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は　 じ　 め　 に

　 生活 史 の 進化 を論ず る た め に は 1960年代 〜1970年代

に発表 さ れ た記念碑的な い くつ か の 研究 を無視する こ と

は で きな い ． た とえ ば ， MacArthur ＆ Wilson

（1967＞に よる r−K 淘汰 説や Cole （1954 ）や Gadgil

＆ Bossert （1970）に よる 生活 史戦略 の 考 え方 とそれ

に つ づ く理論的 考 察 （Schaffer，1974 ； Schaffer＆

Gadgil
，
1975 ；Schaffer， 1977），それ ら の パ ラダ イム

に の っ とっ た実証的な研 究 （Abrahamson ＆ Gadgil，
ユ973 ；　Gadgi1　＆　Solbrig

，　1972 ； Schaffer　＆

Schaffer
，
1979 ； Young ，1990），　 Pianka （1970）の

r −K 連続体説や 当座 の 繁殖努力 と生存率 と の トレ
ー

ドオ

フ 〔Pianka，1976
，
1978 ），

　 Harper 〔1967）の 個体

群生態学に 対する ダーウ ィ ン 的 ア プ ロ
ー

チの 提 唱 とそれ

に つ づ く
一

連 の 研究 （Harper ，
1977），　 Grime に よる

C −S−R 生存戦略モ デ ル （Grime，1977 ，ユ979 ；Grime，
Hodgeson ＆ Hunt

，
ユ988）な どが あげ ら れ る ．こ れ

ら に つ い て はすで に 日本語 で書か れ た す ぐれ た 総説や教

科書 も多い （河野 ， 1984a
，
b；伊 藤 ら，1992）の で割愛

す る が ， これ か ら生活史の 進化 を研究 しようとする人は

是非原著 に も当 た られる こ とをお勧めす る．

　1996 年3 月末 の 第43 回 日本生態学会で行われ た 自由式

シ ン ポ ジ ウ ム
「
個体群 研究 の フ ロ ン ティア」 に は予想 を

は る か に 上 回 る参加が あ っ た．日本の 動物生態学 の 分野

で は 近年個体群生態学が 低調 で ある とい う認識 か ら，若

い 世代 の 人 に 個体群 生態学 の 面 白 さ や 生態学 を研 究す る

上で の 意義を伝える こ とが こ の シ ン ポ ジ ウム の 目的 で あ

っ た．一
方，植物生 態学 の 分野 で は それ まで に 発行 され

た 「

種生物学研究」 や Plant　Species　Biology，河野

の 編 著 に よる 2 冊 の 本 （河野
，
1984a

，
b ）な ど で 明 らか

な よ うに 個体群研 究 は 日本の 植 物生態学 の ひ とつ の 核 に

な っ て い た．しか し，植物 の 個体群統計 の 情報が 蓄積 す

る
一

方 で，それ ちの 情報か ら適 応度を計算 し， 生活 史の

進化を解析 した 研 究例 は意外 に少 な い ．その 理 由 と し

て，個体 の 適応度 の 尺度 として最 も
一

般的に使わ れ る内

的 自然増殖率 の 推定が 多くの 植物 では困難で ある こ とが

あげられる．具体 的 には，（1 ）植 物の 成長 に み られ る

大 きな可塑性 の た め に 同時 出生群 cohort に 属する個体

で あ っ て も適応度 の 要素 で あ る 生存率や種子生産量 が 大

きく異 なる，（2 ）栄養繁殖 をする植物 で は 遺伝 的な個

体 （ジ ェ ネ ッ トgenets ） と生理 的 に独立 した個体 （栄

養繁 殖 に よ っ て作 られ た ラ メ ッ ト ramets 由来 の 個 体 を

含む）とが必ず しも
一

致 しな い ，（3 ）
一

口 に 栄養繁殖

と い っ て もそ の 様式に は さ ま ざ ま な もの が あ る
， （4 ）

固着性 の 植物 で は個体数を数えや す い とい う利点はある

が ，同時に 個体 の 運命は環境 の 時間的空間的変動や 局所

的 な密度に大 き く影響 され ， 個体分布 の 空間構 造を無視

で きな い ，（5 ）種 子 の 生存率や種子 の 分散範囲，埋土

種子 の 動態 な ど種子期 の 個体群統計 の 情報 を得 る こ とが

難 しい など で ある．しか し， 過去数年間 に こ れ らの 困難

は着実に克服 さ れ つ つ あ り，個 体群統計に もとつ い て 個

体 の 適応 度を直 接推定 し，そ の 進化 的 な意義 を さ ぐる

「
生活 史 の 進化 」 に関す る 研究が 爆発的な勢 い で 発表 さ

れる兆 しも見られる．こ の 総説 で は， 上記 の 困難 を い か

に 克服 しなが ら植物 の 生活史の 進化に対す る 理解を深め

て きた か に つ い て ， 私 と私 の 共同研 究者 で ある西谷 里 美

氏 と高田壮 則氏 の 研 究を中心 に 紹 介す る．

適応度 を個体群統計 か ら推定 する

　生物が生 まれ て か ら死ぬ まで の 生 存と繁殖 の ス ケ ジ ュ

ー
ル を生活史と い う．生物の 形態が 進化する ように 生物

の 生活 の 仕 方 （生活史）もま た 進化す る ．こ の 生活 史

の 進化 を理 解す る た め に 個 体 群統 計 demography
が 有 効 で あ る と い う主 張 は

，
ア メ リ カ の 生 態 学 者

LaMontCole （1954）に よ っ て Quartery　Review 　of

Biology 誌上 に お い て 展開 さ れ た．異 な る 生活史 すな

わち異なる生 存と繁殖の ス ケ ジ ュ
ール を示す生物は ， 異

なる増殖率を もつ は ずで ある．生物 が 毎世 代 同 じ生活

史 ， すなわ ち
一

定 の 生存と繁殖 の ス ケ ジ ュ
ール をと る と

する と，そ の個体群 は一定の 率 （期間増加率 ） で 増殖す

る よ うに な る．こ の 期間増加率 の 自然対数 を内的自然増

殖率 と よぶ ．伝統 的な生 命表 解析 で は，齢別生 存率

（tx） と齢別繁殖率 （Mr ）を個体群統 計 の データか ら

求 め ， こ れ らを用 い て 以下の オ イラ
ーの 式を使 っ て 内的

自然増殖率 （r ）を計算する．
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Σ exp （− rx ）・
　鼓　・　Mx ＝ l

