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研究成果の概要：植物と植食動物は食う－食われるの関係にある。この相互作用を通じて植物

には様々な防衛手段が備わっている。樹木の葉は主に硬さや葉に含まれる消化阻害物質によっ

て守られている。本研究は地上部で獲得された葉のこのような性質が落葉となった後の腐り易

さにも影響を及ぼし、森林生態系における物質循環の速さをも左右することを実証した。 
 
交付額 
                               （金額単位：円） 

 直接経費 間接経費 合 計 

2006 年度 2,800,000 0 2,800,000 

2007 年度 500,000 150,000 650,000 

2008 年度 500,000 150,000 650,000 

年度    

  年度    

総 計 3,800,000 300,000 4,100,000 

 

 

研究分野：農学 

科研費の分科・細目：森林学・森林科学 

キーワード：食葉性昆虫・葉の被食防衛・分解・常緑広葉樹二次林・落葉広葉樹二次林・植生

遷移 
 
１．研究開始当初の背景 
 生態系は生産者系、消費者系、分解者系の
三つのサブシステムと、それを取り巻く無機
的環境とからなっている。生態系の動きを予
測し、適切な管理を行うためには、各々のサ
ブシステムの機能のみでなく、サブシステム
間の相互作用を知ることが重要である。1990
年代に、植物の被食防衛が無機的環境（土壌
養分、光など）－生産者系－消費者系－分解
者系の四者の連関に強い影響を及ぼしてい
るとの仮説が明確に意識されるようになり、
その実験的検証が行われてきた。しかし、こ
れまで被食防衛が生態系の四つのコンパー
トメントを結びつける要因として作用して

いることを自然条件下で実証した例は、亜寒
帯の島嶼生態系で行われた研究以外には見
あたらない。これは低温と相俟って極相林を
構成するトウヒ落葉が難分解性であるとい
う条件下での実証例であり、その一般性の検
証については他の気候帯での今後の研究に
待つところが大きい。 
 
２．研究の目的 
 本研究は暖温帯多雨気候条件下の二次林
生態系において、樹木の葉の被食防衛が生産
者系－消費者系－分解者系の連関に大きな
影響を及ぼしていることを実証するために
行った。 
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３．研究の方法 
（１）調査地の概要と調査対象樹種 

高知県中部に位置する高知大学農学部附
属演習林（嶺北フィールド）内の同一斜面上
に横並びに隣接する約 60 年生の常緑広葉樹
二次林（EBFEBFEBFEBF）と落葉広葉樹二次林（DBFDBFDBFDBF）（33°
42´N，133°36´E；標高 870-890m）を調査
林分とした。各林分に設けた 400 ㎡の方形プ
ロットの樹種構成を表１に示した。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
DBFDBFDBFDBF は陽性の樹種が優占する途中相の森林、

EBFEBFEBFEBF はアカガシが優占する相対的に極相に近
づいた森林であり、樹種構成以外の条件はほ
ぼ等しいと見なされる。 

調査対象樹種は常緑広葉樹のアカガシ、落
葉広葉樹のアカシデ、ヤマザクラ、コナラの
4 種とし、林冠アクセス用のタワーから樹冠
上部にアクセスできる各樹種3個体を調査対
象木に選んだ。 

 
（２）葉の防御水準 
①葉の硬さ 
 2007 年の展葉直後と展葉 40 日後に 1 個体
3 枚ずつ、各樹種合計 9 枚の樹冠表面の葉を
採取し、針入度計（AIKOH RX-1）を用いて針
入抵抗（N）を測定し、MPa に換算した。 
②比葉面積重 
 2006年 8月各樹種1個体の樹冠表面から無
作為に 10 枚ずつ採取した葉 1 枚ずつについ
て乾重と葉面積を測定し、両者の比として算
出した（g/㎡）。葉面積は個々の葉を複写し
た画像を用いてコンピューター上で Scion 
Image（www.scioncorp.com/より入手）によ
り測定した。 
 
