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要旨

生態系においてキーストーン種と呼ばれる、存在量は少ないにも関わらずその種がいなくなると生態系

が大きく変わってしまうような種がいることが調べられている。キーストーン種の特定は、自然保護のた

めから望まれるが、生態系は複雑なネットワークで構成されているため困難である。また、遺伝子とキー

ストーン種とのアナロジーから、キーストーン種が生態系進化に何らかの役割を担っている可能性がある。

本論では数理モデルを用い、キーストーン種の性質、系に大きな影響を与える仕組み、進化的意義につい

て議論する。

まず、種の密度がレプリケータ方程式で時間発展する生態系モデルを用い、新種の導入と絶滅により生

態系を進化させ、種の取り除き操作による系の変化を調べた。その結果、低い密度だが取り除くと大きな

影響を系に与えるキーストーン種が存在した。それらのキーストーン種は、種の性質、系のネットワーク、

取り除いたときの変化から (a)作用度が高いもの、(b)作用度が高いキーストーン種をコントロールするも
の、(c)捕食的なもの、(d)コアを維持するものに分類できる。b～dの種は、大きな作用する力を持ってい
ないにも関らずキーストーンとなるものである。また、キーストーン種が現われる系は、進化の過程で多

様性が高く大絶滅が起きる前であることが多く、キーストーン種と大絶滅の関係について議論する。

つぎに、モデルを食物連鎖を意識したものに変更し、食物網における位置とキーストーン種の関係につ

いて解析した。その結果、キーストーン種となるのは一次消費者であることが多く、生産者はその密度に

比べ系に与える影響が低くなることが分かった。また、高次消費者は二次的な影響を与える強さが大きく

なる傾向がある。

進化的につくられた系において、もともとはランダムに相互作用をつくっているにも関らず、生き残っ

た種の他種に作用する大きさの分布は歪んだもの (作用度が高い少数の種と低い多種)になっていた。この
結果をもとに、作用度分布の歪みの効果を見た。その結果、作用が大きい少数種と作用が小さい多種で構

成される系の場合、多様性を維持しやすいことが分かった。また、作用度が大きい種は密度が低く、かつ絶

滅確率低いため、作用度分布が歪んだ系はキーストーン種が存在する可能性が高い系であると言える。こ

れはキーストーン種の系を安定化させるという進化的意義を示唆する。

また、小さな摂動で多くの状態を遷移することができるモデルを提案し、適応的な生態系について議論

する。
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第1章 はじめに

生態系においてキーストーン種と呼ばれる、存在量は少ないにも関わらずその種がいなくなると生態系が

大きく変わってしまうような種がいることが実験、観測等により調べられている。キーストーン種はその

生態系における多様性・安定性の「要」となっている。

キーストーン種という概念を初めて出したのは Paineである。Paineはある潮間帯から食物網の頂点に
位置する捕食者であるヒトデを取り除くという実験を行い、その結果ヒトデが餌としていたイガイが増殖

し、その生態系に住む大量の他の種が絶滅してしまった [25]。この生態系におけるキーストーン種はヒト
デであると言うことができる。

また、北アメリカ太平洋沿岸域に広がるケルプ (コンブ目の海藻)地帯に生息するラッコの例が歴史的に
有名である。ラッコは毛皮目当の乱獲によって 19世紀末には絶滅寸前にまで激減した。その後ラッコの主
食であったウニが大発生し、ケルプを食いつくしてしまい、かつて多種多様な生物が住んでいたその海は、

生物の住まない「死の海」と化した。その後、保護運動の高まりによって、ラッコの個体数の回復に成功

した結果、ウニの個体数はおさえられ、ケルプ地帯とともに生物多様性は回復してきた [16][39]。
これまでにキーストーン種は数多く見つけられている [32]。しかし、実験的にある種を取り除いた結果

どのくらい系が変化したかを観察することによってキーストーン種を特定することは可能であるが、事前

にキーストーン種を特定することは困難である。その要因の１つは、生態系は数多くの生物と環境が複雑

なネットワークをつくり出しているため、どの種がどのように他の種に影響をおよぼすかを単純な推論か

ら帰結することができないためである。

また現在生態系について十分理解されているとはいいがたい。生態系に関する多くの観測、実験が行わ

れてきているが、長期に渡って行う必要があり、また対象は常に変化し続けているために誤差が大きくな

り、厳密な測定を行うことは困難である。そのため生態系に関する一般論が構築されることはあまりなく、

例として様々な現象が挙げられるにとどまっている。

キーストーン種の理解は自然保護にとって重要である。費やすことのできる経済的人的資源が限られて

いるなかで、すべての種を同等に扱うような保全活動を行うことは現実的ではない。生物多様性保全を効

率よく行うためには、まず保護や管理を優先すべき種を選定して保護する必要があり、キーストーン種と

いう概念が役に立つだろう [34]。
キーストーン種も遺伝子も少量だが系の性質を決定するというアナロジーから、キーストーン種が生態

系の遺伝 [12]、変異を可能にしているのではないかと考えることもできる。生物は遺伝子を持つことによ
り遺伝、変異が実現でき、進化可能性を保持している。

本論では数理モデルを用い、キーストーン種はどのような性質を持っているのか、どのようなネットワー

クの場合存在するのか、どのようにして生態系全体に影響を与えるかを解析し、またキーストーン種の進

化的意義について議論する。

近年、生態系を理解するための数理モデルが数多く提案されている。厳密な観測が困難であるため、い

くつかの観測結果から生態系の数理モデルを構成し、そこから生態系の振舞いを理解しようというもので

ある。例えば、ヴォルテラは漁獲の中断が被食者よりも捕食者に有利に働いたという観測結果を、簡単な

数理モデルにより説明している。生態系に関する一般論構築には数理モデルが有用な手段であると考えら

れる。
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第2章 キーストーン種について

本章ではキーストーン種に関連した研究について述べる。また、キーストーン種と生態系進化について議

論する。

2.1 キーストーン種の定義

「キーストーン」とは石組みのアーチを安定させるため、アーチの頂点にはめ込まれるくさび形の石の

ことである。これが外れると、アーチ全体は崩壊してしまう。このキーストーンのように、存在量に比べ

て膨大な作用をその種が属する生態系に及ぼして、その種がいなくなると、他の多くの種の絶滅が引き起

こされたり、生態系の構造や性質に大きな影響がもたらされるような種をキーストーン種と呼ぶ [34]。
Powerらはキーストーン種を次のように定義している [32]。

キーストーン種とは、「生態系に対して大きな影響をもち，その影響が存在量に比べて著し

く大きい種」である。

定量的にキーストーン種性をはかる指標として、CI(Community Importance)がある [23]。CIは、種の
変化量に対する生態系の変化の大きさを示すものであり、次式で表される。

CI =
d(trait)

dp

1
(trait)

pは量を変化させた種の密度、traitは生態系の定量的な性質である。

実際には種の量の微小変化をはかることは困難であるため、ある種を系から取り除いたときの影響では

かられることが多く、CIは次式のようになる [32]。

CIi =
tN − tD

tN

1
pi

tN は種 iを取り除く前の系の定量的な性質、tD は取り除いた後の性質、pi は取り除く前の種 iの密度を

表す。

上の Powerの定義を定量的に言い換えると、「キーストーン種は高い CIを持ち、かつ系に対する影響度
( tN−tD

tN
)が高い種である」となる。

2.2 Millsらによるキーストーン種の分類

Millsらにより種の性質、取り除きによる系に対する影響の与え方の違いからキーストーン種の分類がな
されている [23]。

• 捕食者
捕食者が取り除かれることにより、その種が餌としていた種が増殖し、その結果他の多くの種が絶滅

する。上述のヒトデ、ラッコの例はここに入る。
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• 被食者
捕食に対してもその量を維持することができる被食者が取り除かれることにより、他の捕食に対して

脆弱な被食者が絶滅し、また捕食者も絶滅する。例として、カンジキウサギの侵入でウサギを餌とす

るオオヤマネコが増殖し、カンジキウサギよりも捕食されやすい北極ウサギの数が激減したというも

のがある [15]。オオヤマネコが増殖した後のカンジキウサギの取り除きは、北極ウサギを絶滅させて
しまうだろう。

• 植物
植物が取り除かれることにより、その植物を住処としていた動物や食料源としていた動物が絶滅す

る。例えば、アフリカ南西部の海岸沿に広がるナミブ砂漠の、ほとんど草木のない砂丘にナラという

蔓植物はしっかりと根を下ろし、完全な小生態系を作っている。この植物は、地下水を吸い上げるた

め涸川沿に 50メートルの深さまで根を下ろし、１世紀以上生きる。昆虫からダチョウ、人間にいた
るまで動物に生息地と食料、水を供給している [1]p46。

• 相利共生者
受粉媒介者など相利共生者が取り除かれることにより、生殖ができなくなる植物がでてくる。例え

ば、オオコオモリ類は花密や果実を食べることで、花粉媒介や種子分散の働きをしており、生物相が

単純で、ほかに同様の役割を果たす動物のいない海洋島などでは、オオコオモリが減ったりいなくな

ると、多くの植物が繁殖できなくなる [34]。

• 系エンジニア
多くの生物が住むことができるように系の環境を変えるような種が取り除かれると、その環境を利用

している種が絶滅する。例えば、サバンナ地帯のアフリカゾウは、樹木を折ったり倒したりして、森

林内に解放地や通り道を作りだし、他の多くの種が住めるように環境を変える。また多くの植物を菜

食するので、糞に混ざって種子が分散され、ゾウが生息している地域の生物多様性は高くなる [34]。

2.3 キーストーン種の特定

実験的にある種を取り除いた結果どのくらい系が変化したかを観察すること等によってキーストーン種

を特定することは可能であるが [26][10]、事前にキーストーン種を特定することは困難である。生態系は数
多くの生物と環境が複雑なネットワークをつくり出しているため、どの種がどのように他の種に影響をお

