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I.　は　じ　め　に

　大型草食獣の個体数増加や分布拡大は，生態系の種構成
や機能に大きな影響を与える要因の一つであり，生物多様
性の減少および林業や農業における経済被害をもたらす
深刻な生態リスクの一つとして認識されている。大型草
食獣による嗜好性植物への過度な採食や踏圧は，特定樹
種の個体数減少や更新阻害を引き起こし（Augustine and 
McNaughton, 1998 ; Vázquez, 2002 ; Tremblay et al., 2007
など），森林の構造や下層植生の草本群集にも影響を与
える （Anderson and Loucks, 1979 ; Augustine and Frelich, 
1998）。しかしながら，大型草食獣が生態系に及ぼす影響
はこのような直接的な影響だけでない。直接的な影響が強
いほど，それが物理的な環境改変や生物間相互作用のネッ
トワークを介して波及的に生態系に影響が及ぶことが予想

される。したがって，大型草食獣の増加による生態系への
影響の全貌を明らかにするためには，波及的に及ぶ間接的
な効果を丁寧に解きほぐし，その発生プロセスを明らかに
していく作業が必要である。
　大型草食獣による間接的な影響は，二つのパターンに分
けることができる（図‒1a）。まず一つは，大型草食獣が採
食や踏圧で植物に与える影響がその植物を利用している生
物に及ぼす影響である。たとえば，シカの樹木への採食に
よって，巣場所や餌資源が減少したり，捕食者からの発見
確率が高まることで，森林性の鳥類種が減少することが知
られている（Gill and Fuller, 2007）。また，大型草食哺乳
類による採食が，植生の構造を単純化し，げっ歯類の隠れ
場所を減少させることで，種構成に影響を与えたり（Smit 
et al., 2001），シカが高密度な環境では，網を張る足場の
減少によってクモ類の個体数と種数が減少することなどが
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報告されている（Miyashita et al., 2004）。以上のような間接
効果は，大型草食獣による植物への影響が，植物を餌や棲
み場所として利用する生物に二次的に及んでいる例である。
　もう一つ，今まであまり注目されてこなかったタイプの
間接効果として，動物を介して植物にフィードバックされ
る間接効果がある（図‒1b）。つまり，植物への採食や踏
みつけなどによる直接的な影響が，植物を取り巻く生物間
相互作用を改変することで，植物に再び作用が戻ってくる
間接効果である。ここで重要なのは，後で詳しく述べるよ
うに，影響を受ける相互作用によって，植物に及ぶ影響は
プラスにもマイナスにもなりうることである。
　以上のような 2種類の間接効果は，植物を取り巻く生物
間相互作用の発生メカニズムやその帰結の解明という，生
態学における重要な研究課題に深く関る分野である。大型
草食獣による採食という，いわば実験的な条件を利用する
ことで，生物間相互作用のプロセスを理解する糸口になる
と考えられる。本稿では，これまであまり研究の進んでい
ない大型草食獣による植物へのフィードバック型間接効果
に注目する。まずわれわれが房総半島のニホンジカ（Cervus 
nippon, 以下シカ）とアオキ（Aucuba japonica Thunb.）を
対象に行った研究を紹介し，生物間相互作用の密度依存性
によってフィードバック型間接効果が生じるメカニズム
と，それに影響を与える要因について考えたい。

II.　シカによるアオキに対するフィードバック型
間接効果

　著者らが千葉県房総半島で行った研究は，アオキの種子

生産に影響する花粉媒介と種子寄生という二つの生物間相
互作用に対するシカの影響について調べたものである。房
総半島南部では，シカによって森林の群集構造が大きく変
化するほど採食による影響が深刻である。アオキはこの地
域においてシカの嗜好性が最も高い植物であるため，シカ
の高密度地域では，出現頻度が著しく低下している（房総
のシカ調査会，1993, 1999）。アオキの繁殖形態は雌雄異株
である。雌雄間の花粉媒介が昆虫に依存しているのかを確
かめるために，網目 1 mmと 3 mmのメッシュ網によって

(a)

(b)

図‒1． 大型草食動物の採食による間接効果
（a）は植物を使用する動物に対する間接効果。（b）はフィード
バック型間接効果。実線は直接的な効果，点線は間接的な効果，
符号はその影響を示す。
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図‒2． シカ分布域と非分布域におけるアオキの受粉率
（a），アオキミタマバエによる種子への寄生率
（b），結果率（c）

