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研究成果の概要（和文）：11樹種の落葉を対象に、水に浸漬した際の栄養塩・有機物溶出量を測定し、樹種によ
り炭素、窒素、リンの溶出効率が大きく異なること、いずれの樹種でも溶出効率はリンが最も高く、次いで、炭
素、窒素の順であることを明らかにした。また、これら樹種の落葉浸漬液を用いて藻類成長実験を行い、藻類の
成長速度や化学量が、用いた落葉樹種により異なることを示した。さらに、落葉溶出物質を栄養起源とした生物
群集実験を行い、水圏に供給される落葉樹種により高次生産に果たす生食連鎖と腐食連鎖の相対的重要性が異な
ることを示した。

研究成果の概要（英文）：This study measured the concentrations of nutrients and organic matter 
leached from leaf litter of 11 tree species when immersed in water. The results showed that the 
leaching efficiencies of carbon, nitrogen, and phosphorus differed greatly among leaf litter 
species, with phosphorus having the highest leaching efficiency for all tree species, followed by 
carbon. Then, the study We then examined algal growth rate and CNP stoichiometry in litter leachate 
culture media from the 11 tree species. Both algal growth rate and stoichiometry were highly 
variable among leaf litter species. We also examined changes in aquatic communities developed in the
 microcosm with different leaf litter species, and showed that the relative importance between the 
grazing and detritus food chains for supporting higher trophic levels in aquatic ecosystems may 
change if the composition of tree species supplying leaf litter in the watershed is altered.

研究分野： 生態学

キーワード： 湖沼　異地性有機物　落葉　生食連鎖　腐食連鎖　生態化学量論　樹木　藻類

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
個々の生態系は独立に成立しているのではなく、異地性有機物のフロー、すなわち栄養補償を介して関連してい
る。これまで、森林から河川湖沼に流入する落葉などの異地性有機物は、炭素・エネルギー源となるため、腐食
連鎖を通じて水圏高次生産を涵養していると考えられてきた。しかし、本研究により落葉は植物プランクトンの
栄養源としても重要で、生食連鎖も促進すること、しかしその影響の大きさは落葉樹種によって異なっているこ
と、などが実験的に示された。これら結果は、集水域の植生変化は河川湖沼生物群集にも大きく影響する可能性
を示しており、水圏生態系の保全には集水域植生を健全に維持していくことの重要性を示している。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
個々の生態系は独立に成立しているのではなく、異地性有機物のフロー、すなわち栄養補償を

