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第 1 章 諸言 
 

 

 

第 1 節 回遊生態の研究における耳石の微量元素組成と安定同位体比の導入 

 回遊とは、生物がその生活史における発育段階や環境変化に応じて生息域を定型的に移

動する生物現象のことである(塚本 2010)。回遊は索餌や成長、繁殖などの生活史において

重要なイベントに深く関わっており、回遊生態を解明することは生活史の理解に大きく貢

献する。 

 これまでに魚類の回遊生態は、標識再捕法(Tsukamoto 1988, Tsukamoto et al. 1989, 小池ら  

1992, 宮腰ら 2012)やバイオロギング(Tanaka et al. 2001, Yasuda et al. 2010)、遺伝学的集団解

析(Sugaya et al. 2008, 根本ら 2008, Urawa et al. 2009)によって研究されてきた。その中でも標

識再捕法は、古くから魚類の移動や分散、回遊経路を明らかにするために利用されている。

標識は魚体の外部につける方法と内部につける方法がある。外部標識には、鰭の一部を切

除するフィンクリップ法や、リボンタグや情報を記録した磁気性ステンレススチールなど

の外部標識を魚体に装着する方法がある(中村ら 1993)。しかしながら、これらの方法は個

体ごとに手作業で行われるため大量標識が難しく、再捕率が調査結果に与える影響が大き

い。さらに外部標識の装着は、個体に損傷を与えることから標識放流後の生残や行動に影

響を及ぼす可能性が指摘されている。また、外部標識を装着するためには魚体にある程度

の大きさが必要である。内部標識としては、一般的に耳石が用いられる。耳石は魚類の内

耳に存在する炭酸カルシウムの硬組織であり、胚発生の発眼初期に出現する。耳石はカル

シウムなどの元素が同心円状に沈着することで成長し、体の成長が速い時期は耳石の成長

も大きい(Campana & Neilson 1985)。耳石には成長と共に輪紋が形成される。この輪紋構造

は多くの魚種で日周輪や年輪であることが確認されているため、耳石は生態研究に頻繁に

用いられている。耳石に施す内部標識法は、アリザリンコンプレクソン(ALC)等の蛍光色素

で耳石を標識する方法(蛍光標識法)と、発眼卵や仔魚に対して複数回にわたって短時間に飼

育水温を変化させることにより耳石に一定の輪紋パターンを施す方法(温度標識法)がある

(Tsukamoto 1988, Volk et al. 1999, 坂本ら 2009)。耳石による内部標識法では、採捕した個体

から耳石を摘出して標識を確認する作業が必要ではあるが、耳石が形成される発育段階以

降であれば一度に大量の標識が可能であり、魚体にも損傷を与えないという点で優れてい
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る。 

 さらに近年では、GPS やデータロガーを生物に装着して放流し、詳細な回遊経路と経験

した環境、回遊中の行動を明らかにするバイオロギングが、ウナギ(Manabe et al. 2011)やマ

ンボウ(Watanabe & Sato 2008)、サメ(Nakamura et al. 2011)など大型の魚類を対象として盛ん

に行われている。しかしながら、データロガーの小型化・低価格化が進んでいるとはいえ、

仔稚魚に装着できないことや、大量に使用できない点で、魚類の初期生活史の回遊生態研

究に用いることは難しい。また、アイソザイムやマイクロサテライト DNA などの遺伝学的

な形質を用いた集団解析も回遊経路の研究に用いられており(Sugaya et al. 2008, 根本ら 

2008, Urawa et al. 2009)、Urawa et al. (2009)は、サケ Oncorhynchus keta の海洋における個体

群構造と回遊経路を遺伝学的集団解析によって明らかにした。しかし遺伝学的な手法では、

対象とする個体群に検出できるレベルの遺伝的分化が生じていることが必要であり、個体

レベルで回遊経路を明らかにすることはできない。 

 近年では、標識再捕法やバイオロギング、遺伝学的集団解析とは全く異なるアプローチ

として、耳石の微量元素組成と安定同位体比を用いた回遊生態研究が注目されている。耳

石にはカルシウム(Ca)とともに、ナトリウム(Na)、カリウム(K)、マンガン(Mn)、ストロン

チウム(Sr)、バリウム(Ba)などの様々な微量元素が含まれている(Campana 1999)。耳石は非

細胞性の組織であり代謝回転が非常に小さく、一度沈着した元素は終生ほとんど変化しな

い。これら耳石に含まれる微量元素の組成は、生息環境水の水温や塩分、微量元素組成な

どの外的要因、個体の生理状態、成長率などの内的要因から影響を受け変化することが報

告されている(e.g. Townsend et al. 1992, Fowler et al. 1995, Tsukamoto & Nakai 1998, Campana 

1999, Elsdon et al. 2008)。耳石の微量元素組成の変化要因は必ずしも明確ではないものの、

多くの魚類で耳石の微量元素組成を用いた出生地判別や、回遊経路の推定、産卵回帰性の

検証などの研究が行われている(e.g. Thorrold et al. 1998, Thorrold et al. 2001, Patterson et al. 

2004, Ashford et al. 2005, Veinott & Porter 2005, Perrier et al. 2011, Yamane et al. 2010, 2012)。 

 耳石に含まれる元素の安定同位体比は、微量元素組成に比べ個体の生理的な影響を受け

ることが少なく、精度の高い環境指標となる(Kennedy et al. 1997, Ingram & Weber 1999, Gao 

et al. 2013)。特に、耳石の Sr 安定同位体比(87Sr/86Sr)は生息河川水の 87Sr/86Sr と平衡関係にあ

ることが多くの魚種で知られている(Ingram & Weber 1999, Hobbs et al. 2005, Amakawa et al. 

2012)。87Sr は 87Rb の β 壊変(半減期 489 億年)によって生じるため、87Sr/86Sr は形成年代の

古い地質や 87Rb を多く含む地質で高く、又逆の場合は低くなる(Banner 2004, Bentley 2006)。
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さらに Sr は水に溶解しやすい特性を有することから、河川水の 87Sr/86Sr はそれぞれの地域

の 87Sr/86Sr の違いをよく反映して河川水の Srの値が変化する(Bentley 2006)。以上の理由で、

淡水に生息する魚類では、耳石の 87Sr/86Sr が過去に生息していた場所を推定する有効な指標

となると考えられる。実際にサケ科魚類では、耳石の 87Sr/86Sr によって、河川における支流

間の移動や個体が孵化し成長した河川または支流(母川)が判別できることが報告されてい

る(Kennedy et al. 2000, Hamann & Kennedy 2012, Zimmerman et al. 2013)。 

 近年、生態研究に用いられる耳石の安定同位体比には、87Sr/86Sr に加えて、酸素安定同位

体(δ18O)や炭素安定同位体(δ13C)がある。耳石の δ18O は、環境水の水温を反映して変化する

ことが知られている(Kalish 1991)。また耳石の δ18O は、生息する環境水の δ18O とも平衡関

係にあるため、天水(大気中の水蒸気を起源とする水)によって変化する河川水の δ18O から

も影響を受けると考えられている(Kalish 1991, Mizota & Kusakabe 1994)。一方、耳石の δ13C

は、個体の代謝や餌物の δ13C、環境水の溶存態無機炭素(DIC)などの要因が影響して変化す

る(Kalish 1991, Schwarcz et al. 1998, Solomon et al. 2006, Nonogaki et al. 2007, Tohse & Mugiya 

2008)。また、耳石の δ13C と δ18O は、回遊経路や産卵集団の指標(Gao et al. 2001, Rooker et al. 

2008, Kitagawa et al. 2013)としてだけでなく、野生魚と放流魚を判別する指標としても注目

されている。実際に、タイセイヨウサケ Salmo salar (Gao & Bean 2008)とカラフトマス O. 

gorbuscha (Tomida et al. 2013)では、野生稚魚と放流稚魚が経験する水温や餌料の違いを反映

して、耳石の δ13C と δ18O が放流魚の判別指標として有効であることが報告されている。 

 以上論じたように、耳石の微量元素組成と安定同位体比の分析は、個体レベルで出生地

を判別できる有効な手法である。これまで魚類の回遊研究に主に用いられてきた他の手法

に比べ、耳石の微量元素組成と安定同位体比分析は、人為的な標識放流である必要はなく、

採集された個体に自然に備わっている標識(自然指標)を用いることから、放流魚だけでなく

野生魚の回遊履歴を探ることができるという利点がある。また、耳石の微量元素組成や安

定同位体比分析は、遺伝学的手法では検出が困難な場合にも、個体群間の生態学的な違い

を解析できる点で優れている(Perrier et al. 2011)。したがって、耳石の微量元素組成と安定同

位体比による手法を導入することで、魚類の回遊生態に新たな知見を得ることができると

考えられる。 
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第 2 節 サケ科魚類の回遊生態 

 本研究で対象としたビワマス Oncorhynchus masou subsp.を含むサケ科魚類Salmonidaeは、

河川を産卵場とし、海を成育場とする遡河回遊を行う。サケ科魚類の生活史は、種によっ

てその細部は異なるものの、概ね以下のようにまとめられる(玉手・山本 2004, 帰山 2009)。

河川の産卵床に産み付けられた卵は産卵床内で孵化し、孵化仔魚は卵黄を吸収すると浮上

する。浮上した稚魚はしばらく河川で成長した後、降海する。種によっては、降海せずそ

のまま河川に残留して成長を続け繁殖する河川残留型も出現する。降海した個体は海洋で 1

年から数年間を過ごした後に、産卵のため生まれた河川(母川)へ回帰遡上する。 

 サケ科魚類の回遊生態の特徴として、同種内で回遊パターンが異なる生活史多型が出現

することがあげられる。一部のサケ科魚類(例えば、サクラマス O. masou masou、ギンザケ

O. kisutch、マスノスケ O. tshawytsca、ベニザケ O. nerka)では、成長のため海へ降る降海型

と、一生を河川で送る河川残留型が出現する(帰山 2009)。サケ科魚類の中で系統的に古い

分類群ではほとんどの個体が河川残留型であるのに対し、系統的に新しい分類群では降海

型の生活史をもつ(McCormick et al. 2013)。この関係はサケ属において顕著で、系統的に古い

サクラマスには河川残留型がみられ、一方、系統的に新しいサケやカラフトマスでは全て

の個体が降海型となる(McCormick et al. 2013)。さらに、サクラマスやベニザケには降海型の

個体群と河川型の個体群が併存する生活史多型がみられる(e.g. Hirata et al. 1988, 帰山 1994, 

Kaeriyama & Ueda 1998, Takami et al. 1998, Tamate & Maekawa 2000)。これらのことから、淡

水起源であるサケ科魚類は、進化の過程で回遊生態と生活史を多様化させたことと

(McCormick et al. 2013)、その生活史は海洋生活への依存度を高める方向に進化したことが考

えられている(後藤ら 1994, McDowall 2001)。 

 母川回帰は、サケ科魚類の回遊生態を特徴づける現象である。サケ科魚類は、産卵回遊

の際に、生まれた河川に遡上して産卵する特性、いわゆる母川回帰性を有する。母川回帰

のメカニズムについては、これまでに多くの研究が行われてきた(Ueda 2004, Quinn 2005, 

Ueda 2012)。サケ類は、母川のなんらかの因子を感覚神経により刷り込む母川記銘を行うこ

とで、母川の情報を記憶し正確に母川に回帰すると考えられている(Hasler & Scholz 1983)。

この母川の情報が河川固有のニオイであるという嗅覚仮説が 1950 年代に提唱され(Wisby & 

Hasler 1954)、近年の研究では、母川記銘を生じさせる河川水中のニオイ成分はアミノ酸で

ある可能性が示唆されている(Shoji et al. 2000)。また、母川記銘が行われるのは、稚魚が降

海する直前の銀化変態の時期であることがベニザケやギンザケの研究から明らかとなって
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いる(Hasler & Scholz 1983, Dittman et al. 1996)。母川回帰性の強さは種によって異なり、サク

ラマスは母川回帰性が強く(Okazaki 1986, 宮腰ら 2012)、一方、カラフトマスは弱いとされ

ている(Hendry et al. 2004, 星野ら 2008)。 

 

第 3 節 ビワマスの生活史 

 琵琶湖に生息するビワマス O. masou subsp. は、サクラマス O. masou masou の固有亜種

である。ビワマスは半世紀前までは、サツキマス O. masou ishikawae が琵琶湖に陸封され

た個体群と考えられていた(大島 1957)。これは稚魚期(河川生活期)の形態がビワマスとサツ

キマスで酷似しており、さらに琵琶湖がサツキマスの分布域に属していたためである(大島 

1957)。しかし加藤 (1973, 1975)により、ビワマスがサツキマスとは形態的にも生態的にも

明瞭に異なることが明らかとなり、琵琶湖の固有亜種であるとみなされた。また遺伝学的

にも、ビワマスはサクラマスとサツキマスとは分化した集団であることが示されている

(Oohara & Okazaki 1996, Gwo et al. 2008)。 

 ビワマスの生活史は遡河回遊の湖沼陸封型であり、産卵場として河川を、成育場として

琵琶湖を利用する。ビワマスは 10 月下旬から 12 月上旬に琵琶湖水系河川で産卵する(加藤 

1978, 尾田 2010)。翌年の 1 月下旬から孵化・浮上が始まり、河川内で体長 50-70 mm まで

成長した稚魚はその年の 5 月から 6 月にかけてほとんどの個体が銀化し琵琶湖へ降る(藤岡 

1991)。その後、琵琶湖の沖合 水深 15-20 m以深で 3 年から 5 年かけて成長した後に成熟し、

琵琶湖水系河川に産卵遡上する(藤岡 2009)。 

 ビワマスの回遊生態には、サクラマスやサツキマスとの相違がみられる(Kato 1991, 藤岡 

2009)。サクラマスは 1+ 齢あるいは 2+ 齢の 4 月から 6 月に体長 90-140 mm で、またサツキ

マスは 0+ 齢の 11 月から 1+ 齢の 2 月に体長 120-150 mm で降海するのに対し、ビワマスは

0+ 齢の 5 月から 6 月に体長 50-70 mm で、すなわち、より若齢・小型で降湖する。またサ

クラマスとサツキマスの降海型の産卵遡上は 3 月から 6 月にあり河川内で約 5 ヶ月間かけ

て成熟し産卵するのに対し、ビワマスは多くが湖中で成熟し、10 月から 11 月に河川へ遡上

した後、すぐに産卵する。さらにビワマスには、琵琶湖に降湖しない河川残留型の早熟雄

や、5 月から 7 月に河川へ産卵遡上する早期遡上群の存在も確認されており、その生活史に

多型がみられることが報告されている(桑原・井口 1994, 2007)。 

 サクラマスとサツキマスでは降河回遊型と河川残留型の割合に緯度クラインがみられ、

サツキマスは主に雄が河川残留型となり降海しない。一方、ほぼ同緯度に分布するビワマ
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スでは、雌雄ともに銀化し琵琶湖へ降る(藤岡 2009)。また、ビワマスのスモルトは、サク

ラマスやサツキマスと異なり完全に海水適応能力を失っていることから(藤岡 1991)、ビワ

マスは生理的にも琵琶湖水系での淡水生活に完全に適応していると考えられる。すなわち

ビワマスの回遊生態は、淡水適応と湖沼への依存性が高いことが特徴であると予想される。

しかしながら、ビワマスの生態学的知見の多くは稚魚期や産卵遡上期に限られており、湖

内での生態や、母川回帰性は明らかになっておらず、ビワマスの回遊生態の特徴を論じる

には知見が不足している。 

 

第 4 節  ビワマスの資源と種苗放流 

 ビワマスは琵琶湖における水産重要種として漁獲されている。1895年から 1940年までは、

年間約80 t前後の漁獲量が維持されてきた。戦後の1949年以降は徐々に減少し、現在は20-40 

t で推移している。近年では目立った漁獲量の減少はみられないが、環境省によるレッドリ

ストでは「準絶滅危惧種(NT)」に指定されている(環境省 2013, http://www.biodic.go.jp/rdb/rdb 

_f.html)。そのため資源保護を目的として禁漁サイズと禁漁期が設定されており、全長 250 

mm 以下の個体は周年、産卵期である 10 月から 11 月ではすべての個体が、琵琶湖水系全域

で禁漁となっている。 

 また、ビワマスの資源量維持と増殖を目的とした人工孵化放流事業が行われている。ビ

ワマスの人工孵化による増殖事業の歴史はサケ同様に古く、1883 年に知内川漁業協同組合

で開始され、現在は滋賀県漁業協同組合連合会が行っている。ビワマスの放流用種卵は河

川に遡上した親魚から採卵される。親魚の採捕は、遡上の盛期である 10 月から 11 月に琵琶

湖へ流入する安曇川、知内川、天野川等の指定された河川で行われる。毎年約 135 万粒を

目標に採卵され、11 月上旬には目標に達する。受精卵は滋賀県漁業協同組合連合会高島事

業所と滋賀県醒井養鱒場の 2 か所で孵化・養育される。稚魚は体長 50 mm まで養育され、3

月に琵琶湖水系河川に放流される。近年の放流尾数は 70-90 万尾で推移しているが、放流種

苗がどの程度ビワマス資源に寄与しているかについては十分な調査がなく、知見が少ない

のが現状である。 

 

第 5 節  琵琶湖 

 本研究の対象種であるビワマスが生息する琵琶湖は、滋賀県に位置する表面積 674 km2

の日本最大の湖である。琵琶湖は東西方向の幅が最も狭い堅田‐守山間を境として、北湖
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と南湖に分けることができる。北湖は琵琶湖の面積の 91.5 %を占め、中央部では 70-100 m

あまりの深さがあるのに対し、南湖の最大深度は約 6 m である(中島 1994)。琵琶湖北湖で

は 1 年を周期とする湖水の鉛直混合があり、夏季停滞(成層)期と冬季循環期が存在する(堀 

2005)。夏季(5-11 月)には表層水は 20 ºC 以上であるが深層水は周年 7.5 ºC であり、水深 10 m

から 20 m に水温躍層が形成される。冬季(12-4 月)には湖水の鉛直混合が起こるため、表層

と深層の水温はともに約 7.5 ºC で一定となる。 

 琵琶湖に流入する河川は小水路を含めると 500 を超え、一級河川は約 120 ある。琵琶湖

水系河川で最も流程が長いのは野洲川(約 65 km)、次いで安曇川(約 50 km)である。琵琶湖

水が流出する河川は南湖の下部に位置する瀬田川のみである。 

 

第 6 節 研究の目的 

 本研究では、耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr による母川判別に基づき、ビワマスの回遊生

態を明らかにすることを目的とした。さらに、耳石の δ13C、δ18O を用いた放流魚の判別法

を確立し、その手法で得られた結果をもとに放流効果について考察することも目的とした。 

 本章に続く第 2 章では、耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr に基づいた母川指標を提示し、そ

の母川指標が母川判別に有用であることを示した。第 3 章では、琵琶湖内で採集されたビ

ワマスの生物学的基礎情報を調べるとともに、母川指標に基づく母川判別を行い、ビワマ

スの湖内での回遊生態を検討した。第 4 章では、産卵遡上個体の母川判別を行い、ビワマ

スの母川回帰性を明らかにした。第 5 章では、耳石の δ13C と δ18O に基づいた放流魚の判別

手法を確立するとともに、産卵遡上個体の放流魚判別を行い、放流効果について議論した。

最後に第 6 章で、以上の結果をまとめ、ビワマスの回遊特性の生態学的な意義とその進化

過程について考察した。さらに、ビワマスの生態学的特性を踏まえた、本種の資源保全の

ための方策を提案した。 
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第 2 章 耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比による母川判別 
 

 

 

 サケ科魚類において、耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比(87Sr/86Sr)を用いて生息地利

用と回遊履歴の違いを個体レベルで識別できることが報告されている。Kennedy et al. (1997, 

2000)は耳石の 87Sr/86Sr を用いて、コネチカット川水系におけるタイセイヨウサケ Salmo 

salar 稚魚の支流間の移動を明らかにしている。また、Bacon et al. (2004)は耳石の Sr/Ca と

87Sr/86Srがマスノスケ Oncorhynchus tshawytscha の生息地や回遊を探る指標として有効であ

るとしている。さらにタイセイヨウサケでは、耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr は稚魚の出生

場所の識別に有用であり、特に 87Sr/86Sr が河川水の値を反映することから最も強力な指標と

なることが示されている(Martin et al. 2013a)。 

 ビワマス稚魚が孵化し成長する琵琶湖水系河川では、微量元素組成と 87Sr/86Sr が河川間で

異なり、また流域ごとに類似した値を示すことが報告されている(Nakano et al. 2008)。その

ためビワマス稚魚の耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr は、生息河川によって異なることが想定

され、母川を判別する指標として活用できる可能性がある。 

 そこで本章では、琵琶湖水系河川に生息する稚魚の耳石と環境水の微量元素組成と

87Sr/86Sr を調べ、それらの値の河川間の差と年による違いを明らかにした。次に、得られた

値に基づき判別分析を行い、母川指標を提示するとともに、母川判別における有用性を示

した。 

 

第 1 節  材料と方法 

第 1 項  採集地点 

琵琶湖の集水域は滋賀県の範囲とほぼ一致し、3,174 km2 になる(中島 1994)。この集水域

は、年代の新しい地質から古い地質まで地域によって複雑に構成されている(川辺 1994)。

Nakano et al. (2008)は、琵琶湖水系河川水に含まれる微量元素組成と 87Sr/86Sr は地質の影響

を受け、河川によって特徴がみられることを報告している。これより、孵化してから降湖

するまでの数ヶ月間を河川で生息するビワマスでは、耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr が母川

判別のための指標として有用であると考えられる。 

ビワマスが産卵遡上する河川は、主に琵琶湖北湖の流入河川である(藤岡 1990, 尾田ら 
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2011)。そこで本章では、琵琶湖北湖の西部、北部、東部に位置する鵜川、安曇川、石田川、

知内川、大川、天野川、犬上川の 7 河川を選び調査河川とした(Fig. 2-1)。これらの河川では

いずれもビワマスの産卵遡上が確認されている。また、鵜川のような小規模河川から(流路

延長約 2 km)、琵琶湖流入河川で 2 番目の流路延長を持つ安曇川(約 50 km)のような大規模

河川まで、様々な流程の河川が含まれている。 

 本章の調査河川では鵜川を除き、いずれの河川においても滋賀県漁業協同組合連合会高

島事業所(以下、高島事業所)と滋賀県醒井養鱒場(以下、醒井養鱒場)で孵化・養育したビワ

マス稚魚が放流されている。そこで、上記 2 か所の養鱒場も本章の調査地点に加え、天然

河川と同様に母川の一つとして扱った。 

 

第 2 項  稚魚の採集と耳石の摘出 

 2010 年 3 月と 2011 年 2 月に、前述の 7 河川と 2 ヶ所の養鱒場において、計 288 個体のビ

ワマス稚魚を採集した(Table 2-1, Fig. 2-1)。野生稚魚は各調査河川で湖へ降河回遊する前の

河川生活期の個体を、電気ショッカー(Model 12-A, Smith-Root Inc.)を用いて採集した。なお、

稚魚耳石の値の経年変化を調べるため、鵜川では 2010 年と 2011 年の両年で採集した。放流

稚魚は各養鱒場で、2009 年 10 月から 2010 年 3 月まで養育された個体を採集した。供試魚

はいずれも全長(TL)を測定した後(Table 2-1)、分析まで冷凍保存した。 

 耳石の微量元素分析と Sr 安定同位体比の分析に先立ち、冷凍保存していた供試魚から耳

石(扁平石)を摘出した。耳石は Milli-Q 水(Millipore)を用いて複数回洗浄し、十分に室温で乾

燥させた後、清浄なプラスチック製ケースで保存した。 

 

第 3 項  環境水の採取 

 稚魚を採集した 7 河川の河川水および養鱒場 2 地点の飼育水を分析に供した(Fig. 2-1)。河

川での採水を河口から 1 km以内で、かつ湖水の影響を受けないと考えられる場所で行った。

養鱒場では、汲み上げた地下水を濾過循環せず、常時飼育漕へ直接注水していることから、

飼育槽から直接採水した。河川と養鱒場での採水を行ったのは 2009 年 11 月、2010 年 3 月、

2011 年 3 月である。2009 年 11 月はビワマスが河川で産卵する時期と人工授精を行う時期で

あり、2010 年 3 月と 2011 年 3 月は稚魚採集を行った時期である。河川水および飼育水(以

下、両者を合わせて環境水と呼ぶ)は、酸洗浄済みのボトルに 1000 ml を採水した後、0.45 μm

メンブランフィルター(ADVANTEC®)と、あらかじめ酸洗浄をした濾過装置を用いて濾過処
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Table 2-1 Biological characteristics of Biwa salmon collected from 9 locations in 
March 2010 and March 2011. Samplimg location, location code, sampling year, 
total length (TL), otolith longest and shortest diameter are shown. TL and otolith 
diameter are presented as mean ± standard deviation. 

