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第 1 章 序論 

1.1 大気汚染と虫害 

1.1.1 対流圏オゾン（O3）による樹木の防御機能に対する影響と虫害  

地表付近の対流圏オゾン（O3；次項後述）は強力な酸化作用を有し、気孔から植物組織

内に侵入した O3 は光合成の抑制や葉の可視障害（茶褐色や白色病斑点の発生）など植物の

成長に負の影響を引き起こすことが知られている (Izuta, 2017)。さらに、植物地上部への O3

ストレスは、落葉や菌根菌への光合成産物の分配を介して、根の成長、土壌中のリターの

分解、土壌微生物の群集組成など、地下部にも影響を及ぼす(Wang et al., 2016; Vitale et al., 

2019)。特に都市部では、景観向上や気温・大気汚染低減を期待して街路樹などの都市緑化

が整備されているものの、これらの緑化植物は O3 による障害を受けると、本来期待されて

いる機能を発揮することが出来ない。  

炭素由来の防御物質は植物の光合成産物量に依存することから、O3 ストレスによる光合

成機能の低下は結果として、植食性昆虫に対する植物の防御機能の低下を引き起こす

(Lindroth, 2010; Duque et al., 2019)。反対に、二酸化炭素濃度が高濃度である条件の様に光

合成産物量が増加する場合においては、葉内窒素濃度の低下（C/N 比の増加）及び防御物

質量の増加によって葉は“食べにくい餌”となり、植食性昆虫の摂食葉に対する嗜好性は

低下する(Holopainen et al., 2018; Xu et al., 2019)。  

光合成機能が抑制される O3 ストレスである場合、O3 曝露された葉は光合成産物由来の

各種防御形質が低下するため植食性昆虫に対して“食べやすい餌”となり、理論上は植食

性昆虫による被害は O3 濃度が高い環境に生育する植物であるほど大きくなると想定され

る。北海道大学札幌研究林実験苗畑では野外の開放系 O3 曝露施設を利用して、シラカンバ

（Betula platyphylla Sukaczev var. japonica (Miq.) H.Hara）など樹木に対する長期 O3 曝露影

響及び虫害動態の評価を行ってきた（Sakikawa et al. 2016）。野外で O3 曝露処理を受けたシ

ラカンバの葉を採集して葉内防御物質量の分析を行ったところ、上述した理論上の仮説と

同様に、高濃度 O3 区に生育するシラカンバでは葉内の防御物質量（総フェノール量、縮合

タンニン量）が低下することが認められた。また、この O3 曝露葉を実験室内において主要

植食者のハンノキハムシ（Agelastica coerulea）に供試する摂食試験を行ったところ、対照

区から採集した葉よりも O3 曝露葉に対して摂食量は増加することが認められた

(Agathokleous et al., 2017; Abu ElEla et al., 2018a)。ハンノキ類（ミヤマハンノキ、ハンノキ）

における虫害評価においても、縮合タンニン量の増加がハンノキハムシの食害行動を抑制



2 

 

することが支持された（Masui et al., unpublished）。したがって、シラカンバに対する O3 影

響及び虫害傾向は、室内試験の結果では仮説通りになることが示された。しかし、上述の

室内摂食試験に使用した葉を採集した同開放系 O3 曝露施設の野外調査の結果では、シラ

カンバの食害度及びハンノキハムシの発生密度は O3 区で逆に低下した(Agathokleous et al., 

2017)。  

以上の結果から、ハンノキハムシは O3 曝露による葉の生理的改変を介して O3 区のシラ

カンバ個体をより強く選好するべきであるにも関わらず、野外に存在する他の要因により

O3 区を避けている、もしくは認識出来なくなっていると考えられた。なお、この様な高濃

度 O3 の野外環境における仮説との対立はハルニレ（Ulmus davidiana var. japonica）‐ニレ

ハムシ（Pyrrhalta maculicollis）間でも認められており(Sugai et al., 2020)、シラカンバ‐ハ

ンノキハムシ間に限った特異的な現象ではないことが推察される。野外環境において植物

‐植食者の関係性を改変する外部要因として、本研究では次節 1.2 に述べる植物由来の香

気シグナルに着目した。  

 

1.1.2 対流圏オゾンの概況  

 地表付近の対流圏オゾンは、オゾン層を構成する成層圏オゾンとは異なり、光エネルギ

ー（hν）としての紫外線存在下の大気中で二酸化窒素（NO2）の光化学反応（NO2 + hν + O2 

→ O3 + NO）によって生成される光化学オキシダントの主成分である。前者の成層圏オゾ

ンが“良いオゾン”であると認識されているのに対し、対流圏オゾンは人体や植生に悪影

響を与える“悪いオゾン” であるとされる。本研究では、後者の対流圏オゾン（O3）に関

して言及する。  

 近年、世界的な産業発展により、O3 をはじめとする大気環境の悪化が問題となっている。

例えば、東京都では大気汚染に係る環境基準値として、光化学オキシダントは 1 時間当た

りの平均値が 0.06 ppm 以下と定められている。しかし、2017 年度以前では環境基準値を

クリアした観測点は認められなかった。特に、東アジアでは O3 濃度は過去数十年で増加し

ている(Koike et al., 2013; Akimoto et al., 2015; Feng et al., 2019)。図 1 に、札幌市内の観測点

における NOx及び O3の年平均濃度を示す。光化学反応における前駆物質の NO2を含む NOx

濃度は排出削減戦略の下に北半球では減少傾向にあるものの（Qu et al. 2022b）、O3 濃度は

依然として微増傾向を示している。これは、後述する非メタン系炭化水素の存在下におけ

る光化学反応の平衡状態が O3 生成側に傾くことに加え（1.2.1 参照）、NOx の排出削減に伴
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い O3 消費として機能する O3 の NO タイトレーション反応（NO + O3 → NO2 + O2）が低下

していることが一因である(Akimoto et al., 2015; Irie et al., 2021; Zhang et al., 2022)。この傾

向は、世界的にも同様である(Sicard et al., 2020; Qu et al., 2022b)。また、アジアにおける NO2

排出量は 2010 年代に人類史上最高値の 43 Tg NO2 year−1 を記録し、2020 年度に入った現在

はやや低下傾向にあるものの、依然として欧米の 4 倍以上の NO2 が排出されている(Qu et 

al., 2022a,  2022b)。したがって、日本においては越境大気汚染による O3 濃度増加の影響

も無視することは出来ず、前項で述べた植物-昆虫間のコミュニケーション（被食者-捕食

者関係）に対する O3 の影響は、今後も増大していくことが懸念される。  

 

1.2 生物起源揮発性有機化合物（BVOCs） 

1.2.1 香気シグナルとしての機能と生物学的意義  

 葉や花などの器官から植物が放出する揮発性の非メタン系炭化水素は、植物由来の生物

起源揮発性有機化合物（Biogenic Volatile Organic Compounds; BVOCs）として知られている。

特に、BVOCs 放出量の約半数を占めるとされるイソプレン（C5H8）を基本骨格して、モノ

テルペン（MT：C10H16）、セスキテルペン（SQT：C15H24）などの多くのテルペン類が植物

から大気中に放出されている。また、linalool や citronellol などのモノテルペンアルコール

（C10H18O）や camphor などのモノテルペンケトン（C10H16O）の放出も認められる。広葉

樹の場合、一般的にイソプレンの放出は光強度及び葉温に依存するが、MT 放出は葉温に

依存する貯蔵タイプと、イソプレンと同様の光強度・葉温依存モデルに従う非貯蔵タイプ

 

図 1 札幌市における窒素酸化物（NOx）及び光化学オキシダント（Ox）濃度の年推移  

Ox の 90％以上は O3 である。グラフの作成は、国立環境研究所環境展望台  大気環境常
時監視データファイルから得られる測定値を使用した。  
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に大別される(Guenther et al., 1993; Tani and Kawawata, 2008; Tani and Mochizuki, 2021)。本

研究の対象となるシラカンバが属するカンバ類は、温度依存性の MT 放出を示すことが報

告されている(Hakola et al., 1999)。なお、針葉樹では一般的に貯蔵型の MT 放出が認めれる

他、広葉樹ではブナ（Fagus crenata Blume）の様にほとんど BVOCs の放出が見られない樹

種も存在する。  

本稿では詳細は論じないが、人為起源の VOCs（AVOCs；Anthropogenic Volatile Organic 

Compounds）及び BVOCs は、過酸化ラジカルの生成に関与することで上述 1.1.2 の光化学

反応の平衡状態を O3 生成側へ促す大気化学的機能を示す(Chatani et al., 2015；図 2 参照)。

例えば、コナラ（Quercus. serrata Murray）やミズナラ（Q. mongolica Fisch. ex Ledeb. var. 

crispula (Blume) H.Ohashi）は日本の樹林地に多く生育が認められるが、樹木個体レベルで

も非常に大きなイソプレン放出源であり(Tani and Kawawata, 2008)、これら樹種を含む樹林

地は光化学反応を介した O3 生成への影響が顕著である。また、全球スケールでは、BVOCs

の放出量は AVOCs の約 10 倍量であると推定されており(Guenther et al., 1995; Lun et al., 

 

図 2 大気中の VOCs 存在下における光化学反応  

大気中における光化学反応は図中の赤色の反応①及び②で表される。通常、①NO2 が
光エネルギー（hν）としての紫外線存在下で O3 を生成する反応（NO2 + hν + O2 → O3 

+ NO）と②NO が O3 と反応し NO2 へ戻る反応（O3 + NO →  + NO2 + O2）は平衡関係
にあり、大気中の O3 濃度は増加しない。しかし、VOCs が大気中に存在する場合、②
における NO は別の反応系（黒色矢印）で酸化され NO2 を生成するため、光化学反応
の平衡状態は O3 生成側へ傾く。図は、板野ら 2006（生活衛生；50、115-122）を参考
に作成した。  

VOCs：揮発性有機化合物（Volatile Organic Compounds）、RH：非メタン系炭化水素、
R•：アルキルラジカル、RO•：アルコキシルラジカル、ROO•：アルキルペルオキシラ
ジカル、R`CHO：アルデヒド、OH•：ヒドロキシルラジカル、HOO•：ヒドロペルオキ
シルラジカル  
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2020)、その O3 生成への影響度から森林由来の放出能の推定や O3 感受性及び O3 吸収能を

考慮した樹種選定が求められている(Sicard et al., 2018; Tani and Mochizuki, 2021; Masui et al., 

2023b)。  

 大気化学的側面の他に、BVOCs は昆虫に対しては長距離の香気シグナルとして機能す

る。例えば、色や形状などの有効範囲は昆虫が視覚的に認知可能な数メートル程度である

(Kapustjansky et al., 2010)一方で、BVOCs の有効範囲は数百メートル以上にも及ぶ(Bruce et 

al., 2005; Krishnan et al., 2020)。したがって、自然界においては生物学的機能を示さないイ

ソプレンを除き、BVOCs は昆虫を誘引する最初のシグナルとして極めて重要な要素である

(Laothawornkitkul et al., 2008; Trowbridge and Stoy, 2013)。  

植物が個々に特異的な BVOCs を放出して昆虫を誘引している例はほとんどなく、MT で

あれば α-pinene や limonene など多くの植物で共通した化合物の放出が認められる。但し、

同じ放出化合物セットであっても、放出組成比は植物種によって、また同じ植物種でも季

節によって異なる。この組成差が昆虫に対する誘引性に寄与している (Bruce and Pickett, 

2011; Proffit et al., 2020)。すなわち、BVOCs 全体の組成比は特定の昆虫に対して高い誘引

性を示すが、従来と異なる組成比や個々の成分では誘引性を失うか、明らかに誘引性が低

下することを意味する。実際に、ハチ目(Shiojiri et al., 2000; Klemola et al., 2012; Dötterl et 

al., 2016; Zhang, 2018)や甲虫目(Fernandez et al., 2007; Fuentes et al., 2013; Masui et al., 2020)、

鱗翅目(De Moraes et al., 2001; Khan et al., 2010; Uefune et al., 2017)など、多くの昆虫種がそ

れぞれ異なる BVOCs 成分の組み合わせや組成比に誘引されることが報告されている。ま

た、BVOCs 組成差は、植物種間や季節間だけでなく、雌雄間でも認められる。カンコノキ

とハナホソガ間の絶対共生関係の様に、雌花と雄花で異なる組成を示すことは花粉媒介昆

虫による雌雄識別を誘導する役割を担っており、カンコノキにおいては種子（子孫）形成、

ハナホソガにおいては種子を捕食する次世代幼虫の生存率向上に寄与している (Okamoto et 

al., 2013)。以上の様に、植物は多種多様な BVOCs 放出の戦略を展開することで生態系の原

動力となっている。  

 

1.2.2 高濃度 O3 環境下における BVOCs の動態  

 大気汚染物質である O3 の BVOCs への影響として、1）BVOCs の放出に対する影響、2）

放出後の大気中における影響、の 2 通りが挙げられる（図 3）。1）に関して、植物の生理

機能の 1 つである BVOCs の放出は、植物種に依存して O3 曝露の影響を受けることが知ら
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れている(Kivimäenpää et al., 2016)。また、同一の植物に対する O3 曝露であっても、特定の

成分の放出が O3 曝露により増加する一方で、他の成分は減少もしくは変化しない場合も

認められる(Llusià et al., 2002)。  

 2）の放出後の O3 曝露による影響は、1）における放出変化の有無に関わらず、大気中に

放出された全ての BVOCs に対して起こる現象である。BVOCs の主体であるテルペン類は

前述の通りイソプレンを基本骨格として構成されており、構造中の二重結合が大気中 O3 に

よる酸化開裂反応の起点となる。このため、大気中に放出された BVOCs は、昆虫に感知さ

れるまでの滞留時間の中で O3 との反応により大気中濃度が減衰する(Atkinson and Arey, 

2003; Fuentes et al., 2016)。特に、高濃度 O3 環境においては、テルペン類の中でも反応性の

高い成分の減衰率は大きくなり、香気シグナルとしての BVOCs の組成が放出直後や低濃

度の O3 環境下と比較して大きく乖離する。前項で述べた様に、香気シグナルとしての組成

差は昆虫の誘引過程において非常に重要である。したがって、1）及び 2）のいずれによっ

ても、改変された BVOCs は応答する昆虫の行動にも影響すると考えられる。  

 

図 3 BVOCs に対する O3 曝露影響  

BVOCs に対する O3 曝露影響は、2 段階存在する。まず、(1)植物の BVOCs 放出
自体が O3 曝露によって変化するケースがあり、植物種によって応答が異なる。
次に、(2)大気中へ放出された BVOCs は、各放出成分の O3 に対する反応速度係数
に依存して大気中の O3 と反応する。 (1)において BVOCs 放出に対する O3 曝露
影響が起こらない場合においても、(2)における放出後 BVOCs の大気中 O3 酸化
反応は必ず起こる現象である。  



7 

 

 

 

図 4 本論文の構成  
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1.3 本論文の構成 

 本論文の構成を図 4 に示す。植食性昆虫による食害は、温帯林における純一次生産量の

最大 15%の損失に寄与する(Lindroth, 2010)。したがって、変動環境下における昆虫による

虫害予測は、将来の森林生産性及び生態系のリスク予測を行う上で重要な要素である。し

かし、1.1.1 で述べた様に、高濃度 O3 環境下における昆虫の誘引は、葉の防御形質などの

葉内パラメーターに基づく従来の説明要因のみでは説明できないと考えられた。これまで、

植物が放出する BVOCs に対して昆虫が応答する知見は認められているものの、O3 曝露に

よる BVOCs の機能的変化は虫害評価のスキームに組み込まれていない(Masui et al., 2021)。 

 本論文では、「O3 曝露による葉のパラメーターの優劣に関わらず、O3 曝露により昆虫が

BVOCs（葉）を見つけられない」ことが、野外環境における虫害程度の低下に起因してい

ると仮説を立てた。  

 本論文（第 2 章～第 5 章）では、香気シグナルとして特に放出後の BVOCs の誘引性変

化に着目し研究を行った。第 2 章では、“放出後”の前段階の評価として、シラカンバの

BVOCs 放出自体に対する O3 曝露の影響を調査した。シラカンバの近縁種である MT 放出

樹種のオウシュウシラカンバ（Betula pendula Roth；ポット植え苗木）は O3 曝露による

BVOCs 放出影響のないことが認められているものの (Vuorinen et al., 2005; Hartikainen et al., 

2012)、シラカンバの BVOCs 放出においては当該研究の事例はない。また、葉に含まれる

長鎖脂肪酸も、近接距離では昆虫に対して誘引性の香気シグナルとして機能することが報

告されている(Schoonhoven et al., 2005; Mukherjee et al., 2014; Mitra et al., 2017)。したがっ

て、長鎖脂肪酸は本稿における BVOCs の定義とは異なるものの、第 3 章では昆虫の誘引

システムにおける 1 要因の検証として、シラカンバにおける葉内の長鎖脂肪酸（LCFAs；

Long-Chain Fatty Acids）の含有量及び季節的変化に対する O3 曝露の影響を調査した。  

第 2 章及び第 3 章に関連して、個体サイズの問題から O3 曝露による樹木の各種生理活

動への影響に関する研究は、カバノキ科樹木を含め多くの樹木でポット植え材料を対象に

した半閉鎖系試験（e.g., Open Top Chamber; OTC；図 5-A）が主流である。しかし、ポット

植えの苗木では根系制限を排除できないため、野外の樹木個体への O3 曝露影響を正確に

評価出来ないという問題点が挙げられる。そこで、開放系 O3 曝露施設に生育するシラカン

バ個体を用いることで、この問題を克服しようとした。開放系 O3 曝露施設は、野外の樹木

個体の周囲に単管及び O3 供給パイプを張り巡らせ（図 5-B）、施設内部の O3 濃度を常に O3

供給側へフィードバック（自動制御）することで O3 供給量を調節し任意の濃度の O3 曝露
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環境を構築する（Watanabe et al. 2013）。この様に、野外生育個体が対象となることから、

開放系 O3 曝露施設では上述の OTC における根系制限の問題は解決された。また、害虫の

発生など外部要因を排除しないことから、開放系 O3 曝露施設は O3 曝露後の二次的影響を

評価する上でも有用である。  

 第 4 章では、本研究の対象昆虫であるハンノキハムシに対する BVOCs の誘引性を人工

的に再現した O3 濃度別に検証した。また、BVOCs の放出成分のうち、O3 との反応速度式

から O3 と反応性の高い成分をハンノキハムシの行動選択における重要成分として位置付

けた。加えて、第 5 章ではシラカンバを含むハンノキハムシの食害対象樹種の BVOCs 組

成を比較することで、重要成分のさらなる絞り込みを行った。本研究は、高濃度 O3 曝露に

よる森林樹木のシラカンバに対する虫害影響を香気シグナルの観点から明らかにするだけ

でなく、複数樹木の放出組成比較からシラカンバの特異性を解明した点で新規性を有する。 

 第 6 章では、本論文の一連の研究から導き出される結論及び大気汚染が及ぼす生態系へ

のリスクをまとめ、今後の展望として大気汚染環境下の植物 -昆虫間コミュニケーションの

さらなる解明のため着目するべき点に関して概説した。  
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図 5 オゾン（O3）曝露施設の比較  

（A）及び（B）のいずれも、北海道大学札幌研究林実験苗畑に設置されているも

のを撮影した。  
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第 2 章 BVOCs 放出に対する O3 の影響 

