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1.先行研究

1.1 生態学≒競争研究の始まりから,個体レベルの競

争研究まで

生物間の競争自体を調べることが生態学における最重

要課題といっても過言ではない.Darwin C.R.は『種

の起源』の第三章（1859）において自然選択の原動力と

して‘Struggle for existence’（生存のための闘争）を重

視し,Haeckel E.が『生物の一般形態学』（1866）にお

いて,それを調べる科学を「ecology（生態学）」と名

付け,Gause G.（1934）が‘Struggle for existence’の

原理を明らかにするため,酵母菌や原生動物の資源をめ

ぐる競争を調べ生態学の基礎をつくった.その後も,

Hutchinson G.E.やMacArthur R.H.などの研究が続

き,現代の生態学においても競争は重要な地位を維持し

続けている.以上は,科学哲学者（特に生態学が専門）

のCooper G.J.の『The Science of the Struggle for
 

Existence:On the Foundations of Ecology』（2003）で

の分析である.もちろん,生態学には多様な定義が存在
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する（例えばLikens, 1992 ）.また,Cooper（2003）

の定義（いわゆるStruggle definition）では,生態系生

態学（物質やエネルギーの流れの研究,すなわちTans-

ley A.G.,Lindeman R.L.,Odum兄弟,Likens G.E.な

どの研究）が生態学から抜け落ちてしまうし,生態学は

進化生物学の中の一領域に過ぎなくなってしまう等の欠

点もある.しかし,それでもなお,Struggle definition

は生態学の重要な一側面を捉えていることには変わりな

いだろう.

植物個体群・群集における競争の研究に目を向けてみ

よう.植物個体群・群集の研究では80,90年代頃から,

競争についての研究は平均場的な研究から個体（局所空

間）レベルの研究に移行した（Stoll  and Weiner,

2000；Law et al.,2000）.それによって,局所空間の生

物・非生物的な環境の不均質性が植物自体の生長や生

存,ひいては植物個体群・群集の時空間構造に大きな影

響力を持つと認識された.

本稿では,実際の森林を対象とした個体レベルでの競

争（個体間競争）の性質についての1980年代から2010

年代までの研究の系譜と,我々がトドマツ実験林を対象

に行った研究を紹介する.

1.2 植物の個体間競争の定性的性質

はじめに,これまで調べられてきた個体間競争の定性

的性質について述べる.Stoll and Weiner（2000）にま

とめられた個体間競争の定性的な性質を参考にした.

●(A）局所的個体密度が高い場合,植物の生長速度

や生存率は減少する（Weiner（1982）によって経

験的に証明されている）.

●(B ）個体の競争能力において個体のサイズは重要

な属性である（Weiner（1984）やKeddy and Shi-

pley（1989）によって経験的に証明されている）.

●(B ）近隣個体による競争の影響は個体間距離の増

大に伴って弱くなる（Weiner（1982）および

Tyler and D’Antonio（1995）によって経験的に証

明されている）.

●(B ）個体間距離がある距離を越えると,競争の影

響は検出できなくなる（これは無限の距離で影響し

ないことを考えれば自明である）.

●(B ）個体間競争はたいていサイズ非対称的であ

る.(これは多くの研究者によって経験的に証明さ

れている.例えば,Schwinning and Weiner,1998;

Thomas and Weiner, 1989; Miller and Weiner,

1989;Weiner,1990）.

これらが現代の個体間競争の像（ただし定性的な像）

の多数派とみなしてよいであろう.また,(A）は多体

間の競争の性質であるが,(B )～（B）の性質は二個体

間の競争の性質であることに注意してほしい.本稿で

は,とくに二個体間の競争の性質,すなわち,近隣植物

個体サイズや個体間距離,競争のサイズ非対称性によっ

て近隣個体からの競争の影響はどのように変化するかと

いう観点から競争を調べる.ただし,本稿では扱わない

が,多体間の競争の性質は個体群の時空間構造において

重要であり,二個体間の競争の性質から直観的に推測で

きない,個体の空間的集中といった結果を生むことも分

かっている（Nakagawa et al.,2015）.

1.3 植物の個体間競争の定量的性質の分析

定性的な個体間競争の性質が分かれば,次に定量的に

個体間競争を調べていくことになる.具体的には,個体

間競争を数式で表現（数理モデル）して,それを実際の

植物のデータに対してフィッティングする.複数の表現

モデルがあり得るので,その中からモデルを選択するこ

とによって個体間競争を定量化する.この時,使用され

る二個体間の競争の数理モデルは,Competition kernel
 

functionと呼ばれる（単にCompetition kernelとも呼

ばれることもある：以下ではCKFと省略する）.慣習

的にCKFによって,個体の生長への影響の観点から,

対象個体がどのように近隣個体の競争の影響を受けてい

るかが記述される.個体間競争の定量化の歴史のはじま

りは,1980年代初頭に遡る.英国のFord and Diggle

（1981）は,一様分布（一辺２cmの三角格子点上）に

植栽された Tagetes patula Lを対象としたCKFを考案

した.植物個体 jが与える植物個体 iへの競争の影響を

表すCKF(F）は以下の式で表されるとした.

