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　日 本 の ヤ ブ ツ バ キ Cameglia　」αponiea の 種特異的 な種子食害者で あ る ツ バ キ シ ギ ゾ ウ ム シ Curculio

camelliae の雌成虫は、頭部の先に伸びた極端 に長い 口吻を用 い て ツ バ キの果実を穿孔 し、果実内部の種子

に産卵 を行 う。 この ゾ ウ ム シ雌成虫の 攻撃 に対 し、ッバ キ 側 も極端に厚 い 果皮とい う防衛機構 を発達 させ

てい る 。 日本の 高緯度地方で は ヤブ ツ バ キの 果皮は比較的薄く、ツ バ キ シ ギ ゾ ウム シの 口吻も比較的短い

が、低緯度地方 で は果皮厚 と口吻長の 両者が増大す るとい う地理的なク ラ イン が見られ、気候条件に応 じ

て 両者の 軍拡共進化が異な る平衡状態に達 した と考えられ る 。 日本 15集団の 調査に よ り口吻長 と果皮厚

に は直線関係が見 られ、また、両形質が増大 した集団ほどゾウム シの 穿孔確率が低 い ツバ キ優位 の状態 に

あ る こ とが東樹 と曽田の研究 に より知られて い る。こ こ で は ッバ キ と ゾ ウム シ の 個体群動態に、口吻長 と

果皮厚 とい う量的形質の 共進化動態 を結合 したモ デ ル に より、共進化的に 安定な平衡状態 に おける口 吻長

と果皮厚 との 関係、穿孔成功確率、それ らの ツ バ キ生産力パ ラ メ
ー

タや果皮厚と口吻長に かか る コ ス トの

パ ラ メ
ー

タとの 関係を探っ た。理論 の解析 に より、（D ッ バ キ果皮厚 と、ゾウム シ の 進化的な安定な 口吻

長との問に は、口吻長に かか る コ ス トが線形である ときに は直線関係があ る こ と、（2）コ ス トが非線形で

ある ときに も両者に は近似 的な直線関係があるこ と、（3）南方の 集団ほどッ バ キの生産力が高い とすると、

緯度が低下する ほ ど果皮厚と口吻長がより増大した状態で進化的な安定平衡に達する こ と、（4）ゾ ウム シ

の 口 吻長にか か る コ ス トが非線形である場合、ゾ ウ ム シ の平均 口吻長が 長い 集団ほ どゾ ウ ム シ に よる穿孔

成功率が低 くなる こ とを見い だ した 。 これ は東樹 と曽田が 日本の ヤ ブッ バ キ とッ バ キ シ ギゾ ウム シ との問

に見い だ した逆説的関係 であり、ツ バ キ シ ギ ゾ ウ ム シロ吻長 に は非線形 コ ス トが か か る と示唆さ れ た 。 平

均穿孔失敗率と口吻長 との 間に期待され るベ キ乗則の指数か ら、ゾ ウ ム シ の死亡率は そ の 口吻長の 2．6乗

に比例 して増加す る と推定 された 。
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ッ バ キ とゾウ ム シ の 共進化

