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生物集団の格子模型

佐藤一意 (九大 ･理 ･生物)

Abstract

Latticemodelisusefulforstudyingpopulationdynamicswithspatialstructure.HereIreview

twotypesofapplicationsofthelatticemodel;oneisfordiseasepropagationindynamiCal

epidemiology,andtheotherisfor"waveregeneration..inforestdynamics･Intheformer'

applicationeachlatdcesiteisassumedtohaveoneof2or3statesateachtime,andtheultimate

stationarystateisstudiedin1-and2-dimension.Although fewngorousestimatescanbe

made,approximationsarerequiredfortheentireanalysis.Anewapproximationmethdcalled

modifieddecouplingapproximation(MDA)istestedbycomputersimulation.Inthelatter

applicationeachsiteischaracterizedbytheheightofthetree.Thefeatureforactualwave

regenerationseemstobereproducedbytwo-dimensionallatticemodel.Quantitative

predictionsarederivedwithwhichecologiCalfielddatacanbecompared.

1.はじめに

物理学の様々な分野で有効に用いられてきた格子模型は生物集団の解析に応用さ

れるようになってきた｡ここでは格子模型を用いた2つの生物集団のモデルを扱

う｡ 生物学では被食一捕食のモデルやホス トパラサイトのモデルなど､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｡このような視点に立ち､生物集団中に病原体が侵

入してきたときの病気伝播の様子と､森林更新過程でのパターン形成の1つである

縞枯れ現象を取 り上げる｡

2.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

これまでに格子模型を用いた様々な種類の病気伝播のモデルが提案されている｡

ここでは今までに報告されている病気伝播のモデルの代表的なものを取り上げる｡

2状腰勝子モデル

(1)香取 ･今野のモデル

各格子点の取 り得る状態は健康な個体か病気に感染 した個体かのいずれかであ

る｡病気の個体は一定の率で独立に健康な個体に回復するOまた､健康な個体は周
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りに病気の個体がいれば感染 し､周りにいる病気の個体数に比例して感染率が決め

られる (図1-(1))0 1次元格子空間に対してはCAM (コヒーレント異常法)やCID

(correladon-idendty-decoupling)を用いて相転移点および臨界指数が求められてい

る.また､一般次元についてはsurvivalprobabilityの上限値や相転移点の下限値が数

学的に厳密に計算されている｡数学的な解析としてはもっともまとまった仕事であ

る (香取 ･今野,1990;KatoriandKonno,1990;KatoriandKonno,1991a,199lb,

1991C;KonnoandKatori,1990;KonnoandKatori,1991)o

(2)松田 ･荻田のモデル

基本的には香取 ･今野と同じモデルである｡ ただし､各格子点の取 り得る状態の

解釈が異なる｡ すなわち､各格子点は生物個体で占められているか生物が存在しな

い空地かのいずれかである｡生物個体が一定の率で死亡することによって空地に変

わる｡また､空地では周りに生物個体がいるとその個体の子供が移住 してきて格子

点を占めるものとする (図1-(2))0 1次元空間および2次元空間についての解析が

行なわれている｡ 生物集団の自律的な平衡状態における頻度を出産率や死亡率のパ

ラメタ依存性について調べている｡解析的には遷移別の最近接格子点間での相互作

用を考慮に入れたペア近似を用い､シミュレーションとの比較検討を行なうことに

よりその妥当性を調べている (Matsuda,1981;Matsuda eta1.,1985;荻田 ･松田,

1987)0

3状腰静子モデノレ

(1)大月 ･Keyesのモデル

各格子点の取 り得る状態としては病気に感染した個体 と健康な個体のいずれかで

ある｡ただし､健康な個体には2種類あり､ 1つはまだ病気に感染したことがなく

病気に対する免疫を持たない個体､もう1つは1度病気 にかかり免疫を持っている

個体である｡免疫を持たない健康な個体は周 りに病気の個体がいることによってそ

の個体数に比例 して感染する｡ここで､免疫の性質の違いによって2つのモデルを

考えている｡病気に感染した個体はそれぞれ一定の率で 1部分は免疫を持った個体

に､.1部分は免疫を持たない個体に独立に変わる (部分免疫過程) (図2-(1))o 病

気に感染した個体は一定の率で免疫を持たない健康な個体に回復するが､その免疫

は不完全で周りに病気の個体が存在するとまた病気に感染する (不完全免疫過程)

