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研究成果の概要（和文）：様々な環境ストレス（酸素欠乏，被食リスク，餌不足等）に対して生物が見せる応答
（表現型可塑性）のパターンを解明するとともに，それが人為汚染物質（農薬類や金属類）によってどのように
撹乱されるのかを明らかにすることを目的とし，ミジンコを用いた研究を行った．その結果，それぞれの応答に
対して環境ストレスが複合的に作用することや，人為汚染物質による応答の撹乱が個体群動態に大きな影響を及
ぼしうることがわかった．得られた多くの新たな知見は，今後の水域管理や化学物質のリスク評価に役立てられ
ると期待される．

研究成果の概要（英文）：Organisms can modify those phenotypic traits (e.g., morphology, behavior and
 life-history trait) in response to temporally changing biotic and abiotic environments. In terms of
 phenotypic plasticity, the cladoceran Daphnia is one of the well-studied organisms. However, the 
information about the pattern of phenotypic responses to the combined exposure of biotic/abiotic 
stresses is still lacking. Here, we examined the influences of five different stresses (single or 
combined exposures to hypoxia, food shortage, predator kairomone, copper, and an insecticide 
diazinon) on individual phenotype and population dynamics of D. pulex. We found that the 
environmental stresses act on each response in a complex manner, and that the disturbance of the 
phenotypic plasticity by anthropogenic pollutants can have a great influence on the population 
dynamics of Daphnia. New findings from present study will be useful for future water area management
 and risk assessment of chemical substances.

研究分野： 陸水生態学，生態毒性学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究では，湖沼における主要な一次消費者であるミジンコの「呼吸」，「摂餌」，「被食」に関連する表現型
を対象とした．これらは生存率や増殖率に直接関係するため，生物が自然環境でどのような生存戦略をとるのか
という生態学的に重要な知見を得ることが出来た．また，特に銅による水域の汚染はごく微量であってもミジン
コの防御形態への変化を阻害し，個体群レベルでの影響も大きいことがわかった．化学物質による生物間相互作
用の撹乱影響は既存のリスク評価では十分に考慮されていないため，得られた知見は今後の水域管理や化学物質
のリスク評価に役立てられると期待される．

※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、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

（１）環境ストレスに対する生物応答と表現型変化の優先性 

ミジンコ類の表現型可塑性に関する研究は活発に行われており，例えば①貧酸素環境下での
体液中のヘモグロビン濃度の上昇，②低餌密度条件下での濾過スクリーン面積（第 3，第 4胸脚）
の増大，③特定の捕食者の存在下での防御形態などが良く知られている．しかし，先行研究は単
一のストレスへの応答を調べたものがほとんどで，複合曝露に対する応答はほとんどわかって
いない．知見は断片的であるが，表現型の発現には順位の優先性が存在する可能性がある．すな
わち，発現の優先順位は「ヘモグロビン（酸欠）」>「濾過スクリーン（餌不足）」>「形態変化（被
食リスク）」の順であると推察される（Hanazato 1996; Spaak & Boersma 1997）．これらはミジンコ
の生存率や増殖率に直接影響する「呼吸」，「摂餌」，「被食」に関連する表現型である．そのため，
発現の優先性を明らかにすることで，生物が自然環境でどのような生存戦略を優先するのかと
いう生態学的に重要な知見を得ることが出来る． 

 

（２）人為汚染物質による攪乱影響の解明 

ミジンコ類は，化学物質の生態影響評価に関連する種々の公定法において低次消費者（甲殻類）
を代表する標準試験生物に指定されている．ただし，農薬類や界面活性剤，重金属類が，公定試
験法では影響が検出できない微量での曝露であっても水生生物（原生動物，藻類，甲殻類，貝類，
両生類，魚類）の誘導防御（形態，行動，生活史特性の変化）を抑制もしくは促進することが明
らかになっている（Lürling and Scheffer 2007; Sakamoto et al. 2009）．実際に，野外環境中で化学物
質による直接影響（生存，増殖への影響）が観察されるほど高濃度の汚染が起こる事例は少ない
が，すでに生物間相互作用の撹乱等を介して一定程度の毒性影響が表れている可能性が高い．し
かし，これを定量的に示した研究報告は無く，誘導防御以外の研究もほとんどなされていない．  

