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時間変動を伴うパッチ環境における侵入生物の数理モデ、ル

杵 崎 のり子

1 .はじめに

侵入種の空間伝播についての数理的研究は、 Fisher (1937) や Skellam (1951) の先駆的論文

が発表されて以来、外来植物や昆虫、伝染病などの侵入を中心に、主として拡散増殖モデルを用

いて説明されてきた (Okubo， 1980; Andow et a1., 1990; Shigesada and Kawasaki, 1997)。これ

らの初期の理論的研究のほとんどは均質な環境での研究であったが、当然のことながら現実の環

境はしばしば自然または人工的に分断されている。つまり、森や林などのように侵入種にとって

好適な環境と河川、道路、建物などのような不適な環境が入り混じっているのが通常である。特に、

道路や農耕地などの人為的な環境撹乱により、生物の生息域が分断化され、そこに生息する生物

の存続に大きな影響が出ていることから、人為的に作り出された不均質環境に関心が向けられる

ようになっていった (Soule and Wilcox, 1980; Lande, 1987; Gilpin and Hanski,1991; Nee and 

May, 1992; Kubo et a1., 1996; Tilman and Kareiva, 1997; Shigesada and Kawasaki, 1997; 杵崎

ら， 2001) 。

不均質環境における生物の存続問題は、個体ベースモデル、メタ個体群モデル、セルオート

マトンモデルや拡散増殖モデルなどの枠組みの中で、主としてコンビュータシミュレーション

を用いて研究されている (Higgins et a1., 1996; 恒lman et a1., 1997; Etter and Caswell, 1994; 

Durrett and Levin, 1994; Kareiva and Wennergren, 1995; Hanski, 1999; Takasu et a1., 1999; 

Ohsawa et a1., 2002) 。

その後このアプローチは、周期的な分断化された環境に拡張されたり (Shigesada et a1., 

1987)、自然個体群の中での遺伝子組み換え生物の拡散に拡張されたり (Cruywagen et a1., 

1996)、河川における移流を伴った拡散 (Lutscher et a1., 2006) や、正弦関数で変化する環境

(Kinezaki et a1., 2003) などに拡張されて研究されている。

一方、このような不均質空聞における存続条件を数学的に解析した研究もある。例えば、

Cantrell and Cosner (1989, 1991, 2001) は拡散増殖方程式を用いて不均質環境における種の

存続条件を導いている。また、不均質環境の中でも、特に、周期的な媒体の中での進行波は集

団遺伝学、集団生物学、物理学などの広い分野で現れる現象として注目されており、中でも多

くの数学者がこの問題について反応拡散方程式を用いて研究している (Gartner and Freidlin, 

1979; Freidlin, 1984, 1985; Papanicolaou and Xin , 1991; Hudson and Zinner, 1995; Xin, 2000; 

Weinberger, 2002)。たとえば、 Gartner and Freidlin (1979) は、多次元の周期的空間の下で

一般 Fisher 方程式を定義し、伝播速度の漸近値について数学的解析を行っている。

近年、厳密な数学的解析が周期的進行波やその速度について、より一般的な多次元空聞にお
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いての研究 (Weinberger， 2002; Berestycki et a l., 2005b; Nadin, 2010) や、種の存続のため

に最適な生息域の形状についての研究 (Berestycki et al, 2005a; Roques and Hamel, 2007) が

おこなわれている。一次元環境の一種個体群の拡散速度に関してはすでに積分モデルのフレー

ムワークでも調べられてきた (Van Kirk and Lewins, 1997; Kawasaki and Shigesada, 2007; 