2.1 目的 

 植物が放出するテルペン類を主体とした BVOCs は、O3 による減衰影響を受けることが

認められている。昆虫に対して誘引性を示す BVOCs は、O3 曝露により放出組成が異なる

場合、結果として誘引性が変化（忌避性、誘引性の消失など）する可能性が挙げられる。

したがって、本研究の背景である野外の高濃度 O3 環境下における虫害発生傾向の変化は、

BVOCs の放出変化を介している可能性は否定できない。  

シラカンバの近縁種である MT 放出樹種のオウシュウシラカンバでは、80 ppb 以下の O3

曝露による MT 放出への影響はない(Vuorinen et al., 2005; Hartikainen et al., 2012)ことが認

められているものの、同属内でも樹種や曝露環境・曝露期間によって BVOCs 放出特性は

大きく異なる場合がある。しかし、本研究の対象である日本のシラカンバでは BVOCs の

放出速度や放出組成に対する O3 曝露の影響は未解明である。そこで、開放系 O3 曝露施設

に生育するシラカンバから BVOCs をサンプリングし、O3 曝露の有無による BVOCs の基

礎放出速度への影響を調査した。  

 

2.2 材料と方法 

2.2.1 開放系 O3 曝露施設 

  北海道大学札幌研究林実験苗畑（北緯 43 度 0 分、東経 141 度 2 分、標高 15 m）に設置

された開放系 O3 曝露施設（図 5-B）において、毎年 5 月から 10 月の日中（07:00～17:00）

に高濃度の O3 曝露が行われた。2016 年における O3 暴露期間中の日中平均気温は 16.2 ± 

2.0℃、月平均降水量は 113.4 ± 27.5 mm、月平均相対湿度は 66.7 ± 2.9%であった。また、日

中平均 O3 濃度は、対照区が約 35.2 ± 8.3 ppb（非制御）、O3 曝露区（設定値 80 ppb）は 68.5 

± 9.3 ppb であった。いずれの処理区においても、2014 年に植栽されたシラカンバ（Betula 

platyphylla Sukaczev var. japonica (Miq.) H.Hara）の若木を測定対象とした。  

 

2.2.2 植物材料：シラカンバ 

 シラカンバは、温帯林の高冷地や北海道に広く生育する遷移初期種であり（Koike 1995）、

札幌など都市部では街路樹として植栽されている (Sakikawa et al., 2016)。シラカンバの展葉

様式は異型葉性であり、春葉は 5 月上旬から展開し、夏葉は 6 月下旬～7 月初旬頃から展

開を始める（図 6）。8 月以降のシラカンバは、通常夏葉が優占する。本章では、札幌市に
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おいて気温が年内で最も高く、春葉と夏葉の混在する 7 月下旬の枝を対象に測定を行った。 

 開放系 O3 曝露施設に生育するシラカンバ若木（5 年生）を処理区あたり 6 個体ずつ選定

した。なお、当該樹木個体は開放系 O3 曝露施設下において 3 年間生育した状態であった。

各樹木個体の、十分に陽が当たる高さ 2 m 程度に位置する枝を BVOCs サンプリングの対

象枝とした。対象枝は、事前に通気性の良い防虫ネット（2 mm メッシュ；遮光率約 8%）

で保護し、ハンノキハムシを含む植食性昆虫による誘導防御などの食害影響を排除した。  

 

2.2.3 BVOCs サンプリング及び定性・定量分析 

 枝チャンバー法（図 7）では、PFTE サンプリングバッグ（6 L）内に枝を封入し、サンプ

リングバッグ内部に O3 及び周囲大気の VOCs を除去した清浄化空気を 3 L min-1 の一定流

量で送風した。なお、清浄化空気は周囲大気を活性炭の充填したフィルターに通気した後、

400℃に加熱保持（YAGAMI、YD-15N）した白金触媒に通気させることで生成した。BVOCs

放出を安定させるため、測定枝を袋内の通風状態に 3 時間以上放置した。袋内部の葉温は

データロガー（TR-52i, T&D）で記録した。サンプリングバッグ内部に放出された BVOCs

は、吸気ポンプ（MP-Σ30 NⅡ、柴田化学）を用いて吸着剤（Tenax TA, GL Science, Tokyo, 

Japan; Carbotrap, Supelco, Bellefonte, PA, USA）の充填した採取管へ捕集した（0.2 L min-1×

30 分間＝計 6 L）。BVOCs のサンプリングは晴れた日の朝から夕方まで行い、それぞれ異

 

図 6 ハンノキハムシ及びシラカンバの生活史  

Masui et al. 2023 (Env. Sci. Poll. Res)の図を一部引用、改変した。  
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なる温度下で放出される BVOCs を各個体 6 サンプルずつ採集した。  

 捕集した BVOCs は、自動加熱脱着装置付き（ Turbo Matrix ATD650, Perkin Elmer 

Instruments, Fremont, CA, USA）ガスクロマトグラフ質量分析計（GCMS-QP2010、島津製作

所）を用いて、定性および定量分析を行った。なお、定量分析のため内部標準としてトル

エン-D8 を用いた。採取管を 280℃で 10 分間加熱した後、脱着した BVOCs 成分を-20℃に

冷却したコールドトラップ部に再濃縮した。その後、コールドトラップ部を 280℃に 10 秒

間急速加熱し、脱離した BVOCs 成分を GC-MS のキャピラリーカラム（SLB-5 ms、内径

0.25 mm、長さ 60 m、膜厚 0.5 μm、Supelco）に導入した。カラムを 35℃で 5 分間保持した

後、5℃ min-1 で 250℃まで昇温した。電子衝撃イオン化（Electron Ionization；EI 法）後、

スキャン分析法（m/z：40〜400）により各 BVOCs 成分を同定した。キャリアガスにはヘリ

ウムガス（>99.99995%）を 1.0 mL min-1 で使用し、スプリット比は 1：22 とした。EI 法か

ら得られた各化合物のマススペクトルを、各化合物の保持時間及び NIST のデータベース

における類似度に基づき放出化合物を同定した。濃度の異なる各標準試料の分析値から、

各 BVOCs 成分の注入量（nmol）と内部標準物質であるトルエン-D8 に対する各成分ピーク

面積比の関係を示す検量線を作成し、この検量線からサンプル中の各成分を定量した。  

枝チャンバー法における葉面積当たりの BVOCs 放出速度（E; nmol m-2s-1）は、式[1]に

よって表される。  

 

図 7 枝チャンバー法の概略図  
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𝐸 ＝ [C𝑜𝑢𝑡 (
1 − 𝑤𝑖𝑛

1 − 𝑤𝑜𝑢𝑡

) − C𝑖𝑛] ∗ F/SL [1] 

ここで、Cin 及び Cout は、それぞれ流入空気及びチャンバー内の各成分濃度（nmol mol-

1）、Win 及び Wout はそれぞれ流入空気及び流出空気の水蒸気濃度（nmol mol-1）、F はチャン

バー内部への空気の流入速度（mol s-1）であり、本研究では 2.2*10-3 mol s-1(3 L min-1)を設

定した。SL はチャンバー内の葉面積合計（m2）を示す。葉面積は、全葉のサンプルをスキ

ャンした後、画像処理ソフト（Image J, National Institutes of Health, Bethesda, MD, USA）を

用いて算出した。なお、流入空気に対する流出空気の水蒸気濃度の増加率は通常最大 2%の

範囲であるため(Tani et al., 2010)、式[2]の通りに近似した。  

1 − 𝑤𝑖𝑛

1 − 𝑤𝑜𝑢𝑡

≈ 1 [2] 

 したがって、放出速度 E は式[3]により算出した。  

𝐸 ＝[C𝑜𝑢𝑡 − C𝑖𝑛] ∗ F/SL [3] 

Cout は式[4]に従い計算した。  

𝐶𝑜𝑢𝑡 = 𝑘 ∗ 𝑆𝑀/𝑇/𝑁𝑎𝑖𝑟 [4] 

ここで、k（nmol）は、各成分の標準試料を GC へ注入した際に得られる、各成分のピーク

面積に対する内部標準トルエン D8 のピーク面積の比を x 軸、実際の成分原体の注入量

（nmol）を y とした、検量線 y = kx の傾きである。SM/T は BVOCs 採集サンプルにおける各

成分のピーク面積に対する内部標準トルエン D8 のピーク面積の比である。Cin の場合、SM/T

はチャンバーに植物体を封入しない状態で採取した清浄化空気の分析値とした。また、Nair

は採取管に通気した空気の物質量（mol）であり、式[5]に従い、採取管に通気した体積（Vair；

L）を測定環境中の気温（Temp; ℃）で補正した値で除すことにより算出した。  

Nair =
Vair

22.4 ∗ (
273.15 + Temp

273.15
)
 

[5] 

  

 

2.2.4 基礎放出速度推定及び統計解析 

 予備試験により、シラカンバはオウシュウシラカンバと同様に温度依存性の BVOCs 放

出を示すことを確認した。よって、BVOCs の基礎放出速度を温度依存性の G93 モデル

(Guenther et al., 1993)により推定した。G93 モデルでは、BVOCs 放出と温度の相関は下式

[6]により表される。  
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ln E = β(T - Ts) + ln Es [6] 

ここで、E は BVOCs 放出速度の実測値（nmol m-2s-1）、Es は標準化温度 Ts（30 ℃；303.15 

K）における BVOCs 放出速度（nmol m-2s-1）、T は実測温度（K）である。Ln E を y、（T-Ts）

を x、ln Es を切片 b とすると、式[6]は y=βx + b の一次関数で表される。傾き β は経験的係

数であり、MT（及びモノテルペンアルコール）は 0.09、SQT は 0.22 を適用した(Guenther 

et al., 1993)。  

 各放出化合物の基礎放出速度 Es に関して等分散性の検定（α = 0.05）を行った後、処理

区間（対照区、O3 区）の差を t-検定（Student または Welch の t-検定；α = 0.05）により解

析した。統計解析は、Excel 2019 により実施した。  

 

2.3 結果と考察 

 シラカンバから放出される BVOCs の基礎放出速度を表 1 に示す。対照区、O3 区のいず

れにおいても放出成分数は変化せず、MT11 種（α-thujene、α-pinene、camphene、sabinene、

β-myrcene、β-pinene、cis/trans-β-ocimene、limonene、γ-terpinene、neo-allo-ocimene）、MT ア

ルコール 1 種（linalool）、SQT9 種（α-copaene、β-elemene、β-bourbonene、β-ylangene、β-

caryophyllene、β-cubebene、humulene、α-farnesene、β-copaene）の放出が認められた。なお、

イソプレンの放出は認められなかった。また、いずれの放出成分の基礎放出速度も処理区

間で有意な差は認められなかった。したがって、O3 曝露による BVOCs 放出自体への変化

はなく、BVOCs 放出時の段階ではハンノキハムシの誘引に影響を与えることはないと考え

られた。シラカンバの BVOCs 放出組成の詳細に関しては、第 4 章以降で述べる。  
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表 1 シラカンバの BVOCs 基礎放出速度に対する O3 影響  

化合物  
対照区  

(nmol m-2s-1) 

O3 区  

(nmol m-2s-1) 

t 検定  

種類  p 値  

MT α-thujene 0.05 ± 0.01 0.09 ± 0.01 S n.s 

 α-pinene 0.28 ± 0.05 0.43 ± 0.10 S n.s 

 camphene 0.01 ± 0.00 0.02 ± 0.00 S n.s 

 sabinene 1.50 ± 0.35 2.58 ± 0.56 S n.s 

 β-myrcene 0.11 ± 0.02 0.17 ± 0.03 S n.s 

 β-pinene 0.09 ± 0.01 0.15 ± 0.04 S n.s 

 cis/trans-β-ocimene 0.55 ± 0.25 1.12 ± 0.29 S n.s 

 limonene 0.24 ± 0.15 0.30 ± 0.02 W n.s 

 γ-terpinene 0.04 ± 0.01 0.07 ± 0.02 S n.s 

  neo-allo-ocimene 0.03 ± 0.01 0.25 ± 0.08 W n.s 

OMT linalool 0.43 ± 0.12 0.58 ± 0.17 S n.s 

SQT α-copaene 0.06 ± 0.04 0.06 ± 0.02 S n.s 

 β-elemene 0.01 ± 0.01 0.00 ± 0.00 W n.s 

 β-bourbonene 0.13 ± 0.09 0.09 ± 0.02 W n.s 

 β-ylangene 0.04 ± 0.03 0.03 ± 0.01 S n.s 

 β-caryophyllene 0.03 ± 0.01 0.02 ± 0.01 S n.s 

 β-cubebene 0.03 ± 0.02 0.02 ± 0.01 S n.s 

 humulene 0.04 ± 0.03 0.03 ± 0.01 S n.s 

 α-farnesene 0.04 ± 0.02 0.22 ± 0.18 W n.s 

  β-copaene 0.05 ± 0.03 0.01 ± 0.00 W n.s 

BVOCs の基礎放出速度平均値（nmol m-2s-1）±SE (n = 6)を示す。O3 濃度：約 30 ppb（対照
区）、60 – 70 ppb（O3 付加区；設定値 80 ppb）。データ群の等分散性を検証した後、S「student

の t 検定」又は W「Welch の t-検定」を行った；  “n.s” p > 0.05。  

MT：モノテルペン、OMT：モノテルペンアルコール及びその類縁体、SQT：セスキテルペ
ン、BVOC: Biogenic Volatile Organic Compounds；生物起源揮発性有機化合物  
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第 3 章 葉内長鎖脂肪酸（LCFAs）に対する O3 の影響 

3.1 目的 

 植食性昆虫の食害行動は、従来 C/N 比などの葉の栄養価や物理的防御（トリコーム、葉

の厚さなど）及び化学防御物質（縮合タンニン、フェノール類など）を説明要因として説

明されてきた。葉に含まれる長鎖脂肪酸（LCFAs；Long-Chain Fatty Acids）も、植食性昆虫

の成長や繁殖効率に影響を与える要因であることが古くから知られている (Friend, 1958; 

Eigenbrode and Espelie, 1995; Canavoso et al., 2001)。例えば、不飽和 LCFAs であるオレイン

酸（C 18:1）、リノール酸（C 18:2）、リノレン酸（C 18:3）は、植食性昆虫の成長を促進す

る(Erb et al., 2013; Ishangulyyeva et al., 2016)。飽和 LCFAs も植食性昆虫に対して同様の効

果を有している。しかし、近年、LCFAs は栄養学的な面だけではなく、植食性昆虫に対し

て香気シグナルとしても機能することが分かってきた (Schoonhoven et al., 2005; Mukherjee 

and Barik, 2014)。  

 LCFAs（e.g., オレイン酸、ステアリン酸、パルミチン酸、ステアリン酸）は、ハンノキ

ハムシの属する甲虫類に対して誘引や産卵誘導の効果を示すことが報告されている(Roy et 

al., 2012; Sarkar et al., 2013; Sarkar and Barik, 2015; Das et al., 2019)。但し、LCFAs が香気シ

グナルとして BVOCs と異なる点は、その有効距離である。BVOCs が数百メートル先の遠

方からでも昆虫に対して機能するのに対し(Trowbridge and Stoy, 2013)、LCFAs の有効距離

は 0～数十センチの至近距離であり視覚シグナルと同等である(Manosalva et al., 2011; Mitra 

et al., 2017, 2020)。ハンノキハムシに対する誘引性物質として機能する可能性がある要因

の 1 つとして、野外における LCFAs の季節的変化の解明が重要である。さらに、葉の LCFAs

は過酸化物のマロンジアルデヒドとして検出されるように、大気中の O3 による酸化反応

を受けることが知られている(Yan et al., 2010)。しかし、野外の長期 O3 曝露条件における

LCFAs の実際の存在量に対する影響は不明である。  

本章では、シラカンバの葉に含まれる主要な 5 つの LCFAs；オレイン酸（C16:0）、パル

ミチン酸（C18:0）、ステアリン酸（C18:1）、リノール酸（C18:2）、リノレン酸（C18:3）の

季節的変化に関して、開放系 O3 曝露施設を用いた野外長期 O3 曝露影響を調査した。特に、

葉のタイプ（春葉、夏葉）及び葉の展葉後の時期（初期葉、後期葉）に着目した。展葉直

後の初期葉では、葉は大気環境に曝される期間が極めて短く、当年度の O3 曝露の影響をほ

とんど受けないことが想定される。一方、展葉後期では 2 ヶ月程度は O3 に曝されるため、

初期葉と後期葉の LCFAs 量を比較することで、当年の O3 曝露の直接的影響が検出される
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と考えた。さらに、不飽和脂肪酸は炭素-炭素二重結合により O3 と反応しやすいことから

(Moise and Rudich, 2002; Lee and Chan, 2007; Chu et al., 2019)、リノール酸やリノレン酸など

の不飽和度の高い LCFAs は飽和 LCFAs であるオレイン酸やステアリン酸よりも O3曝露に

より大きく減衰すると予想した。  

 

3.2 材料と方法 

3.2.1 植物材料 

 札幌研究林実験苗畑の開放系 O3 曝露施設（2.2.1 参照）に生育するシラカンバ個体から、

春葉（2017 年 5 月及び 7 月）、夏葉（2017 年 7 月及び 9 月）をサンプリングした。各時期

のサンプリングは全て晴れた日の午前 8 時～午前 10 時に行い、樹木 1 個体あたり 6 枚の

葉を 1 サンプルとして、処理区あたり合計 9 反復のサンプリングとした（3 個体×3 プロッ

ト）。なお、葉内の脂肪酸は誘導防御の代謝の過程で消費される可能性 (Fukumoto et al., 2013)

があることから、サンプルは食害を受けていない葉を対象とした。サンプルは、採集後す

ぐに-64℃の冷凍庫で保管した。  

 

3.2.2 脂肪酸抽出及び定量分析 

 液体窒素を用い、各試料（サンプル葉）を乳鉢と乳棒で粉状に破砕した。次に、粉末化

した試料を測定し、ステンレス製ビーカーに入れた後に酢酸エチルを加えた（3 ml g-1）。

ステンレス製ビーカーにアルミホイルで蓋をし、室温 25℃の恒温環境下で試料中の脂肪酸

を 24 時間抽出した。GC-MS 分析における内部標準物質として、ヘプタデカン酸（C17:0；

マーガリン酸；10 μg ml-1）100 μl 溶液を抽出液中に添加した。次に、粗抽出物を脱脂綿で

濾過し、塩酸（0.3 mol l-1）20 ml を添加した。抽出液の混合液をよく攪拌した後、攪拌液

の上層をパスツールピペット  （上から脱脂綿、活性炭粉末、脱脂綿、硫酸ナトリウム、脱

脂綿を充填）で濾過し、ロータリーエバポレーターで濃縮した。その後、氷冷下で濃縮液

にメタノール（0.5 ml）および TMS-ジアゾメタン溶液（0.6 ml）を添加し、30 分間放置し

た。メチルエステル化した濃縮液は約 30 秒間窒素気流に曝し、ロータリーエバポレーター

で再度濃縮した。最後に、濃縮液をヘキサンで希釈調製した。  

サンプル抽出物のヘキサン溶液を、ガスクロマトグラフ質量分析計（GCMS-QP2010、島

津製作所）へ供試した。注入温度は 250℃とし、溶融シリカキャピラリーカラム（BPX-5；

30 m×0.25 mm、1.00 μm 厚; トレイジャンサイエンティフィックジャパン）を使用した。昇
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温プログラムは、200℃で開始した後 5 分間保持し、8℃ min-1 で 300℃まで昇温し 5 分間

保持した。キャリアガスはヘリウムを用い、1.04 mL min-1 で全スペクトルを m/z：10〜400

の範囲内でスキャンした。各 LCFAs のメチルエステル体である標準物質（パルミチン酸メ

チル、ステアリン酸メチル、オレイン酸メチル、リノール酸メチル、リノレン酸メチル）

とサンプル抽出物の保持時間を比較し、各成分のピークを特定した。各 LCFAｓの定量は、

内部標準物質のメチルエステル体（ヘプタデカン酸メチル）に対する各検量線を作成し算

出した。  

 

