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政策課題研究３ 

 

在来プランクトン食魚の餌資源評価に関する研究 

 

 

永田貴丸・池田将平・一瀬 諭・伴 修平 1)・藤原直樹 2)・古田世子・木村道徳 

 

要約 

本研究では、琵琶湖の北湖沖帯におけるアユやホンモロコなどのプランクトン食魚（成魚）と餌の甲殻類動物プランク

トンとの関係に着目し、在来プランクトン食魚への餌の影響評価に向け、水質や動植物プランクトンの長期データを整理

した。また、そのデータを用い、水質－植物プランクトン－動物プランクトンの関係性を解析した。解析の結果から、窒

素や風速の増加で小型（細胞サイズ 40μm 以下）の植物プランクトンが増え、その小型植物プランクトンの増加に伴って

甲殻類動物プランクトンが増えると考えられた。また、甲殻類動物プランクトンの現存量や再生産量には 2007 年までは

減少傾向はみられなかった（再生産量は近年でも減少していない）。このことから、甲殻類プランクトンの量だけで考え

ると、2007 年までは在来プランクトン食魚の餌量はほとんど変化していないようにみえた。しかし、動植物プランクト

ンの生産性に関わるデータが不足しているなどの課題が残されており、今後、それらのデータを蓄積するとともに、更な

る解析によって在来魚と甲殻類動物プランクトンとの関係性を評価する必要があるだろう。 

 

1.  はじめに 

琵琶湖では、1990 年代後半からホンモロコなどの在来

魚の漁獲量が大きく減少している。この漁獲量の減少は、

外来魚の捕食、人為的な水位操作、湖岸の改変などの様々

な要因が在来魚に悪影響を及ぼし、在来魚の資源魚量が減

少したためと考えられている（藤岡 2013）。在来魚のにぎ

わい回復に向け、外来魚駆除やヨシ帯の造成などの様々な

事業が実施されているが、在来魚の著しい回復はみられて

いない。 

近年、漁業関係者から、魚類の資源量に影響する要因の

一つとして、餌不足の可能性が指摘され始めた。琵琶湖漁

業の主要魚種とされるアユやホンモロコは、動物プランク

トンを捕食するプランクトン食魚と考えられている (中

村 1949; Kawabata et al. 2002)。プランクトン食魚への餌の

影響を評価するためには、動物プランクトンの量（現存量

や生産量）や質（種組成）を調べる必要がある。 

一方、動物プランクトンの量や質も餌に影響される。動

物プランクトンの多くの種は、主に植物プランクトンを摂

食し、植物プランクトンの量が多くなると増加する傾向に

ある（e.g. Hsieh et al. 2010）。ところが、動物プランクト

ンはどんな種の植物プランクトンでも餌に利用できる訳

ではなく、摂食可能なサイズ範囲があるため、サイズ範囲

の上限を超える植物プランクトンは摂食できない（Burns 

1968）。また、小さな細胞を持つ植物プランクトンであっ

ても、複数細胞が集まって大きな群体（コロニー）を形成

する種は摂食できない。この様に、動物プランクトンの変

動を把握するためにも、餌（主に植物プランクトン）の量

や質を評価することが重要である。 

さらに植物プランクトンの量や質は、水質条件に影響さ

れる。特に近年の琵琶湖では、栄養塩濃度の低下に伴って

植物プランクトンの総現存量が減少しつつあり、種組成で

も総現存量あたりの藍藻類の割合が増加するなどの変化

がみられている（Kishimoto et al. 2013）。この植物プラン

クトンの現存量や種組成の変化には、近年の温暖化に伴う

水温上昇などの気象条件も影響していると考えられてい

る（Hsieh et al. 2010）。 

在来プランクトン食魚の餌である動物プランクトンの

量や質は、下位の栄養段階となる植物プランクトンや水質

などの影響を受ける。従って、動物プランクトンだけでな

く、水質－植物プランクトン－動物プランクトンの様に、

動物プランクトンを取り巻く食物連鎖を俯瞰する研究に

より、動物プランクトンの量や質の現況を捉えるとともに、

その変動にかかわる要因を調べる必要がある。しかし、餌

のつながりからみた在来魚への影響評価は進んでおらず、

情報の集積が必要とされている。そこで、本研究では、琵

琶湖北湖沖帯におけるアユやホンモロコなどのプランク

トン食魚（成魚）と餌の動物プランクトンとの関係に着目

し、在来プランクトン食魚への餌の影響評価に向け、水質

や動植物プランクトンの長期データを整理するとともに、

水質－植物プランクトン－動物プランクトンの関係性を
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解析した。 

 

2． 動物プランクトンの餌の観点からみた植物

プランクトンの量と質の変化とその変動要因

について 

 

