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迅速な進化が促進する振動依存の多種共存
山道　真人

地球上の生物はなぜこんなにも多様なのだろうか．単一の資源をめぐる競争では，一種のみが存続し他の種は
絶滅するとされる（競争排除則）にもかかわらず，野外では資源を共有する多くの種が安定的に共存しているよ
うに見える．この「プランクトンのパラドックス」を解決するために，群集生態学者は数理モデルを用いてさま
ざまな共存メカニズムについての研究を進めてきた．本稿では，特に時間的に変動する環境に依存した共存メカ
ニズムについて解説し，さらに種内の遺伝的多様性が変動環境に応じて迅速な進化を起こすことで多種共存を容
易にするという最近の研究について紹介する．
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1. はじめに

人類が享受しているさまざまな生態系サービスには
生物多様性 (biodiversity)が不可欠であるにもかかわ
らず，人間活動の影響によって地球上の生物多様性は減
少しつつある．このような状況で生物多様性の減少を
食い止めるためには，そもそも地球上になぜこれほど莫
大な数の生物種が維持されているのか，というメカニズ
ムを理解することも重要となる．単一の資源を共有する
種が競争すると，どちらかの種が絶滅するという競争排
除則 (competitive exclusion principle) [1]にもかかわ
らず，野外の生態系ではなぜ多くの種が共存しているの
だろうか．これは，水中の限られた資源をめぐって競争
する植物プランクトンにちなんで「プランクトンのパラ
ドックス」(paradox of the plankton)と呼ばれ [2]，群
集生態学の中心的な課題として研究されてきた [3–5]．
競争排除について，連続時間の微分方程式を用いて考え
てみよう．単一の資源をめぐって，線形（Hollingの I

型）の機能的反応 [6]をもつ S種の消費者が競争してい
るとき，資源量Rと消費者 iの個体群密度Niの動態は，

dR

dt
=R

[
r

(
1− R

K

)
−

S∑
i=1

aiNi

]
,

dNi

dt
=Ni (ciaiR − di) , i = 1, 2, ..., S,

(1)

と書くことができる．ここで，rは内的自然増加率，K
は環境収容力，aiは消費率，ciは変換効率，diは死亡率
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である．消費者がいない場合，資源はシグモイド型の
カーブを描いて増殖し（ロジスティック増殖），消費者は
資源量に応じて線形に個体あたり増殖率が増えていく
（Hollingの I型の機能的反応：図 1a）．このモデルで
は，増殖率がゼロとなる資源量 R∗= di/(ciai)がもっ
とも小さい消費者が存続し，他の S−1種は絶滅するこ
とになる（図 1b）．これがR∗ルールと呼ばれる，競争
排除の結末を理解するための基本的な法則である [7]．

2. 振動依存の共存メカニズム

それでは，どのような状況で競争排除が起こらず，複
数の種の共存が可能になるのだろうか．資源の種類が
消費者の種数よりも多く，消費者が資源分割をしている
場合や，種ごとに異なる天敵が存在している場合には，
ニッチ分割によって共存が可能になる．これらのメカニ
ズムは均一な環境でも働くが，時間的に変動する環境で
は，二つのメカニズムが共存を促進するとされる [3]．こ
の振動依存の共存メカニズムが，ストレージ効果 (stor-

age effect) [8]と相対的非線形性 (relative nonlinear-

ity) [9–11]である．空間的な環境変動のもとでは，さら
に三つのメカニズム（空間的なストレージ効果・空間的
な相対的非線形性・増殖–密度共分散 (growth-density

