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研究成果の概要（和文）：　本研究では、青森県八甲田山系に多数点在する湿原群を対象に、植物相調査、環境
要因調査、植物の機能形質（葉の面積や重量、化学組成など）の調査を行った。
　種分布と環境要因の関係性から種分布モデルを構築し、過去から現在にかけての湿原の面積減少の空間パター
ンをベースにした面積減少シミュレーションを行った。結果、面積減少に伴う種の消失は単純な比例関係にはな
く、湿原ごとに多様性変化のパターンに差が生じる可能性が示唆された。また、湿原植物の種多様性は、対象湿
原の周りにどの程度の数の湿原が過去に存在していたかに依存しており、現在の湿原植物相の多様性が過去の景
観の影響を強く受けていることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：In this study, we conducted a field survey on flora, environmental factors, 
and plant functional traits (e.g., leaf area and weight, chemical composition) in moorlands widely 
distributed across the Hakkoda Mountain range in Aomori Prefecture.
　We established a species distribution model based on relationships between species spatial 
distribution and environmental factors, and performed an area reduction simulation based on the 
actual pattern of moorland area reduction from the past (1967) to the present (2019). The result 
suggests that the loss of species with area reduction does not exhibit a proportional relationship, 
and that there might be differences in the pattern of diversity change among the focal moorlands. In
 addition, species diversity of moorland plants depended on how many moorlands existed around the 
focal moorlands in the past, suggesting that current plant diversity in moorlands is strongly shaped
 by the past landscape.

研究分野：生物多様性科学

キーワード： 生物多様性保全　絶滅の負債　機能的多様性　遺伝的多様性　景観変化　分断化
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研究成果の学術的意義や社会的意義
　高山・亜高山帯に分布する湿原生態系は、世界的にも、生息地の分断化や気候変動に伴う環境変化に対して最
も脆弱な生態系の一つであると懸念されている。本研究では、青森県八甲田山系に多数点在する湿原群を対象
に、植物相調査、環境要因調査、植物の形質（葉の形や大きさ、重量など）の調査を行った。
　出現した植物の種数は、対象とした湿原の周りにどの程度の数の湿原が過去に存在していたかに依存してお
り、現在の湿原植物相の多様性が過去の景観の影響を強く受けていることが示唆された。今回の結果は、気候変
動が、山岳生態系における生息地の消失や分断化を通じて、生物多様性を将来的に脅かす可能性があることを示
唆している。

※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 
 近年の人間活動はさまざまな生態系に影響を与え、生物多様性を変容させている。とりわけ、
高山・亜高山帯に分布する湿原生態系は、世界的にも、生息地の分断化や気候変動に伴う環境変
化に対して最も脆弱な生態系の一つであると懸念されている(Chapin et al. 2000)。概して、湿原生
態系は限られた面積の中に高い多様性を保持しており、我が国においては重要な景観・観光資源
となっている。多くの人々が、湿原の生物に存在価値や将来世代にとっての遺産的価値を見出し
ていることは言うまでもなく、湿原における生物多様性の保全は人間にとってだけでなくそこ
にある生命にとっても根源的に重要である。 
 しかし、湿原のような自然生態系の多くは、直接的な人為影響を受けるわけではないため、実
践的かつ効果的な生物多様性保全が実施されていないのが現状である。その理由として、主に 2
点が考えられる。1つ目は、生物多様性の保全に関する研究のほとんどが、現在の生物多様性の
分布パターンとそのプロセスの解明に留まっており、保全を効率的に行うための保全の優先度
付けの科学的根拠が不十分な点である(Stephens, Pettorelli, Barlow, Whittingham & Cadotte 2015)。2
つ目は、生物多様性保全戦略を考える上で、生物多様性そのもの（たとえば、種の多様性や個体
数）に焦点が当たっており、生物多様性が存続する基盤となる、生活史とその変容があまり注目
されていないため、生物多様性が減衰した場合にその存続性にどのような影響が及ぶかが理解
されていない点である(Morellato et al. 2016)。生物多様性の減少は地球規模で現在進行中の事象
であることから、これらの点を克服し、自然生態系における生物多様性保全の方法論の構築を急
ぐ必要がある。 
 