F＝1－p S,S,d ＝
1－β/θ β＜θ

0 otherwise
(1)

ここで S と S はそれぞれ個体 iと個体 jの高さを表し

（ただし S＜S）,d は個体 iと個体 jの間の距離であ

る.β＝tan d /S－S は植物個体 iと個体 jの頂

点を結ぶ線が鉛直となす角を表す.θはデータから推定

される定数である（ただし0° θ 90°）.もし植物個体

iと jのサイズ差 S－S が小さい,あるいは植物個体 i

と植物個体 jの間の距離 d が大きい場合には,β 90°

であるから,p(S,S,d )＝β/θ 1となり競争の影響

を表す F は０に近い値になる（図１）.個体間に競争が

ない場合には F＝0,個体 jに完全に抑圧されている場

合には F＝1である.

このCKFでは,先に挙げた二個体間の競争の性質に

ついて,個体サイズ（B ）と個体間の距離（B ）を考
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慮している.ただし,個体サイズは個体間のサイズの差

を使用しており,サイズの絶対値は考慮していない.し

たがって,15cmのサイズの植物個体から10cmのサ

イズの植物個体（サイズ差は＋5）への競争の影響も,

20cmのサイズの植物個体から15cmのサイズの植物

個体（サイズ差は＋5）への競争の影響も同じになると

いう特性をもっている.また,より大きい個体が小さい

個体の生長阻害を行う一方向競争である.Weiner

（1982）は植物個体サイズの絶対値と個体間距離を考慮

したCKF（すなわち（B ）と（B ）の競争の定性的性

質を組み込んだ）を次式のように提案した.

F＝kN/d (2)

ここで k は実測データから推定される定数,N は個体

iから l番目の距離にある同心円のエリアに存在する個

体数,d は個体 iと l番目のエリアに存在する個体

（複数）との平均距離を表す.さらに,Weiner（1984）

は式(2)において,「植物個体 iを中心とした幅のある同

心円上のエリアの個体数N」を「個体サイズ S」に代

替した次式のCKFを提案した.

F＝kS/d (3)

ここで k は実測データから推定される定数,S は個体

iから d の距離だけ離れて存在する個体 jのサイズ

（Weiner（1984）では「樹高」と「幹径の二乗」の積が

最もデータにフィットした）である.上のCKFでは,

N あるいは S が大きくなるほど植物個体 iの受ける競

争の影響は大きくなる（図2,3）.また,どちらのCKF

でも,競争の影響は距離の－2乗に比例する（図2,3；

このことを以降では便宜上,「競争の逆二乗則」と呼ぶ

ことにする）.ここで競争の逆二乗則を採用した理由は,

Weiner（1982）において,〝A simple physical model
 

suggests that if competition is for two-dimensional
 

space (e. g., horizontal root space), the effect of an
 

individual on another should decrease with the square
 

of the distance.Therefore,distance is squared in this
 

model."と述べられている.このWeiner（1982）の理

由の解釈については考察において詳しく行う.

Thomas and Weiner（1989）は競争のサイズ非対称

性の性質（B）を考慮したCKFを提案した.植物個体

jの植物個体 iへの影響 F は以下のCKFで表される.

植物個体間競争モデリング

図1：Ford and Diggle（1980）のCKFの概形

Tagetes patula L.の実測データにフィッティングした式(1)
のパラメータθ＝86°を使用した.植物個体間のサイズ差
（S－S)＝5,10,15(mm）とした.曲線は下から順に,サ
イズ差5,10,15(mm）に対応する.

図2：Weiner（1982）のCKFの概形
個体数N＝2,4,8とした.実線：Polygonum cascadense
の実測データでフィッティングした式(2)のパラメータ k＝
2.4を使用.点線：Polygonum minimumの実測データで
フィッティングしたパラメータ k＝2.7を使用.曲線は下か
ら順に,個体数2,4,8に対応する.

図3：Weiner（1984）のCKFの概形
式(3)のパラメータ k＝1とした.植物個体 jのサイズ S＝
5,15,25,35(m）とした.曲線は下から順に近隣個体 j
のサイズ5,15,25,35(m）に対応する.
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F＝
kS/d S S

kS 1－A /d S＜S
(4)

ここで S は植物個体 jのサイズ（地上部の乾重量）,A

は競争のサイズ非対称性を表し0～1の間の値をとる定

数であり,実測データから決定される.定義式から,S

＜S の場合には植物個体 iが植物個体 jから受ける競争

の影響は（1－A）だけ小さく抑えられる（図４）.すな

わち,相対的に大きな個体にとって有利な状況が表現さ

れている.これらのCKFは大個体が小個体の生長阻害

を行うだけでなく,小個体が大個体の生長阻害を行うこ

ともできる双方向な競争を表現したCKFである.ただ

し,S＜S でA＝1のときは F＝0である.すなわち植

物個体 jから植物個体 iへの競争の影響はない一方向競

争を表す（図４）.

