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Abstract  

Hatchery release has been used widely in stock enhancement programs. Total 

recapture rates and economic yields from recaptured animals are commonly 

used as benchmarks of stocking efficiency. However, there are few reports 

on the effectiveness of hatchery release in increasing population growth. 

Here, we applied a matrix population model to data on both of natural and 

released animals. The dominant eigenvalue of the matrix revealed a finite 

rate of population increase and could therefore be used as a scale for 

determining the stocking efficiency of hatchery release. We also discuss 

the relationship between the matrix model and virtual population analysis 

(VPA), which is used for stock assessment. 
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１ 緒言 

種苗放流は資源増殖手法のひとつとして、様々な資源を対象に広く行われて

いる。放流効果の判定は、主に回収率および回収金額で評価されているが、種

苗放流が資源個体群の大きさにどの程度の効果を及ぼしているかは十分に議論

されてこなかった。平成 22年に水産庁により策定された“水産動物の種苗の生
産及び放流並びに水産動物の育成に関する基本方針”では、放流魚の再生産に

よる資源造成型栽培漁業の推進を掲げている。これに伴い、栽培漁業の対象と

なる魚種の資源量の変化に対して種苗放流がどのように寄与しているかを定量

的に把握する事が求められている。 
 栽培対象種であるマダイ・ヒラメの資源評価においては放流した人工種苗の

混入率を調べ、Virtual Population Analysis(VPA)による資源解析結果と総合し
て種苗放流の効果を把握する試みがなされている[1][2] [3]。亘は、ヒラメ瀬戸
内海系群の資源評価[4]において VPA の解析結果から得られる親魚量あたり加
入量（RPS：Recruitment par Spawning biomass）の値を用いて再生産関係を
定式化し、種苗の放流数と漁獲係数を変化させた場合の将来の資源量を予測し

た。この将来予測では、各年齢の親魚において出産率が親魚の体重に比例する

と仮定されている。この仮定を置くことができれば、VPA に親魚量あたり加入
量の関係を取り込んだ資源量将来予測の計算方法を行列モデルとして捉えるこ

とができる。 
 行列モデルは齢や体サイズにおける階級間の推移確率（生残率）と、各階級

の親 1 個体当たりに期待される子供の数（出産率）により構成される推移行列
を用いて個体群動態を記述するモデルである。特に、1年をステップとした年齢
構成を持つ行列モデルは、P.H.レスリーにちなんでレスリー行列とも呼ばれてい
る[5]。Akamine[6]は VPAとレスリー行列の関係について述べ、VPAがレスリ
ー行列の生残過程と同じ構造を持つことを指摘している。行列モデルは複数の

年級を含む資源動態をシンプルに表現する手法として有用であるが、計算結果

がパラメータの推定精度、特に初成熟齢の出産率によって大きく影響される性

質を持つ。多くの水産資源では初期減耗の大きさ故に信頼性のある親子関係を

求めることが困難であり、これまで行列モデルはあまり注目されてこなかった。

一方、近年では水産庁の我が国周辺水域資源調査等推進対策事業による資源評

価のデータが蓄積され、多くの魚種で VPAによる資源解析が行われるようにな
ってきた。VPA の計算では年齢別の資源量が算定できるため、このデータを用
いて RPSを算出することができる。そのため、VPAにより得られた RPSを現
在の環境下での経験的な親子関係と考えた将来予測が行われるようになってき

た。 
そこで、本稿では VPAによる資源解析を行っている資源において、放流魚の

年齢別混入率データが得られた場合を想定し、以下に述べる 4 点の仮定の下に
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行列モデルを構成し、推移行列の最大固有値（個体数増加速度）に対する放流

魚の寄与をもって放流効果を規定することを検討した。 
 
仮定 
① 親魚の出産率は体重に比例する 
② 加入以降の放流魚は、天然魚と同じ生活史を持つ 
③ 放流魚による天然魚の置き換わりは無い 
④ 放流魚の生産に使用する親魚は天然個体群の親魚と同じ年齢構成を持つ 

 
さらに、模擬データを作成して VPAの計算から個体群の大きさを維持する放
流強度（天然魚に対する放流魚の比率）を算出できるか確認した。 

 

