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The Japanese icefish Salangichthys microdon of Lake Abashiri has high commercial value as a typical fisheries resource in
inland water fisheries in Hokkaido. However, the informations available on this species such as population dynamics and life
history is very poor, and the annual catches of icefish are unstable. This study clarifies the development of fishery resource
management for sustainable use of the icefish in Lake Abashiri. Therefore, the fluctuation mechanism of population size,
spawning habitat and the life history of icefish in Lake Abashiri were elucidated. The life history was validated by field
observations based on the hypothesis by the trace element analysis of otoliths and analysis data of icefish fisheries such as
CPUE. In addition, the estimation method for population size of icefish in Lake Abashiri was developed in this study based on
the features of their life history. And furthermore, an appropriate management strategy of icefish resources in Lake Abashiri was
proposed based on Ricker’s stock−recruitment curve. The results are summarized as below.
The timing of start of upstream migration of adult icefish to Lake Abashiri from Port of Abashiri was observed from late April
to early May, when the water temperature of Abashiri River reached 5℃. The numbers of upstream migration changed with the
tidal period, and increased at the time of the spring tide when there was frequent flow of the seawater from Port of Abashiri.
Icefish seem to migrate efficiently from Okhotsk Sea to Abashiri Lake using the saltwater intrusion.
Icefish adults, which migrated to Lake Abashiri from Port of Abashiri, were distributed throughout Lake Abashiri but mainly
around the mouth of the feeder river. No icefish migration to the upstream section from Lake Abashiri was observed. From the
temporal changes in gonad somatic index (GSI) of female adult icefish collected in Abashiri River system, the spawning season
was estimated to be from late May to mid−June. In addition, from the frequency distribution for the egg diameter of mature
female icefish collected in Abashiri River system, the spawning behavior seems to be performed a plurality of times during the
spawning season. The sex ratio greatly changed spatiotemporally.
The migration history of 20 individuals of adult female icefish was examined by the otolith Sr:Ca ratio. The findings
suggested that the life history pattern of icefish in Lake Abashiri consisted of two types: i.e., 3 individuals belonged to the lake
resident group, 17 individuals belonged to the anadromous migration group. In the anadromous migration group, the estimated
body lengths at the beginning of the downstream migration were approximately 30 mm (4 individuals) and approximately 50
mm (13 individuals).
Icefish larvae emerged in Lake Abashiri in late May. The findings suggested that icefish larvae that hatched on the coast of

Lake Abashiri were dispersed throughout the lake by diffusion of the lake flow. Vertical distribution of icefish larvae was
observed in all water depths of the aerobic layer, but many individuals of icefish larvae tended to be distributed in the middle
layer of the aerobic layer.
In fast−growing individuals of icefish larvae, the body length was more than 25 mm in mid−July, and larvae were transferred
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to the juvenile stage.
Icefish juveniles were distributed unevenly or extensively in Lake Abashiri.
The growth curve of icefish in Lake Abashiri was fitted by using the exponential curve between July−November 1999−2006.

The specific growth coefficient was 0.0065 on average. The specific growth coefficients of 2000 (0.0092) and 2005 (0.0081)
were greater than those of other years.
Seine net fishing that targets icefish juveniles in Lake Abashiri was started in September every year. It was estimated that
icefish juveniles migrated to Okhotsk Sea from Lake Abashiri in September−October during the fishing season.
The timing of downstream migration was synchronized with the tidal rhythm. Individuals of downstream migration increased
at all times when the flow direction of Abashiri River current was favorable. The peak of downstream migration was observed
at a time when the river temperature was below the seawater temperature. Icefish seemed to move toward the sea efficiently by
using the water flow of Abashiri River.
The growth curve of ice fish in Lake Abashiri was fitted by using von Bertalanffy’s growth curves based on the mean body
length and variance by year class. The growth coefficient (k) of females ranged from 1.9 to 5.1, and males ranged from 2.0 to
4.5. The growth coefficient of the 2005 year class was maximum in both males and females.
Icefish eggs were distributed in the sediment comprised of sand and gravel in the shallow coastal waters. The density of
icefish eggs tended to be higher in medium sand−gravel where the grain size was larger. Furthermore, there were few icefish
eggs in the sediment where silt clay was predominant.
Icefish have lived in Lake Abashiri since the early 1930s because of climate change and topographical features, and have been
caught by commercial fisheries since 1936. Their annual catches in 1936−2007 except 2005 fluctuated between 1 to 94 tons.
The periodicity of one−year intervals relating to the life history of icefish was observed in annual catches. Thus, it seems that
the population size of icefish is influenced by the parental numbers.
When juvenile icefish began to emigrate from Lake Abashiri to Okhotsk Sea, the density of juvenile icefish declined rapidly.
Additionally, fisherman in Lake Abashiri changed the target from icefish to Japanese smelt Hypomesus nipponensis. Therefore,
changes in the pattern of CPUE decrease were caused by these two factors.
In addition, the CPUE of icefish fishery was reduced by rising water followed by heavy rain. In 1992 and 1998, the CPUE
of the first day of the fishing season showed an extremely low value by rising water just before the beginning of the fishing
season. In 2001 and 2006, rising water followed by heavy rain occurred during the fishing season. The CPUE after rising water
was much lower than that before rising water. The icefish seem to be stimulated into seaward migration by rising water.
Blue tide occurred during the fishing season in Lake Abashiri in 2004, leading to high mortality rates of a large number of
juvenile icefish. Furthermore, the population characteristics of icefish in the 2005 year class showed the lowest value in all
developmental stages as exemplified by the significantly small number of adult fish. As a result, icefish fishery was suspended
in 2005.
Population sizes at the beginning of each fishing season from 1985 to 2006 were estimated to be 36,763×103−487,590×103

individuals based on DeLury’s second model and the density of juveniles.
The relationship between the number of adults and recruitment fitted well with Ricker’s reproduction model. Carrying
capacity (K) and maximum sustainable yield (NMSY) estimated by the Ricker stock−recruitment curve were 31.345×106 and
106.597×106 individuals, respectively. The initial population size of icefish in Lake Abashiri increased with an increase in the
number of previous generation adult fish. However, the initial population size was reduced to reverse when the number of
previous generation adult fish exceeded NMSY. In 1992 and 2006, the initial population size of next generation fish was
significantly reduced because the number of adult fish in both exceeded K.
Icefish catch in Lake Abashiri fluctuated, reflecting the population size in principle, but the catch was unexpectedly poor when
there was blue tide and rising water caused by heavy rain. The remaining population size (approximately equal to or the image
of the number of adults) excessively impacted the initial population size of the next generation.
For more sustainable and greater rational use of icefish resources in Lake Abashiri, leaving behind about 31 million uncaught
individuals every year is necessary. In particular, in the case of missed opportunities of catch caused by rising water, it is
necessary to catch fish that exceed NMSY after the migration from Okhotsk Sea to Lake Abashiri. As a result, it is considered
possible to maintain appropriate adult fish numbers.

キーワード：CPUE，MSY，網走湖，個体群動態，再生産関係，生活史，シラウオ
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第1章 緒 言
1.1 網走湖の環境特性

網走湖は，オホーツク海沿岸の網走市と大空町にまた

がる汽水湖であり，1級河川網走川の下流部に形成されて
いる（Fig. 1）。長軸は北東―南西方向に伸長し，周囲長
44km，最大湖長11km，最大湖幅4km，最大水深16.1m，
平均水深7mである。本湖は，周辺の能取湖，藻琴湖，涛
沸湖などと同様に，かつての海の一部（湾）が湾口に堆

積した漂砂によって海と遮断され，長い年月を経て徐々

に低鹹化した海跡湖である（高安・飛島，1930）。湊・北
川（1955）によると，本湖は10,000～7,000年以前は海峡
の一部であり，7,000～3,000年前に高鹹性の海湾の一部と
なり，3,000～1,500年前の中鹹性を経て，1,500～1,300
年前から低鹹性の水域になったものと推定されている。

その後，大正期から昭和初期までは純淡水湖であったが，

1930年代に入り急激に塩分が上昇して，現在では独特な
汽水環境を呈している（佐野，1937；元田，1950；黒田，
1967）。
網走湖の主な淡水流入源は，網走川，女満別川，トマッ

プ川であり，中でも網走川が総流入量の70～90％を占め
ている。これらを含めた集水面積は1,259km2と大きく，
道内最大である。湖の北東には流出河川である網走川が

あり，7.2kmの河道によってオホーツク海とつながってい
る。網走湖は，湖心部が最も深く，流出口で急激に浅い

という湖盆地形のため，いったん海水が侵入すると長く

底層に滞留する。下層水は低水温，高塩分で密度が大き

く，表層水と混合することなく，上層水との間には慢性

的に密度躍層が形成される。この鉛直的に堅固な2層構造
により，網走湖はほぼ上層水のみが循環する部分循環湖

となっている（大槻・多田，1993）。また，嫌気的な下層
水には，多量の硫化水素や無機塩類が溶存状態で蓄積さ

れている。上層水中の栄養塩類は，広大な流域からの流

Fig.1 Map showing Lake Abashiri and adjacent rivers in
eastern Hokkaido, Japan.
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Fig.2 Depth（m）of interface layer between fresh and sea
water in Lake Abashiri. Data: Hokkaido Regional
Development Bureau Abashiri Development and
Construction Department（2010）.

入に加え，強風時などには下層水からも供給されるため，

網走湖の上層は栄養塩レベルが高く典型的な富栄養状態

を呈している。このような独特な汽水環境により，網走

湖は生物生産が高く，古くから水産業が盛んである（三

上，2000）。網走湖への海水浸入がはじめて確認されたの
は，1927年であるが（湊・北川，1955），高塩分水が安定
的に湖底に貯留するようになったのは1935年以降である
（中尾ら，1983）。この時期は，網走川の河口を囲む網走
港が建設され，さらに河道改修により下流域の通水が良

くなった時期と一致しており，これら一連の河川工事が

網走湖の汽水化の一因になったものと考えられている（佐

野，1975）。中でも，1931年に周辺住民により自発的に行
われた中州の掘削が，網走湖への海水侵入の主因と考え

られている（池永ら，1998a）。一方，網走湖へ向かって
逆流する海水は，湖から流出する湖水の流量にも影響を

受けている（三上，2000）。すなわち，河道底層を遡上す
る海水の上部には，湖から流出する淡水が流下しており，

その密度境界で摩擦応力が働いて遡上する海水を下流方

向へと引き戻している。中尾（1998）は，網走湖の底層
水が低鹹水から高鹹水へと急激に変化した時期が，渇水

年の頻発した時期と極めてよく一致することを指摘して

いる。このように，網走湖の水質環境は，過去から現在

まで降水量の経年変化によって変動している。

網走湖の下層水は，嫌気的で生物に有害な硫化水素を

多量に含んでいる。そのため，下層水の規模や深度は漁

場環境を考える上で極めて重要な要素となる。網走湖に

おける湖水環境の特徴として，青潮の発生が知られてい

る（大槻・多田，1993）。池永ら（1999）の青潮発生メカ
ニズムによると，成層化した水域に強風が連吹すると，

表層水の吹き寄せにともなう水面勾配と静水圧的に釣り

合うように，下層の嫌気的な高塩分水塊が風上方向に湧

昇する。それに伴って下層水中の汚濁物質が上層に連行

されるため，水域全体の水質汚染が進行する。青潮の名

の由来は，この下層水に含まれる硫化物イオンが表層の

酸素と結合し，化学的な酸化作用による中間生成物から

の散乱光により水面が青緑色あるいは乳白色に変色する

ことにある。また，青潮発生が長期間継続することはほ

とんどないが，湖や沼などの閉鎖水域で発生した場合に

は，生態系や漁業資源にも甚大な被害を及ぼす。網走湖

では，かつては青潮の発生は皆無であったが，1987年に
突如として発生するようになり，その後は多い年で年5
回，平均すると年1～2回の頻度で継続的に発生が見られ
ている。池永ら（2004）は，観測と数値解析から網走湖
における青潮の発生条件を明らかにしており，低塩分の

上層水と高塩分の下層水との境界層（以下「塩淡境界層」

と記す。）の水深が5mと想定した場合，15m/secを超す強

風が約5時間にわたって連吹すると青潮が発生し，塩淡境
界層が浅いほど風速が低くても青潮が発生しやすい。近

年，網走湖において青潮の発生頻度が高くなっている原

因は，塩淡境界層水深の上昇によるものと考えられてい

る（北海道開発局網走開発建設部，2010）。
塩淡境界層を塩分10の水深，塩淡境界層水深を水面か

ら塩淡境界層までの深さと定義すると，網走湖の塩淡境

界層水深は，1950～1980年頃までは8～12mで推移してい
たが，その後急速に上昇し，1987年には5m程度となった。
この原因は1980～1987年の降水量減少と考えられており，
湖へ流入する淡水の減少によって湖水流出量が減り，結

果的に海水の逆流を助長させたものと考えられている。

その後，塩淡境界層水深は1987年以降5～8mの範囲で比
較的安定していたが，2003年から再び急激に浅くなり，
湖と海との水位差が最も大きくなる冬季には2～3mにま
で低下するようになった（Fig. 2）。この原因については十
分明らかにされていないが，淡水流入量の減少と，近年

の平均潮位の上昇が関連していると考えられている（池

永ら，1998b；北海道開発局網走開発建設部，2010）。2004
年9月には，台風18号の接近に伴う強風のため，青潮が
発生し，シラウオの大量斃死が発生した。

このような状況から，国土交通省は「網走川水系網走

川水環境改善緊急行動計画（清流ルネッサンスⅡ）」を策

定し，青潮の発生を抑制するためには堰によって海水の

浸入を制御し，塩淡境界層を水深6～7mに維持する必要
があるとしている（北海道開発局網走開発建設部，2010）。
この提言に従って，網走川の流出河道には海水遡上量を

制御するための可動堰が設置され，2005年以降冬季間の
海水侵入と塩淡境界層の上昇が人為的に抑制されている。

1.2 シラウオの分類と分布

シラウオSalangichthys microdonは，シラウオ科Salangidae
に属する体長70～100mmの小型魚で，その寿命は満1
年の年魚である（落合・田中，1986）。ハゼ科Gobiidae
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のシロウオLeucopsarion petersiiなどとともに，幼形成熟
（Harada et al., 2003, 2005）する数少ない魚類の一種であ
り，体表に色素が少なく，透明で，成熟した雄の臀鰭基

底部を除いて鱗を欠いている。また，消化管は直線状で，

盲嚢状の胃がなく，全体的に内部骨格の化骨度合いが低

いなど，成熟時においても幼魚に見られる形質を示す

（Saruwatari, 1988）。産卵期は2～6月で（松原・落合，
1965），河川下流域や汽水湖内の浅場の砂礫底に粘着性纏
絡卵を産出する（脇谷・高橋，1913；千田，1973a；
Saruwatari, 1988）。シラウオ科魚類は，現在までに4属11
種が報告されているが，その分布はすべて北東アジアに

局在している（Regan, 1908；脇谷・高橋，1913；Roberts,
1984；猿渡，1994）。本邦には，シラウオのほか海産のイ
シカワシラウオSalangichthys ishikawae（脇谷・高橋，
1913；藤本，1954；堀，1969, 1971；竹内，1972, 1974；
Senta et al., 1986；川端ら，1994），環境省によるレッド
データブックで絶滅危惧種に指定されているアリアケシ

ラウオSalanx ariakensis（水谷ら，2000；日比野ら，2002）
およびアリアケヒメシラウオNeosalanx regain（田北ら，
1988）の3属4種が生息している。これらの中で，北海道
で生息が確認されているのはシラウオのみである。

シラウオはシラウオ科でもっとも分布域が広く，北海

道から岡山までの太平洋沿岸，および熊本までの日本海

沿岸の汽水域に広く分布している。国外では，朝鮮半島

東岸からロシア極東に至る沿岸地方（落合・田中，1986），
サハリン南部の汽水域に分布している（Moukhametova,
2010）。シラウオを対象とした漁業は，河口域や内湾，汽
水湖などの汽水域が大きく発達した地域で行われている。

シラウオは，北海道ではオホーツク海側の網走湖（隼野，

2001）やサロマ湖（小長谷，2004），日本海側の石狩川
（福田，1994a, 1994b），太平洋側の厚岸湖（山口，2003）
などで主に漁獲されている。道外では，青森県の小川原

湖（遊佐ら，1972）や秋田県の八郎湖（三浦ら，1955），
茨城県の北浦（加瀬林，1967），愛知県の豊川と矢作川
（堀田・田村，1954），三重県の長良川（岡田・森，1957），
岡山県の高梁川（千田，1973a, 1973b），島根県の宍道湖
（河合，1914；川島，1989）などで古くから漁獲されてい
る。また，福島県と青森県の太平洋沿岸では，イシカワ

シラウオの船曳き網漁業でシラウオが混獲されている（川

端ら，1994；鷹�，2010）。シラウオ漁業の操業形態は水
域や地方によりさまざまあり，一般的に河口域周辺では

四手網や棒受け網などの敷き網やフクベ網などの小型定

置網が用いられる。内湾や汽水湖では，それらに加えて

刺し網や地曳き網，船曳き網などが多く用いられる。漁

獲量は全国で年間300～1,300トン程度であるが，近年は
減少傾向にある。農林水産省の内水面漁業生産統計調査

によると，2000～2010年における主要生産県の平均漁獲
量は，青森県が644トン，茨城県が140トン，島根県が46
トン，北海道が25トン，秋田県が19トンであった（http:
//www.maff.go.jp/j/tokei/）。

1.3 網走湖におけるシラウオの漁業史

網走湖における漁業の端緒は，1900（明治33）年まで
さかのぼる。郷土史を見ると，女満別原野（現，大空町）

に入植した鳥取県人が漁労に従事したのが本湖での漁業

の始まりとされている（女満別町，1969）。その後，大正期
になって移住者が増えると，網走湖畔でワカサギHypomesus
nipponensis，ハゼ科，スジエビPalaemon paucidensなどを
対象とした漁業者が増加した。さらに，1924（大正13）
年に専用漁業権が認可されると，これらの漁業が組織的

に営まれるようになった（高安・飛島，1930；西網走漁
業協同組合，1999）。現在，網走湖の漁業を支える主な水
産資源は，ヤマトシジミCorbicula japonica，ワカサギ，
シラウオの3種である（Fig. 3）。ワカサギが開拓当初から
重要な漁獲資源となっていたのに対し，シラウオとヤマ

トシジミは網走湖の汽水化にともなって漁獲量が増加し

た（佐野，1975）。現在では，これらの3種は何れも道内

Fig.3 Annual catches of icefish Salangichthys microdon,
Japanese smelt Hypomesus nipponensis, and brackish
water clam Corbicula japonica in Lake Abashiri.
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生産量の6～8割以上を網走湖産が占めている。また，網
走湖産ワカサギはその漁業生産ばかりでなく，全国の主

要なワカサギ生産地への種卵供給という重要な役割も担っ

ている（大槻・多田，1993；鳥澤，1999）。
網走湖が完全な淡水湖であった，少なくとも1930年に

はシラウオの生息は認められていない（高安・飛島，

1930）。佐野（1937）によると，シラウオは湖水が汽水化
し始めた1933年頃より急激に出現数が増え，1937年当時
には漁獲量も増加傾向にあったことが記録されている。

網走湖産シラウオの漁獲量は，漁獲が開始された1936
年から1966年までの年別漁獲量が報告されており（黒田，
1967），その後，1973年までの漁獲量が追加報告されてい
る（佐野，1975）。また，それ以降は西網走漁業協同組合
が各年の漁獲量を集計しデータを蓄積している。

網走湖において，シラウオ漁業は西網走漁業協同組合

の30漁家によって行われ，そのすべてがワカサギ漁業と
の兼業で営まれている。シラウオ漁業で使用される漁具

や漁法は，基本的にはワカサギと同一である。ワカサギ

漁業の詳細については鳥澤（1999）に詳しく述べられて
いる。網走湖産シラウオは，毎年9～12月にかけて実施さ
れる曳き網漁業においてのみ漁獲されており，網走湖の

漁業者は秋季に先ずシラウオを漁獲し，その後，漁獲対

象をシラウオからワカサギへと移行させる。漁獲開始日

は，シラウオあるいはワカサギの成長に基づいて決定さ

れ，通常年は9月から開始されるが，遅い年には10月に
なることもある。漁法は，すべて船を用いたいわゆる「か

けまわし方式」の曳き網漁業である。各船には発電機と

揚網機が装備されているが，資源保護を目的として魚群

探知機の使用は禁止されている。水揚げされたシラウオ

は，仲買人を通じて主に札幌や東京方面へ生鮮で出荷さ

れる。大空町では，毎年9月に「白魚まつり」が開催され，
刺身や天ぷら，丼ぶりなどが町民や観光客へ提供されて

いる。また，網走市ではシラウオをキチジSebastolobus

macrochir，カラフトマスOncorhynchus gorbuscha，スケトウダ

ラTheragra chalcogramma，ツチクジラBerardius bairdii，

ワカサギ，ヤマトシジミとともに「活き粋7珍」に選定し，
網走市を代表する水産物として漁業や観光振興に活用し

ている。

1.4 研究の背景と目的

前章に述べたように，網走湖は現在，北海道における

ヤマトシジミ，ワカサギ，シラウオの生産量の6～8割以
上を占めており，道内で最も重要な内水面漁場となって

いる。また，古くから湖水環境（高安・飛田，1930）や
餌料生物（元田・石田，1948, 1949；石田，1950, 1952）
に関わる調査研究が行われてきた。このほか，ヤマトシ

ジミ（Baba, 2006）やワカサギ（鳥澤，1999；浅見，2004）
の漁業資源に関わる知見も多い。しかし，網走湖の代表

的な漁業資源であるシラウオについては，これまで研究

対象とされた経緯がなく，その生活史や資源に関する生

物学的情報は極めて少ないのが現状である。また，シラ

ウオの漁獲量は年変動が大きく，漁業者は有益な資源管

理指針がない状態でシラウオ漁業を営んでいる（隼野，

2001）。
他水域のシラウオに関する研究は，比較的古くから産

卵や卵発生に関する断片的な報告（堀田，1951；堀田・
田村，1954；岡田・森，1957：千田，1973a, 1973b）が見
られるほか，近年になり涸沼，小川原湖，由良川，石狩

川において生活史を中心に詳細に行われている。シラウ

オは，以前は遡河回遊魚とみなされていたが（McDowall,
1988；松原・落合，1965），最近になり水域によって多様
な生活史を有することが明らかとなってきた。例えば，

由良川のシラウオはすべての個体が河口周辺から沿岸域

一帯で一生を過ごすと考えられている（桑村，1993）。た
だし，石狩川では河口周辺から沿岸域一帯で一生を過ご

す個体群の他に，一時期を淡水域で過ごし，再び降海す

る両側回遊型の個体群も存在する（山口，2006）。また，
汽水湖の涸沼ではすべての個体が降海せず，水系内で生

活史を完結させる（Saruwatari and Okiyama, 1992）。一方，
同じく汽水湖の小川原湖では生活史に多型が認められ，

湖内に残留する個体群の他に，一時期降海して沿岸域で

生活する遡河回遊型の個体群が存在する（片山ら，2008）。
このように，シラウオは生息水域の環境特性により生活

様式をさまざまに分化させ，個体群を維持してきたもの

と考えられる。

シラウオの個体群動態に関する知見（加瀬林・浜田，

1973）は少なく，近年においても同じ水域に生息するワ
カサギとの関連から考察されたものがいくつか見られる

程度である。霞ヶ浦では1980年代以降，ワカサギとシラ
ウオの個体群サイズが同様な変動傾向を示してきたこと

が報告されている（久保田，1998, 2002）。また，小川原
湖では，稚仔の分布特性から両種が棲み分けを行い，競

争を避けていると考えられており（三浦，1992），宍道湖
（川島，1989）や霞ヶ浦（野内，2006）においても同様な
種間関係が示唆されている。

本研究の目的は，網走湖のシラウオ漁業資源を持続的

に利用するための管理指針を確立することである。その

ために，これまで不明であった網走湖産シラウオの生活

史を明らかにするとともに，漁業情報をもとに個体群動

態のメカニズムを解明した。
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第2章 生活史
シラウオの分布域は，基本的には汽水湖や河口周辺か

ら沿岸域あるいは内湾などの淡水と海水が混合する汽水

域であるが，水域によっては一生のうちの一時期を海水

あるいは淡水域で過す個体群が存在する。McDowall

（1988）と塚本（1994）に基づくと，シラウオの回遊様式

には，非通し回遊型と通し回遊型の2型が存在することに

なる。さらに，既往の知見をもとにシラウオの生活史を

この2型に分類すると，非通し回遊型には河口周辺から沿

岸域一帯の汽水域で一生を過すものと（桑村，1993），汽

水湖あるいは汽水湖を含む水系内で生活史を完結させる

ものがある（Saruwatari and Okiyama, 1992）。一方，通し

回遊型には，河口や沿岸の汽水域で孵化した後，河川を

遡上して淡水域で生活する両側回遊型（山口，2006；岡

田ら，2009）と，汽水湖で孵化した後，降海して沿岸域

で生活する遡河回遊型（片山ら，2008）がある。そして，

通し回遊型が存在するすべての水域では生活史に多型分

岐が認められ，非通し回遊型の個体群も存在する。

網走湖に生息するシラウオの生活史はこれまで主に漁

業者の経験的識見から遡河回遊型と考えられてきたが，

科学的には明らかにされていない。シラウオの資源変動

機構ならびにその管理手法を検討するためには，先ず生

活史の全容を明らかにしたうえで，生息水域における分

布特性と回遊現象のメカニズムの解明が必要である。

本章では，Saruwatari（1988）が示したシラウオの卵期，

仔魚期，稚魚期および成熟期の発育段階別にシラウオを

採集し，時空間分布と成長を明らかにすることによって

網走湖産シラウオの生活史を明らかにする。さらに，親

魚の耳石微量元素分析によって回遊履歴を推定し，生活

史を通した野外観察結果と比較することで，生活史の詳

細を検討した。

2.1 材料および方法

遡上行動 親魚の採集は，主に流出河川である網走川で

行った。河口から5.5km上流の採集定点（St.1）において

（Fig. 4），フクベ網と呼ばれる小型定置網（Fig. 5a）を用

いて海域から網走湖へ遡上する親魚を採集した。フクベ

網は，網地が総て目合2mmのもじ網で作られており，開

口部を下流方向へ向けて設置した。フクベ網による親魚

の採集は2000年，2005年および2006年のそれぞれ4～6

月にかけて行った。フクベ網を設置後，24時間中に採集

されたシラウオを調査日1日分の標本として，日別の採集

個体数を比較した。網の設置作業にともなう影響を排除

するため，調査開始の約1時間前には設置作業を完了させ，

入網魚を一旦取り除いてから採集を開始した。ただし，

採集日が連続している場合には，前日分の標本回収が終

わった時点で次の採集の開始時刻とした。基本的には，

毎回，開始時刻が午前9～10時になるように調整したが，

場合によっては若干前後した。採集期間中の河川と海域

の水温を，フクベ網の設置地点および網走港内の，それ

ぞれ底から60cmの位置に設置した水温ロガー（StowAway

TidbiT，Onset社）により計測した。

網走川への遡上前の状況を調べるため，補足的に網走

港内に設定した採集定点のSt.18において（Fig. 4），シラ

ウオの目視観察ならびに集魚灯とタモ網による採集を試

みた（Fig. 6）。

2005年4月27～28日にかけて，入網した標本を3時間お

きに計数し，遡上の日周変動を分析した。また，河川の

物理環境を把握するため，標本採集の直後にフクベ網開

口部の水深および流速（流速計CR−7型，YOKOGAWA

社）を計測するとともに，表層と底層の水温および塩分

を測定した（水温塩分計ACT20−D，アレック電子社）。

流速値は，便宜的に順流時（網走湖から網走港方向への

流れ）には正の値，逆流時（網走港から網走湖方向への

Fig.4 Map showing the study area and sampling stations of
icefish in Lake Abashiri.

Fig.5 Trap−nets for collecting adult（a）and juvenile（b）of
icefish in Abashiri River. Mesh size: 2mm, Unit: cm.
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流れ）には負の値で表現した。さらに，気象庁のホーム

ページ（http://www.jma.go.jp/jma/index.html）より，網走港

における潮位データを入手した。

採集したシラウオ標本は，直ちに10％ホルマリン溶液

に固定し，固定から計測までの時間経過による体長収縮

および体重減少の影響を小さくするために，採集後8日以

上経過してから体長および体重を計測した。また，一部

の雌の生殖腺重量および孕卵数も計測した。なお，脊索

屈曲前の仔魚では，体長サイズは吻端から脊索末端まで，

それ以降の個体では下尾骨末端までを用いた。

親魚の湖内分布 網走湖内に設定した採集定点のSt.3～16

において（Fig. 4），シラウオ親魚の採集を行った。親魚の

採集は，基本的には1999～2007年の春季（5～6月）に行っ

た。ただし，後述する夏季（7～9月）の稚魚を対象とし

た採集においても，主に産卵後の親魚が混獲されること

から，ここでは1990～2007年の夏季（7～9月）に得られ

た標本も加えて検討することにした（Table 1）。シラウオ

の採集には，曳き網漁業で実際に使用されているものを

小型化した試験用の曳き網を用いた（鳥澤，1999）。網は

全長約55m，網丈約5mで，コッド・エンド部の網地には

目合2mmのもじ網が使われている。曳網方法は，実際の

漁業と同様に船外機船をアンカーで固定して行ういわゆ

る「かけ回し漁法」とし，曳き綱の巻き取りにはライン

ホーラー，揚網にはネットホーラーを用いた。また，曳

き綱の長さはすべての採集定点において片側約100mずつ

とした。親魚の分布と湖水の物理環境との関連を調べる

ため，すべての採集定点において，揚網時にメモリー式

STD（Model−AST−1000S，アレック電子社）を用いて，

湖底から表層までの水温および塩分を0.2m間隔で観測し

た。

採集した標本の中からシラウオ親魚を選別し，計数し

て各採集定点におけるCPUE（個体数／網）を算出した。

1999～2007年において，全年で共通して採集が行われた

定点は，St.4，St.8～10およびSt.14であった（Table 1）。そ

こで，湖央のSt.9を除いた4採集定点によりCPUE平均値

を算出し，平均値が最も高い採集日の値をその年の親魚

分布指数とした。なお，シラウオは主に表層に分布する

が，沖合の採集定点では網の下縁が着底せず，採集魚が

逃避する危険性を完全には否定できない。そのため，St.9

におけるシラウオの採集効率は，網の下縁が着底する他

の採集定点とは異なる可能性が考えられるため，すべて

の年でSt.9の結果は平均値の算出から除外した。

標本は，採集後直ちに10％ホルマリン溶液に固定し，

8日間以上経過してから体長と体重を計測した。また，一

部の雌については生殖腺重量の計測も行った。シラウオ

科魚類の卵巣は左右で大きさが異なり，体腔の前後に偏

在する（高野，1989）。1999年5月21日に採集された雌の

一部から左右の卵巣を取り出し，それぞれの卵数を計数

するとともに万能投影機を用いてすべての卵径を計測し

た。また，この標本とは別に，1999年の5～8月に採集さ

れた雌の一部から左側の卵巣の一部を取り出し，万能投

影機上で卵径を測定した。

シラウオの体長（L）と孕卵数（N）には，N = a Lb

のアロメトリー式が成り立つことが知られている（堀田，

1951）。本研究では，年級群毎の産卵数を推定するため，

2004年5月19日に採集した93個体の測定データを用いて，

網走湖産シラウオの体長（cm）と孕卵数（粒）との関係

を明らかにした。先ず，NおよびLを，それぞれ ln N

およびln Lに変換し，両者の関係を線形化して回帰分析を

行った。回帰直線の有意性を確認した後，統計解析ソフ

ト（JMP9.0.2，SAS Institute Japan社）を用いて，LとNの関

係をアロメトリー式へ当てはめた。なお，回帰直線の有

意性は「回帰係数＝0」の帰無仮説を分散比により有意水

準1％で検定した。

網走湖から流入河川への遡上状況を明らかにするため，

2001年5～7月に女満別川流入部より約500m上流に位置

する採集定点のSt.2，および網走川流入部より約1km上流

に位置する採集定点のSt.17において，フクベ網（Fig. 5a）

による親魚の採集を試みた。

耳石微量元素分析 生息環境履歴を明らかにするために，

2000年6月8日に，採集定点のSt.10およびSt.14（Fig. 4）

で採集された親魚の中から一部を抽出し，耳石微量元素

の分析に供した。実験室において各標本の体長を計測し

た後，それぞれの左側頭部から耳石（扁平石）を採取し

た。生物顕微鏡下で耳石の中心核から縁辺までの最大半

径を計測した後，微量元素分析に供するまで耳石を70

％エタノール中に保存した。微量元素分析用の試料作製

ならびに分析作業は以下の手順により行った（Arai et al.,

Fig.6 Landing−net and fishing−light sampling adult icefish in
Port of Abashiri.
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2003）。（1）個体別に耳石をスライドグラス上にのせ，エ

ポキシ樹脂（Epofix，Struers社）で包埋した。（2）ダイア

モンド研磨盤（Discoplan−TS，Struers社）を用いて耳石の

核を露出させ，さらに自動研磨機（Planopol−V，Struers

社）により，粒度6 µmおよび1 µmのダイヤモンド・ペー

ストで耳石表面を研磨した。（3）試料を超音波洗浄機で

洗浄後，脱イオン水で濯いだ。（4）試料を白金パラジウ

ムでコーティングした。（5）波長分散型電子プローブマ

イクロアナライザー（以下，EPMA: JEOL JXA−8900，

JEOL社）により，耳石中心核から縁辺までの長軸上に沿っ

て2 µm間隔でSrおよびCa濃度を計測した。なお，EPMA

の測定条件はビーム電流1.2×10−8A，加速電圧15 kV，電

子ビーム焦点2 µmとし，標準試料には，CaCO3および

SrCO3を用いた。

耳石の成長は，体成長に比べて環境に対する応答がや

や遅れるものの，体成長を反映して成長するため，耳石

輪紋径から過去の体長を逆算できる（渡邊，1997）。本研

究では，耳石Sr:Ca比の変化した体長を逆算するために，

EPMA分析に供した20個体に網走湖と網走川で採集した

91個体（標準体長：31～83mm）を加え，耳石最大半径と

体長との関係式を求めた。

仔魚の水平分布 網走湖内に設定した採集定点のSt.4～15

において（Fig. 4），シラウオ仔魚を採集した。採集は1999

～2006年の各年5～7月に旬1回程度行った（Table 2）。シ

ラウオ仔魚の採集は，浅見（2004）が考案した改良型稚

魚ネット（口径130cm，円筒部側長190cm，円錐部側長

230cm，網地の目合：0.33mm；Fig. 7）により行い，採集

方法はネットのリングを水面下まで水没させ，採集定点

の周辺を直径数10mの円を描くように，曳網速度約1ノッ

トで3分間表層を曳網した。ネット口部には濾水計を装着

して，採集時の濾水率を算出した。また，仔魚の空間分

布と湖水環境との関係を明らかにするため，揚網後，す

べての採集定点においてメモリーSTDを用いて，湖底か

ら表層までの水温および塩分を0.2m間隔で観測した。標

本は，採集後直ちに5％中性ホルマリン溶液に固定して実

験室へ持ち帰り，後日シラウオ仔魚を抽出，計数した。

標本中には，シラウオ仔魚とともに多くのワカサギ仔魚

が含まれていた（浅見，2004）。この2種の識別は，実体

顕微鏡下において，脊索屈曲前（体長8mm以下）の個体

では尾柄部上下の黒色素胞の有無，また，背鰭原基出現

後の個体では背鰭原基と肛門との位置関係により行った

（猿渡・沖山，1988）。濾水量100m3当りの採集個体数を仔

魚分布密度（個体数／100m3）として，各採集定点におけ

る時系列変化を比較，検討した。脊索屈曲前の仔魚では，

体長サイズは吻端から脊索末端まで，それ以降の個体で

は下尾骨末端までを用いた。

仔魚の鉛直分布 シラウオ仔魚の鉛直分布を明らかにす

るために，2009年6月26日と7月6日に稚魚ネットによる

層別採集を行った。仔魚の採集定点は水深によって，水

深が浅い沿岸部の採集定点（St.10とSt.14），湖央最深部の

採集定点（St.9），その中間の採集定点（St.5）とした（Fig.

4）。採集方法は，基本的には前述の水平分布の場合と同

様とした。ただし，ネット口部のリングには鉄棒をとり

つけ，リング上部の水深が最大水深に合わせてそれぞれ

0cm（表層），130cm，260cmおよび390cmになるよう，

鉄棒の長さを調整した。採集した仔魚は，直ちに5％中性

ホルマリン溶液に固定して実験室へ持ち帰り，シラウオ

仔魚を抽出後，採集定点・水深別に仔魚分布密度（個体

数／100m3）を算出した。また，各採集定点における塩淡

境界層水深（第1章「1−1．網走湖の環境特性」で前説）を

把握するため，仔魚採集後にメモリーSTDを用いて，湖

底から表層までの水温と塩分を0.2m間隔で観測した。

稚魚の湖内分布 網走湖内に設定した採集定点のSt.3～16

において（Fig. 4），シラウオ稚魚の採集を行った。稚魚の

採集は，1985～2006年の各年7～9月に3回ずつ実施し

（Table 3），採集方法は基本的に親魚と同様とした。各採

集定点におけるCPUE（個体数／網）を算出し，その時系

列変化を比較，検討した。また，各採集日のCPUE（個体

Fig.7 Schematic diagram of improved larva−net（Asami, 2004）for sampling larvae of icefish in Lake Abashiri. Unit: cm.
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数／網）平均値をその月の稚魚分布指数とした。なお，シ

ラウオは主に表層に分布するが，沖合の採集定点では網

の下縁が着底せず，採集魚が逃避する危険性を完全には

否定できない。採集定点のSt.6，St.9およびSt.12における

シラウオの採集効率は，網の下縁が着底する水深5m以下

の他の採集定点とは異なる可能性が考えられるため，す

べての年でこの3採集定点の結果は稚魚分布指数の算出か

ら除外した。また，1994年と1995年は，採集定点のSt.5，

St.7，St.11，St.13におけるデータが得られなかったため，

これらを除いた7採集定点により稚魚分布指数を算出した。

各採集日でCPUE（個体数／網）が最大となった採集定点

をシラウオとワカサギで比較した（鳥澤，1999；隼野未

発表資料）。標本は，採集後直ちに10％ホルマリン溶液に

固定し，8日以上経過してから体長と体重を計測した。稚

魚の分布と湖水環境の関連性を明らかにするため，揚網

時にすべての採集定点でメモリー式STDを用いて，湖底

から表層までの水温と塩分を0.2m間隔で観測した。

稚魚の体長は，1999～2006年の各年9～11月に行われた

シラウオ曳き網漁業の漁獲物から，各旬1回程度100～500

個体の標本を任意に抽出して計測した。ただし，2005

年は休漁により漁獲物が得られなかったため，試験操業

から得られた標本を用いて体長を計測した。1999～2006

年の各年で，第1回目の稚魚採集時（7月）からその年の最

後の標本採取時までの成長速度を算出した。成長速度は

瞬間成長係g（L）として，下式により求めた（LeBrasseur

and Parker, 1964）。

g（L）＝（ln Lt − ln L0）／（t1 − t0）

ここで，Ltは最終標本採取時t1における平均体長（mm），

L0は第1回目の稚魚採集時 t0（7月）における平均体長を

示す。

降河行動 降河魚は，採集定点のSt.1（Fig. 4）において

遡上魚と同様の方法で採集した。フクベ網の開口部は，

遡上魚と同様に基本的に下流方向へ向けて設置した（Fig.

