
第３節 江川遡上個体

第 1 項 調査地・物理環境

採集定点

　調査地とした江川は，浜名湖本湖の北部に注ぐ，流程約 1km の準用河川である（Fig.

5-2-1 b）。両岸はコンクリート護岸され，一部では底固工が施されている。河口から 60m

上流には高さ 80cm のコンクリートの河口堰があり，湖から河川にかけての連続的な

環境が遮断されている。河口から中流域にかけて，20m 間隔で 7 つの採集定点（St. E-1

~ St. E-7）を設定した（Fig. 5-1-1 b）。

環境観測

　湖に接続する河口から河川中流域において，水温と塩分が季節，潮汐によりどのよ

うに変化するかを調べるため，3 ヶ月おきに定点観測を行った。観測定点は，採集定

点（St. E-1~ St. E-7）と同様とした。観測は 2007 年 8 月~ 2009 年 5 月に行った。観

測時刻は，大潮の満潮時および干潮時とし，各観測定点において水深 10cm 刻みで水

温と塩分を測定した。連続的な時系列データを得るため，2007 年 5 月~ 2009 年 9 月，

St. E-4 に水温・塩分ロガー（Alec, Compact-CT）を設置し，10 分間隔の記録を行っ

た。St. E-5 には 2007 年 7 月~ 2009 年 9 月，水温ロガー（Onset Computer Corporation,

Stowaway TidbiT）を設置し，2 時間間隔の記録を行った。

季節および潮汐による水温・塩分の変動

　St. E-1~ St. E-7 における水温・塩分プロファイルは，水温の季節変動と塩分の潮汐

変動を示した（Fig. 5-3-1, Fig. 5-3-2）。観測定点内の水温の範囲は 5 月に 17~ 25℃，

8 月に 24~ 32℃，11 月に 12~ 21℃，2 月に 7~ 12℃であり，明瞭な季節変動が見ら

れた（Fig. 5-3-1）。春と夏（5 月，8 月）では河口の水温は，河川よりも高い傾向が見

られた。秋と冬（11 月，2 月）では河口と河川の水温は同程度であった。塩分は，全

期間を通じて，河口では 23~ 34，河川では 0 となっていた（Fig. 5-3-2）。湖の高塩分

水は，河口から 60m の河口堰直下まで入り込み，それより上流には及んでいなかった。

河口から河口堰までの間では，干満により，塩分が 0~34 の範囲で変動していた。

第 2 項 採集・標本処理・解析

採集・形態計測

　St. E-2 では，下流に網口を広げた上流移動個体を採集する小型定置網（幅 4.0m, 高

さ 0.9m, 目合一辺 1mm, St. E-2-NU）と，上流に網口を広げた下流移動個体を採集す

る小型定置網（St. E-2-ND）を設置した（Fig. 5-3-3 a）。小型定置網は昼間に設置し，
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(a) 

(b) 

Fig. 5-3-3   Photographs of (a) set-nets at St. E-2 and (b) an eel ramp at St. E-4 in 
the Egawa River.
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24 時間後に採集物を回収した。調査期間は 2007 年 12 月~ 2009 年 9 月とし，1 月~ 6

月は週 1 回，それ以外は月 1 回の頻度で調査を実施した。0 年魚の出現は年をまたが

っていたことから，10 月~翌年 9 月までを年度として扱い，例えば，2007 年 10 月~

2008 年 9 月は 2007 年度とした。

　St. E-1 から St. E-7 の 7 定点では，幅 250mm×高さ 100mm のタモ網を用いて，底

質 1cm を掻くようにして曳網し，採集を行った。各定点では 0.25m2 の採集を 4 回行

い，1m2 当たりの個体数を調べた。調査期間は 2007 年 5 月~ 2009 年 9 月とし，原則

として 4 月~ 6 月に 2 週に 1 回，それ以外では月 1 回の頻度で調査を実施した。ただ

し，2007 年 5 月~ 11 月では２月に 1 回とした。

　St. E-4 では，登坂魚道（Eel ramp, St. E-4-ER）を設置し，採集調査を行った（Fig. 5-3-3

b）。魚道の終端にコレクターを仕掛け，24 時間ごとにコレクターに入った採集物を回

収した。調査期間は 2007 年 5 月~ 2009 年 9 月とし，原則として 4 月~ 6 月は毎日，

それ以外では月 4~ 8 回の調査を実施した。

　小型定置網と登坂魚道を用いた採集では１日あたりの採集個体数を，タモ網を用い

た採集では１m2 あたりの採集個体数を，CPUE として算出した。

　定置網およびタモ網による調査では，同じ日に 1 定点で 30 個体以上があった場合

は全ての個体数を計数した後，30 個体を無作為にサブサンプリングし，残りはその場

に放流した。サブサンプリングした個体，および採集が 30 個体以下であった場合の全

個体を東大水産実験所に持ち帰った。また，登坂魚道による調査では月に 31~ 67 個

体をサブサンプリングした。

　2007 年 12 月以降，オイゲノール（30ppm）で麻酔をした後，採集個体の全長，体

重を計測し，色素発達段階の判別を行った。肥満度は，その個体が該当する色素発達

段階の，対数変換した全長と体重の回帰直線（Fig. 2-4-3, Table 2-4-1）から，その個

体の残差をもとめ，これを残差の標準偏差で除して，算出した。漁獲による個体数密

度の減少を極力抑えるため，各月各定点で 10~20 個体保存し，これ以外は形態計測後

に採集地点へ再放流した。

解析

　0 年魚全体について，全長，体重および色素発達段階が採集月，および採集定点の

間で異なるかをそれぞれ Kruskal Wallis により調べた。群間で有意に異なる場合には

Steel Dwass の多重比較を行った。次に，月ごとに全長，体重および色素発達段階が

定点間で異なるかを調べるため，全長と体重については，2 群間比較では t-test，3 群

以上の間での比較では ANOVA を行った。3 群以上の群間で有意に異なった場合には
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Bonferroni 補正した t-test による多重比較を行った。色素発達段階について，2 群間の

比較では Mann Whitney U-test，3 群以上の間の比較では Kruskal Wallis を行った。3

群以上の群間で有意に異なった場合には Steel Dwass の多重比較を行った。なお，月

ごとに分けて比較をする際，各定点のサンプルサイズが小さくなることから，St. E-4

の下流側（St. E-2~St. E-4）と上流側（St. E-5~St. E-7）はまとめて解析に供した。

　肥満度が採集月の間で異なるかを調べるため，ANOVA を行った。同じ採集月にお

いて，肥満度が定点間で異なるかを調べるため，2 群間では t-test，3 群以上の間では

ANOVA を行った後，群間で有意に異なる場合には Bonferroni 補正した t-test による多

重比較を行った。

　全ての解析の有意水準は 5％とした。また，4 個体以下の群はサンプルサイズが小さ

いことから，群間比較の解析から除外した。

第 3 項 年齢

　採集調査の結果，計 7013 個体のウナギが採集され，この内 2352 個体について形態

計測を行った。今川の個体を用いて構築した，全長と採集月から年齢を推定する判別

分析を用いたところ（前節第 3 項），2349 個体が 0 年魚と判別された。採集個体の 99.9%

が 0 年魚であったため，形態計測をせずに放流した個体についても，0 年魚として扱

うこととした。

第 4 項 出現時期

　St. E-2 に双方向の定置網を設置し，0 年魚の出入りを調べたところ，2007 年度では，

上流移動の個体は 12 月から 6 月にかけて出現し，そのピークは 2 月であり，下流移

動の個体は 12 月から 7 月にかけて出現し，そのピークは 4 月であった。（Fig. 5-3-4）。

2008 年度では，上流移動の個体は 12 月から 8 月にかけて出現し，そのピークは 3 月

であり，下流移動の個体は 12 月から 6 月にかけて出現し，そのピークは 3 月であっ

た（Fig. 5-3-4）。2007 年度では両者の CPUE に違いはなかったが（Wilcoxon, p>0.05），

2008 年度では下流移動の CPUE は上流移動に比べて有意に大きかった（Wilcoxon,

p<0.001）。

　St. E-1 から St. E-7 の 7 定点においてタモ網による採集調査を行ったところ，2007

年 5 月上旬の河口堰直下の St. E-4 において，0 年魚が 350 個体/m2 の高密度で集まる

様子が認められた（Fig. 5-3-5）。2007 年度では，0 年魚の出現は 2 月から 7 月にかけ

て見られたが，全期間を通して CPUE は低く，St. E-4 に高密度で集まる様子は認めら

れなかった（Fig. 5-3-5）。2008 年度では，0 年魚の出現は 12 月から 7 月にかけて見

られた。St. E-2~ St. E-4 における CPUE は 2 月から 4 月にかけて増加する傾向にあ
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り，4 月上旬と下旬には St. E-4 で 730 個体/m2 および 210 個体/m2 の高密度で集まる

様子が認められた（Fig. 5-3-5）。これらのことから，河口堰により遡河が妨げられ，4

月から 5 月には河口堰直下に 0 年魚が集まるものと推察された。

　St. E-4 において，登坂魚道を用いた採集調査を行ったところ，St. E-2 での定置網，

および St. E-4 より下流でのタモ網による採集に比べて，0 年魚の出現時期は遅れる傾

向が見られた（Fig. 5-3-6）。調査を開始した 2007 年 5 月にはすでに 0 年魚は出現して

おり，6 月まで出現が見られた。2007 年度では，0 年魚は 4 月から 7 月にかけて出現

し，そのピークは 5 月 17 日であり， 2008 年度では， 2 月から 7 月にかけて出現し，

そのピークは 5 月 31 日であった。このことから，登坂魚道における淡水への遡上は 5

月をピークとしており，一定期間，河口に滞留した後，遡河するものと推察された。

第 5 項 登坂魚道

　登坂魚道において遡上個体が出現する 4 月~ 6 月において，遡上量と環境要因との

関係を調べた。月齢および登坂魚道直下（St. E-4）の水温が遡上量と関係するかを調

べるため，局所加重回帰曲線を求めた。また，登坂魚道直下における前日からの水温

差，流れ込む水と St. E-4 との水温差，および降雨量が遡上量と相関するかを調べた。

水温データには 1 日の平均値を用いた。

　遡上量と環境要因（月齢，水温，降雨量）との関係について調べたところ（Fig. 5-3-7），

遡上量は月齢，水温と弱い関係は見られるものの，明瞭な影響を与える要因は検出さ

れなかった（Fig. 5-3-8）。2008 年では月齢との関係は見られなかったが，2007 年で

は月齢 8 日付近，2009 年では月齢 10 日付近に遡上量はわずかに高い傾向が見られた

（Fig. 5-3-8）。登坂魚道直下の水温（St. E-4）と遡上量の関係を調べたところ，いず

れの年でも 23℃以上で減少傾向が見られた（Fig. 5-3-8）。遡上量は登坂魚道直下（St.

E-4）での前日からの水温差，上流から流入する水と登坂魚道直下との水温差および降

雨量と有意な相関を示さなかった（相関係数の検定, いずれも p>0.05）。

第 6 項 全長・体重・色素発達段階

　0 年魚（N=2349）の全長と体重の範囲（平均±標準偏差）は 49.8–103.7mm（58.9

±4.1），0.055-1.166g（0.135±0.059）であり，VA~ VII のすべての色素発達段階が見

られた（Fig. 5-3-9, Table 5-3-1, 5-3-2, 5-3-3）。

　0 年魚の全長，体重，色素発達段階はいずれも，採集月間で有意な違いが認められ

た（Kruskal Wallis, いずれも p<0.001, Fig. 5-3-10）。全長は，12 月から 4 月において

採集月間で有意な違いはなかったが（Steel Dwass, p>0.05），5 月ではそれ以前の月に

比べて有意に大きく（Steel Dwass, p<0.05），6 月と 7 月では 5 月に比べて有意に大き
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Fig. 5-3-9    Frequency distributution of total length, body weight 
and pigmentation stage of 0-age eels collected in the Egawa 
River during May 2007 to September 2009.
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St. E-2 - NU

VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII
Oct
Nov
Dec 3 4
Jan 9 15 10 5
Feb 34 47 32 19 11 1
Mar 24 41 45 40 11 4
Apr 5 11 16 53 33 25 4 1
May 3 2 6 11 26 16 22 1
Jun 2 1 11 1
Jul
Aug
Sep
Total 78 118 105 125 67 56 20 34 2

St. E-2 - ND

VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII
Oct
Nov
Dec 2 2 1
Jan 1 24 23 22 11 9 1
Feb 21 41 57 81 24 5
Mar 7 12 20 49 30 24 4 1
Apr 1 2 8 14 20 21 15
May 1 3
Jun 1
Jul
Aug
Sep
Total 1 54 79 102 149 77 50 26 19 1

St. E-2
VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII

Oct
Nov
Dec 1
Jan 1
Feb 1
Mar 1 3
Apr 1 7 8 11 11 3
May 1 6 25 30
Jun 1 1 2
Jul 1 1
Aug
Sep
Total 1 2 2 10 9 17 37 35 3

St. E-3
VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII

Oct
Nov
Dec
Jan
Feb 2 1 1 1
Mar 1 1 8 3 3
Apr 9 15 32 28 7
May 1 1 4 22 38
Jun 2 2 5
Jul
Aug
Sep
Total 1 2 2 19 20 41 52 50

St. E-4
VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII

Oct
Nov
Dec 1
Jan 1 4 1
Feb 1 12 3 8 1
Mar 3 19 34 28 7
Apr 1 3 27 30
May
Jun
Jul
Aug
Sep
Total 1 0 17 27 46 56 37

Table 5-3-3  Monthly composition of pigmentation stages of 0-age
eels caught at each station of the Egawa River.
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St. E-4 -ER

VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII
Oct
Nov
Dec
Jan
Feb 1 12 6 9 7 2
Mar 2 3 6 24 15 4
Apr 1 2 17 25 29 27 1
May 3 4 16 72 68
Jun 1 2 18 51 2
Jul 1 7 1
Aug
Sep
Total 3 16 14 53 52 53 118 127 3

St. E5
VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII

Oct
Nov
Dec
Jan
Feb
Mar
Apr 3
May 6 5
Jun 2 11
Jul
Aug
Sep
Total 11 16

St. E6
VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII

Oct
Nov
Dec
Jan
Feb
Mar
Apr
May 2 4
Jun 1 12 1
Jul 1
Aug
Sep
Total 3 17 1

St. E7
VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII

Oct
Nov
Dec
Jan
Feb
Mar
Apr
May 1
Jun 4
Jul
Aug
Sep
Total 1 4

All stations
VA VB1 VB2 VIA0 VIA1 VIA2 VIA3 VIA4 VIB VII

Oct
Nov
Dec 6 6 1 1
Jan 1 33 39 32 17 13 2
Feb 56 104 96 122 46 16 1
Mar 34 56 73 127 78 69 32 8
Apr 5 13 21 94 96 123 118 57
May 3 2 10 17 58 143 165 1
Jun 2 2 6 33 80 7
Jul 1 9 2
Aug
Sep
Total 1 137 218 225 373 252 274 328 319 10

Table 5-3-3ーExtended
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かった（Steel Dwass, p<0.05, Fig. 5-3-10）。体重は，12 月から 2 月において採集月間

で違いはなかったが（Steel Dwass, p>0.05），3 月と 4 月では，いずれも前月に比べて

有意に小さく（Steel Dwass, p<0.05），5 月以降に増加し，6 月と 7 月ではいずれも前

月に比べて有意に大きかった（Steel Dwass, p<0.05, Fig. 5-3-10）。色素発達段階は，12

月から 2 月において採集月間で有意な違いはなかったが（Steel Dwass, p>0.05），3 月

から 6 月では，いずれも前月に比べて有意に進んでいた（Steel Dwass, p<0.05, Fig. 5-

3-10）。これらのことから，4 月以前では 0 年魚の全長は変化せず，その体重は減少傾

向を示し，いずれも 5 月以降に成長することがわかった。一方，色素発達段階は 2 月

から 6 月にかけて進行させることがわかった。

　0 年魚の全長，体重，色素発達段階はいずれも，定点間で有意に異なっていた（Kruskal

Wallis, いずれも p<0.001, Fig. 5-3-10）。全長と体重は，St. E-6 と St. E-7 ではそれよ

り下流のいくつかの定点に比べて有意に大きい傾向が見られた（Steel Dwass, p<0.05,

Fig. 5-3-10）。河口の定置網（St. E-2-NU，St. E-2-ND）における色素発達段階の上下四

分位の範囲は VB1~ VIA2，St. E-2~ St. E-4 では VIA3~ VIB であり，登坂魚道では VIA2~

VIB であった（Fig. 5-3-10）。St. E-5 より上流の淡水域では VIA3~ VII であり，下流の定

点に比べて有意に色素発達段階が進行している傾向が見られた（Steel Dwass, p<0.05,

Fig. 5-3-10）。このことから，今川と同様，0 年魚は体サイズの成長と色素発達段階の

進行とともに，上流へと移動しており，VIA3 以降のクロコが主に淡水域へ進入してい

ることがわかった。

　1 月~ 6 月の各月において，全長，体重，色素発達段階と採集定点との関係を調べた

ところ，全長，体重，色素発達段階はいずれも，採集月により定点間の傾向は異なっ

た（Fig. 5-3-11）。全長には，3 月と 4 月において定点間の有意な違いが認められたが

（t-test, p<0.05），一定の傾向は見られなかった（Fig. 5-3-11）。また，それ以外の月で

は定点間で有意な違いは見られず（t-test or ANOVA, p>0.05），概ね定点間で違いはな

いことが示唆された。体重は 2 月から 4 月の各月において，定点間で有意な違いは認

められたものの（Multiple t-tests with Bonferroni correction, p<0.05），一定の傾向は認

められなかった（Fig. 5-3-11）。5 月と 6 月では，St. E-2~ St. E-4 の体重は，他の定点

に比べて高い傾向にあった。色素発達段階は，2 月から 5 月の各月において，定点間

で有意な違いが見られた（Kruskal Wallis, いずれも p<0.05, Fig. 5-3-11）。河口におけ

る定置網（NU, ND）における色素発達段階はそれより上流の定点よりも未発達であっ

た（Steel Dwass, p<0.05）。
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第 7 項 色素発達段階ごとの全長・体重・肥満度

　同じ色素発達段階であっても，採集月によってその全長，体重，肥満度が異なるか

を調べたところ，全長は VIA0 と VIA3 において採集月間で有意に異なったが（ANOVA, い

ずれも p<0.05, Fig. 5-3-12），多重比較では VIA0 の全長が 1 月と 4 月の間で有意に異な

る以外は，いずれの 2 群間でも有意な違いはなかった（Multiple t-tests with Bonferroni

correction, p>0.05）。VIA0 と VIA3 を除いた VB1~VIA4 において，全長は採集月間で有意

な違いは認められなかった（ANOVA, いずれも p>0.05, Fig. 5-3-12）。VIB の全長は，4

月から 7 月において，月の経過とともに増加する明瞭な傾向が認められた（ANOVA,

p<0.05, Fig. 5-3-12）。体重は，VA2，VIA3，VIA4，VIB において，採集月間で有意に異な

り（ANOVA, いずれも p<0.05），VA2，VIA3，VIA4 では月の経過とともに概ね減少する

傾向が認められるのに対し，VIB では月の経過とともに増加する傾向が認められた（Fig.