白塗りは 2004年，黒塗りは 2005年 。シカ分布域 4カ所（a, b, c, 
d），非分布域 5カ所（e, f, g, h, i）について示す。調査地 d, g, h, I,
は 2005年のみ調査を行った。
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アオキの花への昆虫の訪花を排除する実験をしたところ，
両サイズの排除区で開放区に比べて結果率が 50％以下に
低下した。また雌雄株の両方に訪花する昆虫を調べたとこ
ろ，クロバネキノコバエ，ジョウカイボン，その他長角亜
目，短角亜目，甲虫などさまざまな昆虫が訪れていた。し
たがって，アオキの花粉媒介は風媒介によるところも多少
あるものの，これらさまざまな昆虫に強く依存していると
考えられる。また，果実にはアオキミタマバエ（Asphondylia 
aucubae Yukawa et Ohsaki）が寄生し，寄生された果実は
正常に成長せず発芽不能となる（Imai and Ohsaki, 2004）。
こうした基礎情報をもとに，シカによるアオキへの採食が
アオキの花粉媒介と種子寄生にどのような影響を与える
のか，またその結果としてアオキの種子生産がどうなっ
ているのかを調べた。具体的には，シカ分布域と非分布域
においてアオキの受粉，寄生，種子生産について 2004年，
2005年の 2年間調査するとともに，アオキ雌個体を自生
集団から 3段階の距離に植樹する実験を行い，アオキの個
体間の距離が受粉，寄生に与える影響を検証した。
　その結果，アオキの種子生産に作用する花粉媒介と寄生
という二つの相互作用に対して，シカは異なった影響を及
ぼしていることが示された。まず，シカ分布域では非生息
域と比較して，アオキの個体密度が低下する傾向にあった。
しかし，アオキの受粉率にはシカ分布域と非分布域では有
意な差がなかった（図‒2a）。これに対して，種子へのアオ
キミタマバエの寄生率はシカ分布域では有意に低下してい
た（図‒2b）。実験的に植樹した雌個体では，雄個体から近
い実験区ほど受粉率が高かったことから，受粉成功には雄
個体からの距離が影響するが，調査地でのシカによる野外
個体数密度の低下の程度は，受粉率に違いがでるほどでは
なかったといえる。つまり，調査地において，シカによる
アオキの個体密度の低下は，寄生者であるアオキミタマバ
エには強い影響を与えていたが，花粉媒介者にはそれほど
強度な影響を与えていなかった。そのことはシカの分布域
度区と非分布域でのポリネーター昆虫の個体密度に差がな

かったことからも確かめられた（図‒3）。一方のアオキミ
タマバエはアオキにのみ寄生することから，寄生率の低下
は，アオキミタマバエの個体群密度がシカによるホスト植
物の密度の減少以上に低下したことを意味する。最終的に
生産された個体の花数に対する健全果実数（結果率）はシ
カ分布域と非分布域で統計的に差はなかった。しかし 1カ
所の調査地を除くと，明らかに非分布域の方で低下してい
ることがみてとれる（図‒2c）。この傾向は，シカによる影
響が花粉媒介よりも寄生に強く効いたことから生じたと考
えられる。もしシカによる受粉への影響が強ければ，シカ
分布域では，種子生産率が低下するという結果になるかも
しれない。このようにシカによるアオキの繁殖成功への影
響は，花粉媒介と寄生という，二つの異なる生物間相互作
用への影響のバランスによって決定されていたのである。

