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研究成果の概要（和文）：　本研究では、炭素・窒素同位体比に加え、生態系解析に用いることのできる分子レベルの
同位体分析について検討した。
　河川食物網は、陸域由来のリターと水域由来の付着藻類の両者を一次生産者とするが、一般的な河川生態食物網につ
いて、グルタミン酸とフェニルアラニンの窒素同位体比を用いた混合モデルを立てることで、食物網構造の推定を行え
ることを明らかにした。
　炭素・窒素同位体比に加え、陸域と海域起源資源を分ける指標としてのイオウ同位体比、水循環を反映した物質の起
源推定に有効な有機物の酸素同位体比、炭素の資源由来を反映する放射性炭素14値を活用した生態系解析手法の有効性
を検証した。

研究成果の概要（英文）： In this study, we tested a possibility to use molecular level isotope techniques 
and other isotopes together with conventional isotopes, namely carbon and nitrogen isotope ratios.
 It had been shown that trophic position of an organism can be estimated using nitrogen isotope ratios of 
phenylalanine and glutamine in either terrestrial or aquatic ecosystem. However, the equation to estimate 
trophic position requires an assumption of either terrestrial or aquatic primary production. In this 
study, we revealed that the method is also available to an organism in riverine systems, applying a 
mixing model using nitrogen isotope ratios of phenylalanine and glutamine.
 We showed the utility to use sulfur isotope ratios in separating terrestrial and marine derived 
materials, oxygen isotope ratios of organic matter in estimating the origin of the materials in relation 
to water cycling, and carbon-14 concentrations in estimating carbon source.

研究分野：同位体生態学

キーワード： 安定同位体　生態系　アミノ酸　生物標本　食物網
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１．研究開始当初の背景 
	 同位体分析は、食物網の推定や物質循環の
解明などの生態系解析手法として利用されて
きた。しかしながら、従来の炭素・窒素のバル
ク分析のみでは生態学的な問いに十分答えら
れていない可能性がある。そこで、本研究計
画では、分子レベルの同位体比精密分析を活
用し、新たな同位体利用法を研究することを
検討した。特に、アミノ酸窒素同位体手法や
炭素・窒素以外の同位体手法を組み合わせて
用いる検討を行った。 
 
２．研究の目的 
(1)本研究においては、まずアミノ酸窒素同位
体比の利用法について検討した。アミノ酸の
窒素同位体比を用いた研究は、連携研究者（大
河内）のグループが世界的に研究をリードし
て い る 。 Chikaraishi et al. (2009: Limnol. 
Oceanogr. Method 7: 740-750)によって定式化
された「アミノ酸栄養段階（TLGlu/Phe）」は、対
象生物のグルタミン酸(Glu)とフェニルアラニ
ン(Phe)の窒素同位体比の差をとるだけで、栄
養段階(TL)が求められることを報告した。す
なわち、 
	 TLGlu/Phe = (δ15NGlu –δ15NPhe + β)/7.6 + 1	  
と表現される。これは、栄養段階によって Glu
のδ15N は 8.0‰上昇するが Phe のδ15N はわ
ずか 0.4‰しか上昇せず、その差が 1栄養段階
について 7.6‰ずつ開くことに基づく。ここで
上式におけるβは、水域生産者で-3.4‰，陸上
C3 植物で+8.4‰となることが示されており、
「一次生産者」がどれか一つに限定できる場
合は「食物連鎖上の栄養段階」が正確に推定
できる。 
	 しかし、陸水生態系では陸域起源（外部生
産）と水域起源（内部生産）の一次生産が食物
網で混合されることが明らかになっており
（河川連続体仮説）、上式において「一次生産
者」を特定できず、正確な栄養段階が推定で
きないという困難が生じる。そこで、本研究
ではアミノ酸同位体比分析手法をさらに発展
させ、資源の混合がある水域生態系において
も汎用性のある栄養段階推定手法を開発する
ことを目的とした。 
	 また、同位体比手法を用いて作成された食
物網に対して、ネットワークアンフォールデ
ィングの手法に基づいて食物連鎖系に変換し
た食物網の特徴に関する理論的検討を行った。 
 