よぼすかを単純な推論から帰結することができないためである。

系依存性もキーストーン種の特定を困難にする大きな要因である。系依存性とは、同じ種であるにもか

かわらず、ある生態系ではキーストーン種であるが、別の系ではほとんど系に影響を及ぼすことのない種

である可能性があることを言う。系依存性の実例として、次のようなものがある。打ち寄せる波にさらさ

れる磯では、ヒトデはキーストーン種としての役割を果たしている。しかし、その影響力は波打ち際から

数十メートルもはなれると急速に失われてしまう。そこではイガイの成長速度がずっと遅くなり、バイ貝

など他の捕食者もイガイを捕食している。また、砂に定期的におおわれてしまう海岸では、イガイが死ぬ

最大の要因は、ヒトデの捕食ではなく砂に埋もれてしまうことであり、ヒトデはキーストーン種ではなく

なってしまう [1]p50。種の機能は、系の中で相互作用することにより発現されるため、このような系依存
性が現われる。そのため、系がどのようなネットワークを構成している場合にどのような種がキーストー

ン種となりうるか解析する必要がある。

一つの種が失われたり追加されたしたときに、生態プロセスが変化するかどうかを予測するのに役立つ

と思われる情報が、生態学者らによりまとめられている [1]p29。(1)その生物群衆には何種が生息している
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のか。(2)その生物群衆に侵入しようとしている生物や、絶滅の危機にある種と機能的に類似した生物が他
に何種いるか。(3)圧力が加わっている種の個体数は多いのか少ないのか。(4)失われそうな、あるいは加
わりそうな種は特別の機能を、あるいは他に影響が及びやすいような機能を有しているか。(5)その種は、
生物群集の中にいる他の種と直接あるいは間接にどのように結びついているのか。これらの情報はキース

トーン種の特定にも有用であると考えられる。

2.4 CIの分布

キーストーン種がいるような系は、少数の種 (キーストーン種)だけが高いCIを持ち、他の多くの種は低
い CIであるため、CIの分布は歪んだものになっているはずである [23]。Paineは潮間帯で捕食者の取り除
き実験を行い、7種のうち 2種の草食種だけがそこに多く生息する藻に密度に比べ大きな影響を与えること
を調査した [28]。また Raffaelliらは河口で取り除き実験を行い、CIは一般に 0付近に分布しているが、少
数の種は高い値を持つという結果を出している [33]。一般的な CIの分布についてのさらなる調査が必要で
あるが、これらの結果は CIの強さの分布は偏ったものになっているという可能性を支持するものである。

CIを直接はかることは、取り除き実験等をしなければならず困難であり、今のところデータはあまり
ない。CIと関係すると思われるものに種間相互作用がある [23]。種間相互作用の強さは食物連鎖のエネル
ギーの流れや種の密度等の観察結果から求めることができるため [33][40]、CIよりは得られやすい。しか
し、種間相互作用の強さは正規分布 [5]になっているという主張や、一様分布 [31]になっているという主
張、対数正規分布 [40]になっている主張があるなど、分布についての統一的な見解はまだ出されていない。
これらの相異は、相互作用の求め方が違うことや、少数種の系での結果によっていること等が原因である

と考えられ、さらなる観察データの取得が待たれる。

また、エネルギー流から想定される種間相互作用と大きく異なる取り除き実験の結果もある。例えば、

Paine[27]は、大量に捕食する種の取り除きでは系に大きな影響を与えなかったが、ケルプからウニへのエ
ネルギー流は僅かであるにもかかわらず、ウニの取り除きはケルプの大量増殖を引き起こし系に大きな影

響を与えたと報告している。種間作用の強さを a、密度を x とすると、十分短い時間での他種に与える影

響度は axとなり、相互作用の強さと影響度は比例する [40]。しかし、種の取り除きは二次的な効果を引き
起こすことがあるため、Paine[27]のような結果が得られたと考えられる。
相互作用の強さではなく、相互作用の数に注目した調査もいくつかある。Soleらは 3つの生態系におけ

る相互作用の数の分布を調べ、スケールフリーになっいると報告している [35]。スケールフリー分布とは、
k 個の枝の数をもつノードの頻度がべき乗則 (P (k) ∼ k−γ)に従っているものであり、ほとんどのノード
は他と少ししかつながっていないが、わずかなノードだけ多くのつながりを持っているネットワークであ

る。生態系をグラフ的にとらえると、多くの他種と相互作用をしている少数の種がキーストーン種であり、

Soleらの報告はキーストーン種の存在を示唆するものである。
インターネット、交友関係、代謝系など様々な複雑なネットワークはスケールフリー分布になっており、

それらのネットワークは「スモールワールド」とよばれる興味深い性質を持っていることが調べられてい

る [38]。スケールフリーネットワークは、高い結合度のノードを取り除くと崩壊するが、ランダムなノー
ドの取り除きには高い安定性を示す。Soleらは実際の生態系のネットワークでノードの取り除きを行い、
典型的なスケールフリーネットワークと同様な安定性があることを示している [35]。この結果は、キース
トーン種の存在は系を安定化するという進化的意義があることを示している。

その後、Dunneらは 16の生態系について相互作用の数を調査し、結合度 (1種あたりの相互作用の数)
が低い場合にはべき分布になっているが、結合度が高い場合は一様分布、結合度がその中間の場合は指数

分布になる傾向があると報告している [7]。分布は歪んだものになっていないが、Dunneらは Sole らと同
様なグラフのノードの取り除きを行い、ランダムなノードの取り除きには高い安定性を示すという結果を
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出している [6]。

2.5 キーストーン種の進化的意義

キーストーン種は数多く見つけられているのだが [32]、なぜキーストーン種は存在するのだろうか。膨
大な数の種がいるなかでキーストーン種のような小さな密度で大きな影響を与える種が偶然にいるだけな

のだろうか。それともキーストーン種は生態系がつくられるうえで何らかの重要な役割を果たしており、

進化的にキーストーン種の存在する生態系が選択されてきたのだろうか。

キーストーン種に進化的な意義があるとすれば、どのような役割があるだろうか。生態系が進化するた

めには、複雑な構造を維持するための安定性、環境の変化に対する適応性が必要だと考えられ、以下で安

定性、適応性について議論する。

2.5.1 安定性

Paineが初めてキーストーン種の概念を提案したとき、キーストーン種は系の安定性を決めるものであ
ると言っている [26]。キーストーン種であるヒトデを取り除くと多様性が激減したためである。では、高
い多様性をつくり安定化するためには、キーストーン種は必要なのであろうか。

キーストーン種の取り除きによる多様性の減少はいくつか報告されているが [26]、上述の Soleらのもの
を除くと安定性とキーストーン種の関係の議論はあまりない。

簡単に考えると、キーストーン種の存在は系を不安定にさせるだろう。量の少ない種を取り除いただけ

で系が大きく変わってしまうためである。また、キーストーン種は小さな量であるため、外乱によりその

量は大きく変動しやすく絶滅しやすいと考えられる。

しかし、Soleらの結果は静的なグラフを用いたものであるが、キーストーン種の存在は系を安定化する
可能性を示唆している。ダイナミクスを考慮した数理モデルでも、種の取り除きに対する安定性は低いが

他の安定性は高いという可能性もあり、解析が必要である。

生態系の数理モデルの安定性に関する重要なものとして、Mayの解析結果がある [20]。Mayの結果は、
N 種存在する生態系において種間相互作用が結合度 C、平均 0、分散 vの正規分布に従うとすると、線形

安定性解析により
√

vCN > 1で全種共存解が不安定になるというものである。これは、相互作用が密で
絶対値が大きく種数の多い生態系は不安定になることを示している。複雑であれば、ある種が絶滅したと

しても他の種が絶滅した種が系のなかで担っていた役割を補うことができるという理由から、多様で複雑

な生態系であるほど安定であると一般に考えられていたため [22][9]、Mayの結果は大きな議論を引き起こ
した。

Mayは内部平衡点の局所安定性を解析し、複雑な生態系は不安定であると結論づけたが、生態系の安定
性には様々な意味の安定性がある [22]。代表的なものだけでも、

• 局所安定性：内部平衡点で摂動を与えたときに同じ状態に戻るか

• 大域的安定性：どのような初期状態からでも同じ定常状態にいくか

• 侵入に対する安定性：新種を系に導入したときの変化の大きさ

• 種の取り除きに対する安定性：既存種を取り除いたときの変化の大きさ

• 変動性：定常状態での種密度の変動の大きさ

• 抵抗性：摂動を与えたときに定常状態に戻るまでの時間
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などがある。

複雑な生態系であるほど安定性が高いことを示す数値解析結果もいくつか報告されている。Caseはロト
カ・ヴォルテラ方程式を用い、種数が高いほど侵入に対する安定性が高まることを示した [3]。また、種の
取り除きに対する安定性については、機能グループあたりの種数が多いほど安定である [2]という結果がロ
トカ・ヴォルテラ方程式を用いて出されている。

2.5.2 適応性

進化で得られた構造を維持するために安定性は必要であるが、適応的に変異をすることができなければ

進化は続かない。生物は DNAという遺伝子を持つことによりこの安定性と適応性を獲得し、進化し続け
ている。DNAは物質的に安定であり、またデジタル情報として自己の記述を保持することができるため、
生物は安定に情報を遺伝させることができる。また、DNAに書かれている自己の記述が書き変わることに
よって、表現型が変異し進化することができる。では、生物の DNAのような遺伝子の存在しない生態系
ではどのように進化がすすめられてきたのだろうか。

遺伝子は細胞内に１セットしか存在しないが、遺伝子コードのわずかな書き換えはその生命の性質を大

きく変化させる。遺伝子のこの性質に着目すると、少量で系に大きな影響を与えるキーストーン種は生態

系における遺伝子であり、生態系が進化可能性を持つこととキーストーン種の存在が関係していると考え

ることができる。少数の変化だけで系全体に影響を与えることができるという能力は、生態系に適応性を

与えるだろう。

生態系に限らず、生命、経済、企業等、成長するシステムは大きくなるに従い変化が困難になっていく。

システムで優勢な構造が巨大になり続け、その構造を壊すことができなくなってしまうためである。しか

し、システムが進化し続けるためには既存の構造を壊すことができる要因を内部に持たなければならない。

その役割をキーストーン種が担っているという可能性がある [17]。つまり、環境が大きく変化し適応しな
ければならないときに大量絶滅とそれに続く適応放散を引き起こし、進化させているのではないだろうか。

