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目的の遂行状況及び成果 

背景 
 20世紀の産業革命以降、過度の農地利用や水質汚染などに代表される人為的インパクトが自然

環境の劣化を招き、多くの種が集団を維持することが難しくなっている[1]。近年、こうして失わ

れつつある生物多様性こそが、生態系がもたらす様々な恵み（生態系サービス）の基盤であるこ

とがわかり、いかに残された生物多様性を保全し、それらがもたらす恵みを持続的に享受してい

くかが大きな課題になっている[2]。COP10においても「生態系サービスの強化」が 2020年の保

全目標のひとつとされ、生態系サービスの概念とともに生物多様性の重要性が社会に広がりつつ

ある。しかし、これまでの生物多様性保全の進行状況を顧みると、2020年までの目標達成は難し

い現状にある。このような現状にある一因として、これまでの生態系サービス評価のための枠組

みでは、生態系サービス低下の主な原因を「種の絶滅」として考えてきたことがあげられる。な

ぜなら、一般的にみれば、種の絶滅はごく近い将来（数年先）に起こるような現象として認識さ

れていないため、短期的な利益が重視される一般社会には喫緊の課題として浸透しにくいことが

考えられる。 

 しかし実際には、生態系サービスは種の絶滅よりもずっと早い段階で失われうる[3]。なぜな

ら、生態系サービスと密接にかかわる生物行動は、周辺環境に応じて柔軟かつ迅速に変化するか

らである。例えば、淡水二枚貝は河川流量に匹敵する水量を浄化するが、極端に濁った水環境で

はろ過食をやめてしまい、その水質浄化の効率は著しく低下する[4, 5]。このように、生態系サー

ビスは短期的にも失われることを数値として示し、生態系サービスの喪失が切迫した問題である

ことを指し示す研究が必要である。 

 このような背景を受けて本研究では、生態系サービスの短期的な低下リスクを定量化し、保全

上のホットスポットを明らかにする生態系サービス評価の枠組みを提案することを目的とする。

ここでは、生態系サービスの低下リスクの指標として、人為的インパクトに応じた生態系サービ

スの減少速度を評価する。この枠組みで中核となるのは、人為的圧力に応じた生態系サービスの

減少速度を評価する際に、各種の個体数減少だけでなく、生物の柔軟かつ迅速な行動的な応答の

効果を取り入れる点である。 本研究では、アメリカ・ミネソタ州におけるイシガイ類の水質浄

化サービスをモデルケースとする。人為的インパクトとしては、河川流入する細粒土砂に注目し

た。研究フィールドのミネソタ川流域では、過度の農地利用による細粒土砂流入が大きな環境問

題になっており、イシガイ類の減少要因ともなっている[4]。

生物の行動的応答を取り入れた生態系サービス評価の枠組み 

 先に述べたように、これまでの生態系サービス評価の枠組みは、種の絶滅/個体数の減少に注目

したものがほとんどであり、生物行動を通じた迅速な応答を考慮してこなかった。そこで本研究

では、以下に述べる枠組みを用いることで、生態系サービスに対する生物行動の影響を取り入れ

る。まず、イシガイ類による水質浄化機能[群集レベルの生態系サービスESc (𝐿 𝑔−1ℎ−1)]を、群集

全体のバイオマスとバイオマス当たりのろ過速度の積で表す： 

ESc = ∑ 𝐹𝑠𝐵𝑠𝐷𝑠𝑠 (1) 

Eq.1のうち、𝐹𝑠は種 sの乾燥重量当たりのろ過速度、𝐵𝑠は個体あたりの軟体部の乾燥重量（g）、

そして𝐷𝑠は個体群密度（ind m−2）を表している。このうち、乾燥重量当たりのろ過速度𝐹𝑠（行動

レベルの応答）および各種の個体群密度𝐷𝑠（個体群レベルの応答）を細粒土砂の関数として表現

することで、細粒土砂の増加とともにいかにイシガイ類の水質浄化機能が減少するのかをみるこ

とができる。以下に、𝐹𝑠および𝐷𝑠に対して細粒土砂が及ぼす影響の推定結果について詳細に述べ

る。

行動レベル：細粒土砂の対するろ過速度の応答 

 行動レベルでの細粒土砂に対するイシガイ類の応答を調べるために野外実験を実施した。野外

実験では、チペワ川（ミネソタ川流域）のイシガイ類 5種を対象に、異なる細粒土砂濃度のもと

でろ過速度を比べた。イシガイ類を一個体ずつ 1.5Lのコンテナに一時間馴致し、コンテナ内の水

の細粒土砂の初期濃度と実験終了時の濃度の違いをはかることで、単位時間あたりのろ過速度を

算出できる。ろ過速度の算出には以下の式を用いた[5]： 

𝐹(L g−1 h−1）＝ (V/𝐵𝑡)  ln(C0/Ca) (2)



