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１ 研究背景及び目的 
近年、瀬戸内海の水質改善と逆行する形で水産資源の漁獲量は減少しており、その要

因として栄養塩濃度の減少が懸念されているが、栄養塩濃度と水産資源量との関連性は
明らかになっていない。本研究では、栄養塩濃度と水産資源量の関連性の解明と、「豊
かな瀬戸内海」の実現に資することを目的として、栄養塩から高次生態系までを包括し
た統合シミュレーションモデル（以降、統合モデルと呼ぶ）を構築するために課題を整
理した。そして、統合モデルのプロトタイプを提案し、瀬戸内海における基礎的なシミ
ュレーションを実施した。本研究は、令和元年から令和２年度にかけての２年間の研究
に令和３年度の１年間の研究を追加したものであるため、ここでは、先の２年間の研究
成果も合わせて報告する。 

 
２ 研究内容、実施方法 

瀬戸内海にすぐに応用可能な数値モデルが存在しないため、モデル構築に向けた勉強
会を総合的な沿岸生態系研究検討会として実施した。２年間で４回開催した勉強会では、
生態系モデルを専門とする研究者だけではなく、低次生態系、高次生態系、魚類生理生
態、水産資源、陸水生態系など関連する幅広い分野から８名の研究者を招聘し、ご講演
いただくと共に意見交換を実施し、統合モデル構築の可能性について検討を行った。３
年目には、統合モデルのプロトタイプモデルとして、生物地球化学モデル（物理過程＋
低次生態系過程）モデル（以降 Biogeochemical の略称である BGC モデル）と高次生態
系過程を取り扱う食物網モデルを組み合わせた統合モデルについて検討を行った。BGC
モデルとしては、比較的複雑なプランクトン機能群モデル eNEMURO（Yoshie et al. 
2011）を瀬戸内海に適用し、栄養塩濃度を変化させた際の低次生態系の応答について解
析した。食物網モデルとしては、広く利用されている食物網モデル Ecopath with Ecosim
（Polovina, 1984、以降 EwE モデル）を瀬戸内海に適用し、低次生態系構成要素の植
物・動物プランクトンなどを変化させた際の高次生態系応答について解析した。 

 
３ 実施結果および得られた知見 

１年目には、これまでの栄養塩濃度と水産資源の関連性、瀬戸内海における水産資源
変動の要因、世界の統合モデル、陸水の統合モデル、瀬戸内海のモデルに関する研究に
ついて検討した。栄養塩と水産資源の関連性については、世界のさまざまな沿岸域や湖
沼での観測データをもとにした研究から、栄養塩濃度と漁獲量の間には大まかな正の相
関関係が認められるが、同程度の栄養塩環境においても資源量には最大で千倍程度の変
動幅があり（e.g. Nixon 1982, Downing et al. 1990）、単純に栄養塩濃度から漁獲量を推
定する場合には非常に大きな不確実性を含んでいることが示された。また、栄養塩濃度
が増加し、ボトムアップ効果により植物量と基礎生産量が増加したとしても、それが魚
類の餌料である動物プランクトンの変動には繋がらず、魚類資源量の増加には繋がらな
い事例があることが示された（McQueen et al. 1989）。これらから、本事業の背景にあ



