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1. はじめに

　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

や街をも破壊して大きな社会問題になっている。また、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、思いがけない新種ウィ

ルスの発生、その感染によるパンデミック等の問題も起こっている。そ

のため、侵入種の空間伝播の数理的研究が大変重要となっている。

　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 al., 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
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あったが、その後現実的な環境、つまり、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 al., 

1996; Tilman and Kareiva, 1997; Shigesada and Kawasaki, 1997; 杵崎

ら , 2001）。

　その流れの中で、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・

空間分布について拡散増殖方程式（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、格子状コリドー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 al., 

2010）。このようなパッチ状環境、二次元の周期的分断環境の研究は、

シンプルな環境における侵入生物の伝播問題に対する取り組みであった

が、侵入問題の本質的な問題を解くものであった。

　以上のようにパッチモデルを使った研究は、固定されたパッチサイズ

上で伝播速度や拡散パターンを中心に研究されてきた。しかし、季節変

化や気候変動によって環境が時間的に変化したり、何年かに一度の周期

で起こる地震などの地殻変動や気象変動などを生物の伝播問題で取り

扱ったりするには、パッチモデルに時間変動を取り入れたモデルを考え

ることが、より自然ではないかと考え、生物の侵入問題や拡散問題に適

用することを試みることにした。
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　この問題に取り組む一歩として、単純なモデルではあるが、好適パッ

チと不適パッチのパッチサイズの周期的時間変動をパッチモデルに取り

込み、パッチサイズの時間変化や変動周期、変動の仕方が伝播速度に与

える影響の大まかな方向性を得た（杵崎 , 2012）。この研究は、好適パッ

チと不適パッチの生物の増殖拡散問題における増殖率を表す内的自然増

加率と好適パッチや不適パッチの大きさ、比率、時間変動の周期、変動

幅などに着目した研究であり、拡散のしやすさを表す拡散係数について

は、好適パッチや不適パッチに関係なく同一、つまり拡散係数は一様の

下でシミュレーションを行ったものであった。

　そこで、本研究では、周期的時間変動を伴うパッチモデルを使い、先

行研究とは増殖率の異なるケースで結果を再確認するとともに、もう一

歩進めて、好適環境と不適環境の間で拡散係数の異なるケースにおける

侵入問題に取り組む。さらに、時間変動の影響についてさらに深く考察

するために、時間変動を行う地点、場所における増殖率や拡散係数の時

間平均を求め、それらの時間平均を使った増殖拡散モデルを作り、シミュ

レーションを行った結果と比較することにした。

　　　
２．モデル

2.1　周期的時間変動を伴うパッチモデル（時間変動モデル）

　季節によって好適環境が広くなったり狭くなったりするような季節変

動を考えるにあたり、好適パッチと不適パッチが交互に周期的に現れる

一次元パッチモデル（Shigesada et al.,1986）に、好適パッチ幅を時間

的に変化させたモデル、つまり周期的時間変動を伴うパッチモデル（杵

崎 , 2012）を考えた。

　周期的時間変動を伴うパッチモデルは、以下の式で表わすことができ

る。なお、以後このモデルを時間変動モデルとよぶことにする。
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　ここで、式 (1) は時刻 t における場所 x での侵入生物の密度分布

を表す Fisher の拡散増殖方程式である。 は拡散係数、

は内的自然増加率（一般的に増殖率をさす。以後、増殖率とよぶ

ことにする。）、 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

である。式 (2) の初期条件（ はデルタ関数）は、t = 0 で原点に N0

個体が侵入したことを意味する。また、式 (3) では好適パッチの拡散係

数を D1、増殖率を とし、不適パッチの拡散係数を D2、増殖率を と

おいた。ただし、 であり、 は負の値も取り得る。

好適パッチと不適パッチの幅については、図１をもとにして以下に説明

する。

　図１は、時間変動モデルを図式で表したものである。図１(a) のグラ

フは横軸を時間軸とし、縦軸に好適パッチと不適パッチの時間変化の様

子を表している。好適パッチと不適パッチの境界線は、時間周期 T をも

つ sin カーブを描いて時間変化するものとする。好適パッチ幅 l1 と不適

パッチ幅 l2 は時間関数となるためにそれぞれ l1(t)、l2(t) と表せる。この

とき、好適パッチの長さ l1 (t) と不適パッチの長さ l2 (t) を合わせた環境周

期 L は常に一定とする。つまり、L = l1 (t) + l2 (t) の条件を満たすものと
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　　　　図１　時間変動を伴うパッチモデル
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(a)パッチの時間変動

