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はじめに

現在，北半球において対流圏オゾン(以下 O₃)濃度の増

加が指摘されている(1)。とりわけ日本においては大陸方

面からの越境大気汚染による O₃濃度の増加が懸念され

ている(9)。O₃は気孔より植物体内に取り込まれ，生理機

能に様々な影響を与え，植物の植食性昆虫への応答を変

化させる(4)。近年，ハンノキハムシによるシラカンバへ

の食害が増加している(8)。北海道では春先に O₃濃度が

上昇するため，春先から初夏にかけて出現するハンノキ

ハムシの食害に O₃が影響する可能性がある。 
また，O₃のハンノキハムシ食害への影響は，シラカン

バの開葉様式とハンノキハムシの生活史が関係するとも

考えられる。シラカンバは異型葉(春葉，夏葉)を持ち，

春葉と夏葉では形態と機能，被食防衛能力が異なり(5，
7)，O₃や食害への応答がそれぞれ異なると考えられる。

ハンノキハムシは土中で越冬した成虫が春先に出現し，

食害および産卵を行い，初夏に幼虫が出現し食害する。

そのため，出現時期が異なる成虫と幼虫では主に食害す

る葉(春葉，夏葉)が異なり，シラカンバの食害に対する

O₃の影響は，成虫と幼虫，春葉と夏葉で異なる可能性が

考えられる。 
そこで，本研究では，上記の可能性を検討するために

O₃暴露下のシラカンバ葉へのハンノキハムシの食害の

変化を明らかにすることを目的とし，ハンノキハムシ成

虫と幼虫それぞれに O₃処理葉と非処理葉を与え，食害の

様子を調査した摂食実験，どの葉を嗜好するかを調査し

た選択摂食実験を行った。 

材料と方法

本研究は北海道大学北方生物圏フィールド科学センタ

ー札幌研究林実験苗畑に設置された開放系 O₃暴露装置

を用いて行った。土壌は褐色森林土である。O₃処理は処

理区と非処理区を設置し，処理区では日照時(7 時間)平均

60 ppb を目標に，2011 年 8 月より毎年，成長期間に付加

を行った。なお，本研究は 2014 年に行った。摂食実験の

植物材料として，処理区と非処理区で生育するシラカン

バ(Betula platyphylla var. japonica)の陽樹冠の葉を採取し

た。なお，夏葉については当年生長枝の先端から 3 枚目

か 5 枚目の完全展開葉を用いた。また，ハンノキハムシ

(Agelastica coerulea：以下，ハムシ)は成虫，幼虫(卵塊を

採取)を実験苗畑内で採取し，シラカンバの葉を与え飼育

した後に実験に使用した。実験は成虫では 6 月 11 日～12
日、幼虫では 7 月 15 日～16 日に行った。 

摂食実験ではプラスチックカップ(直径 80 mm)にハム

シ一匹を放逐し，12 時間絶食後，全葉一枚を投入し，12
時間摂食させた。選択摂食実験ではプラスチックケース

(185 mm×165 mm)にハムシ 6 匹放逐し，12 時間絶食後，

全葉 4 枚(2 処理×春葉，夏葉)を投入し，12 時間摂食さ

せた。ただし，幼虫については体長約 8～10 mm の個体

を用い，絶食時間を 6 時間とし，選択摂食実験では移動

性の小ささを考慮し，プラスチックカップを使用し，葉

はリーフパンチで抜いたリーフディスク(直径 12 mm)を
使用した。各実験終了後，葉を回収し，写真撮影を行い，

画像解析ソフトで葉の食害面積を推定した。 
統計解析は統計ソフト SPSS(12.0)を用いて，二元配置

分散分析を行った。 
 

結果

成虫と幼虫それぞれに食害する葉に嗜好性が見られた

(図-1, 2, 表-1)。成虫では摂食実験おいて，オゾン処理，

葉の種類両方において有意差は見られなかった。一方，

選択摂食実験においては春葉，夏葉によらずオゾン処理

葉の食害面積は有意に大きかった。幼虫を用いた摂食実

験においてオゾン処理による有意な差は見られなかった。

また，夏葉に比べ春葉の食害面積が大きい傾向が見られ

たが，有意差はなかった。選選択摂食実験においては，

処理葉と非処理葉の両方で夏葉の食害面積は有意に小さ

かった。 
 

考察

成虫では春葉，夏葉に関わらず O₃処理葉を嗜好する傾

向が見られた。これから処理区の葉では被食防衛能力が

低下している可能性が考えられた。樹木の被食防衛には

主に光合成による二次代謝産物が用いられる(2)。しかし，

O₃は植物の光合成機能を低下させるため(4)，当年または

前年までの O3処理により光合成産物が減少し，被食防衛

にまわされる二次代謝産物が減少した可能性が考えられ

る。 
幼虫では成虫とは異なり，処理に関わらず春葉を嗜好

する傾向が見られた。これは夏葉ではクチクラが発達し
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いた(P<0.01)。また,O3付加によって葉の窒素量が減少し

