
食物連鎖理論の新展開:

生物多様性を促進するフィードパック翻んープ

課題番号 15207003

平成 15年度一平成 17年度科学研究費補助金(基盤研究 (A))

研究成果報告書

成 18年 3月

--E
E
B
E
B
E
E
 

-

-------------a 

l
 
l
 
i
 

---
E

・E・-E
E

l
 

---E

・E・--EE

l
 
i
 
l
 

--
幽

-----------E・

E

・E・--EBE
l
 
l
 
i
 

--E

・E・-E
E

i
 
l
 
l
 

a---E

・E・-E

l
 
i
 

--EE--E-ZE 

l
 
i
 

-

-----------
l
 
i
 
l
 
i
 

--SEE--BEE 

--

l
 
i
 
--------E・E・-E
|
 1060665186 

研究代表者大串隆之

京都大学生態学研究センター 教授



はしカすき

陸上生態系の食物連鎖は、(1 )捕食者と植食者の食う食われる関係(捕食)と

( 2 )植食者と植物の食う食われる関係(槌食)からなり立っている。これま

で生態学は主に捕食に焦点をあて、栄養段階聞の相互作用の理論を築いてきた。

しかし、植食は捕食とは全く異なる。植物は植食者に食べられでも死ぬことは

ないが、誘導防御や補償作用により質や形態、が変化する。言い換えれば、「植物

が食べられるということは、死ぬことではなく、変化することなのである。Jこ

の植物の形質の変化による間接効果が、植食者間に新たな相互作用を生み出す

基盤であり、陸上生態系で最も普遍的な植食の意義なのである o これは、陸上

生態系の食物連鎖には、植物からのフィードバック・ループ、つまり「植食者

によって誘導される植物からの食物連鎖を通したボトムアップ効果Jが存在す

ることを強く示唆している o 従来の考え方ではこの捕食と植食の違いを明らか

にできず、フィードパック・ループと上位の栄養段階に対するその効果を考え

ることができなかった。植物と昆虫の関係においては、フィードバック・ルー

プは、(1 )植食性昆虫聞に植物の形質の変化を介した間接相互作用を生み出し、

( 2 )見虫にとっての食物および棲み場所資源である植物の異質性を増加させ

ることにより、相互作用の多様化を促進し、生物群集の種多様性に重大な影響

を与えていると考えられる。本課題研究の目的は、(1 )植食性昆虫の作用によ

る植物形質の変化、(2 )形質の変化が他の昆虫の生存と繁殖、さらに天敵の作

用に与える影響、(3 )それによる昆虫群集(特に種と相互作用の多様性)の変

化、を野外観察と操作実験および室内実験、数理モデルを組み合わせて明らか

にすることにより、陸上生態系においてフィードバック・ループを検証するこ

とである o

研究成果の概要

植物一植食性昆虫一捕食者からなる多栄養段階のシステムを対象にして、フィー

ドパック・ループの生成メカニズムとしての植物-植食者相互作用の重要性を実

証し、その高次栄養段階に与える影響とメカニズムの生態学的・化学的・分子

生物学的基盤を明らかにした。さらに、植食者の被食に対する植物の防衛戦略

とその結果生じる間接効果についての理論も発展させた。これらを統合して、

「間接相互作用網j の概念を提唱した。本フロジェクトの成果の多くは、すで
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に原著論文として国際誌に公表されている(研究発表リスト参照)0 さらに、「間

接相互作用網Jについての先駆的な単行本の編集を行った (Ohgushi，T.， Craig， T. 

and Price， P. W. 2006. Ecological Communities: Plant Mediation in Indirect 

Interaction Webs， Cambridge Univ. Press) 0 これに加えて、現在 10編以上の原著

論文を準備中である o このように、本フロジェクトは陸域生態系の栄養段階を

通したフィードバック・ループの実態解明に大きな貢献を成し遂げた。

成果の要約(大串隆之)

