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第1章 序 論

生物 の個体 数 を決 定す る要 因は、同 じ生物種 で あ って も様 々で ある。その大 きな 理 由の

ひ とつ は、注 目す る空 間ス ケー ルによ って要 因が 異な る ことであ る(Wiens 1989, Levin 1992,

Menge et al. 1997, Godfray and Lawton 2001, Williams et a1- 2002)。 例 え ば、野 外実験 な どが行

われ る 小 さな 空間 ス ケール では、捕 食や 競争 と いった 生物 的要 因 によ り影 響 を受 け る こと

が多 いが(Schluter and Ricklefs 1993な ど)、そ れ よ りず っ と大きな 地域 ス ケー ルで は気温 や

降水 量 な どの気 象条件 が重 要 とな る(Zhao et al. 2006な ど)。 こうした 決定要 因の違 いにつ

いて は、生物 学派(Nicholson 1957な ど)vs気 候 学 派(Andrewartha and Birch 1954な ど)の 論 争

のな かで古 くか ら議 論 されて きた が 、最 近で は野外 実験 生態 とマ ク ロエコ ロジーの対 比 と

して注 目 されて いる。

しか し、これ らの ス ケー ルの違 いに起 因す る要因 の違 いは、対立 軸 と してで はな く統 合

すべ き もの と して捉 え るべ きであ る。そ の理 由は、小 ス ケール は大 ス ケー ル に内包 され る

とい う階層性 が あ るた め 、小 ス ケール での個体 数 決定 要因 は、大ス ケール か らの要因 と無

関係 で は あ りえ な いか らで あ る(Menge and Sutherland 1987, Beck 1997, Angermeier and

Winston 1998, Polis et al. 1998b,Ovadia and Schmitz 2004)。 こう した考 え方 は、これ まで しば

しば指 摘 され て きた個 体 数決 定機 構 の 状況 依存 性 を克 服 す る ことにつな が るは ずで あ る

(Noda 2004)。 この よ うに、個 体数 が決 まる プロセス を輪 切 りではな く階 層縦 断 的 に捉 え よ

う と い う考 え は 、最 近 生 態 学 の 分 野 で も提 唱 され て い る 階 層組 織 化 理 論(Hierarchical

organized theory)に 集 約 され る と思わ れ る。階 層組 織化 理論 は、生物集 団 を複 数の 階層 を も

つ システ ム と して捉 え、対 象 とす る空 間 レベ ルの 性質 が、隣接す る上 下 の空 間 レベル との

相 互作 用 によ って 決 まる とい う もの で あ る(O'Nell et al. 1989, King 1997な ど)。こ うした概
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念は、メタ個体群や ラン ドスケープエコロジーの分野が深 く関係 しているが、明示的に階

層組織化理論 を意識 した研究や解析は少な い。

階層組織化理論を用いて個体数決定機構 を解明するうえで、特 に重要 と思われ る視点は

2点 ある。1つ は、上位空間レベルか ら対象空間 レベルに及ぶ影響が対象空間 レベルのネ

ッ トワークの外から生 じるものなのか(Extra hierarchical constraint)、それ ともネッ トワーク

構造自体か ら生 じるものかを区別することである(表1-1,図1-1)。 前者は上位 レベルから

の影響が下位 レベルへ一方的に押 し付け られる ものであ り、気温や降水量(Chalcraft and

Andrews 1999、 海岸での波の強さ(Menge and Olson 1990, Menge et al. 2002)が もた らす効果

な どが挙 げ られ る。後 者は対象 空間 レベル 間の相 互作用で生 じる創 発事 象(Emergent

property)である(表1-1)。 例えば 生息パ ッチの間で生じる生物の移動分散や物質の移動な

どによ り、その上位空間レベルでの個体数が決定 され、その効果がパ ッチ レベル にフィー

ドバ ックされ ることが挙げられ る。こうした効果 の重要性は、主にメタ個体群動態の研究

で理論的に示 されている。例えばHolt(1985)は 、シンクとソースの2パ ッチか らなるメタ

個体群モデルを用いて、パ ッチ間移動時の死亡率やパ ッチの環境収容力、各パ ッチ内での

増加率な どの程度によ り、メタ個体群サイズが個々のパ ッチの総和か ら予想 されるものよ

り大きくも小さくもな りうることを示 した。さらにこれ らの概念は、よ り多 くのパッチか

らなるメタ個体群モデル に拡張され、パッチ間移動時の死亡率 とパ ッチの存続確率によ り、

メタ個体群全体の個体数や存続確率が決まり、それが各パ ッチ にもフィー ドバ ックされる

ことが、多 くの理論研究から示 されている(Hanski 1999な ど)。

階層組織化理論の視点を適用す るうえで重要と考 えられる2つ めの点は、上位空間レベ

ルか ら及ぶ影響が、対象空間 レベルだけでなくその構成要素である下位空間レベルの性質

を変化 させるか どうか(下位空間 レベルの分解可能性の検討)に注 目す ることである。上位
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空間 レベルの影響がもた らす下位空間 レベルの性質の変化は、対象空間 レベルでの環境要

因 と個体数の関係性の変化 として現れると考え られる。一方下位空間レベルの性質が変化

しない場合、上位空間レベルか らの影響は、対象空間レベルの環境要因とは独立に個体数

を変化 させるだろう。以下、前者を非相加効果、後者 を相加効果 と呼ぶ(表1-1,図1-1)。

これ ら2つ の効果を区別することは、対象空間 レベルの個体数決定機構の説明力をあげる

うえで不可欠であると思われる。

上記2つ の視点の重要性は、メタ個体群や ラン ドスケープエコロジーの野外研究の分野

で明 らかにな りつつあるが、現段階では不十分な点も多 い。まず第1の 問題は、これ らの

多 くが単一のラン ドスケープ(メタ個体群)内でのパ ッチを単位 として解析されていること

である。そのため、局所的に生 じる創発事象は検出できても、ランドスケー プ(メタ個体

群)全体で生じる効果 を検出することは原理的に困難である。 これはランドスケープ(メタ

個体群)構造自体が変化 した場合の反応を予測する際、つ まり外挿する際には大変大きな

問題 とな るはずである。2つ めの問題点は、多 くの研究 にお いて、上位 レベルか らの非相

加効果が明示的に解析 されていないことである(例外 としてThrush et al. 2000, Bonte et al.

2004, Schmidt et al. 2005)。 例えばメタ個体群モデルでは、総パ ッチ数が減少すると個体群

全体 の存 続 確 率 や 個 体 数 が 非線 形 に減 少 す る こ とが 知 られ て いるが(Hanski and

Ovaskainen 2000)、 これはパ ッチ面積 と個体数の関係性が変化するという非相加効果を含

んで いる可能性がある。また、ラン ドスケープエコロジーの分野では、統計解析に非相加

効果 に相 当す る項、つま り階層の異な る要因間の交互作用項をそ もそも入れていないこと

が多い(Schooley and Wiens 2005)。以上の ことか ら、よ り説明力の高い個体数決定機構を明

らかにするためには、多数の独立な ラン ドス ケー プを対象 とし、上位空間レベルから及ぶ

影響がネ ットワーク内外の どちらで生 じた ものか、またそれ らはどのような相加効果と非
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相加効果をもた らすのかに注目する ことが必要である。

本研究で扱 うチ ビサラグモ(Neriene brongezsmai)と いう造網性 クモは、階層組織化理論を

もとに野外での個体数決定機構 を解明するうえで優れた特徴 を持っている。まず第1の 点

は、生物 にとって意味のある空間階層を特定 しやすいことが挙 げられる。つ まり造網性ク

モは、造網時の採餌 プロセス と造網場所間の移 動プロセス という空間スケールの異なる2

つの生態的プロセスに明確 に区分されるという特徴 を持って いることであ る。以下、本研

究では前者が生じるスケールをパ ッチ レベル、後者が生 じるスケール をラン ドスケー プレ

ベル と定義する(表1-1)。 パ ッチレベルでは餌や棲み場所をめ ぐる競争が、ラン ドスケー

プレベルでは移動時の死亡な どがそれぞれ個体数 を制限すると考え られ る。また造網性ク

モ類では、造網時よ りも移 動時の死亡率が高 い ことが知 られ ているた め(Vollrath 1980,

Vollrath 1985, Lubin et a1。 1993)、造網場所(棲み場所)の量的変化や空間分布 によ り、移動時

の死亡率が変化することが考え られる。これはラン ドスケープレベルでの個体 数に影響を

与え、その影響がさらにパ ッチ レベルでの個体数 に反映されるという、ネッ トワーク構造

がもた らす創発事象の存在を示唆 している。第2の 利点として、チビサ ラグモは、主にス

ギ林床の リター上に造網 し、それ以外の林では極めて少ないことが事前調査により明 らか

になっていることが挙 げられる(2-2-3節 参照)。そのため、スギ林 をチ ビサ ラグモの個体群

が成 り立っている空間レベルとみなす ことができ、多数の個体群 を対象に野外調査を行う

ことが可能である。本研究では、チビサラグモのパ ッチ レベルの個体数が、パ ッチとラン

ドスケープの2つ の空間レベルか らどのような影響を受けて決定 されているかを、1)ラン

ドス ケープレベルか らパ ッチ レベル に及ぶ影響はネ ッ トワーク内外の どちらか ら生 じて

いるのか、また2)こ うした要因が どのような相加効果、非相加効果をもたらすのか、とい

う2点 に注 目して解明す ることを目的 とする。まず第2章 では、野外 の16個 体群を対象
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として、ラン ドス ケープレベルか らパ ッチ レベル個体数 に及ぶ相加効果、非相加効果の存

在を明 らかにし、それぞれの効果をもたらしているラン ドスケープレベルでの環境要 因を

特定 した。パ ッチ レベルでは、造網に必要なパ ッチ レベルでの空間量(以下、棲み場所量)

を制限要因と考え、ランドスケープレベルでは、パッチ密度 と餌条件、スギ林の面積 の3

つを要因候補 と した(表1-1)。 ここで言うパッチ密度 とは、メタ個体群生態学におけるパ

ッチの孤立度 に相 当するものである。すなわちパ ッチ密度が高いラン ドスケープほ ど、造

網場所(パ ッチ)間の距離が短 く、また棲み場所量が多 いことを意味する。調査の結果、パ

ッチ レベルでの個体数は、パッチ レベルでの棲み場所量 に増加する ことに加え、パッチ密

度が高いランドスケープほ ど底上げされるという相加効果 と、パッチ レベルでの棲み場所

量と個体数の関係性が、パッチ密度が高いほど強まるという非相加効果が検 出された。相

加効果には、パ ッチ密度が高いランドスケープでは、造網場所移動時の死亡率が低下する

ことが関与 してお り、また非相加効果については、相加効果によ り密度が全体に底上げさ

れたためパッチ レベルでの競争が激 しくな り、密度依存的に造網場所移動の頻度が高まっ

た結果生 じた と考え られた。 これ ら2つ の仮説を検証するため、まず第3章 では、16個

体群 を対象 とした野外パター ン解析か らラン ドスケープレベルのパッチ密度および個体

数がクモの死亡率に影響 を与えているかどうかを調べた。次に第4章 では、複数の野外実

験を用いて上記2つ の仮説を検証 した。第1の 仮説については、パ ッチ密度を操作した大

型の実験 区を設け、こうした操作 に伴 う個体数の変化 を調べた。第2の 仮説については、

ラン ドスケープでの個体数 と移動率の関係性、および移動率と死亡率の関係性 をそれぞれ

実験的に明 らかに した。第5章 の総合考察では、階層組織化理論を用いて個体数決定機構

を探ることの意義 を、特 に空間 レベルの認識 と創発事象の存在 を中心に議論する。
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図1-1.対 象空 間 レベル に影響 を及 ぼす上位空間レベルでの2

つの要因およびそれ らが もた らす相加効果 と非相加効果

黒い矢印は、対象 レベル間での個体や物質の移動を表す。
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第2章 下位 空 間 レベ ル の 個体 数 決 定機 構 にお け る上 位 空 間 レベ ル か らの 影

