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The neutral model by Stephan P. Hubbell is one of the few models which
predict patterns of community such as diversity, species abundance distribu-
tions, species-area relationships, etc., based on realistic population dynam-
ics. Recently analytical study on the neutral model has greatly progressed as
techniques of statistical physics and population genetics applied, and quan-
titative comparison of the theory with field data is increasing. What is the
condition for neutrality? How can it be produced by more basic evolutionary
dynamics? The history and the mathematical treatment of the neutral model
is reviewed.

1 はじめに

本研究会のタイトルである 「生物現象に対するモデリングの数理」 を考えるとき、「物
理現象」にはない「生物現象」ならではの特徴とは何か．それは，現象を生み出す生物シ
ステムの構成要素が非常に多様であるために，それらの間の関係が非常に多様で複雑であ
るという「システムの複雑性」である．しかも，そのようなシステムが様々なスケールで
多数存在する．巨大なゲノムに記録されている遺伝子の多様性とそれらが連鎖的に発現す
る遺伝子ネットワーク，細胞内に共存する膨大な種類の生体分子とそれらの間の複雑な反
応，ウィルスや病原菌の多様性とそれを迎え撃つ免疫系の多様性およびそれらの問の複雑
な免疫応答，そして熱帯雨林や珊瑚礁に共存する種の多様性とそれらの間の複雑な種間関
係などなど，その例の枚挙にはいとまがない．
これらの複雑さは，物理学においてもこれまで取り扱われたことがない類いのものであ

るため，それなりに現実的で、かつ数学的に厳密な解析が可能な数理モデルは現在におい
てもほとんどないと言っても過言ではない。ましてや定量的な予測が可能なものとなれば
なおさらである。逆にいえば，生物現象は数学や物理学のフロンティアなのであり，魅力
的な題材の宝庫である．量子論や相対論が新たな電子デバイスなどの工学的応用を生み出
したように，生物システムの理論は，医学や薬学などの巨大な応用分野に貢献する可能性
があるし，それが数理科学の方法論を推進させる可能性もある．
ここでとりあげる Hubbell の中立モデル [1] は，現実的な個体群動態のダイナミクスに

基づき，群集の多様度，種個体数分布，種数一面積関係などを定量的に予測できる数少な
い理論モデルのひとつである．とくに最近，統計物理学や集団遺伝学における解析的手法
が適用された結果，その数学的取り扱いが飛躍的に発展し，現実の群集データとの定量的
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な比較も盛んに行われるようになってきた．しかも，その対象は，熱帯雨林や珊瑚礁など
の固着性生物群集だけでなく，一見中立性が成り立っているとは思えないような魚類の群
集などにも広がっている．
もちろん，種レベルのみならず，個体レベルでの出生率や死亡率が同一であるという中

立仮説は，明らかに現実の群集で観測される種や個体の多様性とは対立するものであり，
仮に現実の群集の種個体数分布などを良く再現するとしても，中立性は群集ごとに個別に
検証される必要がある．群集を中立的であると見なすことが可能な条件とは何か ? また，
中立性はより基礎的な進化ダイナミクスからどのように導かれ得るのか ? それとも中立

仮説に基づく理論的帰結が実際の群集のパターンにあてはまるのは，単なる偶然なのか ?
中立モデルが確立しつつある現在，その強い批判にさらされつつも生き延びてきた理論の
前提条件 (中立性) の起源を明らかにしたいというのがここでの個人的な動機である．
講演では中立モデルの概要を紹介したが，より詳細なレビューは拙稿 [2] をご覧頂きた
い．歴史的背景から始めて，Hubbell の著書 [1] 以降の最近の理論的発展までカバーした
日本語では最初のレビューになっているが，主にフィールドの生態学者向けの本というこ
ともあり，数式は最小限にとどまっている．以下ではそれを補完する意味で，数学的な取
り扱いについて簡単にまとめる．より詳細な数学的取り扱いについては，研究会で白川康
一氏，吉田信介氏，南和彦氏らに紹介して頂いた Etienne と Alonso のレビュー [3] をご覧
頂きたい．

2 初期の中立モデル

2.1 Kendallモデル

Hubbellの中立モデルは，木村資生が提唱した分子進化の中立理論に依拠するところが
大きく，実際にそれらの間にはほぼ一対一の対応がある (文献 [2] の表 1) のだが，そも
そも個体レベルでの中立性を仮定するモデルは木村理論が確立する以前に Kendallが検討
しており [4], それが集団遺伝学研究に影響を与えたのである．分子進化の中立理論の源
流が，実は群集レベルのモデル解析にあったことは研究史的にも興味深い．

