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第 1 章 序論 

 

 淡水域は、地球上の水表面積のわずか 0.01%に満たないにも関わらず、高い生物多様性を

有している。魚類については、現在わかっている種に限っても 10,000 種以上の魚種が記録さ

れており、生活史の少なくとも一部で淡水生態系を利用する種は、現存する全魚種数の約 40%

を占めている（Lundberg et al. 2000）。両生類・爬虫類・哺乳類を含めると、地球上に生息す

る脊椎動物のうち、その約 3 分の 1 が淡水域をその生息に必要としているとされる（Dudgeon 

et al. 2006）。 

淡水生態系は、近年とくに大きな人為的影響を受けて急速に不健全化しつつある（Carpenter 

and Biggs 2009）。2012 年に発刊された最新の生きている地球レポート（WWF 2012）では、

淡水生態系の生きている地球指数 Living Planet Index は 31%の減少率を示し、生物多様性の低

下がもっとも深刻化している生態系として認識されている。その主な駆動因としては、気候

変動、水質汚染、流況の人為的改変、過剰搾取、生物学的侵入、生息環境の劣化、生息地の

分断・孤立化などがあげられている（Sala et al. 2000；Scheffer et al. 2001；Morita and Yamamoto 

2002；Scheffer and Carpenter 2003；Dudgeon et al. 2006；Österling et al. 2010；Woodford and 

McIntosh 2010、2011）。 

 このような現状を受けて、淡水生態系の主要な構成要素である河川生態系では、1980 年代

前半から北アメリカを中心に水生生物の生息環境を保全・再生する活動が行われてきた（Roni 

et al. 2002）。北アメリカでの多くの事業は水産資源として重要なサケ科魚類を対象とし、河

川内の局所的な物理環境（通常 50–500 mの空間スケール）を改善することでサケ科個体群の

維持・回復に貢献することを目標としている（Gowan and Fausch 1996a；Quinn and Kwak 2000；

Roni et al. 2002；Binns 2004）。具体的な再生手法は、スケール面でも技術面でも多様である。

主要なものとして河岸環境の改善（Quinn and Kwak 2000；Koljonen et al. 2013）、倒木・巨礫

などの構造物の設置（Gowan and Fausch 1996；Quinn and Kwak 2000；Binns 2004；Johnson et al. 

2005）および河畔林の再生（Roni et al. 2002）があげられる。 

国内においても、国や NPO 法人を主体として、淡水魚類の生息地創出を目的とした倒木の

設置（Nagayama et al. 2009、2012）、絶滅危惧種の産卵場の整備（アユモドキ；坪川 1997）

が進められるなど、河川内の環境改善に着目した保全・再生事業が実施されている。 
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しかし、これらの国内外の事例は、対象種の特定の生活史段階における生息環境のみに限

定した対策であり、長期的な個体群の維持のためには十分ではない（Fausch et al. 2002；Roni 

et al. 2002；Palmer et al. 2005）。より大きな時空間スケールにおいて、自立的なメタ個体群存

続のための鍵となる生態過程を見出す必要がある（Hanski 1999）。そのためには、メタ個体

群を構成する局所個体群の空間分布やその個体群サイズ、そして移動分散過程などを詳細に

明らかにする実証研究の蓄積が必要不可欠である。 

 

河川の生態的重要種イシガイ類の危機的現状 

イシガイ類二枚貝（Unionidae、Margaritiferidae、および Hyriidae）は、南極大陸を除くすべ

ての大陸の陸水域に生息が認められ、世界全体では約 800 種が記載されている（Strayer 2008）。

日本ではイシガイ科 15 種 1 亜種、カワシンジュガイ科 2 種のあわせて 17 種 1 亜種の生息

が知られている（Kondo 2008）。 

イシガイ類は、浮遊懸濁物を底質中に糞および偽糞として供給することで藻類の生育を促

進する栄養的効果（Vaughn and Hakenkamp 2001；Spooner and Vaughn 2006；Vaughn et al. 2007）、

貝殻が他の底生生物に基質として利用される非栄養的効果（Vaughn and Hakenkamp 2001；

Spooner and Vaughn 2006；Vaughn and Spooner 2006）などを介して、多様な淡水生物の生息に

寄与する河川生態系の生態的重要種であると考えられている（Vaughn and Hakenkamp 2001；

Geist 2010）。 

そのような重要性にも関わらず、イシガイ類に属する多くの種は、水質汚染や生息地の分

断化などの影響により、生息数・生息域を著しく減少させている（Strayer 2008）。北米には

約 300 種のイシガイ類が生息していたが、そのうち 30 種がすでに絶滅し、残存種についても

その約 70%が絶滅の危機に瀕している（Williams et al. 1993；Strayer 2008）。日本でも、イシ

ガイ科 11 種、カワシンジュガイ科 2 種の計 13 種が絶滅危惧種もしくは準絶滅危惧種とし

てレッドリストに掲載されている。 

イシガイ類が人為的影響に対して脆弱である理由として、以下のような生態的特性を挙げ

ることができる。 

 幼生期（グロキジウム幼生）に宿主魚類へ寄生するため、直接的な影響に加え、宿主魚

類を通した間接的影響を強く受ける（Strayer 2008；Geist 2010）。 
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 成熟に時間を要するため、一旦減少すると、個体群の回復には長期間を要する（Strayer et 

al. 2004）。 

 自発的移動力が乏しいため、人為による急激な環境悪化を回避する能力が低い（Vaughn 

and Taylor 1999）。 

日本産イシガイ類のうち、冷水の流水環境に生息するカワシンジュガイ Margaritifera laevis

は、国内では北海道および本州に分布する（Kondo 2008）。ヤマメ（もしくはアマゴ）を宿主

とし、野外における最高寿命としては推定 79 歳のものが報告されている（粟倉 1969）。近年、

河川の人為的改変の影響を受けて、山口、福井の両県ではすでに地域絶滅し、島根、広島、

岡山、石川、岐阜、長野、栃木、茨城の各県では絶滅寸前の状況にあるとされる（「県版レッ

ドデータブック」、http://www.jpnrdb.com/index.html、2013 年 10 月 31 日確認）。このような現

状にあることから、2012 年度版環境省レッドリストには絶滅危惧 II 類として掲載されてい

る（「陸産貝類・淡水産貝類レッドリスト（環境省 2012）」、http://www.biodic.go.jp/rdb/rdb_f.html、

2013 年 10 月 9 日確認）。 

カワシンジュガイを含むイシガイ類の地域からの絶滅を防ぐためには、個体群維持のため

の条件を解明する必要がある。そのためには、鍵となる生活史段階や生態過程に関する知見

が欠かせない。本研究では、現在でも比較的健全な状態を維持していると考えられる北海道

朱太川水系のカワシンジュガイ個体群を研究対象とし、その個体群の空間構造を空間生態学

的アプローチによって分析することで、メタ個体群動態に影響する要因を把握した。 

 

カワシンジュガイの生活史 

 カワシンジュガイ科 Margaritiferdae カワシンジュガイ属 Margaritifera に属するカワシンジ

ュガイ（Plate 1-1）は、最高水温 20 度以下で、礫～泥底の水域に生息し、他の多くのイシガ

イ類と同様、雌雄異体の卵胎生とされる（Kondo 2008）。雄個体によって水中に放出された精

子球は成熟した雌個体の入水管から取り込まれ、受精が成功すると幼生（グロキジウム幼生）

が発生する。成熟した雌個体から放出されたグロキジウム幼生はヤマメ・アマゴに寄生し、

約 40 日間の寄生期間を経たのち底生生活へと移行する（Fig. 1-1；Kondo 2008）。カワシンジ

ュガイの自発的な移動能力は限られているため、ヤマメに付着している寄生期が、上流方向

および支川への長距離移動が可能となる唯一の生活史段階であるとされる。 
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宿主から脱落後の底生生活初期は、微小稚貝（殻長約 0.5 mm；Kondo 2008）として河川内

に存在している。微小稚貝は受動的移動性が大きく、水流によって流されると考えられる

（Morales et al. 2006；Daraio et al. 2010）。ミシシッピ川の流況観測データに基づき、イシガイ

類 Amblema plicata の微小稚貝（220 μm）の漂流過程をシミュレーションした研究では、流量

（600–9000 m
3
 s

-1）に応じて 574–2105 m/day 流されることが示されている（Daraio et al. 2010）。

一方、安定的に河床へ定着した比較的大型の個体は、貝礁と呼ばれる定着性の強い局所個体

群を形成し、長期間にわたってその近傍に生息すると考えられている（Strayer 2008）。ここ

では、河床へ安定的に定着していない個体のことを「非定着個体」、河床へ安定的に定着して

いる個体のことを「定着個体」と定義する（Table 1-1）。 

 

カワシンジュガイのメタ個体群動態と解明すべきプロセス 

上記のような生活史特性をもつことから、カワシンジュガイのメタ個体群は、貝礁として

認識できる定着個体からなる局所個体群（定着個体群；Table 1-1）と、空間的な限定性の小

さい非定着個体から構成されていると考えられる。 

貝礁は、水理的に安定した河川区間のうち限られた場所に形成され（Strayer 1999；Morales 

et al. 2006；Allen and Vaughn 2010）、成熟個体の密度に応じてグロキジウム幼生の供給源とし

て機能する（Österling et al. 2008；Terui et al. in press）。このような定着個体群は、サイズ分布

や空間分布を把握することが可能である。 

それに対して、非定着個体は、ヤマメによる幼生の受動的分散および水流による物理的分

散のパターンに応じて流路に散在していると推測される（Terui et al. in press）。非定着個体の

多くは微小稚貝であり、肉眼では識別が困難である。また、多少成長した稚貝についてもそ

の分布範囲を特定するのは難しい。したがって、非定着個体の分布は、現実的には被寄生ヤ

マメの移動分散および水流による物理的分散のプロセスから推定する必要がある。非定着個

体の貝礁をなす定着個体群への移入は、水流による下流への分散を経て生じることが想定さ

れる。非定着個体は、それより下流側の定着個体群への移入を通じて個体供給源として機能

している可能性がある。 

カワシンジュガイのメタ個体群は、概ね上記のような構造をもち、受動的分散を主とする

プロセスによって形作られていると考えられる。したがって、カワシンジュガイのメタ個体

群動態の把握のためには次のような研究が必要である。 
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 貝礁として認識できる定着個体群の空間分布および殻長サイズ分布の把握。これらの情

報をもとに、定着個体群のグロキジウム幼生の供給源としての機能やグロキジウム幼生

の分散可能範囲などを推定するための基礎データとする。また、定着個体群の分布が認

められた河川区間について、よりミクロなレベルで生息密度に影響する要因を明らかに

することで、定着個体群が存在しうる環境条件の範囲などについて推定する。 

 ヤマメによる移動分散パターンの実態把握。肉眼では実測不可能なもっとも小さい非定

着個体の河川域内の分布範囲をヤマメへの寄生・脱落およびその間のヤマメの移動から

予測する。 

 非定着個体の個体供給源としての役割の検証。微小稚貝を含む非定着個体の動態は把握

が困難であるが、一部の個体は水流による断続的な受動的分散を経て局所個体群へ移入

すると思われる。ヤマメの移動分散パターンから推定した非定着個体の分布範囲は個体

供給源サイズと正の関係にあるという仮定のもと、「定着個体群サイズ」と「非定着個体

の上流側分布範囲」の関係から傍証する。 

 

朱太川水系の概要 

朱太川水系は、北海道渡島半島北部の黒松内低地帯（年平均気温 7.2 ºC、年間降水量 1457.5 

mm;「気象統計情報（気象庁）」、http://www.jma.go.jp/jma/index.html、2013 年 11 月 9 日確認）

に位置し、黒松内町を縦断して西流する本川（河川長約 40 km）と 90 以上の支川から構成さ

れている（Fig. 1-2）。黒松内町において優占する土地利用形態は森林であり、町域面積の約

65%を占めている。本川・支川とも源流部では相対的に急峻な河床勾配を示すが、上流域か

ら河口にかけては比較的緩やかな河床勾配が続く（Fig. 1-3）。ここでは、河床勾配の変化点

に基づき、本川については河口から 10 km地点までの区間を下流域、10–27.5 kmの区間を中

流域、27.5–40 kmの区間を上流域と定義する（Fig. 1-3）。 

 底質は砂礫が卓越しており、源流から河口域にかけて粒度組成の変化は小さい（60%粒径

はおおよそ 30–50 mm；Fig. 1-3）。また、全体的に高い透明度を維持しており、水質について

も概ね良好な値を示している（pH 6.8–7.6、浮遊物質 1.0–3.0 mg/l、BOD 0.5–1.7 mg/l、アンモ

ニア性窒素 0.05–0.13 mg l
-1；黒松内町 2012）。 

朱太川水系は、流程方向の高い連結性を反映し、通し回遊性の魚種数が豊かな魚類相を誇

る（宮崎ほか 2013；Miyazaki et al. 2013；Table 1-2）。これまでは、北海道の河川で緊急に防
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除対策が必要な外来種とされているウチダザリガニ Pacifastacus leniusculus、ブラウントラウ

ト Salmo trutta、ブルーギル Lepomis macrochirus などの記録がなく、侵略的外来種の影響も

概ね免れていると考えられる（Miyazaki et al. 2013）。 

 朱太川流域では冬季の降雪量が多いため、春季から初夏にかけて長期間にわたり融雪出水

が生じる。河口から約 3.7 km地点で行われている水位観測によれば、例年 4 月から 5 月にか

けて高い水位を示し、融雪による増水の影響が顕著に認められる（Fig. 1-4）。6 月以降は、降

雨による突発的な出水はあるものの、期間を通じて低い水位で安定している（Fig. 1-4）。本

研究では、水位観測期間（4–11 月）において、累積相対度数が 25–50%の範囲にある水位を

「平水位」、25%未満となる水位を「低水位」とした（Fig. 1-5）。2008 年から 2010 年にかけ

て、累積相対度数が 25%となる平均水位は 1.10 m、50%となる平均水位は 1.21 mであったこ

とから、これらの値を平水位および低水位の基準として使用した。 

 

本研究の目的と構成 

本研究では、現在でも比較的良好なカワシンジュガイ個体群が維持されていると推察でき

る北海道朱太川水系において、流域スケールのメタ個体群動態を把握し、この絶滅危惧種の

保全の鍵となる生態過程を見出すことを目的とした。 

本論文の第 2 章には、朱太川水系におけるカワシンジュガイ個体群のうち貝礁として把握

できる定着個体群について、本川および代表的な支川の網羅的な現地踏査を行い、定着個体

群の空間分布および代表的な定着個体群の殻長サイズ組成を調査した結果を記す。これらは、

後の章に記す空間生態学的解析のための基礎情報ともなる。 

第 3 章に記した研究では、比較的大きな貝礁が形成されている河川区間において、カワシ

ンジュガイの局所密度と生息環境の関係をみることにより、生息に適した局所環境条件を明

らかにした。 

第 4 章に記した研究では、ヤマメによる幼生の移動分散パターンを明らかにして、潜在的

な移入個体である非可視的な微小稚貝（非定着個体）の分布範囲とその空間的な偏りについ

て予測を行った。 

第 5 章では、個体の移入、定着・移出および個体群内部プロセス（繁殖・死亡）などに関

わる要因が定着個体群サイズに及ぼす影響について検討した。 
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第 6 章では、本研究を通じて明らかにされた朱太川水系のカワシンジュガイのメタ個体群

動態について総合的に考察し、朱太川水系における具体的なカワシンジュガイ個体群の保全

手法について提言を行った。最後に、河川生態系におけるメタ個体群研究の今後の展望につ

いて議論した。 
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Table 1-1. Description of words used in this dissertation. 

Word Description 

Unsettled individual 

非定着個体 

Individuals subjected to downstream drift, including 

ones dislodged by flood events (irrespective of 

shell size). Some of them may function as 

immigrants to downstream local populations. 

Settled individual 

定着個体 

Individuals stably settling to the bottom and forming 

settled subpopulations (mussel beds). They are 

occationally dislodged by floods and become 

subjected to downstream drift (unsettled 

individuals). 

