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樹木の葉に見る防御戦略の い ろい ろ
一
樹木の被食防衛能力が生物間相互作用に果たす役割とは ？

一

　　　　　　松木 佐和子
（北海道立林業試験場　日本学術振興会特別研究員）

　　　　　　小池 孝良
（北海道大学北方生物圏フ ィ

ー
ル ド科学セ ン ター）

は じ め に

　「世界はなぜみどりなのだろう？」地球上には植物を

食べ る動物 （植食者）が数えきれな い ほど暮らしている

のに、なぜ森林のみどりは食べ尽くされずにいるのか ？

とい う
一

見素朴にも思えるこの疑問は 、研究者の間でも

古くから問われて きた。 この問いに対して、60年代初

頭には 「植食者の密度が低く抑えられている主要因はそ

れを食べ る捕食者のおかげである」つ まり植食者の群集

構造は トッ プダウン的に決められているという見解が示

された （Hariston　et　aL，1960）。 しかし、その後植物

と動物に関する研究が進む中で 、こ れまで逃避や攻撃の

手段を持たない静的な資源と考えられて い た植物は、餌

とな り得る植物体に毒とな る 化学物質を蓄積したり、表

面を堅くするなど、その形質を時閤的にも空間的にも変

化させる動的な資源であることが明らか になっ て きた

（大串 1992）。 こ れに より植物と動物の相互 作用の 維持

には植物の防御能力が重要な役割を果たしているという

ボ トム ア ッ プ的な 考え 方が強調 され て きた 〔大串

1992，Koike　et　al．，2003）。

　森林管理の視点か らも 、植物が本来備えている防御能

力は注目されるべき研究課題である 。 天然林や造林の保

護管理を行う中で 、食葉性害虫の発生予測は難しく 、被

害が起きた際に薬剤 （化学的農薬）や捕食者 （生物的農

薬）の利用とい っ た応急処置的な対処で植食者を取り除

く作業が現在は主流で ある （平問 2000）。 しかし 、近

年、化学的 ・生物的農薬の生態系へ の負荷が問題視され

ており、植食者側の操作だけでなく、植物が本来有する

防御能力を森林の保護管理 に生かすこ とが求められ て い

る （尾崎 1992、松木 ・小池 2004）。

樹木の葉が持つ 防御とは ？

　それでは 、樹木の葉にはどの ような防御能力が備わ っ

ている の だろう？　植物の防御には 、アルカロ イ ドやカ

ラ シ配糖体、テル ペ ン類などの低分子の防御物質 （質的

防御物質）や、ポ リフ ェ ノ
ー

ルやタンニ ンなどの高分子

の防御物質 （量的防御物質）など様々な化学物質によっ

て 植食者の摂食や消化を阻害する 「化学的防御」、そし

て 葉を堅くしたり棘や毛をつけることで植食者の摂食や

歩行の妨げとなる 「物理的 （構造的〉防御」とに大別さ

れる （図
一1）（大串 1990）。

　樹木の葉は、草本と比較し て寿命も長く 、その舅も多

いこ とから、低分子の化合物に比べ て合成 コ ス トのかか

らない高分子のフ ェ ノ
ー

ル類 （量的防御物質）や、葉の

硬化や毛などの物理的防御が主た る 防御手段 で ある と言

われているが、これらの防御物質は炭水化物 を主原料と

している 。 光合成作用によっ て 合成される炭水化物は、
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もちろん防御だけに利用されるのではなく、成長のため

