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研究成果の概要（和文）：気候変動や土地利用の集約化・放棄など大規模・広域的な環境変動の生態系への影響
が顕在化している。本研究は、広域的な環境変動に対する生態系の応答予測の汎用的な枠組みを作ることを目的
とし、①生物群集を構成する多数の生物間の相互作用を明示的に考慮する同時分布推定モデルを活用することに
加え、②生物群集組成の安定性を評価・定量化する新手法「エネルギーランドスケープ解析」を拡張し、これま
で困難であった、群集の安定性の広域的な定量化や安定性自体の環境依存性の解明を可能にする手法を構築し
た。さらに、微生物群集や、国内、ヨーロッパ、北米地域から収集した淡水魚類群集データを対象に上記の手法
を適用・検証した。

研究成果の概要（英文）：The impacts of global environmental changes, such as climate change and land
 use intensification and abandonment, on ecosystems are becoming increasingly apparent. This study 
aims to create a general framework for predicting the response of ecosystems to global change. 
Specifically, we aimed to (1) utilize a simultaneous distribution estimation model that explicitly 
considers the interactions among the many organisms that make up a community, (2) extend Energy 
Landscape Analysis recently introduced to the area of ecological research to evaluate and quantify 
the stability of community composition, which has been a difficult task, especially at large scales.
 In addition, we applied and verified the above methods to microbial communities, and to freshwater 
fish communities of which observation data were collected in Japan, Europe, and North America.

研究分野： 保全生態学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究は、生態系の環境応答予測の普遍的な枠組みを構築することで、生物群集内の生物間相互作用を明示的に
考慮し、これまで理論や実験等では困難であった複雑な野外群集全体を対象として安定性の広域的な定量化や安
定性自体の環境依存性の解明につながる方法論を確立した。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
地球規模での人間活動の増大により、気候変動や集約的な土地利用の拡大など大規模・広域的

な環境変化が顕在化している。このような大規模な環境変化は、災害の頻発や食料生産の不安定
化などを通じて直接社会・経済に影響を及ぼすだけでなく、人間社会が基盤としている生態系に
も広域的な影響を与える(Scheffers et al 2016)。広域的な環境変動に対する生態系の応答を予測
するアプローチとしては、生物分布推定モデル（Species Distribution Model）がよく用いられ
る。生物分布推定モデルでは、生態系を構成する個々の生物種ごとに、様々な環境下で分布する
/しない（生起）パターンを観測し、環境に対する生起パターンの依存性を推定・定量化するこ
とで、環境変動下での生起パターンの予測を行う。この手法を用いることで、例えば、温暖化が
進行した場合に、分布域の縮小リスクの高い種群の評価が可能になる。一方で、従来型の生物分
布推定モデルでは、生態系内で、食う-食われる、競争などの生物間相互作用をもつ種を独立に
扱うため、環境の変化に対する生態系全体の応答を予測することが難しい。例えば、温暖化の進
行によって、高温に脆弱な種の分布が縮小し、それまで競争によって抑制されていた別の種の分
布が拡大するといった事象は、従来型の生物分布推定モデルでは、評価・予測することができな
い。 
このような従来型の生物分布推定モデルがもつ制約の解消をめざして、近年、同時生物分布推

定モデル（Joint Species Distribution Model）とよばれる手法が提唱・開発されるようになって
いる(Pollock et al 2014)。同時モデルの特徴は、ある生物種の生起が他種の生起パターンに影響
を及ぼすという関係性を明示的に記述・定量化する点にある。そのため、環境の変化により生じ
る生起確率の変化が他種の生起確率に波及する事象を評価・予測することが可能になる。同時モ
デルは環境変動下での生態系の応答予測手法として、大きな潜在力をもっているが、計算機性能
の向上とそれを背景とした統計科学の発展とともに可能となった新しいツールであることもあ
り、様々なモデル構造・手法が乱立しており、観測での要件や解析結果の解釈なども含めて、汎
用的な枠組みとはなっていない。 
環境変動に対する生態系の応答予測において考慮すべきもう一つの重要な点は、個々の種が