Settled subpopulation 

定着個体群 

Aggregating individuals with frequent reproductive 

interactions. In this dissertation, settled 

subpopulations correspond to individual mussel 

beds. 

Reproductive subpopulation 

繁殖個体群 

Settled subpopulations producing a significant 

number of glochidia. 
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Table 1-2. List of fish species in the Shubuto River system. Converted from Miyazaki et al. (2013) 

with permission. 

Family Species Standard Japanese name 

PETROMYZONTIDAE Lethenteron camtschaticum  カワヤツメ 

 Lethenteron sp. N スナヤツメ北方種 

CLUPEIDAE Clupea pallasii ニシン 

CYPRINIDAE Cyprinus carpio  コイ 

 Carrasius spp. フナ属魚類 

 Tribolodon hakonensis  ウグイ 

 Tribolodon brandti  マルタ 

 Tribolodon ezoe  エゾウグイ 

COBITIDAE Misgurnus anguillicaudatus  ドジョウ 

 Lefua nikkonis  エゾホトケドジョウ 

 Barbatula toni  フクドジョウ 

OSMERIDAE Hypomesus nipponensis  ワカサギ 

 Plecoglossus altivelis altivelis  アユ 

 Salangichthys microdon  シラウオ 

SALMONIDAE Hucho perryi  イトウ 

 Oncorhynchus keta  サケ 

 Oncorhynchus masou masou  サクラマス 

 Oncorhynchus mykiss  ニジマス 

 Salvelinus leucomaenis leucomaenis  アメマス 
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Table 1-2. continued. 

Family Species Standard Japanese name 

MUGILIDAE Mugil cephalus cephalus ボラ 

 Chelon haematocheila  メナダ 

GASTEROSTEIDAE Gasterosteus aculeatus aculeatus  イトヨ日本海型 

 Pungitius pungitius  トミヨ属淡水型 

PLATYCEPHALIDAE Platycephalus sp. 2 マゴチ 

COTTIDAE Cottus sp. ME カジカ中卵型 

 Cottus hangiongensis  カンキョウカジカ 

 Cottus nozawae  ハナカジカ 

 Myoxocephalus stelleri  ギスカジカ 

PHOLIDAE Pholis crassispina  タケギンポ 

GOBIIDAE Leucopsarion petersii シロウオ 

 Luciogobius guttatus ミミズハゼ 

 Gymnogobius urotaenia  ウキゴリ 

 Gymnogobius opperiens シマウキゴリ 

 Gymnogobius breunigii  ビリンゴ 

 Acanthogobius lactipes アシシロハゼ 

 Rhinogobius sp. CO ルリヨシノボリ 

 Rhinogobius kurodai  トウヨシノボリ 

 Tridentiger brevispinis ヌマチチブ 

PARALICHTHYIDAE Paralichthys olivaceus ヒラメ 

PLEURONECTIDAE Platichthys stellatus  ヌマガレイ 
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Fig. 1-1. Life history of Margaritifera laevis. The glochidia released from females parasitize the 

obligate host fish, Masu Salmon Oncorhynchus masou masou, and remain attached for 40–50 days. 

After dropping from the host fish, juveniles become subjected to downstream drift until stably settling 

to the bottom. Individuals that stably settled to the bottom form discrete, dense aggregations called 

mussel beds. 
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「非公表」 

Fig. 1-2 Map of the Shubuto River System. Gray thik lines crossing the rivers indicate weirs that 

impede fish movements. 
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Fig. 1-3 Variation in channel slope and particle size in the Shubuto River System (mainstem). The 

mainstem represents a relatively steep slope near the origin, but becomes gradual from mid- to 

downstream. S, channel slope (m/m); d60, 60 percentile of particle diameter (cm) 

  



14 

 

 

Fig. 1-4. Seasonal variation of water level in the Shubuto River System. This system has peak flows at 

the time of snow melting (April to May), but several flood events occasionally occur during summer 

and autumn. 
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Fig. 1-5. Cumulative percentage of water level at the point of 3.7 km upstream from the mouth of 

Shubuto River (from 2008 to 2010). Ordinaty water level: 25–50% in cumulative percentage, low 

water level: < 25% 
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Plate 1-1. Mussel bed of Margaritifera laevis. 
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第 2 章 北海道朱太川水系におけるカワシンジュガイ個体群の現況 

 

はじめに 

 

カワシンジュガイは、かつては北海道から山口県までの 16 都道府県の河川において普通に

見られた種である（Kondo 2008）。しかし、前章で記したように、本種は河川の人為的改変の

影響を強く受け、その分布域・個体数ともに著しく減少させている。 

山口県と広島県の県境に位置する尾瀬川は、かつてはカワシンジュガイの分布南限であっ

た（Kondo 2008）。しかし、ダム建設による生息地の分断化、河床環境の悪化、水質汚染など

により絶滅し、2003 年に編纂された山口県版レッドデータブックには地域絶滅種として掲載

されている（「レッドデータブックやまぐち（山口県 2003）」、

http://eco.pref.yamaguchi.jp/rdb/html/12/120029.html、2013 年 10 月 31 日確認）。また、福井県で

は県北の味見川にのみ生息が認められていたが、1970 年頃の河川改修以後は生息が確認され

ていない（「福井県レッドデータブック（福井県 2002）」、

http://www.erc.pref.fukui.jp/gbank/rdb/rdbdata/outlines.html、2013年 10 月 31 日確認）。このほか、

9 つの都道府県（青森、岩手、栃木、茨城、長野、岐阜、石川、岡山、広島、島根）で、カ

ワシンジュガイは絶滅危惧種Ⅰ類、Ⅱ類もしくは準絶滅危惧種として県版レッドデータブッ

クに掲載されている。 

北海道においては、現在でも比較的多くの河川にカワシンジュガイ個体群が残存している。

しかし、安平川、泊内川、および標津川では、老齢の個体のみで個体群が構成されているこ

とが報告されている（Akiyama 2007；栗原・後藤 2011）。このような更新の欠落を示唆する

齢構成は、ヨーロッパの Margaritifera margaritifera 個体群（Geist et al. 2007；Österling et al. 

2010）、北アメリカの Amblema plicata 個体群（Haag 2012）および Epioblasma florentina aureola

個体群（Rogers et al. 2001）についても報告されている。更新のほとんどない状態が今後も続

けば、近い将来絶滅する危険性がきわめて高い（Strayer et al. 2004）。 

カワシンジュガイの有効な保全を導くためには、メタ個体群が健全な形で維持されるため

の条件を明らかにすることが重要であり（第 1 章）、そのためには現在でも順調に更新が行わ

れている個体群を対象とした研究が必要である。しかし、かろうじてカワシンジュガイ個体
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群が残存している河川においても、すでに何らかの物理的・生物的な環境改変の影響を受け

ている現状では、生息と個体群の維持に必要な条件を明らかにすることは難しい。 

本研究を行った北海道朱太川水系は、河川横断構造物による分断化や侵略的外来種の影響

を概ね免れており、現在の日本の河川では例外的ともいえるほど良好な河川環境を維持して

いる（宮崎ほか 2011；Miyazaki et al. 2013）。また、カワシンジュガイの宿主であるヤマメが

流域全体にわたって高密度で分布していることは（宮崎ほか 2011）、健全なカワシンジュガ

イ個体群が維持されていることを示唆する。 

 本章では、北海道朱太川水系のカワシンジュガイ個体群の現況を把握することを目的とし

た。特に、繁殖に高確率で寄与する定着個体群の分布範囲および代表的な定着個体群の殻長

サイズ組成を明らかにした。 

  



19 

 

方法 

 

調査の概要 

本研究を実施した朱太川水系の概要は、第 1 章に記したとおりである。2010–2013 年にか

けて水系全体を対象として以下の項目について調査を行った。 

（1） 繁殖に高確率で寄与する定着個体群（繁殖個体群；Table1-1）の個体密度閾値 

（2） 本川ならびに主要な支川における繁殖個体群の網羅的な分布調査 

（3） 代表的な定着個体群（貝礁）を含む 57 調査地点における殻長サイズ組成の調査 

 

（1）繁殖個体群の個体密度閾値 

a.個体密度と抱卵個体の受精率 

個体群密度にばらつきを取れるよう成貝密度の異なる 4 つの定着個体群（本川 2 地点、熱

郛川 1 地点、来馬川 1 地点）を調査対象とし、成貝（殻長 > 50 mm；Kondo 2008）の密度と

抱卵個体の受精率の関係を調べた。 

カワシンジュガイの抱卵時期である 2013 年 6 月下旬に、各定着個体群から 20、17、9、4

個体の抱卵個体を採集した（合計 50 個体）。抱卵個体は、保育嚢である鰓がクリーム色にな

り、大きく膨らむので容易に判別できる（Akiyama 2007）。抱卵個体は、互いに最低 2 m以上

離れるよう設定し、貝礁全体に分布するよう採集した。なお、採集個体数は、各定着個体群

の個体群サイズと比例する。 

 抱卵個体を採集した後、抱卵個体が採集された場所において、周囲の成貝密度を計測した。

成貝密度は、抱卵個体の採取場所が中心となるよう設置したコドラート内（0.5 × 0.5 m）の

成貝個体数として計測した。 

 

b.受精率の分析 

上記抱卵個体 50 個体の鰓から注射器を用いて卵サンプルを抜き取り、抱卵個体の ID を記

した 70%エタノール入りサンプル瓶に封入した。抱卵個体は、卵サンプルを抜き取った後に

採集した場所に放流した。 

エタノール固定した卵サンプルは、研究室へ持ち帰って受精率を計測した。各抱卵個体の

卵サンプルの入ったサンプル瓶を丁寧に撹拌したのち、ピペットを用いて動物プランクトン
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計数板（松浪硝子、大阪）へ封入した。動物プランクトン計数板は、底面に細かい格子枠（0.5 

× 0.5 mm）がついており、カワシンジュガイの卵（< 50 μm）のような小さいサンプルの計数

を容易に行うことができる。封入したサンプルのうち、100 個の卵について受精卵・未受精

卵の実体顕微鏡下（100×）での目視による判別を行った。上記の手順は抱卵個体ごとに 3 回

繰り返し、あわせて 300 個の卵について判別を行った。なお、受精卵は明瞭な受精膜を形成

するため、容易に未受精卵と区別することができる（小林、私信）。 

 得られたデータを用いて、各定着個体群の ID をランダム効果とする一般化線形混合モデ

ル（GLMM）による単回帰分析を行った。目的変数は各抱卵個体の受精卵の割合、説明変数

は周囲の成貝密度とした。目的変数の誤差構造は二項分布に従うと仮定した。 

 

c.グロキジウム幼生の寄生率と受精率飽和個体群の分布の関係 

 本水系のカワシンジュガイは、成貝の局所密度が 4個体/0.25 m
2以上となると受精率が 85%

以上となる抱卵個体が現れる（結果参照）ことから、局所密度が 4 個体/0.25 m
2以上の定着個

体群を「受精率飽和個体群」、それより局所密度の低い定着個体群を「受精率非飽和個体群」

とした。カワシンジュガイの幼生放出期間である 2011 年 7 月 22–26 日および 2012 年 7 月 23

日–8 月 3 日にかけて、受精率飽和個体群が分布する河川区間（飽和区間）と受精率非飽和個

体群が分布する河川区間（非飽和区間）の幼生寄生率（被寄生ヤマメ個体数/採集されたヤマ

メ個体数）を調べた。 

 飽和区間と非飽和区間は、次の基準に従って選定した。調査対象とする河川区間の長さは

50 mとし、調査区間内に受精率飽和個体群が分布する区間を飽和区間、受精率非飽和個体群

のみが分布する区間を非飽和区間として設定した。 

飽和区間および非飽和区間はそれぞれ 3 区間ずつ選定し（本川 5 区間、中ノ川 1 区間）、各

区間で投網（半径 2 m、目合い 7 mm）を用いてヤマメを採集した。採集されたヤマメは、そ

の場で安息香酸エチルを用いて麻酔にかけ、実体顕微鏡下（20×）で鰓に寄生するグロキジ

ウム幼生の有無を判定した。寄生の確認されたヤマメについては、グロキジウム幼生の寄生

数が 10 個体以上のものと 10 個体未満のものに大別した。観察し終わったヤマメは、バケツ

に溜めた河川水に 15–30 分間馴致した後、採集した場所へ放流した。 

ヤマメを放流した後、各調査区間に分布する定着個体群の最大局所密度を推定するため、

定着個体群の分布する箇所に 1–12 個のコドラート（0.25 m
2）を設置した。 
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それぞれのコドラートにおけるカワシンジュガイの成貝密度は、次のように調査した。箱

メガネで目視可能なすべてのカワシンジュガイを河床から採集した後、砂礫に埋没している

個体を約 10 cmの深さまで掘りおこして採集した。採集個体は計数した後、採集地点へ再放

流した。 

寄生に成功したグロキジウム幼生の生存率は 10%未満と考えられている（Bauer 2001）こ

とから、10 個体以上のグロキジウム幼生に寄生されたヤマメの割合を「有効寄生率」とし、

受精率飽和個体群の有無と有効寄生率の関係を調べた。有効寄生率を目的変数（二項分布を

仮定）とし、説明変数として受精率飽和個体群の有無（飽和区間か非飽和区間か）を含むモ

デル（対立モデル）と含まないモデル（帰無モデル）の間で尤度比検定を行った。モデルは

一般化線形混合モデルにより構築し、調査年をランダム効果として扱った。 

 

（2）繁殖個体群の分布調査 

 2012–2013 年にかけて、カワシンジュガイの発見が容易である夏季に、繁殖個体群の網羅

的な分布調査を行った。本水系のカワシンジュガイは、成貝の局所密度が 16 個体/ m
2（4 個

体/0.25 m
2）を下回るとヤマメへの有効寄生率が著しく低下することから（結果参照）、局所

密度が 16 個体/ m
2以上となる定着個体群を繁殖個体群として定義した。 

繁殖個体群の調査は、本川および熱郛川の最下流（本川については河口から 2 km地点）か

ら調査を開始し（Fig. 2-2）、上流方向へ向かうように踏査を行った。踏査は、ヤマメの移動

を阻害する河川横断構造物もしくは階段状の河道形態（ステップ-プール）を形成している区

間に遭遇するまで継続して行った。著者の観察によれば、ステップ-プールでは貝礁の形成は

確認されていないため、そのような河道形態が形成されている区間より上流域は踏査の対象

外とした。本川および熱郛川に流入する支川についても同様の基準に基づき踏査を行った。

踏査中は、500 mの河川区間を 1 ユニットとし、繁殖個体群の有無を記録した。各河川の最

上流に位置する繁殖個体群については、GPS を用いて緯度経度を記録した。 

 

（3）定着個体群の殻長サイズ組成 

 本研究では、流程方向 20 m以内の個体の集合を定着個体群（局所個体群）として定義した。

この空間スケールは、（1）カワシンジュガイの局所的な再生産のスケール（第 4 章；Terui et 

al. in press）および（2）朱太川水系における最大の定着個体群の空間的広がりに対応する。
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この定義に基づき、各調査地点の下流端から上流端までの距離は 20 mとし、本川ならびに支

