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要旨 

ニホンカモシカ（以下、カモシカ）は落葉広葉樹林を主な生息環境とし、森林環境に適応

的な生態を持つと考えられている。ただし、カモシカは高標高の草原にも生息するが、この

ような環境における生態は未解明である。また対捕食者行動や生息地選択についても未解

明であり、生態研究が求められる。さらに、原始的な形質を持つカモシカはヤギ亜科の進化

を検討する上で重要な材料である。ヤギ亜科は森林から開放的な草原環境への適応放散と

同時に単独性から群居性の社会を進化させたと考えられている。このため、森林と草原にお

けるカモシカの生態を比較し、その変異を解明することはヤギ亜科の社会進化の過程を推

察する一助となる。そこで本研究の目的はカモシカの採食生態、対捕食者行動、生息地選択、

社会構造と生息環境の関係性を解明し、その適応的意義を検討することとした。 

1.採食生態 

 長野県浅間山の浅間山荘周辺および火山館周辺の 2 地域で直接観察によりカモシカの食

性を調査した。浅間山荘は主にカラマツから成る森林環境であり、火山館は亜高山帯風衝草

原からなる草原環境である。浅間山荘ではバイトカウント法により採食割合を、火山館では

採食率を算出した。また各環境の食物供給量を調査し、浅間山荘では食物の選択性を評価し

た。浅間山荘においてカモシカの採食行動を合計 5868 バイト観察した。浅間山荘における

カモシカの採食割合は落葉広葉樹が調査期間を通じて最も高く（71.9%）、次いで広葉草本

（12.8%）およびシダ類（14.5%）が高く、グラミノイド（0.8%）はほとんど採食されなか

った。食物の選択性は、落葉広葉樹および広葉草本を選択し、グラミノイドを忌避すること

が示された。このことから、森林環境におけるカモシカはブラウザーであることが示唆され

た。火山館におけるカモシカの採食行動を合計 2438 バウト（分）観察した。火山館におけ

るカモシカの食性は季節に応じて著しく異なり、春はイネ科（71.6%）、夏および秋は広葉

草本（夏：88.2%、秋：71.2%）を主に、冬はイネ科と広葉草本に加えてササ類、落葉広葉

樹、カラマツ、シラビソなど多様な食物を利用した。火山館では食物供給が激的に季節変化



するため、これに応じて食性が季節変化したと考えられた。また、火山館で確認された食性

の著しい季節変化やイネ科草本の頻繁な利用は近縁である山岳性のヤギ亜科の持つ採食生

態と類似した。これらにより、ブラウザーであると考えられてきたカモシカが環境に応じて

食性を柔軟に変化させることが初めて示された。 

2.対捕食者行動 

 浅間山荘において直接観察によりカモシカの対捕食者行動を調査した。調査は人に対す

る個体の行動を記録し、各行動が地形や見通しに応じてどのように変化するかを評価した。

合計 221 回カモシカと遭遇し、フリーズ、逃避、歩行移動、採食・休息の行動がそれぞれ

28 回、134 回、23 回、36 回観察された。フリーズ行動は見通しの悪い展葉期および閉鎖環

境と単独でいる時により発現した。フリーズ行動はより捕食者から発見されづらい状況に

おいて発現することから、捕食者からの隠蔽の効果があると考えられた。より危険な状況で

起こる逃避行動は地形が平坦なほど、見通しが良いほど発現した。このため、カモシカの対

捕食者戦略において急峻な地形および見通しの悪い環境が特に重要であると考えられた。

これらのことからカモシカが森林環境に適応的な隠蔽的対捕食者戦略と他のヤギ亜科に見

られる急峻な地形を利用した対捕食者戦略を併せ持つことが示唆された。 

3.生息地選択 

 浅間山荘においてラジオテレメトリおよび直接観察による調査を実施した。ラジオテレ

メトリにより得られた各個体の測位点を用いて、どのような地形、見通し、植物群落を選択

もしくは忌避するかを評価した。また、直接観察により得られた各植物群落における採食効

率（バイト／分）および落葉広葉樹の供給量が群落選択性に与える影響を評価した。カモシ

カは平坦で見通しの良い環境を忌避し、急峻な地形および特定の植物群落を選択した。植物

群落の選択性では落葉広葉樹の供給量が多く採食効率の高い群落をより選択した。このた

め、捕食の危険が高い平坦で見通しの良い環境を忌避し、急峻な地形にある採食効率が高く

食物が豊富な群落を好むことが示された。また、食物の豊富な群落であっても平坦な地形で



は選択されないことから、カモシカの生息地選択において重要なのは捕食回避であり、その

制約の中で採食の利益を高める生息地選択をおこなっていると考えられた。 

4.社会生態 

 生息環境の違いによるカモシカの社会構造の変異を検討するため、浅間山荘および火山

館において直接観察による社会構造の調査を実施した。また、生息環境が社会構造に与える

影響を検討するために、既存研究の結果を用いて個体群間での比較検討および火山館の個

体群では個体群内での比較検討をおこなった。 

・浅間山荘 

 カモシカの群れサイズは基本的に単独であり、群れ構成は母子ペアおよびオス－メスの

ペアがほとんどを占めた。オスメスともに安定した定住的な行動圏を持ち、年間平均行動圏

サイズはそれぞれ 88.1ha と 44.8ha だった。オス間の行動圏重複率は高く、行動圏のコア

エリア（CP50%）以外の大部分が重複した。また、行動圏の重複部でオス間の許容的な交

渉が観察されたことから、行動圏全体をなわばりとして防衛しないことが示唆された。一方、

メス間の行動圏はスペーシングしていたが、行動圏の境界部において許容的な交渉が観察

された。オスの行動圏のコアエリアは特定の 1 頭のメスの行動圏と重複しており、その個

体間でのみ雌雄の同一行動および性行動が確認された。また、交尾期の雌雄同一行動率は

75%（N=28）と非常に高い値を示した。オス間のなわばり性が認められず、交尾期の雌雄

同一行動率が高いことから、浅間山荘におけるカモシカの配偶システムはメス追随型の一

夫一妻性であることが示唆された。 

・火山館 

 カモシカの群れサイズは基本的に単独であり、群れ構成は母子ペア、オス－メスのペアお

よびメス－メスのペアがほとんどを占めた。オスメスともに安定した定住的な行動圏を持

ち、年間平均行動圏サイズはそれぞれ 8.1ha と 7.4ha だった。オス間の行動圏はスペーシ

ングしており、互いに警戒しあう緊張的な交渉が観察されたことから、行動圏全体をなわば



りとして防衛していることが示唆された。一方、メス間の行動圏重複率は高く、許容的な交

渉が頻繁に観察された。メス間の行動圏は特定の個体間で特に重複が大きく、そのような個

体間で許容的な交渉が頻繁に観察されたことから、特定のメス間で社会単位を形成してい

ることが示唆された。社会単位は他のメスと行動圏をほとんど重複させない単独メスと 2-3

頭のメスで行動圏を大きく重複させるメスグループに分類された。メス間の交渉の対戦結

果から個体間には直線的な順位関係があることが示唆された。オスの行動圏は複数のメス

の行動圏と重複しており、1 頭のオスの行動圏に対して行動圏が大きく重複するメス（つが

い）の数は平均 2.4 頭、最大 5 頭だった。1 オス 1 メスおよび 1 オス複メスのつがいの割合

はそれぞれ 25％と 75%だった。これらのことから、火山館におけるカモシカの配偶システ

ムはなわばり型の一夫多妻性であることが示唆された。 

・個体群間比較 

 個体群間比較には浅間山荘および火山館の 2 個体群と既存の森林に生息する 4 個体群（仁

別、下北、朝日、上高地）のデータを使用した。森林に生息する 4 つの個体群（浅間山荘、

下北、朝日、上高地）において、冬季の落葉広葉樹の供給量が多いほどメスの行動圏サイズ

が小さくなることが示唆された。浅間山荘、火山館、仁別、下北の 4 つの個体群において、

メスの行動圏サイズと行動圏重複率はオスのつがいメス数に効果を与えており、行動圏サ

イズが小さく行動圏重複率が高いほどつがいメス数が多かった。このことから、食物が豊富

でメスが集中して分布するほど一夫多妻性が促進されることが示唆された。また、メスの行

動圏サイズが大きいほどオス間の行動圏は重複し、雌雄同一行動率は高くなる傾向にあっ

た。このことから、メスの分布様式に応じてオスは配偶戦術を変異させており、メスの行動

圏が大きい場合はメス追随型、小さい場合はなわばり型の戦略をとることが示唆された。 

・火山館における個体群内比較 

 各メスの行動圏内に占める草原の割合と行動圏サイズおよび行動圏重複率の関係を検討

した。また、各オスのつがいメス数と各オスの行動圏内に占める草原面積の関係を検討した。



メスの行動圏内の草原割合が多いほど行動圏サイズは小さく、行動圏重複率が高かった。こ

のため、食物の豊富な草原環境はメスの行動圏サイズの減少および重複を促進していると

考えられた。さらに、オスのつがいメス数は行動圏内の草原面積が大きいほど多く、メスが

集中する草原をなわばりとして占有するオスほど一夫多妻的傾向が強くなることが示唆さ

れた。これらのことから、草原環境がメスの集中分布を、またメスの集中分布が一夫多妻性

を促進したと考えられた。 

 これらの一連の研究により、カモシカは森林環境に適応的な形質と同時に近縁種にみら

れる山岳環境に適応的な形質を持つことが示された。また、これまで保守的であると考えら

れてきたカモシカの採食生態および社会生態が生息環境の違いにより変異し、高標高の開

放的な草原環境においては近縁種と似通った採食生態および社会生態を持つことが示され

た。また、メスの集中的な分布や一夫多妻性は多量にまとまって食物を供給する草原により

促進されることが示唆された。これらの結果は、森林から開放的な山岳環境への適応放散と

同時に柔軟な採食生態や群居性の社会が進化したとする説を支持した。食物の供給状況の

変異によるメス間の排他的関係の緩和が、群居性社会発達への一つの契機となる可能性が

示唆された。 
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緒言 

 ダーウィン（1859）が「種の起源」において進化論を提唱して以降、形態や生理のみなら

ず、動物のとる多様な行動も自然淘汰により進化してきたと考えられている。動物の示す種

特異的な行動や多様な生活様式、これらの現象が「なぜ生じるのか？」という問いに進化プ

ロセスの観点から答えるのが行動生態学である。動物が行動するときの最適な方法は、時空

間における食べ物、天敵、生活場所のなどの生態的要因および系統的な制約に依存し、その

行動により得られる利益とその行動によりかかるコスト（もしくはリスク）のバランスによ

り決定すると考えられる。多くの生態学者が動物の採食戦略や対捕食者戦略、社会行動の適

応的意義および生息環境との関係について様々な動物群を対象に研究をすすめてきた

（Davies et al. 2016）。 

有蹄類（偶蹄目および奇蹄目）は約 200 種から構成され、サバンナやステップ、ツンド

ラなどの開放的な草原環境から温帯の落葉広葉樹林や熱帯の熱帯雨林などの閉鎖的な森林

環境まで多様な環境に生息している。そのため、各種の有蹄類がとる行動様式もまた多様

であり、その行動や社会構造がどのように進化してきたかを検討するのに適した材料であ

る。1970 年代には主にアフリカに生息する有蹄類を対象として種間比較による研究が盛ん

におこなわれ、生息環境と食物選択、対捕食者行動、社会構造との関連について、革新的

な発見がなされ、有蹄類の進化過程が議論されてきた（Estes 1974; Geist 1974; Jarman 

1974; Leuthold 1977）。森林や深い藪などの閉鎖的環境に生息する森林性の種は体サイズ

が小さく、単独かそれに近い形で生活するのに対し、サバンナや半乾燥砂漠など開放的環

境に生息する草原性の種は体サイズが大きく、群れを形成する傾向にある。小型の種は、

単位重量当たりに高いエネルギー代謝が必要となるため、木本類の芽・葉・果実などの栄

養価の高い食物を選択的に食べるブラウザーとなる。さらにこのような食物は森林内に大

量には存在せず、散在して分布するため、小型の種は単独で生活をせざるをえない。この

ことによりメスが分散して生息するため、婚姻形態は一夫一妻が基本となる。また、森林
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のように隠れ場所の多い環境では、捕食者に対して身を隠す戦略が基本となる。一方、大

型の種の食性はイネ科などの繊維質の多く低質な草本類に依存するグレイザーである。こ

のような食物は大量にまとまって分布し、開放的な環境を作る傾向があるため、群れで利

用することが可能である。一方で、開放的な環境では捕食者に見つかりやすいために、群

れること自体で利益が得られ、捕食者に対し逃避や集団防衛することにより対抗すること

が可能となる。また、群れることによりメスがまとまって分布し、オスが複数のメスを独

占することが可能となる。疎林などの中間地帯に生息する種の生態もあわせてみると、大

まかには、生息環境が開放的であるほど、体サイズが大きいほど、低質な食物に依存する

ほど、群れが大きくなる傾向にあると言える。このことは、群れ社会が生息環境、体サイ

ズ、採食行動、捕食回避などの要因と結びついて進化してきたことを示唆している

（Estes 1974; Geist 1974; Jarman 1974; Leuthold 1977）。また、この社会進化は鮮新世

後期から更新世に起きた森林環境から草原環境への適応放散と同時に起きたことが示唆さ

れている（Estes 1974; Geist 1974）。近年では個体識別に基づく詳細な行動観察や GPS

首輪を用いた研究、種内変異を用いた研究などがおこなわれ、採餌戦略（Bergman et al. 

2001）、対捕食者戦略（Stankowich 2008）、生息地選択（van Beest et al. 2010）および

社会生態（Barashares and Arces 2002; Isvaran 2007）についてその行動の適応的意義や

機能の解明が進められている。しかし、有蹄類におけるこれらの行動生態学的研究は開け

た環境に生息する草原性の種で先行しており、閉鎖的な環境に生息する森林性の種では観

察の難しさから、行動生態に関する知見は非常に乏しい。 

 ニホンカモシカ（Capricornis crispus）は落葉広葉樹林を主な生息環境とする日本固有の

典型的な森林性有蹄類である（Ochiai 2015）。その食性や諸行動、社会構造については 1970

年代から盛んに研究され、採食生態については広葉樹や双子葉草本を主な食物とするブラ

ウザーであること（Ochiai 1999）、社会構造については単独性、同性成獣間でのなわばり性、

一夫一妻性であることが明らかとなっている（Kishimoto and Kawamichi 1996; Ochiai 
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and Susaki 2002; Kishimoto 2003）。これらの生態は地域による変異が少なく、保守的な性

質であると考えられている。ただし、ニホンカモシカは落葉広葉樹林の他に森林限界付近の

亜高山帯から高山帯にかけても分布するものの、これまでのニホンカモシカに関する生態

研究のほとんどが分布の中心である落葉広葉樹林帯に限定しておこなわれてきた。このた

め、環境の違いに対する行動の変化については十分に検討されていない。また、対捕食者行

動については捕食者に対するニホンカモシカの反応を直接観察することが困難なため、こ

れまでに研究がほとんど進められていない。また、生息地選択についても研究例がほとんど

なく詳細については不明である。このため、採食行動や対捕食者行動、生息地選択、社会構

造などの行動様式を決定する生態的要因は十分に検討されておらず、行動生態学的研究が

求められる。 

他方、ニホンカモシカの分類的な位置づけはウシ科ヤギ亜科カモシカ属にあたる。

Schaller（1977）および Geist（1985, 1987）はヤギ亜科の系統進化および社会進化につい

て検討した。彼らの議論によると、ヤギ亜科の祖先種は熱帯湿潤な森林に生息する小型で単

独性の種であったと考えられ、ニホンカモシカの属するカモシカ属（Capricornis）は祖先

種に近い形態を保持した原始的な種群であると推測している。また、その祖先種は鮮新世後

期から更新世に起きた造山運動および乾燥化によって生じた険しい山岳やステップおよび

ツンドラなどの開放的な環境に適応放散すると同時に体サイズ、洞角の大型化、性的二型な

どが発達したと考えられている。また、開放的な環境への適応放散と同時に単独性から群居

性の社会が進化したと考えられている。現生ヤギ亜科は主にこうした開けた山岳環境に生

息し、母系の群れ、一夫多妻性もしくは乱婚性の社会を形成している（Schaller 1977）。原

始的な形質を保持すると考えられているニホンカモシカはヤギ亜科の進化を検討する上で

も重要な研究材料であるといえよう。ニホンカモシカの一部の個体群が生息する森林限界

付近の開けた山岳環境は群居性社会および一夫多妻性社会を形成する近縁種の生息環境と

類似するため、群居性や一夫多妻性への社会進化の萌芽が観察される可能性がある。森林に
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生息するニホンカモシカと高標高域の山岳に生息するニホンカモシカの生態を比較し、種

内変異をもたらす要因を定量的に評価することができれば、ヤギ亜科の進化の初期段階に

どのような選択圧が働きどのような変化が起きたのかを推察する一助となる。 

 そこで本研究の目的はニホンカモシカの採食生態、対捕食者行動、生息地選択および社会

構造と生息環境との関係性を解明し、その適応的意義を検討することとした。同時に近縁種

であるヤギ亜科動物の生態との比較から系統的、進化的な背景についても検討することと

した。 
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１．調査地および材料 

 調査は長野県浅間山の浅間山荘周辺のカラマツ植林地（以下、浅間山荘）および火山館周

辺の亜高山帯風衝草原（以下、火山館）の環境の異なる 2 地域でおこなった（図 1.1）。調

査地間の直線距離は約 2.7km である。以下に両調査地の詳細と両ニホンカモシカ個体群の

特徴について述べる。 

 

 １．１．１．浅間山荘周辺 

 調査地は長野県小諸市の浅間山（標高 2568m）の南麓に位置する、宿泊施設である天狗

温泉浅間山荘周辺の 210ha の範囲とした（36°38’N, 138°47’E、図 1.2）。標高は約 1200m か

ら 1600m に位置し、植生の垂直分布は山地帯上部から亜高山帯にあたる。調査地の地形は

斜度 30 度を超える急峻な斜面と斜度 10 度以下の平坦な地形、および緩やかな斜面など多

様である。積雪期間は 12 月下旬から 3 月中旬であり、最も積雪の多い 1 月および 2 月の平

均的な積雪深は 30-40cm だった（最深積雪深 115cm）。調査地内の高木層の植生は針葉樹

であるカラマツ（Larix kaempferi）およびアカマツ（Pinus densiflora）の植林地がほとんど

を占め（72.0%）、一部をミズナラ（Quercus crispula）とシラカバ（Betula platyphylla）から

なる落葉広葉樹林（11.7%）および伐採地（15.4%）、宿泊施設等の人工地（0.9%）が占める。 

ニホンカモシカの食物供給や生息環境を評価するうえで重要である下層植生はミヤコザ

サの被度および低木層の高さにより分類した。ミヤコザサの被度は 10%未満の「S0」、10-

50%の「S1」、50%以上の「S2」の 3 つに分類した。低木層の高さは 50cm 未満もしくはほ

とんど生育していない「B0」、50-200cm 未満の「B1」、200-300cm 未満の「B2」、300cm

以上の「B3」の 4 つに分類した。調査地をくまなく踏査し植生図を作成した結果、上記の

ミヤコザサおよび低木の類型の組み合わせが 10 群落確認された（S0-B0, S0-B1, S0-B2, S0-

B3, S1-B1, S1-B2, S2-B0, S2-B1）。また、例外としてスズタケ（Sasamorpha borealis）群落

および人工地をあわせた 12 群落が存在した（図 1.2）。調査地内に占める各群落の割合およ
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び主な構成種を表 1.1 に示す。 

植生条件による見通しの違いにより、見通しタイプを開放環境と閉鎖環境に分類した。開

放環境はニホンカモシカが身を隠せる高さに低木がほとんど生育していない B0、閉鎖環境

は B1、B2、B3 とした。調査地内に占める開放環境および閉鎖環境の割合はそれぞれ 48.1%

と 51.9%だった。50m-DEM: Digital Elevation Model（国土地理院）を用いた GIS 解析

（Arc GIS 10.4, Esri Japan, 東京都千代田区）により、調査地内の斜度分布図を作成した。

調査地内の地形を斜度により、平坦地（0～10 度）、緩斜面（10～20 度）、急斜面（20 度以

上）の 3 つの地形タイプに分類した。調査地内に占める平坦地、緩斜面、急斜面の割合はそ

れぞれ、23%、64%、13%だった。 

 

 １．１．２．浅間山荘のニホンカモシカ個体群 

2011 年 10 月から 2015 年 12 月にかけて、直接観察により調査地内に生息するニホンカ

モシカの個体識別をおこなった。直接観察は調査地をランダムに踏査し、発見したニホン

カモシカを双眼鏡（×10）および望遠鏡（×25-50）、デジタルカメラ（Power Shot 

HS50, Canon, 東京都大田区）を用いて観察した。この地域のニホンカモシカは人に対す

る警戒心の強い個体が多く、人に出会うと逃走する個体が多かった。ただし人に良く慣れ

た個体も数頭生息しており、20-30m 離れた距離からニホンカモシカの自然な行動を観察

することができた。ニホンカモシカは最長で 100m 前後離れた位置から発見でき、多くの

場合 30-50m の距離で発見できた。個体識別は角や耳の形状、顔の模様など個体特有の特

徴からおこない、雌雄と 0 歳から 2 歳までの齢クラスの判別は Kishimoto（1988）に従い

おこなった。3 歳以上の年齢の個体（成獣）の齢クラスは太輪の残存状況から、太輪が角

の根本付近から角の中腹もしくは全体に確認される個体を若齢から壮齢（クラスⅠ）、太

輪が認められない、もしくは角の上部に若干認められる個体を壮齢から老齢（クラスⅡ）

とした。各成獣齢クラスの個体の顔写真を図 1.3 に示す。生体捕獲による正確な齢査定の
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結果と上記の成獣齢クラスの判断を照らし合わせると、クラスⅠは 4 歳から 8 歳前後、ク

ラスⅡは 8 歳前後から 23 歳の個体に当てはまった。調査期間中に成獣 9 頭（オス 3 頭、

メス 3 頭、性不明 3 頭）、0-2 歳までの若齢獣 6 頭の合計 15 頭を識別した。各年に確認さ

れたニホンカモシカの各齢クラス、各性別の個体数および個体群密度を表 1.2 に示す。12

月における個体群密度の平均値±SD は 4.5±0.5 頭（N=5 年）、成獣密度の平均値±SD は

3.2±0.2 頭（N=5 年）だった。個体群密度の年による変動係数は 0.12 と小さく安定して

いた。調査期間中の成獣の性比（♂/♀）の平均値±SD は 1.0±0.3（N=5 年）であり、性

比に偏りはほとんどなかった。識別した成獣メスの各年における出産の有無および年別、

個体別の出産率および繁殖成功率を表 1.3 に示す。出産率は成獣メスの繁殖機会年数に対

する出産が確認された例数の割合とした。出産率は出産直後の初期死亡を見逃している可

能性があり、過小評価である可能性がある。繁殖成功率は成獣メスの繁殖機会年数に対す

る、子を出産し、かつその子が生後 1 年まで生残した例数の割合とした。調査期間中にす

べての成獣メスの出産が確認された。合計 6 回の出産が確認され、全体の出産率および繁

殖成功率はそれぞれ 35.7%（N=14）と 35.7%（N=14）だった。成獣 4 個体（オス 3 頭、

メス 1 頭）を捕獲し、VHF 発信機を装着した。捕獲は麻酔銃（JM.SP.25, DAN-INJECT

社, デンマーク）を用い、不動化にはキシラジンおよびケタミンの混合液を用いた（キシ

ラジン：ケタミン＝0.5：1.5mg/kg）。各個体の捕獲年月日および形態計測値を表 1.4 に示

す。 

 

 １．２．１．火山館周辺 

 調査地は長野県小諸市の浅間山（標高 2568m）の南麓に位置する、噴火時の避難所であ

る火山館の周辺 80.3ha の範囲とした（36°40’N, 138°49’E、図 1.4）。標高は約 1900m から

2400m に位置し、植生の垂直分布は亜高山帯および高山帯にあたる。調査地の地形は斜度

30 度を超える急峻な斜面および崖が多くを占める。積雪期間は 12 月から 5 月初旬であり、
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最も積雪の多い1月および2月の平均的な積雪深は100-160cmだった（最深積雪深255cm）。 

 調査地内をくまなく踏査し植生図を作成した（図 1.4）。植生は亜高山帯風衝草原が多く

を占め、その周りを亜高山帯針葉樹林が取り囲むように分布していた。亜高山帯風衝草原は、

イネ科高茎草原、双子葉高茎草原、イネ科・双子葉短茎草原、ミヤコザサ・イネ科草原の 4

つに分類した。亜高山帯針葉樹林はカラマツ・林床ササ型、カラマツ・シラビソ混交林、シ

ラビソ・コメツガ混交林の 3 つに分類した。また、調査地内には崖、岩場、裸地も多く存在

した。調査地内に占める各草原タイプ、森林タイプ、崖・岩場・裸地の割合および各群落の

主要構成種をそれぞれ表 1.5 に示す。 

 

 １．２．２．火山館のニホンカモシカ個体群 

 2014 年 7 月から 2017 年 10 月にかけて、浅間山荘と同様にニホンカモシカの個体識別を

おこなった。直接観察は 4 地点の定点を設定し（図 1.4）、見通しの良い草原および崖・岩

場・裸地にいるニホンカモシカを双眼鏡（×10）および望遠鏡（×25-50）、デジタルカメラ

（Power Shot HS50, Canon, 東京都大田区, COOLPIX P330, Nikon, 東京都港区）を用い

て観察した。ニホンカモシカは最長で 1000m 前後離れた位置から発見できたが、多くの場

合 500m 以内に発見された個体以外は識別が困難だった。また、定点からの観察が困難な

森林内は踏査により直接観察をおこなった。定点観察はニホンカモシカを遠方から観察す

るため、観察者の存在に気付いていない自然なニホンカモシカの行動の観察が可能だった。

また、調査地内には登山者が多く通行する登山道があるため、多くのニホンカモシカは人に

慣れており、近距離での観察も可能だった。調査期間中に成獣 18 頭（オス 5 頭、メス 12

頭、性不明 1 頭）、0-2 歳までの若齢獣 18 頭の合計 36 頭を識別した。各年に確認されたニ

ホンカモシカの各齢クラス、性別の個体数および個体群密度を表 1.6 に示す。12 月におけ

る個体群密度の平均値±SD は 27.1±1.8 頭（N=4 年）、成獣密度の平均値±SD は 19.3±

1.2 頭（N=4 年）だった。個体群密度の年による変動係数は 0.06 と小さく安定していた。
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調査期間中の成獣の性比（♂/♀）の平均値±SD は 0.4±0.01（N=4 年）であり、メスに大

きく偏っていた。識別した成獣メスの出産の有無および年別、個体別の出産率および繁殖成

功率を表 1.7 に示す。12 頭の成獣メスのうち 8 頭が出産した。調査期間中に合計 15 回の出

産が確認され、全体の出産率および繁殖成功率はそれぞれ 34.1%（N=44）および 11.4%

（N=35）だった。成獣 4 個体（オス 3 頭、メス 1 頭）を捕獲した。捕獲方法は浅間山荘と

同様である（1.1.2 参照）。各個体の捕獲年月日および形態計測値を表 1.8 に示す。 

  



 
図 1.1 浅間山における 2 調査地域（浅間山荘周辺・火山館周辺）の調査範囲。太線内が調

査範囲。南西に位置するのが浅間山荘周辺、北東に位置するのが火山館周辺の調査範囲。 



 
 
 

a. 地形図 



 

図 1.2 浅間山荘における調査範囲と地形図（a）および植生図（b）。太線内が調査範囲。 
群落名の S および B の数値はそれぞれササ類の被度（S0=<10%, S1=10%≦50%, S2=≧
50%）および低木層の高さ（B0=<50cm, B1=50cm≦200, B2=200cm<300cm, B3=≧300cm）

を表す。 

b. 植生図 



 
 

a. 浅間山荘 



 
図 1.3 浅間山荘および火山館のニホンカモシカにおける各成獣齢クラスの顔写真（a. 浅
間山荘、b. 火山館）。クラスⅠは若齢から壮齢（4-8 歳前後）、クラスⅡは壮齢から老齢個体

（8 歳前後以上）を意味する。クラスⅠおよびクラスⅡの区別は太輪の残存状況によりおこ

なった。 

b. 火山館 



 
 
 

a. 地形図 



 
図 1.4 火山館における調査範囲と地形図（a）および植生図(b)。地形図（a）における●は

定点観察地点の位置を示す。 

b. 植生図 



面積割合（%） 優占種

S0-B0 28.8
ミツバアケビ
(Akebia
trifoliata )

チョウセンゴミシ
(Schisandra
chinensis )

ノイバラ
(Rosa multiflora )

クマイチゴ
（Rubus
crataegifolius ）

ツタウルシ
（Toxicodendron
orientale ）

S0-B1 8.8
ウグイスカグラ
（Lonicera
gracilipes ）

アオダモ
(Fraxinus
lanuginosa )

ヤマウルシ
（Toxicodendron
trichocarpum ）

ガマズミ
（Viburnum
dilatatum ）

サワフタギ
（Symplocos
sawafutagi ）

クマイチゴ

S0-B2 18.4
ダンコウバイ
（Lindera
obtusiloba ）

アズキナシ
（Aria alnifolia ）

ツノハシバミ
（Corylus
sieboldiana ）

ムシカリ
（Viburnum
furcatum ）

ガマズミ サワフタギ

S0-B3 11.1
ウリハダカエデ
（Acer
rufinerve ）

ハウチワカエデ
（Acer
japonicum ）

サワフタギ

S1-B1 5.4
ミヤコザサ
（Sasa
nipponica ）

サルナシ
（Actinidia
arguta ）

クマヤナギ
（Berchemia
racemosa ）

ウグイスカグラ

S1-B2 6.8 ミヤコザサ ウグイスカグラ ガマズミ アズキナシ
S2-B0 17.1 ミヤコザサ

S2-B1 1.7 ミヤコザサ
ミズナラ
（Quercus
crispula ）

スズタケ 0.8
スズタケ
（Sasamorpha
borealis ）

人工地 1.0

表1.1　浅間山荘における各植物群落の面積割合（%）および優占種。群落名のSおよびBの数値はそれぞれササ類の被度

（S0=<10%, S1=10%≦50%, S2=≧50%）および低木層の高さ（B0=<50cm, B1=50cm≦200, B2=200cm<300cm, B3=≧

