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は　じ　め　に

　もし生態学に理論と実証研究のフィードバックがなけ
ればどうなるだろうか？　理論研究ばかりだと、多種多
様なモデルが次々に生産されるものの、それらを生態学
的な基準で評価するデータがない。データがなく現実と
の照合のない世界では、現実との乖離が起こり実践に生
かせるモデルはできないだろう。一方、もし観測や実験
という実証研究の積み重ねばかりだと、経験データは蓄
積されさまざまな現実の断片からなる山はできる。しか

し、データの活用戦略を見失いそれらの断片をつないで
全体像を描くことができなければ、データの蓄積は意味
をもたず、結局は情報のジャングルで迷ってしまうかも
しれない。いずれにしろあまりメリットはなさそうだ。
　こう考えると、理論と実証のフィードバックがどれだ
け大切かが見えてくる。実証研究は理論研究に現実をつ
きつけることによって多種多様なモデルをふるいにかけ、
現実に意味のないものは容赦なく淘汰する。理論は情報
の山から意味のあるものを引き出し自然の全体像を描く
手助けをするし、仮説構築に役立ち多数の観測項目のう
ちどれに的を絞るかを明確にする 1。簡単にいうと、実

理論と実証分析の相互フィードバック：植物の繁殖同調モデルを例に

佐竹　暁子

プリンストン大学生態進化学部

Feedback between models and data: a pollen coupling model about mast seeding. Akiko Satake 

(Department of Ecology and Evolutionary Biology, Princeton University)
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に貯蔵されている資源量は目に見えず直接的観測が難しいところにあった。この問題点を解決したのが資
源再構成法である。資源再構成法では、貯蔵資源の量を資源のインプットとアウトプットによる流れの式
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証研究はモデルを選び理論研究はデータに意味と動機を
与える。理論と実証の間でこうしたフィードバックが滞
りなく作用することで、自然への理解は深まる。いま注
目されているアダプティブマネジメントは、このフィー
ドバックを活用したものであろう（Holling 1978；Walters 

1986）。
　理論と実証のこのような関係をどうやって実現する
か？　これは、正直をいうと筆者自身いま模索中の課題
である。このため、本稿でははっきりしたノウハウを示
すことはできないのだが、筆者が取り組んできた植物の
繁殖同調の研究をめぐる最近の展開を俯瞰することで、
一つの可能性が示されると良いと思っている。

植物の繁殖同調という現象

　世の中にはさまざまな同調現象がみられる。無数の蛍
が同調して規則正しく発光したり、生物の体内時計と昼
夜周期が同調していたり、あるは社会の流行現象も人の
意思決定が同調したものとみなせるかもしれない（スト
ロガッツ 2004）。そうした同調現象は、植物集団でも見
いだされてきた。とくに、植物個体の開花や種子量が著
しく年変動し、個体間（ときには植物種間）で同調する
ことがあり、これによって植物集団全体で豊作の年と
凶作の年が繰り返されるはっきりとしたリズムが生まれ
る。たとえば、ブナ林では 5 - 7年に一回の豊作年が訪れ
るという（Yasaka et al. 2003；Kon et al. 2005；Suzuki et al. 

2005）。
　このような植物の繁殖同調現象は、mast seedingとよば
れて古くから生態学者の興味を惹いてきた（Kelly 1994；
Kelly and Sork 2002）。なかでも、進化生態学的視点から、
「大量の種子を一斉につけることにはどのような適応上の
メリットがあるか？」、について数々の議論がなされてい
る。最も有名なものは、捕食者飽食仮説であろう（Janzen 

1971）。森には、植物によって作られた種子を餌とする捕
食者がいる。植物はそうした捕食者からの種子被害を最
低限にとどめるため、捕食者が消費しきれないほどの大
量の種子を集団全体で作り出しているのだ、というわけ
である 2。そうした経済性をめぐっての議論は、多様な繁

