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８）甲殻類の動物プランクトンが少ない環境で，ハク�
レンを導入しなかった水界（アオコが大発生した）

６）実験に用いたハクレン（利根川で自然産卵して
いる）

４）日本と中国の共同研究者

２）東湖からみた武漢の町

７）甲殻類の動物プランクトンが少ない環境で，ハク�
レンを導入した水界（アオコは発生しなかった）



序

　本報告書は平成７年度から１１年度にかけて，中国科学院水生生物研究所と共同で実施した開発途上国

環境技術共同研究「富栄養湖沼群の生物群集の変化と生態系管理に関する研究」の研究成果をまとめた

ものである。

　中国は，国土の約２．６％を河川・湖沼が占める淡水域の多い国である。さらに，広い国土の大部分

が，最終氷期に氷河に覆われることがなかったため，多くの河川・湖沼は高いレベルの生物多様性を維

持することができた。こうした事情もあって，中国国民の食料資源としての淡水魚類への依存度は高

い。特に，揚子江中下流域を含む東部湿潤地域には，中国の全淡水湖の総面積の４２％に相当する淡水

湖があり，その水資源が地域経済および人間活動を支えている。しかし一方で，この地域の湖沼では，

急激な経済発展と水処理技術の立ち遅れから，著しい生物資源の劣化や富栄養化によるアオコの大発生

が生じている。

　このような背景のもとに，本研究ではまず，揚子江流域の代表的な湖沼の環境問題の現状を，文献調

査から把握し，三峡ダムの直下に位置することなどから，今後生物相が大きく変化することが予想され

る，洞庭湖の水質と生物の調査を行った。さらに，中国都市郊外の富栄養湖の生態系管理として，ハク

レンという揚子江原産のコイ科魚類を用いたバイオマニピュレーションの有効性を，隔離水界実験に

よって検討した。

　その結果，揚子江流域の湖沼の生物多様性が急速に失われつつあるのは，１）湖沼面積の縮小，２）

生息環境の分断，３）乱獲と外来魚の移入，４）水生植物の減少，５）富栄養化，の５つの原因による

ことが示された。また，洞庭湖の生物調査からは，幾つかの新種を含むプランクトン相のリストが初め

て作成された。ハクレンを用いたバイオマニピュレーションの有効性については以下の結論を得た。す

なわち，ハクレンの導入は，アオコを形成するシアノバクテリアの種類と量を確実に減らすことができ

る。これにより，アオコの大発生による毒性や悪臭の発生，景観への悪影響は，簡単に低コストで取り

除くことが可能であろう。しかし，ハクレンはアオコを減らす一方で，動物プランクトンをも減らし，

また全般的にプランクトンサイズの小型化を引き起こすことが明らかになった。このため植物プランク

トンの総量は変化しないか，場合によっては増加することもある。従って，ハクレンの導入により，全

藻類量を抑制し，透明度をあげることは必ずしも期待できない。この効果を期待できるのは，アオコの

発達が極めて著しい水界，もしくは，もともと動物プランクトンを餌としている魚類の量が多いなど，

ミジンコの仲間が少ない水界にハクレンを導入した場合に限られる。

　本研究の成果は，中国をはじめとする東アジア地域における淡水域の生物多様性の保全や，浅い富栄

養湖沼の生態系管理に役立ててゆきたいと考えている。

　おわりに，本研究を推進する上で，客員研究員の先生方をはじめ，中国，韓国などアジアの共同研究

者の多大なる協力を得た。ここに深く感謝の意を表したい。

　　　平成１３年１月

国立環境研究所　　　　　　　　　　

所　長　　大　井　　　玄　
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１�１　研究の背景と目的

　中国は河川・湖沼の占める面積割合が国土の約２．６　％

と，世界平均の０．５　％に比べると非常に高い値を持つ国

である。また，広い国土の大部分が最終氷期に氷河に覆

われることがなかったことから，中国の河川や湖沼は高

いレベルの生物多様性を維持することができた。揚子江

川イルカや揚子江ワニのような希少動物が，現在でも

「生きた化石」としてわずかながらに生息し続けている

ことは，そのことを物語っている。アジアには約１，５００

種の魚類が生息していると言われるが，中国の河川・湖

沼にはそのうち８００種の生息が報告されており，うち

５００種ほどが中国国内にしかいない固有種とされる。

　こうしたことも関連して，中国国民の食料資源として

の淡水魚類への依存度は高く，水揚げされる全水産資源

のうち５０％近くが淡水魚である。ちなみに世界平均で

は８６％が海産魚，残りの１４％足らずが淡水魚である

〔１９８９年統計〕。

　特に，揚子江中下流域を含む東部湿潤地域には，国内

にある全淡水湖の総面積の４２％を占める淡水湖があり，

その水資源が地域の経済活動および人間活動を支えてい

る。しかし一方で，この地域の湖沼は，急激な経済発展

と水処理技術の立ち遅れから富栄養化が著しく進行して

いる。また，経済価値の高い草食性魚類を過放流したた

めに沿岸植物群落が破壊され，植物プランクトンの異常

増殖を促進した。さらに，ダム建設による魚類の生息環

境の分断，乱獲に近い漁業のために，生物資源が枯渇し

生物多様性が失われつつある。

　これら環境問題の解決のためには，中国揚子江中下流

域の湖沼特性や風土を十分に理解し，生態系の自己修復

機能や回復力を超えることのない持続的利用可能な湖沼

管理施策が求められる。本研究の主な目的は以下の３点

である。１）中国・揚子江中下流域にある湖沼生態系の

破壊の現状を把握する。２）これら湖沼の水質ならびに

生物の調査を行い，その湖沼特性を明らかにし，人間活

動が及ぼす影響を把握する。３）都市近郊の浅い過栄養

湖沼の適切な管理手法のひとつとして，魚類（ハクレ

ン）を用いた湖の生態系管理の有効性を隔離水界実験を

通して検討する。

１�２　研究の構成

　本研究は，湖北省武漢市にある中国科学院水生生物研

究所の淡水生態学研究部門の研究者と共同で行った。共

同研究の相手方である中国科学院水生生物研究所は，そ

の前身が１９３０年上海に設立され，１９５４年に湖北省武漢

にある東湖の最西端に居を移し，現在に至る。当研究所

は中国淡水生物研究の中心的存在である。ここには中国

をはじめアジアに生息する１，４００種余りの淡水魚類が保

存されている中国最大規模の標本館がある。また別団地

に建設された建物には，飼育条件下では世界でわずか１

頭しかいない雄の揚子江カワイルカが飼育されており，

共同研究に訪れる海外の研究者も多い。

　本研究は以下のような４つのサブテーマに分けて中国

研究者との共同研究，ならびに独自に実験的研究を行っ

た。

（１）揚子江流域の富栄養湖沼が抱える環境問題の総括

　これまで中国国内で報告されている５０余りの文献調

査から，揚子江流域の浅い湖沼が抱える環境問題は�

１）面積の縮小　２）生息環境の分断　３）乱獲と外来

魚の移入　４）水生植物の減少　５）湖沼の過栄養化に

集約された。これらの諸問題について報告例をまとめた。

（２）洞庭湖の生物調査

　洞庭湖（北緯２８°��，東経１１２°��）は揚子江中流に位

置し，現在でも揚子江本流とつながっているわずか２つ

の湖沼のうちの１つである。約１５０年前に６，２００���

あった湖面積は急速に縮小しており，現在では半分以下

の２，７４０���と算定されているが，それでもなお中国第

２の面積を誇る。

　洞庭湖の生物調査は漁獲統計以外これまで全く行われ

ていない。しかし三峡ダムの直下に位置することなどか

ら今後生物相が大きく変化することが予想される。その

ためにも生物群集の現状をダム建設前に把握する必要性

は大きい。本調査では，洞庭湖の揚子江本流への流出部

付近に５つの調査地点を設け，１９９５年から１９９７年まで

の間，水質と生物群集のモニタリングを行った。また，

これまでに得られた漁獲データを整理し，魚類組成など

の生息魚類の特徴を把握した。

１　研究の目的と経緯
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（３）東湖の調査と長期変動のとりまとめ

　揚子江中流・武漢市郊外にある東湖では，中国科学院

水生生物研究所が長期にわたり水質や生物群集のモニタ

リングを続けている。このように長期変遷の生物データ

が揃っている湖は中国では東湖以外に例がない。

　東湖は浄水源，水上スポーツや観光，そして商業漁場と�

して，多目的に利用されており，それゆえ人為的な影響を�

大きく受けてきた。すなわち，１９６０年代に揚子江本流�

から分断され，現在は人工水路によって水の流れがコント�

ロールされている。７０年代になって堤防や道路などの

建設により湖はいくつかの小さな水域に分割された。さら�

にこの時期，草食性コイ科魚類であるソウギョの過放流，�

富栄養化などにより大型水生植物が激減し，�����������	

��������	�によるアオコが大発生するようになった。また，�

７０年代の初めにはハクレンとコクレン（合わせてレン

ギョと呼ぶ）という大型のコイ科魚類の種苗放流技術が

確立された。７０年代初めの漁獲高はわずか１００�������以

下であったが，その後年々増加し，現在では１，０００���������

を超え，単位面積当たりでは世界最大級の漁獲量を誇っ

ている。さらに，８０年代後半に突然，東湖からはアオ

コが消え，プランクトン群集が大きく変化している。

　そこで，このような長期にわたる生態系の変化とその

原因を明確にするため，これまで複数の研究者によって

報告された既存の断片化したデータを集めてデータベー

ス化を行い，東湖生態系の長期変化をまとめた。本湖で

はこれまでクロロフィル�量や窒素・リン量などの湖水

の基本的なデータが測定されてこなかった（これは，主

に外貨の不足による）。そこで，こうしたデータを測定

し世界の湖沼と比較することで，東湖の陸水学的特性を

明らかにした。

（４）ハクレンを用いたバイオマニピュレーションの有

効性

　「東湖からアオコが消えプランクトン群集が小型化し

たのは，ハクレンやコクレンといったろ食性魚類の増加

によるトップダウン効果ではないか」という仮説を検証

するとともに，植物プランクトン食のハクレンを用いて

水質浄化を試みるバイオマニピュレーションの有効性を

隔離水界実験を通して検討した。ろ食性魚類とは，プラ

ンクトンのような微小な生物を鰓の内側にある鰓耙とい

う器官でこしとって摂食する魚類のことをいう。

　現在，多くの研究者によって提案されている「動物プ

ランクトン食の魚類を操作して大型の動物プランクトン

を増やし，植物プランクトンを減らす」という北米型の

バイオマニピュレーションでは，動物プランクトンが摂

食することのできない大型のシアノバクテリア，つまり

アオコを制御することは困難である。中国で食料資源と

しての淡水魚類への依存度が極めて高いことはすでに述

べたが，ハクレンという魚はソウギョ，アオウオ，コク

レンとならんで“中国四大家魚”の一種に数えられるほ

ど水産資源として需要の高い魚である。したがって，ハ

クレンを富栄養湖に放養することでアオコの発生を抑制

し，同時に生活排水由来である湖水の窒素・リンをハク

レンを水揚げすることで回収するという循環系が，コス

トをそれほどかけることなく成立するのではないかと考

えられる。

　ただし，こうした生物操作に限らず，自然の人為的改

変は単に目的とする効果（ここではアオコの制御）が発

揮されればよし，とするものではない。ある操作により

引き起こされる間接影響について慎重に検討する必要が

ある。ハクレンの導入はアオコを制御できるが小型の植

物プランクトンが増えるため透明度の上昇や藻類量の減

少は期待できない，との報告もある。また，ハクレンが

大型の動物プランクトンを摂食するために，間接的に植

物プランクトンが増える効果を考える必要もある。さら

に，魚の導入が栄養塩の回帰速度を増加させ富栄養化を

促進するのかどうか，漁業以外の水利用への影響等につ

いても考慮する必要があろう。

　今回の実験では，こうした疑問に答えるために，霞ヶ

浦に６基の隔離水界を設置しハクレンを操作する実験を

行った。１９９６年の実験では，複数の隔離水界に異なる

密度でハクレンを導入し，プランクトン群集を構成する

それぞれの生態系要素の変動を解析した。ここではハク

レンがアオコの発生を効果的に抑制するのかというこ

と，植物プランクトン量を下げ透明度を上げることがで

きるかを明らかにした。翌１９９７年には，同じ隔離水界

を用いてハクレンの導入と除去という２つの相反する生

物操作を実行し，生態系の構成要素や理化学要因が可逆

的に変化しうるかどうかを検定した。湖沼の生態系があ

る種のバイオマニピュレーションによって変化を強いら

れたときに，逆の操作を行えば元の状態に回復（復帰）

するかどうかは生態学上興味ある問題であり，それを解

明することは湖沼の生態系管理に応用する上で重要な課

題である。�
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２�１　揚子江流域の浅い富栄養湖沼が抱える様々な環境

問題

　揚子江は，その水源をチベット高原北部のクンルン山

脈に持ち，１つの自治区と８つの省を流れ，上海で東シ

ナ海へ流入する中国最長の河川（６，３００��）である。

揚子江流域には，大小さまざまな湖沼（そのほとんどが

浅い富栄養湖沼）があり，その総面積は２０，０００���を超

える。それらの湖沼と揚子江本流には，約３００種の淡水

魚の生息が確認されており，中国全土で漁獲される淡水

魚資源の３分の２を占める。以下に揚子江流域の浅い富

栄養湖沼とそこでの生物多様性の現状を報告する。

２�１�１　湖沼面積の縮小

　中国における湖沼面積の縮小は，主に北西部の湖沼

（代表的なものとして青湖など）において，その地域一

帯の砂漠化に伴う現象として古くから知られている。し

かし，より湿潤な気候を持つ揚子江流域においても，湖

沼沿岸域の埋め立てによる農耕地化や，森林伐採で裸地

化した流域から土砂が供給され湖底へ堆積するなどし

て，湖沼面積は急速に縮小している。揚子江流域では，

古くから氾濫原の肥沃な土を利用した農業が発達し，湖

沼沿岸域を埋め立てての農地化が盛んに行われてきた。

例えば揚子江中流域にある中国最大の純淡水湖，��

（ポーヤン）湖では，１９５０年代から８０年代の約３０年間

に５分の２ほどの湖沼面積が農地化され失われた。また

中国第２の面積を持つ洞庭湖では，年に約３．７��とい

う実に早い速度で湖底に土砂が堆積したため約１５０年前

に６，２００���あった湖沼面積が１９８０年代には半分以下の

２，７００���にまで減少した。

２�１�２　生息環境の分断

　揚子江流域にある湖沼は，そのほとんどが洪水対策と

いう名目で１９５０年代ころから次々に揚子江本流から分

断され，湖水が本流に自由に流出することはない。現

在，揚子江本流と水路でつながった湖沼は，わずかに洞

庭湖と��湖だけである。湖沼と本流との分断は，その

間を行き来する回遊性の淡水魚の生息数を大幅に減少さ

せた。武漢市にある東湖では，１９７０年以前に行われた

魚類調査で６７種の淡水魚が確認されている。しかし，

９０年代に行った同様の調査で確認された魚種は，わず

か３９種にまで減少していた。なかでも回遊魚はもはや

ほとんど生息していないことが判明した。中国を代表す

る四大家魚，すなわちハクレン，コクレン，ソウギョ，

アオウオはいずれも回遊魚に属し，産卵期に河川上流に

そ上しそこで流水の中に産卵する。受精卵はそのまま流

れ下りながら発生を続け下流域でふ化するが，ふ化した

稚魚たちは河川に流入する湖沼に入り，そこで餌をとっ

て成長し成熟するという特殊な生活史を持つ。このた

め，揚子江の本流と湖沼の分断は，彼ら回遊魚の生息を

物理的に不可能なものとし，その結果，生息数・生息域

が縮小したものと考えられる。

２�１�３　乱獲と外来魚の移入

　揚子江流域の急速な人口増加は，淡水魚資源への需要

を過剰に高め，乱獲という問題を引き起こした。洞庭湖

ではかつて４５，０００トンという漁獲量のピークを記録し

（１９３６年），１９５０年代の漁獲量は平均で３０，０００トンと高

いレベルを維持してきた。ところが１９８０年代になると

漁獲量は平均１５，０００トンにまで下落している。その原

因には先述した湖沼面積の減少ともう１つ，漁業者によ

る乱獲が挙げられる。乱獲が行われた揚子江流域の湖沼

では，漁獲量が単に減少するだけではなく，漁獲される

魚の体サイズの小型化と低年齢化という現象が共通して

見受けられた。

　一方で，乱獲とは反対に，本来，魚類資源を増やす目

的で人為的に導入された外来魚が，湖沼の在来魚種に深

刻な影響を及ぼしていることもいくつかの湖沼では問題

になっている。新彊省にある１湖沼には，かつてヨー

ロッパからパーチという魚食性の魚が導入されたが，こ

の魚が在来の小魚を次々と捕食し，そのうちの何種類か

の魚を駆逐したことが知られている。また，雲南省昆明

に近い填池（デンチー）と�海（ウーハイ）という２つ

の湖沼には四大家魚が移植されたが，彼らがプランクト

ンや水生植物を根こそぎ摂食したために，同じような食

性を持つ在来の淡水魚が何種類か絶滅してしまった。

　現在，中国の淡水魚類の中で，生息が脅かされてい

る，またはすでに絶滅したと考えられている魚類は９２

種ある。これら９２種の魚類は９目，２４科，７８属に属し，

２　研究の成果
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コイ科魚類の５２種が最も多く，次いでナマズ類の１１種，

