
生物多様性と生態系機能
生物は、周りの環境からいろいろな元素を取り込みます。植物は、水と二酸化炭素を吸っ

て、有機物と酸素を作り出す光合成を行います。また、環境から窒素などの多岐にわたる栄
養塩を吸収します。これらの元素の安定同位体比を測定することで、植物が吸収した元素の
由来や、植物がどのような状態で光合成したかを推測することができます。

一方、動物は生きていくために必要な物質を、他の生き物（餌）から得ているため、その
体には餌の情報が刻まれています。この動物の持つ安定同位体比を測定することで、動物が
何を食べているのかを推測することができます。また、生物に含まれる同位体比の履歴情報
を、同位体比の分布情報である「同位体地図」に重ね合わせることで、植物種子や動物の移
動履歴についても、近年いろいろなことがわかってきました。

生物が関わるいろいろな現象について、具体的な研究を見てみましょう。
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高山の霧を吸収するハイマツ
― 雨と霧を同位体比で区別する ―

久　米　　　篤 
（九州大学大学院農学研究院）

1．日本の高山植生を特徴付けるハイマツ
ハイマツ（Pinus pumila）は日本の中部山岳を

分布の南限とし、高山の森林限界上部に優占する

ことの多い、マツ科・マツ属の矮生低木です

（図 1）。ほとんどのマツ属の樹種では幹が単幹・

直立に伸張するのに対して、ハイマツは矮性低木

としての性質が固定され、常に多幹・匍匐の生育

型を示し、面的に広がります。濃緑色の密度の高

い樹冠を持ち、高さ数メートルの斜面全体に広が

る大きな群落を形成することがあり、その一方で

山頂や尾根付近では高さ十数センチの矮性・匍匐

型の生育形で頑張っていることもあります。

ハイマツ群落の林冠は、高さ 1 m 範囲内に全

ての葉が集中しているため、大量の針葉が地上部

数 m に圧縮された、例外的に高い葉密度を持ち

ます。針葉の投影面積を葉面積として計算すると、

地表面あたりの針葉面積（葉面積指数：LAI）は

5 m2 m-2 以上の値となり、林冠の厚さあたりの針

葉面積（葉面積密度）も 4 ～ 6 m2 m-3 となります。

これは通常のマツ林というよりかは、亜高山帯域

に見られるオオシラビソやトドマツの優占する森

林の値に近く、かなり大きな値です。そのため、

成育期間が無雪期に限られて短いにもかかわらず

年間の光合成物質生産量は低地の常緑針葉樹林に

匹敵するほど大きくなると推定されています。光

合成には大量の水が必要となります。しかし、ハ

イマツが生育している高山環境では水分を保持す

る土壌はほとんど発達しておらず、根系の発達も

抑制される上、ハイマツの生育している環境では

土壌は冬季に凍結しています。雪が解けても土壌

が解けなければ水を吸収することができません。

一方、日本の山岳では霧がよく発生し、地表面へ

の霧水沈着量は降水を上回る事もあります。ハイ

マツ樹冠の表面積はとても大きいため、植生表面

に付着した霧水が水分供給源となっている可能性

があります。

そこで、このような環境下で、光合成に伴う大

量の蒸散に必要な水をハイマツがどうやって得て

いるのかを、降水や霧水（H2O）の水素（H）と

酸素（O）の安定同位体比を利用して確かめるこ

とにしました。

2．立山浄土平の気象環境
立山は富山県最高峰の標高 3000 m を超える山

岳地域で、上部にはハイマツ群落がよく発達して

います（図 1）。山頂付近の浄土平（2839 m）に

は富山大学立山施設があり、気象観測が行われて

います（図 2）。

図 3 に、立山周辺で観測された 2005 年と 2006

年の月別降水量を示します。麓の富山市と比較し

て、立山山頂部の降水量は年ごとの変化幅が大き

図1．立山室堂の斜面に広がるハイマツ群落（濃い緑色）
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く、2005 年の 8 月の降水量が 600 mm 程度あっ

たのに対して、2006 年にはほとんど雨が降りま

せんでした。

山頂付近の植物群落の土壌水分量を測定して

も、2006 年 8 月の土壌水分量は 2005 年よりも少

なくなっていました（図 4）。このような状況では、

2005 年と比較して 2006 年にはハイマツの光合成

速度は低下していると予想しました。ところが、

実際に現地でハイマツの光合成・蒸散速度を測定

したところ、2006 年 8 月でも、ハイマツは活発

に光合成・蒸散を行っていまいた。ハイマツは、

雨が降らなくてもどこからか水を吸収しているよ

うです。

山頂付近に濡れセンサーを設置して、葉面が濡

れている時間を推定してみました（図 5）。その

結果、雨が降らなくても毎日夕方になると濃い霧

が発生し、19：00 頃には樹冠がびしょびしょに濡

れていることが多いことがわかりました。実際、

現地では葉の先から水がポタポタ落ちていること

も観察できました。このような霧水を、ハイマツ

はどれくらい利用できるのでしょうか？

3．雨と霧の同位体比
重い水分子（1H2H16O あるいは 1H2

18O）と軽い

水分子（1H2
16O）を比較すると、重い水分子は軽

い水分子よりも飽和水蒸気圧が低いという性質が

あります。霧水は雨粒よりも小さく、地表近くの

大気中を長時間漂っているため、軽い水分子が選

択的に蒸発し、重い水分子が濃縮される傾向があ

ります。そのため、雨粒と比較すると霧水の δ 2H

雨量計 気象観測装置

表面濡れセンサー

霧水採取装置

図 2．富山大学立山施設における気象観測
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図5 浄土平で8月に表裏45度傾けて設置した濡れセンサの測定結果
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や δ18O はより多く（重く）なります。そこで、

雨水と霧水、ハイマツ林の林床に供給される水（樹

冠通過雨）の同位体比を調べることで、ハイマツ

林床に供給される水の起源の推定を行いました。

高山環境では、通常の方法では樹冠通過雨を採

取することは出来ません。いろいろ試してハイマ

ツ林の林床のあちこちに、雨樋を加工した常時開

放型雨量計を設置することにしました（図 6）。

この装置で採取された水が、ハイマツ樹冠を通過

して、地表に供給された水ということになります。

次に、ハイマツ樹冠上に供給される雨水と霧水

の量を測定し採取するために、山頂付近の富山大

学立山施設に、霧水や雨水の採取装置を設置しま

した（図 2）。霧水採取器には雨除けの屋根がつ

いており、その下にテフロン細糸が上下に多数張

られており、霧粒が糸にぶつかると、そこで水滴

になって下に流れ落ちます。

採取された水の同位体を分析すると図 7 のよう

になりました。立山の高山帯では、平野部で重い

水から雨になるため、軽い水の割合の高い雨が降

ります。一方、霧水は空中を漂っている間に蒸発

して、重い水の割合が増えます。バラツキはあり

ますが、雨水は軽く霧水は重いというはっきりと

した傾向がありました。そして樹冠通過雨は降水

と霧水のちょうど真ん中付近に分布していまし

た。単純混合モデルのエンドメンバーの両端を霧

水と降水として、樹冠通過雨への霧水の寄与を計

算して加重平均すると、霧水は約 50％程度寄与

しているという結果が出ました。さらに、実際に

採取した水の量から得られた計算結果からも、同

様の結論が得られました。これは、降雨の有無に

かかわらず、ハイマツ樹冠が霧水を効率的に取り

込むことで、林床に水を供給していることを示し

ています。

ハイマツ群落に霧水が供給される量は、霧粒の

密度と風速に伴って増加しますが、細い針葉が密

集するハイマツ樹冠の形態は霧水採取器とよく似

ており、群落表面の風速を弱めず、霧水を効率的

に採取できる形態と考えられます。風が強く霧の

多い日本の高山では、ハイマツの樹冠形状は霧水

の吸収に適しているようです。

日本の山岳地域では霧の発生頻度が高い場所が

多く、酸性霧の被害などが問題になることもあり

ます。水素と酸素の同位体を測定することで、他

の化学物質とは独立に、森林への水の供給源を推

測することができます。
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本研究は上原佳敏博士が中心となり、富山大学

理学部関係者のサポートによって実施されまし
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の下で行われました。記して感謝いたします。

樹冠通過雨採集
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図 6．ハイマツ林の樹冠通過雨（林内雨）の採取方法

図7 降雨（Rain）、霧（Fog)、樹冠通過雨（Throughfall）の
水素と酸素の同位体比（Uehara et al. 2012）。
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図 7．�降雨（Rain）、霧（Fog)、樹冠通過雨（Throughfall）
の水素と酸素の同位体比（Uehara�et�al.�2012）。
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雨から来た窒素を同位体比で追跡する

木　庭　啓　介 
（京都大学生態学研究センター）

様々な生態系では、生元素の一つである窒素が

図 1 にあるような様々な過程を受けながら循環し

ています。たとえば森林を見てみると、森林の大

部分の窒素は有機態窒素の形で土壌に存在し、植

物体には土壌と比較してずっと少ない量が存在し

ているだけです。そしてさらに、土壌中の植物や

土壌微生物が利用できる窒素（図 1 のアンモニウ

ムイオン、硝酸イオン、そして一部の有機態窒素；

これらをまとめて可給態窒素と呼びます）はごく

限られた量しか存在しないことが知られていま

す。これは図 1 にあるように可給態窒素は土壌微

生物による無機化（有機態窒素を無機態窒素であ

るアンモニウムイオンに変換する微生物過程）そ

して硝化（硝化菌と呼ばれる特殊な微生物がアン

モニウムイオンを酸化して亜硝酸イオンや硝酸イ

オンに変換する微生物過程）を経て生成されない

といけない、そして可給態窒素を生成する微生物

も可給態を吸収同化する、ということに主な原因

をもちます。可給態窒素のこの小さな存在量など

から考えて、森林にいる植物はその成長において

窒素が足りない状態、言い換えると窒素制限下に

あると一般的に考えられています。

このような重要性を持つため、可給態窒素につ

いては、古くよりその特徴について多くの研究が

なされています。その中でも特に硝酸イオンにつ

いては、土壌中で動きやすい性質を持つことから、

陸上生態系から流出する時の主な窒素化合物であ

ることが知られています。そのため、どれだけの

硝酸イオンが生成されるのか、そしてそれがどれ

だけ渓流水に溶け込み流出してゆくかを理解する

ことが、森林で循環できる窒素量、そして窒素循

環全体を考えるときに大変重要になります。また

一方で、降水により供給される可給態窒素は、森

林の中で植物と土壌中の微生物に速やかに利用さ

れてしまい、森林から出てくる窒素は多くはな

い、と考えられてきました。平たく言えば雨由来

の可給態窒素は森林で「きれい」にされる、とい

うことになります。

では、本当に「きれい」になっている、つまり

雨の窒素は十分に使い切られているのでしょう

か？　ここでは森林から失われる、つまり森林渓

流水に含まれる窒素のうち大半を占める硝酸イオ

ンに着目します。渓流水中の硝酸イオンの濃度を

計測すると、確かに低い森林もあり、そこでは雨

図1 窒素循環の概略図。環境中で有機物に含まれる窒素（有機態窒素）は分解（無機化）され
アンモニウムイオン（NH4+）に、さらに硝化菌という特殊な微⽣物により硝酸イオン（NO3

-）
に変換される。アンモニウムイオン、硝酸イオン、そして⼀部の有機態窒素は植物や微⽣物に取
り込まれる（吸収同化、特に⼟壌微⽣物による吸収同化を不動化と呼ぶことがある）。酸素の少
ない環境では酸素ガスの代わりに硝酸イオンを⽤いた呼吸を微⽣物が⾏い、⼀酸化⼆窒素
（N2O）や窒素ガス（N2）を放出する脱窒という作⽤がある。また⼤気中の窒素は窒素固定を⾏
う微⽣物によってこの循環系に取り込まれる

図 1．�窒素循環の概略図。環境中で有機物に含まれる
窒素（有機態窒素）は分解（無機化）されアン
モニウムイオン（NH4

+）に、さらに硝化菌とい
う特殊な微生物により硝酸イオン（NO3

-）に変
換される。アンモニウムイオン、硝酸イオン、
そして一部の有機態窒素は植物や微生物に取り
込まれる（吸収同化、特に土壌微生物による吸
収同化を不動化と呼ぶことがある）。酸素の少な
い環境では酸素ガスの代わりに硝酸イオンを用
いた呼吸を微生物が行い、一酸化二窒素（N2O）
や窒素ガス（N2）を放出する脱窒という作用が
ある。また大気中の窒素は窒素固定を行う微生
物によってこの循環系に取り込まれる
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で入ってきた窒素が使われて、図 1 の窒素循環過

程の硝化によって生成された硝酸イオンが植物と

微生物により利用されることを免れて、ほんの少

しだけ流れ出ているのだと思われます。しかし、

測定してみると硝酸イオン濃度が高い森林も実際

にはあります。渓流水中の硝酸イオン濃度の高低

については長年研究がなされてきていますが、実

際のところ、その濃度だけをつぶさに測定して

いっても、どれだけ降水由来の硝酸イオンが渓流

水中の硝酸イオンに含まれているかを知ることは

なかなかできません。

そこで、安定同位体比の出番です。古くから硝

酸イオンについてはその窒素安定同位体比が測定

されていました。古くは肥料由来の硝酸イオン

（肥料は大気窒素から生成されるために、大気の

窒素と近い値を取ります）と、土壌中の硝化由来

硝酸イオンを区別することを目的として窒素安定

同位体比の測定が行われたりしています。しか

し、これまで得られているデータを集めてみると、

降水由来の硝酸イオンの取る窒素安定同位体比

と、土壌中の硝化由来硝酸イオンの取る窒素安定

同位体比の範囲は重なってしまっていて（図 2）、

渓流水中の硝酸イオンの窒素安定同位体比を測定

しても、降水由来なのか、それとも土壌由来なの

かを判定することができませんでした。

2000 年代になって、硝酸イオンの窒素安定同

位体比だけでなく酸素安定同位体比も測定する手

法が開発され、また、その必要な試料量も劇的に

減少したため、現在世界の多くの研究室でその測

定が行われるようになってきました（永田・宮島

2008）。この新しい測定によりこれまででわかっ

てきたことの 1 つは、窒素安定同位体比では区別

が難しかった硝化由来の硝酸イオンと降水由来の

硝酸イオンでは、その酸素安定同位体比が大きく

異なることです（図 2）。この理由は硝酸イオン

にふくまれる酸素原子の由来が異なることにあり

ます。硝化作用（図 1）によって硝酸イオンが生

成されるとき、その酸素原子は水そして酸素ガス

からくると考えられています（図 2）。これら水

そして酸素ガスが持つ酸素安定同位体比は比較的

低いことが知られているので、それを原料として

作られる硝酸イオンの酸素安定同位体比も比較的

低い値を取ります（図 2 の下側、緑四角部分）。

一方で、降水由来の硝酸イオンについては、その

酸素原子の一部が上空大気中のオゾン由来だと考

えられています（図 2）。このオゾンですが、実

は大変高い酸素安定同位体比を持つことが知られ

ています（その理由については難しいので今回は

割愛します）。そのため、降水由来の硝酸イオン

は極めて高い酸素安定同位体比を取ることがわ

かってきました（図 2 の上側、赤四角部分）。こ

の特徴を利用することで、渓流水中の硝酸イオン

が高い酸素安定同位体比を取るのであれば、降水

由来の硝酸イオンの割合が高い、というように考

えることができると言うことになります。

実際に様々な森林の渓流水を対象として、そこ

に含まれる硝酸イオンの濃度、そして窒素安定同

位体比、酸素安定同位体比を測定してみました

（図 3）。濃度が低いものから高いものまで様々な

サンプルがありますが、そのほとんどについて、

図 3 下側の緑四角部分よりデータが上方にありま

した。つまり、渓流水硝酸イオンの酸素安定同位

体比は、硝化由来の硝酸イオンが取ると思われる

酸素安定同位体比よりは高いことがわかります。

このことは、雨由来の窒素をきれいにしていると

図 2．�硝酸イオンの窒素・酸素安定同位体比マップ
（Kend�all�et�al.�2007 より一部改訂）。
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思われる硝酸イオン濃度が低い森林でも、あまり