適応放散とは一つの種から種の多様化が起こることである。主な適応放散は既存種の大量絶滅の地質学的

時間スケールでの直後に起こってきており、中生代終わりの恐竜の絶滅に続いておきた哺乳類の適応放散

は、その代表的な例である [16]p111。
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第3章 進化ダイナミクスをもつ生態系における
キーストーン種

本章では数理モデルを用い、キーストーン種の一般的性質、系依存性、大きな CIを持つ理由、進化的意
義について考える。進化と関連づけてキーストーン種について議論するため、生態系は進化させてつくる。

そして、進化によりつくられた系において Paine[25]が実際の生態系で行ったような種の取り除きを行い、
系に与える影響を調べる。

3.1 モデル

種の個体密度はレプリケータ方程式に従うものとする。

dxi

dt
= xi(

∑

j

aijxj −
∑

k

∑

j

xkakjxj) i = 0, ..., N − 1 (3.1)

∑
i xi = 1.0とし、N は種数、xi は種 iの密度、A = {aij}は相互作用行列、aij は種 j が種 iの増殖率

に与える影響を表す。
∑

j aijxj は種 iの適応度であり、
∑

k

∑
j xkakjxj は系の平均適応度である。

レプリケータ方程式は被食捕食、共生、寄生等の実際の生態系におけるあらゆる 2種間相互作用を表現
することができ、生態系のモデルとして広く使われている。

生態系に、はじめは１種のみだけおり、次のようにして進化させていく。定期的 (τ 間隔)に新しい種を
少量 (δ)系に入れる。新しい種はある確率 (結合度 C)で他と相互作用を持ち、その強さは平均 0、分散 v

の正規乱数で決定する。新しい種の作り方としてこれまでにいくつか提案されているが [13][11][37]、ここ
では最もシンプルなランダムに他種との相互作用を決める方法を採用した。種内相互作用係数を表す相互

作用行列の対角要素は全種 −1とする。また、密度がある閾値 (σ)以下になった種を絶滅したとみなし系
から取り除く。レプリケータ方程式では、密度が 0に漸近することはあっても、単体 (

∑
i xi = 1.0)に束縛

されているため厳密に 0になることはなく、ある閾値を決めなければ絶滅は起こらない。またこの閾値が
なければ、ヘテロクリニックサイクルが存在し、密度がほぼない状態からでも、十分な時間が経過すると

O(1)の値にまでなる場合があり、これは離散的な個体が存在する生態系モデルにおいては不適切なもので
ある。閾値の逆数 (1/σ)は、系におけるバイオマスの上限を表すものでもある。
進化させてつくった各世代 (1世代は新種を 1種加えてから次に新種を加えるまでの期間) の生態系を取

り出し、定常状態におちいった後、ある種を取り除いたときに系全体がどのような変化が起こるか調べる。

ある種 (k)を取り除いたときの系の影響度 (Ik)を、

Ik =
√∑

i

(xbefore
i − xafter

i )2

により求める。xbefore、xafterはそれぞれ取り除き操作を行う前の定常状態の密度、後の定常状態の密度で

ある。つまり影響度は密度分布がどれほど変化したかによってはかられる。進化によりつくられた系の定常

状態はほとんどが固定点であり、長時間経ても定常状態におちいらないものや、周期、準周期やカオスなど

のダイナミクスをもつ系は省いて解析を行った。そのため、xbefore、xafter は時間不変である。
∑

i xi = 1.0
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図 3.1: キーストーン種と優占種と少数種

であり、取り除いた後に密度総和が 1 になるように正規化しなければならないため、取り除きと同時に他
の種の密度も変化する。そこで xbeforeとして、固定点である種の密度を 0にして正規化した後の密度を用
いる。

横軸に個体密度、縦軸に影響度をとり、キーストーン種、優占種、少数種を描くと図 3.1のようになる。
このモデルにおけるキーストーン種を「密度が最大密度の種の 1/4以下であり、かつ、影響度が最大影響
度の種の 1/2以上である」種と定義した。つまり、図 3.1のように密度と影響度のグラフで右上にくるもの
をキーストーン種とする。

その他、種の性質を表す指標として、

• CI：Ik/xk

• 作用度：∑
j |ajk|(他種に作用を与える大きさ)

• 正作用度：∑
{j|ajk>0} ajk(他種を増加させる作用の大きさ)

• 負作用度：∑
{j|ajk<0} ajk(他種を減少させる作用の大きさ)

• 被作用度：∑
j |akj |(他種から作用を与えられる大きさ)

を用いた。

3.2 進化ダイナミクス

パラメータを τ = 1000.0、δ = 1e− 7、σ = 1e− 8、C = 0.1、v = 1.0とし、1000世代 (1000回新しい
種を入れる)繰り返した。Mayの安定性解析によると C = 0.1、v = 1.0では、ランダムに生態系をつくっ
た場合 10種から内部固定点は不安定になる可能性が高い。種数の時間変化を見ると (図 3.2)、種数が増え
ていき 20種を越えることもあるが、大絶滅が起き数種程度にまで多様性が下がる。種数が増えて大絶滅と
いう流れが繰り返し起こり、さらに長時間シミュレーションを続けても同様な結果が得られた。平均適応

度は 0付近をゆらぎ続けている。
新しい種が系に少量入れられたときの結果は大きく分けて 3つある。

• 新しい種が系に加わることができず絶滅する

• 既存種を系から追い出し新しい種が系に加わる

• 既存種を絶滅させることなく新しい種が系に加わる
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図 3.2: (a)種数の時間変化、(b)平均適応度の時間変化、(c)絶滅スケールの頻度 (絶滅スケール：1世代間
で絶滅した種の数)、(d)種寿命の頻度 (種寿命：系に加えられてから絶滅するまでの世代数)
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図 3.3: (a)各種の密度の時間変化、(b)ログスケール
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a

�

�

���

���

���

���

���

� ����� ����� ����� 	���� �������


�
�
�
�
�
��
� ��

��������������� ���

b

�

���

���

���

���

�����

�����

�����

�����

� � � � � ��� ��� ��� ��� ��� ���

�
	�
�
�
��
�

���

������

図 3.5: (a)種数の時間変化とキーストーン種 (●：キーストーン種が存在した世代)、(b)CIの分布

図 3.3から 3種類とも起きていることが分かる。
各世代で生き残った種の作用度と被作用度の分布は図 3.4のようになった。相互作用パラメータは全て平
均 0.0、分散 vの正規乱数で決めているため、つくられた種の作用度と被作用度の分布は同じものになる。

しかし、生き残った種では被作用度と比べると、作用度は高い値を持つ種がいるなど歪んだ分布になって

いる。これはキーストーン種のような作用度が他種よりも大きい種がいる生態系が進化的に強いことを示

唆する。

3.3 キーストーン種解析

各世代で各種を取り除いてその影響を見た結果、キーストーン種は 1000世代中 66 の生態系において 103
種、異なる世代でも誕生が同じ種をまとめると 36種見つかった。1つの系に 3種キーストーン種がいるこ
とが 4回、2種が 17回、1種のみが 57回あった。キーストーン種が存在しているのは、大絶滅の前の種
数が増大しているときのことが多く (図 3.5a)、キーストーン種が大絶滅を引き起こしている可能性が考え
られる。また、初期世代の生態系 (0～30世代)を除くと、10種程度以上の多様性がある程度高い生態系に
のみキーストーン種が現われている。多種が混在する系ではキーストーン種のような密度が低くて影響力

が大きい種もゆらぎとして偶然いるという可能性を否定することはできないが、キーストーン種の存在が

多様な系をつくりやすくしている可能性がある。

CIの分布を見てみると (図 3.5b)、CIが 0である種、つまり取り除いてもほとんど系に影響を与えない
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図 3.6: (a)密度と影響度、(b)作用度と CI、(c)正の作用と CI、(d)負の作用度と CI。緑：キーストー ン
種、赤：その他の種。cの直線は全種の回帰直線 (CI=0.68109×作用度-0.30450)

種が数多くいることが分かる。これは C = 0.1としたために、他種とほとんど相互作用しない種も生まれ
てくるためであると考えられる。他種と相互作用が全くない種であっても平均適応度が負であれば密度を

増やすことができる。また、他種に作用をしなくても、他種から作用を受けるのみで生存している寄生的

な種もいるだろう。0の部分を除くと 1のところにピークがあり、影響度は密度と同程度の値であること
が多いことが分かる、極端に高い CI(> 10)を持つ種も数は少ないが存在し、密度に比べ影響度が大きい種
がいることが分かる。

図 3.6aは、全世代における種の密度と影響度の関係を表したものである。小さな正の相関があるが、密
度が小さいにもかかかわらず影響度の大きいキーストーン種のような種や、密度が大きくても影響度のな

い種なども存在し、ばらつきがある。

CIと作用度の関係は図 3.6bのようになっている。ほとんどの種では回帰直線付近だが、乖離した種も
少数存在する。レプリケータ方程式の形から、種 iの一次的な影響度は xi

∑
j |aij |xj から決められる。回

帰直線付近に分布している種は一次的な影響のみしか与えないもの、乖離している種は大きな二次的な影

響を与えるものと言うことができる。キーストーン種となっているものは、回帰直線付近の作用度が高い

ために大きな一次的な影響を持つものと、回帰直線よりも上に位置する大きな二次的な影響を持つものが

ある。どのように密度を低いにも関らず大きな二次的な影響を与えているのか解析する必要がある。

作用度を正作用度と負作用度に分けて CIとの関係を調べた (図 3.6c、d)。正作用度の方が絶対値が高く
なっているが、これは進化させていく上で適応度が高い種が選ばれているため、正作用度が高くなる傾向が

あるのだろう。また、正作用度は負作用度に比べ CIとの相関が高い。キーストーン種となっている種は負
の作用度が−1のものもあり、正の作用度だけからキーストーン種となっているものが多いことが分かる。
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図 3.7: 259世代の系における (a)密度と影響度、(b)作用度と CI。●：キーストーン種。bの直線は全世
代種で求めた回帰直線 (図 3.6cのもの)

3.4 キーストーン種の分類

見つけられたキーストーン種は、種の性質、取り除いたときの系の変化、系のネットワークを見ること

により、(a)作用度が高いもの、(b)作用度が高いキーストーン種をコントロールするもの、(c)捕食的な
もの、(d)コアを維持するものに分類できる。ほとんどのキーストーン種は作用度が高いものであった。ま
た、この分類の境界を明確に区切ることはできない (特に cと d)。

