
生活史モデリングの

ための理論的基礎

入 江 貴 博

生態系モデリングに従事する研究者が，生物の

生活史をモデルに組み込むことを試みる際に有用

と思われる情報を提供することが，本稿のねらい

である．生活史を対象としたモデリングは，これ

まで主に個体群生態学や進化生態学の分野で進め

られてきた．特に生活史理論に関する教科書は，

進化生態学の一分野である生活史進化の研究者に

よって執筆されたものが多い．そういった教科書

を読み解くためには，進化生態学における「適応

度」という概念の理解が必要不可欠である．従っ

て本稿は，個体群成長率を記述する一連のモデル

を紹介した上で，それらを用いて適応度に関する

直感的な説明を与える．その上で生態学において

生活史を考慮することが重要である理由を例示し

つつ，生活史の定式化に関する具体的な方法や関

連の文献を挙げる．

1．はじめに

生物学において，個体の持つ形質は，大きく遺

伝子型と表現型に大別される．後者を構成する要

素として，形態形質，生活史形質，行動形質，生

理学的形質などがある．生活史形質とは，個体が

生まれてから死ぬまでの一連の過程を特徴づける

形質の集合であり，代表的なものとしては卵数，

卵サイズ，孵化齢，孵化サイズ，成長率，性成熟

齢，性成熟サイズ，死亡率などが挙げられる．こ

れらのうち，個体のサイズに関する形質は，生活

史形質であると同時に形態形質でもあり，上の分

類は文脈に依存した便宜的なものであることがわ

かる．

上に挙げた具体例がよく示すように，生活史形

質には定量性の高いものが多い．それゆえ，生活

史形質は数理モデリングとの相性はよいと言え

る．実際，生活史を数学的に記述する数理モデル

は古くから存在している．数理生態学の分野で個

体の生活史が考慮されているモデルは，おおきく

次の三種類に分けることができる．個体群生態学

で用いられる（1）齢構成のある個体群モデル，進

化生態学における（2）最適生活史モデル，体内で

のエネルギー配分を考慮して個体発生を記述する
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（3）動的エネルギー収支モデルである．それぞれ