Kendall は，単位時間および 1個体あたりの出生率，死亡率および新種の移入率 (種分

化率) を，それぞれ種や個体に依らない定数 $\beta,$
$\mu$ および $\nu$ とし，単位時間 $dt$ あたりの任

意の種の個体数 $n$ の変動が遷移確率

$\{\begin{array}{l}Prob (narrow n+1)=(n\beta+\nu)dt,Prob (narrow n)=1-(n\beta+n\mu+\nu)dt,Prob (narrow n-1)=n\mu dt\end{array}$ (1)

で与えられるという中立モデルを解析した．ここでの Kendall モデルを含め，現在までに
検討されているほとんどの中立モデルにおいては，種分化は非常に単純な形でモデル化
されている．すなわち，単一の突然変異によって，親とは異なる新種が生まれると仮定す
る．これは集団遺伝学における 「点突然変異モード」 と等価である．Hubbell は異所的種
分化などの他の進化モードも検討しているが，数学的に厳密な方法は適用されていない．
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上記の遷移確率をもつモデルは，原点に湧き出しがあり，遷移確率が状態 $n$ に依存する
ランダムウォークとみることもできる．よって，時刻 $t$ で任意の種が個体数 $n$ をとる確率

$P_{n}(t)$ は，以下のマスター方程式に従うと考えることができる．

$\frac{dP_{n}(t)}{dt}=(n+1)\mu P_{n+1}(t)-\{n(\beta+\mu)+\nu\}P_{n}(t)+\{(n-1)\beta+\nu\}P_{n-1}(t)$ (2)

時刻 $t=0$ で全ての種の個体数が $0$ という境界条件 $(P_{0}(0)=1, P_{n>0}(0)=0)$ のもとでこれ
を解くことができ，移入率 $\nu$ が十分小さい場合には，個体数の分布が有名な Fisher の対
数級数 $[5]S(n)=x^{n}/ny$ (ただし，$x,$ $y$ はそれぞれ $\beta,$

$\mu$ および時刻で与えられる定数) と

なる．死亡率が出生率を上回る場合 $(\beta<\mu)$ には，長時間後 $(tarrow\infty)$ の平均個体数は定
数 $E(n)arrow\nu/(\mu-\beta)$ となるが，出生率と死亡率が等しい対称なランダムウォークの場合
$(\beta=\mu)$ には，移入率が出生率に対して十分小さい場合 $(\nu\ll\beta)$ , 平均個体数が時刻に比
例して発散する $(E(n)arrow\nu t)$ . 出生率が死亡率を上回る場合には，平均個体数は指数関数
的に発散する．平均個体数が発散する場合があるのは，有限サイズであるはずの群集のモ
デルとしては非現実的であるが，中立モデル研究における最初の特筆すべき結果である．
なお，生態学の文脈からはそれるが，死亡率がゼロの場合 $(\mu=0)$ を，ノーベル経済学

賞受賞者で人工知能研究でも有名な Simon が解析しており [6], その場合には個体数の分
布はべ $:\forall$分布になる．移入率が十分小さい場合には，対応するランクサイズ関係のべ $*$指
数が $-1$ となり，姓名や単語などの分布で有名な Zipfの法則 [7] が得られる．最近よく調
べられている Barab\’asi と Albert のスケールフリーネットワークモデル [8] も，本質的
には Simon のモデルと同じである．筆者らは，ベキ型の種個体数分布からは，特別な仮
定なしでベキ型の種数面積関係が導かれることを示している [9].

2.2 Moran-Karlin-McGregorモデル

もうひとっ古典的に重要な中立モデルは，Moran[10] および Karlin と McGregor[11] に
よる遺伝的多型のモデルである．Kendall モデル (1) とは異なり，総個体数 $(N)$ が一定の
場合を扱っている．Hubbell も強調している 「ゼロサム型の生態的浮動 (遺伝的浮動に対
応する) 」 の最初のモデルであるという意味で大変重要である．Moran-Karlin-McGregor
モデルを群集生態学のモデルと解釈すると以下のようになる．単位時間にある 1個体が死
亡し，確率 $\nu$ で，ある種の子 1個体が別の種に分化して 1個体移入する力], 確率 $(1-\nu)$

で既存の種が 1個体増える．種数を定数 $r$ とし，個体数 $n$ をもつ種を 「 focal 種」 と呼ぶ
ことにする．総個体数一定の条件から，(種数 $r$ と総個体数 $N$ が十分大きい時) 出生率 $\beta$

と死亡率 $\mu$ が以下のように個体数 $n$ , 総個体数 $N$ および種分化率 $\nu$ の関数として表され
るのが Kendall モデルと異なる点である．