殖戦略のなかから繁殖同調現象が進化的に選択される可
能性を探る 3。
　これに対して、同調現象を物理的に導く仕組みを分析
するアプローチがある。この物理的アプローチでは、植
物個体を資源のインプット（光合成や栄養塩吸収）から
資源のアウトプット（繁殖）を行うシンプルな装置とし
てとらえる。そして、「こうした装置が多数集まりどのよ
うな相互作用をすると集団全体での同調が引き起こされ
るのか？」と問いかける。本稿ではこうした物理的アプ
ローチから、植物の繁殖同調研究の最近の流れを、理論
と実証研究とのフィードバックに焦点をあてながら簡単
に紹介したい。ここで取りあげる物質収支モデルは、植
物の豊凶現象の一側面を説明するものであり、全ての事
例に適用できる万能なモデルではない点を付記しておく。

資源収支モデル

植物個体の繁殖ダイナミックス：毎年繁殖から隔年繁殖
への移行
　植物の繁殖同調が生じる物理的仕組みを説明するた
めに、資源収支モデルが提案された（Isagi et al. 1997；
Satake and Iwasa 2000）。資源収支モデルでは、植物は毎年
資源を獲得し（インプット）それを貯蔵する、そして貯
蔵量がある閾値を超えると、貯蔵資源を投資する（アウ
トプット）ことで開花、引き続いて結実すると仮定する（図
1）。植物個体 iの t年における貯蔵資源の量を Si(t)、資源
のインプット量を PS、そして閾値を LTとすると、翌年の
貯蔵資源量は、

（1）

となり、資源インプット後の貯蔵資源量（Si(t)＋ PS）が
LT以下であると増加、LTを超えると繁殖に投資した量だ
け減少することになる。ここで、式（1）の kは繁殖後の
資源枯渇の程度をあらわす正のパラメータであり、資源
減少係数とよぶ 4。
　資源減少係数 kが小さいと、繁殖後すぐに貯蔵資源量
が閾値のレベルまで回復するので、植物は毎年一定量の
種子をつける（図 2a）。しかし資源減少係数 kが大きいと、
種子生産に多くの資源を消費するため、繁殖後の資源の
枯渇が生じ繁殖閾値まで資源が回復するまで長い時間が
かかる（図 2b）。資源が枯渇すると植物は繁殖しないた

2 その他、送粉促進仮説など、さまざまな仮説が提案されている。
これについては、Kelly（1994）、田中（1995）を参照されたい。

3 理論としては最適化や動的最適化が用いられ（Yamauchi 1996

など）、経験的には適応度を反映する指標、たとえば種子量に
応じた種子被害の程度など、を野外で測定することになる。

4 正確にいえば、kは（種子器官への資源投資量／花器官への資
源投資量）である。
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め、資源減少係数 kの増加に伴い毎年繁殖から隔年繁殖
への移行が生じる（図 2c）。隔年繁殖の場合は、変動の
仕方がカオティックであると証明されている（Satake and 

Iwasa 2000）。

“Pollen coupling”：繁殖同調の仕組み
　個々の植物は、上記のような繁殖ダイナミックスを備
えていると考える。そうした植物が多数集まった植物集
団で繁殖同調が生じるのは、ひとつには花粉によって植
物個体がカップルされるからである（Isagi et al. 1997；
Satake and Iwasa（2000）はこれを“pollen coupling”と呼
んだ）5。花粉によるカップルとは、咲かせた花の受粉効
率が他個体からの花粉量に左右されるため、結実の段階
で異なる植物が互いに依存し合っている状況を指す。例
えば、自家不和合性を示す植物では、他個体への依存度
が強く、他個体が花を咲かせていなければ受粉に失敗し
結実は期待できない。この pollen couplingをモデルに取
り入れる。
　まずパラメータの数を減らすために、式（1）を Yi(t)＝
(Si(t)＋ PS－ LT)/PSを使って書き直すと、

 （2）

となる（ここで、PSは毎年一定であると想定した）。翌
年の貯蔵資源量は、Yi(t)が負であれば樹木は花を咲かせ
ないため増加するが、Yi(t)が正であれば繁殖によるアウ
トプットにより減少する。式（2）は、生産した花全て
が完全に受粉される状況をモデル化したものである。こ
れに、森林全体で生産された花粉量に依存した受粉効率
Pi(t)を組み込むと、以下のようになる。