介して関連している。しかし、その具体的な機能は必ずしも明らかではない。例えば、森林か

ら河川や湖沼に流入する落葉などの異地性有機物は、炭素・エネルギー源となるため、腐食連

鎖を通じて湖沼の高次生産を涵養していると考えられてきた。実際、植物枯死由来有機物の主

体は炭素であり、それに比べて窒素やリンなどの栄養元素含量が極めて乏しい。しかし、落葉

など植物枯死由来有機物を炭素・エネルギー源としてのみ強調することは栄養補償をミスコン

セプトすることになりかねない。例えば、いくら落葉の炭素含量が高いとしても、難分解性で

非可給態なら、受容生態系の炭素・エネルギー源とならない。一方、異地性有機物のリンや窒

素含量が生物要求量比で炭素に比べて 10倍少なくても、その溶出効率が 20倍高ければ、異地

性有機物は河川や湖沼の藻類が成長する際に必要な栄養源となる。すなわち、落葉などの異地

性有機物は、腐食連鎖だけでなく、藻類の成長を起点とする生食連鎖を通じても湖沼の生産を

支えているかも知れない。このように、異地性有機物の栄養補償機能を考えるには、生態化学

量論の視点が不可欠である。しかし、そのような研究は未だ乏しい。 

 
２．研究の目的 
河川・湖沼の食物網は、栄養塩を利用し光合成を行うことで有機物を生産する藻類が、動物プ

ランクトンなどの餌になることで駆動する生食連鎖と、他生物の遺骸や落葉などの枯死物に含

まれる有機物を細菌や菌類が利用し、原生動物や動物プランクトンの餌になることで駆動する

腐食連鎖で構成されている。河川・湖沼に流入した枯死物、特に落葉は、栄養塩や有機物を供

給するので、生食連鎖と腐食連鎖の両方を駆動していると考えられる。しかし、水に浸漬した

落葉からの有機体炭素や窒素・リンなどの生元素の溶出効率が、落葉樹種によりどう異なって

いるのかは良くわかっていない。もし、樹種によって落葉からのこれら生元素の溶出効率が異

なるなら、集水域の植生変化は河川・湖沼の生物群集にも大きな影響を及ぼす可能性がある。 

そこで、本研究では、まず東日本に一般的な広葉樹と針葉樹の落葉を対象に、湖水等に浸漬

した際の有機態炭素、窒素、リンの溶出効率を調べた。次いで、落葉樹種よって生食連鎖と腐

食連鎖の駆動にどのような違いが表れるのかを推定するため、落葉浸漬液を培地とした植物プ

ランクトンの培養実験や細菌・菌類・原生動物を含む微生物群集を対象とした群集マイクロコ

ズム実験を行った。さらに、野外で実施した落葉を栄養源としての機能を調べるエンクロージ

ャー実験の取りまとめを行った。それら微生生物の応答から、集水域の落葉樹種が変化するこ

とで水圏生態系にどのような影響が生じる可能性があるかを検討した。 

 
３．研究の方法 
2020 年 10 月～11月に宮城県の蔵王、川渡、青葉山でハルニレ、ブナ、コナラ、ダケカンバ、

ケヤキ、オオモミジの広葉樹 6種とアカマツ、カラマツ、ヒノキ、スギ、コメツガの針葉樹５

種を採集しした。これらの葉は、落葉後およそ１週間以内に採集したものである。なお、コナ

ラについては緑色と茶色の 2種類の落葉を用いた。また、落葉 11 種計 12落葉をそれぞれ個別

に 7日間蒸留水に浸漬した液を培地とした、緑藻類であるイカダモ（Scenedesmus obliquus）の

培養実験を行った。実験には、窒素・リンを含まない無機培地である COMBO を添加した実験区

と COMBO を添加しなかった対象区を設けた。また、ブナ、コナラ、コメツガ、スギの落葉を用

いて上記と同様に作成した培養液の実験区と対象区を用意し、実際の天然湖沼を想定したマイ



クロコズム実験を行うとともに、落葉添加の有無や遮光の有無を操作条件とした野外でのエン

クロージャー実験について取りまとめた。。 

 
４．研究成果 

(1) 落葉とその栄養物質溶出量のストイキオメトリー 

東日本に一般的な広葉樹 6種と針葉樹５種を対象に、落葉の炭素（C）・窒素(N)・リン(P)含量

を測定した。落葉の乾燥重量あたり炭素含有量は、樹種により、39～54%と変動した。乾燥重量

あたり窒素量は 1～3％と 3倍の違いがみられ、オオモミジで小さく、ダケカンバで大きい値を

示した。一方。乾燥重量あたりリン含量は 0.02～0.99%と、樹種間で 50倍もの違いがみられ、

オオモミジで最も小さく、ハルニレで大きな値を示した。 

ついで、これら落葉が水に浸漬した場合に溶出する溶存有機態炭素（DOC）、溶存全窒素

（TDN）、溶存全リン（TDP）の溶出効率を明らかにする実験を行った。落葉に含まれる炭素に対

する全有機態炭素（DOC）の溶出率と全溶存態リン（TDP）の溶出率は、経時的に増加しやがて

頭打ちになる傾向がみられ、最大溶出率の平均値は DOC で 26%、TDP で 78%に比べて低かった。

しかし、全溶存態（TDN）の溶出率は、平均 8.9%と炭素やリンにくらべて低かった。この溶出

率の経時パターンは、一部落葉の TDN 溶出率を除いて、ミカエリス・メンテン式で良く表すこ

とができた

（図１）。ミ
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は、いずれの