bO

こ の よ うに して得られ た r を適 応度 の 尺 度 と し て採 用 す

るの である．考えられ る生活史のすべ て に対応 する r を

計算す る こ とが で きれば，最適 な （すなわ ち最 も r の 高

い ）生活史が 明 ら か に な る．こ うして ， ど の よ うな環境

下 で ど の ような生活 史をと る生物が 自然淘汰 に よ っ て 進

化 し得る か を議論す る こ とが で きるわけ で ある．以下 で

は海岸砂 丘 に 生育す る オ オ マ ツ ヨ イグサ Oenothera

gla2ioviαna に つ い て 個体群 統計 か ら推定さ れ た 内的 自

然増殖率に よっ て 二年草の 生活史の 進化 を解析 した研 究

を紹介する．な お ，こ の 研究 の 詳細は す で に 種生物学研

究など （可知，1986；Kachi ＆ Hirose
，
1985）て報 告

した の で こ こ で は具 体的な研究 の 進め 方に 焦点 をあ て て

述 べ る、

オオ マ ツ ヨ イグサ の 個体群統計

　オ オ マ ツ ヨ イ グサ は ， もと も と ヨ
ー

ロ ッ パ で 作られ た

園芸植物で ，明治初期に北ア メ リ カ を経由 して 日本 に 入

っ た と言われ る．現在 は帰化植物 と して 日本全土 に 分布

し，剛 1i敷 海岸砂丘 ， 干拓地 などの や せ 地 で しば しば

大群落 を形成する．オオマ ツ ヨ イグサ は一
回繁殖型 の 生

活史を示す．普逸 秋か春に発芽 し，
ロ ゼ ッ トで 栄養成

長期 を過 ご した後 初夏に抽だ い boltingし，開花結実

して枯死 す る．オ オ マ ツ ヨ イ グサ の 野外個体群 で は，初

夏 に な っ て も花茎 を立 て な い ロ ゼ ッ ト個体が 見 られ る の

が 普通で あ る．と くに 貧栄養 な立地 で は，花茎を立 て て

い る繁殖個体 の 方 が ロ ゼ ッ ト個体よりずっ と少な い ．た

と えば，茨城 県 の 阿字 ケ 浦砂 丘 の 個体群 で は，繁殖個体

の 割 合 は全体 の 1 〜 2 割 に す ぎな か っ た （Kachi ＆

Hirose
，
1983）．こ れは ， ある大 きさ以上 に まで成長 し

た ロ ゼ ッ トの み が 抽だ い し開花す る た め で あ る．オ オ マ

ツ ヨ イグサ の 場合， こ の 繁殖臨界 サ イズ は ロ ゼ ッ トの 直

径 で 約 10cmで あ っ た ．海岸砂丘 の よ うに植物 の 成長に

必要 な養分が きわめて乏 しい 生育地 で は ロ ゼ ッ トの 成長

が 遅 い た め，個体群 の 大部分が小 さ い 個体 に よっ て 占め

られ ， こ れ らは初夏に な っ て も抽だ い しない の で ある．

サ イズ依存的な繁殖様式を もつ ため生育環境 に よっ て繁

殖 齢 が 変 化 す る 二 年 草 を可 変性 二 年 草 facultative

biennialsと よぶ ．こ れ に 対 して ，

一
年 目の 生育 シーズ

ン を ロ ゼ ッ トで 過 ご し，二年 目の シーズ ン に繁 殖す る 字

句ど お りの 二 年草 を真性 二 年草 obligate 　biennialsと

よぷ ．こ れ まで に そ の 生活史 が 調 べ られ た二 年草 の 多く

は可変性 二 年草 で ある．字句通 りの 三 年草や四年草な ど

も実在する 可能性 はあるが，実証的 な報告は ない ．な

お ，
1980 年代 前半 まで に 発 表 さ れ た 二 年草 の 生活 史 の

進化に関する 研究に つ い て はす で に 発表 した総説で詳 し

く解 説 した の で それ らを参照 さ れ た い （可知 ，1986；

Kachi，1990）．

　私 が 調査地 と して 選 ん だ の は茨城県東海村 の 南に つ づ

く阿字ケ 浦 の 海岸砂丘 で ある．阿字ケ 浦周辺 は
， 第二 次

大戦 中は陸軍が飛行場 として，大戦後は米軍 の射爆場 と

して使わ れ た た め ， 長 く
一

般 の 立 ち入 りが 制限 さ れ て き

た．そ の た め ，海岸の 第一砂丘 か ら内陸 の クロ マ ツ 林 ま

で 自然に 近 い 砂丘植生が 残 っ て い た．砂丘 は植物 の 個体

群研 究 の フ ィ
ー

ル ドに 好適 な特徴 を い くつ ももっ て い

る．まず， 海岸砂丘 の 土 壌は単粒構造 の砂で あ り，調査

に よる 踏 み つ け な ど に よ っ て 土 壌が 固 くな る こ とが な

い ．ま た，植物 の 地 下部 を堀 取る の も容易で ある．ま た

砂丘 は 普通きわめ て貧栄養で 植生 もまば らで ある た め，

相互被陰な ど植物個体間 の 相互作用の 影響が 小 さい ．す

なわ ち，個 体群 の 空間構造 の 効 果が 小 さい た め動物生態

学 で 発展 した 個体群 統計の 理 論や手法 をそ の まま応用 で

きる．なに よ り植生 が 単純 な た め，野 外で の 生態現象に

対 して生態学的な直感が 働 きやす い ． こ の ような利点を

もつ ため ， 多くの 優れ た植物の 個体群研究が 砂丘 をフ ィ

ー
ル ドに して行わ れ て きた （Keddy ，

1982 ；van 　der

Meijden ＆ Waals −Kooi，1979 ；de　Jong＆ Klink−

hamer
，
1988； Watkinson，1978a，b； Watkinson ＆

Harper，1978 ）．

　可 変性 二 年草 は ふ つ う種子 の み に よ っ て繁殖する た

め ， 遺伝的 な個体 （ジ ェ ネ ッ ト）と生理 的な個体 が 対応

して お り個体性 が 明確 で ある，また，一
回繁殖型で寿命

も比較的短 い な ど，個体群統計 の 研 究材 料 と して 好都合

な特徴を備 えて い る．植物 は動物に比べ て個体の成長 に

大 きな可塑 性 を示 す の が一般 的 で あ り， 個体 の 適応度 に

影響す る生存率や繁殖率 （種 子生産量）は個体サ イズ と

密接 に 関係 して い る場合 が 多い ．した が っ て，植物 の 個

体群統計に お い ては個体数 とともに 個体サ イ ズ の 測定が

重要 で ある．可変性二 年草 の 栄養成長期 の ロ ゼ ッ トは 平

面的に広が る た め ロ ゼ ッ トの直径を指標に して 個体サ イ

ズを表現 で きる．こ の 点 で も可変性二 年草 は個体群生態

学 に 向 い た 材料 と い え る．

　 海岸砂丘 に お い て オオマ ツ ヨ イグサ の 個体群動態を調

査する こ とは
， 偶発的な事故 に よっ て 調査地が大 きな攪

乱を受けなければ ， 技術的にはそれ ほど難 しい こ と で は

な か っ た．調査区を設定 し，ロ ゼ ッ ト個体 をマ
ー

クする

か そ の 位置 を方眼紙 に マ ッ プ して定期 的 に 生 存と ロ ゼ ッ

トの 成長 を測定す る．繁殖 して 種子 を生産 した 場合 は，

その 種子生産 量 を個体 ご と に推定す れ ば よい ．重要 な こ

とは，生活史をい くつ か の 段階 に分 け た時に，ある段階

か ら次 の 段階 に うつ る個体の割合 や そ れ に 影響 する植物

側の要因とそ の変動 の 程 度， それ らに影響する環境条件

を明 らか に する こ とで ある．そ の ため に は，生活史の 各
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段 階で キ
ー

