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研究成果の概要（和文）：ハリケーンの高潮により、湿地林では在来樹種のヌマスギやヌマミズキ林

が被害を受け、外来のナンキンハゼとセンダンが繁茂していた。時空間的解析、現地調査、および生

理的実験からナンキンハゼの耐水性、耐塩性は在来樹種に拮抗することを確認した。この結果ミシシ

ッピ氾濫原では、大規模攪乱によりナンキンハゼは急速に分布域を拡大する可能性が示唆された。セ

ンダンは耐水・耐塩性は小さいが、局所的に純林を形成していた。 
研究成果の概要（英文）：Aftereffects of the attack of the Hurricane Katrina to wetland forests consist 
mainly of Taxodium distichum and Nyssa aquatica in the Mississippi floodplain were studied 
spatiotemporally, ecologically and physiologically. In damaged forest stands a rapid increase in number 
of invasive woody species such as Triadica sebifera and Melia azedarach occurred. Various 
physiological analyses including growth and photosynthetic rates, ion distribution in organs and 
osmolite accumulation in leaves were performed to compare flooding and salinity stress tolerance 
among those native and invasive species. It is concluded that invasive T. sebifera species has high 
tolerance to flooding and salinity environment as much as that of native species, suggesting the the 
possibility of rapid expansion of this species in the Mississippi floodplain after occurrences of 
large-scale disturbances. 
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１．研究開始当初の背景 

巨大ハリケーン・カトリーナは、平成 17 年 8 月
29 日、アメリカ南部のニューオリンズ市付近に来
襲した。このハリケーンは人命、インフラに甚大
な被害をもたらしたが、同時にミシシッピデルタ
地帯を海水によって冠水させ、生態系に大きな
後遺症を残した。今後、このような大災害をもた

らす規模のハリケーン来襲が頻発すれば、アメリ
カ南部の広大な低海抜地域の湿地林生態系は、
将来、大きく変化していく可能性が高い。さらに
海水位の上昇による塩水の内陸浸入が加われ
ば、この変化は決定的なものとなろう。しかしな
がら、ハリケーン・カトリーナ来襲を起点として、
その生態的な影響解析を手始めに地球温暖化
に関わる低海抜地帯の植生の変遷を明らかにし
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ようとする試みは少なかった。 
 
