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北大水産業報
41(4)， 181-190. 1990. 

シロザケ稚魚における行列法による遺伝パラメータの推定

菅野泰次*

Genetic Parameter of Chum Salmon Fry (Oncorhynchu8 

ke加)Caught in Moheji River， Hokk.aido 

Yasuji KANNO* 

Abstract 

The gene七icp町 ametersof eleven morphological紅白悩 insI.x broods of chum salmon fry 
owingωs江戸irsof par叫 caughtin Moheji river in 1986 were calcula凶 byωing七he
maもrixoperation. Phenoも，ypiccorrelation matrI.x beも，weentraits were divided inもotwo 
phenotypic correlations based on the formula， K-1CK-l=K-1CK-l+K-1CK-l， from which 
genetic correla七ionsand environmental correlaもionswere calcula'旬d.
The heritabili七'yofも，heeleven七rai胞 ex釦ninedwere dis句ibuぬdover a broad range; i.e. 

0.844 (BW/BL)， 0.576 (PF)， 0.547 (DF)， 0.538 (PV/BL)， 0.438 (VN)， e旬. Eighもeen
combin抗ions(34%) of七hetrai七sare over the coe'伍cientof∞rrela'七ionof 0.6 in the genetic 
correlation matrI.x. 

The raもeof deもermma七iondue ωenvironmental caus田 isgenerally a high level; i.e. 
0.834 (AF)， 0.756 (PA/BL)， 0.749 (PD/BL)， 0.637 (ED/BL)， 0.632 (BL)， 0.626 (HL/BL)， eもc.
Thr明 combinationsof七ral臼wereover a coe伍.cientof correl瓜ionofO.6 inぬ.eenvironmental 
correla七ionmatrix， of which the correlωion strucもureb的.ween紅白色ss嶋田Bもobe simplerもhan
the geneもlCone. 

緒言

魚類の形態学的形質の変異は系統群の識別の観点から，水産資源研究の上で重要な関心が払わ

れてきた。例えば，久保1)はシロザケ河川群について飼育実験を行なL、，その脊椎骨数が遺伝的に

固有の特性値を持つことを明らかにした。 Martine2)および浜井・久新3)はメリスチックな形質以

外の形態学的形質の変異と環境要因との関連を研究した。また， Barlow4)は種内個体群の地理的

変異の研究を総括した中で，形態学的な変異が遺伝学的な変異と並行することを主張した。一方，

最近の電気泳動によるアイソザイム研究は，地域を異にする種内個体群の関係を遺伝学的に解明

する点で重要な貢献をした。例えば， Okazaki5)はシロザケで地域的な個体群が遺伝学的な変異を

持つことを明らかにすると共に，遺伝的変異から遺伝距離を計算し，個体群の形成過程を推測す

る研究を行った。

しかしながら，このようなアイソザイムによる研究は，個体群の遺伝的な変異の存在および変

異の大きさについて知見を提供するが，個体群の適応生態において重要な役割を持つ形態学的形

質あるいは生理学的形質の変異の解析には必ずしも十分ではないと考えられている。魚類の天然

個体群の研究において，自然選択の標的になる個々の形質，特に再生産および減耗に関与する量

皐北海道大学水産学部資源生物学講座
(Lab町伽y01 BUJ切 01Fish PO抑制問，F，酬 lty01 F:働側，Hokka仙 Un附 s句)
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的形質の変異を，遺伝と環境の両面から究明しようとする研究は，個体群の分岐とその量的動態

と関連するゆえに極めて重要と考えられる。本研究はこの種の研究の基礎的資料とするため，シ

ロザケ稚魚を材料として遺伝率ならびに遺伝相関などの遺伝パラメータを推定することを試みた

もである。

材料と方法

材料材料には 1986年 11月17日に北海道南部地方の茂辺地川で採捕した6対の親魚から採卵

した6腹の仔魚を用いた。媒精は現地で乾導法により行い，数時間その場で河川水中に収容して

飼育した後，北海道大学七飯養魚施設に移送して飼育に供した。飼育は全期聞を通じて湧水を使

用し，この期間の水温変化は，冬期は8-10・0，夏期は12-1300であった。鮮化は 1987年 1月5日

に始まり， 1月13日に終了した。投餌は3月初旬から配合餌料を給餌し，一日の投書耳回数は初期

には4回，後期には2固とした。騎嚢吸収後に，全ての腹仔群を1際化盆から， 20 l容量の流水式の
円筒型の水槽に移し，全ての水槽を同一条件で保持し， 8月3日に採取した標本について 11形質

