
（Phase１）。第２には４月下旬から７月下旬までの時

期で，個体数が高く推移する時期（Phase２），第３に

は７月下旬から１１月下旬の個体数が低く推移する時期で

ある（Phase３）。

３． 体サイズの季節消長

Fig．４５aに，１月から１１月までの成体雌雄の頭胸長の

季節変化，並びに水温の季節変化を示した。頭胸長は雄

は６８０～９２０µm，雌は７３０～１，０４０µmの範囲を変動し，雌

の方が大きい傾向があった。頭胸長は雌雄ともに５月に

最も大きく，水温の上昇とともに減少し，高水温期の７

月から９月には最小となった。しかし，水温が下降した

１０月以降には，体サイズは再び大型化した。成体の頭胸

長（PL ; µm）と水温（WT ;℃）の間には，雌雄ともに

水温１０～２５℃では有意な負の相関関係が認められた

（Fig．４５b）。すなわち，雌ではPL＝－２１．８７WT＋１２５７．２８

（r＝０．７１，P＜０．０５），雄ではPL＝－１５．５３WT＋１０７９．７０

（r＝０．６５，P＜０．０５）であった。しかし，水温１０℃以下

Fig.４４ Seasonal changes in abundance of each developmental stage of S.tenellus at St.９ in
Lake Abashiri from January to November１９９５.
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では頭胸長と水温の間には明瞭な関係が認められなかっ

た。

４． 死亡速度の推定

Fig．４６には，各発育段階の個体数／発育時間の値をも

とに，各Phaseにおける各発育段階の個体数／発育時間

の平均値（積算値をPhaseの日数で除した平均値）を求

め，生息水温から推定される累積発育時間に対して，こ

れらの値がどのように変化していくのかを示した。そし

て，各齢級間の傾きを死亡速度と見なした。ただし，明

らかに個体群の生産がなかったと考えられるPhase１

（Fig．４４参照）は省いた。Phase２とPhase３では，卵

からコペポダイト４期までの傾きはそれぞれ，－０．１９と

－０．１７でありほぼ等しかった。しかし，コペポダイト４

期以降，５期までの傾きは，Phase２で－０．０４６，Phase

３で－０．２４２と明らかにPhase３で高い値が得られた。

また，コペポダイト５期以降，成体までの傾きは，Phase

２で－０．００４，Phase３で－０．０１２と両者ともに傾きは小

さくなったものの，Phase３ではPhase２よりも３倍高

い値だった。これらのことから，Phase３ではコペポダ

イト４期以降の後期コペポダイト期で，より高い死亡速

度であったことが示唆された。

５． 個体群生産量の推定

S. tenellusのノープリウス期からコペポダイト５期ま

での生産量は，結氷下の３月中旬の０．００２mgC／m２／日か

ら８月上旬の１０４．３mgC／m２／日まで変動した（Fig．４７

a）。Phase１での生産量は０．００２～０．０８mgC／m２／日と極

めて低い値であったが，Phase２では０．０８～６２．０mgC／m２

／日，Phase３では１０月中旬まで２２．６～１０４．３mgC／m２／日

まで増大した。しかし，Phase３で１０月下旬以降は再び

大きく減少し，１１月下旬には０．１mgC／m２／日となった。

そして，年間生産量は８．６１gC／m２となった。卵の野外で

の採集間隔がノープリウス期やコペポダイト期のそれと

異なるので，卵生産量は別に示した（Fig．４７b）。Phase

１での卵生産量は１．２～１．７mgC／m２／日と他のPhaseに比

較して極めて低い値であった。しかし，ノープリウス期

およびコペポダイト期の生産量と同様に，Phase２では

６月中旬に３８．６mgC／m２／日，Phase３では８月中旬に

Fig.４６ Progressive changes with development of the
number of each developmental stage divided by
developmental time（N）of S. tenellus populations in
Phase２ and Phase３（cf. Fig.４４）

