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研究成果の概要（和文）：果実食性昆虫と種子食性昆虫が，果実の形質を変化させることによって，果実食性鳥
類による種子散布を阻害するかを明らかにすることを目的とした．2014年からの3年間に，各地でモチノキの果
実サンプリングと果実量推定を行った．また，近縁種や他の森林生態系における果実に関した間接効果を含む生
物間相互作用の調査を行った．
その結果，1）モチノキタネオナガコバチの近縁種であるニホンオナガコバチがクロガネモチを加害することが
明らかになった．また，2）ブナの堅果量と野生動物の人里への出没が夏前までの雄花序量で推定できることが
示唆された．しかし，モチノキに関する生物間相互作用は，更なる継続的な研究が必要であった．

研究成果の概要（英文）：To demonstrate the inhibition of seed dispersal by frugivorous birds via 
trait-mediated indirect effects of fruit- and seed-feeding insects, fruit sampling and estimation of
 fruit amount were conducted from 2014 to 2016. To reveal trait-mediated indirect effects of fruit- 
and seed-feeding insects which are closely related to the study species and inhabit in other forest 
ecosystems, field surveys and experiments were also conducted.
I revealed the following phenomenon: 1) Macrodasyceras japonicum, which is the closely related wasp 
to M. hirsutum, infested the novel host tree species Ilex serrata, which is the closely related tree
 to I. integra, and 2) it is suggested that number of total and sound nuts of Fagus crenata could be
 estimated by the amount of male inflorescences captured in a few traps until summer; therefore, 
emergences of Japanese black bear might be predicted with less effort. On the other hands, further 
studies about species interactions related to I. integra were needed.

研究分野： 森林動物学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
果実と昆虫間の相互作用には多くの敵対

関係がある．たとえば，多くの昆虫が植物の
球果や種子を摂食することによって樹木の
適応度を直接低下させる（ Sallabanks & 
Courtney 1992，Turgeon et al. 1994）．それに対
して樹木は，果実や種子生産量の大きな年次
変動（豊凶）によって，果実・種子食性昆虫
の個体群密度を抑える（捕食者飽食仮説 ; 
Janzen 1971）． 
一方，樹木と鳥類は共生関係で結ばれてい

る（Darwin 1859）．樹木は，赤や黒などの目
立つ色をした果実を付けて鳥類を誘引し，果
実の摂食によって，その種子を鳥類に散布さ
せる（Willson & Whelan 1990）．また，樹木の
中には，種子が鳥類の消化管を通過して始め
て発芽する種類もある（Moore 2001）． 

2000 年頃から，複数の 2 種間相互作用が生
み出す多種間相互作用に大きな注目が集ま
るようになっていた（Thompson 1999）．果実
や種子を中心とした樹木－動物間相互作用
では，樹木－果実・種子食性昆虫間相互作用
や樹木－鳥類間相互作用のような 2 者系とし
て個別に研究されていたが，果実・種子食性
昆虫が樹木－鳥類間相互作用に与える影響
が考慮され始め，樹木－果実・種子食性昆虫
－鳥類間相互作用という 3 者系として捉えら
れるようになってきていた．しかし，こうし
た樹木－果実・種子食性昆虫－鳥類間相互作
用では，果実・種子食性昆虫が鳥類に与える
影響は弱いと考えられていた． 
研究開始当初，植物の形質を介した間接効

果が注目され始めていた（Ohgushi et al. 2007）．
こうした多種間相互作用は，直接的な生物間
相互作用だけでなく，間接的な生物間相互作
用を生み出す．この間接的な生物間相互作用
は，直接的な 2 種間相互作用で予想される結
果とは生態学的・進化学的に異なる結果を生
み出すことが明らかになりつつあった
（Ohgushi et al. 2007）．しかし，果実や種子に
は多くの生物間相互作用があるにも関わら
ず，その形質を介した間接的な生物間相互作
用に関する研究は行われていなかった． 
しかし，果実に関する研究は，①種子食性

昆虫による加害が種子生産に及ぼす直接的
影響と，②種子散布に関する樹木と鳥類の相
利共生，という二つの果実・種子－動物間相
互作用に大別されて別々に研究されていた．
さらに，散布される種子が健全であるかすら
考慮されていなかった．また，間接効果を含
む生物間相互作用は，2 種間の直接的な相互
作用による予想とは生態学的・進化学的に異
なる結果を生み出すことが明らかにされつ
つあった（Ohgushi et al. 2007）． 
照葉樹林における樹冠構成樹種であり，代

表的な鳥散布樹種であるモチノキ Ilex integra
の種子は，そのスペシャリスト種子食性昆虫
で あ る モ チ ノ キ タ ネ オ ナ ガ コ バ チ
Macrodasyceras hirsutum によって加害される．
モチノキタネオナガコバチがモチノキの受