5-3-12）。肥満度は，いずれの色素発達段階においても，採集月間で有意に異なり

（ANOVA, いずれも p<0.05, Fig. 5-3-12），月の経過とともに減少する傾向が認められ

た。これらのことから，同じ色素発達段階であっても，月の経過とともにその肥満度

は減少する傾向にあること，VIB の全長と体重は，月の経過とともに増加することがわ

かった。

　1 月~ 6 月の各月において，同じ色素発達段階であっても，定点間でその全長，体重，

肥満度が異なるかを調べたところ，1 月~ 5 月では 2 月と 4 月の VB2 を除いて，全長は

定点間で有意な違いはなかった（t-test or ANOVA, いずれも p>0.05, Fig. 5-3-13）。6

月では，全長は定点間で有意に異なり，St. E-2~E-4 では他の定点に比べて大きい傾向

が見られた（Fig. 5-3-13）。体重は，いくつかの色素発達段階と採集月の 4 つの組み合

わせ（2 月-VB2，4 月-VIA2，4 月-VIA1，5 月-VIA4）において，定点間で有意な違いは認

められたものの（ANOVA, いずれも P<0.05），それらに一定の傾向は見出すことはで

きなかった（Fig. 5-3-13）。これらを除き，体重は定点間で有意な違いはなかった（t-test

or ANOVA, いずれも p>0.05）。肥満度も，色素発達段階と採集月の 3 つの組み合わせ

（3 月-VIA1，4 月-VIA1，4 月-VB1）において，定点間で有意な違いは認められるものの

（ANOVA, いずれも p<0.05），それらに一定の傾向は認められなかった（Fig. 5-3-13）。

これらを除き，肥満度は定点間で有意な違いはなかった（t-test or ANOVA, いずれも

p>0.05）。これらのことから，色素発達段階ごとの全長，体重，肥満度は，河川内の空

間分布とは関係しないことが示唆された。
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を調べたところ，全長は VIA0 と VIA3 において採集月間で有意に異なったが（ANOVA, い

ずれも p<0.05, Fig. 5-3-12），多重比較では VIA0 の全長が 1 月と 4 月の間で有意に異な

る以外は，いずれの 2 群間でも有意な違いはなかった（Multiple t-tests with Bonferroni

correction, p>0.05）。VIA0 と VIA3 を除いた VB1~VIA4 において，全長は採集月間で有意

な違いは認められなかった（ANOVA, いずれも p>0.05, Fig. 5-3-12）。VIB の全長は，4

月から 7 月において，月の経過とともに増加する明瞭な傾向が認められた（ANOVA,

p<0.05, Fig. 5-3-12）。体重は，VA2，VIA3，VIA4，VIB において，採集月間で有意に異な

り（ANOVA, いずれも p<0.05），VA2，VIA3，VIA4 では月の経過とともに概ね減少する

傾向が認められるのに対し，VIB では月の経過とともに増加する傾向が認められた（Fig.

5-3-12）。肥満度は，いずれの色素発達段階においても，採集月間で有意に異なり

（ANOVA, いずれも p<0.05, Fig. 5-3-12），月の経過とともに減少する傾向が認められ

た。これらのことから，同じ色素発達段階であっても，月の経過とともにその肥満度

は減少する傾向にあること，VIB の全長と体重は，月の経過とともに増加することがわ

かった。

　1 月~ 6 月の各月において，同じ色素発達段階であっても，定点間でその全長，体重，

肥満度が異なるかを調べたところ，1 月~ 5 月では 2 月と 4 月の VB2 を除いて，全長は

定点間で有意な違いはなかった（t-test or ANOVA, いずれも p>0.05, Fig. 5-3-13）。6

月では，全長は定点間で有意に異なり，St. E-2~E-4 では他の定点に比べて大きい傾向

が見られた（Fig. 5-3-13）。体重は，いくつかの色素発達段階と採集月の 4 つの組み合

わせ（2 月-VB2，4 月-VIA2，4 月-VIA1，5 月-VIA4）において，定点間で有意な違いは認

められたものの（ANOVA, いずれも P<0.05），それらに一定の傾向は見出すことはで

きなかった（Fig. 5-3-13）。これらを除き，体重は定点間で有意な違いはなかった（t-test

or ANOVA, いずれも p>0.05）。肥満度も，色素発達段階と採集月の 3 つの組み合わせ

（3 月-VIA1，4 月-VIA1，4 月-VB1）において，定点間で有意な違いは認められるものの

（ANOVA, いずれも p<0.05），それらに一定の傾向は認められなかった（Fig. 5-3-13）。

これらを除き，肥満度は定点間で有意な違いはなかった（t-test or ANOVA, いずれも

p>0.05）。これらのことから，色素発達段階ごとの全長，体重，肥満度は，河川内の空

間分布とは関係しないことが示唆された。
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第4節  岩登り行動

行動観察

　4 月から 5 月には，江川の河口堰の縁をニホンウナギが岩登りする様子が観察され

た（Fig. 5-4-1）。岩登りの活動が 1 日の中でどのように変化するかを調べるため，2007

年 5 月 12 日，2009 年 4 月 16 日，5 月 21 日に，正午から翌正午まで 24 時間の観察

を行った。2 時間おきに 30 分間の観察を行い，遡上トライの回数を数えた。なお，頭

部を水面から出し，岩肌に露出させることを遡上トライとした。夜間の観察にはヘッ

ドライトを用いた。30 分の観察の開始時と終了時には潮位，水温および塩分の測定も

行った。

昼夜・潮位との関係

　2007 年 4 月 12 日，2009 年 4 月 16 日および 5 月 21 日において，岩登り行動の観

察を行い，遡上トライ数と昼夜，潮位との関係について調べた。遡上トライは昼夜と

もに認められたが，いずれの観察日においてもそのピークは夜間であった（Fig. 5-4-2）。

また，遡上トライ数は満潮付近および上げ潮時に多くなる傾向が認められた。満潮お

よび上げ潮時には湖内からの水の流入により，塩分と水温が高くなっていた。

第 5 節　摂餌

　湖口，今川および江川で採集された計 3298 個体の 0 年魚について，胃腸内容物の

有無を観察した（Fig. 5-5-1, 5-5-2, 5-5-3）。胃腸内容物には，ユスリカ類の幼虫，環形

動物，卵などが見られた。

　空胃率が色素発達段階，採集月，採集定点それぞれと関係するかを調べたところ，

色素発達段階の進行，および 12 月から 7 月にかけての採集月の経過に伴い，空胃率

は減少する傾向が認められた（Fig. 5-5-4 a, b）。また，湖口では空胃率は 100%であり，

今川と江川では上流の定点ほど摂餌率の高い傾向が認められた（Fig. 5-5-5）。

　1 月~ 6 月の各月において，空胃率が定点間で異なるかを調べたところ，今川では 2

月~ 5 月において，空胃率は上流ほど低い傾向が認められた（Fig. 5-5-6）。江川では 4

月~ 6 月で上流の空胃率が低い傾向が認められた（Fig. 5-5-6）。
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Fig. 5-4-1   Photograph of climing elvers at St. E-4 in the Egawa River.
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第 6 節　考察

第１項  河口における滞留と遡河

　今川と江川の両河川において，0 年魚における淡水域への遡上は春に見られ，季節

的な水温上昇と関連していることが示唆された。今川における淡水の最下流域（St. I-

3）では 4 月以降に出現量が増え，また江川の登坂魚道（St. E-4-ER）では淡水域への

遡上が主に 4 月から 6 月であったことから，0 年魚は 3 月までは河口に滞留し，4 月

以降に淡水域へ進入するものと推察された。他のウナギ属魚類における遡河の開始は

水温と関係しているものと考えられており，ニュージーランドのウナギ属 2 種では 12℃

以下で遡河が抑制されることが報告される（August and Hicks 2008）。ヨーロッパウ

ナギでもその閾値が 10~ 12℃であり（Gascuel 1986，Crivelli et al. 2008），アメリカ

ウナギでは遡河量と水温とが相関し，遡河が水温 12℃以上で盛んになることが報告さ

れる（Sorensen and Bianchini 1986, Jessop 2003, Sullivan et al. 2009）。本研究では，

シラスが滞留する河口の水温は 3 月以降に上昇し始め（Fig. 5-2-5 St. I-2, Fig. 5-3-5），

4 月には 10-15℃となっていた。このことからニホンウナギでも同様に，春に水温が上

昇しはじめ，10-15℃となると淡水への進入が盛んに行われる可能性が考えられた。

　江川の河口において，淡水への遡上が起こる前の 2~ 4 月には，上流および下流方向

へ移動する個体が多く見られ，河口を往来していることがわかった。その際，下流移

動の個体は上流移動に比べて多く出現する傾向にあった。河口での往来より後の 4 月

~ 5 月にはその上流の河口堰直下（St. E-4）において高密度で集まることから，下流

移動の個体はそのまま湖へと移動するわけでなく，河口での滞留期間に周囲を漂って

いた個体であると推察される。定置網の上流（St. E-2~ St. E-4）の個体数密度が下流

（St. E-1）に比べて高いため（Fig. 5-3-5），河口を漂う個体は，定置網では下流方向

へ移動する個体として多く採集されたものと考えられた。ヨーロッパウナギのシラス

は沿岸において上げ潮を選択的に遊泳して接岸し（Cruetzberg, 1958, 1961），シラス

は潮汐の限界域に集積する（Edeline et al. 2007）。本研究の定置網で採集された個体

もまた VB2~ VIA2 のシラスであり（Fig. 5-3-10, St. E-2-NU, St. E-2-ND），これらは河口

へと到達した後，水温の上昇し始め，淡水へ遡上が始まるまでの間，潮汐の限界域で

ある河口で往来を繰り返し，滞留，集積しているものと推察された。

第２項 遡河行動と環境要因

　4 月~ 6 月において，登坂魚道の遡上量は水温 23℃以上で少ない傾向があったが，

月齢，前日からの水温差，上流からの流入水との水温差，降雨量との明瞭な関係は認

められなかった。登坂魚道における遡上量は，環境による遡上活性による影響だけで

なく，当然，魚道直下である St. E-4 の個体数密度にも強く影響されるものと考えられ
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る。事実，4 月~ 6 月において St. E-4 の個体数密度は 0~ 730 個体/m2 であり，その変

動が大きいことから（Fig. 5-3-5），遡上量と環境要因との対応からは，遡上行動に対

する環境要因の影響を検出できなかったのかもしれない。23℃以上では遡上量は減少

傾向であったが，その水温になるのは登坂魚道における遡上終期の 6 月であった。遡

上終期の 6 月には魚道直下の個体数密度が減少していたため（Fig. 5-3-5），遡上量が

少なかったものと推察される。

　岩登り行動の観察を行ったところ，その行動は夜間に活発に行われる一方，昼間に

も少なからず行われていることがわかった。これに対し，湖口におけるシラスの接岸

は夜間にのみ見られる（第 3 章, Fig. 3-1-7）。岩登りを行う個体は，登坂魚道で採集さ

れた個体（Fig. 5-3-10, St. E-4-ER）と同様と考えれば，それらは主に色素を発達させ

たクロコである。色素発達段階の進行により，光への忌避性が薄まるため（松岡, 1971;

Bardonnet et al., 2005），岩登り行動は昼間にも行われているものと推察される。また，

岩登り行動には潮汐との関係も見られ，満潮および上げ潮時に活発となった。湖口に

おけるシラスの接岸は上げ潮を選択的に遊泳することによって行われており（第 3 章,

Fig. 3-1-10），岩登り行動でも同様のリズムを維持していることが推察された。上げ潮

および満潮時には，水温と塩分の高い湖の水が河口堰直下へと流入しており，これら

の外部環境の変化によって岩登り行動が促進されていた可能性も考えられた。以上の

ことから，照度，潮汐リズム，あるいは潮汐に伴う水温と塩分の変動といった外部環

境要因が岩登り行動の活性に影響している可能性が考えられた。

　野外における観察においては，複数の要因が同時に変動することから，遡上活性に

影響する環境要因を特定することは難しい。野外観察の結果，遡河時期の 0 年魚は水

温，個体数密度，照度などの変動を経験しており，それらは遡上活性に影響しうる要

因候補として考えられた。これらの個々の要因が遡上活性に与える影響をより詳細に

調べるためには，単一の環境要因を操作した行動実験を行う必要があるものと考えら

れる。

第３項 年齢の分布と 0 年魚の減耗

　今川では，塩分のある St. I-1 と St. I-2 で採集された個体は 0 年魚が多く，淡水の最

下流域である St. I-3 で採集された個体は 0 年魚とともに 1 年魚と 2 年魚以上を含んで

いた。また，淡水中流域の St. I-4 に出現する個体はほとんど 1 年魚以上であった。こ

のことから，河川上流に向かって高齢個体が多く分布する可能性と，採集方法による

バイアスの可能性が考えられた。上流側の St. I-3 と St. I-4 では電気ショッカーを用い

ており，採集される個体には体サイズのバイアスはかからない，もしくは小サイズの

個体ほど目視が難しいため，漁獲効率が落ちるものと考えられる。一方，下流側の St. I-1
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と St. I-2 の小型定置網は移動個体をトラップする漁法であるため，遡河時の移動個体

に対して有効であるが，黄ウナギとなり，定着してほとんど移動しない個体には機能

しないものと考えられる。そのため，小型定置網による採集を行った St.I-1 と St. I-2

では 1 年魚以上の高齢個体が少なく，電機ショッカーを用いた St. I-3 と St. I-4 では高

齢の黄ウナギが多く採集されたのかもしれない。

　電気ショッカーで採集を行った St. I-3 と St. I-4 では，上流側の St. I-4 に高齢個体が

多く分布していた。このことは，すくなくとも淡水域においては上流に高齢個体が多

い傾向にあることを示している。浜名湖の西神田川において，河川内において，上流

ほど大型の個体が多く，成長に伴って，上流へと緩やかに移動することが報告されて

いる（横内, 2010）。今川においても，ニホンウナギは成長に伴って，河川上流へと徐々

に移動し，上流に高齢個体が多く出現したものと推察される。

　江川では形態計測を行った 2352 個体の内，わずか 3 個体のみが判別分析で 1 年魚

以上と推定された。小型定置網，登坂魚道はいずれも移動個体を採集する漁法であり，

やはり定着した高齢個体に対しては有効でないものと推察される。加えて，タモ網に

よる採集もまた，網口が幅 250mm，高さ 100mm の小型のタモ網を用いており，小サ

イズの 0 年魚を採集するのに有効な漁法と考えられる。このことから，いずれの漁法

も遡河過程における小サイズの 0 年魚を採集するのに特化した漁法であったため，高

齢個体の採集が極端に少なかったものと推察された。

　本研究の結果，5 月以降には今川と江川いずれにおいても，0 年魚の出現が減少し，

ほとんど採集されなかった。このことから，①遡河過程における急激な減耗，②採集

調査の漁獲による減少，③調査定点外の生息場所への移動，④採集方法の漁獲効率の

低下，の 4 つの可能性が考えられる。①の可能性には，捕食圧の高まりと種内競争に

よる飢餓の減耗が考えられる。5 月以降は，高水温期であり，捕食者の活動が高まる

ことが考えられる。具体的なシラスおよびクロコの捕食者は定かでないものの，採集

調査時にハゼ類がクロコを捕食していたのを観察したこともあり，被食のリスクは低

いものではないものと推察される。また，ニホンウナギの摂餌は低水温では起こらな

いことから（松井, 1972; 第 4 章 Fig. 4-2-3），水温の上がる春から秋が成長期にあた

る。夏の高水温期には餌をめぐる競争が激しくなり，高密度で加入した 0 年魚の間で，

飢餓が起こる可能性もある。これらのことから，遡河過程における急激な減耗を受け

た可能性は十分に考えられる。

　今川における電気ショッカーを用いた漁獲による黄ウナギの緩やかな減少を考える

と，②の可能性は低いものと考えられる。St. I-3 と St. I -4 において電気ショッカーを

用いて，3 年にわたり毎月の定点調査を行った結果，1 年魚以上の黄ウナギの漁獲は徐々

に減少した（Fig. 5-2-9）。しかし，この減少傾向は緩やかであり，1 回の調査で全部の
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黄ウナギを漁獲するものでないことを示している。1 回の調査時には定点内全域を一

度探索することに留めたため，巣穴に潜む定着性のニホンウナギ（Aoyama et al.,

2005）を即座に根絶するには至らないものであったと推察される。0 年魚は 1 年魚以

上に比べ，その体サイズが小さく，漁獲効率が下がることも考えられ，より漁獲圧を

受けにくいことも考えられる。また，漁獲による減少を軽減するため，江川における

調査では，各定点で採集された個体は形態計測を行った後に，月に 10~ 20 個体を保

存し，それ以外は再び同じ地点へ放流した。これらのことから，両河川で 5 月以降に

見られた 0 年魚の急激な減少は漁獲が主要因ではないものと考えられた。

　③の調査定点外の生息場所へ移動の可能性もまた低いものと考えられる。今川の調

査定点の最上流である St. I-4 には年間を通して，0 年魚はほとんど出現しなかった。

前述したように，河川内におけるニホンウナギの上流への移動は緩やかであると考え

られるため，St. I-4 より上流へ移動したとは考えにくい。これ以外に，最下流の St. I-

1 より下流である湖へと移動したことが考えられる。しかし，夏に 0 年魚の小サイズ

のニホンウナギが湖内で大量に採集された報告例はなく，江川の河口に設置した湖方

向へ移動する魚を採集する小型定置網（St. E-2-ND）においても，5 月以降，漁獲の増

加は認められない（Fig. 5-3-4）。これより，湖へと移動した可能性もまた低いものと

考えられた。

　④の採集方法の漁獲効率の低下について考察すると，前述したように定置網と登坂

魚道は移動個体を採集する漁法であるため，夏期以降に０年魚が生息域に定着し，移

動を行わなくなると，その漁獲効率は落ちる可能性が考えられる。しかし，St. I-3 に

おける電気ショッカーでは行動特性の変化に影響されることなく採集されるはずであ

るが，そこでも同様に０年魚の出現が夏以降に減少していた。以上のことを総合して

考えると，河川内において，冬~ 春に汽水域と淡水の最下流域に現れた高密度の個体

群は，夏期には，被食や飢餓によりその数を急激に減らしている可能性が高いものと

考えられた。

　Edeline et al.（2007）は，ヨーロッパウナギにおいて，シラス~ クロコおよび小サ

イズの黄ウナギについて，河口から淡水域までの分布を比較した。その結果，シラス

~ クロコは潮汐流の限界域に高密度で分布する一方，小サイズの黄ウナギは河川内を

均等に分布していた。このことから，シラス~ クロコから小サイズの黄ウナギになる

間に，潮汐流の限界域から下流と上流の両方向へと密度依存的に分散するものと推察

された。しかし，本研究で得られた遡河過程における初夏からの急激な減耗の可能性

を考えると，異なる解釈が可能となる。シラス~クロコは冬~春に潮汐の限界域 （St. I-2 ,

St. E-4）に高密度で出現した後，急激に減耗していたとすると，高密度がなくなり均

一な分布となるのは下流と上流の両方向へと分散によるものというより，高密度の個
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体群が減耗していなくなったためとも考えられる。０年魚における減耗に関する知見

はいままで皆無であったが，本研究の結果はそれを示唆するものであった。今後，よ

り詳細に０年魚の減耗を調べ，滞留後の分布変動を調べる必要があるものと考えられ

た。

第４項 全長・体重・色素発達段階

　今川と江川のいずれにおいても，色素発達段階は２月から進行する一方で，全長と

体重の成長は５月以降に見られた（Fig. 5-2-12, Fig. 5-3-10）。0 年魚の全長，体重は色

素発達段階の VIA3 に減少傾向が終わり，以降，増加する傾向に転換し，その成長は VIB

以降，顕著となる（第２章, Fig. 2-4-3）。５月以降になると，両河川における色素発達

段階は主に VIA4 より発達した個体が多くなることから，この時点以降に全長，体重の

成長が見られたものと考えられる。

　同じ時期でも，その色素発達段階の組成は定点間で異なり，2 月~ 5 月の各月，今川

の St. I-1 と St. I-2 にはシラス~クロコ（VA~ VIB）が混在して出現するのに対し，St. I-3

にはクロコ（VIA3~ VIB）およびその直前の VIA2 が主に出現した（Fig. 5-2-12）。また，

江川においても，河口に滞留し小型定置網で採集された個体に比べて，それより上流

の定点（St. E-2~ E-4, St. E-4-ER）で採集された個体は，色素発達段階を進行させて

いた（Fig. 5-3-11）。登坂魚道における色素発達段階は時期とともに進行し，その出現

盛期である４~ ６月には，クロコ（VIA3~ VIB）およびその直前の段階（VIA2）が主に

出現した。これらのことから，シラスが河口に一定時間滞留し，クロコ直前まで色素

発達を進めた後，それらの一部が淡水域へと遡上するものと推察された。

　ヨーロッパウナギでは、潮汐流に乗って河口を遊泳する個体群は主に VB であるのに

対して、Eel ramp を遡上する個体群は VIA0~ VIA4 であり、VIA2 が最も多い（Edeline et al.