は　 じ　め　 に

軍拡競走理論 の 歴史的背景

　2 つ 以上 の 生物集団 （population）が 互 い の 形質に進化

的圧力 （自然選択）を及ぼ し合 う場合、相乗的な進化が

起 こ る こ とがあ る （van 　Valen　1973）。こ の 過程は現在 「共

進化 （coevolution ）」（Ehエlich　and 　Raven　1964）とい う名で

呼 ば れる が 、 その議論の 起源 は進化理論の 幕開け に まで

さかの ぼ る （Darwin 　l　859）。
　Darwin （1862）が 予測 した、

長さ 30cm の 距 （き ょ）を持つ マ ダガ ス カ ル の ラ ン と、

そ れ に対応す る長 さの 口吻を持つ 訪花昆虫 の 相互適応 は、

種問相互作用 の 結末 として 起 こ る極端 な共進化の よい 例

で ある （Nilsson　l998）e

　 こ うい っ た共進化形質の エ ス カ レーシ ョ ン が敵対的な

生物集団問で起こ る場合、そ の 過程 は 特に軍拡競走 （arrns

race）と呼ば れ る （Dawkins　and 　K エebs 　l　979）。 こ の 軍拡競

走の 理論 は、1970年代以降、捕食者
一
被食者系 もしくは

寄生者一宿主系の数理 モ デ ル を基礎に発展して い っ た （cf．

Schaffer　a皿 d　Rosenzweig　I　978 ；Abrams 　l986 ；Abrams 　and

Matsuda　l997 ；Sasaki　and 　GoClffay　1999 ；Abrams 　2000 に総

説）。 こ うした 理論的な研 究 の 貢献に よ り、共進化形質

の エ ス カ レ
ー

シ ョ ン、形質進化が中間的な レベ ル で 達す

る平衡状態、エ ス カ レーシ ョ ン と軍備 の 放棄の共進化サ

イ ク ル 等、興味深い 共進化過程 の 変異 とそれ らの 間の 分

岐が起 こ る条件や 要因が 予測 さ れ て い っ た 。 しか し、 そ

の
一方で実証研究は、軍拡競走が 起 こ り得る系の 記述 に

と どまっ て きた 経緯があ り、理論的に導かれた進化過程

の 検証 を行 う上 で 基礎的な情報が決定的 に 不足 して きた

（Abrams　2000）。

　軍拡競走に おける実証研究の伸び悩み は、方法論上 の

問題に依る とこ ろ が大きか っ た。数理 モ デ ル で 予測され

た 共進化動態を検証す る上 で 最 も直接的な方法 は、形質

値変化 の 時系列観察 で あ る 。 近年、こ の ア プ ロ
ー

チ は、

フ ァ
ー

ジや大腸菌などの、微生物 を用 い た実験系 に おい

て 興味深い 現象を明らか に しつ つ あ る （Brockhurst　et　al．

2003 ；Kraaijeveld　and 　Godfray　l997 も参照）。しか し、野

外 の 系に お い て は 、 そ もそ も長期に わ た る 形質値 の 変

化 を観察す る こ と自体が 非常 に難 し く （Grant　and 　Grant

2002）、共進化系にお い て はそうした デ
ー

タがほ とんど蓄

積 されて は こ なか っ た 。

　そう して 軍拡競走理論 の 検証が行 き詰 まりを見せ て

い る なか、生物問相互作用
一

般 の 実証研究は新た な概

念 的脱皮を遂げて い っ た。1990 年代 の 半ば、種間相 互

作用を対象と し た実証研究の膨大な蓄積 を レ ビュ
ー

し

た Thompson （1994）は、種対種 の レ ベ ル で 固定さ れ て

い る と考え られ て きた共進 化過程が 、実は局所集 団間

で 大きく変異す る こ と を見 い だ した 。 その 事実に 基づ

き、彼は 3 つ の 要素か らな る仮説を提唱した 。 すな わ ち、

（1）相互作用 し合うそれぞれ の 生物 に働 く自然選択 の 方

向や 強 さは集団 に よ っ て 異な り （自然選択 の モ ザ イ ク ；

geographic　selection 　mosaic ）、そ の ため、（2）あ る集 団で

は両方の 種に自然選択が働く （共進化の ホ ッ トス ポ ッ ト ；

coevolutionary 　hotspots）一方、他の 集団で は片方の 種も

しくは両種に自然選択が働かない で あ ろ う （共進化 の コ

ール ドス ポ ッ ト ；coevolutionary 　coldspots）。また、　 C　3）突

然変異、遺伝的浮動や 集団 の 絶滅、集団間の遺伝子 流動

に よ っ て 、 局所集団 にお い て共進化を起こす は ずの 対立

遺伝子 や形質の 空間的分布が 、一層複雑に かき混ぜ られ

る 可能性 も考慮す べ きで あ る （形質 の 空間的混合 ；trait

remi ・ing）。

以上 の 仮説を統合すると、（a ）共進化形質は集団 間で

変異 し、（b）作用 し合 う種の 間で形質が一致する集 団も

あれ ば、一致 しな い 集団もあり、（c ）すべ て の 集団 で 固

定され る 共進化形質 は め っ た に存在 しない こ と が予 測 さ

れ る （共進化 の 地理モ ザ イ ク説 ；geographic　mosaic 　theory

of　coevolution ；Thompson　l994，1999，2005a）。 こ の共 進化

過程 の 空間的構造 に関する 理論は、数理 モ デ ル に よ る後

押し　（Hochberg　and 　van 　Baalen　1998 ；Gomulkiewicz　et　al．

200  ；Nuismer 　et　al．2000）を受け て 、 急速に実証研 究者

の 間 に も浸透 して い っ た （Benkman 　1999 ；Lively　1999 ；

Kraaij　eveld 　and 　Godfray　1999 ；Parker　l999；Burdon　and

Thrall　1999）。

　共進化過程 の 地理的な構造 へ の 視点 の転換は、野 外 に

お ける 軍拡競走研究に も画期的な効果を及 ぼ して い っ

た。すなわ ち、時間軸上 で の 変化を追 うこ とが 困難 であ

る が た めに顧み られなか っ た 野外 の 共進化過程 を、 集団

間の 比較か ら追 う道が拓 けた の で あ る （Abrams　ZOOO ）。

特 に 着 目すべ きは、集団間 に み られ る 共進化形質の 驚 く

べ き変異で あっ た （Soler　 et　 al．2001 ；Brodie　 et 　 al，2　002 ；

Benkman 　et　al．2003 ；Zangerl　 and 　Berenbaum 　2003 ；Toju

and 　Sota　2006a−c）。 例 えば、猛毒 の テ トロ ドトキシ ン を体

表 に含 むサ メ ハ ダイモ リ （Taricha　granulosa）を捕食 する

ガー
タ
ー

ヘ ビ （Thamnophis 　sirtalis ）で は、テ トロ ドトキ

シ ン へ の抵抗性に最大 103倍の 集団間変異が存在し 、サ

メハ ダイモ リの 毒含量 の 地理変異 と相関して い た （Brodie

et ・al．2002 ；Geffeney　et　al．2005）。 こ の ような共進化 形質

の 地 理 変異 は、集団間で 異 な る 共進化 の 動態が 進行 して

い る こ と を示唆 して お り、種間相互作用の 空間的変 異か
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ら共進化過程を再現する とい う研究戦略が可能に な っ た。

