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研究成果の概要（和文）：マダガスカル西部の熱帯乾燥林で大型種子植物2種における動物による種子散布の有効性を
評価した。両樹種とも最大の果実食者であるチャイロキツネザルだけが大きな種子を飲み込んで母樹から種子を運び出
した。乾季に結実するセンダン科の1樹種では、母樹が生産する種子の60-90%がチャイロキツネザルによって運ばれた
。両樹種にとってチャイロキツネザルは種子を散布する段階で大きく貢献しているが、結実時期や種子形態、発芽の仕
方の違いによって散布後の実生の生存率や成長速度が2樹種間で大きく異なるため、植物側の繁殖戦略における動物種
子散布の有効性や意義も樹種ごとに異なることが示された。

研究成果の概要（英文）：This study examined the effectiveness of seed dispersal by animals for the two 
species of large-seeded plants in a tropical dry forest in northwestern Madagascar. Both tree species 
depended only on a largest frugivore, the brown lemur, for seed dispersal. Brown lemurs removed 60-90% of 
produced seeds by mother trees of Astrotrichilia asterotricha (Meliaceae). The two tree species showed 
different survival rate and growth rate because of the specific fruiting periods, morphological traits of 
seeds, and germinating patterns. Therefore, significance of seed dispersal by the brown lemur diversified 
in the reproductive strategies of plants.

研究分野：熱帯生態学
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１．研究開始当初の背景 
動物種子散布は、資源（果肉）獲得による動
物側の利益と、種子の空間分散で得る植物側
の利益によって成り立つ相利的な共生であ
り、熱帯林では最も一般的な種子散布様式で
ある。植物の実生定着（子の新規加入成功）
に至るまでの散布動物の関わり方（種子散布
の有効性）を解明することは、植物個体の繁
殖成功、植物個体群の更新過程、植物群集の
種多様性維持機構、生態系における果実食性
動物の役割を理解する上で極めて重要であ
る。しかし、多くの種子散布共生系は 1種の
果実を多種の動物が利用する複雑な構造で
あるため、特定動物による種子散布の有効性
を抽出し評価することは困難である
(Herrera 1985)。もし散布動物が限定され、
その行動を追跡観察できる場合、動物種子散
布有効性の評価は比較的容易になる。マダガ
スカルは、白亜紀以降、孤島として地理的に
隔離してきたため、果実食性の鳥類・哺乳類
相が貧弱であり、体重 2－4 kg ほどのキツネ
ザル科が森林内で唯一の大型果実食者とな
る。大型種子植物種にとっては大型キツネザ
ルが唯一の種子散布者となり(Bollen et al. 
2004)、他の小型果実食者を排除した単純な
種子散布共生系を確立している可能性が高
い。マダガスカル産大型種子植物の種子散布
を調べることは、単に他の熱帯林との比較事
例にとどまらず、動物種子散布の有効性を明
瞭に検証できる点で格好の題材といえる。 
 
 
２．研究の目的 
動物種子散布の有効性を主張する研究は、申
請者のこれまでの研究を含め、動物の果実採
食や種子運搬行動の分析に基づくものが多
い (Westcott et al. 2005; Russo et al. 
2006)。しかし、散布後種子の死亡率が極端
に高いため、植物の新規加入段階である実生
定着の時点では動物散布の効果は弱まって
いると懸念されている(Rey & Alcántara 
2000)。結実個体の繁殖成功や個体群動態と
動物種子散布パターンを結びつけるには、種
子散布の段階だけでなく、散布後に種子が生
き残り、実生が定着する段階まで分析対象を
拡張する必要がある。本研究ではマダガスカ
ル産大型種子植物を対象に、種子散布から実
生定着に至るまでの種子運命と関連要因を
定量的に評価し、林床に形成される実生コホ
ートの空間分布との対応を分析することで、
植物の結実戦略においてキツネザルによる
散布が果たす意義（有効性）を明らかにする。 
また、植物における結実の季節性は結実個
体の繁殖成功が向上するように適応進化し
た形質だと考えられる(van Schaik et al. 
1993)。結実の季節が違えば、キツネザルに
よる散布距離や散布種子をとりまく環境条
件（水ストレスや捕食圧）が違うように、種
子散布と実生生存での戦略特性が異なって
くる。キツネザル散布型植物では、散布距離

