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研究成果の概要（和文）：　トップダウン効果とボトムアップ効果の相乗作用を解明するために，主に二つの数
理モデルを解析した。植食者と２種の植物からなる系では，植食者の極端な嗜好性と系の富栄養化は激しい個体
数変動を生むが，排泄物を通した栄養塩の循環によって生じる個体数変動は穏やかであることが明らかになっ
た。共通の被食者を利用する２種の捕食者間に食う食われる関係が生じるギルド内捕食のモデルでは，理論は高
生産性環境下で中間捕食者が絶滅することを予測するのに実証研究はそれを支持しない矛盾を解消する三つのモ
デルを提案し，さらに高次の捕食者のトップダウンの効果も明らかにした。

研究成果の概要（英文）：In order to elucidate the synergistic effect of top-down and bottom-up 
effects, two mathematical models were mainly analyzed. In the system consisting of herbivore and two
 species of plants, the extreme differences in preference of the herbivore and the eutrophication of
 the system produce violent population fluctuations, but the variation in populations caused by the 
circulation of nutrient through excrement of the herbivore turns out to be milder. In the intraguild
 predation model, in which one of the two predators sharing a common prey feeds on the other, three 
models are proposed to resolve the contradiction that the extinction of the intermediate predator 
predicted by theory is not supported by empirical observations, and further the top down effect by 
higher predators are clarified.

研究分野： 数理生態学

キーワード： 生物群集　構造　安定性　ボトムアップ効果　トップダウン効果　食物網　ギルド内捕食　植食者
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
上位の捕食者からのトップダウン効果と， 

栄養塩や生産者からのボトムアップ効果が
生物群集の構造や動態に果たす役割の重要
性は古くから認識されていたが，二つの効果
の相乗作用については未だ明確になってい
ない点が多かった。 
トップダウン効果とボトムアップ効果の

相乗作用，そして各栄養段階の複雑性の効果
を調べるための最も簡単なモデルとして， 
栄養塩，２種の植物，１種の植食者からなる
ダイアモンド食物網とよばれる食物網があ
る。このモデルは，生態学的時間スケールで
起こる迅速な進化についての研究において
も用いられ，栄養塩の摂取効率と植食者への
防御能力のトレードオフが複数の異なる型
の振動を引き起こすことが明らかになって
いた。 
また，乱獲による大型魚類の絶滅や生態系

の攪乱による陸上の頂点捕食者の絶滅が引
き起こす食物連鎖の劣化が深刻な問題とな
っていた。最上位の捕食者に始まり，下位の
栄養段階の生物量に及ぶトップダウン効果
である栄養カスケードについては，申請者ら
の研究によって，植食者の餌嗜好に依存する
新たな動的な描像が得られつつあった。 
共通の餌を利用する２種の消費者の間で

捕食が起こるギルド内捕食（IGP 系）は，栄
養カスケードとの関係でも注目されるが，共
有資源と雑食者の間に直接経路と消費者を
経る間接経路の二つの経路があり，単純であ
りながら群集に及ぼすトップダウン効果と
ボトムアップ効果の相乗作用の研究には欠
かせない食物網である。この系でも，申請者
らの研究により共有資源と消費者の餌とし
ての好適度に依存して複雑な振動をともな
う共存が起こることが明らかになりつつあ
った。 
以上のように，トップダウン効果とボトム

アップ効果の相乗作用を動的描像とともに
明らかにする必要性がますます増加すると
ともに，その研究のための背景も充実しつつ
あった。 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は，栄養段階の数の違いが栄

養カスケードに及ぼす動的な影響，資源と消
費者の好適度がギルド内捕食系の存続に果
たす役割，栄養塩の利用効率と捕食者に対す
る防御能力の違いに基づく異なる型の振動
の存在などに関する新たな知見を基礎に，ト
ップダウン効果とボトムアップ効果の相乗
作用が生物群集の構造と動態にどのような
影響を及ぼすかを明らかにすることである。 
具体的には，本研究の基礎となる単純な食