川の代表的な河川環境を網羅するよう 57 の調査地点（本川 18 地点および主要な支川 15 河川

39 地点）を設定した。 

本調査は、河川の流量が比較的安定し、カワシンジュガイ密度の正確な推定に適した夏季

（2010 年 7–9 月、2011 年 6–8 月、2012 年 6–8 月）に行った。なお、各調査地点は互いに 300 

m 以上離れるよう設定し、河床が人為的に改変されている区間は調査の対象外とした。 

 各調査地点内には、コドラート（0.5 × 0.5 m、0.25 m
2）を 4 つずつセットとし、左岸部・

右岸部・河川中心部に各 1 セット設置した。各コドラートは、河川縦断方向 5–7 mずつ離し、

岸部のコドラートは河岸から 1 m 以内に設置した。 

 それぞれのコドラートにおけるカワシンジュガイの密度と個体サイズは、次のように調査

した。箱メガネで目視可能なすべてのカワシンジュガイを河床から採集した後、砂礫に埋没

している稚貝を約 10 cm の深さまで掘りおこして採集した。最後に、目視では見つけにくい

稚貝を採集するため、ハンディスコップを用いて砂礫をすくい、目合い 2 mmのふるいにか

けた。採集したカワシンジュガイをバットに並べ、スケールとともにコンパクトデジタルカ

メラを用いて写真撮影した。採集個体は写真撮影後、採集地点へ再放流した。 

 個体サイズは殻長を指標とし、写真画像から画像解析ソフトウェア ImageJ

（http://rsbweb.nih.gov/ij/、2013 年 10 月 8 日確認）を用いて計測した。なお、ImageJ は各画

像データの単位距離当たりのピクセル数を定義することで、相対的な距離を算出できるソフ

トである。 

 カワシンジュガイの殻長 20 mm の個体は、およそ 5 歳と推定されている（Akiyama and 

Iwakuma 2009）。また、殻長約 50 mm（およそ 8 年）で成熟すると考えられている（Kondo 2008）。

これらの知見に基づき、稚貝小（< 20 mm）、稚貝大（20–50 mm）、成貝（> 50 mm）の 3 つ

のサイズクラスに分類した。なお、微小稚貝は目視で確認不可能な個体であるとし、本調査

で稚貝小として採集されている個体クラスとは別のクラスとして扱う。 
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結果 

 

受精率と成貝密度の関係 

 受精率調査を行った定着個体群の平均局所密度は、6.8–31.8 個体/0.25 m
2であった。各定着

個体群におけるコドラートごとの成貝密度は 0–78 個体/0.25 m
2（平均 21.2 ± 18.0 SD）であっ

た。 

 抱卵個体の受精率と周囲の成貝密度の関係を調べたところ、周囲の成貝密度が 4 個体/0.25 

m
2未満になると、すべての抱卵個体で受精率が 40%以下となった（Fig. 2-1）。一方、成貝密

度が 47 個体以上になると、すべての抱卵個体が 85%以上の受精率を示していた（Fig. 2-1）。 

 GLMM による単回帰分析の結果、周囲の成貝密度は抱卵個体の受精率に対して正の効果を

もち、その標準化偏回帰係数の 95%信頼区間は 0 を含まなかった（係数：0.57、95%信頼区

間：0.53–0.61）。 

 

グロキジウム幼生寄生率と受精率飽和個体群の分布の関係 

 調査区間に分布していた定着個体群の最大局所密度は、飽和区間（受精率飽和個体群の分

布する区間）で 6–145 個体/0.25m
2（平均 76.3 ± 76.5 SD）、非飽和区間（受精率非飽和個体群

の分布する区間）で 1–2 個体/0.25m
2（平均 1.7 ± 0.6）の範囲にあった。 

各区間で 9–26 個体のヤマメを採集し、飽和区間と非飽和区間の間で幼生寄生率を比較した

ところ、飽和区間ではすべてのヤマメに対して幼生が寄生していた（寄生率 100%）のに対

し、非飽和区間では 0–15%（平均 4.7%）の範囲にあった。各区間で採集したヤマメのうち、

10 個体以上のグロキジウム幼生に寄生されたヤマメ個体数の割合（有効寄生率）は、飽和区

間では 38–90%（平均 65%）の範囲にあったが、非飽和区間では 1 個体も確認されなかった。 

有効寄生率について、受精率飽和個体群の有無を説明変数として含む対立モデルは、帰無

モデルに対して有意に高い説明力を示した（p < 0.001）。 

 

繁殖個体群の分布範囲 

合計 88.7 kmの河川区間を踏査した結果、繁殖個体群（> 15 個体/m
2）の分布が認められた

のは本川、熱郛川、来馬川の 3 河川であった（Fig. 2-2）。繁殖個体群の最上流端は、本川で

は河口から 29 km、熱郛川では 21 km、来馬川では 30.5 km地点に位置していた（Fig. 2-2、星
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印）。繁殖個体群は、本川下流域では連続的に分布していたが、上流へ向かうにしたがいまば

らな分布を示すようになった（Fig. 2-2）。来馬川の繁殖個体群の分布は本川との合流地点付

近に限られており、熱郛川では全体的にほぼ均等に分布していた（Fig. 2-2）。 

 

サイズ組成からみた朱太川水系のカワシンジュガイ個体群の現況 

本研究で定量調査を行った 57調査地点のうち、26地点で定着個体群の分布が認められた。

26 の定着個体群において、合計 2610 個体のカワシンジュガイについて殻長を計測した。全

域についてみると、殻長 3.9–143.6 mm のさまざまなサイズの個体が認められた（Fig. 2-3、

Plate 2-1）。稚貝の比率が高く、稚貝小は全体の 30％、稚貝大は 36％を占めた。 

本川では、3.9–135.4 mm の個体が確認され、中流および下流域の大きな定着個体群ではす

べてのサイズクラスの個体が認められた（Subpopulation ID 1–15；Fig. 2-2、2-3）。これに対し、

本川上流域に位置する小さな定着個体群は、稚貝のサイズクラスのみから構成されていた

（Subpopulation ID 16；Fig. 2-2、2-3）。支川では、熱郛川、来馬川、中ノ川、および幌内川で

カワシンジュガイの生息が認められた（Fig. 2-2）。熱郛川では 9.1–143.6 mm の個体が確認さ

れ、全体的に稚貝の比率が高かった（Fig. 2-3）。来馬川では 13.4–126.7 mmの個体が認められ

たが、すべてのサイズクラスがほぼ均等に分布していた（Fig. 2-3）。中ノ川では成貝のサイ

ズクラスのみが認められ、幌内川では稚貝大のサイズクラスのみが認められた（Fig. 2-3）。  
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考察 

 

繁殖個体群の個体密度閾値 

 朱太川水系では、受精成功率と周囲の成貝密度には正の関係が認められ、周囲の成貝密度

が 16 個体/m
2（4 個体/0.25 m

2）以上となると 85%以上の受精率を示す抱卵個体が現れた。こ

の結果は、成貝密度の高い場所では、水中の精子球濃度が増加し、受精成功率が増加したこ

とを反映したものと考えられる。 

 受精率飽和個体群の近傍では周囲のヤマメに対して 38–90%の有効寄生率を示したのに対

し、受精率非飽和個体群のみが分布する区間の有効寄生率は 0%であった。著者の観察によ

れば、本水系のカワシンジュガイは、成貝の局所密度が 4 個体を上回る定着個体群では、比

較的大きな貝礁（> ca. 2 m
2）を形成する。このため、受精率飽和個体群からは、寄生飽和量

を超えるほどのグロキジウム幼生が放出されていたと考えられる。一方、受精率非飽和個体

群（最大成貝密度< 4 個体/0.25m
2）からは、寄生に十分な量のグロキジウム幼生が放出され

ておらず、その結果として寄生率およびヤマメ 1 個体あたりの幼生寄生数が低くなっていた

可能性が高い。この結果は、グロキジウム幼生の宿主に寄生できる確率が極めて低いとする

見解（<< 0.1%；Bauer 2001）と矛盾しない。したがって、朱太川水系では、成貝密度が 4 個

体/0.25m
2以上の定着個体群（受精率飽和個体群）を繁殖個体群としてみなすことができる。 

 

朱太川水系のカワシンジュガイ個体群の現況 

 朱太川水系では 3 河川で繁殖個体群が認められ、本川では下流域から上流域にかけて広い

範囲でその分布が確認された。また、定着個体群の分布範囲は、繁殖個体群の分布範囲より

やや広く、繁殖個体群の確認されていない河川（幌内川、中ノ川）においても確認された。

これらの結果は、朱太川水系の高い流程方向の連続性を反映し、ヤマメによるグロキジウム

幼生の移動分散プロセスが健全に機能していることを示唆する。 

 全域についてみると、様々な殻長のカワシンジュガイが存在しており、稚貝小のサイズク

ラスの個体が数多く確認されたことから、少なくとも最近 5 年間は繁殖が行われており

（Akiyama and Iwakuma 2009）、現在でも比較的順調に更新が行われていると判断できる。し

かし、必ずしも殻長が年齢を正確に反映しているとは限らないことから（Hastie et al. 2000b）、

今後は貝殻による年齢推定など他の手法を用いた検証が必要である。 
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 一方、殻長のサイズ組成は定着個体群間で大きく異なっていた。本川中下流域の定着個体

群ではすべてのサイズクラスが確認されたが、本川上流域や幌内川に位置する定着個体群は

稚貝のサイズクラス（稚貝小および大）のみから個体群が構成されていた。このようなサイ

ズ分布の違いには、年ごとの流況変動の影響を強く受ける稚貝の受動的な物理的分散が影響

している可能性が考えられる（Morales et al. 2006；Daraio et al. 2010）。すなわち、宿主から脱

落した直後のカワシンジュガイの稚貝（殻長約 300–600 μm；Kondo 2008）は、増水時の水流

によって流されやすく、上流域に長期間にわたり定着して大きなサイズまで成長することは

難しいため、下流域が主な定着・成長の場になっているものと推測される。この課題に関す

る生態的プロセスおよび物理的・水理的環境条件については、本論文の第 4 章および第 5 章

において取り組む。 
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Fig. 2-1. Relationship between fertilization rate and adult mussel density of Margaritifera laevis. The 

dotted line indicates a presumed threshold value of adult density (4 ind. /0.25 m
2
 ) for the fertilization 

success of Margaritifera laevis. ind. = individuals  
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「非公表」 

Fig. 2-2. Spatial distribution of mussel beds (settled populations) in the Shubuto River System. Thick 

black lines indicate river segments with reproductive subpopulations. Gray shaded river lines 

represent river segments where we could not access during sptailly continuous surveys. Gray thick 

lines crossing rivers indicate weirs that impede the movement of Masu Salmon, the obligate host for 

Margaritifera laevis. Filled and open plots represent sampling sites with and without mussels, 

respectively. Stars are upstream range limits of reproductive subpopulations in each river. The 

numbers near the filled plots indicate subpopulation ID (see also Fig. 2-3).  
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Fig. 2-3. Shell length distribution of Margaritifera laevis. The x-axis represents subpopulation ID that 

corresponds to the numbers shown in Fig. 2-2 and is ordered by the distance from each of the mouths. 

Each cell indicates the mussel abundance per site in a given size class for each subpopulation. ind. = 

individuals 
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Plate 2-1. Variation in shell length of Margaritifera laevis. 
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第 3 章 カワシンジュガイの局所密度に影響する要因 

 

はじめに 

 

カワシンジュガイ属は、流水環境のハビタットスペシャリストであり、物理化学的環境に

ついては特異的な環境要求性を示すことが知られている。例えば、Hastie et al.（2000a）は、

スコットランドの Margaritifera margaritifera 個体群について、水深・流速が本種の局所的な

空間分布に影響する重要な要因であり、水深が浅く（30–40 cm）、中程度の流速（0.25–0.75 m/s）

が保たれている場所に集中的に分布していると報告している。人為的な影響が顕在化してい

る河川においては、河床の通水性が M. margaritifera 稚貝の生残率に多大な影響を与えること

が示唆されている。ドイツ、チェコ、ベルギー、フィンランド、ルクセンブルグ、フランス、

アイルランドの M. margaritifera 個体群を対象に、繁殖の認められる河川と認められない河川

間で河床環境の違いを調べた研究からは（Geist and Auerswald 2007）、繁殖の認められない河

川では過剰な細粒供給による河床材料の目詰まりが認められることが示された。スウェーデ

ンの M. margaritifera 個体群についても、細粒が過剰に供給されている濁度の高い河川では、

稚貝（10 歳未満）の生息は認められなかったとしている（Österling et al. 2010）。 

これまでの日本におけるカワシンジュガイ研究は生活史や系統地理に関することが主に扱

われてきた。成長・生理特性や分布範囲については知見の蓄積があるものの（Akiyama and 

Iwakuma 2007、2009；Kondo 2008）、生息に必要とされる条件など、保全の実践に必要な知見

は必ずしも十分ではない。 

北海道朱太川水系では比較的良好な河川環境が維持されており、現在でも順調に更新が行

われていることが確認された（第 2 章）。本水系ではカワシンジュガイ本来の生活史を完結で

きる河川環境が保たれており、生息に必要とされる環境条件を特定できる可能性が高い。 

本章では、北海道朱太川水系において、カワシンジュガイの生息可能な環境条件の範囲を

推定するため、第 2 章で確認された朱太川水系の代表的な 16 の定着個体群について、局所的

な個体密度に影響する物理化学的要因を明らかにすることを目的とした。  
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方法 

 

野外調査 

 2010 年夏季に、本川ならびに支川の上流域から下流域までを含む、代表的な河川環境を網

羅するよう 16 の定着個体群それぞれの分布範囲に調査地点（本流 12 地点および熱郛川 4 地

点；Fig. 3-1）を設定し、各調査地点でカワシンジュガイの局所密度と物理化学的環境要因を

調査した。 

 なお、各調査地点では、上流端から下流端の距離を 20 mとし、調査地点はそれぞれ他の調

査地点から 1–8 km離して設定した。 

 

カワシンジュガイの密度 

 調査は、河川の流量が比較的安定し、カワシンジュガイ密度の正確な推定に適した夏季

（2010 年 7–9 月）に行った。各調査地点内には、コドラート（0.5 × 0.5 m、0.25 m
2）を 4 つ

ずつセットとし、左岸部・右岸部・河川中心部に 1 セットずつ設置した。同一セット内のコ

ドラートは、河川縦断方向にそれぞれ 5–7 mずつ離し、岸部のコドラートは河岸から 1 m 以

内に設置した。 

 それぞれのコドラートにおけるカワシンジュガイの密度と個体サイズは、次のように調査

した。箱メガネで目視可能なすべてのカワシンジュガイを河床から採集した後、砂礫に埋没

している稚貝を約 10 cm の深さまで掘りおこして採集した。採集したカワシンジュガイをバ

ットに並べ、スケールとともにコンパクトデジタルカメラを用いて写真撮影した。採集個体

は写真撮影後、採集地点へ再放流した。 

 個体サイズは殻長を指標とし、写真画像から画像解析ソフトウェア ImageJ

（http://rsbweb.nih.gov/ij/、2013 年 10 月 8 日確認）を用いて計測した。 

 

環境要因 

物理化学的環境要因（水深、底質、底層の流速、溶存酸素［DO］）は、カワシンジュガイ

の密度を調査した各コドラートの中央において、以下に記す方法で計測した。低水時の水深

は、アルミスタッフ（目盛のついた測量用具）を用いて計測した。底質は、砂（< 2.0 mm）、

小礫（2.0–64 mm）、大礫（> 64 mm）の 3 種類に目視によって大別し、上から見たコドラー
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ト内の割合を目視で記録した。流速（m/s）の計測には KENNEK 社製流速計（VE20、

VET-200-10PII、KENNEK、Tokyo、Japan）を用い、底質から 5 cmの位置において小数点以

下第 2 位までの精度で計測した。溶存酸素量（DO）は、YSI 社製 DO メーター（YSI Model 

550A）を用い、底質から 5 cm の位置において小数点以下第 2 位までの精度で計測した。 

 

統計解析 

 サイズを問わない全個体およびサイズクラス（稚貝小［< 20 mm］、稚貝大［20–50 mm］、

成貝［> 50 mm］）ごとに、一般化線形混合モデル（GLMM）による重回帰分析を行った。GLMM 

は個体差、ブロック差などを変量効果として考慮したモデルである（久保・粕谷 2006）。各

コドラートのカワシンジュガイ密度を目的変数とし、説明変数として DO・底質（砂の割合）・

水深・流速・底質の 2 次項・水深の 2 次項・流速の 2 次項を用いた。12 のコドラートから

なる各調査地点を、地点ブロックの変量効果として扱った。すべての変数を用いた総当たり

法によって AIC が最小となるようにベストモデルを選択した。 

また、河川横断方向のカワシンジュガイの局所密度の違いを調べるため、カワシンジュガ

イ密度（誤差構造：ポアソン分布に従うと仮定）および各環境要因（誤差構造：正規分布に

従うと仮定）を目的変数とし、説明変数としてコドラートの配置（岸部か中心部か）を含む

モデル（対立モデル）と含まないモデル（帰無モデル）の尤度比検定を行った。モデルは GLMM 

によって構築し、地点ブロックを変量効果として扱った。尤度比検定はカイ二乗分布による

近似のもとで行った。 

なお、解析に用いたデータセットのうち、カワシンジュガイが潜ることが不可能な岩盤お

よびコンクリートのみの底質の 11 コドラートは、解析から除外した。統計解析には統計パッ

ケージ R 2.15.3 を用いた（「R（R Core Development Team 2013）」、

http://essrc.hyogo-u.ac.jp/cran/index.html、2013 年 11 月 1 日確認）。  
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結果 