となる要因 を抽出し，そ の 要 因が 個体 の 適応

度成分 （生 存率や 種子 生産 量な ど）に ど う作用 するか

を， その 変動 も含め て調査する必要 がある．オ オ マ ツ ヨ

イ グサ の 場合は
，

埋 土 種子 の 寿命，芽生え の 出現率 と成

長率 　ロ ゼ ッ トの 生存率 と成長率 の サイ ズ 依存 1生， 繁 殖

臨 界サイズ，種 子生産量 とロ ゼ ッ トサイ ズ との 関係な ど

が そ の 生活史 を決め る 重要 な要因である．こ の 様 に ， オ

オ マ ツ ヨ イグサ の 生活史を
一旦 い くつ か の 過程 に 分解 し

て 記述 し， それ らを再構築すれ ば ，海岸砂丘 の 環境 で 期

待 される オ オ マ ツ ヨ イグ サ の 平均的 な個体群動態 を推定

す る こ とが で きる．こ の 際 に有用 なの が計算機に よる シ

ミ ュ レ
ー

シ ョ ン ・モデ ル で ある．個体群統計 に もとつ く

生活 史 の 進化 の 研 究 に と っ て 計算機 シ ミ ュ レ ーシ ョ ン は

きわめ て有効 な武 器 で あ る （Hamilton　et　aL ，ユ987 ；

de　Kroon　 et　al．，1987 ； Calvo，
1993 ；Nishitani　 et

aL ，1995 ）．た だ し， こ こ で い うシ ミュ レ
ー

シ ョ ン とは

現実 の 植物の個体群統計の情報に もとつ い た もの で解析

的 な もの で は な い ．私 が用 い た シ ミュ レ ーシ ョ ン ・モ デ

ル （Kachi ＆ Hirose，1985）で は ， 現実 に あわせ た

サ イズ 分布を もつ 10000 個 の 芽生 え の 同 齢集団 を初期 条

件 として 想定 した．つ ぎに 各個体 の 生存率や成 長率 およ

び繁殖 の 確率が サ イズ に 依 存 して 決 まる と仮定 して
， 各

個体 の 運命 を計算機 の 中で 追跡 した． こ うして， 齢別生

存率 （lx）と齢別繁殖率 （Mx ）を求め，オ イラー
の 式

か ら内的 自然増殖率 （r ）を計算 した．すなわ ち， 計算

機の 中の仮想個体群に つ い て伝統的な生命表解析を行 っ

た わけで ある．私 は大型計算機を用 い た が
， 現在 で はパ

ーソ ナ ル コ ン ビ ュ
ー

タで も同様 な計算 は十分可能で あ

る．

　生活史の 主要な イベ ン トを組 み 込ん だ個体群動態の シ

ミュ レ
ー

シ ョ ン ・モ デル が で きれ ば，次 に や る こ とは 注

目す る 生活史パ ラ メータ を動 か して そ の 結果生活史が ど

う変わ り，結果 として 内的自然増殖率に ど う影響 する か

を解析する こ と で あ る．こ れ に よ っ て ， 現実 の 植物 の 示

す生活史が ，とりうる生活 史 の 中で最 適な もの で あるか

ど り か を検討 で きる．もち ろ ん 現実 の 植物 が シ ミ ュ レ ー

シ ョ ン ・モ デ ル か ら予 想 され る最適 な生活史をと っ て い

る とは 限 らな い ．モ デ ル はあ くまで も植物 の 生活 史を理

解す る た め の ひ とつ の
「
もの さ し」 に すぎな い ．しか

し，ど の ような もの さしを使 うか と い うと こ ろ に 研究者

の 生態学的 な感性 が 光る の で ある．

　オ オ マ ツ ヨ イグサ の 個体群に つ い て，繁殖に 入 る臨界

ロ ゼ ッ トサ イズ の 違 い が 内的 自然増 殖率 に ど う影響する

か を上記の シ ミュ レ
ー

シ ョ ン ・モ デ ル に よっ て解析 して

み た．その 結 果　内的 自然増殖率を最大に する最適 な臨

界 ロ ゼ ッ トサ イズ は直径 で 約 15cmで ある こ とが わ か っ

た （Kachi ＆ Hirose
，
1985）．繁殖に 入る た め の 臨界

