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植物とその栄養量の動態モデルとその展望
The vision of the dynamics models of plant species and biomas of them.

静岡大学創造科学技術大学院 Graduate School of Science and Technology, Shizuoka University.
岩田繁英 (Shigehide Iwata)

概要

植物に関する研究は様々存在し, 1) 個体群動態を対象とする研究, と 2) 植物の機能群
(機能の類似した構成要素のこと. 例: 茎、花、葉) に注目する研究に大きく分かれる. それぞ
れにおいて, 実際に観測する方法と数理モデルを用いる方法とがある. 本稿では 1に分類され
る研究において報告されている事実と 2に分類される研究について紹介する. その後, 1と 2

の研究について比較し植物の栄養量と物質循環にっいて考察する. 最後に, 栄養量と植物の個
体群動態を結びつけた数理モデルについての問題点と今後の展望について述べる.

1 導入

生態系, 環境と生物との相互作用および生物と生物の相互作用から構成される系, の中には様々
な種が存在する. 生態系の中の種の多様性は多くの研究者を惹きつけ, そしてその複雑さに悩

まされている $[28, 51]$ . その困難の中, 多様性の維持機構について多くの仮説が提案されている
[2, 9, 10, 25, 38, 20]. 種の多様性を考える研究として生態系を捉えたとき、生態系を物質循環とい
う視点でみる事ができる. 三木 [29] は生態系と物質循環の関係性について研究するアプローチは
大きく二つ挙げられるとしている. ひとつは, 「被食-捕食」関係に注目し、機能群 (機能の類似し
た構成要素. 例:, ギルド、栄養段階) を単位にした物質循環モデルを構築する研究, もうひとつは
機能群内の生物種多様性が物質循環過程に与える影響を理解する研究である. 本稿では物質循環
という視点から植物に注目て種多様性という問題を取り扱う方法論について考察していく.
生態系には植物も含まれ, 植物は生態系の生産者, 無機物から食物を作りうる独立栄養生物, 主

として緑色植物, として分類されることが知られている [35]. その役割は単純に無機物から食物を
作り出すという役割のほかに, 枯死した植物が分解されることによる栄養の還元という役割も果た
す. [4, 47, 30]-方で, 植物は土壌中から摂取する無機物を摂取し [11, 35, 47, 42, 30], 摂取した栄

養塩を繁殖に用いる. その際、土壌より摂取する栄養は土壌に含まれる栄養塩以上には摂取する
ことはできない. その結果植物の種子生産は土壌中の栄養塩により制限されることが報告されて
いる [3, 5, 26]. その意味で栄養塩の循環を考える事は植物の繁殖戦略にとって中心的な役割を果
たす.
一方で植物の繁殖戦略、資源分配は重要なファクターである $[26, 41]$ . 多くの研究で植物が摂取
した栄養をどのように葉, 茎, 根等の器官や繁殖に利用するかについて最適化理論を用いた研究が
数多く存在する ( $[26, 41]$ は総説として, 地上部と地下部に対する資源分配に関しては $|21$ ] を参照

されたい). 更に, 有性生殖を行う植物でははいくら強制的に花粉を受粉させても個体のよくとし
ての繁殖が低下するといった現象も見られる. これに対してはいくつかの仮説が提案されている
(菊沢 [26] は総説として参照されたい). その中でも, 植物は栄養が不足している際は種子を生産す
ることを一時的に中止し栄養を蓄えるのではないかという仮説がある. この仮説と先ほど植物は
栄養の還元を土壌に対して行っているという説明から個体群動態を考える際には植物を取り巻く
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栄養塩の循環、 そして、 それらを考慮した個体そのものが示す栄養に対する反応 (例えば, 栄養が
少なくなったら結実率を下げる. 次の年まで生き残るために栄養を植物体内に溜め込んでおく等
の反応) を考える必要がある. その意味でも栄養塩を考慮した植物繁殖という事を考慮したモデル
について議論していく.
以上を, 2節では種多様性に関する二つの方向性に関する研究を紹介し、 3節でその点を踏ま
えたこれまでの数理モデルの問題点を挙げる. 最後にその問題点を解決するための手法について
考察する.

2 植物の種多様性に関する研究

本章では, 植物を種としてみたときの個体群動態に関する研究と植物の生物学的な特徴につい
ての事実を紹介してする.

