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持続的針広混交林景観を再現する肢体的モザイク動態モデルについて

藤 本 征 司士

Lilnb‐like Mosaic Dynanlics〕 直odel Silnulating Sustainable Mixed Forest

Landscape Constructed by Various Coniferous and Broad… leaved Trees

Seishi Fu」 IMoTO鸞

Sunlnlary

Clarifying the structure and dynanlics of complex forest landscape lnosaic constructed by

various tree species,a Limb¨ like Mosaic Dynamics model(LMD model)assuming limb― like

development of next generation and then in which the seed dispersal is lilnited in the near

regeneration site as well was developed.By the LWID llrlodel in which the difference in the

competitive, stress tolerant and ruderal behavior between conifers and broad… leaved trees

were parameterized,the sustainable rrlixed forest rnosaic could be reappeared in a computer

silnulation using the lattice lfrlodё l.

は じめに

里山域の森林景観は、針葉樹の一斉造林地が大面積に広がるか、広葉樹二次林な どが成立 して

いる場合が多 く、また、広葉樹二次林な どはもちろん、針葉樹人工林の場合でも、半ば放置 され

た状態にある場合が少なくなかつた(藤本、2003,2008a)。 しか し、近年、いまだ多分に試行錯

誤的ではあるが、各地で里山域の森林景観整備が進められ始め、特に、針葉樹一斉造林地を針広

混交林化する試みが推 し進められ、また、そのための生態学的基礎研究 も活発に展開 され るに至

つている。すなわち、著者による一連の試み(藤本、2008a、 2009aな ど)も このような試みのひ と

つであつた といえ、現時点では、それほど多 くの成果は得 られていないが、暖温帯里山域の森林

景観整備のひ とつ として、殆 どの地域において消滅 して しまった原生林に代わるにたるほどの十

分発達 した 「原始の森 (一種の針広混交林帯)」 の復元が考えられ ることな どを指摘 し、このよう

な 「原始の森」復元の事例対象地の景観モザイク構造の把握やその動態モデルの構築などを進め

てきた(藤本、 2008a、  2008b、 2009a、  2009b、 2010a、 2010b、  2011:藤本・木村、 2011'な ど)。

本報告はその続報であ り、持続的な針広混交林帯景観が再現できる景観モザイク動態モデルの構

築・評価 を試みた。モデルの構築に当たつては、森林景観の肢体的存立性に着 目し、景観モザイ
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ク動態を記述する数理モデルを組立て、それをシミュレーションモデルに組みかえ、その針広混

交林帯景観の再現性の評価を行 うこととした。

肢体的モザイク動態 (LMD)モデルのコンセプ ト

(1)物体モデルと肢体モデル

生物個体や生命的自然の総体は、「物体(Corpus、 粒子)」 的に分節化 されるだけではなく、「肢体

(Limb)」 的にも分節化される(廣松、1975)。 ここで、「肢体」は、「物体(粒子)」 のように、他から

完全に独立した実体性・自己同一性の高い実在物ではなく、生物個体から分岐している四肢や樹

木の枝のように、少なくともその一部が他と繋がりあつているため、他からの独立性が低く、「物

体」よりも自己同一性・実体性が低い 「物」的存在を指す。

物体的分節化によつて知覚対象化 された対象物を「物体(物体的分節体、粒子的分節体)」 と呼

び、肢体的分節化によって知覚対象化された対象物を 「肢体(肢体的分節体)」 と呼ぶ。従って、

物体や物体と物体の関係を記述するモデルが物体(物体的)モデルとなり、「肢体」や「肢体」と「肢

体」の関係を記述するモデルが肢体(肢体的)モデル となる。以下に触れるとお り、肢体(肢体的)

