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1.諸 言

シ カ 類 で は 個 体 群 密 度 の 増 加 に 伴 う餌 資 源 の 制 限 に よ っ て,体 サ イ ズ

が 縮 小 す る こ と が 報 告 さ れ て い る(Kajietal.1988,東 谷2013).枝 角

は.,オ ス が メ ス を め ぐ っ て 争 う 際 に 用 い ら れ る が,二 次 性 徴 器 官 の た め,

密 度 効 果 や 餌 資 源 の 制 限 に よ る 影 響 を 最 初 に 受 け る と 考 え ら れ る(高 槻

2006).

枝 角 の 発 達 成 長 は,テ ス トス テ ロ ン や プ ロ ラ ク チ ン な ど 影 響 を 受 け る

こ と(鈴 木1994)や,枝 角 の 伸 長 に お け る カ ル シ ウ ム 濃 度 に 影 響 を 受 け

る こ と(亀 山 ら2003)な ど を 指 摘 す る 生 理 学 的 な 研 究 が 報 告 され て い

る.一 方,枝 角 の サ イ ズ に 影 響 を 与 え る 要 因 に つ い て は,ス コ ッ ト ラ ン

ドの ラ ム 島 に お い て ア カ シ カ(Oervusθ1a」 ρhus)の 一 歳 仔 の 枝 角 が 大 き

い と,そ の 後 の 生 存 確 率 が 高 か っ た と い う研 究(Shmidtetal.2001)

や,ス ペ イ ン に お い て 捕 獲 さ れ た ア カ シ カ の 枝 角 の サ イ ズ は,干 ば つ が

発 生 し て い な い 年 に 最 大 に な っ た と い う研 究(Azoritetal.2002)が あ

る.さ ら に,ア メ リ カ 合 衆 国 テ キ サ ス 州 に お い て は,オ ジ ロ シ カ

(Odoeoi1θusvirginianus)の 枝 角 の 成 長 は5歳 で 頭 打 ち に な る た め,

枝 角 の 小 さ い 個 体 を 選 択 的 に 間 引 く こ と に よ っ て 個 体 群 全 体 の 枝 角 の サ

イ ズ が 大 き く な っ た こ と も 報 告 され て い る(Hewittetal.2014).

し か し,餌 資 源 や 密 度 が 大 き く 変 化 し た 同 一 の 個 体 群 に お け る研 究 は

少 な く,枝 角 の 変 化 を 連 続 的 に 検 討 し た 事 例 は ほ と ん ど な い.個 体 群 動

態 の 変 動 が 枝 角 の 発 達 成 長 に 与 え る 影 響 を 詳 細 に 検 討 す る こ と に よ っ て,

枝 角 に 対 す る 密 度 依 存 効 果 の メ カ ニ ズ ム を 明 ら か に す る こ と が で き る と

期 待 さ れ る 。 そ の た め,密 度 が 大 き く 変 動 し た 個 体 群 に お い て,枝 角 が

そ の 影 響 を ど の よ う に 受 け て い る の か を 検 討 す る 必 要 が あ る 。

そ こ で,本 研 究 で は,個 体 群 密 度 の 増 加 に 伴 う餌 資 源 の 制 限 に よ り,
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低 質 個 体 群 で あ る 洞 爺 湖 中 島 個 体 群 に お い て,枝 角 の 発 達 成 長 に 影 響 を

与 え る 密 度 依 存 効 果 を 明 ら か に した.ま た,高 質 個 体 群 を 維 持 し て い る

西 興 部 個 体 群(七 條2014)と の 枝 角 の 発 達 成 長 と 年 齢 の 関 係 を 比 較 し,

餌 資 源 の 制 限 が 枝 角 の 発 達 成 長 に 与 え る 影 響 を 検 討 し た.
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2.調 査 地

低 質 個 体 群 の 洞 爺 湖 中 島(北 緯42度36分,東 経140度51分)は,

北 海 道 の 南 西 部 の 虻 出 郡 洞 爺 湖 町 お よ び 有 珠 郡 壮 瞥 町 に ま た が っ て 位 置

す る(図1,2).面 積 は 大 島 と 二 っ の 小 島 を 合 わ せ て520haで あ り,う

ち 大 島 の 面 積 は497.8haで あ る.も と も と エ ゾ シ カ は 生 息 し て い な か っ

た 同 島 へ,1956年 に 成 獣 オ ス1頭,1957年 に 成 獣 メ ス1頭,1965年 に

妊 娠 メ ス1頭 の 合 計3頭 の エ ゾ シ カ が,観 光 業 者 に よ り 導 入 さ れ た(梶

1986).洞 爺 湖 は 不 凍 湖 で あ り 閉 鎖 空 間 で あ る こ と か ら,島 の 内 外 か ら 個

体 の 移 出 入 は 殆 ど な い.1980年 か ら ほ ぼ 毎 年 追 い 出 し 法 に よ る 個 体 数 カ

ウ ン トが 実 施 さ れ て お り,個 体 群 動 態 が 把 握 さ れ て い る.追 い 出 し 法 に

よ る 個 体 数 推 定 密 度 は,1980年3月 の31.5頭/km2か ら1984年3月 に

は52.5頭/km2と ピ ー ク を 迎 え た.し か し,1984年 の 冬 に は 餌 資 源 の 不

足 か ら 個 体 群 の 大 量 死 が 観 察 さ れ た.そ れ 以 降 も 餌 資 源 が 制 限 さ れ て い

る 状 態 に も 関 わ ら ず,ゆ っ く り と 回 復 を 続 け2001年3月 に は83.5頭

ノkmま で 個 体 数 を 増 加 さ せ た.同 年 冬 に は 大 量 死 の 発 生 並 び に 間 引 き が

行 わ れ,58.5頭/km2ま で 個 体 数 密 度 を 減 少 さ せ た.2004年3Aの 追 い

出 し 法 前 後 に は,100頭 の 大 量 死 が 確 認 さ れ た(梶 ら2006).こ の よ う

に 洞 爺 湖 中 島 で は,同 一 の 個 体 群 に お い て 長 期 的 な 個 体 群 動 態 に 関 す る

研 究 が 行 わ れ て お り,か つ 数 百 個 体 の 頭 骨 標 本 が 利 用 可 能 な 調 査 地 で あ

る.樹 種 の 構 成 は ミ ズ ナ ラ(eueueserisply.Blumθ),ア サ ダ(Astray

/aponieaSargent),ハ リ ギ リ(KalopanaxSθptθmlobUS),イ ヌ エ ン ジ ュ

(」Vaackiaamurθnsis)な ど を 主 体 と し た 落 葉 広 葉 樹 林 で あ る.大 島 の

中 央 に は 草 原 が あ る(図3).