Fig.４５ Seasonal changes in the prosome length（PL ; mean
±SD ; µm）of adult males and females of S.tenellus,
and men water temperature（WT；℃）of the top ５
m water column at St.９ in Lake Abashiri from
January to November in １９９５（a）, and the
relationship between the prosome length and water
temperature（b）. For（b）, regression equations of PL
on WT（＞１０℃）are PL=－２１.８７WT＋１２５７.２８（r＝０.
７１, p＜０.０５）for adult females, PL=－１５.５３WT＋１０７９.
７０（r＝０.６５, p＜０.０５）for adult males.
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２４．７mgC／m２／日のそれぞれ最大値に達した。１１月下旬

には卵生産量は再び２．５mgC／m２／日まで減少した。S.

tenellusの卵の年間生産量は５．１５gC／m２であった。そし

て，S. tenellus個体群の年間生産量は１３．７６gC／m２と推定

された。

本種の個体群生産量をもう一つの方法で推定した結果

をTable２５に示した。卵の年間生産量は４．６９gC／m２

（１２．８５mgC／m２／日×３６５日）と計算され，上で述べた

値（５．１５gC／m２）とほぼ同様の値が得られた。各齢級間

の平均死亡個体の割合（％Loss）は，卵が８２％と最も高

かった。卵の生産量とノープリウス期からコペポダイト

５期までを合わせた本種の個体群年間生産量は，１３．７７

gC／m２（３７．７２mgC／m２／日×３６５日）と計算され，先述

の試算値とほぼ同じ値が得られた。

６． 考察

６．１． 季節消長と個体群動態

S. tenellus（Kikuchi）は，カラヌス目セントロパジェ

ス科に属するカイアシ類の１種である。本種は汽水域を

生息場所とし，日本各地，中国，韓国，千島列島および

サハリンに分布している１０７－１０９）。これまで，S. tenellus

に関する生態学的な研究は，広島県福山市の汽水池（面

積０．８km２，水深１m以下）での生活史，飼育実験によ

る成長特性などについて詳細に行われている３８，３９，１１０）。

それによると，本種は汽水環境に適応して高い繁殖能力

を持ち，極めて豊富な現存量を維持していることなどが

明らかにされている。この汽水池では，S. tenellusは夏

季の高水温期（＞３０℃）には水柱から消失し，秋から冬

にかけて増加する１１０）。これは水温が下降して循環期と

なる秋季には底泥に分布していた卵の孵化により，個体

群が再び回復したことによる。汽水池にはS. tenellusの
Fig.４７ Daily production of nauplii and copepodites stages

（a）, and eggs（b） of S. tenellus at St.９ in Lake
Abashiri from January to November１９９５.

Table２５ The mean number（No./m２）produced per day during a given phase of each developmental stage, the loss
（mortality）between consecutive developmental stages, and the loss-based daily production of S. tenellus in Lake
Abashiri in１９９５.
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捕食者は分布せず，S. tenellusの季節消長には水温と卵