２．研究の目的 
 本研究課題では主に、以下の 2点を明らかにした。まず、人間による直接的な撹乱をほとんど
受けていない青森県八甲田山系の湿原群において、種や形質に関する潜在的な絶滅な負債の有
無を検証した。湿原生態系は、環境変化や生息地の消失・分断に対して最も脆弱な生態系の一つ
である（Chapin et al. 2000）。実際、日本の多くの山岳湿原では急速に面積が減少しており、湿原
特異的な種が局所的に絶滅するリスクがある(Jamin, Peintinger, Gimmi, Holderegger & Bergamini 
2020)。維管束植物の現在の種の多様性（全種および湿原特異的な種の種数、全種のシャノンの
多様度指数）と機能的多様性（functional diversity：群集内の形質の変異）、過去（1967年、2003
年）および現在（2019年）の航空写真に基づいたさまざまな空間変数（湿原の面積や周囲長、湿
原の局所的な凝集度など）、地理空間情報、湿原における環境要因との関係性を解析した。 
 続いて、上記と同様の湿原生態系において、湿原の面積減少に伴い種がどのように消失してい
くかを、実際の面積減少パターンをふまえた面積減少シミュレーションによって明らかにした。
具体的には、種分布と環境要因の関係性から種分布モデルを構築し、過去から現在にかけての湿
原の面積減少の空間パターンをベースにした面積減少シミュレーションを行い、将来的な面積
減少に伴う湿原植物の多様性変化の予測を行った。本研究では、種分布の空間的な異質性を考慮
に入れ、過去から現在の湿原の空間状況の把握をベースとした面積減少シミュレーションを行
うことによって、これまでに比して精度の高い多様性変化予測を行った。 
 
３．研究の方法 
３－（1）．研究地域 
 研究地域は、日本の北部、青森県の八甲田山系（40°41′N、 140°52′E、 1584m a.s.l.）に位置し
ている。気象庁によると、酸ヶ湯気象観測所（40°38.9′N、 140°50.9′E）における 2009年から 2018
年までの年間最大積雪深、平均気温、降水量は、それぞれ 3～6m、5～6℃、1600～2200mmであ
った。 
 調査地には多くの湿原が存在するが、そのほとんどは更新世の大噴火の後に地面に降り積も
った火山灰の層の窪みに形成されたものであり、その他は緩やかな斜面の雪田に形成されたも
のである。 
 湿原の面積や空間配置などの地理的な特性と、標高、気温、pH、電気伝導度などの環境要因の
傾度を考慮して、20 の湿原サイトを選定した。対象湿原の植物群集は、ヌマガヤ（Moliniopsis 
japonica）、ワタスゲ（Eriophorum vaginatum）、キンコウカ（Narthecium asiaticum）が優占する群
集である(Sasaki et al. 2013)。 
 八甲田山系の湿原群では、湿原の消失と分断化が進んでおり、調査対象とした 20の湿原の面
積は、約 50年間で平均 45.04%も急激に減少した（図 1）。人間の直接的な影響は少ないと考えら
れ、近年の気候変動に伴う春の雪解け早期化が、低木種の拡大を促進し、湿原の喪失や分断化に
つながっている可能性がある。 
 
３－（２）．植物データの収集 
 各湿原サイト内に、少なくとも 20m（20-200m）の距離を離して、空間的に均等に 6つの 20m
トランセクトを配置し、各トランセクト上に 5m間隔で 1×1mの方形区を 5つ設置した。20サイ
トで計 120トランセクトに沿って合計 600個の方形区を設置した。2018年 8月、各コドラート
における各種の被度を記録した。研究地域全体で 80種の維管束植物を記録した。各サイトにお



ける 6つのトランセクトとそのトランセクト上の 30の方形区から得られたデータをプールし、
サイトごとの種組成マトリクスを作成した。このマトリクスに基づいて、種数とシャノンの多様
度指数を算出した。 
 
３－（３）．植物形質データの収集 
 葉の乾重、葉の高さ、葉の単位面積あたりの乾重、葉面積、葉のフェノロジー、根の乾重あた
りの長さ、根の長さ、生活型、生育型、栄養獲得戦略、クローナリティ、開花開始/終了月、分散
様式、受粉様式の形質データを収集した。これらの形質は、種と環境の相互作用や、成長・繁殖・
生存という植物の普遍的な機能を決定する資源（光や栄養）を獲得する種の能力に重要な役割を
果たす。野外調査および既存の日本の植物誌に掲載されている情報を用いて、形質データを収集
した。これらのデータは、野外で測定可能な葉および根の形質の場合と同様、生活型、生育型、
栄養獲得戦略、分散様式、受粉様式など、大多数の種で利用可能な情報の範囲に限定して収集し
た。結果、解析では、合計で 53種の形質データを用いた（種－形質マトリクスに欠損値なし）。
形質データの収集は、2018年 8月および 2019年 8月に行った。 
 
