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論  文

北海道における地球温暖化によるヤツバキクイ
ムシの世代数変化予測

尾崎研一1・上田明良2・澤野真治3

１．はじめに
　地球温暖化は昆虫の分布，発育，個体群動態に大
きく影響する（桐谷・湯川  2010）。その結果，昆虫
による森林被害が拡大する可能性がある（Kiritani 
2013；尾崎  2012）。例えば，北米大陸の西部では
数種のキクイムシによる針葉樹の枯損被害が生じ
ているが，この原因として温暖化が挙げられてい
る（Raffa et al. 2008）。 そ の う ち，Dendroctonus 
rufipennisによる被害は夏の高温により世代数が増
加したことが原因の１つと考えられている（Berg 
et al. 2006）。そのため，温暖化によって被害が拡大
するかどうかを知るには，温暖化による世代数の増
加を予測することが重要である。
　ヤツバキクイムシ（Ips typographus）はトウヒ類

（エゾマツ，アカエゾマツなど）の穿孔性昆虫であり，
ヨーロッパからアジアに及ぶユーラシア全域の亜寒
帯性針葉樹林の代表的な森林害虫である。本種は台
風等による風倒や，伐採によるかく乱が生じた後に
大発生し，生立木を枯死させる。北海道では1954年
の洞爺丸台風による風倒の後に約260万㎥の枯損が
発生した（吉田  1986）。また，最近では2004年の台
風18号による風倒の後に被害が生じている（上田・
井口  2010）。
　本種の札幌市付近での生活史は以下のようであ
る（吉田  1986）。まず，越冬は成虫が樹皮下または
土中で行う。成虫以外で越冬した場合の死亡率は，
ほぼ100％である（Wermelinger and Seifert 1999）。
越冬した成虫は年によって変動はあるが，おおむね
５月下旬に飛翔を開始し，寄生木に穿入した後，交
尾，産卵を行う。産卵数は約50卵である。成虫は産
卵後，いったん寄生木から出て，再び別の場所に穿
入し繁殖することがある。これを再寄生と言う。ふ

化幼虫（第１世代）は内樹皮を食べ，約25日で蛹
化する（写真－１）。蛹は約１週間で羽化し，羽化
成虫は内樹皮を後食して成熟した後，樹皮に孔をあ
けて脱出する。脱出した成虫は新たな木に穿入して，
越冬成虫と同様の繁殖を行う。成虫は短日条件によ
り生殖休眠に入り，繁殖せずに越冬する。通常，年
２世代であるが，夏の気温が低い場合は年１世代で
終わることもある。
　ヨーロッパでは本種の温度反応等にもとづいて季
節消長を推定するフェノロジーモデル（phenology 
model） が 作 成 さ れ て お り（Baier et al. 2007； 
Jonsson et al. 2007），このモデルを用いて温暖化に
よる世代数の変化が予測されている（Berec et al. 
2013；Jonsson et al. 2009, 2011）。しかし，日本を
含むアジア地域では，このようなフェノロジーモデ
ルは作成されておらず，温暖化によるヤツバキクイ
ムシの世代数の予測は行われていない。
　そこで本研究では，主に北海道における本種の発
育と温度の関係をもとに，季節消長や世代数を推定

写真－１　寄生木内のヤツバキクイムシ
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するフェノロジーモデルを作成した。そして作成し
たモデルを用いて，過去のフェロモントラップの捕
獲消長を推定できるかどうかを検討することにより，
モデルを検証した。その結果，世代数をおおむね推
定できたので，気候変化シナリオによる温暖化後の
気温データを用いて，北海道における将来の世代数
を予測した。

２．方法
⑴フェノロジーモデルの作成
　本種の温度反応等にもとづいて以下のフェノロジ
ーモデルを作成した。まず，成虫の飛翔には20℃
以上の気温が数時間続く必要がある（福山・吉田 
1982）。つまり，春先の気温が短時間だけ20℃を超
えた日には成虫は飛翔しない。そこで，その年に２
度目に最高気温が20℃を越えた日に越冬成虫が飛翔
を開始すると仮定した。産卵前期間と産卵期間（半
数の卵を産むまでの日数）は温度に依存し，両期間
の合計は温度が15℃以下の場合は6日，20℃以上の
場合は３日である（Wermelinger and Seifert 1999）。
そこで産卵前期間と産卵期間の合計は越冬成虫で６
日，第１世代以降では３日とした。産卵から羽化ま
でと，成虫の後食期間の温度反応は上田・尾崎（2012）
により，発育ゼロ点と有効積算温度がそれぞれ５
℃，412日度と，－24℃，652日度を用いた。成虫の
後食期間は発育ゼロ点が－24℃と低いため，気温が
20℃以上の場合には約15日で一定となる（上田・尾
崎   2012）。そして後食が完了した後，最初に最高
気温が20℃を越えた日に第1世代成虫が寄生木から
脱出し，飛翔するとした。ただし，この日が後述す
る生殖休眠に入る日以降の場合は，次世代を生産せ
ずに休眠に入るとした。成虫が生殖休眠に入らない
場合は，同様の手順で産卵前期間と産卵期間，次世
代の発育期間を計算し，これを成虫が休眠に入るま
でくり返すことで年間の世代数を算出した。このモ
デルでは春先に最初に飛翔する個体の発育を計算す
るため，その年の世代数の最大値を推定することに
なる。なお，再寄生は最初の寄生に比べると個体群
動態に及ぼす影響が小さいため（Wermelinger and 