モデルは、物体(物体的)モデルよりも、はるかに実体化の度合いが低い肢体的分節化・物的対象

化・物象化に基づくモデルであり、生物的自然や生物的自然景観のような実体性が不明瞭で、「肢

体性」が顕著な対象の動態を考える場合に有効なモデルとなると考えられる。

(2)物体的モデルの問題点

物体モデルでは、通常、それ以上分割できない実体的な構成単位が想定され、それが一般に個

体(Individual)と 呼ばれる。樹木などでは、いわゆる個体を一種の population(個体群)的なも

のと見なす場合もある(Harper、 1977)。 しかし、このような場合でも、物体的モデルで考える限

り、個体に代わつて、それ以上分割できない別の実体的な構成単位が想定され、一般に、樹形を

構成するModuleの ようなものが実体的な構成単位 とされる(Harper、 1977)。 そして、この場合、

個体は Moduleの 集合体となり、通常、Moduleよ り実体性・自己同一性の希薄なものと見なさ

れる。これとは逆に、社会性昆虫などのように、個体群を個体的なものと見なす場合もある。そ

の場合は、通常、個体の実体的側面が希薄となる。このように、物体的モデルでも、必ずしも、

実体的な構成単位がいわゆる「個体」に限定される訳ではないが、実体的な構成単位を措定する

点では共通 しているお り、通常、このような実体的な構成単位が競争や適応、進化の単位 と見な

される:ま た、物体的モデルでも、必ずしも、実体的な構成単位を個と集団のどちらか一方に限

定する訳ではなく、個と集団 (個体の諸要素と個体、個体と個体群など)の双方に実体性を認め

る場合もあるが、相違は、ただ一つのものに実体性を認めるか、複数のものに実体性を認めるか

に帰着 し、実体的な構成単位をまず考える点では一致している。物体的モデルにおいて、個にの

み実体性を認める場合は要素実在主義 0社会唯名論的となり、集団にのみ実体性を認める場合は

社会有機体論的となる。それに対して、個 と集団の双方に実体性を認める場合はその折衷論 とな

るが、これもまた同じ実体的思考のバ リエーションに過ぎないと考えられる。

以上のように、物体モデルでは、いずれにしても、動態の解析に先立って実体的な構成単位が

あらかじめ定められるが、このことは、動態においてその単位 となる親個体と次世代候補を互い
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に分離独立した粒子的実体と見なすことを意味している。例えば、物体モデルで樹木個体群の動

態を見ていく場合(こ こでは、樹木個体を「個体」と見なす普通の考え方に従つて話を進めていく)、

親個体を確定 し、さらに次世代候補を散布 された個々の種子とい う粒子的な実在物に求めること

になる。確かに、種子は親世代か ら生 じ、その遺伝的性質を充分受け継ぎ、しかも親世代から分

離・独立した存在である。そして、それが発芽・成長 していけば、次世代親 となる。すなわち、

以上のことは、個々の親個体をあらかじめ確定し、また、それとは別に、個々の種子自体やその

集合体を次世代候補と見なす考え方に充分な根拠があることを意味しているように思える。 しか

し、より詳細に見ていくと、以上のような、親世代と次世代候補である種子(も しくはその集合体)

を実体的なもの同士としてあらかじめ分離 して考える見方には大きな矛盾があることに気づく。

まず、種子を親個体から完全に分離・独立した実体的存在 と見なせるかどうかについては大き

な疑間がある。第一に、種子が元々親個体から肢体的に分岐して生じた花序や花、あるいは果実

の一部であり、その意味で、親個体の一部を構成 していたものであることは重要である。もちろ

ん、種子の本体である胚は、遺伝的構成が異なる雌雄親からの配偶子の受精によって生 じたもの

であるため、分岐の端末を構成する枝条や花序、花などとは異なり、親個体とはその遺伝的性質

が異なる。従つて、種子や種子集団は、例え親個体から遊離 していなくても、親個体から完全に

区分できる存在 と見みることは不可能ではない。 しかし、このような親子間での遺伝的性質の違

いは、両者を別の存在 として見なし得る根拠となつているとしても、世代の異なるもの同士とし

て明確に区分できる根拠 となっている訳ではないことは重要である。昆虫類などでは、単為生殖

を行なって、遺伝的性質の変わらない次世代をつくり続ける種が多く認められる。樹木などでも、

自殖によって次世代をつくる場合が少なくない。枝先を飛散させて、クローン個体を次世代 とし

てつくる種も存在する(藤本 0篠 田、1982)。 根萌芽によって次世代を作る種もある(小り||・ 福嶋、

1996)。 これ らの事例は、遺伝的性質の違いが、親世代 と子世代を分かつための前提条件 となっ

ているわけではないことを意味している。む しろ、親世代とその次世代の関係の成立は、遺伝的

性質が似ていることを、その前提条件 としていることは極めて重要である。当然のこととして、

遺伝的性質が全く異なっておれば、親子関係は成立しない。また、被子植物(広葉樹)の場合は、

親個体から散布体として分離するものが、種子ではなく果実である場合が少なくないが、果実は

種子が親個体起源の子房によつて覆われたものであるので、この場合は、散布体の全体が遺伝的

に親個体から分かたれているわけではないことになる。さらに、金十葉樹や広葉樹の一部には、散

布体が偽果であり、親個体の種柄や花序の一部といつた栄養器官の一部を伴 うものであるものも

ある。また、同様のことは、種子自体についても言え、その種皮は、例え減数分裂を経て発達 し

たものであるとしても、種子を形成 した親個体(母樹)起源のものであり、母樹 と同じ遺伝的性質

を持つている。すなわち、以上のことも、次世代である散布体や種子が遺伝的性質によるだけで、

親個体から区分されているわけではないことを意味している。

すなわち、以上のように、親個体と種子は、これ ら両者の位置的関係(同所的か異所的か、連結 0

接続 しているか遊離しているかなど)と は無関係に、遺伝的相違によつて区分できる場合も少なく

ないが、このような遺伝的相違が両者の世代的相違を決定付けている訳ではないことは重要で、

このことは、両者の世代的相違を決定付けているものが、やはり、何らかの両者の位置関係に帰
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着できることを強く示唆している。 しかし、それでは、それは具体的にどのような位置関係に帰