ツ バキ
ーゾウム シ軍拡競走

　か くして 共進化過程 の 地理的構造 か ら軍拡競走理 論 の

検証 へ の 道筋が見 い だされたの で あるが、実証研究と数

理 モ デ ル を土台と した理論研究 と の 連携 は 漸 くその 体勢

が整 っ たとこ ろ で ある （佐 々 木 2005，2006）。そ こ で、本

稿で は 、 野外研究者と数理生物学者の共同作業が進行中

の ッ バ キ ーゾ ウ ム シ軍拡競走系 （TQju　and 　Sota　2006a−c ；

東樹 ・曽田 2006 ；Thompson 　2005b も参照）を例にとり、

こ の 分野 の 新展開につ い て 解説を行 っ て い きた い
。

　ッ バ キシ ギゾウム シ （Cureulio　e αmeiliae ； ゾ ウム シ科）

はヤブ ッ バ キ （c α mellia ／aponica ； ッバ キ科）の種特異的

な種 子 食害者で あ る。こ の ゾ ウ ム シの 雌成虫は、頭部の

先に伸びた極端に長い 口吻を用い て ツバ キ の果実を穿孔

し、ロ 吻 を 引き抜 い て 180 度回転 した あと、腹部の 産卵

管を 坑道に挿入 して 果実内部 の 種子 に産卵を行う。 幼虫

は ッ バ キ種子 を食害 して 終齢幼虫まで 成長 し、脱出孔を

穿 っ て ッ バ キ果実から脱出したの ち、土中で 休眠す る 。

　長い 口 吻を用い たゾ ウ ム シ雌成虫 の攻撃に対し、ツバ

キ 側 も防衛機構を発達させ て い る。ヤ ブ ツ バ キ の果実は

ツ バ キ属の 中で も特に厚い 果皮を持つ 点で特徴的である

が 、 こ の 器宮 は ツ バ キシ ギ ゾ ウム シ の 果実穿孔 に対す る

対抗適応 で あ る と考 えられ て きた （Okamoto 　l988a，b）。

そ こ で、東樹と曽田 （Toju　and 　Sota　2006a−c ；東樹 ・曽田

2006に 解説）は、日本各地 の 集団から得 られたッ バ キ と

ゾ ウ ム シ の標本をもとに 、 共進化過程の 地理的な比較を

行 っ た 。

　得 られ た結果 は共進化の 空間的構造化に重要な示唆を

与 えるもの で あ っ た。 まず、ゾウム シ の 攻撃形質 （口 吻長）

と ツ バ キ の 防衛形質 （果皮 の 厚 さ） の 間 に、明瞭な地理

的相関が存在して お り （Toju　and 　Sota　2006a）、両形質に

お ける集団問変異は 、 体サ イ ズ に対する 口吻長、お よ び、

果実全体サ イ ズ に対する果皮 の 極端な増加に よ っ て達成

されて い た （Toju　and 　Sota　2006b）。 ゆえに 、 軍拡的な共

進化が激化 して い る集団から、何 らか の 理由に よ り共進

化過程が抑制されて い る集 団まで、多様な進化的状態 の

観察が 可能である と推察さ れ た。さらに興味深い こ と に、

低緯度地域 ほ ど、ツ バ キ の 防衛形質に 働 く方向性選択が

強く、 実際 に共進化形質の エ ス カ レーシ ョ ン も南の 地域

で よ り進行して い る こ とが 明 らか に な っ た （T。ju　and 　Sota

2006a）。 こ の 観察 によ り、何 らかの 緯度に沿 っ た要因 （例

えば、気候 ・生産性）が軍拡競走の 進行を促進また は抑

制 して い る こ とが推察された 。 また、共進化形質が極端

に発達 して い る集団ほ ど、ゾ ウ ム シ に よ る攻撃成功率 （穿

孔が種子 に届 い た回数／果皮 に穿孔 した回数）が低 い 傾

向にあり （T〔）ju　and 　Sota　2006a）、軍拡競走の 進行とともに、

両種間の相互 作用 が ゾ ウ ム シ に不利 な 関係へ と推移 して

い くこ とが予測され た （東樹 未発表）。

　また、ッ バ キ シ ギ ゾ ウ ム シ の ミ トコ ン ドリア DNA の 塩

基配列 を用 い て 分子系統地理学的な解析を行 っ た とこ ろ、

同種が地史的な時間ス ケ
ー

ル で ご く最近 に瓶首効果に よ

る集団サ イズ の 減少を経験 し、そ の後急速 に 分布域 を拡

大 した こ とが 明らか に なっ た （Toju　and 　Sota　2006c）。さ

ら に、分子時計を 用 い た解析に よ り、この瓶首効果を受

けて い た の は 最終氷期 （約 12万年前 一1万 8千年前）で

ある と推定 され、ヤブッ バ キを含む照葉樹が九州南部 の

逃避地 に分布を縮小 して い た 時期 と一致す る こ とが わ か