2.1. はじめに 

琵琶湖では、富栄養化防止条例の制定以降、流入負荷削

減対策により流入負荷量が減少し、全窒素および全りんな

どの栄養塩類濃度は減少傾向を示している。これにより、

富栄養化の進行は抑制された。対照的に、湖内の栄養塩濃

度の低下で、プランクトン相にも変化がみられ始めた。

Kishimoto et al.（2013）によると、植物プランクトンの総

現存量は減少傾向にあり、平均細胞サイズも小型化しつつ

ある。 

琵琶湖の主な動物プランクトン種は、植物プランクトン

を餌に利用しており、その量や種組成の変化に影響される

（Hsieh et al. 2011）。特に、近年の植物プランクトンの平

均細胞サイズの小型化は、動物プランクトンに影響を与え

た可能性がある。本研究では、動物プランクトンの餌とし

ての植物プランクトンの量や質の評価に向け、植物プラン

クトンの現況を把握するとともに、植物プランクトンと水

質条件、気象条件との関係解析により、植物プランクトン

の変化に関与する要因の特定を試みた。 

 

2.2. 方法 

2.2.1. 植物プランクトンの調査について 

調査は、北湖の今津沖中央（北緯35°23′41″, 東経

135°07′57″）で実施し、水深0.5mにおいて月2回の頻度で採

水した。本調査は、1978年から継続的に実施している。採

水した湖水は実験室に持ち帰り、光学顕微鏡下で植物プラ

ンクトンの同定・計数した。また、植物プランクトンは、

一瀬ら（1995, 2007)に従って体積換算するとともに、

Strathmann（1967）の式を用いて炭素量に換算した。 

 

2.2.2. 水質データについて 

植物プランクトンとの関係解析には、滋賀県の水質測定

計画に基づいて測定された北湖今津沖中央の水質の実測

値を用いた（滋賀県、2014）。 

 

2.2.3. 気象データについて 

植物プランクトンとの関係解析に用いた気象データは、

国土交通省気象庁の公式ホームページの値を使用した。 

（http://www.jma.go.jp/jma/menu/menureport.html） 

 

2.2.4. 種類別植物プランクトンの解析につ

いて 

種類別植物プランクトンの変動を解析するために、植物

プランクトンを藍藻類、黄金藻類、珪藻類、渦鞭毛藻類、

クリプト藻類、緑藻類に分類し、炭素量を求めた。植物プ

ランクトンの炭素量は対数変換して統計解析に用いた。水

質３項目および気象３項目に対して相関行列に基づく主

成分分析を、ユークリッド平方距離を用いた Ward 法によ

るクラスター分析で解析した（統計解析ソフト R, R 

Development Core Team）。 

 

2.2.5. サイズ別植物プランクトンの解析に

ついて 

琵琶湖では、ほとんど動物プランクトンは 2mm 以下で

あるため（捕食性動物プランクトンのノロを除く）、Burns

（1968）を基に体サイズ 2mm が摂食可能な餌サイズを

40μm と仮定した。本研究では、ミジンコ類などの甲殻類

の動物プランクトンが餌資源として利用できる植物プラ

ンクトンを 40μm 以下とし、40μm 未満の植物プランクト

ンを可食サイズ植物プランクトン、40μm 以上の植物プラ

ンクトンを不可食サイズ植物プランクトンに分類した。ま

た、細胞サイズが 40μm 未満であっても群体を形成するこ

とで 40μm 以上になる種類は、不可食サイズ植物プランク

トンに分類し、細胞体積を計算した。 

1980年から 2015年までのサイズで分類した植物プラン

クトンの細胞体積のデータを状態空間モデル（dlm: 

Dynamic Linear Model）に当てはめ、経年的な増減傾向を

調べた。解析には、統計 R version 3.2.4 のパッケージ dlm

の dlmModPoly と dlmModSeas 関数を用いた。ここで、

dlmModPoly はローカル線形トレンドモデルの関数を示し、

dlmModSeas は季節成分の関数を示す。1 年における季節

性は、1 月ごとの 12 カ月とした。モデルのパラメータは、

Nelder-Mead法と SANN法による多段階最適化法によって

推定した。推定したパラメータによるモデルは、観測値か

らカルマンフィルターとスムージングによって補正した。 

また、植物プランクトンの細胞体積は対数変換した後、

水質３項目および気象３項目に対して相関行列に基づく

主成分分析を行い、植物プランクトンと水質や気象との関

係を調べた。解析は、統計 R version 3.2.4 で行った。 

 

2.3. 結果 

2.3.1. 気象および水質に対する種類別の植

物プランクトンの関係解析について 
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図 1 種類別植物プランクトンの長期変動 

図 2 種類別植物プランクトンの年平均値を用いたクラスター分析結果 

 種類別の植物プランクトンの長期変動を図１に示した。

1980 年代は減少し、1990 年代にやや増加し、2000 年代は

低く推移していた。さらに、植物プランクトンの種類別の

年平均値を用いてクラスター分析を行った結果を図２に

示した。植物プランクトンの種類は 1986 年以前と 1987

年以降に大きくグループ分けがなされた。主成分分析の結

果と合わせると、1987 年以前は緑藻類が主体であった種

組成が、1987 年以降は珪藻類や藍藻類が増加しているこ

とが明らかとなった。 

植物プランクトンの種組成および水質、気象などの環境

因子から主成分を抽出するために主成分分析を行った結

果を図３に示した。第一主成分の寄与率は 33.3％であり、

植物プランクトンは負の側に藍藻類、珪藻類および渦鞭毛

藻類が、正の側に緑藻および黄金藻が位置し、環境要因と
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図 3 気象、水質および種類別植物プランクトンの 

主成分分析 

図 4 サイズごとで分類した植物プランクトンの体積の長期変動（左列）、および状態空間モデルで推定したトレンド（右列）. 