2004）。A. australis と A. dieffenbachii でも、海から淡水へ進入したばかりの個体は主

に VB であり（Jellyman, 1977）、河川を遡上する個体は VIA2~ VIA4 であった（Jellyman,

1979）。アメリカウナギでは，水温が上昇しはじめると遡河が活発になるとともに，Haro

and Kruger（1988）による区分での Stage 1-2 から Stage 3-4 へと色素発達段階は進

行する（Sullivan et al. 2009）。Stage 1-2 は本研究の VIA1 以前を，Stage 3-4 は VIA2，

VIA3 に相当する。これらのことから，ウナギ属魚類では共通して，クロコの直前（VIA2）

まで発育した後に淡水域へ遡上するものと考えられた。

　今川では，2 月~ 5 月の各月において，色素発達段階は上流ほど進行していたのに対

し，全長は 5 月，体重は 4 月，5 月に上流で大きくなっていた（Fig. 5-2-12）。これは，

St. I-3 では 4~ 5 月になると，VIB の個体が多く含まれるようになるため，前述したよ
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うに体サイズの成長が起きたものと考えられた。一方，江川では，5 月~ ６月におい

て，体重に定点間の差異が見られ，河口~ 河口堰までの定点（St. E-2~ St. E-4）にお

ける体重は他の定点に比べて大きい傾向が見られた（Fig. 5-3-11）。これは，河口堰に

より遡上を妨げられた個体が，体サイズの成長が始まる VIA3 以降まで汽水に留まった

結果，高成長を得たことによる可能性が考えられる。今川においても，6 月になると，

汽水である St. I-2 の全長と体重は，それまで全長と体重の大きかった St. I-3 の個体よ

りも大きくなっていた（Fig. 5-2-12）。汽水域の個体が VIA3 以降になると体サイズの成

長を始め，それらは淡水域の個体よりも高成長となることを示唆している。汽水は浸

透圧の調節コストが少ないこと（Boeuf and Payan 2001; Okamura et al. 2009），汽水

域は淡水域に比べて生産力が高いことにより，高成長となる可能性が考えられる。事

実，浜名湖水系で淡水域と塩分のある湖で採集した黄ウナギでは，湖の個体の成長率

が大きいことがわかっており（横内 2010），本研究の結果はこれと一致するものであ

った。

第５項 色素発達段階ごとの全長・体重・肥満度

　色素発達段階ごとの全長，体重，肥満度の空間分布は，今川と江川で異なる傾向が

見られた。今川では，VIB 以前における体重，肥満度は上流の定点で大きい傾向があっ

た。全長には定点間で違いがなかったことから，体重の大きさが肥満度と対応したも

のとなっていた。これより，以下では全長と体重の双方を考慮した肥満度に着目する。

同じ時期，同じ色素発達段階であっても，上流へ遡上した個体の肥満度は下流に残留

した個体に比べて，高かった。これは，①肥満度の高い個体がより上流まで遡上した

ためか，もしくは②上流に遡上した個体の餌環境が好転して肥満度が高くなったため

に生じたものと考えられる。

　一つ目の可能性は，次の第 6 章の行動実験において，遡上個体の体サイズと肥満度

は残留個体に比べ高かったことから（第 6 章後述, Fig. 6-2-4），支持される。ヨーロッ

パウナギやアメリカウナギでも肥満度，もしくは栄養状態の高い個体で遊泳行動が活

発であることが報告される（Du Colombier et al. 2007, 2008; Imbert et al., 2008）。こ

のことを踏まえると，河口にいた個体の内，肥満度の高い個体がより上流まで遡上し

ていることが考えられた。しかし，二つ目の可能性もまた，今川では上流ほど摂餌を

行っている個体の割合は高かったこと（Fig. 5-5-6）から，支持される。これより，今

川における肥満度の空間分布を説明する二つの可能性はいずれも支持された。

　江川では，今川と同様の傾向は見られず，色素発達段階ごとの全長，体重，肥満度
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は，河川内の分布とは関係していなかった。St. E-4 には河口堰があり，遡河に対して

物理的な障害となっている。河口堰に設置した登坂魚道を遡上する個体は，その下流

の定点（St. E-2~ E-4）の個体に比べて，全長，体重，肥満度に違いは見られなかった

（Fig. 5-3-13）。このことは，今川の定点間における肥満度の差異を説明する一つ目の

可能性を支持しないものである。ただし，河口堰直下には，遡上を妨げられた個体が

4~ 5 月に高密度で集積する様子が観察されており（Fig. 5-3-5），江川では本来遡上す

る個体も遡上できずに下流に留まり，肥満度が上流と下流で差が出なかった可能性も

考えられた。

　江川において，摂餌個体の割合は，今川と同様に上流ほど高い傾向が見られた（Fig.

5-5-6）。上流で摂餌状況が良いのにもかかわらず，肥満度に定点間の差異が見られな

いことから，今川での空間分布を説明した二つ目の可能性もまた支持されない。ただ

し，摂餌個体の割合における定点間の違いは今川に比べて小さいこと，江川は今川に

比べて小規模な河川であるため，上流側で採集された個体も淡水に進入して間もない

個体であること，などの理由で摂餌環境が肥満度に反映されていなかった可能性も考

えられる。今川と江川で肥満度の空間分布が異なる原因は特定できないものの，江川

における人工物の河口堰が遡上を阻害するため，稚魚の分布になんらかの影響を与え

ている可能性が高いものと考えられた。以上のことから，今川における調査結果は，

個体の肥満度が遡河による空間分布と密接に関係することを示唆しており，一方，江

川では遡河を妨げる河口堰があることにより，稚魚の本来の分布を変え，ひいては肥

満度の傾向にも影響したものと考えられた。

　肥満度は時間との関係においても一定の傾向で変動することがわかった。今川と江

川のいずれにおいても，VI A4 以前の各色素発達段階の体重および肥満度は時間経過と

ともに減少する傾向にあった。すなわち，同じ色素発達段階でも出現時期が遅いほど

肥満度が低くなることが示された。この理由には，二つの可能性が考えられる。一つ

目の可能性として，接岸時期の早い個体ほど，肥満度が高いことが考えられる。接岸

時期の早い個体ほど河川に早期に到達し，河川内においてある色素発達段階に達する

時期も早まると考えられる。このため，接岸時期の早い個体が高肥満度を持つならば，

上記の現象は説明される。しかし，湖口において採集された個体の肥満度は，2007 年

12 月~ 2009 年 2 月の VB1 で月の経過に伴いわずかに減少していたものの，VA では採

集月間で違いはなかった（Fig. 5-1-4 a）。また，2003 年 12 月~ 2005 年 3 月では，VA

の肥満度が 11 月の個体で高いだけで，それ以外の月では変動なく，VB1，VB2 でも月の

経過に伴う肥満度の変化は見られなかった（Fig. 5-1-4 b）。このことから，湖口を通過
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する時期と肥満度には明瞭な関係は認められず，接岸時期の早い個体ほど，肥満度が

高いわけではないものと考えられた。

　二つ目の可能性として，河川に加入した後，肥満度が高い個体ほど色素発達が早く

進行することが考えられる。浜名湖加入時の色素発達段階は時期が遅いものほどやや

進行する傾向にあるものの，その大半は VA~ VB2 の範囲にあった（第 3 章, Table 3-1-1）。

冬季，湖へ加入した個体は 10℃以下の低水温に遭遇する（第 3 章, Fig. 3-1-2）。10℃

以下の低水温は耳石成長を停滞させるとともに，その色素発達の進行を遅らせる（第

4 章, Fig. 4-2-2）。そのため，湖で色素発達を停滞させた個体が河口へと移動し，集積

することとなる。すなわち，湖への加入時期に関係なく，同程度の色素発達段階で河

口に滞留，集積していくものと考えられる。それらは 3 月以降の水温上昇に伴って一

斉に色素発達を開始するものと考えられる（Fig. 5-2-11, Fig. 5-3-10）。この時，高い肥

満度を早く獲得した個体は早期に色素発達を進め，いつまでも肥満度を高められなか

った個体は個体発達を遅らせている可能性が考えられる。また，高水温ほど色素発達

段階の進行は早く（Dou et al. 2003a; 第 4 章 Fig. 4-2-2），摂餌の開始も早めるため（第

4 章 Fig. 4-2-3），河川内において高水温の微小生息域に到達した個体は色素発達を早

めるとともに高い肥満度を獲得しているのかもしれない。前述した個体の肥満度と河

川内における空間分布との関係を同時に考慮した場合には，早い時期に高い肥満度を

獲得した個体ほど早期に色素発達をさせ，より上流に分布しているものと推察される。

以上のことから，肥満度を同じ色素発達段階の個体を用いて比較すると，それらは時

間的な変化や空間的差異を示しており，河川内の分布形成に重要な役割を持つことが

示唆された。
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第６章  行動メカニズム

　黄ウナギは塩分を含む湖から淡水の河川まで広い範囲に分布する。淡水域に遡上す

るか海域に残留するかは，0 年魚でどこまで遡河するかにより概ね決定されるものと

考えられる（横内 2010）。本章では，0 年魚の回遊行動を制御するしくみを行動学的

見地から解明することを目的とする。

　Jellyman（1977）は，稚魚期の回遊を海から河口への接岸回遊と河川内における遡

河回遊との 2 つの明確な段階に分けられるとした。研究を実施した浜名湖水系では，

浜名湖は河口域と解釈されるので，この 2 段階の中間に位置する河口での回遊を含め，

本研究では稚魚の回遊を次の 3 つの生活史イベントに分けることとした。①黒潮から

河口域までの移動（接岸, 第 3 章），②河口域での移動（湖内移動, 第 4 章），③河川

内における移動（遡河, 第 5 章）である。これらの回遊に直接的に関わる代表的な行

動として，①では沿岸部での潮汐に伴う鉛直運動，②では低塩分水に向かう行動（以

下，淡水進入行動），③では流水に逆らって遊泳する行動（以下，遡上行動）が考えら

れる。

　アユが落水刺激に対して飛び跳ね行動を行うように，動物はしばしばある特異的な

刺激に対して反応する（Tsukamoto et al. 2009）。さらに，この刺激が一定でも，それ

に対する反応が変わる場合には，刺激と反応の間に，反応のレベルを修飾する動因が

想定される（Tsukamoto et al. 2009）。この行動モデルにニホンウナギの淡水進入行動，

遡上行動を当てはめると（Fig. 6-1-1），それぞれの刺激には塩分勾配，流水が想定さ

れる。中間変数である動因に影響を及ぼす可能性のある要因には，発育段階などの発

達要因，水温や照度などの外部環境要因，空腹や肥満度などの内部要因が挙げられる。

これより，淡水進入行動，遡上行動のメカニズムを解明するには，それらの反応を修

飾する動因が具体的にどの要因によって影響されるかを明らかにする必要がある。

　本章では，発育段階（シラス，クロコ，黄ウナギ），外部環境要因（塩分，流水，水

温，照度，隠れ家の有無，個体数密度），および内部要因（空腹度，体サイズ，肥満度）

が淡水進入行動，遡上行動に及ぼす影響を実験的に調べることとした（Table 6-1-1）。

魚類の回遊は，不適な環境に置かれた時にそれまで生息していた場所から脱出するこ

とがそもそもの始まりであるとする‘脱出理論’が提唱されている（Tsukamoto et al.

2009）。本研究では，刺激の無い条件下でランダムな方向に分散する行動を「脱出行

動」と定義し，各種要因が脱出行動に及ぼす影響についても調べることとした。
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Stimulus ResponseDrive

Salinity gradient
Water current

FW-entry
Upstream swimming

Internal factors
Developmental

factors

External factors

Fig. 6-1-1   Behavioural model for the inshore and upstream migration. 
The psychological drive for migration of juvenile eels is  possibly affected 
by developmental factors, external factors and internal factors.   
Appropriate stimuli of salinity gradient or water current and the elevated 
level of drive may cause the response of FW-entry or upstream swimming 
behaviour.
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第 1 節 淡水進入行動

第 1 項 塩分勾配

（１）材料と方法

供試魚

　2009 年 1 月 16 日~ 18 日に湖口で採集されたシラスウナギ 270 個体を用いた。1 月

19 日に実験所へと輸送し，パンライト水槽（200L）にシラスウナギを収容し，飼育を

始めた。海水（水温 15℃~ 27℃，塩分 30~ 35）を掛け流し，10 月 17 日まで飼育し

た。餌としてユスリカ類の幼虫を毎日正午に与えた。

行動実験

　行動実験には，3 つのコンパートメントに仕切られた直方型水槽（幅 750mm, 奥行

300mm, 高さ 300mm）を用いた（Fig. 6-1-2）。コンパートメント間を供試魚が移動で

きるように表層に開口部（直径 10mm）を作った。漏斗状のガラス管（最小内径 5mm,

Fig. 6-1-3）による細工を開口部に施し，中央のコンパートメントから両側のコンパー

トメントへと一方通行となるようにした。

　中央と片端のコンパートメントには海水，もう片端のコンパートメントには淡水を

入れ，塩分勾配条件で行動実験を行った。淡水と海水には，それぞれ今川と浜名湖内

で採水したものを用いた。両端のコンパートメントには，10Ｌタンクからコンパート

メント内へ水を供給できるようにし，中央コンパートメントの表層に直径 10mm の穴

を開け，その穴をメッシュで覆い水だけをオーバーフローさせた。水槽はウォータバ

スに入れ，ウォーターバスの水温をヒーターとクーラー（Reisea, LX150）により制御

した。

　漏斗状開口部を遮蔽板で塞いだ状態にして，中央コンパートメントに供試魚 40 個体

を入れ，9 時間，馴致を行った。馴致時のはじめの 3 時間で，飼育水温から実験水温

へと徐々に温度を変えた。馴致時にはエアストーンを入れ，実験開始の 30 分前に水槽

から取り除いた。漏斗状開口部を開放するとともに両端のコンパートメントへ淡水お

よび海水を注入し，実験を始めた。タンクからの注入量はおよそ 0.33L/h とした。実

験開始から 0.5 時間後，1 時間後，2 時間後，3 時間後に両端のコンパートメントをス

トロボ撮影し，画像を元に個体数を数えた。

　飼育 1 日目，35 日目，91 日目，216 日目，271 日目にトライアル 1~ 5 を行った（Table

6-1-2）。いずれのトライアルも，水温 15℃，暗条件（0 lux）とした。各トライアルで

は 2~6 レプリケートを設け，計 80~ 240 個体を用いた。

外部形態の計測

　海水および淡水に移動した個体を海水進入群と淡水進入群，実験開始時のコンパー

トメントに残った個体を残留群とした。各トライアルでは，実験前群（Initial），淡水
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SWSW FW

SW FW

25 mm

10 mm 5 mm

Fig. 6-1-3  Diagram showing the dimensions of the funnelform openings 
between the compartments of the experimental apparatus for the FW 
entry behavioural experiment that allows one-way movement of eels 
between compartments.

Fig. 6-1-2 Experimental apparatus for the FW entry behavioural 
experiment using juvenile eels, which was partitioned into three 
connected compartments with funnelform openings (Fig. 6-2-2) at the top 
of each side compartment to allow movement out of the central chamber. 
Arrows indicate water flow.
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進入群，残留群および海水進入群を各 30 個体（30 個体に満たない場合は全個体）サ

ンプリングし，全長，体重（湿重量）をそれぞれ 0.1mm，1mg 単位で測定し，色素発

達段階を判別した。なお，計測はオイゲノール（30ppm）で麻酔しておこなった。

　体のプロポーションは色素発達段階に伴って変わるため（第 2 章），第 5 章では肥満

度の比較を同じ色素発達段階内でおこなった。しかし，本章では比較に用いる群は最

大で 50 個体であり，色素発達段階ごとに分け，同じ色素発達段階内で肥満度を比較す

るには個体数が十分でなかった。本章の各トライアルでは，同じ時期に同じ場所で採

集された個体群を用いており，色素発達段階の個体差は小さいため，行動により分別

された群間の色素発達段階組成の差もほぼないものと予想された。このため，色素発

達段階組成の群間比較を行い，色素発達組成の差がないことを確認するとともに，色

素発達段階ごとに分けずに肥満度の比較を行うこととした。

　本章の行動実験で計測した全個体の全長（TL），体重（BW）を用いて，対数変換し

た全長と体重の回帰直線を求め，その傾きは 3.84 であった。これより，個体の肥満度

は下記の式で算出した。

K = 100*BW／（TL^3.84）

解析

　全長，体重および肥満度に関する群間比較は，ANOVA によって行い，群間に違い

が認められた際には，Bonferroni 補正をした t-test の多重比較を行った。また，色素発

達段階に関する群間比較は，Kruskal Wallis によって行い，群間に違いが認められた際

には Steel Dwass の多重比較を行った。

　淡水への選好性の有無を調べるため，行動実験終了時までに淡水進入した個体数お

よび海水進入した個体数が期待度数（各進入が半数ずつ）と有意に異なるかをχ2-test

により検定した。この検定が有意であり，かつ淡水進入に偏りがある場合に，淡水を

選好するものと判断した。また，淡水もしくは海水へ進入した個体の内，淡水に進入

した個体の割合を算出し，淡水選好指標とした。

　次に，淡水進入および海水進入の発生率が飼育期間（Rearing period）による影響を

受けているかを調べるため，以下のロジスティック回帰分析を行った。

Log(p/1-p) = α0+α1･Rearing period

この時，p は進入個体の発生率を表す。また，α0 は定数，α1 は係数を表す。淡水進

入と海水進入それぞれについて，実験開始から終了までの発生率を解析した。飼育期

間は名義尺度として扱った。

（２）結果

全長・体重・色素発達段階

　飼育 1 日目，35 日目，91 日目，216 日目，271 日目の全個体における色素発達段階
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の範囲はそれぞれ VA~ VIA1，VA3~ VIB，VIA3~ VIB，VIA4~ VIB，VIB~ 黄ウナギであった

（Fig. 6-1-4）。これらはそれぞれシラス，クロコ，クロコ，クロコ~ 黄ウナギ，クロ

コ~黄ウナギに相当した。

　飼育 1 日目のトライアル 1 において，全長，体重，肥満度は実験前群，淡水進入群，

残留群および海水進入群の間で有意な違いが認められた（Fig. 6-1-5, ANOVA, p<0.05）。

淡水進入群の体重と肥満度はいずれも，その他の群に比べて有意に大きく，淡水進入

群の全長は残留群に比べ有意に大きかった（Multiple t-tests with Bonferroni correction,

p<0.05）。色素発達段階もまた，飼育 1 日目のトライアルでは群間で有意な違いが認め

られ（Kruskal Wallis, p<0.05），実験前群の色素発達段階が残留群に比べて進んでいた

（Fig. 6-1-5, Steel Dwass, p<0.05）。他のトライアルでは，全長，体重，肥満度およぶ

色素発達段階に群間で有意な違いは認められなかった（Fig. 6-1-5, いずれも p>0.05）。

これらのことから，シラスでは全長，体重，肥満度の高いものが淡水進入し，クロコ

では全長，体重，肥満度は淡水進入と関係しないことが示唆された。

淡水進入行動に対する塩分勾配の影響

　淡水への選好は，飼育 1 日目，35 日目，91 日目，216 日目，271 日目のいずれのト

ライアルにおいても認められた（χ2-test, いずれも p<0.05, Fig. 6-1-6）。淡水選好指

標は飼育 1 日目~ 216 日目では 69.9~ 76.6 と同程度であり，271 日目において 91.2

と高い値を示した。このことから，シラス，クロコ，黄ウナギは淡水への選好を持ち

続けており，その終盤で淡水選好が増すことが示唆された。

　飼育期間は淡水進入および海水進入の発生率に有意に影響した（Fig. 6-1-7, Table 6-

1-3, p<0.001）。淡水進入の発生率は飼育 271 日目，91 日目，35 日目，216 日目，1

日目の順で高く，海水進入の発生率は飼育 91 日目，216 日目，35 日目，1 日目，271

日目の順で高かった。216 日目のトライアルでは飼育水温（27℃）から実験時の水温

（15℃）への 12℃と大きな水温低下があったため（Table 6-1-2），淡水進入する個体

の発生率を低下させた可能性がある。これを除くと概ね飼育期間が進むほど，淡水進

入する個体の発生率は高まる傾向があったものと考えられる。また，海水進入する個

体の発生率は飼育期間による影響はあったものの，ある一定の傾向を見出すことはで

きなかった。

　以上のことから，シラス，クロコ，黄ウナギは天然の低塩分水を選好することが分

かった。また，飼育期間が進むほど，淡水進入の発生率は高まる傾向にあることがわ

かった。
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Fig.6-1-4  Boxplots of pigmentation stages at the time of FW-entry behavioural 
experiments. The box and band indicate the middle 50 % and median, respectively.  
Whiskers in pigmentation stage indicate the maximum and minimum datum whithin 
a 1.5 interquartile range. Open circles indicate outliers. 
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第 2 項 外部環境要因と内部要因