着すると言えるのか。まず、まったく両者が同所的で互いに融合 し合 うような位置関係にあるの

だとすると、世代的相違には到底繋がらないことは明らかである。しかしまた、逆に、空間的に

完全に遊離 した位置関係にあるのだとすれば、位置関係から両者の連続的関連性を帰着 し得なく

なることも明らかである。すなわち、以上のように考えると、結局、これら両者の親子関係の成

立を可能にする唯一の位置的関係は、マクロに見ると同所的ではあるが、ミクロに見た場合は異

所的であり、異所的ではあつても、完全には分離 しておらず、本体である親個体と次世代が相互

に充分接続 し合った関係に求められるようになる。

そして、さらに具体的に考えると、両者の親子関係の成立を可能にする位置的関係は、結局、

親個体と種子が直接的には親個体から肢体的に分岐した存在であるソ点に帰着するものと判断でき

る。そして、以上の論議は、親個体からは完全に分離 していない種子に対 してのみならず、散布

され、親個体から分離独立した種子にも当てはめられる。確かに、散布された種子は、視覚的に

は親個体から完全に独立・遊離 しているものとして認識される。しかし、種子が散布されるのは、

多くは親個体の近傍であり、例え、鳥類などによつて相当の遠距離にまで散布されたとしても、

それはその一部であるに過ぎず、種子は、総体としては近傍にしか散布 されないものといえる。

すなわち、以上のことは、散布された種子の場合でも、まずは、親個体から肢体的に分節 した分

岐体の一部 として位置づけられることを意味している。

物体モデルの問題点は、結局、「個体」の個物的自己同一性(再認的自己同一性 ;廣松、1975)の

アプリオリな措定、言い換えると、「個体」の実体としてのアプリオリな措定の困難性に帰着する

(廣松、1972、 1975、 1985)。 それは、単に、個体が物質代謝を行つたり、成長 していくことを通

して、その内実を変えていくといつた、特定個体の再認的同一性の了解困難性だけでなく、次世

代形成に向けた生殖成長や種子分散にまで問題が及んでお り、個体存在は必ず しも、個体の外皮

を界面として外界と明確に区分できるわけではなく、散布 された種子集団もまた個体の一部と見

なせるし、それは、分散された花粉集団にも及ぶ。もし、以上のように考えないのであれば、そ

もそも、再認的同一性を論定し得なくなることも重要である。すなわち、このような事実が、個

体の「自己同一性」、「実体性」の措定の困難性を指し示 しており、ひいては、次世代候補を親世代

と子世代(次世代親世代)が半ば繋がり合った肢体の総体として把握するようなモデルの採用を不

可避 としているものと考えられる。「種」のような類種的概念を非実体的なものと考える見方は、

今 日では、生物学や生物分類学などにおいても一般化 されている(例えば直海、2008な ど)。 生物

生態学にあつては殆ど常識化されていると考えることもできる。それに対 して、個体や個体群の

ような個物や個物の集合体も非実体的・非実在的な概念と見る見方は、現在のところは殆 ど了解

されていない。しかしながら、廣松(1972、 1975、 1985)な どの「関係の一次性」に関わる議論を参

照にすれば、類種概念だけでなく、個物概念の非実体性もまた明白な事項といえる。

以上のことから、親世代と子世代は、物体的・粒子的分節化によつて、これらをあらかじめ別

の実体として定めることはできず、次項で触れるような、親世代 と子世代(次世代親世代)を 半ば

繋が り合った肢体の総体として把握するようなモデルの採用が是非必要となると考えられる。
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肢体的モザイク動態モデルの構築

(1)肢体的モザイク動態モデル (Limb‥ like Mosaic Dynamics Model)

