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概要

アリとアブラムシの種間相互作用は、相利共生の典型例としてよく知られる。しかし、実際はアリ随伴が

アブラムシにとって生理的コストをもたらしていることや、アリは状況に応じて共生相手のアブラムシを捕

食することが報告されている。そこで本研究では、アブラムシの内的自然増加率と甘露の質の間にトレード

オフを仮定したモデルと、それに加えて Hollingill型の捕食項を導入したモデルの比較・解析を行った。そ

の結果、アリによるアブラムシ捕食がアブラムシの多型創出の重要な要因となっていることがわかった。さ

らに、アリの帰巣率が高まり、アブラムシ廿露への依存度・要求度が弱くなるにつれて、アブラムシの自活

戦略のハードルが下がり、自力で生きて行きやすくなることがわかった。これは従来の共生系とは相反する

状況を予測する結果であり、今後の実証研究での追検証が期待される。

1 はじめに

アリとアブラムシは相利共生の典型的な例としてよく知られる（例えば [1])。両者の相利的な関係は、アリ

が活動エネルギーのために、アブラムシが排出する甘い蜜（廿露）を利用し（栄養共生）、一方のアブラムシ

はアリに随伴してもらうことでテントウムシなどの捕食者からの保護サービスを受けることができる（防衛共

生）という関係 [2]である。さらに、アリがアブラムシの甘露を採集することで、アブラムシの生息衛生現境

の悪化を防ぐというアブラムシ側のメリットも知られている [3-5]。もし、野外の全てのアリ・アブラムシ系が

このような相利的な関係のみであれば、両者はより緊密な相利共生関係を結ぶことが予見される。しかし実際

は、口吻が長いアブラムシは捕食者から逃れにくいために随伴アリが必要だが、そうでないアブラムシにアリ

は随伴していないという報告 [6]や、アリに随伴されることがアブラムシにとって生理的コストであるという

報告 [7-9]があるように、全てのアブラムシがアリと相利的な関係を結んでいるわけではないという見方 [10]

もある。

また近年、アリ・アブラムシ系を題材にした、共生系と生物多様性の維持に関する実証研究 [11-13]の報告

もあり、共生系のプラットフォームとして、アリ・アブラムシ系は注目を浴びている。そこで本研究では、アブ

ラムシの多坦創出に対してアリの種間相互作用が及ぼす影響について、理論的な説明を行うことを目的とする。

2 Trade-off共生モデル（捕食なし）

相利的関係に着Hした数理モデルは、捕食や競争などと比べて、教科書などで取り上げられる機会が多くな

い [14]。相利的関係の数理モデルは、 Lotka-Volterra競争モデルの競争項の符号をプラスに変えたシンプルな

数理モデル [15]から始まった。しかしこのモデルでは、パラメータの値によっては個体群が無限に発散するこ

とがあり、それを回避したのが、 FunctionalResponseを導入したモデル [16]である。その後、今世紀に入る

と、これらのモデルが相利的関係のbenefitに着目していたのに対し、相利的関係を維持するためのコストに

も着目したモデル [17,18]が提案されてきた。
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本研究ではまず初めに、アリとアブラムシの種間相互作用について、その相利的な関係に焦点を当てたモデ

ルを考えた。その際、アブラムシにとってアリ随伴が生理的コストであるという報告 [7-9]を反映するため、

アブラムシの内的自然増加率rと甘露の質（アリ誘引率） aとの間に以下のようなトレードオフの関係を考

えた：

r + a = Const. (1) 

この関係式から、 rが大きければアブラムシは自力で増殖していく戦略をとっており、 aが大きければアリの

防衛してもらいながら増殖していく戦略をとる、という仮定が施されていることがわかる。 xを寄主植物上の

アリの個体数（アリコロニーの個体数ではない）、 yを寄主植物上のアブラムシの個体数として 2者系の数理モ

デルを考えると：

dx xy 
- = -(a+dx)x+ (c-r — 
dt b+ y 

(2) 

