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研究成果の概要（和文）：本研究によって、琵琶湖におけるリン酸濃度の時空間分布、そして植物プランクトン
成長の閾値が15 nmol/Lであることを明らかにした。河川から流入するリンの主な供給源は農地であり、田植え
期以降にみられた植物プランクトンブルームが沿岸からの栄養塩供給に依存する可能性を強く示唆した。琵琶湖
への流入量として深層地下水が浅層に匹敵することを明らかにし、地下水中のリン酸濃度が湖水中より数桁高
く、主要なリン負荷源であることを示した。水温とTPと個体数密度から動物プランクトン生産量を見積もる経験
式を作成し、湖での二次生産が7.6-58.6 gC/m2/yであり、一次生産の＜10%であることを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：We determined spatio-temporal distribution of phosphate concentration in 
Lake Biwa, and clarified that threshold concentration for in situ phytoplankton growth was 15 
nmol/L. An inflow-source of phosphorus from watershed was farm land, and the intermittent inputs of 
nutrients from littoral slope to the offshore might induce phytoplankton bloom in May and June. 
Amount of deep groundwater inflowing to the lake basin estimated with a radon-tracer method was 
almost equal to that of the shallow one. Phosphate concentrations in the groundwater showed several 
orders higher than those in the lake water, suggesting that this was the one of the main source of 
phosphorus loading to the lake. Empirical equations for estimating zooplankton production from water
 temperature, TP and individual density were made, and the annual productions estimated from the 
equations were 7.6-58.6 gC/m2/y, being <10% of phytoplankton primary production.