3.2.3 統計解析 

 一般化線形混合モデル（GLMM；Generalized Linear Mixed Model）を用いて、各時期の

LCFAs 量に対する O3 曝露の影響を解析した。なお、GLMM では γ 分布に基づき、開放系

O3 曝露施設におけるシステム反復（各処理 3 プロット）をランダム効果とした。その他の

統計処理に関してランダム効果は適用されず、各処理区でプールしたデータ群を使用した

（各処理計 9 サンプル）。葉の展葉初期における異型葉間（春葉、夏葉）の LCFAs 量の比

較は、等分散性の検定（α = 0.05）を行った後、t-検定（Student または Welch の t-検定；α 

= 0.05）により解析した。葉の展葉初期から後期への LCFAs の減衰率に対する O3 効果を評

価するため、初期段階の LCFAs 量を 100 と仮定して、展葉後期における残存量から減衰率

を算出した。例えば、LCFAs 量が展葉初期で 1.5 μg g-1、後期で 0.5 μg g-1 の場合、減衰率

は 66.7%（＝1.0/1.5*100）と算出した。  

LCFA の経時的減衰率の比較には、上述と同様に t-検定を適用した。但し、データに正規

性が認められない場合、t-検定の代わりに Wilcoxon の順位和検定を適用した。各異型葉型

における因子間（展葉初期または展葉後期、O3 処理の有無）および展葉初期の異型葉間の

LCFAsの組成を比較するため、Permutational Multivariate Analysis of Variance (PERMANOVA；

999 回置換) を実施した。本章における全ての統計解析は、統計ソフト R v.3.6.3 を用いて

実施した。  

 

3.3 結果 

3.3.1 LCFAs の季節的変動及び減衰傾向に対する O3 曝露影響 

各時期における LCFAs の量（μg g-1；葉新鮮重量ベース）を表 2 に示す。対照区では、

シラカンバ春葉の展葉初期における LCFAs 含油量はパルミチン酸（C16:0；0.63 μg g-1）、
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ステアリン酸（C18:0；0.49 μg g-1）等の飽和脂肪酸量が最も多く、次いでリノレン酸（C18:3；

0.47 μg g-1）、リノール酸（C18:2；0.27 μg g-1）、オレイン酸（C18:1：0.19 μg g-1）の順であ

った。7 月の夏葉の展葉初期でも、飽和脂肪酸が最も優占した。しかし、これらの展葉初

期における LCFAs 量は、合計量が 2.04 μg g-1（春葉）から 6.59 μg g-1（夏葉）に増加した

ことから明らかであるように、夏葉は春葉よりも著しく高い LCFAs 量を示した（表 2、表

3）。また、O3 曝露区でも LCFAs 量は同様の傾向を示した。  

春葉と夏葉のいずれにおいても、全ての LCFAs 量は展葉初期から後期（春葉：5 月→7

月、夏葉：7 月→9 月）にかけて経時的に減少した。例えば、対照区における LCFAs 総含

有量の平均減衰率は、春葉では 51.5%（2.04 µg g-1 → 0.99 µg g-1）、夏葉では 70.0%（6.59 

µg g-1 → 1.98 µg g-1）であった。また、LCFAs 構造中の炭素数及び不飽和度が増加するに

表 2 シラカンバの葉中長鎖脂肪酸量  

（A） 対照区  
春葉   夏葉  

5 月  7 月    7 月  9 月  

総含有量  2.04 ± 0.29 0.99 ± 0.09   6.59 ± 0.82 1.98 ± 0.29 

パルミチン酸  (C16:0) 0.63 ± 0.05 0.51 ± 0.05  1.75 ± 0.17 1.01 ± 0.16 
 (33.14 ± 2.11) (50.89 ± 1.89)   (27.55 ± 1.46) (50.57 ± 1.89) 

ステアリン酸  (C18:0) 0.49 ± 0.06 0.25 ± 0.03  2.79 ± 0.38  0.72 ± 0.11 

  (24.59 ± 2.25) (25.04 ± 1.17)   (42.58 ± 2.27) (37.06 ± 1.75) 

オレイン酸  (C18:1) 0.19 ± 0.02 0.12 ± 0.03  0.38 ± 0.08  0.08 ± 0.01 

  (9.23 ± 0.62) (11.94 ± 2.65)   (5.49 ± 0.72) (4.24 ± 0.40) 

リノール酸  (C18:2) 0.27 ± 0.07 0.06 ± 0.01  0.70 ± 0.13 0.10 ± 0.01 

  (12.03 ± 1.55) (6.44 ± 0.58)   (10.14 ± 1.13) (5.29 ± 0.81) 

リノレン酸  (C18:3) 0.47 ± 0.12 0.06 ± 0.01  0.97 ± 0.17 0.06 ± 0.02 

  (21.02 ± 2.62) (5.69 ± 0.52)   (14.25 ± 1.50) (2.85 ± 0.53) 

      

（B）  O3 区  
春葉   夏葉  

5 月  7 月    7 月  9 月  

総含有量  2.44 ± 0.16 0.66 ± 0.06   4.77 ± 0.44 1.56 ± 0.10 

パルミチン酸  (C16:0) 0.77 ± 0.05 0.34 ± 0.04  1.63 ± 0.13 0.80 ± 0.05 
 (31.82 ± 1.30) (51.60 ± 1.36)   (35.03 ± 1.68) (51.24 ± 2.04) 

ステアリン酸  (C18:0) 0.74 ± 0.06 0.18 ± 0.02  1.60 ± 0.24 0.59 ± 0.06 

  (30.19 ± 1.55) (26.82 ± 1.63)   (32.52 ± 2.65) (37.67 ± 2.74) 

オレイン酸  (C18:1) 0.20 ± 0.03 0.06 ± 0.01  0.38 ± 0.06 0.07 ± 0.01 

  (8.20 ± 1.09) (9.21± 1.07)   (7.63 ± 0.70) (4.71 ± 0.51) 

リノール酸  (C18:2) 0.24 ± 0.02 0.04 ± 0.01  0.5 ± 0.08 0.07 ± 0.01 

  (10.07 ± 1.07) (6.26 ± 1.15)   (11.63 ± 1.84) (4.53 ± 0.58) 

リノレン酸  (C18:3) 0.49 ± 0.05 0.04± 0.01  0.63 ± 0.09 0.03 ± 0.01 

  (19.73 ± 1.28) (6.11 ± 0.90)   (13.18 ± 1.27) (1.86 ± 0.27) 

各長鎖脂肪酸量の値は、（A）対照区および（B）高濃度 O3 区における葉新鮮重量当たりの平均
含有量（μg g-1）±SE（n = 9）を表す。括弧内の値は、長鎖脂肪酸の総量を 100％と仮定した場
合の各割合（%）±SE である。  
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従い、いずれの異型葉でも経時的な LCFAs の減衰率は増大した。特に、春葉では LCFAs の

減衰率は O3 曝露によって有意に高い値を示した（表 4-A）。一方、夏葉ではいずれの LCFAs

も O3 曝露による LCFAs の経時的な減衰率に対する影響は認められなかった（表 4-B）。  

表 3 シラカンバ展葉初期における異形葉間の長鎖脂肪酸量の比較 . 

（A）  対照区  
t 検定   

（B）  O3 区  
t 検定  

種類  p 値   種類  p 値  

総含有量  W ***  総含有量  W *** 

パルミチン酸  

(C16:0) 
W ***  パルミチン酸  

(C16:0) 
W *** 

ステアリン酸  

(C18:0) 
W ***  ステアリン酸  

(C18:0) 
W *** 

オレイン酸  

(C18:1) 
W *  オレイン酸  

(C18:1) 
W * 

リノール酸  

(C18:2) 
S *  リノール酸  

(C18:2) 
W ** 

リノレン酸  

(C18:3) 
S *  リノレン酸  

(C18:3) 
S 0.20 

（A）対照区、（B）O3 区。データ群の等分散性を検証した後、S「student

の t 検定」又は W「Welch の t-検定」を行った；p < 0.05 *; p < 0.01 **; 

p < 0.001 ***。  

表 4 シラカンバ葉の長鎖脂肪酸の経時的減衰に対する O3 曝露の影響  

（A） 春葉  
減衰率（%）  

検定  t 値  W 値  p 値  
対照区  O3 区  

 パルミチン酸  (C16:0) 20.52 ± 6.49 55.00 ± 4.03 t-test (S) -4.52 - *** 

 ステアリン酸  (C18:0) 44.06 ± 7.99 75.32 ± 2.71 t-test (W) -3.71 - ** 

 オレイン酸  (C18:1) 44.29 ± 8.25 69.04 ± 2.40 Wilcoxon - 7 ** 

 リノール酸  (C18:2) 69.74 ± 4.17 83.78 ± 1.28 t-test (W) -3.22 - ** 

 リノレン酸  (C18:3) 84.80 ± 2.02 91.75 ± 1.40 t-test (S) -2.83 - * 
       

（B）  夏葉  
減衰率（%）  

検定  t 値  W 値  p 値  
対照区  O3 区  

 パルミチン酸  (C16:0) 40.65 ± 8.62 48.96 ± 4.84 t-test (S) -0.84 - 0.41 

 ステアリン酸  (C18:0) 72.21 ± 3.13 58.03 ± 6.61 Wilcoxon - 60 0.09 

 オレイン酸  (C18:1) 66.94 ± 9.87 76.44 ± 5.15 Wilcoxon - 38 0.86 

 リノール酸  (C18:2) 79.63 ± 5.32 83.71 ± 4.18 Wilcoxon - 35 0.67 

 リノレン酸  (C18:3) 92.10 ± 2.12 94.58 ± 1.38 Wilcoxon - 38 0.86 

表中数字は、（A）  シラカンバ春葉  及び（B）  夏葉における展葉初期の LCFAs 量を 100%

とした場合の展葉後期における平均減衰率（%）±SE（n = 9；3 個体／プロット×3 プロット
／処理）。データ群の等分散性を検証した後、S「student の t 検定」又は W「Welch の t-検
定」を行った。なお、データ群の  正規性が認められない場合は、Wilcoxon の順位和検定
を行った；p < 0.05 *; p < 0.01 **; p < 0.001 ***。  
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 3.3.2 LCFAs の葉内含有量及び組成に対する O3 影響 

 各異型葉及び展葉期の LCFAs 量に対する O3 曝露の影響を表 5 及び図 8 に示す。春葉の

展葉初期における飽和 LCFAs（パルミチン酸、ステアリン酸）の含有量は O3 曝露により有

意に上昇したが、不飽和 LCFAs（オレイン酸、リノール酸、リノレン酸）では有意差は認

表 5 シラカンバ葉の長鎖脂肪酸に対する O3 曝露の影響（一般化線形混合モデル）  

（A） 春葉     （B）  夏葉    

展葉初期（5 月）  t 値  p 値   展葉初期（7 月）  t 値  p 値  

 総含有量  -1.12 0.26   総含有量  0.88 0.38 

 パルミチン酸  (C16:0) -2.02 *   パルミチン酸  (C16:0) 0.10 0.92 

 ステアリン酸  (C18:0) -2.61 **   ステアリン酸  (C18:0) 1.55 0.12 

 オレイン酸  (C18:1) -0.46 0.65   オレイン酸  (C18:1) -0.38 0.70 

 リノール酸  (C18:2) 0.03 0.98   リノール酸  (C18:2) 0.47 0.64 

 リノレン酸  (C18:3) -1.05 0.29   リノレン酸  (C18:3) 1.49 0.14 

展葉後期（7 月）  t 値  p 値   展葉後期（9 月）  t 値  p 値  

 総含有量  2.35 *   総含有量  1.5 0.12 

 パルミチン酸  (C16:0) 87.87 ***   パルミチン酸  (C16:0) 1.65 0.10 

 ステアリン酸  (C18:0) 1.61 0.11   ステアリン酸  (C18:0) 0.77 0.44 

 オレイン酸  (C18:1) 1.52 0.13   オレイン酸  (C18:1) 0.65 0.51 

 リノール酸  (C18:2) 2.08 *   リノール酸  (C18:2) 1.39 0.16 

 リノレン酸  (C18:3) 0.30 0.77    リノレン酸  (C18:3) 2.45 * 

一般化線形混合モデル（ɤ 分布）による  （A） シラカンバ春葉  及び（B） 夏葉の長鎖脂
肪酸含有量に対する O3 曝露の影響解析（n = 9；3 個体／プロット×3 プロット／処理）。
各処理区におけるプロットをランダム効果とした；p < 0.05 *; p < 0.01 **; p < 0.001 ***。  

 

図 8 シラカンバ葉の長鎖脂肪酸に対する O3 曝露の影響（一般化線形混合モデル）  

シラカンバ葉の LCFAs 量平均値±SE（表 2）より作成した。統計解析の結果は、一般化
線形混合モデル（ɤ 分布）によるシラカンバの長鎖脂肪酸含有量に対する O3 曝露の影響
（表 5）に対応する；p 値：p < 0.05 *; p < 0.01 **; p < 0.001 ***；n.s. 有意差なし。矢印
は O3 処理による長鎖脂肪酸量の増加（↑）及び低下（↓）を表す。  
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められなかった（図 8-A）。しかし、展葉後期になると、全ての LCFAs 量は O3 曝露区で低

い値を示し、ステアリン酸及びリノール酸、総含有量の O3 処理区間の差は顕著だった（図

8-B）。一方、春葉とは対照的に、夏葉では O3 曝露による LCFAs 量の減衰傾向が展葉初期

から認められたものの、いずれも有意な差は認められなかった（図 8-C）。また、夏葉は展

葉後期においても、リノレン酸を除き LCFAs 量に有意な減衰は認められなかった（図 8-

D）。 

各時期の LCFAs の組成を図 9-1、図 9-2 に示す。PERMANOVA による解析から、LCFAs

の組成は異型葉のタイプや O3 曝露の有無に関わらず、葉の展葉時期によって有意な差が

認められた（表 6-A）。O3 処理に関する PERMANOVA 解析においては、夏葉の展葉初期を

除き O3 処理区間の LCFAs 組成差は認められなかった（表 6-B）。ここで、葉の展葉初期に

着目すると、異型葉間の組成差は対照区で顕著に認められるのに対し、O3 曝露区では差が

認められなかった（表 6-C）。  

 

表 6 長鎖脂肪酸の組成に関する Permutational Multivariate Analysis of Variance 解析  

説明要因    df F 値  p 値  

（A）展葉時期  - 春葉 （5 月→7 月）     

           - 対照区  1,16 18.12 *** 

           - O3 区  1,16 36.02 *** 

 - 夏葉 （7 月→9 月）     

           - 対照区  1,16 33.86 *** 

           - O3 区  1,16 21.38 *** 
     

（B）O3 処理  - 春葉     

           - 展葉初期（5 月）  1,16 1.48 0.26 

           - 展葉後期（7 月）  1,16 0.64 0.66 

 - 夏葉     

           - 展葉初期（7 月）  1,16 4.58 * 
           - 展葉後期（9 月）  1,16 0.24 0.81 
     

（C）異形葉  - 展葉初期  （春葉→夏葉）     

           - 対照区  1,16 10.62 *** 

           - O3 区  1,16 2.46 0.07 
     

n=9（3 個体×3 プロット／区；p < 0.05 *; p < 0.01 **; p < 0.001 *** ）  
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図 9-1 対照区（O3 濃度約 30 ppb）におけるシラカンバ葉の長鎖脂肪酸の組成  
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図 9-2 高濃度 O3（O3 濃度 60 – 70 ppb）区におけるシラカンバ葉の長鎖脂肪酸の組成  
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3.4 考察 

3.4.1 異型葉性における LCFAs の季節的変動 

 シラカンバの展葉初期における LCFAs 量、すなわち経時的に LCFAs が減衰する前の初

期含有量に関して、夏葉は春葉よりも明らかに含有量が高く、異型葉性による差が明らか

であった。この初期含有量における差は、特にパルミチン酸やステアリン酸の飽和 LCFAs

の夏葉における増加が大きく寄与し、結果的に組成差としても現れた。さらに、経時的に

飽和 LCFAs の優占率が高くなることは、不飽和度の高い LCFAs の減衰率が O3 曝露の有無

に関わらず高いため（飽和 LCFAs の減衰率が相対的に低いため）であると考えられた。し

たがって、異型葉性や LCFAs の不飽和度、季節的変化により、シラカンバの LCFAs は量

的・質的に変化することが示唆された。  

 展葉初期は当年の O3 曝露を受ける期間が極めて短く、LCFAs が直接的な O3 影響を受け

る可能性は低い。当年の O3 曝露の直接的影響は LCFAs 量の減衰として現れることから、

飽和 LCFAs をはじめとして春葉の展葉初期における LCFAs 量が著しく増加していること

は、前年度以前のシラカンバ個体に対する O3 曝露歴による間接的な O3 曝露影響の可能性

が挙げられる。サンプリング対象となったシラカンバ個体は開放系 O3 曝露施設に植栽後 4

年が経過しており、前年度以前から O3 曝露を長期間受けた状態であった。春葉では O3 曝

露により LCFAs 量が対照区の葉よりも著しく減衰したことから、展葉初期から事前に

LCFAs 量を多く含有するという誘導的応答が起こったと考えられる。また、展葉後期には

増加分を上回る減衰により O3 曝露区の LCFAs 量が対照区と比較して低下へと転じること

から、春葉では展葉初期から展葉後期にかけて LCFAs 量の転換期が存在することが明らか

となった。春葉の LCFAs 量が昆虫の摂食に何らかの影響を与える場合、O3 曝露の影響は

転換期の前後で異なると考えられる。  

 夏葉では、当年度の O3 曝露による LCFAs の減衰率に大きな影響はなく、夏葉よりも春

葉の方が O3 に対する感受性は高いことが示唆された。しかし、春葉では O3 曝露による

LCFAs の質的変化（組成変化）は認められず、春葉に対する O3 曝露の影響は量的影響に限

られることが明らかとなった。夏葉では減衰率など著しい量的変化が認められない一方で、

O3 曝露による展葉初期の LCFAs の組成変化が認められた。この O3 曝露による展葉初期の

組成差が、結果として展葉初期における異型葉間の組成差を打ち消したと考えられる。ま

た、夏葉において展葉初期の LCFAs がわずかに低下傾向にあることは、当年度の春葉に対

する O3 曝露の間接的影響が大きいと考えられる。通常、シラカンバの夏葉の発達は当年度
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の春葉の光合成活動に依存する(Topps and Elliott, 1965; Matsuki et al., 2004)。したがって、

O3 曝露区で春葉の光合成活動がわずかに低下(Hoshika et al., 2013)したことで炭素資源量が

制限され、夏葉における LCFAs 生合成量の低下に繋がったと考えられる。  

 

3.4.2 高濃度 O3 環境下における LCFAs の減衰 

 本章では「不飽和度の高い LCFAs は O3 曝露の影響を受け減衰しやすい」と仮説を立て

た。しかし、LCFAs の減衰が顕著な春葉においても飽和 LCFAs（パルミチン酸、ステアリ

ン酸）の方が減衰率に対する O3 曝露影響は大きかった。これは、異型葉に関わらず、対照

区においてもリノール酸やリノレン酸の不飽和 LCFAs の減衰率が高いことから、O3 曝露

による減衰分が小さかったためと考えられる。仮説に反した明確な要因は不明であるもの

の、1 つの可能性として、O3 が気孔から取り込まれたのち、葉内の LCFAs 過酸化と葉表層

における LCFAs 過酸化で減衰程度の傾向が異なる可能性を挙げることができる。本研究で

は、LCFAs の厳密な局在性は明らかに出来ていない。そのため、LCFAs の葉内局在性を明

らかにすることで、春葉と夏葉における LCFAs の O3 に対する減衰速度差を含め、本研究

における仮説との乖離を説明することが期待される。  

 O3 曝露による LCFAs への量的影響として、春葉における顕著な LCFAs の減衰が認めら

れた。また、有意な差ではないものの、夏葉においてもわずかに O3 曝露区で LCFAs 量の

低下が認められた。これらの量的な LCFAs の減衰は、植物の防御機能に影響を及ぼすこと

が考えられる。植食性昆虫に対する防御物質として機能するジャスモン酸（JA；Jasmonic 

acid）は、食害を受けた際の誘導防御の一環として発現し (Fukumoto et al., 2013)、傷害葉に

おける集積 (Howe and Jander, 2008; Fürstenberg-Hägg et al., 2013)及び非傷害葉への輸送

(Ishimaru et al., 2017)も認められている。LCFAs のうち、特にリノレン酸は JA の前駆物質

であることから葉内で利用されやすい物質であり(Liechti and Farmer, 2002)、過酸化により

リノレン酸へ変換されるリノール酸やその他の LCFAs も合成経路としては前駆物質とし

て連動している。また、リノール酸やリノレン酸の植物体内における消費は、cis-3-hexen-

1-yl acetate などの炭素数 6 の炭化水素化合物（Green leaf volatiles；GLVs）の生合成にも関

与しており、これらの放出による植食性昆虫への誘導防御としての機能に寄与している

(Aljbory and Chen, 2018)。したがって、JA 前駆物質のリノレン酸を含む LCFAs 量の低い O3

曝露区では、植食性昆虫に対する誘導防御能力が対照区よりも劣ることが示唆された。  
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3.4.3. 高濃度 O3 環境下における LCFAs の生物学的機能 