物網に，基底資源や上位の捕食者を導入して，
ボトムアップ効果またはトップダウン効果
を強めた食物網の数理モデルを構築して解
析することにより，いくつかの食物網の性質
の共通性と差異を明確にするとともに，ボト

ムアップ効果とトップダウン効果の相乗作
用によって食物網にどのような代替安定状
態や複雑な振動が現れるかを明らかにする
ことである。 
また，いくつかの食物網に雑食者を加える

ことにより，ギルド内捕食を含む食物網を構
築し，食物網に複数のエネルギー経路が存在
することがトップダウン効果とボトムアッ
プ効果の相乗作用にどのように影響するか
も明らかにする。 
 
３．研究の方法 
本研究の基礎となる単純な食物網に，基底

資源や上位の捕食者を導入することにより，
ボトムアップ効果またはトップダウン効果
を強めた食物網の数理モデルと，雑食者を追
加することによって基底資源から雑食者へ
のいくつかのエネルギー経路を含む食物網
の数理モデルを作成して解析する。これによ
り，ボトムアップ効果とトップダウン効果の
相乗作用がより顕著に現れることが期待さ
れる。数理モデルの平衡状態とその安定性を
解析的に調べるが，非線形性の効果によって
さまざまな振動が起こることが予想される
ので，コンピュータを使って力学系を数値的
に解く}方法を併用する。 
文献等によって当該テーマに関連する研

究の進展をフォローするほか，国内外の学会
に参加するなどして，多くの研究者と議論を 
深めることにより，研究成果の妥当性を検証
し，研究方向の修正を図る。 
 
４．研究成果 
(1)嗜好植物と不嗜好植物と植食者からなる
食物網 
①トップダウン効果とボトムアップ効果の
相乗作用 
栄養塩を明示的に導入し，それをめぐる２

種の植物の消費型の競争を考慮したモデル
を解析した。その結果，栄養塩の流入速度で
その大きさが決まるボトムアップの効果と，
植食者の２種の植物に対する嗜好で決まる
トップダウンの効果は相補的にはたらき，ど
ちらか一方が大きいときに２種の植物の共
存が可能になった。ボトムアップとトップダ
ウンの効果がともに強くなると，まず低い栄
養塩濃度でも成長できる嗜好植物が増える
が，それを餌とする植食者が増えるために嗜
好植物は激減し，その後，不嗜好植物が長い
間優占する。この結果は，２種の植物が干渉
競争をする場合と類似であり，この食物網の
動態は植物間の競争が消費型か干渉型かに
はよらないことが明らかになった。これは，
世界各地で起こっている有蹄類の増加とそ
れによる植生の変化を理解するには，有蹄類
の餌嗜好性と生息地の富栄養化に注目すべ
きことを示す重要な結果である。 
 
②栄養塩の循環 
次に，この系に植食者の排泄物を通じての



栄養塩の循環を取り入れたモデルを解析し
た。植食者によって栄養塩の循環が促進され
ると，栄養塩流入がより少ないパラメータ領
域で不嗜好植物の存続が可能になり，２種の
植物と植食者の共存が実現する。しかし，栄
養塩の循環が促進されると，広いパラメータ
領域で３種共存が不安定化し，個体数の振動
が起こる。非線型動態の数値解析の結果，栄
養塩の循環がなくても振動が起こる領域で
は，栄養塩の循環によってさらに激しい振動
が起こるが，栄養塩の循環がなければ振動が
起こらない領域での動態は，それとは全く異
なることが分かった。栄養塩の循環によって
起こる振動は、正弦波に近いおとなしいもの
で、嗜好植物も不嗜好植物も植食者も極端に
減ることはない。つまり、もともと植物と植
食者の間の食うものと食われるものの関係
によって振動傾向にある系で、栄養塩の循環
は利用可能な栄養塩を増やし，植物と植食者
の密度をともに底上げしておだやかな振動
を永続させる効果を持つ。植物と植食者の個
体数振動と不嗜好植物の優占は，栄養塩の循
環ではなく，植食者の極端な嗜好性と系の富
栄養化によって起こることが分かった。 
 
