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1）・

An　Introduction　to　Population　Ecology

Masato　TAMURA

1． 個体群 とは

　 互 い に 生殖 可能 な 同一種 の 集 まりを 「個体群

（population ）」 と い う。Populationは，人 間 の 場

合 には
「
人 口 」 と訳 され，遺伝学の 分野で は

「

集

団」 と訳 さ れ る こ とが 通例で ある 。個体群は
， 必

ず しも群れ をな して い る必要 は な い
。 動物の種類

に よ っ て，また成長の 時期に よ っ て 群れ て い た り，

い なか っ た り，さまざまで あ る 。

　 また，複数の 個体群が互 い に弱 い 相互 作用 をも

っ て結 びつ い て い て
，

双方に個体 の 行 き来 が あ り

遺伝子の 交流が行われ る個体群 の 集団 を
「
メ タ個

体群 （metapopulation ＞」 と い う。
こ の 場合，個 々

の 個体群 は局所個体群 と呼ばれ る 。 　
一

方，動物

社 会 学 （animal 　sociology ） も個 体群 生 態学

（population 　ecQlogy ）と同様 に同
一

種の 集 まりを

対象とするが ，個体群生 態学で は個体数を第一に

考慮する の に対 して，動物社会学で は個体 聞の 関

係 を重視する と言 っ て よ い 。

　Populationとい う語は，　 people を意味す る ラ テ

ン 語 の populus か ら派生 した語で ，具体的な意味

と抽象的な意味 との 二 様に用 い られ る が，こ こ で

は，
「
あ る限 られ た空間にすみ ， 多少 ともま とま

りを有する 1 種類 の 生物 の 個体の集合」 を指すこ

と にする。

2． 個体群の 空間分布 （静的個体群）

1） 分布型

　動物 の 分布 （distribution） に は ，地 理 的分 布

（geographical 　distribution） と 生 態 的分 布

（eeological 　distribution） とが あ り， 生態的分 布

を分布型 （distribution　pattern） と もい い ，分 布

様式の 一形態 とみ なされ る。

　分布の 集中度を表現する最 も簡単な指数は
， 平

均値に対 す るバ リア ン ス （標準偏差 の 2 乗） の 比

で ある 。 各サ ン プ ル の 値 をx，サ ン プ ル 数を n とす

る と
， 平均値 r ＝Σ　x ／n ，バ リア ン ス （∫つ は 次

式で 与 え られ る 。

　 　 　 　 Σ
sz＝ σ

z ＝ （x − 1）2

n
− 1

　標準偏差 （σ ）の 2乗すな わ ちバ リア ン ス が平

均値 （m ） に等 しけれ ば ボ ア ソ ン 分 布 （ラ ン ダ ム

分布）である ， とい う統計学上 の 性質 （理論） に

もとつ い て 次 の ように 分 けられ る 。

S’

／1＝ ＝ 1……ラ ン ダ ム分布

SL／1〈 1 ……一
様分布 （排列分布）

S2／1＞ 1 ……集 中分布
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一

様分布 （regular 　distribution）は排 列分布

（spaced 　distribution）と もい い ，個体問の さけあ

い に よ っ て もた ら さ れ
， 集中分 布 （clustered 　dis．

tribution）は個体間の ひ きつ けあ い に よ っ て 起 こ

る 分 布型 で
， 多くの 種で 認め られ る ． また ， ラ ン

ダ ム 分布 （random 　distribution）は
， 集中分 布で

も
一

様分布で もな い 分 布型 であ る 。 したが っ て ，

ひ きつ け あ い もさけあい もな い （図 1）。

2）　集中度の判 定

　 と こ ろ が，SZ／1の 値は 1の 影響 をうけ ， 同 じ く

らい の集 中度で も平均値が異な る と，ラ ン ダ ム 分

布か集中分布かを知る の には役立 っ て も，集中分

布 をする 個体群 ど うしを比 べ て ，どちらが よ り集

中 して い るかを知 る の に は適 さない の で ，こ れ を
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ラ ソ ダ ム 分布　　　集中分布　　　　 一
様分布

