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由良川河口域における魚類群集構造

由良川河口域における魚類群集と餌生物の季節変動

青木貴志 1 †，笠井亮秀 2，冨士泰期 1，上野正博 3，山下　洋 2

Seasonal variation in the fish community and their  
prey organisms in the Yura River estuary

Takashi AOKI1 † , Akihide KASAI2, Taiki FUJI1, Masahiro UENO3 and Yoh YAMASHITA2

To clarify spatial and temporal variations in the biomass of fishes and their prey organisms in the Yura River estuary, 
monthly surveys were conducted from April 2011 to March 2012. A total of 3121 fishes from 36 species, from 18 fami-
lies, were collected. Fish diversity was high from spring to summer, while it was low from autumn to winter. Gobies 
were most abundant in the estuary, as in other estuaries in Japan. From gut content analyses, copepods, whose abun-
dance was highest in summer, chironomids, amphipods and mysids were important prey items for fishes. Food con-
sumption by fish, calculated from the amount of biomass and growth of fish, was larger in spring and summer than in 
autumn and winter. It is estimated that the consumption of copepods provisionally exceeds abundance in summer. 
These results suggest that the high production of zooplankton, such as copepods, contributes to fish growth in the Yura 
River estuary from spring to summer.
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はじめに
生態系を経済的価値に換算し「生態系サービス」を地球上
の生態系ごとに算出したCostanza et al. （1998）によると，
河口・内湾域，藻場などの浅海域の経済価値は，全生態系
の中で最も高いと推定されている．中でも，淡水と海水の
交わる河口域は，陸域からの物質供給やエスチュアリー循
環に伴う下層から有光層への栄養塩供給によって，高い生
物生産力を有している（鈴木ほか，2007; Kasai et al., 2010）．
このため，河口域は沿岸性魚類の成育場として，重要な役
割を果たしている（Fuji et al., 2010）．しかし，流域の人口
増加や都市開発により，河口域は世界各地で埋め立てられ
たり陸域からの過剰な負荷を受けたりして，その価値を失
い続けてきた（Simpson and Sharples, 2012）．このような背
景のもと，河口域における生物生産構造を把握し，その機

能を維持，向上させていくことが求められている．しかし，
河口域の生物生産構造は河川流量や潮汐等の影響を受け，
またこれらの環境条件は水域ごとに異なるため，物理・化
学環境や低次生産構造は河川毎に大きく異なる．例えば，
サンフランシスコ湾およびそれに連なるSacramento–San 
Joakin Riverや有明海に注ぐ筑後川では，強い潮汐混合に
よって河口域に形成される高濁度水塊が仔稚魚に豊富な餌
生物と捕食者からの逃避場を提供しており，魚類の初期生
活史において非常に重要な役割を果たすと報告されている
（Jassby et al., 1995; 小路ほか，2006）．また，オーストラリ
ア南東部の潟湖であるGippsland Lakesにおいては，発達し
た塩分躍層付近が水産重要種の産卵場になるとともに，一
次生産および魚類の餌となるカイアシ類が増殖が促進され
る場所となる（Jenkins et al., 2010）．このような水域ごと
の生産構造の違いを把握したうえで，その中に共通して見
出される特徴を理解することは，河口域を保全していく上
で必要不可欠である．
近年では，各河口域における魚類群集の種組成や食性お

よびそれらの時空間変動を明らかにし，魚類群集が河口域
を利用する機構を解明しようという研究例が見られるよ
うになった（Veiga et al., 2006; Faye et al., 2011; Susana et al., 
2011; Okazaki et al., 2012）．例えば，仙台湾に注ぐ名取川河
口域では，夏季に増大する動物プランクトンを，季節的に
出現する魚種が利用することが報告されている（本田ほ
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か，1997）．また，Akin and Winemiller （2006）はメキシコ
湾北西に位置する塩性湿地において，ベントスの密度が冬
季から夏季にかけて約2倍に増加し，特に夏季にベントス
個体数の約50%を占めるヨコエビ類が多くの小型魚類の
餌料となっていると報告している．しかし，魚類群集と餌
生物の相互関係に関する情報は未だに不足しており，中で
も魚類群集と餌生物間の捕食–被食関係に関する定量的な
議論はほとんど行われていない．
本研究で対象とする由良川河口域は，日本海に注ぐ典型

