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第 1章 序論 

野生鳥獣による農作物への加害は世界各地で生じており，人間との軋轢が生

じる主な原因のひとつとなっている（Thirgood et al. 2005）。特に大型哺乳類によ

る農業被害は顕著であり，アジアやヨーロッパ，北米など多くの地域で甚大な経

済被害をもたらしてきた（シカ類：Apollonio et al. 2010; McShea 2012，クマ類：

Can et al. 2014，イノシシ：Amici et al. 2012，その他：Osborn and Hill 2005）。一

方で，大型哺乳類は食物網における捕食者・被食者・雑食者として機能し，物質

循環において多様な役割を担うことが知られている（Hilderbrand et al. 1999; Côté 

et al. 2004; Barton et al. 2019）。生物多様性の重要性は近年世界的に着目されてお

り，2015 年に国連サミットで策定された SDGs では，目標のひとつとして陸域

生態系の保護や回復，生物多様性の損失阻止等が挙げられた（United Nations 

2015）。このような背景から，大型哺乳類による農業被害の低減と個体群の保全

の両立を目指した適切な管理手法の確立は重要な課題である。加えて，多くの先

進国では少子高齢化による人口減少が進んでおり（Götmark et al. 2018），今後も

野生動物管理を持続的に行うためには，管理体制の効率化を進める必要がある。 

 大型哺乳類による農業被害を抑制する対策手法は，防護柵の設置や誘引物の

除去といった被害防除（VerCauteren et al. 2006a; Honda et al. 2011; Can et al. 2014; 
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塚田ほか 2016），緩衝帯の整備等の生息地管理（Can et al. 2014; Rea 2003; 行川

ほか 2013），そして駆除等による個体数調整（Sato et al. 2004; Woodroffe et al. 2005; 

Can et al. 2014）に大別され，今日までに世界各地でその手法が開発・改良されて

きた。しかしながら，高齢化や人口減少が進む中山間地域を中心に, 被害防除や

生息地管理は，その導入・維持に係るコストの高さや意欲の減退により，十分な

管理ができずに被害を抑止できないという問題が生じている（本田 2005; 武山

ほか 2006）。個体数調整では，対象地域の生息個体数と被害量が関係することを

前提に（Bleier et al. 2012），目標捕獲数に即して捕獲を行うため，加害個体を特

定しない捕獲が全国的に数多く行われている。しかしながら，個体数と農業被害

量は強く関係しない場合があるため（Mackin 1970; Mazzoni della Stella et al. 1995; 

Honda et al. 2014），個体数の抑制によって必ずしも被害が減少するとは限らない。

さらに，繁殖スピードが遅い種（たとえばクマ類）では，農地やその周辺におけ

る過度な捕獲が，地域個体群の存続を危険に晒す可能性が指摘されており

（Breitenmoser 1998; Sato et al. 2011），種の保全に影響を与えるおそれがある。大

型哺乳類による農業被害は世界的に依然として数多く発生していることから

（Conover et al. 2018; 農林水産省 2018; United States Department of Agriculture 

2018），種や生態系の保全に配慮しつつ，対策技術をより効果的・効率的に運用

するための新たな知見が求められている。 
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近年の研究から，大型哺乳類では１つの個体群内でも農作物への依存度に個

体間で大きな差が存在することが明らかになってきた（Ditmer et al. 2016; Bonnot 

et al. 2018）。また，生息個体数と農業被害量は必ずしも関係しないことや（Mackin 

1970; Mazzoni della Stella et al. 1995; Honda et al. 2014），農作物を採食する個体を

対象とした捕殺が非選択的な捕殺よりも効率的な農業被害の低減に繋がる可能

性も示されている（Honda et al. 2016）。そのため，農作物を採食する個体に着目

した被害対策や管理を行うための知見が必要である。しかしながら，農作物採食

個体の行動や繁殖といった生態学的特性には不明な点が多い（Swan et al. 2017）。

農作物採食個体は，自然下食物を採食して生息する個体とは異なる生態学的特

性を持ち，さらに個体群動態を変動させる可能性がある。なぜなら，農作物は高

栄養であり，コンスタントかつ大量に供給されるため（Oro et al. 2013），動物個

体の食性（高槻 2001）や行動パターンを変化させ（VerCauteren and Hygnstrom 

1998; Walter et al. 2009），個体数や環境収容力を増加させる可能性が指摘されて

いるからである（Iijima et al. 2013; Iijima and Ueno 2016）。そのため，農作物採食

個体の生態学的特性を明らかにすることは，農地を含む複数の景観を広く移動

しながら生息する大型哺乳類の個体群の維持機構の解明に繋がると考えられる。

こうした知見は，大型哺乳類の農業被害の低減と個体群の保全を両立するため

に必要な管理体制を構築するにあたって，科学的な根拠をもとに必要な対策を
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提示する上で重要になると考えられる。 

大型哺乳類において，農作物採食個体の生態学的特性が殆ど分かっていない

理由として，対象個体の直接観察や移動追跡が困難であるために，各個体の農作

物採食履歴の定量的な評価が難しいことが挙げられる。こうした課題を克服す

る手法のひとつが安定同位体比分析である。動物の体組織に含まれる安定同位

体比は，餌食物の安定同位体比を反映することから（DeNiro and Epstein 1978, 

1981），各体組織の代謝回転速度に応じて様々な期間の食性履歴を復元すること

ができる（Tieszen et al. 1983; Narita et al. 2006; Hedges et al. 2007）。本手法は近年

大型哺乳類でも適用されており，食性履歴の解明や安定同位体比が異なる餌食

物が存在する生息地間の移動履歴の推定に用いられている（Mizukami et al. 2005; 

Cerling et al. 2006; Matsubayashi et al. 2014; Walter 2014; Hofman-Kaminska et al. 

2018）。農作物と自然下で採食する餌食物の同位体比に差がある場合，採食程度

の差が体組織の同位体比に反映されると想定されることから，対象個体の体組

織を分析に供することで，各個体の農作物依存度を把握できる可能性がある。さ

らに，詳細な個体の捕獲位置や繁殖履歴などの属性情報と，安定同位体比分析か

ら推定される農作物依存度の履歴を組み合わせることで，農作物を採食する個

体の移動パターンや繁殖特性を明らかにできると考えられる。 

本研究では，世界各地で農作物被害を引き起こし，問題となっている代表的な
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大型哺乳類であるクマ類とシカ類を対象に，安定同位体比分析を利用して農作

物依存個体の生態学的特性を解明すると共に，農地を含む複数の景観に広く生

息する個体群を対象とした効果的かつ効率的な管理手法の検討を行う。第 2 章

では，北海道においてトウモロコシをはじめとする農作物の食害が問題となっ

ているエゾヒグマ Ursus arctos yesoensis（以下，ヒグマ）を対象とする。炭素安

定同位体比による各個体のトウモロコシ依存度の推定を試みるとともに，依存

個体が農地からどの程度離れた場所に分布するか，その空間分布傾向を明らか

にする。第 3 章と第 4 章では，本州・中部地方において牧草や野菜類といった農

作物への食害が問題となっているニホンジカ Cervus nippon（以下，シカ）を対

象とする。第 3 章では，窒素安定同位体比によるシカ個体の農作物への依存度

の推定を試みるとともに，農作物依存度と体サイズおよび妊娠率との関係を齢

に考慮して検証することで，農作物採食による個体群動態への影響を推測する。

第 4 章では，第 3 章で用いたシカ個体群を対象に，シカによる牧草地の時空間

的な利用変化を明らかにし，牧草地における具体的な被害管理手法について検

討する。第 5 章の総合考察では，上記で得られた知見をもとに，農地を含む景観

に生息する大型哺乳類の個体群を対象とした，農作物被害の低減および個体群

の保全の両立を目指した管理上の課題を整理する。  
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第２章 北海道東部におけるヒグマの農作物依存度の検討とその空間分布傾向

の解明 

 

1. 緒言 

クマ類による農作物の食害は世界各地で発生しており，人間との軋轢発生の

主な原因となっている（Narita et al. 2011; Shivik et al. 2011; Can et al. 2014; Ditmer 

et al. 2016）。農地は，質の高い人為的食物である農作物を効率的に採食できるこ

とから，クマ類にとって好適な環境である（佐藤 2011; Ditmer et al. 2015）。しか

し一方で，農業被害を抑止するために農地およびその周辺で駆除が頻繁に行わ

れており，農作物を採食するクマ個体は高い死亡リスクに晒される可能性があ

る（Linnell et al. 2002; Schwartz et al. 2003; Sato and Endo 2006）。クマ類は，餌食

物の利用可能性と分布に応じて移動するため（Amstrup and Beecham 1976; 野崎・

水野 1983; Noyce and Garshelis 2011; Baruch-Mordo et al. 2014），農作物を採食す

るクマ個体が必ずしも季節を通して農地付近に生息し続けるとは限らない。駆

除が農地周辺で頻繁に行われることから，農地から遠く離れた山間部に生息す

るクマ個体であっても，農作物の収穫期に農地に移動することによって人為的

な 死 亡 リ ス ク に 晒 さ れ ， 個 体 群 の 存 続 可 能 性 が 低 下 す る か も し れ な い

（Breitenmoser 1998）。さらにクマ類の場合，行動圏サイズはメスよりもオスの
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方がはるかに大きいことから（Mano 1994; Dahle and Swenson 2003），人為的な死

亡リスクに晒される行動範囲は性別によって異なると考えられる。そのため，農

作物を採食するクマ類の行動パターンとその移動スケールを明らかにすること

は，駆除が個体群に与える影響を評価する上で役立つだろう。 

北海道では，人間とヒグマの軋轢が深刻な問題となっており（北海道 2014），

トウモロコシなど農作物への被害防止のために多くのヒグマが駆除されている

（Mano 1995; Narita et al. 2011; 北海道 2014）。トウモロコシに代表される C4 植

物は，日本に生育する多くの自然下植物が属する C3 植物と比較して高い炭素安

定同位体比（δ13C）の値を持つことが知られている（Nakashita 2006; Narita et al. 

2011）。動物の体組織に含まれる炭素・窒素安定同位体比は食性履歴を反映する

ことから（DeNiro and Epstein 1978, 1981），クマ類の体組織の δ13C 値は，トウモ

ロコシへの採食依存度の推定に使用できる（DeNiro and Epstein 1978; Mizukami et 

al. 2005; Ditmer et al. 2016）。さらに，ツキノワグマ（Ursus thibetanus）を対象と

した実験により，体毛は特定時期に，採食した餌食物の同位体比を記録しながら

一定速度で成⾧することが知られている（Nakashita 2006）。そのため，採取した

体毛の⾧さに応じて等分し，各体毛部位の δ13C 値を測定することで，クマ類の

食性の経時的変化を追跡することができる（Nakashita 2006）。本手法を用いるこ

とで，トウモロコシ結実期におけるクマ類の食性履歴を明らかにして，各個体の
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トウモロコシ依存度を推定することができる（Mizukami et al. 2005; Ditmer et al. 

2016）。そこで本研究では，北海道東部に生息するヒグマ個体群を対象に，体毛

を用いた炭素安定同位体比分析を行うことで各個体のトウモロコシ依存度を推

定した。さらに，トウモロコシ依存度が高い個体が，季節を通して農地により近

い場所に生息するかを検討した。  
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2. 材料と方法 

調査地域 

本研究では，北海道東部の阿寒・白糠地域に生息するヒグマ個体群を対象とし

た。個体群が生息する地域の南側辺縁部にある浦幌町周辺では，人間との軋轢が

問題となっており（Sato et al. 2011; Itoh et al. 2012），浦幌町で駆除されるヒグマ

の個体数は近年増加傾向にある（Sato et al. 2011）。本地域の年平均気温は 6.7℃

であり，2011-2015 年の平均総降水量は 1043.6mm であった（気象庁 2015）。本

地域の 65.8%が森林であり，14.3%が農地である（浦幌町 2015）。森林は 81.4%

が天然林であり，12.6%が人工林である（Sato et al. 2008）。天然林はミズナラ

Quercus crispula，イタヤカエデ Acer mono，シナノキ Tilia japonica などの広葉樹

と，トドマツ Abies sachalinensis などの針葉樹が優占している（佐藤 1988）。人

工林はトドマツとカラマツ Larix leptolepsis が優占している（Sato et al. 2008）。 

集団遺伝学的解析の結果，本地域個体群は北海道東部に存在する遺伝的にユ

ニークな地域個体群のひとつであり（Itoh et al. 2013），農地や道路といった地理

的要因が他の地域個体群との移動の障壁になっていることが明らかになった

（Itoh et al. 2013）。本地域個体群は多くの農地に囲まれているため（図 1），他の

地域個体群やその他の地域への移動・分散, あるいは本地域への他の地域個体群

からの侵入がこれらの農地によって阻害されている可能性があるが（Itoh et al. 
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2013），地理的に完全に隔離されているわけではない。本地域個体群の中心部は

森林地域で人里から離れている一方で，周縁部は人里から近く，多くの農地が存

在する。先行研究において阿寒・白糠地域に生息するメスのヒグマの mtDNA ハ

プロタイプを調べたところ，中心部と南の周縁部ではハプロタイプが異なるこ

とが明らかになっている（Sato et al. 2011; Itoh et al. 2012）。本地域個体群の個体

群密度は減少傾向にあり，餌食物としての農作物への依存度は増加傾向にある

（Sato et al. 2004）。本地域に生息するヒグマは，春には自然下の草本植物とニホ

ンジカ，夏には昆虫（主にアリ科）と農作物，秋には堅果類を主に採食する（Sato 

et al. 2004）。ヒグマによる農作物（主にトウモロコシとテンサイ）の食害は晩夏

から秋に発生し，晩夏にピークを迎える（Sato et al. 2005; Sato et al. 2008）。 

 

試料収集 

トウモロコシ依存個体が季節を通してどこに生息するかを明らかにするため

に，農地で熟したトウモロコシを採食できる 8 月下旬から 9 月上旬（トウモロ

コシ収穫期）以外の時期に，本調査地域内でヒグマの体毛を採集した（図 1）。

続いて本調査地内で，景観上の特徴に偏りがなく，なおかつ農地からの距離が異

なる 27 個のグリッドセル（5×5 km）を抽出した。各グリッドセル内の森林地域

においてヘアトラップを 1 基ずつ，計 27 基設置した。ヘアトラップは木製で（直
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径 15 cm，高さ 2 m），二重の有刺鉄線を巻き，ヒグマを誘引するためにクレオソ