響 の 役 割

2-1.序

造網性クモ類の個体数制限要因については、主にボ トムアップ制限の観点か ら研究が進

め られてきた(Wise 1975, Spiller l984)。 その結果、餌制限の重要性は広 く認め られたが、

それ以外 にも造網空間量(Schaefer 1978, Riechart 1981)や 捕食者(Spiller and Schoener 1995,

Polis et al. 1998a)も 重要であることが明 らかになった(Wise l983,宮 下1996, Langellotto

and Denno 2004)。 こうした結果は、造網性 クモ類 にとっての重要な個体数制限要因が状況

依存的に変化することを示 している。そのため、造網性クモ類の個体数決定機構をよ り統

一的に理解す るためには、こうした状況依存性が生じるメカニズムを明らかにす る必要が

ある(Polis et al. 1998b, Clough et al. 2005)。

生物の個体数決定機構が状況依存的 に変化す る理 由として、ある空間レベルでの個体数

がその上位の空間 レベルの環境要因か らも影響を受けている ことがあげられる。第1章 で

述べたとおり、上位空間レベルか ら及ぶ影響の役割を明らか にするうえで重要 となる視点

は2っ あ り、造網性クモ類 を対象 とした研究 においても、これ らの視点 に注 目した ものが

ある。1つ めの視点である上位空間 レベルか らの影響をネッ トワーク内外の効果に区別す

ることの重要性 につ いては、Thorbek and Topping(2005)の 理論研究 によ り指摘 されている。

彼 らは農地に生息するサラグモ類のシステムを、各畑内で行われ る採餌や繁殖、そ して周

辺の畑へのバルーニングによる移動 という2つ の生態的プロセスか ら、畑の集合体か らな

るメタ個体群 として捉えた。メタ個体群内には、畑だけでなく休耕 田や牧草地 とい うクモ

類のソースやrefugeと しての役割 を持つハ ビタッ トも含まれる。こうした質の異なるハビ
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タ ッ トやそれ らの空間的配置の効果を評価するため、個体ベースモデルを用 いて、個体群

サイズや各畑内でのサ ラグモ類の個体数が、個体群内に含 まれ るソースハ ビタ ッ トの量

(ネッ トワーク外要因)及び畑や ソースハ ビタッ トの空間配置(ネッ トワーク内要因)か ら受

ける影響を理論的に検証 し、それぞれ の要因の重要性 を示 した。このように、ネ ッ トワー

ク内外の効果 を区別す ることの重要性は理論研究で注 目されているが、実証研究に適用 さ

れた例は、筆者の知る限 り存在 しない。

また2つ めの視点である上位空間 レベルか ら及ぶ相加効果 と非相加効果 を分けて評価

した研 究として、農薬が造網性 クモ群集へ与える影響 を評価 したSchmidteta1.(2005)を あ

げることができる。彼 らは、畑 に施す農薬の効果 に加え、畑の周辺 に位置する休耕 田が農

薬とクモ類 との関係性 を改変する効果 も同時に評価 した。すなわち、畑内の造網性クモ類

個体数 を目的変数とした統 計モデルを用いて、農薬の処理 と周辺の休耕 田の面積割合 とい

う2つ の独立の効果(相加効果)と これ らの交互作用(非相加効果)を検証 したのである。 し

か しそれぞれの要因の独立な効果 しか検 出されず、非相加効果 につ いては、その可能性が

指摘されただけであった。

以上のよ うに、上位空間 レベルの役割の解明を目指 した研究の中には、上記2つ の視点

の重要性 を主張 したものが いくつかあるものの、そのような研究は非常 に少なく、また同

時に両者 を評価 したものはほとんど存在 しない。本章では、まずパッチ レベルにおけるチ

ビサ ラグモの個体数制限要因を明 らかに し、次 に上位空間 レベルであるラン ドスケープレ

ベルか ら及ぶ相加効果 と非相加効果をもた らす環境要因を特定することを目的とする。そ

れ らの結果か ら、ラン ドスケープレベルか らパ ッチ レベル に及ぶ影響はネ ッ トワーク内外

の どち らか ら生 じているのか、また検 出された相加効果及び非相加効果はどのようなメカ

ニズムで生 じるのかを考察する。
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まずパ ッチ レベルでの個体数制限要因として注 目した ものは、棲み場所量 と餌 量の2つ

である。前者は棲み場所空間としての環境収容力(Schaefer 1978, Riechert 1981, Uetz 1991,

Wise 1993, Samu et al. 1996)、後者は最適採餌の結果として小空間スケールでの造網性 クモ

個体数に影響を与えると考え られる(Olive 1982, Vollrath 1985, Gillespie and Caraco 1987,

Tanaka 1989)。 これ ら2つ の要因の影響を評価す るた め、4つ の個体群 において、パ ッチ

レベルの個体数 と各要因との関係を調査 した。その結果、棲み場所量のみが個体数を説明

していた ことが明 らかになったため、次に野外実験によ りパッチレベルの棲み場所量を操

作 してそれ に伴 う個体数の反応を調べた。

次 に、ランドスケープレベルか らパ ッチ レベルの個体数 に及ぶ相加効果、非相加効果の

存在を検証するため、野外の16個 体群を対象 に、3段 階の発育ステージで3世 代 にわた

って調査を行った(図2-1)。 前述の結果をもとに、パ ッチ レベルでの制限要因を棲み場所

量とし、各個体群において15パ ッチ を対象 に、棲み場所量 と個体数の関係を調べた。そ

れ と同時にランドスケープレベルの環境要因 として、パ ッチ密度、餌条件、個体群が 占め

る面積 の3つ を調査 した。パ ッチ密度 は、メタ個体群生態学 におけるパッチの孤立度 に相

当するものであ り、ネッ トワーク構造から生 じる効果 を表す要因である。パ ッチ密度が高

いランドスケープほ ど、造網場所(パ ッチ)間の距離が短 く、また棲み場所量が多いことを

意味す る。餌条件は、クモの繁殖率を変化 させるというボ トムアップ効果 と(Wise 1975,

Spiller 1984, Miyashita et a1. 1998)、 パ ッチの滞在時間 を介 して移動頻度に影響を与え、死

亡率を変化 させるという トップダウン効果の2つ をもた らす ことが考えられる。前者 の仮

説はネ ッ トワーク外か ら生 じる効果、後者の仮説はネ ッ トワーク内か ら生じる効果にそれ

ぞれ相当する。3つ めの要因である個体群が占める面積 は、メタ個体群生態学での総パ ッ

チ数に相当 し、rescue effectに よ り個体群密度を高め ることが考 え られた(Hanski 1999,
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Gaston 2003)。

本研究で注目する相加効果は、ラン ドスケープレベルの環境要因がパ ッチレベルの棲み

場所量 とは独立にパッチ内個体数に与える効果で、非相加効果は、ラン ドスケープレベル

の要 因がパ ッチ レベルでの棲み場所量 と個体数 との関係の強さを変化 させる効果である

(図2-2)。本研究では、パッチ レベルでの個体数 と棲み場所量を両対数軸で評価 している。

その理由は、2者 の関係をスケール フリーにし、以下の相加効果と非相加効果 を区別 して

評価するためである。相加効果 とは、個体群間でパ ッチ レベルの個体数に差があるが、そ

の比率がパ ッチ レベルの棲み場所量に関係なく一定である場合 と定義 し、また非相加効果

とは個体群間でのパ ッチ レベル個体数の比率が、パ ッチ レベルの棲み場所量の増減に応 じ

て変化する場合 と定義す る(図2-2)。 非相加効果については、両対数レベルにおけるパ ッ

チ レベルでの棲み場所量 と個体数との関係の傾きの差 と(以下、非相加効果1)、 その関係

か らのばらつきの差(以下、非相加効果2)と いう2つ の指標か ら検討 した(図2-2)。 こうし

た相加効果及び非相加効果をもた らす ランドスケープレベルの要因を、パッチ レベルの個

体数を目的変数 とした階層線形モデルを用いて特定 した。
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2-2.方 法

2-2-1.調 査地 と対象生物

調査地である千葉県房総半島は、日本の中央部 に位置 し(35°N,140°E)、月平均気温は夏

23.7℃、冬64℃ であり、年降水量は2349.5mmで ある(東京大学農学生命科学研究科附属

演習林2006)。 森林は、タブノキ、スダジイ、マテバシイ、カシ類な どの常緑広葉樹林 と、

スギ、ヒノキの人工林な どが混在 して分布す る。

本研究の対象生物であるチ ビサ ラグモ(Neriene brongezsmai)は 、森林林床の リター上部に

サラ網 を張る造網性クモであり、メス成体 の体長は約8mmで あ る。6-7月 に新世代が現れ 、

亜成体で越冬 し、4-5月 に繁殖す る年に1世 代の生活史を持つ。チ ビサラグモの網は水平

な捕獲面 と迷網部で構成 されている(図2-3)。 本調査地では、特 にスギ林に高密度で生息

してお り、餌 としてはハエ目な どの飛翔性の昆虫や トビムシ、コオ ロギ幼体な どを捕食す

ることが観察 されている。

2-2-2.パ ッチ レベルにおける個体数制限要 因

パッチ レベル の棲み場所量及び餌 量がチ ビサ ラグモ個体数の制限要因 としての役割 を

もっているかを検証するため、以下の野外パター ン調査 と野外実験を行った。

a.野 外パター ンによる個体数制限要因の推定

個体群密度が高 いほど、密度依存的な要因の重要性が大きくなると考えられることから

(e. 9. Whittaker 1971, Elliot1987)、個体群密度に伴い各制限要因の重要性が変化する可能性

がある。そ こで高密度および低密度の個体群それぞれ2ヶ 所ずつを対象に、以下の野外パ

ター ン調査を行った。各個体群の中心部で15個 のパ ッチ を設置 し、幼体中期(2004年11

14



月)と成体期(2004年5月)に パ ッチ内の個体数と棲み場所量および餌量を調査 した。 ここ

で定義す るパ ッチ とは、明確な物理的境界によ り認識され るものではなく、造網 している

個体間で棲み場所や餌をめ ぐる干渉型競争が生じうる空間範囲である。チ ビサ ラグモの網

の平均直径をもとに(幼体期:7.4cm(n=196)、 成体期:17.2cm(n=187))、 パ ッチの空間スケ

ールを幼体期では50×50cm2 、成体期では70×70cm2と 定義 した。パッチ内の個体数は、チ

ビサ ラグモの網の数を数えることで把握 した。パ ッチ内の棲み場所量として、ランダムに

選んだ10点 にお いて、チ ビサ ラグモが造網に利用できる比較的新 しいリターの厚 さを測

定 し、そ の平均値 と した。 またパ ッチ内 の餌 量 を推定す るため、各パ ッチの 中心 に

10×10cm2の 粘着 トラップを1枚 ずつ垂直方向に設置 し、6日 間後 回収 した。トラップに付

着 した節足動物類の体長(mm)を 測定 し、以下の式か らバイオマス(mg)を 計算 した。

(Rogers et al. 1976)

これ らの調査結果をもとに、発育ステージ ごとにパ ッチ内の個体数(Number)を 目的変数

とした以下の一般線形混合モデルでの解析 を行った。

固定 要 因は3種 類 で、個体 群 レベル で の クモ密 度(多 いvs.少 な い)(Population)、 パ ッチ

レベル での棲 み場 所量(Web site)と餌 量(Prey)で ある。ランダム 要因 は個 体群 と した。i(=1,

2,3,4)は 各個体 群 を、j(=1,2,...,15)は 個体 群 内での 各パ ッチ をそれぞれ 指す 。β01,β10,β20

は各 固定 要 因の効 果 に対 す る傾 き を、β00は共 通 の切片 を 、bi0は ラ ンダム 要 因の切片 を表

す 。等 分散性 を満た すた め、パ ッチ 内個体 数 はln(x+1)変 換 した。

b.棲 み場所量 による個体数制限 を検証するための野外実験

上記の野外パターン調査か ら、パ ッチ レベル の棲み場所量 と個体数との間にのみ正の関
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係がみ られた ことか ら、次 に棲み場所量の制限要因としての重要性 を実験的に検証 した。

2005年10月 上旬、東京大学千葉演習林千石地域のスギ林 において、50×50cm2の エンク ロ

ージャを数十cm～ 数m間 隔で8個 設置 し、4個 にはリターを豊富 に入れ、残 りの4個 に

は リターを少量入れる処理を施 し、パ ッチ レベルの棲み場所量を操作 した。エンクロージ

ャの壁面は、透明な塩ビ製の板を用いて地上に約35cm突 き出るよう設置 した。各エ ンク

ロージャに40個 体導入 し、導入 した個体 がほぼ造網 した と考え られた6日 後、 リターの

みを造網場所として使って いる個体 の数 と棲み場所量 を測定 した。棲み場所量は前節 と同

様、エンクロージャ内でランダムに選んだ10地 点において、チ ビサ ラグモが造網に利用

できる比較的新 しい リターの厚 さを測定 し、そ の平均値 とした。実験終 了の1週 間後、同

様の実験 を繰 り返 し行 った。ただ し、各エ ンクロージャには前回の実験 と逆の処理 を施 し

た。

パ ッチ レベルの棲み場所量が個体数を制限 しているかを検証するため、目的変数をパ ッ

チレベルの個体数、独立変数をパッチ レベルの棲み場所量 と実験時期(1回 目vs.2回 目)と

した一般線形モデルでの解析を行った。等分散性 を満たすため、パ ッチ レベルの個体数は

ln(x+1)変 換 した。

2-2-3.ラ ン ドスケ-プ レベルの環境要因が もた らす相加効果と非相加効果

2002年8月 ～2005年5月 の計3世 代にわた り、幼体初期(7月 ～8月)、 幼体 中期(10月

～11月) 、成体期(4月 ～5月)の3つ の発育ステージにおいて、以下の調査を図2-1の デザ

イ ンで行った(2002年 の世代は、幼体初期 と成体期の2ス テージでのみ調査 した)。

a.ラ ン ドスケ ー プ レベル の要 因調査
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ス ギ林 の面積 や スギ の リター量 が ば らつ くよ う に、16ヶ 所 の スギ林 を調査 地 として 選