            

Location code Year TL 
Otolith diameter 

Longest axis Shortest axis 

      (mm) (μm) 

Ukawa River UKW 2010 36.0 ± 3.3 581 ± 42  381 ± 40 

2011 31.3 ± 2.1 580 ± 40 333 ± 34 

Ado River ADO 2011 33.0 ± 2.1 586 ± 25 336 ± 39 

Ishida River ISD 2010 35.2 ± 2.0 590 ± 36  350 ± 28 

Chinai River CHN 2010 35.2 ± 3.0 601 ± 45  353 ± 25 

Okawa River OKW 2010 35.0 ± 1.5 579 ± 43  346 ± 20 

Amano River AMN 2011 32.9 ± 3.4 595 ± 30 349 ± 32 

Inukami River INK 2010 36.9 ± 4.1 585 ± 40  361 ± 41 

Takashima Hachery TKS 2010 50.6 ± 7.2 855 ± 89 599 ± 47 

Samegai Hachery SMG 2010 60.4 ± 5.9 867 ± 70 550 ± 50 
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Fig. 2-1. Sampling locations of juvenile Biwa salmon and water samples in Lake Biwa 
water system. 
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理をした。濾過した水は酸洗浄処理をしたポリプロピレンボトルに入れ、6M HCl 

(Tamapure-AA-100, 多摩化学工業株式会社)を 1 %になるように滴下して保存した。 

 

第 4 項  耳石の微量元素分析 

 耳石をエポキシ樹脂(Epofix, Struers)に包埋し、鉱物スライドグラスに接着した後、70 μm

および 13 μmのダイヤモンドカップホイールを装着した研磨装置(Discoplan-TS, Struers)を用

いて、耳石核が表面に露出するまで研磨した。この後、耳石切片を Milli-Q 水で満たしたケ

ースに入れて 10 分間超音波洗浄を行い、室温で十分に乾燥させた。分析を行う前に、耳石

研磨面の顕微鏡写真を撮影し、耳石の長径と短径を測定した(Table 2-1)。 

 各採集地点から 10-30 個体を無作為に抽出して耳石の微量元素分析に供した。レーザーア

ブレーション誘導結合プラズマ質量分析装置(LA-ICP-MS)を用いて、耳石の 23Na、39K、43Ca、
55Mn、88Sr、138Ba を測定した。本章で用いた LA-ICP-MS は、東京大学大気海洋研究所附属

国際沿岸海洋研究センター(岩手県大槌町)に設置されていた 213-nm Nd-YAG laser ablation 

system (New Wave Research)と ICP-MS (7500cs, Agilent)を結合させた装置と、東京大学大気海

洋研究所(千葉県柏市)に設置された 193-nm short pulse width (˂ 5ns) excimer-based laser 

ablation system (NWR 193, ESi)と ICP-MS (7700, Agilent)を結合させた装置である。また、測

定の精度を向上させるため、スタビライザーデバイスを Laser ablation system と ICP-MS の

イオン化部の間に設置した(Tunheng & Hirata 2004)。Laser ablation system によるレーザーの

照射は、耳石の縁辺から核を経由して反対側の縁辺に至る線上で連続的に行った。照射し

たレーザーの径は 65 μm、周波数は 10 Hz、移動速度は 5 μm s-1に設定した。この照射領域

は、稚魚の耳石の河川生活期全体を含んでいる。標本の分析の始めと終わりにバックグラ

ウンド(アルゴンとヘリウムの混合ガスの分析値)を測定した。43Ca を内標準として用い、全

ての微量元素の値をカルシウムに対する mol 比(mmol mol-1, 以下、metal/Ca で示す)で表わ

した。各元素の信号強度から mol 比への換算は、NIST 612 (National Institute of Standards and 

Technology) (Pearce et al. 1997)、JCp-1、JCt-1 (産業技術総合研究所) (Shirai et al. 2008)の 3 種

類の標準物質で作成した信号強度と mol 比組成の検量線を用いて行った。標準物質の分析

は耳石試料を 15 個測定するごとに行った。走査照射することで得られた耳石の微量元素の

mol 比の平均値を各個体の代表値として解析に用いた。本項の分析における検出限界値

(µmol mol-1)は、Na/Ca: 101.7、K/Ca: 10.8、Mn/Ca: 0.50、Sr/Ca: 0.03、Ba/Ca: 0.001 であった。

検出限界は、各元素のバックグラウンド値の標準偏差を3倍し、mol比に変換した値である。
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本項で分析した耳石の微量元素組成は、いずれも検出限界値を上回っていた。分析の繰り

返し再現性を表す JCp-1 の相対標準偏差(%, RSD)は、Na/Ca: 2.86、K/Ca: 9.67、Mn/Ca: 8.92、

Sr/Ca: 2.35、Ba/Ca: 5.85 であり、十分な再現性である 10 %以下を示した。 

 

第 5 項  耳石の Sr 安定同位体比分析 

 耳石の 87Sr/86Sr 分析では、各地点から 5-6 個体を無作為に抽出し分析に供した。耳石の

Sr 分離・抽出と 87Sr/86Sr の分析の手法は Takahashi et al. (2006, 2009)に従った。 

 耳石の Sr 分離・抽出は、外部からの試料汚染を防ぐため独立行政法人海洋研究開発機構

に設置してあるクリーンルーム内で行った。左右の耳石全体を酸洗浄済みの PTFE バイアル

に入れ、7M HNO3 (Tamapure-AA-100, 多摩化学工業株式会社)を 0.5 ml 滴下し、完全に溶解

させた。溶解した試料溶液を乾固した後、乾固試料に 2M HNO3 (Tamapure-AA-100, 多摩化

学工業株式会社)を 0.05 ml 滴下して再び試料溶液とした。Sr selective extraction resin 

(EICHROM Technologies Inc.)を 0.05 ml 充填したカラムに、Milli-Q 水を 1.0 ml、0.05M HNO3 

(Tamapure-AA-100, 多摩化学工業株式会社)を 0.1 ml 順次注ぎ、その後試料溶液を流した。

次に 2M HNO3を 0.15 ml、7M HNO3を 0.8 ml、2M HNO3を 0.15 ml 順次カラムに流し、87Sr

や 86Sr と同重体イオンを形成し 87Sr/86Sr の分析の障害となる Ca、Rb 等の元素を溶離した。

最後に、0.05M HNO3を 0.7 ml 注いで Sr のみを溶離させ、酸洗浄済みの PTFE バイアルで回

収した。回収試料溶液を乾固した後、1.0 μl の 1M HNO3 (Tamapure-AA-100, 多摩化学工業株

式会社)で溶解した。 

 化学分離された Sr 試料はタンタルアクチベーターと共に、レニウムフィラメントに塗布

し、独立行政法人海洋研究開発機構に設置してあるマルチコレクター型 TIMS (Triton TI, 

Thermo Finnigan)を用いて 87Sr/86Sr を測定した。全ての 87Sr/86Sr 測定値は 88Sr/86Sr が 8.375209

値になるように補正し標準化した。分析の信頼性および繰り返し再現性を表す NIST SRM 

987 (保証値, 87Sr/86Sr = 0.710245)の 87Sr/86Sr は、0.710250 ± 0.000010 (2σ, n = 20)であった。 

 

第 6 項  環境水の微量元素分析 

 ICP-MS を用いて環境水の 23Na、39K、43Ca、55Mn、88Sr、138Ba の測定を行った。分析前の

試料調整として、15 ml ポリプロピレン製遠沈管に内部標準溶液を 0.15 ml 加え、環境水試

料で 15 ml にメスアップした。内部標準試料には 9Be、45Sc、115In、209Bi の 4 元素を用い試

料中の濃度がそれぞれ 4.5 μg l-1になるように調整した。ブランク溶液には 1 % HNO3 (EL, 関
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東化学株式会社)を用いた。 

 環境水の微量元素の定量分析には、東京大学大気海洋研究所附属国際沿岸海洋研究セン

ターに設置されていた ICP-MS (7500cs, Agilent)と、東京大学大気海洋研究所に設置された

ICP-MS (7700, Agilent)を用いた。1 試料につき 4 回分析を繰り返し、その平均値を測定値と

して用いた。測定値の機器感度の経時変化を考慮し、得られた測定値を内部標準元素の測

定値の変化から求めた補正式により補正した。信号強度から元素濃度(mg l-1, μg l-1)、および

Ca に対する mol 比(mmol ml-1, 以下、metal/Ca で示す)への換算は、JSAC 0301-3、JSAC 0302-3 

(社団法人日本分析化学会)、ICP Multi Standard Solution X for Surface Water Testing (Merck 

Chemicals)の 3 種類の標準溶液で作成した信号強度と濃度および mol 比による検量線を用い

て行った。標準溶液の分析は試料溶液を 8 試料測定するごとに行った。本項の分析におけ

る検出限界値(mg l-1)は、23Na: 57.19、39K: 8.77、43Ca: 56.96、55Mn: 0.03、88Sr: 0.11、138Ba: 0.04

であった。検出限界は、各々の元素のブランク溶液の標準偏差を 3 倍し、信号濃度に換算

した値である。本項で分析した環境水の微量元素組成は、検出限界値を上回っていた。分

析の繰り返し再現性を評価するため、河川水を用いて研究室内標準溶液を作成し測定した。

本項における分析再現性を表す研究室内標準溶液の相対標準偏差(%, RSD)は、23Na: 3.62、
39K: 1.42、43Ca: 2.13、55Mn: 3.44、88Sr: 4.45、138Ba: 3.99 であり、十分な再現性である 10 %以

下を示した。 

 

第 7 項  環境水の Sr 安定同位体比分析 

 環境水試料約 980 ml を酸洗浄済みの PTFE バイアルに注入し、クリーンブース内の 90 ºC

に設定したホットプレート上で乾固した。乾固した試料に 7M HNO3 (Tamapure-AA-100, 多

摩化学工業株式会社)を 0.5 ml 滴下し溶液試料とした。Sr 分離・抽出実験と 87Sr/86Sr の分析

の手法は、本節第 5 項と同様である(Takahashi et al. 2006, 2009)。また、これらの実験・分析

は全て独立行政法人海洋研究開発機構に設置してあるクリーンルーム実験室、表面電離型

質量分析計(TIMS)を使用して行った。本項における NIST SRM 987 の 87Sr/86Sr は、0.710245 

± 0.000015 (2σ, n = 20)であった。 

 

第 8 項  統計解析 

 統計解析を行う前に、耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr の正規性および等分散性を

Shapiro-Wilk test と Bartlett test を用いて確認した。全データにおいて、正規性は示されたが
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等分散性はみとめられなかった。そのため、耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr の採集地点間(7

河川と養鱒場 2 ヶ所)での比較には Kruskal-Wallis test と Steel-Dwass test を、経年変化の比較

には等分散を仮定しない場合の t-test を用いた。また、微量元素組成と 87Sr/86Sr における耳

石と環境水の関係を Pearson の相関係数を用いて解析した。この解析には、各河川または養

鱒場ごとの平均値を用いた。耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr の母川指標としての有用性は、

等分散を仮定しない統計解析である非線形判別分析(QDFA)によって評価した。なお、QDFA

では解析に用いる例数を同数にする必要があるため、Walhter & Thorrold (2008b)に従って耳

石の 87Sr/86Sr の平均値と標準偏差を基に正規乱数を発生させ、各地点の 87Sr/86Sr と微量元素

組成の例数を同数にして QDFA を行った。QDFA による交差検定(Cross-validation)から得ら

れた正判別率を採集地点(母川)の違いの程度を表す程度の指標として扱った。本項によって

行った統計解析は R (ver. 3.0.1)と Excel 2010 (Microsoft)を用いて行った。なお、環境水の微

量元素組成と 87Sr/86Sr は試料数が少ないため、採集地点間の差異については統計解析を行わ

なかった。 

 

第 2 節  結果 

第 1 項  環境水の微量元素組成と Sr 安定同位体比 

 環境水の微量元素濃度は、採集地点間(7 河川と養鱒場 2 ヶ所)で様々な値をとった(Fig. 

2-2-1, 2-2-2)。天野川では、K が 1.057 ± 0.132 mg l-1 (平均値 ± 標準偏差)、Sr が 59.3 ± 0.01 μg 

l-1、Ba が 13.0 ± 0.002 μg l-1となり、他の地点より高い値を示した。Na は犬上川と天野川が

8.0 mg l-1以上と高い値を示した。Mn は知内川と大川が 6.0 μg l-1以上となり、他の地点より

も高い値を示した。また醒井養鱒場では、Na が 2.66 ± 0.224 mg l-1、K が 0.271 ± 0.019 mg l-1、

Mn が 0.089 ± 0.031 μg l-1となり、他の地点と比較して最も低い値を示した。Sr と Ba では鵜

川の値が最も低い値を示し、それぞれの値は 6.9 ± 1.72 μg l-1、0.93 ± 0.077 μg l-1であった。 

 Ca に対する各元素の mol 比においても、各河川で特徴的な組成がみられた(Fig. 2-2-1, 

2-2-2)。鵜川では、Na/Ca が 4714 ± 907 mmol mol-1、K/Ca が 239 ± 37 mmol mol-1となり、他

の地点より高い値を示した。Sr/Ca と Ba/Ca では安曇川の値が最も高く、それぞれの値は 3.98 

± 0.575 mmol mol-1、0.433 ± 0.001 mmol mol-1であった。醒井養鱒場では、全ての元素で値が

最も低かった。 

 環境水の 87Sr/86Sr は、安曇川、石田川、高島事業所の値が 0.714 以上で高い値を示し、醒

井養鱒場の 0.708286 ± 0.000030 (2SD)が最も低い値であった(Fig. 2-3)。 
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Fig. 2-2-1. Elemental ratios and concentrations (mean ± analytical error) in water 
taken from sampling locations. Location codes are shown in Table 2-1. 
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Fig. 2-2-2. Elemental ratios and concentrations (mean ± analytical error) in water 
taken from sampling locations. Location codes are shown in Table 2-1. 
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Fig. 2-3. Sr isotopic ratios (mean ± analytical error) of water samples from 
sampling locations. Location codes are shown in Table 2-1. 
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第 2 項  耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比 

 耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr は、採集地点間で有意差がみられた(Kruskal-Wallis test, p ˂ 

0.001; Fig. 2-4-1, 2-4-2, 2-5)。また、Steel-Dwass test による多重比較検定において、Na/Ca、

K/Ca、Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr で地点間に有意差がみられた(p < 0.05; Fig. 2-4-1, 2-4-2, 2-5)。

なお、鵜川で採集した稚魚の耳石の微量元素組成の年による違いは第 3 項で評価し、本項

では年をまとめて解析に用いた。知内川、大川、犬上川、醒井養鱒場では、Na/Ca が 19.0 mmol 

mol-1以上、K/Ca が 2.0 mmol mol-1以上と高い値を示した。Sr/Ca では、安曇川、石田川、高

島事業所が 0.6 mmol mol-1以上と高い値を示した。Ba/Ca は安曇川の 0.005 ± 0.002 mmol mol-1

で最も高い値であった。一方、Mn/Ca は多重比較検定による採集地点間の有意差がみられ

なかった(p ˃ 0.05; Fig. 2-4-1)。87Sr/86Sr は、安曇川、石田川、高島事業所の値が 0.714 以上で

高い値を示し、醒井養鱒場の 0.709078 ± 0.000179 (2SD)が最も低い値であった(Fig. 2-5)。 

 

第 3 項  耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比の経年変化 

 鵜川で採集した稚魚の耳石の Na/Ca は、2010 年に採集した個体の値が 16.3 ± 1.05 mmol 

mol-1、2011 年では 17.3 ± 1.05 mmol mol-1となり、2010 年と 2011 年の間に有意な差がみられ

た(t-test, p < 0.05; Fig. 2-6-1)。同様に K/Ca においても、2010 年が 1.736 ± 0.585 mmol mol-1、

2011 年では 0.813 ± 0.214 mmol mol-1となり、2010 年と 2011 年の間に有意な差がみられた

(t-test, p < 0.05; Fig. 2-6-1)。一方、Mn/Ca (2010 年: 0.018 ± 0.017 mmol mol-1, 2011 年: 0.019 ± 

0.017 mmol mol-1)、Sr/Ca (2010 年: 0.391 ± 0.035, 2011 年: 0.389 ± 0.052)、Ba/Ca (2010 年: 0.0023 

± 0.0006, 2011 年: 0.0022 ± 0.0007)、87Sr/86Sr (2010 年: 0.712787 ± 0.000090, 2011 年: 0.715777 ± 

0.000064; ± 2SD)では 2010 年と 2011 年の値に有意な差はみられなかった(t-test, p > 0.05; Fig. 

2-6-1, 2-6-2, 2-7)。Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Srでは、相対標準偏差(%, RSD)はそれぞれ、11 % (Sr/Ca)、

27 % (Ba/Ca)、10 ‰ (87Sr/86Sr)となった(Fig. 2-6-2, 2-7)。 

 

第 4 項  耳石の微量元素組成および Sr 安定同位体比と環境水との関係 

 Na/Ca、K/Ca、Mn/Ca では、耳石での値と環境水での値との間に相関関係はみられなかっ

た(r2 = 0.01-0.07, p = 0.49-0.83) (Fig. 2-8-1)。耳石と環境水の間に Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr では

有意な相関関係がみられ、環境水での値が上昇するに従って耳石での値も上昇することが

示された(Sr/Ca: r2 = 0.93, p < 0.001; Ba/Ca: r2 = 0.66, p < 0.01; 87Sr/86Sr: r2 = 0.95, p < 0.001) (Fig. 

2-8-2, 2-9)。各河川で採集した稚魚の耳石の微量元素組成と河川におけるそれぞれの微量元
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Fig.2-4-1. Elemental ratios (mean ± standard deviation) of otoliths of fish collected 
from 9 sampling locations. Statistical differences are shown with different letters. Post-
hoc multiple comparisons were performed using Steel-Dwass tests (P < 0.05). Location 
codes are shown in Table 2-1. 
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Fig.2-4-2. Elemental ratios (mean ± standard deviation) of otoliths of fishes collected 
from  9 sampling locations. Statistical differences are shown with different letters. Post-
hoc multiple comparisons were performed using Steel-Dwass tests (P < 0.05). Location 
codes are shown in Table 2-1. 
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Fig.2-5. Sr isotopic ratios (mean ± standard deviation) of otoliths of fish collected 
from 9 sampling locations. Statistical differences are shown with different letters. 
Post-hoc multiple comparisons were performed using Steel-Dwass tests (P < 0.05). 
Location codes are shown in Table 2-1. 
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Fig. 2-6-1. Elemental ratios (mean ± standard deviation) of otoliths of the Biwa salmon 
in the Ukawa River collected in 2010 and 2011. 
* Indicates significant difference at p < 0.05 level. 
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Fig. 2-6-2. Elemental ratios (mean ± standard deviation) of otoliths of the Biwa salmon 
in the Ukawa River in 2010 and 2011. 
* Indicates significant difference at p < 0.05 level. 
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Fig. 2-7. Sr isotopic ratios (mean ± standard deviation) of otoliths of the Biwa 
salmon in the Ukawa River in 2010 and 2011. 
* Indicates significant difference at p < 0.05 level. 

0.7120

0.7122

0.7124

0.7126

0.7128

0.7130

0.7132

0.7134

25



0

1

2

3

4

0 50 100 150 200 250 300

-0.01

0.01

0.03

0.05

-0.1 0.4 0.9 1.4 1.9

Water Na/Ca (mmol/mol-1) 

O
to

lit
h 

N
a/

C
a 

(m
m

ol
 m

ol
-1

) 
O

to
lit

h 
K

/C
a 

(m
m

ol
 m

ol
-1

) 

Water K/Ca (mmol/mol-1) 

O
to

lit
h 

M
n/

C
a 

(m
m

ol
 m

ol
-1

) 

Water Mn/Ca (mmol/mol-1) 

Fig. 2-8-1. Relationships between otoliths and ambient water samples with respect to 
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Fig. 2-8-2. Relationships between otoliths and ambient water samples with respect to 
elemental ratios. Values are for the 9 sampling locations from which the otoliths and 
water samples were collected. Regression equations were calculated using mean values. 
The vertical and horizontal lines at each point represent the standard deviation and 
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Fig. 2-9. Relationships between otolith and ambient water samples with respect 
to Sr isotopic ratios. Values are for the 9 sampling locations from which the 
otoliths and water samples were collected. Regression equations were calculated 
using mean values. The vertical and horizontal lines at each point represent the 
standard deviation and analytical error, respectively. The slopes for the 87Sr/86Sr 
ratio are statistically significant. 
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素濃度の間には全ての元素で相関関係がみられなかった(r2 = 0.00-0.15, p = 0.31-0.99)。 

 

第 5 項  耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比による非線形判別分析 

 耳石の微量元素組成と 87Sr/86Sr を用いて、QDFA を行った(Table 2-2)。微量元素組成のみ

による解析では、QDFA から得られた各地点の正判別率は 22-94 %で、平均正判別率は 69 %

であった。微量元素組成に 87Sr/86Sr を加えて解析を行ったところ、正判別率は天野川を除く

すべての河川で上昇し、57-100 %(平均: 86 %)と大幅に上昇した。特に、醒井養鱒場では 55 %

から 100 %へ、知内川では 22 %から 57 %へ上昇した。 

 本節第 2 項の結果において採集地点間に有意差がみられなかった Mn/Ca と、第 3 項の結

果において年による違いが認められた Na/Ca、K/Ca を除外し、Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr のみ

で解析を行ったところ、各地点の正判別率は 70-100 %となり、平均は 88 %であった(Table 

2-2)。この値は、全微量元素組成と 87Sr/86Sr による正判別率とほぼ同じだった。さらに知内

川では、解析に使用した元素(解析における群数)を減らしたにもかかわらず正判別率が 57 %

から 70 %へ上昇し、他の地点でも正判別率は同水準かもしくは若干の上昇がみられた。 

 

第 3 節  考察 

第 1 項  微量元素組成と Sr 安定同位体比による母川判別の有用性 

 本研究において、ビワマス稚魚の耳石に含まれる微量元素組成と 87Sr/86Sr に基づいて母川

を判別した結果、高い正判別率を得ることができた。特に Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr について

は、それらのみを判別に用いた場合でも高い正判別率を示した(70-100 %、平均 88 %)。この

正判別率は、アメリカ合衆国カリフォルニアのマスノスケ(87Sr/86Sr による判別: 正判別率 

94 %: Barnett-Johnson & Pearson 2008)、オーストリアのブラウントラウト Salmo trutta とニ

ジマス Oncorhynchus mykiss (Na/Ca, Sr/Ca, 87Sr/86Sr による判別: 正判別率 100 %: Zitek et al. 