サケ科魚類６種などが含まれている。また，これら９２

種の魚は絶滅への危険度の順に以下の４つのカテゴリー

に分類される。すなわち，絶滅種４種，絶滅危惧種２８

種，危急種３７種，そして希少種２３種である。

２�１�４　水生植物の減少

　浅い富栄養湖沼の生物多様性を支える上で，非常に重

要な機能を持つと考えられている湖沼沿岸帯の大型水生

植物群落（特に沈水植物）が，揚子江流域の湖沼では急

速に減少している。その最大の原因は，水生植物を好ん

で食べるソウギョを過放流したことにある。ソウギョ

は，美味で水産資源としての価値が高いために，各地の

湖に好んで放流されてきた。東湖では，１９６３年に約

１，８００�������あった水生植物が，その後，ソウギョの放流

とともに減少し，１０年後の１９７３年にはわずか６�������弱

にまで減った。水生植物は，その葉や茎の表面に付着藻

類を宿すことで，そこにさまざまな種類の原生動物やワ

ムシが生息し，これらプランクトンを捕食する甲殻類や

底生動物の線虫類や貧毛虫類，さらには水生昆虫などの

生物群集に住処と餌場を与えることが知られている。し

たがって，沿岸域の水生植物の減少は湖沼生態系に大き

な影響を及ぼし，水生生物群集の多様性低下を招く結果

となった。

２�１�５　湖沼の過栄養化

　揚子江流域の湖沼の富栄養化は，流域の人口増加とあ

いまって現在も進行中である。栄養レベルが高く，生物

生産の盛んな水域の生物多様性は一般に高いと信じられ

てきた。しかし，最近の研究では生物生産量と種多様性

との関係はそれほど簡単ではなく，両者の機能的な関係

は，ある所にピークを持った単峰形，つまり適度な生物

生産量で最大の生物多様性を持つということがわかって

きた。生物多様性は貧栄養な環境下ではもちろん低い

が，反対にあまりに過栄養な環境下でも低くなるのであ

る。

　栄養レベルと一次生産レベルの異なる東湖の４つの地

点で得られたサンプルからプランクトンの多様度指数を

計算してみると，栄養レベルと一次生産量の高い地点ほ

ど植物・動物プランクトンの多様性が低いことがわかっ

た（表１）。つまり，過栄養化の進んだ東湖に設けられ

た観測地点では，栄養塩濃度と一次生産量があまりにも

高いため，上の関係でいうと生物多様性のピークをすで

に通り越し，減少傾向に向かう領域に達しているという

ことである。

２�２　洞庭湖の調査

２�２�１　洞庭湖の概要・調査地点

　洞庭湖は流入河川からの土砂流入とそれの湖底への堆

積によって今でも急速に湖面積が縮小しているが，現在

のところ２，７４０���ある湖面は，かろうじて中国第２位

の広さを維持している（表２）。すでに述べた通り，洞

庭湖の生物については漁獲統計からわかる生息魚類以外

に何も報告されたことがない。本調査は，洞庭湖の北東

部岳陽市に接する洞庭湖流出部に４点，揚子江合流部に

１点の合計５つの調査地点を設け，１９９５年から１９９７年

にかけて二月に１度の頻度で行った（図１）。

表１　栄養塩濃度や一次生産量の異なる東湖の４つの地点におけるプランクトン群集（ケイ藻類，
ワムシ類，カイアシ類）の多様度

ⅣⅢⅡⅠサンプル地点

０．１５１０．１５９０．２０６０．３５４���（������）

１．１７１．１８１．９１４．２４���（������）

９．４６８．６０３４．２７５９．９７クロロフィル�（μ������）

２．１９２．６４５．１４６．０７一次生産量（�����������日）

１２９１３３９２９７分類群数ケイ藻類

３．３２２．７６１．５０１．３２シャノン・ウィーバー指数

４５３６３８３８分類群数ワムシ類

２．７０２．３４２．５１２．５７シャノン・ウィーバー指数



―　５　―

２�２�２　水質の特徴

　クロロフィル�量は藻類量を表す基本項目で，１９７０年

代から広く世界中の湖沼で測定されてきた。しかし，中

国の湖沼での測定値は必ずしも信頼できる値ではない。

というのは，水中の植物プランクトンを集める有効な

フィルター（�������社の������フィルターを用いるた

め，外貨のない中国では購入できなかった）がなかった

ためである。本研究では，標準的な方法により洞庭湖と

東湖の水質を測定し，日本の湖沼や世界の湖沼と比較した。

　洞庭湖の水質は表３に示すとおりである。窒素とリン

に関するすべての測定項目について，霞ヶ浦を上回る値

であった。しかし，クロロフィル�量は０．３０～０．４５�

表３　洞庭湖，東湖，霞ヶ浦での各水質項目の平均値の地点間の範囲

霞ヶ浦�東　湖洞庭湖項　目

１９９５�９６年１９９５�９７年１９９５�９７年測定期間

２４３６１５測定回数

１０　４　５地点数

０．５３�０．８７０．６５�１．１２０．２７�０．３２透明度（�）

８．５�９．０８．２�８．５８．０�８．１��

１０．８�１２．３―８．１�９．０��（������）

５５．０�１０４．１１２．８�５６．３０．３０�０．４５クロロフィル�（�������）

１７．５�３４．８―　６０．５�１８４．３��（������）

０．０８６�０．１６３０．０９７�０．３９９０．１１５�０．２０６��（������）

０．０１７�０．０３８０．０６６�０．１９３０．０７２�０．０９７���（������）

１．０５７�２．３０４２．０５９�５．９６６２．１８６�２．４２８��（������）

０．４２１�１．５４５１．３８２�３．６２２０．８３１�１．１８８���（������）

０．０１６�０．１３１０．１７７�１．５５００．１８２�０．２５８������（������）

０．００１�０．０２８０．０１４�０．０５９０．０１６�０．０５１������（������）

０．０２０�０．９９４０．１６０�０．３３７０．６８５�０．８１０������（������）

０．００２�０．０１７０．０１７�０．１０５０．０４７�０．０６７������（������）

２．３�５．７３．６�４．１２．６�４．６����（������）

�霞ヶ浦全域調査資料（１９９７）による

表２　洞庭湖の概要

　２８°�３０’�　３０°�２０’���
１１１°�４０’�１１３°�１０’��

緯度経度

２，７４０表面積�（���）

１７，８００体積（１０���）

３０．８最大水深（�）

６．７平均水深（�）

６．５�１７．８水面変動量（�）

２５９，４３０集水域面積（���）

�低水時における湖沼面積 図１　洞庭湖の概要図と調査地点
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�������と極端に低い値を示した。藻類量が低いにもかか

わらず透明度が０．２７～０．３２�と低く，懸濁物質（��）

の量が高かった。したがって，洞庭湖の透明度は藻類量

により規定されているのではなく（図２），粘土などの

懸濁物質（��）によって低くなっており，おそらく，

この懸濁物質に多量のリンと窒素が付着していると考え

られた。洞庭湖の全窒素量と全リン量のバランスをみる

と，図３に示すように他の富栄養湖に比べ，全リン量に

比べ全窒素量がやや大きな値を示す。さらに，クロロ

フィル�量は図４に示したように全リン量の多さに比べ

極端に少なかった。

　����（１９８２）の提案している湖沼の栄養段階による

と，洞庭湖は全リン量の多さと透明度の低さから過栄養

湖と定義されるが，クロロフィル�量からは逆に超貧栄

養湖と定義され，世界の他の湖沼とは明らかに異質な水

環境が浮き彫りにされた。

２�２�３　生物相の特徴

　底生性原生動物は４２種類が確認された（付表１）。こ

のうち，���������	�
���
�����������������が新種とし

て記載された。また，５属１９～２０種が中国国内で初め

て記載された。

　浮遊性原生動物は２４７種が確認され，そのうち２４種

は中国新記載種であった（付表２）。いずれの調査地点

でも１０２～１５１種が出現し，種類数は極めて豊富であっ

た。最も高密度に出現した種は，底生性としても浮遊性

としても出現する種で，��������	
�������と��������	�
�

�������であった。いずれの原生動物の種数も湖側の調査

地点で多く揚子江本流の調査地点で少ない傾向が見られ

た。

　ワムシ類は１４７種が確認され，そのうち５種・１亜種

の新種が記載された（付）。また，３７種が中国国内で初

めて記載された。５種・１亜種の新種のワムシは以下の

とおりである。図２　洞庭湖でのクロロフィル�量と透明度の関係

図３　洞庭湖５地点，東湖４地点と日本の湖沼における
��と��の関係

図４　洞庭湖５地点，東湖４地点と日本の湖沼における
��とクロロフィル�量の関係



―　７　―

　１．���������	�
���
�
����������

　２．���������������	
����������

　３．������������	
��������

　４．������������	��	�	�������

　５．�����������	
�����������������

　６．���������		
��������
�
������
�
����������

　植物プランクトンは中国新記録の６つの分類群を含む

４１６分類群が確認された（付表４）。

　最後に淡水魚は１９９６年の調査で，５６種が確認された

（付表５）。洞庭湖の漁獲量は１９３６年には４５，０００トンを

記録している。しかしその後，湖沼表面積の減少と乱獲

が原因し，１９５０年代には３０，７００トン，１９８０年代には

１５，０００トンまで落ち込んだ。洞庭湖における近年の乱

獲は，現存量の減少とともに漁獲される魚の著しい低年

齢化を引き起こした（表４）。また，種別の魚類組成を

１９３６年の記録と比較すると，比較的大型の魚が多い回

遊魚のうち，四大家魚が２１％から１６．７％に，���������	
�

�������が４％から０．４％に，�����������	
���
����が

４％から１．７％にいずれも減少している。一方，湖沼内

で生涯を過ごす種（コイ��������	
�����，フナ����������

�������，ナマズ����������	
��など）は反対に増加して

いる（表５）。

表４　洞庭湖で１９８８～９０年および１９９６年に漁獲された淡水魚類の令別組成

計測個体数７６５４３２１０魚種／年齢

１９８８�１９９０

１，２４８――１．６―２．０１６．８２２．１５７．３　コイ

　３５６―――――　０．１　０．３９９．５　アオウオ

　６４３０．１――０．３０．５　０．９　１．９９６．２　ソウギョ

１，１４５――――０．４　１．３２０．８７７．９　ホワイトブリーム

１９９６

　３２３―――――０　　７．１９２．８　コイ

　４８５―――――　０．６１２．１８７．２　ソウギョ

　１２４―――０．８０　１６．９８０．６　１．６　ハクレン

　　１４―――――１４．３８５．７０　　コクレン

表５　１９８８～９６年に漁獲された魚種別重量組成

平均体重（�）湿重量（�）％魚　　　種

２０４１，５７６，２６９４４．５��������	
�����

１５６　４５０，６６１１２．７����������	
��

３８４　４３１，１９５１２．２��������	
������������

　１１　３４６，７５７　９．８�����������������

２９８　１０７，４４５　３．０���������	
���	������

　２１　　６０，５２７　１．７�����������	
���
�������
������������������	���

５２８　　４０，１０７　１．１����������	
������	��
��
�

４７５　　１４，２４９　０．４���������	
�����


９３７　　１２，１８２　０．３������������	
�����

１７９　　２，８７０　０．１���������	��
���		�����


　５７　　　７３６　０．０��������	�
	�����������

　６　２８１，０４４　７．９そ　の　他

３，３２４，０４２合　　　計
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２�３　東湖の調査と長期変動

２�３�１　東湖の概要・調査地点

　揚子江中流，武漢市郊外にある東湖（表６，図５）は

現在，土手道（堤防）によっていくつかの小さな水域に

分断されている。これらの湖沼群は周辺の人々に多目的

に利用され，さまざまな形で人為的な影響を受けた結

果，その生態系がここ半世紀あまり大きく変化してき

た。１９６０年代の揚子江本流からの分断，ソウギョの過

放流と大型水生植物の減少，富栄養化によるアオコ

（�����������	
�������
）の大発生とその後の消失，そ

して魚類相の単純化とハクレン・コクレンの現存量増

大。これらの生物学的変化について，既存の断片化した

データを整理するとともに，中国科学院水生生物研究所

が東湖に設置した４つの調査地点（図５）において水質

や生物のモニタリングを継続した。本プロジェクトが始

まった１９９５年からのモニタリングでは，ピコプランク

トンなどの新しい生物項目を加え，水質測定の充実を

図った。

２�３�２　水質と栄養塩収支

　表３（２．２．２）に示したように，東湖の窒素とリンの

濃度は極めて高い。東湖で最も汚れている地点１の全リ

ン量と全窒素量は，霞ヶ浦全域調査の地点で最も値の高

い高浜入り湾奥部の約２倍，日本で最も汚濁が進んでい

る手賀沼の約１．６倍にも達した（図３）。しかし，クロ

ロフィル�量は１２．８～５６．３�������と霞ヶ浦に比べて低

く，透明度も０．６５～１．１２�と霞ヶ浦より幾分高かった。

東湖の全リン量とクロロフィル�量の関係をみると，図

４に示すように，全リン量が高い割にクロロフィル�量

が低く，世界の温帯，亜熱帯域の多くの湖沼と比較して

も，この点について全く異なっていた。

　東湖のクロロフィル�量と透明度の関係を霞ヶ浦のそ

図５　東湖の概要図と調査地点

表６　東湖の概要

３０°�３３’��，１１４°�２３’��緯度経度

２７．９　表面積（���）

６２　　体積（１０���）

４．７５最大水深（�）

２．２　平均水深（�）

９．２　湖岸長（��）

０．４４滞留時間（年）

０．５　水面変動量（�）

９７　　集水域面積（���）
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れと比較してみた（図６）。霞ヶ浦では透明度はクロロ

フィル�量にある程度規定されているが，東湖ではクロ

ロフィル�量以外の要因があるようだ。特に，クロロ

フィル�量が下がっても透明度が上がらない特徴があ

る。これは，揚子江流域の底質による細かな粘土粒子に

よるものではないかと考える。

　後述するように，東湖の流入河川の全窒素：全リン比

は９０年代になって上昇している。しかし，９５年には全

窒素：全リン比が重量比にして４．９～１４．５の範囲にあ

り，どちらかというと富栄養湖の特徴である窒素制限の

状態がたびたび観察された。

　１９９７．９～９８．９の期間における東湖への窒素・リン負

荷量を手賀沼・印旛沼と比較したのが表７である。湖面

積や体積は東湖の方が大きいので湖の単位体積当たりの

負荷量とすると，東湖へのリン負荷量は手賀沼の約　１����

１０，印旛沼の　１���２，窒素の負荷量は手賀沼の約　１���５，印

旛沼の６割であった。日本の富栄養湖と比較すると，リ

ンに比べ窒素の負荷量が多いのが特徴的であった。

　東湖への窒素・リン負荷量の内訳（表８）を見ると下

水から入る負荷量が圧倒的に多いことがわかる。１９７９

～８０年の値を比較しても，約２０年の増加分のほとんど

が下水による負荷量の増加である。特に窒素量の増加が

著しい。したがって，東湖では近年負荷量の全窒素：全

リン比が増加したといえる。

　流出については，１９７９～８０年と１９９７～９８年では測定

項目が異なる。これは，１９７９～８０年では漁獲と取水以

外の流出量が測定されていなかったためであり，両者を

単純に比較することはできない。１９９７～９８年のデータ

から考えると，リン負荷量の約８０％である７５．８トン，

窒素負荷量の約６０％である８９２．６トンが湖内に蓄積さ

れると考えられた。ただし，窒素の場合は，脱窒と窒素

固定を除いている。漁獲によるリンと窒素の除去は，全

負荷量のおのおの９．３％，３．１％であった。

表７　東湖，手賀沼，印旛沼の窒素・リン負荷量の比較

窒素負荷量�
（�����日）

リン負荷量�
（�����日）

体　　　積�
（１０���）

平　均　深　度�
（�）

面　　　積�
（���）

測　定　年　度

４，０４５２６１６２．０２．２２７．９１９９７�９８東湖

１，９５０２４０　５．６０．９　６．５１９９５手賀沼

２，３００３１０１９８５

３，０５０３００２７．７１．７１１．６１９９５印旛沼

４，２００４１０１９８５

手賀沼と印旛沼のデータは小林・平間（平成９・１０年度千葉県水保研年報）による

図６　霞ヶ浦と東湖でのクロロフィル�量と透明度の関係
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２�３�３　プランクトン

