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奨励賞受賞者による研究紹介

は　じ　め　に

「野生動物がどうやって生活しているのか知りたい，

この目で見たい！」という単純な動機が私の研究のス

タート地点だ．研究活動をはじめた大学 3年の頃は，た

だ感覚的にフィールドや野生動物に興味があっただけ

で，ダーウィンの自然淘汰理論がなにかすら理解してい

なかった．麻布大学で野生動物の魅力に心を躍らす二人

の先生に出会い（南　正人講師（当時）と高槻成紀教授

（当時）），動植物の進化や行動生態学の話を聞いた時に

は，頭に衝撃がはしり，目からウロコが止まらなかった．

同時に，自分の足でフィールドに出て自分の目で自然を

観察することの楽しさと重要性も学んだ．気づけば，私

の研究の目的は「野生動物の行動・生態の詳細を記載す

ること，そしてその適応的意義を解明すること」になっ

た．

私がこの目的にアプローチするために最もよく用いる

方法は「個体識別に基づく直接観察」である．文字通り，

動物個体の一頭一頭を見た目（や標識）から識別し，各

個体の行動を直接観察し，記録する方法である（図 1）．

双眼鏡や望遠鏡にフィールドノートさえあれば実施でき

るこの手法は古くから野生動物の生態研究に用いられて

きた．野生動物の行動を直接観察することは容易ではな

く，データの取得と整理には膨大な時間がかかる．近年

では，バイオロギングやカメラトラップ，遺伝解析，統

計モデリングなど様々な技術が発達し，研究室にいなが

ら動物の生態研究ができるようになってきた．それに伴

い，日本では哺乳類（霊長類を除いて）を対象に直接観

察を行う研究者がとても少なくなってきているように思

う．しかし，フィールドにどっぷり入り込んで行う直接

観察は未だに動物の生活を理解するのに非常に強力な

ツールであり，加えて驚くほど多くの気づきや疑問を与

えてくれるエキサイティングな方法だと思う．

「まだそんな古臭いことやっているの？」と研究発表

の際には諸先輩方から厳しい意見をもらうこともよく

あった．また社会的ニーズの高まりから，有蹄類を対象

とした研究は「管理視点の応用研究」が増えているが，

私がおこなってきたのは一貫して「基礎研究」である（た

だし，保護管理のために有用な情報は多分に含まれると

思う）．いろいろな面で浮いていることを理解してきた

折 2022 年に，このような栄誉ある賞を頂けたことにと

ても驚いた．同時に，夢中になってフィールドで動物た

ちと向き合ってきた日々が評価されたことは本当にうれ

しい！本稿では私がこれまで最も力を入れてきたニホン

カモシカ（Capricornis crispus）の行動生態に関する研究

成果の一部を紹介したい．「直接観察」「基礎研究」の魅

力や面白さが少しでも伝われば幸いである．

カモシカの魅力：原始的な森林性有蹄類

ニホンカモシカ（以下，カモシカ）は鯨偶蹄目ウシ科

ヤギ亜科に属する日本固有の草食獣である．現生ヤギ亜

科のほとんどの種はビッグホーンシープ（Ovis 
canadensis）やアルプスアイベックス（Capra ibex）など

に代表されるように，北半球の開けた山岳環境に適応し

ており，群居性，一夫多妻制で，発達した洞角と顕著な

性的二型を持つ（Corlatti and Lovari 2023）．対照的に，

カモシカは主に森林環境に生息し，単独性，一夫一妻制

で，未発達な洞角と性的二型を持つ．ヤギ亜科の祖先種

はカモシカのような森林生活者と推測されており，中新

世後期から更新世に起きた気候の冷涼化・乾燥化による

草原環境の拡大，それに伴う森林から草原への適応放散
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の結果，群れ社会や一夫多妻制，発達した性的二型が進