きれいにしていないと思われる、濃度が高い森林

でも、雨由来の硝酸イオンが漏れ出てしまってい

る、つまり使い切れていないということを表して

いると考えられます。ざっと降水硝酸イオンと土

壌硝酸イオンの代表的な値をつかって計算してみ

ると、おおよそ 10％程度の降水硝酸イオンがそ

のまま渓流水へと流れ出ているという試算になり

ます。

冒頭で述べたように、森林の植物は窒素が足り

ない状況にあると思われるのに、せっかく降って

きた、足りない窒素を使い切れずに流してしまう

と言うのは不思議な感じがします。この矛盾につ

いては様々な理由が考えられています。たとえば

雨自体の流出とともに植物や微生物が使えないま

ま流れ出してしまう、ということが傾斜の急な森

林では起こりやすいと言うことがあるでしょう。

また、雨で入ってくる窒素のタイミングと植物や

微生物の活性のタイミングが合わないということ

もあるかもしれません。傾斜が急な地域と緩い地

域、雨が夏に多い地域と冬に多い地域などを比較

することで、この矛盾について議論できると思わ

れますが、今のところまだ明確な答えは得られて

いません。

人間活動の増大に伴い、降水によって森林にも

たらされる窒素の量が増大しており、これまで足

りなかった窒素が余っている森林（窒素飽和林）

というものが報告されるようになっています（徳

地ら 2011）。窒素飽和林では植物や微生物が窒素

を使い切れないので、渓流水中に多くの窒素が含

まれると考えられますが、では、その中には降水

由来の窒素は多く含まれるのでしょうか？　ここ

でも硝酸イオンについて考えて見ます。素直に考

えると、大量の降水由来の硝酸イオンがもたらさ

れ、植物にとっては窒素が余っている状態なので

あれば、降水由来の硝酸イオンは使われずにその

まま流れるために、渓流水中の硝酸イオンには高

い割合で降水由来の硝酸イオンが含まれると考え

られます。しかし、図 3 を見てみると、硝酸イオ

ン濃度が高い場合でもその酸素安定同位体比が高

い、という傾向は見えてきません。つまり、雨由

来の硝酸イオンの割合はたとえ渓流水硝酸イオン

濃度が高いところでも上昇しているようには認め

られません。これは、大量にもたらされた降水由

来の窒素に影響を受け、土壌中の硝化活性（図 1）

も上昇しており、結果として降水由来の硝酸イオ

ンが、土壌由来の硝酸イオンによって希釈され、

割合としてはあまり上昇しない、ということが生

じているのではないかと考えられています。大量

の降水由来の硝酸イオンと、大量の土壌硝化由来

の硝酸イオンが混ざって渓流水に流出してゆく、

ということです。しかし、この部分についても、

その重要性にもかかわらずまだわかっていない部

分がたくさんあります。なお、降水由来の硝酸イ

3

図3
様々な森林の渓流⽔中に含まれる
酸イオンの濃度とその窒素・酸素
定同位体⽐（⽊庭ら、未発表デー
タ）

○の⼤きさと⾊で渓流⽔硝酸イオ
濃度（単位はμmol/L）が表されて
る。⼟壌硝酸イオンと降⽔硝酸イ
ンの範囲はこれまで報告されてい
⽂献値などから類推されたもので
る。

NO3
‐濃度

μmol/L

図 3．�様々な森林の渓流水中に含まれる硝酸イオンの
濃度とその窒素・酸素安定同位体比（木庭ら、
未発表データ）
○の大きさと色で渓流水硝酸イオン濃度（単位
は μmol/L）が表されている。土壌硝酸イオンと
降水硝酸イオンの範囲はこれまで報告されてい
る文献値などから類推されたものである。
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オンの割合をより正確に算出するためには、酸素

安定同位体比の異常、という特別なパラメーター

を特別な測定により計算することが必要ですが、

この新しいパラメーターを用いた研究も現在進ん

できています（角皆ら 2010）。

硝酸イオンの酸素安定同位体比測定は、今回紹

介した森林の硝酸イオン除去状態の判定だけでな

く、様々なところで利用されるようになっていま

す。たとえば先に述べたように降水中の硝酸イオ

ンの酸素安定同位体比が、その起源物質の酸素安

定同位体比の影響を受けることを逆に利用して、

どのような大気化学プロセスで降水硝酸イオンが

形成されるかを解析したり、その延長として、ど

こで硝酸イオンが生成したかという生成場所を推

定したりという研究がなされています。また、硝

酸イオンが吸収同化や脱窒によって利用される

（図 1）と、軽い 14N や 16O が選択的に利用される

ので（これを同位体分別と呼びます）、これを利

用して、環境中で硝酸イオンの消費が起きている

かどうかを判定したりすることも可能です。さら

には作物中の硝酸イオンの酸素安定同位体比か

ら、その作物の栽培が無機栽培か有機栽培かを判

定できるかもしれません（木庭 2017）。このよう

に、1 つの物質について複数の安定同位体比を測

定することで、より細かくその物質の生成・消

費・移動過程などを見ることが可能となります。

今後もますますこのような研究が発展してゆくと

考えられます。
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メタボ化した森林から流出した過剰な窒素成分は、 
下流域でどう変化するの？

篠　塚　賢　一 
（福岡工業大学）

1．福岡市近郊森林域のメタボ化
明治時代の外国人技術者が日本の川の流れの激

しさに驚き「これは川ではない。滝だ！」と発し

た逸話があります。日本は細長い島国で、中央に

屋台骨の様に高くそびえる山々があります。一方、

下流域では平野が広がり、水田の広がる「瑞穂の

国」とも呼ばれています。そのため、日本の川は

急傾斜な山の中を流れる川、なだらかな扇状地や

平野を流れる川と緩急様々な勾配を流れていま

す。急勾配な地形を流れる川では、水の動きも速

く、ザーザーと流れ出すため、あまりその場所に

留まりません。そのため、水は河川周囲の環境の

影響をあまり受けず、水源の水質を反映します。

一方で緩い勾配の地形を流れる川では、水の動き

は遅く、ゆったりと流れるため、周囲の環境から

受ける影響も大きくなります。一般的な川の山間

部は急な勾配を流れ、田園地や都市域になると緩

い勾配を流れます。

福岡市は、北は博多湾に面し、その周囲を三郡

山地や脊振山地に囲まれています。三郡山地の河

川からは、標高 430 m の山間では 7.6°の急勾配

で流れ出ていますが、下流に広がる都市域に近づ

くと河川周囲の勾配は 0.1°と緩くなります。山間

部の斜面にはスギやヒノキが植林されています

が、中流域の河川沿いには水田が広がり、下流域

では商業地や住宅地が広がるようになります。

一般的に、上流にある森林では人為的な影響は

少なく、河川水に含まれる硝酸イオン（NO3
-）

濃度は低くなりますが、中・下流域の河川水では

農地や畜産、ゴルフ場など人為的な影響が大きく

なり、NO3
- 濃度が高くなると考えられています。

しかしながら、関東近郊の森林や北陸地方の森林

を流れる河川からは、NO3
- が高濃度で流出して

いることが報告されています。この様な森林は、

窒素飽和した森林、メタボ化した森林と呼ばれて

おり、下流への窒素汚染源となっています。窒素

は生物を構成する主要な元素であり、生物の体を

構成するアミノ酸やタンパク質の元になっている

ため、生物にとって大切な栄養元素になっていま

す。大気中には多くの窒素ガス（N2）が含まれ

ていますが、反応性が低く、そのままでは多くの

生物が利用することが出来ません。しかし、肥料

から供給されるアンモニア態窒素（NH4
+）や硝

酸態窒素（NO3
-）、そして排気ガスに含まれる窒

素酸化物（NOx）から生成される NO3
- は、反応

性が高く流域に生息する生物へ様々な影響を与え

ます。日本には、大陸から長距離輸送されてきた

大気汚染物質が到達し、年々増加する傾向があり

ました。広域の大気の流れを介して運搬されるた

め、都市から離れた森林にも NO3
- をはじめとし

た生物が利用しやすい窒素の沢山溶けた雨が降り

注ぎます。これらの窒素は樹木をはじめとした森

林の生物に利用され、特に生長速度の速い若い樹

木では、活発に窒素を取り込みます。しかし、福

岡近郊の植林地では伐採期を迎えた十分に成長し

た樹木の割合が高くなっており、生長に必要な栄

養をあまり必要としていません（Chiwa	et	al.,	

2012）。そのため、大気からの窒素がたくさん降っ

てくる場所の森林の河川からは、高濃度の NO3
-

が年間を通して流出しています。この様な流域で、

森林から高濃度で流出した NO3
- は、下流域に流

れていくとどうなるのでしょうか？　実際に、福
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岡市を流れる複数の河川で、地形の違いが河川水

質へ与える影響を、窒素や酸素の安定同位体比を

測定することによって探ることにしました。

2．福岡市近郊の流域特徴
福岡市を流れる多々良川流域は、猪野川、須恵

川、宇美川の 3 つの支流を持っています。森林か

ら流れ出た河川は、農地や都市域を通過して博多

湾に流れ出ます（図 1）。上流から下流に下るに

つれ様々な土地利用を持つ流域を流れていきま

す。同時に流域地形も大きく変化します。急勾配

地形を持つ山間部から比較的緩い勾配を持つ農

地、都市域へと変化していきます。この様な、流

域の土地利用、地形の違いは、森林から高濃度の

NO3
- 濃度を持つ河川水質へ様々な影響を与えて

いました。

この 3 つの河川で測定された NO3
- 濃度を図 2

に示します。森林面積が大半を占めている場所で

は、3 つの河川とも上流には窒素飽和の森林があ

るため NO3
- 濃度は高くなります（41 ～ 65µmol/	L,	

2.5 ～ 4.0	NO3
- mg/	L）。しかし、猪野川都市域の

割合が増加すると、NO3
- 濃度が大きく低下する

傾向が見られました。須恵川、宇美川では都市域

の濃度は夏には低下、冬には横這いかやや上昇す

る傾向が見られます。都市域からの人為的な窒素

流出は、有機態窒素の形で流出して来ることが一

般的に知られています。須恵川、宇美川のみなら

ず猪野川でも都市域の面積が増加すると有機態窒

素が流出してくる傾向がみられ、都市域からの窒

素負荷が生じていることが分かります。次に、同

位体比の変化と地形の関係をより詳しくみてみま

しょう。

3．下流でNO3- 濃度が減少する河川の特徴
硝酸中に含まれる安定同位体比の変化を見てい

きます。脱窒素細菌が硝酸を窒素ガスに変える脱

窒が起きる場合、軽い 14N から先に利用されやす

いため、河川水中には重い 15N が残留します。図

3 を見ると、猪野川では脱窒の影響を受けている

ことが示唆されます。同様に、酸素においても、
16O が優先的に利用され、河川水中の NO3

- に含

まれる 18O の割合は高くなります。脱窒による反

応では、この関係が 2：1 で起きることが知られ

ています（Kendall	et	al.,	2008）。猪野川では、傾

きの比が -5.8：-2.2 となり、およそ 2：1 の関係

を示しています。このことから猪野川では、脱窒

による影響により NO3
- 濃度が低下していると考

えられます。猪野川の下流では須恵川や宇美川と

異なり、都市域の面積割合が低いことが要因の一

つとして考えられます。加えて、都市部が広がっ

ている地形がこの 3 つの河川でどのように違って

いるのかを詳しく見ていく必要があります。

図１ 猪野川、須川、宇美川の流域における⼟地利⽤と地形の地図図 1．猪野川、須恵川、宇美川の流域における土地利用と地形の地図
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図３ 猪野川、須川、宇美川の硝酸イオン濃度と窒素安定同位体⽐、酸素安定同位体⽐の関係

8⽉
11⽉
1⽉
4⽉

図 3．猪野川、須恵川、宇美川の硝酸イオン濃度と窒素安定同位体比、酸素安定同位体比の関係

図２ 猪野川、須川、宇美川の市街地の割合と硝酸イオン、有機態窒素濃度の関係

8月
11月
1月
4月

図 2．猪野川、須恵川、宇美川の市街地の割合と硝酸イオン、有機態窒素濃度の関係



196

陀安一郎、申基澈、鷹野真也編（2023）同位体環境学がえがく世界：2023 年版

猪野川の流域で脱窒や同化が行われやすい環境

を探すために、それぞれの河川が流れる地形の特

徴を解析しました。NO3
- を減少させる脱窒や同

化といった現象は、生物によって引き起こされま

す。そのため、河川周囲の地形が緩やかな水が溜

まりやすい場所では、水の流れが緩やかになるた

め、これらの生物の活動が盛んになります。一方

の急な勾配の場所では、水が流れやすくなりこれ

らの影響は受けにくくなります。そこで、水文流

出モデルを利用し、水の集まりやすい指標を比較

しました。その結果、須恵川や宇美川と比べて猪

野川では、都市域が増える下流域で水が集まりや

すい傾向を示しました。都市域の割合が増える下

流域や勾配の緩い流域を流れる場所では、上流の

森林から供給された NO3
- が脱窒や同化されてい

ることがわかりました。

今回の研究では、下流の都市域であっても、水

が停滞しやすい地形指標の河川下流部では、上流

の森林から供給された NO3
- が脱窒等の影響を受

けて河川水中で存在形態を変化させていることが

分かりました。河川水中の NO3
- の上昇は、止水

域の富栄養化などの問題の引き金となります。日

本は 4 方を海に囲まれていますので、沿岸域で生

じる赤潮の影響がよく知られています。森林域か

ら高濃度の NO3
- 流出がみられる河川では、流域

規模での窒素循環（「雨からきた窒素を同位体比

で追跡する」を参考）を考えていく必要がありま

す。そのため、森林域からの高濃度の NO3
- 流出

がみられても、上流から下流までのモニタリング

と、集水域の地形を詳細に見て流域管理を行って

行くことが重要であることが分かりました。
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食料生産の向上と地球温暖化の抑制に関わる水田土壌の 
有機物蓄積プロセスを解き明かす