（１）一次生産量と植物プランクトン組成の変化

　植物プランクトンの一次生産量は６０年代より７０年代，

８０年代と確実に増加の傾向を示した（図７）。地点１で

は８０年代前半の値が高く，８０～９０年代にかけて大きく

変化していない。地点２でも８０年代前半の値が高く，

その後少し下がって９０年代に再び増加する傾向にある。

また，一次生産量が増加する一方で，ハクレンとコクレ

ンを合わせた全漁獲量もまったく同様に増えていること

が注目される。

　植物プランクトンの種類組成について，８０年代初頭

までは�����������がアオコを形成していたが，１９８６年

には優占度が減り，８９年には変わってケイ藻の ����������	

やクリプト藻の���������	
が主体になった（図８）。

（２）動物プランクトンの変化

　このような植物プランクトンの優占種の変化に伴っ

て，枝角類の密度は８７年以降急激に落ち込み半分以下

になった（図９）。そして，それまで優占していた大型

の����������	
���と���������	�が非常に少なくなり，

やや体サイズの小さい����������	�
��������	と

���������	
	�が優占する系に変わった。また，小型動

物プランクトンを食べる大型の枝角類ノロ（���������	

������）の密度は８０年代初頭まで増加の傾向を示した

が，その後８４年から大きく減少した（図１０）。採集され

るノロの平均体長は８４年には約８���と大型であった

が，８６年以降２���前後と明らかに小型化している�

（図１１）。動物プランクトンの体サイズはしばしば魚に

よる捕食圧の指標になることが知られているが，ノロの

小型化はその捕食者であるレンギョの漁獲量増大によっ

てうまく説明される。

　カイアシ類とワムシ類も８０年代後半から，密度が幾

分減少しているが枝角類ほどの大きな変化はなかった。

原生動物はむしろ増加の傾向を示した。

図８　東湖における植物プランクトン種組成の長期変化

図７　東湖における一次生産量の長期変化

表８　東湖の窒素・リン収支とその内訳，１９７９～８０年
と１９９７～９８年の比較

リン�
（トン／年）

窒素�
（トン／年）

内訳年代

６５．６　３１７下　　水流入１９７９�８０

２１．２　１８３地　　表

１　　　３６降　　雨

８７．８　５３６合　　計

　９．６　　１９漁　　獲流出

　９．３　１７３生活取水

　１．１　　２１農業取水

２０　　２１３合　　計

６７．８　３２３流入－流出

６７．７１，１８７下　　水流入１９９７�９８

２１．４　２２３地　　表

　０．８　　６７降　　雨

８９．９１，４７７合　　計

　８．８　　４６漁　　獲流出

　５．２　２９７取　　水

　４．６　２４３流　　出

１８．６　５８６合　　計

７１．３　８９１流入－流出



―　１１　―

図１１　東湖におけるノロ（���������	
�����）の体サイズの変化

年

図１０　東湖におけるノロ（���������	
�����）の密度変化

年

図９　東湖における枝角類の密度と優占種の変化

年
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２�３�４　水生植物

　１９６２～６４年と１９９２～９４年に調べられた東湖の大型水

生植物相について報告する（付表６）。１９６２～６４年では

８３種類の水生植物の存在が確認され，湖全体の秋の平

均現存量は１，０６８������（湿重）に達した。湖における沈

水植物，浮葉植物，抽水植物の被度は，順に６６．６％，

２．５％，１４．４％であった。優占種は多い順に�����������	

���������， �����������， ����������	
������	
，�

���������	
����������，��������	

����������などであ

る。

　一方，３０年後の１９９２～９４年には６２種類の大型水生植

物が確認された。しかし，現存量は郭鄭湖（図５）でわ

ずか２�������（湿重）と激減している。湖の沈水植物，

浮葉植物，抽水植物の被度は，順に１９．７％，１．６％，

０．８％に減少した。

　東湖における大型水生植物の減少は，７０年代に入っ

て急激に進行したと考えられており，それはソウギョの

過放流と富栄養化が原因とされている。長い間，東湖で

最も優占していた����������	
が１９７２年に郭鄭湖から，

ついで１９７５年には湯林湖からも姿を消した。現在は

����������	��
���と��������	
�が優占種となっている。

２�３�５　魚類

（１）ハクレン・コクレンとはどんな魚か

　ハクレン（����������	
������	��
��
�）やコクレン

（������������	
�����）という魚はともに揚子江流域が原

産のコイ科魚類ある。この２種とソウギョ，アオウオを

加えた４種のコイ科魚類を“中国四大家魚”と呼ぶこと

はすでに述べた。四大家魚は，唐の時代から総合養殖と

いう４種の食性の違いをうまく利用した優れた技術のも

とに養殖されつづけ，高い生産量を持つことが知られて

いる。これらの魚類は，日本でも食料増産を目的として

１９４０年代ころから幾度となく利根川水系に放流されて

きた。現在，ハクレンについては利根川での自然繁殖が

認められており，霞ヶ浦では近年１，０００トンを超える漁

獲量がたびたび記録されている。また国外では，ヨー

ロッパや南米など３４カ国へ食料資源の養殖と富栄養湖

のアオコ対策（後述）という目的で放流されている。

　ハクレン・コクレン（レンギョ）は，成長すると全長

１��を超える大型魚であるが，その主食はプランクトン

である。特にハクレンはプランクトンを鰓でこしとって

食べる魚（ろ食性魚類）の中でも，とりわけ微小なプラ

ンクトンを摂食する。その秘密は，餌をこしとる鰓耙と

いう器官にある。ハクレンの鰓耙は，目合いが２０～２５

�μ��くらいの非常に細かい網目構造を持ち，その表面が

粘液によって覆われているために，数ミクロンまでの微

小な粒子（プランクトン）を捕そくすることも可能である。

　日本ではハクレンの自然産卵は，利根川で見ることが

できる。毎年６月下旬ころ，成熟した個体は利根川本流

をそ上し，埼玉県辺りで一斉に産卵する。受精卵は河川

を流れ下りながら発生が進み，下流域でふ化する。ふ化

した稚魚は霞ヶ浦に入り込んで，そこで成長すると考え

られている。このような生活史を持つため，レンギョの

生育には，長い流程を持つ河川と，それにつながった比

較的大きな湖沼とが必要になる（２．１．２参照）。

　ハクレンは，上述のように食料増産，あるいはラン藻

類など大型の植物プランクトンの抑制を目的として，中

国国内はおろか世界各国の湖沼に導入されてきた。しか

し，はたしてハクレンが本当にアオコを含む大型植物プ

ランクトンを摂食し，その発生を効率よく抑制するのか

どうか。もしそうならば，ハクレンに摂食されないピコ

プランクトンのような小型の植物プランクトンの現存量

はどう変化するのか，これらの点については２．４章（隔

離水界実験）で明らかにする。

（２）ハクレン・コクレンの現存尾数と漁獲量

　東湖では１９７２年以降，レンギョをはじめ７種を越え

る魚類が継続放流されてきた。しかし近年では，漁獲物

重量の９０％以上が，ハクレンとコクレンで占められて

いる。漁獲量は年々増え続け，１９７０年代初頭から９０年

代後半にかけて３倍ほどに増加した（図１２）。単位面積

（��）当たりの魚類生産量が１トンを越える湖は，世界

に例を見ない。

　東湖では，９月から翌年１月までが主な漁期である。

およそ月１回の操業で湖全体を網囲いする方式で漁獲す

る。近年の漁獲物の年齢組成は，１歳魚と２歳魚が中心

である。１９８０年から１９９７年までの期間で，幼魚は年間

２６３万尾から５００万尾の範囲で放流された（図１３）。な

お，放流と漁獲は主に郭鄭湖で実施され（図５），地元

では郭鄭湖のことを通常東湖と呼ぶので，ここでもそれ

に従う。

　東湖でレンギョの放流量や漁獲方法がさほど変化して

いないにもかかわらず漁獲量が増加しているのは，年々

魚類の生残率が高くなり，現存尾数そのものが増加して
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いるからではないかと考えられる。そこで，音響測深機

（以下，「魚探」と呼ぶ）により東湖の魚類現存尾数を推

定し，推定値の確かさを検討するとともに，推定現存尾

数と年間漁獲量との関係を調べた。

　魚探はボートの舷側に設置された送受波器の支持角度

を変えることにより，垂直と水平の２方向に超音波

（２００���）を発射し，魚類からの反射強度を記録した。

水深０��から１．５�までは水平方向の記録から，また水

深１．５�から湖底までは垂直方向の記録から魚類単体魚

探像を計数した。音波による探索角度を全角６°�とし，

探索距離と平均水深から探索体積を求めた（図１４）。魚

探による探索区間の単体魚探像（図１５）の数を探索体

積で割ると魚類の生息密度を計算できる。魚探による探

索経路は東湖をジグザグに結ぶ６本のライン（計

１１．４��）から構成され，午前中に往路，午後に復路の

２度観測を行い，両者の平均値を求めた。またこの観測

は，魚類の成長期の終わりで漁期前の８月下旬と，第１

回目の漁獲操業終了後の１１月上旬の２回実施した。

　このようにして求めた１９９６年の８月と１１月の推定魚

類密度（尾�����）を図１６に示した。８月の魚の密度は湖

の場所により異なり，０．１２８から０．３１８の幅で変化した。

また１１月には０．０２３から０．１３０の比較的低い密度となっ

ている。両月共に，東湖の南西にある入り江で密度が高

く，湖の中央付近で低い傾向が見られた。８月に比べて

図１２　東湖における総漁獲量の変動と魚類組成

年

図１３　東湖への稚魚放流量の推移

年
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図１５�魚探による測定例
紡錘形の魚探像が魚の単体像である。水深１．５�から湖

底までに出現した魚探像を計数して魚の密度を計算す

る。

図１４�魚探による探索面積の計算方法
舷側から水深３０��のところに送受波器を設置する。ノ

イズが多く記録されるため，垂直方向の観測では水深

１．５�までのデータは使用しない。水深１．５�から湖底

までの探査面積を�で計算し求める。

図１６　東湖における魚類の生息密度（尾�����）：１９９６年８月と１１月の結果

�月 ��月
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１１月の密度は８６％から３８％の幅で減少していたが，こ

れは明らかにその間に行われた漁獲の影響である。一

方，１９９７年の８月と１１月に推定した魚の密度を図１７に

示した。８月の魚の密度は，０．１２２から０．４９０まで，１１

月では０．０１８から０．２５６まで変化した。密度の場所ごと

の高低は１９９６年のデータと同じような傾向を示した。

　１９９６年８月の魚類現存尾数は平均で１９７万尾と推定さ

れ，１１月のそれは１１０万尾と推定されたことから，この

間の漁獲操業による魚類の囲込率（漁獲率）は４３．８％

と非常に高い値であったことがわかる。一方，１９９７年

８月の魚類現存尾数は平均で２２２万尾，１１月の推定値は

２０４万尾であり，魚の囲込率はわずか８．３％と計算され

た。これは１９９７年の１１月にはまだ漁獲が操業途中で

あったことが原因したのだと考えられる。

　８月の魚類現存尾数と年間漁獲量との相関を図１８に

示した。相関係数は極めて高く，０．９５８であった。この

ことから８月の魚類現存尾数を魚探で推定することに

よって年間漁獲量を高い精度で予測することができるこ

図１８　８月における魚類の推定現存尾数と年間漁獲量との関係（���＝�０．９５８）

図１７�東湖における魚類の生息密度（尾�����）：１９９７年８月と１１月の結果
図中の太線は，観測時に漁網が設置されていた場所を示す。

�月 ��月
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とがわかった。また１９８０年代と９０年代における８月の

魚類現存尾数の推定値は，それぞれ約１２０万尾と約２１０

万尾であった。また２つの年代の稚魚の放流尾数はそれ

ぞれ３９７万尾と３９６万尾とほとんど差がない。つまり，

２つの年代における現存尾数の差は生残率の差を意味す

る。過去に比べて現在は放流魚の生残率が著しく高く

なっていることがわかる。

２�３�６　ハクレン・コクレンの体長，体型の変化とその

要因

　１９７０年代から始まった東湖におけるレンギョの劇的

な現存量増大は，この湖の環境要因やプランクトン群集

にさまざまな変化をもたらした（２．３．２，２．３．３）。一方

でそれらの変化が，反対にレンギョの成長や体型の変化

を引き起こしてきた可能性も考えられる。中国科学院水

生生物研究所によって１９７５年から現在に至るまでの計

１０数年度分のレンギョの魚体サイズや年齢データ，さ

らに各種プランクトン密度，環境要因データなどが得ら

れてきた。この章では，これらのデータに基づいて，レ

ンギョの成長と体型の長期変動メカニズムを解析した。

　まず，これら魚に関するデータを１９７０年代，８０年代，

９０年代の３つの時代に分けて，各時代でのレンギョの

体長と体重の平均値の推移を年齢別に棒グラフにして表

した（図１９，２０）。これらの図から，ハクレン・コクレ

ンとも７０年代の魚体サイズが大きく，８０年代に小型化

し，９０年代に再びサイズが持ち返していることがわか

る。この傾向が１～３歳魚の低年齢魚で顕著なのは，お

そらく低年齢魚ほど計測された魚の数，つまりサンプル

数が多いからである。ちなみに解析の対象になった魚の

総数は，ハクレンが約５，０００尾，コクレンが約４，０００尾

図１９�年齢別に見たハクレンの体長と体重の変化
１９７０年代，８０年代，９０年代と３つの時代に分けてその

平均値を棒グラフに示した。エラーバーは２×標準誤

差である。同一年齢のグループで時代間の違いが有意

なものは，異なるアルファベットで示した（���＜０．０５，

�����検定）。

ハクレン

図２０�年齢別に見たコクレンの体長と体重の変化
１９７０年代，８０年代，９０年代と３つの時代に分けてその

平均値を棒グラフに示した。エラーバーは２×標準誤

差である。同一年齢のグループで時代間の違いが有意

なものは，異なるアルファベットで示した（���＜０．０５，

�����検定）。

ハクレン



―　１７　―

に上る。

　今度は，７０年代，８０年代，９０年代の３つの時代間で

レンギョの体型に違いがあるかどうかを見るために，計

測されたすべての魚について体重を縦軸に，体長を横軸

にプロットしてみた（図２１）。この図からわかること

は，９０年代の魚の点（紫）が７０年代の点（黒）よりも

やや上側にプロットされていることである。８０年代の

点（水色）はどちらかというとその中間的であり，７０

年代と９０年代の点の中に混じってプロットされている。

つまり，レンギョの体型が７０年代から９０年代にかけて

徐々に丸くなってきたことを物語っている。この傾向は，�

各時代のレンギョの体長（��）と体重（��）のデータを，

��＝�α����という相対成長モデルにあてはめ，パラメータ

の推定を行ってみるとよりいっそう明瞭になる（ただし，�

実際のパラメータ推定は，両辺の対数をとった式を用い

た（図２２）。推定されたパラメータの値（表９，１０）を

表９�ハクレンの体長・体重の関係を ������＝�������
＋��������という相対成長モデルで表したときの
時代別パラメター推定値，その標準誤差，�値

�値標準誤差推定値パラメター時代

０．００００．０３９－３．４２６�����１９７０年代

０．００００．０１０　２．８１０�

０．００００．０７７－４．５６７�����１９８０年代

０．００００．０２２　３．１１７�

０．００００．０６２－４．０５６�����１９９０年代

０．００００．０１６　３．００５�

表１０�コクレンの体長・体重の関係を ������＝�������
＋��������という相対成長モデルで表したときの
時代別パラメター推定値，その標準誤差，�値

�値標準誤差推定値パラメター時代

０．００００．０４１－３．２３０�����１９７０年代

０．００００．０１１　２．７８４�

０．００００．１２３－３．４６１�����１９８０年代

０．００００．０３３　２．８６１�

０．００００．０３６－３．１３６�����１９９０年代

０．００００．００９　２．７９７�

図２２�図２１のデータをもとにした，ハクレン・コクレン�
の体長－体重曲線
��＝�����という相対成長モデルで表した。

図２１�ハクレンとコクレンの体長－体重関係
個々の魚について，１９７０年代，８０年代，９０年代ごとに

色分けしてプロットした。
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基に計算すると，例えば体長が６０��のハクレンは，７０

年代の魚より９０年代のものの方が平均で５９０グラムも

重いということ，また６０��のコクレンでは５６０グラム

も重いことがわかる。これら３つの時代の体長－体重曲

線は統計的にもそれぞれ有意に異なっており，明らかに

時代別にレンギョの体型が違うことがわかる（表

１１，１２）。

　最後に，上で述べたレンギョの体サイズと体型の変化

が何によって引き起こされたのか，そのメカニズムの解

明を行ってみた。ここでは長期にわたってモニタリング

されてきた各種環境データや生物現存量・密度データな

ど全部で１０の独立変数を用意し，レンギョのサイズ

データから求めた以下の３種類の変数を従属変数とした

一次回帰分析を行った。３種類の従属変数とは，１）１

歳魚と２歳魚の体重　２）１歳から２歳にかけての体重

増加量，そして体型を表す指標として　３）１歳魚と２

歳魚のコンディションファクターである。解析の対象を

低年齢魚に限定したのは，サンプル数が豊富なため，こ

れらの従属変数が高い精度で求まるからである。コン

ディションファクター（��）とは，体重を体長の３乗

で除した値である。魚の体型が常に一定であれば，成長

して大きくなっても相似形を保つわけだから��の値も

一定値となる。ところが，成長とともに，あるいは時代

とともに体型を変えて，例えばスマートになったとした

ら，その魚の��はしだいに小さくなるし，また反対に

太って丸くなっていけば��は大きくなる。

　一次回帰分析の結果として，各従属変数に対して有意

水準５％の設定で有意な関係が認められた独立変数につ

いてのみ表にまとめた（表１３，１４）。この表によると，

１歳魚のハクレン幼魚の体重は，ノロやその他の枝角類

の現存量が高いときに大きな値を示す傾向があり，また

その年の春のハクレン幼魚放流量が少ないときにも体重

����値��������切片傾き独立変数�従属変数

０．０２６　８０．４８１４４９．３３３５１６．４４���１歳魚の体重

０．０２３　９０．４５４　４９７．７８　１１．１７���

０．００１１２０．６１８１０１２．０３－　１．７２���

――――――２歳魚の体重

０．０１７　７０．５８１　６８７．２１１７．４７���１歳から２歳への体重増加

０．０４４１３０．２７６１．５６��０２１．６７��０６���１歳魚の��

０．０３０　７０．５１４１．４８��０２３．１１��０５���

０．０００１３０．６５０１．４０��０２３．１６��０６���２歳魚の��

０．０３１　７０．５０８１．４６��０２３．１８��０５���

＊�����：ノロ��������	
�����の密度（個体����）

　����：枝角類の密度（個体����）

　����：ハクレン稚魚の放流数（×１０４）

　����：レンギョの年間の漁獲量（�������）

　����：カイアシ類の密度（個体����）

表１３�ハクレンの１歳魚と２歳魚の体重，体重増加量，コンディションファクター（��）をそれぞれ
重み付け１次回帰分析し，５％の有意水準で有意な関係が見られた独立変数とその各種統計値

