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要旨：人為的に管理された湿地生態系である水田は、群集生態学の諸プロセスを検証する野外メソコスム実験場と捉え
ると非常に面白いシステムである。水田は生産効率の向上を目的とした施肥を行うため、強いドナーコントロールが作
用し、潜在的に栄養カスケードが起こりやすい系である。また、水田はバクテリアや微細藻類を基点とした微生物食物
網が卓越した系であり、その生産物は最終的に移動性の高い魚類や鳥類などの大型動物にまで転換される。このように
水田食物網に関与する生物の体サイズは 1 μm未満から 1 m以上まで対数スケールで変化するため、個体群が変動する
時間スケールも生物種間で大きく異なるという特徴をもつ。さらに、大型動物が水田と周辺生態系を空間的に連結する
ことによってネットワーク構造が形成される。このように、異なる時空間スケールで繰り広げられる食物網の構造や機
能を個体の計数や計量などの従来的な手法のみで評価するのは困難である。そこで、本稿では、食物網の有効な解析ツ
ールとして注目を浴びている炭素・窒素安定同位体比分析を導入して、水田生態系の構造と機能、および、景観スケー
ルから眺めた生態系ネットワークにおける水田の役割を定量的に評価する方法論を提案したい。
キーワード：栄養カスケード、群集平均栄養段階、生産寄与率、生態系ネットワーク、量的食物網
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は　じ　め　に

　水田には、適度な撹乱環境に適応した生物種が数多く
生息する。水田の生物多様性は、人間の不断の手入れに
よって維持されてきた二次的自然の産物とも言える。水
田生態系における近年の生物多様性の消失は、第三次生
物多様性国家戦略でも指摘された「人間活動の縮小によ
る危機」、すなわち、里地里山の放棄による生息環境の劣
化が主な原因である。さらに、農業の近代化は生物暦を
撹乱し、生息地のネットワーク構造を改変することによ
って、生物多様性の消失に拍車をかけている。経済的合
理性を追求する営農活動に生物多様性保全との妥協点を
見出すには、生物多様性の増加が地域の生態系サービス
の質的・量的向上につながるという科学的根拠を提示す
る必要がある。価値基準を内包する生態系サービスの全

てを数量化することは困難だが、生態系機能と直結する
供給・調節・支持サービスを科学的に評価することは可
能である。本稿では、水田の生物多様性と生態系サービ
スの関係を論じる第一歩として、安定同位体を用いた生
態系機能の解析手法を提案したい。

生態系評価ツールとしての安定同位体

　生態系の物質循環プロセスを解明する地球化学的アプ
ローチに端を発する安定同位体分析手法は、生物の食性、
行動、群集研究へと適用範囲を広げ、いまや DNAシーク
エンサーと並ぶ生態学の有用ツールとして認知されてい
る。本手法の優れた点は、安定同位体の比率変異が熱力
学的プロセスに依拠することを利用して、あらゆる自然
現象を物理・化学的に説明できることにある。
　例えば、ある動物の食性を知るために胃内容分析を行
った場合、そのデータからは採集個体が直近に利用して



奥田　昇

208

いた餌情報しか得られない。採餌行動の時間変動性を考
慮すると、集団としての平均的な食性に関する確度高い
データを得るには相当量のサンプリング努力を払わねば
ならない。一方、動物の体組織の安定同位体比は、対象
個体が食べた餌の同化過程を通じて徐々に置き換わるた
め、過去の一定期間の食性の積分値を反映する。したが
って、安定同位体比の個体間変異は採集時の食性の時間
変動性というよりむしろ食性の個体差を反映し、その同
位体比変異自体が生態学的に意味づけされた情報をもっ
ている。集団から適度なサンプル数を抽出しさえすれば、
その平均食性とニッチ幅を推定できるというわけだ
（Bearhop et al. 2004）。
　このような安定同位体特性は、生態系の物質循環にお
ける主要な生物プロセスである「食物網」を数量化する
上で威力を発揮する。本手法の利点の 1つは、生物に同
化されたもののみが安定同位体比に反映されること、換
言すれば、未消化の餌を考慮することなく上位の消費者
に転換された物質のみを推定できることにある。もう 1