5b）。採集は，2001年および2004～2006年の各年7～12

月に不定期あるいは連続的に行った。標本回収と水温観

測は，遡上魚採集時と同様の方法で行った。2001年10

月3日～4日にかけて3時間おきに入網魚を採集し，降河

個体数の日周変動を明らかにした。その際フクベ網は2

ケ統使用し，一方は開口部を上流方向へ，他方は下流方

向へ向けて方向別に採集個体数を計数した。また，採集

直後にフクベ網設置地点の水深，流速，表層および底層

の水温，塩分を測定した。これらの観測データを気象庁

のホームページ（http://www.jma.go.jp/jma/index.html）から

入手した網走港潮位データとともに，同じ時系列上に並

べて分析した。

標本は，採集後直ちに10％ホルマリン溶液に固定し，

8日以上経過してから体長と体重を計測した。また，産卵

後の雌が採集された場合には他の標本とともに固定し，

後日，生殖腺重量と孕卵数を計測した。

海域沿岸における採集 降海後のシラウオ標本を採集す

るため，2002年4月16日にSt.19（Fig. 4）において地曳き

網（網の全長13m，コッド・エンド部は目合3mmのもじ

網）によりシラウオを採集した。採集は，ドライスーツ

を着用した研究スタッフ数名が網をひき回すことにより

行った。曳網は，砕波帯の約300m区間で行い，汀線に沿っ

て場所を変えながら8回曳網した。

成長解析 発育段階別に採集したシラウオ標本の計測デー

タを用いて，成長式を求めた。用いた標本は1998～2006

年級群で，それぞれ稚魚ネット，曳き網およびフクベ網

により網走湖と網走川で採集されたものである。また，

これらに1998～2007年の漁獲物から抽出された標本も加

えて分析を行った。漁獲物からの標本採取は，各年の漁

期中に旬1回程度行い，漁場全体から任意に標本を抽出し

た。ただし，2005年は前述の理由から漁獲標本が得られ

なかったため，試験操業から得られた標本を用いた。標

本は，採取後直ちに10％ホルマリン溶液に固定し，8日以

上経過してから体長を計測した。通常，性別は漁期中の

9～11月では肉眼による判別が困難であるが，2004年級群

は例外的に第二次性徴が発現したため性判別も行った。

シラウオの成長式には，von Bertalanffy式を使用した。

l（t）＝l∞（1 − e− k（t − t0））
ここで，l∞，k，tおよび t0は，それぞれ極限体長，成長
係数，年齢および計算上体長が0となる年齢である。成長

式への当てはめは，MS−Excel 2007（Microsoft Japan社）

のSolverを用いて，非線形重みづけ最小2乗法により推定

した。なお，成長式の当てはめには，性別不明の年齢お

よび体長データは雌雄両方の成長式推定に用いた。

2.2 結果

遡上行動 遡上前のシラウオの集群状況を観察するため，

2002年4月17日（19:00～21:00）に網走港内に設定した採

集定点のSt.18において，集魚灯を用いてシラウオを目視

観察するとともに，タモ網を用いてその一部を採集した。

防波堤から海面へ向かって集魚灯を点灯後，約20分経過

してから照明照射領域（以下，照明スポット）内を横切

るシラウオを目視観測により計数した。シラウオは，10

個体以下の群れを形成しながら断続的に5～6群が照明ス

ポット内を横断した。タモ網で採集された雌10個体と雄

8個体の平均体長は，雌が79.0mm（範囲：71.5～84.0mm），

雄が76.6mm（74.0～78.0mm）であった。また，採集時の

表層水温は6.2℃，塩分は31.4であった。

同様の観察を，2005年の4月12日（19:00～20:00），4
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月26日（20:00～22:00）および5月10日（20:00～21:00）

にも行った。4月12日では，ワカサギおよびイトヨ

Gasterosteus aculeatusが多数認められたものの，シラウオ
は出現しなかった。観察時の表層水温は1.9℃であった。

4月26日では，集魚灯下の照明スポット内を断続的に横切

るシラウオの群れが観察され，その中からタモ網により

雌2個体および雄1個体が採集された。採集時の表層水温

は4.3℃であった。5月10日では，ほぼ連続的にシラウオ

が集魚灯下の照明スポット内を横切る様子が観察された。

観察時の表層水温は6.3℃であった。シラウオは，表層水

温の上昇にともなって網走港内に集群した。

網走川に設定した採集定点のSt.1におけるシラウオ親魚

採集個体数の時系列変化を，Fig. 8～10に示した。2000

年は，4月下旬～6月中旬にフクベ網による採集を6回行っ

た（Fig. 8）。4月28日と5月1日では，シラウオ親魚は採

集されなかった。採集時の河川水温は何れも5℃以下であっ

た。水温が8℃を超える5月中旬から親魚の遡上が観察さ

れ，5月17日にはこの年最大となる雄608個体，雌552

個体が採集された。5月31日は雄1個体のみ採集され，6

月17日には全く採集されなかった。月齢および潮位変動

との関連を見ると，採集ピーク時の5月17日は満月の前

日で海面水位の日周変動が119cmと大きく，中潮から大

潮への移行期であった。

2005年は，4月上旬～5月下旬に18回の採集を行った

（Fig. 9）。遡上魚は，河川水温が2～3℃で推移する4月中

旬までは採集されなかった。ただし，5℃を超え，海水温

との差が大きくなった4月下旬から観察されるようになり，

4月27日には雄21個体，雌38個体が採集された。5月12

日には，この年最大の雄39個体，雌37個体が採集された。

5月20日以降は採集されなかった。親魚の採集個体数と月

齢および潮位変動との関連を見ると，採集個体数が最も

多かった5月12日は新月から4日目で，海面水位の日周変

動が111cmと潮位変動の大きい時期であった。

2006年は，4月19日～6月14日までの連続採集を行った

（Fig. 10）。なお，4月23日と6月9～12日は増水でフクベ

網が設置できず，この間のデータは欠測となった。採集

個体数の時系列変化を見ると，遡上数の多い時期が3回認

められ，その最大値は5月26日の雄673個体，雌711個体

であった。採集個体数は河川と海との水温差が著しい時

期に増加した。採集個体数が増加した時期は，何れも海

面水位の日周変動が100cmを超える潮位変動の大きい時

期と一致した。

採集個体数と月齢との関係は，3ケ年とも新月の前後で

採集個体数が最大となる場合が多かったものの，満月の

Fig.8 Temporal changes in sea level in Port of Abashiri（a）and number of adult icefish collected by a trap−net in Abashiri
River（b）in 2000.
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Fig.9 Temporal changes in sea level in Port of Abashiri（a）and number of adult icefish collected by a trap−net in Abashiri
River（b）in 2005.

Fig.10 Temporal changes in sea level in Port of Abashiri（a）and number of adult icefish collected by a trap−net in Abashiri
River（b）in 2006.
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Fig.11 Diurnal changes in riparian−environment factors and number of adult icefish collected by a trap−net in Abashiri River.
（a）Sea level in Port of Abashiri.（b）Flow velocity（▲）and water level（△）in the site of trap−net.（c）Temperature
（■）and salinity（□）of surface in the site of trap−net.（d）Temperature（■）and salinity（□）of bottom layer in the
site of trap−net.（e）Number of male（■）and female（□）icefish collected by trap−net.
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前後でも増加する場合が見られ，明瞭な関係は認められ

なかった。採集個体数の最大値は，2000年が1,160個体，

2005年が76個体，そして2006年が1,384個体で，2005

年が著しく少なかった。

2005年4月27～28日における親魚の日間遡上動態と物

理環境および潮位変動との関係を観察した（Fig. 11）。海

面水位は，潮位変動にともなって27日午前3時に最高値

（214cm），28日正午に最低値（97cm）を示し，その差は

117cmであった。フクベ網設置地点の河川水位は海面水位

と同じ傾向で変動したが，流速は海面水位の上昇ととも

に低下し，満潮時には流向が反転した。一方，河川水温

および塩分は水深や流速よりやや遅れて変化し，採集定

点では塩水楔の到達が観察された。親魚の採集個体数は

流向の反転に同調して増加し，順流時には減少した。

親魚の湖内分布 1999～2007年の春季（5～6月）には，シ

ラウオ親魚は湖内沿岸域に比較的多く分布し，特に河川

流入部付近（St.10とSt.14）で多く分布する傾向を示した

（Fig. 12）。また，1990～2007年の夏季（7～9月）では，

親魚は7月には沿岸域を中心に広く分布するものの，8

月以降ではほとんど認められなくなった（Fig. 13）。1999

～2007年における親魚のCPUE（個体数／網）平均値を，

採集日別にFig. 14に示した。CPUEの平均値は毎年5月中

旬～7月上旬にピークを示し，その後は急激に低下した。

2001年5月23日，6月7日と20日，7月9日に，女満別

川流入部の採集定点（St.2）と網走川流入部の採集定点

（St.17）にフクベ網を設置した。しかし，シラウオは全く

採集されず，網走湖より上流域へのシラウオの遡上は観

察されなかった。

採集された親魚の体長組成を，Fig. 15に，5月と6月の

平均体長をFig. 16に示した。親魚の体長は，ほとんどの

場合，雌が雄より3～5mm大型であった。2004年の雌は，

例外的に8月以降成長し，11月上旬には100mmを超えた。

また，多くの場合，産卵後も生残する個体は雌であるが，

2002年と2005～2006年では7月下旬以降に僅かに雄個体

の生残も認められた。親魚の体長は雌雄間で相対的に同

じ年変動を示した（Fig. 16）。

性比と雌の生殖腺体指数（GSI）の時系列変化を，年別

にFigs. 17～18に示した。性比は4～5月では雄の割合が高

かったが，7月以降では雌が優占する傾向が見られた。GSI

値は，多くの年で5月中旬～6月中旬にピーク（平均10.1

～15.5）となり，7月以降は急激に低下したが2005年と2006

年は7月になっても高い値を維持した。2004～2007年にお

ける各採集定点の性比と雌のGSI値を，Fig. 19に示した。

性比は，何れの年においても定点間あるいは月間で大き

な偏りが見られた。5月における雄の割合は平均で45.4％

（33.5～62.6％）であったが，6月には33.0％（27.6～35.7

％）となり，雌の比率が増加した。GSI値は，河川流入部

付近（St.8とSt.10）で高い傾向がうかがえたものの，月間

（Mann−Whitney U−test，p=0.687）および定点間（Kruskal
−Wallis test，p=0.581）で有意差は認められなかった。な
お，性比（雌比率）とGSI値との間には有意な関係は認め

られなかった（Spearmanの順位相関係数rs =−0.101，n=85，
p=0.357）。
一般に，シラウオ科魚類の卵巣は左右で大きさが異な

り，それぞれ体腔の前後に偏在するが（高野，1989），網

走湖のシラウオも卵巣の大きさは左右で異なっていた。

例えば，1999年5月21日に採集された標本の卵巣卵数は，

右が1,694粒，左が2,654粒を数えた（Fig. 20）。また，卵

巣卵にはFig. 20に示すとおり，左右の何れにおいても平

均卵径の異なる3つのコホートが認められた。中でも，平

均卵径0.75mmのコホートは，他のコホートとは重なりを

持たない大型卵であった。そこで，1999年5～7月に採集

した標本の中から，代表的な例として左卵巣卵の卵径組

成を，Fig. 21に示した。卵径の頻度分布には，小型卵の

みの組成から小型卵と大型卵，大型卵のみの組成へと移

行する時系列変化が観察された。大型卵の平均卵径は0.7

～0.8mmで，個体によってやや変動が見られるものの，

体腔中への排卵状況から何れも産卵直前の成熟卵と判断

された。1999年6月21日に網走湖で採集された産着卵の

卵径組成（Fig. 21d）には，卵径0.61 − 0.64mmの階級，

および0.73 − 0.76mmの階級にモードを有する2峰型が認

められた。

シラウオの体長（L）と孕卵数（N）との間には，N
= 0.158 L2.263（r=0.495，n=93，p=4.54E−07）のアロメト
リー式が適合した。

耳石Sr:Ca比分析 2000年6月8日に，採集定点のSt.10

とSt.14で採集された親魚の中から，それぞれ任意に雌10

個体を抽出し，EPMAにより耳石の微量元素分析を行った

（Table 4）。採集定点の水深と表層水温は，St.10が2.2m

と15.6℃，St.14が5.0mと14.3℃であった。表層から湖底

までの塩分は，St.10が1.5，St.14が0.9～1.4であった（Fig.

22）。

Sr:Ca比の度数分布では，8.0×10−3，21.5×10−3および

30.8×10−3に，それぞれモードを持つ3コホートに分離さ

れ，Sr:Ca比モード8.0×10−3のコホートは淡水生活期を示

Table 4 Samples of icefish for analizing the otolith Sr:Ca
ratio
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Fig.12a CPUEs of mature adult icefish caught by a seine−net in Lake Abashiri in May to June of the year 1999−2004.
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Fig.12b CPUEs of mature adult icefish caught by a seine−net in Lake Abashiri in May to June of the year 2005−2007.
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Fig.13a CPUEs of adult icefish caught by a seine−net in Lake Abashiri in July to September of the year 1990−1998.
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Fig.13b CPUEs of adult icefish caught by a seine−net in Lake Abashiri in July to September of the year 1999−2007.
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Fig.14 Temporal change in mean CPUE with SE of adult icefish caught by a seine−net in Lake Abashiri during 1999−2007.
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Fig.15a Frequency distribution of body length of adult icefish collected by a seine−net in Lake Abashiri during 1999−2003.
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Fig.15b Frequency distribution of body length of adult icefish collected by a seine−net in Lake Abashiri during 2004−2007.
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Fig.16 Annual changes in mean body length with SE of adult icefish collected in Lake Abashiri in May and June of the year
1999−2007.
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Fig.17 Temporal change in sex ratio of adult icefish collected in Abashiri River System during 1999−2007.
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Fig.18 Temporal changes in gonad somatic index（GSI）with SE of female adult icefish collected in Abashiri River system
during 1999−2007.
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Fig.19 Spaciotemporal changes in sex ratio and gonad somatic index（GSI）of female adult icefish collected in Lake Abashiri
from May to July during 2004−2007. Arabic numerals indicate the mean GSI of female.
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Fig.20 Frequency distribution for egg diameter of matured
female icefish（BL: 78 mm, BW: 1.27 g, GSI: 17.4）
collected by a seine−net in Lake Abashiri on May 21,
1999.

Fig.21 Frequency distribution for egg diameter of icefish
collected in Lake Abashiri in 1999.（a）A part of left
ovarian taken from a female（BL: 73 mm, BW: 1.43
g, GSI: 6.5）collected on May 3, 1999.（b）A part of
left ovarian taken from a female（BL: 65 mm, BW:
0.81 g, GSI: 15.4）collected on May 21, 1999.（c）A
part of left ovarian taken from a female（BL: 77 mm,
BW: 1.19 g, GSI: 6.0）collected on July 12, 1999.（d）
Eggs collected in spawning ground on June 21, 1999.

Fig.22 Vertical profiles of water temperature and salinity at
Sts.10 and 14 in Lake Abashiri on June 8, 1999.
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しているものと判断された。また，21.5×10−3と30.8×10−3

にモードを持つ2つのコホートは，それぞれ海洋生活期へ

の移行期と海洋生活期を示すと判断された（Fig. 23）。

網走湖内で採集した様々な発育段階のシラウオ111個体

による耳石最大半径（D0）と体長（L）との間には，回帰
式L = 0.224 D0＋3.284（r = 0.932，n = 111，p < 0.001）が
得られた（Fig. 24）。ここで，個体群中の各個体の耳石形

成開始時の体長は，いずれもこの回帰式で得られる切片

3.284mmで共通であると仮定し（Fraser−Lee法），耳石微

量元素分析に供した20個体の耳石最大半径と体長のデー

タセットから，個体別に回帰直線の傾きを求めた（渡邊，

1997）。これにもとづいて，各個体のEPMA計測軸を体長

に置き換え，Sr:Ca比の変化を比較した（Fig. 25）。その

結果，20個体中3個体はSr:Ca比の平均値が一貫して6.8

～7.7×10−3と低く，生活史を通してほぼ淡水に近い環境，

すなわち網走湖内で過ごしたものと判断された。一方，

他の17個体のSr:Ca比は，低値の後に急激な上昇が見られ，

その後は高値（平均21.9～28.9×10−3）で推移した。これ

らの変化は，シラウオが湖内生活の後に，やや塩分の高

い汽水環境を経て海洋生活へと移行したことを示すもの

と判断された。D0から，海水移行時の体長を推定すると，
比較的小型で降海する個体（4個体，平均29.1mm，範囲

23.3−31.7mm）と，大型で降海する個体（13個体，平均

49.9mm，範囲39.6−58.2mm）とに分かれた。

仔魚の水平分布 シラウオ仔魚の1999～2006年の水平分

布を，Fig. 26に示した。また，採集定点St.4～6，St.8～10，

St.12，St.14およびSt.15における仔魚分布密度（個体数／100

m3）を，Fig. 27に示した。シラウオ仔魚は5月下旬～6

月上旬に出現し始め，6月下旬～7月中旬にピークに達し，

その後急激に減少した。仔魚は，出現初期には湖沿岸で

比較的多く分布する傾向が見られたが，時間の経過とと

もに沖合でも高い密度で分布するようになった。ピーク

時の仔魚分布密度は各年で著しく変動し（7～214個体／100

m3），2005年が最も低かった。1999～2003年の仔魚の体長

頻度分布を見ると（Fig. 28），孵化直後の仔魚出現時にお

ける平均体長は4.7～6.4mmで，その後時間の経過ととも

に大型化し，2～3峰型の体長頻度分布を示した。孵化後

間もない最小サイズのコホートは，1999～2002年では5

月下旬～6月下旬，2003年では7月中旬に出現した。次に，

湖の沿岸（St.10）と沖合（St.9）における仔魚の体長組成

を比較した（Fig. 29）。標本数の多い2002年および2003

年では，6月下旬までの体長組成に沿岸と沖合で大きな違

いは認められなかった。しかし，7月中旬になると，大型

コホート（体長20mm前後）は沿岸にのみ出現した。

仔魚の鉛直分布 2009年6月26日および7月6日に，稚魚

ネットを用いてシラウオ仔魚を水深別に採集した（Table

5）。採集定点の水深は，St.10が2.6～3.8m，St.14が4.0m，

St.5が7.2～9.6m，St.9が16.0～16.2mであった。塩淡境界

層は，6月26日には水深5.0m，7月6日には水深4.8m付近

に認められた（Fig. 30）。塩淡境界層より上層は好気的環

境であるが，塩淡境界層より下層は無酸素のため（三上，

2000），好気性生物は生息できない。仔魚は，水深の浅い

沿岸の採集定点（St.10とSt.14）では表層から底層までほ

ぼ一様に分布したが，水深の深いSt.5およびSt.9では，好

気層の中層（水深1.3～3.9m層）で分布密度が高かった

（Fig. 31）。

仔魚の体長組成は，水深の浅い沿岸のSt.10では表層と

底層で大きな違いは認められなったが，沖合のSt.9では好

Fig.23 Frequency distribution of Sr:Ca ratio of icefish
collected in Lake Abashiri.

Fig.24 Relationship between maximum radius of otolith
（D0）and body length（L）of icefish collected in
Lake Abashiri.
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Fig.25 Changes in Sr:Ca ratio of otolith of icefish with the growth. BL: Body length, St: sampling station.
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Fig.26a Distribution density（inds. /100 m3）of larval icefish caught by a larva−net in Lake Abashiri during 1999−2001.
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Fig.26b Distribution density（inds. /100 m3）of larval icefish caught by a larva−net in Lake Abashiri during 2002−2004.
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Fig.26c Distribution density（inds. /100 m3）of larval icefish caught by a larva−net in Lake Abashiri during 2005−2006.
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Fig.27 Temporal change in mean distribution density with SE of larval icefish caught by a larva−net in Lake Abahiri during
1999−2006.
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Fig.28 Frequency distribution for body length of larval icefish collected by a larva−net in Lake Abashiri during 1999−2003.
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Fig.29 Frequency distribution for body length of larval icefish caught in offshore site（□：St. 9）and inshore site（■：St.
10）in Lake Abashiri during 1999−2003.
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Table 5 Distribution density of larval icefish captured at Sts. 5, 9, 10 and 14 in Lake Abashiri

Fig.30 Vertical profiles of water temperature（open circle）and salinity（filled circle）in Lake Abashiri on 26 June（a）and
6 July（b），2009.
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Fig.31 Histogram of distribution density（inds. /100m3）of larval icefish collected at Sts. 5, 9, 10 and 14 on 26 June（a）and
6 July（b），2009.
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気層の中層に大型個体が多く分布する傾向を示した（Fig.
32）。
稚魚の湖内分布 1985～2006年における稚魚の分布結果を，
Fig. 33に示した。稚魚の湖内分布は採集日により大きく
異なり，偏在する場合もあれば，広く一様に分布する場

合も見られた。1985年と1987年の9月は西岸，1986年，
2002年および2004年の9月は東岸に偏って分布する傾向
が見られた。CPUEが最大値を示した採集定点は沿岸域に
多く認められたが，その場所は採集日により著しく変化

した（Fig. 34）。また，CPUEが最大値を示した採集定点
は，シラウオとワカサギでは一致しない場合が多かった

（Fig. 34）。稚魚分布指数は，7月が低く，9月が最大とな
る場合が多かった（Fig. 35）。例年，7～8月は仔魚から稚
魚への移行期のため，7月と8月の採集時には曳き網魚捕
部からシラウオ稚魚が抜け出す場合が多く見られた。9
月の稚魚分布指数は1985年が最も高く，2005年が最低で
あった。

1999～2006年に得られた標本による体長の頻度分布を，
Fig. 36に示した。稚魚の体長は14～84mmの範囲にあった
が，前述の通り7～8月では小型の稚魚が採集されていな
い。稚魚の体長組成は，仔魚期と異なり各年で単峰型を

示す場合が多かったが，2001年と2005年では2峰型を示
した。また，2004年11月15日の漁獲物から得られた標本
では，すべての雄に第二次性徴が認められ，臀鰭基部に

鱗が発現していた。

各年の7～11月までの瞬間成長係数は，2000年と2005
年を除く1999～2006年が平均0.0065（範囲0.0060～0.0071）
であり，2000年（0.0081）と2005年（0.0092）は他の年よ
りも高かった。

降河行動 網走湖産シラウオは，秋に湖から移動して降

海する（Arai et al., 2003）。稚魚の降河動態を，Figs. 37
～40に示した。2001年は，8月下旬～11月上旬にフクベ
網による採集を9回行った。降河のピークは10月3日に見
られ，その日の河川水温は13℃，降雨により増水してい
た。降河のピークを示した10月3日は，満月の翌日であ
り，満潮時と干潮時の海面水位差が83cmと，比較的潮位
変動の小さい時期であった（Fig. 37）。
2004年は，7月12日～11月12日の毎日，連続的に採集

を行った。ただし，8月11日～17日と9月5～12日は台風
通過のためフクベ網を設置できなかった。降河のピーク

は新月後の9月16～20日に見られ，この時期の河川水温
は18～19℃であった。降河ピーク時の日間の海面水位差
は96cmで，比較的潮位変動の小さい時期であった（Fig.
38）。
2005年は，稚魚は10月5日，11月1日および11月12

日を中心に降河した。最初のピークを示した時期の河川

水温は17℃であった。また，これより以降は河川水温と
海水温が逆転し，海水温が河川水温より高く推移した。

何れの降河ピーク時においても，日間の海面水位差は41
～88cmと小さかった（Fig. 39）。
2006年は，8月21日～29日と10月7日～30日には降雨

増水のためフクベ網を設置することができなかった。稚

魚の降河は11月上旬にピークが認められたものの，10
月には採集がほとんどできなかったため，本結果が母集

団を代表しているかどうかは必ずしも明らかではない。

降河のピークが見られた11月1日の河川水温は8.5℃で，
海水温よりも2.2℃低かった。また，潮位変動も日間の海
面水位差が42cmと小さい時期であった（Fig. 40）。
月齢との関係を見ると，降河魚が増加した時期は，何

れも新月あるいは満月の前後で潮位変動の小さい時期で

あった。また，降河のピークは河川水温が海水温よりも

低下した直後に認められた（Figs. 39～40）。
2001年10月3～4日における稚魚の日間降河動態と物理

環境および潮位変動との関係を，Fig. 41に示した。海面
水位は，潮位変動にともなって3日午後21時には最低値
の114cm，4日午前3時には最高値の165cmとなり，その
水位差は51cmであった。河川水位は海面水位に同調して
緩やかに変化した。流速は，海面水位の上昇とともにいっ

たん減少した後，海面水位の下降にともなって再び増加

した。その間，流向は常に順流を示し，潮位変動にとも

なって逆転することはなかった。河川水温および塩分も

表層および底層で変化が見られず，調査定点への海水の

遡上は観察されなかった。降河稚魚の採集個体数は，開

口部を上流向きに設置したフクベ網の方が下流向きの網

よりも多かった。上流向きのフクベ網では，採集個体数

の変化に明瞭な傾向は認められなかったが，下流向きの

フクベ網では満潮から干潮への移行期，すなわち河川の

流速が増加する時に稚魚の採集個体数がやや増加する傾

向が見られた。全体的には，採集期間中，稚魚は常に降

河している様子がうかがえた。なお，採集日の前日から

当日にかけては40mm／日の降雨があり（気象庁ホームペー
ジ：http://www.jma.go.jp/jma/），増水していた。
海域沿岸における分布 2002年4月16日，オホーツク海域
沿岸に設定した採集定点のSt.19において地曳き網を8
回行い，雌雄1個体ずつのシラウオを採集した。採集時の
海水温は4.9～7.4℃，塩分は32.3～32.7であった。
成長曲線 1998～2006年級群の平均体長とその分散データ
を用いて，非線形重みづけ最小2乗法により，von
Bertalanffyの成長式を求めた（Fig. 42）。多くの年級群は，
第二次性徴の発現後にほとんど成長しなかったが，例外

的に2003年級群は産卵後も成長し，11月には平均体長が
100mmを超えた。また，この年級群と同所的に生息して
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Fig.32 Frequency distribution for body length of larval icefish collected in offshore（St. 9）and inshore（St. 10）on 26 June
（a）and 6 July（b），2009. Number in parentheses indicates depth of the water collecting larva.
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Fig.33a CPUEs（inds. /tow）of juvenile icefish caught by a seine−net in Lake Abashiri during 1985−1993.
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Fig.33b CPUEs（inds. /tow）of juvenile icefish caught by a seine−net in Lake Abashiri during 1994−2002.
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Fig.33c CPUEs（inds. /tow）of juvenile icefish caught by a seine−net in Lake Abashiri during 2003−2006.
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Fig.34 Maximum CPUEs（inds. /tow）of icefish（○）and Japanese smelt（●）caught by a seine−net in Lake Abashiri in
August and September of 1985−2006.
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Fig.35 Temporal changes in mean distribution index with SE of juvenile icefish during 1985−2007. The distribution index
means average CPUE（inds. /tow）at Sts. 3−5, 7, 8, 10−11 and 13−16. Vertical bars indicate the standard error.
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Fig.36a Frequency distribution on body length of juvenile icefish collected in Lake Abashiri during 1999−2001.
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Fig.36b Frequency distribution on body length of juvenile icefish collected in Lake Abashiri during 2002−2006.
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Fig.37 Temporal changes in sea level in Port of Abashiri（a），water temperature, and number of juvenile icefish collected by
a trap−net in Abashiri River（b）in 2001. Circles indicate the water temperature. Vertical bars and Arabic numbers
indicate number of icefish collected.

Fig.38 Temporal changes in sea level in Port of Abashiri（a），water temperature, and number of juvenile icefish collected by
a trap−net in Abashiri River（b）in 2004. Circles indicate the water temperature. Vertical bars and Arabic numbers
indicate number of icefish collected.
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Fig.39 Temporal changes in sea level in Port of Abashiri（a），water temperature, and number of juvenile icefish collected by
a trap−net in Abashiri River（b）in 2005. Circles indicate the water temperature. Vertical bars and Arabic numbers
indicate number of icefish collected.

Fig.40 Temporal changes in sea level in Port of Abashiri（a），water temperature, and number of juvenile icefish collected by
a trap−net in Abashiri River（b）in 2006. Circles indicate the water temperature. Vertical bars and Arabic number
indicate number of icefish collected.
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Fig.41 Diurnal changes in Sea level（a），water level and flow velocity（b），salinity and water temperature（c: surface, d:
bottom），and number of juvenile icefish collected by two trap−nets（e）in Abashiri River.
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Table 6 Estimated parameters of von Bertalanffy’s growth
curves of icefish

いた2004年級群は，11月に平均体長が70mmを超え，第

二次性徴が発現した。

各年級群の極限体長（l∞）は，雌が74.5～96.4mm，雄
が78.4～95.6mmの範囲にあり（Table 6），ほぼ実測体長

を反映した。極限体長には雌雄間で有意差は認められな

かった（Student’s t−test，df =16，p=0.474）。各年級群の成
長係数（k）は雌が1.9～5.1，雄が2.0～4.5の範囲にあり
（Table 6），雌雄間で有意差は認められなかった（Student’s

t−test，df =16，p=0.761）。極限体長と成長係数は年変動が
大きく雌雄間で有意差はなかったが，多くの年級群（9

年級群中6年級群）で雌は雄より極限体長が大きく，かつ

成長係数は低かった。また，2005年級群は雌雄ともに極

限体長が最小値，成長係数が最大値を示した。成長係数

が高いと早期に成長が頭打ちとなる傾向を示した。

2.3 考察

遡上行動 オホーツク海沿岸で越冬したシラウオは，融

雪増水の影響が残る4月下旬に網走川河口の網走港内に集

群し，河川水温がほぼ5℃に達すると，網走湖を目指して

網走川を遡上しはじめる。シラウオは遊泳力に乏しく，

遊佐（1980）の実験結果によると，遊泳行動をとる最適

流速が10～20cm/sec，限界流速が40cm/sec付近で，限界

流速での滞泳時間は5秒前後である。また，山口・高谷

（2000）によると，10分間の臨界遊泳速度と体長の比であ

る耐久速度は体長の2倍程度しかなく，魚類の中では下限

値に近い。4月下旬の網走川では流速が40cm/secを超える

ことも珍しくないが（Fig. 11），シラウオは潮汐リズムに

同期して網走川を逆流する海水を利用しながら移動して

いることが明らかとなった（Figs. 8～11）。

このような潮汐リズムを利用したシラウオの移動は，

石狩川においても観察されている。石狩川のシラウオは，

河口域で孵化した後に稚魚が潮汐に合わせて川水の上層

と下層間で鉛直的に分布を変えながら，侵入する塩水楔

に運ばれる形で約7km上流の三日月湖へ移動すると考え

られている（山口，2004a，2004b）。石狩川のような大規

模な河川では，逆流する海水を巧みに利用しながら選択

的潮汐輸送（田中・曽，1998）により効率的な遡上をし

ていると考えられる（山口，2006）。一方，網走川は石狩

川に比べて川幅が狭く，水深も数10～200cm程度と浅い。

上，下層の塩分を見る限りでは，海水は楔型～強混合型

で遡上すると考えられるが（池永ら，1998a），上層にお

いても塩分濃度は20に達し，流向も完全に逆転する（Fig.

11）。そのため，本研究の採集定点では，山口（2004a,

2004b）が観察した選択的潮汐輸送を示唆するような行動

は観察されなかった。しかしながら，水深の深い河口域

では，石狩川や由良川（桑村，1993）で観察されたよう

に順流時には底層の塩水楔内に滞留している可能性も考

えられる。そして，潮汐リズムに同期して逆流する海水

を利用して，能動的かつ効率的に網走湖へ遡上している

と考えられる。

親魚の湖内分布 親魚の性比は何れの年においても採集

地点により著しく異なり，偏る傾向を示した（Fig. 19）。

一般に，産卵期のシラウオの性比は偏ることが知られて

いる。三河湾では，雌雄が月齢や潮汐リズムに合わせて

離合集散するため性比が偏り，性比が1対1となる時期に

産卵していると考えられている（堀田・田村，1954）。網

走湖では，性比は年や時期により大きく変動し，その傾

向は必ずしも明瞭ではなかった。しかし，2005年と2006

年を除くと，産卵期の終期から産卵後にかけては雌に偏

る傾向が見られた（Fig. 18）。山口（2006）は，繁殖行動

の観察から，産卵場における性比が雄から雌へと偏重す

る要因として，雄が先に産卵場に現れて雌の到来を待ち，

その間に雄同士の争いによって弱い雄が徐々に産卵場か

ら排除されることによると述べている。また，シラウオ

は複数回に分けて産卵を行うことが知られている（岡田・

森，1957；山口・藤岡，1999）。山口（2006）は，産卵行

動の観察から，雌は産卵と産卵の間に摂餌しながら卵を

成熟させるため，産卵後はいったん産卵場を離れて索餌

回遊し，成熟後に再び産卵場への来遊を繰り返すと述べ

ている。一方，雄は雌の来遊を待ち受けて産卵場に留ま

るため，結果的に産卵場における性比は周期的に変化す

る（山口，2006）。本研究で観察された性比の偏りも，こ

のような産卵行動の特性によるものと推察される。2005

年と2006年では，7月中旬を過ぎても性比が雄に偏ってい

たことから（Fig. 18），これらの年では産卵期が他の年よ

りも長期化した可能性が高い。産卵回数は，卵巣の卵径

頻度分布の時系列変化（Fig. 21）から，他水域と同様に複

数回行うと推定される。

初期生活 Saruwatari（1988）によると，シラウオは孵化

時の体長が4.5mm，体長8mmで脊索屈曲が開始し，体長
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Fig.43 Estimated life history of icefish in Lake Abashiri.

25.3mmで胸鰭を除くすべての鰭条が完成して稚魚となる。

それ以降，シラウオは第二次性徴の発現を除いて，体構

造に顕著な変化が認められない。本研究で採集されたシ

ラウオの最小体長は3.1～4.0mmで，これらは孵化直後の

個体と考えられる。網走湖のシラウオ仔魚は，5月下旬以

降に出現しはじめ，その後急速に成長して7月には体長15

～25mmに達し（Fig. 28），稚魚となる（Saruwatari, 1988）。

孵化後間もない仔魚が，遅い年では7月中～下旬まで継続

的に出現することから，網走湖産シラウオの産卵期は1

ケ月以上の長期にわたると推定される。仔魚は，出現初

期には産卵場付近を中心に沿岸域に集中する傾向が見ら

れるが，時間の経過とともに沖合を含めた湖全域に分布

する。これは，遊泳力に乏しい生活初期には湖流の拡散

作用により，広く分散するためと考えられる。

仔魚の鉛直分布は，水深の浅い沿岸域では上層から底

層までほぼ一様に分布するが，沖合では表層や水深4～5

m層（塩淡境界層直上）で分布が少なく，水深1～3m

層（好気層中層）で多くなる傾向が見られた（Fig. 31）。

また，それらの体長頻度分布を見ると，沿岸では，大型

と小型の2峰型の群れが出現するものの，その頻度分布に

水深による違いは認められなかったが，沖合では水深に

よって異なった。すなわち，沖合の表層と水深4～5m

層では，体長5～10mmの小型個体のみが観察されたのに

対して，水深1～4m層では，小型と大型の両サイズの個

体が認められた（Fig. 32）。仔魚の鉛直分布に関して，浅

見（2004）は，網走湖のワカサギにおいても水深によっ

て偏っていることを観察しており，このことが結果的に

餌生物との遭遇の機会を高めていると述べている。

von Beltalanffyの成長式から，2005年級群の成長係数k
は，雌雄ともに最大となった（Table 6）。一般に，kが大
きい時は初期の成長は早いものの急速に頭打ちとなり，

kが小さい時はゆるやかで直線的な成長を示すと考えられ
ている（Beverton and Holt, 1959；田中，1985）。第4章で

後述するが，2005年級群は親世代が青潮の影響を受けて

大量に斃死した年級群である。そのため，2005年級群の

個体群動態に関わる諸特性値は，すべての発育段階で最

低値を示し，湖内における個体群密度は他の年級群に比

べて著しく低かった。このことが，2005年級群のkを最大
にさせた要因と考えられる。他の年級群では，雄のkは1.9
～3.1，雌のkは2.0～3.3の範囲にあった。三浦（1992）は，
小川原湖においてkを4.5と推定している。従って，網走
湖は小川原湖よりも個体群密度がやや高いと推察される。

降海行動 シラウオが降河移動を開始する時期は，河川

水温と海水温が逆転する時期にほぼ一致していた（Fig.

