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論 文 内 容 要 旨

背景 ・目的

シバ放 牧草地 は粗放 管理 に よ く耐 え、 無施肥条 件下 で安定 的 に植生及 び生 産 力 を維持

しや す いほか、 環境保 全 や保健 休養機 能 も優れ てい る。 この よ うな シバ草地 に、 空中窒

素 の 固定 能、 家畜 に対 す る高 い栄養供給 機能 をもつ マ メ科草 種 を導 入 す ることは、 安定

した草 地生産 を省 力 ・省資源 的 に持続 ・向上 させ る観 点か ら重 要 であ る。 その ため、 シ

バ草 地 におけ る シロ クローバ(以 下 恥 とす る)の 侵 入 ・定着 条 件及 び維 持条件 を、 放牧

牛 の排 糞 との関連 で調葦 した。 そ して、 シバ草地 に お'けるWcの 密度 の変 動 を決定 す る主

要 な要 因 として考 え られ た放牧 牛 の排糞 の作用 機序 を解 明す る こ とに よ り、 恥個体 群 シ

ス テ ムの密度 制御機 構 を記述 す るモ デルの作成 を試 み た。 そ の ことに よ り、草 地構 成種

の安定 的維持条件 を解 明 し、 草 地 に「お ける糞密度 を指 標 と した草種維 持 のた め の適 正放

牧 圧策 定 の可能性 を検討 した。 さらに、 草 と草食動物 とか らな る草 地群集 にお いて、 草

食 動物 の糞に よ って もた らされ るパ ッチ状の不 食過 繁地 とい う ダイナ ミ ックな異質 環境

が、「群 集 シス テムの安定 性 と被食草 種 の共存機構及 び種多 様性 の増 大 に 果た して い る重

要 な役 割 を指 摘 しよ うと した。

試験方法 ・材料

主 な調査 は、 草地 試験 場山地 支場 内 の シバ優 占草 地 で行 った。 この 草地 に は恥や そ の

他の牧 草 も混生 してお り、5月 か ら9月 まで黒毛 和種 育成 牛 が放 牧 .され て い る。1988年 秋

に草 地 内 に10m×10mの 定 置調査 区 を設 け、更 に これ を50cm四 方 の小 メ ッ シュに分割 して、

各 メ ッシュご とにWc、 排糞、 不 食過繁地 の消長 を91年 秋 まで 追 跡調 査 した。 さ らに、 そ

の実規 模 試験 をほぼ 同様 の方 法 で長野 県菅平牧場 の シバ 放牧 草 地 にお いて行 った。

結果 ・考察

排糞のもつ役割 とその群集生態学的考察

草地群集において、草食動物 の排糞がその採食圧 の空間分布に影響を及ぼ し、草種や

環境要因の分布に動的な不均一性をもたらすことによって、複数草種の共存、 あるいは

群集 システムの安定性の維持に果たしている役割を考察 した。

1)排 糞に起因す る動的異質環境

牛は草地上にランダムに排糞 し、 それ らの周囲を一定面積、 採食す ることを回避 した

(図1)。 その間、 この不食過繁地内には周囲の被食環境下 とは異質な採食圧、及び光、

土壌養水分環境 がもたらされた(図2、3)。 そして、一定期 間が経過 した後、不食過
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繁地 は採 食を再 開 され、 随時 も との被 食環境 下 へ と移行 した(図4、 表1)。 これ ら一

