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研究成果の概要（和文）： 
 生活史パラメーターの変動が個体群の増加率に与える影響を評価する理論的研究を行うとと

もに、木本種２種（トチノキ，サワグルミ）について、推移行列モデルを応用してその影響を評

価した。トチノキでは，生命表反応実験（LTRE）という手法によって、集団動態のKey stageは

幼植物段階, Key processはその段階の個体の成長であることが同定された。また、地形変化モ

デルを下部構造に持つシミュレーションプログラムを開発し、トチノキはマスティングがなけれ

ば個体群を維持できない種であること、サワグルミは現在の台風襲来頻度では、マスティング頻

度が低くなっても集団を維持できることなどが明らかになった。 

 
研究成果の概要（英文）： 
Theoretical study is conducted to evaluate the effects of variation in life history 
parameters on population growth rate. The effects in two riparian tree species are also 
evaluated, applying population matrix models. In Aesculus turbinate, key process and 
stage of population dynamics is identified as growth of juvenile individuals, by life 
table response experiment (LTRE). Furthermore, a simulation program, which is based on 
population matrix models and incorporated by landscape dynamics, is developed. We found 
in Aesculus turbinata, that the population cannot be maintained without mast behavior. 
On the other hand, in Pterocarya rhoifolia, it is maintained even if the frequency of 
masting is very low. 
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１．研究開始当初の背景 
 
 生物の歴史がはじまってから三十数億年が

過ぎた現在、地球上にはその長遠な時間が育

んだ多様な植物種が存在する我々が研究対象

としている多年生植物の生活史にも驚くほど

のバリエーションがあり、適応度に直接関連

する繁殖様式にも多くのパターンがあること

が国内外の数多くの研究によって明らかにな

って来た。その中でも特殊なものは、二年以

上の寿命を持ちながら生涯に一回だけ繁殖を

行い死んでいくようにプログラムされている

種（一回繁殖型）が存在することである。サ

サ、オオウバユリやシシウドなどがそれに当

たる。その一方で、多くの多年生植物は樹木

も含めて多回繁殖型であり、樹木の繁殖様式

においてよく取り上げられる現象は、ブナや

渓畔林樹種のサワグルミまで広く見られる種

子数の大きな年変動であり，隔年結実と呼ば

れる。 

 その一方で、生育環境にも大きな変動がみ

られ、渓畔林では河川の氾濫の影響を受ける

が、撹乱パターンにもほぼ等間隔に訪れる周

期的な撹乱もあれば、周期ははっきりしない

ものの数年に一度は訪れると予想される台風

のような擬周期的撹乱がある。したがって、

繁殖スケジュールと撹乱パターンの時間的変

動の組み合わせが生物集団の絶滅するリスク

を大きく支配していると考えられる。多様な

繁殖スケジュールと撹乱パターンの組み合わ

せに対して生物集団がどのような影響を受け

ているのかを理解することが重要である。 
 
２．研究の目的 
 
前述の背景のもとで、 

 

（１）個体の成長率や生存率が確率的に変動

する場合の動態を記述する基礎方程式を構築

する。 

（２）自然撹乱パターンおよび繁殖スケジュ

ールの多様性を組み込んだ数理モデルを用い

ることによって、生活史パラメーターの変動

が個体群の増加率に与える影響を評価する手

法を開発する。 

（３）地形変化モデルを下部構造に持つシミ

ュレーションプログラムを開発し、どのよう

な繁殖スケジュールをもつ植物種がどのよう

な生育環境（撹乱パターンの違い）において

個体群の増加率が最大になるかを評価する手

法を開発する。 

（４）(1)から(3)で開発されたモデルを、多

年生草本種（エンレイソウ、オオウバユリ、

バイケイソウ）、渓畔林樹種（トチノキ、サワ

グルミ）に対して応用し、多様な繁殖スケジ

ュールと撹乱パターンの組み合わせに対して

生物集団がどのような影響を受けているのか

を明らかにする。 

（５）上記の研究対象種５種に対して、どの

種がどのような撹乱パターンに対して絶滅し

やすいかを議論する。 

 