３―（４）．環境要因の測定 
 土壌水分計（DIK-311F；大起理化工業株式会社、日本、埼玉）、pH計、EC計（pH-22Bおよび
B-173；株式会社堀場製作所、日本、京都）を用いて、各方形区（n＝600）に近接する場所で、
土壌溶液の土壌水分（％）、pH、電気伝導度（EC；μS cm-1）をそれぞれ測定した。土壌水分（体
積含水率）は、各地点で最後に降雨があった日から少なくとも 3日をあけて、測定した。土壌水
分、pH、ECの傾度は、亜高山帯の湿原生態系における植生分布を規定する主要な要因であるこ
とが知られている（Sasaki et al.、 2013）。土壌水分、pH、ECのデータは、各サイトレベルで平
均した。また、各サイトの方形区周辺におけるこれらの変数の変動係数を算出した（この変動係
数を各サイト内での環境要因の異質性の指標とした）。温度ロガー（U23-001 HOBO Pro V2 
Temp/RH Data Logger; Onset Computer Corp.、Bourne、MA、USA）を各サイトの周囲の木陰の地
上 120cmに設置し、植物生育期間である 7月から 9 月まで 1時間ごとに気温（℃）を測定し、
この期間の各サイトの平均値を算出した。方形区の環境要因の測定は 2018年 8月に行った。 
 さらに、方形区レベルの種組成と環境要因の関係から構築した種分布モデル（下記３．６．２
を参照）を外挿し、各サイト全体の種分布を把握するため、ArcGIS （バージョン 10.6、ESRI、 
Redlands、 CA、 USA）を用いてあらかじめ区切られたグリッド（多くの湿原サイトでは 20m四
方、面積が大きな湿原サイトでは 40m 四方）ごとに環境要因の測定を行った。測定項目はコド
ラートと同様で、pH、EC、土壌含水率、ミズゴケ類の被度を測定した。測定はそれぞれ 3回ず
つ行い、測定する 3点はグリッド内の環境の差を考慮するため、距離を離してランダムな 3点と
した。pH、EC、土壌含水率の測定した際に用いた機器類は上記と同様のものを使用した。グリ
ッドごとの環境測定は 2019年 8月に行った。 
 
３―（５）．空間要因の抽出 
 過去（1967年と 2003年）と現在（2019年）の航空写真と、面積、カーネル密度（対象湿原サ
イト周辺の湿原の空間的凝集度の指標）、平均標高などの地理空間情報に基づいて、対象湿原サ
イトを記述する一連の空間変数を算出した。標高、面積や孤立度などの物理的特性は、湿原生態
系における局所的な絶滅や移入のプロセスを通じて、植物種の分布に規定する主要な要因とな
る（Sasaki et al.、 2013）。航空写真を立体視で確認した後、ArcGIS （バージョン 10.6、ESRI、 
Redlands、 CA、 USA）を用いて、調査地域内の湿原の周囲を囲い、地図化した。各湿原の面積
は、湿原内の樹木パッチは除いて推定した。航空写真のデジタル化や空間変数の算出方法につい
ては、Sasaki et al.（2012）に詳しい。 
 各湿原の面積（m2）と、対象となる湿原サイトのポリゴンの重心と他の湿原のポリゴンの重心
の間のユークリッド距離（km）を求めた。また、ArcGIS の Spatial Analyst を用いて、各湿原の
重心を中心としたカーネル密度関数を求め、10mセル単位でカーネル密度を算出した。この分析
では、各湿原サイトで 200m、500m、2000mの探索半径を使用し、局所的なスケールでの湿原の
空間的な凝集度（すなわち、局所的な湿原の連結性）の探索的な推定を行った。セルごとに推定
されたカーネル密度の値を、対象湿原サイトに属する全セルで平均し、この値を対象湿原サイト
周辺の湿原の空間的凝集度の指標とした。対象湿原サイトがもともと近隣の湿原に囲まれてい
たり、局所的に分断されていたりすると、湿原サイト内のカーネル密度の推定値は相対的に高く
なる。このようにして、1967年、2003年、2019年の 3つの期間で、面積およびカーネル密度を
算出した。標高（m）は、1:25、000地形図から作成した 10m解像度のデジタル標高モデルを用
いた。各湿原の 10mセルごとに標高データを平均して、全ての湿原サイトの平均標高を求めた。 
 