的な弱混合型の河口域であり，夏季に塩分躍層付近で植物
プランクトン濃度が増加することが知られている（Kasai 
et al., 2010）．この活発な基礎生産に伴い，ベントス群集は，
春季から夏季には増殖した植物プランクトンを利用する
一方，生産が小さく河川流量が増大する冬季には陸由来
有機物を利用する傾向にある（Antonio et al., 2011）．魚類
に目を移すと，由良川河口域はスズキLateolabrax japoni-
cusやヒラメParalichthys olivaceusといった水産有用種が成
育場として，またアユPlecoglossus altivelis等の両側回遊魚
が通過点として利用している（Fuji et al., 2010, 2011; 南，
1982）．しかし，由良川河口域における魚類群集と餌生物
の関係については，これまで明らかにされていない．一次
生産が物理構造の変動に伴って明瞭な季節変動を示す一方
で，来遊魚も季節によって異なるため，生態系構造も季節
変化していると予想される．そこで本研究では，由良川下
流から河口域における魚類群集と餌生物の相互関係を明ら
かにすることを目的とし，まず魚類群集の種組成や食性
と，それらの季節変化を調べた．さらに，各魚種の成長と
現存量から餌生物の被食量を求め，エネルギーフラックス
の観点から魚類群集と餌生物との相互関係の季節変化に注
目して考察を行った．

材料と方法
調査水域
京都府北部を流れる由良川は，流域面積が1,880 km2で京
都府下の約40%の面積を占め，幹線流路延長が146 kmに
及ぶ一級河川である（Fig. 1）．流域の年間降水量は1,400–
2,200 mm程度，由良川の平水流量は約 34 m3･s-1である
（Kasai et al., 2010）．また，由良川が注ぎ込む若狭湾におけ
る潮汐は大潮時でも潮差が0.5 m前後と非常に小さく，由
良川河口域における塩分構造は日本海側に典型的な弱混合
型を示す．その上，河口から約20 km上流まで河床が海面
よりも低いため，最大で河口より15 km以上上流まで塩水
が遡上するが，塩水くさびの河川内での挙動は河川流量に
大きく左右される（Kasai et al., 2010）．由良川流域は冬か
ら早春にかけて融雪等により河川流量が増えるが，夏から
秋にかけては少なくなる（Fig. 2）．そのため，冬季から早
春は河川内は淡水で満たされることが多い．一方，流量の
少ない夏季から秋季にかけては海水がくさび状に遡上する

傾向にある（Funahashi et al., 2013）．
調査内容
調査は2011年4月から2012年3月にかけて，毎月1回，日
中に由良川河口域に設けた6定点（S1, R1–R5, Fig. 1）にお
いて行った．由良川下流から河口域は潮汐が小さく，潮汐
が流れや物理，生物構造に与える影響は小さいため，調査
にあたり潮時は考慮していない．高波や積雪の影響によ
り，2012年2月の全測点，および2011年11月，2012年1月，
2012年3月のS1における調査は行っていない．S1は砂浜
海岸の砕波帯であり，R1–R5は由良川河川内の川岸であ
る．魚類は地曳網（高さ0.8 m，幅11.2 m，コットエンド

Figure 1.　Sampling stations along the Yura River estuary.

Figure 2.　Daily changes in Yura River discharge. Data source: 
http://www1. River. go. jp
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の網目幅1.0 mm）を用いて採集した．各定点において2回
ずつ，水深0.5–1.2 mの地点を岸に平行に3–4分間曳網し
た．採集した魚類は現場でドライアイスにより冷凍して持
ち帰り，分析まで-30°Cの冷凍庫で保存した．
魚類の餌環境を明らかにするためにS1，R1，R2，R3，