しては負の側に水温および風速が、正の側に全りんが位置

した。第二主成分の寄与率は 18.9％で、植物プランクトン

は正の側にクリプト藻類が位置し、環境要因としては負の

側に全天日射量が、正の側に全窒素および降水量が位置し

た。また、相関係数を表１に示した。藍藻類は水温と風速

との間に有意な正の相関が、全りんとの間には有意な負の

相関があった。黄金藻類は全りんとの間には有意な正の相

関があった。珪藻類は風速との間に有意な正の相関があっ

た。渦鞭毛藻類は水温と風速との間に有意な正の相関があ

った。クリプト藻類は全窒素との間に有意な正の相関があ

った。緑藻類は風速との間に有意な負の相関があった。 

 

表 1 気象、水質に対する種類別植物プランクトンの 

相関係数 

 

.2.3.2. 気象および水質に対する動物プランク

トンが摂食可能なサイズの植物プランクトンの

関係解析について 

ミジンコ類などの甲殻類動物プランクトンが摂食可能

なサイズを基準に分類した植物プランクトンの長期変動

を図４に示した。総植物プランクトンおよび不可食サイズ

の植物プランクトンは経年的な減少傾向であったのに対

し、可食サイズのものは、2005 年までは増加傾向であり、

それ以降は減少しつつあることが分かった。 
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図 5 気象、水質および可食・不可食サイズ植物 

プランクトンの主成分分析 

 

サイズ別植物プランクトンおよび水質、気象などの環境

因子から主成分を抽出するために主成分分析を行った結

果を図５に示した。第一主成分の寄与率は 31.5％であり、

植物プランクトンについては、負の側に可食サイズ植物プ

ランクトンが、正の側に不可食サイズ植物プランクトンが

位置し、環境要因については負の側に水温および風速が、

正の側に全リンが位置した。第二主成分の寄与率は 23.1％

で、環境要因については負の側に全天日射量が、正の側に

全窒素および降水量が位置した。また、相関係数を表２に

示した。可食サイズ植物プランクトンは風速と全窒素との

間に有意な正の相関があった。不可食サイズ植物プランク

トンは風速との間に有意な負の相関があった。 

 

表 2 気象、水質に対する可食・不可食サイズ植物 

プランクトンの相関係数 

 

 

2.4. 考察 

2.4.1. 気象および水質に対する種類別植物

プランクトンの関係解析について 

藍藻類は、気象要因と水質要因の両方に関係性が示さ

れ、気象要因としては水温および風速との相関関係が示唆

された。アオコを形成する藍藻類は水温の高い夏季に増殖

する（渡辺ら 1994）こと、藍藻類は水温の上昇とともに

優占率が大きくなる（藤本ら 1995）ことが指摘されてお

り、水温との正の相関関係が示されたと考えられる。また、

琵琶湖北湖沖帯においては還流の影響により沿岸帯で発

生した藍藻類が沖帯に運ばれる（Ishikawa et al. 2002）こと

から、風速の増加により湖水のかく乱が増加し、風速との

正の相関関係が示されたと考えられる。また、水質要因と

して全リンとの負の相関が示されたが、一般に藍藻類に代

表されるアオコは湖沼の富栄養化の象徴とされているよ

うに、本研究により示された全リンとの負の相関性につい

ては一般的な考え方と相違する結果となった。これは、琵

琶湖北湖沖帯における藍藻類は Aphanothece clathrata や

Gomphosphaeria lacustris のような種類の現存量が多く、ア

オコ形成種の藍藻類のみではないためと考えられる。藍藻

類の Aphanothece属の一種は比較的きれいな湖沼で見られ

る（荒牧ら 2003）などアオコ形成種でない藍藻類の中に

は栄養塩類が少ない清澄な水域で見られる種類も存在す

るため、全リンとの負の相関が示されたと考えられる。 

黄金藻類は水質要因として全リンとの関係性が示され

た。琵琶湖で多く確認される黄金藻類の Uroglena 

americana はリン濃度の上昇により増加する（門田 1987）

ことから、全リンと正の相関関係が示されたと考えられる。

現に 1977 年の淡水赤潮の発生を受け、滋賀県では窒素・

リンを規制する条例（滋賀県琵琶湖の富栄養化の防止に関

する条例）が制定され、現在までに黄金藻類の Uroglena 

americana による淡水赤潮は著しい減少傾向を示した。 

珪藻類は気象要因として風速との関係性が示された。珪

藻類は細胞壁に多くの珪酸を含むため、他の植物プランク

トンよりも密度が大きく、沈降しやすいため、鉛直混合に

よって生産層に回帰する（原島 2008）ことや、珪藻類の

中には珪酸の厚い細胞壁をもった重い種類もあり、それら

は強力な混合なしにプランクトンとして湖水中に留まる

ことができない（アレキサンダーら 1999）ことから、風

速が増加することで湖水がかく乱され、珪藻に優位な条件

となり、風速と正の相関が示されたと考えられる。 

渦鞭毛藻類は気象要因として水質および風速との関係

性が示された。渦鞭毛藻の栄養細胞の至適温度は約 20℃

と報告されており（Bruno et al. 1977）、比較的高温を好む

ことから水温との正の相関が示されたと考えられる。また、

ダム湖では風に伴う流れなどの水の流動によって渦鞭毛

藻類が優占する可能性が報告されている（井上ら 2000）

ことから、風速と正の相関が示されたと考えられる。 

クリプト藻類は水質要因として全窒素との関係性が示

された。この種類は海水、汽水、淡水中に広く分布し、世

界では 200 種類以上が記載されているが、報告例が少なく、
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種やそれらの生理生態についてはほとんど解明されてい