矢　内　純　太 
（京都府立大学）

1．水田土壌の有機物の重要性
土壌は陸域生態系の基盤であり、食料生産や陸

域環境の保全に大きな役割を担っています。土壌

の固相成分は、岩石由来の一次鉱物、土壌中で生

成される二次鉱物、そして土壌に付加された動植

物遺体が土壌中で様々に化学的変化を受けて生成

する土壌有機物から構成されています。そのうち

土壌有機物は、土壌粒子の集合体である土壌団粒

の発達や保水性向上などの物理的機能から、養分

保持能や緩衝能の向上および植物への各種養分

の供給などの化学的機能、さらには土壌微生物の

活性化などの生物的機能にいたるまで、土壌に

様々な機能を付与しています（Brady	and	Weil,	

2007）。

水田は、「瑞穂の国」と呼ばれる日本の稲作文

化を支えるとともに、モンスーンアジアを中心に

コメを主食とする国々の食料生産基盤として機能

して世界人口の約 2/3 を支えるなど、日本におい

ても世界においても非常に重要な役割を果たして

います。そのため、水田土壌は、かけがえのない

土壌資源であると言えるでしょう。さて、そのよ

うな水田の土壌有機物は、分解に伴って各種養分

をイネに供給することによりイネの生育を促進し

収量を向上させるとともに、大気中の炭素を土壌

中に隔離しているという点で地球温暖化の抑制に

も貢献していると考えられています（Lal,	2004）。

たとえば、世界の農耕地土壌に毎年 0.4％ずつ炭

素を蓄積することで、大気中の二酸化炭素の濃

度 上 昇 は ゼ ロ に で き る と 試 算 さ れ て い ま す

（Minasny	et	al.,	2017）。また、水田土壌は、一定

期間湛水条件におかれることから、微生物による

有機物分解が抑制され、森林・草地・畑地などの

土壌と比べ土壌有機物が蓄積されやすいことも知

られています。これらのことを総合的に捉えると、

水田において土壌有機物を適切に蓄積させること

は、食料生産の面でも環境保全の面でも望ましい

ことと考えられます。

2．土壌有機物の理化学性に基づく分画
さて、本来であれば微生物に分解されてしまう

有機物が土壌中で分解されないのは、土壌団粒中

に閉じ込められたり土壌鉱物に吸着されたりし

て、「保護」されているためであると考えられて

います（Six	et	al.,	2004;	Zimmermann	et	al.,	2007）。

そのため、土壌有機物を保護の仕組みによって分

画し、それぞれの特徴を評価すれば、土壌有機物

全体を総体として評価するよりも土壌有機物の実

態がより詳細に検討できることが期待されます。

そこで本研究では、土壌有機物を「①保護なし

（Light	Fraction:	LF）」「②団粒内に保持（Heavy	

Fraction:	HF）」「③土壌鉱物に吸着（Oxidizable	

Fraction:	OxF）」「④特に化学的に難分解構造で

土 壌 鉱 物 に 吸 着（Non-Oxidizable	Fraction:	

NOxF）」の 4 種類に分画しました（図 1）。ここで、

水田土壌試料としては、東北農業研究センター（秋

田県）、愛知県農業総合試験場、滋賀県農業技術

振興センターにおける、化学肥料と有機質肥料の

管理を組合わせた長期連用水田圃場の、表層土

（0–15	cm）を用いました。
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3．水田土壌の有機物の画分別存在量
さて、土壌有機物量は、一般に土壌有機炭素量

の約 1.7 倍として求めることができます。そこで、

画分ごとの重量と炭素濃度をそれぞれ測定し、そ

れらの積として画分ごとの炭素蓄積量を算出しま

した。その結果、全炭素蓄積量は、秋田、愛知、

滋賀の平均値でそれぞれ 22.4、13.0、8.8	gC/kg

でした。すなわち、土壌重量の約 1 ～ 2％が土壌

炭素であり、土壌重量の約 2 ～ 4％が土壌有機物

であることが確認されました。また、秋田、愛知、

滋賀の画分ごとの存在割合は、全般的には、「③土

壌鉱物に吸着（OxF）」が 45％、「④特に難分解構

造で土壌鉱物に吸着（NOxF）」が 35％、「①保護

なし（LF）」「②団粒内に保持（HF）」が 10％ず

つでした（表 1）。このことは、水田中の土壌有

機物は保護機構に対応しておよそ固有の存在割合

をもち、物理的あるいは化学的に保護されている

ものの方がより多く存在することを示していま

す。それでは、これら画分ごとの有機物はどれほ

どの期間土壌中に存在するのでしょうか？

4．水田土壌の有機物の画分別平均滞留時間
そこで、有機物が平均でどの程度の期間土壌中

に留まるかを表す「平均滞留時間」を、画分ご

とに評価しました。すなわち、ある程度の平均

滞留時間が見込まれる、「②団粒内に保持（HF）」

「③土壌鉱物に吸着（OxF）」「④特に難分解構造

で土壌鉱物に吸着（NOxF）」に対し、炭素の同

位体分析に基づいた 14C 年代測定により平均滞留

時間を調べたところ、以下のような結果が得られ

ました。

まず、画分別に比較すると、いずれも圃場や管

理によって異なるものの、「④特に難分解構造で

土壌鉱物に吸着（NOxF）」では約 1 ～ 3 千年を

示したのに対し、「③土壌鉱物に吸着（OxF）」で

は非常に若いものから約 2 千年を、「②団粒内に

保持（HF）」は非常に若いものから約千年を示し、

より強い保護機構により守られている画分ほど長

い平均滞留時間を取ることがはっきりと示されま

した。従って、保護機構は、画分別有機物の存在

量のみならず平均滞留時間にも大きな影響を与え

ていました。

続いて肥培管理の影響を比較すると、画分によ

らず、無施肥区の平均滞留時間が最も長いのに対

し、化学肥料の施用により幾分短くなり、有機肥

料の施用によりさらに短くなることが示されまし

た。有機物の動態において、比較的新鮮な有機肥

料を施用することで平均滞留時間が短くなること

は想定されていましたが、炭素を含まない、窒素・

リン・カリウムの化学肥料を施用することでも土

壌有機物の平均滞留時間が短くなることは、管理

の上でも非常に興味深いものでした。これは、化

学肥料の施用によりイネの生育が向上し、結果と

して土壌に還元されるイネの根などの有機物量が

増加したためと考えることができます。

さらに、圃場間で比較すると、全般的に、愛知

＞滋賀＞秋田の順番になりました。これは、愛知

と秋田が細粒質土壌であるのに対し滋賀が団粒を

作りにくく鉱物への吸着もしにくい砂質土壌であ

ること、秋田の土壌が火山灰の影響を受けていて

蓄積C (%) 愛知 滋賀 秋田
7.9 13 9.4

5.5 6.6 8.6

46 52 43

41 29 39

LF
HF
OxF

NOxF

表 1．�愛知・滋賀・秋田の水田土壌の画分別炭素蓄積
割合（平均値）

図 1．�保護機構に対応した、理化学性に基づく土壌有
機物の分画
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有機物との反応性の高い非晶質鉱物を多く含むこ

と、秋田の年平均気温が愛知と滋賀より低いこと

（低温ほど有機物分解は進みにくい）、などを反映

し、土壌有機物の比較的分解を受けやすい画分

が、秋田でもっとも多く分解されずに土壌に留

まっていたためと考えられました。

5．まとめ
以上みてきたように、水田の土壌有機物は、保

護機構に基づいて様々な画分から構成されてい

て、それぞれ存在量も平均滞留時間も異なること

が明らかとなりました。強調しておきたいのは、

このような保護機構は、土壌の鉱物や微生物と有

機物との相互作用の下で、土壌そのものがシステ

ムとして自然に発現させているということです。

従って、土壌が持つこのような保護機能をうまく

活用すれば、我々は水田により多くの土壌有機物

をより持続的に蓄積することができ、食料生産の

向上と地球温暖化の抑制という我々の生存に関わ

る 21 世紀の重大な課題にも貢献することができ

ると考えられます。
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街路樹の炭素安定同位体比から 
COVID19 による産業活動停滞の影響検出を試みる

半　場　祐　子 
（京都⼯芸繊維大学　応⽤生物学系）

1．日本の大気汚染の現状
日本の都市部で、大気汚染物質である窒素酸化

物の問題が最も顕著だったのは 1985 年前後でし
た。1990 年代なかば以降は、日本の大気中の窒
素酸化物の量は着実に減少しています。2019 年
には京都市において、二酸化窒素の大気中の濃度
は、ピーク時の 1/3 近くまで減少している地点も
あります。一方、2000 年代以降は、アジア地域
で中国やインドなどの著しい経済成長に伴って大
気汚染が劇的に悪化し、越境汚染として周辺の
国々にも大きな影響を及ぼすようになりました。
大気汚染の問題は、アジア地域における最も重要
な環境問題の一つとなっています。

都市における窒素酸化物の主な排出源は、自動
車です。年間の窒素酸化物の排出量は、乗用車な
どと比べると、大型車（いわゆるトラック）が圧
倒的に大きくなっています。日本の都市部で大気
中の二酸化窒素量が着実に減少してきた背景には、
排気ガス浄化装置の搭載など、トラックの環境性
能が大幅に向上したことがあります。

しかし、交通量が非常に多い幹線道路沿いなど
では、依然として二酸化窒素のレベルは高く、交
通量が少ない郊外との間には大きな差がありま
す。京都市の二酸化窒素のレベルが高い地点で
は、2019 年時点でも 1 年の半分以上の日数で環
境基準の濃度（0.02 ppm とした場合）を超えて
います。大気汚染は、日本においても過去の問題
とはいえないのです。

2． 炭素安定同位体比から街路樹の大気汚染スト
レスを診断する

都市に植栽されている街路樹は、樹冠で大気汚
染物質を吸収・捕捉したり、木陰をつくって高温
化を抑えたり、光合成で二酸化炭素を吸収するな
どの多くの効用を持っています。光合成は街路樹
の生長や生存を支える生理的な働きであるため、
光合成活性を維持することは、都市部で樹木が生
存していくためには必須です。しかし、光合成に
必要な二酸化炭素を取り込む「気孔」は、大気汚
染ストレスを感じるといち早く閉じてしまい、そ
の結果、光合成が低下してしまいます。

植物の葉に含まれる光合成産物の炭素安定同位
体比（δ13Cplant）は、植物の光合成活動による同位
体比の変化（Δ13 C）と、大気の同位体比（δ13Cair）
によって決まります。Δ13 C は、平均的な気孔の
開度を反映します（図 1）。気孔があまり開いて
いないと、軽い方の同位体（12 C）が植物に取り
込まれにくくなるためです。ストレスを感じると、
多くの場合、気孔は閉じていきます。このような

Fig. 1

植物の葉
気孔

気孔開

気孔閉鎖

葉の内部
13CO2

12CO2

12Cが取り込まれにくい

12Cが多く取り込まれる

図1 葉の内部への炭素安定同位体12Cの取り込まれ⽅は、気孔が開いていると
きと閉じているときで異なる。⽊本植物の⽣理⽣態（2020）を改変。

図 1．�葉の内部への炭素安定同位体 12C の取り込まれ
方は、気孔が開いているときと閉じているとき
で異なる。木本植物の生理生態（2020）を改変。
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ことから、Δ13 C の値から、植物が受けている大
気汚染ストレスを診断できます。

3． 京都市内における交通量の違いと街路樹の大
気汚染ストレス：Δ13C の空間的変化

わたしたちは Δ13 C を使って、京都市内の場所
による交通量の違いが、街路樹の大気汚染ストレ
スとどのように関係しているのかを調査しました。
その結果、街路樹であるヒラドツツジは、交通量
が多い、つまり二酸化窒素量が多い場所にあるほ
ど、気孔が閉じていました。このことから、大気
中の二酸化窒素が、ヒラドツツジの光合成機能に
悪影響を及ぼしていることが分かりました（図 2）。
なお、ヒラドツツジは常緑の低木で、京都府だけ
で約 90 万本が植栽されており、街路樹の低木の
中では 40％以上を占め、日本国内でも最も多く
利用されている樹木種です。

4． 街路樹の炭素安定同位体比からCOVID19 に
よる産業活動停滞の影響を検出する：Δ13C の
時間的変化

大気汚染の大きな要因になっているのは、トラッ
クから排出される窒素酸化物です。そして、トラッ
クの通行台数は、経済産業活動を強く反映してお
り、好景気のときには増加し、不景気のときには

減少します。首都高速道路では、トラックの通行
台数の変化が、景気の変化に 3ヶ月先行して生じ
る、という研究結果も出されています。

2020 年から始まった新型コロナウイルス感染
症（COVID19）の流行は、世界的な経済産業活
動の低下を引き起こし、日本も例外ではありませ
んでした。この経済産業活動の低下により、トラッ
クなどの車両の通行台数が減り、大気中の二酸化
窒素量も減ったと考えられます。その結果として、
大気汚染物質の影響を受けやすいヒラドツツジな
どの街路樹では、光合成機能低下が緩和された可
能性があります。

わたしたちは 2005 年から 2021 年にかけて断続
的に、京都市を中心とした都市域で街路樹の葉を
採取して Δ13 C 解析を行っています。葉の Δ13 C の
経年変化を追跡することで、街路樹の光合成機能
に、COVID19 による経済産業活動の低下がどの
ように影響したのかを検出できる可能性があります。

次のようにして調査を行いました。
1） 交通量が異なり、大気中の窒素酸化物の濃度

が異なると予想される調査地を 2005 年〜2020
年に京都市内を中心として選定しました。

2） 街路樹であるヒラドツツジとイチョウの葉を
採取して Δ13 C を測定し、調査地点の二酸化窒
素濃度との関係を調べました。Δ13 C を計算す
るために、実測した大気中の二酸化炭素の炭
素安定同位体比をもちいて補正をしました。
窒素酸化物の濃度は、国立環境研究所から提
供されているデータベースの値を引用しました。

5． ヒラドツツジは 2020 年・2021 年に大気汚染
ストレスが緩和されている可能性がある

まず京都市の 2005 年〜2021 年の二酸化窒素濃
度を解析したところ、特に交通量が多い大気汚染
物質観測局で、リーマンショックが起こった
2009 年に大幅な落ち込みが見られ、さらに 2020
年と 2021 年にも落ち込みがみられました（図 3）。
さらに、緊急事態宣言や蔓延防止などの措置がと
られている期間に、特に二酸化窒素濃度の落ち込

Fig. 2
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図2 常緑低⽊であるヒラドツツジの葉のΔ13Cの偏差を京都市内で
マッピング。 Δ13Cの偏差が⼤きいほど強いストレスがかかっている。

図 2．�常緑低木であるヒラドツツジの葉の Δ13C の偏差
を京都市内でマッピング。Δ13C の偏差が大きい
ほど強いストレスがかかっている。
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みが大きいことも示唆されました。2020 年と
2021 年に、COVID19 による影響が二酸化窒素濃
度の減少となって現れている可能性があります。
ただし、2020 年と 2021 年の二酸化窒素濃度の減
少幅は、2009 年のときよりは緩やかでした。

トラックの交通量と二酸化窒素濃度との関係を
分析したところ、トラック交通量が多いほど二酸
化窒素濃度が高くなりました（図 4）。葉の Δ13 C

と二酸化窒素濃度との関係を見てみると（図 5）、
イチョウでは二酸化窒素濃度に対して Δ13 C がほ
とんど変化していませんが、ヒラドツツジでは二
酸化窒素濃度が高いほど Δ13 C は高くなりました。
ヒラドツツジでは、二酸化窒素濃度が高いほど強
いストレスがかかっていることを示しています。

2005 年〜2019 年の Δ13 C データを、COVID19
の影響があった 2020 年または 2021 年のデータと

Fig. 3

図3 (a) 京都市内で最も⼆酸化窒素濃度が⾼い３つの観測局における、2007年から2021年
までの⼆酸化窒素濃度平均値の年変化。 2007-2019年のデータの回帰直線を図中に⽰す。
(b)2007-2019年のデータを直線回帰したときに予測される2020年、2021年の値と、実際
の観測地との偏差。NO2データ︓http://www.nies.go.jp/igreen/td_down.html

NO
2の

偏
差

(p
pb

)

⽇付

緊急事態宣⾔
蔓延防⽌

年
平

均
NO

2
(p

pb
)

