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研究成果の概要（和文）：生物の個体数変動のパターンを説明するために研究されてきた伝統的

な生態系モデルの多くは，年齢構造やステージ構造といった種内構造を無視している．そのた

め，種内構造が個体数変動に決定的な影響を及ぼす場合には，現象の本質を捉えることが出来

ない．本研究では，Lotka-Volterra 方程式よって近似できるシステムに的を絞り，離散的な年

齢構造を考慮した生態系モデルのダイナミクスが持つ特徴を数学的に明らかにした． 
 

研究成果の概要（英文）：The traditional ecosystem models studied to explain a pattern of 
population dynamics usually neglect internal structures such as age-structure and 
stage-structure. Such traditional ecosystem models cannot capture an essence of 
population dynamics caused by internal structure. This study focused on ecosystem models 
taking account of discrete age-structure that can be approximated by Lotka-Volterra 
equations, and revealed the features of their dynamics mathematically.  
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１．研究開始当初の背景 

昆虫の大発生や絶滅のような，自然界の個
体数変動のパターンを説明するための理論
を構築することは，生態学における重要な目
標の一つである．この目標達成のための１つ
のアプローチとして，微分方程式や差分方程
式のような力学系を用いた研究は重要な役
割を担っており，これまでも重要な貢献をし
てきた．例えば，Lotka-Volterra 方程式は生

物の個体数変動を記述する最も基本的で重
要な微分方程式であり，これまでこの方程式
に対して一般的な数学の理論が構築され
（e.g., Hofbauer and Sigmund, 1998），自然
界のパターンを説明するために応用されて
きた（e.g., Neutel et al., 2007）． 
 
複数種の相互作用を考えた個体群モデル
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(Ecosystem Model) と 呼 ぶ が ，
Lotka-Volterra 方程式のような古典的な生
態系モデルでは各生物種の種内構造が無視
されている．このことは，Lotka-Volterra 方
程式において各生物種の状態が唯一つの変
数によって表現され，その変数が時刻だけに
依存していることから分かる．つまり，各生
物種の空間分布や年齢分布などは無視され
ており，同一種の個体は全て同じ繁殖率を持
ち，同じ死亡率を持つと仮定されている．こ
の仮定は，容易に分かるように，多くの生物
に対して当てはまらない．例えば昆虫であれ
ば，同一種の個体でも，成虫は繁殖するが
卵・幼虫・蛹は繁殖しないためである．この
ように，これまで生物の個体数変動のパター
ンを説明するために研究されてきた生態系
モデルの多くは，種内構造を無視しているた
め，種内構造が個体数変動に決定的な影響を
及ぼす場合には現象の本質を捉えることが
出来ない．例えば，Cushing et al.(2003) は
ある甲虫の個体群を幼虫，蛹，成虫にグルー
プ分けした単一種の個体群モデルを使い，精
度の良いモデリングには種内構造を考慮す
ることが重要であることを示している．生態
系モデルにおいても種内構造が重要な役割
を担うであろうことは想像に難く無い．以後，
種内構造を持つ生態系モデルを構造化生態
系モデル(Structured Ecosystem Model)と呼
ぶことにする． 
 

いくつかの先行研究において，これまでも
構造化生態系モデルは研究されてきた．しか
しながら，種内構造を考慮することにより，
モデルが複雑になるため，多くの研究はモデ
ルの平衡点の局所安定性解析，分岐解析，コ
ンピュータシミュレーションにとどまって
いた．つまり，解の非平衡な挙動や大域的な
漸近挙動を捉えることの出来る数学は十分
には準備されていない．昆虫や鮭のように一
生に一度だけ繁殖する生活環(Life Cycle) は
semelparous と呼ばれるが，研究代表者は
2011 年に semelparous な離散的年齢構造を
持つ生態系モデル（結合 Leslie 行列モデル）
のダイナミクスが Lotka-Volterra 方程式に
よって近似できることを明らかにした（Kon, 
2011 及び図 1 参照）．この方法を発展させれ
ば，Lotka-Volterra 方程式に関するこれまで
の研究成果を用いることにより，構造化生態
系モデルの解の非平衡な挙動や大域的な漸
近挙動を捉えることの出来る理論の構築が
期 待 さ れ る ． こ の よ う な 背 景 か ら ，
Lotka-Volterra 方程式による近似を用いて
構造化生態系モデルの研究に取り組むとい
う本研究の着想を得た． 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は，構造化生態系モデルの大