定 した(図2-4)。 ス ギ林 間の平均距 離 は718±833m(SD)、 平均林 齢 は43±15.3年 、各 スギ林

の 中心 部 での胸 高直 径合 計の平均 は4.04±1.17cm/m2で あ る。

本研 究で は、各 スギ林 を個体 群が 成 り立 って いる単位 とみ な した 。そ の1つ めの理 由 は、

スギ林 内にお ける チ ビサ ラグモの 成体期 の平 均密 度は4.9匹/m2だ ったの に対 し、広葉 樹

林 と ヒノキ林 にお ける平 均密度 は 、0.6匹/m2と 非 常 に低 い ことであ る。2つ めの 理 由は、

以下 の実験 か らスギ林 間 での個体 の移 動 が稀で あ る と考 え られた こ とであ る。ス ギ林 お よ

び そ こに隣接 す る広 葉樹 林 の林 内 に、複数 のス ギ リター のパ ッチ(50×50cm2の 空 間 に リタ

ー を敷き 詰めた)を2週 間設置 した と ころ
、パ ッチへ のチ ビサ ラグモ の加入率(匹/日/m2)が 、

スギ林 内 では2.94で あ ったの に対 し、ス ギ林か ら100mほ ど離れ た広葉 樹林 内 では0.17

であ った ことか ら、 スギ林 か らの個体 の移 出は少な い と考 え られ た 。

本研 究 では ラ ン ドス ケー プ レベ ル での 要 因 として、個体 群が 占める面積 、パ ッチ 密度 、

餌 条件 を候補 と して考 えた 。個体 群 が 占め る面積 は、東京大学 千葉 演習 林作成 の林相 図お

よび2000年 撮 影 の航空 写真 か らス ギ林 分 の面積 を測定 す る ことで求めた 。パ ッチ密 度 に

つ いて は直接 測 定す る ことが困難 な た め、そ の指標 と して ラン ドス ケー プ レベル での スギ

の リターの厚 さの平均 値 を測 定 した 。具体 的 には、個 体群 の 中心 部 に2×2m2の プ ロ ッ トを

数m間 隔で10ヶ 所 ランダム に選 定 し、 各 プ ロッ ト内 の100-160地 点 でチ ビサ ラグモが造

網 に利用 で きる比 較的新 しい リタ ーの厚 さを測定 した。この値 は、目視 で測 定 したス ギ林

内 の裸 地 の被 度 との間 に負の相 関 関係 が み られ た こ とか ら(幼体 初期(2004年7月):r=

-0 .695,t13=-3.486,P=0.004;幼 体 中期(2004年11月):r=-0.571,t13=-2.508,P=0.026;成

体 期(2005年5月):r=-0.844,t13=-5.683,P<0.001)、 パ ッチ密度 とみな す ことは妥 当で あ

る と考 え られた 。餌 条件 は、粘着 トラップ によ る推定 値 と成体 メ スの体サ イズ によ る推定
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値の2つ の指標 を用いた。前者は短期的な餌量を表し、後者は世代を通 した累積的な餌量

をそれぞれ表す(Miyashita 1992)。造網性クモ類では、餌 をめぐる競争が生 じにくいことが

知 られているため(Wise 1983, Miyashita 1992)、 これ ら2つ の指標が個体数か ら影響を受け

る可能性は低 く、潜在的餌量を反映 していると考え られた。1つ めの指標 である トラップ

による餌量の推定は、各個体群 の中心部 に数m間 隔で10枚 の10×10cm2の 粘着 トラップ

を6日 間設置 し、前節と同様の方法で節足動物類のバイオマスを測定する ことで行った。

こうした トラップによる調査は、2002-2003年 の世代および2003-2004年 の世代を対象 に

幼体中期 と成体期 にのみ行った。2つ めの指標 である成体 メスの体サイズは、各個体群 に

ついて15個 体 を対象に測定 した。網上にいる個体を同 じ距離か らデジタルカメラで撮影

し、その写真か ら頭胸部幅を測定 した。

b.パ ッチ レベルでの要因および個体数調査

各個体群の中心部に15個 のパ ッチを設置 し、その中の棲み場所量 と個体数を前節 と同

様の方法で調べた。パ ッチ内の棲み場所量は、ラン ドスケープレベルでのパ ッチ密度 と同

様にスギの リターの厚 さの平均値 を指標 としている。これ ら2要 因のパ ッチ内個体数への

効果 を統計的に分離 しやす くするため、各個体群での15の パ ッチを、個体群間でパ ッチ

内の棲み場所量の レンジが重なるように選択 した。

c.ラ ン ドスケー プか らパッチ内個体数に及ぶ相加効果 と非相加効果の検証

まず、パ ッチレベルの個体数 と棲み場所量との関係を線形近似 し(2-1節 参照)、これ ら2

者の直線関係の位置(相加効果)や傾き(非相加効果1)が 個体群問で異なるか(図2-2)、 また

こうした差をもた らすのは上記3つ のラン ドスケープレベルでの要因のうちどれかを、発
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育ステージごとに階層線形モデルを用いて検証した(Raundenbush and Bryk 2002)。 次にそ

の階層線形モデルか らのば らつきが個体群 間で異なるかを検証す るため(非相加効果2 ,

図2-2)、 モデルの等分散性の検定を行い、最後 にこうした個体群間での不等分散 もた らす

ラン ドスケープレベル の要因を特定するための重回帰分析 を行った。

1つ めの解析は、以下の階層線型モデルを用いて行った。

Numberは パ ッチ内個体数、Patch densityは パッチ密度、Preyは 餌条件、Areaは 個体群

が占める面積、Web siteはパ ッチ内の棲み場所量をそれぞれ表す。 これ ら4つ の独立変数

を固定要因、個体群をランダム要因 とした。i(=1,2,...,16)は 各個体群を、j(=1,2,...,15)

は個体群内の各パ ッチをそれぞれ指す。β00とβ10は、パ ッチ内棲み場所量の効果 に対する

共通の切片と傾きをそれぞれ表す。各 ラン ドスケープ レベルの主要因(β01,β02,β03)は相加効

果に、またそれ らとパ ッチ内棲み場所量との交互作用(β11,β12,β13)は非相加効果1に それぞ

れ相当する。bi0とbi1は 、パ ッチ内棲み場所量の効果に対するランダム要因の切片と傾き

をそれぞれ表す。上記のモデルをフルモデルとし、傾きを表す項か ら固定要因を順次除去

していき、BIC(Basian Information Criterion)の最 も低 いモデル を選択 した。

個体群が占める面積は、その分布に偏 りがみ られたため対数変換 して解析を行った。幼

体初期 と幼体 中期 における餌条件はその世代のメス成体の体サイズを、また成体期ではメ

ス成体の体サイズ と粘着 トラップか ら推定 された節足動物量との主成分を用いた。幼体 中

期では粘着 トラップデータ もあったが、捕獲 された節足動物量が非常に少なかったため、

使用 しなかった。また成体期で主成分を用いた理 由は、両者に正の相関があったからであ

19



る(2003年 成体 期:r=0.567,t14=2.571,P=0.022、2004年 成体期:r=0.819,t13=5.149,P<

0.001)。

次 に、パ ッチ レベ ル の個体 数 と棲み 場所量 との直線 関係 か らの ば らつ きが個 体群 間で 等

しいか を検 証す るた め(非 相加効 果2,図2-2)、 上記 の解 析 で選択 され た モデル の尤度 と以

下のvariance functionを 加 えた モデル の尤度 を比 較 した 。使 用 したvariance functionは 、あ

る特定 の グル ー プ(個 体 群)内 の分 散 を基 準 とし、そ の値 とそ の他 の個体 群 内の分 散 との比

をそ れぞ れ算 出 し、そ の比 を用 いて各個体 群 の分 散構 造 を事 後 的 に重み 付 けす る もの で あ

る。 このvariance functionを 加 えた モデ ルの 尤度 が も との モデル の 尤度 よ りも有意 に高 い

ことは、個体 群 間で不 等分散性 が認 め られ た こと を意 味す る(Pinheiro and Bates 2000)。

こ うした非 相加 効果2を もた らす ラン ドス ケー プ レベル の要 因を特 定す るた め、個体 群

間 で不等 分散 が認 め られ た発育 ステ ージの み を対象 に、上記 のvariance functionを 加え た

モデ ル か ら算 出 され た各個 体群 内の分散 の比 を 目的変数 、3つ の ラ ン ドス ケー プ レベル の

要因 を独立 変数 と した重 回帰分析 を行 った。

な お 、 一 般 線 形 混 合 モ デ ル お よ び 階 層 線 形 モ デ ル に 関 す る 解 析 に は 、 す べ て

S-Plus(version 6.1)を 用 いた 。
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2-3.結 果

2-3-1.パ ッチ レベル にお ける個 体数 制限 要 因

野 外 パ ター ン調 査 の結果 、幼体期 お よび成 体期 とも個 体群 密度 にか かわ らず 、パ ッチ レ

ベル の棲 み場 所 量 のみ が チ ビサ ラグモ の個体 数 を説明 して いた(幼 体期:パ ッチ 内棲 み 場

所 量:t54=3.45,P=0.001;パ ッチ 内餌 量:t54=-0.97,P=0.336,個 体群 密度:t2=-2.88,P=

0.102;成 体期:パ ッチ 内棲み 場所 量:t54=5.59,P<0.001,パ ッチ 内餌 量:t54=0.17,P=

0.865,個 体群 密 度:t2=-3.15,P=0.088)。 また 野外実験 で も同様 、パ ッチ内 の個 体 数は棲 み

場所 量 に応 じて 変化 した(パ ッチ内 の棲 み場所 量:F[1 ,13]=45.81,P<0.001,実 験 時期:F[1,13]

=0 .15,P=0.339)。 これ ら2つ の調 査 か ら、パ ッチ レベル にお ける個 体 数制限 要因 は、棲

み 場所 量 であ る こ とが示 唆 され た 。

2-3-2.パ ッチ レベル の個体 数 に及 ぶ ラ ン ドスケ ー プ レベル か らの相 加 効果 と非相 加 効

果

階 層線 形モデ ル での解 析 の結果 、2005年 の成体 期 を除 いた7つ の発 育ステ ー ジで、パ

ッチ レベル の棲 み場 所 量 とラ ン ドス ケー プ レベル のパ ッチ 密度 という2つ を独 立変 数 と

した モデ ルが選 択 され た(表2-1,図2-5)。 これ ら2つ の要 因 はパ ッチ 内の個体 数 に正 の影

響 を与 えて いた ことか ら、パ ッチ 内個体 数は棲 み場所 量 とと もに増 加す るが、さ らにパ ッ

チ 密度 が 高 いラ ン ドス ケー プほ ど個 体数 が底 上 げ され る こと(相 加効 果)が 明 らか にな った 。

2005年 の成体 期 は、 パ ッチ レベル の棲 み 場所 量 のみ を説明 変数 とした モデ ルが選 択 され

た(表2-1,図2-5)。 この ことは、パ ッチ 内で の個体 数 と棲 み場所 量 との関係性 が個 体群 間

で 一定 で ある こ とを意 味す る。また 全 ての 発育 ステ ー ジで、パ ッチ レベ ルで の棲 み 場所 量

と ラ ン ドス ケー プ レベ ルで の要 因 との交互 作 用の効 果 は選 択 されな か った ことか ら、非相
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加効果1は 検出できなかった。

個体群間での不等分散性が検出された発育ステージは、2002年8月 、2003年7月 、2004

年7月 の幼体初期 と、2003年10月 の幼体中期であった(表2-2)。 これ ら4つ の発育ステー

ジにおいて、個体群内の分散 を説明す るラン ドスケー プレベルでの要因を特定するための

重回帰分析を行 ったところ、2003年10月(幼 体中期)と2004年7月(幼 体初期)でパ ッチ密

度が高い個体群ほ ど分散が小さいことが明 らかになった(表2-3,図2-6)。 こうした関係は、

幼体初期および幼体中期にのみみ られた ことから、幼体期では、パッチ密度が高いラン ド

スケープほ どパ ッチ レベルでの棲み場所量 と個体数 との関係性が強 くなることが示され

た。
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2-4.考 察

パッチ レベル におけるチ ビサラグモの個体数は、幼体期成体期 とも、パ ッチ レベルの棲

み場所量に制限されて いることが明 らか となった。それに加え野外の16個 体群を対象 と

した広域調査か ら、ほとんどの発育ステージにおいてラン ドスケープ レベルのパ ッチ密度

が高いほ どパ ッチ レベルの個体数が底上げされ るという相加効果の存在が明 らか となっ

た。では、こうしたパ ッチ密度がもた らす影響は、どのよ うなプロセスでパ ッチレベルの

個体数に及んでいるのだろうか?