3.4.1 作用度が高いキーストーン種

259世代の生態系で見つかったキーストーン種は作用度が高いためにキーストーン種となっている。密
度と影響度のグラフ (図 3.7a)の左上に位置している種がキーストーン種である。この種の作用度を見てみ
ると、他種に比べ極めて高いことが分かる (図 3.7b)。しかし、作用度に比べ CIが高いことはなく、作用
度から直接演繹可能な影響度である。相互作用はランダムにつくっており作用度と被作用度は相関してい

ないため、このような密度は低いにも関らず大きな作用度をもつ種がでてきたと考えられる。

図 3.8は種を取り除いたときの系の変化である。キーストーン種を取り除いた後には密度分布が大きく変
わっている。標準種は密度、影響度ともに平均的な種である。またこの系の優占種を取り除いても密度分

布はほとんど変化しない。少数種は密度、影響度ともに低い種である。

3.4.2 作用度が高いキーストーン種をコントロールするキーストーン種

69世代の生態系では 3種のキーストーン種が見つかった。そのうち 2つは作用度が高い種であったが、1
種は作用度が低いにもかかわらず影響度が大きいものであった (図 3.9)。3種のキーストーン種すべて CI/
作用度が高いが、作用度が低いキーストーン種K2 は突出している。

取り除いたときの変化を見てみると (図 3.10)、作用度が低いキーストーン種K2は作用度が高いキーストー

ン種K1と同じような変化をしている。また、種K2は種K1を増加させる作用を持っており (aK1K2 = 1.177)、
種K2 を取り除いたときに種K1 の密度は 0.046から 0.012まで下がっている。これらのことから、種K2

自身では作用度が低いため系にあまり大きな影響を与えることはできないが、高い作用度を持つ種 K1 に

作用する力を持っており、種K1 を通して系に大きな影響を与えていると考えられる。
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図 3.8: 259世代の系において t=1000である種を取り除いたときの変化。(a)キーストーン種、(b)標準種、
(c)優占種、(d)少数種。太線は取り除かれた種
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図 3.9: 69世代の系における (a)密度と影響度、(b)作用度とCI。▲：キーストーン種K1、▼：キーストー

ン種K2、●：キーストーン種K3
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図 3.10: 69世代の系においてある種を取り除いたときの変化。(a)キーストーン種K1、(b)キーストーン
種K2、 (c)キーストーン種K3、(d)少数種
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図 3.11: 69世代の系において (a)種K1と種K2の相互作用を切ったときの変化、(b)切った後に種K2を

取り除いたときの変化
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図 3.12: 973世代の系における (a)密度と影響度、(b)作用度と CI。●：キーストーン種

種 K2 の種 K1 を増加させる作用を切ると種 K2 を取り除いたときの変化とほぼ同じような変化が起こ

る (図 3.11a)。種K2は密度を少し増加させるが、種K1は密度を減らし (0.046→ 0.103)、それによって系
に大きな影響が与えられる。この 2種間の作用がこの系をコントロールしているとも言える。この作用を
切った後に種K2 を取り除いても、系にほとんど影響を与えない。(図 3.11b)。

3.4.3 捕食的キーストーン種

973世代の生態系では作用度が低く、CI/作用度が極めて高いキーストーン種 1種だけが見つかった (図
3.12)。
キーストーン種を取り除いたときに、キーストーン種よりも密度の低い種 (種 S1、種 S2)が指数関数的

に増大して系を大きく変えている (図 3.13a、b)。このタイプのキーストーン種も作用度が低いためそれ自
身では系に大きな影響を与えることはできない。しかし、増大し大きな影響を与える可能性のある密度が

低い種に影響を与えることはでき、これらの種を抑える働きをキーストーン種が担っていたと考えられる。

キーストーン種の取り除きの後に増大してきた種 S1、種 S2 が存在しないとしたら、キーストーン種は

17



a

�

�������

�����

�����	�

����


����
��

�����

� ����� �	����� �	����� 
������ 
������ �������

�

�����
�� 

�

�������

b

���������

�������

�����

�

� 	���� �
����� �
	���� ������� ��	���� �������


�

����
�� �
�

�������
c

�

�������

�������

�������

�������

�	��


����
��

����
��

����
��

����
��

� 
���� 
������ 
�
���� ������� ��
���� �������

��
�����
�� �
�

�������

d

�

�������

�������

�������

�������

�	��


����
��

����
��

����
��

����
��

�	���

� 
���� 
������ 
�
���� ������� ��
���� �������

��
�����
�� �
�

�������

図 3.13: 973世代の系においてある種を取り除いたときの変化。(a)キーストーン種、(b)aのログスケー
ル、(c)少数種 S1、(d)少数種 S2
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図 3.14: 973世代の系において増大する種 ((a)S1、(b)S2)がいない系でキーストーン種を取り除いたとき
の変化

keystone

S1 S2

図 3.15: 973世代の系における共生種 S1、S2 とキーストーン種の関係

系に大きな影響を与えることができるだろうか。これを調べるため、種 S1もしくは種 S2を取り除いた後

にキーストーン種を取り除くという操作を行った。もともとの系において、種 S1、種 S2 を取り除いても

系はあまり変化しない (図 3.13c、d)。
種 S1 もしくは種 S2 どちらか一方の種がいないだけで、キーストーン種は大きな影響を与えることが

できないという結果になった (図 3.14)。種 S1 と種 S2 は互いに増加させる作用をもち共生関係にある

(aS1S2 = 1.412、aS2S1 = 0.476)。そのため一方が増加すれば他方も増加し、指数関数的に増加することが
可能である。この 2種はキーストーン種を増加させる作用を持っており、直接的にキーストーン種がこの
2種を捕食し抑えているわけではない。キーストーン種は共生サイクルに寄生的にはりついているため、2
種が増加すればキーストーン種もそれとともに増加することになるのだが、キーストーン種は他の優占種

から抑えられており、その結果この 2種を抑えることができていると考えられる (図 3.15)。
この 2種とキーストーン種との作用をきった時どうなるか調べた。種S1は大きくキーストーン種を増加させ

る作用を持っているが (aKS1 = 2.203)、種S2がキーストーン種を増加させる作用は小さい (aKS1 = 0.670)。
種 S1 とキーストーン種の作用をきると、キーストーン種を取り除いたときと同じように種 S1 と種 S2 が

大きく増加した。一方、種 S2 とキーストーン種の作用をきってもあまり大きな変化は起きなかった (図
3.16)。種 S1 のキーストーン種への作用が種 S1、種 S2 を抑える作用であり、この作用が系の密度分布を

決定しているものであるとも言うことができる。

このキーストーン種は、Paineが発見したキーストーン種であるヒトデと似た作用を持っている [25]。ヒ
トデがキーストーン種となりえたのは、系を大きく変える可能性を持ったイガイの増殖を抑えていたため

であり、このキーストーン種も大きく変える可能性を持った種の増殖を抑えているためである。そのため、

このキーストーン種を「捕食的キーストーン種」と呼ぶ。

キーストーン種を取り除いた後に少数種 S1と S2は増大し、優占種となっている。この取り除いたキー
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図 3.16: 973世代の系においてキーストーン種と少数種 ((a)種 S1、(b)種 S2)の作用を切ったときの変化
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図 3.17: 973世代の系において (a)取り除いたキーストーン種を系に戻したときの変化、(b)その後にキー
ストーン種を再び取り除いたときの変化

ストーン種をまた系に戻したときどのような変化が起こるだろうか。図 3.17aはその結果であるが、キー
ストーン種は種 S1、S2に増大させられる作用をもつため、密度が増え優占種となっている。この後にキー

ストーン種を再び取り除くと種 S1、S2 が増大し系が大きく変わるが (図 3.17b)、密度が高いためキース
トーン種とは言えない。この 3種の進化の過程で生まれた順序は、キーストーン種、種 S1、種 S2 という

ようになっている。はじめに種 S1、S2が生まれたとしたら、系は図 3.17aと同じようになり、キーストー
ン種はキーストーン種でなくなってしまう。はじめにキーストーン種が生まれたために、種 S1、S2は低密

度のまま抑えられることができ、キーストーン種となることができたのである。このように、キーストー

ン種は、系のつくられ方、すなわち歴史に依存する。

3.4.4 コアを維持するキーストーン種

642世代で見つかったキーストーン種はCI/作用度の高いものであった。平衡状態では種M1、M2、M3、

M4 がハイパーサイクル [8]を構成しており、それらと、そのサイクルに寄生する種M5、M6 が優占種で

あった (図 3.20a)。ハイパーサイクルを構成しているとは、種M1は種M2を増加させ、種M2 は種M3を

増加させ、種M3 は種M4 を増加させ、種M4 は種M1 を増加させる、というように増加させる作用の連

なりが閉じてサイクルになっていることを言う。この系においてハイパーサイクルはいくつか存在するた
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図 3.18: 642世代の系における (a)密度と影響度、(b)作用度と CI。●：キーストーン種
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図 3.19: 642世代の系においてある種を取り除いたときの変化。(a)キーストーン種、(b)コアを構成して
いる優占種M1、(c)コアに寄生する優占種M5、(d)少数種
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図 3.20: 624世代の系における (a)優占種とキーストーン種の関係 (種M1から種M4はコアを構成する優

占種、種M5、種M6はコアに寄生する優占種。他の種との作用は省略している)、(b)種M1とキーストー

ン種の作用を切ったときの変化

め、優占種で構成されるハイパーサイクルを特別にコアと呼ぶことにする [18]。
キーストーン種を取り除くと、それまでコアを構成していた種が減少し、それまで少数であった種らが

優占種となった (図 3.19a)。キーストーン種は種M1を強く増加させる作用をもっており、取り除きによっ

てキーストーン種からの増加作用がなくなり既存のコアが弱まったものと思われる。また、コアを構成する

優占種を取り除くと、キーストーン種を取り除いたとき同様、優占種と少数種の逆転が起こり系は大きく

変化した (図 3.19b)。一方、コアに寄生する優占種を取り除いても系はほとんど変化しなかった (図 3.19c)。
同じ優占種でも、コアをつくっている種と、そのコアの周辺にいる種では影響度は大きく異なる。