を計測した。1水槽の飼育開始時の収容個体数は約300尾であった。形質の測定基準は次のとおり

である (Fig.l)。

体重 (BW):内臓および生殖線を含む全体の重量

体長 (BL):I吻端から尾柄部の肉質末端までの距離

虹門前体長 (PA):吻端から紅門中央部までの距離

頭長 (HL):I吻端から主鰐蓋骨の後端までの距離

根径 (ED):眼嵩の水平径

背鰭前長 (PD):吻端から背鰭前端までの直線距離

腹鰭前長 (PV):I吻端から腹鰭前端までの直線距離

脊椎骨数 (VN):尾部棒状骨を含む脊椎骨数の全数

背鰭軟条数 (DF):基部において明確に分離した背鰭軟条の数

腹鰭軟条数 (VF):基部において明確に分離した腹鰭軟条の数

腎鰭軟条数 (AF):基部において明確に分離した軍事鰭軟条の数

眼径 (ED)は低倍率の実体顕微鏡で接眼ミクロメータ一目盛で測定した。体重 (BW)および

体部分長 (PA，HL， ED， PD， PV)は魚体の大きさに従属する形質なので，体重については体長

の3乗で除して肥満度の値に換算し，また体部分長については体長に対する比に換算して以下の

計算に使用した。変換後の形質の表記法としては BW/BL，PA/BL， HL/BL， ED/BL， PD/BL， 

PV/BLとして表わした。

パス係数と遺伝率 表現型と遺伝子型の関係を取扱う遺伝率の概念は，古くはWright引のノミス係

BL 

Fig.l. Me幽 uermenωofsix morphological紅白飽
of chum salmon fry. BL: body length， P A : 
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Fig. 2. Two ca.usa.l pa.ぬ modelsshowing genetic 
げ)岨denvironmenta.l effe伽 (ε).(a.): ca.usa.l 
model of one tra.it. (b): ca.usa.l model ofも，wo
tra.iお，boも，hshowingも，herela.tionship beも，ween
phenoも，ypictra.iお (p)，岨 dgeneもic(j)阻 d
environmenta.l∞mponen飽 (E)，simbols of h 
岨 dwぽ epa.th∞e伍ClenもS，'1'Gij and rEU are 
phenotypic ∞rrelωion coe伍eienωowingω 
geneもic岨 denvironmenta.l componenω， a.nd 
".* Gij and ".* Eij are gene"もica.nd environmenta.l 
correla.tion eoe伍.cient.s. Subscripもa.ndj 
a.re幽signedωe糊，hofもheもra.it.sor∞皿.pcト
nent.s. 

数の方法で遺伝的決定 (geneもおおもermma.七ion)の問題として取扱われている。いま， Wrightの複

雑な方法を要約し，簡単にパス係数と遺伝率の関連を示せば次のようである。

任意の形質の表現型値を P1とし，これに対応する遺伝子型値を」ι環境値を ε1とすると，表現
型値P1は一般に遺伝子型値と環境値によって P1=f，十町と表わすことができる。これらの変数
の関係をWrigh伊に従ってF'ig.2(品)にパスダイヤグラムとして表わす。全ての変数を平均が0，

分散が1になるように標準化 (standerdiz凶ion)し，さらに遺伝子型値λと環境値ムは互いに独
立である条件を与えると，上記の 3変数の関係は，次の構造式として表わすことができる。

P1=九五+叫ε (1)

~および W1 はパス係数と呼ばれる係数である。各々の変数を両辺に乗じて期待値をとると，

E(PJ; )=~Eげ;2) 

E(PI2)=~E(PJ; )+wIE(PI凸)

E(εIPd=wIE(ε12) 

(2) 

(3) 

(4) 

(3)式に， (2)式と (4)式を代入すると，

E(PI2)=I=九2Eげ?)+ω12E(ε12)