ていた(図-5)。特に RuBisCO に分配される窒素の割合は

減少していたが,電子伝達系と集光系においての変化は

明確ではなかった。 
 

 
図-2 最大カルボキシレー

ション速度(Vcmax) 
図-3 最大電子伝達速度 

          (Jmax) 

 
図-4 最大光合成速度 

             (Amax) 
図-2～4 に共通して,異なる

アルファベットは統計的

有意差があることを意味

する(P<0.01)。 

図-5 窒素分配の推定 
N1:RuBisCO に分配された

窒素の割合,N2:電子伝達系

に配分された窒素の割

合,N3:クロロフィルに分配

された窒素の割合を示す 
 

考察 

O3付加により夏葉の光合成機能が低下した。この原因

として，特に①RuBisCO への窒素分配の減少,②最大のカ

ルボキシレーション速度(RuBisCOの活性)の低下,③電子

伝達速度の低下が認められ,これらの総体として Amax の

低下を引き起こしたと考えられる。O3の酸化作用によっ

て葉緑体が劣化し,先ずRuBisCOが減少したと推測する。

②はRuBP(カルビンベンソンサイクルの過程でRuBisCO
の働きにより生産される中間体)の再生産速度の低下に

よると考えられる。また，可能性として，ミトコンドリ

アがオゾンによる障害を受けて呼吸が滞り,消費される

はずの光合成産物が葉緑体内に沈着したことによると推

測する。一方で,シラカンバは外生菌根菌(ECM)との菌根

を形成し (10),ECM はリン吸収の一部を担う。一般

に,ECM 等の共生菌は樹木から栄養分を受け取って生育

する。しかし,O3 付加により光合成産物の量が減少し,共
生菌類への分配が制限されて活動が低下したのではない

だろうか。結果として樹木への無機リンの供給が不十分

になり Amax が低下したと推測する (1)。 
 今後,春葉と夏葉の応答の差異の有無などに注目して,
窒素利用の観点から解析(2)をさらに進めたい。また,シラ

カンバの植樹を行う際は,O3 の溜まる地形を避ける等,対

策をする必要があるだろう。 
 

謝辞 

調査に協力いただいた Kam DG, Agathokleous E, 鈴木優

輔各氏,データ解析に情報提供くださった渡辺誠,星加康

智,北岡哲,斉藤秀之各博士など北大農学研究員や教員関

係各位に感謝する。また,窒素分析は,北方生物圏フィー

ルド科学センター生産農場の平田聡之博士のご厚意によ

って実施した。なお,予算は科研・基盤 B(26292075)によ

る。記して感謝する。 
 

引用文献 
(1) Long S.P. and Bernatti C.J. (2003) Gas exchange 
measurements, what can they tell us about the underlying 
limitations to photosynthesis?. Journal of Experimental 
Botany, 54:2393-2401. 
(2) Hoshika Y., et al. (2013) Photosynthetic response of early 
and late leaves of white birch (Betula platyphylla var. 
japonica) grown under free-air ozone exposure. 
Environmental Pollution, 182:242-247. 
(3) Kawaguchi K., et al. (2012) Ecophysiological responses of 
northern birch forests to the changing atmospheric CO2 and O3 
concentration. Asian Journal of Atmospheric Environment, 
6:192-205. 
(4) Kohno Y., et al. (2005) Establishing critical levels of air 
pollutants for protecting East Asian vegetation-A challenge. 
Springer-Verlag: 243-250. 
(5) Koike T. (1995) Vegetation Science in Forestry.  Global 
Perspective based on Forest Ecosystems of East & Southeast 
Aia. Kluwer Academic Publishers:409-422. 
(6) Shinano.T et al. (1996) Dimetyl sulfoxide method for the 
extraction of chloropylls a and b from the leaves of wheat, 
field bean, dwarf bamboo, and oak. Photosynthetica, 32: 
404-415. 
(7) Watanabe M. et al. (2012) Effect of nitrogen load on 
growth and photosynthesis of seedlings of the hybrid. 
Environmental and Experimental Botany,  83: 73-81. 
(8) Watanabe M. et al. (2013) Photosynthetic traits of 
Siebold’s beech and oak saplings grown under free air ozone 
exposure in northern Japan. Environmental Pollution, 
174:50-56. 
 (9) 伊森允一ら (2010) 酸性降下物とオゾンに対する樹木

