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研究成果の概要（和文）：寄生者介在型のエネルギー流 (PMEF, Parasite-Mediated Energy Flow) の時間変動
性に注目して、PMEFが異なる時間スケールでどのように群集動態に影響を及ぼし、寄生者自身の感染動態にフィ
ードバックするかを実証と理論を統合したアプローチで検証した。地域に応じたハリガネムシ類の種多様性と宿
主利用の多様性に依存して、PMEFの時間変動性が規定されていた。野外実験と数理モデルから、PMEFの時間変化
に対するサケ科魚類の応答の個体間変異が、群集動態を規定する重要な要因になることが確かめられた。生態系
間の季節的な相互作用が群集の形成過程に重要な役割を果たすことが示された。

研究成果の概要（英文）：In this research project, we examined the causes and consequences of 
temporal variation in subsidies in stream and riparian ecosystems. A large-scale monitoring revealed
 that phenological diversity of arthropods and their nematomorph parasites synergistically 
determined the duration and seasonal timing of the riparian subsidies into streams. A field 
experiment then revealed that the pulsed subsidy allowed salmonid fish grow more evenly among 
individuals, which had different cascading effects on benthic invertebrates and leaf breakdown rate 
compared with the prolonged subsidy. In another experiment, fish exhibited a higher numerical 
response to the early subsidy, but not to the late subsidy, with the timing-dependent life history 
adoptions and its diversity. By using these empirical results, two modeling approaches highlight 
underappreciated roles of phenological variation in the assemblages of across-habitat consumer and 
resource movements in driving community and disease dynamics.

研究分野：群集生態学
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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 
寄生者の普遍性が種数のみならず生物量
の大きさとしても実証される中 (Kuris et al. 
2008 Nature)、それらが種間相互作用や生態系
過程に与える影響に注目が集まっている 
(Lafferty et al. 2008 Ecology Letters)。しかし、
寄生者の役割を群集動態や生態系機能の規
定要因として位置づけ、一般性のある理論構
築に繋げている研究は未だほとんどない。ま
た、宿主以外の種も含む群集動態の中で寄生
者の感染動態を予測する試みは十分でない 
(ただし、Johnson et al. 2013 Nature)。 
そのような中、申請者らは、寄生者による
宿主の行動操作が異質な生態系間のエネル
ギー流を駆動することの重要性を世界に先
駆けて発信してきた。具体的には、ハリガネ
ムシ類(寄生者)が、陸生昆虫(終宿主)の行動を
操作して河川に飛び込ませると、それがサケ
科魚類のエサとなることで陸上生態系から
河川生態系への大きなエネルギー流が生じ
て (Sato et al. 2011 Ecology; Sato et al. 2011 
Oikos)、河川の栄養カスケードや生態系機能
を大きく改変することを解明してきた (Sato 
et al. 2012 Ecology Letters)。 

 
２．研究の目的 
申請者が提唱している寄生者介在型のエ
ネ ル ギ ー 流  (PMEF, Parasite-Mediated 
Energy Flow) の時間変動性に着目し、(1) 
PMEF が異なる時間スケールでどのように群
集動態に影響を及ぼし、(2) 寄生者自身の感
染動態にフィードバックするか、を実証と理
論を統合したアプローチで検証する。複雑な
生態系挙動を理解する新たな群集理論の構
築が究極目標である。 
 
