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エゾシカの高密度化がマルハナバチおよび
糞虫群集におよぼす影響
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１．はじめに
　シカ類の個体数増加・分布拡大は，様々な昆虫群集
へ影響を及ぼしている（例えば，Strauss 1991; Baines 
et al. 1994; Stewart 2001; Barrett and Stiling 2007）。
シカ類の昆虫群集への影響は，生息地の改変や餌資
源の増減を通じて生じる。我が国においてニホンジ
カ（Cervus nippon）の個体数が増大すると採食で
きる高さの植物量が減少し（梶 1993），それらを餌
や住処とする昆虫に負の影響を，逆に植物量の減少
や植物の体サイズ縮小等の状況に適合する昆虫には
正の影響を与えることが知られている（Kanda et 
al. 2005；国武ら 2008；上田ら 2008，2009）。これ
らの研究は，ニホンジカについて行われたもので，
より体の大きな亜種であるエゾシカ（Cercus nippon 
yesoensis，以下 シカ）について行われたものはない。
　本稿で取り扱うマルハナバチを含むハナバチ類と
シカ類の関係については，シカ類による植生改変の
結果，個体数や多様性の低下などがこれまで示唆さ
れ て い る（ 中 村・ 小 野 1999；Allombert et al. 
2005；Kolb 2008；Brousseau et al. 2013； 奥 田 ら 
2014）。しかし，これらの先行研究はハナバチ類の
群集全体の傾向を示したのみで，構成種の特性にま
で踏み込んで検証した研究例はない。また，糞虫に
関しては研究例によって結果が異なり，Stewart

（2001）はシカ類の増加に伴う糞量の増加が糞虫群
集の多様性を高めると指摘している一方で，Kanda 
et al. （2005）は糞量の増加は糞虫群集の多様性に影
響はなく，シカによる植生改変が糞虫群集の多様性
を低下させたと結論づけており，統一的な見解は得
られていない。
　本稿で紹介する研究は，北海道南西部にある洞爺
湖中島（以下 中島）とその湖畔の森林内で実施した。

中島では，1950年代後半から60年代半ばに導入され
たシカの個体数が増加し，1983年にはシカが採食で
きる範囲の草木が消失するディアラインが形成され
た（梶 1993）。林床はササ群落が消失し，ハンゴンソウ

（Senecio cannabifolius）やフッキソウ（Pachysandra 
terminalis）などのシカが好まない植物が残り，植生構
造が単一化している（梶 1993；助野・宮木 2007）。
また，中島では1980年からほぼ毎年，追い出し法に
より島内のシカの生息数がカウントされており，シ
カの高密度状態が30年近く維持されていることが明
らかになっている（梶ら 2006）。これに対し，湖畔
はシカ密度が低く，植生が維持されている（本稿参
照）。そのため，中島と湖畔を比較することはシカ
の高密度化による昆虫群集への影響を調べるのに非
常に適した地域といえる。
　そこで，シカが長期間高密度に生息している中島
において，シカによって餌資源である開花植物が減
少していると予想されるマルハナバチ群集と，逆に
シカによって餌資源となる糞が増加していると予想
されるコガネムシ上科食糞群（以下，糞虫）群集を
調査し，シカ密度が低い湖畔と比較する研究を行っ
た。なお，本稿の詳細については，赤羽ら（2014，
2016）を参照されたい。