相互作用しながら群集としてまとまることで創発される生態系レベルの特性である。特に、生態
系の多様性や機能の恒常性・安定性や、外部からの攪乱に対する系の復帰力であるレジリエンス
が、環境変動にどのよう応答するかは、生態系管理や気候変動適応を検討する上で予測が欠かせ
ない。生態系に安定性やレジリエンスをもたらす機構の理解は、基礎的にも応用的にも魅力の高
い研究課題として、これまで多くの研究がなされ、構成する生物種・機能群の多様性(Tilman and 
Downing 1994)、キーストーンとなる生物種の存在(Kadoya et al 2018)、群集内の生物間相互作
用の強度分布(McCann et al 1998)などが重要な影響をもつことが明らかになってきた。一方で、
これらの研究は、生態系という複雑系を対象とすることから、現実を模した理論研究や、その一
部を取り出した比較的単純な実験システムでの実証にとどまっており、現実の複雑系全体を対
象として広域スケールに展開する必要がある、環境変化への応答予測の実現との間には、まだ非
常に大きなギャップが存在している。 
以上のように、生物間の相互作用を扱うことのできる同時モデルを汎用的な評価・予測ツール

として確立するとともに、どのように生態系レベルの特性の予測に拡張できるのかという点が、
広域的な環境変動の生態系応答予測における重要な問いとなっている。一方で、この課題の解決
のカギとなる研究が他分野で進展している。脳科学分野では、複数の脳部位の発火の生起パター
ンを同時モデルによってモデル化し、推定されたモデルにエネルギーランドスケープ解析と呼
ばれる手法を応用することで、安定的に発火しやすい部位の組み合わせの解明など脳活動の動
態解析に成功を収めている(Watanabe et al. 2013)。ここで活用された解析の枠組みの拡張・応
用が、観測データにもとづくレジリエンス解析を可能にすることを通じて、生態系応答予測にお
けるブレークスルーにつながることが期待されている。 
 
２．研究の目的 
 本研究は、生態系の環境応答予測の普遍的な枠組みを作ることを目的とする。特に、生物群集
内の生物間相互作用を明示的に考慮し、これまで理論や実験等では困難であった、複雑な野外群
集全体を対象として安定性の広域的な定量化や安定性自体の環境依存性の解明を可能にする手
法の開発を行う。その上で、漁業、レジャー等を通じて人間社会にも直接的な貢献が大きく、気
候変動や土地利用など様々な人間活動に感受性が高い淡水魚類群集を事例に、上記の手法を適
用・検証する。 
 
３．研究の方法 
（１）解析モデルの開発  
本研究では、大規模な生物分布情報から種の生起性を定量化するための統計モデルとして

Pairwise maximum entropy model を利用する。このモデルは、ある群集組成が生じる確率 Pを、
環境と生物間相互作用にもとづいて複合的に推定するモデルである。モデルに含まれるパラメ
ータは、観測データである群集組成と環境因子から最尤法で推定できる。推定されたパラメータ
は、各種が他種や環境要因から受ける影響の正負やその大きさを表しており、種レベルの特徴が



群集レベルの環境応答にどのような役割を果たしているかを理解するための基盤となる。 
さらに本研究では、エネルギーランドスケープ解析の手法を新規開発し、数十種以上を含む生

物群集組成の決定機構（安定な群集組成の数やそれらの関係性など：エネルギーランドスケープ
の構造に反映される）の解明に利用する。 
 
（２）淡水魚類群集への適用  
上記モデルの適用・検証のために、各地域の研究協力者と連携しつつ、大規模な淡水魚類の群

集組成の観測データを収集する。湖沼生態系については、カナダ（671 湖沼）、スウェーデン（1140
湖沼）、日本（44 湖沼）を対象に情報収集する。また、各魚種の環境に対する応答を定量化する
ために、気候値（1km グリッドの日・月別気温・降水量）に加えて、湖沼面積、水深、水質、土
地利用、標高情報を全湖沼共通で整備する。上記のデータセットに Pairwise maximum entropy 
model を適用し、３－１において開発したモデルの現実系への提供可能性を検証する。 
 