ない。琵琶湖の赤野井湾で行われた実験によると台風や大

雨のイベントによって窒素が流入し、Cryptomonas 属や

Microcystis 属が増殖した事例があるなど、窒素との関係に

ついての報告もある（早川ら 2000）ことから、全窒素と

正の相関が示されたと考えられる。 

緑藻類は気象要因として風速との関係性が示された。琵

琶湖において緑藻類は群体を形成するもの、鞭毛をもつも

の、あるいは大型のものなど多くの種類が存在するため、

形状における水界への留まりやすさによって風速と負の

相関関係を論じることはできなかった。例えば琵琶湖にお

ける緑藻類の多くが Staurastrum dorsidentiferum である。こ

の種は大型であり、浮上のために風による湖水のかく乱が

優位に働くと考えられるが、風速と負の相関となった。し

たがって、今回の解析結果からは緑藻類の優占は風速より

他の要因により支配されると考えられる。 

 

2.4.2. 気象および水質に対する動物プラン

クトンが摂食可能なサイズの植物プランクト

ンの関係解析について 

可食サイズ植物プランクトンは気象要因と水質要因の

両方に関係性が示され、気象要因としては風速との関係性

が示唆された。可食サイズ植物プランクトンは細胞が小さ

く、不可食サイズ植物プランクトンと比較して、一般的に

細胞内に貯蔵できる栄養塩類が少ないと考えられるため、

風による撹拌によって、栄養塩類の回帰が増加することは

可食サイズ植物プランクトンに優位にはたらき、風速と正

の相関が示されたと考えられる。また、水質要因として全

窒素との関係性が示された。可食サイズ植物プランクトン

と全窒素の関係性は不明であったが、種類の多くが可食サ

イズ植物プランクトンに分類されたクリプト藻類が全窒

素と正の相関が示されたため、その影響を受けていると考

えられる。 

不可食サイズの植物プランクトンは気象要因として風

速との関係性が示された。不可食サイズ植物プランクトン

はサイズが大きいため、サイズの小さい植物プランクトン

よりも重く、沈降しやすい。したがって、風による湖水の

かく乱は沈降速度を低下させ、生産層に留まりやすくなる

ため、正の相関がある可能性が高いと考えられるが、解析

の結果は負の相関であった。なお、不可食サイズの植物プ

ランクトンには大型の植物プランクトンだけでなく、群体

を形成する植物プランクトンが含まれている。群体を形成

する藍藻類のアオコ種では風速による混合によってアオ

コパッチが維持されなくなるとの報告（George and 

Edwards 1976）や、淡水赤潮の原因種で群体を形成する

Uroglena americana についても風のおだやかな晴天の日が

続くと発生する場合が多く、荒天になると消滅する場合が

多いとの報告（門田 1987）があり、群体を形成する不可

食サイズ植物プランクトンの影響により風速と負の相関

が示されたと考えられる。 

 

2.5. 結論 

今回の相関関係の解析から、種類別のプランクトンなら

びにサイズ別プランクトンと水質および気象の関係を整

理して図６に示した。全窒素や全リンといった水質要因と

比較的強い相関を示した藻類は黄金藻、クリプト藻で、水

温や降水量、風速といった気象要因と比較的強い相関を示

した藻類は渦鞭毛藻、珪藻、緑藻、不可食サイズ植物プラ

ンクトンであった。また、水質と気象の両方に比較的強い

相関を示したのは藍藻および可食サイズ植物プランクト

ンであった。 

 

図 6 水質・気象と植物プランクトンの関係 

 

本研究では主成分分析によって各環境要因と種類別お

よびサイズ別植物プランクトンの関係性を調べた。湖沼に

おける植物プランクトンの遷移は気象水質などの要因が

複雑に絡み合った結果として表れている（Sommer 1986)

とされており、今後は複合的な影響因子も考慮にいれなが

ら検討を進めていく必要があると考えられる。 

 

3. 在来プランクトン食魚の餌の観点からみ

た動物プランクトンの量と質の変化とその変

動要因について 

3.1. はじめに 

琵琶湖の動物プランクトンは、昔から多くの研究者によ

って現存量や種組成の変化が調べられている（e.g. Yoshida 

et al. 2001）。Hsieh et al. (2011) は、1962 年から 2005 年ま

での長期データで、動物プランクトンの長期変動に影響す

る要因を統計解析で抽出した。彼らの研究によると、動物

プランクトンの現存量は、1960 年代から 70 年代にかけて

の植物プランクトン量の増加に伴って増え（富栄養化の影
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響）、1990 年代以降は温暖化による水温上昇の影響を受け