39）。シラウオの降海行動は潮汐リズムに同期し，海水遡

上の起こらない小潮期を中心にそのピークが観察された。

また，降海行動には明瞭な日周変化が認められなかった

が，これは，小潮期や増水時には流向の反転が起こらず，

網走川が常に順流であることに関連していると考えられ

る。このように，シラウオは順流時の川水を利用しなが

ら，効率的に海域へ移動しているものと考えられる。本

研究では，降海後の生活は明らかにできなかったが，遡

上期前に網走市沿岸の砕波帯でシラウオの生息が観察さ

れたことから，オホーツク海沿岸域で越冬しているもの

と考えられる。

生活史 このように，網走湖産シラウオは，季節的に網

走湖と海域との間を回遊することが明らかとなった。全

生活期にわたるフィールド観察と耳石の微量元素分析か

ら，網走湖産シラウオの生活史パタンは主に遡河回遊型

であると定義づけられる。その生活史の概要は以下の通

りである（Fig. 43）。

毎年，融雪増水の終了が近付くと，シラウオはオホー

ツク海沿岸から網走川河口の網走港内へと集群し，やが

て網走湖へ遡上を開始する。遡上開始のタイミングは河

川水温が5℃に上昇する時期とほぼ一致するが，遡上のピー

クは概ね河川と海との水温差が著しい時期と一致してい

る。遡上のタイミングは潮位変動に同調した周期性を示

し，満潮時と干潮時の水位差が100cm以上になる大潮の

時期を中心に遡上ピークが見られる。シラウオは，満潮

時に逆流する塩水楔を利用しながら遡上することが観察

された。

湖内に遡上した親魚は，主に流入河川の河口域付近に

集群するが，網走湖より上流に遡上する親魚は観察され

なかった。産卵場における性比は偏る場合が多く，特に，

産卵期の終期から産卵後にかけては雌に偏る傾向が見ら
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Fig.44 Map showing locations of sediment sampling（Lines）
and vertical distribution of water temperature and
salinity（a star）in Lake Abashiri.

れた。これは，雌が産卵後にいったん産卵場を離れて索

餌回遊し，成熟後に再び産卵場に来遊するシラウオ特有

の産卵様式によるものと考えられる。卵巣卵径頻度分布

の経時変化から，網走湖産シラウオの産卵は複数回に分

けて行われていることが示唆された。GSIの時系列変化か

ら，産卵期は主に5月下旬～6月中旬であるが，年によっ

ては7月中旬にまで及ぶこともあると推定される。シラウ

オは産卵後間もなく斃死するが，通常8月までは雌の一部

に生残個体が見られる。例外として，2004年は産卵後の

雌が11月まで生き残り，それらは8～11月まで成長が観

察された。

孵化仔魚は5月下旬から出現し，はじめは産卵場付近の

沿岸域に多く分布するが，やがて沖合を含めた網走湖の

全域に分布域を拡大する。産卵期が長期に及ぶため，仔

魚の体長組成には2～3峰群が認められる。仔魚の鉛直分

布は沿岸域と沖合で異なり，水深の深い沖合では表層よ

りも好気層の中層（水深1～4m層）に多く分布する。

稚魚の分布も湖内全域で見られるが，年により局所あ

るいは湖の東西のどちらか側に偏在することが多い。網

走湖ではこの稚魚期のシラウオを対象に曳き網漁業が行

われており，通常，9月から漁獲が開始される。この漁期

中（9～10月）に，シラウオは網走湖からオホーツク海へ

降河移動をはじめる。降海時の体長は，耳石最大半径に

よる逆算から30mm前後と50mm前後の2サイズ群が認め

られるが，ほとんどの個体は50mm前後で降海する。移動

開始のタイミングは，河川水温がほぼ20℃を下回る時期

と一致するが，そのピークは河川と海の水温が逆転する

時期と概ね一致する。また，降河タイミングには潮位変

動と同調した周期性が認められ，遡上時とは逆に，海水

遡上が起こらない小潮の時期を中心に降河移動のピーク

が見られる。また，降河移動には日周変動が観察されず，

常に降河している。

シラウオの降海後の生活様式はほとんど不明であるが，

翌春には沿岸域で地曳き網によって採集される。また，

4月には網走川河口（網走港内）に親魚が集群すること，

さらに親魚の耳石微量元素分析の結果から，秋に降海し

たシラウオはオホーツク海沿岸域で越冬し，再び産卵の

ために網走湖へと回帰するものと考えられる。

第3章 産卵場の分布と底質環境
シラウオを漁業資源として持続的に利用するためには，

自然再生産の維持が前提条件となり，産卵場や産卵環境

の維持や保全が極めて重要である。

シラウオの産卵場は河川下流域や汽水湖内の浅場で，

砂礫の底質上に形成されることが高梁川（千田，1973a），

涸沼（Saruwatari, 1988），宍道湖（藤川ら，2005），石狩川

（山口，1994），北浦（冨永，2009）および小川原湖（榊

ら，2008）において報告されている。また，網走湖にお

いても湖岸の浅場でシラウオ卵の分布が観察されている

ものの（隼野，2001），卵分布と底質環境の関係は明らか

にされていない。本章では，水深別の卵の分布状況，湖

水の物理環境ならびに底質粒度組成から，卵分布と環境

特性との関連性を明らかにする。

3.1 材料および方法

塩淡境界層水深の把握 2001～2003年の各年5～8月に網走

湖最深部の調査定点において（Fig. 44），塩淡境界層水深

の観測を行った。観測にはメモリー式STD（Model−AST

−1000S，アレック電子社）を使用し，表層から湖底まで

20cm間隔で塩分ならびに水温を観測した。

シラウオ卵の採集 網走湖産シラウオの産卵期は，親魚

の出現時期（Fig. 12），生殖腺体指数の経時変化（Fig. 18）

および仔魚の出現時期（Fig. 26）から，5月下旬～7月中

旬と考えられる（隼野，2003）。そこで，2001～2003年の

各年6月に，網走湖の沿岸域一帯をほぼ等間隔に11定線

を設定し，各定線上の水深1m，2m，3mの合計33採集定

点でシラウオ卵を採集した（Fig. 44）。卵の採集には，採

泥面積0.05m2のスミス・マッキンタイヤ型採泥器を使用

し，各採集定点で船上から採泥場所を変えながら2回ずつ

底泥を採取した。採泥前に，湖底直上の溶存酸素をポー

タブルDOメータ（Model−58，YSI社）により測定すると

ともに，ポータブル水温塩分計（Model−ACT20−D，アレッ

ク電子社）を用いて塩分と水温を観測した。
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1回目に採取した底泥は，5％中性ホルマリン溶液で固

定して実験室へ持ち帰り，シラウオ卵計数用の試料とし

た。2回目に採取した底泥は，表層から深度約3cmまでを

プラスティック製容器に収容し，粒度分析に供するまで

－30℃の冷凍庫内で保存した。なお，定線5および定線

10の付近では，各年において補足的に水深4～5m地点に

おいても卵計数用の採泥を行った。卵計数用の試料は，

採集定点毎に水で静かに泥を洗い流しながら，目合いが

2mmと0.125mmのふるいにかけた。その際，卵を潰さな

いように注意しながら，砂礫から卵が分離するように水

中で試料を静かに攪拌した。目合い0.125mmのふるい上

に残った試料を飽和塩化亜鉛水溶液に浸漬して，比重差

によりさらに分割した。浮上した比重の小さな分画から

実体顕微鏡下でシラウオ卵を選別し，計数して各採集定

点における卵分布密度（粒／m2）を求めた。比重差による

分割作業は，予め一部の試料により，沈降した分画中に

シラウオ卵が含まれてないことを確認した上で行った。

黒田（1967）によると，網走湖には21種の魚類が生息し，

本研究においてその卵が採取される可能性が考えられる

のは，シラウオ，ワカサギ，キュウリウオOsmerus mordax

dentexおよびハゼ科Gobiidaeの数種である。シラウオ卵は，

他種にはない，卵門から放射状にのびる纏絡糸の存在（脇

谷・高橋，1913）により同定した。

底質の粒度分析 底質の粒度分析は，湿式ふるい分け法

により行った。すなわち，採集定点毎の底質試料を，そ

れぞれ目合い2mm，1mm，0.5mm，0.25mm，0.125mmお

よび0.063mmのふるいを用いて分割し，乾燥後，各階級

の重量比を基準に粒度組成を求めた。これにより，底質

を構成する粒径成分は，細礫（2mm超過），極粗粒砂（2.00

～1.00mm），粗粒砂（1.00～0.50mm），中粒砂（0.50～0.25

mm），細粒砂（0.25～0.125mm），極細粒砂（0.125～0.063

mm），およびシルト・粘土（0,063mm未満）の7階級とな

る。得られた粒度組成データをもとに，採集定点毎に粒

径加積曲線を作成し，重量百分率が50％になる階級（以

下，有効粒径D50と記す）を，それぞれの底質における代
表的な粒径とした。2001～2003年までの粒度組成データ

を合わせてクラスター分析を行い，各採集定点の底質を

分類した。クラスター分析は，粒度組成データを基に平

方ユークリッド距離を求め，Ward法により連結したデン

ドログラムを作成することによって行った（SPSS ver15.0

J，SPSS Japan社）。各群の有効粒径D50は群を構成する採
集定点の粒度組成データを平均して求め，これを各群に

おける代表的な粒径とした。

統計解析 各群の卵分布密度は，群間における差の有無

についてKruskal−Wallis testにより検定を行うとともに，

すべての2群の組合せについてBonferroni法に基づいて危

険率を調整の上，Mann−Whitney検定により差の検定を行っ

た。なお，この際に資源豊度に基づく卵採集数の偏りを

排除するため，卵分布密度の比較には各年の総採集数に

対する相対頻度に換算した値（以下，卵密度指数と記す）

を用いた。これらは統計解析ソフトSPSS ver15.0Jを用い

て行った。

3.2 結果

塩淡境界層水深 塩淡境界層水深は，2001年の5～8月に

おいて4.0～5.0m，2002年の5～7月において4.6～5.0m，

2003年の5～8月において4.4～4.8mに位置していた（Fig.

45）。2001年および2002年では，6月の塩淡境界層水深が

5月に比べて20～60cm上昇した。上層の塩分は，2001

年の5～8月で1.84～2.10，2002年の5～7月で2.05～2.75，

2003年の5～8月で1.46～3.21の範囲にあった。水温は上

層で大きく変動し，2001年の5～8月の表層水温は13.8

～22.7℃，2002年の5～7月は15.7～20.9℃，2003年の5

～8月は9.2～21.6℃の範囲で変動した。

卵採集時における湖水の物理環境 卵採集時における湖

底直上の水温，塩分，溶存酸素量ならびに卵分布密度を，

Table 7に示した。水温は，2001年が13.3～18.0℃，2002

年が16.4～17.4℃，2003年が16.5～21.3℃であった。塩分

は，2001年が0.82～2.31，2002年が1.25～2.26，2003年が

2.54～3.02の範囲にあった。溶存酸素は，2001年が8.1

～16.2mg/L，2002年が7.9～12.7mg/L，2003年が5.4～12.5

mg/Lの範囲にあった。卵分布密度の平均値は2001年が139

粒／m2，2002年が435粒／m2，2003年が267粒／m2であった。

なお，採集時の網走市の天候は何れも快晴で，風速は1.4

～1.6m/secの範囲にあり，ほぼ無風状態であった（気象庁

ホームページ，http://www.jma.go.jp/jma/）。

2001～2003年における卵密度指数は，水温（Spearman’s

rs=−0.346, df =30, p=0.052），塩分（Spearman’s rs=−0.115,
df =30, p=0.531），溶存酸素量（Spearman’s rs=0.046, df
=51, p=0.744），および採集水深（Spearman’s rs=0.010, df
=41, p=0.947）との間に相関が見られなかった。卵が発見
されなかった採集定点の割合（卵未発見の定点数／調査定

点数×100）は，水深1mが55％，水深2mが45％，水深

3mが39％と，浅くなるほど高かった。

卵分布と底質の粒度組成 シラウオ卵は，2001年では定

線9の水深1mと定線11の水深2mにおいて極めて高密度

に分布していた。また，卵は定線3，定線6，定線7および

定線8では全く採集されなかった（Table 7）。これらの底

質における有効粒径D50は，定線11の水深2mが粗粒砂，
定線9の水深1mおよび定線6の水深2mが中粒砂であり，

定線6の水深1mと3m，定線3の全水深，定線8の全水深

が細粒砂であった。定線7では水深1mが中粒砂，水深2
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Fig.45 Vertical distribution of water temperature and salinity in the center of Lake Abashiri from May to August in 2001−2003.
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mと3mがシルト・粘土であった。

2002年では，定線11の水深2m，定線5および定線10

の全水深において極めて高密度に分布し，定線3および定

線7では全く採集されなかった（Table 7）。これらの底質

における有効粒径D50は，定線11の水深2mが細礫，定線
5および定線10の全水深が中粒砂，定線3の水深1mと2

mが細粒砂，定線3の水深3mが極細粒砂であった。定線

7では，水深1mが中粒砂，水深2mと3mがシルト・粘土

であった。

2003年では，シラウオ卵は定線8の水深3m，定線11

の水深2mと3m，定線10の水深2m，定線5の水深3m

において極めて高密度に分布し，定線3と定線7では全く

採集されなかった（Table 7）。これらの底質における有効

粒径D50は定線11の水深2mが細礫，定線11の水深3m，
定線5の全水深，定線8の水深3m，定線10の全水深が中

粒砂，定線3の水深1mと2mが細粒砂，定線3の水深3

mが極細粒砂であった。定線7では，水深1mが中粒砂，

水深2mと3mがシルト・粘土であった。このように，採

集を行った3年間を通じて，定線11の水深2mと3mでは

常に多くの卵が採集された。また，定線3と定線7では卵

は全く採集されなかった（Fig. 46）。

2001～2003年における粒度組成のクラスター分析の結

果，底質は6群（A～F群）に分類された（Fig. 46）。各群

における有効粒径D50は，A群およびE群が中粒砂，B
群が細礫，C群およびD群が細粒砂，F群がシルト・粘土

であった。ただし，E群はA群に比べ，中粒砂よりも大き

な粒径成分の含有率が高かった。また，D群はC群に比べ

て細粒砂よりも大きな粒径成分の含有率が高く，かつ極

細粒砂およびシルト・粘土の含有率が低かった。卵密度

指数（％）の平均値は，A群が4.2％（標本数（n）＝31），

B群が15.6％（n=3），C群が0.0％（n=10），D群が1.5％

（n=35），E群が7.0％（n=10），そしてF群が0.2％（n=10）

であった。卵密度指数の群間には有意差が認められた

（Kruskal−Wallis test, df =5, p<0.001）。そこで，A～F群の
すべての2群の組合せについて，Bonferroni法に基づいて

有意水準を調整し（α=0.003），Mann−Whitney検定を行っ

たところ，A群はC群ならびにF群より有意（p<0.001
ならびにp=0.001）に卵密度指数が高いことが分かった。

3.3 考察

本研究では，網走湖におけるシラウオ卵の分布と湖水

の物理環境，ならびに底質の粒度組成との関係を明らか

にし，産卵場の形成と環境との関係について検討した。

網走湖では，シラウオは底質が細粒砂から細礫に至る粒

径成分が主体となっている湖底上で産卵し，シルト・粘

土が優占する湖底質では産卵していなかった。これらは

涸沼（Saruwatari, 1988），宍道湖（藤川ら，2005），石狩川

（山口，1994），小川原湖（榊ら，2008）および北浦（冨

永，2009）において観察された結果と概ね一致している。

さらに，クラスター分析の結果に基づくと，細粒砂主体

の底質から発見された卵はごく僅かであり，産卵場は中

粒砂かそれよりも大きな粒径成分が優占する底質に多く

観察された。これは，シラウオ卵が卵径の1/3から同大の

砂粒に産み付けられるとした千田（1973a）の報告とよく

一致している。同じシラウオ科魚類であるアリアケシラ

ウオSalanx ariakensisやアリアケヒメシラウオNeosalanx
reganiusにおいても，卵は粗粒砂以上の粒径で構成される
砂礫底から多く出現する（水谷・松井，2006）。また，イ

シカワシラウオSalangichthys ishikawaeでも，多くの卵は
粒径0.42～0.84mmの粗砂で発見され，0.177～0.250mm

の細砂やシルトでは採集されない。このような粒径の大

きな底質に卵を付着させる理由として，細小な砂に産卵

した付着卵は波浪などにより巻き上げられ，撹拌されて

減耗するためと考えられている（秋元ら，1990）。

網走湖において，底質が中粒砂から細礫が主体の湖底

は西岸側で多く見られ，また，東岸側の一部でも認めら

れた。特に，3年間を通じて常に多くの卵が発見された西

岸の定線11では，隣接するリヤウシ湖から900～5,000

m3/dayの湧水が流入し（福富ら，1964），このことが良好

な底質環境と高い卵分布密度の維持に寄与しているもの

と考えられる。一方，3年間を通じて一度も卵が発見され

なかった湖底は網走川流入部の女満別湾内と網走川流出

部付近に集中しており，底質はシルト・粘土で多く占め

られていた。

シラウオの産卵場所の水温は，高梁川で10℃前後（千

田，1973a），宍道湖で4.7～9.5℃（藤川ら，2005），小川

原湖で15～17℃（榊ら，2008），そして石狩川では12.7

～18.1℃（山口，2006）であった。これらの既往の研究と

比較すると，本研究で観測された水温は変動が大きく，

上限値も高かった。網走湖では，融雪の影響が残る5月か

ら7月にかけて，水温が急激に上昇する（北海道開発局網

走開発建設部，2010）。この時期，晴天時には日周変動も

大きい。このような環境特性が網走湖のシラウオの産卵

環境に影響を及ぼしているものと考えられる。一方，2003

年の網走湖の水温は水深が浅いほど高く，一部の定線で

は水深1mで20℃を超えていた。丹下（1968）の飼育実験

によると，シラウオが正常に孵化する時の水温は4.8～20.0

℃であり，23～24℃が致死限界温度である。従って，網

走湖の浅所は水温がシラウオ卵の致死限界温度まで達し，

シラウオの産卵環境として不適である。

涸沼や小川原湖におけるシラウオの産卵場は水深0.5

～1mの波打ち際であり（Saruwatari，1988；榊ら，2008），

シラウオの生活史と個体群動態 ５９



Fig.46 Result of cluster analysis on benthic composition in Lake Abashiri from 2001 to 2003.

６０ 隼野寛史



（1）

それ以外の場所では，捕食や静水状態の酸素欠乏による

減耗が著しいと考えられている（Saruwatari, 1988）。網走
湖の水深1～3mの範囲内では，水深とシラウオの卵分布
密度との間に明瞭な関係が認められなかった。また，卵

が発見されなかった場所は水深1mの採集定点で多かった。
シラウオは，本来水深1m以浅の浅瀬で産卵する場合が多
いが，網走湖においては水温が著しく上昇する。また，

水深4～5 mの湖底では塩淡境界層により貧酸素の影響を
受ける（三上，2000）。従って，網走湖のシラウオは，結
果的に水深2～3mの湖底で産卵する個体が持続的に再生
産するようになったと考えられる。

第4章 個体群の動態とその変動機構
網走湖産シラウオは，ヤマトシジミCorbicula japonica
やワカサギHypomesus nipponensisに次いで本湖の重要な漁
業資源であり，その漁獲量は道内全体の80～90％を占め
る。しかしながら，これまで網走湖産シラウオに関する

研究は少なく，生活史の一端を明らかにしたArai et al．
（2003）や隼野（2001, 2003）の研究以外は見当たらない。
本章では，網走湖におけるシラウオ漁業の変遷を精査す

るとともに，網走湖産シラウオの個体群動態を明らかに

する。

網走湖のシラウオ漁業はすべてワカサギ漁業との兼業

で営まれている。着業漁家数は西網走漁業協同組合の30
軒であり，シラウオは毎年9～12月の曳き網漁業により漁
獲されている。また，シラウオ漁業の盛期は短く，シラ

ウオが体長40～60mmの漁獲サイズに達する漁期はじめか
ら，降海するまでの約1ケ月間に限られている。漁業者は
シラウオの降海がいったん始まると，直ちに曳網方法を

変え，漁獲対象をワカサギへと変える（鳥澤，1999）。漁
業者からの聞き取りによると，曳網水深は両種の分布に

関連して若干異なり，シラウオは表層，ワカサギは水深

2～5 m層を主に曳網する。また，曳網速度はシラウオが
約1m/sec，ワカサギが0.5～0.7 m/secである。漁期はじめ
は，毎年概ね9月であるがシラウオの成長度合いによって
は10月以降になる場合もある。漁法は船外機船を用いた
いわゆる「かけまわし方式」の曳き網漁業で，操業船に

は発電機と揚網機が装備されているが魚群探知機の使用

は禁止されている。シラウオ漁業に用いる漁具や漁法は，

基本的にはワカサギ漁業と同じである。

4.1 材料および方法

漁獲資料の収集と解析 網走湖の生息魚類に関する高安・

飛島（1930）の報告には，シラウオに関する記載はない。
佐野（1937）は，シラウオは湖水が汽水化し始めた1933
年頃より観察され，1937年には「漁獲が増加しつつある」

と記載している。網走湖産シラウオの漁獲記録は，黒田

（1967）による1936年から1966年までの年別漁獲量の記
載が初めてで，その後，佐野（1975）の1973年までの漁
獲量データ，1974年以降の西網走漁業協同組合による年
別漁獲量データがある。本研究ではこれらを資料として，

1936年から2007年までの漁獲量の時系列変化，特にその
周期性を検討した。

具体的には1936～2007年の年別漁獲量について，その
変動における周期性の有無を調べた。漁獲量の推移に増

加あるいは減少を示すトレンドが見られる場合には周期

性の有無を調べる前に，漁獲量を下式の変化量に変換し

てトレンドの除去を行った。

変化量＝（n＋1）年の漁獲量－n年の漁獲量
ついで，トレンドが除去されたデータを用いて，1936
～1997年までの62年間の変化量に対する1～10年差の変
化量との自己相関係数を明らかにした。

漁家毎の漁業情報の収集 単位漁獲努力数あたりの漁獲

数から初個体群サイズを推定するため，漁家毎に記帳さ

れた1985～2007年のシラウオ漁業に関わる情報を入手し，
資源解析に供した。漁業情報の収集はシラウオ漁業を営

む30漁家に対して，戸別の漁業日誌の記帳ならびに当番
制による漁獲物100 g当たりの個体数計数を依頼すること
によって行った。漁業日誌に記録された漁獲量（kg）な
らびに漁獲努力数（曳網回数）から漁獲日毎のCPUE（kg／
網）を算出した。記入漏れなどにより一部のデータが入

手できなかった場合には，得られたデータを基に30漁家
分に引き伸ばして漁獲日当りの値とした。また，漁業者

が漁期中のほぼ毎日計測した生標本100 g当たりの個体数
に基づき，漁獲量（kg）から漁獲数（個体数）への換算
を行った。各年の漁獲量（kg）の合計値（以下，累積漁
獲量と記す）を累積漁獲数で除して，各年級群の平均体

重（g）を求めた。なお，前述の通りシラウオは年魚であ
るため，漁獲物はすべて単一年級で構成されている。ま

た，漁期直前に実施した稚魚採集により，資源量が極め

て少ないと判断された2005年は，休漁により漁業情報は
得られなかった。

網走川における流量データ 国土交通省水文水質データ

ベース（http://www1.river.go.jp）より，網走湖流入部（本
郷観測所）の河川流量データを利用し，1985～2007年の
各年8月1日～11月30日の日別平均流量（m3/sec）を算出
した。

初個体群サイズの推定 漁獲日誌に基づいて算出された

CPUE（個体数／網）と曳き網回数から，下式のDeLury
第2モデルにより初個体群サイズ（個体数）を推定した。
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（2）

ここで，Ctは t日目の漁獲数，Xtは t日目の曳網回数，
qは漁具能率，N0は初個体群サイズである。但し，CPUE
（Ct/Xt）は厳密にはその日の漁獲開始時の個体群サイズに
比例するのではなく，むしろその日の中間での個体群サ

イズに比例すると考えた方が良いと言われていることか

ら，（1）式をさらに下式のように修正した（田中，1985）。

ところで，DeLury法を適用する際の条件として3つの
仮定が置かれているが（山川，2002），本研究では，その
中のいわゆる「閉鎖系」の要素を完全には満たしていな

い。つまり，網走湖産シラウオは漁期の途中で漁場から

移動して降海するため，CPUEの時系列変化度合いは降海
を境に変化する（隼野，2003）。そこで，降海前の回帰直
線をモデル1，降海後のそれをモデル2として，それぞれ
の傾きと切片を最小二乗法により求めた。この場合，観

測された累積努力数が交点における累積努力数よりも小

さい時にはモデル1，大きい時にはモデル2に当てはめる
こととした。2本の回帰直線は，残差平方和の合計が最小
となるようにSolver（MS−Excel 2007，Microsoft Japan社）
の最適化法により求めた。これにより決定された2本の回
帰直線の内，モデル1の有意性を検定の上，N0およびq
を推定した。回帰直線の有意性は「回帰係数＝0」の帰無
仮説をF検定により有意水準1％で検定した。
発育段階毎の個体群動態に関わる諸特性値の算出 網走

湖産シラウオの個体群動態に関わる諸特性値を下記に基

づき算出した。Spearmanの順位相関係数（rs）により，算
出された諸特性値について発育段階間の相関を分析した。

1）卵分布指数（粒／m2）：2001～2006年の6月に実施され
た卵採集において，採集卵数が6年間ゼロであった定
線3および定線7（第3章参照）を除く定線1～11にお
ける卵分布密度（粒／m2）の平均値。卵採集は各年1
定線につきそれぞれ3定点（水深1，2，3m地点）で行っ
た。

2）仔魚分布指数（個体数／網）：1985～2006年の5～7
月に実施された仔魚採集において，CPUE（個体数／

網）平均値が最大となった採集日の値をその年の仔

魚分布指数（個体数／網）とした。平均値の算出にあ

たり対象とした採集定点は，各年共通して採集が行

われたSt.4，St.8～10，St.14，St.15とした。また，稚魚
ネットの曳網時間は1985～1997年が5分間（鳥澤，
1999），1998～2006年が3分間であったため，すべて
3分間当たりに換算した。

3）仔魚密度指数（個体数／100 m3）：上記の仔魚分布指数
（個体数／網）を濾水量100 m3当りの採集個体数に換
算した値。

4）稚魚分布指数（個体数／網）：1985～2006年の7～9
月に実施された稚魚採集において，9月の稚魚分布指
数（個体数／網）をその年の稚魚分布指数（個体数／

網）とした。

5）稚魚平均体長（mm）：1999～2006年の8月下旬～9
月上旬における稚魚の平均体長（mm）。

6）稚魚平均体重（g）：1997～2007年の8月下旬～9月上
旬における稚魚の平均体重（g）。

7）初個体群サイズ（個体数）：DeLury第2モデルおよび
稚魚分布指数（個体数／網）に基づいて算出された

1985～2007年における各年の初個体群サイズ（個体
数）。

8）累積漁獲量（kg）：1985～2007年の操業日誌に基づい
て算出された各年の総漁獲量（kg）。

9）累積漁獲数（個体数）：上記の累積漁獲量（kg）を個
体数に換算した値。操業日誌に記帳された漁獲量

（kg）と漁獲物100 g当りの個体数から算出。
10）漁獲率：1985～2007年の各年における累積漁獲数を
その年の初個体群サイズ（個体数）で除した値。

11）降海開始日：DeLury第2モデルから推定された1985
～2007年における各年の降海移動開始日。

12）残存個体群サイズ（≒産卵親魚数）：1985～2007年の
各年において，初個体群サイズ（個体数）から累積

漁獲数を引いた値。

13）親魚分布指数：1999～2007年の5～6月に実施した親
魚採集において，CPUE（個体数／網）平均値が最大

となった調査日の値をその年の親魚分布指数とした。

平均値の算出にあたり対象とした採集定点は，各年

共通して採集が行われたSt.4，St.8，St.10およびSt.14
とした。

14）親魚平均体長（mm）：上記において，5月に採集した
雌の平均体長（mm）。

15）成長係数（k）：発育段階別に得られた雌の平均体長
と分散データから求めたvon Bertalanffyの成長式にお
ける成長係数（k）

16）平均孕卵数（粒／個体）：体長（L）と孕卵数（N）の
アロメトリー式（N = 0.158 L2.263）に親魚平均体長を
代入して求めた，1998～2006年の各年級群における
1個体当りの平均孕卵数。

17）総産卵数：各年級群の総産卵数を下式により算出。
総産卵数＝残存個体群サイズ（≒産卵親魚数×0.5
（性比）×平均孕卵数

但し，性比（雄：雌）は1:1と仮定した。
18）生残率：総産卵数に対する次世代の初個体群サイズ
の割合。

再生産関係 各年級群の初個体群サイズから，累積漁獲
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Fig.47 Annual change in catch of icefish in Lake Abashiri
from 1936 to 2007.

数を差し引いて残存個体群サイズを求め，これを産卵親

魚数Sとして，次世代の初個体群サイズRとの関係につい
て検討した。先ず，Rを ln R/Sに変換し，Sに対する関係
を線形化して（田口，1965），回帰分析によりその有意性
を調べた（有意水準1％）。次に，非線形最小二乗法（JMP
9.0.2，SAS Institute Japan社）により，SとRからRicker
型再生産曲線を求め（Ricker, 1954），最大持続生産量NMSY
（個体数）と環境収容力K（個体数）を算出した（田中，
1985）。なお，残存個体群サイズには産卵するまでの間に
ある程度の自然死亡が想定されるが，自然死亡率が毎年

一定であればその大きさは再生産曲線に影響しないと判

断した。本研究では，自然死亡率は毎年同程度であるも

のと仮定した。

4.2 結果

漁獲量変動 網走湖産シラウオの1936～2007年における
年別漁獲量（kg）の推移をFig. 47に示した。漁獲量は漁
獲開始から10年間は2～3トンで推移したが，1946年に15
トンに達し，その後は大きく増減を繰り返しながら急激

に増加した。1980年代には60～90トンのピークに達する
が，その後は減少傾向へ転じ，2000年以降は休漁した2005
年を除いて10～50トンの範囲で変動した。

1936～1984年の漁獲量には，増加のトレンド（Spearman’s
rs=0.746, n=49, p=7.704E−10），また，1985年以降には減
少のトレンド（Spearman’s rs=−0.620, n=23, p<0.01）が認
められた。1936～2007年までの漁獲量には，1946年から
1980年代前半までの急激な増加傾向を反映して，強いト
レンドが認められた（Spearman’s rs=0.561, n=72, p=3.013
E−07）。このトレンドを除去するため，漁獲量をn年から
（n＋1）年への変化量に変換したところ（Fig. 48），年変化
にともなうトレンドは除去されたものと判断された

（Spearman’s rs=0.029, n=72, p=0.806）。ついで，このデー
タを用いて1936～1997年度の値に対する1～10年差との
自己相関係数を調べた結果（Fig. 49），1年差においての
み有意な負の相関関係が認められた（r=−0.4703, n=62,
p=0.0001）。これにより，網走湖産シラウオの漁獲量には
1年ごとに増減する周期性のあることが明らかとなった。
シラウオはすべての個体が満1年で再生産に加わるため，

ある年の個体群サイズは前年生まれの産卵親魚数に大き

く影響を受けると考えられる。そこで，n年の漁獲量とn
年から（n＋1）年への変化量との関係を調べたところ，
両者には有意な負の相関が認められ（Spearman’s rs=−
0.350, n=72, p=0.003），n年の漁獲量が多いと翌年の漁獲
量は大きく減少し，逆に，少なければ増加した（Fig. 50）。
CPUEと河川流量 1985～2007年のシラウオ漁業における
漁獲日毎のCPUE（103個体／網）ならびに各年8月1日～
11月30日における網走川日平均流量（m3/sec）の時系列

Fig.48 Annual change in difference of catch from prior year
（C t + 1 − C t）of icefish in Lake Abashiri.

Fig.49 Correlogram for differences of annual catches of
icefish from one year to the next year in Lake
Abashiri. Horizontal broken lines indicate the 5%
level of significance（n=62, r=±0.250）.
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変化をFig. 51に示した。漁獲初日のCPUEは1998年の3.8

×103個体／網から1985年の198.4×103個体／網まで，著し

い変動が見られた。また，各年におけるCPUEの平均値は

1.7×103～46.4×103個体／網であった。一方，網走川の日

平均流量は1988年の4.0 m3/secから2001年の586.9 m3/sec

まで，著しく変動した。特に1992年，1998年，2001年，

2006年では，漁期前あるいは漁期中に大規模な降雨増水

が発生し，増水後のCPUEは0.1×103～22.5×103個体／網

と増水前に比べて極端に低い値を示した（Fig. 51）。CPUE

は日平均流量が300 m3/secを超す大規模な増水が発生する

と，著しく低下することが明らかとなった。

初個体群サイズの推定 漁期中にCPUEの減少パタンが変

化することを仮定したDeLuryの第2モデルに基づき，2005

年を除く1985～2007年の初個体群サイズを推定した。先

ず，Solverの最適化法により交差する2本の回帰直線を求

めたところ，2006年を除くすべての年で当てはめが可能

であった（Fig. 52）。モデル1の有意性について検定を行っ
たところ，2001年と2004年を除くすべての年で有意と判

定された（p<0.01; Table 8）。そこで，これらの回帰直線
に基づき2001年，2004年，2006年を除く，各年の初個体

群サイズN0を推定した結果，1998年の16.447×106個体か
ら1985年の487.590×106個体まで，年により大きく変動

した（Table 8）。また，2直線の交点から求められた降海

開始日は，1986年の10月3日から1996年の11月5日まで，

約1ケ月の範囲で変動した。しかし，19年級群中12年級

群で降海開始日は10月下旬に集中した（Table 8）。なお，

1990年，1992年および1998年では，N0が累積漁獲数より
も少なかった。

各年級群の累積漁獲量（kg）を累積漁獲数で除した平

均体重は，0.168～0.506gを示した（Table 8）。

稚魚分布指数 1985～2007年の漁期直前（9月）における

稚魚分布指数は，2005年の1,500個体／網から1985年の

18,907個体／網まで，大きく変動した（Fig. 53）。この稚魚

分布指数とDeLuryの第二モデルによって推定された初個

体群サイズN0との間には，有意な正の相関関係（r=0.884,
df =14, p=5.399E−06）が認められた（Fig. 54）。そこで，
DeLuryの第二モデルでは推定が不可能であった7年分に

ついて，Fig. 54に示された回帰式を用いて稚魚密度指数

からN0を推定した結果，1990年は82.037×106個体，1992
年は166.365×106個体，1998年は83.252×106個体，2001

年は85.543×106個体，2004年は126.030×106個体，2005

年は36.763×106個体，2006年は212.653×106個体と推定

された。但し，1990年のN0は累積漁獲数よりも少なかっ
た。

DeLuryの第2モデルならびに稚魚分布指数により推定

された各年級群のN0と平均体重（Table 8）との間には，
顕著な負の相関が認められた（r=−0.681, df=20, p=0.0005）。
発育段階毎の個体群動態 1985～2007年級群における発育

段階毎の個体群動態の結果をTable 9に示した。各年の初

個体群サイズN0は，1992年，1998年，2001年，2005年お
よび2006年については稚魚分布指数から換算した値，そ

れ以外の年ではDeLury第2モデルによる推定値とした。

但し，推定値が過小評価された1990年と青潮が発生して

自然死亡率が他の年とは異なる2004年については，漁獲

率，降海開始日，残存個体群サイズおよび総産卵数の算

出は行わなかった。

卵分布指数（粒／m2）と仔魚分布指数（個体数／網）と

の間には，2006年の値を除くとFig. 55に示す通り，顕著

な正の相関が認められた（Spearman’s rs=1.0, n=5, p<
0.01）。また，卵分布指数と稚魚分布指数（個体数／網）と

の間にも，2006年を除くと有意な正の相関が認められた

（Fig. 55）。しかし，卵分布指数とN0との間には有意な関
係は認められなかった（Fig. 55）。仔魚分布指数と稚魚分

布指数ならびに仔魚分布指数とN0との間には，両者とも
に顕著な正の相関が認められた（Fig. 56）。稚魚分布指数

とN0ならびに稚魚分布指数と累積漁獲数との間にも正の
相関が認められた（Fig. 57）。個体群動態の諸特性値とN0
との関係を発育段階毎に比較すると，両者は稚魚期に最

も顕著な相関を示した（Spearman’s rs=0.80, n=21, p<
0.01）。

残存個体群サイズと翌春の卵分布指数との間には，2006

年の観測値を除くと正の相関が認められ（Spearman’s rs
=1.0, n=4, p=0.05），残存個体群サイズ（≒産卵親魚数）
が多ければ産卵数も多い傾向を示した（Fig. 58）。

Fig.50 Relationship between catch（C t − 1）and difference of
catch from the prior year（C t − C t − 1）of icefish in
Lake Abashiri. Spearman’s correlation coefficient: rs
=−0.350, n=72, p=0.003.
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Fig.51 Temporal changes in mean daily discharge（m3 / sec）and daily CPUE（103 inds. / tow）of icefish in Abashiri River
System. Vertical bar: daily discharge. White circle: daily CPUE.
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Fig.52 Relationship between cumulative fishing effort（tow）and ln CPUE（103 inds. / tow）of icefish in Lake Abashiri. Solid
and broken lines indicate the regression lines before and after seaward migration of icefish, respectively.
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Table 9a Population characters of icefish in Lake Abashiri

Table 9b Continued
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Fig.53 Annual change in mean density index with SE of
juvenile icefish in Lake Abashiri from 1985 to 2007.

Fig.54 Relationship between density index of juvenile icefish
and population size at the beginning of the fishing
season.

Fig.55 Relationship between density indexes of egg and larva（a），juvenile（b）or initial population size（c）.Ellipses indicate
the 95%−confidence area. A white spot indicates outlier point in 2006.
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Fig.57 Relationship between density indexes of juvenile and
initial population size（a）or cumulative catch（b）.

Fig.56 Relationship between density indexes of larva and
juvenile（a）or initial population size（b）.

Fig.58 Relationship between remaining population size and
density indexes of egg. An ellipse indicates the 95%−
confidence area. A white spot indicates the outlier
point.
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初個体群サイズと稚魚の平均体長（mm）との間には，

有意ではないものの負の関係（Spearman’s rs=−0.48, n=8,
p>0.05）が認められた（Fig. 59）。また，N0と成長係数
（k）との間には顕著な負の相関（Spearman’s rs=−0.85, n
=9, p<0.01）が認められ（Fig. 59），個体群サイズが増加
することにより生活初期の個成長が抑制され，成長係数

が小さくなることがうかがわれた。

降海開始日と稚魚の平均体重ならびにN0との間には，
両者ともに明瞭な関係は認められなかった（Fig. 60）。ま

た，多くの年で降海開始日は10月下旬に集中する傾向を

示した。

再生産関係 1985～2006年級群の産卵親魚数（S）と次世

代の初個体群サイズ（R）とのデータセットをTable 10

に示した。両者には，顕著な相関が見られた（r=−0.846,
n=20, p=2.56E−06）。そこで，両者をRicker型の再生産曲
線に当てはめた結果，Sが36.210×106個体のときにRが極

大値となる密度依存的な関係が得られた（Fig. 61）。再生

産曲線から求めた最大持続生産量（NMSY）は31.345×106

個体と極大値に近似し，環境収容力（K）は106.597×106

個体であった。網走湖産シラウオの初個体群サイズは，

前世代の産卵親魚数がNMSYに達するまで，産卵親魚数の

増加にともなって増えるが，NMSYを超えると逆に減少す

ることが明らかとなった。1992年と2006年は産卵親魚数

がKを超えたため，次世代の初個体群サイズは著しく減

少した。なお，初個体群サイズが過小評価された1990

年級群と青潮が発生して自然死亡率が他の年とは異なっ

た2004年級群については，これらの分析から除外した。

Fig.60 Relationship between date of beginning the seaward
migration and mean body length（a）or initial
population size（b）.The date when icefish begins the
seaward migration was estimated by the DeLury’s 2
nd formula（Fig.52）.