 

カワシンジュガイの局所密度に影響する要因 

 181 コドラートを対象に重回帰分析を行ったところ、全個体の局所密度に影響する要因と

して、ベストモデルにおいては DO・底質・流速・底質（2 次項）・水深（2 次項）・流速（2 次

項）が選択され、1 次項は正の、2 次項は負の効果を示した（Table 3-1）。DO・底質・流速・

底質（2 次項）・水深（2 次項）の効果は 95％信頼区間において 0 を含まなかった。流速（2 

次項）は 95％信頼区間において 0 を含んでいたが、負の効果が認められた。サイズを問わな

い全個体のカワシンジュガイの局所密度は、DOが 9.30–10.2 mg/l、砂の割合が 10–50%、水

深が 0.2–0.6 m、流速が 0.05–0.30 m/s のコドラートで高かった（Fig. 3-2）。 

サイズクラス別に解析をしたところ、影響する要因にサイズクラス間で顕著な違いは認め

られなかった（Fig. 3-2）。稚貝小の密度を対象としたベストモデルにおいては、底質・流速・

底質（2 次項）・水深（2 次項）が選択された（Table 3-1）。稚貝大の密度を対象としたベス

トモデルにおいては、DO・底質・流速・底質（2 次項）・水深（2 次項）が選択された（Table 

3-1）。成貝の密度を対象としたベストモデルにおいては、DO・底質・水深・底質（2 次項）・

水深（2 次項）が選択された（Table 3-1）。すべてのサイズクラスにおいて、1 次項は正の、

2 次項は負の効果を持ち、95％信頼区間は 0 を含まなかった（Table 3-1）。 

 

カワシンジュガイの河川横断方向の分布 

コドラートの配置を説明変数として含む対立モデルと含まない帰無モデルの尤度を比較し

たところ、カワシンジュガイ密度およびすべての環境要因について、対立モデルがより高い

説明力を示した（カワシンジュガイ密度 p < 0.01；DO p < 0.01；底質 p < 0.05；水深 p < 0.01；

流速 p < 0.01）。カワシンジュガイ密度は、中心部と比べて岸部で高かった。岸部では、DO は

低く、砂の割合は高く、水深は浅く、流速は遅かった（Fig. 3-3）。なお、DO について、岸

部と中心部で統計的差異は認められたものの、その差は非常に小さかった（平均 ± 標準偏

差＝ 9.40 ± 0.35 mg/l［岸部］、9.48 ± 0.31 mg/l［中心部］）。 
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考察 

 

 本研究では、カワシンジュガイは、DO・底質・水深・流速の限られた範囲に集中して分布

していることが明らかになった。類似した環境要求性は、M. margaritifera についても報告さ

れており（Hastie et al. 2000a）、カワシンジュガイ属に広く共通している可能性がある。また、

本研究ではサイズクラスの間に、生息に影響する要因に顕著な違いは認められなかった。ス

コットランドの M. margritifera 個体群においても稚貝と成貝が同所的に出現することが報告

されている（Hastie et al. 2000a、b）。いずれも成長段階に応じて異なる生息環境を要求するこ

とがないものと推測される。 

DO のより高いところで密度が高いことが示されたのは、カワシンジュガイ属が DO の減

少に対して極めて脆弱であるという見解（Geist 2010）と矛盾しない。イシガイ類の比較的短

期間（数日から数週間）の移動範囲は 2 mほどとされている（根岸ほか 2008）。局所スケー

ルでは DO の高い場所に移動していることも考えられる。 

 北米の河川に生息するイシガイ類 6 種の分布を研究した Strayer and Ralley（1993）は、底

質への潜りやすさがイシガイ類の生息にとって重要な条件である可能性を指摘している。本

研究において、砂が 10–50％程度存在するところで密度が高いことが示されたのも、そのこ

とによる可能性がある。一方、砂が極端に多いコドラートで密度が低かったのは、激しい流

れに対してシェルターとして機能する礫の不足によるものと考えられる（Vannote and Minshal 

1982；Hastie et al.2000a）。 

 水深がある程度深い場所（0.2–0.6 m）において、カワシンジュガイの密度が高かったこと

の理由としては、干ばつに対する行動的反応が考えられる。干ばつは、干上がることによる

直接的な死亡要因となるだけでなく、流量の低下を介して水中の貧酸素状態を引き起こす

（Gagnon et al. 2004；Haag and Warren 2008）。著者の観察によれば、水位が低下した時期には、

カワシンジュガイの移動痕跡が認められた。朱太川水系で最も水位が低下する夏季には（第

1 章、Fig. 1-4）、カワシンジュガイは生息に必要な水量を確保できる水深の深い場所に移動・

定着していたと考えられる。 

 流速が速いところでは密度が低かったが、これは定着の可否が大きく関わっている可能性

が高い。宿主から脱落直後の二枚貝は、定着可能な場所が限られている（Morales et al. 2006；

根岸ほか 2008；Strayer 2008）。平常時から流速が速い場所では稚貝の定着はほぼ不可能であ
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り、定着数の低下が低い密度の理由と考えられる。 

 一方、本研究の解析結果から生息に適していると考えられたコドラートにおいても、カワ

シンジュガイが生息していないコドラートが認められた（Fig. 3-2）。この原因として、本研

究では平水時の環境条件のみを解析対象としたことが挙げられる。Morales et al.（2006）は、

平水時にイシガイ類の生息適地として考えられた場所が、洪水時にはその約 38％にまで減少

したことを報告している。本研究で示された生息適地は、洪水時には生息に不適な水理条件

となるコドラートを含んでいた可能性がある。また、本調査地で多くのカワシンジュガイが

岸寄りに分布していた理由に、より好適な物理的環境（底質、水深、流速）の組み合わせが

存在することが示唆されたが（Fig. 3-2、3-3）、それは、洪水時の水理条件により形成されて

いた可能性がある（Howard and Cuffey 2003；Morales et al. 2006；Allen and Vaughn 2010）。し

かし、国内では、洪水時における水理条件とイシガイ類の個体分布の関係を調べた報告はな

い。定着個体群の分布と洪水時の河床の安定性の関係については、第 5 章において検討する。 

本章では、局所的な環境条件からカワシンジュガイの生息に必要とされる条件を分析した

が、カワシンジュガイを含むイシガイ類の有効な保全のためには流域全体のメタ個体群の存

続性の保障が必要である（Strayer et al. 2004）。定着個体群およびその集合としてのメタ個体

群の時空間動態を明らかにするには、カワシンジュガイはもとより、移動分散スケール・寿

命などの生態過程が異なる宿主魚類の生態も同時に研究することが必要である。これらの課

題については第 4 章、第 5 章において扱う。 
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Table 3-1. Details of the best models for explaining the local density of M. laevis (ind./0.25 m
2
). Bold 

faces indicate variables whose confidence interval does not include zero. Coef.: Partial regression 

coefficient, SE: Standard error, 95%CI: 95% confidence interval 

Size class Variable Coef. SE 

95%CI 

Upper lower 

All individual DO 1.03  0.25  1.52  0.54  

 
Sand proportion 0.10  0.01  0.12  0.09  

 
Current velocity 6.61  1.64  9.85  3.37  

 
(Sand proportion)

2
 -1.13*10

-3
 1.16*10

-4
 -9.09*10

-4
 -1.37*10

-3
 

 
(Water depth)

2
 -4.81  0.39  -4.04  -5.59  

 
(Current velocity)

2
 -4.80  3.17  1.46  -11.06  

S-juvenile (< 20 mm) Sand proportion 0.11  0.01  0.13  0.08  

 
Current velocity 10.41  1.42  13.22  7.60  

 
(Sand proportion)

2
 -1.35*10

-3
 2.13*10

-4
 -9.28*10

-4
 -1.77*10

-3
 

 
(Water depth)

2
 -5.62  0.61  -4.42  -6.82  

L-juvenile (20 – 50 mm) DO 1.14  0.43  2.00  0.29  

 
Sand proportion 0.10  0.01  0.13  0.08  

 
Current velocity 2.28  1.06  4.37  0.18  

 
(Sand proportion)

2
 -9.79*10

-4
 1.69*10

-4
 -6.46*10

-4
 -1.31*10

-3
 

 
(Water depth)

2
 -4.47  0.66  -3.17  -5.77  

Adult ( > 50 mm) DO 3.51  0.50  4.50  2.51  

 
Sand proportion 0.08  0.02  0.11  0.04  

 
Depth 34.82  7.04  48.72  20.92  

 
(Sand proportion)

2
 -7.32*10

-4
 2.45*10

-4
 -2.49*10

-4
 -1.21*10

-3
 

 (Water depth)
2
 -41.63  8.14  -25.56  -57.70  
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「非公表」 

Fig. 3-1. Map of the Shubuto River System. Black plots indicate sampling sites. 
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Fig. 3-2. The relationships between physicochemical factors and the density of M. laevis at different 

size classes. Arrowed lines showed high density ranges with respect to selected variables in each best 

model (> 20 individuals [All individuals] or >10 individuals [each size class]). 
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Fig. 3-3. The comparison of (a) density of M. laevis, (b) 

DO, (c) sand proportion of bottom substrate, (d) water 

depth, and (e) current velocity between fringe and 

middle of the river. The box boundaries represent the 

25th and 75th percentiles, the horizontical line is the 

median, and the whiskers extend to the most extreme 

data point which is no more than 1.5 times the 

interquartile range from the box. Data points outside of 

whiskers were represented by filled black circles. 
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第 4 章 ヤマメによるカワシンジュガイ幼生の分散 

 

はじめに 

 

イシガイ類の自発的移動能力は限られており、比較的長距離を移動分散するのは、宿主魚

類によるグロキジウム幼生の生物的分散過程と水流による非定着個体の物理的分散過程であ

ると考えられる（第 1 章、Morales et al. 2006；Strayer 2008；Daraio et al. 2010）。このため、宿

主魚類によるグロキジウム幼生の移動分散および水流による非定着個体の移動分散は、イシ

ガイ類のメタ個体群動態に影響する重要な生態過程である。しかし、宿主魚類によるグロキ

ジウム幼生の移動分散過程を調べた研究は、著者の知る限りではわずか 2 例しか報告されて

いない（McLain and Ross 2005；Schwalb et al. 2011）。 

カワシンジュガイは、ヤマメ（もしくはアマゴ）のみを宿主として利用することから（Kondo 

2008）、グロキジウム幼生の宿主による移動分散過程は、幼生放出期のヤマメの移動分散から

推測できる。 

著者の観察によれば、北海道のカワシンジュガイ個体群では、初夏（6–7 月）にグロキジ

ウム幼生が放出される。寄生に成功したグロキジウム幼生は、約 40 日の寄生期間を経て微小

稚貝（殻長 0.3–0.6 mm）へ変態し（Kondo 2008）、晩夏に宿主から離脱する。 

寄生期間のうち、少なくとも二つの方向性をもつ移動分散がカワシンジュガイのメタ個体

群動態に影響しうる。一つは、宿主に依存する上流方向の移動分散である。カワシンジュガ

イは常に水流による下流方向の分散圧力にさらされているいるため、個体が河川域にとどま

り続けるためにはそれに抗する上流側に偏りをもつ分散過程が重要である（Fagan 2002）。潜

在的に高い遊泳能力を有するサケ科魚類であるヤマメは（Gowan and Fausch 1996；Morrissey 

and Ferguson 2011；Young 2011）、カワシンジュガイを上流へ運ぶ、もしくは水流に抗してそ

の場にとどまる上で相応の役割を果たしている可能性が高い。 

一方、冷水環境のスペシャリストであるカワシンジュガイ属は、幼生期および微小稚貝期

において高水温に対して脆弱であることが知られている（Buddensiek 1995；Akiyama and 

Iwakuma 2007）。本川が高水温となる夏季、多くのサケ科魚類は冷涼な支川をレフュージアと

して利用することが知られている（Cunjak et al. 2005；Breau et al. 2007；Keefer et al. 2009）。

ヤマメは、そのような行動を介してグロキジウム幼生の冷水環境への移動分散に寄与する可
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能性も考えられる。 

本章では、これらの可能性を検討するために、（1）定着個体群近傍におけるグロキジウム

幼生の寄生率、（2）ヤマメによるグロキジウム幼生の流程方向の移動分散パターン、（3）本

川と支川の水温環境の違いが、被寄生ヤマメの支川への移動パターンに与える影響を検討し

た。  
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方法 

 

調査の概要 

 グロキジウム幼生のヤマメに対する寄生率および被寄生ヤマメの移動分散の測定は、比較

的高密度の貝礁（定着個体群）が形成されている本川の中流域で実施した（Fig, 4-1）。被寄

生ヤマメの支川への移動の測定は、本川もしくは熱郛川に流入する 4 つの小支川（ウェンベ

ツ川、イサマナイ川、添別川、および大谷地川；川幅 1.4–2.0 m）で実施した（Fig. 4-1）。そ

れぞれの支川の合流地点は、本川の河口から 6.5 km、7.2 km、9.8 km、19.5 kmの地点に位置

する（Fig. 4-1）。これらの支川では、ヤマメが生息していることをあらかじめ確認した。な

お、それぞれの支川に隣接する本川および熱郛川の河川区間では貝礁が形成されているが、

支川内では貝礁の形成はみられない。 

 

調査時期の設定：朱太川水系におけるグロキジウム幼生の寄生時期 

 適切な調査時期を特定するため、カワシンジュガイの繁殖フェノロジーの事前調査を次の

ように実施した。2012 年 6 月 10 日から 6 週間の間、本川中流域および下流域に位置する二

つの繁殖個体群において、週 1 回のペースで成貝 30 個体について抱卵個体の割合を調べた。

抱卵個体の割合（抱卵個体数/調べた個体数）は、7 月 3 日にピークに達し（約 50%）、7 月

20 日までに急激に減少したため（10%未満）、本研究では 7 月中旬をグロキジウム幼生の放

出期とした。グロキジウム幼生の寄生期間は約 40 日間であることから（Kondo 2008）、8 月

下旬をグロキジウム幼生の脱落時期とした。以上の知見に基づき、本研究の調査は、グロキ

ジウム幼生の寄生期間である 2012 年 7 月中旬から 8 月下旬までの期間に行った。 

 

標識再捕獲によるヤマメの移動分散パターンの把握 

貝礁付近のヤマメの移動分散パターンを把握するための標識再捕獲調査を次のように実施

した。高密度の貝礁（304 inds. m
-2）を有する本川中流域を選択し、流程方向に沿って 450 m

の調査区間を設定した（Fig. 4-1）。調査区間は 9 つの小区間（長さ 50 m）に分割し、小区間

ごとにヤマメの捕獲を行った。 

 標識用個体の採集は、グロキジウム幼生放出期である 2012 年 7 月 15–18 日の期間に、投網

（半径 2.1 m, 目合い 7.6 mm）を用いて行った。標識用個体の採集は小区間ごとに行い、20
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投連続でヤマメが採集されなくなるまで行った。 