2.1 種としての植物の個体群動態と種多様性

植物が他の生物と異なる点, 特徴的な点は固着性であることだ. 固着性であるとは最初に定着した
後に移動することはない, 最初の定着に際して空き地に依存するともいえる. 固着性生物 (植物やさ
んご礁などの土地に固着して動かないような生物) の生活史を考えると, 1) 幼生、2)成体世代に分け
る事ができる. そのサイクルの中で成体が死亡すると死亡した個体が占有していた土地は空き地と
なり, 単位時間前に生産された種子や幼生は空き地に定着し成長できるようになる. 成体になるには
空き地を必要とするのである. こうした視点はマクロな見方であり種についての個体群動態につい
て考えている. これは空間的な空き地が限られている (Space limitedな)状況を考慮している. この
ような Spase limitedな状況を考慮したモデルはロッタリーモデル [6, 7, 8, 12, 31, 32] や Individual
based model [27, 44, 45], 空き地の制限を考慮した微分方程式を用いたモデル [22, 39, 34, 36, 37]
等が挙げられる. そして, 先に挙げたモデルでは種としての植物を考えておりその種に関する個
体群動態についてモデルを主に考慮したモデルとなりいずれも種がどれだけいるかということで
種の多様性に関して議論を進めている. これらのモデルでは, 特に目的として多種共存が起こる
機構として栄養塩の影響を考えないものを考察しているため, 栄養塩は十分存在していると仮定
される、そのため, 繁殖関数としては植物等の個体は $c>0$ という定数の割合で個体が生まれると
仮定される場合が多い.
一方で栄養塩の動態を考慮した (space limited ではない状況も含む) モデルも多数存在し [11, 16,

19, 46], 近年では化学生態総量論といった栄養塩の比率を考慮した食物網についての研究も多い
$[33, 42]$ . Daufresne ら [11] は, 異なる栄養の利用比率の違いによって多種が共存する状況が生ま
れてくるという Tilman [46] の主張を更に拡張しその栄養塩のリサイクルという観点から種の多様
性を議論した. しかし, これらの議論の中では植物なり動物は栄養塩プールがありそこから栄養を
摂取するという仮定が取られ, その中で栄養塩プール中の栄養塩密度 $x$ に対して繁殖関数 $f(x)>0$
が定義され, その個体群動態が決定されるというのである. これらのモデルでは栄養塩が種の多
様性にどのような影響を及ぼすかに主眼が置かれているために植物と対応して考えるには無理が
ある. 植物の個体群動態はあくまで Space limited である事にこだわる必要があると考えられるの
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だ. 更に, 植物の繁殖関数は厳密に言えば ‘植物が摂取した栄養塩” に依存しているその効果につ
いても考慮されていない. この点については次節で詳細を述べる.

22 植物個体の繁殖に関する特徴

植物の繁殖は栄養塩を摂取し種子生産に利用することで行われる [11, 30, 35, 42, 47]. 繁殖する
ためには種子の生産が必要である. そして, その生産には結花, 受粉そして, 結実し種子が生産さ
れる段階を経る必要がある. 故に, 種子を生成するプロセスの中での栄養塩の影響は植物の繁殖
に直結する. ここで, 実際には多くの種において未受粉の花の数が果実の数よりも多いと報告さ
れている [43]. つまり, 本来果実になるはずの花が果実にならないという状況が起こっている. こ

の現象を説明する原因としては花粉や資源の制限が挙げられる [40]. 菊沢 [26] はこの制限に関して
の仮設としていくつかの仮説を紹介している. それぞれの仮説について植物個体に含まれる栄養
量, 種子生産に利用される栄養量, 単位種子に含まれる平均栄養量の別をはっきりさせると理解
しやすいので厳密に栄養量の変数について定義をする:

$\bullet$ $X$ 植物個体の中に含まれる栄養量

$\bullet$ $x$ 植物が種子生産に利用する栄養量

$\bullet$

$x_{S}$ 単位種子の中に含まれる平均栄養量

ここで, $X>x>x_{s}>0$ とし, $x\propto X$ , 単位栄養当たり作る事ができる種子の数を $m$ とすると,

単位種子数当たり平均 $x_{\epsilon}=x/m$ の栄養を含むことになり, $X$ は土壌中に含まれる栄養塩に制限
されることになる.
本稿では, 栄養塩が繁殖に与える影響を特に扱うので栄養、資源制限に関係する仮説を紹介する.

$\bullet$ リザーブ仮説
$Ehrlen[13]$ は繁殖に必要なコストをひとつの花を作るのに必要なコストと利用可能な資源が
利用されないことによる損失を考えて. いつでも, 資源を利用可能な状況, つまり花を咲か
せる事ができる状況を作っておく (リザーブする) 事で常に種子生産が可能である状況を作っ
ておこうというのである. そして, そのコストと損失を合わせたコストを最小にするように
するのが花の最適数である. この仮説の元では単純に栄養が多ければ花を咲かせて種子を作
る事ができるようになる, つまり種子に利用される栄養をすべて用いる事ができるため植物
内の栄養に比例した種子生産と考える事ができる.

つまり. 植物内に存在し種子生産に利用される栄養 $x$ はある変換効率砺で種子を生産する
事ができ, 繁殖関数 $f(x)$ は

$f(x)=c_{f}x$

であらわす事ができるだろう.