年度

COVID-19

2007 – 2019
r2=0.94

リーマン
ショック

a b

図 3．�（a）京都市内で最も二酸化窒素濃度が高い 3つの観測局における、2007 年から 2021 年までの二酸化窒素濃度
平均値の年変化。2007-2019 年のデータの回帰直線を図中に示す。（b）2007-2019 年のデータを直線回帰したと
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の⽇中⼤型⾞交通量のクラスター分析により調査地を４分類︓1（4900台/12h）、２
（14100台/12h ）、３（23700台/12h）、４（38600台/12h ）。
NO2データ︓http://www.nies.go.jp/igreen/td_down.html
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図 4．�（a）京都市内の 14 の観測局における二酸化窒素濃度の平均値と、その観測局付近の大型車の日中 12 時間交通
量との関係。2010 年と 2015 年のデータを示す。（b）大気中の二酸化炭素の炭素安定同位体⽐（δ13C）と大型
車の日中 12 時間交通量との関係。2010 年・2015 年の日中大型車交通量のクラスター分析により調査地を 4分
類：1（4,900 台 /12h）、2（14,100 台 /12h）、3（23,700 台 /12h）、4（38,600 台 /12h）。

� NO2 データ：http://www.nies.go.jp/igreen/td_down.html
� 交通量データ：平成 22 年度・平成 27 年度交通センサス
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比較してみました（図 6）。イチョウでは 2020 年
に Δ13 C は増加しましたが 1）、ヒラドツツジでは
逆に、2021 年に Δ13 C は減少しました。このこと
から、ヒラドツツジでは、COVID19 の影響があっ
た年に、大気汚染によるストレスが緩和されてい
る可能性が示唆されます。

6． まとめ ― 街路樹ストレス診断ツールとしての
炭素安定同位体 ―

大気中の二酸化窒素濃度が、リーマンショック
が起こった 2009 年と、COVID19 の影響下にあっ
た 2020 年・2021 年に減少していることは、この
時期の産業経済活動の停滞を反映している可能性

があります。さらに 2021 年に、ヒラドツツジで
Δ13 C が減少したことは、二酸化窒素濃度が低く
なったことにより、ストレスの影響が緩和したと
も考えられます。

ただし、今回の研究では、二酸化窒素濃度につ
いて、年度とともに単調減少すると仮定して
2020 年・2021 年の二酸化窒素濃度を予測し、そ
の予測値と実測値のずれを検出する、という簡単
なモデルを用いています。COVID19 の影響を確
実に検出するためには、より精密なモデルが必要
である点に注意が必要です。
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図 6．�京都市内における街路樹 2種、イチョウとヒラドツツジの葉における炭素安定同位体⽐ Δ13C の偏差について、
2005‒2019 年までのデータを 2020 年または 2021 年のデータと⽐較。
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図 5．�京都市内における街路樹 2種、イチョウとヒラドツツジの葉における炭素安定同位体⽐ Δ13C の偏差と、交通
量から推定されたNO2 濃度との関係。赤い囲みは 2020 年と 2021 年のデータ。2010 年・2015 年の日中大型車
交通量のクラスター分析により調査地を 4分類：1（4,900 台 /12h）、2（14,100 台 /12h）、3（23,700 台 /12h）、
4�（38,600 台 /12h）。

� NO2 データ：http://www.nies.go.jp/igreen/td_down.html
� 交通量データ：平成 22 年度・平成 27 年度交通センサス
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注釈
1） イチョウで 2020 年に Δ13 C が増加した理由は

不明ですが、二酸化窒素濃度以外の要因によ
るものと考えられます。
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花咲かクマさんといじわるクマさん？
― クマたちの種まきがサクラやサルナシの運命を左右する ―

直　江　将　司 
（森林総合研究所）

1．温暖化からの樹木の避難
今日では地球温暖化が急速に進んでおり、動植

物への影響が懸念されています。特に、多くの生

物の生息地であり、木材生産や炭素蓄積、防災な

どの点でも重要である森林において、森林を構成

する樹木が温暖化にどのように応答するかが注目

されています。樹木の種の分布範囲内でも温暖な

場所では死亡率の上昇、成長量の減少、繁殖の失

敗などが報告されており、かつての生息適地が温

暖化によって適地でなくなっていることが分かっ

てきています。生物が温暖化から逃れる最も簡単

で有力な手段は気温の低い高緯度、あるいは高標

高の場所へ移動することです。野生植物の場合、

移動は動物や風などを利用した種子の散布によっ

て行われます。そのため、樹木が温暖化から逃れ

て移動できるかを判断する上では、種子が高緯度・

高標高の場所にどれだけ散布されているかを評価

する必要があります。

温暖化から逃れるために必要な移動距離は、緯

度方向よりも標高方向のほうがはるかに短くなっ

ています。例えば、100	m 標高の高い場所に移動

すれば気温は約 0.65℃低くなるのに対し、北に向

かって 100	km 移動しても約 1℃しか低くなりま

せん。そのため、標高方向の種子散布は樹木にとっ

て、温暖化の影響から逃れるための最も効率的な

移動手段といえます。

しかし、標高方向の種子散布を評価することは

容易ではありません。既存の手法で評価しようと

すると、1 個 1 個の散布種子について、山の中に

無数に生えている木のなかから親木を見つけない

といけないなど、非現実的な労力が必要でした。

そのため、これまで標高方向の種子散布は評価さ

れてきませんでした。

2． 酸素安定同位体を用いることで、樹木の標高
方向の移動が検出可能に

私はこの問題に対して、酸素安定同位体を用い

ることで解決できないかと考えました。これまで

酸素安定同位体は生物の移動に関して、主に鳥類

の渡りを調べる目的で使われていました。緯度に

よって降水の酸素安定同位体比は異なり、降水を

利用する鳥類の羽根の酸素安定同位体比も変化し

ます。この緯度による羽根の酸素安定同位体比の

変化を利用することで、越冬地に渡ってきた鳥が

どの緯度からやって来たのかを評価する研究が行

われていました。そこで私は緯度によって酸素安

定同位体比が変化するのであれば標高によっても

変化するのではないか、また樹木の種子に適用で

きれば、種子がどの標高からやってきたのかわか

るため、標高方向の種子散布が評価できるのでは

ないかと考えました。この方法では散布種子の親

木自体を特定する必要がないため、既存の方法と

比べて非常に簡単に標高方向の種子散布を評価で

きます。

そこで同位体の専門家である地球研の陀安一郎

先生（当時は京都大学生態学研究センター）に相

談して、様々な標高で樹木の種子を採集し、種子

の酸素安定同位体比を計測してみることにしまし

た。すると多くの樹木で、標高が高くなるほどそ

こに生育する樹木が生産する種子の酸素安定同位

体比が小さくなるという関係が見つかりました

（Naoe	et	al.	2016a）。この関係を検量線として利
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用することで、散布種子の酸素安定同位体比から、

親木の生えている標高を特定することができます

（図 1）。そして、「種子が散布された標高（つまり、

散布種子を拾った標高）」と「親木の生えている

標高」の差から、種子の移動した標高差、すなわ

ち、標高方向の種子散布距離を求めることが可能

になりました。

3． クマたちはサクラのタネを高標高の場所に運
ぶことで、サクラの避難を助けていた

さて、酸素安定同位体を用いることで標高方向

の種子散布距離を求められるようになりました

が、どのような樹木を対象にするのが良いでしょ

うか？　ここでは動物による種子散布、特に周食

散布に注目しました	1）。周食散布とは、鳥類や哺

乳類などの動物が種子の周りの果肉を食べる目的

で種子ごと飲み込み、種子を糞として排出するこ

とで散布するというものです。動物は風などに比

べて動きが複雑なため、どこに種子が散布される

か予想がつかないところがあります。ただ、せっ

かく標高方向の種子散布を評価できるようになっ

ても、動物の行動圏が小さくて、種子をごく近所

に散布しているようでは面白くありません。そこ

で行動圏が数千 ha と広大なツキノワグマの種子

散布を評価したいと考え、ツキノワグマを中心に

哺乳類を研究されている東京農工大学の小池伸介

先生に相談しました。その結果、東京農業大学の

山崎晃司先生（当時は茨城県立博物館）、酪農学

園大学の佐藤喜和先生（当時は日本大学）や学生

さんの協力を得て、東京都の奥多摩地方でツキノ

ワグマなど哺乳類の糞から種子を採取してもらえ

ることになりました。糞からはさまざまな樹木の

種子が採集されますが、まずは哺乳類の好物であ

る野生の桜、カスミザクラを対象にしました（図

2）	2）。

2010 年 か ら 2013 年 に か け て、 標 高 550 ～

1,650	m におよぶ調査ルート（総延長 16	km）で

哺乳類の糞を採取してもらいました。その結果、

カスミザクラの種子を散布していた主な哺乳類

は、散布数の多い順からツキノワグマ、テン（イ

タチの仲間）、アナグマ、ニホンザルで、それぞ

れ全体の 80.3、19.6、0.07、0.03％を占めていまし

た。

ツキノワグマとテンについて、糞から抽出した

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、糞の回収地点の標高との差から、標

高方向の種子散布距離を求めました（図 3）。そ

の結果、ツキノワグマは平均で +307	m、テンは

平均で +193	m、高標高の場所に偏って種子を散

布していることが分かりました。この散布距離を

気温減率（標高が 100	m 高くなるたびに気温が

0.65℃下がる）で換算すると、ツキノワグマは 2℃、

テンは 1.3℃気温の低い場所にカスミサクラを移

動させたことになります。地球温暖化が最も進ん

図 2．満開のカスミザクラ
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だ場合の予想では 2100 年までの気温上昇は 4.8℃

ですから、カスミサクラは 2100 年までにツキノ

ワグマに 3 回、もしくはテンに 4 回種子散布され

れば温暖化から逃れられると考えられました。カ

スミザクラはサクラ亜属 Cerasus に分類され、

同亜属で類似した生態を持つヤマザクラ、オオヤ

マザクラ、エドヒガンなどでも同様なパターンが

期待されます。今回の研究から、ツキノワグマが

野生のサクラを温暖化の危機から守る上で重要な

役割を果たしていることが分かりました。

ツキノワグマ、テンによる種子散布が高標高の

場所に偏っていた原因としては、エサとなる植物

の開葉や結実の時期が影響していると考えられま

した。春から夏にかけて、植物の開葉や結実は山

麓から山頂方向にかけて進みます。また春から夏

にかけて、ツキノワグマやテンは植物の若葉やサ

クラの果実を多く利用します（図 4a）。そのため、

ツキノワグマとテンはこれらのエサ植物を追いか

けて山麓から山頂方向に移動し、その途中で糞を

することで高標高の場所に偏って種子を散布して

いたものと考えられました。

4． クマたちはサルナシのタネを標高の低い場所
に運ぶことで、サルナシの避難を妨げていた

さて、夏に結実するカスミザクラでは、哺乳類

がエサ植物を追いかけて山を登った結果、種子を

高標高の場所に偏って散布していることがみえて

きました。一方で、秋から冬には植物の紅葉・落

葉や結実は、春夏とは逆に山頂から山麓方向に進

みます。もし哺乳類がこれらのエサ植物の季節変

化を追いかけて低標高へ移動するのであれば、秋

から冬に結実する樹木の種子は低標高の場所に散

布されることが予想されます（図 4b）。

この仮説を検証するため、秋に結実するキウイ

フルーツの仲間、サルナシを対象に、哺乳類によ

る標高方向の種子散布を調べることにしました

（図 5）	3）。

カスミザクラの時と同様に奥多摩で採取された

哺乳類の糞を利用し、糞中のサルナシ種子を取り

出しました。種子を散布していた主な哺乳類は、

散布数の多い順からタヌキ、ツキノワグマ、ニホ

ンザル、テンの 4 種で、それぞれ全体の 36.0、

29.9、20.8、13.3％を占めていました。標高方向

春夏 秋冬

糞

種子

高標高への種子散布 低標高への種子散布
(a) (b)

植物
の開
葉・
結実

植物の落葉・結実

図 4．�哺乳類による種子散布（a）春夏では山麓から山
頂にかけて植物の開葉や結実が進み、それを哺
乳類が追いかけた結果、種子が高標高に散布さ
れます。（b）秋冬では山頂から山麓にかけて植
物の落葉や結実が進み、種子が低標高に散布さ
れることが予想されます。
(Naoe�et�al.�2019)

図 5．サルナシの果実
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の種子散布の結果は、カスミザクラとは対照的な

ものでした。タヌキを除く哺乳類は全てサルナシ

を低標高の場所に偏って種子散布しており、その

平 均 散 布 距 離 は ツ キ ノ ワ グ マ で は 平 均 で

-393.1	m、ニホンザルでは -98.5	m、テンでは

-245.3	m でした。タヌキでは、平均で +4.5	m、

高標高の場所に散布していました。

研究結果は、秋冬結実の樹木では動物によって

種子が低標高の場所に散布されるという仮説を支

持するものでした。温暖化が進んでいるにも関わ

らず、より気温の高い低標高の場所に散布された

種子は更新に失敗してしまうでしょう。サルナシ

の種子の一部は高標高の場所にも散布されていま

したが、サクラなど春夏結実の樹木ではよりたく

さんの種子が高標高に散布されてサルナシとの競

合が発生することを考えると、サルナシの高標高

の場所への種子散布は生息地の移動にはあまり有

効ではないと考えられました。

面白いことに、タヌキはわずかですが高標高の

場所に偏って種子散布していました。タヌキはコ

ミュニケーションの手段として複数個体で糞をす

る場所を共有することが知られています（ため糞

といいます）。そのため、コミュニケーションを

維持するためにエサが少なくなっても高標高の場

所を訪れているのかもしれません。

5． まとめ：温暖化が進むなかで、動物たちの種
まきが果たす役割

今回、哺乳類によってカスミザクラでは高標高

の場所に、サルナシでは低標高の場所に種子散布

されていることが分かってきました。カスミザク

ラにとって哺乳類はありがたい存在、サルナシに

とっては迷惑な存在ということになるでしょう

か？実はそんなに単純でもありません。標高方向

の種子散布は諸刃の剣で、その果たす役割は気候

変動の状況によって異なります。温暖化が進むな

かでは高標高の場所への種子散布は樹木にとって

有利、低標高の場所への散布は不利に働きます。

一方で、寒冷化が進むと高標高への散布はより寒

いところに運ばれるので不利となり、低標高への

散布は逆に有利に働くでしょう。地球では、これ

まで温暖化と寒冷化を繰り返してきたことを考え

ると、行動の異なる多様な動物に種子散布しても

らうことが樹木種の長期的な存続に重要と言えそ

うです。

さて、日本を含む東アジアや欧米のような温帯

地域では、森林を構成する樹木の多くは動物に

よって種子散布されます。このなかにはブナやナ

ラなど、ドングリをつける樹木も含まれます。こ

れらの樹木のほとんどは秋から冬に結実するた

め、サルナシのように動物によって低標高の場所

に偏って種子散布されている可能性があります。

温暖化が進むなか、森林の種構成や多様性、また

その生態系機能がどう変化するのか予測するため

にも、標高方向の種子散布をさまざまな樹木を対

象に調べていく必要があります。

注釈
1）動物による種子散布：植物にとって、種子散

布は唯一の移動手段です。植物は種子の散布

に、風や水流、動物などを利用することが知

られています。樹木でよくみられる動物散布

には、1）周食散布、2）動物が種子（ドング

リ）を貯えた後に食べそびれる貯食散布があ

ります。いずれも、鳥類と哺乳類が重要な種

子散布動物と考えられています。キウイフ

ルーツやブドウ、リンゴなど果物とされるも

のは全て周食散布植物です。周食散布は温帯

林では 35 ～ 71％の樹木でみられ、種数にお

いて最もよく見られる散布タイプです。ブナ

やナラ類、カシ類は貯食散布植物です。貯食

散布は種数は少ないですが、森林で優占する

樹木に多くみられます。

2）カスミザクラ（霞桜、Prunus	verecunda）：

北海道から九州にかけて、また朝鮮半島や中

国東部の山地に自生する野生のサクラです。

3）サルナシ（猿梨、Actinidia arguta）：国内で

は北海道から九州、国外では朝鮮半島や中国
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北部の山地に自生するマタタビ属の 1 種で、