点は、生物種の体サイズと生物時間のアロメトリーを利
用して、個体内での物質の貯留時間を推定できることに
ある。一般に、体サイズの大きな生物ほど代謝回転速度
が遅いため、より長期的な食性情報を体内に蓄積する。
したがって、食物網内を流れる物質のフラックスに関す
る情報は体サイズの大きな消費者ほどその体内に長く保
持されることになる（Cabana and Rasmussen 1996）。
　群集生態学の常套手段である個体数・現存量調査から
食物網内部の物質フラックスを直接に知ることはできな
い。一方、物質フラックスを推定するために生産量や同
化量を測定することは膨大な労力を要する作業である。
しかし、各生物種の体サイズと現存量に加えてその安定
同位体比が既知であれば、系内外での個体の移出入がな
いという条件の下で、食物網内部の物質フラックスを推
定することが可能となる。詳しい定式化については、後
述する。
　なお、本稿では、紙面の都合上、栄養関係に伴って生
物の安定同位体比が変化する生化学プロセスの詳細は省
略する。幾つかの良書で食物網解析の基本原理が解説さ
れているので、そちらを参考にされたい（Fry 2006；南川・
吉岡 2006；Michener and Lajtha 2007；永田・宮島 2008）。

水田生態系の特徴

　水田は、河川氾濫原に形成される後背湿地などの一次
水域を利用する生物に生息場所を提供する人工湿地生態

系と捉えることができる（Elphick 2000）。水生・陸生昆
虫や脊椎動物など目視可能なサイズの生物を中心とした
水田食物網の記載事例は数多あるが、その生産基盤とな
る微生物から消費者に至る物質やエネルギーの流れを調
べた研究は多くない。水田食物網は、微細藻類やバクテ
リアなどの微生物を基点とした水界生態系の特徴をもつ。
微細藻類は、浮遊性の植物プランクトンと土壌表層の間
隙で生活する底生藻類の 2者からなる。バクテリアは古
典的な生態学において分解者とみなされてきたが、現在
は、陸上植物残渣や植物プランクトン細胞外分泌物など
の有機物源を出発点とする生産者と位置づける見方が主
流である。これらの微小な生産者は、まず、鞭毛虫や繊
毛虫などの小型動物プランクトンに捕食され、続いて、
ワムシや枝角類などの中・大型動物プランクトン、そして、
水・陸生の昆虫類や魚類・両生類へと捕食・被食の連鎖
が進行する。さらに、水田内で生産された物質は里山に
生息する爬虫類、哺乳類、猛禽類へと栄養転換されてゆく。
　水界生態系が陸域生態系と大きく異なる点は、小さな
生物から大きな生物へ順次捕食される「サイズ依存の栄
養構造」が見られることにある（McCann et al. 2005）。水
田食物網に関与する生物の体サイズは 1 μm未満から 1 m

以上まで対数スケールで変異する。水田内で個体群を維
持できない大型動物は、周辺生息地間を移動することに
よって食物網を空間的に連結する役割を担う。したがっ
て、生物の体サイズスケールと利用空間スケールにおい
て大きな種間変異を伴う階層構造を示すのが水田食物網
の特徴と言えよう（図 1）。
　また、水田は生産効率の向上を目的とした施肥によっ
て、ボトムアップの栄養カスケードが強く作用する系の
特徴をもつ。化学肥料のような無機栄養塩類の負荷は微
細藻類を基点とする生食連鎖を促進し、有機物源を利用
するバクテリアを中心とした微生物ループの寄与を質的・
量的に変化させる要因となる。水界生態系では、どちら
の栄養経路が卓越するかでその生産構造や栄養転換効率
が大きく変化することが知られている（Biddanda et al. 