R5において，広田式ソリネット（幅 0.6 m，高さ 0.4 m，
網目幅0.33 mm; 以下ソリネット，広田ほか，1989）を用
いて餌生物の定量採集を行った．ソリネットは水深約1 m
の地点の底泥直上において岸に平行に19 m曳網した．曳
網時は長さが19 mのロープを用いることで，曳網距離を
一定に保った．餌生物は布袋に入れた後，魚類と同様に分
析まで冷凍保存した．なお，本研究水域における表層の餌
生物密度は底層に比べて非常に小さいことを事前に確認し
た上で，ソリネットを曳網する底層のサンプルが現場の餌
環境を十分に反映したものであると仮定している．
現場の水温と塩分は多項目水質計（YSI 556 MPS，YSI
社製）により水深約 1 mの地点の底泥直上において測
定した．さらに表層水を採水し，クロロフィル分析に供し 
た．
分析内容
採集された魚類は，種を同定したのち，標準体長（SL, 
mm）と湿重量（BW, g）を測定した．ただし2011年8月の
R2のウキゴリGymnogobius urotaenia，2012年R2のアシシ
ロハゼAcanthogobius lactipes，および2012年3月のR3のゴ
クラクハゼRhinogobius giurinusに関しては個体数が多かっ
たため，個体数を数えた後に全個体から 50個体を無作 
為に選び測定した．また，種の多様性を表す指数とし 
て Shannonの指数H′ （Shannon, 1948）を次式から算出し 
た．

 
1

= ln
S

i i
i

H P P′ 
=

－   （1）

ここで，Piは魚種 iの個体数が全魚類の個体数に占める割
合，Sは出現種数を示す．
また，各定点，各魚種から10個体を上限として胃内容
の分析を行った．胃内容物は実体顕微鏡下で観察を行い，
可能なレベルまで同定した後に，分類群ごとに計数した．
その際，カイアシ類に関してはカラヌス目とキクロプス目
を浮遊性カイアシ，ハルパクチクス目を底生性カイアシと
して分類した．また魚類の食性解析のため，各魚種の胃内
容物からそれぞれの餌生物 iの餌生物重要度指数（Index of 
Relative Importance: IRIi）を以下のように求めた．

 = (% % ) %i i i iIRI N V F+ ×   （2）

ここで%Niは胃内容物分析の各餌生物分類群に基づいた個
体数から算出した個体数組成百分率，%Viは各餌生物分類
群の見かけの体積割合から算出した体積組成百分率，%Fi

は各魚種の胃内容物に見られた餌生物分類群の出現頻度の

百分率である．その上で，%IRIiを以下のように求めた．
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ここでnは餌生物分類群の数を表す．
また主要魚種の各月，各測点における単位面積当たりの

魚種ごとの個体数Df  （ind. m-2）を以下の式から算出した．
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ここで，Nfは地曳網による採集個体数，W1は地曳網の幅
（11.2 m），L1は曳網距離を表す．さらに，後述する塩分を
基準に，S1で採集された個体の密度をSurf zone，R1，R2
で採集された個体の密度の平均を Intermediate，そしてR3，
R4，R5で採集された個体の密度の平均をFreshwaterとし
て分類した．
ソリネットにより採集された餌生物は，生物分類群ごと

に分け，個体数を計数し，単位面積当たりの個体数Dp  
（ind. m-2）を以下の式から算出した．
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ここで，Npはソリネットによる採集個体数，W2はソリネッ
トの幅（0.6 m），L2は曳網距離（19 m）を表す．
採水試料はガラス繊維濾紙（GF/F，Whatman社製）を

用いて濾過した．フィルターに付着した懸濁態粒子の脂溶
性色素を90%アセトンで12時間抽出した後，蛍光光度計
（Trilogy，Turner Designs社製）を用いてクロロフィルa濃
度を測定した．

結　果
物理環境
水温は4月に14°C前後を記録し，その後は夏季まで上昇を
続け，8月から9月にかけて最高値となる28°C前後を示し
た（Fig. 3a）．10月以降は急激に低下し始め，1月には7°C
前後を記録した．4月から5月はS1と河川内で水温の差は
見られなかったが，6月から8月にかけて河川内の水温が
S1より2°Cほど高くなり，9月以降は逆にS1の水温のほう
が河川内より2°Cほど高かった．河川内での地点間による
差は小さかった．
塩分はS1では安定して32前後を示した（Fig. 3b）．一方，
河川内では6–11月に塩水遡上の影響が見られ，各地点で
塩分が上昇した．特にR1，R2では夏季に30近くまで塩分
が上昇することもあった．R3より上流側では海水の影響
は大きくなく，夏季でも8以下であった．クロロフィルa
濃度は，S1で4月に27.2 µg l-1という高い値を記録したが，
その後は5 µg l-1以下の低い値で推移した（Fig. 3c）．河川
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内では夏場に5–15 µg l-1の高い値を記録した．
餌生物
ソリネットにより採集された餌生物は，どの定点において
も浮遊性カイアシ類やアミ類の密度が高かった（Table 1）．
それに加え高塩分であったS1ではヨコエビ類やクーマ類，
そしてほぼ淡水の期間が長かったR5ではユスリカ類の密
度が比較的高かった．
浮遊性カイアシ類の密度は河川内とS1で大きく異なっ