２．研究の目的 
平成 19～20 年度の科学研究費補助金（基盤

研究Ｂ）「ミシシッピ湿地林のハリケーン災害に関

する生態学的、生理学的、年輪年代学的研究」

（19405027）により、ハリケーン来襲直後のダメー

ジと回復状況を明らかにした。この結果、ミシシ

ッピ河畔の湿地林では、強風による攪乱に加え

て、海水の低海抜デルタ地帯への流入と長期間

の滞留が認められ、塩ストレスによる森林緑地の

衰退と植生の転換が広範囲に生じていることが

わかった。特に高潮による海水の停滞は、湿地

の生態系を構成する樹種であるヌマスギ

（ Taxodium distichum ） やヌマ ミ ズキ （ Nyssa 
aquatica）などの生育阻害を引き起こすとともに、

更新の強い阻害要因となることが示唆された。

一方、これら在来樹種が衰退しつつある場所に

は、中国南部原産のナンキンハゼ（Triadica 
sebifera）やセンダン（Melia azedarach）などが侵

入し、急速に分布域を広げている事実を認めた。

本研究では、継続して以下の 4 課題を中心に、

ハリケーンの後遺症に関する研究を展開した。 
（課題1）：湿地林の衰退と回復に関する時空

間的解析 
（課題2）：衰退湿地林の回復と更新に関する

生態学的解析 
（課題3）：衰退湿地林における侵入樹種の分

布と生育状況に関する時空間的、生態学的解

析 
（課題4）：自生樹種および侵入樹種の塩水冠

水耐性の生理学的比較解析 
 
３．研究の方法 
（1）ハリケーン・カトリーナがミシシッピ川湿地林

におよぼした影響と外来樹種の侵入 
 （課題 1）で解析した「植生の急速な回復地域」

において、外来の侵入種であるナンキンハゼと

センダンの繁茂と分布域拡大を認めた。そこで

１）ハリケーンがヌマスギ・ヌマミズキを優占種と

する湿地林に与えた影響、および２）植生回復

過程における外来種ナンキンハゼとセンダンの

侵入拡大、の 2 点について解析した。2010 年 2
月にニューオリンズ郊外の調査地を設定するた

めに概況調査を行った。2011 年 9 月はハリケー

ンの被害の異なる 3 か所のヌマスギ・ヌマミズキ

林において調査区を設定した。各調査区に

20m×20mのプロットを 2カ所ずつ設置した。これ

らのプロットにおいて樹高 1.3m 以上のすべての

樹木の樹種、DBH（胸高直径）、樹高を測定した。

2010 年 9 月に外来種ナンキンハゼとセンダンが

侵入した４か所のタイプの異なる林分に調査区

を設定した（図-1）。各調査区に 20m×20m のプ

ロットを 1 カ所ずつ設置した。これらの調査区に

おいて樹高 1.3m 以上のすべての樹木の樹種、

DBH（胸高直径）、樹高を測定した。また外来種

に関しては各調査区からサイズの異なるナンキ

ンハゼとセンダンの個体を地際 10cmから伐採し、

樹齢と年輪幅から成長速度を測定した。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図-1：ナンキンハゼの繁茂 
（2）在来樹種ヌマスギと侵入樹種ナンキンハゼ

の塩水沈水耐性比較 
在来種ヌマスギと外来樹種のナンキンハゼを

対象とし、両樹種の塩水による土壌冠水条件下、

あるいは完全な沈水条件下での生理的反応の

差異を比較検討した。供試木は、2年生ヌマスギ、

および 2 年生ナンキンハゼの苗木を用いた。実

験は鳥取大学内の圃場に設置された温室内で

行った。実験開始時に NaCl 濃度を 0mM、

75mM、および 150ｍM に調整した溶液を満たし

た４基のコンクリート製水槽（200cm × 100cm × 
50cm）を用意した。2009 年 6 月 11 日から 7 月 4
日までの間に各水槽中へ苗木を投入して全身

沈水させ、7 月 7 日に一斉に引き上げた。各開

始時からの沈水期間はそれぞれ 28 日、21 日、

14 日、7 日、5 日、および 3 日間である。引き上

げた苗木は水槽（80cm×50cm×20cm）を用いて、

水道水によって土壌冠水させた状態で６週間生

育させた。観察・測定項目は、生存率、伸長・肥

大成長量、乾燥重量、および光合成速度である。

さらに、14 日間沈水させた個体の葉内のベタイ

ン含有量を分析した。 
（3）在来樹種ヌマスギと侵入樹種ナンキンハゼ

およびセンダンの塩水冠水耐性比較 
在来種であるヌマスギ、侵入種であるナンキン

ハゼおよびセンダンの塩水による冠水耐性を比

較した。特に耐塩性に関与する適合溶質である

ベタイン類の蓄積と塩水冠水ストレスとの関係を

検討した。実験材料にはヌマスギ、センダン、ナ

ンキンハゼの 2 年生ポット苗を使用した。実験で

は NaCl 溶液を用いた冠水処理を春季・夏季の

2 回行い、各樹種における冠水・塩ストレスに対

する生理的反応の差異を処理濃度、冠水期間、

季節について比較した。実験期間は、2010 年 5
月 28 日から 6 月 25 日を春季、9 月 2 日から 9
月 30 日を夏季とした。夏季の実験では、ヌマス

ギとナンキンハゼのみを用い、センダンは用いな

かった。土壌冠水させた塩水の濃度は 0mM、

 



 

 