ロ ゼ ッ トサ イ ズ が 大 きい と， 個体 あ た りの 種子 生産量 は

大 き い が
， その 大 き さ に まで 成長する に は長 い 年数が か

かる の で繁 殖まで の 生存率 は低下する．逆に臨界 ロ ゼ ッ

トサ イズ が 小さい と早 く繁 殖 で きる の で繁 殖 まで の 生存

率は高 い が 個体あ た りの 種 子生産量は低 い ．こ れ らの バ

ラ ン ス に よっ て最適 な繁殖 臨界 サ イ ズ が 決 まる の で あ

る．実際 の 自然集団で 観察 さ れ た 繁殖 臨界 サ イ ズ は

10cm〜25cmで あり，50％ の 個 体 が 繁 殖する臨界 サ イ ズ

は 16cmで あ っ た． こ の 平均繁殖臨 界サ イズ は，先の シ

ミュ レ ーシ ョ ン で 明 らか に なっ た 最適 繁殖臨 界サ イズ

（直径約15cm ）に きわ め て 近 い ．すな わ ち ， オ オ マ ツ

ヨ イグサ の 砂丘 自然個体群は ， 最適 に 近 い 繁殖 の ス ケ ジ

ュ
ール をと っ て い た と い える．

種 子繁殖 と栄養繁殖 へ の 最適な資源分配

　　　　 推移行 列 モ デ ル の 応用

　 前節で は単純な生活史をとる可変性 二 年草 の 生活史 の

進化 につ い て論 じた．こ の節で は より複雑な生活史 ， す

な わ ち種子繁殖と栄養繁殖 を同時 に 行 な う多年草の 生活

史 の 進化 に つ い て考え る．複雑 な生活 史を もつ 植物 の 個

体群動態 を記述 し，その 適応度を計算するため の 道具 と

して
， とくに 推移行列 モ デ ル の 有用性を主張 した い ．推

移 行 列 モ デ ル の 理 論 的 側 面 に つ い て は ， 前 述 の

Caswe11 （1989 ）の 教科 書が バ イ ブ ル と な っ て い る。

また ， シ ル バ ータ ウ ン の 教科書 （Silvertown，ユ987）
の 日本語訳 （1992 ）に 高田 に よ る解説 が あ る ．さ ら に

最近 の 進歩に つ い て は Groenendael （1994 ），
　 Vanti−

enderen （1995）， 高 田 （1990 ），　 Takada （1995），

Takada ＆ Nakajima （1992，ユ996 ）などを参 照 され

た い ．近年，植物 の 個体群 統計に関す る論文 は増加傾向

に あ る が ， そ の 多 くが 推移 行列 を解析 手段 に 用 い て お

り，推移行列 モ デ ル は 伝統 的な生命表解析に か わ る 個体

群統 計 の 常套手段 となっ て い る （Ca］vo ，1993；Enright
et　aL

，
1995 ； Ferriere＆ Clobert

，
ユ992 ； Kalisz＆

Mcpeek，1992 ；Lesica ＆ Shelly，1995 ；Shea　et　aL
，

1994；Silvertown　et　al．，1993 ；Takada ，
1995＞．以下

で は西谷ら に よっ て 研究 され た 温 帯林 の 林 床 に 生育す る

キ ク科 の 多年草ヤ ブ レ ガサ Syneilesis　Palmataの 生活

史の進化に つ い て述べ る．

ヤブ レ ガ サ の 生活 史 と行列 モ デ ル

　
一

回繁殖型 の 生活史 を とらな い 多 くの 多年生植物は，

種子 だ け で な く地 下茎や ム カ ゴ な ど の 栄養繁殖体に よっ

て も繁殖す る．こ の 時親個体は 自分 の も っ て い る資源を

種子繁殖 と栄養繁 殖に それ ぞれある割合で分配する．そ

こ で ， こ の 分 配率を生活 史形質 と考 えて そ の 適応的意義

を考 える こ とが で きる．
一

般 に種 子は 地 下茎な ど の 栄養
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繁殖体 よりも小型 で あり，そ の た め に 生存率 が 低 く繁殖