っ た （東樹 ・曽田 未発表）。 ゆ えに、現在み られ る共進

化形質の大きな集団間変異 （ゾウ ム シ ロ吻長で最大 2倍 ；

ッ バ キ 果皮で最大3 倍）は、共進化過程に よ る適応 的分

化 の 初期的な段階にある 可能性が ある （cf 　Schluter　2000 ；

Benkman 　2003）。

理論

　以下で は ツ バ キ 果皮厚とゾ ウ ム シ ロ吻長の 軍拡競走の

理論 （Sasaki・et・al．未発表 ；Iseki。t　al．未発表）に もとづ き、

軍拡競走の 共進化平衡 と地理的クラ イ ン につ い て 論 じる 。

ッバ キ とゾ ウ ム シ の 遺伝子型集団 の 動態は、ゾ ウム シ と

ッバ キが ラ ン ダム に 出会 うニ コ ル ソ ン ＝ベ イリ
ー

型 の 生

態学的動態に基 づ き、ゾ ウ ム シ の 総密度を P
‘、探索効率

をβ、ツ バ キ果実に対する攻撃の 集中度を k として、

E −e・碑 げ （1）

の 割合 の ツ バ キ果実がゾウ ム シ の 攻撃をまぬ がれ、1 − Ft

の 割合 の 果実が攻撃を受ける とする 。 ゾウ ム シ の 攻撃を

受け た ツ バ キ は 、 そ の果皮厚 x とゾ ウ ム シ の 口吻長y に

よ っ て 穿孔成功確率η（x，y）が決まる とする。また、果皮

厚 の コ ス トに よ っ て 種子生産 は その 最大値 R か ら果皮厚

と と もに 単調減少 し、その 相対値を a （x ）と表す 。 口 吻長

の コ ス トはゾウ ム シ の 成虫 まで の生存率 b（γ）にかかる と

して、モ デ ル 化で きる。瓦（x ）および P
，Cy）を、それぞれ ∫

年に果皮厚 x お よ び口吻長y を持 つ ッ バ キお よびゾ ウ ム

シ の 遺伝子型密度とす る と、 次の年の遺伝子型の密度は

176

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



The Ecological Society of Japan

NII-Electronic Library Service

The 　Eoologioal 　Sooiety 　of 　Japan

ッ バ キとゾウム シ の共進化

呪．1（x ）＝（1一δソV，（x ）

　　　・Ra卿 ・［E ＋ （1−E）厂（1一η（x，y））e，（・）叫メ

nl．1ω ・bω 2ω （1−4）『幅 ）呪（漁 （肋

（2）

で 表さ れ る。こ こ で 9，（y）＝PtCy）IPtは 遺伝子型 y の ゾ

ウム シ の 相対頻度で ある 。 第 1の 方程式は ゾ ウム シ の 攻

撃 を受 けた 1 − Ft の 割合 の 遺伝子型 x の ッ バ キの うち、

9 ‘（ア）の割合が遺伝子型 y の 捕食寄生者の 攻撃を受け、し

たが っ て その場合 の ツ バ キ果実生存率が 1 一
η（x ，y ）で あ

る こ とを示 し て い る。こ こ で、た とえ ッ バ キ が複数回 ゾ

ウム シ に産卵され て も、 果実あた りゾ ウム シー個体だけ

が 生存す る と仮定 して い る 。 ゾ ウ ム シ の 攻撃 に 耐 えた ッ

バ キが定着 し成木と なる確率は、ツバ キ総密度 N
，の増加

とともに exp （
−

w 珊）の ように 減少する ような密度依存

調節 が か か る とする。成木 の年あたり死亡率を δ とする。
一

方、第2 式は、口吻長y の ゾ ウ ム シ が 果皮厚 x の ツ バ

キ 果実に穿孔産卵し、次年度に寄与す る こ と を記述 して

い る 。

　口 吻長 y をもつ ゾ ウ ム シ が果皮厚 x の ッ バ キ 果実 に 穿

孔 と産卵を試み たとき、それが成功する確率が η（x ，y）で

ある が 、口吻長が長けれ ば穿孔成功率は高 く、果皮厚が

大 きければ成功率は低 くな る はずであり、また 口吻長や

果皮厚 の 絶対値ではな く、両者 の 差 x
−
y が成功率 を決

める と予想 される。実際、東樹 と 曽田 に よ る と、穿孔成

功率は以
’
ドの ロ ジス テ ィ ッ ク 回帰で 近似 で きる ：

　 　 　 　 　 　 　 　1
η（x ，y）＝
　　　　1＋ exp （Ax − By − C）

（3）

こ こで 係数は A ＝O．819，　B ；O．470，C ＝4．18と推定 され

て い る 、 口吻長 y と果皮厚 x の 単位は mm で あ る。