研究分野：水圏生態学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究によって、これまで測定不可能だった琵琶湖の正リン酸濃度を精度高く測定できるようになり、リン酸酸
素安定同位体比によってリン酸の負荷源を明らかできる可能性を示すことができた。また、深層地下水の湖内へ
の流入を確かめ、ここからのリン負荷が無視できないことを示した。これらの知見はいずれも今後の水質管理に
大きく貢献する。過去40年間におよぶ動物プランクトン生産量を推定し、これが水質規制による貧栄養化による
減少傾向を示さないことを明らかにした。これは、近年の漁獲量減少がボトムアップに制御されているのではな
く、栄養塩低下以外の要因、例えば産卵・仔魚期の環境劣化等について精査する必要性を示唆する。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
 近年、様々な水域において、漁獲量の減少が問題となっている。漁獲量減少の原因については、
浅瀬の埋め立て、藻場の消失、乱獲などいくつか考えられているが、最近は窒素・リンの排出規
制による栄養塩負荷の低下に対する懸念が大きい。1980年以降、窒素・リンの総量規制が始ま
り、止水域への栄養塩（特に、リン）の供給量は低下傾向にある。このリン負荷量の減少が近年
にみられる漁獲量の減少をもたらしているとの懸念がもたれている。播磨灘や大阪湾などいく
つかの水域では漁獲量と栄養塩濃度の間に正の相関関係が認められているが、定量的な研究は
ほとんど存在せず、栄養塩負荷と漁獲量の間に存在する間接効果を考慮した研究はない。リン負
荷の増加が植物プランクトン一次生産を促進することは明らかである。しかし、一段上の栄養段
階である動物プランクトン生産にどれ程影響を与えるかは、栄養段階間のエネルギー転送効率
（生態転換効率と呼ぶ）を計算しないと判断できない。もし生態転換効率が常に安定的であれば、
リン負荷量と動物プランクトン生産は正の相関関係を示すと予測でき、動物プランクトン生産
の変動はリン負荷量で説明できるかもしれない。しかし、これが変動するとき、このような予測
は全く不可能となる。また、もし生態転換効率が増加傾向にあれば、リン負荷量の減少に伴う一
次生産の低下は動物プランクトン生産に反映され難く、逆に、これが減少傾向ならば、一次生産
の低下は動物プランクトン生産を大きく減少させることになるだろう。前者はプランクトン食
魚類の生産に影響を与えそうにないが、後者は大きな影響を与える可能性がある。 
 一方で、栄養塩の総量規制によって、植物プランクトン生産が低下する程充分に、止水域の栄
養塩濃度が低下したのかについて、より詳細な検証が必要である。総量規制によって点源汚濁負
荷は減少した。しかし、面源汚濁負荷はなかなか抑えられていない現状がある。面源汚染負荷源
には農地や山林が含まれる。水田から排出されるリンのほとんどは懸濁態であり、そもそも河川
から湖沼あるいは海洋沿岸へ流入するリンの大部分が懸濁態である。これら懸濁態リンは、比較
的速やかに沿岸域に沈殿するため、プランクトン生産の場である沖帯へはほとんど輸送されな
い。沈殿した懸濁態リンは堆積物中で無機化され間隙水中に蓄えられた後に、水柱へ溶出するが、
この過程、そしてこれが沖帯へ輸送されるメカニズムも良く理解されていない。また、止水域へ
の地下水の流入量を定量した研究は少なく、そのため地下水からのリン供給量も不明のままで
ある。従って、植物プランクトンが利用可能な湖内での潜在的なリン負荷量を定量するには、１）
河川から供給された懸濁態リンの動態、そして２）地下水からのリン供給量を明らかにする必要
がある。これらに加えて、３）嫌気的な湖底堆積物から溶出する無機態リンが系内でのもう一つ
のリン供給源（内部負荷と呼ばれる）であるが、すでにいくつかの推定値が存在するため、それ
らを参照することができる。 
 植物プランクトン一次生産は、無機態リンである正リン酸（PO43-）の供給量に依存する。し
かし、今日、最もよく使われる無機リン酸測定方法であるモリブデン青法は、試料を発色させる
際に強酸を加えることによって PO43-濃度を過大評価してしまうため、これを正確に測定できな
い欠点を有する。また植物プランクトンは、細胞外酵素を分泌することによって、ある種の有機
態リンを利用することが知られているが、これを正確に定量する方法は確立されていない。従っ
て、モリブデン青法で測定されているリン酸塩（SRP と呼ぶ）濃度だけでは、植物プランクト
ンが利用可能なリンの濃度を正確に定量できないのが現状である。 
 このように止水域に負荷された各種リン源がどのように植物プランクトンに利用され、二次
（動物プランクトン）生産、そして高次（魚類）生産につながるのか知るためには、各栄養段階
間の生態転換効率を求める必要がある。植物プランクトン一次生産は、一般的に 14C法や酸素法
で測定されるが、動物プランクトン生産を測定した研究はそれほど多くはなく、従って、生態転
換効率を計算した研究例もほとんどない。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、琵琶湖で近年にみられる漁獲量の減少が人為的貧栄養化に起因するのか詳細に
検討するため、植物プランクトンが利用可能な PO43-濃度の湖内における時空間分布を明らかに
し、その湖への負荷源を推定した。そして、これが食物連鎖を介して、魚類生産（ここではプラ
ンクトン食魚類）に与える影響を評価するため、動物プランクトン生産量を推定し、一次生産か
らの生態転換効率を計算した。 
 
３．研究の方法 
 本研究では、「生物利用可能なリン現存量の推定」と「動物プランクトン二次生産の算出」の
ため、以下の 5つのサブテーマ毎に研究を行った。 
1）河川から流入するリンの動態および湖内での一次生産の連続測定 
2）琵琶湖への地下水流入量および地下水からのリン負荷量の推定 
3）ナノモル測定による湖内のリン酸濃度の時空間分布とその生物利用性 
4）リン酸酸素安定同位体測定技術を用いたリン負荷源の推定 
5）動物プランクトン二次生産の推定および一次生産との生態転換効率の算出 
  