（３）葉のＣ／Ｎ率 
 2006 年 8月、各樹種 1 個体の樹冠表面から
無作為にアカシデ 40 枚以上、その他の樹種
20 枚以上の葉を採取して風乾後粉砕し、20mg
を分析用試料、残りを風乾時含水率測定用試
料とした。C と N の濃度は NC アナライザー
（SUMIGRAPH NC-95A）を用い、乾式燃焼法で
定量した。 
 
（４）葉の被食面積 

 各調査木樹冠表面の葉 15枚（各樹種 45 枚）
を対象として、葉に透明なガラス製格子板
（5mm メッシュ）を当ててデジタルカメラで
接写した画像を印刷し、プタニメーターを用
いて個葉面積と被食部位の面積を求めた。
（被食部位の面積／個葉面積）×100 を被食
面積率とした。調査は 2007 年 5 月 8 日～10
月 23日と 2008 年 5月 3日～9月 16日の期間
に 2週間おきに行った。 
 
（５）落葉の初期重量減少 
 2007 年の落葉直後に採取したアカガシ、ア
カシデ、ヤマザクラ、コナラの新鮮落葉を風
乾状態で保存し、5g を目処に測りとったもの
を、大きさ 15cm×15cm、網目 0.4mm メッシュ
の袋に詰めてリターバッグとした。リターバ
ッグは 2008 年 5月、EBFEBFEBFEBF と DBFDBFDBFDBF の間にあって
両者の中間的な樹種構成を示す推移帯の部
分に、各樹種 40個のリターバッグを設置し、
1、2、3、6 カ月後に 10 個ずつ回収して乾燥
重量を測定した。風乾時の落葉の含水率はリ
ターバッグに詰めたものと同じ取り扱いの
試料の一部を用いて求めた。 
 
（６）落葉からの CO2発生速度 
 回収したリターバッグ内の落葉は乾燥さ
せる前に、LI-COR Biosciences 社製の CO2ア
ナライザーLI-820 につないだ密閉容器に入
れ、1 サンプルごとに CO2発生量を測定した。
測定中の密閉容器と、測定待ちのリターバッ
グは回収時に記録した林床温度と等しく設
定した恒温器に入れた。2 カ月後、3 カ月後
の落葉は強く乾燥していたため、CO2発生量が
著しく少なかった。そこで、一度目の測定が
終了した落葉に霧吹きで水を加えて口を開
けたナイロン袋に入れ、恒温器中で一昼夜培
養した後、2 度目の測定を行った。いずれの
場合も試料の含水率を求めるために CO2 発生
量測定の直前に湿重量を測定した。6 カ月後
は低温により発生量が少なかったため、恒温
器の温度を上げて一昼夜培養した後、二度目
の測定を行った。 
 
（７）リター回転率（年リターフォール量／
リター集積量） 
①リターフォール量 
 EBFEBFEBFEBF、DBFDBFDBFDBF 各々の 400 ㎡の調査プロット内に
等間隔に設置した受け口面積 0.5㎡のリター
トラップ 10 個ずつから、約 1 カ月間隔でリ
ターを回収し、乾燥重量を測定した。調査は
2002 年 1 月から 2008 年 12 月まで行った。 
②リター集積量 
 EBFEBFEBFEBF、DBFDBFDBFDBF 各々の林分内から 30cm×30cm の
枠内のリター（堆積有機物）を毎回無作為に
10 カ所ずつ採取し、乾燥重量を測定した。調
査は 2002 年から 2008 年の間に合計 13 回、
異なる季節に散らばるように行った。 