V は水槽の水量（L）、Bは実験に用いたイシガイ類の軟体部の乾燥重量（g）、tは時間（h）、C0

は初期の細粒土砂濃度（mg L−1）、Caは実験終了後の細粒土砂濃度（mg L−1）である。

 より頑健な解析結果を得るために、野外実験と合わせて文献調査も行った。Google Scholarにお

いて、次の検索キーワードを用いて文献を調べた：(unio* OR "freshwater mussel*") AND ("filtration 

rate*" OR "clearance rate*")。検索結果に表示された498件の文献のうち、以下の条件を満たすものを

統計解析に加えることとした。a）二枚貝の軟体部の乾燥重量によって標準化されたろ過速度、も

しくはこの単位に変換できる基準でろ過速度を計っている、b）実験開始時の細粒土砂濃度を報告

している、c)実験中の水温を報告している。これらの基準に基づいて文献の選別を行ったところ、

11の文献がこれらの基準を満たしていた[6-16]。これら11の文献から、本文中もしくは図表からろ

過速度、細粒土砂の初期濃度、水温のデータを得た。 

 野外実験（44データポイント）、文献データ（42データポイント）と合わせて、合計86のろ過速

度に関する実測値を得た。この中には、18種のイシガイ類から得られたろ過速度の実測値が含まれ

ている。種IDをランダム効果とした階層ベイズモデルを用い、細粒土砂の初期濃度および水温が

ろ過速度に及ぼす影響を調べた： 

ln 𝐹𝑖 ~ 𝑁𝑜𝑟𝑚𝑎𝑙(𝜇𝑖 , 𝜎𝐹
2) (3a) 

μi = 𝛽0,𝑠 + 𝛽1,𝑠𝑇𝑒𝑚𝑝𝑖 + 𝛽2,𝑠𝑙𝑛𝑇𝑆𝑆𝑖 (3b) 

ここで、βsは種sの切片、もしくは水温（𝑇𝑒𝑚𝑝𝑖）および細粒土砂の初期濃度（𝑇𝑆𝑆𝑖）の回帰係数

を表している。このモデルをベースとして、まずは「回帰係数を種特異的であるとするモデル」と

「種の間で回帰係数に違いはないとするモデル」のパフォーマンスをWAICに基づいて比べ、より

パフォーマンスのよいモデルの推定結果を採用することとした。解析には、統計解析ソフトウェア

JAGSを用いた。 

 解析の結果、回帰係数β1およびβ2を種特異的とするモデル（WAIC = 258.0）よりも、種間で変異

がないとするモデル（WAIC = 256.8）の予測精度のほうが高かった。種間で変異がないとするモデ

ルから、イシガイ類は細粒土砂の増加に対してきわめて鋭敏に反応し（β2 =  −0.34, 95% 𝐶𝐼 =

−0.54 𝑡𝑜 − 0.14）、ろ過速度は急速に低下することが分かった。一方、水温の効果は有意ではな

かった。

個体群レベル：細粒土砂に対する個体群密度の応答 

個体群レベルの細粒土砂に対する応答は、個体群密度の応答として評価した。ここでは、ミネソ

タ川で行われたイシガイ類の広域モニタリングデータを用い、細粒土砂がイシガイ各種の個体群密

度に及ぼす影響を調べた。このモニタリングデータは、Minnesota Department of Natural Resourcesが

ミネソタ川流域の400以上の地点でイシガイ類個体数を調べたものである（時間当たりの発見個体

数として記録されている）。本研究の解析では、細粒土砂濃度などの環境要因がセットで得られる

175地点のみを統計解析に用いることとした（環境要因データについてはWatershed Pollutant Load

Monitoring Network [https://www.pca.state.mn.us/wplmn/data-viewer]および引用文献[17]より得た）。

統計解析には、各調査地点で見つかったイシガイ類の個体数Yis（地点iおよび種s）を目的変数、説

明変数に細粒土砂濃度（TSS）、全窒素濃度（TN）、全リン濃度（TP）、標高（Elev）を説明変

数とした階層ベイズモデル（誤差構造：ポアソン分布）を用いた：

𝑌𝑖𝑠 ~𝑃𝑜𝑖𝑠(𝜆𝑖𝑠) (4a) 

ln 𝜆𝑖𝑠 = ln 𝐷𝑖𝑠 − ln 𝜖 + ln 𝐸𝑖𝑠 (4b) 

ln 𝐷𝑖𝑠 = ξ𝑗(𝑖)𝑠
′ + ξ4,𝑠 𝐸𝑙𝑒𝑣𝑖 + ζ𝑡(𝑖) + η𝑖𝑠

(4c) 

ξ𝑗𝑠
′ = ξ0,𝑠 + ξ1,𝑠 𝑇𝑆𝑆𝑗 + ξ2,𝑠 𝑇𝑁𝑗 + ξ3,𝑠 𝑇𝑃𝑗 + ω𝑗𝑠 (4d) 