上述したように、物体や物体と物体の関係を記述するモデルが物体(物体的)モデルであり、「肢

体」や「肢体」と「肢体」の関係を記述するモデルが肢体(肢体的)モデルとなる。肢体モデルは、

樹木の成長や樹形形成、タケの地下茎も含めた地上稗の増加パターン、森林モザイク、風景モザ

イクの動態の記述などに有効 となると考えられる。すなわち、本報告で取 り上げる肢体的モザイ

ク動態モデル(Limb‐ like Mosaic Dynamics Model)と は、肢体的モデルのうち、森林モザイクや

風景モザイク、タケと樹木の競争 0共存など、肢体の集合体の動態を記述するモデルのことを指

し、その最 もシンプルなものが、 1つ の個体群の動態を記述す る肢体的個体群動態モデル

(Limb¨ like Population Dynamics Model)と なる。

(2)肢体モデルによる次世代の分散パターン

物体的モデルでは、次世代(種子)は 、例え比較的近距離にしか分散されない場合でも、かな り

の程度まで粒子的に自由に分散するものと見なされる。そのため、近くのサイ ト槻 個体が存在す

るサイ トも含む)で は、その全面に次世代が分散することになる。従つて、近 くのサイ トでは、他

種との競合がなければ、親個体数がロジスチック式のような 「閉鎖系」における成長を記述する

何 らかの関数式に従つて増加 し、近くと見なされるサイ トの面積が充分小さければ、そのサイ ト

の全面を急速に占める(すなわちサイ ト毎の K点に近づく)に至 り、その結果、時間の経過 ととも

に、サイ トを通 した親個体の総数が、 2次元空間で考えると2次関数的に増加することになる。

また、以上は、分散が充分狭い範囲に限られる場合に過ぎず、分散がさらに広い範囲におよぶ場

合は、 2次関数的増加を超えるに至 り、さらに分散の自由度が高くなれば、結局、サイ トを通 し

た親個体の総数もロジスチック式のような 「閉鎖系」における成長を記述する関数に従つて増加

するようになると考えられる。

それに対 して、肢体モデルで考えると、次世代は親世代と半ば連続 した親世代から肢体的に分

かれる分岐体として捉えられるため、その分散距離は近くのサイ トにのみ限定されるとともに、

分散可能な近くのサイ トにおいても、その全面に分散されるのではなく、肢体的にその一部のみ

を占有する方向でしか分散されない。従つて、その近くのサイ トにおける個体数の増加は、ロジ

スチック式のような「閉鎖系」におけるK点に収敏する増加曲線ではなく、ミッチャー リッヒ型

のリチャーズ関数式(大隅・石川、1983)やベルタランフィ式、相対成長式、拡張相対成長式のよ

うな「開放系」自体の成長を示すモデル(従 つてその K′点は、系の収容力を指すのではなく、個体

の最大サイズを指 し、収容力を示す Kよ り小さい)に よつて記述できるようになり、親個体の総

数の分散・増加は、分散範囲が 2次関数的に拡大する場合でも、親個体数密度は時間的に減少 し

ていくようになると見なせる。

(3)LMDモデルの記述に用いる主な諸概念 (用語)、 変数とパラメータ

以下の LMDモ デル(そ の数理モデル)の記述に際し用いる主な用語、変数 とパラメータを以下

の通 り定める。なお、このモデルは、格子モデルに従って構築 していくものとする。

s:サイ ト。局所を構成する部分空間。原則的にはサイ トのサイズは任意であるが、森林の動態
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を考える場合は、20m× 20m程度を基準とし、これを動態単位 とする。任意のサイ トは sx

で表 し、x/座標での位置を表す場合は sx.yで表す。

F':1サイ トが物理的に収容可能な標準親個体の数。通常、 1標準親個体が占める面積を 5m
×5mと 見なし、従つて、その場合、″は 16と なる。

ⅣO:任 意の種の時間 ιにおける個体量。ここで個体量は、 1標準親個体の占有可能面積を 1

とした場合の、総占有面積に相当する。

九 x(の :サイ トxの時間 ′における個体数。サイ トxァにおける時間 オの個体数を表す場合は、

NxOy(′ )で表す。

Sl、 S2:種 1と 種 2(グループ 1と グループ 2)。 針葉樹 と広葉樹のような、大きな分類群間

にも適用できるものとする。

M(の、地 (ι ): 時間 渉における特定のサイ トの Slと S2の個体数。

/Vlx.y(め 、地 x.y(ι ): 時間 ′、サイ トxァにおける Slと S2の個体数。

■、2:Slと S2の増加率。環境抵抗がない場合の、サイ ト毎に 1親個体が作 り得る次世代親個

体数 (つ まり任意のサイ トに分散させる親個体数が 1の場合の次世代親個体数)。 任意の

種なら為

インサイ ド(inside)、 アウトサイ ド(outside):親 個体が位置するサイ トをインサイ ド、その近

傍サイ ト(こ の解析では前後左右の 4サイ ト)を アウトサイ ドと呼ぶ。

オンサイ ト6nsite)、 オフサイ ト(offsite):イ ンサイ ドとアウトサイ ドの総体をオンサイ ト、そ

れ以外のサイ トがオフサイ トとなる。

わ1、 わ2:Slと S2のインサイ ドヘの分散率 (任意の種ならの。アウトサイ ドヘの分散率は全体

で 1-み、″方向に分散する場合は、 1方向当たり(1-の/″。

a、 c lslと s2の競合係数。

(4)ただ 1種からなり、全体密度効果を受けない場合の動態モデル

劇壺(0の記述

まず、ただ 1種からなり、また、全体密度効果を受けない場合 (局所密度効果は受ける)の

劇董(ォ )の増加曲線について考える。サイトxをインサイドとし、そのアウトサイド(全方向)をサ

イトx+1と すると、インサイドであるサイトxの N(′ )、 すなわち、劇壼 (`)は、

Aん(′)=/{わハ任
(′

-1)十 (1-b)М (χ +1)(′ -1)}

で定まる。ここで、Ⅳ<′ -1)+Мけ+D(′ -1)=PЯ
(′
-1) と置くと、上式は、

AL(′)=/{P跳 (′
-1)}

と書き換えられる。ここで、スx(オ ー1)は 、 ι-1におけるサイトxに配分される次世代候補の

数である。

以上の見方に従つて、劇壷(′ )の一般式を考えていく。もし、局所密度効果を受けないなら、増

加率が rな ら、 N<′ )=″PⅨ(J-1)と なる。しかし、これは fbx(ォ ー1)=1の 場合で、1を超える

と局所密度効果を受け、Ax(`-1)が 大きくなるほど増加率が低減すると考えられる。また、そ

の低減パターンについては、次世代候補が肢体的に分散するに際して、サイ トが満杯になるまで

は分散範囲が重複しない場合も想定可能ではある。特に異種間の場合は、種による立地の嗜好性
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に差がある場合なども考えられるので、このような住み分け的な分散も考えられる。 しかし、同

種間の場合では、Ax(ι -1)が 1な らば、次世代候補は、互いに重複を回避 して、rと なるが、

1を超えると、次世代候補はランダムに分散 し、そのため、次世代候補の数に応 じて、分散範囲

の重複率が高くなると見なす必要が生 じる。このように見なすことにすると、 1～″番 目の個体

が付加する占有面積の比率は、それぞれ、

r/RF、 (1-″ /κ ')″ /κ '、 (1-r/κ )2r/κ '、 、(1-′ /κ ソ
4′

/κ
l

となるので、Ax(ι …1)の全占有面積比は、1-(1-″ /κ )κ  となり、結局、劇藪(ι )は、

A磯
(′)=κ '{1-(1-″ /κ )λ

い)}                  (1)
で記述できることになる。

1番 目の占有面積割合

r/κ :

|

1-r/κ '

