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概要 

物理的環境（例えば気温，湿度，降水量など）の季節変化は，あらゆる生息地に存在し，

群集構造の時間的な違いを生成する要因の１つである．そのため，群集構造の季節変化

とその空間的な違いがどのようなプロセスに起因するのかを明らかにすることは，生態

学の主要な目的である生物の数や分布を予測する上で重要である． 

	 生態学において，Eigenvector sensitivity analysisは，物理的環境の変化が個体群動態を

駆動するプロセスに与える影響を定量的に評価するために用いられる．本研究では，こ

の手法を多種系に拡張することで，岩礁潮間帯の固着生物群集の季節動態を駆動するプ

ロセスが環境勾配に沿ってどのような空間パターンを示すのかを明らかにした．  

 

 

１．背景 

推移確率行列モデル 
推移確率行列モデルは，状態ベクトル xと推移確率行列 Pから構成されるモデルで（式

（１）），生態学においては，生物群集のダイナミクス（以下，群集動態）を定量的に記

述する方法の１つとして知られている (e.g. [4, 6, 7]).  

xt+1 =Pxt 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	  (1) 

	 樹木，草本，海藻，サンゴなど，生活史の初期を除いて移動することなく基質に定着

したまま生活する生物を固着生物という．固着生物は，互いに空間（基質）を巡る競争



関係にあるため，ある空間内に生息する生物種の組成（以下，群集構造）は，個々の種

の空間占有量によって表現される．例えば，25個体が生息できる空間に，種 Aが 10個

体，種 Bが 2個体，種 Cが 8個体存在している場合を考える．この時，空間の状態は，

種 A，種 B，種 Cと裸地（生物が存在しない）の４つの場合が考えられる．したがって，

この群集構造は，状態ベクトル xを用いて 
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とあらわすことができる． 

	 推移確率行列 Pは，状態ベクトル xが時間 t から時間 t + 1 へ変化した時，その背後

で生じたプロセスを確率として表現する．前述の例の種 Aに着目し，時間 t に 10個体

の種 Aが占有していた空間が，時間 t + 1 には，4個体がそのまま空間を占有し，3個体

が種 Bに置換し，2個体が種 Cに置換し，1個体が死亡し裸地となったとする．この時，

種Aが種Aのままであり続ける確率 pAA, 種Aが種B (or 種C) に置換する確率 pBA (pCA), 

種 Aの死亡する確率 pVA は，それぞれ， 

P•A =

pAA
pBA
pCA
pVA
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	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 (3) 

となる．種 B, 種 C, 裸地に関しても同様に推移確率を求めることができ，それぞれの推

移確率は推移確率行列の各列に記述される： 

P =

pAA pAB pAC pAV
pBA pBB pBC pBV
pCA pCB pCC pCV
pVA pVB pVC pVV

!

"

#
#
#
#
#
##

$

%

&
&
&
&
&
&&

.                     (4) 

  



Eigenvector sensitivity analysis 
ダイナミクスの特性を評価する方法の１つに，推移確率行列の固有値解析がある[1]．	 

例えば，単一種で構成される個体群に対して推移確率行列モデルを適用した場合，推移

確率行列の最大固有値は個体群動態の特性である個体群成長率をあらわす．しかし，	 	 

先述したようなマルコフ連鎖型の推移確率行列モデルでは，推移確率行列の最大固有値

は必ず１になることから，固有値解析から群集動態の特性を評価することはできない．

そこで，生命表反応解析（個体群成長率が時空間的に異なる時，その差異に対してキー

となるプロセスを摂動解析により推定する方法）の概念をベースに，群集構造をあらわ

す状態ベクトル xの季節差に対して感度分析を行うことで，群集構造の季節間の変動に

対して重要なプロセスを推定することを試みた． 

	 まずは春と秋の２季節において，群集動態に対する季節の効果を推定するために，春

の群集構造 xspringと, 春の群集構造を生成する冬の推移確率行列 Pwinterを基準とし，群集

構造の季節変化に対する推移確率行列の各要素の寄与率を推定するモデルを作成した： 

xautumn − xspring ≈ pijsummer − pijwinter( )
i, j
∑ ∂u

∂pij
P† ,	 	 	 	 	 	 	 	 	  (5) 

ここで， 

P† = Psummer +Pwinter( ) 2  	 	 	 	 	  	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 (6) 

である．この時，pijは推移確率行列 Pの各要素である．また，∂u/∂pijは，P†の固有ベク

トルの感度を示す． 

	 固有ベクトルの感度は，スケール化された固有ベクトル感度分析によって算出するこ

とができる [1, 4, 6]. P†の最大固有値に対する固有ベクトルを u1とし，pijを変化させた

時の u1の感度は以下の式により推定できる： 

∂ u1
u1
∂pij

= uj
(1) vi(m)

λ1 −λm

um
m≠1

s

∑ −u1
∂uk
∂pijk

∑ . 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 (7) 

この時，uj
(1)は u1の j番目の要素， vi

(m)
 は複素共役で構成される左固有ベクトルの 

 i番目の要素，そして，λmは m番目の固有値を示す．  



	 マルコフ連鎖の概念上，式(6) に直接，式 (7) を適用することはできず， pijの変化は，

列 j の他のすべての要素の変化によって補償される必要がある．補償の仕方は複数ある

が[1]，本研究では比例補償 (proportional compensation) を用い，最終的な式を， 

d u1
u1
dpij

=

∂ u1
u1
∂pij

+

∂ u1
u1

∂pmjm≠i

s

∑
−pmj
1− pij 	 	 	 

m ≠ i 	 	 	 	 	 	 	 	 	  (8) 

とした[1, 4]. 

 

 

２．野外データ 

2002 – 2014年の春と秋に，北海道東部の５海岸 25岩礁に設置した永久方形区 (縦 100cm,  

横 50cm） において，固定調査点の直下に出現する固着生物を記録した．岩礁潮間帯で

は，一般に，浸水時間の違いが物理的な環境勾配を生成することが知られている[2, 5]．

そのため，永久方形区では上部から 25cmごとに４つの高さ（ブロック）に分けて生物

調査を行った．得られたデータは，優占種５種（キタイワフジツボ，ピリヒバ，フクロ

フノリ，マツモ，クロバギンナンソウ）と一年生生物，多年生生物，裸地の８つのカテ

ゴリーに分類した．  

	 春と秋の時間推移データに Multistate Dynamic Occupancy Model [3]を適用し，観察誤差

を考慮した春と秋の状態ベクトル xspring, xautumnと，その間の推移である推移確率行列 

Psummer, Pwinterを推定した． 

 

 

３．結果 

群集の季節動態に対して重要なプロセスは物理的環境勾配に沿って連続的に変化してお

り，①生物が裸地へ棲み付く“加入”は，物理的環境条件が最も厳しい環境下において

重要，②生物が死亡し裸地へ戻る“撹乱”は，物理的環境条件が中程度の環境下におい

て重要，③生物が空間を占有し続ける“存続”，および種 i が種 jに置換する“競争”は，

物理的環境条件が中程度〜穏やかな環境下において重要，であることが明らかとなった． 
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