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1章 緒言 

 

生物が獲得したエネルギーの同化、異化および転換効率などのエネルギー動態は種に

よって異なり、生息環境にも左右される（Brett & Groves, 1979）。変温動物である魚類

の場合、消化速度はほぼ水温に依存するため、低水温による消化速度の低下は摂餌速

度の低下をもたらす（Brett, 1971）。またエネルギーの獲得状態の変化はその生物種の

捕食行動にも影響を及ぼし、例えばパイクパーチ Sander lucioperca は、飽食度合が増

すとより小型の餌を選択しがちになる（Turesson et al., 2006）。さらに飽食時には、そ

れ以上餌を胃中に送り込めないので、捕食には至らない（Essington et al., 2000）。 

 

肉食性動物は代謝速度が増加すると、生命維持のためにその分のエネルギーを餌から

多く獲得する必要が生じるため、餌探索により多くのコストが必要となる。具体的に

は攻撃回数や捕食回数が増加し、摂餌速度も増加する。タイセイヨウサケ Salmo salar

は静止時の代謝速度が高くなるほど攻撃性が増し、摂餌速度および成長速度が高まる

（Metcalfe et al., 1995; Cutts et al., 1998）。 

 

捕食圧は、捕食者が被食者を捕食するときの摂餌速度によって評価される（Weatherley 

& Gill, 1986）。摂餌速度の推定には、胃内容物排出速度と胃内容物分析から得られる

その餌生物の重量割合から推定する方法がよく用いられる（Elliott & Persson, 1978）。

この方法は、摂餌速度が胃内容物排出速度に依存することを仮定し、野外調査によっ

て得られた時間ごとの胃内容物重量と組み合わせて摂餌速度を推定するが、時間毎に

胃内容物を調べる調査は多大な努力量を要する。そのため実際には、ある時点で採集

された胃内容物重量組成の日平均値に胃内容物排出速度を乗じて補正し、求めること

が多い（Eggers, 1977; Smith et al., 2024）。しかし、野生環境においてすべての魚種が

常に飽食しているとは考えにくいことから、この方法は摂餌速度を過大評価しやすい

難点がある一方で、摂餌速度の上限値の推定法としては頑健性が高いと考えられてい

る（永田, 1989）。 
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捕食圧を推定するもう一つの方法として、魚のエネルギー動態を用いたものがある。

すなわち、代謝量と成長量といったエネルギー消費に関わるパラメータを求め、その

消費量から逆算して摂餌速度を推定する方法である。この方法は代謝や成長を飼育実

験によって調べる必要があるが、胃内容物排出速度を用いた方法よりも精度の高い推

定が行える場合がある（Heikinheimo & Korhonen, 1996）。この方法において、成長量

を 0 としたエネルギーモデルを構築したとき、野生下の魚の成長が負値になることは

あまりないことから、摂餌速度の下限値を推定するのに都合がよいと考えられる。 

 

ソウハチ Cleisthenes pinetorum は北海道沿岸から東シナ海北部まで広く分布するカレ

イ目カレイ科の魚類であり、スケトウダラ Gadus chalcogrammus 稚魚の潜在的捕食者

である（Park et al., 2018; Yamamura & Kooka, 2023）。北海道南部（道南）太平洋海域に

おける漁獲量は、1985–1995 年は 197–765 トンに留まっていたが以降増加し、2016 年

には 4,649 トンに達して 1985 年以降最多となり、その後も同水準の漁獲が続いてい

る（藤岡・安宅, 2023）。資源量も 1992–1999 年は 266–767 万個体の間で推移していた

が、2000 年代に急激な増加がみられ、2008 年には 5,000 万個体を上回り、その後 2018

年まで高い資源量を維持している。仔魚（全長 4–11 mm）は主に浮遊性のカイアシ類

を摂餌し（永沢, 1990; 平岡ほか, 2009）、成魚の摂餌生態は限られているが（Hayase and 

Hamai, 1974; Yamamura et al., submitted）、カレイ科の中では大型な口器や、無眼側から

も観察できる左眼などの形態から、魚食性が強い捕食者であることが伺える。 

 

ところで、スケトウダラは世界的に漁獲量が多い重要水産資源の一つであるが、本邦

噴火湾を主産卵場とするスケトウダラ太平洋系群の資源量は 2012 年以降減少傾向に

ある。スケトウダラも多くの海産魚類と同様に、その初期生活期の生残率の年変動が

資源量変動に大きな影響を及ぼすと考えられており、その初期減耗に影響を及ぼす要

因の特定が求められている（Yokota et al., 2016; 境ら, 2023）。Funamoto et al.（2013）

は、本系群の加入量は、親魚量よりもむしろスケトウダラ成魚、マダラ Gadus 

macrocephalus やカラスガレイ Reinhardtius hippoglossoides の CPUE のほうが良く説明

でき、これら底生魚類からの捕食が加入に重要な影響を及ぼしていると推定している。 
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ソウハチはカレイ科魚類の中では特異的に、海底を離れ、漂泳区を活発に遊泳するこ

とが知られ（Yan et al., 2020）、春–夏にかけて、噴火湾における音響調査のエコーグラ

ムには、群れをなして表–中層まで浮上する本種の魚探反応が記録されている（Fig. 1–

1）。また浮上したソウハチは、着底前のスケトウダラ稚魚を含む漂泳性の餌を捕食す

ると考えられており（Yan et al., 2018b）、その捕食が加入量を低下させているかもしれ

ない（三原, 2002）。そのため、ソウハチのスケトウダラ稚魚への捕食圧の解明が急務

となっている。 

 

ソウハチの北海道太平洋沿岸における胃内容物重量組成は Yamamura et al.（submitted）

によって、すでに明らかになっている。そのため、本種の分布水温、胃内容物排出速

度および代謝量を明らかにできれば、摂餌速度の推定が可能となり、漂泳摂餌に特徴

づけられる本種の摂餌生態への理解が深まるだろう。 

 

ソウハチが表中層に分布するスケトウダラ稚魚を捕食するには、海底を離れなければ

ならない。そのため、本種がなぜ海底より浮上するのかという問いに対して、いつ、

どのような条件で浮くのか、本種の特異な生態の作動機構について調べることは、ソ

ウハチ–スケトウダラ稚魚間の捕食–被食関係の理解を深めるだろう。 

 

ソウハチが海底より浮上することは、鉛直移動の観点からも興味深い。鉛直移動は多

くの魚種で観察される行動であり、その作動機構について多数の研究がなされてきた。

例えば、ハダカイワシの一種 Benthosema glaciale では、餌密度の鉛直的な変化に影響

を受けて日周鉛直移動を行うことが知られる（Dypvik et al., 2012）。また、カワメンタ

イの一種 Lota lota は日周鉛直移動に伴う水温差を利用することで、エネルギー収支、

摂餌機会および捕食回避を有利にしているとの報告もある（Harrison et al., 2013）。し

かし、本種を含むカレイ科魚類の鉛直移動についての知見はほぼ皆無であり、その実

態は未だ不明である。そのため、本種が浮上する作動機構の解明することは、鉛直移

動に関する研究の進展に貢献できるかもしれない。  
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Figure 1–1. Echogram of a 70 kHz echo sounder recorded in Funka Bay during the daytime on 

May 12, 2021. The echoes surrounded by circles represent the schools of pointhead flounder 

Cleisthenes pinetorum.  
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ソウハチが浮上する作動機構について、以下 3 つのエネルギー動態に関連した仮説を

設定した。 

 

まず 1 つ目に、暖かい表層で摂餌したほうが消化が速く、獲得エネルギーが多く有利

だからという水温依存的なメカニズムである。消化は、消化酵素の活性に大きく依存

するため、ほとんどの魚種の胃内容物排出速度は水温上昇とともに増加する

（Andersen, 1999; Jobling, 1980）。ソウハチの摂餌速度が胃内容物排出速度に依存する

とき、海底よりも水温の高い漂泳区で消化を行った方が摂餌速度が速くなり、成長や

繁殖により多くのエネルギーを配分できるだろう。 

 

2 つ目として、摂餌に最適なサイズの餌が漂泳区に分布していることも要因となり得

る。ソウハチの潜在的な餌生物であるスケトウダラの稚魚は、おおよそ全長 70 mm か

ら 85 mm 前後で着底するため、漂泳区には海底よりも小さいサイズの個体が分布し

ている(中谷 & 前田, 1987)。餌のサイズは、発見し易さ、捕獲し易さや飲み込み易さ

などの、捕食成功率に関わる要因に影響を及ぼすことが知られ、多くの魚種がサイズ

選択的な捕食を行うことが知られる（Hambright, 1991; Hauss et al., 2023）。ソウハチに

とって、着底前のスケトウダラ稚魚のサイズが最適餌サイズである可能性がある。こ

のように、行動学的な要因が本種の浮上と関係しているかもしれない。 

 

3 つ目として、海底から漂泳区に移動するためのエネルギーコストも無視できない。

海底よりも漂泳区のほうが成長・繁殖に有利な環境であったとしても、海底から漂泳

区に移動するためのエネルギーコストが漂泳区で獲得あるいは節約できるエネル

ギーを上回っていれば、本種が浮上することは適応的とはいえない。本種は、他のカ

レイ科魚類よりも体密度が小さく、浮上のためのエネルギー消費を抑えているかもし

れない。実際に、深海性板鰓類 Etmopterus molleri、Etmopterus spinax および Isistius 

brasiliensis は、巨大な肝臓に比重の低い脂質を蓄えることにより、自身の体密度を海

水よりも小さくし、浮上にかかるエネルギーコストを抑制している可能性が指摘され
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ている（Bone & Roberts, 1969; Pinte et al., 2019）。このように、体密度が浮上し易さを

説明するかもしれない。 

 

本研究では、このような疑問に対して、スケトウダラ稚魚を捕食したソウハチの生理・

行動を調べ、捕食に関する生理・生態学的な理解を深めることを目的とした。 

 

本研究の構成 

2 章では、エネルギー動態に及ぼす水温の影響を論じるために必要な、ソウハチの分

布水温を明らかにするとともに、本種の分布規定要因について論じた。3 章では、獲

得エネルギーの上限および下限値である、胃内容物排出速度および食物要求速度と水

温の関係を調べた。4 章では、エネルギー動態と直接関連する、本種の代謝量を明ら

かにした。特に、代謝量の中で大きな割合を占める、基礎代謝および特異動的作用を

推定し、水温との関係を考察した。5 章では、捕食の行動学的な側面に注目し、ソウ

ハチのスケトウダラ稚魚への餌サイズ選択について調べた。6 章では、カレイ科魚類

の体密度と食性の間の関係を調べ、本種の浮上に関わる浮力との関連を検討し、その

適応的意義を考察した。7 章では、2 章で得られた分布水温に、3 章および 4 章で得ら

れた摂餌速度モデルを適用し、ソウハチのスケトウダラ稚魚に対する捕食圧を推定す

るとともに、本種が行う浮上について、生理・生態学的な側面からその適応的意義を

考察した。  
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2章 ソウハチの生物量と水温 

 

はじめに 

ソウハチのエネルギー動態の水温依存性の解明にあたり、本種が着底および浮上して

いるとき、どのような水温に分布しているのか、またその分布水温が及ぼす影響を調

べる必要がある。本章では、16 年間に亘るソウハチ生物量の地理的および時間的な変

動を明らかにし、水温を含む分布規定要因について検討した。 

 

材料・方法 

試料採集 

北海道太平洋岸沖合において、2007–2022 年の 6–7 月に水産教育研究機構水産資源研

究所が調査船第五開洋丸を用いて実施した「スケトウダラ音響トロール調査」により

収集されたトロール試験操業および海洋観測資料を用いた（Fig. 2–1）。曳網時間（ワー

プセットから曳網開始の間隔）および船速はそれぞれ 1–60 分および 2.4–4.3 ノット

（4.4–8.0 km h−1）の範囲にあった。曳網方法は魚探反応に対応した着底または離底（中

層）曳きであった。採集された漁獲物は、船上で同定し、種毎に計数し重量を測定し

た。各曳網時における袖網上部の水温と袖網間隔を、それぞれに設置したセンサーに

より計測した。 

 

数値解析 

ソウハチの出現した調査点について、曳網開始および終了時の位置情報から曳網距離

［km］を求め、袖網間隔［m］を乗じて曳網面積を求めた。各調査点における本種の

重量［kg］を曳網面積で除すことで、生物量［kg km−2］を求めた。トロールネットの

採集効率は 1 を仮定した。分布水温について、各調査点のソウハチの生物量によって

加重平均した水温（WMT）を着底試料および中層試料それぞれについて以下の（1）

式により求めた。 

 

𝑊𝑀𝑇 =
∑ (𝑇𝑖×𝐷𝑖)𝑖

∑ 𝐷𝑖𝑖
 Eq.（1） 
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Figure 2–1. Map showing locations of bottom (red) and mid-water (blue) trawling stations along the Pacific coast of Hokkaido, Japan, from 

2007 to 2022.  
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ここで、Tiおよび Diはそれぞれ調査点 i における袖網水温［℃］およびソウハチ生物

量［kg km−2］を表す。また、ソウハチは群れで遊泳することがあり、トロール調査に

おいて、1 回の曳網で 1 トンを超えて漁獲されることがある。このような偶発的な大

量漁獲により、データの分散が過大となることを避けるため、4 乗根変換した生物量

を用いて解析を行った。 

 

ソウハチの生物量に影響を及ぼす要因を調べるため、ソウハチの生物量［kg km−2］を

目的変数、緯度、経度、袖網水温、スケトウダラ 0 歳魚の生物量［kg km−2］および年

を説明変数とした一般化線形モデルを構築し、ステップワイズ法により AIC 最小の

モデルを選択した。解析には、R 4.2.3 下の lme4 パッケージの lmer 関数を用いた。 

 

結果 

水温環境 

初夏にあたる 6–7 月の底層水温は年と海域により変化し、噴火湾は他海域に比べ高い

傾向を示した（Fig. 2–2）。海域全体の平均水温は 2007 年に最も高く（5.7 ± 3.23℃）、

2011 年に最も低かった（2.4 ± 2.01℃; Table 2–1）。しかし、2007 年から 2022 年におい

て年平均水温は各年で差はなく（分散分析、p > 0.05）、通年平均水温は 4.7 ± 1.76℃だっ

た。生物量と水温の関係を見ると、ソウハチは 1.3–13.7℃で採集され、3–4℃をピーク

に幅広い水温範囲に分布していた（Fig. 2–3；Fig. 2–4）。底層および中層における WMT

はそれぞれ 3.2（n = 150）および 5.5℃（n = 15）で、ソウハチの出現した底層および

中層の平均水温はそれぞれ 4.1 ± 2.08℃および 6.0 ± 2.23℃であり、中層のほうが 1.9℃

高かった（スチューデントの t 検定、p < 0.01; Fig. 2–3）。 

 

生物量 

ソウハチの生物量に対し、年、袖網水温、スケトウダラ 0 歳魚の生物量、緯度および

経度を説明変数とした一般化線形モデルをステップワイズ法によりモデル選択した

ところ、年のみを説明変数としたモデルの AIC が最小となり、ベストモデルとして選  
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Figure 2–2. Bottom temperature distribution off the Pacific coast of Hokkaido during early 

summer, 2007-2022.  
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Figure 2–3. Relationship between water temperature and density of pointhead flounder 

Cleisthenes pinetorum collected by (a) mid-water trawl and (b) bottom trawl nets off the Pacific 

coast of Hokkaido, over the period 2007–2022. The vertical lines indicate weighted mean 

temperature for density of pointhead floudner.  
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Figure 2–4. Thermal distribution of pointhead flounder Cleisthenes pinetorum based on the trawling tows made during 2007-2022 surveys.  
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Table 2–1. Summary of the trawl survey cruises made off the Pacific coast of Hokkaido, by 

Fisheries Research and Education Agency, Japan. Mean bottom water temperature [℃] for each 

cruise is also shown (± standard deviation). 

Year Survey start date Survey end date Number of stations Mean temp. 

2007 8-Jun-2007 6-Jul-2007 64 5.7 ± 3.17 

2008 5-Jun-2008 6-Jul-2008 69 4.6 ± 2.91 

2009 16-Jun-2009 7-Jul-2009 52 4.3 ± 2.95 

2010 18-Jun-2010 7-Jul-2010 48 3.1 ± 1.98 

2011 17-Jun-2011 7-Jul-2011 45 2.4 ± 2.00 

2012 15-Jun-2012 8-Jul-2012 45 3.5 ± 2.98 

2013 15-Jun-2013 7-Jul-2013 50 5.2 ± 6.19 

2014 16-Jun-2014 8-Jul-2014 78 4.0 ± 4.02 

2015 15-Jun-2015 7-Jul-2015 44 4.3 ± 1.95 

2016 15-Jun-2016 7-Jul-2016 30 3.2 ± 1.50 

2017 12-Jun-2017 8-Jul-2017 47 2.8 ± 0.90 

2018 13-Jun-2018 8-Jul-2018 41 4.3 ± 0.86 

2019 10-Jun-2019 9-Jul-2019 62 3.1 ± 1.42 

2020 11-Jun-2020 7-Jul-2020 52 3.0 ± 1.48 

2021 12-Jun-2021 5-Jul-2021 51 3.5 ± 2.27 

2022 15-Jun-2022 9-Jul-2022 51 3.9 ± 1.20 
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択された。（Table 2–2）。本海域のソウハチ生物量は年変化が大きく、2018 年以降、生

物量は増加傾向にあった（Fig. 2–5; Fig. 2–6）。 

 

考察 

浮上したソウハチの WMT は、底層群よりも 2.3℃高かった。噴火湾では、冬季に流

入したオホーツク海を起源とする低温な沿岸親潮水が調査期間である 6 月まで滞留

している（大谷, 1971）。そのため、この低温水が表層に張り出し、底–中層間の水温差

が小さくなった可能性がある。沿岸親潮が高温な津軽暖流水に置き換わる秋季以降に

調査を行うことで、より大きな水温差が検出できるかもしれない。また、ソウハチは

噴火湾外から湾口部に集中して 6–9 月に産卵を行う（栗藤ら, 2005）。調査期間（6–7

月）の本種の空間分布には、産卵に伴う移動が影響したかもしれない。 

 

ソウハチの生物量を最も説明したのは、年であり、その他の水温を含む説明変数はソ

ウハチの分布と関係しなかった。この結果から、本研究で想定した水温やスケトウダ

ラ 0 歳魚の生物量以外の要因が、ソウハチの生物量の規定要因となっていることが示

唆される。本種の再生産成功率は毎年大きく変動する（藤岡・安宅, 2023）。仔稚魚は

環境の影響を受け、その生残が年級群強度に大きな影響を及ぼしている（平岡ほか, 

2009）。このような加入変動や、移動・分散が、水温やスケトウダラ 0 歳魚の生物量

といった環境要因よりもソウハチの豊度規定要因として強く作用しているものと考

えられる。
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Figure 2–5. Density of pointhead flounder Cleisthenes pinetorum collected by the bottom and 

mid-water trawling nets over the period 2007-2022. Circle size indicates density. Crosses 

indicate negative sampling. 
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Figure 2–6. Annual changes in average density of pointhead flounder Cleisthenes pinetorum along the Pacific coast of Hokkaido based on 

area-swept method from 2007 to 2022. 
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Table 2–2. Generalized linear models examining the effects of year, age-0 walleye pollock Gadus chalcogrammus biomass (Pollock) 

[kg km−2], water temperature (Temp) [°C], latitude (Lat), and longitude (Long) on the biomass of pointhead flounder Cleisthenes pinetorum 

[kg km−2] in the collections by bottom and mid-water trawl nets along the Pacific coast of Hokkaido, Japan, from 2007 to 2022. 