表１１�１９７０年代，８０年代，９０年代のハクレンの体長－
体重曲線（表１５，図２２）を　�　検定で比較した結果
表中の数値は�値（自由度��１�����２，�値）。３つの時代

の曲線はすべて有意に異なっていた（��＝�０．０００）。

８０年代７０年代

１１８．０８�
（２���３８０６，��＝�０．０００）

８０年代

１４６．７６�
（２���２２５５，��＝�０．０００）

４０１．９４�
（２���３６８９，��＝�０．０００）

９０年代

表１２�１９７０年代，８０年代，９０年代のコクレンの体長－
体重曲線（表１６，図２２）を　��検定で比較した結果
表中の数値は�値（自由度��１�����２，�値）。３つの時代

の曲線はすべて有意に異なっていた（��＝�０．０００）。

８０年代７０年代

　５６．５３�
（２���３００５，��＝�０．０００）

８０年代

１０２．９８�
（２���１６４３，��＝�０．０００）

６９６．９２�
（２���３２３０，��＝�０．０００）

９０年代
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が重い。２歳魚のハクレンの体重変化はどの独立変数を

もってしても説明することができなかった。１歳から２

歳への体重増加量は，再び枝角類が多いときに大きかっ

た。１歳魚と２歳魚の��は，いずれもレンギョの漁獲

量とカイアシ類が多いときに，値が大きかった（つまり

太っていた）。

　一方，コクレンは，１歳魚の体重変化はどの変数でも

説明することができなかったが，２歳魚の体重はワムシ

と一次生産量と負の関係が見られた（表１４）。また漁獲

量が多い年に１歳から２歳への体重増加量が少ない傾向

があった。��は，１歳魚，２歳魚ともにさまざまな独

立変数によって説明することが可能であった。しかし，

その中でハクレンと共通する変数として漁獲量と（１歳

魚のコクレン以外は）カイアシ類が正の相関を持つ変数

として選ばれたことが注目される。ハクレン・コクレン

の��は，体長－体重曲線（図２２）からわかるように７０

年代から９０年代まで一貫して増加の傾向にあり，魚体

が「ずんぐりむっくり」した体型へと変化してきた。こ

のように一貫した変化が，同時期に直線的に増加した漁

獲量と相関関係が認められたことは，おそらく「みせか

けの関係」であろう。漁獲量が高く魚の現存量も高い年

に，餌不足から密度従属的に魚体がやせ細るということ

はあっても，その逆に太るということは常識的には考え

られないからである。一方でカイアシ類密度が高い年に

レンギョの��が大きい，つまり魚体が肥えていた，と

いうのは十分理にかなっている。

　以上，東湖の環境変化をプランクトン密度や漁獲量な

どの定量的なデータから解析したが，一方でハクレンの

餌となる植物プランクトンの群集組成とそれぞれの栄養

価など，定量化が極めて難しい変数もある。例えば，８０

年代の東湖の植物プランクトン群集は，不飽和脂肪酸の

含有率が低く栄養価の乏しいアオコのようなラン藻類が

主体であったが，９０年代になると栄養価の高いケイ藻

やクリプト藻が圧倒的に多くなったという事実も

（２．３．３），レンギョの体型変化をある程度説明し得る。

２�３�７　東湖生態系の特徴

　東湖は，おそらく大型水生植物の激減によって７０年

代にその生態系が大きく変化したと考えられる。８０年

代に入り一次生産量が頭打ちになり，８０年代半ばを境

としてさらに大きく変貌した。

　すなわち，アオコが水の華を形成していた８０年代半

ばまでの東湖生態系は，アオコと大型の枝角類である

�������が共存するという，他の湖沼にあまり例をみな

表１４�コクレンの１歳魚と２歳魚の体重，体重増加量，コンディションファクター（��）をそれぞれ
重み付け１次回帰分析し，５％の有意水準で有意な関係が見られた独立変数とその各種統計値

����値��������切片傾き独立変数�従属変数

――――――１歳魚の体重

０．０２８　５０．６５１３３９３．８６－　０．５２���２歳魚の体重

０．０３３　６０．５５８３９７９．８５－２８７．６０���

０．０４５　８０．４１４２３６１．７８－　０．８６���１歳から２歳への体重増加

０．００２１２０．５５９１．６４��０２　４．００��０６���１歳魚の��

０．０１０　８０．５８１２．２５��０２－５．０５��０２���

０．０００　９０．８０１２．２２��０２－１．３８��０４���

０．００５　６０．７５８１．５９��０２　９．１７��０４���

０．０００１２０．６６３１．５７��０２　３．４６��０６���２歳魚の��

０．００７　６０．７２５１．４８��０２　５．７１��０５���

０．０２５　５０．６６９１．６４��０２　１．０６��０６���

０．０１４　９０．５０３１．９８��０２－１．００��０４���

０．０１６　６０．６５０１．４７��０２　８．５９��０４���

＊�����：ワムシ類の密度（個体����）

　����：一次生産量（�������������日）

　その他の独立変数は表１３を参照のこと
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いユニークな系であった（図２３）。また，これほどプラ

ンクトン食魚類による捕食圧が強いにもかかわらず，動

物プランクトン食のノロの密度が高いことなど，湖沼生

態学の教科書の記述とは矛盾する現象がこの湖では起

こっていた。これは，おそらくハクレンやコクレンと

いったろ食性魚類が共存し，それらの摂食によりアオコ

が選択的に取り除かれること，またろ食性魚類によるプ

ランクトンの食べ方が，ほかのプランクトン食魚類と全

く異なることなどが関係していると推察される。東湖へ

流入した窒素・リンは主に　１）アオコに活発に吸収さ

れろ食性魚類へ　２）アオコ以外のナノプランクトンに

吸収され�������などの動物プランクトンを経てろ食性

魚類へ　３）植物プランクトンや外来性有機物起源の溶

存有機物とともに細菌に吸収され，原生動物，動物プラ

ンクトンの経路でろ食性魚類へ　４）外来性懸濁有機物

からろ食性魚類（特に底生動物も捕食するコクレン）へ

の４経路で食物網を移動していたと考えられる。

　一方，９０年代の東湖生態系では，一次生産者はアオコ�

の代わりに小型のケイ藻やクリプト藻になった（図２４）。�

さらに，��������	
�
�と���������	などの小型の枝角

図２３　アオコが大発生していた８０年代半ばまでの東湖生態系の食物網

東湖生態系～１９８５年

図２４　アオコが消滅した９０年代の東湖生態系の食物網

東湖生態系１９９０年代
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類が優占する系に変わり，動物プランクトンやノロの現

存量は全般に低下した。したがって，東湖へ流入した窒

素・リンは　１）ナノプランクトンに吸収され直接ろ食

性魚類へ　２）ナノプランクトンに吸収され小型の動物

プランクトンを経てろ食性魚類へ　３）植物プランクト

ンや外来性有機物起源の溶存有機物とともに細菌に吸収

され，原生動物，動物プランクトンの経路でろ食性魚類

へ　４）外来性懸濁有機物からコクレンへの４経路で食

物網を移動するように変化したと考えられる。

　こうした大きな生態系の変化にもかかわらず，レン

ギョの漁獲量は増加を続けている。８０年代半ばまでの

系では，１）と�２）の経路が主であったのに比べ，９０

年代の東湖生態系では�３）と�４）の経路が重要になっ

たと考えられる。この間，一次生産量はさほど変化して

いないので，レンギョ漁獲量の増大の原因は，植物プラ

ンクトン組成がアオコ（�����������）からケイ藻やクリ

プト藻に変化し，餌としての栄養価が増加したことによ

る動物への転換効率の改善にあると考えられる。さら

に，９０年代になり外来性有機物が増加し，３）と�４）

の経路が強くなったことも要因であろう。ただし，東湖

では底生動物に関する研究が十分でないため，底生動物

を通してコクレンへ流れる経路については不明である。

　アオコの突然の消滅に対する説明として，１）流入河

川の窒素：リン比の上昇　２）ろ食性魚類による捕食圧

の増加の２点が考えられる。同じく８０年代後半に霞ヶ

浦で起こった植物プランクトン優占種の変化は，動物プ

ランクトンの変化を伴わなかったので，１）についての

可能性が示唆されたが，東湖の場合は明らかに枝角類が

小型化している。ろ食性魚類が増えるとアオコが消滅す

るのかどうか，アオコの発生を抑止できるかどうかにつ

いて隔離水界実験を通して検証したので２．４で報告する。

２�３�８　ハクレン・コクレンの生産量増大に対するモデ

ルによる検討

　東湖ではレンギョの現存量が長年にわたり増大し

（２．３．５），それと同時に，これら魚類の成長が８０年代か

ら９０年代にかけて向上していることが示唆された

（２．３．６）。さらに，このような魚類の変化と機を一にし

て，それまで優占していたアオコが消滅し，ナノプラン

クトンが優占するようになった（２．３．３）。この章では，

レンギョ現存量の増大が引き金でプランクトン群集の構

造が変化し，それが逆に魚類に有利に作用したために成

長が良くなったという仮説を立て，その可能性について

２つの数理モデルを用いて検討する。

（１）ロトカ・ボルテラ式による検討

　アオコとナノプランクトンの２種類の藻類を想定し，

それぞれ以下のような動態に従うとする。

� �

�

�

　ここで添え字１はアオコを，添え字２はナノプランク

トンを表し，���と���はそれぞれアオコとナノプランクト

ンの密度を，また�はレンギョの現存量を表す。�は藻

類の内的自然増加率，�は環境収容力，�は種間の競争

係数，�は捕食の係数である。

　レンギョは，アオコとナノプランクトンという性質の

異なる２種類の藻類を摂食するにあたり，次式で示され

る価値（栄養）を得るとしよう。

�

　ここで�は各藻類の単位量当たりの栄養価であり，

���は各藻類から獲得する栄養量ということになる。藻

類現存量は，いずれも魚類の成長に比べてはるかに速い

時間スケールで変化する。このため藻類現存量は近似的

にレンギョの現存量�に対して平衡状態にあると考えら

れ，以下では��（���，���）は�に対する平衡状態（�����，����）

の値について計算した。

　レンギョ現存量の増大に伴い，彼らの成長が良くなる

ための条件は，�が大きくなるに従ってアオコ優占から

ナノプランクトン優占の状態に変化すること，さらにこ

の変化の過程で��が増大することの２つが成立すること

と言える。前者の条件を数式化すると

� �

�

�

となる。後者はアオコとナノプランクトンの競争係数に

よって場合わけされて以下のようになる。すなわち，����

�����＜１のとき

�
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ここで，

�

である。次に，���������＞１のときには

�

である。これらの条件を言葉で説明すると以下のように

なる。

　①アオコの環境収容力が大きい：���が大きく，���が小

さい

　②アオコは競争関係で優位：����が大きい

　③アオコの内的自然増加率が低い：���が小さく，���が

大きい

　④アオコは餌としての価値が低い：���が小さく，���が

大きい

　アオコを含むラン藻類が動物の餌としての価値が低い

ことを考えると，④は極めて現実的な条件である。また，�

アオコは垂直分布を変える能力を持ち，水面に浮いて光

を最大限に獲得することができる。一方で，アオコが水

面に浮上すると水中に入射する光が遮られ，垂直移動の

できないナノプランクトンよりアオコの方が光を巡って

競争関係で優位であるため，②の条件も実現しやすい。

（２）藻類の競争を想定したモデルによる検討

　今度は，同じくアオコとナノプランクトンの動態を，

光を巡る両者の競争と，レンギョによる摂食により規定

されると仮定して，以下のようなモデルを考えた。

� �

�

�

　ここで，�は摂食以外の藻類の死亡，�は光不足への

弱さを表す係数とする。また�は，�を各藻類の単位現

存量当たりの濁度をあげる度合いとして ��＝�

��������＋��������で表される。つまり�はアオコとナノプラン

クトンの両者によって生じる水の濁りを意味する。この

モデルの場合，制限要因が光だけであり，競争関係はア

オコとナノプランクトンに共通の�を通じて表されてい

る。

�

　このモデルで，魚の現存量の増大に伴いアオコからナ

ノプランクトンへの遷移が生じる条件は，以下の２つの

不等式がともに成り立つことである。

� �

�

�

　またアオコからナノプランクトンへと遷移することに

よって，餌の価値である

�

の値が増大する条件は

�

である。

　以上，藻類の競争を想定したモデルにおいて，東湖で

観察されたような植物プランクトン群集の遷移と魚の成

長量の増大が起こりやすい条件をまとめると以下のとお

りである。

　①アオコの内的自然増加率が低い：���が小さく，���が

大きい

　②アオコは餌としての価値が低い：���が小さく，���が

大きい

　これら２つの条件は前のモデルと共通するが，それら

に加えて

　③アオコは光不足に対する抵抗力が強い：���が小さ

く，���も小さい

　④アオコはより濁度を上げて光を遮断する：���が大き

く，���が小さい

　⑤アオコは魚に摂食されにくい：���が小さく，���が大

きい

という３つの条件が新たに加わる。中でも，アオコがナ

ノプランクトンよりレンギョにとって餌としての価値が

低いということと，アオコが主に光の獲得の上でナノプ

ランクトンより有利であること，そして最後にレンギョ

のナノプランクトンに対する摂食率が比較的に高いこ

と。これらが，レンギョの現存量増大に伴ってアオコが

減少し，反対にナノプランクトンが増加し，魚類の成長

が向上する条件となる。
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２�４　浅い富栄養湖沼でのバイオマニピュレーションの

可能性

２�４�１　バイオマニピュレーションとは

　湖沼生態系における植物プランクトン現存量は，栄養

塩（特にリン濃度）によって制御されている，つまりボ

トムアップ効果が重要であるという認識は広く生態学者

の間でなされている。一方，最近の研究では，食物連鎖

上の上位に位置する生物が，その捕食圧を通して下位の

生物の現存量に段階的に作用し，最終的に植物プランク

トン現存量をコントロールするというトップダウン効果

が大きいことも知られるようになってきた。この考え方

は“トロフィックカスケード理論”という名で１９８０年

代始めころから提唱され，いくつかの自然湖沼でその正

当性が実証されてきた。

　バイオマニピュレーション，直訳すると“生物操作”