　　 　 　 　図 1　 空 問分布 の 基 本様式

克服する ため には，Morisita （1959）の 1δ （ア

イデ ル タ）示数 または Lloyd （1967）の 平均 こ み

あい 度が よい 。

　1δ示数 （Morisita§index）は次式で表 わ され

る 。 た だ し，n はサ ン プ ル 数，　 N は総個体数 をあ

らわす。

　　　　　　　　　 れ
　　　　　　　　　 Σ xi （xi − 1 ）
　 　 　 　 　 　 　 　 　 ，−o
　 　 　 　 　 　 Iδ ＝
　　　　　　　　　 N （N − 1 ）

　また，平均 こ み あ い 度 （mean 　crowding ，　th）は

次式で 示 され る。た だ し， xi は第 i番 目の 方形区

に い る個体数，n は方形 区数をあら わす 。

翫＝

ir

Σ xi （xi− 1）
尸1

n

Σ短
2Fl

t／
Σ xi

．
Z

　

κ

口

Σ一

一 1

　こ みあ い 度 は ， 1 方形区内の 個体数が 1 の とき

は xi （xi
− 1 ）＝ 0 ， 2 の ときは 2 ， 3 の ときは

6 ， 4 の ときは12とな り，い わ ゆ る
「
密度」 とは

異なる概念で ある 。　 ・

　また，Iwao （1968）は平均 こ みあ い 度 （伽 ） と

平均値 （m ）の あい だ に次の よ うな直線 関係が あ

る こ と を発見 した 。

　　　　　　　　翫＝ α 十 βm

　た だ し m は 平均値， α は rk軸 に お け る 切片，β

は 直線 の 角度 をあら わす 。

　infm＝ 1 は ラ ン ダ ム 分 布で あ り，
＜ 1 は一様分

布 （排列分布），＞ 1 は集中分布で ある。そ して

1δで は α ＞ 0 の と き平均値の 影響 をうける の に

対 し，infm は い か な る と き も平均値の 影響 を う

けない 。

3． 個体群 の 成長 （動 的個体群〉

　個体群の成長率は，個体数の 増加率 を，そ の増

加 に要 した 時間 （’）で 割 る こ と に よ り表わ され

る 。 す なわち，

　 　 △ N
　　

一
亙

’”… ’… … ’一’”… ’… 一一… … ’一一’（1＞

とな る 。 こ こ で ，N は個体群 の 最初の 個体数，△

は 変化 率 ， tは 時間 を表 わ して い る 。 した が っ

て， △ N は個体群 にお ける個体数変化 を示 して お

り，△ tはこ の 変化に要する時間で ある 。

　 もし個体群 に移動 に よる個体数の増減がない 場

合，個体群 の 大 きさを増すため には，子孫 をつ く

る必 要が ある。そ こ で ，
こ の 場合 には ， ある瞬間

の 出生 率 （natality ） と，同時に 生 じて い る死 亡

率 （morta ［ity）の 差 を測る こ とに よ IO　，個体数増

加 を表わす こ とが で きる 。
こ の とき に は ， （1）式の

△ N， △ t は，それぞ れ 融 〜 dt とな り， 瞬間的変

化量 を示 して い る 。 した が っ て ，個体数増加率

は
，

　 　 dN

　　読
一 となる。

　個 体 数増加 率 は，出生 率 （B）か ら死 亡 率

（D ） を引 くこ と に よ り示 され，（D式 は次の よう

にな る
。

　 　 △ N
　 　 　 　 ＝B − D ・………・……・………・……（2＞
　 　 △ t

　 と こ ろ が ，
B や D は

， 個体群サ イズ （劫 に 依

存 してお り，N の 関数であるか ら，次の よ うに書

ける 。

　 B ＝ bN，　 P ＝dN

　 そ こ で ，個体数増加 に つ い て の （2＞式 は，

　 　 △ N
　　　　 ＝b、V− dN ・・・・・・・・・・・…　−4−・■t−一・・・・・…　〔3）
　 　 △ t

とな り， さらにまと め る と，

　 　 △ N
　　　　 ＝ （b− d）N ・…・…・・…・・…………（4｝
　 　 △ t

とな る 。 実際 に は ，（b− d） は ふ つ う内的 自然 増
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加率 （intrinsic　rate 　of　increase）を表 わす定数 γ

