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は　 じ　 め　 に

　自然 の 中で 多くの 種 が 混 在 し て い る の を見 た と き，
こ

れ らの 種 は こ れ か ら も共存を続け て い くの だ ろ うか ， そ

れ ともある もの は 排除さ れ て い くの だ ろ うか と自問する

こ とは
， 生態学 を生業 とす る もの で な くと もご く当 然 の

こ とだ ろ う．そして ， 共 存や排除 に は どの よ うな メ カニ

ズ ム が 関与 して い るの だ ろ うか と考 える こ ともまた 自然

な こ とで あ る，種 の 共 存に 関す る問題 は 古 くか ら生態学

上 の 大 きな話 題 で あっ た し， こ れか らもあ D続 けるだ ろ

う．

　 こ こ で は ， まず ， 競争関係に あ る 2 種 の 共 存と排 除を

予測す る 2 つ の 理論 を紹 介す る．ひ とつ は古典的 な ロ ト

カ ・フ ォ ル テラの モ デ ル で あ り，もうひ とつ は ， さらに

わ か りやす く汎用性の 高い ゲ ー
ム 理論で ある．ゲ ーム 理

論 は 進化生態学の
一

翼 を担 うもの で，種 が 生物の 適 応 の

単位 で は な く，個体が 適 応 の 単位 で あ る とい う立 場 に 立

つ もの で ある．こ れ に よ っ て種 の 共存や排 除が よりわ か

りやす く説 明 される こ とを示 した い ．次 に，共存や排 除

の メ カ ニ ズ ム に つ い て 解説す る こ と に す る．具体例 と し
．
て は ， シ ロ ザ （ChenoPodium 　album 　L ．） と コ ア カザ