キーストーン種と種M1 の相互作用を切ると、キーストーン種を取り除いた時と同じような変化が起こ

り、系に大きな影響を与えた (図 3.20b)。コアはキーストーン種によって保たれていたことが分かる。

3.5 キーストーン種のライフサイクル

表 3.1は、1回以上キーストーン種となった種のライフサイクルである。キーストーン種の寿命は他の種
と同様ばらつきがある (図 3.2d参照)。生まれてからすぐにキーストーン種になるものもあれば (770、865
等)、何世代か経た後にキーストーン種になるものもある (304、410等)。
生まれた世代からキーストーン種となるものが系に入れられたとき、系はどのような変化がおきている

のだろうか。865世代に生まれた直後にキーストーン種となるものが系に加えられた時の変化を見てみる
と、密度分布が大きく変わっている (図 3.21)。加わることによって、既存の系を大きくつくりかえキース
トーン種となっていることが分かる。

では、標準的な種であったものがどのようにキーストーン種になるのだろうか。140世代で生まれ、259
世代でキーストーン種になったものの密度、影響度、作用度、CIの移り変わりを見た (図 3.22、3.23)。種
数の少ない系に生まれ、そのときの密度は高いが作用度、CIは低い (140世代)。系に他種が入れられ多様
性が上がるにつれ、密度は減り作用度は上昇している (140～258 世代)。キーストーン種となる直前の 258
世代では密度は低く作用度は高いが、影響度は低い。259世代で系全体の CI/作用度が大きく上がり、それ
とともに影響度を上げキーストーン種となっている。258世代と 259世代で作用度は同じで種の性質は変
わっていないが影響度が大きく変わっており、系依存性が見られる。259世代に系に加えられた新種が系
の密度分布を大きく変えることにより (図 3.24)、大きな影響を持つようになった。そして 264世代で大絶
滅が起こり種数が減ったため (図 3.25)、それまで強く作用していた他種がいなくなり、作用度、影響度が
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誕生世代 寿命 前世代数 回数 間世代数 後世代数
4 102 66 2 2 34
5 70 0 22 65 5
8 62 38 4 14 10
13 48 0 1 1 47
19 11 0 5 8 3
23 18 0 4 4 14
37 39 29 3 4 6
61 15 5 5 6 4
106 159 113 4 27 19
140 174 119 2 3 52
304 188 174 2 2 12
314 177 164 6 10 3
354 146 72 8 59 15
410 259 115 2 50 94
491 180 132 4 14 34
530 124 112 1 1 11
642 29 1 9 14 14
740 164 28 6 92 44
743 137 100 1 1 36
770 2 0 1 1 1
798 89 81 1 1 7
832 88 48 1 1 39
854 53 25 2 2 26
863 122 2 1 1 119
865 22 0 4 9 13
890 97 85 1 1 11
911 90 62 1 1 27

表 3.1: 1回以上キーストーン種となった種のライフサイクル。1列目から誕生世代 (名前)、生まれてから
キーストーン種になるまでの世代数、キーストーン種となった生態系の数、初めてキーストーン種となっ

た時から最後にキーストーン種となった時までの世代数、最後にキーストーン種となってから絶滅するま

での世代数
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図 3.21: (a) 生まれてすぐキーストーン種になるものが系に加えられたときの変化、(b) ログスケール。
time=1000時に微小量 (1e-7)加えられている
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図 3.22: 140世代で生まれた種に注目した系の密度と影響度の分布の移り変わり。●：140世代で生まれた
種、左上の数字：世代
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図 3.23: 140世代で生まれた種に注目した系の作用度と CIの分布の移り変わり。●：140世代で生まれた
種、左上の数字：世代

下がっている。この大絶滅はキーストーン種と関係しているのだろうか。264世代で新しく加えられた種
N はキーストーン種K を減少させる作用を持っている (aKN = −0.067)。新種 N のキーストーン種への

作用をなくした種 N ′ を 263世代の生態系に入れた場合でも、種 N を入れた場合同様大絶滅が起こり (図
3.26)、この絶滅は一次的にはキーストーン種と関係ないと考えられる。

何回もキーストーン種となるものもいるが (5等)、1回のものが多く、長期間キーストーン種であり続
けているものはいない。同じ種でも生態系に存在する他種の構成が変わればキーストーン種となることも、

キーストーン種でなくなることもあり、系依存性が見られる。

キーストーン種になってから絶滅するまでには期間がある程度空いているものが多い。キーストーン種

は密度が低く摂動に対して鋭敏になるため、絶滅しやすいものであるはずだが、比較的安定していること

が分かる。
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図 3.24: (a)259世代で起こった変化、(b)ログスケール。time=1000時に新種が微小量 (1e-7)加えられて
いる
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図 3.25: (a)264世代で起こった変化、(b)ログスケール。time=1000時に新種が微小量 (1e-7)加えられて
いる
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図 3.26: (a)264世代で入れられた新種がキーストーン種への作用がない場合の変化、(b)ログスケール。
time=1000時に新種が微小量 (1e-7)加えられている
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3.6 考察

本章の結果を以下にまとめた。

• 新種の導入と絶滅の進化ダイナミクスをもつ生態系モデルでキーストーン種が現われた

• 進化により作用度の分布に歪みがでる

• キーストーン種は大絶滅の起こる前の多様性の高い系で現われることが多い

• 見つかったキーストーン種は (1)作用度が高いもの、(2)作用度が高いキーストーン種をコントロー
ルするもの、(3)捕食的なもの、(4)コアを維持するもの、に分類できる

• キーストーン種の系依存性が見られた

3.6.1 生態系進化モデルとしての妥当性

本モデルの生態系モデルとして妥当性を考えてみる。生態系における主要な相互作用は捕食作用 (aij > 0
かつ aji < 0)であると考えられている。しかし、本モデルでは相互作用をランダムに決めているため捕食
作用だけでなく、競争 (aij < 0かつ aji < 0)、相利共生 (aij > 0かつ aji > 0)、片利共生 (aij > 0かつ
aji = 0)、片害作用 (aij < 0かつ aji = 0)[29]等様々な作用が生まれる。また、進化させていくことによ
り、相利共生または片利共生作用をもつ種で構成される系になる傾向があり、捕食作用は少ない。そのため

実際の生態系とは異なる系がつくられているという批判があるだろう。しかし、共生作用は生態系でも数

多く存在し [29]、また進化的スケールで見る場合には一般の観測データは頼りにならないことを考えると、
ランダムで近似することを正当化することも不可能ではない [41]。捕食作用に限定した食物網でのキース
トーン種については 4章で議論する。

3.6.2 大絶滅とキーストーン種

キーストーン種の進化的な役割として大絶滅とそれに続く適応放散を引き起こすというものが考えられ

る。キーストーン種は大絶滅の起こる前の多様性の高い系で現われることが多いが、大絶滅の後にもキー

ストーン種が生き残っていること、また大絶滅が起こった世代に加えられた種とキーストーン種の相互作

用をきっても大絶滅が起こったことを考えると、本モデルの進化においてキーストーン種は大絶滅を引き

起こす役割を担っている可能性は低い。キーストーン種と大絶滅の関係について、Jainらはシンプルな化
学反応モデル (dxi

dt =
∑

j aijxj − xi

∑
k

∑
j akjxj) を用いて議論している [18]。Jainらのモデルは生態系

進化ではなく化学進化のモデルではあるが、大絶滅の詳細な解析を可能にし、生態系における大絶滅を考

える場合の有用な指針を与えてくれる。Jainらは、コアを構成する種の密度が低くなることがあり、この
種が取り除かれると大絶滅が起こるため、このような種をキーストーン種と名付けている。レプリケータ

方程式ではコアを構成する種の密度が低くなることはないため、同じようなことは起こらない。しかし、

コアを維持するキーストーン種は同様な作用を持っているため、このタイプのキーストーン種も大絶滅を

起こす能力があることは十分考えられるだろう。

3.6.3 キーストーン種の分類

取り除いたときの一次的な影響は xi

∑
j |aij |xj で求めることができるため、作用度の高いキーストーン

種が小さな密度で大きな影響を与えることは、ある程度自明なものである。
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優占種は、他の優占種と相互作用しエネルギーの大きな流れがあるために密度が高くなっていることが

多い。そのため、密度も作用度も低い種では優占種への作用が相対的に低くなり、大きな影響を与えるこ

とができない。しかし、密度の低い種にであれば、密度も作用度も低い種でも大きな影響を与えることが

できるだろう。そのため、作用度の高いキーストーン種をコントロールするキーストーン種が現われたと

考えらえる。

コアを維持するキーストーン種が現われるためには、コアがある程度不安定なものでなければならない

だろう。もし安定であれば、密度の低い 1種の取り除きで壊れることはない。ハイパーサイクルの不安定
性についての解析結果として (1)寄生に脆弱である、(2)長いサイクルは短絡をしばしば起こす、(3)構成
種の密度がゆらぎにより 0になると崩壊する、というものがある [24]。642世代の系でコアを構成してい
る種は多くの他種とも相互作用しているため解析は困難であるが、4種のサイクルと長く、また寄生種も
存在しているため不安定なものであると考えられる。642世代では、キーストーン種の取り除きによって
新しいコアは構成されていないが、コアの侯補となるものが既存のコア以外にあれば不安定性は高まるだ

ろう。捕食的キーストーン種に抑えられていた種らは、コアとなる可能性をもつものであり、間接的に既

存のコアを維持していると言うこともできる。

キーストーン種の定量的な分類はできていないが、これらの分類をもとに系や種を調べることはキース

トーン種の特定にとって有益な情報となるだろう。
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第4章 食物網におけるキーストーン種

キーストーン種の分類で被食、捕食、植物と食物網における位置に注目したものがある。これまでのモデ

ルでは相互作用は非対称に決定されていたので捕食関係だけでなく、寄生、共生等あらゆる相互作用があ

り、捕食関係や栄養段階による影響の与え方、大きさ等を議論することができなかった。そこで本章では、

生態系の食物連鎖に注目したモデルでキーストーン種の解析を行う。

4.1 モデル

食物網を簡潔に構築できるようにするためにレプリケータ方程式の代わりにロトカ・ヴォルテラ方程式

を採用する。N 種のロトカ・ヴォルテラ方程式は (N + 1)種のレプリケータ方程式と同値である [14]。

dxi

dt
= xi(bi +

∑

j

aijxj) (4.1)

biは種 iの他に個体がいない場合の増加率 (内的増加率)を表す。植物の場合は一般に bi > 0であり、動
物の場合は bi < 0である。このように biの正負により植物等の生産者と動物等の消費者を明示的に分離す