域的な漸近挙動を捉えることのできる理論
を構築することである．この目的のために，
Lotka-Volterra 方程式によって近似できる
構造化生態系モデルに焦点を絞り研究を進
めた．構造化個体群モデルから任意の
Lotka-Volterra方程式が導出されるわけでは
なく，導出される Lotka-Volterra 方程式はあ
る特定の対称性を持っている．そのため，こ
のような対称性を持つ Lokta-Volterra 方程
式の漸近挙動を分類することが本研究の目
的となる．また，この理論的な研究から得ら
れた結果を構造化個体群モデルの観点から
解釈し，内部構造が生態系のダイナミクスに
与える影響を明らかにすることも本研究の
重要な目的の一つである． 

 
３．研究の方法 

semelparou な離散的年齢構造を持つ構造
化生態系モデルから Lotka-Volterra 方程式

図 1：種 i (i = 1, 2,...,N) は ni 個の離散的な

年齢クラスを持つ．クラス 1 が一番若く，ク

ラス ni が最年長のクラスである．片側矢印は

年齢の推移を表す（ただしクラス ni からクラ

ス 1 への矢印は繁殖を意味する）．両側矢印

は種間相互作用を表す．種 1 は最終クラスだ

けが繁殖可能という意味で，semelparous な

年齢構造を持つ（昆虫の多くは semelparous 

な年齢構造を持つ）．各生物種が semelparous 

な年齢構造を持つとき，構造化生態系モデル

は Lotka-Volterra 方程式によって近似でき

る． 



 

 

が導出されることが分かっている．しかしな
がら，導出される Lotka-Volterra 方程式がど
のように特徴づけられるのかは明らかでは
ない．そのため，まず，semelparou な離散
的年齢構造を持つ構造化生態系モデルから
導出される Lotka-Volterra 方程式の特徴づ
けからはじめる．そして，そのLotka-Volterra 
方程式の漸近挙動を分類していく．具体的に
は， Lokta-Volterra 方程式に対して有用な
解析方法，例えば，Volterra によって提案さ
れた Lyapunov 関数，VL 安定性，D 安定性，
符号安定等の行列理論，レプリケータ方程式
による低次元化の手法を適用していく．また，
低次元のシステムを詳しく調べることによ
り，高次元のシステムに適用可能なアイデア
を求めていく． 

 
４．研究成果 
図 1 にあるように，N 種類の semelparous

な生物種の種間相互作用を考えた．生物種 i
の寿命は ni年であると仮定されている．この
とき，Lotka-Volterra 方程式の次元は各生物
種の寿命の和 n=n1+n2+...＋nNとなる． 
 

任意の Lotka-Volterra 方程式が構造化生
態系モデルから導出されるわけではない．導
出される Lotka-Volterra 方程式は「N 個の巡
回 置 換 か ら 成 る 置 換 行 列 を 対 称 性
(symmetry)として持つ」ということで特徴付
けられることが分かった．この特徴づけによ
って，Lotka-Volterra 方程式に対する先行研
究との関係が分かりやすくなった．例えば，
N=1 の場合には，巡回置換行列を対称性とし
て持つ Lotka-Volterra 方程式になる．したが
って，May-Leonard 系に帰着することが分
かる．また，N=2, n1=n2=2 の場合の特殊例
は， Akin and Hofbauer (1982)により，ゲ
ーム理論の観点から研究されていることが
分かった． 
 

N個の巡回置換から成る置換行列を対称性
として持つ Lotka-Volterra 方程式の解の分
類を行った．特に，{n1,n2,...,nN}が互いに素で
あるときには，次の一般的な結果を得ること
ができた． 

  
(1) Lotka-Volterra 方程式は，N+1 個の孤立
した Lotka-Volterra 方程式に分解できるこ
とが分かった．そのため，全体システムのダ
イナミクスは各部分システムの総和でしか
ない．例えば，全体システムの安定性は各部
分システムの安定性によって完全に決定さ
れる． 
 