2010)など過去のサケ科魚類の判別率と同程度に高く、耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体

比がビワマスにおいても母川判別に有用であるものと考えられた。さらに Sr/Ca、Ba/Ca、
87Sr/86Sr は、河川ごとに異なり、環境水中の値と耳石での値に相関がみられ、経年変化も小

さかったことから、母川を判別する指標として有用であると考えられた。Martin et al. (2013a)

も Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr がタイセイヨウサケの出生場所の違いを最もよく反映する指標と

して評価し、稚魚耳石の Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr に基づいて支流間における遡上魚の回帰性

を検討している。したがって、これら 3 つの値は、個体レベルでビワマスの母川を明らか
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Table 2-2. Cross-validated classification rates (%) for quadratic 
discriminat function analysis assigned to sampling locations using 
otolith elemental data only as well as both elemental and Sr isotopic 
data. 
      

Location elemental only All elemental and  
Sr isotopic data 

Sr/Ca, Ba/Ca and 
 Sr isotopic data 

UKW 73 97 100 
ADO 89 93 93 
ISD 73 100 97 

CHN 22 57 70 
OKW 70 80 80 
AMN 94 75 81 
INK 57 77 77 
TKS 90 97 97 
SMG 55 100 100 

Average 69 86 88 
(%) 
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にするための指標として妥当性が認められる。以降、本研究では、Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr

を母川指標として総称する。 

 

第 2 項 経年変化の影響 

 耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比による母川判別では、これらの値が経年変化する

可能性を考慮しなければならない(Campana 1999, Elsdon et al. 2008)。本研究では、耳石の

Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr では 2010 年と 2011 年の間で有意な差はみられなかった。陽イオン

元素である Ca、Sr、Ba は主に流域の地質によって影響を受けるため、河川水中の組成の変

動が小さい(川幡 2008)。そのため、環境水の影響を受ける耳石の微量元素組成の中でも、

年変動が小さかったものと考えられた。また、河川水の 87Sr/86Sr は流域の地質との関係性が

主要な変動要因であるため、耳石の 87Sr/86Sr は季節変動や経年変化を起こしにくい(Faure & 

Mensing 2005, Nakano et al. 2005, 2008)。 

 本研究で測定した 2009 年から 2011 年の Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr と、Nakano et al. (2008)

による 2003 年の河川水の値に基づき、経年変化を相対標準偏差(%, RSD)で表わしたところ、

Sr/Ca と Ba/Ca では 20 %以下、87Sr/86Sr では 3 ‰以下であった。つまり、琵琶湖水系河川の

Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr の値は、2003 年と 2009 年から 2011 年の間の比較ではあるものの、

長期にわたって安定しており、その結果として、環境水中の組成と強い相関関係のある耳

石の Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr も経年的な変動が小さいと考えられる。よって、耳石の Sr/Ca、

Ba/Ca、87Sr/86Sr は、異なる年級群間でも安定した指標としてみなすことができる。 

 

第 3 項 母川判別の空間的解像度 

 本研究において、安曇川、石田川、高島事業所は相互の地理的距離が 10 km 以内である

にもかかわらず、耳石の 87Sr/86Sr は異なった値を示し、QDFA による正判別率は 93 %以上

と高かった(Table 2-2, Fig. 2-1)。このように距離的に近い地点間における耳石の微量元素組

成や安定同位体比の際立った差異は、カナダのニューファンドランド島の Rainbow smelt 

Osmerus mordax で報告されている。Rainbow smelt では生息河川間の距離が 20 km 以内にあ

る個体群間で耳石の微量元素組成と安定同位体比に有意な差がみられ、耳石による生息地

の判別が高精度で可能であった(87Sr/86Sr, δ13C, δ18O による判別: 正判別率 87 %) (Bradbury 

et al. 2011)。この報告では、耳石の 87Sr/86Sr の差異が正判別率に最も影響していた。本研究

においても、耳石の 87Sr/86Sr は採集地点間で有意な差がみられ、QDFA による解析において
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微量元素組成に 87Sr/86Sr を加えた正判別率は、微量元素組成のみの検定に比べて平均値が

17 %高い 86 %となった。 

 耳石の 87Sr/86Sr は同一河川の個体間の値のばらつきが小さいため、河川間の差異を高精度

で表わすことができる(Kennedy et al. 1997, 2000, Ingram & Weber 1999, Amakawa et al. 2012)。 

耳石の 87Sr/86Sr は、流域の地質年代によって変化する河川水の値と強い正の相関関係を示す

ため、生息河川水の地理的な違いが耳石の 87Sr/86Sr の差異につながる可能性が大きい

(Kennedy et al. 1997, 2000, Ingram & Weber 1999, Amakawa et al. 2012)。Nakano et al. (2008)は琵

琶湖水系河川の 87Sr/86Sr が河川間で異なることを報告しており、本研究でも同様の結果を得

た。琵琶湖水系の河川は互いに近い距離にあるといえるが、87Sr/86Sr を判別に用いることで、

近隣の河川であっても詳細な母川判別が可能になるものと考えられた。 

 

第 4 項  耳石の微量元素組成に影響を与える要因 

 多くの魚種で耳石の微量元素組成により生息場所が判別できたことが報告されている

(American shad Alosa sapidissima: Thorrold et al. 1998, Yellow perch Perca flavescens: Brazner et 

al. 2004, Pangle et al. 2010, ニシン Clupea pallasii: Yamane et al. 2010)。本研究で、稚魚耳石の

微量元素組成には採集地点間で有意な差がみられたものの、微量元素組成のみを用いた

QDFA による平均正判別率は 69 %であった。また、その正判別率は母川ごとに大きくばら

つき、安曇川、天野川、高島事業所で約 90 %の正判別率を得たものの、知内川と犬上川、

醒井養鱒場では正判別率は 22-57 %の範囲にあった。このことは、耳石の微量元素組成のみ

では、ビワマスの母川を判別する指標としては不十分であることと、適切な指標の選択が

判別の成功率を高めるために重要であることを意味している。 

 耳石の微量元素組成は、水温、塩分、環境水中の微量元素組成等の環境的要因(Elsdon & 

Gillanders 2002, Martin & Thorrold 2005, Elsdon et al. 2008)と、成長率、成熟、食性等の生物学

的要因(Kalish 1989, Chittaro et al. 2006)に影響を受けて変化する。ビワマス耳石の Sr/Ca と

Ba/Ca は、それらの環境水での値との間に有意な相関関係がみられたことから、環境水の

Sr/Ca と Ba/Ca が耳石に強い影響を及ぼし採集地点間の有意差をもたらしたと考えられる。

また、河川の水温の違いが稚魚耳石の微量元素組成に影響していることも考えられる。沿

岸性魚類では、塩分が同等で水温が異なる環境で飼育されたとき、耳石の Sr/Ca と Ba/Ca に

差異がみられることが報告されている(Barnes & Gillanders 2013, Reis-Santos et al. 2013)。本研

究に供した稚魚の河川生活期である 10 月から 3 月までの各月の平均水温は、最低水温が安

32



曇川の 8.7 ºC、最高水温が犬上川の 12.0 ºC であり、その差は 3.3 ºC であった(水温データ; 滋

賀県琵琶湖環境科学研究センター, www.lberi.jp/root/jp/bkjhindex.htm)。このような経験水温

の違いが、ビワマス稚魚の耳石の微量元素組成における採集地点間の差異を生み出す要因

の一つとして挙げられる。しかしながら、環境水中の微量元素組成が耳石に取り込まれる

過程や、その過程で微量元素組成の沈着に影響する要因については未だ不明な点が多い。

本研究においては、ビワマス稚魚の耳石の微量元素組成の一部で環境水との相関関係が示

された。今後、耳石の微量元素組成による母川判別を多くの魚種で適用し、その有用性を

高めるためには、環境あるいは生物学的な要因が耳石の個々の微量元素組成に与える影響

を明らかにする必要がある。 

 

第 5 項  母川判別結果の拡張 

 本章では、ビワマス稚魚の耳石で母川指標を調べることで、調査河川である 7 河川と 2

ヶ所の養鱒場を高い精度で判別できることが示された。しかし、河川によっては正判別率

が低く、環境水の水温や微量元素組成の経年変化、成長率などの要因により母川指標が変

化することも考えられる。さらに、降湖後の湖内回遊個体や産卵遡上個体を判別する際に

は、本章で母川指標を得た調査河川以外を母川に持つ個体も存在する可能性がある。その

ため、本章で得た母川指標のみの母川判別では、結果に誤判別が含まれる可能性が否定で

きない。しかしながら本章で、母川判別において正判別率に最も貢献する耳石の 87Sr/86Sr

の値は河川水の値と相関し、明瞭な差はないものの地域ごとに異なる値を示したことから、

本章の調査河川とその近隣河川では母川指標も類似した値を示すものと推察される。

Nakano et al. (2008)は琵琶湖に流入する 41 河川の 87Sr/86Sr の値を測定し、河川水の 87Sr/86Sr

は地域によってまとまり、西部の河川の値の範囲は 0.7126-0.7175、北部では 0.7100-0.7111、

東部では 0.7100-0.7131 であると報告した。これは琵琶湖水系の地質の形成年代が琵琶湖西

部と東部で異なり、西部が第四紀更新世、東部が新第三紀鮮新世に形成された岩石が構成

の中心となっていることに起因する。 

 以上のことから、耳石の微量元素分析と Sr 安定同位体比分析に基づいた母川判別におい

ては、ビワマスの母川は、判別結果に誤判別が含まれる可能性があるものの、判別された

母川、もしくは類似した 87Sr/86Sr を示す近隣河川が母川である可能性が高いと考えられる。

以降の章においては、母川指標を Nakano et al. (2008)の結果に基づいて西部(鵜川、安曇川、

石田川)、北部(知内川、大川)、東部(天野川、犬上川)とまとめ、母川判別の結果では、各地
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域への回帰率も示した。 

 また、放流稚魚の耳石 87Sr/86Sr の値は、高島事業所で養育された個体で西部の河川の

87Sr/86Sr に、醒井養鱒場で養育された個体で東部の河川のものに類似している(Nakano et al. 

2008)。さらに、高島事業所で養育された稚魚は主に西部の河川へ、醒ケ井事業所で養育さ

れた稚魚は主に東部の河川に放流される。ビワマスの母川記銘の時期についての情報はな

いが、ビワマスの基亜種のサクラマスでは銀化変態時に母川が記銘されると考えられてい

る(Kudo et al. 1994, Dittman et al. 1996)。サクラマス Oncorhynchus. masou masou と同様であ

ると仮定すると、放流されるビワマス稚魚は体長 50 mm 程度まで各養鱒場で養育され、銀

化変態する前の 3 月下旬に河川へ放流されているため、放流稚魚が母川として記銘するの

は養鱒場でなく放流河川であると考えられる。以上のことから、養鱒場に判別された個体

は、高島事業所が西部、醒ケ井事業所が東部の河川に由来した個体であるとみなすことが

妥当であろう。 
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第 3 章 母川判別に基づいた湖内での回遊生態の検討 
 

 

 

 ビワマスは、サケ科魚類が降河し海で成長するように、琵琶湖内で成長する。しかし、

ビワマスの湖内での回遊生態に関する知見は少ない。そこで本章では、ビワマスの湖内で

の回遊生態を明らかにすることを目的とした。まず、第 2 章で得た母川指標(Sr/Ca, Ba/Ca, 

87Sr/86Sr)に基づき、湖内回遊個体の母川を判別し、湖内に生息するビワマスの生態について

考察する。さらに湖内回遊個体の体長、成熟度、胃内容物、採集された水深・水温を調べ、

琵琶湖内での回遊や分布に関する知見を蓄積した。 

 

第 1 節  材料と方法 

第 1 項  湖内回遊魚の採集と環境データの取得 

 琵琶湖内のなるべく広い範囲を網羅するように、琵琶湖北湖の鵜川沖(西部)、今津沖(北

部)、長浜沖(東部)を採集地点とした。湖内を回遊する銀化したビワマス計 51 個体を、引縄

釣りによって採集した(Fig. 3-1)。採集は、2009 年 12 月 1 日と 2010 年 7 月 26 日に鵜川沖、

2009 年 8 月 18 日と 2010 年 1 月 25 日に今津沖、2010 年 4 月 25 日に長浜沖で行った。ビワ

マスを採集する深度は魚群探知機によって選定した。漁具による採集可能深度は約 40 m で

あった。同時に、疑似餌付近のハリスに装着したデータロガーで、ビワマスが針にかかっ

た深度(採集深度)と水温(採集水温)を記録した。さらに採集日毎に採集地点の鉛直水温をデ

ータロガーによって測定した。採集魚は全て冷凍し研究室に持ち帰った。 

 

第 2 項  標本処理 

 全供試魚について体長(BL)、体重(BW)を計測し、サケ科魚類の成熟雄特有の形態的特徴

である鼻曲りの有無と生殖腺の形態から肉眼で性判別を行い、生殖腺重量(GW)を計測した

(Table 3-1)。成熟度を調べるために、体重(BW)と生殖腺重量(GW)より生殖腺指数(GSI)を式

3-1 に従って算出した。 

 

GSI = (GW/BW) × 100 (3-1) 
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Table 3-1 Biological characteristics of 3 sampling locations collected between 2009 and 2010. Sampling No., 
samplimg location, sex, sampling data, body length (BL), bode weight (BW), gonad somatic index (GSI), 
stomach contents, sample for otolith elemental and Sr isotopic analysis (analysis) are shown. 

                      

Sample No. Location Date Sex 
Sampling Data BL BW 

GSI Stomach contents (g) analysis 
method depth (m) Temperature (ºC) (mm) (g) 

1243 Ukawa Offshore 1 Dec, 2009 - Trolling 22 14.0 275 297  - Species of fish (10.1)  ○ 

1244 Ukawa Offshore 1 Dec, 2009 - Trolling 10 14.0 280 291  - Species of fish (0.6) ○ 

1245 Ukawa Offshore 1 Dec, 2009 ♀ Trolling 5 14.0 430 1196  0.42 empty ○ 

1246 Ukawa Offshore 1 Dec, 2009 - Trolling 13 14.0 255 200  - empty ○ 

1247 Ukawa Offshore 1 Dec, 2009 ♀ Trolling 11 14.0 420 1047  0.19 Species of fish (5.3) ○ 

1248 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 - Trolling 18 12.0 289 331  - empty - 

1249 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 ♀ Trolling 24 10.1 332 657  0.18 empty - 

1250 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 ♀ Trolling 16 13.3 353 815  0.06 empty - 

1251 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 - Trolling 14 13.8 295 437  - empty - 

1252 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 - Trolling 15 12.7 252 208  - empty ○ 

1253 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 ♀ Trolling 12 12.5 389 1110  3.58 empty ○ 

1254 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 ♀ Trolling 22 10.9 455 1984  3.56 Species of fish (0.1) ○ 

1255 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 ♂ Trolling 18 11.8 374 1166  2.27 empty ○ 

1256 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 - Trolling 17 13.5 347 711  - Species of fish (2.9) ○ 

1257 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 ♀ Trolling 13 14.4 343 757  0.25 empty - 

1258 Ukawa Offshore 26 Jul, 2010 - Trolling 14 13.8 269 310  - empty - 

71 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 - Trolling 16 15.0 217 140  - empty - 

72 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♂ Trolling 19 14.0 240 228  3.91 empty ○ 

73 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♀ Trolling 18 13.0 272 348  0.17 empty - 

74 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♀ Trolling 19 12.0 236 198  0.20 empty - 

75 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♂ Trolling 22 14.0 272 330  0.83 Jesogammarus annandalei (0.1) - 

76 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♀ Trolling 16 14.0 310 446  3.59 Jesogammarus annandalei (2.05) ○ 

77 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♀ Trolling 22 12.0 320 477  2.83 Jesogammarus annandalei (3.47) ○ 

78 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♂ Trolling 20 14.0 335 584  0.47 empty - 

79 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♀ Trolling 19 11.0 443 1443  0.36 Species of fish （2.27） ○ 

80 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♂ Trolling 25 13.0 425 1328  2.56 empty ○ 

81 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♀ Trolling 26 12.0 341 684  5.92 Jesogammarus annandalei (0.09) - 

82 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♀ Trolling 20 15.0 377 899  5.43 Species of fish （0.09） - 

83 Imadu Offshore 18 Aug, 2009 ♀ Trolling 21 13.0 402 1124  4.46 Species of fish （0.06） - 

1238 Imadu Offshore 25 Jan, 2010 - Trolling 15 8.0 362 845  - Jesogammarus annandalei (0.9) ○ 

1239 Imadu Offshore 25 Jan, 2010 - Trolling 10 8.0 313 520  - empty ○ 

1240 Imadu Offshore 25 Jan, 2010 - Trolling 15 8.0 288 362  - Jesogammarus annandalei (0.9) ○ 

1241 Imadu Offshore 25 Jan, 2010 ♂ Trolling 16 8.0 424 1157  0.67 Jesogammarus annandalei (0.8) ○ 

1242 Imadu Offshore 25 Jan, 2010 ♀ Trolling 10 8.0 352 587  0.37 Species of fish (1.7) Jesogammarus annandalei (0.1) ○ 

1259 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 ♀ Trolling 11 9.0 385 644  0.48 Jesogammarus annandalei (0.9) ○ 

1260 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 ♀ Trolling 33 8.6 358 631  0.62 empty ○ 

1261 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 31 8.8 425 993  - empty ○ 

1262 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 31 8.8 350 496  - empty - 

1263 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 22 9.0 325 463  - empty - 

1264 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 15 9.1 357 542  - empty - 

1265 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 32 8.8 302 353  - empty - 

1266 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 24 9.0 235 152  - empty ○ 

1267 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 14 9.0 290 327  - empty - 

1268 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 22 9.0 373 673  - empty - 

1269 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 ♀ Trolling 24 9.0 335 482  0.54 empty - 

1270 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 ♀ Trolling 20 9.0 335 464  0.32 empty - 

1271 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 35 8.6 350 523  - empty - 

1272 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 25 8.9 285 280  - empty - 

1273 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 ♀ Trolling 10 9.0 295 315  0.32 empty - 

1274 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 33 8.7 340 478  - empty - 

1275 Nagahama Offshore 25 Apr, 2010 - Trolling 25 9.0 360 628  - empty - 
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Fig. 3-1 Sampling sites of Biwa salmon in Lake Biwa. 
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また、ビワマスの食性を明らかにするために、胃内容物を調べた。胃内容物はできる限り

の種査定を行い、その重量を計測した。その後、耳石を摘出し Milli-Q 水(Millipore)を用い

て複数回洗浄し、十分に室温で乾燥させた。耳石は、清浄なプラスチック製ケースに保存

した。 

 摘出した耳石の河川生活期にあたる核周辺(河川生活期部分)を分析するため、耳石切片を

第 2 章の第 1 節第 5 項と同様の方法で作製した。分析を行ったサンプルは、2009 年 12 月と

2010 月 7 月に鵜川沖で採集した各 5 個体(平均体長±標準偏差: 348 ± 60 mm)、2009 年 8 月と

2010 年 1 月に今津沖で採集した各 5 個体(348 ± 80 mm)、2010 年 4 月に長浜沖で採集した 4

個体(351 ± 42 mm)である(Table 3-1)。これらのサンプルは全採集魚から無作為に抽出し、微

量元素分析には左側の耳石を、Sr 安定同位体比分析(87Sr/86Sr)には微量元素分析に用いた耳

石に加えて右側の耳石も用いた。 

 

第 3 項  耳石の微量元素分析 

 耳石の河川生活期部分の微量元素組成を LA-ICP-MS を用いて、第 2 章の第 1 節第 5 項と

同様の方法で測定した。測定元素は母川指標として設定した 43Ca、88Sr、138Ba とした。この

とき分析範囲は河川生活期に形成された耳石部分、すなわち耳石の核を中心に 400 μm の範

囲を短径方向へ連続的にレーザーを走査照射した。この照射範囲は、降湖前の稚魚耳石の

短径が 333-599 μm (平均 395 μm)であったことから、なるべく降湖後に形成された耳石の部

分を分析に含まないように設定した(第 2 章, Table 2-1)。照射したレーザー径は 65 μm、周波

数は 10 Hz、移動速度は 5 μm s-1に設定した。なお、微量元素組成の分析後、同じ耳石切片

を 87Sr/86Sr 分析に用いることから、河川生活期部分をなるべく多く残すためレーザーによる

照射は長径ではなく短径で行うこととした。LA-ICP-MS による分析方法および各標準物質

は第 2 章の第 1 節、第 4 項に記したものと同様である。走査照射することで得られた耳石

の微量元素の 43Ca との mol 比の平均値を各個体の代表値として解析に用いた。本項におけ

る分析において、各元素は検出限界値より高い値を示した。また、分析の繰り返し再現性

を表す JCp-1 の相対標準偏差(%, RSD)は Sr/Ca: 1.80、Ba/Ca: 3.35 であり、十分な再現性を示

した。 
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第 4 項  耳石の Sr 安定同位体比分析 

 耳石の河川生活期部分の 87Sr/86Sr を分析するために、Takahashi et al. (2006, 2009)に従い

Micro-Drilling 法による掘削を行った。また、本実験は独立行政法人海洋研究開発機構のマ

イクロサンプリング装置(MicroMill, New wave Research)を使用した。この装置は顕微鏡とマ

イクロドリルからなる本体部分と、それを制御するコンピューターから構成されており、

本体部分はクリーンブース内に設置されている。 

 耳石の掘削範囲は、本節第 4 項と同様に稚魚耳石の大きさを基に決定した(Table 2-1)。稚

魚の耳石は長径と短径の平均がそれぞれ約 600 μm、約 400 μm であったため、核から長軸は

600 µm 以内、短軸は 400 µm 以内を掘削範囲とした。また、稚魚の耳石の厚さが約 100 μm

であったため、掘削深度は 40 μm に設定した。掘削点は直径約 100 μm で、掘削範囲内に約

10 点行った。掘削によって得られる粉末試料を効率よく回収するために、掘削は耳石切片

の掘削点上に Milli-Q 水を一滴たらし、その水滴中で行った。その後、予め酸洗浄しておい

た PTFE バイアルに耳石粉末試料を Milli-Q 水ごと回収し保存した。左右の耳石切片で同様

に掘削した粉末試料を合わせ、1 個体の分析試料とした。 

 Micro-Drilling 法で得られた粉末試料は閉鎖型クリーンエバポレーターを用いて乾燥させ

た後、7M HNO3を 0.5 ml 滴下し、完全に溶解させた。第 2 章の第 1 節第 5 項と同様の方法

で、耳石の Sr 分離・抽出実験および TIMS による 87Sr/86Sr の分析を行った。本項の分析に

おける NIST SRM 987 の 87Sr/86Sr の測定値は、0.710248 ± 0.000015 (2σ, n = 12)であった。 

 