Fig.59 Relationship between initial population size and mean
body length in early September（a）or growth
coefficient estimated by von Bertalanffy formula（b）.
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4.2 考察

1936～2007年における網走湖産シラウオの漁獲量は1

～94トンの範囲で著しく変動し，その変動には1年ごとに

増減する周期性が認められた。この周期性は満1年で寿命

を完結させるシラウオの生活史に起因し，ある年の初個

体群サイズがその前年生まれの産卵親魚数に大きく影響

を受けているためと考えられる。また，産卵親魚数とそ

の次世代の初個体群サイズとの間には密度依存的なRicker

型の再生関係がよく当てはまった。すなわち，網走湖産

シラウオの初個体群サイズは，前世代の産卵親魚数が最

大持続生産量NMSY（31.345×106個体）に達するまでは産

卵親魚数の増加とともに増えるが，NMSYを超えると逆に

減少する。増水で不漁となった1992年，1998年および2006

年は，シラウオが漁獲されずに沿岸へ移動したことによっ

て残存個体群サイズ（≒産卵親魚数）が著しく多くなり，

それにともなって次世代の初個体群サイズが減少したも

のと考えられる。特に，1992年と2006年は産卵親魚数が

環境収容力K（106.597×106個体）を超えたため，次世代

の初個体群サイズは著しく減少したと推察される。

網走湖産シラウオのCPUEの減少パタンは，漁期の途中

で大きく変化する（隼野，2003）。シラウオの生活様式は，

汽水域で生活史を完結させる涸沼個体群（Saruwatari and

Okiyama, 1992），通し回遊を行う石狩川（Yamaguchi et
al., 2004）や小川原湖の個体群（片山ら，2008）など，水
域によって異なる。網走湖産シラウオは，稚魚期に網走

湖から降海する（Fig. 25）。降海移動が始まると，シラウ

オの湖内の生息密度は急激に低下し，それにともない漁

業者も漁獲対象をワカサギへと変える。このように，網

走湖産シラウオのCPUE減少パタンの変化は彼らの降海移

動によりもたらされたものと考えられる。なお，CPUE

は降雨増水によっても著しく減少する。漁期直前に大規

模な増水に見舞われた1992年および1998年では，漁期初

日のCPUEが極端に低い値を示した。また，漁期中に増水

が発生した2001年および2006年においても，増水後の

CPUEが増水前の28.2％および0.2％まで低下した。これ

らは何れも，降り始めからの降雨量が70～140mmに達し

た場合に見られた現象であり，大雨による増水がシラウ

オを早期に降海させたものと考えられる。シラウオの遊

泳力が乏しい（臨界遊泳速度20cm/sec程度；山口・高谷，

2000）ことも，増水時の降海移動を加速させた可能性が

高い。ただし，著しい増水に遭遇した2001年級群の親魚

分布指数と卵分布指数が1999～2006年の中で最も高かっ

たことから，増水がシラウオの生残に及ぼす影響は無視

できるほどに小さいものと推察される（Table 9）。

シラウオの降海開始日は，例外を除き，10月下旬に集

中していた。また，降海開始日と稚魚の平均体長あるい

は初個体群サイズとの間には明瞭な関係が認められなかっ

た（Fig. 60）。これらのことから，網走湖産シラウオの降

海タイミングは個体群内の密度効果よりも，水温や潮汐

などの季節的環境要因によって影響を受けているものと

考えられる。

本研究において，初個体群サイズの推定をDeLuryの第

2モデルにより行った。根本（1995）はワカサギの初個体

群サイズを推定して，累積漁獲数≒初個体群サイズとい

う条件下では，第1モデルが過小評価になる場合が多いこ

とを指摘している。本研究では，第1モデルは23年級群

中12年級群が過小評価あるいは適用が不可能であった。

従って，網走湖産シラウオの初個体群サイズの推定には

Table 10 Data set on adults（S）and recruitment（R）of
icefish in Lake Abashiri

Fig.61 Ricker stock−recruitment curve estimated for icefish
in Lake Abashiri. S: Spawning adults, R: Recruitment.
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第2モデルが適切であると考えられる。なお，大規模な増
水や青潮と遭遇した年級群では，初個体群サイズの推定

値がどちらも過小評価となった。

第5章 総合考察
網走湖にシラウオが生息するようになったのは，湖水

が汽水化しはじめた1933年頃である（佐野，1937）。その
後，急激に個体数が増え，1936年には漁業が開始された
（黒田，1967；佐野，1975）。網走湖でシラウオが増えは
じめた時期は，ちょうど湖内に流入する海水が増え，底

層に高塩分水が安定的に貯留するようになった時期（中

尾ら，1983）に，ほぼ一致している。網走湖では，シラ
ウオが移殖された記録はなく，今日の湖産シラウオは，

元来，網走川の河口周辺で自然再生産していた個体群に

起源すると推定され，網走湖の汽水化にともなって，急

速に個体数を増加させたと考えられる。

網走湖のシラウオは，耳石Sr:Ca比分析，漁業データお
よびフィールドにおける分布と成長の観察結果から，主

に遡河回遊型の生活史をとる。すなわち，網走湖のシラ

ウオは水温や潮汐変動と連動した季節的な周期性により，

網走湖と海域との間を回遊する。特に，生息場所の移動

のタイミングには潮位変化と同期した周期性が認められ，

遡上行動は海水の逆流によって網走川の流向が逆転する

大潮期の満潮時に，降海行動は流向が逆転しない小潮期

に多く観察された。このように，遊泳力に乏しいシラウ

オは，網走湖周辺で水の流れを利用することにより，能

動的かつ効率的に回遊していると判断された。

魚類の成長と個体群密度との間には，一般的に負の相

関が見られる場合が多い（例えば，白石，1961）。網走湖
産シラウオにおいても，von Bertalanffyの成長式から求め
た成長係数kは，初個体群サイズとの間で著しい負の相関
を示し，顕著な密度依存的成長を示した。つまり，網走

湖産シラウオは初個体群サイズの増加により個成長が抑

制されるといえる。このような密度依存的成長が起こる

理由には，水温や水質，あるいは気象などの物理化学的

要因と個体群密度や餌生物の豊度などの生物学的要因が

考えられる（白石，1961）。
これまでに，シラウオの産卵場は河川下流域や汽水湖

内の浅場で，砂礫の底質上に形成されることが知られて

いるが（千田，1973a；Saruwatari, 1988），具体的な底質の
粒径サイズとの関係については不明であった。網走湖産

シラウオが産卵する底質は，主に中粒砂（0.25～0.5mm）
から細礫（2mm超過）の粒径成分であった。細粒砂（0.125
～0.25mm）よりも小さな粒径成分で構成されている底質
では，シラウオは産卵していなかった。このことは，シ

ラウオ卵が卵径の1/3から同大の砂粒に産み付けられると

した千田（1973a）の報告とよく一致していた。加えて，
アリアケシラウオやアリアケヒメシラウオの卵は，粗粒

砂以上の粒径で構成される砂礫底から多く出現すること

（水谷・松井，2006），イシカワシラウオの卵が粒径0.42
～0.84mmの粗砂において発見されること（秋元，1990）
ともよく一致する。浅場の砂礫底で産卵するシラウオ科

魚類は，波浪の影響などに起因する減耗（秋元ら，1990）
の結果，比較的粒径の大きな砂礫質上に産卵するように

なったと考えられる。一方，網走湖におけるシラウオ卵

の分布場所は，ヤマトシジミの生息域（Baba, 2006）とも
よく一致する。つまり，シラウオ卵の多く分布する場所

はヤマトシジミも多く生息し，毎年，鋤簾操業が盛んに

行われる好適なシジミ漁場でもある。安木・三浦（2009）
は，宍道湖では鋤簾による連続的な耕耘が底質のシルト・

粘土含量を低下させ，砂の割合を増加させるとともに，

CODや強熱減量を低下させる効果があることを報告して
いる。また，中村（2000）は，ヤマトシジミが高密度に
生息する場所では，その生理機能が高い環境浄化作用を

誘引するとしている。網走湖でも，同様の現象が起きて

いるのかも知れない。シラウオを漁業資源として持続的

に利用するためには，その自然再生産の維持が前提とな

る。今後は，ヤマトシジミ漁業との因果関係も含め，シ

ラウオ産卵場の維持や産卵環境の保全へ向けた研究の深

化が極めて重要である。

網走湖産シラウオの漁獲変動には，1年おきの周期性が
見られた。これは年魚であるシラウオの生活史に関連し

ている可能性が高く，ある年の初個体群サイズはその前

年生まれの産卵親魚数に影響を受けると推定された。そ

して，産卵親魚数と次世代の初個体群サイズとの間には，

密度依存的なRicker型の再生関係がよく当てはまっていた。
次世代の初個体群サイズは，産卵親魚数が最大持続生産

量NMSY（31.345×106個体）に達するまでは，産卵親魚数
の増加とともに増えるが，産卵親魚数がNMSYを超えると
逆に減少する。例えば，2005年級群の初個体群サイズは，
親である2004年級群が青潮との遭遇で著しく減耗したこ
とにより，過去最低となった。ところが，2005年度のシ
ラウオ漁業を休漁した結果，2006年級群の初個体群サイ
ズは212.653×106個体となり，1988年以降で最大となった。
また，大規模な増水に見舞われた1992年と2006年級群で
は，産卵親魚数が環境収容力K（106.597×106個体）を超
えたため，次世代の初個体群サイズは著しく減少した。

これらは，年魚であるシラウオの個体群動態の特徴をよ

く表しているとともに，壊滅的なダメージを受けたとし

ても，産卵親魚数をNMSYに維持すれば漁獲資源は速やか
に回復することを示唆している。

初個体群サイズと個体群動態の諸特性値との間には，
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稚魚期においてもっとも顕著な相関が見られる。Hjort
（1914）は，魚類の初期生残に関するcritical period仮説を
提唱し，摂餌開始期の餌不足によって仔魚の大量減耗が

生じ，その死亡の程度によって年級群豊度が決まると述

べている。

本研究により，網走湖のシラウオ漁業では，その漁獲

量が基本的には個体群サイズを反映して変動するものの，

突発的な大雨による増水や青潮により予期せずに不漁と

なることが明らかとなった。そして，増水により過多と

なった産卵親魚数が，次世代の初個体群サイズに影響を

与えていることも明らかとなった。このことは，増水で

シラウオ漁が不漁になった場合には，産卵親魚を適正数

に調整する必要のあることを示唆している。本研究で示

された再生産関係から，最大持続生産量NMSYは，残存資
源尾数（≒産卵親魚数）で31.345×106個体と推定された。
従って，網走湖産シラウオ資源を持続的，かつもっとも

合理的に利用して行くためには，毎年3,100万尾程度を取
り残しながら，漁獲を行う必要がある。具体的な資源管

理の方法としては，稚魚分布指数と初個体群サイズに顕

著な相関が見られることから，予め稚魚分布指数を調べ

ることによって，毎年の漁獲予測が可能である。また，

増水によって漁獲の機会を逃した場合には，NMSYの超過
分を遡上後に漁獲することで，産卵親魚数を適正数に維

持することが可能と考えられる。一方，シラウオの生息

密度は塩淡境界層の変動により大きく変化し，それにと

もなってシラウオの生息環境も著しく変化することが予

想される。従って，シラウオ資源を持続的に利用して行

くためには，シラウオの資源動態とともに生息環境をモ

ニタリングすることも基本的に重要である。

要 約
網走湖のシラウオは高い商業価値を持ち，北海道の内

水面漁業を代表する水産資源である。しかし，その生活

史や個体群動態に関する知見は極めて少なく，漁獲量の

年変動も大きい。本研究は，網走湖産シラウオを漁業資

源として持続的に利用するための漁業資源管理技術の確

立を目的とし，本種の生活史，産卵環境および個体群サ

イズの変動機構を明らかにした。生活史解明は，耳石の

微量元素分析と漁業データ解析の結果に基づいて仮説を

立て，生活史を通したフィールド観察によって仮説を検

証した。また，網走湖産シラウオの生活史特性を考慮し

た個体群サイズの推定方法を開発するとともに，再生産

関係に基づいた適切な漁業資源の管理方策を提案した。

以下に，得られた知見を要約する。

1．シラウオ親魚の遡上は，河川水温が5℃を超える4
月下旬～5月上旬に開始した。遡上のタイミングは潮

汐リズムと同期し，遡上数は海水の逆流が頻繁に起

こる大潮の時期に増加した。シラウオは，満潮時に

網走川を逆流する塩水楔を利用して，効率的に海域

から網走湖へ移動しているものと考えられた。

2．網走湖に遡上した親魚は，流入河川の河口付近を中
心に湖内全域に分布した。網走湖より上流域への遡

上は観察されなかった。雌GSI値の時系列変化から，
産卵期は5月下旬～6月中旬と推定された。また，卵
巣卵径組成の経時変化から，産卵は複数回に分けて

行われると考えられた。性比は採集時期や場所によ

り著しく変化した。

3．親魚20個体の回遊履歴を耳石Sr:Ca比特性から推定し
た結果，湖内で生活史を完結させる湖中残留群（3
個体）と，一時期海域で生活する遡河回遊群（17
個体）の存在が示唆された。遡河回遊群には，体長

30mm前後で降海する個体（4個体）と体長50mm
前後で降海する個体（13個体）が存在した。

4．シラウオ仔魚は5月下旬から出現した。湖内沿岸で孵
化したシラウオは，湖流の拡散作用によって湖内全

域に分散すると考えられた。仔魚の鉛直分布は好気

層の全水深層で認められたが，大型個体ほど好気層

の中層に分布する傾向が見られた。

5．仔魚は成長の早い個体では，7月中旬に体長が25mm
を超え，稚魚となった。

6．シラウオ稚魚は，湖内に偏在する場合と，広く一様
に分布する場合が見られた。

7．各年級群の7～11月における瞬間成長係数は，平均
0.0065（範囲 0.0060～0.0071）であった。 2000年
（0.0081）と2005年（0.0092）級群は，他の年より高
い成長係数を示した。

8．網走湖では，毎年9月からシラウオ稚魚を対象とした
曳き網漁業が行われているが，漁期中の9～10月に，
シラウオは網走川を降河し，オホーツク海域へと移

動していると推定された。

9．降河のタイミングは潮汐リズムと同期し，降河個体
数は網走川の流向が常に順流となる小潮の時期に増

加した。降河ピークは，河川水温が海水温を下回る

時期に見られた。シラウオは，網走川を流下する川

水を利用して効率的に海域へ移動しているものと考

えられた。

10．平均体長と分散データから，年級群毎にvon
Bertalanffyの成長式を求めた。成長係数（k）は，雌
が1.9～5.1，雄が2.0～4.5であった。2005年級群の成
長係数は雌雄ともに最大であった。

11．網走湖産シラウオの産卵は，湖沿岸の浅場の砂礫底
で行われていた。シラウオの産卵は主に中粒砂～細
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礫主体の湖底質上で行われ，シルト・粘土主体の湖

底質上では産卵しない。

12．網走湖産シラウオは1930年代前半に出現し，1936
年から漁業が開始されている。休漁した2005年を除
く1936～2007年の漁獲量は，1～94トンの範囲で大き
く変動し，その変動には1年おきの周期性が見られた。
この周期性は満1年で寿命を完結させるシラウオの生
活史に起因し，ある年の初個体群サイズがその前年

生まれの産卵親魚数に大きく影響を受けているため

と考えられた。

13．降海が始まるとシラウオの生息密度は急激に低下し，
漁業者は漁獲対象をシラウオからワカサギへと変え

た。網走湖産シラウオのCPUE減少パタンの変化は，
彼らの降海移動によりもたらされると考えられる。

14．シラウオ漁業のCPUEは，大雨による増水によっても
低下した。1992年と1998年は漁期直前に増水が発生
したため，漁期初日のCPUEが極端に低い値を示した。
2001年と2006年は漁期中に増水が発生し，増水後の
CPUEが増水前に比べて大きく低下した。大雨による
増水がシラウオを早期に降海させると考えられた。

15．2004年の漁期中に網走湖で青潮が発生し，大量のシ
ラウオが斃死した。2005年級群は産卵親魚が著しく
減少したことにより，すべての発育段階において個

体群動態に関わる諸特性値が過去最低となった。こ

れにより，2005年度のシラウオ漁業は休漁した。
16．1985～2006年級群の初個体群サイズは，DeLury第2
モデルと稚魚分布指数により，36.763×106個体～
487.590×106個体と推定された。

17．網走湖産シラウオの再生産関係には，密度依存的な
Ricker型の再生産曲線が良く当てはまった。再生産曲
線から求めた最大持続生産量（NMSY）は31.345×106

個体，環境収容力（K）は106.597×106個体であった。
網走湖産シラウオの初個体群サイズは，前世代の産

卵親魚数がNMSYに達するまでは産卵親魚数の増加に
ともなって増えるが，NMSYを超えると逆に減少する。
1992年と2006年は産卵親魚数がKを超えたため，次
世代の初個体群サイズは著しく減少した。

18．網走湖のシラウオ漁業では，その漁獲量が基本的に
は個体群サイズを反映して変動するものの，突発的

な大雨による増水や青潮により予期せずに不漁とな

る。そして，過多となった残存個体群サイズ（≒産卵

親魚数）は次世代の初個体群サイズに影響を与える。

19．再生産関係から，網走湖のシラウオ資源を持続的，
かつもっとも合理的に利用するためには，毎年3,100
万尾程度を取り残しながら漁獲する必要がある。ま

た，増水によって漁獲の機会を逃した場合には，NMSY

の超過分を遡上後に漁獲することで，産卵親魚数を

適正に維持することが可能と考えられる。
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20世紀後半から世界人口の急激な増加が継続しており

（World Population Prospects, 2013），将来の食料危機に対す

る危惧が益々増大している（FAO, 2012）。水産資源が総

じて減少傾向にある中，養殖業には蛋白源を確保するた

めの重要な手段として大きな期待が掛けられている。我

が国では，養殖業が着実に発展を続け，漁業総生産額の

約34％（生産量では約20％）を占めるに至っている。し

かし，近年，安価な輸入魚等による魚価の低迷，餌料価

格の高騰等により生産量の伸びが停滞し，東日本大震災

後は減少している（水産白書，2013）。更に，顕在化した

養殖漁場の自家汚染（中里，1999）を解消すると共に，

天然物に比べ養殖物は品質的に劣るという消費者のイメー

ジを払拭するためにも，既存の概念に囚われない養殖業

の技術革新が待たれている。一方，世界では健康志向の

高まりと共に魚需要の急増により，FAO統計では2012

年時点での魚の消費量における養殖魚の占める割合は43

％にまで達し，今後益々高まる魚の需要に対して対応で

きるのは養殖産業のみであることが提言されている（FAO,

2012）。

陸上水槽において魚介類を飼育する際に，一度使用し

た海水を繰り返し再利用する方法として，「循環濾過式飼

育システム」がある。循環濾過式陸上飼育技術は，用水

を浄化，循環して使用するため，海を汚さずに魚を飼育

できる環境に優しい養殖技術であり（丸山，1999），本方

式による養殖業の振興と食糧確保や環境問題への貢献が

期待されている。一方で，近年地球規模の気候変動によ

り，海水温の異常上昇・下降や異常発達した低気圧によ

る被害等々，海面養殖漁業を取り巻く環境は厳しさを増

している。対象となる魚介類の成長等に適した水温条件

を保つためには，前浜から揚水した水を加温あるいは冷

却する必要がある。適水温にコントロールした水を掛け

流しで捨ててしまうと，エネルギーコストの著しい損失

となる。循環濾過式飼育を行うメリットとしては，水の

使用量を減らすと共に，飼育水温の調節に掛るエネルギー

コストを減らす効果が期待できることにある。

「循環濾過式飼育システム」に関する研究は歴史的には，

1950～1960年代に我が国の大学においてその基礎的研究

がなされた。砂濾過フィルターの有機物分解機能の研究

北水試研報８６，８１－１０２（２０１４）
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を行うことで，経験では無く科学的理論に基づいた装置

の設計とそれに必要な基準が明らかにされた（佐伯，

1958；平山，1965a，1965b，1966a，1966b；河合ら，

1964，1965）。これらの研究から浄化微生物とその酸素要

求との関係が明らかになり，研究者達に基盤となる技術

を提供した。その後濾過槽の詳細な検討を行うと共に，

水族館等への応用もなされ，生物浄化槽の機能に関して

多くの知見が集積された。一方欧米では，1970年代から

研究が盛んになり（Liao and Mayo, 1972），1980年代から

排水処理分野における水処理技術の進展に伴い，「養殖」

への応用が図られた（Betlach and Tiedje, 1981; Brune and

Gunther, 1981; Colt et al., 1981; Olsen, 1981; Alleman et al.,
1982; Kaiser and Wheaton, 1983; Krunner and Rosenthal,

1983; Manthe et al., 1984; Miller and Libey, 1985; Rogers,
1985; Wilderer et al., 1987; Kaiser et al., 1989）。1990年代
に入り欧米では循環濾過式養殖における，飼育システム

の構築に必要な要素技術として一つの標準型が示された

（Summerfelt, 1996）。すなわちマイクロスクリーン・フィ

ルター，バイオ・フィルター，脱窒装置，泡沫分離，紫

外線殺菌，沈澱槽等で構成される現在の標準技術であっ

た。日本では，国の支援を受けた民間企業において，魚

介類養殖の実用化に向けた取り組みが盛んになった。1990

年代後半には，マリノフォーラム21の支援を受け，循環

濾過式陸上養殖システムの実用化試験が進み，一般企業

においても実用化に向けた取り組みが盛んになった（マ

リノフォーラム21水産養殖研究会，2003）。しかし，既に

「バブル」が崩壊した後の時代であったため，ヒラメ，マ

ダイ，トラフグ等の高級魚の魚価も低迷し，本システム

の商業化は困難な状況が続いている。

著者はかつて20年程前に北海道立栽培漁業総合センター

において，民間企業との共同研究により循環濾過方式に

よるヒラメの飼育試験を行った（鳥居ら，1994；齊藤ら；

1994）。その技術開発の成果は，北海道栽培漁業羽幌・瀬

棚両センターにおいて，ヒラメ親魚養成水槽に一部活用

されている。しかし近年種苗生産におけるコスト削減が

強く求められていることから（北田，1998；早乙女，

2009），特に今世紀に入り「閉鎖循環式飼育技術」を種苗

生産に利用した，エネルギーコストの節減による養殖の

トータルコスト低減化を目指した技術開発が，我が国始

め先進各国において精力的に展開されている（Aquacultural

Engineering Society News, 2013）。この様な現状に鑑み，そ

の後ほとんど「循環濾過」とは疎遠となっていた著者で

はあるが，本飼育技術の有効性を再認識すると共に本技

術の更なる発展を願い，これまでの技術開発の経緯を総

括することを目的に総説を作成した。

本稿では，「循環濾過式飼育」のシステム構成と基本的

な要素技術を紹介すると共に，我が国を含む欧米諸国に

おける技術開発の現状を解説する。今後，循環濾過式飼

育システムに関する研究を進める場合の参考になれば幸

いである。

1．循環濾過式飼育システムの構成（System Structure）
1.1 掛け流し方式（Flow Through System）

養殖あるいは種苗生産における飼育は，通常掛け流し

方式（Fig. 1a）で行われる。掛け流し式では，飼育水に

使用する用水を海，川等から汲み上げ，使用後の汚れた

水は，また海や川へ流される。近年地域によっては，飼

育に適した用水の入手が困難になると共に，排水による

環境汚染等が問題視されている（中里，1999）。

1.2 循環方式（Recirculating System）

新しい用水を出来るだけ節減する飼育方法として，循

環方式（Fig. 1b）がある。システムへの一日当たり給水

量の5～10％前後の水を定常的に海や川等から給水しなが

ら飼育水を濾過し循環再利用する（Masser et al., 1999）も
ので，給水量に応じた排水を伴う。給排水量は，濾過能

力によって，掛け流し式の数％程度にまで減らすことが

出来る。「循環式飼育」システムの水処理工程を端的に言

えば，次の3つの工程になる。�「スラッジ」と呼ばれる
沈澱物（残餌や糞等）をまず取り除く。�水溶性の有機
物等を生物膜に吸着・分解させて除去する。�水に溶解
している有害なアンモニア態窒素を，硝化細菌の働きで

Fig.1 Schematic diagram of the three different culturing systems in aquaculture.
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毒性の少ない硝酸まで変換する。

1.3 閉鎖循環方式（Closed Recirculating System）

これに対して閉鎖循環式（Fig. 1c）は，飼育水の入れ替

えや定常的な給排水を行わずに，飼育水を循環再利用す

るものである。このシステムは，飼育水を高度に浄化す

ることにより完全循環を行い，蒸発した分の水量の調整

や種々の作業操作等により系外に失われた分のみの注水

で，換水を必要とせず，環境負荷を全く与えない理想的

な養殖システムである。

循環濾過方式の基本構成としては，次のものがある。

飼育水槽，物理濾過，生物濾過（硝化，脱窒），溶存二酸

化炭素の除去，pH調整，溶存酸素制御，水温制御，流量

制御，殺菌（Fig. 2）である。但し，この中には，飼育密

度によっては必要の無いものもあれば，一つの装置で二

つの機能を持たせることが可能なものもあり，それぞれ

に幾つかの処理方法があるためシステムは多様である。

2．循環型養魚の要素技術（Technological Components）
陸上養殖システムの構築のためには必要な要素技術を

整理し，それぞれの要素技術に関する技術動向を見極め

ることが重要である。陸上養殖が経済性を持つためには，

それぞれの要素技術が優れており，かつ安価であると共

に，要素技術を適正に組み合わせる必要がある。これら

要素技術の中で最も重要となるのが，水質浄化技術であ

り，魚介類が排出するアンモニアを亜硝酸，硝酸へと変

換する「硝化」と硝酸を窒素ガスとして空気中へ放出す

る「脱窒」の2つのプロセスがある。アンモニアを酸化し

て亜硝酸へ変換する微生物は，従属栄養細菌に属し，次

のものが知られている。Nitrosomonas，Nitrosococcus，
Nitrosolobus，Nitrosospira，Nitrosovibrio。一方，生成され
た亜硝酸を硝酸へと変換（分解）する細菌としては，

Nitrobacter，Nitrococcus，Nitrospina，Nitrospira属の硝化

菌が知られている（Watson, 1971; Harms et al., 1976;
Meincke et al., 1989; Ehrich et al., 1995）。
脱窒は多種類の脱窒菌と総称される細菌により行われ

る。無酸素条件下で亜硝酸，硝酸といった結合性酸素を

用いた呼吸を行う脱窒能は多様な微生物が有する（van

Rijn and Barak, 1998）とされているが，微生物の特定は一

部しか成されていない。脱窒菌は有機物を炭素源とする

従属栄養性細菌であり，脱窒工程ではメタノール等の有

機物を添加するのが一般的である。

脱窒は嫌気状態で行われるため，脱窒槽に入る水の溶

存酸素が低い程脱窒反応が早まる。また，脱窒反応には

溶存有機物（メタノール等）が必要であり（Payne, 1973;

Tam et al., 1992; Isaacs et al., 1994），その添加量に比例し
た脱窒量を算出し，溶存有機物が過剰にならない様に必

要量を添加することが重要である。この際，脱窒菌の状

態により，窒素まで還元されずに亜硝酸が発生すること

がある。亜硝酸は魚に有害なため，そのまま飼育水槽に

流れ込まない様に，循環水の一部を硝化槽に戻すことで，

亜硝酸を再び硝酸に酸化する様に工夫が成されている

（Fig. 2）。

2.1 飼育水槽（Culture Tank）

飼育水槽の基本的な役割は，掛け流し式の場合と同様

であるが，閉鎖循環式では水質を悪化させる原因物質を

速やかに取り除くことが強く求められる。従って，単に

飼育容器というだけでなく，淀みなく均一な水質を作る

上で，魚の健康や環境に合った流速を広い範囲で設定で

きることや沈澱固形物の処理が容易に行えることが必要

である（Losordo et al., 1998; Timmons and Summerfelt,
1998）。

水槽の形状は，円形，長方形，巡流型等があるが，通

常上記の条件を満たすのは円形水槽であろう。円形水槽

では水流の回転方向に給水口を設けることにより，回転

Fig.2 Schematic flow diagram of a typical recirculating aquaculture system.
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流が発生するため，水槽内の水質を均一にする他に，魚

に適度の運動を課すると共に，沈澱固形物を中央に集め，

容易に排出させることができる（Davidson and Summerfelt,

2004）。

2.2 物理濾過（Physical Filtration）

残餌や糞等の固形物がシステム内に残っていれば，微

生物により分解され，水質の悪化を招き，生物濾過槽に

流れ込むと目詰まりの原因となる。従って，水槽から排

出された後は，速やかに取り除かれなければならない。

物理濾過の方法には，沈澱，スクリーンフィルター，

泡沫分離等があり，飼育魚種の糞や残餌の形態，性状に

合わせて選択することになる。形が崩れにくく比重の重

いもの等は，沈澱やスクリーンフィルターにより殆ど取

り除くことが出来るが，崩れやすく，溶けやすい性状の

ものは泡沫分離が良いとされている。

スクリーンフィルターは，目詰まり防止のために逆洗

を行うが，逆洗に使用する水量に注意が必要である。逆

洗水を新たに使用し，そのまま排水すると大量の水が必

要となるため，飼育水を再利用すると同時に，逆洗水も

沈澱濾過して再利用する必要がある（Libey, 1993;

Summerfelt et al., 1994）。

2.2.1 泡沫分離（Foam Fractionation）

泡沫分離とは，様々な物質が気泡の気液界面に吸着す

る性質を利用し，気泡をフィルターとして液体中より目

的物質を分離・除去する浮上分離の一種である。気泡と

水の境目に存在する数µmのマイクロレイヤと呼ばれる薄

膜は，蛋白質，脂質，細菌等様々な物質を吸着・濃縮す

る性質がある。この界面に吸着・濃縮した物質が発泡性

を有する場合には，水面上に消えにくい泡の層を形成す

る。この現象は波の花や鍋の灰汁等身近なところでも見

ることができる。コロイド粒子等の微粒子を目詰まりす

ることなく短時間に除去する事ができるため，飼育海水

中の水質汚濁原因物質でもある体表粘液等タンパク質の

除去には，最も適した方法である。また，泡沫分離は気

泡に物質が吸着・濃縮する性質を利用しているので，一

種の濃縮装置とも考えられるため，高濃度よりも中・低

濃度物質の除去に向いている（Chen et al., 1992; Weeks
et al., 1992; Timmons, 1994）。泡沫分離の場合も，沈澱物
質を多く含んだ泡を排出するが，そのまま捨てると補給

水が必要となる。

2.3 生物濾過（Biological Filtration）

新たに生物濾過システムを立ち上げる際には，濾材の

硝化作用の状態を見極めることが重要である。新しい濾

材をセットした後の飼育水中のアンモニア，亜硝酸，硝

酸濃度の変化の典型的な例（河合ら，1964，1965；佐野，

1988）としては，セット後約2週間目でアンモニア濃度が

ピークに達し，次に亜硝酸濃度が約4週間目に最高値とな

り，その後減少に転ずる。一方，硝酸濃度は約3週間目頃

から上昇を続ける。約5週間目以降はアンモニア及び亜硝

酸濃度共に低く抑えられているが硝酸濃度は上昇を続け

ている場合には，生物膜濾材が十分に「熟成」した状態

にあることが分かる。循環システムにおいて，飼育水中

の硝酸濃度は日々新しい水を給水することで制御される

が，換水率が極めて低い場合，良好な水質を維持するた

めには脱窒が重要な要素となる。

生物濾過装置の理想像は，濾材の表面積が広く，アン

モニアを100％除去し，亜硝酸の生成が少なく，酸素供給

量が大きく，システムの全容量に対する占有率（容積比

率）が小さく，水頭損失（水の流動に伴い発生する摩擦

によるエネルギー損失）が少なく，安価な濾材で，維持

管理が容易で，固形物の沈澱が少なく，送水圧を掛けず

に維持管理が出来る等の条件が満たされる事であるが，

この様な条件を全て満たす装置は，未だ開発されていな

いのが現状である。近年，大規模養殖施設においては，

粒子状濾材を使用したものが主流となっているが，様々

なタイプの物がある。Malone and Pfeiffer（2006）は，こ

れら様々な濾過装置を，主に酸素供給，バイオフィルム

（生物膜）の成長の観点から分類し，濾過器を決定する際

の指針を構築した。

2.3.1 バイオフロック（Biofloc System）

活性汚泥（activated sludge process）の始まりは，1914

年にArdernとLockettという二人の英国人研究者が，下水

に空気を吹き込むことにより発生する凝集性の固形物を

繰り返し利用する下水の浄化実験について発表したこと

による（北尾，2003）。元々微生物に下水処理を行わせる

ためではなく，下水から発生する悪臭対策として下水を

曝気するために始まった。下水の放つ悪臭は，嫌気的な

環境から発生するため，空気を送り込んで好気的な環境

にすることで悪臭が改善され，その過程で反応槽の中で

生じる浮遊物質に，下水を浄化する効果の有ることが分

かった。

ティラピアやエビの養殖においては，養殖池の水中に，

バイオフロックと呼ばれる微生物の固まりを人為的に作

り，給餌により増加する有害なアンモニアや亜硝酸を減

少させると共に，バイオフロック自体も蛋白源として魚

やエビの餌になる。養殖池では，飼料（有機物）の給餌

により投入された炭素と窒素は魚に摂餌され，一部未利

用分は糞尿として排泄される。また炭素と窒素は残餌と
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して池の中にも残る。炭素はCO2ガスとして水中に溶解し
大気中に放出されるが，窒素は微生物により糞尿や残餌

が分解し，アンモニアとして水中に溶解する。アンモニ

アは細菌の硝化作用により亜硝酸，硝酸へと順次酸化さ

れ，硝酸が増えて来る。そこへ炭水化物を池に加えると，

C/N比が高くなり，バイオフロックを形成する微生物が窒
素を養分として蛋白質を生成し，増殖することになる。

一般に，C/N比が低いと微生物による有機物の分解が早
く，水生生物に有害なアンモニアや亜硝酸が増えやすく

成る。逆にC/N比が高いと，有機物の分解は遅く，窒素が
微生物に取り込まれ，有害なアンモニアや亜硝酸の発生

も抑えられる（Avnimelech, 1999）。

2.3.2 生物膜（Fixed Film System）

生物膜法の特徴は，活性汚泥法（バイオフロック）と

異なり，付着した微生物を処理槽内に保持し続けること

ができることであり，増殖速度が遅い微生物でも高濃度

に維持することが可能である。生物膜処理法は汚水を畑

地等に撒く潅漑処理から発展し，1870年代にイギリスで
下水を間欠砂濾過で処理したのが始まりといわれている

（北川，2010）。微生物の働きで有機物を分解し，窒素，
燐等を除去する技術が，その後水産養殖における水処理

による循環システム技術に転用されている。

濾材（担体）には様々な材質と形状のものがあり，石，

貝殻，砂，プラスチック等々である。担体表面に繁殖し

た硝化細菌により，アンモニアが亜硝酸を経て硝酸へと

酸化される。生物膜法は微生物を付着させる濾材の位置

により，空気中にある濾材に排水をかける散水濾床のよ

うな方式と，処理槽中に濾材を入れて空気を送る方式が

ある。後者においては濾材の状態により固定床方式と流

動床方式に大別できる（北尾，2003）。
固定床方式は，生物膜が付着した砕石あるいはプラス

チック濾材を処理槽中に固定し，その下部から曝気する

ものであり，生物膜の剥離作用が弱いため，担体（濾材）

間で剥離微生物が閉塞しやすく，強制的に下部から曝気

して剥離することもある。

これに対して，流動床法は，曝気などによって流動状

態で砂や活性炭などの濾材を保持しているため，余剰生

物膜の剥離も行われ，廃水中に懸濁性物質が存在してい

ても閉塞することはない。また剥離生物膜が濾材間に浮

遊していることから，活性汚泥のような作用を示す。濾

材には，スポンジのようなものや，高分子ゲル内に微生

物を包括固定化させたものを用いるものがあり，濾材の

流出防止，濾材の分離，あるいは過剰な生物膜の剥離な

どの技術開発がなされている。固定膜濾過方法は，濾材

への酸素供給と硝化細菌の繁殖手法から，更に露出濾床

法と浸漬濾床法の2種類の濾過器に分類される（Fig. 3）。

2.3.2.1 露出濾床法（Emerged Filters Method）

露出濾床においては，生物膜への酸素供給及び二酸化

炭素の排出に優れている。アンモニアを効率よく酸化す

るが，濾材表面積が少なくなるという欠点もある。

2.3.2.1.a 回転円板（Rotating Biological Contactors）

飼育水を満たしたタンクの中で，一部を飼育水に接触

させた円板を水車の様に回転させて，円板上に形成され

た生物膜によって浄化を行う方式である。回転する間に

アンモニアの硝化と酸素の供給が交互に行われる。処理

槽内での水頭損失は殆ど無く，また乱流の発生も少ない

ことから処理に要するエネルギーは小さい。

家庭からの生活排水の処理用に開発され，現在も排水

処理分野で広く使用されている（Van Gorder and Jug−
Dugakovic, 2005; Brazil, 2006）。円板の半分は水中に没し，
残りの半分は空中に露出している。Hochheimer and
Wheaton（1998）は，最大の水理的負荷は300m3/m2/day
が望ましく，Brazil（2006）は，全アンモニアの除去率は，

Fig.3 Fixed film biofilters can be clustered into four fundamental categories that represent “emerged”, “packed”, “expandable”
and “expanded”.
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0.43±0.16g/m2/dayが，28℃でティラピア養殖を行う場合

