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研究成果の概要（和文）：ニホンジカの島嶼化プロセスとメカニズムを解明するために、島に導入されたニホンジカの
生態・形態・遺伝の年代的変化を調べた。餌資源化で体の小型化が生じ初産齢が上昇したが、間引きによって体重の増
加と初産年齢の低下が生じた。餌の変化に対応して第一大臼歯の摩耗速度は初回の崩壊後に早まった。一方、臼歯列サ
イズは、減少から増加に転じた。有効個体群サイズおよび遺伝的多様性も一度減少したが、その後それぞれ安定および
増加に転じた。以上は、餌資源制限下で形態・遺伝に対して正の自然選択が働いた可能性を示唆している。

研究成果の概要（英文）：To clarify the processes and mechanisms behind insular evolution of sika deer, we 
surveyed chronological change in life history, morphology and genetics of an introduced island 
population. Under resource limitation, the female sika deer exhibited delayed sexual maturity from 
yearlings to 3 years old and lower body mass when population density increased. After population 
reduction, the first age of pregnancy was advanced from 3 years old to 2 years old and body mass of adult 
female increased. Corresponding to changes in food, molar wear rate became faster after the first 
population crash. The size of molar dentition once decreased, however, increased thereafter. Effective 
population size as well as genetic diversity had once decreased, however, thereafter stabilized and 
increased, respectively. Theses results suggest the possibility of positive natural selection for 
morphology and genetics in the insular sika deer under resource limitation.

研究分野： 生物学
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１．研究開始当初の背景 
島嶼環境における生物の適応進化につい

ては、進化学の黎明期より大きな関心が寄せ
られてきた。島嶼環境で大型哺乳類は小型化
し、小型哺乳類は大型化するという「島のル
ール」が有名だが、島嶼集団は体サイズに限
らず様々な形質が大きく変化することが知
られている。こうした島嶼化の研究は、化石
を対象とした古生物学でも進められてきた
が、化石のみを対象とした研究では仮説検証
が不可能な状況にあった。 

 
２．研究の目的 
島嶼化を解明するうえで、洞爺湖中島に導

入されたニホンジカ個体群は最適な対象で
ある。1950 年代に導入された後、爆発的増
加と崩壊を繰り返し、体サイズの小型化およ
び初産年齢の上昇という、島嶼集団に典型的
な形質変化が生じている。30 年以上にわたる
生態学的調査と、遺伝情報ならびに自然死亡
個体と間引き個体の試料収集（700 個体）の
蓄積があり、これらの情報を統合して分析す
ることで、生息密度の時代変化に対応して、
どのようなプロセスで生活史や形態および
遺伝的多様性の変化が生じたのかを明らか
にすることができる。さらに密度操作実験に
より、生活史特性と形質変化についての密度
依存性も検証可能である。 
本研究では次の３点の課題に取り組む。 
(1) コホート解析により、個体数変動に最

も寄与する個体群パラメータ・性・年齢の決
定および密度が生活史特性に与える影響を
明らかにする。 
(2) 標本の形態学的分析を行い、生息密度の
変化に伴う詳細な形態ならびに成長パター
ンの変化を明らかにする。 
(3) 導入以来、3 度のボトルネックがもたら
す遺伝的多様性の影響を明らかにする。 

 
３．研究の方法 
（1）コホート解析による爆発的増加と崩壊
プロセスおよび生活史特性の変化の解明：コ
ホート解析により、個体数変動に最も寄与す
る個体群パラメータ・性・齢を特定する。さ
らに密度変化に伴う生活史特性（繁殖と体
重）の変化を明らかにする。 
（2）形態分析による、成長パターンおよび
形態特徴の時代変化の解明：密度変化に伴う、
骨格（特に頭骨）の成長パターンおよび成長
後の形態的特徴の変化を明らかにする。さら
に密度操作実験により低密度下で変化する
形態的特徴（＝後天的）ならびに高密度下で
自然選択により獲得された形態特徴（＝遺伝
的）を明らかにする。 
（3）ボトルネックが遺伝的多様性と有効集
団サイズに与える影響：1957-1965 年に 3 頭
のシカ導入された以来、3 度にわたる個体群
崩壊が生じている。マイクロサテライト DNA
解析により、そのボトルネックによる遺伝的
多様性の変化ならびに有効集団サイズへの

影響を評価する。 
  
４．研究成果 
（1）コホート解析による爆発的増加と崩壊
プロセスおよび生活史特性の変化の解明 
①個体群動態 
洞爺湖中島で 1979～2012 年に収集された

標 本 か ら 性 ・ 年 齢 構 成 の 復 元 を 行 い
kye-factor/key-stage analysis によって、
個体数変動にはオスの影響が卓越している
こと、2 回目の個体数のピークは初回を上回
っていること、餌資源が変わることによって
密度効果が弱くなったことなどが示唆され
た。本件成果をとりまとめて投稿準備中であ
る。 
 ②生活史特性 
 洞爺湖中島のシカは長期的な餌資源制限
下で、体サイズや体重の減少が生じることに
よって、初産年齢が 2歳から 4歳へと上昇し
ていた。約 10 頭/km2まで密度を低減させたと
ころ、2016 年 3 月の捕獲個体（n＝10）の栄
養状態は良好であり、2歳以上のメス（n=7）
は全て妊娠しており、低密度下によって体重
の回復と初産年齢の低下が確認された。 
（2）形態分析 
①大臼歯の摩耗 
洞爺湖中島のニホンジカ個体群では、個体