38mM、75mM、150mM の４段階の処理区を設

置した。処理期間は2週間および4週間である。

実験期間中、水温、湿度、気温、および土壌の

酸化還元電位を計測した。苗木は樹高・直径・

シュート長を計測、冠水処理終了後には器官別

の乾燥重量を計量した。また葉内の陽イオン含

有量、およびベタイン類の濃度を分析した。 
（4）在来樹種ヌマミズキと侵入樹種ナンキンハゼ

およびセンダンの塩水冠水耐性比較 
ヌマミズキ、ナンキンハゼ、センダンを研究対

象とし、塩水による土壌冠水条件下での生理的

反応の差異を比較検討した。供試苗木にはニュ

ーオリンズで採取した種子から育成したヌマミズ

キ、ナンキンハゼ、およびセンダンの 2 年生実生

苗を用いた。供試苗木は水槽に設置し塩水で

苗木を土壌冠水させた。実験期間は 2011 年 7
月 2 日から 7 月 30 日の 4 週間とした。塩濃度は

0、38、75、および 150mM の 4 段階である。実験

期間中、1 週間ごとに樹高、直径、光合成活性

を測定した。実験終了後に苗木を収穫し、器官

別乾燥重量および糖含有量を測定した。 
 
４．研究成果 

（1）ハリケーン・カトリーナがミシシッピ川湿地林

におよぼした影響と外来樹種の侵入 
 低湿地のヌマスギ・ヌマミズキ林は水位が 30～
100 ㎝位で、実生による更新や外来種の侵入は

認められなかった。ハリケーンによる枯死木の

70％は幹折れで、生存木の 32％が幹折れの被

害を受けていた。 一方、外来種の侵入している

林分はハリケーンの際には高潮の影響は受けた

ものの浸水はなく比較的乾燥していた。ヌマスギ、

Celtis laevigata、Ulmus americana の林冠木の

林床に侵入したナンキンハゼは他の調査区と比

べて個体数も少なく、サイズも小さかった。それ

に対し大部分の林冠木が破壊された他の３調査

区にはナンキンハゼとセンダンの２種が高密度

で侵入し、他の高木性の樹種はほとんど見られ

な か っ た 。 こ れ ら の 林 床 に は Rubus 
allegheniensis が侵入していたが、ナンキンハゼ

とセンダンの成長にともなって衰退傾向にあった。

これら２種の外来種の成長は著しく早く、2006〜
2010 年のわずか５年間でセンダンの大きな個体

では樹高 11m、胸高直径 18cm に達していた。

ナンキンハゼとセンダンが同時に侵入した２つの

調査区では、２種の競争に大きな違いが見られ

た。すこし小高い乾燥気味の立地では明らかに

センダンの成長速度が早く、DBH、樹高ともにナ

ンキンハゼより大きく林冠を優占しつつあった。

一方、Ilex vomitoria が低木層を形成している低

湿な立地では、これらの２種の間の成長には

DBH、樹高ともにほとんど差が見られなかった。 
 これら外来種の大部分はハリケーン来襲の翌

年 2006 年に発芽していることが、年輪を解析し

た結果から明らかになった。すべての調査区に

侵入していた92個体のナンキンハゼの91％が、

また２調査区に侵入していた 42 個体のセンダン

のすべてが 2006 年に発芽し侵入していた。これ

らの結果から、ハリケーンによる大規模撹乱が外

来種２種の分布拡大の引き金になったと予想さ

れた。また、ナンキンハゼとセンダンの成長差に

は、土壌水分や塩分濃度が影響しているようで

あった。一方、ヌマスギやヌマミズキなどの在来

樹種の更新は全く見られなかった。ミシシッピ河

口の湿地林は道路網や開発によって林分が分

断化されており、本来河口で生じる河川の水の

移動や水位変動が失われている可能性がある。

それによって発芽・定着サイトが失われたために

更新が阻害されていることが考えられる。 
（2）在来樹種ヌマスギと侵入樹種ナンキンハゼ

の塩水沈水耐性比較 
ヌマスギの生存率は、塩が加わると、沈水 7日

目からやや低下したが、その後、沈水期間が 7
日以上になっても生存率にほとんど変化はなか

った。ナンキンハゼについては、塩濃度 0mM、

75mM では生存率に変化はなかった。しかし、

150mM では沈水期間が長くなるほど生存率は

低下した。 
全樹種の塩水沈水処理区の伸長成長につい

ては、塩ストレスの影響で Shoot の先端が枯死し

たため、測定することができなかった。ヌマスギ

では、沈水期間が長くなるほど伸長成長は抑制

される傾向を示した。ヌマスギの肥大成長は、沈

水期間が長くなるほど抑制される傾向にあった。

塩濃度が高くなると、対照区との差も大きくなる

傾向を示した。ナンキンハゼは、沈水期間が長

いほど、伸長成長が有意に抑制された。肥大成

長もまた、沈水期間が長くなるほど抑制される傾

向にあった。 
ヌマスギの総乾燥重量は、全処理区で塩濃

度が高くなるほど減少傾向にあった。しかし、沈

水期間が変化しても各塩濃度の乾燥重量に有

意差は認められなかった。ヌマスギの RGR につ

いては、葉は塩の添加で成長が抑制された。し

かし沈水期間の長さの影響は認められなかった。

TR 比については、ヌマスギでは全処理区、全個

体で差が認められなかった。ナンキンハゼの総

乾燥重量は、全処理区で塩濃度が高くなるほど

減少傾向にあった。沈水期間が長くなると乾燥

重量も減少する傾向があった。淡水の沈水処理

区で、沈水期間が 14 日を境に乾燥重量が減少

する傾向が認められた。ナンキンハゼの RGR を

みると、葉では塩の添加で成長抑制が生じてい

た。また、沈水期間が長くなるほど、成長抑制が

強く表れた。TR 比については、全身沈水期間

が長期になると減少する傾向が認められた。 



 

 