ート油を塗布した（図 2；Karamanlidis et al. 2010; Dumond et al. 2015; 佐藤ほか 

未発表）。体毛は 2014 年の 6-7 月に週 1 回の頻度でトラップから採集した。ま

た，2011-2015 年の非トウモロコシ結実期に学術目的や駆除により捕獲された個

体から体毛や筋肉片を採集した。体毛は乾燥剤と共に暗所で保管し，筋肉片は分

析を行うまで冷凍庫にてʷ30℃で保管した。 

 本調査地域においてヒグマが採食する自然下食物とトウモロコシの δ13C 値に

大きな差があるかを確認するために，ヒグマの餌食物を採集した。本調査地内で

ヒグマに採食されると想定される自然下食物（植物および動物）と農作物（トウ

モロコシ，ビート，小麦），デントコーンと 2 種の牛用飼料（1 種はトウモロコ

シを含む）を（佐藤 2011; 佐藤, 私信），2013-2014 年の非積雪期（4 月下旬から

11 月上旬；Sato et al. 2011）に採集した。農作物と牛用飼料は地元農家から提供

を受けた。本調査地域では，人間の食用に生産されるスイートコーンと，牛用飼

料用に生産されるデントコーンが多く栽培されており，どちらもヒグマに採食

されると考えられたため（佐藤, 私信），これらをあわせてトウモロコシと定義

した。シカの筋肉片は地元の猟師が捕獲した個体から採取した。全ての餌食物試

料は分析を行うまで冷凍庫にてʷ30℃で保管した。 
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DNA 分析 

DNA はヒグマの体毛の毛根部や筋肉片から DNeasy Blood & Tissue Kit 

(QIAGEN)を用いて抽出した。その際 DNA を十分量確保するため，1 サンプルに

つき 5-30 本の上毛の毛根部を使用した。性別は，Yamamoto et al. (2002)に従い，

アメロゲニン遺伝子の断片⾧多型を解析して判別するか，捕獲時の記録から判

断した。アメロゲニン遺伝子の解析では，PCR 法を用いて以下のプライマーセ

ッ ト を 用 い て 当 該 遺 伝 子 領 域 の 増 幅 を 行 っ た （ SE47: 

CAGCCAAACCTCCCTCTGC お よ び  SE48: CCCGCTTGGTCTTGTCTGTTGC; 

Yamamoto et al. 2002）。反応液 50μl には，DNA 抽出産物 100ng，各プライマー

0.25μM，dNTPs200μM，Tris-HCl（pH 8.3）10mM，KCl 50mM，MgCl21.5mM，rTaq 

（Takara, Tokyo）2.5 ユニットが含まれる。DNA を増幅するために，変性 95℃で

1 分間，アニーリング 62℃で 1 分間，伸⾧ 72℃で 1 分間の条件で 50 回反応を行

い，最後に 72℃で 10 分間伸⾧反応を実施した。増幅が確認できなかった場合は, 

反応液に 0.008%ウシ血清アルブミン（BSA, ロシュ・ダイアグノスティックス株

式会社）を 0.5μl 添加して同様の反応を繰り返した。個体識別は，クマ科に共通

のマイクロサテライト領域である UarMU23，UarMU50，UarMU51，G1A，G10B，

G10L の全 6 座位を用いて行った（Paetkau et al. 1995; Taberlet et al. 1997; Paetkau 

et al. 1998）。反応液 50μl には，DNA 抽出産物 100ng，各プライマー0.25μM，
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dNTPs200μM，Tris-HCl（pH 8.3）10mM，KCl 50mM，MgCl21.5mM，rTaq （Takara, 

Tokyo）2.5 ユニットが含まれる。DNA を増幅するために，変性 95℃で 1 分間，

アニーリング 60℃で 1 分間，伸⾧ 72℃で 1 分間の条件で 40 回反応を行い，最

後に 72℃で 10 分間伸⾧反応を実施した。PCR 産物は FastGene Gel/PCR Extraction 

Kit（NIPPON Genetics Co, Ltd）を用いて精製し，DNA フラグメントアナライザ

ー（Qsep100, BiOptic Inc.）を用いて精製産物の遺伝子型を決定した。1-2 座位で

遺伝子型のミスマッチが生じた際は，再分析を行った。DNA フラグメントアナ

ライザーの特性上，同一個体であっても塩基数にわずかな違いが生じることが

あったが，同一個体である場合は波形の形状が非常に類似していた。そのため，

6 座位で類似した波形を持つサンプル同士を選抜し，DNA フラグメントアナラ

イザーで再分析を行った。同様の波形が確認された場合，対象サンプルは同一個

体と判断した。 

 

安定同位体比分析 

ヒグマの体毛の安定同位体比から対象個体の食性履歴を推定した。本研究で

は 1 サンプルにつき，約 30 本の上毛を使用した。体毛表面の皮脂や汚れを除去

するために，Folch 液（クロロホルム：メタノール＝2:1）で洗浄後，ドラフト内

で風乾した。体毛成⾧期間中の経時的な食性変化を知るために，毛根から毛先ま
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で 5mm ずつ切り分けた。切り分けた各部位は再び Folch 液で洗浄し，風乾した。

餌食物試料は，シカの筋肉片を除いて 60℃で 3-4 日間乾燥させ，粉末状にした。

シカの筋肉片は約 5mm の厚さに切断して Folch 液に浸け，汚れがなくなるまで

数日間 24 時間おきに Folch 液を交換した。続いて 40℃で 3-4 日間乾燥させ，粉

末状にした。試料は錫箔に封入し，元素分析計（FlashEA1112, ThermoFisher 

Scientific）を接続した質量分析計（Thermo Scientific Delta V Advantage, Thermo 

Fisher Scientific）で燃焼させ，Nakashita (2006)に従って炭素安定同位体比を分析

した。炭素安定同位体比は標準物質の安定同位体比からの差異を千分率で示す δ

値で定義され，以下の式で表される： 

δ（‰）=[(Rsample/Rstandard)-1]×1000 

R=13C/12C 

ここで Rsample は測定サンプルの比率，Rstandard は標準物質を表し，δ13C 値の標準

物質は Pee Dee Belemnite (PDB)とする。δ13C の測定誤差は 0.1‰以内であった。 

 ツキノワグマの体毛は，6 月（初夏）から 10 月（秋）にかけての 5 か月間に

一定の速度で成⾧し，前年に成⾧した体毛は 7 月から 9 月の間に抜けることが

知られている（Nakashita 2006）。本研究では，ヒグマの体毛の成⾧速度と成⾧期

間がツキノワグマと同様であると仮定した。5mm ずつ切断した体毛の部位数を，

採集時期から推定したその体毛の成⾧季節の数（3 季節：初夏・晩夏・秋）で割
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り，各季節の食性履歴を反映すると考えられる体毛部分の平均 δ13C 値を算出し

た。各体毛部位が必ずしも各季節に一致するとは限らないが，各季節の食性を反

映するものとした。晩夏に該当する体毛部位の δ13C 値が他の季節に該当する体

毛部位の δ13C 値よりも高かった場合，その個体はトウモロコシを採食した可能

性が高いと考えられた。本調査地では，熟したトウモロコシを採食できるのは 8

月下旬から 9 月上旬までであるため（Sato et al. 2004），晩夏に該当する体毛部位

の平均 δ13C 値をトウモロコシ依存度の指標として，以降の統計解析の目的変数

とした。 

 

統計解析 

GIS（ArcGIS Desktop 10.0）を用いて，単位セルサイズが緯度 30 度・経度 45

度のグリッドシステムである「1×1 km メッシュ（3 次メッシュ）」ごとの農地面

積を集計した。景観構造の分類には，第 5 回自然環境保全基礎調査（環境省 1999）

のデータを用いた。本調査地では近年牧草からデントコーンへの作付転換が進

んでいること（北海道開発局 2008），北海道内の牧草作付面積は減少傾向にある

一方でデントコーンの作付面積は増加傾向にあることから（農林水産省 2016），

農地には牧草地も含めた。 

 トウモロコシ依存度が高いクマ個体が農地により近い場所に生息するか検討
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するために，体毛の δ13C 値（トウモロコシ依存度）と体毛採取地点から農地へ

の接近容易性との関係を検証した。 

 農地への接近容易性として，Incidence function model (IFM, Hanski 1994)で定義

される指標を用いた。IFM は利用可能なパッチ面積（例：1×1 km グリッドセル

の農地）とパッチ間距離を組み込んだ，パッチ間の連結性を測る有用な指標であ

る。IFM 指標は，よりシンプルな農地までの最短距離やバッファ内の農地面積と

いった指標よりも，農地への接近容易性を考慮する上でより適した指標である

と考えた。なぜなら，IFM 指標では，クマ個体が行動圏内の複数のグリッドセル

単位の農地に移動しうるという現実的な想定を置いており，さらにクマ類の行

動圏モデルで一般的に用いられるように，接近容易性に漸減的な距離減衰を仮

定しているからである（Bourbonnais et al. 2013; Takahata et al. 2014; Dumond et al. 

2015）。 

 δ13C 値に農地への接近容易性が与える影響を調べるため，以下のモデルを作

成した： 

yi=β0+β1∑jexp(−αdij)Aj+ei 

yi は個体 i の晩夏の食性履歴を示す体毛部位の δ13C 値を示す。この値は各個体

のトウモロコシ依存度を示す。接近容易性の指標は∑jexp(−αdij)Aj で表され，α は

距離に応じたヒグマの移動能力を表すパラメータである（例：α が小さいと距離
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減衰が小さい）。β＝1 である場合，農地面積と調査地内の接近可能な資源量（例：

トウモロコシ）には直線的な関係があると仮定した。個体 i の体毛採取地点とメ

ッシュ j 間の直線的な距離は dij で表され，j 番目のグリッドセル内の農地面積は

Aj で表される。β0 と β1 はそれぞれ切片と∑jexp(−αdij)Aj の係数を表し，ei は誤差

を表す。ln(α)，β0，β1 の値は最尤推定法により，尤度が最大となる値に決定する

と共に，α＞0 となる対数変換した α を推定した。 

 ヒグマの行動圏は性別によって異なるため（Mano 1994; Dahle and Swenson 

2003），モデルは性別ごとに作成した。メスのモデルでは，複数の体毛試料が異

なる場所や年に同一個体から採取されたため（結果を参照），疑似反復への対処

として個体 ID をランダム効果に設定した。オスでは同じ場所・年で採取された

複数の体毛試料が DNA 分析から同一個体であると判断されたことから，これら

の試料の平均 δ13C 値を対象個体の δ13C 値として用いた。そのため，オスのモデ

ルにはランダム効果を設定しなかった。モデル選択は赤池情報量規準（AIC）を

用いて行った（Burnham and Anderson 2002）。全ての統計解析には R for Windows 

2.15.0 を用いた（R Development Core Team 2012）。 
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3. 結果 

2011-2015 年のトウモロコシ結実期を除く時期に，地域個体群からヒグマの体

毛 54 サンプルと筋肉片 3 サンプルを収集した。収集した体毛サンプルのうち，

DNA および安定同位体比分析を行うのに十分量の体毛が確保できたサンプルは

36 サンプルだった；このうち，DNA 分析により 28 サンプルの個体識別に成功

した。5 サンプルについては 6 座位全ての増幅ができなかったが，これらは捕獲

時の記録から同一個体であることが確認された。33 サンプルのうち 3 組が同一

個体であったことから，30 個体を識別することができた（オス 19 個体，メス 11

個体）。図 3 は各個体の体毛が採取された位置を示す。 

 各個体の全ての体毛部位の δ13C 値を測定したところ（図 4），晩夏に相当する

体毛部位の δ13C 値が他の季節に相当する体毛部位の δ13C 値と比較して高い個体

がみられた（図 4）。一方で, 初夏から秋を通して δ13C 値が低い個体もみられた

（図 4）。スイートコーンとデントコーンの δ13C 値は，自然下食物，他の農作物，

牛用飼料 A と比較して高かった（表 1）。トウモロコシが含まれる牛用飼料 B の

δ13C 値は高かった。 

 メスのモデルについては，農地への接近容易性と晩夏に相当する体毛部位の

δ13C 値に正の関係がみられた（係数＝15.39, 標準誤差（SE）＝5.07; 図 5a）。モ

デルの AIC は（AIC＝50.22），null モデル（AIC＝53.03）よりも低かった。対数
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変換した ln（α）の推定値は，-0.30 だった（SE-0.57）。α は exp(−αd)で表される

距離依存的な農地への接近容易性を決定し，メスのトウモロコシ採食可能性と

農地までの距離の関係性を示す指標となる（d; 図 6）。図 6 は，d がゼロである

場合，トウモロコシ採食可能性が完全に 1×1 km メッシュ内の農地面積に依存す

ることを示している。トウモロコシ採食可能性は農地までの距離（d）が大きく

なるにつれ急激に減少し，3-4 km 離れるとほぼゼロになった（図 6）。一方で，

オスのモデルの AIC は（AIC＝102.48），null モデルよりも低く（AIC＝98.53），

δ13C 値と農地への接近容易性の間に関係性は見られなかったことから，農地へ

の接近容易性はトウモロコシ採食に影響しないと考えられた（係数＝18.02，SE

＝182.7; 図 5b）。ln（α）の最尤推定値は 4.09 だった（SE＝7.38）。 
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4. 考察 

本研究結果は，北海道東部におけるメスのヒグマのトウモロコシ採食におい

て，農地への近接性が重要な要因であることを示唆した。さらに，メス個体のト

ウモロコシ依存度は農地から 3-4 km 離れると急激に減少したことから，メスの

移動スケールを反映した可能性がある。本地域個体群のメスの年間行動圏（34.3-

59.0 km2, n=3; Sato et al. 2008）を円形と仮定した場合，半径は 3.30-4.33 km で，

推定されたスケールである 3-4 km と一致する。そのため，行動圏内に農地があ

るメスはトウモロコシを採食する可能性が高いと考えられた。ヒグマにおける

体毛の成⾧パターンと，食性履歴が反映される速度との関係については更なる

研究を行う必要が必要であるが，ヒグマの体毛の δ13C 値はトウモロコシ依存度

を反映したと考えられる。多くの体毛の δ13C 値は季節によって変動した。体毛

の晩夏に相当する部位の δ13C 値が高く，晩夏にトウモロコシを採食した可能性

が高いと考えられる個体がみられた一方で, 体毛の δ13C 値が季節を通して低く, 

トウモロコシを採食した可能性が低いと考えられる個体もみられた（図 4）。糞

分析の結果から，本調査地においてヒグマは高い δ13C 値を持つ残飯等のゴミは

めったに食べないことが分かっているため（Sato et al. 2004），δ13C 値の上昇はト

ウモロコシ採食によるものと考えられた。 

 トウモロコシ依存度が高いオスのヒグマは，個体群の周縁部にも中心部にも
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生息していた。北海道において，行動圏はメスと比較してオスの方がはるかに大