２ モデル 
本稿で検討するモデルは、亘[4]の将来予測の計算式を基に行列モデルの形に
置き換えたものである。 
いま、対象魚の寿命をm才とする。ある年に加入する0才魚は、前年の0才から

m才魚までの魚による再生産と種苗放流により加入する個体の和とする。y年に
加入する0才魚  , を、前年の0才からm才魚までの親魚の個体数   ,   ,  ,   ,∙∙∙∙  ,    を用いて次式で表す。 

   , = ∑   ,   ×   +                       (1) 
 

ここで、  :a才魚1尾あたりの再生産による加入個体数（以後、出産率とする）、 ：放流由来の加入個体数（＝放流尾数×添加効率）である。 

a才魚の出産率    は次式により算出する。 

   =    ×   ×                       (2) 
 

ここで、   :a才魚の成熟率、  : a才魚の体重、RPS:親魚の体重あたり加入
個体数である。 

また、1才以上の魚の個体数については、前年の各年齢の個体数を用いて(3)
式で表す。 

   , =     ,   ×                        (3) 
 

ここで、     は、a-1才魚の生残率である。VPAによる解析を想定すれば    は
(4)式で表される。 
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    = exp  −(     +  )                 (4) 
  
ここで、     : a-1才魚における漁獲係数、 :自然死亡係数（加入以降一定）

である。 

 

(1) 式と(3)式の関係を、行列として整理すると次式のように表される。 
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(5)式の右辺の第1項は、天然海域に存在する既存の個体群の動態を表し、第2
項は放流個体の加入を表す。行列モデルとして放流個体の効果を表現するため

には、右辺第1項中のm×m正方行列（推移行列）の要素として放流個体の比率を
取り込む必要がある。そこで、以下に示す式の変形を行う。 

いま、既存個体群の再生産による加入尾数と放流由来の加入尾数との比を放

流強度(α )とする。αは次式で表される。 

α =  ∑   ,          

                                                    ･･･ (6) 
この放流強度 を用いて(5)式を次のように変形する。 
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   (7) 

 
このような式の変形を行うことにより、放流由来の個体の加入を出産率の増

加という形で推移行列に取り込むことができる。ここで、放流個体の効果を含

まない推移行列を 、放流個体の効果を含んだ推移行列を  とする。 



数理水産科学 第 11巻(2014) 
 

 6























⋅
⋅⋅⋅⋅⋅
⋅⋅⋅

⋅⋅
⋅⋅

=

− 000

0
00

1

1

0

10

m

m

P

P
P

FFF

T  























⋅
⋅⋅⋅⋅⋅
⋅⋅⋅

⋅⋅
+⋅⋅++

=

− 000

0
00

)1()1()1(

1

1

0

10

m

m

R

P

P
P

FFF

T

ααα

 

 
放流効果を含んだ推移行列  では種苗放流による出産率の増加の効果はすべ
ての年齢の親魚について同じ比率で現れると見なすことになる。実際には、天

然個体群において各年齢の親魚が再生産全体に対してどの程度寄与しているか

わからないし、種苗生産に用いる親魚が天然個体群の親魚と同じ年齢構成であ

るかどうかもわからないだろう。従って、∑ (  ,         α  ) =   という関係を
満たすようなα才魚の出産率  と種苗放流による出産率の増加分α  の組み合わ
せは一意には決まらない。この問題は、RPSの値から各年齢の出産率を算出する
際に、出産率が親魚の体重に比例すると仮定してよいかどうかという仮定も含

めて、個別の事例で検討する必要があろう。本稿では、αがすべての年齢の親
魚において等しいとするモデルを基本モデルと考えて、この基本モデルについ

て検討を進めることとする。 
(7)式中のαは既存個体（天然個体）の再生産尾数に対する放流魚の加入尾数
の比率である。放流魚による天然魚の置き換わりがないとすれば、αは(8)式に
より放流魚の混入率（ ：加入尾数全体に占める放流魚の割合）から求めること
ができる。 

α =  (1 −  ) 
                                                        ･･･ (8) 

(7)式のような齢構成を持つ個体群の行列モデルでは、１年間の個体数の増加
率が漸近的に推移行列の最大固有値で与えられる[5] [7] [8]。従って、放流個体
の効果を含まない推移行列 と、放流個体の効果を含んだ推移行列  のそれぞれ
の最大固有値を比較することにより、種苗放流が個体群の成長にどの程度寄与

