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水産関連データを活用した EwEモデルの構築方法

水産関連データを活用したEcopath with Ecosim 
生態系モデルの構築方法

清田雅史 1, 2 †，米崎史郎 1，亘　真吾 3

A practical guide to ecosystem modeling  
based on Ecopath with Ecosim software and fishery-related data

Masashi KIYOTA1, 2 † , Shiroh YONEZAKI1 and Shingo WATARI3

本稿は海洋モニタリング，水産資源調査や漁獲統計等から得られるデータや文献情報とEcopath with Ecosimソフトウェア
を使用して生態系モデルを構築し，食物網構造や生産特性，漁業の影響を分析する手順を示す．Ecopathの入力値として
衛星観測やプランクトン調査，資源評価や胃内容分析の結果を利用できる．生態系を構成する機能群のバイオマスフロー
収支を調整しながら，パラメータ推定値が表すシステムの状態を理解することが重要である．Ecosimではvulnerabilityパ
ラメータの設定がシミュレーション結果を左右するため，時系列データを用いたチューニングが必要である．適切なモ
デルの構築には関連研究者の分野横断的協力が重要であり，モデルの出力に基づき，研究者，漁業者，管理者はじめ海
の利用に関わる人々が意見交換を行うことで，生態系と水産業の評価に向けた実践的な理解が深まることが期待される．

This paper presents the methods to construct ecosystem models based on Ecopath with Ecosim software and fishery-re-
lated data for evaluating ecosystem structure and fishery impacts. Data from satellite chlorophyll images, plankton sur-
veys, stock assessments and stomach content analyses can be used as Ecopath input parameters for standing stock bio-
mass （B）, production per biomass （P/B）, consumption per biomass （Q/B）, and diet composition （DC）. Additional 
information from scientific literature and empirical equations is also helpful in modeling under data-limited situation. 
Mass balancing is a critical process that takes the balance of production and expenditure of biomass for each functional 
group by manipulating DC of predators or B, P/B, Q/B of prey. In the course of the balancing process, it is important to 
check the status of each functional group and the entire system represented by the estimated parameters. Foodweb 
structure, interspecific relationship, mixed trophic impacts, keystoneness and fisheries impacts can be quantified using 
the network analysis tools of the Ecopath. However, network properties such as connectance and ascendency are not 
suitable for model comparison because these values may vary depending on the model structure such as aggregation of 
functional groups. Impacts of resource utilization and fishery management can be estimated by using the Ecosim for-
ward simulation module, but the simulation results are affected by vulnerability parameters that determine the func-
tional response of predators to prey density change. Therefore, proper setting of the vulnerability parameters by using 
time-series data is a key of the Ecosim simulation. Interdisciplinary collaboration of scientists is indispensable for data 
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preparation and model interpretation. Broad review of the model outputs with fishers, managers and other stakeholders 
would facilitate discussion on ecosystem values, management objectives, monitoring and evaluation for the ecosystem-
based fisheries management.

Key words: ecological network analysis, ecosystem approach, ecosystem based management, food web, mass balance 
model

1.　はじめに
近年欧米では，単一種資源管理から生態系に基づく管理
（ecosystem-based management, EBM）や生態系アプローチ
（ecosystem approach, EA）への転換を求める意識が高まっ
ており，生態系保全を考慮するためのモニタリング体制の
構築や管理指標の整備が精力的に進められている（Link, 
2005; Heslenfeld and Enserink, 2008; Greenstreet et al., 2010）．
実際に水産物の流通消費の面でも，持続的利用と海洋環境
保全に配慮した水産物であることを表すマリンエコラベル
認証を受けた商品が求められる状況が生じ始めている
（Brécard et al., 2009）．一方我が国では生態系に基づく管理
の必要性や基本概念が十分論議されておらず，水産業を通
じて生態系に関する情報を収集する体制は整っていない．
しかし日本周辺では水産資源調査や海洋モニタリングが長
年にわたり実施され，海洋環境，低次生産から漁獲対象資
源までデータが蓄積されている．こうした既存のデータを
活用して我が国周辺水域の生態系の状態や水産業との関係
を分析し，今後の生態系の利用と管理のあり方について具
体的な議論を始めるべきであろう．
生態系研究の様々なアプローチのなかでも，生態系モデ

リングは中心的な位置を占めるが，生態系モデルは万能の
ツールではなく，解析の目的と利用できるデータに応じて
適切なモデルを選択して使用することが大切である（清
田，2013）．Ecopath with Ecosim（EwE, Christensen and Wal-
ters, 2004）は捕食被食関係に主眼を置いた生態系モデル
で，水産関連の調査データ，漁業データを取り込みやすく，
食物網構造の分析や漁業の影響評価のための付加機能を多
く含んでおり，我が国の水産関連データを用いて海洋生態
系と漁業の関係を分析するツールとして活用が期待され
る．単独水域のEwEモデルを用いた評価だけでなく，文
献発表されているEwEモデルも含めた複数水域間の比較
が有効である．しかし，文献モデルの構造や用いられる
データの質は様々で，EwEモデルの前提条件であるマス
バランス（2節，3–10節を参照）が取れていないものもあ
る（清田ほか，2015）．我が国周辺のEwEモデルを構築し
て相互比較を進めるためには，モデルとデータの特徴を理
解した上で，一定の手順に沿ってモデリングを行うことが
大切である．そこで本稿は，海洋モニタリングや水産資源
調査，漁獲統計から得られるデータを用いてEwEモデル
を構築し，食物網構造や生産特性，漁業の影響を分析する
方法を例示する．ここに示す方法を参考にしながら具体的
データを用いてモデルを構築することによって，生態系モ