Weinberger et al., 2008)。積分モデルはアリー効果を組み込んだり (Dewhirst and Lutscher, 

2009) あるいは種内競争を組み込んだりして (Samia and Lutcher, 2010) 発展してきた。

一方、 Shigesada ら (1986) は、生態学的背景における周期的環境として、好適環境と不適環

境とが周期的に現れる一次元パッチ状環境での伝播速度を研究した。彼らは、周期的環境に侵入

した生物の時空間分布を拡散増殖方程式(一般 Fisher 方程式)を用いて記述し、その解として

周期的進行波を特定した。また、周期的進行波の伝播速度に関する数学的公式を導出している。

この一次元パッチモデルは、二次元空間のモデル、つまり帯状の好適環境と不適環境とが交互に

並んだ帯状分断環境へと拡張され、数学的解析の結果、伝播速度や伝播パターンを数学的に求め

る方法を導出している(Kinezaki et al., 2003)。さらに、島状環境、格子状コリド一環境を帯状

分断環境に加えて、 3種類の特殊なタイプの2次元周期的分断環境における侵入速度や拡散パター

ンの研究から、周期的分断化の影響の研究がおこなわれてきた(Kinezaki et a l., 2010) 。

最近の自然界では、異常気象や大地震などが、これまでの自然や都市や街そも破壊して大きな

社会問題になっている。また、別の観点から見ると、このような環境の変化により、人為的な生

物の移動だけではなく、思いがけない新種の生物が侵入してくることもある。

従来のパッチ環境、二次元の周期的分断環境の研究では、パッチのサイズを最初に固定した中

での伝播速度や拡散パターンを研究してきた。そこで本研究では、パッチ状環境において、各パッ

チのサイズが季節変化や気候変動によって時間的に変化するケースを考える。このような時間的

な変化が分断された周期環境に起こった場合に、侵入生物の侵入や拡散に与える影響を調べるこ

とにする。この問題に取り組む一歩として、単純なモデルを考えて、分断環境の時間変化と拡散

速度の関係から、環境の時間変化が伝播速度に与える影響の大まかな方向性を得ることを目標と

する。

2. パッチ状環境における侵入生物の伝播

2.1 Fisher モデル

生物の侵入過程を記述する代表的なモデルである Fisher の拡散増殖方程式は、侵入生物が

拡散と増殖を行いながら拡がっていく様子を記述している。他にも生物の侵入過程を表すモデ

ルとして積分モデル (Kot et al., 1996) や階層的拡散増殖モデ、ル (Shigesada et a l., 1995; 

Shigesada and Kawasaki, 1997)、格子モデル (Ellner et al., 1998) が存在するが、それらは一

般的に数学的解析が困難なことから本研究は、 Fisher の拡散増殖方程式をもとに進めていく。

n(x， t) を時刻 t における場所x での侵入生物の密度分布とすると Fisher の拡散増殖方程式は次
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式のように表せる (Fisher， 1937) 。
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ここで、 D (> 0) は拡散係数、 E は内的自然増加率、 μ(> 0) は種内競争係数である。第 1 項

はランダム拡散を表し、第 2項はロジスティック増殖を表している。環境収容量は EIμ である。

乙の式を初期条件n(x，O) = No � (x) (N。は初期侵入個体数、 ó (x) はデルタ関数)のもとに数

値的に解くと、図 1 のように侵入生物が増殖と拡散を繰り返しながら空間内を拡がっていく様子

が求められる。この図では x軸の正の向きへの拡散しか表されていないが、侵入生物は侵入点か

ら左右対称に拡がり、各地点では、密度が環境収容量に達するまで増加し続け、侵入の先端部分

の密度分布は一定の形を保ちながら一定速度で拡がっている様子が分かる。このような解を進行

波という。ここで、進行波の先端を、個体密度がある微小値n*に達したときの位置と定義する。

つまり図 1 において時刻 t， t+ t*, t+ 2t* での進行波の先端は XI*， X2*， X3* である。
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図 1 一次元 Fisher モデルの解
パラメタ値: e = 1,D = 1 ， μ= 1. 

また、図 2 は原点から乙の進行波の先端までの距離(以後、伝播距離と呼ぶ。)の時間変化を

表したグラフであり、侵入初期の過渡的状態を過ぎると(図 2 の場合、およそ t = 1-2 あたり

で)グラフは直線に漸近していることが分かる。進行披の伝播速度は直線の勾配で与えられ、そ

の値はNo の値にかかわらず 2Jill であることが数学的に証明されている (Bramson， 1973; Fife, 

1979) 。
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図2 伝播距離の時間変化
縦軸は原点(侵入点)からの分布の先端までの距離、横軸は侵入が始まっ
てからの時閣を表す。
なお、分布の先端とは、十分小さい観測限界密度がを定めて、各時間 t ご
とに n(x*.t) =がとなる x*(のとする。
パラメタ値: e = l.D = 1.μ= 1. n* = 0.01. 

1.2 I~':; チモデ、lレ

Shigesada ら (1986) は、生態学的背景における周期的環境として、好適パッチと不適パッチ

が交互に周期的に並べられた一次元パッチ状環境での伝播速度を研究した。彼らは、周期的環境

に侵入した生物の時空間の分布を拡散増殖方程式(一般Fisher 方程式)で記述し、その解とし

て周期的進行波を特定した。また、周期的進行波の伝播速度に関する数学的公式を導出している。

パッチモデ、ルは、空間の環境を、好適パッチと不適パッチが交互に周期的に現れる環境とする。

好適パッチの幅を l，、拡散係数をD，、内的自然増加率を s ， とする。また、不適パッチの幅を l2、

拡散係数を D2、内的自然増加率をむとする。また、好適パッチと不適パッチの幅の和(周期)

をL とする。すなわち、 L=l ， +l2 とする。これより、パッチモデ、ルは次のようになる。

�(x.t) 
ゴ7=EE(D(x)EZn(x， t))+(E(x)-m)η

初期条件: n(x, 0) = Noδ(x) 
(2) 

好適環境下 : D(x) = Dv e(x) = e1 (mL -~ ~ x < mL +争

不適環境下: D(x) = Dz, e(x) = e2 加L+ド x< 加+以-争

m = 0 , :t l , :t2，士3 ….

