
1．はじめに
近年，乱獲の影響で多くの底魚類の資源は減少している．
この傾向は親魚の減少のみならず親魚となる個体の体サイ
ズの小型化や年齢の若齢化も引き起こしている．小型，若
齢化や初回産卵魚の割合の増加は，SSBの減少だけではな
く繁殖ポテンシャルの減少を引き起こすこともある（Scott

et al., 1999, 2006;  Murawski et al., 2001）．このことはSSBが
繁殖ポテンシャルと必ずしも一致しないことを示してお
り，再生産の成功を評価する際には，親魚の年齢組成や繁
殖特性の時系列変化の把握が重要であることを示唆してい
る．
北太平洋沿岸に広く分布するマダラGadus macrocephalus

は，大陸棚から陸棚斜面上部の優占種で大型に成長するこ
とから，生態系における鍵種であるとともに産業的にも重
要な対象種となっている．分布の南限にあたる東北地方の
太平洋岸（東北海域）では，マダラの寿命は8歳前後と考
えられている（服部ほか，1992）が，満1歳ごろから漁獲
の対象となっているため，個体群は主に満3歳以下を中心
に構成されている（成松，2006）．このように若齢魚中心

の年齢構成ではあるが，近年の資源は大きく変動しつつも，
水準は高いレベルにあることが明らかになっている．
重要種の資源の減少や不安定化は漁業関係者のみならず

消費を通して一般社会に与える影響が大きいこともあり，
それらにおよぼす親魚の繁殖特性の時系列変化の影響につ
いてはさまざまな解析が行われつつある．ここでは，近年
の研究例を紹介するとともに，東北海域のマダラにおける
現象と比較することで，なぜマダラでは高い漁獲圧にもか
かわらず資源状態がよいのかについて検討し，今後の課題
を明確にすることを目的とした．

2．マダラの生態と調査の概要
2.1．生態
日本周辺におけるマダラについては次のような生態が知ら
れている．通常，水深 200–500 mの範囲に分布しており
（北川ほか，2002），成魚の卵黄の蓄積は9月頃から始まり
（Hattori et al., 1992），日長などがシグナルとなって成熟が
進む（手塚，2006）ことが組織観察，飼育実験から明らか
にされている．陸奥湾では繁殖期である冬季になると，成
魚は水深100 m以浅の湾内もしくは湾口部に移動する（福
田ほか，1985）．陸奥湾産卵のマダラは北海道太平洋岸を
索餌場として利用しており，比較的広い範囲で産卵回遊す
る．その一方で本州日本海や本州太平洋岸の集団では小規
模な産卵場が各地に点在しており，成長や産卵に伴う浅深
移動を除き大きな回遊をしないと考えられている（手塚，
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2006）．繁殖は雌雄ペアもしくは 1雌に対して数尾の雄で
行われ，雌は1回の産卵ですべての卵を産み出す（Sakurai

and Hattori, 1996）．産み出された卵はそれぞれが分散して
着底し，砂に弱く粘着した状態で発生する．
仔魚はふ化後しばらくして浮上し，浮遊生活期に入る．

陸奥湾（Takatsu et al., 1995），八戸沖では6月までには着底
個体がみられるようになる一方で，七尾湾では4月下旬に
みられることから，七尾湾の方が1ヶ月ほど早い（森岡・
桑田，2002）．七尾湾，陸奥湾で採集された稚魚の胃内容
分析では，全長45 mmよりも大きい個体は底生性の餌も食
べているため（Takatsu et al., 1995;  森岡・桑田，2002），着
底時期は海域間で異なるものの，着底サイズは共通してい
ると考えられる．また，七尾湾では5月中旬以降（森岡・
桑田，2002），陸奥湾では6月下旬以降（Takatsu et al., 1995），
八戸沖の沿岸では7月以降（橋本，1974）にはほとんど採
集されず，その時期までに湾外もしくは深海域に移動する
と考えられる．
2.2．調査概要
1996–2007年の 10–11月に東北海域で着底トロール調査を
行い，得られたマダラについて体長と体重を測定した後，
耳石と卵巣を摘出した．研究室に持ち帰った耳石の薄片を
作り，年齢査定を行った．また，卵巣の組織切片を作り卵
黄の蓄積の有無から成熟，未熟を判別した．卵母細胞の発
達が進んだ卵巣の一部について重量と卵黄卵数を記録し，
個体別に抱卵数および相対抱卵数（抱卵数／内臓除去体重）
を求めた．さらに，産卵回遊魚を対象としている刺し網漁
業の漁獲物から，体サイズ別の漁獲時期を求めるとともに，
すでに排卵されている卵巣からは 200卵を無作為に抽出
し，60°Cで48時間乾燥させて重量を測定した．
このデータセットから，次のことを明らかにした．個体