デルの利用可能性やデータが不足している箇所などが明ら
かになり，今後の改善に向けた課題が浮き彫りになるもの
と期待される．

EwEはバージョンアップを重ねながら数多くの機能が
追加されているが，限られた紙面ではその全てを網羅でき
ないため，本稿ではEcopathとEcosimについて，原理，プ
ログラムの使い方，データの入力とモデルのチューニング
方法を解説する．

2.　EcopathとEcosimの基本式
EwEはデトリタス，基礎生産者から高次捕食者まで，生
態系を構成する要素を摂餌生態の面で類似したグループ
（機能群）にまとめ，機能群間の食う・食われるの関係（捕
食被食関係）をバイオマスの収支として表現する食物網モ
デルである．モデルの基本構造を説明する論文やマニュア
ルは多数刊行されているが，著者や年代によって数式の内
容や表記法が異なり，マニュアルには誤植も含まれるため
混乱を招きやすかった．まずここでは，Christensen and 
Pauly （1992）, Christensen and Walters （2004）, Christensen et 
al. （2008）を参考にしながら，EwEの基本的な考え方を解
説する．その他に日本語の文献として松田・岡村（2002），
岡村（2004），松石（2005）が参考になる．
ある機能群 iの現存量Biの動態について，次の微分方程
式を考える，

2i
i i i i i i i i

dB
P F B M B MO B EX

dt
  = － － － －   （1）

Piは生産，Fi·Biは漁獲，M 2i・Biは被食死亡，MOi・Biはそ
の他死亡，EXiは移出入である．微分方程式は瞬間的な状
態を表すことから，Fiは漁獲死亡係数，M2iは被食死亡係
数，MOiはその他死亡係数と見なすことができる．Eco-
pathは（1）式が，ある一定の値BAi（生物量蓄積）に等し
い定常的な状態にあると仮定する，

2i i i i i i i i iP F B M B MO B EX BA  － － － =－   （2）

通常のEcopathモデリングでは，BAi=0（Biに変化がない
平衡状態）およびEXi=0（移出入がない閉じた系）を想定
することが多い．実際初期のEcopathはそのようなモデリ
ングしかできなかったが（Polovina, 1984），移出入を考慮
するためのEXi項や，一定の増加・減少傾向を表すBAi項
が後から追加された（Christensen and Pauly, 1992; Chris-
tensen and Walters, 2004）．
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Ecopathでは（2）式の被食死亡M 2i・Biを，

2i i j jij
M B Q DC =   （3）

とすることで機能群 iと機能群 jの捕食被食関係を表す．Qj

は機能群 jの摂取量，DCjiは機能群 jの食物組成に占める機
能群 iの割合である（iが餌生物，jが捕食者となる）．全機
能群に対して（2）と（3）の式を立てることにより，各機
能群が相互関係を持った連立一次方程式ができあがる．
Ecopathはこの連立方程式を解き，各機能群の流入量（摂
取量Qi）と支出量（生産量Pi，呼吸量Ri，同化されない摂
取量Ui=排泄量）が釣り合った状態，

i i i iQ P R U= + +   （4）

を想定することにより，各機能群における物質の流入量
と流出量を推定し，その値に基づいて食物網のネットワー
ク特性や漁獲の利用特性を計算する．Ecopath以前から存
在したネットワーク解析手法（Kay et al., 1989）やそのプ
ログラムNETWRK（Ulanowicz and Kay, 1991）, EcoNetwrk
（Ulanowicz, 2004）は必ずしも定常状態を仮定せず，機能
群間の流量を直接入力してネットワーク特性値を計算して
いた．一方EcopathではPi, Qi等をBiに対する比として（2）
式を次のようにパラメータ化している，

/ /

/ 1 0

i i i j j jij

i i i i i

B P B Y B Q B DC

B P B EE EX BA

 

 


=

）－ － （ ）

－ －）－ －（（ ）

（   
（5）

（P/B）iは機能群 iの現存量あたり生産量，Yiは漁獲量，（Q/B）j
は機能群 jの現存量あたり摂取量である．またEEiは eco-
trophic efficiencyと呼ばれ，生産量のうち被食，漁獲，移
出入，生物量蓄積に関与するものの割合を表す．Pi（1-
EEi）=MOi・Biは移出入，漁獲死亡，被食死亡以外のその他
死亡を表し，実質的には機能群 iからデトリタスへ向かう
流量に相当する．後述するように，こうしたパラメータ設

定によってEcopathは水産関連データや文献情報を取り込
みやすく，時間動態のシミュレーション（Ecosim）への拡
張を容易にしている．

Ecosimは機能群の経時変動を予測するシミュレーター
で，（1）式を現存量の微分方程式として使用する，

i
i ij ij ij j

i i i i

dB
Q Q I

dt
MO F e  B

 = － +

（ ）－ + +

g   
（6）

右辺の第1項と第2項はそれぞれ生産と被食死亡に相当す
る． gi は gross food conversion efficiency と 呼 ば れ， gi=
（P/B）i /（Q/B）i=（P/Q）iという一つのパラメータにより摂取
した食物が生産へ変換される．Iiは移入，eiは移出係数で
ei·Bi-Ii=EXiとなる．定常状態にあるEcopathでは捕食者の
摂取量Qjや食物組成DCjiは一定と考えたが，Ecosimでは
餌生物 iと捕食者 jの豊度変化による摂取量Qjiの変動を考
慮しなければならない．基本となる考え方は foraging arena
と呼ばれるもので（Fig. 1），餌生物 iが捕食者 jによって捕
食され得る状態と捕食されない状態の間を移行すると考
え，2つの状態間の移行確率をvulnerability （v） というパラ
メータで設定する（Walters et al., 1997, 2000; Ahrens et al., 
2012）．
初期のEcopathでは平衡状態にある捕食被食関係を比較