式（4b）におけるパラメータϵはデータを面積当たりの個体数に変換する数値（0.0712）、𝐸𝑖𝑠は調

査時間を示す。なお、水質データ（TSS、TP、TN）は、HUC12と呼ばれる支流を単位とした流域



スケールでしか得られなかった。目的変数と説明変数の空間スケールの不一致の問題を解消するた

めに、切片はHUC12単位で変化するものと仮定し、この空間スケールで働く説明変数として水質

の効果を取り入れた。解析にはJAGSを用いた。なお、この解析は細粒土砂濃度の効果に注目して

いるため、以下の解析結果の項では本効果にのみ言及する。

対象とした175地点で確認された21種のイシガイ類のデータに統計解析を施したところ、細粒土

砂濃度の個体群密度に対する効果は種によって大きく異なっていた。これは、種によって応答に大

きな相違はないと推定された行動レベルの応答と対照的な結果である。このうち、3種は細粒土砂

濃度の増加とともに有意に減少していた。その一方で、2種が細粒土砂に対して正の応答を示し

た。そのほかの種に対しては明瞭な効果は認められなかった。 

群集レベルでみた生態系サービス（水質浄化速度）の細粒土砂に対する応答 

 冒頭で述べた式（1）に対し、細粒土砂濃度の関数としてあらわした𝐹𝑠および𝐷𝑠を代入すること

で、細粒土砂の増加に応じた水質浄化速度の応答を調べることができる。代入後の関数は以下のよ

うに表すことができる。 

𝐸𝑆𝑐 = ∑ [𝑒𝑥𝑝(𝜇𝛽0
+ 𝜇𝛽1

 𝑇𝑒𝑚𝑝) 𝑇𝑆𝑆𝛽2][𝑒𝑥𝑝(𝜉0,𝑠 + 𝜉1,𝑠𝑇𝑆𝑆)]𝐵𝑠
𝐾
𝑠 (5) 

式(5)で必要となる各種パラメータは、上述のモデルから推定した値を利用した。さらに、本研究

の大きな目的である「行動レベルの応答が生態系サービスの低下に及ぼす影響」を詳しく検討する

ため、パラメータβ2 = 0とした場合の応答の分析も行い（細粒土砂濃度にかかわらず、各個体が最

大のパフォーマンスを発揮する場合に相当）、行動による応答がある場合と比べた。 

 解析の結果、行動レベルの応答があることにより、イシガイ類によるろ過速度は著しく低下する

ことがわかった。同程度の細粒土砂濃度であったとしても、行動レベルの応答がある場合では、な

い場合に比べて最大で50%のろ過速度の減少が認められた。この結果は、行動レベルの応答の影響

は甚大であることを示している。さらに、詳細なシミュレーションの結果から、このパターンはイ

シガイ類群集の特性（種の構成など）にほとんど影響を受けないことも分かった。このため、行動

レベルの応答を考慮することは、生態系サービスの低下リスクを評価するうえで欠かせない要素で

あることが示された。なお、本研究の成果は応用生態学の分野をけん引する学術雑誌Journal of

Applied Ecology誌にて査読中である。

どのような場所を優先的に保全すべきか 

 上記の結果を要約すると、イシガイ類の群集構成によらず、細粒土砂の増加は著しい水質浄化機

能の低下をもたらすことが分かった。しかし、保全のための予算には限りがあるため、何らかの形

で保全すべき場所の優先付けを行う必要がある。ここでカギとなるのは、本来水質浄化機能のポテ

ンシャルが高い場所はどこか、という問いである。前述の結果から、イシガイ類群集の細粒土砂濃

度の増加に対する脆弱性は、水質浄化機能の観点からはいずれの場所でも同程度であるとみること

ができる。この場合、もともとポテンシャルがある場所を優先的に保全することで（“ホットスポ

ット”）、より高い保全効果をあげることができるだろう。

そこで、どのような景観特性を持つ場所が、より高いレベルで個体群密度を維持できるのかを明

らかにする一般的な数理モデルを導出した。この数理モデルは、確率論に基づく集団動態を仮定す

ることで一般性を保ちながらも、流域をなす河川ネットワークの枝分かれ状の形が集団動態に及ぼ

す影響を取り入れたモデルである。このモデルによる予測の結果、より複雑な枝分かれ構造をもつ

場所において、より安定的なメタ個体群動態が維持されると予測された。この数理モデルの予測は

一般的なものであり、流域生態系に生息するイシガイ類にも十分応用できる。高いレベルの個体群

密度が維持されやすい“複雑な河川の枝分かれ構造を持つ場所”に重きをおく保全戦略を考えるこ

とにより、イシガイ類の水質浄化機能を効果的に維持、回復することができるだろう。なお、数理

モデルの導出およびその検証を行った研究は、学際的学術雑誌PNASに掲載された[18]。



結論 

 以上のとおり、研究計画当初の目的は達成され、学術論文としての成果発表も順調になさ

れた。 
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