第 5 項  統計解析 

 母川指標を用いて非線形判別分析(QDFA)を行い、湖内回遊個体の母川を判別した。本研

究では琵琶湖流入河川のうち一部でしか母川指標を得ておらず、湖内回遊個体の母川判別

を行うに当たっては、対象河川以外を母川に持つ個体も存在する可能性が高く、誤判別を

含む可能性がある。しかし、第 2 章で考察したように(第 2 章第 3 節第 5 項)、河川レベルで

はなくとも、地域レベルでは正確に判別できると考えられる。そこで本章では、地域毎に

まとまりがみられる 87Sr/86Sr の値と Nakano et al. (2008)の結果を参考に、母川指標を西部(鵜

川, 安曇川, 石田川, 高島事業所)、北部(知内川, 大川)、東部(天野川, 犬上川, 醒井養鱒場)

に分け、湖内回遊個体がどの地域から由来したかを示した。解析は、R (ver. 3.0.1)を用いて

行った。 
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第 2 節  結果 

第 1 項  採集深度と採集水温 

 採集地点の鉛直水温は季節によって変化した(Fig. 3-2)。1 月と 4 月は表層から水深 50 m

まで約 8 ºCで一定の値を示した。7月と 8 月は水温躍層が形成され、表層(27 ºC)から20 m (10 

ºC)まで徐々に下降し、20 m 以下からは約 8 ºC で安定した。12 月では、表層から 30 m まで

14 ºC で一定となり、30 m から 10 ºC 以下に下降した。 

 採集水温は、全個体でいずれも 15 ºC 以下(範囲 8-15 ºC)であった(Table 3-1, Fig. 3-3)。採

集深度は、水温躍層が形成されていた 8 月では 16-26 m (平均 20 m)、7 月では 12-24 m (平均

17 m)であり、弱く成層している 1 月(10-16 m : 平均 13 m)、躍層が消えた 4 月(10-35 m : 平

均 24 m)と 12 月(5-21 m : 平均 12 m)では比較的浅い深度で採集される個体が多かった(Table 

3-1, Fig. 3-3)。鵜川沖と今津沖に限って比較すると、冬季と夏期の採集深度にはほとんど重

複がみられなかった。ビワマスが採集された深度と水温の関係を比較すると、表層水温が

15 ºC 以下であった 12 月から 4 月の採集では 5-35 m で採集されたが、表層水温が 25 ºC を

超える 7 月と 8 月の採集では水温が 15 ºC 以下になるそれぞれ 12 m、16 m 以深で採集され

た。 

 

第 2 項  性別・体長組成・GSI・胃内容物組成 

 採集されたビワマス 51 個体の体長は 217-455 mm (平均値±標準偏差: 333 ± 59 mm)であっ

た(Table 3-1, Fig. 3-4)。2009 年 12 月に鵜川沖で採集された 5 個体の体長の範囲は 255-430 mm 

(332 ± 85 mm)、2010 年 7 月に同地点で採集された 11 個体では 252-455 mm (336 ± 59 mm)、 

2009 年 8 月に今津沖で採集された 13 個体の体長の範囲は 217-443 mm (322 ± 74 mm)、2010

年 1 月に同地点で採集された 5 個体では 288-424 mm (348 ± 52 mm)、2010 年 4 月に長浜沖で

採集された 17 個体の体長の範囲は 235-425 mm (335 ± 44 mm)であった(Table 3-1, Fig. 3-5)。

時期または採集場所が異なっても、体長組成は同様だった。 

 採集された湖内回遊個体について性判別を行った結果、全 51個体中、雌が 21個体(41 %)、

雄が 6 個体(12 %)、肉眼では性判別できない個体が 24 個体(47 %)出現した(Table 3-1)。性別

による体長の範囲は、雌で 236-455 mm (356 ± 56 mm)、雄で 240-425 mm(345 ± 77 mm)、判

別できなかった個体では 217-425 mm (310 ± 50 mm)であった(Fig. 3-6)。雌雄とも体長組成は

同様だった。雌 21 個体と雄 6 個体の GSI の範囲は雌で 0.06-5.92 (1.61 ± 1.97)、雄で 0.47-3.91 

(1.79 ± 1.36)であった(Table 3-1)。雌では体長300 mm以上でGSIの上昇がみられた(Fig. 3-7)。 
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Fig. 3-4. Size distribution of Biwa salmon in Lake Biwa. 
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Fig. 3-5. Size distribution of Biwa salmon in each sampling site of Lake Biwa. 
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Fig. 3-6. Size distribution of females, males and sex-unidentified fishes of 
Biwa salmon in Lake Biwa. 
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Fig. 3-7. Relationship between body length and GSI of Biwa salmon in Lake Biwa. 
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 胃内容物が確認されたのは全 51 個体中 17 個体で、その他 34 個体は空胃であった(Table 

3-1)。17 個体の胃内容物の重量の範囲は 0.06-10.1 g (1.91 ± 2.56 g)であった。確認された胃内

容物は、消化された魚類(17個体中 9個体)とアナンデールヨコエビ Jesogammarus annandalei 

(17 個体中 9 個体)のみであった。 

 

第 3 項  湖内回遊個体の母川判別 

 各採集地点で得られた湖内回遊個体の耳石の母川指標(Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr)は、3 ヶ所

ともその範囲が重なっていた。また、どの採集地点においても、他の地域の母川指標と一

致する個体が出現した(Fig. 3-8, 3-9)。例えば 87Sr/86Sr では、西部の河川のみにみられる 0.714

以上の値を示す個体が、北部に対応する今津沖では 5 個体、東部に対応する長浜沖では 2

個体出現していた(Fig. 3-9)。また、西部に対応する鵜川沖でも北部や東部の河川でみられた

0.712 以下の値を示す個体が出現した。同様に、Sr/Ca と Ba/Ca でも、各採集地点で、採集

地点とは地理的に離れた河川の母川指標と一致する個体が複数採集されていた。 

 また、どの母川指標にも対応しない値をとる個体も出現した。Sr/Ca では 4 個体(17 %)が、

Ba/Ca では 2 個体(8 %)が、87Sr/86Sr では 2 個体(8 %)が第 2 章で得た母川指標の範囲から外れ

た値を示した。 

 QDFA を用いて湖内回遊個体の母川判別を行ったところ、西部の河川に判別された個体が

全 24 個体中 15 個体と最も多く、北部は 5 個体、東部は 4 個体であった(Table 3-2, Fig. 3-10)。

出現地点には出生地域による偏りはなく、3 ヶ所の採集地点いずれでも西部、北部、東部の

河川が母川とみられる個体が出現した(Fig. 3-10)。分析した個体数が少ないものの、採集時

期にも出生地域による偏りはみられず、春季、夏季、冬季のいずれにおいても、西部、北

部、東部の河川が母川とみられる個体が各採集地点に出現した(Table 3-2, Fig. 3-10)。 

 夏季に採集された 7 個体は、GSI が 2 以上で産卵親魚の形態的特徴がみられ、その年の秋

に繁殖すると判断された(Sample No. 1253, 1254, 1255, 72, 76, 77, 80, Table 3-1, Fig. 3-11)。こ

れら 7 個体中 6 個体は、採集地点に対応する地域の河川が母川と判別されたが、今津沖(北

部)で採集された 1 個体(Sample No. 80, Table 3-1)の母川は東部の河川と判別された。この個

体は体長 425 mm、GSI は 2.6 の雄で、サケ科雄に特有の産卵回遊親魚の形態的特徴である

「鼻曲り」が生じていた。 
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Table 3-2. Results of quadratic discriminat function analysis assigned to natal river or site inferred from otolith 
Sr/Ca, Ba/Ca, 87Sr/86Sr. Values are number of individuals assigned to each site. 

Location                             

Sample location 
  Assigned location 

total West North East 
  UKW ADO ISD TKS   CHN OKW   AMN INK SMG   

Ukawa offshore 1 4 2 - - 1 - 2 - 10  
Imadu Offshore 1 2 3 - 3 - - 1 - 10  
Nagahama Offshore   - 2 - -   1 -   - - 1   4  

(n) 
Summer                             

Sample location 
Assigned location 

total West   North   East 
  UKW ADO ISD TKS   CHN OKW   AMN INK SMG   

Ukawa offshore 1 3 - - - - - 1 - 5  
Imadu offshore   1 1 1 -   1 -   - 1 -   5  

(n) 
Winter                             

Sample location 
Assigned location 

total West North East 
  UKW ADO ISD TKS   CHN OKW   AMN INK SMG   

Ukawa offshore - 1 2 - - 1 - 1 - 5  
Imadu offshore   - 1 2 -   2 -   - - -   5  

(n) 
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Fig. 3-8. Elemental ratios of the otoliths of Biwa salmon collected from the 3 
sampling sites in Lake Biwa. Each natal signature of sampling site shows 
elemental ratios of individual juvenile otoliths collected from rivers located 
near each sampling site. River groups of Ukawa offshore, Imadu offshore, 
Nagahama offshore include Ukawa R, Ado R, Ishida R, Takashima H; Chinai R, 
Okawa R; Amano R, Inukami R, Samegai H, respectively. 
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Fig. 3-9. Sr isotopic ratios of the otoliths of Biwa salmon collected from the 3 
sampling sites in Lake Biwa. Each natal signature of sampling site shows Sr 
isotopic ratios of individual juvenile otoliths collected from rivers located near 
each sampling site. River groups of Ukawa offshore, Imadu offshore, 
Nagahama offshore include Ukawa R, Ado R, Ishida R, Takashima H; Chinai 
R, Okawa R; Amano R, Inukami R, and Samegai H, respectively. 
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Fig. 3-10. Possible natal site of Biwa salmon in the lake assigned by the QDFA 
analysis. 
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Fig. 3-11. Possible natal sites of matured Biwa salmon in the lake assigned by the 
QDFA analysis. 
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第 3 節  考察 

第 1 項  湖内回遊個体に対する母川判別の有用性 

 ほとんどの湖内回遊個体の耳石の母川指標は、第 2 章で得た 7 河川および 2 ヶ所の養鱒

場のどれかの母川指標と一致しており、本研究で得た母川指標は琵琶湖内に出現する値を

ほぼ網羅していると考えられた。しかしながら、第 2 章で得た母川指標と一致しない値を

示す個体も出現した。本研究で得た母川指標は 9 地点のみの値であるため、このような外

れ値をとった個体は、本研究で調査しなかった河川で産まれた可能性がある。しかしなが

ら QDFA による解析では、母川指標から外れた値を示す個体であっても値が類似した河川

に判別してしまうため、母川指標がない河川で産まれた個体を既知の河川へ誤判別する可

能性が考えられる。湖内回遊個体を対象とした正確な母川判別法を確立するためには、よ

り多くの河川で母川指標を作成する必要がある。 

 そこで本章では、河川レベルの判別で起きる誤判別をもとに議論する危険性を下げるた

め、出生地域への回帰率に基づいてビワマスの回遊生態を考察する。第 2 章において母川

判別で最も強力な判別指標と考えられた 87Sr/86Sr では、湖内回遊個体の耳石で得られた値が

母川指標の範囲にほぼ一致した。第 2 章で論じたように、環境水中の 87Sr/86Sr は河川が流れ

る場所の地質によってほぼ決まり、環境水中の値は耳石の値によく反映される。また琵琶

湖水系では、87Sr/86Sr は地域ごとにやや異なる値を示し、その値に基づいて地域を区分する

ことができる(Nakano et al. 2008)。すなわち、耳石の 87Sr/86Sr が類似していれば、その母川

指標が得られた河川でなくとも、少なくとも近隣の、または同じ地域を流れる河川で産ま

れた個体だとみなすことができる。よって、本章で得られた判別結果は Sr/Ca や Ba/Ca の外

れ値に起因する誤判別が含まれている可能性はあるものの、地域への回帰率を考える際に

は、信頼性が高い結果であると考えられた。 

 

第 2 項  湖内を回遊する個体群の構造 

 湖内回遊個体の耳石で得られた母川指標は、どの採集地点においても湖内の広い範囲に

亘る河川の母川指標との一致がみられた。QDFA による母川判別の結果、どの採集地点、時

期においても西部、北部、東部に母川があるとみられる個体が混在した。また、各採集地

点で採集した個体の体長範囲はどの地域でもほぼ同様であり，性別の偏りもみられず、さ

らに性判別できない個体から産卵遡上を開始し始める GSI が 2 以上の個体まで同所的に採

集された。これらのことは、ビワマスは湖内において、様々な河川を母川とする複数の年
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級の個体が、性別や成熟度に関わりなく混在して生活していることを示している。近年、

分子遺伝学的集団解析と耳石の温度標識法により、サケ Oncorhynchus keta の海洋における

回遊経路と集団組成が明らかとなった(Moriya et al. 2007, 2009, Urawa et al. 2009)。日本系サ

ケは日本沿岸を離れた後、オホーツク海から北太平洋へ移動する。そしてベーリング海へ

北上し他の年級群と合流して成長する。この回遊の際、各海域でロシア、アラスカ、カナ

ダ系サケとも合流し、一つの集団を形成して回遊を行う。以上のことから、ビワマスの回

遊パターンとして、サケと同様に、様々な出生地、年級群の個体から成る群れを作り、琵

琶湖北湖全体に広く分布して成長していると考えられた。 

 サケではさらに、その混合集団は系群によって組成が異なっていることが示唆されてい

る(Moriya et al. 2007, 2009)。夏季のベーリング海において、180º 経線の北緯 54º 以北ではロ

シア系や北米系に比べ日本系の割合が高い傾向にあり、その分布に偏りが生じている

(Moriya et al. 2007, 2009)。ビワマスの回遊はサケの回遊と比べるとごく小さい規模ではある

が、ビワマスも母川によって回遊経路や混合集団の割合が異なるかもしれない。本研究で

は、採集数が少ないことや、擬似餌を用いた引き縄釣りによる採集個体のサイズ選択の影

響が考えられたため、詳細な個体群構造は明らかにできなかった。今後は、定量的なサイ

ズバイアスの少ない採集を行い、年齢も加えたより詳細な生物学的基礎情報を蓄積すると

ともに、遺伝学的集団解析やより広範な河川の母川指標を加えた母川判別をおこなうこと

で、湖内を回遊する個体群の詳細な構造を明らかにする必要がある。 

 

第 3 項  湖内での索餌回遊 

 琵琶湖で採集されたビワマスの採集深度は 5 m から 35 m までと幅広かったが、その採集

水温は全て 15 ºC 以下であった。水温躍層が形成される夏季の採集では、採集深度は水温が

15 ºC 以下となる深さ(2009 年 8 月採集: 15 m 以深, 2010 年 7 月採集, 10 m 以深)に限られた。

これは、サケ科魚類であるビワマスが冷水を好むという報告(藤岡 1990)と一致しており、

水温がビワマスの生息水深を制限しているものと考えられた。一方、表層の水温が 15 ºC 以

下となる冬季においても、深度 5 mとごく浅い深度で採集された個体がいるものの(Table 3-1, 

Fig. 3-2)、大部分の個体はやや深い深度 10-25 m で採集されている。すなわち、ビワマスは

水温が 15 ºC以下であれば、季節に関係なく深度 20 m付近を好んで生息しているといえる。

この要因の 1 つとして餌生物の分布が考えられる。本研究において、ビワマスの胃内容物

は、魚類とアナンデールヨコエビで構成されていた。湖内のビワマスは、一般的に小型魚
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類に似せたスプーンと呼ばれる擬似餌を使った引き縄釣りで採集されているため、ビワマ

スは魚類を主要な餌の一つとしているものと推察される。ビワマスが好んで摂餌する魚種

としてはアユ Plecoglossus altivelis が挙げられる(藤岡 2009)。アユは 6 月から 8 月にかけて

琵琶湖の表層から 10 m 付近を遊泳しており(東 1973)、冬季にはアユの仔魚(シラス)が 10-20 

m に分布している(東 1970)。アナンデールヨコエビは琵琶湖北湖全域に分布しており、冬

季は深底部(15 m 以深)や沿岸部、夏季には中層から底層(15-75 m)を日周鉛直移動している

(Ishikawa & Urabe 2002)。これらのことから、ビワマスは水温による制約を受けつつも、索

餌に適した水深を選択しながら回遊していると考えられる。 

 ビワマスの分布する水深を決定する要因として水温による基礎代謝の変化も考えられる。

一般的に魚類では、同じ遊泳速度であれば高い水温の方がエネルギー代謝速度の指標とな

る酸素消費量は増加する(Beddow et al. 1998)。サクラマス Oncorhynchus masou masou では、

12 ºC での遊泳に比べて 18 ºC での遊泳で酸素消費量が約 2 倍になることが報告されている

(Leonard et al. 2000)。そのため、ビワマスは低水温域でエネルギーの消費を節約しながら遊

泳し、効率的に索餌回遊していることが推察される。 

 

第 4 項  湖内での回遊パターン 

 湖内を回遊するビワマスは、いずれの採集地点、採集月においても採集個体の体長範囲

は類似しており、季節的な生息地変化はみとめられなかった。本章で採集した最小の個体

は体長 217 mm であり、小型個体の生息地や回遊パターンの詳細は明らかでないものの、ビ

ワマスは 200 mm 程度に成長するまでに湖内全域に分散している可能性がある。また、採集

個体の GSI は 0 から 5.92 だった。ビワマスは体長 250 mm 付近から生殖腺の発達がみられ、

産卵遡上群に加入するといわれている(藤岡 1991, 尾田ら 2011)。実際に本研究でも雌では

体長が 300 mm を超えると GSI の上昇がみられた。また、GSI は 1 以下と低かったものの、

産卵遡上個体と同等の体サイズである 400 mm 以上の個体も 5 個体(Sample No. 1245, 1247, 

79, 1241, 1261)採集された。以上のことから、ビワマスは、未成熟の段階から産卵遡上群に

加入可能な段階まで、顕著な回遊パターンの変化を示さず、湖内で同所的に生息している

ものと考えられた。 

 サクラマスの産卵親魚は河川への遡上が近づくと索餌を停止し、母川を探索する行動を

開始することが知られている(Kato 1991)。洞爺湖の降湖型サクラマスは産卵遡上する 20 日

前に母川探索行動を開始することがデータロガーによる研究で報告されている(松下 2001)。
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洞爺湖のサクラマスは沿岸において河川を識別しながら回遊し、視覚と嗅覚から母川を識

別しているものとされている(Ueda 2004)。サクラマスの亜種であるビワマスについても、

産卵遡上前の回遊パターンは同様である可能性が考えられる。湖内回遊個体の成熟度を調

べたところ、採集した年に産卵遡上した可能性が高い個体も採集されていた。2010 年 7 月

に鵜川沖で採集した 3 個体(Sample No. 1253, 1254, 1255, Table 3-1)と、2011 年 8 月に今津沖

で採集した 4 個体(Sample No. 72, 76, 77, 80, Table 3-1)は、体長が大きく GSI も高かった(Fig. 

3-11)。また、これらのうち今津沖で採集された 1 個体(Sample No. 80, Table 3-1)は、産卵親

魚の雄特有の形態的特徴である「鼻曲り」も生じていた。しかし、これらの個体は引縄釣

りによって採集されたため、未だ摂餌を続けていたと考えられる。また、「鼻曲り」の雄は、

遡上直前とみられるにも関わらず、母川と判別された東部の河川から離れた今津沖で採集

された。これらのことから、ビワマスはサクラマスの回遊パターンとはやや異なり、繁殖

に参加する直前まで湖内に留まっている可能性も否定できない。 

 季節繁殖する魚類の成熟は、魚類の生理要因と日長や水温などの環境要因によって進行

する(会田 2011)。サクラマスの雄では、外的環境要因の一つである日長が成熟を制御して

いることが報告されている(Amano et al. 1995)。成熟の進行が産卵遡上の開始を引き起こす

メカニズムを明らかにすることは母川回帰行動の解明にもつながり、ビワマスのみならず、

サケ科魚類の回遊生態の理解を深める上で重要である。 
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第 4 章 母川判別に基づいた母川回帰性の検討 
 

 

 

 サクラマス Oncorhynchus masou masou は、これまでの標識放流の結果と分子遺伝的研究

から、母川回帰性が強いといわれている(Okazaki 1986, 鈴木ら 2000, 宮腰ら 2012)。また、

同一水系内の支流へも正確に母川回帰することが指摘されている(Kitanishi et al. 2009, 宮腰

ら 2012)。ビワマスも標識放流実験により、母川回帰性を有することが確認されているが(田

中 2011)、母川回帰性の強さや母川以外の河川への迷入の実態については明らかになってい

ない。そこで本章では、ビワマスの母川回帰性を耳石による母川判別に基づいて明らかに

することを目的とした。まず、第 2 章で得た母川指標(Sr/Ca, Ba/Ca, 87Sr/86Sr)に基づき、産卵

遡上個体の母川を判別し、母川回帰率と迷入の実態を明らかにする。その結果を踏まえ、

母川回帰性がビワマスの生活史に与える生態学的影響を考察する。 

 

第 1 節  材料と方法 

第 1 項  産卵遡上魚の採集 

 産卵のため琵琶湖水系の流入河川に遡上したビワマスを、2006 年 10 月、11 月に鵜川、安

曇川、知内川、天野川、犬上川において計 43 個体、2009 年 10 月、11 月には安曇川、石田

川、知内川、天野川において計 37 個体採集した(Table 4-1, Fig. 4-1)。滋賀県ではビワマスの

人工孵化放流事業のために、河川に遡上した個体の採捕を行っている。安曇川では河口で

の梁漁で、石田川、知内川、天野川では投網漁やかご網漁などでビワマスを集めている。

そのため、これらの河川では人工採卵された後のビワマスを滋賀県漁業協同組合連合会か

ら購入した。購入したサンプルは冷凍し研究室へ持ち帰った。鵜川、犬上川では、自然産

卵後に死亡した個体を集めてサンプルとした。自然産卵個体は現場で体長(BL)を測定し、耳

石のみを摘出し研究室へ持ち帰った。なお、2009 年の安曇川では、購入したビワマス計 150

尾から本章で材料とする個体を無作為に抽出した。その他の河川の購入個体は、全ての個

体を材料とした。 

 また、2009 年に採集したサンプルについては、東日本大震災時にデータを紛失したため、

性比と体長組成に関しては、2006 年採集のサンプルで得られた結果のみ記述した。 
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Table 4-1 Body length (BL, mean ± standard deviation) and number of 
individuals in each sex collected in rivers of Lake Biwa. BL data for 
2009 were missed by the Great East Japan Disaster. 