４．研究成果 
（１）生態学的データに適用するためのエネルギー地形（ランドスケープ）解析手法の開発・拡
張 
生物群集は多くの場合数十種を超える多数の構成種からなり、その組成は様々な環境因子と

密接に関係している。しかし、従来のエネルギー地形解析は、多数の種を含むデータへの適用に
おいて効率的でなく、環境因子の影響を考慮することができなかった。そこで本研究ではボルツ
マンマシンのパラメータ推定のために提案されたパーシステント・コントラスティブ・ダイバー
ジェンス(PCD)法によりこの問題を解決した（図 1; Suzuki et al. 2021）。さらに、環境勾配に沿っ
たエネルギー地形の変化を可視化するために安定状態ダイアグラム（Stable state diagram; Suzuki 
et al. 2021）や、実際のベイシンサイズや深さを反映した 3 次元曲面表示などを実現した。従来
手法で扱うことができなかった環境を含めた解析を可能にした点で、本研究で確立した手法は
「拡張エネルギー地形解析」と呼ぶべきものである。 
 

 
（２）微生物群集の変動性を評価するための安定性指標の開発 
 本研究では、エネルギー地形に基づく安定性指標として、「エネルギーギャップ（エネルギー
障壁）」、「安定状態エントロピー」など複数の指標を検討した。エネルギーギャップは、ある時

図 1. 本研究で実現した拡張エネルギー地形解析. 



点で群集が実現している状態とその状態を含む鉢
（ベイシン）の境界までの高さとして測られる（図
１）。また、本研究で新規に開発した安定状態エント
ロピーは、任意の群集組成について、エネルギー地
形上で変動をシミュレートしたとき到達する安定状
態（ベイシンの底となる群集組成）の多様さを測る
指標である（図２）。クロスバリデーションを用いた
検討において、エネルギーギャップや安定状態エン
トロピーは、将来の群集組成変化の大きさと有意な
相関を示した（すべての処理で FDR < 0.05）。例えば，
群集組成の急激な変化の 7 日前予測を ROCAUC で
評価すると、エネルギーギャップは平均 0.8、安定状
態エントロピーは 0.79 までの性能を示した（Fujita 
et al. 2022）。このことは、データから構成したエネ
ルギー地形が持つ安定性の情報が、群集の将来予測
に利用できることを意味している。ただし、この結
果について、数理モデルなどの、背景にあるメカニ
ズムを明らかにできるかたちでの検討は未着手のま
まであり、このような予兆検知が成り立つ条件に関
する網羅的な検討もなされていない。このため、現

象としての普遍性は明確になっておらず、本知見の理論化（既存のレジームシフト理論や予兆シ
グナルの理論との接続）・形式化・一般化は今後着手すべき課題として残されている。 
 
（３）淡水魚類群集への適用 
 カナダオンタリオ州の６７１湖沼５２種、
スウェーデンの１１４０湖沼２６種、日本の
４４湖沼１５種からなる湖沼の魚類群集デ
ータそれぞれに Pairwise maximum entropy 
model の一種である Markov network model を
適用し分析を行った 
（図３a）。さらに、モデルによって説明され
る群集構造内の分散に対して、環境要因、空
間構造、種間相関がもつ相対的な重要性を定
量化する分散分割分析（Leibold et al 2021）を
適用した。その件、カナダオンタリオ州、ス
ウェーデン、日本いずれの地域においても環
境要因が魚類群集の構造を説明する要因と
して最も大きな効果を持つことが明らかに
なった（図 3b）。 
 さらに、（１）で開発したエネルギーランドスケープ解析および評価指標を魚類群種データに適
用したところ、実験下の微生物群集で得られた結果を共通する群集反応の存在を示唆する結果
を得ている。 
 
（４）本研究で開発したパッケージ 
Mathematica 版 (DOI: 10.5281/zenodo.5492161) 
https://github.com/kecosz/ela 
R 版 (DOI: 10.5281/zendo.7979838) 
https://github.com/kecosz/rELA 
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