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Abstract：ThefieldsurveyCOnductedatLakeBiwashowedthatthevegetationareaofsub－

merged macrophytesincreased by15％in North Lakein2002，73％in South Lake and

36％0Verallin comparison withthat of1997．During the growth period ofthe submerged

macrophytesin2002，the waterlevelofLake Biwa was50cmlower thanin1997，and the

Verticaldistribution of vegetation area of submerged macropytes also shifted50cm deeper．

In South Lake，in addition to the shift of vegetationarea，the area size at the same water

levelsigniBcantly expanded．Increasedlight availability due to decreased waterlevel

expandedthe vegetation area of the submerged macrophytes during the growth period．

There are signs of positivefeedback that the clarity of water transparency becomes better

as the number ofsubmerged macrophytesincreases．

臨eywords：LakeBiwa，1ight，POSitivefeedback，Submergedmacrophytes，Waterlevel凸uctua－

tions

はじめに

琵琶湖は，古くから沿岸住民の農業用水や飲料用水の

水源として利用されてきた．1973～1991年には，下流大

都市圏の水需要をまかなうことを主な目的とする水資源

開発事業が実施され，1992年からは，瀬田川洗堰の運用

方法の変更による新たな水位管理が行われている．新し

い水位管理により，夏季から秋季にかけて以前よりも水
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位が低く保たれるようになった．

一方，琵琶湖の南湖に流入する栄養塩濃度は1980年代

後半から減少傾向にあり（滋賀県2002），それは琵琶湖

流域での下水道や農業排水の整備等の取り組みの成果と

みられている．また，1995年以降には，7月から10月

にかけて南湖の透明度が上昇する傾向が認められている

（浜端2003）．

水位，栄養塩濃度，および透明度は，沿岸帯の水生植

軌特に沈水植物の生育に大きな影響をおよぼす環境要

因である（例えば桜井1981；角野1994）．独立行政法丸
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水資源機構（以下「水機構」と記す）では，1997年以降，

水供給にともなう水位変動が沈水植物の分布や生育にお

よぼす影響を琵琶湖の沿岸全域で把撞するための調査を

実施してきた．

本研究では，その調査結果にもとづき1997年と2002

年における沈水植物群落の分布と組成およびそれらと水

位との関係を比較した．さらに，1999～2003年にかけて

毎年秋季に実施した調査結果もまじえ，水位管理の変更

が，他の要因ともかかわりあいながら琵琶湖の沈水植物

群落におよぼしつつある影響について考察した．

方　法

空間分布調査

琵琶湖に生育する在来の沈水植物は，夏季に現存量が

最大となることが知られている（生鴫1966；大村ほか

2001）．そのため，1997年8月4日～9月9日および

2002年8月1日～10月1日に，航空写真，深浅測量，現

場での潜水目視観察，音響探査によって沿岸全域におけ

る沈水植物群落分布を把握した．

航空写真と深浅測量図をもとに群落分布図を作成した

が，生育範囲が入り組んでいる場所では，音響探査機

（HE－520本田電子）を併用して水面下での分布をできる

だけ正確に把握した．音響探査機による調査は，1997年

には南湖の近江大橋～瀬田川区間（11測線）において，

Fig。且・Locationofstudysites・○：Siteformeasuringspatialdistribu－

tionofsubmergedmacrophyteszone・⑳‥Sitefordetailedstudyon

responsetowaterle代1changes．
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2002年には南湖全域（20測線）において実施した．さら