はこのトロフィックカスケード理論に基づいて，食物連

鎖の人為的な操作によって湖沼や河川の生態系や水質を

管理することを目的とする。北米などでは，湖沼に魚食

魚を放流して小魚（プランクトン食魚）を減らし，その

結果大型の枝角類を増やして藻類を減らそうとする試み

が実際に行われているが，これはバイオマニピュレー

ションの典型的な例である。バイオマニピュレーション

の歴史はまだ浅く，しかもそのほとんどが魚食魚（例え

ばブラックバスなど）の操作を対象にするものである。

しかし，バイオマニピュレーションの目的が藻類現存量

のコントロールであるならば，なにも魚食魚を増やすの

ではなく，動物プランクトンを食べる魚を漁獲して減ら

すとか，さらに一歩進めて藻類を直接食べる魚類を放流

する方が，藻類へ至るまでの食物連鎖の鎖も短く，藻類

現存量を確実に低下させることができるだろう。そこで

注目したのが藻類などの微小なプランクトンを摂食する

ろ食性魚類である。

　本研究では霞ヶ浦に隔離水界（メソコズム）をいくつ

か設置し，そこにろ食性魚類であるハクレンを放流し，

この魚によるバイオマニピュレーションの可能性を実験

によって検証した。前述したとおり，ハクレンの鰓耙は

網目状で非常に細かい目合いを持つため，群体を形成す

る植物プランクトンならば，ほぼ完全にこしとられて摂

食されると考えた（２．３．５）。１９９６年の実験では，複数

の隔離水界に異なる密度でハクレンの幼魚を導入し，プ

ランクトン群集を構成するそれぞれの生態系要素の変動

を解析した。ここではハクレンの密度がアオコの発生お

よび動植物プランクトン群集構造に及ぼす影響を解析す

ることが目的であった。翌１９９７年には，同じく隔離水

界を用いてハクレンの“導入”と“除去”という２つの

相反する生物操作を実行し，水界の物理化学的要因とプ

ランクトン群集構造の変化を調べた。ここでは，ハクレ

ンを食物連鎖の頂点として，“食う－食われる”という

生物の流れ（トロフィックカスケード）を観察し，水質

や各種プランクトン密度がハクレンの導入・除去という

正反対の生物操作に対して可逆的に反応するかどうかを

明らかにした。湖沼の生態系が，あるバイオマニピュ

レーションによって変化を強いられたときに，逆の操作

を行えば元の状態に回復（復帰）するかどうかは生態学

上興味ある問題であり，それを解明することは湖沼の生

態系管理にバイオマニピュレーションを応用する上で重

要な課題である。

２�４�２　隔離水界実験　その１

（１）隔離水界の設置と実験デザイン

　実験に利用した隔離水界は合計６基で，霞ヶ浦の湖岸

に設置した。各水界のサイズは縦５���×横５��で，深さ

は湖面の水位によって常時変動したがおよそ２．２～

２．５�であった。隔離水界の側面はナイロンで強化した

白地のポリエステル生地を使用し，周囲の湖水との水の

行き来を完全に遮断した。水界底面は湖底に面してオー

プンであるが，水界設置の際に魚や他の小動物が混入す

るのを防ぐために，５���メッシュの網を水界底面に貼

りつけてある。さらに水界の周囲の湖面から魚が（ジャ

ンプして）侵入するのを防ぐために，各水界の上面にも

１���メッシュの網をかぶせた。

　実験は１９９６年７月１５日に開始し，９月２４日に終了し

た。ただし，実験途中の８月１５日に台風があり，その

時点で実験を一時中断し，８月２７日に再度初期状態に

戻して実験を再開した。したがって，本実験は前期（７

月１６日～８月１６日）と後期（８月２８日～９月２４日）

の２部に分かれて行われたことになる。

　ハクレンは水界１を除く水界２から６に次のような密

度で導入した。前期の実験では，水界６の魚の密度が最

大（５４������）になるように，水界２から６に段階的な

密度でハクレンを導入した（表１５）。また，後期の実験

では，魚の導入密度を大幅に減らし水界６における最大

密度を１５������に設定した。ハクレンの実験開始時にお

ける体長（尾叉長）は前期実験が８９��（���＝１０��，



��＝４６７），また後期実験が１１１��（���＝６���，��＝

１４５）であり，すべて１歳魚に相当する。魚のサイズは

前期・後期のそれぞれの実験終了後にも再度計測しなお

し，魚体の平均成長量を求めた。

　隔離水界に外部の魚が侵入するのを防ぐために水界に

網を張ったにもかかわらず，前期の実験ではブルーギル

とウキゴリの稚魚が期せずして大量に（１，０００尾以上）

水界内に侵入してしまった。これらの稚魚は，すくい網

を用いて７月３０日にすべて取り除いた。しかし，その

後の調べで，これらの小魚（動物プランクトン食）に

よって，大型の甲殻類動物プランクトンがすべての水界

から実験の初期段階でほとんど駆逐されていたことが判

明した。

　このようなアクシデントによる影響も含めて，前期と

後期の実験の違いを整理すると次のようになる。まず，

１）前期の実験は後期の実験よりも１月以上も早い真夏

に行われたため，水界の水温が高く，他の環境条件も若

干異なる　２）前期のハクレン導入密度は後期よりも全

般的に高いが，個々の魚の体サイズは小さい　３）前期

の実験では水界内に甲殻類動物プランクトンがほとんど

いなかった。

�

（２）物理環境の測定，採水，プランクトン採集方法に

ついて

　物理環境の測定として，各隔離水界の中心部で水深１�

�の水温，溶存酸素量，��を携帯用データロガー����

６１０（��������）を用いて測定した。透明度の計測は

セッキ板を使用した。水中の栄養塩分析用の採水，およ

びプランクトン採集には内径５���，長さ２１８��，容量

４．７��のカラム採水器を使用した。これらの測定，採水お

よび採集は，ハクレンを隔離水界に導入する前日から開

始され，週に２回の頻度で前期９回，後期８回，いずれ

も午前中に行った。

　栄養塩の分析は溶存性窒素とリン，さらに全窒素，全

リン量を湖沼環境調査指針に基づいて測定した。細菌，

ピコシアノバクテリア，従属栄養性ベン毛虫（���），

独立栄養性ベン毛藻（���）の細胞数密度は蛍光顕微

鏡下で計数し，繊毛虫と植物プランクトン種の密度は

��������のチャンバーを用いて倒立顕微鏡を用いて計

数した。また植物プランクトンについては，４０�μ��以

上，１０　～４０�μ��，２～１０�μ��，そして２�μ��以下にサイ

ズ分画し，それぞれのクロロフィル�量を液体クロマト

グラフィーを用いて測定した。動物プランクトンのサン

プルは，各水界の３地点（中心１点，隅２点）から上記

のカラム採水器で採集し，����２５（４０�μ��）でろ過し

―　２４　―

表１５�前期・後期の実験でそれぞれ６基の隔離水界に導入されたハクレンの数と現存量
ハクレンの成長量は現存量増加率として求めた。

ハクレン成長量�
（％）

現存量（������）
放流数水界番号

実験終了時実験開始時

前期実験

―　０　０　０　　水界１

２６３　３６　１０　６７　　水界２

　７５　３９　２２１３３　　水界３

　８５　５２　２８２００　　水界４

　３８　５６　４１２６７　　水界５

　６８　９１　５４３３３　　水界６

後期実験

―　０　０　０　　水界１

１５１　８　３　１０　　水界２

１５３　１５　６　１９　　水界３

　７８　１６　９　２９　　水界４

　６７　２２　１３　３９　　水界５

　６２　２４　１５　４８　　水界６



―　２５　―

た後，シュガーホルマリンで固定した。その後，サンプ

ル原液の約　１���２０から　１���５０を実体顕微鏡下で検鏡し，種

別に動物プランクトンを計数した。

（３）物理化学的環境要因の変化

　６基の水界中，５基に導入したハクレン幼魚は前期，

後期それぞれ１月の実験期間中に３８～２６３％（前期），

６２～１５３％（後期）の成長を遂げた（表１５）。この成長

量はハクレン密度の低い水界で高い傾向があり，密度従

属的であった。

　前期実験期間の水界の平均水温は２６．５℃ で，後期実

験期間の２４．０℃ より２度以上高かった。この水温の違

いと日照時間の違いから前期・後期の実験では藻類によ

る光合成活性が異なり，溶存酸素量や��が前期（��：

７．７～８．４，��：８．１～８．９）の方が後期（��：６．４～

７．０，��：８．０～８．１）より高い値で推移した。前期実験

では，後述するようにハクレンのいない水界１で�

��������によるアオコが大発生し，��が８．９と他の水

界よりはるかに高い値を示した（���＜０．００１）。また透明

度はハクレン密度に比例するように水界１（０．８�）か

ら水界６へと（１．４�）良くなった。しかし，後期実験

では，上記の物理的要因に水界間で有意な違いは生じて

いない（���＞０．０５）。

　栄養塩濃度は，前期実験では後期実験より水界間の差

が大きかった（表１６）。前期では，アンモニア態窒素お

よび硝酸・亜硝酸態窒素の濃度が，水界２から水界６へ

とハクレンの密度に比例するように増加する傾向を示し

た。これは，ハクレンの排出作用によると考えられる。

しかし，ハクレンのいない水界１では窒素固定を行う

��������が発生したため，この水界でアンモニア態窒

素および全窒素が最大値を示した。特に後者の全窒素濃

度は，他の水界の２倍近い値に達した。一方，オルトリ

ン酸濃度は，ハクレン密度にほぼ反比例するように変

化し，水界６で最低値を計測した。

（４）動物プランクトンの密度変化

　前期実験では，前述のようにブルーギル稚魚が水界に

多数混入したため実験開始後約２週間で全水界から甲殻

類プランクトンとワムシが姿を消した（図２５）。水界か

らブルーギルを取り除いた直後，ハクレンのいない水界

１では，ワムシがすぐに回復し８月初旬に１５個体������

まで密度が上昇した。またあまり明瞭ではないが，サイ

表１６�前期・後期の実験中の各種栄養塩濃度（平均値±標準誤差）
�値とその有意性は２元配置の分散分析の結果を表す。＊��＜０．０５，＊＊���＜０．０１，＊＊＊���＜０．００１

全リン全窒素�����������������＋����３��

前期実験（��＝�９）

１８８±１０６１，４０７±７５７６２±６０７０±８１　１８±２５　　水界１

１４３±６１　　８８７±１９８５７±４８１９±２９　１３±２６　　水界２

１６１±７２　　７７８±２０６７６±５７３８±５２　１２±１８　　水界３

１２９±５５　　８３２±１７２５５±４６４９±５２　１１±８　　水界４

１１５±５５　　７７６±１７０４８±４６４２±４３　２４±２９　　水界５

　８８±２１　　８１８±１９８１９±１８５５±４３　２３±１８　　水界６

１３．８５���６．８４���１４．００���１．８５６．０４���　　�値

後期実験（��＝�８）

１３２±１４　１，２９６±１６７２６±２７５６±１００１８±２２　　水界１

１５７±３３　１，２９５±１１７２１±１７２６±６０　　９±１０　　水界２

１４２±２９　１，２４０±１２７２０±１８２７±５６　１０±１２　　水界３

１３８±１３　１，３４０±８１　１６±１０３６±６６　１２±１３　　水界４

１５８±３５　１，２６４±９６　２８±２２３６±６３　１５±１４　　水界５

１５０±２８　１，２０２±１０４２９±２７３４±６６　１４±１３　　水界６

２．９２�３．６１�３．０２�１．７４０．３９　　�値



―　２６　―

図２５�各動物プランクトン分類群の６水界における密度変化
前期実験は７～８月にかけて，また後期実験は８～９月にかけて行われた。折れ線グラフ中の数字は水界の

番号を表す。また，水界間の密度の有意差を分散分析で検定した結果の �値とその有意性も表示した（前期／�

後期の順）。＊�＜０．０５，＊＊�＜０．０１



―　２７　―

ズのより小さい繊毛虫や鞭毛虫も水界１やハクレン密度

の低い水界で高密度になる傾向があった。しかしさらに

小さな細菌に至っては，水界間で密度の違いは認めらな

い。

　後期実験では，ワムシの密度がハクレンを低密度で導

入した水界で一時的に大発生したにもかかわらず，甲殻

類プランクトンの密度はなぜかハクレン密度と関係な

く，水界１，４，５で上昇している（図２５）。繊毛虫や

ベン毛虫も，やはりハクレンとは関係なく甲殻類が多い

水界で密度が低く抑えられる傾向があった。細菌にもそ

の傾向はあったが，あまり明瞭ではない。

（５）サイズ別クロロフィル�量の変化

　植物プランクトンの現存量は，前期実験ではハクレン

のいない水界１で常に最高値を記録した。これは１０�μ��

以上の比較的大きな植物プランクトンがこの水界で優占

したためである（図２６）。特に，８月初旬にはこの水界

で��������が発生し，アオコを形成するに至った。こ

れは，図中，４０�μ��以上のクロロフィル�量の急激な上

昇に反映されている。大型の植物プランクトンとは対照

的に，２�μ��以下のピコ植物プランクトンに相当するク

ロロフィル�量は水界１において最低で，ハクレン密度

の高い水界５や６で高濃度になった。

　しかし後期実験では，前期実験とはかなり様子が違っ

ていた。すなわち，４０�μ��以上のクロロフィル�量は水

界１でやや多かったものの，全クロロフィル�量の期間

中の平均値は水界１が最低であった。これは主に２�μ��

から４０�μ��の植物プランクトンがこの水界で低濃度で

あったことに起因する。

　前期実験では，甲殻類プランクトンが出現しなかった

ため，クロロフィル�のサイズ別濃度変化はハクレンの

摂食による影響だけを強く受けた。ところが，後期には

甲殻類プランクトンによる藻類の摂食という間接影響が

クロロフィル�のサイズ別濃度を大きく左右したものと

考えられる。したがって，ハクレンによる藻類コント

ロールは大型動物プランクトンの有無により大きく結果

が異なることになる。

（６）動物プランクトンの群集構造変化

　ハクレンを水界に導入してからのプランクトン群集構

造の時系列変化を対応分析（��）という多変量解析に

よって評価した。ただし，この統計解析には動物プラン

クトン群集として，甲殻類動物プランクトンとワムシだ

けを含めることとし，原生動物と細菌は除外した。後者

の密度は前者のそれと比べて１，０００倍から１００，０００倍と

はるかに高い。したがって密度データを基に群集構造を

解析する��では，その解析結果がほとんど原生動物と

細菌によって左右されてしまうからである。同様に，植

物プランクトンの群集構造の解析には２�μ��以上の比較

的大型の分類群（主に属）だけを対象とした。

　動物プランクトン群集の変化を��で解析し，１週間

間隔でその結果をプロットした（図２７）。この図は，各

水界におけるさまざまな動物プランクトンの密度データ

をもとに，プランクトン種組成の違いを視覚的に把握で

きるように工夫したものである。この中で１から６まで

の番号で記されているのが６基の水界である。これらの

６水界に入り混じって散在するアルファベット３文字で

表された点は，それぞれ種類の異なる動物プランクトン

の略号であり，６水界におけるその種の密度の大小を相

対的な位置関係として示している。すなわち，あるプラ

ンクトンの点がある水界の点の近くにプロットされてい

ればいるほど，そのプランクトンはその水界で数多く出

現したことになる。また，水界の点が互いに近接してプ

ロットされていれば，それらの水界のプランクトン群集

構造が似通っていたことになる。

　まず前期・後期の実験に共通して見られた傾向として，�

実験初日（ハクレンを導入する前日）には，比較的数少

ないプランクトンしか水界に存在しなかったことであ

る。前期実験では，カイアシ類幼生（���）と２種類の

ワムシ（���：�����������	�
������と���：�����������	

�������）が見られただけである。さらに，実験初日に

は，前期・後期ともこれら動物プランクトンが原点付近

に集中してプロットされている。これは，６基すべての

水界の動物プランクトン群集が似通っていて，同じよう

なプランクトンが同じような割合で見られたことを意味

している。

　ハクレンを導入してから１週間，２週間と経つうち

に，前期実験ではハクレンのいない水界１に����������

���������	をはじめ，多くのワムシが出現するように

なった。このため水界１の点が残りの５水界の点とは離

れ，右側にプロットされるようになった（図２７�）。こ

れはちょうど，図２５において，水界１のワムシ密度が

急上昇している時期にあたる。一方，８月以降，水界５

や水界４などに比較的小型のワムシである���



―　２８　―

図２６�６水界におけるサイズ分画ごとのクロロフィル�量の変化
前期実験は７～８月にかけて，また後期実験は８～９月にかけて行われた。折れ線グラフ中の数字は水界の

番号を表す。また，水界間の密度の有意差を分散分析で検定した結果の �値とその有意性も表示した（前期／�

後期の順）。＊�＜０．０５，＊＊�＜０．０１，＊＊＊�＜０．００１



―　２９　―

図２７�動物プランクトン群集を対応分析で解析し，その結果を時系列で�）前期実験，�）後期実験�
ごとに表示した図
図中，１から６までの数字は水界の番号を表し，アルファベット３文字からなる点は，各動物プランクトンの

種または分類群を表す。各水界およびプランクトンの点の座標値がもつ意味については本文を参照のこと。

a）前期実験　　　　　　　　　　　　　　b）後期実験



（��������	
����	���
）が多く見られるようになってき

た。

　��のグラフの第１軸（横軸）は，水界６基のプラン

クトン群集構造を決定している環境傾度を最大限に反映

する性質を持っている。言い換えれば，この第１軸上に

投影した６つ水界の座標値（スコア）と最も高い相関を

持つ環境要因が，各水界に出現するプランクトンの組成

を決定している。一方で，第２軸（縦軸）は，第１軸と

は全く無関係に，第１軸では説明しきれない環境傾度を

反映している。

　そこで，この第１軸上と２軸上の６水界のスコアと各

水界のハクレン現存量，あるいはハクレンの在・不在

（ハクレンのいない水界１には０，それ以外の５水界に

は１という数値を与える）との相関分析を行った。する

と，水界１が右側に分離してプロットされた７月２２日

と２９日にだけ，１軸上のスコアにハクレンの在・不在

と有意な相関が認められた。しかし，ハクレンの現存量

と水界の点の配置，すなわちスコアとは相関関係はみら

れない（表１７）。

　後期実験では，なぜかハクレン導入前の８月２７日に

すでに，水界１に大型枝角類である���（����������	�


����������）が他の水界よりも若干数多く出現してい

たために，水界１だけ上のほうに離れてプロットされて

いる（図２７�）。ハクレン導入後２週間経った９月１０日
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植物プランクトン群集動物プランクトン群集
日付軸