分散記号に置き換えると，

(5) 

V(PI)=~2Vげi) +ω12V(ε1) (6) 

を得る。V(Pd，V(f，)，およびV(εdはいずれも変数が標準化されているから，故に 1である。従っ
て， ~2 と tU12 は，表現型分散中に占める遺伝子型値の分散 V(f，)と環境値の分散 V(εd の割合を

表わすことになる。これは表現型分散に対する遺伝子型分散の比で定義される遺伝率に一致し，パ

ス係数の 2 乗 ~2 は遺伝率を， W1 2 は環境寄与率 (1-~2) を表わすことになる。

一般に個体ごとの遺伝子型値は知られないので，パス係数を推定するには，パスモデルとして

構成される測定可能な形質問の関係が利用され，実際には，親仔聞の相関係数，全兄弟あるいは

半兄弟間の相関係数および回帰係数が用いられることが多い。しかし，交配親魚から多数の兄弟

群を飼育するようなデータの場合には，腹仔内の変異を利用するために分散分析によるのが普通
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である。ここでは，行列法により多形質に拡大した遺伝パラメータの推定の方法を述べる。

多形質の場合我々が魚体の特性について複数形質の測定値をもっている場合，測定値は，一般

にどの形質をとった場合でも，表現型値Pi，遺伝子型値J;および環境値&によって Pi=J;+eiと

表わされることは前述した。いま，この方法を2形質に拡大した場合を考え，パスダイヤグラム

で示すと Fig.2(b)となる。

H88higuchi and Morishima7)は，n個体についての複数 (k)の形質全体の測定値の行列 Pn削x

を，遺伝子型値の行列 Fnxk'環境値の行列 En叫によって P=F+Eで表わした時，この式の両辺

の分散共分散行列は C=CG+CEに分解され，さらにこれは，各々の表現型値の標準偏差を成分と

する対角行列 Kによって，

報実産水大::lt 

(7) 

と表わすことができることを示した。左辺は全表現型相関行列 (Rp)，右辺は第 1項が遺伝成分に
よる表現型相関行列 (RG)，および第2項が環境成分による表現型相関行列 (RE) を表わす。この

~と RE の対角成分がそれぞれ遺伝率 h2 と環境寄与率 (1-h2 ) を与える。

この式は，さらに，遺伝子型値の各々の標準偏差を対角成分とする対角行列 KGおよび環境値の

標準偏差を対角成分とする対角行列 KEを用いることによって，遺伝相関係数および環境相関係

数との関係を次のように明示的に表わすことができる。

K-l CK-l = K-l CGK-l + K-l CEK-l 

(8) 

K-ICK-l=K-IKG KG-ICG (K-IKG KG-1)' 

+K-IKE KE-ICE (K-IKE KE-l)' 

=K-IKGR・G (K-IKG)'+K-IKER事E(K-IKE)' 
右辺第1項の R*G(=KG-ICGK，ょうおよび第2項の R*E(=KE-ICEKE-l)は遺伝子型値間および

環境値聞の相関係数行列を表わし，それぞれ遺伝相関行列および環境相関行列と呼ばれる。この

Fig.3. Grow七hcurve from ha七chingω
August of chum salmon fry. Verti-
cal lines show the range of brood 
means me酪uredin body length. 
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Three sta七isticalp紅 ameもers，means， standard deviation (SD) and skewness (sk)拙 ωreferenceも，raits.Table 1. 
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時，K-IKGおよび K-IKEで計算される 2つの行列はノ4ス係数 (h;および叫)を与える行列とな