について，すこし詳しく説明する．

まず（1）齢構成のある個体群モデルは，単一種

からなる閉鎖個体群を仮定した上で，その個体群

サイズの変化を記述するためのものである．ここ

でいう単一種の個体群とは，分類学上の同種で構

成される個体群（single-speciespopulation）という

意味ではなく，生活史パラメータ（vitalratesとも

言う[1]）が均質である個体の集合としての個体群

（monomorphicpopulation）という意味である．個

体群は個体の集合であり，個体群の成長率は各個

体からの再生産に大きく左右される．従って，死

亡リスクや繁殖への投資が個体発生に伴って示す

変化は，個体群成長率を決める下位構造としてモ

デルに組み込まれる．本稿では，このモデルの前

身にあたる齢構成のない個体群モデル（マルサス

モデルと呼ばれる）の導出から始めて，齢構成の

ある個体群モデルの説明に進み，生活史と個体群

成長率の間で示される数学的挙動やその解析法に

ついて述べる．

次の（2）最適生活史モデルは，進化生態学の生

活史進化（lifehistoryevolution）という分野におい

て，生物の生活史形質に見られるパターンを進化

的適応の観点から説明するために用いられてい

る．自然選択は，適応度（fitness）のより高い表

現型（生活史）をもたらす遺伝子型の集団中での

頻度がより大きくなるように作用する．この原理

の下で生活史の進化を理論的に取り扱うために

は，個体の生活史と適応度を結びつける数理モデ

ルの構築が必要不可欠である．この適応度と生活

史の関係は，上述の個体群成長率と生活史の関係

と相同の関係にあるため，本稿ではまず個体群成

長率を生活史で記述するモデルについて述べ，そ

の説明を利用して適応度を生活史で記述するモデ

ルの話題へと進む．

最後の（3）動的エネルギー収支モデル（Dynamic

EnergyBudgetmodel）については，紙面の都合から

本稿では詳しく扱うことができない．（1）齢構成の

ある個体群モデルや（2）最適生活史モデルでは，

個体群成長率や適応度といった個体群レベルでの

動態を記述するための下位構造として，死亡率や

出生率といった生活史パラメータを含む数式が書

き下される．それに対して，（3）動的エネルギー収

支モデルは，死亡率や出生率といった個体群レベ

ルでの動態を決めるパラメータを含まない．その

代わりに，個体の成長や繁殖といった個体発生に

伴う生活史イベントを記述するための下位構造と

して，体内に取り込まれたエネルギー資源が，個

体を構成する様々な器官に配分されるような種類

の定量的なトレード・オフが仮定されている．

2．単一種からなる閉鎖個体群の成長モデル

個体の移出入を考えなくてよい閉鎖個体群にお

いては，個体群サイズの変化は個体の出生と死亡

だけで説明できる．出生率（birthrate: ）を「あ

る個体が時刻 から の間に産む仔の数」，死

亡率（mortalityrate: ）を「ある個体が時刻 か

ら の間に死亡する確率」と定義すると，こ

れらの量の差が内的自然増加率（intrinsicrateof

naturalincrease）と呼ばれる量になる ．

ここでは出生率と死亡率という生活史パラメー

タと個体群の成長という現象の関係を確認するた

めに，まず差分方程式をまず書き下し，そこから有

名なマルサスモデル（Malthusianmodel）を導出し

てみる[2]．まず，時刻 での個体数

は，時刻 に生存していた個体のうちで の時

間を生き延びた個体の数 と，生き延

びた個体から生まれる個体の数

の和である :

(2.1)

これを導関数の定義式に代入して式を整理してい

くと，次のような微分方程式を得る :

(2.2)

こ れ は 変 数 分 離 型 の 微 分 方 程 式 で あ り，

という解がたちどころに導出され

る．この式は単純であるが実は重要で，生物個体

+  ++  

+  ( + )+  (1 ) ( )(1 ) ( )
( + ) = (1 ) ( ) + (1 ) ( )

= lim ( + ) ( ) = lim ( ) ( )
= ( ) ( ) = ( )

( ) = (0)
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群の示す動態はreplicatordynamicsであるが故に，

その数の変化は基本的には指数スケールで起こる

現象であることを端的に示している．

ところで，マルサスモデルは出生率や死亡率が

時刻や個体の齢に依存しないで定数を取り続ける

ことを仮定しているが，現実の生物はそうではな

い．ここでは死亡率が時刻あるいは齢の関数を取

る場合を考え，統計学の生存時間解析における定

義を紹介する．上で提示した瞬間死亡率（ ）は，

生存時間解析ではハザード関数と呼ばれ，数式で

は次のように定義される :

(2.3)

確率変数 はある個体の 0歳での余命（＝寿命）

であり，分子は「時刻 まで生存した個体が次の

時間のうちに死亡する確率」という条件付き確

率である．また，「時刻0に生まれた個体が時刻

まで生きている確率」を関数 で表し，これを

生存関数（survivalfunction）と呼ぶ．生存関数で

与えられる「ある個体が時刻 まで生存している

確率（survivorship）」は，ハザード関数と次のよう

な関係にある :

(2.4)

式(2.4)の導出は，生存時間解析の教科書を参照さ

れたい[3]．

3．密度依存性の下での個体群の成長モデル

マルサスモデルでは，長い時間が経過すると個

体群サイズは正の無限大に発散するか（ ＞0），

絶滅が起こる（ ＜0）． ＝0が維持されれば個

体群サイズは初期値のまま不変であるが，仮にそ

れが現実だとしても，何らかのフィードバックが

働いてのことだと考えるのが妥当であろう．ひと

つの可能性は，密度依存性によるフィードバック

である．ここでは死亡率 が個体群サイズ

に正比例する場合と，出生率β が個体群サ

イズ の指数関数で減少する場合を考える．

まず，死亡率 が個体群サイズ に正比例

することを仮定すると，一般にはロジスティック

( ) = lim P[ < + | ]
+

 +( )

( ) = exp ( )

( ) =( ) ( )( ) ( ) ( )