以上のWeiner流のCKFに問題があるとすれば,距

離 d →0において F の値が無限大に発散してしまう点

にあるだろう.このようなモデルでは,個体の空間配置

が集中分布を示すような個体群において個体間の距離が

比較的小さい場合においては,正しい競争影響 F を推

計できない可能性がある.

ここまで植物生態学におけるCKFの研究について紹

介したが,農学においてもCKFの研究は1970から80

年代初頭にかけて行われた.英国のCurrah（1975）,

Benjamin（1982）は個体サイズの比と個体間の距離,

さらに畑の平行な畝間の距離を考慮したCKFを提案し

た.植物個体 jの植物個体 iへの影響 F は以下のCKF

で表される.

F＝
S
S

1－exp －
a－g 1－x/d

d
(5)

ここで S は植物個体 jのサイズ（生重量）であり,a,

g,bはデータから決定される定数である.xは畝間の

距離であり,xが長くなると競争の影響を表す F が減

衰し始める距離も長くなる（図5）.S が S に比べて大

きければ,個体 iの受ける競争の影響も大きくなる（図

5）.このCKFでは（B）と（B）の競争の性質が組み

込まれている.このモデルでも,Ford and Diggle

（1980）と同じく,個体サイズの絶対値は使われていな

いので,個体 jのサイズが違っても個体 jと個体 iのサ

イズの比が等しければ,競争の影響を表す F の値は等

しくなる.また,このCKFは大個体が小個体の生長阻

害を行なう様子を表現するだけでなく,小個体が大個体

の生長阻害も行なう双方向的な競争の様子を表現でき

る.

図4：Thomas and Weiner（1989）のCKFの概形
式(4)のパラメータ k＝1とした.S＝3,S＝2,4,6(g）とした.左：Impatiens pallidaの実測データでフィッティングしたパ
ラメータA＝1.0を使用.右：Pinus rigidaの実測データでフィッティングしたパラメータA＝0.7を使用.曲線は下から順に
近隣個体 jのサイズ2,4,6(g）に対応する.

図5：Currah（1975）とBenjamin（1982）のCKFの概形
植物個体 iと個体 jのサイズ比 S /S＝0.5,1.0,1.5とし
た.実線：畝間の距離 x＝67(cm）,点線：畝間の距離 x＝
41(cm）とした.ニンジンの実測データにフィッティングし
た式(5)のパラメータ a＝0.00973,g＝0.00299,b＝1.55を
使用した.実線と点線はそれぞれ,曲線は下から順に植物個
体 iと個体 jのサイズ比 S/S＝0.5,1.0,1.5に対応する.
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前世紀,さまざまなタイプのCKFが提案されたもの

の,どのCKFを使うべきかという議論は2000年代に

おいても依然として続いている.とくに,英国の

Schneider et al.（2006）の研究では,個体ベースの動

的な生長モデル（ここにCKFが含まれる）を用いたシ

ミュレーションと,Arabidopsis thalianaの個体サイズ

の実測データをフィッティングする新しい手法（データ

同化）によって,CKFの関数型選択とそのパラメータ

推定が行われた.

データ同化は,ベイズ統計の枠組みを用いたマルコフ

連鎖モンテカルロ法（以下,MCMCと略する）による

もので,この方法は,多くの生態現象の数理モデルに見

られるように,パラメータ数が多く,かつ非線形性が高

いモデルであっても,比較的容易にパラメータ推定を行

うことができるという利点がある.この手法の歴史は古

いものの統計学の主流に認識されたのは90年代になっ

てからであり,またコンピュータ・パワーを要するの

で,実際に生態学において普及したのは主に今世紀に

なってからである（Braswell et al., 2005；Knorr and
 

Kattge,2005；Xu et al.,2006）.この手法については次

章で詳しく述べる.

Schneider et al.（2006）は,個体群における個体の

生長を以下の連立微分方程式によって表現した.

ds
dt
＝θ－θs－θ∑F s,s,d ；θ (6)

ここで s は植物個体サイズ S（地上部の乾燥重量）の

自然対数（s＝lnS）であり, s の生長速度（ds/dt）

は植物個体サイズ S の相対生長率（ 1/S dS/dt）に等

しい.式(6)の右辺第一項のθは内的増加率,第二項の

θs は代謝による損失,第三項は複数の近隣個体との競

争による損失を表す.関数 F(）はCKFであり,植物

個体 jから植物個体 iへの競争の影響を表す.F()≡0

の場合,すなわち個体間競争がない場合には,各個体は

Gompertz型の生長関数にしたがって生長すると仮定さ

れている.

Schneider et al.（2006）では,CKFを表す F(）の

様々な関数型が提案されている（表1）.その関数型に

よって, Hyperbolic型（表 1の 式(a）,(b）,(c））,

Gaussian型（表 1の式(d),(e）,(f）,(g）,(h）,(i））

および ZOI（zone-of-influence）型（表 1の 式(j）,

(k）,(l））に分類される.一般に,Gaussian型の方が

Hyperbolic型よりも個体間距離が増大するに伴って急

速に F(）の値が減少する.