２．研究方法
　調査は中島と湖畔の森林内各３ヶ所，合計６ヶ所

（図－１）で行った。中島の調査地点は，中島の植
生を代表する，裸地に近い環境や林床がハンゴンソ
ウやフッキソウで覆われた環境に設定した。また，
湖畔の調査地点は，中島と同様の林齢・森林管理履
歴を持つ３地点を選定した。事前調査として2012年
に湖畔の３地点で糞粒法を実施し，湖畔のシカの生
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息密度を推定した。その結果，L1：０頭/㎢（シカ
糞を発見できなかった），L2：3.1×10－2頭/㎢，L3：
6.9×10－4頭/㎢と推定され，中島（11.5頭/㎢：環境
省 2014）よりもシカ密度が低いことがわかった。
　マルハナバチ調査は2014年６月から８月の月１～
２回実施した。採集には直径36㎝の捕虫網を使用し，
各調査地点とも30ｍ×33ｍの方形区内で９時から11
時および16時から18時に約30分間見つけ採りを行い
採集した。また中島と湖畔の花資源の違いを比べる
ために2013年５月下旬から８月上旬までの約10日に
１度，各方形区とその周辺約0.1ha内を約30分間踏
査して開花している花種を記録した。
　糞虫調査は2012年６月から10月に実施した。糞虫
の採集には早川ら（1976）のザルトラップを参考と
して，直径22㎝，深さ９㎝のザルを地面と平行にな
るように埋め，８分目まで腐植土を入れた上にベイ
トとなる牛糞300ｇを敷いた。各調査地点ともこの
トラップを20ｍ×20ｍの調査区中央と四辺の中点の
合計５箇所に設置した。トラップの設置から回収ま
では24時間とした。設置は６月17日，７月８日，お

よび９月20日と10月４日（天候不順のため，中島と
湖畔で別日に設置）に行った。
　マルハナバチ群集の個体数解析には，採集個体数
を目的変数，調査地域（中島または湖畔）を説明変
数とした，ポアソン回帰の一般化線形モデル（GLM）
を使用した。また種数の解析には，希薄化法を用い
て採集個体数ごとの期待種数を求めた。加えて，マ
ルハナバチ群集の種構成解析を行うにあたり，両群
集の独立性を調べるためX2検定を行った。糞虫群
集についてはMann-WhitneyのU検定を用いて，調
査地域間の種数と個体数を比較した。さらに，マル
ハナバチおよび糞虫群集内の種構成を比較するため，
算出した非類似度（Bray-Curtisの指数）を距離測
定値として非計量多次元尺度法（NMDS）を使用し
解析した。また，中島と湖畔で観察された調査地域
間の総開花植物種数を比較するために，Mann-
WhitneyのU検定を行った。
　統計解析にはすべてR version 3.0.3（R Core Team 
2014）を用いた。

図－１　調査地域の位置と調査対象地
(a) 調査対象地（N1－N3： エゾシカ高密度地域，L1－L3： エゾシカ低密度地域），(b) 調査地域の位置（140°50’N，42°36’E）．
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表－１　採集された各マルハナバチの個体数および下唇長（赤羽ら（2016）を改変）

種名 下唇長
中島 湖畔

N1 N2 N3 L1 L2 L3

エゾトラマルハナバチ
Bombus diversus tersatus 長い 0 0 2 6 3 2

ミヤママルハナバチ
Bombus honshuensis 中間 0 0 1 10 0 0

ニセハイイロマルハナバチ
Bombus pseudobaicalensis 中間 0 0 1 0 2 1

ハイイロマルハナバチ
Bombus deuteronymus deuteronymus 短い 0 0 0 0 1 1

エゾコマルハナバチ
Bombus ardens sakagamii 中間 2 0 1 1 10 7

アカマルハナバチ
Bombus hypnorum koropokkrus 中間 0 0 0 0 3 4

エゾオオマルハナバチ
Bombus hypocrita sapporoensis 短い 3 3 16 3 51 18

合計 5 3 21 20 70 33
種名（学名）と下唇長の分類分けは木野田ら（2013）に拠った．
下唇長，長い：≧12㎜，中間：＜12㎜，≧8㎜，短い：＜8㎜

３．結果と考察
⑴　マルハナバチ群集へのシカの影響
　中島と湖畔合わせて，７種152個体のマルハナバ
チが採集された（表－１）。中島よりも湖畔で多く
のマルハナバチが採集された（z = 7.76, P < 0.001）。
一方で，種数に関しては，希薄化曲線の95%信頼区
間が大きく重なっており，差はなかった（図－２）。
種構成に関して両群集は互いに異なり（X2= 64.9, 
P < 0.001），NMDSの結果，群集間には隔たりが見
られた（図－３）。
　これらの結果から，シカの高密度化は，マルハナ
バチ群集の個体数減少と種構成の変化をもたらして
いることが示唆された。シカはサイズの小さい植物
種よりもサイズの大きい（現存量の大きい）植物種
を好んで採食する（藤井 2010）。また，藤井（2010）
はニホンジカによる採食圧の顕在化に伴い，開花植
物種数及び開花株数が減少したことを報告している。
実際に，両地域の開花植物種調査の結果，中島では
６月から７月の頭にかけて開花している植物の種数
が乏しく，開花フェノロジーの連続性が断たれてい
た。一方で，湖畔側のフェノロジーは連続的であり，
両調査地域の開花植物種数には有意差があった