化してきたと考えられている（Geist 1974；Schaller 
1977）．そのため，原始的な形質を保持するカモシカは

ヤギ亜科の進化過程を理解するための重要な鍵である．

また，カモシカのように単独性・一夫一妻制を示す種は

有蹄類全体の 3％に満たない超少数派であり，その生態

の理解は配偶システムの進化の理解に貢献する（Lucas 
and Clutton-Brock 2013）．動物の社会行動の進化に興味

がある私にとってカモシカは最高の研究材料なのであ

る．また一部の環境もしくは個体群では，個体識別と詳

細な行動観察が可能なことがカモシカの研究対象として

の大きな魅力である．

カモシカの真の魅力は実際に山で出会ったときに感じ

る．日本の山で会う大型哺乳類の多くは人間を見つける

なり急いで逃げ出すが，カモシカは一味違う．多くの場

合，人間の存在を先に察知し，斜面を背にして動かずに

こちらをじっと見つめているのだ．カモシカを発見する

ときは未だにかなりドキッとするし，一対一で対峙した

その姿は神々しさすら感じる．加えて，ずんぐりむっく

りな身体にモコモコのアンダーコートをまとった冬のカ

モシカは愛嬌も兼ね備える．

私が研究活動をスタートした 2011 年には，カモシカ

の行動や社会システムについては既に調べつくされた感

があった．1970 年代にカモシカによる林業被害が社会

問題化したのを契機に全国各地で研究が進められたこと

もあるが，中でも岸元良輔氏と落合啓二氏が傑出した直

接観察を実行し，大きな成果を挙げていたことが主な理

由である．岸元氏は秋田県秋田市の仁別（以下，仁別）

で非常に集中的に約 7年間，落合氏は青森県下北半島の

脇野沢（以下，下北）で 30 年以上にわたり個体識別 
したカモシカの直接観察をおこない，以下のような社 
会システムの全貌を描いた（落合 1992；Kishimoto and 
Kawamichi 1996；Ochiai and Susaki 2002, 2007；Kishimoto 
2003）．カモシカは基本的に単独で，時おり 4 頭以下の

群れを形成する．群れ構成は母子ペアもしくは成獣オス

- 成獣メスのペアが基本である．雌雄ともに同性の成獣

に対し行動圏全体を防衛するなわばりを持ち，同性の成

獣が出会うと激しい追いかけや逃避が起こる．一頭のメ

スのなわばりに一頭オスがなわばりを重ねることによ

り，一夫一妻制の配偶システムを持つ．稀にオスが複数

のメスの行動圏を含む大きななわばりを防衛することに

より，一夫二妻もしくは一夫三妻が観察される．これら

図 1．長野県浅間山において個体識別されたニホンカモシカの顔写真と ID（個体名）．ID の F と M はそれぞれメスとオスを意味する．
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の結果は仁別と下北で共通しており，これらがカモシカ