り，RGとR九の個々の要素について，'fCij == ，，* Gij・h;hjの関係8.9)のなりたつことがわかる。

結 果

形質の腹仔群聞の変異 2月から 8月までのシロザケ仔魚の成長過程を Fig.3に示す。自然状態

の稚魚は4-5月に降海するが，本実験の稚魚はこの時期以降にも淡水で飼育したため，天然のも

のより 5月以降の成長がかなり劣っていると考えられる。

測定した 11形質について，腹仔群毎の変異を Table1に示す。全ての形質にかなりの変異が見

られた。形質ごとに数値を検討すると，平均値と標準偏差では極端に外れた値がなく，その変化

は比較的小さなものであったが，歪度ではゼロから大きく外れる値が混在し，腹仔により分布型

がやや異なることがわかる。個々の形質ごとにみると， BW  /BL， ED/BL， PD/BL， PV /BLのよ

うに正方向， BL，PA/BL，DF，AFのように負方向に外れる形質，そして HL/BL，VN， PFのよ

うに正負が混在する形質がみられた。Fisher'O)によれば，分布型の歪みは変異に関与する遺伝子の

ドミナンス効果による場合があり，解析に注意を要するといわれる。

次に，形質ごとに分散分析で平均値の均一性の検定を行うと， 11形質全てに 1%水準でいずれ

も有意差が認められた (Table2)。このことは，腹仔群の全ての形質が，いずれも親魚の遺伝的影

響を受けていることを示す。

表現型相関行列Rpの計算とその分割 まず，全個体についての測定データを形質毎に標準化し，

これをもとにして表現型相関行列 Rpを計算した。ついで RpをRcおよびREの2つの成分に分

割するため，形質 i(i=1， 2，…， k)に関する腹仔群の平均遺伝子型値以)として各腹仔群の平均
値を要素とする行列 (Fn吋)をとり，環境値 (e;)として表現型値めから平均遺伝子型値」ちを差

引いた行列 (EnXk) をとって，各項について分散共分散行列 (MGおよび Mdを計算した。この2

つの行列は，全兄弟 (ful1-sib)間の遺伝的成分の分離のチャンスを考慮すれば，相加的遺伝効果

(additive genetic effects)に関して (7)式の CG，CEと次の関係がある11.12)。

Table2. R倒 11ωofvarianωanalysis幽色ohomogeneity of brood means of traits. 

Traiも
Variance Variance 

d.f. F ratio 
beもweenbr∞ds within individuals 

BW/BL 14.4332 0.7203 5， 137 20.04. 

BL 298.8451 48.3665 5， 137 6.18. 

PA/BL 11.6157 3.0515 5， 137 3.81・
HL/BL 6.1839 0.9782 5， 137 6.32* 

ED/BL 61.7802 10.1715 5， 137 6.07掌

PD/BL 10.5613 2.6813 5， 137 3.94・
PV 26.4995 2.6281 5， 137 10.08* 

VN 4.1555 0.5413 5， 137 7.68事

DF 3.2179 0.3118 5， 137 10.32・
PF 3.0937 0.2788 5， 137 11.10・
AF 0.7291 0.2939 5， 137 2.48・
市 Signi宣cantat 1% level 
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Ta.ble 3. Phenotypic correra.tion ma.trix owing ωgeneもicconponent8 (boもωmtria.ngle) a.nd 
genetic ∞rrel瓜ionma.trix (ωp tria.ngle). 