ていた．河川内の浮遊性カイアシ類の密度は全地点で夏
季に高い値を示した．特に8月のR2で397 ind. m-2，R1で
297 ind. m-2という非常に高い値を示したが，測点によっ

てピークの時期は異なり，R3では7月，R5では11月に浮
遊性カイアシ類の密度が最も高くなった．一方，S1では9
月に173 ind. m-2という高い値を示したが，それ以外の月
では50 ind. m-2以下であった．
ヨコエビ類の密度は7月のS1からR2で高く，特にS1で

は757 ind. m-2，R1では282 ind. m-2という非常に高い値を
示した．S1では 4月と 11月にもやや高い値を示したが，
河川内の定点では 7月以外で 20 ind. m-2を超えた月はな
かった．
アミ類の密度はS1では4月（364 ind. m-2），5月（66 ind. m-2）， 

R2では8月（97 ind. m-2），11月（214 ind. m-2），R3では4
月（244 ind. m-2），5月（62 ind. m-2）にピークを示し，そ
の他の月はいずれの定点でも 50 ind. m-2を下回った．ま
た，S1ではアミ類の中でもArchaeomysis sp.が優占し，河
川内ではNeomysis awatchensisが優占した．
魚　類
地曳網により採集された魚類は8目18科36種，合計3121
個体であった（Table 2）．月ごとの種多様性指数（H′）は
4–6月で 2.0前後と高く，8月および 11–3月は 1.3以下と
低かった．調査期間を通して採集個体数が最も多かっ
たのはウキゴリ（33.4%）であり，次いでゴクラクハゼ 
（20.9%），アシシロハゼ（18.9%），スズキ（5.5%），ウロハ
ゼGlossogobius olivaceus （4.3%），コウライニゴイHemibarbus 
labeo （3.3%），マハゼAcanthogobius flavimanus （2.9%），ヒ
メハゼ Favonigobius gymnauchen （2.6%），アユ（1.9%）の
順に多く採集された．これら 9種で全体の約 94%を占め
た（Fig. 4）．重量割合ではスズキ（15.3%）が最も高く，
ウキゴリ（15.1%），ギンブナCarassius auratus langsdorfii 
（13.1%），マハゼ（10.5%）がこれに続いた．
主要魚種の採集個体数，体長，および食性
採集個体数が50を超えた魚種の特徴は以下の通りである
（Fig. 5）．
ウキゴリ：6–8月にかけてR4をのぞく全定点，特にR2

において20–35 mmの稚魚が多く採集されたが，9月以降
はほとんど採集されなかった．胃内容物は主に浮遊性カイ
アシ類，ユスリカ類であった．
ゴクラクハゼ：春，秋，冬にR2–R5にて多く採集され，
夏季にはほとんど採集されなかった．春から初夏は25–
35 mm前後の個体が多く採集された一方，秋から冬には
20 mm前後の小型の個体が多く採集された．胃内容物はカ
イアシ類，ユスリカ類，カイミジンコ類が中心であり，4
月，6月，10月，1月，3月はカイアシ類の%IRIが高い一方，
5月，11月，12月はカイミジンコ類の%IRIが高かった．
アシシロハゼ：春，秋，冬にR2–R5で多く採集された．

春は30–50 mmの大型個体が多く採集されたのに対し，秋
から冬は15–30 mmの小型個体が多く採集された．また浮
遊性カイアシ類，ユスリカ類，カイミジンコ類を中心に摂
餌し，特に10–3月にかけてカイアシ類やカイミジンコ類

Figure 3.　Monthly changes in temperature （a）, salinity （b）
and Chlorophyll a concentrations （c）at each sampling site.
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の%IRIは，ゴクラクハゼの値の特性とよく類似していた．
スズキ：春から夏にかけて全測点で幅広く採集された．

他の主要魚種とは異なり，アミ類を多く摂餌していた．4
月や5月のように体長が30 mm未満のときはアミ類の他に
浮遊性カイアシ類も摂餌していたが，6月以降体長が

40 mmを超えると餌はアミ類やヨコエビ類へと置き代わっ
た．
ウロハゼ：8月と9月にR2で10–15 mmの小型個体が多
く採集されており，これらの個体の多くがほとんど浮遊性
カイアシ類のみを摂餌していた．

Table 1.　Density （ind. m-2） of prey items for fish collected by a sledge net. ‘—’ indicates no data.