の社会の基本だと考えられてきた．ただし，両地域はと

もに餌資源が豊富な低標高の森林であること，カモシカ

の個体群密度が非常に高いことなどの共通点があり，餌

資源の乏しい環境に生息する低密度個体群や森林以外の

環境に生息する個体群の行動や社会システムに関する情

報は限られていた．

ある形質がどのような生息環境と関連して進化したの

かを探るには種内変異の観察が有効である（Lotto 
1991）．開放的な環境に生息する群居性有蹄類では社会

システムの種内変異に関する研究が盛んに行われていた

が（Isvaran 2005），カモシカのような原始的森林性有蹄

類では全く情報がなかった．カモシカで種内変異の研究

が行えれば，有蹄類の中で超少数派の性質である単独性

や一夫一妻制の適応的意義にアプローチできる．そこで，

「カモシカの社会システムは本当に保守的なのか？環境

に応じた種内変異はないのか？」という疑問を胸に，

2011 年から長野県の浅間山に入り浸った．

浅間山森林帯のカモシカの行動生態： 

多様な行動研究の展開

浅間山中腹の登山口には天狗温泉浅間山荘という温泉

宿があり，年間通じて多くの人が登山の起点としてここ

を訪れる．事前調査で，浅間山荘周辺の森林に人慣れし

たカモシカが生息すること，仁別や下北に比べてカモシ

カの個体群密度が低そうなことがわかったため，ここを

調査地に決めた（標高 1,200 ～ 1,600 m，約 160 ha，図

2a）．社会システムを明らかにしようと意気込んで踏査

と個体識別を開始したものの，実際山に入ると浅間山荘

の目の前に行動圏を構える一部の個体を除いて，多くの

個体は人間に対する警戒心が強いことがわかった．つま

り，自然な行動を長時間観察することが困難で，社会行

動の調査に向かないことがわかった．少し気を落としな

がらも根気強く個体識別と直接観察を続けると，カモシ

カの人間への反応が同じ個体であっても状況に応じて異

なることに気が付いた．つまり，人慣れしていない個体

群を対象にしたことにより，これまでのほとんど情報の

無いカモシカの対捕食者戦略の研究がおこなえる幸運に

出会った．さらに，観察の難しい条件だったからこそ多

様な行動研究に発展していった．

カモシカの観察者に対する反応を記録していった結

果，カモシカがフリーズ（危険の接近に対し凍ったよう

に身動きをとらない行動）という森林性有蹄類特有の対

捕食者行動を示すこと，フリーズは見通しの悪い条件で

発現し，捕食者からの隠蔽機能があることが分かった

（Takada et al. 2018）．森林性有蹄類の対捕食者行動は観

察の難しさからほとんど研究が進んでいなかったため，

これは有蹄類のフリーズ行動の機能を実証的に示す初め

ての研究になった．さらに，他の山岳性のヤギ亜科と同

様に急峻な地形や崖が捕食者からの避難場所になるこ

と，逃避行動の発現に性差が無いこと，幼獣の存在が逃

避行動を促進することも明らかにすることが出来た

（Takada et al. 2019）．性的二型の発達する多くの有蹄類

では，オスに比べてメスが捕食者に対して敏感に逃避行

動をとることが知られるが，これは捕食に対する脆弱性

（オスよりメスが襲われやすい）や生活原理（メスはオ

スより長期生存を重視）の性差を反映している．性的二

型の乏しい有蹄類の逃避行動は研究がほとんど進んでい

なかったため，ここでもユニセックスなカモシカ特有の

行動生態をあぶりだすことが出来た．

また，直接観察の効率化を図るため，一部の識別個体

を麻酔銃で捕獲して VHF 発信機を装着した．これによ

り長時間の観察が可能となったため（個体を見失っても

すぐに見つけ出せるため），まず採食行動を定量的に評

図 2．長野県浅間山における山地帯森林（a）と高山帯草原（b）
の調査地の景観．
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価した．その結果，食性には個体差が認められるものの，

食物の選択性（行動圏内の食物供給に対する採食割合）

は個体間で大きな差がなく，どの個体も落葉広葉樹（葉，

果実，冬芽），広葉草本（葉，花），シダ（葉）を選択的

に採食し，グラミノイドと針葉樹を忌避する典型的な 
「ブラウザー」であることが示された（Takada et al. in 
press）．つまり，カモシカは基本的にグルメであるが，