きい（Mano 1994; Sato et al. 2008; 青井 2011）。これらの結果は，本地域個体群の

オスは周縁部と中心部を移動することを示唆している。トウモロコシ結実期以

外に中心部にオスが生息していたとしても，こうした個体はトウモロコシ結実

期に中心部から周縁部の農地に移動することで駆除リスクに晒される可能性が

ある。Sato et al. (2011) は，オスは農作物を食べるために中心部から周縁部に誘

引され，農地近くや農地で駆除されることを指摘した。本地域個体群では，駆除

されるヒグマの個体数は増加傾向である一方，個体数密度は減少傾向にある

（Sato et al. 2004, 2011）。北海道東部では，地域個体群間の移動分散が農地など

の地理的障壁によって制限されるため（Itoh et al. 2013），周縁部でのオスの捕殺

は，オスの死亡率を上げるとともに，以下のプロセスを通して個体群増加率に負

の影響を与える可能性がある。周縁部におけるオスの捕殺が増加することで，新

たに周縁部に移動してきたオスがメスとの交尾機会を増加させるために他のオ

スの子殺しを行い（Gosselin et al. 2014），子の生存率の低下，ひいては周縁部に

おける繁殖率の低下を誘発するかもしれない。ヒグマを対象とした有害駆除で

は箱罠が多く利用されている（佐藤ほか 2014; 橋本 2014）。銃猟の場合, 捕殺を

免れた個体は農作物採食の死亡リスクを学習する機会を得ることになるが, 箱

罠による駆除では逃走の可能性が低いため, リスクの学習が困難であると考え
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られる。個体群成⾧率に駆除が与える影響を明らかにするためには，オスの捕殺

が個体群に与える影響について更なる研究が必要だろう。 

 クマ個体の中には，農地付近に生息していたにも関わらずトウモロコシを採

食した可能性が低いと考えられる個体が存在した。こうした個体はビートなど

他の農作物を採食したか（Sato et al. 2005），あるいは農地でのトウモロコシ採食

を慎重に避けた可能性が考えられた。質の高い餌食物を得られる生息地では，体

サイズが大きいオスに出会うリスクがあることから，体サイズが小さい個体や

育子期間中のメスはそのような生息地を避ける傾向があることが報告されてい

る（Ben-David et al. 2004; Elfström et al. 2014; Ditmer et al. 2016）。 

 本研究で行った，DNA 分析による個体識別を併用した安定同位体比分析によ

るヒグマの食性解析は，非侵襲的にヒグマ個体のトウモロコシ依存度を推定す

ると共に，その移動スケールを明らかにした。これまでの研究は，人為的な餌食

物に依存するクマ類の行動パターンを電波追跡や標識再捕獲法により明らかに

してきた（Shivik et al. 2011; Merkle et al. 2013; Cozzi et al. 2016; Ditmer et al. 2016）。

こうした手法はクマ類の行動を直接調べることができる一方で，個体を捕獲す

る必要があり，更なるストレスを与える場合がある（佐伯・早稲田 2006）。本研

究では各個体につき 1-2 サンプルしか体毛を採集することができなかったが，毎

年多くの体毛を集めることができれば，農作物依存個体の行動パターンの年次
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変動を追うことができると考えられる。自然下食物の利用可能量と分布は，クマ

類の農作物採食や行動パターンに影響を及ぼすことが指摘されている（Sato and 

Endo 2006; Kozakai et al. 2011; Baruch-Mordo et al. 2014; Ditmer et al. 2016）。本研究

で行った体毛採集手法で個体群内のヒグマから複数年にわたって大量の体毛を

採集できれば，個体群の存続可能性に駆除が与える影響を推定できるかもしれ

ない。近年世界各地で，ヘアトラップによりクマ個体の体毛を採集し，遺伝マー

カーを用いて個体識別されたクマ個体の標識再捕獲法を行うことで，個体群サ

イズの推定が行われている（Woods et al. 1999; Mowat and Strobeck 2000; Belant et 

al. 2005; Gervasi et al. 2008; Royle et al. 2013; Lamb et al. 2017）。今後，ヘアトラッ

プを用いて採集した体毛を用いて安定同位体比分析と DNA 分析を行うことで，

ヒグマのトウモロコシ依存度を推定し，個体群サイズを推定することができる

だろう。これにより，駆除される可能性があるトウモロコシ採食個体の個体数を

明らかにできるかもしれない。トウモロコシのような質の高い餌食物の採食が

栄養面で恩恵を与え，個体群の増加に寄与する可能性があることを考慮する必

要があるが（Ditmer et al. 2015, 2016），駆除記録と組み合わせることで，個体群

増加率と生存率を評価でき，駆除が個体群の存続可能性に与える影響をより正

確に評価することができると考えられる。  
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図 1．北海道東部・阿寒白糠地域における本調査地の位置を示す。ヒグマの体毛

は 2011-2015 年に〇の位置で採集した。  
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図 2．体毛の採集に用いた高さ約 1.5m のヘアトラップ。ヒグマが本トラップに

背擦りを行う際に体毛が有刺鉄線に絡めとられることを利用し，トラップに残

された体毛を採集した。  
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図 3．各ヒグマ個体の体毛が採集された位置を示す。〇はメス，▲はオスを表す。 
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図 4．各個体の体毛部位ごとの δ13C 値（●）を示す。δ13C 値はトウモロコシ依存

度の指標として用いた。濃い色は，晩夏の食性履歴を反映していると考えられる

体毛部位を示す。各イニシャルと数字は個体 ID を表す（M：オス，F：メス）。

ハイフンが付く個体 ID は同一個体の体毛であることを示す。  
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図 5．メス (a) とオス (b) の，晩夏に相当する体毛部位の δ13C 値と農地までの

接近容易性との関係を示す。農地までの接近容易性 ∑jexp(−αdij)Aj は，Incidence 

function model によって定義される指標で表される（Hanski 1994；「統計解析」を

参照）。メスのモデルのみ AIC 値がヌルモデルの AIC 値よりも低かったため，回

帰直線をメスのグラフにのみ示した。  
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図 6．メスにおける体毛採取地点から農地までの距離 (d) と，トウモロコシ採食

可能性 exp(−αd) の関係を示す。d がゼロの時，トウモロコシ採食可能性は各 1×1 

km メッシュ内の農地面積に完全に依存し，d が増加するにつれ急激に減少して

いく（結果を参照）。実線は平均値を示し，破線は 95 % CI を示す。  
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表 1．本調査地でヒグマが採食すると想定される餌食物一覧。自然下食物，農

作物が含まれる。いずれも 2013-2014 年に北海道東部で採集した。 

 

  

Food Item species n δ13C(‰) mean ± SD δ15N(‰) mean ± SD

C4-Plants Zea mays (sweetcorn, dent corn) 7 -11.1 ± 0.1 4.7 ± 0.7
C3-Plants Petasites japonicus 6 -29.6 ± 0.8 -1.6 ± 0.7

Urtica platyphylla 5 -31.4 ± 0.6 -3.1 ± 0.4
Swida controversa 4 -30.4 ± 0.7 -2.1 ± 0.5
Actinidia arguta 4 -30.9 ± 0.6 -1.4 ± 0.3
Aralia elata 5 -30.5 ± 0.6 -2.8 ± 0.6
Vitis coignetiae 5 -30.3 ± 0.6 -2.8 ± 0.7
Cerasus spp. 3 -29.7 ± 0.4 -2.7 ± 0.6
Sorbus commixta 6 -30.0 ± 0.6 -3.3 ± 0.4
Actinidia kolomikta 5 -31.0 ± 0.6 -2.1 ± 0.3
Quercus mongolica var. grosseserrata 4 -26.7 ± 0.3 0.2 ± 0.9
Juglans mandshurica  var. sachalinensis 5 -31.2 ± 0.5 -1.3 ± 0.7

Terrestrial animals Cervus nippon yesoensis 2 -27.3 ± 0.6 3.5 ± 1.6
Lasius japonicus 1 -27.9 3.1

Crops Beta vulgaris ssp. vulgaris 5 -26.7 ± 0.5 -0.1 ± 1.9
Triticum spp. 2 -32.6 ± 1.5 -4.9 ± 1.0

Livestock Feeds Cow feed A 1 -28.5 0.9
Cow feed B (contain maize) 1 -16.1 2.1
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第 3 章 農作物採食がニホンジカの成長および繁殖に与える影響の検討 

 

1. 緒言 

野生動物による人為的食物の採食は，適応度の上昇を介して野生動物個体や

個体群に影響をもたらし，個体群を増加させる可能性がある（Oro et al. 2013）。

人為的食物の中でも，農作物は栄養価が高く大量に存在すること（Zweifel-

Schielly et al. 2012; Lowry et al. 2013; Oro et al. 2013; Birnie-Gauvin et al. 2017），断

続的に供給されることから（Lowry et al. 2013; Oro et al. 2013），野生動物に大き

な影響を与える可能性がある。これまでの研究では，餌食物の栄養価が個体の生

理状態や個体群動態に与える影響が明らかにされてきた（Hilderbrand et al. 1999; 

Cook et al. 2004; McLoughlin et al. 2007; Sorensen et al. 2009; Oro et al. 2013）。しか

しながら，既存の知見では農作物の供給が野生動物個体や個体群にもたらす影

響を完全には説明できない。 

 大型草食獣は，農作物の採食が個体や個体群に与える影響を調べる上で，以下

の理由から最適な対象種であると考えられる。まず，大型草食獣による野菜や牧

草といった農作物の採食は世界中で確認されている（Osborn and Hill 2005; Trdan 

and Vidih 2008; Marchiori et al. 2012; Lande et al. 2014; Hata et al. 2019）。また，シ

カをはじめとする大型草食獣の個体数は増加傾向にあり，個体群管理の大きな
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懸念事項になっている（Conover et al. 1998; Takatsuki 2009; Warren 2011）。そのた

め，大型草食獣の個体群動態を理解する上で農作物採食は重要な要因であると

考えられる。しかしながら，個体群動態に農作物採食がもたらす影響については

依然として不明な点が多い。年齢は個体群動態において重要な要因のひとつで

あり，近年の研究から比較的⾧寿命な動物では繁殖成功度が体重や食物利用可

能性の影響を受けて変化し，その影響の大きさは年齢によって変化することが

明らかになってきた（Bowen et al. 2006; Oro et al. 2014; Borowik et al. 2016; 

Campbell et al. 2017; Flajšman et al. 2017; Johnson et al. 2020）。しかしながら，農作

物採食が個体の繁殖成功や個体群動態にもたらす影響を検討する際に，その影

響の変動要因として年齢に着目した研究はない。 

 シカ類では，栄養価の高い餌食物を採食することで体サイズが大きくなるこ

とが知られている（Cook et al. 2004）。また，体サイズが閾値を超えると繁殖を

開始する（Solberg et al. 2002; Miura and Tokida 2009; Flajsman et al. 2017）。さらに，

人工草地が多く優占する地域に生息するシカ個体群は，個体群成⾧率や環境収

容力が高くなる（Iijima et al. 2013; Iijima and Ueno 2016）。しかしながら，農作物

の採食が個体の身体・繁殖状態を改善し，個体群増加に寄与するかは不明である。

さらに上述した通り，農作物の採食が個体の状態や個体群動態に与える影響が

年齢によって変化するのかを調べた例はない。年齢を考慮して，農作物の採食が



34 

 

身体・繁殖状態に与える影響を明らかにすることで，農地を含む景観に生息する

大型哺乳類の個体群動態の予測精度向上に寄与できると考えられる。 

 本研究では，中部日本においてシカの身体・繁殖状態に農作物採食が与える影

響を，齢クラス（＜１歳，1-4 歳，≧5 歳）に考慮しながら明らかにすることを

目的とした。仮説として，農作物に強く依存する個体ほど体サイズが大きくなり，

妊娠率が高くなると考えた。また，若齢個体の体サイズや妊娠率は栄養条件に敏

感に反応することから（Cook et al. 2004; Tollefson et al. 2011），この影響は若齢個

体で強くなると予想した。これらの仮説を検証するために，農作物依存度の指標

として骨コラーゲンの窒素安定同位体比分析を行った。身体状態に影響するの

は，栄養価の高い餌食物の一時的な採食よりも，⾧期的な採食であると予想され

る。骨コラーゲンは代謝回転が遅く，数年から一生涯と比較的⾧期にわたる食性

情報を保持していることから（Stenhouse and Baxter 1979; Hedges et al. 2007; Koch 

2007），⾧期的な農作物依存度の指標として有用である。最後に，齢クラスごと

に農作物依存度と体サイズおよび妊娠率との関係を検証した。 
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2. 材料と方法 

調査地域 

本研究では，⾧野県および群馬県に生息し，野菜類や牧草の採食が確認されて

いる 2 つのシカ個体群を対象とした（群馬県 2012; ⾧野県 2016）。一つの個体

群は群馬県西部および⾧野県東部に生息している（以下，⾧野地域）（図 1）。も

う一つの個体群は群馬県東部の赤城山に生息している（以下，群馬地域）（図 1）。

本調査地周辺に生息するシカの行動特性として，季節移動傾向と定住傾向の両

方が確認されている（Takii et al. 2012）。⾧野地域の景観は農地と森林のモザイク

状となっており（図 1a），クルミ Juglans sp.，ミズナラ Quercus crispla，ミズキ

Cornus controvers 等の広葉樹やスギ Cryptomeria japonica やヒノキ Chamaecyparis 

obtusa 等の針葉樹が存在している。農地では，シカによる野菜類の食害が頻繁に

発生している（⾧野県 2016）。⾧野地域には山間部も含まれており，ミズナラや

シラカバ Betula platyphylla 等の広葉樹や，カラマツ Larix kaempferi やオオシラビ

ソ Abies mariesii 等の針葉樹，そして高山植物帯で構成されている（生物多様性

研究所あーすわーむ 2014）。山間部には採草地や放牧地を含む牧草地が存在し，

シカによる牧草採食が頻繁に確認されている（Tsukada et al. 2012; Hata et al. 2019）。

⾧野地域におけるシカ個体密度は 2015 年で 31 頭/km2 である（⾧野県 2016）。

群馬地域はミズナラやダケカンバ Betula ermanii 等の広葉樹が多く，赤城山頂に
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は牧草地が存在する（図 1b）。本地域でも，シカによる牧草採食が頻繁に確認さ