Variable R2 AIC ΔAIC 

Year 0.0810 510.0 0.00 

Year + Temp + Lat + Long 0.0889 514.8 4.83 

Year + Pollock + Temp + Lat 0.0841 514.9 4.92 

Year + Pollock + Temp + Long 0.0234 515.2 5.19 

Year + Pllock + Lat + Long 0.0868 515.6 5.64 

Year + Pollock + Temp + Lat + Long (full model) 0.0884 517.0 7.03 

Pollock + Temp + Lat + Long 0.0883 525.6 15.58 
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3章 ソウハチの胃内容物排出速度と 

食物要求速度に及ぼす水温の影響 

 

はじめに 

胃内容物排出速度（Gastric Evacuation Rate：以下 GER とする）は、単位時間あたりに

胃から腸へ押し出される胃内容物の重量として表される指標である。周りに利用でき

る餌が十分にあったとしても、胃から腸へ食物が押し出されない限り、胃へ餌を詰め

込むことができないので、捕食者はそれ以上摂餌することができなくなる。そのため、

GER は摂餌速度の上限と考えることができる。魚類の摂食速度は、一般に、野外調査

によって得られた胃内容物重量組成と、室内実験で得られた GER を掛け合わせるこ

とにより計算される（Elliott & Persson, 1978; Sorell et al., 2017; Schmitt et al., 2021）。そ

のため、GER は摂餌速度を推定するうえで欠かせない。しかし、GER が推定されて

いる魚種は限られ、カレイ科魚類成魚では、ダブ Limanda limanda（Gwyther and Grove, 

1981）、サマーフラウンダーParalichthys dentatus （Stehlik et al., 2021）、プレイス

Pleuronectes platessa（Basimi & Grove, 1985）、ターボット Scophthalmus maximus（Krog 

& Andersen, 2009）が既知である。現状として、GER の不明な魚種の摂食量の推定に

は、その魚種の近縁種の GER を代わりに用いることが多い。実際には、サケ科魚類、

カレイ科魚類、タラ科魚類といった科レベルの分類群内で、特定の魚種の値が用いら

れている（Bromley, 1994）。しかし、胃内容物排出に関わる研究が進むにつれて、近縁

種でも GER が大きく異なることがわかってきた。例えば、アブラツノザメ Squalus 

suckleyi の GER（10℃において 0.024; Jones & Geen, 1977）は、同じく小型のサメ類で

ある Scyliorhinus canicular のそれ（15°C において 0.009; Sims et al., 1996; Stehlik et al., 

2021）よりも 2 倍以上高い。そのため、高精度な摂餌速度の推定には魚種ごとに GER

を求める必要がある。 

 

ソウハチの GER は他のカレイ科魚類と異なる可能性がある。なぜなら、ソウハチは

冷たい海底を離れ、表中層まで浮上して摂餌する特異な生態を持っている。そのため、

海底生活を送る他の冷水性のカレイ科魚類よりも最適な水温環境を選択できる能力
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を有しているかもしれないからである。この仮説の下、ソウハチの GER を明らかに

することは、本種の摂餌速度、ひいてはスケトウダラ稚魚への捕食速度を推定するう

えで重要な課題である。 

 

変温動物である魚類の GER は水温に依存する（Jobling et al., 1977；Khan, 2022）。胃内

容物排出は、水温依存的な酵素活性を有する消化酵素による消化を伴うため、多くの

魚種で水温の上昇とともに GER が高くなることが知られるが（Jobling, 1981）、いく

つかの種では両者の関係は単峰型を示し（Khan & Seyhan, 2019；Khan, 2022）、高水温

でむしろ低下する。このように、GER の水温応答は魚種や測定する水温幅によって異

なる。 

 

水温と GER の関係の解明を試みる研究が今まで多く行われ、GER の水温依存性（10℃

の水温上昇に伴う GER の変化倍率：以下 Q10とする）は魚種により大きく異なること

が分かってきた。例えば、ティラピアOreochromis niloticusのQ10は 1.7（Azaza & Dhraief, 

2020）だが、パイクパーは 4.5（Koed, 2001）と、2 倍以上高い。しかし、このような

GER の水温依存性の違いを支配する要因はいまだ不明である。胃内容物排出はエネ

ルギー消費を伴う活動であるため（Vahl, 1979）、魚種間のエネルギー活動の違いに関

係している可能性がある。そのため、これらのエネルギー活動の水温依存性は、高水

温耐性などの指標の差異に反映されるかもしれない。ここでの高水温耐性とは、魚が

水平な体位を維持できる上限水温を示す（Kikuchi et al., 2019）。一般に底生魚類より

も漂泳性魚類の方が水温耐性が低い。この理由として、仔稚魚期を漂泳区で過ごし、

成長とともに海底生活に移行するといった、生活史を通して大きな水温環境を経験す

る底生魚類の方が、生涯漂泳区で生活する漂泳性魚類よりも水温変動に対する感受性

が低いためと考えられている（Kikuchi et al., 2019）。水温耐性と同様に、エネルギー

活動のひとつである GER の Q10 値も、漂泳性魚類よりも底生性類の方が低い可能性

がある。実際に、90 年代までの研究では、GER の Q10値は 2–3 の範囲であったと報告

されている（Bromley, 1994）が、当該分野の研究が進むにつれ、タイセイヨウニシン

Clupea harengusのQ10=10.3やタイセイヨウサバ Scomber scombrusのQ10=4.1（Temming, 
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2002）のような漂泳性の魚種では、より高い Q10値が報告されていることとも整合性

がある。しかし、これら海産魚類成魚の GER の Q10を包括的に比較した研究はない。 

 

食物要求速度（Maintenance ration: 以下 MR とする）は体重を維持するのに必要な単

位時間あたりの餌の量として定義される指標であり（Wurtsbaugh & Davis, 1977）、MR

を達成する代謝速度は基礎代謝に近似できる。そのため、魚が成長するためには MR

以上の摂餌速度を維持しなければならない。したがって、MR は摂餌速度の下限とみ

なすことができる。ソウハチの MR を明らかにすることで、ソウハチのスケトウダラ

稚魚に対する捕食速度の下限値を求めることができる。そのため、MR はソウハチの

スケトウダラに対する捕食インパクトを評価する重要な指標となるだろう。MR は魚

種によって異なり、例えば、マダラ Gadus macrocephalus の MR は 6℃において 50 J g−1

（Paul et al., 1990）であるのに対し、コガネガレイ Limanda aspera の MR は同じ水温

で 15 J g−1（Smith et al., 1991）であり、これら冷水性魚種の MR の間には 3 倍以上の

差がある。このように、MR の種間変動は大きいことが予想されるため、魚種ごとに

推定する必要がある。 

 

MR に及ぼす水温の影響に関しても様々な魚種で調べられており、その Q10 値は種間

で大きく変動する。例えば、タイセイヨウオヒョウ Hippoglossus hippoglossus および

スケトウダラの Q10値はそれぞれ 3.6 および 1.8 である（Johnston and Mathias, 1996；

Jonassen et al., 1999）。摂取した餌のうち、成長や成熟に利用できるのは基礎代謝量を

差し引いた部分、すなわち GER と MR の差分であるため、MR の大きさもまた成長

速度に大きく影響する。以上のように、水温変動は、GER と MR の変化を通じて成長

速度を制限する可能性がある。 

 

本章では、ソウハチが及ぼすスケトウダラ稚魚への捕食圧を推定する基礎的知見を得

るため、ソウハチの摂餌速度のそれぞれ上限・下限である GER および MR を調べる

ことで、摂餌速度に及ぼす水温の影響を明らかにすることを目的とする。 
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材料・方法 

試料採集 

本研究で用いたソウハチの生体を、2019 年 6 月に、北海道噴火湾（緯度 42.41°N、経

度 140.82°E）において北海道大学付属練習船うしお丸（179 トン）を用いて釣獲した。

採集個体を直ちに船内の 200L 水槽に入れ、函館市国際水産・海洋総合研究センター

（以下、海洋センターとする）に移送した。また、2019 年 6 月に、函館市古部沿岸に

設置された定置網のスケトウダラ稚魚をソウハチの餌生物として用いた。 

 

飼育環境 

採集、移送したソウハチとスケトウダラ稚魚を，函館市水産海洋研究センターの黒色

5 トン水槽と 200L 水槽にそれぞれ収容した。各水槽には施設に面する函館湾の海水

をどちらも 0.5L min−1の流速で供給した。水温は，冷却装置（ZRW400、ゼンスイ株式

会社）を用いて，6 月の函館湾の表層水温に近い 13 ± 1.0℃に維持した。日周期は

12L/12D とし、水槽上部に設置した蛍光灯（水面照度 148 lx）とタイマーにより設定

した。ソウハチとスケトウダラには、共にツノナシオキアミ Euphausia pacifica また

はオキアミ目チサノエッサ属の 1 種 Thysanoessa inermis および配合飼料（おとひめ C-

1、日清丸紅飼料株式会社）を毎日給餌した。 

 

消化実験 

実験環境 

消化実験を、初夏の噴火湾の表層、中層、底層の温度を反映した 3 つの温度条件（4、

9 および 14℃）で行った（渡野辺・奥村, 2020）。魚は実験前に 7 日間、これらの水温

に馴化させた。目の欠損や体表の損傷などの異常が認められた個体は実験から除外し

た。まず、給餌に先立ち、ソウハチとスケトウダラ稚魚の体長と体重をそれぞれ精度

1 mm および 0.1 g で測定した。胃内容物排出時間を測定するため、ソウハチの各個体

にスケトウダラ稚魚（平均体重±標準偏差＝5.6±0.79 g）を 1 個体ずつ給餌した。各水

温区において、給餌の 3–120時間後に、各個体をフェノキシエタノールで麻酔した後、

安楽死させて胃を摘出した。胃内容物を 10%ホルマリン溶液で固定し、2 日後に胃内
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容物の湿重量を測定した。スケトウダラ稚魚はホルマリン溶液中で脱水されることが

知られる（Theilacker & Porter, 1995）。そこで、脱水による湿重量の減少を補正するた

め、ホルマリン固定前後のスケトウダラ稚魚（n=216）の湿重量を測定し、両者の関係

を線形モデルにより推定し、（2）式を求めた（Fig. 3–1）。（2）式を用いて胃内容物中

の稚魚の重量を補正した。 

 

Wwet = 1.0233 Wfix + 0.0095 Eq. （2） 

 

ただし、Wwetおよび Wfixはホルマリン固定前および後のスケトウダラ稚魚の湿重量［g］

である。 

 

数値解析 

消化モデル 

胃内容物排出速度は、一般モデル（Temming & Andersen, 1994）を用いて推定した。

GER が胃内容物重量にのみ影響され変動すると仮定すると、排出前の胃内容物重量

に対する t 時間後の胃内容物重量割合（S）と時間（t）の関係は： 

 

𝑑𝑆𝑡

𝑑𝑡
= −𝐺𝐸𝑅 ∙ 𝑆𝑡

𝐵  Eq. （3） 

 

ここで、St は時刻 t における胃内容物割合、GER は胃内容物排出速度［h−1］、B は消

化特性を決定するパラメータであり、以下の通りである。 

a）B < 0: 胃内容物重量が小さいほど胃内容物排出速度が速くなる（Fig. 3–2a）。 

b）B = 0：GER は排出時間に関わらず一定であり、S と t の関係は線形となる。ホ

ワイティング Merlangius merlangus での適用例がある（Seyhan & Grove, 1998）

（Fig. 3–2b）。 

c）B = 0.5：平方根モデルと呼ばれ、胃内容物を円柱と仮定し、円柱の体積の減少を

胃内容物排出と仮定するモデルである（Andersen & Beyer, 2005b）。  
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Figure 3–1. Body weight of walleye pollock Gadus chalcogrammus before and after fixation 

in 10% formalin solution for 2 d. The relationship between body weight of pollock before 

(Wwet) and after fixation (Wfix)  Wwet= 1.0233 Wfix + 0.0095.  
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Figure 3–2. Relationship between stomach contents remaining and elapsed time with different 

values of the shape parameter B.  
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ニジマス Oncorhynchus mykiss やロシアチョウザメ Acipenser gueldenstaedtii の GER

推定に用いられてきた（Khan, 2022; Mazlum & Alabdullah, 2020; Fig. 3–2c）。 

d）B = 0.67：表面積依存モデルと呼ばれる。胃内容物は表面から内側に向かって消

化されるため、GER はある時間の胃内容物の表面積に依存するとしたモデルであ

る（Salvanes et al., 1995）。つまり、胃内容物排出が胃から腸への物理的な押し出

しではなく、消化酵素による化学的な分解であるとき、このモデルに則り、多く

の魚種がこの消化様式をとる（Bernreuther et al., 2009; Fig. 3–2d）。 

e）B = 1：GER と胃内容物重量が比例する。S と t は指数曲線で表される。オヒョウ

の消化はこの様式に従う（Hurst, 2004; Fig. 3–2e）。 

f）1 < B: S と t の関係は（e）と同様であるが、胃内容物重量の影響がより強く、曲

線の凸度が大きくなる（Fig. 3–2f）。 

（3）式を積分して、 

 

𝑆𝑡 = [1 − 𝐺𝐸𝑅(1 − 𝐵)𝑡](1−𝐵)−1
 （if B≠1） Eq. （4） 

 

St = e−GERt （if B=1） Eq. （5） 

 

St に及ぼす水温および体重の影響がそれぞれ指数関数的およびべき乗関数的である

とき、（4）式および（5）式中の GER はそれぞれ、 

 

 𝐺𝐸𝑅 = 𝜌𝑀𝛾𝑒𝛿𝑇 Eq. （6） 

 

上式で、M は体重［g］、T は水温［℃］、ρ は餌生物固有のパラメータ、γ は体長パラ

メータ、δ は水温係数である。（6）式を（4）式および（5）式に適用すると、 

 

𝑆𝑡 = [1 − 𝜌𝑀𝛾𝑒𝛿𝑇(1 − 𝐵)𝑡]
(1−𝐵)−1

 Eq. （7） 

 

𝑆𝑡 = 𝑒−𝜌𝑀𝛾𝑒𝛿𝑇𝑡 Eq. （8） 
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となる。パラメータ B、ρ、γ、ς は、異なる水温区（T）［℃］および体重（M）［g］の

個体を用いた消化実験から得られる、摂餌後の経過時間（t）ごとの胃内容物重量割合

（S）を、（7）式に代入して推定した。 

 

GERの Q10のレビュー 

続いて、Q10を推定することで、GER の水温依存性を評価した。Q10は実験の水温区ご

との水温（T1 および T2）とその時の GER 値を用いて求められる。また、Q10 は GER

と水温の間の指数関数的な関係を仮定しているため、（7）および（8）式中の δ を用い

て、以下のように求められる。 

 

𝑄10 = (
𝐺𝐸𝑅1

𝐺𝐸𝑅2
)

10

(𝑇2−𝑇1)
≈ 𝑒10𝛿 Eq. （9） 

 

各魚種の GER の Q10は、各文献に記載された Q10値、あるいは文献中に記載された異

なる水温区で求められた GER 値を用いて（9）式より算出した Q10値を用いた。 

 

摂餌実験 

実験環境 

自然環境下において、群れを成して摂餌を行うマアジ Trachurus japonicus は、少数の

個体で給餌を行うと、十分な個体数を用いた時よりも摂食量が少なくなる（石渡, 

1979）。ソウハチも群れで摂餌を行うと考えられているため（福島県, 2022）、限られ

た個体数で飼育した場合、摂餌量が過小評価される可能性がある。そこで、20 個体以

上を同一の水槽で飼育して給餌実験を行った。水温を 0.5℃ day−1ずつ増減させ、目標

水温に到達してから 1 週間馴化させた（Handeland et al., 2008; Fang et al., 2010）。スケ

トウダラを飼料として入手することができなかったため、ナンキョクオキアミ

Euphausia superba で代用した。オキアミを 1 日 1 回、21–25 個体のソウハチが入った

5 トン水槽に 1 個体ずつ投入し、ソウハチの ID と捕食されたオキアミの数を記録し

た。各給餌前にオキアミの総重量を測定し、個体数で割って個々のオキアミの重量を
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推定した。4、9 および 14℃で、それぞれ 21 個体（BW 84–343 g、TL 225–378 mm）、

