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研究成果の概要（和文）：植物の推移行列に関するデータベースを用いて研究を行ない、約４０００個の植物集
団の推移行列を求めることができた。その結果を基にして、集団個体数の年増加率、弾性度行列、生命表反応解
析、個体の流れ行列などの個体群統計量の種間横断的研究を行った．主に解析した項目は、①個体群成長率と弾
力性の関係、②外来植物の個体群増加率、弾性度および流れ行列と導入後経過時間との関係、 ③ランダム行列
を用いた解析、である。また、データベースに提供する新たな樹木の推移行列の算出とその推移行列を用いた個
体群動態の解析を行い、COMPADREデータベースを用いた研究に供するための二つの数理的手法の開発も行った。

研究成果の概要（英文）：We conducted the comparative study among many biological species using a big
 database named COMPADRE Plant Matrix Database on plants. We obtained 4000 population projection 
matrices on plants. Based on the 4000 matrices, we conducted several analyses on population 
statistics, such as population growth rate, elasticity matrix, life table response experiment (LTRE)
 and flow matrix. The topics are (i) the relationship between population growth rate and 
elasticities, (ii) the relationship between time since introduction in alien species and the above 
population statistics and (iii) an analysis on randomly generated population projection matrices. 
Furthermore, we obtained the population projection matrix of a tree population and analyzed the 
population dynamics using the matrix. We also developed two mathematical methods to present for 
studies of COMPADRE Plant Matrix Database.

研究分野： 数理生態学

キーワード： 生態学　植物　ビッグデータ　推移行列モデル　個体群統計

  ３版



１．研究開始当初の背景 _ 
 個体群生態学では、齢構造やサイズ構造（以
後、「生育段階構造」と呼ぶ）をもつ集団（個
体群）の動態を記述する方法として、生活史
行列モデル（推移行列モデルとも呼ばれる）
が用いられてきた．このモデルの歴史は古く、
1941 年にBernardelli やLeslie が定式化し
た七十年前にさかのぼる．1960 年代になって、
推移行列モデルは大きく発展を遂げ、多くの
理論的研究がなされ、そのモデルを実際の長
寿命の生物集団に応用するために、数多くの
野外研究が行われてきた．一つのモデルが、
これほどまでに多数の種の野外研究に応用さ
れるようになった理由は、そのモデルが生物
集団の将来の動態予測に用いることができる
ために保全生態学研究の中で多用されてきた
というだけではなく、生物集団の個体追跡の
データから推移行列を導きだすと、さまざま
な個体群統計量が求められるという点にあっ
た．そのため、推移行列を使った植物個体群
の研究は加速度的に増加し、現在までに約900
論文を数えるまでになった．そこで、ドイツ
のマックスプランク研究所の人口統計学部門
では、ビッグデータベース(COMPADRE)の作成
を始め、2014 年秋にウエブにオンラインされ
た．そのデータベースには約900種にわたる生
活史行列、約4000が準備され、今後も推移行
列の収集を続け、データを更新する計画であ
る．したがって、今までの個体群生態学での
生活史行列の利用法はそれぞれの生物集団に
限定されていたが、今後は個体群統計量の種
間横断的な解析が可能になると予想される．
いわば、「個体群統計の統計」の時代の到来
を予感させる． 
 
２．研究の目的 
(1) COMPADREビッグデータを用いて、集団個
体数の年増加率、定常生育段階構成、各生育
段階の繁殖価、感度行列、弾力性行列、平均
余命、生命表反応解析、個体の流れ行列など
の個体群統計量の種間横断的研究を行う．主
に解析する項目は、①個体群成長率と弾力性
の関係、②外来植物の個体群増加率、弾性度
および流れ行列と導入後経過時間との関係、 
③ ①の内容についてランダム行列を用いた
場合の解析結果との比較、である．これらの
解析を通じて、普遍的な植物の動態特性を明
らかにする一方、生活史タイプに依存した種
間の相違点を把握し、ランダム行列からの進
化の方向性について解析する． 
(2)  COMPADREデータベースに提供する新た
な樹木の推移行列の算出とその推移行列を用
いた個体群動態の解析を行う． 

(3) ビッグデータベースを用いた研究に供す
るための次の二つの数理的手法の開発を行う。
① ステージ構成行列から齢構成行列への変
換手法の開発、②種子の豊凶と台風による撹
乱という推移行列の時間的変動の影響を解析
する新たな解析手法の開発 
 