採集された個体は、安息香酸エチルを用いて麻酔にかけ（50 ppm; Silva et al. 1999）、グロ

キジウム幼生の寄生の有無の確認、標準体長の測定、イラストマー（Northwest Marine 

Technologies, Shaw Island, WA, USA）による標識を次の手順に沿って行った。 

1. 小区間ごとに任意に選択した 20 個体について顕微鏡下（20×）で鰓に寄生するグロキジ

ウム幼生の有無を調べた。 

2. 各小区間で捕獲された全個体についてノギスによる標準体長の計測を行った。 

3. イラストマーによる標識、すなわち、緑・赤・オレンジ・ピンクの 4 色のうち、いずれ

か 1 色を右もしくは左目じりへ注入することで 8 パターンの標識を行った（Plate 4-1）。

これは、標識個体が捕獲された小区間（8 小区間；Fig. 4-1）の同定を行えるようにする

ためである。 

4. 標識したヤマメは、河川水を溜めたポリバケツ内で 2 時間馴致した後、捕獲された小区

間の中央に放流した。 

なお、標識用個体の採集を行った 9 つの小区間のうち、中央に位置する小区間ではヤマメが

採集されなかったため、この小区間については標識を行っていない（Fig. 4-1c）。 

再捕獲は、グロキジウム幼生の脱落期にあたる 8 月 18–22 日の期間に行った。再捕獲の際

には、450mの調査区間の上下流端に接して二つずつ新たな小区間を設けた（計 650 mの調

査区間；Fig. 4-1）。各小区間では 120 回投網をうち、再捕獲された個体は捕獲位置を 25 mの

精度で記録した（各小区間の上流側もしくは下流側）。再捕獲期間中に捕獲されたすべての個

体について、バイオレットランプ（405 nm, Northwest Marine Technologies VI light）を照らし

て、イラストマーによる標識の有無を確認した。再捕獲された標識個体は、安息香酸エチル

を用いて麻酔にかけ、標準体長を測定し、顕微鏡下でグロキジウム幼生の寄生の有無を確認

した。 

 

定置網による支川への移動パターンの把握 

a.定置網によるヤマメの捕獲 

ヤマメの小支川への移動分散パターンを把握する調査は、2012 年 7 月 18 日から 8 月 29 日

にかけて、定置網を利用して行った。定置網は、各支川と本川（もしくは熱郛川）の合流地

点から約 2 mの地点で入り口を下流方向に向けて設置し（Plate 4-2）、本川から支川へ移動し
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てくる個体を選択的に捕獲した。定置網調査 1 回あたりの設置時間は 24 時間とし、各支川に

おいて 2–6 回行った（ウェンベツ川、n = 6；イサマナイ川、n = 6；添別川、n = 4； 大谷地

川、n = 2）。 

捕獲されたヤマメは、安息香酸エチルを用いて麻酔にかけた後、標準体長をノギスで測定

し、顕微鏡下でグロキジウム幼生の寄生の有無を確認した。計測した個体は、捕獲地点へ放

流した。 

 

b.合流部における環境条件の計測 

 各支川の合流地点では、水温、支川の断面積、および本川のヤマメ密度について調べた。

水温は、各支川の合流部から約 3 m上流の地点および隣接する本川・熱郛川に設置型水温計

Tidbidv2 を設置し、7 月 10 日から 30 分おきに水温を記録した。ただし、大谷地川について

は、8 月 6 日から水温計測を開始した。水温計測は、定置網調査を終了した 8 月 29 日まで継

続して行った。 

各支川の合流部における断面積は、次のように算出した。支川の合流部において河川横断

方向のトランセクトを設け、そのライン上の 4–5 点で水深を計測した。各計測点における水

深を上底もしくは下底とする台形の合計面積として支川の断面積を計算した。 

 本川のヤマメ密度の計測は、定置網の回収直後に行った。支川との合流地点を中心とした

流程方向 20 mの調査区間を設け、その中に 5 つのトランセクトを等間隔に設定した。各トラ

ンセクトでは、河川中央部および両河岸部において投網をうった。なお、この調査の空間ス

ケールは、ヤマメの一日当たりの移動分散スケール（0.3–12 m day
-1；Nakano et al. 1990）を

考慮した上で設定した。 

 

統計解析 

a. 流程方向の移動分散 

再捕獲された個体の移動距離は、放流した地点である小区間の中央から河川沿いの距離（精

度 25 m）として計測した。下流方向の移動は負の値として、上流方向の移動は正の値として

扱った。放流した小区間内の上流側で捕獲された場合には、12.5 mの移動として扱った。 

移動分散パターンのモデリングには、移動方向の偏りを評価するため、混合分散カーネル

を用いた（Skalski and Gilliam 2000）。混合分散カーネルでは、異なるパラ―メーター（e.g., 平
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均）を持つサブグループが個体群内に存在すると仮定することで、裾の重い分布や偏りのあ

る分布に対して頑健な統計的評価が可能となる（Skalski and Gilliam 2000）。本研究では、個

体群の中に“Fast fish”と“Slow fish”というサブグループが存在すると仮定した移流拡散モ

デル（Diffusion advection model）に基づく解析を行った（Skalski and Gilliam 2000）。Fast fish

はすばやく分散する個体成分、Slow fish はゆっくりと分散する個体成分を表す。このモデル

に基づくと、距離 x（放流地点からの移動距離）・時間 t（標識再捕獲の期間、35 日間）にお

けるヤマメ密度 f(x,t)は以下ように表現される。 

 

 (   )   (
  

 √    
)    (

 [     ]
 

    
)  (   ) (

  

 √    
)    (

 [     ]
 

    
)             (Eq. 4-1) 

 

Z は Fast fish の割合、P0は再捕獲された総個体数、DFおよび DSは Fast fish および Slow fish

の拡散係数（m
2
 day

-1）、βFおよび βSは Fast fish および Slow fish の 1 日あたりの移動距離（m 

day
-1）を示す。拡散係数は個体の分散する速さを表している。全体の平均移動距離は ZβFt＋

(1 - Z)βSt として表される。なお、Zが 1 もしくは 0 に等しい場合、カーネル関数 f(x,t)は平均

βt（βFt もしくは βSt）、分散 2Dt（2DFt もしくは 2DSt）の正規分布に従う。 

このモデルは観察区間が無限大であることを仮定しているが、本研究で観察が行われたの

は再捕獲区間の下流端から上流端までである。観察区間が限られていたことによる観察値の

偏りを考慮するため、カーネル関数 f(x,t)の積分値が観察区間内で 1 となるよう再正規化を行

った（Rodríguez 2010）。 
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ここで、 
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xmaxおよび xminは、各個体が放流された地点から再捕獲区間の上流端および下流端までの距離、

Φ は標準正規分布の累積密度関数を示す。 

パラメーター推定は WinBUGS 1.4（Lunn et al. 2000）によるベイズ統計（Markov chain Monte 

Carlo, MCMC）を用い、WinBUGS 1.4 の操作は R 2.15.3（package R2WinBUGS）を通して行

った。それぞれのパラメーターの事前分布には、無情報事前分布を用いた。すなわち、Zに

は、0 から 1 の値をとる一様分布、βFおよび βSには平均 0・分散 1000 の正規分布、DFおよび

DSには平均 1・分散 1000 のガンマ分布を用いた。なお、本研究の移動分散距離の精度は 25 m

であるため、移動距離の標準偏差が 10 以下となることはもっともらしくない。したがって、

DFおよび DSの事前分布は、1 以上の値（すなわち、標準偏差 10 m以上）となるようセンサ

リング関数による打ち切りを行った。MCMCの総試行数、切り捨て試行数、間引き試行数は

それぞれ 200,000、100,000、100 とした。パラメーターは R-hat 値が 1.1 以下となった場合に

収束したものとし、その時の推定値を採用した（Gelman et al. 2003）。 

 

b. 支川への移動に影響する要因 

定置網調査によって得たデータセットは、調査を行った 4 つの支川および調査日をランダ

ム効果とした一般化線形混合モデル（GLMM）によって解析した。目的変数は各調査日に各

支川で採集されたヤマメ個体数（支川へ移動してきたヤマメ個体数）とし、誤差構造はポア

ソン分布に従うと仮定した。ここでは、説明変数の異なる以下の 3 つのモデルを構築した：（1）

本川と支川の最大水温差、（2）隣接する本川もしくは熱郛川の最高水温、（3）各支川の最高

水温のいずれかを説明変数とするモデルである。それぞれのモデルには、水温の影響を適切

に評価するため、ヤマメの支川への移動個体数に影響しうる他要因（本川のヤマメ密度、支

川の断面積）をコントロール要因（固定効果）としてそれぞれのモデルに加えた。ベストモ

デルの選択はAICに基づいて行い、もっともAICの低いモデルをベストモデルとして扱った。

なお、すべての統計解析は、R 2.15.3（R Development Core Team 2012）を用いて行った。  
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結果 

 

グロキジウム幼生の寄生率および被寄生ヤマメの流程方向の移動分散パターン 

 標識期間にあたる 7 月 15 日から 18 日にかけて、合計 345 個体のヤマメに対して標識を行

い（0–63 個体/小区間）、捕獲地点である小区間に放流した。標識個体の標準体長は 57.1–147.7 

mm（平均 85.5 mm ± 10.2 SD）であった。約 35 日後に、10.4%にあたる 36 個体が再捕獲され

（0–8 個体/小区間）、標準体長は 68.2–101.3 mm（平均 83.5 mm ± 8.5 SD）であった。 

 標識期間に採捕されたヤマメのうち、152 個体についてグロキジウム幼生の有無を調べた

ところ、すべての個体でグロキジウム幼生の寄生が確認された（100%、n = 152；Plate 4-3）。

再捕獲された標識個体では、1 個体のみグロキジウム幼生の寄生が確認された（3%、n = 36）。 

 被寄生ヤマメの移動分散距離は-37.5–512.5 mの範囲にあった（Fig. 4-2）。再捕獲された 36

個体のうち、25 個体（69.4%）は放流した小区間内で採集され、7 個体（19.4%）は上流側へ、

4 個体（11.1%）は下流側へ移動していた。二つの平均および分散のパラメーターをもつ移流

拡散モデルによる平均移動距離の推定値は、全体で 36.5 m、Fast fish で 273.5 m、Slow fish で

-2.1 mであった。Fast fish の割合は 0.14 であり（Table 4-1）、尖度の高い分散カーネルである

ことを示している。Fast fish の一日あたりの移動距離の推定値は上流方向に偏っており、そ

の 95%信用区間は 0 を含まなかった（Table 4-1；Fig. 4-2）。Slow fish の一日あたりの移動距

離の推定値は負の値を示していたが、その 95%信用区間は 0 を含んでいた（Table 4-1；Fig. 4-2）。

Fast fish の拡散係数の推定値は、Slow fish の推定値よりも非常に大きな値を示した（Table 

4-1；Fig. 4-2）。移動距離と再捕獲個体の標準体長の間に有意な相関は認められなかった

（Spearman’s rank correlation test: n = 36、Rs = -0.02、p > 0.9）。 

 

被寄生ヤマメの支川への移動分散に影響する要因 

 定置網調査では合計 113 個体のヤマメが採集された。それらの標準体長は、平均 67.3 mm ± 

16.3 SD（n = 113）であった。1 回あたりの定置網調査（24 時間設置）で採集されたヤマメ個

体数は大谷地川で最も多く（平均 10.5 個体 ± 2.1 SD）、続いてウェンベツ川（10.2 ± 8.3）、

イサマナイ川（4.7 ± 3.1）、添別川（0.8 ± 1.0）の順に多く採集された。採集されたヤマメ個

体数に明瞭な時間的パターンは認められなかった（Fig. 4-3a）。グロキジウム幼生の寄生率は

7 月を通してほぼ 100%で推移していたが、8 月へ入ると次第に減少し、最後の定置網調査で
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は被寄生ヤマメは確認されなかった（Fig. 4-3b）。 

 水温環境は、支川間で顕著に異なっていた。平均水温はウェンベツ川で最も低く（15.4°C ± 

1.7 SD）、続いて大谷地川（16.0°C ± 1.4 SD）、イサマナイ川（16.8°C ± 1.7 SD）、添別川（19.8°C 

± 2.5 SD）の順に低くなっていた（Table 4-2；Fig. 4-4a–d）。 

対照的に、本川内の地点間では、水温に大きな差異は認められなかった（Table 4-2；Fig. 4-4a–

c；ウェンベツ川との合流地点の平均水温、18.6°C ± 1.5 SD；イサマナイ川、18.5 ± 1.6；添別

川、18.3 ± 1.4）。熱郛川（大谷地川との合流地点）の水温は、本川よりもわずかに低かった

（17.7 °C ± 1.5 SD; Fig. 4-4d）。 

添別川を除くすべての小支川は、本川よりも水温が低かった（Table 4-2；Fig. 4-4e–h）。支

川と本川（もしくは熱郛川）の平均水温差は、ウェンベツ川でもっとも大きく（-2.5°C ± 1.0 SD）、

続いて大谷地川（-1.9 ± 0.6）、イサマナイ川（-1.1 ± 1.0）の順に大きくなっていた。添別川で

は平均 2.2°C（± 1.1）本川よりも水温が高かった。 

 GLMM による解析の結果、最大水温差を説明変数とするモデルがベストモデルとして選択

された（Table 4-3）。ベストモデルにおいて、最大水温差の効果は強く、その 95%信頼区間は

0 を含まなかった（Table 4-4）。ヤマメの支川への移動個体数は、本川に対して支川の水温が

より低い時期に最も多くなっていた（Fig. 4-5）。他の二つのモデルは、ベストモデルと比較

して 10 以上高い AIC 値を示していた（Table 4-3）。すべてのモデルについて、支川断面積お

よび本川のヤマメ密度の効果は弱く、その 95%信頼区間は 0 を含んでいた。  
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考察 

 

グロキジウム幼生の寄生率 

 グロキジウム幼生の放出期間中、調べたヤマメのすべてがグロキジウム幼生に寄生されて

いた。この結果は、高密度の貝礁（定着個体群）付近では、ほぼすべてのヤマメに寄生する

飽和量を超えるほどの幼生が放出されていることを示唆する。ヨーロッパに生息する同属種

M. margaritifera についても、高密度の貝礁付近では 100%近い寄生率が認められている

（Österling et al. 2008）。 

カワシンジュガイ属の非常に高い寄生率は、次の生態的特性が関係していると考えられる。

（1）イシガイ類の中でも、特に高密度の貝礁を形成する（Strayer 2008）、（2）一個体あたり

の抱卵数が多い（～10
6個/個体；Bauer 1994；Kondo 2008；Haag 2012；Haag 2013）、（3）同

調的にグロキジウム幼生の放出を行う（Young and Williams 1984；Hastie and Young 2003；

Akiyama 2007；O’Brien et al. 2013）。一方、他の多くのイシガイ類は比較的低い寄生率を示す

ことが多い（Neves and Widlak 1988；McLain and Ross 2005；Strayer 2008）。そのような種群は、

カワシンジュガイ属と比べると密度の低い貝礁を形成すること（Haag 2012）に加え、断続的

に幼生を放出するため（O’Brien et al. 2013）、貝礁付近においても寄生飽和量を超えるほどの

幼生は放出されていないものと推測される。 

 

被寄生ヤマメの流程方向の移動分散パターン 

 標識再捕獲調査において、多くの再捕獲された個体は標識放流した小区間内に留まってい

た。この定位置性は、サケ科魚類の縄張り行動を反映したものと考えられる（Nakano 1995；

Steingrímsson and Grant 2011）。他の流水性イシガイ類の宿主についても、ほとんど移動分散

しないパターンが認められている（e.g., McLain and Ross 2005）。例えば、北米のイシガイ類

Epioblasma triquetra の宿主 Percina caprodes に対して標識再捕獲調査を行った先行研究では、

75 m以上の移動を行った個体は確認されず、移動方向に偏りはなかったとしている（Schwalb 

et al. 2011）。宿主魚類の限られた範囲の移動分散は、イシガイ類の局所的な繁殖に寄与して

いると考えられる。ただし、局所的な繁殖の程度は、宿主魚類の生態学的特性に強く依存し

ていると思われる。回遊性の魚類を宿主として利用するイシガイ類では、より頻繁に長距離

分散が生じている可能性がある（see Strayer 2008；Fritts et al. 2012）。 
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 多くの再捕獲された個体が放流地点に留まっていた一方で、分散カーネルは上流方向へ偏