で 置 き換 えら れ
， 〔4）式は ，

△ N
　 　＝

γN ・…・……
△ t

・・一・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・…
　〔5）

となる 。瞬間 な表現 と して は，次式が用 い られ

る 。

d，・v．
万

＝Tlv　
・・… ’’”… ’… ”… … … ”’鹽

畑

　 この 式はJ字型 の 個体群成長 を示す。個体数を

対数で と る と直線 にな り， r は直線の 傾 きを表わ

す。

　個体群の 最大限 の 指数的な成長能力を，繁栄能

力 （biotic　potential）と い い
， 空聞 に制限 の な い

最適環境下で 成長する 個体群 の 特 性 で あ る 。 しか

しなが ら ， 繁栄 能力は理 論的な成長率 を示すだけ

で ，実際 に は ，環境抵抗 （environmen しal　resis ．

tancee ）が働 い て，出生 率 を減少 させ た り，死亡

率を 増 加 させ た り して い る の で ある 。

　環境抵抗に よ っ て 与え られ る個体群成長 の 限界

は K で 表 わ され る 。 こ の 定数を前 述 の 成長率 の

式 に 紐 こ み 込 む と，簡単な ロ ジ ス テ ィ ッ ク モ デ ル

が得 られ る 。

書一
・N 〔舗 …・……・・…………・

｛・・

　こ の よ うに，環 境抵抗 に よ っ て繁栄能力は抑 え

られ ， J字型 の 成長曲線は停止 し，個体数は
一

定

に 保 たれ る の で ある。

　K の値 は ふ つ う，食物供給 量， もし くは空 間な

どの 収容力 （carring 　capacity ） に よ っ て決 ま る

（図 2 ）。

4． 個体群動態

1） 個体数変動型

　  潜伏型 （latent　type）

　個体数は世代 ご とにほ とん ど変化を示 さず，い

つ も低 い 密度を保 っ て い る。多くの 昆虫は こ れ に

属する 。

　  突発型 （temp ・rary 　type）

　通 常は低 い 密度を保 っ て い るが，ある世代に 突

然 に驚 くほ ど高 い 密度に 達する場合 。

　  常発型 （permal・ent 　type）

　常 に 高 い 密度を保 っ て い て
，

ほ と ん ど世 代ご と

に変化の 認め ら れ な い 場 合 u

　  問けつ 的大発生 （intermittent）

　 潜伏期か ら大 発 生 の 頂点 （culmination ） に 達

する まで に 長 い 年月 を要する もの を開けつ （歇）

的大発生 とい い ，最低 と最高との 差 が 1000− 10万

倍 に も達す る 。

↑

時 間 ｛t）

力容一
κ

図 2　繁 栄 能 力，ロ ジス テ ィ ッ ク 成長曲線，環境抵抗の 問の 理 論的関係
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  漸進大発生 （gradation＞