数の増加に伴い密度依存的に餌資源の制約
が生じた。具体的には、シカの採食物は 1980
年代初頭までは草本類に加えササや落葉広
葉樹の樹皮・枝などが主体であったのが、採
食圧の増加により草本類とササが消滅し、
1985 年以降は落葉とハイイヌガヤが主体と
なった。2004 年以降は年間を通じて落葉が中
心となる。こうした餌資源の変化は、大臼歯
の磨耗に影響を及ぼすことが指摘されてき
た。今回、出生年を 1983 年以前（Phase 1）、
1984～2003 年（Phase 2）、2004 年以降（Phase 
3）の 3 時代に分け比較を行ったところ、第
一大臼歯（M1）の磨耗は Phase 1 と比較し
Phase 2・3で有意に速かった。一方、磨耗速
度に性差は見られなかった。Phase2・3 で磨
耗が早くなった理由のひとつとして、落葉を
採食する際に副次的に取り込まれる土壌の
影響が考えられた。この研究成果は、国際誌
に発表した（Takeshita et al. 2015）。 
②臼歯列サイズ 
磨耗速度の違いは、大臼歯にかかる選択圧

の違いとして捉えることが可能であり、選択
圧の違いに応じた形態変化が生じているか
を検討した。下顎の臼歯列サイズに直接に関
連しない部位は、体サイズをよく反映する頭
蓋基底長と同調的に、時代とともに減少して
いた。一方で、臼歯列のサイズに関連する部
位は、最初は時代とともに減少するが、1995
～1998 年頃を底にして、増加パターンに転じ
ていた。この臼歯のサイズ増加は栄養状態依
存的な可塑性だけでは説明することができ
ず、磨耗促進環境下で臼歯に関連する部位に
正の自然選択が働いた可能性を示唆してい



る。 
③サバイバーと死亡個体の形態比較 
1984 年と 2004 年に生じた大量死イベント

において、サバイバーと死亡個体の間に有意
な形態差がないかどうかを検討した。1984 年
においては、メスについては体サイズと下顎
骨の各部位ともに死亡した個体の方が大き
かった。しかしながら、死亡個体の年齢は 6
歳以上に限られており、体サイズの大きいも
のが選択的に死亡したのか、あるいは年齢効
果かを分別することはできなかった。いずれ
にしても、結果として体の小さい個体が大量
死イベントを乗り越え、次世代の形態的特徴
に影響を与えた可能性が指摘される。オスに
ついては、サバイバーと死亡個体の形態差は、
主に大臼歯列のサイズに見られ、サバイバー
のほうが小さかった。しかしながら、オスに
おいても、死亡個体の年齢分布がサバイバー
の年齢分布と重ならないため、特定の形態特
徴を持つ個体が選択的に死亡したのか、年齢
効果によるものなのかを分別することはで
きなかった。 
一方、2004 年においては、サバイバーと死

亡個体の間で体サイズには有意な差は認め
られず、メスでは下顎体の高さ、オスでは大
臼歯の大きさに関連する部位において、サバ
イバーのほうが有意に大きいという結果が
得られた。下顎体の高さは大臼歯の高さの初
期値に関連することから、雌雄いずれにおい
ても大臼歯のサイズに関連して、選択が生じ
た可能性を示唆している。これは磨耗速度の
時代変化から得られた知見とも整合的であ
る。上記の内容については、現在投稿論文を
執筆中である。 
 (3) ボトルネックが遺伝的多様性と有効集
団サイズに与える影響 
 ①有効個体群サイズ 
有効個体群サイズ（Ne）は実際に繁殖にか

かわった個体数を示し、繁殖様式や 環境変
化の大きさの変化に影響を受けることが知
られている。Ne分析からは、 1984年から1997
年の間で約 35％減少したが、近年では大きな
変化は見られず、 Ne=25 前後で安定している
ことが明らかになった。特に 1984 年の個体
群崩壊は、 個体群の繁殖生態の変化に関連
がある可能性が示唆された。 
 ②遺伝的多様性 
 Fis（近交係数）は近親交配の程度（Fis 値
が高いほど近親交配の程度が高い） をとら
えることが可能であり、個体群崩壊による個
体数変動により遺伝的変化が 生じたかを検
討した。その結果、1984 年捕獲個体では Fis
が非常に高いことが示 され、2004 年の生存
個体と死亡個体の比較からは、死亡個体で高
い値が見られ た。さらに、個体に見られる
遺伝的多様性の経年変化の有無を検討した。
個体の遺伝的多様性は 1984 年で最小値を示
し、1984 年から 2004 年にかけて増加する傾
向を示し、2004 年の生存個体で最大値を得た。
2004 年の生存個体と死亡個体では、生存個体

で遺伝的多様性に高い値が見られることが
明らかになり、正の自然選択 が働いた可能
性が示唆された。 
 昨年度の結果も合わせて考えると、1983 年
の繁殖期の際に近親交配の程度が増加した
ことを受け、1984 年の個体群崩壊時には個体
の遺伝的多様性が著しく低い状態になって
いたことが示唆された。1984 年分析個体の死
亡時期分別が未完了なため、当該年個体群崩
壊時の生存個体がどのような遺伝的特性を
持っていたか、 現時点では明らかにはでき
ないが、2004 年個体群崩壊と同様に、遺伝的
多様性が高い個体に正の自然選択が働いた
可能性が考えられる。 
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