2001；Berglund et al. 2007）。
　近年、水田とその周辺生息地の連続性を保つために生
態回廊（ecological corridor）の敷設が盛んに試みられてい
る（水谷 2007）。水田魚道の設置による魚類の産卵遡上
の誘引などがその代表例である。このような圃場整備は
水田食物網に大きなインパクトを与えると予想される。
例えば、湖沼食物網のキーストーン捕食者となる魚類は、
大型動物プランクトンの捕食を介して、小型プランクト
ンのサイズや現存量・生産量を間接的に変化させる栄養
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カスケード効果を発揮する（Carpenter et al. 2001）。とり
わけ、空間サイズの小さな生態系では捕食者によるトッ
プダウン栄養カスケードが強く作用することから（Polis 

et al. 1997）、小規模な空間に区画化された水田はこの特
性を備えている。したがって、施肥による他生性資源流
入が捕食者によるトップダウン栄養カスケードを促進す
るというドナーコントロールが水田食物網の動態を支配
すると予測される。
　このように、水田食物網は群集生態学の研究対象とし
て非常に面白いシステムである。たいていの場合、水田
は面積と環境条件が均一な複数の圃場に区画化されてい
る。これらを反復のある野外メソコスム実験系と捉えて、
農法や圃場整備事業の変更に伴う生物群集構造や物質循
環機能の変化をモニタリングする研究は、農業生産学の
みならず群集生態学の諸仮説を検証する絶好の機会を与
えてくれるだろう。

安定同位体を用いた水田生態系の解析

　上述の水田食物網の特徴を踏まえた上で、安定同位体
分析を利用した生態系の構造および機能の解析手法を解
説する。本稿では、安定同位体による食物網解析で最も
一般的な炭素および窒素安定同位体比の使用例を紹介す

る。
　水田食物網における主要な炭素源は、先述のように植
物プランクトンや底生藻類などによる自生性生産物と稲
藁などの陸上植物由来の他生性有機物である。湿地生態
系では、維管束植物に由来する他生性有機物残差が水生
動物に直接利用されることは稀である（Hamilton et al. 

1992）。利用されるとすれば、他生性有機物の嫌気的分解
により生成したメタンがメタン栄養細菌を介して微生物
ループに組み込まれる経路が考えられる（Bunn and Boon 

1992）。安定同位体による食物網解析を行う上で基盤資源
の同位体情報は不可欠であるが、これらの微細な餌資源
を分離・同定して同位体比を測定することはしばしば技
術的困難を伴う。
　水中の細粒懸濁物を濾過採集して操作的にプランクト
ンとみなす場合、その中身には植物プランクトンとバク
テリアが含まれる。一方、底泥表面を剥離採集したもの
には、底生藻類とバクテリアおよび陸上植物残渣が含ま
れる。底生藻類に関しては、底泥上にナイロンメッシュ
と強熱処理砂を敷き、底生藻類の走光性を利用してメッ
シュ上面に移動してきたものを分離採集する方法（Couch 