に，沈水植物の水深に対する生育限界を明らかにするた

め，後にのべるように潜水目視観察をおこなった．

現地調査に先だって，国土交通省琵琶湖河川事務所が

作成した沈水植物群落マップと既往の分布図（浜端

1991）と湖岸景観類型区分（西野1988）を参考に，琵琶

湖仝周の235kmにまんべんなく水際線と垂直方向に

109測線を選定した（Fig．1）．

すべての測線において潜水目視観察を行い，沈水植物

の分布範囲の水深，沈水植物の植被率および種別の被度，

底質粒径を記録した．

水深は0．1mの精度で測定し，B．S．L．（琵琶湖平均水

位TP十84．371m）に換算した．植被率は10％ごとに段

階的に把握し，わずかに出現（3％），まばらに出現

（0。5％）の2段階を加えて13段階に区分した．被度は

Braun－Blanquet（1964）を参考にして，5（被度3／4以

上），4（1／2～3／4），3（1／4～1／2），2（1／

10～1／4），1（1／100～1／10），＋（1／100以下），

0（出現せず）の7区分とした．底質類型は「転石」（直径

1m以上），「大レキ」（直径1mから～人頭大），「中レキ」

（人頭大～拳大），「／トレキ」（拳大～米粒大，中央粒径，

d＝42。5mm），「砂」（米粒大～肉眼で粒子が認められる，

d＝2．71mm），「砂泥」（砂と泥が混じる，d＝0．25mm），

「泥」（肉眼で粒子が認められない，d＝0。063mm），「粘

土」（粘土質である，d＝0．028mm）の8タイプとし，各

類型の占有率を被度階級と同じ4区分（2～5）で記録

した．沈水植物の生育基盤として「小レキ」以下の各類

型（i）の中央粒径を¢スケール（－log2d）であらわし，

占有率中央値（s）の加重平均を底質粒径（¢，）と定義し

て，¢Ⅴ＝∑－log2dlSl／∑slで示した・粒径10rrmは

¢，＝－3．3，1mは¢，＝0，0．075mは¢，＝3。7にあた

る（今本ほか1998）．

出現種の分布パターンと優占種の把握

沈水植物は，光，水質，底質，水温（BarkoetaL1991；

生嶋1972），地形勾配（Duarteetal．1986；Hattori2004），波

浪（Vbstergaard＆Sand－Jensen2000）などによって各沿

岸域における分布が規定される．

本研究では，それぞれの出現種の湖全域にわたる分布

の広さは，全測線に比する出現測線の割合で把撞した．

多くの測線への出現は琵琶湖沿岸に広く分布することを

意味するからである．また，広域的な視点からの優占度

を全調査区画に比する出現区画の割合で，被度からみた

優占度を方形区における平均被度で評価した．
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廃位変動応答調査

琵琶湖は，降雨パターンと流域からの水供給との影響

により，夏季以降に水位低下が生じ，沈水植物への影響

は秋季に特に大きいものと考えられる（今本ほか1998）．

そこで，1999年～2003年にかけて毎年11月に，水位変

動の応答を把握するための調査を実施した。

調査は，水位変動が沈水植物群落におよぼす影響を把

捉しやすい，地形勾配の緩やかな北湖東岸の3測線（No．

41，47，60）を用いて実施した（F短1）。測定，観察項

目は，空間分布調査と同様とした．

結　果

水位変動

琵琶湖の水位は，瀬田川洗堰の管理規定に従い，6月

16日～8月31日の期間はB．S．L．－20cm，9月1日～

10月15日はB．S．L．－30cm，その他の期間はB．S．L．

＋30cmを基準値として管理されている．ただし，台風

による降雨量が少ない年は，夏季以降の水位が基準値を

大きく下回ることが少なくない。本調査の期間中のめだ

った水位低下は，2000年9月10日に記録した観測史上

3番目のB．S．L．－97cm，2002年10月29日に記録した

観測史上2番目のB．S．L．－99cmである。その他の年は，

平年並みの降水量であり，特に大きな水位低下はおこら

なかった（Fig．2）．

全域での沈水植物群落の空間分布調査を実施した

1997年と2002年を比べると，7月中旬～9月初旬（調

査までの約2ケ月間）の水位には，大きな差異が認めら

れた。すなわち，2002年は1997年に比べて平均約50cm

低かった（Fig．2）．

群落分布

1997年，2002年のいずれの調査時においても，すべて

の測線において沈水植物群落が確認された。特に沈水植

物の大規模な群落が見られた沿岸域は，安曇川の北側

（A），姉川の北側（B），姉川の南側（C），沖島付近（D），

南湖東岸北部（E），南湖東岸南部（F）の6地点であっ

た（Fig．3；Fig．4）。このうち，（D）地点を除き，沈水植

物帯は陸側の抽水植物帯に連なっていた．特に（A），（B），

（E）地点では琵琶湖の3大ヨシ帯に接していた．

群落面積

航空写真（1996年と2002年撮影），深浅測量図（1992

年測量），音響探査機，および，潜水目視観察の結果を総

合することによって見積もった沈水植物群落面積（植被

率を考慮した面積）は，1997年には北湖3，001ha，南湖
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Fig。2。YbadychangesinthewaterlevelofLakeBiwafrom1997to2003・