方程式という名で知られている Verhulstequation

となることを示す．式(2.1)の右辺第一項と第二

項にある をnµ0で置き換え，式(2.2)と同様に導

関数に代入して整理すると次式を得る :

(3.1)

ここで ， と置き換えて，部分分数

分解と変数分離法を用いてこの微分方程式を解く

と，次式となる :

(3.2)

上で定義した と はそれぞれ内的自然増加率，

環境収容力（carryingcapacity）と呼ばれる．この

系では，個体数の初期値n(0)が正であれば，個体

群サイズは最終的に必ず に収束する．これは，

個体密度が低いときは死亡率が小さくなって個体

群の成長速度が上がり，反対に個体密度が高いと

きには死亡率が上がって個体群が縮小するという

フィードバックが働く故である．

次に，水産資源解析学で提唱された再生産関係

の二種類のモデルを利用して，出生率β(t)が個体

群サイズ の減少関数であることを仮定した場

合を考えてみる[4]．まず，指数関数によるRicker

型の密度依存性を仮定する場合には，式(2.1)の第

二項にあるβをβ0exp(‒αn(t))で置き換え，式(2.2)

と同様の計算をすると次式を得る :

(3.3)

別の場合として，Beverton-Holt型の密度依存性

は，式(2.1)の第二項にあるβをβ0/(1＋αn(t))で

置き換えて，次式に至る :

(3.4)

これらのモデルに基づく個体群サイズの変化は，

ロジスティック方程式の下での挙動と（定性的に

は）よく似ている．個体数の初期値n(0)が正で

あれば必ずその値に収束する個体群サイズを

と置くと，それらはそれぞれ と

= lim ( )
= 1

( ) = 1 + ( (0) 1)exp( )

( )

= 1

= +

ln( )
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となる．

以上は死亡率や出生率の密度依存性が同種個体

間の相互作用で生じていることを仮定したモデル

であったが，実際には種をまたいで同じ資源を奪

い合うことも起こりえる．そのような状況を考え

る場合は，上のモデルを多種系に拡張する必要が

ある．最も有名な例は，ロジスティック方程式を

多種系に拡張したLotka-Volterraの競争方程式で

ある[2,5,6]．説明を単純化するために，ここでは二

種系の場合を紹介する．種Aと種Bの個体数をそ

れぞれnA，nBと置くと，それぞれの変化は次の連

立微分方程式によって与えられる :

(3.5a)

(3.5b)

まず式 (3.5a)は，式 (2.1)についてnをnAで，µ

をµAnA＋µBnBで， を で置き換え，式 (3.1)

と(3.2)の導出と同様の方法で計算を進めた後に，

パラメータを ， ，

と再定義することで得られる．式(3.5b)の導出も

同様である．瞬間死亡率が両種の個体数の加重和

に比例して大きくなるという仮定を置いているこ

とが，このモデルの特徴である．図1では，連立

微分方程式(3.5a)，(3.5b)の下のでnA，nBの動態を

示した．パラメータや初期値nA(0)，nB(0)の内容

によって，最終的に両種が共存する，種Bが絶滅

する，種Aが絶滅するという三種類のパターンが

存在することがわかる．

上で紹介したLotka-Volterra競争方程式は二種

の系であったが，三種以上にも拡張可能であり，

多数種間での相互作用を相手にする生態系モデリ

ングの研究者にとっては，重要な意味を持つモデ

ルとなるはずだ．ただし，Lotka-Volterra競争系は

三種系でもパラメータ値によってはカオスが出現

することが知られている．なお，死亡率の代わり

に出生率に密度依存性が働く競争系のモデルも

（あまり有名ではないが）調べられており，Ricker

競争系やBeverton-Holt競争系などと呼ばれている．

( 1)

= 1 +
= 1 +
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図1 Lotka-Volterra競争系の動態.両遺伝子型の変化率