に 至 る まで に 長 い 年月を要する．に もか か わ らず ， 多く

の 多年草 が 種子繁殖 を行 うの は なぜ で あろ うか．こ の 問

題 に対す る西谷 らの 挑戦 を以下 に紹介する．なお ， 調査

方法や行 列モ デ ル の 構築法，数学的 な基礎 に つ い て は高

田
・
西 谷（1994），Nishitani＆ Kimura （1993 ，

1995 ），

Nishitani　 et　 al．（ユ995），
　 Takada ＆ Naka 〕lma

（1996）に 詳述 され て い る．

　 ヤ ブ レ ガ サ の 実生 は本葉 を 1 枚 もつ 幼個体 とな り，
こ

の 状 態 で 何年間 か 成 長 す る。や が て ある サ イズ以上 にな

る と花 茎を立 て て 種 子繁殖 を行な う．種子繁殖 と同時に

地下部 に 栄養繁殖体 を普通 2 個 つ くり，そ の 栄養繁殖体

か ら新た な幼個体が作られ る．自然集団 で は，親が 繁殖

に 使 える資源 （同化産物）の うち乾重割合に して 種子繁

殖 に 20− 40％ ， 栄 養繁 殖 に 60〜80％ を分配する．栄養

繁 殖体 は 種子 に 比べ て 大 きい た め，生存率 も高 く繁 殖に

至るまで に か か る時間 も短 い ．しか し，種 子に 比べ て は

るか に少ない 数 しか 生産 で きな い ．また，栄養繁殖体は

親個体の 近 くに 作 られ る の で，栄養繁殖 を繰 り返 すと，

個体密度が増加 し， 生存率や個体 の 成長率 に 負 の 密度効

果 が 働 く可能性 が あ る．こ の ように，種子繁殖 と栄養繁

殖 に は適応的に
一

長
一

短 が あり，その 環境 に 応 じて栄養

S

J

F

f

一
S 竺 J ．包 F

S

aJS

）

J

aFJ

V

F

f

V

ns

Jn

nF

図 1 ．ヤ ブ レ ガサ の 生活 史の モ デ ル （上 図）とその 推

　　　移 行 列 （下 図）（西 谷 の 原図を
一

部改変）．

　　　S は 当年生 実生，J は 非繁 殖 個 体　F は繁 殖個 体 を表 す．

　 　　 矢 印 に 付 され た 記号 は推 移 確率 を意 味す る．

繁殖 と種子繁殖 へ の 最適 な分配率が決 まる と予想 され る

（Harada ＆ Iwasa
，
1994

，
1996 ；Matsuda ＆ Ha −

rada ，
1990）．

　西谷 は 東京大学千葉演習林 で ，ヤ ブ レ ガ サ個体 の サ イ

ズ と 生存お よび繁 殖 の 追跡調査 を行 い
， そ の 生 活 史を記

述する推移行列 を得た．推移行列は，ある 生活 史段階 の

個体が 翌年ど の 生活史段階に 推移す るか を表現 し た もの

で ある．図 1 は それ を簡略化 して示 した もの で ある．翌

年 ， 実生 （S ）は aJS と い う確率で 翌 年幼個体 （J）に

な り，幼個体は aFJ の 確率で繁殖す る．繁殖 した個体は

翌年 に v 個 の 栄養繁殖体 由来の 子 を残し， f個 の 実生 を

残す．こ の よ うに 推移行列 モ デ ル は
， 込み 入 っ た 生存 と

繁 殖 の ス ジ ュ
ール を見 通 しよ く表現す る こ とが で きる．

こ の 行列 の 主 固有値の 自然対数は一
般 に 良 く用 い られる

適 応の 尺 度で あ る内的 自然増 殖率 （r ）を表 して い る

　（Caswell，1989 ）．

　種子 の 生 存率 の 低 さや長 い 前繁殖期間などは，生産種

子数 の 多さに よっ て 補償 され て い る可能陛が ある．そ の

場合，ある割合で 種子 と栄養繁殖体に投資する時に 適応

度 が 最大 と な る か もしれ な い ．こ れ を検証 す る た め に

は，種子 と栄養繁 殖体 へ の 資源 の 分配率 が 異 な る さ まざ

まな生活史を想定 して それぞれ に対応 した推移行列の 主

固有値 を比較 すれ ば よ い ． Nishitani　et　al．（1995 ）

は，上記の ヤ ブ レ ガサ個体群 で は 無性繁殖体 の み を作る

場合に最 も主固有値が 高 くな り，種子 へ の 分配率を高 め

るに つ れ て 主固有値が減 少する こ とを示 した．こ の 結 果

は ，種 子 の 生 存や成長 が 栄養繁 殖体に 比べ て著 し く悪

く，生産種子数 の 多さに よっ て そ の 不利を補 えな い こ と

を 意味 して い る．

密度効果 の 解析 と種 子散布 の 意義

　多 くの 多年草で は ， 栄養繁殖体 の 分 散力 は 種子 に 比 べ

て 乏 しい ．その た め ，栄養繁殖を続 ける と局所的に 個体

群密度が 高まる た め ， 生存率が低下 した り成長率が 抑制

さ れ る 可能性が ある．推移行列 の パ ラ メータ に 負の 密度

効果が 働 く時，個体群 は 無 限 に 増 殖す る こ とは な く，あ

る定常密度で安定する．こ の 時 どの よ うな生活 史を とる

場 合 も最終 的に は 内的 自然増 殖率は 0 に なる た め こ れ を

適 応度 の 尺度 と し て 使 うこ とはで きな い ． Takada ＆

Nakajirna （1992 ）は 負の 密度効果 が 働 く環境 に お い

て は最 も高 い 平衡個体群密 度 （K ）を維持 で き る よ り

な 戦略 が 最適 で ある こ とを理論的 に示 した．そ こ で ， 西

谷 らは 先 の 行列 モ デ ル に 密度効果を組 み 込 み ， K を適

応度 の 指標 として 種子繁殖 と栄 養繁殖 の 資源分配 に は た

ら く選 択圧 を解析 し て い る （高田 ・西 谷 ，
1994 ；西

谷 ， 未発表 ）．図 2 は こ の モ デ ル の 構造を簡略化 して 示

した もの で あ る．こ の モ デ ル で は種子由来の 子 と栄養繁
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図 2 ．種子 に 由来す る個体 と，栄養繁殖体 （イ モ ）に