III.　アルゼンチンにおける林床植物の花粉媒介に
対するウシの影響

　大型草食獣による植物に対するフィードバック型間接効
果を扱った研究例をもう一つ紹介する。アルゼンチンの常
緑樹林に導入された家畜のウシが，林床植物群落の送粉系
に与える影響である（Vázquez and Simberloff, 2004）。彼
らは林床に生育する 10種の昆虫媒介植物について，ウシ
による採食がある環境とない環境で個体密度，ポリネー
ターの訪花頻度，柱頭への花粉の付着量，種子生産につ
いて比較した。その結果，10種中 1種でのみ，ウシの
存在下で種子生産の明らかな減少がみられた。この 1種
Alstroemeria aureaに対して，ウシが種子生産の低下を引
き起こしたメカニズムを明らかにするために，踏みつけと
人工授粉の 2種類の付加的な実験を行い，種子生産と花粉
媒介への個体密度の影響をパス解析で解析した結果，種子
生産の減少は以下のプロセスで生じていることがわかっ
た。まずウシの踏みつけにより，群落内での A. aureaの
相対個体密度が低下し，その結果，柱頭に受粉する同種花
粉の量が減少し，種子生産が低下したのである。ウシの踏
みつけによる植物の相対密度の減少によって，A. aureaに
訪れるポリネーターの訪花頻度は低下しておらず，そのか
わり送受粉される花粉の種構成に影響した。つまり，ウシ
はポリネーターの行動や個体数には影響を与えず，ポリ
ネーターが運ぶ花粉の潜在量を変化させることで，種子生
産にフィードバック型間接効果を及ぼしたのである。

IV.　フィードバック型間接効果が生じるメカニズム

　以上，大型草食獣による植物へのフィードバック型間接
効果の例を紹介してきたが，著者の知るかぎり，他にこの
ような研究例は見当たらない。それでは，こういった間接
効果は特殊な現象なのだろうか？ここでは，フィードバッ
ク型間接効果がどのように生じているのか考えてみよう。
メカニズムの一つとして考えられるのが，生物間相互作用
における密度依存性である。紹介した二つの例はいずれも
大型草食獣の採食が植物の個体密度を減少させたことで，

図‒3． シカ分布域，非分布域における訪花昆虫相の比較
分布域・非分布域ともに 3カ所について示す。
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受粉率や寄生率が影響を受けていることが示された。古く
から，植物の個体密度やパッチサイズ，孤立度などの分布
パターンに対して，花粉媒介や寄生，植食などの密度依存
的な応答が知られている（Kunin, 1997a）。このような傾
向が普遍的であれば，大型草食獣による植物の個体密度の
改変は，さまざまな生物間相互作用を介して植物にフィー
ドバック型間接効果を生じさせている可能性が高い。以下，
植物の繁殖や生存に大きな影響を与える生物間相互作用と
して，植物に正の影響を与える花粉媒介と，負の効果を与
える寄生・植食に分けて，生物間相互作用と植物の個体密
度との関係を整理したい。
　1．花粉媒介と植物の個体密度
　生物間相互作用における密度依存性に関する研究は特に
送粉系で多く，植物の個体群サイズの減少，個体密度の低
下，パッチの孤立化に伴い結果率や結実率などが低下する
ことが知られている（Rathcke and Jules, 1993 ; Ågren, 
1996 ; Kunin, 1997b ; Ghazoul et al., 1998 ; Kery et al., 2000
など）。さらに，そのような低密度での種子生産の低下には，
送粉昆虫の種数・個体数の減少や行動の変化による，訪花
頻度の低下と，1訪花あたりの受粉効率の低下という二つ
のプロセスが介在していることがわかってきている。前者
の例では，ハチドリ媒介のイワタバコ科の植物 1種とアカ
ネ科の植物 2種に対して，相対密度を操作した野外実験を
行ったところ，そのうち 2種で，相対密度が低下するほど
ハチドリの訪花頻度が低下し，その結果種子生産が低下し
ていた（Feinsinger and Tiebout III, 1991）。もう一つ，マ
ルハナバチに受粉されるオオバギボウシの例では，個体密
度が低い集団では訪花頻度の低下による花粉不足で種子生
産が低下していた。調査地のオオバギボウシには 4種のマ
ルハナバチが訪れており，受粉成功はマルハナバチの訪花
頻度に強く依存することが確かめられている。個体密度が
異なるパッチ間で，オオバギボウシ個体への訪株頻度，パッ
チへの訪問頻度，パッチ内での訪問株数について調べたと
ころ，個体密度の高いパッチほど，マルハナバチの 1）訪
株頻度が高く，2）パッチ内での訪株数が多かったが，3）パッ
チへの訪問頻度は変わらなかった。最終的に，訪株頻度が
高いパッチでは，訪株頻度が低いパッチと比較して，花粉
制限の程度（花粉不足による種子生産の低下）が低いこと
も確かめられた。つまり，オオバギボウシの個体密度の変
化によって，マルハナバチのパッチ利用行動が変化し，花
粉媒介の成功度が影響を受けたのである（国武，2005）。
一般にポリネーターの訪花頻度が高いほど受粉成功は高く
なることが多い。それは訪花される頻度が高いほど柱頭に
付着される花粉数も多くなり，また遺伝的に組み合わせ可
能な花粉を受粉できる確率も高くなるからである。した
がって，何らかのメカニズムで植物の個体密度の低下によ
りポリネーターの訪花頻度が低下すれば，花粉媒介のパ
フォーマンスが低下するといえよう。
　次に，植物の個体密度によって花粉媒介のパフォーマン
スが影響を受けるもう一つのプロセスである一訪花あたり