や発芽のための水分条件に関しては雨季結
実の方が有利であると予想できるが、種子の
持ち去り頻度や散布後の食害による死亡率
などは乾季結実の方が有利になるかもしれ
ない。本研究では、雨季結実植物と乾季結実
植物を対象とし、結実戦略の異なる植物間で
種子散布や実生定着の結果を比較分析する
ことで動物種子散布の多様な意義を考察す
る。 
 
 
３．研究の方法 
マダガスカル北西部アンカラファンツィカ
国立公園に設置されている森林調査区画
（300×450 m = 13.5 ha: 図 1）でおこなう。
対 象 植 物 種 は 乾 季 に 結 実 す る
Astrotrichilia asterotricha（センダン科）
および雨季に結実するProtorhus deflexa（ウ
ルシ科）とする。いずれもマダガスカルに固
有な大型種子植物である。 

 
図 1．森林調査区画のデザイン。対象樹木 2
種の成木および実生調査コドラートの位置
を示している。 
 
3‐1．繁殖樹木の個体識別 
13.5ha 内における各樹種の成木個体および
それぞれの繁殖状況を把握するため、全ての
樹木個体の胸高直径を測定し、位置を GPS で
定位し（図 1）、開花および結実の状況を記録
した。この際、両樹種の同一の新規実生コホ
ート（平成 27 年度雨季に発芽・定着する実
生）を調査できるように、把握すべき各種の
開花期と結実期を逆算して調査期間を定め
た。 
 
3－2．種子生産量の推定 
結実個体が生産する総種子数を推定するた
めに種子トラップを用いた調査を行った。A. 
asterotricha 13 個体、および P. deflexa 12
個体の樹冠下に樹冠面積の 5%以上に相当す
るように種子トラップ（0.5m2）を設置した。
落下した果実数を月に 2回カウントし、総落
下種子数を推定した。この推定値には、散布
者に持ち去られた種子数は含まれない。方法



3－3 で推定する動物に散布される種子数を
加え、個体ごとの総種子生産数を推定した。 
 
3－3．種子の散布率と訪問頻度の評価 
大型種子植物に対する有効な種子散布者は
アンカラファンツィカの森林においては、最
大の果実食性霊長類であるチャイロキツネ
ザル（Eulemur fulvus）のみと推測されるが、
種子捕食者の霊長類（シファカ）やインコ類
が種子を破壊したり、小型果実食者が果肉だ
けを摂食したりする可能性がある。動物に散
布される種子数を定量的に評価するために、
観察条件の良い結実樹木を選定し、樹冠に訪
れた各動物種の行動を観察した。観察は朝
3-8 時、昼 9-14 時、夕 15-20 時、夜 21-2 時
の 4 セッションに分けて、1 個体に対して各
セッションを 2 回ずつ行った（計 40 時間 / 
個体）。訪問動物の訪問時間、滞在時間、個
体数、樹冠内の行動、採食行動における種子
の扱い（落下・飲み込み・破壊）、種子を扱
う速度を記録した。 
 主要な種子散布者と想定されるチャイロ
キツネザルは群れで行動し、頻繁に糞をする。
種子トラップを設置した樹木では、チャイロ
キツネザルが訪問した際にトラップ内に糞
が落下する場合が多く、訪問の証拠となる。
種子トラップを設置した樹木に対し、結実期
間中は 2日に 1回糞の有無を記録し、チャイ
ロキツネザルの訪問頻度の指標とした。 
 
3－4.種子の落下・散布後の運命と死亡要因
の究明 
種子から実生定着に至る段階は木本植物の
生活史の中で最も死亡率の高い段階である。
その高い死亡率は動物散布の効果を大きく
薄めると考えられる。この段階の死亡率と死
亡要因を評価するために、森林内で母樹下に
落下した種子とチャイロキツネザルに散布
された種子の環境条件を実験的に再現し、月
に 2回、その生存と種子・実生のダメージを
記録した。また、げっ歯類による種子と実生
の捕食を想定し、金網で種子を覆う実験区と
覆わない実験区（コントロール）を設置した。
コントロール実験区では、実験区上に自動撮
影カメラを設置し、鳥類や哺乳類の訪問と実
験区内の行動を記録した。母樹1個体につき、
落下種子×金網被覆 40 個、落下種子×金網
非被覆 40 個、散布種子×金網被覆 20 個、散
布種子×金網非被覆 20 個の計 120 個の種子
の運命をモニタリングした。 
 