高 質 個 体 群 の 紋 別 郡 西 興 部 村(北 緯44度19分,東 経142度56分)

は,北 海 道 の 北 東 部 に 位 置 す る(図1,4).こ こ で は2004年10刀 か ら
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鳥 獣 保 護 管 理 法 に 基 づ き,村 の ほ ぼ 全 域 に お い て 非 特 定 営 利 法 人 西 興 部

村 猟 区 管 理 協 会 が エ ゾ シ カ の 狩 猟 管 理 を 行 っ て お り,一 般 狩 猟 は 禁 止 さ

れ て い る.エ ゾ シ カ に よ る 農 林 業 被 害 を 低 減 し つ つ,エ ゾ シ カ を 持 続 的

な 地 域 資 源 と位 置 付 け を 確 立 し,ガ イ ド付 き エ ゾ シ カ 猟 な ど 独 自 の 管 理

手 法 に 基 づ い た 個 体 数 管 理 に よ っ て,地 域 主 体 の 野 生 動 物 管 理 を 行 っ て

い る.ま た,猟 期 の 終 了 後 も 有 害 駆 除 を 行 う こ と に よ っ て,一 定 の 捕 獲

圧 を か け て い る.さ ら に,ス ポ ッ ト ラ イ ト法 な ど の 個 体 数 カ ウ ン トに よ

っ て 個 体 数 指 数 の モ ニ タ リ ン グ を 行 い,ま た 栄 養 状 態 推 定 や 年 齢 査 定 を

行 う な ど,エ ゾ シ カ を 適 正 に 管 理 す る た め の 調 査 研 究 が 行 わ れ て い る,

こ の よ う に 集 約 的 な 猟 区 管 理 に よ っ て,1980年 代 後 半 に お け る 分 布 拡 大

時 の 北 海 道 東 部 に お け る 個 体 群 と 同 等 の 高 質 個 体 群 が 維 持 さ れ て お り

(七 條2014),ス ポ ッ ト ラ イ トカ ウ ン ト法 に よ る 相 対 密 度 は10kmあ た

り70頭 前 後(西 興 部 村 猟 区 私 信)で,梶 ほ か(2006)に よ る 密 度 区 分

の 中 密 度 に 位 置 して い る.こ の た め,エ ゾ シ カ の 栄 養 状 態 は 比 較 的 良 好

で あ る と 考 え ら れ る(神 山2011).猟 区 内 に て 捕 獲 ・駆 除 ・回 収 さ れ た

個 体 に 関 す る サ ン プ ル や デ ー タ は す べ て 回 収 ・記 録 さ れ て い る.エ ゾ シ

カ に 関 し て は,萌 出 交 換 法 に て 年 齢 査 定 を 実 施 し,原 則 と し て2歳 以 上

の 全 て の 個 体 の 第 一 切 歯 を 回 収 し て い る.面 積 は30810haで あ り,そ の

う ち 森 林 が87.8%を 占 め て い る.他 に,道 有 地 が73.1%,民 有 地 が18.3%,

村 有 地 が4.4%,国 有 地 が4.0%と な っ て い る.平 面 的 な 形 で は 正 方 形 に

近 く,南 北 に24km,東 西 に21kmと な っ て い る.主 に 丘 陵 性 の 起 伏 に

富 ん だ 地 形 で あ る が,村 内 を 流 れ る 興 部 川,藻 興 部 川 の 流 域 及 び 各 支 流

沿 い に は 帯 状 に な だ ら か な 地 形 が 開 け て い る(西 興 部 村 史 編 纂 委 員 会

1977).
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図1.北 海 道 の 北 部 に 位 置 す る 灰 色 が 西 興 部 村,南 西 部 に 位 置 す る 黒

色 が 洞 爺 湖 町 を 示 す.
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3.材 料 と 方 法

本 研 究 で は,調 査 地 で あ る 洞 爺 湖 中 島 と,西 興 部 村 に お い て 歯 と 角 が

回 収 ・記 録 さ れ て い る オ ス の 個 体 を 用 い た.洞 爺 個 体 群 に 関 し て,1980

年 以 降 に 回 収 さ れ た 自 然 死 亡 個 体 の う ち,2013年 ま で の185個 体 を 用

い て 分 析 を 行 っ た(図5).西 興 部 個 体 群 に 関 し て,2005年 か ら2014年

ま で に 捕 獲 さ れ た 個 体 の う ち,215個 体 を 用 い た.

洞 爺 個 体 群 で は 継 続 し た 捕 獲 が 行 わ れ て い な か っ た た め 自 然 死 亡 個 体

を,毎 年 捕 獲 が 行 わ れ て い る 西 興 部 個 体 群 で は 捕 殺 個 体 群 を 計 測 対 象 と

し た.2度 の 大 量 死 が 起 き た 洞 爺 個 体 群 で は,自 然 死 亡 個 体 に お い て よ

り 顕 著 に 高 密 度 化 の 影 響 を 受 け た 可 能 性 が あ り,枝 角 の 発 達 成 長 に 対 す

る 密 度 効 果 を よ り敏 感 に 検 出 で き る 可 能 性 が あ る.
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図5.洞 爺 個 体 群 の 計 測 個 体
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3-1.年 齢 査 定 方 法