Fig．3。Distribution and coverage of submerged macro－

Phytesin1997．A to Findicatelocations where

S止bmergedmacrophytesarefoundinlargeclusters．

Fig．乳　Distribution and coverage of submerged macro－

phytesin2002・A to Findicatelocations where

submergedmacrophytesarefoundinlargeclusters・
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丁之ぬ1el．Changesinvegetationareain1997and2002．

Coverage　　（ha）　　　2002　　Surfacearea

協ar　　　1997　　　　2002　　　1997　　　（ha）

Nor也　　　　3，001　　　3，461

Lake　　　（4．9）＊　　（5．6）　　1．15　　　61，300

South l，699　　　　2，936

Lake　　（29．3）　　（50．6）　　1．73　　　　5，800

Lake　　　　4，700　　　　6，397

Biwa　　　（7．0）　　（9．5）　　1．36　　　67，100

＊FiguresinparenthesisshowsthepercentageinLakeBiwa．

＋SouthLake
一国－NorthLake

1997　1998　1999　　2000　　2001　2002
（Year）

Fig．5。Changein area occupied by submerged macro－

Phytes．　Data was adopted　from Hamabata and

Kobayashi（2002）for2000，Otsuka（2002）for2001，

andJapanⅥねterAgencyfor1997and2002．

1，699haの計4，700ha，2002年には北湖3，461ha，南湖

2，936haの計6，397haであった．南湖の湖面積（約

58km2）は北湖（約613bが）の1／10に満たないが，

沈水植物群落の面積は，南湖では北湖の1／2以上にの

ぼり，湖面積の50％以上を占めていた．2002年の群落面

積は1997年と比べると，北湖で15％，南湖で73％，琵

琶湖全域で36％増加しており，特に南湖での増加が著し

い（「hblel）．

この結果と，琵琶湖の群落面積を測定した他の研究事

例（Hamabata＆Kobayashi2002；大塚ほか2002）とを

総合すると，北湖においては2002年に増加，南湖では年

々増加傾向にあるといえる（Fig．5）．

鉛直分布

沈水植物群落の鉛直分布は年によって若干の違いが認

められたが，北湖における分布範囲はB．S．L．0～－10m

であり，大部分はB．S．L．－2～－7mの範囲内にあった

（Fig．6）．南湖における鉛直方向の分布範囲はB．S．L・0

～－8mであり，大部分がB．S．L．－2～－6mの範囲に

あった（Fig．7）。
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北湖の群落面積を標高別に見ると，2002年は1997年