（C．　fiCtfolium　Smith）の 競争 （舘野 未発表 ）を とり

あげ る．

ロ トカ ・フ ォ ル テ ラ の 方程 式 とゲー
ム 理 論

　 ロ トカ
・

フ ォ ル テ ラ の 方程式

　 ロ トカ
・

フ ォ ル テ ラ の 方程式 は，個体群 の ロ ジ ス テ ィ

ッ ク生長 を仮定 した もの で あ り
，

2 つ の 種 の 間 の 競争関

係 を記載す る こ とが で きる．

　種 1 と種 2 が 競争 して い る 状況を ， 次 の よ うに書 くこ

と に す る．

　　　　　　壷L
．、 x （、一・ ＋ ・ y

〕
　 　 　 　 　 　 dt　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 K1

　　　　　　塞一r2 ・ （1 一βk
＋ y

）

こ こ で x ， y は 種 1 お よ び 種 2 の 個 体数，　 n ，　 r2は 種

1 お よび 種 2 の 内的 自然増殖率 　K1，　 K2は 環境収容力

を表 わす． α お よび β は 競争係数 と呼ば れ る もの で

あ り， α は 種 2 が 種 1 に 与 える 干 渉 の 程 度 を示 し，β

は種 1 が 種 2 に 与える干渉 の 程度を示 して い る．

　 もし，競争 して い る 2 種 の ダ イナ ミ ッ ク ス が こ の 式に

従 うならば
，

K 、〉 α K2か つ βK1 ＜ K2 の 場合 に は安定

し て 共存 で きる．詳 し くは，巌佐 （1990）や Silver−

town 　（1987）の 邦 訳 を読 み ，ア イ ソ クライン 法 を使 っ

て，競争の 結果と して さ まざまな状態 が 現 れ る こ と を確

か め て ほ し い ．ア イソ クラ イ ン に よっ て ， 最終的 に 実現

され る 平衡状態に お け る 2種 の 個 体群密度 を 求 め る こ と

もで きる．

　 ま た，こ の 方程式は 時間を含 ん で い る た め に， 2種 の

個体群密度 の 経 時変化 を予測 で き る と い う特長 を持 っ て

い る．経時変化 を知 るに は， こ の 微分方程式を解けば よ

い ．パ ソ コ ン を使 っ て 自分 で プ ロ グ ラ ム を作 っ て もよい

し， EQUATRAN −M （三 井 東 圧 化学 ） な ど の 市 販 の

ソ フ トウ エ ア を利用 して もよい ．市販 の ソ フ トで は，方

程 式を書 きならべ
， x と y の 初期 値 とパ ラ メ

ー
タ
ー

で

あ る rl，　 r2，　 K1，　 K ，， α ，β の 値を入 力す る だ け で

よい ．ア イ ソ クライ ン 法 と併用 すれ ば ロ トカ ・フ ォ ル テ

ラ の 方程式に つ い て よ り良 く理解する こ とが で きる だ ろ

う．

　 しか し， 経時 変化 まで も予 測 で きる ロ トカ ・フ ォ ル テ

ラ の 式 に も欠点 が な い わ け で は な い ．少 し考 えて み れ

ば ，

「
果 た して 個体群 の ダ イナ ミ ッ クス は こ の 方程式 で

常 に 記載 で きる の だ ろ うか ．」 と い う疑 問が 出 て くる．

こ の 方程 式 で は そ れ ぞ れ の 種 の 個体群 の 変動 は ロ ジ ス テ

ィ ッ ク式に従う こ とに な っ て い るが ， 実際 の 個体群 の 変

動が こ の 式に従 うか ど うか は，実測 して み なければわ か

ら な い ．ま た，競 争係数 は 定数 で あ る が， こ れ も仮定 し

て い るだ けで ある，実験的に競争係数を測定す る と， こ

れ は定数 で は な い と い う報告もあ る （Antonovics 　 ＆

Fowler
，
1985 ）．

ゲ
ー

ム 理 論

　Maynard 　Smith ＆ Price （ユ973 ）に よ っ て ゲ
ー

ム 理

論 が 生物学 の 世 界 に 導入 され た こ とは， 生態学 の 歴 史に

残 る 出 来事で あ っ た と思 う．彼 らは，ゲ
ー

ム 理論を使 う

と，進化 の 結果到達す る安定な状態 を知 る こ とが で きる

こ とを示 した．こ の 理論 を 2種 の 競争 に 適 用す る と，
2
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つ の 種 が安定 して 共存 で きる た め の 十分 条件 を明 らか に

す る こ とが で きる．た だ し，ロ トカ ・フ ォ ル テ ラ の 式 の

ように 経 時変化を知 っ た り，最終的な 2 種 の 個体群 密度

を計算 した りする こ とは 簡単 に は で きな い ．しか し， 個

体群 の ダイナ ミッ クス が ロ ジ ス テ ィ ッ ク式に従わ ね ば な

らな い とい うような制約 が な い た め に ，
ロ トカ ・フ ォ ル

テ ラ よ D も汎用性 が 高 く， また グ ラ フ ィ カ ル に 表現 しや

す い 点 で す ぐれ て い る．

　ゲ
ー

ム 理論 で は 次 の ような利得行列 payoff　 matrix

を考 える．

種 1 種 2

種 1

種 2

a

C

b

d

こ こ で a は 種 1 が 種 1 個体群 の 中 で 実現 する個体 あ た

りの 適 応度， b は 少数 の 種 1が 種 2 個体群 の 中 に 侵 入

した 場合 の 種 1の 個体 あ た りの 適応度， c は少数 の 種 2

が 種 1個体群 の 中 に 侵 入 した 場合 の 種 2 の 個体あ た りの

適 応度， d は 種 2 が 種 2 個 体群 の 中 で 実現する 個体 あ

た り の適応度を表 わす．多くの 植物 の 場 合，適応度 とは

一
個 の 種子 か ら発生 した 個体が 一

生 の 間 に 生産す る種 子

の 数 として もよ い だ ろ う．

　 2 種が安定 して 共存で きる た め の十分条件は上 の 利得

行列 で ，

　 　　　　　　 c ＞ a 　カ・つ 　b ＞ d
と な る こ とで ある．具体 的に は 次 の ような こ と で ある．

種 1 個 体 群 の 中に 種 2 の 1 個 の 種 子 が 風 な ど に よ っ て 運

ば れ て きた とす る．発芽 した こ の 種 子 が 種 1 の 1個体 あ

た りの 平均 種 子生産量よ り も多くの 種 子 を作れ ば ，種 2

は種 1 個 体 群 の 中 で 勢力を広 げ て い く．つ ま り， c ＞ a

は 種 1個 体群 の 中 に種 2 が侵 入 で きる た め の 条件 で あ

る．逆 に 種 2 個 体 群 の 中 に 種 1 が 侵 入 で きる条件が

b ＞ d で あ る．こ うした 条件が 満 た され る ならば ， 種 1

は種 2 を排 除 で きず ， 種 2 は種 1 を排除 で きな い ため に

こ れ らの 種 は共存 で きる の で ある．

　図 1A お よび B は こ の 条件 を満 た して い る 2 つ の 場

合 で あ る．頻度 が 0 と 1 の 中間 で は．種 1 と種 2 の 頻度

個

体
の

適

応

度
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図1 ．利得行列に お け る a ， b，　 c ，　 d 間 の さ まざ まな関係 と，頻度 0 と 1間 で 考 えられ る適応度 の 変化 の 例．