れる（群馬県 2012）。群馬地域における最大個体密度は 2011 年で 62-85 頭/km2

である（群馬県 2012）。 

 

データ収集 

2012-2019 年の 12 月下旬から 5 月上旬にかけて，駆除および狩猟で捕獲され

たメスのシカ個体の頭骨および子宮標本を収集した（付表 1）。シカの繁殖には，

短期・⾧期両方の期間の栄養状態が影響しうると考えられる。しかしながら，脂

肪などの短期的な栄養蓄積を示す指標は，極度な貧栄養条件下でない限り必ず

しもシカの繁殖に影響を及ぼすとは限らない。横山ほか（2003）は，脂肪蓄積が

少ないメスも妊娠し，胎子の発育成⾧に遅れがみられなかったことを報告して

いる。本研究で対象とするシカ個体群の生息地では，シカにとって最も重要な餌

資源のひとつであるササが豊富に生えているため，極度な貧栄養条件下ではな

いと考えられる（生物多様性研究所あーすわーむ 2014; 姉崎 2015）。一方でこ

れまでの研究から，シカが繁殖を開始するためには一定の体重の閾値を超える

必要があることが知られている（Solberg et al. 2002; Miura and Tokida 2009; 

Flajšman et al. 2017）。本研究で収集した標本の 3 分の 1 は体重が未知であったた

め，体サイズの指標として頭骨最大⾧（TL；von den Driesch 1976）を使用した。
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本指標の頑健性を評価するために，体重と TL 両方の値が明らかなシカ標本を用

いて（n = 100），両者の関係についてピアソンの相関係数を算出した結果，強い

相関がみられた（r = 0.867，P < 0.01）。そのため，妊娠率に影響しうる⾧期的な

栄養状態の指標として，本研究では TL を用いた。頭骨の⾧さはデジタルノギス

で 0.01 mm 単位まで測定した。 

 妊娠状況は子宮内の胎子の有無を確認することで判定した。本調査地域の周

辺では出産のピークが 5 月下旬から 6 月初旬にみられることが知られている（岩

本 2009）。そのため, 本研究で収集した標本は, いずれもメスの妊娠期間中に捕

獲されたものであると考えられた。頭骨のみ収集した標本についても, 捕獲時に

妊娠状況が記録された場合はこれを参照し, 妊娠判定に利用した。 

 標本の齢は歯の萌出・交換状況に基づき推定した（大泰司 1980）。この手法に

より 2 歳以上と判断した個体については，反芻獣を対象に高精度に齢を推定す

ることができる，第１切歯（I1）の歯根部セメント層を参照するセメント質年輪

法を用いることで，詳細な年齢を推定した（大泰司 1980; Hamlin et al. 2000）。セ

メント質年輪法による分析は Matson’s Laboratory（Manhattan, MT）に委託した。 

 農作物は自然下植物よりも高い窒素安定同位体比の値を示すという仮説を検

証するために，2017-2019 年に 2 つの調査地でシカが採食する可能性がある餌食

物を採集した（表 1）。シカの餌食物として，自然下で頻繁に採食する植物と（生
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物多様性研究所あーすわーむ 2014; 姉崎 2015; 鷲田, 私信; 表 1），頻繁な採食

が確認されている牧草や野菜といった農作物（姉崎 2015; Hata et al. 2019; 柳澤, 

私信; 表 1）を収集した。 

 

安定同位体比分析 

生物の体組織の炭素および窒素安定同位体比の値は，生物の食性を反映する

ことが知られている（DeNiro and Epstein 1978, 1981）。そのため，安定同位体比

分析は野生動物の採食場所や食性を再現するための方法として近年広く使用さ

れるようになってきた。植物の窒素安定同位体は主に土壌と大気降水が供給源

となる（和田・中村 1980; 米山 1987）。シカが採食する野菜類や牧草類（群馬

県 2012; Tsukada et al. 2012; ⾧野県 2016; Hata et al. 2019）の窒素安定同位体比

（δ15N）の値は，土壌中の肥料の影響を受けることが知られている（米山 1987）。

本調査地域では，野菜類や牧草の栽培に化学肥料と有機肥料の両方が使用され

ている。一方で，自然下の植物のδ15N 値は主に大気降水に由来しており，実質

的に 0 ‰以下となる（和田・中村 1980）。従って，農作物（野菜類および牧草

類）のδ15N 値は自然下植物よりも高くなると考えられる。他の研究においても，

農作物は自然下植物と比較して高いδ15N 値を示すことが報告されている

（Halley et al. 2006）。そのため，動物体組織のδ15N 値は農作物への採食依存度
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を反映すると考えられた。上述の通り，骨コラーゲンは⾧期にわたる農作物依存

度を推定するのに適した組織である。これらの理由から，本研究ではシカの農作

物依存度を推定するために，シカ骨コラーゲンのδ15N 値を用いた。 

 骨コラーゲンは，頭骨標本の鼻甲介から骨片を採取し，ゼラチン抽出を行うこ

とで得た。まず，脱脂処理を行うために骨片試料を Folch 液（クロロホルム：メ

タノール＝2：1）でリンスし，１M 水酸化ナトリウム溶液に浸してʷ5℃で一晩

静置した。その後水酸化ナトリウム溶液中から試料を取り出し，凍結乾燥処理を

行ったのち粉末状に粉砕した。粉末は脱灰するために１M 塩酸溶液に一晩浸し，

その後純水で中和した。酸前処理後に，残渣を 90℃12 時間でゼラチン化し，得

られたゼラチン断片を凍結乾燥した。 

 餌食物は 40℃で 3―4 日乾燥処理した後に，粉砕して粉末状にした。粉末化し

た骨コラーゲンおよび餌食物試料は錫箔に封入し，元素分析計（FlashEA1112; 

Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA）を接続した質量分析計（Delta V Advantage; 

Thermo Fisher Scientific）で燃焼させ，窒素安定同位体比を測定した。安定同位体

比は，標準物質の安定同位体比からのズレを千分率で示すδ値で定義され，以下

の通り表現する： 

Δ (‰) ＝ [(Rsample/Rstandard) − 1] × 1000 

Rsample および Rstandard はそれぞれ試料および標準物質の 15N / 14N 比を示す。標
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準物質は大気中の窒素ガスとしている。測定誤差は 0.1 ‰未満であった。 

 

統計解析 

農作物に依存するシカ個体ほど，より体サイズが大きく成⾧して妊娠率も高

くなる，さらにこうした傾向は特に若齢クラスで強くなるという仮説を設定し

た。齢の影響を考慮するために，以下の理由から 3 つの齢クラスに分類した（＜

１歳，１ʷ４歳，≧5 歳）。＜１歳クラスのシカが妊娠するのは稀であることか

ら（Miura and Tokida 2009），他の齢クラスとは異なる傾向を示すと考えられる。

さらに，この齢クラスのδ15N 値は授乳効果により他の齢クラスとは異なる値を

示す可能性がある（Tsutaya and Yoneda 2015）。メスのシカの体重増加は 4 歳頃ま

で続き，その後平衡状態に達することから（Yokoyama 2009），１ʷ４歳クラスで

は体サイズや妊娠率にばらつきがある。5 歳以上のシカについては，他の齢クラ

スとは分けてひとつの齢クラスとした。 

 仮説を検証するために，齢クラスごとに 3 つのモデル（モデル A―C）を作成

した。モデル A として，骨コラーゲンのδ15N 値（農作物依存度）が TL（体サ

イズ）に与える影響を検討するために，線形混合モデルを作成した。本モデルで

は，TL を目的変数とし，δ15N 値および年齢を説明変数とした。ただし＜１歳

クラスでは年齢を説明変数から除去した。続いて，モデル B および C で妊娠率
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へ農作物依存度が与える間接効果と，体サイズが与える直接効果をそれぞれ検

証した。なぜなら，⾧期にわたる栄養蓄積は体サイズの成⾧を介して間接的に妊

娠率に影響すると想定したからである。モデル B では，骨コラーゲンのδ15N 値

が妊娠率に与える影響を検討するために，負の二項分布を仮定した一般化線形

混合モデルを作成した。妊娠の有無（１は妊娠，２は非妊娠）を目的変数とし，

骨コラーゲンのδ15N 値および年齢を説明変数とした。モデル C では，TL が妊

娠率に与える影響を検討するために，負の二項分布を仮定した一般化線形混合

モデルを作成した。妊娠の有無を目的変数とし，TL および年齢を説明変数とし

た。＜１歳クラスでは 1 個体しか妊娠しておらず，≧５歳クラスでは大半の個

体が妊娠していたため（図 2），モデル B および C の解析は１ʷ４歳クラスのみ

を対象に行った。全てのモデルに対して，調査地（⾧野もしくは群馬地域）およ

びシカの捕獲年をランダム効果として加えた。最も良く説明するモデルを選択

するために，全てのモデルに対して赤池情報量規準（AIC）を用いた（Burnham 

and Anderson 2002）。全ての解析は R for Windows 3.3.0（R Development Core Team 

2012）を用いて行った。 
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3. 結果 

2012-2019 年の 12 月下旬から 5 月上旬にかけて，152 頭分のシカ標本および繁

殖に関するデータを得た（付表 1）。各シカ個体の年齢は 0―18 歳とばらついた

（図 2）。全シカ個体のうち 66.4%（101/152 頭）が妊娠しており，＜１歳クラス

では 3.0%（1/33 頭），１ʷ４歳クラスでは 78.3%（54/69 頭），≧5 歳クラスでは

92.0％（46/50 頭）が妊娠していた（図 2）。 

 農作物のδ15N 値は自然下植物よりもはるかに高くなった（表 1）。骨コラーゲ

ンのδ15N 値は-1.1‰から 7.3‰と個体によって大きくばらついた（＜１歳クラ

ス：-0.4～6.4‰，１ʷ４歳クラス；-1.1～7.3‰，≧５歳クラス；-0.5～6.0‰）。 

 表 2 に検討した 3 つのモデルの統計パラメータを示す。モデル A について，

<1 歳クラスではδ15N 値を説明変数に含むモデルがヌルモデルよりも低い AIC

値を示した（表 2，図 3a）。同様に，１ʷ４歳クラスではδ15N 値および年齢を説

明変数に含むモデルが全モデルで最も AIC 値が低くなった（表 2，図 3b）。一方

で，≧５歳クラスではどの説明変数もベストモデルには含まれなかった（表 2，

図 3c）。モデル B について，１ʷ４歳クラスではδ15N 値と年齢を説明変数に含

むモデルの AIC 値が最も低かったものの，年齢のみが全ベストモデルの説明変

数に含まれていた（表 2，図 4a）。モデル C について，１ʷ４歳クラスでは TL

と年齢を説明変数に含むモデルの AIC 値が最も低かったものの，TL のみが全ベ
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ストモデルの説明変数に含まれていた（表 2，図 4b）。 
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4. 考察 

農作物のδ15N 値は自然下植物よりもはるかに高く（表 1），シカ個体の骨コラ

ーゲンのδ15N 値は個体によって大きくばらついていた。これらの結果は，骨コ

ラーゲンのδ15N 値が農作物依存度を反映し，農作物の採食状況には個体差が存

在することを示唆している。本研究では，農作物に依存するシカ個体ほど，より

体サイズが大きく成⾧して妊娠率も高くなる，さらにこうした傾向は特に若齢

クラスで強くなるという仮説を立てた。解析の結果，農作物に依存した可能性が

高いシカ個体ほど体サイズが大きくなることが分かった（図 3）。さらに，TL と

妊娠率には正の関係がみられ（図 4），農作物採食は体サイズの成⾧を介して妊

娠率に間接的に影響したと考えられた。これらの傾向は若齢個体（＜１歳および

１ʷ４歳クラス）でのみ見られたことから，仮説を支持する結果となった。本研

究結果から，若齢個体による農作物採食が栄養状態を改善し，体サイズの成⾧を

促進した結果，妊娠率を上昇させることで，早熟化を促進することが示唆された。

Iijima et al.（2013）は，人工草地が多く優占する場所ではシカの個体数増加率が

上昇する傾向にあることを示した。このような現象が生じる理由のひとつとし

て，牧草等の農作物を採食することによる若齢個体の妊娠率の上昇が考えられ

た。さらに，農作物採食に伴う体サイズの増加は，若齢個体の生存率も上昇させ

るかもしれない。なぜなら，幼獣の生存率は体サイズと密接に関係しているから
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である（Takatsuki and Matsuura 2000; Cook et al. 2004）。生存率も妊娠率も個体群

動態において重要な要因である（Albon et al. 2000; Gaillard et al. 2003; Coulson et 

al. 2005）。さらに本研究でもみられるように，シカ個体群において若齢個体は齢

構成の多くを占めている（Albon et al. 2000; Minami et al. 2009a; 図 2）。そのため，

農作物採食はシカ個体群動態において重要な要因であると考えられた。農作物

採食に起因する若齢個体の妊娠率や生存率の上昇が個体群動態にどの程度寄与

するのかについては，更なる研究が必要だろう。 

 さらに，農作物採食は世代を超えて個体群動態に影響を及ぼす可能性がある。

≧５歳クラスでは農作物依存度と体サイズや妊娠率との関係を検出できなかっ

たものの，農作物採食が個体やその子孫の生涯繁殖成功率（LRS）に影響を及ぼ

し得る可能性は棄却できない。McLoughlin et al.（2007）は，高栄養な餌が存在す

る牧草地に生息するメスのノロジカ（Capreolus capreolus）を対象に，LRS と栄

養価の高い餌食物の利用可能性に正の関係があることを示した。さらに，高栄養

な餌食物が採食可能な行動圏を持つメスのアカシカ（Cervus elaphus）の子供は，

より重い体重で生まれ，早く性成熟し，LRS が高くなる傾向にあることを示し

た（McLoughlin et al. 2008）。生活史戦略が種間で異なるため（例えば，ノロジカ

は多胎性で income breeder），同様の傾向がニホンジカでも見られるかは不明で

ある。それでも，母親の農作物採食による栄養状態の改善は当該個体のみならず
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子孫の LRS の向上に寄与する可能性はある。さらに，農作物採食を含む採食行