った分布形を示していた。これまでに、他のサケ科魚類（Morrissey and Ferguson 2011；Young 

2011）、サンショウウオ（Lowe 2003；Grant et al. 2010）、水生昆虫（Macneale et al. 2005；Smith 

et al. 2009）を含む様々な水生生物において、上流方向へ偏った移動分散パターンが報告され

ており、下流方向への個体の流出を相殺するための戦略として解釈されている。メタ個体群

理論によれば、少数個体の移動分散は、局所個体群間の連結性の維持に貢献しうる（Hanski 

1999）。本研究で観察された上流方向へ偏った移動分散パターンは、宿主による移動分散過程

がカワシンジュガイのメタ個体群動態に影響する重要な生態過程であることを示唆している。

しかしながら、下流方向への個体の流出を相殺するためには、どの程度の上流方向への移動

個体数・距離が必要なのかについては不明である。今後は下流方向の流出を明示的に組み込

んだモデルの構築が必要である。 

 本研究の標識再捕獲調査の結果は、次の点について解釈に注意が必要である。まず、本研

究の標識再捕獲調査は、2012 年の観察結果のみに基づいている。魚類の移動分散パターンは、

その年の河川の流況などに応じて変化する可能性があるため（Clapp et al. 1990；Gowan and 

Fausch 1996；Sakata et al. 2005）、より正確な移動パターンの推定を行うためには複数年の観

察データが必要になるだろう。また、本研究では 650 mの観察区間のみを対象にしており、

観察区間から移出した個体についての情報は得られていない。ヤマメは 29 日間で 1.3 km移

動していたことが報告されており（Sakata et al 2005）、最大移動距離および平均移動距離につ

いて過小評価されている可能性がある。より詳細なデータを得るためには、ラジオテレメト

リーなどの相補的な手法を用いる必要があるだろう。 

 

被寄生ヤマメの支川への移動分散パターン 

 定置網調査では、夏季に多くの被寄生ヤマメが冷たい支川へ移動していることが明らかに

なった。タイヘイヨウサケ Atlantic Salmon では、水温が 24ºCを超えると摂食行動をとらなく

なり、より冷涼な支川へ移動することが知られている（Cunjak et al. 2005；Breau et al. 2007；

Breau et al. 2011）。ニジマスは、本川が高水温となる夏季に、支川をレフュージアとして頻繁

に利用することが知られている（Keefer et al. 2009）。ヤマメについても、冷涼な環境を求め

て支川へ移動していたものと考えられる（see Inoue et al. 1997）。 

 支川へ移動していたヤマメのうち、多くの個体がグロキジウム幼生に寄生されていたこと
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から、稚貝の支川への分散は頻繁に生じていたと考えられる。しかし、多くの稚貝が移入し

ている可能性があるにも関わらず、これらの支川ではカワシンジュガイの定着個体群は認め

られなかった（第 2 章）。その理由として、脱落直後の微小稚貝が水流によって流出していた

可能性があるだろう。微小稚貝は殻長 0.5 mm程度しかないため、安定的に河床へ定着する

前に長距離漂流する可能性が高い（Morales et al. 2006；Daraio et al 2010）。もし、それらの一

部の個体が生き残り、下流側の定着個体群へ移入しているとすれば、支川の空間配置はカワ

シンジュガイのメタ個体群動態に影響する重要な要因となっている可能性がある。この問題

については第 5 章において扱う。 
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Table 4-1. Parameter estimates for the diffusion-advection model depicting movement of Masu 

Salmon including estimates for “fast” and “slow” fish (see text). Z, proportion of population 

composed of fast fish; DF and DS, diffusion coefficients for fast and slow fish, respectively; βF and βS, 

dispersal distance per day for fast and slow fish, respectively; 95% CI, 95% credible interval 

Parameters (unit) Estimates 
95% CI 

Lower Upper 

Z 0.14 0.04 0.29 

DF (m
2
 day

-1
) 81.08 49.69 122.81 

DS (m
2
 day

-1
) 8.31 4.89 14.92 

βF (m day
-1

) 7.82 5.73 10.18 

βS (m day
-1

) -0.06 -0.32 0.19 
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Table 4-2. Summary of water temperature (WT) conditions. 

Confluence Mean WT (SD) in 

tributaries (ºC) 

Mean WT (SD) in 

mainstems (ºC) 

Difference in WT (SD) between 

tributatries and adjacent mainstems 

(ºC) 

Wenbetsu 15.4 (1.7) 18.6 (1.5) -2.5 (1.0) 

Isamanai 16.8 (1.7) 18.5 (1.6) -1.1 (1.0) 

Soibetsu 19.8 (2.5) 18.3 (1.4) 2.2 (1.1) 

Ooyachi 16.0 (1.4) 17.7 (1.5) -1.9 (0.6) 
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Table 4-3. Results of generalized linear mixed effect models to evaluate factors influencing the 

number of Masu Salmon moving into tributaries (the response variable). Maxd, maximum difference 

in water temperature between each tributary and its adjacent mainstem reach; Maxt.m, maximum 

water temperature at each adjacent mainstem site; Maxt.t, maximum water temperature in each 

tributary; MainFish, density of salmon at each adjacent mainstem site; CSA, cross-sectional area at 

the mouth of each tributary; AIC, Akaike’s information criterion; ΔAIC, difference from the lowest 

AIC value 

Model structure AIC ΔAIC 

Maxd + MainFish + CSA 41.2 0 

Maxt.t + MainFish + CSA 51.5 10.3 

Maxt.m + MainFish + CSA 55.4 14.2 
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Table 4-4. Results of the best fit generalized linear mixed effect model describing the number of Masu 

Salmon moving into tributaries (the response variable; see Table 2 for abbreviations). Variables whose 

95% CI did not include zero are shown in bold. Note that all explanatory variables were standardized 

to a mean of 0 and a variance of 1. Coefficient, standardized partial regression coefficient; SE, 

standard error; 95% CI, 95% confidence interval. *MainFish and CSA were included as control 

variables. 

Explanatory variables Coefficients SE 

95% CI 

Lower Upper 

Maxd -1.02 0.25 -1.51 -0.53 

MainFish* 0.20 0.13 -0.05 0.45 

CSA* 0.13 0.14 -0.14 0.40 
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「非公表」 

Fig. 4-1. (a) Map of the Shubuto River system. Arrows indicate streams where the fyke net study was 

conducted: Wen, Wenbetsu; Isam, Isamanai; So, Soibetsu; Oy, Ooyachi. Dotted lines indicate reaches 

fragmented by small weirs. (b) Detail of the sampling reach (dashed rectangle) where the 

mark-recapture study was conducted. Stippled lines indicate the mouth of Teranosawa Stream, which 

is disconnected from the Shubuto River. (c) Schematic representation of the mark–recapture sampling 

design for Masu Salmon. Horizontal lines delimit the 50-m subsections and gray rectangles represent 

subsections sampled only during the recapture session. The asterisk indicates a subsection in which no 

fish were captured during the initial capture session 
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Fig. 4-2. Distribution of observed movement distances for Masu Salmon recaptured in the Shubuto 

River system (n = 36 recaptures). Positive values represent upstream moves, and negative values 

represent downstream moves. The solid line indicates predicted values derived from the 

diffusion-advection model consisting of “fast” and “slow” fish (see Methods). 
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Fig. 4-3. (a) Temporal variation in the number of masu salmon captured by fyke net at the mouths of 

four tributaries. (b) Temporal variation in the proportion of captured fish infected with M. laevis 

glochidia.  
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Fig. 4-4. (a–d) Temporal variation in water temperature in tributaries (black lines) and adjacent 

mainstem reaches (gray lines). Mainstem reaches are on the Shubuto River except for Ooyachi Stream, 

which flows into the Neppu River. (e–h) Difference in water temperature between each tributary and 

its adjacent mainstem reach. In both panels, arrows indicate the date of each fyke net sampling event.  
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Fig. 4-5. Relationship between the number of Masu Salmon moving into four tributaries and the 

maximum difference in water temperature between each tributary and its adjacent mainstem reach. 

The curvilinear relationship (solid line) was derived from the generalized linear mixed effect model 

with Poisson error distribution and a log-link function. The shaded area represents the 95% confidence 

interval.  
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Plate 4-1. Marked Masu Salmon. 
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Plate 4-2. Fyke net sampling. 
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Plate 4-3. Glochidia attaching to the gill of Masu Salmon. 
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第 5 章 カワシンジュガイの定着個体群サイズに影響する要因 

 

はじめに 

 

朱太川水系におけるカワシンジュガイのメタ個体群は、さまざまな大きさの貝礁として視

認可能な定着個体群から構成されている。それぞれの定着個体群のメタ個体群存続性に対す

る貢献度は、個体群の大きさ・成長速度および空間的な位置に依存する（see Hanski 1994、

Foppen et al. 2000、MacPherson and Bright 2011）。したがって、カワシンジュガイの定着個体

群のこれらの特性とそれに影響する要因に関する知見は、メタ個体群動態の理解にとって重

要な情報となる。 

一般に、局所個体群の大きさは、個体群内部の繁殖・死亡のバランスに加え、個体の移入・

移出量によって決まる。カワシンジュガイの場合、貝礁としての定着個体群への個体の移入

は、宿主から脱落した微小稚貝などの非定着個体の水流による下流への分散を介して生じる

ものと考えられる。その場合の個体の移入量は、上流側に存在する非定着個体の供給源サイ

ズに依存するはずである。しかし、非定着個体の多くは非可視的な微小稚貝などからなるた

め、その空間的な分布を直接把握することは困難である。ヤマメによるグロキジウム幼生の

生物的分散過程（第 4 章）および水流による物理的分散過程から間接的に推定する必要があ

る。宿主のヤマメから脱落し、水流で受動的に分散すると考えられる非定着個体の空間分布

に著しい偏りがないとすれば、「非定着個体が分布しうる河川区間の長さ（UDR：Upstream 

distribution range of potential immigrants）」および「上流側の支川数（NUT；Number of upstream 

tributaries）」が供給源サイズに影響することを介して間接的に定着個体群の大きさに影響を

及ぼす可能性がある。 

一方で、個体の定着と移出のプロセスには、増水時の河床の安定性が大きく影響する

（Strayer 1999、Morales et al. 2006、Allen and Vaughn 2011）。増水時にも河床が安定している

河川区間では、定着に成功する確率が高く、定着個体群から移出する個体数も低く抑えられ

る可能性が高い（Strayer 1999、Morales et al. 2006、Strayer 2008）。河川横断方向の河道形状と

水面勾配の関数として記述される掃流力（河床材料を押し流す力）は（Lorang and Hauer 2003）、

河床の安定性を表す一つの指標として有効である（Morales et al. 2006；Allen and Vaughn 2011）。 

本章では、UDR および NUT（個体の供給源サイズに関わる要因）、出水時の掃流力（個体
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の定着・移出のプロセスに関わる要因）、および局所環境要因（個体群内部の繁殖・死亡のプ

ロセスに関わる要因）が定着個体群サイズに及ぼす影響を検討した。  
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方法 

 

カワシンジュガイの各所の定着個体群サイズに影響を及ぼす個体の移入ポテンシャル（個

体供給源サイズ）、定着・移出、個体群内部プロセスに関わる実測可能な要因に関する仮説ダ

イアグラムを Fig. 5-1 に示した。それぞれの要因に関するデータおよび定着個体群サイズを

以下に述べるような方法で取得し、一般化線形混合モデルによる重回帰分析によって仮説の

検証を試みた。 

 

定着個体群サイズの調査 

定着個体群サイズに関するデータは、第 2 章の殻長サイズ組成の調査の際に得られた貝礁

構成個体の個体数データを用いた。すなわち、本川ならびに支川の代表的な河川環境を網羅

するよう 57 調査地点（本川 18 地点および主要な支川 15 河川 39 地点）を設定し、各調査地

点 12 コドラートにおいて採集されたカワシンジュガイ個体数（殻長 2 mm以上の個体をすべ

て計数）を個体群サイズの指標として用いた。各コドラートにおけるカワシンジュガイの採

集方法は、第 2 章に記したとおりである。 

 

非定着個体の分布する上流側河川長（UDR）および上流側支川数（NUT）の推定 

個体供給源サイズに関わると考えられる UDR および NUT は、以下の手順に従って計算し

た。UDR は、第 2 章で明らかにされたカワシンジュガイの繁殖個体群の分布の上流端から、

宿主ヤマメが分散可能な範囲として推定した。既存研究によれば、グロキジウム幼生の寄生

期間である約 1 ヶ月間のヤマメの最大移動距離は 1.5 kmであった（Sakata et al. 2005）。この

知見に基づき、繁殖個体群の分布の上流端（第 1 章）から上流方向 1.5 kmまでを UDR とし

て仮定した（Fig. 5-2）。朱太川水系においても、直近の繁殖個体群から 1.5 km上流までは被

寄生ヤマメが確認されている。しかし、宿主魚類の移動分散距離については状況依存で変動

が大きいと考えられるため、ヤマメは、「最大 3 kmまで分散可能」もしくは「流域全体に分

散可能」と仮定した場合ついても検討した（統計解析の項も参照）。 

NUT については、調査地点から上流方向 1km、2km、3km（河川距離）以内に存在する支

川数を算出した。調査地点の位置する河川に直接流入する支川のみを数え、UDR の範囲外に

位置する支川は算入しなかった（see Fig. 5-2）。UDR および NUT の解析は、デジタルマップ
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25000（国土地理院）に基づき、ArcGIS ver 10.0.2 を用いて行った。 

 

出水時の河床安定性の評価 

 個体の定着および移出量に影響すると考えられる出水時の河床の安定性は、掃流力（τ0）

で評価した。掃流力を計算するためには、河川横断面積および潤辺長（河川横断方向の河川

水と接する河床の長さ）を実測する必要がある。出水時に河川へ立ち入ることは不可能であ

ったため、これらの項目を次に述べる方法で間接的に計測した。 

1. 融雪出水期間である2013年5月3–5日の期間に各調査地点を訪れた（Fig. 1-4；Plate 5-1）。

各調査地点の中央において、河岸の河川水面に金属製のペグを打ち込み、再度訪れた際

に出水時の水位を確認できるようにした。金属スティックを打ち込んだ後、レーザー距

離計 TruPulse 200（Laser Technology Inc., Colorado, USA）を用いて川幅を計測した。なお、

この調査期間中の水位（出水時の水位）は、低水路満杯流量（低水路が満杯となる流量）

と対応する（河口から 3.7 km地点での水位 = 1.7 m）。 

2. 水位が低下し、河川へ立ち入ることが可能となった 2013 年 6 月 18–26 日の期間（河口か

ら 3.7 km地点での水位 < 1.10 m；低水時の水位、Fig. 1-5）に各調査地点を再訪し、出水

時と低水時の水位差（Plate 5-2）、河川横断方向の水深データ、水面勾配、および川幅を

次に述べる方法で計測した。水位差は、金属製のペグを打ち込んだ箇所から水平に糸を

張り、糸からその時点での水位（水面）までの鉛直距離として計測した。水深は、各調

査地点の中央に河川横断方向のトランセクトを設け、1–3 mおきに計測した。調査地点

の下流端から上流端まで（20 m）の区間における水面勾配は、レーザー距離計 TruPulse 200

の勾配計測機能を用いて計測した。川幅は、レーザー距離計 TruPulse 200 を用いて計測

した。 

3. 低水時の水深および低水時と出水時の水位差をもとに、出水時の河川横断面および潤辺

長を次のように算出した。出水時の水深は低水時の水深に水位差を加えた値とし、河川

横断方向の各計測点における水深を上底または下底とする台形の面積の和として河川横

断面積を算出した。潤辺長は、隣り合う計測点間の水深差および計測点間の河川横断方

向距離を用いてそれぞれの水深計測点間における河床長を算出し、その総和として算出

した。 

 低水路満杯流量時の掃流力 τ0は以下の計算式に基づき算出した（Lorang and Hauer 2003）。 
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𝜏   𝜌𝑔𝑅𝑆        （Eq. 5-1） 

 