 （3）

ここで受粉効率 Pi(t)は

 （4）

で与えられる。もし Yが正であれば [Y]+＝ Y、負であれ
ば [Y]+＝ 0となる。Nは集団中の植物個体数、b は受粉

図 1．資源収支モデルの模式図。斜線で囲まれた箇所は貯蔵資源の量。貯蔵資源量が閾値（LT）以下の場合は、資源の
インプット（PS）によって翌年の貯蔵資源量は増加するが、閾値をこえると花器官と種子器官へそれぞれ資源が投
資されるため、その投資量だけ貯蔵資源量は減る。S＋ PS－ LTは花への資源投資量、k (S＋ PS－ LT)は種子への資
源投資量を意味している。tは年をあらわす。どの器官に資源を貯蔵するかは上図ではブラックボックスとなっている。

5 他には、ある気象条件が共通のシグナルとなったり（Augspurger 

1981；Sakai et al. 2006）、共通の気象変動パターンが、植物の繁
殖ダイナミックスを揺さぶって、同調を引き起こすことなどが
挙げられている（Satake and Iwasa 2002）。また、既存の受粉効
率仮説は、大量開花が受粉効率を高め、適応度を上げることに
つながると指摘するが、pollen couplingはそうした適応度との
関連は直接考慮しない。式（4）のパラメータb の進化を検討
したときにはじめて、適応度との関連が重要になる。



理論と実証分析の相互フィードバック

203

効率の他個体への依存度を決めるパラメータである。b
が大きいほど受粉効率は他個体の花粉量に強く制約され
ることから（図 3）、b を花粉制約の強さとよぶ。
　Pollen couplingがあると、以下の機構により森林全体で
の同調繁殖が可能になる。ある年に花を咲かせても、他
個体が開花していなければ受粉効率が低く種子が実らな
い。すると種子への資源投資は行われず、翌年も引き続
き開花するための充分な資源量が残る。毎年繰り返し開
花するうち他個体も開花する年が訪れると、受粉効率が
高いため多量の種子が生産される。その年には、他個体
も多量の種子を生産し、開花個体は資源の枯渇を同年に
経験する。資源枯渇が同時に生じることで、異なる植物
の繁殖ダイナミックスが互いに引き込み合い、その後は
植物集団で安定した同調繁殖が続く。
　ただし、こうした機構が機能するかどうかは資源減少
係数 kと花粉制約の強さb の組み合わせによって決まる
（図 4）。k＜ 1であるとb によらず毎年繁殖が予測される。
k＞ 1であると個体レベルで繁殖の年変動は生じるがb
が小さいと個体間の同調はないため、集団レベルでの変

動はない。b が増加すると、森林がいくつかの部分集団
に分割され部分的に同調繁殖するクラスタリング、さら
に増加すると、森林全体での完全な繁殖同調がみられる。
完全同調では、もともとカオティックな変動が、周期的
な変動に移行することもある（Satake and Iwasa 2000）。
　以上を要約すると、資源収支モデルは次の 2つの予測
をもたらす。：（1）繁殖後の資源枯渇が厳しいほど、個体
レベルの種子生産量はより大きく変動する、（2）花粉制
約が強いほど種子生産は個体間で同調しやすく、集団レ
ベルの種子生産量はより大きく変動する。

資源減少係数 kを野外データから推定する

　このように、資源収支モデルはパラメータ値の組み合
わせによってさまざまな豊凶パターンを予測する。以降
は、モデルの予測に現実の系の観察から得られた野外デ
ータを照合して、予測のいずれが現実に最もらしいかを
見ていく。