$\beta=\beta_{n}=\frac{N-n}{N}(\frac{\nu}{r}\frac{N-n}{N}+(1-\nu)\frac{n}{N-1})$ , (3)

$\mu=\mu_{n}=\frac{n}{N}(\nu\frac{n}{N}+(1-\frac{\nu}{r})\frac{N-n}{N-1})$ , (4)
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ここで，(3) 式は focal種以外の 1個体が死亡し，focal種の個体が 1個体増える確率である．
(3) 式右辺かっこの前の $(N-n)/N$ は focal種以外の種の個体が死亡する確率であり，かっ
こ内第 1項 $(\nu/r)(N-n)/N$ は focal種以外の種の個体が選ばれて focal種へと分化する確率
である ( $r$種のうちの 1種へと等確率で分化する). さらにかっこ内第 2項 $(1-\nu)n/(N-1)$

は分化が起こらない確率 $(1-\nu)$ と focal種の子が死亡個体のパッチを占有する確率の積
である．同様に，(4) 式は focal種の 1個体が死亡し，focal 種以外の種の個体が 1個体増

える確率である．右辺かっこの前の $n/N$ は focal種のうちの 1個体が死亡する確率であ
り，かっこ内第 1項 $\nu n/N$ は focal種の子が他種に分化する確率，さらにかっこ内第 2項
は focal種以外の種の子が死亡個体のパッチを占有する確率である．ここでは世代の重複
を許す個体群ダイナミクス (Moran モデル) を考えている．集団遺伝学では世代の重複
を考えないWright-Fisherモデルも用いられ，その場合には確率 (3) (4) の式は異なるもの
になるが，上記と同様の場合分けで定式化される．
遷移確率 (3)(4) から作られるマスター方程式は Moran[10] によって解かれており，個体

数 $n$ を持つ種の数の期待値は

$F(n)=r \frac{\prod_{i=0}^{n-1}\beta_{i}}{\prod_{i=1}^{n}\mu_{i}}$ (5)

となる．種数が十分大きく $(rarrow\infty)$ , 任意の種の個体数が十分小さく，$\beta_{n}\simeq\beta n/N,$ $\mu_{n}\simeq$

$\mu n/N,$ $\beta_{0}=\nu$ と書けるとすると，

$F(n)= \nu N\frac{(\beta/\mu)^{n}}{n}$ (6)

となり，ここでも Fisher の対数級数が得られる．$\nu N$ はいわゆる Fisher の $\alpha$ , もしくは，
のちに述べる Hubbell の「基本生物多様度数 $\theta_{\lrcorner}$ に対応する．Hubbell の中立モデルにお
けるメタ群集の理論は，本質的にここでの Moran-Karlin-McGregorモデルと同等である．

2.3 Ewensのサンプリング公式

Moran-Karlin-McGregor モデルに引き続き，集団遺伝学においては，遺伝子系図を表現
する 「合祖過程 (coalescent process) 」 とよばれる確率モデルが遺伝的多型の研究に用い
られた．巨大なゲノムのサイズを考えると，遺伝的多型をもたらす突然変異はほとんどそ
れまで集団中に存在しなかった新しいものであるとみなしうる．そのような，突然変異が
すべて異なる中立な対立遺伝子を生み出すと仮定する 「無限対立遺伝子モデル」 を Ewens
は解析し，集団からランダムに取り出した任意個数の遺伝子サンプルの中にある異なる対
立遺伝子の数とその組み合わせについて 「Ewens のサンプリング公式」 とよばれる分布を
導いた [12,13].
無限対立遺伝子モデルは，Moran-Karlin-McGregor モデルにおいて種数を無限大とし

たもの $(rarrow\infty)$ に対応する．Ewensのサンプリング公式を中立な生態群集に適用すると，
メタ群集からランダムに取り出したサンプルに対する個体数の多変量分布が得られる．す
なわち，サンプルにおける総個体数を」，種数を $S$ , 個体数 $i$ をもつ種の数を $\Phi$j(ただし，
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$\sum_{j_{=1}}^{J}\Phi_{j}=S,$ $\sum_{j=1}^{J}j\Phi_{j}=J)$ とすると，個体数の組み合わせが $n=(n_{1}, n_{2}, \ldots, ns)$ (ni
は種 $i$ の個体数) となる多変量分布が，

$P[n| \theta, J]=\frac{J!}{\prod_{i=1}^{s}n_{i}\prod_{j=1}^{J}\Phi_{j}!}\frac{\theta^{S}}{(\theta)_{J}}$ (7)

で与えられる．ここで $\theta=2J_{M}\nu(J_{M}$ は群集全体の総個体数，$\nu$ は前節にも出てきた
種分化率) は Hubbell の基本生物多様度数である (個体群動態が世代の重複を許さない