各個体の行動圏内の食物供給の違いを反映して食性に個

体差があらわれることがわかった．さらに，VHF 発信

機を用いた個体追跡を四季にわたって昼夜問わず実施し

た結果，カモシカの行動圏サイズや分布に季節変化があ

まりないこと，年間通じて餌資源と安全性の両方が提供

される急峻かつ低木が豊富な群落を選択的に利用するこ

と，生息地選択が時間帯によって変化しないことを明ら

かにした（Takada and Minami 2022）．このように直接観

察では，目的とする行動以外にも様々な行動が観察でき

るため，そこから多くのアイデアが生まれ，様々な研究

に発展していくという大きなメリットがある．そしてこ

のことこそが種の生態の包括的な理解に大きく貢献する

と感じる．例えば，直接観察をしていなかったとしたら，

なぜカモシカが急峻な地形や低木群落を好むのかは理解

できなかっただろう．

話を社会システムに戻す．2011 年から 2014 年にかけ

て根気強く直接観察を続けたこと，VHF 発信機の装着

により観察効率が向上したことにより，カモシカが基本

的に単独であること，群れ構成は母子ペアもしくは成獣

オス - 成獣メスのペアが基本であることなど，仁別・下

北の既存研究を一部支持する結果を得た（Takada and 
Minami 2019a）．一方，最も衝撃的だったのは，成獣オ

ス 2頭が 2 m ほどの近距離で座位休息をしているところ

を観察したことだった．成獣オス間で激しい追いかけが

観察される仁別・下北とは大きく異なる観察結果である．

さらにオス間の行動圏の空間配置を調べると，コアエリ

アは重ならないものの，行動圏全体としては重複部分が

大きく，オス間の許容的な交渉はこの重複部分で起こる

ことが分かった．つまり，オスは行動圏全体をなわばり

として防衛していなかった．交尾期のオスは自分のコア

エリアに行動圏を大きく重ねる一頭のメスと積極的に同

一行動をとり，なわばりというよりはメスを直接防衛す

ることにより一夫一妻制を形成していた（Takada et al. 
2020a）．これらのことから，保守的だと考えられてきた

カモシカの社会システムに種内変異があることが確かめ

られた．オス間の排他性と配偶戦術に違いを生み出した

要因は，食物資源量の違いやそれに伴うメスの空間分布

の違いだと考えられる．浅間山森林帯は仁別・下北に比

べて食物資源が乏しく，それに応じてカモシカの個体群

密度は仁別・下北の 1/3 以下と低く，メスの行動圏サイ

ズは 4倍以上大きかった．なわばり防衛にかかるコスト

はなわばりサイズとともに増加するため（Maher and 
Lotto 2000），浅間山森林帯ではメスの大きな行動圏全体

を防衛するにはコストがかかりすぎるのかもしれない．

また，メスの行動圏サイズが大きくなるほどオスとメス

が出会う確率は低下する．確実にメスの発情を捉え，他

のオスからメスを防衛するには，なわばりよりもメスを

直接防衛したほうが効率的であると考えられた．

学部から修士にかけて浅間山森林帯のフィールドで過

ごし，目標にしていたカモシカの社会システムの種内変

異を発見することができ，とても嬉しかった．その反面，

調査条件の難しさから詳細な行動研究をおこなうには限

界があるとも感じていた．また，これまでとはさらに環

境条件の異なる場所で研究をしたいと考え始めていた．

追い打ちをかけるように，浅間山森林帯の調査地では

2015 年からニホンジカ（Cervus nippon）捕獲のために

くくり罠が大量に設置されるようになり，錯誤捕獲の影

響を受けて 2015 年から 2016 年には識別個体が軒並み死

亡・消失してしまった（髙田 2018）．これにより，行動

観察が困難なほどの低密度個体群（1頭 /km2 以下）となっ

てしまった．錯誤捕獲の影響は凄まじく，食物資源量は

経年的にさほど変わっていないのにも関わらず，2022

年現在もカモシカ個体群は回復することなく非常に低密

度で推移している（髙田 未発表）．ともあれ，2013 年に

は新たなフィールドを探し始めていた．そして思ったよ

りもあっけなく，ずっと近くに最高のフィールドを発見

した．

浅間山高山草原のカモシカの行動生態：社会進化の萌芽

浅間山の標高は 2,568 m とさほど高くないが，火山活

動の影響を受けて標高 2,000 ～ 2,400 m に森林限界があ

り，大規模噴火の後に形成された外輪山には多様な花が

咲き乱れる高山草原が成立している（図 2b）．森林帯の

調査地から直線距離で約 3 km 先にある高山草原にはカ

モシカ平という地名がつけられており，そこにカモシカ

が生息しているとの情報を得たので，2013 年の夏に現

地に向かった．そこで私は度肝を抜かれた．森林帯での

調査経験からカモシカは見通しの悪い低木の藪を好む生

き物だと考えていたが，ここのカモシカはなんの遮蔽物

もないオープンな草原や崖にいたのだ．また，草原と崖

から成るその景観はこれまで図鑑で見てきたヤギ亜科の

山岳性有蹄類の生息環境にそっくりであった．さらに驚
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いたのは，そこに生息するカモシカの個体数で，見通し