精種子の 70%以上を加害するだけでなく
（Takagi et al. 2010），果実色操作による間接
効果によって種子散布を阻害することを示
唆している（Takagi et al. 2012）．さらに，果
肉食性昆虫のモチノキハマダラミバエ
Prochetostoma expandens は果実を劣化させ，
鳥類がその果実を忌避することが予測され
た．このような生物間相互作用系では，種子
食性昆虫による加害だけでなく，種子食性昆
虫と果肉食性昆虫による種子散布阻害が植
物個体の適応度に影響すると考えられた．さ
らに，寄主植物の分布様式は地域ごとに異な
り，生物間相互作用に影響することが予想さ
れた．そこで，複数地点間において，果肉食
性昆虫と種子食性昆虫が生み出す間接効果
含むモチノキの果実を中心とした間接相互
作用網の比較を行うことが，果肉食性昆虫と
種子食性昆虫が森林生態系の機能や持続可
能性に及ぼす影響の重要性を評価するうえ
で不可欠だと考えた． 
また，こうした果実食性昆虫と種子食性昆

虫による間接効果はほとんど報告されてい
なかった．このようなモチノキ－モチノキハ
マダラミバエ－モチノキタネオナガコバチ
－果実食性鳥類系に類似した系が，他にも存
在するかを明らかにすることが，果実や種子
に関する間接効果を含んだ生物間相互作用
を理解するうえで不可欠だと考えた． 
 
２．研究の目的 
果実や種子は高い栄養価を持つことから

多くの生物にとって魅力的な資源であるた
め，様々なタイプの植物－生物間相互作用を
生み出している（Sallabanks & Courtney 1992）．
これまでの研究では，種子食性昆虫による加
害と，種子散布に関する樹木と鳥類の相利共
生という二つの果実・種子－動物間相互作用
に大別されてきた．しかし，種子食性昆虫が
樹木の更新に与える影響は限定的だとされ
（Crawley 1992），種子食性昆虫が種子散布に
与える影響は考慮されていない．また，果実
食性昆虫が種子散布に与える影響について
はほとんど無視されていた． 
間接効果を含む生物間相互作用は，直接的

な 2 種間相互作用で予想される結果とは生態
学的・進化学的に異なる結果を生み出す
（Ohgushi et al. 2007）．また，果実は果肉と種
子から構成されている．種子散布は鳥類が果
実（＝果肉＋種子）を摂食することで始まる．
つまり，種子散布を考えるうえで，種子だけ
に注目するのでは不十分であると予想され
た．そこで，果実を果肉と種子に分けて考え，
①果肉食性昆虫が果実の形質の変化を介し
て鳥類に与える間接的影響と，②種子食性昆
虫が果実の形質の変化を介して鳥類に与え
る間接的影響を明らかにすることで，種子散
布に関する果実を中心とした間接相互作用
網を解明することを目的とした．さらに，寄
主の分布様式や密度は加害率を変化させ，果
実を中心とした間接相互作用網に影響を与



えると考えられたことから，寄主の分布様式
が異なる複数の調査地を対象にし，果実を中
心とした間接相互作用網の地理的変異を明
らかにすることを目的とした．また，③モチ
ノキの近縁種，草原生態系，および他の森林
生態系で，類似の系が存在するかを明らかに
することを目的とした． 
 
３．研究の方法 
果実や種子には様々な植物－生物間相互

作用がある．また，形質媒介間接効果を考慮
すると，さらに多くの相互作用系が存在する
と考えられた．モチノキの果実を中心とした
系では，主にモチノキハマダラミバエとその
寄生蜂，モチノキタネオナガコバチ，および
鳥類が間接相互作用網を構成していると予
想された．また，寄主である樹木の空間分布
は，果肉・種子食性昆虫の分散・定着や遺伝
子流動に影響し（Keyghobadi et al. 2005），さ
らに間接効果によって種子散布にも影響す
ると考えられた． 
そこで，①果肉食性昆虫と種子食性昆虫が

創り出す間接相互作用網の解明と，②森林の
空間構造が間接相互作用を通じて種子散布
に与える影響に分け，以下の仮説を検証する
こととした． 

 
<仮説 1>モチノキハマダラミバエはモチノキ
の種子散布を阻害する． 
<仮説 2>モチノキハマダラミバエの寄生蜂は
モチノキハマダラミバエ個体群を抑制する． 
<仮説 3>モチノキタネオナガコバチは果実色
操作によって種子加害以上に影響を及ぼす． 
<仮説 4>モチノキタネオナガコバチは植物ホ
ルモンによって果実色を操作する． 
<仮説 5>モチノキハマダラミバエとモチノキ
タネオナガコバチによる加害率は地域によ
って異なる． 
<仮説 6>鳥による果実の持ち去り率は地域に
よって異なる． 
 
仮説を検証するにあたり，毎年 1 月，7 月，

9 月，11 月にモチノキの果実のサンプリング
を行った．また，袋かけによる各昆虫除去区，
および鳥除去区（鳥による持ち去りを除去）
を作った． 
また，モチノキタネオナガコバチとモチノ

キハマダラミバエによる加害が，モチノキの
近縁種に対しても存在するかを明らかにす
るために，モチノキの近縁種であるクロガネ
モチ，タラヨウ，およびソヨゴの果実のサン
プリングによって明らかすることを試みた． 
同時に，果実食性昆虫と種子食性昆虫が創