が深く関与している１１０）。

網走湖におけるS. tenellus個体群の季節消長は，成体

個体数に大きな変化があることが特長的であった。本研

究では，S. tenellusの個体群動態を明らかにするために，

成体の個体数の変化の特徴から，三つの時期（Phase１

～３）に分けてS. tenellus個体群の死亡速度を解析した。

ただし，Phase１はコペポダイト期個体の出現量が，他

の二つのPhaseと比較して著しく低く（Fig．４４），個体群

生産もほとんどないことが示唆されたので（Fig．４７），

解析から除外した。Kimoto et al３９）の水温－発育時間関

係式を用いて，網走湖の水深５m以浅の平均水温から推

定した各齢級間の発育時間は，水温が１０℃以上ではほぼ

１週間以内であった（Table２６）。この発育時間は本研究

での採集間隔に比べて短い。一般に，対象とする個体群

が単輪廻性のものであれば，採集間隔を充分細かくすれ

ば齢級間の死亡速度が推定できる１１１）。しかし，採集間

隔が一つの齢級の発育時間より長い場合には，ある特定

の同時出生集団の時間的な変化を追跡できにくい１１２）。

このため，S. tenellus個体群の死亡速度を解析するため

には，各齢級の個体数とその発育時間を考慮して，個体

数／発育時間を求めることが必要である１１３，１１４）。これらの

ことから，本研究では個体数／発育時間を計算して，こ

れが累積発育時間に対してどのように変化するかを見

た。その結果，Phase３では，後期コペポダイト期の死

亡速度がPhase２と比較して高いことが示唆された。こ

の要因を考察するために，両Phase間で，水温，塩分，

クロロフィルa量の水深５m以浅の平均値を比較した

（Table２７）。その結果，これら３つの環境要因には両

Phase間で大きな違いは認められなかった。死亡要因と

Table２６ Developmental times（days）of each developmental stage of S.tenellus derived from Kimoto et al’s３９） equation, and
used as a basis for production calculation in this study.

Table２７ Comparisons of some environmental factors in the top ５m water column of Lake Abashiri in １９９５ between
designated Phase２ and Phase３.
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して他には，流出，共食い，捕食等が挙げられる１１５）。

しかし，網走湖は流程７kmの網走川を介して海と隔たっ

ているので，表層好気層での潮汐の影響はほとんど無視

でき，湖外への流出は考えにくい。さらに，S. tenellus

は雑食性であり，室内飼育では成体がノープリウス期個

体を共食いすることも知られているが１１６），後期コペポ

ダイト期への共食いは知られていない。Landry１１５）は，

シアトルのラグーンに生息するAcartia clausi成体がトゲ

ウオ類のGasterosteus aculeatusにより高い捕食圧を受け

る結果，成体の生態的寿命が生理的寿命と比較して極端

に短いことを指摘した。網走湖では，ワカサギがS.

tenellusの重要な捕食者であることは既に述べた（第３

章第２節）。また，稚魚の摂餌量は７月から８月にかけ

て急速に増大した。おそらく，ワカサギ稚魚は８月以降

に，S. tenellus後期コペポダイト期個体に高い捕食圧を

かけていたことが推察され，このことがPhase３でのよ

り高い死亡速度に繋がったのかもしれない。

本研究で明らかとなったS. tenellus個体群の全生活史

を通しての死亡は，産卵から孵化の過程で８２％と最も高

かった。S. tenellusは水中に直接放卵するが，同様な産

卵様式を持つCentropages abdominalis，Acartia omorii，

Paracalanus sp. などでも，卵からノープリウス期まで

に死亡率は９０％に達すると報告されている１１７－１１９）。しか

し，放卵では な く 卵 嚢（egg sac）中 に 産 卵 す る

Pseudodiaptomus marinusでは，卵からノープリウス期

までの死亡率は１０％以下である１２０）。Kimoto et al.３８）によ

れば，S. tenellusは浮游性カイアシ類の中でも生涯産卵

数が極めて多い種で（２０．６℃，７０日間で２，５３１卵），本種

は出来るだけ産卵数を多くすることによって卵の高死亡

を補っているものと考えられる。

一般に，カイアシ類の卵には急発卵（Subitaneous

egg）と休眠卵（Diapause egg）が知られている１２１，１２２）。

急発卵は低水温や貧酸素などの悪条件によって孵化が抑

制され，環境条件が好転すれば再び孵化する。一方，休

眠卵は一度休眠に入ると一定期間を経た後でないと，条

件が好転しても孵化が起こらないという生理的変化を伴

う。Hada et al.１１０）は，汽水池の底泥中から周年に亘りS.