Seifert 1999），今回は考慮しなかった。

⑵フェノロジーモデルの検証
　モデルの検証には北海道内の４カ所（図－１）に
おける合計20年分のフェロモントラップの捕獲デー
タを用いた。フェロモントラップの捕獲データから
トラップ設置日，越冬成虫と第1世代成虫の捕獲開
始日を調べ，モデルから推定した越冬成虫と第１世
代成虫の飛翔開始日と比較した。モデルの計算に
は，フェロモントラップ設置地点の最寄りのアメダ
ス地点の日平均気温と日最高気温を用いた（気象庁 
2013）。フェロモントラップ設置地点とアメダス地
点の標高の違いは，気温の低減率（100ｍで0.6℃低
下）により補正した。

⑶気候シナリオデータ
　気候変化がヤツバキクイムシの世代数に及ぼす影
響の解析には，大気海洋結合気候モデルの一つであ
るMIROC3.2-HIRES（K-1 model developers 2004）
の，温室効果ガス排出シナリオA1Bによる予測結
果を用いた。A1Bシナリオでは100年後に日本の夏
の気温が約４℃上昇すると予測されている（IPCC 
2001）。MIROC3.2-HIRESの水平分解能は120㎞相当

図－１　北海道内のフェロモントラップ設置地点
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表－１　ヤツバキクイムシの季節消長のフェロモントラップによる実測値とフェノロジーモデルによる推定値
フェロモントラップによる実測値 モデルによる推定値