Gaussian型とHyperbolic型のCKFでは,個体間距

離の効果のみを考慮した関数型（すなわち（B2）の競

争の性質を組み込んでいる：表１の式(d））,個体サイ

ズと距離の効果を考慮した関数型（すなわち（B1）と

（B2）の競争の性質を組み込んでいる：表１の式(a）,

(b）,(e）,(f））,そして,個体サイズと距離と競争のサ

イズ非対称性を考慮した関数型（すなわち（B1）と

（B2）と（B4）の競争の性質を組み込んでいる：表１

の式(c）,(g）,(h）,(i））が提案されている.ただし表

１の式(b）,(f）,(h）,(i）において,CKFの分子に個

体 i（すなわち,競争の影響を受ける個体）のサイズを

入れている理由は明確ではない.この場合,個体 iが大

きいほど近隣個体から競争の影響を受けることにな

る .

Hyperbolic型のCKFでは,Weiner J.A.の一連の

研究を踏襲して,F(）の関数型は距離の－2乗に比例

するという「競争の逆二乗則」を採用している.また,

競争のサイズ非対称性は,1＋tanhθs－s という項

で記述されている.競争のサイズ非対称性の程度は,個

体 iと jのサイズの差が大きい場合やθが大きい場合

に大きくなる.図６にHyperbolic型（表１の式(c））と

Gaussian型（表１の式(g））のCKFの概形を示した.

ZOI型のCKFモデルでは,植物個体 iのサイズが小

さいと植物個体 jとの円（ZOI）の重なりの面積は小さ

くなるので,植物個体 iが個体 jから受ける相対生長率

に対する競争の影響は小さいことになる.これは小さい

個体ほど競争において有利になるという点で非現実的で

ある.また,植物個体 iのサイズの自然対数が相対生長

率を線形に低下させるということは,代謝による相対生

長率の低下（θs）と本質的に同じ働きをしているため,

パラメータ推定において,θとZOI型 CKFモデル内

のθが相互依存して,代謝による損失の効果と競争の

影響が正しく分離できないことになる.ちなみに,

Schneider et  al.（2006）が踏襲していると思われる

Purves et al.（2002）の ZOIモデル型のCKFでは,円

（ZOI）の重なりの面積を個体 iの円（ZOI）の面積で規

格化している.こちらは競争の影響のみを抽出した関数

と考えられる.

また,Schneider et al.（2006）では,モデルとデー

個体 jのサイズだけでなく自身（個体 i）のサイズも大きい場

合には,有限な資源競争においてより多くの資源を消費する

（あるいは既に消費した）ために,競争の度合が激しくなるこ

とを表現しているのではないかという可能性も考えられる.よ

り正確に言うならば,個体 iのサイズが現在大きいならば,比

較的近い過去の個体 iのサイズも大きく,そのような過去の個

体 iによってすでに有限な資源が多く獲得され資源が減ってい

るため,現在は競争の度合いが激しい状況を想定しているかも

しれない.しかしながら,これでは個体 iのサイズ自身にも,

個体 iと個体 jの間の距離に依存した減衰項や競争のサイズ非

対称性の項が掛かることになる.例えば表１の式（h）では以

下のようになる.

F＝ s＋s exp －
1
2

d
θ

1＋tanh θ s＋s

＝sexp －
1
2

d
θ

1＋tanh θ s＋s

＋sexp －
1
2

d
θ

1＋tanh θ s＋s

自身の個体サイズ s になぜこれらの項が掛かるのか説明でき

ない.
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表1：Schneider et al.（2006）におけるCKFと sRSE

式 F s,s,d ；θ sRSE

（a)
s

1＋ d／θ
128.30

（b)
s＋s

1＋ d／θ
128.72

（c)
s

1＋ d／θ
1＋tanhθ s－s 124.94

（d) exp －1/2d／θ 129.20

（e) s exp －1/2d／θ 128.54

（f) s＋s exp －1/2d／θ 128.79

（g) s exp －1/2d／θ 1＋tanhθ s－s 124.94

（h) s＋s exp －1/2d／θ 1＋tanhθ s－s 124.62

（i) s＋s exp －1/2d／θ 1＋tanhθ s－s 124.48

（j) A/2 127.48

（k) A/2 1＋tanhθ r－r 124.56

（l) A/2 127.26

A は,個体 iを中心とする半径 g /2の円と個体 jを中心とする半径 g /2の円の重なる面積である.このとき, g は個
体 iの円盤状のロゼット（放射状の根出葉の集合）の最大直径である.

A は,個体 iを中心とする半径 h(＝θs）の円と個体 jを中心とする半径 h(＝θs）の円の重なる面積である.このと
き,θは実測データから推定される定数である.