の良い場所から草原を眺めると一度に 10 頭近くもの個

体が発見できた．実際に調査を始めるとその個体群密度

は最大 31.1 頭 /km2 で（浅間山森林帯の約 7 倍），世界

で一番カモシカの個体数が多い場所であった．この調査

地との出会いが短い研究生活の中で最も心躍る瞬間だっ

た．「これまでと異なるカモシカの社会システムが観察

できるはず，そして森林から草原への適応過程が観察で

きるはず！」と意気込んで，高山草原と亜高山帯針葉樹

林を含む範囲を調査地に設定し（標高 1,900 ～ 2,400 m，

約 100 ha），2014 年 7 月から直接観察を開始した．

気候条件の厳しさ（厳冬期は積雪 2 m 以上，マイナス

20°C）に面食らった部分（というか死にかけたこと）も

あったが，開放的な高山草原は観察が非常にしやすく，

スムーズに様々な行動データを取得することができた．

ここでもまず採食行動を定量的に評価した．浅間山森林

帯の結果を含め，森林で行われてきたカモシカの食性に

関する多くの研究は彼らが広葉樹を主食とするブラウ

ザーであることを示している．これとは対照的に，高山

草原のカモシカの年間の最も主要な採食物はイネ科草本

であった．また，食性の季節変化は著しく，春はイネ科，

夏から秋にかけてはイネ科に加えて広葉草本，冬はそれ

らに加えて針葉樹やササが重要な採食物であった

（Takada and Minami 2019b）．イネ科草本を主体に季節的

に多様な植物を採食するこの採食型は「中間型」に当て

はまる．これにより，森林に生息するカモシカ個体群と

は異なる食物供給の季節変化が激しい高山草原ならでは

の採食生態を持つことが示された．さらに，他のヤギ亜

科の山岳性有蹄類のほとんども中間型の採食型を持つこ

とが知られ，中間型の採食型は安定的な森林から不安定

な山岳環境へ進出するとともに進化した可能性が示唆さ

れた．

次に社会システムについてである．有蹄類では，閉鎖

的な森林環境から開放的な草原環境への進出が単独性か

ら群れ性への社会進化を促進したと考えられている

（Jarman 1974；Bowyer et al. 2020）．そのため，高山草原

のカモシカは森林に生息する個体群よりも群れサイズが

大きいと予想したが，高山草原のカモシカも単独が基本

であり，森林と高山草原で群れサイズに差がないことが

示された．ただし，高山草原では森林では観察されない

成獣メスの群れが観察された（Takada and Minami 
2019a）．ではメス同士は具体的にどのような社会関係を

持つのか？メス間の行動圏の空間配置を調べると，単独

で行動圏を持つ単独メスと特定の 2～ 3頭のメス間で行

動圏を重ねるグループメスがいることがわかった．また

メス間の交渉の観察から，同一グループに属するメスと

は許容的もしくは親和的交渉が観察されたのに対し，グ

ループを異にするメス間が出会うと激しい追いかけ，す

なわちなわばり防衛行動が観察された．つまり，メスの

単独なわばりとグループなわばりが存在した．さらに，

この二つのなわばりタイプの成立には環境条件が影響し

ており，亜高山帯針葉樹林に行動圏をかまえるメスほど

単独なわばりを持ち，高山草原に行動圏をかまえるメス

ほどグループなわばりを持つことがわかった（Takada 
and Minami 2021）．このことから，森林から草原へ移行

する進化の初期段階では，まずメス間の排他性の緩和と

メスグループの形成が起こったことが示唆された．高山

草原は森林に比べて食物供給量が非常に豊富である

（Takada et al. 2021）．さらに，高山草原のカモシカの主

食は生産性の高いイネ科草本であり，環境収容力は見か

け以上に高いと予想される．食物の余剰は一部のメス間，

