
パッチ状環境下における個体群存続条件

―基礎モデルにみる閾サイズ問題―
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Mathematical models making use of linear diffusion systems are constructed to inves-

tigate effects of a spatial or temporal variation of environment on population persistence. 

Both cases of an isolated patchy environment and a multi-patchy one are dealt with. The 

results demonstrate the importance of taking these environmental heterogeneities into 

consideration to analyze the population persistence.
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はじめに

(1)

この型の拡散方程式は様々な自然現象に関する数理

モデルにしばしば現れる.生 態学においては次の様な

対応が考えられる.変 数uを 場所x,時 刻tに おける

個体群密度とすると,右 辺第一項は方向がランダムで

拡散係数Dで 特徴づけられる移動分散を表 し,第 二

項は単位個体群密度あたりRの 割合で増加する増殖

を表す.環 境の時空間での不均質性や個体(群)間 相

互作用を反映して,DやRは 一般にはt, x,そ して

uの 関数である,例 えば,Skellam (1951)は ヨー

ロッパにおけるマスクラット分布域拡大のデータを解

析し,そ の分布の先端の広がる速度がほぼ一定である

という事実を(1)式を用いて明らかにした22).彼のモデ

ルではDとRは 共に正の定数とおかれている.彼 は,

また,生 物集団が孤立したパッチ状環境の中でランダ

ム拡散 しながら増殖し,か つ,パ ッチの端に来た個体

は外部に散逸して失われてしまう場合を(1)式を用いて

考察し,こ の集団が絶滅 しないで生き残るための条件

を調べている.こ の場合は,個 体群が長 さLの 一次

元パッチ上に存在するとして,そ の上で(1)式を解いた.

パ ッチ端から外へ出た個体の散逸は,次 の様な吸収壁

(absorbing boundary)の 条 件 で 表 現 で き る.

(2)

個 体 群が 全 体 と して増 大 す る か減 少 す るか はパ ッチ内

で の増 殖 とパ ッチ 端 での散 逸 との バ ラ ンス に よ って決

ま る.解 析 の 結 果,Lc=π √D/Rと い う閾 サ イ ズが

存 在 し,Lc<Lな るサ イ ズLの パ ッチで は個 体 群 は

増 殖 す る の に対 して,L<Lcの 場 合 に は絶 滅 の 一 途

を 辿 る事 が 明 らか に な った.Skellamと 独 立 にKier-

stead & Slobodkinも1953年 に 同 じモ デ ル に よ っ て赤

潮 分 布 を考 察 して い る6).赤 潮 は,あ る程 度 サ イ ズ の

大 き な もの しか観 測 され ない.こ れ は,上 で述 べ た 閾

サ イ ズLcの 存 在 を示 唆 して い る.Skellam, Kierstead

& Slobodkinの 先 駆 的 研 究(Okubo (1980)の 命 名 に

従 っ て,以 後(1)式 をKISSモ デ ル と呼 ぶ12))は,そ の

後,多 くの研 究 者 に よ って 様 々 な 形 に拡 張 さ れ て い

る4),7),8),11).例えば,DやRがxやuの 関 数 で与 え ら

れ る場 合や 吸 収壁 以 外 の境 界 条件 が 課せ られ た場 合,

あ る い は,増 殖項 に飽 和 効 果(Logistic項)が 加 え ら

れた 場 合 な ど,よ り現 実 的 な モ デル が提 出 され,多 様

な研 究 の展 開 が見 られ る10),12).これ らの 改 良 モ デル に

よ って幾 つ か新 しい 知 見が 得 られて い るが,い ず れ も

閾パ ッチサ イズ の大 き さを評価 す る とい う問題 に焦 点

が 合 わせ られ て お り,そ の 意 味で もKISSモ デ ルは こ

う した モデ ル の原 点 と して 高 く評 価 されて よか ろ う.