図6：Schneider et al.（2006）のCKFの概形
左：表１の式(c）Hyperbolic型,右：式(g）Gaussian型.植物個体 iのサイズは16,近隣個体 jのサイズは10,12,14,
16(mg）である.曲線は下から順に近隣個体 jのサイズ10,12,14,16(mg）に対応する.Arabidopsis thaliana遺伝子型１の
実測データにフィッティングしたパラメータを使用した.それぞれ,パラメータの値は表１の式(c）θ＝1.734,θ＝4.695,式
(g）θ＝1.626,θ＝2.771である.
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タのあてはまりの良さを表す sRSE（＝∑ ∑

s －s ；ここで gはArabidopsis thaliana

の遺伝子型,qは調査地番号, iは個体番号, tは時間

を表し, s と s は,それぞれ個体サイズの実測値と推

定値の自然対数を表す.）を用いてCKFのモデル選択

を行っている.しかし,パラメータが多いモデルほど

データに過適合（overfitting）して sRSEの値が小さく

なり易いことを考えると,モデルの選択の基準として情

報量規準を用いるのが適切である.

1.4 MCMC（主にメトロポリス―ヘイスティング・

アルゴリズム）

Schneider et al.（2006）では,数理モデルとデータ

を架橋するためにMCMC（メトロポリス―ヘイスティ

ング・アルゴリズムによるマルコフ連鎖モンテカルロ

法,以下M-Hアルゴリズムと略す）によるデータ同化

を利用している.ここでMCMCのM-Hアルゴリズム

について説明する.現在に続くモンテカルロ法自体は,

米国ロスアラモス国立研究所での核物理学研究（すなわ

ち原子爆弾の研究）において,Ulam S.とNeumann F.

J.によって開発されたといわれる.戦後の1949年に

Metropolis N.とUlam S.によってその内容が公表され

た（Metropolis and Ulam,1949）.この時の論文には簡

単な説明しか載っていなかったが,その後,Metropo-

lis et al.（1953）によって詳しいアルゴリズムが発表さ

れた.したがって,Metropolis et al.（1953）がM-H

アルゴリズムの原型として論文において引用される事が

多い.また,この論文は Journal of Chemical Physics

に発表されたため,メトロポリス・アルゴリズムは統計

学者の間よりも,物理学者や化学者の間で普及すること

になった.1970年,Hastings W.K.は Biometrikaに

メトロポリス・アルゴリズムを一般化した論文を発表し

た（Hastings, 1970）.ところが,統計学の主流（そし

てベイズ統計学者達）はこの論文を無視した.当時は数

値計算を志向しない統計学者が大勢いたためだと言われ

る.しかし,1990年にGelfand A.E.と Smith A.F.M

がMetropolis et  al.（1953）とHastings（1970）に

よって開発されたアルゴリズムを再発見し,ベイズ統計

の計算において非常に有効であることを発表した（Gel-

fand and Smith,1990；Gelfand et al.,1990）.これによ

り,M-Hアルゴリズムは主流の統計学において認知さ

れることとなり,近年のベイズ統計の興隆をもたらした

（Cappe and Robert,2000；Robert and Casella,2011；

Mcgrayne,2011）.

MCMC（M-Hアルゴリズム）は,以下の４つのス

テップからなる（大森,2005；中妻,2007）.

ステップ１：θの初期値θ を任意に決める.

ステップ２：θが与えられた下でのマルコフ連鎖の

推移核（あるいは提案分布）q(θθ）から提案するパ

ラメータθ’を生成し,採択確率α(θθ）を計算する.

αθθ ＝min
πθ qθ θ
πθ qθθ

,1 (7)

ここでπ(θ）は目標分布（求めたい分布）である.採

択確率の意味は以下である.そもそも,π(θ）が不変分

布であるためには,次の詳細釣り合い（detailed bal-

ance）条件が成り立たなければならない：πθ p

θ θ ＝πθ p θ θ .ここで p θ θ

は目標分布を不変分布とするマルコフ連鎖の推移核であ

る.実際の計算上は推移核が不明であるから,代わりの

既知の推移核 q(θθ）を使用するが,このとき詳細釣

り合いは成立しない：πθ qθθ ≠πθ qθ θ.そ

れを修正するために採択確率α(θ）を導入する：πθ

qθθ αθθ ＝πθ qθ θ.

ステップ３：０と１の間の一様乱数U を生成する.

ステップ４：θを以下のように採択確率に従って決

定する.

θ＝
θ,U αθθ

θ,U＞αθθ
(8)

MCMCの利点は,計算中に対数尤度の値がローカ

ル・ミニマムに陥っても,そこから抜けだしてグローバ

ル・ミニマムを探索できるという点にある.これを直観

的に説明すると,MCMC反復 r回目に受理されたパラ

メータθの尤度より,MCMC反復 r＋1回目に提案さ

れたパラメータθの尤度が大きい時だけでなく,小さ

い時もたまに受理される.このため,常に尤度が高い方

ばかりに行かないので,ローカル・ミニマムから抜け出

すことを可能にしている.このMCMCの仕組みが,非

線形でパラメータ数が多いモデルのパラメータ推定を可

能にしている（Mosegaard and Tarantola, 1995）.一

方,MCMCはマルコフ連鎖 ごとにしか並列化できな

い.そのため,一回のランに時間がかかるモデルに対し

ては,反復を伴うMCMCはパラメータ推定に長い時間

がかかることが欠点である.