の受粉効率の変化について述べる。一訪花あたりの受粉効
率は，ポリネーターが訪花時に付着させている花粉量に
依存する。植物の個体密度が低下すると，周辺に存在す
る同種の花粉量が減り，ポリネーターが付着させている
同種他個体の花粉量が少なくなるため，ポリネーター 1回
訪花あたりの受粉効率が低下する。前述のアルゼンチン
の例でウシによって結実が低下したケース （Vázquez and 
Simberloff, 2004）はこれにあたる。
　以上のように，花粉媒介は植物の個体密度によってさま
ざまなプロセスで影響を受ける。したがって，大型草食獣
の採食や踏みつけによって，植物の個体密度が低下すれば，
花粉媒介のパフォーマンスが低下し，種子生産が減少する
のである。これは植物を主体とすれば，アリー効果（inverse 
density dependency）が働いているということができる。
　2．寄生・植食と植物の個体密度
　植物の生存率や繁殖成功に負の影響を与える寄生や植食
も，植物の分布に影響を受ける。寄主植物の個体群サイ
ズの減少や孤立化などによって，寄生率や植食率，病原
体の感染率などが変化する（Zabel and Tschanrntke, 1998 ; 
Kruess and Tschanrntke, 2000 ; Kery et al., 2001 ; Carlsson-
Graner and Thrall, 2002）。さらに，寄主植物の個体群サイ
ズや孤立化によって，寄生者や植食者，病原菌の出現率，
種数，個体数が変化している。このような植物の生存率や
繁殖成功に負の影響を与える生物間相互作用では，多くの
場合個体密度が高いほど負の影響が強まることが多く，こ
れは植物にとっては先ほどの花粉媒介の場合とは逆の密度
依存性，密度効果（density dependency）が働いていると
いえる。