21個体（BW 77–326 g、TL 223–373 mm）および25個体（BW 122–421 g、TL 240–368 mm）

のソウハチを 58 日、49 日および 62 日間に亘って給餌した（Table 3–1）。すべての魚

の全長および体重を、実験の開始時および終了時に測定した。 

 

解析 

成長速度（SGR）および摂食速度（Ration）は以下の式で定義した。 

 

𝑆𝐺𝑅 = [𝑙𝑛(𝑊2) − 𝑙𝑛(𝑊1)] × (𝑡2 − 𝑡1)−1 Eq. （10） 

 

𝑅𝑎𝑡𝑖𝑜𝑛 = 𝐶𝑡(𝑡2 − 𝑡1)−1 Eq. （11） 

 

W1および W2は給餌実験開始および終了時の体重［g］、t1および t2は実験開始日［day］

および終了日［day］を表す。Ctはその個体が摂餌した総摂餌量［g］を示す。 

SGR に及ぼす摂餌速度の影響を、線形モデルを用いて推定した。モデルの傾きは転換

効率（NCE; Jones and Hislop, 1978; Temming and Herrmann, 2009）、x 切片は MR、y 切

片は異化速度（CR）を表わす（Jones and Hislop, 1978; Nakagawa et al., 2011）。NCE は

体重増加量［g］を成長に配分される摂餌量［g］で割って算出されるもので、これは

摂取した餌の量から基礎代謝に利用された量、運動や特異動的作用などの活動に利用

された量を差し引いたエネルギー量に等しい（Klaoudatos & Apostolopoulos, 1986）。線

形モデルの傾きと y 切片に及ぼす水温の影響を、階層的重回帰分析によって調べた。 

 

摂餌速度の上限値と下限値の差を調べるため、GER と MR を各温度で比較した。カロ

リーベースでGERとMRを比較するため、オキアミのエネルギー価は 4083 J g−1（Davis, 

2014）、スケトウダラ稚魚のエネルギー価は 4000 J g−1（Kooka & Yamamura, 2012）と

した。総転換効率（GCE）は以下の（12）式のように各個体の実験期間を通した体重

増加量［g］を総摂餌量［g］により割ることで推定した（Pérez-Casanova et al., 2009; 

Imsland et al., 2006）。 
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𝐺𝐶𝐸 = [
𝐵𝑜𝑑𝑦 𝑤𝑒𝑖𝑔ℎ𝑡 𝑖𝑛𝑐𝑟𝑒𝑎𝑠𝑒(𝑔)

𝐹𝑜𝑜𝑑 𝑐𝑜𝑛𝑠𝑢𝑚𝑒𝑑(𝑔)
] × 100 Eq. （12） 

 

結果 

消化実験 

実験環境 

実験に使用したソウハチの体重は 116–280 g であった（Table 3–1）。ソウハチはスケト

ウダラの稚魚を自発的に摂餌した。摂餌後、ほとんどの個体は水槽の底で活動しない

ままじっとしていた。水温が高いほど、胃内容物が排出される時間が短かった。4℃

で摂餌後 144 時間には胃内容物の 21.5%が残存していたが、14℃で摂餌後 24 時間で

の残存量は 0.2%であった（Fig. 3–3）。 

 

消化モデル 

胃内容物排出モデルの各パラメータを、式 5 に基づくモデルとして Table 3–2 に示し

た。胃内容物排出モデルは以下の（13）式ように推定された： 

 

𝑆𝑡 = [1 − 0.000199𝑀0.581𝑒0.189𝑇（1 − 0.646）𝑡]
（1−0.646）

−1

 Eq. （13） 

 

形状パラメータ B の 5900C でそれぞれ 208、81 および 32 時間となった（Table 3–3）。

GER と水温の関係は、次式で表され、水温上昇とともに GER は指数関数的に増加し

た（Fig. 3–4）。 

 

GER = 0.00417e0.189T Eq. （14） 
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Figure 3–3. Gastric evacuation of the pointhead flounder Cleisthenes pinetorum fed juvenile walleye pollock Gadus chalcogrammus under 

different ambient temperatures: 4°C (circle), 9°C (triangle) and 14°C (diamond). The curves for each temperature were determined using a 

general model based on a body weight of 189.1 g: St = [1−0.00000716M0.581 e0.189T t]2.78, where St is the stomach content proportion, M is the 

body weight (g), and t is the time elapsed after feeding (h).  
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Figure 3–4. Relationship between the gastric evacuation rate (GER) and temperature (T) estimated using a general model. When body weight 

was 189.1 g, the relationship was estimated to be 𝐺𝐸𝑅 = 0.00417𝑒0.189𝑇 .  



 

 

3
1
 

Table 3–2: Parameter estimates of the general model for pointhead flounder Cleisthenes pinetorum; B: shape parameter, GER: gastric 

evacuation rate [h−1], ρ: prey-specific parameter, δ: temperature coefficient, λ: body size parameter. The residual sum of squares (RSS) and 

adjusted r2 are also shown. Values in parentheses were fixed in the estimates. 

 General model: 𝑆𝑡 = [1 − 𝜌𝑀𝛾𝑒𝛿𝑇(1 − 𝐵)𝑡]
(1−𝐵)−1

 

 B GER ρ δ λ RSS Adj. r2 

All data 0.646 - 0.000199 0.189 【0.390】 0.274 0.87 

4°C 【0.646】 0.0085 - - - 0.096 0.76 

9°C 【0.646】 0.0203 - - - 0.097 0.79 

14°C 【0.646】 0.0624 - - - 0.071 0.88 
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Table 3–3: The gastric evacuation times [h] for different stomach content proportions in pointhead flounder Cleisthenes pinetorum under 

different ambient temperatures (4°C, 9°C and 14°C) based on the parameters shown in Table 3–2. 

 Proportion of evacuation 

Temperature 25% 50% 75% 95% 

4°C 30.8 69.3 123.5 208.2 

9°C 12.0 26.9 48.0 81.0 

14°C 4.7 10.5 18.7 31.5 
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δ = 0.189 を使用して計算した場合、ソウハチの Q10は 6.55 と推定された。 

 

胃内容物排出速度（GER）の Q10のレビュー 

Fig. 3–5 と Table 3–4 は、Table 3–4 に示された 22 報の論文による温帯–亜寒帯に分布

する 7 科 12 種成魚の GER の Q10をまとめたものである。これらの種の GER の Q10は

1.5–12.2 の範囲にあった。Q10値は、漂泳魚類（平均 ± 標準偏差：5.9 ± 1.71、p < 0.01、

スチューデントの t 検定；Fig. 3–5、Table 3–4）よりも、底生魚類（2.4 ± 0.32）の方が

低かった。底生魚類では、カレイ科魚類の Q10 値は幅広い範囲に及んだ（1.7–6.6；

Table 3–4）。ソウハチの Q10（6.6）は、底生魚類の中では最も高かったが、漂泳魚であ

るタイセイヨウニシン Clupea harengus（12.2）やタイセイヨウサバ Scomber scombrus

（7.4）よりも低かった（Table 3–4）。 

 

摂餌実験 

実験環境 

ほとんどの個体は水槽の底にとどまり、投餌した際に、摂餌のため水面に浮上した。

1 つの水槽で複数の魚が自発的に摂餌したため、実験期間中の摂餌量は個体によって

異なった。4、9 および 14℃では、摂餌量は 0−1.86、0.02−2.91 および 0−3.02 g day−1で

あり、体重増加はそれぞれ−0.12∼0.290.44、−0.15∼0.610.44 および−0.32∼0.44 g day−1で

あった。体長はどの温度でも有意な増加は見られなかった（スチューデントの t 検定、

p > 0.05）。 

 

成長に関わる指標 

摂餌量の増加とともに SGR は線形に増加した（Fig. 3–6; Table 3–5）。SGR を目的変数

とし、飼料および温度を説明変数として階層的重回帰分析を行った結果、SGR と摂餌

速度の関係の傾き（NCE）は温度によって有意な差はなかった（p > 0.05）が、y 切片

には温度による有意な差が観察された（p < 0.05）（Table 3–5）。y 切片（異化速度：

CR、%BW day−1）は水温の上昇（t、℃）とともに 0.072 から 0.172%BW day−1に増加

した（4 から 14℃；CR = 0.01t + 0.0337、R2 = 0.99）（Table 3–5）。x 切片（MR、%BW day−1）

は水温の上昇とともに増加し、Q10値は 2.04（MR = 0.0469t + 0.2259、R2 = 0.99）であっ  
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Figure 3–5. Relationship between the experimental temperature range and the effect of a 10 °C 

temperature increase on the gastric evacuation rate (Q10) in adult temperate marine fishes. The 

red and blue lines represent pelagic-feeding and demersal-feeding fishes, respectively. The 

letters and numbers represent the scientific name and source number in Table 3–4, respectively. 

CP: Cleisthenes pinetorum, CH: Clupea harengus, SS: Scomber scombrus, GM: Gadus morhua, 

SA: Salvelinus alpinus, SM: Scophthalmus maximus, PP: Pleuronectes platessa, LA: Lophius 

americanus, SqA: Squalus acanthias, LL: Limanda limanda, MM: Merlangius merlangus, PD: 

Paralichthys dentatus.
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Figure 3–6. Relationship between the ration (%BW day−1) and specific growth rate (SGR; %BW day−1) for each individual at 4 °C (〇), 

9 °C (△), and 14 °C (◇). Lines were estimated by a linear model for each temperature (blue, 4°C; green, 9°C; red, 14 °C). The slopes, x-

intercept, and y-intercept of each line indicate the net conversion efficiency, maintenance ration (%BW day−1), and catabolic rate (%BW 

day−1). Higher temperatures resulted in higher maintenance rations and catabolic rates, whereas net conversion efficiency did not differ 

significantly among temperatures.  
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Table 3–4: Review of the effect of a 10°C temperature increase (Q10) on the gastric evacuation 

rate (GER) and B value (B) among adult temperate marine fishes. feeding habitat, body size 

range, and range of experimental temperature (temp) [°C]. 

Scientific name Common name Order Feeding habitat Body size Q10 temp No. 

Squalus acanthias Spiny dogfish Squaliformes Demersal 2228–3950 g 2.7 12–15 [1] 

Clupea harengus Atlantic herring Clupeiformes Pelagic 310 ± 44.8 g 12.2 6.2–8.1 [2] 

Clupea harengus Atlantic herring Clupeiformes Pelagic 16–28 cm 3.9 5–18 [3] 

Salvelinus alpinus Arctic char Salmoniformes Pelagic 40–100 g 3.3 6–14 [4] 

Gadus morhua Atlantic cod Gadiformes Demersal 180–2330 g 3.7 1–10 [5] 

Gadus morhua Atlantic cod Gadiformes Demersal 1000–1500 g 3.0 10.5–15.4 [6] 

Gadus morhua Atlantic cod Gadiformes Demersal 262–2066 g 2.9 1–14 [7] 

Gadus morhua Atlantic cod Gadiformes Demersal 150−375 g 1.5 2–15 [8] 

Merlangius merlangus Whiting Gadiformes Demersal 57–606 g 2.3 6–15 [9] 

Merlangius merlangus Whiting Gadiformes Demersal 18–33 cm 2.0 10–18 [10] 

Lophius americanus Goosefish Lophiiformes Demersal 2627–6306 g 2.8 10–15 [11] 

Scomber scombrus Atlantic mackerel Scombriformes Pelagic 25–45 cm 7.4 14.5–17 [12] 

Scomber scombrus Atlantic mackerel Scombriformes Pelagic 120–420 g 4.1 9–19 [13] 

Cleisthenes pinetorum Pointhead flounder Pleuronectiformes Pelagic 117–281 g 6.6 4–14 [14] 

Limanda Dab Pleuronectiformes Demersal 35–225 g 2.3 8.5–15.5 [15] 

Limanda Dab Pleuronectiformes Demersal 10–200 g 1.7 8.5–16.4 [16] 

Paralichthys dentatus Summer flounder Pleuronectiformes Demersal 390–1259 g 2.3 15–20 [17] 

Pleuronectes platessa Plaice Pleuronectiformes Demersal 38–380 g 2.4 9.5–15.5 [18] 

Pleuronectes platessa Plaice Pleuronectiformes Demersal 15–200 g 2.0 5–15.5 [19] 

Pleuronectes platessa Plaice Pleuronectiformes Demersal 280–320 g 1.8 2–20 [20] 

Scophthalmus maximus Turbot Pleuronectiformes Demersal 60–700 g 3.2 8–19 [21] 

Scophthalmus maximus Turbot Pleuronectiformes Demersal 254 ± 63 g 2.2 10–19.7 [22] 

[1]: Stehlik et al., 2021, [2]: Årnes et al., 2004, [3]: Temming 1995 (cited in Temming and Herrmann, 2001), [4]: Amundsen and Klemetsen, 

1988, [5]: dos Santos and Jobling, 1995, [6]: Temming and Herrmann, 2003, [7]: dos Santos and Jobling, 1991, [8]: Tyler 1970, [9]: Andersen, 

1999, [10]: Seyhan and Grove, 1998, [11]: Stehlik et al., 2021, [12]: Mehl and Westgård, 1983, [13]: Temming, 2002, [14]: This study, [15]: 

Gwyther and Grove, 1981, [16]: Jobling et al., 1977, [17]: Stehlik et al., 2021, [18]: Basimi and Grove, 1985, [19]: Jobling, 1980, [20]: Edwards, 

1971, [21]: Flowerdew and Grove, 1979, [22]: Krog and Andersen, 2009. 
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Table 3–5. Relationship between growth rate and ration of adult marine fishes. The slope, y-

intercept and x-intercept of the growth equation (g: growth rate f: feeding rate) represent net 

conversion efficiency, catabolic rate and maintenance ration (MR). 

Common name Species 

Property 

(BW  

or age) 

Temp Formula 
MR (%BW 

/day) 
Prey 

No

. 

Walleye pollock 
Gadus 

chalcogrammus 
210–780g 11 g=0.4451f–0.3483 0.7825 

Squids, sandlance, 

pollock  
[1] 

  210–780g 4 g=0.3901f–0.2102 0.5388 
Squids, sandlance, 

pollock 
[1] 

  210–780g 7 g=0.5283f–0.3930 0.7439 
Squids, sandlance, 

pollock 
[1] 

Pacific cod Gadus macrocephals 200–5000g 4.5 g=0.966f–0.442 0.466695 
Herring 

pink shrimp 

[2] 

  200–5000g 6 g=0.589f–0.307 0.509122 
Herring 

pink shrimp 

[2] 

Pointhead 

flounder 
Cleisthenes pinetorum  14 g=0.1969f–0.1722 0.8746 Krill 

[3] 

   4 g=0.1828f–0.0792 0.4333 Krill [3] 

   9 g=0.1921f–0.1273 0.6627 Krill [3] 

Flathead sole 
Hippoglossoides 

elassodon 
0–350g 4 g=0.5019f–0.130 0.259 Herring 

[4] 

Yellowfin sole Limanda aspera 0->301g 10 g=0.4802f–0.199 1.458 Herring [5] 

  0->301g 3 g=0.5403f–0.140 0.259 Herring [5] 

  0->301g 6 g=0.416f–0.201 0.48 Pacific herring [5] 

  0->301g 6 g=0.4002f–0.166 0.415 Herring [5] 

  0->301g 6 g=0.2552f–0.167 0.654 Octopus [5] 

Japanese flounder Paralichthys olivaceus 337g 20 g=0.43f–0.28 0.65 Squid [6] 

Rainbow trout Oncorhynchus mykiss 
2-year 

classes 
9.8 g=1.45f–0.36 0.25  

[7] 

Sockeye Salmon Oncorhynchus nerka 46g 10 g=0.4f–0.4 1  [7] 

Japanese sadine 
Sardinops 

melanostictus 
Age-3 7 g=0.280f–0.304 1.086g/day Krill 

[8] 

  Age-2 7 g=0.424f–0.442 1.042g/day Krill [8] 

  Age-1 20–22 g=0.417f–0.462 1.107g/day Krill [8] 

  Age-1 16–20 g=0.347f–0.508 1.464g/day Krill [8] 

Black scraper Navodon modestus 100–200g 20 g=0.166f–0.01 0.06024 Acetes japonicus [9] 

  12–45g 20 g=0.305f–0.16 0.5245 Acetes japonicus [9] 

  100–200g 28 g=0.159f–0.29 1.8238 Acetes japonicus [9] 

  10.7–89.9g 
18.5–

22.8 
g=0.281f–0.39 1.388 Acetes japonicus 

[9] 

[1]: (吉田 & 櫻井, 1984), [2]: (Paul et al., 1990), [3]: This study, [4]: (Paul et al., 1992), [5]: (Smith et al., 1991), [6]: (Fukuda et al., 2002), 

[7]: (Kinghorn, 1983), [8]: (Noguchi et al., 1990), [9]: (鈴木, 1976).  
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た（Table 3–5）。GCE は温度の上昇とともに減少した（GCE = −1.245t + 16.605、

R2 = 0.78；Table 3–5）。 

 

各指標の他魚種との比較 

ソウハチの摂餌速度と SGR の関係における傾き（転換効率：NCE）と切片（異化速

度：CR）は他魚種よりも低い傾向にあった（Fig. 3–7；Table 3–5）。カレイ科内で比較

しても転換効率と異化速度は低い傾向にあった（Fig. 3–7）。 

 

魚種ごとの NCE と CR の関係を（Fig. 3–7）に示した。図中の数字は水温を表す。CR

は魚種を通じて水温とともに増加する傾向がみられたが、NCE と水温の関係は魚種

によって様々であり、水温とともに増加、あるいは減少するものが認められたほか、

一貫した関係を示さない種（マイワシ、スケトウダラ）も存在した。ソウハチの CR

はいずれの実験水温に関してもウマヅラハギ Thamnaconus modestus に次いで低く、

NCE も最大の魚種が 0.5 以上を達成しているのに対し、0.2 と低かった。 

 