と比べてB．S．L．0～－2．Omのゾーンにおいて減少して

いた。また，最大の群落面積を示す標高帯は，B．S．L．

－4．0～－4．5mからB．S．L．－4．5～－5．Omへと50cm

程度低下し，B．S．L．－4．5m～－10．Omのゾーンでは全

ての標高で群落面積が増加した．このように，北湖にお

ける沈水植物群落は，群落面積の増加を伴いつつ，50cm

程度下方へ移動していた（Fig．6）．

南湖の群落面積を標高別に見ると，2002年は1997年

と比べてB．S．L．0～－3．Omのゾーンにおいて減少して

いた．また，最大の群落面積を示す標高帯は，B．S．L．

－3．5～－4．OmからB．S．L．－4．5～－5．Omへと100cm

程度低下し，B．S．L．－3．Om～－8．Omのゾーンでは全て

の標高で群落面積が増加した．このように，南湖におけ

る沈水植物群落は，100cm程度下方に拡大するとともに

その面積が大幅に増加した（Fig．7）．

出現種の分布パターンと優占度

1997年と2002年の調査で確認された沈水植物8科26

種の測線および調査区画における分布パターンと被度か

らみた分布と優占状況の特徴は次のとおりである

（Figs．8＆9）．

北湖においては，出現測線の割合，出現区画の割合，

平均被度のいずれにおいてもタロモ勘助肋膵液脇吻

センニンモ助ね椚聯わ乃椚ααdぬ乃〟ざが高い値を示した．

ホザキノフサモ剖勿γわ炒妙肋研申わα勉∽とイバラモ

物αざ椚αγ由αは，出現測線の割合と出現区画の割合は高

い値を示すが，平均被度では低い値を示した．

2002年は1997年に比べて群落面積が増加しているた

め，出現測線の割合と出現区画の割合のいずれも高くな

っていたが，コカナダモ月払鹿α卯〟批必，ヒロハノセンニ

ンモ拘ね椚（断わ紹拗ねCゆ勉励ぶ，オオカナダモ勧γぬ滋卯ざα，

エビモ凡庖鰍拶劾昭Ⅳ痩闇は，出現測線の割合，出現区

画の割合，平均被度のいずれにおいても減少が認められ
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Fig。6。Areaoccupiedbysdbmergedmacrophytesatvari－

ous elevationsinNorthLake．

た。また，もともと出現割合が低かったミズオオバコ

0地助川血抑戒如，ヤナギモ助ね椚聯わ紹棚卸肋ざ，ハゴ

ロモモG加椚∂αCαプⅥg由ぬ紹αは確認されなく　なった

（Fig．8）。

南湖においては，出現測線の割合，出現区画の割合，

平均被虔のいずれにおいてもセンニンモ，クロモ，オオ

カナダモ，マツモα和≠坤砂肋椚鹿椚g柑α研が高し1値を示

した．ホザキノフサモは，北湖と同様に出現測線の割合

と出現区画の割合は高い値を示すが，平均被度では低い

値を示した．2002年は1997年と比べると群落面積が増

加しているため，出現測線の割合と出現区画の割合は全

体的に高くなっているが，1997年と比べると2002年に

は，センニンモ（出現測線の割合を除く），コウガイモ

俺払乃ピグ庖鹿乃∫β甜グ′γ〟由ね，コ　カ　ナ　ダモ，ネ　ジ　レモ

陥払乃βγ才ααぶわ宛おαⅤ訂∂如αβ紹ざね，シヤジクモC如抑α∂柁は一

成，イバラモ，ハゴロモモが，出現測線の割合，出現区

画の割合，平均被度のいずれにおいても減少しており，

エビモは確認されなくなった（Fig．9）．

凛高別の出現頻度と底質粒径別の出現頻度

琵琶湖に生育する代表的な7種（センニンモ，クロモ，

（
∈
）
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Fig。7．Areaoccupiedbysubmergedmacrophytesatvari－

ous elevationsin SouthLake．

コウガイモ，オオカナダモ，サンネンモ見庖刑咽頭刑

∂おαβ紹5ね，ネジレモ，ササバモ助血靴邸血＝那血加購）

の鉛直的な出現パターンと底質粒径別の出現頻度を，

2002年に実施した北湖の調査結果で示した（Fig．10）．

出現測線の割合，出現区画の割合ともに高いセンニン

モとクロモは，標高別の出現頻度，底質粒径別の出現頻

度ともに，全調査区画の出現頻度と同様の分布を示して

おり，沈水植物が生育している全水域にわたって分布し

ていることがわかる（Mann－WhitneyUtestP＞0．01）．

それに対してオオカナダモは，底質が泥の場所に偏った

分布（P＜0．01），ネジレモは底質が砂に偏った分布（P

＜0．01）を示した．また，ネジレモとコウガイモとササ

バモは浅水域に（P＜0．01），サンネンモは深水域に偏っ

た分布（P＜0．01）を示した．

水位変動への応答

1999～2003年の毎年11月に北湖東岸の3測線（No．

41，47，60）で実施した調査結果にもとづき，沈水植物

群落の最低限界標高と調査日までの2ケ月間の平均水位

との関係を比較した（Fig．11）．沈水植物群落は，最低限

界標高付近において，湖底の形状に左右され凹部の場所
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や段差がある場所でとぎれる傾向が認められた．標本数　は，北湖での変動パターンが，群落面積が年々増加して

が3測線と少ないため，調査日までの2ケ月間の平均水　いる南湖とは明らかに異なっていることを示している・

位と最低標高の統計上（SpearmanbcorrelationcoefBcient

byranktest）の有為な差は認められなかったが（rs＝0・38，

Z＝1．41，P＝0．16），調査日までの2ケ月間の平均水位

の変動にある程度対応した最低限界標高の経年変化が認

められた．特に2003年は2002年に比べて，最低限界標

高が上昇している（Mann－WhitneyUtestP＜0．05）こと

考　察

承位変動と群落画境

沈水植物の成長に影響を与える環境要因は様々である

が，水位は，浅水域では波浪にともなう洗掘作用，深水
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長と種子による更新の促進を介してもたらされる影響で