ここで内的自然増加率 E{X) と拡散係数D{x) はそれぞれ空間的に変化するので x の関数となっ

ている。個体数が空間的に拡がっていくとき、このパッチモデ、ルの解は図 3 のようになり、好適
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パッチを通過している聞に個体数を増加させ、不適パッチを通過するときに個体数を減少させる

ことを繰り返しながら、分布域を外に向けて拡がっていく。図 3 では、時刻ム t + t * 、 t +2t* に

おける個体密度分布のグラフを表しているが、パッチの空間周期L ずつ平行移動させると完全に

重ね合わせることができる。これを周期的進行波と呼ぶ (Shigesada et al., 1986) 。

0.4 
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度
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40 

図 3 パッチモデルの解
パラメタイ直 :1 1 = 12 = 2, D1 =D2 = 1, f1= 1, f 2=- 1， μ= 1. 

3. 周期的時間変動を伴うパッチモデル

3.1 モデル

x 

本研究では、前述の一次元のパッチモデルに、好適環境のパッチ幅が季節によって変動するよ

うな場合を考える。

好適パッチ幅 1) を時間的に変化させる。すると、パッチ環境全体における内的自然増加率 E は

空間的・時間的に変化するために E~.t) と表せる。また、好適パッチ幅 1) と不適パッチ幅 1 2 は時

間関数となるためにそれぞれ 1 1 (t) 、 Iz(t) と表せる。ただし、 L = 1) (t) + 12 (t) の条件は満たすものと

する。好適パッチと不適パッチの境界は、 sin 関数的に好適パッチと不適パッチの幅をそれぞれ

変化させるものとする。その環境変化の時間的周期を T、境界線の変化幅を -111 から 1 1 )、好適パッ

チと不適パッチのそれぞれのパッチ幅の平均値を 110、 120 とすると、好適パッチと不適パッチの

幅はそれぞれ以下のように表せる。

好適パッチ幅 : 11(t) = 11O + 2111sin(2πt/T) (3) 

不適パッチ幅: 12(t) = 120 -2111sin(2:nt/T) = L -ll(t) 

ただし、 1) (t) 、 Iz(t) が負となる場合は O とし、L を超える場合はL とする。時間変動をともなうパッ

チ環境の時間変化を図に表すと図 4 のようになる。横軸者rx、縦軸を t とし、時間の経過ととも

に好適パッチと不適パッチの幅が変化する様子を表している。初期状態 (t = 0) では、好適パッチ

幅を l山不適パッチ幅を 120 とする。ここで、好適パッチは太線で表し、不適パッチは太い点線
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で表している。好適パッチと不適パッチの境界線が sin 関数で変化するために、変動周期を T と

すると、 t= 号 T (n = 0, 1, 2, 3, ..・)において、好適パッチと不適パッチの幅はそれぞ、れのパッ
チ幅の平均値 110、 120 に等しくなる。

t 

T 

x 

T
 

3

一4

T
 

I

一2

, T 
4 

。

図 4 時間変動するパッチモデルの環境図
横軸x、縦軸 t とし、時間の経過とともに好適パッチと不適パッチ
のそれぞれの幅が変化する。好適パッチを太線、不適パッチを太い
点線で表す。

次に、解析を簡単にするために以下のようなスケール変換をおこなう CShigesada et al., 1986; 

Kinezaki et al., 2003) 。

ど=丘χ L' = 去L， 見 =b， lz'zth，
(4) 

均
一
向

一
一

.d 
e=~ -

El 
n' =.f!:._n. 

El 
t' = Elt, T' = E1T, Nd= 子No

乙1

x' ,L', 11 ' , 12' はそれぞれJ五万27 を単位の長さとしたときの x の長さ、環境周期の長さ、好適パッ

チ幅、不適パッチ幅を表し、 d と e は不適パッチの好適パッチに対する相対的な拡散係数と内的

自然増加率を表す。そして、 n' は環境収容密度 E/ μ を単位としたときの個体密度を表す。

上記の(4)式の変数を Fisher の拡散増殖方程式に代入して、各変数のプライムをはずすと、以

下の無次元化された式を得る。これが、本研究で使用する、時間変動を伴うパッチモデルとなる。
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警丑=去(D(x， t)去的， t)) + (の， t)-n)n

初期条件: n(x,O) = N1。δ(x)

好適環境下: D(x, t) = 1, e(x, t) = 1 (mL ー乎 gkmL+1412)

不適環境下: D(x, t) = d, e(x, t) = e (mL +出旦壬 x < (m + 1)L 一区旦)
z 

m=o，土1，士2，土3 ….