ヌマスギの引き上げ 5 日目の光合成速度は、

淡水の沈水処理区で対照区と比べて低下した。

塩水沈水処理区では葉が枯死したため測定は

できなかった。42 日目には塩水沈水処理区で

展開した新葉の光合成については、淡水と塩水

の沈水処理区間で有意な差は認められず、また、

沈水期間の長短でも有意差はなかった。ナンキ

ンハゼでは、引き揚げて 5 日目では、光合成速

度は淡水の沈水処理区で対照区との間に有意

差が認められた。150mM の塩水沈水処理区で

は抑制された。42 日目にはヌマスギ同様、塩水

沈水処理区で新葉が展開したが、150mM 処理

区では沈水期間が長いほど光合成は低下した。

ナンキンハゼは 75mM および 150mM の塩水沈

水によってグリシンベタインとアラニンベタインの

顕著な増加が認められた。ヌマスギは塩水沈水

でグリシンベタインが増加する傾向を示したが、

アラニンベタインはすべての処理区において検

出され、塩水沈水の影響は認められなかった。

さらにヌマスギ、ナンキンハゼとも一定濃度の γ-
ブチロベタインを検出したが、塩水沈水処理の

影響はほとんどなかった。 
 ナンキンハゼは比較的強い冠水耐性や耐塩

性を持つことが明らかになった。これは、土壌冠

水や全身沈水処理を行っても、ナンキンハゼに

は強い成長阻害が現れなかったことや、水際の

樹幹の過剰肥大、現象、不定根形成といった冠

水耐性樹種の示す形態変化によっても知ること

ができる。ハリケーン被災地におけるナンキンハ

ゼの急激な増加は、このようなナンキンハゼの持

つ耐冠水性や耐塩性に依拠しているものと推察

される。特に、ナンキンハゼは、樹体内の Na 濃

度の増加とともに浸透調節物質であるベタイン

類の生合成を速やかに行うことで塩ストレスを回

避するようであり、これが被災地でのナンキンハ

ゼの広域的侵入を可能にした要因の一つと考え

られる。 
（3）在来樹種ヌマスギと侵入樹種ナンキンハゼ

およびセンダンの塩水冠水耐性比較 
伸長成長は、ヌマスギ、ナンキンハゼの

150mM処理区で他の処理区に比べて有意に抑

制された。センダンでは 38mM以上の濃度の処

理区で大きな減少傾向がみられた。ナンキンハ

ゼでは春季、夏季ともに 75mMにおいて回復傾

向がみられた。ヌマスギ、ナンキンハゼの直径成

長は春季、夏季ともに 150mM処理区では他の

処理区に比べて有意に低下していた。総乾燥

重量については、ヌマスギ、ナンキンハゼにお

いては春季、夏季ともに有意差は認められなか

った。センダンでは春季実験で 0mM、38mMと

75mM、150mMとの間で有意差が認められた。

葉は、ナンキンハゼでは150mMと他の処理区の

間に有意差が認められた。4週間後でもヌマスギ

においては有意差が認められなかった。ナンキ