　　　由来す る個体 を区別 して扱 っ たヤ ブ レ ガサ の 生

　　　活史 の モデ ル （上図）とその 推移行列 （下図）（西

　　　谷 の 原図を一部改変 ）．

　　　S は 当 年生 実生，Jは 非繁 殖個 依 　F は 繁 殖個体 を表 す．
　　　矢印に 付 され た 記号 は 推 移確 率 を意 味 す る．

り個体群 は 絶滅す る と予想 され た．

　 こ れ まで 考 えてきた の は ， 安定 した林床 に成立 する ヤ

ブ レ ガ サ の 局所個 体群 の 動 態 で あ る．ヤ ブ レ ガ サ の 種 予

は冠毛を持 っ てお り， 局所個体群の 外に散布され て新た

な生育地 を獲得す る可能陛が ある．散布 され た場所が林

床の 場合は ， た とえ種子由来 の 子 に 負の密度効果が か か

らな い として も， そ の 新た な生育地 で平衡個体群密度を

最大化す る に は 栄養繁殖 だ け をす べ きで ある と い うの が

西谷 らの シ ミュ レ
ー

シ ョ ン の 結論 で あ っ た ．した が っ

て ， 種 子 に よ る 分散 の 積極的 な意義 の ひ と つ は ， 芽生 え

や 幼個体 の 生存率や成長率が 林 床環境下 よ り は る か に 高

くなる環境 に 種 子 が 到達す る こ とに あ る と考 えられ る．

実際，種 間 ・
種 内の 競争がな い 環境下 で の 芽 生 之の 生 存

率 と成長率を用 い ，か つ 密度効果が 働か な い と仮定する

と ， 林冠が 開 い た 場 所 で は個体 群 の 内的 自然増殖率 は

ユ00％種子繁殖 した場合 に最大に なっ た （Nishitani　 et

al．
，
1995）．しか し， 上記 の 条件は現実に は お こ りに く

い で あろ う．なぜ な ら，林冠が 空 い た 明る い 林床 で は植

物 の 成長が 早 く，小 さ な芽生 えは それ ら の 植 物に被陰さ

れ成長や生 存 が 制 限され る場合が 多い か らで ある．種子

分散 の もうひ とつ の 意義は，大 きな攪乱 に よ る局所個体

群 の 絶滅 が お こ る場合 に ， そ の局所個体群の 外に新た な

子 孫 を逃避 させ る こ とで ある．上記 の 種 子分散 の 意義 を

検 証す る た め に は
， 局所個体群の 集合 と して の メ タ個体

群 の 動態に関す る個体群統計の 研究が不可欠である．し

か し，実証的 な研 究 に もとつ く情報は まだ限 られ て い る

（Husband ＆ Barret，1996）．

生活 史進 化の 条件

殖体 由来 の 子 を識別 して記述 して ある．栄養繁殖体 由来

の 子 J は 翌 年 に aFJ の 確率で 繁殖個体に な り，繁殖個体

は そ の 次 の 年 に v 個 の 栄養繁殖体 由来 の 子 を作 る．推

移行列中左 3列が 種子由来 の 子 の 運命を，右 2 列が 栄養

繁殖体由来の 子 の 運命 を示 して い る．こ こ で ， 栄養繁殖

由来の 子 と種子繁殖 由来の 子 に 対す る負の 密度効果 の 効

きか た と して もっ とも極端な場合を考え る．すなわち，

栄養繁殖体 由来 の 子 に の み 負の 密度効果が 働 き， 種 子繁

殖由来の 子に は 密度効果が働 か な い と仮定するわけであ

る．具 体的 に は 図 2 に 示 した 行列中，右 2 列 に あ る f，

v ， aFI を栄 養繁 殖体由来の 子 の 総数 （nJ ＋ nF ）の 減少

関数 と して与える．そ して，種子繁殖と栄養繁殖 へ の そ

れぞれ の 分配 割合を い ろ い ろ に か えた 生活史行列に つ い

て平衡個体群密度 （K ）を計算 した．その 結果，lOO％

栄養繁殖に 投資す る場合 に平衡個体群密度は 最大 に な る

と予想 され た．また，100％種子繁殖す る場合は密度効

果が 働か な い ため推移行 列の 固有値が計算 で きる．しか

し，
こ の 固有値は 1 より小 さ く （した が っ て r ＜ 0 ）な

　個体群統計 に も とつ く生活史進化 の 研究 で は，注 目す

る生活史特【生が 変化した時に 適応度が どの 程度影響 を受

け る か を解析 す るの が
一

般的で ある．そ の 際に そ うした

変化が現実の 生物で も起 こ りうるか どうかを検討す る こ

と は 重要 で ある． こ れ に は ふ た つ の 検討 内容が 含 まれ

る．ひ とつ は その 生活史パ ラ メー
タが 遺伝的 な基礎 をも

っ て い るか と い う点 で ある．遺伝 しな い 形質は 自然選択

に よ っ て 進化す る こ とは な い ．生活史形質 の 遺伝 的な基

礎 を実証 す る に は集団遺伝学，と くに量的遺伝学的な解

析 が 必 要 で あ る．量的遺伝学 の 理 論的 な側面 に つ い て は

Falconer （1989）の 教科 書 （邦 訳 ： 田 中 ・野 村，

1993）や Maynard 　Smith （1989）の 教科書 （邦訳 ：

巌佐 ・原 田 ， 1995）が 参考 に な る．量 的遺伝学の手法

を用 い た植物の 生 活史 の 研究 は今後飛躍的な発展が 期 待

で きる分野 で あ る （Vantienderen，1992 ； Benning−

ton ＆ Mcgraw ，1995 ；Shibaike　et　aL
，
1996）．また

種間 比 較 に よっ て も生活史形質 の 進化 の 過程 を推 定す る

こ とが で き る．日本で は粕 谷 ら （粕 谷 1995 ；Harvey
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＆ Pagel
，
1991 ；邦訳 ：粕谷 ，