連 の過 程 は、 草 地 内に不 食過 繁地 と被 食地 とい う2種 類 の異質 な環境!空間 を もた ら し、

それ ら'が混在 す るモザ イ ク構 造 を作 り出 した(図5)。 しか も、 両異 質 空間 は一 定 の確

率 で相 互 に移行 し合 う こ とか ら、 草 地 内 モザ イ ク構 造 は固定 的 な もので はな く、 時 間 的

にも空 間 的に も ダイナ ミックに変動 す るもので あ った。

2)草 種 の共 存 要因 と して の動 的異 質環 境

草 地 内 の多 くの面積 を 占め る被 食 環境 下 にお いて は シバが恥 に対 して優位 に立 つ が、

不食 過 繁地 に お い ては この シバ とWcと の優劣 関係 が逆 転 し、 草高 の高 いWcが 優 位 に立 つ

こ とが で きた。 その結 果、Wcは ス トロ ン等 その 現存量 を著 し く増加 させ た(表2、3)。

しか し、 被 食環 境 下 に お いて も恥 は 優 占す る シバ ター フ内に、 ス トロ ンの小 片 を散在 さ

せ てか ろ うじて存 続 し(図5)、 一方、 不食過 繁 地 内 において も優 占す る恥 の下層 に シ

バ は潜在 的構 造 と して存 続 し得 た(図2、4)。 この こ とは、2種 の異質 環 境 の 各々 が、

その環境 下 で劣 勢 に追 い 込 まれ る草 種 が消 滅 す るほ どに は長 く継続 せず、 それ が消 滅 に

至 る前 に他方 の環境 に移 行す るため と考 えち れ る。 この両草 種 の不利 な環境 下 で の存 続

を可 能 に して い る要因 と して は、 各 々 の環境 の継続 時 間 だけで な く、 そ の空 間 的 サ イ ズ、

両草 種 が おも に葡旬 茎 に よ り増 殖 す る植物 で あ る こ と、 それ ゆ え飼 旬茎 内の貯 蔵物 質 の

や りと りが考 え られ る こ と、両 草種1ヒ季 節的す みわ けや生育特 性 の可塑 性 がみ られ る こ

と等 が挙 げ られ る。 両 草種 の優 劣 関係 が逆 転す る2種 類 の異質 環境 か ら なる ダイ ナ ミッ

クなモザ イ ク空 間は、 両草種 間 の不 安 定 な競争 的相 互 作用 を調 節、 安 定 化 させ、 両 草種

間に起 こ るで あ ろ う競争 排 除 を回避 させ るよ うに作 用 した。 その結果、2草 種 の安 定 的

共 存 を局 所 的 に も、 また 草地 全体 に おい ても可 能 に した と考 え られ る。 また、 この よ う

に して も た ら され る多様 な草 種 の存 在 は、 広 食 性 の草食 動物 の栄養生 理 に とって も好都

合 な条件 をも た ら してい ると推察 され る。

3)冒cと 放牧 牛 間 の相 互作用 の調 節 要 因 としての排 糞

次 に、Wcと 放 牧牛 との 関係 をみ る と、 不 食過 繁地 にお いて は、 牛 自身 が 自 らの糞 に よ

り採 食 を 自己 規 制す る結 果 とな るこ とか ら、 牛 の嗜 好性 が高 いWc現 存 量 の急激 な減少 と

その 消滅 が 回避 され、 恥個体 群 の保 全 が図 られ る結 果 となった(図5)。 即 ち、 放牧 牛

の糞 が、Wcと 放 牧 牛 との 間の相互 作 用(採 食)を 調 節 し、 そρ システ ムの安定 性 をも た

らす の に寄与 してい る と考 え られ る。

Wcの 種 子繁 殖 にお いて も牛 は、 そ の糞 の落 下 地点 で種 子生産 を保証 す る とともに(表

4)、 糞 によ り硬実種 子 を広 く分散 させ た(図6)。 さらに糞 上発芽 個体 に対 して は、

周 辺 既存 草 を採 食 す る こ とに.よ り光 条 件 を(図7)、 また糞 に タ り養 分 条件 を確 保 す る
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よ う作用 し、 その生 育 と定着 を促進す ることに寄与 した(表5、 図8)。 これ らの こ と