表１　調査林分の樹種構成 （DBH≧5cm）

（㎡/ha） ％ （㎡/ha） ％
アカガシ 35.15 63.5 コナラ 9.11 23.4

モミ 9.41 17.0 アカシデ 8.42 21.6
その他 10.83 19.5 サマザクラ 6.65 17.1

アカマツ 5.41 13.9
その他 3.25 8.3

総　　計 55.39 100.0 総  計 38.98 100.0

*  ： 構成比10％以上の種

胸高断面積
DBF　

胸高断面積
EBF　

樹　　種* 樹　　種*



 

 

４．研究成果 
（１）葉の防御水準 

葉の硬さを図１a，b に示した。展葉直後、
40 日後共に落葉樹 3種間に差はなく、これら
に比べてアカガシの葉が有意に硬かった。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

  
葉の比葉面積重を図２に示した。アカガシ

の比葉面積重が落葉樹 3種に比べて有意に大
きかった。落葉樹ではヤマザクラがアカシデ、
コナラに比べて値が大きかったが、差の絶対
値はアカガシとの差に比べて小さかった。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
これらの結果はいずれも常緑樹のアカガ

シの葉の量的防御水準が落葉樹 3種に比べて
高いことを示す。 
 
（２）葉のＣ／Ｎ率 
 表２に葉のＣ／Ｎ率を示した。アカガシの
Ｃ／Ｎ率は落葉樹 3種に比べて高かった。こ
れは葉の硬さや、比葉面積重の大きな値から
も推察されるように、アカガシの防御におい
ては細胞壁成分（高分子炭水化物）の重要性
が高く、そのことがＣ／Ｎ率に反映したと考
えられる。 
 
表２ 葉のＣ／Ｎ率 
 
 
 
 以上の性質はいずれも食物資源としての
葉の質を規定する要因であり、一次消費者、
分解者の双方に影響を及ぼすことが既往の
実験で確かめられている。 
 
（３）葉の被食面積 
 葉の被食面積率の推移を図３a、bに示した。 
2007 年、2008 年共にアカガシの被食面積率 
は落葉樹 3種に比べて小さかった。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
図３a 被食面積率の推移（2007 年） 

   
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
  図３b 被食面積率の推移（2008 年） 
 
 量的防御水準の違いに起因する葉の質の
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       図１a　葉の硬さ　（展葉直後）　a < b 　(P < 0.05, Tukeyの多重比較）
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  図１b　葉の硬さ （展葉40日後）　a < b  (P < 0.05, Tukeyの多重比較）
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      図２　葉の比葉面積重  a < b < c (P < 0.01, Tukeyの多重比較）
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違いが一次消費者の摂食活動に影響を及ぼ
したと考えられる。 
 
（４）落葉の初期重量減少 
 図４に落葉の重量減少の経過を示した。6
カ月経過時点の重量減少ではアカシデ・ヤマ
ザクラ＞コナラ＞アカガシの序列が有意で
あった。しかし、重量減少率の樹種間の差は
時間の経過と共に小さくなる傾向が見られ
た。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図４ 落葉の重量残存率（a<b<c<(P<0.01), 
      arcsin 変換後 Tukey の多重比較） 
 
（５）落葉からの CO2発生速度 
 リターバッグ回収時の林床の温度とリタ
ーバッグ内の落葉の含水率を表３に示した。 
表中の（ ）内の数字は二度目の測定に関わ
る含水率（２，３カ月後）と培養温度（6 カ
月後）である。また、図５a、b にそれぞれ 1
回目と 2 回目の測定における CO2 発生速度
（cc/gC/h）を示した。7、8、11 月は 6 月に 
 
表３ CO2 発生量測定に関わる落葉含水率と温度 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（ ）内の数字：2 回目測定時の値 

 
比べ、全樹種で発生速度は小さかった（図５
a）。7、8 月は落葉の低含水率が、11 月は林

床の低温が影響したと考えられ（表３）、２
回目の測定でこれらの条件を改善すること
により、一昼夜で発生速度は顕著に高まった
（図５b）。 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
図５a CO2 発生速度（cc/gC/h）（1 回目） 