2番 目が付加する

占有面積の割合

(1-″ /κ )r/κ '

匡≡∃の箇所
ヽ

G-r lK')'

n番 目が付加する

占有面積の割合

(1-″ /κ )4・ r/κ l

□互コの箇所

図 l Psttι -1)の 占有面積比

測藪(t)の最大占有率 (κ ;サイ トごとの収容力に相当)

(1)式に従つて 劇藪(ι )が増加すると仮定して、その場合の最大占有率 Fについて見ていく。

まず、劇壷(ι )が最大占有率を示すようになるとき、Aζx(オ
‐
1)、 Aも

"o(ι

‐1)も 、ともにМ x(ι )

に近づくので、Ax(′ …1)も 、下式の通 り、やはり劇壷(′ )に近づくようになる。

F犠 (`)=ら氏駄
(′
-1)+(1-b)AL(χ +1)(′ -1)}―)ιⅣ缶

(′)十 (1-b)Rミ(′)=氏s(′ )

従つて、最大占有率を示すようになったサイ トにおいては、 (1)式は、

Aん(′)=κ '{1-(1-″ /κ )晰
lr l)}

で書き換えられる。従つて、

ハ磯(′)一 脇
(′
-1)=κ '{1-(1-″ /κ )脇

(卜1)}_ハ建
(′
-1)

となる。世代が重複しない場合は、さらに、

脇 (′)=ムP{1-(1-″ /κ )磁
°

}一 」鴨
(′ )

となるので、劇壷(′ )の増加率が頭打ちとなるのは、右辺がゼロ、すなわち、

Al(′)=κ '{1-(1-r/κ )臨
←)}

が成 り立つ場合 となる。ここで 0<r≦ r。 上式において、r=″なら、Ⅳ
(′)=κ

:と
なるが、F

<Fな ら、0<1-ノ″<1、 また、A(`)>0な ので、0<(1-″ /κ )Ⅳ
(の <1 となるので、r<〃

の場合は、 N(′)<κ
lと

なる。すなわち、 1個体でその次世代が全空間を占拠できるような r値

(2)

(3)
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を示さない限り (つまりF=″でない限り)、 個体数が増えても、環境収容力 Fは、″を越えない

ことになる。

そこで、Fと rに よつて Kま たは r/κ比)が どのような値を取るかを知るため、K″ =16、 400,

16000000の場合の ″Xの Fご との近似解を求めた(図 2)。 図の通 り、″K性は″によつてはあ

まり変化せず、F=16の場合でも、Fが 5以上ならrr比 は 0。 997を超えるが、 3な ら 0.959、

2.5な ら 0.917、 2な ら 0.83、 1.5な ら 0。 627、 1.2な ら0.369程度と″rが 1を大幅に下回り、

rが 4でも 0.9895と 99%を下回ることがわかる。以上のように、rが肢体モデルに相当すると

考えられる、3、 4程度以下の値なら、rが rを大幅に下回ることは、肢体的に個体群が成長 し

ていく場合は、他種 との競合がなくても、サイ トの全面を占めるようにはならないことを意味し

てお り、このことは、他種 との共存機構を見ていく上で極めて興味深い。それに対して、物体モ

デルで考えると、次世代候補はオンサイ ト(イ ンサイ ドとアウトサイ ド)の全面に次世代候補であ

る種子を分散させるので、劇壺(ι )は ロジスチック式で記述されるようになり、この場合、Fは

常に rに等 しくなり、時間の経過と共にサイ トの全面を急速に占めるようになる。

ｋ
＼
】
〓
岨
邸
Ｋ
哨

1

0.9

08

07

06

0.5

0.4

0.3

0.2

0.1

0

3     4     5

増加率 r

図2 増加率 Fと 最大優占比 圏Kの関係

シミュレーション ロモデルの構築

上述の(3)式 を格子モデルに当てはめることで、 2種の共存・競合のコンピュータ 0シ ミュレ

ーション・モデルが構築可能 となる。その場合、2種が各サイ トにおいて、次世代候補の分散を

回避 し合わない場合 と回避 し合 う場合が想定できるが、本報告では、競合を回避 し合わないもの

としてモデルを構築 した。

(1)環境勾配がない場での ⅣhxOと N2sxO

まず、環境勾配がない場でのⅣhx(ι )、 Ⅳ2sx(′ )について見ていく。

まず、Slのサイ トxにおける個体数 Ⅳhx(′ )は、Asx(′ …1)が ゼロの場合は当然ゼロ、Asx(′

1̈)がゼロでなく、S2の J2sx(ι -1)がゼロなら、S2と の競合が全く生じないので、

A凡∬
(′)=κ '{1-(1-陶 /κ )AS}

一 K'=16

-K'=400
K'=16000000
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となる。それに対 して、両者 ともゼロでないなら、S2と 競争になる場が生じ、その場合の Ⅳhx(ι )