に必要な細胞の 合成や、今後の成長に必要な貯蔵物質と

しても植物体内に振り分けられる。

葉の生産性と防御能力

　樹木の成長と防御には、それぞれ光合成産物という共

通の物質が必要となるため 、どちらかを立てればどちら

かは立たずという トレ
ー

ドオ フ な関係に あると推察され

ているが 、これは成長／異化均衡仮説 （Growth／Differ−

entiatiQn 　Ba「ance 　Hypothesrs）として知 られ て い る

（Mooney＆GurmOn
，
1982

，
　Co）ey ，1988）。

　森林は、成長パタンの異なるさまざまな樹木によ っ て

構成されているが、その成長パタンの違いは植物の餌と

しての質の違いにも反映され 、植食者 に影響する と考え

られる。葉の平均寿命の短い 種ほど、高い光合成能力を

示 すという関係は KOike（1988）よっ て既に確かめら

れているが、筆者らは広食性の食葉性昆虫であるエ リサ

ン （ヤ マ マ ユ ガ科）に、葉の平均寿命が異なる 7種の落

葉広葉樹の葉を食べさせる実験を行っ た 。 その結果、葉

の寿命が短 い樹種、つ まり光合成能力が高い樹種の葉を

摂食 した方が、エ リサ ン の生存日数が長 くなることが確

かめ られ た （図
一2）。 この結果は、葉の生産性の高さと

防御の 強さは相反する関係にある ことを示唆し てい る 。
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凹

樹木を取 りま く資源環境と防御能力

　 森林内の光環境は多様で あ り、植物が獲得できる光合

成産物量もまた生育場所によ っ て大きく異なる 。 樹木の

主な 防御形質は光合成産物を主原料としていることか

ら、光環境の違い は葉の エ サ とし ての 質にも影響をもた

らす 。 筆者らは 、8種の落葉広葉樹につ いて全天下と被

陰下 （光合成生産を抑制） で成長した稚樹葉の防御形質

の 違い を調べた （松木ら 2001）。そ の結果、種によ っ

て 程度の 違 い はあ るものの、ほとんどの種につ いて総

フェ ノ
ー

ル量 、縮合タンニ ン量、葉の堅さともに全 天 下

の方が高い値を示した （図
一3）。

　さらに 、近年 、大気中の CO2濃度の増加が懸念され

ているが 、CO2濃度の上昇に伴い 、植物と植物を利用す

る動物の関係がどのような変化を見せるか 、につ い て の

議論も盛んに行われてい る 。 しかし 、未だに統
一

された

見解は得 られていない 。

一
般には、大気中CO2濃度が

上がれば植物が取 り込む CO2も多くな り、それ によ っ

て炭水化物由来の防御物質も増え 、食害が減る事が予想

されて い る 。 しかし、その結果は生育する土壌養分条件

や （Booker ＆ Maier
，
2001）生育温度条件によっ て

も （Kuokkanen 　et　al．，2001）、異なる事が分か っ て 来

た 。

　筆者 らの 行 っ た実験では 、高 CO2下 （720ppm ）で

栽培した 6種 の 落葉広葉樹の ほ とん どが、通常大気下

（360ppm ）で栽培 したものよ りも葉の堅さの指標とな

る単位面積あたりの葉乾重 （LMA ）、防御化学物質であ

る総 フ ェ ノール 、縮合タン ニ ン とい っ た防御形質が高ま

る傾向は見られたもの の、ほとんどの樹種 で は明瞭では

なか っ た （なお 、大気中CO2濃度以外の生育条件は
一

定）（図一4）。

一
方 、柴田ら （2005）の研究においては 、

高 CO2下 で か つ 貧栄養 （与える栄養塩の うち、窒素含

有量のみ低くする処理を施した場合） で 栽培されたケ ヤ

マ ハ ン ノキを与えられたハンノキハムシの生存率が低く

なることが確かめられている 。 しかし、高CO2下で富

栄養の場合には、幼虫の生育期問が長くなるもの の生存

率は低下しないことから、高 CO2下の方が食害被害は

増える危険性も同時に示唆している 。 高 CO2下で食害

被害が起こりやすいか否かにつ いては 、土壌環境な ど

様々な生育条件よっ て大きく左右される こ とが予想さ

れ 、今後の詳細な研究が待たれる 。
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図一3　全 K下 と被陰下で生育 した 落葉広葉樹稚樹の （a ）葉の 堅 さ、（b）総フ ェ ノ
ー

ル 量、（c ）縮合 タ ン ニ

　　　ン量 （＊ は p ＜ 0．05の 有為差を示す。）
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躙