(2) 上記のことを行列理論の観点から再確認
した．Lotka-Volterra 方程式を正平衡点で線
形化したときに得られるヤコビ行列の安定

性は次数の低い N+1 個の行列の安定性によ
って決定されることが分かった．また，
Lotka-Volterra 方程式の相互作用行列の VL
安定性も次数の低いN+1個の行列のVL安定
性によって決定されることも明らかとなっ
た．この解析の過程で，対称システム行列に
対して， VL 安定性，D 安定性，安定性とい
う三つの行列の安定性の概念は同値である
ことが分かった． 
 
(3)上記の結果は構造化生態系モデルの観点
から次のように解釈できる．各生物の寿命が
互いに素であるという条件の下では，システ
ム全体の安定性は，N+1 個の部分システムの
安定性によって決定されるのだが，部分シス
テムはつぎの意味を持っている．N 個の部分
システムは，種間相互作用を無視したときに
現れる N 個の孤立した単一種系のことであ
り，最後の 1 つは種間相互作用を年齢間で平
均化したときに現れる N 種系である（N 個の
孤立した単一種系は，さらに ni－1 次元のレ
プリケータ方程式に縮約できる）．そのため，
(1), (2)の結果は，種間相互作用がないときに，
各生物種が安定なダイナミクスをもち，平均
化された種間相互作用もつ N 種系も安定な
のであれば，どの様に年齢特異的な種間相互
作用を入れてもシステム全体が不安定化す
ることはないことを示している．つまり，種
間相互作用を年齢特異的にするなどして精
密にモデリングしても，種間相互作用を平均
化して大雑把にモデリングしても，全体のダ
イナミクスには影響を与えないことを意味
している． 
 
以上は{n1,n2,...,nN}が互いに素であるとき

の結果であるが，{n1,n2,...,nN}が互いに素では
ないときには，結果が大きく異なる．例えば， 
Lotka-Volterra 方程式を N+1 個の孤立した
Lotka-Volterra方程式に分解することはもは
やできない．そこで，N=2, n1=n2=2 という
具体的な場合に焦点を絞り，{n1,n2,...,nN}が互
いに素でないときの結果を以下のように得
た． 
 
(4) 上記の(2)と同様に，Lotka-Volterra 方程
式を正平衡点で線形化したときに得られる
ヤコビ行列の安定性を調べた．n1 と n2 が互
いに素の場合，ヤコビ行列の安定性は 3 個の
行列（2 つの定数と 1 つの 2×2 行列）の安定
性によって決定される．つまり，2 つの単一
種系が安定であり，平均化された 2 種間の相
互作用が安定であれば，システム全体が安定
である．しかしながら，n1=n2=2 の場合には，
たとえそれら 3つのシステムが安定であって
もシステム全体が不安定になりえることが
明らかとなった．つまり，n1 と n2 が互いに
素であれば，年齢特異的な種間相互作用が系



 

 

を不安定化することはないが，n1 と n2 が互
いに素でないのであれば，年齢特異的な種間
相互作用が系を不安定化することが明らか
となった．このことにより，種間相互作用だ
けを見ていても，種内相互作用だけを見てい
ても見えてこない現象の存在が浮き彫りに
なった．図 2 は正平衡点が不安定であるとき
の対応する構造化生態系モデルの解軌道で
ある．  
 
(5) 上記の結果は周期昆虫を作り出す新しい
メカニズムを提案している．周期昆虫は 2 年
以上の一定した長さの寿命を持ち，数年に一
度だけ成虫が発生する．このような現象を作
り出すメカニズムとして，捕食者飽和および
激しい年齢間の競争が知られている．(4)で述
べた結果は，このようなメカニズム以外にも，
年齢特異的な種間相互作用によって周期昆
虫を作り出せることを意味している． 
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図 2：個体数の時間変化．横軸は時間，縦軸

は個体数である．青（1 歳）と赤（2 歳）は種

１を，緑（1 歳）と橙（2 歳）は種 2 を表して

いる．中段の図は上段の図の初期動態を拡大

したもの．下段の図は上段の図の最終動態を

拡大したものである． 
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