的単純な次の式で表していた，

2
ji ji j i

ji
ji ji j

a v B B
Q

v a B
  


=

+
  （7）4

ajiは捕食者 jの餌生物 iに対する探索効率である．vが大き
ければ捕食者が餌生物を食べ尽くしやすくトップダウン制
御となり，小さければ餌生物が捕食者に食べ尽くされにく
く結果的にボトムアップ効果が強くなる．v=0.3が両者の
中間とされるが，Ecosimのvulnerability入力値を v*とする
と，

Figure 1.　Diagram showing the foraging arena concept of Ecosim in which biomass flow between available biomass and unavailable 
biomass of prey is manipulated by a vulnerability parameter vji （modified from Walters et al., 1997）. aji is the effective search rate of 
predator j feeding on prey i.
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* 2 1vev e（ － ）=   （8）

と変換されており，v=0.3はEcosimのデフォルト入力値2.0
に相当する（Christensen and Walters, 2004）．その後（7）式
は摂餌時間や捕食被食の促進抑制効果等を取り込んだ次の
複雑な式へ拡張された（Christensen et al., 2008）．

/
/

ji ji j i j i ji ji j
ji

ji ji i ji ji ji j ji j j

a v B B T T S M D
Q

v v T M a M B S T D
      
     

=
+ +

  （9）5

Tjは相対的な摂餌時間，Djはhandling time（餌生物の処理
に要する時間）が摂取率へ及ぼす制限効果，Sjiは季節的も
しくは長期的な変動を組み込むフォーシング（強制関数），
Mjiは jと iの捕食被食関係に第三の要因が影響を及ぼす仲
介作用（mediation）を想定したフォーシングである（例：
藻場による小型魚の被食回避効果；坂本，2015）．何も設
定しなければこれらのデフォルト値は1となり（7）式に等
しくなる．この他にもEcosimには様々な機能が続々と追
加されているが，以下本稿では水産データを用いた基本的
なモデルの構築に重点を置いて説明する．

3.　Ecopathの使い方
3-1.　ソフトの入手
Ecopath with Ecosim ver. 6はMicrosoft Windows®をプラット
フォームとするアプリケーションソフトウェアの形をとっ
ており，Ecopath.orgのホームページ（http://www.ecopath.
org/，2015年4月1日）からダウンロードできる．本稿で
はver. 6.4.3に沿って説明する．以下の説明ではパッケージ
に添付されている外洋域のサンプルモデル（Ocean ECOST.
EwEmdb）を適宜例に挙げる．モデリングにおけるEwEア
プリケーションの操作手順は清田（2014）を参照するとよい．
3-2.　モデルの基本ディメンジョンの設定
EwEソフトウェアを起動したら，最初にNavigatorメニュー
（Fig. 2）の Input data/Model parameters画面で対象水域や年
代などの基本情報をメモとして入力する．Ecopathはバイ
オマスの通貨として，湿重量（t・km-2）だけでなく炭素量
や，乾重量，熱量，窒素・リンなどの栄養塩量を選ぶこと
ができるが，一般的に用いられるのは湿重量もしくは炭素
量である．これら単位の中から一つを選び，全機能群に対
して同じものを使用する．栄養塩量を用いると基本式（4）
から呼吸が除外される．Ecosimで使用するパラメータは，
湿重量と年を単位とするのが基本である．年単位でEco-
pathのバランスをとった後，Ecosimから基礎生産，捕食被
食関係，産卵量などに関するフォーシング値を入力して月
単位の動態シミュレーションを行うことや，年を他の時間
単位と読み替えて運用することも可能である．以下本稿で

は湿重量と年を単位とする．
3-3.　マスバランス状態の考え方
Ecopathは（1）の微分方程式を根底に置いており，初期の
モデルは系全体および各機能群が瞬間的に釣り合いの取れ
た定常状態にあることを前提としていた（Polovina, 1984; 
Christensen and Pauly, 1992）．しかし，その後の解説論文で
は，ある一定期間（通常1年～数年間）を平均化した状態
で（5）式が成り立つことをマスバランスと解釈している
（Christensen and Walters, 2004）．後者の近似的な考え方は
モデルの前提条件を必ずしも満たさない恐れがあり，瞬間
値である筈の漁獲死亡係数F等の取り扱いを曖昧にする
が，仮定の破れがモデルに及ぼす影響は十分吟味されてい
ない．モデル運用上は，期間平均的なバランスをとった上
で，Ecosimで期間内の季節変動を作り出したり，Ecospace
で空間的不均一性を作り出したりすることが一般的に行わ
れている．
3-4.　機能群の設定
EwEメインウィンドウのメニューバーからEcopath/Define 
Groupsを選択すると現れるDefine Groups画面上で，デトリ
タス，生産者，消費者に分けて機能群を登録する（Fig. 2）．
機能群をどの程度まとめるか決まったルールはなく，モデ
リングの目的やデータの解像度を勘案して決める．通常植
物プランクトンや動物プランクトンなど低次栄養段階の生
物は大きくまとめ，高次生物の中で個別動態に関心があ
り，必要な情報が揃う生物は細分することになる．ただし，
系を構成する機能群の栄養段階とBが逆相関を示すバイオ
マススペクトルに沿った全体的傾向を示し，モデルに含ま
れる機能群の最小のBと最大のBの比が105–107程度とな
るようなグルーピングが推奨されている（Link, 2010）．
3-5.　齢構造の導入
成長に応じて捕食被食関係が大きく変化する生物の場合，
同一種をmulti-stanzaと呼ばれる複数の成長段階に分割す
ることができる．メニューバーのEcopathから選択できる
Edit Multi-Stanza Groupsサブウィンドウにおいて，ベルタ
ランフィ成長式の成長係数を入力し，最若齢段階（leading 
stanza）にはB, Z, Q/B, BA/Bを，それ以降の段階には階級
の開始年齢（月）とZを入力すれば，初期状態に安定齢構
成を想定した遅延差分（Delay-difference）型モデルとベル
タランフィ成長式から予測した年齢体重関係式に基づき個
体群動態が月別にプログラム内で計算され，上位段階のB
とQ/Bが推定される．同時に齢別個体数やバイオマスのグ
ラフも描かれる．推定値が妥当でないときにはZや最若齢
段階の入力値を調整するが，少ないパラメータから推定を
重ねているため調整の自由度は限られる．各段階に対する
DCの入力も別途必要である．
3-6.　機能群のパラメータ初期値の入力
各機能群に対して，Navigatorウィンドウの Input data/ Basic 
inputを選択するとメインスクリーン上に表示される表形式

