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緒言

個体成長は，資源バイオマスの変化を支配する基本単位
の要素である．個体成長は，齢と体サイズデータだけに基
づいて，簡単な統計回帰分析によって知ることができる．
このため個体成長の定量化は，資源の研究手法の中で，も
っとも初歩的な分析項目に位置づけられる．
一般に個体成長は，成長モデル（成長曲線）で記述され
る．多くの成長モデル曲線のうち，von Bertalanffyモデル
（以下 VBモデル）は特に汎用性の高い関数である．VBモ
デルの用途は，資源評価や管理での計算に留まらず，魚類
生活史の調査，飼育技術の実験データ処理など，幅広い研
究分野での分析におよぶ．VBモデルでは，成長係数（K）
が個体サイズ変化の速度を規定するパラメータである．K

は暗黙的に，生涯を通じて不変とされる．このような，構
造の単純さと分かりやすさが VBモデルの本質的な長所と

される一方で，モデルの問題点も徐々に指摘され始めてい
る．
生物の個体成長には，生息環境や生活史の多様性に応じ

た，変異がみられる．成長速度の変異は，個体成長が再生
産や死亡の動態と相互作用をもつために，生じると考えら
れている（Roff, 1984; Beverton, 1992）．中でも繁殖と成長
の関係は，余剰エネルギーの trade-offに基づいて理解さ
れている．これに従い，Day and Taylor（1997）は，VB
モデルでは繁殖の動態が考慮されていない点を指摘した．
VBモデルに繁殖へのエネルギー配分を考慮すれば，成熟
以前では成長が必然的に直線変化になることも知られてい
る（Lester et al., 2004）．また length-at-ageデータに基づ
いた実践的な分析では，成長係数（K）を，成熟期前後で
スイッチングさせることで，成長曲線の当てはまりが改善
できることが実証された（Porch et al., 2002; Araya and 
Cubillos, 2006）．これらの知見は，初歩的な用途におい
て，従来の VBモデルは水棲生物の実際の成長動態を反映
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A risk assessment concerning model selections of somatic growth in stock management
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Abstract

The von Bertalanffy growth function (VB model) has been used to describe somatic growth in a wide range of studies. 
Although the interaction between growth rate and sexual maturation has often been debated, the trade-off of energy 
allocation concerning the interaction has not been considered on VB model. When the biomass of stock is quantified based 
on VB model, the robustness of estimation on biological reference point (BRP: e.g. optimal F value) is certainly influenced by 
the accuracy of VB model. This implies that the bias on VB might bring somewhat risk for management for bio-resources. 
The Biphasic VB is known as the flexible model that can provide two growth rate through lifetime. The BRP value given by 
the Biphasic VB model is different from those of conventional VB model. This study starts from the comparison of the 
statistical suitability between two types of VB model. Furthermore, the estimates of Fmax (i.e. BRP) given by heterogeneous 
VB models were compared. Comprehensive analyses regarding the model selection and the risk assessment for BRP on 
management were applied to actual data. Most of results showed an occurrence of bias for the model estimation and an over-
estimation on Fmax. Additional discussion was provided to the reason for the occurrence of over-estimation on Fmax, in the 
respect of shifts in the centroid of biomass-age.

2012年４月17日受付　2012年７月11日受理
＊１　 東海大学海洋学部，海洋生物学科（Department of Marine Biology, School of Marine Science and Technology, Tokai University）

研究論文



大西修平

�� 東海大学紀要海洋学部「海─自然と文化」

していない可能性を示唆するものである．
VBモデルで推定・定式化された個体成長が，資源個体
群の実際の成長特性と大幅に乖離する場合，推定における
bias（偏り）の影響は，資源解析の広範囲に及ぶ．影響は
特に漁獲圧の影響分析や，漁業管理の意思決定（Beverton 
and Holt, 1957）において大である．バイオマス動態の基
本単位である個体成長が，正しく特定できていなければ，
資源量予測にも連鎖的にエラーが生じる．当然ながら，許
容漁獲圧や許容漁獲量などの決定においても，不適切な判
断が下される．発生するリスクとしては，乱獲や資源の枯
渇など，危険な事態が想定される．既往の研究報告の中に
は，混獲と漁獲物投棄の資源管理への潜在的な影響を論じ
た事例は見られる（Chen et al., 2007）．しかしながら，成
長モデルの与えるインパクトについては，詳しく議論され
ていない．本研究では，既往の研究事例の生物データにつ
いて，VBモデル使用がもたらす，情報見落しの潜在的な
可能性を，モデルの上で再評価する．VBモデルによる誤
った情報に起因し，漁獲圧の影響評価を誤りに導く要因に
関して，リスク分析を試みた．