しているか判定することができる。推移行列の固有値を求める計算は手計算で

は煩雑であるが、現在はR[9]などのソフトウェアで容易に実行することができる
(Appendix 1)。 
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 以上のように、VPAにより資源量推定が行われている資源では、①年齢別の
資源尾数、②全死亡係数（生残率）、③RPSのデータから行列モデルを構成する
ことができ、さらに混入率を用いて加入個体における天然魚と放流魚を区別す

ることができれば、放流魚が個体群の成長に与える効果を個体数増加率の向上

という形で評価することができる。 

 

３ 模擬データによる試算 
3-1. 行列モデルの具体例 
ここでは、Table 1に示すような生活史パラメータを持つモデル資源について
考える。 

 
Table 1 モデル資源の生活史パラメータ 

年齢 生残率 出産率 体重(g) 
0 0.2 0 50 
1 0.5 0 150 
2 0.5 4 400 
3 0.5 7 700 
4 0.0 10 1000 

 
この生物の寿命は満4才で、2才以降成熟して子供を残す。出産率は親個体の
体重に比例する。ここで、2才、3才、4才の出産率をそれぞれ4、7、10、として、
0才の生残率を0.2、1才～3才の生残率を0.5とする。推移行列 T の要素を具体
的に書き下すと(9)式のようになる。 
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このとき推移行列 T の最大固有値は1となり、個体群の大きさは漸近的に一

定水準で推移するようになる。わかりやすくするために、0才、1才、2才、3才、
4才の個体数が1000、200、100、50、25個体となる安定例分布を持つ個体群から
1年後の個体数を計算すると、(10)式のように両者は等しくなり個体群の大きさ
が維持される関係であることがわかる。 
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この状態を、自然環境下で個体数が一定に保たれている状態と考える。また、

後ほどVPAとの比較を行うため、加入を1才時点とした推移行列を考える。親魚1
尾が生んだ子供の加入尾数を1才魚時点で考えると、0才魚時点の加入尾数に0才
時の生残率をかければよいので、2才、3才、4才魚の生んだ1才魚の尾数はそれ
ぞれ0.8、1.4、2.0となる。しかし、この場合、1才魚を産んだ親魚と加入する1
才魚の間には1世代の時間のずれが生ずる。推移行列の要素は同一世代内での関
係を示しているので、親子関係を求める際の親魚の量は1世代後の量で比較する
必要がある。ここで、一般に推移行列の最大固有値をλとすると、1才魚を生ん
だ親魚の量は1世代後にλ倍になっていると考えられる。したがって、加入を1才
とした推移行列Tra1は(9’)式のようになる。 
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ここでは推移行列 T の最大固有値は1なのでλ=1とおくと 
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(10)式と同様に、１才以上の個体の個体数の行列をかけて確認すると(10’)式のよ
うになり、やはり個体群の大きさが維持されることが確認できる。 
 





































=



















25
50

100
200

05.000
005.00
0005.0
0.24.18.00

25
50

100
200

             (10’) 

 



数理水産科学 第 11巻(2014) 
 

 9

次に漁獲の影響を考える。漁業資源への加入が1才として、1才以上の生残率
が漁獲により0.5から0.4に低下したとする。このとき、1才以上の自然死亡係数M
は約0.693、漁獲係数Fは約0.223となる。漁獲の影響を含んだ推移行列TFは(11)
式で表される。 
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推移行列TFの最大固有値は約0.8993･･となり、1世代毎に前年の約9割に資源尾
数が減少することになる。また、(9)式から(9’)式への変形と同様に、加入時点を
1才魚からとして推移行列TFを書き直すと、漁業がある場合に加入時点を1才魚
とした推移行列TFra1は(11’)式のようになる 
 


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















=

04.000
004.00
0004.0
8993.0

0.2
8993.0

4.1
8993.0

8.00

ra1FT          (11’) 



















=

04.000
004.00
0004.0
224.2557.1890.00

           