          

Location code Year 
BL (mm) 

Female Male 
      Mean ± SD (n) 
Ukawa River UKW 2006 400 ± 50 (8) 376 ± 42 (2) 
Ado River ADO 2006 400 ± 21 (9) 330 ± 15 (2) 

2009 - - 
Ishida River ISD 2009 - - 
Chinai River CHN 2006 402 ± 58 (4) 346 ± 26 (4) 

2009 - - 
Amano River AMN 2006 392 ± 26 (7) 383 ± 21 (3) 

AMN 2009 - - 
Inukami River INK 2006 397 ± 30 (4) (0) 
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36°

31°

Fig. 4-1. Sampling sites of adult Biwa salmon in rivers of Lake Biwa. 
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第 2 項  標本処理 

 供試魚は全て体長(BL)を計測し、サケ科の成熟雄特有の形態的特長である鼻曲がりの有無

と生殖腺の形態から肉眼で性判別を行った後、耳石を摘出した。耳石は Milli-Q 水(Millipore)

を用いて複数回洗浄し、十分に室温で乾燥させ、清浄なプラスチック製ケースに保存した。 

 摘出した耳石の河川生活期にあたる核周辺(河川生活期部分)を分析するため、耳石切片を

第 2 章の第 1 節第 1 項と同様の方法で作製した。分析では第 3 章の湖内回遊個体と同様、

微量元素分析には左側の耳石を、Sr 安定同位体比(87Sr/86Sr)分析には微量元素分析に用いた

耳石に加えて右側の耳石も用いた。 

 

第 3 項  耳石の微量元素分析 

 耳石の河川生活期部分の微量元素組成を、LA-ICP-MS を用いて、第 2 章の第 1 節第 5 項

と同様の方法で測定した。レーザーの照射領域および設定は、第 3 章の第 1 節第 4 項に記

した湖内回遊個体での耳石分析と同様とした。また測定元素は母川指標として設定した 43Ca、
88Sr、138Ba とした。本項における分析において、各元素は検出限界値より高い値を示した。

また、分析の繰り返し再現性を表す JCp-1の相対標準偏差(%, RSD)は、Sr/Ca: 2.80、Ba/Ca: 4.45

であり、十分な再現性を示した。 

 

第 4 項  耳石の Sr 安定同位体比分析 

 耳石の河川生活期部分の Sr 安定同位体比(87Sr/86Sr)を分析するために、Micro-Drilling 法に

よる掘削で粉末試料を作成し、Sr の分離・抽出をおこなった後に、TIMS による 87Sr/86Sr の

分析を行った。耳石の掘削、Sr の分離・抽出実験、同位体比分析の方法は、第 3 章の第 1

節第 5 項と同様である。本項の分析における NIST SRM 987 の 87Sr/86Sr の測定値は、0.710252 

± 0.000011 (2σ, n = 30)であった。 

 

第 5 項  統計解析 

 母川指標を用いて非線形判別分析(QDFA)を行い、湖内回遊個体の母川を判別した。解析

は、R (ver. 3.0.1)を用いて行った。判別された母川と遡上河川が一致した場合に、その個体

を母川回帰個体と判断した。一致しなかった場合はその個体を迷入個体とし、母川または

母川地域以外に回帰した個体の割合を迷入率とした。また、本研究では「各河川の母川回

帰率」を、調査河川の遡上群内における母川回帰個体の割合という意味で用いた。 
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 第 3 章の湖内回遊個体の場合と同様に、本研究で母川指標を得た河川以外で産まれた個

体が産卵遡上個体に含まれていることが考えられることから、河川レベルの判別結果は誤

判別を含む可能性がある。そこで本章でも、第 3 章と同様、第 2 章の考察に基づき、母川

指標を西部(鵜川, 安曇川, 石田川, 高島事業所)、北部(知内川, 大川)、東部(天野川, 犬上川, 

醒井養鱒場)に分け、産卵遡上個体がどの地域から由来したかについての結果も示した。そ

の際に、出生地域と回帰した地域が一致した場合に、その個体を回帰個体と判断した。ま

た、「各地域への回帰率」を各地域内に遡上した群内における回帰個体の割合という意味で

用いた。 

 

第 2 節  結果 

第 1 項  体長組成と性別 

 2006 年に採集された遡上個体の体長は 319-499 mm (平均値 ± 標準偏差: 391 ± 39 mm)で

あった(Table 4-1, Fig. 4-2)。鵜川で採集された 10 個体の体長の範囲は 328-499 mm (402 ± 45 

mm)、安曇川の 11 個体では 319-445 mm (390 ± 37 mm)、知内川の 8 個体では 330-472 mm (374 

± 51 mm)、天野川の 10 個体では 344-450 mm (390 ± 30 mm)、犬上川の 4 個体では 359-430 mm 

(397 ± 37 mm)であった。どの河川においても、遡上個体の体長組成の範囲は重複していた。 

 2006 年に採集した全 43 個体のうち、雌が 32 個体(74 %)、雄が 11 個体(26 %)であった(Table 

4-1)。体長は雌で 330-499 mm (398 ± 37 mm)、雄で 319-420 mm (368 ± 38 mm)であり、体長組

成の範囲は雌雄とも重複していた(Fig. 4-3)。 

 

第 2 項  耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比 

 各河川で得られた遡上個体の耳石の母川指標(Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr)は、どの河川におい

ても大きくばらつき、遡上河川で採集した稚魚で得られた母川指標とは必ずしも一致しな

かった(Fig. 4-4, 4-5, 4-6)。また、本研究で得たどの母川指標にも対応しない値を示す個体も

出現した。遡上個体の Sr/Ca と Ba/Ca は、2006 年では既知の母川指標の範囲内におさまっ

たものの、2009 年には Sr/Ca で既知の母川指標よりも高い 1 以上を示す個体が 3 個体(7 %)

出現した。87Sr/86Sr は、ほぼすべての遡上個体で既知の範囲内におさまったものの、母川指

標とは一致しない場合が多かった。 

 河川間で遡上個体の母川指標を比較したところ、複数の河川において、同様の母川指標

を示す個体が出現し、その値の範囲は河川間で重複していた。この結果は、2006 年、2009
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Fig. 4-2 Length frequency distributions of adult Biwa salmon in 5 rivers of Lake Biwa 
collected in 2006. Location codes are shown in Table 4-1. 
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Fig. 4-3 Length frequency distributions of adult female and male 
Biwa salmon collected in 2006. Location codes are shown in 
Table 4-1. 
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Fig. 4-4. Sr/Ca of the otoliths of adult Biwa salmon collected from the rivers in 
Lake Biwa water system and the otolith Sr/Ca of juveniles from the same rivers. 
Location codes are shown in Table 4-1. 
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Fig. 4-5. Ba/Ca of the otoliths of adult Biwa salmon collected from the rivers in 
Lake Biwa water system and the otolith Ba/Ca of juveniles from the same river. 
Location codes are shown in Table 4-1. 
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年ともに同様だった。しかしながら、2009 年に東部の天野川に遡上した個体では、西部、

北部に属する他の河川に遡上した個体よりも Sr/Ca が低く、87Sr/86Sr の値が 0.714 以上の高

い値を示す個体は出現しなかった。また、2006 年に鵜川に遡上した個体では、近隣の安曇

川とは異なり Ba/Ca が 0.004 以上の個体が出現しないなど、遡上個体が示す母川指標が年に

よってやや異なる場合もあった。 

 

第 3 項  遡上個体の母川判別と母川回帰率 

 QDFA を用いて遡上個体の母川判別をおこなったところ、母川回帰個体は 2006 年で 26 % 

(43 個体中 11 個体)、2009 年で 19 % (37 個体中 7 個体)であり、割合は低いながらも、母川

回帰性がみとめられた(Table 4-2, 4-3)。同一母川であると判別された個体のうち、実際に母

川に回帰した個体の割合は、分析個体数が少なく詳細な比較はできないものの、13-100 %

と河川ごとに大きく異なっていた。河川レベルでの誤判別の可能性を考慮し、出生地域に

回帰した個体の割合を求めたところ、2006 年では 51 % (43個体中 22 個体)、2009 年では 54 % 

(37 個体中 7 個体)が判別された出生地域に回帰していた(Table 4-3, 4-4)。同一地域に由来す

ると判別された個体のうち，実際にその地域へ回帰した個体の割合は、18-100 %の範囲であ

った。地域スケールでの比較においても、分析個体数が少ないものの、西部で回帰個体の

割合が高かった(2006 年: 82 %, 2009 年: 68 %)。地域間で迷入率を求めたところ、西部産まれ

の迷入個体は隣接する北部の河川へ遡上する割合(2006 年: 12 %, 2009 年: 32 %)が高く、対岸

の東部へ迷入した個体はごくわずかだった。北部産まれと判別された個体は、地域への回

帰率が低く(2006 年: 24 %, 2009 年: 18 %)、西部(2006 年: 29 %, 2009 年: 18 %)、東部(2006 年: 

48 %, 2009 年: 64 %)ともに比較的高い割合で迷入していた。 

 各河川の母川回帰率(各河川の遡上群内における母川回帰個体の割合)を求めたところ、

0-50 %となり、遡上群のうち母川回帰個体は半数以下であり、大きな割合を迷入個体が占め

ることがわかった(Table 4-2)。最も河川の母川回帰率が高かったのは安曇川で 2006年が 45 %、

2009 年が 50 %だった。最も河川の母川回帰率が低かったのは天野川で 2006 年、2009 年と

もに 0 %であった。なお、流程が長い河川ほど、河川の母川回帰率が高くなる傾向があった

(Fig. 4-7)。 
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Table 4-3. Homing number and rates of adult Biwa salmon 
by results of QDFA analysis. 

            

Year 
Homing number Homing rate (%) 
River Site   River Site 

2006 11 22 26 51 
2009 7 20   19 54 
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Table 4-4. Results of quadratic discriminant function analysis assigned to natal 
river or site inferred from otolith Sr/Ca, Ba/Ca and 87Sr/86Sr. Site groups of West 
(Ukawa offshore), North (Imadu offshore), East (Nagahama offshore) include 
Ukawa R, Ado R, Ishida R, Takashima H; Chinai R, Okawa R; Amano R, 
Inukami R, Samegai H, respectively. Values are number of individuals assigned 
to each area.  

Year 2006                 

Sample 
site 

Assigned site 
total 

Proportion of 
homing fish 

West North East 
      (%) 

West 14  6  1  21  67  
North 2  5  1  8  63  
East 1  10  3  14  21  
Total 17    21    5    43  - 

(n) 

Year 2009                 

Sample 
site 

Assigned site 
total 

Proportion of 
homing fish 

West North East 
      (%) 

West 17  2  0  19  89  
North 8  2  0  10  20  
East 0  7  1  8  13  
Total 25    11    1    37  - 

(n) 
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Fig. 4-7. Relationship between proportion of adult homing Biwa salmon 
and river length in 2006 (white) and 2009 (black). Location codes are 
shown in Table 4-1. 
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第 3 節  考察 

第 1 項  遡上個体に対する母川判別の有用性 

 ほとんどの遡上個体で耳石の母川指標は、第 2 章で得た 7 河川および 2 ヶ所の養鱒場の

母川指標と一致しており、第 3 章で得た湖内回遊個体だけでなく、母川指標は遡上個体に

出現する値もほぼ網羅していると考えられた。すなわち、本研究で得た母川指標は、ビワ

マスの生涯にわたって有効な母川指標となり得る。 

 これまでビワマスの母川回帰性についての研究は標識再捕法によって行われてきた。田

中(2011)は、フィンクリップ法による標識再捕法により、すべての標識魚が放流河川に回帰

したことから、ビワマスにも他のサケ属魚類と同様に母川回帰性があると考察している。

しかし、再捕された標識魚は 20 個体と少なく、迷入率に関しては調査されていない。さら

に標識魚の採集を放流河川の河口付近の湖岸でも行っているため、必ずしも放流河川に遡

上した個体ともいえない。標識再捕法では放流数や再捕率、再捕努力量などが回帰率に影

響を及ぼすため正確な回帰率を評価するためには多大な労力を要する。また無標識魚や野

生魚は解析に用いることができない。本研究では、耳石に記録された母川指標を用いるこ

とで、野生魚と放流魚に関係なく全採集個体の母川判別を行うことができた。 

 しかしながら、湖内回遊個体と同様に、第 2 章で得た母川指標の範囲から外れる値を示

す個体も出現した。このような外れ値を示す個体は、本研究で調査しなかった河川で産ま

れたものと推察された。さらに、2006 年と 2009 年の遡上個体での結果を比較すると、Sr/Ca

では 2009 年のほうが 2006 年よりも高い値の個体が多かった。これは、母川指標の経年変

化や遡上群における母川組成が年によって変化することを示している可能性がある。今後、

耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比を用いた母川判別の有用性を高めるには、より多く

の河川で母川指標を作成するとともに、経年変化を検証する必要がある。 

 本章では、第 3 章と同様に、QDFA において誤判別が含まれる可能性は排除できない。し

かし、母川判別で最も強力な判別指標と考えられた 87Sr/86Sr では、湖内回遊個体の耳石で得

られた値が母川指標の範囲にほぼ一致しており、第 3 章で考察したように、本章で得られ

た判別結果は、地域への回帰率を考える際には、有用なものであると結論することには妥

当性が認められる。 
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第 2 項  母川回帰性 

 QDFA による母川判別の結果、遡上河川と判別された母川が一致する個体(母川回帰個体)

が確認された。これは、田中(2011)が指摘し、またサクラマスの高い回帰性から予想された

通り、ビワマスが母川回帰性を有することを示唆する。 

 サケ科魚類において、母川回帰率が明らかになっている例は多くはないものの、サツキ

マス O. masou ishikawae では標識放流によって 95 %の個体が正確に放流河川に遡上したこ

とが報告されている(Kato 1991)。また、サクラマスにおいても、標識放流の結果、放流河川

間で相互に迷入することはないと報告されている(真山ら 1988)。方法は異なるがこれらの

結果と本研究を比較すると、ビワマスの母川回帰率は高いとはいえず、ビワマスの母川回

帰性は弱いものと考えられた。一方、出生地域への回帰率は約 50 %であり、少なくとも母

川に近い河川に遡上する傾向は認められた。 

 各河川の母川回帰率(各河川の遡上群内における母川回帰個体の割合)を調べたところ

0-50 %となり、遡上群は高い割合で迷入個体によって占められていることと、その割合は河

川によって異なることがわかった。また、調査河川を琵琶湖の西部、北部、東部の地域別

にまとめ、地域間の迷入率を算出したところ、西部と東部の間での迷入はほとんど起きて

いないものの、隣接する地域への迷入は、低い割合ではあるものの起きていることが示さ

れた。このことは、各河川の遡上群における母川回帰率が河川ごとに大きく違っていたこ

とが、河川により迷入の程度が異なっていた結果であることを示唆している。これは例え

ば、大規模な河川では琵琶湖へ供給される稚魚の量が多いために結果として迷入率が低く、

小規模な河川では他の大規模河川から迷入する個体によって迷入率が高くなることによっ

て説明することができる(Fig. 4-7)。このようなビワマスの迷入パターンを仮定すると、ビワ

マス資源は、少数の大規模な河川から供給される稚魚が大きく貢献している可能性が考え

られる。今後、母川判別に基づいてより詳細に迷入の実態を明らかにすることで、ビワマ

スの生態や資源変動を理解することが期待できる。 

 母川に近い地域の河川へ迷入する傾向はカラフトマス O. gorbuscha でも報告されている

(Hendry et al. 2004, 星野ら 2008)。カラフトマスは母川回帰性が弱く、近隣の他河川へ遡上

する個体が多い。そのため、広い範囲の河川間で遺伝子流動が行われ、河川間の遺伝的変

異より、同一河川における遺伝的変異が大きいことが知られている(Beacham et al. 1988)。ビ

ワマスの集団遺伝学的知見は存在しないが、ビワマスの産卵遡上魚の体サイズや卵サイズ

には河川間で差異がないことが報告されており(尾田 2009, 尾田ら 2011)、この要因として
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尾田ら(2011)は、河川間で頻繁に遺伝子流動が生じていることを挙げている。実際に本章で

採集した遡上個体でも、体長組成はどの河川でも同様であった。本章の結果は、弱い母川

回帰性に起因する産卵遡上魚の迷入が河川間の遺伝子流動に影響を及ぼしている可能性を

示唆しており、ビワマスの資源保全だけでなく、ビワマスの遺伝的多様性を明らかにする

上でも貴重な基礎的知見となる。 
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第 5 章 耳石の炭素・酸素安定同位体比による放流魚の判別 
 

 

 

 古くからビワマス資源の増殖を目的として人工孵化放流が行われているが、その放流効

果については意見が分かれている。澤田(1997)は標識放流による結果から、湖内のビワマス

個体群は大部分が野生魚であり、放流魚の割合は 16.2 %であると推定している。一方で田

中(2011)は、標識放流によりビワマス資源は完全に放流魚によって維持されていると推定し

ている。ビワマスは野生魚と放流魚とで経験する水温や餌がまったく異なることから、両

者の違いを反映する耳石の炭素安定同位体比(δ13C)と酸素安定同位体比(δ18O)では野生魚と

放流魚の間で異なり、放流魚判別の指標となると考えられる。 

 そこで本章では、耳石の δ13C と δ18O を用いて放流魚判別をおこない、ビワマスにおける

放流効果と資源量を考察することを目的とした。まず耳石の δ13C と δ18O を用いた放流魚の

判別手法を確立するため、野生稚魚と放流稚魚の耳石の δ13C と δ18O を調べた。また、稚魚

の耳石で得られた δ13C と δ18O を、稚魚の筋肉、環境水、餌物で得られたそれらの値と比較

し、耳石の δ13C と δ18O に影響を与える要因を考察した。次に、産卵遡上個体について耳石

の δ13C と δ18O に基づいた放流魚判別をおこない、放流効果を考察するとともに、資源量を

推定した。 

 

第 1 節  材料と方法 

第 1 項  稚魚と遡上個体の採集 

 第 2 章と同様の方法で 2010 年 3 月に鵜川、知内川、犬上川と高島事業所、醒井養鱒場に

おいて計 146 個体のビワマス稚魚を、2011 年 2 月に鵜川と安曇川において計 40 個体の稚魚

を採集した(Table 5-1, Fig. 5-1)。野生稚魚の採集は、養鱒場で養育された稚魚が放流される

直前の期間に行った。耳石安定同位体比について年による比較をおこなうために、鵜川で

は 2 年間にわたってビワマス稚魚を採集した。また、2009 年 11 月に安曇川に産卵遡上した

ビワマス計 50 個体と、2011 年 10 月から 11 月に安曇川、石田川、天野川、犬上川に産卵遡

上したビワマス計 56 個体を、第 4 章と同様の方法で採集した(Table 5-2, Fig. 5-1)。2009 年の

安曇川については、購入個体数 150 尾から 50 個体を無作為に抽出し解析に供した。その他

の河川の購入個体は全ての個体を材料とした。採集したすべての稚魚と、安曇川、石田川、
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Table 5-1 Biological characteristics of juvenile Biwa salmon collected in March 2010 
and March 2011. Sampling location, location code, sampling year, total length (TL), 
otolith longest and shortest diameter are shown. TL and otolith diameter are presented 
as mean ± standard deviation. 

            

Location Code Year TL 
Otolith diameter 

Longest axis Shorter axis 
      (mm) (μm) 
Ukawa River UKW 2010 37.0 ± 2.6 580 ± 50 378 ± 30 

2011 31.0 ± 1.7 550 ± 49 368 ± 35 
Ado River ADO 2011 32.8 ± 2.1 568 ± 51 350 ± 42 
Chinai River CHN 2010 35.8 ± 3.5 598 ± 39 348 ± 44 
Inukami R INK 2010 36.7 ± 3.8 590 ± 44 368 ± 50 
Takashima Hachery TKS 2010 51.6 ± 7.5 820 ± 70 600 ± 69 
Samegai Hachery SMG 2010 61.6 ± 6.4 870 ± 75 578 ± 55 
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Table 5-2 Body length (BL, mean ± standard deviation) and number 
of adult samples collected in rivers of the Lake Biwa water system. 