展葉の季節性に ともなう防御能力の変化

　 春先から初夏にかけて樹木を観察して い ると、樹木の

葉の展開 の 仕方は様々であ ることに気づく。 ナラ類のよ

うにほとんどの葉を春に
一

斉に開き、秋まで葉を付け替

える こ とのないタイプ （
一

斉開葉型）から、ケヤマ ハン

ノキのように春先から当年枝の伸長が始まり、同時に

次々と新し い葉を展開するタイプ （順次開葉型）など

様々である （菊澤 1986）。

一
斉開葉型 の ナ ラ類の樹木

では春先の若い葉は食べられ易く、秋にむか っ て防御能

力が増し 、食べられにくくな る こ とが観察されているが

（Feeny，1970）、葉の加齢 （aging ）と防御能力に密接

な関係がある ことは古くから指摘され て い る （Field＆

Mooney ，1983）。 それでは、生育期間中、何回も開葉

期を迎える （つ ま り季節を通して若い葉を持ち続ける）
一
斉開葉型以外の樹木では、その 防御の季節変化はどう

な っ ているのだろう？　カバノキ属の 3種、シ ラカン パ、

ダケカンバ 、ウダイカンパは 、春に春葉を
一
斉に展開し、

およそ 1ケ 月後に当年枝の伸長が始まり順次に夏葉を展

開して行く、いわゆる 「中問型 （異形葉型）」の開葉パ

タン を示す （菊澤 1986）。 筆者らはこ の 3種につ い て ，

春 （5月）、夏 （7月）、秋 （10月）の 3時期でそれぞれ

開葉後約 3週閤目の葉につ い て防御形質を比較した 。

　その結果 、縮合タン ニ ン量には季節による顕著な違 い

は見られなか っ たが 、葉表面の毛状突起 （トリコ
ー

ム）

密度に は顕著な違いが見られた （図一5、写真一1）。 そこ

で興味深いのは、シ ラカンバとダケカン バは春に最も毛

状突起の密度が高いのに対して、ウダイカンバでは季節

を通して毛の密度が高く、むしろ夏葉の方が毛の密度は

高い傾向にあっ た。 また総フェ ノ
ー

ル量も 、 シラカンパ

（
N
∈

O

＼
．

02

）

讎
型
郎

弊
蝉

12DO
　 　 　 a1000800600400200o

bbc
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図一5　カ ン パ 類3種の 毛状突起密度 の 季節変化 （アル

　　　フ ァ ベ ッ トの違い は p ＜ 0．05の 有為差 を示す。）

とダケカンバは春葉 の方が夏葉より高い傾向が見られた

が、ウダイカンバは春葉よりも夏葉で高か っ た 。 このよ

うに 、近縁種間で、同様の開葉パタン であるにも関わら

ず、防御形質の 季節パタン に違い が見られた （Ma 亡suki

et　aL，2004）。

　シ ラカンバやダケカ ン バは春葉の開葉時期も早く、当

年枝の初期成長が非常に早 い。一
方、ウ ダイカン バ は春

葉の開葉はシラカンバよ り 1週間以上遅い割には、夏葉

が出現する （つ まり当年枝が伸長 し始める）時期は他の

樹種とさほど差がなかっ た 。 また、ウダイカンバの当年

枝の成長速度は生育期間を通 し てほぼ
一

定だっ た。春葉

は開葉しきっ ているが、夏葉はまだ開葉していな い 時期

に 、全ての葉につ いて葉面積の 50％を切除する実験 を

行 っ たとこ ろ 、シ ラカン パ とダケカンバでは当年の成長

が春葉の切除により低下する影響が見られたが、ウダイ

カ ン バでは影響がほとんど見られなかっ た。

　以上の結果から、ウダイカンパの春葉の価値はシラカ

ンバなどと比較し て低く、防御にコ ス トを費やす必要性

春葉 （5 月）

X40

夏葉 （7 月）

写真
一1　カ ン パ 類 3種の トリコ ーム （毛状突起）の 顕

　　　　微鏡写真
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も シ ラ カン バな どよ り は 低 い こ とが推察 さ れ た （Mat −