300cm）を表す。



表 1.2 浅間山荘のニホンカモシカにおける各齢クラスおよび性別の識別個体数、個体群密

度（頭/㎢）および性比（♂/♀）。 
年 2011 年 2012 年 2013 年 2014 年 2015 年 

齢クラス           

幼獣 0 歳 1 0 1 3 0 

若齢獣 1 歳 1 1 0 1 3 

  2 歳 0 1 0 0 1 

    3 歳 0 0 0 0 0 

成獣 クラスⅠ ♂ 1 1 1 1 1 

  ♀ 0 1 1 1 1 

 クラスⅡ ♂ 2 2 2 2 1 

  ♀ 2 2 2 2 2 

    性不明 2 1 1 1 1 

合計 9 9 8 11 10 

個体群密度（頭/㎢） 4.3 4.3 3.8 5.2 4.8 

成獣密度（頭/㎢） 3.3 3.3 3.3 3.3 2.9 

性比（♂/♀） 1.5 1.0 1.0 1.0 0.7 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 1.3 浅間山荘のニホンカモシカにおける各成獣メスの出産および繁殖成功の有無およ

び繁殖成功率（%）。1＝子供を出産し、かつ子供が 1 歳まで生残、0＝出産なし、もしくは

子供が 1 歳までに消失、（1）＝出産を確認。 
個体名 齢クラス 2011 年 2012 年 2013 年 2014 年 2015 年 繁殖成功率（%） 

マユゲ クラスⅡ 1(1) 0 0 1（1） 0 40 

シロ クラスⅡ 0 0 1(1) 1(1) 0 40 

ツバキ クラスⅠ - 0 0 1(1) 0 25 

繁殖成功率（%） 50 0 33 100 0   

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 1.4 浅間山荘のニホンカモシカにおける各捕獲個体の性別、年齢および形態計測値。 

個体名 捕獲年月 性別 
年齢 

（捕獲時） 
体重 全長 後足長 

ホッソリ 2012 年 3 月 オス 16 45.9 127 37.5 

ホッソリ 2014 年 5 月 オス 18 44.6 128 37.5 

ナミダ 2012 年 3 月 オス 5 36.35 107 33.5 

ナミダ 2015 年 3 月 オス 8 35.85 116 35 

ダニエル 2012 年 6 月 オス 12 41.8 122.5 35 

ツバキ 2012 年 5 月 メス 4 NA NA NA 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表1.5　火山館における各植物群落の面積割合（%）および優占種。
群落名 面積割合 優占種

イネ科高茎草原 2.6
ノガリヤスsp
（Calamagrostis
sp.）

双子葉高茎草原 4.0
ノアザミ
（Cirsium
japonicum ）

シシウド
（Angelica
pubescens ）

アキノキリンソウ
（Solidago
virgaurea ）

タカトウダイ
（Euphorbia
lasiocaula ）

タムラソウ
（Serratula
coronata ）

イネ科・双子葉低茎草原 17.8 ノガリヤスsp
ハクサンイチゲ
（Anemone
narcissiflora ）

キジムシロ
（Potentilla
fragarioides ）

カワラナデシコ
（Dianthus
superbus ）

グンナイフウロ
（Geranium
eriostemon ）

ハクサンフウロ
（Geranium
yesoemse ）

ウスユキソウ
（Leontopodium
japonicum ）

イネ科・ミヤコザサ草原 18.2 ミヤコザサ ノガリヤスsp
カラマツ林床ササ型 17.3 ミヤコザサ ノガリヤスsp

カラマツ・シラビソ混交林 1.8
ガンコウラン
（Empetrum
nigrum ）

カラマツ シラビソ

シラビソ・コメツガ混交林 23.9
イワカガミ
（Schizocodon
soldanelloides ）

シラビソ

崖・岩・裸地 14.5 ガンコウラン
コメススキ
（Deschampsia
flexuosa ）

クロマメノキ
（Vaccinium
uliginosum ）

シラタマノキ
（Gaultheria
pyroloides ）



表 1.6 火山館のニホンカモシカにおける各齢クラスおよび性別の識別個体数、個体群密度

（頭/㎢）および性比（♂/♀）。 
年 2014 年 2015 年 2016 年 2017 年 

齢クラス         

幼獣 0 歳 6 2 3 4 

若齢獣 1 歳 0 1 1 1 

  2 歳 3 0 0 1 

  3 歳 0 3 0 0 

成獣 クラスⅠ ♂ 1 1 0 0 

  ♀ 3 3 3 3 

 クラスⅡ ♂ 3 3 5 5 

  ♀ 8 8 8 6 

  性不明 0 0 1 1 

合計 24 21 21 21 

個体群密度（頭/㎢） 29.9 26.2 26.2 26.2 

成獣密度（頭/㎢） 18.7 22.3 25.3 22.3 

性比 0.4 0.4 0.5 0.6 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 1.7 火山館のニホンカモシカにおける各成獣メスの出産および繁殖成功の有無および

繁殖成功率（%）。1＝子供を出産し、かつ子供が 1 歳まで生残、0＝出産なし、もしくは子

供が 1 歳までに消失、（1）＝出産を確認。 
個体名 齢クラス 2014 年 2015 年 2016 年 2017 年 繁殖成功率（%） 

オオシマ クラスⅡ 0(1) 0 0 (1) 0 

オオクボ クラスⅠ 0 0 0 0 0 

オチムシャ クラスⅡ 0(1) 0 1(1) - 33.3 

テンさん クラスⅡ 0 0(1) 0(1) 0 0 

ムラカミ クラスⅡ 0(1) 0 0 - 0 

クロサワ クラスⅠ 0 0 1(1) (1) 33.3 

ミツウラ クラスⅡ 0 0 - - 0 

マギー クラスⅡ 0(1) 0 0 (1) 0 

ベジータ クラスⅡ 0 0 0 0 0 

アサコ クラスⅠ 0 0 0 0 0 

ヤッコ クラスⅡ 0(1) 1(1) 0 0 33.3 

ムギー クラスⅡ 1(1) 0 0 (1) 33.3 

繁殖成功率（%） 8.3 8.3 18.2 -   

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 1.8 火山館のニホンカモシカにおける捕獲個体の性別、年齢および形態計測値。 

個体名 捕獲年月 性別 
年齢 

（捕獲時） 
体重 全長 後足長 

ムラカミ 2015 年 12 月 メス 23 49.9 125.7 35 

ミギー 2016 年 4 月 オス 8 33.7 123.5 32.2 

カワムラ 2016 年 12 月 オス 7 44.2 121.6 35.1 

ドドリア 2017 年 1 月 オス 8 NA NA NA 
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２．採食生態 

 ２．１．序 

 動物がどのような食物を選択し採食するかは、その個体の生存や繁殖に直接的に影響を

及ぼす（中川 1993）。さらに、利用する食物の量や質、分布はその動物の生息地選択や社会

行動に強く影響を与える（Bradbury and Verhrencamp 1977; Brashares and Arsece 2002）。

そのため、食性は対象とする動物の行動を理解するための根幹をなす重要な情報である。そ

こで、本章の第一の目的は浅間山荘および火山館におけるニホンカモシカの食性を解明す

ることとした。 

 Schaller（1977）はヤギ亜科の採食生態について、Jarman（1974）と同様の類型をおこ

なった。その結果ヤギ亜科では、典型的なグレイザーやブラウザーはほとんど存在せず、幅

広い食性を有する中間型の種がほとんどであるとした。これはヤギ亜科の種の多くが、高標

高の山岳や乾燥地帯、ツンドラなどの植物の生産性が乏しい、もしくは植生の季節変化の激

しい環境に適応したためだと考えられている。実際、ヤギ亜科において高標高の山岳を代表

するシロイワヤギ（Oreamnos americanus）やピレネーシャモア（Rupicapra rupicapra）

などの食性はイネ科草本を主食としながら、広葉草本や広葉樹、針葉樹などをを幅広く利用

し、季節や地域によりその食性が著しく異なることが知られている（Rideout 1974; Fox and 

Smith 1988; Laundre 1994; Peréz-Barberia et al. 1997; Cote and Festa-Bianchet 2003）。

一方、Schaller（1977）はブラウザー的な食性をもつ種として森林に生息するカモシカ属

（Capricornis）とゴーラル属（Naemorhedus）をあげている。ゴーラル属では Schaller

（1977）による総説以降にヒマラヤゴーラル（Naemorhedus goral）およびチュウゴクゴ

ーラル（N. griseus）においてその生態に関する研究が進められている（Green 1987; Mishra 

and Jonshingh 1996; Chaiyarat et al. 1999; Ilyas and Khan 2006; Chen et al. 2009; 

Ashraf et al. 2016）。それらによると、まず生息地利用では森林よりも岩場や崖、草原を頻

繁に利用することや（Green 1987; Mishra and Jonshingh 1996; Chaiyarat et al. 1999; 
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Ilyas and Khan 2006; Chen et al. 2009; Ashraf et al. 2016）、低木層の発達した群落を頻

繁に利用することが報告されている（Bhattacharya and Sathyakumar 2008; Dar et al. 

2012）。また採食生態では、イネ科草本が主要採食物であるとする研究（Green 1987; Mishra 

and Jonshingh 1996; Chaiyarat et al. 1999; Wu et al. 2005; Ilyas and Khan 2003; 

Fakhar‐i‐Abbas et al. 2008）や広葉草本類や木本類が重要であるとする研究があり

（Ashraf et al. 2017）、ゴーラル属においてもイネ科植物を頻繁に利用することや、生息地

域によって食性が異なることが示されている。一方カモシカ属においてはニホンカモシカ

以外ではほとんどの種で生態に関する情報が乏しいが、ヒマラヤカモシカ（C.thar）および

チュウゴクカモシカ（C. milneedwardsii）で木本類を主要な採食物とするブラウザー的採

食生態を持つことが報告されている（Green 1987; Song et al. 2005）。 

 ニホンカモシカの食性についてはカモシカ属の中で群を抜いて多くの研究がおこなわれ

ており、日本のいくつかの地域で食性が明らかにされている。それらによると、食物組成は

地域により多少の差が認められるものの、各地域の共通として広葉樹や広葉草本を主要採

食物とするブラウザーであることが示されている（Ochiai 1999; Kobayashi and Takatsuki 

2012; Asakura et al. 2014; Endo et al. 2017）。また、他のヤギ亜科に見られるグラミノイ

ドの頻繁な利用および食性の著しい季節変化はほとんど報告されていない。ただし、ニホン

カモシカの既存の食性研究は落葉広葉樹林帯を中心とした森林環境でしかこれまでおこな

われていないことに注意する必要がある。本研究の調査地のひとつである火山館は、広葉草

本およびイネ科草本が優占する草原が多くを占め、気候の季節変動は激しく、食物の供給状

況は著しく変化する。そのため、食物供給状況の違いに応じた食性の変異が観察される可能

性が高い。また、この生息環境は高標高の山岳に生息する近縁種の生息環境に類似するため、

近縁種の採食生態と共通の傾向が観察される可能性がある。 

 そこで、本章の第二の目的は浅間山荘および火山館におけるニホンカモシカの食性を比

較することにより、生息環境がニホンカモシカの食性に与える影響を検討することとした。
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また、近縁種との比較考察をおこなうことにより、ニホンカモシカの食性の高山帯への適応

を検討することとした。 

 

 ２．２．方法 

  ２．２．１．浅間山荘における調査方法 

調査は浅間山荘（第一章一節）においておこなった。ニホンカモシカの採食行動を直接観

察し、各食物カテゴリのバイト数を記録するバイトカウント法により食物組成を評価した

（Wallmo and Neff 1970）。観察は 2012 年 10 月から 2014 年 5 月まで、7 月、8 月を除く

月に、毎月 5 日間から 7 日間おこなった。7 月、8 月は下層植生が繁茂し調査地の見通しが

悪く、ニホンカモシカの観察が困難であったためデータがほとんど取得できなかった。観察

には双眼鏡（×10）と望遠鏡（×25-50）を使用した。食物カテゴリは落葉広葉樹、針葉樹、

広葉草本、グラミノイド、シダ類の 5 つに大分類した。さらに、落葉広葉樹は葉、果実、冬

芽、落葉の 4 つに、広葉草本は葉・茎、花の 2 つに、グラミノイドはササ類（ミヤコザサ、

スズタケ）、ササ類以外のイネ科（以下、イネ科）の 2 つに細分類した。観察の対象とした

ニホンカモシカは主に人馴れした成獣オス 3 個体（ホッソリ、ナミダ、ダニエル、表 1.4）

で、警戒心の強い他個体（識別された他の成獣 6 頭および未識別の成獣個体）の採食行動も

できる限り記録した。 

 各群落における食物供給量を推定するために、春（2015 年 4 月）、夏（2015 年 9 月）、

秋（2015 年 10 月）、冬（2016 年 1 月）に植生調査を実施し、バイオマス指数（高槻 

2010）を算出した。バイオマス指数は植物の高さ（cm）と植物の被度（cm2）の積で計算

され、植物の体積を概算した指数である（高槻 2010）。各群落において 1m×1m（1m2）の

コドラートをランダムに 20 プロット設置し、各プロットでニホンカモシカの可食部位

（地上高 180cm 以下）にある各食物カテゴリの高さ（cm）および被度（cm2）を計測し

た。植物群落は第一章一節の分類に従い、ニホンカモシカの利用しない人工地においては
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調査を実施しなかった。植物のカテゴリはバイトカウント調査の分類と同様である。各プ

ロットにおける各食物カテゴリの高さおよび被度からバイオマス指数を算出した。各群落

における各食物カテゴリの平均バイオマス指数と調査地内の各群落の面積割合をかけあわ

せ、調査地域全体の食物の供給割合および 1 ㎡当たりの供給量を推定した。 

ニホンカモシカが落葉期に落葉広葉樹の冬芽を採食することは多くの研究で示されてい

るが（Akasaka and Maruyama 1977; 木内ほか 1979; Ochiai 1999）、植物の被度と高さから供

給量を推定するバイオマス指数では冬芽の評価が難しく不向きである。そこで、冬季には

低木類の雪面基底直径から冬芽の供給量を推定する Ochiai（2009）の方法を用いて食物供

給量を推定した。低木類の基底面積とニホンカモシカの食物供給量の関係は以下の式で表

される。 

y = 0.81x – 1.33 (R2= 0.69, n = 400, P < 0.001) 

y は log10食物供給量（ｇ）、x は log10基底面積（mm2）を示す。各群落において、幅 1m 長

さ 10m のベルトトランセクトを 10 個設置し、トランセクト内にある低木類の基底直径を

ノギスで計測した。また、トランセクト内に露出しているササの枚数をカウントした。カ

ウントしたササの枚数にササの葉一枚の平均重量（0.231±0.098 g, N=40）を掛け合わせ、

ササの供給量とした。調査は 2015 年 2 月に実施した。バイオマス指数と同様に、各群落

における落葉広葉樹およびササの平均供給量（g/m2）と各群落の面積割合をかけあわせ、

調査地域全体の食物の供給割合を推定した。 

ニホンカモシカの食物選択性を以下の手順で求めた。解析は清田ほか（2005）を参考

に、Manly の方法を用いた（Manly et al. 2002）。また、計算法は個体別データが有効で利用

可能性は既知ですべての個体に対して同じ場合を用いた（清田ほか 2005）。解析には採食

行動が多く観察できた成獣オス 3 個体のバイトカウントデータおよび各季節の食物供給割

合のデータを用いた。まず、各月において個体間の食物利用に違いかあるかを判断するた

め、各月の個体の利用頻度（バイトカウント数）を用いて一様性の検定をおこなった（清
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田ほか 2005）。次に、各月の各食物カテゴリの利用頻度（バイトカウント数）が、利用可

能割合（各食物カテゴリの供給割合）から予測される期待値と一致しているか χ2 検定を

用いて全体の仮説検定をおこなった。帰無仮説が棄却された季節については、各食物カテ

ゴリにおける選択性指数（wi）を以下 の計算式によって算出した。 

wi ＝ri / ni 

ここで wiは資源（ここでは食物カテゴリ）i の選択性指数、riは利用された資源 i の割

合、niは利用可能な全資源の中の資源 i の割合を示す。ここでの riは食物カテゴリ i のバイ

トカウント数／すべての食物カテゴリの総バイトカウント数とした。また、niは春および

秋においてはバイオマス指数より得られた各食物カテゴリの供給割合、冬においては落葉

広葉樹の雪面基底直径およびササのカウントにより得られた各食物カテゴリの供給割合と

した。もし選択性が存在せず、利用可能な資源の割合に従って利用がおこなわれていると

すれば、wiは 1 となる。また、niが 2％以下の食物カテゴリは選択性を過大評価する可能

性が高いため、解析から除外した。各資源の選択性の有無を統計的に評価するため、信頼

区画を次式によって求めた。 

𝑤𝑤𝑖𝑖 ± Zα/2 × SE 

ここでZα/2は標準正規分布における有意水準αの棄却点、SE は標準誤差を示す。有意

水準αは 0.05 とした。wiが 1 と有意に異なっていれば、資源には選択性があると評価され

る。なお、いずれの解析においても多重比較には Bonferroni 法を用いた。 

 

  ２．２．２．火山館における調査方法 

調査は火山館（第一章二節）において、2016 年 4 月から 2017 年 10 月にかけて、毎月 7

日間前後おこなった。ニホンカモシカは主に草原で採食をおこない、多くの場合草原の中に

顔をうずめた状態で採食するため、詳細なバイト数を記録することが困難であった。ただし

ニホンカモシカの口元が観察可能なことも多く、採食中に顔を上げた際に食物カテゴリの
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確認ができた。このため、単位時間当たりの各食物カテゴリの採食の有無を記録することに

より食性を評価することとした。ニホンカモシカが採食行動を開始したら 1 分間連続して

採食行動を観察し（個体追跡サンプリング）、この間に採食された食物カテゴリをワンゼロ

記録した（Altmann 1974）。1 分間の観察を 1 バウトとした。ニホンカモシカの採食行動が

1 分に満たず中断された場合もしくは障害物等により観察できなかった場合は観察を中断

し、1 分間連続で採食行動が観察されたもののみをデータとして扱った。食物カテゴリは落

葉広葉樹、広葉草本、ササ類（主にミヤコザサ）、ササ類以外のイネ科草本（以下、イネ科

草本）、シダ類、カラマツ、常緑針葉樹の 7 つに分類した。観察対象は調査期間中に識別さ

れた成獣 13 頭（オス 4 頭、メス 9 頭）とした。 

各食物カテゴリの採食率（採食が確認されたバウト数／全観察バウト数）に与える季節の

影響を評価するため、応答変数を各食物カテゴリの採食の有無（1=採食あり、0＝採食なし）、

説明変数を季節とし、GLMM によるモデル解析をおこなった。リンク関数は logit、誤差構

造は二項分布を仮定した。ランダム効果には同一個体の観察による疑似反復の影響を考慮

するため個体を指定した。説明変数が応答変数に与える効果を尤度比検定および Wald 検

定により評価した。解析には R を用い、パッケージは lme4 （Bates et al. 2015）および

car （Fox and Weisberg 2011）を使用した。全ての解析において、有意水準は P≤0.05 と

した。 

 各群落における食物供給量を推定するために、春（2016 年 4 月）、夏（2016 年 8 月）秋

（2016 年 10 月）、冬（2016 年 12 月）に植生調査を実施し、バイオマス指数（高槻 

2010）を算出した。各群落において 1m×1m（1m2）のコドラートをランダムに 20 プロッ

ト設置し、各プロットでニホンカモシカの可食部位（地上高 180cm 以下）にある各食物カ

テゴリの高さ（cm）および被度（cm2）を計測した。植物群落は第一章二節の分類に従っ

た。植物のカテゴリは食物カテゴリの分類と同様である。各プロットにおける各食物カテ

ゴリの高さおよび被度からバイオマス指数を算出した。各群落における各食物の平均バイ
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オマス指数と各群落の面積割合をかけあわせ、調査地域全体の食物の供給割合および 1 ㎡

当たりの供給量を推定した。 

 

２．３．結果 

  ２．３．１．浅間山荘における結果 

 調査期間中に合計 5868 回の採食バイトをカウントした（表 2.1）。このうち成獣オス 3

個体の採食バイトカウント数が合計 5746 回（ホッソリ：2475 回、ナミダ：2377 回、ダ

ニエル：894 回）で、全体の 97.9%を占めた。調査期間を通じて落葉広葉樹の採食割合が

最も高く、全体の 60％以上を占めた。シダは秋、冬にそれぞれ 22.0％、18.9％と高い採

食割を占めたが、春は 6.3％と低かった。広葉草本は春、秋にはそれぞれ 10％以上の採食

割合を占めたが、冬には 6.3％に減少した。ササ類およびイネ科（グラミノイド）の採食

割合は全季節において 2％以下の採食割合で、ほとんど採食されなかった（表 2.1）。 

 バイオマス指数により推定した各季節の食物供給割合を表 2.2 に示す。春および秋はサ

サ類の割合が最も高く 60％以上を占めた。ササ類に次いで、春では落葉広葉樹、秋には広

葉草本が高い割合を占めた。夏は落葉広葉樹の割合が最も高く、次いでササ類、広葉草本

の割合が高かった。冬季は落葉しないササ類が圧倒的に高い割合を占めた。全食物カテゴ

リを合計した 1 ㎡あたりのバイオマス指数は夏に最も高く、次いで秋、春、冬と続いた

（図 2.1）。 

落葉広葉樹の雪面基底直径およびササの枚数から評価した冬季の食物供給割合はササで

21.0%、落葉広葉樹で 79.0%と落葉広葉樹が多くを占めた。調査は多量の降雪の直後にあ

たったため、他の食物カテゴリは積雪に埋まりトランセクト内では検出されなかった。 

 個体間の食物利用頻度は春および秋に有意に異なったが、冬には有意な差がなかった

（春：χ2 = 15.87, df = 8, P < 0.05、秋：χ2 = 56.07, df = 8, P < 0.05、冬：χ2 = 10.37, df 

= 8, P > 0.05）。食物供給割合に対する全体の食物の選択性は各季節において有意に確認さ
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れた（春：χ2 = 88.1, df = 12, P < 0.01、秋：χ2 =97.88, df = 12, P < 0.01、冬：χ2 = 72.5, 

df = 12, P < 0.01）。各食物カテゴリの選択性指数および解析結果を表 2.3 に示す。落葉広

葉樹は春および秋において有意に選択されており、広葉草本は春に選択、秋と冬に忌避さ

れた。ササは冬に有意に忌避された。 

 

２．３．２．火山館における結果 

 春、夏、秋、冬にそれぞれ、1326 バウト、311 バウト、363 バウト、438 バウト、合計

2438 バウトの採食行動を観察した。年間を平均した採食率は広葉草本（46.0％）およびイ

ネ科草本（43.4％）で顕著に高く、他の項目はすべて 10％未満（落葉広葉樹; 4.9%, ササ; 

7.8%,  カラマツ; 3.3%, 常緑針葉樹; 1.4%）だった。ただし、各食物カテゴリの採食率は季

節により顕著に変化した（図 2.2）。春はイネ科、夏および秋は広葉草本が特に採食率が高か

った。冬には広葉草本の採食率が著しく低下し、落葉広葉樹、針葉樹、ササ類の採食率が増

加し、各項目の採食率が近い値を示した（図 2.2）。モデル解析の結果、季節により有意に採

食率が変化した食物カテゴリは広葉草本（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 350.6, df = 3, P < 0.001）

とイネ科草本（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 306.8, df = 3, P < 0.001）、落葉広葉樹（GLMM, 

尤度比検定, χ2 = 48.2, df = 3, P < 0.001）、ササ類（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 32.6, df = 3, 

P < 0.001）、カラマツ（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 39.5, df = 3, P < 0.001）だった。広葉草

本は夏、秋、春、冬の順に採食率が有意に高かった（表 2.4）。イネ科草本は秋、冬に比べて

春に有意に高く、夏に有意に低かった（表 2.4）。ササ類およびカラマツは他の季節に比べて

冬に有意に高かった。他の採食カテゴリは季節による有意な効果はなかった。 

 調査地域内における食物供給割合を表 2.5 に示す。春から秋にかけてはササ類の割合が

最も高く、次いでイネ科および広葉草本の割合が高かった。冬には常緑針葉樹のみしか検

出されなかった。全食物カテゴリを合計した 1 ㎡あたりのバイオマス指数は夏に最も高

く、春と秋にほぼ同量、冬には急激に減少した（図 2.1）。 
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２．４．考察 

 浅間山荘における環境中の食物供給割合は春と秋にはササ類に、夏と冬には落葉広葉樹

に偏っていた。これに対し浅間山荘におけるニホンカモシカの食性は落葉広葉樹がすべて

の季節において高い採食割合を占め、ササ類を含むグラミノイドをほとんど採食しなかっ

た。広葉草本およびシダ類は各季節に 5％から 20％前後の利用が確認された。また、食性

の大きな季節変化はほとんど確認されなかった。食物の選択性では、春および秋において落

葉広葉樹を選択的に採食していることが示された。冬は落葉広葉樹の有意な選択が確認さ

れなかったが、ササ類の選択性指数に比べて落葉広葉樹の選択性指数は高い値を示した（表

2.3）。冬季においても積雪直後でなければ日当たりの良い斜面などでササ類が利用可能で

あるものの、冬季の食物供給量の調査は積雪の直後に実施したため、ササ類のほとんどは積

雪の下に埋没した状況であった。このため落葉広葉樹の供給割合は過大評価である可能性

が高く、冬においても落葉広葉樹を選択的に利用していた可能性が十分に考えられた。一方、

冬季のササ類の供給割合は過小評価である可能性が高いにもかかわらず、有意な忌避が確

認され、他の季節にもほとんど利用がされなかった。広葉草本は葉が芽吹いた直後の春に選

択的に利用され、葉が枯れ始める秋には忌避されることが示された。これらのことから、浅

間山荘におけるにニホンカモシカは年間を通じて落葉広葉樹を、季節的に広葉草本を選択

的に採食するブラウザーであることが示唆された。これらの結果はこれまで数多くおこな

われてきた落葉広葉樹林帯におけるニホンカモシカの食性研究と類似した傾向を示し

（Ochiai 1999; Kobayashi and Takatsuki 2012; Asakura et al. 2014; Endo et al. 2017）、

森林に生息するニホンカモシカの採食生態がブラウザーであることを支持した。 

 火山館における環境中の食物供給割合は、春から秋にかけてササおよびその他のイネ科

草本に偏り、広葉草本は一定の割合で存在した（表 2.5）。冬季には供給量が他の季節の 1/15

以下にまで減少し（図 2.1）、食物供給割合は常緑針葉樹のみしか検出されなかった。これ

に対し火山館におけるニホンカモシカの食性は春にはイネ科草本、夏から秋にかけて広葉
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草本が特に重要であり、冬には広葉草本およびイネ科草本とともに落葉広葉樹やカラマツ、

シラビソなどの常緑針葉樹、ササ類など多様な食物を利用し、季節により主要な採食物が劇

的に変化した。 

有蹄類が生息環境中のどの食物を選択するかは、食物中のタンパク質や繊維質などの栄

養成分や、食物供給量などにより決まると考えられる（Owen-Smith and Novellie 1982; 

Tixier and Duncan 1997; Bergman et al. 2001）。春から夏、秋にニホンカモシカの主要食

物がイネ科草本から双子葉草本に変化したが、イネ科草本と広葉草本の供給量に大きな差

のない春にイネ科草本が主に利用されることや広葉草本の供給量が急激に減少する秋にも

広葉草本が主に利用されたことから、食物供給量との関係性は不明瞭だった。このため、各

食物の栄養価が食性の変化と関係している可能性が考えられる。今後、各食物カテゴリもし

くは食物種の栄養成分等の調査が求められる。 

冬季の食物供給量は草原のほとんどが積雪に埋まるため、植生調査では常緑針葉樹のみ

しか検出されなかったが、強い風を受けて積雪が飛ばされる崖や岩場付近の一部ではイネ

科草本、広葉草本、落葉広葉樹、ササ類が利用可能であった。調査ではこのような場所にア

プローチするのが不可能であったため、食物供給量のデータの取得ができなかった。ただし、

このような場所は調査地全体の 5%未満であり、供給量としてはごくわずかであったと推察

される。秋から冬にかけて広葉草本の採食率は供給量の激減に伴い減少したのに対し、春か

ら秋にかけてほとんど採食されなかったササ類、落葉広葉樹、カラマツおよび常緑針葉樹は

冬に頻繁に採食された。春から秋にほとんど利用されないこれらの食物カテゴリはイネ科

草本および広葉草本に比べて積雪に埋まりにくく、冬季でも利用が可能であった。広葉草本

およびイネ科草本は冬季に食物供給が著しく制限されるため、草原が利用可能な時期にほ

とんど利用しない低質な食物の利用を余儀なくされていると考えられた。 

 ニホンカモシカの食性は生息環境に応じて著しく異なった。浅間山荘においては落葉広

葉樹が特に重要であり、季節変化がほとんどなかったのに対し、火山館ではイネ科および広
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葉草本が重要であり、その採食率は食物供給の変化に伴い著しく変化した。浅間山荘では、

落葉広葉樹が年間通じて安定して利用可能であるのに対し、火山館では落葉広葉樹の供給

は少なく、広葉草本およびイネ科草本の供給が多い。さらに火山館の植生の季節変化は非常

に激しく、積雪により冬季はほとんどの食物の利用が制限される。これらの環境の違いが食

性の違いに反映されたと考えられた。火山館おいて確認されたこれらの食性はこれまで落

葉広葉樹林帯でおこなわれてきたニホンカモシカの食性研究では報告されておらず、亜高

山帯風衝草原におけるニホンカモシカの食性が落葉広葉樹林帯における食性と異なること、

また食物資源の季節変化に応じて食性を柔軟に変化させることが初めて示された。 

 火山館において確認されたイネ科草本の季節的な採食および食性の柔軟な季節変化は、

シロイワヤギ（Rideout 1974; Fox and Smith 1988; Laundre 1994）やピレネーシャモア

（Gracia-Gonzalez and Cuartus 1996; Pérez-Barbería et al. 1997）、アルプスシャモア

(Bertolino et al. 2009）などの開けた山岳を生息環境とする近縁種でも報告されている。ま

た、より近縁であるゴーラル属においても同様にイネ科の頻繁な採食および柔軟な食性が

報告されている（Green 1987; Mishra and Jonshingh 1996; Chaiyarat et al. 1999; Wu et 

al. 2005; Ilyas and Khan 2003; Fakhar‐i‐Abbas et al. 2008）。これらの柔軟な採食生

態は高標高地の草原における激しい食物供給の季節変化に対する適応だと考えられている

（Schaller 1977）。火山館の生息環境はこれらの近縁種の生息環境に類似した季節変化の

激しい高標高地の草原環境であることから、本結果は高山帯の草原環境が柔軟な採食生態

の発達を促進することを支持した（Schaller 1977）。また、森林性でブラウザーであると

考えられてきたニホンカモシカが、環境に応じて近縁種にみられる高山帯に適応的な採食

生態を併せ持つことが初めて示された。 

  