（１）材料と方法

供試魚

　2009 年 1 月 16 日~ 18 日，1 月 23 日~ 25 日，および 3 月 2 日に湖口で採集したシ

ラス 1820 個体を用いた。シラスは採集されてから数日以内に実験所へと輸送し，パ

ンライト水槽（500Ｌ）に収容した。行動実験を行うまでの 1~ 6 日間，海水（12~ 15℃）

で蓄養した。

行動実験

　行動実験は前項と同じ装置を用いて，同様の手順で行った。外部環境要因の基本設

定は水温 15℃，照度 0 lux，隠れ家なし，個体数密度 40 個体/水槽とし，トライアル 6

~ 10 ではそれぞれ単一の外部環境要因の操作（以下，環境操作，Treatment）を行っ

た（Table 6-1-2）。トライアル 6 では 9℃，15℃，20℃の 3 実験区を設け，水温の影

響を調べた。トライアル 7 では，蛍光灯の照度を調節し，0 lux，35~ 65 lux，1000~

1600 lux の 3 実験区を設け，照度の影響を調べた。トライアル 8 とトライアル 9 で

は，5 本の 8cm 塩化ビニール管を入れた区と入れない区を設け，隠れ家の影響を調べ

た。なお，隠れ家に関しては，明条件（1000~ 1600 lux）のトライアル 8 と暗条件（0

lux）のトライアル 9 の 2 条件で行った。トライアル 10 では，1 水槽に 40 個体，100

個体，250 個体を収容した 3 実験区を設け，個体数密度の影響を調べた。各実験区は

２レプリケートとした。

　トライアル 11 では，基本設定の条件で 6 つのレプリケートを設け，行動実験を行

った。海水および淡水に移動した個体を海水進入群と淡水進入群，実験開始時のコン

パートメントに残った個体を残留群とし，実験前群（Initial），淡水進入群，残留群，

海水進入群の全長，体重，肥満度，色素発達段階を比較した。

外部形態の計測

　トライアル 10 では，水温 15℃，0 lux 実験区について，実験前群，淡水進入群，残

留群および海水進入群から 30 個体ずつ（30 個体に満たない場合は全部）サンプリン

グして，全長，体重（湿重量）の計測し，色素発達段階の判別を行った。

　トライアル 11 では，各群から 50 個体ずつ（50 個体に満たない場合は全部）サン

プリングして，同様の計測を行った。

解析

　全長，体重および肥満度に関する群間比較は，ANOVA によって行い，群間に違い

が認められた際には，Bonferroni 補正をした t-test の多重比較を行った。また，色素発

達段階に関する群間比較は，Kruskal Wallis によって行い，群間に違いが認められた際
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には Steel Dwass の多重比較を行った。

　次に，淡水進入および海水進入の発生率が環境操作による影響を受けているかを調

べるため，ロジスティック回帰分析を行った。

Log(p/1-p) = α0+α1･Treatment

この時，p は進入個体の発生率，α0 は定数，α1 は係数を表す。淡水進入と海水進入

それぞれについて，実験開始から 0.5 時間，1 時間，2 時間，3 時間までの発生率を解

析した。環境操作における水温，照度，個体密度，隠れ家の有無は名義尺度として扱

った。

（２）結果

淡水進入行動に対する水温・照度・隠れ家・個体数密度の影響

　淡水進入個体の発生率には水温，照度，個体数密度による有意な影響が見られ（実

験開始 0.5 時間の個体数密度を除き，いずれも p<0.05），明条件および暗条件におけ

る隠れ家の有無による有意な影響は認められなかった（p>0.05, Table 6-1-3）。海水進

入個体の発生率には水温，照度，暗条件における隠れ家の有無による有意な影響がい

くつかの経過時間で認められ（p<0.05），明条件における隠れ家の有無，個体数密度に

よる有意な影響は認められなかった（いずれも p>0.05, Table 6-1-3）。

　水温が高いほど淡水進入および海水進入の発生率は高く，照度が低いほどそれらの

発生率は高かった（Fig. 6-1-8, Table 6-1-3）。明条件では，隠れ家の有無は淡水進入お

よび海水進入する個体の発生率と関係しなかった（Fig. 6-1-9, Table 6-1-2）。暗条件で

は，隠れ家がない場合に比べて，隠れ家がある場合に海水進入する個体の発生率は高

い傾向が見られた（Fig. 6-1-9, Table 6-1-3）。個体数密度については，40 個体/水槽，250

個体/水槽，100 個体/水槽の順で淡水進入する個体の発生率は高かった（Fig. 6-1-9, Table

6-1-3）。これらのことから，高水温，低照度は淡水と海水の両方向への進入を促進さ

せ，暗条件の隠れ家は海水進入のみを促進させることがわかった。また，個体数密度

によって淡水進入の発生率が変わるものと推察された。

淡水進入行動に対する全長・体重・色素発達段階・肥満度の影響

　トライアル 10 では，全長，体重，肥満度は実験前群，淡水進入群，残留群および

海水進入群の間に有意な違いは認められず（ANOVA，p>0.05），色素発達段階も群間

で有意な違いは認められなかった（Kruskal Wallis，p>0.05, Fig. 6-1-10）。

　トライアル 11 では，全長，体重は群間で有意な違いが認められ（ANOVA，p<0.05），

淡水進入群で実験前群よりも有意に高かったが（Bonferroni， p<0.05），淡水進入群，

残留群および海水進入群の間では有意な違いは認められなかった（p<0.05, Fig. 6-1-

10）。肥満度は群間で有意な違いは認められなかった（ANOVA，p>0.05）。色素発達段

階は群間で有意な違いが認められ（Kruskal Wallis，p<0.05），淡水進入群は実験前群
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(a) Temperature treatment (b) Light intensity treatment

Fig.6-1-8   Temporal change of proportion of FW-entry and SW-entry glass eels in the (a) 
temperature treatments and (b) light intensity treatments.
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よりも有意に色素発達段階を進行させていた（Steel Dwass， p<0.05, Fig. 6-1-10）。

これは実験中に色素発達が起こったことによるものであり，淡水進入とは関係のない

ものと考えられた。以上のことから，シラスの淡水進入に対して，全長，体重，肥満

度，色素発達段階が及ぼす明瞭な影響は認められなかった。

第 2 節　遡上行動

第１項　流水

（１）材料と方法

供試魚

　2009 年 3 月 29 日に江川の河口で採集したシラス 200 個体を用いた。シラスは採集

直後に実験所へ輸送し，パンライト水槽（200Ｌ）に収容して飼育を始めた。飼育 2~3

日目に行動実験を行った。本実験では，飼育によりシラス~ 黄ウナギまでの各段階で

遡上行動を見る予定であったが，魚病のため，シラスの行動実験を行った後に中止し

た。

行動実験

　行動実験には，斜面（傾斜角 30°, 長さ 290mm, 奥行 300mm）を設置した直方型

水槽（幅 600mm, 奥行 300mm, 高さ 300mm）を用いた（Fig. 6-2-1）。斜面にはタオ

ル地を張り，その上を水が流れるように，等間隔に並んだ４つの流水口（直径 1mm）

を斜面最上部に設置した。流水する際の流量は毎分約 1500ml とした。実験には，地

下水（塩分 3）を用い，水温 18℃，照度 0lux で行った。

　水槽に供試魚 40 個体を入れ，9 時間，馴致した。馴致時にはエアストーンを入れ，

実験開始 30 分前に水槽から取り除いた。流水の開始と同時に，実験を開始した。実験

時間は 6 時間とし，その間，赤外線ランプを用いて，上方より斜面部の動画撮影を行

った。

　流水ありと流水なしの 2 実験区を設けた。各実験区の実験を 2 回ずつ行うこととし，

水槽による影響を考慮するため，実験に用いる水槽を 1 回目と 2 回目では実験区間で

入れ替えた。

外部形態の計測

　行動実験前に 30 個体をサンプリングし，全長，体重（湿重量）の計測，および色素

発達段階の判別を行った。
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600 mm 100 mm

200 mm

290 mm

30°

Camera

Water
pump

Fig. 6-2-1  Experimental apparatus for testing the upstream swimming 
behaviour of juvenile eels showing a side view (top) and plan view (bottom).  
Arrows indicate water inflow.
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解析

　動画撮影した映像を用いて，30 分間隔で 3 分間の観察を行い，その間の遡上トライ

の回数を数えた。なお，頭部を水面から出し，斜面に露出させることを遡上トライ１

回と判断した。合計遡上トライ数を水槽内にいる個体数で割り，一個体あたりの遡上

トライ数を算出した。

　一個体あたりの遡上トライ数（以下，遡上率とする，Upstream swimming rate）に

対して，水槽（Tank）および流水の有無（Treatment）による影響があるかを調べるた

め，遡上率の確率密度に正規分布を仮定した一般化線型モデル（GLM）により解析し

た。

Upstream swimming rate= β0 + β1･Tank + β2･Treatment

この時，β0 は定数，β1，β2 は係数を示す。Tank，Treatment はともに名義尺度とし

て扱った。

（２）結果

全長・体重・色素発達段階

　行動実験前の全長，体重（平均±標準偏差）は，58.6±3.2mm，0.123±0.027mg で

あった。色素発達段階の範囲は VIA0~ VIA3 であり，クロコに相当する VIA3 の 1 個体を

除き，発育段階はシラスに相当していた。

流水による影響

　遡上率には流水の有無による有意な影響が認められ（p<0.001），流水区では，無流

水区に比べて遡上率は高かった（Fig. 6-2-2）。遡上率には水槽による有意な影響は認

められなかった（p>0.05）。このことから，シラスは正の走流性をもつことがわかった。

第２項　外部環境要因および内部要因

　前項では魚病により実験を継続できなかったため，シラスのみ正の走流性をもつこ

とがわかった。しかし，野外調査における岩登りの観察や登坂魚道における調査で，

クロコでも活発な遡上行動を示すことがわかっている。これより，クロコも正の走流

性をもち，野外ではこの段階で主に遡河が行われているものと考えられる。本項では

クロコの遡上行動が一定の流水の元で，外部環境要因と内部要因によりどのように変

化するかを調べた。

（１）材料と方法

供試魚

　トライアル 2~ 6 では，淡水進入行動のトライアル 6~ 11 で用いたシラスを継続飼

育し，クロコ（N=1580）まで成育した個体を用いた。淡水進入の行動実験を終えたシ
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Fig. 6-2-2  The effect of water flow on upstream swimming rate (number of 
upstream behaviours within 3 minutes / individual in a tank).  Triangles and 
bars indicate values at intervals of 30 minutes and mean values.
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ラスを 500L パンライト水槽に収容し，2~3 日間かけて徐々に低塩分へ馴致させた後，

低塩分水（17~ 19℃，塩分 3.0）で 53~56 日間飼育した。約 0.01g／個体のユスリカ

類の幼虫を毎日正午に給餌した。

　トライアル 7 では，トライアル 5，6 を終えてから 20~ 24 日間飼育したクロコ

（N=240）を用いた。この飼育期間中に絶食の処理を行った。トライアル８では，ト

ライアル２~ ４を終えてから 500L パンライト水槽で 15~ 20 日間飼育したクロコ

（N=160）を用いた。

行動実験

　行動実験は前項と同様の装置を用い，同様の手順で行った。外部環境要因の基本設

定は水温 18℃，照度 0 lux，隠れ家なし，個体数密度 40 個体/水槽とし，トライアル 2

~ 7 ではそれぞれ単一の環境操作を行った（Table 6-2-1）。トライアル 2 では 12℃，18℃，

24℃の 3 実験区を設け，水温の影響を調べた。トライアル 3 では 0 lux，35~ 65 lux，

1000~ 1600 lux の 3 実験区を設け，照度の影響を調べた。トライアル 4 では明条件に

おける隠れ家の有無による影響を調べた。トライアル 5 では暗条件における隠れ家の

有無による影響を調べた。トライアル 6 では 40 個体/水槽，100 個体/水槽，250 個体/

水槽の 3 実験区を設け，個体数密度の影響を調べた。トライアル 7 の行動実験の 3 週

前に，500L パンライト水槽で飼育していたクロコを，３つの 30l パンライト水槽に 150

個体ずつランダムに振り分けた。それぞれに，行動実験の 3 週間前から絶食，行動実

験の 1 週間前から絶食，絶食期間無しの 3 つの処理を行った。トライアル 7 ではこれ

らの群をそれぞれ入れた 3 実験区を設け，絶食の影響を調べた。給餌期間には約 0.04g

／個体のユスリカ類の幼虫を毎日与えた。

　トライアル 8 では基本設定の条件で，4 つのレプリケートを作り，行動実験を行っ

た。斜面を登り切った個体を遡上群，水槽内に残った群を残留群とし，実験前群，遡

上群，残留群の全長，体重，肥満度，および色素発達段階を比較した。

外部形態の計測

　トライアル 8 では，実験前群（Initial），遡上群，残留群を 50 個体ずつ（50 個体に

満たなかった遡上群は全 23 個体）サンプリングして，全長，体重（湿重量），色素発

達段階を調べた。

解析

　全長，体重および肥満度に関する群間比較は，ANOVA によって行い，群間に違い

が認められた際には，Bonferroni 補正をした t-test の多重比較を行った。また，色素発

達段階に関する群間比較は，Kruskal Wallis によって行い，群間に違いが認められた際

には Steel Dwass の多重比較を行った。
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　一個体あたりの遡上トライ数（遡上率，Upstream swimming rate）に対して，用い

た水槽（Tank）および環境操作（Treatment）による影響があるかを調べるため，一般

化線型モデル（GLM）により解析した。

Upstream swimming rate= β0 + β1･Tank + β2･Treatment

この時，β0 は定数，β1，β2 は係数を示す。水槽は名義尺度，環境操作における水温，

照度，個体密度，隠れ家の有無も名義尺度として扱った。また，水槽による影響が見

られた場合には，Tukey HSD により水槽の影響を補正した上で環境操作した実験区間

の差異を調べた。

（２）結果

遡上行動に対する水温・照度・隠れ家・個体数密度・絶食の影響

　遡上率には，水温，照度，絶食による有意な影響が認められ（いずれも p<0.05），

明条件および暗条件における隠れ家の有無，個体数密度による影響は認められなかっ

た（いずれも p>0.05, Table 6-2-2）。また，トライアル２，３，５，６では水槽による

影響も認められ（いずれも p<0.05, Table 6-2-2），水槽による流水状態や斜面などの微

少な差異が遡上行動に影響を与えた可能性が考えられた。

　水槽による効果を補正して水温の影響を調べたところ，18℃と 24℃における遡上率

は 12℃に比べて有意に高かった（Tukey HSD，p<0.05，Fig. 6-2-3）。同様に，照度に

ついては，35~ 65 lux と 1000~ 1600 lux における遡上率は 0 lux に比べて有意に高か

った（Tukey HSD, p<0.05，Fig. 6-2-3）。絶食については，1 週間絶食させた群の遡上

率は，3 週間絶食させた群および絶食期間なしの群に比べて，有意に高かった（Tukey

HSD，p=0.0019，Fig. 6-2-3）。これらのことから，高水温，低照度，短期的な絶食（1

週間），の条件で遡上行動が促進されることが分かった。

遡上行動に対する全長・体重・色素発達段階・肥満度の影響

　トライアル 8 において，色素発達段階は実験前群，遡上群，残留群の群間で有意な

違いは認められなかったが（Kruskal Wallis，p>0.05，Fig. 6-2-4），全長，体重，肥満

度は群間で有意な違いが認められた（ANOVA，p<0.05，Fig. 6-2-4）。遡上群の全長お

よび体重は実験前群，残留群に比べて有意に高く，残留群の肥満度は実験前群，遡上

群に比べて有意に低かった（Multiple t-tests with Bonferroni correction, p<0.05，Fig. 6-

2-4）。このことから，全長，体重，肥満度の高い個体がクロコの遡上を活発に行うこ

とが分かった。
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d.f. F P

Trial 2 Temperature 2 4.69 0.0124

Tank 2 5.61 0.0056

Trial 3 Light intensity 2 7.46 0.0014

Tank 2 4.07 0.0226

Trial 4 Shelter (light) 1 0.01 > 0.05

Tank 1 0.08 > 0.05

Trial 5 Shelter (dark) 1 3.34 > 0.05

Tank 1 35.69 < 0.0001

Trial 6 Density 2 2.49 > 0.05

Tank 2 10.28 0.0001

Trial 7 Starvation 2 6.88 0.0019

Tank 2 2.89 > 0.05

Table 6-2-2   Effect of treatments and tank on upstream swimming
rate in the upstream swimming behavioural experiment.
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Fig. 6-2-3  The effect of treatments on upstream swimming rate (number of upstream 
behaviours within 3 minutes / individual in a tank).  Triangles indicate each rate value that 
was recorded at intervals of 30 minutes.  Bars indicate mean values, which were adjusted 
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第 3 節　脱出行動

第1項  シラス期における外部環境要因および内部要因

（１）トライアル 1~ 3 の材料と方法

供試魚

　2008 年 3 月 3 日~ 4 日に湖口で採集されたシラス 380 個体を用いた。シラスは採集

された直後，および 4 日後の 2 回に分けて実験所へと輸送し，100Ｌパンライト水槽

に収容した。行動実験を行うまでの 1~ 5 日間，海水（12~ 15℃）で蓄養した。

行動実験

　740×345×300(mm)のポリプロピレン製のコンテナに仕切りを入れ，5 つのコンパ

ートメントを持つ水槽を装置として用いた（Fig. 6-3-1）。各コンパートメントは表層

部の開口部（10 mm×10 mm）でつながっており，ここに漏斗状の細工を施し，一度

移動したものは容易に戻れない構造とした。コンパートメント１から５の方向へ移動

するように細工を施した。各コンパートメントでは微量のエアレーションを行った。

漏斗状開口部を遮蔽板で塞いだ状態にして，供試魚をコンパートメント１に入れ，22

時間，馴致を行った。漏斗状開口部を開放するとともに実験を開始した。12 時間ごと

に懐中電灯の下で個体数を計数した。実験に供した個体の半数がコンパートメント 1

から移動した時点で実験を終了した。

　外部環境の基本設定は，海水，水温 15℃，全暗，個体数密度 40 個体/水槽とした。

トライアル１~ 3 ではそれぞれ水温，昼夜，個体数密度の環境操作を行い，脱出行動

に対するそれらの影響を調べた。トライアル１では，10℃，15℃，20℃の 3 実験区を

設け，水温の影響を調べた。トライアル２では，コンパートメント間の開口部を開放

する時間を実験区で変え，昼のみ開口，夜のみ開口，昼夜ともに開口の 3 実験区を設

け，昼夜の影響を調べた。トライアル３では，20 個体/水槽，40 個体/水槽，80 個体/

水槽の 3 実験区を設け，個体数密度による影響を調べた。

解析

　実験開始から終了まで，12 時間毎に計数した各コンパートメントの個体数の比が，

実験区間で異なるかをχ2 test を用いて調べた。

（２）トライアル 1~ 3 の結果

　水温，昼夜，個体数密度のいずれにおいても，各コンパートメントにいる個体の比

は実験区間で有意に異なっていた（χ2 test, いずれも p<0.05）。水温については，20℃

において，10℃および 15℃よりも脱出した個体数は多い傾向にあった（Fig. 6-3-2）。

昼夜については，昼夜ともに開口した区，夜のみ開口した区，昼のみ開口した区の順

で，脱出した個体数は多かった（Fig. 6-3-2）。個体数密度については，80 個体/水槽，
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Fig. 6-3-1  Apparatus for the escapement behavioural experiment in Trial 1~3, 
which was partitioned into five connected compartments with funnelform 
openings (5 mm diameter, Fig. 6-2-2) at the top of each to allow one-way 
movement between compartments.
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40 個体/水槽，20 個体/水槽の順で脱出した個体数は多かった（Fig. 6-3-2）。

