
第5章 結 実 の 年 変 動 が ニ ホ ン ザ ル の 群 れ 内 競 合 を 介 し て 個 体 群 パ ラ メ ー タ に 与 え る 影 響

5-1.序

集 団 生 活 す る 動 物 で は 、 食 物 を 巡 る 個 体 間 の 競 合 は 避 け ら れ な い[Tilson & Hamilton,

1984; Gese et al., 1996; Janson & van Schaik, 1988]。 メ ス 同 士 の 競 合 は 採 食 成 功 に 影 響 し 、 採

食 成 功 は 生 理 状 態 を 介 し て 栄 養 状 態[Altmann et al., 1993]、 成 獣 死 亡 率[Dittus, 1979,

Wrangham, 1981; Cheney et al., 1988]、 出 産 間 隔[Frank, 1986]、 出 産 率[Holekamp et al., 1996;

Bulger & Hamilton, 1987, Whitten, 1983]、 新 生 児 死 亡 率[Holekamp et al., 1996, Bulger &

Hamilton, 1987, Borhes et al., 1991]な ど の 個 体 群 パ ラ メ ー タ に 影 響 す る 。 と く に 、 主 に 母 娘

関 係 を 核 と す る 半 閉 鎖 的 な 群 れ が 長 期 に わ た っ て 維 持 さ れ る 霊 長 類 や 食 肉 類 で は 、 そ の 中

で 営 ま れ る 複 雑 な 個 体 関 係 が 個 体 の 生 存 や 繁 殖 に 影 響 す る の で[e. g., Macdonald, 1979,

1983; Altmann & Alberts, 2003; Silketal., 2003]、 競 合 が 個 体 群 パ ラ メ ー タ に 与 え る 影 響 は 重 要

だ と 考 え ら れ る 。

集 団 内 の 個 体 間 競 合 に は 、 群 れ メ ン バ ー の う ち 高 順 位 個 体 が 低 順 位 個 体 の 採 食 を 妨 害 す

る こ と に よ っ て 後 者 の 採 食 量 が 減 少 す る タ イ プ の 競 合(コ ン テ ス ト型 競 合)と 、 限 ら れ た

資 源 を 分 け 合 う こ と に よ る 、 集 団 メ ン バ ー 全 員 に 均 等 に 採 食 成 功 の 低 下 を も た らす タ イ プ

の 競 合(ス ク ラ ン ブ ル 型 競 合)と い う2つ の 様 式 が あ る[Nicholson, 1954; Sutherland, 1996]。

前 者 で は 食 物 資 源 を 獲 得 で き る 個 体 数 が 制 限 さ れ 、 採 食 速 度 、 食 物 獲 得 量 や 脂 肪 蓄 積 量 に

個 体 差 が 生 じ る が[哺 乳 類:Tilson & Hamilton, 1984; Monaghan & Metcalfe, 1985; Koenig,

2000; Harwood et al., 2003; Barton & Whiten, 1993; Holand et al., 2004; 鳥 類:Robichard et al.,

1996; Sutherland & Koene, 1982; Goldberg et al., 2001; Caldow et al., 1999;魚 類:Clifton, 1990;

Milinski, 1982; Alanara et al., 2001]、 後 者 で は 各 個 体 の 受 け る 影 響 の 程 度 は ほ ぼ 等 し く な る

[van Schaik, 1989]。 現 実 に は2つ の タ イ プ の 競 合 は 同 時 に は た ら く た め[Bulger & Hamilton,

1987; Janson, 1988b; van Schaik, 1989]、 群 れ 内 の 競 合 の 強 さ を 把 握 す る た め に は 、 各 タ イ プ
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の 競 合 に影 響 を与 え る要 因 を見 き わ め 、 そ の 大 き さ を定 量 的 に調 べ る 必 要 が あ る[van

Schaik & van Nordwijk, 1988, Clifton, 1990]。

コンテ ス ト型 競合 の強 さは食 物資源 の分布状 態 に影響 を受 ける。コンテ ス ト型競 合 はi)

対象 とな る資源 の栄養 価 が高 い場合 、ii)資 源 が局所 的 に集 中す る、 な い し食物 パ ッチ サイ

ズ がす べ ての メ ンバー をまか な えない ほ ど小 さい場合 、iii)群 れ が分 散 して採食 でき ない ほ

どパ ッチ 間の距 離 が離 れ てい る場 合 に強 くな る こ とが分 か って きた[Harcourt, 1987; Koenig

et al., 1998; Koenig, 2000]。 それ は、この よ うな状 況 下に あ る食物 資源 は 限 られ た個 体 に よる

独 占的 な利 用 を可 能 にす るた め、 とくに競合 能力 に勝 る個体 に とって は交 渉 を起 こす に値

す る もの だか らで あ る[Maynard-Smith, 1974, van Schaik, 1989]。 じっ さい、ベル ベ ッ トモ ン

キ ー(Cercopithecus aethiopus)や フ サ オ マ キ ザ ル(Cebus apella),ハ ヌ マ ン ラ ン グ ー ル

(Prosbytes entellus)の 高順位 個体 が高 い採食 成功 を収 め たの は集 中分 布す る食 物資源 を利 用

した とき で あ り、 分 散 す る食 物 資 源 を利 用 した とき は採 食 成 功 の順 位 差 は 消 失 した

[Whitten, 1983; Janson, 1985, 1988b; Koenig et al., 1998]。 コ ンテ ス ト型 競合 は 、肉体 的 な接 触

を伴 う直接 的な 個 体 間交 渉 だ けで な く、劣位 個 体 の 自発 的 な競合 回避 とい う間 接的 な個 体

間 交渉 も含 む[Robinson, 1981; Post et al., 1980; van Schaik, 1983; Barton, 1993]。 た とえば 、河

川 でサ ケ を捕 食 す る ヒグマ(Ursus arctus)の 場合 、劣位 個体 は警戒 行動 の頻 度 が高 く、河 川

へ の滞在 時 間 が短 く、 ま た河川 か ら離れ た場所 で採 食す る ことが多 かった[Gende & Quinn,

2004]。 これ は高順 位 個体 か らの干 渉 を避 け るた め と解釈 され てい る。 同様 な例 は他 の動 物

で も報 告 され てい る(e.g.,ブ チハ イエ ナ(Crocuta crocuta)[Boydston et al., 2003];ノ ドジ ロ

オ マ キザル(Cebus capuchinus)[Hall & Fedigan, 1997];ヤ チネ ズ ミ(Clethrionomys rufocanus)

[Ims, 1987])。 それ ゆ え、 コ ンテ ス ト型 競合 の強 さを評価 す るた め には、 直接的 な個 体 間交

渉 と間接 的 な個体 間交 渉 の双方 を考 慮 しな けれ ばな らない[Barton, 1993]。 劣位 個 体 は コン

テ ス ト型 競 合 で被 った採 食成 功 の不 利 を補 うた めに行 動す るた め、 この よ うな行動 は コン

テ ス ト型 競合 の強 さを反映 してい るはず で あ る。 具体 的 に は、i)代 替食 物 へ の依存 度 を高
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め る 、 な い し 食 物 品 目 数 を 増 す[e.g., Post et al., 1980; Soumah & Yokota, 1991; Gore, 1993;

Saito, 1996; but see Barton & Whiten, 1993]、ii)全 体 の 採 食 時 間 を 延 ば す(そ の 結 果 休 息 時 間

が 減 る)[van Nordwijk & van Schaik, 1987; Soumah & Ybkota, 1991; but see Post et al., 1980]、

iii)主 要 食 物 の 採 食 速 度 を 上 げ る[Deutsch & Lee, 1991; Mori, 1995]、iv)主 要 食 物 パ ッ チ へ

の 滞 在 時 間 を 延 ば す[e.g.,Post et al., 1980]、v)他 個 体 か ら離 れ て 行 動 し、食 物 資 源 の 利 用 効

率 を 高 め る[van Nordwijk & van Schaik, 1987; Brennan & Anderson, 1988; Janson, 1988b, 1990;

Borries et al., 1991; Barton & Whiten, 1993; Hall & Fedigan, 1997; Koenig et al., 1998; Pazol &

Cords, 2005]な ど の 行 動 が 見 ら れ る と予 測 さ れ る 。

い っ ぽ う 、 ス ク ラ ン ブ ル 型 競 合 は 、 集 団 の 個 体 数 と 資 源 量 、 資 源 の 分 布 状 態 か ら影 響 を

受 け る 。 す な わ ち 、 ス ク ラ ン ブ ル 型 競 合 は 、i)群 れ サ イ ズ に 対 す る 資 源 量 が 乏 し い ほ ど

[lsabirye-Basuta, 1988; Janson, 1988b]、ii)パ ッ チ サ イ ズ が 小 さ い ほ ど[Janson,1988b]、iii)パ

ッ チ 密 度 が 低 く パ ッ チ 間 距 離 が 長 い ほ ど[Chapman, 1990; Chapman et al., 1995]、iv)パ ッ チ

が 分 散 し て 分 布 し て い る と き ほ ど[Chapman,1990]強 く な る 。 そ の 極 端 な 例 と し て 、 離 合

集 散 性 の 顕 著 な チ ン パ ン ジ ー(Pan trogrodytes)や ジ ョ フ ロ イ ク モ ザ ル(Ateles geoffroyi)で

は 、パ ー テ ィ ー サ イ ズ は 食 物 の 供 給 状 態 に よ っ て 決 定 さ れ る[Isabirye-Basuta, 1988; Chapman

et al., 1995]。 他 の 種 で も 、食 物 の 供 給 量 が 減 少 す る と 個 体 間 の 距 離 が 広 が る こ と が 知 られ て

お り[Janson,1988a]、 こ れ も ス ク ラ ン ブ ル 型 競 合 を 弱 め る 方 法 の ひ と つ と い え る 。

第3章 で も 述 べ た よ う に 、植 物 の 開 花 ・結 実 に は 年 次 的 な 変 動 が あ る[Kelly, 1994; Herrera

et al., 1998; Mcshea, 2000]。 こ の 現 象 は 、花 や 果 実 を 食 物 資 源 と して 利 用 す る 動 物 か ら み れ ば 、

食 物 パ ッ チ の 供 給 状 態 が 年 次 的 に 変 化 す る こ と を 意 味 し 、 し た が っ て 群 れ 内 の 競 合(コ ン

テ ス ト型 、 ス ク ラ ン ブ ル 型)の 程 度 や 採 食 成 功 の 順 位 差 の 程 度 は そ れ に 応 じ て 年 次 的 に 変

化 す る と 予 想 さ れ る[Gouzoules et al., 1982; Bamn, 1993]。 こ の こ と を 検 証 す る に は 、i)食

物 資 源 の 供 給 状 態 、ii)食 物 を 巡 る 群 れ 内 競 合(コ ン テ ス ト型 、 ス ク ラ ン ブ ル 型)と 順 位 関

係 、iii)競 合 の 採 食 成 功 へ の 影 響 、iv)採 食 成 功 が 順 位 ク ラ ス ご と の 個 体 群 パ ラ メ ー タ に 与
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え る 影 響 と い う4項 目 を 、 同 時 に か つ 食 物 の 供 給 状 態 が 異 な る 複 数 の 年 に わ た っ て 把 握 す