まずラン ドスケープレベルでの餌条件は、どの発育ステージでも有意ではなかった。餌

条件の指標 として用いた餌量やメス成体の体サイズは、産卵数と強 い正の相関があること

が知 られているので(Miyashita 1986, Wise 1993, Miyashita 1999)、 ボ トムアップ効果による

クモの増殖率の変化が個体数の底上 げをもたらした とは考え られな い。したがって、個体

群間での死亡率の違 いが原因であると思われる。

チビサラグモの死亡率の差が生 じた理由としては、パ ッチ密度の変化によ りチビサ ラグ

モとその捕食者類 との関係性が変化 した ことが考えられる。まずチ ビサラグモ側の変化 と

して考 え られ るのは、パ ッチ密度 の増加 によ りクモの造網場所移動の際 の死亡 リスク

(Vollrath 1980, Vollrath 1985, Lubin et al. 1993)が 低下することである。造網性 クモは、最適

採餌(Olive 1982, Vollrath 1985, Gillespie and Caraco 1987, Tanaka 1989)や 雨風 による網の破

壊(Hodge 1987,Leclerc 1991)に よ り、造網場所 を頻繁に移動することが知られている。パ

ッチ密度が低 いラン ドスケープでは、1回 の移動に伴 う距離が長 くな り、その結果死亡率

が高 くなることが考え られる。

一方、捕食者側の変化 として考え られるのは、主に捕食者の量 と捕食効率の2つ である

が、前者の可能性は低 いだろう。なぜな ら、クモ類の主な捕食者であると考え られ る徘徊
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性 クモ類などの捕食性節足動物類 の量がパ ッチ密度の増加で減少す るとは考 えにくいか

らである。一方、捕食効率の変化は関係 しているかもしれない。パッチ密度が高いラン ド

スケープではスギのリターが豊富 に存在するため、チビサラグモにとってrefugeが 多 く、

移動中の被捕食率が低下する可能性があるか らである(e.g.,Gunnarsson 1990)。以上のよう

に、パ ッチ密度が もた らすチビサラグモとその捕食者類との関係性の変化 は、2つ のメカ

ニズムが考え られたが、どちらの場合も、パ ッチのネ ッ トワーク構造 というラン ドスケー

プレベルでの性質から生 じているといえる。これ らの仮説については、第4章 での複数の

野外実験によ り検証する。

ラン ドスケープレベルのパ ッチ密度は、パッチ レベルでの棲み場所量 と個体数 との関係

性の強 さも変化 させていた(非相加効果)。 これ は、対象とす る空間 レベルでの個体数決定

機構 に対 して、上位空間 レベルの環境要因が相乗的な作用を及ぼして いることを意味 して

いる。パ ッチ密度が高いラン ドスケープでは、個体数の底上げによ りパ ッチ レベルでの棲

み場所量に対 し個体数が飽和状態になっていると考えられる。そのため、干渉型競争が激

化 し、パ ッチ レベルでの棲み場所量 と個体数との関係が強まったと解釈される。成体期で

はこうした効果が検 出されなかったが、その理由としては発育ステージの推移 に伴い個体

数が大幅 に減少 したため、高密度個体群でも非平衡状態になったか らと考 えられる。

以上の結果から、チ ビサラグモのパッチ内個体数決定機構は次のよ うに推測 された。パ

ッチ レベルでは棲み場所量に伴い個体数が増加するが、ラン ドスケー プレベルでのパッチ

密度が高い場合には死亡率が低下するため、パッチ レベルでの個体数は底上 げされ る。こ

の ことは干渉型競争を助長 し、棲み場所 に対する平衡状態 をもた らす。

個体数制限要因 としての棲み場所量の重要性は、地表面にで きた くぼみな どに造網す る

クサグモ類や(Riechart 1981, Heidger 1988)や サラグモ類(Samu et al. 1996)を 対象 とした研究
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においても同様に示されている。地表面のように2次 平面上の限定された空間を造網場所

と して利用す るクモ類では、棲 み場所量の制限 を受 けやす いと考え られる(島崎 ・宮下

2000)。 一方、 もう1つ の重要な制限要因と考え られた餌条件は、パッチおよびラン ドス

ケープレベル ともに個体数 との間に関係がみ られなかったため、チ ビサ ラグモはボ トムア

ップ制限を受 けていないと考え られた。しかし、餌量 と産卵数の指標であるメス成体 の体

サイズ との間には相関がみ られたため、ボ トムアップ制限の必要条件は満た されていた。

餌条件の空間変動が小さかったため、ボ トムアップ効率が統計的に検 出できなかった のか

もしれない。

本章ではラン ドスケープレベルか らパッチ レベルの個体数 に及ぶ影響 として、パッチの

ネ ッ トワーク構造 とネッ トワークの外部か ら及ぶ効果の双方に注 目した。造網性クモ類の

大スケールでの個体数決定機構を明 らかにした研究では、降水量(e. g., Spiller and Shoener

1998)や 周辺 に存在す るソースハ ビタッ ト(Schmidt et al. 2005)な どの重要性が示されてき

た。 しか し対象 とする空間レベルのネ ッ トワーク構造か ら生 じる要因に注 目した研究は、

一部の理論研究(Thorbek and Topping 2004な ど)を除き非常 に少ない。その理由としては、

これ まで造網性クモ類の個体群 に内在す る階層構造 に対す る認識が足 りなかった ことが

考え られる。既 に述べたとお り造網性 クモ類は、網上での採餌 と、造網場所移動やバルー

ニングによる移動 というスケールの異なる生態的プロセス をもっている。そのため、パ ッ

チのネッ トワーク構造がラン ドスケープレベルでの個体数 に影響を与えることは十分に

考え られる。こうした効果は、従来認識されていた以上に造網性クモ類の個体数決定機構

において重要な役割を果た しているだろう。

本章の結果か ら、パ ッチ密度が個体群間でのクモの死亡率に差 をもた らしていると考え

られた。そ こで続 く第3章 では、チ ビサラグモの死亡率 とパ ッチ密度 との関係 を、2世 代
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16個 体群 を対象とした個体数調査か ら明 らかにする。既 に述べた とお り、パ ッチ密度が

高い個体群では移動時の捕食率の低下を通 して死亡率が低下すると推測されたが、一方で

その結果生じる高密度化は造網空間に対する密度の平衡状態 をもた らした。これは、個体

間の干渉型競争を助長 し、造網場所移動率を高め、そ の結果、個体群 レベルでの死亡率の

増加 をもた らす可能性が高い。したがって、パ ッチ密度は方向性が拮抗す る2つ のプロセ

スを通 してチビサラグモの個体群動態に影響を与えて いる可能性がある。第3章 では、死

亡率の指標 となる個体群密度の変化率を発育ステージ間で算出し、それがパッチ密度や初

期ステージでの個体群密度 とどのように関係 して いるか明 らかにする。上記2つ のプロセ

スが異なる時期に働 く場合には、密度の時間変化を利用 して これ らの効果を検証できると

思われる。
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表2-2.各 発育ステー ジで選択 された階層線型モデルにおける

個体群間での等分散性の検証結果

選択された階層線形モデルとそれにvadance functionを 加 え

たモデル(本 文参照)と の尤度比及 びそ の有意性 を示す。後者

のモデルの尤度が有意に高いことは、個体群間で不等分散性

が認め られたことを意味する。

2002年-2003年 世 代

2003年-2004年 世 代

2004年-2005年 世 代
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図2-1.16個 体群 を対象 と した野外調査のデザイ ンと

各空間レベルにおける調査項目
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図2-2.本 研 究で注 目す る相加効 果及び非相加効果の概念図

各回帰直線が1つ の個体群 におけるパ ッチ レベルでの個体数と

棲み場所量 との関係を表す。
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図2-3,ス ギ の リター 上で 造 網 す るチ ビサ ラグ モ の様 子

チ ビサ ラ グモ は 、比 較 的 新 し い リター を使 って 造 網 す る。
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図2-4.調 査地地 図

●が調査対 象 とした各個体群(ス ギ林)の 位置 を表す。
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2003年10月(幼 体 中期)

2004年7月(幼 体初期)

図2-6.階 層線 型モデル にお け る個体群内の分散 と

ランドスケープレベルのパ ッチ密度との関係

各個体群内の分散は、ある個体群の分散を基準

とし、その値との比で表されたものである。
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第3章 チ ビサ ラ グ モ個 体 群 の 時 空 間 変 動 に影 響 を与 え る複 数 の 環 境 要 因

3-1.序

第2章 では、チビサ ラグモのパッチレベルにおける個体数 に影響を与えるパ ッチおよび

ランドスケープレベルでの環境要因を特定するため、16個 体群を対象 とした広域密度調

査を行った。その結果、パ ッチ レベルの個体数は、パ ッチ レベルの棲み場所量に加え ラン

ドスケープレベルのパ ッチ密度から影響を受けて決定されていることが明 らかとなった。

これ らの結果か ら、ラン ドスケープか らパ ッチに及ぶ影響は、パ ッチ密度というネッ トワ

ーク構造が ラン ドス ケープ レベル全体の個体数 を底上げする ことで生 じると考え られた。

この仮説は、第1章 で述べた階層組織化理論 における創発現象の存在を示唆するものであ

る。すなわち、パ ッチ レベルの個体数は、パ ッチのネ ットワーク構造がラン ドスケープ レ

ベルの性質に影響 を与え、その効果が再びパ ッチにフィー ドバックされることで決定され

ると考え られた。この仮説を検証するためには、パッチ密度がラン ドスケープレベルの性

質を変化させているか どうかを明らかにする必要がある。

ランドスケープレベルの性質の変化 として推測 されたのは、パ ッチ密度が高いラン ドス

ケープほど、移動距離が短縮する、もしくは移 動時に捕食 され にくくなることで死亡率が

低下することである。しか し一方で、その結果生じる干渉型競争は、造網場所移動頻度の

増加を通して密度依存的な死亡率 を上昇させ るという新たな仮説 も考え られた。このよう

に、パ ッチ密度は方向性が拮抗する2つ のプロセスをとお してチビサラグモの ラン ドスケ

ープレベルの個体数に影響を与えている可能性がある。そ こで本章では、パ ッチ密度がラ

ン ドスケープ間でのチビサラグモ死亡率に差 をもたらすか どうかを、2世 代16個 体群 を

対象 とした密度調査か ら明 らかにすることを目的とする。上記2つ のプロセスが異なる時
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間に働 く場合 には、密度の時間変化 を利用 して これ らの効果を検証できると思われる。各

世代 において、幼体期および成体期の死亡率はパッチ密度や初期ステージ個体数か ら影響

を受けているか、そ して世代を通 した死亡率はパ ッチ密度が高いラン ドスケープほど低 い

かどうかという2つ の仮説を、変動主要因分析を用いて明らかにする。
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3-2.方 法

3-2-1.ラ ン ドスケープ レベルの個体数とそれに影響を与える環境要因

2003年5月 か ら2005年5月 の間に、幼体初期、中期、成体期の3つ の発育ステージに

おいて、以下の調査を行った。第2章 のラン ドスケープレベルの環境要因調査(2-2-3a節

参照)を 行った16ヶ 所のスギ林で、ラン ドスケー プレベルのパッチ密度、餌条件、チ ビ

サラグモの個体数を調査 した。パ ッチ密度と餌条件は、第2章 での調査で既に調べた もの

を用 い、ラン ドスケープレベルの個体 数には、各スギ林の 中心部 にランダムに配置 した

15個 のパ ッチ内の個体数を測定 し、そ の平均値 を用いた。2-2-3b節 で行ったパ ッチ レベル

の個体数調査 と異なる点は、15個 のパ ッチ を各スギ林内にランダムに配置 し、 ラン ドス

ケープレベルでの平均的な個体数 を調べたことである。

3-2-2.統 計解析

各発育ステージの個体数変化率 として使用 した値は、

である。Nは ラン ドスケープレベルの個体数で、i(=1,2,3)は 各発育ステージを表す。こ

の値は、変動主要因分析で使われる死亡率の指標 に相当するものである。k1を 前世代の成

体期か ら幼体初期の個体数変化率、k2を 幼体初期から幼体 中期の個体数変化率、k3を 幼体

中期か ら成体期の個体数変化率 とした。k2およびk3は 、各発育ステージ間の死亡率を表 し

ているが、k1は世代をまた いだ個体数変化率であるため、死亡率 と繁殖率の両方の効果を

含んでいる。

各発育ステージの個体数変化率に影響を与える環境要因を特定するた め、 目的変数を

ki、独立変数をパッチ密度、餌条件、Ni-1の3つ としたbackward stepwise重 回帰分析を行
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った。パ ッチ密度 と餌条件は、2-2-3c節 で行った統計解析 に用いた値の発育ステージ間で