（３）トライアル 4~トライアル 10 の材料と方法

供試魚

　2008 年 12 月 24 日，2009 年 1 月３日~ 7 日，および 2009 年 1 月 23 日~ 25 日に

湖口で採集されたシラス 1980 個体を用いた。シラスは採集されてから数日以内に実

験所へと輸送し，500Ｌパンライト水槽に収容した。行動実験を行うまでの 1~ 6 日間，

海水（12-15℃）で蓄養した。

行動実験

　3 つのコンパートメントに仕切った直方型水槽（幅 750mm, 奥行 300mm, 高さ

300mm）を用いた（Fig. 6-3-3）。供試魚の移動が中央から外側への一方通行となるよ

うに，仕切り壁面に漏斗状開口部を設けた。

　行動実験では，3 つのコンパートメントに地下から採水した海水（塩分 32）を入れ

た。実験水槽はウォータバスに入れ，ウォーターバスの水温をヒーターとクーラー

（Reisea, LX150）により制御した。

　漏斗状開口部を遮蔽板で塞ぎ，中央コンパートメントに供試魚 40 個体を入れ，9 時

間，馴致した。馴致時にはエアストーンを入れ，実験開始の 30 分前に水槽から取り除

いた。漏斗状開口部を開放し，実験を開始した。実験開始から 1 時間，3 時間，6 時

間，12 時間後に両端のコンパートメントの写真をストロボ撮影し，画像を元に個体数

を数えた。

　外部環境の基本設定は，水温 15℃，照度 0lux，隠れ家なし，個体数密度 40 個体/水

槽とし，トライアル 4~ 9 ではそれぞれ単一の環境操作を行った（Table 6-3-1）。トラ

イアル 4 とトライアル 5 では 9℃，15℃，20℃の 3 実験区で水温の影響を調べた。

トライアル 6 では 1000~ 1600 lux，35~ 65 lux，0 lux の 3 実験区で照度の影響を調

べた。トライアル 7 では明条件における隠れ家の有無による影響を調べた。トライア

ル 8 では暗条件における隠れ家の有無による影響を調べた。トライアル 9 では 40 個

体/水槽，100 個体/水槽，250 個体/水槽の 3 実験区を設け，個体数密度による影響を

調べた。各実験区には 2 つのレプリケートを設けた。

　トライアル 10 では，基本設定条件において，4 つのレプリケートを設け，行動実

験を行った。両端のコンパートメントに移動した個体を脱出群，開始時のコンパート

メントに残った群を残留群とし，実験前群，脱出群，残留群の全長，体重，肥満度お

よび色素発達段階を比較した。

外部形態の計測

　トライアル 10 では，実験前群，脱出群，残留群をそれぞれ 30 個体ずつサンプリン
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Fig. 6-3-3  Experimental apparatus for the escapement behaviour in 
Trial 4~15, which is partitioned into three connected compartments with 
funnelform openings (5 mm diameter, Fig. 6-2-2) at the top of each to allow 
one-way movement between compartments.
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グし，全長，体重（湿重量）の計測，および色素発達段階の判別を行った。

解析

　全長と体重および肥満度に関する群間比較は，ANOVA によって行い，群間に違い

が認められた際には，Bonferroni 補正をした t-test の多重比較を行った。また，色素発

達段階に関する群間比較は，Kruskal Wallis によって行い，群間に違いが認められた際

には Steel Dwass の多重比較を行った。

　脱出する個体の発生率に対して，環境操作（Treatment）による影響があるかを調べ

るため，以下のロジスティック回帰分析を行った。

Log(p/1-p) = α0+α1･Treatment

この時，p は脱出個体の発生率，α0 は定数，α1 は係数を表す。環境操作の水温，照

度，個体密度，空腹，隠れ家の有無は名義尺度として扱った。

（４）トライアル 4~トライアル  10 の結果

脱出行動に対する水温・照度・隠れ家・個体数密度の影響

　シラス期における脱出個体の発生率には，水温，照度，明条件における隠れ家の有

無による有意な影響が認められ（いずれも p<0.05），暗条件における隠れ家の有無，

個体数密度による影響は認められなかった（いずれも p>0.05, Fig. 6-3-4, Table 6-3-2）。

　水温については，トライアル 4 と 5 では水温が高いほど，脱出個体の発生率は高い

傾向にあった（Fig. 6-3-4, Table 6-3-2, トライアル 4, 5）。照度については， 0 lux 区

では 35~ 65 lux 区と 1000~ 1600 lux に比べて脱出個体の発生率が高い傾向が認めら

れた（Fig. 6-3-4, Table 6-3-2, トライアル 6）。明条件における隠れ家については，隠

れ家のない区は，隠れ家のある区に比べて脱出個体の発生率を高める効果が認められ

た（Fig. 6-3-4, Table 6-3-2, トライアル 7）。

脱出行動に対する全長・体重・色素発達段階・肥満度の影響

　トライアル 10 において，全長は実験前群，残留群，脱出群の群間で有意な違いが

認められたが（ANOVA，p<0.05, Fig. 6-3-5），体重，肥満度は群間で有意な違いは認

められなかった（p>0.05）。残留群の全長は，実験前群よりも有意に小さかったが

（Multiple t-tests with Bonferroni correction, p<0.05, Fig. 6-3-5），脱出群とは有意な違

いは認められなかった（p>0.05）。

　色素発達段階は群間で有意な違いが認められ（Kruskal Wallis, p<0.05, Fig. 6-3-5），

残留群と脱出群の色素発達段階の間には有意な違いがないものの，いずれも実験前群

に比べて進行していた（Steel Dwass, p<0.05）。これは，行動実験の間に色素発達が

起きたためであると考えられた。以上のことから，残留群と脱出群の間で，全長，体

重，肥満度，色素発達段階の有意な違いは見られず，シラス期の脱出行動に対して，
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全長，体重，肥満度，色素発達段階が及ぼす明瞭な影響は認められなかった。

第2項  クロコ期における外部環境要因および内部要因

（１）材料と方法

供試魚

　トライアル 11~ 15 では，トライアル 4~ 9 に用いたシラスウナギを継続飼育し，

クロコ（N=800）まで成育した個体を用いた。トライアル 4~ 9 を終えたシラスを 500L

パンライトに移し，2~ 3 日間かけて徐々に低塩分へ馴致させた後，低塩分水（17~ 19℃，

塩分 3.0）で 33~ 36 日間飼育した。餌として 0.01g／個体のユスリカ類の幼虫を毎日

正午に与えた。

　トライアル 15 では，トライアル 11~ 14 を終えた後，20~ 24 日間飼育したクロコ

（N=240）を用いた。飼育期間中に絶食の処理を行った後，行動実験に供した。

行動実験

　行動実験は前項と同じ装置を用いて，同様の手順で行った。外部環境の基本設定は

低塩分水（塩分 3.0），水温 15℃，照度 0lux，隠れ家なし，個体数密度 40 個体/水槽と

し，トライアル 11~ 15 ではそれぞれ単一の環境操作を行った（Table 6-3-1）。トライ

アル 11 では 9℃，15℃，20℃の 3 実験区を設け，水温の影響を調べた。トライアル 12

では 0 lux，35~ 65 lux，1000~ 1600 lux の 3 実験区を設け，照度の影響を調べた。ト

ライアル 13 では明条件における隠れ家の有無による影響を調べた。トライアル 14

では暗条件における隠れ家の有無による影響を調べた。トライアル 15 の 3 週前に，

500L パンライト水槽で飼育していたクロコを，３つの 30l パンライト水槽に 150 個体

ずつランダムに振り分けた。それぞれに，実験の 3 週間前から絶食，実験の 1 週間前

から絶食，絶食期間無しの 3 つの処理を行った。トライアル 15 では，これらの群を

それぞれ入れた 3 実験区を設け，絶食による影響を調べた。給餌期間には 0.04g／個

体のユスリカ類の幼虫を毎日与えた。各実験区には 2 つのレプリケートを設けた。

外部形態の計測

　両端のコンパートメントに移動した個体を脱出群，開始時のコンパートメントに残

った群を残留群とした。トライアル 12 では，実験前群，照度 0 lux 区の脱出群と残留

群を 30 個体ずつ（30 個体に満たなかった脱出群は死亡個体を除く計 13 個体）サンプ

リングして，全長，体重（湿重量）の計測，および色素発達段階の判別を行った。

解析

　全長，体重および肥満度に関する群間比較は，ANOVA によって行い，群間に違い

が認められた際には，Bonferroni 補正をした t-test の多重比較を行った。また，色素発
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達段階に関する群間比較は，Kruskal Wallis によって行い，群間に違いが認められた際

には Steel Dwass の多重比較を行った。

　脱出する個体の発生率に対して，環境操作（Treatment）による影響があるかを調べ

るため，以下のロジスティック回帰分析を行った。

Log(p/1-p) = α0+α1･Treatment

この時，p は脱出個体の発生率，α0 は定数，α1 は係数を表す。環境操作の水温，照

度，個体数密度，絶食，隠れ家の有無は名義尺度として扱った。

（２）結果

脱出行動に対する水温・照度・隠れ家・絶食の影響

　クロコ期における脱出個体の発生率には，水温，明条件における隠れ家の有無，絶

食による有意な影響が認められ（p<0.05），暗条件における隠れ家の有無による影響は

認められなかった（p>0.05, Fig. 6-3-6, Table 6-3-2）。

　水温については，水温が高いほど，脱出個体の発生率は高い傾向が認められた（Fig.

6-3-6, Table 6-3-2）。明条件における隠れ家については，隠れ家のない区では，隠れ家

のある区に比べて脱出個体の発生率は高い傾向が認められた（Fig. 6-3-6, Table 6-3-2）。

絶食については，1 週間絶食させた群は，絶食期間なしの群，3 週間絶食させた群に比

べて，脱出個体の発生率は高い傾向が認められた（Fig. 6-3-6, Table 6-3-2）。

脱出行動に対する全長・体重・色素発達段階・肥満度の影響

　トライアル 12 において，体重と肥満度には実験前群，残留群，脱出群の群間で有

意な違いが認められ（ANOVA，p<0.05），全長には群間で有意な違いは認められなか

った（ANOVA，p>0.05, Fig. 6-3-7）。残留群における体重および肥満度は，実験前群

と脱出群に比べて有意に低かった（Multiple t-tests with Bonferroni correction， P<0.05,

Fig. 6-3-7）。また，色素発達段階には群間で有意な違いは認められなかった（Kruskal

Wallis，p>0.05, Fig. 6-3-7）。
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Table 6-3-2   Effect of treatments on probability of escapement in juvenile eels
Developmental stage Treatment Time in trial DF Wald χ2 p Estimate

9° C 15° C 20° C
Trial 4 Glass eel Temperature 1 h 2 10.2 < 0.01 -1.49 (± 0.69) 0.17 (± 0.46) 1.33

3 h 2 21.9 < 0.001 -1.89 (± 0.69) 0.14 (± 0.43) 1.75
6 h 2 34.3 < 0.001 -1.33 (± 0.42) -0.28 (± 0.32) 1.61

12 h 2 63.1 < 0.001 -1.46 (± 0.37) -0.58 (± 0.30) 2.04

Trial 5 Glass eel Temperature 1 h 2 2.3 > 0.05
3 h 2 4.6 > 0.05
6 h 2 8.1 < 0.05 -0.11 (± 0.19) -0.40 (± 0.20) 0.51

12 h 2 21.7 < 0.05 -0.64 (± 0.19) -0.29 (± 0.19) 0.93
0 lux 35~65 lux 1000~1600 lux

Trial 6 Glass eel Light intensity 1 h 2 0.0 > 0.05
3 h 2 3.0 > 0.05
6 h 2 7.1 < 0.05 0.94 (± 0.35) -0.47 (± 0.45) -0.47

12 h 2 7.0 < 0.05 0.48 (± 0.20) -0.50 (± 0.23)
No shelter Shelter

Trial 7 Glass eel Shelter 1 h - - -
(Light condition) 3 h 1 1.6 > 0.05

6 h 1 4.4 < 0.05 0.70 (± 0.34) -0.70
12 h 1 10.4 < 0.01 0.60 (± 0.18) -0.60

No shelter Shelter
Trial 8 Glass eel Shelter 1 h 1 0.0 > 0.05

(Dark condition) 3 h 1 0.1 > 0.05
6 h 1 0.3 > 0.05

12 h 1 0.6 > 0.05
1.1 / L 2.8 / L 6.9 / L

Trial 9 Glass eel Density 1 h 2 1.3 > 0.05
3 h 2 2.5 > 0.05
6 h 2 0.2 > 0.05

12 h 2 0.7 > 0.05
9° C 15° C 20° C

Trial 11 Elver Temperature 1 h 2 19.6 < 0.001 -1.00 (± 0.25) 0.21 (± 0.21) 0.79
3 h 2 20.5 < 0.001 -0.84 (± 0.20) 0.12 (± 0.19) 0.72
6 h 2 24.8 < 0.001 -0.93 (± 0.20) 0.17 (± 0.19) 0.76

12 h 2 19.1 < 0.001 -0.85 (± 0.19) 0.40 (± 0.19) 0.45
0 lux 35~65 lux 1000~1600 lux

Trial 12 Elver Light intensity 1 h 2 1.6 > 0.05
3 h 2 2.5 > 0.05
6 h 2 1.3 > 0.05

12 h 2 5.2 > 0.05
No shelter Shelter

Trial 13 Elver Shelter 1 h 1 2.5 > 0.05
(Light condition) 3 h 1 7.3 < 0.01 1.20 (± 0.20) -1.20

6 h 1 2.6 > 0.05
12 h 1 3.9 < 0.05 0.48 (± 0.24) -0.48

No shelter Shelter
Trial 14 Elver Shelter 1 h 1 0 > 0.05

(Dark condition) 3 h 1 0.4 > 0.05
6 h 1 1.1 > 0.05

12 h 1 0 > 0.05
0-d starved 7-d starved 21-d starved

Trial 15 Elver Starvation 1 h 2 3.6 > 0.05
3 h 2 10.6 < 0.01 -0.30 (± 0.19) 0.61 (± 0.19) -0.31
6 h 2 10.6 < 0.01 -0.25 (± 0.19) 0.66 (± 0.20) -0.41

12 h 2 10.1 < 0.01 -0.29 (± 0.22) 0.81 (± 0.26) -0.52
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第 4 節 考察

　発育段階，外部環境要因，および内部要因が淡水進入行動，遡上行動，脱出行動の

3 種に与える影響について，本章で得られた結果を簡単にまとめる（Fig. 6-4-1, Fig. 6-

4-2）。シラスの淡水進入行動は，高水温，低照度，低個体数密度により促進された．

またクロコの遡上行動は，高水温，高照度，1 週間の絶食，高い全長・体重・肥満度

によって促進された。脱出行動は，シラスでは高水温，低照度，明条件における隠れ

家なしによって促進され，クロコでは高水温，明条件における隠れ家なし，1 週間の

絶食，高い体重・肥満度によって促進された。これらの結果を元に，それぞれの要因

が各種行動へ及ぼした影響について考察する。

第 1 項 発育段階が淡水進入行動へ及ぼす影響

　本研究の結果，海水中で発育したシラス，クロコ，黄ウナギはいずれも，天然の陸

水方向へ移動する性質があるものと示唆された。これより，接岸・遡河の過程におい

て，水域間の水質の違いを用いて，その回遊の方向付けがなされるものと推察された。

ヨーロッパウナギとアメリカウナギでは，低塩分（Tosi et al. 1988; Edeline et al. 2004），

陸水の臭い成分（Creutzberg 1961; Sorensen 1986; Tosi et al. 1990; Sorensen 2009）

を選好することが報告されている。これと同様に，ニホンウナギでも陸水がもつ低塩

分および陸水の臭いに選好性をもっており，その方向へと移動していることが考えら

れる。時期をずらして河口でサンプリングしたヨーロッパウナギの稚魚について，塩

分選好性を調べた研究では，色素発達段階 VB~ VIA3 の範囲において，それらの個体は

発育に伴い淡水選好を高めると報告されている（Crean and Dick 2005）。これらの色

素発達段階はシラスからクロコへの発育段階に相当する。本研究では，海水中で飼育

した際，シラスからクロコへの発育過程では淡水選好は変化しておらず，クロコ~ 黄

ウナギの段階で淡水選好が高まると推察された。いずれの種でも，発育に伴い淡水選

好が強まるものと考えられる一方で，淡水選好性を変化させる発育段階は種によって

異なる可能性，あるいは発育環境によって影響される可能性が示唆された。

　淡水進入行動のトライアル 1~ 5 ではシラスから黄ウナギまでの飼育を行い，その

発育段階ごとに淡水進入の発生率を調べたところ，発育に伴って淡水進入の発生率が

高まる傾向にあった。ニホンウナギは 0 年魚で海域，河口域，河川の各生息域に定着

するものと考えられることから（横内 2010），天然環境下ではむしろ発育に伴って淡

水進入の発生率の低下するものと推察される。本実験においては，飼育時の高密度ス

トレスや捕食者の不在等の影響により，発育によって行動が抑制されなかった可能性

が考えら れる。今後，より天然環境に近い条件で飼育を行い，発育に伴う淡水進入行

動の変化を調べる必要があるものと考えられる。
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第２項 外部環境要因と内部要因が淡水進入行動へ及ぼす影響

　外部環境要因（水温，照度，隠れ家の有無，個体数密度）がシラスの淡水進入に及

ぼす影響を調べたところ，高水温，低照度，低個体数密度の 40 個体／水槽で淡水進入

は促進された。高水温，低照度では海水進入も同時に促進されていたことから，これ

らは両方向への移動を活発にさせるものと考えられる。ヨーロッパウナギの室内実験

でも，高水温は淡水及び海水への進入を促進することが報告されており（Edeline et al.

2006），本章の実験はニホンウナギでも同様であることを確認した。野外において淡

水進入の現象が想定されるのは塩分勾配ができる汽水域であり，本研究においては浜

名湖の湖口から流入河川の河口までに相当するものと考えられる。シラスは接岸時に

は潮汐に伴う鉛直運動を行い，上げ潮時には水柱を遊泳するものと考えられる。第三

鉄橋における調査では，上げ潮時に温かい 遠州灘の海水が湖内に流入するタイミング

で，シラスは上げ潮に乗るものと推察された（第 3 章）。本章の実験において高水温が

淡水進入を促進させたことから，上げ潮時の水温上昇が淡水進入行動を促進し，水柱

における遊泳を活発にさせたものと考えられる。また，冬期には 5℃程度まで低下す

る湖内では，湖奥に到達するまでに約 3 ヶ月を要していた（第 4 章）。湖内の低水温は

淡水進入行動を抑制し，湖奥への移動を遅らせるものと推察された。

　個体数密度は，40 個体／水槽から 100 個体／水槽になると淡水進入は抑制され，さ

らに高い 250 個体／水槽では淡水進入は促進されていた。これらの個体数密度はそれ

ぞれ，１L あたり 1.5 個体，3.7 個体，9.3 個体に相当する。本研究で調査した江川の

河口堰下では，水深を考慮すると，高い時には 1L あたり 1.5~ 3 個体の個体数密度と

なっており，実験時の個体数密度は自然状態でも起こりうる範囲のものと考えられる。

天然環境では，河口まで到達した稚魚は潮汐の限界域に集まり，そこで一定期間滞留

していた（第 5 章）。河口の沖合における低密度環境は淡水進入を促進させ，河口への

移動を促し，高密度の潮汐の限界域に近づくと淡水進入行動が抑制され，その場に滞

留するのかもしれない。また，本実験では，暗条件において隠れ家のある場合に，隠

れ家のない場合と比べて，海水進入が促進していた。シラスおよびクロコは隠れ家を

利用する性質があることが知られる（松岡 1971; Dou et al. 2003b）。隠れ家がある場

合に移動が起こりにくくなることは考えられるが，逆に本研究では移動が促進してお

り，このことは現時点では説明がつかない。これらの影響については，今後，実験を

重ねる必要があるもの考えられた。

　シラスの淡水進入と内部要因（全長，体重，肥満度）との関係を調べたところ，ト

ライアル 1 では全長，体重，肥満度の大きな個体が淡水進入していた。一方，トライ

アル 10 とトライアル 11 では，全長，体重，肥満度による淡水進入への明瞭な影響は

認められなかった。このため，本研究では全長，体重，肥満度とシラスの淡水進入と

の関係を結論するには至らなかった。ヨーロッパウナギのシラスでは，肥満度の高い

個体で淡水進入が起こると報告されており（Edeline et al. 2005），ニホンウナギのシ
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ラスについても同様である可能性が残っている。これについても引き続き検討してい

く必要があるものと考えられる。

第３項 発育段階が遡上行動へ及ぼす影響

　遡上行動実験のトライアル 1 において，シラスは流水方向へ移動する性質があり，

斜面を活発に遡上しようとする様子が観察された。野外調査では，登坂魚道で採集さ

れる遡上個体は主にクロコであった（第 5 章）。クロコを扱った遡上行動実験のトライ

アル 2~ 7 では流水方向への遡上行動が認められ，野外と同様にクロコは流水方向へ

移動する性質を持つものと考えられた。本研究では途中で飼育を中止したため，シラ

ス，クロコ，黄ウナギの各発育段階における遡上行動への影響を調べることができな

かった。各発育段階において，流水方向へ移動する性質が見られるかどうか，さらに

は発育段階の発達そのものが遡上行動の動因レベルに影響するかどうかについて，検

討する必要があるだろう。

第 4 項 外部環境要因と内部要因が遡上行動へ及ぼす影響

　外部環境要因（水温，照度，隠れ家の有無）がクロコの遡上行動に及ぼす影響を調

べたところ，高水温，高照度により遡上行動は促進された。第 5 章の野外調査では，

登坂魚道を遡上する個体は主に水温の高い 4 月以降に出現していたことから，この遡

上時期には高水温により遡上が促進されていたものと考えられる。アメリカウナギで

も野外調査および室内実験において，10-12℃以上の水温で遡上行動が活発になること

が報告され（Gascuel 1986; Jessop et al. 2003; Linton et al. 2007; Sullivan et al. 2009），