は、競争とならない場での期待数 И と競争 となる場での期待数 Fの和となる。

まず、スについては、Slが分散する面積害J合が 1-(1-角 /κ )P鵬、S2が分散 しない面積割合が、

(1-″2/κ )P獅 な の で 、 そ の 面 積 割 合 は 、 {1-(1-A/K)Pl∬ }(1-″ 2/K)P2"

となる。従つて、スは、

И=スF{1-(1-″ 1/κ )A駆 }(1-r2/κ )P2駆

となる。一方、″については、競争となる場の割合 (Rど)は、

Rε ={1-(1-′ 1/κ )乃
∬
}{1-(1-r2/κ )P2S}

となり、競争となる場での Slの競争に勝つ確率 (0は、競合係数 (a、 6)と 個体数(種子量)

密度の積によって競争の結果が決まると仮定できるので、競争となる場における■ と局の期待

される個体数の比率は、

ClP∬ χ /{1-(1-′ 1/κ )A駆 }:CbP2駆 /{1-(1-r2/K)P2跳 }

となるため、

C=[ClPl∬ /{1-(1-″ 1/κ )Pl"}]

/[CIPl∬ /{1-(1-r1/κ )A跳 }+σ 2P2∬ /{1-(1-″ 2/κ )P2∬ }]

∴C=CIPl∬{1-(1-r2/κ )P2"}

/[ClPl∬ {1-(1-r2/κ )P2∬ }+c2P2∬ {1-(1-角 /κ )A脳 }]

となり、結局、Fは、16と Rθ と θの積 となるので、

β =丞P ClPl∬ {1-(1-″1/K)A"}{1-(1-r2/K)P獅 }2

/[CIPl∬ {1-(1-′ 2/κ )P2釘 }+σ 2P2∬ {1-(1-″ 1/κ )AS}]

となる。従つて、/VIsx(ι )は、

A凡∬(`)=κ '{1-(1-陶 /K)Pl"}(1-r2/κ )P2訂

+RP ClPl∬ {1-(1-″ 1/κ )A"}{1-(1-r2/κ )P粛 }2

/[σ lPl∬ {1-(1-r2/κ )P狙 }十 C2P2∬ {1-(1-/1/κ )A跳 }]     (4)

で推定できるようになる。同様に、Ⅳ‰x(ι )は、

AL瀕 (′)=κ '{1-(1-/2/κ )P獅 }(1-角 /κ )A釘

+スPC2P2∬{1-(1-″ 2/κ )P狙 }{1-(1-″ 1/κ )A誠 }2

/[σ lPl∬ {1-(1-r2/κ )P鼎 }十 C2P2∬ {1-(1-陶 /K)A駆 }]    (5)

となる。

(2)環境構造の設定と環境勾配の組み込み

環境は格子モデルで構造化されているものと考え、格子間距離を 20mと し、それが 2次元空間

に 50行 100列、合計 500個配列 し、また、1行 日と 50行 日、および 1列 目と 100列 目の格子

が繋がつている トーラス型を想定した。また近傍サイ トは上下左右の 4箇所 と見なした。

環境勾配としては、ス トレスと攪乱を想定し、各サイ ト(sx)が ス トレスの物理的強度と攪乱の頻
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度をそれぞれ固有値 として持つものと考え、それらを 島x、 島 とし、全サイ トに固有値を割 り振

った。品 と■ は、ともにゼロ～1ま での値を取るものとし、値が大きいほどス トレスの強度や

攪乱の頻度が大きくなると考えた。

(3)品 と■ に伴うⅣhxOと N2sxC)の 変化

ス トレスから生じる歪み(島Dについては、 r値の減少 と競争に関与する個体数の減少を想定し、

パラメータとして F減少回避率(島rx)と 個体数減少回避率(島cx)を設定した。 F減少回避率(島rx)

については、今回の解析では、Fが減少する場合 としない場合を想定し、 F値が減少する場合は

島rx=1-Gxと なり、減少 しない場合は 島rx=1と なると見なした。個体数減少回避率(島cx)

については、島cx=1-島 xで評価 した。

攪乱に対する対応の評価については、攪乱の影響を受け易いサイ トほど回転率が大きくなり、

そのため親個体サイズが小さくなると考え、モデルを調整するのが、肢体モデルにより忠実な方

法となる。 しかし、本報告では、より簡便に評価 し、攪乱の受けやすいサイ トほど競争が回避 さ

れる確率が高くなると考え、競争回避係数(■)を設けて、サイ ト毎、世代交代が生じる毎に、ル

<■ となるか否かを確率計算によつて判定し、■く 星 なら競争係数 aと の が共に 0.5と なる

ように星 =1/θに定め、■く星 とならない場合は■ =1と 定めた。

すなわち、以上の評価法に従い、Ⅳhx(ι )、 Ⅳ2sx(ι )を再評価すると、 (4)、 (5)式がそれぞ

れ下式のように書き換えられることになる。

A乃∬
(′)=島 αフX'{1-(1-島 河χ灼 /κ )A釧 }(1-島 ″2ノ 2/κ )P2班

十 島 α」('Rχ ClPl瀕 {1-(1-島 河χ角 /K)乃
∬
}{1-(1-島 r2χ″2/K)P2∬ }2

/[λClPl∬ {1-(1-£ ′2xr2/κ )P2"}+λ c2P2∬ {1-(1-島 ′h陶 /κ )A釘 }]  (6)