４．研究成果 
1）河川から流入するリンの動態および湖内での一次生産の連続測定 
 ① 本研究では 2019年から 2020年に琶湖流入 20河川において、降雨時、平水時含め計 20回
の採水を行い各種リン化合物濃度の測定を行った。これより、集水域から琵琶湖に流入する各種
リン化合物濃度と集水域の土地利用の関係に対する水文条件の影響について検討した。採水日
を 5 段階の水文条件に分類し、各土地利用パラメーターと各種リン化合物濃度の関係について
解析した（表 1）。その結果、溶存態リン濃度は全ての水文条件で農地面積割合の高い集水域か
ら多く流出した。一方で、粒子態リン濃度は、田植え期には農地面積割合との相関が高かったが、
面積割合よりも実際に面積が大きい集水域で濃度が高かった。特に、琵琶湖へのリン負荷量が大
きくなる大規模な降雨時には、森林面積が粒子態リン濃度および全リン濃度と最も高い相関係
数を示した。これらのことは、集水域から琵琶湖へのリン流入に関して、溶存態リンは農地から
の流出の影響が大きく、粒子態リンは，田植え期を除いて、農地以外、特に森林からの流出が重
要である可能性を示唆した。 

 ② 2018年 3〜10月には琵琶湖北湖の定点 1（35°18.94’N, 136°11.45’E）において、また 2020
年 4〜12月には定点 2（35°18.74’N, 136°08.86’E）にて、係留系を設置し植物プランクトン一次生
産を測定した。また、計画当初は予定していなかった気候変動観測衛星（GCOM-C/SGLI）のデ
ータを利用した、琵琶湖北湖全域におけるクロロフィル a 濃度の時空間的分布の観測も行った。 
 2018 年の植物プランクトン一次生産速度は 0.06～3.92（平均 1.53）gC/m2/d の範囲を変動し、
3 月中旬から 6 月下旬にかけて一次生産速度は大きく増加し、6 月 26 日には観測期間最大値と
なる 3.92 gC/m2/dに達した。2020年の一次生産は 2018年より低く、0.04～3.56（平均 0.87）gC/m2/d
を変動し、5〜6 月において比較的高く、栄養塩供給が減少する 8 月以降は著しく低い値で推移
した。 
 衛星画像からは、北湖東岸域で増殖し
た植物プランクトンが湖流によって沖帯
へと運ばれる様子や、成層期に発達する
環流によって、植物プランクトンが湖心
部に集積する様子を明瞭に捉えることが
できた（図 1）。2019年 5月 8日と 11日
のクロロフィル a 濃度分布は、東沿岸域
で濃度が局所的に高く、また、その高濃度
域が東岸に沿って北方へと帯状に延びて
いる様子を詳細に示している。これは、4
月下旬から 5 月上旬の代掻きによる陸域
からの栄養塩供給に起因した植物プラン
クトンブルームと湖流の影響によるもの
と考えられた。 
 
2）琵琶湖への地下水流入量および地下水からのリン負荷量の推定 
 琵琶湖への地下水流出およびそれにともなうリンの供給を定量的に評価するため、ラドン
（222Rn）トレーサー法、観測井における地下水位・水質モニタリング、および水文水質モデル
（Soil and Water Assessment Tool: SWAT）による評価を実施した。 
 琵琶湖湖岸沿いの 222Rn濃度分布から見積もった琵琶湖への浅層地下水湧出量は、従来の観測
に基づく推定結果とほぼ一致した。さらに、水深 10 m以深の湖底で比較的高い 222Rn 濃度が検
出され、沖側の湖底からの深層地下水の湧出を示唆し、湖底堆積物から抽出された間隙水の酸素
安定同位体比（δ18O）からも、深層地下水の寄与が明らかになった。また、それらの結果から、

表 1.異なる水文条件における琵琶湖流入 20河川のリン化合物濃度と集水域の土地利用の相関係数 

図 1. 2019 年 5 月 8 日と 11 日の琵琶湖における
衛星画像によるクロロフィル a 濃度分布。 



深層地下水の流出量は浅層地下水のそれに匹敵すると推定され、陸域における観測井での地下
水位分布・変動や、野洲川流域を対象とした SWATによる水収支解析結果もそれを支持した。 
加えて、地下水中のリン酸濃度は湖水や河川水と比較して明瞭に高いことが確認され、琵琶湖へ
の地下水経由のリン負荷量は、河川経由とほぼ同程度かそれ以上に相当すると推定された。 
 