る栄養塩変動が水産資源変動とリンクしている可能性は示唆されたが、この大きな変動
幅の要因やボトムアップ効果がどの程度魚類の餌料環境変化に影響するのかについて解
明しない限り、行政や漁民が求める精度の漁業変動予測は難しいことが明らかとなった。
瀬戸内における水産資源変動とその要因に関する研究からは、カタクチイワシの経年変
動には、漁業の影響よりも環境の影響の方が大きいことや、資源変動に大きく影響する
初期生残過程については未解明な部分が多いことが示された（河野ら私信）1)。また、
この初期生残過程には、水温や魚類餌料としてメソ動物プランクトン現存量との関連性
が重要であることが示唆された（e.g. 高橋 2001, Zenitani et al. 2009, 2011）。世界の統
合モデルに関する研究からは、大きく分けると３つのタイプの統合モデルがあり、それ
ぞれに問題点があることが明らかとなった（Ito et al. 2018）。１つ目の BGC モデルと
IBM（個体群動態モデル）モデルを組み合わせたタイプの統合モデルでは、物理過程か
ら低次生産過程が最も現実に即しており、高次生態系については定性的な再現性は高い
が定量性が低いことが問題である（e.g. Rose et al. 2015）。２つ目の Atlantis（Fulton 
2014）のような極めて複雑な統合モデルでは、モデル運用に高度な技術的習熟が必要で
あり、数多くの不確実性の高い生理パラメータを内在しているため原理的に計算結果の
不確実性が高いことが問題である。３つ目の多魚種間の相互作用に焦点を絞った食物網
モデル（EwE モデル, Polovina, 1984）では、プログラミング技能が無くとも利用でき高
次生態系の再現性は高いが、物理・栄養塩・低次生産過程が適切に導入されていないこ
とが問題である。陸水（琵琶湖）での複雑さが異なる統合モデルを用いた研究からは、
栄養塩負荷の変動に対する計算結果がモデル中の生態系構造や生理パラメータの違いに
より大きく異なる場合があり、計算結果の不確実性が高いことが示された（佐藤・早川 
2019）。瀬戸内海におけるモデル研究としては、食物網モデルを用いて瀬戸内海の食物
網構造を再現し、漁法別漁獲制限の影響を評価した研究（亘 2015）や、初期生残過程
を適切に考慮したカタクチイワシ仔稚魚 IBM を用いた研究（Zenitani et al. 2012）など、
非常に先進的な研究がこれまでに実施されていた。 

２年目には、統合モデル構築に特に重要な問題点の絞り込み、魚類の初期生存過程と
餌料としての重要な動物プランクトンの詳細について検討した。特に重要な問題点とし
ては、低次と高次生態系を繋ぐ鍵種である動物プランクトンについて、モデル中で簡素
に表現されていることと、観測データや生理・生態の知見が不足していることが指摘さ
れた（Ito et al. 2010）。これは、動物プランクトンは、生物地球化学分野と水産学分野
の境界領域に位置する研究対象であり、両分野において研究数が不足していることに起
因する。モデル中の動物プランクトン表現法の適切な改良のためには、さらなる観測や
実験による知見の集積が必要不可欠である。統合モデルの構造としては、先に挙げた
BGC モデルと IBM を組み合わせたタイプでは、１～２種の重要魚種を取り扱うことは
可能だが、数十種の魚種を取り扱う際には計算コストが飛躍的に増大するため現実的で
はない。そのため、高次生態系の総合的な理解のためには、BGC モデルと多魚種間の相
互作用に特化した食物網モデルとを組み合わせて用いることが現実的である。食物網モ