別の成熟，未熟を判別し，年齢査定結果と合わせて年別，
年齢別の成熟割合を推定した．また，トロール調査結果を
もとに年齢別の資源量を推定し，資源水準と年齢別の成熟
割合の関係を求めた．加えて年別，年齢別の個体数，成熟
割合，抱卵数の積から求めた個体群全体の卵数と年別，年
齢別の個体数に各年平均の成熟割合および抱卵数を乗じて
求めた卵数を比べ，平均的な値を用いて求めた個体群の卵
数の誤差を求めた．さらに，親魚の年齢別に抱卵数，相対
抱卵数，産卵時期および卵重量を比較し，その結果をもと
に早熟化が及ぼす繁殖特性への影響について検討した．

3．資源の状態と初回成熟年齢
資源量の減少に伴う成熟年齢の若齢化は多くの魚種個体群
で知られている（Jorgensen, 1990;  Rijnsdorp, 1993;  Trippel,

1995;  Armstrong et al., 2004;  Olsen et al., 2005）．この現象
は主に 2つの要因によって解釈されている．1つは可塑的
な応答である．資源の減少によって個体当たりの利用可能
な餌生物が多くなる．その結果，栄養状態や成長がよくな

り，若齢でも成熟するようになる．個体数が少ないことに
よって余儀なくされる個体群の総産卵数の減少が，成長の
良化と成熟率の向上による個体当たりの産卵数の増加に
よって補償されていることになる（Trippel et al., 1997）．
この応答では，早熟化は同じ遺伝子の可塑性によって引き
起こされているため，加入が増えて利用可能な餌生物が少
なくなった，あるいは環境が不適になったときには，表現
型は逆の方向（大型，晩熟化）にシフトし得る．
もう1つは進化的な応答である．高い漁獲圧によって晩

成の遺伝形質を持つ個体が子孫を残すまで生き残れない状
況では，若齢で成熟する個体だけが子孫を残すことになる．
もし，早熟化という表現型の変化が遺伝的な変異を伴うな
らば，漁業は進化的な作用をもたらすということになる
（Kuparinen and Merila, 2007，詳しい内容は勝川・渡邊
（2010）本特集号を参照されたい）．一度このように進化す
ると，大型，高齢魚に高い漁獲圧がかかっている限りは逆
方向への進化は起こりにくいと考えられている（Stokes

and Law, 2000; Law, 2007）．この応答は必ずしもその後の資
源に悪影響を与えるとは限らない．しかし，従来であれば
成熟しないような体サイズや栄養状態でも成熟するように
なるため，生残しにくい子孫を産み出し，さらには後の繁
殖成功も低める可能性が高いと考えられる．
東北海域のマダラの資源は大きな変動を繰り返してお

り，近年は若齢魚主体ながら高いレベルにある（Fig. 1）．
この個体群でも資源の変動に伴う初回成熟年齢の変化が知
られている．雌には満 3歳から成熟する個体と満 4歳から
成熟する個体がおり（Fig. 2），満3歳の成熟率は資源の加
入水準と負の相関を示す．つまり，加入が多いと満4歳か
ら成熟する個体が多くなり，加入が少ないと満3歳から成
熟する個体が多くなる（Fig. 2）．成熟率は体長に依存して
変化する傾向があり，50%成熟体長には大きな年変化が認
められないこと，加入が悪い年級ほど0歳時における成長
がよく，若齢時に生じた体長差が満3歳まで維持されるこ
とが示されている（成松，2006;  Narimatsu et al., 2010）．
近年の資源状態がよいということもあり，現在マダラでみ
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Figure 1. Annual changes in population size by age and catch
amount of Pacific cod in the Tohoku population.