 

（３）個体群動態への影響の解明 

現状，わが国における化学物質の初期リスク評価は，ハザード比に基づき行われている．一方
で，代表者らは，様々な生物が相互に関係し合う生態系への影響を，現行の毒性試験のみで把握
することは困難であることを示してきた．表現型可塑性の撹乱は人為汚染物質への低濃度曝露
で引き起こされるため，まずはそれが個体群動態にどのように波及していくのかを明らかにす
る必要がある． 

 

２．研究の目的 

「様々な環境ストレスに対して生物が見せる表現型可塑性の優先性を明らかにすること」お
よび，「表現型可塑性の攪乱を介した有害化学物質の生態影響の評価」を目的として研究を行っ
た．本研究では，現在までに知見が断片的である複合的な環境ストレスに対して変化する表現型
の発現パターンを精査するとともに，環境ストレスと化学物質による複合的な生態影響を評価
した． 

 

３．研究の方法 

（１）表現型可塑性における発現の優先性の解明 

 本研究ではミミジンコ（Daphnia pulex）のⅰ）ヘモグロビン生産（酸欠），ⅱ）濾過スクリーン面
積の増大（餌不足），ⅲ）形態・生活史特性の変化（被食リスク）を対象とし，環境ストレスへの
複合曝露条件下での応答パターンを検証した．実験に用いたクローン系統は後の生態毒性学的
視点での研究を勘案して国立環境研究所が維持・培養している系統（NIES クローン）を使用し
た．  

（２）人為汚染物質による表現型可塑性の攪乱影響 

 （１）の実験結果をふまえ，すでに誘導防御の撹乱について報告のある金属（銅）による表現
型への影響を調べた． 

（３）野外個体群における表現型と環境条件の関係 

 ミジンコ（D. pulex）の生息が確認されている富山県のため池（富山市の古洞池と射水市の綿
内池）において，水質（Chl. a濃度など）や防御形態を誘導する捕食者（Chaoborus spp.：フサカ
幼虫）の密度の季節変動とミジンコの表現型との関係を調べた．  

（４）表現型可塑性の攪乱による個体群動態への影響 

 緑藻クロレラ（Chlorella vulgaris） ，ミジンコ（D. pulex），フサカ幼虫（Chaoborus spp.）を構
成種とする 3 栄養段階の実験系を用い，ダイアジノンまたは銅のへの曝露によるミジンコの個
体群動態と表現型への影響を調べた． 

 

４．研究成果 

（１）表現型可塑性における発現の優先性の解明 

 実験では，フサカ幼虫のカイロモン（被食ストレス）に曝した処理区と低餌密度の処理区でミ
ジンコの増殖速度が低下した．体液中ヘモグロビン濃度については，これまでに知られていた貧
酸素環境の他に，被食ストレスに曝された場合にも上昇することがわかった（図 1）．また，餌
不足に曝された際に発現するろ過スクリーン面積の拡大は，被食ストレスや貧酸素ストレスに
よる影響を受けないことがわかった． 



図 1．各処理区におけるミジンコ（7日齢）の体液中ヘモグロビン濃度（mean  SE）．各処理区
の値は，対照区を 1とした時の相対値を示す． 

 

一方，被食ストレスによって誘導される防御形態の発現（ネックティースの形成）は，貧酸素
ストレスによって抑制されたが，餌不足に曝されても影響を受けなかった．一般に，ミジンコの
形態変化は餌不足の環境下では誘導されない．本研究で形態変化の抑制が起こらなかったのは，
フサカ幼虫のカイロモンに対する感受期（後期胚の限られた期間であり，胚は母親個体の育房内
にある）に餌不足環境に曝さなかったためであると考えられる．これまで，ミジンコ類の表現型
可塑性に関する研究は単一のストレスへの応答を調べたものがほとんどで，複合曝露に対する
応答はほとんどわかっていなかったが，本研究の結果から，各表現型の変化が，複数の環境スト
レスによって制御されていることが明らかになった．これらの新たな知見については論文とし
てまとめ，国際誌に投稿済みである（Oda et al, under review）． 