材料と方法

本論文で使用する記号一覧を，ここにまとめて示す．
b：体長・体重関係のアロメトリ変換係数
F：漁獲（死亡）係数
Fmax：最適漁獲係数（収獲を最大化する漁獲圧）
k：VBのパラメータの個数
K0：モデル Aの成長係数（モデル Bでは K1，K2と表記）
l：体長（時間の関数 l（t）であるが，簡略化のため単に l

とする）
l3：極限体長
M：自然死亡係数
n：年齢別体長データの標本数
N：資源個体数（時間の関数 N（t）であるが ,簡略化のた
め単に Nとする）
t：年齢
tg：成熟年齢（生殖腺の直接観察による値）
tm：成熟年齢（モデル Bによる推定値）
t0：VBの起点年齢（t＝t0で l＝0）
w：体重（時間の関数 w（t）であるが，簡略化のため単に
wとする）
Y：資源の生涯を通じて収獲される漁獲量（重量）

成長曲線のあてはめ
本研究では VBモデルの２つのタイプをとりあげ，資源
動態の計算に，それぞれのタイプが及ぼす影響を比較す
る．そのため，VBモデルの一方は，従来の一般的な形
式，
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で表わし，他方は，
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とした．⑴は，成長係数 K0が生涯通じて一定の値をとる
単相（Monophasic）モデル，⑵は，成熟年齢 tm前後で，
成長係数が K1から K2に切り替わる二相（Biphasic）モデ
ル（Quince et al., 2008）である．以後⑴と⑵をそれぞれ，
モデル A，モデル Bとよぶ．両モデルに含まれる未知パ
ラメータ数 kはそれぞれ，３個と５個である．
年齢別体長データ（length-at-age data）に，モデル Aと

Bそれぞれをあてはめ，パラメータを推定する．推定計算
は一般的な最小二乗法に基づいて行い，⑴と⑵のモデルの
妥当性の比較には，修正項付き情報量規準 AICc（＝AIC＋
2k（k＋1）/（n－k－1））（Burnham and Anderson, 2002） を
用いた．情報量規準 AICによる比較は，標本数が十分多
い場合は有効であるが，そうでない場合は注意が必要であ
る．AICcは，小標本の場合（概ね n/k＜40）でも，有効
な統計的規準とされる（Symonds and Moussalli, 2011）．
AICcでは AICと同様，より小さな値をもつモデルが，統
計的に適切と判定される．
使用データは，公表済みの研究成果に求め，年齢別体長

データが掲載されている事例を選び，誌上に掲載された数
値データを使用した．本研究では，４つの水産資源の事例
を取り上げた．それぞれの水産資源について，魚種名は以
下の通りである．なお，それぞれに，識別のためのシリア
ル番号（case1，case2，case3，case4）を付した：（case1）
ホキ/hoki（Macruronus novaezelandiae）（Horn and 
Sullivan, 1996），（case2）ギンワレフ/silver warehou
（Seriolella punctata）（Horn and Sutton, 1996），（case3）コ
バンアジ/permit（Trachinotus falcatus）（Crabtree et al., 
2002），（case4）ニセクロホシフエダイ/blackspot snapper
（Lutjanus fulviflammus）（Shimose and Tachihara, 2005）．
いずれのデータも雌雄性別にまとめられており，年齢別の
平均体長（尾叉長または全長）データが使用可能である．
分析の事例は全体で４×２＝８通りになる．本研究では，
測定部位の詳細（尾叉長・全長の区別）は重要な意味を持
たない．以後，体サイズの呼称は，長さについては「体
長」，重さについては「体重」とする．