られる成熟年齢の年変化は，遺伝子の変化を伴わない表現
型の可塑的な応答であると考えられる．しかし，高い漁獲
圧がかかり若齢中心の個体群構造になっていることから，
今後資源が減少期に入りそれが長く続く場合には，進化的
な応答を伴う危険性もあると考えられる．
では，この成熟年齢の年変化はどの程度3歳魚全体の卵

数に影響を与えているのだろうか．年ごとに求めた満3歳
魚の成熟率，抱卵数および個体数をもとに個体群全体の3

歳魚の抱卵数を求めた（年変化を考慮した卵数）．また，
各年の個体数に平均的な成熟率と抱卵数を乗じて個体群全
体の 3歳魚の抱卵数を求め（年変化を考慮しない卵数），
年変化を考慮した卵数と比較した．その結果，年変化を考
慮しない卵数の変動係数は0.92であったのに対し，年変化

を考慮した卵数では0.74であり，年変化を考慮したほうが
小さい傾向にあった．特に，2001年や 2003年など親魚量
が少なく，卵数が少ない年で年変化を考慮しない卵数に比
べて考慮した卵数が多く見積もられる傾向にあったため
（Fig. 3），成熟年齢や抱卵数の年変化は，個体数が少ない
年級の卵数の補償に効果が高いと考えられた．
なお，卵母細胞の一部は発達とともに吸収されることも

あり（閉鎖卵母細胞），抱卵数（potential fecundity）を計数
する時期によっては抱卵数と実際の産卵数の間に大きな乖
離を産み出す可能性が指摘されている（Witthames and

Greer Walker, 1995;  Kurita et al., 2003;  Thorsen et al., 2006）．
複数の種で知られているのみならず，同属の大西洋マダラ
でも知られている現象であるため（Thorsen et al., 2006），
マダラでも存在する可能性はあるが，今回はその割合の年
変化については考慮していない．

4．早熟化が将来の繁殖成功に及ぼす影響
一般に魚類は非限定的（indeterminate）に成長し，最大体
長に達する前に成熟し始める．成熟することにより，それ
まで成長に使われてきたエネルギーを生殖腺の発達に分配
することになるので，早熟化は成長を鈍化させ，次の繁殖
期の配偶子の生産を制限しているかもしれない（Jobling,

1994）．また，成熟することによって栄養状態が悪くなり，
死亡するリスクが高まったり（Morgan and Colbourne,

1999;  Lambert and Dutil, 2000），翌年の配偶子の生産を断
念したりすることもある．一度成熟した個体が，次回以降
の成熟を断念する例は数種の魚類で知られており（Ride-

out et al., 2005），特に小型，若齢魚で成熟した個体や初回
成熟魚ほど次の繁殖期にスキップしやすいと考えられてい
る（Jorgensen et al., 2006）．これらのことから，早熟化は
ある年の産卵数を補償する効果はあるものの，その年以降
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Figure 2. Annual changes in maturity at ages, and recruitment size index of each year class for age 3 year of female
Pacific cod in the Tohoku population.

Figure 3. Comparison in potential egg productions by 3 year
old females. The egg productions were estimated using by
average and actual parameters in maturation rates and num-
ber of eggs. Notice that egg productions estimated by actual
parameters tend to be higher than those estimated by average
parameters in low egg production years such as in
2001–2003.



