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研究成果の概要（和文）：世界自然遺産サイトである小笠原の樹木を用いて研究を行い、種子の成り年、旱ば
つ、台風による塩害、南根腐れ病など様々な要因による樹木の枯死が起こった。ここでは樹木枯死をひき起こす
生理メカニズムの解明に挑み、「樹木枯死モデル」の提唱を行なった。このモデルでは、気孔閉鎖と光合成低
下、篩部を介した根系への糖輸送阻害と根系衰退、それがさらに水吸収の低下をもたらし、光合成がさらに低下
し貯蔵糖も低下するといった、負のスパイラルにより最終的には糖欠乏によって枯死するといった、生理過程を
示した。すなわちここでは、最終的には糖欠乏で枯死する「糖欠乏仮説」をとなえるに至った。

研究成果の概要（英文）：In the Ogasawara Islands, a World Natural Heritage site, we have made 
noteworthy observations on tree mortality, which can be attributed to many causative factors, such 
as seed masting, drought, salinity damage due to a big typhoon, and the infection of southern root 
rot disease. Here, we have attempted to elucidate the physiological mechanisms that cause tree 
mortality and proposed a "tree mortality model. In this model, the physiological process of tree 
death is a negative spiral, in which stomatal closure and photosynthesis are reduced, sugar 
transport to the root system through the sieve is inhibited, and the root system declines, which 
leads to further reduction in water absorption, further reduction in photosynthesis, and reduction 
in sugar storage, which ultimately results in death from sugar deficiency. We thus support "carbon 
starvation hypothesis", which ultimately results in tree death from the deficiency of stored 
carbohydrates.

研究分野： 植物生態学

キーワード： 温暖化　乾燥　成り年　樹木枯死　通水欠損仮説　糖欠乏仮説　台風による塩害　南根腐れ病
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研究成果の学術的意義や社会的意義
近年温暖化により、旱ばつや熱波による樹木枯死、森林衰退が世界各地のバイオームで起きている。森林の衰退
予測や劣化した森林の修復のため、樹木の乾燥枯死の生理メカニズムの解明が世界的にも喫緊で重要な課題にな
っている。樹木の乾燥枯死の生理メカニズムとして、木部道管の水切れの進行による「通水欠損仮説」と、気孔
閉鎖に伴う光合成低下による「糖欠乏仮説」の二つ仮説が対立して論議されているが、未だ結論は得られていな
い。この課題で小笠原の亜熱帯林を舞台に、上記二つの仮説における水利用と糖獲得といった密接に相互関連し
た二つの生理過程を包含した「樹木枯死の統合モデル」の提唱を行ない、被引用数も増加している。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 
温暖化により、近年地球規模で気候の変動幅が大きくなり、旱ばつや熱波による樹木枯死、

森林衰退が世界各地のバイオームで起きている。温暖化による森林組成や機能変化の将来
予測、衰退した森林の修復のため、樹木衰退の生理メカニズムの解明が急務となっており、
IF の高い国際誌に活発に関連論文が出されている。樹木の乾燥枯死の生理メカニズムとし
て、木部道管の水切れの進行による「通水欠損仮説」と、気孔閉鎖に伴う光合成低下による
「糖欠乏仮説」の二つ仮説が対立して論議されているが、未だ結論は得られていない。 
 
２．研究の目的 

 
上記のような世界的状況より、世界自然遺産である小笠原諸島の森林を舞台に、樹木枯死

の生理メカニズムを明らかにすることを目的とした。それにより、降水量変動が、小笠原樹
木に与える影響を評価する。 
 
２．研究の方法 

 
（１）２歳の同年齢のウラジロエノキの稚樹が多数同所的に生育している場所を利用し、乾
燥による枯死が木部の「通水欠損」によるものか、貯蔵糖の「糖欠乏」によるものかを調べ
た。２歳のウラジロエノキ 290 個体の幹の sapwood area と総葉面積比から、葉面積が小
さい個体ほど衰退していると評価した。その衰退度と、１年後（３歳時）の死亡率、枝の通
水性、土壌から葉への通水性、光合成、糖貯蔵量との関係を測定した。さらに、ラベルした
炭素安定同位体を用い、篩部の糖輸送を評価し、樹木衰退に伴う水と糖に関わる生理特性の
違いから、樹木の乾燥枯死の生理メカニズムを明らかにした。 

 
（２）シマイスノキの成り年になったのを利用し、種子生産や乾燥、台風による塩害が糖貯 
蔵、さらに枝枯死に及ぼす影響を明らかにした。ここでは成り年に、種子生産量の異なる９
個体のシマイスノキを選抜した。その後、台風による塩害、夏の乾燥など、温暖化により頻
発が予測される極端な気象が連続して生じた。そこで、枝の木部の通水欠損と貯蔵糖を継続
して測定し、枝の枯死率との相関を取った。それにより、樹木の枝枯死の生理メカニズムを、
「通水欠損仮説」と「糖欠乏仮説」のどちらがより支持されるかを明らかにした。 
 
（３）小笠原では、異常気象により樹木の乾燥枯死が相次いでいるが、亜熱帯性で年輪が明
瞭に形成されないことから、何歳の樹木が枯死しているのかも不明のままである。また幹木
部の肥大成長の季節性（フェノロジー）の知見も無いため、どの時期に乾燥が入ると、幹肥
大成長にどのような影響が及ぶのか、全く明らかではない。そこで幹部にロガー付きのデン
ドロメータを設置し、１時間おきに幹肥大成長の測定を開始した。また樹齢推定のため、小
笠原の兄島の乾性低木林樹木の、幹木部の材の円盤を用いて、組織構造からと放射性炭素同
位体比といった異なった二つの方法により、幹直径と樹齢との関係を導き出した。  
 