資源バイオマス動態のモデル化と漁獲圧の目標値
個体の体重は，⑴と⑵のアロメトリ変換 w＝bl3で表す．
本研究で扱う現存量は，個体数の相対値でよい．そこで，
加入時点 t＝0の個体数を相対値 N0＝1とし，指数関数によ
って N＝exp（－（F＋M）t）とした．バイオマス現存量
（w・N）に対する瞬間漁獲量 dY/dtは，Beverton and Holt
（1957）により，dY/dt＝F・w・exp（－（F＋M）t）となる．
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したがって，資源の年齢範囲 t＝0…∞，すなわち生涯の
総漁獲量 Yは，

Y F we dtF M t
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と記述できる．資源管理では，いわゆる「漁獲圧」Fの規
制と調節に基づいて，Yの制御が計画される．ここで Yを
最大化する Fを Fmaxとする．Fmaxは一般的な生物学的管
理基準（Biological Reference Point：BRP）のひとつで，
許容漁獲量（Total Allowable Catch：TAC）決定の際に，
漁獲圧のターゲット値の上限とされる（桜本，1998）．本
研究では，過剰な資源開発に加え，甘い管理制度が運用さ
れているような，重なる悪条件の下でのリスク軽減を，問
題展開の動機付けとしたい．そのため，⑶に示すように若
齢魚の利用を背景として，F0.1よりも緩い管理基準である
Fmax（＞F0.1）を用いる．⑶について，Y最大化の条件 dY/
dF＝0を満たす漁獲係数を F＝Fmaxとすれば，

dF

dY
we dt F twe dt 0maxF F

F M t F M t
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が成り立つ．
⑷に対しては，成長曲線（モデル A，B）のパラメータ
値を代入する．本研究では自然死亡係数は，Jensen
（1996）の経験則に基づいて，M＝1.6・K0とした．以上の
ような操作により，⑷は Fmaxだけの関数になる．⑷は
Fmaxについて非線形でしかも陰関数であるため，単純な変
形だけで Fmaxを明示的に表すことはできない．Fmaxを得
るためには⑷を数値的に解く必要がある．
⑷は変形すると，

/F twe dt we dt1 0max
F M t F M t
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max max- =
33

- + - +] ]g g= G##  ⑸

となる．⑸の括弧内は，資源バイオマスの重心年齢を意味
し（Deriso, 1987），これは先述のように Fmaxの関数にな
っている．ここで括弧内の重心年齢の関数を g（Fmax）と
表し，⑸を，

F F1 0max maxg- =] g  ⑹

と書き直す．⑸，⑹に基づけば，資源管理の具体的な意思
決定 Fmaxは wに依存している．このことより，Fに対す
る管理の動態や効果は，wを記述している成長モデルの違
いに依存する．
⑶の総漁獲量 Yは，個体成長 wの記述に使われている
モデルの種類を区別して，定義する必要がある．そのた
め，wの成長モデル（成長曲線）を iとし，上付き文字に
よって，Yiと表わす．これに伴い，Fmaxと重心年齢 g
（Fmax）についても，成長モデルのタイプの違いを反映さ
せた表記，Fmax