Station Prey item Apr. May June July Aug. Sep. Oct. Nov. Dec. Jan. Mar.

S1 Pelagic copedods 48 2 4 32 5 167 16 — 5 — —
Benthic copepods 0 0 0 0 1 6 0 — 1 — —
Mysids 364 66 29 21 14 14 0 — 2 — —
Amphipods 65 8 6 757 0 0 16 — 28 — —
Cumaceans 11 8 21 77 41 174 2 — 16 — —
Decapods 0 0 0 0 0 19 0 — 0 — —

R1 Pelagic copedods 6 1 4 221 297 8 1 4 0 0 4
Benthic copepods 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0
Mysids 2 23 42 26 13 4 14 12 0 0 0
Amphipods 4 1 2 282 4 1 2 10 1 0 0
Insects 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7
Cladocerans 0 0 0 0 1 2 1 0 0 0 0
Cumaceans 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0
Decapods 0 0 0 0 1 1 2 1 0 0 0
Isopods 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0
Ostracods 0 0 0 0 0 0 0 10 0 5 0

R2 Pelagic copedods 12 5 2 101 395 57 95 13 5 12 8
Benthic copepods 0 0 1 0 1 0 6 0 0 0 5
Mysids 44 4 16 35 97 36 25 214 39 4 9
Amphipods 2 0 12 29 14 1 0 0 2 4 7
Chironomids 0 0 4 1 0 0 0 0 0 0 0
Tanaids 0 0 9 0 0 3 0 0 0 0 0
Cladocerans 0 0 0 0 0 1 13 0 0 4 0
Cumaceans 0 0 19 30 20 3 1 0 0 0 0
Decapods 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0
Isopods 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0
Ostracods 0 0 0 0 0 16 0 14 166 4 7

R3 Pelagic copedods 11 57 18 194 132 21 6 6 3 4 11
Benthic copepods 0 2 0 1 0 0 0 7 1 0 4
Mysids 244 62 12 8 15 0 5 4 6 36 5
Amphipods 1 0 1 2 1 16 3 6 2 5 0
Chironomids 1 4 2 0 0 0 0 0 0 4 4
Tanaids 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Cladocerans 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 7
Cumaceans 0 0 0 1 5 0 0 0 0 0 0
Decapods 0 0 0 0 0 5 1 0 0 0 0
Ostracods 0 0 0 0 0 1 0 1 1 4 0

R5 Pelagic copedods 5 0 6 99 94 32 1 275 15 15 4
Benthic copepods 1 0 0 0 1 0 0 4 16 21 20
Mysids 4 1 2 3 9 10 0 17 3 4 0
Amphipoda 0 0 0 2 1 1 10 2 1 4 0
Chironomids 1 1 7 0 2 0 5 4 7 7 0
Insects 0 1 2 0 0 2 4 1 1 0 8
Cladocerans 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 5
Decapods 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0
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コウライニゴイ：5–9月に最上流地点であるR5におい
て20–50 mmの稚魚が多く採集されたが，10月以降は個体
数が激減した．胃内容物はユスリカ類，浮遊性カイアシ類
が中心であり，泥や砂も多く含まれていた．
マハゼ：5月，6月は主にR2，R3において15–30 mmの

小型個体と60 mm以上の比較的大型の個体が同時に採集

され，7–10月は主にR5において30–50 mmの個体が多く
採集された．胃内容物組成は明瞭な季節変化を示した．5
月，6月は浮遊性カイアシ類，底生性カイアシ類を中心に
摂餌していたが，体長が30 mmを超える7–9月になるとユ
スリカ類の%IRIが上昇した．また10月，11月はカイミジ
ンコ類をよく摂餌し，12–3月は多毛類やアミ類をよく摂
餌していた．
ヒメハゼ：11–3月にR1とR2で15–40 mmの個体が多く
採集された．この時期の食物組成は多毛類が中心であった
が，7–9月に少数ながら採集された個体は浮遊性カイアシ
類や底生性カイアシ類，ヨコエビ類を摂餌していた．
アユ：4月はS1で40 mm前後の個体が，河川内にて50–