胃内容物排出速度（GER）と食物要求速度（MR）の差 

カロリーベースで比較した、GER と MR の差は、水温上昇ともに急激に増加し、4℃

では 11.7 J g−1 day−1 となり、同水温下の MR（17.6 J g−1 day−1）よりも小さい値をとっ

た。対して、14℃では GER と MR の差は 128.4 J g−1 day−1に増加した（Fig. 3–8）。 

 

考察 

ソウハチのパラメータ B は 0.64 だった。本種の胃内容物排出様式は、パラメータ B

が近値の表面積依存モデル（B = 0.67）が適合すると考えられる。また、ソウハチ（0.64）

と同程度の B 値を持つ魚として、スプラット Sprattus sprattus（0.69；Bernreuther et al., 

2009）やレッドドラム Sciaenops ocellatus（0.68；Gillum et al., 2012）がいる。Årnes et 

al.,（2004）と Temming,（2002）によると、プランクトン食性魚類（タイセイヨウニシ

ンやカタクチイワシ）は B 値が 1 に近いことが多いのに対して、魚食性魚類（例えば、

ホワイティング Merlangius merlangus（Andersen, 1999a）、タイセイヨウダラ Gadus   



 

39 

 

Figure 3–7 Inter-specific comparison of the relationship between daily ration and specific 

growth rate (SGR; upper) and the relationship between catabolic rate (CR) and net conversion 

efficiency (NCE; bottom). The fish species are coded by colors. The numerals in the boxes next 

to the data points on the lower plot indicate the temperature at which the data was obtained. 
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Figure 3–8. Differences between the maintenance ration (J g−1 day−1; grey bars) and gastric 

evacuation rate (J g−1 day−1; white bars) on a caloric basis at different temperatures.  
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morhua（Temming & Herrmann, 2003）、ターボット（Krog & Andersen, 2009）など）は、

B 値が 0.5 近くになる傾向がある。さらに、両者の中間的な食性を示す中間種

（mesophaugous species）；タイセイヨウサバ（Temming, 2002）やマアジ（Temming & 

Herrmann, 2001）は B 値が 0.5 から 1 の間である。この分類によれば、ソウハチは動

物プランクトンや小魚を捕食することから（Yamamura et al, submitted）、中食性魚類と

考えられ、本研究で推定された B 値（0.64）はこの分類と一致した。 

 

ソウハチの Q10は、レビューした底生魚の中で最も高かった。これを説明するために、

まずレビューした魚の生息環境と食性の間の関係を検討する。Q10 は漂泳魚類よりも

底生魚類の方が低かった。（Kikuchi et al., 2019）は砂浜域における仔稚魚の水温耐性

（ここでは、その魚種が水平の体位を維持可能な上限の水温を、分布水温の重心で

割った値（Claussen, 1977））を調べた結果、漂泳魚類の方が底生魚類よりも低かった

ことを報告している（Kikuchi et al., 2019）。そして、漂泳性魚類と浅海性魚類の水温

耐性の違いは、生活史を通じて経験する温度勾配の違いを反映すると考察している

（Madeira et al., 2012）。つまり、生活史を通じて漂泳区に生息する漂泳魚類に比べ、

発生初期には温暖な漂泳区に生息し、成長するにつれて冷たい海底生活に移行する底

生魚類は、このような大きな水温勾配に対応する必要があるだろう。そのため、漂泳

性魚類は底生性魚類に比べて水温変動に弱く、水温耐性が低いと考えられている

（Kikuchi et al., 2019）。 

 

胃内容物排出は、エネルギー活動に依存する生理的プロセスである。例えば、

Austrolycus depressiceps の SDA（すなわち消化活動）に必要なエネルギーは、摂餌し

た総エネルギーの最大 64%にもなることが報告されている（Vanella et al., 2010）。した

がって、GER の Q10はエネルギー活動の水温依存性、および水温耐性の指標とみなす

ことができるかもしれない。Q10 は水温に対する熱可塑性と似た性質を示す可能性が

ある。GER は消化活動の指標であるため，摂餌環境は特に重要である。漂泳性魚類は

生涯を通じて漂泳区で摂餌するのに対し、底生性魚類は稚魚期に暖かい漂泳区で摂餌

することが多く、成長するにつれて寒い底生層での摂餌に移行する（Andrews et al., 
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2009）。このように、底生魚はその生活史において、漂泳性魚類とはまったく異なる摂

餌環境を経験する。GER の点から見て、より温暖な条件に対する耐性（つまり Q10が

低い）があることは、成長にとって有利であろう。なぜなら、それは、変化しやすい

摂餌環境において、生活史を通じて比較的安定した摂餌速度を維持することを可能に

するからである。 

 

摂餌生態の違いに加え、他の要因（生息域や成長段階など）も GER の温度感受性に

影響を及ぼす可能性がある。例えば、Q10 は温帯と亜熱帯で異なり、漂泳性の魚種で

も異なる。亜熱帯の漂泳魚であるマアジ（Temming & Herrmann, 2001）とレッドドラ

ム Sciaenops ocellatus（Gillum et al., 2012）の GER の Q10はそれぞれ 1.38 および 1.99

と異なる。さらに、GER の Q10は成長段階によっても異なる。タイセイヨウサバの Q10

は、稚魚期後期（体長 7–14 mm）の 1.38（Dunbrack et al., 2009）から、稚魚期および

成魚期（体重 120–420 g）の 4.1 まで増加する（Temming, 2002）。また、分類学的に類

似した種は、一般的に Q10の値が似ていることが知られる。例えば、熱帯の淡水域に

分布するスズキ科の魚類は Q10値が類似しており、パイクパーチは 4.5（Koed, 2001）、

パーチ Perca fluviatilis は 4.1–4.3（Persson, 1979;Persson, 1981）の値をとる。しかし本

研究でレビューした 7 科の魚種における GER の Q10 については，分類学的に類似し

た科間のGERのQ10に有意差がみられなかった（p = 0.09, スチューデントの t検定）。

4 科の魚種の属する底生魚類の Q10値の科ごとの平均値は 1.7 から 3.7 で、最小値も最

大値も板鰓類に見られた。この結果から、温帯の海産魚成魚の Q10は、分類学的な類

似性よりも、種特異的な差異に影響を受け変動することが示唆された。摂餌環境以外

の様々な要因が GER の水温依存性に影響を及ぼしており、単一の要因のみで GER の

変動を説明することは困難であると考えられる。 

 

ソウハチの GER の Q10は，検討した底生魚種の中で最も高い値をとった。本種の稚魚

は動物プランクトンを食べるが（Hiraoka et al., 2005）、成長に伴い，次第に大型のネ

クトンも食べるようになる（Yamamura et al. submitted）。このように、本種は生活史を

通じて漂泳摂餌が可能である。そのため、この種は、他の底生魚とは異なり、摂餌時
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に水温の低い海底にとどまる必要がない。このユニークな摂餌行動が、漂泳性魚類（タ

イセイヨウニシンやタイセイヨウサバなど）と同程度の高い Q10を説明する一因とな

るかもしれない。本種の GER は水温の低下とともに急速に低下し（Fig. 3–4）、摂餌速

度は低温環境において著しく制限される（< 0.85% h–1）。したがって、底層にとどまる

限り、非常に限られた成長しか達成できない。噴火湾ではソウハチは周年水深 80 m 以

浅に生息し、底層水温が 4℃を下回る水域にはほとんど出現しない（髙津ら, 2024）。

このような低水温環境では成長が期待できないため、水深 80m 以深にはソウハチが

生息しない理由の一つだろう。 

 

飼育実験期間を通じて、ソウハチの体重は増加したが、体長は増加しなかった。この

ことについて、成熟したスケトウダラ（吉田・櫻井, 1984）、ハドック Melanogrammus 

aeglefinus（Jones & Hislop, 1972）やホワイティング Merlanginus merlangus（Jones & 

Hislop, 1972）などの冷水性魚種は、MR 以上の給餌を行った場合、体重のみが増加す

ることが報告されている。本研究で用いたソウハチの体長（240–368 mm）は、石狩湾

のソウハチを用いて推定された成長曲線（城ほか, 2024）を適用すると 6–14 歳と推定

され、本研究で用いた個体はおおむね成熟していたと考えられる。そのため、体重の

みが増加し体長が増加しなかったのは、実験に用いた個体が成熟しており、獲得した

エネルギーを成長に配分しなかったためであると考えられる。 

 

ソウハチの NCE および CR は他魚種よりも低い傾向にあった。基本的に、NCE が高

いほど、餌として獲得したエネルギーを体重増加に反映させる能力が高くなる。しか

し、GCE はカレイ科魚類の中では高かった。この理由について、本種の低い CR が作

用していると考えられる。つまり、本種は NCE が低いが、CR もまた他魚種より低い

ので、CR が緩衝的に働き、NCE と CR の和である GCR がさほど低くならなかったの

だろう。このように、本種は低い NCE を低い CR で補完しているのかもしれない。 

 

成長速度に及ぼす摂餌速度の影響についての線形モデルの傾きは、水温にはほとんど

左右されず、ソウハチの NCE の水温依存性は低いことが示唆された。ヒラメ
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Paralichthys olivaceus（Iwata et al., 1994）、ホワイティング（Andersen & Riis-Vestergaard, 

2003）およびヨーロッパミノーPhoxinus phoxinus（Cui & Wootton, 1988）などの冷水性

魚種においても、本研究の結果と似通った関係が報告されている。これらの魚種はい

ずれも冷水性でありながら比較的幅広い水温帯に生息し、その水温の範囲において多

くの魚種の NCE は水温の影響を受けないことが示唆されている（Fonds et al., 1992; 

Elliott, 1976）。ソウハチの餌を自身の体重に変換する生理的機構は、水温に対して頑

健であることが考えられる。 

 

対して、線形モデルの切片、つまり異化速度は水温上昇に伴い小さくなった。同様の

結果は、スケトウダラ（吉田・櫻井, 1984）およびコガネガレイ（Smith et al., 1991）

でも知られる。 

 

GCE は、冷水性魚種の先行研究と同様に、水温の上昇とともに減少した（Brown et al., 

1989; Peck et al., 2003）。GCE は NCE と CR の合計であると考えられることから、水

温の上昇に伴う GCE の減少は NCE ではなく、CR の増加によるものと考えられた。

ある温度範囲において摂餌速度が一定であれば、水温が低いほどソウハチの成長効率

は高くなる。しかし、消費される餌の量は GER を含む他の水温依存的な要因によっ

て制限されるため、GCE が高ければ低い水温での成長に有利というわけではないだ

ろう。 

 

GER の Q10は MR の 3.2 倍であり，GER の Q10は本研究で検討した底生魚類の中で最

も高かった。また，本研究において、ソウハチの GER の Q10（6.55）は，本種を含む

底生魚類の平均値（2.6）よりも 2.5 倍高いと推定された。MR はタイセイヨウオヒョ

ウのそれよりも 1.7 倍低かった（Jonassen et al., 1999）。これらの結果は、低温におけ

るソウハチの GER と MR の差の急激な減少が、GER の水温に対する感受性を反映し

ていることを示している。 
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ソウハチの 14℃における GER と MR の差は 128.4 J g−1 day−1 であったが、4℃ではわ

ずか 11.7 J g−1 day−1まで減少した。このことから、低い GER は摂餌速度のボトルネッ

クとなるので、4℃の環境下では周りに利用できる餌が十分にあっても、獲得エネル

ギーの大半が体重維持に使われてしまい、ほとんど成長できないことが示唆された。

本研究におけるソウハチの移動は水槽内で制限されたが、野生の生息環境では移動と

繁殖のためにさらなるエネルギーが必要となる。そのため、成長に割り当てられる実

際のエネルギーは、本研究で得られた GER と MR の差よりも小さくなり、野生魚の

成長は本実験環境よりも制限されるだろう。本種が海底付近に留まると、上記のよう

な生理的な制約から、ほとんど成長できない可能性がある。一方、表–中層の水温は

4℃を超え（渡野辺・奥村, 2020）、餌の供給が十分であれば、成長することができるか

もしれない。このような生理的制約が、ソウハチのカレイ科魚類に特異な漂泳摂餌を

うまく説明しているようにみえる。本種は水柱内に長時間とどまることが報告されて

いるが（Yan et al., 2020）、彼らはより水温の高い漂泳区で摂餌および消化を行ってい

るのかもしれない。  
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4章 ソウハチの代謝速度に及ぼす水温の影響 

 

はじめに 

魚類の捕食－被食関係と密接に関連する魚類のエネルギー動態は（緒言参照）、摂取

したエネルギー量と消費および排出したエネルギー量が等しいというエネルギー動

態論に基づき、以下の（15）式に単純化される（Warren & Davis, 1967）。 

 

𝐶 = 𝐺 + 𝑅 + 𝐹 Eq. （15） 

 

ここで、C は摂取量［J］、G は成長量［J］、R は代謝量［J］、F は排出量［J］を表わ

す。ここで、代謝量は以下のように細分できる（Warren & Davis, 1967）。 

 

𝑅 = 𝑅𝑆 + 𝑅𝑆𝐷𝐴 + 𝑅𝐴  Eq.（16） 

 

ここで、RSは基礎代謝量［J］、RSDAは特異動的作用［J］（Specific Dynamic Action：以

下 SDA とする）、RA は活動代謝量［J］を表す。基礎代謝量とは、生命を維持するの

に必要な最低限度のエネルギー量のことであり、長時間静止している安静状態の酸素

消費量として求められることが多い（Brett & Groves, 1979）。SDA とは、摂餌後、急激

に代謝速度が増加する現象のことであり、餌の捕獲、ハンドリング、取り込み、消化、

吸収、同化および成長に伴うタンパク質と脂質の合成に費やされたエネルギーの総和

であると考えられている（Jobling, 1985）。ゲンゲ科に属する Austrolycus depressiceps は、

摂餌したエネルギーの64%をSDAに費やすことが知られている（Vanella et al., 2010）。

このように、SDA は動物のエネルギー収支を論ずるうえで欠くことのできない事項

である。活動代謝量とは、筋肉運動を伴う遊泳活動に使われるエネルギー量のことで

あり、スタミナトンネルを用いて、酸素消費速度と遊泳速度の関係から推定するのが

一般的である（Couturier et al., 2007）。 
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変温動物である魚類のエネルギー動態は、水温に強く依存する。そして、最適水温、

酵素の水温活性は、魚種により異なる。ゲンゲの 1 種 Austrolycus depressiceps では、

2℃から 10℃の水温上昇で安静時の酸素消費速度が 9.6 倍にも増加することが知られ

る（Vanella & Calvo, 2005）。また、エネルギー動態の水温依存性を利用して、エネル

ギー消費量を節約している魚種もいる。例えば、トラザメ科の一種 Scyliorhinus canicula

は、夜間に暖かい表層で摂餌し、日中に夜間よりも 2℃低温な深層で休息することに

より 1 日当たりの消費エネルギーを 4%節約している（Sims et al., 2006）。 

 

このように、変温動物である魚類のエネルギー動態は水温に大きく依存的する。温帯

–亜寒帯域において、底層と表層では冬季を除き、時には 10℃以上に至る水温差があ

るため、エネルギー動態も生息水深により変化する。同海域に分布するソウハチも、

トラザメのようなエネルギー動態的戦略をとっている可能性がある。ソウハチのエネ

ルギー動態を明らかにすることで、本種が海底から浮上することのエネルギー戦略的

な意義を明らかにできるかもしれない。同時に、代謝速度を明らかにすることにより、

1 日当たりのエネルギー要求量を推定することができる。その量に食性情報を合わせ

ることにより、ソウハチがスケトウダラ稚魚に及ぼす捕食圧を推定することが期待さ

れる。 

 

本研究は、ソウハチの酸素消費速度を測定し、代謝速度（基礎代謝速度および SDA）

を推定することで、本種のエネルギー動態を明らかにすることを目的とした。 

 

材料・方法 

試料採集と飼育 

飼育実験に用いるソウハチ 32 個体（体重範囲 129–282 g、平均体重 ± 標準偏差：

216 ± 454 g）を 2021 年 4 月に、3 章と同様の方法で採集・収容した。黒色の円柱型

5 トン水槽に収容し、3 章と同様の方法で飼育した。 

 

酸素消費速度測定 
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実験は 2021 年 6 月から 2022 年 1 月に実施した。酸素消費速度を流水式（Jobling, 1982; 

Liu et al., 1997）により測定した。200L 水槽内で海水をエアーストーンで曝気しつつ

ポンプで循環させ、温度制御装置（E5ED、オムロン株式会社）によりヒーターとクー

ラーを用いて± 0.1℃で制御した（Fig. 4–1）。溶存酸素濃度は水槽内と出水菅に取り付

けられた溶存酸素センサー（YUSB-01, 山形東亜 DKK 株式会社）により 1 分間隔で

測定し、USB インターフェースを通じてコンピューターに保存した。代謝に及ぼす水

温の影響を調べるため、ソウハチの生息域である噴火湾の春-夏の海底、中層および表

層水温に近い、4、9 および 14℃（渡野邉・奥村, 2020）でそれぞれ酸素消費速度を測

定した。測定は 14℃区より開始し、1 日あたり 0.5℃ずつ水温を下げ、順次 9℃区およ

び 4℃区で行った。測定に先立ち、実験魚を各水温区で 1 週間飼育し、馴致させた

（Khan, 2022；Kim et al., 2005）。 

 