4, 5 式（3）, （5）, （6）との一貫性を保つため，式（7），（9）では iと jの
順番を Christensen and Walters（2004）, Christensen et al.（2008）と
は逆に表記している．
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の入力フォームから，B, P/B, Q/B, U/Qなどのパラメータを
入力する（Fig. 2）．さらに，Diet compositionを選択すると
表示される入力フォームから捕食者の食物組成を，Other 
productionを選択すると表示される入力フォームから移出
入やBAを入力する．Ecopathでは各機能群のB, P/B, P/Q, 
Q/B, EEのうち3つが必須で，それ以外のBAやU/Q, R/Q，
移出入は必要に応じて入力する．
（1） 現存量　B

B（t・km-2もしくはg・m-2）はモデル対象水域の単位面積
あたりバイオマスである．資源評価対象種であれば資源量
推定値を利用できる．また資源調査が行われていれば，面
積密度法やCPUE換算等に基づき推定可能であろう．植物
プランクトンは，人工衛星観測によるクロロフィルa海表
面濃度をMorel and Berthon（1989）などのモデルを用いて
水柱全体の積分値に変換し，クロロフィルa：炭素比 （1 : 50
が良く用いられる）を用いた炭素換算値を経て，さらに湿
重量へ変換することにより計算できる （亀田，2015）．動物
プランクトンは，現場調査データが利用できればそれに基
づき推定する（田所ほか，2015）．観測情報がない機能群
は，近隣水域の文献情報を引用せざるを得ない．古い資料
ではあるが外洋域についての基礎情報であるFAO （1981）

（動物プランクトン）やGjøsaeter and Kawaguchi（1980）（中
深層性魚類）は，現存量水準の目安として参考になるであ
ろう．Bについての情報を全く利用できない場合には，B
を空欄としてEEに文献や他のモデルから妥当と思われる
値を入力し，モデルにBを推定させることも可能である．
一般的傾向として，被食者より捕食者のBは1～2桁小さ
い．機能群全体として栄養段階とともにBが小さくなる傾
向を示し，栄養段階に対する log Bの傾きは-5–-10%にな
るのが望ましいと言われている（Link, 2010）．
デトリタスの現存量はセジメントトラップ等による現場

観測を実施しなければ情報を得にくいが，Ecopath内では
供給過剰になれば自動的に系外へ流出する取り扱いがなさ
れており，厳密な設定にこだわる必要はあまりないと思わ
れる．Pauly et al.（1993）は基礎生産量PP（gCm-2）と有
光層深度E （m）とデトリタス現存量D（gCm-2），の間の
経験式，

10 10 10log 2.41 0.954 log 0.863 logD PP E）=－ + +（   （10）

を示しており，情報がない場合にはこれを参考値とするの
も一法である．デトリタスの湿重量あたり炭素含有率とし
て，湖沼で0.1を用いた例がある（Wondie et al., 2012）．デ

Figure 2.　Graphic user interface of the Ecopath with Ecosim ver. 6.4 showing the main window with basic input form and a sub-window 
for defining functional groups of the Ocean ECOST sample model.
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トリタスのBは深海など特殊な環境を除けば，基礎生産量
より1桁以上大きくなることはないと言われている（Link, 
2010）．
（2） 現存量あたり生産量　P/B

P/B（year-1）は，機能群の生産力を表す重要なパラメータ
であるが，現場観測は容易ではない．漁獲対象種に対して
は，生産と消費が釣り合った（2）式の状態では，P/Bが全
死亡係数（Z）に等しいという関係が一般的に利用されて
いる（Christensen and Walters, 2004; Christensen et al., 2008）．
これはコホートの個体数が指数減少，体重の成長関数が線
形，べき乗，ロジスティック式，ベルタランフィ式のいず
れかに従う場合，P/B=Zが成り立つことを解析的に示した
Allen （1971）を根拠としている．漁獲対象種のZ値は，資
源解析結果から得られればそれを利用し，なければ生活史
パラメータから経験式を用いてMやZを推定する 6．Fish-
Base（http://www.fishbase.org/，2015年4月1日）のLife-his-
tory toolに掲載されているPauly（1980）の経験式，

log 0.2107 0.4627 log
0.6757 log 0.0824 log

M T
K W∞

=－ +
+ －   （11）

およびBeverton and Holt（1957）の式，

c

L L
Z K

L L
∞－=
－

  （12）

がしばしば用いられる．Tは平均生息水温（°C），K（year-1）
はベルタランフィ式の成長係数，W∞は極限体重，L∞は極
限体長，L̅は漁獲物平均体長，Lcは漁獲開始体長である．
生活史パラメータを利用した他の関係式（Vetter, 1988）も
利用できるであろう．
植物プランクトンでは海面クロロフィルa濃度，有光層