1996）に よっ て精力的に

紹介 さ れ て き た が ， 植物 の 生活 史特性 の 種 間比較 も現

在 実証 の 段 階 へ と進 み つ つ あ る （Eriksson， ユ992 ；

Sakai，1996 ）．

　もうひ とつ の 検討課 題 は生活史特性 の 生理 的 基 礎 で あ

る．植物が 実際に取 りうる生活 史形質は さまざまな生理

的制約を受 け る．こ れ を考慮せ ず に 個体群動態モ デ ル を

つ くる と，非現 実的 な条件を仮定 して しま うこ とが あ

る．た とえば ， 可変1生二 年草 の 繁殖の タ イミン グ の 進化

を論ず る に は ， 最適繁殖齢で は な く最適繁 殖 サ イズ を問

題 に すべ き で あ る．なぜ な ら，可変性二年草 の 抽 だ い の

タ イミン グはサ イズ と関係 して い る とい う生 理 的 な制約

が ある か ら で あ る．
一

般 に 二 年草や越年草が 繁 殖する た

め に は ロ ゼ ッ トの 頂端分裂組織 が 冬 の 低温 に さ らされた

後 に長 日条件の もとに おか れ る必要が あ る．オ オマ ツ ヨ

イグサ で は ， 実験的 に ロ ゼ ッ トを覆 っ て ロ ゼ ッ トの 中心

部 を長日条件に ， 中心部以 外を短 日条件に さ
1
らす と

， 本

来抽 だ い する はず の 大きな ロ ゼ ッ トで あっ て も抽だ．い し

な い （Kachi ＆ Hirose，1983）．こ れ は ， 長 日 の 日長

刺 激を受け る た め に は，あ る
一

定量以上 の 葉 （ロ ゼ ッ ト

の 直径で 10cm 以上 に 相 当す る葉量 ）を必要 とする こ と

に よる．ア メ リ カ の放棄畑跡地 に出現 する オ ニ ナベ ナ

Dipsacus ∫蜘 8s 覿 ∫ や オ ラ ン ダ の 海岸砂丘 に 自生す る

Cyneglossum　officinaie で も （de　Jong　et　aL ，
1986 ；

Werner ， 1975）， ロ ゼ ッ トが 一定以上 の 大 きさに なら

な い と繁殖しな い 点 で は同 じである．しか し，
こ れ らの

植物 で は春 の ロ ゼ ッ トサ イズ で は な く前年の秋の V ゼ ッ

トサ イズ が 関係 して い る。こ の よ うに ， ど の 時期 の ロ ゼ

ッ トサ イズ に依存 して い る か は抽 だ い をひ きお こす生理

的 な機構に よっ て 異 なる．そ の た め ， 個体群動態 モ デ ル

を構築する場合，抽だ い が 決定 される時期，あ る い はそ

の 時期 に な るべ く近 い 時期 の ロ ゼ ッ トサ イ ズ をパ ラ メー

タとして組 み 込 む こ とが 重要 で ある．

変動 する環境下 で の 生活 史の 進化

　こ れ まで の 多くの 生活史進化の 研究 で は
一定の 生存と

繁殖 の ス ケ ジ ュ
ー

ル の もとで 期 待 される内的自然増殖率

を適 応度 の 尺度 と して 採用 して きた．しか し， 現実に は

環境 は年 ご とに変動し， それ に 応 じて 生存率や 種子生産

量 も変動 す る の が 普通で あ る．変動す る環境 で の適応度

の 尺度 として は，長期間の 平均的 な 増殖速度や積算 の 子

の 数な ど が考 えられる．こ こ で もシ ミ ュ レ
ー

シ ョ ン
・モ

デ ル は有用 で ある．た とえば ， 前述 の オ オ マ ツ ヨ イグサ

個体群 の シ ミュ レ
ーシ ョ ン

・モ デ ル を改変 し，実生 の 出

現率が よ い 年 と 悪 い 年 が それ ぞれ 50％ の 確 率で くる よ

うな環境 で の 個体群動態 を予測す る こ とが で き る．こ こ

で い う出現率 とは ， ある年 に 生産され た種 子 が，翌 年に

芽生 え と し て定着 で きる確率 の こ とで ある．シ ミュ レ
ー

シ ョ ン で は ，
10000 個 の 芽生え集団を初期 条件 と して 与

え，以後毎年各個体 の 生存 と成長，お よび繁殖 の 有無を

追跡 した．繁殖 した 個体に つ い て は 生産 し た 種 子 数を計

算 し，その 数に 翌年 の 出現率をか け て新たな芽生 え集団

の 個体数を求 め た．さ ら に，そ の 芽生え集団の 運命に つ

い て も同様 に 追跡 した ． こ の ように して 30年 間 に こ の

個体群 が 生産 し た 積算の 種 子数 を計算 した ．図 3 は さま

ざまな繁殖臨 界サ イ ズ を もつ 個体群に つ い て 上 記の シ ミ

ュ レ
ー

シ ョ ン を20回繰 り返 し た時の 30年間 の 積 算種子

生産数 の 平均 を示 した もの で あ る．ど の 繁殖 サ イ ズ で も

発芽率が 2％ で
一

定 の 時 に 積算種 子生産量 が 最 も高 く，

発芽率 の 年変動 が 大き くなれ ば なるほ ど積算 の 種子生産

も低下 した．
一

方 ， 積算 の 種子生産を最大 にする最適 な

繁殖サ イズ は，発 芽率 の 年変動 の 程度に よらず ほ ぼ
一

定

で あっ た．

　 変動する環境下 で の 適応度 の 尺度 として，積算の種子

数や平均 の 増殖速度以外に個体群 の 絶滅確率が 考 えられ

る．推移確率行列 モ デ ル を用 い る と，絶滅 した個体群だ ．

け に つ い て の 平均絶滅 時間 を 解析 的 に 計算 する こ とが で

♂
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2．5　　　　 5　　　　 10　　　　 20　　　　40

　　繁殖臨界 ロ ゼ ッ ト直径 （  ， 対 数軸）

図 3 ．さ まざ まな繁 殖 サ イ ズ （ロ ゼ ッ ト ・サ イ ズ ）を

　　　想定 した 個体群 に おけ る，積算総種 子生産数 と

　　　繁 殖 サ イ ズ と の 関係 （可知原図）．

　　　積 算総 種 子 生産 数 は ．芽 生 え の 出 現 率 が 年 変 動 す る 条件

　　　 下 で 個 体 群 をシ ミ ュ レ
ー

シ ョ ン
・モ デ ル に よ り30年 間追

　　　 跡 し ， その 間 に 生 産 さ れ た 種 子生 産数 か ら計 算 し た．

　　　● ：年変 動 な し （2 ％ ），　 ▲ ： 1 ％ と 2 ％ の 年が 50％ の

　　　確 率 で 出現 する 場 合，　 ■ ：0 ，5％ と3，5％ の 年 が 50％ の

　　　 確 率 で 出現す る場 合．
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きる （Caswel1
，