covariance)）がある [3, 4]が，本稿では詳説しない．
ストレージ効果（貯蔵効果）では，外部から時間的

な環境変動が加わったとき，ある種にとって良い時期
に生産した休眠種子・卵などの世代重複によって「貯
蔵」し，悪い時期を乗り切ることで，時間的なニッチ分
割を実現して共存が可能になる．この過程は，ロッタ
リーモデル [8]で表現されることが多い．世代重複が
ない場合には，環境変動のもとで幾何増殖率がもっと
も大きい種が残り，他の種は絶滅する．これは個体群
密度が低いときの増殖率（侵入増殖率）が環境変動に対
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図 1 競争排除
(a) 資源に対する個体あたり増殖率 dNi/Nidt が線形（Hollingの I 型の機能的反応）の 2種の
競争．種 1（青実線）の方が種 2（橙破線）よりも R∗ が小さい．(b) 競争排除の結果，種 2 が
絶滅して種 1が残り，資源量（灰色実線）は種 1の R∗（青点線）に漸近する．パラメータ値は，
a1 = 1.5, a2 = 5, d1 = 0.33, d2 = 1.7, r = K = ci = 1 としたため，種 1 の R∗ は 0.22，
種 2 の R∗ は 0.34 となる．

して線形であるため，良い時期と悪い時期の生産量が
相殺されるためである．しかし世代重複がある場合に
は，環境変動に対する侵入増殖率が下に凸となる非線
形性を示すため，少数派が有利となる負の頻度依存性
(negative frequency-dependence)が働いて共存が可
能になる [5]．ストレージ効果は，砂漠・草原・森林の
草本・木本や湖沼の動物プランクトンなどのさまざまな
系で調べられ，その重要性が広く認識されてきた [12]．
一方，相対的非線形性では，ある種 1が系を不安定

化し個体数の振動を引き起こす一方，別の種 2が動態
を安定化するという状況で，種 1は安定な環境で競争
優位になる（R∗が小さい）が，種 2は振動環境で競争
優位になると，少数派が有利となる群集レベルの負の
頻度依存性が生じて，2種が安定的に共存する（図 2の
左上と右下の種間関係）．これはつまり，競争する 2種
が互いに競争相手の好む振動環境を作り出すことで共
存していると見ることもできる．相対的非線形性は先
程と同様に，

dR

dt
=R

[
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(
1− R

K

)
−

2∑
i=1

aiNi

1 + biR

]
,

dNi

dt
=Ni

(
ciaiR

1 + biR
− di

)
, i = 1, 2,

(2)

といったモデルで考えられる．ここで，非線形性パラ
メータ bi が正のとき (bi > 0)には，消費者は Holling

の I型ではなく II型の機能的反応を示すため，資源量
が増えたときに個体あたり増殖率が飽和する（図 3a）．
種 1が II型 (b1 > 0)の，種 2が I型 (b2 = 0)の機能
的反応を示すとき，2種は振動を介して安定的に共存
することができる（図 3b）．種 2のみが存在する系に
は，より小さい R∗をもつ種 1が侵入できる．一方，種

図 2 相対的非線形性による振動を介した負・正の頻度依存
性
振動環境で競争劣位になる（リスク回避的）にもかか
わらず，動態を不安定化する右下の種（青丸）と，振
動環境で競争優位になる（リスク愛好的）にもかかわ
らず，動態を安定化する左上の種（橙丸）は，負の頻
度依存性 (NFD)により安定的に共存する（図 3）．振
動環境で競争劣位になり，動態を安定化する左下の種
（黒四角）と，振動環境で競争優位になり，動態を不
安定化する右上の種（灰色四角）は，正の頻度依存性
(PFD)により代替安定状態と先住効果を示す（図 4）．

1のみが存在する系では，資源量が振動し，個体あた
り増殖率が相対的に下に凸である消費者が優位になる
（イェンセンの不等式）．そのため，上に凸な種 1より
も線形な種 2の方が競争優位となり，侵入増殖率が正
となって負の頻度依存性が働くことになる．消費者に
おける R∗ と最大増殖率の間のトレードオフ（図 3a）
は，「落ち穂拾い」と「日和見主義者」のトレードオフ
(gleaner-opportunist trade-off)とも呼ばれる [13]．
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図 3 相対的非線形性による 2 種の共存
(a) 資源に対する個体あたり増殖率 dN1/N1dtが飽和する（Hollingの II型の機能的反応の）種
1（青実線）は R∗ が小さく，個体あたり増殖率 dN2/N2dt が線形（Holling の I 型の機能的反
応）の種 2（橙破線）は最大増殖率が大きいという「落ち穂拾い」と「日和見主義者」のトレー
ドオフがある．(b) 資源量（灰色実線）の振動が大きいときには種 2 が増え，小さいときには種
1 が増えて，安定的に共存する．ここでは a1 = 5, b1 = 10, b2 = 0とし，他のパラメータ値は
図 1 と同じものを使った．