　　　実線は 種 1 （Sl ＞の適 応 度，破 線 は 種 2 （S2 ）の 適応 度を表 わ す．矢 印 は，頻度 の 推 移 す る方 向 を示 す．
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と適応度 との 関係 は こ の ように さ ま ざ ま な場合 が 考 えら

れ る． A の よ うに 2 種 の 適 応度を表 わす線が 一
回 だ け

交 わ る 場合 に は，初期 の 頻度 が ど うあれ ， 年 が た て ば最

終的 に は 頻 度 P に収束して い く，B の ように 三 回交 わ

る場 合 に は P、また は P2に お い て平衡に達す る．い ずれ

に せ よこ の 条件 さ え満 た し て い れ ば ，こ の 2 種 は 必ず共

存 で きる．

　安定 して 共存 で きる た め の 十 分 条件 とは ならな い 場合

の
， a ， b ， c ， d 間 の 関係 の い くつ か を 図 lC か ら

E に 示 して み る。 C は 初期 の 頻度に よっ て 勝 ち残る 種

が 異な る ．D の 場 合 は，種 1が 種 2 を排 除 し て し ま っ

こ と を示 して い る． E で は a と c および b と d の 間 の

関係は D と 同 じだ が ， 初期頻度 に よ っ て 安定 した 共 存

が 可能 と なっ た り， 種 1 が種 2 を排除 して しまっ た t）す

る．こ れ以外に もさ まざまな場合 を考える こ とが 可能 で

あ る が ，安定 した 共存を可能に す る a ， b，　 c ，　 d の

関係は前出の もの 以外に は ない ．

　 こ こ で 注意 して お か な け れ ば な ら な い の は ， 図 1A

に お い て a ＞ d で あ る こ と を見 て，種 1が 種 2 を排 除

し て しま うだ ろ うとい う結論を出 して しまワ こ と で あ

る．競争が 種個体群対種 個体群 とい うもの で ある と考 え

る と，こ うした 結論を導 きやす い ．こ れ が 誤 りで ある こ

とは，種 1 の 頻度 が 高 い と種 2 が 増 える こ とか ら み て 明

ら か で あ ろ う．種 1 が 必ず種 2 を排除 して しま うの は，

た と え a ＜ d で あ っ て も，図 1D の ように 種 1 の 個体

あ た り の 適 応 度が すべ て の 頻 度 に お い て 種 2 に 勝 っ て い

る場合 で あ る．

　 とこ ろ で ，ゲ
ー

ム 理 論 と ロ トカ ・
フ ォ ル テ ラ の 式 の 関

係 は ど うな っ て い る の だ ろ うか ．ロ トカ
・

フ ォ ル テ ラ の

式で K 、
＝K2 とする と， α ＜ 1 か つ β 〈 1 の ときに 安

定し た 共 存が 可 能で あ る．こ れ は 種 内競 争が 種間競 争よ

り も激しい 場合に は 2 種 は 共存しやす い とい うこ と を意

味 して い る．そして，ゲ
ー

ム 理論 に よれば 2 種 が 共存可

能な 図 1A で は a 〈 b か つ c ＞ d と な っ て い る が ， こ

れ も種 内競争が 種 間競争よりも厳 しい こ とを意味 して い

る。ロ トカ ・フ ォ ル テ ラ と ゲ
ー

ム 理論 は 同じ もの で はな

い が，種 内競 争 が 種間競 争よ り も激 し い と き に は 共存 し

やす い とい うこ とを示唆 する点 で は一
致す る の で あ る．

　 シ ロ ザ と コ ア カザ は，東京周辺 で は畑や 空 き地
・
道端

な ど に ご く普通 に 見 られ る ア カ ザ 科 の
一

年 生草本 で あ

る．出現時期は 共 に 3 月下旬か ら 4 月の 上 旬頃で 同 じで

あ る．コ ア カザ は 5 月 に 開花 し 6 月 に は種 子 が成熟 して

生育期 間を終 える の に 対し， シ ロ ザ は 9 月に 開花 し，11