（b）パッチの増殖率の変化

する。ここで、好適パッチと不適パッチの境界線の変化幅を -l11 から
l11、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 l10，l20 と

すると、好適パッチと不適パッチの幅はそれぞれ式 (4) および式 (5) のよ

うに表すことができる。ただし とし、

とする。初期状態 (t = 0) では、好適パッチ幅を l10、不適パッチ幅を l20

とする。
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　好適パッチと不適パッチの境界線が周期 T の sin 関数で変化するため

に、図１(b) のように、 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

l10、l20 に等しくなる。また、 の

ときには、好適パッチ幅が最大となり、

のときには、好適パッチ幅が最小となる。
　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

（Shigesada et al., 1986; Kinezaki et al., 2003）。

x’，L’，l1’，l2’ はそれぞれ 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増殖率を表す。そして、n’

は環境収容密度 を単位としたときの個体密度を表す。
　(6) 式の変数変換式により、(1)~(5) 式の各変数を変換し、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。
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　この (7) ～ (11) 式を、時間変動モデルとして本研究で扱っていく。

2.2　時間平均モデル

　時間変動モデルでは好適パッチと不適パッチの境界点をもとにして -l11

から l11 の変動域の範囲で境界点が移動するケースを考えてきたが、その

モデルに対してこの変動域の各点における増殖率や拡散係数として時間

の重み付き平均を計算し、その平均値を使ったモデルを考えた（図 2（b））。
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図２　時間平均モデル
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図２　時間平均モデル
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このモデルを時間平均モデルと呼ぶことにする。時間変動モデルの変動

域における増殖率の平均値を求めるにあたり、次のように考えた。

図２（a）より、

変動域A内

変動域B内

と

変動域A内

変動域B内

を以下のように定める。
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：場所
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変動域B内

で変動周期 T の間に好適パッチである時間

　

変動域A内

変動域B内

：場所

変動域A内

変動域B内

で変動周期 T の間に不適パッチである時間

のとき変動域 A とし、

のとき変動域 B とすると、場所

変動域A内

変動域B内

での平均増殖率

変動域A内

変動域B内

は以
下のように表せる。

変動域A内
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　図２より

変動域A内

変動域B内

は、

変動域A内

変動域B内

と表せることから、

変動域A内

変動域B内

は次の式で表す
ことができる。

変動域A内
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変動域A内

変動域B内

 
　また、図２より

変動域A内

変動域B内

変動域A内

変動域B内

であることから、これに上式の

変動域A内

変動域B内

変動域A内

変動域B内

の値
を代入することによって以下のように

変動域A内

変動域B内

を求めることができる。

変動域A内

変動域B内

変動域A内

変動域B内

 
　これを好適パッチと不適パッチの境界でも平均増殖率

変動域A内

変動域B内

の式に代
入すると、以下のように時間変動の起こる場所 ξ における平均増殖率

（時間の重みつき平均増殖率）を求めることができる。

変動域A内

変動域B内

変動域A内

変動域B内

 
　これらの平均増殖率は図３のグラフのようになる。
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　また、時間変動の起こる地点

変動域A内

変動域B内

における平均拡散係数（時間の重みつ

き平均拡散係数）については算術平均と調和平均の両方を計算した。

Kinezaki et al., 2003 において 2 次元パッチモデルにおける平均速度を

求めるにあたって、パッチを横断する場合には拡散係数の調和平均、ま

た、パッチに沿った方向に進む場合には算術平均が妥当であったことか

ら、今回はどちらの平均を使って比較するのが良いのかを確認する。算

術平均は式 (18) および (19) で表される。
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変動域A内

変動域B内
 

　また、調和平均は式 (20) および (21) で表される。

変動域A内

変動域B内

 
各々 (20)、(21)

　これらの平均拡散係数をグラフで表すと、図４の (a) 算術平均の場合

および (b) 調和平均の場合となる。

図３　平均増殖率の例　e = -5
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３．数値計算の方法

3.1　手法

　数値計算については、陽的差分法や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く精度が高い陰的差分法を使うことに