(2)次に、異なる元素を用いてどれだけ食物網
解析を精緻化できるかを検討した。本研究に
おいては、イオウ同位体比、有機物の酸素同
位体比、放射性炭素 14を候補として研究を行
った。これらの元素は、それぞれの利点があ
る。イオウ同位体比は陸域と海域を分けるシ
グナルとして有効である。海域のイオウ同位
体比（δ34S）は 20‰程度の値を取り、陸域に
比べて高い値となる。この区別は、特に海洋
由来資源の利用に鋭敏な指標となる。有機物
の酸素同位体比（δ18O）は、吸収した水の値

に強い影響を受けている。そのため、水循環
と関連する生態系の指標として有効である。
放射性炭素 14値（Δ14C）は、陸域においては
大気 CO2の値を反映し、水域においては溶存
炭酸の影響を強く受ける値となる。Δ14C値は、
安定同位体である炭素 13値（δ13C）によって
補正された値 
Δ14C = δ14C – 2 (δ13C + 25) (1 + δ14C / 1000)	  
であるため、同位体分別の影響を受けず、炭
素の由来を示すと考えられる。これらの値を
どのように有効に利用するかという観点で研
究を行った。 
 
３．研究の方法 
(1)アミノ酸窒素同位体比の研究においては、
陸域と水域の混合が想定される河川生態系を
対象とした。具体的には、琵琶湖流入河川で
採集した水生昆虫や魚類、および、これらの
餌資源のアミノ酸窒素安定同位体比を測定し
た。特に、琵琶湖流入河川のうち大きな集水
域を持つ野洲川と安曇川の上流と下流を用い
て、河川食物網の比較研究を行った。 
 
(2)アミノ酸窒素同位体比の手法は、ホルマリ
ンやアルコールで保管された標本においても
可能であることが明らかとなっている。本研
究では、京都大学生態学研究センターが保管
していた琵琶湖の魚類試料を用いて、琵琶湖
の昔の魚類に関する栄養段階の変遷を研究し
た。 
 
(3)動物骨に含まれているコラーゲンは有機物
試料として過去の生態系を振り返ることがで
きる重要なプロキシとなる。本研究において
は、北海道の東部地域と南部地域を対象に、
ヒグマの骨と食物資源の試料に関して炭素・
窒素・イオウの安定同位体分析を行った。ヒ
グマ骨試料を、北海道開発開始以前(Period 1: 
1920年以前)、開発の初期段階(Period 2: 1931-
1942年)、開発完了後(Period 3: 1996年以降)の
3 つの時代区分に分け、それぞれの時代のヒ
グマの食性を比較した。 
 
(4)北海道大学植物園付属博物館に所蔵されて
いる 1920 年から 1945 年に採取された択捉島
のヒグマ頭骨標本から骨の一部を、また、北
海道大学総合博物館より食物資源候補を提供
していただき、これらのサンプルの炭素・窒
素・イオウ安定同位体比を測定し、過去の食
性復元を行った。 
 
(5)東京都の奥多摩地方において、カスミザク
ラの結実木から直接種子を採取し、同じ年に
おいては種子の酸素安定同位体比の値が標高
によって低くなるという関係を明らかにした。
その関係を用いて、糞から取り出したカスミ
ザクラ種子の酸素安定同位体比から親木の標
高を求め、標高方向の種子散布距離を求めた。 
 
(6) 京都大学和歌山研究林およびその周辺（護



 

 

摩壇山試験地）では、一渓流河川ごとの集水
域単位で森林が管理されている。したがって、
本調査地は、集水域単位で皆伐され、それ以
降の履歴が明らかなことから、森林管理によ
る生物群集への影響応答を時間軸に基づいて
解明できるモデルフィールドといえる。そこ
で、伐採から成熟段階に達する森林の時間的
変化に応じた河川生物群集の種構成および食
物網構造の変化を明らかにするため、伐採さ
れて以降の時系列別の森林を設定し、水生昆
虫群集の炭素・窒素同位体人ともに Δ14C値を
測定した。 
 