コクワとも呼ばれます。果実は同じ仲間のキ

ウイフルーツを小さくしたようなもので、人

が食べても大変美味しく、哺乳類によく食べ

られます。
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骨が記憶する過去の生態系
― 同位体分析による動物の食性復元研究 ―

松　林　　　順 
（国立研究開発法人海洋研究開発機構）

1．過去の遺物と同位体
普段私たちが生活しているこの場所では、遠い

昔にはどのような生き物がどのような生活を送っ

ていたのでしょうか。過去の生態系の姿を知ると

いうことは、研究者にとって最も挑戦的な研究

テーマの一つです。本稿で紹介する同位体食性分

析は、そんな過去の生物の暮らしを紐解くうえで

重要な役割を果たします。

同じ原子番号の原子のうち、中性子の数が異な

るために重さの異なる原子を同位体と呼びます。

同位体は化学的な性質は同じですが、化学反応の

速度にわずかな違いがあります。このため、生物

の光合成型の違いや食物連鎖の段階など、生物の

生理機構や生態によって同位体比が変動します。

したがって、対象動物の体の同位体比とその餌と

なる生物の同位体比を比較することで、その動物

が何を食べていたかを予測することができます。

このように同位体比を用いて動物の食べ物（食性）

を調べる手法を同位体食性分析といいます。

同位体として保存されている食べ物の記録は、

過去の生物の情報を得たいときに役立ちます。現

代の動物では、胃の内容物や糞中の不消化物から

その食性を調べることができます。しかし、過去

の動物ではこうした調査ができません。一方で、

同位体分析は過去の遺跡から出土した動物の骨で

も適用できるというメリットがあります。骨の主

要な構成成分は、リン酸カルシウムの一種である

ハイドロキシアパタイトですが、タンパク質であ

るコラーゲンも 20％ほど含まれています。コラー

ゲンには炭素や窒素といった食性の指標となる同

位体元素が多く含まれているので、遺跡から出土

した骨であっても、このコラーゲンが十分量残っ

ていれば同位体を使った食性分析が可能です。

以下では、私がこれまでに実施した動物遺骨の

同位体食性分析の結果と、そこから明らかになっ

た過去の日本の生態系について解説します。

2．ヒグマの食性の歴史的変化
ヒグマは北半球の広範囲に分布する大型の雑食

動物です。雑食動物の中でも、ヒグマの食性は「日

和見的な雑食性」と呼ばれており、食物環境の変

化に応じて食性を大きく変化させるという特徴が

あります。例えば、大型のシカなどの仲間やサケ

が多く分布している北アメリカでは、ヒグマは動

物性の食物を多く利用しています。

一方、日本の北海道にもヒグマが生活していま

す。しかし、日本のヒグマは動物質の餌はあまり

食べておらず、草や木の実といった植物質中心の

食生活であることが知られています。北海道でも

エゾシカやサケといったヒグマの餌となりそうな

動物が多く分布しているのに、なぜ北海道のヒグ

マは植物中心の食生活を送っているのでしょう

か？　昔から植物質中心だったのか、何らかの理

由で食性が変化したのか、いくつかの可能性が考

えられます。

そこで、この研究では過去の遺跡から出土した

ヒグマの骨を北海道中から集めて、縄文時代から

現代まで約 2000 年間のヒグマの食性の変化を炭

素・窒素およびイオウの安定同位体分析によって

調べました。
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炭素安定同位体比は、一般的な植物（C3 植物）

と C4 植物であるトウモロコシで大きく値が異な

ります（図 1）。一方、窒素の安定同位体比は、

植物→草食動物→肉食動物の順で上昇していくと

いう特徴があり、海由来の栄養であるサケではさ

らに高い値となります（図 1）。また、イオウの

安定同位体比は、陸域の資源と海由来の資源で大

きく値が異なります。したがって、この 3 つの同

位体元素を利用することで、ヒグマの主要な餌資

源である C3 植物、陸上動物類、サケ、トウモロ

コシをどの程度利用していたかを正確に推定する

ことができます。この手法を使って昔から現在ま

でのヒグマの食性の変化を復元することで「なぜ

北海道のヒグマは草食傾向なのか」という疑問に

答えることを目標としました。

分析の結果、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たことが判

明しました。さらに、このヒグマの大規模な食性

の変化は、北海道で開発が本格化した明治以降に

急速に進行したことが明らかになりました。北海

道の東部地域では、サケの利用が開発開始前の

19％から、開発完了後の時代には 8％まで減少し

ていました。また、エゾシカなどの陸上動物の利

用は 64％から 8％にまで減少していました（図 2）。

骨が記憶する過去の生態系：同位体分析による動物の食性復元研究 
松林 順（国立研究開発法人海洋研究開発機構） 

11..  過過去去のの遺遺物物とと同同位位体体  
普段私たちが生活しているこの場所では、遠い昔
にはどのような生き物がどのような生活を送って
いたのでしょうか。過去を生態系の姿を知るとい
うことは、研究者にとって最も挑戦的な研究テー
マの一つです。本稿で紹介する同位体食性分析は、
そんな過去の生物の暮らしを紐解くうえで重要な
役割を果たします。 
 同じ原子番号の原子のうち、中性子の数が異な
るために重さの異なる原子を同位体と呼びます。
同位体は化学的な性質は同じですが、化学反応の
速度にわずかな違いがあります。このため、生物
の光合成型の違いや食物連鎖の段階など、生物の
生理機構や生態によって同位体比が変動します。
したがって、対象動物の体の同位体比とその餌と
なる生物の同位体比を比較することで、その動物
が何を食べていたかを予測することができます。
このように同位体比を用いて動物の食べ物（食性）
を調べる手法を同位体食性分析といいます。 
 同位体として保存されている食べ物の記録は、
過去の生物の情報を得たいときに役立ちます。現
代の動物では、胃の内容物や糞中の不消化物から
その食性を調べることができます。しかし、過去
の動物ではこうした調査ができません。一方で、
同位体分析は過去の遺跡から出土した動物の骨で
も適用できるというメリットがあります。骨の主
要な構成成分は、リン酸カルシウムの一種である
ハイドロキシアパタイトですが、タンパク質であ
るコラーゲンも 20%ほど含まれています。コラー
ゲンには炭素や窒素といった食性の指標となる同
位体元素が多く含まれているので、遺跡から出土
した骨であっても、このコラーゲンが十分量残っ
ていれば同位体を使った食性分析が可能です。 
 以下では、私がこれまでに実施した動物遺骨の
同位体食性分析の結果と、そこから明らかになっ
た過去の日本の生態系について解説します。 

22..  ヒヒググママのの食食性性のの歴歴史史的的変変化化  
ヒグマは北半球の広範囲に分布する大型の雑食動
物です。雑食動物の中でも、ヒグマの食性は「日
和見的な雑食性」と呼ばれており、食物環境の変
化に応じて食性を大きく変化させるという特徴が
あります。例えば、大型のシカなどの仲間やサケ
が多く分布している北アメリカでは、ヒグマは動
物性の食物を多く利用しています。 
 一方、日本の北海道にもヒグマが生活していま
す。しかし、日本のヒグマは動物質の餌はあまり
食べておらず、草や木の実といった植物質中心の
食生活であることが知られています。北海道でも
エゾシカやサケといったヒグマの餌となりそうな
動物が多く分布しているのに、なぜ北海道のヒグ
マ は 植 物中 心 の 食 生 活 を 送 っ てい る の で し ょ う
か？昔から植物質中心だったのか、何らかの理由
で食性が変化したのか、いくつかの可能性が考え
られます。 
 そこで、この研究では過去の遺跡から出土した
ヒグマの骨を北海道中から集めて、縄文時代から
現代まで約 2000 年間のヒグマの食性の変化を炭
素・窒素およびイオウの安定同位体分析によって
調べました。 

 
図 1．ヒグマの主要な餌資源の炭素・窒素同位体
比。ヒグマの値は、多く利用した餌の値に近づく。 
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ります（図 1）。一方、窒素の安定同位体比は、植
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う特徴があり、海由来の栄養であるサケではさら
に高い値となります（図２）。また、イオウの安定
同位体比は、陸域の資源と海由来の資源で大きく
値が異なります。したがって、この 3 つの同位体
元素を利用することで、ヒグマの主要な餌資源で
ある C3 植物、陸上動物類、サケ、トウモロコシ
をどの程度利用していたかを正確に推定すること
ができます。この手法を使って昔から現在までの
ヒグマの食性の変化を復元することで「なぜ北海
道のヒグマは草食傾向なのか」という疑問に答え
ることを目標としました。 
 分析の結果、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たことが判
明しました。さらに、このヒグマの大規模な食性
の変化は、北海道で開発が本格化した明治以降に
急速に進行したことが明らかになりました。北海
道 の 東 部地 域 で は 、 サ ケ の 利 用が 開 発 開 始 前 の
19%から、開発完了後の時代には 8%まで減少し
ていました。また、エゾシカなどの陸上動物の利
用は 64%から 8%にまで減少していました（図 2）。 

 
図 2．動物質食物利用の指標となる、窒素同位体
比の時間変化。1860 年前後を境に窒素同位体比が
減少し始めたことが分かる。 

 本研究の成果から、北海道ではヒグマの食性の
変化がおよそ 100-200 年前に始まり、それ以降急
速に進行したことが分かりました。さらに、食性
の変化が始まった時期は、開発が活発化した明治
の始まりと一致しています。それでは、人の開発

行為がどのようにヒグマの食性に影響を与えたの
でしょうか。 
 サケの利用を減少させた人為的な要因としては、
沿岸部でのサケ漁業やダムなどの工作物の設置が
考えられます。近年、人工孵化事業などによって
サケの資源量自体は増加しています。しかし、河
川に戻ってきたサケのほとんど沿岸部で捕獲され、
また河川に遡った一部のサケもダムや堰に遡上を
阻まれ、下流で産卵してしまいます。このため、
主に山の中で生活しているヒグマはサケを利用し
にくくなったと考えられます。 
 陸上動物の利用の減少に影響を与えた可能性が
あるのが、20 世紀初頭に起きたエゾオオカミの絶
滅です。ヒグマが捕食する陸上動物は大半がエゾ
シカです。しかし、エゾシカはヒグマよりも俊敏
なので、大人のエゾシカを捕まえることは簡単で
はありません。また、エゾシカが自然死するのは
真冬がほとんどで、この時期に冬眠中のヒグマは
その死骸を利用することもできません。 
 一方、海外の研究では、オオカミが群れで狩り
をしたシカの死骸をヒグマが横取りする事例が報
告されています。同様に、北海道においてもエゾ
オオカミが仕留めたエゾシカを横取りすることで、
ヒグマが多量のシカを利用できていた可能性が考
えられます。 
 このように、同位体分析によって過去と現在の
動物の食性を比較することで、過去の生態系の変
化を明らかできる可能性があります。人による開
発や気候変動などの影響によって動物の暮らしが
どのように変化したかを調べるうえで、同位体分
析はとても便利なツールであるといえます。 
 
33．．絶絶滅滅種種エエゾゾオオオオカカミミのの食食性性復復元元  
先ほどの研究では、かつて北海道に生息しており
20 世紀初頭に絶滅したエゾオオカミの話題がで
ました。このエゾオオカミは、生態学的な調査が
ほとんどなされないまま絶滅してしまったため、
彼らが当時の北海道の生態系でどのような役割を
果たしていたかは全くと言っていいほど明らかに
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本研究の成果から、北海道ではヒグマの食性の

変化がおよそ 100 ～ 200 年前に始まり、それ以降

急速に進行したことが分かりました。さらに、食

性の変化が始まった時期は、開発が活発化した明

治の始まりと一致しています。それでは、人の開

発行為がどのようにヒグマの食性に影響を与えた

のでしょうか。

サケの利用を減少させた人為的な要因として

は、沿岸部でのサケ漁業やダムなどの工作物の設

置が考えられます。近年、人工孵化事業などに

よってサケの資源量自体は増加しています。しか

し、河川に戻ってきたサケのほとんどは沿岸部で

捕獲され、また河川に遡った一部のサケもダムや

堰に遡上を阻まれ、下流で産卵してしまいます。

このため、主に山の中で生活しているヒグマはサ

ケを利用しにくくなったと考えられます。

陸上動物の利用の減少に影響を与えた可能性が

あるのが、20 世紀初頭に起きたエゾオオカミの

絶滅です。ヒグマが捕食する陸上動物は大半がエ

ゾシカです。しかし、エゾシカはヒグマよりも俊

敏なので、大人のエゾシカを捕まえることは簡単

ではありません。また、エゾシカが自然死するの

は真冬がほとんどで、この時期に冬眠中のヒグマ

はその死骸を利用することもできません。

一方、海外の研究では、オオカミが群れで狩り

をしたシカの死骸をヒグマが横取りする事例が報

告されています。同様に、北海道においてもエゾ

オオカミが仕留めたエゾシカを横取りすること

で、ヒグマが多量のシカを利用できていた可能性

が考えられます。

このように、同位体分析によって過去と現在の

動物の食性を比較することで、過去の生態系の変

化を明らかできる可能性があります。人による開

発や気候変動などの影響によって動物の暮らしが

どのように変化したかを調べるうえで、同位体分

析はとても便利なツールであるといえます。

3．絶滅種エゾオオカミの食性復元
先ほどの研究では、かつて北海道に生息してお

り 20 世紀初頭に絶滅したエゾオオカミの話題が

でました。このエゾオオカミは、生態学的な調査

がほとんどなされないまま絶滅してしまったた

め、彼らが当時の北海道の生態系でどのような役

割を果たしていたかは全くと言っていいほど明ら

かになっていません。

世界的にオオカミの仲間は、多くが有蹄類など

の大型陸上哺乳類を捕食しています。しかし、カ

ナダ沿岸の一部地域では、海産物に強く依存して

いる個体群が存在します。これらの個体群は「海

辺のオオカミ」と呼ばれ、泳ぎが得意であり、サ

ケや海獣類、貝類を食べるなど、通常のオオカミ

とは異なる独特の生態を持っています。北海道は

カナダと環境が似ており、秋になると多くのサケ

が河川を遡上します。従って、エゾオオカミもカ

ナダの海辺のオオカミと同様に、サケなどの海産

物を食べていた可能性が考えられます。そこで、

本研究ではエゾオオカミの食性を復元することを

目的として、博物館などに所蔵されているエゾオ

オカミの骨を使って同位体食性分析を実施しまし

た。

エゾオオカミの骨は、絶滅直前に収集された標

本が北海道大学植物園に数点所蔵されています。

また、縄文人やアイヌの遺跡からも僅かながらエ

ゾオオカミの骨が出土しています。私たちは、北

海道内の複数の博物館と協力して、7 個体分のエ

ゾオオカミの骨試料を収集しました（図 3）。また、

図 3．�苫小牧市美術博物館に展示されているエゾオオ
カミの骨標本。
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彼らの餌となる海獣類・エゾシカなどの骨も併せ