1989）、あるいは、コロイド状珪素を用いた密度勾配遠心
分離法により植物残渣から藻類を分離する方法（Hamilton 

et al. 2005）などがある。動物プランクトンの中には、特

図 1．里山における生態系ネットワークと食物網構造の空間階層性。水平面座標は生息地空間を表わし、
垂直座標は各生物の体サイズまたは栄養段階を表わす。生物間の捕食・被食関係は矢印で示され、点
線で囲まれた範囲が各生物の行動圏を表わす。サイズ依存の栄養関係により、大きな生物ほど栄養段
階が高く、行動範囲が広くなる。空間食物網の概念は Holt（1996）に基づく。
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定のサイズの懸濁物を機械的に濾過摂食するものが多い
ので、植物プランクトンとバクテリアを分離するよりも
懸濁物をサイズで分画する方が実用的かもしれない。食
物網における藻類生産とバクテリア生産の相対的重要性
を評価するには、藻類とバクテリアがそれぞれ特異的に
生産し、動物には生合成できない脂肪酸をマーカーとし
て用いる方法などが提案されている（Perga et al. 2006）。
　底泥堆積物の炭素同位体比（－ 29～－ 26‰）は、た
いてい C3植物と同程度の値を示すことから、陸上植物由
来の有機物が多く含まれると示唆される。小型プランク
トン画分と底生藻類の炭素同位体比は環境条件によって
大きく変動するものの、前者は底泥堆積物と同等かそれ
より低い値を示し、後者はより高い値を示すのが一般的
である。食物網解析のエンドメンバー（端成分）として、
小型プランクトン画分、底生藻類、デトリタス（陸上植
物残渣）の三者を用いるのが最も簡便で、なおかつ、現
実の水田食物網で想定される基盤資源とよく合致する
（Wilson et al. 2005）。
　安定同位体分析に基づく仮想的な食物網を図 2aに示
す。まず、一次生産者の炭素同位体比はその光合成特性
や生育条件に応じて種や個体に固有の値を示す。それら
の消費者の炭素同位体比は餌の同化過程で僅かしか変化
しないため、食物網の基盤となる一次生産者の値を反映
する。一方、窒素同位体比は餌の同化過程で大きな分別
効果が生じるため、消費者の窒素同位体比は餌より高い
値を示す。したがって、窒素同位体比は栄養段階の指標
となる。このような栄養関係に伴う同位体分別の規則性
を利用すると、δ 13C-δ 15N座標平面上における各生物のプ

ロットから食物網における栄養位置を推定することがで
きる。ただし、各生物の栄養位置（ノード）間の連結（栄
養リンク）の有無は安定同位体比から直接判断すること
ができないので、栄養リンクは個々の生物の食性情報な
どに基づいて描画する必要がある。安定同位体比に基づ
く食物網解析の典型的なアプローチは、このような食物
網のネットワーク図を描くことであるが（図 2a）、これ
自体、生態系の構造や機能を量的に表現したものではな
い。次節では、「量的食物網」という概念を導入すること
によって、食物網内部の物質フラックスを評価する新し
い方法論を提案したい。

量的食物網と生態系機能

　従来の安定同位体分析によって描かれる食物網は、各
ノードの栄養位置と栄養リンクの有無によって記述され
るバイナリーウェブ、いわば、食物網の骨格構造を表わ
したものである（図 2a）。しかし、現実の食物網におい
て各ノードは質量の情報を持ち、ノード間をつなぐリン
クには物質フラックスの量が存在する。通常、野外にお
いて各リンクの物質フラックスを測定することは労力の
伴う作業であり、水田食物網のように微生物が卓越した
系で個々の生物種間のフラックスを定量化することは技
術的にも困難である。しかし、消費者と餌源の現存量、
および、それらの炭素・窒素同位体比の情報が既知であ
れば、各リンクのフラックスの相対量を推定することが
可能となる（図 2b）。このような食物網グラフは、従来
の質的な食物網に対して量的食物網と呼ばれる。残念な

図 2．質的食物網（a）と量的食物網（b）。δ 13C-δ 15N座標平面における生産者（1～ 3）と消費者（i～ k）
のプロットはそれぞれの栄養位置に対応する。栄養段階が高い生物ほど高い δ 15N値を示す。量的食物
網におけるプロットサイズは現存量を表わし、矢印の太さは物質フラックスを表わす。
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がら、安定同位体比によって各生産者を出発点とするフ
ラックスの絶対量を算出することはできないが、群集全
体に対する各生産物の相対的重要性を評価することは可
能である。それは以下のように定式化できる。

 式 1）

　ここで、CPRxは全ての生産者（1, 2, 3, , , n）の中で生
産者 xの生産物が群集全体に寄与する割合、PRixは生産
者 xの生産物が消費者 iに寄与する割合（生産寄与率：
production reliance）、Miは消費者 iの現存量、CMは群集
全体の現存量を表わす。PRixは生産者が 3種の場合には
以下の連立方程式を用いて解析的に求めることができる
（ただし、消費者の栄養段階が既知の場合）。