好適パッチ幅: 11(t) = 110 + 2111sin(2πt/T) 

不適パッチ幅: 12(t) = 120 -2111sin(2πt/T) = L -ll(t) 

この(5)式を、時間変動を伴うパッチモデルとして本研究で扱っていく。

3.2 数値計算の方法

37 

(5) 

一次元空間の数値計算については、 Appendix 1 で示すように、陽的差分法、陰的差分法があ

るが、本研究では時間刻みと空間刻みに制約が少ない陰的差分法を使うことにする。これは、さ

らに利点として、同じ刻み幅をとった場合に陽的差分法よりも精度が高くなるという結果も得ら

れている。そこで、時間変動を伴うパッチモデ、ルに陰的差分法を適用して Appendix 2 のような

差分式を得て、時間刻み幅LI t = 0.005、空間刻み幅LI x = 0.05、空間格子点の数を 40000 とす

る数値計算をおこなう。シミュレーションプログラムを C言語で作成の上、パラメタ値をそれぞ

れ与え、シミュレーションをおこなって得られた結果から侵入生物の伝播速度を計算する。

3.3 パッチサイズが時間変動する場合の侵入生物の伝播

まず、上記モデ、ルの数値計算を行って解を求め、周期的な時間変動をするパッチ環境内におけ

る侵入生物の伝播の様子を表す(伝播距離と個体密度の関係図λ 加えて、伝播速度についても

考察し、乙の環境においても固定的なパッチモデルの場合と同様に周期的伝播速度の考え方が成

立するかどうかについて確認する。

(吋伝播距離と個体密度の関係

図 5 では、時間変動を伴うパッチモデルの個体密度変化の様子を表している。この環境はパッ

チ周期がL=4 であり、好適パッチと不適パッチの幅の平均値はそれぞれ 11O = 120 = 2 である。

そして、変動幅 ll1 = 0.8、変動周期は T=2 である。そして、 (a)-(d)のグラフは、 t= 4.1-7.9 

において時間間隔 0.2 ごとの場所x における個体密度を表している。好適パッチと不適パッチ

の幅が変動することによって一地点の個体数は増加したり減少したりを繰り返しているため
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に、グラフの見やすさを考えて(a)-(d)の 4 つに分けている。

(a)や(c)のグラフは、おおよそ好適パッチ幅 II が増加している時期である。つまり、好適パッ

チ幅が llO から llO + 2111 まで増加し、再び llO あたりまで減少している時期である。個体密度を

表したグラフは時間とともに下から上にあがっている。つまり、広がりつつある好適パッチで

増殖をして個体密度があがっているのがわかる。なお、グラフ中に示した矢印は、時間経過と

ともに個体密度が上向きまたは下向きのどちらに変化しているかを表している。

また、 (b)や(d)のグラフはおおよそ好適パッチ幅が減少している時期で、あり、好適パッチ幅 II

は llO から llO 喝 2111 まで減少し、再び llO まで増加している。このとき、個体密度を表したグラ

フは時間の経過とともに上から下に下がっている。つまり、不適パッチ幅が増加することで個

体密度を下げている。ところが、伝播の先端に近いところの好適パッチではあまり密度を下げ

ることなく、ほぽ維持しながら外へ拡がっているように見える。

以上のように、個体密度を増加させたり減少させたりしているが、伝播の先端に近い部分では

多少の前進や後退を繰り返しながらも、拡散している様子がわかる。
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図 5 時間変動を伴うパッチモデ、lレの個体密度変化の様子
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好適パッチの幅が時間とともに変化するために、好適パッチがある程度以上あると
きには個体数を増加させながら拡散し、好適パッチがある程度より小さくなると個
体数を減らしながらも拡散をおこなうが、極端に狭くなる場合には後退し、また好
適パッチがある程度以上になったところで個体数を増加させて拡散していく。
グラフ (a) は下から t = 4.1 , 4.3, 4.5，・'， 5. 1. (b)は上から t= 5.1 , 5.3，・・， 5.9.
(c) は下から t= 5.9, 6.1 ，・'， 7.1 ， (1のは上から t=7. 1， 7.3, ", 7.9. 
パラメタ値: � = 1. e = -1. L = 4, 110 = 120 = 2.0, 111 = 0.8, T = 2. 



時間変動を伴うパッチ環境における侵入生物の数理モデ、ル

(b) 伝播速度の求め方

前述のように、時間変動を伴うパッチ環境の場合、時間周期を単位として個体数の増減を行

いながら拡散していくために、環境周期L だけ進行する時聞がちょうど時間周期 Tの整数倍で
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あれば周期的進行波ができる(図 6 (a)のグラフ)。しかし、一般的にはそのような関係にはなっ

ていない。たとえ、進行波の先端部分の形が同じ形になるように進行波を取りだすのに成功し

たように見えても、 t*の時間が変動周期とずれていれば、環境収容量が異なるためにグラフを

平行移動させても重なることがない(図 6(b)のグラフ)。

そこで、図 6(C)、 (d)のように伝播の先端の位置と時間の関係のグラフの傾きから伝播速度を

求める。すなわち、伝播速度 c は以下のように求められる。
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ただし、Xj *は時刻 tj における分布域の先端、X2* は時刻んにおける分布域の先端の位置で、あり、

tj は侵入初期の過渡的状態が過ぎて安定してからの時刻とし、 t2 は分布域が十分に拡がってから

の時刻とする。
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図 6 時間変動を伴うパッチ環境での伝播と伝播速度