$\bullet$ 資源待望仮説
一方で, 現実には資源は気候等の影響を受けて変動するので, 資源量が多いときに花を生産
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しているのではないかというのが資源待望説である. これに関する裏づけは数多く報告され
ている [1, 14, 18, 49]. この仮説を用いると, 資源量の多い場合は普段咲かない花が咲きその
分種子生産が多くなるが, 普段は咲くことはない. つまりこの様な状況では植物内に存在す
る栄養 $x$ がある定数 $l(>0)$ 以上の場合 $(x\geq l)$ , 変換効率 $b_{hw}$ で花を作り, 変換効率 $c_{w}$ とい

う種子数を単位花 (果実) から生産する事ができる. 一方で, $l>x>0$ の場合は変換効率 $b_{lw}$

で花を作り, 変換効率 $c_{w}$ という種子数を単位花 (果実) から生産する (ただし, $b_{hw}>l_{hw}$ )
このとき, 繁殖関数 $f(x)$ は

$f(x)=\{\begin{array}{l}b_{hw}c_{w}x(x\geq l)b_{lw}c_{w}x(0<x<l)\end{array}$

となる.

このように見ていくと植物内の栄養塩は種子生産の量と比例関係にある. しかし, 種子生産をする
ことは栄養を配分することを思い出すと, 種子に含まれる栄養はこの $x$ という量に比例する. そ

して, それを種子の数で割ったものが単位種子当たりに含まれる栄養塩ということになる. 一方
で, 種子の発芽率についても種子に含有する栄養量に依存して発芽率が決定するという報告がある
$[3, 48]$ . その場合, 種子に含まれる栄養 $X_{8}$ と発芽率 $g(x_{s})$ の関係は次の 3つのタイプに分かれる :

$\bullet$ Type I $g(x_{8})=c_{g}x_{s}$

$\bullet$ Type II
$g(x_{s})=\{\begin{array}{ll}c_{g}(x_{\delta}-l) (x_{s}\geq l)0 (l>x_{\epsilon}>0)\end{array}$

$\bullet$ Type III
$g(x_{s})=\{\begin{array}{ll}c_{g}x_{s} (x_{\epsilon}\geq l)0 (l>x_{\epsilon}>0)\end{array}$

ここで, $c_{9}$ は単位栄養から発芽率への変換定数とする. つまり, 植物からそれらの子 (種子) に供
給された栄養利用の違いによって発芽率が大きく異なる.

3 問題点と今後の展望
21では, 主に土壌中に含まれる栄養塩を対象にしてモデルを構築し, その上での議論を行って

いた. そして, 多くの研究では栄養塩のリサイクルという効果を考慮してはいなかった. そして,
それぞれのモデルでは栄養量を陽に考慮したモデルではなく陰に考慮したモデルを利用していた.
一方, 22では, 栄養としての栄養量は種子の生成に影響している点がわかった. 更に生成された
種子は含有される栄養に依存した発芽率を示すこともわかった. 問題は, これらそれぞれが独立
しているという点である. つまり, 生態系の中のいくつかに分かれている (とされている) 土壌で
の栄養塩の動態や地上部での植物の個体群動態をひとつの視点, つまり物質 (ここでは栄養量) 動
態という視点, からみることでそれぞれの機能が種の多様性にどのような影響を与えるのか知る
必要があるのではないか ? ( $C$ : $N$比をひとつの指標として考える化学総量論 $[33, 42]$ にも似てい
る. ) 植物の動態と栄養塩の動態は決して独立しているわけではなく相互に依存しあっている. な
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ぜなら, 種子が発芽できなかった場合その種子は生態系の中から排除されるわけではなく栄養塩
として土壌中に分解されることになる. すると, 植物が利用できる栄養塩量に影響する, つまり
は繁殖に影響してくる [4]. 熱帯雨林ではその分解速度が速く植物がすぐに利用できる形態になり
[50], 栄養はほとんど植物に存在し土壌は貧栄養状態であるという報告もある. 栄養塩の循環がな
ければ土壌に栄養塩が流出して植物に含まれる栄養塩は徐々に減少し多様性を維持することはで
きないであろう. 結果的に, 私は種子に含まれる栄養量, そして発芽し成長した植物の栄養量, 前
年度から生き残っている植物の栄養量, 分解されて土壌に戻った栄養量をまとめてひとつの指標
とした見方をする必要があると考える.
こうした問題に対して, 筆者はこれまでに, ロッタリーモデルを基にして, 植物が摂取した栄

養に比例して種子生産に利用することを仮定したモデルを考えた. そして種子の発芽関数を 3つ
のタイプの発芽関数をそれぞれ仮定したモデル [23], 植物が摂取した栄養塩に応じて種子生産を
行い 3つの発芽関数を考えたモデル [24] を構築し種の多様性にどのような影響を与えるかを考察
した. その結果, 種子の発芽率が TyPe $I$ , Type IIでは 2種までは共存するが TyPe III では 3種が

共存するという結論を得た. この結果から, 種子に含まれる栄養量を厳密に仮定する重要性を見
出す事ができる.
今後はこの得られた結果に今回考察した栄養量を厳密に考慮したモデルを構築することで, 栄
養塩リサイクル, 植物の種子生産にまわす栄養量戦略の違い, 種子の発芽率の違いなどの機能群
が多種共存機構にどのような影響を与えるのか\searrow それぞれの要素が別の要素にどのような効果を
もたらすのかを明確に知る事ができると期待される.
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