３．研究の方法 
(1) PMEFの時間変動性の広域・定量観測 
ハリガネムシ類が駆動する PMEF の量は、
季節間・季節内で大きく変化している可能性
がある。具体的には、ハリガネムシ類の種特
異的な宿主利用に依存して、PMEF は春と秋
のいずれか、あるいは両方に生起されること
が事前研究から強く示唆されていた。また、
同種のハリガネムシがPMEFを生起する河川
でも、集中的な場合と持続的な場合がある可
能性がある。生態系間の資源流入は年毎・季
節毎・日毎といった時間スケールで変動し 
(Yang et al. 2008 Ecology)、理論的にはその時
間変動が群集動態を大きく左右しうる 
(Takimoto et al. 2002, 2009)。 
そこで、北海道 [北海道大学天塩・雨龍・
苫小牧研究林、京都大学北海道研究林 (標
茶) ] と本州 [京都大学芦生研究林 (京都)・和
歌山研究林] 、計 6 ヶ所の観測サイトにおい
て、以下に述べる実地観測を行った。 
観測１）ハリガネムシ類成虫を、水盤トラ
ップ等を用いて定期的に捕獲した。ハリガ
ネムシ類成虫の捕獲数≒PMEF の量と定義
して、各サイトにおけるハリガネムシ類成

虫の捕獲数の時系列から PMEFのピークの
タイミングと時間的集中度を定量化した。 
 
観測２）形態・遺伝子分析を用いてハリガ
ネムシ類と宿主の種ごとの季節消長を明ら
かにし、PMEFの時間変動性の成因として、
寄生者－宿主関係の多様性の影響を検証し
た。 
 
(2) 系外資源流の時間変動性－消費者応答の
個体間変異－群集動態の関係解明 
資源利用の消費者個体間の変異は、系外資
源量の変動に応じて摂餌行動を柔軟に変え
る多くの消費者 （トカゲや鳥類等）に普遍
的だと考えられるが、既存の群集理論では考
慮されていない。申請者らの先行研究から、
本研究プロジェクトで消費者として注目す
るサケ科魚類では、個体間順位において劣位
な魚類個体は系外資源を十分に利用できず
系内資源（水生昆虫）に依存すること、その
ことが系外資源による栄養カスケードの改
変効果を弱めることが分かっている（Sato & 
Watanabe 2014 Journal of Animal Ecology）。 
そこで、PMEF の時間変動性を季節的タイ
ミングの違い（春－夏 vs. 夏－秋）、および
季節内の集中度（集中的 vs. 持続的）に分離
して実験的に PMEFを模した系外資源を供給
する２つの大規模野外実験を実施した（下
記）。また、系外資源の時間変動性と消費者
応答の個体間変異が群集動態に及ぼす効果
を理解・予測する一般性の高い群集理論を構
築した。 
 
野外実験１）季節的タイミングの効果検証 
 2016年 6月から 2018年 3月にかけて（実
験は継続中）、京都大学和歌山研究林内の自
然河川（有田川流域 上湯川川上流 八幡谷）
に 1.2kmの実験区間を設けて野外操作実験を
実施した。 

PMEF の季節的タイミングの違いを模して、
6－8月（春供給）と 8－10月（夏供給）にそ
れぞれ同じ供給率（100 mg/m2/day）でミール
ワームを投入する実験区と、無供給の対照区
を自然河川に設定した。それぞれの実験区の
繰り返しは３区間とした。 
各年の 6月、8月、および 10月に全区間で
アマゴの捕獲調査を実施して、すべてに個体
識別をするとともに、体長、体重、生体イン
ピーダンス値を測定した後、胃内容物を採取
した。10月の捕獲時点には、腹部の触診によ
って成熟の有無を評価した。さらに、各資源
供給期間の中間時期に、陸生昆虫の自然供給
量、底生動物量、およびハリガネムシ量を調
べた。 
資源供給のタイミングに対するアマゴの
成長・成熟応答の個体間変異を評価するため
に、6月、8月、および 10月におけるアマゴ
の体長データを用いて、潜在変数（≈成長戦
略）を個体 ID に関連付けた混合分布モデル
を構築して、成長戦略とその多様性を実験区



の間で比較した。また、成長戦略と成熟開始
年齢の関係を検証した。この解析において、
未成熟個体については、性判別遺伝子マーカ
ーによる性判別を行うことで、生活史の初期
から系外資源の供給タイミングに対する個
体応答を評価できる枠組みを構築した。 
 