Wright-Fisher モデルの場合). また，$(\theta)_{J}$ は Pochhammer記号

$( \theta)_{J}:=\prod_{i=1}^{J}(\theta+i-1)=\frac{\Gamma(\theta+J)}{\Gamma(\theta)}=\sum_{i=1}^{J}\overline{s}(J, i)\theta^{i}$ (8)

を表す．ただし，$\Gamma(x)$ はガンマ関数であり，$\overline{s}(J, i)$ は第 1種のスターリング数．(7) 式は，
総個体数が無限大の中立メタ群集から総個体数 $J$ の中立局所群集をサンプルしたときの，
全ての種の個体数についての多変量分布であると解釈することができる．生態学におけ
る実証データは，大きな生態系の一部分 (サンプル) であるが，サンプリングの影響が考
慮されている理論は少ない．最近の中立モデルにおけるメタ群集の取り扱いは本質的に
Ewens のサンプリング公式の応用および拡張であり，理論群集生態学における数少ないサ
ンプリング理論のひとつであるといえる．
多変量分布 (7) からサンプルにおける種数の期待値 $E(S|\theta, J)$ を導くことができる．$J=1$

のときは (7) 式に代入するまでもなく明らかに $E(S|\theta, J=1)=\theta/\theta=1$ である．$J=2$ の

ときには，1種となる確率は (7) 式に $S=1,$ $n=(2,0),$ $\Phi_{0}=1,$ $\Phi_{1}=0,$ $\Phi_{2}=1$ を代入し

て，$1/(\theta+1)$ となり，同様に 2種となる確率は $\theta/(\theta+1)$ となる．よって，2個体のサン
プルの期待種数は

$E(S| \theta, J=2)=1\cdot(\frac{1}{\theta+1}I+2\cdot(\frac{\theta}{\theta+1})=\frac{\theta}{\theta}+\frac{\theta}{\theta+1}$ (9)

と表される．任意の」に対して帰納法により，

$E(S| \theta, J)=\sum_{i=0}^{J-1}\frac{\theta}{\theta+i}$ (10)

が得られる．これはもともと対立遺伝子の数の期待値として求められたものであり，Ewens
の式と呼ばれているものである．$\theta$ が十分小さいなら期待値は 1に近く，$\theta$ が大きくなる
につれ $E(S|\theta, J)$ は $J$ #こ近づく．(10) 式が，「種数個体数曲線 $(S-J)_{\lrcorner}$ を与えること，さ
らに，総個体数と面積 $(A)$ の比例関係 $(J\sim A)$ を代入することにより，いわゆる 「種数
面積関係 $(S-A)_{\lrcorner}$ を与えることに注意しよう．明らかによく当てはめられるべき関数と
は異なるが，Hubbell は海洋底生動物群集や熱帯イチジク属群集などの実データに適合す
ることを報告している [1].

Kendall モデルや Moran-Karlin-McGregor モデルにおけるマスター方程式の方法は，平
均場近似を用いている．すなわち，ある focal種に注目し，それ以外の全ての種をまとめ
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ることにより，本質的に 2種系の問題に帰着させ．それにより，任意の 1種がある個体数
をとる確率に対する厳密な式を与える．それらの確率をおのおの単純に掛け合わせること
により多変量分布の代用とするのは，おのおのの種の個体数分布が互いに独立であるとい
う近似に基づくが，実際はそれらはゼロサム性から独立ではない．一方，Ewensのサンプ
リング公式 (7) は多変量分布の厳密な式を与えており，現実の群集の個体数データとの比
較検定を行う上でより適切な形式になっている．

2.4 その他の古典モデル

Kendallの次に群集の中立性について検討したのは Caswell[14] である．ただし，彼が調
べた 3つのモデルは数学的には上記の Kendall, Moran-Karlin-McGregor, Ewens のもの
と同じである．Hubbell の本 [1] には，「 $Cas$well は出生，死亡，分散のプロセスを明示的に
取り入れた種個体数モデルの重要性を最初に認めた最初の人物である」 とある．Moran-
Karlin-McGregor および Ewens の仕事は集団遺伝学の文脈で書かれているから仕方ない
としても，Hubbell の本の中で Caswell の仕事に対して割かれた紙数に比べて Kendall モ
デルに対する言及がほとんどないのは不自然に思える．Caswell のおかげで生態学におけ
る中立モデルが命脈を保ったことは確かではあるのだが，数学的貢献は Kendall の方が大
きい．

生態学の文脈で，最初に総個体数一定の中立モデルを考えたのは 1979年の Hubbell
のモデル [151である．これは Moran-Karlin-McGregor モデルにおいて種分化率 $\nu$ をゼロ