   （a<b<c (P<0.01) Tukey の多重比較） 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図５b CO2 発生速度（cc/gC/h）（2 回目） 
   （a<b<c (P<0.01) Tukey の多重比較） 
 
樹種間で比較すると、6 月はアカガシの値

が落葉樹 3 種に比べて、有意に低かった。7
月の含水率調整後もほぼ同様の結果であっ
た。しかし、アカガシと落葉樹 3種間の差は
時間の経過と共に小さくなる傾向を示した。 
 
 以上の結果は、落葉樹 3 種に比べて一次消
費者の食害に対する量的防御水準の高いア
カガシの葉が、落葉後の可溶性成分の溶脱や
微生物による分解に抵抗的であることを示
す。これは、アカガシの量的防御の重要な物
質的基礎と考えられる細胞壁成分に難分解
物質が含まれることによると考えられる。一
方、時間の経過と共に分解に関する樹種間の
差が小さくなるのは、易分解性物質が分解消
失するに伴なって、どの樹種の落葉において
も難分解物質の濃度が高まり、落葉の等質化
が進むためと考えられる。 
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（６）リターの回転率 
 表４に年リターフォール量、表５にリター
集積量を示した。年リターフォール量は 2007 
年を除いて、EBFEBFEBFEBF＞DBFDBFDBFDBF であった。リター集積
量は季節を通じて EBFEBFEBFEBF＞DBFDBFDBFDBF であった。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 両者の平均値を用いて（年リターフォール
量）／（リター集積量）によりリター回転率
を求めると EBFEBFEBFEBF で 0.53、DBFDBFDBFDBF で 0.74 であっ
た。EBFEBFEBFEBF では DBFDBFDBFDBF に比べて地表からのリター
の分解消失が遅れていることを示す。両林分
は優占樹種以外ではほぼ等しい条件下にあ
ると見なせるため、優占樹種の違い（EBFEBFEBFEBF：
アカガシ、DBFDBFDBFDBF：アカシデ、ヤマザクラ、コ
ナラ）が生態系の物質循環速度に違いをもた
らしていると考えられる。 
 
（７）まとめ 
 EBFEBFEBFEBF の生産者系を代表する常緑広葉樹のア
カガシは耐陰性が高く、暖温帯上部の極相林
の構成種である。DBFDBFDBFDBF の生産者系を代表する
落葉広葉樹のアカシデ、ヤマザクラ、コナラ
は光要求度が高く、暖温帯上部では途中相の
森林の主要構成種である。両者の生長特性の
違いは葉の防御特性と密接に結びついてお
り、アカガシの量的防御水準は落葉樹 3種に
比べて高く、且つ、その結果として C/N 率も
高かった。生産者におけるこの違いは一次消
費者、分解者の双方に影響を及ぼし、葉の被
食面積率、落葉の重量減少速度、落葉からの
CO2発生速度はいずれも落葉樹 3種に比べ、ア
カガシで低かった。また、これらのことが両
林分の物質循環速度の違いをもたらすこと
が示唆された。 

 これまでにも生産者系と消費者系、あるい
は生産者系と分解者系の二者間の関係につ
いては数多くの知見が集積されている。また
近年、これら三者間の相互作用を実験的に確
かめる事例も増えている。しかし、本研究は
植生遷移系列上での種の交代に伴う物質循
環速度の変化に、被食防衛が深く関わってい
ることを自然生態系において明らかにした
数少ない研究の一つとして高く評価される
ものと考える。 
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表４　年リターフォール量　（g／㎡）

年 EBF DBF
2002 785 517
2003 535 524
2004 711 597
2005 463 387
2006 532 456
2007 347 468
2008 539 401
平均 559 479

表５　リター集積量　(g／㎡）

調査時期 調査回数 EBF DBF
3月 3 839 685
6月 3 1188 619
9月 4 952 509

12月 3 1276 772
平均 - 1064 646
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