の平均的な値であるとした。一方，Van Gorder and Jug−

Dugakovic（2005）は，同様に1.2g/m2/dayが最大であるこ

とを報告した。更にCO2濃度は，約39％（Brazil, 2006）

あるいは65％（Van Gorder and Jug−Dugakovic, 2005）減少

することを報告している。

回転円板は，通気が自動的に行われ，水頭損失が少な

く，運転費用も少なく，脱気が容易である。更に濾材が

回転しているため，生物膜の掃除も自動で行われる。回

転円板は，極めて安定した水処理が可能であるため，下

水処理の現場に採用されて久しい（北川，2010）。

回転円板はLewis and Buynak（1976）がナマズの養殖に

使用して以来，ストライプトバス，ティラピア等多くの

魚種で用いられて来た。また，人工合成した飼育水を用

い回転円板，散水濾床，バイオドラム（多数の穴の開い

たシリンダー状の容器に濾材を充填し，回転円板と同様

に回転させ浄化を行う）の処理能力を比較したRogers and

Klemetson（1985）は，アンモニア除去に関しては，回転

円板が最も有効であることを報告した。同様の報告には，

Miller and Libey（1986）とWesterman et al.（1996）がある。

2.3.2.1.b 散水濾床（Trickling Filters）

濾材を積層した濾過槽の上面から均等に散水し，飼育

水が濾材間を下降する間に浄化が行われるもので，下向

式の浸漬濾床とほぼ同じ構造である。濾材の高さが通常

1～5mであるため，飼育水の供給に他の方式よりもエネ

ルギーを要する。また，効率を上げるため下から送風す

る場合もあるが，濾過槽の逆洗は殆ど要しない。

散水濾床は，固定膜を濾材表面に形成し，処理する水

に溶けている窒素性有機物を重層された濾材を通過する

際に，濾材表面のバクテリアにより硝化させる。濾床の

底に通気されるため，絶えず酸素が供給され，CO2が除去

される。濾床の構造が簡単で，稼動が容易なため，養殖

に広く使用されている。

散水濾床は，開発当初濾材に砂利が用いられていたが，

現在プラスチック製のものが主流となっている。それは

砂利よりも軽量で比表面積が100～300m2/m3と広く，閉塞

率も低い。Kamstra et al．（1998）とEding et al．（2006）
によると，比表面積が100～200m2/m3であるプラスチック

製濾材は，アンモニアの除去効率が良い。

散水濾床の場合，低水温時には硝化効率が低下するた

め，冷水で使用することには不向きである。しかし，小

規模な種苗生産施設等で有機物負荷の少ない場合には使

用可能である。濾過器の内部をブロアーで通気し，BOD

とCO2の除去を行う。夏季には通気により冷却も出来る。

濾過器内に処理する水を満遍なく行き渡らせることが重

要であり，ノズルやアームを回転させて行う（Summerfelt

et al., 2000）。
散水濾床を用いた飼育例にはOtte and Rosenthal（1979）

のティラピアとヨーロッパウナギ，Bovendeur et al．
（1987）のアフリカナマズがある。

2.3.2.2 浸漬濾床法（Submerged Filters Method）

固定膜濾過器の第二のカテゴリーとして，浸漬濾床が

ある。循環率を高く設定し，濾過器に流入する飼育水に

より酸素は生物膜へ供給される（Malone and Pfeiffer,

2006）。更に，比表面積を増大させた濾材を使用すること

で，生物膜の増殖を促し硝化効率を向上させる。浸漬濾

床法は更に濾過器への酸素供給と生体膜の増殖の違いか

ら固定濾床，膨張濾床，流動膨張濾床に分かれる。

2.3.2.2.a 固定濾床（Static Packed Bed）

固定濾床の場合は濾材が固定され，生物膜や固形物の

集積等は行われない。濾材には砕石やプラスチック，貝

殻等が用いられており，生物膜の生成は循環系内におけ

る酸素供給に依存する（Manthe et al., 1988）。濾過槽の中
を，水は底から表面へ，或いは表面から底へと流れる。

従って，水理的滞留時間（Hydraulic Retention Time）は，

系内の循環水の流量により制御される。

飼育水槽から出る固形物は，硝化細菌や従属栄養細菌

の作用により浸漬濾過器に集積する。この過程で空隙が

閉塞するため，長期間安定して運転するためには，固形

物を取り除くために逆洗する機構が必要である。濾材の

詰まりを防ぎ空隙を確保するため，濾材は直径5cmの砕

石や直径2.5cm以上のプラスチックが用いられてきた。直

径5cmの砕石は，比表面積率が75m2/m3であり，空隙は

40～50％程度である。一方プラスチック濾材をランダム

に詰め込んだ濾材の場合，比面積率は100～200m2/m3と比

較的低いが，空隙率は95％と大きな値となる。

過去には養殖に用いられた浸漬濾床であるが，建設コ

ストが高く，濾材のトラブルや運転経費が嵩む等の理由

から，使用されなくなっている。しかし，飼育密度の低

い水族館や展示水槽等では用いられ，カキ貝殻を投入す

ることで，炭酸カルシウムやミネラルの補給が行われて

いる。

2.3.2.2.b 膨張濾床（Expandable Filters）

膨張濾床では，空気や水を用いた混合，あるいは機械

的な混合を行うことで，固定濾床の欠点を補っている。

濾材を振動，煽動することで，濾材表面に生成される余

分な生物膜を除去し，濾過器の水流を確保する。膨張濾

床は，固形物を除去する物理濾過器として運転可能であ
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り，生物濾過器としてアンモニアの除去に使用される。

そのため，定期的な逆洗が必要である。膨張濾床として

は，上向流砂濾過器，浮遊ビーズ生物濾過器がある。

2.3.2.2.b-1 上向流砂濾過器（Up Flow Sand Filters）

本濾過器は，水泳用プールで使用され，基本的に物理

濾過器である。生物濾過器としても使用されているが，

逆洗を頻繁に行う必要があるため生物膜の生成率は低い。

水族館では広く使用されているが，生物膜の生成には極

めて高い循環率が必要であり，逆洗に伴う水の損失が大

きいため，現在養殖には殆ど使用されていない。

2.3.2.2.b-2 浮遊ビーズ生物濾過器

（Floating Bead Bioclarifiers）

浮遊ビーズ濾過器は，砂濾過器と同様に，膨張粒状濾

材を使用したものである（Malone and Beecher, 2000）。本

濾過器は，固形物を濾過する物理濾過器としても機能す

る（Chen et al., 1993）。同時に溶存アンモニア態窒素を除
去する細菌が付着するのに十分な比表面積を持っている

（Malone, 1993）。ビーズ濾過器は，生物濾過と物理濾過の

両方の機能を兼ね備えた濾過器と見なされている。ビー

ズフィルターでは，水よりも軽い直径数ミリ程度のプラ

スチックビーズを入れた密閉式の濾過槽に上向式で飼育

水を導入する。ビーズ上に形成された生物膜によってア

ンモニア等の浄化が行われると共に，ビーズが濾過槽上

部に集積するため，ビーズ層の下の部分では浮遊懸濁物

（SS）がトラップされる。SSの除去には極めて有効な方式

であり，また硝化機能に関しても回転円板や流動床と差

がないとの報告がなされている（Malone and Coffin,

1991）。

PolyGeyserビーズフィルターは，空気圧により自動的に

逆洗が行われる。水はビーズが充填された濾床の下部か

ら入り，フィルター容器の中を上向きに流れる。その間

に物理濾過と生物濾過が同時に行われる。また，空気が

濾過器の中に供給され，予め設定された逆洗頻度に従っ

て逆洗される。逆洗が必要になると，自動的に空気が濾

過器の底の濾床の下から入り込み，フィルタービーズを

混合し，掛け回す。水の循環は，ポンプやエアリフトに

より行われ，逆洗の後は，直ちに水が満たされ，濾過が

再開される。逆洗に伴う水の損失は全く無く，固形物（ゴ

ミ）の排出の際の水の損失は無視出来る。従って，本濾

過器は，逆洗による水のロスが無いため，海水飼育で使

用する場合有利である。空気圧による操作のため，プラ

スチックビーズが緩く混合されるため，フィルター表面

の生物膜が健全に保たれ，硝化作用が維持される（Malone,

1992）。

2.3.2.2.c 流動膨張濾床（Expanded Bed）

浸漬濾過器の第三のカテゴリーとして，流動膨張濾床

がある。濾材が常に水中に広がっているため，固形物に

よるフィルターの閉塞が無く，生物膜が常に保たれる。

濾材の比表面積は大きく，非常にきめ細かな砂やプラス

チック製のビーズが使用される。流動砂濾過器，マイク

ロビーズフィルター，流動床バイオリアクターの3タイプ

がある。

2.3.2.2.c-1 流動砂濾過器（Fluidized Sand）

流動床バイオフィルターは，大規模な養殖施設（15m3

/min又は400～4,000gpm）で使用される。本濾過器の有利

な点は，濾材の比表面積が非常に大きいことである。極

小の砂やプラスチック製ビーズでは，比表面積は4, 000

～45,000m2/m3であり，散水濾床では，100～800m2/m3，

ビーズフィルターでは，1,050m2/m3である。流動床濾過器

は，スケールアップが容易であり，比較的建設費も安い

（Summerfelt and Wade, 1998）。しかし，濾材の費用は，他

の種類の濾過器のものに比べ割高である。本濾過器のア

ンモニア除去率は，低水温下での養殖の場合は0.2～0.4

kg/m3/dayであり，高水温養殖においては0.6～1.0kg/m3/

dayである（Timmons and Summerfelt, 1998）。

本濾過器の欠点は，ポンプによる送水コストが高いこ

とと，散水濾床や回転板濾床と同様に，通気を行わない

ことである。更に，運転が難しく，浮遊固形物の除去が

困難であり，ファウリングを起こすことである。

本濾過器においては，通水を分散させることが，極め

て重要である（Summerfelt and Cleasby, 1996; Summerfelt

et al., 1996）。濾過器の底への通水には様々な方法がある
が，伝統的にパイプを濾過器の底まではわせる方法があ

る。まずフィルターの頂上に通水し，次第に底の方へ水

が下る様にするものである。この頂上給水と側面送水シ

ステムは，更にポンプに通常の1/3～1/2の負荷を余分に掛

ける。

本濾過器の大きな利点は，魚を50トン単位の大規模で

飼育した場合でも，アンモニアを除去出来ることである。

しかし，壊滅的な失敗をする危険性も併せ持っている。

近年本濾過器の構造に改良が加えられ，容器の底の側面

から水を入れることで，容器内を水が回りながら上部へ

抜け易くなり，より効率良く容器内を水が通る様になっ

た（Timmons et al., 2001）。
本濾過器の生物膜への酸素の供給は，浸漬濾床と同様

に飼育水によってのみ行われるが，通常，濾過槽への飼

育水の流入速度が速いため，滞留時間が短く，酸素が制

限要因となることは無い。また，槽内の閉塞も殆ど無く，

一度熟成すると極めて安定した処理が可能となる。
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2.3.2.2.c-2 マイクロビーズフィルター

（Downflow Microbead）

マイクロビーズ濾過器は，通常の浮遊ビーズ濾過器と

は明らかに異なる。浮遊ビーズは濾過塔の中に収められ，

濾材として僅かに浮上しており，濾材の重量は濾過槽1

トン当たり700kg必要であり，砂やマイクロビーズに比べ

れば高価である。マイクロビーズはポリスチレン製（1

トン当たり16kg）で，半径1～3mmである。マイクロビー

ズ濾過器（Timmons et al., 2006）は，流動砂濾過器より低
コストで，大規模化が可能である。また，コストが流動

砂濾過器の50％と低コストであり，これは低い水頭損失

と高い容量のポンプが使用出来るからである。マイクロ

ビーズ濾過器は，1m3濾材当たり一日にTAN（全アンモ

ニア態窒素）を約1.2kg処理出来る。出口水のアンモニア

濃度を2～3mg/Lに維持出来る。これは暖水の場合で，水

温が低くなると50％くらい能力が低下するが，流動砂濾

過器と同程度の効率である（Timmons et al., 2005）。

2.3.2.2.c-3 流動床バイオリアクター

（Moving Bed BioReactor）

1980年代初期に，ノルウェーで排水処理により北海の

汚染を軽減する目的で開発された。従来の濾過器に比べ

て優れている点としては，余剰汚泥が少なく，維持費が

少ないことであり，現在ヨーロッパにおける排水処理施

設では，広く使用されており，養殖においては，規模の

大小を問わず普及している。

本濾過器は，常に運転が可能であり，濾材の詰まりが

無く，水頭損失が少なく，比表面積が大きく，逆洗が不

要である。この濾過器は，好気条件では硝化が，嫌気条

件では脱窒が可能である。硝化するための好気条件を作

るには空気の泡を常に循環させ，脱窒のための嫌気条件

にするには水中ミキサーが必要である。濾材は通常，濾

過器容量の70％が適している。濾材が出口から漏れない

様に十文字のメッシュや円筒状のスクリーンが濾過器内

に縦横に配置されており，その中に濾材が縦方向に入れ

られている。濾材は，高密度ポリエチレン（0.95/cm3）製

で，小さな円筒状で内部，外部に鰭状の突起が付いてい

る（Odegaard et al., 1994）。

2.4 pH及びアルカリ度調整（pH and Alkalinity Control）

硝化作用に及ぼす要因の主なものには，pH，アルカリ

度，水温，溶存酸素，溶存二酸化炭素，塩分等がある。

硝化作用に及ぼすpHの影響は，過去60年間に亘り研究

されてきた（Biesterfeld et al., 2001）。NitrosomonasはpH
7.0～7.8，NitrobacterはpH7.2～8.2が最適な値とされてい
る（Painter and Loveless, 1983; Antoniou et al., 1990）。

アンモニアは水中でNH4＋とNH3の形で存在し，その存

在割合は水温とpHにより決まる。魚にとって有害なNH3
はpHが高いと割合が高くなる。硝化細菌はpH7～8で活

性が高く，pH6以下では殆ど活動を停止する。また，硝化

にはアルカリ物質を消費し，アルカリ度25mg CaCO3/L

以下では硝化は停止する。

硝化に伴うアルカリ物質の消費や溶存二酸化炭素の蓄

積からpHは下がる傾向にある。このため，溶存CO2の除

去やアルカリ物質の補給によりpHを調整する必要がある。

pHセンサーと連動させ，アルカリ物質（NaHCO3）を添加

する方法もある。アルカリ物質の消費量がアンモニアの

硝化量に比例することから，給餌量に応じてアルカリ物

質を添加する方法もある。一方，カキ殻やサンゴ砂の利

用も考えられるが，当初効果があっても，時間の経過と

共に表面がバクテリアに覆われ，アルカリ物質の溶出量

が減少する。飼料1kgに対して0.25gのNaHCO3が必要で

ある（Loyless and Malone, 1997）。

2.5 溶存二酸化炭素の除去（CO2Stripping）

魚やバクテリアの呼吸により二酸化炭素が発生するが，

水中の飽和溶存CO2は約0.5mg/Lで，過飽和となった場合

は，大気との接触面から放散される。飼育密度を上げる

につれ，水中に高濃度に蓄積する（Summerfelt and Sharrer,

2004）。

DCO2（溶存二酸化炭素）耐性は魚種により異なるが，

一般に水槽内を20mg/L以下にすることが推奨されている。

DCO2そのものが魚の健康に影響するが，魚に耐性がある

場合でも，高濃度になると水のpHを下げるので，DCO2
の除去は必要であり，そのため脱ガス，曝気が行われる

（Summerfelt et al., 2000; Bergheim et al, 2009; Kristensen
et al., 2009）。

2.6 溶存酸素制御（DO Supply）

魚の成長に影響を与えるDO（溶存酸素量）は，飽和の

60％程度と言われている（Summerfelt et al., 2000）。従っ
て，水槽出口でのDOが60％以上になる様に酸素を供給す

る必要がある。水槽への供給酸素量は，魚の時間当たり

酸素消費量から計算され，時間当たりの酸素供給量は，

流量×（供給酸素濃度－飽和溶存酸素量×0.6）となる。

また，硝化細菌も硝化の過程で酸素を消費するが，この

量も給餌量から計算可能である。

日本では通常エアレーションにより溶存酸素濃度を高

めるが，エアレーションでは飽和以上にすることは出来

ない。過飽和の溶存酸素を供給するためには，純酸素や

酸素濃度の高い気体を酸素溶入器で供給する必要がある

（Summerfelt et al., 2000）。その際，酸素が気泡となって放
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散しないようにし，酸素不足や過剰供給とならない様に

センサーを用いて制御する必要がある。

Knowles et al.（1965）によると，Nitrosomonasは，2.0
mg/LのDOでも硝化作用に影響は無いが，Nitrobacterは，
4mg/L以下では，影響を受けることを報告している。

Wheaton et al.（1991）とMalone et al.（1998）によると，
出水口でのDO2mg/Lが，硝化作用を維持する上で最低限

必要なDOレベルであるとしている。

2.7 水温および流量制御

（Water Temperature and Flow Control）

水温は水質と並び重要な管理項目であり，魚の成長に

最も適した範囲に調整しなければならない。水温制御に

は，水を直接加温冷却する方法と，室内を空調する方法

がある。何れも建物やシステムそのものの断熱を十分に

行い，熱エネルギーの損失を最小限にすべきである。水

を直接加温冷却する方法では，雰囲気温度（室温）より

水温が高い場合は，飼育水の蒸発が多くなるので，注意

が必要である。逆に水温が低く雰囲気温度が高い場合は，

断熱が十分でないと結露が発生し，周辺機器に害を及ぼ

すことがある。

循環流量は，水槽内のアンモニア濃度，生物濾過の硝

化量，水槽への酸素供給量や水槽内の流速に影響を及ぼ

す。成長段階や飼育密度に応じた流量のコントロールが

重要である。飼育魚種，飼育重量，給餌率等からおおよ

そのアンモニア等の窒素排泄量が計算され，実際の飼育

水温や水質に応じたアンモニア硝化速度から必要とする

濾材容量を算出する必要がある。

硝化速度は処理水のアンモニア態窒素濃度により変化

するが，特にNH4−N 5mg/L以下では大きく減少する。最

大硝化速度の測定では，NH4−N 10mg/L以上の高いアンモ

ニア濃度で測定される場合も多いので，使用する濾材の

硝化速度がどの様な濃度で測定された値であるか把握す

べきである。実際に飼育する場合のアンモニア濃度は，

NH4−N 1mg/L程度であるから，実用硝化速度は最大硝化

速度よりかなり低くなる。

硝化作用に対する水温の影響は，生物化学的な作用と

同様に，極めて重要な要因（Okey and Albertson, 1989）で

はあるが，研究成果は限られている。水温が硝化作用に

及ぼす影響は，van Hoff−Arrhenius定数と同様であり，最

適水温は，28～38℃であり（Sharma and Ahlert, 1977），14

～27℃の範囲で酸素が十分に供給されていれば，顕著な

影響は無いとされている（Zhu and Chen, 2002）。また，養

殖対象種の適正な飼育水温の範囲であれば，水温の上昇

と共に硝化率は直線的に上昇する（Wortman and Wheaton,

1991）。

2.8 光の影響（Photoinhibition）

光は硝化細菌の成長を阻害し，藻類の生長を促す

（Guerrero and Jones, 1996）。硝化細菌は，可視光線，長波

長紫外線に対して感受性が有り，チトクロームCの光酸化

による阻害作用の有ることが示されている（Muller−Neugluck

and Engel, 1961; Bock, 1965）。NitrobacterはNitrosomonas
より光感受性が強く（Bock, 1965; Olson, 1981），Nitrosomonas
oceanusの増殖が抑制される（Watson, 1965）。波長480nm
の紫外線の場合も増殖が抑制される（Schon and Engel,

1962）。一方，光による抑制からの回復には，暗所で数十

日の培養が必要である（Yoshioka and Saijo, 1984）。

2.9 殺菌（Sterilization）

オゾンは強力な殺菌作用を有し，病原細菌やウイルス

を速やかに駆逐することが出来る。そして，最終産物と

して酸素が生成されるため，他の化学的殺菌剤よりも環

境に優しい。オゾンは用水の脱色や有機物の除去に対し

て極めて高い反応性を有するが，人体や養殖魚にとって

は有害である。通常商業的には，一般に水銀灯による短

い波長の紫外線照射や高電圧による低温放電によって生

成されるが，効率が低く，せいぜい10％程度である

（Summerfelt and Hochheimer, 1997）。水中に有機物，特に

亜硝酸が存在すると直ぐに反応し，殺菌効果を下げる

（Rosenthal and Kruner, 1985）。重炭酸や炭酸イオンが存在

する際にも，OH基を捕獲するため，同様に殺菌効果が低

下する（Legube et al., 1986）。
オゾンは，病原細菌を殺すのに，淡水中では少なくと

も，0.02mg/LのOH基が必要である。しかし，淡水中では，

更に高い濃度と処理時間が必要となる（Liltved et al.,
1995）。0.0093mg/Lの濃度のオゾンが残留しているとマス

類には有害性がある（Liltved et al., 1995）。IHNウイルス
に対するオゾンの殺菌効率は，0.20mg/Lの濃度で10分間

の処理で有効である（Owsley, 1991）。一方，Colberg and

Lingg（1978）によると，循環濾過システムにおいては，

Aeromonas, Pseudomoas，Yersinai等の病原細菌に対してオ
ゾンは99％有効ではある。この様なオゾンの殺菌効率は

確かであり，アルテミア幼生の消毒にもその有効性が示

されている（Theisen et al., 1998）。しかし，有機物負荷の
大きな用水には不向きであるため，比較的汚れの少ない

用水に使用されるべきである。また，臭素を含む海水に

オゾンを使用すると，有害な酸化ブロマイド（BrO3－）が

生成するため（Summerfelt, 2003; Von Gunten and Hoigne,

1994），活性炭フィルターを通した後，飼育水に給水する

必要がある。

紫外線（UV）照射もオゾンと同様に，長年に亘り広く

循環濾過飼育に用いられて来た。Spotte and Adams（1981）
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によると，UV照射は循環濾過システムにおける病原体の

殺菌に有効ではあるが，UV殺菌装置の大小や性能に関わ

らず，病原体が完全にゼロに成ることはない。同様に，

物理的，化学的な方法による殺菌においても，完全にゼ

ロに成ることはない。従って，殺菌曲線のみならず，最

初の病原体の数を把握しておくことは重要である。

UV照射は，淡水及び海水ともに用水の殺菌に有効

（Liltved et al., 1995）で，ウイルスよりも細菌に対してよ
り有効であるが，有機物の多い用水では殺菌効果は期待

できない。波長300−200nmの紫外線が利用可能であるが，

254nmが最も効果的である。

3．各国の取り組み
循環濾過式養殖システムに関する研究は，主にヨーロッ

パ（デンマーク，オランダ，ドイツ，ノルウェー，フラ

ンス）やアメリカ，イスラエル，日本等で進められてき

た。各国の主な大学等の研究機関で取り組まれて来た主

要な魚種や文献等をTable 1に取りまとめた。近年本技術

開発が盛んになり，欧米のみならず，中国，韓国，イン

ド等の国々にも波及している。

3.1 米国

環境保護の観点から海面養殖に対する規制が厳しく，

州政府の「許可」を得るのに長期間を要するため，実質

的に海面養殖の実施は困難である。海を漁業のためばか

りでなく，遊漁，観光等のレジャー，保養の場としての

共有財産とする考え方が明確となっている。従って養殖

は，陸上で行うものと位置付けられている（守村，1999；

マリノフォーラム21水産養殖研究会，2003）。

魚種としては，Rainbow trout，Arctic char，Tilapia等の

淡水魚が主流であり，海水浄化技術の困難さから，本格

的な海産魚の循環式陸上養殖は少ない。本システムは主

に種苗生産と親魚育成に利用されている。大学等研究機

関と養殖現場が密接に連携しており，産学共同体制が出

来ている。主な研究機関を以下に紹介する。

3.1a North Carolina State University

ノースキャロライナ州立大学には，米国における循環

濾過システム研究の権威T. M. Losordoがおり，1970年代

から生物濾過器，システム設計等の研究，技術開発が精

力的に行われている（Losordo and Westerman, 1994;

Losordo, 1997; Losordo et al., 1998; Westerman et al., 1996;
Losordo et al., 2000; Losordo and Hobbs, 2000; Delong and
Losordo, 2004）。1990年代には本技術に関する初の国際シ

ンポジウムを企画実行した。また，本技術を用いた養殖

生産に掛かるコスト面について技術的な提案を行ってい

る（Losordo and Westerman, 1994; Dunning et al., 1998）。

3.1b University of Maryland

メリーランド大学では，養殖と水産バイオ及び微生物

学の基礎と応用研究を行っている（Hochheimer and

Wheaton, 1998）。この研究施設では，バイオテクノロジー

により遺伝的に改変された魚は，完全閉鎖循環水槽を使

用して飼育されている。新たなタイプの濾過器（バイオ

リアクター）による水処理技術を試行し（Tal et al., 2003），
硝化，脱窒に関与する微生物のメタゲノム解析を行うと

共に，下水処理分野で注目を集めている海洋性アナモッ

クス菌の研究を行っている（Tal et al., 2006）。

3.1c Louisiana State University

ルイジアナ州立大学の循環システムでは，生物フィル

ターにはドラム型の大型装置に代わり，浮遊型ビーズフィ

ルターを採用し，装置の小型化を図っている（Gutierrez

−Wing and Malone, 2006）。ビーズ上には，脱窒細菌と一

般従属栄養細菌を付着させ（Malone and Beecher, 2000），

ポンプを使用しないエアリフト方式によって，電気料金

の節約を図っている。循環システムの基本コンセプトは，

「コンパクト」，「シンプル」，「安定性」そして「経済性」

である（Malone and Pfeiffer, 2006）。

3.1d University of Texas Medical Branch

テキサス大学の医学部では，医学分野の基礎研究材料

としてイカ類（Yang et al., 1989; Lee et al., 1994）の飼育
に循環飼育装置を使用している。本システムは，飼育す

る生物に適した形と色の水槽，粒子状浮遊物を除去する

フィルター，生物硝化及び脱窒（メタノール添加），泡沫

分離装置，紫外線殺菌装置，エアリフトポンプ及びこれ

らを制御するコンピュータにより構成される。これらの

システム工程管理は，コンピュータにより自動化され

（Lee, 1995; Lee, 2000; Lee et al., 2001），最大限のパフォー
マンスと高い飼育水質の維持が可能であり，本装置は米

国及び海外の「特許」を受けている（Lee et al., 2001）。
水質管理項目は，窒素態物質（NH3，NO2，NO3），pH,

ORP（酸化還元電位），水温，塩分，DO，流量である。水

質以外で特に重要な管理指標は，海水中1mL当たりの細

菌数である。窒素態濃度の低い中で効率的なアンモニア

態窒素の酸化と脱窒を行うためには，細菌数を低く抑え

る必要があり，総細菌数を100個／mL以下にしている。

3.1e Cornell University

コーネル大学には，North Carolina State UniversityのT.

M. Losordoと共に初の国際シンポジウムを企画実行した
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M. B. Timmonsがいる。Sturgeon，Arctic char，Rainbow

trout等の淡水魚を対象に，飼育水槽の最適化や泡沫分離

装置（foam fractionation）の開発（Weeks et al., 1992; Chen
et al., 1993; Timmons et al., 1995），更に従来からの散水濾
床と新たなビーズフィルターとの比較検討を行った

（Greiner and Timmons, 1998）。

3.1 f The Conservation Fund Freshwater Institute

淡水保護基金センターには，本技術に関する実用性を

強く意識した研究開発を行っているS. T. Summerfeltがお

り，主に淡水魚を対象として技術開発に取り組んでいる。

殺菌装置として，オゾンや紫外線の導入（Summerfelt et
al., 1997; Summerfelt, 2003; Summerfelt et al., 2009）やマイ
クロスクリーン（Ebeling et al., 2004）を用いたSSやリン
の除去技術の開発，酸素供給や二酸化炭素の除去

（Summerfelt et al., 2000）等の研究を行った。

3.2 欧州

ヨーロッパでは，早くから循環式高密度養殖システム

が開発され，ウナギ，ニジマス等の淡水魚を対象に実用

化されている。システム開発のニーズとしては，�天然
水の汚染と工業用水の需要増加による用水不足，�加温
の必要な地域での省エネルギー等の課題解決があった。

また，�労働力不足と�栄養塩の排出量削減へのニーズ
が高まったことが挙げられる。

自然環境の保護やレジャー産業が優先されるため，海

面養殖の実施は極めて困難であり，循環式陸上養殖に関

する研究開発が1970年代から行われている。採算性に問

題はあるが，技術的には相当部分が解明されており，水

質保全上，独自の餌の開発や，自動給餌システムの開発

も実施されている。養殖業者に対してコンサル会社が設

備の設置を行うと共に，その後も技術指導を行いつつ技

術相談に応ずるシステムが出来ている（守村，1999；マ

リノフォーラム21水産養殖研究会，2003）。

3.2a Technical University of Denmark（DTU Aqua）

デンマークのTechnical University of Denmark（DTU

Aqua）では，主にニジマスを対象とした研究開発が盛ん

である（Dalsgaard et al., 2013）。給餌量と窒素収支のバラ
ンス（Pedersen et al., 2012）や固定床濾過器と流動床濾過
器の実用規模での比較検討を行っている（Suhr and

Pedersen, 2010）。固定床は効率，スピードで流動床（ビー

ズ担体等）に劣るが，SSの発生が少なく水槽がきれいで

あり水の使用量が少なくて済む。

一方，Turbot，Flounder，Parch等海産魚の飼育も行われ

ており，将来的に有望な養殖対象種として，近年，完全

閉鎖循環式養殖が試みられ，種苗生産に関する研究も行

われている。

3.2b Palavas IFREMER Station

フランスのPalavas IFREMER Station施設は1970年に種

苗生産のモデル施設として建設された。それ以前は魚類

の孵化場であり，孵化仔魚の飼育を行っていた。

この施設の要素技術の重要なポイントは，物理濾過フィ

ルターであり，飼育排水中の懸濁物質を出来る限り除去

することにある。新水の供給は5回／日換水以上であれば，

排水中の窒素濃度は，掛け流し式と同じである。シーバ

ス（Blancheton and Canaguier, 1995）の飼育密度は100kg

/m3で，新水の供給量は0.5％程度。飼育水が黄色に着色す

る問題があるが，細菌，フィルター，オゾン処理による

対策を行っている。DOは80％以上を維持する。pHは8.0

～8.5が目標である。飼育水槽と生物濾過槽の容量比率は，

1:1/5が目安である。脱窒槽は，間欠運転が基本（Sauther

et al., 1998）。
Blancheton（2000）は，ヘダイ，スズキの循環式養殖研

究を実施し，地中海産クロマグロの種苗生産，養殖にも

着手している。浄化システムに密閉式の物理濾過及び生

物濾過方式を導入している。逆洗用水の流出量が多く，

通常よりも20～30％／日換水率が高い。

Table 1 Continued
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3.2c Institute of Oceanography of Kiel University

ドイツの Institute of Oceanography of Kiel Universityの

Rosenthal博士はヨーロッパの循環濾過飼育に関する権威

である。European eel，Cat Fish，Tilapia，Rainbow trout

等の淡水魚やTurbot等の海産魚を対象に循環飼育に関す

る研究開発を行った（Otte and Rosenthal, 1979）。本システ

ムを用いた「養殖」と「種苗生産」は，分けて考える必

要があり，殺菌に頼らない生態学的バランスを保つ飼育

を心掛けるべきとのことである。バイオフィルターによ

る水質浄化は，BOD値を水質評価の基準とし，pHの変化

を重視している。紫外線殺菌装置の配管をサイクロン構

造にし，循環水に対する外気温の影響を回避するため断

熱構造を採用している。オゾンを使用した際に発生する

オキシダントを除去するために活性炭を用いている。し

かし活性炭はパイプに付着するため，パイプの孔が塞が

る等の問題があったが，洗浄コストが掛かる問題を含め

解決を図った（Rosenthal and Kruner, 1985）。

3.2d Wageningen University

（Aquaculture and Fisheries Group）

オランダの Wageningen University （ Aquaculture and

Fisheries Group）では，European eel，African cat fish，

Rainbow trout，Tilapiaをターゲット（Bovendeur et al.,
1987; Eding and Kamstra, 2002）とした技術開発が行われ

ている。特にウナギ養殖（Heinsbroek and Kamstra, 1990）

に本システムを使用して成果を上げている。生物濾過で

は，散水濾床（Nijhof, 1995; Kamstra et al., 1998; Eding et
al., 2006）が用いられている。

3.2e Institute for Marine Resources and Ecosystem

Studies（IMARES）

ワーゲニンゲン大学の Institute for Marine Resources and

Ecosystem Studies（ IMARES）では，Turbot，Flounder,

Parch, Sole（Schneider et al., 2012），Sea bass，Sea bream
で飼育試験も実施され（Martins et al., 2010），海産魚
（Schram et al., 2009）が主に行われている。

3.2 f The Norwegian Institute of Food, Fisheries and

Aquaculture Research（Nofima）

ノルウェーのThe Norwegian Institute of Food, Fisheries

and Aquaculture Research（Nofima）では，Atlantic cod,

Altantic salmon，Rainbow trout，Atlantic halibutの飼育が行

われ，特に大西洋サケの種苗生産に循環式飼育システム

を使用し，流動床濾過器及びCO2曝気を機能化し，自動化

による省力化が図られている（Terjesen et al., 2008; Nobel
et al., 2013）。一方，高密度種苗育成を行う際に，高濃度

のアンモニアがサケ種苗の育成に及ぼす影響調査等が，

生理学的及び分子生物学的手法を用いて行われている

（Kolarevic et al., 2012a; 2012b）。

3.2g Norwegian University of Science and Technology

（NTNU）

Norwegian University of Science and Technology（NTNU）

では，Atlantic cod，Turbot，European eel，Arctic char，を

対象に研究開発が行われてきた（Eikebrokk and Ulgenes,

1998）。生物濾過に関して，排水処理分野で使用されてい

る生物濾過の技術（Odegaard et al., 1994）を循環濾過シス
テムへ応用する試みが成されており，タラの種苗生産に

おける飼育水中の微生物の制御（Attramadal et al., 2012）
の可能性を研究している。

3.3 その他の国

3.3.1 イスラエル

3.3.1a Hebrew University

ヘブライ大学では，Tilapia，Common carp，Channel catfish，

Eel等の淡水魚を対象種としながらも，Van Rijn, J.を中心

とする研究者により，生物濾過における硝化・脱窒に関

する基礎と応用研究が精力的に展開されている（Aboutboul

et al., 1995; Arbiv and van Rijn, 1995; Van Rijn, 1996）。循
環濾過飼育技術により，ゼロエミッションを目指した微

生物学的研究に関して，窒素除去（Van Rijn et al., 2006）
のみならず，リン（Barak and van Rijn, 2000; Barak et al.,
2003）や硫化物（Cytryn et al., 2005）等の除去についても
理論と実践を展開している。

3.3.1b Israel National Centre for Mariculture（NCM）

イスラエル国立海洋センターでは，N. Mozes，M. D.