1. 単 パ ッ チ 状 環 境

KISSモ デ ルで は,移 出 した 個 体 群 は 即 死 滅 す る よ

う な,完 全 に 閉 じた(completely closed)単 一 の パ ッ

チ か ら成 る環境 を考 え てい る.自 然 界で は,た いて い
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表1 閉 じた単パ ッチ状環境 の基礎 モデル.(1)式 のRを 様 々に変 えたモデル を挙げた.好 適環境 のパ ッチ(R

が正)の 閾サ イズはいずれのモデルで もc√D/rで 与 えられる.cの 値 はモデルによって異な り,下 欄 に

示 した.全 ての場合Dは 正定数である.

の場合,環 境パッチはその周辺環境から完全に孤立し

ているのではない.ま た,パ ッチ内でも環境条件が空

間的に一様でない場合が多かろう.そ こで,(1)式 で増

殖率Rが 場所に依存する場合についてこれまでに研

究されているモデルと,そ の閾サイズを表1に まとめ

た.閾 サイズはいずれもc√D/rで 与 えられ,KISS

モデルのそれと因数cの 部分しか違わない.cの 値 は

モデルによって様々であるが,2か ら10の 間に収まっ

ている.Rの 空間依存性がKISSモ デルの結果 を本質

的には変えないという点は大変興味深い.特 に,赤 潮

研究においては,こ の程度のcの 値の違いはオーダー

として問題にならない様である12).

さて,こ こまで述べた結果においては,拡 散係数

Dは 常に正の定数であった.し かし,個 体群の拡散

速度も空間的に一様でない場合が考えられる.例 えば,

Rの 不均質性が食物分布による場合,採 餌に要する

時間の違いが移動分散の速度の違いに反映される事も

あ りえよう.RとDの 空間不均質が絡 まり合って個

体群存続条件に少なからず影響を与える例を次に示そ

う19).

(1)式を図1で 示す様な完全に閉じた長さLの パッ

チ状環境内で考える.パ ッチ端では吸収壁条件(2)を課

す.こ の環境パッチにはSで 示 される長さkLの 特

図1 モ デ ル の環 境 不 均 質 性.特 異 領 域Sサ イズ

々L(0<k<1)を 持ち,左 右の領域JL, JRの サイ

ズの比はc:(1-c)に 配分されてい る(0〓c〓1/2).

cが0に 近 いほど,パ ッチ内環境 は左右非対称に

な る.

異な領域が存在し,そ の中では個体群は他領域内と異

なる増殖率,拡 散係数を持つ.左 右の領域JL, JRの

大 きさは,c:(1-c)の 割合(0〓c〓1/2)で 分割

されている.さ て,(1)式 の解は一般に次の様な固有関

数で展開される.

λfは系のj番 目の固有値であり,φf(x)は λfに対応す

る固有関数である.固 有値の実部が全て負ならば個体
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群は絶滅に向かうが,正 の実部をもつ固有値があれば