図 4 相対的非線形性による先住効果
(a) 資源に対する個体あたり増殖率 dNi/Nidtがシグモイド型（Hollingの III 型の機能的反応）
で，R∗ が小さい種 1（青実線）と，特殊な II 型の機能的反応の種 2（橙破線）との間の競争．
(b) 初期条件で種 1 の方が多いとき，種 2 が絶滅して種 1 が平衡値に近付いていく．(c) 初期条
件で種 2の方が多いとき，種 1が絶滅して種 2がリミットサイクルを示す．パラメータ値は，a1
= 27, a2 = 0.402, di = 0.02, b1 = 450, b21 = 0.99, b22 = 2.97, r = K = ci = 1 とし，初
期値は多数派の種を 0.1，少数派の種を 0.01 とした．

それでは，逆の状況，つまり安定な環境で競争優位な
種 1が系を安定化し，振動環境で優位な種2が不安定化
するときにはどうなるだろうか（図 2の右上と左下の
種間関係）．その際には，群集レベルの正の頻度依存性
(positive frequency-dependence)による代替安定状態
(alternative stable states)が生じるため，どちらの種
が先に系に侵入したかに依存して群集の状態が決まると
いう，先住効果 (priority effect)が起こる [14]（図 4）．
この状況は，以下の微分方程式で表現できる [14]．

dR

dt
=R

[
r

(
1− R

K

)
− a1RN1

1 + b1R2

− a2N2

1 + b21R+ b22R2

]
,

dN1

dt
=N1

(
c1a1R

2

1 + b1R2
− d1

)
,

dN2

dt
=N2

(
c2a2R

1 + b21R + b22R2
− d2

)
. (3)

ここで，種 1はシグモイド型（Hollingの III型）の機能
的反応を示し，種 2は資源量が多いときに増殖率が減
少するという特殊な II型の機能的反応を示す（図 3a）．
III 型の機能的反応は個体群動態を安定化する傾向が
あるため，消費者密度の初期値に応じて，より小さい
R∗ をもつ種 1 の平衡値に漸近する場合（図 3b）と，
種 2がリミットサイクルを示す場合（図 3c）のどちら
かの動態を示すことになる．
上記のような相対的非線形性による共存が起こるパ

ラメータ条件は限られているために，従来の群集生態
学では，ストレージ効果に比べて相対的非線形性が果
たす役割は限定的だと思われてきた．しかしその一方
で，最近の実証研究では，相対的非線形性が他の共存
メカニズムと同様に重要であることが，培養実験の酵
母や草原の草本などで示されており [15–17]，その重
要性が見直されている．それでは，どのようなときに
相対的非線形性が重要になりうるだろうか．
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図 5 迅速な進化と相対的非線形性
(a)相加遺伝分散が小さく (V2 = 0.001)，進化が遅いときには種 2（橙破線）が絶滅し種 1（青実
線）が残る．(b) 相加遺伝分散が大きく (V2 = 0.1)，進化が速いときには相対的非線形性によっ
て共存する．(c) 共存するシミュレーション (b) における個体あたり増殖率．種 1の方が R∗ が
小さく，最大増殖率も大きい一方，種 2 の形状はシグモイド型（III 型の機能的反応）に似る．
(d) 形質値がさまざまな値を取ったときの個体あたり増殖率（灰色実線）は飽和型である一方，資
源量に対して最適な形質を取ったときの個体あたり増殖率（橙破線）はシグモイド型に似る．パ
ラメータ値は，a1 = 20, α2 = 84, d1 = 0.8, δ02 = 0.25, δ12 = 0.2, δ22 = 12, bi = 10, r =
K = ci = 1 とした．