ある．琵琶湖に生育する沈水植物のほとんどは多年生で

ある．多年生植物は1年目には地下部にエネルギーを貯

蔵するため生育は良くないが，2年目以降は蓄積したエ

129

ネルギーを使ってシュートを伸長させるため，より深い

場所でも生育が可能になる．このため，過年度に形成し

た地下茎や塊茎が，水位低下を敏感に察知して一斉に発

芽する（浜端2003）ため，群落面積が増加したものと考
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甘夏血1e2。Averagecoverageofeachspeciesfoundinnew

Sitesin2002．Number of quadrat：North Lake345，

SouthLake329．
・⑳・・Waterlevel

－－㊨－－－－－－Traverseline41

一一思－－－－－－－Traversellne47

一題「－Traverseline60

19992000200120022003

Fig。11。Relationbetweenthelowerelevationlimitofdis－

tribution ofsubmerged macrophytes and the average

Waterlevelduringthegrowthperiod（earlySeptember

toearlyNovember）．

えられる．

第3に，沈水植物増加の正のフィードバック（Stein－

manβ≠α乙2002）が作用しはじめた可能性である．琵琶湖

の水位低下は，光利用性の向上や生育期間の延長をもた

らし，沈水植物の成長の促進および生育可能な場所の面

積の増加を通じて沈水植物の現存量を増加させる．沈水

植物群落の発達は，底泥からの懸濁粒子の巻き上がりを

抑制して，光利用性を高水準に推持する　OamesetaL

2001；Sche鮎retaL2001；浜端2003）とともに，湖内に

浮遊する粒子成分の沈殿を促進させる．また，アレロパ

シー作用のある化学物質を産出したり（中井ほか1998；

Nakaiβ≠αエ1999）栄養塩を競合することで，植物プラン

クトンの増殖を抑制することも，濁度を抑えて光利用性

の確保につながる．さらに沈水植物に付着しているバク

テリアの有機物の分解，硝化脱窒作用を通じて，分解さ

れたリンや窒素を植物体に吸収させてその成長を促す

（浅枝2003）．このように沈水植物の生育および生物間

相互作用を通じて栄養塩利用性が高く推持されるという，

沈水植物増加への正のフィードバックが働きはじめてい

るものと考えられる．

南湖の沿岸は長年にわたる埋め立てにより急峻になっ

ているが，B，S．L．－2m以探になると緩やかな地形勾配

になっているため，このようなメカニズムによる透明度

の上昇が，沈水植物の生育面積を大幅に増加させたもの

と考えられる．

水位低下で増加した種

水位低下は，これまで光が十分にとどかなかった補償

深度以下の場所の光利用性を高め，新たな生育適地を広

げる．このようにして形成された新たな場所に生育して

いた主な種は，クロモ，センニンモ，オオカナダモ，マ

Species Coverage　　　（％）

NorthLake South Lake
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ツモ，イバラモなどであった（Tもble2）．