の平均値を用いた。
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3-3.結 果

各個体群 における個体数変動パター ンは図3-1の とお りである。各発育ステージにおけ

る個体数変化率を目的変数 とした重回帰分析の結果、2003年 の世代では、k1を 説明する

変数 は選択 されなか ったが、k2は パッチ密度 と幼体 初期個体数が選択 され(tolerance=

0.429)、k3は幼体 中期個体数のみが選択 された(表3-1,図3-2)。 これ らの結果は、パッチ密

度が高いラン ドスケープでは幼体初期から中期のクモ死亡率が低 くな り、また密度依存的

な死亡が幼体初期か ら成体期 にわた り働 くことを示 している。

2004年 の世代では、k1では餌条件が、k2で はパ ッチ密度が、k3では幼体 中期個体数がそ

れぞれ選択された(表3-1,図3-2)。 つま り2003年 と同様、パッチ密度が高 いラン ドスケー

プでは幼体初期か ら中期のクモ死亡率が低 くなることが示 され、また密度依存的な死亡は

幼体中期から成体期にのみ検出された。それに加え、新たに成体期か ら次世代の幼体初期

の個体数変化率が餌条件 とともに増加する ことが明らかとなった。
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3-4.考 察

両世代 とも、パ ッチ密度が高いランドスケープほど幼体期のクモ死亡率が低 いことが明

らかになった。この結果か ら、第2章 で示 されたパッチ密度がもた らすラン ドスケープ レ

ベルの個体数の底上げは、クモの死亡率の低下により生 じていることが示された。そのメ

カニズムは既に述べたよ うに、パッチのネ ッ トワーク構造が移動時の被捕食率に影響を与

えることが関与 していると考えられる。しか し、この結果がパッチのネッ トワーク構造 と

クモ死亡率との間の因果関係を示 しているとは限 らない。そのため次章において、パ ッチ

密度を操作す る野外実験を行 い、こうした操作 に伴い実験区内のクモの死亡率が変化する

かどうかを検証す る。このような効果が成体期で生じなかった理由は不明であるが、成長

に伴うクモの体サイズの変化や捕食者相の季節的変化が関与 している可能性がある。

また もう1つ の仮説であった密度依存的プロセスの存在 も両世代 とも支持された。すな

わち、パ ッチ密度が もた らす ラン ドスケープレベルでの個体数の増加は、密度依存的プロ

セスが働 くことで再び抑え られるのである。しか し第2章 において、パ ッチ密度がもた ら

す個体数の底上 げ効果は世代 を通 して認め られたことか ら、密度依存的な死亡はこうした

ラン ドス ケープ間での個体数の差を完全に打ち消して しまうほど強くは働かな いと考え

られた。

密度依存的な死亡が生 じるメカニズムとは、どのようなものなのだろうか?第2章 にお

いて、パ ッチ密度が高いランドスケープほ ど、パ ッチ内個体数は棲み場所に対 しよ り飽和

状態だった ことが明らかになって いる。この結果から密度依存的プロセスは、高密度化 に

よ りパ ッチ内での棲み場所をめ ぐる競争が強 くなることで、移動頻度が高まった結果生 じ

ると考えられた。この仮説を検証するた め、次章では、高密度個体群でクモの移動頻度が

高まるのか、また移動頻度 と死亡率 との間に関係があるか どうかを明 らかにす る野外実験
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を行う。

以上の結果は、ラン ドスケープレベルの個体数が、パ ッチ レベルの間で生じる相互作用

によ り増加するが、再び密度依存的プ ロセス によって抑え られることで決定することを示

唆 している。チビサ ラグモの個体群 は、こうした下位空間 レベル と上位空間レベルの間で

生 じるフィー ドバックにより維持されて いると考え られた。このような個体群維持機構 は、

階層組織化理論 で述べ られ ている創発事象 に相 当す る ものである(Kawata 1995, King

1997)。 空間階層構造をもつ個体群 にお いて、下位空間 レベルの間での相互作用が生 じた

だけでは各個体群は発散 もしくは絶滅 に向かうだろう。しか し、密度依存的プロセスのよ

うな上位から下位へのフィー ドバ ックが働 くことで個体群は維持 されると考え られ る。

2004年 では、餌条件が良好な ラン ドスケープほど、前世代の成体期から幼体初期まで

の増加率が高かった。つまり死亡率が低 いかもしくは繁殖率が高いことがわかった。餌条

件が死亡率 と繁殖率の どち らに影響を及ぼ したかを特定することはできないが、第2章 に

お いて餌条件 と産卵数の指標であるメス成体の体サイズとの間 に正の相関があることが

明 らか になったことか ら、餌条件は繁殖率に影響 を与えている可能性が高い。このよ うに

ボ トムアップ制限の可能性が示唆 された一方、第2章 においてクモ個体数と餌条件 との間

には関係がみ られなかった。既 に述べたよ うに、餌条件の空間変動がより大きければボ ト

ムアップ効果の存在が検 出されるかもしれない。

本章によ り、チ ビサ ラグモの個体群動態における幼体期での トップダウン効果の重要性

および繁殖期でのボ トムアップ効果の重要性が示唆された。造網性クモ類の個体数決定機

構は、古 くはボ トムアップ効果に注 目して研究がなされてきたが(e. g., Wise l975, Spiller

1984)、 近年では トップダウン効果の重要性 を示 した研究 もいくつかある(e. g. Spiller and

Schoener 1995)。 このよ うに、 これまでの研究はどち らか一方の効果の重要性を明 らかに
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した ものがほとん どであった(例外 としてPolis et al. 1998a)。その理由として、こうした研

究の多 くでは、小さい時間スケール もしくは空間スケールでしか個体数調査が行われて い

なかった ことが考え られる。本研 究で明らかになったように、これ ら2つ の効果の重要性

が時空間によ り変化する場合、こうした効果 を検出するためには複数の時間及び空間を対

象 とした個体数調査を行うことが必要であると考え られる(Polis et al. 1998b)。

本章では、各発育ステージの個体数変化率に影響 を及ぼす環境要因を明らかにすること

で、パ ッチ密度が高いラン ドスケープほ どクモの死亡率が低下するというプロセス と、そ

の結果生 じるラン ドス ケー プレベルでの個体数増加が密度依存的な死亡によ り再び抑え

られ るというプロセスの存在 を明 らかにす ることができた。次章では、本章で明 らかにな

った2つ のプロセスが生じるメカニズムを野外実験によ り明 らかにする。
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図3-1.各 個体群 にお ける個体数変 動パ ターン ●は幼体期を、

▲は成体期を表す。左上か らパ ッチ密度が高い順に個体群が

並ぶ。
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図3-2.各 発育ステー ジの個体数 変化 率 とそれを説明

する環境要因との関係
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第4章 チ ビサ ラグ モの 個 体 数 決定 機 構 にお ける創 発 事 象 の メ カ ニズ ム

4-1.序

第2章 によ り、チ ビサ ラグモのパ ッチ レベルでの個体数は、パ ッチレベルの棲み場所量

に伴い増加するだけでな く、パ ッチ密度の高いラン ドスケープほど個体数が底上げされ る

ことがわかった。さらにパ ッチ レベルの棲み場所量と個体数 との関係性もパ ッチ密度の高

いラン ドスケープでは強まることが明らか となった。こうしたパッチ密度の効果は、クモ

の死亡率の変化 によ りもた らされると考え られた。そ こで第3章 ではチビサ ラグモの ラン

ドスケープレベルの個体数 に注 目し、パッチ密度が各発育ステージ間の個体数変化率に及

ぼす影響 を調べた。その結果、パ ッチ密度が高いラン ドスケープほど幼体期のクモ死亡率

が低下す るというプロセス と、それ によってもた らされる個体数増加が密度依存的な死亡

を引き起 こす というプロセスの存在が明らかになった。

造網性クモ類では、採餌戦略(0live 1982, Vollrath 1985, Gillespie and Caraco 1987, Tanaka

1989)や か く乱(Hodge 1987,Leclerc 1991)に よる外的要因によ り、造網場所をしば しば移す

ことが知 られている。こうした移動中は網上 にいる場合よ りも死亡率が高いことが報告さ

れている(Vollrath 1980, Vollrath 1985, Lubin et a1. 1993)。 したがってパ ッチ密度 というラン

ドスケープレベルでのネ ッ トワーク構造が、移動の際の死亡率に影響 を与え、結果 として

パッチ密度による個体数の底上げが生じていると考え られた。また後者の密度依存的プロ

セスは、造網場所 をめぐる干渉型競争が働き、移動頻度が高まった結果生じた と考えられ

た。干渉 型競争 によ る密度調節は地表 に網 を張 るクモ類で知 られている(Riechart 1981,

Heidger 1988, Samu et al. 1996)。 これ ら2つ の仮説が正 しければ、チ ビサラグモの個体数決

定機構 には、クモのパッチ間移動が深 くかかわってお り、これがパ ッチ密度の効果を生 じ
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させた と言えるだろう。すなわち、これはパ ッチ密度の変化がもた らす非線形な効果であ

り、階層組織化理論で述べ られている創発事象であると言える。

本章では、上記2つ の仮説を野外実験によ り検証す ることを目的とする。まず第1の 仮

説である 「パ ッチ密度が高いラン ドスケープほど、幼体期 における1回 あた りの移動時の

死亡率が低い」を検証するため、パ ッチ密度を操作 した2種 類のスケールの異なる野外実

験 を行 い、処理に伴 うクモの死亡率の変化を調べる。まず1つ めの実験では、パ ッチ間移

動時の死亡率がパ ッチ密度 によ り変化するかを検証す るため、移動頻度をクモの網を壊す

ことで人為的に制御 し、移動あた りの死亡率 を評価 した。この実験は、移動と死亡の因果

関係 を調べるには適 しているが、自然状態での個体数変化 を再現できているわけではない。

そこで2つ めの実験では、ラン ドスケープレベルに比較的近い空間スケールの実験区を複

数設置 し、実験区内のパ ッチ密度のみを操作 して、幼体期の長期的な個体数変化を観察 し

た。以下、1つ めの実験 を小スケール実験、2つ めの実験を大スケール実験と呼ぶ。

第2の 仮説である 「個体群密度が高いほど足場をめ ぐる競争が強ま り、その結果移動頻

度が増加する ことで死亡率が高まる」を検証するため、個体群密度 とクモの移動頻度の関

係、および移動頻度 と死亡率 との関係 を明らかにする野外実験 を行う。前者の実験では、

複数の高密度および低密度個体群において クモを除去 したパ ッチを設け、その後のパッチ

内への移入率 を調べた。後者の実験では、エ ンクロージャ内でのクモの移動頻度を網の破

壊頻度を変化させることで操作 し、 これ によ りクモの死亡率が変化す るかを調べた。
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4.2.方 法

4-2-1.パ ッチの ネ ッ トワー ク構造 が もた らすクモ の死亡 率の 変化

a.小 ス ケール 実験

2004年9月 、東 京 大学千 葉演 習林 千石地域 の スギ林 に2×2mの エ ンク ロー ジ ャ を8個 ラ

ンダ ム に設 置 した。エ ンク ロー ジャ は透明な塩 ビ製 の板 を用 いて作成 し、壁 面 とな る4枚

の板 が 地上 に約35cm突 き 出 るよ うに設置 した。 エ ンクロー ジャ 内のスギ リター量 を操作

し、4個 のエ ンク ロー ジ ャではパ ッチ 密度 を高め(45.38±5.71(SD)mm)、 残 り4個 で はパ ッ

チ密度 を低 く した(29.69±0.90mm)。 これ らの値 は、2004年7月 の広域個体 数 調査(第2章

参 照)で 得 られ た上位 及 び下位3個 体 群 のパ ッチ 密度 にほ ぼ相 当す る。上位3個 体群 のパ

ッチ 密度 は41.33±1.84(SD)mmで あ り、 下位3個 体 群 は2440±0.87mmで あった。

そ の後 、各 エ ンク ロージ ャ に15個 体 を放 した。 エ ンク ロー ジ ャ内 に放 した クモの密 度

は3.75匹/m2で あ るが 、 これ は野外 個体群 に対 して十 分 に低 い値 であ る(2004年7月 の平

均 密度:42.46匹/m2)。 そ のた め、個体 間の干渉 に よ り移 動 が生 じる可能性 は低 い といえる。

放 した個体 がす べ て網 を張 った ことを確認 した後 、約3日 間 隔で エ ンクロー ジャ内 のクモ

個 体 数 を調べた 。造網性 クモ類 は、網 の破損 をき っか けに して移 動す るこ とが知 られて い

る(Hodge 1987, Chmiel et al. 2000)。 この性質 を利用 して、3日 に1回 すべ ての網 を破壊 す

る ことで エ ンク ロー ジ ャ間で の移 動 頻度 を一定 に した 。

この エ ンク ロー ジャは 、本研 究 で扱 うラ ン ドス ケー プ レベル に比べ は るか に小規模 で は

あ る。 しか し2003年10月 に比 較 的パ ッチ 密 度 の高 い野外 個体 群 にお いて 、44個 体 をマ

ーク して約1ヶ 月間移 動 を追跡 した ところ、1回 あた りの移 動距 離 は50.1±31.0(SD)cm(n=

15)で あ った 。 この移 動ス ケ ール か ら判 断す る と、エ ンク ロー ジ ャのサイ ズ は 自然状 態で

の移 動 に伴 う リス クをあ る程度反 映 でき て いる と思 われ る。
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パ ッチ密度の操作は、パ ッチのネ ッ トワーク構造だけでな く餌条件や捕食者数の変化 を