る 必 要 が あ る 。

こ れ ま で 、 霊 長 類 で はi)とii)の 関 連 性[e. g., Boccia et al., 1988; Blois-Heulin &

Martinez-Cruz, 2005; Barton & Whiten, 1993; Saito, 1996]、i)とiii)の 関 連 性[Iwamoto, 1974;

Iwamoto, 1987]、i)とiv)の 関 連 性[e.g.,斉 藤 ・伊 沢,1997; Bercovich & Strum, 1993; Suzuki et

al., 1998; Soto et al., 2004]を 個 別 に 調 べ た 研 究 は あ っ た が 、4者 の 関 連 性 を 総 合 的 に 示 し た

研 究 は な か っ た 。 さ ら に 、ii)とiv)の 関 連 性 に つ い て は 、 肯 定 的 な 報 告 が あ る 一 方 で(e.g.,

ア カ ゲ ザ ル(Macaca mulatta)[Bercovitch & Berard, 1993];ニ ホ ン ザ ル(Macoca fuscata)

[Sugiyama & Osawa, 1982a】;ゲ ラ ダ ヒ ヒ(Theropithecus gelada)[Dunber & Dunber, 1977];ハ

ヌ マ ン ラ ン グ ー ル(Presbytis entellus)[Borries et al., 1991];キ イ ロ ヒ ヒ(Papio cynocephalus)

[Smuts & Nicolson, 1989])、 競 合 お よ び 順 位 関 係 と 個 体 群 パ ラ メ ー タ に は 関 係 が な い と い う否

定 的 な 報 告 も あ り(ニ ホ ン ザ ル(Macaca fuscata)[Gouzoules et al., 1982];ベ ニ ガ オ ザ ル(M.

arctoides)[Nieuwenhuijsen et al., 1985];サ バ ン ナ モ ン キ ー(Cercopithecus aethiopus)[Cheney

et al., 1988】;キ イ ロ ヒ ヒ(Papio cynocephalus)[Packer et al., 1995, Bercovitch & Strum, 1993])、

そ の 関 連 性 は 明 瞭 で は な い[Harcourt, 1987; Silk, 1988]。

金 華 山 島 の ニ ホ ン ザ ル 個 体 群 は 、 秋 に 堅 果 類 を 主 要 食 物 とす る[伊 沢,2004;第3章]。 堅

果 類 は 栄 養 価 が 高 く 、 エ ネ ル ギ ー 消 化 率 が 高 く 、 ま た エ ネ ル ギ ー 摂 取 速 度 が 高 い の で 、 秋

の エ ネ ル ギ ー バ ラ ン ス の 高 さ に も っ と も 貢 献 す る 食 物 で あ る[Nakaga鴨1989b;第4章]。

堅 果 類 の 結 実 周 期[伊 沢,2005]や 樹 木 の 分 布 様 式 ・樹 冠 サ イ ズ[Tsuji & Takatsuki, 2004]は

樹 種 ご と に 異 な る た め 、 秋 の 主 要 食 物 の 供 給 状 態 は 年 毎 に 大 き く 変 化 す る 。 そ れ ゆ え 、 金

華 山 島 に お け る サ ル の 交 尾 期 の 競 合 の 程 度 は 堅 果 類 の 結 実 状 態 に 応 じ て 年 ご と に 大 き く 変

化 す る と 予 測 さ れ る 。 サ ル で は 攻 撃 的 な 交 渉 が 血 中 コ ル チ ゾ ル 濃 度 を 高 め る こ と が 知 られ

て い る[Nakamichi et al.,1992]。 こ の ホ ル モ ン は 繁 殖 を 抑 制 す る 機 能 が あ る こ と が 知 ら れ て

い る の で[Creel,2001]、Abbott[1987]が 指 摘 し た よ う に 、 食 物 を 巡 る 競 合 か ら 受 け る ス ト
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レスは生理状態 を介 して繁殖や生死な どの個体群パ ラメー タに影響す ると予想 され る。食

物環境 と個体群パ ラメー タの関係 は、捕食者の存在や群れ問の交渉な ど、さまざまな要因

が関わるために一般 には因果関係 の検 出が困難であるが、金華 山島のニホンザルには捕食

者がいないので[た だ しIida, 1999]個 体群パラメータに及 ぼす捕食圧の影響 を考慮 しな く

て よく、また隣 り合 う群れ 同士の遭遇頻度 が低 く、また群れ 同士 の交渉が穏や かなので

[Saito et al., 1998; Sugiura et al., 2000]、他の群れ の存在が群れの採食行動に影響する可能性は

考えな くて もよい と考え られ る。

この よ うな背景か ら、本章では、金華山島のニホンザル の交尾期の食物環境 の年次変動

が群れ内の競合 を介 してニホンザルの個体群パラメー タに与 える影響 を明 らかにす ること

を 目的 とした。 具体的には、結実状態の異なる2つ の年(「 凶作年」 と 「豊作年」)の 間で

ニホンザルの行動お よび個体群パ ラメータを比較することによ り、以下の5つ の予想 の妥

当性 を検証す る。 ここでい う 「凶作年」 とは、堅果類が特定の個体 しか利用できない形で

供給 され る年 を指 し、「豊作年」 とは、堅果類が どの個体も利用可能な形で供給 され る年を

指す。

予想(1)攻撃的な交渉の発生頻度は主要食物である堅果類 を利用す るときに高い。

予想(2)「凶作年」には、コンテス ト型競合が強 く働 き、それは採食成功の順位差に反映 さ

れ る。

予想(3)コ ンテス ト型競合は、一連 の採食努力(滞 在時間、食物の多様性 、行動時間割合、

群れの広が りな ど)に 順位差をもた らし、この傾向は 「凶作年」に強 くなる。

予想(4)「凶作年」には、スクランブル型競合が強 く働き、 これは採食成功に反映され る。

予想(5)コ ンテス ト型競合 の影響に より、各種の個体群パ ラメータは、 「凶作年」には高順位

個体に有利 に作用す る。また、スクランブル型競合の影響 から、「凶作年」の各種の個

体群パ ラメータのパフォーマンスは、 「豊作年」よ りも低い。
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5-2.方 法

5.2-1.調 査 対象

調 査期 間 中 のニ ホ ンザルA群 の群 れ構成 は14-17頭 の成 獣 メス 、2間5頭 の成 獣オ ス、8-9

頭 の子供(1-5歳)、1-11頭 の新 生児(0歳)の 計29-39頭 だ った。 なお 、個体AtとAr、Kr

とRr、FrとFp、Fkは それぞ れ親 子で あ り、ま た個 体Be、Sf、Ibお よびMlとMrは 姉妹 で

あ る(Table5-1)。

5-2-2.結 実量 、採 食パ ッチ数 、堅 果類 の アベ イ ラ ビ リテ ィ

各年 の交尾 期 にサル が 「採 食 木 」(定 義 は後 述)と して利 用 した堅果類 生産 木 の位 置 をGPS

[SONYPACY、CNV10]で 記録 し、樹 冠サイ ズ(長 径 、短径)を 目視 に よ り1m単 位 で評価

し、 両者 の平 均値 をその採 食木 の樹 冠 半径 と して樹 冠 面積(m2)を 求 めた。

第3章 で用 い た種 子 トラ ップ を引 き続 き使 用 し、 毎年9-12月 にか けて、約2週 間 ご とに

落 下物 を回収 す る と ともに堅 果 類 の数 お よび充 実率 を計測 して期 間 中の 単位 面積 あ た りの

落 下個数(m-2)を 推 定 した。方 法 の詳細 は第3章 を参 照 され た い。

Nakagawa[1990]に よれ ば 、サル以 外 の動 物(鳥 類や げ っ歯類)に よ る堅果 類 の採 食圧 の

影 響 は無視 で きな い。そ こで 、堅果 類 の地上密 度 を評価 す るた めに、毎年9-12月 にか けて 、

約2週 間 ご とに ラ ン ダム に選 択 した 堅果 類 生 産木 の樹 冠 下 に50cm×50cmの コ ドラー ト

(n=5-8)を 設 け、 コ ドラー ト内 の堅果 類 の数 を計測 して単位 面積 あた りの落 下個数(個 ・m-2)

を求 めた。

5-2-3.行 動観 察

A群 の サル の交 尾期 の行 動観 察 は、2004年9-11月 の41日 間 と2005年9-11月 の36日 間、

計77日 間(総 観 察 時 間:557時 間)に わ た って行 った(Table5-1)。 観 察 法 と して フォーカ

ル アニ マル ・サ ンプ リング法[Martin & Bateson, 1990]を 用 いた。2-5時 間の個 体追跡 を一 回
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の 「観 察セ ッシ ョン」 と定義 し、期 間 中に計142の 観 察セ ッシ ョン を実施 した(2004年:

72セ ッシ ョン、2005年:70セ ッシ ョン)。 行動 は1分 間隔 の瞬 間サ ン プ リング[Martin &

Bateson,1986]に よ り、採食 、移 動 、休 息 、社会 的行 動 、そ の他 の5つ に分 けて記録 した。

追跡 個 体 が地 上 に落 下 した堅果 類 を採 食 した場 合 、 そ こに生 えてい る堅 果類 生産 木 を 「採

食 木 」と定義 し、採 食 の 開始時 間お よび終 了 時間 を記録 した。開始時 間 と終 了時間 の差 を、

「採食 パ ッチへ の滞 在 時間」 と定 義 した。

観 察 セ ッシ ョン 中 に追跡 個体 と他 の成 獣 メス との 問で攻 撃 的 な交渉 が 見 られ た場合 は す

べ て記 録 した。攻 撃 的 な交渉 は 、Saito[1996]に した が って3つ のカ テ ゴ リに区分 した。す

なわ ち、追 い か け、 噛み付 きな どの激 しい交 渉 を 「攻撃 」、表 情 に出す威 嚇 や 、押 しの けな

どの 交渉 を 「威 嚇 」、そ して場 所 を立 ち退 い た場合や 服 従 のデ ィスプ レイ を見せ るよ うな交

渉 を 「立 ち去 り」 と定義 した。van Nordwijk & van Schaik[1987]に したが い、追跡 個体 が他

の個 体 に対 して行 った 交渉 と、追跡 個体 が他 の個体 か ら受 けた交 渉 とを分 けた。追 跡 個体

と他 の成 獣 メス との 間で 生 じた攻 撃的 な交渉 か ら優 劣 関係 の表 を作成 し(Tables5-2,5-3)、

この表 よ りLandauの 直線性 指数(h)[Chase,1974]を 算 出 して成獣 メス間 の順 位 関係 の直線

性 を求 め た。 グル ー プの成 獣 メスの個体 数 をn、 個 体aが 優位 であ る成 獣 メス個 体数 をv、

とす る と、 指数hは 式5-1で 表 きれ る:

式5-1

hは0と1の あい だの値 を と り、0は 完 全 に ランダ ムな順位 関係 、1は 完 全 に直線 的な順位

関係 を表 す。A群 の成獣 メス 間の順位 関係 の解 析 には 、交尾 期以外 の時期 の ア ドリブ ・サ ン

プ リング 【Martin & Bateson,1990]の デー タ(期 間:2004年6月 か ら2005年12.月)も 含 め

た。 ま た対象 個体 か ら半径3mお よび 半径5mの 範 囲内 の個体 数(新 生児 を除 く)を5分 ご

とにス キ ャ ンサ ンプ リン グ[Martin & Bateson, 1990]で 記録 し、 これ を近接 個 体数 と した

[van Nordwijk & van Schaik, 1987]。

行 動観 察 終了後 、追跡 個 体 が採食 した食物 を採集 した。2004年 と2005年 の交尾期 に採集
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した食物品 目(63品 目)は この時期に観察 した全採食品 目(n=71)の88.7%に 相当す るので、