の応答, 北方林業,62:8-11. 
(10) 橋本靖 (2003) シラカンバに定着する外生菌根菌の生

態とその役割に関する研究, 日本菌学会会報, 44:67-74. 
(11) 山口高志・野口泉・江口将之 (2010) 摩周湖周辺の大

気環境について , 日本森林学会北海道支部論文集 , 
58:123–124. 
(12) 秋元肇 (2003) 光化学スモッグをとりまく国内外状況 
-我が国におけるオキシダントの増加と東アジアオゾン

汚染-, 環境技術, 32:510-516. 
(13) 大原利眞 (2011) なぜ,日本の山岳や島嶼でオゾン濃

度が上昇しているのか?, 日本生態学会,61:77-81. 
(14) 渡辺誠 (2012) ブナ林へ迫る脅威,北方林業, 64: 46-49. 
(15) 北岡哲 (2007) カラマツ不成績造林地に侵入した落葉

広葉樹雅樹の環境応答に関する研究, 北大演研, 64: 1-37. 

－ 39－

北森研 63，Feb2015



 

 

Production efficiency of needles of two larches sp. raised under a free air Ozone 
fumigation system in combination with nitrogen application 

 
Graduate School of Agriculture, Hokkaido University Kam Dong-Gyu・Evgenious Agathokleous
Tokyo University of Agriculture and Technology Makoto Watanabe 
Field Science Center for Northern Biosphere, Hokkaido University Kentaro Tagaki・Fuyuki Satoh  
Forestry Research Institute, Hokkaido Research Organization Kazuhito Kita 
Research Faculty of Agriculture, Hokkaido University Takayoshi Koike 
  

Introduction 

Ozone (O3) is a toxic air pollutant and one of main 
components inhibiting growth and photosynthetic activities of 
plants inducing defoliation and reduction of biomass. In Japan, 
some of highly populated cities, such as Tokyo, Osaka and 
those metropolis, are indicating high concentration of O3 over 
40 ppb in the atmosphere. In addition, it would exceed the 
threshold of toxic concentration over those metropolitan cities 
and industrial regions (7). 

Given the importance and menace of O3 to plants, edaphic 
condition in forest is vital to encourage larch as suitable species. 
Most lands in northern Japan are composed with immature 
volcanic soil. In terms of nutrient uptake mechanism, plants are 
easily exposed to poor nutrient condition (6). With this point, 
we should know effects of nitrogen (N) deposition to the 
growth of both larch species. By anthropogenic activities since 
The Industrial Revolution, N deposition has exceeded the 
threshold of N load, 10-30 kg N ha-1 yr-1, in Europe. And it is 
considered that it would be excessive over 50 kg N ha-1 yr-1 (5). 
But, deposited N is expected to play a role as a kind of 
fertilizers during initial stage of N saturation. 

Larch species are broadly distributed and they are main 
components in boreal forests in Northern Hemisphere. Larch 
species acclimate effectively to low nutrient in the soil, short 
summers for growth and photosynthetic activities, and low 
temperature (8). Hence, Japanese larch was introduced in the 
northern region of Japan from the central subalpine region as a 
trial species for afforestation, because it can grow under to low 
temperature and poor nutrient soil (i.e. immature volcanic ash 
soil). On the other hand, Japanese larch suffers from the shoot 
blight disease and grazing by voles. In order to improve these 
difficulties of Japanese larch, Hybrid larch F1 was developed 
and considered as a promising species. Hybrid larch F1 showed 
rapid growth rate at the early growth phase, and also, it had 
shown the tolerance to low temperature and to above 
mentioned weakness of Japanese larch (4, 9). 