資源再構成法
　資源収支モデルが検証しにくい点は、開花や結実量と
いった繁殖アウトプットは観察できるのに対して、植物
内に貯蔵されている資源量は目に見えないため直接には
観測が難しいところにあった（しかし観測は可能であ
る：e.g. Ichie et al. 2005）。この点をクリアしたのが、シス
テム論的視点をとりいれた資源再構成法（reconstruction 

method）である（Rees et al. 2002）。これ以外に、統計モ

図 2．資源減少係数 kの増加にともなう毎年繁殖から隔年繁殖へ
の移行。（a）k＝ 0.8の場合、毎年一定の繁殖量となる。（b）k＝
2.5の場合、大量繁殖の翌年は繁殖しないため隔年繁殖。（c）
貯蔵資源の量の長期時間変化を、kに沿ってプロットした分
岐図。k＜ 1のときには毎年繁殖、それ以外は隔年繁殖と
なることがわかる。点線は、Chinochloa pallensと Astragalus 

scaphoidesの野外データから推定された値を示している。

図 3．植物集団での花の平均密度と受粉効率の関係。b は花粉制
約の強さ。b ＝ 0.0のとき、咲かせた花は全て受粉され集団
での花密度に依存しない。これは自家和合の植物種に対応す
る。一方、b が増加すると花粉制約が生じ、集団の花密度が
低いと受粉効率が下がるようになる。
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デルによって資源のアロケーションを推定する方法も
開発されている（Masaka and Maguchi 2001；Ranta et al. 

2005）。
　まず、貯蔵資源の量を以下の資源のインプットとアウ
トプットによる流れの式で書きあらわす。

 （5）

ここで、資源のインプットは光合成や栄養塩吸収による
資源の稼ぎ（PS(t)）、アウトプットは繁殖への資源の投資
（cF(t)）である。F(t)は t年に生産された花の量で、cは花
一つあたりにつき繁殖終了時までに投資される資源量で
ある。より詳しい説明のため、一つの花と種子を生産す
るために必要な資源量をそれぞれ Funit、Bunitとする。定
義から、資源減少係数 kは Funit/Bunitに等しい。t年に F(t)

個の花が生産されたときその qの割合が受粉されると考
えると、F(t)の花からつくられる種子の量は qF(t)となる。
したがって、F(t)の花と qF(t)の種子を生産するのに必要
な資源量は、FunitF(t)＋ BunitqF(t)＝ (1＋ kq)FunitF(t)とな
るので、cは (1＋ kq)Funitと等しい。
　式（5）を再帰的に書き換えることで、

 （6）

を得る。上式の Si(0)は観測初年の資源貯蔵量である。
は t年までにインプットされた資源量の積算値、

そして は t年までに生産された花量の積算値であ

る。野外データから、資源のインプットとアウトプット
の積算量とが分かっているとする。しかし資源貯蔵量の
データはない。そこで、資源貯蔵量を既知の変数から推
定するために式（6）を c'＝ 1/cとして以下のように書き
換える。

 （7）

上式を用い t年までの花の積算量を資源インプットの積
算量に対して線形回帰すると、t＋ 1年の貯蔵資源量に－c'

を掛け合わせたもの（－c'Si(t＋ 1)）が残差として得られる。
つまり、（7）式に基づく回帰から貯蔵資源量は推定可能
となる。

資源減少係数 k の推定
　推定された貯蔵資源量をもとに、まずは pollen coupling

のない状況で資源減少係数 kを推定する方法を紹介する
（Rees et al. 2002；ここでは彼らの方法をやや簡略化して
説明する）。t年に繁殖に投資された資源の量は、式（1）
より、

 （8）

である。目的は、上式から資源減少係数 kを推定するこ
とである。そこで、D(t)＝ S(t)－ S*を導入して上式を目
的にそって書き換える。S*は式（1）の平衡点であり

 （9）

で与えられる。D(t)を導入し両辺を cで割ると、

 
（10）

となる。式（10）は、貯蔵資源量が閾値を超えた場合、
咲かせる花の量（F(t)）は貯蔵資源量の平衡値からのずれ
（D(t)）の線形増加関数であたえられることを示している。
ここで、式（7）を D(t)を使って書き換えると、