この時期の食物 をほぼ代表すると考 えられ る。第4章 で示 したの と同 じ方法で食物サンプ

ルの栄養分析 を行い、その結果および個体追跡のデータから、観察セ ッシ ョン中の追跡個

体の 日代謝可能エネルギー摂取量(DEI)を 求めた。いっぽ う、各セ ッシ ョンの平均値か ら、

各順位個体の行動時間配分 を求め、これ よ り日エネル ギー摂取量(DEEmin)を 求めた。 日代

謝可能エネル ギー摂取量(DEI)と 日エネル ギー摂取量(DEEmin)の 差か らエネルギーバ ラ

ンスを評価 した。エネル ギー摂取量およびエネルギー要求量の推定法は第4章 に書いた。

ある観察セ ッシ ョン中の食物の多様性はShannon-Wiener指 数(H')で 評価 した。

式5.2

こ こでpiは 食 物 品 目iの 採食 時 間割合 を示 す。

追 跡 した時 間 帯 の違 い が各 種 の観 察デ ー タ に与 え る影 響 を除 去す るた め、各成 獣 メス の

追跡 セ ッシ ョン を午 前(6:00-12:00)と 午後(12:00間18:00)の 両 方 を で き るだ け含 む よ うに

設 定 し、 同 じ月の 同一個 体 の複 数 のデー タ を平 均 した。 なお 、追跡 時 間が2時 間未 満 の12

セ ッシ ョン(2004年:5セ ッシ ョン271分 、2005年:7セ ッシ ョン420分)の デー タは解 析

か ら除 い た。

5-2-4.個 体群 パ ラメー タ

2004年6月 か ら2006年6月 にか けて、 計21回 のセ ンサ ス を行 い 、A群 の成獣 メス各個

体 の 出産 、消 失 を記 録 した。 各 個体 群パ ラメー タは以 下の よ うに定義 した。

1)出 産率(Infant Female Ratio, IFR):金 華 山島の個体 群 の出産 期 は4月 か ら7月 であ るた め

[F両itaeta1.2004]、 この時期 の新 生児 とその母親 を記 録 した。 野生 ニ ホ ンザル の 出産 間隔 は

通 常2年 で あ るか ら[Tanaka et al., 1970; Takahata et al., 1998; Takahashi, 2002b]、 メス の繁 殖

履歴 の影 響 を除去 す るた めに、van Schaik & van Noordwijk[1985]やFujita et al.[2004]に し

た が っ て、 前年 出 産 して い ない成 獣 メス の出産 率 を算 出 した。 それ ゆえ 、年 にお け る新生
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児 数 を 賑 年 にお け る出産可 能 な成 獣 メ ス個 体数 をAFi-1と す る と、年'の 「出産 率 」(IFRi,%)

は式5-3で 表 され る。

式5-3

2)新 生児 死 亡率(Infant Mortality, IM):年iに お ける新 生児数 をIi、年i+1に お ける1歳 児 数 を

J1i+1と す る と、年iの 「新 生児 死亡率 」(IMi,%)は 式5-4で 表 され る。

式5-4

3)成 獣 死亡 率(Adult Mortality, AM):あ る年 の交尾期 開始 時(9月)の 成獣 メス個 体数 に占

め る翌年 の 同 時期 の 個 体数 の割 合 を 「成 獣 死 亡率」 と した。 ニ ホ ンザル の成 獣 メス は出 自

の群 れ に生 涯 と どま るの で(た だ し餌付 け環 境 下 にお け る一部 の事 例[e.g, Sugiyama &

Osawa, 1982b;福 田,1983]を 除 く)、 群れ か らの消失 を死亡 とみ な した。それ ゆ え、年iの 交

尾 期 開始 時 の成 獣 メス数 を オF,、 年1+1の 交尾 期 開始 時の成 獣 メス数 をAFi+1と す る と、年i

の成獣 率 死亡 率(AMi,%)は 式5-5で 表 され る。

式5-5

本 章で は 、2004/2005年 と2004/2005年 の2シ ー ズ ンのデ ー タ を含 めて 、A群 の個 体群パ

ラ メー タが得 られ た計25シ ー ズン(1982年 ～2006年)の デ ー タを解 析 した。 なお、ほぼ 同

じデ ー タセ ッ トを用 いて 、Suzuki et al.[1998]お よびTakahashi et al.[2002]が 個 体群 パ ラメ

ー タの解析 を行 って い る
。

5-2-5.統 計処 理

攻 撃 的 な交 渉 お よび採 食行 動 につい て の各変 数 につ い て、年 の効果 と順 位 の効 果 、お よ

び 年 と順 位 の 交互 作 用 を評価 す るた めに 、反復 測 定分 散分 析 を用 い た。 追跡 個体 の順位 ク

ラス(H, M, L)を 個体 間要 因 、年(2004,2005)を 個 体 内要 因 とした。検 定 に先 立 ち、行 動 時

間割 合 と採 食 単位 速 度 を除 く変 数 は 平方 根 変 換 を、行 動 時 間 割 合 は 逆正 弦 変 換 を行 っ た

[Grafen & Hails, 2002]。 また 、各食 物 の採 食 単位速 度 は、各 食物 の総 平均 に対す る残 差 を検
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定 に使 用 した。採 食 成 功(日 摂 取エネ ル ギー量)の 検 定 は、食 物 量 の減 少 の影 響 を考 慮 し、

交 尾期 を前半(9月-10月 上 旬)と 後 半(10月 下旬-11月)の2つ に分 けて行 った。 各順

位 個体 の 交尾期 前 半 と後 半 の採 食成 功 の比較 は、対 応 の ある'検 定で行 った。

先行 研 究 の結果 よ り、2004/2005年(「 凶作年 」)の シー ズ ンは2005/2006年(「 豊作 年」)

の シー ズ ン に比べ て 各個 体群 パ ラメー タの順 位 差 が大 き く、 この場 合低 順位 個 体 の ほ うが

不利 だ と考 え られ る。 しか し、 この結果 は 「豊 作年 」 と 「凶作年 」いず れ も1シ ー ズ ンの

デ ー タに基 づ く もの で あ るか ら、 この結 果 を一般 化 す るこ とに は慎 重 で あ るべ きで あ る。

そ こで、 過 去 に集 め られ たA群 の個 体群 パ ラ メー タのデ ー タ を も とに、結 実状 況 と個 体群

パ ラメー タ(出 産 率(1ER)、 新生児 死 亡率(刀 しの 、成 獣死 亡率(AM))の 関係 を分析 した。

A群 の個 体 群 パ ラ メー タが得 られ た25シ ー ズ ン(1982年 ～2006年)の うち、伊沢[2005]お

よびTsuji et al.[2006]か ら結 実状 況 を評 価 した。主要 堅果類4樹 種 の うち、カヤ は樹冠 サイ

ズ が小 さ く(し か も一 本一 本 が孤 立 してい る)、 また利 用 可能 な期 間が短 い(Table3-1)。 い

っぽ う、 ケ ヤ キは 樹冠 サ イ ズ こそ 大 きい もの の生育 本数 が少 な く、 したが っ てケ ヤ キ しか

利用 で き ない年 には競 合 は熾 烈 にな る と予想 され る(Table3-1)。 つ ま り、これ らの樹種 は ス

ク ランブ ル型 、 コンテ ス ト型 競合 が生 じや す い樹 種 で あ る と考 え られ たの で 、交尾 期 にカ

ヤ のみ を利 用 で き た年 、 ケ ヤ キのみ を利 用 で きた年 、 あ るい はいず れ の樹種 も利 用 で き な

か った年(n=15)を 「凶作年 」、そ れ以 外 のすべ ての年(n=10)を 「豊 作年 」 と して、両者 の

間 で各個 体群 パ ラメー タ を比較 した。Fisherの 正確確 率検 定 を用 い 、 「豊作 年」 と 「凶作年 」

の 間で 各パ ラメー タに差 がな い とい う仮 説 を検 定 した。 有意 水準 α=0.05と した。 つい で、

「豊 作年 」 「凶作 年 」それ ぞれ につ いて 、順位 間 での個体 群パ ラメー タを比較 した。 この場

合 もFisherの 正確 確 率検 定 を用 い 、順位 間 で各パ ラメー タに差 がない とい う仮説 を検 定 し

た。 デ ー タの多 重性 を考 慮 して α=0.0l7(=0.05/3)と した。

5-3.結 果
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5-3-1.結 実 量、採 食 パ ッチ数 、 堅果類 の供 給 量

主 要 堅果類4樹 種 の うち、2004年 はカヤ だ けが結 実 したの に対 して2005年 はすべ て の樹

種 が結実 した(Fig.3-4)。 さらに2005年 はブナ 、ケヤ キ、シデ類 が過 去6年 間 で最 高の結 実

量 を示 した(Fig.3-4)。2004年 の交尾期 の採 食木 は低標 高部(0-200m)の カヤ が 中心 だ った

(Fig.5-la)。 調 査期 間 中に126本 の木 を利 用 し、 うちカ ヤが92本 を占め、それ以 外 は コナ ラ

(Quercus serrata)が 多 か った(Table5-4)。 樹 冠サ イ ズの平均 は41±28m2(カ ヤ36±23m2)

だ った(Table5-4)。 い っぽ う2005年 の交尾期 は調 査期 間 中に301本 の木 を利 用 し、 と くに

高標 高部(100-300m)の ブナ が 中心で223本 を 占め、他 には ケヤ キ、シデ 類 、カヤ、 コナ ラ

が多 か った(Fig.5-1b,Table5-4)。2005年 の交尾 期 の採食 木 の樹冠 サイ ズ の平均 は70士44m2

(ブ ナ75土41m2)で 、2004年 の交尾期 の採 食木 の樹 冠サ イ ズに比べ て有 意 に大 きか った

(Mann-Whitney U-test,全 採 食 木:U=10895,P<0.001;主 要樹種:U=3931,P<0.001)。

2004年 の交尾 期 の カヤ の堅果 の地 上密度 は9月 下 旬 には20個 ・m-2だったが 、その後 急激

に減 少 し、11月 下旬 には ほ とん ど0個 ・m-2とな った(Fig.5-2a)。 これ に対 して2005年 の交

尾 期 には ブナ 、ケヤ キ、シデ 類 がいずれ も11月 上 旬 まで増加 し続 け、ブナ は11月 下旬 か ら、

ケヤ キ とシデ類 は12月 上旬 か ら減 少 に転 じた が、行動観 察 終 了時で さえいずれ の樹種 も500

個 ・nゴ2以上 とい う高密 度 を維 持 してい た(Fig.5-2b)。 さ らに、2005年 の交尾期 にはカ ヤの地

上密 度 は期 間 を通 じて約10個 ・m-2で安定 して いた。

5-3-2.順 位 関係

2004年 に は609回(Table5-2)、2005年 には175回(Table5-3)の 成獣 メ ス同士 の攻撃 的 な

交 渉 を確認 した。劣位 個 体 か ら優 位 個体 へ の交渉 は ほ とん ど見 られ なか った。Landauの 直

線 性指 数(h)は 、2004年 が0.926、2005年 が0.991と 、いず れ の年 も0.90を 越 え たの で、

成 獣 メ ス間 の順 位 は 直線的 と考 え られ た。 さ らに2004年 か ら2005年 に かけて個 体 間の順

位 関係 は安 定 してい た(Tables5-2,5-3)。 そ こで上位2家 系 に属す る4個 体(At,Ar,Kr,Rr)
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を高順位 個 体(H)、 次 の4家 系 に属す る6個 体(Be, sf, Ib, Kk, Ku, Hn)を 中順位 個 体(切 、