センニンモとクロモは，ともに琵琶湖最大の群落面積

を有する種であり，浅水域でも深水域でも生育する

（Fig．10）．いずれの種も比較的低光量でも正の相村成長

率を示す（今本末発表）ことから，光利用性の向上にい

ちはやく応じて増加に転じたものと考えられる．

オオカナダモは，日本では雄株だけしか生育しないた

め切れ藻によって栄養的に分布を拡大しており（角野

1994），移動能力が高い．マツモも，根をもたない浮遊性

沈水植物であるため移動の制約が小さい種である．また，

いずれも富栄養化に強い種であることが知られている

（角野1994；LougheedetaL2001）．そのような特性が

湖底の基盤として泥が卓越する南湖での被度の増加に寄

与したものと考えられる．

イバラモは1年生の沈水植物である．1年生の種の多

くは，新たな生育場所に速やかに移入して定着するパイ

オニアであり，イバラモの増加はそのような生態的特性

によるものと考えられる．琵琶湖に生育する1年生植物

は，イバラモのほかにオオトリゲモ邦画＝柳椚閻由やミ

ズオオバコがある．オオトリゲモは，イバラモと同様に

増加が認められるが，ミズオオバコについては，もとも

との現存量が小さいため変化は不明である（Figs．8＆9）．

水位低下で減少した種

沈水植物は水中で生活するため，維管束は退化し，ク

テクラ層も発達しないなど植物体全体が水中に適応して

進化している（角野1994）．このため水位低下の乾陸化

による直接的な枯死や波浪エネルギーの増大は，沈水植

物の成長を脅かすものである．このような水位低下にと

もなう影響で顕著な減少が確認された種は，コカナダモ

（北，南湖），エビモ（北，南湖），ネジレモ（南湖）で

あった．ネジレモはロゼット型の沈水植物であり，主に

水位低下による影響の大きい浅水域に生育する．南湖で

は，水位低下時の波浪エネルギーの増大によるとみられ
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る影響により，減少する傾向が見られた（Fig．9）．しか

し，ネジレモと同じように浅水域を好むササバモには，

減少は認められなかった（Figs．8＆9）．それには，ササ

バモが，水位低下に応じて陸生型になる可塑性をもって

いる（KadoIlO1984）ことが寄与していると考えられる．

なお，南湖で減少傾向がみられたネジレモは，北湖では

平均被度が若干増加しており（Fig．8），全体としては顕

著な負の影響は認められない．

水位低下は，場所によっては光利用性の向上を介して，

沈水植物の成長を促進するが，成長期が水位低下の時期

からはずれている種は，種間競争においてむしろ不利に

なることもありうる。

たとえば，夏眠するエビモ（生嶋1966）と成長ピーク

が5～6月で7月には流れ藻となるコカナダモ（生嶋，

蒲谷1965；馳nii1984；浜端1996）は，このような影響

を最も受けやすいものと考えられる．かつて南湖で広く

分布していたエビモは（山口1938），近年，急激に減少

傾向となっており（今本ほか1998），本調査ではほとん

ど確認されなかった．また，コカナダモも減少傾向

（Figs．8＆9）にある。

本研究では，水位低下が沈水植物に与える有利な面と

不利な面とを明らかにした．現在，学識者の意見を聴く

場として設置された淀川水系流域委員会では，水供給に

ともなう水位変動が琵琶湖の生態系へ与える影響につい

て議論がなされており，治水・利水のみでなく，生態系

にも配慮した水位変動の考え方が提言された（淀川水系

流域委員会2005）．このよう別犬況をふまえ，水機構で

は，水位変動が沈水植物に与える影響を詳細に検討する

ため，琵琶湖に生育する代表的な沈水植物の光と水温の

応答を把撞するための比較生態実験をおこなっている．
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に与える影響を把握する目的で，1997年（5，924コドラ

ート）と2002年（6，654コドラート）に109測線で空間

分布調査を，1999～2003年にかけて3測線で水位変動応

答調査を実施した。その結果，以下のことが明らかとな

った．

①空間分布調査結果から，2002年は1997年に比べて，

群落面積が北湖で15％，南湖で73％，琵琶湖全体で

36％増加しており，特に南湖での増加が著しい．

②1997年と2002年の調査では，北湖の優占種はいずれ

の年もタロモとセンニンモ，南湖の優占種はいずれの

年もセンニンモとタロモとオオカナダモとマツモで

あり，この5年間では種組成に大きな変化がなかった．

③水位低下による光利用性の向上で，新たに生育可能と

なった場所に群落を形成した種は，北湖ではセンニン

モ，クロモ，イバラモ，南湖ではクロモ，センニンモ，

オオカナダモ，マツモであった．

④琵琶湖に生育するコカナダモとエビモは，水位低下の

発生頻度が高くなっている近年，急激に減少している

ことから，水位低下による影響で減少した可能性が高

い．また，ロゼット型のネジレモは，水位低下にとも

なう波浪エネルギーの増大によるとみられる影響で，

減少する傾向が見られた．

⑤北湖の沈水植物群落の鉛直分布は，水位変動の影響を

受けて変化していた。

⑥南湖の沈水植物群落の鉛直分布は，水位の変化から考

えられる以上にその群落面積が増加していた．その理

由の第1は水位低下にともなう生育期問の延長，第2

の理由は経年的な水位の低下，第3の理由は沈水植物

増加の正のフィードバックである．
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