ることができる。

相互作用を捕食関係のみにする。これは、aijaji ≤ 0(i 6= j)とすることを意味する。さらに aij + aji < 0
とし、捕食者が餌のエネルギーを 100%以上の効率で採り入れることができないこととする。

3章のモデル同様、τ 間隔で新種を小量 δを入れ、密度が σ以下になった種を系から取り除くことにより

進化させる。各種はロトカ・ヴォルテラ方程式のパラメータである b、Aの他に、栄養段階パラメータ F

を持つ。F は食物網のなかでの位置を表し、F = 0であれば生産者 (植物)、F = 1であれば一次消費者 (草
食動物)、F = 2であれば二次消費者 (肉食動物)というようになっている。新種 iを導入する場合は、まず

栄養段階 Fi を、0から (系に存在する最大の F + 1)の間の整数からランダムに決める。次に、Fi = 0で
あれば (0.0,2.5)、Fi > 0であれば (-2.5,0.0)から biを一様乱数で決める。そして、Fi − Fj = 1である種 j

を確率 C で食べ、Fi − Fk = −1である種 kに確率 C で食べられるように相互作用をつくる。種間相互作

用の強さは、被食係数 ajiを (-2.5,0.0)から一様乱数で決め、捕食係数 aij は (0.0, −aji)から一様乱数で決
める。種内相互作用 aii は- 1とする。

4.2 進化ダイナミクス

パラメータを τ = 1000.0、δ = 1e− 7、σ = 1e− 8、C = 0.5とし、1000世代繰り返した。種数の時間変
化は図 4.1aのようになった。前のモデル同様種数のランダムな増減が見える。C = 0.5だが、食物レベル
が隣り合った種同士でしか相互作用を行わないため、実質的な結合度は 0.2程度となっている。これは前
のモデル (C = 0.1)よりも高く、相互作用の強さの選び方が異なるため単純には比較できないが、Mayの
議論からすると複雑でより不安定な系になっているはずである。しかし、種数は 20～40の間を増減してお
り、1～30であった前モデルよりも安定な構造を持ち続けている。これは種寿命の分布を見ても (図 4.1c)、
より長寿命の種がいることからも言うことができる。この安定性の理由としては、まず捕食関係のみであ
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図 4.1: (a)種数の時間変化、(b)絶滅スケールの頻度、(c)種寿命の頻度

ることが挙げられる。茶碗谷らはレプリケータ方程式を用い、相互作用行列が反対称つまり捕食作用のみ

の場合、統計的に多様度が初期の半分に維持されることを示した [4]。ランダムな相互作用行列場合では初
期の多様度が高くても種数はO(1)になってしまう。捕食関係のみの場合安定な系を構成することができる
のである。また、自身のみで増殖できる生産者がいることも多様性の高い系になっている理由であろう。

図 4.2は各種の個体密度の時間変化である。3章のモデルと同様、新しい種が入れられたとき、すぐに絶
滅するもの、既存種を追い出すもの、追い出すことなく系に加わるもの、3タイプの結果が起こっている。
栄養段階 F が 4の種まで観測された。現実の生態系での栄養段階の数は系によって異なるが 2～5程度

であると考えられており、実際と同程度複雑な食物網が進化的に構築された。図 4.3はそれぞれの栄養段階
ごとの個体密度の総和 (a)と平均 (b)の時間変化である。実際の生態系の同じく、栄養段階が低いほど密度
総和が高くなっている。密度平均を見ると、生産者 (F = 0)は総和同様高いが、消費者間では密度の逆転
が起きている世代もある。

作用度と被作用度の分布は図 4.4のようになった。3章のモデルほどではないが、被作用度に比べ作用度
に歪みがでていることが分かる。

4.3 キーストーン種解析

今回のモデルでは密度、影響度の分散が大きいため、「密度が最大密度の種の 1/4以下であり、かつ、影
響度が最大影響度の種の 3/4以上である」種をキーストーン種とした。
キーストーン種は 1000世代中 78の生態系において 107種、異なる世代でも誕生が同じ種をまとめると
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図 4.2: (a)各種の密度の時間変化、(b)ログスケール
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図 4.3: 栄養段階ごとの (a)密度総和の時間変化、(b)平均密度の時間変化。赤：F=0、緑：F=1、青：F=2、
ピンク：F=3、水色：F=4
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図 4.4: (a)作用度の分布、(b)被作用度の分布
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図 4.5: (a)種数の時間変化とキーストーン種 (●：キーストーン種が存在した世代)、(b)CIの分布
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図 4.6: (a)栄養段階と平均密度 (□)・平均影響度 (◯)・平均 CI(△)、(b)栄養段階と平均二次絶滅スケー
ル (◯)・平均二次絶滅 CI(△)

27種見つかった。1 つの系に 4種キーストーン種がいることが 6回、3種が 6回、2種が 14回、1種が 37
回であった。種数の絶対値や増減とキーストーン種の存在の深い関連は見られなかった (図 4.5a)。CIの分
布 (図 4.5b)を見ると、最大でも 4.5以下であり極端に高い CIを持つ種はおらず、3章のモデルとは大きく
異なっている。また、前モデルでは CIが 0の種が数多くいたが、今回はあまりいない。これは、他種との
相互作用がないと消費者は生きられないこと、結合度が 0.5と高いことからくるものであると考えられる。
CIのピークは前モデルと同様 1のところにある。
影響度は一次消費者が最も高く、次に二次消費者と生産者が同程度に高く、三次消費者から高次になる

につれて低くなっていく (図 4.6a)。CIも影響度同様一次消費者が最も高い。次に高次の消費者が高く、生
産者は低い。つまり、生産者は密度に比べ系に対する影響度は小さい。Borrvallら [2]は、生産者の取り除
きは系に大きな影響を与えるという結果を出しているが、彼等は影響度として二次絶滅の大きさを採用し

ているためにこのような違いがでた。二次絶滅の大きさとは、ある種を取り除いたときにそれとともに絶

滅する他の種の数である。同様にこのモデルで二次絶滅の大きさを影響度とし、栄養段階ごとの平均を出

すと図 4.6bのようになった。Borrvallらの結果と同様、生産者の取り除きが最も二次絶滅の大きさが大き
く、栄養段階が上がるにつれて下がっていった。しかし、二次絶滅の大きさを密度で割った CI′を見ると
CI 同様生産者は低く、消費者は高いという結果になった。消費者は生産者に比べ密度に対して影響度が高

いと言うことができる。

個体密度と影響度の分布は栄養段階で異なる傾向が見られた (図 4.7a)。特に生産者と消費者の相異は著
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図 4.7: 栄養段階ごとの (a)密度と影響度、(b)作用度と CI

しく、生産者は密度が高いものもあるが影響度は高くないのに対し、消費者は低い密度で高い影響度をも

つものもある。それぞれの栄養段階ごとでは密度と影響度は高い相関が見え、ばらつきの大きかった前モ

デルと異なっている。

作用度と CIも相関が高く、作用度に対して大きな CIを持つものはいなかった (図 4.7b)。栄養段階ごと
にみると、生産者は作用度が低く、一次消費者は作用度が高い。これは消費者は被食作用、捕食作用とも

に持つことができるが、生産者は被食作用のみしか持つことができないことからくると考えられる。また、

生産者は被食作用が小さい方が生き残りやすく、逆に消費者は捕食作用が大きい方が生き残りやすいため

生産者の作用度が低くなるのだろう。高次の消費者になるにつれて作用度が低くなるのは、被食作用がな

い可能性が高くなるためである。aij + aji < 0の制約も高次の消費者の作用度が低い理由であると考えら
れる。

CIと正負作用度の分布 (図 4.8)を見ると、負の作用度と CI は相関しているが、正の作用度はあまり相
関していない。これは正の作用度と CIが強く相関していた 3章のモデルとは対照的である。負の作用度と
CIの相関は、捕食作用が系に与える影響を決定していると言うことである。また、負の作用度が高い捕食
して増加を抑えているキーストーン種が多かった。栄養段階ごとの CI/作用度の値 (図 4.9)を見ても、三
次、四次消費者の CI/作用度が下位の栄養段階のものと比べると高くなっており、捕食作用の方が被食作
用よりも系に与える影響度が大きいことが分かる。これは、高次捕食者の種数は少ないため、取り除かれ

ることによりそれまで捕食されていた種が食物網の頂点の種になり、密度を大きく増大することができる

からであろう。多くの種に捕食されている種の場合、その捕食者が取り除かれたとしても、他の捕食者に

食べられるためあまり増大することはできない。

見つかったキーストーン種の栄養段階の割合は、F = 1(一次消費者)99種、F = 2(二次消費者)8種で
あった。生産者、三次以上の消費者からはキーストーン種は見つからなかった。これは、捕食しかつ捕食さ

れているとすると、捕食のみ、被食のみの場合より影響を与えることができる他種の数が増えるため、食

物ピラミッドの中間種がより大きな影響度を持つことになったと考えられる。

また、生産者のみが他種に関係なく増加することができるため (bi > 0)、一次消費者のキーストーン種
が多く現われると考えられる。二次消費者が取り除かれると食べられていた一次消費者は増加するが、増

加しすぎると餌としている生産者を減らしてしまうのであまり増加することはできない。一次消費者が取

り除かれて生産者が増加するのにこの制約はなく、生産者は大きく増加することができる。キーストーン

種が生産者からでてこなかったのは、密度が高いことも原因であろう。
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図 4.8: (a)正作用度と CI、(b)負作用度と CI。緑：キーストーン種、赤：その他の種

�

�����

�����

�����

�����

����	

����


� � � � �

� �

��
���
���

����������� ���  �!" #�

図 4.9: 栄養段階と CI/作用度
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図 4.10: (a)密度と影響度、(b)作用度と CI