としたものに等しい．遺伝的浮動になぞらえて，このような総個体数が一定という条件を
(Hubbell は「ゼロサム条件」 と呼んでいる) 保つ個体数のランダムウォークを Hubbell は
「生態的浮動」と呼んだ．種分化がないので，一度絶滅した種は復活できず，種数は時間
とともに単調減少し，最終的には 1種が優占する．Hubbell はそのような原点への吸引的
確率過程初期の比較的種数が多い状況では種個体数分布が対数正規分布に近い形になる
こと，および時間が経過したのちに種数が減った状況では対数級数に近い形なることを示
し，そのような総個体数が一定の条件のもとで得られる種個体数分布を「ゼロサム多項
(zero-sum multinomial) 分布」 と名付けた．さらに Hubbell は種分化がある場合もシミュ
レーションによって調べ，$\nu$ が比較的大きいときには対数正規型，小さいときには対数級
数型になることも報告している．のちに McKane らは，対応するマスター方程式を解い
て，同様の結果を解析的に示している [16].
上記の Hubbell のモデルは，同一メタ群集内にある複数の異なる局所群集に共通の種構

成が観測される事実を説明できなかったので，Hubbellは，さらに，メタ群集における種
の分布と，それに従う分散 $(\nu)$ を考慮したモデルを考えた [17, 1]. メタ群集の個体群ダイ
ナミクスは考えず，その種個体数分布を既知として，focal種の個体数密度を定数 $(P)$ と

仮定した，そこで，局所群集の種個体数分布が，$P$ , 移入率 $\nu$ , 局所群集の総個体数 $J$ #こ

どのように依存するかをシミュレーションによって調べ，熱帯林データとの比較も行った．
最近このモデルに対しても，パラメータ $P,$ $\nu,$

$J$ $\iota$こ依存する局所群集の種個体数分布が，
その時間変化を含め解析的に導かれている [18]. 上記の McKane らの解析は，本質的には
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Moran-Karlin-McGregor モデルにおける数学的取り扱いと同様であるが，(定数とはいえ)
メタ群集の種個体数分布を考慮することにより，メタ群集の個体群ダイナミクスも考慮し
た最近の中立モデルの解析へと道を開いたという意味で重要な結果であるといえよう．

3 最近の中立モデル

3. lHubbell モデル

メタ群集および局所群集の両方に総個体数一定の条件を取り入れて，それらの間の個体
群動態および両方の種個体数分布を考慮したのは 2001年の Hubbe11のモデル [1] であ
る．ここでも，メタ群集の個体群動態は Moran モデルに類似のものを仮定したので，そ
の種個体数分布は Ewens のサンプリング公式 (7) と同じものとなる．同様に、種数の期待
値も Ewens の式 (10) となる．Ewens のサンプリング公式において，種分化率 $\nu$ すなわち
Hubbell の基本生物多様度数 $\theta$ が小さい極限は対数級数となる．
局所群集については，個体死亡時に移入率 $m$ でメタ群集からの個体の移入が起こると
し，確率 $1-m$ で局所群集内の個体の子が置き換わることとする．移入率 $m$ はメタ群集
から局所群集への個体の「分散」の度合いと見なすことができる．分散制限がない場合
$(m=1)$ , すなわち，死亡個体が必ずメタ群集からの移入個体で置き換わるときは，す
でに述べた集団遺伝学における「無限対立遺伝子モデル」と等価であり，局所群集の種個
体数分布はメタ群集と同じ Ewens のサンプリング公式で与えられる．生態学的により重
要な，分散制限がある場合 $(m<1)$ については，Ewensのサンプリング公式に対応する
解析解は知られていなかったので，Hubbell lよ数値シミュレーションを行った．その結果，
$m$が大きく比較的分散制限がゆるい場合 (例えば，メタ群集が大陸で局所群集が島である
として，両者が距離的に近い場合など) には，メタ群集の種個体数分布に近い形となり，
基本生物多様度数 $\theta$ が小さいときには対数級数型になることが示された．逆に，分散制限
が強く $m$ が小さい場合 (大陸と島が離れている場合) には，希少種がより多く見出され
る「左に歪んだ」対数正規分布 [19] に似た形のゼロサム多項分布が得られた．2001年
の Hubbell のモデルは，現実的な生物的過程に基づき，パラメータの値に応じて，現象論
的な Fisher の対数級数と Preston の対数正規分布 [20, 21, 22] (に似た分布) を同時に予
測したという意味で画期的なモデルである．