下位4家 系 に属ず る7個 体(Fr, Fp, Fk, Op, Hr, Ml, Mr)を 低順位 個 体(L)と し、3つ の順位

ク ラスにつ い て以 降 の解析 を行 っ た。

5-3-3.攻 撃 的 な交渉 の タイ プ

追跡 個 体 の成 獣 メ スか ら他 の成 獣 メス に対 す る攻撃 的 な交渉 の発 生頻度(回 ・時 間'1)は 、

立 ち去 り、威 嚇 、攻 撃 の順 に高 か った(Table5-5)。2004年 の交 尾期 に はいずれ の タイ プの

交 渉 で も順 位 間 で有 意 差 が あ り、高順位 個 体(劫 で 高か った(反 復 測 定分 散分 析,立 ち去

り:F2,11=27.78,P<0.001;威 嚇:F2,11=11.00,P=0.002;攻 撃:F2,11=5.43,P=0.023)。 年 の効 果 は立

ち去 り(F1 .11=28.18,P<0.001)と 攻 撃(F1,11=13.93,P=0.003)で 有意差 が あ り、2004年 に高 か

った。 さ らに年 と順位 の交互 作用 は攻 撃で(F2,11=4.11,P=0.047)有 意 だ った。

い っ ぽ う、追 跡 個 体 の成 獣 メ ス に対 す る他 の成獣 メスか らの攻 撃的 交渉 の発 生頻 度 も、

立 ち去 り、威嚇 、攻 撃 の順 で高 か った(Table5-5)。2004年 の交尾期 と2005年 の交尾期 は い

ずれ のタイ プ の交渉 の発 生頻 度 も ほぼ等 しく、有意 差 はな か った(い ずれ もP>0.05)。 順位

の効 果 は 立 ち去 りに つい て のみ 有意 差 が見 られ(F2 ,11=8.26,P=0.006)、 劣位 個 体 ほ ど多 く立

ち去 って いた。 交互 作 用 はいず れ の項 目で も有意 差 はなか った(P>0.05)。

5間3-4.攻 撃 的 な交渉 が 生 じる状 況

追 跡個 体 か ら他 の成獣 メス に対す る攻 撃的 交渉 の発 生頻度(回 ・時間4)は 、堅果類 以外 の

採 食 中、移 動 中 、堅果 類採 食 中、 毛づ くろい 中、休 息 中の順 で 高か った(Table5-6)。2004

年 の交尾 期 は2005年 の 交尾期 よ りも全体 的 に攻撃 的 な交渉 の発生頻 度 が高 く、 うち堅果 類

採 食 中、堅果類 以外 の採 食 中、移 動 中で年 の効果 は有意 だ った(反 復測 定分 散分析,堅 果 類

採 食:F1 ,11=9.25,P=0.011;堅 果 類 以外 の採食:F1,11=30.68,P<0.001;移 動:F1,11=16.26,P=0.002)。

順 位 の効 果 も堅果 類採 食 中、堅果 類 以外採 食 中、移 動 中で有 意 であ り(堅 果類採 食:E2,11=9.25,
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P=0.011;堅 果類 以 外 の採食:F2,11=30.68,P=0.001;移 動:F2,11=16.26,P=0.002)、 高順位 個体 の

値 が 高 か っ た。 年 と順 位 の交 互 作 用 は堅 果 類 以 外 の採 食 中 で のみ 有 意 だ っ た(F2,11=4.49,

P=0.038)。

い っ ぽ う、 追跡 個 体 の成 獣 メス に対す る他 の成獣 メス か らの攻 撃的 交 渉 の値 は、 毛づ く

ろい 中 、移 動 中 、堅 果類 以 外 の採食 中、休 息 中、 堅果 類 の採食 中、 それ 以外 の行 動 中の順

で高 か った(Table5-6)。2005年 の 交尾期 の交渉 発 生頻度 は どの行 動 で も2004年 の交尾 期 よ

りも頻 度 が高 く、堅果 類採 食 中、堅果 類以 外 の採 食 中 、移 動 中で年 の効果 が 有意 だ った(堅

果 類採 食:F1,11=9.26,P=0.011;堅 果 類 以外 の採 食:F1,11=30.712,P=0.001;移 動:F1 ,11=16.29,

P=0.002)。 順 位 の 効果 は 堅果類 採食 中、堅果類 以外 の採 食 中、移 動 中、毛づ くろい 中で有意

で あ り(堅 果 類 採 食:F2 ,11=9.26,P=0.011;堅 果 類 以外 の採 食:F2,11=66.28,P=0.001;移 動:

F2 ,11=15.05,P=0.001;毛 づ くろい:F2,11=4.14,P=0.045)、 劣位 個 体 の値 が高か った。 年 と順位

の 交互 作用 は 、堅 果類 以外 の採 食 中で のみ有意 だ った(F2,11=3.99,P=0.050)。

5-3-5.順 位 と食 物 の多 様性 の関係

2004年 の交尾 期 の各 順位 個 体 の採 食 品 目は38-42品 目で、低 順位 個体(L)の 品 目数 が も

っ とも多か っ たが(Table5-7)、 他 の順 位 の個体 が利用 しない 品 目の数 は順 位 間で差 は なか っ

た。 また2005年 交尾 期 の各順 位 個 体の採食 品 目は33-35品 目で 、順位 に よる違 い は ほ とん

どな く、他 の順位 の個 体 が利 用 しなか った 品 目数 は順位 間 で差 が なか った。 そ して、2004

年 と2005年 の 交尾期 の食 物 の 多様性(Shamon-Winer指 数,H')は いず れ も約1.5で 年次 的

な違 い は見 られ ず 、また順 位 の効 果お よび 年 と順 位 の交互 作用 は有意 で はな かった(反 復 測

定分 散分 析,年:F1 ,11=0.33,P=0.623;順 位:F2,11=0.61,P=0.571;順 位 ×年:F2,11=0.01,P=0.250)

(Fig.5-3)。

5-3-6.順 位 とア クテ ィ ビテ ィバ ジ ェ ッ トの 関係
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2005年 の交尾 期 は2004年 の交尾期 に比 べ て堅果 類採食 、毛 づ くろい 、休 息 の各行 動時 間

割 合 が高 く、逆 に堅果 類 以外 の採食 と移 動 の時 間割 合 が低 か った(Fig.5-4)。 行 動時 間割合

の 年 次 的 な 違 い は い ず れ も有 意 だ っ た(反 復 測 定 分 散 分 析,堅 果 類 採 食:F1 ,11=44.23,

P<0.001;堅 果 類 以 外 の 採 食:F1 ,11=272.43,P<0.001;移 動:F1,11=37.96,P<0.001;休 息:

F1 ,11=40.95,P<0.001;毛 づ くろい:F1,11=319.00,P<0.001)。 い っぽ う行動割 合 の順位 差 は、堅

果 類採 食 だ けで有 意 で あ り(F2,11=8.44,P=0.006)、 高順位 個体 で 高 く低順 位個 体 で低 かっ た。

年 と順位 の交 互作 用 は 、いずれ の行 動 で も有意 差 はな か った(い ずれ もP>0.05)。

5-3-7.順 位 と堅果 類パ ッチへ の滞在 時 間の 関係

2005年 の 交尾 期 にお け る採 食 パ ッチへ の滞 在時 間 は2004年 の交尾期 のそれ よ りも長 く、

年 の効 果 は有意 だ っ た(反 復 測定 分散分 析,.F1,11=7.89,P=o.023)(Fig.5-5)。 順位 の効 果 は有意

で は なか った が(F2,11=2.50,P=0.153)、 年 と順位 の交互 作用 は有意 で(F2 ,11=8.44,P=0.010)、

2004年 の交尾 期 は高順 位 個体(H)の 採 食パ ッチへ の滞 在 時間 が長 く低 順位 個 体(L)の 採

食パ ッチへ の滞 在 時 間が最 も短 か った が、2005年 の交尾期 には 中順位 個 体(M)の 採 食 パ ッ

チ へ の滞 在 時 間が もっ と も短 か った。

5-3-8.順 位 と採食 単位 速度 の 関係

す べ て の食 物 の採 食 単位 速 度 に年 次的 な差 は な く、 また順 位 の効 果 、年 と順位 の交互 作

用 ともに 有意 で は な か った(反 復 測 定分 散 分析,年:F1,11=0.00,P=1.000;順 位:F2,11=1.13,

P=0.359;順 位 ×年:F2 ,11=0.83,P=0.460)(Fig.5-6a)。 しか し堅果類 の採 食速 度 のみ を解 析 の対

象 にす る と、順位 の効 果 は有意 で あ り(F2,11=7.63,P=0.008)、 中順位個 体(M)の 採食 速度 が

速 く、 高順位 個 体(H)が それ に次 ぎ、低順 位個 体(L)が もっ とも低 か った(Fig.5-6b)。 年

の効 果(F1 ,11=0.03,P=0.873)、 お よび年 と順位 の交 互作 用(F2,11=0.86,P=0.449)は 有 意で はな

か った。
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5-3-9.順 位 と 近 接 個 体 数 の 関 係

2005年 の 交 尾 期 は 、2004年 の 交 尾 期 に 比 べ て い ず れ の 行 動 で も 近 接 個 体 が 多 か っ た 。 す

な わ ち 、3m以 内 の 近 接 個 体 数 で は 堅 果 類 採 食 中 と移 動 中 で 年 の 効 果 が 有 意 で あ り(反 復 測

定 分 散 分 析,堅 果 類 採 食:F1,11=2350,P=0.001;移 動:F1 ,11=21.37,P=0.001)(Table5-8)、 ま た

5m以 内 の 個 体 数 で は 堅 果 類 以 外 の 採 食 中 を 除 く す べ て の 行 動 で 年 の 効 果 が 有 意 だ っ た(堅

果 類 採 食:F1,11=9.41,P=0.Ol5;移 動:F1,11=102.82,P<0.001;休 息:F1,11=7.51,P=0.019;毛 づ く

ろ い:F1 ,11=9.52,P=0.010)(Table5-8)。 い っ ぽ う 、 順 位 の 効 果 お よ び 年 と 順 位 の 交 互 作 用 は い

ず れ の 行 動 中 に も 有 意 差 は 見 られ な か っ た(い ず れ もP>0.05)。

5-3-10.順 位 と 日 代 謝 可 能 エ ネ ル ギ ー 摂 取 量 の 関 係

交 尾 期 間 を 通 じ た 、全 食 物 か ら の 日代 謝 可 能 エ ネ ル ギ ー 摂 取 量(DEI)(kcal・day-1)は 、2004

年 が 平 均 約1,000kcal・day-1,2005年 が 平 均 約800kcal・day-1で あ り 、 検 定 の 結 果 年 の 効 果 は 有

意 だ っ た(反 復 測 定 分 散 分 析,F1,11=0.00,P=0.0l5)。 ま た 、 順 位 の 効 果 も 有 意 で(F2,11=5.58,

P=0.021)、 高 順 位 個 体(H)で 高 く 低 順 位 個 体(五)で 低 か っ た 。 年 と順 位 の 交 互 作 用 の 効 果

は 有 意 で は な か っ た(F2,11=0.09,P=0.912)(Fig.5-7a)。 交 尾 期 前 半 で は2004年 、2005年 と も

に 大 き な 差 は な く 、 順 位 、 年 、 交 互 作 用 と も に 有 意 で は な か っ た(順 位:F2,8=3.37,P=0.087;

