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生 物 集 団 の 祐 子 模 型

～ 生 物 集 団 へ の 病 原 体 の 侵 入 と そ れ に よ る 集 団 絶 滅 の モ デ ル ～

九 州 大 学理 学 部 生 物 学 科 佐 藤 一 意 (KazunoriSato)

Abstract

Latticemodelisusefulforstudyingpopulationdynamicswithlocalinteraction

andspatialstructure.Inthisreport,invasionofpathogenswasstudiedassuming

nearest-neighborinteraction.Ultimatestateofpopulationwasobtainedbyan

approximationcalledmodifieddecouplingapproximation(MDA),thevalidityof

whichwascheckedbycomputersimulation.Mainresultsareasfollows.(1)In

2-dimensionalmodelthereisaparametricregioninwhichhostpopulationis

extinguishedbyinvasionofpathogens.(2)In1-dimensionalmodelultimate

invasionofpathogensisimpossiblehoweverstrongistheinfectiousrate.

は じめ に

被 食一捕 食 の モ デ ル や ホ ス トーパ ラサ イ トの モ デ ル な ど､ 生 物 集 団 の

個 体 群 動 態 を研 究 す る 際 に､ 空 間 的 な構 造 を無 視 した モ デ ル が よ く用

い られ る ｡ しか し､ 生 物 個 体 が 一 生 の 間 に生 活 を 営 む 空 間 は限 定 さ れ

て お り､ そ れ は多 くの 場 合 種 全 体 の 生 息 域 に比 べ て 十 分 小 さ い の で ､

個 体 間 で 及 ぼ しあ う相 互 作 用 の 範 囲 が ご く限 られ た空 間 的 な構 造 を 持

つ モ デ ル が よ り現 実 的 で あ る と思 わ れ る｡ 空 間 的 な構 造 を 無 視 した モ

デ ル と して は ロ トカ･ヴ ォル テ ラ の モ デ ル が 一 般 的 に用 い られ て い るが ､

これ は い わ ば生 物 間 の 相 互 作 用 が 広 い範 囲 に及 ぶ 場 合 に相 当 す る と考

え られ ､ 相 互 作 用 の及 ぶ 距 離 が 比 較 的 小 さ い場 合 に は適 当 で あ る と は
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思 わ れ な い｡ こ こで は､生 物 集 田 中 に空 間構 造 を考 慮 した モ デ ル と し

て格 子模 型 を用 い る｡

格 子 模 型

格 子模 型 は物 理 学 の物 性 理 論 を は じめ空 間 的 な構 造 を論 じる際 に

様 々 な分 野 で 用 い られ て きた モ デル で ､格 子 点 上 に位 置 す る要 素 間 の

相 互 作 用 が近 接 格 子 点 間 に限 られ る もので あ る｡原 子 ･分 子 な ど粒 子

を要 素 と見 な す物 性理 論 に お いて格 子模 型 は現 実 にみ られ る現 象 と う

ま く対 応 し物 質 の性質 を理 解 す る上 に成 功 を収 め て き た｡ こ こで は格

子模 型 を生物 集 団 の解 析 に応 用 し､ そ の有 効性 につ いて論 じた い｡ ま

た物 性 理 論 の格 子 模型 は数 学 者 の関 心 を引 き起 こ し､ 特 に確 率 論 の分

野 で は InteractingParticleSystemsとか contactprocessな どの名 の も と に

格 子 模 型 の厳 密 な性 質 が 調 べ られ る よ うにな った (Liggett,1985) . し

か しそれ らの多 くは まだ格 子 点 の状 態 が 2状 態 の場合 に限 られ て い る｡

病 気 伝 播 の モ デル化

個 々の生 物 個 体 が一 生 の 間 に利 用 しうる空 間 は限 られ て い る こ′と香

簡 単 にモ デ ル化 して ､格 子 空 間 上 に規 則 正 し く配 置 さ れ た各格 子 点 上

に各 生物 個 体 が 生 息 して い る と考 え る｡ 各 個 体 の状 態 は健 康 で病 気 に

感染 しう る もの か ､ す で に病 気 に感 染 し健 康 な個 体 に病 気 を移 す こ と

ので き る もの か の いずれ か で あ る と す る｡ こ こで は一 度 病 気 に感 染 す

る と直 らな い もの とす る｡ また､新 し く子孫 を残 すの は健 康 な個 体 に
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限 る もの とす る｡ 感 染 個 体 につ いて は病 気 を移 す こ と によ って感 染 個

体 数 を増 加 させ る こ とが で きる｡

各 格子 点 に お け る状 態遷 移 は下記 の よ うに記 述 で き る｡ 健 康 な個 体

杏 (+) で､感 染 個 体 を (-) で､ 生 物 個 体 で 占め られ て いな い格 子

点状 態を (0) で 表現 す る こ とにす る と､ 他 格 子 点 の状 態 に は依 存 せ

ず各 格子 点 ご と に独 立 に遷 移 す る過 程 と して ､

(+)-〉 (0) あ る い は (-)-〉 (0) (1)