（U = 0.00, P < 0.05）。
　マルハナバチ群集の個体数と開花植物調査の結果
を総合的に考察すると，中島内における高密度のシ
カによる長期の採食圧は，マルハナバチの餌となる
花資源の低下をもたらすことで，マルハナバチの個
体数を減少させたと考えられる。これは，シカ類の
採食圧に長期間さらされた地域ではハチ類の個体数
が減少したとするこれまでの報告と一致した

（Allombert et al. 2005; Brousseau et al. 2013）。
　群集の構成種について，両調査地域とも下唇の短いエ
ゾオオマルハナバチ（Bombus hypocrita sapporoensis，
以下 オオマル）の全採集個体数に占める比率が最
も高いものの，中島ではオオマル以外のマルハナバ
チ種の個体数が著しく少なかった（表－１）。マル
ハナバチ群集のうち下唇の長い種は花冠筒長の長い
花を好んで訪花し，下唇の短い種は花冠筒長の短い
花を好むことが知られている（Inouye 1978, 1980; 
Ishii 2013）。中島では６月から７月にかけてフェノ
ロジーの断絶が見られ，また強度のシカの採食圧に
よりフッキソウやハンゴンソウなどのシカ不嗜好性
植物が優占しており，これらは花冠筒の短い種であ
ることから相対的に他の種よりも下唇のより長い種，
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図－２　中島と湖畔におけるマルハナバチ類種数の希薄化曲線
濃斜線部は中島，薄斜線部は湖畔の95%信頼区間を示す．赤羽ら（2016）を改変．

図－３　中島と湖畔のマルハナバチ群集のNMDSによる解析結果（ストレス値 ＝ 9.7%）
楕円は95%信頼区間を示す．赤羽ら（2016）を改変．
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例えばエゾトラマルハナバチ（Bombus diversus 
tersatus）の生息地としては適さない可能性が高い。
これらの結果から，植物の多様性が低く開花フェノ
ロジーが断続的な中島はマルハナバチ群集の生息地
として不適であると考えられる。
⑵　糞虫群集へのシカの影響
　９種2,351個体の糞虫が採集された（表－２）。マ
ルハナバチ類とは対照的に，採集個体数は湖畔より
も中島で非常に多く，７倍近い差があった（U = 
2.3×105, P < 0.001）。種数には有意な差は見られな
かった（U = 111.0, P = 0.82）。一般に，糞虫の個
体数と糞の供給者である哺乳類の個体数とは相関が
あることが知られ（Estrada et al. 1998; Estrada and 
Coates-Estrada 2002; Harvey et al. 2006），これら
の先行研究と同様に高密度にシカが生息する中島で
は，糞虫の個体数増加につながったと推測できる。
　両調査地域間の種構成には明確な隔たりが見られ

（図－４），中島の糞虫群集はマエカドコエンマコガ
ネ（Caccobius jessoensis，以下 マエカド），コマグ
ソコガネ（Aphodius pusillus，以下 コマグソ）お