存続できる.よ って,全 ての固有値の実部が非正であ

る条件を求める事により,存 続が可能か否かの臨界状

態でのパラメータ間の関係を同定できる.表1の 結果

もこの固有値問題を解く事によって求められたもので

ある.多 少面倒な固有値方程式の解析によって,今 考

えている場合も固有値の実部が全て非正となる条件を

求 め る 事 が で き る19).そ の 結 果,L=(L/π)√|rs|/ds

とい う無 次 元 サ イ ズ につ い て の閾 サ イズL*が 存 在 し,

L*<Lの 場 合 にの み個 体 群 が存 続 す る こ とが わ か っ

た.L*の 値 が大 きい ほ ど存続 条件 が 厳 しい こ とに な

る.L*が パ ラ メ ー タの 変 化 に よって どの よ うに 変化

す るか を調べ た結 果 を表2に 示す.興 味 深 い の は,特

異領 域Sの 存在 は,そ れ が 環 境 パ ッチ の よ り中 央 に

あ るほ ど(cが1/2に 近 い ほ ど),個 体 群 存続 へ 大 きな

影響 を与 え る と い う事 で あ る.つ ま り,Sが 悪 条件

の 時(rs<0<re),Sが よ り中 央 にあ る ほ どL*は 大

き くな り,Sが 良 環 境 の 時(re<0くrs),L*は 逆 に

よ り減少 す る.さ らに,表2に 「～」 で 示 した場 合が

興味 深い.増 殖率 が よ り高 い領 域 で拡 散 係数 もよ り大

きい,「re<0<rsか つde<ds」 また は 「0〓re, rsか

つ0<(re-rs)(de-ds)」 の 場 合,特 異 領 域 の あ るサ イ

ズ に対 してL*が 最 小 値 を とる場 合 が あ る.ま た,上

記 の内,後 者 の 場 合 には,逆 に,L*が 最 大 に な る よ

うな特 異 領域 の あ るサ イ ズが存 在 す る,と い う事 もあ

りうる.直 感 的 に は,増 殖率 の高 い領 域 が広 けれ ば広

いほ ど個体 群 の存 続 に有 利 に な る様 に思 えるが,必 ず

しもそ う とはい えな い事 を上 の結 果 は示 して い る.つ

ま り,特 異領 域 内で の増 殖 率 が他 領域 のそ れ に比 べ て

低 くて も,特 異 領域 のサ イズが あ る程 度 大 きい方 が個

体群 の存 続 には よ り適 して い る場 合 もあ るので あ る.

この よ うに,環 境 の不 均 質 構造 は個体 群 の存 続 を考 え

る上で 決 して単 純 で な い寄 与 を もつ.

閉 じた単 一 パ ッチ状 環 境 内 に複 数 の種 が 相互 作 用 し

なが ら共存 して い る場 合 に話 を拡 張 して み よ う.1982

年 にPacala & Roughgardenは,図1に お け るc=0の

場 合,す な わ ち,閉 じた環境 パ ッチ が 二つ の 領域(S,

JR)か ら成 り,更 に,拡 散 係 数 は空 間 内 で 一様 な場 合

に限って拡散二種競争系を解析 した13).彼 らは,一 方

の種のみが存在している環境内へ他種が侵入できる為

の条件を求めた.そ して,よ り好適な領域の広さにつ

いて閾サイズと二種間の競争の厳 しさや拡散の激しさ

との関わり合いを考察した.

地理生態学などで論じられてきた様に,一 般に,種

の多様性 と地理条件,す なわち種数と生息領域の空間

図2 空 間的に周期変動する不均質環境.(1),(2)は,そ

れぞれ,図1に おいて,特 異領域Sに おける増

殖 率が正及 び負の場合 に対 応,(a)は 特異領域 が

パ ッチ端に近 い場合,(b)は 中央に位置す る場合,

にあたる.増 殖率の不均質性のみ示 した,

的制 限 との 間 に は正 の 相 関 が あ る9).例 えば,生 物 の

生息 領域(例 え ば,島)の サ イズが 特 定種 の 存 否 を左

右 して い る ら しい とい う報 告(Brown (1971)に よる ネ

バダ山域の哺乳動物相の研究など)が ある2),14).この

ように種の存続は種間競争とそれらの種が利用する環

境の空間構造とが密接に係わり合って決まっていると

考えられるが,こ うした状況に対する数理モデルによ

るアプローチは未だ多くない.

2. 複 パ ッチ状環境

複パッチ状環境下の個体群動態を考えるモデルには

二型がある.ま ず,(1)式 の様な拡散方程式でDやR

にモザイク状構造を導入したモデルが考えられる.他

方は,空 間構造を(1)式の中に直接導入するのではなく

て,パ ッチは各々 「番地」をあてがわれ,各 「番地」

の中の生物の分布は考えず,い わば,そ の総体的状態

(平均密度や総個体数)の み考える,あ るいは,パ ッ

チ内では生物が一様に分布 しているかの様に考える,

いわゆる離散空間の差分方程式を用いたモデルである.