4.4 キーストーン種例

854世代の生態系に見つかったキーストーン種は一次消費者で作用度が高いためにキーストーン種となっ
ている。密度と影響度のグラフ (図 4.10a)の左上に位置している種がキーストーン種である。この種の作
用度を見てみると、他種に比べ極めて高いことが分かる (図 4.10b)。この種はよく食べかつよく食べられ
るものである。

図 4.11は種を取り除いたときの系の変化である。一次消費者であるキーストーン種を取り除いたとき大
きく変化しているものを見ると、キーストーン種が餌としていた生産者の 5種が密度を増やし、キーストー
ン種を餌としていた二次消費者の 1種が絶滅している。これは取り除きによる一次的な効果である。また
反対に、一次消費者や二次消費者で増加している種や、生産者で減少している種も見られる。これは、一

次消費者の取り除きによって生産者が増え、それによって他の一次消費者も増え、また二次消費者も増え

るという、間接的な効果の結果である。また、減る生産者もあったのは、間接的に他の一次消費者が増え、

生産者を食べるものが増えたためであろう。このように、単純に取り除いた栄養段階だけから他種がどの

ように増減するかを演繹することはできない。

4.5 考察

本章の結果を以下にまとめた。

• 進化ダイナミクスをもつ食物網モデルにおいてキーストーン種が現われた

• 生産者に比べ消費者は高い CIをもつ

• 高次消費者は作用度に比べ高い CIをもつ

• キーストーン種は一次消費者であることが多い
Millsらによるキーストーン種の分類 (2.2節参照)で、食物網に関する分類は「捕食者」「被食者」「植物」

である。この分類でいくと、今回見つかった作用度が高い一次消費者のキーストーン種は「捕食者」に近

い。しかし、Paine[25]の見つけたヒトデのような最上位捕食者でなく、また大変化を起こさせるような種
ではなかった。これは、多種の生産者が存在しており、イガイのような系のほとんどの生産者を食べつく

すような種が現われなかったためであると考えられる。生産者の多様性が生態系を安定化させているので

ある [2]。また、捕食作用のみでありハイパーサイクルを構成することは不可能であるため、捕食的キース
トーン種、コアを維持するは見つからなかったと考えられる。
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図 4.11: 取り除いたときの変化。(a)キーストーン種 (一次消費者)、(b)生産者、(c)二次消費者、(d)三次
消費者。赤： F=0、緑： F=1、青：F=2、ピンク：F=3、水色：F=4
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被食者キーストーン種が現われるためには、餌の嗜好性が必要であろう。オオヤマネコがカンジキウサ

ギを好むため、北極ウサギを捕食する量が減り、北極ウサギは存続できている (2.2節参照)。本モデルでは
カンジキウサギの存在の有無を問わず北極ウサギを捕食する量は一定であるため、このような場合になる

ことはなく被食者キーストーン種が現われなかったものと考えられる。

植物がキーストーン種となるためには、捕食作用だけでなく、ナラのように水の供給源となっていたり、

住みかとなっているなど他の作用が必要である。被食捕食作用のみである場合、エネルギーの転換効率が

100%でないため (aij + aji < 0)被食者の作用は低くなり、従って影響度も低くなる。

37





第5章 キーストーン種と系の安定性

進化的につくられた系において、もともとはランダムに相互作用をつくっているにも関らず、生き残った

種の作用度は分布は歪んだもの (作用度が高い少数の種と低い多種)になっていた (図 3.4)。作用度の大き
な種はキーストーン種となる傾向があるため、作用度分布の歪んだ系はキーストーン種が存在する可能性

が高いであろう。作用度の歪みの効果、つまりキーストーン種の効果を見るため、歪みの異なる生態系の

比較を行った。

5.1 モデル

はじめに N 種用意し、個体密度をレプリケータ方程式 (式 3.1)で変化させ、密度がある閾値 σ 以下に

なった種を絶滅したと見なし取り除く。作用度の歪みをつくるため、種ごとに作用結合度が異なるように

する。種 iの作用結合度 Ca
i とは、aji 6= 0(j = 0, ...N − 1)の確率である。Ca

i は Cave− d(i− ((N − 1)/2))
で求める。Caveは平均結合度、dは歪み度である。種 0が作用結合度が最も高く、種 (N − 1)が最も低い
ものとなる。dが高いほど歪みが大きく、d = 0であれば全種の結合度は同じになる。被作用結合度は全種
等しく Caveとする。aii = −1とし、作用結合度に従いN 種間の相互作用を決める。初期密度はランダム

に割りふる。

実際の生態系のデータを見ると、捕食関係の相互作用の数については、Dunneらは結合度が低い場合に
はべき分布になる傾向があると報告している [7]。今回のモデルでは捕食関係に限定することなく相互作用
を選んだだめにDunneらの調査と直接比較することはできないが、ベキ分布のような歪んだ分布になるこ
ともあるという結果は、作用度が歪んだ分布になっている可能性を示唆する。

5.2 結果

N = 20、σ = 1e− 8、Cave = 0.5、d=0～0.05とし、各 dでそれぞれ 10000回シミュレーションを行っ
た。d = 0.05の場合、種 0の作用結合度は 0.975、種 19の作用結合度は 0.025 となる。
生き残った種の作用度、被作用度の分布は図 5.1のようになった。dが高いほど作用度の分布が歪んでい

ることが分かる。また dが高くなるにつれ、作用度が 1、つまり同種にのみ作用する種が多く存在するよ
うになっている。被作用度は dに関らず同じような分布である。

図 5.2aは、各 dについての生き残った種数平均を表したものである。dが高くなるにつれて種数が高く

なっており、作用度が歪んだ生態系の方が多様性を安定に維持できることが分かる。

作用度が高くても密度が低くなければキーストーン種とはならない。図 5.2b～dは、d = 0.05での各種
の平均密度、絶滅した系を除いた平均密度、絶滅確率である。作用結合度が高い種が密度が低く作用結合

度が下がるにつれて密度が上がっている。これは作用度が高い種は密度が低くなる傾向があり、したがっ

て作用度に歪みがある場合キーストーン種が生まれやすいと言える。また、作用度の高い種は密度が低い

にもかかわらず絶滅確率は低くなっているという結果は注目すべきである。一般に密度が低ければ絶滅し

やすいものであると考えられるが、作用結合度が高い種は安定している。

比較のため、被作用度が歪んだ分布の場合についての解析も行った。作用結合度 Ca の代わりに、被作
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図 5.1: 作用結合度の歪み度 dと (a)作用度の分布、(b)被作用度の分布。生き残った種についてのもの
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図 5.2: (a)作用結合度の歪み度 dと生き残った種数。d=0.05のときの (b)平均密度、(c)絶滅した系を除
いた平均密度、(d)絶滅確率。b～dは作用結合度が高い種を左から順にならべている
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図 5.3: 被作用結合度の歪み度 dpと (a)作用度の分布、(b)被作用度の分布。生き残った種についてのもの
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図 5.4: (a)被作用結合度の歪み度 dpと生き残った種数。dp = 0.05のときの (b)平均密度、(c)絶滅した系
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用結合度 Cp を用いる。種 iの被作用結合度 Cp
i とは、aij 6= 0(j = 0, ..., N − 1)の確率である。また被作

用結合度の歪み度を dp とし、作用度を歪めた場合と同様に相互作用を決め各 dp について 10000回シミュ
レーションを行った。

被作用度の分布を見てみると (図 5.3b)、歪みはしているものの、作用結合度を変化させた d = 0.05の場
合の作用度 (図 5.1)と比べてみるとあまり歪んでいない。歪んだ作用度の系がつくられるように選択され
るが、歪んだ被作用度の系がつくられるようには選択されないことが分かる。生き残った種数を見てみる

と (図 5.4a)、作用度の分布を変化させたときとは逆に、被作用度が歪んだ分布の場合の方が種数は減って
おり安定でない。また、歪んだ分布 (dp = 0.05)の場合、被作用結合度が高い種の方が密度が高く、絶滅す
る確率も低くなる傾向がある (図 5.4b～d)。これは他種からの影響がない種は密度を増やすことができず、
絶滅してしまうためであろう。

5.3 考察

作用度が歪んだ分布の場合の方が生き残る種数が多く (図 5.2a)、作用度が歪んだ系において作用度が高
い種の方が密度が低くなる (図 5.2b)という結果は、キーストーン種がいるような系は多様性を安定に維持
できることを示唆し、キーストーン種の進化的意義を示すことができた。

なぜ歪んだ作用度分布の場合の系の方が安定なのだろうか。ランダム相互作用行列の場合
√

vCN > 1
で不安定になり、結合度 C が安定性に影響する。生き残った種で構成される相互作用行列の結合度はすべ

ての dにおいて 0.462± 0.02であり、歪みによって結合度の違いは生まれていない。相互作用の強さが歪
んだ分布になっていれば、系にモジュール構造ができ安定化されやすいと考えられており [21]、この場合
も結合度の歪みによってモジュール構造がつくりだされ安定化されている可能性がある。しかし、もしモ

ジュール構造ができているとすれば、被作用度分布を歪めた場合でもモジュール構造ができて安定化され

いてもよいはずだが、逆に不安定になっている (図 5.4a)。
単純化し、作用度が高い種H とほとんど作用度がない (N − 1)種で構成される系を考えてみる。種H が

生き残ることができれば、種H が増加させる作用をもつ種全て絶滅をのがれることができるだろう。作用

の正負の確率はそれぞれ 50%ずつで、種H は他からの作用がほとんどないため密度の増減がなく生き残る

確率を 1と考えると、(Ca
H(N − 1)/2+1)種が生き残ることができる。ランダム作用行列の場合の生き残る

種数の期待値は 1/vC 種である。今回のシミュレーションにのっとってパラメータをN = 20、Ca
H = 0.9、

v = 1.0、C = 0.5とし生き残る種数の期待値を計算すると、高作用度 1種の場合は 9.55種、ランダムの場
合は 2種となる。単純すぎる計算をもとにしたものではあるが、種が生き残るか絶滅するかが少数種のみ
によって決定されている作用度の歪んだ系の方が高い多様性をもつことができるという結果になった。