竺=ry(1-'¥._)+m(c-r) xy 
dt k h+x 

(3) 

パラメータは全て正であり、 aはアリの帰巣率、 dはアリの種内相互作用による移出率、 bとhはFunctional

Responseのhalf-saturationlevel、Kはアブラムシの環境収容力であり、寄主植物の生理状態を表している。

相利的関係による利益は、アリとアブラムシで異なるため、 m とした。このモデルの自明な固定点は、アリが

随伴せず、アブラムシは絶滅したことを表す (0,0)と、アリが随伴せず、アブラムシのみが存在することを表

す(0,k)であり、前者はサドル、後者は bが小さいと近似すると c-r<aのときに局所安定であることが線

形安定性解析から示すことができる。また内部平衡点も、 bがyに比べて小さい (b≪y)という近似を施すこ

とで解析的に求めることができる：

(* *) 
c -r -a k {rdh + mc(c -r -a)+ r(c -r -a)(l -m)} 

x ,Y = (d'r(dh+c-r-a))  (4) 

この内部乎衡点が第一象限に存在するには、ぉ座標から c-r>aを満たすことが要請される。また、内部平

衡点を代入したヤコビアン Aにぶ）は：

[―a-2dが +(c-r) 0 

A(x•,y•) c::c _ x*~ こ~-fr)+ y•: こ~r) r + x*冒X二r)-叫 (5) 

であり、その<letとTrは以下のように求まる：

detA 
(c -r -a) [rdh + (c -r -a){r + m(c -r)}] m(c -r -a)(r -c) 

, TrAにぶ） =a-c+ （か，y•) = dh+c-r-a dh+c-r-a 

簡単のため、 m=lとすると：

detA 
(c -r -a){rdh + c(c -r -a)} (c -r -a)(r -c) 

, TrA(x•,y•) = a -C + (x•,y•) = 
dh+c r a dh+c-r-a 

(6) 

(7) 

内部平衡点が存在するとき(c-r> a のとき）、m>O であれば、式 (6),(7) より detA(x•,y•) > 0, TrA(x•,y•) < 0 

なので、常に局所安定であることが示された。このモデルについて、アブラムシの平衡個体数yとアブラムシ

の内的自然増加率rについて分岐図を描くと、図 laのようになった。なお分岐図は、 3つの初期状態 (xo,Yo)

から平衡状態の yを、独立変数を rとしてプロットし、実線は内部平衡点の y座標を rを独立変数として描い

た。この 2つが一致していることから、アブラムシ平衡個体数は絶滅することなく常に正の安定平衡状態へ向

かうことと bが小さいという近似が妥当であることがわかった。なお、デュラックの判定法から、（実数値関

数として g= 1/xyを選ぶと、）第一象限に閉軌追が存在しないことも示される。この分岐図 laから、アブラ

ムシは rを下げれば下げるほど（甘露の質を高めれば高めるほど）、アブラムシの平衡個体数は高くなること

がわかった。
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3 Trade-off共生モデル（捕食あり）

さらに実証研究では、アリあたりアブラムシ密度が一定の値を超えると、アリがアブラムシを捕食するとい

う報告がある [19,20]。このとき（アリあたりアブラムシ密度が高いとき）、アブラムシにアリの nestmateが

甘露を採集した形跡があるかどうかをアリが判別することで、アリはアリにとって魅力のないアブラムシ（例

えばまずい甘露を出すアブラムシ）から順に捕食することが知られている [21]。

前項の Trade-off共生モデルに、上述のようなアリによる捕食項を導入する。アリあたりアブラムシ密度が

低いときにアリによる捕食は起こらず、それが高いときにアリによる捕食が起こるので、捕食率P(y)は単純

な増加関数ではなく、以下 (HollingIII型）を仮定した。

2 

P(y) = PY 
炉十y2

これを用いた、捕食ありの Trade-off共生モデルは以下の通りである：

dx xy 

dt 
- = -(a+ dx) x + (c -r) 

b+y 

皇=ry (1 -*) + m (c -r) /: x―T (j2~y2) X 

(8) 