て収集し、炭素・窒素安定同位体比の測定を行い

ました（図 4）。

分析の結果、7 個体中 5 個体は栄養源のほぼ

100％を陸上動物に依存していました。しかし、

残りの 2 個体では、海産物がそれぞれ栄養源の

33.1％、78.6％を占めていました。海産物の中で

は、サケの寄与率が特に高く、それぞれ 31.1％、

44.7％と推定されました。

本研究の結果から、一部のエゾオオカミ個体群

では、海産物に強く依存した食性を持っていたこ

とが明らかになりました。彼らが自然状態で海産

物を多く利用していたとすれば、北海道にも「海

辺のオオカミ」が存在していたことになります。

海産物を利用するオオカミは、草食動物の個体群

を調整するだけでなく、海由来の栄養源を陸域へ

と運搬する役割を果たします。カナダの海辺のオ

オカミは、行動やゲノム DNA も通常のオオカミ

とは異なっていることが分かっていますが、エゾ

オオカミでも一部の個体群ではこのように特殊な

生態を持っていたのかもしれません。

ただし、エゾオオカミが自然状態以外で海産物

を利用した可能性も考えられます。それは、ヒト

による飼育です。当時、ヒトに飼育されていたイ

ヌは、魚や海獣などの海産物をほぼ 100％与えら

れていたことが分かっています（図 4）。本研究

で使用したエゾオオカミの同位体比値は、これら

のイヌの値とは異なっているため（図 4）、これ

らの個体が一生を通じて飼育されていた可能性は

ありません。ただし、ある程度成長してから生け

捕りにされて、数年間海産物を与えて飼育された

可能性は除外できません。飼育された個体かどう

かを区別するには、さらなる研究が必要です。

4．今後の展望
過去の人や動物の骨を使った同位体分析では、

10 年以上の長期間における平均的な食性の情報

が得られるというのが、同位体分析の分野におけ

る一般的な考えでした。しかし、最近の私たちの

研究から、大腿骨のように大きな負荷がかかる丈

夫な骨においては、成長方向に分割して同位体分

析を実施することで、対象動物の食性の時間的変

化が復元できることが分かってきました（図 5）。

この方法を使えば、動物の成長に従ってその食性

がどのように変化してきたかということや、対象

動物の餌となる生物の資源量の年変動がその動物

の食性にどのような影響を及ぼすかといった、こ

れまでにはできなかった分析が可能になります。

このように、新しい動物に同位体食性分析を適

用するだけではなく、同位体分析の新しい活用法

を見出す研究にも力を入れて、今後この分野の研

究がより進展するように尽力していきたいです。
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のように変化してきたかということや、対象動物
の餌となる生物の資源量の年変動がその動物の食
性にどのような影響を及ぼすかといった、これま
でにはできなかった分析が可能になります。 

 
図 5．ヒグマの大腿骨の横断切片の写真。複数の
成⻑停⽌線（図中の⽮印）が確認できる。 

 このように、新しい動物に同位体食性分析を適
用するだけではなく、同位体分析の新しい活用法
を見出す研究にも力を入れて、今後この分野の研
究がより進展するように尽力していきたいです。 
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アミノ酸の窒素同位体比が開く世界

大河内　直 彦 
（海洋研究開発機構）

窒素同位体比は、多様な生き物が織りなす食物

網の解析に広く用いられてきました。これは、「食

う−食われる」の関係によって、窒素同位体比が

3 ～ 4‰上昇するというよく知られた知見が基礎

となっています。生き物の窒素の多くは 20 種類

のアミノ酸の窒素ですから、個々のアミノ酸の窒

素同位体比を測れば、さらに詳細な知見を得るこ

とができます。ここではそんな研究を紹介したい

と思います。

20 種類のアミノ酸の中でも、生き物の食物網

を知るためには特にグルタミン酸とフェニルアラ

ニンが役に立つことがわかっています。動物に

とってグルタミン酸は非必須アミノ酸（体内で合

成できるアミノ酸）ですが、多くの場合自ら合成

することはなく、食物に含まれるグルタミン酸を

そのまま利用しています。グルタミン酸は、動物

の体内でアミノ基（-NH2）が脱離してケト酸（α-
ケトグルタル酸）に代謝され、その時に窒素同位

体が分別します。これによって、捕食者のグルタ

ミン酸の窒素同位体比は、被食者のそれに比べて

平均 8.0‰規則的に高くなります。

一方、フェニルアラニンの代謝ではアミノ基の

脱離はほとんど起きず、水酸基（-OH）が付加さ

れてチロシンになります。アミノ基が関わらない

この代謝では、窒素同位体の分別は原理的に起こ

りません。したがって、フェニルアラニンの窒素

同位体比は、食物連鎖を通してほぼ一定に保たれ

ることになります。実際、さまざまな生物につい

て詳しく調べた結果、被食者から捕食者への同位

体比の上昇は、平均するとわずか 0.4‰にすぎな

いことがわかっています。さらにほとんどの動物

にとってフェニルアラニンは必須アミノ酸（体内

で合成できないアミノ酸）ですから、それはすべ

て食物に由来しています。つまり高次の捕食者と

いえども、それがもつフェニルアラニンの窒素同

位体比は、生態系の基盤をなす樹木や藻類などの

植物（独立栄養生物）の同位体比に近い値をもち

ます。

さらに興味深いことに、そういった植物につい

てグルタミン酸とフェニルアラニンの窒素同位体

比を比べると、非常に安定した関係性がみられま

す。つまり、前者が後者より、水域の植物では平

均 3.4‰高く、陸域の植物では平均 8.4‰低いとい

う生物種に依存しない関係です。上に述べたこと

を示したのが図 1 で、栄養段階とそれぞれのアミ

ノ酸の窒素同位体比とを関連づける数式は以下の

ようになります（Chikaraishi	et	al.,	2009,	2014）。

（水域生物）

栄養段階 =（δ15NGlu-δ15NPhe-3.4）/	7.6+1

（陸域生物）

栄養段階 =（δ15NGlu-δ15NPhe+8.4）/	7.6+1

ちなみに栄養段階とは、植物プランクトンなど

の独立栄養生物が 1、それを食べる植食者が 2、

植食者だけを食べる動物が 3 という数値です。多

様な生き物を捕食することによって小数点以下の

数値もありえます。重要なことは、生き物の栄養

段階がグルタミン酸とフェニルアラニンの「窒素

同位体比の差」の単純な一次関数として表せるこ

とです。目的生物の試料さえ手にすればその栄養

段階を知ることができることが、従来法と比べた

長所の一つです。栄養段階の推定誤差は、理論上

0.1 程度であることがわかっています。

これまでの研究は、この手法がほとんどの生態

系について成り立つことを示唆してきました
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（Ohkouchi	et	al.,	2017）。この新しい方法の応用

例について以下に紹介します。

東北沖の底魚の例
世界有数の漁場の一つとして知られる東北沖で

採取された底魚類、つまり海底および海底付近を

主な生活場にする多様な生き物の栄養段階を推定

した結果を図 2 に示します（Ohkouchi	et	al.,	2016）。

ここで示した25種の生物の栄養段階は2.6から4.5

まで分布することがわかります。同じカレイ目で

もミギガレイは平均 3.2 であるのに対し、アカガ

レイは 4.1 程度でかなり異なるようです。また蒲

鉾の材料になるスケソウダラの栄養段階は平均

3.9、蒲焼きにして食されるイラコアナゴの栄養

段階は最も高い 4.5 であることがわかります。

このように、直接観察することの難しい深海に

暮らす魚の食性を垣間見ることができます。しか

し生き物の栄養段階を明らかにすることの面白さ

は、他の現象と重ねて考えることによってさらに

引き立てられます。次に、そういった例について

見ていきましょう。

環境変化が生き物の食性に及ぼす影響：琵琶湖の
イサザの例

よく知られているように、琵琶湖では高度成長

期に富栄養化が進行しました。琵琶湖の北湖では、

1950 年代から深層水中に硝酸が蓄積し始めてい

ます。60 年代から 70 年代にかけて、夏になると

各地でアオコが発生し水質の悪化は顕著になりま

した。こういった水質汚染と、それにブルーギル

やブラックバスなど移入種の増加によって、プラ

ンクトン種や魚種が大きく入れ替わりました。そ

んな環境変化が生態系や生き物の食性にどのよう

な影響を及ぼしてきたのでしょうか？　そんな問

いに答えるべく、ハゼ科魚類のイサザを用いた研

⼤河内，図2

図 2．�東北沖で採取された生き物の栄養段階（Ohkouchi�
et�al.,�2016 を改変）。

⼤河内，図1

図 1．�グルタミン酸 (Glu) とフェニルアラニン (Phe) の窒素同位体比を用いて、(a) 水域に暮らす生き物と (b) 陸域に
暮らす生き物の栄養段階を推定する方法の原理（Chikaraishi�et�al.,�2009,�2014 を改変）。
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究を紹介します。

イサザは研究用試料として 20 世紀初頭から琵

琶湖の北湖で採取され、ホルマリン固定されて保

存されてきました。このホルマリン固定ではアミ

ノ酸の窒素同位体比は変質しないので、こういっ

た試料を用いることにより過去の生態系情報を保

持しているはずです。

京都大学がもつ膨大なアーカイブ試料の中から

選び出されたほぼ同じ体長をもつ 1 歳魚のイサザ

のアミノ酸窒素同位体比を図 3 に示しました

（Ogawa	et	al.,	2013）。それによると、20 世紀を

通してイサザの栄養段階は 3.2 ～ 3.3 の横ばいで

ほとんど変化していません。つまり富栄養化は進

んだものの、イサザの食糧の平均的な栄養段階は

2.2 ～ 2.3 で変わらず、主に動物プランクトンやヨ

コエビなどを食し続けてきたと推定されます。環

境と生態系が大きく変化したのですが、それに応

じて代替種を食べることで適応してきたのでしょ

う。食物連鎖の中における機能という意味ではあ

まり変わらなかったと言うこともできそうです。

わが国の湖沼において環境汚染が顕著に進行し

たのは、高度成長期のことが多いですから、環境

変化が生態系に及ぼす影響を知るには、過去の記

録を読むことが重要になります。その一方で全国

各地の博物館や大学などには、琵琶湖のイサザの

ようにホルマリン固定試料として膨大な数の試料

が保存されています。そういった保存試料の解析

が進めば、環境変化が生態系に及ぼしてきた影響

が、これまで以上に明らかになってくるでしょう。

縄文人の食性解析
有機物の塊である生き物の軟体部は多くの場

合、死後すぐに分解されてしまいます。しかし、

生物が作り出す硬組織中には、長期にわたって有

機物が保存されます。実際、骨（リン酸カルシウ

ム）、歯（リン酸カルシウム）、卵の殻（炭酸カル

シウム）、貝殻（炭酸カルシウム）といった硬組

織中に含まれるアミノ酸を抽出して窒素同位体比

を測定すると、その生物の食性を復元することが

できることが知られています。ここでは、私たち

が東京大学と共同で行った、骨化石の中に含まれ

るコラーゲンのアミノ酸を用いて、縄文人の人骨

化石に応用した例について紹介しましょう。

図 4 は、内陸である長野県の栃原岩陰遺跡、北

村遺跡（それぞれ縄文時代早期、後期）で見出さ

れた縄文人骨と、北海道の沿岸域の北黄金貝塚（縄

文時代前期～中期）で見出された縄文人骨から抽

出したコラーゲン中のアミノ酸の窒素同位体比を

示したものです（Naito	et	al.,	2010,	2013）。内陸

部の縄文人は、同所で発見される動物と同一の生

態系に属し、その栄養段階が平均すると 2.7 程度

であることがわかります。つまり彼らのタンパク

源の少なくとも 7 割程度が、化石として残されて

いるシカなどの草食動物から来ていたことを示唆

しています。それに対し、沿岸域に住む当時の縄

文人のタンパク源は、海洋生態系に大きく偏って

いたことがわかります（タンパク源の 8 割程度）。

海陸両方のタンパク源に依存するこのようなケー

スでは、その栄養段階を一義的に決めることは理

論上できませんが、図 4 からは海からくるタンパ

⼤河内，図3

図 3．�20世紀における琵琶湖（北湖）の深層における（上）
硝酸濃度の変化、（中）イサザの栄養段階の変化、

（下）グルタミン酸とフェニルアラニンの窒素同
位体比の変化（Ogawa�et�al.,�2013 を改変）。
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ク源がホタテの栄養段階（～ 2.4）よりもいくら

か高かったことが予想され、高次捕食者である魚

類やオットセイなどをかなり口にしていたであろ

うことも窺えます。

おわりに
このようにアミノ酸の窒素同位体比は、生き物

の食性に関する多様な研究のツールになり、さま

ざまな分野で少しずつ応用され始めています。こ

こでは述べませんでしたが、フェニルアラニンの

窒素同位体比が植物、ひいてはその栄養源となる

硝酸やアンモニアなどの窒素同位体比に大きく左

右されることを用いて、生物が生息していた環境

場の復元や移動経路の追跡にも応用できます。た

とえば、サケの骨に記録された同位体記録を用い

て 回 遊 ル ー ト の 推 定 な ど が 行 わ れ て い ま す

（Matsubayashi	et	al.,	2020）。

さらにここで紹介した方法論は、微生物が関わ

る系でも基本的に成り立つことがわかっていま

す。つまり、生食連鎖の裏側ともいうべき腐食連

鎖でも、アミノ酸の窒素同位体比を用いた栄養段

階 推 定 法 は 原 理 的 に 威 力 を 発 揮 し ま す

（Yamaguchi	et	al.,	2017）。このようにアミノ酸の

窒素同位体比は、自然界における生き物の暮らし

を知る貴重なツールになるのです。
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サケは海でどこを泳いで帰ってくるの？
― 同位体地図（アイソスケープ）を用いた回遊経路の復元 ―

松　林　　　順 
（中央大学）

1．魚類同位体比の“履歴”復元
私は 2015 年に学位を取得後、総合地球環境学

研究所の陀安一郎教授が代表を務める CREST プ

ロジェクト「沿岸生態系の多様性機能評価のため

の多元素同位体トレーサー技術の開発」に従事す

るポスドクとして雇ってもらいました。当時、こ

のプロジェクトで取り組んでいた課題の一つが、

魚類の軽元素同位体比の履歴を復元する手法の開

発でした。

生物の体組織に含まれる炭素や窒素などの軽元

素同位体比は、生物の栄養源や生息地などの指標

として生態学的な研究で頻繁に用いられています。

これらの同位体比が個体の生まれた直後から死ぬ

前までの一生の間でどのように変化したかを明ら

かにすることができれば、同位体比から得られる

生態学的な情報を最大化することができます（こ

のような同位体比の時系列変化を本稿では“履歴”