よびマグソコガネ（Aphodius rectus，以下 マグソ）
により特徴づけられ，湖畔の群集はセンチコガネ

（Phelotrupes laevistriatus，以下 センチ）とツノコ
ガネ（Liatongus minutus）により特徴づけられた。
中島の糞虫群集を特徴づけた３種のうちマエカドは
草地など開けた場所を好み，残り２種も草地性の糞
虫種である（川井ら 2008）。それに対して，湖畔の
群集を特徴づけた種であり，湖畔側で最も多く採集
されたセンチは森林性の糞虫種である（川井ら 
2008）。湖畔側では，草地を好むマエカドやその他
の草地性の種は採集個体数全体の10%程度だったの
に対し，中島では全採集個体数の64%に上った。
　森林性の糞虫種は草地などの開けた場所へ生息範
囲を広げることはできず（Nummelin and Hanski 
1989; Estrada et al. 1998），樹木が減少すると開け
た場所を好む種に取って代わられる（Halffter and 
Arellano 2002）ことが指摘されている。中島で最
も多く採集されたマエカドは，森林内だけでなく放
牧草地などの開けた場所にも生息している（川井ら 
2008）ため，シカの高密度化による森林植生の衰退

表－２　採集された糞虫とその個体数（平均値±SE）および主な生息環境（赤羽ら（2014）を改変）
種名 生息環境 中島 湖畔

コブナシコブスジコガネ
Trox nohirai 森林 0.3±0.3 －

センチコガネ
Phelotrupes laevistriatus 森林 33.7±11.6 61.3±7.1

ダイコクコガネ
Copris ochus 草地 2.0±0.8 －

ツノコガネ
Liatongus minutus 草地・森林 － 3.3±1.5

マエカドコエンマコガネ
Caccobius jessoensis 草地・森林 431.3±130.1 9.3±2.2

クロマルエンマコガネ
Onthophagus ater 草地・森林 212.0±36.3 22.7±4.8

コマグソコガネ
Aphodius pusillus 草地 4.0±0.5 －

マグソコガネ
Aphodius rectus 草地 3.3±0.3 －

オオフタホシマグソコガネ
Aphodius elegans elegans 草地 － 0.3±0.3

合計 686.6±58.0 96.9±10.0
種名（学名）と生息環境は川井ら（2008）に拠った．
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した中島の環境に適応出来たのではないかと考えら
れる。一方で，湖畔で多く採集されたセンチは，森
林内でよく採集される種である（川井ら 2008）ため，
中島に比べて林冠鬱閉率・林床被度の高い湖畔の森
林の糞虫群集を特徴づけたと考えられる。

４．まとめ
　以上２つの研究結果から，長期に渡り高密度化し
たシカ（エゾシカ）は昆虫群集に対して影響を与え
ていることが明らかになった。高密度のシカが餌資
源や住処を減少，あるいは餌資源を供給することで，
マルハナバチ群集及び森林性の糞虫種の個体数に対
しては負の，草地性・好光性の糞虫種の個体数には
正の影響があることが明らかになった。そして，マ
ルハナバチ群集と糞虫群集の両群集の組成は，シカ
により改変された餌や住処に対応して変化したと推
察された。これらの結果は，シカが昆虫群集に与え
る影響を検討する際には，対象となる昆虫種がどの
ような生態的特性を持っているかを考慮する必要が
あることを示している。

　中島では，一時期は島内に400頭以上生息してい
たシカを，2014年３月時点で50頭以下にまで減少さ
せ，島内の植生回復に向けて大きな一歩を踏み出し
た（環境省 2014）。先行研究において，長期間シカ
類の採食圧が続いた場合には，埋土種子や地下器官
が減少するためシカ類を排除して採食圧を軽減して
も，植生の回復は難しいことが指摘されている（田
村 2009；奥田ら 2014）。ところが昆虫群集に関し
ては，植生回復がどの程度進めば前の状態に戻るの
か？そもそも回復するのか？といった点について検
証例がない。全国的にシカ類が増えて昆虫群集を含
め生態系の改変が報告され，それに対応する形でシ
カ類の個体数管理が進められている。今後は，シカ
類を減らした後に生態系が回復したかどうかについ
ての検討が求められるだろう。本稿で紹介した中島
と湖畔において，マルハナバチ群集および糞虫群集
のモニタリングを継続することによって，シカ類の
個体数削減が生態系の保全へ寄与するかどうかの検
証ができると考えられる。

図－４　中島と湖畔の糞虫群集のNMDSによる解析結果（ストレス値 = 11.5%）
楕円は95%信頼区間を示す．赤羽ら（2014）を改変．
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