iおよび gi（Fmax
i）が有効になる．

本研究では，成長式（モデル A，B）の最小二乗法によ
るあてはめ，さらに Fmax

A，Fmax
Bを求める計算を含め，全

ての計算処理は，数値計算ソフト R（R Development Core 
Team, 2012）を用いて行った．

結果と考察

成長曲線の推定結果
case1–４の雌雄別データについて，両モデル A，Bの成

長パラメータ推定値を Table 1に示した．なお成長係数の
平均値は，モデル Aについては K0の推定値そのもの，一
方でモデル Bについては，tm前後の期間の長さによる，
K1と K2の加重平均とした．またデータの標本数 nも併記
している．標本数とモデルのパラメータ数 k（A：３個，
B：５個）の関係から，全８通りのデータセットは，モデ
ル選択に AICc使用が推奨される目安（n/k＜40）を満た
していた．AICc値の比較の結果，case3と４（いずれも
雄）の２つの事例を除き，モデル Aより Bのほうが，デ
ータの変動をより適切に説明できた（Table 1）．Fig. 1に
は，推定された成長曲線の軌道を示した．全８通りの結果
について，モデル Bにおいて，成熟年齢以降に成長の鈍
化がみられる．Fig. 1のモデル Bの大半の事例について，
鈍化した成長が停止することなく，継続的に増長する様子
が視覚的に確認できる．一方モデル Aでは，モデル Bよ
りも速く最大値に飽和する軌道が，明確に現れている
（Fig. 1: 2M/F, 3F, 4M/F）．このことは，成長係数の平均値
が，モデル Aのほうが大きくなった結果（Table 1）と整
合している．モデル Bが高齢部分で捉えた成長軌道の鈍
化は，魚類や爬虫類の成熟後も継続する個体成長として知
られる，いわゆる非限定成長（indeterminate growth: 
Lincoln et al., 1998）を示唆する．AICcによるモデル選択
では，モデル Bの多くが適切なモデルと判定された．多
くのデータでは，非限定成長の傾向を部分的に含み，モデ
ル Bは Aに比べて，この特徴を捉えやすいと考えられる．
魚類の成熟年齢は，腹腔内の生殖腺の直接観察によっ

て，特定できる場合もある．標本魚の観察をもとに決定さ
れた成熟年齢（tg）は，tm推定値（Table 1）の妥当性を吟
味する情報になる．case1–４についての観察による tgは，
以下のとおりであった：（case1）3＜tg＜5（Baker et al., 
1995），（case2）4＜tg＜6（Horn and Sutton, 1996），
（case3）tg.3.1（Crabtree et al., 2002），（case4）2＜tg＜3
（Shimose and Tachihara, 2005）．case2では tmと tgの乖離
は目立って大きいが，これ以外の事例では，tmと tgの値
は接近している．年齢別の体長データは，測定誤差の他に
年齢査定の誤差も含んでおり，データの情報に対する撹乱
要因は完全には排除できない．データの情報の乱れが，tm

と tgの差に関連した事例もあると考えられる．結果の全
体を判断して，モデル Bの推定に関しては，おおむね許
容可能で，現実的な tmが得られていると判断した．
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生物学的管理基準 Fmaxの比較
両モデル A，Bのパラメータ推定値（Table 1）を⑷に代
入し，方程式を解いて Fmax

Aと Fmax
Bをもとめた．解の値

は Table 1に示すほか，モデル間での比較のために，Fig. 2
にも表示した．

Fmax
Aと Fmax

Bは，２つの異なる成長曲線（A，B）を前
提に持つ，漁獲圧の最適値である．２本の成長曲線の，生
物学的な妥当性の比較は，AICcに基づいて，すでに行わ

れているので（Table 1），Fmax
Aと Fmax

Bについても，妥当
性が比較できる．Fmax

Aと Fmax
Bどちらを，資源の真の動態

に沿った信頼できる BRPとみなすことができるか，ここ
で議論する必要がある．

Table 1と Fig. 2より，８組すべてにおいて Fmax
B＜Fmax

A

となっている．また，そのうち６組については，先に述べ
たように AICc［B］＜AICc［A］である（［A］，［B］はモデ
ル識別を意味する）．AICcによるモデル比較の結果を考慮
すると，本研究の大半の事例においては，Fmax

Bのほうが，
資源の実態をより正しく反映した適切な BRPであるとい
う結論に至る．しかも Fmax

B＜Fmax
Aの関係は，適切な BRP

のほうが，より小さく見積もられていることを表してい
る．一方，Fmax

Aはより大きな値をとり，同時に不適切な
BRPとなる．算出された Fmaxの値の大小を，漁獲圧規制
と過剰漁獲の予防の視点に立って読み替えると，Fmax

Bに
は「正しい・厳しい・安全な BRP」，Fmax

Aには「誤った・
甘い・危険な BRP」という解釈を与えることができる．
６組の事例について言えば，Fmax

Bが管理の意思決定で
採択されるならば，上の解釈に従うと，資源は安全に管理
できる．しかし仮に Fmax

Aが選択された場合，バイオマス
の現状に見合わない，過剰な漁獲圧の投入が許されてしま
う．誤った意思決定による，乱獲や資源枯渇の危険性に対
して，注意が必要になる．
このようなリスクを回避するには，個体成長の分析にあ