年:.F1,8=0.67,P=0.439;年 × 順 位:F2,8=0.23,P=0.798)。 し か し 交 尾 期 後 半 は 、2004年 は 前 半

と 変 わ ら な い 採 食 成 功 を 示 し た が 、2005年 に は 前 半 に 比 べ て 急 激 に 低 下 し た 。 年 の 効 果 は

有 意 だ っ た が(F1,11=20.39,P=0.001)、 順 位 の 効 果(F2,11=2.11,P=0.168)、 お よ び 年 と 順 位 の 交

互 作 用(F2,11=2.06,P=0.174)は 有 意 で は な か っ た 。2004年 に は 交 尾 期 の 前 半 と 後 半 で 各 順 位

の 採 食 成 功 に 有 意 差 な 差 は 見 ら れ な か っ た が(対 応 の あ るt検 定,H:df=3,t=0.33,P=0.760;

M:df=4,F-1.18,P=0.302;L:df=3,t=1.50,P=0.231)、2005年 に は 中 順 位 個 体(M)で 前 半 の ほ う

が 高 か っ た(H:df=3, t=0.63, P=0.539; M:df=3, t=3.90, P=0.030; L:df=4, t=-1.01, P=0.368)。
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い っぽ う、堅果 類 だ けか らの 日代謝 可能エ ネル ギー摂 取 量(DEI)は 、2004年 には高順位

個 体(H)で 約700kcal・day-1、 中順 位個 体(M)で 約300kcal・day-1、 低 順位 個体(L)で 約200

kcal・day-1と大 きな差 が見 られ た の に対 し、2005年 には どの順位 の個 体 も約450kcal・day-1だ

った(Fig.5-7b)。 検 定 の結果 、年 の効 果 は有意 では な く(F1 ,11=1.70,P=0.219)、 順位 の効果

(F2,11=18.49,P=0.000)お よび年 と順位 の 交互作用(F2,11=8.21,P=0.007)に 有意 差 が見 られ た。

2004年 に は 中順位 個 体 と低 順位 個体 で交尾期 の前後 に差 が あ り(pairedt-test,H:df=3,t=0.91,

P=0.431;M:df=4,t=2.87,P=0.045;L:df=3,t=4.42,P=0.022)、 中順位 個 体(M)と 低 順位 個体

(L)の 日代 謝 可能 エ ネル ギー摂 取量(DEI)は 日エネル ギー消 費量(DEE)を 下回 って いた。

2005年 に は低順位 個 体 で のみ有 意差 が見 られ た(H:df=3,t=-1.02,P=0.315;M:df=3,t=-0.16,

P=0.880;L:df=4,t=-3.45,P=0.026)。

5-3-11.順 位 と個 体群 パ ラメー タの 関係

2004年 の冬 か ら2005年 の春 にか けて3頭 の成 獣 メス(個 体Sf,Hn,Ml)が 消失 した。これ

に対 して2005年 の冬 か ら2006年 の春 にか けての消 失個体 はいな か った。 そ れ ゆえ調査 期

間 中の成 獣 死 亡率(AM)は2004年 が17.6%(3/17)、2005年 が0.0%(0/14)で 、各順 位個 体(私

M,L)の 成 獣 死亡 率(AM)は 、2004年 がそれ ぞれ0.0%,33.3%,14.0%、2005年 が それ ぞれ

0.0%,0.0%,0.0%だ っ た。い っぽ う、2005年 春 の出産 個体 は17頭 中1頭(個 体Kr)だ けだっ

た のに対 して2006年 の春 に は14頭 中11頭(個 体At,Ar,Kr,Rr,Be,Ib,Fr,Fp,Fk,Op,Ml)が

出産 し、 と くに個 体Krは 連 続 出産 だ った。各順位 個 体(H,M,L)の 出産 率(IFR)は 、2004

年 が それ ぞれ25.0%,0.0%,0.0%、2005年 がそれ ぞれ100.0%,50.0%,83.0%だ った。また2004

年 生 まれ の新 生児 は 翌春 まで 生存 したの で新生児 死 亡率(IM)は0.0%(0/17)だ った。

さ らに 、1982年 ～2006年 まで のデー タセ ッ トを用 い た解析 の結果 、 「豊作年 」 の出産

率(IFR)は 、「凶昨 年」の それ よ りも有 意 に高か った(Fisherの 正確 確 率検 定,P<0.001)(Fig.

5-8a)。 い っぽ う順位 差 につ い て は、 「豊 作年 」 に は全 体 と して出産 率(刑 に)に 順位 差 はみ
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られ なか った(カ イ 二乗検 定,x2=0.61,df=2,P=0.737)(Fig.5-8b)。 これ に対 して 「凶作 年」

には順位 間で 出産 率 に有意 な違 い が あ り(x2=8.44,df=2,P=0.Ol5)、 高順位 個 体(H)の 出産

率(IFR)が 低 順 位 個 体(L)の そ れ よ りも 有 意 に 高 か っ た(Fisherの 正 確 確 率 検 定 ,

P<0.013)。 そ れ以 外 の組 み合 わせ で は有 意 では なか った(H vs M:P=0 .408;M vs L:P=0.056)

(Fig.5-8b)。

「豊 作 年 」 の新 生 児 死 亡 率(IM)は 、 「凶作 年 」 のそ れ に比 べ て 有 意 な 差 は な か っ た

(Fisherの 正確 確 率検 定,P>0.05)(Fig.5-9a)。 いっ ぽ う順位 差 につ いて は、 「豊 作年 」 は高順

位 個 体(劫 の値 が 低順 位 個体(L)の それ よ りも有意 に低 か った が、 それ 以外 の組 み合 わ

せ で は有意 で は なか った(HvsM:P=0.036;HvsL:P=0 .002;MvsL:P=0.302)(Fig.5-9b)。 新

生児 死 亡 率(勘 は 「凶作 年 」 には順位 差 は見 られ な か った(い ず れ の順位 の個 体 の組 み

合 わせ もP>0.017)。(Fig.5-9b)。

「豊作 年」 の成 獣 死 亡率(AM)は 「凶作 年」 のそ れ と比べ て有意 に低 か った(Fisherの

正 確確 率検 定,P<0.001)(Fig.5-10a)。 いっぽ う順位 差 につ いて は、 「豊 作年 」、 「凶作年 」 と

も に順位 間 で有 意 な 差 は 見 られ な か った(い ず れ の順 位 の個 体 の組 み合 わせ もP>0.Ol7)

(Fig.5-10b)。

5-4.考 察

2004年 の交尾 期 の主 要食 物 で ある カヤはパ ッチ の本数 が少 な く(Table5-4 ,Fig.5-1a)、 ま

た樹 冠 サ イ ズ が 小 さい た め(Table5-4)、 一 本 の木 で 同 時 に 採 食 で き る個 体 数 は 少 な い

(Table5-4)。 そ の うえ利 用 可能 期 間が2ヶ 月 間 に満 た ない ので(Fig.5間2a)、 カ ヤの堅果 を利

用 で き る個 体数 は冬 に向 か うにつれ て減 少 して ゆ く。 つま り、2004年 の交尾 期 は例年 よ り

も少 ない堅果 類 が 限 られ た個 体 が独 占可能 な形 で供 給 され てい た と考 え られ る。 い っぽ う、

2005年 の交尾期 の主要 食物 で あ るブナ はパ ッチ の本数 が多 く(Table5-4 ,Fig.5-lb)、 また樹

冠 サイ ズが大 きい ので(Table5-4)、 一本 の木 で同時 に採食 で き る個 体数 は2004年 に比べ て
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多 い(Table5-4)。 これ に加 えて2005年 はケヤ キや シデ類 な ど他 の樹種 も結 実状態 が 良好 で

あっ たた め(Fig.5-2b)、 堅果 類 を利 用 可能 な個 体 は冬 で も多 か った。 つ ま り、2005年 の交

尾期 は例 年 よ りも多 い堅果 類 が特 定 の個 体 が独 占困難 な形 で供 給 され てい た と考 え られ る。

この事 実 に基 づ き、本 章の 一番初 めに提示 した5つ の予想 と、得 られ た結果 の 関係 を検 討

す る。

予想(1)攻 撃 的 な交渉 の発 生頻 度 は主 要食物 で あ る堅果類 を利 用す る ときに高 い。

予想 通 り、攻 撃 的 な交渉 の発 生頻度 は堅果類 を利 用す る ときに高 か った(Table5-6)。 先 行

研 究 にお い て も、攻 撃的 な交 渉 は主要食 物 の採食 中に多 く発生 し[e.g.,Borries et al.,1991;

Janson,1985]、 また集 中分布 す る食 物資源 を巡 る競合 は期待 され るよ りは るか に高 い頻度 で

生 じてい た[Whitten,1983;Koenig,1998]。 これ は、Maynard-Smith[1974]が 指 摘 したよ うに、

この よ うな資源 が、 高順 位個 体 が攻 撃 的 な交渉 を引 き起 こす価 値 の あ る刺 激 だ か らで あろ

う。 ところで 、調査 中に観 察 され た攻撃 的 な交渉 は、 「攻撃 」 の よ うな 肉体 的 な接触 を伴 う

激 しい 交 渉 よ り 「立 ち去 り」 を 中 心 とす る穏 や か な タイ プ の交 渉 の発 生 頻 度 が 高 か っ た

(Table5-5)。 同様 な結 果 は他 の地 域や他 の種 で も報告 され て い る[Furuichi,1983;Ihobe,1989;

Saito,1996;Hall & Fedigan,1997]。 この こ とは、直接的 な競合 を避 けつつ 、高順位 個 体(H)が

質 の 良 い食 物 を優 先 的 に利用 す る とい う、Macaca属 の特 性[van NordWijk & van Schaik,

1987]と い え るか も しれ ない。

予想(2)「 凶 作年 」 に は、 コンテ ス ト型 競 合 が強 くはた らき、 それ は採食 成 功 の順位 差 を も

た らす。

交尾期 の攻 撃的 な交 渉 の発 生頻 度 は、2004年 の ほ うが2005年 よ りも高 か った(Table5-5)。

結 果 と して 、2004年 の交 尾 期 の優位 個 体 の堅 果類 の採 食速 度 は劣位 個 体 よ りも早 くな り

(Fig.5-6b)、 ま た堅果 類 の採食 パ ッチへ の 滞在 時間 が長 くな った(Fig.5-5b)。 この違 い は、
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採 食成 功 の順位 差 に影 響 した。2004年 の交尾 期 には 高順位 個体(H)の 堅果 類 か らの 日代謝