          

Location code Year 
BL (mm) 

Females Males 

      Mean ± SD (Number) 
Ado River ADO 2009 396 ± 49 (23) 374 ± 38 (27) 

2011 477 ± 26 (9) 465 ± 37 (7) 
Ishida River CHN 2011 451 ± 39 (14) 414 ± 26 (2) 
Amano River AMN 2011 405 ± 64 (10) 358 ± 43 (5) 
Inukami River INK 2011 426 ± 34 (2) 386 ± 46 (3) 
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Fig. 5-1. Sampling locations of juvenile and adult Biwa salmon and water sample 
in the Lake Biwa water system. 
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天野川で採集した遡上個体は冷凍して研究室へ持ち帰った。犬上川で採集した遡上魚は現

場で体長(BL)を測定し、耳石のみを摘出して研究室へ持ち帰った。 

 

第 2 項  環境水の採取と水温データの取得 

 第 2 章と同様の方法で、河川水および飼育水を採取した。河川水については、2010 年 3

月に安曇川、知内川、犬上川、2011 年 3 月に安曇川で採取した(Fig. 5-1)。河川での採水は、

河口から 1 km 以内で、かつ琵琶湖の湖水の影響を受けないと考えられる場所で行った。飼

育水は、2010 年 3 月に高島事業所と醒井養鱒場で採取した(Fig. 5-1)。ここでは安定同位体

比の分析を行うため、環境水は外部からの空気を完全に遮断するガラス瓶に保存した。環

境水の採水はガラス瓶に空気が入らないように水中でゴム栓をした後、さらに金属製の栓

で完全に密封することで空気との接触を断ち、空気中の酸素による同位体組成の二次的変

化を防いだ。 

 稚魚の河川生活期にあたる 10 月から 3 月の河川の水温は、滋賀県琵琶湖環境科学研究セ

ンターによる測定結果を(www.lberi.jp/root/jp/bkjhindex.htm)、養鱒場の飼育水の水温は各養鱒

場から提供された測定結果を使用した(Fig. 5-2)。 

 

第 3 項  餌物の採集 

 野生稚魚の餌物として、2011 年 2 月に鵜川と安曇川で水生昆虫を採集した。河川生活期

のビワマス稚魚は主にカゲロウ目やカワゲラ目の幼虫を摂餌している(加藤 1978)。そのた

め、水生昆虫をたも網(口径 300 mm, 目合 2.5 mm)で採集して肉眼で種査定し、カゲロウ目

とカワゲラ目の幼虫(以下、両者を便宜的に水生昆虫と呼ぶ)のみ採集した。水生昆虫は冷凍

して研究室へ持ち帰った。また、放流稚魚の餌物である人工餌料を各養鱒場から譲り受け、

分析まで研究室で冷凍保存した。この人工餌料は、本章で採集した放流稚魚に与えていた

餌料である。 

 

第 4 項  標本処理 

 稚魚は全長(TL)を測定した後、耳石を摘出した。耳石は、Milli-Q 水(Millipore)を用いて複

数回洗浄し、十分に室温で乾燥させた後、清浄なプラスチック製ケースで保存した。耳石

の摘出後、筋肉の δ13C 測定のための体側筋試料を魚体から約 0.5 mg 採取し、分析まで冷凍

保存(-30 ºC)した。 
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Fig. 5-2. Water temperature of sampling locations in rivers of the Lake Biwa water 
system. White and black symbols indicate rivers and hatcheries, respectively. Water 
temperature of rivers was obtained from records of the Lake Biwa Environmental 
Research Institute (www.lberi.jp/root/jp/bkjhindex.htm). Location codes are shown 
in Table 5-1. 
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 遡上個体は体長(BL)を測定し、サケ科の成熟雄特有の形態的特長である鼻曲がりの有無と

生殖腺の形態から肉眼で性判別を行った。その後、耳石を摘出し Milli-Q 水(Millipore)を用

いて複数回洗浄し、十分に室温で乾燥させた。耳石は、清浄なプラスチック製ケースに保

存した。摘出した耳石の河川生活期にあたる核周辺(河川生活期部分)を分析するため、耳石

切片を第 2 章の第 1 節第 5 項と同様の方法で作製した。 

 

第 5 項  耳石粉末試料の採取 

 遡上個体の河川生活期部分で δ13C と δ18O を分析するため、Micro-Drilling 法により粉末試

料を採取した。本実験は東京大学大気海洋研究所に設置してあるマイクロサンプリング装

置(Geomill326, 合資会社いずも Web)を使用した。この装置はマイクロドリルを固定した本

体部分と、それを制御するコンピューターから構成されており、本体部分はクリーンブー

ス内に設置されている。 

 耳石の掘削範囲は、第 3 章と同様に、河川生活期に相当する核から長径 600 μm、短径 400 

μm の範囲とし、掘削深度は 40 μm とした。マイクロサンプリング装置によりこの範囲内を

10 点以上掘削し、削出した粉末試料を炭素・酸素安定同位体比分析に供した。削出した粉

末試料は、アルミホイルで作成した試料容器を用いて分析用バイアルに導入した。 

 

第 6 項  耳石の炭素・酸素安定同位体比分析 

 稚魚は左右の耳石全体を，産卵遡上魚は Micro-Drilling 法によって得られた耳石粉末試料

を δ13C と δ18O の分析ために使用した。本項で用いた同位体比質量分析計は、高知大学海洋

コア総合研究センターに設置された炭酸塩自動精製装置(Kiel Ⅲ, Thermo Finnigan)と同位体

比質量分析計(MAT253, Thermo Finnigan)を結合させた装置と、東京大学大気海洋研究所に設

置されたガスベンチ(GasBench, Thermo Finnigan)と連続フロー型同位体比質量分析計

(DELTA V advantage, Thermo Finnigan)を結合させた装置である。前者の装置では，試料をバ

イアルに導入した後，自動前処理装置により，サンプル容器を真空に引き，真空下でリン

酸(H3PO4)を滴下し 70 ºCでサンプルと反応させ，発生したCO2ガスを真空ラインに導入し，

水などの不純物から精製した後に質量分析計に導入し δ13C と δ18O を分析した。後者の装置

では，試料をブチルゴムで密閉したバイアルに導入した後、自動前処理装置によりバイア

ル内の空気をヘリウムで置換し，注射器を用いてリン酸を注入し，サンプルをバイアル内

で 70 ºC で試料と反応させ CO2ガスを発生させた。そしてバイアル内の CO2ガスを、同位
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体比質量分析計に自動前処理装置を介して導入し分析を行った。分析結果は式 5-1、5-2 に

従って国際標準物質である Vienna Pee Dee Belemnite (VPDB)同位体比からの差のパーミル

(‰)値へ換算した。 

 

δ13C = {[(13C/12C)耳石試料/(13C/12C)PDB] – 1} × 1000 (5-1) 

δ18O = {[(18O/16O)耳石試料/(18O/16O)PDB] – 1} × 1000 (5-2) 

 

実際の分析に際しては、NBS-18 と NBS-19 (National Bureau of Standards)である。また、分析

の繰り返し再現性を評価するため、研究室標準物質である Clear calcite をパウダー状に粉砕

し分析に供した。測定期間中の分析の繰り返し再現性を示す Clear calcite の標準偏差(2σ)は

δ13C が± 0.14 ‰, δ18O が± 0.20 ‰であった。 

 

第 7 項  稚魚の筋肉と餌物の炭素安定同位体比分析 

 稚魚の筋肉を用いた δ13C の分析には、2011 年に鵜川と安曇川で採集した野生稚魚と、2010

年に高島事業所と醒井養鱒場で採集した放流稚魚から採取した体側筋を供した。δ13C の分

析には試料が 1 mg 以上必要であったため、2 個体の筋肉を 1 試料とし、各河川 5 試料を作

成して分析に供した。水生昆虫の δ13C 分析には、鵜川で採集したカゲロウ目 5 個体とカワ

ゲラ目 3 個体、および安曇川で採集したカゲロウ目 5 個体を供した。分析に十分な量を確

保するため、水生昆虫は河川ごとに全個体をまとめ、重量を 1 mg 以上にして分析に供した。

また、人工餌料は 1 mg 以上を分取して分析に用いた。 

 分析試料は 60 ºC で 24 時間乾燥させ、乳鉢で粉末になるまですり潰した。その後、粉末

試料をクロロホルムとメタノールを 2：1 で混合した溶液の入ったエッペンチューブ

(Eppendorf Tubes, eppendorf)に入れ、手で振ってよく混合させて 24 時間置き、脱脂処理を行

った。魚類は脂質が多いため、筋肉の脱脂処理は 2 回行った。脱脂後、遠心分離器により 3

分間分離させ、上澄みを除去した後、常温で 24 時間乾燥させた。その後、乾燥機に入れ、

60 ºC で 24 時間乾燥させた。粉末試料からウルトラマイクロ天秤(MP6U, Mettler Toledo)によ

って 1 mg を分取してスズカップ(Tin capsules solids 5×9 mm, SANTIS)に詰め、同位体比質量

分析装置で δ13C を測定した。本項で用いた同位体比質量分析計は、新潟大学農学部に設置

された燃焼型元素分析装置(Flash EA 1112)をオープンスプリットインターフェース(Conflo 

Ш)で直結させた安定同位体比質量分析計(DELTA V advantage, Thermo Finnigan)である。分析
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結果から式 5-1 に従って δ13C を算出した。また、分析の繰り返し再現性を評価するため、

DL-Alanine をパウダー状に粉砕し標準物質として分析を行った。測定期間中の分析の繰り

返し再現性を示す DL-Alanine の標準偏差(2σ)は δ13C が± 0.20 ‰であった。 

 

第 8 項  環境水の酸素安定同位体比分析 

 環境水の δ18O は、高知大学海洋コア総合研究センターに設置された前処理装置(MultiPrep)

と同位体比質量分析計(IsoPrime, GV Instruments)を結合させた装置によって分析した。分析

は CO2-H2O の平衡法によるヘッドスペースガスの二酸化炭素の分析から酸素安定同位体比

を測定した。分析結果は式 5-3 に従って研究室用標準海水(-0.27 ‰, SMOW)の酸素同位体比

からの差のパーミル(‰)値へ換算した。 

 

δ18O = {[(18O/16O)環境水/(18O/16O)SMOW] – 1} × 1000 (5-3) 

 

ここで使用した研究室用標準海水は、SMOW、GISP、SLAP の複数回測定により同位体比を

正確に値付けした。測定期間中の分析の繰り返し再現性を示す研究室用標準海水の標準偏

差(2σ)は 0.12 ‰であった。 

 

第 9 項  統計解析 

 統計解析を行う前に、耳石の δ13C と δ18O の正規性および等分散性を Shapiro-Wilk test と

Bartlett test を用いて確認した。正規性は全データで示されたが、等分散性は示されなかった。

そのため、耳石の δ13C と δ18O における地点間(4 河川と養鱒場 2 地点)の比較には

Kruskal-Wallis testと Steel-Dwass testを、採集年間の比較には等分散を仮定しない場合の t-test

を用いた。放流魚の判別指標としての稚魚耳石 δ13C と δ18O の有用性は、非線形判別分析

(QDFA)によって評価した。QDFA による交差検定(Cross-validation)から得られた正判別率を、

野生・放流の由来を推定する有用性の指標として扱った。さらに、稚魚耳石で作成した QDFA

に遡上個体の耳石で得られた値を導入し、野生個体と放流個体を判別した。本項の統計解

析は、R (ver. 3.0.1)と Excel 2010 (Microsoft)を用いて行った。 

 環境水の δ18O および、稚魚の筋肉と餌物の δ13C については、それぞれの分析結果を分析

値(±分析誤差)で示した。また、分析誤差は繰り返し再現性を評価した標準物質の標準偏差

(2σ)を示す。なお、試料数が少なかったため、採集地点間および野生魚と放流魚の間で統計
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検定を行わなかった。 

 

第 2 節  結果 

第 1 項  稚魚耳石の炭素・酸素安定同位体比 

 稚魚耳石の δ13C と δ18O には、採集地点間で有意な差がみられた(Kruskal-Wallis test, p < 

0.001)。なお、鵜川で採集した稚魚の δ13C と δ18O は 2010 年と 2011 年をまとめて解析に用

い、年による違いは後述する。耳石 δ13C は、多重比較検定で有意な差がみとめられたもの

の(Steel-Dwass test, p < 0.05; Fig. 5-3)、必ずしも野生稚魚と放流稚魚の間に有意差があったわ

けではなく、高島事業所は鵜川と、醒ケ井事業所は安曇川および知内川との間では有意差

がみられなかった(それぞれ p = 1.00, 0.66, 1.00)。耳石 δ18O は、採集河川と養鱒場の間では

有意な差がみとめられたが、採集河川同士、養鱒場同士の組み合わせで有意な差はなかっ

た（Steel-Dwass test, p > 0.05; Fig. 5-3）。平均の耳石 δ18O は、野生稚魚で-6.3 ± 0.29 ‰、放流

稚魚で-7.8 ± 0.26 ‰であり、両者の間には有意な差がみられた(t-test, p < 0.05; Fig. 5-3)。耳石

の δ13C と δ18O による同位体マップを作成したところ、野生稚魚と放流稚魚で δ13C の値は重

なっていたものの、放流魚は δ18O の値が-7 ‰以下であることで、野生稚魚から明瞭に区別

できた (Fig. 5-4)。以降、本項で得られた野生稚魚と放流稚魚の δ13C と δ18O を判別指標と

呼ぶ。 

 耳石 δ13C と δ18O の経年変化を検討するため、2010 年 3 月と 2011 年 2 月に鵜川で採集し

た稚魚の耳石の値を比較した(Fig. 5-5)。δ13C の値は 2010 年が-15.1 ± 0.86 ‰ (平均値±標準偏

差)、2011 年が-15.0 ± 1.01 ‰であり、両者の間に有意差はみられなかった(t-test, p > 0.05)。

一方、δ18O の値は 2010 年が-6.56 ± 0.25 ‰だったのに対して、2011 年が-6.10 ± 0.37 ‰と

0.46 ‰高く、両者の間には有意差がみられ(t-test, p < 0.05)、年ごとに変化していることが示

された。 

 

第 2 項  酸素安定同位体比における環境水と稚魚耳石との関係 

 河川水の δ18O は、安曇川で-7.74 ± 0.12 ‰ (分析値±分析誤差)、知内川で-7.50 ± 0.12 ‰、

犬上川で-7.82 ± 0.12 ‰であった(Fig. 5-6)。養鱒場の飼育水における δ18O は、高島事業所で

-7.98 ± 0.12 ‰、醒井養鱒場で-8.26 ± 0.12 ‰であり、河川水よりも高い値を示した。それぞ

れの平均値は、河川水で-7.79 ± 0.26 ‰ (平均値±標準偏差)、養鱒場で-8.17 ± 0.21 ‰であり、

およそ 0.4 ‰の差があった。 
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Fig.5-3. Carbon and Oxygen isotopic ratios (mean ± standard deviation) of the 
otoliths of juvenile fish collected from the wild (○) and hatchery (●). Statistical 
differences are shown with different letters. Post-hoc multiple comparisons were 
performed using Steel-Dwass tests (P < 0.05). Location codes are shown in Table 
5-1. 
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Fig. 5-4. The relationships between otolith δ13C and δ18O (A) and the mean isotopic 
ratios (± standard deviation) (B), showing distinct differences from the 4 rivers 
(white) and 2 hatcheries (black). Location codes are shown in Table 5-1. 
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Fig. 5-5. Otolith Carbon and Oxygen isotopic ratios (mean ± standard 
deviation) of juvenile Biwa salmon in the Ukawa River collected during 2010 
and 2011. 
* indicates significant difference at p < 0.05 level. 
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Fig. 5-6. Oxygen isotopic ratios (mean ± analytical error) of water samples 
from the sampling locations. Location codes are shown in Table 5-1. 
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 稚魚の耳石 δ18O から環境水の δ18O の影響を除くため、耳石 δ18O からそれぞれの採集地

点での環境水の δ18O の値を減じ、その値を δ18Ootolith, PDB-water, SMOW (‰, 以下、δ18Ootolith-water

と示す)として示した(Fig. 5-7)。δ18Ootolith-waterは、野生稚魚で 1.4 ± 0.2 ‰ (平均値±標準偏差)、

放流稚魚で 0.3 ± 0.2 ‰となり、放流稚魚で約 1.1 ‰低くなった(t-test, p < 0.05)。 

 稚魚の経験水温を比較すると、野生稚魚は 3.0-16.5 ºC (平均値±標準偏差: 8.7 ± 2.5 ºC)と幅

広い水温を経験していたのに対し、放流稚魚は 12.0-13.9 ºC (12.9 ± 1.3 ºC)とほぼ一定の水温

を経験していた(Fig. 5-2)。平均経験水温は野生稚魚と放流稚魚の間で約 4 ºC の差があった。

平均経験水温がほぼ同じだった犬上川と醒ケ井事業所(約 12 °C)の稚魚で、δ18Ootolith-waterの値

を比較したところ、有意差がみられ、犬上川の野生稚魚のほうが約 1.0 ‰高かった(t-test, p < 

0.05)。 

 

第 3 項  炭素安定同位体比における筋肉および餌物と稚魚耳石との関係 

 野生稚魚の筋肉で得られた δ13C は、河川間で同様の値を示し、鵜川で-24.5 ± 0.2 ‰ (平均

値±分析誤差)、安曇川で-24.0 ± 0.2 ‰であった(Table 5-3)。放流稚魚の筋肉で得られた δ13C

も事業所間で同様の値を示し、高島事業所で-17.8 ± 0.2 ‰、醒井養鱒場で-17.3 ± 0.2 ‰であ

った。筋肉の δ13C は、野生稚魚よりも放流稚魚の方がおよそ 6-7 ‰高く、明瞭に分けられ

た。水生昆虫の δ13C は、2011 年の鵜川で-23.7 ± 0.2 ‰、安曇川で-18.9 ± 0.2 ‰であり、両者

の間で約 5 ‰の差があった。人工餌料の δ13C は高島事業所のもので-19.7 ± 0.2 ‰、醒井養鱒

場のもので-19.2 ± 0.2 ‰であり、安曇川で採集された水生昆虫の δ13C と同様の値を示した。 

 野生稚魚においては、耳石の δ13C は、筋肉および餌物の δ13C と明瞭な関係はみとめられ

なかった。鵜川で採集された稚魚と水生昆虫の場合は、筋肉と水生昆虫の δ13C はほぼ同じ

値であり、耳石 δ13C はそれらよりも約 9 ‰高かった。一方、安曇川で採集された稚魚と水

生昆虫の場合は、耳石の δ13C は筋肉の δ13C より約 10 ‰、水生昆虫の δ13C より約 5 ‰高か

った。放流稚魚では一定の関係がみとめられ、耳石の δ13C は筋肉の δ13C より約 4 ‰、人工

餌料の δ13C より約 5 ‰高かった。 

 

第 4 項  耳石の炭素・酸素安定同位体比による放流魚判別 

 稚魚耳石の判別指標(δ13C、δ18O)を用いて、QDFA を行った(Table 5-4)。各採集地点の正判

別率は鵜川、犬上川、高島事業所、醒井養鱒場で 82-97 %となり高い判別率を示した。一方、

安曇川と知内川の正判別率はそれぞれ 35 %と 59 %と低かった。しかしながら、野生稚魚お
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Table 5-4. Results of cross-validated classification for quadratic discriminant function analysis assigned to 
sampling locations using otolith δ13C and δ18O. Values are number of samples and proportion of assigned 
location. Location codes are shown in Table 5-1. 
 
                    

Sample 
location 

Assigned location 
total 

Rate of correct 
assignment River Hatchery 

UKW ADO CHN INK   TKS SMG (%) 
UKW 36 - 7 1 - - 44  82 
ADO 1 7 10 2 - - 20  35 
CHN 3 5 17 4 - - 29  59 
INK - - 5 29 - - 34  85 
TKS - - - - 29 1 30  97 
SMG - - - -   2 27 29  93 

(n) 
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Fig. 5-7. Relationship between δ18Ootolith-water of juvenile Biwa salmon and the 
ambient water temperature. Location codes are shown in Table 5-1. 
 

-0.5

0

0.5

1

1.5

2

2.5

3 5 7 9 11 13 15 17

□  ADO 
△  CHI 
◇  INK 
●  TKS 
■  SMG 

92



よび放流稚魚の正判別率は 100 %であり、野生稚魚を放流稚魚へ、またはその逆へ誤判別す

ることはなく、耳石の δ13C と δ18O を用いて正確な放流魚判別ができることがわかった。 

 

第 5 項  遡上個体の放流魚判別 

 分析に供した遡上個体では、耳石の δ13C は-10.4 - -14.5 ‰、δ18O は-5.7 - -7.7 ‰であり、本

節第1項で得られた稚魚耳石の範囲にδ13Cでは88 %が、δ18Oでは全ての個体が含まれた(Fig. 

5-8, 5-9)。安曇川で 2009 年に採集された遡上個体では、耳石 δ13C が-11 ‰以上を示す個体が

出現し、これは第 1 項の稚魚耳石にも 2011 年の安曇川で採集された遡上個体にも出現しな

い特徴的な値だった。その他の δ13C と δ18O は河川間および年間で類似していた。 

 遡上個体の耳石で得られた δ13C と δ18O を用いて QDFA による放流魚判別を行った(Table 

5-5)。2009 年に安曇川で採集された遡上個体は、その 12 % (50 個体中 6 個体)が放流魚と判

別された。2011 年には複数河川で採集された遡上個体で放流魚判別を行い、その 29 %が放

流魚と判別された(55 個体中 16 個体)。2011 年に採集された個体で河川ごとに遡上個体にお

ける放流魚の割合を比較すると、安曇川で 0 % (16 個体中 0 個体)、石田川で 6 % (16 個体中

1 個体)、天野川で 73 % (全 15 個体中 11 個体)、犬上川で 50 % (全 8 個体中 4 個体)となり、

河川ごとに放流魚の割合は大きく異なっていた。 

 判別結果に基づき、野生稚魚だと判別された個体と放流魚だと判別された個体で δ13C と

δ18O の分布を比較したところ、δ13C は両者で重複していたものの、δ18O はおよそ-7.2 ‰を

境として分けられた(Fig. 5-10)。第 1 項で得られた判別指標と比較すると、野生魚だと判別

された個体も放流魚だと判別された個体も、遡上魚においては δ13C が-14 ‰以下の個体はほ

とんど出現しなかった。また、δ18O は-8 ‰以下、また-6.2 ‰以上を示した個体はほとんど

出現しなかった。 

 

第 3 節  考察 

第 1 項  酸素・炭素安定同位体比を用いた放流魚判別の有用性 

 河川で採集した野生稚魚と養鱒場で採取した放流稚魚の間では、耳石の δ13C と δ18O が明

瞭に異なり、両者を区別することができた。同様に耳石の δ13C と δ18O を用いた QDFA の結

果でも野生稚魚と放流稚魚は完全に判別できた。本研究で過去にサケ科魚類で行われてき

た耳石の δ13C と δ18O を用いた放流魚判別では、北海道の伊茶仁川のカラフトマス 

Oncorhynchus gorbuscha で正判別率 95.8 % (Tomida et al. 2013)、北アメリカ大陸のオンタリ
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Table 5-5. Number (n) and stocked rate (%) of the adult Biwa salmon in each assigned location inferred from QDFA 
analysis using oxygen and carbon isotopic ratios of otoliths. Location codes are shown in Table 5-1. 