月 に 生育期間を終 え る．野 外で 手 当 り次第 に 両種 の 個 体

群 を調 査 した と こ ろ， こ れ ら は 1 ／ 3 以上 の 割合 で 混在

して い た （表 1 ）．こ の ように ， 野外 で は こ の 2 種 は混

在す る場合 が 多い ．

表 1 ．東京周辺 に お け る シ ロ ザ お よび コ ア カ ザ個 体群 の

　　　混在程度．

種構 成 個体 群の 数

シ ロ ザ の み

コ ア カ ザ の み

シ ロ ザ ・
コ ア カ ザ混在

21844rD

シ ロ ザ と コ ア カザ の 野外で の 混在

　ゲーム 理論 を用 い る と， 安定 して 2 種 が 共存で きる た

め の 十分条件 をほ とん ど制約 な しに 明 らか に する こ とが

で きた ．さて ， それ で は 自然 の 中で 混在 して い る 2 種 の

中に ， こ の 条件を満 た しなが ら 生活 して い る もの は 実際

に あ る の だ ろ うか．こ れ まで，植物で は こ うした研究は

ほ とん ど行 われ て こ なか っ た．こ こ で は，シ ロ ザ と コ ア

カザ を用 い て こ の 問 い に答 える こ と を試み る こ と に す

る．

1989 年 と 1991年 に 調査．2 種 間 の 直線 距離 が 2m 以 内 の 場合 に混

在 とみ な した ．

実験個体群で得 られ た シ ロ ザ と コ ア カ ザ の 利得行列

　利得行列を正確 に 測定 し，か つ そ の よ うな利得行列が

得られ る 原因 を明らか に するた め に は，環境をコ ン トロ

ール で きる実験個体群 を用 い る こ とが 有効 で あ る．こ こ

で は個体群密度 の 大小 と掩乱 の 有無 とい う2 つ の 環 境 要

因を組 み 合 わ せ て 実験 を行 っ た．個 体群 の 密 度 と して

は，ア カ ザ と コ ア カザ を合わ せ て 400 ／ mt と い う高密 度

とO ．25／ M
’
の 低密 度 とを設 定し ， 攪乱条件 として は 7

月 に 圃 場 を完全 に 堀 り起 こ す とい う明 ら か に 致命的 な条

件 と まっ た く攪乱 の ない 条件 を設定 した．

　密度が 低 く提乱が な い 場合 の 利得行列 は 表 2 − 1 の よ

うに書け る。種 子 1 個あ た りの 重 さは シ ロ ザ と コ ア カ ザ

と もほ ぼ 同じで あ る の で ， 適応度 の 指標 として は個体 あ

た りの 種 子生産 量を使 うこ とが で きる．また，こ う した

環境 で の 種 子 生 産量 は， 2種 の 潜在的最大種 子生産量を

示 して い る と もい え る．コ ア カ ザ は シ ロ ザ に 比べ て 短 い

生 育期 間 しか もた な い た め に，シ ロ ザ の 約 1 ／ 40 の 種

子生産 しか で きない ．こ の よ うな環 境 で は コ ア カ ザ は シ

ロ ザ と安定 して 共存 して い くこ とは で きな い ．この 環境

で は 個 体が 接す る こ と は ない の で ，すべ て の 頻度 で シ ロ

ザ と コ ア カザ の 種子生産量 は こ の 利得行列 の 値と同 じで

あ る，した が っ て，低密度 で 攪乱 の な い 環境 が 維持さ れ

る か ぎ り，数年 後 に は シ ロ ザ の み が 生 き残る こ とに な る

だ う つ ．

　密度は低 い が掩乱 の あ る環境 で は ど うだろ うか． コ ア

カ ザ は 6 月中 に 種子 生 産 を終 え て い る た め に， 7 月 の 攪

乱 は コ ア カザ の 種 子生産量に は まっ た く影響を与 えな

い ．それ に 対 し，シ ロ ザ は こ の 規乱 に よっ て すべ て 死亡
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表 2 − 1．密度が 低 く掩乱 の な い 環境 で の シ ロ ザ と コ ア