深度，最大同化指数，海面日射量，日照時間等から，モデ
ルを用いて一日の基礎生産量を求めることが可能であり
（Behrenfeld and Falkowski, 1997; 亀田，2015），得られた値
から期間平均値を計算し，Bで割ることでP/Bを算出でき
る．動物プランクトンの生産速度は水域や季節によって異
なり，サイズ組成や水温を始めとする様々な情報に基づき
推定されることから，現場観測に基づく専門家の研究を引
用するのが確実であろう．底生無脊椎動物については
Tumbilio and Downing （1994）の式，

10

10

log 0.18 0.97 log 0.22
0.04 0.014 log 1

m

b b

P B W
T T D

= +
－ （

－
+ + ）

  
（13）

が参考になる．Pの単位はmg DW・year-1，Wmは最大体重
（mg DW），Tbは年平均底層水温（°C），Dは水深（m）で

ある．またBrey（2012）は水深，水温，分類群，生活型
などの情報からニューラルネットを用いてP/Bを計算する
方法を考案しており，ウェブサイト（http://www.thomas-
brey.de/science/virtualhandbook/，2015年4月1日）に用意さ
れた計算シートを利用できる．それ以外の生物については
情報が少なく，対象水域での研究成果がなければ，類似し
た水域における近縁種の文献値を引用せざるを得ない．
一般にP/Bは基礎生産者が最大で，栄養段階が高いほど

小さい値を取る．P/Bの逆数が世代時間の目安として妥当
な値になっているか点検するとよい．Christensen et al.
（2009a）は情報が乏しい外洋域において文献情報からEco-
pathモデルを構築する方法を解説しており，論文中のTa-
ble 2は代表的な機能群が取り得るPB値の目安として参考
になる．
（3） 現存量あたり摂取量　Q/B

Q/B（year-1）は給餌実験や現場調査における胃内容量の
経時変化から推定可能であるが，そうした情報を用いた研
究例は少なく，経験式や近縁種の日間・年間摂餌量などの
文献情報に頼ることが多い．魚類についてはPalomares and 
Pauly et al.（1998）の経験式，

log / 7.964 0.204 log 1.965
0.083 0.532 0.398

Q B W T´
A h d

∞（ ）= － －
+ + +

  
（14）

もしくは，

log / 5.847 0.280 log
0.152 log 1.360
0.062 0.510 0.390

Q B = + Z
W T´

+ A+ h + d
∞

（ ）
－ －   

（15）

がよく用いられる（Christensen et al., 2008）. W∞は極限体重
（g），T'は平均経験水温を T（°C）としたとき T'=1000/
（T+273.15），Aは尾鰭のアスペクト比，hはダミー変数（植
物食種は1，肉食種，腐食種は0），dもダミー変数（腐食
種は1，植物食および肉食種は0），Zは全死亡係数の推定
値である．（14）式はFishBaseのLife-history toolから使用で
きる（http://www.fishbase.org/，2015年4月1日）．一般に魚
類の日間摂餌量が体重の0.5–1%と考えるとQ/Bは年あた
り2–4程度となり，高次栄養段階の大型魚種ほど低くなる．
また，温度にも依存し，熱帯域は温帯，寒帯に比べ大きな
値をとる傾向がある（Link, 2010）．
恒温動物である哺乳類や鳥類は魚類に比べ高い値を示

す．Christensen et al.（2009a）は以下の式を挙げている．

ひげ鯨類 
0.5598 30 1.66

/
W

Q B
W

× × ×=   （16）

歯鯨類 
0.714365 317

/
W

Q B
W

× ×=   （17）

鰭脚類（あしか科） 
0.714365 320

/
W

Q B
W

× ×=   （18）

6 EwE version 5には，経験式を用いてP/BやP/Qなどのパラメータ
を推定する補助プログラムEcoempireが搭載されていたが，ver-
sion 6ではこの機能は削除され，それに代わる役割をFishBaseの
Life-history toolが果たしている．
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鰭脚類（あざらし科） 
0.714365 200

/
1134

W
Q B

W
× ×=
×

  （19）

W̅は平均個体重（kg）である．海鳥類については，食性や
餌のエネルギー含有量を考慮して日間摂餌量を計算する方
法がKarpouozi et al.（2007）に記載されており，Ellis and 
Gabrielsen（2002）の代謝率やBarrett et al.（2002）の餌の
エネルギー含有量などの情報と組み合わせれば算出可能で
ある．
（4） Ecotrophic efficiency　EE

EE（year-1）は当該機能群の生産が食物網や漁業を通じて
利用される効率を表し，Pi（1–EEi）がデトリタスへの流
量となる．直接観測は困難であり，通常BやP/Bなどのパ
ラメータを入力してモデル内で推定する．逆に，Chris-
tensen et al.（2009a）が多用しているように，Bについて利
用できる情報がない場合に，関連文献を参考にしてそれら
しいEE値を入力し，モデルにBを推定させることも可能
である．EEは［0, 1］の範囲をとり得るが，0.5以上とな
るのが普通である．漁獲も捕食もされない最高位捕食者
や，食物として利用されにくい海草などの機能群は小さい
値を取り得る．また後述するように，系外での死亡が大き
い移動性種は，低い値に設定する．
（5） 食物組成　DC