て変化している。しかし、この研究では、動物プランクト

ンの長期的な増減傾向や季節性など、未だ明らかになって

いない部分も多い。また、2005 年以降の近年における動

物プランクトンの現存量や種組成の変動を報告した研究

はない。 

本研究では、アユやホンモロコなどの在来プランクトン

食魚の餌資源の評価に向け、主に餌になっているミジンコ

類などの甲殻類の動物プランクトンに着目し（Kawabata et 

al. 2002; 永田未発表）、1963 年から 2015 年にかけての量

（現存量や再生産量）や質（種組成）の長期変化を調べた。

また、甲殻類動物プランクトンと餌となる植物プランクト

ンや水温との関係を解析し、変動要因の特定を試みた。 

 

3.2. 方法 

3.2.1. 甲殻類動物プランクトンの調査につ

いて 

調査は、2014 年 4 月から 2015 年 12 月まで、北湖の今

津沖中央（北緯 35°23′41″, 東経 135°07′57″）で月 1 回程度

の頻度で実施した。甲殻類動物プランクトンは、メッシュ

サイズが 100mのプランクトンネットを 0~20m層で鉛直

引きすることで採取した。採取した甲殻類動物プランクト

ンは、ホルマリンの最終濃度が 4%のシュガーホルマリン

で固定し（Haney and Hall 1973）、光学顕微鏡下で同定・計

数した。また、100 個体までの各種の動物プランクトンの

体長を計測し（低密度時は全個体測定）、それぞれの種ご

とにある体長と乾燥重量の関係式から乾燥重量を求めた

（Dumont et al. 1975; Bottrell et al. 1976; Kawabata and 

Urabe 1998）。Daphnia pulicaria については、D. pulex の式

を代用した。求めた乾燥重量は、Urabe and Watanabe（1990）

による炭素量と乾燥重量の比（0.45）から炭素量へと変換

した。 

 

3.2.2. 甲殻類動物プランクトンの種組成の

解析について 

琵琶湖の北湖沖帯における動物プランクトンのデータ

は、滋賀県立大学（伴教授、滋賀県水産試験場の試料を分

析）と当センターが有している。しかし、2 つの機関では、

調査の地点と方法が異なる（当センター：今津沖, 水を採

水して含まれているプランクトンを観察; 県立大学：彦根

沖, プランクトンネットでプランクトンを濾し集めて観

察）。2 つの機関の調査データを用いて甲殻類動物プラン

クトンの質（種構成）を経年的に比較するため、1980 年

から 2016年までの 2機関のデータを在/不在データに加工

し、統合した。さらに、その在/不在データから算出され

る各年間の類似性指数（Jaccard 指数）を用い、非計量多

次元尺度法（NMDS）によって動物プランクトンの種構成

を経年的に比較した。また、MNDS によって種組成が変

化したと思われる年がみつかった場合、その変化年の前後

で種組成が違うのかを PERMANOVA で解析した。すべて

の解析は、統計ソフト R version 3.2.4 を用いて行った（R 

Development Core Team）。 

 

3.2.3. 甲殻類動物プランクトンの現存量の

解析について 

1963 年から 2010 年および 2014 年から 2015 年までの北

湖沖帯 0~20m 層の甲殻類動物プランクトンの現存量デー

タを状態空間モデル（dlm: Dynamic Linear Model）に当て

はめ、経年的な増減傾向を調べた。1963 年から 2010 年ま

でのデータは滋賀県立大学のデータで、2014 年から 2015

年のデータは当センターのデータである。解析には、統計

Rversion 3.2.4 のパッケージ dlm の dlmModPoly と

dlmModSeas 関数を用いた。ここで、dlmModPoly はローカ

ル線形トレンドモデルの関数を示し、dlmModSeas は季節

成分の関数を示す。1 年における季節性は、1 月ごとの 12

カ月とした。モデルのパラメータは、Nelder-Mead 法と

SANN 法による多段階最適化法によって推定した。推定し

たパラメータによるモデルは、観測値からカルマンフィル

ターとスムージングによって補正した。 

 

3.2.4. 優占種ヤマトヒゲナガケンミジンコ

の再生産量の算出について 

 採取した動物プランクトンの試料で、優占種ヤマトヒゲ

ナガケンミジンコが抱える卵の数を数えた。その卵の数か

ら、下記の式を用いて再生産量（仔虫を生む量）を求めた。 

PT = (ET-1 I/DT WT) / I ・・・・・・ (1) 

DT = 1249  {TemT-1– (-2.004)}-2.05・・・(2) 

ここで、P は再生産量、ET-1 は調査日（T-1）の卵の数、

WTは仔虫の最小乾燥重量、I は調査日 T-1 と T 間の日数間

隔、DT は卵が孵化するまでの日数、Tem は水温をそれぞ

れ示す。(1)式は、Adalsteinsson（1979）を一部改編し、(2)

式は Bělehrádek (1935)で、係数は Liu et al. (2014)を用いた。 

 