野外実験２）季節内の集中度の効果検証 

2017年 8月～11月にかけて、京都大学和
歌山研究林内の 2つの小河川沿いに、それ
ぞれ６つの大型水槽 (L×W×H: 300×200
×90 cm) 設置して（計 12槽）、河川水を導
水することで野外水槽実験を実施した。 
個体識別したアマゴを大型個体 2個体と
小型個体 4個体の計 6個体をそれぞれの水
槽に放逐した。 

PMEF の季節内の集中度を模した集中的
供給区と持続的供給区、および対照区をそ
れぞれ４繰返しずつ設けた。 
集中的供給区と持続的供給区にはそれぞ
れ、陸生昆虫（市販のミールワーム）を自
動給餌機によって投入した。集中的供給区
では、3か月の実験期間の真ん中 1か月に、
90 mg/m2/dayの供給率でミールワームを投
入したのに対して、持続的供給区では、3
か月間を通して 30mg/m2/dayの供給率で投
入した（実験期間を通した総資源供給量は
実験処理間で等しくした）。 
また、系外資源が間接的に河川の底生動
物と落葉破砕速度（生態系機能）に及ぼす
影響を調べるために、前年に採取・乾燥し
ておいたカエデ科の落葉パックをそれぞれ
の実験水槽に３つずつ投入した。 

3 か月の実験期間の終了時に、アマゴを
捕獲して胃内容物と成長率を調べた。また、
落葉破砕者の個体数と落葉破砕速度を評価
した。 
 
(3) 寄生者感染動態へのフィードバック 
ハリガネムシ類は中間宿主として水生昆
虫を利用する。しかし、この水生昆虫は魚類
に捕食され、特に PMEFが小さく陸域からの
エサが少ないと、より多く捕食される。つま
り、寄生者が駆動する PMEFは、自身の中間
宿主となる水生昆虫に対する魚類の捕食圧
を変えることで、寄生者自身の中間宿主への
感染率を左右しうる。このフィードバックを
数理モデルに組み込むことで、群集規模での
寄生者の感染動態理論を構築した。数理モデ
ルにおけるパラメータ設定の妥当性を担保
するために、北海道大学の雨龍研究林と苫小
牧研究林において、継続的かつ詳細な野外モ
ニタリングを実施した。また、室内孵化実験
を実施した。それらにより、ハリガネムシの
陸域宿主への感染を達成させる上で重要な
役割を果たしている水生昆虫を網羅的に評
価した。 
ハリガネムシ類成虫を河川で採集して実
験室に持ち帰り、産卵させた後、等量ずつ
各処理水槽に卵塊を添加して、孵化速度の

温度依存性を検証した。 
羽化トラップを用いて、初春から晩秋ま
で、羽化水生昆虫を採集し、それぞれの種
におけるハリガネムシシストの感染率と感
染強度を実測した。 
 
 
４．研究成果 
(1) PMEFの時間変動性の定量 
地域に応じたハリガネムシ類の種多様性
と宿主利用の多様性に依存して、PMEF の
時間変動性が規定されることが広域かつ定
量的な野外観測から明らかになった。 
すなわち、ハリガネムシ類が駆動する

PMEFの量が九州・本州では、カマドウマ・
キリギリス類を終宿主として夏から秋に、
北海道では、ゴミムシ・シデムシ類を終宿
主として春に、生じること（季節的なタイ
ミングの変異）が定量的に明らかになった。 
また、季節的なタイミングが同じであて
も、約１か月内に集中的に PMEFが生じる
河川がある一方で、約 3か月に亘って持続
的に生じる河川もあることが明らかになっ
た。 
 
