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研究成果の概要（和文）：赤道付近では、東西太平洋を結ぶ大気循環であるウォ－カ－循環によって、対流圏に沈降逆
転層が形成される。沈降逆転層付近では気流の沈降による強い乾燥が生じ、植物に大きな乾燥ストレスを与える。本研
究では、沈降逆転層の高度や乾燥の強さがどのように植物に影響を与えるのかを解明した。西太平洋ボルネオ島の熱帯
高山では森林限界が高標高(3,300 m)に、東のガラパゴス諸島では森林限界が低標高(1,000 m)に出現した。また、森林
限界は、どちらにおいても最も強い乾燥が生じる標高の下限と一致していた。このことから、ウォ－カ－循環における
沈降逆転層の存在が森林限界の決定に強く関わっていることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Distinct trade-wind inversion is formed across the equatorial Pacific due to the 
interplays of trade winds and the Walker Circulation, which connects the eastern and western Pacific. 
Arid conditions occur in the inversion zone due to sinking air masses and may seriously affect plants. 
The height of the inversion zone actually oscillates and the strength of aridity varies in relation to 
the strength of El Nino Southern Oscillation. We investigated how the oscillating inversion affects the 
ecology of plants. Forest line appeared at 3,300 m on a Bornean mountain, while it appeared at a much 
lower altitude of 1,000 m on a Galapagos mountain. Both forest lines corresponded to the lower level of 
inversion zone, suggesting that the arid condition associated with the inversion determine the height of 
forest lines.

研究分野：森林生態学
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１．研究開始当初の背景 
Walker 循環に伴う沈降逆転層は、通常年で