tenellusの卵を採集し，実験室内で孵化実験を行ったと

ころ，卵はいずれの季節でも２週間以内に８０％以上の孵

化率を示したことから，本種の卵を急発卵としている。

網走湖では，ノープリウス期個体は結氷期には水中から

消失した。しかし，解氷後にはノープリウス期個体が出

現し，これは結氷期に底泥中に分布した急発卵から発生

したものと考えられる。この急発卵は結氷下の低水温に

よって孵化が抑えられていたものと推察される。Uye et

al.１２３）は，福山港で底泥が硫化水素濃度の高い還元状態

では，カイアシ類の卵は死滅することを観察している。

網走湖の湖岸帯には水深が浅い嫌気層の影響を受けない

水域があるが（Fig．５），塩分躍層の深度が浅くなると，

湖岸帯の貧酸素な底泥の面積は拡大し，卵の生残は低下

することが考えられ，S. tenellus個体群にとって塩分躍

層の挙動は極めて重要であると考えられる。

６．２． 体サイズ

S. tenellus成体の体サイズ（頭胸長）は水温１０℃以上

では，水温と負の相関関係にあった。一般に，カイアシ

類の体サイズは水温と餌条件により影響を受けることが

飼育実験で明らかにされている１２４，１２５）。もし，餌条件が

充分であれば，体サイズは水温と負の相関関係にあるこ

とが知られている１２６）。網走湖では，解氷後塩分躍層以

浅のクロロフィルa量は増加し，夏季に若干低下する

が，結氷期を除いて常に１０µg／!以上存在し，S. tenellus

にとって餌環境は良好であると判断される。しかし，１０℃

以下では体サイズはほとんど変化しなかった。１９９５年の

結氷下でのクロロフィルa量は欠測であるが，１９９１年２

月の結氷期のクロロフィルa量（１．２７µg／!；浅見未発
表資料）は他の季節と比較して極めて低いものであっ

た。このことは，低濃度のクロロフィルa量が，S. tenellus

の体サイズの制限要因の一つとなっていることを示唆す

るのかもしれない。Hada et al.１１０）は，汽水池に生息す

るS. tenellusの成体の体サイズと水温（４．２～３０℃）との

間には明瞭な関係がないことを報告している。この汽水

池では水温１５～２６℃では，水温の上昇につれて体サイズ

も増加し，２６～３０℃で水温の上昇につれて体サイズが減

少する。このことは，本研究で観察された水温と体サイ

ズとの関係とは異なるものである。しかし，汽水池でも

１０℃以下では，成体の体サイズはほとんど変化しない

（Hada et al.１１０），Fig．６）ことは本研究と一致するもの

であった。S. tenellusの体サイズと環境要因との関係に

ついては，他の水域での知見も蓄積し，更なる検討が必

要である。

６．３． 個体群生産量

本研究では，網走湖におけるS. tenellusの個体群生産

量をKimoto et al.３９）による水温－成長速度の関係から成

長速度を推定しこれに現存量を乗じた方法と，各齢級に

ついて個体数／発育時間を求め，各齢級間での死亡個体

数を推定し，これを現存量に換算して個体群生産量を求

める１１４）といった二つの方法で推定した。その結果，ど

ちらも年間生産量は１３．８gC／m２となった。沿岸性カイア

シ類の年間生産量について，瀬戸内海のCentropages

abdominalis，Acartia omorii，Paracalanus sp.，Pseudodiaptomus
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marinusでそれぞれ，２．６６gC／m２１１７），５．６２gC／m２１１８），５．５