パラメタ値: (a) ， (c) は T= 2, (b) ， (d) は T=5
共通のパラメタ値は L = 4, 110 = 120 = 2 , III = 0.8. 
(司では、 3本のグラフは平行移動してほぼ重なる (t = 83.09, t* = 6.0 = 3η. 
(b) では、 3本のグラフの進行波の先端部分の形は似ているが、 変動周期 T と f に
は開きがあるために (T = 5, t* = 5.21) ，3 本のグラフは平行移動しでも重ならない。
時間変動を伴うパッチ環境では、 (c) 、 (d) のように進行波の先端の位置と時間の関
係のグラフの傾きから伝播速度を求める。
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4. 数値計算結果

4.1 変動幅 '11 と伝播速度 c の関係(環境周期 L を固定した場合)

図 7 は、変動幅 ll1 を変化させた場合の伝播速度 c への影響を表したグラフである。横軸は ll1

であり、縦軸は伝播速度 c である。

1.2 (a) 110 = 1.2 , 120 = 0.8 

1.0 

伝
播 0.8

(b)llO= 1.0 , 120= 1β 

(c) 110 = 0.8 , 120 = 1.2 

(d) 110 = 0.7 , 120 = 1.3 速 0.6
度
c 0.4 

0.2 

0.0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 

変動幅 111

図 7 変動幅 111 と伝播速度の関係(環境周期 L 固定)

環境周期L を固定して、異なる好適環境率 (llO/L) の場合で比較。
(a) 110 = 1.2, 120 = 0.8, (b) 110 = 1.0, 120 = 1.0, (c) 110 = 0.8, 120 = 1.2, 
(ゆ 110 = 0.7, 120 = 1.3. その他のパラメタ値は L = 2.0, T = 1.0, d = 1, e = 一0.5. 各グラ
フ上の・より右側は好適環境あるいは不適環境のパッチが消滅する期間が生じる場
合である。

ここで、 (a)~(d)のグラフは、空間の環境周期L を 2.0 に固定し、好適パッチと不適パッチの平

均幅 lゅ l20 が異なる場合に、変動幅 ll1 の大小が伝播速度に及ぼす影響の違いを調べたものであ

る。この時、その他のパラメ夕、つまり変動の時間周期 T 'li:. 1.0、不適環境の内的自然増加率 e

を -0.5 に固定した。そして、それぞれのグラフにおいて、上から(叫ん= 1.2、 l20 = 0.8、 (b) llO = 1.0, 

l20 = 1.0、 (c) llO = 0.8、 l20 = 1.2、 (d) llO = 0.7, l20 = 1.3 である。

この結果から分かることは、以下のとおりである。

(1) 当然のことながら、好適パッチ幅の平均値 llOが大きいほど、伝播速度は大きい。 (a)>(b)

>(c)>(d) 

(2) 好適パッチの平均幅 llOの 112 以下の変動幅 ll1 (lll < l1012) において、 III が大きくなるほ

ど伝播速度は減少する傾向にある。

(3) 好適パッチの平均幅 llOが不適パッチの平均幅 l20 より大きい (llO > l20) とき、 III > l20 1 2 

において伝播速度の減少度合いが大きくなる傾向にある。

(4) 好適パッチの平均幅 l10 が不適パッチの平均幅 l20 より小さい (llO < l20) とき、 ll1 > llO 1 
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2 において ll1 が大きくなるほど伝播速度は増加する傾向にある。

41 

上記の(3)や(4)が起こる理由については次のことが考えられる。 (3)の好適パッチの平均幅が不適

パッチのそれより広い 110 > 120 かつ 111 > 110 1 2 の場合、好適パッチが広がる変動が起こってい

るときに不適パッチがゼロになるとそれ以上は好適パッチが広がる機会を失うのに対して、好適

パッチが狭まる変動が起こっているときには変動幅 111 のところまで不適パッチが広がることが

できるために、一周期あたりの好適パッチの比率は、好適パッチの平均幅の比率 (lIOIL) に比べ

て減少することになる。よって、平均伝播速度は好適パッチの減少による影響を含み、速度の減

少幅が大きくなる。逆に(4)の好適パッチが狭い場合には、一周期当たりの好適パッチの比率(lIOIL)