　　　　　カザ の 利得行列．

種

種 子生産量 （g ／個体 〉

シ ロ ザ 個体群中　　 コ ア カ ザ個体群 中

シ ロ ザ

コ ア カザ

257．80

　 6．70

257．80

　 6．70

表 2 − 2 ．密度が低 く攪乱 の ある 環境 で の シ ロ ザ とコ ア

　 　　 　　カザ の 利得行列．

種
種 子生産 量 （g ／個体 ）

シ ロ ザ個体群中　　 コ ア カザ 個 体群 中

シ ロ ザ

コ ア カザ

0 ．006

，70

0 ．006

．70

か ．表 2 − 4 に 示す とお り，こ の 場 合 の 利得行列は， 2

種 が安定して 共存 で きる た め の 十 分条件 と なっ て い た の

で あ る ．シ ロ ザ と コ ア カザ の 利得が なぜ こ の ように なる

の か とい うメ カニ ズ ム に つ い て は 後 で 述 べ る が，こ うし

た 環境 が 続 く限 り， コ ア カ ザ と シ ロ ザ は 何年 もの 間安定

した共存 を続 けて い くこ とが 可能で ある．

　 こ の ような実験 を行 うこ と に よ っ て，混在 する場合 の

多い シ ロ ザ と コ ア カザ は，環境 条件 に よっ て は 共存を可

能 に す る た め の 十分 条件を満 た して い る こ とが明 らか に

な っ た．もち ろ ん，シ ロ ザ と コ ア カ ザ は 密 な環境 以外で

も混 在 して い る し，攬乱 が 大 きそ うな畑 の 中で も混在 し

て い る．しか し，「
攪乱 が な く密 な環境 条件 の もとで は

こ の 2種 は安定 した 共存 が 可能で あ るた め に，野 外で は

こ の 2 種 が 混 在 し た 個体群 を見 か けやす い の だ ろ う．」

と推測 する こ と は，それ ほ ど的外れ で は あ る まい ．

共 存 と排 除 の メ カ ニ ズ ム

表 2 − 3 ．密度 が 高 く攪乱 の ある環境 で の シ ロ ザ と コ ア

　　　　　カ ザ の 利得行列．

種
種子 生産量 （g ／個 体 ）

シ ロ ザ個体群中　　 コ ア カザ個体群中

シ ロ ザ

コ ア カザ

O ．001

．e3

0 ．000

．48

表 2 − 4 ．密度 が 高 く攬乱 の な い 環境 で の シ ロ ザ と コ ア

　 　　 　　カ ザ の 利得行列．

種

種 子生産量 （g ／個体 ）

シロ ザ個 体群中　　 コ ア カザ 個 体群 中

シ ロ ザ

コ ア カザ

O ．601

．03

169．20

　 0．48

す べ て の 組 み 合 わ せ は t検 定 （両 側 検定，5 ％水 準 ）で 有 意．

して しまい ，種 子をつ け る こ とは で きな か っ た （表 2 −

2 ）．こ の 場合 に も安定 した共存は不可能で ある ．コ ア

カ ザ の み で 構 成 さ れ た 個 体群 が で き あ が っ て い くだ ろ

う．

　密度 が高 く攪乱の ある 環境で は表 2 − 3 の ような利得

行列 に な っ た．競争の 結果 と して コ ア カザ の 種子 生産量

は潜在 的最大種子生産量 よ りもある程度低下す るが，シ

ロ ザ は攪 乱 の た め に まっ た く種子生産 が で きな い ．こ の

環境 で もコ ア カ ザ の み の 個体群 が 成 立 し て い くに違 い な

い ．

　それ で は，密度 が高 く掩乱 の な い 環境 で は ど うだ ろ う

ガ ウゼ の 競争排除則

　利得行列を書き下 せ れば， 2種 の 共存 が 常 に 可能 で あ

るか ， また は ， 排 除 され て しまう場合 が あるか などに つ

い て の 情報を得 る こ とが で きる．しか し，利得行 列 自身

は 共存や 排除 の メ カ ニ ズ ム に つ い て 何 も教 え て くれ な

い ．共存や 排除の メ カニ ズ ム は ガ ウ ゼ の 競争排 除則 に よ

っ て説明 され て きた。

　ガ ウゼ の 競争排除則 とは ，
2 種 の 個体群 の 生長 が 同

一

の 要因 に よ っ て 制限 され て い る ならば， こ の 2種 間に競

争 が お こ り， ど ち ら か の 種 は 排除 さ れ て し ま うと い うも

の で あ る （Hardin ，1960）．言 い 換 えれば ，それ ぞれ の

種 の 個体群の 生長 を制限 し て い る要 因が 異なる な らば，

そ れ ぞ れ の 種 が 他方 の 種 へ 与え る影響 は 小 さ く （す なわ

ち種間競争は 種 内競 争に 比べ て 相対的 に 小 さ く）， 2 種

が安定して共存しや す くな る と い うこ とで ある．

　シ ロ ザ と コ ア カザ の 競 争実験 か らも， 共存可能 な場合

に は 種 内競 争が 種間競争よりも厳 し くなる こ とが 読 み と

れ る 俵 2 − 4 ）．シ ロ ザ は シ ロ ザ の 中よ りも コ ア カザ

の 中 で よ り 多 くの 種 子 を生産 し，
コ ア カ ザ は コ ア カ ザ の

中よりもシ ロ ザ の 中 で より多くの 種 子 を生産す る の で あ

る．で は，シ ロ ザ と コ ア カザ が 共 存可 能な 環境 に お い て

は ， それ ぞ れ の 個体群 の 生 長 を制限する 要因 は本当に 異

なっ て い る の だ ろ うか．もし制限要因が 同 じな らば，競

争排 除則で は シ ロ ザ と コ ア カザ が 共存可能で あ る こ と を

説明 で きない ．

シ ロ ザ と コ ア カ ザ の 光利用戦略

　まず， シ ロ ザ とコ ア カザ の 光 の 利用 の しか た に つ い て

み て み よう．光 を空間的 に どう利用す るかは，それ ぞれ

の 植物 の 形態的特徴に よっ て ほ ぼ 決定さ れ る．コ ア カザ
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図 2 ． 5 月か ら 6 月 に か けて の シ ロ ザ と コ ア カザ の 高 さ