(2) 系外資源流の時間変動性－消費者応答の
個体間変異－群集動態の関係解明 
実験１）季節的タイミングの効果検証 
サケ科魚類のアマゴにおいて、春から夏
に餌供給を増大させた区間では、高成長パ
ターンを示す個体の割合が増加した。高成
長パターンを示す個体は 1歳から成熟に参
加する確率が高く、繁殖期当たりの産卵メ
ス数が増加した。その結果、春－夏供給区
では、翌年の子の数が他の実験区間に比べ
て多かった。さらに、成長戦略の多様性を処
理区間で比較するために、混合分布モデルで
評価された3つの成長戦略（高成長、低成長、
秋成長）の多様度指数を処理区ごとに計算し
た。その結果、成長戦略の多様度は、春－夏
供給区は、夏－秋供給区と対照区よりも高か
った。 
これらの結果は、春に陸生昆虫が供給され
ることで、特にメスに当該年における成熟の
意思決定に関連した高成長戦略が生まれ、個
体群成長を高めることと、生活史に多様性を
もたらしたことを示唆する。今後、世代を通
した野外調査結果に同様の解析を適用する
ことで、森から川への季節的な陸生昆虫流入
が、サケ科魚類の生活史の多様性維持やさら
には個体群の長期動態に及ぼす影響の解明
に迫れると考えている。また、底生動物と落
葉分解速度の季節動態については現在解析
を進めている。今後、これらのデータも合わ
せることで、PMEF の季節的タイミングが消費
者の応答の個体間変異を通して群集動態に
波及する仕組みを実証する。 
 
実験２）季節内の集中度の効果検証 
期間当たりの総給餌量が同じであっても、



その時間変化が集中的な場合と持続的な場
合で、サケ科魚類の個体間関係の強さが大
きく異なり、結果として成長の個体間変異
も大きく異なることが実験的に明らかにな
った（持続的な場合に、個体間の成長差が
大きくなった）。持続的供給区では、大型個
体が有効に系外資源を独占するため、小型
個体は底生動物を多く捕食していた。その
結果、実験終了時における、落葉パック当
たりの底生動物の生息個体数は、同じ総供
給量を得たにも関わらず、持続的供給区で、
集中的供給区よりも少くなる傾向があった
（ただし、そのようなパターンは主要な底
生動物分類群の微生息場所選択にも依存）。
また、それと対応して、落葉破砕速度は、
持続的供給区で、収集的供給区よりも遅く
なる傾向が認められた。 
 
上記２つの実験結果に基づいて、PMEF の
時間変化とサケ科魚類のサイズ構造を考慮
した数理モデル解析を行った結果、PMEF
の時間変化に対するサケ科魚類の応答の個
体間変異が群集動態を規定する重要な要因
になることが確かめられた。 
 
(3) 寄生者感染動態へのフィードバック 
 北海道の河川水温を参考に、Gordionus sp.
の卵の孵化速度を 5℃、10℃、15℃で測定し
た結果、およそ 2～4 ヶ月で孵化することが
明らかになった。水生昆虫類成虫への感染率
の季節変化を調べた結果、カゲロウ目やトビ
ケラ目の種では 6－7月に、ユスリカ科では 8
－10月に高くなっていた。地表徘徊性甲虫類
の分析と飼育実験からは、Gordionus sp.の主
要な終宿主がツンベルグナガゴミムシであ
り、それらが 6－9 月と長い繁殖期をもち、
かつ成虫越冬をする可能性が示唆された。さ
らに、徘徊性甲虫類に感染していたハリガネ
ムシ幼虫の体サイズには、明瞭な季節的傾向
が見られなかった。これらの結果は、水生昆
虫類の羽化フェノロジーの多様性と長寿命
なゴミムシ類によって、Gordionus sp.が生活
史を完結するための感染経路が、季節的に多
様に保たれている可能性を示唆する。 
生活史の把握から明らかになった感染の
鍵となる水生昆虫の種多様性や季節性（の多
様性）を数理モデルに組み込むことで、感染
水生昆虫の羽化タイミングの多様性、陸域宿
主のフェノロジーとのマッチング、および魚
類の機能の反応の効果がそれぞれ高い場合
に、ハリガネムシ類の存続可能性が高まるこ
とが予想された。 
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