 
図 2.1 各植物群落における平均バイオマス指数および調査範囲内の群落割合から推定し

た、浅間山荘および火山館における 1m2当たりの植物の総資源量（バイオマス指数）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

図 2.2 火山館のニホンカモシカにおける各食物カテゴリの採食率の季節変化。採食率

（採食が確認されたバウト数／全観察バウト数）は一分間の直接観察を 1 バウトとし、そ

の間の各食物カテゴリの採食の有無を記録し算出した。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表2.1　浅間山荘のニホンカモシカにおける各食物カテゴリの採食バイト割合(%)。
春 秋 冬 春・秋・冬

N=2623 N=2400 N=845 N=5868
落葉広葉樹

葉 78.0 59.3 6.7 60.1
果実 0.0 1.1 0.0 0.5
冬芽 1.8 0.8 62.5 10.1
落葉 0.0 1.4 5.0 1.3

落葉広葉樹合計 79.7 62.7 74.2 71.9

広葉草本
葉・茎 11.8 15.4 6.3 12.5
花 0.8 0.0 0.0 0.3

広葉草本合計 12.6 15.4 6.3 12.8

グラミノイド
ササ類 0.0 0.0 0.6 0.1

その他イネ科 1.6 0.0 0.0 0.7
グラミノイド合計 1.6 0.0 0.6 0.8

シダ類 6.3 22.0 18.9 14.5



表 2.2 各植物群落におけるバイオマス指数および調査地内の群落割合から推定した、浅

間山荘における各季節の各食物カテゴリの供給割合（%）。 
  春 夏 秋 冬 

ササ類 75.1 32.7 64.4 83.3 

その他イネ科 0.5 1.0 4.0 1.7 

広葉草本 4.0 21.9 22.0 12.0 

針葉樹 0.2 0.0 1.6 0.0 

落葉広葉樹 19.7 42.7 5.5 2.8 

シダ類 0.2 1.7 2.4 0.0 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 2.3 浅間山荘のニホンカモシカにおける食物選択性の解析結果。選択性指数が 1＞は選

択、1＜は忌避、1 はランダムを意味する。有意差の+は有意に選択、-は有意に忌避、なし

は選択性なしを意味する。 
 

春 広葉樹 広葉草本 ササ 

選択性指数 3.8 3.0 0 

Bonferroni の補正 95%

による信頼区画 
（3.79-3.76） （2.95-2.94） （0-0） 

有意差 + + - 

 
秋 広葉樹 広葉草本 ササ 

選択性指数 11.4 0.7 0 

Bonferroni の補正 95%

による信頼区画 
（11.49-11.21） （0.72-0.71） （0-0） 

有意差 + - - 

 
冬 広葉樹 ササ 

選択性指数 1.0 0.0 

Bonferroni 信頼区画+ （1.00-0.94） 0.0 

Bonferroni 信頼区画- 0.9 （0.028-00.27） 

有意差 + - 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 2.4 火山館のニホンカモシカにおける各食物カテゴリの採食率に与える季節の影響の

解析結果（GLMM, 応答変数＝各食物カテゴリの採食率、説明変数＝季節、誤差構造＝二

項分布、リンク関数＝logit、ランダム効果＝個体）。すべての解析において秋をレファレ

ンスとした。 
広葉草本     

説明変数 係数 z stdError p 

春 -1.70  0.15  -11.6413 ＜0.001 

夏 1.24  0.22  5.55  ＜0.001 

冬 -2.48  0.19  -12.797 ＜0.001 
     

イネ科草本     

説明変数 係数 z stdError p 

春 1.89  0.15  12.53  ＜0.001 

夏 -0.50  0.20  -2.47  ＜0.05 

冬 0.19  0.19  1.03  0.30  
     

ササ類     

説明変数 係数 z stdError p 

春 0.07  0.24  0.31  0.76  

夏 -0.36  <0.001 0 1 

冬 1.27  0.29  4.46  ＜0.001 
     

落葉広葉樹     

説明変数 係数 z stdError p 

春 -0.46  0.38  -1.20  0.23  

夏 -2.01  0.80  -2.51  ＜0.05 

冬 1.31  0.33  4.01  ＜0.001 
     

カラマツ     

説明変数 係数 z stdError p 

春 -1.53  0.51  -3.03  ＜0.01 

夏 -29.06  362.04  -0.08  0.94  

冬 1.18  0.39  3.04  ＜0.01 

 
 
 
 



表 2.5 各植物群落におけるバイオマス指数および調査地内の群落割合から推定した、火

山館における各季節の各食物カテゴリの供給割合（%）。 
  春 夏 秋 冬 

ササ類 46.2 33.6 54.0 0.0 

その他イネ科 18.9 29.3 32.5 0.0 

広葉草本 11.9 29.0 7.8 0.0 

カラマツ 3.5 3.0 1.6 0.0 

常緑針葉樹 16.0 2.1 2.4 100.0 

落葉広葉樹 3.5 3.0 1.6 0.0 
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３．対捕食者行動 

３．１．序 

 生物がいかにして捕食を避けるかは適応度に直結する問題であるため、動物は身を守る

ための適応である防衛を多様に進化させてきた（Cott 1940; Edmunds 1974; Caro 2005）。

大型草食獣である有蹄類は大型食肉目等の典型的な被食者であり、対捕食者行動として

様々な視覚信号や音声信号、防衛行動、群れ行動を示すことが知られている（Walther 1984）。

これらの対捕食者行動は開放的な草原などに生息する種と閉鎖的な森林などに生息する種

で異なることが示唆されている（Estes 1974; Jarman 1974）。草原性の種では、ストッテ

ィング（stotting, FritzGibbon and Fanshwe 1988）やテイルフリッキング（tail-flicking, 

Stankowich 2008）などの視覚信号、バンチング（bunching, Lingle 2001）やスキャッタリ

ング（scattering, Caro and FreitzGibbon 1992）、グループアタック（group attack, Estes 

1991）などの群れ行動が発達する傾向にある。これに対し森林性の種ではフリーズ（freeze, 

Estes 1991）や藪への逃避（fleeing into bushes, Estes 1974）など、より目立たない対捕

食者行動が発達する傾向にある。森林性の種は見通しの悪い環境に生息するため、捕食者か

らの発見を最小限にするために隠蔽的な対捕食者行動が発達したと考えられている

（Jarman 1974; Brashares et al. 2000; Caro et al. 2004）。また、森林性の種に見られる小

さな体サイズや単独性などの性質は隠蔽の効果を高めていると考えられる（Caro et al. 

2004）。有蹄類において多様にみられるこれらの対捕食者行動は、どのような状況でこれら

の行動が発現するかを観察することにより、その機能や適応的意義について詳細な検討が

されてきた（e.g., Lagory 1987; FitzGibbon and Fanshawe 1988; FitzGibbon 1994; 

Stankowich and Coss 2007）。しかし、これらの研究は観察の容易な草原性の種を対象にし

たものがほとんどで、ニホンカモシカのような森林性の種では観察の難しさからほとんど

検討されていない。 

 フリーズ行動は捕食者の接近時に立ったままもしくは座ったまま身動きをとらない行動
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であり、背景に紛れて捕食者からの発見を避ける機能があると考えられている（Smythe 

1977; Caro et al. 2004）。この対捕食者行動はブルーダイカー（Cephalophus monticola, 

Estes 1991）やキルクディクディク（Madoqua kirkii, Hendrichs and Hendrichs 1971）、

ヨツヅノレイヨウ（Tetracerus quadricornis, Sharma et al 2009）などの小型のウシ科や

ホエジカ（Muntiacus reevesi, Eisenberg 1974）などの小型のシカ科動物に頻繁にみられ

る。Hendrichs and Hendrichs（1971）はキルクディクディクの対捕食者行動が捕食者タイ

プに応じて変化することを報告している。遭遇した捕食者がブチハイエナ（Crocuta crocuta）

やリカオン（Lycaon pictus）などの追尾型捕食者（courser）であるとき、キルクディクデ

ィクは頻繁にフリーズする。これに対し、捕食者がヒョウ（Panthera pardus）やカラカル

（Felis caracal）などの忍び寄り型捕食者（stalker）であるとき、キルクディクディクはす

ぐさま逃走する。また、Croes et al. （2007）はブルーダイカーのフリーズ行動の発現頻度

が人による狩猟圧の程度により異なることを報告している。このように捕食者に応じたフ

リーズ行動の変化に着目した研究はいくつかあるものの（Hendrichs and Hendrichs 1971; 

Croes et al. 2007）、見通しや群れサイズなどの周囲の状況とフリーズ行動の関係について

着目した研究はない。フリーズ行動の機能が隠蔽であるならば、捕食者から目立つ群れでの

条件下や見通しの良い条件を避け、捕食者からより発見されにくい状況でより頻繁にフリ

ーズ行動が発現すると予測される。つまり、森林性の種は茂った藪の中や単独でいる時ほど

頻繁にフリーズすると予測される。 

 ニホンカモシカの生息する落葉広葉樹林帯は群落の構成によって見通しが異なり、冬季

には落葉するため見通しの季節変化も大きい。このため、ニホンカモシカは見通しの違いと

フリーズ行動の発現との関係を検討するのに適した材料である。さらにニホンカモシカは

基本的に単独性であるが、時折２~４頭の群れを形成するため（Kishimoto and Kawamichi 

1996）、群れサイズがフリーズ行動に与える影響を評価することも可能である。そこで、本

章の第一の目的は環境の見通し条件および群れサイズがフリーズ行動の発現に与える影響
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を評価することとした。 

 ところで、ニホンカモシカの主な生息環境が落葉広葉樹林帯の森林であるのに対し、ヤギ

亜科に属する近縁種の多くは急峻な崖や岩場などを含む開けた山岳を生息環境としている

（e.g., ピレネーシャモア, Rupicapra pyrenaica ornata, Lovari and Cosentino 1986; ビッ

グホーンシープ, Ovis canadensis, Berger 1991; シロイワヤギ, Oreamnos americanus, 

Gross et al. 2002; バーラル, Pseudois nayaur, Namgile et al. 2004; アルプスアイベック

ス, Capra ibex Grignolio et al. 2007; ゴーラル, Naemorhedus griseus, Chen et al. 2012）。

これらの種は急峻な地形に適応的な太く短い四肢を持ち（Schaller 1977, Festa-Bianchet 

and Cote 2008）、足場の不安定な崖や岩場を頻繁に利用することが知られている（Schaller 

1977）。急峻な地形は捕食者からの避難場所として利用され（Mishra and Jonshingh 1996, 

Grignolio et al. 2007, Hamel and Cote 2007）、捕食者に遭遇した際に急峻な地形に逃避す

ることは多くのヤギ亜科動物にとって重要な対捕食者戦略であると考えられる。Bleich

（1999）はビッグホーンシープにおいて、地形と捕食者からの逃避行動の関係を検討した。

ビッグホーンシープは平らな地形で捕食者のコヨーテ（Canis latrans）に出会うとすぐさ

ま逃避するのに対し、急峻な地形ではほとんど逃避行動をおこなわなかった。さらに急峻な

地形において、マウンテンシープがコヨーテに対し攻撃行動をとることが観察された。これ

らの結果は急峻な地形においてマウンテンシープがより捕食されにくいことや捕食者より

も優勢に立つことを示唆した。 

 ニホンカモシカの生息環境のほとんどが森林であり、その食性（Ochiai 1999, Endo et al. 

2017）や社会構造（Ochiai and Susaki 2002, Kishimoto 2003）も森林に適応的な性質であ

ると考えられているが、ニホンカモシカも近縁種と同様に太く短い四肢を持ち（Schaller 

1977）、急峻な地形を頻繁に利用することが知られている（Ishida et al. 1993, Nowicki and 

Koganezawa 2001, Doko and Chen 2013）。このため、ニホンカモシカにおいても地形が

対捕食者戦略において重要である可能性があり、マウンテンシープ同様に地形に応じて危
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険に対する反応が異なることが予測される。また、前述のようにニホンカモシカは森林に適

応的な形質を持つ。森林性有蹄類であるノロジカ（Capreolus capreolus）では見通しが良

いほど頻繁に逃避行動が発現することが知られており（de Boer et al. 2004）、ニホンカモ

シカの逃避行動においても見通しが影響している可能性が考えられる。そこで、本章の第二

の目的は地形および見通しがニホンカモシカの逃避行動に与える影響を評価することとし

た。 

 ニホンカモシカの捕食者となりえる動物としてツキノワグマ（Ursus thibetanus）があげ

られ（Ochiai 2015）、実際に調査地である長野県浅間山ではツキノワグマによるニホンカ

モシカへの追いかけが観察されている。しかし、ニホンカモシカとツキノワグマの交渉を観

察することは非常にまれであるため、野生の捕食者に対するニホンカモシカの行動を観察

するのは容易ではない。一方、調査地には観察者を危険とみなし、ツキノワグマに対すると

同様に警戒や逃避行動をとるニホンカモシカが多数生息している。また、有蹄類における対

捕食者行動の研究において、人間を捕食者と仮定した研究が数多くおこなわれている（e.g., 

LaGory 1987; Caro 1994; Reby et al. 1999; Stankowich and Coss 2006; Stankowich 2008）。

そこで、本章においても観察者を捕食者と仮定して調査をおこなった。 

 

３．２．方法 

 調査は浅間山荘において（第一章一節）、2012 年 4 月から 2014 年 5 月にかけて合計 68

日間おこなった。季節区分は 11 月から 3 月までを落葉期、4 月から 10 月までを展葉期と

した。薄明薄暮を含まない日中（8 時から 16 時）に調査範囲内を任意に踏査し、発見した

ニホンカモシカを観察した。ニホンカモシカを発見したら、発見したニホンカモシカの個体

名、群れサイズ、観察者から個体までの距離、ニホンカモシカの行動パターン、警戒行動の

持続時間、個体がいた見通しタイプおよび地形タイプ（第一章一節）を記録した。ニホンカ

モシカの観察には双眼鏡（×10）および望遠鏡（×25–50）を用いておこなった。発見時に
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識別ができなかった個体および未識別の個体は不明個体と記録した。群れの定義は複数個

体が 20m 以内に存在した時とした。観察者からニホンカモシカまでの距離はデジタル距離

計（COOL SHOT 30, Nikon, 東京都港区）および目測により記録した。ニホンカモシカと

の遭遇時の距離はおおよそ 15m から 80m だった。有蹄類におけるフリーズ行動の定義は

これまで曖昧であり一般的な定義づけがされていないため（Caro et al. 2004; Croes et al. 

2007; Sharma et al. 2009）、本研究では警戒行動の持続時間および警戒後の行動により、

各行動パターンの定義づけをおこなった。これにより行動パターンは走って観察者から逃

げる（逃避）、歩いて観察者から離れる（歩行移動）、観察者を気にせずに採食もしくは休

息をおこなう（採食・休息）、警戒姿勢を解かずに持続する（フリーズ）の 4 パターンに分

類した。警戒の強度は逃避、歩行移動、採食・休息の順に強いとみなした。 

 全ての統計解析には R. 3.4.1 (R Core Team 2017)を用いた。フリーズの発現に与える季

節、見通しタイプ、群れサイズおよびこれらの交互作用の影響を評価するために、一般化線

型混合モデル（generalized linear mixed models, 以下 GLMM）による解析をおこなった。

応答変数をフリーズの発現確率（1 = freezing, 0 = no freezing）、説明変数を季節（展葉期 

or 落葉期）、見通しタイプ（閉鎖環境 or 開放環境）、群れサイズおよびこれらの交互作

用（季節 × 見通しタイプ, 季節 × 群れサイズ, 見通しタイプ × 群れサイズ, 季節 × 見通

しタイプ × 群れサイズ）とした。リンク関数は logit、誤差構造は二項分布とした。ランダ

ム効果には、同一個体もしくは同一個体から構成される群れからの疑似反復の影響を考慮

するため、個体および個体の組み合わせを指定した。不明個体および不明の群れ構成は同一

の個体および同一の群れとして扱った。各説明変数が応答変数に与える効果を尤度比検定

により評価した。解析には R のパッケージである lme4 （Bates et al. 2015）および car 

（Fox and Weisberg 2011）を用いた。 

 地形タイプ、見通しタイプ、季節が逃避、歩行移動および採食・休息の発現確率（1 =yes, 

0 = no）に与える影響を評価するために GLMM による解析をおこなった。応答変数を各行
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動パターンの発現確率、説明変数を地形タイプ・見通しタイプ・季節、リンク関数をロジッ

ト、誤差構造を二項分布とした。ランダム効果には、同一個体もしくは同一個体から構成さ

れる群れからの疑似反復の影響を考慮するため、個体および個体の組み合わせを指定した。

不明個体および不明の群れ構成は同一の個体および同一の群れとして扱った。説明変数が

各応答変数に与える効果を尤度比検定により評価した。解析には R のパッケージである

lme4 （Bates et al. 2015）および car （Fox and Weisberg 2011）を用いた。なお全ての

解析において、有意水準は P≤0.05 とした。 

 

３．３．結果 

 合計 221 回ニホンカモシカに遭遇した。このうちフリーズ、逃避、歩行移動、採食・休息

はそれぞれ 28 回、134 回、23 回、36 回観察された（表 3.1）。ニホンカモシカが逃避およ

び歩行移動、採食・休息をおこなうときはほとんどの場合警戒時間がごく短く（平均±SD = 

5.4±5.9 秒, N = 193）、最長で 52 秒だった。ニホンカモシカがフリーズする際の警戒行動

の持続時間は最長で 2 時間 15 分、最短で 5 分であり（平均±SD = 1680.8±2047.9 秒, N = 

28）、ニホンカモシカがフリーズした場合すべての例でこちらから観察を打ち切った。 

フリーズは体の一部もしくはほぼ全体が植物などの障害物に隠れた状態でおこなわれた。

フリーズは展葉期および落葉期の両季節において発現したが、落葉期（5.2% of 129 

sightings）に比べ展葉期（22.8% of 92 sightings）に有意に多く発現した（GLMM, 尤度比

検定, χ2 = 13.99, df = 1, P < 0.001）。見通しタイプのモデル解析において、有意な差はな

かったものの（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 0.00, df = 1, P = 0.99）、フリーズは閉鎖環境で

のみで発現した（14.3% of 196 sightings）。また、群れサイズにおけるモデル解析におい

ても有意な差はなかったものの（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 0.00, df = 1, P = 0.99）、フリ

ーズは単独時のみ発現した（15.2% of 184 sightings）。各交互作用はフリーズの発現に対

し有意な効果はなかった（GLMM, 尤度比検定, 季節 × 見通しタイプ × 群れサイズ: χ2 = 
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0, df = 1, P = 0.99; 季節 × 見通しタイプ: χ2 = 0, df = 1, P = 0.99; 季節 × 群れサイズ: χ2 

= 0, df = 1, P = 0.99; 見通しタイプ × 群れサイズ: χ2 = 0, df = 1, P = 0.99）。各季節、各

見通しタイプ、群れサイズにおけるフリーズの発現をフィッシャーの直接確率検定により

評価したところ、それぞれ展葉期（χ2 = 13.9, df = 1, P < 0.01）、閉鎖環境（χ2 = 4.09, df 

= 1, P < 0.05）、単独時（χ2 = 5.38, df = 1, P < 0.05）に有意にフリーズが発現した。 

 逃避の発現確率は地形タイプ、見通しタイプ、季節から有意な効果を受けており（GLMM, 

尤度比検定, 地形タイプ: χ2 = 24.7, df =2, P < 0.01; 見通しタイプ: χ2 = 6.4, df = 1, P < 

0.05; 季節: χ2 = 21.3, df = 1, P < 0.05）、急斜面よりも平坦地で、閉鎖環境よりも開放環境

で、展葉期よりも落葉期で有意に逃避行動が発現した（表 3.2）。歩行移動はどの説明変数

からも有意な効果を受けていなかったが、平坦地よりも緩斜面および急斜面で頻繁に発現

する傾向にあった（表 3.2）。採食・休息の発現確率に与える地形、植生、季節の影響は、

いくつかの欠損値のため GLMM によるモデル解析がおこなえなかったが、急斜面ほど発現

確率が高く、平坦地では発現しなかった。また、閉鎖環境および展葉期によく発現する傾向

にあった（表 3.1）。各地形タイプ、見通しタイプにおける採食・休息の発現をフィッシャ

ーの直接確立検定により評価したところ、それぞれ急斜面（χ2 = 20.2, df = 2, P < 0.001）、

閉鎖環境（χ2 = 6.58, df = 1, P < 0.05）で有意に発現した。 

 

３．４．考察 

 フリーズは森林に生息する単独性で体サイズが小さい有蹄類や（Brashares et al. 2000; 

Caro et al. 2004）、体色が隠蔽色である有蹄類によくみられることから（Stoner et al. 2003）、

捕食者からの隠蔽の機能があると考えられてきた。しかし、その生息環境や生態的特徴によ

る観察の難しさから、フリーズが発現する詳細な状況についてはほとんど検討されておら

ず、その機能や適応的な意義については不明な点が多かった。本結果は森林性有蹄類である

ニホンカモシカが見通しの悪い展葉期にフリーズが頻繁に発現する傾向を示した。また、開
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放環境におけるフリーズの観察回数の少なさからモデル解析による有意差はなかったもの

の、見通しの悪い閉鎖環境でのみフリーズが発現することが示された。このことはニホンカ

モシカがより見通しが悪く、捕食者から発見されづらい状況でフリーズしている可能性を

示唆する。さらに、群れにおけるフリーズの観察回数の少なさからモデル解析による有意差

はなかったものの、ニホンカモシカが単独でいるときによりフリーズが発現することが示

唆された。これは、群れでいる時よりも単独時のほうがより捕食者から発見されにくいこと

と関係している可能性がある。これらの結果はニホンカモシカにおけるフリーズ行動の機

能は捕食者からの発見回避であることを示唆し、フリーズの機能が隠蔽にあるというこれ

までの仮説（Caro et al. 2004）を強く支持した。 

 ただし、本調査におけるニホンカモシカのフリーズの発現頻度は全観察例中の 12.7％と

少なかった。落葉期や開放環境での見通しは非常に良いため、ニホンカモシカの見落としは

少ないと考えられるが、展葉期の閉鎖環境では見通しが非常に悪いため、フリーズしている

ニホンカモシカの発見が難しく、見落としをしていた可能性がある。この事からフリーズの

発現頻度を過小評価していた可能性が考えられる。また、数頭のニホンカモシカは人に対す

る警戒心が弱く、このような個体ではフリーズ行動が観察されなかった。キルクディクディ

クやブルーダイカーでは捕食者に応じてフリーズの発現頻度を変化させることが知られて

おり（Hendrichs and Hendrichs 1971; Croes et al. 2007）、各個体の人への認識や警戒心

の違いがフリーズの発現に影響していたと考えられる。これは人を仮想の捕食者とした研

究の限界であり、今後は野生の捕食者とニホンカモシカの交渉を観察することが求められ

る。 

 ニホンカモシカの逃避行動は地形により異なり、地形が平坦なほど頻繁に逃避し、急峻な

ほど落ち着いた行動をとった。このことはニホンカモシカが急峻な地形でより捕食者から

逃れることに長けており、逆に平坦地ではより捕食されやすく危険である可能性を示唆す

る。Akasaka（1974）は野犬に対するニホンカモシカの逃避行動を観察し、ニホンカモシカ
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が野犬に追われると急峻な崖に逃げることを報告している。また、長野県浅間山の高山帯風

衝草原において、ツキノワグマに追われたニホンカモシカが急峻な崖に逃げることが観察

されている（髙田隼人 未発表）。これらの観察例は、急峻な地形が捕食の危険を低下させ

るという本研究の結果を支持する。ニホンカモシカと近縁であるヤギ亜科の多くの種が急

峻な崖や岩場を含む開けた山岳に生息し（Schaller 1977）、こうした急峻な地形が捕食回

避のために非常に重要であると考えられている（Mishra and Jonshingh 1996, Grignolio et 

al. 2007, Hamel and Cote 2007）。ニホンカモシカの生息環境の多くは森林であり、他の

ヤギ亜科に比べて崖や岩場は生息地に多くないものの、系統的な背景および日本の起伏の

激しい山地がニホンカモシカに急峻な地形を逃避場所とする対捕食者戦略をもたらしたと

考えられる。また、この戦略はニホンカモシカの太く短い四肢という急峻な地形に適応的な

形態により支持されていると考えられる（Schaller 1977, Festa-Bianchet and Cote 2008）。 

 一方、ニホンカモシカの逃避行動は見通しタイプおよび季節の影響も受けていた。開放植

生および落葉期に逃避行動の発現頻度が高かったことから、見通しの良い状況ほど頻繁に

逃避することが示唆された。このことは、ニホンカモシカが見通しの悪い状況でより捕食者

から逃れることに長けており、逆に見通しの良い環境ではより捕食されやすく危険である

可能性を示唆する。ダイカー族やドワーフアンテロープ族に代表される小型の森林性有蹄

類の多くは捕食者に遭遇した際、見通しの悪い藪の中に逃げ込む行動をとることが知られ

ており、見通しの悪い隠れ場所が捕食回避のために重要である（Estes 1974; Jarman 1974）。

ニホンカモシカにおいても他の森林性有蹄類と同様に見通しの悪い隠れ場所が捕食回避に

重要であると推察される。 

 本章により、ニホンカモシカが地形や見通し、群れサイズなどの状況に応じて捕食者に対

する行動を変化させている事が明らかとなった。また、森林環境に適応的な隠蔽的対捕食者

戦略と他のヤギ亜科に見られるような急峻な地形を利用した対捕食者戦略を併せ持つこと

が示された。 



表 3.1 浅間山荘のニホンカモシカにおける、各地形タイプ、季節、見通しタイプでの警

戒後の各行動パターンの観察例数。 
季節 展葉期   落葉期 

見通しタイプ 開放  閉鎖  開放  閉鎖 

行動パターン 逃避 歩行 
休息 

採食 
  逃避 歩行 

休息 

採食 
  逃避 歩行 

休息 

採食 
  逃避 歩行 

休息 

採食 

地形タイプ 

平坦地 2 0 0   10 0 0   6 0 0   27 0 0 

緩斜面 2 0 0  11 2 2  4 0 0  34 0 7 

急斜面 1 5 0   12 11 13   3 2 0   22 3 14 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 3.2 浅間山荘のニホンカモシカにおける地形タイプ、見通しタイプおよび季節が警戒

後の各行動パターンの発現確率に与える影響の解析結果（GLMM、応答変数＝各行動パタ

ーンの発現の有無、説明変数＝地形タイプ、見通しタイプ、季節、誤差構造＝二項分布、

リンク関数＝logit、ランダム効果＝個体）。すべての解析において平坦地、閉鎖環境およ

び落葉期をレファレンスとした。 
逃避     

説明変数 係数 z stdError p 

緩斜面 -1.59  0.92  -1.73  0.08  

急斜面 -3.78  0.89  -4.27  ＜0.001 

開放環境 2.59  1.03  2.53  ＜0.05 

展葉期 -3.04  0.66  -4.62  ＜0.001 
     

歩行     

説明変数 係数 z stdError p 

緩斜面 17.36  3968.38  0.00  1.00  

急斜面 19.47  3968.38  0.01  1.00  

開放環境 2.07  0.72  2.87  ＜0.01 

展葉期 1.93  0.64  3.01  ＜0.01 
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４．生息地選択 

４．１．序 

 生息環境において捕食の危険や食物の分布は一様ではなく、動物がその中でどのような

環境を選択するかは適応度に影響を与える重要な問題である（Rosenzweig 1981）。有蹄類

においても生息地選択に影響する生態的要因の研究が数多くおこなわれてきた。大型食肉

目の被食者である有蹄類の生息地選択の決定要因は食物の量や質だけではなく（van Beest 

et al. 2010）、捕食回避のためのカバー（Tufto et al. 1996）や種特有の避難場所（Fox et al. 