もた らす可能性がある。そ こでエンクロージャ内での餌条件 と捕食者数も同時に調べた。

餌条件については、腹部のサイズ(縦長 ×横長)と頭胸部幅のアロメ トリ回帰式か らの残差

を指標 とした。こうした値 を指標 にした理由は、クモ類では、数週間程度の餌量が腹部 の

サイズに表れ るか らである(e. g., Walker et al. 2006)。実験終了後、エンクロージャ内の個体

をすべて回収 し、上記の各サイズを測定 した。捕食者数については、実験終了直後に各エ

ンクロージャにピッ トフォール トラップを4個 設置 し、1週 間後 に回収 して、チビサ ラグ

モの体サイズ(約5mm)よ りも大きい捕食性節足動物の数 を測定 した。

観察 されたクモの個体数減少が死亡 によ り生 じたとみなすためには、エンクロージャ内

外での個体の移出入を防 ぐ必要がある。そ こで実験中の夜間のみブルーシー トでエンク ロ

ージャにブタをした。昼間にブタを しなかった理由には2つ ある。1つ めは、餌 とな る飛

翔性昆虫の移出入 を妨げないことであり、もう1つ は、造網性 クモ類は主に夜間に造網場

所移動を行 うことが知 られていることである。後者を確かめるため、本野外実験と同じサ

イズのエンクロージャ(2×2m)を室内に1つ 設置 し、その中にスギのリターを敷き詰めた後 、

5個 体 を放 して、昼間のエンクロージャ外への移出頻度 を調べる実験を行った。毎 日すべ

ての個体の網 を早朝に壊 して移動を促 し、4日 間早朝 と夕方 に各個体の位置を観察 した。

その結果、1匹の個体が1回 だけ昼間にエンクロージャの外へ移出 した ことが確認された。

このことか ら、チ ビサ ラグモの昼間の移動は、実験期間である2週 間の間では非常に低頻

度であると考え られた。

パ ッチ密度の処理 によ りクモの死亡率が異なるかどうかを確かめるため、目的変数をエ

ンクロージャ内の個体数、独立変数 をパ ッチ密度の処理(between subject factor)と日(within

subject factor)としたrepeated measures ANOVAに よる検定 を行った。餌条件が処理によっ
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て 異な るか を検 定 す るため 、目的変数 を餌条 件 の指 標 、独立変 数 を処 理 と し、エ ンク ロー

ジ ャ を処 理 にnestし たone-way nested ANOVAを 行 った。 トラ ップで捕獲 され た捕食 者 の

数 は非常 に少 なか った ため 、エ ンク ロー ジ ャ内 に設置 した4つ の トラ ップを1サ ンプル と

し、 目的変 数 をエ ンク ロー ジャ内 の捕食者 数 、独 立変 数 を処理 としたone-way ANOVAを

行 った。

b.大 スケール実験

本実験は2005年8月 ～11月 に、上記のスギ林内で新た に設置した2つ の大型実験区を

用いて行った。実験区のサイズは10×10mで あ り、高 さ約1mの 寒冷紗で周囲を囲んだ。

このサイズは、第2章 で行った広域個体数調査でラン ドスケープレベルとみな した空間ス

ケール(10×20m)に 比較的近 い。実験区の一方はリターの厚 さを30.17mmと してパ ッチ密

度 を高め、 もう一方はリターの厚 さを18.83mmと してパッチ密度 を低 くする処理を施 し

た。これ も2005年5月 の広域個体数調査で得 られたパ ッチ密度のレンジを参考にして設

定 した(上位3個 体群のパッチ密度:39.26±1.20(SD)mm,下 位3個 体群のパッチ密度:25.04

±2.60mm)。 この実験 では、各処理に対する繰 り返 しを設けること力雪できなかったため、

同様 の実験を2006年 の8月 ～11月 に2種 類の実験処理の場所を交代させて再度行った。

両年 とも実験 区内で干渉型競争が生じるのを避けるため、自然状態の平均(2004年7月 の

平均密度:42.46匹/m2)よ りも低密度 に設定 した。2005年 の初期個体数は、パ ッチ密度が高

い実験区で13.93匹/m2、 低い実験 区で12.89匹/m2で あり、2006年 では、パ ッチ密度が高

い実験区で5.42匹/m2、 低い実験区で4.74匹/m2で あった。2005年 と2006年 で個体数が

大きく異なった理由は不明であるが、両年 とも自然状態よ りも十分低密度であることか ら、

パッチ密度が個体数変化パター ンに与える影響を検証するには問題ないと考えられた。そ
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の後定期的に個体数を測定 し、実験区間で個体数変化率を比較 した。

実験区内外での個体の移出入を可能な限 り防 ぐため、以下の2つ の処理 を施 した。まず

実験区の壁面である寒冷紗から50cm以 内にあるリターを実験区の内外で除去 し、クモの

造網場所を取 り除 いた。この操作 によ り壁面 自体 に個体が近づきにくいようにした。また

2つ めの処理として、寒冷紗の表面での歩行 を妨 げるため、寒冷紗の上部に粘着物質(金竜)

を定期的に塗布 した。

パ ッチ密度の処理が、捕食者数および餌条件 に影響を与えて いるかを確かめるため、ま

ず2006年 の9月 に各実験区にピッ トフォール トラップをランダム に10個 設置 し、チビサ

ラグモよりも大きな捕食性節足動物類の数を測定 した。また餌条件の推定のため、2005

年 と2006年 の9月 の1週 間各実験区に粘着 トラップを10枚 設置 し、2-2-1節 と同様の方

法を用いて飛翔昆虫の量を測定 した。

クモの生存率が処理問で異なるか を明 らかにするため、各実験区の累積生存曲線S(t)を

S(t)=e-λt(t:観 察 日)

に近似 し、目的変数を各個体の λ(hazard rate)、独立変数を処理および年 としたtwo-way

log-linear hazard model(Crawley 2002)に よる解析 を行った。また捕食者数が処理によ り異な

るかを確かめるため、目的変数をピットフォール当た りの捕食者数、独立変数 を実験処理

としたone-way ANOVAを 行 った。同様に、餌 条件が処理によ り異なるかどうかを検定す

るため、目的変数を粘着 トラップ当た りの節足動物量、固定要因を実験処理、そ してラン

ダム要因を年と したtwo-way ANOVAを 行った。

4-2-2.密 度依存的死亡のメカニズム

a.個 体群密度 に伴 う移動頻度の変化
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広域個体数調査 を行った16個 体群のうち(第2章 参照)、高密度および低密度のそれぞれ

上位2個 体群 を対象に野外実験を行 った。各個体群の2003年7月 の密度は、高密度の2

個体群で154.36匹/m2と91.53匹/m2、 低密度の2個 体群で15.02匹/m2と13.58匹/m2で あ

った。またこれ ら4個 体群は、粘着 トラップあた りの飛翔昆虫量が高密度個体群で6 .53mg

と10.60mg、 低密度個体群で11.86mgと8.48mg(調 査方法は2-2-3節 参照)であった ことか

ら、餌条件に大きな差はな いと考 えられた。

本実験は2003年8月 に行った。 まず各個体群の中心部に12個 のパ ッチ(50×50cm)を 設

け、そこに網 を張って いる全てのチ ビサ ラグモを網 ごと除去 した。その後1週 間、約3日

に1回 パッチ内の個体数 を数えた。高密度個体群では個体当た りの移動頻度が高いと予想

されたことか ら、パ ッチへの移入個体数を除去直前の個体数で割 った値が個体群密度によ

り異なるかを検定 した。 目的変数を各観察 日における(個体数)/(除去直前個体数)、独立変

数を個体群密度(高密度vs.低 密度)および日としたrepeated measures ANOVAを 行 った。な

お、パ ッチ レベルでの棲み場所量がパッチ内への移入プロセスに与える影響を一定に保つ

ため、個体群間でパッチ内の棲み場所量のレンジが重なるように12パ ッチを選択 した。

この ことを確認するため、目的変数を各個体群の平均パッチ内棲み場所量、独立変数 を個

体群密度としたone-way ANOVAを 行った ところ、パ ッチ内棲み場所量は個体群密度によ

り異な らなかった(F[1,2]=0.028,P=0.883)。

b.移 動頻度に伴 う死亡率の上昇

2003年9月 に、4-2-1節の実験aで 用いた8個 のエ ンクロージャを用いて実験 を行った。

すべてのエ ンクロージャ内には高いパッチ密度に相当す る量のスギ リターを入れ、その後

クモを100匹 導入 した。エンクロージャ内の密度25匹/m2は 、16野 外個体群の平均密度
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にほぼ相当する(2003年10月:17.20±9.88(SD)匹/m2)。4個 のエンクロージャにはクモの移

動頻度を高めるため3日 に1回 網 を壊す処理を施 し、残 り半分をコン トロール とした。そ

の後12日 間の間3日1回 個体数を測定 した。エ ンクロージャ内外の個体の移出入 を防 ぐ

ため、4-2-1節 の実験aと 同様、夜間にはプルーシー トでフタをした。処理間で個体 数減

少率に差があるかを検定するため、目的変数 を各観察 日の個体数、独立変数を処理および

日としたrepeated measures ANOVAを 行 った。

網 を壊す という処理は、採餌 時間の減少や造網回数の増加 に伴うエネルギーコス トの増

加をもた らす可能性がある。クモ類は一般的に飢餓耐性が非常に強いので(Nakamura 1987)、

それによる餓死は考えにくいが、その可能性 を確かめるため、以下の実験 を行った。野外

実験を行っている間、10個 体をそれぞれプラスチ ックカ ップに入れて飼育 し、3日1回 網

を壊す処理を施 し、水だけを与えた。その結果、実験終 了時までにすべての個体が生き残

った。このことか ら、各エ ンクロージャでの飢餓 による死亡率は極めて低いと考 えられた。

また捕食者の数は直接調べていないが、処理間でスギ リター量がほぼ一定であること、ま

た4-2-1節 の実験aに おいてエンクロージャ間で捕食者数に差が検出されなかった ことか

ら、本実験 において も異な らないと考え られた。

なお、本章で行った野外実験の概要をまとめて表4-1に 示す。
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4-3.結 果

4-3-1.パ ッチの ネ ッ トワー ク構造 が もた らす クモの死 亡率 の変化

小ス ケー ルの野 外 実験 の結果 、実験 処 理 の主 効果(between-subject factor)は有 意 であ った

が(F[1,6]=7.54,P=0.033)、 処 理 と時間 の交互 作用 の効 果(within-suhject factor)は 有意 で はな

か った(F[4,24]=1-96,P=0.133(H-F補 正);図4-1)。 実験 開始 時 の個体 数 は処 理間 でほ ぼ等 し

かった ことか ら、こう した 結果 はパ ッチ密 度が低 いエ ンク ロー ジャ ほ どクモの個体 数減 少

率 が高 い傾向 が あ る ことを示 して い る と思 われ る。 また エ ンク ロー ジ ャ内の餌 条件 には、

処 理間 で差 が見 られ な かった(F[1,6]=0.998,P=0.356;図4-2)。 ピ ッ トフ ォール トラ ップで

は、カニ グモ類 や よび ムカデ 類 とい った捕 食性節 足動物 が採集 され た 。そ の数 は各エ ンク

ロー ジャ につ き1個 体 のみ であ った ため 、処理 間で の差 を検 定す る ことが で きな か った 。

また 大ス ケール の野外 実験 の結 果、ク モの生存 率 は、処理(X12=27.32;P<0.001)及 び年

(X12=46.94,P<0.001)に よ り異な って いた ことか ら、パ ッチ 密度 が低 い実験 区で クモ の生

存 率 が低 い ことが示 され た(図4-3)。 またパ ッチ 密度 の処理 によ り餌 条件(F[1,1]=2.371,P=

0.367)や 捕 食者 数(F[1 ,18]=0.101,P=0.754)に は違 いが み られ な かった(図4-4)。

4-3-2.密 度 依存 的な移 動 頻度 の増加 とそれ に伴 う死亡率 の 上昇

調査 対象 と した4つ の個 体群 と も、個体 除去後 、パ ッチ 内個 体数 は徐 々 に増 加 した(図

4-5)。 実験 開始 時 のパ ッチ 内個体 数が0で な い理 由は、個 体除去 の際 、数 匹 をパ ッチ 内で

取 りこぼ して しまったた め であ る。Repeated measures ANOVAの 結果 、個体 群密度 の 主効

果(between-subject factor)は 有 意で あ り(F[1 ,2]=30.21,P=0.032)、 処理 と時 間の交 互作 用

(within-subject factor)の 効 果 に も傾向 が見 られ た(F[3,6]=3.32,P=0.106(H-F補 正))。 この結

果 は、 高密度個 体群 で は移 動頻度 が 高 い傾 向 があ る こ とを示 して いる。
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移 動頻 度 と死 亡 率 との関係 を検 証 した結 果 、 主効果(F[4,24]=8.01,P<0.001)及 びそれ と