ヤナギの人為的な伐採による昆虫群集へのフィードパック効果を調べた。ヤナ

ギが伐採された後、多くの萌芽枝が伸長するとともに新葉の生産が活発化され

た。この結果、ヤナギクロケアブラムシ、ムナキハムシ、ヤナギル 1)ハムシな

どの植食性昆虫とカメノコテントウ、クモなどの捕食性昆虫の密度と種多様性

が増加した。これは、伐採による植物資源の量と質の増加に伴うボトムアップ

栄養カスケード効果と考えられた。

セイタカアワダチソウに成立する昆虫群集を調査した。優占するセイタカヒ

ゲナガアブラムシの甘露に集まるアリは、葉食性の鱗麹目幼虫とツマグロヨコ

バイの個体数が減少させた。さらに、アブラムシは彼らがいなくなった夏以降

に出現するオンブバッタとカイガラムシにも植物の質や形態の変化を通してそ

れぞれ正と負の効果を与えることが明らかになった。この事実から、アブラム

シはアリおよび植物の形質の変化を介した間接効果を通して、昆虫群集のパタ

ンを決めるキーストン種であることが明らかになった。

ジャヤナギと共生するアーパスキュラー菌根菌がヤナギルリハムシの生存と

発育に与える影響をポット植のヤナギを用いて調べた。菌根菌は食害のない株

で生育したハムシには影響を与えなかったが、食害された株で生育したハムシ

の発育期間が短くなり個体重は増加した。また、菌根菌はハムシの食害後に二

次展葉した葉の窒素含有量を増加させた。これらの結果から、植物の形質の変

化を介した地上部と地下部の相互作用の存在が示唆された。

これまでの 3年間の総括を行い、間接効果と非栄養関係を従来の食物網構造

に組み込んだ新たな「間接相互作用線jの考え方を提唱した (AnnualReview of 

Ecology， Evolution、andSystematics 36:8ト105)0 これに基づいて、植物の形質を介

した間接効果が、植物上の昆虫群集における相互作用と種の多様性を生み出し

ている重要なメカニズムであることを明らかにした。これによって植食者の作
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用が昆虫群集の成立に果たす間接効果を解明するアプローチを確立した。さら

に、間接相互作用網の概念を普及させるために、 fEcologicalCommunities: Plant 

Mediation in Indirect Interaction Webs， Cambridge Univ. PressJの編集を行った。

成果の要約(高林純示)

ヤナギがヤナギルリハムシの食害を受けた際に、どのような誘導性揮発性物質

を生産するのかについて分析を行った。これには既設のガスクロマトグラフイ

ー質量分析計を用いた o その結果、(め-2-hexena1， (l) -3-hexeno1， 

benza1dehyde， (l) -3-hexeny 1 acetate， cis-ocimene， sa1 icy 1a1dehyde， (θ-

s -ocimene， 1ina1oo1， (の-dimethy1nonatriene (DMNT) ， a11o-ocimene; 

(E)一2，6-dimethy 1-1， 3， 5， 7-octatetraene， (瓦 E)-α-farneseneが検出さ

れ、その中で幼虫食害株に特異的に増加する成分として、 cis-ocimene，

sa1 icy 1a1dehyde， (め-s -ocimene， 1ina1ool， (E) -dimethy 1nonatriene 

(DMNT) ， a11o-ocimene; (E)-2，6-dimethy1-1， 3， 5， 7-octatetraeneの7成分

を認めた。それら揮発性物質の多くが市販されていないため、合成を進めてい

る。入手可能な化学物質に関しては、植食者と天敵に対する影響を制御環境下

での操作実験により明らかにする実験を行っている。

既設のPCR装置を用い、揮発性成分を受容した植物で発現する防衛に関わる

遺伝子の解析を行っているO 今回、ハムシに食害されたジャヤナギ Salix

eriocarpaから RNAを抽出し、ジャスモン酸生合成に関わる Lipooxygenase

(LOX)、 蛋白質分解酵素阻害剤 Trypsininhibitor (TI)、フラボノイドやフ

ェノーノレ性化合物、タンニンなどの生合成に関わる pheny1a1anine

ammonia-1yase、po1ypheno1oxidase、 dihydrof1avono1 reductaseおよび消

化酵素限害剤である trypsininhibitorや多糖の分解酵素である ce11u1ase

や chitinaseなど一連の直接防衛に関わると考えられる遺伝子や、テルベン

生合成酵素のひとつであるおrnesy1pyrophosphateなどの間接防衛に関わる

と考えられる遺伝子をそれぞれ RT-PCR法にて単離・増幅し、部分配列を決定

した.これらの遺伝子について、ハムシに食害されたヤナギ個体内における発

現パターンを時間的・空間的に比較した。調査した遺伝子の中で LOXおよび

TIは、食害部位だけでなく、食害されたシュートの未被害部分でも発現が認

められ、食害に対するジャヤナギの誘導防衛が全身的なものであることが明ら

かとなった。
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植物の誘導的化学防衛反応が昆虫群集に与える影響を解析するために、野外

操作実験(生態学研究センター内の実験林を使用)を行う予定で、あったが、揮

発性物質の分析および遺伝子解析の遂行に時間がかかったため、実験室内での

行動解析にとどまった。ヤナギルリハムシの捕食者であるカメノコテントウは、

ハムシ被害ヤナギ枝の揮発性成分に誘引されることを明らかにした。

成果の要約(山内淳)