1992）が重要であると考えられている。また、これらの生息地選択を決定する生態的要因

は空間スケールに応じて異なると考えられるため（Bailey et al. 1996; Boyce et al. 2003）、

大スケールから小スケールへと階層的に生息地選択考える必要がある（Senft 1987; Wiens 

1989）。有蹄類の生息地選択においてよく用いられるスケールとして 1）ある地域の中でど

の景観に行動圏を構えるか？（大スケール）、2）行動圏の中のどの環境を利用するか？（中

スケール）、3）ある群落の中でどのような場所もしくは食物を利用するか？（小スケール）

があげられる（Senft 1987; Masse and Cote 2009; van Beest 2010）。大スケールでの生息

地選択は季節移動をおこなう種や遊動的な行動圏を持つ種で考慮する必要性が高く、中・小

スケールの選択に比べて選択の機会が少ない（Senft 1987）。有蹄類における最近の研究で

は、大スケールの生息地選択はより個体の適応度に大きな影響を与える生態的要因に影響

を受け（例えば捕食圧）、中、小スケールの生息地選択は適応度に対する影響の少ない生態

的要因（例えば食物要求や気候条件）に影響を受けることが示唆されている（Rettie and 

Massier 2000; Dussault et al. 2005）。 

これらの生息地選択に関する研究は、季節的な移動をおこなうもしくは遊動的な行動圏

を持つ大型の有蹄類を対象としたものがほとんどであり（Rettie and Massier 2000; 

Dussault et al. 2005）、定住的で比較的小さな行動圏を持つ森林性有蹄類ではほとんど研究

されていない。こうした森林性の有蹄類の多くは資源なわばりを形成し、年次的・季節的に
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移動をほとんどおこなわない（Estes 1991）。このため定住的な森林性有蹄類の生息地選択

を検討するうえで、中スケール以下の生息地選択が特に重要であると考えられる。 

 ニホンカモシカは典型的な森林性有蹄類であり（Ochiai 2015）、年次的・季節的な移動を

おこなわない定住的な行動圏を保持する（Ochiai and Susaki 2002; Kishimoto and 

Kawamichi 1996）。また、同性成獣間でなわばりを持ち合い、一度なわばりを形成すると

数年間から一生のほとんどを同じ地域で生活する（Kishimoto 1989; Ochiai 1993）。ニホン

カモシカの土地利用については、エアセンサス（ Ishida et al. 1993; Nowicki and 

Koganezawa 2001）やカメラトラップ（安田ほか 2013）による調査がおこなわれ、急峻な

地形を頻繁に利用することが示唆されているが、生息地選択に関する研究はおこなわれて

いない。このため、個体が行動圏内をどのように利用しているかは未解明であり、捕食回避

および植物群落や食物供給量、採食効率など食物の要求と生息地選択の関係は検討されて

いない。 

ニホンカモシカの対捕食戦略は急峻な地形の利用による捕食の回避（Akasaka 1974; 第

二章）および見通しの悪い環境の利用による発見の回避が重要であると考えられる（Takada 

et al. 2017）。このため地形および見通しがニホンカモシカの生息地選択に影響を与えてい

ることが予測される。ただし、現在ニホンカモシカの捕食者としてはツキノワグマがあげら

れるが、幼獣の捕食は確認されているものの成獣の捕食は確認されておらず、ニホンカモシ

カにおいて捕食圧が個体の適応度に与える影響は少ないと予測される。一方、食物の量や質

はニホンカモシカの生涯繁殖成功度に影響を与えることが示唆されており（落合 2016）、

食物要求が個体の適応度に与える影響は捕食圧よりも高いと予測される。また、最適採餌の

理論から（Mac-Arthur and Pianka 1966; Charnov 1976; Pyke et al. 1977）、捕食圧の低

い状況下ではエネルギー摂取が最大となるような生息地選択すると考えられ（Edwards 

1983; Phelan and Baker 1992）、実際に他の有蹄類ではこのことが報告されている（Mao 

et al. 2005; Masse and Cote 2009）。このため、ニホンカモシカの主要食物である落葉広葉
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樹（第二章）の量や採食効率は、地形や見通しよりも生息地選択に強く影響している可能性

が考えられる。 

 そこで、本章の目的は捕食回避（地形・見通し）と食物要求（落葉広葉樹の量・採食効率）

が中スケール（行動圏内）におけるニホンカモシカの生息地選択に与える影響を評価するこ

ととした。 

 

４．２．方法 

・生息地選択 

ラジオテレメトリ法による個体位置の定位を 2013 年 4 月から 2014 年 4 月までの 1 年間

おこなった。対象個体は VHF 発信機を装着した成獣オス 3 頭と成獣メス 1 頭である（ホッ

ソリ、ナミダ、ダニエル、ツバキ、表 1.4）。4 個体は全て定住的な行動圏を 2012 年から 2015

年にかけて保持していた。定位には受信機（FT-817 ND）および指向性の八木アンテナ（H-

3EL）を使用した。定位間隔は 2 時間で 24 時間もしくは 48 時間連続で定位し（12 定位点

or24 定位点）、これを毎月最低でも 3 回おこなった。ラジオテレメトリ法により得られた定

位点から 100%最外郭法（100%MCP：Minimum Convex Polygon）を用いて算出した。 

ニホンカモシカの行動圏内の土地タイプを斜度タイプおよび群落タイプ、見通しタイプ

の組み合わせにより分類した。斜度タイプは 10 度未満を「平坦地」10 度以上を「斜面」（緩

斜面+急斜面）と定義した。植物群落は第一章一節の下層植生の類型と同様である。各個体

の土地タイプの選択性を以下の手順で求めた。解析には Manly の方法を用いた（Manly et 

al. 2002）。土地選択性指数は次式によって求めた。 

wi ＝ri / ni 

ここで wi は資源（ここでは土地タイプ）i の選択性指数、ri は利用された資源 i の割合、ni

は利用可能な全資源の中の資源 i の割合を示す。もし選択性が存在せず、利用可能な資源の

割合に従って利用がおこなわれているとすれば、wi は 1 となる。なお、本研究において ni
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には各個体の年間行動圏内の群落を用い、ri は個体ごと季節ごとの利用割合を用いた。各資

源の選択性の有無を統計的に評価するため、信頼区画を次式によって求めた。 

wi±Z_(α/2)×SE 

ここで Zαは標準正規分布における有意水準αの棄却点、SE は標準誤差を示す。有意水準

αは 0.05 とした。wi が 1 より有意に低ければ有意に忌避、1 より有意に高ければ有意に選

択、1 と有意に差がなければ選択性なしと評価される。また、ni が 5%未満である土地タイ

プは選択性を過大評価する可能性が高いため、解析から除外した。 

次に、同様の手順で各個体の各植物群落に対する選択性指数を上記と同様の手順で算出

した。 

 

・食物供給量 

 ニホンカモシカの主要食物である落葉広葉樹（第二章）の各群落における供給量を評価す

るため、バイオマス指数（高槻 2010）と Ochiai （2009）の方法を用いて各群落の食物供

給量を評価した（第二章と同様のデータを用いた、2.2.1 および 2.3.1 参照）。 

・採食効率 

  採食効率の調査は識別したニホンカモシカを直接観察することによりおこなっ

た。観察の対象としたのは良く人に慣れ、近距離での採食行動の観察が容易で発信機

が装着された成獣オス 2 個体である（ホッソリ、ナミダ、表 1.4）。ニホンカモシカの

採食行動を確認したら 1 分間連続で観察をおこない、採食したバイト数を記録した。

採食行動が 1 分間継続しなかった場合は、再度採食が開始されるのを待ち、1 分間途

切れずに観察されたもののみをデータとして扱った。1 分間の採食バイト数（バイト

数／分）を採食効率として、各群落における採食効率を評価した。 
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・ 解析 

 まず、ニホンカモシカの土地タイプの選択性に与える地形、見通し、植物群落の影響を

評価するために GLMM によるモデル解析をおこなった。応答変数を有意な選択および有

意な忌避の有無、説明変数を斜度タイプ（平坦地 or 斜面）、見通しタイプ（開放 or 閉

鎖）および群落タイプ（第一章一節を参照）、誤差構造を二項分布、リンク関数を logit、

ランダム効果を個体とした。上記の説明変数をすべて含むフルモデルを作成したのち、

AICc によるモデル選択をおこなった。また、各変数の相対重要度（IOV: Rerarive 

importance of predictor variables, Burham and Anderson 2002）を算出するため、各変

数についてその変数が含まれるすべてのモデルの Akaike weight の合計値を求めた。IOV

は 1 に近いほど効果のある変数と判断する材料となる（Burnham and Anderson 2002）。

さらに、ベストモデルにおける各変数の係数から、それぞれの要因により土地の選択もし

くは忌避がどのように変化するかを検討した。 

 上記の解析から植物群落がニホンカモシカの土地の選択に影響を与える要因として検出

された場合、ニホンカモシカの主要食物である落葉広葉樹の供給量および採食効率がニホ

ンカモシカの群落選択性に与える影響を GLMM により評価した。モデル解析は以下の 3

項目においておこなった。1）春、夏、秋の各季節において落葉広葉樹のバイオマス指数

が群落選択性に与える影響（応答変数＝各個体の群落選択性指数、説明変数＝各群落の落

葉広葉樹のバイオマス指数の平均値、誤差構造＝ガンマ分布、リンク関数＝log、ランダム

効果＝個体）、2）冬季の落葉広葉樹供給量が群落選択性に与える影響（応答変数＝各個体

の群落選択性指数、説明変数＝各群落の落葉広葉樹供給量の平均値（g/㎡）、誤差構造＝ガ

ンマ分布、リンク関数＝log、ランダム効果＝個体）、3）採食効率が群落選択性に与える影

響（応答変数＝観察をおこなった 2 個体の群落選択性指数、説明変数＝各群落の採食効

率、誤差構造＝ガンマ分布、リンク関数＝log、ランダム効果＝個体）。1）、2）、3）のモ

デルは尤度比検定により評価し、有意水準は P≤0.05 とした。 
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４．３．結果 

・採食効率 

合計で 341 回の採食行動を観察した（表 4.1）。採食効率の十分な観察がおこなえたのは、

個体が頻繁に利用した S0B2 と S1B1、見通しが良く観察がおこないやすかった S0B0 の合

計 3 群落だけだった。どの季節においても S1B1、S0B2、S0B0 の順に採食効率が高かっ

た。また、全体の採食効率は春および秋に比べて冬に有意に低くなった（Kruskal-Wallis test, 

df=2, P<0.05）。 

・土地タイプ選択性 

各個体、季節の土地選択性指数および検定結果を表 4.2 に示す。有意な選択および有意な

忌避、選択性なしはそれぞれ 21 例、28 例、44 例確認された。各斜度タイプ、見通しタイ

プ、群落タイプにおける有意な選択および有意な忌避、選択性なしの例数の集計を表 4.3 に

示す。斜度タイプでは斜面の有意な選択は 20 例、平坦地は 1 例で、斜面を選択する傾向に

あった。また、斜面での有意な忌避は 2 例、平坦地は 26 例で、平坦地を忌避する傾向にあ

った。見通しタイプでは開放環境の有意な選択は 0 例、閉鎖環境は 21 例で、閉鎖環境を選

択する傾向にあった。また、開放環境の有意な忌避は 18 例、閉鎖環境は 10 例だった。植

物群落では、S1B1 群落は有意な選択のみ、S0B2 群落および S0B1 群落では有意な選択と

有意な忌避、選択性なしが確認された。他の群落は有意な忌避もしくは選択性なしが占めた。 

土地タイプの選択においてベストモデルに含まれた説明変数は群落タイプおよび斜度タ

イプだった（表 4.4）。これらの変数の IOV は 0.9 以上であり、相対的重要性が認められた

（図 4.1）。見通しタイプの IOV は 0.5 で、相対的重要性が低かった。ベストモデルにおけ

る各変数の係数から、斜度タイプでは平坦地よりも斜面を選択し、群落では他の群落に比べ

て S1B1、S0B2、S0B1 を選択する傾向にあった（表 4.4）。一方、土地タイプの忌避におけ

るベストモデルに含まれた説明変数は斜度タイプおよび見通しタイプだった（表 4.4）。こ

れらの変数の IOV は 0.9 以上であり、相対的重要性が認められた（図 4.2）。群落タイプの
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IOV は 0.1 以下で相対的重要性が低かった。ベストモデルにおける各変数の係数から、斜

度タイプでは平坦地を、見通しタイプでは開放環境をより忌避する傾向にあった（表 4.4）。 

・群落選択性と食物供給量および採食効率 

 春から秋にかけて落葉広葉樹のバイオマスは群落の選択性に有意な効果を与えており

（春：GLMM, 尤度比検定, χ2 = 5.38, df = 1, P < 0.05 夏：GLMM, 尤度比検定, χ2 = 19.47, 

df = 1, P < 0.001、秋：GLMM, 尤度比検定, χ2 = 25.64, df = 1, P < 0.001）、落葉広葉樹の

バイオマスが高い群落ほど有意に選択性指数が高かった（図 4.2）。また、冬季においても同

様に落葉広葉樹供給量は群落選択性に有意な効果を与えており（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 

47.66, df = 1, P < 0.001）、落葉広葉樹の供給量が多い群落ほど選択性指数が高かった（図

4.3）。また、秋から春にかけての採食効率も群落の選択性に有意な効果を与えており

（GLMM, 尤度比検定, χ2 =19.29, df = 1, P < 0.001）、採食効率の良い群落ほど選択性指数

が高かった。 

 

４．４．考察 

 土地タイプの選択性におけるモデル解析の結果から、ニホンカモシカは平坦で見通しの

良い環境をより避けること、急峻な地形および特定の植物群落を選択することが示唆され

た。また、植物群落の選択性は落葉広葉樹の供給量および採食効率と関係しており、落葉広

葉樹が多く採食効率の高い群落をより選択することが示された。 

ニホンカモシカにとって急峻な地形は捕食回避のために重要であり（Akasaka 1974, 第

三章）、平坦な地形を避け、急峻な地形を選択して利用することにより捕食の確率を低下さ

せていると考えられる。このような対捕食者行動および岩場や崖などの急峻な地形の頻繁

な利用は、シロイワヤギ（Gross et al. 2002）やアルプスアイベックス（Grignolio et al. 

2007）、バーラル（Namgail et al. 2004）など開けた山岳に生息する多くの近縁種において

確認されている。ニホンカモシカの生息環境のほとんどは近縁種の生息環境に比べれば傾
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斜の緩い森林であるにもかかわらず、急峻な地形を選択するという共通の傾向が確認され

た。ヤギ亜科の系統的な影響および日本の起伏の激しい森林環境がこのような性質を発達

させたと考えられた。 

一方、ニホンカモシカは見通しの良い開放環境も忌避する傾向にあったが、このことはニ

ホンカモシカが森林に適応的なフリーズなどの隠蔽的な対捕食者行動をとることと関連し

ていると考えられる（第三章）。フリーズは捕食者からの隠蔽の効果を持つと考えられ（Caro 

et al. 2004; 第三章）、見通しの良い環境を避けることにより、捕食者から発見される確率

を低下させていると考えられた（Sih 1992; Luttbeg and Trussell 2013）。見通しの良い開

放的な環境を避けることは、ノロジカ（Capreolus capreolus）やインドホエジカ（Muntiacus 

muntjak）、キョン（Muntiacus reevesi）などの森林性の有蹄類においても報告されており、

森林性の有蹄類にとって重要な戦略であると推察される（Taufto et al. 1996; Teng et al. 

2004; Brodie and Brockelman 2009）。ただし、平坦地の開放環境に比べて斜面の開放環境

は忌避されない傾向にあり（表 4.1）、急峻な地形を利用することがニホンカモシカの対捕

食者戦略においてより重要だと推察される。また見通しが非常に良く、より急峻な崖や岩場

が多い火山館（第一章二節）にも生息可能であることからも、見通しよりも地形がニホンカ

モシカの対捕食者戦略として重要である可能性が考えられる。 

 食物は有蹄類の生息地選択を決定する重要な一つの要因であり（Albon and Langvatn 

1992; Spalinger and Hobbs 1992; Mysterud et al. 1999）、食物供給量の多い群落や採食効

率の良い群落を選択することが、遊動的な行動圏を持つ大型の有蹄類で報告されてきた

（Wilmshurst et al. 1999; Ito and Takatsuki 2009; Zweifel-Schielly et al. 2009; van Beest 

et al. 2010）。本研究では季節的な移動を伴わない定住的な行動圏を持つニホンカモシカが

食物供給量の多く採食効率の良い群落を行動圏内で選択的に利用することが初めて示され

た。ニホンカモシカは食物が多く採食効率の良い群落を選択的に利用することにより、採食

により得られる利益を高めていると考えられた。 
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 生息地の地形は忌避と選択両方で重要な要因であり、食物条件が良い群落でも平坦地を

選択しないことから、急峻な地形はニホンカモシカの行動圏利用において最も重要である

と考えられた。このため、捕食回避よりも食物要求が生息地選択に影響するという予測は支

持されなかった。Masse and Cote（2009）は捕食者の存在しない状況におけるオジロジカ

（Odocoileus virginianus）の生息地選択を調査し、食物要求が最も重要な要因だとし、捕

食圧の低い条件下では食物要求が生息地選択の決定要因となると結論づけている。また、

Mao et al.（2005）は捕食圧の変化に対するエルク（Cervus elaphus）の生息地選択の変化

を調査し、捕食者不在の状況よりもオオカミの存在下では見通しの悪い環境を選択するこ

とや高標高地を選択することを報告し、捕食圧により生息地選択の要因が捕食回避にシフ

トすることを報告している。ニホンカモシカにおいては捕食圧が低いもしくはほとんどな

いにもかかわらず、捕食回避が生息地選択の重要な要因でありこれらの研究と異なる傾向

を示した。一方、Bon et al. （1995）は捕食者不在下のムフロン（Ovis gmelini musimon）

の生息地選択を調査し、ムフロンの母子群は捕食者の存在するときと同様に、急峻な崖を選

択して利用することを報告しており、本研究と類似した傾向を示している。 

捕食者の不在下において食物要求が生息地選択の重要な要因と確認されたのは大型のシ

カ科動物であり（エルク：Hernández and Laundré 2005; Mao et al. 2005, オジロジカ 

Masse and Cote 2009, ミュールジカ：Altendorf et al. 2001, ヘラジカ：Edwards 1983; 

Stephens and Peterson 1984; van Beest et al. 2010）、不在下でも対捕食戦略が重要である

のはヤギ亜科動物（ニホンカモシカ、ムフロン：Bon et al. 1995）であるため、系統的な違

いがこのような違いをもたらしている可能性が考えられた。ただし、捕食圧に対する生息地

選択の変異について研究がおこなわれた有蹄類の種数は少なく、このことを検討する十分

な情報はそろっていない。また、ニホンカモシカ同様に単独性・定住性で主に森林に生息す

る有蹄類では生息地選択に関する情報が非常に乏しい。このような森林性の種は固定的な

行動圏を持つため、大スケールの生息地選択による捕食者の回避をおこなう機会が非常に
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少ないと考えられる。また、群居性の種は捕食のリスクを群れることにより減らすことがで

きるが（Inman and Krebs 1987; Hebblewhite and Plestcher 2002; Childress and Lung 

2003）、単独性の種は捕食者に対し単独で対抗するしかなく、より捕食のリスクを減らす環

境の選択が重要であると考えられる。このため捕食圧が定住的な森林性の種の生息地選択

に対し、より強い選択圧として働いている可能性が考えられる。これらの事を検討するため

に、さらに多くの種について生息地選択についての研究が待たれる。 

本章により、ニホンカモシカが平坦で見通しの良い環境を避け、急峻で採食物が多く採食

効率が良い環境を選択することが示された。また、捕食圧の低い状況においても捕食回避に

有効な急峻な斜面の利用が重要であることが示された。 

  



 

図 4.1  AICc によるモデル選択の結果から得られた、浅間山荘におけるニホンカモシカ

の生息地の選択に与える各変数の相対重要度（IOV）。各説明変数の IOV の値は各変数に

ついてその変数が含まれるすべてのモデルの Akaike weight の合計値。IOV が 1 に近いほ

ど効果のある変数であると判断される。植物群落はササの被度および低木層の高さにより

分類された 7 群落、見通しタイプは閉鎖環境か開放環境かの 2 タイプ、斜度タイプは斜面

か平坦地の 2 タイプを含む変数である。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

図 4.2  AICc によるモデル選択の結果から得られた、浅間山におけるニホンカモシカの

生息地の忌避に与える各変数の相対重要度（IOV）。各説明変数の IOV の値は各変数につ

いてその変数が含まれるすべてのモデルの Akaike weight の合計値。IOV が 1 に近いほど

効果のある変数である判断される。植物群落はササの被度および低木層の高さにより分類

された 7 群落、見通しタイプは閉鎖環境か開放環境かの 2 タイプ、斜度タイプは斜面か平

坦地の 2 タイプを含む変数である。 
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図 4.3 浅間山荘のニホンカモシカにおける、各群落の落葉広葉樹の食物供給量と各個体

各群落の群落選択性指数の関係（a. 春、b. 夏、c. 秋、d. 冬）。選択性指数の値が 1 より

大きいほど選択、0 に近いほど忌避、1 はランダムを意味する。 
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表 4.1 浅間山荘のニホンカモシカにおける各季節および各植物群落の平均採食効率±SD
（バイト数／分）。群落名の S および B の数値はそれぞれササ類の被度（S0=<10%, 
S1=10%≦50%, S2=≧50%）および低木層の高さ（B0=<50cm, B1=50cm≦200, 
B2=200cm<300cm, B3=≧300cm）を表す。 

  春 秋 冬 

植物群落       

S0-B0 7.5±2.5（N=38） 8.8±3.4（N=15） 6.9±2.5（N=28） 
S0-B2 13.5±3.8（N=58） 12.0±4.9（N=67） 12.3±5.1（N=10） 
S1-B1 17.5±3.5（N=17） 14.1±6.0（N=81） 13.4±3.9（N=31） 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



S0B0 S2B0 S0B1 S0B2 S0B3 S1B2 S0B0 S2B0 S0B1 S1B1 S0B2
個体名 季節

春 0.94 0.28 NA 0.55 NA 0.40 NA 0.15 NA 4.12 1.28
夏 0.28 0.50 NA 0.75 NA 0.44 NA 0.13 NA 3.02 2.70
秋 NA 0.48 NA 0.67 NA 1.37 NA 0.36 NA 3.79 1.56
冬 NA 0.12 NA 0.85 NA 0.33 NA 0.30 NA 6.28 0.98
春 0.55 0.34 NA 1.34 NA 1.33 0.23 0.16 NA 2.13 2.05
夏 0.30 0.59 NA 0.58 NA 1.64 NA 0.64 NA 3.03 1.55
秋 0.44 0.36 NA NA NA 1.55 NA NA NA 4.12 1.69
冬 NA 0.40 NA NA NA 1.16 NA 0.49 NA 3.78 2.29
春 0.18 NA 0.14 0.31 NA NA 0.92 NA NA 2.72 1.79
夏 0.22 NA 0.09 0.19 NA NA 1.13 NA NA 3.03 1.80
秋 0.30 NA NA NA NA NA 1.06 NA NA 1.47 3.27
冬 0.49 NA 0.40 0.21 NA NA 0.74 NA NA 3.87 0.90
春 0.57 NA 1.78 1.59 0.52 NA NA NA 0.72 NA 3.58
夏 0.80 NA 0.45 1.52 1.00 NA NA NA 0.46 NA 1.52
秋 0.57 NA 0.30 NA 1.38 NA NA NA 0.46 NA 1.27
冬 0.38 NA 2.60 NA 1.09 NA NA NA 1.04 NA 2.03

ダニエル

斜度タイプ 平坦地 斜面
見通しタイプ 開放 閉鎖 開放 閉鎖

表4.2　浅間山荘のニホンカモシカにおける各季節および各個体の土地選択性指数。選択性指数が1＞は選択、1＜は忌避、1は

ランダムを意味する。青字は有意な忌避、橙は有意な選択、黒字は有意な選択性なし、NAはデータなしを意味する。

植物群落

ツバキ

ナミダ

ホッソリ



表 4.3 浅間山荘のニホンカモシカにおける各土地タイプの有意な選択および忌避、選択

性なしの確認例数。 
斜度タイプ 平坦地   斜面 

見通しタイプ 開放  閉鎖  開放  閉鎖 

植物群落 S0B0 S2B0   S0B1 S0B2 S0B3 S1B2   S0B0 S2B0   S0B1 S1B1 S0B2 

選択 0 0   1 0 0 0   0 0   0 12 8 

忌避 10 6  3 3 1 3  1 1  0 0 0 

選択性なし 3 2   3 8 3 5   4 4   4 0 8 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 4.4 浅間山荘のニホンカモシカにおける土地タイプの有意な選択および忌避における

ベストモデルの係数および統計値。有意な選択のベストモデルにおいて、平坦地および

S0B0 群落をレファレンスとした。有意な忌避のベストモデルにおいて、平坦地および閉

鎖環境をレファレンスとした。 
選択ベストモデル    

説明変数 係数 z stdError p 

斜面 2.31 1.14 2.031 P<0.05 

S0B1 0.33 1.34E+07 0 1 

S0B2 34.24 1.34E+07 0 1 

S0B3 
-

2.99E+04 
3.62E+07 -0.001 0.999 

S1B1 69.52 1.85E+07 0 1 

S1B2 
-

7.62E+04 
2.73E+07 -0.003 0.998 

S2B0 
-

3.13E+04 
2.19E+07 -0.001 0.999 

     
     

忌避ベストモデル    

説明変数 係数 z stdError p 

斜面 -2.24 0.64 -3.48 P<0.001 

開放環境 2.02 0.57 3.52 P<0.001 
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５．社会生態 

５．１．浅間山荘における社会構造 

５．１．１．序 

 ニホンカモシカの社会構造に関する研究は日本各地でおこなわれてきたが（大分県祖母

傾山 : 小野・土肥  1984, 高知県魚梁瀬 : 中西  1995/1998, 滋賀県鈴鹿山地 : 名和 

1991/2009, 石川県白山 : Sakurai 1981; 桜井  1976/1981, 新潟県笠堀 : Akasaka and 

Maruyama 1977; 赤坂 1978, 長野県横川・岩倉・小木曽: 羽田ほか 1979; 羽田 1985, 山

形県朝日山地 : 木内ほか  1979/1978/1986）、秋田県仁別における岸元による研究

（Kishimoto 1989）および青森県下北半島における落合による研究（Ochiai 1993）は長時

間にわたる行動観察により、より詳細な社会構造を明らかにした。これらによるとニホンカ

モシカは基本的に単独性であるが、時折 2-4 頭の群れを形成する。群れの構成は母子と成獣

オス-成獣メスの組み合わせが基本であり、同性の成獣間で群れを構成することはほとんど

ない。同性成獣間の行動圏は互いにスペーシングし、行動圏の境界で同性の成獣が出会うと

激しい追いかけもしくはどちらかの逃避が観察されることから行動圏全体を防衛する厳格

ななわばりをもつとされる。また、基本的に 1 頭のメスに対し 1 頭のオスが行動圏を大き

く重複させつがいを形成する一夫一妻性であり、稀に 1 頭のオスが 2-3 頭のメスの行動圏

を防衛する一夫多妻が生じることが報告されている（Kishimoto and Kawamichi 1996; 

Ochiai and Susaki 2002）。同性間におけるなわばり性はメスでは林内に散在する食物資源

の防衛のためだと考えられており、オスではこれらの資源と同時に配偶者の防衛のためだ

と考えられている（Kishimoto 2003; 落合 2016）。また、婚姻形態はメスがなわばりを持

ち合い散在して分布し、オスは複数のメスを防衛することが難しいため一夫一妻的婚姻形

態となると考えられている（Kishimoto 2003; 落合 2016）。 

これらの結果は仁別と下北においておおむね酷似したため、一般的にニホンカモシカは

このような社会構造を持つとされてきた。一方これらの 2 地域は食物供給が豊かでニホン
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カモシカの個体群密度が非常に高く（仁別: 19.4 頭/㎢, 下北: 14.2 頭/㎢）、行動圏サイズが

非常に小さいという共通点がある（Kishimoto and Kawamichi 1996; Ochiai et al. 2010）。

ニホンカモシカの全国的な個体群密度は 10 頭/㎢を超える地域は非常に稀で、平均 2.6 頭/

㎢前後と低密度に生息する個体群が多いにもかかわらず（文化庁 2013）、低密度に生息す

る個体群における社会構造は未解明である。 

ニホンカモシカにおいて個体群密度は生息地の質をあらわす一つの指標として考えられ、

生息環境における主要食物の供給量や行動圏サイズとの関係が知られている（Ochiai et al. 

2010）。落葉広葉樹林帯におけるニホンカモシカの主要食物である落葉広葉樹の供給量が少

ないほど、個体群密度は低く、行動圏サイズは大きくなる傾向がある（Ochiaiet al. 2010）。

このため、低密度個体群である浅間山荘（4.5 頭/㎢、第一章一節）は仁別および下北に比べ

食物供給の乏しい低質な環境であると予測される。 

 動物のなわばり性がどのような時に成立するかは経済モデルによって説明されてきた

（Brown 1964; Stamps 1994）。このモデルは防衛のためのコストが防衛により得られるベ

ネフィットより小さい時になわばりが成立し、逆であるときはなわばりが成立しないとい

う考え方で、防衛のコストとベネフィットのバランスは防衛される資源の量や質、分布など

によって左右される（Maher and Lotto 2000）。ニホンカモシカにとっての防衛資源はメス

では主に食物である。食物資源が乏しいとメスは大きい行動圏を持つ必要があるため、その

分行動圏全体を防衛するにはコストが高く、単位面積あたりに得られる食物量も少ないた

め利益も少ないと考えられる。これらの事から、低密度個体群である浅間山荘のメスでは行

動圏全体を防衛するなわばりは維持できない可能性が考えられる。また、行動圏サイズや排

他性の違いはメスの分布様式の違いを意味する。メスの分布様式の違いはオスの配偶行動

および配偶システムにも影響するため（Emlen and Oring 1977; Clutton-Brock 1989）、配

偶システムも高密度個体群と低密度個体群で異なる可能性がある。メスが小さな行動圏を

持つ高密度個体群では、メスの行動圏を防衛するなわばり型の一夫一妻または一夫多妻性
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が発達しているが（Kishimoto and Kawamichi 1996; Ochiai and Susaki 2002）、低密度個

体群ではメスの行動圏が大きく、オスがメスの行動圏全体を防衛することが難しいと予測

される。また、メスが大きな行動圏をもち、散在して分布する場合はメス追随型の一夫一妻

性が発達する可能性が考えられる（Clutton-Brock 1989）。 

 そこで、本節の目的は低密度個体群である浅間山荘におけるニホンカモシカの社会構造、

特にメス間の個体間関係および配偶システムを解明することとした。 

 

５．１．２．方法 

 調査は浅間山荘において（第一章一節）、踏査および発信機装着個体の追跡による直接観

察、ラジオテレメトリ法による定位をおこなった。 

踏査による直接観察は群れサイズ、群れ構成、行動圏、個体間関係の解明を目的に、2011

年 10 月から 2015 年 5 月にかけて 163 日間おこなった。調査地域内を踏査し、発見したニ

ホンカモシカの位置、群れサイズ、行動を地図（1/10000）およびノートに記録した。半径

30m 以内にいる個体間を同一の群れと定義した。行動観察は個体追跡サンプリングの連続

記録でおこない（Altman 1974）、秒単位で記録した。個体の行動型の類型は Kishimoto

（1989）および落合（2016）に従った。個体間で交渉が観察された場合は交渉内容を記録

した。交渉時の社会行動の類型は落合（1983/2016）に従った。得られた群れサイズのデー

タから平均群れサイズおよび各個体の経験した平均群れサイズをあらわす「典型群れサイ

ズ」を算出した（Jarman 1974）。 

個体追跡による直接観察は行動圏、個体間関係および雌雄の同一行動率の解明を目的に、

2012 年 10 月から 2014 年 11 月にかけて 80 日間おこなった。発信器を装着した成獣オス

3 頭を対象に八木アンテナおよび受信機を用いて個体を追跡しながら観察をおこなった。ニ

ホンカモシカを発見したらランダム踏査と同様に、ニホンカモシカの位置、群れサイズ、行

動を地図（1/10000）およびノートに記録した。オスの追跡回数に対するオスとメスの同一
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行動の確認回数から、雌雄同時確認率（%）を算出した。 

ラジオテレメトリ法による定位は発信器装着個体の行動圏の解明を目的に、2012 年 4 月

から 2014 年 5 月および 2015 年 1 月から 2015 年 12 月の期間におこなった。定位間隔は 2

時間で 24 時間もしくは 48 時間連続で定位し（12 定位点 or24 定位点）、これを毎月最低で

も 3 回おこなった。行動圏は直接観察およびラジオテレメトリ法により得られた定位点か

ら 100%最外郭法（MCP：minimum convex polygon）を用いて算出した。また、ラジオテ

レメトリを装着した 4 頭は、定位点のみを用いて CP95%および CP50%最外郭法による行

動圏も算出した。 

 