3. 進化・可塑性と相対的非線形性

われわれは，生物の種内遺伝的多様性が振動環境に
対応して迅速な進化 (rapid evolution) を起こすこと
で，相対的非線形性を促進する，という可能性につい
て数理モデルを使って調べた [18]．これは，迅速に進
化する消費者は個体群動態を安定化し，さらに進化に
よって変動環境に素早く対応できるため，図 2の左上
の位置を占めることができるのではないか，というアイ
ディアである．ここでの進化とは，環境変動に応じて集
団中の遺伝的な構成が変わることで起こる小進化 (mi-

croevolution)であることに注意されたい．量的形質 x

が大きくなると，消費率が上がる (ai(xi) = aixi)と同
時に死亡率も増加する (di(xi) = δ0i + δ1ixi + δ2ix

2
i )

と仮定すると，式 (2)は以下のように書ける．

dR

dt
=R

[
r

(
1− R

K

)
−

2∑
i=1

ai(xi)Ni

1 + biR

]
,

dNi

dt
=Ni

[
ciai(xi)R

1 + biR
− di(xi)

]
, i = 1, 2,

dxi

dt
=Vi

∂

∂xi

(
1

Ni

dNi

dt

)
, i = 1, 2.

ここで，Vi は相加遺伝分散である．量的形質 x は適
応度勾配に従って，個体あたり増殖率 dNi/Nidtを増
加させる方向に変化していき，相加遺伝分散が大き
いほどその変化が速くなる [19–22]．ここでは消費率
と死亡率の間にトレードオフがあり，資源量が多いと
きには死亡率を上げてでも消費を行い，資源量が少な
いときには消費率と死亡率を下げる，という形質の変
化が適応的になる状況を仮定した．たとえばこれは，
資源量に依存して休眠を行うような状況に相当する．
今回のようなトレードオフのもとでの消費者の迅速
な進化は，系を安定化する効果がある [23]．その結
果として，種 1 の R∗ が小さく，種 2 のみが進化す
る (V1 = 0, V2 > 0) 場合，進化が遅い場合には共
存しない系（図 5a）であっても，進化が速い（相加
遺伝分散が大きい）ときには共存が可能になることが
明らかになった（図 5b）．これは，種 2 の個体あた
り増殖率がシグモイド型（Holling の III 型機能的反
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図 6 資源に応じた表現型可塑性と相対的非線形性
種 2において，資源量が小さいと非活動的になり，大きくなると活動的になる反応基準 (c) を仮
定すると，活動的なタイプのみでは絶滅する (a) ときでも，表現型可塑性によって共存する (b)．
可塑的な反応が速いときには，種 2 の個体あたり増殖率は資源量に対して下に凸の関数に近づく
(d)．パラメータ値は，ai = 10, bi = 4, d21 = 1.05, d22 = 0.1, g = 0.25, e = 3, r = K =
ci = d1 = 1 とした．

応）に近づき（図 5c, d），下に凸の部分をもつように
なるために相対的非線形性が働くためであると考えら
れる．
集団中に遺伝的多様性がない場合でも，生物は表現

型可塑性 (phenotypic plasticity)によって適応的に形
質を変化させる場合がある．資源依存的な表現型可塑
性としては，資源量が減るほど活動レベルを落として
休眠状態になるといった状況が考えられる．これも資
源量が多いときに消費率を増やし，資源量が少ないと
きに消費率を減らすという負のフィードバックによっ
て個体群動態を安定化する傾向があることが知られて
いる [24]．たとえばこれは，

dR

dt
=R

[
r

(
1− R

K

)
− a1N1

1 + b1R
− a2N21

1 + b2R

]
,

dN1

dt
=N1

(
c1a1R

1 + b1R
− d1

)
,

dN21

dt
=N21

(
c2a2R

1 + b2R
− d21

)
−f1(R)N21 + f2(R)N22,

dN22

dt
=f1(R)N21 − f2(R)N22 − d22N22, (4)