ンハゼハゼは春季では 150mMで他の処理区と

の有意差が認められた。夏季では 38mMと

150mMで有意な減少がみられた。75mMでは回

復傾向がみられた。センダンでは処理濃度の増

加に伴って低下した。また幹と根は、春季、夏季

ともにどの樹種でも処理による変化は見られな

かった。葉内陽イオン含有量については、Na+は

春季、夏季ともにすべての樹種で塩濃度の増加

にしたがって増加していた。ヌマスギでは春季、

夏季ともに 4 週間後で特に含有量が大きくなっ

ていた。春季よりも夏季には含有量が少なかっ

た。ナンキンハゼでは春季の 4 週間で特に高く

なっており、春季よりも夏季実験において含有量

が小さい傾向がみられた。ヌマスギ、ナンキンハ

ゼでは春季、夏季ともに 2 週間の段階ではNa+

の大きな蓄積は起こっておらず、その後、塩水

濃度の高い処理区での大きな蓄積が起きてい

た。全体としては、センダン、ヌマスギ、ナンキン

ハゼの順に含有量が多かった。K+については、

ヌマスギは春季には処理による影響は見られな

かったが夏季の 4週間後には 75mM、150mMで

増加がみられた。ナンキンハゼでは春季の 4 週

間後の 150mM、夏季の 4 週間後の 75mM、

150mMで含有量が増加した。センダンではすべ

ての処理区で初期値と比べて大きく減少してい

た。Ca２＋は、ヌマスギでは春季、夏季ともに処理

による変化は見られなかった。ナンキンハゼでも

春季、夏季ともに処理による変化はみられなか

ったが、春季よりも夏季において含有量が大き

かった。センダンでは初期値に比べてすべての

処理区で少なかった。Mg２＋含有量には明確な

傾向はなかった。Na+/K+比はすべての樹種で塩

濃度の増加にしたがって増加傾向がみられた。

ヌマスギ、ナンキンハゼでは春季よりも夏季にお

いて値が小さくなっていた。センダンでは塩濃度

にしたがって値が増加しており、4 週間では 2 週

間の 2 倍以上の値を示していた。ベタイン含有

量については、ヌマスギ葉内のグリシンベタイン

は、実験開始時にはほとんど検出されなかった

のに対し、塩濃度 0mM区を含むいずれの冠水

処理区でも一定量の増加が認められた。またア

ラニンベタインは、初期値およびすべての処理

区でかなりの量が検出された。ナンキンハゼもヌ

マスギの傾向と類似しており、グリシンベタインは

実験開始時にはほとんど検出されず、塩濃度

0mM区を含むいずれの冠水処理区でも一定量

の増加が認められた。またアラニンベタインも同

様に初期値およびすべての処理区でかなりの

量が検出された。さらにセンダンもまた、実験開

始時には検出されず、0～75mMの冠水処理区

でヌマスギやナンキンハゼを上回る量が検出さ

れた。しかしながら 150mM処理区ではすべての



 

 