　　　 の 経時変化．

　　　 ● ； 高密度で の シ ロ ザ ，■ ： 高密度で の コ ア カザ ，0 ：

　　　低 密度 で の シ ロ ザ ，口 ： 低密度 で の コ ア カ ザ．12個体

　 　 　 の 平 均 値．矢 印 は コ ア カザ の 開 花時期 を示 す．

は， 5 月か ら 6 月 に か けて の 高 さの 生長が シ ロ ザ よ り も

速 く
， 生育期間 を終 え る 直前 ま で ， シ ロ ザ に よっ て 完全

に 被陰 される こ とは な い （図 2 ）．シ ロ ザ は こ の あ と秋

まで 生長 を続 ける． 5 月か ら 6 月 に か け て コ ア カザ の 高

さ の 生長 が シ ロ ザ よりも速 い 傾 向 は，ま ば ら な 環 境 で も

同 じで あ る．コ ア カ ザが どの よ うな生理的 メ カニ ズ ム に

よ っ て 高さの 生長 を速 くして い るの か の 解明 は こ れ か ら

の 課題 で ある が ，
コ ア カザ は 密な環境 で は シ ロ ザ よ り も

光を空間的に うま く使う性質を持 っ て い る とい えるだ ろ

う．逆に，シ ロ ザ はまば らな環境 で うま く光 を利用する

とい えるか もしれ ない ．

　光 を時間的 に どう利用する か は ， フ ェ ノ ロ ジ
ー

に よ っ

て 規定 さ れ る．シ ロ ザ は 長 い 生 育期 間 を持 つ た め ， 攪 乱

の な い 安定 した環境 で は 時間 的 に うま く光を 利 用 す る と

い える．逆 に ，攪 乱 の 前 に 種 子 を実 らせ る コ ア カザ は ，

夏 か ら秋 に か け て の 攪乱 の 多い 不安定な環境 で は 時間的

に うま く光 を利用 して い る とい える．

　ま とめ る と，シ ロ ザ は攪 乱 の な い 疎な環境で効率的に

光 を利 用 し，
コ ア カザ は攪 乱 の ある密な環境 で 効率的に

光 を利用 して い る こ と に なる。それ で は ，
こ れ らの 2種

が 共存可能な攪乱の な い 密な環境 （こ の 環境 はどちらの

種 に と っ て も 自分 の 土俵で は な い ）で は ， それ ぞれ の 個

体群 の 生長は ど の ような要因 に よっ て 制限 されて い るの

だ う つ か，

　図 3 の 模式 図 は，攪 乱 の な い 密な環 境 に お い て 2 種 が

混在 する場 合 の 春 と秋 の 群落構造を示 して い る．春 に

図 3．シ P ザ と コ ア カ ザ が 攪乱 の な い 密 な 環 境 で 混 在す

　　　る場合 の 群落構造の模式図．

は ，
コ ア カザ は高 さ の 生長 が 速 い と い う性質を生 か し

て，シ ロ ザ よりも空間的 に うま く光を利用 して い る．と

こ ろ が ， 掩乱が ない に もか か わ らず 6 月 に は 生育期 間を

終 え る た め に ， 時間的 に はうま く光を利用 す る こ と はで

き な い ． コ ア カ ザ の 生長は，空間的要因 よりもむ しろ時

間的要 因 に よ っ て 制 限 され て い る と い える だ ろ う．そ の

た め，夏か ら秋 に か け て は コ ア カザ は シ ロ ザ の 生長に 影

響 を与 える こ と は な い ．した が っ て ，
コ ア カザ は，春に

は シ ロ ザ を被陰 して そ の 生 長 を抑制す る が ，総合的 に は

長 い 生育期間を持 つ シ ロ ザ に 大きな影響を与 えな い ．

　一
方，シ ロ ザ はそ の 長い 生育期間に よ っ て時間的 に は

うまく光を利用す る が
， 密 な 環境 で は コ ア カザ ほ ど空間

的に光 をうま く利用 で きな い ．そ の た め ， 密な環境 で う

ま く光 を利用 す る コ ア カ ザ に シ ロ ザが 与え る影響 は少な

い ．ま た，表 2 − 4 か ら もわか るように ，シ ロ ザ の 密度

が 高 くな る と シ ロ ザ の 種子生産量は極端 に 減少する．シ