 

（２）人為汚染物質による表現型可塑性の攪乱影響 

 （１）の条件に加え，体成長や内的自然増加率に影響を与えない低濃度の銅に曝した時のミジ
ンコの表現型の変化を調べた．本研究においても，先行研究と同様に銅が防御形態の発現を抑制
するという結果が得られた．この現象は，すでに Mirza and Pyle（2009）が確かめている．一般
に，水生生物に影響を与える金属の形態は無機の陽イオン（特にフリーイオン）であるため，水
質データ（水温，pH，溶存有機物濃度，無機炭素濃度，各種陽イオン，陰イオン等の測定値）を
用いて化学平衡モデルからイオン活量（Cu2+ activity）を推定したところ，0.26 nM と見積もられ
た．形態変化の抑制メカニズムは明らかにされていないが，本研究で見積もられた 0.26 nM はミ
ジンコの半数致死濃度（48-h LC50）の数十から数百分の一の値である． 

一方，銅はろ過スクリーン面積の拡大には影響を与えなかった（図 2）．ただし，（１）で行っ
た実験の結果とは異なり，この実験では被食ストレス（フサカ幼虫のカイロモン）に曝された時
にもろ過スクリーンの拡大が認められた．（１）で行った実験ではカイロモン濃度をフサカ幼虫
10 inds. L-1で作製したのに対し，この実験では半分の 5 inds. L-1で作製した．再現性を確かめる
ために何度か実験を行ったが，ろ過スクリーン面積の拡大はカイロモン濃度が低い条件で引き
起こされることがわかった．被食ストレスによるろ過スクリーン面積の拡大は，これまでに全く
報告のない現象である． 

図 2．各処理区におけるミジンコの体長とろ過スクリーン面積の関係．貧酸素条件については（１）
と同様に全く影響が認められなかったため，ここでは記載していない． 

 

低濃度のカイロモンによるろ過スクリーンの拡大の誘導が，なぜ起こるのかを確かめるため，
異なる濃度のカイロモン（フサカ幼虫が 0  10 inds L-1相当）にミジンコを曝した時のムレミカ
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ヅキモ（Raphidocelis subcapitata）に対する摂食速度を調べた．その結果，摂食実験の 1日前から
カイロモンに曝さした個体ではカイロモン濃度が高い条件で摂食速度が低下したが，1 世代前
（母親個体）からカイロモンに曝した個体では摂食速度の低下が抑えられた．このことから，ミ
ジンコは被食ストレスの存在下でもろ過スクリーン面積を拡大することで，効率的に摂食を行
い，摂食速度の低下分を補っていると考えられる．ただし，カイロモン濃度が高い条件では防御
形態の変化が優先され，ろ過スクリーンの拡大が起こりにくいことがわかった． 

 

（３）野外個体群における表現型と環境条件の関係 

 先行研究（So et al. 2015）で D. pulexの生息が確かめられている，富山県内のため池（古洞池，
綿内池）において，2018 年 4 月下旬から，Daphnia属のミジンコの個体群が崩壊する 8月下旬ま
で 2週間に 1回の定期的な水質・生物相調査を行った．ただし，綿内池では 6月上旬に Daphnia

が確認されなくなったため，そこで打ち切りとした．綿内池では 5 月中旬までマギレミジンコ
（D. ambigua）とミジンコ（D. pulex）が同程度の密度で生息していた．一方，古洞池では，D. 