５．１．３．結果 

・グルーピング 

 踏査の結果、合計 335 回ニホンカモシカに遭遇した。そのうち 274 例（81.7%）が単独、

58 例（17.3%）が 2 頭連れ、3 例（0.009%）が 3 頭連れだった（表 5.1）。平均群れサイズ

および典型群れサイズはそれぞれ 1.20 頭、1.69 頭だった。群れサイズは秋にやや高くなっ

たが、顕著な季節変化は見られなかった。群れサイズに与える季節の影響をモデル解析によ

り検討したところ（GLM, 応答変数＝群れサイズ、説明変数＝季節、誤差構造＝ポアソン分

布、リンク関数＝log）、群れサイズは季節により有意な違いがなかった（尤度比検定, χ2 = 

0.36, df = 3, P = 0.95）。 

 2 頭連れが観察された 58 例のうち、24 例（41.4%）が成獣メスとその子供の母子ペア、

34 例（58.6%）が成獣オスと成獣メスのペアだった（表 5.2）。3 頭連れ 3 例はすべて成獣

オスと成獣メスとその子供からなる構成だった。2 頭連れの各群れ構成に与える季節の影響

をモデル解析により検討したところ（GLM, 応答変数＝各群れ構成の確認の有無、説明変

数＝季節、誤差構造＝二項分布、リンク関数＝logit）、母子ペアおよび成獣オスと成獣メス

のペアの構成割合は季節の効果を有意に受けており（母子ペア; GLM, 尤度比検定, χ2 = 9.0 
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= 3, P < 0.05, ♂-♀; GLM, 尤度比検定, χ2 = 18.3, df = 3, P < 0.01）、母子ペアの確率は夏

が他の季節に比べて有意に高く、オス-メスのペアの確率は秋に有意に高かった（表 5.3）。 

 

・行動圏サイズ 

成獣オスの MCP の年間平均行動圏サイズ± SD は 88.1 ± 35.2 ha （N=8）だった。発信

機が装着され成獣メスと未装着の成獣メスの 100%最外郭法の年間平均 ± SD 行動圏サイ

ズはそれぞれ 80.8 ± 41.3 ha （N=3）と 17.8 ± 12.0 ha （N=4）だった。すべての成獣メ

スを含めた年間平均 ± SD 行動圏サイズは 44.8 ± 42.1 ha （N=7）だった。発信機装着メ

スの行動圏サイズは未装着個体の行動圏サイズよりも有意に高かった（Mann–Whitney 

U-test, z = 2.1, two tailed P<0.05）。成獣オスの行動圏サイズはすべての個体を含めた成

獣メスの行動圏サイズよりも有意に大きく（Mann–Whitney U-test, z = 2.7, two tailed 

P<0.01）、発信機装着メスの行動圏サイズとは有意な差がなかった（Mann–Whitney U-

test, z =0.61, two tailed P=0.54）。CP95%および CP50%の年間平均行動圏サイズ± SD は

成獣オスでそれぞれ 45.9±16.4（N=8）、15.6±9.8（N=8）だった。 

 

・行動圏の空間配置と重複率 

 成獣オス間の行動圏は重複が大きかったが行動圏の内部ではスペーシングが確認された

（図 5.1）。成獣オス間の MCP 行動圏はそれぞれ重複が大きく、成獣オス間の平均行動圏

重複率は 31.7±18% （N=12）だった。CP95%においても重複が確認され、平均行動圏重

複率は 18.1±20% （N=12）だった。一方、CP50%では行動圏の重複は非常に少なく、平

均行動圏重複率は 3.1±7% （N=12）だった。一方、成獣メス間の MCP 行動圏は互いにス

ペーシングしており（図 5.2）、平均行動圏重複率は 14.1±16.7% （N=10）だった。MCP

における同性間の行動圏重複率は有意にオスで高かった（Mann–Whitney U-test, z = 2.7, 

two tailed P<0.01）。MCP における成獣オスの行動圏は特定の 1 頭もしくは 3 頭のメスの



45 
 

行動圏と大きく重複していた。成獣オス間の行動圏は重複していたため、1 頭のメスの行

動圏に対し 2 頭のオスが大きく行動圏を重複させることがあった（図 5.3）。オスの

CP50%の行動圏についてみると、特定の雌雄間で行動圏の重複が確認された。成獣オスの

CP50%行動圏に対し 60%以上行動圏を重複させた成獣メスをつがいとした。成獣オスの

つがいメス数は全ての個体および年で 1 頭だった（N=9）。 

 

・同性間の個体間交渉 

同性間での個体間交渉を合計 7 例観察した。そのうち 5 例（71.4%）が成獣オス間で、2

例（28.6%）が成獣メス間で観察された。交渉が観察された月は、オスでは 1 月、3 月にそ

れぞれ 2 例、4 月に 1 例、メスでは 6 月、12 月に１例ずつだった。成獣オス間の個体間交

渉は 5 例すべて親和的ないし許容的交渉であり、敵対的交渉は観察されなかった。5 例中 3

例は不干渉型で、2 例は追従と一緒に休息の親和型であった。成獣メス間の交渉も 2 例とも

親和的ないし許容的交渉であった。2 例中 1 例は不干渉型で、もう 1 例は追従しながら採食

の親和型であった。個体間交渉は全て行動圏の重複部で観察された（図 5.1、5.2）。成獣オ

スと性別不明の未識別個体間での交渉が 2 例観察された。交渉は 4 月および 5 月に観察さ

れ、2 例とも未識別成獣個体の逃避が観察された。交渉は識別個体の行動圏内部で観察され

（図 5.1）、未識別個体の逃避距離は 30m 以上だった。 

 

・雌雄の交渉 

異性間での個体間交渉を合計 63 例観察した。観察された 63 例はすべて親和的ないし許

容的交渉であり、このうち 31 例（49.2%）では性行動が観察された。性行動には、しりお

し、においかぎ、フレーメン、フォーレッグキッキング、あごのせ、マウンティング、弱い

追いかけが観察された。また、性行動の発現確立に与える季節の影響をモデル解析により検

討したところ（GLMM, 応答変数＝性行動の発現の有無、説明変数＝季節、誤差構造＝二項
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分布、リンク関数＝logit、ランダム効果＝個体）、季節による性行動の発現確率に有意差は

なかった（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 1.5, df = 2, P = 0.46）。ただし、性行動は秋と冬にの

み観察され、秋に特に多く観察された（秋; 78.3%, 冬; 21.3%）。 

 発信器を装着した成獣オス 3 頭を合計 87 回追跡し、各季節における雌雄の同一行動率

（雌雄同一行動の確認回数/追跡回数）を算出したところ、秋と冬にのみ雌雄同一行動が確

認され、特に秋には 75%と高かった（表 5.4）。雌雄の同一行動率は季節により有意に異な

り（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 49.7, df = 3, P < 0.01）、他の季節に比べ秋に有意に高かっ

た。ランダム踏査および個体追跡により同一行動および性行動が観察された成獣メスと成

獣オスの組み合わせを表 5.5 に示す。雌雄の同一行動および性行動が観察されたのは互いに

行動圏の重複が最も大きい特定の雌雄間のみであった。 

 

  ５．１．４．考察 

 浅間山荘におけるニホンカモシカの群れサイズは基本的に単独であり、最大群れサイズ

は 3 頭連れだった。また、群れサイズの季節的な変化は確認されなかった。浅間山荘におい

て確認された強い単独性はこれまで落葉広葉樹林帯でおこなわれた多くの先行研究の結果

と類似した（Akasaka and Maruyama 1977; 木内ほか 1979; Sakurai 1981; Kishimoto 

1989; 名和 1991; Ochiai 1993）。浅間山荘における群れ構成は母子ペアおよび成獣オス－

成獣メスのペアからなり、夏には母子ペア、秋には成獣オス－成獣メスのペアの割合が高く

なる傾向を示した。母子ペアの割合は出産期（5-6 月: Sugimura et al. 1983; Kita et al. 

1987）、成獣オス－成獣メスのペアは交尾期（9-11 月: 落合 1983; Kishimoto 1989）に対

応して構成割合が上昇したと考えられた。これらの傾向も先行研究と類似した（Kishimoto 

1989; Ochiai 1993）。ただし、浅間山荘における交尾期の成獣オス-成獣メスの構成割合

（85.7%, N=14）は高密度個体群である下北（23.7%, N=156: Ochiai 1993）よりも高い値

だった。 
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 成獣オス間の MCP における行動圏の空間配置は重複が大きく、行動圏の重複部では許容

的な関係が確認された。このことから少なくとも行動圏全体をなわばりとして防衛してい

ないことが示唆された。一方、CP50%における成獣オス間の行動圏の空間配置は互いにス

ペーシングしており、行動圏の内部において未識別の成獣との排他的な交渉が観察されて

いることから行動圏の一部がなわばりとして防衛されている可能性が考えられた。成獣メ

ス間の行動圏は互いにスペーシングしていたが、成獣オス間同様に行動圏の境界部におい

て激しい排他行動は観察されず許容的であった。成獣メス 3 頭のうち 2 頭には発信機が装

着されておらず、この 2 頭の行動圏サイズは過小評価である可能性がある。このため成獣

メス間においても行動圏の重複が起きている可能性が考えられた。 

 高密度個体群である仁別（Kishimoto and Kawamichi 1996）および下北（Ochiai 2002）

では同性成獣間の排他的関係および行動圏のスペーシングが確認されたのに対し、浅間山

荘では同性成獣間の弱い排他性および成獣オスでは行動圏の重複が確認された。このこと

から、ニホンカモシカのなわばり性に変異があることが示された。浅間山荘におけるニホン

カモシカの行動圏サイズは雌雄ともに仁別および下北の 4 倍程度大きく（表 5.17）、行動圏

全体を防衛するのにかかるコストは浅間山荘でより高いと予測される。Kishimoto（2003）

は仁別において、一夫二妻で大きい行動圏を持つオスは一夫一妻で小さい行動圏を持つオ

スよりもなわばり維持期間が短く、大きい行動圏をなわばりとして防衛するのにかかるコ

ストは大きいと報告しており、この予測を支持する。また、個体群密度が低く行動圏が大き

い浅間山荘の食物条件は下北および仁別よりも悪いと考えられる（Ochiai et al. 2010）。そ

のため浅間山荘ではなわばり防衛にかかるコストと得られるベネフィットが釣り合わず、

排他性が低下した可能性が考えられた。 

 MCP における成獣オスと成獣メスの行動圏の空間配置では 1 オス 3 メスのつがいが 1 例

（16.7%）観察されたものの、コアエリア（CP50%）で見るとすべて 1 オス 1 メスのつが

い関係だった。また、雌雄の同一行動および性行動が確認されたのは全て特定のつがい間で
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あったことから、浅間山荘におけるニホンカモシカの婚姻形態は一夫一妻であると推察さ

れる。 

 高密度個体群である仁別と下北における婚姻形態は基本的に一夫一妻であるものの、浅

間山荘では確認されなかった 1 オス 2 メスおよび 1 オス 3 メスの一夫多妻が一定の割合で

確認されている（仁別: 18.8％, N=48, Kishimoto and Kawamichi, 下北: 28.8%, N=80, 

Ochiai and Susaki 2002）。また、仁別および下北では交尾期において非つがい間での交渉

および性行動が一定の割合で確認されているのに対し（仁別: 4.5%, N= 178, Kishimoto and 

Kawamichi 1996; 下北: 5.5%, N=201, 落合 2016）、浅間山荘では非つがい間での交渉は確

認されなかった（0%, N=63）。 

 特にオスによる子の世話を伴わない哺乳類の一夫一妻性の進化的要因としてメスの散在

分布があげられる（Emlen and Oring 1977; Kleiman 1977; Komers and Brotherton 1997）。

メスが集中せずに散在して分布するとき、オスは複数のメスと交尾関係を持つことが難し

い。このような条件下ではオスは確実に自分の子孫を残すために配偶者防衛による一夫一

妻性を発達させることが適応的な繁殖戦略であると考えられている（Komers and 

Brotherton 1997, Brotherton and Komers 2003）。浅間山荘と仁別、下北のメスの分布様

式を比較すると、行動圏の空間配置は浅間山荘では過小評価の可能性があるが、どの個体群

もおおむねスペーシングしており条件は類似する。一方、行動圏サイズは浅間山荘で仁別、

下北の 4 倍以上大きいことから、浅間山荘のメスがより散在して分布しているといえる。

このため、浅間山荘では散在して広い行動圏をもつメスを複数確保することが難しく、仁別、

下北よりも強い一夫一妻的傾向が確認されたと考えられた。一方、交尾期の 2 頭連れ構成

に占めるオス-メスペアの割合は下北（23.7%, Ochiai 1993）よりも浅間山荘（71.8%）で著

しく高かった。また、浅間山荘において個体追跡により算出した雌雄同一行動率は 75%と

高く、オスが単独でいることよりも雌雄でいることのほうが多かった。これに対し仁別では

交尾期において雄雌ペアよりも単独オスの観察割合が高かった（Kishimoto 1989）。浅間山
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荘でのサンプル数の少なさや若齢個体の少なさなども要因として考えられるが、雌雄が同

一行動を積極的にとっていた可能性が高いと考えられる。仁別および下北ではオスが行動

圏全体をなわばりとして保持することにより配偶者防衛をおこなっているのに対し、浅間

山荘では前述のように確実ななわばり防衛が難しいため、土地ではなく直接メスを防衛す

ることにより婚外交尾を防ぎ、受胎の可能性を高めていると考えられた。また、メスが大き

な行動圏をもつ浅間山荘ではオスがメスと出会う可能性が低いため、確実に発情をとらえ

るために交尾期間中に積極的に同一行動をとっている可能性が考えられた。このため、メス

が大きな行動圏を持ち散在して分布する低密度個体群ではメス防衛型の一夫一妻性

（Clutton-Brock 1989）が発達していると考えられた。 

 低密度個体群であるカラマツ植林でのニホンカモシカの社会構造は高密度個体群と異な

り、同性成獣間の弱い排他性および行動圏の重複、特定のメスを直接防衛することによるよ

り強い一夫多妻的傾向が確認された。餌資源の在り方の違い、それによるメスの分布構造の

違いがこれらの変異をもたらしている可能性が示唆された。 

 

５．２．火山館における社会構造 

５．２．１．序 

現生のヤギ亜科は 12 属 35 種に分類される（Grubb 2005, 表 5.6）。このうちカモシカ属

およびゴーラル属は森林を主な生息環境とする一方、その他のほとんどの種は乾燥した岩

場や高山帯の草原、ステップ、ツンドラなどの開放的な環境に生息している（表 5.6）。開放

的環境に生息する種は 10 頭からときには 300 頭を超える群れ社会を形成する（表 5.6）。こ

うした群れ社会は母子のつながりを基本とし、多くの場合メスの子が出生集団に居残るこ

とにより母系の群れが形成される（Chadwick 1977; Gray 1987; Dubois et al. 1995; Loison 

et al. 1999; Vardez and Krausman 1999; Zeng et al. 2002）。オスの子は成長に伴い出生集

団から分散し、単独もしくはオス群を形成する（Dubois et al. 1995; Romeo et al. 1997; 
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Loison et al. 2008）。また、多くの種で群れ内の順位性（Dominance hierarchy）が確認さ

れている（Gray 1987; Ingold and Marbacher 1991; Locati and Lovari 1991; Cassinello 

1996; Vardez and Krausman 1999; Cote 2000; Lovari et al. 2009; Bergeron et al. 2010）。

開放的環境に生息する種には性的二型の発達した種が多く、婚姻形態は一夫多妻性もしく

は乱婚性であることがほとんどである（表 5.6）。また、オスの配偶戦術はメス追随型の種が

多く（ほとんどのヤギ族）、チルー（Pantholops hodgsonii）ではレック型（Buzzard et al. 

2008）、アルプスシャモアではなわばり型が報告されている（Hardenberg et al. 2000）。ま

た、最近では配偶システムの可塑性がいくつかの種で報告されている（アルプスシャモア：

Corlatti et al. 2013, シロイワヤギ：Mainguy et al. 2008, ジャコウウシ：Forchhammer 

and Boomsma 1998, バーラル：Lovari and Ale 2001, アルプスアイベックス：Apollonio 

et al. 2013; Willsch and Neuhaus 2009, ビッグホーン：Hogg 1984）。 

一方、森林を主な生息環境とするカモシカ属およびゴーラル属は基本的に単独性でとき

おり小群を形成することが知られ、体サイズおよび角の形態などの外部形態に雌雄差はほ

とんどない（Schaller 1977; Mead 1989; Jass and Mead 2002）。Schaller（1977）および

Geist（1985/1987）は森林環境に適応的な形質を持つカモシカ属およびゴーラル属を祖先

形に近い原始的な種群であるとしている。カモシカ属とゴーラル属はそれぞれ 6 種（ニホ

ンカモシカ、チュウゴクカモシカ C. milneedwardsii、アカカモシカ C. rubidus、スマト

ラカモシカ C. sumatraensis、ヒマラヤカモシカ C. thar、タイワンカモシカ C. swinhoei）

と 4 種（アカゴーラル N. baileyi、オナガゴーラル N. caudatus、ヒマラヤゴーラル N. 

goral、チュウゴクゴーラル N. griseus）に分類される（Grubb 2005）。各種の生息環境お

よび選好する植物群落、採食生態および社会構造を表 5.7 に示す。カモシカ属の生態につい

てはニホンカモシカで良く研究されているものの、他の 5 種については情報が非常に乏し

い。ただし、熱帯から温帯の森林に生息し低木の多い群落を選好して利用すること、採食生

態は木本類が主食のブラウザーであること、単独性であることは共通した性質であるとい
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える（表 5.7）。社会構造についてはニホンカモシカでのみ詳細な研究がされている。群れサ

イズは最大 4 頭で、その構成は主に母子群（成獣メスとその子供）および成獣の雄雌からな

り（Ochiai 1993; Kishimoto and Kawamichi 1996; 第五章一節）、同性成獣間での群れは

ほとんど確認されない。また、同性成獣間で資源なわばりを保持し、オスのなわばりは特定

のメスとなわばりと重ねて分布するため交尾なわばりとしての機能をもつ。また、婚姻形態

はほとんどの場合一夫一妻性である（Kishimoto and Kawamichi 1996; Ochiai and Susaki 

2002; 第五章一節）。一方、ゴーラル属はカモシカ属と同様に亜熱帯から温帯の森林に生息

するが、生息地に部分的に存在するイネ科草原や崖や岩場などの開放的環境を選好して利

用する（Green 1987; Mishra and Jonshingh 1996; Chaiyarat et al. 1999; Ilyas and Khan 

2006; Chen et al. 2009; Ashraf et al. 2016）。また、ヒマラヤゴーラルおよびチュウゴクゴ

ーラルの主要採食物はイネ科草本であることが多数報告されており（Green 1987; Mishra 

and Jonshingh 1996; Chaiyarat et al. 1999; Wu et al. 2005; Ilyas and Khan 2003; 

Fakhar‐i‐Abbas et al. 2008）、グレイザー的採食生態を持つ点もカモシカ属と異なる。

社会構造についてはオナガゴーラルおよびヒマラヤゴーラルについて情報がある。2 種の最

大群れサイズは 10 頭を超え、複数の成獣メスおよびその子供から構成されるメス群、成獣

オスと若齢オスから構成されるオス群もしくは単独オス、これらの混群が確認されている

（Lovari and Apollonio 1993; Pendharkar and Goyal 1995; Baskin and Danell 2003）。ま

た、オスでは単独性が、メスでは群居性がより強く、交尾期に雄雌混群が頻繁に確認される

ことが報告されている（Pendharkar and Goyal 1995）。ニホンカモシカにみられる資源な

わばりは確認されておらず、配偶システムはヒマラヤゴーラルではメス追随型の一夫多妻

性（Lovari and Apollonio 1994）、オナガゴーラルでは交尾なわばり型の一夫多妻性である

（Mead 1987; Baskin and Danell 2003）。また、ヒマラヤゴーラルにみられる社会行動は

カモシカ属にみられる社会行動よりも多様であり、シロイワヤギなどの群居性の近縁種に

みられる社会行動に近いとされている（Lovari and Apollonio 1993）。 
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ヤギ亜科全体および近縁なカモシカ属、ゴーラル属の生息環境と社会構造の関係から、よ

り開放的な草原環境を好むほど、群居性および一夫多妻性の社会が発達しており（表 5.6-

5.7）、開放的な草原環境がヤギ亜科の群居性および一夫多妻性の発達の契機となった可能性

が高い（Schaller 1977）。このため、単独性、一夫一妻性の社会を持つと考えられるカモシ

カ属が開放的な草原環境に対しどのような行動の変異を持つかを検討することはヤギ亜科

の単独性から群居性への社会進化を検討する上で重要である。 

前述のようにニホンカモシカは社会構造についてカモシカ属で最も良く研究され、単独

性で一夫一妻性の社会構造を持つことが知られている（Ochiai and Susaki 2002; 

Kishimoto 2003; 第五章一節）。また、ニホンカモシカの生息環境は落葉広葉樹林帯がほと

んどであるものの、一部に亜高山帯から高山帯の開放的な草原環境にも生息することが知

られる（第一章二節）。また、これまでのニホンカモシカの社会構造に関する研究は落葉広

葉樹林帯の森林でのみおこなわれており、開放的な草原環境における生態については未解

明である。このため、ニホンカモシカは森林環境と草原環境の社会比較をおこなうのに適し

た材料である。長野県浅間山の標高 2000~2400m の森林限界付近には亜高山帯風衝草原が

広がり、多数のニホンカモシカの生息が確認されている（第一章二節）。また、季節的なグ

ラミノイドの採食や草原の選択的な利用など、群居性のヤギ亜科動物と共通の性質をもつ

ことが知られている（髙田ほか 2017; 第二章）。このため、社会構造においても群居性や一

夫多妻性への萌芽が確認される可能性が高い。 

そこで、本節の目的は 1）火山館におけるニホンカモシカの社会構造を解明し、森林にお

ける社会構造との違いを明らかにすること、2）群居性のヤギ亜科との共通点および類似性

を検討することとした。 

 

５．２．２．方法 

 調査は火山館（第一章二節）において、定点からの直接観察およびランダム踏査による直
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接観察によりおこなった。調査は 2014 年 7 月から 2017 年 10 月の間におこない、合計 252

日間、2328 時間調査をおこなった。浅間山荘における調査同様に、直接観察により発見し

たニホンカモシカの位置、群れサイズおよび行動を地図（1/5000）およびノートに記録した。

年間行動圏は観察により得られた軌跡から 100%最外郭法（MCP）により表現した。発見回

数の少ない個体は行動圏を過小評価する可能性が高いため、年間の発見回数が 30 回以上の

個体のみ行動圏を算出した。交渉時の社会行動の類型は落合（1983; 2016）の類型に、交渉

時に個体間が警戒しあい、どちらかが歩き去るまで警戒し続ける「緊張的交渉」を加えた。 

 

５．２．３．結果 

・グルーピング  

 合計 1480 回ニホンカモシカに遭遇したうち、1149 例（77.6%）が単独、289 例（19.5%）

が 2 頭連れ、38 例（2.6%）が 3 頭連れ、4 例（0.3％）が 4 頭連れだった（表 5.8）。平均群

れサイズおよび典型群れサイズはそれぞれ 1.25 頭、1.72 頭だった。群れサイズに顕著な季

節変化は見られず（表 5.8）、群れサイズは季節により有意な違いがなかった（GLM, 尤度

比検定, χ2 = 5.26, df = 3, P = 0.15）。 

 2 頭連れが観察された 289 例のうち、69 例（23.9%）が成獣メスとその子供（当歳獣、1

年子、2 年子）からなる母子ペア、140 例（48.4%）が成獣オスと成獣メスのペア、68 例

（23.5%）が成獣メス 2 頭のペアだった。例数は少ないものの、成獣オスと若齢個体（0-2

歳）のペア（7 例, 2.4%）も観察された（表 5.9）。成獣メスとその当歳獣および成獣オスと

成獣メスのペアの構成割合は季節の効果を有意に受けており（母子ペア; GLM, 尤度比検定, 

χ2 = 19.1 = 3, P < 0.001, ♂-♀; GLM, 尤度比検定, χ2 = 14.4, df = 3, P < 0.01）、成獣メス

とその当歳獣のペアの割合は他の季節に比べ夏に有意に高く、成獣オスと成獣メスのペア

の割合は秋に有意に高かった。これに対し、成獣メス間のペアは季節の効果を受けず（GLM, 

尤度比検定, χ2 = 9.0 = 3, P < 0.05）、年間通じて一定の割合で観察された。 
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 3頭連れが観察された 38例のうち、13例（34.2％）が成獣オスと母子の構成、11例（28.9%）

が成獣オス 1 頭と成獣メス 2 頭の構成、7 例（18.4%）が成獣メス 2 頭とそのどちらかの子

供（0-2 歳）の構成、6 例（15.8%）が成獣メスとその子供（0-2 歳）かなる構成だった（表

5.10）。成獣オスと母子の構成割合は季節の効果を有意に受けており（♂-♀-K; GLM, 尤度

比検定, χ2 = 9.1 = 3, P < 0.05）、他の季節に比べて秋に有意に高かった。成獣メス 2 頭と

そのどちらかの当歳獣の構成割合は季節の効果を有意に受けており（♀-♀-K; GLM, 尤度

比検定, χ2 = 13.3, df = 3, P < 0.01）、他の季節に比べて夏に有意に高かった。他の構成割合

は季節により変化しなかった（♂-♀-♀; GLM, 尤度比検定, χ2 = 0.38 = 3, P = 0.89, ♀-J; 

GLM, 尤度比検定, χ2 = 1.0 = 3, P = 0.79）。 

 4頭連れの構成は成獣オスと成獣メス、その当歳獣と 1 年子からなる構成が 2例（10月）、

成獣オス 1 頭と成獣メス 2 頭、そのいずれかの当歳獣からなる構成が 1 例（8 月）、成獣メ

ス 3 頭とそのいずれかの当歳獣からなる構成が 1 例（9 月）だった。 

 

・行動圏サイズ 

成獣オスおよび成獣メスの年間平均行動圏サイズ± SD はそれぞれ 8.1 ± 6.1 ha 

（N=15）および 7.4 ± 4.8 ha （N=26）だった。成獣オスと成獣メスの行動圏サイズに有

意な差はなかった（Mann–Whitney U-test, z = 2.7, two tailed P＝0.1）。 

 

・同性間の行動圏の空間配置 

 成獣オス間の行動圏はスペーシングしており（図 5.4）、平均行動圏重複率± SD は

9.5±8.2% （N=22）と低かった。オス間の行動圏重複平均個体数± SD は 1.8±0.8 頭

（N=12）だった。一方、成獣メス間の行動圏は全体的に重複が大きく（図 5.5）、平均行

動圏重複率± SD は 30.4±25.2% （N=114）と高かった。同性間の行動圏重複率は成獣オ

ス間よりも成獣メス間で有意に高かった（Mann–Whitney U-test, z = 2.7, two tailed 



55 
 

P<0.01）。また、メスの同性の行動圏重複平均個体数± SD は 4.5±8.2 頭（N=26）であ

り、オスよりも有意に高かった（Mann–Whitney U-test, z = 3.2, two tailed P<0.01）。成

獣メス間の行動圏重複率は個体間によってばらつきが大きく、ある特定の個体間で行動圏

を大きく重複させる傾向にあった（表 5.11）。また、他のメスと行動圏をほとんど重複さ

せないメスも各年に 1 頭から 2 頭存在した。 

 

・同性間の個体間交渉 

同性成獣間での個体間交渉を合計 101 例観察した。そのうち 2 例（1.9%）が成獣オス間、

99 例（98.1%）が成獣メス間で観察された。 

成獣オス間で観察された 2 例の交渉は 9 月および 10 月に観察され、2 例とも緊張的な交

渉であった。2 例の交渉は互いの行動圏の境界部で観察され、30m 程度の距離で互いの存

在に気づき、立ち止まり警戒したのち、30m 程度の距離をおいて行動圏の境界を平行して

歩く行動が観察された。20-50m 程度並行して歩いたのちに、自分の行動圏の内部に歩行移

動した。平行歩行中は 2 個体とも頻繁に眼下腺こすりつけをおこなった（3.8 回/分, N=4）。 

成獣メス間で観察された 99 例の交渉のうち、61 例（61.6%）は親和的ないし許容的交渉、

30 例（30.3%）は攻撃行動や威嚇行動をともなう抗争的交渉、8 例（8.1%）は緊張的な交渉

だった。親和的ないし許容的交渉において観察された行動は、追随 6 例（10.2%）、鼻つき

あわせ 6 例（10.2%）、アログルーミング 4 例（6.8%）、不干渉 45 例（72.9%）だった。こ

のうち、追随、鼻つきあわせおよびアログルーミングが観察されたものは親和的交渉、不干

渉を許容的交渉とした。61 例の親和的ないし許容的交渉のうち、16 例（27.1%）が親和的

交渉、45 例（72.9%）が許容的交渉だった。抗争的交渉において観察された行動は、威嚇 1

例、角つきあわせ 3 例、角つき 1 例、弱い追いかけ 17 例、激しい追いかけ 10 例だった。

角つきあわせおよび弱い追いかけ行動の直前に親和的行動とされる鼻つきあわせがそれぞ

れ 2 例と 3 例観察された。激しい追いかけと弱い追いかけ、角つきは追う個体（勝ち）と追
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われる個体（負け）や角つきをおこなう個体（勝ち）と受ける個体（負け）というように勝

敗が決した。抗争的交渉は攻撃行動の後に個体同士が近距離を保ち、許容的な関係に移行す

る「弱い抗争的渉」と攻撃行動後同一行動をとらない「激しい抗争的交渉」に分けられた。

攻撃行動と対応させると、威嚇、角つきあわせ、角つき、弱い追いかけが弱い抗争交渉、激

しい追いかけが激しい抗争交渉に当てはまった。30 例の抗争的交渉のうち、10 例（30%）

が激しい抗争的交渉、20 例（70%）が弱い抗争的交渉だった。成獣メス間で観察された緊

張的な交渉は、20-30m 程度の距離で互いの存在に気づき、立ち止まりしばらく警戒したの

ち、互いに歩いて遠ざかることが観察された。 

 

・成獣メス間の交渉と季節の関係 

 成獣メス間における各交渉型（親和的ないし許容的、弱い抗争的、激しい抗争的、緊張的）

の観察割合は月に応じて変化が見られた（図 5.6）。社会行動にかかるエネルギーコストは

行動型によって大きく異なる。例えば、許容的交渉は互いの存在に対し特段行動を変化させ

ないため、かかるコストは非常に低いと言える。一方、激しい追いかけでは、多くの場合

100m 以上の距離を急峻な地形の中、全力で追いかけるもしくは逃げる必要があり、非常に

コストが高い。個体の栄養状態や積雪などの生息地の状況はこれらの行動のコストを変化

させている可能性がある。本調査地における個体の栄養状態は植物の生育状況に対応じて

変化し、草原の植物が生育する春から夏に高く冬季に著しく低下することが知られる（矢野 

2016）。そこで、植物の生育状況と積雪状況に応じて季節を積雪期（12-4 月）、緑生期（5-

8 月）、枯死期（9-11 月）に区分し、季節が各交渉型の発現確率に与える影響をモデル解析

により評価した（GLMM, 応答変数＝各交渉型の発現確率, 説明変数＝季節, ランダム効果

＝個体の組み合わせ, 誤差構造＝二項分布, リンク関数＝logit）。許容的交渉の発現確率は

季節の効果を有意に受けており（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 16.2, df = 3, P < 0.001）、他の