の産卵機会や産卵数を少なくしている可能性もある．
前述のようにマダラの産卵場は通常の生息海域と異な

り，繁殖期には摂餌活性が下がること（橋本，1974），生
殖腺の商業価値が高いために産卵親魚を対象とした漁業も
行われていることから産卵個体に高い漁獲圧がかかる可能
性がある．満3歳の成熟率には年による変化が認められて
いるので，満3歳の成熟率と満3歳–満4歳における成長率
を比較することで，早熟化が将来の繁殖におよぼす影響を
調べた．
4.1．成長への影響
満3歳のときの体長と満3歳–満4歳の体長をベースとした
成長率を比較したところ，両者の間には負の相関があるこ
とが明らかになった（p�0.005, Fig. 4）．満3歳の成熟，未
熟は体長に依存しているので，満3歳までの成長がよく成
熟するとその後1年間の成長は悪くなると考えられる．繁
殖しない個体は大きな移動をせずに摂餌を続け，エネル
ギーを成長のみに分配する．その一方で，繁殖する個体は
生殖腺への分配だけでなく，大きな物理環境の変化や摂餌
活性の低下する時期を経験するので，その後の成長に差が
生じるのだろう．ただし，これは個体群レベルの結果であ
り，たとえば体サイズに依存した漁獲圧の変化などがある
場合には，個体群レベルの解析結果の精度は低くなる．マ
ダラの鱗，背鰭鰭条，耳石などの硬組織は年齢形質にはな
りうるもののあまり明瞭ではなく（Ketchen, 1970），輪紋
間隔などの測定方法は発見されていないが，年齢別に体サ
イズを逆算して求める個体レベルでの解析を行うことによ
り，より精度の高い結果を得ることが可能となるだろう．
4.2．スキップ産卵の可能性
マダラは9月頃から卵黄の蓄積を始め，秋の深まりととも
に卵黄卵を発達させていく（Hattori et al., 1992）ので，
10–11月の調査で漁獲された雌の成熟，未熟は，卵母細胞
の卵黄の有無で判断している．いくつかの魚種で知られて
いるような，卵黄の蓄積を開始した後に卵母細胞の発達が
止まり，退行して吸収されるケース（“reabsorbing”, Ride-

out et al., 2005）は，マダラでは知られていない．また，満
3歳で成熟した個体が満 4歳で成熟を開始しない（“rest-

ing”, Rideout et al., 2005）可能性は否定できないものの，索
餌海域で漁獲された満4歳の成熟率が高い水準で安定して
いるため（Fig. 2），もしあるとしても非常に低い割合であ
ると考えられる．さらに，満5歳魚ではすべての個体が成
熟していたので（Fig. 2），満4歳で成熟した個体で翌年の
産卵をスキップしていた個体はいなかったといえる．
これらのことから，マダラでは 3歳で成熟することに
よって，その後の成長が鈍化することが示されたものの産
卵のスキップはほとんど起きていないことが示唆された．

5．早熟化が繁殖特性に及ぼす影響
5.1．産卵タイミング，産卵期間
若い親と年をとった親とでは，さまざまな繁殖特性に違い
があることが報告されている．たとえば，一つの繁殖期に
産卵を開始するタイミングは，小型，若齢の個体よりも大
型，高齢の個体のほうが早いという例（DeMartini and

Fountain, 1981;  Reznick and Brown, 1987;  Schultz et al., 1991;

Wiegmann et al., 1997;  Saito and Nakano, 1999;  Wieland et al.,

2000;  Wright and Gibb, 2005;  Narimatsu et al., 2007）がある
一方で，遅いという例（Hutchings and Myers, 1993;  Mor-

gan, 2003）も知られている．興味深いことにAtlantic cod

G. morhuaでは，同じように30年以上の長期的なデータを
用いても，バルト海では小型，若齢個体のほうが産卵を遅
く始めるのに対し（Wieland et al., 2000），北西大西洋では
逆であることが示されている（Hutchings and Myers,

1993）．
北西大西洋の大型，高齢個体は小型，若齢個体に遅れて

産卵を始めるものの，産卵期間は長い（Hutchings and

Myers, 1993）．Atlantic codも含め，一繁殖期に複数回産卵
する種では，一部で例外は認められているものの
（Kjesbu, 1994;  Morgan, 2003），小型，若齢個体ほど産卵期
間は短いのが一般的である（DeMartini and Fountain, 1981;

Kjesbu, 1989;  Trippel, 1998;  Marteinsdottir and Steinarsson,

1998）．
繁殖期の早い時期に生まれると成長期間が長いため，同

一世代の他個体との比較では索餌の速度，被食の回避やな
わばりの争いなどでは有利になると考えられる．しかしそ
れ以前の生活史初期の生残に関しては，有利であるという
報告もある一方で（Cargnelli and Gross, 1996;  Lapolla and

Buckley, 2005），むしろ不利であるという報告もある
（Wright and Bailey, 1996;  Narimatsu and Munehara, 1999）．
個々の卵稚仔が産み出される環境は，早生まれの個体に好
適になる年もあればその逆にもなりうる（Wright and Gibb,

2005）．
青森県八戸周辺にはマダラの産卵場があり，産卵期には

水深 70–100 mの海域で親魚を対象とした刺し網漁業が行
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Figure 4. Relationship between BL at age 3 year and specific
growth rate (SGR) during age 3 to 4 year. The Pacific cod in
year classes with small BL at age 3 year tend to have high
growth rate in a following year over those with large BL.