 （11）

が得られ残差は－c'D(t＋ 1)と変わらない。したがっ
て、資源再構成法によって推定された c'D(t)の値をその
まま式（10）に代入し、花の量を推定資源量に対して
回帰すると、その傾きとして k＋ 1が推定できる（図 5

図 4．資源減少係数 kと花粉制約の強さb の組み合わせによっ
てあらわれる豊凶パターンの分類。星印 1と 2はそれぞれ
Chinochloa pallensと Astragalus scaphoidesの野外データに対
応する値を示している。
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に想定される推定結果を示す）。繁殖閾値（式（10）で
は－PS /(k＋ 1)）も分かっていないため、繁殖閾値と傾
きの両者を同時に推定する折れ線回帰（piecewise linear 

regression）が使われる（Rees et al. 2002）。

野外データとモデル予測の照合

　前節では資源収支モデルのパラメータ推定の原理を説
明した。この一連のパラメータ推定方法は、個体レベル
の繁殖量データと資源インプット量を推定するための環
境データを必要とするが、データが揃えばどのような植
物集団にも適用できる。その好例として、野外データか
ら資源収支モデルのパラメータを推定し、モデルの予測
と野外データを照合した 2つの研究を簡単に紹介する。

ニュージーランドの Chinochloa pallens（Rees et al. 
2002）
　Reesらは、ニュージーランドの高山帯に生息する植物
種、Chinochloa pallens、を対象としている。Chinochloa

は繁殖同調を示す種としてよく知られ、モデルシステム
として研究が継続されてきたため、個体レベルで長期間
にわたる繁殖データが蓄積されている（Kelly et al. 2000）。
また、生活史も詳しくわかっていることに加え、サイズ

が比較的小さく容易に繁殖量を観察できるという利点が
ある。
　Chinochloa pallensは自家和合性を示すため、繁殖同調
は pollen couplingによって引き起こされるのではない。
むしろ、繁殖の前年の夏の高温によって花序形成が一斉
に誘発されることが同調の主な原因とみなされる。そこ
でこの研究でなされたモデル検証は、繁殖後の資源不足
が繁殖量の変動をもたらすのかどうかという点に焦点が
絞られる。
　繁殖アウトプットは、81個体の Chinochloa pallensか
ら得られた個体レベルの花序数で、1990年から 2001年
までの 11年間にわたる時系列データである。資源イン
プットは、対象とした調査地では降水量よりむしろ気温
が植物の資源獲得に影響を与えるとの予想から、season-

growing degree daysを基に推定されている。Chinochloa 

pallensにおいて season-growing degree daysは、夏期（ニ
ュージーランドでは 11月から 3月まで）の平均気温が 6

度をこえた温度差分の積算値である。
　これら資源インプット－アウトプットの時系列データ
を基にして、式（7）と式（10）の 2段階推定方法を適用
することで、資源減少係数 kは 1.34と推定されている。
k＝ 1.34のとき、繁殖量は変化はカオティックだが 2周
期の傾向が強い（図 2c）。また、Chinochloa pallensは自
家和合性（b ＝ 0）であるので、他の要因が働かない限
り繁殖同調は不可能である（図 4）。そこで「高温トリガ
ー」を想定して、繁殖前年夏期に高温があった年にのみ
繁殖すると仮定した改訂版資源収支モデルのシミュレー
ションを行うと、強い繁殖同調が生じることが予測され
た。このモデルが予測する繁殖量の年変動と同調の程度
を、実際の Chinochloa pallensの集団での観測値と比較す
ると、予測値は変動係数 CV＝ 1.60、同調係数 S（平均相
関係数にあたる）＝ 0.79であるのに対し観測値は CV＝
1.88、S＝ 0.77という良い一致がみられる。この結果から、
Chinochloa pallensでは高温トリガーが繁殖同調を、そし
て繁殖後の資源枯渇が繁殖量の年変動を引き起こしてい
ると結論される。