　直観的な予想 と少 し異な る の は、係数 A が B よ りもか

な り大きい こ とである。同じ穿孔確率を与え る 口吻長と

果皮厚の 関係は傾きAIB 三L74 の 直線関係にな る 。 これ

は穿孔成功率が 口吻長と果皮厚の 「差」だけで は 決 まら

ない こ と を意味 してい る （その 場合 は A ≡B となるはず

で ある）。 こ の 理由と して、果皮厚が大 きくなる こ とに よ

っ て、果実まで 達する口吻長 をもつ ゾウ ム シ で も穿孔を

途中であきらめる などが考えられ る 。

　 こ れ より、あ る ッ バ キ集団の 果皮厚 x が与え られ たと

き、 ゾ ウム シ の適応度は そ の 口吻長 y とともに シ グモ イ

ド型 の 増加を示すはずだ。つ まり、口吻長が y ＝
（Ax

−

C）1B に達する個体は 、 50％ の 穿孔成功率を持ち、口 吻長

が それ よ り数 ミ リ短 い と穿孔 に 失貝夊す る 確率が顕著 に 増

え、それ よ り数ミ リ長い と ほぼ確実に穿孔 に成功す る 。

　
一

方、凵吻長 を長 くする こ と に はなんらかの コ ス トが

伴 うと考えられる。ゾウム シ の 穿孔成功率以外の 適 応度

成分 b は、口吻長とともに単調減少する と仮定す る 。 具

体的な 関数形 と して

b（y）一・xp ←・〆 ） （4）

を採用する。こ こ で Cp は コ ス トの大きさを表す正・の 定数

で 、n は コ ス トの 非線形性の 程度を表す パ ラ メ
ータで あ る 。

n ＝1 の ときは 口吻長 の 絶対値にかか わ りな く、一 定幅

の 口 吻長増加が同 じ率 で 適応度を下げ る 。 こ の 場合 を線

型 コ ス トと呼 ぶ 。n ＞ 1の 場合 は、口 吻長が長くな れば

な る ほ ど、口吻長増大に よる 適応度減少が加速度自勺に大

きくな る。こ の 場合を非線形コ ス ト と呼ぶ 。 後述す る よ

うに 、 実際の デ
ータ は非線形コ ス トを仮定した場合 の 顕

著な特徴 を示す 。

　口吻長 y の ゾウ ム シ の 相対適応度は穿孔成功確率 に 関

わる成分とそれ以外の 成分の積として

　　　　　　　　　　　・xpC ・
，
メ）

Wp （y）＝η（x ，y）わ（ア）磊
　　　　　　　　　1＋ exp （Ax

− By − C）
（5）

で 与えられる。この 適応度は、ツバ キ果皮厚 x を上 回る

長 い 口吻で 果実へ の 高い 産卵成功をもたらすメ リッ トと、

口吻長 に かか る コ ス トとが バ ラ ン スする 中 間の 口吻 長y
＊

で最大に なる 。 最適な口吻長は ッ バ キ果皮厚によ っ て相

対的に決まる。

　進化的に安定な 口吻長 r ＊

と ッ バ キ果皮厚 X と・の 関係

は

・ −9・÷二1・・し詣
一1｝ （6）

となる （図 1）。 口吻長に非線形 コ ス トがかかる とき （n ＞

1）、進化 的 に安定 な口 吻長 γ
＊
は ッ バ キ果皮厚 1 と とも

に 以下 の 傾 きで ほぼ直線的 に増加す る。こ の 傾き は AIB

よ りも小 さい 。実際、関tw　V＊

（め は中程度の X の値 で 変

曲点 を持 つ ため、ほ ぼ直線的な 関係である こ とが分 か り、

また変曲点で の傾きは

細 晉 灯　　  

177

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



The Ecological Society of Japan

NII-Electronic Library Service

The 　Eoologioal 　Sooiety 　of 　Japan

佐々 木顕
・東樹宏和 ・井磧直行

》
．

眠冖
§
口
の

の
凵

《
〈
心゜
〉

10

8

6

4

2

2　 　　 4　　 　 6　 　 　 8

　　ッバキ果皮厚 ，
X

IO

図 1，ッ バ キ果 皮厚 − （横軸）を与えた と きの 進化的に安定な ゾ

　 ウ ム シ ロ吻長 戸 （縦軸）。 矢印は進化の方向を示す。

と な り、こ の 傾 きが A／B よ り小 さ い こ と が 見 て 取 れ る。

さらに、（6）よ り n ＞ 1の ときdγ
＊1dX＜AIBが成立する

こ と を示す こ と も出来 る （後述）。

一
方、進化的安定な口

吻長にあるとき、ッ バ キの 防御成功率は

1− ・・廟 ＝一

鏘
s，lli！：lllnY

（n

　
l）

（8）