ハクレンの在不在ハクレン現存量ハクレンの在不在ハクレン現存量

前期実験第１軸

――――７／１５

－０．６７１　－０．８７７�　－０．９６０��－０．６３６７／２２

　－０．８４０�　－０．９５８��　　－０．９８６���－０．７２４７／２９

　　－０．９９４���－０．７０２－０．２４３－０．３５４８／５

　－０．９７２��－０．７３１－０．４９７－０．３３８８／１２

後期実験

――――８／２７

－０．２７１－０．７６１　－０．８９６�－０．５３８９／３

－０．２６３　０．０８６－０．２６２－０．２５２９／１０

－０．７４９－０．３８１－０．６８４－０．２２４９／１７

－０．５０７－０．２９１－０．６３０－０．２９４９／２０

前期実験第２軸

――――７／１５

－０．３８５　０．３３８－０．０５３－０．４０５７／２２

　－０．２９５�　０．３８５－０．０５０－０．３５８７／２９

－０．０５４　０．０４７－０．３３５　０．０２３８／５

－０．１９０　０．１０６－０．４５５－０．１８２８／１２

後期実験

――――８／２７

－０．０８７－０．０３９－０．３０３－０．１６５９／３

　　－０．９８０���　－０．８１１�－０．４１５　０．０３９９／１０

－０．７００－０．７３３－０．５２２　－０．８１１�９／１７

　－０．９３４��－０．７６０　－０．８６１�－０．７１７９／２０

���＜０．０５，����＜０．０１，�����＜０．００１

表１７�図３，４で各水界の第１軸と２軸上のスコアを，ハクレンの水界における現存量，あるいは
ハクレンの在・不在との間で相関分析した結果
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以降，水界１，４，５の点が互いに密接にプロットされ

るようになった（少なくとも，図中，原点より右側にプ

ロットされる傾向がある）。これら３つの水界では，甲

殻類の密度が約４００個体����と残りの水界よりはるかに高

い（図２５）。このように，ハクレン現存量あるいは在・

不在よりも甲殻類の密度の影響が強かった後期実験で

は，ハクレンと動物プランクトン群集構造との相関はほ

とんど見られていない（表１７）。しかし，９月２０日のグ

ラフなどは，水界１だけに���（��������	��
��������）

が多く発生したため，残りの水界より離れた位置にプ

ロットされている。

　ここまでの結果を簡単にまとめると次のようになる。

６基の水界の動物プランクトン群集は，ハクレン導入後

しだいにその構造が変化した。ハクレン密度が全般的に

高く，甲殻類が出現しない前期の実験では，比較的初期

の段階でハクレンのいる水界，そしていない水界でのプ

ランクトン組成に変化が現れた。しかし，ハクレン密度

が低く，甲殻類がハクレン密度と無関係に出現した後期

実験では，ハクレンよりも甲殻類の密度に大きく影響さ

れてプランクトンの群集構造が決定された。

（７）植物プランクトンの群集構造変化

　植物プランクトン群集の場合も，前期・後期の実験を

問わず，ハクレンを導入する前日のグラフには，植物プ

ランクトンの点がグラフの原点付近に密集し，水界の点

はこれらを取り巻くようにランダムにプロットされてい

る（図２８）。つまり６水界の水質と生物相が均一で，同

じようなプランクトン群集がすべての水界に存在してい

たことを裏付けている。その後，週を追ってプランクト

ンの点は原点から遠ざかり，それと同時に水界の点の配

列にある規則性が現れた。前期実験では，２週間後の７

月２９日に，６個の水界が第１軸上右から左に水界の番

号どおりに，つまりハクレンの密度勾配に従ってプロッ

トされるようになった。さらに翌週の８月５日には，ハ

クレンのいない水界１だけがはるか右端にプロットさ

れ，ハクレンが導入された水界２から６が左側にプロッ

トされるようになった。つまりこの時点で，水界１の植

物プランクトン群集がほかの５水界のそれと著しく異

なっていたことを意味する。このとき，水界１を特徴付

けていたプランクトン分類群を見てみると，まず水界の

点に重複してプロットされた���（�������）があるが，

このラン藻はちょうどこの時期，水界１だけでアオコを

大発生させていた（図２６において４０�μ��以上のクロロ

フィル�量が急激に増加したことに相当する）。そのほか，�

���（����������），���（���������	��），���（�����������）�

など，水界１付近に見られる植物プランクトンはいずれ

も糸状や大型の群体をつくるものが多い。それとは反対

に，ハクレンのいる水界２－６付近に密集してプロット

さ れ た プ ラ ン ク ト ン は，���（����������），���

（���������	�
），���（������������	）など微小な藻類が

目立つ。

　以上，前期実験の植物プランクトン群集の変化から言

えることは次のとおりである。ハクレン導入後しばらく

は，水界ごとのハクレン密度の違いが主要な環境傾度と

なり群集構造を決定していたということ。しかし，アオ

コが発生した８月初旬以降では，単にハクレンがいるの

か（水界２から６），いないのか（水界１）が，植物プ

ランクトンの群集構造を特徴付ける重要な環境傾度に

なったことである（図２８�，表１７）。

　これに対し，後期実験の植物プランクトン群集構造の

変化でも，前期実験と同様に実験の進行とともに水界１

の点の付近に大型のラン藻類が比較的多くプロットされ

ていた。ところが，水界間の最も重要な環境傾度を反映

する第１軸には，ハクレンの密度や在・不在が反映され

ず，それとは代わって甲殻類密度が主要な傾度となって

いた。それは，甲殻類プランクトンの多かった水界

１，４，５と，少ない水界２，３，６がグラフの右と左

に分離されていることでわかる（図２８�）。そして，ハ

クレンの在・不在の違いが，第１軸ではなくどちらかと

言うと第２軸上に表現されていることから，ハクレンの

存在もわずかながらに植物プランクトン群集に影響を及

ぼしていたことが窺い知れる。

２�４�３　隔離水界実験　その２

（１）実験のデザイン

　本実験では，前年の１９９６年と同じ６基の水界を用い

たが，３基ずつに分けて２種類の異なる実験を同時に

行った。すなわち３基の水界（�１，�２，�　３　と呼ぶ）

はハクレンの導入，残りの３基の水界（�１，�２，�　３�

と呼ぶ）はハクレンの除去という相反するバイオマニ

ピュレーションの影響を評価することが目的であった。

実験期間は４カ月間（５月２２日～９月１８日）で，ちょ

うどその中間点に当たる７月２３日に上記２種類の操作

を同時に行った。
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図２８�植物プランクトン群集を対応分析で解析し，その結果を時系列で�）前期実験，�）後期実験�
ごとに表示した図
図中，１から６までの数字は水界の番号を表し，アルファベット３文字からなる点は，各動物プランクトンの

属を表す。

 a）前期実験　　　　　　　　　　　　　　b）後期実験
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　水界�１，�２，�　３　には，実験前半の２カ月間はまっ

たくハクレンを入れず，７月２３日から実験終了までの

後半の２カ月間，�　１　と�　２　だけに密度がそれぞれ低密

度，高密度（�　１�＜��　２）となるようにハクレン（平均体

重＝８７±２０�）を放った。�　３　には実験期間中まったく

ハクレンを入れず，�　１　と�　２　におけるハクレン導入の

影響を評価するためのコントロール水界とした�

（図２９）。

　一方，�１，�２，�　３　の水界のうち，�　１　と�　２　には５

月２２日の実験開始と同時にそれぞれ低密度・高密度と

なるようにハクレンをあらかじめ入れ，�　３　にも中間的

な密度でハクレン（平均体重＝３９±９��）を入れておい

た（すなわちハクレン密度は�　１�　＜��　３�＜��　２　となる）。

そして，実験開始後２カ月経った７月２３日に，�　１と

�　２　だけからハクレンをすべて除去した。�　３　にはその

まま実験が終了するまで４カ月間ハクレンを入れたまま

にした。つまり�　３　は，�　１　と�　２　におけるハクレン除

去の影響を評価するためのコントロール水界にあたる

（図２９）。

　実験を行った４カ月間，週に２回の頻度で水界を訪

れ，６基の水界で物理環境データを測定し，栄養塩分析

とプランクトン採集のためのサンプリングを，７月２３

日の操作前に１８回，そして操作後に１７回の合計３５回

行った。分析した栄養塩やプランクトンの採集方法など

については１９９６年と同様である（２．４．２参照）。

　ここでは，ハクレンの導入と除去という２つの相反す

るバイオマニピュレーションに伴う物理化学的環境要因

とプランクトン密度の変化を��������	�
���	�	�����


��������（���）という統計解析の手法で検定した。

（２）物理化学的環境要因の変化

　水界の透明度はハクレン導入後に低下したが，ハクレ

ンを除去しても上昇することはなかった。溶存酸素量と

��は，ハクレンを高密度で導入したときにだけ低下し

たが，ハクレンを除去したときにはその密度にかかわら

ずいずれも増加している（表１８）。

　栄養塩濃度は，溶存性無機態窒素がハクレン導入とと

もに増加し，除去とともに減少する傾向が見られたが，

オルトリン濃度は変化がなかった。

　つぎにクロロフィル�は，ハクレン導入によって総量

の変化は見られなかったが，ハクレン除去によって増加

した。４０�μ��以上の大型の植物プランクトンによるクロ

ロフィル�濃度は，ハクレンの導入と除去で，それぞれ

減少と増加という相反する反応を示した。それとは逆

に，２�μ��以下のピコサイズの植物プランクトンは，ハ

クレン導入後に増加し，除去後に減少した。２�μ��から

４０�μ��の中間的サイズの植物プランクトンは，どちらか

というと中間的な反応を示したが，ほとんどハクレン操

作の影響が現れなかったと言える（表１８）。

図２９�実験のデザイン
水界�１，�２，�　３　はハクレンの導入の影響を評価するために使われ，水界�１，�２，�　３　はハクレン除去の

影響を見るために使用した。



（３）植物プランクトンの変化

　実験期間中，６基の水界に出現した植物プランクトン

は９４属１９１種あったが，���検定は属のレベルで行い，

しかも優占的に出現した２２属に全ベン毛藻，ピコシア

ノバクテリア，真核性ピコプランクトンを加えたものだ

けを検定の対象にした。各プランクトン分類群（多くは

属）が，ハクレンを導入したときと除去したときに示し

た反応を以下に述べる４つの変数値で示し（導入と除

去，それぞれ低密度と高密度で行っているので変数が４

つある），その変数値に基づいて植物プランクトン群集

に対してクラスター分析を行ったのが図３０である。図

中のデンドログラムは上下二段に分かれているが，上段

にプランクトン分類群，下段にはそれぞれの分類群に与

えられた４つの変数値を表示した。これらの数値の中で�

①０はそのプランクトンの密度がハクレン操作の前後で

有意な変化をしなかったこと　②１は操作後にプランク

トン密度が増加したこと　③－１は減少したことを意味

する。そして４変数は下から順にそれぞれ　１）ハクレ

ンを低密度で導入　２）高密度で導入　３）低密度から

除去　４）高密度から除去という操作に対する反応に相

当する。つまりこれら４変数は，それぞれ�１，�２，�１，�

�　２　の水界における各プランクトンの反応にあたる。

　図３０を見ると，まず４つの変数すべてに有意な変化

が生じなかった，つまり４変数値がすべて０である植物

プランクトンが，全部で１５属と最も大きなグループを

形成していることがわかる。次に，ハクレン導入時に現

存量が減少した��������と����������	，そしてハクレ

ン除去後に増加した�������������	
	と���������	��とい

う，いずれも群体を形成するか，あるいは細胞が糸状も

しくは針状の植物プランクトンのグループがある。これ

らの植物プランクトンは，ハクレンの存在下では増殖し

にくい，言い換えればハクレンとは「負の相関」を持っ

ていたことになる。

　逆に，ハクレンと「正の相関」を持っていた植物プラ

ンクトンには次のようなものがあった。ハクレン導入後

に増加したものとして���������	�
，また除去後に減少

したものとして��������	
����，������������	である。

��������	�やピコシアノバクテリアなどは両方の反

応，つまりハクレンを入れて増え，取り除いて減少し

た。これらの植物プランクトンはいずれも１０�μ��に満た

ない微小なものばかりであることが注目される。

（４）動物プランクトンおよび細菌の変化

　全実験期間中，６基の水界に出現した動物プランクト

―　３４　―

ハクレン除去の影響ハクレン導入の影響

高密度低密度高密度低密度

物理的要因

――↓↓透明度

↑↑↓―溶存酸素（��）

↑↑↓―��

栄養塩濃度

↓↓↑―������＋������

↓―↑―�����

――――�����

クロロフィル�濃度

↑↑――総量

↑↑↓↓＞４０�μ��

↑↑――１０�４０�μ��

―――↑２�１０�μ��

↓↓↑↑＜２�μ��

表１８�ハクレン導入と除去という２種類のバイオマニピュレーションに対する物理化学的要因の反応
���によって５％の水準で有意に増加，あるいは減少したと判断された変化は，それぞれ上向きと下向きの

矢印で表示した。
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ンは，枝角類５属，カイアシ類３目（４属以上），ワム

シ類２５属５６種，それに繊毛虫，ベン毛虫であった。

���による検定は種のレベルで行った。ただし，ワムシ

類は優占種（８種）だけを対象とした。

　前回と同様，ハクレン操作に対する４つの反応に応じ

て動物プランクトンをクラスター解析によってグループ

分けした（図３１）。ただし，植物プランクトンと異な

り，４変数にいずれも有意な変化が現れなかったプラン

クトンは数少なく，�����とカイアシ類の���������だけ

である。続いてハクレン導入によって減少したプランク

トンに��������	�
��，�����������	�
������，そのほかに大

型のワムシ等が見られた。ハクレン除去によって増加し

図３０�各植物プランクトン分類群（主に属）のハクレン導入と除去に対する反応をもとに，分類群を�
クラスター解析にかけ分類した図
図中の４つの数値（－１，０，または１）については本文に説明した。
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た動物プランクトンにはカイアシ類の���������	，カイ

アシ類幼生，����������	
����������などがある。そし

て，その両方の反応，つまりハクレン導入後に減少し，

除去後に増加したものに枝角類の����������	�がある。

これら比較的多くの動物プランクトンの密度はハクレン

の存在に対して「負の相関」を持っていたことになる。

逆にハクレンと「正の相関」を持っていたプランクトン

には，ハクレン導入後に増加した繊毛虫，細菌，�����

がある。ベン毛虫はハクレンを低密度の水界から除去し

た後にのみ密度が減少している。甲殻類プランクトンと

ワムシの多くがハクレンの存在に対し「負の相関」を持

つ傾向がある中で，同じく甲殻類の�����のみが正の相

関を持ったことは特筆すべきである。この種は，東湖で

もハクレン漁獲量の増大とともに，密度を増やしている

―　３６　―

図３１�各動物プランクトン分類群のハクレン導入と除去に対する反応をもとに，分類群をクラスター�
解析にかけ分類した図
図中の４つの数値（－１，０，または１）については本文に説明した。
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ことが知られているからである。