 LCFAs は、有効な組成により香気シグナルとして昆虫を誘引する生物学的機能を示す

(Bosch et al., 2000; Manosalva et al., 2011; Sarkar et al., 2013; Sarkar and Barik, 2015)。シラカ

ンバでは、春葉での量的変化は認められたものの、全ての LCFAs が同じ傾向で O3 曝露に

より増減しており、組成としての差は認められなかった。また、夏葉では展葉初期のみ組

成差は認められたものの、経時的に組成差は解消した。したがって、O3 曝露影響による一

時的な LCFAs の組成差を介してシラカンバに対するハンノキハムシの行動が変化する可

能性はあるものの、「O3 区への食害（飛来）が低下する」という異型葉間及び季節間で一貫

した虫害傾向を LCFAs により説明することは出来ないと結論付けた。 

但し、LCFAs は昆虫に対する栄養学的な観点(Eigenbrode and Espelie, 1995)から、植食性

昆虫との関係性を解明する意義がある。例えば、鱗翅目など多くの昆虫種は、リノール酸

やリノレン酸などを栄養素として要求しており、幼虫の成長や成虫の繁殖力を促進するこ

とが知られている（Canavoso et al. 2001）。本研究の場合、調査時期の多くで O3 曝露区の葉

の LCFAs 量は対照区を下回った。LCFAs が必須栄養素として機能している場合、LCFAs 量

の低下している O3 曝露区の葉では、ハンノキハムシは必要な栄養量を得るためにより多

くの葉量を摂食しなくてはならない。したがって、LCFAs 量がハンノキハムシ成虫及び幼

虫の摂食量に与える影響を明らかにする必要がある。また、春葉で顕著に O3 区の葉の

LCFAs 量が増加する展葉初期の 6 月は、越冬後成虫の繁殖活動及び次世代幼虫の発生開始

時期に該当している（図 6）。よって、春葉の展葉初期に関しては、室内の摂食試験におけ

る O3 区の葉の食害量増加(Abu ElEla et al., 2018b)に、防御物質量（縮合タンニン、フェノ

ール類）の低下だけでなく LCFAs の増加が関与している可能性がある。この様な昆虫の摂

食に関わるケースの場合、LCFAs による昆虫行動への影響は、防御物質量と同様に質的変

化ではなく量的変化で議論されるべきである。今後、春葉における LCFAs の転換期を含め

たより詳細な季節的変化の調査の他、LCFAs の変化が植物-昆虫間の相互作用に与える生

物学的機能の解明が求められる。  
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第 4 章 BVOCs の大気中減衰反応と昆虫に対する誘引性  

4.1 目的 

 植食性昆虫や花粉媒介昆虫が BVOCs を香気シグナルとして植物を探索するように、

BVOCs は植物と昆虫の相互作用において生物学的に重要な役割を担っている (Holopainen 

and Blande, 2013; Blande et al., 2014)。しかし、植物から放出される BVOCs は、C5H8 のイソ

プレンユニットから成る MT や SQT に代表されるように、構造中の二重結合を起点に大気

中の O3 と反応することが報告されている(Pinto et al., 2010; Li et al., 2016)。したがって、O3

曝露による BVOCs 放出自体への影響が認められない場合でも、植物から放出された

BVOCs は必ず大気中の O3 による影響を受けることで BVOCs 全体の組成が大きく変化す

る(Atkinson and Arey, 2003; Fuentes et al., 2016)。 

 BVOCs の組成は昆虫の誘引システムにおいて極めて重要な要素である。したがって、高

濃度 O3 の曝露は、BVOCs の組成変化を介して当該 BVOCs を探知する昆虫の行動に影響

を及ぼすと考えられた。例えば、ハムシの一種である Acalymma vittatum F. (Coleoptera: 

Chrysomelidae) は、80 ppb 以上の O3 曝露によって食害対象であるウリ科作物（Cucurbita 

pepo）の花由来の BVOCs を選択する頻度が有意に低くなることが明らかとなった(Fuentes 

et al., 2013)。しかし、この様な研究は、「O3 を曝露した場合、昆虫に対する花の香りの誘引

能が低下する」という課題提案型の研究である。一方、本研究は開放系 O3 暴露システムの

野外環境において認められた現象に基づいており、現象解明型の研究である。また、農作

物など草本類における BVOCs を介した植物-昆虫間コミュニケーションの研究事例は多く

認められるものの(Feng et al., 2017; Takabayashi and Shiojiri, 2019; Piersanti et al., 2020)、森

林樹木など木本類の葉由来の BVOCs に関しては虫害要因の特定が困難であることが一要

因となり研究事例が乏しい。特に、森林樹木に対する高濃度 O3 曝露影響を組み込んだ評価

系は、本研究が先駆的事例である。  

本章では、高濃度 O3 環境下でのハンノキハムシの行動を解明するために、人工的に任意

の O3 濃度環境をガラスチャンバー内に再現し、Y 字管 BVOCs 選好性試験を実施した。植

物が高濃度の O3 と混合された場合、ハンノキハムシハムシ成虫は O3 が存在しない場合よ

りも葉を訪れる頻度が低くなると仮説を立てた。また、シラカンバから放出される BVOCs

の定性及び定量分析を行い、O3 との反応速度式から誘引性の鍵となる候補成分の絞り込み

を試みた。  
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4.2 実験材料と方法 

4.2.1 植物材料 

 BVOCs 選好性試験（香気シグナル検証試験）には、北海道大学札幌研究林実験苗畑に生

育するシラカンバ幼木（5 年生、平均樹高 5m）の地上 2.5ｍの陽当たりの良い枝を採集し

供試した。なお、試験に供試する枝は事前に先述の防虫ネットで保護し、ハンノキハムシ

を含む植食性昆虫による誘導防御などの食害影響を排除した。樹木個体から 50 cm 以上の

長さの枝を切断した後、通水性を保つためフラスコの水中で再度切り口を切断した (Koike, 

1986）。  

BVOCs のサンプリングには、シラカンバの接ぎ木苗 5 個体を使用した。これらは、札幌

研究林実験苗畑に生育する開放系 O3 曝露施設外の 1 個体を接ぎ穂とし、シラカンバ苗（北

海道園芸緑化センター提供）を台木とした。接ぎ穂は 2017 年 2 月に冬芽が付いた状態で

採集し、台木に接合した後、パラフィルムで補強した。台木の切断面には、脱水防止のた

め癒着液を塗布した。その後、冬芽の付いた接ぎ穂先端をポリ袋で覆い、通気のため袋右

上部の一部を開けた。苗木はいずれもガラス温室内で管理した。2017 年 4 月に接ぎ穂の冬

芽が開葉した後ポリ袋を取り外し、2017 年 6 月より BVOCs のサンプリングに供試した。  

 

4.2.2 試験昆虫：ハンノキハムシ 

 ハンノキハムシ（Agelastica coerulea）は 5 月に越冬を終えた成虫が出現し、食害を始

める。その後、6 月～7 月にかけて繁殖活動を行い、幼虫による食害が顕著となる。幼虫は

土中で蛹になった後、7 月下旬以降に成虫として出現する。成虫の食害は 9 月末まで続き、

10 月以降に越冬を始める。便宜上、本研究では越冬後成虫を「第 1 世代成虫」、当年の次

世代を「第 2 世代成虫」と呼称する。前項のシラカンバのシュートの生物季節をハンノキ

ハムシの生活史と照らし合わせると、ハンノキハムシの第 1 世代成虫は春葉、第 2 世代成

虫は夏葉が優占する時期に活動が活発となる（図 6）。本研究では、上記ハンノキハムシの

成虫を研究対象とした。ハンノキハムシ成虫よりも幼虫の方がシラカンバの葉に与える被

害は大きいものの（図 10-D）、飛翔能力のない幼虫の活動場所は 1 世代成虫の植物選択に

依存する。したがって、幼虫は BVOCs による飛来頻度への影響は受けないため本研究の

対象から除外した。  

本研究では、2017 年 6 月（第 1 世代成虫）および 8 月（第 2 世代成虫）に、札幌研究林
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実験苗畑の開放系 O3 曝露施設外に生育するシラカンバ上からハンノキハムシ成虫を採集

した。採集したハンノキハムシ成虫は人工光源下（16L8D、25℃）で飼育し、水差しに入れ

たシラカンバの切り枝を餌として与えた。BVOCs 選好性試験の開始前 2 時間は、絶食期間

とした。  

 

4.2.3 BVOCs 選好性試験（Y 字管試験） 

 試験は、第 1 世代成虫（2017 年 6 月）及び第 2 世代成虫（2017 年 8 月）に対して行っ

た。試験法は、Y 字型ガラス製試験管（内径：17 mm、アーム長：55 mm、中央アーム長：

150 mm）を用いた嗅覚試験法を採用した（図 11；通称、Y 字管試験）。現実環境における

O3 と BVOCs の反応を再現するため、試験は紫外線透過性農業用ビニールシート（スカイ

コート 5、厚さ 0.1 ㎜、タキロンシーアイ株式会社）を用いて設置した小屋の中で実施し

 

図 10 ハンノキハムシの生態及びシラカンバに対する食害  

（A）成虫：葉を齧り取る食害様式  

（B）幼虫：葉肉のみを食害し葉を骸骨状態にする食害様式  

（C）成虫と卵：成虫は黄色の卵塊を葉の裏面に産卵する  

（D）幼虫による激害で葉面積の 90%以上が食害された状態（8 月末）  
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た。各ガラスチャンバー（3 L）への通気量は、電動ポンプ（APN-240MAN-1、イワキ）及

び流量計（RK 1650、KOFLOC）により 3 L min-1 に制御した。チャンバー内には水差しに

入れたシラカンバのシュート（葉 5 枚程度）を設置し、加湿防止のためチャンバー下流に

排気口を開けた。Y 字型試験管各アームへの流量は流量計により 0.5 L min-1 に制御した。

O3 濃度は、デジタル指示調節計  （SDC15、アズビル株式会社）により任意の O3 濃度を設

定した後、 O3 モニター（ Model 202, 2B Techno, Colorado, USA ）及び三方電磁弁

（CMXTE105TTP、日本バルブコントロールズ株式会社）で自動制御した。なお、チャンバ

ー内へ通気する空気は、電動送風ポンプの上流側に活性炭フィルター（内径 6 ㎝、長さ 50

㎝）を設置し、外部空気に含まれる O3 及び VOC を除去した清浄空気とした。  

 Y 字型試験管の中央アーム入口に供試成虫 1 頭を置き、入口を先述の防虫ネットで塞い

だ。供試成虫が周囲の実験環境から得られる視覚情報を遮断するため、Y 字型試験管はキ

ムタオル（日本製紙）で覆った。また、Y 字管は供試成虫 5 個体の試行ごとに各アームへ

通風する気体を入れ替え、空間バイアスによる影響を排除した。1 個体の選好性試験に関

して、試行時間は 5 分間とした(Brilli et al., 2009; Fuentes et al., 2013)。昆虫が各アームの中

間点を越えた場合を「選択回数 1」として選択頻度が高い側、または試行時間（5 分間）内

 

図 11 BVOCs 選好性試験 

図は、BVOCs を気体 A（対照チャンバー）、BVOCs+O3 を気体 B（O3 処理チャンバ
ー）とした場合の模式図。BVOCs に対する誘引性を検層する場合、O3 処理チャン
バーは植物体を置かず、O3 発生装置を停止した状態とした（O3 濃度＝0 ppb）。O3

に対する忌避性を検証する場合、対照チャンバーには植物を置かず、O3 処理チャン
バーの O3 濃度を任意の値（40 ppb、80 ppb、120 ppb）に設定した。  

BVOC: Biogenic Volatile Organic Compounds；生物起源揮発性有機化合物  
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に 1 分間連続で一方に留まり続けた場合、当該供試成虫において「選好気体の決定」と見

做した。供試成虫がいずれのアームの中間点も越えなかった場合、「選好気体の選択なし」

と見做し、その試行は破棄した。5 個体の試行ごとに Y 字管はエタノールで洗浄・乾燥

（65℃；定温乾燥機）し、次の試行には洗浄済みの Y 字型試験管を使用した。  

本試験では、下記 3 項目に関してハンノキハムシ成虫に対する選好性を検証した。  

 気体 A 気体 B 目的  

(1) O3 清浄空気  O3 自体の忌避性を検証  

(2) BVOCs 清浄空気  シラカンバ BVOCs の誘引性を検証  

(3) BVOCs BVOCs + O3 O3 混合による BVOCs の誘引性変化を検証  

 

ここで、(1)及び(2)は、本試験の主目的である (3)に対する前提条件の検証である。特に(2)

に関して、O3 自体がハンノキハムシ成虫に対して忌避性を示す場合、開放系 O3 曝露施設

における食害度の低下は、O3 単体によって説明される。「選好気体の選択なし」として破

棄された結果を除き、(1)は計 20 試行、(2)は計 30 試行実施した。(3)は、40 ppb、80 ppb、

120 ppb の各 O3 濃度段階において、計 40 試行実施した。但し、(3)中の計 20 試行の後に、

O3 処理チャンバーへ設置するシラカンバの枝を入れ替えた。  

 

4.2.4 BVOCs サンプリング及び定性・定量分析 

 シラカンバのクローン苗木（4.2.1 参照）を用いて、枝チャンバー法により春葉、夏葉の

それぞれに関して BVOCs をサンプリングした。測定に用いた個体はいずれもガラス温室

内で管理し、ハンノキハムシ及びその他昆虫による食害は生じなかった。BVOCs 測定は、

恒温条件（25℃）の実験室内へ植物体を移動して行った。  

 枝チャンバー法では、PFTE サンプリングバッグ（6 L）内に枝を封入し、サンプリング

バッグ内部に活性炭を用いて清浄化した空気を 3 L min-1 の一定流量で送風した。BVOCs 放

出を安定させるため、測定枝を袋内通風状態に 1 時間以上放置した。チャンバー内の環境

条件は気温 30℃、光合成有効光量子束密度（Photosynthetic Photon Flux Density；PPFD）200 

µ mol m-2s-1 であった。サンプリングバッグ内部に放出された BVOCs は吸着剤（Tenax TA, 

GL Science, Tokyo, Japan; Carbotrap, Supelco, Bellefonte, PA, USA）の充填した採取管へ捕集

した。BVOCs のサンプリングは 200 ml min-1 に設定した吸気ポンプ（MP-Σ30NⅡ、柴田化

学）を用いて各 30 分間行い、1 個体あたり 2 サンプルとした。BVOCs を捕集した採取管
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は、分析へ供試するまで 4℃の冷蔵庫内で保管した。  

 捕集した BVOCs は、自動加熱脱着装置付きガスクロマトグラフ質量分析計を用いて、

定性および定量分析を行った。GC-MS の分析条件及び放出速度（E;  nmol m-2s-1）の算出

は、2.2.3 と同様である。各成分または成分群の放出比率（%）は、各放出速度を全体放出

速度で除し 100 を乗じた値として算出した。なお、1 個体としての放出速度及び放出比率

の値は、2 サンプルの平均値を使用した。  

 シラカンバから放出された BVOCs 各成分の O3混合による減衰傾向を簡易的に評価する

ため、BVOCs と O3 の混合試験を行った。シラカンバから放出された BVOCs を 1 L min-1

でガラス容器（3 L）内へ送風し、同流量の任意の O3 気流と混合した（混合後の O3 濃度：

80 ppb、120 ppb）。200ml min-1 で 30 分間（計 6 L）混合チャンバー内の空気を採取管に捕

集し、O3 混合前後の BVOCs の捕集量を比較した（n = 3）。但し、BVOCs 及び O3 気流を 1:1

で混合するため、混合前の BVOCs 存在量に 1/2 を乗じて混合後の存在量と比較した。O3

混合による減衰率は、各成分のトルエン D8 に対するピーク面積比に基づき、混合前の値

を 100%として算出した。なお、BVOCs を含まない浄化空気と O3 気流の混合気体をブラン

クサンプルとして、BVOCs と O3 混合サンプルの面積値より差し引いた。  

 

4.2.5 O3 に対する BVOCs の大気中反応速度 

 任意の O3 濃度環境における BVOCs の大気中濃度の減衰は、下式[7]の指数関数式により

推定される（McFrederick et al., 2008）。また、大気寿命（秒）は下式[8]の通り推定される。  

[x]t = [x]t0 exp (−k2 [O3] t) [7] 

大気寿命 =
1

[O3]𝑘2

 [8] 

ここで、[x]t0、[x]t は、それぞれ初期及び所定秒数（t）経過時の BVOCs の濃度、[O3]は環

境中の O3濃度（molecule cm-3）、k2は各成分の O3に対する大気中反応速度係数（cm3 molecule-

1s-1）を表す。各成分の既知の k2 及び O3 濃度 28.4 ppb (6.99×1011 molecule cm-3)時の大気寿

命を表 7 に示す。表 7 中の 80 ppb（1.97×1012 molecule cm-3）時の大気寿命は、既知の k2 を

用いて式[8]により新たに推定した。本研究では、O3 濃度 80 ppb において大気寿命が 1 時

間未満となる成分を「O3 反応性成分」として定義した（e.g., 2-carene、limonene、cis/trans-

β-ocimene）。  

また、BVOCs-O3 混合試験（前項 4.2.4 参照）において実測した BVOCs の濃度データを
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用いて、BVOCs の減衰率（%）を下式[9]に従い算出した。  

減衰率 =
 [x]in − [x]out 

[x]0

× 100 [9] 

 ここで、[x]in、[x]out はそれぞれ、混合チャンバーへ導入する BVOCs の初期濃度の実測値、

混合チャンバーから排出される BVOCs 濃度の実測値である。なお、BVOCs-O3 混合試験で

は O3 以外の濃度は制御及び除去をしていない。したがって、BVOCs の大気中減衰に関わ

る O3 以外の要因（OH ラジカル、NO3 ラジカル）も取り入れた式[10] （McFrederick et al., 

2008）により、大気中反応速度係数が既知の化合物のチャンバー内での平均反応時間を算

出した。  

[OH]、[O3]及び[NO3]はそれぞれ、大気中の OH ラジカル濃度、O3 濃度及び NO3 ラジカル

濃度を表す。日中の[OH]及び[NO3]は、それぞれ 2.0×106 molecule cm-3（Atkinson and Arey, 

2003, Mochizuki et al. 2019）、1.25×108 molecule cm-3（Wang et al. 2022）と仮定した。k1、k2

及び k3 はそれぞれ、OH ラジカル、O3 及び NO3 ラジカルに対する各化合物の大気中反応

速度係数（cm3 molecule-1s-1；表 7）を表す。  

 

t =
 ln[x]in − ln[x]out 

𝑘1 ∗ [OH] + 𝑘2 ∗ [O3] + 𝑘3 ∗ [NO3]
 [10] 
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4.2.6 統計解析 