 
確認のためTFra1の最大固有値を求めると0.8993･･となる。 

(11)および(11’)式で表される状態を、漁獲により個体数が減少している状態と
考える。この推移行列TFを用い、自然環境下での安定齢分布を持つ個体群から

出発して、50世代後までの個体数変化を計算した結果をグラフに示すと図1のよ
うになる。図1に示すように、(11)式に示す推移行列TFの下では、個体群の大き

さは縮小してしまう。この状況において、漁業を継続しながら個体群の大きさ

を維持する目的で種苗放流を行うとするとき、どの程度の規模で種苗放流を行

えばよいだろうか。 
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図1 TF の推移行列で計算される個体数の推移 
 
漁獲の影響と種苗放流の効果を含んだ推移行列をTFRとすると、 

 

  





















 +++

=

04.0000
004.000
0004.00
00002.0

)1(10)1(7)1(400 ααα

FRT           (12) 

 
この、TFRの最大固有値が1となるようなαを求めれば、漁獲がある条件下で個体
群の大きさを維持する放流魚の比率が求められる。αの値を求めるには、固有
方程式を解けばよいが、行列値の計算が煩雑である。資源を維持するためには、

加入個体1個体当たりの子供の数の期待値が1となればよいので、ここでは以下
のようにαを求めた。加入から繁殖開始の2才までの生残率は0.08、3才では
0.032､4才では0.0128となる。0才魚が4才まで生き残って産む子供の期待値が1
になる関係は(13)式のように書ける。 
 1 = 0.08 × 4(1 + α ) + 0.032 × 7(1 + α ) + 0.0128 × 10(1 + α )    (13) 
 
この関係を満たすαの値をExcelのソルバー機能を利用して求めた。ソルバーの
計算結果では ⋅⋅⋅= 48809633.0α となる。この値を代入して、推移行列TFR を書き
下すと(12’)式のようになる。なお、小数点以下2桁を四捨五入した。 
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





















=

04.0000
004.000
0004.00
00002.0

9.144.100.600

FRT                (12’) 

 
実際に(12’)式の行列の最大固有値を求めると、最大固有値は1.0009472･･･≒1
となる。従って、この試算のケースでは、天然魚の加入尾数に対し48.8%の尾数
の放流魚が加入するような規模で放流を行えば個体群を維持できる計算になる。

実際に(12’)式の推移行列により個体数の推移を計算すると図2のように個体数
が維持されることがわかる。 

 
図2 TFR の推移行列でα =0.488とした場合の個体数の推移 

 
このような関係を分かりやすくするために、上記の模擬データを用いた試算

例において、放流強度(α )と漁獲係数（FC）が変化した場合の推移行列の最大
固有値の変化を等値線図として図3に示した。 
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図3 試算例について放流強度と漁獲係数を変化させた場合における 
推移行列の最大固有値の変化 
 

図3において、放流強度と漁獲係数の関係が緑と黄色の境界上にあれば、推移行
列の最大固有値が1となり資源個体数は一定の大きさに保たれることになる。以
上のように、種苗放流による加入増加の効果と漁獲規制による死亡率低減の効

果を推移行列の最大固有値という同じ尺度で比較することが可能である。 
 

3-2. VPAデータを用いた解析 
 VPAの解析からこの48.8%という放流魚の比率を算定することができるかど
うか検討するため、模擬データを作成してVPAの計算を行い検討した。 
 漁獲の影響を含んだ推移行列TFの下で、漁獲がない場合の安定齢分布を持つ

個体群から出発し、50世代先までの年齢別資源尾数および漁獲尾数を(14)式によ
り算出した。 
     ,   =   , exp −( +    , )     , =   , exp(− 2⁄ ) ×  1 − exp −   ,               (14) 
 
ここで 
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  , ：y年のa才魚の資源尾数、  , ：y年のa才魚の漁獲尾数、 
M：自然死亡係数、   , ：y年a才魚の漁獲係数 
である。 
算出した51世代分の年齢別漁獲尾数データを模擬データとしてVPAの解析を
行った(Appendix 2)。この時、自然死亡係数の値(M=0.693)は既知とした。また、
漁獲が1才からであるため、VPAの計算では0才魚を除いた。漁獲尾数、資源尾数
および漁獲係数の推移を図4に示す。 
 