動が次世代に受け継がれる可能性がある。メスのニホンジカは幼獣や 1 歳子と

同じ家族グループで暮らすため，母親の採食行動は子孫に受け継がれるかもし

れない。アメリカクロクマ（Ursus americanus）では，社会的な学習を通じて人

為的な餌資源の採食行動が母親から子に受け継がれることが知られている

（Hopkins 2013）。もしこのような採食行動がシカでも母親から子に受け継がれ，

その結果，体サイズが大きく成⾧し，なおかつ妊娠率が高く維持される状態が複

数世代続けば，個体群動態への影響は大きいだろう。しかしながら，農地周辺に

は狩猟や駆除による死亡リスクが存在するため，上記のような利点とのトレー

ドオフを考慮する必要がある。 

 ≧５歳クラスでは，農作物依存度に応じて体サイズや妊娠率が変化しなかっ

た。その理由として 2 つが考えられる。まず 1 つ目として，資源配分戦略が齢に

よって変化した可能性である。体重が妊娠率に与える影響の大きさは齢によっ

て変化することが知られている（例えばノロジカ；Flajšman et al. 2017）。若齢個

体では繁殖に参加するための重要な要因である体サイズの成⾧に獲得した資源

を配分するが，成熟した個体は体サイズに関係無く妊娠するために獲得した資

源を配分する（Flajsman et al. 2017）。ニホンジカの体サイズは，およそ 4 歳頃ま

でに平衡に達することが知られている（Yokoyama 2009）。そのため，≧５歳クラ
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スのメスは，体サイズの成⾧よりも繁殖により多くの資源を配分した結果，体サ

イズに関係なく高い妊娠率を維持したのかもしれない。2 つ目は，≧５歳クラス

で高い妊娠率を維持できる程度に，本調査地には十分な自然下餌資源があった

可能性である。シカの高密度化による餌資源制限は，体サイズや妊娠率の低下を

招くことが知られている（Kaji et al. 1988; Minami et al. 2009b）。本研究では，農

作物採食に関係なく, 非常に高齢だった 15 歳以上の個体を除いて 97.9％の≧５

歳個体が妊娠していた（図 2）。より貧栄養条件下では，若齢個体のみならず≧

５歳の個体でも体サイズや妊娠率に農作物依存度が影響するかもしれない。 

 本研究では，大型草食獣による農作物依存度を定量的に評価する方法として，

δ15N 値が有用であることを示した。これまで，安定同位体比分析を用いて大型

草食獣の農作物採食を検討した研究は限られていた（Halley et al. 2006; Walter 

2014）。本手法を用いることで，より多くの労力と資金を必要とする GPS 追跡を

行わずに，駆除位置から農作物に依存するシカ個体の空間分布傾向を明らかに

できるかもしれない。本調査地周辺ではシカが季節移動を行うことが確認され

ているため（Takii et al. 2012），森林や農地を含む複数の生息地間を移動している

と想定される（Takada et al. 2002; Iijima and Nagaike 2017; Takarabe and Iijima 2019）。

そのため，農作物依存個体の空間分布傾向を明らかにできれば，シカによる農作

物採食が周辺生態系にもたらす影響を検討する上で有用であると考えられる。 
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 ⾧期にわたる農作物等の人為的食物の採食が大型草食獣の体サイズや妊娠率

を向上させ，さらにその影響の大きさが齢によって異なったことは注目に値す

る。更なる詳細な研究が必要であるものの，本研究で得られた結果は農作物採食

が大型草食獣の個体数を増加させる可能性があることを示唆している。野生動

物による人為的な餌食物の採食がもたらす影響は，個体や集団，そして生態系全

体と様々なレベルまで波及しうるため，その実態の解明は重要である（Oro et al. 

2013）。本研究で行った通り，安定同位体比分析を用いて農作物依存度を定量的

に評価することで，野生動物による農作物採食が個体，集団そして生態系に直

接・間接的に与える影響を様々な時空間スケールで明らかにすることができる

だろう。 
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図 1．本研究の調査地である，中部日本の（a）⾧野地域および（b）群馬地域（四

角枠内部）の位置を示す。2012-2019 年の 12 月下旬から 5 月上旬に，本調査地

において駆除・狩猟・学術捕獲されたメスのシカ個体の標本を収集した。また，

2017-2019 年に本調査地においてシカの餌食物を収集した。  
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図 2．2012-2019 年の 12 月下旬から 5 月上旬に調査地で捕獲・収集されたシカ個

体の標本の齢構成を示す。灰色は妊娠が確認された個体，白色は妊娠が確認され

なかった個体を表す。各齢クラスの妊娠率は，＜１歳クラスで 3.0%（1/33 個体），

１ʷ４歳クラスで 78.3%（54/69 個体），≧５歳クラスで 92.0%（46/50 個体）で

あった。  
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図 3．（a）＜1 歳クラス，（b）１ʷ４歳クラス，（c）≧５歳クラスの頭骨最大⾧

（TL；体サイズの指標）と骨コラーゲンの δ15N 値の関係を示す。回帰直線は最

も適合したモデルに従って作成し，体サイズの推定値を表す。  
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図 4．１ʷ４歳クラスのシカを対象に，妊娠率と（a）骨コラーゲンの δ15N 値お

よび（b）頭骨最大⾧（TL；体サイズの指標）との関係を示す。回帰線は最も適

合したモデルに従って作成し，妊娠率の推定値を表す。（a）については，δ15N 値

は全てのベストモデルに説明変数として含まれなかったため，回帰線を示さな

かった。  

-2 0 2 4 6 8 180 200 220 240 260 280 300

δ15N (‰) TL (mm)

R
ep

ro
du

ct
iv

e 
ra

te

0

1

0

1

(a) (b)



53 

 

表 1．本調査地でシカが採食すると想定される餌食物の窒素安定同位体比の

値。自然下食物および農作物が含まれる。いずれも 2017-2019 年に⾧野および

群馬地域で採集した。 

 

  

Category Food item Species n δ15N(‰)mean±SD

Agricultural crops Pasture grasses 22 2.7±2.1

Dactylis glomerata 2 2.8±0.2

Phleum pratense 5 2.0±0.8

Lolium perenne 4 3.6±1.1

Phalaris arundinacea 3 3.4±0.7

Poa pratensis 5 2.8±1.4

Agrostis gigantea 3 -0.2±2.3

Vegetables 5 3.0±5.5

Brassica rapa subsp. pekinensis 2 0.2±0.3

Brassica oleracea var. capitata 2 0.7±0.7

Brassica oleracea var. italica 1 13.3±0.3

Wild plants Woody plants 15 -8.6±2.1

Clethra barbinervis 3 -8.2±1.2

Viburnum dilatatum 4 -8.5±2.7

Acer rufinerve 3 -10.9±0.5

Euonymus hamiltonianus 2 -6.7±0.8

Sorbus commixta 3 -8.2±1.2

Herbs 18 -3.7±3.1

Sasa  sp. 14 -4.3±2.7

Vicia unijuga 1 -1.8

Boehmeria spicata 1 -6.9

Rubus palmatus  var. coptophyllus 1 -2.4

Fallopia japonica 1 3.2

Nuts 2 -2.7±0.5

Quercus crispula 2 -2.7±0.5

Other Bait 1 0.2

Hay cube 1 0.2
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表 2．メスのニホンジカの頭骨最大⾧（TL；体サイズの指標）および妊娠率に与

える影響を説明するモデル AʷC について，上位４つ（もしくは２つ）のモデル

及び帰無モデルの情報理論統計量と各変数の係数を示す。括弧内の値は標準誤

差を示す。モデル A では，骨コラーゲンの δ15N 値および年齢が TL に与える影

響を検討した。モデル B では，骨コラーゲンの δ15N 値および年齢が妊娠率に与

える影響を検討した。モデル C では，TL および年齢が妊娠率に与える影響を検

討した。＜１歳クラスでは 1 個体のみ妊娠しており，≧５歳クラスではほとん

どの個体が妊娠していたため，モデル B および C の解析は１ʷ４歳クラスのみ

を対象に行った。全てのモデルに調査地および捕獲年をランダム効果として入

れた。 

 

Dependent variable age group Model AIC ∆AIC AICweight Intercept δ
15

N (‰)
Total length of
the skull (TL) age

(A) Total length of the
skull (TL)

>1 year 1 165.80 0.00 0.96 202.30 (5.11) 3.43 (1.34) N/A –

Null 172.20 6.38 0.04 213.21 (3.38) – N/A –

1-4 year 1 488.00 0.00 0.78 224.54 (7.38) 1.56 (0.87) N/A 9.44 (1.27)
2 490.50 2.48 0.22 227.82 (8.39) – N/A 9.62 (1.31)
3 525.60 37.56 0.00 245.09 (7.59) 1.66 (1.19) N/A –

Null 527.70 39.63 0.00 248.71 (8.22) – N/A –

≥5 year Null 343.80 0.00 0.40 265.57 (5.74) – N/A –
2 344.30 0.44 0.32 265.36 (6.08) 0.09 (0.87) N/A –
3 345.80 1.96 0.15 263.75 (6.43) – N/A 0.21 (0.33)
4 346.20 2.39 0.12 263.57 (6.74) 0.08 (0.88) N/A 0.21 (0.34)

(B) Reproductive rate 1-4 year 1 50.30 0.00 0.54 -3.88 (1.47) 0.44 (0.30) N/A 2.64 (0.84)

2 50.70 0.35 0.46 -2.65 (1.08) – N/A 2.54 (0.80)

3 70.20 19.87 0.00 0.56 (0.59) 0.32 (0.22) N/A –

Null 70.60 20.26 0.00 1.37 (0.31) – N/A –

(C) Reproductive rate 1-4 year 1 43.30 0.00 0.51 -33.37 (14.60) N/A 0.13 (0.06) 1.14 (0.87)

2 43.30 0.09 0.48 -44.73 (13.90) N/A 0.19 (0.06) –

3 50.70 7.45 0.01 -2.65 (1.08) N/A – 2.54 (0.80)

Null 70.60 27.35 0.00 1.37 (0.31) N/A – –
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付表 1．本研究で使用したニホンジカの頭骨と子宮標本あるいは付随データを保

管する機関と標本番号を示す。標本の取り扱いは, 哺乳類標本の取り扱いに関す

るガイドライン（日本哺乳類学会 種名・標本検討委員会 2009）に従った。 

 

  

Institution Specimen number

National Agriculture and Food Research
Organization, Tsukuba, Ibaraki, Japan

GMT060, GMT071, GMT075, GMT076, GMT078, GMT088, GMT089,
GMT097, GMT106, GMT111, GMT112, GMT116, GMT117, GMT118,
GMT119, GMT123, GMT124, GMT125, GMT148,GMT19-430,
GMT119-435, GMT19-436, GMT19-446, GMT19-449, GMT19-457,

GMT19-458, GMT19-459, GMT19-464, GMT19-465, GMT19-486,

GMT19-487, GMT19-488, GMT19-492, GMT19-504, GMT19-506,

GMT19-507, GMT19-508, GMT19-509, KARUKAN003, KARU003,

KARU004, KARU007, KARU012, KARU014, KARU015, KARU023,

KARU19-257, KARU19-258, KARU19-259, KARU19-261, KARU19-

264, KARU19-266, KARU19-267, KARU19-269, KARU193, KARU194,

KO005, KO006, KO0127, KO013, KO016, KO026, KO031, KO19-220,

KO19-221, KO19-230, KO19-234, KO19-243, KO19-244, KO19-245,

KO19-248, KO19-249, KO19-253, KO19-254, KO19-255, KO19-256,

KO19-259, KO19-260, KO19-265, KO213, KO215, KO217, KO219,

KO220, KO221, KO222, KO223, KO233, KO236, SA005, SA006,

SA007, SA008

Azabu University, Sagamihara, Kanagawa,
Japan

NGA13-10, NGA13-12, NGA13-16, NGA13-18, NGA13-19, NGA13-20,

NGA13-21, NGA13-25, NGA13-26, NGA13-28, NGA13-29, NGA13-7,

NGA13-8, NGA15(16)-1, NGA15(16)-2, NGA15-1, NGA15-14, NGA15-

17, NGA15-19, NGA15-2, NGA15-21, NGA15-22, NGA15-23, NGA15-

25, NGA15-27, NGA15-29, NGA15-6, NGA15-9, NGA16-10, NGA16-

11, NGA16-16, NGA16-17, NGA16-30, NGA16-6, NGA16-7, NGA16-8,

NGA16-9

Gunma Museum of Natural History, Tomioka,
Gunma, Japan

VM10-506, VM10-507, VM12-25, VM12-30, VM12-31, VM12-34,

VM12-35, VM12-432, VM12-466, VM12-468, VM12-471, VM12-486,

VM12-487, VM12-488, VM12-63, VM12-64, VM12-65, VM12-66,

VM12-67, VM12-68, VM12-69, VM13-435
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第 4 章 中部地域の山間部におけるニホンジカの牧草地加害リスクの時空間変

化 

 

1. 緒言 

過去数十年にわたり，世界各地でシカ類の個体数は大きく増加すると共に

（Côté et al. 2004; Ward 2005; Milner et al. 2006; Takatsuki 2009），シカ類による牧

草採食が牧草地の収量減少に繋がっている（Trdan and Vidrih 2008; Kamei et al. 