たって，モデル Aの単独の使用は避けるべきである．本
研究の事例では，モデル Bが加わり，２種類のモデルを
使うことで，より安全な BRPが導かれた．資源管理に着
手する際，個体成長を求める初歩的な段階では，モデル A
に少なくともモデル Bを加え，複数のモデルを候補とし
て個体成長を探る必要がある．複数のモデルの妥当性の評
価と BRPの算出を組み合わせて検討することにより，漁
獲圧の過大推定，また付随して起こる資源管理のリスクを
軽減できる余地はある．

成長モデルの置き換えに伴う Fmaxの動態
先に述べたように，事例８組のうち６組では，Fmax

B＜
Fmax

Aの関係は，資源管理のリスクの存在を暗示している．
ここでは，成長モデルの置き換えに伴う Fmaxのシフトの
仕組みに簡単にふれておく．
いま資源動態⑶を，２つの異なる von Bertalanffyモデ

ル D1，D2で，YD1，YD2と２通り定義する．なおMの値は
共通とする．Beverton and Holt（1957）によると，0＜F
＜3の範囲に Fmaxが存在し，Yは上に凸の関数である
（Deriso, 1987）．成長モデルの違いによる Fmaxシフトの概
略は，Fig. 3のように描けるので，Fig. 3での接線の傾きを
⑹に基づいて表すと，Fmax

D1＜Fmax
D2のもとでは，

F F FF1 0 1 0D D D D D D
max max maxmax

1 1 1 2 11 ， 2g g- = -_ _i i

および

Fig. 1　Differences in the orbit of the growth curve between 
Monophasic and Biphasic VBGFs. The two-digit code added on 
each plate shows the combination of the case number and sex 
identification for data sets. The first and second digits correspond 
to the case number as case(1,2,3,4) and the sex (M:Male, F:
Female), respectively. Open circles, broken lines, and solid lines 
in scatter plots show length-at-age record on existing literatures 
and curve fittings of Monophasic and Biphasic VBGFs (Model-A, 
Model-B), respectively.
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F F F F1 0 1 0D D D D D D
max max max max
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が成立する．等式を変形し，不等式に代入して整理する
と，

F F F FD D D D D D D D
max max max max

2 1 1 1 2 2 1 2，1 1g g g g] ] ] ]g g g g

が導かれる．これらは，成長モデル（D1，D2）の違いに
よる，重心年齢シフトの仕組みを，限定的に示した結果に
なっている．Fmax

D1＜Fmax
D2と，D2使用によって生じるバイ

オマス重心年齢の若齢化が，対応づけられる．
成長曲線軌道の形状変化と，バイオマス重心年齢のシフ

トについての仕組みは単純である．wが０歳寄りに大きな
値をもつように形状を変えれば，それに伴ってバイオマス
重心年齢は若齢化する．この動態を，成長パラメータ推定
値の偏りに対応させて言い換えれば，K（成長係数）が大
きくなるほど，また，t0（起点年齢）が小さくなるほど，
重心年齢は若齢化する．

データの偏りにおける注意
Kや t0の推定値の偏りは，length-at-ageデータの標本数

や年齢ごとの標本数の偏りの影響を受けやすい．Fig. 2に
示した case4においては，Fmax自体の値が大きい．case4に
ついて，起点年齢 t0の推定値をみると，他のケースと比較
して，かけはなれて小さいことがわかる（Fig. 4, Table 
1）．特に，case4雌の t0は，ほぼ－5である．この case4の

Fig. 2　Values of biological reference point (BRP) as Fmax calculated for two types of Monophasic and Biphasic VBGFs (Model-A, 
Model-B). The two-digit code added on each plate shows the combination of the case number and sex identification for data sets.