3.2.5. 甲殻類動物プランクトンと餌となる

植物プランクトンおよび水温との関係解析に

ついて 

 一般的にプランクトンは、水温の影響を強く受ける。本

研究では、植物プランクトン－甲殻類動物プランクトンの

関係性を捉えるため、1980 年から 2015 年までのデータを

季節ごとで整理し、甲殻類動物プランクトンと餌となる植

物プランクトンおよび水温との関係性を冗長性分析

（RDA）で解析した。それぞれの季節は、冬を 1~3 月、
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春を 4~6 月、夏を 7~9 月、秋を 10~12 月とした。解析に

用いたデータは、植物プランクトンは 2 章に記載した分類

群およびサイズ別の細胞体積、動物プランクトンは現存量

と優占種ヤマトヒゲナガケンミジンコの卵数である。解析

は統計ソフト R version 3.2.4 を用いて行った（R 

Development Core Team）。 

 

3.3. 結果 

3.3.1. 甲殻類動物プランクトンの種組成の

変化について 

NMDS の結果から、琵琶湖の北湖沖帯における甲殻類

動物プランクトンの種構成は、1988 年、1996 年、1999 年

を境に変化している可能性が示された（図 7）。そこで、

1980～1987 年、1988～1995 年、1996～1998 年、1999～2016

年の 4 つの期間で種構成を統計的に比較した結果、差異に

有意性が認められ（PERMANOVA, p<0.001）、1988 年、1996

年、1999 年を境に甲殻類動物プランクトンの種構成が変

化したと考えられた。それぞれ 4 つの期間の甲殻類動物プ

ランクトンの在/不在データをみると、1988 年からはノロ

が消え、1996 年からはノロが再びみられるようになり、

マルミジンコが新たに出現していた（表 3）。また、1999

年からは、ニセゾウミジンコやプリカリアが新たに琵琶湖

の北湖沖帯に出現したことが分かった。 
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図 7 NMDS による甲殻類動物プランクトンの種組成の経年比較（北湖沖帯）. 赤丸は種組成が変化した可能性がある年を示す. 

表 3 琵琶湖の北湖沖帯における甲殻類動物プランクトンの在/不在データ. 表中の 1=在、0=不在. 

 

出

出

消

出

出

Chydorus Bosmina longirostris B. fatalis Bosminopsis Diaphanosoma Daphnia galeata D. pulicaria Leptodora Eodiaptomus Cyclopoida

year マルミジンコ ゾウミジンコ ニセゾウミジンコ ゾウミジンコモドキ オオメオナガミジンコ カブトミジンコ プリカリア ノロ ヤマトヒゲナガケンミジンコ ケンミジンコ
1980 0 1 0 0 1 1 0 1 1 1

1981 0 1 0 1 1 1 0 0 1 1

1982 0 1 0 0 0 1 0 1 1 1

1983 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1984 0 1 0 0 1 1 0 1 1 1

1985 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1986 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1987 0 1 0 0 1 1 0 1 1 1

1988 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1989 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1990 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1991 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1992 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1993 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1994 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1995 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1996 0 1 0 0 0 1 0 1 1 1

1997 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

1998 1 1 0 0 1 1 0 1 1 1

1999 1 1 0 0 1 1 1 0 1 1

2000 0 1 1 0 1 1 1 0 1 1

2001 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1

2002 1 1 0 0 1 1 0 0 1 1

2003 1 1 1 0 1 1 1 0 1 1

2004 0 1 1 0 1 1 1 0 1 1

2005 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1

2006 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1

2007 1 1 1 0 1 1 1 0 1 1

2008 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1

2009 0 1 1 0 1 1 1 0 1 1

2010 0 1 1 0 1 1 1 0 1 1

2011 0 1 0 0 1 1 1 1 1 1

2012 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1

2013 1 1 1 0 1 1 1 0 1 1

2014 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1

2015 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1

2016 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1
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3.3.2. 甲殻類動物プランクトンの現存量お

よび再生産量の長期変化と、その変化に影響を

及ぼす要因について 

総甲殻類動物プランクトン、優占種ヤマトヒゲナガケン

ミジンコ、ミジンコ類の現存量は、1963 年から近年に向

かって増えているようにみえた（図 8）。これらの現存量

のデータを状態空間モデルに当てはめ、経年的な増減傾向

をみると、2006 年までは増加傾向にあり、2007 年以降は

減少しつつあることが分かった。優占種ヤマトヒゲナガケ

ンミジンコのみ、減少が比較的緩やかだった。 

優占種ヤマトヒゲナガケンミジンコの卵数は、経年的に

激しく増減していた（図 9）。この卵数のデータを状態空

間モデルに当てはめ、経年的な増減傾向をみると、1980

年代後半と 1990 年代前半に、それぞれ急激な減少がみら

れたものの、近年の卵数には減少傾向はみられず、比較的

多いことが分かった。この卵数から、再生産量（仔虫を生

む量）を求めた結果、ヤマトヒゲナガケンミジンコは近年

でも比較的高い再生産量があることが分かった（図 10）。 
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図 8 甲殻類動物プランクトンの現存量（左列）、および状態空間モデルで推定したトレンド（右列）. 

データ: 1963-2010 年は県大・伴教授, 2014-2015 年は琵環センター. 

図 9 ヤマトヒゲナガケンミジンコの卵数（左列）、および状態空間モデルで推定したトレンド（右列）. 