ニ ホ ン ジ カ の 年 齢 査 定 に つ い て は,第1切 歯(11)歯 根 部,第1後 臼

歯(Ml)歯 根 分 岐 部 に 形 成 さ れ る セ メ ン ト質 層 板 を 数 え る セ メ ン ト質 年

輪 法 が 一 般 的 で あ る(高 橋 ほ か.2001).セ メ ン ト質 層 板 は 石 灰 化 に よ る

層 で あ り,ヘ マ トキ シ リ ン 染 色 液 に よ っ て 染 色 す る こ と で(図6),濃 染

層 と な る(八 谷 ほ か1994).し か し,セ メ ン ト質 年 輪 法 は 年 齢 査 定 ま で

に か か る 労 力 が 大 き い(梶 ほ か1955).一 方 で,粛 の 乳 粛 と永 久 歯 の 生

え 変 わ り の 状 態 に よ っ て 年 齢 査 定 が 可 能 な 萌 出 交 換 法 で は,す べ て が 永

久 歯 に 萌 出 し終 え る3歳 ま で 査 定 で き る こ と(高 橋 ほ か2001)か ら,2

歳 ま で 正 確 に 査 定 で き る.そ の た め,中 島 で は0～2歳 ま で,西 興 部 で は

0～1歳 ま で の 個 体 は 萌 出 交 換 法,そ れ 以 降 の 個 体 は セ メ ン ト質 年 輪 法 で

年 齢 査 定 を 行 っ た.
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3・2.枝 角 の 計 測 方 法

枝 角 の 測 定 は 従 来 の 基 本 的 な 計 測 方 法 と し て 角 幅 長,角 直 長,沿 長,

基 部 周 長 を 記 録 し,そ れ ら に 加 え,角 最 大 幅 外 及 び 内 長 つ い て 計 測 し た

(図7,8).角 の 突 起 と し て 認 め ら れ る 長 さ はKajieta1.(1988)よ り

2.5cmを 超 え る も の を そ れ と 定 義 し た,

A

D B

図7.枝 角 の 計 測 部 位(A:角 幅 長,B・ 角 直 長,C:基 部 周 囲 長,D=

沿 長)
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F 1≡

図8.枝 角 の 計 測 部 位(E・ 角 最 大 幅 内 長,F:角 最 大 幅 外 長)

CTSは 国 際 狩 猟 連 盟(InternationalCouncilforGameandWildlife

Conservation)に よ る 国 際 的 な 枝 角 の 評 価 方 法 で あ り,枝 角 全 体 に お け

る 多 数 部 位 の 計 測 に よ っ て 枝 角 の 大 き さ と 左 右 対 称 性 を 総 合 的 に 評 価 す

る.CTSの 計 測 部 位 に っ い て はWhitehead(1993)に 従 い,角 最 大 幅

内,左 右 沿 長,左 右 第 一 枝 直 長,左 右 第 二 枝 直 長,左 右 第 三 枝 直 長,左

右 第 一 枝 か ら 第 二 枝 間 の 周 長,左 右 第 二 枝 か ら 第 三 枝 周 長 間 の 周 長 を 計

測 し,算 出 し た(図8).計 算 方 法 に っ い て は,計 測 部 位 の 全 て の 和 よ り

各 左 右 計 測 部 位 の 計 測 値 の 差 を 弓1い て い っ た.具 体 的 に 示 す と,第 一 に

一12一



各 計 測 部 位 の 総 数 の 和 よ り左 右 沿 長 の 差 を 引 き,第 二 に 左 右 第 一枝 直 長

の 差 を 引 き,第 三 に 左 右 第 二 枝 直 長 の 差 を 引 き,第 四 に 左 右 第 三 枝 直 長

の 差 を 引 き,第 五 に 左 右 第 一枝 か ら 第 二 枝 間 の 周 囲 長 の 差 を 引 き,最 後

に 左 右 第 二 枝 か ら 第 三 枝 間 の 周 囲 長 の 差 を 引 く こ と で 最 終 的 に 残 っ た 値

を 計 測 し た 枝 角 の 獲 得 し た ス コ ア と し た,

・13・



H

図9.CTS計 測 部 位(G:角 最 大 幅 内,H:沿 長,1:第1枝 左 右 直 長,

J:第2枝 左 右 直 長,K:第3枝 左 右 直 長,L:第1枝 か ら 第2枝 間 周 囲

長,M:第2枝 か ら 第3枝 問 周 囲 長)

CTS計 算 式:G+H+1+J+K+L+M-(H-H')一(1・1')・(J-J')・(K・K')・(L-L')・(M-M')

※ 「'」 は も う 一 方 の 部 位 を 示 す,
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3-3.解 析 区 分

洞 爺 個 体 群 に つ い て はTakeshitaetal.(2015)に 従 い 中 島 の 個 体 群

動 態 か ら 対 象 期 間 を3つ に 区 切 し た.1956～1983年 ま で を1回 目 の 増

加 期 と し てPhasel(以 下,P1),1984～2003年 ま で を2回 目 の 増 加

期 と し てPhase2(P2),2004年 以 降 を3回 目 の 増 加 期 と し てPhase3

(P3)と 設 定 し た(図9).な お 、 死 亡 年 を 元 に 区 分 し た 。

西 興 部 個 体 群 に つ い て は,対 照 個 体 群 と し てControl(Ctl)と し て 設

定 し た.
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図10.1957年 か ら2006年 ま で の 洞 爺 湖 中 島 に お け る 個 体 群 動 態

※Kajietal.(2010)よ り 転 載 し 一 部 改 変.

記 号 は そ れ ぞ れ,黒 い 縦 棒 は 間 引 き,白 い 丸 は 推 定 個 体 群 サ イ ズ,黒 い

丸 最 小 個 体 群 カ ウ ン ト数,矢 印 は 大 量 死 後 の ピ ー ク を 示 す 。
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3-4.統 計 解 析 方 法

統 計 処 理 はR3.1.1(RCoreTeam2014)を 利 用 し た.

個 体 群 別 に よ る 枝 角 の 長 さ の 比 較 に 関 し て は,一 般 化 線 形 混 合 モ デ ル

を 使 用 し た.目 的 変 数 を 計 測 部 位(角 幅 長,角 最 大 幅 外,角 最 大 幅 内,

平 均 角 直 長,平 均 角 沿 長,平 均 基 部 周,CTS),説 明 変 数 を 期 間,年 齢 を

ラ ン ダ ム 効 果 に 設 定 し た.

