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研究成果の概要（和文）：食物連鎖の長さ（食物網に含まれる栄養段階の数）は、どんな環境要

因によって決まるのだろうか？過去の仮説は、基底資源量や撹乱、生態系サイズが重要な要因

だと考えているが、最近の野外研究では、生態系サイズの効果が検出されることが多い。本研

究では、これら三要因すべてを組み込んだ数理モデルにおいて生態系サイズの効果が最も強く

現れることを示し、野外パターンを理論的に説明した。この基礎理論は、漁業や農業が対象と

する生態系の管理にも役立つと期待できる。 
 
研究成果の概要（英文）：What environmental factors determine food-chain length (the 
number of trophic levels in food webs)? While previous hypotheses consider primary 
productivity, disturbance, or ecosystem size as an important determinant, recent empirical 
works tend to find a strong effect of ecosystem size. We used a mathematical model 
incorporating all three potential determinants to show the strongest influence of ecosystem 
size.  This theory explains the existing empirical pattern, and may be useful for the 
management of fishery and agricultural ecosystems. 
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１．研究開始当初の背景 
 ギルド内捕食とは雑食の一形態であり、１
種の餌資源をめぐって競争している２種の
一方が他方を食うことである。ギルド内捕食
は、陸域や水域の様々な食物網において広い
分類群で知られている。近年の研究から、ギ
ルド内捕食が食物網構造とその動態を理解
するうえでカギとなる種間相互作用である
ことが分かってきた。特に、申請者らの最近
の研究から、食物連鎖の長さが環境条件によ

って決まる際にギルド内捕食が重要な役割
を果たしていることが分かった。 
 
 このようにギルド内捕食の生態学的な重
要性が明らかになる一方で、ギルド内捕食が
進化する環境条件についての研究はほとん
ど進んでいない。これまでに指摘されたギル
ド内捕食の進化的利点として、（ア）共通の
餌資源をめぐって争う競争相手を減らす、
（イ）競争相手を直接捕食することで新たな



餌資源を得る、（ウ）餌資源よりギルド内被
食者のほうが餌としての質的価値が高い、な
どがあるが、詳細な理論的検討は行われてい
ない。 
 
 ギルド内捕食の進化は、食物網構造が進化
する際の基本プロセスの一つだと考えられ
る。適応放散はしばしば複雑な食物網構造を
進化させる。例えば、東アフリカの大地溝湖
でのシクリッドの適応放散は多様な栄養段
階を進化させた。カメルーンのクレーター湖
で適応放散したシクリッド科魚類の種分化
のうち２分の１から３分の１は新しい栄養
段階の進化を伴っている。オーストラリア大
陸での有袋類の適応放散においても幾種も
の肉食性有袋類が出現したことが知られて
いる（多くは既に絶滅した）。このような適
応放散に伴う高次栄養段階がどんな環境で
進化するのかを理解するには、ギルド内捕食
の同所的進化という基礎プロセスの検討が
有効である。 
 
 同所的種分化の理論研究は過去 10 年で飛
躍的に進展した。資源競争や性選択が引き起
こす同所的種分化の可能性が提案され、種分
化のための環境条件や遺伝学的条件の理論
解析が進んだ。しかしこれまでに、高次栄養
段階が単一の祖先種から同所的に進化する
可能性を検討した理論研究はきわめて限ら
れている。 
 
２．研究の目的 
(1)単一の祖先種から派生した複数種の間で
ギルド内捕食が進化する可能性を理論的に
検討する。 
 
(2)ギルド内捕食の同所的進化が起きるため
に必要な環境条件（生態系サイズ［進化の舞
台となる島や湖の大きさ］や基底資源量な
ど）を解明する。 
 
３．研究の方法 
(1)食物網構造の環境条件依存性を野外パタ
ーンから明らかにするために、食物連鎖長の
決定要因を調べた野外研究をレビューした。 
 
(2)食物連鎖長の決定機構を理論的に解明す
るために、ギルド内捕食系のメタ群集を扱う
数理モデルを作成し、その解析を行った。こ
のメタ群集モデルでは、ギルド内捕食系（ギ
ルド内捕食者、ギルド内被食者、基底種、図
1）の一部あるいはすべてが、局所群集の構
成種となると考えた。このことから、基底種
がいる局所群集の割合を p1、ギルド内被食者
がいる局所群集の割合を p2、ギルド内捕食者
がいる局所群集の割合を p3、ギルド内捕食
者・ギルド内被食者・基底種すべてがいる局