(図2-(1))｡ 解析に用いている格子空間は2次元である｡平均場近似や実空間繰り

込み群法を用いて､感染率や回復率のパラメタ依存的な相図や､相転移点近傍での

病気の拡散速度を求めている (大凡 1989;Ohtsuki,1989;OhtsukiandKeyes,1986a,

1986b;OhtsukiandKeyes,1987).

(2)伊庭のモデル

3状態の取 り得る解釈は大月 ･Keyesと同じである｡免疫を持たない健康な個体は
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周りの病気に感染した個体数に比例して病気に感染する.病気に感染 した個体は一

定の率で免疫を持った個体か免疫を持たない個体のいずれかに変わる｡ 免疫を持っ

た個体は一定の率で免疫を持たない個体に戻ってしまう (図2-(2))0 2次元格子空

間で解析を行ない､平均場近似を用いて病気に感染した個体数と免疫を持った個体

数の時間振動と空間パターンとの周係について調べている (伊庭,1988)0

佐藤 ･佐々木 ･ノ扮田の勝子モデ)I,(3状腰藤子モデルの一層)

上記に述べた病気のモデルは大変意義深いものばかりである｡しかし､生物集団

の動態を考えるためには生物の持つ2つの特徴である出産と死亡の過程を入れた方

が生物モデルとしては適当であろう｡われわれは3つの遷移則 (死亡 ･出産 ･感

染)を持つ3状態.(健康 ･病気 ･空地)モデルについて考えた｡

各個体の状態は健康で病気に感染するか､すでに病気 に感染し健康な個体に病気

を移すかのいずれかである. ここでは一度病気に感染すると直らない.新しく子孫

を残すのは健康な個体に限る｡ 感染個体は病気を移すことによって個体数を増加さ

せる｡状態遷移 としては各格子点ごとに独立に遷移する過程として死亡が､最近接

格子点の状態に依存して遷移する過程として健康な個体の出産および感染がある｡

状態遷移率は､出産の過程であれば空地の最近接格子点の中の健康な個体数に､感

染の過程であれば健康な個体の最近接格子点の中の病気の個体数に比例して決まる

(図3)0

全系の時間発展を記述する1つの方法として2つの格子点を1つのペアとして考

え､上記で示した遷移別に従ってペアの頻度がどのように時間発展していくかを計

算する (ペア近似)｡ 最近接格子点での相互作用を考える場合には平均場近似を用

いて系の解析を行なうよりもペア近似の方が近似の程度がいいように思われる｡た

だし､このような全系を記述するマスター方程式は解析的には解くことができない

ので､絶滅状況で各状態が固まりやすいという性質を取 り込んだ近似法を用いた｡

最近葦格子点を4つ持つ2次元格子空間上では､この近似によって得られた相図は

平均場近似とは定性的に異なり､シミュレーションとの定性的な一致が見られる

(佐藤 ･佐々木 ･松田,1991)0

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2次元格子空間での結

果とは大いに異なる｡全パラメタ領域において病気の侵入は起こらない｡これは､

1次元格子空間と2次元格子空間では単位時間当りの感染個体の増加数が異なるこ

とに起因しているものと思われる (佐藤 ･松田,1989)0

窟窟および将来の展望

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空間

構造を無視した場合と比較して定性的に異なる結論が得 られる場合があることがわ

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

もわれわれのモデルの特徴である｡ ただし解析的な結論を得るためには近似法を用
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いる必要があり､シミュレーションとの比較からペア近似が有効であることが示唆