が増加するために平均伝播速度を増加させる影響が含まれることになる。このパッチ比率による

影響の方が変動幅による影響よりも強いために、結果として伝播速度のグラフは増加の方向へ変

化したものと考えられる。

以上のように、 110 または 120 のどちらかの幅の方が短い場合、その幅の 112 以上の変動幅 111 7,r 

設定すると、全体の平均不適環境と平均好適環境の割合が変わることによる伝播速度への影響が、

強く出てくるために、純粋に変動幅 111 の大小による伝播速度への影響が見えにくくなってくる

ことが分かつた。

よって、以降、この研究課題においては、周期環境の幅L や変動周期の幅 111、環境変動の周期

時間 Tが侵入生物の侵入速度に及ぼす影響を見出すという目的があるために、 L、 1 11 、 T以外の

パラメタはできるだけ固定する方がその影響を見つけやすいことから、 d= 1, e = -1 , 110 = 120 = L 1 

2 と固定することにする。ここで、 θ の値を図 7 で設定したものより小さくした理由は、不適パッ

チの内的自然増加率をより下げることによって好適パッチと不適パッチの環境差を大きく出すこ

とができ、伝播速度による影響がより分かりやすく得られることによる。

このように、このモデルは、 L、 1 11、 T の 3つのパラメタを持つ問題として取り扱うことによっ

て、 111 が伝播速度に与える影響が分かりやすくなる。さらに、 111 豆 LI4 とし、同じ環境(好適

パッチと好適パッチ、もしくは不適パッチと不適パッチ)同士が重ならない範囲で数値計算をす

るものとする。ただし、接することはある(空間すべてが好適環境または不適環境に統一されて

しまうことはある)としてイコール(=)を入れている。

以下では、 (5)式の解を上記の条件の下で、数値計算により求める乙とにする。

4.2 変動幅 1" と伝播速度の関係(好適環境率を固定した場合)

図 8 は、変動幅 111 と伝播速度の関係を表したグラフであり、横軸は変動幅 111、縦軸は伝播速

度である。図 7 との違いは、好適環境率を固定 110 = 120 = LI2 に固定し、異なる環境周期L につい

て伝播速度を比較している点である。

この図から、 L = 2 ， 4 ， 6 のどの場合にもグラフは上に凸な右下がりとなり、変動幅が長いと伝

播速度が下がり、下がり幅も大きくなる傾向となることがわかる。また、図 7 よりも図 8 の速度
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の下がり方が大きいのは、不適パッチの内的自然増加率e を小さく設定しているためである。

また、環境周期L が長いほど伝播速度は速いことがわかり、これは、パッチ幅の比を一定に

保ったまま、パッチのスケールを変えていったときの伝播速度はパッチ幅の増加にともなって伝

播速度が増えていく (Sbigesada et al.， 1986a) という現象、 2 次元モデル上でのスケール効果

(Kineza恒例 al.， 2010) と同様の結果が得られている。これより、時間変動が伴う場合にもスケー

ル効果が表れているといえよう。
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播 0.6
速

度 0.4
c 

0.2 

。

L=6 
(/10 = 1'1iJ = 3.0) 

L=4 
(/10 = 1'1iJ = 2β) 

L=2 
(110 = 1'1iJ = 1.0) 

0.2 0.4 0.6 0.8 1.2 1.4 

変動幅 111

図 8 変動幅 111 と伝播速度の関係(好適環境率を固定した場合)

好適環境率を固定し、異なる環境周期L を持つ場合で比較。
パラメタ値は T= 10. d = 1.0. e = -1.0. 

4.3 .時間変動の周期 Tと伝播速度の関係

図 9 は、異なる環境周期L ごとの変動の時間周期 T と伝播速度との関係を表したグラフである。

3種類のグラフは上から(a)L = 2 の場合の ll1 = 0.1 、 0.2、 0.3、 04、 0.5 のとき、(紛L=4 の場合

の ll1 =0.6、 0.8、1.0、 (C)L =6 の場合の ll1 =0.9、1.2、1.5 のデータである。このグラフを見る限り、

どの場合にも変動の時間周期 Tがある程度まで長くなるにつれて伝播速度は増加傾向にあり、ゆ

るやかに一定値に収束していく傾向にあることがわかる。
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変動の時間周期 Tと伝播速度との関係

グラフ (a) L = 2 (110 = 120 = 1.0)、(b)L = 4 (110 = 120 = 2.0) 、 (c) L = 6 (110 = 120 = 3.0). 
共通のパラメタ値は d= 1.0. e =ー1.0.