2.トドマツ個体群における毎木データを用いた

CKF の定量化

2.1 提案するCKF の修正

前章までのCKFの先行研究の知見や問題点を踏ま

え, 我々は ト ド マ ツ（Abies  sachalinensis ［F.

Schmidt］Mast.）を対象にCKFの推定を行う.まず,

我々はSchneider et al.（2006）によって提案された生

一般に異なる初期値からはじめた複数のマルコフ連鎖を並列に

走らせて,各連鎖の目標分布が不変分布になっているかを

Gelman-Rubin指数（Gelman and Rubin, 1992）などで診断

する（大森,2005）.
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長モデル（式(6)）と改良したCKF（表２の式(A)～

(G））を使用した.ただし,本研究では植物個体サイズ

として胸高直径（DBH）を使用した.CKFに対する主

な改良点は,i）Hyperbolic型については,(Weiner

（1982）からSchneider（2006）まで続く）「競争の逆二

乗則」という前提をなくし,距離依存性もパラメータと

して推定する,ii）競争の定性的性質で挙げた「（B ）

個体間距離がある距離を越えると,競争の影響は検出で

きなくなる」を組み込む,iii）個体サイズの自然対数だ

けでなく真数も引数とする関数型も候補に入れる,とい

う三点である.

改良点 ii）について詳しく説明する.まず,個体 iの

近隣個体 jについてある半径の影響範囲（ZOI）を考

え,そのZOIの中に個体 iが存在していれば,個体 i

は個体 jから競争の影響を受けるが,ZOIの外に個体 i

が存在した場合には,個体 jから競争の影響は受けない

とする.そして,ZOIの半径を決めるモデル候補を複

数用意した（指数関数型,ロジスティック型など）.従

来のように,この競争の性質（B）をCKFに組み込ま

ないと,個体間距離が非常に大きい場合にも影響関係が

生じ,個体 iから遠く離れた個体（複数）からの競争の

影響も加算されてしまい,使用する実測データの調査地

面積に依存して推定されるパラメータの値が変わってし

まう.このような問題は改良点 ii）によって防ぐことが

できる.

2.2 生長モデルとCKF のパラメータの推定

ベイズ統計の枠組みで,生長モデルとCKFのパラ

メータの推定を行なった.データ（data）が与えられ

た下でのパラメータθの事後分布 P(θdata）は,ベイ

ズの定理より以下のように求められる.

P θdata P dataθ×P θ (9)

ここで P(θ）,P(data θ）はそれぞれ事前分布,尤度

関数である.本研究では事前分布は未知であるため一様

分布を用いた.尤度関数 P(dataθ）は次式で定義され

る.

P dataθ＝
1

2πσ
exp －

1
2σ

∑ S －S

(10)

ここで S と S は,それぞれ個体 iの時間 tにおけ

る実測されたDBH（実測値）と生長モデル（式(6)）

から計算されたDBH（モデル推定値）を表す.σは

1948～1978年の実測値とモデル推定値との差の標準偏

差を表す.事後分布 P(θdata）は,前章で説明した

MCMC（M-Hアルゴリズム；Metropolis et al.,1953；

Hastings, 1970）を用いた.MCMC反復の回数は

300000回で,そのうち最初の50000回をバーンインと

して事後分布の計算には使用しなかった（MCMC反復

の初期は,マルコフ連鎖が初期値依存性を持っているた

表2：トドマツ人工林におけるCKFとDIC

式 F(s,s,d ；θ） DIC

（A)

s

1＋ d／θ
1＋tanhθ s－s , d ＜θs ＋θ

0,otherwise
 

9.29E＋03

（B)

S

1＋ d／θ
1＋tanhθS－S , d ＜θS ＋θ

0,otherwise
 

9.32E＋03

（C)

s

1＋ d／θ
1＋tanhθ s－s , d ＜θ／1＋expθ－θs

0,otherwise
 

9.30E＋03

（D)

S

1＋ d／θ
1＋tanhθS－S , d ＜θ／1＋expθ－θS

0,otherwise
 

9.33E＋03

（E)
s exp －1/2d／θ 1＋tanhθ s－s , d ＜θs ＋θ

0,otherwise
 

9.33E＋03

（F)
s exp －1/2d／θ 1＋tanhθ s－s , d ＜θ／1＋expθ－θs
0,otherwise

 
9.36E＋03

（G)

s

1＋ d／θ
1＋tanhθ s－s －θ, if F ＞0

0,otherwise
 

9.44E＋03
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め）.また,MCMCの収束判定にはGelman-Rubin指

数（Gelman and Rubin, 1992）を使用した.表２の

CKF候補の全てについて,MCMCによるパラメータ

推定を行い,それらの中から情報量規準の一種である

DIC（deviance information criterion）（Spiegelhalter
 

et al., 2002）を用いて最も良いモデルを選択した.DIC

はMCMCで得られた事後分布を考慮したモデル選択に

適している.