供試魚を水槽に投入した直後は、ストレスにより酸素消費速度が急激に増加する

（Dash et al., 2021）。また、代謝に及ぼす消化活動の影響をのぞくため、測定に先立ち

絶食期間を設けた。3 章で求めた胃内容物排出速度と水温の関係から、4、9 および

14℃でそれぞれ消化管内容物が当初量の 10%未満まで減少する 208、81 および 31 時

間絶食させた。遊泳などの活動が代謝速度に及ぼす影響を調べるため、ビデオカメラ

で酸素消費速度測定時の個体を撮影した。なお、実験魚を驚かせずに活動が観察でき

るよう、夜間には赤外線モードで撮影を行った（Carazo et al., 2013）。また、代謝速度

に及ぼす摂餌の影響（SDA）を調べるため、7.2 ± 0.61 g の生きたスケトウダラ稚魚を

ソウハチに捕食させたのち、チャンバーに投入し、溶存酸素濃度を測定した。この実

験には、4、9 および 14℃でそれぞれ 2、5 および 5 個体用いた。 

 

数値解析 

恒温水槽内とソウハチを投入した酸素チャンバーの出水菅の溶存酸素濃度の差から、

ソウハチが消費した酸素量を求め、流水速度を掛け合わせることにより酸素消費速度

を求めた。SMR は、24 時間分の酸素消費速度を用いて、Chabot et al.（2016）の MLND

法に基づき推定した。MLND 法とは、24 時間分の酸素消費速度のヒストグラムにつ  
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Figure 4–1. Schematic diagram of measurement of oxygen consumption rate.  
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いて、混合正規分布を用いて複数のピークを持つ曲線として推定し、ボトム値を SMR

とする方法である。解析には R パッケージの mclust を用いた（Fraley & Raftery, 2002; 

Scrucca et al., 2023）。SDA に関わる 3 つの指標について、以下のように推定した。 

SDA ピーク：摂餌後の酸素消費速度の最高値。 

エアロビック・スコープ：SDA ピークと SMR との差のことで、その魚種の代謝

特性を評価する指標（Fry, 1947）。 

SDA 時間：摂餌後、酸素消費速度が摂餌前の値に戻るまでの時間。 

SDA 総量：SDA 時間までの酸素消費量の累積量（Fig. 4–2）。 

SDA 係数：摂取した餌の熱量あたりの SDA 総量のことで、SDA に配分されるエ

ネルギーの割合の指標。 

求めた酸素消費速度を 14.77 J mgO2
−1としてカロリーに変換し（Brett & Groves, 1979）、

SMR、SMR の Q10および SDA 係数について文献情報に基づき種間比較してソウハチ

のエネルギー動態特性を明らかにした。 

 

結果 

実験環境 

ビデオカメラによりチャンバー内のソウハチの活動を観察したところ、1 日に数回波

打つような行動が数秒間続く活動が見られたが、その活動に周期性はなく、多くの時

間をチャンバーの底面で静穏に過ごし、昼夜を通して顕著な活動は観察されなかった。 

 

基礎代謝速度（SMR） 

4, 9 および 14 ℃においてそれぞれ、29, 19 および 17 個体で測定を行った（Table 4–

1）。基礎代謝速度（SMR）の平均値は、前記の各水温区でそれぞれ 2.63 ± 1.353, 

6.22 ± 1.776 および 7.62 ± 1.862 J gBW−1 day−1 であり 3 章で求めた各水温の異化速度

（CR）と似通った値をとった（Table 4–1）。水温による変化から、本種の SMR の Q10

は 2.36 と推定された。SMR（mgO2 h
−1 gBW−1）に及ぼす水温の影響は有意だった（一

般化線形モデル：p < 0.001、Table 4–2、Fig. 4–3）。また、SMR（mgO2 h
−1）と体重は、

有意な関係を持たなかった（p = 0.07、Table 4–2、Fig. 4–4）。  
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Figure 4–2. Conceptual diagram of specific dynamic action (SDA). The SDA peak occurs shortly (generally < 1 h) after food ingestion. The 

metabolic rate of a given animal is shown as the sum of SDA and the standard metabolic rate (SMR) which is constant over time. The SDA 

continues for hours after the SDA peak, and the SDA magnitude is shown as the integration of SDA over time.  
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Figure 4–3. Relationship between standard metabolic rate and temperature for pointhead flounder Cleisthenes pinetorum. The line was fitted 

by linear model. Doted lines indicate 95% confidence intervals.  
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Figure 4–4. The relationship between standard metabolic rate and body weight of the pointhead flounder Cleisthenes pinetorum.  
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Table 4–1. Summary of standard metabolic rate (SMR) experiments for pointhead flounder Cleisthenes pinetorum. 

Temperature [℃] N BW [g] SMR [J gBW−1 day−1] 

4 29 233 ± 14.8 2.63 ± 1.353 

9 19 190 ± 45.7 6.22 ± 1.776 

14 17 216 ± 41.1 7.62 ± 1.862 
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Table 4–2. Summary of generalized linear models for standard metabolic rate: SMR [mgO2 h
−1 gBW−1], explanatory variable as body weight: 

BW [g], temperature: temp [℃]. 

variable p R2 AIC 

BW 0.07 0.13 −425.63 

temp < 0.001 0.60 −473.55 

BW + temp < 0.001 0.62 −475.55 

  



 

56 

 

ソウハチの SMR と水温依存性の特徴を明らかにするために、他のカレイ科魚類の結

果を引用し、比較した（Table 4–3）。本研究の結果を含む、9 種の SMR の Q10 の最大

および最小はそれぞれターボット（2.7）およびコモンソール Solea solea（1.68）にみ

られ、カレイ科魚類の SMR の Q10は 1–3 の範囲に収まった。SMR での比較では、10℃

においてソウハチ（0.017 mgO2 gBW−1 h−1）は、ヒラメ（0.0095 mgO2 gBW−1 h−1）に次

いで低い値を示した（Fig. 4–5）。また、3 章で求めた異化速度（mgO2 gBW−1 h−1）に対

する SMR（mgO2 gBW−1 h−1）の割合を計算したところ、4、9 および 14℃でそれぞれ

111、82 および 92%となった。 

 

SDA 

SDA 総量は水温が高くなるほど低下する傾向にあった（Table 4–3）。これに伴い、SDA

総量を餌の熱量で除した SDA 係数（SDA 総量/餌の熱量、%）も、水温上昇とともに

減少した（Table 4–4）。一方、SDA ピークは、4 から 14℃にかけて増加した（Table 4–

4）。SDA 係数について魚種間でレビューしたところ、多くの魚種で水温上昇とともに

SDA 係数が増加したが、オオニベ Argyrosomus japonicus およびボラの一種 Mugil sdiens

の SDA 係数は本種と同様に水温上昇とともに減少した（Table 4–5）。 

 

考察 

各水温の SMR と 3 章で推定した異化速度との比率は各水温区で 82–111%と両者の値

は類似していた。異化速度は、代謝速度と排出速度（時間当たりの、摂餌量のうち吸

収されずに排出される餌の重量）の合計値である（Suzuki, 1976）。同じカレイ目のヒ

ラメの排出速度は 10%程度であること（劉, 1997）、実験期間を通してソウハチは底面

で静穏に過ごしていたことを考慮すると、上記の比率は、両手法により代謝速度が適

切に測定されたことを示すと考えられる。 

 

ソウハチの SMR は体重と関係を持たなかった（Table 4–2）。一般に、体重が増加する

と、体組織の代謝総量が多くなるので、SMR も体重とともに増加することが考えられ

る。実際に、多くの冷水性魚種で、SMR と体重はアロメトリー関係にあることが報告  
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Figure 4–5. Relationship between standard metabolic rate and water temperature in flatfishes. 

Blue line represents pointhead flounder Cleisthenes pinetorum.1: Solea solea (Lefrançois & 

Claireaux, 2003), 2: Platichthys flesus (Fonds et al., 1992), 3: Pleuronectes platessa (Fonds et 

al., 1992), 4: Paralichthys olivaceus (Oh et al., 2012), 5: Platichthys stellatus (Oh et al., 2009), 

6: Scophthalmus maximus (Mallekh, 2002), 7: Reinhardtius hippoglossoides (Dupont-Prinet et 

al., 2013), 8: Platichthys flesus (Duthie & Houlihan, 1982).   
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Table 4–3. Review of SMR among flatfishes. Q10 represent the increase rate of SMR when the temperature increases by 10℃. 

Species Common name Temperature [℃] BW 

SMR 

[mgO2 gBW−1 h—1] 

Q10 Source 

Platichthys stellatus starry flounder 4–19 37.4 g function(x)0.00239*x+0.0117 2.12 (Oh et al., 2009) 

Platichthys flesus European flounder 5–15 243 g 0.068 ー (Duthie & Houlihan, 1982) 

Solea solea common sole 4–24  function(x)0.1545*exp(0.052*x) 1.68 (Lefrançois & Claireaux, 2003) 

Paralichthys olivaceus Japanese flounder 15–25 Immature function(x)0.01473*x−0.05252 2.28 (Oh et al., 2012) 

Pleuronectes platessa plaice 2–22  function(x)0.07*exp(0.07*x) 2.01 (Fonds et al., 1992) 

Pseudopleuronectes herzensteini flounder 2–22  function(x)0.07*exp(0.09*x 2.46 (Fonds et al., 1992) 

Scophthalmus maximus turbot 10–22 400–600 g function(x)0.001794*exp(0.109*x) 2.7 (Mallekh, 2002) 

Reinhardtius hippoglossoides Greenland halibut 5 1465 g 0.01802 ー (Dupont-Prinet et al., 2013) 

Clesthenes pinetorum pointhead flounder 4–14 256 g function(x)0.0015*x+0.0018 2.36 This study 
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Table 4–4. Summary of experiment for specific dynamic action (SDA) at different ambient temperatures in pointhead flounder Cleisthenes 

pinetorum. 

Temp N 

SDA peak 

[mgO2 gBW−1 h−1] 

SDA duration 

[min] 

SDA magnitude 

[J gBW−1] 

SDA coefficient 

[%] 

Aerobic scope 

[mgO2 gBW−1 h−1] 

4℃ 2 0.068 ± 0.0061 3236 ± 347.0 2347 ± 308.1 8.68 ± 1.695 0.0606 

9℃ 5 0.074 ± 0.0134 2818 ± 288.0 1758 ± 392.0 6.10 ± 1.154 0.0567 

14℃ 5 0.127 ± 0.0541 1536 ± 387.3 1691 ± 531.5 5.67 ± 1.736 0.1051 
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Table 4–5. Review on SDA coefficient of fish species from various habitats. 

Species 
Temp 

[℃] 
BW 

Q10 of SDA 

peak 

SDA coefficient 

[SDA/meal 

energy, %] 

Source 

Harpagifer bispinis (A) 10 5.68g 8.78 16.1 ± 5.23 (Vanella et al., 2010) 

Harpagifer bispinis (A) 4 5.68g 8.78 4.1 ± 1.41 (Vanella et al., 2010) 

Harpagifer bispinis (A) 2 5.68g 8.78 2.8 ± 0.99 (Vanella et al., 2010) 

Austrolycus depressiceps 10 4.43g 13.62 64.2 ± 63.94 (Vanella et al., 2010) 

Austrolycus depressiceps 4 4.43g 13.62 6.1 ± 6.80 (Vanella et al., 2010) 

Austrolycus depressiceps 2 4.43g 13.62 8.0 ± 8.24 (Vanella et al., 2010) 

Silurus meridionalis 27.5 55.5g 
 

112 ± 0.5 (Fu et al., 2005) 

Paranotothenia 

magellanica 
10 120.17g 1.97 20.0 ± 12.09 (Vanella et al., 2010) 

Paranotothenia 

magellanica 
4 120.17g 1.97 13.0 ± 2.18 (Vanella et al., 2010) 

Paranotothenia 

magellanica 
2 120.17g 1.97 11.6 ± 2.31 (Vanella et al., 2010) 

Lates calcarifer 29 15.5+1.9 
 

10.2 ± 0.71 (Goodrich et al., 2022) 

Harpagifer bispinis (I) 10 6.32g 2.43 44.7 ± 5.32 (Vanella et al., 2010) 

Harpagifer bispinis (I) 4 6.32g 2.43 19.0 ± 5.65 (Vanella et al., 2010) 

Harpagifer bispinis (I) 2 6.32g 2.43 22.0 ± 10.53 (Vanella et al., 2010) 

Patagonotothen sima 10 31.55g 2.14 21.2 ± 12.76 (Vanella et al., 2010) 

Patagonotothen sima 4 31.56g 2.14 3.6 ± 1.86 (Vanella et al., 2010) 

Patagonotothen sima 2 31.57g 2.14 11.6 ± 5.71 (Vanella et al., 2010) 

Silurus meridionalis 17.5 22g 1.68 7.7 (Luo & Xie, 2008) 

Silurus meridionalis 22.5 23g 1.68 9.4 (Luo & Xie, 2008) 

Silurus meridionalis 27.5 24g 1.68 10.4 (Luo & Xie, 2008) 

Silurus meridionalis 32.5 25g 1.68 11.1 (Luo & Xie, 2008) 

Amphiprion percula 28.5 4g 2.26 10 ± 1.3 (McLeod & Clark, 2016) 

Amphiprion percula 32.5 4g 2.26 13 ± 1.7 (McLeod & Clark, 2016) 

Anoplopoma fimbria 5–11 
  

16.3 (Harvey, 2009) 

Squalus acanthias 5–11 
  

10 (Harvey, 2009) 

Cyprinus carpio 15 6g 
 

7.8 (Pang et al., 2011) 

Cyprinus carpio 25 6g 
 

8.4 (Pang et al., 2011) 

Carassius auratus 15 9g 2.42 5.22 (Pang et al., 2011) 

Carassius auratus 25 9g 2.42 7.67 (Pang et al., 2011) 

Spinibarbus sinensis 15 7g 
 

5.04 (Pang et al., 2011) 

Spinibarbus sinensis 25 7g 
 

5.26 (Pang et al., 2011) 

Argyrosomus japonicus 14 
60–

1000g 

 
13 ± 0.6 (Pirozzi & Booth, 2009) 

Argyrosomus japonicus 20 
60–

1000g 

 
9 ± 0.8 (Pirozzi & Booth, 2009) 

Argyrosomus japonicus 26 
60–

1000g 

 
9 ± 0.5 (Pirozzi & Booth, 2009) 

Mugil sdiens 5–33 50g 6.21 SDA=633.3–18.06T 
(Guinea & Ferna´ndez, 

1991) 
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されている（Hunt von Herbing, 2002）。本研究で用いたソウハチは、いずれの個体も成

熟しており（5 章参照）、その体重範囲は 129–282 g と狭かったため、SMR に及ぼす体

重の影響を検出するには不十分だった可能性がある。 

 

SMR について、他魚種と比較したところ、ソウハチの SMR は他のカレイ科魚種より

も小さい傾向にあった。この理由の一つとして考えられるのは、体密度である。6 章

で求められるソウハチの体密度は、本章で比較したカレイ科魚類と同じ様に底生食性

であるカレイ科魚類よりも小さい傾向にあった。体密度が小さければ、体重当たりの

組織量も小さくなり、その分組織が消費する代謝量も小さくなるだろう。体密度が変

化する背景には、脂肪含量が関係する可能性が高く（Tsuchimoto et al., 1992）、今後 SMR

と脂肪含量の関係を調べることで、本種の代謝機構の理解が深まるだろう。 

 

ソウハチの SMR の Q10は 2.36 であり、他魚種と比較したところ、本種の SMR の Q10

は冷水性魚種の中で中間的な値をとった。2 章で求めた GER の Q10が 6 以上であった

ことを考慮すると、代謝速度や消化速度などの酵素化学的プロセスの水温依存性はプ

ロセスごとに異なるものと推察される。そのため、生理的指標と水温の関係を調べる

際は、各指標について独立して関係を求める必要がある。 

 

SDA 係数は、取り込んだエネルギーに占める消化活動に消費されたエネルギーの割

合を示しており、ソウハチでは水温上昇とともに減少した。この理由として、水温上

昇に伴い SDA 時間が極端に短くなったが、SDA ピークの増加が緩やかだったため、

その積分値である SDA 総量が減少したためと考えられる。エアロビック・スコープ

が大きいことは、エネルギー代謝活動に必要な酸素供給の増大幅が大きいことを意味

する（Fry, 1947）。そのため、エアロビック・スコープが小さいと、摂餌や繁殖などの

活動が制限される可能性がある（Brett, 1964）。水温依存的な SDA ピークと SMR から

導出されるエアロビック・スコープもまた、水温の影響を受けるので、環境変動に対

する対応能力の指標としても用いられている（Farrell et al., 2009）。本種のエアロビッ

ク・スコープを SDA と SMR から計算すると、4、9 および 14℃でそれぞれ 0.061, 0.057
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および 0.105 mgO2 h
−1 gBW−1となり、4 および 9℃でほぼ同値をとり、14℃で最大とな

ることが明らかとなった（Table 4–4）。エアロビック・スコープの水温に伴う増加は他

の魚種でも見られる（Johnston & Battram, 1993；Luo & Xie, 2008）。このように、本種

は 4–14℃の水温範囲においては、より高水温下で、摂餌や繁殖などに関わる活動の温

度変化に対する感度が低下し、環境変動に対する対応能力が向上すると考えられる。 

 

SDA 係数の水温変化に対する応答は種により様々であった（Table 4–5）。したがって、

SDA 係数は水温と一意的な関係を持つわけではなく、魚種により異なる水温で最適

化されると考えられる。SDA 係数の値が低いほど消化に必要なエネルギー消費が低

いことを意味するので、エネルギー収支の観点から効率のよい消化であるといえる。

そのため、ソウハチでは高水温区であった 14℃のほうが 4℃よりも消化に適している

といえ、このような消化特性は、海底よりも水温の高い漂泳区へ浮上することの意義

を部分的に説明するだろう。  
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5章 ソウハチによるスケトウダラ稚魚捕食生起に関わる要因 

 