３．研究の方法 
(1) ① COMPADREデータベースに収納されて
いる推移行列の中から、行列要素の計算に誤
りがある場合や稀に生育段階の数が極端に少
なく、種間横断研究には適さない場合につい
て、原論文にあたって信頼性をチェックした．
また、さらに、行列の数が膨大であるため、
計算加工のためのコンピュータープログラム
を開発し、能率化を図った．適切な行列を選
別したのちに、それぞれの個体群増加率およ
び弾性度行列を算出した。 
② 植物は光合成により固定したエネルギー
を繁殖・成長・生存のために配分している。
植物が新たな地域に導入された場合に、アリ
ー効果や天敵の不在など様々な要因により、
繁殖・成長・生存へのエネルギーの配分比が
変化すると考えられる。その進化的変化は、
生活史行列の要素に反映されるはずである。
植物の生活史行列に関するデータベース
（COMPADRE）等から行列モデルを構築するこ
とによって、個体の流れと弾性度のそれぞれ
に対して,在来種と外来種の比較と外来種が
導入されてからの経過時間による変化につい
て解析を行った。③ ポアソン分布から得ら
れる繁殖率とランダム行列から得られる滞留
率・成長率を用いて仮想的な推移行列を3000
個作成し、それぞれの行列がどのような個体
群増加率・弾性度行列をもっているかについ
て解析を行った。 
(2) 台風が頻繁に訪れる環境では、台風によ
る撹乱の影響と樹木固有の成り年（実がたく
さんなる年と少ししかならない年とが交互に
現れること）という現象の双方が、個体の生
存率や繁殖率に影響を与え、ひいては個体群
増加率などの集団動態の基本統計量に大きい
影響を与える（図１）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
図１ 個体の生存率と繁殖率が個体群増加率
に与える影響の概念図 
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行列である。進化人口学の研究では、ステー
ジ構成行列から齢固有生存率や齢固有繁殖率
を要素とする齢構成行列を推定して、生活史
特性の進化的要因を推測することがある。本
研究では、ステージ構成行列から齢構成行列
への変換手法として広く用いられている既存
手法について、生活史パラメータの齢依存性
の復元の観点から再検討を行った。
生活史パラメータの齢依存性について直接的
な仮定を置かない「ノンパラメトリックアプ
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果をもたらすと考えられる一方で、成り年現
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ンスする個体群増加率を評価すると、増加率
を最大にする成り年頻度や台風襲来頻度（最
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布の大きな違いは見られなかった。さらに、
成長するとともに生存率が高まるという生物
学的に自然な仮定を付加してもその傾向は変
わらなかった。また、生物が急に成長するこ
とはできず、緩やかな生育段階移行を示す場
合には、弾性度が三角形グラフの中で直線上
に配置されることがわかった。この成果は、
国際学会で発表され、その後国際誌に投稿さ
れ Takada et al. (2018)として、出版されて
いる。 
(2)Pairwise randomization test という手法
によって、時間空間的変動がもたらす集団動
態変動の有意差が現れる場合について解析が
行われた。その結果、河川段丘部と氾濫原に
生育するサワグルミの間で有意な個体群増加
率の差が現れるのは、成り年ではなく、台風
の襲来するトシであることがわかった。平年
と台風年の間で有意な個体群増加率の差が現
れるのは、段丘部の集団であり、成り年と平
年の間では、氾濫源の集団であった。これら
の成果については、査読付き国際誌に投稿す
るべく現在論文執筆中である。 

表１ サワグルミの Pairwise randomization 
test の結果（Period1, 2, 3: 台風年、成り
年、平年、 Habitat 1, 2: 氾濫原、段丘部） 
 
(3) ①計算機シミュレーションによる検討の
結果、ノンパラメトリックアプローチによる
生活史パラメータの齢依存性の推定は妥当で
ない場合があることが明らかとなった。とり
わけ重要と考えられた問題は、高齢での死亡
率が常に一定になってしまうことである。ノ
ンパラメトリックアプローチのこの特性は、
繁殖可能期間や生存期間を過大に推定する傾
向をもたらし、老化に関する進化人口学的研
究にバイアスをもたらす恐れがあると考えら
れる。この問題を解決する新しい代替手法と
して、背景にある生活史パラメータの齢依存
性に関する明示的なモデルを仮定する「パラ
メトリックアプローチ」を検討した。残念な
がら、研究期間内にパラメトリックアプロー
チによる推定手法を確立することはできなか
ったが、試行錯誤の結果、年齢とステージの
両方を同時に考慮した行列モデルを用いた定

式化の見通しが立ちつつある。パラメトリッ
クアプローチによる齢依存生活史パラメータ
の推定方法を完成させ、COMPADRE データへ応
用することが今後の課題である。 
② 樹木の成り年現象と台風による撹乱の正
と負の効果が個体群増加率に与える影響を評
価する数理モデルの枠組みを開発した。その
数理モデルでは、成り年イベントが起こった
時の推移行列と台風襲来イベントの時の推移
行列、どちらも起こらなかった平年推移行列
を用い、さらに各イベントが起こる確率やイ
ベント間の推移が起こるマルコフ行列を用い
る。この複数個の行列を用いることによって、
生物集団の確率的個体群増加率を求めること
が可能になった。さらに、この数理モデルに
よって、確率的個体群増加率を最大にする成
り年頻度や台風襲来頻度（最適頻度の組み合
わせ）を求めることも可能になった。そこで、
いくつかの仮想の事例についてシミュレーシ
ョンを行い、成り年と台風撹乱の最適頻度を
求めた。また、近似的手法ではあるが、最適
頻度の組み合わせを理論的に求める数学的解
析を行った。この成果については、査読付き
国際誌に投稿するべく現在論文執筆中である。 
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