suk 「et　al．，2004）。

食葉性昆虫の大発生 と被食害の不均一性

　食葉性昆虫の食害被害に、日頃気づくことは少な い か

も知れない 。 しかし、北海道の森林では数年に 1回の頻

度でなんらかの食葉性昆虫が大発生している 。 中でも 、

特定の樹種だけでなく 、さまざまな樹種を食べる昆虫

（ジ ェ ネ ラ リス ト）が発生し た場合には、その被害面積

も広範囲に渡る 。

　マ イマ イガ 〔ドクガ科）（写真
一2）の大発生は明治時

代初期から記録があるが 、大規模な食害は、約 10年閤

隔 で 起きて い る （原 2002）。通常 、大発生時には強度

の食害が 1〜2年続くが、枯死木が見られるのは希であ

る 。 しかし、極めて大規模な被害が出た 1960年代初頭

や 1980年代末の大発生時には、立地条件が悪い林地や

一
部の カンパ林、カ ラ マ ツ造林地で枯死被害の 記録があ

る （尾崎 1990）。2002年の 夏 、道北地域 で はさまざ

まな落葉樹を食べるマ イマ イガの食害が広範囲に見られ

た 、 そこで 林内をよく見て みると、樹種によ っ て 食害の

程度が明 らかに異な っ ている ことに気づいた 。 そこで 、

マ イマ イガの卵塊を屋外から採集して きて 、恒温器内で

さまざまな落葉広葉樹の葉を初齢幼虫から食べさせる実

験をしたところ 、ほとんどの幼虫は蛹化する までに成長

したが、食べさせた樹種によっ て成長速度や最終サイズ

が異なることが分か っ た （未発表データ）。
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写真一2　マ イマ イ ガの 幼虫

　同 じ く 、さ ま ざ まな 落 葉 樹 を食害 す る フ ユ シ ャ ク 類 の

大発生も約 10年問隔で起きている （原ら 1995）。 最近

で は 、1993〜 1995年にナ ミ ス ジ フ ユ ナ ミシ ャ ク

〔シ ャ クガ科） （写真一3）が山火事後のウダイカンバ再

生林 に大発生し、その後枯死する大径木が見 られた （原

ら 1997 ）。 2004 年は 、フ ユ シ ャク 類の 大発生年から

10年目を数える 。 2004年に実施した北海道内における

予備調査で は 、道央を中心とした数多くの 林分で高密度

の フ ユ シ ャ ク類の出現 を確認してお り、2005年度には

さらにその規模を広げることが予想される 。

　しかし、やは り林内を詳しく見ると、樹種 に よっ て、

また同種内でも生育地によっ て食害の程度は異な っ て い

た 。 例えば、同 じ カバ ノキ属 に属する ウダイカ ン バとシ

ラ カンバ で は、隣接して い る個体にも関わ らず、フ ユ

シ ャ ク類による食害率が大きく異なることが筆者 らの予

備調査からも確認されている （図一6、写真一4）。また、

　oρeroρhtera　brumata

ナミスジフユ ナミシャ ク

写真一3　ナ ミス ジ フ ユ ナ ミシ ャ ク の 幼虫
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シラカンバ ウダイカ ンバ

写真
一4　隣接するシ ラ カ ン バ とウ ダ イカ ンバ の 食害状況

山火事後に再生したウダイカン バー斉林において 、尾根

部と沢部で は フ ユ シ ャ ク類による食害率が異なることも

確認された （未発表デー
タ）。これ らの原因に つ い ては

現在調査中であるが、前章でふれた 、葉の防御能力の違

いとともに、フ ユ シ ャ ク類 がフ ラ ッ シュ フ ィ
ー
ダ
ー

（開

芽期に食害する植食者）で ある と い う特徴から、開芽の

タイミングと昆虫の孵化時期など、植物側、動物側双方

の生物季節的なタイミングの マ ッ チングなども大きく影

響し てい る可能性を考えている 。

ような意味を持つ の か？　を探る こ とは、現在森林が抱

えている問題を解決する糸ロ に繋がるかも知れない （松

木 ・小池 2004）。 そして また、樹木を取 りまく生育環

境は地球温暖化に伴う気候変動によっ て刻々と変化を遂

げており、樹木と植食者の関係性にどのような変化が生

じるのかを予想することも重要な課題だろう。
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