とい う死 亡 の過 程 ､最 近接 個体 の状 態 に依 存 して遷 移 す る過 程 と して ､

(0)-〉 (+) く2)

とい う産 子 の過 程 ､及 び

(+) -〉 (- ) (3)

と′い う感 染 の過 程 が与 え られ る｡

こ こで は以 上 の 遷移 を連 続 時 間 の確 率 過 程 と して考 え る｡簡 単 の た

め (1) の 2つ の 過程 は同 じ確 率 で起 こる もの と し､ 基 準 とーして 単 位

時間 当 りの死 亡 率 を 1に固定 す る｡ (2) の産 子 の過 程 は最 近棲 個 体

の状 態 に依存 す るが周 りに (+) の状 態 が 多 けれ ば状 態遷 移 が 起 こ り

や す いと考 え られ るの で i番 目の格 子 点 に対 す る最 近 接 個 体 の (+)

の数 ni(.)に比 例 して 単位 時 間 当 り m+ni(+)の率 で起 こる もの とす るo

(3)の過 程 も同 様 に考 え最近 接 個 体 の (- ) の数 ni(-)に比 例 して 単

位 時 間当 り m_niレ)の率 で起 こる もの とす るo い まパ ラメ タ と して は 3

つ あ るが 連 続 時 間 モ デ ルで あ るか ら､ それ らは 0-1/m.､B-mノm. と い
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う 2つの パ ラメ タ に帰 着 され る｡ 前 者 は死亡 率 と産 子 率 の比 ､後者 は

感染 率 と産 子率 の比 を表 して い る｡

マ ス ター方程式

poo･(cf,O-et0,+,-))を最近 接 格 子 点対 にお いて一 方 の格 子 点 の状 態が

Oで他方 が o ' で あ る確率 とす る と､ その時 間発 展 は次 の マス ター方

程式 で表 され る｡

払土 = 12+2(Z-1)礼 (p.竹)'lP.H m tl十(Z-1)q‡IP十Odt
dP__

dt

dFト_

dt

=-2p- +rrLLl+(Z-1)(p+V+)IJP+_

=-[2+(Z-1)rrLtl+(Z-1)(p'V')~HP+-+(Z-I)m'q.-P_o+2(Z-1)rrL(p十V')'pH

些坦--[1'(Z - 1)rTL(P.V.)0.m.tl十(Z-1)q‡11P.o+2(Z-1)m.qO.poo'2P.++P+dt
dP_0
- =-(I+(Z-1)m'q-.IPlo+(い 1)rrL(p+V')Op+o+fl_+2p--
dt

也 -p.o'p_0-2(Z-1)m.q望pcD
dt

ここで m十･ m_は時間 に依 らな い定数 で あ り､ それ ぞれ (+) の産 子

率 ､ (-) の感 染率 を示 して い るo また､p. は (+) の最 近接 格 子 点

が (0) で な い確 率 ､V. は (+) の最近接格 子 点 が (0) で な い と

きそ の最 近 接 格 子 点が (-) で あ る確率 ､q. は (0) の最 近 接 格 子 点

が (+) で あ る確 率 を それ ぞれ表 して お り､ 時 間 の関数 に な って いる｡

また AO■はGe(+,-,01とい う条 件付 きの確率 を表 して いる｡ す なわ ち､

(p.V.)G は (+) の最 近接 格 子 点 が (o)で あ る とい う条 件 の もとで
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(+)の 別 の最 近 接 格 子 点 が (-) で あ る確 率 を ､qj は (0) の最

近接 格子 点 が (O) で あ る とい う条 件 の も とで (0) の別 の最 近 接 格

子 点 が (+) で あ る確 率 を表 して い る｡Zは 1つ の格 子 点 の最 近 接 格

子 点数 で あ る｡

ペ ア近 似

ODA(OrdinaryDecoupLL'ngApproximation)

poを格 子 点 の状 態 が Oで あ る確 率 と す る と､ pGG･は 8個 の変 数

tpo,pcf,qG･Vo･Oe(+,一日 で 表 され るo こ こで p+-=p-+､p+o=po+､

p_o=po_に注意 す る と 8個 の うち 5個 が 独 立 とな り､ も し ACT=Aと近 似

す る ことが許 され れ ば 5個 の連 立方 程 式 で あ る マ スター方 程 式 は閉 じ

た力 学系 とな る｡ この近 似 をペ ア近 似 又 は oDA(OrdinaryDec.oupling

Approximation)と呼 ぶ こ と にす る｡ 状 態 が (+) ､ (0) の 2状 態 に限

られ る と きそ の定 常状 態 は p.が Oに近 い場 合 を 除 いて oDA はか な り

有効 な近 似 法 で あ る こ とが 確 か め られ て い る (荻 田 ･松 田,1987) 0

今 の よ う な 3状 態 の と き に ODAを用 い る と全 格 子 点 の最 終 的 な状 態 と

して は 1) 生 物 絶 滅 型 :格 子 全 体か ら (+) が な くな り最 終 状 態 と し

て は (0) の み とな って生 物 集 団が 絶 滅 して しま う場 合 ､ 2) 病 気 根

絶 型 :格 子 全 体 か ら(-)が な くな り最 終 状 態 と して は生物 集 団 が (+)