 
図4. VPAに用いた年齢別漁獲尾数と推定された資源尾数、漁獲係数の推移 
 
VPAの計算により漁獲係数は1才から4才で0.223、加入を1才魚としたRPSは

2.224(尾/Kg)と算定された。自然死亡係数 (M=0.693)を既知とすれば、1才魚以上
の生残率は0.4と計算できる。成熟を2才からとし、2才魚以上の親魚について体
重と加入以降の生残率をかけて足し合わせることにより加入1尾あたりの期待
親魚量（SPR：Spawning biomass par Recruitment）を計算するとSPRは336(g/
尾)となる。また、出産率が親魚の体重に比例すると仮定して、RPSから加入を1
才とした見かけの出産率を算出すると、見かけの出産率は2才魚、3才魚、4才魚
でそれぞれ0.890、1.557、2.224となる。以上の情報を、Table 2に示す。 
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 Table 2 VPAで推定された漁獲がある場合の1才以降の生活史パラメータ 

年齢 生残率 加入を1才とした
見かけの出産率 体重(g) 

1 0.4 0 150 
2 0.4 0.890 400 
3 0.4 1.557 700 
4 0.0 2.224 1000 

 
Table 2に示す生活史パラメータから、1才魚以上の個体による推移行列TVPAを

構成すると(15)式のように0才魚の部分が省略された推移行列となる。 
 



















=

04.000
004.00
0004.0
224.2557.1890.00

VPAT                (15) 

 
TVPAは(11’)式で示された漁業がある場合に加入時点を1才魚とした推移行列TFra1

と等しい。また、TVPAの最大固有値は0.8993･･となり、(11)式に示す漁獲の影響
を含んだTFと同じ個体数増加率を示すことが確認される。以上のように、VPA
で求められた数値を基に、漁獲の影響を含んだ推移行列TFにおける1才以降の個
体群動態を再現することができる。 
次に、個体群の大きさを維持できる見かけの出産率を求める。(12),(13)式にな
らって方程式を解いてもよいが、VPAのデータからSPRが算出されているので、
ここではRPS×SPR=1となるRPSを求めてRPSの値から個体群の大きさを維持で
きる見かけの出産率を求める。SPRは336(g/尾)=0.336(Kg/尾)であるので個体群の
大きさを維持できるRPSはRPS =1/0.336=2.976(尾/Kg)と算出できる。RPSを2.976
として、見かけの出産率を算出すると、見かけの出産率は2才魚、3才魚、4才魚
でそれぞれ1.190、2.083、2.976となる。 
 




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












=

04.000
004.00
0004.0
976.2083.2190.10

VPAeqT                (16) 

 
TVPAeqの最大固有値は、0.9999057･･･となり、ほぼ1となる。このとき、TVPAの見

かけの出産率は2才魚、3才魚、4才魚でそれぞれ0.890、1.557、2.224なので、TVPAeq

では、見かけの出産率が1.34倍になっていることがわかる。この結果は(12)式か
ら求めた 488.0=α と異なっていると思われるかもしれないが、1才魚時点で加入
するとしてRPSから見かけの出産率を求める場合は、(9’)式に示すように1世代分
の個体数変化の影響を含んでいることを考えなければならない。そこで、TVPA
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とTVPAeqの出産率について、それぞれの個体数変化率（=推移行列の最大固有値）
をかけて、親の世代を1世代前の大きさに修正する。TVPAの最大固有値を0.8993
とすると、修正した出産率は2才で0.800 (=0.890×0.8993)、3才で1.400 (=1.557×
0.8993)、4才で2.000 (=2.224×0.8993)となる。TVPAeqの最大固有値は0.9999でほぼ1
に等しいので修正した出産率は2才魚で1.190 (1.190×0.9999)、3才魚で2.083 
(2.083×0.9999)、4才魚で2.976 (2.976×0.9999)と変化しない。この、親の世代を1
世代前の大きさに修正した1才魚時点での出産率を用いて比較すると、Table 3に
示すようにTVPAeqの出産率は修正後のTVPAの出産率の1.488倍（ 488.0=α ）になっ