                          

Year Sample location 

Assigned location 
total stocked rate River Hatchery 

UKW ADO CHN INK   TKS SMG   
(n)   (%) 

2009 ADO 2 1 1 40 4 2 50  12 

2011 ADO 0 0 1 15 0 0 16  0 
ISD 1 0 0 14 1 0 16  6 

AMN 0 0 0 4 0 11 15  73 
INK 1 0 0 3 0 4 8  50 

  Total 39   16   55    29 
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Fig.5-8. Carbon isotopic ratios of otoliths of adult Biwa salmon collected in 
2009 (A) and 2011 (B) from the sampling rivers. Location codes are shown 
in Table 5-1. 
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Fig.5-9. Oxygen isotopic ratios of otoliths of adult Biwa salmon collected in 
2009 (A) and 2011 (B) from the sampling rivers. Location codes are shown 
in Table 5-1. 
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オ湖のレイクトラウト Salvelinus namaycush で正判別率 95 % (Schaner et al. 2007)、アメリカ

合衆国メイン州の養鱒場のタイセイヨウサケ Salmo salar で正判別率 90 % (Gao & Bean 

2008)という値が報告されている。今回ビワマスで得られた正判別率は 100 %であり、本研

究で確立した判別手法はきわめて有用性が高いと考えられる。 

 魚類の由来判別の指標としては、耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比も有用であり、

実際に本論の第 2 章では母川指標(Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr)が母川だけでなく養鱒場由来の稚

魚(高島事業所と醒井養鱒場)も高い正判別率で判別できることを示した。しかしながら、第

2 章で得られた放流稚魚の耳石微量元素組成と Sr 安定同位体比は野生稚魚の値と重複して

おり、また、調査に含まれていない河川の母川指標とも一致している可能性がある。例え

ば、高島事業所で養育された稚魚耳石の 87Sr/86Srの値(平均値±標準偏差: 0.7142 ± 0.0035)は、

本研究では調査していない西部の河川水 87Sr/86Sr (八屋戸川: 0.7142, 野離子川: 0.7145, 

Nakano et al. 2008)と東部の河川水(姉川: 0.7136, Nakano et al. 2008)の値と類似している。その

ため、耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比は河川レベルで由来を判別できるきわめて鋭

敏な方法であるものの、野生魚と放流魚の判別においては誤判別する危険性を完全には排

除できない。一方、本節で用いた耳石の δ13C と δ18O は、放流魚と野生魚で値の重複がなく、

両者を明瞭に区別することができたため、放流魚判別に適した指標である。 

 

第 2 項  判別結果の信頼性 

 本研究で対象とした河川は琵琶湖流入河川のごく一部であることから、遡上個体の判別

において、調査していない河川に由来した個体が放流魚と同様の判別指標を示す可能性は

残る。この問題を解決するためには、より多くの河川を対象として判別指標を調べること

が望ましい。しかし本研究では、野生稚魚と放流稚魚が経験する環境が顕著に異なり、判

別指標に明瞭な差が認められた。そのため、調査河川以外に由来した個体についても、明

確な放流魚としての指標を基に、信頼できる判別結果を得ることができたものと思われる。 

 上記に加えて、誤判別を引き起こす原因としては、判別指標の年変動があげられる。野

生稚魚の耳石の δ18O には、1 河川のみ 2 年間の比較ではあるものの、経年変化がみとめら

れた。稚魚耳石の δ18O に影響する要因としては、環境水の δ18O と水温があげられる(Kalish 

1991, Mizota & Kusakabe 1994)。採集年の間で比較を行った鵜川では水温データが得られて

いないが、安曇川、知内川、犬上川では 2010 年と 2011 年の平均水温の間に 0.3-0.8 ºC の差

がみられた(Table 5-3)。さらに、2007 年と 2011 年での水温の変動幅は 2.1-3.0 ºC であった(水
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温データ; 滋賀県琵琶湖環境科学研究センター, www.lberi.jp/root/jp/bkjhindex.htm)。環境水の

δ18O についても経年データが得られていないものの、耳石と環境水の δ18O は強い相関関係

にあり(Walther & Thorrold 2008b)、河川水の δ18O は、河川水の蒸発散量や流域の降水量によ

って経年変化が生じるため(Taniguchi et al. 1995)、観察された耳石 δ18O の経年変化にこれら

の要因が影響を与えた可能性のあることも推察される。以上のことから、本研究で観察さ

れた野生稚魚耳石の δ18O の経年変化は、稚魚が成長した環境の変化に起因することが考え

られる。 

 しかしながら、2010 年と 2011 年に鵜川で採集された稚魚耳石の δ18O は、放流稚魚の値

と重複しておらず(Fig. 5-4)、採集年間でみられた δ18O の変動(約 0.5 ‰)は野生稚魚と放流稚

魚の δ18O の差(約 1.5 ‰)よりも小さかったため、上述した耳石の δ18O 経年変化も、本研究

の結果の信頼性を大きく損なうものではない。放流稚魚が成長する環境は毎年あまり変化

しないため、その判別指標は長期にわたって安定していると考えられる。すなわち、天然

環境の変動に伴う判別指標の変化を考慮しても、放流魚と野生魚の判別指標からは信頼で

きる判別結果が得られたと考えられる。 

 稚魚と遡上個体で耳石の δ13C と δ18O を比較したところ、値の分布がやや異なっていた。

遡上個体では野生魚と判別された個体も放流魚と判別された個体も、稚魚で作成した判別

指標よりも全体的に δ13C が高く、δ18O は値の範囲が狭かった。これは、本研究で採集した

稚魚(2010年と 2011 年に採集)と遡上個体(2009 年と 2011 年に採集)の年級が一致していない

ため、判別指標の経年変化が反映されていることが考えられる。今後は放流魚判別の信頼

性をより高めるために、より多くの河川で野生稚魚における判別指標のとり得る値の範囲、

また、その経年的な安定性の検証を行う必要がある。 

 

第 3 項  耳石の酸素・炭素安定同位体比に影響する要因 

 耳石の δ18O は、生息する環境水の水温と δ18O によって変化する(Kalish 1991, Mizota & 

Kusakabe 1994)。また、耳石の δ13C は、餌物や環境水中の溶存態無機炭素(DIC)の δ13C によ

って変化し、個体の代謝にも影響される(Kalish 1991, Schwarcz et al. 1998, Solomon et al. 2006, 

Nonogaki et al. 2007, Tohse & Mugiya 2008)。タイセイヨウサケ(Gao & Bean 2008)やカラフト

マス(Tomida et al. 2013)では、野生魚と放流魚が経験する環境が河川と養鱒場で大きく異な

ることを利用し、耳石の δ13C と δ18O による放流魚の高精度な判別が可能であると報告され

ている。ビワマスにおいても、放流魚を養育する養鱒場の飼育水は年を通して 12-14 ºC で
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あるのに対し、野生魚が河川で経験する水温は 3-16 ºC と大きく変動していた。さらに放流

魚は人工餌料で成長するのに対し、野生稚魚は水生昆虫を主に摂餌して成長する(加藤 

1978)。このような経験水温や餌の違いがビワマスの耳石のδ13Cとδ18Oに反映し、δ13Cとδ18O

による判別を可能にしているといえる。 

 魚類耳石の δ18O は、環境水の水温に依存して変化する(Kim & O’Neil 1997, Gao 2002, 

Kitagawa et al, 2013)。多くの魚種では、飼育実験により水温が約 5 ºC 高くなると、耳石の

δ18Ootolith-waterの値は 0.8-1.3 ‰低くなることが知られている(Kalish 1991, Høie et al. 2004)。ビ

ワマスでも同様に、河川より水温が 4 ºC 高い養鱒場で養育された放流稚魚の耳石の

δ18Ootolith-waterの値は野生稚魚と比べて 1.1 ‰低かった。しかしながら、平均経験水温がほぼ

同じであっても、耳石 δ18Ootolith-waterは放流稚魚のほうが野生稚魚よりも約 1 ‰低い値を示し

(犬上川と高島事業所, Fig. 5-7)、このような環境と耳石の間での δ18O の関係性の違いが、野

生稚魚と放流稚魚における顕著な差異を生じさせた可能性がある。また、本研究では稚魚

の耳石全体を δ18O 分析に用いたため、野生稚魚の耳石 δ18O には河川において経験した様々

な水温が反映されていると考えられる。耳石の成長は体成長と比例するため(Campana & 

Neilson 1985)、成長期間の水温によって耳石の成長量が異なる。従って、水温が高い時期に

形成された耳石部分の体積は相対的に大きくなるため、河川生活期を通じての平均 δ18O は、

高水温下で形成された部分の値が強く反映されると考えられる。 

 δ18O は耳石と環境水の間に強い相関関係があるため(Walther & Thorrold 2008b)、野生稚魚

と放流稚魚の耳石 δ18O の差異を生じさせる要因としては、環境水の δ18O の変化も考慮する

必要がある。本章の結果では、δ18O は河川と養鱒場の間で異なったのみならず、河川ごと

にも異なっていた。また、河川水の δ18O は天水の影響を受けて変化することから(Mizota & 

Kusakabe 1994)、その δ18O は同一河川内であっても稚魚の河川生活期(10 月から 2 月)の間で

変化していたと予想される。本研究で分析した環境水は 3 月に採取したもののみであり、

算出した δ18Ootolith-water では、実際に稚魚が経験した環境水の δ18O の影響が正確に評価でき

ていない可能性がある。天然稚魚の耳石 δ18O に与える環境の影響をより正確に評価するた

めには、稚魚が経験する環境のデータを収集するとともに、飼育実験により水温や環境水

中の δ18O といった要因とビワマスの耳石 δ18O との関係性を明らかにする必要がある。 

 耳石の δ13C は餌の δ13C の影響を強く受ける(DeNiro & Epstein 1978, Fry 1988, Kalish 1991,  

Schwarcz et al. 1998, Franklin 2006)。また、筋肉など体組織の δ13C は餌物の値より約 2 ‰高

くなる(DeNiro & Epstein 1978)。本研究においては、野生稚魚と放流稚魚の耳石 δ13C はほぼ
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同様の値を示し、有意差はみられなかった。放流稚魚において、筋肉と餌物の δ13C は一般

的な関係性に従っていたものの、野生稚魚においては、上記の関係性がみられなかった。

また、野生稚魚と放流稚魚は、筋肉と餌の δ13C が異なっていたにも関わらず、それぞれの

耳石 δ13C は同様の値を示した。このことは、耳石の δ13C に生息環境水の δ13C (DIC: 溶存態

無機炭素)が強く影響を与えている可能性を示唆している(Kalish 1991, Schwarcz et al. 1998)。

ニジマス O. mykiss の耳石では、δ13C の 80 %以上が環境水の DIC に由来することが報告さ

れている(Solomon et al. 2006)。本研究では環境水の δ13C 分析を行っていないため、DIC が

耳石の判別指標に与えた影響は検証することができなかった。今後、ビワマス耳石の化学

的組成を決める要因と、それらとの関係性を明らかにするために、より詳細な環境化学的

研究が必要だろう。 

 

第 4 項  放流効果 

 本研究で確立した耳石の δ13C と δ18O の分析による判別を行った結果、遡上群における放

流魚の割合は、2009 年で 12 %、2010 年で 29 %であり、2 年間をまとめると 21 % (105 個体

中 22 個体)だった。放流魚の割合は河川間で、また、同一河川においても採集年間で大きく

異なっていた。河川間で放流魚の割合が異なっていた理由として、ビワマスの母川回帰性

が影響していたことが考えられる。放流魚は特定の河川にしか放流されないため、稚魚の

放流が行われていない河川では、遡上する放流魚は迷入個体に限られ、放流魚の割合が低

くなったと考えられる。また、天然稚魚の供給量が放流尾数に比べて多い河川でも遡上群

における放流魚の割合は低くなりうる。経年変化には、湖内における放流魚の割合が影響

していることが考えられる。遡上個体に加え、湖内回遊個体で放流魚の割合を明らかにす

ることもビワマスの放流効果を検証する上で重要だろう。なお、本研究で分析した個体数

は、2009 年は 1 河川で 50 個体と十分な数だったものの、2010 年では 1 河川あたり 8-16 個

体と少なかったため、放流魚を検出できなかった可能性もある。安曇川では、2009 年の採

集個体では 12 %が放流魚だったのに対し、2011 年では 0 %だった理由のひとつとして、少

ないサンプルでは放流魚が検出できなかったことが考えられる。本研究で観察された遡上

群における放流魚の割合の河川間の違いは、サンプリングバイアスの影響が無視できない

ものの、本研究で得られた放流実態に関する知見は、今後の放流計画の策定やビワマスの

回遊パターンの解明において貴重な基礎情報となる。 

 本研究で得られた放流魚の割合は、澤田(1997)が標識放流実験によって算出した 16.2 %と
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同様である。一方、田中(2011)は、標識放流実験により初期資源尾数(ある年級群の降湖時点

での個体数)を 629,000 尾と推定し、これが放流尾数とほぼ一致するため、ビワマス資源は

放流種苗に依存していると考察している。もしビワマス資源が放流魚で占められるとする

と、遡上群の大部分も放流魚が占めていることになるため、本研究の結果とは一致しない。

ビワマスの産卵遡上の盛期は 10-11 月であり、この時期にはビワマスの採卵のため遡上魚が

採集されている。しかし、採集するのは遡上魚の一部であり、採卵が終了する毎年 11 月上

旬以降はビワマス漁が禁漁となるため、河川では相当数の自然産卵が行われている(尾田ら 

2008a, 尾田 2010)。このような観察結果は本研究の結果と矛盾せず、ビワマスの資源は、

かなりの部分が野生魚の産卵によって維持されていると考えるのが妥当である。 

 

第 5 項  放流魚の判別結果に基づいた資源量推定 

 本研究で得た結果と、過去の知見を総合し、ビワマスの資源量を概算した。ビワマスの

放流尾数は、長年にわたり毎年約 70 万尾と一定であるため、各年に遡上する放流魚の尾数

は式 5-4 で表される。 

 

遡上する放流魚数 = 放流尾数(70 万尾) × 放流から遡上までの死亡率 (5-4) 

 

 ここで，ビワマスの死亡率の知見がないことから、放流から降湖までの死亡率は 0、湖内

での生残率は、太平洋サケ群の銀化から産卵遡上までの生残率の一般値である 3 % (Bradford, 

1995)であると仮定すると、ビワマスの放流魚の推定遡上尾数は 21,000 尾と推定できる。本

研究の結果から、遡上群における放流魚の割合を 21 %とすると、ある年における推定遡上

尾数は 100,000 尾となる。これは、田中(2011)が過去の知見から資源モデルを用いて推定し

た 2000 年代における成熟死亡尾数(自然産卵した親魚数)である 128,328 尾とほぼ一致する。 

 次に、推定遡上尾数をもとに、降湖稚魚数を概算した。降湖稚魚数は式 5-5 で表される。 

 

降湖稚魚数 = 産卵親魚数 × 産卵数 × 孵化率 × 孵化から降湖までの生残率 (5-5) 

 

ここで、遡上尾数を先ほど推定した 100,000 尾とし、遡上群における性比を 1:1 と仮定する

と、産卵親魚数は 50,000 尾となる。ビワマス雌の産卵数は 1 個体あたり 1400 粒(藤岡 2009)

と仮定する。また、ビワマスの野外での孵化率と、降湖までの生残率が不明であるため、
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産卵されてから降湖までの生残率は、太平洋サケ群の卵から銀化までの生残率の一般値で

ある 7 % (Bradford 1995)と仮定する。その結果、降湖稚魚尾数は 4,900,000 尾となる。すな

わち、1 年あたり約 490 万尾の野生稚魚が琵琶湖へ降っていると推定された。ビワマスの放

流尾数は毎年約 70 万尾であるため、野生魚と放流魚の生残率が同じだと仮定すると、ビワ

マス資源における放流魚の割合は約 13 %となる。この値は概算ではあるが、本研究の結果

および澤田(1997)の結果とほぼ一致する。 

 以上から、本研究で得られた遡上群における放流魚の割合は妥当な値であると考えられ、

ビワマス資源の維持には近年においても野生魚の加入が大きく貢献していると結論できる。 
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第 6 章 総合考察 
 

 

 

第 1 節  ビワマスの生活史 

 本研究で明らかとなった結果と過去の知見を併せて、琵琶湖水系におけるビワマスの生

活史を以下にまとめる。 

 

 ビワマスは 10 月下旬から 12 月上旬にかけて川床に産卵する(加藤 1978, 尾田ら 2008a)。

翌年 1 月頃から孵化・浮上が始まり、浮上から体長 40 mm 程度までは河川の淵や岸の植生

の中を生息場所として成長する(藤岡 1991, 尾田ら 2008b)。稚魚は卵黄を吸収すると水生昆

虫を捕食して成長し、体長 40 mm を超えると河川の流れの速い瀬へ移動する(加藤 1978, 尾

田ら 2008b)。河川で体長 50-70 mm 程度に成長した稚魚は銀化し、浮上した年の 5 月から 6

月にかけて降雨による増水をきっかけに降湖する(藤岡 1991)。ビワマスの河川残留型はご

く一部の雄のみで、残留型の雄は 0+齢で産卵行動に加入すると考えられている(桑原・井口 

1994)。一方、降湖した個体は 3-4 年間湖内で成長した後、産卵のため河川を遡上する(藤岡 

1990)。 

 降湖したビワマスは、夏季に形成される高い表層水温を避けて 15 ºC 以下の中深層域へ速

やかに移動すると考えられている(藤岡 1990)。実際に、琵琶湖で生活するビワマスは主に

水深 15-20 m、水温 15 ºC 以下の水域で索餌回遊していた(第 3 章)。これは、ビワマスの適

正水温が 15 ºC 以下であること、また重要な餌生物であるアナンデールヨコエビ 

Jesogammarus annandalei やアユ Plecoglossus altivelis 等の魚類を捕食しやすい水深を選び

遊泳するためと考えられる(第 3 章)。湖内を回遊するビワマスは、2 年から 4 年で 300 mm

以上に成長する(第 3 章, 第 4 章, 藤岡 1990)。降湖した直後のビワマスの分布や生態につい

ては未だに不明であるが、体長が 200 mm を超え魚類を捕食できるようになると琵琶湖北湖

全域を広く生息の場とすると考えられる(第 3 章)。その結果、湖内では様々な河川を母川と

する個体が混合して生活している(第 3 章)。 

 ビワマスが産卵遡上する体長は 350-450 mm であり、産卵遡上の盛期は 10-11 月である(第

4 章, 尾田 2010, 尾田ら 2011)。湖内では翌秋に産卵遡上するとみられる 400 mm 以上の銀

化の未成熟魚が採集され、ビワマスは繁殖に参加する直前まで湖内に留まる可能性がある
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(第 4 章)。ビワマスの成熟から河川遡上にいたる生理、生態についてはさらなる研究が必要

である。回帰行動については、洞爺湖の湖沼型サクラマス Oncorhynchus masou masou は 9

月から 10 月に湖岸に沿って母川の探索行動を行い河川への遡上に至ると考えられており

(Ueda 2004)、ビワマスでも同様である可能性がある。 

 

第 2 節  母川回帰性と回遊生態 

第 1 項  ビワマスの母川回帰性 

 ビワマスは基亜種であるサクラマスと同様に、母川回帰性が強いと考えられてきた。し

かし本研究の結果から、ビワマスは母川回帰性を有するもののその回帰性は弱いこと、迷

入する個体は母川に近い河川へ遡上する傾向が強いことが明らかとなった(第 4 章)。 

 迷入が起こる要因には、2つあると考えられている(Quinn & Fresh 1984, Quinn 2005, Hendry 

et al. 2004)。1 つは母川記銘の失敗である。サケ類は幼稚魚が降河回遊する前に母川の何ら

かの因子を感覚神経系に刷り込み(母川記銘)、産卵回遊では記銘された母川因子を感覚神経

系から感受して母川回帰すると考えられている(Hasler & Scholz 1983)。母川を識別する因子

の一つとして嗅覚が関係する河川のニオイ成分であることが提唱されている(Wisby & 

Hasler 1954, Shoji et al. 2000, Ueda 2012)。 

 迷入が起こる 2 つ目の要因は遡上河川の環境状態である。サケ類の遡上は河川の流量、

水温、水質、照度の変化によって誘発される(Banks 1969, 真山 1978)。そのため母川の産卵

場としての環境悪化が、ビワマスの母川回帰に影響を与えることも考えられる。母川環境

に何らかの壊滅的なイベントが生じ、その河川を母川とする個体群の再生産に大きな影響

を及ぼす可能性がある場合には、母川以外の河川に遡上する個体がその個体群の資源の維

持・回復に大きな役割を担うという生態的意義もある(Leider 1989, Quinn et al. 1991)。また、

迷入個体が新たな産卵場を開拓し資源の増殖を支えるとも考えられる(Anderson & Quinn 

2007, Milner et al. 2008, Pess et al. 2012)。ビワマスが産卵遡上する主な河川は琵琶湖北湖に流

入する河川で、琵琶湖水が唯一流出する瀬田川へは産卵回遊しない。また、湖沼型のヒメ

マス O. nerka やクニマス O. kawamurae は湧水のある湖岸でも産卵を行うが(中坊 2011, 

井田・奥山 2012)、ビワマスでは確認されていない。つまり、ビワマスの産卵場は琵琶湖に

流入する河川のみであり、その河川環境はビワマスの再生産に大きく影響すると考えられ

る。母川回帰という行動は河川環境が長期的に安定していれば、産卵や稚魚の生息場とし

て最も確実な場所で繁殖し、確実に再生産につながる効果的な生態的特性といえる。しか
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し河川環境が不安定な場合、母川に帰ることで再生産が保障されるわけではなく、むしろ

迷入個体の存在が資源維持につながると考えられる(Hendry et al. 2004)。琵琶湖水系のよう

に空間が限られ、また歴史的にみても変動の大きい河川環境に生息するビワマスの場合に

は、迷入個体が再生産あるいは資源の維持に貢献していると考えられる。 

 近年の研究から、迷入率が生活史や性別(成熟度)によって異なることが報告されている。

Westley et al. (2013)は、マスノスケ O. tshawytscha では、アメリカ合衆国コロンビア川の支

流間において、支流間を回遊する河川型よりも降海型の生活史をもつ個体の方が迷入率が

高く、生活史型によって母川回帰性が異なる可能性を指摘している。また、Sato et al. (1997)

は支笏湖のヒメマスの母川回帰率が遡上時期と性別によって違いがみられることを報告し

ている。すなわち、産卵期前半の雄は雌よりも早く正確に母川回帰し、後半は回帰率が半

減する。一方、雌では産卵期を通して 1-2 割が母川以外の河川に遡上するとしている。本研

究ではビワマスの遡上魚の採集を遡上盛期である 10 月から 11 月に行ったが、個体数が少な

いため性別による迷入率の違いは検討できなかった。しかし、ビワマスには河川に残留す

る早熟雄と 5 月から 7 月の早期に産卵遡上する個体が存在することが確認されている(桑

原・井口 1994, 2007)。これらの個体は資源全体のごく一部であると考えられているが、ビ

ワマスにおいても遡上時期によって迷入率が異なる可能性は否定できない。現在の琵琶湖

水系河川の多くは中下流域に多数の堰堤が設置され、さらには流量の減少による瀬切れが

頻発しており、河川上流域へのビワマスの遡上が制限されている。このような河川環境が

ビワマスの生活史の多様性を低下させていることも(尾田ら 2008a, 桑原 2013)、ビワマスの

迷入率に影響しているかもしれない。ビワマスの母川回帰性をさらに正しく理解するには、

産卵遡上時期を通した複数年にわたる定量的な採集を行い、河川環境との関係を考慮した

解析が必要であろう。 

 

母川回帰性の生物学的意義と進化 

 

 日本に生息するサケ属魚類の母川回帰性は、サクラマスでは強く、カラフトマス O. 

gorbuscha では弱いとされている。サクラマスは遡上河川間で個体群の遺伝的差異が大きい

ことから母川回帰性が強いと考えられており(Okazaki 1986, 鈴木ら 2000)、同一水系内の支

流間でも母川回帰が認められている(Kitanishi et al. 2009, 宮腰ら 2012)。カラフトマスでは

同一河川における偶数年級群と奇数年級群の間の遺伝的分化のほうが河川間の分化よりも
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大きいことが知られている(Aspinwall 1974, Beacham 1985, Beacham et al. 1988)。そして、こ