Tra.it BL 
PAj HLj EDj PDj PVj 

VN DF PF AF 
BL BL BL BL BL 

BWjBL .844 一.097 .331 .575 .823 .938 617 -.585 .330 -.269 .160 

BL 一.054 .368 .373 -.047 ー.277 .179 .541 .575 .203ー.059 .647 

PAjBL .150 .112 .244 .784 -.248 .453 .872 .313 .247 -.849 .856 

HLjBL .323 -.018 .237 .374 .108 .611 .663 .070ー.169-.639 .679 

EDjBL .456ー.101-.074 .040 .363 .673 .132 -.814 .199 .281 -.347 

PDjBL .432 .054 .112 .188 .203 .251 .754 -.289 .298ー.352 .418 

PVjBL .416 .241 .316 .298 ‘058 .277 .538 .094 .458 -.668 .780 

VN ー.356 .231 .102 .028 -.324 -.096 .046 .438 一.365-.221 .652 

DF .224 .091 .090ー.076 .089 .110 .248 -.179 .547 .403 -.057 

PF ー.188ー.027-.319 -.297 .129 ー.134 ー.372 -.111 -.226 .576 一.606

AF .060 .160 .172 .169 -.085 .085 .233 .176ー.017ー.188 .166 

Tra.it B_~j BL PAj I!Y EDj PDj PVj VN DF PF AF 
BL BL BL BL BL BL 

CG=2MG， CE=ME-2MG 

それゆえ，この関係からそれぞれ遺伝分散共分散行列 CG，環境分散共分散行列 CEを推定し，さら

に，(7)式によって対応する 2つの表現型相関行列 RG(Table 3)およびRE (Table4)を計算し

た。 RGの対角成分匂ii(i==1，…， k)には各々の形質の遺伝率hfが示され，非対角成分には

Ta.ble 4. Phenoも'ypiccorrera.tion ma.trix owing ωenvironmental caus四 (botωmもria.ngle)
a.nd environmenta.l correlaもionmatrix (ωp位iangle).

Tra.iも BL PA/HL/ED/PD/PV/VN DF PF AF 
BL BL BL BL BL 

BW jBL .156 .073 .157 .086 ー .482 -.278 -.417 .628ー .316 .525 .194 

BL .023 .632 .054 -.603 -.727 -.305 -.213ー .190-.228 .137 -.226 

P AjBL .054 .037 .756 ー .080 .061 -.218 .548 -.115 -.234 .288ー .225

HLjBL .027ー.379-.055 .626 .537 .129 ー.199 .030 .051 .293ー.062

EDjBL ー.152-.461 .042 .339 .637 -.077 ー.002 .388ー.074ー.171 .107 

PDjBL -.095 -.210ー.164 .088 加 3 .749 ー.313 .012 -.055ー.119一川6

PVjBL ー.112-.115 .324ー.107 ー.∞1-.184 .462 -.020 -.262 .472 -.388 

VN .186 -.113ー .075 .018 .232 ∞8 -.010 .562 .164 刷 4. .070 

Tra.it 

ー.084-.122 -.137 027 -.040 -.032 -.120 

.136 .071 .163 .151 ー.089 -.067 .209 

.070 -.164 -.179 -.045 .078 -.005 ー.241

BWj BL PAj HLj EDj PDj PVj 
BL BL BL BL BL BL 

187ー

.083 .453 .436 .351 F

F

F

 

D

P

A

 

一.∞7 .191 .424 -.030 

.048 .216 -.018 .834 

VN DF PF AF 
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戸 Gij・h;hjが与えられている。ここで rCij-戸 Gij・hみの関係から形質問の遺伝相関係数 r*CiJを
計算して示すと Table3の上方の三角形のようになる。

まず，RGの行列の対角成分に示される遺伝率をみると， BW/BLが0.844と最も高く，他では

PF (0.576)， DF (0.547)， PV /BL (0.538)， VN (0.438)が高い値であり，その他の 6形質は0.4以下

の低い値を示す。上辺の三角形に示される遺伝相関係数をみると， 0.8以上の比較的高い値を示す

形質の組合わせが， BW/BL-PD/BL (0.938)， PA/BL-PV/BL (0.872)， PA/BL-AF (0.856)， PA/ 

BL・PF(-0.849)， BW/BL-ED/BL (0.823)， ED/BL-VN (-0.814)の6組合せにみられる。やや

高いと思われる 0.6以上の値を示す形質の組合せ数は 19あり，全55組合せ中の 34%になる。こ

の遺伝相関行列を結果する遺伝子型値間の相関構造は，かなり複雑で直観的に内部構造を把握す

ることは閤難である。

次に，環境値による表現型相関行列RE(Tめle4)をみると，この行列の対角成分が環境寄与率
(l-h2)を表わす。この値は遺伝率 (Table3)とは値の高低が逆になっていて，環境寄与率の値の

大きな形質(環境の影響の強い形質)は， AF (0.834)， PA/BL (0.756)， PD/BL (0.749)， ED/BL 

(0.637)， BL (0.632)， HL/BL (0.626)の順となる。比較的値の低い形質はBW/BL (0.156)にみら

れるが，全形質を比べると遺伝率より全体的に高い。このことは，形質の変異に占める寄与が，全

体として環境的な変異でより大きいことを示唆する。また，環境相関行列 (R九)(Table 4の上三
角形)では，比較的高い値を示す形質の組合せがBL-ED/BL (-0.727)， BW /BL-VN (0.628)， 