個 体 群 別 に よ る 枝 角 の 成 長 の 比 較 で は,多 変 量 解 析 法 の ひ と つ で あ る

重 回 帰 分 析 を 用 い て 作 図 を 行 っ た.従 属 変 数 を 各 計 測 部 位(角 幅 長,平

均 魚 直 長,平 均 基 部 周 囲 長,CTS)と し,説 明 変 数 を 年 齢 に 設 定 した.

lm関 数 を 使 用 し,計 測 部 位 ご と に 回 帰 曲 線 を 作 成 し た.な お,曲 線 が 原

点 を 通 過 す る よ う に 各 個 体 群 の デ ー タ に0歳 の 枝 角 の な い 個 体(数 値0)

を1000個 体 加 え た.
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4.結 果

4-1.個 体 群 別 に よ る 枝 角 の 長 さ の 比 較

角 幅 長 の 中 央 値 は,P1が56.Ocm,P2が41.1cm,P3が41.Ocm,Ctl

が58.1cmで あ っ た(図11).P1の 角 幅 長 はP2及 びP3よ り も 有 意 に 大

き か っ た(表1;P〈0,05)。 同 様 に,Ctlの 角 幅 長 もP2及 びP3よ り も

有 意 に 大 き か っ た(表1;.P<0.001).

100

90

80

70

層
)50

畦(・

1狸40

皿30_-

20-

10

0

PhaselPhase2Pllase3Co皿trol

図11.各 個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 の 角 幅 長(Pl:n=10,P2:n=65,P3:n=110,

Ctl:n=215).

箱 ひ げ 図 は 、 最 大 値,第 四 分 位 数,中 央 値,第 一 四 分 位 数,最 小 値 を 示

す.
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表1.一 般 化 線 形 混 合 モ デ ル を 利 用 し た 各 個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 の 角 幅 長

に 関 す る 分 析 結 果.

目 的 変 数 は 角 幅 長,説 明 変 数 は 期 間,年 齢 を ラ ン ダ ム 効 果 に 設 定 し た.

Esti」mates SE z .P

P2・Pl

P3-Pl

C-Pl

P3-P2

C-P2

C-P3

・11
.7774

-12
.2819

6.7076

'0
.5044

18.4850

18.9894

4.3949

4.3274

6.7076

2.1466

1.9788

1.5630

一2
.6800

・2
.8380

1.5800

-0
.2350

9.3420

12.1490

0.3663

0.9950

★ 噛r士

★*★

※*IP<0.05,**:P<0,01,***:P<0.001

SEは 標 準 誤 差 を 、Zは 確 率 変 数 を,Pは 有 意 確 率 を 示 す.
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角 最 大 幅 外 の 中 央 値 は,Plが59.Ocm,P2が47.7cm,P3が45.8cm,

Ctlが59.3cmで あ っ た(図12).P1はP2(表2;P〈0.01)及 びP3よ

り も 有 意 に 大 き か っ た(表2;.P<0.001).同 様 に,CtlもP2及 びP3よ

り も 有 意 に 大 き か っ た(表2;P〈0.001).
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図12.各 個 体 群 ・ フ ェ イ ズ 間 の 角 最 大 幅 外(P1:n=10,P2:n=67,

P3:n=97,Ctl:n=180).箱 ひ げ 図 は 、 最 大 値,第 四 分 位 数,中 央

値,第 一 四 分 位 数,最 小 値 を 示 す.

一19一



表2.一 般 化 線 形 混 合 モ デ ル を 利 用 し た 各 個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 の 角 最 大

幅 外 に 関 す る 分 析 結 果.

目 的 変 数 は 角 幅 長,説 明 変 数 は 期 間,年 齢 を ラ ン ダ ム 効 果 に 設 定 し た.

Estimates SE z P

P2-P1

P3・P1

C・P1

P3-P2

C-P2

C-P3

一11
.9826

・13
.6396

0.8389

一1
.6570

12.8215

14.4786

3.4056-3.5190

3.3768・4.0390

3.3161 0.2530

1.6459-1.0070

1.5512 8.2660

1.282411.2900

密 賞

噛r★*

0.9938

0.7293

★ 士1総

引r訓r*

※*:P<0.05,**:P<0.01,**㌔P<0.001

SEは 標 準 誤 差 を 、Zは 確 率 変 数 を,Pは 有 意 確 率 を 示 す.
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角 最 大 幅 内 の 中 央 値 は,P1が57.Ocm,P2が43.Ocm,P3が41.5cm,

Ctlが52.7cmで あ っ た(図13).P1はP2(表3;P<0.Ol)及 びP3よ

り も 有 意 に 大 き か っ た(表3;P〈0.001).同 様 に,CtlもP2及 びP3よ

り も 有 意 に 大 き か っ た(表3;P〈0.001).
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図13.個 体 群 ・ フ ェ イ ズ 間 の 角 最 大 幅 内(Pl:n=10,P2:n=67,P3=

n=97,Ctl:n=180).

箱 ひ げ 図 は 、 最 大 値,第 四 分 位 数

す,

中 央 値,第 一 四 分 位 数,最 小 値 を 示
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表3.一 般 化 線 形 混 合 モ デ ル を 利 用 し た 各 個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 の 角 最 大

幅 内 に 関 す る 分 析 結 果,

目 的 変 数 は 角 幅 長,説 明 変 数 は 期 間,年 齢 を ラ ン ダ ム 効 果 に 設 定 し た,

Estimates s、房 .P

P2-P1

P3-P1

C-P1

P3・P2

C-P2

C-P3

・11 .7380

・13
.6350

3.6650

一1 .8960

15.4030

17.2990

3.4320-3.4200

3.4000・4.0100

3.3340 1.0990

1。6580-1.1440

1.5570 9.8930

1.288013.4310

★ 士

づヒ「海 密

0.6717

O.6431

歯 」ヒ霊

★ 密 ★

※ ㌔P<0.05,**=P<0.01,***=P<0.001

SEは 標 準 誤 差 を 、Zは 確 率 変 数 を,Pは 有 意 確 率 を 示 す.
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角 幅 長 の 中 央 値 は,P1が62.1cm,P2が53.2cm,P3が45.3cm,Ctl

が61.5cmで あ っ た(図14).P1はP3よ り も 有 意 に 大 き か っ た(表4;

P<0.001)。P2がP3よ り も 有 意 に 大 き か っ た(表4;P<0.001).同 様

に,CtlもP2及 びP3よ り も 有 意 に 大 き か っ た(表4;、P〈0。001).
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図14.個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 の 角 直 長(P1:n=10,P2:n=65,P3:n=94,

Ctl:n=229).箱 ひ げ 図 は 、 最 大 値,第 四 分 位 数,中 央 値,第 一 四 分 位

数,最 小 値 を 示 す.
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表4.一 般 化 線 形 混 合 モ デ ル を 利 用 し た 各 個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 の 角 幅 長

に 関 す る 分 析 結 果.