は、 草地 群集 の種 組成、1各草 種 の個 体群 密度、 個体 群 内の ク ロー ン構成 、 さ らに草 地生

産 力 等 の、 草 地の経 年化 に伴 う低下 を牛 自身 が防止 し、 それ らを高 め る方向 に寄与 して

い る、 即 ち漸進 的な草 地更新 を牛 自身 が行 ってい る過 程 と して捉 える こ とが で きる(図

9)0

4)鴨 一放牧 牛 間の相互 作用 の モデル化

放 牧草 地に み られ る草 一草 食動物 間 の相互 作用 に お いて、 あ る草種 の草 量 は基本 的 に

その草 種 の成長速度 と、 それ を採食 す る草食 動物 の採 食速度 とに よって決定 され る と従

来 考 え られて きた。 しか し、 シバ草 地 に分布 す る胃c個体群 に お いて は、 その密 度 を決定

す る草 食動物 側 の要 因 として、 従来 の採食行 動 に加 え、 新 た に排糞 行動 が重 要 な役 割 を

果 た す こ とが明 らか にな った。 そ こで この胃cと放牧 牛 との間 に見 い出 された よ うな、 排

糞 を介 した草 一草食 動物 間の相 互依 存的 な相互 作用 の 定量 ・予 測化 のた めの モ デルの作

成 を試 み た。 即 ち、 排糞 がWcの 成長 速度及 び草 食動 物 の採食 速 度 に影響 を及 ぼす こ とに

よ って、Wc被 覆面積 割合 を規定 す る こ とを記述 す るモ デルで あ る。

【モ デル 】

dX/dt=rtZ(1-X)X+ra(1-Z)(1-X)X-F

F=k3mifXfl-Z)〉=av

{

k3血(1-Z)X/a国 一ifX(1-Z)<a臨

dZ/dt=k1ロ ー・k2Z

X:Wcの 被覆 面 積割 合(一)

ヱ:不 食過繁 地 の被 覆 面積割 合(一)

F:Wcの 採食 速度(1/day).

t:入 牧時 か らの 日数(day)

r!:不 食過繁 地 でのWcの 増殖 速度 定 数(1/day)

r2:非 不 食過 繁地 で の 恥 の増 殖速 度定 数(1/day)

a:採 食限界 面積(凪2/頭)

回:牛の頭数(頭 ん2)・

k1:不 食 過繁 地 の形成 速 度定 数(皿2/頭/day)

k2:不 食 過繁 地 の消 失 速 度定数(1/day)

(k2=Oiftく60)

k3:牛 の採食 速度定 数(廻2/頭/day)

検証 結 果

必要 なパ ラ メータの値 と変 数 を実 測 し、 モ デルを 検証 した結 果、 予測 値 と実 測値 の挙

動 は ほ ぼ一致す るこ とが確認 され た(図10)。 し.たが ってr排 糞 行動 を取 り入れ た、 ・

草 一草 食 動物 間の相互 作用』 を記述 す る本 ラ デルは、 排 糞 に よ る採 食 の 自己 規 制.を設定

す る こ とに よ って、 糞 の影 響 を考慮 レないモ デル よ りも、 草 食 動物 の数 の変 動 に対 し、 』
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草量 の安 定性 を より表 現 しやす い形 の システ ム モデル であ ると推察 され る。 従 って、 草