⎧
⎨
⎩

PR1 + PR2 + PR3 = 1
PR1δ

13C1 + PR2δ
13C2 + PR3δ

13C3 + Δδ 13Cef*(TL – 1) = δ 13Ccons

PR1δ
15N1 + PR2δ

15N2 + PR3δ
15N3 + Δδ 15Nef*(TL – 1) = δ 15Ncons  

 式 2）

　ここで、PR1、PR2、PR3は生産者 1、2、3の生産物が
ある消費者に寄与する割合を表わす。消費者の炭素・窒
素同位体比をそれぞれ δ 13Ccons、δ 15Ncons、生産者 1～ 3の
炭素・窒素同位体比をそれぞれδ 13Cxとδ 15Nx（x=1、2、3）
とする。Δδ 13CefとΔδ 15Nefは、餌の同化過程で生じる消費
者の炭素・窒素同位体比の変化量を表わし、栄養濃縮
係数（trophic enrichment factor）と定義される。両係
数は栄養段階に伴って一定の値で上昇すると仮定され、
文献平均値はΔδ 13Cef=0.8‰（DeNiro and Epstein 1978）、
Δδ 15Nef=3.4‰（Minagawa and Wada 1984）である。ただし、
分類群や摂食機能群によって濃縮係数が異なるとの報告
もある（Vanderklift and Ponsard 2003）。TLは消費者の栄
養段階を表わし、生産者を 1とみなす。
　もし、4種以上の生産者が存在する場合には、シミュ
レーションにより生産寄与率の確率分布を推定する方法
もある。幾つかのモデルが提案されているが、一般公開
されているソフトウェアとして IsoSource（http://www.epa.

gov/wed/pages/models/stableIsotopes/isosource/isosource.htm、
2012年 6月 19日確認）やベイズ推定を用いた MixSIR

（http://conserver.iugo-cafe.org/user/brice.semmens/MixSIR、
2012年 6月 19日確認）などが使いやすい。解析原理の
詳 細 は（Phillips and Gregg 2003；Moore and Semmens 

2008）を参照されたい。
　式 1は、各消費者の生産寄与率（PR）を現存量（M）

で加重平均したものを意味する。もし、生物体として貯
留されている有機物の内、ある生産者に由来する生産物
が群集全体でどれだけ存在しているのか知りたければ、
群集の生産寄与率（CPR）にその現存量（CM）を乗算す
ればよい。このようなアプローチは、微生物を基点とす
る水田食物網で効力を発揮する。何故ならば、生産者の
現存量がそのまま生産量を反映するような陸上生態系と
異なり、微細藻類やバクテリアは非常に高い生産速度を
示す一方で消費者による捕食速度も速く、それらの現存
量から生産量を見積もることができないためである。上
述の方法を用いれば、各生産者の生産量の現場測定をせ
ずとも、どの生産者が群集を構成する生物の総現存量に
寄与しているかを知ることができる。
　各消費者の栄養段階が未知の場合、式 2を用いてその
栄養段階を逆算推定することも可能である（ただし、解
析的に解けるのは生産者が 2種以下の場合）。生物群集中
の各消費者の栄養段階が推定できると、食物網内の捕食・
被食関係によって有機物が平均的にどの程度上位の栄養
段階まで転換されたかを見積もることができる。これは
次式のように表現できる。

 式 3）

　ここで、CTLは群集の平均栄養段階、TLiと Miは消費
者 iの栄養段階と現存量、CMは群集全体の現存量を表わ
す。
　従来の食物網研究では、生態系の構造特性を示す指標
として「食物連鎖長」がしばしば用いられてきた（Post 