 各成分の放出速度および放出比率は、等分散性の検定（α = 0.05）を行った後、異型葉間

の差に関して t-検定（Student または Welch の t-検定；α = 0.05）により解析した。BVOCs

選好性試験における選択性は、処理間（O3 付加の有無）の二項検定（α = 0.05）により解析

した。本章における統計解析は、統計ソフト R v.3.6.3 により実施した。  

 

表 7 BVOCs の大気中反応速度係数及び O3 との反応による大気寿命  

化合物名  

大気中反応速度係数  

（cm3 molecule-1s-1）  

 
O3との反応による大気寿命  

k1 k2 k3  [O₃] 28.4 ppb [O₃] 80.0 ppb 

モノテルペン        

camphene 5.3E-11 9.2E-19 6.5E-13  18.0 d 6.4 d 

2-carene 8.2E-11 2.3E-16 1.7E-11  1.7 h 36.2 m 

3-carene 8.7E-11 3.6E-17 9.5E-12  11.0 h 3.9 h 

limonene 1.7E-10 2.0E-16 1.3E-11  2.0 h 42.6 m 

myrcene 2.1E-10 4.8E-16 1.1E-11  50.0 m 17.7 m 

cis-/trans-β-ocimene 2.5E-10 5.4E-16 2.2E-11  44.0 m 15.7 m 

α-phellandrene 3.1E-10 3.0E-15 7.4E-11  8.0 m 2.8 m 

β-phellandrene 1.7E-10 4.7E-17 8.3E-12  8.4 h 3.0 h 

α-pinene 5.3E-11 8.6E-17 6.1E-12  4.6 h 1.6 h 

β-pinene 7.7E-11 1.5E-17 2.5E-12  1.1 d 0.4 d 

sabinene 1.2E-10 8.3E-17 9.5E-12  4.8 h 1.7 h 

α-terpinene 3.6E-10 2.4E-14 1.3E-10  1.0 m 0.4 m 

γ-terpinene 1.8E-10 1.4E-16 3.3E-11  2.8 h 59.6 m 

terpinolene 2.3E-10 1.8E-15 9.5E-11  13.0 m 4.6 m 

セスキテルペン          

β-caryophyllene 2.0E-10 1.2E-14 2.2E-11  2.0 m 0.7 m 

α-cedrene 6.6E-11 2.8E-17 8.3E-12  14.0 h 5.0 h 

α-copaene 9.3E-11 1.6E-16 1.7E-11  2.5 h 53.2 m 

α-humulene 3.0E-10 1.2E-14 3.3E-11  2.0 m 0.7 m 

その他          

1,8-cineole - - -  >110.0a d -  

cis-3-hexen-1-ol 1.1E-10b 6.4E-17 b 2.7E-13 b  6.2 b h 2.2 h 

cis-3-hexenyl acetate 7.8E-1  b 5.4E-17 b 2.5E-13 b  7.3 b h 2.6 h 

linalool 1.6E-10 b 4.3E-16 b 1.1E-11 b  55.0 b m 19.7 m 

2-methyl-3-buten-2-ol 5.8E-11 c 9.7E-18 d 4.6E-14 e  1.7 d d 0.6 d 

6-methyl-5-hepten-2-one 1.6E-10 f 3.9E-16 f 7.5E-12 f  1.0 f h 21.3 m 

k1、k2 及び k3 はそれぞれ、OH ラジカル、O3 及び NO3 ラジカルに対する各化合物の大気
中反応速度係数（cm3 molecule-1s-1）を示す。各反応速度係数及び O3（28.4 ppb；6.99×1011 

molecule cm-3）と反応した場合の大気寿命の値は、Calvert et al. (2000)より引用した。上
記引用に該当しないものは、それぞれ  a (Atkinson et al. 1990)、b (Atkinson et al. 1995)、c 

(Papagni et al. 2001)、d (Grosjean and Grosjean,1994), e (Rudich et al. 1996)、  f (Smith et al. 

1996)より引用した。高濃度の O3（80.0 ppb；1.97×1012 molecule cm-3）と反応した場合の
大気寿命の値は、既知の k の値を用いて、式[8]により算出した。“m"、"h"、"d "は、そ
れぞれ  "分"、"時"、"日  "を示す。O3 濃度 80 ppb において大気寿命が 1 時間未満とな
る成分を、本研究では「O3 反応性成分」として定義した。  
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4.3 結果 

4.3.1 BVOCs 選好性試験（Y 字管試験） 

ハンノキハムシは第 1 世代成虫（図 12-A）及び第 2 世代成虫（図 12-B）のいずれも、O3

（≦120 ppb）に対して選好性も忌避性も示さなかった。一方、シラカンバから放出される

BVOCs には明らかな選好性を示した（図 12-C；第 1 世代：p < 0.05、第 2 世代成虫：p <0.001）。  

 O3 曝露環境（BVOC+O3）を想定した試験では、第 1 世代および第 2 世代成虫ともに、40 

ppb では BVOCs と BVOCs +O3 の間に選好性の差は認められなかった（図 12-D、12-E）。80 

ppb では、第 1 世代成虫に関して統計的有意差は見られなかったものの（p = 0.08）、第 2 世

代成虫（p < 0.01）ともに BVOCs+O3 よりも BVOCs のみの気体をより好む傾向が認められ

た。したがって、O3 曝露により、シラカンバの BVOC のハンノキハムシ成虫に対する誘引

性は低下することが認められた。しかし、120 ppb では上述の選好性の低下がさらに顕著と

なることはなく、第 1 世代成虫（p = 0.43）及び第 2 世代成虫（p = 0.27）のいずれも 40 ppb

時の選好性よりもやや下回る程度であった。  

 

 

図 12 Y 字管選好性試験の結果  

（A）ハンノキハムシ第 1 世代成虫及び（B）第 2 世代成虫に対する O3 の忌避性検
証。（C）ハンノキハムシ成虫に対する BVOCs の選好性検証；任意の O3 濃度条件下
における（D）ハンノキハムシ第 1 世代成虫及び（E）第 2 世代成虫に対する選好
性試験。統計解析：二項検定 p > 0.05 *; p > 0.01 **; p > 0.001 ***。”Cleaned”は清
浄化した BVOCs 及び O3 を含まない気体を示す。  

BVOC: Biogenic Volatile Organic Compounds；生物起源揮発性有機化合物  
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4.3.2 BVOCs 放出速度及び放出組成 

シラカンバから放出される BVOCs の化合物群レベルの放出比率では、春葉及び夏葉の

いずれも、MT が最も優占していることが認められた（表 8）。但し、MT の放出比率は夏

葉（96.6%）が春葉（65.2%）よりも著しく高く、異型葉間で有意に異なった。また、モノ

テルペンアルコール（e.g., linalool）、シアン化物（geranyl nitrile）、GLVs の組成比も同様に

有意に異なることが認められた。有機酸エステル（サリチル酸メチル）は夏葉でのみわず

かに放出が認められた。  

シラカンバの葉から放出が同定された化合物を、表 9 に示した（代表化合物の構造式及

び分子式は図 13 を参照）。夏葉からの合計放出速度（2.12 nmol m-2s-1）は、春葉（0.98 nmol 

m-2s-1）よりも顕著に高かった。春葉（全 30 成分）、夏葉（27 成分）ともに同定された化合

物数は同程度であり、いずれも MT の一種である sabinene が最も優占した。しかし、放出

組成は異型葉間で大きく異なっており、春葉と比較して sabinene、cis/trans-β-ocimene、trans-

sabinene-hydrate、neo-allo-ocimene は夏葉で有意に増加、hexanal、cis-3-hexen-1-ol、linalool 

oxide、limonene、β-linalool、geranyl nitrile は夏葉で有意に減少した（表 9）。  

シラカンバの放出する BVOCs のうち、表 7 で示した O3 反応性成分（4.2.5 参照）は cis-

/trans-β-ocimene、limonene、2-carene、γ-terpinene、β-linalool、α-copaene、β-caryophyllene の  

8 化合物が認められた。また、これら O3 反応性成分の全体の放出組成に占める割合は、春

葉（21.6%）と夏葉（25.6%）でいずれも 20%以上が認められた。  

表 8 シラカンバの葉から放出される BVOCs 化合物群の放出組成比  

化合物群  

放出組成  (%) 
t検定  

春葉  夏葉  

6月  9月  種類  p値  

MT 65.24 ± 2.64 96.63 ± 0.27 W ** 

OMT 17.12 ± 2.03  2.37 ± 0.09 W ** 

SQT  7.97 ± 3.96  0.22 ± 0.05 W n.s 

シアン化物   3.27 ± 0.56  0.17 ± 0.05 W ** 

GLV  6.39 ± 0.98  0.61 ± 0.25 W ** 

有機酸エステル  -  0.06 ± 0.03 - - 

表中数字は、各放出組成比の平均値（%）±SE（n = 5）を示す。データ群の等分
散性を検証した後、S「student の t 検定」又は W「Welch の t-検定」を行った；  

p < 0.01 **；n.s 有意差なし；- 検出なし。  

MT：モノテルペン、OMT：モノテルペンアルコール及びその類縁体、SQT：セ
スキテルペン、GLV：Glean leaf Volatile（みどりの香り；炭素数 6 個のアルデヒ
ド，アルコール，およびエステル等の揮発性化合物の総称）、BVOC: Biogenic 

Volatile Organic Compounds（生物起源揮発性有機化合物）  
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表 9 シラカンバの葉から放出される BVOCs 各成分の放出組成比 

      春葉  夏葉  t 検定  

 6 月  9 月  種類  p 値  

合計放出速度  (nmol m⁻²s⁻¹) 0.98 ± 0.18 2.12 ± 0.13 S ** 

化合物名   化合物群

群  
        

 hexanal  GLV  0.72 ± 0.20   0.15 ± 0.04 W * 

 cis-3-hexen-1-ol  GLV  1.05 ± 0.11  0.46 ± 0.21 S * 

 α-thujene  MT  1.49 ± 0.13  1.57 ± 0.19 S n.s 

 α-pinene  MT  7.50 ± 0.26  7.79 ± 0.23 S n.s 

 camphene  MT  0.24 ± 0.03  0.30 ± 0.03 S n.s 

 sabinene  MT 40.91 ± 2.21 50.13 ± 1.80 S * 

 β-pinene  MT  3.29 ± 0.09  3.50 ± 0.14 S n.s 

 trans-3-hexenyl acetate  GLV  4.01 ± 0.83 - - - 

 cis-2-hexenyl acetate  GLV  0.59 ± 0.13 - - - 

 2-carene  MT  0.60 ± 0.08  0.61 ± 0.13 S n.s 

 o-cymene  MT  1.78 ± 0.64  1.62 ± 0.44 S n.s 

 trans-β-ocimene  MT  0.99 ± 0.17  4.33 ± 0.33 S ** 

 limonene  MT  0.45 ± 0.01  0.67 ± 0.04 S * 

 β-phellandrene  MT  1.01 ± 0.10  1.02 ± 0.14 S n.s 

 p-Cineole  OMT  1.17 ± 0.44  0.24 ± 0.01 W n.s 

 cis-β-ocimene  MT  4.25 ± 0.80 17.91 ± 1.35 S ** 

 γ-terpinene  MT  1.47 ± 0.20  1.47 ± 0.32 S n.s 

 trans-sabinene-hydrate  OMT  0.91 ± 0.12  1.44 ± 0.05 S ** 

 linalool oxide  OMT  4.70 ± 0.77  0.51 ± 0.04 W ** 

 β-linalool  OMT 10.35 ± 1.93  0.18 ± 0.04 W ** 

 geranyl nitrile  CN  3.27 ± 0.56  0.17 ± 0.05 W ** 

 neo-allo-ocimene  MT  1.19 ± 0.22  5.71 ± 0.43 S ** 

 methyl salicylate  Oa-est -  0.06 ± 0.02 - - 

 ylangene  SQT 0.90 ± 0.43  0.04 ± 0.01 W n.s 

 α-copaene  SQT 0.73 ± 0.34  0.02 ± 0.01 W n.s 

 β-bourbonene  SQT 1.47 ± 0.62  0.07 ± 0.02 W n.s 

 β-caryophyllene  SQT 0.74 ± 0.32  0.03 ± 0.01 W n.s 

 β-copaene  SQT 0.55 ± 0.28 - - - 

 aristolene  SQT 2.46 ± 1.45 - - - 

 α-farnesene  SQT -  0.03 ± 0.01 - - 

 germacrene  SQT 0.81 ± 0.44 - - - 

 α-guaiene  SQT 0.31 ± 0.14  0.02 ± 0.01 W n.s 

表中“合計放出速度”の右欄のみ放出速度（nmol m⁻²s⁻¹）±SE（n = 5）を示す。各成分
名右欄の数字は、各放出組成比の平均値（%）±SE（n = 5）を示す。データ群の等分散性
を検証した後、S「student の t 検定」又は W「Welch の t-検定」を行った；p < 0.05 *; p < 

0.01 **；n.s 有意差なし；- 検出なし。  
MT「モノテルペン」、OMT「モノテルペンアルコール及びその類縁体」、SQT「セスキ
テルペン」、GLV「Glean leaf Volatile；みどりの香り」、Oa-est「有機酸エステル」、CN「シ
アン化合物」、BVOC: Biogenic Volatile Organic Compounds（生物起源揮発性有機化合物） 
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 BVOCs の O3 混合試験（図 14）では、式[10]（4.2.5 参照）から O3 混合チャンバーにおけ

る BVOCs の平均反応時間は 4.95 ± 0.89 分であった。チャンバーの容積（3 L）に対する供

給流量（2 L min-1）の値から簡易的に推定される反応時間（3 /2 = 1.5 分）とやや乖離する

ものの反応時間は安定しており、BVOCs-O3 の反応傾向を把握する試験系としては適正で

あったと判断した。混合前後の比較から、シラカンバから放出された化合物は表 7 の O3 に

対する反応速度係数の順に低減し、O3 濃度が 80 ppb 時よりも 120 ppb の減衰率が高くなる

傾向が認められた（図 14-A、14-B）。例えば、O3 に対する反応速度が特に高い β-caryophyllene

の減衰率は他放出成分よりも明らかに高い値を示し、次いで MT でも O3 反応性成分とし

て定義した β-ocimene や β-linalool が高い減衰率を示した。  

 

 

図 13 シラカンバの放出する代表的 BVOCs の構造式及び分子式   

MT：モノテルペン、OMT：モノテルペンアルコール及びその類縁体、SQT：セスキテ
ルペン、GLV：Glean leaf Volatile、BVOC: Biogenic Volatile Organic Compounds（生物起
源揮発性有機化合物）  
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図 14  O3 混合による BVOCs 濃度の実測値から計算した減衰率  

O3 濃度 0 ppb において存在する各 BVOCs 成分のトルエン D8 とのピーク面積比を基
準とした、各 O3 濃度（80 ppb、120 ppb）環境へ混合した際の平均減衰率（%）±SD（n 

= 3）を示す。  

BVOC: Biogenic Volatile Organic Compounds（生物起源揮発性有機化合物）  
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4.4 考察 

4.4.1 高濃度 O3 環境下におけるハンノキハムシの行動選択 

 Y 字管試験では、ハンノキハムシはシラカンバの葉から放出される BVOCs を強く選好

するものの、大気中の O3 濃度が上昇すると BVOCs への選好性が低下する傾向が認められ

た。先行研究の野外開放系 O3 曝露施設において、ハンノキハムシの食害度が低下した 80 

ppb 設定の濃度条件(Agathokleous et al., 2017)においては、特にその傾向が顕著であった。

また、O3 自体（≦120 ppb）はハンノキハムシに対して誘引・忌避いずれの影響も認められ

なかったことから、仮説の通り、BVOCs が O3 との反応により減衰することで BVOCs の誘

引性も低下したと考えられた。  

 本研究で検出されたシラカンバの葉から放出される BVOCs は、例えば α-pinene や

sabinene など、いずれも多くの植物からも放出の認められる一般的な成分で構成されてい

た。したがって、特定の 1 つの成分だけがハンノキハムシを誘引した可能性は低く、各成

分の放出比率が誘引性に寄与していると考えられた。本研究では、O3 に対する反応速度の

大きな成分（e.g., β-caryophyllene）から順に、大気中 O3 濃度の増加に従って放出後のシラ

カンバの BVOCs 存在量は減衰することが示唆された（図 14）。特に O3 反応性成分に該当

する MT（cis/ trans-β-ocimene や linalool）や SQT（β-caryophyllene）の減衰がいずれの季節

においても見られることから、O3 反応性成分の減衰が BVOCs 放出組成を改変することで、

BVOCs 全体としてのハンノキハムシに対する誘引性が低下したと考えられる。  

 

4.4.2 BVOCs 由来の酸化生成物による影響 

本研究では、80 ppb においてハンノキハムシのシラカンバに対する誘引性が低下したも

のの、120 ppb では誘引性の低下がより顕著にはならなかった（図 12、図 15）。この様な二

相性の応答は「BVOCs の減衰」と「酸化生成物の増大」の複合影響が関与している可能性

が挙げられる。O3 による BVOCs の減衰反応は酸化反応であるため、酸化物（アルデヒド

類やアルコール類）が反応の過程で大気中に生成される (Reissell et al., 2002; McFrederick et 

al., 2008)。例えば、花の芳香にも含まれる benzaldehyde や acetophenone は、複数の昆虫に
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対して誘引性を示すことが報告されている(Rohrig et al., 2008; El-Sayed et al., 2018)。また、

シラカンバの BVOCs のうち最も組成比率の高い sabinene は MT の中で O3 との反応性は比

較的低いものの、その O3 酸化物である sabina ketone(Ridgway et al., 2017)は、特定の昆虫の

触覚上で強い電気的応答を示す(Bozsik et al., 2016)。  

したがって、80 ppb 以上の O3 濃度において BVOCs の誘引率が大きく低下した後に誘引

性物質としての酸化生成物の寄与が相対的に大きくなることで、120 ppb のより高濃度な

O3 環境において BVOCs＋O3 混合気体の誘引性が低下から増加に転じた可能性がある。但

し、本研究の O3 混合試験（図 14）は BVOCs の O3 に対する反応の傾向を見るための簡易

的な評価法であり、酸化生成物の同定には至っていない。また、野外環境における BVOCs

の反応時間（または放出源である植物体からの距離）の設定や、BVOCs の減衰に関わる OH

ラジカル及び NO3 ラジカルの実測、自然拡散による BVOCs 濃度の動態は未検討であり、

現実の O3 酸化反応のシミュレーションには不十分である。今後、これらの項目から BVOCs

成分の減衰と酸化生成物増加のバランスによる上記の選好性変化の仮説を検証することで、

高濃度 O3 環境下におけるより詳細な虫害評価系の確立が期待される。 

 

 

図 15 O3 混合によるシラカンバに対するハンノキハムシの選好性変化  

清浄化した空気（O3 濃度 0 ppb）へ放出された BVOCs 気流への選択率を基準とし
た場合の相対選択率を示す。  
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第 5 章 樹種間の BVOCs 放出組成比較による誘引組成探索 

5.1 目的 

 第 4 章において、シラカンバが放出する BVOCs が大気中に放出された後に高濃度の O3

と反応し減衰することで、ハンノキハムシに対する誘引性が低下することが示唆された

(Masui et al., 2020)。また、シラカンバから放出された BVOCs のうち各成分の O3 に対する

反応速度係数から、誘引性低下の原因となる候補成分（O3 反応性成分：表 7 参照）を見出

した。しかし、BVOCs の昆虫に対する誘引性を成すのは O3 反応性成分だけではなく、そ

の他の成分も含めた全体の組成である(Bruce et al., 2005)。したがって、どの様な BVOCs 組

成がハンノキハムシに対して誘引性の香気シグナルとして機能しているのかを解明するこ

とが重要である。  

 シラカンバは春葉（6 月）、夏葉（9 月）のいずれも放出成分数は 30 化合物を超えてお

り、どの成分の組み合わせ及び組成比がハンノキハムシに対して有効であるのか特定する

ことは困難である。そこで、本章ではハンノキハムシが食害する複数のカバノキ科樹種に

関して、BVOCs の香気シグナルとしての誘引性を検証した後、GC-MS 分析により BVOC 

放出組成の類似性を解析した。ハンノキハムシはその名の通り、ハンノキ類やカバノキ科

樹種を好んで食害する狭食性昆虫（スペシャリスト；specialist）である。樹木全般を加害

する広食性害虫（ジェネラリスト；generalist）よりも、狭食性昆虫は適応可能な宿主を明

確に特定する必要があることから(Ali and Agrawal, 2012)、食害対象とするカバノキ科樹木

ではハンノキハムシが選好する BVOCs 放出組成の類似性が存在すると仮説を立てた。  

 