目 的 変 数 は 角 幅 長,説 明 変 数 は 期 間,年 齢 を ラ ン ダ ム 効 果 に 設 定 し た.

Estimates SE z P

P2-P1

P3-Pl

C-P1

P3-P2

C-P2

C-P3

一6
.9100

・13
.1450

3.5050

一6
.2350

10.4150

16.6500

3」120

3.0800

3.0180

1.5400

1.4320

1」400

・2
.2200

・4
.2680

1.1610

・4
.0490

7.2710

14.6110

0.1060

**歯

0.6310

歯 ★ ★

禽r爵 需

罰r★ ★

※ ㌔P<0.05,*★IP〈0.01,*★ ★:P〈0.001

SEは 標 準 誤 差 を 、Zは 確 率 変 数 を,Pは 有 意 確 率 を 示 す.
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基 部 周 囲 長 の 中 央 値 は,P1が62.1cm,P2が53.2cm,P3が45,3cm,

Ctlが61.5cmで あ っ た(図15).P1はP3よ り も 有 意 に 大 き か っ た(表

5;P<0.001).同 様 に,CtlもP2及 びP3よ り も 有 意 に 大 き か っ た(表

5;.P<0.001),
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図15.個 体 群 ・ フ ェ イ ズ 間 の 基 部 周 囲 長 の(P1:n=10,P2:n=66,P3二

n=98,Ctl:nニ218).箱 ひ げ 図 は 、 最 大 値,第 四 分 位 数,中 央 値,第 一

四 分 位 数,最 小 値 を 示 す.
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表5.一 般 化 線 形 混 合 モ デ ル を 利 用 し た 各 個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 の 基 部 周

囲 長 に 関 す る 分 析 結 果.

日 的 変 数 は 角 幅 長,説 明 変 数 は 期 間,年 齢 を ラ ン ダ ム 効 果 に 設 定 し た.

Estimates 3.E z P

P2・P1

P3-Pl

C・P1

P3・P2

C-P2

C・P3

一1
.8765

・2
.4700

1.1364

一〇 .5936

3.0129

3.6065

0.8055

0.7978

0.7814

0.3916

0.3638

0.2900

・2
.3300

一3
.0960

1.4540

一1
.5160

8。2820

12.4350

0.0816

噛r★

0.4418

0.4044

需 来*

密1龍 歯

※ ★:P〈O.05,**IP〈0.01,★**:P〈0.001

SEは 標 準 誤 差 を 、Zは 確 率 変 数 を,Pは 有 意 確 率 を 示 す.
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沿 長 の 中 央 値 は,P1が62.1cm,P2が53.3cm,P3が49.8cm,Ctlが

68.3cmで あ っ た(図16).CtlはP1(表6;」P<0.01)、P2及 びP3よ り

も 有 意 に 大 き か っ た(表6;、P〈0.001).
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図16.各 個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 の 沿 長 の(P1:n=10,P2:n=66,P3:n.=96,

Ctl:n=214).箱 ひ げ 図 は 、 最 大 値,第 四 分 位 数,中 央 値,第 一 四 分 位

数,最 小 値 を 示 す.
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表6.一 般 化 線 形 混 合 モ デ ル を 利 用 した 各 個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 の 沿 長 に

関 す る 分 析 結 果.

目 的 変 数 は 角 幅 長,説 明 変 数 は 期 間,年 齢 を ラ ン ダ ム 効 果 に 設 定 し た.

Esti」 皿ates s、房 z P

P2-Pl

P3-Pl

C-Pl

P3・P2

C-P2

C-P3

・6
.4840

-8
.4820

10.7690

'1
.9970

17.2530

19.2510

3.5140

3.4870

3.4200

1.7220

1.6080

1.2810

一1
.8450

-2
.4320

3.1490

-1
.1600

10,7300

15.0260

O.2328

0.0632

歯★

0.6321

★ ★ 士

歯 需*

※ ★:P<0.05,**:P〈O.Ol,***:P〈0。001

SEは 標 準 誤 差 を 、Zは 確 率 変 数 を,Pは 有 意 確 率 を 示 す.
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CTSの 中 央 値 は,P1が299.4,P2が276.4,P3が239.9,Ctlが315.0

で あ っ た(図17).PlはP3よ り も 有 意 に 大 き か っ た(表7;、P<0.05).

同 様 に,CtlもP3よ り も 有 意 に 大 き か っ た(表7;P<O.OO1).
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図17.個 体 群 ・ フ ェ イ ズ 間 のCTSの 比 較(P1:nニ5,P2:n=8,P3

n=28,Ctl:n=146).箱 ひ げ 図 は 、 最 大 値,第 四 分 位 数,中 央 値,第 一

四 分 位 数,最 小 値 を 示 す.
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表7.一 般 化 線 形 混 合 モ デ ル を 利 用 し た 各 個 体 群 ・フ ェ イ ズ 間 のCTSに

関 す る 分 析 結 果.

目 的 変 数 は 角 幅 長,説 明 変 数 は 期 間,年 齢 を ラ ン ダ ム 効 果 に 設 定 し た.

Estimatθs 5.E z P

P2-P1

P3・P1

C・P1

P3・P2

C-P2

C-P3

一17
.570

一53
.924

10.889

一36
.354

28。460

64.814

22.895

19.696

18.533

16.227

14.782

8.599

・0
.767

一2
.738

0.588

・2
.240

1.925

7。537

0.858

0.929

0.101

0.199

士 ★ 士

※*:P〈0.05,**:P〈0.01,***:P〈0.001

※ ※ 表 で は そ れ ぞ れ,SEは 標 準 偏 差 を 、Zは 確 率 変 数 を,Pは 有 意 確 率

を 示 す.
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4-2.個 体 群 別 に よ る 枝 角 の 成 長 の 比 較

角 幅 長 の 成 長 に つ い て 比 較 す る と,P1で は7.4歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な

り 、 近 似 曲 線 の ピ ー ク は60.6cmで あ っ た(図18).