3）ナノモル測定による湖内のリン酸濃度の時空間分布とその生物利用性 
 ① 2018 年 5 月〜2019 年 12 月の期間、クロロフィル a 量および各種栄養塩類と共に、イオ
ンクロマトグラフィーを用いて PO43-

濃度をナノモルレベルで測定した。こ
れによって、それまで測定不可能であ
った琵琶湖における PO43-濃度は、40 
m以浅では常に＜0.02 µmol/Lであり、
50 m以深で 0.15 µmol/Lまで増加する
ことが分かった。また、現場湖水の培
養実験より、植物プランクトン群集の
成長は PO43-濃度が 0.05 µmol/L以下で
リン不足となり、0.015 µmol/L以下で
は植物プランクトンは成長できない
ことが分かった（図 2）。 
 2020年には、4月下旬から 6月下旬
にかけて毎日連続採水し、表層におけ
るリン酸濃度の変動をモニタリングし、5 月上旬には 6〜7 日周期が認められ、内部波の影響に
よる沿岸からの水平輸送の可能性が示唆された。 
 
 ② これまでに、溶存態リンについては、モリブデンブルー法による SRP と、イオンクロマ
トグラフィーによる PO43-の定量値に相違があることが分かっている。琵琶湖では、周年に渡っ
てみた場合、深度 30〜40 mでは SRP濃度が PO43-濃度よりもかなり高いが、深水層では両者の
値が近づく傾向にあり、4月から 12月へ季節の進行に従い、より近づく傾向がみられた。一方、
表水層においては、測定限界以下であるため、これまでに SRP 濃度は得られていなかった（セ
ル長 50 mmの場合、70 nmol/L程度で検出限界となる）。そこで、光路長 1000 mmの長光路セル
（Liquid Waveguide Capillary Cell）を用い、さらに測定毎に履歴のほとんど残らないセル洗浄方
法を開発することで再現性の高い測定法を実現することができた。この方法を用いることで、琵
琶湖北湖の水深 90 mの観測点で 2020年 12月に採取した試料について測定し、表水層において
PO43-濃度が 1 nmol/L程度であったのに対して、SRP濃度はその 5倍以上の値で測定された。即
ち、SRP 濃度は PO43-濃度を過大評価しており、SRP 濃度と PO43-濃度の差を検討することで、
今後はリンの形態とその生物利用性について議論することが可能となる。  
 また、リン酸欠乏時の代替化合物としてシアノバクテリア（Synechococcus など）による利用
が示唆されているメチルホスホン酸について、水酸化鉄共沈濃縮法を利用して定量を行ったと
ころ、琵琶湖において溶存態として 0.1～0.2 nmol/L と、わずかであるが溶存していることを初
めて明らかにすることができた。今後は、メチルホスホン酸の生物利用性、そして好気的メタン
極大層形成への貢献について研究を進展させることができる。  
 
4）リン酸酸素安定同位体測定技術を用いたリン負荷源の推定 
地下水を介した琵琶湖へのリン供給を評価
することを目的に、湖水・湖底堆積物、地下水、
湖底堆積物、ボーリングコア試料の化学・同位
体分析を行った。 
湖水の SRP が検出限界（0.07 µmol/L）以下
であるのに対し、地下水のそれは 0.69～28.0 
µmol/L と数桁高い値を示し、地下水が琵琶湖
への重要なリン酸供給源となっている可能性
が示唆された。地下水中の高いリン酸濃度は低
い酸化還元電位を伴っており、堆積物に含まれ
る鉄と結合していたリン酸が鉄酸化物の還元・
溶解とともに地下水へ溶出することで形成さ
れていると考えられる。 