Thus, to elucidate Hybrid larch F1 on environmental changes, 
we should know interactive effects of O3 and N load to both 
larch species, because both O3 emission and N deposition are 
projected to increase consistently in the future (1). Under high 
N condition, foliar organs usually increase (2). However, 
longevity of foliar organ is diminished by elevated O3. 
Therefore, we would like to know foliar efficiency of biomass 
production (FPE) in two larch species. In this study, we 
evaluated FPE in larch species grown under elevated O3 with 
nitrogen loading. 

 
Materials and methods 

1. Plant materials and treatments 
Two-year-old seedlings of Japanese larch and Hybrid larch 

F1 were planted on 15 L pots filled with Kanuma pumice and 
Akadama soil, in 1:1 volume, to simulate well-weathered 
immature volcanic ash soil with matched tray at late May, 2013. 
We gained seedlings of Japanese larch from Naganuma near 
Sapporo and Hybrid larch F1 was obtained from Hokkaido 
Forestry Research Institute, HRO in Bibai, also near Sapporo. 
We planted 32 seedlings for each ambient and O3 treatment in 
May, 2013. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
For O3 treatment, we used a free air O3 fumigation system 

and the detail description was made by Watanabe et al. (11) 
(Figure 1). Ozone concentration of 60 nmol mol-1 was treated 
during daytime-regulated photo-sensors detecting 60 μmol m-

2s-1 as of light compensation point of larch species from June to 
October (8).  

For N treatment, NH4NO3 solution was supplied to the 
potted soil. Total amount of N treatment was 50 kg N ha-1 year-

1 and the supply was divided into 4 times with the order of 15, 
20, 10 and 5 kg N ha-1 year-1 from June to late September 
according to seasonal N accumulation pattern (2). For these 
treatments, we set 4 platforms with 4 potted plants with water 
trap to catch leaching water. Trapped water was re-irritated to 
keep the total amount of N to seedlings 

 
2. Measurements  

The diameter and height of seedling in each treatment had 
measured in 4 times at one-month interval from July to October, 
2013. This enabled us to monitor consistently plant growth. We 
assessed the stem biomass based on estimated volume by 
diameter and height. 

For dry mass of litterfall needles, 2/3 lower part of the 
seedlings was wrapped with 2 mm mesh clothes (Krary, Osaka, 
Japan) from mid-October to late November, 2013. The litterfall 
was dried at 80℃ in an oven during 10 days. Based on dry 
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Figure 1 Ambient treatment (left) and Elevated O3

treatment (right) with a free-air O3 fumigation system 

ていることによる可能性が考えられた。葉を乾燥や食害

から守るためにクチクラが発達する(6)ため，シラカンバ

では気温が高く，乾燥する夏に展開される夏葉ではこの

クチクラが発達，この結果，植食性昆虫に対する物理的

防御が向上すると考えられる。 
以上のように成虫と幼虫で食害する葉の嗜好性に違い

が見られた。これは，食害様式の違いによると考えられ

る。幼虫の顎は小さく，成虫に比べて葉の硬さによる物

理的防御に対して弱いと考えられる。ハムシの成虫は葉

に穴を空けるように食害するのに対し，幼虫は葉肉摂食

性と呼ばれ，葉脈を避け，葉肉のみを食害する。幼虫は

成虫に比べクチクラの発達による葉の硬さの影響を受け

やすいと考えられる。また，成虫と幼虫の食害様式の違

いは，オゾン処理に対する反応の違いにも関係する可能

性がある。樹木では植食性昆虫に対して効率良く防御す

るために，葉内の被食防衛物質を維管束部分などに局在

させている(3)。幼虫が成虫と異なり，オゾン処理の影響

を顕著に受けなかったことは，被食防衛物質が局在して

いる維管束部分などを避けるように摂食している可能性

を示唆する。これらから，成虫と幼虫では嗜好する葉が

異なったと考えられる。 
本研究の結果から，ハンノキハムシによるシラカンバ

葉の食害に対する O3の影響は，ハンノキハムシの生育段

階，春葉と夏葉で異なることが示された。今後は葉の被

食防衛物質や窒素の定量を行い，さらに検証する必要が

ある。 
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図-1. 成虫への摂食実験(n=6)，選択摂食実験(n=3) 

エラーバーは標準誤差を示す。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図-2. 幼虫 摂食実験(n=6)，選択摂食実験(n=6) 

エラーバーは標準誤差を示す。 
 

表-1. 摂食実験と選択摂食実験の統計結果 
 

 
 
 
 
 
 
 

*: p<0.05 
n.s: 有意差なし 
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