70 mmの個体が多く採集され，11月にはR1で15 mm前後
の小型の個体が多く採集された．春のS1および秋に採集
された個体は浮遊性カイアシ類を主に摂餌していたが，春
に河川内で採集された個体の胃内容物からは藻類が多く見
られた．
主要魚種のうち，スズキ，マハゼ，アユは成長に伴った

食性の変化が確認された．一方ゴクラクハゼ，アシシロハ

Table 2.　Number of fish collected by a seine net and their diversity index （H′） in each month. ‘Others’ indicates the 
total number of fish, which accounted for less than 0.01% of the total.

Species Apr. May June July Aug. Sep. Oct. Nov. Dec. Jan. Mar. Total %

Carassius auratus langsdorfii 15 2 1 2 1 21 0.7
Zacco platypus 5 6 1 1 2 4 1 1 21 0.7
Tribolodon hakonensis 1 5 3 9 0.3
Hemibarbus labeo 29 8 16 5 33 3 1 7 1 103 3.3
Plecoglossus altivelis 14 1 43 58 1.9
Salangichthys microdon 14 1 15 0.5
Oncorhynchus keta 22 22 0.7
Cottus kazika 4 4 0.1
Lateolabrax japonicus 17 28 20 98 5 3 171 5.5
Lepomis macrochirus 2 4 1 7 0.2
Nuchequula nuchalis 3 3 1 2 9 0.3
Acanthopagrus schlegelii 1 3 4 0.1
Eutaeniichthys gilli 11 2 3 16 0.5
Gymnogobius petschiliensis 1 3 4 8 0.3
Gymnogobius urotaenia 4 16 1020 1 1 1042 33.6
Gymnogobius breunigii 1 1 4 5 5 16 0.5
Glossogobius olivaceus 1 55 77 133 4.3
Acanthogobius flavimanus 22 17 13 6 14 9 3 1 3 4 92 3.0
Acanthogobius lactipes 6 20 1 1 30 10 12 14 80 416 590 19.0
Favonigobius gymnauchen 1 1 1 0 57 3 10 7 80 2.6
Rhinogobius giurinus 39 60 2 2 1 1 7 125 59 65 292 653 21.1
Tridentiger brevispinis 11 1 1 1 2 7 23 0.7
Unidentified 1 1 <0.01
Others 5 6 3 2 0 0 3 0 2 1 1 23 0.7

Total 117 214 64 161 1098 168 38 243 87 174 757 3121

Diversity （H′） 2.05 2.28 1.99 1.45 0.34 1.52 1.67 1.26 1.11 1.30 0.98

Figure 4.　Fish species compositions as a percentage of the 
number of individuals and the weight percentage for major 
species caught in the Yura River estuary.
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ゼは，浮遊性カイアシ類の密度が大きい春から夏，およびカ
イミジンコの密度が大きくなる秋から冬で食性が変化するな
ど，餌生物の密度の変化に伴った食性の変化が確認された．

考　察
魚類の種組成と成長
弱混合型である本研究水域では，調査期間を通じてマハゼ
や，ゴクラクハゼ，アシシロハゼのようなハゼ科魚類が優
占した（Table 2, Fig. 4）．太平洋岸に位置し，緩混合型で
ある仙台湾に注ぐ名取川の河口域においては，マハゼとア
シシロハゼの採集個体数が採集された全魚類の中の約半数
を占めていた（本田ほか，1997）．また潮流が強く強混合
型である筑後川河口域においても，ハゼクチAcanthogobius 

hastaなどのハゼ科魚類が優占していた（Islam et al., 2007）．
これらの結果と本研究結果を照らし合わせると，ハゼ科魚
類が優占することは，潮流の強弱やそれに伴う混合形態に
よらず，日本の河口域における共通の特徴かもしれない．
本研究水域における魚類の種数は春から夏季にかけて多