データ: 1963-2010 年は県大・伴教授, 2014-2015 年は琵環センター. 
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 1980 年から 2015 年までのデータを季節ごとで整理し、

甲殻類動物プランクトンのパラメータ（現存量およびヤマ

トヒゲナガケンミジンコの卵数）と、植物プランクトンの

量や水温との関係を解析した結果、冬では動物プランクト

ンのパラメータは、植物プランクトン全般や水温と正の関

係があった（図 11）。春や夏では、40m 以下の植物プラ

ンクトン（ミジンコ類などの可食サイズ）や珪藻類や渦鞭

毛藻類、あるいは黄色鞭毛藻類と正の関係が認められた。

これに対し、ミジンコ類などが利用できないような 40m

以上の植物プランクトンとは、負の関係があった。一方、

秋では、甲殻類動物プランクトンのパラメータは、水温や

渦鞭毛藻類と正の関係があり、40m 以上の植物プランク

トンとは負の関係が示された。 
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図 10 優占種ヤマトヒゲナガケンミジンコの再生産量の長期変化. 

35年間で極端に高かったため、1983年 9月のデータを削除. 

図 11 季節ごとの甲殻類動物プランクトンの現存量、ヤマトヒゲナガケンミジンコの卵数と、 

植物プランクトンおよび水温との関係. 
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3.4. 考察 

3.4.1. 甲殻類動物プランクトンの種組成の

変化について 

本研究の解析結果から、琵琶湖北湖沖帯におけるミジン

コ類などの甲殻類動物プランクトンの種組成は、1988 年、

1996 年、1999 年を境に変化している可能性が示された。

特に 1999 年頃からは、マルミジンコ（1998 年から観測）、

ニセゾウミジンコ（2000 年から観測）やプリカリア（1999

年から観測）が北湖沖帯でもみられるようになった。マル

ミジンコとニセゾウミジンコに関しては、琵琶湖の沿岸帯

や内湖などで昔から観測されていた種である（Tanaka 

2012）。一方、プリカリアについては、1999 年から琵琶湖

北湖で突然みられはじめた種であり、遺伝子の解析結果な

どから、北米からの移入種である可能性が指摘されている

（Urabe et al. 2003）。 

本研究は、種組成の変化を引き起こした要因の特定には

至らなかった。マルミジンコやニセゾウミジンコは、沿岸

帯や内湖でみられていた種であることから、沿岸帯や内湖

の生息環境が何かしら変化し、その変化の影響で分布が変

わったかもしれない。甲殻類動物プランクトンは、湖沼生

態系の物質循環において、植物プランクトンと魚類のつな

ぎ役を担う。そのため、甲殻類動物プランクトンの種組成

の変化は、魚類の餌の趣向性を左右するだけでなく、琵琶

湖の物質循環全体の変化へとつながる可能性がある。今後、

甲殻類動物プランクトンの種構成の変化が、物質循環へど

のような変化をもたらすのかをモニタリングで注視する

必要があるだろう。 

 

3.4.2. 甲殻類動物プランクトンの現存量お

よび再生産量の長期変化と、その変化に影響を

及ぼす要因について 

 状態空間モデルでの経年的な長期変化の解析から、総甲

殻類動物プランクトンの現存量は、2006 年までは増加傾

向であったが、2007 年以降は減少しつつあることが分か

った。同様の傾向は、優占種ヤマトヒゲナガケンミジンコ

とミジンコ類（カブトミジンコ＋プリカリア）の現存量で

もみられた。また、ヤマトヒゲナガケンミジンコの卵数や

再生産量は、1980 年代と近年を比べても、ほとんど低下

していなかった。一般的に、甲殻類動物プランクトンの現

存量や再生産量は、餌の量や質、および捕食者の捕食の複

合影響によって変化すると考えられている（e.g. Zaret 

1980; Chang and Hanazato 2005）。本研究では、甲殻類動物

プランクトンへの餌の量や質の影響を評価するため、植物

プランクトンを分類群やサイズごとにグループ分けし、季

節ごとに関係性を解析した。その結果では、水温が高まり、

プランクトンが活発化する春と夏には、40m 以下の小型

の植物プランクトンが多いと、甲殻類動物プランクトンも

増える傾向が示された。この 40m 以下の植物プランクト

ンの量は、2005 年までは経年的な増加傾向にあったこと
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図 11 季節ごとの甲殻類動物プランクトンの現存量、ヤマトヒゲナガケンミジンコの卵数と、 

植物プランクトンおよび水温との関係. 続き. 
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から（前項 2.3.2.）、2005 年までの甲殻類動物プランクト