ρは水の密度、g は重力定数、R は径深（河川横断面積を潤辺上で割った値）、S は水面勾配

を示す。水の密度および重力定数には、以下の値を用いた：ρ = 1.0 g/cm
3、g = 980 cm/s

2、。 

なお、低水路満杯流量時に移動しうる河床材料の最大粒径を推定するため、各地点の低水

路満杯流量時の掃流力に基づき、移動限界粒径 Dcritを求めた。移動限界粒径 Dcritは、任意の

掃流力によって移動を開始するもっとも大きい河床材料の粒径を指し、Shields diagram

（Shields 1936）に基づく移動限界掃流力 τcritは掃流力 τ0と等しいと仮定することで容易に算

出することができる（Death and Winterbourn 1994）。 

 

𝜏𝑐𝑟𝑖   𝜃𝑐𝑟𝑖 (𝜌𝑠    𝜌)𝑔𝐷       （Eq. 5-2） 

 

D について解き、τcritに τ0を代入する。 

 

𝐷𝑐𝑟𝑖   
𝜏 

𝜃𝑐𝑟𝑖𝑡(𝜌𝑠   𝜌)𝑔
       （Eq. 5-3） 

 

θcritは Shields entrainment function（Shields 1936）、ρsは砂の密度である。朱太川水系は、急勾

配な河川から構成されているため（S > 0.002）、θcrit の値は 0.02 とした（Lorang and Hauer 2003）。

他のパラメーターは次の値を用いた：g = 980 cm/s
2、ρs = 2.65 g/cm

3、ρ = 1.0 g/cm
3。 

 

低水時の物理化学的環境条件 

 個体の繁殖・死亡のプロセスに影響すると考えられる物理化学的環境要因の調査は、カワ

シンジュガイ個体数の調査と合わせて下記の手順で実施した。 

物理的環境要因（水深、底質、底層の流速）は、カワシンジュガイの密度を調査した各コ

ドラートの中央において、以下に記す方法で計測した。低水時の水深は、アルミスタッフ（目

盛のついた測量用具）を用いて計測した。底質は、砂（< 2.0 mm）、小礫（2.0–64 mm）、大礫

（> 64 mm）の 3 種類に目視によって大別し、上から見たコドラート内の割合を目視で記録
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した。流速（m/s）の計測には KENNEK 社製流速計（VE20、VET-200-10PII、KENNEK、Tokyo、

Japan）を用い、底質から 5 cmの位置において小数点以下第 2 位までの精度で計測した。 

化学的環境要因（溶存酸素量［DO］、pH、濁度）は、各調査地点の両河岸部および中央部

において計測した。DO（mg/l）の計測には YSI 社製 DO メーター（YSI Model 550A）を用

い、底質から 5 cm の位置において小数点以下第 2 位までの精度で計測した。pH の計測には、

ポータブル pHメーター（D-55；Horiba、Kyoto、Japan）を用いた。底層付近の水を採取し、

小数点以下第 2位までの精度で計測した。濁度の計測には、ポータブル濁度センサー（TR-30、

笠原理化工業、埼玉）を用いた。pHの計測に用いた水を利用し、小数点以下第 1 位までの精

度で計測した。 

また、河床の通水性を表す変数として蛇行度指数を計算した（Kasahara and Wondzell 2003）。

蛇行度指数は、任意の調査地点を含む一定距離の河川区間の長さ（100 m）を、その始点と終

点を結ぶ直線の長さで割った値である（Fukushima 2000）。この値が大きいほど、より多量の

河川水が河床部を通り抜ける可能性が高い（Kasahara and Wondzell 2003）。蛇行度指数の計算

は、デジタルマップ 25000 を用い、ArcGIS 10. 0. 2 上で行った。 

低水時の物理化学的環境要因（水深、底質［砂の割合］、流速、pH、および蛇行度指数）

は互いに強く相関している可能性があることから、調査地点ごとの平均値を用いて主成分分

析（PCA；Principal component analysis）による要約化を行った。その結果、PCA 第 1 軸、第

2 軸が全体のばらつきに対して 62%の説明力をもち、各局所環境要因と強く相関していたこ

とから（Table 5-1）、局所環境を表す変数として PCA 第 1 軸および第 2 軸（以降、Habitat 

quality_PC1、Habitat quality_PC2）を用いた。なお、調査地点間でのばらつきがほとんどなか

ったデータ（DO、飽和度 95%以上；濁度、1.0 NTU 未満）は用いなかった。 

 

統計解析 

 個体の移入、定着・移出、個体群内部のプロセスに関わる要因の定着個体群サイズに対す

る影響を検討するため（Fig. 5-1）、調査年およびリーチ（支川との合流地点によって区切ら

れる河川区間）をランダム効果とする一般化線形混合モデル（GLMM、package: glmmADMB）

による重回帰分析を行った。目的変数は、サイズを問わない各調査地点のカワシンジュガイ

個体数、成貝（≥ 50 mm）の個体数、もしくは稚貝（< 50mm）の個体数とし、誤差構造は負

の二項分布に従うと仮定した。説明変数として、UDR、NUT、低水路満杯流量時の掃流力、



71 

 

および低水時の物理化学的環境要因（Habitat quality_PC1、Habitat quality_PC2）を用いた。ま

た、河川規模の効果を考慮するため、河川次数をコントロール変数としてモデルに加えた。 

NUT については、距離クラス（1、2、3 km）ごとにモデルを構築し、共通の目的変数をも

つモデル間で赤池情報量基準（AIC；Akaike’s information criteria）の比較を行った。最も AIC

の低いモデルをベストモデルとし、当てはまりの良い距離クラスの選択を行った（Burnham 

and Anderson 2002）。 

説明変数間の相関関係を調べたところ、河川次数と UDR の間には強い相関関係が認めら

れたため（r = 0.7）、河川次数を目的変数、UDR を説明変数とする単回帰分析を行い、その

残差を河川規模の指標として上記の重回帰モデルに加えた。この処理を行った後は、すべて

の説明変数の分散拡大要因は 4 未満の値を示し、多重共線性の影響は認められないことをあ

らかじめ確認した（Miles and Shevlin 2001）。 

ヤマメがグロキジウム幼生寄生期間中に「3kmまで分散可能」もしくは「流域全体に分散

可能」と仮定とした場合についても、上記と同様の手順で統計解析を行い、それぞれの仮定

におけるベストモデルの AIC の比較を行った。統計解析は、R version 2.15.3（R Core 

Development Team 2013）を用いて行った。 
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結果 

 

物理化学的環境の概要 

 低水時の環境条件は調査地点間で大きくばらつき、川幅 2.0–34.5 m、水深 0.06–0.94 m、流

速 0.04–0.68 m/s であった（Table 5-2；Fig. 5-3）。河床材料の構成は、砂（> 2 mm）の割合 0–

56.7%、小礫（2–64 mm）の割合 13.3–88.8%、大礫（> 64 mm）の割合 0–85.8%であった（Table. 

5-2；Fig. 5-3）。 

河道形状および水面勾配から算出した低水路満杯流量時の掃流力は4.7–172.3g/cm
2であり、

平均 37.7 g/cm
2であった（Table. 5-2；Fig. 5-3）。Sheilds diagram から算出した低水路満杯流量

時の移動限界粒径 Dcrit、すなわち低水路満杯流量時に流されうる河床材料の最大粒径は、最

も掃流力の小さい地点で 1.4 mm、最も掃流力の大きい地点で 53.3 mm であった（Table5-2；

Fig. 5-3）。 

 

定着個体群サイズおよび空間分布 

定量調査を行った 57 地点のうち、26 地点（本川 16 地点および 4 支川 10 地点）において

カワシンジュガイの定着個体群の分布が確認された。個体群サイズは定着個体群間で大きく

異なり、それぞれの個体群サイズ（個体数/地点）は 1–792 個体（平均 ± 標準偏差＝100.4 ± 

172.3）であった。定着個体群ごとの成貝の個体数は 0–378（平均 ± 標準偏差＝46.0 ± 80.8）、

稚貝の個体数は 0–414（平均 ± 標準偏差＝54.4 ± 95.2）であった。 

 定着個体群は空間的に密集して出現する傾向が認められた。本川には最も多くの定着個体

群が分布しており、その個体群サイズは下流ほど大きくなる傾向が認められた（Fig. 5-2）。

比較的大きな支川である熱郛川および来馬川にも複数の定着個体群が認められた（Fig. 5-2）。

小規模な支川である中ノ川および幌内川において定着個体群の分布は認められたものの（Fig. 

5-2）、その個体群サイズは非常に小さかった。 

 

カワシンジュガイの定着個体群サイズに影響する要因 

 重回帰分析の結果、グロキジウム幼生のヤマメによる分散範囲は 1.5 km以下であると仮定

した場合にもっともモデルの説明力が高く、3km もしくは流域全体に分散可能であると仮定

した場合と比べて 7 以上低い AIC 値を示した。したがって、以降はヤマメによるグロキジウ
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ム幼生の分散範囲を 1.5 km以下と仮定した場合、すなわち繁殖個体群の上流端から 1.5 km上

流までを UDRとした解析結果について記す。 

NUT の空間スケールについては、いずれのサイズクラスの個体数を目的変数とした場合で

も、上流側 2 km以内の NUT を説明変数としたモデルで最も AIC が低かった（Table 5-3）。

この空間スケールにおいて、全個体数を目的変数としたモデルでは、UDR・NUT・出水時の

掃流力の効果が認められ、それらの偏回帰係数の 95%信頼区間はゼロを含まなかった（Table 

5-4）。UDR と NUT は、カワシンジュガイの個体群サイズに対して強い正の効果を示した（Fig. 

5-4）。一方、低水路満杯流量時の掃流力は負の効果を示した（Table 5-4）。 

それに対して、低水時の物理化学的環境要因（Habitat quality_PC1、PC2）の効果は弱く、

その偏回帰係数の 95%信頼区間はゼロを含んでいた（Table 5-4）。すべてのモデルにおいて、

各調査地点における河川次数（河川次数を目的変数、UDR を説明変数とした単回帰分析の残

差）は強い正の効果をもち、その 95%信頼区間はゼロを含まなかった（Table 5-4）。 

成貝および稚貝個体数を目的変数としたモデルにおいても同様の傾向が認められたが、成

貝については掃流力の効果がより強く表れていた（Table 5-4）。 
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考察 

 

 定着個体群サイズに影響するプロセス、すなわち個体の移入、定着・移出、個体群内部の

プロセス（繁殖・死亡）をそれらと間接的に関わると考えられる要因を用いて評価した結果

を Fig. 5-5 のダイアグラムにまとめた。UDR・NUT（移入）および掃流力（定着・移出）に

関しては、仮説で想定した通りのそれぞれ正および負の効果が認められた。 

 

個体供給源の大きさに影響する要因：UDR および NUT 

UDR の正の効果は、上流側に存在する個体供給源の大きさを反映したものと考えられる。

イシガイ類の出水時の移動分散距離および頻度を直接観察した研究例はないが、以下に述べ

る理由から、出水時には非定着個体の移動分散が生じていたと考えられる。朱太川水系にお

いて、低水路満杯流量時に流される可能性のある粒径は 1.4–53.3 mmの範囲にあった。この

粒径レンジは、カワシンジュガイの殻長に基づく成長曲線から年齢に換算すると、0–15 歳の

個体と対応する（Akiyama and Iwakuma 2009）。低水路が満杯となる規模の出水は、年に 1–3

回の頻度で生じる（see Fig. 1-4）ため、朱太川水系のカワシンジュガイは、長期間（数か月

から数年）にわたって出水のたびに流下分散している可能性が考えられる。実際に、本川と

連結するよう人為的に作られた二次流路では、出水後に出水前には認められなかったカワシ

ンジュガイ個体の移入・定着が確認された。 

 NUT の正の効果は、個体供給源の大きさに宿主ヤマメによる移動分散過程が強く関係して

いることを示唆する。朱太川水系では、本川が高水温となる稚貝の脱落時期（8 月中旬～下

旬）に、多くのヤマメがより冷涼な支川へ移動していた（第 4 章；Terui et al. in press）。宿主

から脱落したイシガイ類の微小稚貝は、ミシシッピ川のような河床勾配の緩い河川（S = 

0.0001）においても、一度河床へ定着するまでに最大で 2–7 km漂流する可能性がシミュレー

ションにより示されている（Morales et al. 2006；Daraio et al. 2010）。より急峻な河床勾配をも

つ朱太川水系では（S > 0.002）、支川内および支川付近で脱落した稚貝の多くは水流によって

流下し、そのうちの一部は下流側の定着個体群に移入していた可能性が高い。したがって、

支川は稚貝の供給源として機能しうる。 
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個体の定着・移出プロセスに影響する要因：出水時の掃流力 

 低水路満杯流量時の掃流力は個体群サイズに対して負の効果をもち、その効果は成貝に対

して特に顕著であった。この結果は、増水時の河床の安定性がイシガイ類の分布規定要因の

一つであるとする先行研究の見解と矛盾しない（Howard and Cuffy 2003；Morales et al. 2006；

Allen and Vaughn 2010）。カワシンジュガイの寿命は長く、最長で推定 79 歳の個体が確認され

ている（粟倉 1969；Kondo 2008）。その間、繰り返し出水による影響を受けるため、より安

定した河川区間では、長期間にわたって定着・成長することが可能だと考えられる。一方、

稚貝の個体数に対する掃流力の効果が弱かったことは、小型の稚貝は掃流力の小さい河川区

間でも移出する可能性が高いことを意味していると考えられる。この見解は、低水路満杯流

量時には最大で粒径 53.3 mmまでの河床材料が移動しうるとされた結果と矛盾しない。 

 

個体群内部のプロセスに影響する要因：低水時の物理化学的環境 

本研究で低水時の環境条件の効果が認められなかった理由としては、朱太川水系の良好な

河川環境を反映したものと考えられる。すなわち、カワシンジュガイの生息に必要とされる

局所的な環境条件は概ね満たされていたため、他の要因と比べて相対的な重要性が低かった

と推測される。 

 

本章の結論 

本研究の成果は、受動的分散としての「宿主ヤマメによる生物的分散過程」および「非定

着個体の水流による物理的分散過程」がカワシンジュガイのメタ個体群構造に影響する重要

な生態過程であるとする仮説（第 1 章）と矛盾しない。上下流双方向の移動分散過程を健全

に維持することが、同種の自立的なメタ個体群の維持のためには重要である。第 6 章では、

本章までに得られた結果をふまえて、朱太川水系におけるカワシンジュガイのメタ個体群に

ついて総合的に考察する。 
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Table 5-1. Axis loadings from principal components analysis used to summarize habitat quality 

attributes. 

  Covariate PC1 PC2 

Water depth -0.59 0.06 

Current velocity 0.51 0.09 

% sand -0.50 -0.47 

pH -0.34 0.53 

Sinuosity index 0.10 -0.70 

Variance explained (%) 38.8 23.7 
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Table 5-2. Environmental properties in the Shubuto River system. 