デルや IBM を適切に運用するためには、資源調査による現存量、胃内容物組成による食
性、飼育実験による餌消費速度などの生理パラメータといった多岐にわたる観測が必要
であり、研究分野の枠を超えた魚類・水産資源研究者らとの連携が重要である。また、
モデルによる食物網構造の計算結果を、アミノ酸安定同位体比を用いた各生物の栄養段
階と餌起源の推定値を用いて検証可能となったため（e.g. Chikaraishi et al. 2009）、今後
はこれらを測定できる分析化学者との連携が重要となるだろう。水産資源変動に重要な
初期生残過程については、著名な３つの仮説について検討した。１つ目はマッチミスマ
ッチ仮説と呼ばれ、仔魚と餌の出現タイミングのミスマッチや量的なミスマッチが生じ
ることにより生残率が下がるというものである（e.g. Cushing 1975）。２つ目は成長関
連仮説と呼ばれ、仔稚魚期の成長速度が速いほど遊泳能力・摂餌能力・逃避能力に優れ、
初期生残率が上昇するというものである（e.g. Takasuka et al. 2003）。３つ目は母性効
果と呼ばれ、親魚の年齢や肥満度が高いほど卵の質が高まり、孵化後の体長が大きく・
成長が早く・遊泳能力に優れ、初期生残率が上昇するというものである（e.g. Green 
2008）。この３つの仮説に関わる環境要因が変化することにより、初期生残率が変化し、
資源への加入量が大きく変化すると考えられた（米田ら私信）2)。この初期生残に関与
する成長段階に応じた餌料としての動物プランクトンの詳細について検討した。これま
での多くの研究から、カタクチイワシとイカナゴの餌料生物については、次のようにま
とめられた（e.g. Okazaki et al. 2019）。仔稚魚の食性は、季節や海域によらず特定の動
物プランクトンに依存しており、主にカラヌス目（Paracalanus）やポエキロストム目
（Oncaea, Corycaeus）のカイアシ類を摂餌する傾向がある。一方で、キクロプス目
（Oithona）カイアシ類は見つけにくく食べにくい行動様式をとるため、環境中に多く
存在したとしても摂餌されにくい（e.g. Henriksen et al. 2007）。前期仔魚は、カイアシ
類のノープリウス幼生を摂餌し、稚魚期以降はカイアシ類だけではなく尾虫類・オキア
ミ類・その他の甲殻類幼生・翼足類なども捕食するが、生涯を通して最も重要な餌料生
物としては、カラヌス目カイアシ類であることが明らかとなった（岡崎ら私信）3)。こ
のことからカラヌス目カイアシ類の変化が魚類の初期生残過程に影響する可能性が示唆
された。カイアシ類の群集組成の時空間変動について検討したところ、過去 50 年間の出
現時期の経年変化から、カラヌス目カイアシ類 Paracalanus の出現時期が遅れ、同目の
Calanus も出現時期が限られる傾向があることが明らかとなり、近年、春から夏にかけ
て、仔稚魚の餌料環境が悪化している可能性が示唆された（田所ら私信）4) 

３年目には、まず、栄養塩濃度の変化に対する低次生態系の応答を調べるためのモデ
ル解析を実施した。一般的に、低次生態系の構造は、栄養塩環境により大きく異なるこ
とが知られている。亜熱帯海域のような栄養塩濃度が低い環境では、基礎生産者として
貧栄養環境に適応した小型植物プランクトンが優占し、微小動物プランクトン、小型動
物プランクトンを経由した長い食物連鎖を経て、魚類の主な餌料であるカイアシ類へと
物質が供給される。一方、亜寒帯海域のような栄養塩濃度が高い環境では、富栄養環境
に適応した大型植物プランクトンの珪藻類が優占し、この珪藻類を直接カイアシ類が捕



食するため、魚の餌料へ効率よく物質が供給される（図１）。これは、低次生態系構造
の違いにより、同じ基礎生産量であったとしても、魚類の餌料環境が大きく変わること
を意味している。そこで、本研究では、４種類の栄養塩、４種類の植物プランクトン、
４種類の動物プランクトン、３種類のデトリタスを予報変数とし、先の低次生態系の構
造変化を取り扱うことができる BGC モデル eNEMURO を用いることにした（図２）。
瀬戸内海における栄養塩変動と水産資源変動との関連性を考慮するために、近年カタク
チイワシシラス漁獲量が激減して問題となっている瀬戸内海中央部の燧灘において、
eNEMURO を適用した。一般的に、瀬戸内海のカタクチイワシの資源変動には、太平洋
系群などの外部からの移流による影響が考えられるが、燧灘のカタクチイワシにおいて
は地場発生系群がその大多数を占めているため、主に燧灘の環境変化により資源変動が
生じると考えられている（Fujita et al. 2021）。シラスの豊漁年（2005 年）と不漁年
（2011 年）に香川県による浅海定線調査により観測された栄養塩（DIN および DIP）
濃度（阿保ら 2015）をモデルに与え、モデルにより再現された低次生態系の違いについ
て解析を行った。燧灘におけるシラス漁獲量減少の主要因は、5～6 月生まれの春期発生
群の減少によるものであることから（Fujita et al. 2021）、特に、春季の低次生態系応答
について解析を行った。その結果、春期の栄養塩濃度変動に低次生態系は応答し、春季
の珪藻ブルームの規模が大きく変動し、それを餌とするカイアシ類の現存量が春期に大
きく変化する可能性が示唆された（図３）。このことは、春期のカタクチイワシ親魚の
肥満度を変化させ、その親魚が産む卵の質を変化させ、その卵から孵った仔魚の初期生
残率を大きく左右し、最終的にはカタクチイワシのシラス資源量変動を支配している可
能性が示唆された（Yoneda et al., submitted）。 