{dnA/dt,dnB/dt}をベクトル場として示したもので,両種

の個体数は矢印に沿った軌跡を描いて変化する.黒丸と

白丸はそれぞれ安定平衡点と不安定平衡点を示す.実線

と破線はそれぞれ遺伝子型Aと遺伝子型Bのアイソクラ

イン.その数学的定義より,個体数の軌跡は遺伝子型A
のアイソクラインをX軸に対して垂直に,遺伝子型Bの
アイソクラインをX軸に対して平行に横切る.(A)初期

値 nA(0)>0,nB(0)>0とは無関係に,最終的に遺伝子型A
と遺伝子型Bは共存する.αA=αB=0.5,KA=40,KB=50.(B)
個体数の初期値に応じて最終的に遺伝子型Aもしくは遺

伝子型Bのみが個体群を占領する.αA=αB=2.0,KA=100,
KB=80.(C)個体数の初期値に関わらず,最終的に遺伝子

型Aが個体群を占領する.αA=αB=1.25,KA=100,KB=50.



4．サイズ構成のあるモデル

これまでに紹介した個体群動態のモデルでは，

個体群を構成する個体の死亡率や出生率が，その

個体の加齢に伴って変化することを明示していな

かった．個体群を構成する齢やサイズごとの個体

数の動態を記述することのできるモデルは，それ

ぞれ齢構成のある個体群モデル（age-structured

populationmodel），サイズ構成のある個体群モデ

ル（stage-structuredpopulationmodel）と呼ばれて

いる．いずれも連続時間のモデルは偏微分方程式

（partialdifferentialequation）を用いて記述され，離

散時間のモデルは行列式を用いて記述される．後

者の行列個体群モデル（matrixpopulationmodel）

については，良い教科書が数多く出版されている

ので [1,7]，ここでは連続時間のモデルについて簡

単に紹介する[8,9]．

上述の偏微分方程式を用いたモデルには定着し

た固有名詞がないので，ここではPDE個体群モデ

ルと呼ぶことにする．このモデルは，次のような

式で表現される :

(4.1)

まず， は時刻で， は個体の体サイズとする．

は時刻 にサイズが である個体の密度で

ある（ に をかけると個体数になる）．

と は，それぞれサイズが の個体の成長率と

死亡率である．式(4.1)を導出するためには，体サ

イズ について非常に狭い区間 を考

えて，その領域へと流入する個体と流出する個体

の数を書き下す必要がある（図2）．まず，時刻

から の間に体サイズが から へと

成長する個体の数は，次のように書ける :

(4.2)

次に，時刻 から の間に体サイズが か

ら へと成長する個体の数を考える :

(4.3)

最後に，時刻 から の間に体サイズが

( , ) = ( ) ( , ) ( ) ( , )+ ( ,( , ) ,( , ) ( )( ) ,
( , , +

++  ,
,  +  ( ,++ + ,  + +  

から の範囲にあり，かつ時刻 か

ら の間に死亡する個体の数を書き下す:

(4.4)

もし式(4.2)～(4.4)の流入や流出が存在しないな

らば，時刻 での個体数は，時刻 での個体

数と等しくなるはずである :

(4.5)

しかしながら，実際には成長や死亡を考慮する必

要があるため，この式の右辺に式(4.2)～(4.4)の項

を付け加えることになる :

(4.6)

式(4.5)の両辺を で割って， と

の極限をとると，偏導関数の定義より式(4.1)が導

出される．

式(4.1)は，成長に伴う体サイズの増大と死亡に

よる個体数の減少とが引き起こす動態は記述して

いるが，再生産（つまり境界条件）についての情

+ ++  ( ) ( , )  

+  +
( , + ) = ( , )  

( , + ) = ( , ) + ,+ + ,( ) ( , )  

 0 0
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図2 式 (4.1)が描いている成長と死亡による個体の流

入出.横軸は体サイズxで,縦軸は個体密度f(x,t).時刻t
からt+Δtの間に,幅がΔxで高さがf(x,t)の領域へと成長

によって流入する個体 (式 (4.2)で与えられる),成長に

よって流出する個体 (式 (4.3)で与えられる),死亡に

よって損失する個体(式(4.4)で与えられる)を考慮する

ことで,Δt時間後のサイズxの個体密度が計算できる.