北米の Astragalus scaphoides（Crone et al. 2005）
　Croneらは、北米モンタナ州とアイダホ州に生息す
る植物種、Astragalus scaphoides、を対象としている。
Astragalus scaphoidesも顕著な繁殖同調を示す草本で、ハ
チに花粉を媒介される花を咲かせる（Lesica 1995；Crone 

and Lesica 2004）。Croneらの研究は、Rees et al.（2002）
の研究を発展させ花粉制約の強さ（b）も合わせて推定

図 5．資源減少係数 kの仮想推定結果の模式図。直線は推定値、
●はデータをあらわす。仮想的なデータを使って作図した。
Rees et al. (2002)および Crone et al. (2005)では、類似の図を
掲載している。
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している。これは、花が動物媒の場合において pollen 

couplingの存在を示し、それが植物個体間で繁殖同調を
引き起こす可能性を初めて指摘した研究といってよい。
　繁殖アウトプットは、371個体の Astragalus scaphoides

から得られた個体レベルの果実数に関する長期データで
ある（3つの調査区のうち 2つは 13年分、もう 1つは 11

年分のデータ）。資源インプットについては、着果量が降
水量と強い相関があることから、降水量のデータを用い
て推定されている。
　これら資源インプット－アウトプットの時系列データ
を基に資源再構成法を適用することによって、資源減少
係数 k＝ 1.62および花粉制約の強さ b ＝ 0.59が推定さ
れている。これは、個体レベルでは繁殖量はカオティッ
クな変動（図 2）かつ集団レベルでは同調繁殖の領域に
位置づけられる（図 4）。Croneらは、（1）pollen coupling

の有無、（2）資源のインプットの年変動の有無、（3）資
源インプット効率の個体差の有無という 3つの要因のそ
れぞれを組み合わせ 8通りのモデルをつくり、どれが最
大の AIC（赤池の情報量基準）を実現するかを調べるこ
とでモデルの妥当性を検討している。その結果、pollen 

couplingの存在と資源インプット効率の個体差を考慮し
たモデルが選択された。これは Astragalus scaphoides集団
で、pollen couplingが繁殖同調を引き起こす主な要因であ
ることを示唆する。

まとめ

　以上、繁殖同調研究への物理的アプローチの最近の流
れを、理論とデータのフィードバックを強調しながら紹
介した。ここでは主にモデルの予測が確かめられた研究
を紹介したが、もちろん将来はこの予測を否定する実証
結果も発表されモデルの改訂を行う必要もでてくるだろ
う（Satake and Bjørnstad in press）。そうした改訂が行われ
てはじめて、理論と実証のフィードバックの輪が閉じる。
　ここで、繁殖同調研究の今後の課題について述べたい。
繁殖同調については、理論・実証両方の点で調べるべき
面白い事柄がまだまだある。まず pollen couplingの仮定
を改良する余地がある。現段階では、集団内のすべての
植物が花粉を介して同じ重みで繋がっていると考えてい
る。しかし同種でも異なる遺伝子タイプ間では花粉の交
換が促進されるが、逆に類似した遺伝子タイプ間で受粉
が抑制されることがあれば、遺伝的距離に応じてカップ
リングの重みが変わるかもしれない。繋がりの重みが異
なるような重み付けネットワーク上の pollen couplingで

は、どのような豊凶パターンが見られるか？　また、繁
殖量の空間データから実際にクラスターが作られている
か実証できるのか？　これらを検討するのは面白いだろ
う。さらに、物理的アプローチと経済的アプローチを融
合させ、複雑適応系（レビン 1999）の視点から繁殖ダイ
ナミックス自体が環境に合わせて進化するような状況を
モデル化するのは、繁殖同調の物理的メカニズムとその
進化的意義の両側面を統合するために必要だろう。
　このように将来に取り組みたい課題を集めてみると、
理論と実証が分ちがたく結びついたトピックが自然と選
ばれることに気付く。つまり、理論研究者であれ実証研
究者であれ、各自の興味を追求すること自体が理論と実
証のフィードバックを促進する最大の駆動力となるので
はないだろうか。スムーズなフィードバックを実現する
ためには、各自の興味を追求した成果を分かりやすく誰
の目にもとまるところに地道に発信することが、まずは
大切だと考える。
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