Krom, A. Neoriらの研究者による研究開発が1980年代から

行われおり（Krom and Neori, 1989），実用化を強く意識し

た取り組みが多い。海浜域における池中飼育に微細藻類

や海藻の培養を取り入れた養殖法が開発されており

（Schroceder, 1987），Sea bream, Abalone, Sea urchin, Sea

cucumber等が飼育されている（Neori et al., 2000; Mozes
et al., 2003; Neori et al., 2004）。

3.3.2 中国

3.3.2a Chinese Academy of Fisheries Sciences

中国水産科学院Chinese Academy of Fisheries Sciences

では，主に淡水魚であるChannel catfish，Spine stickleback，

Yellow catfish，Silver carp等を対象としている。実用規模

の飼育技術の開発等（Wang et al., 2007; Liu et al., 2009;
Zhang et al., 2011）のみならず，硝化・脱窒細菌の培養
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（Zheng et al., 2011; Zheng et al., 2012; Gao et al., 2012）や
固定化技術の開発（Peirong and Wei, 2013），更にアナモッ

クス菌（Xiao et al., 2009）等のメタゲノム解析も行われて
いる。

3.3.3 インド

3.3.3a Cochin University

コーチン大学Cochin Universityでは，主にShrimp，Prawn

等のエビ類を対象に，種苗生産に用いる新たな生物濾過

器の開発（Kumar et al., 2008）や硝化・脱窒の役割を担う
微生物に関する基礎的な研究が盛ん（Kumar et al., 2010）
であり，また生物濾過器自体の改良（Kumar et al., 2009
a; Kumar et al., 2009b）にも取り組んでいる。

3.3.4 韓国

3.3.4a Pukyon National University

釜慶大学校Pukyon National Universityでは，Tilapia，

Common carp，Channel catfish，Eel等の淡水魚の飼育が盛

んであるが（Kim, 1997; Kim and Jo, 1998），近年，Abalone

の養殖を目的に循環濾過飼育システムが開発されている

（Park et al., 2008; Park et al., 2009）。生物濾過に関して硝
化，脱窒素に関与する微生物の固定化利用（Kim et al.,
2000; Park et al., 2001; Seo et al., 2001）に関する研究も行
われている。

3.3.5 日本

3.3.5a Central Research Institute of Electric Power

Industry（CRIEPI）

電力中央研究所Central Research Institute of Electric

Power Industryでは，1986年から水産業の活性化と一次産

業における電気利用技術の開発を目的に，当時市場価値

の高かったヒラメを対象に循環濾過式養殖システムの開

発が行われた。

酸素消費量（Honda, 1988）や窒素排出（Kikuchi et al.,
1990; 1991; 1992; 1994）等のヒラメの生物学的情報の収集

から，硝化，脱窒細菌の培養，生物浄化槽（アンモニア，

溶存有機物の微生物分解）を用いた高密度飼育（Honda

et al., 1993）等の成果が得られた。

3.3.5b Miyazaki University

宮崎大学Miyazaki Universityでは，ウナギ養殖への実用

化を意識した技術開発が行われ（Maruyama and Suzuki,

1998），物理濾過に関して，泡沫分離装置の有効性

（Maruyama et al., 1991）を実証し，ゼロエミッションを目
指した研究開発（Suzuki et al., 2003）が行われた。

3.2.5c Tokyo University of Marine Science and

Technology

東京海洋大学Tokyo University of Marine Science and

Technologyの竹内教授を中心とする取り組みが，近年積極

的に展開されている（Takeuchi and Endo, 2004a）。ティラ

ピア等の淡水魚（Takeuchi and Endo, 2004b）が中心であ

るが，閉鎖循環式飼育システムを用いた魚類の飼育技術

と宇宙開発とのコラボレーションも実施しており（Endo

and Takeuchi, 2013）注目される。一方，循環濾過養殖に

関する研修会を毎年主催し，本技術の向上と普及にも取

り組んでいる。

おわりに
循環濾過式養殖システムは，海洋汚染，安全性に対す

る問題を解決する一方式として，将来性のある有望なシ

ステムと言える。疾病防除，高生産性，省エネ等々にお

いても極めて有効である。本システムは様々な要素技術，

仕様等が既に開発されているが，使用目的に如何に合致

したシステムを構築するかが，高性能，低コストを実現

するためには重要であろう。

循環濾過式養殖に関する国際シンポジウム（AES News,

Summer 2013）は，殆ど毎年の様に開催されており，本技

術に対する関心の高さの表れと思われる。本技術は，20

世紀の内に現在の基本的なシステムに関しては，ほぼ完

成の域に達した感がある。しかし，魚介類には様々な種

類があり，魚類，貝類，甲殻類等々大括りにしても各々

の魚種毎に最適化が求められている。システムの要素技

術に関しても，その周辺技術の発展と共に，生産効率の

向上のためには常に改良が求められる。

本技術に関わる科学的な知識や経験は必須であり，こ

のシステムを導入するだけで，利益が生まれる訳では無

い。日本では1990年頃に民間企業により循環濾過式養殖

システムの開発が行われたが，完全な技術とは言えず，

いまだ技術開発の途上にあるのが現状である。本技術の

使用者が，各要素技術を十分に理解，評価すると共に，

生産計画に合致したシステムの構築が必要であり，それ

に応えるためのハード面に関する技術開発や情報提供が

求められる。

本システムの要である水処理技術に関しては，水産以

外の工学分野等異分野との連携による技術革新が是非と

も必要である。効率よく硝化，脱窒する細菌の探索や培

養技術，更に細菌の固定化技術を利用した浄化法の改良

が考えらえる。飼育装置や水温制御技術等々の改良によ

るシステムの簡易化，コンパクト化も重要であり，やは

りエネルギーコストを如何に低く抑えるかが，低コスト

化に大きく貢献する事に結びつくはずである。将来的に
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は，再生可能エネルギー等の確保による安価な熱源を組

み込み，更なる低コスト化システムの実用化が望まれる。
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北海道における栽培漁業技術開発は，開始されてから

約40年が経過した。これまでに，実に様々な魚種につい

て種苗生産に関する試験研究が実施されてきた。魚類，

貝類，甲殻類等々50種近くある（Table 1）。しかし，実際

に「事業化」され，大量種苗生産，大量放流が実施され

ている魚種は多くはなく，その代表的なものはエゾアワ

ビ，エゾバフンウニ，キタムラサキウニ，ヒラメ，クロ

ソイ，ニシン，マツカワ等である（北海道水産林務部水

産振興課：栽培漁業基本計画の概要http://www.pref.

hokkaido.lg.jp/sr/ssk/kihon/fifth/gaiyo_ki.htm）（2014.5.23）。

近年，栽培漁業を取り巻く環境は厳しさを増し，事業

効果において従来からの一代回収型の栽培漁業では，採

算性の面で立ち行かなくなることも危惧されている（北

田，1998；水産庁；早乙女，2009）。種苗放流に掛かるコ

ストでは，種苗生産・中間育成に掛かるコストが大きな

割合を占めており，その内訳としては，人件費を除けば

飼育水の揚水・送水ポンプの電気代，水温の調整等に掛

かる燃油代等の経費が大きく，餌代を加えるとほぼ80

％に達する（鴨志田，2008）。

我が国の栽培漁業における種苗生産は，基本的に海の

近くに陸上施設を建設し，前浜から揚水した海水を掛け

流して飼育する方式が一般的である。このシステムは，

常に新鮮な海水が供給されるため，水質を良好に保つこ

とが比較的容易である反面，取水，濾過，調温のために，

電気・ガス代等が常に掛かるため，施設の維持を含めた

ランニングコストが嵩む。施設の規模が大きくなり事業

規模となれば，建設のためのイニシャルコストも莫大に

なる。

栽培漁業は，費用対効果の観点から一層の経費節減が

求められており，これまでにも，飼育技術の向上や安価

な餌の使用，人件費等の節約を行ってきているが限界が

ある。経費の内で大きな割合を占める燃油代等を含む光

熱費を節減するためには，やはり，揚水，濾過，調温等

の飼育システムそのものに踏み込んだ「抜本的」な改良

が必要である。

魚介類を飼育する際に，一度使用した海水を繰り返し

再利用する方法として，「循環濾過式飼育システム（RAS）」

がある。RASを用いた養殖のメリットとしては，�防疫

北水試研報８６，１０３－１２４（２０１４）
Sci.Rep.Hokkaido Fish.Res. Inst.

循環濾過式飼育技術について（総説） 第2報 種苗生産への適用

齊藤節雄

北海道立総合研究機構栽培水産試験場

Recirculating aquaculture system（RAS）（Review）Ⅱ. Applications of RAS to seed production

SETSUO SAITO

Mariculture Fisheries Research Institute, Hokkaido Research Organization, Muroran, Hokkaido, 051−0013,

The application of RAS to seed production has been recently developed not only for reducing production costs but also for

preventing disease outbreaks. Biological filteration is a key technology for RAS. The aim of this review is to identify the water

quality−improving novel bacteria（anammox）and archaea that are required using molecular techniques and to apply the results

to biological filteration, and to describe enrichment culture techniques and immobilization technologies for the microorganisms.

RAS technology has been applied to prepare a stable, automatic culture of rotifers. The technology has also been used for low−

salinity rearing water for improving the growth and survival of seeds. The production of marine species at the larval stage has

shown benefits in terms of increased growth, survival, and health as a result of biologically treated, conditioned, or maturated

water containing probiotics.

キーワード：アーキア，アナモックス，シオミズツボワムシ，種苗生産，循環濾過，低塩分，プロバイオティクス

報文番号A510（2014年8月6日受理）
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対策が容易（取水を介した病原体の侵入の回避），�安全・
安心な生物生産（薬剤の不使用と海洋汚染等からの回避），

�ランニングコストの削減（加温，冷却に掛かるエネル
ギーの低減），�海に依存しない生産システムの構築も可
能（人工海水，地下海水の利用），�排水処理等管理の徹
底による環境保全等がある。特に近年種苗生産における

コスト削減が大きな課題として扱われ，飼育水の加温・

冷却に掛かるエネルギーコストの低減化が期待される本

システムの必要性が高まって来ている（マリノフォーラ

ム21種苗生産システム研究会，2000；遠藤，2012）。
海外では，RAS技術を種苗生産に適用する取り組みが
2000年代から盛んになっており（Attramadal et al., 2012;
Lee and Ostrowski, 2001; Verner−Jeffreys et al., 2003），我が
国では，独）水産総合研究センターにおいて主に海産魚

類を対象に技術開発が進展している（山本，2011）。北海
道においても，既に数多くの種苗生産施設が稼働してお

り（北海道水産林務部水産振興課：海域別栽培漁業推進

計画の概要http://www.pref.hokkaido.lg.jp/sr/ssk/kihon/fifth/
gaiyo_ka.htm）（2014.5.23），栽培漁業の今後の発展を考え
ると，極力エネルギーコストを削減し，種苗生産コスト

の抜本的な低減化を図ることが重要である。本稿では「種

苗生産」に焦点を当て，循環濾過式飼育システムを種苗

生産に適用する際に必要となる技術について概観する。

1．循環濾過式飼育システムを種苗生産へ適用する
際に必要となる要素技術
種苗生産における循環濾過式飼育システムについても，

いわゆる養殖を目的とした循環濾過式養魚システムと，

基本的なシステム構成において大きく変わるところは無

い。しかし，孵化仔魚や幼生から飼育が開始されるため，

餌としては，生物餌料であるシオミズツボワムシ（以下

ワムシ）やアルテミア，或いは植物性プランクトンが与

えられ，更に飼育水にもいわゆる「水つくり」のために，

クロレラ等の植物性プランクトンが添加されるのが一般

的である。従って，孵化仔魚や幼生の飼育段階において

は，ほぼ止水状態で飼育される。水質の状況を見ながら

徐々に循環を開始し，水質の浄化を促すことになる。循

環ポンプによる飼育水の換水率が高いと，生物餌料であ

るワムシ，アルテミアの損失が多くなり非効率であるた

め，生物餌料を回収，再利用することが必要となる。ま

た，飼育水中のクロレラ等植物性プランクトンが有機懸

濁物除去のためのゴミ取り装置により排出されることも，

仔魚期の飼育にとっては問題である。

循環濾過式養魚システムでは，循環ポンプにより飼育

水をシステム内で循環させることで，魚介類飼育水槽か

らの排水を受水槽に受け，泡沫分離装置によりゴミ等を

除去し，熱交換機で調温した後，生物濾過器で水質を浄

化（アンモニア，亜硝酸等の除去）し，紫外線装置等で

殺菌・消毒した後，飼育水槽へ給水する。この水処理工

程で最も重要なのが生物濾過装置であり，アンモニア→

亜硝酸→硝酸→脱窒の分解過程を担うバクテリアである。

バクテリア（硝化・脱窒細菌）の分解性能の向上がキー

ポイントとなる。生物濾過器のコンパクト化，高性能化

がコスト低減化の観点から極めて重要である。新水の供

給をほぼゼロにする「閉鎖」循環濾過飼育システムにお

いては，硝化工程で生成される硝酸が高濃度に飼育水中

に蓄積されるため，硝酸を窒素ガスとして除去する脱窒

工程が必要である。

魚類の種苗生産においては必須の生物餌料であるワム

シの培養に，循環濾過システムを適用した生産技術の開

発が今世紀に入り盛んになっている。安定した培養生産

による生物餌料の確保のみならず，培養システムの機械

化，自動化を図ることによる省力化，低コスト化が期待

される。取水した海水中には病原性の微生物が含まれて

いる可能性があるため，紫外線照射や電解海水による殺

菌が必要である。病原体フリーの人工海水を利用すれば，

疾病対策は万全であるが，購入コストが問題と成る。

水産増養殖において，魚病が発生した際の対処法とし

ては，従来から薬剤の投与がある。抗生物質が使用され，

病原微生物を排除することが行われてきた。しかし，耐

性菌の出現等問題も多く，安易に抗生物質に頼らない魚

病対策が求められている。この様な背景から水産分野に

おいても，プロバイオティクスの有効活用が注目される

様に成ってきた。「掛け流し」飼育に比べ，飼育水中のプ

ロバイオティクス菌の量的コントロールが容易と考えら

れる循環濾過飼育における活用が期待される。

これらの要素技術について，�生物濾過装置の機能向
上，�ワムシ培養への適用，�人工海水の利用，�プロ
バイオティクスの利用の順に解説する。

2．生物濾過装置の機能向上
硝化細菌には，アンモニア態窒素を亜硝酸態窒素に酸

化する細菌群と亜硝酸態窒素を硝酸態窒素に酸化する細

菌群とがあり，濾材熟成過程におけるそれぞれの増殖特

性が異なることが知られている。両細菌群共に充分に熟

成させるためには，少なくとも3カ月間は必要とされてい
る。また，循環濾過式飼育システムにおける生物濾過器

は，従来からブラックボックスとして扱われ，濾材に繁

殖する細菌の同定や定量化は直接行われず，水質変化に

より熟成状況を見極め，システムの運転条件を決めてい

るのが現状である。

海水中に存在する硝化・脱窒細菌の増殖を促すだけで
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なく，積極的に優れた硝化・脱窒能力を持つ細菌を探索，

選抜，株培養し，必要に応じて随時生物濾過器における

利用を図ることが重要である。高分子の透過性ビーズに

包括する微生物固定法も開発されており（Sumino et al.,
1991; 1992），より効率的な培養，定着技術への応用が望

まれる。

近年下水処理水の有効利用のため，高度な処理が必要

とされ，特に都市部においては，新たな敷地確保の困難

性から省スペース施設が求められている。そのため標準

活性汚泥法に替わる新しい下水処理プロセスとして，硝

化細菌を曝気槽内部に高濃度に保持できる濾過法や担体

投入法が採用され，反応槽の小型化と硝化処理の安定化

のための技術開発が行われている。これら排水処理分野

における技術は，RAS技術の改良へ，更には種苗生産へ

適用され，生産コストの削減が期待される。

2.1 微生物の固定化

酵素，微生物等の生体触媒を，活性を維持した状態で

水に不溶性にすることを「固定化」という。微生物を担

体に固定化する方法は，包括法と結合法に大別される。

包括固定化法は，発酵産業で実用化されており（千畑，

1975），排水処理においてもバイオリアクターの開発が進

められて来た（Hashimoto et al., 1986；橋本，1989；江森
ら，1995）。結合固定化法では，ポリエチレングリコール

等を主材料として硝化細菌を高濃度に保持した担体が開

発され，この担体を濾過槽に添加することで，反応槽の

コンパクト化を図り，従来の硝化法と同等の滞留時間で，

BODと窒素の同時処理が可能な窒素除去リアクターが開

発されている（宮崎・中原，2002）。

2.1.1 包括固定化法

包括固定化法は，ポリエチレングリコールやポリビニ

ルアルコール等の水溶性高分子と微生物を混合し，水溶

性高分子を重合，ゲル化させることで，高分子ゲルの格

子中に微生物を固定化する方法である。担体の形状は通

常立方体や直方体で，材質にはポリエチレングリコール，

ポリビニルアルコール等が使用されている。包括固定化

法は，直ちに活性化できる長所もあるが，固定化操作や

固定化後の貯蔵条件に制約が多い。

循環濾過飼育システムに本法を適用した研究が多く報

告されている（Nilson et al., 1980；植本ら，1991, 1993,
1994；渡部ら，1993; Nagadomi et al., 1999; Sung−Koo et
al., 2000; Seo et al., 2001; Jae−Koan et al., 2001; Park et al.,
2001; Tal et al., 2003; Achuthan et al., 2006; Kumar et al.,
2009）。しかし，種苗生産への適用には至っていない。

2.1.2 結合固定化法

結合固定法は，砂や活性炭，プラスチックビーズの様

な水に不溶性の担体表面に微生物を，微生物自身が生産

する粘性物質を介して自然発生的に付着させ生物膜を形

成させる方法である。担体の形状は，球状，円柱状，中

空円筒状，立方体，直方体等であり，材質にはポリエチ

レングリコール，化学修飾セルロース，ポリウレタン

フォーム，ポリビニルアルコール，発泡ポリプロピレン，

ポリエステル球状繊維塊，高密度ポリエチレン等がある。

結合固定化法で作成されたポリプロピレンを基材とす

る中空筒状の固体で，表面に微細な凹凸を設けているも

のでは（宮崎・中原，2002）次の様な特長がある。1）比

表面積が大きく，大量の微生物を保持できる。2）比重が

水に近く，反応タンク内で均一に分散できる。3）ポリプ

ロピレンは，生分解されず，物理的強度が高く，摩耗に

強く，担体の補充が不要。4）硝化細菌等増殖速度が小さ

い有用微生物を反応タンク内に保持でき，湿潤状態の保

存が不要なため，保管が容易である。

2.2 新規生物学的窒素除去

一般的に生物学的窒素除去法は，アンモニア酸化細菌

及び亜硝酸酸化細菌を用いた好気条件でNH4−Nを酸化す

る硝化工程と脱窒細菌を用いて嫌気条件でNO2−N, NO3−N

を窒素ガスに還元する脱窒工程とを組み合わせた硝化／脱

窒法が最もよく知られている。

排水処理プロセスにおいては，硝化／脱窒法の欠点とも

言える硝化工程でのpH制御と多大な曝気動力，そして脱

窒工程での多量の有機物（メタノール等）の添加に伴う

処理費用増加の問題を解決するために様々な変法が開発

されてきた。しかし，硝化工程と脱窒工程の組み合わせ

であることと，そこで利用される生物種はほぼ同じであ

るため，根本的な解決には至らなかった。

硝化細菌は，今から100年以上も前にその存在が証明さ

れており，硝化／脱窒は各々の細菌が担うものと考えられ

ていた。しかし，近年新たな細菌が発見され，学術的に

も実用上も注目を集めている。

2.2.1 アナモックス（Anammox）

1995年オランダのデルフト工科大学の研究グループに

より発表されたAnammox（嫌気的アンモニア酸化；

Anaerobic Ammonium Oxidation）は，全く新規な生物学的

窒素除去プロセスである（Mulder et al., 1995; van de Graaf
et al., 1995）。Anammox反応は，亜硝酸（NO2−N）を電子
受容体としてアンモニア（NH4−N）を酸化する微生物に

よる酸化還元反応であり，次式で表され，アンモニアと

亜硝酸を直接窒素ガスに変換する。
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1NH4＋ ＋ 1.32NO2－ ＋ 0.066HCO3− ＋ 0.13H＋ →

1.02N2 ＋ 0.26NO3− ＋ 0.066CH2O0.5N0.15 ＋ 2.03H2O

すなわち，1モルのアンモニアを除去するために，1.32

モルの亜硝酸を必要とし，1.02モルの窒素ガス（N2）と

0.26モルの硝酸（NO3−N）を生成する。この反応は無酸素

条件下で起こること，また，有機物を必要とない独立栄

養性生物による反応であることから，従来の硝化／脱窒法

とは全く異なった新しい反応である（Strous et al., 1998）。
Anammox微生物は，アンモニアと亜硝酸を基質とする

性質の他に，増殖速度が0.0027（h−1），すなわち倍加時間

が10.7日であり，増殖速度が極めて遅い。また酸素への

暴露により可逆的な反応阻害を受けるという性質を有す

る（Strous et al., 1997a）。また，基質となる亜硝酸は100
mgN/L以上の濃度になるとAnammox反応に阻害を与える

（Strous et al., 1999a）。温度やpH等，増殖に適する条件を
調べた報告では，至適pHは7.0～8.5（最大速度は8.0），至

適温度は30～36℃付近である（Strous et al., 1997b）。
Strous et al，（1999b）は，排水処理工程における

Anammox反応槽から取り出したバイオフィルムを構成す

る細胞の16S rRNA遺伝子の塩基配列を調べた。彼らは

Anammox菌が，これまで知られていた最も近いバクテリ

アでも相同性が80.2％しかなく，Planctomycetes門に属す

る新規な細菌であることを発見した。その後Anammox

反応に関する研究報告が数多く出されている。Anammox

に関与する微生物が複数存在し，環境中に広く分布し，

地球上の窒素サイクルに大きな割合を占めている可能性

が指摘されており（Kuypers et al., 2003; Dalsgaard et al.,
2003; Trimmer et al., 2003; Kuypers et al., 2005; Tal et al.,
2005; Meyer et al., 2005; Trimmer et al., 2005; Hu et al.,
2011），これまでに，Candidatus ‘Brocadia’，‘Kuenenia’，
‘Scalindua’，‘Anammoxoglobus’，の4グループが知られて

いる（Penton et al., 2006）。

2.2.2 アナモックス菌の利用

2.2.2.1 排水処理分野における利用

排水処理場における従来の窒素処理技術は，生物学的

硝化／脱窒法が用いられており，排水中のアンモニアを硝

化細菌により全量硝酸へ酸化する硝化工程とその硝酸を

有機物（メタノール等）と共に脱窒菌により窒素ガスに

変換する脱窒工程を経る。硝化工程での多大な曝気動力

や脱窒工程での多量の有機物添加を必要とし，処理コス

トの増加が課題となっている。

アナモックス反応を用いた窒素処理システムでは，独

立栄養性のアナモックス菌により嫌気条件下で，アンモ

ニアと亜硝酸を直接窒素ガスに変換する。排水処理等の

分野においても活性汚泥の成分として重要性が増してい

る（Strous et al., 1997b; Toh et al., 2002; Schmidt et al.,
2003; Egli et al., 2003; Dapena−Mora, 2004; Jianlong and
Jing, 2005; Isaka et al., 2007; Pathak et al., 2007; Hsia et al.,
2008）。

アナモックス反応を用いた窒素処理システムは，アナ

モックス槽の前段に，約半量のアンモニアを亜硝酸に酸

化する亜硝酸型硝化槽を付加した2槽型のシステムとなる。

アナモックス菌及び硝化菌を各々包括固定化した担体を

各槽に使用し，担体内でアナモックス菌や硝化菌をそれ

ぞれ高濃度に保持し，高い処理速度と安定性能が得られ

る。従って，アンモニアを約半量だけ亜硝酸に酸化する

ことで曝気動力の削減ができ，かつ有機物を添加するこ

となく窒素ガスに変換できるため，省エネルギー，低コ

スト型の窒素処理システムである（木村・井坂，2013）。

アナモックス菌の集積培養に関しては，Nakajima et al．
（2008）が初めての成功例とされ，NH4Cl，NaNO2を海水

に添加しながら，約1年間継続培養した。16S rRNA遺伝

子を調べた結果，Candidatus“Scalindua wagneri”と同定さ
れた。集積培養は，生物濾過器における濾材の熟成を早

める意味で極めて有効とされており，その後も研究開発

が続けられている（Lopez et al., 2008; van de Vossenberg
et al., 2008; Kawagoshi et al., 2009; Kawagoshi et al., 2010;
Ni et al,, 2010; Shen et al., 2012; Gao et al., 2012）。また，
細菌群のメタゲノム解析（van de Vossenberg et al., 2013）
を行う際にも活用される。

2.2.2.2 循環濾過飼育における利用

Tal et al．（2006）は，循環濾過飼育における生物濾過
器の濾材に形成されたバイオフィルムを16S rRNA遺伝子

解析によりアナモックス菌を分離し，嫌気的アンモニア

酸化に関与していることを初めて報告した。その後Lahav

et al．（2009）は，脱窒反応におけるアナモックス活性を
定量的に解析し，循環濾過飼育システムにおける生物濾

過器への応用研究が続けられている。

2.2.3 アーキア（Archaea）

古細菌（アーキア）は，バクテリアと形態はほとんど

同一であるが異なる系統に属し，16S rRNA遺伝子解析か

ら得られる進化的な類縁性は，細菌と真核生物程も離れ

ている。一般的にはメタン菌，高度好塩菌，好熱好酸菌，

超好熱菌等が知られており，いわゆる極限環境に生息す

る微生物である。

しかし，近年極限環境だけでなく，より温和な環境に

も古細菌が存在し（DeLong, 1998），例えば極地の海，湖

等の冷たい環境において，古細菌の遺伝子が高頻度で検
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出されている（Lopez−Garcia et al., 2001）。その他に海洋
（DeLong, 1992; Fuhrman et al., 1992; Konneke et al., 2005;
Hallam et al., 2006; Mincer et al., 2007; Agogue et al., 2008;
Beman et al., 2008; Abell et al., 2010），土壌（Ochsenreiter
et al., 2003）等の一般的な条件にも古細菌は存在し，メタ
ゲノム解析等の手法によりその存在が明らかにされつつ

ある（Venter et al., 2004; Treusch et al., 2005; Biddle et al.,
2008; Walker et al., 2010）。
一般的な海洋においては，細菌数当たりで微生物の約

20％を古細菌が占めている（DeLong and Pace, 2001）。

2005年に純培養が報告されたCrenarchaeotaに属する

Nitrosopumilus martimusを含む海洋性アーキアは，アンモ
ニア酸化作用を持ち，これら生物が海洋の炭素，窒素サ

イクルに重要な役割を果たしている（Francis et al., 2005）。
古細菌の窒素循環への関与が近年注目されており，メ

タゲノム解析により，アンモニアモノオキシゲナーゼ遺

伝子（amoA, amoB, amoC）を有するCrenarchaeotaが海洋，
土壌何れにおいてもアンモニア酸化細菌を遥に上回るこ

とが示されている（Leininger et al., 2006; Wuchter et al.,
2006; Francis et al., 2007）。

2.2.3.1 排水処理分野における利用

アーキアのアンモニア酸化能力に注目し，排水処理へ

の利用が試みられている（Park et al., 2006; Zhang et al.,
2009; Kayee et al., 2011; Wu et al., 2013; Limpiyakorn et al.,
2013）。集積培養に関しても近年研究が盛んになりつつあ

る（Santoro and Casciotti, 2011; Jung et al., 2011; Xu et al.,
2012）。

2.2.3.2 循環濾過飼育における利用

循環濾過システムにおける生物濾過槽からもメタゲノ

ム解析によりアーキアが分離されており（Konneke et al.,
2005），生物濾過プロセスにおける有効活用が期待されて

いる。硝化・脱窒工程を担うバクテリアやアーキアの同

定，定量化，更に固定化技術を応用した生物濾過器の立

ち上げの迅速化と安定化を図るためにも，遺伝子解析技

術を駆使した研究開発が望まれる。

2.2.4 硝化脱窒細菌の挙動把握のための菌の同定と機能

遺伝子の定量

処理プロセスの高度効率化，省エネルギー，低コスト

化を考慮すると，処理に携わる微生物個体群の変遷と，

それら微生物の活性及び生物濾過の特性を結びつけ，工

学的に評価，解析することが重要である。

しかし，既存の技術で単離，培養できる微生物は全体

の数％に過ぎず，微生物の挙動や群集構造全体を把握す

ることは困難であるため，単離，培養を必要としない分

子生物学的手法の導入が重要である。水処理プロセス内

の微生物叢を構成する細菌の同定，定量には，クローニ

ング法，シーケンス法，T−RFLP法，FISH法，DGGE法等

のDNA解析技術が用いられている。

一方，亜硝酸イオンを一酸化窒素に還元する亜硝酸還

元酵素（Nitrite Reductase; NIR）をコードするnir遺伝子を
PCR法で特異的に検出することにより，脱窒細菌叢を評

価することもできる（Braker et al., 2000; Prieme et al.,
2002）。Real time PCR法を用いた脱窒素細菌が有するnirS
遺伝子の定量法が確立されている（Gruntzig et al., 2001）。
脱窒細菌の異なる種では，nirS遺伝子又はnirK遺伝子の
どちらか一方を保有する（Braker et al., 1998）とされてお
り，アーキアにおいても同一種からそれぞれ一方の遺伝

子が検出されている（Abell et al., 2010; Lund et al., 2012）。

3．ワムシ培養への適用
ワムシ（Brachionus plicatilis）は，海産魚の種苗生産に

おいては，必須の餌料プランクトンであり，安定した培

養を行うことが，種苗生産の成否を決めると言っても過

言ではない。ワムシは，大きさ約100～300µmの動物性プ

ランクトンであるが，単一の種では無く，遺伝的には14

種以上に分類される複合種である（福所・平山，1989）。

種苗生産の現場では，SS型，S型，L型と便宜的に大きさ

で3つのグループに分けられている。元来，養鰻池でしば

しば大発生して「水変わり」を起こす有害動物プランク

トンの一種（伊藤，1957）であったが，1960年代に魚類

の初期餌料として利用され（伊藤，1960），1970年代の種

苗生産技術の飛躍的発展に大きく貢献した。

3.1 従来型培養法

従来から採用されているバッチ式の回分培養法や間引

き式の培養法等の技術は既に確立している（桑田．2000a）

が，新たに高密度培養法（Yoshimura et al., 1997; Hino et
al., 1997）や連続培養法（Fu et al., 1997；桑田．2000b）が
開発された。バッチ式培養法は，通常2～3日於きにワム

シを植え継ぎながら培養，管理する方法であり，植え継

ぐ度に水槽の洗浄や水溜の作業が必要であり，多くの手

間が掛かる培養法である。また，これらの作業を頻繁に

行うことで，ワムシの培養不調の原因となる細菌や原生

動物の培養槽への混入等のリスクの高まることが指摘さ

れている（桑田．2000b）。

3.2 循環濾過式培養法

近年ワムシ培養の更なる効率化，省力化，安定化のた

め，循環濾過システムを組み込んだ培養法が試みられて
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いる。ワムシの循環濾過式連続培養法は，新たな海水を

全く補給しないため，必然的に廃水も出ず，極めて環境

に優しい培養法でもある。循環濾過式飼育システムの構

成要素である生物濾過装置，泡沫分離装置，オゾンある

いは紫外線殺菌装置等をワムシの連続培養装置に組み込

んだ培養法が，近年盛んになって来ている。国内では水

産総合研究センター（森田，2011）が，海外ではヨーロッ

パ（Suantika et al., 2000, 2003; Attramadal et al., 2010），ア
メリカ（Bentley et al., 2005; Delbos and Schwarz, 2009）を
中心に，循環濾過システムを組み込んだワムシ培養法が

試みられ，機械化，自動化も図られつつある（Sananurak

et al., 2009）。
水産総合研究センターで採用されている培養システム

では，培養槽1基に対して収穫槽1基と収穫したワムシを

受ける水槽1基でこの水槽にゴミの除去する泡沫分離装置

1基が連結しており，次の生物濾過槽でアンモニア等を硝

化細菌により無害化した水を再び培養槽に戻す。ワムシ

培養の際に培養水中に蓄積するアンモニアを生物濾過装

置で無害な硝酸に酸化し，泡沫分離装置で浮遊物や微細

なゴミ等を除去し，培養水を殺菌することで感染症の発

生等の予防が期待される。

4．人工海水の利用
通常種苗生産においては，前浜から取水した海水をろ

過することで用水として使用している。しかし，その際

に病原体が侵入する危険性は常について回り，紫外線殺

菌等の処理の有効性が示されてはいる（Summerfelt et al.,
2009）ものの，事業規模となれば，処理する水量は莫大

なものとなり，コスト増が懸念される。そこで，循環濾

過飼育の用水に人工海水を用いることが出来れば，疾病

対策は完璧なものとなる反面，購入コストが問題と成る。

一般に市販の人工海水は，観賞魚用に多くの商品が開

発され，海水の取水が困難な立地の水族館等での利用や

研究機関等における小規模な飼育実験の環境精度の向上

を目的に使用されている（山本，2008）。

4.1 好適環境水

最近，低塩分環境下での種苗生産や低塩分人工海水（好

適環境水）を用いた海産魚の飼育事例が報告されている

（山本，2010）。従来から海産魚の種苗生産において低塩

分海水を用いた仔稚魚の飼育事例が報告されており，成

長，生残に好成績が得られている（森実ら，1983；御堂

岡・飯田，2006；今井ら，2010；御堂岡，2011）。

魚類の体内浸透圧は，海水より低く淡水より高い。好

適環境水は，魚類本来の体液に極力近づけたイオン組成

と浸透圧であるため，浸透圧調節のためのエネルギーが

不要となり，その分成長が良好と成り（Canagaratnam, 1959;

Lall and Bishop, 1976; Arunachalam and Ravichandrareddy,

1979；齊藤ら，1990），種苗生産においては特に生残率の

向上に繋がると推察される。

循環濾過飼育においては，飼育水の塩分濃度を最適に

保持することは，比較的容易に制御可能であることから，

その有効活用が期待される（Riche et al., 2012）。人工海水
を利用する際には，コスト面のデメリットが大きな障害

である。安価な人工海水の開発，あるいは，対象種の発

育段階毎の最適な塩分濃度を探ることで，人工海水の使

用量の低減化を図ることも可能であろう。

5．プロバイオティクスの利用
近年魚介類の疾病対策として，抗ウイルス活性を有す

る細菌や抗細菌活性を持つバクテリアが腸内細菌から発

見され，抗生物質等の薬剤に頼らない，環境にも優しい

方法が注目されている。免疫系の未発達な仔稚魚期（Uribe

et al., 2011）においては，特に有効と考えられている。抗
ウイルス活性を有する細菌に関する研究としては，吉水・

笠井（2007）があり，海産魚における種苗生産現場への

適用が期待されている。また魚介類のプロバイオティク

スに関する研究（杉田，2007）も盛んになり，ビタミン

等生理活性物質の供給，消化酵素の生産，免疫増強，抗

菌物質の産生等の効果が認められており，養殖等飼育技

術の改良への応用が図られつつある。

これまでに日本のみならず海外においても，プロバイ

オティクスに関する研究が過去30年程続けられており，

多くの総説が発表されている（Gatesoupe, 1999; Gomez−

Gil et al., 2000; Verschuere et al., 2000; Irianto and Austin,
2002; Balcázar et al., 2006; Farzanfar, 2006; Vine et al., 2006;
Tinh et al., 2008; Wang et al., 2008; Kesarcodi−Watson et
al., 2008; Ninawe and Selvin, 2009; Yousefian and Amiri,
2009; Merrifield et al., 2010; Prado et al., 2010; Nayak, 2010;
Aguirre−Guzmán et al., 2012; Mohapatra et al., 2013）。

5.1 プロバイオティクスの定義と意義

プロバイオティクスとは，原生動物の生産物で，他の

原生動物の増殖を促進する物質を表すとされ，Lilley and

Stillwell（1965）によって初めて提唱された。その後，動

物の腸内細菌叢に効果的な作用を及ぼす栄養補助剤とし

て用いられる様になり（Parker, 1974），更にFuller（1989）

は，宿主の腸内細菌叢組成を宿主の健康増進あるいは成

長促進に有効な状態に保つ微生物と定義した。

プロバイオティクスの意義は無菌動物が，より容易に

罹病することからも推測できる。プロバイオティクスは，

微小藻類，酵母，グラム陽性菌，グラム陰性菌等を含む
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微生物又は微生物が産生する物質で，宿主に対して健康

に良く，養殖においては，病気の制御に用いられ，サプ

リメント飼料や抗生物質の代わりにも使用される（Irianto

and Austin, 2002）。すなわち，プロバイオティクスと病原

体とは，消化管内において空間的占有や栄養素の競合が

生じ，宿主の免疫系が刺激されると共に，食欲増進，ビ

タミン産生，解毒，不消化物の除去等の作用がある。

5.2 プロバイオティクスの選択基準

一般的にプロバイオティクス候補菌の選抜基準（Vine

et al., 2006）としては，まず，病原性が無いこと。培養が
容易で，大量に培養可能であること。腸管に生きて届き，

腸管上皮に棲みつき増殖，定着するものであること。病

原体と拮抗し，宿主の健康に貢献すること。宿主の生体

で機能すること。そして抗生物質耐性遺伝子等を持たな

いことがある。

5.3 作用機序

魚介類を対象に行ったプロバイオティクス効果と思わ

れる細菌に関する研究報告を，次の作用機序毎に分類し，

特に仔稚魚・幼生期の魚類，貝類，甲殻類や生物餌料に

関して取りまとめた（Table 2）。

5.3.1 拮 抗

細菌の拮抗作用は，自然界では一般的な現象である。

従って，細菌の増殖を阻害する物質を産生する病原細菌

と，有害な細菌とのバランスを保つのに拮抗作用は重要

な役割を果たしている。拮抗作用は，病原体に負の効果

をもたらし，宿主の健康に対して正の効果をもたらす。

拮抗作用を持つプロバイオティクス菌は，病原性細菌を

排除する（Austin et al., 1995; Ruiz−Ponte et al., 1999;
Verschuere et al., 2000; Hjelm et al., 2004）。

5.3.2 競合的排除

競合的排除は，同じ場所で競合する細菌の増殖を抑制

するために確立された細菌の作用工程である。このタイ

プのプロバイオティクス産物の目的は，接着面，栄養，

阻害物質の産生において競合することを基本とし，着実

な平衡微生物叢を得ることである（Gil−Turnes et al., 1989;
Garriques and Arevalo, 1995; Rico−Mora et al., 1998; Gram
et al., 1999; Ottesen and Olafsen, 2000; Li et al., 2006; Gomez
−Gil et al., 2002; ）。

5.3.3 免疫賦活作用

プロバイオティクスは，病原体に対する免疫系への賦

活作用の能力を有する物質を産生する。これら免疫系を

賦活化する物質は，グラム陰性細菌（脂質，多糖類），グ

ラム陽性細菌（ペプタイドグリカン）と真菌（β（1, 3）－

グルカン）の様な細菌細胞壁から抽出される物質であり，

最も実際的な投与法は，餌料への添加である（Gildberg

and Mikkelsen, 1998; Skjermo and Vadstein, 1999; Rengpipat

et al., 2000）。

5.3.4 接着

プロバイオティクスのある種の株では，腸管の粘液，

上皮細胞や他の組織に接着する能力を持つ。接着する主

な目的は，宿主内で細菌が高い効率で行き渡るために重

要であり，食べ物が消化管を通って速やかに排泄される

のを防ぐためである。小腸粘膜に接着することで，腸内

に留まる時間を長くし，宿主の腸内細菌叢に影響を与え

ることが出来る（Gildberg et al., 1997; Ringo and Vadstein,
1998; Carnevali et al., 2004）。

5.3.5 疾病の防除と制御

プロバイオティクス菌は，病原体の増殖を制御し，有

用細菌の増殖を高め，水質改善，魚介類の健康を増進さ

せることに使用されている（Gatesoupe, 1991b, 1994;

Nogami and Maeda, 1992; Vadstein et al., 1993; Maeda, 1994;
Nogami et al., 1997; Maeda et al., 1997; Riquelme et al.,
1997; Gibson et al., 1998; Riquelme et al., 2001; Orozco−
Medina et al., 2002; Gatesoupe, 2002; Villamil et al., 2003;
Patra and Mohamed, 2003）。

5.3.6 消化過程

魚介類の消化管は開放系であり，常に環境水に接して

いる。消化管は環境水に比べて栄養素に富むため，細菌

が増殖しやすい環境である（Avendano and Riquelme,

1999）。腸内細菌は，栄養素の消化や微生物にとって生理

活性物質である酵素，アミノ酸，ビタミンの供給に関与

する。プロバイオティクスを使用する上で重要な効果と

しては，魚介類の飼料効率の向上や成長促進がある

（Gatesoupe, 1989, 1991a, b, 1997, 2002; Douillet and

Langdon; 1993, 1994; Garriques and Aevalo, 1995; Munro et
al., 1995; Skjermo et al., 1997; Rengpipat et al., 1998; Bogut
et al., 1998; Hirata et al., 1998; Verschuere et al., 1999;
Rombaut et al., 1999; Douillet, 2000; Planas et al., 2004;
Venkat et al., 2004）。

5.3.7 水質と底質

水質改良に効果があるプロバイオティクス菌は，水質

を直接改善し，有機物を消化し，藻類の成長を助長する

（Fukami et al., 1992; Suminto and Hirayama, 1996, 1997）。
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Table 2 Probiotics considered as biological control agents in seed production of fish, crustaceans, mollusks, and live food
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Table 2 Continued
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プロバイオティクス細菌を，珪藻を培養している環境で