の遺伝的変異は弱い母川回帰性のため母川以外の河川に遡上する個体が多いことが要因と

されている(Hendry et al. 2004, 星野ら 2008)。 

 サケ属魚類の母川回帰性は進化系統を反映していることが示唆されている。遺伝子の反

復配列(SINE)を用いて得られた太平洋に生息するサケ科魚類の系統樹では、カラフトマスが

より派生的な種、サクラマスが原始的な種であるとされている(Murata et al. 1996)。北太平

洋における分布域と資源量を比較すると、カラフトマスが最も広く広範囲に分布し資源量

が多く、サクラマスは最も狭く太平洋の西部沿岸にしか分布せず資源量も少ない(Kaeriyama 

& Ueda 1998)。全ての個体が正確に母川回帰すると、その種は分布域を広げることはできず、

個体数も増えず、遺伝的多様性が失われることになる(Quinn 1984, 2005)。つまり、サケ属魚

類は進化の過程で母川回帰性が弱まることで分布域を拡大したのではないかと推論されて

いる(上田 2009, Ueda 2012)。 

 ビワマスはサクラマスの亜種でありながら母川回帰性が弱く、どちらかといえばカラフ

トマスに類似した回帰性を有すると考えられた。亜種関係にありながらも母川回帰性が異

なる要因は、生息環境によるもの、すなわちビワマスが琵琶湖という限られた水域に陸封

されたという生態的な特徴によるものではないかと推察される。Westley et al. (2013)は、サ

ケ属魚類の迷入率は種や生活史多型によって異なり、さらには種や生活史とは関係なく遡

上河川の環境によっても左右されると考察している。琵琶湖に陸封されたビワマスが琵琶

湖水系の環境に特化した生活史を獲得する過程において、母川回帰性も変化していったの

かもしれない。 

 

第 2 項  ビワマスの回遊生態 

 高緯度地域に生息する遡河回遊性のサケ科魚類は、高緯度地域では河川よりも海の生産

性が高いため、その高い生産性を利用すべく海洋への依存度を高める方向で進化してきた

と考えられている(Gross et al. 1988, McCormick et al. 2013)。系統的に古いサクラマスやベニ

ザケ O. nerka は海洋への依存度が低いのに対し、系統的に新しいサケ O. keta やカラフト

マスは浮上後短期間で降海し、海洋生活期間が長い。また、サケやカラフトマスは、海域

における分布域が広く、成熟が進んだ段階で産卵遡上を行う。琵琶湖に陸封されたビワマ

スは稚魚や遡上親魚の河川生活の期間が基亜種のサクラマスに比べ短期化している。これ

らのことは、ビワマスは河川よりも琵琶湖により強く依存した生活史をもっていることを
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示唆している。ビワマスの母川回帰性が基亜種であるサクラマスに比べて弱くなっている

ことも、河川依存性が低いことに関連しているかもしれない。しかし、ビワマスの回遊生

態の進化を議論するためには、詳細な生活史や回遊型、集団遺伝学的な個体群構造などに

ついての情報は未だ不十分であり、今後さらなる知見の集積が必要である。 

 

第 3 節  ビワマスにおける稚魚放流と資源の保全 

第 1 項  稚魚放流のビワマス資源への貢献 

 本研究でビワマスの放流魚が産卵遡上群に占める割合は 20 %程度であることが推定され

た(第 5 章)。これは、放流数よりも自然産卵された稚魚がはるかに多いことを意味する。放

流用種卵を採取する親魚の採集は毎年琵琶湖の西部と東部の河川で行われるが、対象とな

るのは数河川のみでさらに目標採卵数の 135 万粒に必要な親魚数(約 2,000 尾)を採集した後

はビワマスの漁獲は禁止される。そのため、多くの琵琶湖水系河川では現在も自然産卵が

行われている(尾田ら 2008a, 尾田 2010)。本研究でも、放流が行われる前の 2 月から 3 月に

琵琶湖水系 7 河川において野生のビワマス稚魚を確認している(第 2 章, 第 5 章)。 

 毎年約 70 万尾放流されるビワマス放流魚が、各河川の野生魚の生態にどのような影響を

与えているかは未だ明らかではない。サクラマスやギンザケ O. kisutch では何世代も継代

飼育された親魚から得られた稚魚の行動特性が野生稚魚と異なり、放流後における河川で

の生残率が低いことが知られている(Swain & Riddell 1990, Einum & Fleming 1997, Yamamoto 

& Reinhardt 2003)。一方、ビワマスでは天然遡上の親魚から採卵し、その仔稚魚は約 5 ヶ月

間飼育された後に河川に放流される。このような放流魚では野生魚との間に行動特性の違

いが認められないことが報告されている(Einum & Fleming 1997, Yamamoto & Reinhardt 2003)。

さらには、ビワマスは河川よりも琵琶湖への依存性が高い生態をもち、ほとんどの個体が 5

月から 6 月に降湖して琵琶湖で成長する(藤岡 1991, 桑原・井口 1994)。毎年 3 月下旬に河

川へ放流されたビワマスは 1 ヶ月から 2 ヶ月程度で野生魚とともに琵琶湖へ降ると考えら

れる。河川や湖中での野生魚と放流魚の行動特性の違いや生残率の違いについては、改め

て検討する必要があるが、おそらく大きな違いはないものと推察される。 

 第 5 章において得られた遡上群における放流魚の割合から、野生稚魚の数は 640 万尾と

推定することができた。第 5 章と同様の生残率を仮定すると(式 5-3)、640 万尾の稚魚のう

ち、約 20 万尾が遡上して繁殖に参加すると推定できる。概算ではあるが、これは田中(2011)

が推定した 1 年の遡上尾数に相当する。したがって、ビワマス資源は放流事業よりもむし
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ろ野生魚による自然再生産に依存する部分が大きいと考えられる。 

 サケ科魚類の人工孵化放流事業は、減少した水産資源の漁獲量の回復、あるいは増大を

目的に行われてきた。しかし、近年では種苗放流が天然資源や生態系に与える影響が懸念

され議論されている(Lichatowich & Mclntyre 1987, Hilborn & Eggers 2000, Levin et al. 2001)。

特に、遺伝的多様性の低下を指摘する声は大きい(Waples 1991, Hilborn 1992, Beacham et al. 

2009)。ビワマスの遡上河川は母川あるいはその近隣河川であるとみられ(第 4 章)、放流魚

による遺伝的な影響の検討はビワマスについても行う必要があるだろう。サケ科魚類につ

いて、人工孵化放流事業を見直し、野生魚による自然再生産の保全を推進することで、サ

ケ科魚類が本来もつ生態と遺伝的多様性を維持する重要性が指摘されている(帰山 1996, 

Kaeriyama 1999, 北田 2001)。ビワマスは現在においても野生魚が多く遡上し自然再生産が

資源の維持に貢献していると考えられるため(第 5 章)、天然遡上魚による再生産を基本とし

た資源管理がふさわしく、そのための手法の検討が必要であろう。 

 

第 2 項  ビワマスの保全 

 帰山(1999)は、生物多様性の保全と水産事業の存続のためには自然産卵による資源維持を

目的とする河川、漁業資源維持のため種苗放流を積極的に実施する河川、遊漁や観光など

多目的に使用する河川等を分けて管理することを提案している。ビワマスの保全について

は、本研究で天然遡上魚による再生産の貢献が大きいことが明らかとなったことから（第 5

章）、河川における自然産卵の保護を中心に対策を進めていくことが望ましいと考える。桑

原(2013)はビワマスの保全に関していくつかの問題点を指摘している。一つは、琵琶湖水系

河川の分断化である。琵琶湖水系河川には取水を目的とした堰堤が設置されている。堰堤

のほとんどに魚道は設置されておらず、親魚の上流への遡上を阻んでいる。その結果、ビ

ワマスの産卵場が下流域に限定される。それだけでなく、夏季の高い水温を避けるため河

川の上流域まで遡上する必要がある早期遡上群や河川残留型を排除し、晩期遡上群のみが

選択される傾向にある可能性があり、ビワマスの生態的多様性を低下させていることが懸

念されている(桑原・井口 2007, 尾田ら 2008a, 尾田 2010)。このような生態的多様性の低

下を防ぐには、河川の連続性の復元と河川流量の確保が必要不可欠であろう。しかし、琵

琶湖水系河川の上流にはビワマスの近縁種であるアマゴ O. masou ishikawae が生息してい

る。このアマゴは醒井養鱒場産の放流魚で、近年琵琶湖へ降湖する個体が現れ、ビワマス

との交雑によると考えられる個体も存在するようになっている(Kuwahara et al. 2012)。その
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ため、現状のまま河川の連続性を復元するとビワマスとアマゴの交雑を促進させる可能性

もあり、これに対する対策も必要となるであろう。また、琵琶湖におけるビワマスの漁獲

や混獲、密漁の現状を明らかにすることも重要である。ビワマスの保全のためには、琵琶

湖とその水系河川全体の環境の保全が必要不可欠であり、またビワマスの生態学的知見を

他の魚種との関係性からも深めていくことが重要である。 

 

第 4 節  本研究の水産学への貢献 

 魚類の回遊や生活史の正確な履歴推定は、生態学的知見のみならず水産資源学的にも重

要な情報を提供する。耳石の微量元素組成と安定同位体比は様々な魚種で回遊や出生地判

別の研究に有用であることが実証されている(Campana 1999, Elsdon et al. 2008, Perrier et al,  

2011, Gao et al. 2013, Martin et al. 2013b)。特に、耳石の安定同位体比は個体の生理的な影響

を受けることが少なく、精度の高い生息環境の指標となる(Kennedy et al. 1997, Ingram & 

Weber 1999, Gao et al. 2001, Hegg et al. 2013)。本研究により、ビワマスの耳石の微量元素組成

と安定同位体比は母川判別や放流魚の判別に有用であることがわかった(第 2 章, 第 5 章)。

そのため本研究で確立した研究手法は、ビワマスのみならず琵琶湖と琵琶湖水系河川を回

遊する様々な魚種、さらにはサケ科魚類を中心とする水産上重要な通し回遊魚の生活史を

解明し、資源の保全・増加策を策定する上で重要な知見を提供するものと考えられる。 

 

第 5 節  今後の展望 

 本研究によりビワマスの耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比(87Sr/86Sr)は母川判別の指

標に、炭素安定同位体比(δ13C)と酸素安定同位体比(δ18O)は放流魚判別の指標に有用である

ことを示すことができた。加えて、得られた指標を用いることで、湖内回遊個体の分散、

産卵遡上個体の母川回帰性、さらに産卵遡上群における放流魚の割合に関しての知見を得

ることができた。しかしながら、母川判別と放流魚判別を 1 個体の耳石から同時に行うこ

とは分析機器の検出分解能による制約により不可能であった。これら 2 つの判別を 1 個体

の耳石から解析するには、微量元素組成と 87Sr/86Sr の分析を同時に分析することができるマ

ルチコレクターICP-MS (MC-ICP-MS)を用いる必要がある。さらに MC-ICP-MS は直径約 100 

μm のレーザーで分析ができるため、耳石の時系列に沿った解析が可能であり(Milton & 

Chenery 2003, Hamann & Kennedy 2012, Muhlfeld et al. 2013)、より詳細なビワマスの由来や履

歴が推定できるものと期待される。経年的な採集とそれを用いた分析によるデータの蓄積
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を行えば、湖中の分散や迷入に関するより詳細な検討を行うことが可能となる。 

 ビワマスの生態学的研究を行う上で、年齢査定法の確立は重要である。過去の研究(加藤

1978, 田中 2011)では他のサケ科魚類と同様に鱗から年齢査定を行っているが、ビワマスの

鱗における輪相の出現には個体差がみられ、どの鱗にも全く輪紋がみられない産卵遡上個

体があった。これは、湖沼型のサケ科魚類では環境の変化が小さく年輪が形成されないこ

とが原因とみられる。同様に、耳石にも年輪は確認できなかった。今後、何らかの年齢形

質を探索し、ビワマスの年齢査定法を確立することが成長速度や成長パターンといった生

活史特性と回遊との関係を論じるために必要と考える。 

 以上より、MC-ICP-MS などのより新しい分析手法の導入を含めた耳石の微量元素・安定

同位体比分析手法の開発と年齢査定法の確立により、ビワマスの生活史を通した回遊履歴

の詳細の解明が可能となると考える。それらの知見を他のサケ類の回遊生態と比較検討す

ることにより、ビワマスが琵琶湖に陸封されたことによって獲得した生活史戦略、さらに

は、魚類の生活史多型の生態学的意義の理解をより深めることが可能になるものと考える。 
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要旨  
 

 

 

 ビワマス  Oncorhynchus masou subsp. は、琵琶湖に生息するサクラマスの固有

亜種である。その生活史は遡河回遊魚の湖沼陸封型であり、産卵場として河川を、

生育場として琵琶湖を利用する。しかし、その生態学的知見の多くは稚魚期や産

卵遡上期に限られ、湖内での生態や、サケ科魚類の回遊生態を特徴づける母川回

帰性は明らかになっていない。また、ビワマスは水産重要種であり、資源の維持

と種の保全を目的とした孵化放流事業が古くから行われているが、その効果は把

握されていない。適切な資源管理法の策定には、回遊生態と放流効果に関する知

見の蓄積が不可欠である。  

 近年、耳石の微量元素組成と安定同位体比が魚類の出生地判別に有用であるこ

とが明らかとなった。そこで本研究では、耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比

による母川判別に基づき、ビワマスの回遊生態を明らかにすることを目的とした。

さらに、耳石の炭素・酸素安定同位体比を用いた放流魚の判別法から、放流効果

を検討することも目的とした。  

 

1. 耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比による母川判別  

 耳石の微量元素組成と Sr 安定同位体比を指標とした母川判別法の有用性を検

討するため、2010 年 3 月と 2011 年 2 月に琵琶湖水系河川である鵜川、安曇川、

石田川、知内川、大川、天野川、犬上川とビワマスの養鱒場である滋賀県漁業協

同組合連合会高島事業所 (高島事業所 )と滋賀県醒井養鱒場 (醒井養鱒場 )で計 288

個体のビワマス稚魚を採集し、その耳石を分析した。また、2009 年 11 月、2010

年 3 月、2011 年 3 月に上記の 9 地点から河川水または飼育水 (以下、両者を環境

水と呼ぶ )を採取した。採集した稚魚の耳石の微量元素組成 (Na/Ca, K/Ca, Mn/Ca, 

Sr/Ca, Ba/Ca) は レ ー ザ ー ア ブ レ ー シ ョ ン 誘 導 結 合 プ ラ ズ マ 質 量 分 析 装 置

(LA-ICP-MS)を用いて、Sr 安定同位体比 (87Sr/86Sr)は表面電離型質量分析計 (TIMS)

を用いて分析した。環境水の微量元素組成は ICP-MS、87Sr/86Sr は TIMS を用いて

分析した。その結果、稚魚の耳石の Na/Ca、K/Ca、Sr/Ca、Ba/Ca と 87Sr/86Sr に 9
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地点間で有意な差がみられた (Kruskal-Wallis test, p ˂ 0.001; Steel-Dwass test, p ˂ 

0.05)。同様に環境水の組成においても 9 地点間で違いがみられた。経年変化を調

べるため、2010 年と 2011 年に鵜川で採集した稚魚の耳石の組成を比較したとこ

ろ、Na/Ca と K/Ca では採集年の間に有意差がみられ (t-test, p ˂ 0.05)、Sr/Ca、Ba/Ca、
87Sr/86Sr では有意差はなかった (t-test, p ˃ 0.05)。また耳石の Sr/Ca、Ba/Ca、87Sr/86Sr

は、環境水の値との間に有意な相関が認められた (Sr/Ca: r2 = 0.93, p < 0.001; Ba/Ca: 

r2 = 0.66, p < 0.01; 87Sr/86Sr: r2 = 0.95, p < 0.001)。そこで、採集地点間の差が大きく、

経年変化が小さく、環境水の値を反映する Sr/Ca、Ba/Ca、 87Sr/86Sr が母川判別の

指標として有用であると考えた。これらの値を用いて非線形判別分析を行ったと

ころ、各採集地点の正判別率は 57-100 %（平均 86%）と非常に高い値を得た。以

上より、稚魚の耳石の Sr/Ca、Ba/Ca、 87Sr/86Sr は母川判別の指標として有用であ

り、高い割合でビワマスの母川を判別できることがわかった。以下、Sr/Ca、Ba/Ca、
87Sr/86Sr を母川指標と呼ぶ。  

 

2. 母川判別に基づいた湖内での回遊生態の検討  

 ビワマスの琵琶湖内での生態を明らかにするため、湖内回遊個体の生物学的基

礎情報を調べるとともに、母川指標 (Sr/Ca, Ba/Ca, 87Sr/86Sr)を用いた母川判別を行

った。2009 年 8 月から 2010 年 7 月にかけて、琵琶湖北湖の鵜川沖、今津沖、長

浜沖で引縄釣りによって計 51 個体の銀化したビワマスを採集した。同時に、釣具

に装着したデータロガーでビワマスが針にかかった際の水深と水温を記録した。

ビワマスが採集された水深は 5-35 m で、水温はいずれも 15 ºC 以下 (8-15 ºC)だっ

た。採集個体の体長は 217-455 mm(平均±標準偏差 : 333 ± 59 mm)で、その範囲は

どの地域でもほぼ同様だった。採集個体のうち、雌が 21 個体、雄が 6 個体で、そ

の他は性判別ができなかった。体長 300 mm 以上で GSI の上昇がみられた。胃内

容物は魚類とヨコエビのみであった。次に，採集個体のうち 24 個体の耳石で、河

川生活期にあたる部分 (核周辺部 )の Sr/Ca と Ba/Ca を LA-ICP-MS を用いて分析し

た。また、同様の部分を Micro-Drilling 法によって掘削し、得られた試料の 87Sr/86Sr

を TIMS で分析した。湖内回遊個体の耳石の母川指標は、どの採集地域において

も湖内の広い範囲に亘る河川の母川指標との一致がみられた。非線形判別分析に

より湖内回遊個体の母川判別を試みたところ、西部の河川 (鵜川、安曇川、石田川、
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高島事業所 )に判別された個体が 15 個体と最も多く、北部 (知内川、大川 )は 5 個

体、東部 (天野川、犬上川、醒井養鱒場 )は 4 個体だった。また、どの採集地域、

時期においても、西部、北部、東部に母川があるとみられる個体が混在した。以

上より、湖内では様々な河川を母川とする個体が混合して生活しており、その生

息域は水温や餌生物の分布が関係していると考えられた。  

 

3. 母川判別に基づいた母川回帰性の検討  

 ビワマスの母川回帰性を検討するため、産卵遡上個体に対して耳石の母川指標

による母川判別を試みた。産卵のため河川に遡上したビワマスを、2006 年 10 月

と 11 月に鵜川、安曇川、知内川、天野川、犬上川で計 43 個体、2009 年 10 月と

11 月に安曇川、石田川、知内川、天野川で計 37 個体採集した。これら遡上個体

の耳石について、河川生活期にあたる部分の母川指標を第 2 項と同様の方法で分

析した。遡上個体の耳石の母川指標は、遡上河川のものとは必ずしも一致しなか

った。非線形判別分析により産卵遡上個体の母川判別を行ったところ、母川に遡

上したと判断された個体は 2006 年、2009 年ともに少なく、各河川の母川回帰率

は 0-50 %だった。第 2 項と同様に河川を西部、北部、東部にまとめ、母川が属す

る地域の河川に遡上した個体の割合を求めたところ、その割合は各河川の母川回

帰率よりも高くなった (13-90 %)。以上より、ビワマスの母川回帰性は弱いものの、

少なくとも母川に近い河川へ遡上する傾向が強いものと考えられた。  

 

4. 耳石の炭素・酸素安定同位体比による放流魚の判別  

 放流魚の判別手法を確立するため、野生稚魚と放流稚魚の耳石の炭素安定同位

体比 (δ13C)と酸素安定同位体比 (δ18O)を調べた。 2010 年 3 月と 2011 年 2 月に鵜川、

安曇川、知内川、天野川、犬上川で計 127 個体の野生稚魚を、高島事業所、醒井

養鱒場から計 59 個体の放流稚魚を採集した。稚魚の耳石全体を試料とし、安定同

位体比質量分析計を用いて δ13C と δ18O を分析した。また、環境水の δ18O と、稚

魚の筋肉および河川で採集した餌生物と飼育用人工餌料の δ13C も同様に分析し

た。耳石の δ18O は野生稚魚で -6.3 ± 0.29 ‰ (平均値±標準偏差 )、放流稚魚で -7.8 ± 

0.26 ‰であり、両者の間に有意な差がみられ (Steel-Dwass test, p ˂ 0.05)、-7 ‰を

境に明瞭に区分された。耳石の δ13C の値は両者に重なりがみられたものの、δ13C
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と δ18O を組み合わせることで放流稚魚を明瞭に分離することができた。また、耳

石の δ13C と δ18O を用いて非線形判別分析を行ったところ、野生稚魚と放流稚魚

の正判別率は 100 %となり、両者を正確に判別することができた。野生稚魚と放

流稚魚の間では、環境水の δ18O と餌の δ13C に差がみられ、経験した環境や餌の

違いが耳石の安定同位体比に影響を及ぼしたものと考えられた。  

次に、2009 年 11 月に安曇川に遡上したビワマス 50 個体と、2011 年 10 月から

11 月に安曇川、石田川、天野川、犬上川に遡上したビワマス計 55 個体の放流魚

判別をおこなった。耳石の河川生活期にあたる部分を Micro-Drilling 法によって

掘削して得られた試料の δ13C と δ18O を測定し、非線形判別分析により放流魚を

判別した。その結果、2009 年では 6 個体 (12 %)、2011 年では 16 個体 (29 %)、全

体では 22 個体 (16 %)が放流魚であると判別された。以上より、2009 年と 2011 年

に産卵遡上したビワマスの大部分は野生魚であり、ビワマス資源は近年において

も自然産卵からの加入が大きく貢献していると考えられた。  

 

本研究は、耳石の Sr/Ca、Ba/Ca、 87Sr/86Sr がビワマスの母川判別の指標として

有用であることを示した。さらに湖内回遊個体と産卵遡上個体にこれらの指標に

基づく母川判別法を適用することで、ビワマスの回遊生態の一端を明らかにした。

ビワマスは湖内において、母川の地理的位置によらず広い範囲に分散しており、

産卵遡上においては、母川回帰性は弱いものの母川に近い河川に遡上する傾向を

示すことがわかった。また、耳石の δ13C と δ18O が放流魚の判別に有用であるこ

とを実証し、産卵遡上個体の大部分が野生魚であることを示した。本研究で得ら

れた知見は、ビワマスの生態の理解を深め、ビワマス資源の増殖・保全策の立案

のための基礎情報を提供するものと期待される。  
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