樹種落葉でも TDP で大きく、DOC や TDP で低かった。これら結果から、DOC や TDN は水溶性の画

分は少ないものの速やかに溶出することが分かった。一方、落葉に含まれるリンの殆どは水溶

性で、数週間程度でほぼ溶出することが分かった。最大溶出量の N/P 比は、オオモミジやコナ

ラ落葉を除くと６以下で、Redfield 比（16:1）に比べて遥かに低かった。この結果から、落葉

は河川や湖沼などの水圏生態系に対して、窒素よりもむしろリン供給源として重要であること

が示唆された。なお、各生元素の落葉からの溶出率には、針葉樹種と落葉樹種との間で有意な

差は見られなかった。 

(2)藻類成長実験 

上記 11種の落葉を水に浸漬した溶液を用いて藻類（Scenedesmus）を培養し、その成長速度

（細胞分裂速度）、生産速度（炭素蓄積速度）、及び細胞内 C, N, P 含量を調べた。その結果、

藻類の生産速度は微量栄養素の添加に関わらず、TDN 溶出量が多い落葉による培養液ほど増加

した。一方、緑藻の成長速度は TDP の溶出量が多い落葉の培養液で高くなる傾向がみられた

が、ハルニレ，コメツガの落葉で作成した培養液では、TDP の濃度に関わらず、藻類の成長速

度は微量元素を添加しないと増加しなかった（図２）。また、ヒノキでは微量元素を添加すると

藻類の成長はむしろ減少した。藻類の C, N, P 含量も、異なる落葉浸漬水の培養液の間で異な

っていた。この結果から、落葉樹種が異なると、溶出する溶存栄塩物質の化学量比によって藻

図１ 落葉を水に浸漬した際の溶存態有機炭素、溶存態全窒素及び溶存態

全リンの葉の溶出効率（落葉元素含量に対する溶出量の割合）。ケヤキ落

葉の例。 



類の成長速度や生産速度は変化し、さらに藻類細胞の C/N 比や C／P比が変化することで、それ

を餌とする動物プランクトンの成長にも影響を及ぼすことが示唆された。 

 

 

(3)微生物応答実験 

ブナ、コナラ、スギ、コメツガの落葉を水に浸漬した溶液を培地としたマイクロコズム実験を

行った。実験は、藻類の他、ラン性細菌、細菌、菌類、独立鞭毛藻（ANF）及び従属栄養生物

（原生動物や動物プランクトン）を各培地に一定量加えることで実施した。その結果、藻類の

増加率はブナ、コナラ、スギの培養液で高かったが。コメツガによる培養液では増殖はきわめ

て低かった。また、コメツガやスギの培養液では、独立栄養の鞭毛藻（ANF）の増殖も低かっ

た。しかし、コメツガによる培養では細菌の細胞数は低いものの、それを餌とする従属栄養の

原生動物（HNF）が他の培養液に比べて有意に増加した。また、微量元素を加えると、コメツガ

による培養液では菌類が増加した。この

ように、独立栄養生物（イカダモや

ANF）と従属栄養生物(菌類や HNF)の応答

は、異なる樹種の培養液によって異なっ

ていた。この結果から、落葉は水圏生態

系の異地性有機物として重要であるが、

落葉樹種により食物連鎖への機能的役割

が異なり、コメツガ落葉による生食連鎖

駆動は、ブナやコナラの落葉に比べると

弱いことが示唆された。 

(4)エンクロージャー実験 

落葉を添加した場合としない場合、及び

遮光した場合としない場合の条件で

行ったエンクロージャー（隔離水

回）実験における動物プランクトン

の応答とその栄養起源を解析した。

落葉を栄養源として添加すると、動

物プランクトンの生物量は遮光しな

い条件ではよく増加したが、遮光し

図 2. 11 樹種の落葉浸漬水

で培養した緑藻類の成長

速度（上段）と生産速度（下

段）。対照区（白）と N, P

を除く微量元素を加えた

添加区（灰）の結果を

Boxplot で示している。 

図３ 山地湖沼で行ったエンクロージャ実験の安定

同位体分析による結果。落葉添加＋非遮光（LA）、落

葉非添加＋非遮光（LB）、落葉添加＋遮光（DA）、落

葉非添加＋遮光（DB）条件で、動物プラクトン各種

の摂食量に占める生食連鎖起源有機物の割合。 



た条件ではさほど増加しなかった。また、安定同位体分析から、遮光した場合には動物プラン

クトンの生物量の多くは落葉起源の有機物で構成されていたが、遮光しない場合は動物プラン

クトンの生物量の大半は藻類が生産した有機物で構成されていた（図 3）。これらの結果から、

落葉を添加した場合の動物プランクトンの生物量の増加は、落葉が溶出する栄養塩によって藻

類の生産量が増加したためであること、十分に光がない場合には、落葉から溶出される炭素有

機物が豊富にあっても動物プランクトンの生物量はさほど増加しないことがわかった。これら

一連の実験から、落葉から溶出される溶存物質の化学量・比は水圏の高次生産速度を決める上

で重要であること、さらに、集水域の樹種が変化すると水圏における生食連鎖と腐食連鎖の相

対的重要性が変化することが示された。 

(5)その他の成果 

上記培養実験等で用いた動植物プランクトンの一部を単離培養し、その行動・生態特性や微生

物との関係についても解析し、例えばミジンコ類では系統によって共在細菌叢が異なるなど、

予想外の結果を得ることが出来た。 
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