2002）。この指標は最高次捕食者の栄養段階と同義で、安
定同位体を用いることによってその栄養段階を量的に推
定できるため、食物網研究で重用されている。例えば、
Wilson et al.（2005）は異なる農法（空中農薬散布、地上
農薬散布、無農薬）を導入した水田における大型底生無
脊椎動物群集の安定同位体分析を行い、シーズン初期の
空中農薬散布水田に高い栄養段階を示す動物が出現しな
いことを報告した。これは、農薬散布が無脊椎動物に与
える直接的影響と解釈できるが、これら 3処理区の食物
連鎖長には数ヶ月足らずで差が認められなくなった。そ
もそも食物連鎖長の概念には消費者の密度や現存量は含
まれていない。したがって、ごく少数個体の高次捕食者
しか存在しない食物網も、豊富な餌生物によって高次捕
食者個体群が高密度かつ安定的に維持されている食物網
も、高次捕食者の栄養段階が同一なら同じ高次構造をも
つと判定されてしまう。これは食物連鎖長の泣き所と言



奥田　昇

212

えよう。前者の栄養構造が不安定な食物網基盤上に成り
立っており、脆弱性を示すことは想像に難くない。
　他方、量的食物網における群集平均栄養段階は、食物
網の高次栄養段階に転換される物質フラックスの指標と
して有効である。式 3は式 1と同様、各生物の栄養段階
を加重平均したものを表わす。例えば、総現存量が同一
で平均栄養段階が異なる 2つの生物群集が存在するとし
よう（図 3a）。これらの現存量の内訳を各栄養段階に分離・
展開すると、図 3bのようになる。群集 Bの平均栄養段階
が高く維持されているのは、栄養段階 2から 3への物質
フラックスが大きいことによる。物質還元的な説明をす
るなら、2つの群集は同じ分子数の有機物で構成されて
いるが、群集 Bの方が捕食・被食による栄養転換を数多
く経験した有機態分子の割合が高いことになる。
　平均栄養段階が高いということには、もう 1つの生態
学的な意味がある。冒頭で述べたように、水田食物網は
非常に微小な生物を出発点として順次大きな生物に捕食

されるサイズ依存の栄養構造を示す。体サイズの大きな
高次栄養段階の生物は小さな生物に比べて単位体重当た
りの代謝速度が低いため（Brown et al. 2004）、体内に貯留
される有機物の滞在時間が長くなると予測される。これ
は生態系の物質循環を考えた場合、群集の平均栄養段階
が高い生態系ほど生物体内にストックされる栄養物質の
単位時間当たり貯留量が高い、つまり、より多くの炭素
や窒素が生物体の形で存在していることを意味する。こ
のような予測を検証した実証研究例はまだないが、大型
動物を生態系の指標とする際の新たな生態学的根拠を提
供するかもしれない。
　以上のように、水田に生息する生物種あるいは生物群
の現存量に加えて、炭素・窒素安定同位体比を測定する
ことによって生態系の構造や機能を量的に評価すること
ができる。ただし、本解析は、ある閉じた空間で食物網
が完結しており、系内外で個体の移出入がないことを仮
定する。水田は生息地の境界が明示的な生態系であるが、

図 3．食物網の栄養構造（a）と展開図（b）。生物群集 Aと Bは 3種 3栄養段階からなり、ボックスの面積は
各種の現存量を表わす。捕食者は植物を部分的に雑食するため、その現存量の一部は栄養段階 2の情報を
もつ。群集 Aの捕食者は現存量の半分が栄養段階 2、残り半分が栄養段階 3で構成されているので栄養段
階は 2.5となる。一方、群集 Bの捕食者は現存量の 1/4が栄養段階 2で構成されているので栄養段階は 2.25
となる。結果として、2つの群集の総現存量は等しいが、平均栄養段階は Bの方が高くなる。この栄養構
造を展開（Unfolding）すると、群集 Bの方が栄養段階 2から 3に転換される物質フラックスが大きいこ
とが分かる。食物網展開の詳細は Higashi et al.（1989）を参照。