報は含まれていない．時刻 に初期サイズ

x0で個体群に新規加入する個体の数

は，次のように書ける :

(4.7)

ただし， は体サイズが である個体による出

生率である．

以上の偏微分方程式に基づく系が示すふるまい

を定量的に知るためには， ， ， の関

数型をかなり恣意的に選ばない限り，数値計算が

必要である．流体力学における移流拡散方程式に

代表されるような偏微分方程式の数値計算法とし

ては，有限要素法が有名であるが，上の系には個

体発生に伴う体サイズ変異の増大（拡散項に相当

する）がないため，常微分方程式の数値解法が利

用可能であり，AndredeRoos博士が開発した

EBTalgorithmがよく知られている[9]．ただし，

， ， の関数型が一定の条件を満たし

ていれば，個体群動態の経過をある程度は解析的

に把握できる．というのも，十分多くの世代が繰

り返された後には，初期条件 の内容に関

わらず，個体群の体サイズの構成は安定サイズ分

布（stablesizedistribution）へと収束するためので

ある．収束後の安定サイズ分布は， ， ，

から一意に決まる固有関数（eigenfunction）

に一致する．また，全体の個体数も指数関数に

従って増加あるいは減少するが，その変化率rは

， ， から計算される固有値となる．

ある個体の齢をyとした時，体サイズxと齢yと

が互いに全単射の関係にあるならば，

より，齢yは体サイズxと成長率 から計算する

ことができる．ある個体が齢yまで生き残る確率

を式(2.4)で定義された で記し，齢yの個体に

よる出生率を で与えると，安定齢分布に収束

した個体群では，特性方程式（characteristicequa-

tion）と呼ばれる次の等式が成り立つ[10,11]:

(4.8)

+  ( , )  

( , + ) = ( ) ( , )
( ) ( ,

( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )
( , 0)

( ) ( )( )
( ) ( ) ( )

= ( )( )
( )( )

1 = ( ) ( )

この式の導出については，数理生物学の教科書を

参照されたい[5,6]．

5．適応度としての内的自然増加率

生活史理論の教科書は，進化生態学や量的遺伝

学の研究者によって執筆されたものばかりであ

る．従って，それらを理解するためには，Charles

Darwinに端を発する進化の理論とは無縁ではいら

れない．ここでは，可能な限り直感的な説明を試

みるべく，古典的なネオダーウィニズムが置いて

いる前提事項を次のような箇条書きにした[12]:

（1）個体の表現型(P)は，遺伝子型(G)と環境

(E)とそれらの相互作用(G×E)によって決まる．

（2）個体の遺伝子型(G)は，遺伝という現象を

介して次世代に受け継がれる（表現型は部分的

に受け継がれる）．

（3）ある個体が次世代に残す子孫の数は，生活

史形質を含めた表現型によって大きく左右さ

れる．

これらの（1）～（3）を忠実に反映した系（ゲーム

理論の分野ではreplicatordynamicsと呼ばれる[13]）

を用意した時，ある遺伝子型の集団中での相対頻

度はどのような（世代をまたいだ）経時的変化を

示すだろうか．環境条件(E)の変動を無視できる

ならば，次世代により多くの子孫を残すような表

現型をもたらす遺伝子型がより多くの複製を増や

し，集団での相対頻度を増していくことが期待さ

れる．この場合，遺伝子頻度の集団中での増加速

度を，その遺伝子型を有する個体の適応度とみな

すことができる．適応度(Φ)は，個体の表現型(P)

とその個体にとっての環境(E)を独立変数に持つ

関数として表現できるので，より高い適応度をも

たらすような表現型を有する個体は集団で増え続

け，やがては数の上で優占するだろう．

ところで，個体群生態学では，内的自然増加率

（時間あたりの個体数の増加率）がrである個体群

を構成する個体の数(n)の動態が式(2.2)で記述さ

れることを示した．実はこの式が，進化生態学に

おいては集団中の遺伝子頻度の時間変化を記述す

るモデルとして登場する．すなわち，ある条件の
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下では，内的自然増加率が個体の適応度として定