2.3 使用データ

生長モデルおよびCKFをフィッティングする実測

データについて説明する.データは北海道,久保・池田

地区のトドマツ（Abies sachalinensis）の同種同齢実験

林のものである.データの詳細は北海道林務部（1982）

に掲載されている.また,清和・菊沢（1986）や,甲山

編『植物生態学―Plant Ecology』（2004）の７章「密度

効果と個体間相互作用」においても考察されているデー

タである.調査地面積は0.202haである.1929年に,

苗木が１haあたり4200個体植栽された.その後,間伐

は行われていない.1948,1951,1953,1958,1963,

1968,1973,1975,1978年に調査地内の全てのトドマ

ツ個体のDBHと位置が計測された.それらのうち妥当

だと思われる1953年以外のデータを使用した.1948年

には,806個体のトドマツが生存していたが,自己間引

きにより,1978年には449個体にまで減少していた.

この調査地では北西と南東側の枠外では樹木が生えて

いない.一方,北東と南西側の枠外は無間伐の森林が続

いている.我々は,パラメータ推定を行う際,境界の影

響を避けるために,北東と南西側の枠から内側へ10m

のエリアの個体（図７においてで示される個体）につい

ては,生長モデル（式(6)）における競争の影響を表す

関数 F(）の値を求める際には使用したが,尤度関数

（式(10)）の計算における実測値データとしては使用し

なかった.なぜなら,もしこの操作をしなければ,北東

と南西の枠付近の個体は枠外の個体から競争の影響を受

けているにもかかわらず,生長モデルによる個体の時間

変化においてその状況を考慮できないため,推定される

競争の影響は過小評価になるからである.

北東と南西側の枠より10mに挟まれたエリアにあっ

た個体でも,1948年から1978年の間に枯死した個体

（図７において○で示される個体）については,生長モ

デルでは競争による影響を与える個体として扱ったが,

尤度計算では実測値データとして使用しなかった.これ

は式(6)で記述されるモデルは生長と競争しか表現して

いないからである.

図７において●で示される個体については,生長モデ

ルによる個体の時間変化の計算において1948年のサイ

ズを各個体の初期値として使用するとともに,尤度計算

において各時刻の実測値データとして使用した.

2.4 モデル選択,パラメータ推定の結果

表２の式（A）がDICの値が最も小さいCKFであっ

た.推定された式(6)と表２の式(A）のパラメータの事

後分布を図8,その統計値を表３に示した.Gelman-

Rubin指数はいずれのパラメータも1.00であった（慣

習的に1.05～1.10より小さく1.00に近ければ収束して

いるとされる）.さらに,推定されたCKFの概形を図

９に示した.

2.5 考察

トドマツの毎木データを使った本研究では,データに

基づいたCKFの関数型選択に際して,2.1で述べた３

つの改良を行なった.その結果,改良点 iii）の真数を

引数に使ったCKFは,従来の対数を引数に使った

CKFのよりもDICによるモデル選択の観点からは良く

なかった（表２の式(B）,(D））.以下では,改良点 i）

および ii）によって得られた結果について考察する.

まず,「競争の逆二乗則」は必ずしも成り立たないこ

とが明らかになった.我々の推定したパラメータθの

事後分布の両側95％信用区間は,明らかに2.0から異

なっており,平均は3.42であった.Weiner（1982）が

「競争の逆二乗則」を採用した根拠に関する記述は1.3

節に引用した.Weiner（1982）は,二次元空間ならば,

競争の影響は距離の－2乗に比例すると述べているが,

この根拠について,我々は明確には理解できなかった.

しかしながら,物理学における「逆二乗則」のモデル

（万有引力,光の減衰の法則,クーロンの法則などに適

用されている）をアナロジーとして,個体間競争におい

図7：トドマツ人工林の個体配置
○●がトドマツ個体の位置である.全個体数は806個体であ
る.●の個体数は306個体である.●で示される個体は生長
モデル式(6)において1948年の個体サイズを初期値として使
用した.また,尤度計算式(10)でも実測値として使用した.
○で示される個体は生長モデルにおけるCKFの計算に使用
したが,尤度計算式(10)における実測値としては使用しな
かった.
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ても適用した（すなわち,植物個体 jを発生源として競

争の影響が三次元空間で全方位に放射される）と考えれ

ば,「競争の逆二乗則」は（一応は）理解することはで

きる.