場所 年 設置日 越冬成虫捕獲開始日 第１世代成虫捕獲開始日 世代数 越冬成虫飛翔開始日 第１世代成虫飛翔開始日 世代数 出典

定山渓 1985 5月下旬 7/27-8/3 2 5/11 7/28 2 小泉ら 1990

1986 5月下旬 7/18-7/26 2 5/9 8/3 2 小泉ら 1990

1987 5月下旬 7/24-8/1 2 5/1 7/19 2 小泉ら 1990

1988 5月下旬 7/18-7/26 2 5/18 7/30 2 小泉ら 1990

1989 5月下旬 7/20-7/28 2 5/21 8/3 2 小泉ら 1990

千歳 2005 6/20 6/20-6/22 不明 2 5/28 7/30 2 上田明良 未発表

2006 5/19 5/19-5/26 7/22-7/28 2 5/16 7/26 2 上田明良 未発表

2007 5/18 5/18-5/23 7/23-7/31 2 5/30 7/27 2 上田明良 未発表

富良野 1983 5/17 5/17-6/2 1 5/13 8/8 1 古田ら 1985

1984 5/25 5/25-6/8 7/6-7/23 2 5/21 7/22 2 古田ら 1986

1987 5/19 5/19-6/2 7/14-7/30 2 5/8 7/20 2 中山ら 1991

1988 5/12 5/27-6/9 8/4-8/18 2 6/1 8/5 1 中山ら 1991

1989 5/20 5/20-6/5 7/17-7/31 2 5/23 8/2 2 中山ら 1991

1991 5/15 5/15-5/29 7/24-8/7 2 5/15 7/20 2 井口ら 1996

1992 5/21 5/21-6/4 1 5/30 8/4 1 井口ら 1996

1993 5/27 5/27-6/10 1 5/31 8/12 1 井口ら 1996

1994 5/17 5/17-5/31 1 5/24 7/29 2 井口ら 1996

1998 4/24 4/24-5/8 1 4/21 7/18 2 井口 1999

大雪山 1993 6/2 6/2-6/16 1 6/2 8/20 1 竹田ら 1995

1994 6/16 6/16-7/1 1 5/25 8/5 1 竹田ら 1995

であり，一般的な大気大循環モデルと比べると高い
水平分解能を有するが，本研究の解析対象領域であ
る北海道と比べると粗い。また，公開されているデ
ータは月別値であるが，本研究では日別値を必要と
する。そこで日本を含む領域について，アメダス
メッシュ化データ（農業環境技術研究所）の1980-
1999年までの期間平均値を用いてバイアス補正と
水平解像度の詳細化（120㎞→１㎞）を行った。次
に，ウェザージェネレータであるWXGEN（Sharpley 
and Wiiliams 1990）を用いて日最高気温と日最低
気温を生成した。最後に北海道地方のデータを標準
地域メッシュの２次メッシュ（水平解像度10㎞相当）
へと集計した。
　 解 析 に は2001～2010年, 2041～2050年, 2091～
2100年の３期間分のデータを用いた。この内の2001
～ 2010年はバイアス補正の効果を調べる目的で用
い，北海道内の21カ所のアメダス地点の日別気温と
の比較を行った。

３．結果
⑴フェノロジーモデルの検証
　表－１にフェロモントラップの捕獲消長と，モデ
ルによる推定値を示した。フェロモントラップの回
収間隔は２～ 16日であったため，実測値にはそれ
くらいの幅がある。定山渓ではトラップの設置日が
５月下旬と遅かったため，越冬成虫の捕獲開始日は
示さなかった。定山渓を除いたトラップの設置日は
４月24日～６月20日であった。トラップの設置日が，
モデルによる越冬成虫の推定飛翔開始日より遅い場
合は，飛翔開始日の検証ができなかった。これには
千歳の2005年，2006年，富良野の1983年，1984年，
1987年，1998年，大雪山の1994年があたる。これ
以外の8年分のデータでは，千歳の2007年を除いて，
推定飛翔開始日は実際の捕獲開始日に一致していた。
しかし，この場合でもトラップの設置以前に成虫が
飛翔した可能性がある。ただし，富良野の1988年は
トラップの設置が捕獲開始より２週間も早いために，
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実際の飛翔開始日が特定できたと考えられるが，こ
の年にも推定飛翔開始日は実際の捕獲開始日に一致
していた。一方，千歳の2007年の推定飛翔開始日は，
実際の捕獲開始日よりも約10日遅かった。
　第１世代成虫の捕獲開始日は年２世代の場合に示
した（表－１）。ただし，千歳の2005年はトラップ
によって捕獲消長が異なっていたため，捕獲開始日
を特定することができなかった。これを除く12年
分のデータの内，定山渓の1985年，千歳の2006年，
2007年，富良野の1984年，1987年，1988年で推定飛
翔開始日は実際の捕獲開始日に一致していた。一方，
定山渓の1987年と富良野の1991年では推定飛翔開始
日は実際の捕獲開始日より４～５日早く，定山渓の
1986年，1988年，1989年と富良野の1989年では推定
飛翔開始日は実際の捕獲開始日より２～８日遅かっ
た。このように，場所や年によりばらつきはあるも

のの，第1世代成虫の推定飛翔開始日は実際の捕獲
開始日におおむね一致していた。
　次に，生殖休眠に入る日を推定するために，実際
の世代数と，モデルによる第1世代成虫の推定飛翔
開始日を比較した。実際の世代数は，定山渓と千歳
は年2世代，富良野は年によって１～２世代，大雪
山は年１世代であった（表－１）。推定飛翔開始日
は，年２世代である定山渓と千歳では８月３日以前
で，年１世代である大雪山では８月５日以降であっ
た。そこで，８月４日を生殖休眠に入る日とし，こ
の日以降に飛翔した個体は次世代を生産しないと
した。その結果，富良野での推定世代数は1988年，
1994年，1995年の３年を除いて実際の世代数に一致
した。

図－２　アメダスと気候シナリオデータによる北海道内21地点における４～７月
の日平均気温の平均値（上図）と，第１世代成虫の飛翔開始日（下図）
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⑵気候シナリオデータを用いた温暖化予測
　以上の結果から，フェノロジーモデルを用いる
ことで実際の世代数を推定可能だと考えられたの
で，次に気候シナリオデータを用いた計算を行っ
た。まず，北海道内21地点での2001 ～ 2010年の気
温を，アメダスの実測値と比較した。フェノロジー
モデルの計算に用いる４～７月の日平均気温は気候
シナリオデータとアメダスで異なる年変動を示した