はじめに 

餌サイズ選択を調べる意義 

捕食－被食関係の生起に関わる代表的な要因として、餌サイズ選択が挙げられる。捕

食者の餌選択機構についてこれまで多くの研究が行われ、サイズ選択性は餌決定の最

大要因であることが指摘されてきた（Griffiths, 2020; Reglero et al., 2015; Ribeiro & Qin, 

2015）。捕食魚の餌サイズ選択は、口器の大きさによる制限（Gape limitation; Sogard, 

1997）と、そのサイズの餌を捕食することで得られる利益とコストのトレードオフに

よる最適採餌理論に則る（Turesson et al., 2002）。つまり、大型の餌ほど、得られるエ

ネルギーが多いが、処理時間（Hanache et al., 2020; Scharf et al., 2003; Staudinger & Juanes, 

2010）や捕食成功率（捕食回数/攻撃回数）（Staudinger & Juanes, 2010）などのコスト

が増大するだろう。実際に、パイクパーチは体長比で 0.4 のローチ Rutilus rutilus を好

んで捕食するが、その餌サイズは 1 回の捕食で得られる餌重量（利益）と餌を飲み込

むのにかかる時間（コスト）の間の差引きが最大となるサイズであった（Turesson et 

al., 2002）。スケトウダラ稚魚は、孵化してから着底する–80 mmFL 前後までの体長範

囲で、漂泳区に分布することから（Sasaki & Natsume, 1990）、ソウハチとスケトウダラ

の間の捕食－被食関係においても、こうした最適採餌理論にもとづいた餌サイズ選択

がなされる可能性がある。 

 

逃避開始距離（FID） 

餌サイズ選択に影響を及ぼす要因のひとつに、逃避開始距離（Flight initiation distance: 

FID）がある。FID は餌生物が捕食者から逃げ始めるときの、捕食者と被食者の間の

距離で表される（Gotanda et al., 2009）。魚の捕食成功－失敗を決定する要因として、

口器サイズ（Detmer et al., 2018；Holmes & McCormick, 2010;片野・青沼, 2001）や体サ

イズ比（Turesson et al., 2002）が検討されてきた。FID は被食者の知覚や逃避能力と関

連し、ダイバーやデコイを用いた研究により、FID は餌の体サイズの増加とともに増

大することが示されてきた（Benevides et al., 2016；Gotanda et al., 2009）。捕食者が一
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定の距離まで近づかないと捕食は起こらないため、FID が魚類の捕食成功／失敗や餌

サイズ選択に影響を及ぼす主要因である可能性がある。一方、FID は餌の体サイズと

無関係であった事例もあり（Burghart et al., 2023）、FID が餌サイズ選択に影響を及ぼ

すがどうかは、捕食者－被食者の組み合わせによって異なる。 

 

ソウハチがスケトウダラを捕食する際の餌サイズ選択性、およびそれに FID が及ぼす

影響は不明である。ソウハチが海底を離れ漂泳区でスケトウダラ稚魚を捕食するのは、

漂泳生活を送るより体サイズの小さい稚魚の方が、利益率（餌重量（g）/処理時間（s）

/捕食成功率）の高い餌であるという（Staudinger & Juanes, 2010）、最適採餌理論に基

づいた餌サイズ選択の結果である可能性がある。そこで、本研究ではソウハチ成魚に

よるスケトウダラ稚魚の捕食が後者の初期減耗に及ぼす影響を明らかにするために、

ソウハチ成魚スケトウダラ稚魚の捕食-被食関係を室内実験で調べることで、1）最適

採餌理論に基づいた両者のサイズ選択性の解明、2）FID が捕食－被食関係に及ぼす

影響の解明を試みる。 

 

材料・方法 

試料採集 

実験に用いたソウハチを 2022 年 6 月に北海道大学附属練習船うしお丸を用いて噴火

湾の 1 地点（42.41°N, 140.82°E）で釣獲した。各個体は直ちに船上に設置した海水か

け流しの 200L 水槽に収容し、海洋センターに輸送した。スケトウダラ稚魚は同年同

月に函館市古部で定置網に入網した個体を採集し、同センターに輸送した。 

 

飼育環境 

ソウハチおよびスケトウダラ稚魚をそれぞれ海洋センターの 5 トンおよび 200L 水槽

で飼育した。両水槽に 0.5L min−1の海水をかけ流し、水温は、クーラー（ZRW400、ゼ

ンスイ株式会社）を用いて 11 ± 1.0°C に保った。照明は水槽の上部に設置された蛍光

灯（水面照度：148 lx）で明暗 12h /12 h に保った。ソウハチには各個体一日当たり 1.5 g

のオキアミ類の 2 種（ツノナシオキアミ E. pacifica またはチサノエッサ属の 1 種
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T. inermis）を、スケトウダラ稚魚にはおとひめ（C3 日清丸紅飼料株式会社）を給餌

した。 

 

飼育実験 

実験水槽 

実験は、上部に LED ライト（水面で 148 lx）を設置した 90×45×45 cm のアクリル水槽

内で行った（Fig. 5–1）。試供魚を驚かせないよう、水槽の側面には青色のウレタンボー

ドを貼った。水温はクーラー（ZR-130E、ゼンスイ株式会社）により、飼育水槽と同

様に 11 ± 1.0℃に保った。 

 

実験条件 

実験に用いたソウハチ成魚の体長範囲およびその平均値（±標準偏差）は全長（TL）

で 223–322 mm および 276 ± 28.1 mm、スケトウダラ稚魚の体長範囲およびその平均値

は尾叉長（FL）で 42.1–135.1 mm および 75 ± 19.7 mm であった。全長を測定したソウ

ハチ 1 個体を実験水槽に入れ、24 時間馴致させた。飽食度合が捕食者の餌サイズ選択

性に影響することが知られており（Turesson et al., 2006）、また、体重 200 g のソウハ

チは、11℃で胃の中の 1.5 g のスケトウダラ稚魚を排出するのに 10.3 時間かかると推

定されているため（3 章）、実験前に供試魚への給餌を 12 時間停止した個体を用いた。 

 

実験デザイン 

あらかじめ尾叉長を測定したスケトウダラ稚魚 1 個体を 10*15*8 cm の小型水槽に入

れ、小型水槽ごと、全長を測定したソウハチ 1 個体を 24 時間馴致させた実験水槽に

投入した。その 1 時間後、稚魚を実験水槽に放ち、水槽上部および側面に設置したビ

デオカメラ（GZ-R470, JVC、30 フレーム/秒）および肉眼で両者の行動を観察した。

各試行は稚魚が捕食された場合、あるいは 30 分以内に捕食が起こらなかった場合に

終了した。  
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Figure 5–1. Photograph of the experimental aquarium for prey size selection (view from above). 

At each trial, one individual of pointhead flounder Cleisthenes pinetorum was fed one 

individual of juvenile walleye pollock Gadus chalcogrammus.  
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捕食－被食行動 

捕食が起こった場合、飲み込んだ方向（頭または尾から）と逃避開始距離（FID）を記

録した。接近、は稚魚に対してゆっくりと遊泳して近づく（速度）行動であり（Turesson 

et al., 2002）、攻撃は素早く遊泳すると同時に開口する行動である（Turesson et al., 2002）。

スケトウダラ稚魚は「C スタート」によって逃避を開始することが知られている

（Sugisaki et al., 2001）。C スタートとは fast start の一つであり、強力な片側性筋収縮

により、側筋の最初の収縮が終わり魚体が C 字型に曲がる行動を表したものである

（Domenici & Blake, 1997）。本章では、C スタートが生じた際のソウハチ吻端とスケ

トウダラ稚魚尾部の間の距離を、FID と定義した。また逃避速度は C スタートの開始

から 0.1 秒間にスケトウダラが泳いだ距離を測定して 0.1 秒で除して求め、追跡速度

は C スタートから 0.1 秒間にソウハチがスケトウダラに向けて移動する距離を 0.1 秒

で除して求めた。 

 

解析 

捕食者が最初に被食者に接触してから、被食者が捕食者の口外に見えなくなり、口の

開閉運動が止まるまでの時間を処理時間として定義した。攻撃率は、攻撃回数/接近回

数として求めた。捕食成功率は 1 イベント中の攻撃回数の逆数とした。利益率

（profitability）は、利益を餌重量（prey weight）、コストを捕食成功率（capture success 

rate）および処理時間（handling time）として、（17）式により定義した（Hartman, 2000；

Scharf et al., 2003；Staudinger & Juanes, 2010）。 

 

𝑃𝑟𝑜𝑓𝑖𝑡𝑎𝑏𝑖𝑙𝑖𝑡𝑦 =  𝑝𝑟𝑒𝑦 𝑤𝑒𝑖𝑔ℎ𝑡 × 𝑐𝑎𝑝𝑡𝑢𝑟𝑒 𝑠𝑢𝑐𝑐𝑒𝑠𝑠 𝑟𝑎𝑡𝑒 × ℎ𝑎𝑛𝑑𝑙𝑖𝑛𝑔 𝑡𝑖𝑚𝑒−1 

 Eq. （17） 

 

餌料重量は、スケトウダラ稚魚の体長と乾燥体重の関係から推定した乾燥体重を用い

た。稚魚の体長（FL）と乾燥体重（DW）は、実験に用いた個体と同じ時期・場所で

採集した個体を用いて、DW = 0.08FL + 3.98 （47.4–81.2 mm FL, n = 138, R2 = 0.80）と

推定した。 
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ソウハチ、スケトウダラ稚魚双方の入手に限りがあったため、いくつかの試験で捕食

者と餌を重複して用いた。そのため、捕食成功率と体長比との間に、学習や馴化など

のバイアスがサイズ選択性に影響する可能性があった。そこで、各指標に及ぼす体長

比および FID の影響を調べるために、捕食者および被食者の個体差を変量効果として

組み込んだ、一般化線形混合モデルを用いた。また、同じスケトウダラ稚魚を 1 から

5 回再利用して実験を行ったため、学習による利用回数が捕食成功率に及ぼす影響を、

捕食成功率を目的変数、利用回数を説明変数、捕食者および被食者の個体差を変量効

果とした一般化線形混合モデルによって調べた。 

 

結果 

捕食者と被食者の行動 

捕食者の行動 

はじめ、水槽の底部で静止していたソウハチは、水槽上部にいるスケトウダラ稚魚を

発見すると、底部を離れ上部に浮上し、稚魚を追跡し始めた。稚魚の接近を待って攻

撃し始めるような、待ち伏せ型の攻撃行動は観察されなかった。攻撃の際には、大き

く開口するとともに体をくねらせ素早く前進した。1 回の攻撃の後、連続して攻撃す

る個体はほとんど見られなかった。すべての捕食は尾側からの飲み込みであった。大

型の稚魚（被食者体長/捕食者体長：体長比 > 0.4）を捕食した 1 事例では、捕食行動

の終了後に尾の一部が捕食者の口から露出していることがあった。 

 

被食者の行動 

ソウハチが接近したとき、スケトウダラ稚魚は C スタートにより逃避行動を開始し

た。C スタートの後、稚魚は急激に遊泳速度を上げ（平均値 ± 標準偏差 1064 ± 290.3 mm 

s−1）、多くの稚魚は捕食者の進行方向に直線的に逃避した。 

 

各指標と体長比の関係 
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体長比の増加に伴い攻撃率が減少し、体長比が 0.41 以上の場合は接近するものの攻

撃することがなかった（Fig. 5–2a）。一般化線形混合モデルによる推定の結果、処理時

間は体長比の増加とともに増大した一方（Fig. 5–2b）、捕食成功率および利益率は体長

比とともに低下した（Fig. 5–2c、d；Table 5–1）。 

 

各指標と逃避開始距離（FID）の関係 

FID の増大に伴い、捕食成功率が低下した（Fig. 5–3）。FID が 20 mm 以上になると、

捕食成功率は著しく低下した（FID < 20 mm: 50.8%、FID > 20 mm: 21.6%）。FID を接

近イベントと攻撃イベント間で比較したところ、後者の FID が有意に小さく、その平

均値はそれぞれ 133 ± 44.7 および 76 ± 41.1 mm でありその差は 57 mm となった（ス

チューデントの t 検定、p < 0.001）（Fig. 5–4）。また、体長比の増大に伴って FID も増

加した（Fig. 5–5）。体長比は逃避速度および追跡速度と関係を持たなかった（Fig. 5–

6）。捕食成功率に及ぼす FID、逃避速度および追跡速度の影響を一般化線形混合モデ

ルで調べたところ、FID、逃避速度および追跡速度すべての説明変数を含んだモデル

（フルモデル）の AIC が最小となり、FID を除いたときのフルモデルとの AIC の差

が最も大きかった（Table 5–1）。また、捕食成功率とスケトウダラ稚魚の利用回数は有

意な関係を持たなかった（p > 0.05）。 

 

考察 

攻撃率は体長比と有意に関連したことから、ソウハチは最適採餌理論に基づいた餌サ

イズ選択を能動的に行っていることが示唆された。さらに、攻撃率と利益率がともに

体長比の低いペアで最大になったことから、小型スケトウダラ稚魚（250 mm TL の捕

食者に対して 40 mm FL）がソウハチにとって最適サイズの餌であると考えられた。

一般に、魚類の餌サイズ選択において、餌サイズと利益率の関係はあるサイズ範囲を

ピークとした単峰型になる（Turesson et al., 2002）。獲物のサイズが小さいほど、1 回

の摂餌で得られるエネルギーは低下し、捕食のコストに見合わなくなるはずだからだ。

本研究では供試魚の体長範囲の制限から体長比が 0.2–0.4 の範囲で実験を行ったが、

より小さいサイズでピークを持つ単峰型となる可能性がある。そこで、ソウハチの野

外採集個体に基づいた食性研究による、胃中より出現したスケトウダラ稚魚との体長  



 

 

7
0
 

Figure 5–2. Relationships betweenpredator-prey size ratio (PP ratio; FL/TL) and (a): attack rate, (b): handling time standardized by prey body 

weight, (c): capture success rate, and (d) profitability in the feeding experiment on pointhed flounder fed juvenile walleye pollock Gadus 

chalcogrammus. The lines were fitted by generalized linear mixed model; (a)(d)and(c)(d) used the binomial and normal distributions as 

probability distributions. Doted lines indicate 95% confidence intervals.  

(a) (b) 

(c) (d) 

Prey predator ratio 
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Figure 5–3. Relationship between flight initiation distance (FID) and capture success rate in juvenile walleye pollock Gadus chalcogrammus 

fed to pointhead flounder Cleisthenes pinetorum. The line was fitted by generalized linear mixed model (see text).  
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Figure 5–4. Flight initiation distance (FID) in juvenile walleye pollock Gadus chalcogrammus fed to pointhead flounder Cleisthenes 

pinetorum, on "approach" and "attack".  
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Figure 5–5. Relationship between predator-prey body size ratio (PP ratio) and flight initiation distance (FID) in walleye pollock Gadus 

chalcogrammus juvenile fed by pointhead flounder Cleisthenes pinetorum. The line was fitted by generalized linear mixed model (see text). 

Ribbons indicate 95% confidence intervals..  
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Figure 5–6. Relationship between predator-prey body size ratio (PP ratio; FL/TL) and a) escape 

velocity of pointhead flounder Cleisthenes pinetorum and b) chasing velocity of walleye 

pollock Gadus chalcogrammus in the feeding experiment. Both lines in (a) and (b) were fitted 

by generalized additive model. Doted lines indicate 95% confidence intervals.  

(a) 

(b) 
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Table 5–1: Summary of general linear mixed model (GLMM) for the effects of flight initiation 

distance (FID), escape velocity (EV) and chasing velocity (CV) on capture success rate with 

individual differences of predator and prey as a random effect. 