本研究結果はこれらと一致する。江川における岩登りの観察では，岩登りは昼間も見

られるものの，夜間に活性が上がっていた（第 5 章, Fig. 5-4-2）。このことは，高照度

により遡上行動は促進された本実験結果と一致しない。この野外と実験環境での差異

は，捕食者不在の実験環境，あるいは給餌する時刻が影響していた可能性がある。夜

間の活動は捕食者を回避するのに有効であるが，実験環境下で捕食者がいなかったこ

とで，高照度下の活動が抑制されなかったことが考えられる。また，飼育時には昼間

に給餌を行っていたことから，学習により昼間の活動が高まった可能性も考えられた。

　クロコの遡上行動と内部要因（全長，体重，肥満度，絶食）との関係を調べたとこ

ろ，全長，体重，肥満度の大きな個体が遡上し，また短期間（1 週間）の絶食により

遡上行動は促進された。今川の野外調査では，同一色素発達段階の個体であっても上

流にいる個体の肥満度は下流の個体に比べて高い傾向が見られた（第 5 章，Fig. 5-2-15）。

この説明の 1 つに，高肥満度の個体がより上流まで遡河する可能性が挙げられた。本

実験で得られた結果は，この可能性を支持した。また，ヨーロッパウナギのクロコを

用いた遡上行動実験においても，遡上個体の肥満度が高いことが報告されており

（Imbert et al., 2008），本実験結果はこれと一致するものであった。
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第５項  発育段階，外部環境要因および内部要因が脱出行動に及ぼす影響

　脱出行動は，シラス期には高水温，低照度，明条件での隠れ家なしによって促進さ

れ，クロコ期には高水温，明条件での隠れ家なし，短期的（1 週間）の絶食，重い体

重，高い肥満度によって促進された（Fig. 6-4-1; Fig. 6-4-2）。シラスからクロコになる

と，脱出行動に対して，照度の影響はなくなり，絶食や体重，肥満度の影響が現れる

ことがわかった。シラスからクロコに発育すると光が忌避性は弱まることに加え

（Bardonnet et al. 2005），遡上行動で見られたように，捕食者の不在や給餌時間とい

った飼育環境が光に対する反応を変化させていた可能性が考えられた。

　シラスでは外部環境要因で主に行動が促進されているが，クロコでは，外部環境要

因だけでなく，絶食，高い体重，高い肥満度といった内部要因で脱出行動が促進され

た。シラスで行われる淡水進入行動は主に摂餌開始前であるのに対し，クロコで行わ

れる遡河は，摂餌の開始以降である（Fig. 5-5-4）。ヨーロッパウナギでは，シラスか

ら小型の黄ウナギへの過程で，回遊行動から索餌行動へと行動の局面が変わると考え

られている（Edeline 2007; McCleave and Edeline 2009）。これより，クロコに発育す

ると餌を巡る個体間競争が起こり，そこで生じる内部要因の個体差が脱出行動とも関

係しているものと考えられた。
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第7章 総合考察

第 1 節 ニホンウナギの接岸・遡河回遊生態

第１項 産卵場から成育場までの回遊

　ここでは，ニホンウナギの産卵場から成育場までの回遊について，これまでの知見

と本研究で得られた結果を踏まえ，3 つのフェーズに分けてまとめる。

産卵場から黒潮への乗り換え

　およそ 3000km 離れたマリアナ諸島西方の産卵場から浜名湖へ来遊するウナギの接

岸回遊は，巧妙に海流を利用して行われる（Tsukamoto 1992, Kimura et al. 1994）。貿

易風によるエクマン輸送が仔魚であるレプトセファルスの輸送に重要な役割を果たし

ていると考えられている（Kimura et al. 1994）。北赤道海流の西端の分化点に到着した

ときには，ミンダナオ海流へ取り込まれて死滅回遊となることなく，黒潮へ乗り換え

るメカニズムが存在し（Kimura et al.,1994; Zenimoto et al. 2009），レプトセファルス

が北上する黒潮に乗り換える。このようにレプトセファルスは北赤道海流から黒潮の

乗り換えを巧妙に行っているものと考えられる。

黒潮から黒潮分枝流への乗り換え

　黒潮に乗り換えたレプトセファルスは，黒潮から降りて東アジア一帯の成育場へと

向かわなければならない。黒潮は毎時 4km と極めて強い流れであるため，降りるタイ

ミングを逸すると房総沖から太平洋へと運ばれるため，死滅回遊となる恐れがある。

ウナギは黒潮から降りるタイミングをシラスへと変態を完了させることで乗り切るも

のと考えられる（塚本 1994）。

　黒潮中のレプトセファルスは，やがて変態を始める（Tsukamoto 1990; Sakakura et al.

1996; Otake et al. 2006）。変態に伴う劇的な形態変化により，シラスとなった個体は

浮力が減少し，黒潮から離脱する（Tsukamoto et al. 2009）。この時，強大な西岸境界

流である黒潮が，東アジア沿岸を北上する時に形成される黒潮分枝流が，シラスを黒

潮から沿岸へ運ぶものと考える。事実，静岡県水産試験場浜名湖分場は，シラスの漁

獲量と沿岸水温との関係を調べ，黒潮が蛇行し，黒潮分枝流である内側反流によって

沿岸に暖水波及する年には，シラスの漁獲が多くなることを報告している（松井
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1972）。このことからも，黒潮内で比重の大きなシラスへと変態し，黒潮から沿岸の

流れへ乗り換えていると推察される。しかしながら，黒潮から沿岸までを遊泳する“海

洋シラス”はほとんど採集されておらず，これまででわずか計 13 個体が採集されただ

けである（Shojima, 1966; Tabeta and Takai, 1973; Sakakura et al., 1996; Tsukamoto et

al. 2003; 篠田, 2004; Otake et al. 2006）。このことから，黒潮離脱から沿岸域までの

シラスの接岸回遊過程は，依然として謎に包まれていると言える。

沿岸における潮汐流を利用した接岸

　本研究で明らかになったように，シラスは潮汐流を利用した移動（Selective tidal

stream transport, 以下 STST とする）によって浜名湖内へ接岸するものと考えられた。

大西洋 2 種のウナギ属魚類でも沿岸で STST を行い，効率的な接岸を果たしているこ

とが報告されている（ヨーロッパウナギ, Creutzberg, 1961; Gascuel 1986; アメリカ

ウナギ, McCleave and Wipplehauser 1982; Wipplehauser and McCleave 1987, 1988）。

これら STST を開始する場所など未だ明らかでないものの，シラスは巧みに海流を利

用して，接岸を果たしているものと考えられる。種は異なるものの，ヨーロッパウナ

ギのシラスは，残差流（residual current）に乗って受動的に輸送されることにより大

陸棚を通過すると考えられている（Creutzberg, 1961）。こうした沖合から沿岸への移

動は，浜名湖の湖口における移動と全く異なるスケールであるが，いずれもシラスの

接岸回遊と海流の強い関連を示唆している点で興味深い。

　以上，ニホンウナギの接岸回遊は，強く海流に依存する回遊生態を持つものと考え

られる。おそらくニホンウナギの接岸回遊には，巧みな黒潮から北赤道海流への乗り

換えメカニズム （Kimura et al, 1994）以外に，黒潮から黒潮分枝流へ，黒潮分枝流か

ら潮汐流へと，さらに 2 回の海流の乗り換え機構が存在するものと考えられる。

第 2 項 接岸・遡河回遊の季節性

　本研究の第 3 章において，浜名湖へのニホンウナギの接岸は 1 月を中心として 11~

5 月であることが示された。これまでの接岸時期に関する知見を調べてみると，温帯

ウナギの接岸は冬~ 春を中心とするが（ニホンウナギ, Tzeng 1985; Tsukamoto 1990;

篠田 2005; ヨーロッパウナギ, Tesch, 2003; アメリカウナギ, Haro and Krueger 1988;

Powles and Warlen 2002），熱帯ウナギでは一年中起こると報告される（Beumer and

Sloane 1990; Arai et al. 1999; Sugeha et al. 2001）。これより，緯度によって接岸期間

が変化することが考えられる。ニホンウナギの接岸時期は高緯度ほど遅れるが，その
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範囲はおよそ 10~ 4 月と報告される（Tzeng 1985; Tsukamoto 1990; 篠田 2005）。ヨ

ーロッパウナギの接岸時期は，ヨーロッパの大西洋岸（France, Spain and Portugal and

Mediterranean coast）では主に 11~ 4 月であり，ヨーロッパの北部，いわゆるブリス

トル海峡の北東ではこれよりさらに数ヶ月遅れる（see Tesch, 2003; Zornpola et al.

2008）。このタイムラグは，北部の低水温，湾流からの距離によるものと考えられて

いる（Tesch 2003）。アメリカウナギの接岸は，米国の North Carolina の Pivers Island

の河口では 10 月から 5 月初旬に見られ，1 月~ 3 月が盛期である（Powles and Warlen

2002）。同じく米国の Rhode Island の河口へは 1 月~ 6 月に接岸し，そのピークは 4

月と 5 月である（Haro and Krueger 1988）。より北方のカナダのセントローレンス湾

では 6 月下旬と 7 月であり（Dutil et al. 1989），その接岸時期は高緯度ほど遅れる。南

半球の温帯にある New Zealand では，7 月~ 12 月に A. australis と A. dieffenbachii の

接岸が見られる（Jellyman 1977, Jellyman 1999）。これらのことから，北半球，南半

球に関わらず，温帯種の接岸時期はそれぞれの半球の主に冬~ 春を中心としているこ

とが分かる。一方，熱帯のインドネシアでは A. celebesensis と A. marmorata の接岸

は周年行われる（Arai et al. 1999; Sugeha et al. 2001）。オーストラリアの亜熱帯域で

も A.reinhardtii における接岸が周年認められる（Beumer and Sloane 1990）。

　温帯と熱帯におけるウナギ属魚類の接岸時期の違いは，温帯ウナギの接岸時期が季

節変動へ適応したためであると考えられる。接岸回遊の適応を考えるとき，外洋から

河川まで移動する際の死亡リスクと成育場加入後の成長の 2 つの側面を考える必要が

ある。まず，温帯における冬季には，河口に生息する生物は，スズキのように沖合へ

移動したり（落合と田中 1998），活動活性を落として越冬したりするため，シラス

が河口へと回遊する際の被食リスクは軽減されるものと考えられる。河口へ加入する

までの間，もしくは色素発達段階の VIA3 となるまで，ウナギ属のシラスは摂餌を停止

させる（Desaunay and Guerault 1997; Tesch, 2003; Bardonnet and Riera, 2005）。シ

ラスは飢餓耐性と低水温耐性を持つことから（第 4 章 Table 4-1-1），低水温の中で河

口へ加入し，そこで一定期間を摂餌することなく過ごすことが可能である。このシラ

スの生理的な特徴は，冬に接岸する際の強みになるであろう。一方，成長という側面

でも，冬に接岸することに利点があるものと考えられる。ニホンウナギのシラスおよ

び黄ウナギにおける摂餌開始は水温と関係しており，10℃以下では摂餌を行わない（松

井 1972; 第 4 章 Fig 4-4-1）。このことから，摂餌を行い，成長する期間は春~秋に限

定されることが推察される。すなわち，冬から春にかけて接岸して成育場に加入する

ことは，淡水生活期の 1 年目の成長期間を最大に長くすることを可能にする。これら
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のことから，温帯ウナギが冬季に接岸することは，被食リスクの軽減と加入後の成長

期間を最大にする利点があることが分かる。こうした温帯ウナギの接岸における季節

性への適応という観点のほかにも，接岸時期が限定される原因として，温帯では親魚

が産卵に向かう降海時期が限られていることなども考えられる。今後，生活史全体で

温帯ウナギの持つ季節性を考える必要があるであろう。

第 3 項 成育場における 0 年魚の分布

　本研究における遡河生態の調査により，冬に接岸したシラスは河口に一定期間滞留

することが明らかとなった（第 5 章）。江川河口において，下流および上流方向に網口

を広げた小型定置網では，3 月をピークとしたシラスの出現が見られ，河口における

往来を繰り返しながら滞留するものと推察された。その上流の河口堰に設置した登坂

魚道には 5 月をピークに出現し，主にクロコとなって淡水へ遡上する様子が見られた。

今川においても，海水および汽水と淡水最下流域では，その出現に 2~ 3 ヶ月のずれが

認められた（第 5 章 Fig. 5-2-9）。淡水最下流域に出現する個体は，クロコおよびクロ

コ直前のものであった（第 5 章 Fig. 5-2-11, Fig. 5-2-12）。クロコとなるまでの河口に

おける滞留は，淡水進入への生理的な準備期間としての役割もあるのかもしれない

（Tesch 2003）。

　河口に滞留するシラスは，春になると水温上昇とともにクロコへと発育し，それと

同時に遡河を開始する。行動実験では，高水温ほど淡水進入行動および遡上行動が促

進することが確認された（第 6 章 Fig. 6-1-8, Fig. 6-2-3）。また，水温が高いほど，色

素発達段階は早く進行する（第 4 章 Fig. 4-2-2）。これより，季節の推移に伴う水温上

昇によって，色素発達段階の進行と淡水進入行動および遡上行動の活性が同時に促さ

れるため，遡河は発育と並行して行われるものと考えられる。ヨーロッパウナギ，ア

メリカウナギにおいても，水温 10~ 12℃程度に達するとクロコへの発育と並行して，

遡河を活発にすることが報告されており（Gascuel 1986; Haro and Krueger 1988; White

and Knights 1997; Linton et al. 2007; Sullivan et al. 2009），ニホンウナギにおける本研

究結果はこれと一致するものであった。

　今川において，0 年魚の河川内分布を調べたところ，同じ色素発達段階の個体であ

っても，下流に残る個体に比べて，上流にいる個体の肥満度が高い傾向にあることが

分かった。その原因として，もともと肥満度の高い個体がより上流まで遡上したため

か，もしくは上流に遡上した個体の餌環境が好転して肥満度が高くなったため，とい

う 2 つの可能性が示された（第 5 章）。本研究の結果からは，いずれの可能性も否定
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することはできない。遡上行動実験の結果は前者の可能性を支持しており，肥満度が

河川遡上か海域残留かを決める一つの要因である可能性を示していた。一方，江川の

ような河口堰のある特殊条件下では，肥満度と河川内分布との関係は認められなかっ

た。河口堰による遡河の妨害により，河口堰直下にシラスが高密度で集積し，本来は

遡上する個体も遡上できずにいることが考えられた。河口における連続的な環境を遮

断することは，本来の遡河生態をかく乱することを示唆していた。

　淡水域への遡上時期が終わり夏になると，０年魚の出現は極めて少ないものとなっ

た（Fig. 5-2-9, Fig. 5-3-5）。これは，0 年魚が加入初年度に大きな減耗が受けたためで

あると考えられた。海域，汽水域，淡水域によってこの死亡率に差異があるならば，

河川遡上か海域残留かといった戦略の適応度に大きく影響しうるものと考えられる。

一方，今川では 5 月以前には上流に遡上した個体ほど，発育が進み，体重の成長が見

られていたが，６月頃になると，今川と江川のいずれにおいても，汽水域における個

体の体サイズが淡水域の個体に比べて大きくなる傾向が見られた。このことは，水温

が上がり，成長が促される時期になると，海域，汽水域，淡水域といった生息域によ

って成長率が異なることを示唆している。各生息域の死亡率および成長率の違いは，

通し回遊型と非通し回遊型の，それぞれの回遊戦略の適応度を決める重要な要素とな

る。これら回遊戦略の適応度に関する考察は本章第 3 節で詳述するが，現時点におい

て各生息域の死亡率および成長率について不明な点が多く，より詳細な情報が必要で

あると考えられる。

第 2 節 接岸・遡河回遊の行動メカニズム

第1項  3 ステップモデル

　魚がどのように回遊を開始するのかについて，アユの遡上行動を元にした 3 ステッ

プモデルが提示されている（塚本 1988; Tsukamoto et al. 2009）。そこでは，アユが遡

河行動を開始するには，日齢とサイズ，内分泌条件および環境条件の 3 条件が順序よ

く満たされることが必要であるとされる。すなわち，アユでは，第 1 条件にはそれぞ

れの遡上時期に特有の日齢・サイズ，第２条件には甲状腺ホルモンをはじめとする内

分泌条件，第 3 条件には行動の引き金となる水温の上昇，照度の変化，密度の上昇，

空腹状態，水深の低下などの環境条件，の各ステップが満たされることで遡河行動が

開始されるものと推察されている。

　ニホンウナギの接岸・遡河回遊においても，このモデルを当てはめることができる。
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まず，第 1 条件には発育段階が当てはまり，接岸ではシラス，遡河ではクロコである

ことが必要条件となる。浜名湖の湖口における接岸の調査では，色素発達段階 VA~ VB2

のシラスのみが出現していた。また，それらが河口へと到達した後，しばらく滞留し

て，遡河を開始するのが色素発達段階 VIB2 以降のクロコおよびその直前であった。い

ずれの回遊行動も，発育段階と極めて密接に関わるものと推察された。

　第 2 条件には甲状腺ホルモンが関係している可能性が考えられる。ニホンウナギに

関する知見はないものの，ヨーロッパウナギにおいて，甲状腺ホルモンの濃度が高い

ほど接岸・遡河行動は活発に見られることが報告されている（Edeline et al. 2004;

Edeline et al. 2005; Imbert et al. 2008）。アユの遡河や，サケ科魚類の降海にも甲状腺

ホルモンの上昇が関係するものと考えられており（Tsukamoto et al. 1988; Iwata 1995），

魚類の回遊に関わる一般的なホルモンと考えられる。

　第 3 条件の引き金となる環境条件は，本研究で行動実験を行った結果，接岸を想定

した淡水進入行動では高水温，低照度，低個体数密度，遡河を想定した遡上行動では

高水温，高照度，短期的な絶食などの諸条件が関係するものと推察された（第 6 章）。

なお，遡上行動における照度の影響は，江川における観察で岩登り行動が夜間に活発

であったことと一致しなかった。このことから，飼育における捕食者の不在，飼育時

の給餌時刻等の影響が照度への忌避性を消失させたものと考えられ，実際の天然環境

下では高照度は遡上行動を抑制する可能性があるものと推察される。

　ニホンウナギの接岸・遡河回遊とアユの遡上行動では，回遊行動の解発メカニズム

は多少異なるが，3 要因が満たされることによって，はじめて回遊行動が開始される

という点で共通したものであった。すなわち，魚類の回遊は，その特定の時期，ある

内分泌条件を満たし，最後に環境条件によって引き金が引かれることによって始まる

基本的な仕組みがあるものと考えられた。

第 2 項 淡水進入と遡上における行動メカニズム

　回遊行動に必要な要素には，移動能力とナビゲーション能力の他に，動因レベルの

上昇（動機づけ）が必要である。刺激と反応の間で反応のレベルを修飾する動因には，

3 ステップモデルにおける発育段階，内分泌条件，外的要因の 3 条件それぞれが影響

するものと考えられる。本研究の行動実験では，まず刺激と反応の関係について調べ，

塩分勾配を刺激とし，低塩分方向へ移動する淡水進入行動，流水を刺激とし，上流方

向に移動する遡上行動の 2 つの系があることがわかった（Fig. 7-2-1, 第 6 章）。

　刺激が一定の場合には，シラスの淡水進入行動は高水温，低照度および低個体数密

度によって促進され，クロコの遡上行動は高水温，高照度，1 週間の絶食，大きい全
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Stimulus ResponseDrive

Water current Upstream swimming

Fig. 7-2-1   Behavioural model for FW-entry behaviour of glass eels and 
upstream swimming behaviour of elvers.   Drive in FW-entry behaviour was 
elevated by high temperature, low light intensity and low density.  Drive in 
upstream swimming behaviour was elevated by high temperature, high light 
intensity, large total length, large body weight, high condition factor and 1-week 
starvation.  