する。時間刻み幅Δ t = 0.005、空間刻み幅Δ x = 0.05（または 0.025）、

空間格子点の数を 40000 として、各格子点における増殖率や拡散係数な

どの拡散増殖条件から各格子点の個体数の時間変化を求める数値計算を

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

d

l11 l11 l11 l11

l20l10 l10
2

x

d
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0

l11 l11 l11 l11

l20l10 l10
2

1

0 x
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図４　平均拡散係数の例

(a) 重み付き算術平均の場合

(b) 重み付き調和平均の場合

d = 2

D(x)
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タ値をそれぞれ与え、各格子点における個体数の時間変化のシミュレー

ションをおこなって、各時間における伝播の先端の位置を求め、先端の

位置と時間の関係から侵入生物の伝播速度を計算する。

3.2　伝播速度の求め方

　図５(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。

 
　ただし、x1* は時刻 t1 における分布域の先端、x2* は時刻 t2 における分

布域の先端の位置であり、t1 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。 

3.3　解析の手順

　本研究のモデルはできるだけシンプルに考えているが、好適パッチや

不適パッチの平均幅 l10、l20 パッチの変動幅 l11、時間変動周期 T、不適パッ

チの増殖率 e、不適パッチの拡散係数 d という６種類の変数があるため

に、 そ の 値 の 組 み 合 わ せ は 無 数 と な る。 そ こ で 本 研 究 で は、

（L は環境周期）と固定し、変動幅が好適パッチと不
適パッチとの間で重なることのないように変動幅 として、次の

手順により解析をおこなう。

（１） 不適パッチの増殖率 e が伝播速度に及ぼす影響を調べる。そのた

めに、拡散係数を一様とし（d = 1）、変動周期も一定（T = 10）の

条件下で変動幅 l11 を変化させてシミュレーションをおこなう。

（２） 変動周期 T が伝播速度に及ぼす影響を調べる。拡散係数 d および

増殖率 e を一定の下（d = 1, e = － 5）で変動周期 T を変化させて
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シミュレーションをおこなう。 

（３） 拡散係数 d が伝播速度に及ぼす影響を調べる。拡散係数が好適パッ

チと不適パッチの間で一様の場合（d = 1）、好適パッチよりも不適

パッチでの拡散係数が高い場合（d ＞ 1）、好適パッチよりも不適

パッチでの拡散係数が低い場合（0 ＜ d ＜ 1）に分けて伝播速度の

変化を調べる。

（４） 上記（１）～（３）では、の時間変動モデルによるシミュレーショ

ンをおこなってきたが、ここで、時間平均モデルによるシミュレー
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0.20

0 x

t
t+t*

t+2t*

　　　図５　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),(c) は T = 5. 

共通のパラメタ値は L = 4, l10 = l20 = 2, l11 = 0.8. 
(a) 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 = 3T).

（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 t* 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ても
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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ションをおこない、それぞれのモデルによる伝播速度の比較をする

ことにより、「時間変動」そのものの影響を考察する。

４．数値計算結果

4.1　不適パッチの増殖率が伝播速度に及ぼす影響

　まず、拡散係数を一様とし（d = 1）、変動周期も一定（T = 10）の条

件下で変動幅 l11 を変化させてシミュレーションをおこない、増殖率 e

の違いが伝播速度に与える影響を調べた。

　図６は、不適環境の増殖率 e を e = 0.5, 0, － 1, － 5 に固定したとき、

それぞれの変動幅 l11 を変化させて伝播速度への影響を表したグラフで

ある。横軸は l11 であり、縦軸は伝播速度である。

　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、不適パッチの内的自然増加率が小さいほど伝

播速度は小さい。

（２） e = 0.5, 0, － 1, － 5 の各グラフにおいてグラフは右下がりとなり、

変動幅 l11 が大きくなるにつれて伝播速度は減少する傾向があるこ

とがわかる。特に、不適パッチの増殖率 e が小さくなるほど下がり
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図６ 異なる増殖率における変動幅（l11）と伝播速度の関係

e = -1

  e = -5

パラメタ値　T = 10,  L = 6 (l10 = l20 = 3),  d = 1

e = 0

e = 0.5
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幅は大きく、つまり、伝播速度に与える影響が大きくなる。また、
e が十分小さい場合には、l11 がある程度以上大きくなると絶滅する