と書ける．ここで，N21 は活動的に消費・繁殖を行う
タイプの，N22 は非活動的な（休眠状態の）タイプの

個体群密度である．非活動的なタイプは増殖しない代
わりに，死亡率が低く (d21 > d22)，反応基準 (re-

action norm) の関数は，f1(R) = 1/[1 + (R/g)e] と
f2(R) = 1− f1(R)と仮定し，資源量が多いときには
活動的なタイプへ，少ないときには非活動的なタイプ
へ形質を変化させる状況を考えた（図 6c）．活動的な
タイプが種 1 と共存できない場合（図 6a）であって
も，資源の振幅が大きいときに可塑的な種 2が，振幅
が小さいときに種 1が増えることで，表現型可塑性と
振動を介した共存が可能になる（図 6b）[25]．これは
迅速な進化と同様に，表現型可塑性によって個体あた
り増殖率が資源に対して下に凸となり，相対的非線形
性が働くためであると考えられる（図 6d）．
2種が資源ではなく捕食者を共有するときにも，見か

けの競争 (apparent competition) [26] が働くために
一方が絶滅することが知られている．見かけの競争で
は，増殖率がゼロとなる捕食者密度 P ∗が大きい種が残
り，他の種が絶滅することが期待される（P ∗ ルール）
が，捕食に対する表現型可塑性（誘導防御 (inducible

defense)）も個体数振動を安定化する働きがあるため
に，同様に相対的非線形性を介した共存が可能になる．
このモデルは，
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図 7 捕食に応じた表現型可塑性（誘導防御）と相対的非線形性
種 2 において，捕食者密度が小さいと活動的になって増殖し，大きくなると非活動的（防御的）
になる反応基準 (c) を仮定すると，活動的なタイプのみでは絶滅する (a) ときでも，表現型可塑
性によって共存する (b)．個体数がゼロ (Ni = 0) で可塑的な反応が速いときには，種 2 の個体
あたり増殖率は捕食者密度に対して下に凸の関数に近づく (d)．パラメータ値は，r1 = 0.2, r2
= 0.1, ai = 10, bi = 10, d1 = 0.5, d2 = 0.001, g = 0.02, e = 2, Ki = ci = 1 とした．

dP

dt
=P

[
c1a1N1 + c2a2N21

1 + b1N1 + b2N21
− d1

]
,

dN1

dt
=N1

[
r1

(
1− N1

K1

)

− a1P

1 + b1N1 + b2N21

]
,

dN21

dt
=N21

[
r2

(
1− N21 +N22

K2

)

− a2P

1 + b1N1 + b2N21

]
− f2(P )N21

+f1(P )N22,

dN22

dt
=f2(P )N21 − f1(P )N22 − d2N22, (5)

と書ける．P は捕食者密度，N21 は活動的な非防御型
密度，N22 は非活動的な防御型密度を表す．P が大き
いほど防御型 (N22)が増えるという反応基準（図 7c）
をもつとき，活動的なタイプが見かけの競争により種
1 と共存できない状況（図 7a）でも，誘導防御によ
り共存が可能になる（図 7b）．これは表現型可塑性に
よって個体あたり増殖率が捕食者密度に対して下に凸
となり，相対的非線形性が働くためであると考えられ
る（図 7d）．

4. おわりに

本稿ではここまで，迅速な進化や表現型可塑性といっ
た適応的な形質の変化が，振動を介した共存メカニズ
ムである相対的非線形性を促進する可能性を紹介して
きた．古典的な個体群・群集生態学では，生物の形質の
種内変異は小さく，その平均値も短期間では変化しな
いと仮定してきた．しかし近年になって，実際には種
内変異と迅速な進化が個体群・群集動態に重要な影響
を与えるという実証例が増えてきている [27–29]．個
体群・群集生態学のさまざまな動態を，迅速な進化と
いうレンズを通して見直すことで，捕食者–被食者の逆
位相の個体数振動 [30]や，性的・社会的な種内相互作
用を介した多種共存の可能性 [31]などを始めとした，
生物多様性の新たな展望が開きつつある．今後も数理
モデルと実証研究を組み合わせることで，生態学と進
化生物学の統合が進み，生物多様性の創出・維持機構
の包括的な理解が進んでいくことが望まれる．

謝辞 本稿を執筆する機会をいただいた日本オペレー
ションズ・リサーチ学会と吉村仁先生，伊東啓先生に
心より御礼申し上げる．
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