３．研究の方法 
 

センサスデータの解析 

（１）データ整理：すでに個体数の動態に関 

するデータが蓄積されている草本種３種、木

本種２種についてデータ整理を行なう。 

（２） 基本統計量の推定および撹乱パターン

の同定：整理されたデータに基づいて、時間

的に変動する（生育段階依存的な）生存率、

成長率（以下では基本統計量と呼ぶ）の推定

を行う。また、生存率・成長率の時間変化か

ら撹乱パターンの同定を行う。 



（３） 繁殖スケジュールの同定：整理された

データに基づいて繁殖率の時間的変動を推定

し、繁殖スケジュールのパターンを同定する。 

（４） 不足データの補充：一連の推定作業の

中で見いだされると予想される不足データ

（補充データ）を明らかにする。 

 
数理モデルの構築 

（１）確率微分方程式モデルの構築：個体の

成長率や生存率が確率的に変動する場合の動

態を記述する確率微分方程式を構築し、偏微

分方程式に関する基礎研究を応用して、その

方程式の解析手法を開発する。その結果とし

て、個体群増加率を求めるための確率的

Euler-Lotka方程式を見いだす。 

（２）新たな推移行列モデルの構築：個体群

存続可能性分析（PVA）を行うために、推移行

列モデルを構成する。従来の推移行列モデル

（Caswell 2000）を変形し、  

     xt 1 (Tt Ft )xt    

とする。ここで、Tt  は生存率、成長率から

構成される行列、Ft  は繁殖率から構成され

る行列である。 

（３）個体群増加率の変動要因の同定：（２）

で構築されたモデルより、生活史パラメータ

ー（推移行列の要素）が変動したときの個体

群増加率の変動幅を求める手法を使って、個

体群の増加率に大きく影響を与える生活史過

程および生育段階を評価する。 

（４）繁殖スケジュール・撹乱パターンの定

式化：上記のFt  を変化させることによって、

隔年結実などの繁殖スケジュールの定式化を

行う。また、自然撹乱の頻度は生存率や成長

率に影響を与えるため、Tt を用いて、撹乱パ

ターンを組み込んだ定式化を行う。 

（５）地形変化モデルの導入：自然撹乱は生

育地の環境条件も変化させるため、環境条件

の異なる生育地の頻度分布に影響を与える。

その頻度分布の動態を記述する地形変化モデ

ルを構築する。 

（６）シミュレーションプログラムの作成：

各植物種の推移行列を用いてシミュレーショ

ンプログラムを作成・実行し、多様な繁殖ス

ケジュールと撹乱パターンの組み合わせに対

して生物集団がどのような影響を受けている

のかを明らかにする。 

 
４．研究成果 

（１）トチノキの生命表反応実験(LTRE):研究

対象種のうち渓畔林樹種トチノキについては、

生命表反応実験という手法を用いることによ

って，台風という自然撹乱が生息場所依存的

に異なる影響を集団に与えることや，集団動

態のKey stage, Key processが同定された。

台風が訪れた年と訪れなかった年の間での個

体群増加率の差への寄与は、幼植物第一段階

（稚樹）の個体の成長率の違いが大きく寄与

していることがわかった（図１）。 

 
図１ 各生育段階・生活史過程における LTRE 
contribution 
 



この成果については、英文論文が受理された。 

（２）地形変化・繁殖率変動モデルの導入：

これまでの解析によって、渓畔林樹種の各

生活史段階の個体が、渓畔域のさまざまな

立地に生育しており、それぞれの立地にお

いて生存率や成長速度が異なっていること

が明らかになった。それらの立地を、3つの

生息場所として、斜面部、段丘部、氾濫原

野に分類した場合、間欠的に訪れる大型台

風は、以前は段丘部であった場所が氾濫原

に変わるなど各立地の状態および環境条件

を変更し、その結果各生息場所の面積を変

えることだろう。また、台風と隔年結実は異

なった周期で訪れるため、渓畔林樹種では３

種類の個体群行列が構成される（平年、台風

年、豊作年行列）。したがって、それぞれの

生息地、それぞれの年の組み合わせ（）３x

３＝９通りの個体群行列が求められることに

なる。したがって、地形変化後の翌年の生

育段階ベクトルは 

 

    

となる。式中 は各生育地における集団推

移行列、 は地形変化行列のi行j列目の要

素を表す。 、 はともに平年の場合と

台風が訪れた年では異なる行列を用いるこ

とになる。この推移行列モデルを用いて、

コンピューターシミュレーションを行った。

台風年では仮想の地形変化にもとづいた推

移行列を採用した。平均k年間隔で台風が確

率的に訪れると仮定したトチノキのコンピ

ューターシミュレーションでは、

図２  台風襲来頻度と個体群増加率 

 

隔年結実がない場合には集団を維持できな

いことがわかった（図２）。一方、サワグル

ミでは、隔年結実がなくても集団増加率は

１を超えており、集団を維持できることが

わかった。さらに、隔年結実の効果を導入

してシミュレーションを行った結果、トチ

ノキでは、隔年結実の頻度が高く、台風襲

来頻度も高い方が個体群増加率を最大にす

ることがわかった（図３）。図２の結果と 

 

図３ トチノキ集団の個体群増加率 

 



図３の結果を総合すると、マスティングと

台風襲来が同時的におこるとトチノキ集団

にはせいの効果がもたらされることを示唆

する。 

 一方、サワグルミでは。隔年結実の頻度

が高く、台風襲来頻度が低い方が個体群増

加率を最大にするという順当な結果となっ

た。この成果は現在英文論文として投稿準

備中である。 

（３）個体の成長率や生存率が確率的に変動

する場合の動態を記述する確率微分方程式モ

デルを構築する試みも行われた。その結果、

動態を記述する基礎方程式が求められ、個体

群増加率を求めるための確率的Euler-Lotka

方程式を求めることができた（下式）。 

exp( a)E[F(Xa )S(a)] da 1
0

 

式中、λは個体群増加率、aは齢、F, S はそ

れぞれ、齢別繁殖率、齢別生存率を表す。E[ ]

は括弧内のサンプルパス期待値を表す。この

成果はOizumi & Takada (2013)として出版さ

れている（下記雑誌論文の項参照）。 
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