（図６の e = － 5 のケース）こともあることが分かった。

4.2　変動周期 T が伝播速度に及ぼす影響

　前節の不適パッチの増殖率が伝播速度に大きく影響した e の値を使っ

て、次に、変動周期 T が伝播速度に及ぼす影響を調べることにした。つ

まり、拡散係数 d および増殖率 e が一定の下（d = 1、e = － 5）で、変

動の時間周期 T を変化させてシミュレーションをおこなった。その結果

が図７(a) のグラフである。 

　図７(a) のグラフは横軸が変動幅 l11 であり、縦軸が伝播速度である。

時間周期 T の値は、上から T = 10、1、0.1 となり、変動周期が大きい

ほど伝播速度が速くなる傾向があるように見える。そこで、次に、グラ

フの軸を横軸に変動周期とし、変動周期が十分大きくなるにつれて伝播

速度がどのように変化するかを調べた。それが図７(b) のグラフである。

このとき、変動幅は l11 = 0、0.3、0.6、0.9 に固定して変動周期を上げて

シミュレーションをおこなった。(b) のグラフから分かることは、各グ

ラフは右上がりとなり、時間変動周期 T が長いほど伝播速度は速いが、

これらのグラフはそれぞれある値に漸近しているということである。

4.3　拡散係数 d が伝播速度に及ぼす影響

　パッチモデルにおける好適パッチおよび不適パッチは、増殖率の大小

によって決められている。つまり、増殖率の高いほうが好適パッチであ

り、低いほうは不適パッチと定義している。ところが、拡散係数につい

ては特に定めていない。これは、侵入生物にとって不適パッチに入った

ときにそのパッチから早く抜け出そうとするケース（つまり拡散係数が

上がる場合）と、不適パッチに入ることにより悪い環境から動きが悪く
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　　　図７ 変動周期T と伝播速度の関係
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パラメタ値　L = 6 (l10 = l20 = 3),  d = 1,  e = -5
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(a) 異なる変動周期における変動幅と伝播速度の関係

(b) 異なる変動幅における変動周期と伝播速度の関係

なってしまう場合（拡散係数が下がる場合）もあるからである。

　そこで、拡散係数が伝播速度に及ぼす影響を調べるにあたって、拡散

係数が好適パッチと不適パッチの間で一様の場合（d = 1）、好適パッチ

よりも不適パッチでの拡散係数が高い場合（d ＞ 1）、好適パッチより

も不適パッチでの拡散係数が低い場合（0 ＜ d ＜ 1）の３ケースについ
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て伝播速度の変化を比較した。

　図８は、不適パッチでの増殖率を e = － 5、変動の時間周期を T = 10

に固定して、異なる拡散係数 d = 0.5、1、2 ごとの変動幅 l11 と伝播速度

の関係を表したグラフである。３本のグラフは途中で交差し、変動幅 l11

が十分に小さいところでは拡散係数が大きいほど伝播速度は高いが、変

動幅 l11 が十分に大きいところでは拡散係数が大きいほど伝播速度が低

い。この条件の場合、変動幅が大きくなると絶滅するケースであるが、
d の値が大きいほど振動幅 l11 の値が小さいときに絶滅するという興味深

い結果になった。

4.4　時間平均モデルと時間変動モデルとの結果の比較

　時間平均モデルは、時間変動を伴うモデルにおいて変動を起こす範囲

における増殖率や拡散係数の時間重み付きの平均値を求めて、その平均

値をその地点の増殖率や拡散係数として、伝播速度をシミュレーション

している。平均増殖率にしても平均拡散係数にしても、それぞれの式 (16)

～ (17) や式 (18)~(21) には変動幅 l11 は含むが、時間変動周期 T を含んで
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図８　異なる拡散係数 d における変動幅 l11と伝播速度の関係
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いない。時間変動モデルでは、4.2 節で示したように伝播速度が時間変

動周期 T の値に影響されていたために、この時間平均モデルでのシミュ

レーション結果と時間変動モデルでのシミュレーション結果との関係に

は大変興味深いものがある。

　