P2に つ い て は,8.8歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は47.5cmで あ

っ た.

P3に つ い て は,7.2歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は48.5cmで あ

っ た,

Ctlに つ い て は,6.2歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は66.2cmで あ

っ た.
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角 直 長 に つ い て 成 長 を 比 較 す る と,Plで は7.8歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な

り,ピ ー ク は65.9cmで あ っ た(表19).

P2に つ い て は,9。2歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は61.Ocmで あ

っ た,

P3に つ い て は,5.6歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は48.9cmで あ

っ た.

Ctlに つ い て は,6.1歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は71.7cmで あ

っ た.
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基 部 周 囲 長 に つ い て 成 長 を 比 較 す る と,P1で は8.1歳 で 成 長 が 頭 打 ち

と な り,ピ ー ク は14.5cmで あ っ た(図20).

P2に つ い て は,8。9歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は12.9cmで あ

っ た.

P3に つ い て は,5.4歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は11.7cmで あ

っ た.

Ctlに つ い て は,6.1歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は16.6cm程 度

で あ っ た.
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沿 長 に つ い て 成 長 を 比 較 す る と,Plで は7.8歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な

り,ピ ー ク は65.9cmで あ っ た(図21).

P2に つ い て は,9.2歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は61.1cmで あ

っ た.

P3に つ い て は,5.6歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は54.Ocmで あ

っ た.

Ctlに つ い て は,6.1歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は79.5cm程 度

で あ っ た.
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CTSに つ い て 成 長 を 比 較 す る と,P1で は7.1歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な

り,ピ ー ク は337.5で あ っ た(図22).

P2に つ い て は,7.4歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は304.7で あ っ

た.

P3に つ い て は,6.1歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は276.2で あ っ

た,

Ctlに つ い て は,6.0歳 で 成 長 が 頭 打 ち と な り,ピ ー ク は356.9で あ っ

た.
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5.考 察

5・1.個 体 群 別 に よ る 長 さ の 比 較

枝 角 の 水 平 方 向 の 長 さ を 示 す 角 幅 長,角 最 大 幅 外 お よ び 角 最 大 幅 内 の

3つ の 計 測 値 は,PlがP2お よ びP3よ り も 有 意 に 大 き か っ た こ と か ら,

洞 爺 湖 中 島 に お け る1回 目 の 大 量 死 以 降 に 枝 角 の 幅 が 縮 小 し,さ ら に2

回 目 の 大 量 死 以 降 も 縮 小 し た ま ま で あ っ た こ と が 示 唆 さ れ る.一 方 で,

P2とP3の 間 に は 有 意 差 が な か っ た こ と か ら,個 体 数 が さ ら に 増 加 し た

に も 関 わ らず,枝 角 の 幅 に 対 す る さ ら な る 密 度 効 果 は 働 か な か っ た か,

も し く は 変 化 が 軽 微 で あ っ た め 本 研 究 で は 検 知 で き な か っ た 可 能 性 が 考

え られ る.P1と 高 質 個 体 群 で あ るCtlの 間 に 有 意 差 が な か っ た こ と か

ら,洞 爺 湖 中 島 へ 人 為 的 に 導 入 さ れ た 初 期 の 個 体 群 は,ま だ 比 較 的 栄 養

状 態 が 悪 化 して い な か っ た 可 能 性 が 考 え ら れ る.

角 直 長 に つ い て は,P1とP2の 間 に は 有 意 差 が な く,P2がP3よ り

も 有 意 に 大 き か っ た こ と か ら,枝 角 の 軸 方 向 の 長 さ に は,水 平 方 向 の 長

さ よ り も,密 度 効 果 の 影 響 が 遅 れ て 現 れ た 可 能 性 が 示 唆 さ れ た.P1と 西

興 部 個 体 群 の 間 で 有 意 差 が な か っ た こ と に っ い て は,水 平 方 向 の 長 さ と

同 じ理 由 が 考 え ら れ る.

基 部 周 囲 長 に つ い て は,洞 爺 個 体 群 間 のP1とP2及 び,P2とP3の 間

に は 有 意 差 が な く,PlとP3の 間 に 有 意 差 が あ っ た こ と か ら,密 度 効 果

の 影 響 が 徐 々 に 現 れ た こ と が 示 唆 さ れ た.こ の よ う に,枝 角 の 太 さ は,

密 度 効 果 に 対 して,水 平 方 向 の 長 さ と 軸 方 向 の 長 さ の 中 間 的 な 反 応 を 示

し た.P1と 西 興 部 個 体 群 の 間 で 有 意 差 が な か っ た こ と に つ い て は,水 平

方 向 及 び 軸 方 向 と 同 じ 理 由 が 考 え ら れ る.

沿 長 に つ い て は,そ の 他 の 計 測 部 位 と 違 っ て,西 興 部 個 体 群 が 洞 爺 個
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体 群 の 全 て の グ ル ー プ よ り も 有 意 に 長 か っ た こ と か ら,枝 角 そ の も の の

長 さ は,他 の 計 測 部 位 よ り も 早 く 密 度 効 果 の 影 響 を 受 け る 可 能 性 が 示 唆

さ れ た.一 方,洞 爺 個 体 群 の 全 て のPhaseの 問 に お い て 有 意 差 が な か っ

た こ と か ら,そ れ 以 降 は 密 度 効 果 が 働 か な か っ た,も し く は 変 化 が 軽 微

で あ っ た め に 本 研 究 で は 検 知 で き な か っ た 可 能 性 が あ る.

以 上 の こ と か ら,枝 角 に 対 す る 密 度 効 果 の 影 響 は,枝 角 そ の も の の 長

さ,水 平 方 向 の 長 さ,太 さ,軸 方 向 の 直 線 的 な 長 さ の 順 番 で 現 れ る こ と

が 示 唆 さ れ た.