Salinity gradient FW-entry

Temperature,
 Light intensity, 
Density

Temperature
Light intensity

TL, BW, Condition 
factor, Starvation
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長・体重・肥満度によって促進された（Fig. 7-2-1）。これより，これらの要因が各種

行動の動因レベルを上昇させたものと考えられた。それぞれの行動の動因レベルに影

響する要因は複数あり，これらが複合的に影響して個体の動因レベルを制御している

ものと考えられた。

第３項  ０年魚における河川内分布の形成メカニズム

　ニホンウナギは 0 年魚時に遡上した最上流地点を成育場における生息場所とし，川

ウナギ，河口ウナギ，海ウナギが生じる（横内 2010）。このため，河口から河川にお

ける 0 年魚の分布形成メカニズムは回遊多型の分化と密接に関わるものと考えられる。

そこで，野外調査と行動実験で得られた情報をまとめ，回遊多型の分化メカニズムを

考察する。なお，以降，回遊型を簡略化して考えるため，川ウナギを河川遡上型，河

口ウナギと海ウナギを合わせて海域残留型として扱うこととする。

　浜名湖の流入河川の河口へ到達したシラスはしば らくそこに滞留し，クロコおよび

その直前に発育すると淡水域への遡上をはじめる。このことから，河口~ 淡水域にお

ける河川内分布はクロコの遡河によって形成されることが推察される。ここでは，ま

ず今川と江川の野外調査で得られた肥満度と色素発達との関係，およびクロコの遡上

行動に関する実験結果，の 2 つの結果を用いて，クロコの遡河による河川内分布の形

成のしくみを推察する。次に，そこで推察された河川内分布が，今川の野外調査で見

られた実際の 0 年魚の河川内分布と符合するか確認を行う。

　まず，今川と江川の野外調査では，同じ色素発達段階であってもその出現時期が遅

いほど，肥満度が低いことがわかった（Fig. 5-2-13, Fig. 5-3-12）。この理由を考察し

たところ（第 5 章 第 6 節 第 5 項），シラスが河川に到達した後，高い肥満度を早く

獲得した個体は早期に色素発達を進め，いつまでも肥満度を高められなかった個体は

色素発達を遅らせていることが考えられた。このことを図にすると Fig. 7-2-2 のよう

になり，肥満度が高い個体ほど早く色素発達段階を進行させることを前提として，河

口に滞留する時点で肥満度には個体差が生じており，遡河過程でその肥満度が変動し

ない場合が実線のベクトル，餌条件や水温などの微小生息域の影響で肥満度が変化す

る場合が破線のベクトルで表される。

　クロコの遡上行動に関する実験結果では，高肥満度の個体は遡上行動を促進させて

いることがわかった（第 6 章）。これより，河川内における個体の肥満度は，遡上距離

と正比例の関係をもつことが考えられ，それらの関係を Fig. 7-2-3 のようにベクトル

として表すことができる。
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　遡河過程において個体がもつ肥満度によって，色素発達および遡上距離の両者に影

響するという上記 2 つの関係があり，これらを一つの図にまとめたものが Fig. 7-2-4

となる。これにより，遡河過程において高肥満度の個体は，より上流へ遡上し淡水域

に分布することとなり，その色素発達も速い一方，低肥満度の個体は下流に残留し，

その色素発達も遅れていることが推察される。行動実験の結果では，遡上行動の動因

レベルには肥満度のほか，水温，照度，絶食期間なども影響していたことから，同じ

肥満度の個体であってもそれらの影響で遡上距離はばらつくであろうし，色素発達も

水温や個体差により，ばらつくものと推察される（Fig. 7-2-5）。このように肥満度を

通して，色素発達段階の進行と遡上距離が決まり，それぞれにある程度ばらつきをも

たせたものが 0 年魚の河川内分布になると推察することができる（Fig. 7-2-6）。

　ここで予 想された河川内分布を今川の野外調査で見られた実際の 0 年魚の分布と比

較してみると，上流の定点で色素発達段階が進行している点（Fig. 7-2-6①），同じ色

素発達段階であっても上流の個体で肥満度が高い点（Fig. 7-2-6 ②）において，今川

における実際の分布と一致していた。このことから，肥満度による色素発達および遡

上行動への影響を基にした河川内分布の形成の推察結果は，今川で見られた実際の河

川内分布の形成をおよそ説明するものであることがわかった。

　前述したように，クロコの遡上行動の動因レベルは，肥満度のほか，水温，照度，

絶食期間なども影響する。より一般化するならば，肥満度だけでなく，個々の個体が

河川内で経験する他の要因によっても，個体の動因レベルは影響され，遡上行動が促

進，もしくは抑制され，分布が形作られる。例えば，河川内で水温の高い微小生息域

に遭遇したものは，同肥満度をもつ他の個体よりも 上流へ遡上する行動をとるであろ

う。また，江川で見られたように，河口堰による障壁により，肥満度が河川内分布に

関係しないこともありうる。このように，肥満度，水温，照度，短期的な絶食等の諸

要因の変化によって生じる動因レベルの個体差，および河川内で遭遇する地形といっ

た要素が複合的に影響し，０歳魚の河川内分布は形成されるものと考えられる。
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Fig. 7-2-4  Progression of pigmentaion stage and upstream migration of individuals with 
different condition factor during a certain period.
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Fig. 7-2-5  Variation induced by exogenous and endogenous factors during upstream 
migration of individuals with different condition factor during a certain period.
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Fig. 7-2-6  Variation of pigmentaion stage and upstream migration of individuals with 
different conditions during a certain period.  1  represents that the condition of individuals 
with the same pigmentation stage is high at an upper station.  2  represents that the 
pigmentation stage at an upper station is more progressed than that at a lower station.  
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第 3 節　ウナギ属魚類の回遊多型とその適応的意義

第 1 項 通し回遊の進化

　Gross（1987）は，魚類の回遊現象は生物生産性の傾斜に沿って進化するものと説

明した。高い生産性をもつ環境にたまたま移動したものが，生産性の低い環境に残っ

たものより多くの子孫を残し，繁栄する。その結果，偶発的な移動は規則的な回遊と

なり定着するとされる。

　低緯度域では，海より川の生産性が高く，海水魚の個体群の一部が淡水域まで進入

する。このようにはじめは短期間の淡水依存の生活史を持つ海水性両側回遊魚に始ま

って，やがて，成長に有利な熱帯淡水域への依存度を高めていった結果，産卵のため

だけに海へ降りるウナギ属魚類のような降河回遊魚が生まれたと考えられている

（Gross 1987）。一方，川より海の生産性の高い高緯度域では，淡水魚が海への依存

を高め，産卵するためだけに川を遡上するシロサケやカラフトマスのような遡河回遊

魚が生まれたと される（Gross 1987）。低緯度域には降河回遊魚の種数が多く，高緯

度域には遡河回遊魚の種数が多いことにより（McDowall 1987），この仮説は裏付けら

れている。

　通し回遊魚とされる個体群には，しばしば非通し回遊型の生活史を過ごす個体が出

現する。遡河回遊魚のサケ科魚類の多くの種では，遡河回遊を行う個体のほかに，河

川に残留し生涯を送る個体がいる（Maekawa and Nakano 2002）。降河回遊魚である

ウナギ属魚類は，熱帯における小規模回遊の種から，成育場を高緯度域の温帯にもつ

大規模回遊の種が分化してきたものと考えられている（黒木 2007）。海で一生を過ご

す海ウナギの存在が北半球の温帯種であるニホンウナギ（Tsukamoto et al. 1998;

Tsukamoto and Arai 2001），ヨーロッパウナギ（Daverat and Tomas 2006; Lamson et al.

2006），アメリカウナギ（Jessop et al. 2008）で報告されている。高緯度域まで分布

を広げた温帯種で，生産性の高い海域に残留する，非通し回遊型の海ウナギが出現し

たものと考えられる。海ウナギは，海水魚起源と考えられるウナギ属魚類にとって，

先祖返りの現象とも言える（塚本 1994; Tsukamoto et al. 2002）。また，ヨーロッパウ

ナギ，アメリカウナギ，ニホンウナギの温帯ウナギ 3 種を一括りにすると，高緯度ほ

ど海ウナギの割合が高くなる回遊型の緯度クラインがあることが示唆されている

（Daverat et al. 2006）。さらに，ニホンウナギでは種内でも，同様の回遊型の緯度ク

ラインがあるものと示唆されている（Tsukamoto et al. 2009）。これより，非通し回遊

型である海ウナギの出現割合が緯度の生産性の傾斜に従って変わることが示唆されて

いる。
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第 2 項 サケ科魚類における回遊多型の分化

　サケ科魚類は一般的に川を産卵場，海を成長の場として利用する遡河回遊魚として

認 識 さ れ て い る 。 シ ロ ザ ケ Oncorhynchus keta や カ ラ フ ト マ ス Oncorhynchus

gorbuscha では全ての個体が遡河回遊性の生活史を送るが，サケ科魚類の多くの種で

は，個体群内に降海型のほかに生涯川に留まる河川残留型が出現する（Maekawa and

Nakano 2002）。回遊多型の分化メカニズムについて，サケ科魚類で先駆的に多くの研

究がなされており，ウナギ属における分化を考える上での足がかりとして，ここでは

それらについて簡単に概観する（前川と中野 1994; 玉手と山本 2004 参照）。

　生活史多型をもつサケ科魚類では，多くの個体群で雄では降海型と河川残留型が，

雌では原則として降海型のみが出現する（前川と中野 1994）。雄の降海型と河川残留

型の分化は，河川内での成長速度の違いによって生じるという仮説が提示されている。

タイセイヨウサケ Salmo salar では，孵化してから春期に速い成長速度を示した個体

が，最初の秋に成熟し河川残留型雄となり，河川内成熟をしなかった個体の内，夏期

に高成長を示した個体が，翌春にスモルト化し降海するという（Thorpe 1982; Baglinière

and Maisse 1985）。夏期に成長が悪かった個体は未分化候補として河川に残り，翌年

以降に，河川内成熟，スモルトまたは未分化個体に分化する同様の過程を経る（玉手

と山本 2004）。このような成長とスモルトの関係は，アメマス Salvelinus leucomaenis

（Yamamoto and Nakano 1996），サクラマス（Hirata et al. 1986; Tamate and Maekawa

2002, 2003）でも同様の結果が得られている。

　サケ科魚類の雄は，河川残留型と降海型で異なる繁殖戦略をもつ。降海型の雄は大

サイズとなって産卵場に戻り，河川残留型の雄は小サイズで産卵に参加する。そして，

降海型の雄は闘争によって雌を獲得するファイターになるのに対し，河川残留型の雄

は雌を獲得する競争には加わらずペアの産卵に忍び込んで受精成功を得ようとするス

ニーカーとなる（小関と Fleming 2004）。闘争には大きな体サイズが，スニーキング

には小さな体サイズは有利となる（Gross 1985）。

　こうした雄の代替繁殖戦略がどのように個体群に維持されてきたのかについて，い

くつか仮説が提示されている（Gross 1996）。一つ目は，各回遊型の頻度に着目した

ものである。一方の回遊型の数が多くなれば競争が激しくなるため，もう一方の回遊

型の適応度（次世代に残す子孫の数の期待値）が高くなる。このモデルは「負の頻度

依存選択」とよばれ，両者の適応度の均衡が 保たれたところで，多型は進化的に安定

となる。2 つ目は，個体群の中における個体の地位に着目したものである。ここで，

地位とは体サイズや成長，肥満度など，個体の相対的な競争能力を意味し，個体の地
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位が高いほど適応度が高い関係（適応度関数）があると考える。この適応度関数の傾

斜が回遊型によって異なり，その適応度関数が個体の地位上のある点において交差す

るならば，その点を境に個体は自身の地位に対してより高い適応度を与える回遊型を

採用すると考える。このモデルは「地位依存選択」とよばれ，自身の置かれた状況で

より適応度の高い戦略を採用する条件戦略である。サケ科魚類の雄における回遊多型

とそれに伴う代替繁殖表現型は，それらの適応度に対する頻度や地位の影響を通して，

進化的に安定な戦略として維持されていると考えられる。

　雄では降海型と河川残留型が出現するのに対して，雌では原則として降海型のみが

出現する（前川と中野 1994）。これは，雄では異なる代替繁殖表現型をもつことで回

遊多型が維持されるが，雌では，その適応度は一般に体サイズに依存する孕卵数に比

例するため（Wootton 1984），大型化する降海型 の利点が圧倒的に大きいためである

と考えられる。例外として，南限付近では河川残留型の体サイズは降海型とほぼ同じ

になってしまうため，雌の河川残留型が現れるものと考えられる（中野と前川 1994;

Maekawa and Nakano 2002）。このように，雌雄ではその繁殖方法を通して，適応度

への関与が異なるため，雌雄間で回遊多型の形成に差異が生じるものと考えられる。

　回遊多型をもつサケ科魚類では，緯度によって河川残留型と降海型の割合が変化す

る緯度クラインが見られる。南方の低緯度域ほど，河川残留個体の出現頻度が高く，

南限では雌雄のすべての個体が残留型となる（前川と中野 1994）。南方の河川ほど，

水温や生産力が高まるため，良好な成長条件を有している（玉手と山本 2004）。その

ため，南方では幼魚の成長速度が速く，河川残留型雄の出現が高まり，さらにある緯

度より南では雌においても河川内成熟が可能とな るため，残留型個体群が出現するの

かもしれない（玉手と山本 2004）。しかし，南方の個体群が残留型になりやすいこと

は，このような成育環境だけで説明することはできず，遺伝的な形質があるものと報

告されている（Yamamoto et al. 1999）。このことから，南限域の個体群は「河川内成

熟の臨界サイズの小型化」（前川と中野 1994），あるいは「スモルト化の臨界サイズ

の大型化」（Yamamoto et al. 1999）の遺伝的形質を持ち，南限域における残留型個体

群の出現が多くなるとする仮説が提示されている。

第 3 項 ウナギ属魚類における回遊多型の分化

　本研究では，ニホンウナギにおいて肥満度をはじめ，水温，短期的な絶食などの諸

要因の変化により生じる動因レベルの個体差によって，河口~ 淡水域までの分布が形

成され，その結果，海域残留型と河川遡上型の回遊多型が生じるものと考えられた．
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このことから，個体は自身の置かれた状況に応じて，残留するか河川遡上するかを選

択する条件戦略を行っていると推察できる。

　ヨーロッパウナギの研究では，個体の栄養状態，あるいは肥満度によって河川遡上

するか海域に残留するかが決まる という仮説が提示されている（Edeline 2007;

McCleave and Edeline 2009）。野外調査では，河口に残留するであろう個体の肥満度

が河川遡上する個体に比べて，低いと報告されている（Edeline et al. 2004）。同様に

アメリカウナギにおいても，下流域にいる個体ほど肥満度が低い傾向にあることが報

告されている（Sullivan et al. 2009）。さらにヨーロッパウナギを用いた行動実験では，

肥満度の低下により淡水選好から海水選好へと変わること（Edeline et al. 2006），遊

泳する個体は遊泳しない個体に比べて肥満度，あるいは栄養状態の指標である「乾燥

重量／湿重量」が高いこと（Edeline et al. 2005; Du Colombier et al. 2007, 2008; Imbert

et al. 2008）が報告される。コンディション（栄養状態，あるいは肥満度）が回遊型

の分化過程に影響するという点において，本研究のニホンウナギにおける結果はこれ

らの研究と一致する。

　海域残留型と河川遡上型の適応度は肥満度とどのような関係を持っているのだろう

か。一般的に，河川に比べて海で捕食圧が高いと考えられることから，海域に残留す

ると死亡率は高まるものと考えられる。一方，海および河口における成長は淡水域に

比べて良いものと推察され，今川における野外調査でもこのことが示唆された。この

ことから，河口を含む海域は低生残率，高成長であり，河川は高生残率，低成長であ

ると位置づけられる。ウナギ属魚類において，高肥満度ほど適応度が高 いという基本

的な関係がある一方で，海域残留型と河川遡上型ではその関係性に差異があることが

推察されている（Edeline 2007; McCleave and Edeline 2009）。すなわち，海域残留型

は移動に要するコストがないため，貯蓄したエネルギーの少ない低肥満度の個体にと

ってその適応度は比較的高く，河川遡上型は移動コストを負担する一方で高生存率の

生息域へと歩を進めるため，貯蓄したエネルギーの多い高肥満度にとってその適応度

は比較的高いと考えられる。このように，肥満度による適応度は海域残留型と河川遡

上型で異なり，個体自身の肥満度によって，より高い適応度の回遊型を採用する条件

戦略をとっている可能性があるものと考えられた。

　本研究ではクロコの遡上行動を促進させる肥満度以外の要因として，高水温，高照

度，短期的な絶食が挙げられた。個体の遭遇する水温，照度，絶食期間により，その

適応度が変わる場 合には，その場に残留するか遡上するかの内，より適応度の高い行

動を進化させることが考えられる。高水温で遡上個体の適応度が高まる理由には，後
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述する緯度クラインとの関係，あるいは高水温下において海・河口域での捕食される

リスクが高まることなどが挙げられる。また，短期的な絶食を受けたときには，クロ

コは上流の河川へと新たな餌場を求めることがその個体の適応度が高めるのかもしれ

ない。残留と河川遡上の各回遊型の適応度関数を交差させる要因であればなんでも，

両表現型の維持に関与する可能性が考えられる（Brockman 2001）。肥満度以外に，水

温，照度，絶食期間などの要因が，残留するか遡上するかといった回遊多型の分化に

関わる行動に影響を与える可能性があるものと考えられる。

　ニホンウナギが海と河川の両方に生息し，成育場の多様性を持つことによって，生

残の危険分散，個体密度の緩和が起こるものと考えられる（横内 2010）。すなわち，

一方の回遊型が増えると，もう一方の回遊型の競争が減るといった適応度の均衡した

関係があり，ニホンウナギは個体数密度に依存 して生息域を選択する可能性も考えら

れる。ニホンウナギでは河川に遡上した後，再び汽水域や海域へと向かう下流移動個

体が生ずることが報告されおり，それらの個体は遅れて河川に遡上した個体から生じ

る（横内 2010）。すなわち，遅れて淡水域に到達した個体は，先に河川に遡上した個

体群によって作られた高密度で競争の高い環境に遭遇するため，再び下流へと戻るこ

とが考えられる。ヨーロッパウナギでも，シラスから黄ウナギにかけて，密度依存的

な分散を行うことが報告されている（Edeline et al. 2007）。本研究の行動実験では，

シラスの淡水進入行動が個体数密度の増加により抑制され，さらに増加すると促進さ

れることが示唆された。この結果から即座に生態の現象を説明することはできないが，

個体数密度がニホンウナギ稚魚の行動に影響を与える可能性はある。また，個体数密

度は餌競争や隠れ家の競争などを通して行動に影響するか もしれない。個体数密度が

シラス，クロコの回遊行動にどのような影響を与えているかについても研究を重ねる

必要がある。

　ニホンウナギは南北で回遊型の割合が異なる緯度クラインがあり，南方ほど河川遡

上型の割合が高くなると示唆されている（Tsukamoto et al. 2009）。ニホンウナギは単

一の任意交配集団であり，同じ遺伝的形質をもった個体群が南北に分布し（吉澤 2006;

Aoyama 2009），海，河口および河川の異なる生息域に分布する個体群にも遺伝的な

差はない（Han et al. 2010）。この特徴は，強い母川回帰性をもつために，地域集団ご

とに遺伝的形質をもちうるサケ科魚類とは全く異なる。サケ科魚類においても，南方

ほど，河川内成熟の臨界サイズを小型化，あるいはスモルト化の臨界サイズを大型化

することで，河川残留型の割合が増す緯度クラインが形成されるものと考えられてい

る（前川と中野 1994; Yamamoto et al. 1999）。Yamamoto et al. （1999）は，緯度の
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異なるイワナ 3 個体群において，南方より北方の個体群の方が小さいサイズでスモル

ト化しやすいことを報告しており，サケ科魚類では北方の地域個体群は遺伝的に残留

型になりやすいものと考えられる（玉手と山本 2004）。これに対して，単一の任意交

配集団であるニホンウナギでは，地域ごとに異なる遺伝的形質をもつことはできない。

接岸した緯度は南方であるほど，水温は高い。このため，本研究で確かめられた水温

による淡水進入行動および遡上行動の促進が，ニホンウナギにおける回遊型の割合の

緯度クラインと関係する可能性が考えられる。すなわち，南方では高水温により河川

遡上の行動が促進されることから，河川遡上型が多くなるかもしれず，ニホンウナギ

はこうした緯度による水温の違いを通して，緯度クラインを生じさせている可能性が

考えられた。ただし短期的な行動がどの程度，クライン形成に影響しているのかは定

かではないため，より長い時間スケールの行動を検討する必要がある。

　雌雄間で回遊多型の形成に差異が生じるサケ科魚類と異なり，ニホンウナギでは河

川遡上と海域残留の分化後に性決定がなされる。ニホンウナギは全長 300mm を超え

たあたりから生殖腺が発達し，性分化がおこると考えられている（佐藤ら 1962）。生

殖腺の性分化が現れるのがこの時期であり，どの時期に潜在的な性決定がなされるの

かは定かではない。しかし，遡上型と海域残留型に分化した後に淡水域から河口域へ

とハビタットシフトする下流移動個体は，河口ウナギと類似した性比をもつことが報

告される（横内 2010）。このため，ニホンウナギの性決定は，河川遡上と海域残留の

分化後に起こるものと考えられている（横内 2010）。

　通常，サケ科魚類の性は，個体発生の初期段階で決定されるものと考えられる（Devlin

and Nagahama 2002）。すなわち，降海型，河川残留型に分化する前にす でに性が決

まっており，雌は南限を除いてほとんどが降海するのに対し，雄では河川残留型が出

現するといったように，雌雄によって異なる回遊戦略をもっていた（中野と前川

1994）。しかし，ニホンウナギでは回遊多型の分化後に性決定が起こることから，性

による適応度の違いは分化の戦略には反映されないものと推察される。

　浜名湖で採集された銀ウナギの回遊型と性別を調べた研究では，川ウナギでは雌が

7 割である一方，河口ウナギと下流移動個体ではともに雌が 4 割で雄が 6 割を占めて

いた（横内 2010）。また，ニホンウナギ（松井 1972），アメリカウナギ（Helfman et al.