された｡ペア近似の安当性を確認するために､今後シミュレーションのサイズ効果

について以下のような検討を加えていきたい｡シミュレーションをする際には系が

有限サイズであることにより早晩集団絶滅が生ずる｡ しかし､相図で区分けされた

3つのパラメタ空間の各々においては､例えば格子サイズの増加に伴 う集団絶滅が

起こるまでの待ち時間の増加速度は異なるであろう｡ すなわち､集団絶滅のパラメ

タ空間では格子サイズが増加 してもその待ち時間の増加は､他のパラメタ空間にお

ける待ち時間の増加 ほどには顕著ではないと思われる (宮下精二,personal

comm.)｡

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

状態遷移ではボンドで結ばれた最近接格子点からの影響 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皇するのか｡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

み合わせとその方向性によって数多 くの遷移則 (筆者の計算によると130の遷移則)

が考えられる｡ 本論で示したいくつかの遷移別はその中のごく1部分に過ぎない

(今野紀雄,personalcomm.)｡全ての遷移別の解析を行なうことは大変な労力を要

するが､全系が3状態の生物集団から構成される空間上の個体群動態が明かになる

であろう｡この解析によって未知の生物現象や説明困難な生物現象がうまく説明で

きるかもしれない (宮下精ニ personalcomm.)0

格子模型を生物集団の解析に応用 した例ほいままでい くつか報告されている

(Itoh,1987;丹羽,1990;Tainaka,1988;泰中,1990;Tainakaandltoh,1991;田町 ･

松田,1982)｡特に泰中 ･伊藤のジャンケンモデルは数学的には上述の3状態格子

模型の1種であ り､解釈の仕方によっては病気のモデルともなりうる｡ 生物集団は

現実的に空間構造を持つことから､今後とも集団レベルでの生物学の解析には格子

模型の果たす役割は大きいものと思われる｡

3.縞枯れの形成 ･維持に関するモデル

格子模型を生物現象に応用 した例として､森林更新過程の1つである縞枯れ現象

を取 り上げる｡植物は固着性を持ち､生涯に亙り生活空間を変えない場合が多い｡

さらに､世代を経るにつれてその生活域を徐々に拡大していく｡植物の生活史を考

えると格子模型によるモデル化は現実をよく反映しているように思われる｡

静盾れ顔虜について

縞枯れ現象とは長野県八ヶ岳の縞枯山に代表される森林更新現象である｡ その景

観の美しきと時間を経て徐々に変化していく様は付近に住む住民の関心事であり古

来から不思議な現象として知 られてきた｡山腹から縞楯山を眺めると地平線に平行

に白い帯が5ないしは6本延びているのが観察される｡白い帯は1年当 りほぼr2

メートルの速さで頂上に向かって進んでいく. 縞と縞との間隔はほぼ一定であり､
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約100メートルである｡ 最高樹高が約10メートルの樹木で構成されている林分であ