季節に比べ積雪期に有意に発現した。親和的、弱い抗争的、緊張的交渉は季節の効果を有意
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に受けなかった（親和的; GLMM, 尤度比検定, χ2 = 3.2, df = 3, P = 0.20, 弱い抗争的; 

GLMM, 尤度比検定, χ2 = 4.02, df = 3, P = 0.13, 緊張的; GLMM, 尤度比検定, χ2 = 1.54, 

df = 3, P = 0.46）。激しい抗争的交渉は欠損値のためモデルにあてはめられなかったが、緑

生期にのみ観察された。各季節における激しい抗争的交渉の発現の有無を χ2 の独立性の検

定により評価したところ、緑生期に有意に発現した（χ2 = 12.9, df = 3, P < 0.01）。 

 

・成獣メス間の交渉と行動圏分布の関係および社会単位 

 各交渉型の発現および行動圏の空間配置は交渉をおこなった個体の組み合わせによって

異なる傾向があった（表 5.11）。行動圏の空間配置は個体間の社会的関係に強く影響を受け

ると考えられ（三浦 1998）、個体間の排他性が高ければ行動圏はよりスペーシングし、親

和性が高ければ行動圏はより重複する可能性がある。そこで、個体の各組み合わせにおける

交渉型と行動圏の空間配置の関係性をモデル解析により評価した（GLMM, 応答変数＝各

交渉型の発現確率, 説明変数＝交渉が起きた個体間の行動圏重複率の平均値, ランダム効

果＝個体の組み合わせ, 誤差構造＝二項分布, リンク関数＝logit）。親和的ないし許容的交

渉の発現確率は行動圏重複率の効果を有意に受けており（GLMM, 尤度比検定, χ2 = 5.4, df 

= 1, P < 0.05）、行動圏重複率が高い個体間ほどより発現した。激しい抗争的交渉および緊

張的交渉も行動圏重複率の効果を有意に受けており（激しい抗争的交渉; GLMM, 尤度比検

定, χ2 = 9.5, df = 1, P < 0.01, 緊張的交渉; GLMM, 尤度比検定, χ2 = 6.0, df = 1, P < 0.05）、

行動圏重複率が低い個体間ほどより発現した。弱い抗争的交渉は行動圏重複率が高い個体

間ほど発現する傾向にあったが、行動圏重複率の有意な効果は認められなかった（GLMM, 

尤度比検定, χ2 = 2.9, df = 1, P ＝ 0.08）。 

メスの社会単位を行動圏の重複および交渉型からメスグループ、単独型の 2 つに分類し

た。調査期間を通じた平均行動圏重複率が 50%を超えていた個体間は親和的ないし許容的

交渉の発現確率が 50%を超えており、激しい抗争的交渉の発現確率は 5%未満だった（表
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5.11）。これらの関係がみられた個体間を同一のメスグループとみなした。メスグループは

2 頭から 3 頭で構成された。また、異なるグループに属する個体間での交渉は激しい抗争的

交渉および緊張的交渉の発現確率が 50%以上だった。他個体との行動圏重複率が 50%以下

であり、他個体と激しい抗争的および緊張的交渉の発現確率が 50%以上だった個体もしく

はほとんど交渉が観察されなかった個体を単独型とした。調査期間中の個体の移出により、

観察される社会単位の数はそれぞれ変化した。2014 年 7 月～2015 年 6 月の間は 3 つのメ

スグループ（グループ 1：3 頭、グループ 2：2 頭、グループ 3：2 頭）と 4 頭の単独型、

2015 年 7 月~2016 年 6 月の間は 3 つのメスグループ（グループ 1：2 頭、グループ 2：2

頭、グループ 3：2 頭）と 4 頭の単独型、2016 年 7 月~2017 年 6 月の間は 2 つのメスグル

ープ（グループ 2：2 頭、グループ 3：2 頭）と 4 頭の単独型が確認された。グループ 1 は

2015年および 2016年にそれぞれ 1頭ずつ老齢メスが消失し（おそらく死亡と考えられる）、

2017 年には単独型となった。グループ 2 およびグループ 3 はそれぞれグループ内のメスの

入れ替わりは確認されなかった。各メスグループおよび単独型の行動圏はそれぞれ重複部

もみられるが、緩やかにスペーシングした（図 5.5）。 

 

・メスグループ内および社会単位間の優劣関係 

 メスグループ内での個体間交渉を合計 79 回観察し、このうち抗争的交渉は 23 回観察さ

れた。23 回の抗争的交渉のうち、はっきりとした勝敗が確認された交渉は 22 回だった。メ

スグループ内での抗争的交渉の観察頻度は低く、親和的ないし許容的交渉がほとんどを占

めた（表 5.11）。個体追跡サンプリングによりメスグループに属する成獣メスを合計 4170

分観察したうち、メスグループ内の抗争的交渉は 8 回観察され、1 時間当たりの抗争的交渉

の発生頻度は 0.11 回/時間だった。各メスグループ内における抗争的交渉の対戦結果を表

5.12 に示す。どのメスグループにおいても個体間の勝敗が逆転することはなく、個体間で

明確な優劣関係が確認された。また、オオシマ-オオクボ（グループ 3）、およびベジータ-ア
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サコ（グループ 2）の抗争的交渉は 2015 年、2016 年、2017 年にそれぞれ確認されている

が優劣関係が年により変化することはなかった。また、ムーさん-クロサワの抗争的交渉も

2015 年および 2016 年に確認されているが、優劣関係が入れ替わることはなかった。優劣

関係と齢クラスについてみると、すべてのグループにおいてクラスⅡ（壮齢から老齢、第一

章一節）の個体がクラスⅠ（若齢から壮齢）の個体よりも優位であり、年齢の高い個体ほど

優位である傾向にあった。メスグループ内での抗争的交渉は、ある個体が他個体に対して接

近することが契機となり発生するが、優位個体および劣位個体から接近した例数はそれぞ

れ 19 例（86.3%）および 3 例（15.7%）で、優位個体から接近する傾向にあった。各メス

グループにおける優位個体からの接近の割合は、グループ 1 で 100%（N=2）、グループ 2

で 60%（N=5）、グループ 3 で 93.3%（N=15）だった。勝敗の決した抗争的交渉は、8 例

（36.4％）が互いに採食中もしくは歩行中に、14 例（63.6％）がどちらか一方が休息中に

観察され、休息中に観察される例が多い傾向にあった。どちらか一方が休息中に観察された

14 例の交渉のうち 10 例（71.4％）で劣位個体が休息場から追い出され、のちにその場所で

優位個体が休息することが確認された。2 年間以上優劣関係に入れ替わりが確認されなかっ

たオオシマ-オオクボ、ベジータ-アサコ、ムーさん-クロサワにおける優位個体と劣位個体の

平均出産率±SD はそれぞれ 28±25%（N=3）、および 17±29%（N=3）であり、有意な差

はなかった（Mann–Whitney U-test, z = 0.51, two tailed P>0.05）。一方、優位個体と劣位

個体の平均繁殖成功率±SD はそれぞれ 0%（N=3）、11±19％（N=3）であり、劣位個体に

のみ繁殖成功が確認された。 

社会単位間での抗争的交渉は合計で 7 例観察され、そのうちすべての例で激しい追いか

けが観察された。社会単位間での抗争的交渉の対戦結果を表 5.13 に示す。すべての社会単

位間および個体間での交渉は観察されなかったが、アサコ-ベジータのメスグループは他の

2 つのメスグループおよび単独型との交渉の結果すべて負けており、劣位にあることが推察

された。優位である社会単位における各メスの出産率および繁殖成功率の平均±SD はそれ
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ぞれ 37±22%（N=6）と 11±17%（N=6）であったのに対し、劣位であったアサコ-ベジー

タのメスグループは出産が確認されなかった。 

 

・雌雄の行動圏の空間配置 

 各成獣オスの行動圏は 1 つもしくは複数のメスの社会単位と大きく行動圏を重ねた（図

5.7）。成獣メスの行動圏に対し 60%以上行動圏を重複させたオスをそのメスのつがいとし

た。成獣オス間の行動圏はそれぞれスペーシングしていたため、特定のオスと特定のメスが

つがい関係にあり、1 頭のメスが複数のオスとつがい関係にあることは確認されなかった。

確認されたつがいタイプはそれぞれ、1 オス 1 メスのつがいが 3 例、1 オス 2 メスのつがい

が 4 例、1 オス 3 メスのつがいが 3 例、1 オス 4 メスのつがいが 1 例、1 オス 5 メスのつが

いが 1 例で、平均つがいメス数±SD は 2.4±1.2 頭（N=12）だった 

 

・雌雄の交渉 

 成獣オスと成獣メスの交渉を合計 162 例観察した。このうち 87 例（53.7%）が性交渉、

56 例（34.6%）が親和的ないし許容的交渉、19 例（11.7%）が抗争的交渉だった。性交渉に

おいては、においかぎ 55 例、フレーメン 26 例、角おし 26 例、前足げり 66 例、追いかけ

13 例、あごのせ 27 例、マウンティング 5 例、交尾 13 例が観察された。56 例の親和的ない

し許容的交渉のうち 11 例が鼻つきあわせもしくは追随をともなう親和的交渉、45 例が不

干渉型の許容的交渉だった。鼻つきあわせおよび追随はすべてオスからメスに対しおこな

われた。19 例の抗争的交渉のうち、6 例が激しい追いかけをともなう激しい抗争的交渉、

13 例が威嚇、逃避、角つきあわせ、角つき、弱い追いかけをともなう弱い抗争的交渉だっ

た。激しい抗争的交渉はオスからメスに対しおこなわれたのが 3 例、メスからオスに対し

おこなわれたのが 3 例だった。弱い抗争的交渉は、オスからメスに対しおこなわれたのが 8

例、メスからオスに対しおこなわれたのが 5 例だった。 
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 交尾期に集中的な観察をおこなった 2015 年において、性交渉および交尾が観察された成

獣メスと成獣オスの組み合わせを表 5.14 に示す。性交渉は合計 71 例観察され、このうち

69 例がつがい間、2 例が非つがい間で観察され、つがい関係と交尾関係はおおむね一致し

ていた。成獣オスが性行動をおこなった成獣メスの個体数は最大 5 頭、最小 1 頭で、平均

個体数は 3 頭（N=4）だった。 

 

・季節およびつがい関係と交渉型の関係 

発情期（9－11 月）および非発情期（12－8 月）、つがいおよび非つがいにおける各交渉

型の観察頻度を表 5.15 に示す。各交渉型の発現は季節（交尾期 VS 非交尾期）および交渉

をおこなった個体の組み合わせ（つがい VS 非つがい）によって異なる傾向があった。そこ

で、発情期および個体のつがい関係が交渉型の発現に与える影響を評価した（GLMM, 応答

変数＝各交渉型の発現確率, 説明変数＝季節（発情期 or 非発情期）+つがい関係（つがい or

非つがい）, ランダム効果＝個体の組み合わせ, 誤差構造＝二項分布, リンク関数＝logit）。

親和的ないし許容的交渉の発現確率は季節の効果のみを有意に受けており（季節; GLMM, 

尤度比検定, χ2 = 4.6, df = 1, P < 0.05, つがい; GLMM, 尤度比検定, χ2 = 0.3, df = 1, P = 

0.54）、非交尾期ほどより発現した。抗争的交渉は季節およびつがいの効果を有意に受けて

おり（季節; GLMM, 尤度比検定, χ2 = 7.2, df = 1, P < 0.01, つがい; GLMM, 尤度比検定, 

χ2 = 9.7, df = 1, P < 0.01）、非交尾期および非つがいほどより発現した。性交渉の発現確率

は季節の効果のみを有意に受けており（季節; GLMM, 尤度比検定, χ2 = 15.1, df = 1, P < 

0.001, つがい; GLMM, 尤度比検定, χ2 = 4.7, df = 1, P ＝ 0.59）、交尾期ほど発現した。 

 

  ５．２．４．考察 

・グルーピング 

火山館におけるニホンカモシカの群れサイズは基本的に単独であり、最大群れサイズは 4
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頭だった。また、群れサイズの季節的な変化は確認されなかった。火山館において確認され

た強い単独性は、これまで落葉広葉樹林帯でおこなわれた先行研究の結果と類似した

（Akasaka and Maruyama 1977; Sakurai 1981; Kishimoto 1989; 名和 1991; Ochiai 

1993; 第五章一節）。一方、群れ構成では 2 頭連れおよび 3 頭連れにおいて成獣メス-成獣メ

スの組み合わせがすべての季節において一定の割合で観察された。成獣メス-成獣メスの群

れ構成はこれまでの先行研究では報告されていないため（Akasaka and Maruyama 1977; 

木内ほか 1979; Sakurai 1981; Kishimoto 1989; 名和 1991; Ochiai 1993）、群れ構成にお

いては生息環境に応じた変異があることが示された。 

 有蹄類の群れサイズは種間で異なることはもちろん（Estes 1974; Brashares et al. 2000）、

同一の種内もしくは同一の個体群においても生息環境の違いに応じて変化することが知ら

れる（Lott 1991）。また、群れサイズの決定は群れることのコストとベネフィットのバラン

スにより決定すると考えられる（Alexander 1974; Pulliam and Caraco 1984）。有蹄類にお

いて群れサイズの種内変異に与える生態的要因として捕食圧（Brashares and Arcese 2002）、

生息地の見通し（SanJose et al. 1997）、食物の量や分布様式（Isvaran 2007）などがあげ

られる。高い捕食圧の下では、群れることにより捕食者の早期発見（Berger 1978）やうす

めの効果（Caro 2005）など様々な利益が得られるため、群れサイズが大きくなることが知

られている（Heard 1992; Brashares and Arcese 2002）。また、見通しの良い環境でも同様

に群れることにより捕食回避の利益が得られるため群れサイズが大きくなることが知られ

る（Molvar and Bowyer 1994; Jose et al. 1997; Burger et al. 2000; Creel et al. 2005）。一

方、草食獣における主な群れのコストは食物をめぐる競合であると考えられ（Terborgh and 

Janson 1986）、食物の乏しい状況や食物が散在して分布する状況下では競争が強まるため、

群れサイズが小さくなることが知られている（Isvaran 2007）。火山館は森林に比べ見通し

が非常によく、食物は大量にまとまって分布する傾向にあるが、他の有蹄類に見られるよう

な群れサイズの増加は確認されなかった。大型草食獣おいて、群れることにより得られる最
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も重要で一般的な利益は捕食リスクを最小限にすることであると考えられるが（Jarman 

1974; Kaufmann 1974; Hirth 1977; Brashares and Arcese 2002）、火山館も他の調査地域

においても脅威的な捕食者は存在しないため、捕食圧は非常に弱いと予測される。このため、

群れを形成することによるベネフィットはほとんどなく、群れサイズの増加が確認されな

かった可能性が考えられた。また、食物の多量な供給は群れ形成の前提条件を提供すると考

えられるが、群れの形成を積極的に促進しないと考えられた。これまでに群れサイズの種内

変異が確認されているのは開けた環境に生息する群居性の種がほとんどで（Lotto 1991）、

単独生活を基本とする森林性の種では報告がない。Wronski et al.（2009）は単独性のブッ

シュバックの群れサイズを見通しの異なる 6 つの個体群で比較したが、群れサイズに変異

は確認されず単独性を保持することを報告している。また、Bergstorm and Skarpe （1999）

はアフリカに生息する有蹄類の群れサイズの季節変化を調査し、群居性の種は群れサイズ

が季節変化するのに対し、単独性のダイカー類およびスティーンボックはニホンカモシカ

同様に群れサイズが季節変化しないことを報告している。このため森林環境に適応的な単

独性の種は環境の違いに対し群れサイズを変化させず、単独性を保持する傾向にあるとい

える。 

 開放的な環境に生息するヤギ亜科の多くの種は母系の群れ社会を形成することが知られ

ており（Schaller 1977; Valdez and Krausman 1999）、メス同士のつながりが群れ形成に

おいて重要である。カモシカ属と最も近縁であるゴーラル属は森林および岩場や崖、イネ科

草原などの開けた環境に生息する（Mishra and Jonshingh 1996; Chaiyarat et al. 1999; 

Ilyas and Khan 2006; Ashraf et al. 2016）。カモシカ属よりもやや開けた環境に生息するヒ

マラヤゴーラルにおいてオスは交尾期以外を単独で過ごすのに対し、メスは母子を基本と

した 3 頭前後の小群を形成し、群れサイズは最大 11-12 頭が確認されている（Pendharkar 

and Goyal 1995）。本結果において、4 頭を超える群れの形成は確認されなかったものの、

森林においてほとんど確認されていない成獣メス間の群れ形成が火山館で一定の割合で確
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認されたことは成獣メス間の群れ形成の前段階を示していると考えられた。 

・成獣メス間の個体間関係 

火山館における成獣メスは個体間の排他性が低く行動圏を重複させることから、行動圏

全体を防衛するなわばりを持たないことが示唆された。また、特定の 2 頭から 3 頭の個体

が行動圏を大きく重複させ社会単位を形成し、社会単位間は緩やかにスペーシングするこ

とが示された。また、同一の社会単位内に属するメス間および社会単位間において、入れ替

わりのない優劣関係が存在することから順位制の存在が示唆された。これまでおこなわれ

てきた森林における先行研究では、成獣メス間の強い排他性および行動圏のスペーシング

からなわばりを持つと考えられてきたが（Kishimoto and Kawamichi 1996; Ochiai and 

Susaki 2002）、火山館では上記のような異なる社会構造を持つことが初めて示された。 

森林において確認されているニホンカモシカの成獣メスのなわばりは食物資源の防衛の

ための資源防衛なわばりであると考えられている（Kishimoto 2003; 落合 2016）。また、

この資源防衛なわばりは、良質な食物が散在して分布し、安定的に供給される森林環境に適

応的な社会構造であると考えられている（Jarman 1974; Estes 1974）。一方、調査地であ

る火山館は亜高山帯風衝草原からなる草原環境が多くを占め、食物資源の量や分布、これら

の季節的変化は森林環境と大きく異なると考えられる。火山館では、非積雪期である春から

秋にかけて、ニホンカモシカの主要食物であるイネ科草本および広葉草本が草原に多量に

存在する（第二章）。また、草原を取り囲むように分布する常緑針葉樹林およびカラマツ林

床ササ型の群落には、この季節のニホンカモシカの主要な食物はほとんど存在しない（第二

章）。このため、非積雪期の火山館は森林環境に比べて大量の食物がまとまって分布する傾

向にあるといえる。一方、積雪期には草原の植物が積雪によりほとんど利用できなくなるた

め、少量の食物が岩場や崖に局所的に分布する傾向にある。このような森林環境との食物資

源の存在様式の違いが、成獣メス間の排他性や行動圏の空間配置の違いに影響を与えてい

る可能性が考えられる（第五章三節）。前述のように開放的な環境に生息するヤギ亜科のほ
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とんどの種は母系の群れ社会を形成することが知られており（Schaller 1977; Valdez and 

Krausman 1999）、メス同士のつながりが群れ形成において重要である。火山館において確

認されたニホンカモシカの成獣メス間の許容的な関係および行動圏の重複は、単独性から

群居性社会への移行段階にあることを示唆する。 

群居性のヤギ亜科に見られる成獣のメスの群れ形成は、基本的には娘が出生集団に居残

ることにより成立すると考えられている（Chadwick 1977; Gray 1987; Dubois et al. 1995; 

Loisson et al. 1999; Vardez and Krausman 1999; Zeng et al. 2002）。火山館におけるニホ

ンカモシカの成獣メスの社会単位も娘が出生地に居残ることにより、近縁な血縁関係にあ

る個体間で形成されている可能性が考えられるが、本調査では個体間の血縁や幼獣が成獣

になるまでの他個体との関係性、子の分散などの社会構造の成立過程に関する詳細な情報

は得られなかった。一方、森林環境である仁別（Kishimoto 1989）および下北（Ochiai and 

Susaki 2007）でおこなわれた研究では、娘と母獣の関係および子の分散過程について観察

がおこなわれている。これらによると、娘が 0 歳から 1-2 歳へ成長するのに伴い母獣から

娘へ鼻つきあわせなどの親和的交渉が減少し、角つきあわせや角つき、弱い追いかけなどの

弱い排他的行動が観察されるようになる。ただし、母獣と娘間ではなわばり防衛に見られる

ような激しい抗争的交渉は観察されないとしている（Kishimoto 1989; Ochiai and Susaki 

2007）。子供の分散は基本的に 2-4 歳までに起こり、出生地における同性の成獣の不在が子

供の居残りの契機となることから、食物資源や配偶者をめぐる競争がニホンカモシカの分

散の主要な要因であると考えられている（Ochiai and Susaki 2007）。火山館において観察

された成獣メス間の交渉は、親和的ないし許容的交渉（61.6％）および弱い追いかけや角つ

き合わせや角つきを含む弱い抗争的交渉（21.2％）がほとんどを占め、仁別および下北にお

いて観察された成獣メスとその 1-3 歳の娘の交渉と類似する傾向にあった（Kishimoto 

1989; Ochiai and Susaki 2007）。ただし、仁別と下北での母獣と 1-3 歳の娘間で鼻つきあ

わせやアログルーミングなどの親和的交渉はほとんど観察されないのに対し、火山館では



66 
 

成獣メス間での親和的交渉が一定の割合で観察されている。メスの場合配偶者をめぐる競

争は弱いと考えられるため、娘の分散の要因は主に食物をめぐる競合であると考えられる

が（Ochiai et al. 2007）、食物供給が非常に多い草原環境は森林環境に比べ食物をめぐる競

合が弱いと予想される。このため、草原環境では娘の分散が促進されず居残りが生じている

可能性が考えられる。今後、成獣メス間の血縁関係や幼獣が成獣になるまでの他個体との関

係性、子の分散などの社会構造の成立過程に関するデータの収集が求められる。 

順位制は一般的に個体間の闘争にかかるコストやリスクを制限する機能があると考えら

れており（Smith 1974; Clutton-Brock et al. 1979; Hand 1986）、群居性のヤギ亜科を含む

いくつかの有蹄類においてもメス間の順位制が確認されている（Thouless and Guiness 

1986; Hirotani 1990; Festa-Bianchet 1991; Hass 1991; Thompson 1993; van Dierendock 

et al. 1995; Fournier and Festa-Bianchet 1995）。順位制における優位個体は劣位個体に比

べ良好な採食場の利用できることや採食効率が高いこと（Lovari and Rosto 1985; Barrette 

and Vandel 1986; Thouless 1990）、捕食の危険の少ない場所を利用でき、警戒時間が短い

こと（Lipetz and Bekoff 1982; Byers 1997）、繁殖成功率が高いこと（Clutton-Brock et al. 

1984）などが報告されている。また、いくつかの有蹄類において順位を決定する要因とし

て、年齢（Clutton-Brock et al. 1984; Rutberg 1986; Reason and Laird 1988; Festa-

Bianchet 1991; Locati and Lovari 1991; Cote and Festa-Bianchet 2001）や体サイズ

（Hirotani 1990; Locati and Lovari 1991; Cote and Festa-Bianchet 2001）などがあげら

れている。ただし、これらの有蹄類における順位制に関する研究はすべて群居性の種を対象

としたものであり、単独性の種における順位制はほとんど確認されていない。今回、単独性

であるニホンカモシカにおいて（第五章一節, 二節）、グループ内の成獣メスの抗争的交渉

の対戦結果から順位制の存在が初めて示唆された。 

ニホンカモシカのグループ内における抗争的交渉の発生頻度を他の群居性の有蹄類と比

較すると、ニホンカモシカでは他の種よりも低い傾向にあった（図 5.8）。図 5.8 に挙げたビ
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ッグホーンシープ、ピレネーシャモア、バイソン、アカシカ、ポニー、シロイワヤギは全て

群居性であるのに対しニホンカモシカは単独性である。そのため、ニホンカモシカは他個体

との交渉の機会がこれらの他種に比べ少ないと考えられ、このため単位時間当たりの抗争

的交渉の発生頻度は他種に比べ低いと考えられた。 

グループ内に順位が確認されたメスグループのすべては、高齢個体ほど優位である傾向

にあった。高齢個体ほど高順位になる傾向は他の群居性の有蹄類においても確認されてお

り（Townsend and Bailey 1981; Clutton-Brock et al. 1984; Rutberg 1986; Reason and 

Laird 1988; Festa-Bianchet 1991; Locati and Lovari 1991; Cote and Festa-Bianchet 

2001）、類似した傾向を示したと考えられる。ニホンカモシカのグループ内の交渉において、

優位個体から抗争的交渉を仕掛ける傾向があった。同様の傾向が他の有蹄類においても指

摘されており、シロイワヤギでは 90％（Cote 2000）、バイソンでは 98%（Rutberg 1983）、

ビッグホーンシープ（Bennett 1986）、セーブルアンテロープ（Thompson 1993）、プロン

グホーン（Fairbanks 1994）では 99％の割合で、交渉を仕掛けた個体が勝利した。闘争に

かかるコストやリスクを下げるためには、勝利する可能性の低い闘争を避けるべきである

と考えられる（Rowell 1974; Jackson 1988）。このため劣位個体から抗争的交渉を仕掛ける

頻度は低かったと考えられる。 

 ピレネーシャモア（Lovari and Rosto 1985）やトナカイ（Barrette and Vandel 1986）、

アカシカ（Thouless 1990）、プロングホーン（Byers 1997）などでは、低順位な個体に比

べて高順位の個体ほど採食や対捕食において利益が得られることが報告されているが、本

研究ではこれらの情報は得られなかった。一方、優位個体が劣位個体に比べて休息場となる

岩場もしくは崖を優先的に利用できる傾向にあった。ただし、休息場となる岩場や崖は各個

体の行動圏内に複数存在し、優位個体に追い出された劣位個体も別の場所で休息すること

が可能であった。また、休息場間の環境の違いや良好な休息場所の条件などは不明であり、

優位個体がどのような利益を得ているのかは不明であった。アカシカにおいては高順位な
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個体ほど繁殖率が高いことが報告されている（Clutton-Brock et al. 1984）。また、Cote and 

Festa-Bianchet（2001）はシロイワヤギにおいて順位および年齢と繁殖成功率の関係につ

いて調査し、若齢個体において順位は繁殖成功率に影響するものの、順位が高い個体でも老

齢になると繁殖率が低下することを報告している。本研究の結果では、優位個体と劣位個体

の繁殖率および出産率に有意な差はみられなかったが、サンプル数の少なさが要因の一つ

として考えられた。今後さらなる検討が必要である。 

 

・配偶システム 

火山館における成獣オスは多くの場合、複数の成獣メスと行動圏を重複させていた。また、

交尾期には行動圏を重複させる複数の成獣メスとの性交渉が頻繁に観察されたことから、

一夫多妻性であることが示された。さらに、成獣オス間の行動圏は互いにスペーシングし、

個体間交渉において追いかけ行動等の直接的ななわばり防衛行動は確認されなかったもの

の緊張的な関係性が確認されたことから、なわばり性をもつと考えられた。 

森林における先行研究では、一夫多妻性（1 オス複メスのつがい関係）の割合が 0%から

28.8%と低く（Kishimoto and Kawamichi 1996; Ochiai and Susaki 2002; 第五章一節）、

最大でも 1オス 3メスのつがい関係であったのに対し、火山館では一夫多妻性の割合が 75%

と高く、最大 1 オス 5 メスのつがい関係が確認されたことから、森林環境に比べ一夫多妻

的傾向が強いことが示された。オスの配偶戦術に関しては、森林環境に生息する高密度個体

群ではなわばり型（Kishimoto and Kawamichi 1996; Ochiai and Susaki 2002）、低密度個

体群ではメス追随型（第五章一節）が確認されているが、火山館ではなわばり型が確認され、

森林の高密度個体群と共通した。オスが子の世話に関与しない哺乳類において、オスの配偶

行動に最も強く影響する要因としてメスの時空間的な分布があげられる（Emlen and Oring 

1977; Clutton-Brock 1989）。メスが防衛可能な範囲にまとまって分布する場合、なわばり

型の一夫多妻性が発達すると考えられるが（Clutton-Brock 1989）、火山館では小さな行動
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圏を持つ成獣メスが互いに行動圏を重複させ社会単位を形成し、まとまって分布していた。

また、成獣メスの行動圏は、季節的な利用場所の変化はあるものの（髙田ほか 2017）、年間

および経年的に安定していた。このため、複数の成獣メスを防衛する、資源防衛なわばり型

の一夫多妻性（Clutton-Brock 1989）が成立したと考えられた。 

開放的な環境に生息する群居性のヤギ亜科のほとんどの種は一夫多妻性の配偶システム

を持ち（表 5.6）、火山館におけるニホンカモシカの婚姻形態はこれに類似した。一方、ヤギ

亜科の配偶戦術はこれまでに、メス追随型、コウサー型、ブロッキング型、なわばり型、レ

ック型、放浪型が知られている（表 5.6）。その中でもメス追随型の配偶戦術が最も多くの種

で確認されており、高山性のヤギ亜科（ヤギ族とシャモア族の一部（シロイワヤギ、ピレネ

ーシャモア））の一般的な配偶戦術だと考えられている（Schaller 1977; Lovari 1984）。な

ぜメス追随型が高山性のヤギ亜科において進化したのかは明らかではないが、気候および

食物の劇的な季節変動などの条件により、メスの行動圏が広く群れ構成が不安定であるた

めメス追随型が発達したと考えられている（Clutton-Brock 1989）。例外として、高山性の

アルプスシャモアはなわばり型の一夫多妻性である。アルプスシャモアのメスは交尾期に

雪の少ない林内に集中して分布するため、オスは交尾期前から交尾期にかけてなわばりを

単独で形成する（Hardenberg et al. 2000; Corlatti et al. 2013）。一方、カモシカ属と近縁

のオナガゴーラルではなわばり型の一夫多妻性（Mead 1987; Baskin and Danell 2003）が

確認されている。オナガゴーラルのメスの行動圏は複数個体が行動圏を重ねることにより、

5-7 頭のメスからなる社会単位を形成している（Baskin and Danell 2003）。また、各社会

単位の行動圏サイズは小さくオスが防衛可能である。オスも 2-3 頭の社会単位を形成し、複

数のオスによりメスの行動圏を防衛するなわばりを形成する（Baskin and Danell 2003）。

また、オス間には直線的な順位制があることが知られている（Baskin and Danell 2003）。

火山館において確認されたなわばり型の一夫多妻性はヤギ亜科内ではオナガゴーラルにみ

られる配偶システムと最も類似していると考えられる。複数のメスからなる社会単位の形
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成および安定した小さな行動圏がこのような配偶システムをもたらしていると考えられた。

また、ニホンカモシカにおいて確認された単独オスによるなわばり型の一夫多妻性はヤギ

亜科において初めての報告である。 

本節により、亜高山帯風衝草原が多く占める火山館のニホンカモシカは森林と異なり、成

獣メス間のなわばり性が確認されず、複数の成獣メスが行動圏を大きく重複させ、社会単位

を形成すること、成獣オスが複数のメスとつがいを形成するなわばり型の一夫多妻の配偶

システムを持つことが示された。また、群れサイズは大きな群れを形成せずに単独性を基本

とするものの、成獣メス間の社会単位の形成、メス間の順位制、一夫多妻の婚姻形態などは

開放的な環境に生息する近縁種の社会生態と類似する傾向にあることが示された。 

  

５．３．生息環境と社会構造の関係 

  ５．３．１．序 

 食物の分布や供給量、生息地の空間構造、捕食圧などの生態的要因は動物の社会構造の

多様性の進化を促進してきたと考えられている（Crook 1964; Jarman 1974; Bradbury 

and Verhrencamp 1977）。最近の研究では種間のみならず種内においても、その個体群間

や個体群内において社会構造の変異が確認されている（Lott 1991; Foster and Endler 

1999）。また種内変異を用いた比較研究は種間比較と異なり、系統的な影響を最小限に社

会構造と生態的要因の関係を明らかにするのに有効である（Harvey and Pagel 1991; 

Brashares et al. 2000）。有蹄類においても数多くの種で社会構造の種内変異が確認されて

おり、それらの変異をもたらす生態的要因の調査が進められている（Jarman 1979; Byers 

and Kitchen 1988; Arcese et al. 1991; Maher 1994; Thirgood et al. 1999; Maher 2000; 

Brashares and Arcese 2002; Isvaran 2007）。しかし、有蹄類においてこれまでおこなわ

れてきた種内変異研究は大型の種もしくは開けた環境に生息する群居性の種を対象にして

おり、小型の種や閉鎖的な森林環境に生息する単独性の種については種内変異の報告がほ
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とんどなく、社会構造の変異とそれをもたらす生態的要因については未解明である。ニホ

ンカモシカは森林を主な生息環境とする単独性の有蹄類であるが（Ochiai 2015）、一部に

亜高山帯から高山帯の草原にも生息する（第一章二節）。また、個体群間および個体群内

においてメス間の排他性や行動圏の空間配置、オスの配偶行動および配偶システムに変異

があることが知られる（第五章一節、二節）。このため、単独性有蹄類の社会構造と生息

環境の関係を明らかにするのに理想的な材料である。そこで本節ではニホンカモシカのメ

スの行動圏サイズやなわばり性、オスの配偶行動および配偶システムが食物の存在様式の

違いに対しどのように変異するかを個体群間比較および個体群内比較を用いて記述するこ

ととした。個体群比較には本研究の調査地である浅間山の浅間山荘（第一章一節）および

火山館（第一章二節）の2地域の個体群と既存研究のおこなわれた4地域の森林に生息する

個体群の合計6つの個体群のデータを利用した。また、個体群内比較は森林と草原の異な

る環境を含む火山館（第一章二節）におけるデータを利用した。 

 一般に食物資源の在り方や捕食圧などの生息環境の条件はメスの分布様式、すなわちメ

スの群れサイズや行動圏サイズ、なわばりの有無などに影響を与え、メスの分布様式はオ

スの配偶行動および婚姻形態などに影響を与えると考えられる（Clutton-Brock 1989; 

Davies et al. 2012）。いくつかの有蹄類においても、食物条件や捕食圧がメスの分布様式

に影響すること（Walther 1977; Owen-Smith 1990; Isvalan 2007）、メスの分布様式がオ

スの行動に影響することが示されている（Langbein and Thirgood 1989; Carranza et al. 