とな り、ゾ ウ ム シ の 口吻長 に か か る コ ス トが 非線形 （n ＞

1）の と きには、進化 の 平衡状態におい てゾウム シ ロ吻

長が長 い 集団ほど、ッバ キの 防御成功率が高 い （ゾウム

シ の 穿孔成功率が小 さ い ）とい う
一
見逆説的な結果を得

る 。 しか しこ の結果は 、 ゾウ ム シ ロ吻長にかか る コ ス ト

が加速度的に増える場合に は、ッ バ キ との 軍拡競走に よ

っ て形質が増大すればする ほ ど、ゾ ウム シ は穿孔成功確

率 を犠牲 にして コ ス ト削減を重視する戦略 をと らざるを

得な い こ と を示 して る。東樹 らの デ
ー

タ （Toju　and 　Sota

2006a）はまさに こ の結果を支持して い る （図 4）。

　 こ れ らの 定性的な結果は、口吻長の コ ス トが 口吻長と

ともに加速度的に増加する場合に は、その 具体的な関数

形 （4）には よ らない
。 実際、口吻長 y の コ ス トが加速度

的に 増加す る と き （（logbty））
dt

〈 0 の とき）、ツ バ キ の 防

御成功率はゾウム シ の 口吻長が長い 集団ほど大 きくなり、

進化的 に安定な口吻長 と ッ バ キ果皮厚 の 形質問 の傾 き

磊 〔1＋⊥
ゐ
ρ
（ジ）

　　β わ（ジ）〕1〔1・罅 1〕

は AIB よ りも小さ くなる （（logわQり）
tS
＜ 0 よ り、b’

（y
＊

）
2
＞

b（野）b
”

（野）だか ら）。

　最適な 口 吻長 丁
＊ は 穿孔確率 η と 口 吻長 の コ ス トだけ

に依存 して い る 。 従 っ て、y ＊

に影響を与えない パ ラ メ
ー

タが環境 とともに ばらつ くとき、ッ バ キ果皮厚とゾウム

シ ロ吻長の軍拡競走に よる進化的に安定な平衡状態は 地

域ごとに ば らつ くの だが、そ の 両形質値の 間の 関係は ほ

ぼ直線的な カー
ブ （6）上 に乗る はずで ある 。 た とえば、

ッバ キ の 最大種子生産 （R）、成木 の 死亡率 （δ）、種子定

着率 の 密度依存 の係 tw　w などが緯度や標高 とともに変化

する場合に、各集団の果皮厚と口吻長をプ ロ ッ トする と

（6）の 曲線の 上 に乗る と予想 され る。ただ し、ゾウ ム シ

ロ吻長の コ ス トパ ラ メ ータ （ep と n ）や穿孔確率の 関数

形 を決 め る パ ラ メータ A
，
B

，
　C が緯度や標高 で変 わ る 場合

はその 限 りで は ない 。

　次 に、ゾ ウム シ の 口吻長 を与え た と きの ッバ キ果皮厚

の 進化的に安定な平衡状態 （ESS ）をみよう。ッ バ キ果

皮厚の ESS は、ゾウ ム シ ロ吻長ESS とは異なり、個体群

動態の 影響を受ける。つ まり、ゾ ウ ム シ とッ バ キ の 平衡

個体数に依存する 。 ゾ ウム シ の 口吻長 Y を固定レ 野生

型 の ツ バ キ 果皮厚 を X と す る と き、果皮厚 sc の 突然変異

体 の ツバ キの 侵入適応度 （突然変異体が ご く少数 の とき

相対適応度）は

　　　　　　　　
λ

κ （x ）
＝（1一δ）＋ δ　　　　　　　　 　 （9）

　　　　　　　　

と な る 。 こ こ で F は 野生型集団の 平衡状態における攻撃

回避率 ＃＝
（1 ＋ fiP！k）

−k
で 、野生型 ゾウム シの 平衡密度 戸

と野生型ッ バ キの 平衡密度 N は

・・R・（x ）｛P＋ （1− P）（1一η（X ，
Y））｝・xp 圃

P ＝b（y）（1− F）η（丿Y，
｝
」

）ノ＞Ra（X ）

か ら決 まる 。 進化的に安定な果皮厚は

∂λ
H （x）

∂xx ＝x

ニ0
，

∂
2

福（x ）

Ox2 −＝x

＜ 0

（10）

（ll）

か ら求め られ る 。 こ れ か ら求め ら れ る、ゾ ウ ム シ ロ 吻長

を与 えた と きの 進化的に安定な ツバ キ果皮厚 を図 2 に示

す。ゾウ ム シ ロ 吻長 Y が小 さい 場合 （図 2で は 0＜ γ く 3，5

の領域 で）、進化的 に安定なツバ キ果皮厚は口吻長を大き

く上回っ て厚 く、 ッ バ キ優位の状態で進化的に安定する 。

こ の 領域で は ゾウ ム シ ロ吻長が増加する とさ ら に ESS 果
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図 2．ゾ ウ ム シ ロ 吻長 丁 （縦軸） を与 えた ときの 進化的 に安定な