4.4.1　拡散係数が均一の場合

　拡散係数が好適パッチや不適パッチにとらわれずに均一の場合には、

増殖率の時間平均が伝播速度に大きく関わってくる。

　図９には、図７(a) で示したグラフに、d = 1、e = － 5 における時間

平均モデルの結果を点線で表して合わせている。横軸は変動幅 l11、縦軸

は伝播速度である。この結果を見ると、時間変動モデルの周期 T = 0.1

の場合のグラフにほぼ重なっている。つまり、拡散係数が均一の場合に

は、時間平均モデルは時間変動モデルの時間周期が非常に小さいときの

極限に近い結果を表していると言えそうである。
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図９　時間変動モデルと時間平均モデルの比較　d = 1　 

パラメタ値　L = 6 (l10 = l20 = 3),  e = -5,  d = 1
実線は時間変動モデル(T = 10, 1, 0.5)の結果.
点線は時間平均モデルの結果.
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4.4.2　不適パッチでの拡散係数が小さい場合

　不適パッチでの拡散係数が小さい場合の例として、図 10 では、不適

パッチの拡散係数 d = 0.5 の場合の時間変動モデルのシミュレーション

結果と時間平均モデルでの結果を合わせてグラフにしている。時間変動

モデルの結果を実線で表し、時間平均モデルの結果を点線および破線で

表している。横軸は変動幅 l11 であり、縦軸が伝播速度である。また、

時間変動モデルの結果は、T = 10、1、0.1 の３種類の時間変動周期の結

果である。時間平均モデルの結果は、拡散係数の算術平均を平均拡散係

数 としたものを点線で表し、調和平均としたものを破線で表して
いる。拡散係数の算術平均と調和平均を比べた場合、調和平均 算術平

均となるが、調和平均を平均拡散係数とした場合のグラフの方が算術平

均のものよりも伝播速度が遅くなっている。また、時間変動モデルの結

果と比べた場合には、算術平均の結果も調和平均の結果も拡散係数が均

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
0.0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

変動幅 l11

伝
播
速
度

図１０　時間変動モデルと時間平均モデルの比較　d = 0.5 

パラメタ値　L = 6 (l10 = l20 = 3),  e = -5,  d = 0.5
実線は時間変動モデル(T = 10, 1, 0.5)の結果.
点線は時間平均モデル(拡散係数の算術平均)の結果.
破線は時間平均モデル(拡散係数の調和平均)の結果.

T = 10

T = 0.1

T = 1

  季節変動が侵入生物に与える影響
224 —— −時間変動を伴うパッチモデルからの一考察−



0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
0.0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

変動幅 l11

伝
播
速
度

T = 10

T = 0.1

T = 1

図１１　時間変動モデルと時間平均モデルの比較　d = 2 

パラメタ値　L = 6 (l10 = l20 = 3),  e = -5,  d = 2
実線は時間変動モデル(T = 10, 1, 0.5)の結果.
点線は時間平均モデル(拡散係数の算術平均)の結果.
破線は時間平均モデル(拡散係数の調和平均)の結果.

一の場合の結果と違って、T = 1 と T = 0.1 とのグラフの間あたりに位

置している。

4.4.3　不適パッチでの拡散係数が大きい場合

　図 11 は、不適パッチでの拡散係数 d = 2 の場合の時間平均モデルと

時間変動モデルとの結果を比較している。この場合も横軸は変動幅 l11、

縦軸は伝播速度である。時間変動モデルの T = 10、1、0.1 の３ケース

の結果を実線で表し、時間平均モデルの平均拡散係数を算術平均とした

ものを点線で表し、調和平均としたものを破線で表している。算術平均

の結果と調和平均の結果の関係は図 10 の場合と同様に、時間平均モデ

ルの算術平均のものの方が調和平均のものよりも伝播速度は遅くなって

いる。また、時間変動モデルの結果との比較については、図９の拡散係

数が均一の場合とも図 10 の拡散係数 d < 1 の場合とも異なり、拡散係
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数 d > 1 の場合には、時間変動モデルの T = 0.1 のグラフよりも下に位

置し、時間平均モデルの伝播速度は遅くなっていることがわかる。

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、好適パッチと不適パッチの境界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、変動幅 -l11 以上 l11 以下