(7)複雑な定量食物網データに対してアンフォ
ールディングを適用することで、生態系過程
を捉えるリニアな定量食物連鎖系を得るとと
もにその構造を評価するための手法を提案し
た。さらに、20の海洋生物群集を対象とした
食物網定量データに対してアンフォールディ
ングを適用し、各栄養段階ごとの栄養転換効
率を得るとともに、各栄養段階・生物種ごと
に栄養転換効率を評価することで、生態系・
生物種両レベルに対して、栄養段階と栄養転
換効率の間の関係を評価した。また、種間相
互作用の多様性が群集動態に及ぼす影響につ
いて、数理モデルによる理論的予測を行った。 
 
４．研究成果 
(1)河川食物網の一次生産者と一次消費者は、
グルタミン酸とフェニルアラニンの窒素同位
体比を用いることで栄養段階を推定できるこ
とが分かった。一方、肉食性の水生昆虫や魚
類の栄養段階は、単一の餌資源を仮定すると、
食性からの予測値よりも低く推定された。し
かし、河川生態系は内部生産（藻類生産）と外
部生産（陸上リター）由来の食物連鎖が混合
している系である。 

 
図１	 アミノ酸窒素同位体比の混合モデルに
より作成された水生昆虫など河川食物網構成
生物の内部生産寄与率（上図）および栄養段
階（下図）（雑誌論文 6より引用）。 
 
そこで、陸域・水域資源に由来する食物連鎖
の両方を考慮し、これらの高次捕食者たちの

栄養段階を計算したところ、既存の食性から
の予測値に近くなった（図１）。本研究から、
一般的な河川生態系の食物網解析においては、
餌資源の混合効果が重要であることが明らか
となり、複数の食物連鎖が食物網を構成する
複雑系の解析に対して、アミノ酸窒素安定同
位体比が有効な指標となることが示唆された。 
 
(2)高次捕食者の栄養段階は、その食物網構造
の変化を示す指標として有効であると考えら
れる。本研究では、琵琶湖の高次捕食者であ
るハスの栄養段階について、アミノ酸窒素安
定同位体比およびバルク窒素安定同位体比そ
れぞれに基づいて過去 100 年にわたる栄養段
階の変化を計算したところ、両者はほぼ一致
した。このことは、食物網構造の長期的な変
遷を明らかにする上で、アミノ酸窒素安定同
位体比が有効なツールとなることを示してい
る。ただし、研究(1)で明らかになったように、
陸域生産と水域生産の混合が想定される場合
には、過去のベースラインとなる栄養起源を
適切に選ぶ必要がある。本研究の成果につい
ては、論文作成中である。 
 
(3)本研究においては、炭素・窒素・イオウ同
位体比の分析によって、ヒグマのサケ利用割
合をより正確に求めることができた。過去 200
年にわたる試料の分析の結果、道東地域では
サケの利用割合が 19%から 8%まで減少し、陸
上動物の利用が 64%から 8%にまで減少して
いた（図２）。また、道南地域では陸上動物の
利用割合が 56%から 5%まで減少していた。窒
素同位体比値の時間的変化から、この大規模
な食性の変化は、概ねここ 200 年の間に急激
に進行したことが示された。ヒグマの食性は
時代経過に伴って肉食傾向から草食傾向に大
きく変化していたことが明らかになった。 

 
図２	 各地域・時代のヒグマの陸上動物類と
サケの利用割合の推定値。ボックスプロット
の外側から、食物資源の寄与率の 95%, 75%, 
50%信頼区間を示している（雑誌論文 11より
改変引用）。 
 
(4)C3草本類、C3果実類、C4植物類、陸上動
物類、サケからなる各食物資源に関して、ヒ
グマへの寄与率を択捉島と北海道東部地域で
比較した。その結果、北海道東部地域のヒグ
マ個体群ではサケの利用割合が 8.2%（95%信
頼区間：5.4－10.3%）だったのに対して、択捉
島のヒグマでは 27.3%（同 20.6－34.1%）であ
り、択捉島のヒグマがサケに強く依存してい