図 9
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5. 考察

5.1 時間変動が侵入生物の伝播速度に与える影響のまとめ

本研究では、パッチの長さの時間変動が侵入生物の伝播速度に与える影響という問題に取組み、

その方向性を知るために一次元の周期的なパッチ状環境の境界点において、ある幅、 -111 以上 111

以下の範囲で正弦関数的に変動するモデルを考え、数値計算をおこない、結果を示してきた。

本研究の数値計算結果をまとめると、以下のようになる。

(1) 周期的変動環境において、変動の一周期当たりの好適パッチと不適パッチの平均比率が変

化しない限り、変動幅 111 が増加すると伝播速度は減少する傾向にある。

(2) 初期値としての好適パッチの長さ 110 と不適パッチの長さ 120 の長さが異なる場合、短い方

の半分の長さよりも変動幅 111 が長い場合、変動の一周期当たりの好適パッチと不適パッチ

の平均比率が変化する(変化の幅が大きく、好適パッチ同士が重なり合う、または不適パッ

チ同士が重なり合う)ときに伝播速度に与える影響は、変動幅 111 の大きさの影響よりも、

好適および不適比率の増減の影響の方が大きく効いてくる。

。) パッチ状環境の周期が大きいほど、伝播速度は大きい傾向がある。これは、時間変動の有

無にかかわらずスケール効果があることを示している。

(4) 変動周期 Tが大きくなるほど伝播速度はゆるやかに大きくなる傾向にあり、変動周期 Tの

値がある程度以上になると一定値に収束しているようにみえる。このとき、環境の周期L が

短いほど収束は早い、すなわち変動周期の短いととろで一定の速度に収束している。また、

同じ環境周期L であれば、変動幅 111 が短いほど収束は早い。

以上の 4つの点が本課題における数値計算結果から見えてきた特性である。

5.2 生物学的意味に関する考察

次に、今回の数値計算結果から生物学的意味について考察する。

まず、 5.1 節の(1)については、大変興味深い結果が出たといえる。時間的に好適パッチと不適パッ

チの比率が変化しても、変動の一周期単位の平均好適比率は変化していないし、拡散係数にして

も好適パッチも不適パッチも拡散係数を同じ値d =D2 / D1 = 1 としているのに、変動幅 111 が大

きいほど侵入速度に与える影響は大きく、侵入速度が遅くなるという結果が出ている。

変動幅 111 が大きくなるということは、好適パッチと不適パッチの比率が、好適パッチの比率

が非常に大きくなる場合もあれば、逆に好適パッチが小さくなる、あるいは全て不適パッチとな

るという状況を指している。これは、ある意味、二次元環境におけるランダム度合いが大きくなっ

た場合にパッチの広さにバラツキができるのと状況が似ているようにも感じられる。しかし、ラ

ンダム環境の場合には、ランダム度が高いほど伝播速度はあがるという結果が出ている (Kinezaki

et. al., 2010) ために、今回の結果とは全く逆である。

今回のモデルでは、時間変動により、あらゆるところで好適パッチが広がり、またある時聞に
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は好適パッチがほとんどなくなるという危機的状況に陥るということである。よって、好適パッ

チが広がる時期があり、個体数を十分に増加させたとしても、時間の経過とともに危機的状況が

やってくると、その時期には個体数を減少させる一方であり、好適時期に増やした個体数の維持

をできる場所がなくなるために、伝播速度を落とすことになると考えるのが自然であろう。

5.2 節の(2)の結果より、好適パッチと不適パッチとの比率の方が、環境の時間変動という要素

よりも伝播速度に与える影響が大きいという一つの傾向が見えたことは確かである。ただし、今

回は好適環境や不適環境の条件をシンプルにした経韓があるために、不適パッチの条件によって

は、好適パッチの比率よりも変動幅の影響が大きく出る場合も考えられそうである。今回おこな

わなかったが、侵入可能条件などを詳しく調べることによって、新たなことが分かつてくるかも

しれない。今後の課題としたい。

5.2節の(3)のスケール効果については、これまでの多様な環境においてもいえたことであり、

時間的変動がともなう場合についても同様のことが示されたといえよう。

5.2 節の(4)の変動周期と環境周期および変動幅との関係については、まず、変動周期を長くす

るということは、変動の起こり方が緩やかになるということになり、変動のない状態に近くなる

と考えられるために伝播速度に対する影響は非常に小さくなると考えられる。

6. おわりに

本研究により、分断環境の侵入問題に時間変動という要素を加えた単純なモデルを作り、数値

計算をおこなうことによって、時間変動が侵入生物の伝播速度に対して与える影響の方向性があ

る程度みえてきた。単純なモデルであるからこそ発見できたものである。しかし、今回は、大き

な方向性をみつけることを目標としたために、侵入の条件となるパラメタ値をかなり限定したも

のとなっているし、数値計算をした範囲も限定されたものとなっている。

今後、これらの結果をもとに広く研究することによって、環境の時間変動が生物に与える影響

についての本質を見つけることが当面の課題である。
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Appendixl 数値計算の方法
一次元の数値計算については、陽的差分法、陰的差分法がある。ここではそれぞれの計算方法

について概要し、それらの特徴について述べる。

Al.l陽的差分法

陽的差分法は、拡散増殖方程式を陽的差分法によって数値的に解く方法である。 Fisher の拡散

増殖方程式(1)式を差分化すると、次の式を得る。

D�.t 
n(x，t+企t)= n(x, t) +一一一 {n(x+ Ax,t) -2n(x, t) + n(x- Ax, t)} (Al.1) 