の範囲で正弦関数的に変動するモデルを使い、環境周期 L = 3 に固定し

た条件の下で数値計算をおこなって、結果を示してきた。

　本研究の数値計算結果から得られた特徴をまとめると、以下のように

なる。

（１） 不適パッチの増殖率 e が小さいほど伝播速度は小さくなる。また、

時間変動幅 l11 が大きくなるにつれて伝播速度は減少する傾向にあ

る。特に不適パッチの増殖率がある程度より小さいケースでは、振

動幅 l11 が十分に小さい場合には増殖拡散をしていても、変動幅 l11

がある程度以上大きいと絶滅することもあることが分かった（図

６）。

（２） 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り一

定値に収束していく（図７(b)）。この点は、先行研究の再確認となっ

た。

（３） 不適パッチの拡散係数 d が伝播速度に与える影響は、変動幅 l11 が

小さい場合には拡散係数が大きいほど伝播速度は速いが、変動幅 l11

が大きくなるにつれて拡散係数 d が大きいほど急速に伝播速度を落

としていく。変動幅が大きくなると絶滅するケースにおいては、d 

の値が大きいほど振動幅 l11 の値が小さいときに絶滅するという興

味深い結果になった（図８）。
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（４） 時間変動モデルと時間平均モデルとの関係については、拡散係数

が均一の場合には、時間平均モデルは時間変動モデルの時間周期 T

が非常に小さいときの極限に近い結果を表しているように見え（図

９）、不適環境の拡散係数が大きい場合や小さい場合にはその関係

とは異なったものとなった（図 10、図 11）。

　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

　これまでの時間変動モデルを使った研究と今回の研究との大きな違い

は、以下の２点であった。

１． 不適パッチでの拡散係数を変化させることによって、拡散係数が伝

播速度に与える影響が分かったこと。

２． 時間変動モデルに対して、時間平均モデルを新たに考えて対照的に

シミュレーションすることによって、結果を比較してみることがで

きたこと。

　そこでまず、拡散係数の大小による伝播速度への影響について考察す

る。

　4.3 節の結果（図８）のように、変動幅が小さいケースでは、不適パッ

チの拡散係数が高い方が伝播速度は速くなるにもかかわらず、変動幅が

大きいケースでは、拡散係数が低い方が伝播速度は速い。このように、

変動幅の大小によって、拡散係数の大きさが伝播速度に与える影響が異

なることが分かった。

　一般に拡散係数が高いほど拡散しやすくなるので、物理的には拡散係

数が高いと伝播速度は上がることになる。生物の侵入伝播を考える場合

には、増殖と拡散を合わせて考える必要がある。今回の時間変動モデル
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では、好適パッチの拡散係数を 1、不適パッチの拡散係数を d として数

値計算してきた。よって、拡散係数 d > 1 の場合には、生物が不適パッ

チに入るとより速く移動できるようになり、伝播速度が速くなるのは当

然のことのように思われる。なお、このような傾向は、パッチモデルの

研究（杵崎 , 2013）や正弦関数で空間変動する周期的モデルの研究

（Kinezaki et al., 2006）において、増殖率の振幅と拡散係数の振幅とが

逆位相になると伝播速度は全体的に速くなるという結果が得られてお

り、今回のモデルにおいても同様の傾向が表れると言えよう。それに加

えて、今回のケースでは、不適パッチ内の増殖率を e = － 5 にして強い

負の値を設定しているために、不適パッチでの負の増殖率の影響をうけ

る時間が短くなり、個体数の減少を食い止める方にはたらいていると考

えられる。このような前提の下で好適パッチと不適パッチが時間変動を

するために、好適パッチ幅 l1(t) は の範囲で増

減を繰り返し、不適パッチ幅 l2(t) は の範囲で

増減を繰り返す。ただし、好適パッチ＋不適パッチのパッチ周期は L に

固定しているために、好適パッチが最大のときには不適パッチは最小の

長さとなる。このような条件があるために、変動幅が大きい場合には時

間 t によっては、環境全体のほとんどを好適パッチが占めたり不適パッ

チが占めたりすることになる。好適パッチが広く占めているときには個

体数を十分に増やすことができ伝播速度を保つことができても、不適

パッチが広く占めているときには個体数を大幅に減らすことになり伝播

の先端の方では分布域を拡げることができないほど個体密度を下げた

り、分布域を狭めたり、また、絶滅の危機を招くことになると考えられ

る。よって、変動幅が大きくなると伝播速度が大きく下がり、侵入可能

域を狭めることになる。

　不適パッチの拡散係数が小さい場合（d < 1）には、環境全体として

の拡散係数が下がり移動しにくい状態となり伝播速度も下がるといえ
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る。また、別の観点から見ると、不適パッチの拡散係数が小さいと、好