CTSに つ い て は,P1とP3の 間 に 有 意 差 が あ っ た 一 方 で,P1とP2,

2とP3の 問 に は 有 意 差 が な か っ た.CTSは 多 数 部 位 の 計 測 値 に 基 づ い

た 総 合 的 な ス コ ア で あ る た め,比 較 的 早 期 に 密 度 効 果 の 影 響 を 受 け た 計

測 部 位 と 遅 れ て 影 響 を 受 け た 部 位 の 平 均 的 な 傾 向 を 示 し た と 考 え ら れ る.
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5-2.個 体 群 別 に よ る 枝 角 の 成 長 の 比 較

角 幅 長 に つ い て,成 長 が 頭 打 ち に な っ た 年 齢 は,Ctl,P1,P2の 順 に

高 く な っ て い っ た.ま た,ピ ー ク の サ イ ズ も そ の 順 に 小 さ く な っ た.こ

れ ら の こ と か ら 個 体 数 密 度 が,枝 角 の 成 長 が 頭 打 ち と な る 年 齢 お よ び 枝

角 の 大 き さ に 影 響 を 与 え て い る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た.つ ま り,低 質 化 が

進 行 す る と,成 長 が 頭 打 ち と な る 年 齢 の 高 齢 化 及 び,頭 打 ち と な っ た 際

の 枝 角 の 長 さ が 縮 小 し た と 考 え られ る.

一 方 で
,P3で は,成 長 が 頭 打 ち と な る 年 齢 が 低 く な り,ピ ー ク の サ イ

ズ は 小 さ く な ら な か っ た.個 体 群 動 態 の 変 化 に よ っ て 餌 資 源 が 厳 し く 制

限 さ れ た 後,2回 目 の 大 量 死 で 個 体 数 密 度 が 低 下 し た こ と に 伴 っ て,1頭

当 た り の 採 食 量 が 一 時 的 に 増 加 し た た め,水 平 方 向 の 長 さ の 減 少 に 歯 止

め が か か っ た 可 能 性 が あ る.角 最 大 幅 外 及 び,内 長 に つ い て は 角 幅 長 と

同 様 の 傾 向 で あ っ た,

角 直 長,角 沿 長 お よ び 基 部 周 囲 長 に っ い て は,角 幅 長 同 様,成 長 が 頭

打 ち に な っ た 年 齢 は,Ctl,P1,P2の 順 に 高 く な り,ピ ー ク の サ イ ズ も

そ の 順 に 小 さ く な っ た.一 方 で,P3で は,成 長 が 頭 打 ち と な る 年 齢 が

低 下 し た が,サ イ ズ は 縮 小 し た.こ の よ う に,角 幅 長 と は 若 干 異 な る 傾

向 が あ っ た 理 由 に つ い て は 不 明 で あ る,

CTSに つ い て は,こ れ ま で の 計 測 部 位 と 同 様 に,個 体 群 動 態 の 変 化 の

影 響 が 若 干 見 受 け ら れ る 。 しか し 、 前 項 で 述 べ た 通 り,CTSは 多 数 部 位

の 計 測 値 に 基 づ い た 総 合 的 な ス コ ア で あ る た め,比 較 的 早 期 に 密 度 効 果

の 影 響 を 受 け た 計 測 部 位 と 遅 れ て 影 響 を 受 け た 部 位 の 平 均 的 な 傾 向 を 示

し た と 考 え ら れ る.
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5-3.総 括

実 際 に 個 体 群 動 態 の 変 化 と,本 研 究 で 得 ら れ た 低 質 化 の 兆 候 を 比 較 す

る と,枝 角 が 個 体 群 の 質 を 反 映 し て い る こ と が 明 ら か に な っ た.

洞 爺 湖 中 島 に お け る 餌 資 源 は,エ ゾ シ カ の 個 体 数 密 度 が29頭!km2と

な っ た 時 点 で,ス ズ タ ケ(Sasamorphaborealis)は 枯 死 し,ク マ イ ザ サ

(Sasavθitehii)も 一 部 衰 退 が 認 め ら れ た(梶 ほ か2006).1回 目 の 増

加 期(P1)で あ る1980年 に は30頭1km2と な り,越 冬 地 で は 一 部 サ サ

の 減 少 が 確 認 さ れ た.1982年 に は45頭1km2と な り,ク マ イ ザ サ が 消 失

し,ス ス キ(.Miseanthussinθnsis),エ ゾ ニ ュ ウ(Angelieaursina),オ

オ イ タ ド リ(Fallopiasaehalinθnsis),ヨ ブ ス マ ソ ウ(Oaealiahastata

var.orientalis)な ど の 高 径 草 本 が 最 も 早 く 衰 退 し て い き,イ ネ 科 草 本 が

優 占 す る 短 径 草 本 群 落 が 繁 茂 し た.そ の 後 不 嗜 好 性 の 植 物 で あ る ハ ン ゴ

ン ソ ウ(Selleciocallllabifblius)な ど が 増 加 す る こ と と な っ た.餌 資 源

と 反 比 例 す る 様 に,個 体 数 密 度 は 増 加 し,1984年3.月 に は52.5頭1km2

に ま で 増 加 し た.そ の 結 果,沿 長 を 除 い た 計 測 部 位 に つ い て は,高 質 個

体 群 で あ る 西 興 部 個 体 群 と 同 等 の 枝 角 を 維 持 で き て い た と 考 え ら れ る.

し か し,高 質 個 体 群 と 比 較 し た 場 合,低 質 化 の 特 徴 と し て 推 測 さ れ る 成

長 が 頭 打 ち と な る 年 齢 の 高 齢 化 及 び,枝 角 の 長 さ の 縮 小 が 認 め ら れ る こ

と か ら,少 な か ら ず 密 度 効 果 に よ る 影 響 を 受 け て い た 可 能 性 が 示 唆 さ れ

た.

1984年 の 大 量 死 以 降,餌 資 源 が 制 限 さ れ て い る 状 態 に も 関 わ ら ず,個

体 数 を 増 加 さ せ,2001年3月 に は83.5頭1km2(434頭)を 確 認 し た(梶

ほ か2006).高 密 度 化 に よ っ て,樹 木 の 更 新 が 阻 害 さ れ た こ と で,植 被

が 減 少 し,林 床 が 開 け た 環 境 と な っ た.ま た,サ サ が 消 失 し た た め,シ

カ の 不 嗜 好 性 植 物 で あ る ハ イ イ ヌ ガ ヤ(Cθphalotaxusharringtoniavar.