３－（６）．データ解析 
３－（６）－①．データ解析①（絶滅の負債の有無の検証） 
 全種および湿原特異種の種数、全種のシャノンの多様度指数、機能的多様性（Raoの指数）の
標準効果サイズ（種数の影響を考慮するため）と、空間（1967年、2003年、2019年の面積、カ
ーネル密度）および環境変数（標高、夏季の気温、pH、EC、土壌水分の平均値、pH、EC、土壌
水分の変動係数）の関係性を、湿原サイトレベルで一般化線形モデルを用いて解析した。モデル



において、種数（全種および湿原特異種の両方）については、誤差構造にポアソン分布を、シャ
ノンの多様度指数および機能的多様性については誤差構造に正規分布を仮定した解析を行った。
シャノンの多様度指数および機能的多様性は、種ーサイトのマトリクスに基づいて計算した。 
 まず、主成分分析（PCA）を用いて、8つの環境変数の次元を下げた。PCAの第 1軸と第 2軸
によって、全分散の 68.8%が説明された。次に、説明変数間の多重共線性を確認した。その結果、
説明変数として、1967 年および 2019 年の各湿原サイトの面積およびカーネル密度（検索半径
500mのみ）、各湿原サイトの PCAの第 1軸および第 2軸のスコア、計 6つの説明変数をモデル
に使用した。 
 AICが最小のモデルをベストモデルとし、ΔAICi値が 2未満であるモデル iを、モデルベース
推論に従ったベストモデルと同等であると仮定した。ΔAICi値は、AICi - AICminとして計算した．
次に、選択された各モデルの Akaike weightをかけた係数の合計として、モデル平均係数（model-
averaged coefficients）を計算した。変数の相対的重要度は、ある説明変数について、その変数を
含むすべてのモデルの Akaike weightの合計として計算した。すべてのデータ分析は、R（バージ
ョン 3.6.0）を用いて行った。 
 
３－（６）－②．データ解析②（種の空間分布と湿原面積の実際の減少パターンを考慮した面積
減少シミュレーション） 
 各湿原内のグリッドの種組成を環境要因から予測するため、Species Distribution Model（以降
SDM）を一般化線形混合効果モデル（GLMM: generalized liner mixed-effects model）、一般化加法
混合効果モデル（GAMM: generalized additive mixed-effects model）およびランダムフォレストの
3 種類のモデルを用いて構築した。SDM はそれぞれの種の分布パターンと環境要因の関係を統
計モデルにより解析することで、その種の生息にとって重要な環境を定量的に評価する手法で
ある。 
 モデルの精度確認の手続きを経て、予測モデルが機能する種（結果、30種）を対象に、モデル
選択で選ばれた SDMを用いて、各湿原における各グリッドの環境要因から各種の出現（在不在）
を予測した。予測は湿原ごとに行った。 
 
４．研究成果 
４－（１）．絶滅の負債の有無の検証（Makishima et al. 2021） 
 生息地の消失や分断化は、しばしば「絶滅の負債」
と呼ばれる絶滅の遅れを引き起こす。絶滅の負債の
有無を理解することで、生息地の回復や保全活動を
通じて、将来の絶滅リスクを軽減できる可能性があ
る。人間による直接的な撹乱にさらされている様々
な生態系（森林の分断化や、都市化による生息地の
分断化など）における絶滅の負債を予測する研究例
は多く存在するももの、人間による直接的な撹乱が
ほとんどない自然生態系における潜在的な絶滅の
負債については、ほとんど研究が行われていない。 
 八甲田山系の湿原群では、湿原の消失と分断化が
進んでおり、対象 20湿原の面積は、約 50年間で平
均 45.04%も急激に減少した（図 1）。本テーマでは
まず、八甲田山系の湿原生態系において、種の多様
性と機能的多様性（群集内での形質の変異）における潜在的な絶滅の負債を調べた（Makishima 
et al. 2021）。全種と湿原特異種の種数は、対象湿原サイトの過去（1967年）のカーネル密度（対
象湿原の周辺に湿原が空間的に凝集している程度を表す指標）で説明されたが、対象湿原サイト
の過去の面積では説明されなかった（図 2）。この結果は、亜高山帯の湿原生態系における潜在
的な絶滅の負債の存在を示唆するものである。カーネル密度がより高い湿原は、元々その湿原が
より近隣の湿原に囲まれていたか、あるいは局所的に高度に分断化を経験したことを示してい
る。現在の植物種数のパターンは、時間の経過とともに消えていった湿原の歴史的な空間配置に
よって形成されていると考えられる。一方で、機能的多様性と各湿原の過去および現在の空間変
数との間には、有意な関係は見られなかった。湿原生態系における形質の収斂傾向があるために、
生息地の消失や分断化に対する機能的多様性の応答は種数の応答に比べて鈍い可能性がある。 