義される．

いま，集団中に二種類の遺伝子型があり，それ

ぞれの遺伝子型を有する個体の内的自然増加率を

と で記す．このとき，式(2.2)より遺伝子型A

の相対頻度 は次式で与えられる :

(5.1)

時間 に関する極限をとると，遺伝子型Aの相対

頻度は ＞ ならば1となり， ＜ ならば0と

なる :

(5.2)

つまり，長い時間が経過した後に，集団には遺伝

子型Aを有する個体だけがいるようになるか，反

対にその集団では遺伝子型Aを持つ個体が全滅す

る．そのどちらになるかは，内的自然増加率の大

小関係だけで決まるということである．ここでは

単純化のために遺伝子型が二種類だけ存在する一

倍体生物の系を考えたが，三種類以上の遺伝子型

が存在したり，二倍体の生物を考える場合でも本

質的には同じことである．

以上のことから，ある条件の下では，内的自然

増加率が適応度の代替量となり，自然選択は内

的自然増加率を最大にするような表現型を好む

という議論が可能となる [10,11,14]．さらに，世代

時間の変異も無視できるならば，ある個体が生

涯に産む仔数（卵数）として定義される純繁殖率

（netreproductiveratio;R0）が適応度として利用で

きる[1,10,11]．つまり，内的自然増加率を最大にす

る表現型が，純繁殖率を最大にする表現型に一致

する．野外では，純繁殖率は内的自然増加率の定

量化よりも容易であるため，進化生態学の実証研

究においては，純繁殖率を適応度とみなして議論

が進められることも稀ではない．

6．進化的に安定な戦略と侵入適応度

内的自然増加率が適応度の代替量として常に利

( ) ( )( ) + ( ) = 1 + (0)(0) ( )
+

lim ( ) = 1 ( > )lim ( ) = 0 ( < )

用可能であれば，表現型の進化や適応を理論的に

取り扱うことが非常に容易となるのだが，現実に

はそうはいかない．内的自然増加率が利用できな

い状況とは，（1）ある種の密度依存淘汰が無視でき

ない場合と（2）頻度依存淘汰が働いている場合で

ある．これらの仮定が前節で想定した状況と決定

的に異なるのは，ある表現型を持つ個体の適応度

を関数として書き下したときに，別の表現型を持

つ個体の数（密度）が独立変数として考慮される

点である．そのような条件の下での進化動態を理

論的に調べるには，様々な遺伝子型を持つ個体に

よって構成された個体群において，自然選択の下

でそれぞれの遺伝子型頻度がどのように変化する

のかを見ればよい．つまり，上で紹介した複数種

間での競争系を複数遺伝子型間での競争系に置き

換えたようなモデルを考える．結果として，最終

的にある遺伝子型の頻度が1になる，複数の遺伝

子型が一定の相対頻度を保って共存する，複数の

遺伝子型間で周期的な増減が繰り返されるといっ

たパターンが想定される．しかしながら，理論生

態学の分野では，各遺伝子型頻度の初期値が任意

であったり，三種以上の遺伝子型から構成される

個体群での進化動態が積極的に解析されることは

あまりない．次に述べる，極めて限定された条件

の下での動態ばかりが詳しく調べてられている．

進化動態の理論研究は，次に示す進化的侵入解

析（evolutionaryinvasionanalysis）の手順に従って

進められることが多い．（1）個体群を構成するす

べての個体が，同じ遺伝子型（Xとする）を持っ

ている（在来遺伝子型residentgenotypeと呼ぶ）．

（2）突然変異か移入によって，その個体群に別の

遺伝子型（Yとする）を持つ個体が1個体だけ侵

入する（突然変異遺伝子型mutantgenotypeと呼ぶ）．

（3）遺伝子型Yが，個体群の中でその遺伝子型頻

度を増やすことができるか，あるいは排除されて

0になるかを解析的に調べる．このような条件の

下で，もし遺伝子型Xが（遺伝子型Yも含めて）あ

らゆる遺伝子型の侵入も許さないならば，遺伝子

型Xのもたらす表現型は，進化的に安定な戦略

（evolutionarilystablestrategey;ESS）と呼ばれる．
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進化的に安定な戦略という語は，生活史進化の教