前 者の例をまず紹介 しよう.図2に 示 した様にD
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表2 図1に 示 した不均質環境 下での個体群存続の為の

閾サ イズL*の パ ラメー タ依存 性.R=re/rs,,

D=de/ds.対 応 するパ ラメータが増加 した時の

L*の 増減 をしめす.L*が 大 きいほど存続条件は

厳 しい.「 ～」は増減関係が単純でない場合.反

射壁条件下で増殖率が至る所非負な らば個体群は

常 に存続するので矢印は入っていない.

とRが 周期的ではあるが少し複雑な空間的変動を持

つ複パ ッチ状環境について(1)式を考える.実 は,侵 入

条件に関しては数学的に表2の 反射壁条件に対する結

果が適用で き,図2の(1), (2)のい ずれでも,環 境

パッチが均等に配置 した周期的複パッチ状環境(b)より

も,正 の増殖率をもつ環境パ ッチが固まって分布して

いる(a)の方が個体群はより存続 し易いという結論が導

かれる.こ のような周期的複パッチ状環境は,バ ルサ

ムモミ林における害虫の流布を食い止める為の閾サイ

ズ問題を考える幾つかの数理モデルなどでも扱われて

い る4),7),8),20).さらに,Shigesada等 は,1987年 に,不

規 則 にパ ッチ サ イズが 空 間的 に 変動 す る複 パ ッチ状 環

境 につ い て も解析 を試 み,分 布 拡 大 の平 均 速 度 及 び固

体群侵入可能(存 続)条 件について考察している21).

次 に,離 散型モデルの紹介に入ろう.Allen (1987)

はN個 の環境パ ッチが一次元配列 している系にM

種が生存 している離散空間モデル((1)式 の系の空間離

散化に対応)を 考察し,第j種 個体群が絶滅に向かう

為の十分条件を導いた1).そ の条件から,種 の存続が

系のサイズ,す なわち総パッチ数Nに 依存 し,閾

パッチ数が存在する事がわかる.こ の結果は,パ ッチ

数減少に伴い,系 内に存続する種数が減少する事を示

している.

一方,筆 者は,N個 の環境パ ッチの内,k番 地 の

パッチだけ他と違った性質を持っている,同 様な離散

系における単一種個体群の動態を考察 し,そ の系の個

体群存続の必要十分条件を求めた17),18).そして,そ の

条件から存続に必要な最小のパ ッチ数,つ まり,閾

パ ッチ数を決定した.そ れによると,特 異パ ッチが他

のパ ッチよりより良い環境をもつ場合には,よ り中央

の番地を持つほど全系内の個体群の存続がより容易に

なるのに対 し,逆 に,特 異パッチがより悪い環境をも

ち,よ り中央の番地をもてば,そ の存続はより難 しく

なる事を示した.

複数のパッチから成る環境内の個体群動態を考える

上では,個 体群にとっての各パ ッチ間の関係は重要な

要素の一つであるが,特 に,上 で述べた解析結果は,

環境パッチの空間的配置が個体群の存続にとって如何

に重要かを示 している.

3. 環 境 の季節変動の影響

前章までは環境の時間変動を一切枠外において話を

してきたが,現 実の系では,環 境条件のランダムな撹

乱(disturbance)や 季節変動に伴う時間的変化が重

要になってくる場合がある3).こ こでは,環 境の周期

(季節)変 動が個体群の存続条件にどのような影響を

与えるかに関する,(1)式 を拡張したモデルによる研究

について述べる.た だし,拡 散係数Dは 時空内で一

定の場合のみを扱う.

まず,増 殖率がR=g(x)+f(t)で 与 えられる場合を

考えよう.つ まり,増 殖率はどの場所でも一様にf(t)

だけ時間的に変化 している.fの 与 える時間変動は有

界であると仮定する.こ の時,(1)式 は変数分離でき,

個体群存続条件を定式化できる16).特に,fが 周期的

に変動 している場合には,そ の変動の様相とは無関係

に,増 殖率がその時間的平均値<R>=g(x)+<f>で

与えられる場合と同じ条件で個体群存続が決まる.