（図－２）。その平均値は気候シナリオデータの方が
高い年が多く，10年間の平均で0.6℃の差があった。
この違いを反映して，第1世代成虫の飛翔開始日は
アメダスの気温から計算した値よりも，気候シナリ
オデータからの値の方が早い年が多くなり，10年間
を平均するとアメダスよりも気候シナリオデータの
方が1.4日早かった。そこで以下の世代数予測では，
気候シナリオデータから計算した飛翔開始日に，こ
の差を加えて補正した。
　次に，気候シナリオデータを用いて2001～2010年，
2041～2050年，2091～2100年の北海道内全域の996の

2次メッシュの平均気温と世代数を計算した（図－
３）。日平均気温の４～７月の平均値は2001～2010
年には約12℃だったのが，2041 ～ 2050年には約14
℃，2091～2100年には約16℃と２℃ずつ上昇した。
この気温の上昇にともなって，平均世代数も2001～
2010年には1.8であったのが2041～2050年には2.0に，
そして2091～2100年には2.4に増加した。気温の上
昇は２℃ずつであったが，世代数は2001～2010年か
ら2041～2050年に0.2増加したのに対して，2041～
2050年から2091～2100年には0.4世代と２倍の増加
であった。
　予測世代数の北海道内での分布をみると，現状

（2001～2010年）では85％のメッシュが年２世代で
あり，高標高地と海岸部の一部が年1世代であった

（図－４）。現在，ほとんどの地域が年２世代である
という結果は，これまでの生活史の知見と一致す
る（吉田 1986）。それが2041～2050年になると年２
世代のメッシュが96%に拡大する一方，年１世代の
メッシュは３％に減少した。そして新たに年３世

図－３　北海道全域の２次メッシュにおける気候シナリオデータによる４～７月の
日平均気温の平均値（上図）と，ヤツバキクイムシ世代数（下図）の変化予測
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代のメッシュが道央付近に7メッシュだけ出現した。
2091～2100年には年３世代のメッシュが39%に拡大
した。これらのメッシュは道南，道央，道東，網走
地域の平野部に分布していた。それ以外は年２世代
となり，年1世代は道東の３メッシュだけとなった。
以上から，2091～2100年には現状では存在しない年

３世代の地域が広範囲に生じると予測された。

４．考察
⑴フェノロジーモデルについて
　本稿では，主に北海道におけるヤツバキクイムシ
の生活史や温度反応についての知見にもとづいてフ
ェノロジーモデルを作成した。その結果，モデルに
よって推定された越冬成虫の飛翔開始日はフェロモ
ントラップの消長とほぼ一致した。しかし第1世代
成虫の推定飛翔開始日は，一部の年でフェロモント
ラップによる実測値と合わなかった。これは寄生木
に穿入している間の発育期間が正しく推定できなか
ったためと考えられる。その原因としては寄生木内
での発育は，樹皮下の温度に依存することが考えら
れる。樹皮下の温度は気温だけでなく日射や樹皮の
厚さ，樹皮の水分含有量に影響される（Jonsson et 
al. 2007）。そのためオーストリアで開発されたフェ
ノロジーモデル（PHENIPS）では，地形データか
ら日射量を計算し，それと気温を用いて樹皮下の
温度を推定し，寄生木内での発育を計算している

（Baier et al.  2007）。
　温度反応だけでなく，生殖休眠に入る臨界日長も
世代数の予想には重要な要因である。今回のモデル
では，第1世代成虫の飛翔開始日と実際の世代数の
関係から，８月４日以降に飛翔する成虫は生殖休眠
に入るとした。富良野市におけるエゾマツ伐倒木で
の繁殖調査では，７月18 ～ 24日に羽化した成虫は
繁殖せずに休眠した（井口  1999）。成虫の後食期間
は約15日なので，これらの個体は８月２～８日に飛
翔することになり，今回の結果と一致する。また，
千歳市で採集した個体の飼育実験では，休眠の臨
界日長は22℃で10Lと15Lの間であった（上田・尾
崎   2012）。休眠刺激の感応期は終齢幼虫から後食
中の成虫なので（Dolezal and Sehnal 2007），８月
４日に飛翔する成虫の感応期は７月中旬から８月４
日の間となる。この間の札幌の日長は14時間20分～
15時間なので，上述の臨界日長と矛盾しない。この
ように，これまでの北海道での研究結果からみると，
休眠に入る日の設定は妥当だと考えられる。

