのブキティマ

保護林に設置された2ha調査区の長期生態モニタリングデータからも、S. leprosulaの個体数やバ

イオマスの低下傾向がすでに見られ、今後、種の絶滅を回避するための対策が必要になると考え

られた。一方、雑種化が進行しても、森林の炭素蓄積量は個体数の多いS. curtisiiの個体群がほ

ぼ維持されることから、大きく減少する可能性は低いと考えられた。今後、雑種第二代などの特

性が分かればさらに詳細な絶滅リスクや森林動態に与える影響を明らかに出来ると考えられた。 

 

（２）環境政策への貢献 

研究から得られた成果や情報については、プレスリリースや所属研究機関のホームページ等で

社会一般に広く情報発信することに努める。加えて国際学術誌(Biotropica, Journal of Tropical 

Ecology, Tree Physiology等)、国内・国際学会(日本森林学会、日本生態学会、日本熱帯生態学
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[Abstract] 
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Anthropogenic disturbance may lead to relaxing an ecological isolating barrier to 

the interspecific gene flow and consequently helping hybridization and introgression 
between naturally, reproductively isolated species. To examine whether hybridization in 
Shorea, a genus commonly found in tropical rainforests in Southeast Asia, is more 
frequent in forests under extensive anthropogenic disturbance than in almost undisturbed 
forests, samples of S. curtisii, S. leprosula, S. parvifolia and their putative hybrids were 
collected in a fragmented natural forest in Bukit Timah Nature Reserve, Singapore. We 
found 21 morphologically recognizable hybrids over 30 cm in dbh throughout the 164-ha 
reserve. Analyses of DNA sequence in nuclear and chloroplast regions and microsatellite 
markers revealed that natural hybridization between these sympatric Shorea species was 
apparently common. These hybrids were fertile and a number of seedlings and saplings 
generated via backcross were also found. In contrast, hybridization is not common in 
Lambir Hills National Park in Malaysia, where many large undisturbed forests still 
remain, even though flowering periods is somewhat overlap in these species. Hybrid 
individuals were found only in three small forest remnants in the Malay Peninsula 
whereas no hybrid was found in the other four large-sized forests. This suggests that 
environmental conditions specific to fragmented and peripheral forests might increase 
viability of hybrid individuals. Three plots 50×50m in area each were set up on a ridge 
and a slope in a valley in Bukit Timah to examine the differences of environmental 
conditions between S. leprosula, S. curtisii, and their hybrid. We found that hybrid were 
distributed over the intermediate environment between S. curtisii over the upper slope 
with low soil-water content, and S. leprosula over the lower slope with high soil-water 
content. Ecophysiological investigations also supported these ecological distribution 
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patterns; S. curtisii has thick and solid leaves with high water-use efficiency probably to 
fit into the upper slope, while S. leprosula has high leaf-nitrogen content and 
photosynthetic ability but low water-use efficiency to fit into the lower slope. In fact, S. 
curtisii showed a significantly higher drought tolerance than S. leprosula under 
experimental drought conditions. The hybrids were shown to be intermediates in almost 
all the leaf-morphological and -physiological features and in drought tolerance to fit into 
both parental specific environments. Matrix models predict that S. leprosula has greater 
risk of future extinction by interspecific hybridization and drought associated with 
climate change. In contrast, S. curtisii and the hybrid may maintain stable populations 
and/or biomass in Bukit Timah. 
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サブテーマ ①

熱帯林断片化による

雑種化リスクの遺伝的評価
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熱帯林断片化が
フタバガキ科実生の定着過程に

与える影響と雑種稚樹の
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サブテーマ ③

熱帯林断片化による

林分動態予測と炭素収支の評価

シンガポール・ブキティマ保護林において
雑種化が進行した場合の個体数の変化

（S. leprosula, 雑種, S. curtisii）

現在 50年 100年

雑種の個体群は増加し
S. leprosulaを上回る

熱帯林の断片化は雑種化を促進させ、低密度種の絶滅確率を増大させる危険性が高い

→多様性の高い熱帯雨林の維持のためには、雑種化を考慮した森林管理が必要