だ けで 占め られ て い る場 合 ､ 3)共 存 型 :格 子 全 体 の最終 状 態 の持 つ
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生物 集 団 が (+) および (-) で 占め られて い る場 合 ､ の 3つ に分 類

され るooDA によれ ば､U,Uc-3の ときは絶滅型 で あ るが ､U<ucで あ

る限 りパ ラメ タ空 間 は Bの値 によ らず病気根 絶 型 と共存 型 に よ り構 成

され生物 絶滅 型 は生 じな い (図 1)｡

MDA(ModifiedDecouplingApproximation)

下記 に詳/述 する よ うに格 子 点数 を充 分 に大 き くと って シ ミュ レー シ

ョンを行 うと oDA によ る相 転 移 図 とは定性 的 に異 な り生物 絶滅 型 のパ

ラメ タ領域 が 生 じて くる. これ は 1つ には ACTの よ うな条 件 付 きの確

率 をその条件 に依 って異 な らな い と した ことに起 因 す る と考 え られ る｡

い ま､集 団 が絶 滅 に向か って いる状 況 を想 定 して み よ う｡集 団が絶

滅 の危機 に瀕 して いる とき は (+) の頻度 は低 い はずで あ る｡ ･また､

い ままさ に消 えか か らん と して いる (+) の集 団 はひ と と ころ に固 ま

って いるだ ろ う｡従 って (0) の最 近 接格 子 点 が (-) 早 (0)で あ

る ときの (0) 'a)別の最近 接格 子 点 が (+) で あ る確 率 q+-や q+0は､

く0) の最近 接格 子 点が (+) で あ る ときの (0) の 別 の最 近接 格 子

点が (+)で あ る確率 q++ よ りも小 さ いよ うに思 わ れ るoMDA で は少 々

極端 で はあ るが q了-0と仮 定 したoMDA による相 転 移 図 を図 2に示 すo

oDA とは異 な り､生物絶 滅 型 のパ ラメ タ領 域が 出て くる｡

罪 膚遥 岸里との.比巌

格 子模 型 の持 つ集 団 の空 間構 造 の効 果 をみ るため に対 照 モデル と し

て非 構造 模 型 が考 え られ る｡ こ こで非 構造模 型 と は (2) や (3) の
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過程 の遷 移率 が最 近接 格 子 点 の (+) の数 争 (-) の数 に依存す るの

で はな くて全 格 子 点上 の (+) の数 争 (⊥) の数 に依 存 す るモ デ ルで

あ る｡非構造 模 型 によれ ば無 限 サ イ ズの集 田 中で は oDA に よ る結 果 と

定性 的 には差 異 が 見 られ な い (図 3)0

シ ミュ レー シ ョン

モデル の遷 移 則 に従 って格 子 空 間上 で のモ ンテ カル ロ計 算 機 実験 を

行 な った｡

2次元 格 子空rJ野1 での シ ミュ L'- シ ョン

2次元格 子 空 間 と して様 々な ものが考 え られ るが､ こ こで は各格 子

点が 4つ の最 近 接 格 子 点 を持 つ よ うな正 方格 子空 間 につ いて シ ミ ュ レ

ー シ ョンを行 った｡ い ま､病気 の侵 入 とそれ による集 団絶 滅 につ いて

関心が あ るの で初期条 件 と して は 1% の感 染個 体 と 99% の非 感 染個 休

で行 った｡格 子 サ イズ は 80Ⅹ80､ 時間 刻 み の幅 を 0.01に と りこれ を 1

モ ンテ カル ロ ステ ップ と して 1000モ ンテ カル ロステ ップを行 った0

また､境 界 か らの影響 を除外 す るた め に トー ラス と して の格 子 空 間 を

考 え る｡ シ ミ ュ レT シ ョンの最 終 状 態 と して は生物絶 滅 型 ､ 病 気 根絶

型 ､共存 型 の 3タ イ プが生 じた｡特 に U=1と り=0.1の場 合 につ いて

MDA と シ ミ ュ レー シ ョンの結 果 を対応 づ けて 図 4に示 す｡ 近 似･に起 因

する と思わ れ る MDA と シ ミュ レー シ ョンとの量 的な差 異 が若 干 み ら

れ るが､ 定性 的 に は両 者 はか な り一 致 して い る｡
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1次 元 存 子空 ノ野1 での シ .=1ユ L/- シ ョ ン