ロ ザ の 生長 は 明 ら か に 空 間的要 因 に よっ て 制限 され て い

る．

　 こ うして み る と，攪乱 が な く密な環境 で は，シ ロ ザ は

光 の 空間的利用法に よ っ て 生長 を制限 され， コ ア カザ は

む しろ光 の 時間的利用法に よ っ て 生長 を制限 され て い る

こ とがわか る．確 か に，それ ぞれ の 種 の 生長 を制限する

要因は 異なっ て い るようだ ，そ し て，ど ちらの 種 も相手

の 種 に 与え る影響 はあまり大 き くは な い の で あ る，した

が っ て，シ ロ ザ と コ ア カ ザ の 共 存 の メ カ ニ ズ ム も，
「
制

限要 因が 異 な る こ と に よっ て 種 間競争が 軽 減 され ，共 存

が 可能に な る．」 と い う競 争排 除則 に よ っ て 説明 す る こ

とが で きる．
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お わ り に　 一作物 と雑 草一

　 競争関係に あ る 種 の 共 存 の 問題 を考 える ため に ゲ
ー

ム

理 論を利用 した の に は い くつ か の 理 由が ある．ひ とつ に

は，ゲ
ー

ム 理 論 は 汎用性 が 高 い か らで あ る．そ の た め，

理論的 に 明 らか に なっ た 共存 の 条件 が 現実に 混在 して 生

活 して い る植物 の 間 に 存在す る の か ど うか を テ ス トしや

す い か ら で あ る．実際 に ， 環 境 条件に よ っ て は，野 外で

混在 して い る こ との 多い シ ロ ザ と コ ア カザ は安定 し て共

存 で きるため の 条件を満 た して い る こ とが わ か っ た．そ

して も っ と も重要 な こ と は，「純 粋 な 種 個 体 群対 純 粋 な

種個体群 の 競争 の 結果 と して で は な く，種間そ して種 内

で の 個体対個 体 の 競争の 結果と して，種 の 共存や 排除が

お き る．」 と い うこ と を理 解 し て もら い た か っ た か らで

ある．

　 しつ こ い よ うで あ る が ，最後 に ，農 地 に お け る作物 と

雑草 の 競争 を と り あげ ，
ゲ ーム 理論 の 復習 の た め の 思考

実験 を行 っ て み よう．あ らか じめ 言 っ て お く と，こ の 競

争は 図 1D の よ うな 結末 に な る．

　 雑草 で あ る シ ロ ザ を400 ／ m2 で植え た場 合，生育期間

の 最後 に は 個 体 あ た tlの 乾物量は 4．67　g で あり，その

12．8％ に あ た る0 ．60g が 種 子 で あ っ た．茎 は 総 乾物量

の 68．ユ％ に もあ た る 3 ．18g で あ っ た．植物体 の 高 さは

最高 2，9m で あ っ た．種 子 へ の 物 質分 配率 と高 さは，

Bazzaz ＆ Carlson （1979 ）が 合衆国 イ リ ノ イ州 の
一

年

生草本で 測定 した値 とほ ぼ
一

致す る．

　 こ こ で 我 々 は，作物 として 効率 よ く種子 を生産す る 品

種
「ハ イパ ー

シ ロ ザ 」 を シ ロ ザ か ら作 りだ す こ と に す

る．脱粒性 の な い こ と な どf乍物 の 満 た す べ き条件は た く

さんあるが ，こ こ で は種子 生産 に の み問題 を限定する．

さらに 問題 を簡単に す る た め に，栽植密度，生育期間，

総乾物生産量は上記 の シ ロ ザ の 場 合 とま っ た く同 じで あ

る と し よ う．作物 と して 効率 よ く種子 を作 る と は，単位

面積あ た りで きる だ け多くの 種 子 を作 る こ とで ある．そ

の た め に は ， 総乾物中に 占め る 種子 の 割合 を増 や し，逆

に 茎 の 割合 を減 ら せ ば よ い と い うこ と は 容易 に 思 い つ