2010a; Marchiori et al. 2012; 塚田 2012; Lande et al. 2014）。シカ類にとって，質が

高く消化性が高い牧草を容易に食べられる牧草地は，魅力的な餌場となってい

る（高槻 2001; Zweifel-Schielly et al. 2012）。山間部に位置する牧草地は，シカに

とって重要な餌資源の供給場所となる（Takatsuki and Nakano 1992; 高槻 2001; 

Zweifel-Schielly et al. 2012）。シカは粗たんぱく質含有量が高い植物部位を好んで

食べることから（Marchiori et al. 2012），シカによる牧草採食は牧草の生産量の低

下のみならずその品質に負の影響をもたらす。さらに，シカによる牧草地への侵

入は，シカと放牧牛間で肝蛭の寄生感染やマダニ属を介したピロプラズマ症と

いった感染症の媒介リスクを高める可能性がある（Tsukada et al. 2014; Ichikawa-

Seki et al. 2017）。こうした結果，牧草生産を行う乳肉牛の生産農家の生産コスト

が大幅に増加し，経済的損失が発生している。 
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 経済被害を減少させるためには，防護柵の設置や駆除といった被害対策手法

の導入が必要である。防護柵は特に効果的で，様々な種類の柵が開発されてきた

（VerCauteren et al. 2006a, b; 塚田ほか 2016）。特に電気柵は，シカによる被害を

防ぐ上で高い効果をもたらすことが報告されている（Honda et al. 2009, 2011; 塚

田ほか 2016）。望まない食害を防ぐためには，全ての採草地や放牧地に電気柵を

導入するのが理想的である。しかしながら，電気柵の導入は高コストである場合

が多いため，多くの生産者にとって自治体や行政からの補助金なしに導入する

ことは現実的ではない場合が多い（Honda et al. 2011; 塚田ほか 2016）。また，駆

除は直接シカ個体数を減らすだけではなく，駆除による死亡リスクを避けるた

めにシカが牧草地を回避して行動するといった，行動変化を促す効果もあるこ

とが確認されている（Kamei et al. 2010b）。 

 限られた費用や労力のもと，被害対策手法の効果を最大化するためには，シカ

の牧草地利用（加害リスク）に影響しうる要因を明らかにする必要がある。季節

や牧草の管理手法，環境要因といった時間的・空間的要因は，いずれもシカの牧

草地利用に影響すると考えられ, これまでの先行研究において個別に検討され

ている（例えば，季節：Kamei et al. 2010a；管理手法：Lande et al. 2014；環境：

Stewart et al. 2007）。しかしながら，これらの要因は複合的にシカによる牧草地利

用に影響すると考えられることから, その実態を明らかにするためには同時に
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考慮する必要があるだろう。さらに，牧草地の管理単位である牧区など小さなス

ケールでこれらの要因の影響を検討した研究はこれまでにない。牧区間におけ

るシカの牧草地利用の時空間変化は，駆除を行う時期や，駆除や柵の導入を行う

牧区の優先順位の決定など，適切な管理手法を判断する際に役立つだろう。 

 本研究では，中部日本の山間部に位置する牧場において，シカによる牧草地利

用の季節変化および利用に影響する要因を検証した。牧草地を利用するシカの

個体数は，牧草地の被害量に相関するとの前提をもとに検証を行った（Marchiori 

et al. 2012）。ライトセンサス調査によって得られたデータを用いて，シカによる

牧草地利用の増加に影響する季節の効果と牧草地の特性を明らかにするととも

に，駆除を行うのに適したタイミングや被害対策を優先的に投入すべき牧区を

明示した。 
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2. 材料と方法 

調査地域 

本研究は，中部日本の群馬県西部の山間部に位置する神津牧場（36˚14΄–36 ˚ 

16΄N，138 ˚ 36΄–138 ˚ 37΄E）で行った（図 1）。牧場の約 80%は県の鳥獣保護区

（897 ha）の一部であり，狩猟が規制されている（Tsukada et al. 2012）。しかし，

県によって策定される特定計画のもと保護区内でもシカの捕獲を行うことがで

きる。牧場の面積は 387 ha であり，そのうち 140ha を占める牧草地は 68 個の牧

区に分かれ，採草地や放牧地として利用されている。本牧場は海抜 850-1,350 m

に位置しており，年平均気温は 10.9℃，2012-2015 年の平均総降水量は 879.4 mm

であった（気象庁 2017）。積雪は 12 月から 3 月まで続き，最大積雪深は 10-30 

cm である（Tsukada et al. 2012）。牧区は森林に囲まれており，森林の大半はクル

ミ Juglans sp.，ミズナラ Quercus crispula，ミズキ Cornus controversa 等の広葉樹

林と，一部スギ Cryptomeria japonica やヒノキ Chamaecyparis obtusa 等の植林地

で構成されている。森林施業は盛んではなく，若齢の樹林はほとんどない。森林

の下層植生は主にササ類で構成されている（ミヤコザサ Sasa nipponica とスズタ

ケ Sasamorpha borealis が優占し, 一部にアズマネザサ Pleioblastus chino が存在す

る）。夜間は道路の往来など人間活動の影響が最小限となる。牧場では乳用牛と

肉用牛，育成牛が飼養されている。乳用牛と肉用牛は 4 月から 11 月までの間は
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複数の牧区で放牧され，他の季節は，牛舎や特定の地域に集められて飼養される。

各牧区は有刺鉄線で囲まれている。施肥や放牧といった牧草地の管理作業は，各

牧区に応じて行われる。堆肥や化学肥料等は毎年同じ牧区に撒かれる。なお，草

地更新は調査期間中に行われなかった。主に優占する牧草種は，ケンタッキーブ

ルーグラス Poa pratensis L.，リードカナリーグラス Phalaris arundinacea L.，オ

ーチャードグラス Dactylis glomerata L.，トールフェスク Festuca arundinacea 

Schreb.，ペレニアルライグラス Lolium perenne L.，シロクローバ Trifolium repens 

L.であり，構成比率や組成は牧区によって異なる。本調査地域に生息するシカは，

非積雪期に主に牧草を採食し，積雪期にササ類を採食する（鷲田，未発表デー

タ）。牧区は有刺鉄線で囲われているものの，シカは牧草を採食するために簡単

に牧区内へ侵入可能であることが確認されている（塚田 2012）。本牧場では，シ

カによる牧草の食害被害が年間で 1,146-1,759 万円に及び，被害量は年間生産量

の約 30%であった（塚田 2012）。 

 

データ収集 

2012-2015 年の毎月連続した 3 日間，本牧場においてライトセンサス調査を行

った。ライトセンサス調査は世界各地でシカの生息確認手法として行われる一

般的な調査方法である（例えば，Uno et al. 2006; Garel et al. 2010）。シカは主に夜
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間に牧草地を利用するため，本調査手法によりシカの直接観察が可能となり，牧

区など特定の範囲内に存在するシカの個体数を計測することができた。調査対

象地として，地理的なばらつき，アクセスのしやすさ，視認性を考慮して，32 個

の牧区を選択した（図 1）。ライトセンサス調査は，日没 30 分後に開始した。観

測者は乗用車に乗り，スポットライト（Q-Beam, Brinkmann, Dallas, TX, USA）を

用いて牧草地を照射し，各牧区ごとに存在するシカを観測し，その個体数を記録

した。乗用車は≤ 20 km/h で，牧区沿いの道路を走行した（図 1）。乗車状態で牧

区を全て見渡すことができない場合は，降車して歩きながら当該範囲を照射・観

測した。こうした手法によって対象牧区を十分調査できたと考えられる。濃霧や

豪雨といった悪天候下で行った調査で得られたデータは除外した。さらに，2012

年の 6 月および 8 月は調査を行うことができなかったため，データが得られな

かった。最終的に，計 126 日分のデータを得ることができた。 

 

統計解析 

全 32 牧区で観測されたシカの合計個体数が季節によって変化するかを明らか

にするため，一般化線形モデルを構築した。シカ個体数が季節によって有意に異

なる場合（P < 0.05），事後解析として Tukey-Kramer 法により，どの月にシカ個

体数が多くなったかを検討した。一般化線形モデルでは，目的変数として各調査
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日の全 32 牧区における合計個体数を，説明変数として月を設定した。調査でき

た牧区の数は日によって異なったため，各日に調査できた牧区の合計面積をオ

フセット項に設定した。ポワソン分布を仮定した場合に過分散が生じたため，負

の二項分布を仮定した。一般化線形モデルの実行には R パッケージ”MASS”

（Venables and Ripley 2002）を使用し，Tukey-Kramer 法の実行には R パッケー

ジ”multcomp”（Hothorn et al. 2008）を使用した。 

 続いて，どのような牧区の特徴がその牧区を利用するシカ個体数に影響する

のかを明らかにするために，一般化線形混合モデルを構築した。積雪はシカの行

動に影響を与えることが知られているため（Takatsuki and Nakano 1992; Tsukada 

et al. 2012），4-11 月（非積雪期；Tsukada et al. 2012）と 12-3 月（積雪期；Tsukada 

et al. 2012）の 2 期にデータを分けてそれぞれモデルを構築した。両モデル共に

負の二項分布を仮定して，各牧区の施肥の有無，牧区周⾧に占める林縁⾧の割合，

平均標高，平均傾斜度を説明変数とした（表 1）。また, 牛の放牧は非積雪期にの

み行われるため，非積雪期モデルにのみ説明変数として牛放牧の有無を追加し

た。いずれの説明変数もシカ類の農地侵入や採食行動に影響することが報告さ

れている（施肥の有無：Lande et al. 2014; 林縁⾧：金子・山川 2006; Stewart et al. 

2007; 高田 2010; 標高：Mysterud et al. 2017; 傾斜度：Kifner et al. 2008; 牛放牧：

Austin and Urness 1986; Kie et al. 1991）。同一個体が隣接した複数の牧区を利用す
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る可能性があったため，牛舎等の障害物や，牧区間の距離（≥0.3 km）を考慮し

て 32 牧区を 4 つのブロックに分けた。牧区間の距離の指標とした 0.3 km は本地

域に生息するメスの平均行動圏を基準とした。本地域に生息するメスの行動圏

は月あたり 39.7±12.7 ha（mean ± SD）であり（5-12 月；塚田 未発表データ），行

動圏を円とした場合半径は約 0.3km となる。オスの行動圏はより大きいことが

知られているが（カーネル法で 819 ha; Dvorák et al. 2014），カメラトラップ調査

により本調査地に生息するシカの性比は大きくメスに偏っていることが分かっ

ている（塚田 未発表データ）。そのため，本調査地の多くの個体はそれぞれのブ

ロック内の牧区を利用すると考えた。両モデルともに，ブロックと年をランダム

効果に，牧区面積をオフセット項に設定した。各説明変数の算出方法について次

に述べる。施肥の有無および放牧の有無は，牧場の管理記録を参照した。堆肥も

しくは化学肥料，あるいは両方が撒かれた牧区を「施肥あり」とし，何も撒かれ

なかった牧区を「施肥なし」とした。牧区周⾧に占める林縁⾧の割合は，各牧区

の周⾧と牧区に隣接する森林との境界⾧の比率を算出した。林縁⾧の割合を算

出するために，衛生画像（World Imagery, Esri, Redlands, CA, USA）をもとに森林

に隣接する牧区をトレースし，森林との境界⾧と牧区周⾧をそれぞれ計測した。

傾斜度は⾧野県（2012）をもとに算出した。隣接する牧区間は類似した傾斜度と

標高であったため，これらの値はブロックごとに平均値を算出した。説明変数間
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の多重共線性を確認するためにピアソンの相関係数を算出した結果，r ≥｜0.50

｜となる変数の組み合わせはみられなかった。最後に，各要因の影響を Wald 検

定により検証した（有意水準 5%）。全ての景観に関する値は ArcGIS を用いて算

出した（ArcMap 10.3.1, Esri, Redlands, CA, USA）。一般化線形混合モデルの解析

には R パッケージ”glmmADMB”を使用した（Skaug et al. 2012）。全ての統計解析

は R for Windows 3.3.0 を使用した（R Development Core Team 2012）。 
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3. 結果 

全 32 牧区で観測されたシカの総個体数は月によって変化した（係数＝0.12，

SE=0.01，z 値＝9.30，P<0.01）。シカ個体数は 2 月に有意に減少した（図 2；Tukey-

Kramer 法，P<0.01）。一方で，シカ個体数は 11 月に有意に増加した（図 2；Tukey-

Kramer 法，P<0.01）。最も多くの個体数が観測されたのは 2013 年 11 月で，539

頭が観測された。 

 各牧区を利用するシカ個体数に影響を与える要因は 2 つのモデル間で異なっ

た（表 2）。非積雪期モデルでは，施肥と放牧の有無が有意にシカ個体数に影響

を与え（表 2），施肥された牧区ほどシカの個体数が多く，牛が放牧された牧区

ほど少なかった。一方で，積雪期モデルでは，傾斜度がシカ個体数に有意な影響

を与え（表 2），より急斜面の牧区ほどシカの個体数は多くなった。 
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4. 考察 

中部日本の山間地域では，季節による変動はあるものの年間を通してシカに

よる牧草地利用がみられた。シカの牧草地利用は 11 月に最も多くなり，2 月に

最も少なくなった。11 月に個体数が増加した理由として，越冬のためにシカの

エネルギー要求量が増加することが考えられる。冬は山間部の餌食物が少なく

なるため，シカは越冬のために冬前に脂肪を蓄積することが知られている

（Yokoyama et al. 2001）。牧草は自然下の植物と比較して栄養価が高く消化性に

富んでいるため，雪が降る前のシカによる牧草地利用を促進したのかもしれな

い。本調査地では 11 月中旬に猟期が開始することも，シカ個体数の増加要因と

なりうる。本牧場の大半は鳥獣保護区であるため（Tsukada et al. 2012），猟期の

開始とともに猟区から牧場に逃げこんだのかもしれない。先行研究では，シカが

狩猟活動を避けるために行動や生息地利用を変化させることが報告されている

（Kilgo et al. 1998; Kamei et al. 2010b; Lone et al. 2015; Little et al. 2016）。牧草地は

採食の場所だけではなく繁殖場所としても使われることから，繁殖期が秋であ

ることも，牧草地を利用するシカの個体数増加に影響した可能性がある（Kamei 

et al. 2010a）。一方で，2 月にシカ個体数が減少した理由として積雪の影響が考え

られる。Tsukada et al. (2012) は，本牧場の積雪は 2 月に 10-30cm になると報告

している。積雪量の多さはシカの移動を阻害する物理的障害となるため
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（Takatsuki and Nakano 1992），積雪した牧草地の利用は少なくなると考えられた。 

 非積雪期（4-11 月）に，シカの個体数は施肥が行われた牧区で多くなり，牛の

放牧が行われた牧区で少なくなった（表 2）。Zweifel-Schielly et al. (2012) は，自

然下の植物と異なり，牧草は年間を通してシカにとって質の高い餌食物（粗たん

ぱく質量が多く，リグニン含有量が少ない）であることを指摘している。そのた

め，施肥が行われる牧区の利用はシカにとって摂取効率が良いのかもしれない。

牛の放牧が行われた牧区の個体数が少なかった理由として，シカが放牧牛との

餌食物の競合を回避した可能性が考えられた。牧草量は牛が存在しない牧区の

方が多いと思われる。これらの結果から，牧草の質と利用可能量が非積雪期にお

けるシカの牧区利用を左右する重要な要因であることが示唆された。積雪期（12-

3 月）には，シカの個体数は急斜面の牧区で多くなった。冬の間も雪の下には牧

草が生育している。急斜面ほど雪解けは早いため（小川ほか 1986），シカは急斜

面の牧草地で雪を掘ることで，より効率的に牧草を露出させて採食することが

できたと考えられる（Kifner et al. 2008）。各牧区の積雪深は測定していないもの

の，実際にシカが牧草採食のために雪を掘った痕跡が確認されている（秦，私

信）。そのため，牧草の利用可能量のみが積雪期におけるシカの牧区利用を左右

する要因であることが示唆された。 

 興味深いことに，牧区周⾧に占める林縁⾧の割合はシカの個体数に有意な影
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響を与えなかった（表 2）。林縁は餌場となる農地と主に森林など自然の生息地