pulex は一時的にごく低密度（1 ind. L-1以下）で出現したのみで，D. ambiguaが優占種であった． 

 図 3に，綿内池および古洞窟池における表層水中の Chl. a 濃度（植物プランクトンの現存量の
指標）と，D. ambigua のろ過スクリーン面積との関係を示す．これらの結果から，野外環境にお
いて，Daphniaは餌資源量の経時的な変動に応じて柔軟にその表現型（ろ過スクリーン面積）を
変化させていることがわかった．また，古洞池の D. ambigua の内，防御形態の個体と通常形態
の個体でろ過スクリーン面積に違いがあるかを調べたところ，防御形態の個体でろ過スクリー
ンが小さい傾向が認められた．一般に，餌不足の環境下では，ミジンコの防御形態は発現しにく
くなることが知られている（母親個体が餌不足に曝された場合）．そのため，野外環境において
防御形態を有する個体は，通常形態の個体より多くの餌を得た親から産まれたと考えられる． 

図 3．綿打池 2地点（W1，W2）および古洞池 F1地点の表層水中の（a）全 Chl. a 濃度および（b）
粒径 40 µm 未満（動物プランクトンが摂食できるサイズ）の植物プランクトンの Chl. a 濃度．
（c）Chl. a濃度（< 40 µm）と D. ambigua のろ過スクリーン面積との関係．図の縦軸は，測定デ
ータを直線 log A = log a + (b × log L) にあてはめて得られた傾き b の値（Aはろ過スクリーン
面積，Lは D. ambigua の全長）．  

 

（４）表現型可塑性の攪乱による個体群動態への影響 

 ミジンコの防御形態の発現を抑制する金属（銅）の個体群レベル影響を，マイクロコズム実験
（10 L 容量）により検証した．30 日の実験期間中，マイクロコズム内の試験水がサンプリング
や蒸発によって減った際に COMBO 培地（銅 0.25 g L-1含有）を加えたため，溶存態銅濃度は時
間の経過とともに上昇した（図 4）．これにより，実験後半には銅処理区で銅のイオン活量が高
くなる傾向があった．D. pulex の密度はフサカ幼虫を入れた処理区で低くなったが，銅添加その
ものによる影響は大きくなかった．ただし，「銅＋フサカ処理区」では実験終了時の D. pulex の
密度が非常に低く，特に仔虫はほとんど観察されなかった．D. pulex仔虫におけるネックティー
スの発現度合いは，銅イオン活量の上昇と同時期に低下した．このように，銅による誘導防御の
発現抑制が D. pulexの個体群動態にも影響しうることが明らかになった． 

特に，防御形態の発現抑制が確認された時の Cu2+ activityは 0.01 nM 以下と非常に低かった．
銅を含め，極低濃度の金属類による水生生物の表現型可塑性への影響については，近年，ミジン
コ類（例えば DeMille et al. 2016）や藻類（Huang et al. 2016）を用いた研究の報告が増えてきて
いる．ただし，これらの生化学的な撹乱メカニズムはほとんど明らかになっていない．ただし，
表現型可塑性の撹乱は実環境中でも普遍的に検出されるような低濃度の銅（イオン活量に換算

c)



した場合）で引き起こされるため，銅がこれらの生物に直接的に影響しているとは考えにくい．
ミジンコ類や藻類の防御を誘導する至近要因は多くの場合，情報化学物質（カイロモン）である．
ミジンコの形態変化を誘導するフサカ幼虫のカイロモンは，脂肪酸とグルタミンの化合物であ
り（Weiss et al. 2018），藻類（イカダモ）の群体形成を誘導するミジンコ類のカイロモンは脂肪
族硫酸エステル類である（Yasumoto et al. 2006）．これらのカイロモンは有機物であるため，金属
類と有機錯体を形成して化学構造が変化した結果，カイロモンとしての活性を失った可能性が
ある．この仮説についても，今後の詳細な実験的検証が必要となる． 

図 4．個体群レベル実験における（a）溶存態銅濃度，（b）銅のイオン活量，（c）ミジンコの個体
群動態，（d）幼体におけるネックティースの発現度合いの経時変化（値は全て mean  SE）． 

 

現状，化学物質による生物間相互作用の撹乱影響は既存のリスク評価では十分に考慮されて
いないため，本研究により得られた知見は今後の水域管理や化学物質のリスク評価に役立てら
れると期待される． 
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