個体が枯死した。 
（4）在来樹種ヌマミズキと侵入樹種ナンキンハゼ

およびセンダンの塩水冠水耐性比較 
150mM 冠水区ではすべての樹種において先

端枯れによる樹高の低下がみられた。それ以外

の処理区についてはナンキンハゼが3樹種中最

も大きな成長量を示した。すべての樹種におい

て淡水の冠水区では水際部位の過剰肥大現象

が認められた。この肥大成長は塩濃度の上昇に

したがって低下する傾向にあった。特にヌマミズ

キでは 75mM 区の成長量が対照区と比べて有

意に低下していた。乾燥重量については、ヌマミ

ズキの葉は 75mM 区および 150mM 区で、ナン

キンハゼは 150mM 区のみで有意に低下した。

センダンの 75mM 区や 150mM 区では葉がすべ

て脱落するなど、塩濃度の上昇にともないバイ

オマスが低下した。ナンキンハゼの幹は冠水処

理区において塩濃度の上昇にともないバイオマ

スが低下する傾向にあった。根は、すべての樹

種、すべての処理区において有意な差は認めら

れなかった。T/R 比は、ナンキンハゼの 150mM
区において葉および幹のバイオマス低下により

75mM 区との間に有意な差が認められた。RGR
については、ヌマミズキは 75mM 区で値が低下

し、150mM 区で負の値を示した。ナンキンハゼ

は 0mM 区で値が増加し、塩濃度の上昇とともに

低下した。150mM 区では負の値を示した。セン

ダンは 0mM 区で値が低下し、塩水冠水処理区

すべてで負の値を示した。 
光合成については、すべての樹種の 150mM

区で冠水処理後にすべての個体の葉が脱落し

測定不可能であった。センダンの 75mM 区でも

1 本のみを残して冠水処理後に葉が脱落した。

ヌマミズキでは、0mM 区および 38mM 区と対照

区との間に有意な差はみられなかった。75mM
区では値が有意に低下した。ナンキンハゼにつ

いては、0mM および 38mM 区と対照区との間に

有意な差はみられず、また冠水処理区の間でも

有意な差はみられなかった。センダンは塩濃度

の上昇にともない値が低下した。 
 葉内糖含有量については、冠水処理後に葉

が脱落し分析できなかった個体があった。ヌマミ

ズキでは、冠水処理区において、塩濃度の上昇

とともに糖含有量も増加する傾向にあり、F75 で

は最も高い含有量を示した。ナンキンハゼは、

冠水処理区において、塩濃度の上昇とともに糖

含有量は減少する傾向を示した。150mM 区で

はすべての個体の葉が脱落した。センダンは、

枯死本数が多く検定不能であったが、塩濃度の

上昇とともに糖含有量は減少傾向を示した。 
 伸長成長の結果から、いずれの樹種も 150mM
塩水冠水環境下での生育は困難であることが示

唆された。冠水環境下における水際部位の過剰

肥大現象はミシシッピ氾濫原の湿地林でも確認

されている。今回の実験でも 0 mM 区でこの現

象が起こったことから、3 樹種とも過剰肥大によ

って冠水環境に適応していると考えられる。さら

に葉のバイオマスおよび RGR の結果から、ヌマ

ミズキは塩濃度 75mM 冠水環境下では成長が

抑制されると考えられる。センダンも塩水冠水環

境では葉が脱落し、成長が困難であることが示

唆された。それに対しナンキンハゼは 150 mM
以外の処理区で葉のバイオマスに有意差はみ

られず、75 mM 区での RGR が 3 樹種中最も高

い値を示しており、塩濃度 75mM の冠水環境は

成長にほとんど影響がないと考えられる。冠水

処理による光合成速度の低下は特にセンダンで

顕著であった。センダンは 0 mM 区でも値が有

意に低下しており、3 樹種中最も耐水・耐塩性が

低いことが示唆された。それに対してナンキンハ

ゼは3樹種中唯一、75 mM区までのすべての冠

水処理区において有意差がみられず、比較的

高い塩濃度の冠水環境でも光合成を行うことが

できると考えられる。塩濃度の上昇とともに糖含

有量も増加したヌマミズキは、糖濃度変化による

浸透調節を行い、塩ストレスに対応していると考

えられる。 
すべての実験結果から、耐水性、耐塩性はナ

ンキンハゼが最も高く、ヌマミズキ、センダンの順

に低くなるようであった。ナンキンハゼとヌマミズ

キの結果を比較したときに、耐塩性に関して最も

違いが表れたのは 75 mM 区であった。肥大成

長量および葉のバイオマス、光合成速度におい

てヌマミズキは対照区または 0 mM 区と 75 mM
区との間に有意な値の低下がみられ、RGRも 75 
mM 区で小さくなっている。それに対し、ナンキ

ンハゼは同項目で値の低下の傾向はみられるも

のの、対照区または 0 mM 区と 75 mM 区との間

に有意差はなく、75 mM 区での RGR は対照区

よりも高くなるという結果となった。一方でセンダ

ンは冠水処理を行うことで大きく成長が阻害され

ていた。侵入種 2 種では耐水・耐塩性が大きく

異なると考えられる。ミシシッピ氾濫原ではセン

ダンの分布域が限られているのに対して、ナン

キンハゼは高密度かつ広範囲に分布している。

このことも侵入種 2 種では耐水・耐塩性が異なる

ことを示唆している。 
ミシシッピ氾濫原における今後の植生展開の

予測として、ナンキンハゼは容易に分布域を広

げ、センダンは塩濃度の低い場所や冠水の起こ

らない場所に選択的に分布すると考えられる。

今回の研究からヌマミズキにはある程度の耐塩

性があると推察されるので、ミシシッピ氾濫原に

おいて生育地の拡大は可能である。さらに浸透

調節に関係する糖含有量の比較では、ヌマミズ

キが塩ストレスを受けると浸透圧調節物質を蓄



 

 

積して適応することが示唆された。 
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