5.2 実験材料と方法 

5.2.1 植物材料 

 ハンノキハムシに対する食害対象樹種として、シラカンバ（接ぎ木苗；4.2.1 参照）、ハ

ンノキ（Alnus japonica (Thunb.) Steud.；トオヤマグリーンより購入）、ヤマハンノキ（Alnus 

hirsuta Turcz. var. sibirica (Spach) C.K.Schneid.；トオヤマグリーンより購入）の各 5 個体

の苗木（樹高約 1 m 程度）を用いて各樹種から放出される BVOCs を測定した。また、非

食害対象樹種として、北海道内の森林でシラカンバやハンノキ類と同環境に生育している

2 樹種；ナナカマド (Sorbus commixta Hedl.) 及びヤマグワ  (Morus bombycis Koidz.) を選定

し（図 16）、札幌研究林実験苗畑内に生育する若齢木（各 5 個体）から枝を切り取り試験

に供試した。食害対象樹種の苗はいずれも温室内で管理し、ハンノキハムシを含む昆虫の
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食害影響を排除した。なお、非食害対象樹種に関して、予備試験として摂食試験（室内試

験）を行ったところ、ハンノキハムシは成虫・幼虫のいずれも非食害対象樹種の葉を摂食

しなかった。  

 

5.2.2 試験昆虫 

 BVOCs 選好性試験を開始する 3 日前に、札幌研究林実験苗畑に生育するシラカンバ上

からハンノキハムシ成虫を採集した。採集したハムシは、4.2.2 と同様に、シラカンバの切

り枝を餌として、25℃（16L：8D）の飼育ケージ内で飼育した。なお、各試験個体は、BVOCs

選好性試験の直前 2 時間を絶食期間とした。  

 

5.2.3 BVOCs 選好性試験（Y 字管試験） 

 食害対象 3 樹種（シラカンバ、ハンノキ、ヤマハンノキ）及び食害非対象 2 樹種（ナナ

カマド、ヤマグワ）に関して、Y 字型試験管を用いた BVOCs 選好性試験を行った。試験方

法や試験環境は、4.2.3 の試験項目(2)と同様である。  

 

5.2.4 BVOCs サンプリング及び定性・定量分析（多樹種比較） 

 BVOCs のサンプリングは枝チャンバー法を採用した。測定環境は、4.2.4 と同様である。

本章では、いずれの樹種もハンノキハムシ成虫の生活史に合わせ、6 月（第 1 世代成虫）

及び 9 月（第 2 世代成虫）に BVOCs のサンプリングを行った。各樹種における反復は 5 個

体であるものの、6 月はヤマハンノキの 1 個体で展葉がやや遅れたたため、ヤマハンノキ

 

図 16 ハンノキハムシの食害対象樹種及び非食害対象樹種  

その他樹種の例も野外では存在するが、本研究では上記 5 樹種の BVOCs 放出を測
定し、放出組成の類似性を解析した。  
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に限り反復は 4 個体であった。  

 自動加熱脱着装置付きガスクロマトグラフ質量分析計を用いて、採取した BVOCs の定

性および定量分析を行った。GC-MS の分析条件及び放出速度（E; nmol m-2s-1）の算出は、

2.2.3 と同様である。本章では、樹種間の放出組成の類似性に焦点を当てているため、いず

れの樹種に関しても各成分の放出比率（＝各成分の放出量／全体の放出量×100）を算出し

た。本章では全放出成分のうち、いずれの樹種からも放出が認められる BVOCs を「共通化

合物」として選定した。各樹種における共通化合物の放出組成比の和を 100%と見做し、各

共通化合物の放出組成比を補正した。例えば、化合物 A（共通化合物の 1 つ）の放出組成

比が 20.0%、共通化合物の合計放出組成比が 80.0%の時、化合物 A の補正後放出組成比は

25.0%（＝20.0 * 100／80.0）である。  

 

5.2.5 統計解析 

 各樹種の BVOCs 選好性試験（Ｙ字管選好性試験）では、BVOCs 又は浄化空気に対する

ハンノキハムシ成虫の選択性を二項検定により解析した（α= 0.05）。GC-MS 分析により算

出した BVOCs の放出速度及び放出比率に関して、等分散性の検定（α = 0.05）を行った後、

各樹種の異型葉間差（6 月：春葉、9 月：夏葉）を t-検定（Student または Welch の t-検定；

α = 0.05）により解析した。また、PERMANOVA（並び替え 999 回）検定により、各樹種の

季節間の BVOCs 組成の類似性を比較した。さらに、共通化合物の補正後組成比率に基づ

き、Pairwise-PERMANOVA 検定により樹種間の BVOCs 組成の類似性を解析した。樹種間

の BVOCs組成の類似性は、Bray-Curtis 距離に基づく二次元の非計量多次元尺度法（NMDS；

Non-metric Multidimensional Scaling）により視覚化した。NMDS は、多次元のデータ（多変

量データ）で構成される多数の点を、類似した点同士は近くなるように低次元（本論文で

は二次元平面；軸-NMDS1 及び軸-NMDS2）へ配置し直し、群集間の類似性を視覚化する手

法である。本章における統計解析は、いずれも統計ソフト R v.3.6.3 を使用した。  

 

5.3 結果 

5.3.1 BVOCs 選好性試験（Y 字管試験）  

 ハンノキハムシの第 1 世代成虫は、食害対象樹種（シラカンバ、ハンノキ、ヤマハンノ

キ）由来の BVOCs を好む傾向を示した（図 17-A）。一方、非食害対象樹種として選定した

ナナカマド（p = 0.58）及びヤマグワ（p = 0.58）は選好／忌避いずれの応答も示さなかっ
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た。第 2 世代成虫（9 月）も同様に食害対象樹種由来の BVOCs を選好する傾向を示し、非

食害対象樹種には応答を示さなかった（図 17-B）。したがって、ハンノキハムシ成虫は食

害対象となる植物を BVOCs によって区別していることが認められた。  

 

5.3.2 BVOCs 放出の樹種間類似性 

 GC-MS 分析により算出された各樹種の BVOCs 放出組成に関して、表 10 に示す。放出成

分数は、6 月及び 9 月のいずれもシラカンバで最も多く認められた。また、シラカンバに

おいて 9 月の合計放出速度が 6 月よりも有意に高かった  (p < 0.01) 一方で、その他の樹種

（ハンノキ、ヤマハンノキ、ヤマグワ、ナナカマド）では合計放出速度の季節間差は認め

られなかった。  

 BVOCs の放出組成に着目した場合、PERMANOVA 検定において、いずれの樹種でも季

節間差が認められた；シラカンバ（F1,8 = 22.51, p < 0.01）、ヤマハンノキ（F1,7 = 6.40, p < 

0.01）、ハンノキ（F1,8 = 12.73, p < 0.01）、 ナナカマド（F1,8 = 3.22, p < 0.01）、ヤマグワ

（F1,8 = 4.70, p < 0.01）。特に、シラカンバでは 11 化合物（p < 0.05: hexanal, cis-3-hexen-1-

ol, sabinene, limonene; p < 0.01：cis/trans-β-ocimene, trans-sabinene-hydrate, linalool oxide, β-

linalool, geranyl nitrile, neo-allo-ocimene）の放出組成が季節間（異型葉間）で有意に異なっ

た。その他の樹種では、ナナカマドの 1 化合物（p < 0.05:：geranyl nitrile）、ヤマハンノキ

の 2 化合物（p < 0.01：sabinene, β-linalool）、ハンノキの 4 化合物（p < 0.05： sabinene, β-

pinene, β-phellandrene, cis-β-ocimene）、ヤマグワの 4 化合物（p < 0.05: cis-β-ocimene, β-linalool, 

methyl salicylate; p < 0.01: geranyl nitrile）の放出組成が季節間で有意に異なり、シラカンバ

よりも放出組成の変動は小さかった。

 

図 17 ハンノキハムシ成虫の各樹種 BVOCs に対する誘引性試験  

各樹種の葉から放出される BVOCs に対する（A）ハンノキハムシ第 1 世代成虫；6

月、（B）ハンノキハムシ第 2 世代成虫の選択個体数を示す。統計解析は二項検定を
行った；p > 0.05 *; p > 0.01 **。”Cleaned”は清浄化した BVOCs 及び O3 を含まない気
体を示す。BVOC: Biogenic Volatile Organic Compounds；生物起源揮発性有機化合物  
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表 10 各樹種における BVOCs の放出組成比 

 
統計解析は、S「student の t 検定」又は W「Welch の t-検定」を行った；p < 0.05 *; p < 0.01 **; p < 0.001 ***。“+”は、0.001%＜組成比率＜0.01%であることを示
す。 

MT：モノテルペン、OMT：モノテルペンアルコール及びその類縁体、SQT：セスキテルペン、GLV：Glean leaf Volatile、Oa-est：有機酸エステル、CN：シア
ン化物、BVOC: Biogenic Volatile Organic Compounds（生物起源揮発性有機化合物） 

 

6月
（春葉）

9月
(夏葉）

6月 9月 6月 9月 6月 9月 6月 9月

30 27 種類 p値 12 17 種類 p値 14 19 種類 p値 16 19 種類 p値 20 18 種類 p値

0.98 ± 0.18 2.12 ± 0.13 S ** 0.03 ± 0.01 0.04 ± 0.01 S n.s 0.06 ± 0.01 0.03 ± 0.01 S n.s 0.10 ± 0.02 7.15 ± 6.68 W n.s 1.86 ± 1.40 16.48 ± 6.75 W n.s

化合物名 化合物群

 hexanal GLV 0.72 ± 0.20 0.15 ± 0.04 W * — — — — — 12.13 ± 5.20 — — — 7.69 ± 3.37 — — 1.86 ± 0.65 0.12 ± 0.02 W n.s

 cis -3-hexen-1-ol GLV 1.06 ± 0.11 0.46 ± 0.21 S * 13.41 ± 4.15 — — — 15.43 ± 7.32 12.67 ± 5.07 S n.s 5.54 ± 0.92 38.28 ± 6.62 W n.s 4.45 ± 0.71 15.65 ± 4.69 W n.s

 α -thujene MT 1.49 ± 0.13 1.57 ± 0.19 S n.s — — — — — 0.50 ± 0.21 — — — — — — — —

 α -pinene MT 7.50 ± 0.26 7.79 ± 0.23 S n.s — 3.61 ± 1.98 — — — — — — 0.66 ± 0.36 0.34 ± 0.24 S n.s 0.73 ± 0.37 0.03 ± 0.01 W n.s

 camphene MT 0.24 ± 0.03 0.30 ± 0.03 S n.s — 1.35 ± 0.45 — — — 1.45 ± 0.45 — — — 0.20 ± 0.13 — — 0.84 ± 0.43 0.03 ± 0.01 W n.s

 sabinene MT 40.98 ± 2.21 50.10 ± 1.80 S * 0.60 ± 0.18 3.42 ± 0.52 S ** 0.32 ± 0.17 7.28 ± 2.32 W * 0.35 ± 0.15 0.13 ± 0.06 S n.s 0.37 ± 0.31 0.01 ± 0.00 W n.s

 β -pinene MT 3.30 ± 0.09 3.46 ± 0.14 S n.s 0.34 ± 0.07 2.40 ± 0.76 W n.s 0.30 ± 0.22 1.47 ± 0.40 W * 0.99 ± 0.35 0.79 ± 0.43 S n.s 0.12 ± 0.09 —

 trans -3-hexenyl acetate GLV 4.01 ± 0.83 — — — 30.44 ± 1.75 — — — 38.16 ± 4.04 — — — 51.06 ± 4.58 45.54 ± 4.85 W n.s 83.93 ± 5.82 82.49 ± 4.52 S n.s

 cis -2-hexenyl acetate GLV 0.59 ± 0.13 — — — — — — — 13.30 ± 6.27 — — — 3.70 ± 1.79 — — — — 1.44 ± 0.29 — —

 2-carene MT 0.60 ± 0.08 0.61 ± 0.13 S n.s — — — — — — — — — — — — — — — —

 o-cymene MT 1.79 ± 0.64 1.62 ± 0.44 S n.s — 0.52 ± 0.15 — — — — — — — 0.07 ± 0.04 — — — — — —

 trans -β -ocimene MT 0.99 ± 0.17 4.33 ± 0.33 S ** — 1.12 ± 0.36 — — — 2.34 ± 0.58 — — — — — — — ＋ — —

 limonene MT 0.45 ± 0.06 0.67 ± 0.04 S * — — — — — — — — — — — — — — — —

 β -phellandrene MT 1.01 ± 0.10 1.02 ± 0.14 S n.s — 0.99 ± 0.27 — — 0.48 ± 0.35 1.51 ± 0.40 S * 0.16 ± 0.05 0.09 ± 0.06 S n.s 0.10 ± 0.06 ＋ W n.s

 p -Cineole OMT 1.17 ± 0.44 0.24 ± 0.01 W n.s — — — — — — — — — — — — — — — —

 cis -β -ocimene MT 4.25 ± 0.80 17.92 ± 1.35 S ** 8.72 ± 3.55 10.85 ± 3.22 S n.s 3.49 ± 3.09 17.69 ± 3.84 S * 3.17 ± 0.96 0.09 ± 0.04 W * 0.18 ± 0.15 0.02 ± 0.01 W n.s

 γ -terpinene MT 1.47 ± 0.20 1.47 ± 0.32 S n.s — — — — — 0.46 ± 0.13 — — — 0.07 ± 0.04 — — — — — —

 trans -sabinene-hydrate OMT 0.91 ± 0.12 1.44 ± 0.05 S ** — 0.90 ± 0.21 — — — 1.05 ± 0.20 — — — — — — 0.03 ± 0.02 ＋ W n.s

 linalool oxide OMT 4.71 ± 0.77 0.51 ± 0.04 W ** — — — — 8.08 ± 3.21 — — — 7.52 ± 1.48 — — — — — — —

 β -linalool OMT 10.33 ± 1.93 0.18 ± 0.04 W ** 8.58 ± 1.21 24.30 ± 3.28 S ** 5.24 ± 3.78 15.39 ± 6.77 W n.s 9.44 ± 2.84 1.02 ± 0.52 W * 3.54 ± 2.64 0.08 ± 0.03 W n.s

 geranyl nitrile CN 3.27 ± 0.56 0.17 ± 0.05 W ** 17.32 ± 4.32 30.21 ± 6.03 S n.s 13.55 ± 3.11 18.56 ± 7.13 S n.s 4.63 ± 0.62 0.84 ± 0.44 S ** 1.37 ± 0.47 0.05 ± 0.02 W *

 neo-allo-ocimene MT 1.19 ± 0.22 5.71 ± 0.43 S ** — 1.35 ± 0.47 — — — 2.49 ± 0.58 — — — — — — — — — —

 methyl salicylate Oa-est — 0.06 ± 0.02 — — — 4.25 ± 1.31 — — 0.80 ± 0.66 2.17 ± 0.57 S n.s 9.13 ± 2.59 0.58 ± 0.40 W * 0.16 ± 0.08 0.06 ± 0.03 S n.s

 ylangene SQT 0.90 ± 0.43 0.04 ± 0.01 W n.s — — — — — 0.20 ± 0.03 — — — — — — 0.12 ± 0.08 ＋ W n.s

 α -copaene SQT 0.73 ± 0.34 0.02 ± 0.01 W n.s 1.66 ± 0.45 0.78 ± 0.22 S n.s 0.11 ± 0.09 0.29 ± 0.15 W n.s — — — — 0.11 ± 0.07 — — —

 β -bourbonene SQT 1.47 ± 0.62 0.07 ± 0.02 W n.s 1.08 ± 0.26 3.00 ± 2.04 W n.s 0.56 ± 0.37 1.16 ± 0.26 S n.s 0.18 ± 0.03 — — — 0.33 ± 0.21 ＋ W n.s

 β -caryophyllene SQT 0.74 ± 0.32 0.03 ± 0.01 W n.s 6.40 ± 2.12 5.89 ± 2.89 S n.s — 1.16 ± 0.33 — — 3.29 ± 1.31 2.03 ± 1.36 S n.s 1.38 ± 0.72 0.01 ± 0.00 W n.s

 β -copaene SQT 0.55 ± 0.28 — — — — — — — — — — — — 0.74 ± 0.51 — — 0.07 ± 0.05 — — —

 aristolene SQT 2.46 ± 1.45 — — — — — — — — — — — — 0.15 ± 0.12 — — 0.28 ± 0.20 — — —

 α -farnesene SQT — 0.03 ± 0.01 — — 10.50 ± 4.52 5.05 ± 1.06 W n.s — — — — — 0.20 ± 0.10 — — — 0.02 ± 0.01 — —

 germacrene SQT 0.81 ± 0.44 — — — — — — — — — — — 0.08 ± 0.03 1.14 ± 0.76 W n.s 0.05 ± 0.03 — — —

 α -guaiene SQT 0.31 ± 0.14 0.02 ± 0.01 W n.s 0.92 ± 0.27 — — — 0.17 ± 0.15 — — — 0.11 ± 0.04 — — — — — — —

放出成分数

合計放出速度 (nmol m⁻²s⁻¹)

食害対象樹種 非食害対象樹種

シラカンバ(Betula platyphylla var. japonica ) ヤマハンノキ(Alnus hirsta ) ハンノキ(Alnus japonica ) ヤマグワ(Morus bombycis ) ナナカマド(Sorbus commixta )

t検定 t検定 t検定 t検定 t検定
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BVOCs 選好性試験の結果（5.3.1 参照）から、ハンノキハムシは野外の食害傾向と同様