 
 
 
 

図 2．各湿原サイトにおける全種の種数と過去・現
在の面積およびカーネル密度、環境要因（PCA1お
よび 2）との関係性．実線は有意な回帰直線、灰色
のバーは 95%信頼区間を表す． 

図 1．八甲田山系の下毛無岱湿原における
過去（1967年）から現在（2019年）にかけ
ての面積減少．1967年の湿原周囲を紫色の
線で、2019年は黒色の線で示している． 



４－（２）．種の空間分布と湿原面積の実際の減少パターンを考慮した面積減少シミュレーショ
ン（Makishima et al. 投稿準備中） 
 種分布と環境要因の関係性から種分
布モデルを構築し、過去から現在にかけ
ての湿原の面積減少の空間パターン（図
1）をベースにした面積減少シミュレー
ションを行い、将来的な面積減少に伴う
湿原植物の多様性変化の予測を行った。
従来の多様性予測では、種数と面積の関
係性を基に、面積減少によって種数が単
調減少することが前提として、種数減少
が予測されており、面積減少に伴う種数
の減少幅を過大評価している可能性が
指摘されていた。本課題では、種分布の
空間的な異質性を考慮に入れ、過去から
現在の湿原の空間状況の把握をベースとした面積減少シミュレーションを行うことによって、
これまでに比して精度の高い多様性変化予測を行った。 
 種分布モデルによって精度良く予測できたのは、出現種 72 種中、30 種となった。その 30 種
を対象とした面積減少によるシミュレーションによって、多くの湿原で、ランダムな面積減少よ

りも実際の面積減少のしやすさ
に基づく減少シミュレーション
の方が、種の減少割合が大きく
なった(図 5)。しかし、いくつか
の湿原ではランダムな面積減少
の方が種の減少割合が大きくな
った。また、湿原特異種のみを対
象としたシミュレーションによ
る種の減少傾向は、全種を対象
に行ったシミュレーションによ
る種の減少傾向と類似していた。
面積減少シミュレーションの結
果から約半数の湿原において、
ランダムよりも現実的に起こり
うる面積減少をシミュレーシ
ョンの方が、種の消失が起こり
やすいことが明らかになった。
このような湿原では、面積減少
が起こりやすいグリッドに出
現する種が偏って分布してお

り、将来的な面積減少によって種の多様性が失われやすい可能性がある。一方で、いくつかの湿
原では、ランダムに面積減少が起こる方が現実的に起こりうる面積減少が起こるよりも、種の消
失速度がより大きくなることが明らかになった。このような湿原では、出現種が湿原内である程
度広範囲に分布しており、空間的に偏りを持った面積減少に対して種の多様性が失われにくい
可能性が考えられる。以上により、面積減少と種の消失は一様に起こらず、生息地ごとに種分布
と面積減少の仕方に応じて種の減少のパターンに差が生じる可能性が明らかになった。 
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図 4．SDMで予測可能な 30種全種に対して行った面積減少シミ
ュレーション．緑色実線は、現実的に起こりうる面積減少のシミ
ュレーション、破線はランダムな面積減少のシミュレーションに
よる種数減少の軌跡を表す．縦軸は、種の残存率（%）を示す． 

図 3．種分布モデルによる種の空間分布の予測（ある 1
湿原での事例）．赤色が在の予測となったグリッド．図
中の 8種は湿原特異的な種である． 
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