科書でも頻出する，進化生態学における最も重要

な概念のひとつである．その意味は，「（ある条件

の下で）自然選択に基づく進化動態の結果として

最終的に選ばれる表現型」という理解でよいと思

う．その際に，自然選択によって最大化される量

は，侵入適応度（invasionfitness）と呼ばれる．

上述のLatka-Volterra競争系を例に，突然変異型

の侵入可能性を計算してみよう．無性生殖をする

生物に関して，遺伝子型Aを持つ個体ばかりがい

る個体群に遺伝子型Bを持つ個体が侵入する状況

を考える．式(3.5b)より，遺伝子型Bによる侵入

が成功するためには， という条件の

下で，次の不等式が成り立つ必要がある :

(6.1)

この式から という不等式

が得られるが， はほぼ0なので，侵入が成功す

るためには，在来型個体の存在によって突然変異

型の死亡率が上がる密度効果の大きさ に対

して，突然変異型の出生率 が相対的に大きい

ことが必要であることがわかる．もし在来型の個

体数が環境収容力 に達している状況で遺伝子

型Bが侵入を試みるならば， よ

り，侵入成功のための条件は とな

る．従って，取り得る最大の出生率 を発現する

遺伝子型がESSとなり，この場合の侵入適応度は

であることがわかる．

本稿では紙面が限られているので，上のような

簡略化された計算を行ったが，本来の進化的侵入

解析では，式(3.5)に相当する連立微分方程式から

平衡点を計算した上で，その近傍でテイラー展開

に基づく線形化を行い，ヤコビ行列を書き下した

後に最大実固有値の正負を見ることで突然変異型

の侵入可能性を判定する．この方法については，

OttoandDay（2007）[2]が豊富な実例とともに，

わかりやすい解説をしている．また，在来遺伝子

0
= 1 +
= 1 + > 0 > ( ) +

= => +

型と非常によく似ている（値として近傍である）

表現型の突然変異型の侵入と，両型の置換が繰り

返し起こることを仮定した際に見られる進化動

態は AdaptiveDynamicsと呼ばれている．この系

のふるまいとその解析方法については，佐々木

（2009）[15]がわかりやすい．

7．最適生活史モデル

自然選択によって最大化される量（適応度）は，

式(5.1)では内的自然増加率 であり，式

(6.1)では単に出生率 であった．本稿では取り

上げていないが，別の状況においては とな

ることもあるし，出生率や死亡率にかかる密度依

存性の内容が個体発生に伴って変化するような場

合には，侵入適応度は相応にややこしい式となる[16]．

いずれにしても，死亡率は低いほど，出生率は高

いほど，適応度は大きくなる傾向がある．歴史的

には，無限に多くの仔を産みだし，無限に生き続

けるような（適応度が無限大である）仮想生物は

ダーウィンの悪魔（DarwinianDemon）と呼ばれて

きた．しかしながら，実際の生物が産む仔の数は

有限であり，また生の長さにも限りがある．

より大きな適応度をもたらす自然選択に常時さ

らされているにも関わらず，実際の生物がそう

いった有限性の枷の下に留まり続けている理由を

説明する概念としては，拘束（constraint）とトレー

ド・オフ（trade-off）がある．拘束についての説明

は量的遺伝学[17,18]や進化発生学[19]の教科書に

譲ることとして，ここでは後者に焦点を絞って話

を進める．

実際の生物において，適応度が無限に大きくな

らない理由のひとつは，エネルギーや時間といっ

た有限の資源を成長・生存・繁殖といった生活史

要素間でやりくりしなければならないためであ

る．より多くの餌資源を得るために索餌時間を長

くした結果，死亡率が高くなる．成長に長い時間

を割くことで，繁殖が可能な時間が短くなる．成

長により多くのエネルギーを回した結果，繁殖へ

の投資量が少なくなる．これらはすべてトレー

ド・オフの例である．

(= )
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自然選択によって最大化される適応度 が決ま

り，生活史形質間で何らかのトレード・オフが仮

定され，適応度が生活史形質を独立変数とした関

数 としてひとたび書き下されたならば，適

応度を最大にするような最適な形質値 が計算

できるようになる :