使用する場合には，この単細胞藻類との相互作用に配慮

する必要がある。ある細菌は，藻類に対する拮抗作用を

示し，単一細胞藻類（パブロバ－ルセリやナンノクロロ

プシス）の増殖を阻害するため，種苗生産においては注

意が必要である。

今後の展望
循環濾過式飼育システムに関しては，養殖よりも種苗

生産で使用する方が，飼育環境の制御が比較的容易なた

め，より早期に成果が得られる（Bostock et al., 2010）と
する報告もある。RAS技術を北海道における栽培漁業の
推進に適用するためには，更なる技術的改良が必要であ

る。本道周辺には既に多くの種苗生産施設が建設され稼

働しており，今後種苗生産効率の向上，特に生産コスト

の低減化を図るために，本システムの実用化が望まれる。

実用化に向けた技術開発の方向性としては，循環濾過

式飼育技術のシステム構成を検討し，種苗生産に適した

ものとする必要がある。養殖生産での事例については既

にかなり蓄積されているが，種苗生産に関しては，未だ

開発途上であり，システム構成のみならず対象種毎の生

物学的特性に適合させた技術開発が求められる。しかし，

具体的な飼育方法である水温，塩分等の条件や循環濾過

水の最適な回転率，対象種の発育段階毎の適正な給餌量，

飼育管理上重要な水質チェック，底掃除等々についての

情報が必須条件である。システム構成等のハード面の情

報のみならず，システムを運転する際の情報及び実際の

飼育方法に関するソフト面のきめ細かな情報提供があっ

てこそ，循環濾過式飼育技術の真価が発揮されるであろう。

今後，本技術を種苗生産に適用し，早期に成果を得る

ためには，やはり異分野の研究者が連携して取り組むこ

とが必要である。例えば，�種苗生産技術の向上（成長
適水温・塩分，病原性微生物のバイオコントロール，プ

ロバイオティクスの利用等），�生物濾過能力の向上（硝
化細菌・脱窒細菌等水処理に有効なバクテリアの探索と

効率的培養技術の開発等），�システム工学の適用（生物

Table 2 Continued
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濾過機，ゴミ除去機，殺菌装置等々の合理的配置設計等），

�安価な熱源の利活用（温泉，発電所，焼却場，風力や
太陽光，海洋深層水，地下水等々）等の課題に対する連

携が考えられる（Fig. 1）。
近年種苗生産技術は進展し，いわゆる「ほっとけ飼育」

（高橋，1998）という名の飼育管理を極力省力化した方法
が提唱される様になった。これは，仔魚の飼育開始時に

生物餌料や生物餌料の餌となる植物性プランクトンを飼

育水に添加し，その後は定期的に減少した餌料を補給す

る程度で，水槽の底掃除をほとんど行わずに取り上げ時

まで「ほっとく」飼育方法である。循環濾過式飼育シス

テムに「ほっとけ飼育」の概念やノウハウを適用し，更

に餌料培養や水質等のモニタリングと監視を機械化・自

動化することで，種苗生産そのものの「自動化」への技

術革新が期待される。

おわりに
ハタ類等の難種苗生産魚種では，仔魚が水質の急激な

変化に弱いため，種苗生産が困難であった（照屋，2002）。
この様な魚種にも，循環濾過式飼育システムの活用が考

えられる。新しい水をほとんど給水せずに水質を常に良

好な状態に保つことが出来るため，環境適応能の低い仔

魚期の飼育には好都合な飼育システムと思われる。

一方，種苗生産に使用される採卵用の親魚については，

病原体対策として，閉鎖循環式飼育システムを有効活用

することで，いわゆるSPF（Specific Pathogen Free）化が
可能であろう。魚介類の様々な病原体対策が課題（川合，

2007）と成っている現状からして，極めて重要な技術と
考えられる。

水産分野における循環濾過飼育に係る水処理技術の発

展は，排水処理産業における生物学的水処理技術の発展

に負うところが大きかった様に思われる。排水処理技術

は100年以上の歴史があり，その技術開発の一環として生
物学的濾過技術が要の技術として発展して来た。濾材に

用いられる材質にプラスチックやポリマーが使用される

様になるためには，当該科学技術の進歩に依るところが

大きかった。また，技術開発の方向性としては，濾過槽

のコンパクト化によるランニングコストの低減化が有り，

それに適した浄化細菌の探索が続けられ，アナモックス

菌に代表される様な，新たな特性を備えた菌の発見とそ

の実用化への技術開発が続けられている。循環濾過養殖

においても，これら排水処理分野における技術を積極的

に取り入れ，低コスト化と効率化に向けた技術的改良を

進める必要がある。

生物濾過器のメカニカルな仕様のみならず，濾材及び

その表面に生成されるバイオフィルムに関する工学的観

Fig.1 Sharp decline in the cost for seed production from the practical use of RAS.
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点からの作用メカニズムと水処理の効率化技術の開発が

重要である。下水処理においては，近年水処理技術の進

展が著しく，硝化細菌を高分子ゲルの中に固定化した担

体を生物反応槽に投入することで，高速で安定した処理

が可能となっている。また，次世代型窒素処理技術と注

目されているアナモックス菌等の有用細菌の探索が行わ

れており，閉鎖循環飼育における生物濾過技術への応用

が期待されるところである。将来的には，水産分野と排

水処理工学分野とのコラボも必要であろう。

抗生物質の安易な使用により耐性菌が問題となり，治

療よりも予防へと魚病対策の方向性が変わりつつあり，

幼稚仔飼育におけるプロバイオティクスが重要性を増し

ている。発育の初期段階において，稚仔の腸内細菌を操

作するため，プロバイオティクスを飼育水に添加，ある

いは生物餌料を介して投与することが可能である。プロ

バイオティクスを利用した飼育環境のコントロールは，

免疫機能の未発達な仔魚・幼生期には特に有効である。

微生物（プロバイオティクス菌及び水質浄化細菌等）の

動態をリアルタイムでモニタリングする機器（次世代シー

ケンサーの進化形等）を開発することで，飼育水を常に

最適な状況に維持するシステムの構築が望まれる。種苗

生産現場において実用可能な微生物製剤の有効性，安全

性を確かめつつ，作用メカニズムに関する科学的，実証

的データを蓄積していくことで，環境に優しい21世紀型

の新規プロバイオティクスの創成が期待される。プロバ

イオティクス菌の探索のみならず，作用機序を解明する

ためにも，基礎と応用を繋ぐ連携が不可欠であり，水産

学以外の分野，例えば医学，獣医学，分子生物学等の研

究者と協力・連携した取り組みも望まれる。
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根室海峡はスケトウダラ（Gadus chalcogrammus，旧名

Theragra chalcogramma）の産卵場であり，冬季に産卵の

ため来遊する成魚を対象とした漁業が営まれている（佐々

木，1984，1985；Yoshida, 1988）。この海域におけるスケト

ウダラ漁獲量は1980年代に10万トンを超える高い水準に

あったが，1990年代に入って激減し，1990年代後半から

現在にいたるまで1万トン前後の非常に低い水準で推移し

ている（釧路水試，2013）。本種の資源量は，漁業活動だ

けではなく海洋環境の影響をうけて変動することが指摘

されており（例えば三宅，2012），根室海峡のスケトウダ

ラにおいても，1990年代の資源減少に産卵期を含む冬季

の海洋環境の変化が影響を与えた可能性が示唆されてい

る（石田ら，2006）。これらのことから，当海域の資源変

動機構に関する研究を進める上で，まず出発点である産

卵期におけるスケトウダラ成魚の分布と海洋環境を明ら

かにすることが必要である。

著者は前報（志田，2001）で計量魚群探知機を用いて

1996年～1998年に産卵前の11月の根室海峡におけるスケ

トウダラの分布水深と海洋環境との関係を調べ，この時

期のスケトウダラが水深180～400m，水温2～5℃の混合

水（宗谷暖流変質水：佐々木，1985）中に分布すること

を報告した。産卵期の分布については，佐々木（1985）

が1982年の1～4月に根室海峡において水深0～200mまで

の海洋観測を行って水塊分布を観察し，産卵がスケトウ

ダラの産卵適水温とされる1～4℃の混合水中で行われて

いると推測している。しかし，この研究では魚群の分布

を直接観察しておらず，根室海峡においては，スケトウ

ダラの卵が，佐々木（1985）が観測を行った水深200m

より深い水深帯からも採取されることが報告されている

（佐々木，1984；Miyake et al., 1993）ことから，産卵期の

魚群分布を明らかにするには，水深200m以深の観察も必

要と考えられる。
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そこで本研究では，産卵期におけるスケトウダラ成魚

の分布水深と環境（特に水温）を明らかにすることを目

的として，資源が急激に減少した後の1997～1999年の3

年間，魚群探知機を用いてスケトウダラの鉛直分布を直

接観察し，同時にSTDを用いて水深400mまでの水温およ

び塩分の観測を行い，結果をとりまとめたので報告する。

材料と方法
魚群探知機によるスケトウダラ魚群観察および海洋観測

調査は根室海峡において1997年～1999年の各年1から

4月に，5ないし6回，羅臼漁業協同組合所属調査船第3

らうす丸（9.9トン）を用いて日中に実施した（Fig.1およ

びTable 1）。

スケトウダラ魚群の観察は，第3らうす丸に搭載したカ

ラー魚群探知機（以降魚探機と略す：FURUNO FCV−252

周波数28kHz 古野電気製）を用いて行った。本研究で使

用した観測点は，佐々木（1984，1985）が卵分布および海

洋観測調査を行った調査位置とし，調査点番号も佐々木

（1984）に従った。まず，日中，産卵場の中心と考えられ

る羅臼沖（佐々木，1984）に設定された観測点St.28およ

び29を通り，等深線に垂直になるように設定した調査定

線上（Fig.1）を8ノットで航行しながら魚探機画面（エコ

グラム）をデジタルカメラで連続して撮影した。次に，

撮影した画像をパーソナルコンピュータ上において画像

処理ソフトPhotoshop（アドビ社製）を用いて1画面に合

成した。この画像から，魚群の分布水深を10m単位で読

み取った。

1997年の調査における水温および塩分の観測は，根室

海峡内に設定したSt.18，St.23，St.28，St.33の4定点（Fig.1）

において，海底付近（海底水深が400mより深い場合には

水深400mまで）から海面までの範囲をメモリSTD（塩分

－温度－深度記録計：AST1000−PK／P64K ALEC電子：現

JFEアドバンテック社製）により観測した。1997年に実施

した2観測点，St.28およびSt.33の水深がスケトウダラの

分布水深より浅かったことから，1998年以降はこの2点を

St.29およびSt.34に変更した。

魚群反応の魚種確認

魚探機で観察された魚群がスケトウダラ成魚に由来す

るものかどうか確認するため，2000年1月9日，10日，13

日～17日に羅臼漁業協同組合所属のすけとうだらはえ縄

漁船1隻（八王丸）の漁具深度を小型メモリ深度計（MDS

−D：ALEC電子，現JFEアドバンテック社製）により記録

し，魚群の分布水深と比較した。深度計は，はえなわの

沈子に装着し，記録間隔は10分とした。調査期間中の操

業時間は，日出（6:51～6:52）直前の6:30から日出後の8:20

または8:30までであった。調査を行った日のすけとうだ

らはえ縄漁業のスケトウダラ漁獲量は羅臼漁業協同組合

から入手した。

魚群の分布水深は，2000年1月18日に羅臼沖の定線上

において前述の方法により観測した。また，同日にすけ

とうだらはえ縄漁船により漁獲された漁獲物について，

尾叉長を測定し，成熟度を調べ，成魚の割合を算出した。

熟度の判別は生殖腺の肉眼による外観上の観察から，北

水試魚介類測定・海洋観測マニュアル（吉田，1996）に

従い行った（Table 2）。雌雄ともに成熟度10の個体を未成

魚，雄は成熟度20，雌は成熟度21以降の個体を成魚とした。

Fig.1 Map of the study area in the Nemuro Strait showing the
locations of the STD observation stations（black
circles）and the transect line for acoustic observation.

Table 1 Summary of oceanographic observations
and acoustic surveys in this study.
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スケトウダラ雌魚漁獲物の熟度組成の変化

分布観察を行った期間のスケトウダラの成熟状態を調

べるために，1997～1999年1～3月の根室海峡において，

すけとうだら刺し網漁業により漁獲された雌魚の成熟度

組成を調べた。成熟度の判別は，前項と同じ方法で行っ

た。調査には，各月1ないし2回，普通銘柄の漁獲物から

ランダムに100尾を採集して測定に供した標本のうち，雌

魚のデータを使用した。

結果
魚群反応と魚種確認

Fig.2に2000年1月18日に観察されたエコグラム（左図）

と，調査線上の観測点（St.29）における水温，塩分鉛直

分布（右図）を示した。水深130～370mの範囲に濃密な

層状および塊状の魚群反応（矢印）が観察された。これ

らの魚群は水温2.7～5.2℃，塩分32.9～33.5の範囲に分布

した。同一日にすけとうだらはえ縄漁業により漁獲され

たスケトウダラは，尾叉長386～628mmの範囲にあり，成

魚の割合は普通銘柄で98％，小銘柄で76％と大部分が成

魚で占められていた。Fig.3に，すけとうだらはえ縄漁船

の漁具水深を示した。調査日のうち，1月14日は，実操業

時間が1時間と他日と比較して半分程度であったため，デー

タから除いた。調査期間を通じて，はえ縄の沈子が安定

して分布した水深は193～226mの範囲にあり，前述した

魚群の分布水深範囲（Fig.2，矢印）に含まれていた。ま

た，すべての調査日においてスケトウダラが漁獲され，

漁獲量は操業隻数10隻で10.1トン～43.9トンであった。

これらのことから，魚探機により観察された魚群反応

（Fig.2，矢印）はスケトウダラ成魚により構成されている

可能性が高いと考えられた。以降は，この魚群反応と同

様な中層に分布する層状および塊状の魚群反応がスケト

ウダラ成魚であるとみなして結果を記述する。

スケトウダラ魚群の分布深度，水温および塩分の範囲

Fig.4～6に，1997～1999年の調査で得られたエコグラム

と調査線上の観測点（St.28またはSt.29）における水温，

塩分鉛直分布を示した。

1．1997年

2月24日は，水深270～520mの範囲にスケトウダラと

考えられる層状の魚群反応が確認された（Fig.4A，矢印）。

STDの観測水深が反応のほぼ上端までであったため，ス

ケトウダラが分布した水温範囲は明らかにできなかった

が，分布深度の上端付近における水温は0.6～0.7℃，塩分

は33.0～33.3であった。3月6日においても水深300～520

mに2月24日の調査で観察されたものと同様のスケトウダ

ラと考えられる層状の反応が観察された（Fig.4B，矢印

a）。これらの反応の分布上端付近の水温は0.8℃，塩分は

33.1であった。また，水深60～120mに塊状の反応（同，

矢印b）が観察され，これらの分布水温は－0.7～－0.1

℃，塩分32.5～32.7であった。3月25日には水深230～500

Table 2 Walleye pollock maturity conditions based on visual
observations of the ovary and testis, according to
Yoshida, 1996.

Fig.2 The echogram along the survey transect（the left panel）
and the profile of temperature and salinity at St. 29 in
2000. Arrows show typical echosigns of walleye
pollock.

Fig.3 Records of the depth of the commercial mid−water long
line fishing gear targeting adult walleye pollock in
January 2000.
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mの範囲にスケトウダラと考えられる反応（Fig.4C，矢印
a）が観察された。これらは水温0.1～1.0℃，塩分33.0～
33.3の範囲に分布した。スケトウダラと考えられる魚群反
応の上端は，前2回の調査より浅くなっていた。水深100
m以浅にも点状の反応（同，矢印b）が観察されたが，こ
れらは－0.6～－1.5℃の氷点下の水温帯に分布した。
2．1998年

2月18日の調査においては，水深170m～330mにスケト
ウダラと考えられる2層の魚群反応が観察された（Fig.5
A，矢印a）。これらは水温0.6～2.2℃，塩分32.8～33.3
の範囲に分布していた。また，水深420～440mにも魚群
が観察された（同，矢印a’）。3月9日の調査では海況が悪
く，魚探画像にノイズが入ったが，水深370～450mにス
ケトウダラと思われる弱い魚群反応（Fig.5B，矢印）が観
察された。この魚群の分布水温および塩分はそれぞれ

1.4℃，33.4であった。3月24日は水深130～380mの範囲
にスケトウダラと考えられる2層の魚群が観察された（Fig.5
C，矢印）。これらの魚群の分布水温，塩分はそれぞれ0.0

～1.3℃，塩分32.8～33.4であり，魚群の分布上端は，0℃
の等温線の分布水深と一致していた。

3．1999年

2月9日の調査では，水深150～360mの範囲にスケトウ
ダラと考えられる濃密な魚群が観察された（Fig.6A，矢
印）。これらの分布水温および塩分の範囲は0.4～2.1℃お
よび32.7～33.4にあり，魚群の上端は0℃の等温線の分布
水深とほぼ一致していた。2月25日は，調査線の一部しか
観察できなかったが，魚群（Fig.6B，矢印）の分布水深は
前回調査より深い300m以深となった。魚群の下端深度は
確認できなかったが，観察できた範囲の水温，塩分値は，

それぞれ1.3～1.7℃，33.4～33.5であった。3月8日では，
2月25日の調査とほぼ同様の水深320m以深，水温1.3～1.5
℃，塩分33.3～33.5に層状の魚群が観察された（Fig.6C，
矢印）。3月25日には，前回調査と比較してやや分布が深
くなり，390m以深となった。

Fig.4 Echograms along the survey transect（left panels）and
vertical profiles of temperature and salinity at St. 28
（right panels） in 1997. Arrows labeled “a” show
echosigns of walleye pollock, and labeled “b” show
echosigns of other organisms. Dotted lines indicate the
upper and lower depths of walleye pollock echosigns.
A: Feb. 24, B: Mar. 6, C: Mar. 25.

Fig.5 Echograms along the survey transect（left panels）and
vertical profiles of temperature and salinity at St. 29
（right panels） in 1998. Arrows labeled “a” show
echosigns of walleye pollock, and arrows labeled “b”
show echosigns of other organisms. Dotted lines
indicate the upper and lower depths of walleye pollock
echosigns. A: Feb. 18, B: Mar. 9, C: Mar. 24.
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スケトウダラ雌魚の成熟度組成の変化

各年の成熟度組成の変化をFig.7に示した。測定標本中

の雌魚の割合は15.0～75.0％，そのうち成熟度21以上の成

魚は96.8～100.0％を占めていた。未成熟魚（成熟度10）

の割合は，調査期間を通じて0.0～3.2％と非常に低かった。

1月中旬は生殖腺の成熟途上にある産卵前の熟度21～22

が63（1998年）～91％（1997年）と最も多く，産卵中の

成熟度31～33および40は9～37％を占めていた。産卵終

了後の成熟度50は標本中には観察されなかった。成熟度

21～22の個体の割合は，2月以降減少した。年による変動

はあるが，産卵中の成熟度31～33および40の割合は，2

月中旬には50％以上となり，3月には87～93％を占めた。

産卵終了後の成熟度50の個体は2月中旬から観察された

が，3月下旬でも7～9％と低い割合であった。

根室海峡における海況の変化

Fig.8～10に1997年～1999年の調査で得られた水温およ

び塩分の鉛直分布を示す。水塊の区分は佐々木（1985）

に従った（Table 3）。

1．1997年

1月20日（Fig.8a）の調査では，水深100m以深の広い

範囲が水温1～4℃，塩分32.6～33.5の主として混合水に覆

われていた。水深10m以浅域はそれより低温（0.5～1℃），

低塩分（32.5未満）であった。2月5～6日（Fig.8b）では，

表層域が東カラフト海流水に覆われ，海面から水深60

mまで水温が0℃以下となった。中層域には知床半島の先

端側（St. 18）から中心（水深160～190m）の水温が0℃

未満，塩分32.9の冷水が差し込んでいた。2月24および

26日（Fig.8c）は悪天候のためSt.18観測点のデータがな

いものの，全層に渡って水温が前回の観測時より低下し

ていた。3月5～6日の観測（Fig.8d）では，St.18側から，

中層域に中冷水（水温－0.5℃以下，塩分32.4～33.2）が

差し込んでおり，深いところで水深320mまで水温0℃未

Fig.7 Changes in the maturity of female walleye pollock
caught by commercial gill−net fishery in the Nemuro
Strait from 1997 to 1999.

Fig.6 Echograms along the survey transect（left panels）and
vertical profiles of temperature and salinity at St. 29
（right panels） in 1999. Arrows labeled “a” show
echosigns of walleye pollock, and labeled “b” show
echosigns of other organisms. Dotted lines indicate the
upper and lower depths of walleye pollock echosigns.
A: Feb. 2, B: Feb. 25, C: Mar. 6, D: Mar. 25.

Table 3 Water masses in the present study during winter
（Sasaki, 1987）
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満となった。水温1℃以上の混合水は水深370m以深に観
察されるのみであった。3月24～25日（Fig.8e）の観測時
においても中層域は広く中冷水に占められており，水深

220～290m以浅は広く0℃未満となっていた。4月10～11
日の調査（Fig.8f）では，0℃未満の範囲が水深160m以浅
と狭くなった。

2．1998年

1月22～23日（Fig.9a）では，中層域に1997年と同様に
広く混合水が分布した。水深200mまでは深度の増加に伴っ
て水温5℃まで徐々に増加し，それ以深では再び低下した。
中心の水温は1997年の3℃台と比較して2℃高かった。2
月12日（Fig.9b）および3月9,11日（Fig.9c）では水深80

～100m層に塩分躍層があり，それ以浅は塩分32.2未満，
水温－1℃以下の東カラフト海流水に覆われていた。塩分
躍層より深い層は広く1～3℃の混合水に占められていた。
3月24～25日（Fig.9d）の観測では，水温0℃未満の水が
水深160m台と前回の観測時と比較してやや深くまで広がっ
ていたが，200m以深は広く水温1.0～1.5℃の範囲にあっ
た。4月10～11日（Fig.9e）には水温0℃の等温線が水深
100m前後，1℃等温線が水深150m前後と前回観測時と比
較して，いずれもやや浅くなった。1998年は，調査期間
を通じて1997年に観察されたような中冷水の中層域への
大きな張り出しは観察されなかった。

Fig.8 Vertical sections of temperature（solid lines and plane figures）and salinity（dotted lines and italic figures）in 1997.
Vertical dotted lines show observation stations. a）Jan. 20, b）Feb. 5 and 6, c）Feb. 24 and 26, d）Mar. 5 and 6, e）Mar.
24 and 25, f）Apr. 10 and 11.
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3．1999年

1月20，22日の観測では，水深130～150m以深を混合
水が広く占めていた（Fig.10a）。水温は深度の増加にとも
なって上昇し，St.34の水深220～250mに水温4℃台の水
が分布した。それ以深では徐々に水温が低下した。2月8
日では，前2年と同様に表層域を寒冷な東カラフト海流水
が覆っていた。それ以深は水温1～2℃の混合水が広く分
布した（Fig.10b）。2月24～25日では，知床半島先端側の
St.18から1℃未満の水がSt.29付近まで差し込んでいたが，
前回調査と同様に表層域は東カラフト海流水，中～底層

は混合水が占めていた。（Fig.10c）。3月8～9日は水深100m
前後に中冷水が入り込んでおり，0℃の等温線が水深150m
前後とやや深くなった（Fig.10d）。3月25～26日の調査に
おいては，St.18の水深150m前後に氷点下の水が観察され

たが，その範囲は狭く，1997年のように海域全体を占め
るような状態ではなかった（Fig.10e）。また，水温1℃以
上の水はSt.23～34の水深200～300mの中層域から海底付
近に分布した。4月12，14日では，水温0℃未満の範囲が
再び水深150m前後までと深くなったが，前回調査で観察
された冷水の張り出しは消失し，水深200m以深は広く1℃
以上となっていた（Fig.10 f）。1999年も1998年と同様に
中冷水の中層への大きな張り出しは観察されなかった。

考察
本研究を行った冬季の根室海峡は，流氷に覆われてい

る期間が長いこと，また，調査が可能な昼間は狭い漁場

に多くの漁船が操業中であることから，大型の調査船に

よる計量魚群探知機およびトロール網を使用した調査は

Fig.9 Vertical sections of temperature（solid lines and plane figures）and salinity（dotted lines and italic figures）in 1998.
Vertical dotted lines show observation stations. a）Jan. 20, b）Feb. 5 and 6, c）Feb. 24 and 26, d）Mar. 5 and 6, e）Mar.
24 and 25, f）Apr. 10 and 11.
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実施することができない。そこで本研究では，小型の調

査船に搭載した漁船用のカラー魚探機を使用して魚群の

分布水深を観察した。1997～2000年1月中旬～3月下旬の
調査において，中層に層状および塊状の魚群が観察され

た（Fig.2矢印，Fig.4～6矢印または矢印a）。これらは，
志田（2001）が同一海域において報告した11月中旬～12
月下旬のスケトウダラ魚群と同様の形状であった。また，

2000年1月中旬の調査において観察された魚群の分布水深
と同時期に操業中のすけとうだらはえ縄漁業の漁具深度

は一致していた。1月中旬の漁獲物はスケトウダラ成魚の
みであること，スケトウダラは有鰾魚であり，調査に使

用した低周波（28kHz）に強いエコーを返すと考えられる

ことから，中層域に観察された層状および塊状の魚群は

スケトウダラ成魚に由来する可能性が高いと判断される。

一方，1997年の調査においては，これらの魚群とは離れ
て，比較的浅い水深帯にも反応が観察された（Fig.4Bお
よび4C，矢印b）。これらの反応は氷点下の水温帯に分布
した。スケトウダラは血液中に抗凍結物質を欠くために，

氷点下の水温を避けると考えられている（NOAA，2012）
ことから，これらの反応はスケトウダラ以外の生物に由

来すると判断できるため，以降の考察から除外した。

1997～1999年の1月～3月におけるスケトウダラ漁獲物
の熟度組成のデータに基づき，成魚の50％以上が産卵中
の熟度31～33および40となった時期を産卵期とみなすと

Fig.10 Vertical sections of temperature（solid lines and plane figures）and salinity（dotted lines and italic figures）in 1999.
Vertical dotted lines show observation stations. a）Jan. 20 and 22, b）Feb. 8, c）Feb. 24 and 25, d）Mar. 8 and 9, e）Mar.
25 and 26, f）Apr. 12 and 14.
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（前田ら，1976），産卵期は2月中旬以降であったと考えら

れる（Fig.7）。この結果は，1980年代に行われたYoshida

（1988）の報告，卵分布からみた産卵期（佐々木，1984）

とも一致しており，この期間が1980年代から1990年代を

通じた根室海峡における産卵期と考えられる。

志田（2001）および本研究の結果から得られた，根室

海峡における産卵前から産卵期のスケトウダラの分布水

深および水温帯をまとめてみると（Fig.11），時期によっ

て変化することが明らかとなった。11月下旬から12月上

旬における分布水深は，200～400mであったが（志田，

2001），1月下旬から2月の中旬にかけて，やや分布の上限

が浅くなって水深200m以浅にあった。その後，2月下旬

から3月の上旬には分布水深の上限が大幅に深くなって300

m以深となり，3月下旬には調査を行った3年のうち1997

および1998年には分布水深の上限が200m前後と再び浅く

なり，1999年は深い水深にとどまっていた。分布水温お

よび塩分の変化を見ると，11月下旬から1月にかけて概ね

水温2～5℃，塩分32.9～33.5の範囲，2月以降は低下して

水温0～2℃，塩分32.7～33.5の範囲であったが，期間を通

じて混合水が主たる分布水塊であった。スケトウダラが

主として混合水中に分布すること，産卵期の分布水深が

400m付近におよぶことが，以前から推測されていたが

（佐々木，1984，1985；Miyake et al., 1993），本研究はこれ
を裏付ける結果となった。

本種の分布水深は，水温と関連していることが指摘さ

れている。餌の少ない北部日本海海域では，索餌期には

代謝効率を上げ，エネルギーを節約するために水温の低

い深い水深帯に（三宅，2012），産卵期には卵の適水温と

考えられる2～5℃の水温帯（前田ら，1976）が分布する

浅い水深帯に移動すると考えられている（前田ほか，

1988；1989）。スケトウダラ太平洋系群の主要な産卵場で

ある日高湾でも，索餌期および索餌期から産卵期への移

行期には，スケトウダラ成魚が主として水深200～400m，

水温2～3℃に分布するが，産卵盛期には分布の中心が水

深100m以浅の浅い海域に移り，分布水温も3～6℃と高く

なることが報告されている（志田，2011）。日高湾におい

ては，索餌期にスケトウダラの分布密度が高い水域は餌

生物プランクトンの分布量が多いこと，スケトウダラは

元来深海から浅い海域に回遊して産卵する特性を持って

おり，産卵期には浅い海域への回遊を妨げる表中層の高

水温が解消されることが分布変化の理由としてあげられ

ている（前田ら，1987）。このように，両海域とも分布水

深は産卵前の時期に深く，産卵期に浅くなり，分布水温

は産卵前の時期に低く，産卵期に高くなっている。

一方，前述のように本研究で観察した根室海峡のスケ

トウダラの分布は，これと全く逆のパターンで変化した

ことから，その理由を考察するために，当該海域におけ

る海洋環境の特徴を検討した。本研究でも佐々木（1986）

が報告した3つの水塊，東カラフト海流水，中冷水および

混合水が観察された。東カラフト海流水は，3年間を通じ

て2月以降表層域に分布し，その分布層の水温は氷点下と

なった。スケトウダラ卵は－1℃の水温下では孵化率，正

常発生する仔魚の割合とも極めて低くなるが，桑実胚以

降に発生が進んだものでは氷点下の水温への耐性が高ま

Fig.11 Changes in the range of the distribution depth（left panel）and temperature（right panel）of walleye pollock in the
Nemuro Strait from the pre−spawning to spawning season.
The results in November and December are from Shida（2001）.
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ること，そして卵の浮上速度は毎時4.9～8.6mであること
が実験的に知られている（中谷・前田，1984）。したがっ
て，成魚の分布・産卵水深が深ければ，浮上していく間

に発生が進み，表層における低水温暴露への耐性を高め

ることができると予想される。

これらのことから，産卵期にスケトウダラ成魚の分布

水深が深くなるのは，このような根室海峡の海洋環境に

適応した結果であると推察される。一方，中冷水の分布

には大きな年変動が見られ，この水塊の挙動によって中

層域の環境は大きく変動していた。最も広範囲に中冷水

の分布が観察された1997年では，産卵期の2月～3月にか
けて最大水深300m前後まで氷点下の水温となったが，中
冷水の分布範囲の狭かった1998および1999年では中層域
には混合水が広く分布し，水温は氷点下とはならなかっ

た。このように中層域における水温の年変動は比較的大

きかったが，3年を通じて同様な分布水深の変化が観察さ
れたことから，年単位の環境変動はスケトウダラの分布

水深に大きな影響を与えていないことが示唆される。

3月後半の分布水深を見ると，1997および1998年では，
その上端が浅くなり，両年ともほぼ0℃の等温線と一致し
ていたが，1999年では100m付近に0℃の等温線があった
にもかかわらず深いままであった。3月後半の成熟度組成
を見ると，3年とも産卵中の個体が大部分を占め，産卵を
終了した個体の割合は低いままであり，年による成熟度

の違いは明確ではなかった。本研究からは，産卵期後半

に見られる分布水深の変化が何に起因するかは明らかに

できなかった。

石田ら（2006）は，根室海峡における流氷観測日数と
冬季の表面水温の間に負の相関があり，1980年代後半か
ら1990年代前半に見られた流氷観測日数の著しい減少や
冬季水温の上昇に代表される海洋環境の変化が，スケト

ウダラの再生産に悪影響をおよぼした可能性に言及して

いる。一方で，本研究を行った1990年代後半では流氷観
測日数が徐々に増加し（石田ら，2006），1999年には流氷
観測日数，1～4月の水温ともに1980年代前半から中盤の
水準と同程度となっている。このような表層域における

環境指標の変化だけでなく，中層域の環境を見ると，1997
年は中冷水が大きく張り出し，広い範囲が氷点下の水温

となっていた（本研究）。また，佐々木（1985）が観測し
た1982年と比較すると，本研究を行った3カ年とも，産
卵適水温とされる2～4℃の水帯が2ないし3月には観察さ
れなくなっており，1990年代後半は1980年代と同様の海
洋環境か，むしろ寒冷だったことがうかがわれる。氷点

下の水温における孵化後の仔稚魚の生残に関する研究例

はないが，中谷・前田（1984）が指摘しているように，
冬期間の表層水温が－1℃以下になる海域では，産卵期が

遅く表層水温が上昇する春季になっていることから判断

して，生残に有利な環境とは思われない。1990年代後半
に寒冷期に入っても加入量の増加が認められなかったこ

とから，石田ら（2006）が指摘した海氷の有無や表面水
温の上昇だけでなく，卵の分布する中～深層の環境の状

況も考慮する必要があることを本研究から示唆される。

根室海峡では，スケトウダラ漁獲量の大部分が羅臼町

の海域であり，海峡の奥側に位置する別海町や標津町に

おける漁獲は非常に少なかった（釧路水産試験場，2013）。
これは，産卵前の11～12月には表層域に分布する高温の
宗谷暖流水が（志田，2001），それ以降は本研究で明らか
となった，氷点下の東カラフト海流水が表層域を覆うこ

とがスケトウダラの羅臼海域から水深の浅い標津や別海

海域への回遊を制限する要因と考えられる。しかし，近

年，標津町の漁獲割合の増加が観察されており（釧路水

産試験場，2013），おそらく海洋環境の変化による来遊パ
ターンの変化と考えられる。このような変化の原因を明

らかにするためにも，海洋環境の詳細な解析を行ってい

く必要がある。
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北海道南西部日本海沿岸に位置する奥尻島では，近年

新たな特産品としてイワガキCrassostera nippona（Seki,
1934）に注目しており，奥尻ブランドの確立に向け養殖

試験に取り組んでいる。しかし，奥尻島の軟体動物相の

報告（木下，1939）ではカキ類は未報告であり，島周辺

に生息しているカキ類は主要な漁獲対象ではないことか

らその種類や分布状況についてはほとんど調べられてお

らず，採苗用の母貝採取や蓄養用の種採取が困難な状況

にある。これまで北海道周辺にはマガキC. gigas
（Thumberg, 1793）の他，寿都町および熊石町に天然イワ

ガキが生息していることが報告された（浜口，2000）。同

報告ではこれら2種を外観で見わけることが困難なため，

種の判別には遺伝子の解析を併用している。カキ類の遺

伝子解析による種の判別法として，ミトコンドリアDNA

上のチトクロームc酸化還元酵素サブユニット1（O’Foighil

et al., 1998）および16SリボゾームRNAの塩基配列の違
いを利用したもの（O’Foighil et al., 1995）の他，リボゾー
ムDNAの ITS領域の長さの違いを利用した方法（浜口，

2000）があり，天然カキ類の種判別においてはDNAの鑑

定が最も信頼性が高いとされている（飯塚・荒西，2008）。

そこで本研究では，奥尻島周辺のカキ類の生息状況を

明らかとするため，解析が簡便でデータベースへの登録

数が比較的多いミトコンドリアDNAの16SリボゾームRNA

遺伝子の塩基配列の解析を行い，種の判別を行った。

北水試研報８６，１３７－１４４（２０１４）
Sci.Rep.Hokkaido Fish.Res. Inst.

ミトコンドリアDNA16SリボゾームRNA遺伝子解析による奥尻島周辺の
カキ類の種判別

川崎琢真＊1，清水洋平1，岩佐 睦2，吉田眞也3，�原康裕4
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Identification of oysters in Okushiri Island by mitochondrial 16S rRNA analysis

TAKUMA KAWASAKI＊1, YOHEI SHIMIZU1, MUTSUMU IWASA2, SHINYA YOSHIDA3 and
YASUHIRO KUWAHARA4
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Oysters around Okushiri Island are difficult to classify based on appearance. Therefore, we had identified their species using

DNA analysis. After obtaining the results, we explored the relationship between species and habitat. Oysters were collected by

scuba divers at 1−9 m depth in the sea at 7 different areas around Okushiri Island from November 2011 to the next November.

It was difficult to identify the 297 oysters based on their morphological characters. Therefore, we analyzed the nucleotide

sequences of mtDNA 16S rRNA genes. Polymerase chain reaction with a template of total DNA from muscle tissues of oysters

successfully amplified DNA fragments of 464 bp in the 16S rRNA gene, which were identified as Crassostrea gigas, C. nippona,
Ostrea circumpicta, and Saccostrea sp. All of the areas had at least two different species, and species matched their characteristic
shell size and depth of habitation, but these were insufficient for certain classification. Therefore, the DNA fingerprinting

technique were shown to be beneficial for the classification of oysters.