1995）。ニホンカモシカはニホンオオカミ（Canis lupus）が絶滅して以来、脅威的な捕食

者が存在しない。このため、メスの分布様式を決定する要因としては食物資源の存在様式

が特に重要であると考えられる。また、ニホンカモシカの群れサイズは単独を基本として

種内変異がほとんど存在しないため（第五章一節, 二節）、メスの分布様式をあらわす尺度

としては行動圏サイズおよびその空間配置（なわばりの有無）が重要であると考えられ

る。 
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食物の量は行動圏サイズと密接に関係することが知られ（McLoughlin and Ferguson 

2000）、一般的に食物の量が多いほど行動圏サイズは小さいと予測される（Tufto et al. 

1996）。Ochiai et al. （2010）は森林に生息するニホンカモシカの3個体群を対象に冬季

食物供給量とメスの行動圏サイズの関係について検討し、主要食物である落葉広葉樹の冬

季供給量が豊富なほど行動圏サイズが小さくなる傾向にあることを報告している。このた

め、森林に生息する個体群間において冬季の落葉広葉樹の供給量と行動圏サイズは負の相

関関係にあると予測した。一方、火山館に生息するニホンカモシカの食性は冬季を除く年

間のほとんどを草原に生育する広葉草本およびイネ科草本に依存している（第二章）。こ

のため、火山館に生息するニホンカモシカでは、行動圏内に広葉草本およびイネ科草本を

多量に供給する草原を多く含む個体ほど行動圏サイズが小さくなると予測した。 

 食物の量や分布は個体間の行動圏の空間構造にも影響する重要な要因である（Maher 

and Lotto 2000）。他個体と行動圏を重複させない排他的な行動圏は、防衛により得られる

利益が防衛にかかるコストよりも高い時に成立すると考えられるが（Brown 1964; 

Stamps 1994）、食物が大量に集中して分布する場合には防衛にかかるコストが高く、複

数の個体が資源を共有して利用することが可能であるため、個体間の行動圏は重複すると

考えられる（Maher and Lotto 2000）。火山館はイネ科草本および広葉草本などの大量の

食物が生育する風衝草原の周囲を食物の乏しい亜高山帯針葉樹林が囲うように分布してお

り（第一章二節）、大量の食物が集中して分布する状況にあるといえる。このため、食物

が豊富な草原に行動圏を構える個体ほど他個体との行動圏の重複が大きく、周囲の森林に

行動圏を構える個体ほど行動圏の重複が小さくなると予測した。 

 生息環境の条件により決まるメスの分布様式はオスの行動および配偶システムを決定す

る最も重要な要因であると考えられている（Wittenberger 1980; Rubenstein and 

Wrangham 1986; Clutton-Brock 1989）。メスが小さな行動圏で生活し、安定した社会単

位を形成する場合、オスは複数のメスの行動圏を防衛することが可能であり、なわばり防
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衛型の一夫多妻性が発達すると予測される（‘resource defence polygyny’; Clutton-Brock 

1989）。メスが単独でオスが防衛可能な範囲に生息する場合はなわばり防衛型の一夫一妻

性が発達すると予測される（‘resource defence monogamy’; Clutton-Brock 1989）。一方、

メスが単独で広い行動圏を持つ場合、なわばり防衛にかかるコストが高くなるため、なわ

ばりではなくメスを直接防衛するメス追随型の一夫一妻性が発達すると予測される

（‘female defence monogamy’; Clutton-Brock 1989）。このため、ニホンカモシカの個体

群間においてメスの行動圏サイズが小さく、行動圏重複率が高い個体群ほど一夫多妻的傾

向が強くなると予測した。また、メスの行動圏サイズが小さい個体群ではオス間の排他性

が強いなわばり性が発達するのに対し、メスの行動圏サイズが大きい個体群ではオス間の

排他性が低く、メス追随型の配偶戦略が発達すると予測した。一方、火山館のニホンカモ

シカのメスは草原に集中して分布すると予測されるため、草原になわばりを構えるオス個

体ほどつがいメス数が多く一夫多妻的傾向が強まると予測した。 

 

５．３．２．方法 

・個体群間比較 

 個体群間比較には本研究の調査地である長野県浅間山の浅間山荘（第一章一節）および火

山館（第一章二節）のデータと秋田県仁別（Kishimoto 1989; Kishimoto and Kawamichi 

1996）、青森県下北（Ochiai 1993; Ochiai and Susaki 2002; Ochiai et al. 2010）、山形県朝

日（木内ほか 1979/1986; Ochiai et al. 2010）、長野県上高地（Ochiai et al. 2010）におい

ておこなわれた既存研究のデータを使用した。各個体群の生息地の条件および利用したデ

ータセットをそれぞれ表 5.16 および表 5.17 に示す。 

 食物供給量がメスの行動圏サイズに与える影響を評価するため、森林環境で食物供給量

が明らかにされている浅間山荘、下北、朝日、上高地の 4 個体群を対象に冬季の落葉広葉樹

の供給量と成獣メスの行動圏サイズの関係を GLM により解析した。火山館の個体群は森林
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に生息する個体群と生息環境や主要食物、その季節変化などが大きく異なるため解析から

除外した。応答変数は成獣メスの平均行動圏サイズ（ha）、説明変数は落葉広葉樹の冬季食

物供給量（g/m2）とし、誤差構造およびリンク関数はそれぞれガンマ分布および log に指定

した。説明変数が応答変数に与える効果を尤度比検定により評価した。 

 メスの行動圏サイズがオスの配偶戦術に与える影響を評価するため、社会構造について

詳細が明らかな浅間山荘、火山館、仁別、下北の 4 個体群を対象として GLM により以下 2

つのモデル解析をおこなった。１）成獣メスの行動圏サイズがオスのなわばり性に与える影

響（応答変数＝成獣オス間の平均行動圏重複率、説明変数＝成獣メスの平均行動圏サイズ、

誤差構造＝二項分布、リンク関数＝logit）、２）成獣メスの行動圏サイズが交尾期の雌雄同

一行動率に与える影響（応答変数＝交尾期の雌雄の同時確認確率、説明変数＝成獣メスの平

均行動圏サイズ、誤差構造＝二項分布、リンク関数＝logit）。説明変数が応答変数に与える

効果を尤度比検定により評価した。また、メスの分布が婚姻形態に与える影響を評価するた

め、浅間山荘、火山館、仁別、下北の 4 個体群を対象に、成獣メスの行動圏サイズおよび行

動圏重複率がオスのつがいメス数に与える影響を GLM により解析した。応答変数は成獣オ

スの平均つがいメス数、説明変数は成獣メスの平均行動圏サイズおよび平均行動圏重複率

とし、誤差構造およびリンク関数はそれぞれガンマ分布および log に指定した。各説明変数

が応答変数に与える効果を尤度比検定により評価した。 

 

・火山館における個体群内比較 

火山館における各成獣個体の年間行動圏に占める双子葉高茎草原とイネ科高茎草原、双

子葉イネ科短茎草原（以下、草原）の合計面積および行動圏内に占める草原面積の割合を、

GIS（Arc GIS 10.4, Esri, 東京都千代田区）を用いて算出した。各成獣メスの行動圏面積に

与える草原の影響を GLMM により解析した。応答変数を成獣メスの行動圏面積（ha）、説

明変数を成獣メスの行動圏内に占める草原割合（%）、誤差構造をガンマ分布、リンク関数
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を log、ランダム効果を個体とした。成獣メス間の行動圏重複に与える草原の影響を GLMM

により解析した。応答変数を成獣メスの平均行動圏重複率（%）、説明変数を成獣メスの行

動圏内に占める草原の割合（%）、誤差構造を二項分布、リンク関数を logit、ランダム効果

を個体とした。オスの獲得メス数に与える草原の影響を評価するため GLMM により解析し

た。応答変数を各成獣オスのつがいメス数、説明変数を成獣オスの行動圏に占める草原面積

（ha）、誤差構造をポアソン分布、リンク関数を log、ランダム効果を個体とした。すべて

のモデルにおいて説明変数が応答変数に与える効果を尤度比検定により評価した。すべて

の解析は R を用い、有意水準は≦0.05 とした。 

 

５．３．３．結果 

・個体群間比較 

 森林環境である浅間山荘、下北、朝日、上高地の 4 個体群の成獣メスの行動圏サイズは落

葉広葉樹の冬季食物供給量から有意な負の効果を受けており（GLM, 尤度比検定, χ2 = 

37.73, df = 1, P < 0.001）、落葉広葉樹の冬季食物供給量が多い個体群ほど成獣メスの行動

圏サイズは小さかった（図 5.9）。浅間山荘、火山館、仁別、下北の 4 個体群の成獣オスの

平均つがいメス数は成獣メスの行動圏サイズおよび成獣メスの行動圏重複率からそれぞれ

有意な負の効果および有意な正の効果を受けており（GLM, 尤度比検定, 成獣メス行動圏サ

イズ： χ2 = 11.52, df = 1, P < 0.001, 成獣メス間行動圏重複率：χ2 =48.69, df = 1, P < 

0.001）、成獣メスの行動圏サイズが小さく、行動圏重複率が高い個体群ほどオスの平均つが

いメス数は多かった（図 5.10、図 5.11）。浅間山荘、火山館、仁別、下北の 4 個体群の成獣

オス間行動圏重複率は成獣メスの行動圏サイズから有意な正の効果を受けており（GLM, 

尤度比検定, χ2 =7.18, df = 1, P < 0.01）、成獣メスの行動圏サイズが大きい個体群ほど成獣

オス間の行動圏の重複が大きかった（図 5.12）。また、交尾期における雌雄の同時確認割合

も成獣メスの行動圏サイズから有意な正の効果を受けており（GLM, 尤度比検定, χ2 =5.59, 
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df = 1, P < 0.01）、成獣メスの行動圏サイズが大きい個体群ほど雌雄同一行動をとった（図

5.13）。 

 

・火山館における個体群内比較 

 成獣メスの行動圏サイズは行動圏内に含む草原割合から有意な負の効果を受けており

（GLMM, 尤度比検定, χ2 =19.44, df = 1, P < 0.001）、行動圏内の草原面積が大きいメスほ

ど行動圏サイズが小さかった（図 5.14）。成獣メスの行動圏重複率は行動圏内に含む草原の

割合から有意な正の効果を受けており（GLMM, 尤度比検定, χ2 =31.54, df = 1, P < 0.001）、

草原に行動圏を構えるメスほど行動圏の重複が大きかった（図 5.15）。オスのつがいメス数

はオスの行動圏内に占める草原面積から有意な正の効果を受けており（GLMM, 尤度比検

定, χ2 =31.54, df = 1, P < 0.001）、草原を多く行動圏内に含むオスほど多くのメスとつがい

関係を持った（図 5.16）。 

 

   

５．３．４．考察 

 本節では生息環境が社会構造に与える影響として、食物供給量がメスの分布様式を規定

し、メスの分布様式がオスの行動、配偶システムを規定すると予測し、複数の個体群間およ

び火山館の個体群内の比較により検討をおこなった。食物供給量やメスの行動圏サイズ、配

偶システムは個体群間および個体群内においても変異が確認された。 

食物供給量とメスの分布様式の関係として、食物供給量が多いほどメスが集中分布する

と予測したが、個体群間において冬季の食物供給量が多いほど成獣メスの行動圏サイズが

小さくなることが示された（図 5.9）。また、個体群内比較においては無雪期に食物が大量に

分布する草原に行動圏を構えるメスほど行動圏サイズが小さいことが示された（図 5.14）。

さらに、草原においてより行動圏の重複が起きることが示された（図 5.15）。これらのこと
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から、高い食物供給量はメスの集中分布を促進するとした仮説は支持された。 

メスの分布様式とオスの配偶戦術の関係として、メスの行動圏サイズが小さい場合はオ

スの配偶戦術はなわばり型に、メスの行動圏サイズが大きい場合はメス追随型になると予

測したが、個体群間においてメスの行動圏サイズが大きいほどオス間の行動圏が重複し（図

5.12）、交尾期におけるメスとの同一行動が多いことが示された（図 5.13）。また、メスの行

動圏サイズが小さくオス間の行動圏がスペーシングする火山館および仁別、下北のオス間

の交渉は全て対立的な交渉であるのに対し、メスの行動圏サイズが大きくオス間の行動圏

が重複する浅間山荘ではオス間の許容的な交渉が確認されている（表 5.16）。これらのこと

からメスの分布とオスの配偶戦術の関係の仮説もまた支持された。メスの分布様式と婚姻

形態の関係として、メスが集中分布するほど一夫多妻が発生すると予測したが、個体群間に

おいてメスの行動圏が小さく、メス間の行動圏重複率が高い個体群ほどつがいメス数が多

いことが示された（図 5.10、図 5.11）。また個体群内においては、メスが集中して分布する

草原になわばりを構えるオスほどつがいメス数が多いことが示された（図 5.16）。これらの

ことから、メスの集中分布が一夫多妻性を促進することが支持された。 

 本節におけるこれらの結果は、食物供給量もしくは草原がメスの分布様式を決定し、メス

の分布様式がオスの行動および配偶システムを決定していることを示唆した。このことは、

生息環境およびメスの分布様式が配偶システムを決定する最も重要な要因であるとする、

有蹄類（Jarman 1974; Estes 1974; Leuthold 1977; Gosling 1986）およびその他の脊椎動

物（Crook 1965; Emlen and Oring 1977; Clutton-Brock 1989）の種間比較研究により提唱

された仮説を支持した。また、食物供給量は種内の社会構造の変異にも影響を与える要因で

あると考えられ（Lotto 1991; Maher and Lotto 2000）、いくつかの群居性の有蹄類の個体

群間および個体群内の社会構造に変異を与える重要な要因であると報告されている

（Brashares and Arcese 2002; Isvalan 2007）。本節により、単独性であるニホンカモシカ

において食物供給量が社会構造を変異させる重要な要因であることが初めて示唆された。 
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 森林に生息する個体群間の比較において冬季の落葉広葉樹の供給量はメスの行動圏サイ

ズはメスの行動圏サイズに影響を与える指標となったが、火山館の個体群内比較において

は冬季以外（無雪期）にのみ多量の食物を供給する草原がメスの行動圏サイズおよび行動圏

の重複に影響を与える指標となった。火山館において、冬季は積雪により草原に生育する食

物のほとんどが利用不可能となるため（第一章二節）、少なくとも火山館においては冬季以

外の食物供給状況がメスの分布様式に強く影響すると考えられた。また、火山館におけるニ

ホンカモシカの糞中の粗たんぱく質含有率は春において浅間山荘に比べて顕著に高く、冬

季には浅間山荘を顕著に下回る（矢野 2016）。このため、火山館のニホンカモシカの生存

には無雪期に草原の利用による栄養の蓄積が非常に重要であると考えられ、草原がメスの

分布様式に強く影響を与えたと考えられた。 

 種内変異を発生させる背景が表現型可塑性（phenotypic plasticity：同一の遺伝子型を持

つ個体が環境の変化に応じて表現型を変化させること）によるものなのか遺伝子型多型

（genotypic polymorphism：異なる遺伝子型を持つ個体が異なる表現型をもつこと）によ

るものなのかを判断することは、種内変異の進化的背景を推論するうえで重要であると考

えられている（Futuyma 1998; Foster & Endler 1999）。本節の火山館における結果では、

同一の個体群内で個体の置かれた状況に応じてメスの行動圏サイズやメスの行動圏の重複

が変化することが確認された。また、浅間山荘と火山館は直線距離で約 2.7 ㎞と近距離にあ

り、両地域間で遺伝的交流を持つと考えられるが、オスの配偶戦術は環境に応じて大きく異

なった。これらのことは、ニホンカモシカの社会構造の種内変異は、遺伝子型多型よりも表

現型可塑性によるものである可能性が高いことを示唆する。ただし、浅間山の 2 地域以外

の個体群間の距離ははそれぞれ 120 ㎞以上離れており、個体群間で遺伝的に変異があるこ

とが予想される。今後、社会行動と同時に遺伝的な背景に関する研究がおこなわれることが

望まれる。 

  



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

a. 2012 年 4 月～2013 年 3 月 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 5.1 浅間山荘のニホンカモシカにおける各成獣オスの年間行動圏の空間配置。太線は

MCP、細線は CP95%、点線は CP50%の行動圏を示す。★が成獣オス間、●が成獣オス

と不明個体の交渉観察地点を示す。（a. 2012 年 4 月～2013 年 3 月、b. 2013 年 4 月～

2014 年 3 月） 

b. 2013 年 4 月～2014 年 3 月 



 
 
 

 

a. 2012 年 4 月～2013 年 3 月 



 

図 5.2 浅間山荘のニホンカモシカにおける各成獣メスの年間行動圏（MCP）の空間配

置。■は成獣メス間の交渉観察地点を示す。（a. 2012 年 4 月～2013 年 3 月、b. 2013 年 4
月～2014 年 3 月） 
 

 

b. 2013 年 4 月～2014 年 3 月 



 
 
 

a. 2012 年 4 月～2013 年 3 月 



 

図 5.3 浅間山荘におけるニホンカモシカの各成獣オスおよび成獣メスの年間行動圏の空

間配置。太線、細線、点線はそれぞれ成獣オスの MCP、CP95％、CP50％の行動圏を示

す。スクリーントーンは成獣メスの行動圏（MCP）を示す。（a. 2012 年 4 月～2013 年 3
月、b. 2013 年 4 月～2014 年 3 月） 

b. 2013 年 4 月～2014 年 3 月 



 
 
 

a. 2014 年 7 月～2015 年 6 月 



 
 
 

b. 2015 年 7 月～2016 年 6 月 



 
図 5.4 火山館のニホンカモシカにおける成獣オスの年間行動圏（MCP）の空間配置。（a. 
2014 年 7 月～2015 年 6 月、b. 2015 年 7 月～2016 年 6 月、c. 2016 年 7 月～2017 年 6
月） 
 

c. 2016 年 7 月～2017 年 6 月 
 



 
 
 
 
 

a. 2014 年 7 月～2015 年 6 月 



 
 
 

b. 2015 年 7 月～2016 年 6 月 



 
図 5.5 火山館のニホンカモシカにおける成獣メスの年間行動圏（MCP）の空間配置。太

線実線は単独メス、点線はグループメスの行動圏を示す。同一のグループに属する個体を

同一の点線で示す。（a. 2014 年 7 月～2015 年 6 月、b. 2015 年 7 月～2016 年 6 月、c. 
2016 年 7 月～2017 年 6 月） 

c. 2016 年 7 月～2017 年 6 月 
 



 
図 5.6 火山館のニホンカモシカにおける成獣メス間に観察された各交渉型の観察割合の

月変化。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 
 
 

a. 2014 年 7 月～2015 年 6 月 



 
 
 

b. 2015 年 6 月～2016 年 7 月 



 
図 5.7 火山館のニホンカモシカにおける成獣オスおよび成獣メスの年間行動圏（MCP）
の空間配置。太線は成獣オス、細線は成獣メスの行動圏を示す。（a. 2014 年 7 月～2015
年 6 月、b. 2015 年 7 月～2016 年 6 月、c. 2016 年 7 月～2017 年 6 月） 
 

c. 2016 年 7 月～2017 年 6 月 
 



 

図 5.8 有蹄類のメスにおける一時間当たりの攻撃交渉の発生頻度。 
（ビッグホーンシープ：Hass 1986、ピレネーシャモア：Locati and Lovari 1990、バイ

ソン：Rutberg 1986、アカシカ：Thouless 1990、ポニー：Rutberg and Greenberg 
1990、シロイワヤギ：Fournier and Festa-Bianchet 1995） 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

 

図 5.9 浅間山荘、下北、朝日および上高地における冬季の落葉広葉樹の供給量（ｇ/㎡）

とニホンカモシカの成獣メスの平均行動圏サイズの関係。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

図 5.10 浅間山荘、火山館、仁別および下北におけるニホンカモシカの成獣メスの平均行

動圏サイズと平均つがいメス数の関係。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

図 5.11 浅間山荘、火山館、仁別および下北におけるニホンカモシカの成獣メス間の平均

行動圏重複率と平均つがいメス数の関係。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

図 5.12 浅間山荘、火山館、仁別および下北におけるニホンカモシカの成獣メスの平均行

動圏サイズと成獣オス間の行動圏重複割合の関係。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

図 5.13 浅間山荘、火山館、仁別および下北におけるニホンカモシカの成獣メスの平均行

動圏サイズと交尾期のオスメス同時確認割合の関係。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

 
図 5.14 火山館のニホンカモシカにおける各成獣メスの行動圏内の草原割合と各成獣メス

の行動圏サイズの関係。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

図 5.15 火山館のニホンカモシカにおける各成獣メスの行動圏内の草原割合と各成獣メス

間の行動圏重複率の関係。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

図 5.16 火山館のニホンカモシカにおける成獣オスの行動圏内の草原面積とつがいメス数

の関係。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.1 浅間山荘のニホンカモシカにおける各季節の群れサイズの観察例数。 
群れサイ

ズ 
3-5 月 6-8 月 9-11 月 12-2 月 合計 

1 頭 90 19 54 111 274 

2 頭 7 5 32 14 58 

3 頭 1 0 0 2 3 

合計 98 24 86 127 232 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.2 浅間山荘のニホンカモシカにおける各季節の 2 頭連れ構成の観察例数。AF=成獣

メス、AM=成獣オス、Of=成獣メスの 0～1 歳までの子供。 
群れ構成 3-5 月 6-8 月 9-11 月 12-2 月 合計 

AF-Of 4 4 9 7 24 

AF-M 3 1 23 7 34 

合計 7 5 32 14 58 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.3 浅間山荘のニホンカモシカにおける 2 頭連れ構成に与える季節の影響の解析結果

（GLM、応答変数＝各群れ構成の確認の有無、説明変数＝季節、誤差構造＝二項分布、リ

ンク関数＝logit）。すべての解析において秋をレファレンスとした。 
メス-幼獣     

説明変数 係数 z stdError p 

春 -2.57  1.04  -2.47  ＜0.05 

夏 2.79  1.24  2.26  ＜0.05 

冬 2.11  1.15  1.85  0.06  
     

オス－メス     

説明変数 係数 z stdError p 

春 -3.04  1.11  -2.749 ＜0.001 

夏 -19.36  2284.10  -0.01  0.99  

冬 -2.24  0.90  -2.482 ＜0.05 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.4 浅間山荘のニホンカモシカにおける各季節、各識別オスの雌雄同一行動率（雌雄

同一行動の確認回数/ラジオテレメトリによる成獣オスの追跡回数、単位は%）。 
  6-8 月 9-11 月 12-2 月 3-5 月 合計 

ナミダ 0.0  100.0  62.5  0.0  50.0  

ホッソリ 0.0  58.3  9.1  0.0  19.5  

ダニエル 0.0  66.7  50.0  0.0  37.5  

合計 0.0  75.0  34.8  0.0  33.3  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.5 浅間山荘のニホンカモシカにおける各雌雄の同一行動および性交渉の観察回数。数

字は同一行動、（）内の数字は性行動の観察回数を示す。合計個体数は性交渉が確認された

メスの総数を示す。 
    成獣オス 

    ホッソリ ナミダ ダニエル 

成獣メス 

マユゲ 14（6） 0 0 

ツバキ 0 23（15） 0 

シロ 0 0 13（2） 

合計個体数 1 1 1 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



森林 草原 半砂漠 岩場/崖 ツンドラ 単独/小群 中 大 雌雄別群 雌雄混群 ♂ ♀ 一夫一妻 複婚 配偶戦術 体サイズ 角/体色
Capricornis crispus 1 1 0 1 0 1 0 0 - - 0 0 1 0 T 0 0 1
Capricornis milneedwardsii 1 1 0 1 0 1 0 0 - - ? ? ? ? ? 0 0 2-4
Capricornis rubidus 1 0 0 1 0 ? ? 0 - - ? ? ? ? ? 0 0 5, 6
Capricornis sumatraensis 1 0 0 1 0 1 0 0 - - ? ? ? ? ? 0 0 6, 7
Capricornis swinhoei 1 1 0 1 0 1 0 0 - - ? ? ? ? ? 0 0 2, 8, 9
Capricornis thar 1 1 0 1 0 1 1 0 - - ? ? ? ? ? 0 0 10

Naemorhedus baileyi 1 1 0 1 0 1 ? 0 - - ? ? ? ? ? 0 0 2
Naemorhedus caudatus 1 1 0 1 0 1 1 0 - - 1 ? 0 1 T 0 0 11, 12
Naemorhedus goral 1 1 0 1 0 1 1 0 1 0 1 ? 0 1 F 0 0 13-16
Naemorhedus griseus 1 1 0 1 0 1 1 0 - - ? ? ? ? ? 0 0 17, 18

Oreamnos americanus 0 1 0 1 1 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F/C 1 0 19, 20
Rupicapra pyrenaica 1 1 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F 0 0 21-23
Rupicapra rupicapra 1 1 0 1 0 0 1 0 1 0 1 1 0 1 T/F 0 0 12, 24, 25
Budorcas taxicolor 1 1 0 1 0 0 1 1 ? ? ? ? 0 1 ? 1 0 26, 27
Ovibos moschatus 0 1 0 0 1 0 1 1 1 0 1 1 0 1 R/F 1 0 28, 29

Pantholops hodgsonii 0 1 1 0 0 0 1 1 1 0 1 ? 0 1 L 1 1 30, 31
Ammotragus lervia 0 0 1 1 0 0 1 0 0 1 1 1 0 1 F 1 1 32, 33
Hemitragus hylocrius 0 1 0 1 0 0 1 1 ? ? ? ? 0 1 ? 1 1 34
Hemitragus jayakari 0 0 0 1 0 1 1 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 1 35
Hemitragus jemlahicus 1 0 0 1 0 0 1 1 1 0 1 ? 1 1 F 1 1 34
Pseudois nayaur 0 1 0 1 0 0 1 1 0 1 1 1 0 1 F/C 1 1 36, 37, 38
Pseudois schaeferi 0 1 0 1 0 0 1 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 1 36

Capra hircus 0 1 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F 1 1 12
Capra caucasica 1 1 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F 1 1 12, 39
Capra falconeri 0 1 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F 1 1 12
Capra ibex 0 1 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F/C 1 1 12, 40
Capra nubiana 0 1 1 1 0 0 1 0 1 0 1 1 0 1 F 1 1 41, 42, 43
Capra pyrenaica 1 1 0 1 0 0 1 0 1 0 1 1 0 1 F 1 1 44
Capra sibirica 0 1 1 1 1 0 1 0 1 0 1 1 0 1 F 1 1 12, 45
Capra walie 0 1 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F 1 1 46
Ovis ammon 0 1 1 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F 1 1 47
Ovis canadensis 0 1 1 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F/C/B 1 1 48
Ovis dalli 0 1 0 1 1 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F 1 1 48, 49
Ovis nivicola 0 1 0 1 1 0 1 1 1 0 1 1 0 1 F 1 1 12
引用