3.2 マスター方程式の方法

その後，Hubbellの 2001年モデルに対する解析解が与えられた [23, 24, 25, 26]. Volkov
ら [23] は，McKane ら [16] の解析をもとに，ゼロサム多項分布を解析的に求め，バロコロ
ラド島の植物群集データに対して，ゼロサム多項分布が対数正規分布よりもよくあてはま
ることを示した．Volkov らの解析は，メタ群集に対しては総個体数一定を仮定せず，総
個体数が無限大の極限 $(J_{M}arrow\infty)$ の近似を用いたが，メタ群集と局所群集の両方の個
体群動態とそれらのあいだの分散，さらに局所群集の総個体数一定の条件 (セロサム条
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件 $)$ を考慮したほぼ完全な中立モデルを初めて解析的に取り扱ったものである．この研究
に続いて，メタ群集の総個体数一定を考慮した完全な中立モデルの解析解も与えられた
[24,25,26]. 以下では簡単にその結果を紹介する．
まず，メタ群集については，Moran-Karlin-McGregor モデルの出生率 (3) と死亡率 (4)

を考える．ただし，ここではメタ群集の総個体数を $N=J_{M}$ と書くことにし，これが非常
に大きく，よって種数 $r$ も非常に大きく，移入率との比が無視できる場合 $(\nu/rarrow 0)$ を

考える．平衡状態において，個体数 $n$ をもつ種数 $S_{n}$ の期待値を $E[S_{n}|\theta, J_{M}]$ と書くこと

にする．時刻 $(t-u)$ に種分化で生まれた種が時刻 $t$ で個体数が $n$ #こなったとすると，種
数の期待値はそのような種すべての寄与

$E[S_{n}| \theta, J_{M}]=\nu\int_{0}^{t}P_{n}(u)du$ (11)

で表される．ただし，$P_{n}(t)$ は対応するマスター方程式 (2) の解であり，初期値は $P_{n}(0)=$

$\delta_{n,1}$ で与えられる．ラプラス変換により

$E[S_{n}| \theta, J_{M}]=\frac{\theta}{n}\frac{(J_{M}+1-n)_{n}}{(J_{M}+\theta-n)_{n}}$ (12)

となる (文献 [24] の Appendixが詳しい). ただし，$(x)_{n}$ は Pochhammer 記号 (8) であ

る．また，ここでは $\theta=(J_{M}-1)\nu/(1-\nu)$ であり，$J_{M}\gg 1,$ $\nu\ll 1$ の極限で Hubbell の
基本生物多様度数に相当するパラメータとなる．総種数の期待値は

$E[S| \theta, J_{M}]=\sum_{n=1}^{J_{M}}E[S_{n}|\theta, J_{M}]=\sum_{i=0}^{J_{M}-1}\frac{\theta}{\theta+i}$ (13)

となり，Ewens のサンプリング公式から導かれるもの (10) と一致する．総個体数が大き
い極限 $(J_{M}\gg 1)$ では，相対個体数 $x\equiv n/J_{M}$ を連続変数とみなして，相対個体数分布が

$\Phi(x)\equiv\lim_{J_{AI}arrow\infty}J_{M}E[S_{n}|\theta, J_{M}]=\theta\frac{(1-x)^{\theta-1}}{x}$ (14)

となる．
一方，局所群集に対しては，メタ群集における focal 種の相対個体数を $x$ , 局所群集の

総個体数を $J_{L}$ とすると，出生率と死亡率が

$\beta_{n}$ $=$ $\frac{J_{L}-n}{J_{L}}(\frac{n}{J_{L}-1}(1-m)+mx)$ (15)

$\mu_{n}$ $=$ $\frac{n}{J_{L}}(\frac{J_{L}-n}{J_{L}-1}(1-m)+m(1-x))$ (16)

で与えられるマスター方程式を考えることになる．詳細は文献 [3] に詳しいが，メタ群集
において相対個体数 $x$ を持ち，かっ，局所群集において個体数 $n$ を持っ種の数の期待値が

$E[S_{n}|m, x, J_{L}]= \frac{p(x,I,J_{L})}{x}(\begin{array}{l}J_{L}n\end{array})\frac{(Ix)_{n}(I(1-x))_{J_{L}-n}}{(I(1-x))_{J_{L}}}$ (17)
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で与えられる．ただし，$p(x, I, J_{L})>0$ は，メタ群集から移入する相対個体数 $x$ を持つ種
が局所群集内には存在しない確率．また，

$I:= \frac{m}{1-m}(J_{L}-1)$ (18)

は，基本分散数 [26] と呼ばれるパラメータである．さらに，メタ群集の種個体数分布を考
慮して，基本生物多様度数 $\theta$ をもつメタ群集から移入率 $m$ で個体が分散してくる局所群
集において，個体数 $n$ をもつ種の数の期待値が