-44一



llana),フ ッ キ ソ ウ(Pachysandraterminalis),ハ ン ゴ ン ソ ウ が 繁 茂 し

た が,2003年 ま で に ハ イ イ ヌ ガ ヤ が 消 失 し た 。そ の 結 果,P1とP2を 比

較 す る と,角 幅 長 で は 有 意 差 が あ り,西 興 部 個 体 群 と 比 較 す る と,CTS

を 除 く 全 て の 計 測 部 位 に て 有 意 差 が あ っ た こ と か ら,密 度 効 果 に よ る 影

響 を 受 け て い る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た.さ ら に,枝 角 の 成 長 に つ い て 比 較

す る と,P1よ りP2に お い て 成 長 が 頭 打 ち と な る 年 齢 の 高 齢 化 及 び,枝

角 の 長 さ の 縮 小 が 認 め られ た こ と で,低 質 化 の 傾 向 が 進 行 し て い る こ と

が 考 え ら れ た.

2003年 の ハ イ イ ヌ ガ ヤ が 消 失 し て 以 降,エ ゾ シ カ の 餌 資 源 は1984年

以 降 か ら 採 食 し て い た 落 ち 葉(Miyakietal,2009)と な り,2004年 以

降(P3)は 主 に 落 ち 葉 を 採 食 し,餌 資 源 の 量 及 び 質 が 著 し く 悪 化 し た

(Takahashi2001).そ の た め,P3で は 更 な る 枝 角 の 大 き さ の 縮 小 と 低

質 化 の 進 行 が 考 え ら れ,角 直 長 で はP2とP3の 間 に て 有 意 差 が 確 認 さ れ

た.さ ら に,西 興 部 個 体 群 とP3を 比 較 す る と,全 て の 計 測 部 位 に て 有

意 差 が あ り,枝 角 の 長 さ が 縮 小 した こ と が 認 め ら れ た.し か し,枝 角 の

成 長 に つ い て 比 較 す る と,こ れ ま で の 傾 向 か ら,さ ら に 枝 角 の 成 長 が 頭

打 ち と な る 年 齢 の 高 齢 化 及 び,枝 角 の 縮 小 が 考 え ら れ た が,実 際 に は 成

長 が 頭 打 ち と な る 年 齢 は 若 齢 化 し,枝 角 の 長 さ は 縮 小 し て い た.こ れ ら

の 結 果 か ら,P3で は 個 体 数 の 減 少 に よ っ て1頭 当 た り の 採 食 量 が 増 え

た 一 方 で,餌 資 源 そ の も の の 質 が 低 下 し た こ と に よ っ て 多 少 の 回 復 傾 向

が 観 察 され た 可 能 性 が あ る.
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6.今 後 の 展 望

本 研 究 で は 捕 殺 個 体 で あ り,か っ 高 質 個 体 群 で あ る 西 興 部 個 体 群 と,

自 然 死 亡 個 体 で あ り,か つ 低 質 個 体 群 で あ る 洞 爺 個 体 群 の 比 較 を 行 っ た.

そ の た め,比 較 を 行 っ た 母 集 団 が 大 き く 異 な る た め,洞 爺 個 体 群 に 関 し

て は 捕 殺 個 体 を 用 い て 分 析 を 行 う こ と が 可 能 で あ れ ば,個 体 群 密 度 の 増

加 に よ る 影 響 に よ っ て 枝 角 が ど の よ う に 対 応 し て い っ た の か を 知 る こ と

が で き た 可 能 性 が 高 い.ま た,そ の 影 響 が 隠 微 で あ っ て もCTSな ど の 多

数 部 位 の 計 測 値 が 微 か な 影 響 に つ い て も 検 出 で き る 可 能 性 が 考 え ら れ る.

現 在,洞 爺 湖 中 島 で は 適 正 な 個 体 数 を 維 持 す る た め に,様 々 な 捕 獲 手

法 を 用 い て 捕 殺 調 査 が 継 続 的 に 行 わ れ て い る(高 橋 ら2015).そ の た め,

餌 資 源 が 回 復 し て い く こ と が 予 想 さ れ る.今 後 餌 資 源 が 回 復 し,個 体 群

の 栄 養 状 態 が 回 復 し て き た 際 に,枝 角 は ど の よ う に 対 応 し て い く の か を

調 査 ・研 究 し て い く こ と で,さ ら に 枝 角 が 個 体 群 の 質 を ど の よ う に 反 映

し て い く の か メ カ ニ ズ ム を 明 ら か に で き る 可 能 性 が あ る.
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8.Abstract

Iclarifiedadensitydependenceeffecttogrowthofantlerofsika

deerinalow-qualitypopulationbyfoodlimitationwithhigh

populationdensityinNakanoshimaIslandinLakeToya,Hokkaido,

Japan,comparingtoahigh-qualitypopulationinNishiokoppe,

Hokkaido.

TheantlerwidthinPhasel(1956-83,P1)oftheToyapopulation

wassignificantlylargerthanthatinPhase2(1984-2003,P2)and

Phase3(2004-,P3).ThestraightlengthofmainbeaminPIwas

significantlylargerthanthatinP3.Thecircumferenceofcoronetin

PIwassignificaIltlylargerthanthatinP3.Thelengthalongmain

beamoftheNishiokoppepopulation(controlorCtl)wassignificantly

largerthanthatinP1,P2andP3.TheCTS(CICtrophyscore)inPl

wassignificantlyhigherthanthatinP3.Thelengthalongmainbeam

inNakanoshimawasaffectedbypopula.tiondensityfirst.Andthen,

theantlerwidthreducedafterthefirstmassmortalityandkept

smallafterthesecondmassmortality.Thestraightlengthofmain

beamwasaffectedbypopulationdensityfollowingthecircumference

ofcoronet.Theseresultssuggestedthatpopulationdensityaffected

antlergrowthintheorderoflengthitself,width,circumference,and

straightlength.

ThegrowthcurvesofmeasurementsofCtlreachedplateau(upto7-

8yearsold)fasterwithlargervaluesthanthoseofP1,2,and3.

WhiletheagewhenreachingplateauofantlergrowthinPlwas

youngerthanthatinP2andtheantlersizesinplateauinPIwere
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largerthanthoseofP2,therecoverywasdetectedin

thatfoodavailabilityperindividualincreasedsince

decreasedaftermassmortalities,

P3,suggesting

thepopulation
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