可 能 エネル ギー摂 取量(DEI)は 低 順位個 体(L)の それ に比べ て 高か った(Fig.5-7b)。 高順

位 個 体(H)の 日代 謝 可 能 エ ネ ル ギ ー 摂 取 量(DEI)は そ れ だ け で 日エ ネ ル ギー 消 費 量

(DEE)に 匹敵 す る水 準で あ ったた め、採食 成功 の 面で有利 だ った と考 え られ る。対照 的 に、

2005年 の交尾 期 に は堅果 類 か らの 日代 謝可 能エ ネル ギー摂 取 量(DEI)に は順 位 差が なか っ

た(Fig.5-7b)。

堅果 類 の採 食 パ ッチ の利 用 に順位 差 を もた ら した要 因が攻 撃 的 な交渉 で あ った こ とか ら、

群 れ 内の コンテ ス ト型 競 合 が 「凶作 年」 の ニホ ンザ ル の採食 成 功 に順位 差 を もた ら した こ

とが示唆 され た。 ただ し、 フサ オマ キザル(Cevus apella)[Janson,1985]、 ノ ドジ ロオマ キザ

ル(Cebus capuchinus)[Vogel,2005]、 カニ クイザル(Macaca fascicularis)[van Nordwijk & van

Schaik,1987]、 ミヤ コ ドリ(Haematopus ostralegus)[Caldow et al., 1997]を 対象 と した同様 の

研 究 に よれ ば 、高 順位 個体(H)の 採 食成 功 は採 食 の速度 に由来 したが、本 章 の結果 は高 順

位 個 体(H)の 日代 謝 可 能 エネ ル ギ ー摂 取量(DEI)が そ の採 食 の速 度 よ りもむ しろ劣 位 個

体 を採食 パ ッチ か ら追 い 出す こ とに よ り、 そ こに長 時 間滞 在 で き た こ とに由来す る とい う

点 で、む しろ ヒグマ(Ursus arctus)[Gende & Quinn,2004]や イエ ス ズメ(Passer domesticus)

[Liker & Barta, 2002]の 例 に 近か った。

食 物 資源 の供 給 状 態 の変 化 に応 じて採食 成 功 の順位 差 が変 化す る とい う点 で 、本 章 の結

果 はサ バ ンナ モ ン キー を対 象 と したWhitten[1983]や 、オ マ キザ ル を対象 と したJanson

[1985]の 結 果 と類似 して いた。堅 果類 の採食 パ ッチへ の滞在 時 間 は中順位 個体(M)が 低順

位 個 体(L)の 値 よ りも短 く(Fig.5-5)、 また採食 速度 は 中順位 個体(M)が もっ とも高か っ

た(Fig.5-6b)。Morietal.[1989]やMori[1995]も 、幸 島 のサル では 中順位 個体(M)が 給餌

場 所 へ の滞在 時 間 が もっ と も短 い と述べ てお り、 それ は 中順位 個 体(M)が 高順位 個 体(H)

か らもっ とも直接 的 な交 渉 を受 け る た めに採食 パ ッチ に長 時 間滞 在 で きない た めだ とい う。

つ ま り、 中順位 個 体(M)は 限 られ た時 間 で高 い摂 取 を納 め るため に採 食速 度 は速 くな るが、
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低 順位 個 体(L)は 群 れ の周辺 部 にい る こ とが多 く、中順位 個体 ほ どに は高順位 個体(H)の

攻 撃 対象 にな らない の で、採食 成 功 は低 い なが らも中順位個 体(M)よ りも採食 パ ッチ に長

時間 滞在 で き るのだ と考 え られ る。同様 の例 は フサオ マ キザル で も報 告 され て い る[Janson,

1985]。 以上 よ り、 凶 作年 に は コンテス ト型競 合 が強 くはた らき、 それ が採食 成 功 に反 映 さ

れ て い る こ とが示 され 、予想(2)は 支持 され た。

予 想(3)コ ンテ ス ト型 競合 は一連 の採 食努 力(滞 在 時間 、食 物 の多様 性 、行 動 時 間割 合 、群

れ の広 が りな ど)に 順 位 差 を もた ら し、 この傾 向は 「凶作年 」 に大 き くな る。

先行 研 究 で は、 主要 食物 の獲 得 を巡 る競合 が激 しい場合 、低順位 個 体(L)は 群 れ 内競合

に伴 う主 要食 物 か らの摂 取エ ネル ギー で被 った不利 を、i)代 替食 物へ の依 存度 を高 め る、

ない し食物 品 目数 を増 す(キ イ ロヒ ヒ:[Post et al.,1980];ニ ホ ンザル:[Soumah & Ybko砥

1991];コ ヨー テ:[GeseetaL,1996])、ii)全 体 の採食 時 間 を延 ばす(そ の結 果休 息時 間が減 る)

(オナ ガザ ル:[van Nordwijk & van Schaik, 1987];ニ ホ ンザル:[Soumah & Yokota,1991])、iii)

主 要食物 の採食 速度 を上 げ る(ア カ ゲザル:[Deutsch & Lee,1991];ニ ホ ンザル:[Mori,1995])、

iv)主 要食 物パ ッチへ の滞 在 時間 を延 ばす(キ イ ロヒ ヒ:[Post et al., 1980])な どの採 食努 力

で補 うこ とな どが 報告 され て い る。 しか し、2004年 の交尾 期 の低順位 個 体(L)の 食 物 は高

順位 個 体(H)に 比 べ て とくに多様 では な く(Fig.5-3a,Table5-7)、 また低順 位個 体(L)が 採

食 時 間 を延 ばす こ とも(Fig.5-4)、 堅果 類パ ッチへ の滞在 時 間 を延 ばす こ とも(Fig.5-5)、 ま

た採 食 速度 を上げ るこ と も(Fig.5-6)な か った。 したが って 、コンテ ス ト型競 合 の程 度 の変

化 に対 す る行 動上 の応 答 の存在 は考 えに くい。た だ し有 意で は ない ものの、低 順位 個体(五)

の移 動割 合 が 高い傾 向 にあ り(Fig.5-4)、 これ は低順 位個 体 の採食努 力 を反 映 してい る可能

性 が あ る。

先 行研 究 で は、 ス ク ラ ンブル型 競 合 の影響 を避 け るた めに、 グル ー プの メ ンバ ー が個 体

間 の距離 を調 整 す る こ とも知 られ てい る。た とえばカニ クイ ザル(Macaca fascicularis)の 劣
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位個体は群れか ら離れ ることによ り、果実食に関 しては中心部の優位個体 と同程度の採食

速度を収めることができた[van Nordwijk & van Schaik, 1987]。ニホンザルの場合、幸島の個

体群では、母親 と子供 の場合 を除いて2個 体はめったに半径3m以 内にいなかった とい う

し[Mori,1977]、 同様 に金華山個体群で も80%の 攻撃的な交渉が3m以 内に接近 した場合に

生 じた とい う[Saito,1996]。 本章では、2004年 の交尾期は2005年 の交尾期に比べて交尾期

の群れの凝集性 が低 く、 とくに5m以 内の近接個多数が行動の種類 によらず少なかったこ

とか ら(Table5-8)、 群れ全体が広がっていた と考え られ、少なくとも堅果類採食時の近接個

体数 の少 なさは、2004年 の交尾期の主要食物であるカヤの採食 を巡 るコンテス ト型競合 を

避けるための行動 と解釈できる。

予想(4)「凶作年」には、スクランブル型競合が強 くはた らき、これは採食成功に影響す る。

食物資源の供給状態の年次変化は、群れ全体の採食成功に影響 した。2004年 の交尾期 と

2005年 の交尾期 を比較す ると、交尾期前半(9月-10月 上旬)は 両年で違いが見 られなかっ

たが、交尾期後半(10月 下旬-11月)に は、2004年 のほ うが全体に採食成功が低かった(Fig.

5-7)。2004年 の交尾期の主要食物であるカヤは、11月上旬 には食べ尽 されて しま うため(Fig.

5-2)、サルの採食成功は低下す る。 これに対 して2005年 の主要食物 であるブナは翌年の4

月まで利用で きた(辻,個 人的観察)。それ ゆえ、2004年 の交尾期 に17頭 のサルが利用でき

たカヤの量 と、2005年 に14頭 のサルが利用できたブナの量 を比較す ると、後者が圧倒的に

高い と考 えられ 、予想通 りスクランブル型競合 は2004年 の交尾期のほ うが激 しい と考 えら

れ る。個体間距離は2004年 の交尾期 のほ うが2005年 の交尾期 よ り大きかった と述べたが、

この ことも、スクランブル型競合の強 さを反映 したもの と考 えられる。

予想(5)コンテス ト型競合 の影響によ り、各種の個体群パラメータは、「凶作年」には高順位

個体に有利 に作用す る。また、スクランブル型競合 の影響によ り、「凶作年」の各種の個体
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群 パ ラメー タのパ フ ォーマ ンスは 、 「豊 作年 」 よ りも低 い。

ス ク ラン ズ ル型 競 合の影 響

Fig5-7で は 、 「豊 作年 」の2005年 よ りも 「凶作 年」 の2004年 のほ うが全体 で も交尾期 後

半 のみ で もエネ ル ギー 摂 取量 、余 剰 エネ ル ギー が高 い とい う、一 見予想 とは異 な る結果 が

得 られ た。 これ に対 して 「豊作年 」 の2005年 は平均 的 な出産 率 が高 く(Fig.5-8a)、 また成

獣 死亡 率 が低 かっ た(Fig.5-10a)と い う、 予想 通 りの結果 が得 られ た。

この 、 一見矛 盾 す る結 果 を説 明す る ため には堅 果類 の利 用 可能 期 間 の問題 を考 え る必 要

が あ る。2004年 の カヤ は11月 下旬 には消 費 され つ く したの に対 して(Fig.5-2a)、2005年 の

ブ ナは行 動観 察 終 了時 に も堅 果類 が地 上 に豊富 に残 され てお り(Fig.5-2b)、 じっ さいサル は

翌2006年 の4月 ま で堅果 を採 食 し続 けた(辻,個 人的観 察)。 それ ゆ え、ス クラ ンブル型 競

合 の程度 は2005年 の 交尾期 に弱 く、交尾 期以 降 の食 物環 境 も2005年 のほ うが全体 に良好

だ った と考 え られ る。 「豊 作年 」 では 、交尾期 後 の冬 じゅ う堅果 類が利 用 で き るこ とこそ が

出産 率 に とって重 要 で あ る と言 え るのか も しれ ない。 野 生 ニホ ンザル の出産 間 隔 は普 通2

年 とされ てい るので[Tanaka et al., 1970; Takahata et al., 1998; Takahashi, 2002b]、2006年 に個

体 痘 が連続 出産 した こ とは、2005年 の交尾期 な らび にそ の後 の食 物環 境 が良 か った こ との

反 映 だ ろ う。なお 、新 生児 死 亡率 は 「豊作 年」と「凶作 年」で有 意 な違い はな か った(Fig.5-9a)。

交尾 期 の母 親 の栄 養状 態 が新 生 児 死 亡率 に与 え る影 響 は 、 出産率 や成 獣 死 亡率 に与 え る影

響 に比べ て相 対的 に低 い と考 え られ る。

コン テス ト型 競 浄の影 響

各順 位 個 体 の個 体群 パ ラメー タの一部 は、前 年 の繁殖 期 に利 用 可能 な樹 種 との関連性 が

み られ た(Figs.5-8～5-10)。 す な わ ち、 「凶作年」 には 高順位 個体(H)の 出産 率(1FR)が 高

か ったの に対 し、 「豊 作年 」 には順位 差 は見 られ なか った(Fig.5-8b)。 ニ ホ ンザル の よ うな

季 節繁 殖 者 の場 合 、交 尾 期 の採食 成 功 は成 獣 メス の栄養 状 態 の変 化 を促 し、排 卵 ・着床 ・
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妊娠 の維 持 な どへ の影響 を通 じて翌年 の出産 に影 響す る[van Schaik & van NoordWijk,1985;