　潜伏期か ら大発 生 の 頂 点に達す る まで に数世代

を要 し，また頂点か ら密度が下 降 して 再 び潜伏期

に達す る まで に も数世代 を経過す る もの を漸進

（ぜ ん しん）大発生 と い う。 個 体群 の 上 昇期 を漸

進 大発 生 の 進 行期 （progradation ），減 少 期 を漸

進大発生 の後退期 （retrogradation ）と呼ん で い る 。

　  周期的変動 （Cyclic　fluctuation）

　統計学的手法 〔コ レ ロ グ ラム 分析）に よ っ て 有

意な周期性が 認め られ る変動型で ある 。

　  間お き変動 （spaced 　fluctuation）

　周期 的変動 よ りも 1 − 2 年前後 に ずれ た 変動

で
， 見か け上 は周期的変動 を示す 。

2）　生命表と生存曲線

　動物の 個体数は，時間的に は再生産 （産子数 ）

と死 亡 の ，空 間的 に は 集合 〔移入 ）と分散 （移

出）の バ ラ ン ス に よ っ て 絶えず変動 し つ づ ける の

で ，個体数変動 （population　dynamics＞の 機構 は

何世代 か に わ た っ て 生 命表 （life　table） を作成

し，
こ れ を分析する こ と に よ っ て 明ら か とな る 。

　昆虫 の 生命表は各世 代の 卵か ら成虫に至る 発育

段階で の 死亡 に よる数 の 減少 の お こ りか た と そ の

原因 （m 。 etahty 　factor） を，ふ つ う 1雌 あた りの

産子 数を出発点 として あらわす 。 例 えばマ ツ カ レ

ハ Dendrolimtts　sPectalilis 　Butlerで は，た くさん

産まれ た卵 の うち成虫ま で 生 き残る もの は ご く
一．・

部にす ぎず ， 大多数は若 い 時期に ， 気象要因 ， 天

敵に よ る捕食，寄生 ，病気や 飢餓な ど，さまざま

な要因に よ っ て個体群か ら失われ て しまうの で あ

る （表 1 ）ロ

　　　　　　　　　　　　　　　　　　 表 1　 マ ッ カ レ ハ の 生 命表

表 1−1 年 1世代個体群 の生命表 （1974〜75年）　　　　 表 1−4　年 2 世代個体群第 2 世代 の 生命表（1974〜75年）

発育段階
．
生存数

X8338332872115131211
死亡要因

　dXF

捕食，か く舌L （落 卜）
1

捕 食，か く乱 〔落下）
1

捕食
：1
，その 他

寄生昆 虫
／／．

病気
・／

死亡数

dX

　0546266

　 6
　 2

　 1
　 1

死亡率

100qX

　 065
，592
．728
．613
，37
．78
．3

発育段階　生存数 死亡要因

表1−2　年 1世 代 個 体群 の 生命表 （1976〜77年）

．死亡 数 死亡率

X 1 κ d疋F
　 　 　 　 　 　 Id

κ 100qZ

卵 231 o o
1齢幼虫 231 捕食，か く乱 （落 ド＞

LI13859 ，7
2齢幼虫 93　1

捕食，か く乱 嚆 下）
16569 ．9

越冬前幼虫 28捕食
り

，その 他 ll39 ．3
越冬後幼虫 17 寄牛昆虫 ，病気 635 ，3
老熟幼虫 U

．
病気

・ 19 ，1

蛹 10
I　　o o

成虫 10 一 一

発育段階　生存数

　 x　　　 lx

　 卵

1齢幼虫

2齢幼虫

越 冬前幼虫

越冬後幼虫

82482443

死亡 要因

　dXF
…死 亡数

　 dX

19 捕食
三

，
51寄生昆虫

へ．

捕食，か く乱 〔落下）
b

捕食，か く乱 〔落下）
1

　 　 　 その他

死亡率

lOOqX

　 07812414

　2．

　 D94

．855
．873
．740
，0

老熟幼虫 3 病気
． 　 ヨ

133 ．3

蛹 2 o o

成虫 2 一 鹵ゴ．

表 1−3　年 2 世代個体群第 1世代 の 生命表 （ユ975年）

表1−5　年 2世代個体群第 2世代の 生命表（1976− 77年〕

発育段階 生存数 死 亡要因 死亡 数 死 亡率

X 1 κ dZF　　　−． dκ 100qX一
卵 134 　 o 0

1齢幼虫 134 捕食，か く乱 （落下戸 1B84 ．3
2齢幼虫

越冬前幼虫

越冬後幼虫

老熟幼虫

　 蛹

死亡数 死亡率

dX　 IOOqZ

1
厂
’