図 2. 2018年 4月から 2019年 12月における植物プラ
ンクトン群集の現場成長速度。黒：未処理区、グレー：
リン添加区、白：湖底近傍湖水添加区 

図 3. 地下水とボーリングコア試料のリン
酸酸素安定同位体比の深度分布。堆積物は
全無機態リン画分を塩酸によって抽出し、
リン酸酸素安定同位体比を求めた。 



供給源や生物によるリン代謝を評価できるリ
ン酸酸素安定同位体比を用いて地下水中のリン
酸形成機構について評価した。地下水中のリン
酸酸素安定同位体比は浅層で季節変化が認めら
れ、深層ではほぼ一定の値を示した（図 3）。浅
層地下水におけるリン酸酸素安定同位体比の季
節変化は生物による再循環（吸収と溶出）によ
って説明できることが明らかとなった（図 4）。
再循環に伴う同位体分別値（生物平衡値と呼ぶ）
は水温と水-酸素安定同位体比によって決ま
る。浅層地下水では地表水の影響を受け、水-酸
素安定同位体比が季節変化したことに伴いリ
ン酸酸素安定同位体比も変化したと考えられ
る。これは、浅層地
下水中ではリンの
早い再循環が起き
ており、リン酸酸
素安定同位体比値
を生物平衡値によ
って予測できる可
能性を示してい
る。 
深層地下水中の
リン酸酸素安定同
位体比に季節変化
はなく、また生物
平衡値とも異なっ
ていた。これは深層地下水ではリンの供給源がリン酸酸素安定同位体比に反映されていること
を示唆している。ボーリングコア試料と深層地下水のリン酸酸素安定同位体比を深度別に比較
したところ、深層地下水のリン酸酸素安定同位体比は深層の帯水層の堆積物ではなく、直上の不
帯水層（23〜24 m）の堆積物のリン酸酸素安定同位体比と一致した。これは、不帯水層を構成し
ている堆積物からリン酸が供給されていることを示唆する。 
琵琶湖に対する地下水からのリン供給の寄与を評価するため、琵琶湖水、湖底堆積物、地下水
のリン酸酸素安定同位体比を比較した。湖水中のリン酸濃度が著しく低く、試料処理に問題があ
ったことから、湖水におけるリン酸酸素安定同位体比は参考値に留めた。湖水と湖底堆積物のリ
ン酸酸素安定同位体比は 16.6‰以上の高い値を示し、深層地下水と同様の値であった（図 5）。
しかし、今回の限られたリン酸酸素安定同位体比データからは、関係する他の要因（他の供給源
や生物代謝）と分けて評価することはできなかった。一方、浅層地下水のリン酸酸素安定同位体
比は季節的に変化し、低い値をとることから、湖水と浅層地下水のリン酸酸素安定同位体比の季
節変化を調べることで、定性的に浅層地下水の寄与を評価できる可能性が示唆された。 

 
5）動物プランクトン二次生産の推定および一次生産との生態転換効率の算出 
 琵琶湖沖帯にて採取した動物プランクトン 3種（Daphnia spp.、E. japonicus、Cyclopoids）に
ついて、現場湖水での培養によって、これらの成長速度と水温、全リン（TP）、個体数密度と
の関係を調べた。実験の結果、Daphnia spp.についてのみこれらを用いた経験式を得た。
Daphnia spp.と E. japonicusで琵琶湖における動物プランクトン生物量の 8割を説明するため、
別途方法ですでに求めてある E. japonicusの生産量を用い、これら 2種の合計を動物プランクト
ン生物量とした。そして、過去 40
年間におよぶこれらの個体数密度
と生物量のデータベースを用い
て、生産量を計算した。 
 琵琶湖における動物プランクト
ン生産量は、これら 2種で 7.6〜
58.6 gC/m2/y（平均、23.8 
gC/m2/y）と計算できた。1970年
代以降に測定された植物プランク
トン一次生産量（200〜300 
gC/m2/y）と比較すると、植物プラ
ンクトンから動物プランクトンへ
の栄養段階間転換効率は、5〜
10％程度で安定的であることが明
らかになった。 

図 4. 地下水中のリン酸と粒子態リン（PP）
のリン酸酸素安定同位体比と生物平衡値
との関係。 

図 5. 琵琶湖水、湖底堆積物、地下水、河川水、川底堆積物のリン
酸酸素安定同位体比とリン濃度。 

図 6. 琵琶湖北湖における過去 40年間の動物プランク
トン個体群生産量。Daphnia spp.と E. japonicusのそれ
ぞれ生産量の合計で示した。 
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