食動 物 の採食 条件 下 にお いて個体 群 密度 が安 定 的に 推移す る草種 の動態 を記述 す るの に、

よ り適 したモデ ル と考 え られ る。 この こ とに よ り草 地 内4甥c(ρ 地上 部現 存量 を放牧 牛 の

頭数 に よ り予 測 す る可 能性 が得 られ、 糞密度 を指標 と した、 草種 の安定 的維持 のた め の

適正放 牧 圧策 定 の端 緒 を得 る こ とが で きた と考 え られ る。

5)ま とめ

生 物群集 に は種の安 定的共 存 がみ られ る。 群 集生態 学 の主 要な 目的 は、 この シス テ ム

安定 性 と種多様 性 を説 明す る こ とに あ る。 まず、 糞 が この種多様 性 に果 たす役 割 につ い

て まとめ ると、 以下 の よ うにな る。 競 争 種 の美存 機構、 あるいは種 の多様 性 を説 明す る

主要 な仮 説 と.し て支 持 されて い る もの に・ 生 物種 の移 動分散 が共 存 を可能 にす る とい う

説 と微小 生息環 境 の集 合が共存 を可能 に してい るとい う説 があ る。 今 回、 糞 に起因 す る

微小 な異 質環境 が存 在 し、 その異 質環 境 が変 動 し合 うとい う興味深 い野外事 例 が、 草 地

群集 内 におい て発見 され た。 と同 時 に、 その環境 の変動 は群集 シス テム を構 成 す る生物

種 自身が もた らす とい うことが見 い 出 され た。rシ ステ ム構成種 自身 が もた らす変 動 す

る微 小異 質環 境 』 とい う概念 は、 群集 システ ムにお け る競争種 の共存機 構、 種多 様 性 を

説明 す る新た な概念 と して提起 し うる もの と考 え られ る。

次 に、 糞 が シ ステ ム安 定性 に おい て果 たす役 割 に つい てま とめ る と以 下 の よ うに な る。

糞な どの排泄物 は、 個体 群 シス テム に おいて は悪 化環 境 として、 そ の安 定 性 に とって マ

イナ ス要因 で あ ると考 え られて い る。 しか し㍉ 栄 養段階 の異 なる種 か ら構成 され る群 集

シス テ ムにお いて は、 その安定 性 を高 め る要因 と して作 用す るこ とが 明 らかに され、 そ

れを実 証 す る具 体的 な野 外群集 が、 今 回 初め て例 示 され たとい え る。

以 上 の よ うに本研究 において、 草 食動 物 の糞 は、 草地 内 にダイナ ミックな環 境不 均 一 ＼

性 を もた らし、 草種 間 の相互 作 用 と草 一草食動 物 間 の相 互作用 の両方 を同時 に調節 し、 .

安定 化す ることに よ って、草 地 群集 シ ステ ムの安定 性 と草種の多様 性 の増大 に寄 与す る

重要 な要 因 で あ るこ とが解 明 され た。 一 般的 に、 捕 食者 「被食者 システ ムにお け る捕 食

者 の役割 を解 明 す る際、 捕食者 の捕 食作 用に そ の注意 の ほとん どが集 中 され て きた。 し

か し、 今後、 両 者の 関係 を理 解 す る上 で、 その捕 食 の結 果 であ る排 泄物 や汚 染環境 が、

再利 用可 能 とな る過程 を通 じて、 群 集 システ4に お いて果 たす役割 を詳細 に解 明 してい

く必 要 が ある と思われ る。
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図 生 放牧日数の経 過に伴う不食過繁 地(DP)と 非不食過繁

地(NDP)に おけるシロク ロー バとシバの草高の推移

注)5月31日 か ら6月6日 の間 に形 成 された 不食 過 繁 地(n=10)
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表1.放 牧 日数 の経過 に伴 う不食過繁地のサイ ズ,採 食状況の推移

76 7.19 8.1 8.17 8.24 9.1 9.12

短 径(cの

長 径(cm)

面 積(m2)

採 食 割 合(y)

糞 か ら採食 痕

まで の 距離(cm)

48

59

0.so

O

45

61

0.86

13

40

42

55

0.73

48

31

43

54

0.68

54

28

46

54

0.74

41

51

0.si

75

12

38

44

0.49

82

9

1990年 山 地 支 場

注)5月31日 か ら6月6日 の 間 に形 成 され た不 食 過 繁 地(n=1・0)

表2.1988年 と'89年 の両年次間における各メッシュ内の糞の有無及び排泄年次と

Wc被 度の増減 との関係

.Wc被 度 の増 減別

メ ッシュ数

糞 有 りメ ッシュ(排 泄 年次) 糞無 しメ
ッシュ 計

88&89年 重複88年 のみ89年 の み

数

数

数

ユ

ユ

ユ

シ

シ

シ

ツ

ツ

ツ

計

メ

メ

メ

加

持

少

増

維

減

35(53)

14(25)

7(ia)

56(100)

10(16)

19(32)

31(52)

60(100)

38(57)

16(24)

13(19)

s7(ioo)

20(11)

44(38)

53(45)

iii(ioo)

103

93

104

300

注)括 弧内は合計メッシュ数に対する(%)を 示す。

調査は両年次 とも終牧後に行 った。

表3.終 牧後 のシロクローバの器官別乾物重 とス トロンの形態 に及ほす

不食過 繁地(DP)の 影響一
乾

物

重

)

)

)

¥
ノ

σ
0

9
0

σ
O

σ
◎

く

　

　

ノ
し

ン

重

部

ロ

系

乾

ト

計

葉

ス

根

食

2.7<27)

5.2<51)

2.2C22)

10.1(ユ ΩΩ.》

0.2<14)

1.2<68)

0.3<18)

1.ヱ(LqQ)