にカバノキ科樹種を好んで選択することが認められた。したがって、カバノキ科樹種には

BVOCs 放出組成の類似性がある可能性が示唆された。そこで、化合物群単位で BVOCs 組

成を比較したところ、シラカンバでは 6月の春葉でMT放出が最も優勢であったのに対し、

他の樹種ではカバノキ科ハンノキ類を含めて MT 放出比率は小さく、明らかに放出組成が

異なった（表 11-A）。9 月の夏葉では、シラカンバの MT 放出比率は春葉よりも明らかに高

かった（65.3%→96.6%）。また、ハンノキ類（ハンノキ、ヤマハンノキ）の MT 放出比率も

6 月から 9 月にかけて増加したものの、モノテルペンアルコールの放出比率が低いシラカ

ンバとは明らかに放出組成が異なった（表 11-B）。非食害対象樹種は 6 月、9 月のいずれも

MT 放出比率は低かった。 

 次に、化合物単位で樹種間の放出組成を比較した。共通化合物（5.2.4 参照）の補正後放

出比率に基づき Pairwise-PERMANOVA 検定を行ったところ、6 月（F1,7 = 1.24、p = 0.311）

及び 9 月（F1,8 = 2.01、p = 0.180）いずれの季節においてもハンノキ属間（ヤマハンノキ及

びハンノキ）のみ類似性が認められた（表 12-A、12-B）。しかし、シラカンバと各ハンノ

キ類の放出組成はいずれも有意に異なった。これらの放出組成の類似性又は相違性は

NMDS 図でも示され、6 月ではハンノキ類 2 種のプロットが明らかに重複しており、geranyl 

表 11 各樹種における BVOCs の放出組成（化合物群単位）  

（A）6 月 シラカンバ ヤマハンノキ ハンノキ ヤマグワ ナナカマド 

合計放出速度  

(nmol m-2s-1) 
0.98 ± 0.18 0.03 ± 0.01 0.06 ± 0.02 0.10 ± 0.02 1.86 ± 1.39 

MT 65.25 ± 2.64  9.66 ± 4.22  4.59 ± 1.32  5.32 ± 1.39 2.34 ± 1.39 

OMT 17.11 ± 2.03  8.58 ± 1.40 13.32 ± 1.88 16.96 ± 4.13 3.57 ± 2.66 

SQT  7.97 ± 3.96 20.57 ± 6.76  0.84 ± 0.26  3.66 ± 1.30 2.33 ± 1.34 

シアン化物   3.27 ± 0.56 17.32 ± 4.98 13.56 ± 5.86  4.63 ± 0.62 1.37 ± 0.47 

GLV  6.39 ± 0.98  43.86 ± 13.18 66.91 ± 8.11 60.30 ± 2.65 90.24 ± 5.82 

有機酸エステル  - -  0.80 ± 0.30  9.13 ± 2.59 0.16 ± 0.08 

（B）9 月 シラカンバ ヤマハンノキ ハンノキ ヤマグワ ナナカマド 

合計放出速度  

(nmol m-2s-1) 
2.12 ± 0.13 0.04 ± 0.01 0.03 ± 0.01 7.15 ± 6.66 16.48 ± 6.75 

MT 96.57 ± 0.27 25.61 ± 6.41 35.21 ± 6.04  1.79 ± 0.985  0.07 ± 0.02 

OMT  2.37 ± 0.09 25.21 ± 3.39 16.45 ± 6.70  1.02 ± 0.520  0.08 ± 0.03 

SQT  0.22 ± 0.05 14.72 ± 5.40  2.80 ± 0.66  4.25 ± 2.842  0.03 ± 0.01 

シアン化物   0.17 ± 0.05 30.22 ± 6.03 18.57 ± 7.13 0.84 ± 0.441  0.05 ± 0.02 

GLV  0.61 ± 0.25 - 24.81 ± 7.80 91.52 ± 5.158 99.71 ± 0.08 

有機酸エステル   0.06 ± 0.02  4.25 ± 1.31  2.17 ± 0.57  0.58 ± 0.400  0.06 ± 0.02 

表中数字は、合計放出速度に対する各化合物の放出比率（%）±SE を示す。n = 5。  

MT：モノテルペン、OMT：モノテルペンアルコール及びその類縁体、SQT：セスキテルペン、GLV：
Glean leaf Volatile、  “−” ：検出なし、BVOC: Biogenic Volatile Organic Compounds；生物起源揮
発性有機化合物  
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nitrile を代表として高い類似性が認められた（図 18-A）。一方、シラカンバはハンノキ類と

は明らかに離れた位置にプロットされ、Pairwise-PERMANOVA 検定と同様に類似性は認め

られなかった。9 月では、ハンノキ類のプロットも重複はしていないものの、 シラカンバ

との距離と比較してハンノキ類は放出組成が近い関係にあることが認められた（図 18-B）。 

 以上の結果から、「食害対象樹種群内では、ハンノキハムシが選好する BVOCs の放出組

成には類似性がある」という仮説はハンノキ類でのみ立証されたものの、シラカンバに関

しては適用されなかった。また、共通化合物に基づく放出組成の相違性に加え、シラカン

バの 6 月の春葉で 8 化合物（α-thujene, 2-carene, o-cymene, trans-β-ocimene, limonene, ɤ-

表 12 各樹種における BVOCs の放出組成に対する Pairwise-PERMANOVA 検定 

（A）6 月  

検定組み合わせ  df F 値  p 値  

シラカンバ  - 

ハンノキ  1,8  41.55 * 

ヤマグワ  1,8  86.58 * 

ナナカマド  1,8 184.57 * 

ヤマハンノキ  1,7  17.12 * 

ハンノキ  - 

ヤマグワ  1,8   2.74 * 

ナナカマド  1,8  10.68 * 

ヤマハンノキ  1,7  1.24 n.s 

ヤマグワ  - 
ナナカマド  1,8  6.99 * 

ヤマハンノキ  1,7  4.59 * 

ナナカマド   - ヤマハンノキ  1,7  11.41 * 

 

（B）9 月  

検定組み合わせ  df F 値  p 値  

シラカンバ  - 

ハンノキ  1,8 14.30 * 

ヤマグワ  1,8 70.90 * 

ナナカマド  1,8 30.20 * 

ヤマハンノキ  1,8 45.57 * 

ハンノキ  - 

ヤマグワ  1,8 8.33 * 

ナナカマド  1,8 4.72 * 

ヤマハンノキ  1,8 2.01 n.s 

ヤマグワ  - 
ナナカマド  1,8 3.76 * 

ヤマハンノキ  1,8 4.55 * 

ナナカマド   - ヤマハンノキ  1,8 3.16 * 

検定に使用した放出組成比は、5 樹種全てで放出の認められる化合物の合計放出
組成比を 100%と仮定した際の補正値とした；0.01 ≦ p  < 0.05 *, n.s 有意差な
し。  
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terpinene, neo-allo-ocimene, camphene, and p-cineole）、9 月の夏葉で 5 化合物  （2-carene, 

limonene, p-cineole, β-linalool oxide and α-guaiene）がシラカンバのみから放出された成分で

あった。したがって、シラカンバは食害対象樹種の中でも、BVOCs 放出組成の観点から少

なくともハンノキ類とは全く異なる樹種であることが示唆された。  

 

5.3.3 カバノキ科樹種における BVOCs の O3 反応性 

 「O3 反応性成分」（4.2.5 参照）に関して、カバノキ科樹種からの放出を表 13 に示す。カ

バノキ科樹種では、6 月にシラカンバとヤマハンノキで合計放出比率 20%程度の高い O3 反

 

図 18 非計量多次元尺度構成法による樹種間の BVOCs 放出組成における類似性  

Bray-Curtis 距離に基づく二次元の非計量多次元尺度法（ NMDS ； Non-metric 

Multidimensional Scaling）を用いた。NMDS に使用した放出組成比は、5 樹種全てで放
出の認められる化合物の合計放出組成比を 100%と仮定した際の補正値とした。  

s2: cis-3-hexen-1-ol, s5: camphene, s6: sabinene, s7: β-pinene, s8: trans-3-hexenyl acetate, 

s14: β-phellandrene, s16: cis-β-ocimene, s20: β-linalool, s21: geranyl nitrile, s23: methyl 

salicylate, s26: β-bourbonene, s27: β-caryophyllene 
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応性成分の放出比率が認められた。ハンノキでは当該合計放出比率自体は他 2 種よりも低

かったものの（8.84%）、その組成の大部分は O3 との反応速度が高い β-ocimene や β-linalool

で占められた。9 月には、いずれのカバノキ科樹種も O3 反応性成分の放出比率は増加し、

特にハンノキ属 2 種における増加傾向が顕著だった。また、シラカンバでは 6 月（春葉）、

9 月（夏葉）のいずれも O3 反応性成分としての 2-carene と limonene が放出された。O3 曝

露環境下におけるシラカンバのハンノキハムシに対する誘引性の低下は O3 反応性成分が

BVOCs の誘引性を構成する候補であることを示唆しており、上記 cis/trans-β-ocimene や β-

linalool に加え、2-carene と limonene がシラカンバにおける誘引性を構成していることが

示唆された。  

 

表 13 カバノキ科樹木における O3 反応性 BVOCs の放出比率  

（A）6 月  シラカンバ ヤマハンノキ ハンノキ 

合計放出比率 (%) 

pa 
19.58 ± 1.98 25.37 ± 5.91 8.84 ± 2.43 

β-caryophyllene  0.74 ± 0.32 6.40 ± 2.45 - 

(E) or (Z)-β-ocimene  5.24 ± 0.97  6.98 ± 3.62 3.49 ± 1.38 

β-linalool 10.33 ± 1.93  8.58 ± 1.39 5.24 ± 1.69 

2-carene  0.60 ± 0.08 - - 

limonene  0.45 ± 0.06 - - 

α-copaene  0.73 ± 0.34  1.66 ± 0.52 0.11 ± 0.04 

γ-terpinene  1.47 ± 0.20 - - 

（B）9 月  シラカンバ ヤマハンノキ ハンノキ 

合計放出比率 (%)  25.24 ± 1.65 42.95 ± 3.68 37.33 ± 6.39 

β-caryophyllene  0.03 ± 0.01  5.89 ± 2.89  1.16 ± 0.33 

(E) or (Z)-β-ocimene 22.25 ± 1.66 11.97 ± 3.55 20.03 ± 4.01 

β-linalool  0.18 ± 0.04 24.31 ± 3.28 15.40 ± 6.77 

2-carene  0.61 ± 0.13 - - 

limonene  0.67 ± 0.04 - - 

α-copaene  0.02 ± 0.01  0.78 ± 0.22  0.29 ± 0.15 

γ-terpinene  1.47 ± 0.32 -  0.46 ± 0.13 

表中数字は、合計放出速度に対する各化合物の放出比率（%；±SE）を示す；n = 

5（6 月のヤマハンノキは n = 4）、-：放出なし。 
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5.4 考察 

5.4.1 BVOCs 放出組成の類似性と生物学的意義 

 シラカンバは、他の食害対象樹種であるハンノキ類と比較しても BVOCs の量的（放出

速度）及び質的（放出組成）変化が季節間で大きかった。これは、6 月の春葉と 9 月の夏

葉では光合成速度、防御物質量など生理機能が異なる (Matsuki et al., 2004; Hoshika et al., 

2013)ことと同様に、シラカンバの異型葉性に起因するものであると考えられる。ハンノキ

類は BVOCs 放出速度に季節間の変化は認められないものの、放出組成はシラカンバと同

じく有意に異なった。ハンノキハムシの生活史（図 6）において、第 2 世代成虫（9 月）は

冬眠前の成虫自身の餌資源を探索するのに対し、第 1 世代成虫（6 月）は繁殖活動及び産

卵場所の探索を行う。特に、幼虫は孵化した場所からの移動性は低いことから、幼虫の食

害場所は第 1 世代成虫の産卵場所に依存する。したがって、ハンノキハムシ成虫の各世代

で植物探索の意義は異なっており、ハンノキハムシ成虫は出現する時期に合わせてそれぞ

れ異なる BVOCs 放出組成を検知していることが示唆された。なお、本研究では同ハンノ

キ属のハンノキ及びヤマハンノキが類似の BVOCs 放出組成を示したものの、同属樹種が

必ずしも同様の放出挙動を示すわけではない。例えば、ブナ科コナラ属（Quercus）の落葉

広葉樹種はコナラ（Q. serrata Murray）やミズナラ（Q. mongolica Fisch. ex Ledeb. var. 

crispula (Blume) H.Ohashi）が大きなイソプレン放出源であるが、アベマキ（Q. variabilis 

Blume）やウバメガシ（Q. phillyraeoides A.Gray）等は MT 放出樹種である(Mochizuki et al., 

2020)。さらに、日本に広く生育する同ブナ科のブナ（Fagus crenata Blume）が BVOCs を

放出しないのに対し、ヨーロッパブナ（F. sylvatica L.）は MT 放出種である (Tani and 

Mochizuki, 2021)。したがって、食害対象となる同属の樹種から放出される BVOCs の放出

組成が類似することは、昆虫による植物探策において貴重なシグナルである。  

 通常、植食性昆虫による被害は、餌としての葉に対する当該昆虫の摂食嗜好性により説

明される。例えば、カバノキ科樹木のツノハシバミ（Corylus sieboldiana Blume）は、ハン

ノキハムシ幼虫の強制摂食試験ではハンノキ類同等の被食害率を示したものの、選択式摂

食試験ではハンノキ類に対して幼虫の食害は集中した(Park et al., 2004)。また、本研究で使

用したヤマハンノキに極めて近縁なケヤマハンノキ（A. hirsuta）の葉は、シラカンバの葉

（生残率≒80.0%）よりもハンノキハムシ幼虫の生育を向上させる（生残率≒100%）こと

が報告されている（及川ら  2012）。しかし、ハンノキハムシ幼虫の食害場所は成虫の産卵

場所に依存することから、成虫の樹種選択が特に重要である。この点において、幼虫の摂

https://ja.wikipedia.org/wiki/%E3%83%A8%E3%83%8F%E3%83%B3%E3%83%BB%E3%82%A2%E3%83%B3%E3%83%89%E3%83%AC%E3%82%A2%E3%82%B9%E3%83%BB%E3%83%9E%E3%83%AC%E3%83%BC
https://ja.wikipedia.org/wiki/%E3%83%95%E3%83%AA%E3%83%BC%E3%83%89%E3%83%AA%E3%83%92%E3%83%BB%E3%82%A8%E3%83%AB%E3%83%B3%E3%82%B9%E3%83%88%E3%83%BB%E3%83%AB%E3%83%BC%E3%83%88%E3%83%B4%E3%82%A3%E3%83%92%E3%83%BB%E3%83%95%E3%82%A3%E3%83%83%E3%82%B7%E3%83%A3%E3%83%BC
https://ja.wikipedia.org/wiki/%E3%82%AB%E3%83%BC%E3%83%AB%E3%83%BB%E3%83%95%E3%83%AA%E3%83%BC%E3%83%89%E3%83%AA%E3%83%92%E3%83%BB%E3%83%AC%E3%83%BC%E3%83%87%E3%83%96%E3%83%BC%E3%82%A2
https://ja.wikipedia.org/wiki/%E3%82%AB%E3%83%BC%E3%83%AB%E3%83%BB%E3%83%AB%E3%83%BC%E3%83%88%E3%83%B4%E3%82%A3%E3%83%92%E3%83%BB%E3%83%96%E3%83%AB%E3%83%BC%E3%83%A0
https://ja.wikipedia.org/wiki/%E5%A4%A7%E6%A9%8B%E5%BA%83%E5%A5%BD
https://ja.wikipedia.org/wiki/%E3%82%AB%E3%83%BC%E3%83%AB%E3%83%BB%E3%83%AB%E3%83%BC%E3%83%88%E3%83%B4%E3%82%A3%E3%83%92%E3%83%BB%E3%83%96%E3%83%AB%E3%83%BC%E3%83%A0
https://ja.wikipedia.org/wiki/%E3%82%A8%E3%82%A4%E3%82%B5%E3%83%BB%E3%82%B0%E3%83%AC%E3%82%A4
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食嗜好性とリンクした成虫の植物選択が、ハンノキハムシ(Park et al., 2004)を含む多くの昆

虫で認められる。本研究で認められたシラカンバとハンノキ類の BVOCs の放出組成差は、

BVOCs 組成に基づく樹種識別を介してハンノキハムシの生存戦略に寄与していると考え

られる。なお、本研究のハンノキハムシを採集した札幌研究林実験苗畑ではハンノキ類の

優占度は低く、食害は優占樹種であるシラカンバに集中して認められた（図 10、図 19）。

餌として一定以上の質が担保されている場合、量的要素（生育地域内の優占度、BVOCs の

集団としての放出量）も嗜好性に組み込まれている可能性が挙げられる。  

今後、本研究で使用したカバノキ科樹木に関して、「ハンノキハムシ幼虫の摂食嗜好性」、

「同成虫の摂食・産卵嗜好性」、「BVOCs に対する同成虫の選好順位」を検証し、BVOCs 放

出の類似性／相違性が生み出す生物学的意義を解明することが求められる。  

 

 

図 19 ハンノキハムシによるシラカンバの激害（北海道大学札幌研究林実験苗畑） 

実験苗畑内におけるハンノキハムシの食害対象樹種はシラカンバが最も優占して
おり、ハンノキ類の優占度はわずかだった。  
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5.4.2 シラカンバにおけるハンノキハムシ誘引成分と展望 

 本研究では、シラカンバは同じく食害対象樹種であるハンノキ類と類似した放出組成が

認められることを仮定し、その類似性がハンノキハムシに対する食害対象としての誘引性

に寄与していると想定していた。しかし、本研究で明らかになった様に、シラカンバの

BVOCs 放出組成はハンノキ類と著しく異なった。したがって、シラカンバに関しては、ハ

ンノキ類とは独立して誘引組成を探索する必要がある。シラカンバは、MT 放出樹種であ

ることが認められたが、O3 反応性成分である β-ocimene や linalool の他、食害対象樹種の

うちシラカンバでのみ放出が認められた 2-carene や limonene が候補成分として挙げられ

る。これら候補成分の誘引性を検証するために、標準試薬を用いた BVOCs 選好性試験が

有効である。  

 第一に、本研究でも用いた BVOCs 選好性試験（Y 字管試験）によって、各候補成分単独

のハンノキハムシ成虫に対する誘引性を濃度別に検証する。第 1 章（序論）で述べた様に、

個々の成分自体が BVOCs 全体と同等の誘引性を示すケースはあまり認められない(Bruce 

and Pickett, 2011; Zhang, 2018)。よって、単独成分検証の後、候補成分の組み合わせにおけ

る誘引性検定を実施する。その後、人工的に再現した BVOCs 組成に対して任意の O3 濃度

環境に暴露することで、第 3 章の実験で認められた選好性低下の再現性が得られるかの検

証を行う。なお、候補成分の詳細なスクリーニングにおいて有用であるのが、昆虫触角電

位検出付き GC（GC-EAD；gas chromatography-electroantennography）である。放出組成比率

が高いことが必ずしも当該昆虫に対して誘引的であるとは限らない。GC-EAD を使用する

ことで、BVOCs 放出成分のうち、昆虫の触覚が電位的に応答している成分のみを検出する

ことが可能である(Pawlowski et al., 2020)。但し、GC-EAD 上でピークがないことは昆虫に

対して何の機能も示さないことを意味する一方で、ピーク化合物が「誘引性か忌避性」の

判断をすることは出来ない。したがって、従来の BVOCs 選好性試験と GC-EAD を同時に

評価することで、候補成分のスクリーニングを正確かつ効率的に進めることが期待される。 

 

5.4.3 高濃度 O3環境下の植物-昆虫間コミュニケーションにおける BVOCs 放出

組成の影響 

 カバノキ科の食害対象樹種では、シラカンバだけでなく他ハンノキ類においても、O3 反

応性成分の一定比率以上の放出が認められた。このことから、シラカンバとハンノキハム

シ間の関係と同様に、ハンノキハムシに対するハンノキ類の誘引性も高濃度 O3 環境下で
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低下する可能性が示唆された。但し、樹種間の BVOCs 組成が異なるということは、O3 に

対する反応速度も異なることを意味する。  

 第一に、ハンノキ類の BVOCs 放出速度はシラカンバと比較して明らかに低いものの、

BVOCs 選好性試験ではハンノキハムシ成虫は各食害対象樹種の BVOCs を検出した（表 10、

図 17）。したがって、ハンノキ類の BVOCs 放出速度は、ハンノキハムシ成虫における BVOCs

検出の閾値を満たしている。但し、放出速度の絶対値が低いということは、大気中の O3 と

BVOCs が反応した場合に、閾値以下の存在量になるまでの滞留時間が短いことを意味す

る。さらに、ハンノキ類の BVOCs 放出は、cis/trans-β-ocimene や β-linalool など O3 に対す

る反応速度係数が高い化合物への依存が大きい（表 7、表 13）。したがって、上記化合物が

香気シグナルとしての誘引性を成す場合、ハンノキ類はシラカンバ以上に高濃度 O3 環境

下でハンノキハムシに対する誘引性を低下させる可能性がある。一方、5.4.1 で述べた様に、

ハンノキハムシは BVOCs に対して複数の選好性、優先順位を示すことが示唆された。し

たがって、一方の食害対象樹種の誘引性がある O3 濃度下で著しく低下した場合に、誘引性

を維持している他の食害対象樹種に食害が集中することが想定される。ハンノキ類が実際

に第一選好樹種である場合、第二位以降の選好樹種への食害の移行は、既存の虫害発生量

を加味した森林生産性及び生態系バランスを変化させることが懸念される。また、樹種間

と同様に季節間の BVOCs 組成も異なることから、各季節において、高濃度 O3 環境下にお

けるハンノキハムシの BVOCs に対する選好順位を明らかにする必要がある。  

 以上の様に、植物-昆虫間コミュニケーションは通常「一対一」の関係性で論じられるも

のの、特に高濃度 O3 環境下では「一対多」の相対的な関係性も強く関与する。したがって、

BVOCs という香気シグナルを介した植物-昆虫間コミュニケーションに基づく虫害評価で

は、BVOCs の放出組成や昆虫の選好性を考慮した、生態系全体を俯瞰する視点が重要であ

る(Takabayashi and Shiojiri, 2019; Masui et al., 2022, 2023b)  