り出す間接相互作用網が，草本群落や日本を
代表する極相林優占種であるブナでも存在
するかを明らかにするために，筑波大学菅平
高原実験センター（現・筑波大学山岳科学セ
ンター菅平高原実験所）内の草原と付近のブ
ナ天然林において，果実食性昆虫と種子食性
昆虫を中心とした植食性昆虫のインベント

リー調査を行った． 
 
４．研究成果 
本申請による研究により，以下の 2 点が明

らかになり，査読付き学術雑誌に受理，掲載
された． 

 
（1）モチノキタネオナガコバチの近縁種で
あるニホンオナガコバチ（図 1）による，ク
ロガネモチとソヨゴの種子への加害． 

 
図 1．クロガネモチから脱出したニホンオナ
ガコバチの雌成虫（1）と雄成虫（2）． 
 
モチノキ科樹木の種子を加害する昆虫は，

世界で 4 種おり，そのうち 2 種は日本に生息
している．日本に生息する，モチノキ科樹木
の種子を加害する昆虫は，Macrodasyceras 属
の 2 種だけである．1 種は本課題で主に注目
していた M. hirsutum であり，もう 1 種はナナ
ミノキとウメモドキの種子を加害する M. 
japonicum である． 
本研究課題において，モチノキ科の他樹種

の種子をサンプリングし，モチノキ科樹木の
種子を加害する昆虫を調査した結果，M. 
japonicum の寄主として，新たにクロガネモ
チとソヨゴが明らかになった． 
これまで，M. japonicum の形態や寄主など

の基本的な情報は，不十分であった．本研究
課題による研究は，M. japonicum の詳細な形
態の記載を行い，さらに新寄主を明らかにし
た．モチノキ－モチノキタネオナガコバチ－
果実食性鳥類間相互作用系をモチノキ科－
Macrodasyceras 属－果実食性鳥類間相互作用



系へと発展させるための重要な基礎的知見
であると期待される． 
 
（2）小規模天然ブナ林における雄花序量に
よるブナの凶作年の推定（図 2），とニホンツ
キノワグマなどの野生動物の人里への出没
を早期予測． 
 

図 2．夏までのブナ雄花序量と，当年の全堅
果数（上段）と健全堅果数（下段）の関係． 
 
ブナ Fagus crenata は日本を代表する極相

林優占種である．これまでブナの生態に関し
ては，多くの研究が行われてきた．特に，ブ
ナの堅果生産量には，著しい豊凶があり，豊
凶の状況，予測，機構に関して，数多くの研
究が行われてきた．そのため，モチノキ－モ
チノキタネオナガコバチ－果実食性鳥類間
相互作用系が森林生態系の機能や持続可能
性に及ぼす影響の重要性を評価するうえで，
ブナの果実食性昆虫と種子食性昆虫が創り
出す間接相互作用網の存在を明らかにする
ことが可能であると考えられた． 
ブナの豊凶は林分間でばらつくことがあ

るにもかかわらず，小規模林分における堅果
生産量のモニタリングは，十分ではなかった．
さらに，ブナの豊凶に関連した，ニホンツキ
ノワグマやイノシシの人里への出没が社会
問題となっている． 
そこで，2012 年から 2014 年に，長野県上

田市菅平高原の大洞地区にある，孤立した小
規模天然ブナ林において，リター・シードト
ラップを用いた，雄花序量と堅果量の調査を
行った．トラップ内容物の解析から，雄花序

を全く付けない年があることが明らかにな
った．雄花序を全く付けない年の堅果量は，
ほぼ 0 であった．このことから，本調査地の
豊凶は，雌雄で同調していることが示唆され
た．また，少数のトラップによる調査でも，
その年の堅果量がほぼ 0 である場合には，そ
のことを夏までの雄花序量に基づいて予測
でき，ニホンツキノワグマの人里への大量出
没を予測できることを示唆した． 
現時点までの成果では，ブナ林における果

実食性昆虫と種子食性昆虫が創り出す間接
相互作用網にまでは到達していない．しかし，
果実食性昆虫と種子食性昆虫に関わる基礎
的知見が得られた． 
 
また，3 年間のサンプリングにより，各地

におけるモチノキタネオナガコバチのモチ
ノキへの加害率に関するデータを蓄積でき
た（図 3）．これは，現在投稿準備中である． 
 

 
図 3．モチノキの果実量とモチノキタネオナ
ガコバチの寄生率の年次変動，およびその関
係性．各リーフは，それぞれ 1 本のモチノキ
個体を表し，同一個体における果実量と寄生
率のリーフ間を直線で結んだ． 
 
さらに，モチノキタネオナガコバチによる

モチノキの果実色操作が，モチノキの健全種
子のうち約 40%の散布を阻害することが明
らかになった（仮説 3 の検証）．これも現在
投稿準備中である． 
一方，モチノキの果実生産には，大きな年

変動があった．そのため，各年で計画した量
の果実サンプリングや，袋掛け実験を行うこ
とができなかった．この点に関しては，さら
に数年分のデータを収集することで，当初予
想した仮説の検証を，引き続き行っていく必
要がある． 
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