図－４　気候シナリオデータを用いたヤツバキクイムシ
世代数の変化予測
各期間の平均世代数を示す．
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　しかし，実際には臨界日長は気温によって変化
し，気温が高いほど臨界日長は短くなる（Dolezal 
and Sehnal 2007）。つまり，千歳や定山渓のような
気温が高い場所では休眠に入る日が遅く，大雪山の
ように気温が低い場所では休眠に入る日が早いと考
えられる。さらに，日長反応は越冬のための季節適
応だと考えられ，温暖化後には適切な時期に越冬ス
テージを生産するように臨界日長が変化する可能性
がある。Jonsson et al.（2011）は，休眠に入る日以
降の温量が次世代の生産に最適化されていると仮定
し，過去の気温データとフェロモントラップの捕獲
消長を用いて計算を行った。その結果，過去30年間
で最も気温の低い年の温量で，次世代の発育が完了
できるように臨界日長が決められているとした。そ
して，このような条件で温暖化後の世代数を予測す
ると，臨界日長が変化しないと仮定した場合に比べ
て，世代数がより増加することを示した。このよう
な臨界日長の変化を考慮すると，今回予測した温暖
化後の世代数は過小推定となる。
　一方，温暖化後の高温はヤツバキクイムシの発育
を抑制する可能性がある。本種は35℃以上で発育が
阻害され，40℃以上だと発育しない（Wermelinger 
and Seifert 1998）。直射日光があたる樹皮下の温度
は気温よりもずっと高温になるため，高温障害が起
きやすいと考えられる。温暖化に伴って高温障害が
発生すれば，今回予測した世代数は過大推定となる。
　このような気象条件以外に，餌の量も世代数に影
響する可能性がある（井口  1999）。富良野の1994年
の夏は猛暑であり，フェノロジーモデルでは年２世
代と推定されたが，実際には第1世代成虫の飛翔は
みられなかった（表－１）。このことは，気温が高
いだけでは年２世代にならないことを示唆している

（井口ら  1996）。また，風倒翌年には年２世代にな
ることが多い（山口  1963）。この原因として，風倒
跡地は日射を受けやすく，樹皮下の温度が高くなる
ことがある。しかし第1世代の発生時期が同じでも
年1世代の場合と２世代の場合がある（井口  1999）。
新鮮な風倒木が豊富にある場合は，餌としての質が
悪化する前にこれらを利用できるように，世代数を

増加させるのかもしれない。

⑵温暖化影響の予測
　今回のフェノロジーモデルには以上のような問題
があるため，温暖化後の世代数予測はまだ試行段階
と言える。特に各メッシュの予測値については，今
後の検討が必要である。しかし，2090年代には年
３世代の地域が出現するという予測は重要だと考
えられる。ヨーロッパでも温暖化後にヨーロッパ
中部で年３世代の地域が出現すると予想されてい
る（Jonsson et al. 2011）。北イタリアでは夏の高温
と少雨がヤツバキクイムシの大発生を引き起こすた
め，温暖化による枯損被害の拡大が懸念されている

（Marini et al. 2012）。この地域は現在は年２世代で
あり，３世代目は休眠の日長反応により抑制されて
いる（Faccoli  2009）。そのため将来，臨界日長が
変化すれば年３世代に増加すると予想される。
　温暖化は世代数以外にも，天敵，餌，木の抵抗
性などへの影響が考えられる（Jonsson et al. 2007）。
天敵については，現状では天敵はヤツバキクイムシ
の重要な死亡要因ではないが（Lawson et al. 1997），
温暖化後の影響は不明である。また本種の随伴菌で
あり，木を枯死させる原因である青変菌に対する温
暖化影響も分かっていない。温暖化によって台風等
の極端な気象現象が増加すると考えられているが，
それにより本種の好適な餌である風倒木が増加する
と，ヤツバキクイムシが繁殖し生息密度が高くな
る。特に世代数が増えると，餌資源の増加によって
急速に増殖することが可能になる。また，温暖化に
よる高温と乾燥は成木の枯死率を上昇させると考え
られる（Allen et al. 2010）。特にトウヒ類は浅根性
なので，高温や乾燥によって抵抗性が低下しやすい

（Schlyter et al. 2006）。このような木に，生息密度
が増加したヤツバキクイムシが穿入すると被害が拡
大するであろう。現在，北海道では天然林だけでな
く，アカエゾマツ人工林でも除間伐後にヤツバキク
イムシの被害が起きている（原・林  2002）。これら
の被害が今後，拡大するかどうかをモニタリングす
るとともに，被害が生じた場合には原（2002）など
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を参考に早期に対応することが重要である。
　本研究は農林水産技術会議プロジェクト「農林水
産分野における地球温暖化対策のための緩和及び適
応技術の開発」の助成を受けた。また，気候シナリ
オデータは農業環境技術研究所大気環境研究領域よ
り提供を受けた。ここに感謝する。
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