環境の時間変動の性質が個体群存続に顕著に影響を

及ぼす場合について述べよう.再 びKISSモ デルを考

える.た だ し,境 界条件(2)において,L=L(t)=L0+

Asin(ωt)としよう.こ れは,パ ッチサイズが周期的に

時間変動をする場合に対応している.例 えば,湿 地の

サイズの季節変動や潮間帯を想起して欲しい.こ のモ

デルに関して,解 析的に厳密な個体群存続条件は未だ

求められていない.筆 者は,Fourier展 開を利用して

近似的存続条件を求めた16).数値計算も併せた解析の

結果,変 動振幅Aが ゼロならば当然KISSモ デルの閾

サイズが導かれるのだが,時 間変動が加わる(A≠0)

と,パ ッチサイズの時間平均がKISSモ デルの閾サイ

ズより大きくなっても個体群は絶滅する傾向を示す.

このことは,生 き残る種の数が少なくなるという結果

に導かれるだろう.従 って,時 間的に一定の環境に比

べて,季 節変動のある環境のほうが種の多様性が低い,

という結論になる.し かし,種 間相互作用や撹乱など

も種の多様性に密接に結びついているはずであるから,

この結論は上記の基礎モデルにのみ当てはまると考え

た方がよいかも知れない.環 境の季節変動を取り入れ

た数理モデルの考察を更に深める必要があると思われ

る.
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おわ りに

環境の空間不均質構造が個体群動態に及ぼす効果に

関する数理モデルによる研究はまだまだ多くの課題を

抱えている.本 稿の限られた考察の中でも幾つか未解

決の問題が浮かび上がってきた.特 に,種 多様性と環

境不均質構造の関係は大きな課題の一つである.空 間

的にランダムな撹乱が加わると,種 の多様性が上がる

という議論は多いが,空 間的構造をもったランダムで

ない撹乱を導入した数理モデルについてはこれからの

研究が待たれる.さ らに,餌 となる種の分布の不均質

性から種間競争順位が区域によって入れ替わる事もあ

るかも知れない.食 物連鎖網の安定性 と環境不均質性

の関係も研究の対象となるだろう.

個体群分布のパッチ性は環境のパ ッチ性に起因する

と直ちに考えてしまうのは問題がある.例 えば,赤 潮

分布のパッチ性は,餌 食と捕食者の関係にある拡散二

種系のいわゆる拡散不安定性の結果として考える事も

できるのである15).

更 に,明 記 しておきたいことは,現 実の現象は三次

元で起こり,現 象の性質によっては二次元空間で考え

ることができるとしても,一 次元空間はあまりに現実

に即 しない 「乱暴」と思われる点である.し かし,一

次元モデルは,二,三 次元モデルを研究する礎として

役立つばか りでなく,し ばしば現象を考える上で重要

な洞察を与えてくれる.ま た,「数理モデル」の中に

は現象から離れて数理的興味だけで研究されていると

いう批判の当たるものもあろうが,KISSモ デルのよ

うな現象を考える 「道標」となる基礎モデルはそれら

とは区別されてよかろう.そ して,多 様な基礎モデル

を基にした様々な見方の考察の積み重ねは現象の探求

を進めるであろう.

最後に,本 稿では,も っぱら数理生態学の用語を

使って話を展開したが,こ うした基礎的なモデルは,

より一般的な数理生物学の分野にも応用できると期待

できる.自 然は,次 々と新 しい課題をこうした基礎的

レベルのモデル研究にも与え続けている.

本稿の執筆にあたり,重 定南奈子,山 村則男,両 博

士 か らの多 くの コ メ ン トは 大変 貴重 な もので した.感

謝の 意 を表 し ます.
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