る｡山の切断面では､山麓から山頂に向かって樹高の大きい樹木から小さい樹木の

順番に鋸歯状に規則的に並んでいるのが観察される (図4)｡ 森林の構成種はモミ

属のシラビソ･オオシラピソであり､この2種以外の他種が混在すると縞枯れ現象

は見られなくなる｡ この現象は縞枯山だけでなく､北は八甲田山から南は青野山ま

で日本各地至る所で見られる｡アメリカでも同じモミ属の森林で縞枯れ現象が報告

されている｡縞枯れ現象が生ずるのは恒常風が主要因であると言われているが､樹

木の寿命が関与している可能性も示唆されている｡

勝子虜智によるモデル化

各樹木の持つ樹高を各格子点の持つ状態 と考えてその状態遷移について考える｡

遷移別に含まれる樹木の死亡 ･成長の過程は以下のように恒常風に起因すると仮定

する｡風上側の樹木が注目している樹木と比較して遜色ないほどに大きければ､そ

の風上側の樹木は風避けの効果を持つものとし､注目している樹木は次の時間ス

テップには倒れずに単位樹高だけ成長する｡また､風上側の樹木が低い場合には注

目している樹木は風に晒されて次の時間ステップには倒れてしまう｡台風や山火事

などで縞枯れの部分が欠失してしまった後にいろいろな樹木が侵入してきて､様々

な樹高のシラビソ･オオシラピソの樹木が混在 している状態が縞枯れ現象の生ずる

初期状態であると考えることができるので､初期状態としてランダムな状態を考え

て上述の遷移別のもとで最終的には規則的な鋸歯状のパターンが形成 されるかどう

かを解析する｡

(1)1次元格子空間

山の切断面のパターンを1次元格子空間上に配置されたパターンとして考える｡

風上側の1本の樹木が風避けの効果を担い､空間上に並んだ樹木が一斉に上述の遷

移別に従って状態遷移するものと仮定する｡また､境界からの影響を減らすために

周期境界条件を用いた｡ほとんどすべてのランダムな初期状態から出発しても必ず

速度一定の鋸歯状の規則的なパターン (進行波解)が生 じることが判る (図5)-0

しかし､縞枯れ現象のもう1つの特徴である縞と縞との間隔の規則性は説明できな

い｡この時､進行波が現れない場合には全樹木が倒れずに無限に成長する解であ

る｡

(2)2次元格子空間

縞と縞との間隔の規則性は2次元格子空間では再現されないだろうか｡2次元格

子空間上では､風向に対して垂直に並んでいる3本の樹木が風避けの効果を担うと

仮定する｡ ただし､風向からみて注目している樹木の斜め方向の樹木は､直接風避

けになっている樹木に比べて風避けの効果が小さいと考える｡ この次元の効果に

よって風に対 して垂直方向に縞が揃い (図6)､縞と縞との間隔が比較的一定に
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揃っていることが説明できる｡

ノ風避けの効果が夜教本である場合

風上側の複数本の樹木が風避けの効果を持つかも知れない｡風避けの効果を持つ

風上側の複数の樹木の重心の位置と縞の進む速度 (1つの鋸歯当りの次の時間ス

テップに倒れる最高樹高の樹木の本数､すなわち鋸歯のぎざぎざの大きさに等し

い｡)との関係について調べた｡その結果両者の間には原点を通る比例関係がある

ことがわかり､ 1つの格子点を1本の樹木 と考えずに相互作用を及ぼす単位距離と

解釈できる｡

塵ノ畠環頻が一腰でない場合

山の斜面では土の種類や風の吹き方など､樹木に対する環境が一様であるとは思

われない｡そこで､遷移別の条件すなわち次の時間ステップに倒れるための樹高差

が2つの領域において異なる場合について解析を行なった｡この場合 にも縞枯れ状

のパターンを再現し､縞と縞 との間隔は環境が一様である場合 と比較 して若干大き

くなるだけである｡

密葬条件について

以上のモデルでは格子空間を周期境界条件で考えてきたが､現実的な森林におい

ては山麓と山頂が隣接しているなどということはない｡そこでわれわれのモデルは

現実的でないと思われるかもしれない｡いま､各樹木は風上側の樹木からの影響し

かないので､山麓での境界条件が問題となる｡ そこで､例えば山麓に何か壁のよう

な大きな樹木とか岩のようなものがあるとしよう｡すると完全に縞と縞との間隔が

揃っている規則的な鋸歯状のパターンが現れてくる. 縞の進むスピー ドも一定であ

る｡ しかし､固定境界条件を入れることもあまり現実性があるとは考えられない｡

もし､確率論的な死亡が加わったらどうであろうか｡ほんのわずかのランダムな死

亡を入れるだけで境界条件による相違はほとんどなくなる｡

今夜の展望

縞枯れ現象のような生物集団の持つパターンについては集団の空間構造を考慮に

入れた数理モデルによる解析が有効である｡ 特に植物のような固着性 を有する生物

集団においては無理のないモデル化が可能であろう｡今後の発展 としては遷移別を

いろいろと変化 させて､生じるパターンについて分類 て解析を行なっていきたい｡

また､縞枯れ現象については生態学者による野外調査が精力的に行なわれている｡

数理モデルを生物学的に意味付けるものにし野外研究者の注意を喚起するために

も､野外調査で得られたデータによって検証可能なモデルでか ナればならない｡わ

れわれのモデルでは現在までに得られているデータを用いて将来測定 されるかも知

れないデータを定量的に推測している｡
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小野勇一､瀬野裕美､重定南素子､泰中啓-､高田壮則､高橋智､山内淳､山村則

男の各氏に謝意を表します｡
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