く．た だ し，高さをその ま まにして 茎 の 量 を減 らせ ば植

物 は 力学的 に 不安定 とな り，折 れ た り倒 れた りして しま

っ．そ こ で ハ イパ ー
シ ロ ザ に 矮性 の 遺伝 子 を導 入 し，シ

ロ ザ よりもゆ っ くり と伸長 して lm の 高さ に しか ならな

い ように す る． Tateno ＆ Bae 　（1990）に よ っ て 考 え

れ ば ， そ の 場合， ハ イパ ー
シ ロ ザ の 種 子 生 産量 を シ ロ ザ

の 2 倍で あ る 個体あ た k）　1．2g ま で 引 き上 げ る こ とは十

分可能で あ る．こ れ に よっ て，ハ イパ ー
シ ロ ザ の 種子生

産量 は 10a あ た り480kgと な り，高さ と収 量 は 日本 の 水

田 で の 平均的なイネと ほ ぼ 同 じに な る．当然，シ ロ ザ は

10a あ た り240kgの 種子生産量 しか な く，純粋 な個体群

どうしの 競争 ならば ， 作物 で あ る ハ イパ ー
シ ロ ザ に 負け

て しまうはずで ある．

　 で は，本当 に ハ イ パ ーシ ロ ザ は 原 種 で あ り ま た雑草 で

ある シ ロ ザ との競争に 勝 て る だ ろ うか．まず， ハ イパ ー

シ ロ ザ の 中に 少数 の シ ロ ザ が 侵 入 した 場合 に つ い て 考 え

る．シ ロ ザ は ハ イパ ー
シ ロ ザ の 上部 の 空間 を自由に使

い ，お そら く個体 あ た リエ00g を超 える種子 を生産す る

だ ろ っ ．放置す れ ば 毎年急速 に シ ロ ザ の 頻 度が 高 くな っ

て い く．次 に ，シ ロ ザ の 中 に 少数 の ハ イパ ーシ ロ ザ が侵

入 した場合 に つ い て 考 える．ハ イパ ー
シ ロ ザ は コ ア カザ

と違 っ て シ ロ ザ に よ っ て 完全 に 被陰 さ れ ， ほ とん ど種 子

を生産 で きな い だ ろ う．した が っ て ，
ハ イパ ー

シ ロ ザ は

シ ロ ザ の 中で 広 まる こ とは ない ．ま と め て み れ ば，ハ イ

パ ー
シ ロ ザ は シ ロ ザ の 中に 侵 入 で きず，か つ ，シ ロ ザ は

ハ イパ ーシ ロ ザ の 中に 楽 々 と侵 入 して くる こ とに なる。

結局， ハ イパ ーシ ロ ザ は，純粋 な個体群 ど うしで 対決す

る な ら ば 確実 に 勝 て る相手 で あ る シ ロ ザ に よ っ て 排除 さ

れ て しま うの で あ る。（図 1D で ，
　 S1を シ ロ ザ ，

　 S2を
ハ イパ ーシ ロ ザ と見 れば よ い ．もち ろん ， 図 IE の よ

うに 初期頻度 に よっ て は 共存可能な場合 が 出現す る こ と

もあるが ，図 1E は 現 実 に は あ りそ うもな い 状 況 を考

えて い るの で 無視 して もい い だ ろ う．）

　以上 は思考実験 で あ る が
，

つ ぎは事実で あ る．改良 さ

れ た背丈 の 低 い 作物で は ， 10a あ た O　1000kgもの 種子

を生産 させ る こ とが で きる．イネで もコ ム ギ で もそ う し

た 報告 は あ る．こ れ も事実 で あ る が， こ うした 作物 の よ

うな， 純粋 な集団全体 と して の 高い 種子生産力 を持 つ 野

生 の 植物は，い まだ に 見 つ か っ た こ とが な い ．こ こ まで

拙稿に つ きあっ て くれ た 方 に は，その ような野 生種 が な

い 理 由 の 1 つ は すで に 明 らか だ ろ う．ハ イパ ー
シ ロ ザ と

シ ロ ザ の 競争か らわ か るよ うに，集団全体 と して の 種子

生産量 を高 め る植物 は ， た とえ 突然変異で 生 じた と して

も， 自然 の 中 で は 決 して 広まれ ない の で あ る．
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