安定同位体による水田生態系の評価

213

その高次捕食者となる魚類や両生類が水田のみで個体群
を維持することは通常あり得ない。生物多様性の保全を
考える上でも水田と周辺生息地の連結は不可欠であり、
量的食物網解析を行う上でも高次捕食者の移出入を見積
もることは必須である。次節では、水田を含む「里山」
という景観レベルから食物網を眺めることによって、生
態系ネットワークにおける水田の役割について考えてみ
たい。

生態系ネットワークにおける水田の役割

　水田は人為的に区画された湿地生態系であるが、隣接
する畦畔・用水路・ため池・畑地・二次林など多様な生
息地と生物の移動を介して連結する。これらの生息地を
含む景観レベルの空間ユニットを「里山」と定義するな
らば、里山はモザイク構造を成す生息地が連結した生態
系ネットワークと捉えることができる（図 1）。近年の里
山における生物多様性の減少要因として、農業活動の放
棄だけでなく、圃場管理コストの低減を目的とした圃場
整備による生息地ネットワークの物理的改変の影響が指
摘されている（水谷 2007）。
　日本の湿地は、その面積の 70％以上が開発に伴う埋め
立てや水位変動などの影響で明治・大正時代から現在ま
でに消失した（西野・浜端 2005）。水田は、これらの湿
地を繁殖や採餌の場として利用する生物に代替生息地を
提供する。我が国の水田は減少傾向にあるとは言え、天
然湿地の 30倍近い面積を有する。これらが代替湿地とし
て有効に機能すれば、湿地生物の生息は保障されると期
待される。ところが、乾田化に伴う灌漑システムの改変
は魚類のような水生動物による水田と周辺生息地の往来
を著しく妨げる要因となっている。たとえ些細な物理障
壁であったとしても、水体を介してしか移動できない動
物にとってこのような圃場整備は命取りとなりかねない
（奥田・柴田 2010）。
　圃場整備事業の見直しや水田魚道の設置が水生動物の
回遊行動や個体群維持に与える影響もまた安定同位体を
用いて評価可能である（水谷 2007）。陸起源有機物が卓
越する水田と底生藻類が卓越する河川・水路の食物網で
は、基盤資源の炭素同位体比が明瞭に異なる値を示すこ
とが知られている（森・柚山 2006）。このような同位体
比の空間変異と動物の同位体比の時間積分効果を利用し
て、その生息移動履歴を推定する手法も考案されている。
水田における研究事例ではないが、Shibata et al.（2011）
はフナ類の主要生息地となる湖沼と産卵場として利用さ

れる周辺小湿地の食物網基盤の炭素同位体比の空間変異
を利用して、安定同位体分析に基づく魚類の産卵回遊調
査を実施した。複数の小湿地で比較したところ、魚類の
産卵回遊率は湖沼と湿地を連結する水路の物理構造特性
によって影響されることが明らかとなった。このような
アプローチは、水田と周辺生息地の連結度を評価する上
でも有効だろう。
　水田と周辺生息地の連結は、水田食物網のみならず里
山全体の生物多様性および食物網にも波及効果をもたら
すと予想される。水田内で生産された昆虫類や魚類・両
生類は、里山に生息する爬虫類・哺乳類・鳥類などの陸
上大型脊椎動物によって利用される。これらの大型捕食
者が個体群を維持するには複数の生息地にまたがって広
域に採餌活動を行わねばならない（図 1）。個々の生息地
に形成される食物網基盤の安定同位体比が異なることを
利用して、大型捕食者の生息地利用状況や水田生産物へ
の寄与率を推定することも原理的に可能である（Inger 

and Bearhop 2008）。また、乾田化された水田には、水界
食物網と草地食物網の 2つのフェーズが存在する。これ
らの食物網間の炭素同位体比変異は、捕食者による水界
および陸起源餌生物の利用率を評価するのに有効かもし
れない（Park and Lee 2006；森ほか 2006）。さらに、森林
に卓越する C3植物の炭素同位体比が－ 27‰程度の値を
示すのに対し、草地に優占する C4植物が－ 14‰前後の
高い値を示すことを利用すれば、二次林に生息する樹上
性動物と田畑に生息する草地性動物に対する捕食者の依
存率を推定することも可能だろう（Pringle and Fox-Dobbs 