Fixed variables Pseud-R2 AIC ΔAIC 

FID + EV + CV 0.87 45.4 0.00 

FID + EV 0.82 47.2 1.76 

FID + CV 0.84 47.3 1.82 

FID 0.81 49.1 3.63 

null 0.00 71.2 25.72 

EV 0.07 71.8 26.34 

CV 0.03 72.7 27.22 

EV + CV 0.08 73.7 28.21 

 

  



 

76 

 

比（n = 522）を参照した。野外での両種間の体長比は 0.04–0.35 の範囲にあり、その

最頻値は 0.18–0.20 階級にあった（Yamamura et al., submitted）（Fig. 5–7）。このように

本研究で得られた最適餌サイズと野外での最頻値は一致しており、本章での実験が適

切に行われたことを示す。一方最大値側では、体長比が 10%程度過大推定されており、

これは狭隘な水槽で実験が行われたためであろう。 

 

本研究で推定された最適な餌生物サイズは着底前のスケトウダラ稚魚のサイズであ

り，これらは漂泳性餌生物とみなされる（Miyake et al., 1996）。ソウハチは水柱内に長

時間留まり（Yan et al., 2020）、スケトウダラ稚魚を含む漂泳性の餌を捕食することが

報告されている（Yamamura et al. submitted）。また，本種の胃排出や成長に基づく水温

依存的なエネルギー収支は，表層や中層を浮遊する本種の特異な生態とも整合的であ

る（3 章）。以上に加え、本章の結果からは、餌へのサイズ選択性という側面からもソ

ウハチの浮遊を説明することができる。 

 

学習と馴化は魚の行動に影響する（Kelley & Magurran, 2011）。しかし、本実験で使用

したスケトウダラの稚魚はすべて 40 mm FL より小さいサイズから飼育し、成長させ

たものを用いた。そのため、実験に用いた稚魚の体サイズ間の捕食者への学習効果に

差はない。したがって、成長に伴う捕食者との遭遇回数の増加による学習効果で FID

が増加したと考えるのは妥当ではない。さらに、捕食成功率とスケトウダラ稚魚の利

用回数は有意な関係を持たなかったことから、当実験では学習と馴化によるバイアス

は生じなかったと結論づけられた。 

 

本研究では、大型のスケトウダラ稚魚の逃避速度は体長比 0.3 を上限に頭打ちになっ

た（Fig. 5–6）。魚の遊泳速度は、以下の 4 つに分類される（Beamish, 1978）。 

1）維持速度（Sustained speed）：魚が筋肉疲労なしに長時間維持（> 200 min）できる

遊泳速度（Beamish, 1978）。 

2）延長速度（Prolonged speed）：20 秒から 200 分維持することができ筋肉疲労によ

り終了する遊泳（Beamish, 1978）。  
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Figure 5–7. Histograms of predator-prey length ratios of juvenile walleye pollock Gadus chalcogrammus in the stomach contents of pointhead 

flounder Cleisthenes pinetorum and its stomach contents collected during a bottom trawl off the Pacific coast of Hokkaido, Japan.  
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3）危機速度（Critical speed）：一定時間維持できる最大遊泳速度（Brett, 1964）。 

4）バースト速度（Burst speed）：魚が遊泳する最高速度のことであり、通常短時間

（< 20 秒）しか維持することができない（Beamish, 1978）。 

本研究でスケトウダラ稚魚が行った逃避は、瞬間的かつ急激な加速を伴う、バースト

速度であると考えられる。本種の危機速度については、体長の増加とともに速くなる

ことが知られている（Arimoto et al., 1991；Hurst, 2007）。また、多くの魚種で成長とと

もにバースト速度と危機速度ともに速くなることが知られる（Yanase et al., 2007）。本

種のバースト速度も危機速度と同様に体長とともに早くなるのであれば、本章でスケ

トウダラ稚魚の逃避速度が頭打ちになったことは、スケトウダラ稚魚は本実験で観察

された逃避速度以上の遊泳速度を達成できるが、ソウハチの攻撃に対して、遊泳速度

を能動的に調節している可能性がある。本研究の結果は、ニシアブラツノザメ Squalus 

acanthias が逃避速度を能動的に調節するという先行研究とも矛盾しない（Seamone et 

al., 2014）。 

 

餌の逃避速度は、餌サイズ選択に影響を及ぼすが（Caparroy et al., 2000）、ソウハチか

ら逃げるスケトウダラ稚魚は体長比 > 0.3 の領域では逃避速度が頭打ちなった。それ

にも関わらず、捕食成功率が減少していたことから、この体長比の領域においては逃

避速度以外に捕食成功の規定要因が存在した可能性がある。スケトウダラ稚魚の逃避

速度は、378 ± 187.3 mm s−1であった。これは、ソウハチの追跡速度の平均値の 2 倍以

上高かった。逃避速度を上げると、その分逃避に費やすエネルギーが増加するので、

捕食回避可能速度に到達すれば、それ以上逃避速度を上げるのはエネルギー収支の観

点から合理的ではない、という説明は、スケトウダラ稚魚の逃避速度が頭打ちになっ

たことと整合性がある。 

 

逃避速度や追跡速度よりもむしろ、FID がソウハチのスケトウダラ稚魚に対する捕食

成功率を説明し、FID は体長比とも有意な関係を持った。従来、サイズ選択が生じる

のは、口の幅の制限 （Detmer et al., 2018）や、逃避速度（Caparroy et al., 2000）など
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が挙げられてきたが、本章の結果は FID がサイズ選択を生じさせている主要因である

可能性を示す。 

 

FID はサイズ依存的、すなわち小型餌ほど FID が小さかった。その作動機構は、捕食

者側からと被食者側からの影響の二つの作用方向が考えられる。まず、捕食者からの

影響として、一般にトカゲでは、捕食者の体サイズが大きくなるほど、被食者の FID

が大きくなるという報告がある（Samia et al., 2016）。これは、一般に、捕食者が大き

いほど、捕食する能力が高くなるためと考えられている（Samia et al., 2016）。しかし、

本研究では捕食者の体サイズと FID は関係しなかった。そのため、こうした影響は作

用していないと考えられる。 

 

次に、被食者側の影響について以下の二つの要因が考えられる。一つ目に、捕食者か

らの攻撃察知能力の向上が考えられる。Gotanda et al.（2009）は、成長に伴い視力が

向上し察知能力が高くなるためと考察している。二つ目に、餌生物の体サイズ増加に

伴う逃避行動へのエネルギー配分の増加が考えられる。捕食者から距離をとって逃避

すると、捕食されにくくなる利益があるものの、逃避により採餌機会が損失する

（Gotanda et al., 2009）。被食リスクが判然としない捕食者から常に遠距離を保つのは、

エネルギー消費が大きいうえに、採餌と成長の機会も損失する。体サイズが小さい生

活史初期の個体は、いわゆるクリティカルピリオドをいち早く脱するために、より早

く成長する必要がある（Campana, 1996）。そのため、小さい個体のほうが逃避に要す

るエネルギーを節約する傾向があるかもしれない。小型個体の FID が小さい要因とし

て、以上のような説明が可能である。 

 

FID が小さいときに、攻撃が多く起こった。これは、ソウハチの接近から攻撃への判

断には FID が関与することを示唆する。捕食行動に関わるコストを考えると、手あた

り次第攻撃する戦略よりもむしろ、捕食成功率が低いときはやり過ごして、捕食成功

率の高いときに攻撃する戦略の方が有利なのかもしれない。さらに、 
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攻撃イベントのうち捕食成功したイベントの FID は有意に小さかった。なぜ、FID が

近いと捕食成功率が高くなるのだろうか。ソウハチの追跡速度よりもスケトウダラ稚

魚の逃避速度の方が 2 倍以上速いので、いったんスケトウダラ稚魚が逃避行動を開始

してしまうと、追跡して追いついて捕食するのは困難になる。そのため、捕食が成功

するためには、餌の逃避速度よりも、ソウハチがより近くの獲物を捕らえられる距離

へ接近するまで、スケトウダラ稚魚が逃避を開始しないことが重要であると考えられ

る。以上のような餌選択機構が両者の捕食－被食の有無に影響を及ぼした結果、FID

が近いほど捕食成功率が高くなったものと考えらえる。 

 

本章では、ソウハチのスケトウダラ稚魚への餌選択性を調べ、ソウハチは最適採餌理

論に則り、スケトウダラ稚魚を能動的にサイズ選択して捕食しており、体長比 0.4 以

上の稚魚はほとんど捕食されないことを明らかにした。また餌サイズの大型化に伴い、

FID が大きくなることがわかり、接近から攻撃への移行に、捕食成功率に、それぞれ

FID が影響を及ぼしていることを解明した。水産重要種の被食メカニズムのひとつが

解明されたことで、魚類の捕食－被食関係への理解が深まるだろう。  
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6章 カレイ科魚類の体密度と食性の関係 

 

はじめに 

多くの魚種は、鰾で浮力を調整することで遊泳に関わるエネルギー消費量を節約して

いる（Brix, 2008）。しかし、鰾を持たないカレイ科魚類が、どのようにして浮力を調

節しているのかは不明である。鰾を持たない魚の中には、鰾以外の方法で浮力を調節

しているものもいる。例えば、板鰓類は鰾を持たないが、海水よりも比重の軽い体内

のアンモニアや肝臓の脂質によって浮力を調節していることが示唆されている（Bone 

& Roberts, 1969；Pinte et al., 2019）。カレイ科魚類の扁平な体や、上部にある両眼は、

底生生活に適応していることを示唆するが、一部の魚種は海底を離れ漂泳性の餌を捕

食するものもいる（例えば、カラスガレイ（Tremblay-Gagnon et al., 2023）、オヒョウ

Atheresthes stomias やアブラガレイ A.evermanni （Yamaguchi et al., 2008）。これらの種

は、漂泳区における摂餌生活に適した生理学的特徴を持つことが知られる。例えば、

ソウハチ Cleisthenes pinetorum は、水柱内を活発に泳ぐことが知られている（Yan et al., 

2020）が、この種は、水温の低い海底（−4℃）において胃内容物排出速度が極端に低

くなる。そのため、本種が漂泳区で摂餌するのは、水温の高い漂泳区で消化速度を速

めることで、成長が促進されることで部分的に説明される（3 章）。浮力の調節により、

漂泳性のカレイ科魚類は、鰾を持たない代わりに、より低い体密度を獲得することで

漂泳区での摂餌に適応したのかもしれない。このように、彼らの体密度は食性を反映

している可能性がある。（Davenport, 1999）は、さまざまな生息域の魚類の体密度を比

較し、プレイスを含む底生性魚類の体密度は、漂泳性魚類と潮間帯底性魚類の中間に

位置することを明らかにした。しかし、カレイ科魚類の体密度を比較した研究はない。

本章ではソウハチを含むカレイ科魚類成魚の体密度を調べ、食性との関係を明らかに

し、ソウハチの遊泳浮上行動との関連を検討することを目的とした。 

 

材料・方法 

2024 年 5 月から 7 月にかけて、北海道釧路沖における調査船調査（第五開洋丸）によ

る試料および北海道沿岸（函館市砂原および南茅部）で水揚げされた市場試料の、合
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計 16 種のカレイ科魚類を用いた（Table 6–1）。採集された個体は直ちにビニール袋に

入れ、−20℃で凍結保存した。その後、室温で解凍後、体長と体重を測定した。消化管

内容物や生殖腺の成熟状態による体密度の偏りを軽減するため、内臓除去重量を用い

た。深海性のサメ類（Isistius brasiliensis および Etmopterus spinax）では、大きな肝臓

に（肝臓重量指数：his > 18）、海水よりも比重の小さい脂質を蓄積することで、浮力

を調節していることが示唆されている（Pinte et al., 2019）。しかし、本研究で対象とし

た 16 種のカレイ科魚類の HSI の平均値 ± 標準偏差は 1.39 ± 0.801 と比較的低い値で

あった（Fig. 6–1）。したがって、肝臓が体密度に及ぼす影響はカレイ科魚類では限定

的であると考えられ、本研究では考慮しなかった。体密度は、アルキメデスの法則に

基づき、空中重量と水中重量の差から次のように推定した：体密度 = Wair / （Wair − Wwater）

ここで、Wairと Wwaterはそれぞれ空気中と水中での体重［g］を表す（Davenport, 1999）。

水中体重は 10 ± 1.0℃の淡水中で Fig. 6–2 に示した装置を用いて測定した。冷凍試料

と生鮮試料で体密度に差がないことを確認するため、マガレイ Pseudopleuronectes 

herzensteini（n = 11）を生の状態で測定し、その後冷凍して再測定したところ、両者間

に差は認められなかった（p > 0.05、スチューデントの t 検定）。カレイ科魚類 16 種を

文献情報に基づいて以下の 3 つの食性グループに分類し、Table 6–1 に示した。1）多

毛類、二枚貝、棘皮動物、甲殻類など、主に底生動物を捕食する底生食者、2）主にプ

ランクトンやネクトンを捕食する漂泳食者、3）底生、プランクトン性、ネクトン性の

餌を混合して摂取する混合食者である。オヒョウ Hippoglossus stenolepis は 混合摂餌

に分類した。本種は最大体長 1 m を超す大型種であるが、本研究で測定対象とした試

料は小型個体（体長範囲 318–381 mmSL）に偏っており、当該体長群はアラスカ海域

で主にヤドカリやフナクイムシを含む底生性甲殻類に依存していたからである

（Barnes et al., 2018） 

 

結果 

Fig. 6–3 にカレイ科魚類 16 種の体密度を示した。平均体密度は種によって異なり、最

大値および最低値は、それぞれムシガレイ Eopsetta grigorjewi（1.070 ± 0.0027）および

カラスガレイ（1.022 ± 0.0052 g cm−3）より得られた（Table 6–1；Fig. 6–3）。摂餌群の  
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Figure 6–1. Relationship between body density and hepatosomatic index (HSI) in 16 species of flatfish. Colors and shapes indicate species 

and feeding group.  
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Figure 6–2. Photograph of the body density measuring device. A flounder (Myzopsetta 

punctatissima) is placed on the measuring board suspended in the air, and its weight is measured 

in water as well. 
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Figure 6–3. Boxplots showing body density of flatfishes [g cm−3]. Black dots indicate individual values. Fish species are represented with 

different colours by dietary group; blue: benthic feeders, grey: mixed feeders, red: pelagic feeders. Horizontal lines and ribbons show the 

average and standard deviation for the diet group encoded by each colour. Alphabets above each boxplot represent the difference in means 

as tested by the Tukey-test (p < 0.05). Scientific names of flatfish species were shown in Table 6–1.  

Benthic Mixed Pelagic 
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Table 6–1. Body density of flatfishes. Number of specimens (N), ranges of body length (Ls) and 

body weight (BW) are given. Dietary groups are coded as P: pelagic, M: mixed, and B: benthic. 

Slope, Adjusted R-squared values (R2-adj) and p-values for linear models between standard 

length and body density are also shown. Work represents the amount of work required to move 

20 m vertically upward. 

Species Common name N Bodydensity 
SL 

[mm] 

BW 

[g] 

Food 

habits 
Slope R2-adj P 

Work 

[J] 

Acanthopsetta 

nadeshnyi 
Scale-eye plaice 3 1.0523 ± 0.0010 194 ± 47.8 161 ± 118.7 M [1] 

1.20E-

05 
0.980 0.060 1.34 

Atheresthes 

evermanni 

Kamchatka 

flounder 
13 1.0300 ± 0.0080 399 ± 82.1 1182 ± 771.5 P [2] 

-7.62E-

05 
0.570 0.002 10.31 

Cleisthenes 

pinetorum 
Pointhead flounder 11 1.0462 ± 0.0029 253 ± 20.4 313 ± 99.4 M [3] 

-1.28E-

05 
-0.102 0.788 2.27 

Clidoderma 

asperrimum 
Roughscale sole 11 1.0420 ± 0.0037 299 ± 41.1 779 ± 342.9 B [4] 

-1.71E-

05 
0.036 0.576 6.54 

Eopsetta 

grigorjewi 

Roundnose 

flounder 
5 1.0702 ± 0.0027 276 ± 47.0 373 ± 155.5 M [5] 

4.69E-

05 
0.478 0.120 3.18 

Glyptocephalus 

kitaharai 
Willowy flounder 6 1.0646 ± 0.0033 179 ± 47.6 99 ± 77.2 B [6] 

4.33E-

05 
0.212 0.201 0.85 

Glyptocephalus 

stelleri 
Blackfin flounder 9 1.0593 ± 0.0057 297 ± 34.0 408 ± 123.3 B [7] 

-7.81E-

05 
0.328 0.024 3.48 

Hippoglossoides 

dubius 
Flathead flounder 13 1.0587 ± 0.0068 276 ± 54.9 438 ± 377.4 M [8] 

5.63E-

05 
0.081 0.250 3.49 

Hippoglossus 

stenolepis 
Pacific halibut 5 1.0649 ± 0.0008 369 ± 56.1 950 ± 465.9 M [9] 

-4.53E-

06 
-0.247 0.680 8.04 

Lepidopsetta 

mochigarei 
Dusky soke 11 1.0582 ± 0.0111 257 ± 64.8 447 ± 325.6 B [10] 

-3.43E-

05 
-0.067 0.556 3.46 

Myzopsetta 

punctatissima 
Sand flounder 5 1.0668 ± 0.0043 219 ± 8.0 299 ± 53.6 B [11] 

-4.56E-

05 
0.652 0.062 2.21 

Microstomus 

achne 
Slim flounder 11 1.0540 ± 0.0069 324 ± 66.3 733 ± 375.7 B [12] 

-5.34E-

05 
0.183 0.105 6.19 

Pseudopleurone

ctes schrenki 
Cresthead flounder 10 1.0667 ± 0.0027 263 ± 68.2 518 ± 291.1 B [13] 

7.22E-

06 
-0.089 0.621 4.44 

Pseudopleurone

ctes herzensteini 
Brown sole 17 1.0661 ± 0.0051 254 ± 46.4 351 ± 170.3 B [14] 

2.19E-

05 
-0.027 0.458 2.84 

Reinhardtius 

hippoglossoides 
Greenland halibut 17 1.0223 ± 0.0052 

355 ± 

114.5 
746 ± 619.5 P [15] 

-2.56E-

05 
0.272 0.018 6.80 

Verasper moseri Barfin flounder 8 1.0654 ± 0.0018 241 ± 15.0 351 ± 70.4 B [16] 
5.63E-

05 
0.081 0.250 3.05 

[1] (Minami, 1999) [2] (Yamaguchi et al., 2008), [3] Yamamura et al. submitted., [4] (Sole & Tomiyama, 2013), [5] (Choi et al., 2024), [6] 

(Igarashi & Shimamura, 2000), [7] (Hayase & Hamai, 1974a), [8] (Iwata et al., 1994), [9](Barnes et al., 2018), [10] (Suyehiro, 1934), [11] 

(Sawamura, 1999) [12] (Igarashi & Sohtome, 2013), [13] (Sakurai & Yanai, 2006) [14] (Shuozeng, 1995), [15] (Orr & Bowering, 1997), [16] 

(Watanabe & Minami, 2003).  
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間では、底生食者の密度が最も低く（1.060 ± 0.008）、混合食者（1.059 ± 0.010）、漂泳

食者（1.026 ± 0.006 g cm−3）がそれに続いた。体密度の平均値は、漂泳食者と混合食者

の間に有意差はなかったが（Tukey HSD, p > 0.05）、漂泳食者と他の 2 つの摂餌群の平

均値には有意差があった（Tukey HSD, p < 0.001）。底生食者の中では、マガレイ

（1.067 ± 0.003）およびサメガレイ（1.042 ± 0.004 g cm−3）がそれぞれ最大値および最

小値を示し、サメガレイは混合食者の平均値を下回った。混合食者は、ムシガレイ

（1.070 ± 0.003 g cm−3）を除き、底生食者の平均値よりも小さかった。オヒョウについ

ては、本種の平均比重（1.022 ± 0.005 g cm−3）は海水の比重 1.027 g cm−3（10℃、塩分

濃度 34.0）よりも低く、これは本種が常に浮力を受けていることを意味する。体長が

体密度に及ぼす影響を種ごとに線形モデルで解析したところ、アブラガレイとカラス

ガレイでは、体長が大きくなるにつれて体密度が有意に減少したが、他の魚種では体

長と体密度の間に有意な関係は見られなかった。（Fig. 6–4；Table 6–1）。 

 