を繋ぐことから（金子・山川 2006），多くの先行研究が林縁をシカの農作物被害

に影響する重要な要因として挙げている（坂田ほか 2001; 金子・山川 2006; 

Stewart et al. 2007; 高田ほか 2010）。それにも関わらず本研究では林縁がシカの

牧草地利用に有意な影響をもたらさなかった理由として，先行研究が行われた

地域との景観構造の違いが挙げられる。先行研究はいずれも森林や農地，人家や

道路などの人工物が含まれるモザイク状の地域で実施された一方で，本研究は

主に森林で構成される山間部に位置する牧場で実施した。そのため，景観構造の

違いは，たとえ同種であっても農作物加害リスクに影響を及ぼす要因を変化さ

せうることが示唆された。 

 被害対策に投入可能な資金や労力は限られるため，牧草地の管理者はシカに

よる牧草被害を最小限にする最も効果的な被害対策技術を選択しなければなら

ない。本研究は，牧区という小さなスケール単位で，シカの牧草地利用に影響す

る時間的・空間的な要因を同時に検討した初めての研究である。本研究で得られ

た知見は，駆除を行うのに適した時期や，防護柵や駆除といった被害対策技術を

優先的に導入すべき牧区を選定する際に役立つだろう。非積雪期に多くのシカ

が施肥を行った牧区を利用したことから，こうした牧区は防護柵を導入する際

の優先順位が高いと考えられた。狩猟期（非積雪期）にシカによる牧草採食を抑
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制することで，効率的に牧草被害量を低減できるだろう。シカによる牧草地の利

用は積雪期にも観察された。積雪期における牧草採食が翌シーズンの牧草生産

量にどのような影響を及ぼすかは不明であるため，今後更なる研究が必要だと

考えられる。駆除は直接シカ個体数を減らすだけではなく，駆除による死亡リス

クを避けるためにシカが牧草地を回避して行動するといった，行動変化を促す

効果もあることが確認されている（Kamei et al. 2010b）。本研究で対象とした牧

場（387 ha）は鳥獣保護区の一部となっているが（897 ha；Tsukada et al. 2012），

特定計画のもと駆除を行うことが可能である。牧場で駆除を行うことで，駆除に

よる死亡リスクが低い牧場外の鳥獣保護区にシカの移動を促すことが可能かも

しれない。また，非積雪期には施肥される牧区で，積雪期には急傾斜な牧区で駆

除を行うことも効果的であると考えられる。安土（バックストップ）が無いなど，

地理的な問題で駆除を行うことが困難な牧区は，防護柵の導入の優先順位が高

いと考えられる。11 月は大量のシカが牧場に集まることから，集中捕獲の実施

が効果的であろう。冬の栄養欠乏によるストレスはシカの死亡率を上げること

から（宇野ほか 1998），冬前や冬に高栄養な牧草を食べられなくなることで，個

体数増加の更なる抑制効果が期待できる。シカによる牧草地利用は，栄養状態の

改善や体重の増加，繁殖率の増加，そして死亡率の低下を通して個体数の増加に

寄与するかもしれない（高槻 2001; Mysterud et al. 2002; 三谷ほか 2005; Kamei et 
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al. 2010a; Zweifel-Schielly et al. 2012; Iijima et al. 2013; Lande et al. 2014）。シカによ

る牧草地利用の抑制は，牧場の経済被害を低減するだけではなく，シカ個体数の

爆発的増加を阻止することにも繋がるだろう。経済被害と個体数増加の抑制を

両立する，山間部の牧草地におけるシカの理想的な被害管理技術を確立するた

めには，更なる研究が必要である。  
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図 1．本研究の調査地である神津牧場の位置を示す。ライトセンサス調査は色付

きで示した 32 個の牧区で行った。牧区は人工物や牧区間の距離に応じて 4 つの

ブロックに分かれており，各ブロックに属する牧区はそれぞれ異なる色で示し

ている。各牧区は有刺鉄線で囲まれているがシカは容易に侵入可能である。 



72 

 

 

 

図 2．2012-2015 年における，全 32 牧区の 1 日あたりのシカ総個体数の季節変化

を示す。4-11 月を非積雪期，12-3 月を積雪期と定義した。箱ひげ内の水平線は

中央値を示す。箱ひげの最上端と最下端はそれぞれ第 3 四分位数と第 1 四分位

数を示す。異なる文字の組み合わせは，月の間で有意に個体数に差があることを

示す（P < 0.05, Tukey-Kramer 法）。  
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表 1．調査対象とした各牧区の基礎情報を示す。各要因は各牧区を利用するシ

カ個体数に与える影響を検証するモデルを構築した際に，説明変数として使用

した。「牛の放牧の有無」もモデルの説明変数として使用したが，各牧区で年

や月によって状況が異なったため，本表には掲載していない。

 

  

mean SD mean SD

1. Kiridoshi A 2.2 fertilized 39.6 1093 35.8 14.1 12.8 8.0 11.3

2. Kuwabatake-ue A 1.0 fertilized 62.2 1095 26.6 2.9 4.7 1.4 4.9

3. Okegaya 16 A 0.8 fertilized 69.2 1080 19.8 1.1 3.2 0.8 3.0

4. Okegaya 2 A 1.9 unfertilized 87.2 1085 31.0 7.0 8.3 3.5 7.4

5. Okegaya 6 A 2.7 fertilized 40.6 1055 22.8 13.1 13.3 3.2 9.0

6. Okegaya 7 A 2.7 unfertilized 0.0 1042 26.6 5.2 7.4 0.7 2.3

7. Okegaya 13 A 2.2 unfertilized 21.4 1026 33.4 2.6 6.1 0.7 2.8

8. Obatake A 2.5 fertilized 0.0 1048 24.7 35.1 30.8 2.0 5.0

9. Kitsune-shita A 1.4 fertilized 0.0 1055 19.8 3.0 5.8 1.0 3.7

10.Kitsune-ue A 1.4 fertilized 0.0 1066 19.8 1.6 3.1 0.2 0.8

11. Icchoittan A 1.0 fertilized 56.4 1070 19.8 4.9 9.4 1.2 3.9

12. Michinoue 1 B 0.5 unfertilized 28.5 1060 38.7 1.1 4.4 2.7 5.8

13. Ikenoue 2 B 0.8 unfertilized 7.2 1040 21.8 0.4 2.0 2.1 5.8

14. Ikenoshita 1 B 0.6 unfertilized 51.2 1033 45.0 1.6 5.4 2.8 6.5

15. Michinoue 2 B 0.4 unfertilized 54.3 1038 40.7 1.6 5.9 1.3 2.7

16. Ikenoshita 2 B 0.7 unfertilized 59.9 1003 45.0 2.3 6.5 4.0 9.6

17. Ikenoshita 3 B 0.6 unfertilized 6.2 988 31.0 1.8 4.3 0.7 2.1

18. Oginodaira B 1.5 fertilized 38.6 974 31.8 12.0 13.8 3.1 8.2

19. Kawamukou B 1.3 fertilized 77.7 1063 32.6 4.6 9.0 7.4 13.2

20. Shitagarasusawa-mae B 0.6 unfertilized 100.0 1060 26.6 2.2 5.0 1.9 5.0

21. Chudan B 1.5 fertilized 66.9 1100 35.8 2.9 5.4 5.8 13.2

22. Fubukihara C 6.5 fertilized 73.2 1151 26.6 18.6 27.1 11.4 24.4

23. Tougekawamukou C 4.5 fertilized 98.7 1157 27.5 1.9 5.2 1.8 6.6

24. Ishida C 2.7 fertilized 91.8 1163 31.0 10.6 11.9 2.2 5.1

25. Naka C 0.6 fertilized 56.1 1163 31.0 1.9 4.8 1.7 4.2

26. Romansu C 1.4 fertilized 55.2 1220 37.2 7.9 12.6 4.3 10.2

27. Touge 1a D 0.9 fertilized 72.2 1268 35.0 8.7 9.6 3.6 7.9

28. Touge 3 D 1.7 unfertilized 26.6 1305 31.0 4.9 7.3 3.2 8.5

29. Touge 8a D 0.7 unfertilized 69.9 1270 26.6 4.3 6.3 1.1 2.5

30. Touge 4 D 1.8 fertilized 92.2 1315 29.2 1.2 3.0 0.7 2.2

31. Touge 5 D 1.7 unfertilized 30.6 1290 21.8 4.4 5.7 3.2 5.3

32. Touge 9 D 0.7 unfertilized 64.1 1255 28.4 1.5 3.6 0.7 1.6

Snow
season

The number of deer 

Block IDManagement unit ID area (ha)

Factor

Snow-free
seasonFertilization Forest edge (%) Elevation (m)§ Slope(˚)§
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表 2．各牧区を利用するシカ個体数に各説明変数が与える影響について検討し

たモデルの解析結果を示す。非積雪期・積雪期に収集したライトセンサスデー

タは，それぞれ非積雪期・積雪期モデルに使用した。牛の放牧は非積雪期にの

み行われたため，非積雪期モデルでのみ説明変数として使用した。

 

  

snow-free model Intercept -0.92 3.56 -0.26 0.80

Fertilization 0.45 0.12 3.94 <0.01

Cattle-Stocking -0.44 0.11 -4.06 <0.01

Forest edge 0.00 0.00 0.82 0.41

Elevation 0.00 0.00 0.20 0.84

Slope 0.07 0.54 0.13 0.90

snow model Intercept -3.54 1.65 -2.15 0.03

Fertilization 0.05 0.23 0.22 0.83

Forest edge 0.01 0.00 1.79 0.07

Elevation 0.00 0.00 -0.59 0.56

Slope 1.09 0.23 4.74 <0.01

PModel Factor Coefficient SE z



75 

 

第 5 章 総合考察 

本研究では，大型哺乳類による農業被害の低減と当該種の個体群保全の両立

を目指した適切な管理手法の確立に寄与するために，クマ類とシカ類を対象に

農作物を採食する個体の生態学的特性を明らかにすることを目的に研究を行っ

た。まず，安定同位体比分析を用いて農作物を採食するヒグマとシカの農作物依

存度の推定手法を検討した結果，第 2 章では炭素安定同位体比を用いてヒグマ

のトウモロコシ依存度を，第 3 章では窒素安定同位体比を用いてシカの農作物

依存度をそれぞれ推定することができた。第 2 章では，Incidence function model 

(IFM, Hanski 1994)を用いた空間解析を行うことで，ヒグマのトウモロコシ依存

度と空間分布傾向の関係を検討した。その結果，メスでのみトウモロコシ依存度

が高い個体ほど農地の近くに生息する傾向がみられ，農地から 3-4km 離れると

メス個体が農地に移動してトウモロコシを採食する可能性が急激に減少した。

一方で，トウモロコシ依存度が高いオスは農地近くだけでなく農地から遠く離

れた森林地域にも生息していた。第 3 章ではメスのシカの牧草や野菜類を含む

農作物への依存度と体サイズや妊娠率との関係を齢クラスごとに検討した。そ

の結果，若齢個体では農作物依存度が高いほど体サイズや妊娠率が増加するこ

とが明らかになった。一方，これらの関係は 5 歳以上の個体では見られなかっ

たことから，農作物採食はメスのシカの早熟化を促進すると考えられた。第 4 章
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では，シカによる食害が深刻な牧草地を対象に，牧草地に侵入するシカ個体数の

時空間変化を調べ，いつ・どのような牧草地により多くのシカが侵入するかを検

討した。その結果，牧草地を利用するシカの個体数は季節によって変化し，11 月

に最も多く，2 月に最も少なかった。また，非積雪期である 4-11 月は，施肥が行

われる牧区を利用するシカが多かった一方で，積雪期である 12-3 月は，傾斜が

急な牧区を利用するシカが多かった。総合考察である本章では，はじめに安定同

位体比分析の活用によって得られた成果と本手法を用いた今後期待される研究

展開を示す。続いて，本論文の成果と既往研究から示唆された農作物と野生動物

の関係性をまとめるとともに，農作物被害の低減と種の保全の両立を目指した

大型哺乳類の管理上の課題を整理する。 

 

安定同位体比分析の有用性と今後の研究展開 

ヒグマが自然下で採食する動植物と主な加害農作物であるトウモロコシの炭

素安定同位体比には大きな差があり，各餌食物の採食依存度は体毛の同位体比

に反映されたと考えられた。同様に，シカが自然下で採食する植物と主な加害農

作物である野菜や牧草類の窒素安定同位体比には大きな差があり，各餌食物の

採食依存度は骨コラーゲンの窒素安定同位体比に反映されたと考えられた。以

上のことから，直接観察や移動追跡を行うことが困難な大型哺乳類を対象に，農
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作物に依存する個体の生態学的特性を明らかにする上で安定同位体比分析は有

用であることが示唆された。安定同位体比分析を利用することで，農作物を採食

する大型哺乳類の被害低減と種の保全を目指した管理体制を構築するための更

なる知見を提供できる可能性がある。例えば，第 2 章でトウモロコシ依存度の

推定に用いたヒグマの体毛は，ヘアトラップの利用によって非侵襲的な採集が

可能である。複数年にわたってある地域個体群内のヒグマから採集した体毛を

用いて DNA 分析と安定同位体比分析を行うことで，個体識別したクマ個体の標

識再捕獲法により，個体群サイズの推定を行うとともに（Woods et al. 1999; Mowat 

and Strobeck 2000; Belant et al. 2005; Gervasi et al. 2008; Royle et al. 2013; Lamb et al. 