 

 

たことが判明した。これらの結果は、人間影
響の大きい現在では見られない、自然生態系
でのヒグマの食性についてのデータを示すと
ともに、サケを通した海洋起源の栄養物質の
陸域への移動の程度を示し、生態系レベルの
影響を示唆する。 

 
 
図３	 択捉島のヒグマ（左）と北海道東部地
域のヒグマ（右）の食性分析の結果。ボックス
プロットの外側から、食物資源の寄与率の
95%, 75%, 50%信頼区間を示している（雑誌論
文 18より改変引用）。 
 
(5)種子の有機物酸素同位体比分析によって、
ツキノワグマは平均で 307m、テンは平均で
193m、標高の高い方に種子を散布しているこ
とが分かった。本手法によって、温暖化が進
行する世界において、植物の高標高への移動
手段として動物の種子散布が有効に機能する
ことが示された。本手法をさまざまな植物に
適用することで、どのような性質が植物の移
動に有利に働くのかが明らかになると考えら
れる。本研究成果をさらに応用することによ
って、植物群集の種構成や多様性が形成され
るプロセスの理解が大きく進み、生態系レベ
ルの現象の理解が期待される。 
 

 
図４	 標高別の種子の酸素同位体比の関係よ
りツキノワグマとテンの種子散布距離を推定
した図（雑誌論文 19より改変引用）。 
 
(6) 本調査地では、林齢の進行と共に河床へ
到達する光量が減少し、若齢林の集水域では
付着藻類食の刈取食者が、高齢林の集水域で
はリター食の破砕食者が多く存在していた。
付着藻類(Periphyton)のΔ14C値は天然林では極

めて低かった。一方、陸上植物リター(Litter)の
Δ14C値はほぼ一定（+28 ~ +34‰）で、かつ現
世の大気 CO2に近かった。水生無脊椎動物の
うち、刈取食者(Grazers)のΔ14C 値は他の摂食
機能群よりもやや低く、逆にろ過食者
(Filterers)のΔ14C値は他の摂食機能群よりもや
や高かった。その他の水生無脊椎動物のΔ14C
は、調査地集水域の林齢に関わらず、付着藻
類よりも陸上植物リターに近い値を示した。
さらに、生物群集の Δ14C値は、林齢が中間（23
年生）を最小値として下に凸型の配置をして
いた（図５）。これは、森林の成長に伴って根
呼吸が増え、それによって土壌有機物分解が
促進され、分解産物の CO2を固定する付着藻
類から始まる食物連鎖の影響により、水生昆
虫群集全体の Δ14C 値が低くなったと考えら
れる。多様な同位体比を用いた研究によって、
多様な生態系解析を行えることがわかった。 

 
図５	 伐採からの林齢別における各生物の
Δ14C値のプロット。KUは比較用の 90年以上
の天然林（雑誌論文 20より引用）。 
 
(7) ネットワークアンフォールディングの手
法に基づいて食物連鎖系に変換した食物網の
構造は、「各栄養段階における種多様性」「栄
養段階の多様性」「各生物種の所属する栄養段
階の多様性」という 3 つの食物網複雑性指標
によって評価することができる。 
	 20の実証的食物網データに対して、食物網
アンフォールディングを適用することで、生
物種レベル・生態系レベルの両者について、
栄養段階と栄養転換効率の間の関係が得られ
た。種レベル・生態系レベルのいずれにおい
ても、栄養転換効率は栄養段階が高くなるほ
ど低くなる傾向を見いだした。さらに、安定
同位体分析から推定される栄養位置（trophic 
position）をもとにして、食物網の生産構造を
明らかにする理論的手法を開発するとともに、
PPR（Primary Production Required）の計算方法
に関する提案を行った。さらに、栄養関係の
みならず、競争や相利などの多様な種間相互
作用が存在する場合の生物群集動態について、
構造-動態関係に関する理論的予測を行った。 
 



 

 

 

 
図６ 自然食物網における種レベル（白丸）・
生態系レベル（黒丸）の栄養転換効率の栄養
段階依存性。 
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