われている．通常，東北海域のマダラは水深200 m以深の
海域に生息しており，成熟するような中・大型の個体が
200 m以浅に分布することはない（北川ほか，2002）．その
ため，刺し網で漁獲される個体は産卵のために浅海域に回
遊してきた個体と考えられる．また，精密測定した個体の
うち，卵黄蓄積中の個体は42.0%，吸水卵を有する個体は
46.4%，スペントの個体は 11.5%であった．吸水してから
排卵までの時間は魚種によって異なるものの，24時間以
内に起こる魚種が多い（Hunter and Macewicz, 1985;  Scott

et al., 1993;  Jackson et al., 2006;  松山，2006）ことから，刺
し網で漁獲されるマダラの雌には産卵直前の個体が多く含
まれると考えられる．刺し網の漁獲物は，体長や体重を目
安として1–4尾入の銘柄別に箱詰めされる．そこで，入り
尾数と年齢の関係を求めたうえで入り尾数別の漁獲時期を
調べ，年齢と産卵時期との関係を求めた．
入り尾数と年齢の関係をみると，1尾入りに分類される

個体は 6歳もしくは 7歳魚の高齢魚であった．また，入り
尾数が増えると年齢構成が若くなる傾向があり，成熟する
最若齢の 3歳魚はすべて 4尾入りに分類されていた．この
ことから，入り尾数は漁獲物における年齢の目安になると
判断できる．次に入り尾数別に漁獲時期を調べたところ，
1998–2003年にはいずれの年も 1月下旬 –2月中旬をピーク
として全銘柄の漁獲物が水揚げされていた（Fig. 5）．これ
らの結果は，年齢間の産卵時期には大きなずれはないこと
が示唆している．ただし入り尾数の統計の中には，雄も含
まれていることから厳密に年齢–産卵時期を明らかにする
ためには雌雄別の解析が必要である．
5.2．卵サイズ，抱卵数
種内における卵サイズの変異は古くから知られており，さ
まざまな要因が関与することが明らかになっている（Jon-

sson et al., 1996;  Chambers, 1997;  Morita et al., 1999）．体サ
イズ，年齢と卵サイズの関係はいくつかの種で認められて
いるものの（Chambers and Leggett, 1996），一繁殖期に複数
回産卵する種では，個体内でも卵サイズは時系列で変化す
ることもあること（Trippel, 1998），過去に産卵を経験して
いるか否かも卵サイズに影響を与える可能性があることも
知られており（Kjesbu, 1989），体サイズや年齢と卵サイズ
の関係の解釈は若干複雑なものとなっている．Atlantic cod

では，どのバッチでも過去に産卵を経験している大型の個
体のほうが，初めて産卵を経験する小型の個体よりも大型
の卵を産んでいることがシミュレーションによって示され
ている（Vallin and Nissling, 2000）．その一方で，体サイズ
と卵サイズの間には相関は認められないとする例（Cham-

bers and Waiwood, 1996）や，体サイズとともに栄養状態が
重要であるといった例も報告されている（Marteinsdottir

and Steinarsson, 1998）．
マダラについて排卵されている卵の重量を親の年齢別に

比べたところ，年齢によって卵重量に差があることが明ら

かになった．満 3歳魚の卵の乾燥重量を 1とすると，満 4

歳では1.05，満5歳では1.10，満6歳では1.11，満7歳では
1.15と加齢とともに大きくなっており，満3歳魚の卵重量
は他の年齢の卵重量に比べて有意に軽かった（ANOVA

with Scheffe test, p�0.05, Fig. 6）．
卵サイズだけではなく，卵数にも体サイズや産卵経験の

有無が影響を及ぼすことが知られている．Atlantic codでは，
同じ体サイズでも産卵を経験している個体のほうがバッチ
当たりの産卵数は多いことが飼育実験によって確かめられ
ている（Trippel, 1998）．これまでのところ，マダラでは，
繁殖期が終わってから 1，2ヶ月を超えると経産魚と未産
魚の判別は難しい．そのため，卵黄蓄積中の雌を初回産卵
魚と経産卵魚に分けることはできないが，年齢別に卵数を
求めることは可能である．そこで，重量法によって求めた
抱卵数を年齢別に比較した．
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Figure 6. Egg size variations among ages of parent. Egg weight
significantly differs among ages (ANOVA), especially eggs of
age 3 year females are lighter than those of the other ages.