時 間 の交互作 用(F[4,24]=8.01,P<0.001(H-F補 正))と もに有意 で あった こ とか ら、移 動頻 度

と死 亡 率 との間 には正 の関係 が あ る ことが 示 唆 された(図4-6)。
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4-4.考 察

パ ッチ密度がチ ビサ ラグモのパ ッチ間移動時の死亡率 に影響 を与えるという仮説を検

証するため、小規模なエ ンクロージャを用 いて野外実験を行った結果、パッチ密度が低い

エ ンクロージャほど死亡率が高 くなることが示唆された。本実験では人為的に網 を壊す こ

とでエ ンクロージャ間での移動頻度を一定 にする処理を行った ことから、処理による死亡

率の変化は、移動あた りの死亡を反映 した ものであると考え られ る。既 に述べたよ うに、

造網性クモ類では移動時の捕食 リスクが網上にいる場合よ り高いことが知 られているこ

とか ら(Vollrath 1980, Vollrath 1985, Lubin et al. 1993)、 この結果は、造網場所移動時の捕食

リスクの差 によ り生 じたと考え られた。

移動あた りの死亡率の変化は、捕食 リスクの差以外にも考え られないわけではない。例

えば、網上での餌の捕獲可能な時間が減少することで、餌捕獲量が減少 し、死亡率が高ま

るシナ リオを考えることも可能である。しか し本 システムではあ りえないことである。な

ぜな ら同期間絶食 させたクモでも全く死亡が見 られなかったからである。これはクモが絶

食に強い生物であることか らすれ ば当然のことであろう(Nakamura 1987)。 したがって、本

実験で検 出された死亡率の差は、移動に伴 う捕食効率の差 と考えて差 し支えない。

次 に捕食効率の差をもた らす要因についてであるが、これ にはパ ッチ密度 に伴 う捕食者

数の減少、移動距離の短縮、refugeの 増加 による移動時の瞬間死亡率の低下の3つ が考え

られ る。第2章 で既 に述べたとお り、クモ類の主な捕食者であると考え られ る捕食性節足

動物類がパ ッチ密度の増加 に伴 い減少す ることは考えにくい。そのため捕食効率の差 は、

残 り2つ のメカニズムが関与 していると考えられ る。本実験か らはどちらが原因かを特定

することはできな いが、2つ ともパ ッチのネ ッ トワーク構造がもた らす効果であるといえ

る。
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上記の実験結果は、パッチ密度の増加がクモの移動時の死亡率の低下をもた らす とい う

因果関係 を示唆するものである。しか しこの実験の空間スケールが小さいことと、クモの

移動 を人為的に高頻度 に操作していることか ら、,自然状態で生じる個体数変化の時空間ス

ケール とのギャップが大きい。2つ めの野外実験 はこうした欠点を補 うために、ラン ドス

ケー プレベルに近いサイズの実験区を用いてパ ッチ密度を操作 し、クモの個体数変化 を観

察 した。結果は1番 目の実験と同様、パ ッチ密度が低い実験区でクモの死亡率が高いこと

が示 された。処理による餌条件や捕食者数 の変化は検出されなかったため、この結果 もパ

ッチ密度が移動時の死亡率に影響を与えて いることを示 している。以上の結果は、第2章

で示 されたパ ッチ密度が もた らす個体数の底上げや第3章 の広域個体数調査で検出 され

たパ ッチ密度 とクモ死亡率 との負の関係 を実験的に再現 した もの と考えられる。つま り、

野外個体群で観察 されたパ ッチ密度 とクモ死亡率 との負の関係は、パ ッチのネッ トワー ク

構造がクモの移動時の死亡率を低下 させ ることで生 じたと考えて差 し支えないだろう。

また本章のもう1つ の主要な仮説である 「個体群密度の上昇」→ 「棲み場所をめ ぐる競

争による移動頻度の増加」→ 「死亡率の上昇」というシナ リオも、以下の2つ の野外実験

によ り支持 された。まず1番 目の実験で、高密度個体群ほど個体あた りの移入率が高いと

いう仮説を、個体除去パッチを作って検証 した。予想通 り、高密度個体群では個体の移入

率が高いことが示唆され、移動頻度が密度依存的に高まることが立証 された。こうした 関

係は棲み場所 をめぐる干渉型競争の結果 もたらされると思われ る。このプロセスは第2章

にお いてパ ッチ密度が高いラン ドスケープほどパ ッチ内個体数が棲み場所量に対 し飽和

状態に近いというパターンを説明す るものである。餌をめ ぐる消費型競争については、実

験 に用いた4個 体群間で餌条件に大きな差が見 られなかったか らことか ら考 えにくい

(4-2-2a節 参照)。
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2つ めの実験では、移動頻度が高いほ ど死亡率が高いという仮説を、網を破壊す ること

で人為的に移動頻度 を変化 させて検証 した。結果は予想通 りであった。この場合も、既述

の とお り移動率の変化 に伴 う死亡率の変化以外はほとん ど考えられない。

本章で行った複数 の野外実験によ り、第1の 仮説である 「パ ッチ密度が高いラン ドスケ

ープほ ど移動あた りの死亡率が低 い」及び第2の 仮説である 「個体群密度が高いほど足場

をめ ぐる競争が強ま り、その結果移動頻度が増加することで死亡率が高まる」が支持 され

た。こうした結果は、第2章 と第3章 の広域個体数調査で示された ラン ドスケープレベル

のパ ッチ密度がもた らす個体数の底上げ効果、及びそれ を抑える密度依存的死亡のメカニ

ズム を説明するものである。
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図4-1.小 スケール実験におけるパ ッチ密度と個体数

変化 との関係

プロッ トは各観察 日の個体数(平 均 ±SE)を 表す。

○はパ ッチ密度が高 いエ ンクロージャを、●はパ ッチ

密度が低いエ ンクロージャを表す。
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図4-2.小 スケール実験 にお けるパ ッチ密度と餌条件(平 均値

±SE)と の関係

白いバーはパ ッチ密度が高いエンクロージャを、黒い

バーはパッチ密度が低いエンクロージャを表す。

餌条件は、腹部のサイズ(縦 長 ×横長)と 頭胸部幅 のア ロメ

トリ回帰式か らの残差で表されている(本文参照)。
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図4-3.大 スケール実験 にお ける各年のパ ッチ密度と

個体数変化率との関係

○はパ ッチ密度が高い実験区を、 ●はパ ッチ密度

が低い実験区を表す。
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図44.大 スケール実験 にお けるパ ッチ密度と餌条件(a)

および捕食者数(b)と の関係

白いバ-は パ ッチ密度 が高 い実験区 を、黒いバーは

パ ッチ密度が低い実験区を表す.捕 食者数 は、2006年

の実験でのみ調査 した。
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図4-5.個 体群密度 と移動頻度 との関係

●は高密度個体群を、○は低密度個体群 を表す。
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図4-6.移 動頻度 の操作 と個 体数変化 との関係

プロットは各観察 日の個体数(平 均 ±SE)を 表す。 ●

は処理 を施 したエ ンクロージャを、 ○はコン トロール

のエンクロージャを表す。
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第5章 総 合 考 察

本研究では、チビサ ラグモのパ ッチ レベル における個体数決定機構を明 らかにすること

を目的 とし、まず第2章 において野外の16個 体群を対象 とした広域個体数調査を行った。

その結果、パッチ レベルでの個体数はパ ッチ内の棲み場所量とともに増加することに加え、

ラン ドスケープレベルでのパ ッチ密度が高いほ ど個体数全体 が底上げされる という相加

効果が明 らかになった。さらにパ ッチ密度が高いほどパ ッチ レベルでの棲み場所量 と個体

数の関係性が強まるという非相加効果 も検 出された。こうしたラン ドスケープレベルのパ

ッチ密度がもた らす2つ の効果は、クモの死亡率の変化によ りもた らされると考え られた。

そ こで第3章 では、ラン ドスケー プレベルでのクモの個体数変化に注 目し、ラン ドスケー

プレベルのパ ッチ密度および個体数がクモの死亡率に影響 を与えているか どうかを、2世

代16個 体群を対象 とした個体数調査か ら解明 した。その結果、パ ッチ密度が高いラン ド

スケープほど幼体期のクモ死亡率が低下するというプロセスと、それによって もた らされ

る個体数増加が密度依存的な死亡を引き起 こすというプロセスの存在が明らかになった。

第4章 では、こうしたプロセスが生 じるメカニズムを明 らかにす るための野外実験 を行っ

た。まず 「パ ッチ密度が高いラン ドスケープほど、移動 当た りの死亡率が低い」という仮

説を検証するため、パ ッチ密度を人為的に操作 した野外実験を行い、処理に伴うクモの死

亡率の変化を調べた。その結果、予想通 りパ ッチ密度が高い実験区でクモの死亡率が低 い

ことが示された。次 に 「個体群密度が高いほど造網場所 をめぐる競争が強ま り、その結果

移動頻度が増加する ことで死亡率が高まる」という仮説を検証するため、個体群密度 とク

モの移動頻度の関係、および移動頻度 と死亡率との関係 を明らかにする野外実験 を行った。

その結果、どち らの実験 において も仮説は支持 された。これ らの結果から推測されたチ ビ
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サラグモの個体数決定機構は、以下の とお りである。パ ッチ レベルでの個体数は、パ ッチ

内棲み場所量に伴い増加するが、ランドスケープ レベルでのパッチ密度が高いほ ど、造網

場所移動時の死亡率が下がることで個体数が さらに底上げされる。一方、こうした個体数

増加は、造網場所 をめぐる干渉型競争とそれに伴 う移動頻度 と死亡率の増加を もた らし、

結果的に密度依存的プロセスを誘発する。チ ビサ ラグモの個体群は、こうしたパ ッチ レベ

ル とラン ドスケープレベルの間で生 じる相互作用 によ り維持 されて いると考え られた。こ

のような機構 は、階層組織化理論(O'Nell et a1. 1989, King 1997)で 述べ られている創発事

象に相当するものである。

個体群生態学 の分野では、これまでさまざまな理論研究によ り、ハ ビタ ットの空間構造

が もた らす創発事象の重要性が主張されてきた。メタ個体群モデルを用いた研究では(e. g.,

Levins 1969, Bascompte and Sole 1996, Hanski 1999, Hanski and Ovaskahlen 2000)、個体間相互

作用がパ ッチ内で生 じ、かつ他パッチへの移入率がハ ビタッ トの分断化の程度により変化

す ると、ハ ビタッ トの総量がゼ ロにな る前に個体群が絶滅する可能性があることが示され

て いる。またHolt(1985)は ソース ・シンクモデルを用 いて、ソースパ ッチでの増加率とシ

ンクパッチでの減少率の関係性、及びパ ッチ間移動率の変化によ り、個体群サイズがハ ビ

タ ットの総量から期待 され るよ り大きくも小 さくもなることを示 した。これ らの理論研究

における共通の主張は、個体群が下位の空間 レベル(パッチ)を もつ ことで、ハ ビタッ トの

利用可能量 と個体群サイズ との間に非線形関係が生じることである。

こうした理論研究にもとづき、メタ個体群生態学や ラン ドスケープエコロジーの分野で

は、さまざまな野外研究が行われてきた。それ らの研究の多 くは、単一のラン ドス ケープ

(メタ個体群)を対象に、パ ッチを単位としたパターン解析 を行っている という特徴を持っ

ている(Harrison and Bruna 1990, Hanski 1999)。 こうしたアプローチでは、パ ッチのネッ ト
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ワーク構造の効果 自体に独立性の保障がないため、局所的な創発事象を検 出することしか