 
  



 
図１ 栄養塩環境と低次生態系構造の関係 

 

 
図２ 低次生態系モデル eNEMURO の概略 

 
 



 
図３ 燧灘におけるシラス豊漁年と不漁年の栄養塩変動に伴う春季の低次生態系応答 

 
次に、低次生態系の変化に対する高次生態系の応答を調べるためのモデル解析を実施

した。食物網モデルとしては、広く利用されている食物網モデル EwE モデル（EwE 
6.6.5 released in Dec. 2020）を瀬戸内海東部（大阪湾および燧灘を含む）に適用し、低
次生態系構成要素の植物プランクトン、動物プランクトン、デトリタスの現存量を変化
させた際の高次生態系応答について調べた。EwE モデルについては、これまでに運用経
験がなかったため、マニュアルの精読と文献調査によりモデルの理解を深めると共に、
専門家である水産研究・教育機構水産資源研究所の亘真吾グループ長に師事しながら、
数値解析を実施した。EwE モデルのうち、静的な定常状態を仮定したモデルである
Ecopath モデルを使用し、山本（2017）に記載された 2013 年における瀬戸内海東部の
23 群の生物群について現存量・各種生理パラメータ・食物組成を用いてモデルを駆動し
た（表１、２）。その結果、23 群の生物群からなる低次から高次を含む生態系構造を再
現することができた（図４）。 

 
  



 
表１ 2013 年における Ecopath モデルに用いた各生物群の栄養段階（TL）、現存量（B, 

t/km2）、現存量あたりの生産量（P/B）、現存量あたりの摂取量（Q/B）、漁獲量（Y，
t/km2）、摂取量当たりの生産量（P/Q）、 Ecotrophic efficiency（EE）、正体：入
力パラメータ、斜体：推定パラメータ 

 

 
表２ 2013 年における Ecopath モデルに用いた各生物群の食物組成（DC） 

 



 
図４ Ecopath により計算された瀬戸内海東部の高次生態系構造 

 
この Ecopath による静的な定常状態にある生物の現存量を初期値とし、モデル中の現

存量や漁獲圧の時間変化を与えた際の動的な生態系変化を計算する Ecosim モデルを用い
て、植物プランクトンと動物プランクトン現存量を 10 年間で初期値の 90%、95%、
105%、110%になるように毎月徐々に変化させた際の各生物群の応答を計算した（図
５）。そして、10 年目の結果について、現存量を変化させなかった標準実験（Ctrl.）の
結果と比較した。 
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図５ Ecosim により計算された植物プランクトン現存量の変化に対する各生物群の応答 

 

相
対

変
化

率
(N

o.
 d

im
.)