考察 

仮説通り、カレイ科魚類の体密度は多くの種で食性を反映していた。漂泳食者である

カラスガレイとアブラガレイは、いずれも体密度が海水より低いか、海水に同程度で

あった。体密度が低いことは、海底から漂泳区に泳ぐためのエネルギーを節約できる

ため、漂泳区における摂餌に有利である。対照的に、底生食者は常に海底に接し、時

には身を隠すために海底に潜り込むこともある(Arnold, 1969; Olla et al., 1969)。このよ

うに、海水よりも重い体は海底での生活に役立っているのだろう。混合食者は漂泳食

者と底生食者の中間的な摂餌生態をもつので、体密度が両者の中間に位置づけられた

のは妥当であった。体密度が食性で説明できなかったカレイ科魚類のひとつに、サメ

ガレイがいる。本種は底生食者に分類されるが，混合食者よりも体密度が低かった。

この矛盾についての説得力のある説明をすることは現時点で困難であるが、本種が他

のカレイ科魚類よりも深海性であることが部分的な説明にはなり得る（Hattori et al., 

2010）。深海性魚類は脂質含量が高い傾向があり（Bakes et al., 1995；Økland et al., 2005）、

それは餌が少ない環境下で飢餓を防ぐために脂質を蓄えていると考えられている

（Priede, 2017）。また、アブラガレイやカラスガレイの体長増加に伴う体密度の低下  
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Figure 6–4. Relationship between body length and body density in 16 species of flatfish. Colors and shape indicate species and feeding 

groups.  
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は、成長に伴う食性の変化により、底生生物への依存度が低下し、より魚食性になっ

たことで説明できるかもしれない（Tremblay-Gagnon et al., 2023；Yamaguchi et al., 2008）。 

 

系統学的な観点からは、漂泳食者であるアブラガレイやカラスガレイは比較的近縁種

である（Cooper & Chapleau, 1998）。魚体の脂質含量は体密度の違いを引き起こし

（Kobayashi, 2003）、アブラガレイやカラスガレイはともに脂質含量が高い（Karl et al., 

2018；Krzynowek & Murphy, 1987）。 したがって、彼らの体密度の特徴は、適応の過

程で獲得した脂質生成や脂質代謝経路の特徴と関連している。今後、カレイ科魚類の

脂質含量やその他の体組成の研究が進むことで、その進化的特徴の理解が深まること

が期待される。  
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7章 総合考察 

 

本章では、これまでの各章で求めた生理的指標を用いて、ソウハチのスケトウダラに

対する摂餌速度の上限および下限値を推定するとともに、ソウハチが離底して浮上す

ることの適応的意義を生理・行動学的側面から考察する。 

 

捕食圧の推定 

ソウハチのスケトウダラ稚魚への捕食量は以下の式によって推定した。 

 

 𝐶 = 𝐵 × 𝑊 × 𝑅 Eq. （18） 

 

ここで、C はソウハチのスケトウダラ稚魚の捕食量［kg］、B はソウハチの豊度［ind.］、

W はソウハチの胃内容物重量に占めるスケトウダラ稚魚の割合、R はソウハチの個体

あたりの摂餌量［kg］を表す。ソウハチの生物量については、北海道立総合研究機構

（2023）の提供するソウハチ道南太平洋の VPA 推定値を用いた。胃内容物重量に占

めるスケトウダラ稚魚の割合は、Yamamura et al.（submitted）による、2016–2023 年に

亘る、噴火湾–襟裳岬にかけての北海道太平洋沿岸で採集されたソウハチの胃内容物

分析結果を用いた。胃内容物重量に占めるスケトウダラ稚魚の割合は、いずれの体サ

イズクラスにおいても似通っていた（16.5–32.7%）（Yamamura et al., submitted）。その

ため、本研究では、ソウハチの胃内容物重量に占めるスケトウダラ稚魚の割合を、

Yamamura et al.（submitted）に従いソウハチ体サイズクラスごとの平均値（24.3%）と

して用いた。ソウハチの個体あたりの摂餌量は、3 章で推定した GER および MR を

それぞれ上限および下限値として用いた。 

 

GER および MR は水温依存的な指標である。そのため、2 章で推定した水温ごとのソ

ウハチの生物量の割合に正規分布（平均値 5.23、分散 2）を当てはめ（Fig. 7–1）、本

種の生物量を水温ごとに割り振り、各水温の生物量それぞれに対して捕食量を概算し

た（Table 7–1）。それらの合計値として、全体の捕食量を推定した。捕食圧を推定する
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Figure 7–1. Density of pointhead flounder Cleisthenes pinetorum for each water temperature 

bin (bar) and applied percent thermal distibution based on a normal distribution (Yamamura et 

al., submitted).  
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Table 7–1. Estimation of predation impact on juvenile walleye pollock on the Pacific coast of 

Hokkaido during June. The estimated biomass of age ≥ 3 pointhead flounder Cleisthenes 

pinetorum in this area (15,000 ton; Anon., 2023) was allocated into separate 1°C bins assuming 

a normal distribution with 5°C bin as the center of gravity of their thermal distribution 

(Yamamura et al., submitted). Maintenance ration (MR) and gastric evacuation rate (GER) were 

used as lower and upper limits of consumption rate. 

Temperature 

[℃] 

Proportion 

[%] 

Biomass 

[ton] 

MR 

[g day−1] 

GER 

[g day−1] 
% 

Lower limit 

[kg day−1] 

Upper limit 

[kg day−1] 

0 1.28 191.3 0.66 0.86 24.3 3.9 51.1 

1 3.59 539.1 0.78 1.02 24.3 36.6 482.0 

2 7.93 1189.0 0.89 1.22 24.3 204.0 2786.1 

3 13.69 2052.8 1.00 1.45 24.3 685.2 9867.4 

4 18.49 2774.2 1.12 1.72 24.3 1392.4 21414.2 

5 19.57 2934.9 1.23 2.04 24.3 1716.1 28479.4 

6 16.20 2430.6 1.34 2.43 24.3 1285.2 23211.0 

7 10.51 1575.8 1.46 2.88 24.3 585.6 11592.4 

8 5.33 799.7 1.57 3.42 24.3 162.5 3547.5 

9 2.12 317.6 1.68 4.07 24.3 27.5 665.1 

10 0.66 98.7 1.79 4.84 24.3 2.8 76.4 

11 0.16 24.0 1.91 5.75 24.3 0.2 5.4 

12 0.03 4.6 2.02 6.83 24.3 0.0 0.2 

13 0.00 0.7 2.13 8.11 24.3 0.0 0.0 

14 0.00 0.0 2.25 9.64 24.3 0.0 0.0 
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ため、スケトウダラ稚魚の捕食量をスケトウダラ稚魚 1 個体あたりの体重で除すこと

で捕食個体数を求め、スケトウダラ 0 歳魚の資源個体数で割ることで、捕食圧を求め

た。 

 

その結果、ソウハチ道南太平洋（資源量 15000 トン）のスケトウダラ稚魚に対する日

間捕食量は、6102–10217 kg day−1と推定された。得られた日間捕食量の 30 日間の積算

値から、6 月の捕食量は 1.83–3.07 万トンと求められ、この値を 6 月に同海域で捕食さ

れていたスケトウダラ稚魚の平均体長にもとづく体重（1.59 g；Yamamura et al., 

submitted）で割ることで、捕食個体数は 11513–19278 万個体と推定された。捕食個体

数をスケトウダラ太平洋系群 0 歳魚の 2009–2018 年の平均値（134700 万個体；境ら, 

2023）で割ることで、捕食圧は 13.6–22.8%と推定された（Table 7–2）。 

 

スケトウダラ太平洋系群 0 歳魚の資源量の少なくとも 13.6%が、6 月中のソウハチか

らの捕食によって減耗することが示唆された。本研究では初夏の捕食圧について推定

したが、スケトウダラ稚魚は冬–秋にかけて漂泳生活を送り、順次着底していく（佐々

木 & 夏目, 1990）。特に、晩春から初夏におけるスケトウダラ稚魚はソウハチにとっ

ての最適餌サイズであるため（5 章）、本研究で推定した捕食圧は、1 年の中でも捕食

が起きやすい時期のものであると考えられる。したがって、スケトウダラ稚魚は、周

年にわたって同程度の捕食圧を受け続けるわけではないだろう。 

 

また、捕食圧の推定に用いたソウハチの分布水温は、その多くが着底時の水温であり、

浮いている個体の情報がほとんど含まれていない。本種が漂泳区のスケトウダラ稚魚

を捕食した後、漂泳区にある程度の時間を持って滞在していた場合、彼らの消化など

のエネルギー動態は海底と漂泳区の水温差を反映して変動し、摂餌速度に影響を及ぼ

すだろう（3 章、4 章）。そのため、一般に、海底よりも水温の高い漂泳区では、捕食

圧は高くなる可能性がある。ソウハチがどの水深帯に、どれくらい滞在するのか、を

明らかにし、捕食モデルに組み込むことで、より高精度に捕食圧が推定できるだろう。  
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lower limits of predation weight, number and their proportion to the average estimate of pollock 

Japan Pacific population during 2009–2018 (境ら, 2023). 

 Daily consumption rate 

[kg day−1] 

July consumption 

[ton] 

July consumption 

[ind.] 

Proportion to 

average  

recruitment [%] 

Lower 

limit 
6102 183.062 115,133,361 13.59 

Upper 

limit 
10218 306.534 192,788,809 22.76 
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以上のように、ソウハチのスケトウダラ稚魚に対する潜在的な捕食者としての捕食イ

ンパクトの定量化および捕食生態を明らかにすることができた。 

 

遊泳行動の適応的意義 

スケトウダラ稚魚への捕食を引き起こす重要なプロセスである、ソウハチの浮上につ

いて、その作動機構を以下の 4 つの生理・生態学的側面から考察する。 

 

ソウハチは野外において、1.3–13.7℃と、幅広い水温帯に分布し、顕著な水温依存性は

見られなかったが、底層にいるよりも、中層において平均で 2 ℃高い水温を利用して

いた。この 2℃の差で、GER と MR の差は 6.57 J gBW−1 day−1となり、最大で 1 日 1644 J

（体重 250 g のとき）のエネルギーを節約することができる。今回資料を産所した中

層トロールは、ソウハチを狙って曳網したわけではなく、比較的近底層を曳網するこ

とが多かった。そのため、本種がさらに浅い深度層にも分布していることもあり得る。

音響調査におけるエコーグラムから、本種の遊泳群をある程度識別可能であることか

ら（Yan et al., 2018）、浮上中の本種の鉛直的な分布状況を調べることで、水温に依存

した本種のエネルギー戦略への理解が深まるだろう。 

 

また、食物要求速度（MR）の Q10が胃内容物排出速度（GER）の Q10ほど大きくなら

なかったことについて、そのメカニズムを考察することは重要である。GER の Q10は

一般的に漂泳食者で大きく、ソウハチの大きな値はその繁栄と考えられた（3 章）。成

長と摂餌の関係における x 切片に相当する MR は、異化速度（y 切片）および転換効

率（NCE；傾き）の大きさによって決定される。そして、本種の NCE は各水温区でほ

ぼ一定値を示した。したがって、ソウハチにおいては水温変化に伴う異化速度の変化

が、MR の Q10を決定していると考えられる。 

 

異化速度は、4 章で求めた基礎代謝速度（SMR）、SDA および排出速度の総和である

ことから、この 3 つの指標の水温依存性が、本種の異化速度の水温依存性を特徴づけ

ている。本種の排出速度については不明だが、SMR および SDA について、その Q10
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値はそれぞれ 2 程度であり、GER のそれよりも小さかった。また、排出速度について

は、ヒラメにおいて、摂餌したエネルギーの 1 割程度であったことから、異化速度に

影響を及ぼす主要因とはなりえないだろう（劉, 1997）。これらのことから、SMR と

SDA の低い水温依存性が、MR の Q10を特徴づけ、GER と MR の Q10の違いをもたら

し、最終的に、ソウハチが高水温下で成長に余剰エネルギーの配分を可能にしている

と考えられる。 

 

以上のエネルギー動態についての議論は、餌利用可能性についての影響を考慮してい

ないが、餌豊度は鉛直的にも大きく異なるだろう。漂泳区に分布するスケトウダラ稚

魚のエネルギー価は 4000 J gDW−1であり（Kooka & Yamamura, 2012）、底生生物の例

えばゴカイの一種 Ophiura spp.（1799 J g−1；岩川ら, 2013）よりも高い。これらを考慮

すると、浮上するメリットはさらに大きくなるだろう。さらに、着底トロールで採集

された本種は他の冷水性魚類と比較して、空胃個体の割合が多い（Yamamura et al., 

submitted）。エネルギー収支モデルで示されたように、摂餌・消化を水温の高い漂泳区

で行い、消化が終わった後、海底に戻るのであれば、空胃率が高いことが説明可能で

ある。 

 

獲得されたエネルギーは、消化に伴うエネルギー消費を表わす SDA に 6–10%程配分

されることが明らかとなった（4 章）。SDA 総量はむしろ水温上昇に伴い減少する傾

向にあり、これは胃内容物排出速度（GER）が水温上昇とともに増加したのと対照的

であった。この理由は、高水温下では GER が増加した場合でも、SDA の瞬間の最大

値である SDA ピークの増加率が小さかったので、その積分値である SDA 総量は小さ

くなったと考えられた（4 章参照）。SDA 総量が小さいほうが、餌の消化に関わる消

費エネルギーが小さく、消化によって効率的にエネルギーを獲得できる（Lefevre et al., 

2012）。そのため、高水温下、つまり海底よりも漂泳区で消化活動を行った方が、消化

のため消費するエネルギーを節約できると考えられる。このように、SDA と水温の関

係により本種の浮上を部分的に説明できるかもしれない。 
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本種の消化に関わるエネルギー動態を特徴づけるため、種間で SDA 係数と水温の関

係について比較した（Table 4–5）。その結果、多くの魚種で、水温の上昇とともに SDA

係数が上昇したが、水温上昇とともに SDA 係数が減少する魚種も存在した。また、

水温の関係が線形でなく、単峰型の関係を持つ魚種もいた（Table 4–5）。以上のよう

に、効率よく消化が行われる水温は、魚種によって異なり、適水温を持つものと考え

られる。ソウハチについては、4–14℃の範囲で単調増加したことから消化の最適水温

は 14℃以上と推察されるが、これは本種の通常の分布水温を上回っていることから、

生息適水温とは必ずしも一致しない。 

 

最適採餌理論に則った、ソウハチにとって利益率の高い餌として、ソウハチとスケト

ウダラ稚魚の体長比が 0.2（ソウハチが 250 mm TL のとき、40 mm FL）より小さいサ

イズが選択された。そして、体長比が 0.4（ソウハチが 250 mm TL のとき 80 mm FL）

よりも大きい稚魚は、ソウハチからの捕食をほとんど受けないことが明らかとなった。

スケトウダラは全長 70–85 mm でそのほとんどが着底することから（佐々木 & 夏目, 

1990）、着底後のスケトウダラ稚魚が海底に分布していたとしても、ソウハチ成魚に

とって捕食するには大きすぎるため、それらを餌として利用できないことが考えられ

る。一方、それ以下の体サイズの、ソウハチにとって利益率の高いスケトウダラ稚魚

は表層付近に分布していることになる。ソウハチの餌生物として、スケトウダラ稚魚

のみに注目したとき、利益率の高い餌を捕食するために漂泳区まで浮上することは、

エネルギー獲得の観点から適応的にみえる。 

 

また、ソウハチは、他の底生食性のカレイ科魚類よりも他密度が小さい傾向にあった

（6 章）。そのため、浮上にかかるコストは他のカレイ科魚類よりも小さいものとなる

だろう。ここで、鉛直上向きに浮上するのに必要なエネルギーを、彼らの比重に注目

して概算し、他の底生食性魚類との比較を試みる。まず、彼らが水中にいるときに働

く鉛直下向きの力（重量と浮力の差）を求める。これは、比重測定時の水中重量を用

いた。次に、その力が 20 m 働くときの熱量に換算する。その仕事量は、以下の式で

求められる。 
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 𝑊𝑜𝑟𝑘(𝐽) = (𝑊𝑎𝑖𝑟(𝑔) − 𝑊𝑤𝑎𝑡𝑒𝑟(𝑔)) × 9.8(𝑚 𝑠2⁄ ) × 20(𝑚) Eq. （19） 

 

ここで、Work（J）は仕事量、Wairおよび Wwaterはそれぞれ空中および水中重量（g）

を表す。その結果を Table 6–1 に示した。ソウハチの鉛直移動に最低限必要な消費エ

ネルギーは、カレイ科魚類 16 種の中で、ムシガレイ、ウロコメガレイ、スナガレイ

に次いで少なく、比較的浮上にかかるエネルギーは小さいものと考えられた。ただし、

浮上には浮力から求められる仕事量以外にも、遊泳運動に関わる活動代謝量が影響を

及ぼす可能性がある（Trancart et al., 2015）。本研究では仕事量のみに注目して鉛直移

動に必要なエネルギーを概算したが、より正確な鉛直移動に関わるエネルギー動態を

明らかにするためには、スタミナトンネルを用いて、遊泳時の酸素消費速度から活動

代謝速度を推定する必要があるだろう。ただ、カレイ目はスタミナトンネル内の底部

で静止して遊泳しなくなることも課題である。 

 

以上のように、ソウハチが海底を離れ、漂泳区まで浮上することは、複数の生理・行

動学的側面から、適応的であった。ソウハチの浮上はスケトウダラ稚魚への捕食が起

こる前提条件であるため、本種の浮上条件についての理解が深まったことは、どのよ

うな環境下で捕食が起こりやすいのかといった、生理的メカニズムに基づいた捕食作

動機構の解明に役立つだろう。また、本研究により、スケトウダラに及ぼすソウハチ

の捕食インパクトが定量化された。この成果は、スケトウダラ資源の変動要因の解明

および資源量推定精度の向上のための基礎的知見となることが期待される。  
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