　 ッ バ キ果皮厚 （横軸）。 矢印は進化の 方向を示す 。

二 型 平衡 が 実現す る。

　以 上、ツ バ キ 果皮厚を所与とした ときの ゾ ウ ム シ ロ吻

長 の 進化 と、逆 に ゾウム シ ロ 吻長 を所与とした と き にツ

バ キ果皮厚 の 進化 に つ い て 解析 し、両種 の 軍 拡競走 に対

する 進化的な対応 に大 きな質的な差 がある こ とを 見た。

また、両形質の 間 に 成 り立 つ べ き関係や、平衡状態 に お

ける穿孔成功確率等に つ い て の予 測もまとめ た 。 実 際に

は ッ バ キ 果皮厚 と ゾウム シ の 口吻長 は 共進化 し、式 （2）

の シ ミ ュ レ
ー

シ ョ ン に よ る 解析が必要なの だが、図 1 と

図 2 をまとめた進化動態 の ア イ ソ ク ラ イン に よっ て 、進

化の 軌道 と共進化的 に安定な状態 をほ ぼ予測する こ とが

で きる （Sasaki　and 　Godf辷ay 　1999）。そ の解析に よ り、単型

共進化安定状態からツ バ キ ニ 型へ の 分岐、共進化サ イク

ル へ の 分岐な ど の 進化動態として の 興味深 い 振る舞 い が

見 られるが、本総説で は詳 しく論 じない 。

　以下 で は、ヤ ブ ッ バ キ とシ ギゾ ウ ム シ との デ ータ との

比較に焦点を しぼ っ て、理論から示唆さ れ る こ とを論 じ

る 。

皮厚 も増加する。 しか し、ゾウム シ ロ 吻長が 中程度 の 長

さ に なる と （図 2で は 3．5 〈 Y 〈 7 の 領域 で ）、引き続 き

ゾ ウ ム シ ロ吻長を上圓る果皮厚が局所的 に 進化的に安定

に な る一方で 、 進化的 に不安定な平衡状態を隔て て 、 ほ

と ん ど果皮厚が ゼ ロ に近く、防御を放棄して ゾ ウ ム シ の

圧倒的優位に甘 ん じる状態 も同時 に安定になる 。 さらに

ゾ ウ ム シ ロ吻長が 長 い 場合 に は （図 2 で は γ ＞ 7）、ッ バ

キが 1坊御をほぼ完全 に 放棄した状態が進化的 に安定に な

る 。

　ゾウ ム シ の 口吻長が増加する とき、ツ バ キ は あ る程度

まで は 軍拡競走につ きあっ て 果皮厚を増大させ るが 、 あ

まり果皮厚が厚 くなっ て コ ス トが きつ くな る と、ゾ ウム

シ に対する防御 をあきらめ、ゾ ウム シ に発見されない 可

能性に かける 戦略が有利 に転じる の で あ る （寄生蜂と寄

主の 包囲作用をめ ぐる 軍拡競走 で も、寄生蜂 の毒性 を与

え た ときの寄主抵抗性の進化に つ い て同様の双安定的な

振る舞い が見られ る一 Sasaki　and 　Godfray　lggg）。

　上 の 解析で は 、 ツ バ キ集団の 果皮厚につ い て の 遺伝的

に 単型な進化的安定平衡 の 解析に よ る が、一．・
般 に は 遺伝

的 に多型 な状 態が進化的 に安定になるこ と も許される 。

進化 シ ミ ュ レ ーシ ョ ン の 解析 に よ る と、上記 の 厚 い 果

皮 を持 っ て ゾ ウ ム シ に 対抗する戦略 と、ゾ ウ ム シへ の 防

御をあきらめ て 薄い 果皮を持ち、ゾウ ム シ か らの 目こ ぼ

し を狙う戦略が 同時に 局所 的 に 進化的 に安定に な る領域

（35 く y 〈 7）で は、多 くの 場合 、 両者が安定共存す る

地理的ク ラ イン データ との 比較

　まず、緯度に沿 っ たツ バ キ果皮厚とゾウ ム シ ［1吻長の

ほ ぼ直線的な 関係に つ い て検討する。こ れ は 日本各 地の

集団で ツ バ キ の 個体群動態パ ラ メ ータ （ッ バ キ の 種 子生

産 R 、 種子定着率の 密度依存係数 W 、 成木の 死亡 率 δ）や

果皮厚が種子生 産 に与える コ ス トパ ラ メ
ー

タ （a（X ）の 関

数形を決めるパ ラ メ
ー

タ〉が緯度 によっ て変化す る とき

に期待され る （図3）。

　場所ご とに こ れ らの パ ラ メ ータ が代わる と、ツ バ キ果

皮厚の ESS 曲線は変化する が 、 ゾ ウ ム シロ吻長の ESS 曲

線は変化 し な い 。 そ の 結果、平衡
：
状態の 果皮厚と 口 吻長

は ゾ ウム シ ロ吻長 の ESS 曲線 （傾 きが AIB よ り小 さい ほ

ぼ 直線上 の ラ イ ン ）の 上 に乗 る c，

　次 に 地理的 ク ラ イ ン を示す果皮厚 と口吻長の 値 の 直線

関係の傾きに つ い て見て み よ う。図4 に 15地点で の 果皮

厚と口吻長の 集団平均 の 問の 関係を示す。 回帰係数 は 0，66

と な り、 穿孔成功が等確率に なる 直線の 傾きAIB ＝1．74

よ りもず っ と小 さくな る 。 前節 で 述べ た ように 、進 化的

に安定な 口 吻長 と果皮厚 と の あい だの 関係 の 傾 きは、冂

吻長 の コ ス トが 非線形 （口吻長が 増加する につ い て 加速

度的に コ ス トが増加）で あ る ときに AIB よりも小 さく なる。

　最後に各集団に お け る平均口吻長と穿孔成功確率 の 関

係を図 5 に示す 。 式 （8）で 述 べ た よ うに、口 吻長 の コ ス

トが非線形で ある ときの ゾ ウム シ ロ吻長の ESS で は 、進
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図 3　 ツバ キ の種 子定着率 の 密度依 存性 （w ）の 異 な る 5集 団 に