Figure 5. Periodical change in occurrence frequency of fish box
in 1998–2003. Each box contains from 1 to 4 individuals. No
distinct difference occurred between number of fish in the
box and catch period (Friedman test, c2�0.75, p�0.86),
which indicated that here were no age- or body size-depen-
dent difference in spawning period.



満 3歳魚と満 4歳魚について，体長 –抱卵数の回帰式を
もとに，体長 50 cmおよび 55 cmに標準化したときの抱卵
数を求めた．なお，2000年から 2008年の成熟雌の平均体
長は満 3歳で 50.8 cm，満 4歳で 55.8 cmである．抱卵数を
2000年から2008年の平均値でみると，体長50 cmの個体で
は満 3歳魚の抱卵数が 146万個であるのに対し満 4歳では
143万個で，体長55 cmの個体では満3歳魚の抱卵数が200

万個であるのに対し満4歳では181万個であった（Fig. 7）．
つまり，同じ体サイズであれば，満 4歳魚よりも満 3歳魚
のほうが抱卵数は多いことが明らかになった（ANOVA,

p�0.05）．

6．おわりに
東北海域のマダラでみられた結果をまとめてみると，加入
量には年変化があり，それに応じて初回成熟年齢にも変化
が認められた．早い個体は 3歳で成熟し，1年早く成熟す
ることによってその後1年間の成長は悪くなることが示唆
された．その一方で，翌年の繁殖のスキップは確認されな
かったことから，将来の繁殖成功に及ぼす負の影響はあま
り大きくないと考えられた．また，年齢別に繁殖特性を比
べると，繁殖場への来遊タイミングには年齢差は認められ
ず，産卵開始タイミングに年齢間の違いはないことが示唆
された．3歳魚と 4歳魚を比べると，卵重量は 3歳のほう
が軽い傾向にあったが，体サイズ当たりの産卵数はむしろ
多い傾向があった．サケ科魚類では，生活史初期に成長の
よい年級は成熟した際に小型の卵を産むといった例も知ら
れており（Jonsson et al., 1996;  Morita et al., 1999），今回の
結果もこれらの事象と類似している．したがって，マダラ
でみられた若齢成熟魚における卵サイズの小型化は，多く
の卵を産むための戦略としても解釈することができる．
これまで述べてきたように，若齢あるいは初回成熟の親

魚は高齢あるいは産卵を経験している親魚に比べてさまざ
まな繁殖特性において劣ることが報告されている．そして
このことが加入量が増えない一因とも考えられている（た

とえばTrippel et al.,1997;  Scott et al., 2006）．産み出される
卵の数はたとえある程度維持されていても，質が劣ってい
たり生残に不適な時期に産み出されているなどの理由によ
り，卵の生産が加入につながらないという解釈である．今
回対象としたマダラの個体群は若齢期から漁獲されている
こともあり，3歳以下の若齢魚を主体として構成されてお
り，高齢の親魚は非常に少ない．そのため，若齢や初回成
熟魚の産む卵の生き残りが資源の動向に極めて重要であ
る．3歳魚の産む卵は，卵サイズでは 4歳以上の個体が産
む卵に比べて小さい傾向にあったが，そのほかに特に劣っ
ている特性は確認されなかった．これらのことから，近年，
資源が高い水準で保たれている要因には，若齢の雌の産み
出す卵が加入に貢献していることが示唆される．
これまでに得られた結果は資源量など一部のデータを除

き定性的なものであるため，定量化のためにさらなるデー
タの蓄積が必要となる．また，今後は卵サイズと生き残り
との関係の把握が重要なテーマとなるだろう．卵サイズは
物理環境，生物環境を介してふ化率，ふ化サイズならびに
ふ化後の生残と強く関係するため，野外のデータの収集と
ともに飼育実験をあわせて行うことにより，研究の進展が
期待できる．
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