 



その結果、生態系全体としては、動物プランクトンの変動よりも植物プランクトンの
変動に対して応答性が高いこと（図６）が示唆された。栄養段階の違いによる応答性の
違いについては、顕著な差異は認められなかった（図７）。各生物群の応答性の違いに
注目すると、シラス、イカ類、マダイの応答性が、他の生物群に比べて僅かに高いこと
などが明らかとなった（図８）。 

 

 
図６ 低次生態系変動に対する生態系全体の応答 

 



 
図７ 低次生態系変動に対する各栄養段階の応答 

 

 
図８ 低次生態系変動に対する各生物群の応答 



先に挙げた低次生態系モデル eNEMURO では、植物プランクトンを４群、動物プラ
ンクトンを４群、デトリタスを３群に分けて取り扱っており、植物プランクトンや動物
プランクトンの総量ではなく、大型珪藻やカイアシ類といった生態系変動の鍵を握る生
物群の変動が重要であることが示唆された。しかし、現状の EwE モデルでは、それらを
分けて取り扱っていないため、今後はそれらをどのように取り扱うべきかという問題点
が浮かび上がった。この問題の解決に向けて２つの手法が考えられる。一つ目は、EwE
モデル内でそれらの生物群を分けて個別に取り扱う手法である。この手法は、技術的に
は可能であるが、表２に示された高次の各生物群の食物組成について新たに調査・設定
する必要があり、そのような観測データが極めて不足していることが問題となる。二つ
目は、複数種ある植物プランクトンや動物プランクトンについて、高次生態系への重要
性に応じて重み付け加算した上で EwE に与える手法である。今後は、まず、大型珪藻や
カイアシ類が重要であることは自明であるため、それらの生物群への重み付けを大きく
し EwE モデルに与えることを試してゆきたい。 

 
４ まとめと今後の方向性 

現状の生態系モデルは、信頼性が確立された定説には至っておらず、利用可能な最上
の科学（Best Available Science: BAS）の段階にある（伊藤ら私信）5)。これは、今から
数十年前の気象予報モデルの黎明期に、モデルによる天気予報の精度が低く当たらなか
った状況に似ている。気象予報モデルのような生態系モデルの発展には、モデル開発の
努力と同時に、分野横断的に動物プランクトン・魚類・水産資源の研究者らと密に連携
し、観測・室内実験・モデルを融合させ未解明の生物過程を少しずつ解明してゆくこと
が必要不可欠である。現在の体系的理解に基づいて栄養塩から高次生態系を含む統合モ
デルを構築することは可能であり、BGC モデルと食物網モデルを組み合わせた統合モデ
ルが現実的であると考えられた（図９）。 

 
  



 
図９ 低次生態系モデルと食物網モデルを組み合わせた統合モデルの概略 

 
BGC モデルにより、水温・流動場・栄養塩供給量（陸・外洋・海底の３つの供給源を

考慮）などの環境変動に対する植物プランクトンや動物プランクトンの応答を計算し、
それらを食物網モデルに与えることにより、対象海域における多魚種間の相互作用を考
慮した生態系全体への影響評価がある程度は可能だろう。しかし、現状ではモデルの不
確実性は高く、行政が求める精度には達していない可能性があるため、モデルを政策に
適用する際には、科学者と行政担当者が密に連携し、モデルの不確実性が政策の信頼性
を毀損するリスクがあることを十分に注意した上で利用すべきである。 

 
最後に、今後の不確実性の少ない統合モデル構築に向けて、必要不可欠な知見とそれ

に関わる技術や取り組みについて、以下のようにまとめた。 
(1) 植物および動物プランクトンの種類別時空間分布・生理生態の知見 

現場型顕微鏡と AI 自動画像判別、環境 DNA による時空間分布解析 
(2) 魚類の初期生残過程と環境要因との関連性の知見 

耳石・眼球水晶体の超微量安定同位体を用いた環境履歴復元 
(3) 高次生態系の食性を含む食物網構造の知見 

胃内容物を含めた環境 DNA による網羅的な生態系構造解析 
(4) 沿岸特有の影響（藻場・干潟・底質・地形など）の知見 

市民や NPO と協力した広域高頻度沿岸環境モニタリング 
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