と呼びます）。このため、魚類の軽元素同位体比

の履歴を復元することができれば、生活史全体で

の生息地や餌環境の変化を推定することができ、

生態学的な研究が大きく進展すると考えられます。

同位体比の履歴を復元する手法は、継続的に成

長する組織を持つ哺乳類（体毛）、鳥類（羽根）、

鯨類（ヒゲクジラのヒゲ）、硬骨魚類（耳石）な

どで応用されてきました。中でも、魚類の耳石は

一定期間ごとに輪紋が形成されるため、個体の年

齢と同位体比を対応させやすいという利点があ

り、多くの研究で用いられてきました。しかし、

耳石はほぼ純粋な炭酸カルシウム（CaCO3）でで

きているため、窒素やイオウのように生態学的に

重要な軽元素の同位体比の履歴を高い時間解像度

で復元することはできませんでした。

そこで、私は耳石の代わりに魚類の骨を使って

同位体比の履歴を復元する手法を模索しました。

骨にはコラーゲンというタンパク質が含まれてい

るため、軽元素の分析が可能です。さらに、魚類

の脊椎骨では耳石と同様に年輪が形成されること

から、過去の同位体比の情報が残されているかも

しれないと考えました（図 1）。

脊椎骨に過去の同位体情報が残されているかど

うかを検証するために、北海道の河川に遡上した

サクラマスを使用しました。サクラマスは、他の

遡河性のサケの仲間と比べて河川に長期間（1 年

半程度）滞在してから海に降りるという特徴があ

るため、河川のシグナルが検出しやすいと考えま

した。実際に海から産卵のために河川へと遡上し

たサクラマスの脊椎骨を複数の切片に区切り、河

川と海で大きく値が変動するイオウ安定同位体比

を測定したところ、脊椎骨の中心部から河川のシ

グナルを検出することに成功しました（図 2）。

以上より、脊椎骨には魚が過去に経験した同位体

比の履歴が復元されていることを証明することに

成功しました。

図 1．サケの脊椎骨および脊椎骨錐体
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2．サケの脊椎骨に残された同位体比の履歴
さて、いよいよ本稿の本題に入ります。著者は

学生時代、ヒグマとその食物であるサケのつなが

りについて研究していたこともあり、魚類ではサ

ケに強く興味を抱いています。そこで、同位体比

の履歴を復元する手法を産卵のために河川に遡上

したサケに適用してみました。すると、サケの同

位体比の時系列変化は、非常に興味深い傾向を示

しました。脊椎骨を成長方向に 10 等分して窒素

安定同位体比を測定したところ、骨の部位によっ

て 7.0‰を超える同位体比の変動が見られたので

す。しかも、同位体比の増減の傾向は、どの個体

でも概ね一致していました。

窒素安定同位体比の変動の要因として、二つの

可能性が考えられました。一つはサケの食性の変

化です。窒素安定同位体比は、捕食者の食物連鎖

上の位置（栄養段階）が上昇するごとに約 3‰増

加するとされています。したがって、サケの栄養

段階が成長に伴って 2 段階以上変動していれば、

観測された同位体比の変化を説明することができ

ます。もう一つの要因は、海域ごとの一次生産者

の同位体比（ベースライン）の違いです。海洋表

層における一次生産者である植物プランクトンの

同位体比は、その海域における硝酸の窒素安定同

位体比によって決まります。窒素安定同位体比の

ベースラインが大きく異なる海域をサケが回遊し

ていれば、脊椎骨の同位体比の変動を説明できる

かもしれません。

サケの脊椎骨の窒素安定同位体比を変動させる

要因を特定するために、アミノ酸の窒素安定同位

体比分析を実施しました。通常、タンパク質全体

に含まれている窒素安定同位体比は、生物の栄養

段階が上昇するにつれて濃縮します。一方で、タ

ンパク質を構成するアミノ酸ごとに同位体比を測

定すると、フェニルアラニンなどの特定のアミノ

酸では、栄養段階ごとの窒素安定同位体比の変化

が極めて小さいことが知られています。さらに、

この分析ではフェニルアラニンとグルタミン酸の

窒素安定同位体比を比較することで、対象生物の

栄養段階を推定することが可能です（図 3）。し

たがって、サケの脊椎骨の部位ごとにフェニルア

ラニンの窒素安定同位体比と栄養段階の変動を調

べれば、サケの同位体比の変化が食性によるもの

なのか、回遊によるものなのかを識別できると考

えました。

アミノ酸の窒素安定同位体比を測定したとこ

ろ、サケの栄養段階は脊椎骨のどの部位において

もほぼ一定でしたが、ベースラインの窒素安定同

位体比は大きく変動していました（図 4）。この

ため、観測された脊椎骨の同位体比の変動は、海

洋におけるサケの回遊の履歴を反映していること

が分かりました。

図 3．�生物の栄養段階とフェニルアラニン、グルタミ
ン酸の窒素安定同位体比の関係

図 2．�サクラマスの脊椎骨から復元したイオウ安定同
位体比の履歴
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3．海洋における窒素安定同位体比の分布地図
サケの窒素安定同位体比の履歴が回遊を反映し

ていたということは、サケの回遊範囲における窒

素安定同位体比の分布地図を作成することができ

れば、同位体比からその回遊経路を予測できる可

能性があります。このような同位体比の分布地図

はアイソスケープと呼ばれています。そこで、サ

ケの回遊範囲である北太平洋を対象として、アイ

ソスケープの作成を試みました。北太平洋の広範

囲で採取された動物プランクトン試料から、比較

的長寿で遊泳能力の低いカイアシ類 6 種を抽出し

ました。続いて、これらの試料のタンパク質全体

およびアミノ酸ごとの窒素安定同位体比を測定

し、北太平洋における窒素安定同位体比のベース

ラインのアイソスケープを作成しました（図 5）。

北太平洋では、ベーリング海東部の大陸棚にお

いて最も高い窒素安定同位体比が検出されまし

た。海底の堆積物中では、微生物による脱窒とい

う作用により、間隙水中の硝酸塩に含まれる窒素

安定同位体比が上昇します。一般的な海域であれ

ば、堆積物は有光層よりも深部に存在するため、

脱窒の影響を受けた間隙水が植物プランクトンに

影響することはほとんどありません。しかし、広く

て浅いベーリング海東部の大陸棚では、脱窒によ

り窒素安定同位体比が上昇した間隙水が植物プラ

ンクトンに取り込まれ、食物網全体が高い窒素安

定同位体比を持つようになったと考えられます。

その他の海域における窒素安定同位体比の変動

は、窒素利用効率によって説明できます。窒素利

用効率とは、深層から表層に供給される硝酸塩に

対する、植物プランクトンに利用された硝酸塩の

割合です。海水の鉛直混合により深層から豊富な

栄養塩が供給される北太平洋中央部では、植物プ

ランクトンの生産量は硝酸以外の微量栄養素（鉄

など）によって制限されているため、窒素利用効

率が低くなります。このような海域では、軽い窒

素安定同位体を多く含む硝酸塩が優先的に植物プ

ランクトンに取り込まれます。一方で、硝酸塩の

供給が少ない海域では窒素利用効率が高く、軽い

窒素安定同位体が枯渇した硝酸が植物プランクト

ンに取り込まれます。つまり、硝酸の窒素安定同

位体比は窒素利用効率と負の相関を持っています。

4．アイソスケープによるサケの回遊経路復元
サケの窒素同位体比の履歴とアイソスケープを

組み合わせて、回遊経路を個体ごとに推定する統

計モデルを構築しました。このモデルでは、サケ

が遡上した場所と同一の河川で産まれたこと、サ

ケの体サイズが増加するにつれて移動距離が増加

することの二つの仮定を置いています。そして、

モデル中においてサケは一つ前の切片（最初の切

片の場合は、遡上した河川）からスタートして、

図 4．�サケの脊椎骨から復元した窒素安定同位体比の
履歴

図 5．北太平洋における窒素安定同位体比の分布地図
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次の脊椎骨切片の同位体比に近い場所により高い

確率で移動していきます。こうしてすべての切片

について、形成時における潜在的な分布域を確率

分布で表現し、その中で最も確率の高かった点を

つないで移動経路を推定しました（図 6）。モデ

ルの結果によると、どちらの個体も北海道近海か

ら成長に伴ってベーリング海へと北上し、最終的

にベーリング海東部の大陸棚へと到達する回遊

ルートが示されました。

日本近海から成長に伴ってベーリング海に移動

する回遊経路は、過去の漁獲調査による研究で示

された日本系サケの回遊経路と概ね一致していま

す。一方で、本研究で予想された回遊経路では、

日本系サケが成長の最後の時期にベーリング海東

部の大陸棚に至るという新たな経路の存在が示唆

されました。サケの骨格が最後に成長するのは、

性成熟の時だと考えられます。このため、日本系

サケは栄養塩に富み生物生産が非常に盛んなベー

リング海大陸棚で甲殻類などの餌を食べて性成熟

することで海での回遊を終える、つまりこの海域

が海での回遊のゴールとなっていることが考えら

れました。

5．今後の展望
海洋の広範囲を回遊する生物がどのようなルー

トを辿ってきたかを明らかにすることは、海洋生

態学において最も難しい課題の一つでした。本研

究では、この謎に包まれた海洋生物の回遊行動を

解き明かす新しい方法として、同位体比が利用で

きることを示しました。普段私たちの食卓になら

ぶ海産物の多くは、乱獲を防止するために厳密な

資源管理に基づいて漁獲数などが規制されていま

す。このとき、どのような魚がどのような回遊経

路を持っていて、それが個体ごとにどの程度ばら

ついているのかという情報が得られれば、資源管

理の方法や資源量の推定がより高精度になりま

す。このように、海洋生物の回遊経路を推定する

ことは、私たちの生活にも密接に結びついた重要

なテーマだと言えますので、今後は本研究で開発

した手法をより多くの生物に応用して、その履歴

を明らかにしていきたいと思います。
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魚の骨の鉛同位体から魚の生息海域を特定できるか？

西 村　日向子 
（富山大学）

1，気候変動と魚の分布域の変動
豊かな海に囲まれている日本は昔から四季を通

して様々な水産物が採れます。例えば、鰆
サワラ

は瀬戸

内海に春に産卵のために来遊することから「春告

げ魚」といわれ親しまれてきました。カツオは江

戸時代の俳人山口素堂が「目には青葉　山ほとと

ぎす　初鰹」とも詠ったように、初夏の訪れを告

げるものとして、江戸から重宝されていました。

秋の味覚の代表格秋
サ ン マ

刀魚は「秋に採れる刀の様な

魚」として、鰤
ブリ

は冬に脂のりがよく美味しいこと

から「師走の魚」として私達日本人に非常に馴染

み深い魚です。紹介したこれらの四季の旬の魚

は、分布適水温に従い季節的に回遊する「回遊性

魚類」であり、日本の沖合域における主要な水産

資源となっています。

しかし近年の海水温の上昇などによる海洋環境

の変動で、分布域の移動などが起こり、魚が採れ

る場所が変化し、水産業へ影響を及ぼしています。

例えば、ブリは北海道での来遊量が増え、既存の

産地では漁獲量が減ってきています。また、サワ

ラについても、東シナ海に主に分布していました

が 1999 年以降の海水温の上昇傾向に伴って日本

海に北上し、日本海での漁獲量が増えました。気

候変動に関する政府間パネル（IPCC）第 5 次評

価報告書では、このまま海水温の上昇が続いてい

けば何十年か先には世界中の漁場で水産物の漁獲

量が減っていくと警鐘をならしています。

こうした海洋環境変動に対して、持続的に水産

資源を利用していくためには、水産物の資源量や

生育場・回遊場などの把握が重要になっており、

これらの研究が様々な研究機関で精力的に行われ

ています。

2，生育場や回遊場所を把握する方法
魚の生育場所や回遊場所の解析手法の始まりは

標識放流だとされています。これは個体に標識票

を取り付けるなどして魚に目印を付け、再び捕獲

した際に放流地点の情報と紐づけをし、回遊経路

を推定する方法です。科学技術の発達に伴い、

データロガーなどの魚の移動経路や経験水温・水

深などの情報を時系列に得られる計測機器を魚に

取り付けるバイオロギング手法が行われるように

なってきました。ただ、これらの計測機器は価格

が高く、またロガーの回収率が低いなどの難点が

あり、ある程度回収率の見込める場合にしか適応

できないなどの問題があります。一方で、ロガー

の回収を必要としない方法としては、魚の耳石を

用いた解析方法が知られています。耳石は魚の内

耳部分にある硬組織で、一定間隔で輪紋状に形成

される組織です。耳石は、筋肉組織などと違って、

代謝回転速度が極めて遅く、取り込んだ元素が一

生にわたって保存されるため、その個体が被った

環境履歴を時系列的に解析するのに有用です。例

えば、耳石の Sr/Ca 比（カルシウムに対するス

トロンチウムの濃度比）や酸素同位体比を用いる

ことで、稚魚期から捕獲時に至るまでの移動履歴

の復元が行えます。また近年では、海洋の水塊ト

レーサーとして知られるネオジムの同位体を用い

た回遊履歴の推定なども行われています。

本研究では、代謝速度が遅く、2 価の重金属元

素（鉛や亜鉛など）が比較的高濃度に含まれてい

る脊椎骨部位に着目し、今まであまり分析に用い

てこられなかった鉛同位体比の分析を行いまし

た。鉛同位体比が生育場推定の指標になるかを検

討するために、まずは様々な産地で水揚げされた
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魚を集め、魚の脊椎骨を分析し、全生育期間（稚

魚期から捕獲時まで）にあたる同位体比情報を明

らかにしました。次に、産地ごとに魚の鉛同位体

比を比較し、生育場の推定に利用できる化学指標

であるかを検討しました。

3，三大洋の海水中の鉛はそれぞれ異なる値を持つ
環境試料に含まれる鉛（Pb）には質量数の異

なる 4 つの安定同位体（204Pb，206Pb，207Pb，208Pb）

があります。204Pb は、安定同位体で、時間の経

過とともに濃度が変化しませんが、それ以外の同

位体（206Pb，207Pb，208Pb）は 238U（ウラン）、235U、
232Th（トリウム）が放射壊変を経て生成する同

位体です。

石油・石炭、Pb 鉱石中のウランやトリウムの含

有量は産地ごとに異なるため、それらの鉛同位体

比も産地ごとに固有の値を取ります。現在、各国

で使用している化石燃料や鉱石は、その使用の過

程で Pb を大気に放出します。放出された Pb は

近傍の海洋に供給され、海水の鉛同位体比を変化

させます。インド洋・太平洋・大西洋の三大洋の

海洋表層水の鉛同位体比を見ると、それぞれ異な

る同位体比を持つことがわかっています（図 1）。

太平洋と大西洋で見られるような海水の鉛同位

体比の違いが、魚類の骨格部にも反映される場合、

鉛同位体比を魚の生育場の推定に利用できるので

はないかと考えました。

4，魚の骨の鉛同位体比からわかったこと
日本海（富山）・東シナ海（長崎）・太平洋（宮城、

静岡）・大西洋（フランス、ノルウェー）で水揚

げされたサバ・アジから脊椎骨部位を取り出し、

鉛同位体比の分析を行いました。すると、日本の

近海に分布するサバ・アジ（太平洋系群、対馬暖

流系群）と大西洋に分布するサバ・アジとでは、

鉛同位体比が異なることがわかりました（図 2）。

また、それぞれの海域で生育していたアジ・サ

バは、生育した海域の海水の鉛同位体比と類似し

た同位体比を持つことも分かりました。

また、北海道厚田川に遡上したシロサケの脊椎

骨の鉛同位体比分析を行い、先行研究（Li	et	al.,	

2020）で報告されているカナダのブリティッシュ

コロンビアに遡上したサケの個体（筋肉組織）の

鉛同位体比と比較したところ、両者は異なる値を

持つことが分かりました（図 3）。

シロサケは、系群ごとで回遊生態が異なってお

り、日本系のサケ（北海道遡上個体）はオホーツ

ク海やベーリング海やアラスカ湾などの北太平洋

沿岸全域を広く回遊するのに対し、北米系（カナ

ダブリティッシュコロンビア州遡上個体）はアラ

スカ湾を中心に回遊します。

アラスカ湾の海水は、北米で工業的に用いられ

ているオーストラリア型の鉱床の鉛同位体比

（207Pb/206Pb，208Pb/206Pb）と同じく、高い値を持

つ傾向にあると報告されています。そのため、日

図 2．�日本の近海（太平洋系群、東シナ系群・対馬暖
流系群）と大西洋に分布するサバ・アジの鉛同
位体比

図 1．�インド洋・北西太平洋・北大西洋における海洋
表層の鉛同位体比（P.�Pinedo-González�et�al.,�
2018;�Zurbrick�et�al.,�2017）
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本系と北米系を比較すると、日本系よりも長期間