2017），駆除により捕殺される可能性があるトウモロコシ依存個体の個体数を明

らかにできる可能性がある。こうした情報は，対象とする地域個体群にどの程度

の割合でトウモロコシ依存個体が存在するのかを検討するのに有用であり，農

作物採食に伴う死亡リスクが個体群の存続に与える影響を評価する上で役立つ

と考えられる。また，第 2 章で行ったように，安定同位体比分析や DNA 分析と

いったミクロなスケールの生理学的な動態を解析する手法と，空間解析といっ

たマクロなスケールでの生態学的な動態を解析する手法を組み合わせることで，

農作物依存個体の空間分布傾向など，野生動物管理に寄与する知見をさらに得

ることができると考えられる。両者を組み合わせて個体の空間分布傾向や移動
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パターンを探るアプロ―チは，近年海棲哺乳類や魚類（Trueman et al. 2012; 

Matsubayashi et al. 2020），鳥類（Hobson et al. 2006; Yerkes et al. 2008），昆虫（Hobson 

et al. 1999; Quinby et al. 2020）を対象に行われるようになってきたが，陸生大型

哺乳類への適用事例は限られており, 特に農作物を採食する個体を対象とした

例はほとんどないため, 今後更なる研究展開の余地があるだろう。例えば，シカ

を対象に体組織の窒素安定同位体比から農作物依存度を推定し，駆除位置の情

報を組み合わせることで，農作物に依存するシカ個体の空間分布傾向や移動パ

ターンを明らかにできるかもしれない。農作物依存個体が分布する可能性が高

い場所を予測することは，シカによる農業被害や個体数の増加を抑止するため

の被害対策や駆除を行う上で，管理努力量を優先的に投入すべき場所を選定す

る際に有用だろう。アミノ酸安定同位体比分析（土居ほか 2006）や同位体混合

モデルの開発等（Parnell et al. 2010; Kadoya et al. 2012），安定同位体比分析技術は

日々進歩している。また, 生物の分布や移動を予測する空間解析手法として状態

空間モデルやベイズ推定等の技術が活用され, 発展を続けている（Hobson et al. 

2018; Matsubayashi et al. 2020）。技術進歩が続くこうした解析手法を併用するこ

とで, 農作物を採食する大型哺乳類の生態学的特性や個体群動態を更に解明す

ることができるだろう。 
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大型哺乳類による農業被害の低減と個体群保全の両立に向けた課題 

本研究では，農作物が大型哺乳類に好適な餌食物として採食されている実態

と共に，農作物採食個体の行動傾向や繁殖といった生態学的特性を明らかにし

た。得られた結果から示唆された，農業被害の低減と個体群の保全を両立するた

めの大型哺乳類の管理上の課題を議論する。 

ヒグマを対象とした第 2 章では，メスは農地から 3-4km 程度，つまり行動圏

内に農地を含む個体がトウモロコシを採食する可能性が高いと考えられた一方

で，オスは農地近くのみならず個体群の中心部である山間部からも農地に移動

してきて，トウモロコシを採食し，駆除リスクに晒される可能性があることが明

らかとなった。地域個体群間の移動分散は地理的障壁によって制限されること

もあり（Itoh et al. 2013），農地周辺でのオスの駆除は，地域個体群内のオスの死

亡率を上げるとともに，新たに農地に移動したオスによる子殺しの発生と

（Gosselin et al. 2014），それに伴う子の生存率や農地付近での繁殖率の低下等に

より，個体群に負の影響をもたらす可能性がある。ヒグマを対象とした有害駆除

では箱罠が多く利用されている（佐藤ほか 2014; 橋本 2014）。銃猟の場合, 捕獲

を免れた個体は農作物採食のリスクを学習する機会を得ることになるが, 箱罠

は一度入ると逃走の可能性が低いため，リスクの学習は困難であると考えられ

る。アメリカクロクマでは，人為的環境の利用が増加すると，人為的餌資源の利
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用による繁殖率の増加等のメリットを生存率低下のデメリットが上回ることか

ら，結果として個体群が減少することが指摘されている（Johnson et al. 2020）。

本調査地域で農地に移入してくるオスの駆除が個体群成⾧率に与える影響を定

量的に評価するためには更なる研究が必要であるが，農業被害の低減およびク

マ類の地域個体群の保全を両立するためには，クマ個体に農作物採食が死亡リ

スクに繋がることを認識させ，農地を忌避する行動を促進する対策を行うこと

が重要である。具体的には，電気柵の設置による被害防除，緩衝帯の整備，農作

物残渣の農地からの除去などといった生息地管理を中心とした対策への注力と，

こうした対策の適切な維持管理体制の確立が必要であると考えられた。 

一方でシカを対象とした第 3・4 章では，シカによる牧草採食は自然下餌資源

が少なくなる季節を含め年間を通して確認された。また，牧草を含む農作物の採

食により，若齢個体を中心に体サイズの成⾧や妊娠率の上昇といった早熟化が

促進され，シカ個体群が増加する可能性があることが明らかとなった。これまで

の先行研究においても，牧草地が多い地域でアカシカの体重が増加傾向を示す

こと（Mysterud et al. 2002），牧草地をはじめとする人工草地が多い地域では，環

境収容力と（Iijima and Ueno 2016），シカ個体群増加率が高くなることが示唆さ

れてきた（Iijima et al. 2013）。こうした現象が生じる原因として，牧草地が好適

な餌場となり，採食可能な餌食物が増加することが指摘されてきたが，どのよう
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なメカニズムで個体群動態が変動するのかは不明のままであった。第 3 章で明

らかにした，⾧期的な農作物の採食が若齢シカ個体の体サイズ成⾧や妊娠率の

上昇を通して早熟化を促進するという結果は，これまでに示唆されてきた農作

物採食とシカ個体群動態の関係について，具体的なメカニズムのひとつを初め

て示したと言えるだろう。本研究結果から，シカの個体数や農業被害の増加を抑

制するためには，シカによる農作物採食を防ぐ電気柵等による被害防除や，農作

物を採食するシカ個体の駆除が重要であると考えられた。第４章で示したシカ

による被害が生じやすい牧草地の特徴は，管理者が実際に被害防除や駆除とい

った対策を実施する際に，対策導入場所の優先順位を決定するための具体的な

指針として活用できるだろう。 

本研究では，異なる生活史を持つヒグマとシカを対象に，農作物採食個体の生

態学的特性を検討した結果，農作物採食が個体群動態に負の影響（第 2 章）と正

の影響（第 3，4 章）をもたらす可能性が示唆された。これらの結果は，農地を

含む景観で生息する大型哺乳類の個体群の維持機構を解明するためには，農作

物の採食が個体群にもたらす正負の影響のトレードオフを総合的に理解する必

要があることを示している。農業被害の低減と個体群の保全を両立するために

は，個体群の維持機構を理解し，科学的な根拠に基づいた対策を行う必要がある。

本研究で用いたアプローチは，農作物の採食が個体や集団，個体群にもたらす影
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響を定量的に評価し，更なる知見を蓄積する上で有用であると考えられる。今後

更に少子高齢化による人口減少が進むと予測されることから（Götmark et al. 

2018），大型哺乳類の管理にあたっては，より一層の効率的・効果的な対策運用

が求められる。得られた知見から示唆された必要な対策を行い，その効果を定量

的に評価して更なる管理手法の検討を進める，いわゆる順応的管理を推進する

ことで，より効率的・効果的な管理体制を構築することができるだろう。また，

個体がどのようなプロセスで農作物に依存するようになるのかといった，大型

哺乳類における農作物採食行動の発生構造そのものの解明を進めることで，よ

り効果的な管理体制を構築することができるかもしれない（Swan et al. 2017）。

本研究で農作物依存度の推定に用いた安定同位体比分析は，こうした影響評価

に取り組み，大型哺乳類の適切な保全管理体制に知見を還元していく上で，今後

も欠かせない手法になると考えられる。  
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要約 

本研究では，世界各地で農作物被害を引き起こし，問題となっている代表的な

大型哺乳類であるクマ類とシカ類を対象に，農作物を採食する個体の行動や繁

殖といった生態学的特性を解明するとともに，農地を含む複数の景観に広く生

息する個体群を対象とした効果的かつ効率的な保全管理上の課題を整理した。 

 第 2 章では，北海道東部のヒグマ個体群を対象に，ヒグマによる主な被害農

作物であるトウモロコシへの採食依存度が高い個体の空間分布傾向とその移動

スケールを検討した。体毛試料を用いて，DNA 分析により個体識別を行うとと

もに，炭素安定同位体比分析を用いて各個体のトウモロコシ依存度を推定した。

その結果，メスではトウモロコシ依存度が高い個体ほど農地の近くに生息する

ことが示唆された。また，農地から 3-4km 離れるとメス個体のトウモロコシ採

食可能性が急激に減少し，本スケールはメスのクマの年間行動圏の半径に近か

った。一方，トウモロコシ依存度が高いオスは農地近くにも農地から離れた森林

地域にも生息していた。そのため，オスの場合トウモロコシの収穫期以外に森林

地域に生息していたとしても，収穫期に農地に移動してくることで駆除リスク

に晒される可能性があると考えられた。 

 第 3 章では，本州中部地域のシカ個体群を対象に，シカによる主な被害農作

物である牧草や野菜類への採食依存度が，シカの成⾧や繁殖に与える影響を検
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討した。骨コラーゲン試料を用いて，窒素安定同位体比分析により各個体の農作

物依存度を推定した。成⾧の指標として頭骨最大⾧を，繁殖の指標として妊娠の

有無を用い，齢ステージごと（0 歳・1-4 歳・5 歳以上）に農作物依存度との関係

を調べた。その結果，4 歳以下の個体では農作物依存度が高いほど頭骨最大⾧が

大きく，妊娠確率が高かった。一方で，5 歳以上の個体ではいずれの関係も見ら

れなかった。これらの結果から，農作物への依存はシカの早熟化を促進し，シカ

個体群を増加させる可能性があることが示唆された。 

第 4 章では，第 3 章と同じ本州中部地域のシカ個体群を対象に，山間部の牧

草地におけるシカによる加害リスクの時空間変化を検討した。計 32 か所の牧区

に出没するシカをライトセンサス法により調査し，出没個体数の季節変化およ

び出没個体数と牧区の性状との関係を解析した。その結果，牧草地を利用するシ

カの個体数は季節によって変化し，11 月に最も多く，2 月に最も少なかった。非

積雪期である 4-11 月は，施肥が行われる牧区を利用するシカが多かった一方で，

牛を放牧する牧区の利用は少なかった。積雪期である 12-3 月は，傾斜が急な牧

区を利用するシカが多かった。これらの結果から，非積雪期には牧草の質と利用

可能量が，積雪期には牧草の利用可能量がシカによる牧草地利用を左右する重

要な要因であることが示唆された。 

本研究結果から，安定同位体比分析を用いることでヒグマおよびシカの加害
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農作物への依存度をそれぞれ推定できたとともに，農作物採食によって移動や

繁殖といった生態学的特性に生じる変化を明らかにした。得られた結果から，ヒ

グマでは，電気柵の設置による被害防除や緩衝帯の整備等，クマ個体に農地を忌

避させる被害防除対策や生息地管理を中心とした対策とその維持管理体制の確

立が重要であると考えられた。シカでは，農地侵入を防ぐ電気柵等の被害防除や

農作物を採食するシカ個体の駆除が重要であると考えられた。また，こうした被

害防除や駆除といった対策の導入時期や場所の優先順位を決定するための具体

的な指針となりうる，シカによる被害が発生しやすい時期や牧草地の特徴を明

示した。本研究で得られた知見は，農業被害の抑制と個体群の保全の両立を目的

とした大型哺乳類の効果的な管理体制の確立と発展に寄与するだろう。 
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Summary 

In this study, I examined the ecological characteristics of crop-foraging bear and 

deer individuals, as representative large mammals causing serious agricultural damage 

worldwide. Based on the findings, I summarize key issues for the effective and efficient 

management of populations that inhabit multiple landscapes, including agricultural crop 

fields. 

In Chapter 2, I investigated the spatial distribution and scale of movement of brown 

bears (Ursus arctos) likely to consume maize in eastern Hokkaido. In this area, maize is 

the main agricultural crop damaged by bears. Using hair samples, I identified individuals 

by DNA analyses and estimated the relative dietary contribution of maize of each bear by 

carbon stable isotope analyses. The relative maize consumption of female bears decreased 

rapidly as the distance to crop fields increased to 3-4 km, similar to the radius of the 

annual home range of female bears. In contrast, male bears that were more likely to 

consume maize lived in both forested areas and near crop fields. Even if male bears live 

in forested areas except during the maize harvest period, they appeared to be at risk of 

being killed by lethal control because they can move from forested areas to crop fields 

during the maize harvest period. 

In Chapter 3, I investigated the effect of agricultural crop consumption on the 
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physical characteristics and reproductive performance of sika deer (Cervus nippon) in 

central Japan according to three age classes: <1 year, 1-4 years, and ≥5 years. In the study 

area, agricultural crops such as vegetables and pasture grasses are damaged by deer. To 

investigate the relative dietary contribution of agricultural crops for each individual, I 

performed nitrogen stable isotope analyses of bone collagen. The results suggested that 

deer ≤4 years old that were more likely to consume agricultural crops tended to be larger 

and have a higher reproductive rate. In contrast, the body size and reproductive rate did 

not vary according to the relative dietary contribution of agricultural crops in individuals 

≥5 years old. These results indicate that agricultural crop consumption can induce 

precocious maturity in younger individuals by improving their physical characteristics 

and reproductive performance and may thereby result in deer population growth. 

In Chapter 4, I investigated temporal and spatial variation in the risk of grazing 

damage to sown grasslands by sika deer on a dairy farm located in a mountainous area in 

central Japan. I conducted spotlight counts of deer on the farm in 32 management units 

utilized as pastures and meadows. Using the spotlight count data, I assessed both seasonal 

effects and grassland characteristics associated with greater utilization of sown grassland 

by deer. The results showed that deer utilized the grasslands year-round, but their numbers 

fluctuated seasonally. Deer utilization was highest in November and lowest in February. 
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During the snow-free season (April to November), there were more deer in fertilized 

management units but fewer in cattle-stocked management units. During the snowy 

season (December to March), more deer were found in management units with steeper 

terrain. These results indicated that the factors affecting deer utilization differed among 

seasons: the quality and availability of pasture plants were the primary drivers of deer 

utilization in the snow-free season, and only the availability of pasture plants drove 

utilization in the snowy season. 

The use of stable isotopes enabled the estimation of the relative dietary contribution 

of damaged agricultural crops of each bear and deer individual, revealing changes in 

ecological characteristics (e.g., movement behavior and reproduction) caused by 

agricultural crop consumption. Based on the findings, the conservation and management 

of bear populations requires damage prevention measures and habitat management 

strategies aimed at keeping bears from agricultural crop fields, such as the installation of 

electric fences and establishment of buffer zones. For deer management, both damage 

prevention measures, such as the installation of electric fences, and the removal of crop-

foraging individuals are necessary to mitigate conflicts. The season and the grassland 

characteristics associated with increased utilization of sown grassland by deer will help 

to optimize the timing of deer harvesting and to prioritize grasslands for damage 
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prevention management. The results of these studies are expected to contribute to the 

establishment and development of an effective management system for large mammals 

to mitigate agricultural damage and conserve populations.   
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