生物多様性における間接効果の役割を解明するために、理論的なアプローチに

よって生物間の相互作用を解析した。それらの取り組みにおいては、相互作用

の進化的な変化と個体密度の変化を同時に考慮、し、それらが共役した動態の特

性に焦点を当てた。

まず、 f植食者を介した栄養の循環が GrazingOptimizationを生じるメカニ

ズムに関する研究Jでは、植食者の存在によって植物のパフォーマンスが高ま

るGrazingOptimizationについて、それが生じる条件を理論的に調べた。その

解析によって、この現象では植物の最適フェノロジーの進化が大きな意味を持

つことを明らかにした。特に、一定の植食圧の下でフェノロジーを進化させた

植物を様々な植食圧にさらした場合に、 GrazingOptimizationが生じやすいこ

とが分かつた。 r倍数体の進化過程における単位生殖の役割に関する研究jでは、

植物の進化において重要な役割を果たしたと考えられている同質倍数体の進化

について解析を行った。植物では同質4数体が広く見られるが、その進化にお

いては2倍体との交雑によって生じる 3倍体の存在を避けて通れない。しかし

3倍体は一般に適応度が低いため、 3倍体を介して倍数体化が進むメカニズム

は大きな謎だ、ったが、本研究では単為生殖の存在がその障壁を乗り越える機能

を果たしうることを示した。 r1捕食者一2被食者系の安定性に被食者の防衛の

進化と捕食者の最適摂餌が及ぼす影響に関する研究Jでは、個体群動態と進化

および行動の最適化を結び、つけた解析を行ったO それによると、被食者の防衛

の進化と捕食者の最適摂餌は共に種の共存を促進し、また系の振動を抑えるこ

とで安定性を高めることが明らかになった。さらに、進化の速度が速い方がそ

の傾向が強まること、これらの要因によって捕食者を介した被食者間の間接効

果は弱められることも分かつた。

成果の要約(石原道博)
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和歌山県九度山町の紀ノ川河畔林に生息しているヤナギは、春先に葉を展開す

るが、その後、夏にかけて次第に葉が硬くなり、葉の含水率や窒素量の低下が

生じた。これは夏に葉の質が低下することを意味し、葉の老化に起因するもの

と思われる。ヤナギルリハムシ成虫を旧葉と新葉で飼育したところ、旧葉で、有

意に産卵数が低下した。葉の老化に加えて、植食性昆虫による食害も夏に蓄積

した。特に吸汁性昆虫であるヤナギグンバイの個体数が夏に急激に増加し、半

数近くの葉が吸汁の被害に遭った。ヤナギグ、ンバイによって吸汁された葉は吸

汁されていない健全な葉と比べると黄色化しており、窒素量と含水率も低かっ

た。ヤナギグンバイが食害した葉でヤナギルリハムシ成虫を飼育すると、著し

く産卵数が低下した。これらの実験結果は、植食者が夏に葉の老化やヤナギグ

ンパイの食害によって質の低下した葉を利用することが不利で、あることを意味

する。実際に野外では葉の老化が進む夏や秋ほど、ヤナギルリハムシの成虫と

卵は二次展葉した新葉に集中的に分布した。また、実験室での通網実験は、ヤ

ナギルリハムシ成虫が古い葉よりも新しい葉を好むことを明らかにした。これ

らの結果は、旧葉の質がヤナギグンバイなどの食害によって特に低下する夏ほ

ど、ヤナギルリハムシが旧葉の利用を避けていることを示唆する。

この夏に生じるヤナギの質の低下は、間接的に他の槌食性昆虫の生存や繁殖

にも負の効果をもたらしている可能性が高い。なぜならば植食性昆虫の種多様

性および総個体数はヤナギの展葉後が最も高く、その後、夏にかけて低下した

からである。

ヤナギの質は、夏から秋に起こる二次展葉によって回復した。この二次展葉

は、夏から秋にかけて毎年生じる河川の氾濫によって、ヤナギの枝葉が消失す

ることが引き起こすヤナギの補償作用である。この秋に生じるヤナギの質の回

復は、ヤナギノレリハムシの個体数および他の植食性昆虫の種多様性および総個

体数を回復させた。ところが 2005年に限つては、ヤナギの二次展葉は河川の氾

濫ではなく、ヤナギノレリハムシやヤナギグンバイなどの植食者による食害の激

しさによって始まった。これらの結果も、一部の植食者による食害が葉の質を

変えることで 間接的に植食性昆虫群集全体に影響を及ぼしている可能性を示

唆している。
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