Fig. 3　Schematic diagram for the shift in Fmax value caused by a 
replacement of two growth models: D1 and D2. Lines with black 
and gray colored indicate the theoretical value of yield, when D1 
and D2 as two independent growth models are assumed in model 
description for the dynamics of yield. The sign of gradient of 
tangent on indicated points (P1, P2, P3, P4) gives the following 
four  re la t ionships ,  P1 :  1－F max

D 1gD 1(F max
D 1)＝0 ,  P2 :  1－

F max
D 2gD 2(F max

D 2)＝0 ,  P3 :  1－F max
D 1gD 2(F max

D 1)＞0 ,  P4 :  1－
Fmax

D2gD1(Fmax
D2)＜0, respectively.
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t0推定値が，モデル Aと Bともに小さい理由については，
若齢時期の標本数が不十分であったことが原因に挙げられ
る．case4では０歳に289個体もの測定標本が確保できてい
たにもかかわらず，性別が査定不能であったため，289個
体すべてが成長分析から除外されている．その中には，
2.9cm の小型個体も確認されていた（Shimose and 
Tachihara, 2005）．Fig. 1では，case4の縦軸の切片の値は l0
＞10cmであるが，小型個体の情報が除外されている点を
考慮すれば，Fig. 1の l0（＞10cm）は大幅な過大推定，つ
まり t0についての（大幅な）過小推定が生じていると考え
られる（下瀬・立原，2006）．現実を反映しない軌道が描
かれているという意味である．
若齢期の生物標本は，漁業の対象とならない場合には，
標本確保が難しく，かりに採集可能な場合でも，性別の判
断が困難なため，データセットから除外されることがあ
る．このような，若齢魚の標本データの不足や欠落が，t0
に突出した過小推定を引き起こし，さらに，バイオマス重
心年齢の見積りに規模の大きな若齢化，すなわち「左方向
へのシフト」を誘発する．データの不足は，このような複
雑な因果関係を経て，結果的に Fmaxの過大推定のリスク
として顕在化する．成長分析におけるデータの不足，特に
若齢魚の標本確保という点には，注意が必要である．モデ
ル Bは，モデル Aよりも自由度が高いため，局所的なデ
ータの不具合が，モデル推定全体に及びにくい．モデル B
の使用は，このようなデータの偏りの影響を和らげる目的
においても，有益と考えられる．
成長解析を含めて資源管理の一連の計算では，最適漁獲
圧の意思決定のリスクを減じるために，データの測定精度
の確保と，適切なモデルの導入を，あわせて改善すること
が必要である．
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要　　旨

個体成長は，資源評価において最も基本的な分析項目である．von Bertalanffyモデル（VBモデル）は高い汎用性を持
つ，広く適用可能な個体成長モデルとして知られる．VBモデルでは，繁殖動態は考慮されておらず，成熟後の個体成長
の遅延が適切に定量化できない場合がある．バイオマスの変化をモデル化し，生物学的管理基準（BRP）としての最適漁
獲圧を決定する場合，成長動態の誤推定は，不適切な BRPを導く．このことは誤った資源管理によるリスクの発生を暗
示している．VBモデルの二相型（Biphasic）は，成熟後の個体成長の遅延を捉える事ができ，そのため BRPは従来の
VBモデルのものと異なる値になる．本研究では，従来の VBモデルと二相型 VBモデルによる成長分析を行い，それぞ
れのモデルの統計的な妥当性を比較する．次に両モデルを前提とするバイオマス動態を計算し，BRPとしての最適漁獲
圧を算出する．モデルの妥当性と最適漁獲圧の値を分析・評価し，資源管理における，モデルの誤推定，BRPの推定の
偏り，さらに管理におけるリスクの可能性について，総合的に考察した．過去の研究の４つの事例を再評価した結果，従
来の VBモデルを使った場合，最適漁獲圧の決定において，過大推定が生じた．最適漁獲圧の過大推定の原因として，バ
イオマス重心年齢の過小推定が挙げられる．資源動態モデルにおける特性値の過大・過小推定は，生物測定データの不確
実性や標本数の不足から生じるバイアスとして，とらえる必要がある．

キーワード：ベルタランフィモデル，二相モデル，性成熟年齢，生物学的管理基準