この単純な系でさらに結果について考えてみると、生き残っている種はすべて種H から増加させられる

作用を持っているが、種H は他種から増加させられないため、種H の密度は低くなる。このような理由

で作用度の高い種ほど密度が低くなるのだろう。また絶滅率が低いのは、上で仮定したように他からの作

用がほとんどなければ絶滅確率は 0となり、ランダム作用行列の場合の絶滅確率 (1− 1/vCN)より低いた
めであると考えられる。

シミュレーションでは、作用度の高い種でも作用を受けており、また連続的に種ごとの作用結合度を変

化させているので作用度の高い種は 1種ではない。そのため上のシナリオのように単純ではないだろうが、
粗く考えればこのようなことが起こっていると考えられる。

ガウゼの競争排他原理 [14]で主張されているように、競争関係にある多種の共存が実現する可能性は低
い。作用度が低い種同士では多くが競争関係ではなく中立関係 (aij = 0かつ aji = 0)になっているため多
種の共存が可能であり、多様性が高まるとも考えられる。

この作用度分布に極端な歪みがある系における種H は、高い作用度をもち密度の低い、系の性質を決定
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するキーストーン種である。生態系を進化させることにより作用度分布の歪みが生まれたということは (図
3.4)、種H のようなキーストーン種は進化で必然的につくられるものである可能性を示すものである。
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第6章 生態系の適応性

適応的な生態系であれば、環境の変化に応じて系の構造を変化させることができる。多種生態系数理モデ

ルを用いて一般にこれまで行われてきた研究は、どうすれば多様で複雑な系が構築できるか、という問題

に対するものばかりであった。安定性はもちろん必要であるが、適応的でなければ進化することはできな

い。そこで、本章ではある操作に対して変化することができる生態系を適応的と考え、適応的な系と適応

的でない系について議論する。

6.1 モデル

種の密度はレプリケータ方程式 (式 3.1)で変化させる。ここでは種数N を固定し、初期密度をランダム

に決める。相互作用行列は平均 0.0、分散 v、結合度 C の正規乱数でつくり、間隔 τ で摂動を与え、その

時間発展を見る。密度が σ以下になった種は絶滅したとし、その密度を 0とする。摂動は全ての種に平均
0.0、分散 εの密度を加える。もし密度が負になれば 0と置き換え、その後正規化 (

∑
i xi = 1)する。

摂動は全種の密度にかけるのだが、密度が 0であったものも摂動により確率 1/2で微小な密度を持つこ
とができるようになる。この摂動で系に大きな変化を起こすものは、この微小に新たに系に入れられた種

である。密度が大きな種にとってはこの摂動は相対的にほとんど影響を与えない。したがってこの摂動は、

絶滅した種をまた系に少量戻す操作と言うこともできる。

3、4章のキーストーン種は、取り除いたときの影響が大きいものであったが、今回は系に入れられたと
きに影響が大きいものとしてキーストーン種をとらえる [42]。また、特定の種をキーストーン種をラベル
づけするのではなく、絶滅した種も含む系全体としての変化しやすさを考える。

6.2 結果

パラメータを N = 10、v = 1.0、C = 1.0、τ = 10000.0、σ = 1e− 8、ε = 1e− 8とした。σ = εとなっ

ており、絶滅したときの密度と同程度の摂動を与えることになる。

摂動に対する反応により、大域的安定、局所安定、変異性の 3つのタイプに分けることができる。

6.2.1 大域的安定

摂動により密度 0であった種が小量加えられても、すぐに絶滅してしまうもの (図 6.1)。この系は大域
的安定である。大域的安定とは、相空間内部のすべての点が１つのアトラクターに引き込まれることであ

る。大域的安定でなくても初期状態から摂動に対して安定なアトラクターに引き込まれてしまい同じよう

な挙動となる系もあるが、この場合は次のタイプに分類される。
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図 6.1: (a)大域的安定な系で 100回摂動を加えたときの密度の時間変化、(b)ログスケール
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図 6.2: (a)局所安定な系で 100回摂動を加えたときの密度の時間変化、(b)ログスケール

6.2.2 局所安定

ある平衡点では摂動により変化できるが、ある平衡点に陥るとそこから抜け出せないもの (図 6.2)。陥っ
た点は局所安定になっているため、小さな摂動では抜け出せない。

6.2.3 変異的

摂動によって多くのアトラクターを遷移するもの (図 6.3)。
図 6.4はアトラクターの移り変わりを見たものである。見つかったアトラクターの数は摂動を加える回数
に対して対数的に増えていっている。また、陥りやすいアトラクター、陥りにくいアトラクターがあるこ

とが分かる。レプリケータ方程式において内部安定固定点は 1つ以下である。そのため、アトラクターを
存在した種を 1、絶滅した種を 0とし、全 10種を並べたものを十進数になおすことで、アトラクターに名
前をつけることができる。N 自由度のレプリケータ方程式では最大 2N − 1個のアトラクターが存在する。
図 6.4bから、組み合わせ的に共存しやすい種や、共存できない種がいることが分かる。
アトラクタ－の遷移を解析した結果、系は確率的有限オートマトンのようなものになっていることが分

かった。10000回摂動を与えて遷移確率を求めたところ、例えばアトラクタ－ (101011110)は摂動に対して
95%の確率で遷移せず、5% の確率で (0010010000)に遷移する。(0010010000) は 59%でそのまま、3%で
(1000110000)、16%で (1000010000)、12%で (0010010001)、10%で (0010110000)に遷移する。摂動がラ
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図 6.3: (a)変異的な系で 100回摂動を加えたときの密度の時間変化、(b)ログスケール

a

�

���

���

���

���

���

���

	��


��

���

� ������� ������� ������� ������� ������� ������� 	������ 
������ ������� ���������

�


 �
��

 �
�
��

��������������� ���

b

�

�����

�����

�����

�����

�������

� ������� ������� 	������ ������� 
������ ������� ������� ������� ������� ���������


�
� �

�
� �
�
�

���
�

������������� � !��

図 6.4: 変異的な系におけるアトラクターの移り変わり。(a)縦軸は見つかったアトラクター順に 0から番
号を振ったもの、(b)縦軸は生き残っている種を 1、絶滅した種を 0とし、アトラクターを二進数で名前付
けし、それを十進数になおしたもの

ンダムなため確率的有限オートマトンのようになっているが、時間発展はレプリケータ方程式のみで決定

されるので、摂動を操作することができれば決定論的有限オートマトンになるだろう。

図 6.5は、種が存在した世代、種ごとの存在確率を表したものである。生き残りやすい種、絶滅しやすい
種はあるが、全 10種とも摂動によって存在することができるようになることが分かる。
このような系はどのような性質を持っているのだろうか。絶滅のないときの時間発展を見てみると、ヘ

テロクリニックサイクル軌道になっている (図 6.6)。ヘテロクリニックサイクルとは、サドル型固定点を
ヘテロクリニック軌道でサイクリックにつないだものである。サドルは不安定方向と安定方向を持ってお

り、変異的な系の各固定点は不安定方向を多くもっているため、このようにいくつもの別のアトラクタ－

に遷移することができると考えられる。また、トランジェントにおけるリアプノフスペクトルを見たとこ

ろ (図 6.7)、正のものが 4つあり不安定方向を多く持っていることが分かる。

6.3 考察

変異的な系は同じ種構成にも関らず、小さな摂動で多くの状態をつくることが可能である。適応度が下

がっているときには摂動を受けやすくなるということは考えられる。そうすると、適応度が低い場合、ラン

ダムな摂動によりランダムな遷移を繰り返し適応度を変化させ、適応度が高くなった状態で摂動がなくな
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図 6.5: 変異的な系における (a)種が存在した世代 (縦軸に種 0から種 9まで並べてあり、存在した世代に
プロットしている)、(b)存在確率 (横軸が種)
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図 6.6: (a)変異的な系で絶滅なしの場合の密度の時間変化、(b)ログスケール
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図 6.7: 変異的な系のリアプノフスペクトル
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り、結果的に適応度を上げることができる。また、環境変化と摂動の種類がある程度対応していれば、環

境変化に適応できる状態遷移規則を獲得することによって、適応的な生態系になるだろう。

絶滅した種が再び系に加える操作を行う本モデルは、現実の生態系との対応付けは難しい。しかし、簡

単な数理モデルで、小さな操作でいくつもの状態を遷移することができる系を記述できたことは、生態系

も同様な力を用いて系の状態を変えている可能性が考えられる。
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第7章 議論と今後の展望

3、4章で、キーストーン種の性質や、そのときの系のネットワーク、影響の与え方を見た。これらの結果
は、生態系でどのような種がキーストーン種になりやすいか、またどのような系がキーストーン種がいる

可能性が高いかなどを調査する際に有益な情報となるだろう。3章において、相互作用行列の値の変更や、
密度を 0にしてシミュレーションを行うことで、どの作用が重要であるか、どの種が重要であるか等、系
の詳しい解析をした。実際の生態系ではこのような実験は極めて困難であろう。本論では進化させること

により生態系を構成したが、現実の生態系の調査をもとにモデルをつくり、コンピュータ上で様々な操作

を行うことでキーストーン種の特定をする、という方法は有効であると思われる。

5章で、作用度が歪んだ分布の系について解析することにより、キーストーン種の存在は系を安定化する
傾向があることが分かった。これはキーストーン種に進化的意義があることを示す結果である。しかし、

キーストーン種はどのように獲得されるのかについては、あまり議論できていない。今回のモデルでは、

生物はレプリケータ方程式の相互作用行列によって記述され、固定されたものとなっている。しかし実際

の生物はあるパラメータのみで記述することのできるものではなく、まわりの環境との相互作用によって

自身の性質を変え、様々な状況に対応することのできるものである。生物自身も常に進化し続けているの

である。キーストーン種はこのような生物の性質から系のなかで自発的につくられ、そして生態系進化の

源動力となる可能性がある。種の進化と系の進化、この二つのレベルの相互作用によって駆動される進化

を今後考えてみたい。キーストーン種は密度が小さいため、密度が大きい種に比べ変異が種全体に行き渡

るスピードが速くなり、適応的であることは十分考えられる。そしてキーストーン種が適応的ならば、性

質を決定される生態系も適応的になるだろう。そして適応的な生態系は、より適応的になるためにキース

トーン種を維持し、またキーストーン種の効果を最大限に生かすように進化していくというシナリオが考

えられる。
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