表5.6　ヤギ亜科動物各種の生息環境および社会構造。1＝性質あり、0＝性質なし、？＝不明。群れサイズ：単独/小群＝1～5頭、群れサイズ中＝6-50頭、群れサイズ大＝51頭以上。群れタイプ：雌雄別群＝交尾期以外は雌雄別群で
交尾期は雌雄混群、雌雄混群＝年間通じて雌雄混群。配偶戦術：T=なわばり型（Territorial）、F=メス追随型（Follower or Tending）、C＝コウサー型（Courser）、B＝ブロッキング型（Blocking）、R=放浪型（Roｒving）、L=レック型（Lekking）。
性的二型は、体サイズでは成獣の体重が雌雄で重複しないものを性的二型あり、角/体色では角の形態、大きさおよび体色が雌雄で顕著に異なるものを性的二型ありとした。性的二型の有無はCastello (2016)を参考にした。

引用属名 種小名

1: Ochiai et al. (2015), 2: Smith et al. (2008), 3: Wu and Hu (2001), 4: Chen et al. (2009), 5: Choudhury (2003), 6: Francis (2008), 7: Santiapillai and Ramono (1994), 8: Lue (1987), 9: McCullough (1974), 10: Green (1987), 11: Mead （1989),
12: Baskin and Danell (2003), 13: Lovari and Apollonio (1993), 14: Lovari and Apollonio (1994), 15: Pendharkar and Goyal (1995), 16: Mishra and Jonshingh (1996), 17: Chaiyarat et al. (1999), 18:  Chen et al. (2012), 19: Cote and Festa-
Bianchet (2003), 20: Mainguy et al. (2008), 21: Lovari (1985), 22: Locati and Lovari (1991), 23: Pep`pin and Gerard (2008), 24:  Ingold and Marbacher (1991), 25: Corlatti et al. (2013), 26: Neas and Hoffmann (1987), 27: Zeng et al. (2002),
28: Gray (1987), 29: Forchhammer and Boomsma (1998), 30: Schaller (1998), 31: Leslie and Schaller (2008), 32: Gray and Simpson (1980), 33: Cassinello (1998), 34:Johnsingh et al. (2009), 35: Wood (1992), 36: Wang and Hoffmann (1987),
37: Oli and rogers (1996), 38: Lovari and Ale (2001), 39: Weinberg (2002), 40: Parrini et al. (2009), 41: Habibi (1997), 42: Hochman and Kolter (2006), 43: Massolo et al. (2008), 44: Acevedo and Cassinello (2009), 45: Fedosenko and Blank
(2001), 46: Durham et al. (1980), 47: Fedosenko and Blank (2005), 48: Valdez and Krausman (1999), 49: Bowyer and Leslie (1992)

性的二型生息環境 群れタイプ 順位制 配偶システム群れサイズ



サイズ 構成 メス オス 婚姻形態 配偶戦術

ニホンカモシカ Capricornis crispus 日本
温帯落葉広葉樹

林
低地-高山帯

広葉樹低木群落 ブラウザー
広葉樹

広葉草本
1-4頭

単独オス
単独メス

母子
オスメスペア

なわばり
（単独）

なわばり
（単独）

一夫一妻
なわばり
メス追随

1
本研究

チュウゴクカモシカ Capricornis milneedwardsii

ミャンマー
カンボジア中

国
ラオス
タイ

ベトナム

亜熱帯雨林
低地-高山帯

広葉樹低木群落 ブラウザー 広葉樹
単独性
（詳細不

明）
? ？ ？ ？ ？ 2-7

アカカモシカ Capricornis rubidus ミャンマー 亜熱帯-熱帯雨林 ？ ？ ？
単独性
（詳細不

明）
? ？ ？ ？ ？ 5, 8

スマトラカモシカ Capricornis sumatraensis
インドネシア
マレーシア

タイ

熱帯雨林
低地-亜高山帯

？ ？ ？
単独性
（詳細不

明）
? ？ ？ ？ ？ 5, 9

タイワンカモシカ Capricornis swinhoei 台湾
亜熱帯雨林
山地-高山帯

？ ？ ？
単独性
（詳細不

明）
? ？ ？ ？ ？ 2, 10, 11

ヒマラヤカモシカ Naemorhedus thar

バングラ
ディッシュ
ブータン
インド

ネパール
ミャンマー

亜熱帯雨林
亜高山帯-高山帯

広葉樹低木群落 ブラウザー
広葉樹

広葉草本
1-7頭 ? ？ ？ ？ ？ 12-18

アカゴーラル Naemorhedus baileyi
ミャンマー

中国
インド

亜熱帯雨林
亜高山帯-高山帯

常緑針葉樹林？ ？ ？ 1-3頭

単独オス
単独メス
母子ペア

オスメスペア

？ ？ ？ ？ 2, 5, 19

オナガゴーラル Naemorhedus caudatus
ロシア
韓国
中国

温帯落葉広葉樹
林

低地-高山帯

イネ科草原
広葉樹林

？ ？ 1－16頭
メス群（成獣メス複数+子供）
オス群（成獣オス+若齢オス）

雌雄混群
0

なわばり
（群れ）

一夫多妻 なわばり 20-26

ヒマラヤゴーラル Naemorhedus goral

ブータン
中国
インド

ネパール
パキスタン

亜熱帯雨林
山地-高山帯

イネ科草原 グレイザー
イネ科草本

ササ
1－11頭

メス群（成獣メス複数+子供）
オス群（成獣オス+若齢オス）

雌雄混群
0 0 一夫多妻 メス追随 12, 27-43

チュウゴクゴーラル Naemorhedus griseus

ミャンマー
中国
インド
タイ

ベトナム
ラオス

亜熱帯雨林
山地-高山帯

イネ科草原 グレイザー イネ科草本 1－5頭 ？ ？ ？ ？ ？
6, 7, 8,
44-45

引用文献

引用

表5.7　カモシカ属およびゴーラル属各種の分布、生息環境および生態。

1: Ochiai et al. (2015), 2: Smith et al. (2008), 3: Wu and Hu (2001), 4: Song et al. (2005), 5: Francis (2008),  6: Chen et al. (2009), 7:  Li et al (2014), 8: Choudhury (2003), 9: Santiapillai and Ramono (1994), 10: McCullough (1974),
11:  Lue (1987), 12: Green (1987), 13: Aryal (2009a), 14: Aryal (2009b), 15: Giri et al. (2011), 16: Bhattacharya et al. (2012), 17: Paudel et al. (2015), 18: Srivastava and Kumar (2018), 19: Xie (2006), 20: Mead (1989), 21: Baskin and
Danell (2003), 22:  Voloshina and Myslenlov (2010), 23: Cho et al. (2015), 24: Zaumyslova and Bondarchuk (2015), 25: Borzée et al. (2016), 26: Cho et al. (2016), 27: Lovari and Apollonio (1993), 28: Lovari and Apollonio (1994), 29:
Pendharkar and Goyal (1995), 30: Mishra and Jonshingh (1996), 31: Awasthi et al. (2003), 32: Ilyas (2003), 33: Ilyas (2006), 34: Abbas et al. (2008), 35: Bhattacharya and Sathyakumar (2008), 36: Bhattacharya et al. (2012), 37: Dar
(2012), 38: Paudel and Kindlmann (2012), 39: Paudel et al. (2015), 40: Ashraf et al. (2016), 41: Ashraf et al. (2017), 42: Srivastava and Kumar (2018), 43:  Chaiyarat et al. (1999), 44: Chen et al. (2012), 45: Buranapim et al. (2014)

和名 学名 分布 生息環境
選好する植物群

落
主要採食物

群れ なわばり性 配偶システム
採食生態



表 5.8 火山館のニホンカモシカにおける各季節の群れサイズの観察例数。 
群れサイ

ズ 
3-5 月 6-8 月 9-11 月 12-2 月 合計 

1 頭 305 250 373 221 1149 

2 頭 51 66 124 48 289 

3 頭 5 11 19 3 38 

4 頭 0 1 3 0 4 

合計 361 328 519 272 1480 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.9 火山館のニホンカモシカにおける各季節の 2 頭連れ構成の観察例数。AM=成獣オ

ス、AF=成獣メス、JM=若齢オス（2-3 歳）、Of=成獣メスの 0～1 歳までの子供、K=幼
獣。 

群れ構成 3-5 月 6-8 月 9-11 月 12-2 月 合計 

AM-AF 30 21 70 19 140 

AM-JM 2 0 1 2 5 

AF-AF 13 17 25 13 68 

AF-Of 6 28 27 8 69 

AM-K 0 0 1 1 2 

その他 0 0 0 5 5 

合計 51 66 124 48 289 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.10 火山館のニホンカモシカにおける各季節の 3 頭連れ構成の観察例数。AM=成獣

オス、AF=成獣メス、Of=成獣メスの 0～1 歳までの子供。 
群れ構成 3-5 月 6-8 月 9-11 月 12-2 月 合計 

AM-AF-

AF 
2 3 5 1 11 

AM-AF-Of 2 1 10 0 13 

AF-Oｆ-Of 1 1 3 1 6 

AF-AF-Oｆ 0 6 1 0 7 

Unknown 0 0 0 1 1 

合計 5 11 19 3 38 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.11 火山館のニホンカモシカにおける各成獣メス間の行動圏重複率および交渉型。行

動圏重複率は両個体間の平均値。 

個体の組み合わせ 行動圏重複率 
交渉型 

親和 許容 弱い攻撃 激しい攻撃 緊張 

クロサワ・ミツウラ 87.5 0 5 1 0 0 

オオシマ・オオクボ 75.1 3 14 14 1 0 

ムーさん・クロサワ 54.4 6 4 1 0 0 

アサコ・ベジータ 54.0 7 16 5 1 0 

ムーさん・ミツウラ 50.5 0 1 0 0 0 

オオシマ・ベジータ 43.7 0 1 0 2 4 

ヤッコ・アサコ 40.3 0 2 0 2 1 

ミツウラ・ベジータ 36.2 0 0 0 0 1 

クロサワ・アサコ 27.6 0 0 0 1 0 

オオシマ・アサコ 24.1 0 0 0 0 1 

ヤッコ・ベジータ 22.8 0 0 0 2 0 

オチムシャ・オオシマ 17.5 0 1 0 0 0 

オオクボ・アサコ 9.0 0 0 0 0 1 

オオクボ・ベジータ 2.3 0 1 0 0 0 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.12 火山館のニホンカモシカにおける各メスグループ内のメス間交渉の対戦結果。数

字は勝利回数を示す。 
グループ 1    

  ムーさん ミツウラ クロサワ 

ムーさん   NA 
0 

1 

ミツウラ NA   
0 

1 
    

グループ 2    

  アサコ   

べジータ 
0 

5 
  

    

グループ 3    

  オオクボ   

オオシマ 
0 

15 
  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.13 火山館のニホンカモシカにおける各社会単位間のメス間交渉の対戦結果。数字は

勝利回数を示す。 
    グループ 2 

    アサコ ベジータ 

単独メス ヤッコ 
0 

2 

0 

2 
    

    グループ 2  

    ベジータ  

グループ 3 オオシマ 
0 

2 
 

    

    グループ 2  

    アサコ  

グループ 1 クロサワ 
0 

1 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.14 火山館のニホンカモシカにおいて性交渉が確認された雌雄の組み合わせおよび性

交渉と交尾の観察例数。数字は性交渉の確認回数、（）内の数字は交尾の確認回数を示

す。合計個体数は性交渉が確認されたメスの総数を示す。 
    成獣オス 

    ミギー カワムラ ヤシロ シロウ 

成獣メス 

ベジータ 14（3） 0 0 0 

アサコ 4 2 0 0 

ムーさん 6 0 0 0 

クロサワ 8（4） 0 0 0 

オオシマ 0 14（4） 0 0 

オオクボ 0 4 0 0 

オチムシャ 0 3 0 0 

テンシンハン 0 2 0 0 

ヤッコ 0 0 10（1） 0 

ムギー 0 0 3 0 

マギー 0 0 0 1 

  合計個体数 4 5 2 1 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表 5.15 火山館のニホンカモシカにおける各季節およびつがい・非つがいの雌雄の交渉型

の観察例数。交尾期＝9-11 月、非交尾期＝12-8 月。 

    
親和 

許容 
抗争 性 

交尾期 
つがい 19 1 56 

非つがい 2 1 0 

非交尾期 
つがい 33 11 29 

非つがい 2 6 2 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



表5.16　個体群間比較に用いた各個体群の立地条件および環境条件。

浅間山荘a 火山館a 仁別b 下北c 朝日c 上高地c

県/市町 長野県/小諸市 長野県/小諸市 秋田県/秋田市 青森県/むつ市 山形県/朝日町 長野県/松本市
緯度 36°38’N 36°40’N 39°48’N 41°4’N 38°14’N 36°15’N
経度 138°47’E 138°49’E 140°15’E 140°49’E 139°59’E 137°38’E

標高（m） 1200-1600 1900-2400 150-574 0-240 500-1100 1500-2000
標高帯 山地帯-亜高山帯 亜高山帯-高山帯 低地帯-山地帯 低地帯 山地帯 山地帯-亜高山帯

主要な植生 カラマツ林 風衝草原/常緑針葉樹林 針広混交林 落葉広葉樹林 落葉広葉樹林 落葉広葉樹林/常緑針葉樹林
最深積雪深（cm） 115 225 100以下 75 200-500 96-339

a: 第一章参照、b: Kishimoto (1989)、c: Ochiai et al. (2010)



表5.17　個体群間比較に用いた各個体群の生態情報のデータセット。
浅間山荘 火山館 仁別 下北 朝日 上高地

冬季の広葉樹供給量（g）：平均±SD 1.1±1.4 
a - - 3.8 ± 2.1 

f
2.3 ± 1.1 

f
1.4 ± 1.7 

f

個体群密度（頭/k㎡） 4.5 
b

27.1 
b

19.4　
d

14.2 
f

6.1 
f

3.2 
f

年間行動圏サイズ（ha）：平均±SD
成獣メス（MCP100%） 44.8±42.1（N=7） 

c
7.4 ± 4.8 ha （N=26） 

c
10.4±4.9（N=62） 

d
10.5±3.6（N=22） 

f
29.8 ± 13.7(N=5) 

f
51.7 ± 43.4 (N=18) 

f

成獣メス（CP95%） - - - - - 39.5±35.5（N=18） f

成獣オス（MCP100%） 88.1±35.2（N=8） 
c

8.1 ± 6.1 ha （N=15） 
c

15.2±6.9（N=53） 
d

16.6±6.2（N=16） 
f

45.0 ± 15.6(N=5) 
f

86.8 ± 43.6(N=4) 
f

成獣オス（CP95%） 45.9±16.4（N=8） 
c - - - - 58.4±35.9（N=4） 

f

行動圏重複率（%）：平均±SD
成獣メス間 14.1±16.7（N=10） 

c
30.4±25.2% （N=114） 

c
8.8±3.8（N=110） 

d
15.1（N＝22） 

g - -

成獣オス間 31.7±18.8（N=12） c 9.5±8.2% （N=22） c 8.3±1.1（N=109） d 16.4（N=16） g - -

つがいメス数：平均±SD 1（N=9） 
c

2.4±1.2頭（N=12） 
c

1.2±0.9（N=48） 
d

1.3±0.5（N=80） 
h - -

各つがいタイプの確認例数
1オス1メス 9 

c
3 

c
39 

d
57 

h - -

1オス複メス 0 
c

9 
c

9 
d

23 
h - -

一夫多妻率（％） 0 
c

75 
c

18.75 
d

28.75 
h - -

交尾期のオス-メスペア発見回数 23 
c

70 
c - 37 

i - -

交尾期の2頭連れ全発見回数 32 c 124 c - 156 i - -

交尾期の2頭連れにおける雌雄同時発見率(%) 71.8 c 56.5 c - 23.7 i - -

交尾期のオス－メスグループ発見回数 32 c 87 c - 76 i - -

交尾期の全発見回数 86 c 507 c - 666 i - -

交尾期の雌雄グループ発見率(%) 37.2 
c

17.2 
c

12以下 
e

11.4 
i - -

成獣オス間の交渉型確認例数
抗争的もしくは緊張的 0 c 2 c 19 d 12 h - -

親和的ないし許容的 5 c 0 c 10 d 0 h - -

抗争的もしくは緊張的交渉の発生割合（％） 0 c 100 c 100 d 100 h - -
CPは最外郭法を意味する。
a:第二章参照。Ochiai (2009)の方法により算出した落葉広葉樹の冬季食物食物供給量。
b: 第一章参照。個体群密度は12月に算出。
c: 第五章参照。浅間山荘の行動圏サイズはラジオテレメトリおよび直接観察法による。火山館の行動圏サイズは直接観察法による。浅間山荘におけるつがいの定義は成
獣オスの行動圏コアエリア（CP50％）に行動圏を重複させた成獣メス。火山館におけるつがいの定義はMCPにおける行動圏の雌雄の重複個体。
d: Kishimoto and Kawamichi (1996)から引用。個体群密度は6月に算出。行動圏サイズは直接観察法による。つがいの定義はMCPにおける行動圏の雌雄の重複個体。
e: Kishimoto (1989)から引用。
f; Ochiai et al. (2010)、個体群密度は冬季から早春に算出。下北および朝日の行動圏サイズは直接観察法、上高地はラジオテレメトリ法により算出。
g: 落合（2016）から引用。
h: Ochiai and Susaki (2002)から引用。下北のつがいの定義はMCPにおける行動圏の雌雄の重複個体。
i:Ochiai (1993)から引用。交尾期の2頭連れにおける雌雄同時発見率および交尾期の雌雄グループ発見率は原表の値から算出。
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総括 

第二章の「採食生態」の調査により、森林に生息するニホンカモシカは年間通じて落葉広

葉樹を、季節的に広葉草本を選択的に採食するのに対し、高標高の草原に生息するニホンカ

モシカの食性はイネ科および広葉草本を主としながら多様な植物を利用し、季節に応じて

食性を大きく変化させることが示された。これにより、ニホンカモシカが森林環境に適応的

であるブラウザー的な採食生態と同時に、高標高の草原では近縁である山岳性のヤギ亜科

動物の食性にみられる、植生の季節変化に応じて多様な食物を利用する、柔軟な採食生態を

持つことが明らかとなった。第三章の「対捕食者行動」の調査により、見通しの悪い森林環

境に適応的な隠蔽的な対捕食者戦略と近縁の山岳性のヤギ亜科動物に見られるような急峻

な地形を利用した対捕食者戦略を併せ持つことが明らかとなった。第四章の「生息地選択」

の調査により、ニホンカモシカの行動圏スケールの生息地選択がその対捕食者戦略および

採食生態を反映して開けた環境や平坦な地形を避け、食物となる落葉広葉樹が多く急峻な

地形を好むことが示された。また、捕食圧の低い状況においても、捕食回避が生息地選択の

重要な要因であることが示唆された。第五章の「社会生態」の調査により、森林に生息する

低密度個体群ではメスが単独で大きな行動圏を持ち散在して分布し、メス追随型の一夫一

妻性の配偶システムを持つのに対し、高標高の草原に生息する高密度個体群では、メスは小

さな行動圏を複数のメスと大きく重複させ社会単位を形成すること、成獣オスが複数のメ

スとつがいを形成するなわばり型の一夫多妻性の配偶システムを持つことが示された。高

標高の草原の個体群の社会構造は山岳性のヤギ亜科の社会構造と類似点をいくつか持つこ

とが明らかとなった。また、メスの集中的な分布およびオスの一夫多妻性は食物を大量に供

給する草原により促進されることが示唆された。 

 これらの一連の研究により、ニホンカモシカは他の森林性の有蹄類にみられる森林環境

に適応的な形質と同時に、ヤギ亜科の近縁種にみられる山岳環境に適応的な形質を持つこ

とが示された。また、これまで保守的であると考えられてきたニホンカモシカの採食生態お
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よび社会構造が生息環境の違いにより変異することが示された。このような社会構造の変

異は、主に森林環境に生息する単独性の有蹄類においては初めての報告である。 

ヤギ亜科動物の進化については、森林に生息するブラウザーで単独性の祖先種が高山帯

やステップ、ツンドラなどの開放的な環境に適応放散すると同時に群居性の社会や柔軟な

採食生態が進化してきたと考えられている。また群居性の社会の発達に伴い、一夫多妻性も

しくは乱婚性などの配偶システムが進化したと考えられている。本研究により、森林性で原

始的なヤギ亜科動物であるとされるニホンカモシカが高標高の開放的な草原環境において

は、群居性の発達とまでいかないものの、近縁の山岳性ヤギ亜科動物と似通ったメス間の社

会単位の形成、一夫多妻性の社会構造を持つことおよび柔軟な採食生態を持つことが示さ

れた。また、メスの集中的な分布や一夫多妻性は多量にまとまって食物を供給する草原によ

り促進されることが示された。これらの結果は、森林から開放的な山岳環境への適応放散と

同時に柔軟な採食生態や群居性の社会が進化したとする説を支持した。また、食物の供給状

況の変異による成獣メス間の排他的関係の緩和が、群居性社会発達への一つの契機となる

可能性が示唆された。また、一夫多妻の配偶システムはメスが積極的に群れを形成せずとも、

時空間的にメスが集中して分布することにより成立することが示された。さらに本研究は、

生息環境がメスの分布様式を規定し、メスの分布様式が配偶システムを規定するという、哺

乳類における社会構造の決定機序を支持する結果を単独性の有蹄類において初めて示した。 
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Abstract 

    The Japanese serow (Capricornis crispus) is typical forest dwelling ungulate and 

predominantly inhabit deciduous broad-leaved forest of Japan Archipelago. Its 

behavioral traits are thought to be adapted to forest environments, especially in terms 

of their diet and social organization. Although some populations of the Japanese serow 

inhabit alpine or subalpine open cliffy habitat including meadow, its behavioral traits in 

these habitats is largely unknown. Moreover, anti-predator behavior and habitat 

selection of the Japanese serow is also largely unknown. Therefore, further ecological 

research is required. The Japanese serow which maintains primitive traits is important 

materials to consider evolution of Caprinae. Starting from the premise that the first 

caprids were small forest dwellers, not unlike serows, caprids evolution seen as an 

adaptive radiation into open environment such as alpine habitat. It is thought that 

gregarious habitst was evolved from solitude habits, along with it adaptive radiation.  

Therefore, to compare the ecology of the Japanese serow in the forest habitat and the 

alpine meadow habitat and to elucidate the variation of their ecology helps to infer the 

process of social evolution of the caprids. In this paper, in order to evaluate the 

relationship between habitat features and foraging ecology, anti-predator behavior, 

habitat selection, and social organization, I have examined behavior of the Japanese 

serow in different two populations, which lives in closed forest habitat (termed 

Asamasanso) and in alpine meadow habitat (termed Kazankan), over 6 years in the Mt. 

Asama area, central Japan. 

1. Foraging ecology 

    The diet of the Japanese serow was analyzed quantitatively in two populations, 

Asamasanso consisted closed forest habitat and Kazankan consisted of alpine meadow, 



 
 

by direct observation of feeding behavior during two periods, 2012-2014 at Asamasanso 

and 2016-2017 at Kazankan. Analyses of 5868 bites at Asamasanso indicated that 

serows fed mainly on leaves and twigs of deciduous broad-leaved trees, which formed 

71.9% of the diet throughout the year, followed by ferns (14.5%) and forbs (12.8%). 

Graminoids were rarely fed by serows throughout the year (0.8%). Serows selected 

deciduous broad-leaved trees (in spring to autumn) and forbs (in spring) and avoided 

graminnoids (in all season) as a food plants. The results suggest that the Japanese serow 

inhabiting forest is a browser throughout the year. Analyses of 2438 bouts at Kazankan 

indicated that diets of serows were drastically changed according to seasons. Serows fed 

mainly on grasses in spring (71.6%), on forbs in summer (88.2%) and autumn (71.2%), 

and on various food plats such as dwarf bamboo, coniferous trees, and deciduous broad 

leaved trees in winter. The results suggest that serows in alpine meadow are generalist 

herbivores and seem to eat what is available. Its food habit is quite different from serows 

inhabiting forest habitat, is rather similar to food habits of other caprids inhabiting 

alpine zone. 

2. Anti-predator behavior 

We have examined the response to human observers of the Japanese serow in relation 

to visibility, terrain type, and group size based on direct observations conducted during 

2012-2014 at Asamasanso. From a total of 221 sightings, freezing behavior was observed 

more frequently in the closed habitat (14.3% of 196 sightings) and during the growing 

season (22.8% of 92 sightings) than in the open habitat (0% of 25 sightings) and during 

the non-growing season (5.2% of 129 sightings). Freezing behavior was also frequently 

observed in solitary animals (15.2% of 184 sightings) than in groups (0% of 37 sightings). 

These results suggest that the function of this freezing behavior is concealment from 



 
 

predators. Japanese serows fled more frequently in the open habitat (72%), during the 

non-growing season (58.7%), and flat terrain (89.7%) than in the closed habitat (18%), 

during the growing season (41.3%), and steep terrain (44.2%). These results suggest that 

Japanese serow adopt cryptic anti-predator strategy to avoid detection by predators in 

the dense forest habitat and that the Japanese serow are adept at evading predation in 

steep terrain, and that steep slopes are also used to escape danger. Their anti-predator 

behavior changes according to surrounding environments such as visibility and terrain. 

3. Habitat selection 

We have examined the habitat selection four VHF-marked serows at within home range-

scale in relation to terrain, visibility, plant biomass, and foraging efficiency during 2012-

2014 at Asamasanso. Serows avoided for habitat with flat terrain and with good visibility 

and selected steep terrain and specific plant communities. Serows select for plant 

communities with abundant deciduous broad-leaved trees which is main food plants of 

serows and with high foraging efficiency. The results suggest that serows avoid for 

habitat with more high risk of predation and select for habitat with more safety and high 

benefit from foraging. Even plant communities with abundant foods, flat terrain was not 

selected by serows. Thus, most important factor of habitat selections of the Japanese 

serow within home range-scale is thought to predator avoidance rather than food 

requirements. 

4. Social organization 

In order to elucidate the variations in social organization of the Japanese serow, I 

examined social organization tow populations inhabiting in different environments, 

closed forest habitat (Asamasanso) and alpine meadow habitat (Kazankan), by direct 

observation of social behavior of serows during two periods, 2011-2015 at Asamasanso 



 
 

(for 235days) and 2014-2017 at Kazankan (for 252days). Moreover, in order to elucidate 

Ecological influences on social organization, I examined causes of variability in social 

behavior in the Japanese serow by comparison among populations and within 

populations. 

1) Social organization of closed forest habitat, Asamasanso 

    Serows were usually solitary, but two to three animals temporally formed group. 

Groups were mostly of mother-kid units, or of male-female pairs. Adult of both sexes 

maintain stable home ranges (88.1ha for males and 44.8ha for females) throughout the 

year. Home ranges between adult males were overlapped except for core areas (CP50%), 

and tolerant or affinitive interactions were observed between adult males at home range 

overlapped areas. Thus, it is thought that adult males did not defend their whole of home 

ranges as a territory. Although home ranges between adult females were spacing, only 

tolerant or affinitive interactions were observed between adult females. Home range core 

area of one males coincided with home range of one female, and courtship behavior and 

mating behavior were observed only at these male-female pairs. The probability that 

males and females stay together was very high (75%) during rutting season. These 

results suggest that males mating tactics is a “following” strategy rather than territory, 

and mating system is female defense monogamy. 

2) Social organization of alpine meadow habitat, Kazankan 

    Serows were usually solitary, but two to four animals temporally formed group. 

Groups were mostly of mother-kid units, of male-female pairs, or of female-female pairs. 

Adult of both sexes maintain stable home ranges (8.1ha for males and 7.4ha for females) 

throughout the year. Home ranges between adult males were spacing, and warning 

interactions were observed between adult males at periphery of home ranges. Thus, it is 



 
 

thought that males defended their whole of home ranges as a territory. On the other 

hands, home ranges between adult females were largely overlapped, and tolerant or 

affinitive interactions were frequently observed between adult females. Home range 

overlaps between females were observed between two to three specific individuals, and 

their interactions were more tolerant than other females. Thus, it is thought that females 

organized social units between specific individuals. Observing the agonistic interactions 

between females indicated that adult females were organized in a stable linear hierarch 

within and among social units. Home range of one males coincided with home range of 

one to five females, and courtship behavior and mating behavior were frequently 

observed among these male-female. A mean of 75% of territorial males in each year were 

polygynous by covering two to five female ranges. These results suggest that male 

mating tactics is a “territorial” strategy, and mating system is resource defense polygyny. 

3) Comparison among populations 

I used data for two populations of present study (Asamasanso and Kazankan) and for 

four populations inhabiting forest habitat of previous studies (Nibetsu, Shimokita, Asahi, 

and Kamikochi) to compare about social organization and habitat characteristics, such 

as winter forage availability and population density, among populations. For four 

populations inhabiting forest habitat (Asamasanso, Shimokita, Asahi, and Kamikochi), 

female serows had smaller ranges and population density was high where winter forage 

availability was relatively abundant. Male territorial and courtship behavior differed 

among four populations (Asamasanso, Kazankan, Nibetsu, and Shimokita) and was 

related to female home range size. Interactions between males were most agonistic and 

male ranges were spacing where females had small home ranges, and males defended a 

female rather than a territory where females had large home ranges. The rate of 



 
 

polygynous males differed among four populations (Asamasanso, Kazankan, Nibetsu, 

and Shimokita) and was related to female dispersion. The rate of polygynous males was 

high where females had small home ranges and overlap rate between female ranges was 

high. These results suggest that variation in social organization among the Japanese 

serow populations reflects female responses to the availability of food resources and male 

responses to the variable distribution and ranging behavior of females. 

4) Comparison within populations at Kazanakn 

    Relationships between grassland and female dispersion and male mating success 

were investigated for population at Kazankan. Female range size and overlap rate 

between female ranges were differed among individuals, and were related grasslands. 

Home range size of female, which established home range at grasslands, was small and 

overlap rate between females was high. It indicated that females more concentrated at 

grasslands rather than forest. Male mating success was differed among individuals, and 

was related to grassland. Males, which established territory at grassland, covered more 

female ranges. These results suggested that variation in social organization of the 

Japanese serow within populations at Kazankan reflect female responses to the 

grasslands and male responses to the variable distribution of females. Polygynous 

mating systems was thought to be facilitated by concentrate distribution of females, and 

concentrate distribution of females was thought to be facilitated by grasslands which 

supply abundant foods. 

    These series of studies show that the Japanese serow has adaptive traits to the forest 

environment as well as adaptive traits in mountainous environments like other caprids 

inhabiting open cliffy habitat, and suggests that foraging ecology and social organization 

of the Japanese serow is more variable than previously believed.  