③植食者の嗜好性 
不嗜好植物の植食者の餌としての質が悪

いときには，植食者が不嗜好植物も少し食う
ようになると系は安定化する。しかし，不嗜
好植物の餌としての質が良くなり、植食者が
不嗜好植物もある程度食う場合には、外部か
らの栄養塩の流入が多くなると、見かけの競
争によって嗜好植物が絶滅する。植食者や植
生の管理にあたっては、栄養塩の流入や循環
を通しての系の豊かさにも十分に配慮する
必要があることが明らかになった。 
 
(2)ギルド内捕食系 
 同じ被食者（資源）を共有する２種の捕食
者の間に食う食われる関係が生じるギルド
内捕食系では，理論は高生産性環境でのギル
ド内被食者の絶滅を予測するが実証研究は
それを支持しないという矛盾がある。本研究
では，高生産性環境でギルド内被食者が絶滅
しない原因として三つのモデルを解析し，そ
の後ギルド内捕食系へのトップダウン効果
の影響を明らかにするため，更に上位の捕食
者を導入したモデルを解析した。 
 
① ギルド内被食者と基底資源の餌としての

質 
本研究開始以前の予備的研究に続いて，ギ

ルド内捕食者がギルド内被食者と基底資源
の２種の餌に II 型の機能の反応を示す場合
に，ギルド内被食者と比べて基底資源の餌と
しての質が低いことが系の動態に及ぼす影
響を調べた。ギルド内捕食者が基底資源だけ
を餌として存続できなければ，どんなに環境
の生産性が上がってもギルド内被食者が絶
滅することはない。さらに，ギルド内被食者

の餌としての質も下がると，生産性が高い環
境では，ギルド内被食者ではなくギルド内捕
食者が絶滅する場合があることが明らかに
なった。さらに，ギルド内被食者を欠くリミ
ットサイクルと，ギルド内捕食者を欠くリミ
ットサイクルが双安定になる場合もあり，ギ
ルド内捕食系の動態には，ギルド内被食者と
基底資源の餌としての質が強く影響し，高生
産性環境でのギルド内被食者の絶滅は必ず
しも理論の予測するところではないことが
明らかになった。 
 
② ギルド内捕食者のスイッチング捕食 
上述のギルド内捕食者の機能の反応が II

型の場合に続いて，Ⅲ型の機能の反応を取り
入れたモデルを解析した。このモデルでは，
ギルド内被食者の相対密度が減少すると相
対捕食率はそれを上回る率で減少し，ギルド
内捕食者は基底資源を主要な餌とするスイ
ッチングが生じる。そのため，基底被食者の
生産性が高くなってもギルド内被食者が絶
滅することはなかった。さらに，このモデル
では非線型性のために多重安定状態が出現
し，ギルド内捕食者が絶滅する平衡状態とリ
ミットサイクルがギルド内捕食者の侵入を
許さなくても，３種共存の安定平衡点が存在
する場合があり，またギルド内被食者が絶滅
する定常状態にはギルド内被食者が侵入で
きなくても，境界のリミットサイクルは反発
的でギルド内捕食者とギルド内被食者が振
動状態で共存できる場合もあることが明ら
かになった。このように，ギルド内捕食系で
は，機能の反応への理解と非線型動態の詳細
な解析が必須である。 
 
③ ギルド内捕食者とギルド内被食者の自己

調節 
ギルド内捕食系で、ギルド内被食者とギル

ド内捕食者の自己調節を考慮して基底資源
の内的自然増加率の増加が系の動態に及ぼ
す影響を調べた。ギルド内被食者とギルド内
捕食者の自己調節は系を安定化するが、特に
ギルド内捕食者の密度依存性が強くなりト
ップダウンの効果が弱まると、基底資源の内
的自然増加率がどんなに大きくなってもギ
ルド内被食者は決して絶滅せず、理論と実証
の乖離を説明する要因となり得ることが明
らかになった。数理モデルでは無視されるこ
とが多い，高次の栄養段階での密度効果が系
の存続に大きな影響を及ぼす場合があるこ
とを明らかにした新奇な結果である。 
 