(9) 

(10) 

このモデルは自明な固定点として、サドルである (0,0)と、 bが小さいと近似すると c-r< aのとき局所安定

である (0,k)をもつ。筒単のため、以降、 m=1とする。 bが小さいと近似すると、内部平衡点のぉ座標が、

x* = (c -r -a)/dと求まるので第一象限に存在するには c-r>aが要請されることがわかる。内部平衡点

に関わる yヌルクラインは以下の通りなので：

r (1 ー~) +(c-r)h:x―T (j2 !y2) X = Q 
これに、 X= x*を代入すると：

(11) 

-i炉+{r-+(cd~~~c~;~ 了｝炉ー（予 +r-c-~-a)y+{ゲ+(c -r-)j2 dh :-/_—~~a}=o 

(12) 

が得られ、これを yについて解くと、内部平衡点の y座標が得られる。その解析解を書き表すのは煩雑なの

で省略し、ここでは C-T> aのとき内部平衡点が少なくともひとつ存在することを示す。全てのパラメータ

は正であり、内部平衡点が存在するならば、その m座標は C-T> aが成立していることが必要条件である

ことも考慮すると、三次方程式(12)の符号変化回数が3回なので、デカルトの符号法則 (Descartes'Ruleof 

Signs)により、正の実数解の個数は（重解を含めて） 3個か 1個とわかる。ゆえに C-T> aのとき内部平衡

点が少なくとも 1つ存在することが示された。

また (r-,y)平面上の分岐図は図 lbであり、系では Tの値によってサドルノード分岐が起こっていること、ア

ブラムシの平衡個体数は rが中間値のときに最も低くなることがわかった。この結果は、「rが小さくアリに依

存した戦略をとるアブラムシ」と「rが大きく自己増殖する戦略をとるアブラムシ」の多型が創出される 1つ

の理論的予測といえる。さらに、アリの帰巣率aが高まると、アブラムシが自力で生きていく際の生存ハード

ル化が下がる、という結果図 2も得られた。帰巣率aが高まるとは、アリが巣に戻りやすく、甘露に執着し

ないとうことなので、「アリが一途でないとき、アブラムシは生存しやすい」という、従来の共生系に対する見

方とは一見相反する状況を予測する結果が得られた。
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図1:各モデルにおける、アブラムシの内的自然増加率rとアブラムシの平衡個体数yの分岐図 (a=0.02, b = 

0.2, c = 2.0, d = 0.013, h = 0.2, k = 75.0, m = 1.0) 

1 ,o'l。 0 (T。，r,,)-(IO, 1000) 

〗゜｀已
10 C —r 0.0 0,5 1.0 1.5 2.0 

(a) a= 0.013 

y 
＊ 

::I゚・. . ! 誓ぱ；°闊
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図2:アリの帰巣率aとTrade-off共生モデル（捕食あり）の分岐図の変化 (d= 0.013, c = 2.0, b = 0.2, h = 

0.2, j = 12.5, k = 75.0) 

4 まとめ

アリがアブラムシを捕食せず、アブラムシは「甘露の質を高める生理的コスト」と「自身の内的自然増加率」

の間にトレードオフがあると仮定した場合、アブラムシはアリに依存し、より廿露の質を高めたほうがその平

衡個体数を高めることができることがわかった。また、アリがアブラムシを HollingIII型の捕食率に従って捕

食する場合、アブラムシは中間的な rのときにその平衡個体数が最も低くなることがわかった。さらに、アリ

の帰巣率 aが高くなると、アブラムシが自力で生きていく際のハードル Tcが下がることもわかった。本モデ

ルは、アリの個体数のをコロニーの個体数ではなく、寄主植物上の個体数と定義したため、系が閉鎖的である。

よって、今後の実証研究によって個体群のデータなどを得て、本モデルのパラメータ推定を行うことなどが、

今後の展望として挙げられる。
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