キーワード：PCR，カキ類，シーケンス，種判別，分布，ミトコンドリアDNA
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Table 1 Number of oyster samples per collecting point and
depth

試料および方法
試料

本研究には，2011年11月から2012年11月にかけて，奥

尻島周辺の7海域（A～G）から潜水により採集された天

然のカキ類297個体を用いた（Table1）。得られたカキ類

は外観撮影および殻高測定を行った後，開殻して閉殻筋

の一部を採取した。閉殻筋試料は，DNA抽出に用いるま

で－30℃で保存した。尚，本報告では密漁防止の観点か

ら採集地点に関する情報は明示していない。

DNA抽出

カキ類から採取した閉殻筋より，尿素−SDS−Proteinase

法（飯塚ら，2008）又はDNA抽出キット（Wizard� Genomic

DNA Purification Kit Promega社）によりゲノムDNAを抽

出した。得られたDNA溶液は分光光度計（Nanodorop

サーモフィシャーサイエンティフィック社）を用いて濃

度測定を行い，PCR反応に供するまで－30℃で保存した。

PCR反応

閉殻筋より抽出したゲノムDNAを鋳型とし，ミトコン

ドリアDNA 16SリボゾームRNA遺伝子の部分配列をPCR

法により増幅した。PCR反応には16Sar:5’−CGCCTGTT

TATCAAAAACAT−3’および16Sbr:5’−CG GTCTGAACT

CAGATCACG−3’のプライマーセットを用いた（Kessing

et al., 1989）。PCR反応液は，10µL反応系にて10×Ex Taq
Buffer（タカラバイオ株式会社）1µl，2.5mM dNTP Mixture

（タカラバイオ株式会社）0.8µl，5µMプライマー各0.5µl，

TaKaRa Ex Taq（タカラバイオ株式会社）0.05µl，および

DNAのサンプル10−100ngの割合で混合して作成した。PCR

反応条件は，サーマルサイクラー（Veriti� ライフテクノ

ロジーズ社）を用いて94℃で2分間の初期変性反応の後，

94℃で30秒間の変性／52℃で1分間の会合／72℃で2分間

の伸張を40回繰り返し，72℃で7分間の最終伸張を行っ

た。PCR産物は，PCR産物精製キット（ExoSAP−IT� 岩井

化学薬品）を用いてプライマーおよび未反応dNTPsの除

去を行い，塩基配列解析用サンプルとして－30℃で保存

した。

塩基配列解析

PCR産物を鋳型とし，シークエンスPCRキット（BigDye�

Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit ライフテクノロジー

社）を用いて反応を行ない，シークエンスPCR産物を得

た。得られたシークエンスPCR産物はシークエンス産物

精製キット（Agencort CleanSEQ kitベックマンコールター

社）を用いて残存したシークエンスPCR試薬類を除去し

た。精製済みのシークエンスPCR産物を試料として，キャ

ピラリーシークエンサー（Applied Biosystems 3130xlジェ

ネティックアナライザライフテクノロジー社）を用いて

塩基配列の決定を行った。得られた塩基配列はNCBIの

BLASTプログラム（Kaminuma et al., 2010）によりアライ
メントを行い，99％以上の相同性がある種を判別種とし

た。種の特定のための比較対象として用いたカキ類（3

属9種）の16SリボゾームRNA遺伝子の部分配列はDDBJ

データベース（日本DNAデータバンク）から取得し，コ

ケゴロモガキOstrea circumpicta Pilsbry, 1904に関してのみ
飯塚・荒西（2008）にて報告されている配列を用いた。

塩基配列の種間比較および樹形図の作成はClastalXプログ

ラム（Thompson et al., 1997）およびMEGA4（Tamura et
al., 2007）を用いた。

結果
カキ類の16SリボゾームRNA遺伝子の部分配列を解析

した結果，マガキ，イワガキの2種についてデータベース

登録情報と99％以上の塩基配列が一致したものを判別種

とした。また，塩基配列がオハグロガキ属の1種Saccostrea
sp．（Liu et al., 2011）として報告されているものと完全に
一致した標本も含めて，99％以上一致したものについて

は，オハグロガキ属の1種とした。飯塚・荒西（2008）に

て報告されているコケゴロモガキの配列と100％一致した

ものについて，コケゴロモガキと判別した。今回得られ

た塩基配列と国内に生息する主要なカキ類の塩基配列情

報を用いて樹形図を作成した結果，オハグロガキ属の1

種については，ケガキSaccostrea kegaki Torigoe & Inaba,
1981とクロヘリガキS. echinata（Quoy & Gaimard, 1835）
の間に位置した（Fig.1）。

遺伝子の解析により判別した種を海域別に整理すると，

海域AおよびFでは4種，海域CおよびEでは3種，海域

B，DおよびGでは2種のカキ類が生息していた。このう

ち，海域B，EおよびFではマガキが，海域A，Cおよび

Gではイワガキが，海域Dではオハグロガキ属の1種が主

要な構成種であった（Table2）。これらの結果より，奥尻

島周辺には4種のカキ類が生息しており，調査した7海域

すべてにおいて複数種のカキ類が同所的に生息している

ことが明らかとなった。
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DNA鑑定により種が明らかとなったカキのうちマガキ，

イワガキおよびコケゴロモガキの3種については外観から

の種判別は困難であった（Fig.2）。オハグロガキ属の1

種と考えられるカキでは，殻の辺縁部に棘状の突起が形

成されている点が特徴的で，外部形態により上記3種から

識別可能であった（Fig.3）。調査したすべての海域に生息

していたイワガキについて外部形態の比較観察を行った

結果，同一種であっても，採取地点により外観が様々で

あった（Fig.4）。海域による外観の多様性については，他

の3種にも共通であった。

DNA鑑定により種判別した4種のカキ類について，種

毎に殻高組成の比較を行った結果，マガキでは殻高40

～11mm（平均74.7±24.5mm）の範囲のものが最も多く，

イワガキは110～180mm（平均118.6±33.4mm）とマガキ

に比べて大きな貝が多い傾向にあった。オハグロガキ属

の1種では，特に殻高30～50mm（平均41.3±8.0mm）に

集中していた。コケゴロモガキは個体数が少なく特徴は

明確ではないが，10～120mm（平均75.6±32.8mm）の範

囲で少数が幅広く出現した（Fig.5）。

採取された水深帯別の出現頻度を解析した結果，マガ

キは水深3m以浅に多く，イワガキは水深1～9mまで広く

分布していた。オハグロガキ属の一種は3m以浅でのみ見

られた。コケゴロモガキは主に3m以浅に分布していたが，

7～9mにもわずかに見られた。（Fig.6）

Fig.1 Tree diagram based on a partial sequence（464 bp）of the 16S ribosomal RNA gene of Ostreidae major and the Okushiri
oysters. Symbols and numbers in parentheses indicate the Genebank accession number. The numbers in the branched
graph shows the match percentage from 1000 bootstrap extractions.

Table 2. Results of classification by DNA fingerprinting

遺伝子解析による奥尻島周辺のカキ類の種判別 １３９



Fig.2 Shells of oysters from station F. Left: Ostrea circumpicta, Center: Crassostrea nippona, Right: Crassostrea gigas.

Fig.3 Characteristic shell shape（arrow）of Saccostrea sp.
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Fig.4 Shells of Rock Oysters（Crassostrea nippona）from each station.

遺伝子解析による奥尻島周辺のカキ類の種判別 １４１



Fig.5 Frequency distribution of shell height.

Fig.6 Frequency distribution of collecting depth.
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考察
ミトコンドリアDNA 16SリボゾームRNAの部分配列の

解析の結果，奥尻島周辺海域にはマガキ，イワガキ，コ

ケゴロモガキ，オハグロガキ属の1種の3属4種のカキが

生息していることが明らかとなった。これら4種は海域に

よっては同所的に混在しており，マガキ，イワガキおよ

びコケゴロモガキは外観での判別が困難であることから

漁獲の際には複数種の混入が懸念される。本研究により

奥尻島に生息が確認されたコケゴロモガキは，過去にも

イワガキと外観が酷似している（松浦・森，2005）とい

う報告があることからも，これらの種の判別にはDNA

鑑定を用いるのが有効と考えられる。これらのことから，

イワガキを特産品として養殖しようとする際，種苗生産

に用いる母貝や天然種苗については，DNA鑑定による種

の判別が重要である。

コケゴロモガキは陸奥湾から九州まで分布が確認され

ており，本研究における奥尻島での発見は北海道初記録

である。過去にコケゴロモガキの属するイタボガキ属

OstreaのイタボガキOstrea denselamellosa Lischke, 1869
の北海道分布報告（波部・伊藤，1965）がある。この種

はコケゴロモガキと殻形態が酷似しており，分布も房総

半島以南および能登半島以南（稲葉，2004）とされてい

ることから，北海道におけるイタボガキの記録はコケゴ

ロモガキである可能性が高い。

16SリボゾームRNAの部分配列の解析により，オハグ

ロガキ属の1種と考えられたカキは，樹形図から遺伝的に

ケガキSaccostrea kegaki Torigoe & Inaba, 1981とクロヘリ
ガキS. echinata（Quoy & Gaimard, 1835）の中間に位置し，
姉妹群を形成した。また，オハグロガキ属の1種はケガキ

やクロヘリガキと同様に殻の縁辺部に円筒状の長棘構造

を持つという形態的特徴を有していた。過去に波部・伊

藤，（1965）は北海道にケガキが分布していると報告して

いるが，現在は陸奥湾から奄美大島まで（稲葉，2004）

とされており，今回の結果は稲葉（2004）の見解を支持

するものである。しかし，本研究で発見したオハグロガ

キの1種は，外見的な特徴がケガキと類似していることか

ら，波部・伊藤，（1965）の報告にてケガキと判断された

種が，今回発見されたオハグロガキ属の1種であった可能

性もある。

殻高や水深別の分布を解析した結果，奥尻島周辺の4

種のカキのうち，イワガキについては殻高や生息水深に

特徴が見られた。そのため，水深5m以深で殻高110mm

以上のものを漁獲するなどの工夫をすることでイワガキ

を高い確率で漁獲できる可能性がある。この他の3種では，

生息する水深や殻高組成では重複する点が多く，種類の

判別は困難と考えられる。

本研究により生息が確認されたコケゴロモガキは食用

可能なカキであり，フランスがき（ヨーロッパガキ）類

の一種として特徴づけてブランド化する地域もある（田

村，2007）。奥尻島では現状注目している種ではないが，

将来の漁獲対象種となる可能性は秘めている。

本研究により，殻形態での類似性が高い奥尻島周辺に

生息するカキ類の同定に関してDNA鑑定の有効性が示さ

れた。しかし，実際の漁業の現場において詳細な解析は

できない。現状では，漁場や殻高の情報からイワガキと

その他3種を分ける方法が考えられるが，将来的には種特

異的な生化学マーカーを探索し，現場レベルで客観的に

種を証明できる簡易な判別キットの開発が必要である。

さらに，コケゴロモガキおよびオハグロガキ属の1種の発

見は，北海道産海産軟体動物相の種多様性評価への分子

生物学的手法の有用性を示す好例と考えられる。
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屈斜路湖は北海道東部に位置する，面積77.5km2，水深

117 mを擁する国内6番目の面積規模の湖で，南東端から

流出する釧路川が太平洋に流入している。釧路川は魚の

遡上を妨げる常時設置されている河川工作物がない。

屈斜路湖は1950−60年代の温泉開発による湖水の酸性化

とアルミニウムイオンによる毒性化によって生息する魚

類の大部分が死滅したと思われた（橋本，1989）。湖水は

1960年代には強い酸性を示していたが，1980年代以降中

性化が進み，現在はほぼ中性を示している（福山・斉藤，

1994；伴・鈴木，2003；田中，2004）。水質の中性化およ

び1968年以降の弟子屈町などによる魚類の放流事業によ

り魚類相の回復が見られ，現在ではサクラマスOncorhynchus

masou，ヒメマスO. nerka，ニジマスO. mykiss，アメマス

Salvelinus leucomaenis，オショロコマS. malma，ワカサギ

Hypomesus nipponensis，ギンブナCarassius auratus langsdorfii，

ウグイTribolodon hakonensis，エゾウグイT. ezoe，イトヨ

Gasterosteus aculeatus，ハナカジカCottus nozawae，ドジョ

ウMisgurnus anguillicaudatus，フクドジョウNoemacheilus

barbatulus toniが確認されている（伴・鈴木，2003；北海

道立水産孵化場未発表資料，2004；弟子屈町，2010）。

屈斜路湖では，1954年に魚類資源の減少により漁業協

同組合が解散して以来，漁業権が設定されていないため，

北水試研報８６，１４５－１４９（２０１４）
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Extremely large lacustrine sockeye salmon, Oncorhynchus nerka（fork length: 63.6 cm）, was captured in Lake Kussharo,

eastern Hokkaido, Japan. Initially, the average otolith strontium:calcium（Sr:Ca）ratio of large fish was 1.10 (range: 0 − 4.22）,

which then elevated to 4, after which fluctuated about between 6 − 8（mean 6.54, range 2.84 − 9.25）, and dropped to 4 before

the fish was captured in the lake. This fluctuation in the Sr:Ca ratio demonstrated that the large sockeye salmon that was captured

in Lake Kussharo had migrated to the ocean.
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Fig.1 Location of capture of lacustrine sockeye salmon.

2014年現在，湖内で自由に釣りをすることが可能である。

近年，魚類相の回復とともにニジマス，アメマス，サク

ラマス，ヒメマスが釣り上げられるようになり，大型サ

ケ科魚類を釣ることのできる湖として人気が高い（堀内，

2006）。

ヒメマスはベニザケの陸封型である。ベニザケは，湖

沼で数年過ごした後，降海／遡上して産卵する遡河型（降

海型：anadromous type），遡河型から生じ，降海せずにそ

のまま淡水域で成熟する湖沼型（lacustrine type；残留型

residual type），全く降海せず淡水の湖沼で世代交代を繰り

返すkokanee型に分けられる（Burgner, 1991；帰山，1991）。

現在，北海道で報告されてきたヒメマスは，一部の個体

が降海性を有することからkokanee型とは見なされず，湖

沼型であるとされる（帰山，1991；帰山ら，2005）。

屈斜路湖にはヒメマス（ベニザケ）は元々生息してい

なかったが（北海道水産試験場，1929），1931年には生息

が報告されている（高安・澤，1931）。1934年には択捉島

ウルモベツ湖からベニザケ卵25万粒が移植され（田中，

1937），1938年の屈斜路湖地震後の調査で4歳のヒメマス

が確認されている（五十嵐ら，1938）。しかし，その後の

水質悪化により絶滅したものと考えられる。1994,1995

年には弟子屈町が阿寒湖産のヒメマス稚魚を，1995年に

から2000年にかけてさけます資源管理センター鶴居事業

所（現北海道区水産研究所鶴居さけます事業所）が釧路

川遡上魚由来のベニザケ稚魚を放流しており（伴・鈴木，

2003；弟子屈町，2012），それらが現在の屈斜路湖のヒメ

マスの起源になっていると思われる。一方，釧路川にお

いては現在も海洋から遡上してきたベニザケ親魚から採

卵し，成育したベニザケ幼魚を放流している。

サケ属魚類の6種（シロサケO. keta，カラフトマスO.
gorbuscha，サクラマス，マスノスケO. tshawytscha，ギン
ザケO. kisutch，ベニザケ）は水産資源保護法および北海
道内水面漁業調整規則により内水面における親魚の採捕

が禁じられている。ただし，サクラマスの淡水残留型で

あるヤマベや，ベニザケの湖沼型であるヒメマスはこの

法や規則の対象外である。屈斜路湖に生息するヒメマス

は釧路川を通じて太平洋に降海／遡上することが可能で，

降海／遡上したベニザケを採捕した場合，上記法や規則

に抵触する。そのため，湖沼型か降海型かを判別するこ

とは資源管理を行う上で重要である。

魚類の降海遡上履歴を明らかにする方法として耳石の

微量元素を解析する方法が用いられている（Campana,

1999；新井，2007）。耳石のSr濃度，もしくはSr:Ca比を

調べることにより，降海しているか否かが判断できる。

屈斜路湖では，湖内や湖への流入河川で採捕されたサク

ラマス親魚が，耳石微量元素の分析から降海／遡上して

いないことが示されており（Kasugai et al., 2014），ヒメマ
スの大型個体でも降海していない可能性がある。本研究

では，屈斜路湖で採捕された大型ヒメマスが降海／遡上

しているか否かを明らかにするため，耳石のSr:Ca比を分

析し，降海遡上履歴を推定した。

材料および方法
魚類の採捕は，玉川大学と弟子屈町が2009年10月19

日午後から20日午前にかけて，目合い2寸5分（7.6cm），

長さ15mの刺網を湖内の6カ所（尾札部川河口付近：St.1，

エントコマップ川河口付近：St.2，オンネシレト川河口付

近：St.3，シケレベンベツ川河口付近：St.4，オンネナイ川

河口付近：St.5，仁伏の岬付近：St.6）に各1反ずつを設置

して行った（Fig. 1）。採捕した魚類は尾叉長を測定し，そ

の中から降海／遡上した可能性があった大型ヒメマス雄

1個体から鱗と耳石を採取した。

小型個体10個体と大型個体から採取した鱗については，

休止帯を計数して年齢査定を行った。

耳石は洗浄後，エポキシ樹脂に包埋し，スライドグラ

スに接着した。耐水研磨紙＃1000，＃1200で核が露出す

るまで研磨した後，9−µmのラッピングフィルムとアルミ

ナ懸濁液で鏡面仕上げし，白金を蒸着した。電子プルー

ブマイクロアナライザー（EPMA: JXA8100, JEOL）を用

いて耳石の長軸上を核から縁辺にかけて，ビーム径3µm，

加速電圧15kV，照射電流200nAでSrとCaの濃度を測定

した。SrTiO3およびCaSiO3をSr濃度とCa濃度の標準試料

に用いた（Kasugai et al., 2014）。算出されたSr:Ca比は1000
倍にして示す。
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結果
ヒメマスは全部で573個体の標本が採捕された。標本の

ほとんどすべてが平均尾叉長27−28cmの成熟雌雄個体で

あった。一方で，明らかにサイズの異なる大型成熟雄個

体（尾叉長63.6cm，体重3.12 kg）が定点5で1個体採捕さ

れた。

鱗による年齢査定では，10個体の小型個体の内，休止

帯が9個体で3本，1個体で4本確認され，それぞれ4歳魚

と5歳魚と推定された。大型個体では休止帯が3本確認さ

れ，4歳魚と推定された。

大型ヒメマスの耳石のSr:Ca比は，核から1,164µmの距

離までの平均±SDは1.10±0.61（n = 389，範囲0−4.22）で

あったが，それ以降に値が急上昇した後，おおよそ6−8

の範囲で変動し（平均±SD: 6.54±1.16，n = 236，2.84−

9.25），採捕前の核から1,875µmの距離以降に急減してい

た（Fig. 2）。

耳石の核からSr:Ca比が大きく変化した地点までの距離

と透明帯との位置関係から，大型個体は淡水域で2冬，海

洋で1冬過ごした後，遡上したと推定された。

考察
降海／遡上したベニザケの耳石のSr:Ca比は，海水生活

期においては3−5の範囲を取ることが示されている

（Rieman et al., 1994）。サクラマスでは，本州日本海側の
沿岸域で採捕された幼魚および親魚，もしくは遡上を開

始した親魚では，耳石のSr:Ca比は耳石の核から平均950

µmで急上昇して4以上に達していたのに対し，淡水で飼

育していた個体では上昇は見られず3以下の値で推移した

（Arai and Tsukamoto, 1998）。サクラマスの亜種サツキマス

O. masou ishikawaiでは，淡水飼育した個体では平均値で
2以下，海水飼育した個体では平均で3以上を示した（海

野ら，2001）。一方，屈斜路湖とその流入河川で採捕され

たサクラマス親魚の耳石Sr:Ca比はおおむね2以下であっ

た（Kasugai et al., 2014）。過去に屈斜路湖で採捕されたヒ
メマス大型個体では，アニサキスが寄生していたことか

ら降海したことが示されている（伴・鈴木，2003）。これ

らを考慮すると屈斜路湖で採捕されたヒメマス大型個体

は降海した後，遡上したベニザケと判断される。

ベニザケにおいては，耳石の核付近のSr濃度が高い個

体は，その親が降海していたと推測されている（Rieman

et al., 1994; Volk et al., 2000）。釧路川に放流されているベ
ニザケ幼魚は遡上親魚由来なので，それらが屈斜路湖ま

で遡上してきている可能性は低いものと思われる。屈斜

路湖で採捕されたベニザケでは核付近のSr濃度は高くな

かったため，ベニザケの親はヒメマス由来の可能性が高

く，湖内のヒメマスは一定程度の降海個体が出現する湖

沼型ベニザケの特徴を示していると思われる。このこと

は2012年に釧路川捕獲場に設置したロータリー式スク

リュートラップでスモルトが採捕されたことからも裏付

けられる（さけます・内水面水産試験場未発表資料）。

Fig.2 Change in Sr:Ca ratio in otolith of large lacustrine
sockeye salmon captured in Lake Kussharo.

Table 1 Number and fork length of lacustrine sockeye salmon captured in Lake Kussharo
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弟子屈町による屈斜路湖の魚類相調査では，1995年か

らヒメマスが採捕されているが，体長は14−35cmと大き

くはない（弟子屈町，2012）。本研究におけるベニザケは

尾叉長63.6cm，2000年に採捕されたベニザケは平均尾叉

長が53.8cmであり，湖内においてはサイズでおおよそ判

別が付けられるものと考えられる。

屈斜路湖においては，ワカサギが1930−1934年に移入さ

れたが（飛島ら，1933；田中，1937），定着は確認されな

かった。しかし，ワカサギは近年再導入され（弟子屈町

役場山口私信），定着している可能性が高い（橋本ら，

2008；弟子屈町，2010）。ワカサギは同じように動物プラ

ンクトン食を主な餌とするヒメマスと競争関係にあり，

一方の種の個体群密度は他方の種の個体群密度に非常に

強く影響される（鈴木ら，1999；帰山，1999）。ヒメマス

は個体群が大きく，密度が高くなると降海型が出現しや

すくなる（帰山，1991）。ワカサギが増加することにより，

湖内の摂餌環境が悪化し，降海個体が増加する可能性が

ある。

また，屈斜路湖には降海せず湖内で生活するサクラマ

スが報告されている（Kasugai et al., 2014）。ワカサギが生
息する湖においては，サクラマスはワカサギを主要な餌

としていることから（長内，1962；山口ら，2000；坂本

ら，2002），屈斜路湖においてもサクラマスの主要な餌は

ワカサギであると予想される。ワカサギはヒメマスと餌

をめぐって競争することにより，ヒメマスの個体群密度，

ひいてはワカサギを餌とするサクラマスの個体群密度に

も影響を及ぼすことが予想される。現在，屈斜路湖では

漁業が行われていないため，漁獲を通した生息魚類の資

源量の把握が行われていない。今後のベニザケの出現状

況について注意深くモニタリングする必要がある。
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北海道におけるカラフトマスOncorhynchus gorbuscha
の産卵期は8～10月で，沿岸に回帰したカラフトマスは主

に根室海峡を含むオホーツク海に流入する河川に遡上し

産卵する。孵化した稚魚は翌春の4～6月にかけて降海し

（小林・原田，1966；虎尾ら，2010），沿岸域で数ヶ月を

過ごした後，オホーツク海を経由して北西太平洋に回遊

し成長する（高木ら，1982）。

カラフトマスは通常ほぼ全ての個体が2年で成熟し産卵

後に斃死するために，偶数年級群と奇数年級群には生殖

的隔離がある（Heard, 1991）。一方で，北米ではまれに1

年魚や3年魚が出現することが知られている（Anas, 1959;

Foster et al., 1981; Kwain and Kerr, 1984）。また，ロシアの
サハリンの河川や北海道のオホーツク海や日本海に面す

る河川でも1年魚と考えられる小型のカラフトマスが捕獲

されたとの報告がある（Ivankov et al., 1975；疋田，1965；
疋田，1984）。これらの小型カラフトマスはいずれも尾叉

長30cm程度で，根室海峡流入河川で捕獲され人工ふ化放

流事業の受精・採卵に用いられた親魚の体長（2008年回

帰群雌50.5±2.7cm，n＝700；雄54.2±4.3cm，n＝345；
2009年回帰群雌51.1±2.4cm，n＝849；雄57.3±4.4cm，
n＝101，虎尾，未発表）に比べると，明らかに小さい。
これまでに報告はないが，根室海峡沿岸の河川において

も親魚捕獲施設で毎年少なくとも数尾の小型カラフトマ

スが捕獲されるという（一般社団法人根室管内さけ・ま

す増殖事業協会，私信）。しかし，これらの小型カラフト

マスの年齢や成熟度など生物学的特徴については不明で

ある。

本研究では，根室海峡沿岸河川の親魚捕獲施設で捕獲

された小型カラフトマスを入手し，体サイズと成熟度，

年齢の推定を行ったので報告する。

北水試研報８６，１５１－１５４（２０１４）
Sci.Rep.Hokkaido Fish.Res. Inst.

北海道根室海峡沿岸河川で捕獲された小型カラフトマス（短報）

虎尾 充
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Instance of Small Pink Salmon, Oncorhynchus gorbuscha in rivers at the Nemuro Strait, Eastern Hokkaido, Japan
（Short Paper）
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I examined the body size, maturity and age of “small pink salmon” caught in the rivers at Nemuro Strait, Eastern Hokkaido,

Japan. On September 28, 2009 a male pink salmon with a fork length of 31.5 cm and weight of 381.4 g was caught in Shibetsu

River. The Gonad Somatic Index（GSI）was 7.86. This mature male had scales indicating 1−year old fish（i.e., “jack”）. A female

pink salmon caught in Furen River on 20 November 2010 had a fork length of 26.5 cm and weight of 156.8 g, indicating it was

an immature（GSI 0.77）1−year old fish. An immature female（28.5 cm in fork length）caught in Kunbetsu River on 10

September 2013 had otoliths marked by the Alizarin Complexone（ALC）. Marked pink salmon were released from the Shibetsu

Hatchery during May in 2012. Therefore this fish was a 2−year−old fish. “Small pink salmon”are likely of contain mixed age,

sex and maturity, and the ocean conditions（e.g., water temperature and nutritional conditions）affecting the growth of juvenile

pink salmon during their first year at sea may have some influence on the appearance of small pink salmon.
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試料及び方法
本研究では2009年9月28日に標津川捕獲場，2010年11

月20日に風蓮川捕獲場および，2013年9月10日に薫別川

捕獲場において，一般社団法人根室管内さけ・ます増殖

事業協会が捕獲したカラフトマス3個体を標本とした

（Fig.1）。標津川および風蓮川で捕獲されたカラフトマス

は，冷凍保存されていた個体を分析に供した。標本は自

然解凍後に尾叉長と体重を測定した。また，生殖腺観察

から雌雄を判別し，生殖腺重量指数（gonad somatic index,

GSI）をGSI＝100・（生殖腺重量g／体重g）で求めた。各

個体の背鰭後端下の側線より上部の領域から採鱗し，各

個体3枚の鱗について鱗紋数を計数し平均値をその個体の

鱗紋数とした。また，さけます・内水面水産試験場では

2007年と2008年，および2012～2014年に根室海区におい

てカラフトマスに耳石ALC標識を施して放流しており

（Table 1），確認のため耳石を摘出して蛍光顕微鏡下でALC

標識の有無を確認した。薫別川捕獲個体については，捕

獲直後に現地で尾叉長の測定と採鱗・耳石の摘出・生殖

腺の肉眼観察のみを行った。回収した鱗と耳石は同様に

解析に用いた。

結果
今回分析に用いた小型カラフトマスは3個体とも尾叉長

30cm前後であった（Table 2）。2009年9月28日に標津川

で捕獲された個体は尾叉長31.5cm，体重381.4 gで，生殖

腺を観察したところGSIが7.86の成熟した雄の個体であっ

た（Fig.2c）。外部形態はカラフトマスの成熟時の特徴で

ある背部の隆起が認められた（Fig.2a）。2010年11月20

日に風蓮川で捕獲された個体は尾叉長26.5cm，体重156.8

gで，生殖腺の観察から雌であることが確認された（Fig.2

d）。GSIは0.77であった（Table 2）。外部形態からは二次

性徴は確認できなかった（Fig.2b）。2013年9月10日に薫

別川で捕獲された個体は，尾叉長28.5cmの雌で，生殖腺

重量は測定していないが，風蓮川の個体と同様に卵巣は

充分に発達していなかった（Fig.2e）。鱗紋数を計数した

ところ，標津川と風蓮川で捕獲された個体の輪紋数はそ

れぞれおよそ19本と18本が確認できた（Fig.3a; b, Table

2）。一方，薫別川捕獲個体の輪紋数は29本が観察された

（Fig.3c, Table 2）。人工ふ化放流事業のために採卵された

カラフトマス雌親魚では，輪紋数は30本以上が確認され

た（Fig.3d）。全ての個体の耳石についてALC標識の有無

を確認したところ，薫別川捕獲個体のみALC標識が確認

された（Fig.2f）。確認されたALC標識は長径265µm，短

径85µmであり，これは2012年春に標津川に放流された

2011年級の小リング群に該当した（Table 1）。これにより，

薫別川捕獲個体の年齢は2歳と確定した。
Fig.1 Map showing the locations of three sampling rivers in

Nemuro Strait. Open circles indicate sampling points.

Table 1 ALC−marked pink salmon released from the rivers at Nemuro Strait during 2012−2014.

Table 2 Biological traits of small pink salmon caught in the rivers at Nemuro Strait.
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考察
本研究で調査した小型カラフトマスは年齢や性別，成

熟度がそれぞれ異なっており，カラフトマス小型魚にも

複数のタイプがあることが示唆された。日本系カラフト

マスでは，生活史1年目に形成される鱗紋数は23本程度

である（宮口・石田，1957）。また，北米のカラフトマス

の鱗相と生活史パターンを対応させたMyers（1994）の報

告からは，降海後沿岸域での生活期までに13本程度，降

海1年目の夏までに形成される鱗紋は18本，越冬期まで

に28本，そして2年目の夏までに28～38本が形成される

ことが読み取れる。したがって，本研究で観察した小型

カラフトマスの年齢は，輪紋数が17～19本であった標津

川捕獲個体と風蓮川捕獲個体は1歳魚と推定される。29

本の鱗紋が確認された薫別川捕獲個体は，耳石ALC標識

からも2歳魚と確認された。

標津川で捕獲された雄の小型カラフトマス1歳魚は，外

部形態とGSIからみて充分に成熟しており，降海した年に

河川に遡上して繁殖する“jack”（Gross, 1985）に相当する

と考えられる。Godfry（1961）はカラフトマス雌魚の成熟

と未成熟の区分について便宜的にGSI 1.0を目安としてい

る。この区分に従うと，風蓮川捕獲個体のGSIは0.77で未

成熟と判別される。風蓮川と薫別川で捕獲された小型カ

ラフトマスは，いずれも雌の未成熟で，当該年に産卵する

個体とは考え難い。性別と成熟度から，jackには相当しない。

標津川で捕獲された1歳雄個体は，その年に繁殖に参加

したと考えられる。また，1歳雌の風蓮川捕獲個体は何ら

かの理由で沿岸域に留まったものの，翌年2歳で産卵に参

加する個体であった可能性が高い。また，薫別川で捕獲

された2歳雌の個体は未成熟であったことから，この年は

産卵せず，翌年3歳魚として産卵していた可能性がある。

Fig.2 Photographs of small pink salmon. a: small mature male pink salmon caught in Shibetsu River on 28 September 2009;
b: immature female pink salmon caught in Furen River on 20 November 2010; c: the testes of pink salmon caught in
Shibetsu River; d: the ovary of an immature female pink salmon caught in Furen River on 20 November 2010; e: the
ovary of an immature female pink salmon caught in Kunbetsu River on 10 September 2013; f: Otolith ALC marking
of Kunbetsu River pink salmon.

Fig.3 Scales of the small pink salmon caught in rivers at Nemuro Strait. a: 1−year−old mature male pink salmon caught in
Shibetsu River on 28 September 2009; b: 1−year−old immature female pink salmon caught in Furen River on 20
November 2010; c: 2−year−old immature female pink salmon caught in Kunbetsu River on 10 September 2013. d: 2−
year−old mature female used for enhancement program on 14 September 2009. The bars show the length in units of 1−
mm. Arrows show the 20 th circulus.
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このような回帰年齢や成熟度，体サイズの異なるカラフ

トマスの出現要因については，稚幼魚期の成長が関連し

ている可能性がある。カラフトマスは淡水で低水温飼育

すると成長が悪く成熟が遅れることが知られている

（Kwain, 1982）。一方，12℃に加温した海水で飼育すると

1歳の早熟雄を作ることが出来るという（MacKinnon and

Donaldson, 1976）。また，Foster et al.（1981）はWashington

州Puget湾の孵化場産カラフトマスの河川回帰魚で小型1

歳魚を発見したが，これは通常より大型のカラフトマス

稚魚（1.0～18.9g）を放流した時の回帰親魚で出現してお

り，稚魚期の成長と放流時期が早熟魚の出現に関係する

可能性を指摘している。Kwain and Kerr（1984）は，北米

の五大湖のSuperior湖に移植されたカラフトマスで1歳魚

と2歳魚を含む小型成熟雄と成熟3歳雌を発見している。

この報告の中では，Superior湖は低水温・低栄養であり成

長を促進し早熟雄が出現する環境的な要因はないが，1

歳の早熟雄の出現が早期群の大型稚魚に由来する可能性

を指摘している。これらの事例から，根室海峡沿岸河川

で捕獲されたカラフトマスの小型魚の出現にも，環境水

温や栄養状態の影響を受ける稚幼魚期の成長率が関連し

ていると推察される。本研究においては，薫別川で捕獲

された2歳雌未成熟個体で6～18本目までの鱗紋が標津川，

風蓮川捕獲個体に比べて密になっている状態が観察され

た。これは沿岸滞留・離岸期から越冬期までの稚幼魚期

の成長が悪かった可能性を示唆する。この時期の成長が

悪かったために成熟が遅れ，2歳魚として繁殖に参加でき

ない状態となった可能性がある。

カラフトマスは通常2年で成熟することから，偶数年級

群と奇数年級群間での交雑はほとんど生じない。しかし，

1年魚や3年魚が発生した場合，年級群をまたいで繁殖に

参加することになる。これはカラフトマスの遺伝的多様

性の維持などに寄与するかもしれない。今後，回帰親魚

における1歳魚や3歳魚の出現割合や，沿岸環境と出現状

況の関連性について検証する必要がある。
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網走湖産シラウオSalangichthys microdon の生活史と個体

群動態，および資源の持続的利用に関する研究（学位論文）

隼野寛史

網走湖のシラウオは高い商業価値を持ち，北海道の内

水面漁業を代表する水産資源である。しかし，その生活

史や個体群動態に関する知見は極めて少なく，漁獲量の

年変動も大きい。本研究は，網走湖産シラウオを漁業資

源として持続的に利用するための漁業資源管理技術の確

立を目的とし，本種の生活史，産卵環境および個体群サ

イズの変動機構を明らかにした。生活史解明は，耳石の

微量元素分析と漁業データ解析の結果に基づいて仮説を

立て，生活史を通したフィールド観察によって仮説を検

証した。また，網走湖産シラウオの生活史特性を考慮し

た個体群サイズの推定方法を開発するとともに，再生産

関係に基づいた適切な漁業資源の管理方策を提案した。

循環濾過式飼育技術について（総説）

第2報 種苗生産への適用

齊藤節雄

循環濾過式飼育システム（RAS）は，養殖のみならず種

苗生産における利用が，生産コストの低減化と生産効率

の向上を目的に技術開発が活発化している。RAS技術を

種苗生産に適用させるために求められる技術開発を紹介

した。生物濾過技術を更に向上させるための新規浄化細

菌の探索や集積培養と固定化技術，海産魚の種苗生産に

必須とされるシオミズツボワムシの安定した培養と機械

化への応用，種苗生産において低塩分飼育水を使用する

ことで期待される成長，生残率の向上，更に感染症の予

防や種苗の成長，生残率の向上への利用が期待されてい

るプロバイオティクス研究の現状を解説した。

循環濾過式飼育技術について（総説）

第1報 システム構成と要素技術

齊藤節雄

魚介類を飼育する際に，一度使用した飼育水を繰り返

し再利用する方法として「循環濾過式飼育システム」が

ある。飼育用水を循環，浄化して使用するため，海や川

を汚さずに魚を飼育できる環境に優しい養殖技術である。

用水の使用量を減らすと共に，飼育水温の調節に掛るエ

ネルギーコストの低減化が図られ，疾病対策等にも有効

であるため，養殖生産の効率化が期待されている。「循環

濾過式飼育システム」の構成要素である水処理技術とし

ての物理濾過，生物濾過，殺菌等について解説した。特

に本システムの重要な要素技術である生物濾過に関して

は，多くの種類を解説すると共に，我が国を含む欧米等

における技術開発の現状を紹介した。

根室海峡におけるスケトウダラ魚群の分布と海況－�
1990年代後半の産卵期における分布と海況

志田 修

根室海峡における産卵期のスケトウダラ成魚の分布と

海洋環境の変化を魚群探知機とSTDを用いて1997年から

1999年までの3年間調査した。スケトウダラ成魚は，調査

期間を通じて，主として混合水（宗谷暖流変質水）中に

分布した。産卵期はじめの分布水深は140～440mの範囲

であったが，産卵盛期の2月下旬から3月上旬にかけて300

m以深と深くなり，3月下旬に再び浅くなった。分布水温

も海況と分布水深の変化に伴って変化し，1月中旬までは

概ね2～5℃の範囲，2月以降は低下して0～2℃の範囲に

あった。このような分布の特徴は北海道周辺の他の産卵

場とは異なっており，根室海峡の海洋環境に適応した結

果であると考えられた。
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ミトコンドリアDNA16SリボゾームRNA遺伝子解析によ

る奥尻島周辺のカキ類の種判別

川崎琢真，清水洋平，岩佐 睦，吉田眞也，�原康裕

奥尻島周辺に生息するカキ類は外部形態からの種の判

別が困難であるため，DNAの鑑定により種を判別し，海
域，殻高及び水深別の分布を調べた。ミトコンドリアDNA
上の16SリボゾームRNA遺伝子をコードする塩基配列を
調べた結果，奥尻島にはマガキ，イワガキ，コケゴロモ

ガキおよびオハグロガキ属の1種の3属4種が生息してい
た。オハグロガキ属の1種を除く3種については外観での
種同定は困難であった。DNA鑑定により種を決定したこ
とにより，調査した7海域ではいずれも複数種のカキ類が
同所的に分布し，種によっては殻高組成や生息水深に特

徴があることが分かった。以上の結果より，本海域に生

息するカキ類は外部形態および採取水深では種判別は困

難であり，正確な判別にはDNA鑑定が有効であると考え
られた。

北海道根室海峡沿岸河川で捕獲された小型カラフトマス

（短報）

虎尾 充

根室海峡沿岸の標津川と風蓮川，薫別川のカラフトマ

ス親魚捕獲施設で捕獲された小型カラフトマス3個体につ
いて生物学的特徴を調べた。標津川捕獲個体は尾叉長

31.5cm，体重381.4g，GSI 7.86の1歳成熟雄（jack）であっ
た。風蓮川捕獲個体は尾叉長26.5cm，体重156.8g，GSI
0.77の1歳雌の未成熟魚であった。薫別川捕獲個体は尾叉
長28.5cmの未成熟雌で，耳石のALC標識から2歳と確認
された。小型カラフトマスには異なる年齢，性別，成熟

度の個体が含まれていた。カラフトマス早熟雄や成熟の

遅い雌の出現には，稚幼魚期における環境水温や栄養状

態の影響が推察される。

耳石微量元素から推定した屈斜路湖に生息する湖沼型ベ

ニザケの降海遡上履歴（短報）

春日井 潔，隼野寛史，眞野修一，渡辺智治，

吉川朋子，斎藤真美，脇元理恵

北海道東部の屈斜路湖で採捕されたヒメマスOncorhynchus
nerkaの中に大きさが極端に異なる大型個体（尾叉長63.6
cm）が1個体発見された。この個体の耳石Sr:Ca比は，当
初平均1.10（範囲0−4.22）で推移したが，値が急上昇し，
おおよそ6−8の範囲で変動し（平均6.54, 2.84−9.25），採捕
前に急減した。この結果から，このヒメマス大型個体は

降海した後，遡上したベニザケと判断された。
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