2008, 注：ただし、日本の草地で C4植物が優占するのは
希であり、C3・C4植物の炭素同位体比の違いを利用する
方法は熱帯・亜熱帯地域で有効である）。
　微生物間の複雑な捕食・被食関係から出発する水界食
物網の捕食者は、植物・植食者・肉食者からなるシンプ
ルな陸上食物網の捕食者に比べて、高い栄養段階すなわ
ち高い窒素安定同位体比を示す傾向がある（Park and Lee 

2006）。この違いを利用して、捕食者の窒素同位体比から
水界起源と陸起源の餌生物への寄与率を推定することも
また可能である。
　このように、里山生態系は安定同位体比の空間異質性
をもつ生息地によって構成されており、移動性の高い大
型捕食者の安定同位体比に着目することによって生息地
の利用状況や生息地間の連結度を評価するなどの応用が
考えられる。一例として、マングローブ域に生息する肉
食魚の炭素・窒素安定同位体比の個体間変異を様々な水
域間で比較した研究では、生息地の断片化が進んでいる



奥田　昇

214

水域ほど同位体比の個体間変異が小さくなるという現象
が観察されている（Layman et al. 2007）。先に述べたよう
に、安定同位体比の個体間変異は集団の栄養ニッチ幅を
表わす。Layman et al.（2007）の観察事例は、生息地の断
片化が進んだ地域ほど捕食者に利用可能なニッチの選択
肢が限られた結果であると解釈できる。同様のアプロー
チは、里山生態系でも適用できるに違いない。
　また、高次捕食者による生息地連結は食物網の時間安
定性にも影響しうる。高次捕食者が餌密度に応じて異質
な生息地を使い分けるなら、捕食者によって連結された
局所食物網の動態は安定化すると理論的に予測される
（McCann et al. 2005）。水田は里山生態系の単なるピース
としてではなく、生息地の連続性と食物網の安定性を保
つハブとして重要な役割を担っている。生息地の連結を
促進する農法や圃場整備事業が里山生態系の構造や機能、
および、その安定性にどのような影響を及ぼすか評価す
る上で安定同位体分析の活用が期待される。

健全な里山生態系の管理に向けて

　農業の近代化は農作物の生産効率を飛躍的に向上する
一方で深刻な流域環境問題もしばしば引き起こしてきた。
リンや窒素を多く含む水田排水は河川や湖沼における富
栄養化の主要因となっている。施肥に由来する無機栄養
塩類は微細藻類やバクテリアに速やかに取り込まれる。
これが水田内の捕食・被食関係を通じて上位の栄養段階
に効率よく転換されれば、溶存態あるいは懸濁態として
水田から流出する栄養物質量を抑制することが可能であ
る。また、栄養転換の結果として、水田生物の個体数が
増えれば、水田周辺に生息する陸上大型動物の個体群維
持に貢献するかもしれない。水界の無機栄養塩類が魚類
などの生物体に有機物として貯留されたり、陸上動物に
利用されることによって水系から除去されたりする効果
は、食料資源などの供給サービスや水質浄化などの調節
サービス、そして、湿地生態系に依存する数多くの生物
に生息基盤を提供する支持サービスに直結するだろう。
このような生態系機能に裏打ちされた質的・量的に高い
サービスを提供する生態系を「健全な生態系」と定義す
るなら、里山生態系の健全性を量的食物網解析によって
評価することも不可能ではない。里山生態系の構造や機
能の変化をモニタリングし、環境に配慮した農法や圃場
整備事業の施行にフィードバックさせる順応的管理を実
践する上で、安定同位体は将来有望な評価ツールとなる
だろう。
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