できず、上記の理論研究で注 目されて いるような個体群 レベルで生じる創発事象を検出す

ることが原理的に困難である。こうした欠点を克服 し、個体群維持における創発事象の重

要性を検 証した野外研 究としては、Thomas and Harrison (1992)やHanskiら が行 っているグ

ランヴィル ヒョウモ ンモ ドキを対象 とした研究をあげることができるが(e. g., Hanski and

Ovaskainen 2000)、 そのよ うな研究は決 して多 くはない(Hanski 1999 ,嶋 田 ら2005)。

本研究では、チ ビサラグモの個体群をパッチ とランドスケープという2つ の空間レベル

か らなるシステムと捉え、16個 体群 を対象 とした野外パター ンの解析を行 うことで、ハ

ビタッ トの空間構造が もた らす創発事象がパ ッチ レベルおよびラン ドスケー プレベルの

個体数を決定 している ことが示された。このように本研究は、上述 したような従来の多 く

の野外研究が もつ欠点 を克服 した ものであることか ら、この分野に関する理論研究 と野外

研究 とのギャップを埋める重要な研 究の1つ と言えるだろう。

上述の理論研 究で示されているハ ビタッ トの空間構造が もた らす創発事象は、これまで

分断化 された森林や島など物理的境界のあるシステムを中心 に注 目されてきた。 しか し、

本研究で扱ったチ ビサ ラグモのハ ビタッ トであるスギのリターには、物理的に明確に区別

できるいわゆるパ ッチが存在するわけではない。造網性クモ には、造網場所での定着と移

動 という2つ の行動プロセスが存在 し、それ らとリターの不均一性が相 まって個体群 レベ

ルでの創発事象が生 じたのである。これは言 い換えると、個体群の空間構造 に由来する創

発事象は、従来型のパ ッチネッ トワーク構造 をもつ個体群に限 らず生じていることを示 し

ている。

ハ ビタッ トの物理的構造か らは空間 レベル を定義 しにくいシステムは、野外には普遍的

に存在する(Addicott et al, 1987, Ray and Hastings 1996 , Maron and Harrison 1997)。 例えば、

69



本研究で扱った待ち伏せ型捕食者のような局所的な採餌 と採餌場所の探索を繰 り返す生

物や、幼体期 と成体期で有効な空間スケールが大きく異なる多 くの昆虫類な どがそれ に相

当するだろう。階層組織化理論では、こうした見逃 されやすい空間レベルを持つシステム

において も創発事象 が生 じる可能 性が ある ことが述べ られ て いる(O'Nell et al. 1989,

Bissonette 1997, King 1997)。 本研究はこの階層組織化理論をチ ビサ ラグモ個体群に適用す

ることで、ハ ビタッ トの利用可能量の変化 に伴 い空間的な不均一性が生 じ、その不均一性

が個体の移動プロセス に影響を与え、その結果、ハ ビタッ トの利用可能量 と個体群サイズ

との間に非線形関係が生じることを示 した。こうした創発事象 を上記のよ うな システムで

認識することは、様々なスケールにおける個体数決定機構の説明に有効であるとともに、

個体群維持のために必要な生息地面積 を予測する といった応用面で も必要不可欠な視点

であると考え られる。

70



謝 辞

本研究をまとめるにあたっては、数多 くの方々のご協力をいただいた。東京大学大学院

農学生命科学研究科の宮下 直助教授には、調査の進め方や論文のまとめ方にいたるまで、

研究全般にわた り懇切な ご指導や数多くの励ましをいただ いた。この場をかりて厚 くお礼

申し上げたい。東京大学大学院農学生命科学研究科の樋 口広芳教授、藤田 剛助手、東京

大学総合研究博物館の高槻成紀助教授には、演習な どの場 においてさまざまな ご助言や ご

指摘をいただいた。国武 陽子博士、馬場友希氏、加藤直子氏、堀 正和博士、亘 悠哉氏、

小林頼太氏、千葉大学大学院 自然科学研究科の仲岡雅裕助教授、東京大学大学院農学生命

科学研究科の加賀谷隆助手、西廣 淳助手、角谷 拓氏、山浦悠一博士 には、本稿の草稿段

階で貴重な ご指摘や情報をいただいた。

谷川明男博士には、本研究の材料となったチ ビサラグモ について、島崎 彩博士 と馬場

友希氏にはチ ビサラグモの餌 となる節足動物類について、同定のご協 力をいただ くととも

に生態 に関するさまざまな情報をご教授いただいた。また農業環境技術研究所 の山村光司

研究員には統計解析 につ いて貴重な情報をいただいた。

本研究は、約5年 間にわたる野外調査をもとにした ものであり、そ の間には多 くの方々

のお世話にな った。東京大学大学院農学生命科学研究科附属科学の森教育研究セ ンター千

葉演習林の教員および職員の方々には調査のために便宜 を図っていただいた と同時 に、生

活面 において もさまざまな ご配慮をいただいた。加藤直子氏、寺田佐恵子氏、柳 洋介氏、

谷川明男博士、堀 正和博士、馬場友希氏、吉野彰人氏、山野井貴浩氏には、複数回にわ

た り調査を手伝っていただいた。

最後に、研究生活をあ らゆる面か ら支えて くれた父母に心か ら感謝 したい。

71



摘 要

生物の個体数を決定する要因は、同 じ生物種であって も一様ではないことが知 られてい

る。その大きな理由のひとつとして、対象 とする空間スケール によって要因が異な ること

が挙 げられる。空間スケールの違いが もた らす決定要因の違 いは、従来 このように個別的

に認識されていたが、本来は統合的に捉えるべき ものである。個体数が決まるプロセスを

このように階層縦断的に捉えよ うという考えは、最近生態学の分野でも提唱されて いる階

層組織化理論 に集約され る。階層組織化理論 とは、生物集団を複数の階層をもつシステム

として捉え、対象 とする空間 レベルの性質が、隣接する上下の空間 レベル との相互作用 に

よって決まるという考えである。こうした概念は、メタ個体群や ラン ドスケープエコロジ

ーの分野が深 く関係 して いるが、階層組織化理論を明示的に意識 した研究は少ない。

個体数決定機構 を階層組織化理論の視点から解明するうえで、重要 と思われる点は2つ

ある。1つ は、上位空間レベルか ら対象空間レベル に及ぶ影響が、対象空間レベルのネ ッ

トワークの外か ら生じるものなのか、それ ともネッ トワーク構造自体から生じるものかを

区別することである。前者 は上位レベルからの影響が下位 レベルへ一方的に押 し付 け られ

るものであ り、例えば気温や降水量、海岸の波の強さな どがもた らす大スケールでの影響

を挙げることができる。後者は対象 レベル間の相互作用で生じる創発現象であ り、これま

でメタ個体群研究な どで注目されてきた効果である。仕組み としては、パッチ間で生 じる

生物の移動分散や物質の移動な どによ り上位 レベルでの個体数が決定され、その効果がパ

ッチ レベルにフィー ドバ ックされることが挙げられる。2つ めの重要な点は、上位空間 レ

ベルから及ぶ影響が、対象空間レベルだけでなくその構成要素である下位空間レベルの性

質を変化 させ るか どうか に注 目する ことである。なぜな ら上位空間 レベルか らの影響は、
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対象空間 レベルの環境要因とは独立に個体数を変化 させる場合 もあるが、環境要因と個体

数 との関係性 自体 を改変することもあるか らである。以下、前者を相加効果、後者を非相

加効果 と呼ぶ。階層組織化理論に基づいた上記2つ の視点は、生物の個体数決定機構の状

況依存性 を統合 し、より一般的な原理を探 るうえで必要不可欠な ものであると考え られ る。

本論文で研究対象 とするチ ビサ ラグモ(Neriene brongersmai)は 、主にスギ林 に生息 し、林

床の リター上部に皿網 を張 る造網性クモである。造網性クモ類の個体群は、網上での採餌

や休息を中心と したプロセスと網場所移動のプロセス という空間スケールが明確に異な

る2つ の生態的プロセスをもつ。造網場所移動時には採餌は行えず、死亡の リスクが高ま

ることが知られている。そのため階層組織化理論をもとに個体数決定機構を解明す るうえ

で優れた材料であるといえる。本論文では、前者のプロセスが生 じる空間スケールをパ ッ

チ レベル、後者が生じるスケール をラン ドスケープレベルと定義する。

本研究では、チビサ ラグモのパッチ レベルの個体数が、パ ッチとラン ドスケープの2つ

の空間 レベルからどのような影響を受けて決定されているかを、パ ッチのネッ トワークの

性質か ら生じる創発効果の存在と、それがパ ッチ レベルに もた らす非相加効果の存在の2

点に注目して個体数決定機構を解 明することを目的とす る。

第2章 では、野外 の16個 体群を対象 に、 ラン ドスケー プレベルからパ ッチ レベルの個

体数に及ぶ相加効果 と非相加効果の存在を明 らかにし、それぞれの効果 をもた らす ラン ド

スケープ レベルでの環境要因を特定 した。その結果、パ ッチ レベルでの個体数はパッチ内

の棲み場所量とともに増加す るが、ラン ドスケー プレベルでのパ ッチ密度(造網可能な場

所の量)が高いほ ど個体数全体が底上げされるとい う相加効果が明 らかになった。 さらに

パ ッチ密度が高いほどパ ッチ レベルでの棲み場所量と個体数の関係性が強 まるという非

相加効果 も検 出された。相加効果 には、パ ッチ密度が高いラン ドスケープほど造網場所移

73



動時の死亡率が低下することが、また非相加効果 については、相加効果 による高密度化が

パッチ レベルでの棲み場所をめぐる競争を激化 させ、密度依存的死亡 を引き起 こした こと

が関与 していると考えられた。

第2章 の結果か ら、ラン ドスケープ間でのクモの死亡率の違 いはパ ッチ密度 によ りもた

らされていることが示唆された。そこで第3章 では、ランドス ケープ レベルでのクモの個

体数変化に注 目し、チ ビサラグモの死亡率とパッチ密度 との関係を、2世 代16個 体群 を

対象 とした個体数調査から解明した。各世代 にお いて、ラン ドスケー プレベルでの個体数

の変化率(発育ステージ間)を死亡率の指標 として算出し、幼体期および成体期 の死亡率が

パ ッチ密度から影響を受けているかを検証 した。その結果、パ ッチ密度が高いラン ドスケ

ープほどクモの死亡率が低下するというプロセスが明 らかとなった。また、それ に伴 う高

密度化は密度依存的な死亡を引き起 こす というプロセスの存在 も明 らかになった。

第4章 では、まず 「パッチ密度が高いラン ドスケープほ ど、移動当た りの死亡率が低 い」

という仮説を検証するため、パッチ密度 を人為的に操作 した野外実験 を行 い、処理に伴 う

クモの死亡率の変化を調べた。その結果、パ ッチ密度が高い実験 区でクモの死亡率が低い

ことが示された。すなわち野外のパターン解析で明 らかになったパ ッチ密度 とクモ死亡率

との負の関係は、パ ッチのネ ットワーク構造がクモの移動時の死亡率を低下 させ ることで

生じた と考えられた。次に 「個体群密度が高いほ ど造網場所 をめぐる競争が強 まり、その

結果移動頻度が増加することで死亡率が高まる」という仮説を検証す るため、個体群密度

とクモの移動頻度の関係、および移動頻度 と死亡率との関係を明 らかにする野外実験を行

った。前者の実験では、複数の高密度および低密度個体群 においてクモを除去 したパ ッチ

を設け、高密度個体群ほ どパッチ内への移入率が高いかどうかを検証 した。後者の実験で

は、人為的な網の撹乱 によりクモの移動頻度を高める操作を行い、それ によ りクモの死亡
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率が高 まるかを調べた。その結果、 どち らの実験 においても仮説は支持された。

以上の結果をもとに第5章 では、階層組織化理論を用 いて個体数決定機構を探 ることの

意義 を中心に総合考察 を行った。まず本研究から推測 されたチ ビサ ラグモの個体数決定機

構は、以下のとお りである。パ ッチ レベルでの個体数は、パ ッチ内棲み場所量に伴 い増加

するが、ラン ドスケープレベルでのパッチ密度が高いほ ど、造網場所移動時の死亡率が下

がることで個体数がさらに底上げされる。一方、こうした個体数増加 は、造網場所をめ ぐ

る干渉型競争とそれ に伴 う移動率と死亡率の増加 をもた らし、結果的に密度依存的プロセ

スを誘発する。チ ビサラグモの個体群 は、こうしたパ ッチ レベルとラン ドスケープレベル

の間で生 じる相互作用 により維持 されていると考えられた。このような個体数決定機構 は、

階層組織化理論で述べ られている創発現象 に相当するものである。

これまでさまざまな理論研究 によ り、個体群の空間構造が もた らす創発効果の重要性が

主張 されてきた。特 に、個体群が空間構造をもつことで生 じる 「生息地量 と個体群サイズ」

関係の非線形性は基礎的にも応用的にも注目されてきた。こうした創発現象 に注 目した野

外研究は、分断化 された森林や島など物理的に明確な境界のあるシステムを対象にメタ個

体群生態学やラン ドス ケープエコロジーの分野で活発に展開されてきた。しか し、チ ビサ

ラグモの生息場所であるスギ林内のリターには、明確 に区別できるいわゆるパッチ構造が

存在するわけではな い。造網性クモには、造網場所での定着 と移動 という2つ の行動 プロ

セスが存在 し、それ らとリターの不均一性が相まって創発事象が生 じたのである。これは

言い換えると、個体群の空間構造 に由来す る創発効果は、従来型の明確なパ ッチネッ トワ

ーク構造 をもつ個体群 に限 らず
、空間レベルが定義され にくいシステムでも普遍的に存在

する と考え られ る。このような認識は、多 くの野外 システムにおける個体数決定機構の状

況依存性の克服 につながるとともに、個体群動態の予測性を高めるうえで も大きく貢献で
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きると思われる。
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