DCは捕食者 jの食物組成における被食者 iの比率を i行 j列
の表形式で入力する．各列の合計は1となる．胃内容分析
結果や文献を参考にして入力することが多いが，元情報は
いずれもスナップッショト的であることが多く，必ずしも
平均的な状態を表すとは限らない．安定同位体比分析によ
り栄養段階を推定できる場合には，その値を参考にしなが
らDCを調整できる．種をまとめた機能群に対し種別情報
を利用できる場合には，各種のBで重み付けした平均を用
いる．また，多様な体サイズや摂餌生態をもつ生物を一つ
の機能群にまとめた場合，DCに共食い（セルフループ）
を組み込むことを検討した方が良い．セルフループの有無
によって，その機能群の栄養段階やシステム全体の流量，
ネットワーク特性値，Ecosimの挙動が変わってくる．
魚類についてのインターネット情報としてFishBaseがあ

るが，日本周辺の魚類に関するデータはまだ少ない．海生
哺乳類については，Pauly et al. （1998）がまとまった文献
情報として参考になる．
（6） その他の生物パラメータ
摂取量あたり排泄量（U/Q, year-1）はEwEのデフォルト値
である0.2のまま用いられることが多い．文献情報を多用
して外洋域のモデルを構築したChristensen et al.（2009a）
では，動物プランクトンだけが0.4に変更されている．摂
取量あたり生産量（P/Q, year-1）を入力することは少なく，
通常P/BとQ/Bから計算される．0.1–0.3程度の値をとり
（Christensen et al., 2008; Tecchio et al., 2013），一般に高次捕

食者ほど低くなる．
3-7.　移出入の設定
Ecopathは元来閉じた系を想定して開発されたモデルであ
るため，回遊魚のように季節や成長段階によってモデル水
域を出入りする種に対しては特別な設定が必要となる．系
外での摂餌が多いと考えられる場合，Navigatorウィンド
ウの Input data/Diet compositionを選択するとメインスク
リーン上に表示される入力フォームの Import行で，系外で
の摂餌割合を設定する．系外死亡をモデルに組み込む場合
には，死亡割合に応じてEEを下げ，Input data/Detritus fate
を選択すると表示される画面のExportを上げる．また，深
海生態系のようにデトリタスの移入を明示的に与える必要
がある場合には，Input data/Basic inputを選択するとメイン
スクリーンに表示される入力フォームのDetritus import欄
に値を入力する（例，Tecchio et al., 2013）．
3-8.　漁業の設定
メニューバーからEcopath/Define fleetsを選択すると現れる
サブウィンドウにおいて漁業種類（fleet）毎に名称を登録
し，年間の水揚げ量（Landings, t・km-2・year-1）と投棄量
（Discards, t・km-2・year-1）を入力する．水揚げ量は漁獲
統計を利用できるが，モデル対象水域と統計海区が一致し
ていなければ漁場面積に応じた比例配分などの工夫が必要
となる．さらに情報があれば，投棄物の生存割合や，水揚
げ物の価格，操業のコストなども入力する．
3-9.　入力パラメータの信頼性の格付け（Pedigree）
各機能群のB, P/B, Q/B, DCおよび漁獲量の入力値の信頼性
を評価する機能がPedigreeである．例えばBであれば，1） 
Sampling/locally, high precision, 2） Sampling/locally, low pre-
cision, 3） Approximate or indirect method, 4） Guesstimate, 5） 
From other model, 6） Estimated by Ecopathという予め設定さ
れたランクから選択して入力する（番号順に信頼性は低く
なる）．すべてのパラメータに対してPedigreeを設定する
と，モデル全体の信頼性を表すスコアであるPedigree index
が［0, 1］の範囲で Parametrization（Ecopath）のTools/Sta-
tisticsに出力される．Pedigreeは，モデルの信頼性の相対
比較に用いるほか，Ecosim予測値の不確実性を確認する
ためのモンテカルロシミュレーションにおいて，パラメー
タの信頼区間の事前分布を与える目的にも利用される．
Pedigreeスコアの定義はメニューバーのEcopath/Define 
Pedigreeから与え，各機能群のパラメータのスコアをNavi-
gatorウィンドウの Input data/Tools/Pedigreeから入力する．

Pedigree機能の使用の如何にかかわらず，入力パラメー
タの情報源と初期値を別途一覧表にまとめて記録しておく
ことが大切である．その表を見ながらマスバランス調整を
行い，変更箇所を書き残すことで，モデルの成り立ちを説
明する重要な資料ができあがり，第三者への説明や論文執
筆の際に役立つ．また，現時点で精度の低いデータが何で
あるか一目でわかり，今後必要な調査研究を優先順位づけ
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できる．
3-10.　マスバランス
基本パラメータの初期値を入力した後，Navigatorウィンド
ウからParametrization （Ecopath）/Basic estimatesを選択する
ことで未知のパラメータが推定される．ほとんどの場合，
初期入力値ではマスバランスが取れておらず，エラーメッ
セージが現れ，問題のあるパラメータが赤字で表示される
（表示が赤くならない箇所もあるので注意が必要である）．
エラーの内容としては，EE>1，P/Q>1，呼吸量R<0となっ
ていることが多い．これらは当該機能群の消費が生産を超
過した状態，もしくは生産が摂取より大きい状態を意味す
る．また，エラーメッセージが出ていなくても，推定され
たパラメータが不適切な値になっていないか点検が必要で
ある．P/Qは通常0.1–0.3で高次捕食者ほど低く，P/BはZに
相当し一般に寿命が短いほど高く，EEは通常0.5以上だが
捕食者が少ない生物では低くなる．またR/Bは魚では1–10
程度，動物プランクトンでは50–100とされる（Christensen 
et al., 2008）. Mortality rates/Mortalitiesを選択すると現れる
画面において，全死亡，漁獲死亡，被食死亡，その他死亡
の関係を確認し，EwEモデリングとは独立して資源解析
等から推定されたZやFの値があれば，それと比較する．
被食死亡が大きすぎる場合には，Mortality rates/Predation 
mortality ratesを選択すると表示される画面から捕食者ごと
の値を確認し，特定の捕食者による死亡が過大になってい
れば捕食者側のDCを修正する．さらに，マスバランスが
取れていない機能群についてP/B，Q/B，Bを調整する．こ
れらパラメータのうち，文献や経験式から初期値を入力し
たものから先に修正し，実際の調査に基づく値は大きく変
更しないようにする．
このようにマスバランス調整では，入力データの不確実