ンの現存量の増加には、餌の量の増加が寄与していたと考

えられる。また、2006 年まで継続した甲殻類動物プラン

クトンの増加も、減少傾向にあるものの 40m 以下の植物

プランクトンが比較的高密度を維持していたためかもし

れない。 

本研究では評価しなかったが、捕食者の捕食圧の変化も

甲殻類動物プランクトンの増加に影響したと考えられる。

特に、プランクトン食性の魚種は、甲殻類動物プランクト

ンに強い捕食圧をかけ、その群集構造（各種の現存量や種

組成など）を変える（Chang et al. 2004; Nagata et al. 2005）。

琵琶湖では、アユやホンモロコなどがプランクトン食魚と

考えられるが、彼らもミジンコ類などの甲殻類動物プラン

クトンに対して選択的な捕食影響を与えると考えられて

いる（中村 1949; Kawabata et al. 2002）。一方、田中（2015）

は、琵琶湖のプランクトン食魚の大部分を占めるアユの現

存量を推定し、1982 年から 1990 年代前半は増加傾向にあ

ったものの、1990 年代後半からは減少しつつあると報告

している。このことから、1990 年代後半以降は、甲殻類

動物プランクトンにかかるプランクトン食魚の捕食圧が

低下した可能性が高く、この捕食圧の低下も甲殻類動物プ

ランクトンの増加の一助になったと考えられる。しかし、

琵琶湖においては、実際の野外のプランクトン食魚と動物

プランクトンとの現存量や密度同士の関係性を解析した

研究はなく、唯一、酒井ら（2012）がアユの成長速度と動

物プランクトンの密度との関係性を報告しているのみで

ある。今後、プランクトン食魚と餌となる甲殻類動物プラ

ンクトンとの量的な関係性の解析が必要となるだろう。 

 

3.5. 結論 

本研究により、琵琶湖の北湖沖帯における甲殻類動物プ

ランクトンの種組成、現存量の長期変化が把握できた。種

組成については、特に 1999 年頃からマルミジンコやプリ

カリアなどの種が新たにみられはじめ、現存量については

2006 年までには増加傾向にあり、2007 年以降は減少しつ

つあることが分かった。また、本研究では、甲殻類動物プ

ランクトンの生産性の指標の一つとして、優占種ヤマトヒ

ゲナガケンミジンコの卵数や再生産量の長期変化を調べ

た。その結果、近年の卵数や再生産量は、1980 年代や 1990

年代の過去に比べても低くなっていなかった。 

一方、甲殻類動物プランクトンと植物プランクトン、水

温との関係を解析した結果、甲殻類動物プランクトンの増

加には、40m 以下の小型の植物プランクトンの量が大き

く影響している可能性が示された。これに対し、本研究で

は、甲殻類動物プランクトンの動態にとって重要な要素で

ある捕食者の捕食の影響は評価しておらず、甲殻類動物プ

ランクトンとプランクトン食魚などの捕食者との関係性

の解析が望まれる。 

 

4. 総合結論 

琵琶湖では、1990 年代後半からホンモロコなどの在来

魚の漁獲量が大きく減少している。本研究では、北湖沖帯

におけるアユやホンモロコなどのプランクトン食魚（成魚）

と餌の甲殻類動物プランクトンとの関係に着目し、在来プ

ランクトン食魚への餌の影響評価に向け、水質や動植物プ

ランクトンの長期データを整理するとともに、水質－植物

プランクトン－動物プランクトンの関係性を解析した。そ

の結果から、次の①～⑥のことが明らかになった。 

 

①甲殻類動物プランクトンの可食サイズの植物プランク

トンは、風速および全窒素量の増加に伴って増える可能性

が示された。 

 

②植物プランクトンの種組成は、1987 年頃を境に、緑藻

類主体の種組成から、珪藻類や藍藻類等が主体となる種組

成へと変化していた。 

 

③甲殻類動物プランクトンが摂食できないと考えられる

不可食サイズ（40m 以上）は経年的な減少傾向にあり、

可食サイズ（40m 以下）の植物プランクトンは、経年的

な増加傾向の後、近年（2005 年以降）は減少しつつあっ

た。 

 

④甲殻類動物プランクトンの種組成は変化しており、特に

1999 年頃からプリカリア等のミジンコ類が新たに見られ

はじめた。 

 

⑤甲殻類動物プランクトンの現存量は、経年的な増加傾向

にあったが、近年（2007 年以降）は減少しつつあった。 

 

⑥優占種（ヤマトヒゲナガケンミジンコ）の再生産量（仔

虫を生む量）に、経年的な減少は見られなかった。 

 

以上のことから、窒素や風速の増加で小型（細胞サイズ

40m 以下）の植物プランクトンが増え、それに伴って甲

殻類動物プランクトンが増えると考えられた。また、甲殻

類動物プランクトンの現存量や再生産量には 2007 年まで

は減少傾向はみられなかった（再生産量は近年でも減少し

ていない）。このことから、甲殻類プランクトンの量だけ

で考えると、2007 年までは在来プランクトン食魚の餌量

はほとんど変化していないようにみえる。これに対し、本

研究のデータを用いて水産試験場が Ecopath model で在来
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魚を取り巻く食物網構造の変化を解析した結果、1960 年

代や 1980 年代に比べて 2000 年代は、在来魚と動物プラン

クトンとの餌資源のつながりに制限がかかっている可能

性が示された。しかし、この model 解析には、動植物プラ

ンクトンの生産性のデータが十分に揃っていないなどの

課題が残されており、今後、それらのデータを蓄積する必

要がある。その上で、再解析するとともに在来魚の減少に

甲殻類動物プランクトンがどの程度寄与しているのかの

更なる検証が必要だろう。 
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