ユ989）． しか し， こ れ は絶滅 しなか っ

た個体群 を考慮 し て い な い た め，そ の 生活 史 の 適応度 の

尺 度と して は 不適当 で あ る．も し，初期 の 個体群 の サ イ

ズ （あ る い は齢）分布，環境 の よ い 年 と悪 い 年の 出現頻

度および それそ の れ の 年の推移確率行列 か ら絶 滅確率 を

解析的に求め る こ とが で きれば ， 推移確率行列 モ デ ル

の 有 用性 は さ ら に 高 ま る で あ ろ う （Tuljapurker
，

1990 ）．

お　わ　　り　 に

　 こ の 小論で は ， 生活史 の 進化 に 対 す る 個体群統 計 に も

とつ くア プ ロ ーチ に つ い て，筆者 らの 可変性 二 年草 の 研

究 と西谷らの林床 の 多年草 の 研 究を中心 に振 り返 っ た．

生活 史の 進化を考える上で重要 で あ りなが ら取 り上げ な

か っ た テー
マ も多い ．た とえば，本稿 で解説 した ヤ ブ レ

ガ サ の 個体群動態 モ デ ル で は，親の 分身と もい える栄養

繁殖体由来の 子 と種 子繁殖 とい う有性 生殖の結果つ くら

れ た 子を ， と もに 1 個体 と し て 同等 に 扱 っ て い る．有性

生殖 の 結果 で きた子 が 遺伝 的 な意味 で 本来 の 子 で ある と

す る と，栄養繁殖体 だ け で 増 えて い た の で は，個体サ イ

ズ が 増 大す る だ けで ジ ェ ネ ッ トは 1 個 の まま で あ る

（Eriksson ，1993）．有性生殖 に 由来す る個 々 の ジ ェ ネ

ッ トは ふ つ う遺伝的 に 異な っ て お り
， 生存や繁殖など の

個体群統計的な特性も異なる可能性 が ある．そこ で，種

子由来の 子 で あ る ジ ェ ネ ッ ト数 の 増殖速度ある い はその

平衡個体群密度を最大 に す るよ うに 選択圧 が 働 くか もし

れな い ．こ の 考 えの 妥当性 を検 討する た め に は， 有性 生

殖 の 意義を明 らか に しなければな らな い 、有性生殖の進

化的な意義 に つ い て は ， 矢原 （1995 ）お よび そ の 第 2

章 の 参考 文献 を参照 され た い ．い ずれ に しろ ， ジ ェ ネ ッ

トと ラ メ ッ トの 二 重構造 を もつ 多年生草本の 個体群動態

の 実証 的研 究 は ， 植物の 生活 史 の 進化 に 対す る わ れ わ れ

の 理 解 をさ ら に 深 め て くれ る で あ ろ う （Eriksson，
1994 ；Hamilton　 et　aL ，1987；Watkinson ＆ Powel1

，

1993 ）．

　 また，埋 土 種子集団の動態 も植物の 生活 史進化 を考 え

る上 で 重要 で あ る． こ の 問題 に 関す る実証的な 研究 が 最

近矢継 ぎ早に 発表 され て い る の で 以下 に 簡単に 紹介 す

る． Kalisz＆ Mcpeek （1992 ）は 越年草 の Collinsia
venta に つ い て齢構造 の あ る種子 バ ン クを考慮した マ ト

リ ッ ク ス ・モ デ ル をつ くり，変動する 環境 で は 種子 バ ン

クが 個 体群 の 安定化に 重要 で ある こ とを定量的に 示 し

た． Evans ＆ Cabin （1995）は，ある年に 生産され

た種 子集団 が 異 な る環境 の 年 に 発芽 する場合 は異な る選

択圧 を受け る と予想され るため， もし発芽特性 と発芽後

の 表現形質 との 間 に遺伝相関 が あれば ， 発芽 した 個体に

働 く選択 圧 が 発芽恃 性の 進化 に影響す る 可能性 を示唆し

た ．彼ら は ア ブ ラナ科 の 多年草 Lesgerelia　fendleriを
材料 に した 人為選択実験 に よ っ て 上 記 の 可能性 を追求 し

た ．

　 DNA や アイ ソザ イム な ど の 遺伝マ ーカーを用 い る こ

と に よ っ て ，植 物 集 団 の 遺 伝 的 構 造 や （Alvare−

zbuylla 　＆　Garay，1994 ； Alvarezbuylla　et　 aL
，

1996 ；Eriksson＆ Bremer ，1993）， 地域個体群間の 種

子散布や 花粉媒介 な ど （Young ＆ Schmitt，ユ995），
こ れ まで 実測や 定量化 が 困 難 で あ っ た 個体群 動態 の パ ラ

メータの 推定 も可能になっ て きた．こ れ らの 知見 と技術

に 支 えられ た植物 の 生活史進化 の 研究の 新た な展開 が 期

待 され る （orive， 1995）．こ うした研究 の 詳細に つ い

て は本号に 掲載 され て い る他 の 総説 を参照 され た い ．ま

た
， 遺伝 マ ーカーを武器 に し た 研究以外 に

， 植物の 物質

生産過程 や光合成産物 の 転流 ある い は フ ァ イ トク ロ
ー

ム

や ホ ル モ ン が関与す る 生活環 の 制御 な ど植物 の 生理機能

に関する知見 に基礎にお い た生活 史進化 の 研 究も新た な

パ ラダ イム に向け て の 突破 口 とな る と筆者は確信 して い

る．生活 史研究 の 未来は明る い ．

　本稿 をまとめ るに あ た り，日本医科大学 の 西 谷里 美氏

と北海道東海大学の 高田 壮 則氏 か ら多 くの 助言 と示唆を

受け た．ま た
， 査読者 の 方か らは草稿に対す る本質的に

重要 か つ 有益な コ メ ン トを い た だ い た．こ こ に 記 して 深

謝する．
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