Ⅳ 2∬(J)=島 C2」(:{1-(1-&″ 2χ″2/κ )P2∬ }(1_島 河χ洵 /κ )λ
駆

+島 σ2」で '沢家g2P2∬ {1-(1-島 ′2/2/κ )P雰号 {1-(1-島 河ノ 1/κ )A訂 }2

/[Rχ ClPl∬ {1-(1-島 ′2χr2/κ )P期 }十 Rχσ2P2∬ {1-(1-島 ″レ陶 /κ )乃
∬
}]  (7)

(4)シミュレーションのアルゴリズムとパラメータ値の決定

本解析では、まず、Slと S2(それぞれ針葉樹全体と広葉樹全体を想定)が 100× 50のサイ ト(1

サイ ト当たり16親個体が位置するので合計 80000箇所)に ランダムに分散 している状態を初期状

態に設定した。そして、時間 ′が 1進むごとに全サイ トで一斉に世代交代が起こり、世代交代ご

と、各サイ トごとに 16回 の競争が生じる(5m× 5m毎に競争が生じる)も のと仮定して、(6)、 (7)

式の比率によつて Slと S2の どちらが生き残 り親個体となるかを判定・集計し、以上の計算を Sl

と S2の いずれかがゼロとなるか、平衡状態に到達するか、もしくは 500回の世代交代が終了す

るまで繰 り返 した。なお、計算プログラムは Excelの VBAで記述 した。

環境勾配については、環境勾配を設けない場合 と設ける場合を設定し、ス トレスについては、

勾配を設けない場合は、全サイ トで 島x=0と し、設ける場合は図 3の通 りとした。攪舌Lに関して

は、勾配を設けない場合は■ =0と し、設ける場合は図4の通 りとした。諸パラメータ値につい

ては、以下のシミュレーションで適時値を定めたが、Slと S2のインサイ ドヘの分散率(の に関し

ては、本解析では、インサイ ドとアウトサイ ドヘの分散比が等しくなる 0。 2に 固定した。
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図 3 ス トレスに勾配がある場合め物理的強度(盛文)の分布

諫 儘 躙 麒 輻 晰 凸 莉 ,口 け

図4 攪乱に勾記予ある場合の頻度(m)の分布

鰊 彦.R,躙 祠 7蒻 鰈̀雖『陶 け、笏 量 麒

|     》釉麒霰―濾蜃顆晰晰褻綸雖財

(壌 》麒贔浴鰊痙骰躊顆 嗜(環境勾配なし、ぬ奪◇̀量

‐―の。心、最=ぬ =1。25～豊6、 郎巾モデル との比較)

シ ミュ 1/――シ ョンの結果を理 5に示 した。図中の C楊 モデルの計算結果は、物体モデル

(C忠辣瞳s退亀o ttyna融菫cs Moはり灘)の場合(すながちt種子写オンサイ トの全面に散布されると仮定し

た場合)の結果であり、よヒ較 として示した。●駆物体)モデルの場合は、競合係数(⑨》力ヽ等しければ、

平筒状態を示し、Slは 52と ともに、計算打ち切 りとな輸 轟参0世代後まで生き残ったガ、競合係

数んミ〇、45以下だと、51は 灘0世代以内に殆ど全滅する結果となつた。それに対して、R饉輌モデ

ルでは、平衡状態 となるのは ⑨蝙モデルの場合と同様、口が等 しい場合(I奪 ∞輩|.3の場合》だけ

であつたメ、褻 が 0苺 45以下の場合の生存世代数力` 3巾 モデルの場合に比べ著 しく大きくなった。

これは、9務 モデル《物体モデルシよりもLMや モデルの方が 2種間の統合メは各かに緩和され易い

ことを示すことを意味している。

《肱穆談仁趙欲驀談赳麒趾(ス トレスめ勾配あり、投舌Lの頻度め勾配なし、ぬ量⑬趣8～け、45、 rは

ともにス トレスによっ
‐‐
Q~変動せず、資≧的、 (r減少回避率 風rx=1、 個体数減少回避率 風cx=

蓋二議x))
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結果を図 6に示 した。rが 7の場合は aが 0。 45で も Slの残存率がゼロとなり、S2と 共存 しな

かった。 しかし、 rが 4以下では、■が 均より大きくなるに従い、Slの θが相対的に小さくて

も Slの残存率が大きくなり、■が 2よ り著しく大きくなると、今度は S2が全滅するようになつ

たが、4と 2がそれほど大きくない場合、すなわち、aが o,45の 場合だと、rlが 2だと 2が

2～ 3、 3だ と均が 4～ 6程度、aが o.4の場合では、4が 2だ と花が 2～ 3、 ■が 3な ら、

均が 4～6程度で、aが o.3だ と2が 4～ 7程度で両者が共存すると見なせる結果 となった。

1 -― ―――――・ ―_____― L―
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図 5 r値毎の α とSl生存世代数の関係(CDモデル との比較、(環境勾配なし、a=0.1

～0.5、 ■=r2=1.25～ 16:3回の計算の平均値)
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(3)シ ミュレーション3(ス トレスの勾配あり、攪乱の頻度の勾配なし、a=0。 3～ 0。 45、 r2