gC／m２１１９），および０．３８gC／m２１２３）と報告されている。ま

た，北海道渡島大沼に分布するカイアシ類Eurytemora

affinisの年間生産量は６．２gC／m２と報告されている１０２）。

これらの沿岸性カイアシ類の生産量に比較して，網走湖

に分布するS. tenellusの生産量が極めて高いことがわか

る。S. tenellusは，出来るだけ多くの卵を産み個体群を

維持し，短い発育時間で素早く成体へと成長することに

よって高い個体群生産量を実現していると考えられる。

この生活史戦略は，一方でプランクトン食性魚類に極め

て有利な餌環境を提供し，本種の高い生産量が網走湖で

卓越して出現するワカサギの生産を支えていることが示

唆される。

第４章 総合考察

１． 生息環境と資源変動要因

網走湖は周年を通して，強固な密度躍層を有し，顕著

な２層構造を呈する汽水湖である。一般に，汽水湖は高

い生物生産性を持つ生態系として知られる１２７）。汽水湖

は河川と海の中間に位置した止水環境にあり，陸域から

河川を通して運ばれた栄養塩類が海に出る前に汽水湖に

滞留し，これが生物生産に使われる。このため，植物プ

ランクトンの現存量が極めて高く，網走湖においてもク

ロロフィルa量は結氷期を除き約１０µg／!以上の高濃度
で推移する。そして，この豊富な植物プランクトン現存

量に支えられて，輪虫類のKeratella cruciformis，枝角類

のDiaphanosoma brachyurum，カイアシ類のSinocalanus

tenellusなどの汽水性動物プランクトンが大量に出現す

る。これらの動物プランクトンは同じ汽水湖である小川

原湖５），宍道湖１２８）などでも大量に出現することが知られ

ている。一般に，汽水性種は高い潜在的生産速度を持つ

ことが特徴の一つとされている１０４）。本研究では，網走

湖で最も優占するS. tenellusが，極めて高い日間生産ポ

テンシャルを有することを示した。つまり，豊富な植物

プランクトン現存量に加えて，汽水環境に適応した高い

潜在的生産速度を有する動物プランクトン種の存在もま

た，汽水湖の生物生産性を高めていることを明らかにし

た。Nixon１２９）は，汽水域での単位面積当たりの漁獲量が

他の水域に比較して常に高いことを指摘し，その理由と

して基礎生産によって生産された有機物が，より高次の

生物へ移行する転送効率が高いことを挙げている。そこ

で，網走湖においても基礎生産量を観測した１９９５年につ

いて，夏季の基礎生産量からワカサギ稚魚生産量までの

転送効率を試算した（Table２８）。

鳥澤１０）によると，１９９５年のワカサギ初期資源量は２６ト

ンであり，これをこの年の湖中残留群の現存量とみなす

ことができる。さらに，本研究から稚魚個体群の成長速

度（g）は０．０５／日と推定され（Table２１），稚魚の炭素含

量を５０％と仮定し，水分含量を８０％（Fig．３５）とすると，

稚魚の日間生産量は成長速度と現存量の積として，４．０

mgC／m２／日となる。基礎生産量は８月の値を用いて

３３０．２mgC／m２／日なので，基礎生産量からワカサギ生産

量までの転送効率は１．２％と推定される。Uye et al.１３０）

は，瀬戸内海において基礎生産量からプランクトン食性

魚類の生産量までの転送効率を０．８％としている。この

転送効率は複数の魚種を含んだ値であるが，本研究での

転送効率の試算値は，ワカサギ稚魚単一種を対象として

おり，極めて高い効率として評価できる。さらに，汽水

湖の生態系を論ずるに当たり，汽水湖に固有の種ヤマト

シジミ（Corbicula japonica）の存在は無視できない。

多くの汽水湖はヤマトシジミの重要な漁場となってお

り１３１），網走湖でも例外ではなく，ヤマトシジミの年間

漁獲量は近年では約８００トンにも達している３２）。ヤマト

シジミは濾過捕食者として植物プランクトンを含む有機

物を直接利用している１３２）。このように，網走湖では基

礎生産の大部分が高次の漁業生物に移行し，基礎生産の

高い転送効率が実現される生態系が機能していると考え

Table２８ An estimation of daily production of smelt juveniles and transfer efficiency from primary production during summer
season in１９９５.
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