④ 上位捕食者の影響 
ギルド内捕食系に、ギルド内捕食者を食う

上位捕食者を加えた場合には、ギルド内捕食
者によるギルド内被食者の捕食と消費型の
競争が弱まるために，上位捕食者がいなけれ
ばギルド内被食者が絶滅する場合でも，４種
共存が実現することが分かった。３種系では
ギルド内被食者が絶滅する場合にギルド内



被食者だけを食う捕食者が入れば，もちろん
ギルド内被食者は絶滅する。しかし，ギルド
内被食者もギルド内捕食者も食う上位捕食
者を加えた場合には、ギルド内被食者の餌と
しての質によっては、ギルド内捕食者が絶滅
してギルド内被食者の存続が可能になった
り、４種共存が実現したりすることが明らか
になった。３種ギルド内捕食系では存続でき
ないギルド内被食者であっても，上位捕食者
を支え逆にギルド内捕食者を絶滅に追い込
むことがあるわけで，食物網全体の性質は部
分系の性質だけからでは推測できないこと
を明確に示す例となった。 
 
(3)生物的防除への応用 
 
① 複数種の天敵導入の効果 
天敵に対して適応的に防御する害虫と２

種の天敵の一方が他方の天敵も食うギルド
内捕食系で，スイッチング捕食の効果を調べ
た。ギルド内捕食が弱いときには，適応的防
御は害虫を増強するが，多種天敵の導入によ
って害虫防除が促進される。スイッチング捕
食そのものは複数の天敵の導入を有利にす
る効果を持たないが，害虫が適応的に防御し
ている場合には，スイッチング捕食は雑食者
に対する防御の必要性を減らすために，複数
の天敵の導入を効果的にすることが明らか
になり，生物的防除における有効な天敵導入
の方法を示唆することができた。 
 
② 栽培管理と収量 
 イチゴを想定した空間明示的な害虫防除
モデルをシミュレーションによって研究し
た。幼果の間引きや果実の摘み取りは害虫も
天敵も畑の外に持ち出すために，天敵が減る
害虫には有利に，餌が減る天敵には不利に働
く。しかし，大きな良質の果実を収穫できる
経済的効果も考慮すると，天敵が代替餌であ
る花粉を利用することによるトップダウン
の効果がボトムアップの効果を上回り，間引
きの強度が高まるほど収量が上がることが
分かった。 
 
③ 捕食者の代替被食者と害虫 
 農耕地に生息する害虫と，隣接する非農耕
地に生息する代替被食者，農耕地と非農耕地
を移動し農耕地の害虫も非農耕地の代替被
食者も食う捕食者からなる系で，農耕地と非
農耕地の面積比，害虫と代替被食者の増殖率
の比，捕食者の移動率が，害虫防除の効率と
天敵の逸出による非標的効果（非農耕地での
代替被食者の減少）に及ぼす影響を調べた。
一般に，より広い生息地でより成長率の高い
餌によって捕食者が増えるボトムアップの
効果は，隣接する生息地に生息する被食者に
負のトップダウンの効果を及ぼす。したがっ
て，非農耕地が広く代替被食者の成長率が高
いと害虫防除の効果が大きく，逆に，農耕地
が広く害虫の成長率が高いと非農耕地での

非標的効果が大きくなる。ロトカ－ヴォルテ
ラ型の相互作用を仮定したモデルを解析し
た結果，非農耕地が広く代替被食者の成長率
が高いときに，天敵の捕食率が死亡率よりも
かなり高ければ天敵の移動率が大きいほど
害虫防除に有効だが，天敵の捕食率が下がる
と中間の移動率が防除に最適となる。農耕地
が広く害虫の成長率が高いときには，これと
は逆に，天敵の捕食率が死亡率よりもかなり
高ければ天敵の移動率が低いほど非標的効
果が弱まるが，天敵の捕食率が下がると，移
動率が中間の時に非標的効果が最も強くな
ることが明らかになった。 
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