（５）サイズ別光合成活性，一次生産量と沈殿物量の変

化

　４０�μ��以上の植物プランクトンの光合成速度は，ハク

レンの導入で低下し，除去によって上昇した。反対に，

１０�μ��以下の小型植物プランクトンによる光合成速度

は，ハクレンの導入で上昇し，除去によって低下した。

このことは，ハクレンの導入と除去によって光合成の主

体となる植物プランクトンが大型種から小型種へと質的

に大きく変化したことを示す。

　水界内のエネルギーのフラックスの指標となる一次生

産量と沈殿物量はハクレンの導入，除去のいずれの操作

に対しても変化しなかった。このことから，ハクレン操

作は生態系の物質生産とその輸送をつかさどる機能に大

きな影響を及ぼさなかったことになる。

２�４�４　ろ食性魚類がプランクトン群集に及ぼす影響に

ついての数理モデルによる解析

　ろ食性魚類の導入に伴い，湖沼の食物連鎖を構成する

さまざまなプランクトンの密度が変化することが隔離水

界実験から明らかになった。これから紹介する数理モデ

ルでは，プランクトン群集が魚から受ける影響を各プラ

ンクトン間の相互作用の強弱で表現し，それによってろ

食性魚類を用いて湖の藻類現存量の制御を行う際の理論

的な指針を与えることを目的とする。

　霞ヶ浦に構築した隔離水界，あるいは中国武漢市の東

湖の生態系は，図３２のようにモデル化することができ

る。この図で，動植物プランクトン群集は大きな四角で

囲まれた相互作用系として考えられる。植物プランクト

ンの３つのグループ，すなわち群体性シアノバクテリア

（＞�４０�μ��），ナノプランクトン（２～４０�μ��），ピコプラ

ンクトン（＜�２�μ��）は，栄養塩や光などの共通資源を

めぐる競争関係にある（破線の矢印）。また，動物プラ

ンクトンは，群体性シアノバクテリアを摂食することは

できないが，よりサイズの小さいナノプランクトンやピ

コプランクトンは摂食できる（実線の矢印）。

　このプランクトン群集に対して，魚（ここではハクレ

ン）はシアノバクテリア，ナノプランクトン，そして動

物プランクトンを摂食し，直接的な影響を及ぼすと考え

る（二重線の矢印）。仮に魚が単一のプランクトング

ループのみを摂食したとしても，その直接的な影響がプ

ランクトン群集内の相互作用ネットワークを通して伝播

していき，間接作用として魚からの摂食を受けない他の

グループへも影響が及ぶことになる。したがって，各プ

ランクトンの現存量が魚の導入によっていかに変化する

のかを予測するとき，どうしてもこのような間接作用を

考慮しなければならない。さらに，図３２の系のように

魚が３グループのプランクトンに直接的な作用を及ぼし

ている場合には，どのような間接作用がプランクトン群

図３２�プランクトン群集の相互作用と魚による捕食をモデル化した図
実線は食う－食われるの関係を，また破線は競争関係を表す。



集内を伝播しているのか直感的に知ることは困難であ

る。このような理由から，数理モデルを用いた解析を行

う必要がある。

　図３２の食物連鎖モデルを，以下のようにいくつかの

ロトカ・ボルテラ方程式で表現し，間接作用を評価する

ために��������	�
������������
�
の手法を用いて，各

プランクトン現存量が魚の摂食圧を受けてどのように変

化するかを解析した。植物プランクトンの３グループと

動物プランクトンのそれぞれに想定したロトカ・ボルテ

ラ方程式は，つぎのとおりである。

�

　ただし

　���，���，���：�

それぞれシアノバクテリア，ナノプランクトン，

ピコプランクトンの現存量

　γ��，γ��，γ��：�

それぞれ上記３グループの内的自然増加率

　���，���，���：�

それぞれ上記３グループの環境収容力

　�，�，�：�

それぞれ上記３グループ間の競争係数

　　�� ：魚による摂食圧の大きさ

　　��：動物プランクトンによるナノプランクトンとピ

コプランクトンへの摂食係数

　β，θ：�

それぞれ，ナノプランクトンと動物プランクト

ンが魚から受ける摂食圧の係数。ただし，シア

ノバクテリアが魚から受ける摂食圧の係数を基

準として表している

　δ：動物プランクトンの死亡率

　α：ナノプランクトンとピコプラントンが動物プラン

クトンに摂食された時の栄養の転換率

　１９９６年に行った隔離水界実験との比較を行うために，

動物プランクトンがいない場合と，いる場合との２つの

ケースに分けて以下のような結果を得た。

�

（４）動物プランクトンが存在しない場合　―　図３３）

　１）魚の摂食圧の増加に伴い，ピコプランクトン現存

量は，相互作用の強さによらず常に増加する。

　２）ナノプランクトンが魚から受ける摂食圧が，シア

ノバクテリアが受ける摂食圧よりも十分小さいと

き，魚の摂食圧の増加に伴ってシアノバクテリア

の密度は減少し，ナノプランクトンのそれは増加

する。

　３）しかし，ナノプランクトンが魚から受ける摂食圧

の方がシアノバクテリアのそれと比べて十分大き

いとき，２）とは逆に，魚の摂食圧の増加に伴っ

てシアノバクテリアの密度は増加し，ナノプラン

クトンは減少する。

　４）シアノバクテリアとナノプランクトンへの有効摂

食圧を，摂食圧を内的自然増加率で割ったもので

定義することにする。そのとき，ナノプランクト

ンの有効摂食圧がシアノバクテリアのそれよりも

小さいところで，ナノプランクトンの密度が減少

し始める。

―　３８　―

図３３�動物プランクトンがいない系において，ナノプラ
ンクトンが魚から受ける摂食圧βの増加ととも
に，植物プランクトン３グループの現存量が増加
するか，減少するかを表した図
現存量の増減はそれぞれ＋と－で示され，それぞれの

β値の領域内に，左からシアノバクテリア，ナノプラ

ンクトン，ピコプランクトンの順に示してある。
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　５）シアノバクテリア密度が魚の摂食圧に伴って増加

するためには，ナノプランクトンが減少し始める

摂食圧の２倍以上の摂食圧がナノプランクトンに

かからなければならない。すなわち，ナノプラン

クトンヘかなり高い摂食圧がなければ，シアノバ

クテリアが魚の摂食圧によって増加することはな

い。

　６）植物プランクトンの総量は，ナノプランクトンが

増加するときには必ず増加する。このときシアノ

バクテリアの現存量だけが減少するが，その減少

分よりもナノやピコプランクトンの増加量が大き

いことになる（これは，シアノバクテリアから，

ナノやピコプランクトンへの競争の影響が強いこ

とによる）。

　上の１）～３）の結論は，植物プランクトンの３グ

ループが競争関係にあると考えると，直観的にも導くこ

とができる。しかしながら，このことは，動物プランク

トンが存在しないときは，これら３グループのプランク

トンが間接的にも競争関係にあることにほかならない。

そして，このことは数理モデルの解析から保証されてい

る。

（５）動物プランクトンが存在する場合　―　図３４）

　１）魚の摂食圧の増加に伴って，シアノバクテリア

は，相互作用の強さによらず常に減少する。

　２）ナノプランクトンが魚から受ける摂食圧が大きく

ても，動物プランクトンが魚から受ける摂食圧が

同時に大きければ，ナノとピコプランクトンの密

度は，魚の摂食圧増加に伴って増加する。

　３）植物プランクトンの総量は，動物プランクトンが

魚から受ける摂食圧の大きさに関係し，それが大

きければ植物プランクトンの総量は増加し，小さ

ければ減少する。

（６）１９９６年隔離水界実験との比較

　隔離水界実験では，動物プランクトンがほとんど存在

しないとき（前期実験），ハクレンの導入によって，シ

アノバクテリアとナノプランクトンが減少し，ピコプラ

ンクトンが増加した。また，動物プランクトンが存在す

るときには（後期実験），シアノバクテリアのみが減少

し，ナノとピコプランクトンが増加した。これは，ナノ

プランクトンと動物プランクトンへの摂食圧が，図３５

の影を入れた領域にあったことを意味している。このこ

とから，１９９６年の実験でハクレンはある程度動物プラ

ンクトンを摂食していたことが裏付けられた。

２�４�５　バイオマニピュレーション応用の問題点

（１）ハクレン導入によるアオコ抑制効果について

　１９９６年の実験から明らかなように，ハクレンは１０�

������以上の密度で放流されたとき，大型のラン藻類を摂

食し，効果的にアオコの発生を抑制する。

図３４�動物プランクトンへの魚の摂食圧θとナノプラン
クトンへの摂食圧βをそれぞれ横軸と縦軸にとっ
たとき，ナノプランクトンとピコプランクトンが
増加（＋）あるいは減少（―）する領域を表した図
（�）と（�）の２つのケースが考えられる。

図３５�１９９６年の隔離水界実験の結果から導かれた動物
プランクトンとナノプランクトンへの魚の摂食圧
が満たすべき領域



　ハクレン操作によるプランクトン現存量の変化が，単

に両者の食う－食われるという関係だけでは説明できな

いことは１９９６年，１９９７年の実験から明らかである。つ

まり，ハクレンを導入することで減少し，ハクレンを除

去することで増加するアオコのような植物プランクトン

がある一方で，それとは反対にハクレンの導入によって

増加し，除去によって減少するプランクトンもいるので

ある。前者のように，ハクレンの存在に対して負の関係

を持つプランクトンは一般に大型で，ハクレンに摂食さ

れやすい形態のものが多い。それに対して正の関係を持

つ後者のプランクトンはいずれも微小で，ハクレンの鰓

によってこしとられにくいプランクトンである。これら

小型のプランクトンがハクレンを入れると増えて，取り

出すと減るのには，２つの異なった要因が関係している

と考えられる。第１に，大型草食性動物プランクトン

（甲殻類やワムシに相当する）がハクレンに摂食されて

減少したために，小型の動植物プランクトン（原生動物

やナノ・ピコ植物プランクトン）が捕食圧から解放され

増殖できたこと。そして第２に，大型植物プランクトン

がハクレンに食べられて不在になって空いたニッチ，具

体的には光や栄養塩などの資源を小型のものがより多く

利用できるようになったことである。

　ハクレンを頂点とする湖沼生態系の食物連鎖は，例え

ば魚食魚を頂点とした生態系と比べトロフィックカス

ケードを構成する栄養段階の数が少ない。私たちの実験

では，１）ハクレン　２）ハクレンに直接摂食される大

型の動植物プランクトン　３）摂食されない小型プラン

クトンという３段階の栄養段階が水界のトロフィックカ

スケードを支配していた。アオコを発生させるラン藻類

は�２）の栄養段階にあったためハクレンによってその

増殖が効果的に抑制された。しかし，２）の現存量が抑

えられる一方で�３）の現存量が増大し，結果的に全藻

類量はハクレン操作の前後でほとんど変化しなかった。

つまり，ハクレンは植物プランクトン群集を小型の種が

優占する構造に変えただけに過ぎないのである。

（２）生態系の復元力についての考察

　植物プランクトンではピコシアノバクテリアをはじめ

２～３種類の小型のものが，そして動物プランクトンで

は枝角類����������	�だけがハクレンの導入と除去に

対して可逆的な反応を示した。一方，水界の物理化学的

環境要因である溶存酸素量，��，溶存性無機態窒素濃

度などはいずれもハクレンの操作に対して可逆的な変動

パターンを示した。ハクレンの存在はこれらの環境要因

に直接影響し，その変化は比較的早期に顕在化した。な

ぜなら，これらの要因は，ハクレンから始まる食物連鎖

のプロセスを経ることなく，ハクレン自身の呼吸や排泄

作用に影響され変動するからである。一方，プランクト

ン現存量の変動は世代時間というタイムラグがある上

に，トップダウンであれ，ボトムアップであれ，常に食

物連鎖のプロセスに依存する。それがプランクトン群集

に可逆的な反応がほとんど生じなかった理由だろう。ろ

食性魚類を用いた生物操作では，逆の操作を行ってもプ

ランクトンの群集構造は必ずしも元の状態に戻るわけで

はないようである。

　水質とプランクトン群集から見た生態系の構造は，そ

の復元力に強弱はあるものの，ハクレンの導入・除去と

いう操作によって大きく変化した。しかし一方で，一次

生産量や沈殿物量という生態系のいわゆる機能変数はハ

クレンの操作に対して変化を示さなかった。このことか

ら生態系の機能はその構造よりも維持力が高いといえ

る。

（３）中国での湖沼管理への応用性について

　アオコの発生による毒性や悪臭，景観などへの悪影響

を考えた場合，アオコを簡単に抑制するという点で，ハ

クレンを用いたバイオマニピュレーションは安価で有効

な手法であろう。しかし，ハクレンは大型の動物プラン

クトンも摂食するため，植物プランクトン全量を抑制

し，湖沼の透明度を上げる効果は期待できない。また，

水中のアンモニア態・硝酸態窒素の濃度が上昇すること

や，プランクトン群集が小型化することなどの水管理上

のリスクを考慮する必要があろう。

　中国など，ハクレンが水産資源として重要な場合，ハ

クレンにアオコを摂食させ，漁獲を通じて取り除くこと

で，東湖の例でいうと５～１０％の窒素・リンを湖沼か

ら取り除くことが可能である。ハクレンの導入によりプ

ランクトンの群集構造は大きく変わるが，湖沼の生産性

に大きな変化はないので，安定した漁獲が望めるだろ

う。

　ただし，ハクレンを用いたバイオマニピュレーション

の日本での応用にはいくつかの問題が残る。まず，ハク

レンが中国原産の外来魚であり，日本の在来種との種間

関係や自然湖沼の生態系への影響などが不明であるこ

―　４０　―
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と。さらに，ハクレンという魚が（かつて利根川水系に

幾度となく放流されているにもかかわらず）漁業資源と

しての価値が決して高くなかったこと，それに加えてプ

ランクトン食であるために，最近，各地の湖沼ではその

経済効果が無視できない“遊魚”（スポーツフィッシン

グ）の対象には決してなりえないということも，ハクレ

ン放流の是非を問う上で大きな障害になるかもしれな

い。

２�５　まとめと提言

　本特別研究では，まず揚子江流域の浅い富栄養湖沼の

環境問題の現状を文献調査から把握するとともに，三峡

ダムの直下に位置し中国で第２の面積を誇る洞庭湖の水

質と生物の調査を行った。洞庭湖の生物調査はこれまで

行われていない。さらに，都市近郊に位置する東湖の長

期生物データを整理し，人為的変化による生態系の変化

とその要因について明らかにするとともに，中国都市郊

外の過栄養湖の生態系管理としてろ食性魚類を用いたバ

イオマニピュレーションの有効性について隔離水界実験

を通して検討した。

２�５�１　揚子江流域の浅い富栄養湖沼の環境問題の現状

　現在，揚子江流域の湖沼の生物多様性が急速に失われ

つつあるのは，大きく分けて以下の５つの原因による。

それは　１）湖沼面積の縮小　２）生息環境の分断�

３）乱獲と外来魚の移入　４）水生植物の減少　５）過

栄養化である。

　それぞれの環境問題について簡単にまとめると次のよ

うになる。まず�１）については，森林伐採と農耕地化

により裸地化した流域からの土砂の流入が主な原因であ

り，洞庭湖などで特に深刻な問題となっている。２）揚

子江流域に数多く点在する湖沼は，以前は水脈によって

すべて本流とつながっていた。ところが洪水対策という

名目で，そのほとんどが揚子江本流から切り離されたた

め，現在でも本流とつながった湖沼は，わずかに洞庭湖

と��湖を残すだけとなった。湖沼の本流からの分離に

伴う最大の打撃は，両方の水域を行き来するハクレン・

コクレンなど経済的価値の高い回遊魚の減少である。

３）淡水資源への依存度が極めて高い揚子江流域では，

経済の発展に伴う急激な人口増加が魚類資源の乱獲をも

たらし，漁獲量の低下と漁獲物の小型化，低年齢化を引

き起こした。また，水産資源の増大を目的としてヨー

ロッパから移入された外来魚が，既存の在来魚を滅ぼし

てしまい，結果として総漁獲量が低下した例などが知ら

れる。４）については，美味であるがために水産資源と

しての価値が高いソウギョを各地で過剰に放流してきた

ことが主因とされる。特に湖沼沿岸帯の沈水植物への被

害が深刻化している。５）については，流域の人口増加

に伴う生活排水の過度の流入と立ち遅れた廃水処理が

原因である。

　以上の点について，早急に保全対策を施す必要があ

る。

２�５�２　洞庭湖の水質ならびに生物相

　洞庭湖は，水質の窒素・リン濃度から明らかに過栄養

湖の範囲にはいるが，クロロフィル�濃度は貧栄養湖沼

のレベルにあり極めて低い。これは，水中に粘土粒子を

主とする懸濁物質が多量に含まれるため，光が透過しに

くく，一次生産量が低く抑えられているからだと考えら

れる。洞庭湖の魚類に関しては，過去の漁獲統計から，

漁獲される魚の著しい低年齢化，魚体の小型化，回遊魚

の減少，反対に湖沼内で生涯を過ごす魚種の増加などが

生じていることがわかった。

　我々の生物調査により初めて明らかになった洞庭湖の

生物相を付表に示した。この中には幾つかの新種が含ま

れている。本リストは，今後の洞庭湖の湖沼環境変化を

監視する上で，重要な資料となる。

２�５�３　東湖の長期生態系の変化とその要因

　東湖は１９６０年代に揚子江から切り離されて以来人為

的影響を大きく受けている。ソウギョの過放流や富栄養

化により，７０年代に大型水生植物（特に沈水植物）が

激減しアオコが大発生するようになった。一方で，７０

年代にはハクレンとコクレンの種苗放流技術が確立さ

れ，これらろ食性魚類の漁獲量が増え続けている。さら

に，１９８７年にアオコが消え，それに伴い生態系が大き

く変化した。本報告書ではこうした長期の変化とその要

因について解析した。

　東湖の窒素・リンの濃度は手賀沼や霞ヶ浦と同じかそ

れ以上の濃度であった。しかし，その割にクロロフィル

�量は著しく低かった。これは，世界の亜熱帯湖沼と比

較しても際立っていた。おそらく，水中に粘土粒子が多

く含まれる揚子江流域湖沼の特徴とろ食性魚類が多いこ

との双方の原因によると考えられる。我々の調査した



１９９７～９８年には窒素・リンの負荷量は下水からの負荷

がほとんどで，７０年代後期に比べ窒素量が約３倍に増

加していた。

　東湖の一次生産量は８０年代には頭打ちになった。一

次生産量の変化はないものの，８０年代後半に植物プラ

ンクトンの優占種はアオコ（�����������）から小型のケ

イ藻やクリプト藻に変化した。それと同じころ，優占す

る枝角類が小型種になりノロの体サイズが小さくなっ

た。一方，ハクレン・コクレンの体サイズや体型も大き

く変化している。７０年代に大きかった魚体が８０年代は

小型化し，９０年代にもちなおしている。すなわち，８０

年代に動物プランクトンへの魚の捕食圧が増加し，プラ

ンクトン群集構成が大きく変化する時期に，魚の成長も

一時的に落ちたと考えられる。プランクトン群集の変化

に伴い，それまでの植物プランクトン→大型動物プラン

クトン→魚という生食食物連鎖主体の経路は，細菌→原

生動物→小型動物プランクトン→魚という微生物食物連

鎖主体の経路に移行した。８０年以降，一次生産量が変

化していないにもかかわらず９０年代にさらに漁獲量が

増え続けている原因は，１）外来性懸濁有機物の増

加　２）アオコからケイ藻・クリプト藻への植物プラン

クトン種の変化による栄養価の増加が考えられる。

　こうした東湖生態系の長期変化から，アオコが消えた

のはろ食性魚類の増加によるという仮説をたて，それを

検証し，ろ食性魚類を用いた水質浄化の可能性を実験的

に検討した。

２．５．４　ろ食性魚類を用いたバイオマニピュレーション

の有効性

　霞ヶ浦臨湖実験施設の港内に６基の隔離水界を構築

し，ハクレンの操作実験を行った。１９９６年はハクレン

の密度を変化させ，それに対応してプランクトン群集や

水質がどのように変化するかを調べた。１９９７年はハク

レンの導入・除去という相反する操作に対し，生態系構

成要素や生態系の機能変数がどのように応答するのかを

調べ，生態系の維持力や復元力について考察した。

（１）ハクレンはアオコを制御するか？

　ハクレンの導入はいわゆるアオコを形成するシアノバ

クテリアの種類を確実に減らすことができる。

（２）ハクレンは透明度を上げ，クロロフィル量を下げ

るか？

　ハクレンはアオコを減らす一方で，動物プランクトン

をも減らし，また一般にサイズの小型化を引き起こす。

このため植物プランクトンの総量は，変化しないか，場

合によっては増えることすらある。したがって，ハクレ

ンの導入により透明度を上げ，クロロフィル量を制限す

る効果は必ずしも期待できない。この効果を期待できる

のは，枝角類が極めて少ない系や元々動物プランクトン

への捕食圧の強い系にハクレンを導入した場合に限られ

るであろう。

（３）生態系の維持力と復元力について

　ハクレンの導入・除去により，生態系構造は大きく変

わるが一次生産などの生態系機能には維持力がある。魚

の呼吸，排泄，摂食作用により直接引き起こされる理化

学的要因は復元しやすいが，生物種のいくつかは復元し

にくい。プランクトン群集構造は維持力・復元力ともに

弱いといえる。

（４）湖沼管理への応用の問題点

　アオコの大発生による毒性や悪臭の発生，景観への悪

影響を比較的簡単に，コストをかけずに取り除ける点，

ハクレンを用いたバイオマニピュレーションは有効とい

える。しかし，透明度の上昇やクロロフィル量の低下は

期待できない。また，ハクレンの導入により動植物プラ

ンクトン群集は小型化する。特にピコプランクトンが増

え，溶存態無機窒素の濃度が上がるため，浄水の利用な

どには注意を要する。中国など，ハクレンを水産資源と

して利用できる場合は，漁獲により数％程度の窒素・リ

ンを取り除くことができる。�

―　４２　―
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付表１　底生性原生動物のファウナ（個体������）
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付表２　浮遊性原生動物のファウナ　　　�
　　　　地点ごとに確認されたものを＋で示す
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付表３　ワムシ類のファウナ　　　　　　
　　　　地点ごとに確認されたものを＋で示す