 

第 6 章 総合考察 

6.1 結論 

 本研究では、（Q）「野外開放系 O3 曝露区から採集したシラカンバ葉を供試した方がハン

ノキハムシの成長率や摂食嗜好性は高いにも関わらず、実際の野外のハンノキハムシによ

る食害は O3 曝露区の方が対照区よりも低い」という問いに対して現象の要因解明を試み

た。特に、本研究では長距離から香気シグナルとして昆虫を誘引する BVOCs に重点を置
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き、以下①～④の研究から高濃度 O3 環境下におけるハンノキハムシの行動変化の要因を

検証した。  

第一に、①「シラカンバの BVOCs 放出速度や放出組成が、O3 曝露のストレスにより変

化している可能性」を検証した。本研究では、シラカンバは BVOCs の中でも MT を主に

放出する樹種であることを確認し、、いずれの放出成分も O3 曝露による放出速度自体への

影響は認められないことを明らかにした（表 1）。  

また、葉に含まれる LCFAs は近距離で昆虫に対する香気シグナルとしての機能を示すこ

とが知られていることから、②「野外環境におけるシラカンバ葉の LCFAs に対する O3 曝

露影響」を調査した。その結果、LCFAs は当年の O3 曝露が春葉に対して量的に顕著な脂肪

酸の減衰を引き起こす一方で（表 4、表 5、図 8）、組成への影響は認められなかった（図

9、表 6）。また、夏葉に対してはわずかな脂肪酸量の減衰（表 5、図 8）と展葉初期の組成

差（図 9、表 6）を除き、O3 曝露が春葉と比較して LCFAs に大きな影響を与えないことが

明らかとなった。したがって、春葉と夏葉の異型葉間で O3 曝露に伴う脂肪酸の動態は異な

り、野外におけるハンノキハムシの行動選択を制限するような一貫性のある傾向は認めら

れなかった(Masui et al., 2023a)。①及び②により、ハンノキハムシの行動に影響を与え得る

香気シグナルの源は、O3 曝露によるハンノキハムシの行動選択の変化の説明要因とはなら

ないと判断した。  

次に、③「放出後の BVOCs が大気中で O3 と反応することで減衰し、高濃度 O3 環境下

ではハンノキハムシに対する誘引性が低下する可能性」を検証した。前提として、シラカ

ンバや食害対象樹種であるハンノキ類の葉が放出する BVOCs は、ハンノキハムシ成虫に

対して高い誘引性を示し、ハンノキハムシは BVOCs を利用した植物探索を行うことが認

められた（図 12、図 17）。但し、④「狭食者であるハンノキハムシの食害対象樹種は互い

に類似した BVOCs 組成を示す」と仮説を立てたものの、シラカンバとハンノキ類の BVOCs

組成は有意に異なり、シラカンバは sabinene を主体としたハンノキ類よりも高い MT 組成

でハンノキハムシを誘引していると考えられた（表 10、表 11、表 12、図 18；Masui et al., 

2022)。③に関して、O3 単独（≦120 ppb）のハンノキハムシに対する忌避性及び誘引性が

認められない一方で、野外の開放系 O3 曝露と同等程度の 80 ppb の O3 曝露環境を再現した

場合に、O3 曝露側の BVOCs への選択性が低下することが認められた(図 12；Masui et al., 

2020)。  

以上の結果より、本研究の問いである（Q）に関して、「ハンノキハムシの行動原理に基
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づく推定では O3 区の葉がより食害されるべきであるものの、香気シグナルである BVOCs

の誘引性が放出後に O3 との反応により低下することでハンノキハムシの植物探索が阻害

されている」と結論付けられた。さらに、特に③における各成分の大気寿命を考慮した誘

引成分のスクリーニングから、O3 と反応性の高い cis/trans-β-ocimene や linalool、2-carene

等がハンノキハムシの誘引及び O3 区における誘引性低下の要因であると考えられた (表 7、

表 13；Masui et al., 2020, 2022)。  

 

6.2 展望 

6.2.1 高濃度 O3 環境による植物-昆虫間コミュニケーションの崩壊と生態的改

変 

 札幌研究林実験苗畑の開放系 O3 曝露施設では、本研究におけるシラカンバとハンノキ

ハムシの関係性以外にも虫害評価が実施され、O3 曝露区における植食性昆虫の発生率低下

が認められた。例えば、ヤマナラシ  属 2 種（Populus maximowiczii A.Henry、P. tremula L. 

× P. alba L. 雑種 F1）の虫害評価においては、ポプラ類（ヤマナラシ属樹木）の成長に影響

しない、もしくは O3 曝露区の成長量が対照区を上回るにも関わらず、植食者であるドロノ

キハムシ（Chrysomela populi）による食害度が O3 曝露区で低下した。一方、ポプラ類を好

んで食害するサクツクリハバチ（Stauronematus compressicornis）の発生及び食害度に差は

認められなかった（増井ら  2021, 2022）。ハルニレ（Ulmus davidiana Planch. var. japonica 

(Rehder) Nakai）の場合、O3 曝露により防御物質である葉内の縮合タンニン量は大きく低

下しているにも関わらず、ニレハムシ（Pyrrhalta maculicollis）の発生量は O3 曝露区で低下

した。しかし、ニレチュウレンジ（Arge captiva）の発生量は大きく増加し、防御物質量の

変化に依存した応答を示した(Sugai et al., 2020)。本研究のハンノキハムシの結果を合わせ

ると、甲虫目（Coleoptera）であるハムシの O3 曝露区における発生量が総じて低下してい

る傾向にある一方で、ハチ目（Hymenoptera）は O3 曝露による植物探索の阻害を受けてい

ないようであった。ポプラ類  (Pellegrini et al., 2012; Martín et al., 2014)及びハルニレ(Takei 

et al., 2015)でも MT や SQT の放出は認められており、本研究のシラカンバと同様に O3 曝

露による大気中酸化反応を受けることが想定される。但し、BVOCs に対する昆虫の触覚上

での応答では種間差はあるものの、甲虫目とハチ目に知覚される成分は大きく異なる

(Bruce et al., 2005)。この知覚差が、甲虫目とハチ目の行動変化に起因する可能性が挙げら

れる。これら樹木においても BVOCs 放出組成の解析を行うほか、触覚電図法(Pawlowski et 

https://ja.wikipedia.org/wiki/%E3%82%AA%E3%83%BC%E3%82%AC%E3%82%B9%E3%83%86%E3%82%A3%E3%83%B3%E3%83%BB%E3%83%98%E3%83%B3%E3%83%AA%E3%83%BC
https://ja.wikipedia.org/wiki/%E3%82%B8%E3%83%A5%E3%83%BC%E3%83%AB%E3%83%BB%E3%82%A8%E3%83%9F%E3%83%BC%E3%83%AB%E3%83%BB%E3%83%97%E3%83%A9%E3%83%B3%E3%82%B7%E3%83%A7%E3%83%B3
https://ja.wikipedia.org/wiki/%E3%82%A2%E3%83%AB%E3%83%95%E3%83%AC%E3%83%83%E3%83%89%E3%83%BB%E3%83%AC%E3%83%BC%E3%83%80%E3%83%BC
https://ja.wikipedia.org/wiki/%E4%B8%AD%E4%BA%95%E7%8C%9B%E4%B9%8B%E9%80%B2
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al., 2020; Shuttleworth and Johnson, 2020)による各昆虫の触覚上の応答性を解析することで、

高濃度 O3 環境下における昆虫行動の解明に寄与することが期待される。  

高濃度 O3 曝露による BVOCs という香気シグナルを介した植物-昆虫間コミュニケーシ

ョンの崩壊は、花粉媒介昆虫や天敵昆虫の誘引機能低下という現象でも近年報告されてい

る(Knaden et al., 2022; Ryalls et al., 2022)。特に、1 対 1 の絶対共生関係(Kato et al., 2003; 

Okamoto et al., 2013)や絶対寄生関係(Shiojiri et al., 2000)において、そのリスクは大きい。こ

れらの有用昆虫に対する影響は、生態系内の多様性や農作物の生産に関わるため、直感的

に重大な課題として認識される。一方、本研究の様な植食性昆虫（害虫）の飛来率が低下

するような現象は、少なくとも食害対象植物に対してプラスの効果をもたらすように見受

けられる。しかし、5.4.3 で述べた様に生態系内にはいくつかの食害対象植物が同時に存在

しており、ある植物を見失った昆虫は代わりに別の植物を見つけ出すと考えられる。同様

に、食害を行う昆虫も 1 種類とは限らない。例えば、シラカンバの葉を食害する森林害虫

としては、狭食性昆虫のハンノキハムシ以外にクスサン（Caligula japonica）やマイマイガ

（Lymantria dispar）のような広食性昆虫の発生が認められる。  

一方で、ポプラ類やハルニレ属におけるハチ目害虫の例の様に、これらの害虫が高濃度

O3 曝露による植物探索阻害を受けない昆虫種であるケースも想定される。生育環境におけ

る虫害パターンの変化は当該植物の防御形質を改変し得ることが知られていることから

(Hull-Sanders et al., 2007; Fukano and Nakayama, 2018)、ハンノキハムシの誘引性低下は結果

として、その他の植食性昆虫に対する防御システムにまでその影響が波及するリスクを含

んでいる。特定の植食性昆虫の発生頻度変化が長期的に当該植物及びその他の昆虫種に対

して実際にどの様な影響を与えるのかは、生物多様性や生物間相互関係の観点からも、今

後の虫害予測・樹林地管理において注視すべき点である。  

 

6.2.2 植物-昆虫間コミュニケーションに対する大気環境要因の複合影響 

 大気汚染環境下における植物-昆虫間コミュニケーションに関して、本研究で着目した

O3 以外の大気中成分が昆虫の植物探索に及ぼす影響の解明が今後の展望として挙げられ

る。例えば、O3 濃度の増加に伴って天敵の誘引率が低下した一方で、O3 とディーゼルガス

との混合効果により特定の天敵の誘引率は大きく増加することが報告された(Ryalls et al., 

2022)。ディーゼルガスの主成分である NOx（NO＋NO2）は、図 1 に示すように減少傾向で

あるものの、O3 との複合効果としては昆虫の植物探索能力に影響する可能性がある。  
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また、依然として増加傾向を示す CO2 も、単独及び O3 との複合影響下で BVOCs 放出を

介して昆虫の行動を改変させる要因である(Otieno et al., 2023)。BVOCs の放出自体に関し

ては、高 CO2 条件下で光合成速度が上昇する条件では BVOCs 放出も増加する一方で、O3

との複合影響により BVOCs 放出の増加が打ち消される例が報告されている(Jasoni et al., 

2004; Glenny et al., 2018)。但し、葉や根系など各植物器官への炭素分配や植物の成長シス

テムにより、CO2 による BVOCs 放出への影響は異なることが示唆されている (Jasoni et al., 

2004)。炭素分配に関して、ハンノキハムシの食害するハンノキ類の例では樹種間で成長／

防御の炭素分配は異なり、光合成産物量の分配差が変動環境下におけるテルペン類放出な

どの生理活動に影響を与えることが示唆された（Masui et al., unpublished）。以上の様に、

今後は O3 と他環境要因との複合影響による、BVOCs 放出及び植物-昆虫間コミュニケーシ

ョンの変化に関しても着目していくことが求められる。  

 

6.2.3 BVOCs を介した虫害の連続的影響 

本研究では、シラカンバが食害を受ける前の初期段階における（非食害葉）、ハンノキハ

ムシの誘引性に関して実験を行った。しかし、ハンノキハムシが飛来した後、実際にはそ

の後も連続的に食害は発生し続けるため、展葉期間全体では食害の発生による影響を考慮

する必要がある。虫害を受けた被食害葉もしくは被食害個体では、防御物質量の増加など

誘導防御が認められる(Fürstenberg-Hägg et al., 2013)。同様に、虫害による BVOCs 放出の変

化は、GLVs 放出を含めた HIPVs（Herbivore Induced Plant Volatiles 植食者誘導性植物揮発

性物質）として知られている。しかし、HIPVs は天敵誘引や植食者の忌避など植物の被食

防衛に寄与している一方で、植食者をより誘引する場合に植物側には負（昆虫側には正）

の影響を及ぼす (Sun et al., 2012; Uefune et al., 2012; Douma et al., 2019; Takabayashi and 

Shiojiri, 2019)。本研究で使用したシラカンバやハンノキ類においても、ハンノキハムシの

食害を受けた後に GLVs や MT の顕著な増加を予備試験として確認した。  

開放系 O3 曝露システムの場合、ハンノキハムシの食害頻度が高い対照区の方が HIPVs

の放出量も高くなることが想定される。対照区におけるハンノキハムシは既に食害されて

いる葉を忌避している様子は見受けられないことから（図 10-A）、少なくとも HIPVs がハ

ンノキハムシの食害を抑制する可能性は極めて低いと考えられる。したがって、シラカン

バとハンノキハムシの関係性において検討すべきは HIPVs の誘引性である。また、通常の

BVOCs の放出と同様に、HIPVs も放出後に大気中の O3 曝露影響を受ける。なお、GLVs の
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代表的な成分である cis-3-hexen-1-ol（O3 濃度 28.4ppb 下において 6.2 時間）や cis-3-hexenyl 

acetate（O3 濃度 28.4 ppb 下において 7.3 時間）は大気寿命が長い部類である(Atkinson and 

Arey, 2003)。しかし、HIPVs として放出の発現・増加した MT の多くは O3 曝露による大き

な減衰を受けるため、組成による誘引性の観点から O3 区では結果として HIPVs 全体とし

ての誘引性が低下すると考えられる。これは、HIPVs を利用する天敵誘引性の低下として

も認められる現象である(Ryalls et al., 2022)。したがって、ハンノキハムシによる食害由来

の HIPVs に同種誘引性の効果がある場合、対照区と O3 区の食害差は初期飛来時の期待値

よりも拡大していくと考えられる。さらに、本研究で着目した LCFAs は GLVs 前駆体とし

ての機能が挙げられることから、特に春葉において O3 曝露による LCFAs 量の減衰は GLVs

放出に間接的影響を及ぼすことが示唆された。今後、上述の連続的な虫害発生による HIPVs

放出にも着目して高濃度 O3 環境下における虫害動態を評価する。  

 

6.2.4 昆虫の植物探索における二相性応答 

 本研究では、シラカンバ BVOCs のハンノキハムシに対する誘引性が O3 濃度の上昇に従

い低下すると仮説を立てたものの、80 ppb から 120 ppb の結果で認められるように、80 ppb

を境に二相性の応答が示唆された（図 12、図 15）。上記二相性応答の要因として挙げられ

る BVOCs の酸化生成物（4.4.2 参照）のうち、SOM（Secondary Organic Materials）として

葉の表面上に堆積するものが存在する(Tröstl et al., 2016; Holopainen et al., 2017)。SOM は、

長距離の香気シグナルとして機能することはなく、接触シグナルや葉の摂食嗜好性に影響

する要因となることが報告されている(Holopainen et al., 2017)。ハンノキハムシの場合、先

行研究の摂食試験の結果から O3 区の葉はハンノキハムシに対して好適なものであり

(Agathokleous et al., 2017; Abu ElEla et al., 2018a)、少なくとも SOM による忌避効果は認め

られないと考えられる。また、特に O3 に対する反応速度係数の高い化合物（O3 反応性成

分）である SQT や MT の一部は、短時間で SOM として堆積する酸化物を生成しやすい

(Pinto et al., 2007)。したがって、人工環境下における BVOCs-O3 混合試験に加え、野外環境

中における大気中酸化生成物の実測及び葉面 SOM の分析により酸化生成物を区別するこ

とで、香気シグナルとして機能する酸化生成物の誘引性を評価することが求められる。  

 上述の例とは異なるものの、単独ストレスによる二相性応答に関しては近年生態学の分

野においてホルミシス（hormesis）の概念が提唱されている。ホルミシスとは従来は医学的

用語であり、放射線の様に有害物質として機能するものが、低レベルでは生体に有益な効
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果を与える現象を指す。植物に対しては、低濃度の O3 が植物の成長にプラスに働き

(Agathokleous, 2018; Agathokleous et al., 2019)、その他の環境要因によってホルミシスの挙

動が変化することも分かってきた(Li et al., 2021)。昆虫に関しては、O3 単体が数百 ppb 以

上に達する超高濃度の O3 曝露によって昆虫の触覚機能を低下させることが報告されてい

る一方で(Dötterl et al., 2016; Vanderplanck et al., 2021; Démares et al., 2022)、100 ppb 未満の

様な比較的低濃度域の O3 曝露による触覚機能への負の影響は認められていない。  

殺虫剤の有効成分など、有害物質や環境ストレスによる昆虫の触覚機能に対するホルミ

シスは認められていることから(Tricoire-Leignel et al., 2012; Lalouette et al., 2016)、O3 によ

っても同様にホルミシスが起こる可能性がある。なお、昆虫が各 BVOCｓ成分を知覚する

触角上の受容体によってストレス受容後の応答は異なる点(Dötterl et al., 2016)に注意し、大

気中の O₃濃度による各 BVOCs 濃度の減衰と触覚における受容感度の乗算として昆虫に対

する誘引性を評価していくことが求められる。本試験における 100 ppb 前後の O3 曝露では

触覚機能の阻害を引き起こす可能性は極めて低いものの、ホルミシスによる触覚機能への

影響は考慮されていない。よって、ハンノキハムシの選好性が低下した 80 ppb 以下の濃度

域における触覚機能（受容感度）への影響を評価することで、より詳細な昆虫行動の推定

が可能になることが期待される。  

 

6.2.5 O3 曝露影響の長期シミュレーション  

 ある地域における大気中 O3 濃度は、越境大気汚染の流入の様な突発的な現象を除き、長

期的には緩やかに変化していくことが想定される。花粉媒介昆虫を用いた研究では、O3 曝

露によって改変され誘引性を失った BVOCs 組成が、視覚情報による学習によって再認識

されることが認められた(Cook et al., 2020)。よって、視覚情報自体の安定性や視覚情報へ

の依存度によると考えられるものの、昆虫は改変された嗅覚情報に適応していくことが示

唆された。嗅覚情報の改変に対する昆虫の適応性は、大気汚染環境における虫害発生をよ

り複雑化する要因であると考えられる。  

本研究及び関連する先行研究におけるハンノキハムシの場合、いずれも開放系 O3 曝露

施設のシステム外から飛来する個体群である。各 O3 曝露区で隔離して繁殖させた学習済

み個体群を用いることで、O3 改変後の BVOCs のハンノキハムシに対する誘引性を検証し

ていくことが重要である。但し、上述の懸念は質的な側面（放出組成）であり、香気シグ

ナルとなる BVOCs が昆虫の知覚下限値以下に低下する様な量的影響で見れば、大気汚染
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の進行に伴う昆虫の行動変化は多くの昆虫種で起こり得る現象である。酸化生成物の昆虫

に対する影響や樹種選好性など、O3 と BVOCs に関わる様々な観点から昆虫の行動を評価

し、長期的な O3 濃度シミュレーションにおける虫害動態を解明したい。  
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