おそらく血縁メス間の排他性を低下させ，メスの居残り

と母系群の形成を促進した可能性がある．

ではメスグループの形成に応じてオスはどのような社

会を持ったのか？行動圏の空間配置と個体間交渉の観察

から，オスは単独で行動圏全体をなわばりとして防衛し

ていることが分かった．つまり，浅間山森林帯よりも仁

別・下北と類似したオス間の社会関係を持った．驚くべ

きは配偶システムで，一夫一妻よりも一夫多妻のオスの

割合が圧倒的に高く（70.4％），なんと最大一夫五妻が

観察された．また配偶システムも環境条件によって左右

されており，亜高山帯針葉樹林になわばりをかまえるオ

スは一夫一妻制であったのに対し，高山草原になわばり

をかまえるオスほどつがいメス数が多かった（Takada et 
al. 2023a）．このことから，森林環境から草原環境への

進出が一夫一妻制から一夫多妻制への社会進化を促進す

ることを実証的に支持する結果を得た．メスの散在分布

（単独なわばり）を生み出す森林環境は一夫一妻制の進

化を，メスの集中分布（グループなわばり）を生み出す

草原環境は一夫多妻制の進化を促進すると考えられた．

浅間山の二つの調査地で長期にわたり個体識別に基づ

く直接観察を実施したことにより，保守的と考えられて

きた従来のカモシカ像を塗り替え，同一個体群内でも環

境に応じて社会行動を柔軟に変化させるという新たな生

態を発見することが出来た．それだけでなく，単独性・

一夫一妻制から群居性・一夫多妻制への移行過程を観察

したことにより，有蹄類の社会進化プロセスの理解を進

める発見を出来た．ただし，カモシカの行動・生態につ

いてはまだまだ分からないことだらけである．挙げると

きりがないが，グループを形成するメス間の血縁関係
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は？子供の分散様式は？どんなオスが一夫多妻になるの

か？子の性別の産み分けは？メスの生涯繁殖成功度は草

原と森林で異なるのか？匂いコミュニケーション（眼下

腺・ため糞）の機能は？などである．カモシカの行動・

生態の「なぜ？」を解くため，今後も長期的に直接観察

を続けたい．

今後の展開

上記の研究は授賞理由の大きなウェイトを占める成果

であるが，実際には富士山や南アルプスをフィールドに，

さらに様々なテーマや種を対象に研究をおこなってき

た．例えば，カモシカでは空間行動（Takada 2020a，
2023）やシカとの種間関係（Takada et al. 2020b；Takada 
et al. 2021；Hiruma et al. 2023；Takada et al. 2023b；
Takada and Nakmaura 2023），シカでは生息地利用や群れ

行動（Takada and Washida 2020），はたまたテングコウモ

リではねぐら利用・食性・出巣行動などである（髙田

2017；Takada 2020b；Takada et al. 2022）．様々な研究を

進める中で一貫してきたのは「純粋に野生動物の生きざ

まを観たい，その適応的な側面を知りたい」というモチ

ベーションと「とことんフィールドに入り込み，観察を

おこなう」「観察からの気づきを定量化し，検証していく」

という今どきではない泥臭い研究スタイルかと思う．今

後も泥臭くフィールドでの観察を続け，様々な哺乳類の

生きざまを行動生態学的な視点から紐解いていきたい．

また，運よく昨年から学生の指導をおこなえるポジショ

ンに職を得た．自分自身も研究を楽しみながら，学生と

基礎研究やフィールドワークの楽しさを共有していけた

らと思う．
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