アラスカ湾を回遊する北米系のシロサケはより図

の右上に位置するような同位体比をとったのだと

考えられます。

続いて、本研究の日本産のサバと、先行研究で

報告されているニシンの鉛同位体比の値を比較

し、太平洋の西側、東側とでどう異なるかを調べ

ました（図 4）。カナダ沿岸域で採取されたニシ

ンに比べ、日本近海のサバは 208Pb/206Pb 比がよ

り高い値を示しており、中国の石炭・鉱床起源の

鉛の回帰直線に近づく傾向がありました。

中 国 や ア ジ ア で 発 生 す る エ ア ロ ゾ ル は
208Pb/206Pb が高くなる傾向にあります。北太平洋

の表層海水は、アジアからの大気の飛来による

Pb 汚染の影響が全域的にありますが、距離的に

近い太平洋西側（日本近海）と、遠い太平洋東側

（カナダ沿岸域）とでは、アジア大陸由来のダス

トの沈積量が違うために、太平洋西側に生息する

魚種の方がより高い 208Pb/206Pb を持つような値

を持ったと考えられます。

5，今後どんなことに応用できそうか？
これまで行ってきた研究から、①太平洋と大西

洋に生息する魚、②太平洋の西側と東側に生息す

る魚とで脊椎骨の鉛同位体比が有意に異なること

が分かり、両者の間で生育場の推定や産地判別が

できる可能性があることが分かりました。

産地判別の用途で鉛同位体を用いるにはコスト

がかかり実用化は難しいため、今後の展開として

は市場価値が高く、国際的に資源管理の求められ

ている魚種（特にマグロなど）の生育場推定や回

遊履歴の復元等に応用したいと考えています。具

体的には、成魚の大型のマグロの椎体を成長縞毎

にサンプリングし、Pb 同位体比の変化を分析す

ることで、回遊・移動履歴の成長段階に応じた解

析ができると考えています。また成魚だけでな

く、データロガー（記録型標識）の取り付けが難

しい 0 歳魚（尾差長 20 cm 程度のマグロ）を対象

とすることで、従来得ることが難しいとされてい

る幼魚期の回遊生態情報の収集が可能になると考

えています。

文献
Li	M.,	Weis	D.,	Smith	E.	K.,	Shiel	E.	A.,	Smith	D.	

W.,	Hunt	P.V.	B.,	Torchinsky	A.,	Pakhomov	

A.	E.	(2020)	Assessing	lead	sources	in	fishes	

図 4．�日本近海に生息するサバ（本研究）と、カナダ
ブリティッシュコロンビア州沿岸域に生息する
ニシン（Li�et�al.,�2020）の鉛同位体比

図 3．�北海道に遡上したシロサケと、カナダブリティッ
シュコロンビア州に遡上したシロサケ（Li�et�al.,�
2020）の鉛同位体比
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長距離を移動する昆虫の同位体を調べて分かること

大　塚　　　彰 
（農研機構）

昆虫には季節の変化に合わせて長い距離を移動

するものがいます。ここで言う長距離とはどのく

らいの距離を言っているのでしょうか。数 km ？　

数十 km ？　いやいや、もっと長い距離です。西

日本を例にして長距離移動性の昆虫を見てみま

しょう。

春の桜が散り青葉の季節になる 5 月頃から梅雨

時期まで、日本の南の温かい湿った大気が徐々に

勢いを増して来ると、中緯度帯で低気圧が発生し、

東シナ海を西から東に移動するようになります。

そういった低気圧はその南側に南西からの強い風

を伴っています。この暖かい南西風は熱エネルギ

を北へと運ぶのですが、中国南部など南方でこの

時期に発生する移動性の昆虫もこの気流を利用し

東シナ海を越えて九州など西日本に飛来するよう

になります。その距離は数百 km から 1,000 km

を越えることがあります。ここで対象とする移動

距離はこのようなスケールです。具体的な昆虫種

としてはハスモンヨトウ、アワヨトウ、ツマジロ

クサヨトウなどのヤガ類や、トビイロウンカ、セ

ジロウンカなどのイネウンカ類がその代表です。

こうした長距離移動性昆虫の同位体を調べるとど

んなことが分かるでしょうか。

1．水素の安定同位体比
それを知るために北米大陸での移動性昆虫の代

表であるオオカバマダラ（monarch	butterfly，

Danaus plexippus）の研究を見てみましょう。こ

のチョウは冬季にメキシコなど北米大陸の熱帯地

域で越冬し、春以降世代を繰り返しながら北上し、

夏季にカナダ南部以南、ロッキー山脈より東部の

北米大陸で生育し、秋になるとまた熱帯地域の越

冬地まで戻ります。Hobson ら（1999）は大勢の

ボランティアの協力を得て、夏季に北米大陸の

33 地点でこの虫の卵を自然に生えている寄主植

物トウワタ（Asclepias curassavica）に付けその

上で幼虫を育てて羽化させました。その翅の水素

の安定同位体比 δ 2Hm を調べました。自生するト

ウワタは天水のみで育ちます。これはとても大が

かりな研究ですね。測定の結果、メキシコ湾岸か

らカナダ南部にかけて、緯度が増えるにしたがっ

て δ 2Hm の値が徐々に小さくなりました。北米大

陸の降水中の重水素の安定同位体比は緯度が増え

るにしたがって小さくなることが知られています

から（緯度効果）、両者の関係は直線回帰式で表

現できて

δ 2Hm ＝ 0.62 × δ 2Hp-79（‰）

ここで δ 2Hp は降水中の重水素の安定同位体比で

す（添え字 p は precipitation の意味）。

降水⇒餌であるトウワタ⇒オオカバマダラの翅

の順に重水素が移っていってこのような関係が生

まれていることが分かります。

この研究ではさらに 99.9％の重水を使って異な

る重水濃度の水を用意してトウワタとそれに寄生

したオオカバマダラを育て、トウワタの δ 2Ha と

翅の δ 2Hm との関係を調べ、直線回帰式

δ 2Hm ＝ 0.99 × δ 2Ha+1.4（‰）

を得ています。傾きがほぼ 1 で切片が小さな値で

すから、オオカバマダラの翅の安定同位体比はト

ウワタの安定同位体比にほぼ等しく、重水素は餌



230

陀安一郎、申基澈、鷹野真也編（2023）同位体環境学がえがく世界：2023 年版

から翅へ割合をあまり変えず移行していることが

分かります。最初の式と合わせて考えると降水の

重水素がトウワタに同化される時にその割合が

減っていることが示唆されます。

このような大陸における降水と翅の水素の安定

同位体比の関係は他の種でも報告されています。

Holder ら（2018）の重水と寄主植物の大麦を使っ

た室内飼育実験によるとヤガ類のアメリカキヨト

ウ（Mythimna unipuncta）の翅の同位体比と降

水との関係式は

δ 2Hmoth ＝ 0.40 × δ 2Hp-84.4（‰）

切片の値は上のチョウと近いですが、傾きはさら

に小さくなっています。一方北米大陸のトンボ類

3 種（Aeshna interrupta，Aeshna umbrosa，

Pachydiplex longipennis）について、それらの翅

の同位体比と降水の関係式は

δ 2Hdragonfly ＝ 0.91 × δ 2Hp-42.5（‰）

のように得られています。トンボの幼虫ヤゴは水

中で過ごし、微小な甲殻類や水生昆虫をエサとす

るため、幼虫が草食のチョウ目とは異なり、切片、

傾きともにより大きな値となっていることが興味

深いです。

こうした関係式と降水の δ 2Hp 地図を使えば捕

獲した昆虫がどの緯度帯から移動して来たのかを

推定することができます。それを見るために今度

は場所をユーラシア大陸に移してさらに 3 種の同

位体研究について見てみましょう。

最初の例は中国の渤海にある島で光トラップを

用いて捕獲されたチョウ目のタマナヤガ（Agrotis 

ipsilon）です。小さな島でのモニタリングですの

で海の上空を移動していた個体が捕獲されている

と考えられ、5，6 月の早いシーズンでは δ 2Hmoth

が -41 から -32‰と高い値を示す個体が 20 パー

セントと多く、これは南からの飛来を示唆してい

ますが、秋の 9‒10 月になると -62 から -51‰と

低い値を示す個体が 80 パーセント弱のように主

体となり、北部地域からの戻りの移動を示唆しま

した。

同様に、タジキスタンなど中央アジアで捕獲さ

れたウスバキトンボ（Pantala flavescens）の例で

は 5 月に捕獲された成虫の翅の δ 2Hdragonfly は -78.7

から -49.6‰となり、その後 6 月から 10 月にかけ

ては中央アジアの個体群が主体となり、その同位

体比は -170.9 から -91.7‰とより低い値となりま

した。この研究では本種が冬季にエチオピアで発

生していることや、エチオピアで捕獲した別種の

トンボの翅の δ 2Hdragonfly が -61 から -35‰の値と

なり、シーズン初期のウスバキトンボの値に近い

ことなどから、東アフリカが 5 月の飛来虫の飛来

源ではないかと推定されています。

さらに、中国大陸では主に熱帯、亜熱帯地域分

布するミカンコミバエ（Bactrocera dorsalis）と

言う熱帯果実などに卵を産む重要害虫が発生して

います。気候変動によってこれらの分布域が大陸

のより北部へと拡大しないかと懸念されていま

す。そこで北京市の市場、その郊外の有機ブドウ

園と中国各地（南から海南省海口市（20.0°N）、

広東省広州市（23.1°N）、福建省福州市（26.1°N）、

湖北省武漢市（30.6°N）、江蘇省宜興市（31.3°N））

に設置したトラップで誘殺されたミカンコミバエ

の体全体を乾燥後粉砕し、同位体を計測しました。

その結果、中国各地のミカンコミバエの δ 2H は

平均で南から -80.3 から -93.5‰で、緯度が上が

るにしたがって小さな値となりました。一方北京

市で捕獲されたミカンコミバエの δ 2H の平均値

は -88.1‰と -87.1‰であり、福州市の値に近いも

のでした。そのため、北京市のミカンコミバエは

そこで羽化したものではなく、中国南部から飛来

したものと示唆されました。

以上のように、大陸での春の北向きの長距離移

動や秋の南への戻り移動について虫の水素安定同

位体比を調べることで個体ごとに出生地のおおよ

その緯度帯を推定できることが分かってきました。
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2．ストロンチウムの安定同位体比
次に昆虫とストロンチウムの安定同位体比

87Sr/86Sr について見てみましょう。ストロンチウ

ムの場合は 87Sr/86Sr の値は岩石の種類とそれら

の形成年代によって異なってきますから（第 3 章

重元素同位体を参照）、これらが異なる地域で育っ

た昆虫はその 87Sr/86Sr 値がどのような値になる

のか興味あるところです。

Holder ら（2014）はニュージーランドとオー

ストラリアの異なる地質地域のトウモロコシを食

べて育ったオオタバコガ（Helicoverpa armigera）

の翅を除いた体の同位体比を調べました。その結

果図 1 のように 87Sr/86Sr 値は地域によって異な

る値となりました。地質図を参照すると、一番値

が高かったオーストラリアの NSW 付近はオルド

ビス紀の地質で年代が古く、値が低かった QLD

は若い火成岩の値を反映しているのではないかと

考察されています。またニュージーランドの MC

付近は背景の山から流れ出る河川による扇状地と

なっているため地質的に非一様なものが混ざり、

虫の採集地点ごとに値がばらついているのだろう

と考察されています。さらにストロンチウムに加

えて、水素、鉛の同位体解析を合わせて判別モデ

ルを作れば 75％の精度で出生地を判別できるこ

とを示しました。

3．我々の取り組み
冒頭に紹介しましたように日本には色々な種類

の農業害虫が飛来してきます。また国内で発生し

た個体群が盛んに分散しています。これら移動・

分散の実態をより正確に把握し、発生予察に役立

てることで、害虫の適切な管理による農作物の保

護を実践することが重要です。これまで長距離移

動性害虫の研究では、様々なモニタリング手法を

用いて発生調査を行い飛来のタイミングなどを明

らかにし、飛来があった地点から気流を解析した

り、虫の遺伝子を分析したり、殺虫剤に対する感

受性の検定を行ったり、中国での発生情報を収集

したりして移動・分散実態に迫ってきました。上

の 2 つの節で見たように同位体解析は長距離移動

性害虫の研究に新しい解析軸を提供します。中国

大陸は日本に飛来する多くの昆虫の飛来源であ

り、地質学的に日本列島より古いので、ストロン

チウムの解析が利用できるかもしれません。さら

に複数の元素の安定同位体比を適切に組み合わ

せ、既存の解析法と合わせて総合的に考察すれば、

Holder et al., doi:10.1371/journal.pone.0092384.g003
(CC BY)

Holder et al., doi:10.1371/journal.pone.0092384.g001
(CC BY)

a b

図 1　a. オオタバコガのストロンチウム安定同位体比　b. オオタバコガのサンプリング場所
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トラップで捕獲した虫を個体ごとに飛来個体なの

か国内で発生した個体なのかを区別できるかもし

れません。例えばシーズンの初期に捕獲した虫は

越冬したものなのか、飛来したものなのかを区別

できればその後の防除対策に役立ちます。同位体

解析を使って飛来源をより絞り込めるようになれ

ば、飛来予測手法の改良が可能となるでしょう。

こうした観点から、我々のグループは長距離移動

性のヤガ類であるアワヨトウとツマジロクサヨト

ウの同位体解析に取り組んでいます。国内では地

球研と、海外では飛来源である中国の研究機関と

共同研究を進めており、同位体解析によって長距

離移動性昆虫の移動・分散実態の新しいイメージ

が得られるようになることを期待しています。

文献
Hobson	K,	Wassenaar	 L	&	Taylor	O	 (1999)	

Stable	isotopes	(δD	and	δ13C)	are	geographic	

indicators	 of	 natal	 origins	 of	 monarch	

butterflies	 in	 eastern	 North	 America.	

Oecologia	120:	397‒404.

https://doi.org/10.1007/s004420050872

Hobson	 (2018)	 Inferring	 origins	 of	migrating	

insects	using	 isoscapes:	a	case	study	using	

the	 true	armyworm,	Mythimna unipuncta,	

in	North	America.	Ecological	Entomology	

43:	332‒341.

https://doi.org/10.1111/een.12505

Holder	P,	Armstrong	K,	Hale	R,	Millet	M-A,	

Frew	R,	Clough	T,	Baker	J	 (2014)	 Isotopes	

and	trace	elements	as	natal	origin	markers	

of	Helicoverpa armigera	–	an	experimental	

model	for	Biosecurity	Pests.	PLoS	ONE	9	(3):	

e92384.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0092384

著者情報
大塚　彰（農業・食品産業技術総
合研究機構）長距離移動性害虫の
モニタリングや飛来実態解明、飛
来予測技術の開発をテーマとし、
中国、韓国、ベトナムとの共同研
究を推進している。

	 （2021 年 3 月 31 日掲載）