斉 藤 ・伊 沢,1997]。 した がっ て、出産 率の順位 差 の 「豊 作年 」 と 「凶昨年 」での違 い は、食

物 を巡 る コ ンテ ス ト型競 合 の違 いを反 映 してい る と考 え られ る。Gaillardetal.[1998]は 、有

蹄 類 で も出産 率 の年 次 的 なバ ラつ き が個 体 群 サイ ズ のぱ らつ きに もっ とも影 響 して い る と

結 論 づ けてお り、食 物 を巡 る競 合 が 出産 に与 え る影 響 は 、霊長 類 に限 らず 動 物一般 に成 立

す る可能 性 が あ る。

新 生児 死 亡率(IM)は 、予想 とはやや 異 な る結果 が得 られ た。 す なわ ち、 「凶作年 」 は高

順位 個 体(H)の 新 生児 死 亡率(IM)が 低 く低 順位 個 体(L)の 新 生児 死亡 率(勘 が 高い傾

向が あ った もの の、そ の違 い は優 位 では なか ったの に対 して 、 「豊作 年」には高順位 個 体(H)

の新 生 児 死 亡 率(助 は低 順 位 個 体(L)の 新 生 児 死 亡 率(IM)に 比 べ て 有 意 に低 か っ た

(Fig.5-9b)。 この結 果 が 、サ ンプル 数 の問題 に よる統計 上 の もの なの か、 あ るい は何 らか の

生 態学 的 な意 味 を持 つ のか ど うかは現段 階 では判 断で きな い。

新 生児 死 亡率 と母親 の順位 の 関係 は、 カニ クイ ザル(Macaca fascicularis)を 対象 と した

van NordWijk & van Schaik[1987]の 研 究やハ ヌ マ ンラ ングール(Prosbytes entellus)を 対象

と したBorries et al.[1991]の 結 果 と類似 して いた。伊 沢[2005]に よ る と、金 華 山島 では1997

年 以 降 の新 生児 死 亡率(IM)は 出 生後 の 半年 間 に高い。 この時 期 、新 生児 は食 物 を母 乳 に

全 面的 に依 存 して い る[lwamoto,1982;Tanaka,1992]。 それ ゆ え、少 な く とも新生児 の初 期

死 亡率 には母 親 の栄 養 状 態 が影 響 してい る と考 え られ 、本 章 の結果 は食 物 を巡 る コンテ ス

ト型 競 合 を反 映 した もの と見 る こ とがで き る。 しか し伊 沢[2005]に よれ ば 、1982年 か ら

1996年 まで は新 生児 の死 亡 時期 は冬期 に高 か った とい う。 この時期 の新 生児 死 亡(IM)に

は 、離れ オ スや 猛禽 類 の攻 撃 に よる捕食 や怪 我 な ど[Iida,1999]、 母 親 の栄養 状態以 外 の要

因 が影 響す る と考 え られ るので 、新 生児 死 亡率(IM)に は母 親 の順位 は関係 しない とい う

可能 性 も捨 て きれ ない。 ブチハ イ エナ(Crocuta crocuta)の 繁殖成 功 と順位 の関係 を調べ た

White[2005]も 、順 位 の効 果 は出産 率 のみ に影 響 し、 育て上 げ率 に は影 響 しな い と報告 し
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てお り、食物環境 と新生児死亡率の関係 については、新生児死亡の時期 を考慮に入れた解

析を行 うなどの検討が必要である。

成獣死亡率(脚 は、 「凶作年」には高順位個体で低 く、低順位個体(L)で 高い傾 向が

あったがその違いは有意ではなく、対照的に 「豊作年」には高順位個体(H)、 低順位個体(L)

ともに成獣死亡率(AM)の 値が低かった(Fig.5-10b)。 それ ゆえ、 コンテス ト型競合の影響

は出産率(IFR)や 新生児死亡率(IM)ほ どには効いていない といえる。

以上 より、食物資源の供給の年次変動は、食物を巡る群れ内競合(ス クランブル型競合、

コンテス ト型競合)へ の影響 を介 して個体群パ ラメー タの順位差 に年次変動 をもた らす と

結論で きた。 より長期的には、 このよ うな年次変化の問題 が個体群動態にも影響 してい る

可能性 がある。
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要 旨

「動物の個体群動態 はいかなる要因に影響 され ているのか」 とい う問題は生態学者の古

典的な関心のひ とつであった。従来の個体群生態学は個体群 を構成する個体の属性 につい

ての理解が不十分であったため、各種の要因と個体群サイズの関係だけを調べ ることが多

かった。 しか し近年、各種の要因か ら受 ける採食成功ならびに死亡率 ・出産率な どの個体

群パ ラメー タへの影響が、個体の属するクラス(順 位、性 な ど)に よって異 なることが明

らかになってきた。社会性 の強い動物では、食物が限 られ る場合 に しば しばそれ を巡 る競

合 が生 じる。競合の強 さは食物の分布状態に大きく影響 され、食物パ ッチが1様 に分布 し

た りパ ッチサイズが大きい場合は穏やかだが、局在 していた りサイズが小 さい ときは熾烈

になる。 その結果、順位関係 は採食成功や個体群パラメータに影響す る。食物の分布様式

やサイズ といった特性は食物 となる生物種 ごとに異な り、また年次変動がある。そのため、

競合の程度 は利用可能 な食物 の特性に応 じて年次的に変化す ると予想 され る。 この ような

背景か ら本研究は宮城県金華 山島に生息す るニホンザル(サ ル)を 対象に、食物供給の年

次変動がサルの競合 を介 して各順位個体の個体群パ ラメー タに及ぼす影響 を明 らかにする

ことを 目的 とした。

まず、結実の年 次変化が食性 に与える影響 を明 らかにす るために、金華 山島のサルの食

性 と堅果類 の結実状況の関係 を調べた。 まずサルの食性 の季節変化 を記述 した。秋 と冬の

主要食物 である堅果類の供給状態、エネルギー生産量、結実樹種の組み合わせ は年 ごとに

大 き く変化 した。食性は年次的に変化 したが、その程度 は夏か ら冬にかけて大 きかった。

これまでの研究では、サル の食物環境は夏 と冬に悪い と考 えられてきたが、金華山島のサ

ル はこれ らの時期 に堅果類 を利用できる年 もあった。短期間の調査 に基づ く一般化 は危険

であるこ と、食物環境が大 きく変動す る温帯では食物の供給状態 と動物 の食性 を同時に調

べ ることが重要であることを指摘 した。
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次に、食物 の消化 率を考慮 した上でサルのエネルギーバ ランスおよびタンパ ク質バラン

スの季節変化を明 らかに した。食物の栄養価、消化率、行動観察のデー タか ら一 日当た り

のエネル ギー摂取量、タンパク質摂取量 を求め、同時に一 日当た りのエネル ギー要求量、

タンパ ク質要求量 を推 定 し、両者 の差か らエネル ギーバ ランス、タンパ ク質バ ランスを評

価 した。その結果、先行研究 とは異な り、ニホ ンザルのエネルギーバランスは早春 と秋 に

良好で春 と冬 に悪 く、タンパ ク質バランスは早春のみ良好で、他の季節 は悪 かった。また、

エネル ギーバ ランスには堅果類、キノコ類、花が、そ してタンパク質バ ランスには花が貢

献 してお り、その貢献の高 さはこれ らの食物 タイプの栄養価 の高 さだけではなく、摂取効

率の良 さにも由来す ることを示 した。そ して、栄養状態の評価において食物 の消化率を考

慮す ることの重要性 を指摘 した。

これ らの結果 に基づき、食物環境の年次変動がもた らすサルの競合 の程度が各順位個体

の個体群パ ラメー タに与える影響 を調べた。交尾期である9月 か ら11月 を中心に、2004年

か ら2005年 にかけての2年 間、1)食 物環境、2)食 物 を巡 る競合お よび採食成功、3)個 体

群パ ラメー タへの影響 を調べた。2004年 にはカヤのみが、そ して2005年 にはすべての樹種

が結実 した。 サルはブナに対す る嗜好性 がもっとも高かった。カヤは生育本数が少な く、

樹冠面積が小 さいため潜在的にサル 同士の競合が発生 しやすい樹種であるのに対 し、ブナ

は生育本数が多 く、また樹冠面積が大 きいため潜在的にサル 同士の競合が発生 しにくい と

予測 した。2004年 の交尾期は高順位個体が平均を大幅に上回るエネルギーを獲得 したの と

は対照的 に、低順位個体は交尾期で さえ要求量ぎ りぎ りのエネルギー しか獲得できなかっ

た。2004年 の秋か ら2005年 の春にかけて死亡 した3頭 の うち2頭 は中順位個体、1頭 は低

順位個体であ り、また2005年 の春には高順位 のみが出産 した。これ と対照的に、2005年 の

交尾期 には攻撃的 な交渉は少な く、順位 に関わ らず要求量 を上回るエネルギー を獲得 し、

死亡個体はお らず、またほ とん どすべての個体が出産 した。過去25年 分の個体群パ ラメー

タ と結実状況のデー タを解析 した ところ、今回の結果 と同様 の結果が得 られ た。 こ うして
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食物環境 の年 次変動が競合 を介 して個体群パラメー タに違いをもたらす ことを示 した。

本研究の結果は、ニホンザルの採食成功が交尾期の堅果の種 と量の年次変動に影響 され

る競合の程度に強い影響 を受 け、それが栄養状態 を通 じて個体群パ ラメータに影響す る可

能性 を強 く示唆 した。 そ して、 この ことに基づいてニホンザルの個体群動態は食物環境の

年次変動が競合 を介 して順位 に基づ く個体群パラメー タの違いによってもた らされ ると結

論 した。
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Fig. 2-1. Location of Kinkazan Island. The gray area indicates the study site, which corresponds to the annual home range

of Japanese macaque troop A. Contours indicate 100 m intervals.



Fig. 2-2. Monthly mean a) temperature and b) rainfall in Enoshima Island, 10km north from Kinkazan Island (2000-2005).
Vertical bars for SD. Data from Sendai District Meteorological Observatory (http://www.sendai-jma.go.jp/).



Fig. 3-I. Monthly changes in the food habits of the Japanese macaques on Kinkazan Island (October 1984-May
2005). "Others" contains sap, gum, seaweed, soil, and unidentified items) .
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Fig. 3-3. Boxplots for seasonal changes in (a) item-level and (b) category-level OI values for foods eaten by the Japanese
macaques on Kinkazan Island from October 1984 to May 2005. Spring: May and June; summer: July and August; fall:
September-November; winter: December-April. Two hinges mean 25% quartiles. Asterisks (*) and daggers (†)indicate

significant differe-nces in OI values and OI variations, respectively (Sheffe's post hoc multiple comparison tests, P<0.05).