は上昇気流と下降気流の押し合いによって

上下に振動するものの、東太平洋では低標高

（1500m 付近）に最も頻繁に現れ、西に向か

って徐々にその高度が上昇する（図 1）。El 

Nino 南方振動(ENSO)年には大気循環が逆転

することから、沈降逆転層は西太平洋で下降

し、東太平洋で上昇するものと思われる。こ

のような大気振動は植物の適応度に大きな

影響を与えるはずである。これまで、熱帯山

岳の森林限界は、平均気温や積算温度で形成

されると伝統的に考えられてきた。これらの

先行研究に対して、本研究では、Walker 循環

系内の森林限界は沈降逆転層に伴う乾燥に

よって形成されるとする仮説を検証する。 

 
２．研究の目的 
５年間の調査によって、以下の仮説を検証

することを目的とした。 

１）沈降逆転層は熱帯山岳の地表面において

蒸気圧や飽差の減少などの気象学的な乾燥

をもたらし、乾燥度は ENSO に応じて変動す

る（気象学的調査）。２）沈降逆転層の下限

の最頻標高付近では、植物群落の組成、樹高、

葉サイズのスペクトルなどの生活形や葉の

形態に耐乾燥性と関係した変化が生じる（植

物群落の調査）。３）樹木の種内比較を行う

と、個葉の光合成における水利用効率は沈降

逆転層付近でそれよりも下の標高に比べて

高まる。 
 
３．研究の方法 
ボルネオ島キナバル山(4,095m)とガラパ

ゴス諸島シエラ・ネグラ火山(1,490m)の各山

岳を踏査し、植生調査と気象測器設置を行っ

た。キナバル山では、3,940m、3,300m（既設）、

1,560m（既設）の 3標高に自動気象観測装置

を設置した（2010年11月）。ガラパゴスでは、

1,000m、875m、350m の 3標高に観測装置を設

置した（2011 年 8 月）。各地点で、気温・湿

度、風向・風速、日射量、降水量、気圧につ

いて 10秒ごとの計測に基づく 10分ごとの瞬

時値と平均値（積算値）を記録した。以降 6

ヶ月毎にデータを回収し、各山岳における気

象の時空間変動解析を行った。 

キナバル山とシエラ・ネグラ火山では、森

林限界の形成と大気の沈降逆転層に伴う乾

燥との関係を明らかにする目的で、植生調査

を行った。森林限界上方の低木林、森林限界

付近の疎林、森林限界下方の森林それぞれに

調査区を設け、植物種組成及び構造を記録し

た。構成種の葉サイズ、葉面積当たり乾重、

その他属性について調べ、植物の属性が群集

レベルでどのように空間変化するのかを明

らかにした。 

一方、キナバル山山頂部に優占する低木種

Leptospermum recurvum には、葉の毛（トラ

イコーム）の量に集団内変異が見られ、さら

に標高上昇に伴って変異が有毛型に収斂す

る傾向が知られていた。集団間の遺伝子流動

によってどの集団にも多様な葉の表現型の

プールが存在しているが、乾燥による自然選

択により集団内の表現型が収斂する可能性

が考えられ、これを検証するためにマイクロ

サテライトマーカーによる集団遺伝学的な

解析を行った。また、葉の表現型（トライコ

ームの量）の適応的意義を明らかにするため

に、複数の標高点において表現型毎に水ポテ

ンシャル測定と光合成測定を行い、水ストレ

スへの適応と光合成の水利用効率の解析を

図 1. Walker循環の概念図 



行った。同様に、ハワイ島マウナ・ロ

ア山の幅広い標高傾度に出現して優

占 種 と な る ハ ワ イ フ ト モ モ

(Metrosideros polymorpha)において、

トライコーム量の集団内変異が見ら

れ、さらに標高上昇に伴って変異が有

毛型に収斂する一般的な傾向が知ら

れていた。この種についても、葉の表

現型（トライコームの量）の適応的

意義を明らかにするために、複数の

標高点において表現型毎に水ポテ

ンシャル測定と光合成測定を行い、

水ストレスへの適応と光合成の水利用効率

の解析を行った。シエラ・ネグラ火山では、

主要な低木種について、ポロメーターを使用

して日中の蒸散速度を調べることにより、乾

燥に対する各種の適応を明らかにした。さら

に、これらの種から枝葉を採集して固定液に

浸し、日本に持ち帰った。持ち帰った葉試料

については、ミクロトーム切片を作成して光

学顕微鏡により解剖特性を調べ、乾燥への解

剖学的な適応を明らかにした。 

 
４．研究成果 

(1) エル・ニーニョ南方振動と高標高帯の気

象変動 

ボルネオ島キナバル山の 3 標高（3,940m、

3,270m、1,560m）に設置した気象測器から気

象観測データを回収し、Penman-Monteith 

式 (FAO-56 Method; Allen et al. 1998)に基

づき、潜在蒸発散速度 ET0を算出した。さら

に、日降雨量の 30日移動合計値に対するET0

の 30 日移動合計値の比を大気乾燥度の指標

とし、エル・ニーニョ南方振動との関係で、

各標高においてどの程度の乾燥が出現する

のかを解析した。 

1,560m 地点における、日平均大気飽差の

30日移動平均と南方振動指数(SOI)の30日移

動平均との関係を解析したところ、有意な負

の相関が認められた（図 2）。つまり、エル・

ニーニョが強くなるほど、西太平洋の山岳に

おいて大気乾燥度が高まった。日降雨量の 30

日移動合計値に対する ET0の 30 日移動合計

値の比は、3 標高とも最も乾燥した時期にお

いて 10 以上の値を示し、それらの乾燥時期

はエル・ニーニョの出現時期と重なっていた。

さらに、3,270m においては、その比が 100 以

上の値を示すこともあった。すなわち、エ

ル・ニーニョの出現によって、低標高側より

も高標高において乾燥度が高まることが示

された。100 という比は、ET0の 30日移動合

計値が降雨量の 30日合計値の 100倍になる

ことを意味し、非常に強い乾燥ストレスにな

り得ることを示す。 

ガラパゴスにおける気象観測からは以下

が明らかとなった。日平均気温は 3～5 月に

高く、9～11 月に低い季節変化が明瞭であっ

た。暑季と冷季の気温差は 5～7℃であった。

350m と 875m 地点間の気温は季節を問わず約

3 度差で推移していた。一方、より高標高の

1000m 地点の気温は、暑季では 875m 地点とほ

ぼ同じか少し低いが、冷季には 875m 地点よ

りも明らかに高くなり、場合によっては 3度

以上も高くなった。これにより、875m と

1000m の間の標高で冷季に逆転層が形成され

ていることが明らかとなった。2012 年 6～12

月は 1000m において合計 65mm しか雨が降ら

ず、植物に強い乾燥ストレスがかかったと思
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図 2. キナバル山 1,560m 地点における、日平均大気飽

差の 30 日移動平均と南方振動指数(SOI)の 30 日移動

平均との関係 



われる。以上から、ガラパゴスの 1000m 付近

の標高は冷季の逆転層の上に位置し、強い乾

燥で特徴づけられることが明らかとなった。 

 