―――――――――――――――――――――――――――――――
　種　　名�　　　　　　　　　　　����Ⅰ�　���Ⅱ�　���Ⅲ�　���Ⅳ�　���Ⅴ
―――――――――――――――――――――――――――――――

―――――――――――――――――――――――――――――――
　種　　名�　　　　　　　　　　　����Ⅰ�　���Ⅱ�　���Ⅲ�　���Ⅳ�　���Ⅴ
―――――――――――――――――――――――――――――――



―　４７　―

�����������	�
��
�������������１８３１�� ＋� � ＋

�����������	
�	�������������１７７３���� ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

���������	
��������	�����������１８９２�� ＋� � ＋� ＋� ＋

���������	��
����
��
�����������	�� � � ＋�

１８３４��

���������	��
���������
������������ � � ＋�

１７８６��

��������	
����　　����������� ＋� � � � ＋�

�����������	１９３９�＊

���������	��
��
�����
����������� � � ＋� ＋� ＋�

１８８６��

���������	
������	���	���������１８８６��� ＋

���������	
���������������１９３６�� ＋

���������	
��������������	�１８９１��＊�� � � ＋

���������	
���������������１９３６＊�� ＋� ＋� ＋� ＋

����������	
�����
������������� ＋� � ＋�

１９３９�＊

���������	�
�������������１８３０�� � ＋

����������	
�����������������	�� ＋�

�������１８９４���＊

���������	���
������������	
��１７７３��� � � ＋

��������	
�������������１８５１�＊� � ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

��������	
�������������������１８３２�� ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

��������	
������������１８８７�＊� � ＋� � � ＋� ＋

����������	�
������������１８４７��� � � � � ＋

�������������	
������������	
�１８３４��� � ＋� ＋� ＋� ＋

��������������	
�����		������������ � � � � ＋�

１７８６��

�������������	�
�
����������	
�１８９８��� � � � ＋

����������	
���������������１８８６��� � ＋� ＋� ＋� ＋

�����������	
������	�����������	��� ＋�

１９２９

����������	
����������	�１８７１���� � � ＋� ＋� ＋

��������	�
����������１９３５�＊� � ＋

�����������	�
���������������１８５１���� ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

�����������	��������������	
���� � ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

�����������	�
��������������１７８６���� ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

����������������	
������������� � � � � ＋�

�������１９９８�＊＊

�������������	
����������	
�１９０７���� ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

�������������	�����������	
�１８３４���� � � ＋� � ＋

�������������	
������������	
���� � � � � ＋�

１９９７�＊＊

������������	���������１９１７�＊� � ＋

���������		����������１８８６��� � ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

������������	��	�	����������	
���� ＋� ＋� � � ＋�

�������＊＊

�����������	�
���
����������	�
�� � ＋� ＋� ＋� ＋�

１８５９��

����������	
����
����������１９１３���� ＋� ＋

�����������	���
���������１９１３���＊�� ＋� ＋

���������	��
����������１９１３��� � ＋� ＋� ＋

�����������	���������	�１８９６��� � ＋� ＋� ＋� ＋

����������	�	�����������１９１３��� � � ＋� ＋

����������	
��������������	�１９１７���＊�� � � � ＋

���������	
�����������	
��１８９３���� ＋� � � ＋

���������������������１７７３��� � ＋� � ＋� � ＋

�����������	
�����������	
�１８３２���� � ＋� ＋� � ＋

�����������������������１９１３��� � ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

�����������	
�	����������������	
�� ＋�

１８３２��

����������	�	������������１９２６���� � � � ＋�

�����������	

������������	�１９０８���� ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

�����������	
������������１９１４� � ＋

���������	���
���	���������１９３８��� ＋� � ＋� ＋

�����������	��
�����������１７８６��� � � � ＋

���������������������������１７８６��� � ＋� ＋� � ＋� ＋

�����������	
��
�����������１８８６��� ＋� ＋� ＋� ＋

���������	
������������	�１８４１� � � � ＋

����������	
���	��������������１８５１��� ＋

����������	�
������������������	
�� ＋�

１８９５��

���������	�
���������������１９１２���＊�� ＋

����������	
�����
�������������� ＋� ＋� � ＋� ＋�

��������１８８６��

����������	�
���
�
������������� ＋� ＋� ＋� ＋�

��������	１９９８�＊＊

�����������	
��������１８８７� � ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

������������	��
���������１８８６�� ＋� � � ＋

�������������	
������������１８８６��� � � � ＋

�������������	
���	�	
������ � � ＋� ＋�

���������	１９０８

���������������	
��������������� ＋�

１８３２�＊

�������������	
������������１８３８�� � � � ＋

�����������	
����
��������������		
� � ＋� � ＋�

１８９３���＊

������������	
������������������	� � ＋� � ＋�

１８８５���＊

�����������	
������������������＊＊�� ＋� � � ＋

����������	
��������������������	
�� � � ＋�

１８３２��

��������	
����������������１７８６��� � ＋� ＋� ＋� ＋

����������	�
�����������������	
�� � ＋�

１８３２��

���������	
�������������１８９１���� ＋� � ＋� � ＋

���������	
���	�����������	
�１８９４��� � � � ＋� ＋

����������	
�������������������１９２５�� ＋� ＋� ＋� ＋� ＋

―――――――――――――――――――――――――――――――
　種　　名�　　　　　　　　　　　����Ⅰ�　���Ⅱ�　���Ⅲ�　���Ⅳ�　���Ⅴ
―――――――――――――――――――――――――――――――

―――――――――――――――――――――――――――――――
　種　　名�　　　　　　　　　　　����Ⅰ�　���Ⅱ�　���Ⅲ�　���Ⅳ�　���Ⅴ
―――――――――――――――――――――――――――――――



―　４８　―

���������	�	

� ������������ ���������������������

� ������������ ���������	������

� ���������	�
� ���������������	
�

� ������������ ��������	�������

� � ������������������	�
���

� ��������� �����������������

� � ����������������

� �������� �����������������

� � ��������������

� � ���������������

� ���������	��� ��������������

� � ������������������	�
�����＊

� � ���������������

� � ���������	
������������	

� � ���������	
��������

� � �������������������

� � ������������������

� � �����������������

� � ������������������������

� � ������������������	�
���

� ������������� ��������������

� ���������� ��������������������������

� � �����������������	
�����	

����������	
	

� ����������� ���������������

� ���������	
� ���������������

� � ����������

����������	�

� ��������� �����������	����������	
��

� � �����������	����������	
���

� � �����������

� ��������� ����������������������������	
�

� � ��������	�
�������

� � ������������������		�

� � �����������

� � �������������������	������������

� � ������

� � �������������������＊

����������	
	

� ���������� �����������������＊

� � ��������������

� � �����������

� ��������������

� ����������

� ��������� �����������

���������	
�


� ���������	
� ���������������

� ��������	� ���������������	
�

�����������	
����

���������	 �������� ����������������

� ����������� �������������������������	
�

� � �������������

� � ������������������	
��

� � ��������������	
��

� � ������������������������������	
�

付表４　植物プランクトンのフローラ
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付表５　１９９６年に記録された洞庭湖の淡水魚類相
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付表６　東湖の大型水生植物相（１９６２～６４年と１９９２～９４年の比較）
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か？

高村典子，福島路生，
孫　麗偉，中川　惠，
��������	
���，
松重一夫
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（������）

��������	
��
����������������	���
	���	�����	��	

����������	
�������������������

��������������������	
��������

��������	�
��������

１９９８３７�４３R�１３８国立環境研究所研究報
告

ハクレンを用いたバイオ・マニ
ピュレーションの可能性

福島路生，高村典子，
金　白虎，中川　惠，
孫　麗偉，鄭　允文
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１９９８３０５�３０６６４（２）日本水産学会誌アオコの特性とその発生機構���
発生と水質要因との関係（霞ヶ
浦）

高村典子

１９９８４０�４１１２かんきょう湖の生態系管理高村典子
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１９９９１６６�１６７藻類の多様性と系統
（千原光雄編）

超微細な生産者たち：ピコシアノ
バクテリアの生態と生態系での役
割

高村典子
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２０００１７３�１９０��１５３国立環境研究所研究報
告

霞ヶ浦における水質及びプランク
トン群集の季節変動

中川　惠，高村典子，
松重一夫
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２０００１�４��１５３国立環境研究所研究報
告

生態系を理解した湖沼保全に結び
つけるために

高村典子
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２０００１６３�１６５６１陸水学雑誌陸水学のシェアを広げる：実証科
学として挑戦

高村典子

２０００１１２�１２３水と生命の生態学
（日高敏隆編，講談社）

アオコ高村典子
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７．�８盛　岡第　４２　回日本生態学会大会植物プランクトンの優占性と窒素：リン
供給比の関係の実験的研究

相馬咲子，高村典子，
藤伊　正

７．１０名古屋日本陸水学会第　６０　回大会植物プランクトンの優占性と湖水のリン，
窒素との関係について

高村典子，石川　靖，
三上英敏，三上　一，
藤田幸生，樋口澄男，
村瀬秀也，山中　直，
南條吉之，猪狩忠光

８．�５上　越日本珪藻学会第　１７　回大会湖沼プランクトンとして優占的に出現す
る珪藻種について

伯耆晶子，高村典子

８．�９札　幌日本陸水学会第　６１　回大会日本の湖沼の原生動物相　―　ハイビジョン
カメラによる原生動物の観察と各湖沼で
の多様性指数　�―

高村典子，沈　�芬，
謝　　平

８．�９札　幌日本陸水学会第　６１　回大会魚類相を欠く水草帯の水生生物群集上野隆平，高村典子
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９．�６つくば国立環境研究所研究発表
会

魚が変える湖の環境　―　中国東湖と十和田
湖を例に　―

高村典子

９．�３札　幌第　４４　回日本生態学会大会ハクレンの密度変化がプランクトン群集
へ及ぼす影響　―　群集内の相互関係―

福島路生，高村典子，
孫　麗偉，��������	
�，
松重一夫，中川　惠，
謝　　平

９．�３札　幌第　３１　回日本水環境学会年�
会

霞ヶ浦隔離水界実験における底泥からの
栄養塩溶出測定

木幡邦男，福島路生，
高村典子，松重一夫，
今井章雄，竹下俊二，
田中秀之，中川　惠

９．�３札　幌第　４４　回日本生態学会大会ハクレンの密度変化がプランクトン群集
へ及ぼす影響　―　現存量の時間的変動

孫　麗偉，高村典子，
福島路生，��������	
�，
松重一夫，中川　惠，
謝　　平
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９．�４東　京平成９年度日本水産学会
春季大会

中国・東湖の音響資源調査立川賢一，載　　莽，
謝　　平，高村典子

９．�９広　島平成９年度日本水産学会
秋季大会

アオコの特性とその発生機構：発生と水
質，気象要因等との関係（霞ヶ浦）

高村典子

９．�９奈　良日本陸水学会第　６２　回大会霞ヶ浦における隔離水界実験：ハクレン
の密度が系の生産構造に及ぼす影響

高村典子，福島路生，
孫　麗偉，中川　惠，
松重一夫

９．�９奈　良日本陸水学会第　６２　回大会ここ２０年の霞ヶ浦の栄養塩とプランクト
ン群集の変動

高村典子，野尻幸宏，
松重一夫，花里孝幸，
岩熊敏夫，相崎守弘，
大槻　晃

１０．�３京　都第　４５　回日本生態学会大会濾食性淡水魚によるプランクトン群集の
構造変化

福島路生，高村典子，
孫　麗偉，��������	
�，
松重一夫，中川　惠，
謝　　平

１０．�３京　都第　４５　回日本生態学会大会霞ヶ浦に設置した隔離水界におけるプラ
ンクトン現存量の変化

金　白虎，高村典子，
福島路生，孫　麗偉，
中川　惠

１０．�３京　都第　４５　回日本生態学会大会ハクレンが富栄養湖の微生物食物連鎖
（���������	
���	��）へ及ぼす影響　―�
隔離水界からの結果

孫　麗偉，高村典子，
福島路生，松重一夫，
中川　惠，大槻　晃

１０．�７土　浦霞ヶ浦研究会１９９８年度
第１回例会

霞ヶ浦の植物プランクトンの変化とモニ
タリング手法

高村典子
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１０．�９松　本日本陸水学会第　６３　回大会バイオマニピュレーションに対するプラ
ンクトン群集の反応は可逆的か？

福島路生，高村典子，
金　白虎，中川　惠，
孫　麗偉，鄭　允文

１０．�９松　本日本陸水学会第　６３　回大会ハクレンが小型鞭毛藻����������	�
�
（����������	
）の形態変化に及ぼす影響

金　白虎，高村典子，
福島路生，孫　麗偉，
中川　惠
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１０．�９松　本日本陸水学会第　６３　回大会抽水植物帯の底生無脊椎動物の食性につ
いて

上野隆平，高村典子
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１１．�２つくば第　１４　回全国環境・公害研�
究所交流シンポジウム

実験隔離水界を用いたプランクトン食性
ハクレンの導入に伴う湖沼生態系の変化

福島路生，高村典子，
孫　麗偉，金　白虎，
中川　惠，松重一夫

１１．�２つくば第　１４　回全国環境・公害研�
究所交流シンポジウム

湖沼をどのように保全し，管理するの
か？

高村典子

１１．�３松　本第　４６　回日本生態学会大会霞ヶ浦隔離水界でのハクレンの餌選択性
について

金　白虎，高村典子，
福島路生，孫　麗偉，
中川　惠

１１．�３松　本第　４６　回日本生態学会大会霞ヶ浦におけるプランクトン群集の季節
変動（’�９６～’�９８）

中川　惠，高村典子，
全域調査チーム

１１．�３松　本第　４６　回日本生態学会大会ハクレンを導入した富栄養湖の繊毛虫の
生物量の変化と生産量及び微生物食物連
鎖（���������	
���	��）中の役割

孫　麗偉，高村典子，
福島路生，金　白虎，
中川　惠，大槻　晃

１１．�３松　本第　４６　回日本生態学会大会ハクレンのいる水界といない水界での炭
素循環の違い

高村典子，福島路生，
中川　惠，金　白虎，
孫　麗偉

１１．�４東　京平成　１１　年度日本水産学会�
春季大会

中国東湖における浮遊生物食魚の生産増
大の検討

原田泰志，高村典子，
福島路生，謝　　平

１１．�４東　京平成　１１　年度日本水産学会�
春季大会

中国・東湖における魚類現存尾数と漁獲
量との関係

立川賢一，謝　　平，
高村典子

１１．１０彦　根日本陸水学会第　６４　回大会陸水学のシェアを広げる：実証科学とし
ての挑戦

高村典子

１２．�３広　島第　４７　回日本生態学会大会中国・東湖におけるハクレンとコクレン
の成長と体型変化について

福島路生，高村典子，
謝　　平，黄　根田，
立川賢一
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