適パッチから不適パッチに入りにくくなり、入ってしまうと不適パッチ

から出るのが困難になるともいえる。特に、不適パッチの拡散係数がゼ

ロに近い場合には、好適パッチから不適パッチの中に入り込んでいくこ

とが非常に困難になっていると考えられる。このように考えると、不適

パッチの拡散係数が低ければ低いほど、変動幅が広くて好適パッチが狭

い時間であっても好適パッチに留まる個体数をできるだけ多く残すこと

のできる環境であるといえる。ゆえに、拡散係数 d が高くて個体数を十

分に保つことができずに伝播速度を大きく下げたり絶滅したりするよう

な広い変動幅があるケース（図８の変動幅 l11 が 0.7 以上のとき）であっ

ても拡散係数が十分に低いと個体数を残すことができるようになる条件

になると考えられる。

　次に、時間変動モデルと時間平均モデルの数値計算結果の比較より、

生物学的に考察を試みる。

　拡散係数が一様な場合（d = 1）には、拡散係数の時間平均も
となるために、変動域において増殖率のみの時間平均を考えればよいこ

とになる。変動域の平均増殖率は図３のように arcsin 曲線を描く。時

間変動モデルと時間平均モデルによる伝播速度の結果を比較したとき

に、図９のグラフのように T = 0.1 の結果とほぼ一致していたことから、

変動周期をゼロに限りなく近づけたときに時間平均モデルの結果と等し

くなるようにも見える。

　また、拡散係数 d < 1 のケースとして d = 0.5 で時間平均モデルを使っ

て数値計算をした結果と時間変動モデルとの結果比較（図 10）につい

ては、予想に反して時間変動モデルの T = 1 の伝播速度のグラフと T = 

0.1 のグラフの中間に位置し、拡散係数が一様な場合と異なる結果となっ

た。さらに、拡散係数 d > 1 のケースとして d = 2 の時間平均モデルの

結果との比較（図 11）については、時間平均モデルの伝播速度は時間
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変動モデルの結果で最も伝播速度の遅い T = 0.1 の結果よりもさらに遅

いという結果であった。これらの結果は、時間変動モデルの同じ条件の

場合と比較すると、拡散係数 d が小さいほど時間平均モデルの結果の方

が時間変動モデルの結果よりも相対的に伝播速度が速くなっている。見

方を変えると、時間変動を起こすことによって、拡散係数が低いケース

であるほど、時間平均モデルより伝播速度が相対的に低くなっており、

時間変動という現象は、拡散係数が低いほど伝播速度を下げる影響が強

くなるとも言えそうである。この生物学的意味を考えるときに着目すべ

きことは、時間変動モデルは変動域で好適パッチと不適パッチの境界が

実際に変動して好適パッチと不適パッチの比を変えているという点であ

り、時間平均モデルでは変動域での各点での好適パッチになっている時

間と不適パッチになっている時間から拡散係数や増殖率の時間平均を

とっているという点である。拡散係数や増殖率の平均値は両モデルにお

いて同じであっても、実際に時間変動するかしないかで伝播速度に与え

る影響が違うことで伝播速度に現れてくると考えられることから上記の

ような結論が見えてきた。

６．おわりに

　本研究により、環境の時間変動が生物の侵入に与える影響の中でも、

特に不適環境の拡散係数の大小が伝播速度に与える影響について、生物

学的意味を含めてその傾向が分かったことが成果であったと考えてい

る。しかし、時間平均モデルを新たに作って比較することにより、結果

のデータからは興味深い傾向は見えてきたが、まだ十分とはいえず、そ

の根拠などの考察にまでは至らなかった。今後、本研究の結果をもとに

して、さらに広く研究することによって、環境の時間変動が生物の侵入

に与える影響についての本質を見つけていくことが当面の課題となって

いる。
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