　 お け る ツ バ キ果皮厚 の ESS （実 線 ：上 か ら順 に w ≡ ．005，

　 0．Ol，0．02，0．03，0、04）とゾウム シロ 吻長の ESS （破線）の 関

　 係。両者 の 交点が共進化的 な平衡 状態 を与 える。場所 ごとに

　 w が代 わ る とッ バ キ果皮厚の ESS 曲線 は変化 す るが、ゾ ウ

　 ム シ ロ 吻長 の ESS 曲線は変化 しない 。その 結果、平衡状 態

　 の 果皮厚 と口 吻長はゾ ウム シ ロ 吻長の ESS 曲線 （傾きが A／B

　　よ り小 さい ほぼ 直線 上の 破線）の 上 に乗 る。ツバ キの平衡個

　 体 群密度 が高 い 地域 （w が小 さい 地域）ほ ど、果皮厚 と口 吻

　 長 が増 大 した状 態で 共進 化的 な平 衡 に 達 する。そ の 他の パ

　 ラ メ
ー

タ ：n ≡2，Cp ≡0．Ol，R ；1，δ＿0、1，β＝0．1，k ＝0．8，

　 a （x）
＝

exp （
− 0．Olx2），A，　B，　C は束樹 と曽田 （Toju　and 　Sota

　 2006a）の 推 定値を使っ た。

25

5 1015

ゾウムシロ吻長

2025

図 5　曲 線 は 東樹 と 曽田 に よ っ て 推 定 され た 穿 孔 成 功 確率

　 η（x．y＞＝1〆（1 ＋ exp （0．82x− O．47ン
ー4，18）に 15地点の ゾウム

　 シ ロ吻 長 ア とツ バ キ果 皮厚 x の 回帰 式 y ＝0．655x ＋ 5．35 を

　 代 入 した もの、点 は 15集 団の 穿 孔成功確率の 実測値。ゾウ

　 ム シロ 吻長 の 長い 集 団ほ ど、ゾ ウム シ が穿孔 に成 功する確率

　 が低い とい う 「逆説的」 関係を表す。
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化的な平衡状態 の 口吻長が長 い ほど、穿孔成功確率が低

い と い う 「逆説的な」関係が得 られた。図 5 で 示す よ う

に こ の 関係が シ ギゾウ ム シ とヤブッ バ キの 地理的 ク ラ イ

ン デ ータ に つ い て も成 り立 っ て い る。こ れ は 図 4 の 回 帰

直線 の傾 きが AIB よ り小 さ い こ とか ら期待 され る こ とで

ある が 、 ゾ ウ ム シ ロ吻長 の 非線形コ ス トの 存在を よ り分

か りやす く示すデータで ある と言えよう。

　式 （8）は、ゾウム シ ロ吻長 の ESS にお い て、ツ バ キ

の 防御成功確率 1 一
η（L￥

＊

，γ
＊

）の 対数とゾ ウ ム シ ロ 吻長 yt

の対数が直線関係 に あ る こ と

・・（一η・吟 ・・〔割・（n
− 1）… （12）

を表すが 、両対数値の 直線回帰に よ っ て ゾ ウ ム シ ロ吻長

の 非線形性の 程度 n と コ ス ト係 ta　cp を推定すると n ＝2．6，

Cp ＝O．OO16とな る。

5 10152025
さ　 い 　 ご　に

ツバ キ果皮厚，X

図 4　 日本各地か ら選ん だ 15 の 集団にお ける ッバ キ果皮厚平均

　 値 とゾ ウ ム シ ロ 吻 長 の 平 均値の 関係 （Toju　and 　Sota　2006a ）

　　とそ の 直線回帰。

　以上 、ッ バ キ とシ ギ ゾ ウム シ系を例 にとり、共進化の

地理的構造 とい う視点から、軍拡競走 の 理論 と実証研究

の 連携が今後 どう発展 して い くか、その 将来像 を紹介 し

た。こ の分野が、理論と検証の フ ィ
ードバ ッ ク に よ っ て

まさに こ れか ら新たな展開を見せ て い くこ とを予感して

い ただけた こ とと期待 したい 。

　時系列 で 進化動態を追 う場合 と違 い 、空 間構造 を用 い
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ッ バ キ とゾウ ム シ の 共進化

た検証 に特有の 要因も存在する 。 例えば、各集団 で 独立

に 起 こ る共進化動態 と は別に、集団間の 遺伝子流動が共

進化過程の 空間構造 を
一

層複雑 に して い るか もしれない

（Hochberg　and 　van 　Baalen　l998 ；Gomulkiewicz　et　al，2000 ；

Nuismer　et　al，2000 ；Toju　and 　Sota　2006c）。しかし、こ うし

た要因は、理論の 検証を阻む問題点として よりも、むしろ、

実際 の 共進化過程を理解する上 で新た な知見をもた らす

よい 機会 と して 捉え る の が妥当で あ ろ う。 こ の 点 で 理論

と実証の さらなる 連携が求められる。
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