27

ワ

211

死亡要 因

　dXF

捕食，か く乱 （落下）
／／

捕食
1
，その他

寄生昆虫
’

，病気
41

病気
4．

発育段階　 生存数

　 X　　　　lX
一

4
一
D5

匚
」

0

19．029
，441
，771
．4

　 0

卵 1．111 0 0

1齢幼虫 Lllユ 捕食，か く乱 嚆 下）
11 ，05595 ，0

2 〜4 齢幼虫 56 捕食，
か く乱鰆 下｝

13664 ，3
5 〜終齢幼虫 20 捕食

1，その 他 420 ，0
蛹 16 寄生昆虫

1ト 212 ，5
成虫 14旨

一 一

備考 ：1）生理 的死亡を含む

　　　2） ク モ 類，ヤ ニ サ シ ガ メ

　　　3） ハ イイ ロ ハ リ バ エ ，マ ツ ケ ム シ ヤ ド リア メ

　 　 　 　 バ チ

　　　4） 黄 き ょ う病

　　　5＞キ マ ダ ラ ト ガ リ ヒ バ チ
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　 生 存 曲線 は 三 つ の 型 に大別 され （図 3）， A 型

は親 に よ っ て 子が 保護 され る種 に， C 型 は産卵数

の 非常 に多い 種 に特徴的で ある 。 そ して B 型 は両

者の 中間型で ある 。

3） 基本要因分析

　生命表の 内訳 は，世代 ご とに大な り小 な り変動

して い る が
，

こ の 変動の統合された結果が個体数

の世代 内変動 とな っ てあ らわ れる の で ，個 々 の 構

成要素の 変動 と全増殖率の変動 の相関性を調 べ れ

ば，変動主要 因 （key　factor）を知 る こ とが で き

る 。

　
一般 に

， 各発育段 階 の 生 存率 を S ， iS ， ，……Sn

と し，世代生存 率 を ∫、 とする と，S ，
・S 、

……

Sn＝S・ の 関係が成 り立 つ 。 こ こ で 両 辺 の 対数 を

と る と IOgS1 ＋ 10g∫、 ＋ ・…・・＋ IOgSn ＝ ＝ IOgSG とな

る 。 各発育段階 の 生 存率 を最初 から順次合計 した

もの と世代生存率 との 相関を求め て い っ た と き，

ある発育段階ま で の 生存率 との 相関 が 飛躍 的 に 高

まっ た場合 ，

一
つ 前の発育段階 と当該発育段階 と

の 間 に起 こ っ た 死 亡 が基本要因 （個体数変動の 主

要因）で ある と判定す る 。

4） 密度効果

　食物 をめ ぐる種内競争 の ように 密度の 上昇 とと

も に死亡 率が高 くなる ような作用過程は 「密度依

存的」 と い い
， 逆 に低 くなる よ うな場合は

「
密度

1000

100

10

1

時 　間

図 3 　生 存曲線の 三 つ の 型

逆依 存的 」 とい う。 気象 の 作用 は多くの 場合昆虫

の 密度 と無関係に働 くの で ， こ の ような作用形式

は
「

密度非依存的または密度独立的」 と い う。 回

帰式

　　 　 　 　 　 log　y＝＝bIQg　x 十 log　a

の 傾斜 b の 値が密度依存性の 判定 に 使 わ れ る （た

だし ， 任意の 個体群 の個体数 y に対するは じめ の

個体数を x とす る）。

b 〈 1b

＞ 1

b ＝ 1

とな る。なお，y を個体群 の 死 亡率とすれ ば，

＞ 0 が密度依存，

密度独立 と なる 。

　密度効果は 3 つ の 型 に区別 で きる 。 すな わ ち ，

密度の増加 とともに双 曲線的 に増加率が減少す る

Drosophila型 と，最適 密度 を持 つ AIIee 型，お よ

び ア ズ キ ゾ ウ ム シ に み られ る 中間型 で あ る （図

4）。しか し， こ れ らの 3 型は実験 の お こ なわれ

た密度の 範囲の違 い に よ っ て 生 じた差 で あ り， 密

度範囲をず らせ る こ とに よ っ て統
一

で き， 基本型

は Allee 型 と考えられ る 。

　密度効果 を中心 とする個体群生態学 の発展 に大

き く貢献 した 供試昆虫 ，
コ ク ヌ ス トモ ドキ類 （図

5 ）な どの 家屋 害虫 の 存在を忘れ て は な らない で

あろ う。

な ら密度依存 （density．dependent ）

な ら密度逆依存 （inversely　density−

dependent ＞

な ら 密 度 非 依 存 ま た は 密 度 独 立