Variable Mean Standard deviation Range 

Wetted width (m) 10.8 8.2 2.0–34.5 

Water depth (m) 0.34 0.17 0.06–0.94 

Current velocity (m/s) 0.30 0.14 0.04–0.68 

% sand 13.5 11.2 0–56.7 

% gravel 44.6 17.8 13.3–88.8 

% cobble 41.4 22.7 0–85.8 

Water surface slope (m/m) 0.008 0.006 0.002–0.023 

τ0 (g/cm
2
) 37.7 32.3 4.7–172.3 

Dcrit (mm) 11.7 10.0 1.4–53.3 
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Table 5-3. Results of model selection based on the Akaike’s information criteria (AIC). NUT, the 

number of upstream tributaries; ΔAIC, difference of AIC value from the lowest AIC 

Size class NUT distance class AIC ΔAIC 

All 1 km 325.6 7.7 

 2 km 317.9 0 

 3 km 322.8 4.9 

Adult (≥50 mm) 1 km 247.5 8.5 

 2 km 239.0 0 

 3 km 244.2 5.2 

Juvenile (<50 mm) 1 km 300.4 7.1 

 2 km 293.3 0 

 3 km 298.1 4.8 
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Table 5-4. Results of GLMMs for all individuals and each size class. Bold faces indicate explanatory 

variables whose 95% confidence intervals (95% CI) did not include zero. UDR, upstream distribution 

range of potential immigrants; NUT, the number of upstream tributaries 

Response variable Explanatory variable Coefficient  SE 95% CI 

95% CI Total abundance UDR 1.40 0.63 0.16–2.63 

 NUT_2 km 1.91 0.65 0.64–3.17 

 Shear stress -1.22 0.45 -2.09– -0.34 

 Habitat quality_PC1 0.42 0.62 -0.79–1.63 

 Habitat quality_PC2 1.16 0.85 -0.51–2.82 

 Stream size
a
 2.44 0.72 1.04–3.85 

Adult (≥50 mm) UDR
 

1.41 0.69 0.05–2.76 

 NUT_2 km 2.36 0.83 0.73–3.99 

 Shear stress -1.85 0.60 -3.02– -0.67 

 Habitat quality_PC1 0.75 0.70 -0.62–2.12 

 Habitat quality_PC2 0.63 0.90 -1.13–2.40 

 Stream size
a
 2.73 0.87 1.03–4.43 

Juvenile (<50 mm) UDR 1.30 0.62 0.09–2.51 

 NUT_2 km 1.78 0.62 0.56–3.00 

 Shear stress -1.05 0.43 -1.90– -0.20 

 Habitat quality_PC1 0.21 0.61 -0.98–1.40 

 Habitat quality_PC2 1.14 0.81 -0.44–2.72 

 Stream size
a
 2.24 0.70 0.88–3.61 

a
Residuals of the fit linear relationship between Strahler stream order and UDR. 
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Fig. 5-1. Schematic representation of processes affecting subpopulation sizes. Processes that influence 

subpopulation sizes are shown in ovals, and measurable factors that may affect (solid arrow) or be 

related (dotted arrows) to each process are shown in rectangles. Orange and blue ovals reprepresent 

processes that potively and negarively affect subpopulation sizes, respectively. 
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「非公表」 

Fig. 5-2. Spatial distribution of mussel beds (settled populations) in the Shubuto River System. Thick 

and thin black lines indicate river segments with reproductive subpopulations and the distribution 

range of potential immigrants estimated from the dispersal capability of host fish (see text). Gray 

shaded river lines represent river segments where we could not access during sptailly continuous 

surveys for reproductive subpopulations (see Section 2). Gray thick lines crossing rivers indicate 

weirs that impede the movement of Masu Salmon, the obligate host for Margaritifera laevis. Filled 

and open plots represent sampling sites with and without mussels, and bubbles are proportional to the 

size of subpopulation (range: 1–792 ind. site
-1

). The numbers near the filled plots indicate 

subpopulation ID (see also Fig. 2-3).  
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Fig. 5-3. Frequency distribution of environmental variables among sampling sites. 
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Fig. 5-4. Strong positive effects of upstream distribution range of potential immigrants and the 

number of upstream tributaries on the mussel population size (all individuals). 
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Fig. 5-5. Schematic representation of factors affecting subpopulation sizes of M. laevis in the Shubuto 

River system. The detected positive and negative effects were shown in orange and blue arrows, 

respectively. 
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Plate 5-1. Bankfull discharge conditions.  
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Plate 5-2. Difference in water level between bankfull- and base-flow conditions 
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第 6 章 総合考察 

 

本研究で明らかにされた朱太川水系におけるカワシンジュガイのメタ個体群特性 

 本研究では、北海道朱太川水系の健全なカワシンジュガイ個体群を研究対象とし、この絶

滅危惧種の保全のための基礎情報を得るため、メタ個体群の空間構造および主要な動態に関

わる以下の項目について研究を行った。 

1. メタ個体群を構成する定着個体群の形成に必要とされる環境条件の特定（第 3 章） 

2. 鰓にグロキジウム幼生を宿した宿主ヤマメの移動の測定（第 4章） 

3. 定着個体群サイズに影響する要因の分析（第 5章） 

以下には、各章から得られたカワシンジュガイのメタ個体群特性に関する主要な結果を取り

上げる。 

代表的な定着個体群におけるカワシンジュガイの局所密度は、DOが 9.30 mg/l 以上、砂の

割合が 10–50%、水深が 0.2–0.6 m、流速が 0.05–0.30 s/mの範囲にある場所で特に高く、その

ような物理環境は河岸付近に偏在することから、河岸近傍が定着個体群の生息場所として重

要であることが明らかとなった。 

 ヤマメによるグロキジウム幼生の分散過程に関しては、①グロキジウム幼生に寄生された

ヤマメは、その多くが幼生寄生期間である 35 日間を経ても 50 m以内に留まっていたが、全

体としては上流方向にやや偏った分散カーネルを示したこと、②本川に対してより水温の低

い小支川への移動が頻繁に生じていることが明らかとなった。グロキジウム幼生がヤマメに

寄生することで、水流による一方向的な流下分散を補償する移動を行うとともに、夏の高水

温期により高い生存率の期待できる冷涼な支川の移動分散が実現していることが示唆された

（第 4 章）。 

定着個体群の大きさは、個体供給源サイズを指標すると考えられる「非定着個体の上流側

分布範囲」・「上流側支川数」および個体の定着・移出のプロセスに関わると考えられる「出

水時の掃流力」に強く依存していた（第 5 章）。この結果は、個体の定着・移出に関わる水理

的な局所環境条件に加え、方向性において大きく異なる「宿主による上流方向および支川へ

の生物的分散（第 4 章）」および「非定着個体の水流による物理的分散（第 5 章）」が、同種

のメタ個体群動態に影響する重要な生態過程であることを示唆している。上下流双方向の移

動分散プロセスを保つことが、カワシンジュガイの健全なメタ個体群動態を維持するための
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条件であると結論できる。 

 本研究は、移動性の低い流水性生物について、水流による受動的な物理的分散過程がメタ

個体群の空間構造に強く影響することを実証的に初めて示した。移動性の低い流水性生物の

メタ個体群動態の予測には、水流による移動分散過程を明示的に組み込む必要がある。 

 

朱太川水系におけるカワシンジュガイ個体群の保全・再生の課題 

朱太川水系では、本川に宿主ヤマメの遡上を妨げるような河川横断構造物は存在せず、国

内では例外的ともいえるほど流程方向の連結性が保たれている（第 1 章）。稚貝のサイズクラ

スに最頻値をもつ殻長サイズ組成や繁殖個体群の分布範囲の広さは（第 2 章）、流程方向の連

結性が保たれていることにより上下流双方向の移動分散過程が健全に維持されていることを

反映したものと考えられる。自立的に存続可能なカワシンジュガイ個体群を維持するために

は、本川における流程方向の連続性を保つことが最も重要である。 

一方、朱太川水系では、複数箇所で河岸部のコンクリート化が認められた。河川改修によ

る河岸のコンクリート化は、直接的な生息場所の破壊に加え、水理的な環境の改変を通じて

カワシンジュガイ個体群に甚大な悪影響を及ぼす可能性がある（第 3 章）。特に、個体の移入

ポテンシャルが高い本川中下流域における河岸環境の改変は、定着場所を減少させることに

より、定着個体群の新生率を大きく低下させる可能性が高い。カワシンジュガイにとって好

適な環境を維持できるよう、河川管理計画を見直す必要があるだろう。 

 

河川に生息する生物のメタ個体群の保全に向けて 

 流水環境に生息する移動性の低い生物は、カワシンジュガイと類似した移動分散過程を持

つ種が多い。カワゲラなどの水生昆虫は、幼生期には水流によって下流方向へ分散するが

（Williams and Willams 1993）、飛翔が可能となる成虫期に上流方向へ偏った移動分散を行う

ことが知られている（Macneale et al. 2005；Smith et al. 2009）。また、北アメリカに生息する

サンショウウオ Gyrinophilus porphyriticus についても、上流方向へ偏った移動分散を行うこと

が示されている（Lowe 2003）。本研究で示唆されたメタ個体群動態は、移動性の低い流水性

生物一般に共通している可能性がある。 

 しかし、出水による個体の流下は主に死亡のプロセスとして捉えられており、メタ個体群

動態における移動分散プロセスとしての潜在的重要性は見落とされてきた。今後、流水環境
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に生息する生物の長期的な個体群存続を保障するためには、水流という分散圧力の影響を考

慮したメタ個体群動態の予測とそれに基づく保全管理の在り方を考えていく必要がある。  
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要旨 

 

第 1章 序論 

河川生態系は、近年特に大きな人為的な影響を受けて不健全化が著しい。河川に生息する生物のうち、

幼生期（グロキジウム幼生）を特定の魚類の鰓や鰭で過ごすイシガイ類は、世界的に高い絶滅リスクに

さらされている。日本においても、日本産イシガイ類 17 種のうち 13 種が、絶滅危惧種もしくは準絶滅

危惧種として環境省レッドリストに掲載されている。 

日本産イシガイ類のうち、冷水の流水環境に生息するカワシンジュガイは、かつては山口県以北の日本

の河川に広く生息していた。しかし、近年では、国や県のレッドリストに掲載されるまでに減少してお

り、地域個体群の絶滅も報告されている。カワシンジュガイの地域からの絶滅を防ぐためには、今でも

健全な個体群を維持している河川を研究対象とし、個体群維持のために必要な条件を明らかにする必要

がある。 

北海道渡島半島北部の黒松内低地帯を西流する朱太川水系は、本川に魚類の遡上を妨げる河川横断構

造物がなく、河川流程方向の連続性が保たれている国内でも希少な河川の一つである。本水系では、現

在でも比較的健全なカワシンジュガイ個体群が維持されている。 

本研究では、北海道朱太川水系のカワシンジュガイ個体群を研究対象とし、この絶滅危惧種のメタ個

体群の空間構造の把握に向けて、貝礁として可視的に把握できる局所個体群（定着個体群）の分布や鰓

にグロキジウム幼生を宿した宿主ヤマメの移動などを測定・分析した。その結果をまとめた本論文の構

成は次の通りである。 

1）定着個体群の空間分布および殻長サイズ組成（第 2章） 

2）定着個体の生息に必要とされる環境条件（第 3章） 

3）ヤマメによる移動分散パターンの実態（第 4章） 

4）カワシンジュガイの定着個体群サイズに影響する要因（第 5章） 

 

第 2章 北海道朱太川水系におけるカワシンジュガイ個体群の現況 

朱太川水系のカワシンジュガイ個体群の現況を把握するために、定着個体群の分布を網羅的に踏査す

るとともに、代表的な定着個体群において、個体サイズ（殻長）の組成を調べた。 

約 90 km におよぶ踏査の結果、繁殖に寄与する定着個体群（繁殖個体群）の分布は、本川、熱郛川、お

よび来馬川の 3 河川に限られ、本川では下流域から上流域にかけて広範囲（河口から 29 km）にわたっ

て広く分布することが明らかになった。 

26 の代表的な定着個体群についてサイズ分布を調べたところ、殻長のレンジは広く（3.9–143.6 mm）、
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殻長 50mm 未満の稚貝が全調査個体に占める割合は 66%に上った。定着個体群間でサイズ分布は大き

く異なり、本川の中下流域に位置する定着個体群は、稚貝から成貝までの様々な殻長サイズの個体から

構成されていたが、本川の上流域および小支川に位置する定着個体群は、稚貝のみから構成されていた。 

これらの結果から、朱太川水系のカワシンジュガイ個体群においては現在でも順調に更新が行われてい

ることが確認できた。 

 

第 3章 カワシンジュガイの局所密度に影響する要因 

 定着個体群の生息に適した局所環境条件を明らかにするため、2010年の夏季に、代表的な 16定着個

体群においてカワシンジュガイの局所密度（個体数/0.25 m2）と局所的な環境要因（DO・底質・水深・

流速）を調査し、その間の関係を分析した。 

一般化線形混合モデルによる分析では、カワシンジュガイの局所密度に対しては DO・砂の割合・流

速が正の効果をもち、砂の割合・水深については二次項も有意であった。カワシンジュガイの局所密度

は、DO が 9.30–10.2 mg/l、砂の割合が 10–50％、水深が 0.2–0.6 m、流速が 0.05–0.30 s/m のコドラ

ートで特に高かった。なお、3つのサイズクラス（< 20 mm、20–50 mm、> 50 mm）の間では局所密

度に影響する要因に顕著な違いは認められなかった。 

また、生息に好適な環境要因の組み合わせてもつ調査地点は、河川中心部より岸辺近くでみられ、同

種の河川横断方向の分布には、それに応じた偏りがみられた。 

 

第 4章 ヤマメによるカワシンジュガイ幼生の分散 

ヤマメによるグロキジウム幼生の受動分散プロセスについての知見を得るため、幼生放出期に 650m

の河川区間において標識した 345 個体のヤマメの再捕獲による流程方向の移動距離・方向（①）、およ

び小型定置網によるヤマメの本川（もしくは熱郛川）から小支川への移動個体数を測定した（②）。 

①標識から 1 ヶ月後に再捕獲された 36 個体（10.4%）のヤマメの移動距離は-37.5m（下流方向）か

ら 512.5m（上流方向）の範囲にあった。多くの個体は放流地点に留まっていたが、二つの平均および

分散のパラメーターをもつ分散カーネルは、上流方向へ偏った分布形を示した。 

②任意に選定した 4 支川の河口に定置網を設置し、それぞれの支川に本川もしくは熱郛川（最も大き

な支川）から移入するヤマメの計数および水温測定を行ったところ、本川（もしくは熱郛川）に対して

より水温の低い小支川へ多くのヤマメが移動する傾向が認められた。 

これらの結果は、カワシンジュガイの幼生がヤマメに寄生することで、水流による下流への一方向的

な分散を補償するとともに、夏の高水温期により高い生存率が期待できる冷たい支流への分散が実現し

ていることを示唆する。 
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第 5章 カワシンジュガイの定着個体群サイズに影響する要因 

カワシンジュガイのメタ個体群は、可視的なパッチとしての定着個体群をなす「定着個体」と受動的

移動性が大きく、空間的な限定性の小さい稚貝などからなる「非定着個体」から構成されている。定着

個体の自発的移動能力は限られているため、比較的長距離の移動は、「宿主によるグロキジウム幼生の

上流方向・支川への生物的分散（第 4 章）」および「宿主から脱落した非定着個体の水流による物理的

分散」による。非定着個体の受動的分散過程はメタ個体群構造に影響する重要な生態過程であると考え

られるが、その動態を直接計測することは難しい。 

本章では、非定着個体の個体供給源サイズを指標すると考えられる「非定着個体の上流側分布範囲

（UDR；Upstream distribution range of potential immigrants）」・「上流側支川数（NUT；The number 

of upstream tributaries）」、個体の定着・移出のプロセスに関わる「出水時の掃流力（河床材料を押し

流す力）」、および個体群内部プロセスに関わる「局所環境要因」が定着個体群サイズに及ぼす影響を検

討した。 

個体群サイズを目的変数とする一般化線形混合モデルによる重回帰分析を行ったところ、UDR、NUT

および出水時の掃流力の有意な効果が認められ、UDR およびNUT は正の効果を、出水時の掃流力は負

の効果を示した。 

この結果は、それぞれ上流側および下流側への個体分散を促す生物的・物理的分散プロセスは、カワ

シンジュガイのメタ個体群構造に影響する重要な生態過程であるとする仮説と矛盾しない。 

 

第 6章 総合考察 

現在でも順調に更新が行われている北海道朱太川水系のカワシンジュガイ個体群では（第 2 章）、①

河岸付近が重要な生息地となっていること（第 3 章）、②方向性において大きく異なる「グロキジウム

幼生のヤマメによる生物的分散」および「非定着個体の水流による物理的分散」が、カワシンジュガイ

のメタ個体群動態に影響する重要な生態過程となっていることが示唆（第 4 章；第 5 章）された。 

本研究の成果は、宿主および水流による上下流双方向の移動分散プロセスを保つことが、この絶滅危

惧種の健全なメタ個体群動態を維持するための条件となっていることを示唆する。本水系におけるカワ

シンジュガイ個体群の維持のためには、河岸近傍の生息環境を保つとともに、流程方向および支川との

連結性を維持することがもっとも重要であると結論できる。 

 

 