各 格子 点 が 2つ の最 近 接 格 子 点 を持 つ 1次 元 格 子 空 間 で は どの よ う

な特 徴 が み られ る だろ うか ｡ シ ミュ レー シ ョンの示 す結 果 に よ る と ど

のよ うなパ ラメ タ領域 で あ って も病 気 の侵 入 は決 して起 こ らな い｡ 2

次 元 格子 空 間 との･決定 的 な差異 は病 気 個 体 の増 加 速 度 の違 いで あ る0

2次 元格 子 空 間で は 1つ の感染 個体 を 中心 に同心 円状 に広 が って い く

ので 病 気 個 体 数 は 時間 とと もに増 加 す る一 方 で あ る｡ か たや 1次 元 格

子 空 間で は単 位 時 間当 りの感 染 個 休 の増 殖 は高 々 2個 体 で あ る｡ また､

感 染 個 体 の死 亡 も一定 の割 合 で生 じるので しば ら くす る と感 染 個 体 の

個休 数 は平衡 に達 する｡ この平 衡 に達 した有 限 の感 染 個 体 が あ る確 率

で一 斉 に消滅 す る と考 え られ る (佐 藤 ･松 田,1989)0

結論 お よび将 来 の 展望

生 物 集 団 の ダ イ ナ ミクス を解 析 す る場 合 に集 団 の持 つ 空 間構 造 を考

慮 す る と定性 的 に異 な る結 論 が得 られ る こ とが わ か った｡ また､ 1次

元空 間上 で の挙 動 と 2次 元 空 間上 で の挙 動 が 大 き く異 な る こ と も格 子

模型 の持 つ特 徴 で あ る｡ た だ し解 析 的 な結 論 を得 るた め に は近 似 法 を

用 い る必 要 が あ りシ ミ ュ レー シ ョン との比 較 か らペ ア近 イ以が有効 で あ

る こ とが 示 唆 され た｡

今 後発 展 すべ き課 題 と して以 下 の こ とが挙 げ られ る｡ 周 りの状 態 に

依存 して い る状 態 遷 移 で はポ ン ドで 結 ばれ た最 近 接 格 子 点 か らの影 響
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しか 考慮 しな か ったが ､相 互 作 用 の範 囲 を も っと広 げ る と どの よ うな

様 相 を呈 す る のか ｡ また､ 3状 態 モ デル で は各 格 子 点 ご と に独 立 に遷

移 す る過 程 と最 近 接格 子 点 の状 態 に依 存 す る過 程 の組 み合 わ せ によ っ

て数 多 くの遷 移 則 が考 え られ る｡ 本 研 究 はそ の 中で特 に生 物 学 的 な意

味付 けが で きそ うな最 も簡 単 な場 合 につ いて解 析 を行 な った｡ 他 の遷

移 則 に従 う と どの よ うな結 論 が 得 られ る のか ｡

格 子模 型 を生 物 集 団 の解 析 に応 用 した例 は い ま まで い くつ か 報告 さ

れ て いる (田町 ･松 田,1982;Tainaka,1988;丹 羽,1990) ｡ 生 物 集 団

は空 間構 造 を持 って い るの が現 実 的 で あ り今 後 と も集 団 レベル で の生

物 現 象 の解 析 に は格 子 模 型 の果 た す役 割 は大 き い もの と思 わ れ る｡
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1 2

図 1 2次元 格子 空間 におけるoDAの示す相転移 図

U=l/m+ B=m_/m+

m+:(+)個体 の 産子率

m.:(-)個 体 の 感染率

病気根絶型 :格 子 全体か ら (-)が な くな り最終 状態 と

しては生物 集 団が (+) だけで 占め られて いる場 合

共存型 :格子 全 体 の最終状態 の持つ 生物集団が (+)
および (- ) で 占め られて いる場 合

1 2

図 2 2次元 格子 空 間 におけるMDAの示す相転移 図

生物絶滅型 :拍子 全 体か ら (+)が な くな り最終状態 と し

て は く0) のみ とな って生物 集団 が絶 滅 して しまう場合
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3 4

図 3 2次元 非構造 模 型 の相転移 図

図 4 U--1､U=0.1で の シミュ レー シ ョンと MDA に よる解 析 の 比 較 函●'.U岩lに お け る シ ミ 1レー シ ョンの結 果0:U=0.1にお け る シミ ュ レー シ ョンの持 果

- :U=lに お け る MDA の結 果

--:U=0.1にお ける MDA の結果

p.: (+) 個 体 の全格子点 に対す る頻 度
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