それではなぜ,我々の推定では逆二乗則ではなく,逆

3.42乗則だったのだろうか.それを理解するためには,

まず,競争の基本的なメカニズムを思い出さなければな

らない.生態学における競争は大きく分けて２つのタイ

プがあり,それぞれ干渉型競争（interference）と消費

型競争（exploitation）と呼ばれる（Birch, 1957；

Miller,1967）.前者は,相手を直接攻撃しながら競争を

行う場合.有害な物質を出したり,あるいは単なる威嚇

的行為をしたりする場合もこの範疇に入る（重定,

1997）.植物では,セイタカアワダチソウなどの周囲の

植物の生長を阻害する物質を分泌するアレロパシーなど

が当てはまるであろう.後者は,いくつかの種が互いに

共通の資源を消費しているとき,消費によってもたらさ

れる資源の欠乏が間接的な競争を引き起こす場合とされ

る（重定,1997）.このように競争の２つの形態を考え

ると,先の「逆二乗の法則」の法則は,前者の干渉型競

争にはうまく当てはまりそうだが（これについても定量

的な厳密な解析は必要だが）,後者の消費型競争には当

てはまりそうもないことがわかる.つまり,後者は,直

接的に個体間で影響を与えるのではなく,資源を介し間

接的に影響を与え合っているからである.以上のように

考えると,「競争の逆二乗則」は干渉型競争では当ては

まるかもしれないが,消費型競争においては,逆二乗則

が必ずしも当てはまる必要はない.しかし,CKFの研

究においては,明確な競争のタイプの区別なく消費型競

争にも「競争の逆二乗則」は当てはめられ,受け入れら

れてきたと考えられる.

次に,個体間競争の影響の及ぶ距離について議論す

る.従来,植物は局所相互作用をすると言われてきた

（例えば,Stoll and Weiner,2000）.確かに,CKFの値

は距離に伴い急激に減衰するので図９をみれば分かるよ

うに距離の小さいCKFの値に対して,距離５m以上の

CKFの値ははるかに小さい.しかしながら,その影響

は,(我々の仮定したモデル構造と推定されたパラメー

図8：式(6)と表２の式(A）の推定されたパラメータの事後分布

表3：式(6)と表２の式(A）の推定されたパラメータの統計値

パラメータ 平均 標準偏差 両側95％信用区間
Gelman-Rubin

指数

θ 5.53E－02 3.58E－03 （ 4.80E－02, 6.27E－02) 1.00

θ 6.31E－03 1.34E－03 （ 3.56E－03, 8.99E－03) 1.00

θ 1.69E－03 1.01E－04 （ 1.50E－03, 1.90E－03) 1.00

θ 2.44E＋00 1.24E－01 （ 2.19E＋00, 2.68E＋00) 1.00

θ 3.42E＋00 2.53E－01 （ 2.98E＋00, 3.97E＋00) 1.00

θ 6.01E－01 1.23E－01 （ 3.65E－01, 8.56E－01) 1.00

θ 3.05E－05 3.82E－07 （ 2.98E－05, 3.13E－05) 1.00

θ 1.21E＋01 5.69E－01 （ 1.12E＋01, 1.33E＋01) 1.00

θ －6.16E＋00 1.10E＋00 （－8.48E＋00,－4.42E＋00) 1.00
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タ値によれば）ある個体のDBHが20cmのときには,

その個体から約12m,DBHが25cmのときには約37

m,DBHが30cmのときには約79mまで到達すると

推定される.したがって,従来のように植物が局所相互

作用すると言うのであれば,その「局所」とは人間の感

覚からすれば非常に大きなスケールを指すと注意したほ

うが良いだろう（あるいは,「局所」相互作用をしてい

るとは言わず「遠距離」相互作用をしていると言ったほ

うがいいかもしれない）.

3.CKF と多種共存

これまで紹介した研究は単一種個体群におけるCKF

に関したものであったが,最後に多種系に関するCKF

について若干言及する.生態学において,多種共存とそ

のメカニズム（競争排除則があるにもかかわらず多種が

共存しているのはなぜかという問い）はきわめて重要な

課題である.Cooper（2003）によれば,Balance of
 

nature（多種共存もBalance of natureの一種だろう）

はダーウィン由来の生態学の基本的な傾向であるといわ

れる.

Murrell and Law（2003）において,‘heteromyopia’

という用語が提案された（myopiaは近視眼の意味.

Law R.らは plant-eye-viewという植物個体を原点とし

た空間構造の見方を提案しているので,この他の空間構

造の表現においても short-sightedなどの視覚的表現を

使う）.heteromyopiaとは,異種内の個体間競争より

も同種内の個体間競争のほうが遠方まで影響を及ぼす状

態を指す（図10）.CKFでは,同種内の個体間競争よ

りも異種間の個体間競争の方が尖度が大きい.このよう

なheteromyopiaの状況下では,同種内の個体が集中分

布を形成される.これによって,同種間の個体間競争は

激しくなるが異種間の個体間競争は抑制されるため多種

共存は促進されることが理論的に示されている（Mur-

rell  and Law, 2003）.このように,CKFの性質は

heteromyopiaによる多種共存をはじめとして,個体群

や群集の時空間構造の理解にとって重要である.北方林

の多種共存機構などの時空間構造の理解のためにも,

我々が今回行なったようなデータに基づいた正確な

CKFの定量化はさらに必要となるであろう.
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