性や推定値の生物学的妥当性を勘案しながら試行錯誤を重
ね，最適点を探ることになる．Pedigree機能を利用して自
動的にマスバランスを取るアルゴリズムも考案されている
が（Kavanagh et al., 2004），EwE ver. 6.4にも実装されてい
ない．機械的にバランスを取ったとしても生態学的に必ず
しも最良の状態に落ち着くとは限らず，いずれにせよモデ
ルの利用者がEcopathの推定結果の妥当性を点検すること
が重要である．さらに，バランスが取れたモデルを用いて
漁獲努力量一定のままEcosimのシミュレーションを実行
し，定常状態を保つことを確認しておくとよい．ただし，
BAを設定したモデルは一定状態に留まらない．
3-11.　Ecopathモデルの応用
マスバランス調整が済んだEcopathモデルの応用方法につ
いて以下簡単に紹介する．Flow diagramは機能群の栄養段
階と捕食被食関係を表す図である．EwE ver. 6形式の図は
食物網を構成する機能群の栄養段階と連結状況をワンク
リックで簡単に描出できるが，読み取れる情報は少ない
（Fig. 3左）．EwE ver. 5形式の図は，位置や大きさを調整し
ながら描くため手間がかかるが，摂取，被食，呼吸，デト
リタスへの流出，移出入がそれぞれ数値とともに表示され
るため，機能群間の物質の挙動を詳細に確認するのに役立
つ（Fig. 3右）．ニッチ重複度（niche overlap）は，機能群
間の食物もしくは捕食者の類似度を［0, 1］の範囲の尺度
で示す表である．一般的な生態研究における食性比較を一
歩進め，DCとBやQ/Bの情報を組み合わせて作った食物
網を通じた相互関係を定量的に評価できるのがEcopathの
利点である．さらに捕食被食関係を要約し，機能群 iが j
を食べる割合DCijと jに食べられる割合FCjiの差，

ij ij jiMTI DC FC= －   （20）

Figure 3.　Flow diagrams of the Ocean ECOST sample model drawn in the format of EwE ver. 6 （left） and ver. 5 （right）.
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をMTI（Mixed Trophic Impact）と呼び，Biの変化が捕食被
食関係を通じて機能群 jに及ぼす効果の正負と大きさを表
す（Fig. 4）．機能群 iのMTIの2乗和を total impactと呼び，
食物網を通じて他種に及ぼす影響の大きさ全体を示す．こ
の値はBiとともに大きくなることから，pi=Bi/ ∑ iBiとして
pi
-1もしくは1-piで重み付けを行い，少ない現存量でも大
きな影響を及ぼす鍵種を表すkeystoneness値を導出する．
EcopathはLibralato et al. （2006）の指数（Ecopath中では#1
と表示される）とPower et al.（1996）の指数（#2と表示さ
れる）の2種類の値を出力する．前者はBiが小さいだけで
大きな値を取りがちな後者の欠点を改善したもので，値が
0に近いもしくは0より大きい機能群が鍵種と見なされる
（Fig. 5）．いずれにせよGraph contentでグラフ表示を切り
替えて，Bと total impactのどちらが効果を持っているか確
認しながら判断すると良い．

Ecopathは元々食物網のネットワーク解析プログラムと
して開発されており（Heymans and Baird, 2000; Dame and 
Christensen, 2008），MTIやkeystonenessの他にもネットワー
ク分析関係の出力をNetwork Analysisの下に多く含む．し
かし，ノード数（機能群数）やコネクタンス（機能群間の

連結度），平均経路長，およびフローの不確実性を表す情
報学的指標であるAscendency, Capacityなどは，生態系の
特性だけでなく機能群のまとめ方などのモデル構造に応じ
て値が変化する（Abarca-Arenas and Ulanowicz, 2002; Hey-
mans, 2003）．このため，同一モデルの経時変化の評価に
は有用だが，異なる成り立ちのモデルを比較する目的には
適さない．水域間の比較には，システム全体の生産量，流
量，転換効率や，栄養段階別に集計した特定値の方が役に
立つ．Flows and biomassesは経路ごとに栄養段階を計算し，
現存量や流量を栄養段階別に集約するものである．現存
量，生産量の栄養段階別分布や栄養段階間の流量，転換効
率を計算し，モデル間で比較することができる．
漁業の影響評価として，栄養段階別漁獲量（Catch by 

trophic level）やその重み付け平均値である漁獲物平均栄養
段階 （Statisticsに表示されるMean trophic level of the catch），
および漁獲を生産するために必要な基礎生産量（Primary 
production required, PPR）などが出力される（Pauly, 2000）. 
PPRは漁獲が基礎生産にあたえるフットプリント （負荷量）
を示す値である（Pauly and Christensen, 1995）. Ecopathから
出力されるシステム転換効率を用いて，漁獲によってもた

Figure 4.　Mixed Trophic Impact plot of the Ocean ECOST sample model.
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らされる高次捕食者の食物損失を計算することもできる
（Libralato et al., 2008）．