(Ax)2 

+ {& -pn(X, t) }n(x, t)ll.t 

ここに、 .L] t は時間の刻み、 .L] x は空間の刻みである。

この差分方程式に対して、 .L] t と .L] x を適当に与えて数値計算を行う。ただし、この陽的差分

法では、拡散項から生じる条件で、次の条件を満たしていない場合には不安定な解になる。

D!1t 1 
-一ーでくー

(Axy 2 

(A1.2) 

よって、本手法では、時間刻みは空間刻みに対して十分小さくとらなくてはならないため、計算

するパラメタの条件によっては、数値計算に時間がかかりすぎる欠点がある。

A1.2 陰的差分法

陰的差分法は、拡散増殖方程式を陰的差分法によって数値的に解く方法である。つまり、拡散

増殖方程式の左辺は陽的差分法と同様の差分化をするが、右辺については、時刻 t+ .L] t における

差分を行う。 Fisher の拡散増殖方程式;(1)式を陰的差分化すると、次の式を得る。

n(x，t+必)

D�.t 
= n(x， t) +一一τ {n(x+ Ax，t+ 企t) ー 2n(x，t + �.t) + n(x -Ax, t + 企t)} (A1.3) 

(Ax)L 

+ {& -pn(x, t) }n(x, t)企t

ここに、 .L] t は時間の刻み、 .L] x は空間の刻みである。

なお、この場合は陽的差分法のように拡散項から生じる .L] t、 .L] x の聞に課せられる条件はない。

よって、かなり制約なく時間刻みをとることができるという利点がある。また、後述するように、

同じ時間刻みと空間刻みをとった場合、陽的差分方法に比べて陰的差分方法の方が精度は高くな

るという結果が得られている。

46 



時間変動を伴うパッチ環境における侵入生物の数理モデ、ル 47 

(A 1.3) 式を実際に数値計算するためには、時間ステップごとに線形の連立方程式を解く必要が

あるが、三重対角行列になるので Gauss の消去法でも少ない計算量で解くことができる CPress

et a l., 1992) 。

Al.3 数値計算の精度

表 Al.1に 1 次元の Fisher 方程式を陽的差分法と陰的差分法との両方で伝播速度を計算した結

果を示した。先に述べたとおり、陰的差分法の方が陽的差分法よりも良い精度で計算できること

が分かる。表中の I ---J は CA 1. 2) を満たさない場合か、満たしても増殖項のために密度分布

が収束せず、に計算不能で、あったことを示す。すなわち、陽的差分法の収束条件からはずれた値で

計算を試みた場合であり、陽的差分法における刻み時間の制約がここに表れている。

表 A1.1 陽的差分方法、陰的差分方法による伝播速度の精度比較

D .Llt 理論値
陰的差分法 陽的差分法

計算値 誤差(%) 計算値 誤差(%) 

0.10 0.01 0.632456 0.628180 -0.67 0.611411 -3.32 
0.05 0.627282 回0.81

0.10 0.624731 -1.22 
0.05 0.01 0.447214 0.440406 -1.52 0.434847 -2.76 

0.05 0.439690 -1.68 0.419463 -6.20 
0.10 0.438329 -1.98 
0.20 0.435273 ー2.67

0.01 0.01 0.200000 0.202108 1.05 0.200750 0.37 
0.05 0.201838 0.91 0.193673 -3.16 

0.10 0.201254 0.62 0.185505 -7.24 

0.20 0.199300 -0.00 
0.50 0.194088 ー2.95

パラメタイ直は、 E = 1.0、 μ= 1.0、.Ll x = 0.1. 

Appendix2 /やyチモデルでの差分化について

周期的に時間変動するパッチ環境(図 4) における一般 Fisher 方程式(5)式に、陰的差分法そ

適用すると、差分式は次のようになる。

n(x,t + �.t) 

�.t 
= n(x,t) + 一一一，[D(x+ :;;tu,t + .�.t)n(x + tu,t + �.t) 

次郎)“ 2 

一仰

叫一;却以仰叶， t什t+叫叫+叫叫叫A必幼仰tの伽)n(令x一却削， t+叫叫哨叫ð.t刈叫tの羽山)]肘]い]+ð.叫ð.t {&(x, t) 仰川 的仇w川,t) tの) 

(A2.1) 
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ここで、好適環境と不適環境との境界線上の点における拡散係数と内的自然増加率の値が問題

となるが、それらは以下のように取り扱う。

拡散係数については、 Fick 型の拡散を考えているため各格子点と隣接格子点の中間点における

値を用いる。たとえば、ちょうど、境界点上で、左側が好適環境、右側が不適環境である場合には、

境界点の左側への拡散は拡散係数D1 を適用し、右側への拡散は、不適環境内の拡散となるので、

拡散係数D2 を適用する。

内的自然増加率については、格子点のある場所の増加率を適用する。境界点上の格子点におい

ては、好適環境と不適環境との平均をとって、を内的自然増加率として適用する。

以上の条件のもとに、陰的差分法によって数値計算を行った。
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