(7.1)

生活史形質の最適値 は，適応度 を形質Ziに関

する一階偏導関数が0に等しいことがすべての形

質iについて成立しているという連立方程式を解

くことで求められる（ ）．生活

史形質の値は，一般に環境パラメータEに依存し

て変化するので，各形質の最適値の環境パラメー

タに関する一階偏導関数の正負 を

見ることで，環境条件が変化した際に，自然選択

によって好まれる生活史がどのように変化するす

るのかを理論的に知ることができる（図3）．

以上のようなアプローチは，最適生活史モデル

（optimallifehistorymodel）などと呼ばれている．

最適生活史モデルのみを解説している教科書はほ

とんど存在しないが[20,21]，原著論文は数多く出

版されている．その一例として，Irieetal.（2010）

は，成長と防御への資源配分を仮定した際に，円

石藻の最適生活史が海洋酸性化の進行につれて

どのように変化するのかを調べた理論研究である[22]．

また，入江（2010）は，外温動物の体サイズが温

度に対して示す可塑的応答を最適生活史の観点か

ら説明する既存の仮説について，網羅的にまとめ

ている[23]．

8．おわりに

誌面の都合で取り上げることができなかった

が，生活史のモデルについて述べる上で省くこと

ができないいくつかのアプローチについて簡単に

紹介する．まず，本稿では連続時間のモデルのみ

を紹介したが，そのそれぞれに対となる離散時

間のモデルが存在する．離散時間のモデルにつ

いては，参考文献に挙げた数理生物学の教科書

には詳しく書かれているので，必要に応じて参

( )
= argmax ( )

/ = 0 for all 
sgn ( ) 照されたい[2,5-7]．

生活史進化のモデルについて，本稿では最適生

活史モデルのみを取り上げた．最適生活史モデル

は，適応度・表現型・環境条件の三者をつなぐ平

衡論である．これに対して，自然選択に伴う表現

型と遺伝子型の変化を記述することができる速度

論として，量的遺伝学のモデルがある．参考文献

のリストには，量的遺伝学について書かれた教科

書も含まれている[10,11,17,18]．

生活史モデルのひとつとして冒頭で紹介した動

的エネルギー収支モデル（DEBmodel）に関して

は，その提唱者であるBasKooijmanが教科書を出

している[24]．体内でのエネルギーの配分を仮定

したモデルは，進化生態学の分野でも古くから存

在した[20]．しかしながら，動的エネルギー収支

モデルは，直接に測定することが難しいパラメー

タを含むにも関わらず，定量的な予測を可能とす

る．DEBモデルは，この点で応用的な需要を満た

す可能性が期待できるだろう．

最後に，代謝生態学の分野で研究が進められて

いるスケーリング則に基づく生活史理論について

も，少しだけ触れる．生物学におけるスケーリン

グ則は，個体の体サイズと呼吸量から計算した代

謝速度の関係がべき関数によって記述され，後者

が前者の3/4乗に比例するという，種をまたいだ

経験則がその基本になっている．代謝速度を様々
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図3 最適生活史モデルが予測する適応度と最適生活史

の関係.自然選択の結果として,表現型 (生活史)の内容

は,最も高い適応度を与える状態で維持される (黒丸).
適応度関数 (釣鐘型の実線)は環境条件によって変化す

るため,最適生活史の環境に対する依存性は,黒丸をつ

ないだ破線のような関数を描く.



な生活史形質で置き換えた場合にも，両者の間に

はべき乗則が成立するという知見も含めて，一連

のパターンを説明するための理論的枠組みが構築

されている[25-27]．生活史形質間で見られるべき

乗則に関する理論は，本稿で取り上げた最適生活

史モデルやDEBモデルとは独立して組み上げら

れたもので，いまのところ両者が融合することで

新たな理論の体系が提唱されるという兆しは見ら

れていない．生活史パラメータの中には直接に測

定することが難しいものも少なくないため，今後

はそういった情報の欠損を，経験則によって補う

ようなアプローチの整備が進められるかもしれ

ない．
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