形

態

ス トロ ン 直 径(mm)

節 数(10cm当 り)

容 積 重(9!cm2)

ス ・ロ ン 窓cm

4

1

4

り
白

-

h乙

7
魯

1

021

一1.7

14.7

1.27

39.8

1989年 山 地 支 場

注)400cm2当 りn=10

括 弧 内 は合 計 乾 物 重 に 対 す る相 対 値(鋤
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表4.不 食過繁地(DP)と 非不食過繁地(NDP)に おけるシロクロ「バの

開花頭花数,結 実頭花数及び落 下頭花数 の推移

6.277.117.248.88.239.59.19

開花 頭 花 数15.820.728.8

DP結 実頭 花 数2.78.714.2

落 下 頭花 数

0
σ

7

7

魔
U

賦
J

n
U

O
り

り
乙

49.3

38.0

0.6

54.58.5

39.77.2

2.07.3

コ

ほ

ー
ム

リ
0

3

'
4

0

0

"

説0

数

数

数

花

花

花

頭

頭

頭

花
」実

下

開

結

落

囲N

1.7

0.9

0.1

1.1

0.8

0.3

0.60.5

0.40.3

0.20.os

注)8m×8mの 調査 区における1皿2当 りの平均頭花数1991年 山地支場
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表5.春 発 芽 したシ ロクロー バ個 体の生 育に及 ぼす発芽 場 所の影 響

発芽場所 月 日

草 高(cm)

糞 葉 数

上 分枝ストロン数

ス桓ン東西長(cの

分枝ス阻ンを持 っ

個体数割合α)

4
07

り
4

q
り

う
L

8

0
0

∩
」

り
乙

7

1

0
●24

2
●
7

S.610.17

is.0

5.0

21.5

83.3

8.3

15.9

4.9

31.2

90.3

シ

バ

植

生

内

草 高(cm)

葉 数

分枝ストロン数

ストロン東西長(cm)

分枝ストロンを持っ

個体数割合(Y,)

5.24
2.3

0

0

3.0

3.5

0.3
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4.4

7.2

1.1

44.0

01
●
9
-
凸

◎
U
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》

∩
◎

弓
0

直
0

り
乙

り
乙

2
027

調査開始時の調査個体数
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審 査 結 果 の 要 旨

.放牧牛の放牧圧は採食,踏 圧および排糞,排 尿の三つの要因によって放牧地に影響をおよぼし

ている。放牧牛の排糞地点には不食過繁地が形成 されるが,著 者はシバ草地におけるシロクロー

バの侵入,定 着および維持条件を放牧牛の排糞 との関連で研究考察 した。放牧牛は草地にランダ

ムに排糞するが,こ の腐食過繁地内には周囲の被食環境 とは異質な採食圧,光 および土壌養水分

の環境がもたらされるが,一 定期間経過後 この不食過繁地は再びもとの被食環境に移行する。す

なわち,草 地内に不食過繁地と被食地 という2種 類の環境カミモザイク構造として形成され,ζ の

両異質空間は時間的にも空間的にもダイナ ミックに変動することを明らかにした。排糞のない被

食環境下ではシバがシロクローバに対 して優位に立つが,-不食過繁地ではこの優劣関係が逆転す

る。 このように両草種の優劣関係が逆転するモザイク空間は不安定な競争的相互作用を調節し,

安定的な共存を可能にしていることを明らかにした。また,シ ロクローバの種子繁殖において

も,排 糞地点では種子生産を保証するとともに硬実種子を分散 させ,養 分条件を確保する機能が

あり,草 地群集の種組成,各 草種の個体群密度,ク ローン構成に重要な役割を演 じていることを

明らかに した。このことか ら排糞行動を考慮 したシロクローバと放牧牛 との相互作用の定量 ・予

測化のためのモデルを作成 した。このモデルによって放牧強度に対応するシロクローバ地上部現

存量を予測することが可能であることを初めて明らかにした。 このモデルは適正放牧圧策定の理

論的根拠となるものであ り,こ れらの群集生態学的新知見の提起は草地利用学の進展に大きく寄

与するものである。よっ'て審査員一同は著者に博士(農 学)の 学位を授与するに値すると判定し

た。
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