V.　フィードバック型間接効果の生じやすさに影響を
与える要因

　1．生物の反応の違い
　以上のように，植物の密度に対して，それを利用する生
物の応答は一様ではない。アオキの例では，野外の密度勾
配からは寄生率のみに差が検出され，植樹による野外操作
実験では個体密度と受粉率の関係性のみが検出された。こ
のことは，個体密度の変化の程度によって寄生者や花粉媒
介者への影響が異なることを示唆している。生息地の分断
化の影響は，栄養段階がより上位の種に強く影響するとい
う仮説がある（Lowton, 1995 ; Holt et al., 1999）。これは，
栄養段階が上位の種ほど個体群サイズが小さいという直接
的な理由に加え，上位種では下位の餌種の存在に依存する
ため，上位種ほど生存に必要な面積が大きいという理由に
よって説明される（Holt et al., 1999）。また，餌資源の個
体数減少や生息地の分断化は，それを利用する種の環境や
餌への特殊化の度合いが高い生物ほど影響を強く受けると
考えられる（Lawton, 1995 ; Tschrntke et al., 2002）。シカ
による個体密度の低下の影響が花粉媒介よりも寄生で強
かったのは，アオキミタマバエは，アオキの種子に特殊化
した寄生者であり，ジェネラリストな花粉媒介者よりもア
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オキの個体密度の低下の影響を受けやすかったと考えられ
る。同様な例は蝶類群集（Zabel and Tscharntke, 1998）や
種子食甲虫の群集（Ostergard and Ehrlen, 2005）でも知ら
れている。蝶類群集では，雑食性の種よりも単食性の種が
草地のパッチ面積に対する種数‒面積直線の傾きが大きく
（図‒4），また種子食甲虫群集では，スペシャリストの種
ほど餌植物の個体密度に敏感に反応していた（Zabel and 
Tscharntke, 1998 ; Ostergard and Ehrlen, 2005）。ある餌資
源への依存度が大きいほど，その資源の密度や分布パター
ンから受ける影響は大きいのであろう。
　以上のような，食物網における位置の違いや，資源への
依存度の違いなど，生物の性質による植物の密度に対する
異なる応答が，大型草食動物によるフィードバック型間接
効果にさまざまな帰結をもたらすと考えられる。
　2．生物間相互作用の組み合わせ
　植物の個体密度は，植物に対して異なる影響を与える生
物との相互作用（たとえば，寄生・植食と花粉媒介）を同
時に変化させる。したがって，大型草食獣による密度の低
下は，こうした複数の生物間相互作用の総和として植物に
影響がフィードバックされる。そのため，直接的な影響の
ように，植物の適応度や増加率に対して一概にマイナスの
影響を与えるとは限らない。たとえば，個体密度の低下に
よる寄生率の低下は，繁殖における花粉媒介へのマイナス
効果と相殺しあって，植物の繁殖への密度の影響が検出さ
れないこともある（Kery et al., 2000 ; Steffan-Dewenter et 
al., 2001 ; Colling and Matthies, 2004）。もちろん状況によっ
ては，二つの影響が完全に相殺されることはなく，最終的
な種子生産に正や負の影響が現れることもあるに違いな
い。したがって，相互作用の仕組みの理解なくして影響を
正しく評価することはできない。

　3．生息地の環境
　三つ目に，大型草食獣による間接効果の強度は，生息地
における種や個体数の豊富さにも依存すると考えられる。
アフリカのサバンナでは，有蹄類の採食による木本，草
本，鞘翅目，トカゲ類の減少は，一次生産性が高い場所ほ
ど緩和される（Pringle et al., 2007）。採食などの影響が特
定の植物種の減少を引き起こした場合，影響を受けにくい
ジェネラリストの生物であっても，代替餌となる種の豊富
さによって，間接効果の強度は異なるだろう。このよう
な，生息地での種の多さが撹乱の影響を緩和する機能を持
つ（Elton, 1958 ; Tilman et al., 1997 ; Ruijven et al., 2003な
ど）ということは，「生物多様性‒生態系機能」関係の重要
な仕組みの一つであり，大型草食獣による撹乱を左右する
要因の一つであると考えられる。

VI.　ま　　と　　め

　以上大型草食獣による生態系への間接的な効果として，
植物と相互作用する生物を介して，植物に影響がフィード
バックされる間接効果の特徴と重要性について述べてき
た。そこで生じていることは，植物の密度に依存した多様
な生物の多様な反応の複合体として現れた現象であり，単
に大型草食獣がもたらす影響のアウトプットをみていただ
けでは，のぞき見ることはできない。大型草食獣を起点と
するダイナミックな相互作用連鎖のプロセスと，それが生
じる仕組みの理解があって初めてみえてくる。
　最後に，このような視点は，大型草食獣の個体数増加に
よる深刻な生態系被害が世界中で報告されている昨今にお
いて，動物の個体数管理や，生態系レベルでの保全管理に
おいていくつかの示唆を与えるものと考えられる。大型草
食獣による生態リスク評価における影響が及びうる生物群
集の把握や，個体数管理を行う際の目標個体数の設定にお
いては，大型草食獣の個体群動態に関するパラメータに加
えて，個体数の変化に対する生物群集の反応を知ることが
必要とされるだろう。また，表面的に現れている影響のみ
に注目した個体数管理は，想定外の生物間相互作用を生じ
させ，生物群集のバランスを崩してしまう可能性もある。
さらに，特定の場所で得られた情報を他の生息地での管理
計画に反映させる場合には，生息地の生産性や種構成によ
る影響の違いを考慮に入れる必要があると考えられる。

　本研究を遂行するにあたり，多くの方のご協力をいただ
いた。特に，高田まゆら，馬場友希，湯川淳一，今井健介
氏の各氏，および東京大学千葉演習林の方々に感謝申し上
げる。
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