（density−independent）

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 b

　　　 b ＜ 0 が密度逆依存， b ；0 が

5． 個体群調査法

T）　 サ ン プル数の決定

　サ ン プ ル 数 （sample 　size ）n の 決定に は次式 を

使用 する 。

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 t2σ
z

　 　 　 　 　 　 　 　 It＝
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　d ：

　こ こ で d は標本平均 の 許容誤差で あ る 。 統 計

書 の t表 に よ り， サ ン プ ル 数が ユ0よ り大 きけれ

ば，危険率 5 ％ レ ベ ル で は tは約 2 で ある か ら

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 4 σ
z

　 　 　 　 　 　 　 　 lt＝＝
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 d2

となる 。 た とえば或 る昆虫 で の 予 備調査 の 結果か

ら lm2方形 わ く当た りの個体数が ， 7 ，10， 9 ，
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　　　　　　　　　　　　 親世 代密度

図 4　密度効果 の 3 つ の 型。い ずれ も親世代密 度 と増殖率との 関係 で ，

　　 上が シ ョ ウ ジ ョ ウバ エ ，中 が ア ズ キ ゾ ウ ム シ，下 が ヒ ラ タ コ ヌ ス

　 　 　 トモ ドキ

3， 5 ， 9 ， 6 ， 6 匹だ っ た とする。こ の 平均値

は 6．88匹，SL’は 5．544で あ る 。
こ の 場合 許容誤差

を 10％以下 す な わ ち 1   当た りO．5匹 に お さえ よ

うとする と，d2＝0．25， σ
Lt
と して は S”

を代用す

る と危険率 5 ％で

　 　 　 　 　 　 　 　 4 × 5．54
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ＝88．86　 　 　 　 　 　 1t＝
　 　 　 　 　 　 　 　 　 O．25

　すなわち約90個の 方形わ くを と らなけ れ ばな ら

ない 。もし危険率 を30％ くらい 許容する と，

　 　　　　　　　 lz× 5．54
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ＝ ＝ 22，21　 　 　 　 　 　 ％ ；
　 　 　 　 　 　 　 　 　 0．25

と1／4の 数で す む こ とに なる 。

2） 個体数の 推定

　野外 に生息する昆虫の個体数 を推定する方法は

マ ーキ ン グ （記号逐法）に よ り次式に よっ て 求め

る 。

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 Mn
　 　 　 　 　 　 　 　 　 N ；一 一
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 柵
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ン

図 5　コ ク ヌ ス モ ドキ （左 ：成虫，中 ：蛹，右 ：幼虫）

　 M は 1 日日 に マ ー
ク して放 した数，n は 2 日 目

に と っ た数 （マ ーク 虫 ，無 マ ーク 虫 とも）， m は

そ の うち の マ ー
ク虫数で あ る 。

　 1 日目に 100匹 の 虫 を と らえ，マ
ー

ク を つ け て

放 した とする。 2 日 目 に で た らめ に 200匹 中 10匹
が マ ー

ク虫で ユ90匹が 無 マ
ー

ク虫 だ っ た とす る

と
， 下記 の 通 り，

　　　　　　N 一甥
゜

・ ・。・一・．…

とな り，
2 ，000匹 が 生 息 して い た と推定 され る 。

た だ しこ の モ デ ル は ，新 しい 羽化や死亡，侵入 ，

脱出は無視 さ れ て い る 。
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