３．研究成果 

 
（１）ウラジロエノキでは、落葉が進んだ個体では健全な枝に関しては道管の水切れは進ん
ではいなかったが、土壌から葉への通水コンダクタンスや光合成、気孔コンダクタンスは低
下していた。このことは、幹木部道管の通水欠損ではなく、根系の劣化による通水性の障害
の結果であることを示す。木部基部に貯蔵されていた総糖（でんぷん＋可溶性糖）の濃度は、
樹木衰退とともに徐々に増加していき、さらに乾燥ストレスを受けていくと、総糖濃度は低
下を始め、最後糖が無くなっていって、枯死に至ることがわかった（図１）。貯蔵糖の減少
が始まった個体は、その後１年以内に全て枯死することがわかった。すなわち、乾燥ストレ
ス初期は根系衰退による通水機能の低下がおき、最終的には糖欠乏で死ぬ、という過程が明



らかになった。また炭素安定同位体によって篩部の糖
輸送能力を比較すると、初期の幹基部での糖の蓄積
は、篩部の糖輸送障害によって起こることがわかっ
た。これらの結果より、「通水欠損仮説」と「糖欠乏
仮説」を融合した「統合仮説」を提唱し論文で発表し
た（引用文献１）。最終的には、糖欠乏で枯死に至っ
ており、樹木枯死としては「糖欠乏仮説」を支持した。 
 
図１ 横軸は右に行くほど落葉が進み、衰退していっ
た個体を示し、縦軸は幹基部における木部貯蔵糖（で
んぷん＋可溶性糖）の濃度を示す。矢印は、これより
衰退すると１年後には 100％枯死していた値を示す。 
 
（２）2019 年のシマイスノキの成り年において、種子を旺盛に生産した樹木個体ほど、貯
蔵でんぷん量は少なくなっていた。さらに結実量とは関係なく、台風による塩害が大きかっ
た個体ほど、貯蔵でんぷん量は少なくなっていた。窪地に生育していたり、台風の風の前面
に他の樹木があったりして守られていた個体では、塩害は少なく、貯蔵でんぷん量の低下も
少なくなっていた。このように結実量の程度や台風被害によって、樹木個体間で、貯蔵でん
ぷん量に大きなばらつきが生じていた。そしてさらに 2020年の夏、厳しい乾燥がかかった
ことで、枝内部の水を通す機能（通水機能）が低下した。しかしその後に雨が降った後、貯
蔵でんぷん量が多かった個体は、枝の通水機能を回復させることができ、さらに枝も伸長成
長し、貯蔵でんぷん量も増やすことができていた。一方、貯蔵でんぷん量が少なかった個体
は、枝の通水機能は回復できず、大きく太い枝も枯死し、貯蔵でんぷん量の回復も見られな
かった。このように、大量の種子生産や、大型台風や干ばつといった異常気象の頻発は、樹
体内の貯蔵でんぷん量を低下させることがわかった。貯蔵でん量が低下している時にさら
に異常気象が起きると、樹木の生理機能の回復を遅らせ、さらに貯蔵でんぷんの回復を遅ら
せてしまうといった負のスパイラルに陥り、樹木の枝枯れや、個体枯死を引き起こすことが
わかった。すなわち、温暖化よる連続した異常気象の襲来は、樹木に「糖欠乏」を引き起こ
し樹木の枯死の増大を引き起こすことを論文として公表した（引用文献２）。 
 
（３）冬季落葉樹や北方針葉樹では、春先から初夏にかけ新規の木部道管を作り、幹肥大成
長のピークを持つことはよく知られている。道管は死細胞よりなるが、その通水機能には寿
命（期限）があるため、新規道管の作成は通水機能を維持し生存していくために必要不可欠
な要素（成長過程）である。しかし小笠原など亜熱帯林樹木の幹肥大成長の季節性（フェノ
ロジー）は今まで全く知られてこなかった。小笠原樹木の幹肥大成長は乾燥（無降雨期間）
によって強く制限を受けること、また幹肥大成長には、全く季節性を持たず１年中成長する
樹種から、成長期間が１〜２ヶ月程度と極端に短い樹種など、その季節性には大きな種多様
性があることがわかってきた（未発表）。また推定樹齢は、直径 20cmでも 200歳を超えるこ
とが推定された。この推定は、組織構造からと放射性炭素同位体比といった、二つの異なっ
た方法によっても同様の推定値を示した（未発表）。しかし組織構造からは、放射性炭素同
位体比よりも、少し若めに推定した。このことは、成長期に厳しい乾燥がかかると、木部形
成をとめ、幹の肥大成長が止まってしまうことによると思われる。すなわち、幹肥大成長期
間が短い樹種ほど、乾燥による成長制限が大きいことを示唆する。しかし幹肥大成長期間が
短い樹種ほど貯蔵糖の蓄積が大きければ、「糖欠乏」を起こしずらく、成長は遅いが絶滅も
しずらいことを予測する。これは森林の将来予測に重要観点であり、成長と糖貯蔵との関係
を多樹種間で調べていくことが重要であることが明らかになった。 
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