1984），オーストラリアの A. reinhardtii（Walsh et al. 2004）において，生息域によっ

て性比が異なると報告され，雌は淡水域に多く出現するのに対し，雄は河口域に多く

出現する傾向にあるものと考えられる。しかし，アメリカウナギやニホンウナギで，

水系によっても性比は異なることも報告されている（Oliveira and McCleave 2000; 横
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内 2010）。ウナギ属魚類の性決定には，高密度ストレス（Roncarati et al. 1997; Krueger

and Oliviera 1999），あるいはクロコ以降の高い初期成長が（Holmgren and Mosegaard

1996），雄の割合を高めると言われているが，その近接要因の全容解明には至ってい

ない。

　Helfman et al.（1987）は，アメリカウナギにおいて，雄は若齢で成熟することを優

先し，雌は時間をかけても体サイズを大きくすることを優先するとする仮説を提唱し

た。雄の体サイズは適応度にはほとんど影響なく，産卵場にたどりつくために最低限

必要な体サイズ以上に大きくなる必要はない。一方，雌は孕卵数が体サイズに依存す

るため（Wootton 1984），体サイズが大きくすることと，それにかかるコストに適応

度は依存する。繁殖成功がサイズに依存する度合いをサイズ有利性という（Ghiselin,

1969）。サイズ有利性が雌雄間で異なることは，成長するにつれてサイズ有利性の小

さい性から大きい性へと性を変える性転換や，自分が成長できる可能性の大小に合わ

せて，可能性が大きい時にはサイズ有利性の大きい性になる環境性決定などを進化さ

せることが知られている（中園と桑村 1987）。ウナギ属魚類では，後者のように，環

境性決定の仕組みを進化させている可能性が考えられる。すなわち，ウナギ属魚類に

おける性決定機構ははっきりとはしないものの，河川遡上および海域残留の後に，そ

の定着した環境に合わせて個体の適応度の最大化が行われるような性決定メカニズム

のある可能性があり，今後の更なる研究が期待される。

第４項 現生の回遊とその起源

　現在の回遊魚はそもそもどのようにして回遊を始めたのだろうか。アユでは，飛び

出し行動と呼ばれる，無刺激下でのランダムな方向へ移動する行動が見られ，この前

環境からの 脱出が回遊の進化的，行動学的なはじまりであるとする”脱出理論”が提唱

されている（Tsukamoto et al. 2009）。

　本研究では，ニホンウナギの稚魚において，刺激の無い条件下でランダムな方向に

分散する行動を「脱出行動」と定義し，その動因レベルに影響する要因について検討

をおこなった。その結果，シラスでは高水温，低照度，明条件における隠れ家なし，

クロコでは高水温，明条件において隠れ家なし，短期的な絶食，重い体重・高い肥満

度によって脱出行動が促進された。一方，ニホンウナギの生態に則したシラスの淡水

進入行動は高水温，低照度および低個体数密度によって促進され，クロコの遡上行動

は高水温，高照度，1 週間の絶食，全長・体重・肥満度の上昇によって促進されてい

た。このことから，シラスの淡水進入行動とクロコの遡上行動，並びにそれぞれの発
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育段階における脱出行動が，概ね共通した要因によって制御されていると推察された。

これより，これら 3 種の行動特性が密接に連携しており，同様な動因を共有すること

が示唆された．

　回遊を始める前，熱帯起源のウナギ属魚類の祖先は，個体が著しく不都合な環境に

置かれた時，そこを脱出したいという内的衝動が高まることで，ランダムに他の生息

域へと移動していたと想像できる。その衝動に個体差があれば，同じ刺激に対しても

衝動が強く発現する個体ほど他の生息域へ移動する頻度は高い。その中で，たまたま

河川に移動したことで，子孫の数を増やすことができたと考えると，その強い衝動を

発現させる個体の遺伝子が子孫に広まっていくものと考えられる。さらにその子孫の

中でも，河川の方向へと正確に移動できる個体ほど，適応度が高くなるため，方向づ

けをするプログラムの遺伝子も自然選択されていくものと考えられる。こうして脱出

を発端とした移動から，現 在の定型的循環移動の回遊に至ったと考えると，現在の回

遊行動にも，脱出への動因レベルが根底に働いていると考えられる。

　一生のうちに，一度しか海と川の間を回遊しないウナギ属魚類は，河川が成長に都

合が良いことを知って，そこへ回遊するわけではない。接岸および遡河の過程にある

個体は，比較対象をもたずに，「ここではないどこか」に行きたい衝動によって，現場

から他の場所へと移動しようとするのではないか。この時，進化の過程でもった方向

付けの遺伝子，すなわち，塩分勾配や流水に対して移動する性質を持つことで，移動

方向が定まるものと考えられる。このように，アユとウナギにおける行動学的な研究

結果は，脱出行動そのものが回遊の進化的起源であったと推定されると同時に，現生

の回遊行動の根底には「ここではないどこか」を目指した脱出の衝動が働いているも

のと考えることができる。

第４節 水産学における研究の意義

　1970 年代以降，ニ ホンウナギのシラス加入量は急激に減少しており（Tatsukawa

2003），持続的な資源利用のためにも保全管理の方策を講じる必要がある。本研究で

は，成育場へ加入した年に強い減耗が起きていることが示唆された。0 年魚は汽水の

河口域から淡水の最下流域に多く出現しており，0 年目の減耗を抑制するためにはこ

れらの生息域を主に保全する必要があるものと考えられる。現在よく見られる河口域

の護岸整備は，稚魚の隠れ家をなくすとともに，植生を失い，ニホンウナギ稚魚の餌

となるベントスを含む食物網を破壊している可能性がある。ニホンウナギだけでなく，
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他の稚仔魚にとっても河口域は成育の場として重要であり，河口から淡水最下流域ま

でを保護することは保全に有効であると考えられる。

　江川において，人工物である河口堰が遡河を妨げていることが観察された。遡河を

阻害することは，河川全体を生息域として利用できなくさせ，環境収容力の低下を招

くものと考えられる。また，江川では，今川で見られたような上流ほど肥満度が高い

といった空間分布は見られず，河口堰が本来の空間分布の形成を妨げていた可能性も

考えられた。長い進化の過程で環境に適応してきた生物にとって，変則的な環境は少

なくとも現在の個体群にとっては不適なものと考えられ，人工物が生態系に及ぼす影

響について慎重に考える必要がある。

　ニホンウナギの回遊多型の分化は，水温，照度，短期的な絶食や肥満度などの諸要

因が複合的に影響して起こるものと考えられた。その中の一つの要因として，肥満度

挙げられた。レプトセファルスから変 態してシラスとなり，遡河を開始するまでは摂

餌を行わないことから（Desaunay and Guerau 1997; 第 5 章 Fig. 5-5-6），シラスの

肥満度はレプトセファルスで経験した成育環境によって左右される可能性が考えられ

る。温暖化による海洋環境の変動はレプトセファルスの成長に影響すると報告されて

いることから（Bonhommeau et al 2008; Miller et al. 2009），シラスの肥満度を通して，

回遊多型の分化にまで影響する可能性がある。河川遡上型と海域残留型では性比も異

なってくることから（横内 2010），回遊型間の割合の変化は性比のバランスを崩す恐

れもある。気候変動とそれによるニホンウナギの生態の変化について注意して見てい

く必要があるだろう。本研究で得られた結果は，こうした地球環境変動に対するニホ

ンウナギの応答を推測する際に重要な情報となる。

第 5 節　今後の課題

　本研究では接岸，湖内移動，遡河に関わる行動として，淡水進入行動，遡上行動，

脱出行動を取り上げ，肥満度，水温，照度，短期的な絶食などの要因がそれぞれ影響

することがわかった。これらの単一の要因が行動に影響することはわかったものの，

複数の要因が及ぼす場合の交互作用については全くわかっていない。また，これらの

行動によって成育場での分布が形成された後，個々の個体は海域，河口域，淡水域の

それぞれの各生息域に定着するため，ある時期を境に移動は抑制されるものと考えら

れる。本研究では，シラス~ 黄ウナギへと発育しても，淡水進入行動が抑制されるこ

とはなかった（Fig. 6-1-7）。これは，移動が抑制される発育段階に達していなかった

ため，あるいは高個体数密度による飼育，もしくは捕食者の不在により移動の抑制が
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引き起こされなかったためであると考えられる。今後，生息域決定に関わる移動の抑

制がどのように起こるかを調べる必要がある。

　野外での遡河生態に関する調査では，今川と江川では肥満度の空間分布が異なって

いた。江川における河口堰が遡河を妨げ，空間分布を乱した可能性が考えられた。今

後，肥満度の空間分布の形成過程をより詳細に調べる必要があるものと考えられる。

また，0 年魚は夏以降にほとんど採集されず，餌を巡る競争による飢餓や被食により，

激しい減耗が起きているものと推察された。この減耗の原因を詳細に調べる必要があ

るとともに，回遊多型のコスト・ベネフィットを考える上で，淡水域，河口域および

海域の生息域ごとの死亡率，成長率についても調べる必要があるだろう。
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要旨

　ニホンウナギ Anguilla japonica の産卵場から成育場に至る約三千キロに及ぶ

回遊は，接岸と遡河によって完了する．しかし，わずか 60mm に満たない小さな

シラスウナギ（以下，シラス）が，沿岸から河口まで どこをどのように遊泳して

いるのか，あるいは成育場に加入した個体が自身の定着場所をどのように決定して

いるか，不明な点が多い．一方で，近年の耳石の微量元素分析から，成育場として

淡水域を利用する通常の川ウナギの他に，河口域や海域に住みつく汽水ウナギや海

ウナギと呼ばれる個体群のいることがわかった．また，これらの回遊多型の分化は

0 年魚で起こるものと考えられている．しかし，回遊多型の生じる過程とメカニズ

ムはいまだ明らかになっていない．そこで本研究では，浜名湖とその流入河川（浜

名湖水系）におけるニホンウナギの接岸・遡河生態を明らかにすることを目的に，

まず基礎的情報として（１）稚魚期の色素発達過程を検討し，発達段階を整理した．

次に，野外調査に基づいて（２）湖口における接岸，（３）湖内の移動，および（４）

流入河川の今川と江川における遡河の実態を明らかにした．さらに室内実験により，

（５）シラスの接岸行動とクロコの遡河行動を解発させる要因について調べ，行動

学，生態学の両面からニホンウナギの回遊多型の分化メカニズムについて考察した．

１． 色素発達段階

　稚魚期の色素発達過程を明らかにするため，2003 年 12 月~ 2005 年 5 月に

浜名湖水系で採集したニホンウナギ稚魚（N=412）を用いて，脊索，神経頭蓋上

部，体前部体表，および体後部体表における黒色色素の発現状態を観察した．その

結果，ニホンウナギの色素発達は，脊索ではやや遅れるものの，他の部位ではほぼ

ヨーロッパウナギと同様の過程を辿って進行することがわかった．これより，脊索

以外の部位における色素発達に基づいて定義されているヨーロッパウナギの色素発

達段階区分（VA, VB, VIA0, VIA1, VIA2, VIA3, VIA4, VIB：計 8 段階）を，ニホンウ

ナギにもおおむね適用できることがわかった．しかし、接岸生態を詳細に記述する

ためには色素発達初期の VB をさらに細分化する必要があるため，これを吻から延

びる体表の色素が眼球より後方に到達したか否かを境界指標にして 2 段階（VB1，

VB2）に分け，あわせて計 9 段階（VÃVIB）をニホンウナギの色素発達段階とし

た．飼育実験（N=10）を行い、この区分の妥当性を試した結果，これらの段階が

順序正しく，一方向的に進むことを確認した．さらに，ヨーロッパウナギでは黄ウ

ナギ期が明瞭に定義されていないので，二ホンウナギにおいては腹腔内のグアニン
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沈着の完了をクロコ期と黄ウナギ期の境界指標と定義して，黄ウナギ期を区分する

こととした． 2007 年~ 2009 年に浜名湖水系で採集されたニホンウナギの 0 年

魚（N=3298）を用いて，色素発達段階の進行に伴う全長と体重の変化を調べた

ところ，VIA3 を境として，全長，体重とも減少から増大に転換した．そこで本研

究では VÃVIA2 までをシラス，VIA3̃VIB をクロコとして分類することとした．

２． 接岸回遊生態

　ニホンウナギの接岸回遊生態を明らかにするため，潮汐流の影響を強く受ける湖

口（塩分 30~ 36）において，2003 年~ 2005 年にアンカーネットを用いて周年

のシラス採集調査を実施した．2003 年 12 月 13 日~ 2004 年 3 月 11 日と 2004

年 12 月 13 日~ 2005 年 3 月 7 日の期間は隔日で連続採集を行い，他の期間は

原則として月に１~ ５回の調査を行った．調査期間中，計 543 個体のシラスが採

集され，浜名湖のシラス接岸時期は 11 月~ 5 月であることがわかった．また，個

体数密度データの自己相関分析を行ったところ，個体数密度には 30-32 日周期の

変動が観察され，およそ月周期でシラス加入の波が出現することがわかった．個体

数密度は下弦から新月にかけて高く，満月には低い傾向が認められた．1 日の内で

は，シラスは夜間にのみ出現した．上げ潮時の個体数密度は下げ潮時に比べて高く，

選択的潮汐輸送を行うことが示唆された．一般化加法モデル（GAM）を用いて，

干潮後のシラスの出現状況を調べたところ，干潮の 150~ 180 分後にシラスの出

現率が最大となった．これは遠州灘の海水が急激に湖内に流れ込むことによって水

温が急上昇するタイミングと一致していた．

３． 湖内における回遊生態

　浜名湖水系においては河口と位置づけられる浜名湖（塩分 9~ 35）の中で，シ

ラスがどのように回遊しているかは不明であった．そこで湖奥の西神田川河口で

2005 年 1 月~ 12 月に定置網を用いて調査したところ，シラスの出現開始とピー

クはそれぞれ 2005 年 2 月 10 日と 2005 年 4 月 13 日であることがわかった．

湖口における出現開始とピークが 2004 年 11 月 13 日と 2005 年 1 月 4 日であ

ったことと比べると，湖奥で約 3 ヶ月，シラスの出現が遅れており，シラスが湖

口から湖奥まで回遊するのに要す期間はおよそ 3 ヶ月間であると推定された．一

方で湖口の 51 個体と湖奥の 41 個体の耳石による日齢査定の結果，2~ 4 月にお

ける推定日齢は湖口で 147̃203 日齢，湖奥で 154̃196 日齢であり，湖口・湖

奥間で有意な差は認められなかった．この日齢査定結果と野外調査による回遊期間

のズレとの矛盾をさらに詳しく検討するため，水温と摂餌状態がニホンウナギ稚魚

の耳石成長に与える影響を実験的に調べた．アリザリンコンプレクソン溶液で耳石
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に時刻表記したシラス（N=516）を水温 5，10，15，20，25，30℃の 6 段階

の水温条件と給餌/無給餌の２条件の組み合わせで 30 日間の飼育を行ったところ，

給餌区と無給餌区ともに，5℃，10℃ではほぼ全個体で耳石成長が停止すること

がわかった．湖内は冬期，水温が 10℃以下となり，湖内回遊中のシラスの耳石成

長が停止するためにこのようなズレが生じたものと考えられた．

４． 遡河生態

　湖内流入河川の河口から遡上するニホンウナギ 0 年魚の遡河生態を明らかにす

るため，2007 年 2 月~ 2009 年 9 月に，今川に河口から上流に 4 定点を設け，

定置網，電気ショッカーを用いて稚魚を採集した．また江川では 7 定点において

すくい網，定置網，および河口堰に設置した登坂魚道を用いて調査した．その結果，

計 8389 個体のニホンウナギが採集され，両河川ともに，0 年魚の多くは、月間

平均水温 10̃12℃の 2~ 3 月には河口の感潮域に滞留し，14℃以上となる 4 月

以降に淡水域へ移動することがわかった．また，淡水域に移動した個体の色素発達

段階を調べたところ，そのほとんどは VIA3 以降で，クロコ期になって初めて遡河

することがわかった．次に，下流に留まった個体と遡上した個体に形態的差がある

か否かを調べるため，同じ月，同じ色素発達段階の個体の肥満度を定点間で比較し

たところ，今川においては，２~ 5 月の肥満度は上流ほど大きい傾向が見られた．

また空胃率（6̃100%）は下流ほど高かった．こうした空間分布は，もともと肥

満度の高い個体がより上流まで遡上したためか，もしくは上流に遡上した個体の餌

環境が好転して肥満度が高くなったために生じたものと推察された．

５． 行動メカニズム

　ニホンウナギの生活史における接岸行動，湖内移動および遡河行動の行動学的背

景を明らかにするため，発育段階（シラス，クロコ，黄ウナギ），外部環境要因（塩

分，流水，水温，照度，隠れ家の有無，個体数密度），および内部要因（空腹度，

体サイズ，肥満度）が稚魚の各種行動特性（淡水侵入行動，遡上行動，脱出行動）

に及ぼす影響を実験的に調べた．シラス~ 黄ウナギに天然水で調整した塩分勾配を

与えた場合，発育段階に関わらず低塩分水を選好し，明瞭な淡水侵入行動を示すこ

とがわかった．シラスとクロコに流水刺激を与えた場合は，上流に向かって活発に

遡上行動を示し，強い正の走流性を示した．シラスの淡水進入行動は，高水温，低

照度，低個体数密度により促進された．またクロコの遡上行動は，高水温，高照度，

1 週間の絶食，全長・体重・肥満度の上昇によって促進された．さらに，刺激の無

い条件下でランダムな方向に分散する行動を「脱出行動」と定義し，これを修飾す

る要因について検討したところ，シラスでは高水温，低照度，明条件における隠れ
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家なしによって脱出行動は促進され，クロコでは高水温、明条件における隠れ家な

し，1 週間の絶食，体重・肥満度の上昇によって促進された．シラスの淡水進入行

動とクロコの遡上行動，並びにそれぞれの発育段階における脱出行動が，概ね共通

した要因によって制御されていることから，これら 3 種の行動特性が密接に連携

しており，同様な動因を共有することが示唆された．すなわち，接岸，湖内移動お

よび遡河の各種の生活史イベントは，まず脱出の動因レベルの上昇によって解発さ

れ，その後，塩分勾配と流水によって方向付けされた結果生じるものと考えられた．

　本研究の結果，二ホンウナギの接岸と遡河は，沿岸の潮汐流や温帯における季節

性など，規則的に変化する環境に適応し進化してきたものと考えられた．さらに，

水温，照度，短期的な絶食や肥満度などの諸要因の変化によって生じる動因レベル

の個体差によって，河川遡上するか海域に残留するかが決定され，その結果ウナギ

の回遊多型が生じるものと考えられた．単一集団として，南北に広く分布するニホ

ンウナギは，接岸，遡河時に遭遇する多様で偶発的な環境変化に対し，柔軟な行動

の可塑性を示し，複数の回遊多型をもつことで様々な水圏環境に適応してきたもの

と考えられた．
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