はス トレスにより変動せず 2に固定、 rlは固定または変動、 rlの 平均≧ r2)

結果を図 7に示 した。aが o。 3の場合では、4が変動する場合 と変動 しない場合の Slの残存

率に差はなかつたが、0.4と 0.45の場合は、rに あまり差がない場合とれの方が著 しく大きい場

合を除き、rを変動させないより変動させる方が残存率が高くなった。シミュレーッション 2か

らも明らかなように、競合力の低いものが競合力の高いものと共存できるのは、競合力の高いも

のより、相対的に rが高くなつている場合 といえるが、 rを極度に大きくすることは肢体的発達

に矛盾する対応 と考えられるうえに、例え大きくし得たとしても、今度は S2が全滅するようにな

るという問題も生じてくる。しかし、rをス トレス勾配に応 じて変化させる対応 (ス トレス耐性的

対応 といえる)は可能と思われ、このシミュレーションで示 したように、このような対応を示すと

残存率が高くなることを考え合わせると、競合力の低いものが高いものと共存するための戦略と

しては、 rをス トレス勾配に応 じて変化 させる方法が取られている可能性が高いものと推察され

る。
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F2はス トレスにより変動せず 2に固定、
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(4)シ ミュレーション4(ス トレス、攪乱頻度 ともに勾配あり、a=0。 35、 r2はス トレスに

より変動せず 2、 rlは変動 し、その平均値が 2.5)

シミュレーションの結果を図 8に示 した。結果は、競合力がかなり低いものであっても、 rが

相対的に高く、また、Fを環境勾配に対応 して変化させることができれば(すなわち、非競合的で

はあるが、ス トレス耐性的で攪乱依存的な対応を示すことができれば)、 競合力の高いものと広い

空間の中で共存し得るようになることを示唆してお り、今後のより詳細な解析が必要となるが、

個体数の肢体的増加を前提とした肢体的モデルに基づくことで、持続的な針広混交林景観モザイ

クが再現可能 となることを示唆するものといえる。
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合のモデル化などが挙げられる。LMDモ デルの連立微分方程式での記述、解析的方法によるモ

デルのより厳密な数理モデル化も重要な今後の課題 となる。また、本研究は、主に「原始の森」の

復元を目的とするものであり、その意味で、実際に「原始の森」復元試験地にモデルを当てはめ、

試験地の動態予測を行 うことも、もちろん、今後の重要な課題のひとつとなる。

諸肢体モデルとの関連付けについては、樹木が個体レベルで示す樹形形成パターン過程やタケ

地上稗の増加パターンとの関連付け、LMDモ デルの樹木とタケの共存・競合モデルヘの適用、

CB解析に基づく針・広の共存・競合・森林帯形成モデル(藤本 0木村、2010)や GAを用いた「す

みわけ」のシミュレーションモデル(藤本、2010a、 2011)の LMDモデルヘの組み込みなどが特に

重要な課題 となる。

樹形は肢体性を示すものの典型例と言えるが、その形成過程は非ロジスチック型 (本目対成長式、

ベキ乗式、拡張相対成長式、ミッチャー リッヒ型のリチャーズ式など)の成長 0発達モデルによつ

て記述できる可能性が極めて高い(藤本・徳永、2008;藤本 0佐藤、2009)。 また、タケ地上稗の

分岐・増加パターンは、地上の分節体(タ ケの地上稗や樹木個体)が実際に肢体的に分岐・増加す

る典型例 と言えるが、これもまた非ロジスチック型の成長・発達モデルによつて記述できる可能

性が高い(平野、2012)。 以上のことは、これら 3者には共通の発達規則があることを意味してお

り、もしそうであるならば、個体の肢体的発達モデルと個体群の肢体的動態モデルの一体化が図

れるようになる。すなわち、このような共通の発達規則のより厳密な定式化が、今後の重要な検

討課題のひとつとなる。LMDモ デルは、基本的には 2種の動態を記述する場合のみならず、針

葉樹 と広葉樹の共存・競合モデル としても有効 と思われるが、本解析で示 したものは、ス トレス

耐性や攪乱依存の度合いをパラメータ化 し解析 したものに過ぎず、より厳密な針広の持続的動態

モデルとするためには、CB解析に基づく針・広の共存・競合・森林帯形成モデルの LMDモデ

ルヘの組み込みが不可欠 となる。また、複雑な自然景観モザイクは、もと一つのものの自律的分

化(自 律的すみわけ)の繰 り返 しにより生 じてきた(も しくは生 じてくる)も のである可能性が高く

(藤本、2010a、 2011)、 LMDモデルが前提する「肢体性」も、結局、このような自律的分化に帰着

するものといえ、このような自律的分化によつて定式化できるようになって始めて、LMDモ デ

ルが完成に向か うものと推察される。すなわち、GA(genetic algorithm、 遺伝的アルゴリズム)

は、以上のような自律的分化を記述するうえで有効性の高い手法 といえ、 GAを用いた「すみわ

け」のシミュレーションモデルを LMDモデルに組み込むことにより、肢体的モザイク動態モデ

ルのバージョンアップが計れるようになり、ひいては「持続的・すみわけ的 0共生的」なモザイク

動態モデルのより厳密な定式化が可能となるものと推察される。
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