（2）逆転層付近の植物群落の特徴 

 ボルネオ島キナバル山の標高傾度に沿っ

て植物群落の種組成と構成種の葉サイズを

調べた。群落レベルの葉サイズスペクトルは、

標高 700m から 3100m にかけて徐々に変化し

たが、標高 3100m から上では急激に葉サイズ

が減少した（図 3）。3300m と 3500m 地点の葉

サイズスペクトルからは、macrophyll タイプ

とmesophyllタイプの葉サイズが欠落してお

り、植物群落は強い乾燥ストレス下にあるこ

とが示唆された。 

  

ガラパゴス諸島シエラ・ネグラ山の標高

1000m 付近の植物群落については、合計 13 個

のプロットを設置して種組成と各種の葉サ

イズや葉の解剖特性に関する解析を行った。

植物群落は乾性矮性低木群落であり、

Macraea laricifolia や Darwiniothamnus 

tenuifolius などの優占種は典型的な

leptophyll 型葉を示した。以上の結果から、

西太平洋においても東太平洋においても逆

転層より上の標高帯は強い乾燥形態を持つ

植物群落が形成されていることが明らかと

なった。 

 

（3）集団内の表現型の多様性と乾燥度との

関係 

キナバル山山頂部で研究対象とした

Leptospermum recurvum は、高標高において

優占する低木種であり、葉の毛（トライコー

ム）量に顕著な集団内多型が認められた。集

団を構成する個体のトライコーム量を定量

的に評価したところ、概ね、標高上昇に伴っ

て集団内変異が有毛型に収斂する傾向が確

かめられた（図 4）。 

  

Leptospermum recurvum のトライコーム形

質が遺伝的に決定されているのか、あるいは

環境によって決定されているのかを明らか

にするために、3 集団の母樹多個体から種子

を採集し、同じ環境条件下で種子を発芽させ、

実生の形質を調べた。その結果実生のトライ

コーム形質は母樹のトライコーム形質と強

い相関関係があり、このことからトライコー

ム形質は遺伝的に支配されていることが明

らかとなった。 

 トライコームの多い有毛個体と無毛個体

の水分生理特性を比較するために、3300m 付

近の野外環境下においてシュートを対象に

して光合成測定を行い、最大光合成速度と蒸

散速度を決定した。10 cm 程度の長さのシュ

ート 2本を各測定個体から選び、個体と接続

したまま光合成測定装置LI-6400のチャンバ

ーに挿入し、ガス交換速度を決定した。チャ
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図 3．キナバル山の標高傾度に沿った樹木群

集の葉サイズスペクトル変化 

図 4．キナバル山山頂部における Leptospermum 

recurvum 集団内のトライコームの多型。0 から

5に向けて、トライコーム量の増加を表す。 



ンバー内の測定条件は、葉温 20℃、飽差

0.7-1.2 kPa、CO2濃度 370 ppm、光量子 2500

μmol/m2/sであり、測定時刻は08:00と14:00

である。各シュートの蒸散速度に対して、最

大光合成速度をプロットしたところ、有毛個

体は任意の蒸散速度における最大光合成速

度が無毛個体に比べて有意に大きく、このこ

とから有毛個体は光合成における水利用効

率が高いことが示された。 

 2010 年にエル・ニーニョが発生し、キナバ

ル山の山頂付近において広い範囲で植生の

枯損が発生した。その際に、研究対象種であ

る Leptospermum recurvum においても死亡個

体が発生した。3300m 付近の同所的個体にお

いて、形質（トライコーム量）間で死亡率に

差があるのかを統計的に検定した。有毛個体

(n=128)の平均死亡率は 3.9%であり、無毛個

体(n=168)では 13.7%であった(n=128)。GLMM

解析により、死亡率は形質によって有意に説

明され、個体サイズには依存していなかった。 

 以上の結果を総合すると、現在のキナバル

山の山頂付近において広い範囲に生息し、植

生を優占している Leptospermum recurvum の

形質（トライコーム量）は遺伝的に決定され

ている。大気乾燥がより強く生じる高標高に

向かい、同所的に生育する Leptospermum 

recurvum 個体群は有毛型に収斂する。このよ

うな空間的な有毛型への収斂は、有毛型個体

の耐乾燥性の高さ（高い光合成の水利用効

率）を反映しており、大気の乾燥度が自然選

択となっている。つまり、エル・ニーニョに

よる大気乾燥度の高まりは植物個体群集団

に自然選択としてはたらく。大気乾燥度は植

物群集にも同様の選択効果をもたらしてい

ると思われる。 
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