$E[S_{n}|m, \theta, J_{L}]$ $=$ $\int_{0}^{1}E[S_{n}|m, x, J_{L}]x\Phi(x)dx$ (19)

(20)

$=$ $\theta(\begin{array}{l}J_{L}n\end{array})\int_{0}^{1}\frac{(Ix)_{n}(I(1-x))_{J_{L}-n}}{(I)_{J_{L}}}\frac{(1-x)^{\theta-1}}{x}dx$ (21)

で与えられる．

3.3 Etienneのサンプリング公式

マスター方程式の方法により得られるものは，種数の期待値にすぎず，これを実際のデー
タと比較するだけでは不十分であるという指摘もある [27]. より正確にモデルの適合性を調
べるためには，分布のパラメータに対する最尤推定を行う必要がある [28,29]. そのために
は，種数 $S$ , 総個体数 $J$ のサンプルにおいてそれぞれの種の個体数が $n=(n_{1}, n_{2}, \cdots, n_{S})$

という組み合わせに成る多変量分布 $P[n|\theta, J]$ を尤度関数とする必要がある．この多変量
分布を用いて，個体数 $n$ をもつ種数の期待値は

$E[S_{n}| \theta, J]=\sum_{|n|}\Phi_{n}(n)P(n|\theta, J)$
(22)

で与えられる．ただし，$\Phi_{n}(n)$ はサンプル $n$ で個体数 $n$ をもつ種の数を表し，和 $\sum$回は
総個体数 $J$ をもっ全てのサンプルに対する和を表す．
メタ群集に対しては，この多変量分布が Ewens のサンプリング公式 (7) で与えられるこ

とが Hubbell[1] により指摘されていたが，Etienne と Olff は Ewens の理論を分散制限の
ある場合 $(m<1)l$こ拡張し，局所群集の多変量分布を導いた．これは，種数が多い場合に
は膨大な項の和を含むために厳密な計算が困難な分布で，モンテカルロ法などの数値計算
を必要としたが，Etienne[28] はそれを大幅に簡略化する以下の公式を導いた．

$P[n| \theta, m, J]=\frac{J!}{\prod_{i=1}^{S}n_{i}\prod_{j=1}^{J}\Phi_{j}!}\frac{\theta^{S}}{(I)_{J}}\sum_{a_{1}=1}^{1}n$ . . .
$\sum_{a_{S}=1}^{n_{S}}\frac{\overline{s}(n_{i)}a_{i})\overline{s}(a_{i},1)}{\overline{s}(n_{i},1)}\frac{I^{A}}{(\theta)_{A}}$ (23)

ただし，$A= \sum_{k=1}^{s}a_{k}$ であり，$\overline{s}(n_{i}, a_{i})$ は Pochhammer 記号 (8) の定義のところで出てき
た第 1種のスターリング数である．これは $m=1$ で Ewens のサンプリング公式に帰着す
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る．Etienne はこの尤度を最大化する $\theta$ と $m$ を計算し，推定された移入率 $m$ が，実際の
バロコロラド島における分散距離から推定される値 (0.12) に非常に近いことを示した．

Etienne のサンプリング公式は，様々な個体群動態に対して求められている．例えば，
前節までに見てきたような，1個体が死に，その子もしくは他個体の子が同等に置き換わ
るという Moran モデル (世代重複あり) の他に，全ての個体が同時に死に，子を残すと
いう Wright-Fisher モデル (世代重複なし) を考えることができる．また，Hubbell のオ
リジナルのモデルは，基本的には Moran モデルと同じだが，死んだ個体は子を残せない
(世代重複なし). それぞれに対して基本生物多様度数の定義は少しずつ異なるが，種分
化率 $\nu$ が十分小さい場合には，これらのモデルは同じ形のサンプリング公式を与えること
が示されている．

4 空間明示モデル

これまで紹介してきた中立モデルは全て「平均場モデル」であるが，今後研究すべき
より現実的な中立モデルは空間を陽に考慮したものであろう．数学的な取り扱いの困難か
ら，これまでのところそのような 「空間明示モデル (spatially structured model) 」 の研