4.　Ecosimの使い方
4-1.　簡単な使用例：漁獲の影響予測
Ecosimは平衡状態にあるEcopathのバランスを崩した後に
生じる変化を予測するシミュレーターである．漁獲圧の増
減や基礎生産の変動などを入力し，捕食被食関係を通じて
各機能群に現れる経時変化を予測する．漁獲の影響予測で
あれば，NavigatorウィンドウのTime dynamics （Ecosim）/
Input/Fishing effortを選択すると現れるサブウィンドウから
シナリオを選び（もしくはメニューバーのEcosimのNew 
ScenarioやLoad Scenarioからシナリオを作成・選択し），メ
インスクリーンに戻ってFleetを選択し将来どのように漁
獲努力を変化させるか指定したうえで，Output/Run Ecosim
画面右下にあるRunボタンを押すとシミュレーションが始
まる．結果はすぐに計算され，メインスクリーン上に現存
量の変化図が表示される （Fig. 6）．このように手軽にシミュ
レーションを実行できるが，得られる結果はvulnerability
（v）パラメータの設定によって大きく様変わりする．一般
にvの値が大きいと大幅な振動を繰り返すが，v値が小けれ
ば変動はすぐに収束する（Fig. 6A, B）．このように v値が
シミュレーション結果を大きく左右することから，Ecosim
を使用する際にはv値の適切な設定が鍵となる．

Figure 6.　Results of Ecosim simulation in the Ocean ECOST model with a half fishing scenario. Vulnerability parameters were set at 2.0 
（A, C） or at 3.0（B）. Seasonal fluctuation of primary production was given via forcing function in C.

Figure 5.　Keystoneness plot of the Ocean ECOST model. The 
keystoneness index of Libralato et al. （2006） is indicated as 
#1 in the EwE program. Those functional groups that have 
keystoneness values close to or larger than 1 are supposed to 
be keystone groups. This model does not include distinct 
keystone groups, but the four functional groups labelled with 
their names have relatively high keystoneness.
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4-2.　vulnerabilityのチューニング
vは，餌生物の豊度変化に対する捕食者の機能的応答を表
すパラメータであるが，現場観測や実験から直接推定する
ことは不可能に近い．Ecosimではv値を，機能群の現存量
相対値（資源量推定値やCPUEなど）と漁獲努力量の時系
列データを使ってチューニングする機能を持っている．
Time dynamic （Ecosim）/Input/Time seriesから時系列データ
として努力量や機能群の現存量指標を入力し，Tools/Fit to 
time seriesからSearchを実行することによって，残差平方
和が最小になるv値が推定される．チューニングVPAで資
源豊度の相対指標であるCPUEを使って資源動態パラメー
タを探索するのに似ている．
4-3.　フォーシングによる季節変動，長期変動の再現
Ecopathでは基礎生産量を年平均値として入力するが，
Ecosimでは基礎生産量の季節変動や長期変動を Input/Forc-
ing function/Apply FF （producer）のSeasonalもしくはLong-
termから月別パターン値を入力することで操作できる．こ
の機能を用いると，植物プランクトンの季節変化を組み入
れることができる（Fig. 6C）. P/Q値が大きく植物プランク
トンを直接摂食する動物プランクトンのような機能群は，
基礎生産量に応じてBが変動する．一方，多くの栄養段階
を経由する高次捕食者は影響を受けにくい．栄養塩量と植
物プランクトンの関係を利用して，このフォーシング関数
を栄養塩負荷量の変化として扱い，沿岸域における栄養塩
負荷量の変化が生態系に与える影響の評価へ応用すること
も可能である（Cerco et al., 2010）．
4-4.　おわりに
上述したように，Ecopathを使用する利点は，現存量，食
性情報と生産・消費に関するパラメータを組み合わせるこ
とで，生態系を構成する各機能群の食物網を通じた関係性
や，システム全体としての特性を把握できる点にある．
EcosimはEcopathのマスバランスが崩れた後の挙動を予測
する単純なシミュレーターとして開発されたが，その後モ
ンテカルロシミュレーションによる予測誤差の計算，シ
ミュレーション結果からのEcopathモデルの抽出，漁獲圧
の変化に対する漁獲量のシミュレーションに基づくMSY
計算（Walters et al., 2005）など，多くの機能が追加された．
さらに近年では，格子状空間における移動や環境選択性
を与えて空間分布の偏りを発生させ，海洋保護区など空間
管理の効果検証などを行うEcospace（Walters et al., 1999; 
Christensen et al., 2009b, 2014），経済価値評価（Christensen 
et al., 2011）や管理戦略評価（Shannon, 2002）のモジュー
ルなども搭載されている．しかしこれら拡張機能はいずれ
もマスバランスが取れたEcopathモデルを出発点としてお
り，モデルの基本構造と入力データの特徴を理解したう
えで，シミュレーション結果がどういう状態を表している
か確認することが大切である．また，Ecosimは，単一資
源管理におけるMSYのような最適戦術を探索するよりも，

『ああすればこうなるだろう』といった選択肢と予測結果
を例示し，説明や合意形成を助ける戦略ツールとして有用
である．これはEwEに限らず不確実性を多く含む生態系
モデル全般に言えることである（Plagányi, 2007）．

EwEは既存の水産関連データを活用しやすい特徴をも
つが，適切なモデルを構築するためにはデータや生物，漁
業についての実践的理解が求められる．このように生態系
モデリングでは海洋学，プランクトン学，水産資源学など
多様な研究者の学際的な協力が重要である．さらに，生態
系研究を応用科学として根付かせるためには，研究対象水
域の漁業者，管理者および水産業以外の海の利用に関わる
多くの人たちとの情報交換が欠かせない．本稿が一助と
なって海洋生態系と水産業の評価に向けた実践的な取り組
みが各地で始まり，生態系の価値や管理目標に関する議論
が具体化し，データ収集やモニタリング体制が整備される
ことを期待したい．
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