3－5.実生個体群の構造および生存・成長に
及ぼす環境要因の究明 
調査区画の内部に 5×5m2 の実生調査コドラ
ートを 135 個配置し（図 1）、コドラート内の
当年実生から成木に至る全個体をナンバー
テープで識別した。高さ 2 m 以下の苗木と実
生は月に1回、その生存および高さと葉の数、
および外傷や病気等のダメージを記録した。
この実生モニタリングは 1年間行った。各コ

ドラートの光環境は月に1度全天空写真を撮
影し、林冠開空度を指標として評価した。水
分環境はコドラートごとの土壌水分を測定
し、森林における水分環境は日降雨量を評価
した。気温と湿度は森林内に設置したデータ
ロガーで 1時間ごとに測定した。 
 
 
４．研究成果 
4－1．森林内の調査環境の整備 
平成 25 年度は調査区画内の成木の個体識別
を行い、成木は A. asterotricha 335 個体と
P. deflexa 249 個体を確認した。 
 
4－2．有効な種子散布者 
平成 27 年 度は両樹種の結実木、 A. 
asterotricha では 9個体、P. deflexa では
7 個体を対象に、訪問動物の行動観察を行っ
た（合計観察時間 640 時間）。樹木個体の結
実期間は A. asterotricha は 2 か月間、P. 
deflexa は 2週間程度で、種間で大きく異な
った。その間、両樹種ともに多様な鳥類・哺
乳類の訪問が記録された。A. asterotricha 
の果実を採食した動物はイタチキツネザル
とチャイロキツネザルであり、P. deflexa の
果実を採食した動物はコビトキツネザルと
チャイロキツネザルだった。体の小さなイタ
チキツネザルとコビトキツネザルは果肉だ
けを摂食し、大きな種子を吐き出した。種子
を飲み込み、樹冠外に運び出す有効な種子散
布者は、両樹種ともチャイロキツネザルに限
られた。 
 
4－3．種子生産量に対する散布率 
樹木個体に対するチャイロキツネザルによ
る訪問頻度は個体間で変異が大きい。A. 
asterotricha では、樹冠面積が大きいほど、
母樹から30m以内の結実木が多いほど頻繁に
訪問される傾向が検出された。すなわち、チ
ャイロキツネザルは資源量が多いパッチを
選択し、群内競争を緩和していると考えられ
る。よく訪問される大型の樹木では、種子生
産量の 60-90%の種子がチャイロキツネザル
によって持ち運ばれたと推定される。P. 
deflexa のデータ解析は今後行う。 
 
4－4．種子の運命 
A. asterotricha では母樹 10個体（種子 1200
個）、P. deflexa では母樹 8 個体（種子 960
個）を対象に種子の運命をモニタリングした。
A. asterotricha は乾季に結実し、4－6か月
後に始まる雨季まで発芽せずに休眠した。硬
い内果皮で覆われており、発芽までの死亡率
は低かった。しかし、発芽後の実生は昆虫に
よる食害により、落果種子条件でも散布種子
条件でも死亡率が高かった。P. deflexa は雨
季に結実し、林床に到達後 1-2 週間で発芽し
た。種子の保護構造がないため、大きな種子
に詰まった栄養分に富む胚乳を求めてげっ
歯類や甲虫による食害が目立った。特に母樹



下での死亡率が高かったが、母樹から離れた
散布条件区では種子の食害が抑えられた。P. 
deflexa においては、逃避仮説（Howe & 
Smallwoods 1982）による種子散布の意義が
当てはまるだろう。自動撮影カメラの動画に
は、頻繁にげっ歯類と地上性の鳥類の訪問が
記録されていた。今後はより詳細な解析によ
って、種子と実生の捕食行動を検出する必要
がある。 
 
4－5．実生個体群の構造 
平成 26 年度に 135 個の実生調査コドラート
（5×5 m2: 図 1）の中で確認した実生および
苗木は A. asterotricha 450 個体程度と P. 
deflexa 400 個体程度だった。平成 27年 6月
から月に1回の生存と成長のモニタリングを
継続した。 4-4 の 結果と同様に、 A. 
asterotricha の当年実生の昆虫の食害によ
る死亡率は極めて高かった。6 か月に及ぶ乾
季（ほとんど降雨がみられない）中は、A. 
asterotricha の実生は常緑である一方、P. 
deflexa は落葉した。この乾季中の乾燥スト
レスが原因で、多くの実生が死亡した。サイ
ズの大きい苗や若木になるほど生存率が高
くなった。今後は水分、湿度、気温、光、同
種結実木からの距離、同種実生の密度などの
環境要因をデータ解析に組み込み、実生の生
存と成長に及ぼす関係を検討していく。 
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