Fig. 3-4. Yearly changes in (a) nut density (m-2) and (b) estimated energy production (E) from 2000/2001 to 2006/2007. The
Characters on the top of the bars (a, b, c) indicate that there are significant differences between bars with same characters

(Sheffe's post hoc multiple comparison tests, P<0.05). ■: healthynuts,□:  empty nuts (including vacant and insect-damaged
nuts)
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T
able 

3-1. 
E

cological 
traits 

of the 
four 

nut-producing 
tree 

species 
on 

K
inkazan 

Island, 
northern 

Japan.

c: 
crown 

coverae(×
104m2,GE:gross 

energy(kcal・
g-1),FUW:feeding 

unit 
weiht 

(g), 
and 

v: 
vacancy(%).

Figures 
in parentheses 

are 
sam

ple 
sizes. 

H
, 

high-density 
crow

n 
coverage; 

L
, 

low
-density 

crow
n 

coverage.
a50×

50m;bfrom 
Tsuji 

& 
Takatsuki 

[2004]; 
cfrom 

Takatsuki 
& 

Gorai 
[1994]; 

dfrom 
Nakagawa

[unpublished data]; efrom Nakagawa 
[1997a];ffrom Nakagawa 

[1990a].



T
able 

4-1. N
um

bers 
of observation 

session,
 observation 

tim
e, 

activity 
budget, 

and the active 
tim

e 
of the 

m
onkeys 

of T
roop 

A
 on

K
inkazan 

Island, 
northern

 Japan 
for each 

m
onth.

D
ata 

of 
sm

all 
sam

nle 
size 

show
n 

in 
parenthesis 

w
ere 

excluded 
from

 
the analyses.

1) calculated 
by "sam

pling
 num

ber 
of given 

activity/total 
sam

pling 
num

ber 
in the m

onth"
.

2) day 
length 

in 
Sendai 

(38°
16'N, 

140°
52'E) 

near 
Kinkazan 

Island 
(http://www

.nao.ac.jp/).
3) calculated 

by 
"day 

length* 
active 

percentage".

4) 
one 

focal 
animal 

was 
lost from 

the 
Troop 

A
.

5) one 
focal animal 

gave birth and 
another was 

lost from 
the Troop 

A
.



Table 
4-2. 

Nutritional 
compositions 

(mean±
SD)

 
of 

food 
items 

consumed 
by 

female 
Japanese 

macaques
 
on 

Kinkazan 
Island, northern 

Japan. 
FUW: 

feeding 
unit weight, 

Water: 
water 

content, 
NDF: 

neutral 
detergent 

fiber content, 
CP: 

crude 
protein 

content,
CA: 

crude 
ash content, 

CL:
 
crude 

lipid content, 
CH: 

carbohydrate 
content,

 
TNC: 

total nutritional carbohydrate, 
GE

: gross 
energy, AED:

 
apparent 

energy 
digestibility, and 

APD: 
apparent 

protein 
digestibility.

T
he 

different 
superscripts

 (a 
vs 

b, 
A 

vs 
B, 

I vs 
II, and 

α
 vs 

β
, respectively)

 
mean 

significant differences 
between 

food 
categories 

with Scheffe's test (P<0.05).*:P<0.05,***:P<0.001
.

1) including 
young 

leaves
,  
mature 

leaves, and 
shoots

.
2) including 

both 
winter 

buds 
and 

spring 
buds.

3) including 
both 

ripe 
and 

unripe 
fruits.

4) including 
flower 

buds.

5) calculated by [100-(%NDF+%CP+%CL+%CA)]
.

6) estim
ated from

 Im
ura [1998]'s in vivo feeding experim

ent except those of anim
al m

aterials and m
ushroom

 (see text for detail).
7)
 

W
e could 

not supply 
A

N
O

V
A

 because A
PD

 
w

as uniform
 

value except 
for anim

al 
m

aterials 
(see M

ethods 
for detail).



Table 5-1. Age, rank, and observation time of focal adult female macaques of

the Troop A on Kinkazan Island during the copulation seasons in 2004/2005

and 2005/2006.

Ar is At's daughter. Rr is Kr's daughter. Be, St, and Ib are sisters. Fk and
Fp are Fr's daughters. Mr and Ml are sisters. The value of observation
session and observation time with parentheses show those excluded from
the analyses because of small sample size.
1)
 Age at April in 2004.

2)
 Died before the copulation season in 2005.



T
able 

5-2. M
atrix 

of agonistic 
interactions 

in the T
roop A

 from
 M

ay 2004 to D
ecem

ber 
2004. Individuals 

are denoted
by tw

o-letter 
codes and ordered by dom

inance 
rank, w

ith the losers 
of interactions 

along the top line
. D

ashes 
(-)

indicate 
interaction 

against 
'self, 

w
hich cannot occur.

T
he 

entries 
in 

boldface 
are 

kin-related.
1) 

N
um

ber 
of individual 

for w
hich 

the 
given 

anim
al 

w
as 

dom
inant

.
2) 

L
andau's 

linearity 
index.



T
able 

5-3. M
atrix 

of agonistic 
interactions 

in the T
roop A

 from
 A

ugust 2005 to D
ecem

ber 
2005

. Individuals
are denoted by tw

o-letter 
codes and ordered by dom

inance 
rank

, w
ith the losers of interactions 

along the
top line. D

ashes 
(-) indicate 

interaction 
against 

'self
, w

hich cannot occur.

T
he 

entries 
in 

boldface 
are 

kin-related.
1) 

N
um

ber 
of 

individual 
for 

w
hich 

the 
given 

anim
al 

w
as 

dom
inant.

2) 
L

andau's 
linearity 

index.



Table 5-4. The number and crown size  (mean±SD, m2) of nut producing tree species

used by the troop A on Kinkazan  Island during the copulation season (September
to November) in 2004 and 2005.

Values in parenthesis show tree number .
1) C. tschonoskii and C. laxflora.



T
able 

5-5. 
R

epeated
 

m
easures 

analysys 
of variance

 on difference 
in type 

of 
agonistic 

behavior
 (times・

hour-1)(mean±
SD) 

during 
the 

copulation 
seasons 

in 2004 
and 

2005.

*:P<
0

.05, 
**:P<

0.01,
 ***:P<

0
.00, 

N
S: 

not 
significant. 

H
: 

high, 
M

: 
m

iddle, 
and 

L
: 

low
 

rank 
fem

ales
.



T
able 

5-6. 
R

epeated 
m

easures 
analysys 

of variance
 on difference 

in context 
of agonistic 

behavior
 (times・

hour-1)(mean±
SD)

 
during 

the 
copulation 

seasons 
in 2004 

and 
2005.

*:P<
0

.05, 
**:P<

0.01, 
***:

P<
0.00, 

N
S: 

not 
significant. 

H
: high, 

M
: 

m
iddle

, and 
L

: low
 

rank 
fem

ales.



T
able 

5-7. N
um

ber 
of food 

item
s 

of Japanese
 

m
acaques 

on 
K

inkazan 
Island 

during 
copulation 

season 
in 

2004 
and

2005

T
he 

value 
w

ith 
parentheses 

show
 

food 
item

s 
on 

w
hich 

only  
given 

rank 
anim

als 
fed

.
1)
 

H
: 

high, 
M

: 
m

iddle, 
L

: 
low

.



T
able 

5-8. 
R

epeated 
m

easures 
analvsys

 
of 

variance 
on 

difference 
in 

neghbours 
(mean±

SD)
 

during 
the 

copulation 
seasons 

in 
2004 

and 
2005.

*:P<
0

.05, 
**:P<

0.01, 
***:

P<
0.00, 

N
S: 

not 
significant. 

H
: 

high, 
M

: 
m

iddle, 
and 

L
: 

low
 

rank 
fem

ales
.



Appendix 
1. 

Nutritional 
compositions 

(mean±
SD)

 and digestibilities 
(%

) of food plants consum
ed 

by fem
ale 

Japanese 
m

acaques 
in N

ikko 
area

[Im
ura, 1988]. N

D
F: 

neutral detergent 
fiber content,  

C
P: 

crude 
protein 

content, 
C

A
: 

crude 
ash 

content, 
C

L
: 

crude 
lipid 

content
, G

E
: 

gross 
energy,

A
E

D
: 

apparent 
energy 

digestibility, 
and 

A
PD

: 
apparent 

protein 
digestibility

.

1) 
determ

ined 
w

ith 
a bom

b 
calorim

eter.
2) estim

ated 
from

 in vivo 
feeding experim

ent 
(see text for detail).



Appendix 1.居 村[1998]のin vivo消 化試験

1997年 か ら1998年 にか けて 、日光地 域 で捕獲 され たサル の成 獣 メス2頭(体 重:7 .6kg

と6.7kg,年 齢:15歳 と6歳)を 対 象 に、飼 育ケ ー ジ(75×55×63cm)で のin vivo消 化試

験[Robbins,1993]を 行 った。 日光 地域 のサル の食物[小 金沢 ,1997]の うち主要 な10品 目

お よび市販 の 固形飼 料((株)オ リエ ン タル酵 母)を 合 わせ た11種 を試 料 と し(Appendix 2)
、

これ らの食物 を10日 間連 続 で与 え た。 給餌 開始6日 目以降 に2頭 が排 泄 した全 て の糞 を回

収 し、そ の栄養 分 析(%CP,%NDF,%CL ,%CA)を 行 った。食 物iの 見 か けのエネ ル ギー消

化率(%AED)、 見 か け の タンパ ク質消化 率(%APD)はRobbins[1993]に したが い以 下の よ

うに算 出 した:%AED=[(Ei-Eo)/Ei],%APD=[(Pi-Po)/P i]。ここで、EiPiは 給餌期 間 中の

エ ネル ギー 、タンパ ク質 の総 摂 取量 、Eo ,Poは 糞 中に排 泄 され たエ ネル ギー ・タ ンパ ク質 の

総 量 をそれ ぞれ 表す 。 な お、分 析方 法 は、総 エネル ギー 量(GE ,kcal・g-1)を ボ ンブ熱 量 計で

測 定 して求めた 以外 は本 章 で用 い た方 法 と同様 で ある。居 村[1998]の 実験 結果 をAppendix

2に 示 した。

粗 タ ンパ ク質含 有率(%CP)、NDF含 有 率(%NDF) 、粗脂 肪含 有率(%CL)、 粗灰 分含 有率

(%CA)、 総 非構 造性 炭 水 化 物含 有 率(%TNC:100-[%CP+%NDF+%CL+%CA] ,糖 分 とみ なせ

る)を 独 立変数 、 見 か けの エネル ギー消 化率(%AED)を 逆 正 弦変換 した値 を従属 変数 と し

て 重 回帰分析(変 数増加 法)を 行 った とこ ろ、式A-1が 得 られ た。

(自 由度 調整 済決 定係 数r2=0.743,P<0.001)

式A-1

よっ て、見 か けのエネ ル ギー 消化 率(%AED)は 式A-1'の よ うにな る。

式A-P

同様 に、Appendix 2よ り、粗 タンパ ク質含有 率(%CP) ,NDF含 有 率(%NDF),粗 脂肪 含有

率(%CL),粗 灰 分 含有 率(%CA),総 非構 造性炭 水化 物含 有率(%TNC)を 独 立変数 、見 か け



のタンパク質消化率(%APD)を 逆正弦変換 した値を従属変数 として重回帰分析(変 数増加

法)を 行 った ところ、式A-2が 得 られた。

sin-1(√%APD)=3.862×%CP+0.142 (自 由度調 整 済決 定係数r2=0.263,P=0.061)

式A-2
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