BL-HL/BL (-0.603)にみられるが遺伝相関より形質問の相関構造が若干単純のようにみえる。

考 察

データの信頼性形質ごとの腹仔平均値に関する分散分析を行った結果 (Table2)，全ての形質

に統計的な有意差が認められた。このことは親魚を異にする腹仔群が，遺伝成分の違いによりそ

れぞれ特異な形態を示すことを意味する。この点で取扱った形質に遺伝的な差異が存在すること

は疑うことができなし、。従って次に，親魚の遺伝的な効果を評価するために，遺伝率を始めとす

る遺伝パラメータの推定が必要とされる。

本方法による遺伝パラメータ推定の基礎になるのは，形質の分散共分散行列の分割である。特

に，遺伝成分による分散共分散行列 CGが，十分な精度で推定されることが重要である。この点に
関して本研究のデータは6対の親魚からの仔魚群によるものであるから，実験の繰返しによって

は，かなり値の変化することが考えられる。従って，本研究で推定された遺伝ノミラメータはシロ

ザケ稚魚についての 1つの観察値という意味を大きく超えることはない。

方法の特徴 本方法は，遺伝子型値による遺伝相関行列を推定するのに，形質ごとに腹仔群の平

均値を計算し，それを値とした行列 Fn刊を利用する方法によっている。しかも，同じ平均値を利

用する one-waylayoutの分散分析の方法13)とは，平均値f， を腹仔群の母数そのものとして推定
し，標本ごとに変る確率変数として取扱っていない点で異なる。つまり，このことは無限標本を

得て平均値を計算していることと同等なので，小標本の場合には遺伝パラメータを過大推定する

傾向があると考えられる。しかし，一方，多くの個体と形質を取扱う際に，計算が比較的単純で

かつ形質問の相関構造が同時に計算できるという他の方法にない特徴をもっている。腹仔群 (b)

および腹仔内員数 (n)の数が多くなれば (b，n共に 30以上)，両者の差異は無視できる程小さ

L 、。

以上のことは，本方法が小標本の場合は偏りがでるが，腹仔内の員数を多数飼育することので

きる魚類においては比較的精度よく遺伝パラメータの推定値をうる可能性を示している。従って，

魚類に関する遺伝パラメータの量を蓄積することが重要な現段階において，一定の成果を期待す
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ることのできる方法と考えられる。

遺伝相関と環境相聞の計算結果 遺伝率は表現型値の分散に対する遺伝子型値の分散の比である

から14L数学的には，表現型値に対する遺伝子型値の寄与率 (ratioof∞ntribution)そのものを表
わす。これに対して，環境寄与率 (l-h2) は，遺伝子型値以外の成分(環境成分)の寄与の割合を

表わすことになる。 Table3に示す RG行列の対角成分として表わされる遺伝率をみると，比較的

値の高い形質は， BW  /BL， PF， DF， PV /BL， VNに認められるが，形質全体の遺伝率の範囲はほ

ぼ0.2-0.6にあり，従来の研究で報告された魚類の遺伝率と近似しているのがわかる問。一方，環

境値によって引起される環境寄与率 (Table4)の値をみると，全ての形質において遺伝率と同等

以上の値が得られ，環境による変異が一般に遺伝的変異より大きなものであることが示唆される。

この変異は，主に餌，空間占拠など個体間の微細な環境の違いを反映した変異であると思われる

が，この変異については環境相関行列 Reの推定方法に関連する問題を含み16)，将来の研究課題と

して残される。

次に，遺伝相関係数R*G(Table 3)をみると， 55形質中の 19形質 (34%)に0.6以上の高い相

関がみられ，形質問の複雑な相互関係を示している。これは遺伝子の多面発現，および形質に関

与する遺伝子が染色体を共有するリンケージ関係に起因すると考えられるが，この相関構造につ

いては次報川で詳細な検討を行うことにしたい。

本研究を遂行するに当り，北大水産部七飯養魚実習施設の原彰彦助教授，ならびに木村志寿雄

技官にはシロザケの飼育に関して多大なご協力を賜った。深く感謝の意を表します。また，本論

文のご校聞を賜った元北大水産学部教授の久新健一郎博士，ならびに同学部の前田辰昭教授に対

して深甚な謝意、を表します。
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