究は少なく，数値シミュレーションによるものが多い [30,31,32,33]. その多くは定性的
な議論であり，実際の群集データとの適合性を検定できるほどの大規模シミュレーション
は行われていないというのが現状である．しかしながら，前節までにみてきたように，空
間を陽に考慮しない中立モデルが，実際の群集データに良く適合するにしても，逆に，適
合しないにしても，それが空間を考慮していないことに起因するのかどうかをチェックす
る必要があるだろう．
数少ない重要な理論研究のひとつとして，あ
る距離 $x$ を隔てた 2個体が同じ種に属する確
率 $P(x)$ の理論計算 [34] があげられる．この予
測は，熱帯雨林のデータには適合しないよう
だが，このことは，生態系が中立的であると
しても，それはある特別な空間スケールだけ
でしか成り立っていないことを示唆している
のかも知れない．今後は，中立性がどのよう
な空間スケールで成り立っのかを，空間明示
モデルを使って調べる必要があるだろう，
実際の群集は明らかに中立的には見えない
のだから，種に依存するある特殊なパラメー
タの組み合わせが，中立モデルと等価な予測
を与えることになっている可能性がある．よっ
て，どのような形で中立性の仮定を外したと 図 1:2次元格子中立モデルのある時刻における

長寿命種の個体の空間分布
きに，それが群集のパターン (種個体数分布
や種数面積関係など) をほとんど変えない力 $\searrow$
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中立性の緩和の条件を調べることが大切ではないかと思われる．
これに関して，筆者らは 2次元格子上に局所群集を配置して，それらの間の有限距離

の分散を考慮した 「 2次元格子中立モデル」 を調べている [35]. 図 1は，あるシミュレー
ションサンプルにおいて，最も寿命が長かった種 (定義上全ての種は長時間ののち必ず絶
滅する) の，ある時刻における個体の空間分布を示したものである．縦横 101個合計 1
0201個の局所群集が格子状に配置され，各局所群集内には 16個体が入っている (メ
タ群集の総個体数は 163216). このモデルも，定性的には，ゼロサム多項分布や対
数正規分布に似た，単峰の種個体数分布を示す．
全ての種に関して，分散可能な局所群集間の距離 $L$ を 1 (最近接の局所群集間のみの

分散) から 32(32個離れた局所群集までの長距離分散．全空間の 1/3程度の空間ス
ケール) まで変えてシミュレーションしてみたところ，種個体素分布はほとんど変化がな
かったが，種数面積関係 $S(A)$ は $L$ の増大とともに増大した (同じ面積に対しては $L$ が大
きい方が種数 $S$が大きくなる). このことから，2次元格子中立モデルにおいては，分散
制限は，種個体数分布よりも種数面積関係により強く影響することがわかった．
さらに，中立性を緩和し，種ごとに分散距離と死亡率を変えたシミュレーションを行っ

た．ただし，分散面積と死亡率の積が一定 (分散しやすいものは死にやすい) という条件
を課すことにより，平均場的な取り扱いでは中立性が成り立っているようにみえるように
した．この場合，種個体数分布は定性的には死亡率が高くても分散距離が大きな種が入っ
ているメタ群集の方が総種数が大きくなった．このことは，完全に中立的な群集に比べ
て，例えば，定着率は低いがより遠くまで種子を飛ばす樹種と，周辺にしか種子を飛ばせ
ない樹種が混在する群集は，より多様性が高くなることを予測する．このことは，逆に，
上記のようなパラメータの組み合わせにより見かけの中立性が成り立っている場合には，
多様性がそのパラメータの組み合わせに依存するので，中立モデルのパラメータ推定が原
理的に不可能であることを示している．一方，この場合は，種数面積関係は種個体数分布
ほどにはパラメータに依存する変化がなかった．他にも，中立性を緩和条件を変えて，群
集のパターンに与える影響を調べているが，詳細は機会を改めて報告したい．

5 まとめ

以上見てきたように，中立モデルにおいてはその中立仮説がもたらす単純さゆえに数
学的に厳密な取り扱いの方法が充実してきた．とくに，中立モデルを支える確率過程の理
論はきわめて強力な枠組みを与えている．このように，中立モデルは有用であるが，それ
は，実際の世界が中立だからというわけではなく，我々が様々な種に見出す機能的な差が
巨視的なスケールで観測される種個体数分布などの種の豊富さのパターンを予測するのに
は本質的ではないということを示唆するからである．これは，群集生態学におけるひとつ
の教訓と受け止めるべきであり，中立理論を非中立理論から導く研究の強い動機となるだ
ろう．現在は種個体数分布や個体数の多変量分布を解析的に導くことができるようになっ
たが，今後は種数面積曲線などの他の共存の様相についてのパターンの理解が進むことが
期待される．今後の最も重要な課題は，ニッチ理論と中掌理論の統合である．おそらく，
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中立性を緩和したニッチモデルを使って，どのような条件で中立理論が適用可能か説明す
ることがニッチ理論の側からの重要なアプローチとなるだろう．
なお，中立モデルを含む様々なモデルによる種個体数分布の理論の比較検討が McGill

ら [36] によって行われている．
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