所群集の割合を pEとすると、次の微分方程式
モデルを構成した。 
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このモデルのなかで、基底資源量の影響はパ
ラメーターs1およびm1の影響として考慮した。
撹乱の影響は、パラメーターeの影響として
考慮した。生態系サイズの影響は m1, m2, m3

の影響として考慮した。また、局所群集の安
定性を制御する重要なパラメーターとして、
トップダウン効果の強さを表すパラメータ
ー、a（ギルド内捕食によってギルド内被食
者が絶滅する率）を考慮した。 
 
(3) Rooney ら(2006)は、「非対称な食物網構
造」が生態系を安定化する可能性を指摘した。
非対称な食物網構造とは、(ア)エネルギーの
流動速度が異なる二つの食物連鎖があり、
(イ)両方から捕食する捕食者がそれらを連
結する、というものである。Rooney らが用い
た数理モデルは生物の進化は考慮していな
い。しかし近年進化プロセスが生態ダイナミ
クスに与える影響の重要性が指摘されてい
る。そこで本研究では、非対称な食物網構造
が進化に対して安定なのかをシミュレーシ
ョンモデルを用いて検証した。 
 
４．研究成果 
(1)食物連鎖長の決定要因を調べた野外研究
として、近年に行われた合計 9つの論文をレ
ビューした。これらの論文について、基底資
源量、撹乱、生態系サイズのうち、どの要因
が食物連鎖の長さと有意な関係があるのか
を調べた。基底資源量の影響は 7つの研究に
おいて調べられており、そのうち 4つで有意
な影響がみられた。撹乱の影響は 6つの研究
において調べられており、そのうち 2つで有
意な影響がみられた。生態系サイズの影響は
7 つの論文で調べられており、そのすべてで
有意な影響が見出されていた。これらのこと
から、（ア）基底資源量の効果はしばしばみ
られる、（イ）撹乱の効果はまれである。（ウ）
生態系サイズの効果はよくみられる、という
野外パターンが見出せた。 
 



表．食物連鎖長の決定要因を調べた野外研究
のまとめ 
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図．ギルド内捕食系のメタ群集モデルにおけ
る食物連鎖長の基底資源量、撹乱、生態系サ
イズへの応答 

 

(3) Rooneyらのモデルに進化を組み込んだシ
ミュレーションの結果、進化が起きると一方
の食物連鎖の中間捕食者が絶滅した。従って、
非対称な食物網は進化に対しては不安定で
あることが分かった。このとき進化した種自
身が絶滅する「進化的自滅（evolutionary 
suicide）」が起こっていた。つまり、進化を
考慮すると Rooney らが示した野外食物網の
非対称性を説明できない。そこで、モデル群
集の空間構造を閉じた単一群集からメタ群
集へと拡張し、非対称な食物網が進化に対し
て安定となるのか調べた。メタ群集とは生物
の移動分散によって接続された複数の局所
群集の集まりである。メタ群集モデルでは進
化が起こっても非対称な食物網が安定とな
る条件があることが分かった。局所群集内で
は進化的自滅へ向かう選択圧が働いていた。
しかし、局所個体群に対する自然選択がその
進化を止める事が示唆された。また、メタ群
集上での進化がもたらした食物網構造は、
Rooney らのモデルとは少し異なる非対称性
を持っていた。以上の結果からメタ群集上で
非対称な食物網構造が進化し、安定となり得
る事が分かった。Rooney らが示した野外食物
網の非対称性はメタ群集上での進化から生
じた可能性がある。 

 

(2)数理モデル解析の結果、基底資源量と撹
乱が食物連鎖長に与える効果は、トップダウ
ン効果の強さに依存して決まることが分か
った。トップダウン効果が弱いときには、基
底資源量が増えるほど、あるいは撹乱が弱く
なるほど、食物連鎖は長くなった（図 A、C）。
しかしトップダウン効果が強いときには、基
底資源量や撹乱が食物連鎖長に与える影響
は弱くなった（図 B,D）。その一方で、生態系
サイズの増加は、トップダウン効果の強弱に
よらず、食物連鎖を長くした（図 E, F）。 
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