ていることがわかる。したがって、推移行列TVPAの関係の下で、減少傾向にある

個体群を維持するためには、現状の加入量に対し48.8%の加入の増加があるよう
に種苗を放流すれば良いことになる。 
 
Table 3 親の世代を 1世代前の大きさに修正した 1才加入での出産率 

 修正した出産率  
年齢 TVPA  TVPAeq  修正した出産率の比 

2 0.800 1.190 1.488 
3 1.400 2.083 1.488 
4 2.000 2.976 1.488 

 
実際に(16)式に示す推移行列TVPAeqの下では、図5に示すように個体群の大きさ

が維持される。 

 

図5.  推移行列TVPAeq で計算される個体数の推移 
 
以上のように1才魚で加入するとしたVPAの計算結果を用いて、個体群の大き
さを維持する放流魚の比率を算出することができる。同時に、VPAでは資源尾数
を算出しているので、加入時点での放流魚の添加効率が推定されていれば、資

源維持に必要な放流尾数を算定することが可能となる。 
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４ 結論 
本稿ではVPAによる資源解析においてRPSを用いて将来予測を行うモデルは、
レスリー行列モデルと基本的な構造が同じであることを確認し、放流個体の加

入を出産率の増加分として推移行列に取り込むことで、種苗放流の効果を推移

行列の最大固有値（=個体数増加速度）の増加として評価できることを示した。
また、個体数が減少している個体群において個体数維持を目的とする種苗放流

を行う場合、VPAによる資源解析から推移行列のパラメータを決定し、その推
移行列の固有値が1になることを指標として目標とする天然魚と放流魚の比率
を決定できることを確認した。ただし、VPAの計算が加入年齢を1才以上として
いる場合、RPSの値は世代間における個体群の大きさの変化に影響されているこ
とに注意する必要がある。また、これらの計算方法を適用するためには、緒言

に示したいくつかの仮定が対象資源の生物特性に照らして妥当かどうか検証す

る必要がある。 
実際の資源解析では、毎年の環境変動により再生産と生残率に関連するパラ

メータには変動がある。このため、本稿で議論した推移行列の漸近的な性質を

クリアに見いだすことは難しいかもしれない。しかし、VPAにより推定される
再生産と生残のバランスにおいて、種苗放流がどの程度の影響力を持つのかを

評価するためには行列モデルによる解析が適していると思われる。 
本稿に示した試算例では、推移行列の固有値が1になる放流魚加入尾数と天然
魚加入尾数の比率を求め、現状を維持する放流強度の算定を行うことを主眼に

置いた。このような放流魚と天然魚の比率が存在するということは、見方を変

えれば、減少傾向の個体群に一定量の種苗を放流し続けると個体群が（非密度

依存的に）一定の大きさに安定することを示している。すなわち、現状の放流

尾数が個体群を維持するには少ない場合、個体群は縮小していくが、その結果

天然の加入尾数に対する放流尾数の比は徐々に大きくなり個体数を安定させる

比率に近づく。逆に現状の放流尾数が個体群を維持する量より多い場合、個体

群は増大していくが、天然の加入尾数に対する放流尾数の比は徐々に小さくな

りやはり個体数を安定させる比率に近づく。この時、安定する資源の大きさは

放流量によりコントロールされることになる。この観点は、いわゆる”種苗放流
による底上げ効果”を検討する際に考慮すべきであろう。 
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Appendix 1 行列の固有値を求める Rコードの例 
 
下記の行列 Tの要素を入力し、固有値を求める Rのコード例を示す。 























=

05.0000
005.000
0005.00
00002.0

107400

T  

 
Rコード（下記の 3行を Rコンソールにペーストする） 
T<- c(c(0,0.2,0,0,0), c(0,0,0.5,0,0), c(4,0,0,0.5,0), c(7,0,0,0,0.5), c(10,0,0,0,0)) 
T<- matrix(T,5,5)  
eigen(T, only.values = TRUE) 
 
出力 
$values 
[1]  1.0000000+0.0000000i  0.0077912+0.7727588i  0.0077912-0.7727588i 
-0.5077912+0.4009445i -0.5077912-0.4009445i 
 
$vectors 
NULL    
 
固有値（$values）は 5つ表示されるが、その中で絶対値が最大となる固有値が
最大固有値（Dominant Eigenvalue）となる。Rの出力では最大固有値が一番
始めに表示される。関数 eigen(T, only.values = TRUE)において only.values = 
TRUEオプションを外し、eigen(T)とタイプすれば固有ベクトルも出力される。 
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