く，冬季は非常に少なかった（Table 2）．種多様性指数H′
も同様に春から夏季にかけて大きく，中でも4–6月に高い
値を示した．これはこの水域を稚魚の成育場として利用す
るスズキ（Fuji et al., 2010, 2011），産卵場として利用する
シロウオLeucopsarion petersiiやシラウオ Salangichthys mi-
crodon（松井，1986; 桑村，1993），遡上のためにこの水域
を通過するアユやアユカケCottus kazika（原田ほか，1999）
のような毎年決まった季節に河口域を利用する魚種が主に

Figure 5.　Monthly changes in the density of major fishes （a）, average standard lengths （b）, and percentage of index 
of relative importance （c） for major fish species. Error bars in （b） indicate one standard deviation. N. D. indi-
cates no data.
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春から夏に出現するためである．特に4–6月はこれらの魚
種の多くが本研究水域に出現したため，種多様性も高く
なった．一方，冬季は年間を通じて河口域に生息する種が
優占し，種多様性が低下した．このような魚類出現種数の
季節変動は，ポルトガル南部の塩性湿地でも報告されてい
る（Veiga et al., 2006）．
主要魚種の中でも，ウロハゼ，ヒメハゼ，アユの3種は

採集された月が少なく，明瞭な体長組成の変化が見られな
かったが，それ以外の主要魚種6種はいずれも一定期間の
間に明確な成長を示した（Fig. 5）．これら6種の中で，ゴ
クラクハゼやアシシロハゼは夏季にほぼ淡水に近い地点で
産卵を行うことが報告されている（Inui et al., 2010）．一方，
マハゼとスズキは冬から春季に海域で孵化したのちに本研
究域を成育場として利用し，成長したものと考えられる
（道津・水戸，1955; Fuji et al., 2010, 2011）．またウキゴリ

は冬春季に河川内で孵化したのちに海域で20 mm前後ま
で成長し，その後河川に遡上することが報告されており
（道津，1955），本研究において採集された個体は海域から
河川へ遡上してきた個体群であると考えられる．コウライ
ニゴイに関しては，生態に関する知見がほとんど存在しな
いが，近縁種であるニゴイHemibarbus barbusは筑後川に
おいて4月に産卵を行うことが報告されている（竹下・木
村，1991, 1995）．本研究において5，6月に多く採集され
た25 mm前後のコウライニゴイは春季に孵化した個体群
だと考えられる．このように，魚種ごとに産卵場所や産卵
時期が異なるため，本研究水域を成育場として利用する時
期にずれはあるものの，主要な6魚種はいずれも春から夏
季にかけてよく成長しており，冬季に明確な成長が確認さ
れた種は存在しなかった．

Figure 5.　Continued.
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カイアシ類を中心とした餌生物の生産構造
餌生物の中で，本研究における主要魚種が主に摂餌してい
たのは浮遊性カイアシ類とユスリカ類であり，中でも浮遊
性カイアシ類は季節によって明瞭な密度および現存量の変
化を示した（Table 1, Fig. 5c）．
夏季の河川内におけるクロロフィルa濃度はS1よりも

高い値を示した（Fig. 3c）．これは水温が高く，塩水くさ
びが発達する夏季の由良川下流域において，植物プランク
トンの濃度が増加するという報告と一致する（Kasai et al., 
2010）．これに伴って，河川内の浮遊性カイアシ類の密度
も7–9月にかけて上昇しており，S1よりも高密度となった
（Table 1）．これは浮遊性カイアシ類がこの時期に増殖した
植物プランクトンを餌として増殖したためと考えられる．
また，S1の11月，1月，2月，3月のデータが欠測となっ
てしまったため海域と河川内との比較は難しいが，10–3
月の河川内におけるクロロフィルa濃度および浮遊性カイ
アシ類の密度は非常に低かった．由良川河口域においては
冬季から春季にかけて安定して河川流量が多く（Fig. 2），
河口域内での植物プランクトンの現存量および栄養塩の消
費量が小さいために沿岸域で植物プランクトンが増殖する
と考えられる．これらのことから夏季の海域は基礎生産が
低く，植物プランクトンを餌料とする浮遊性カイアシ類を
始めとした動物プランクトンの密度が河川内よりも小さく
なっている可能性がある．これに加え，由良川河口域では
春季から夏季に向けて，水温は海域よりも河川内で高くな
る傾向にあり（Fig. 3a），この高水温が魚類の成長を促進
している可能性がある．そのため，年間を通して本研究水
域に出現するゴクラクハゼやアシシロハゼだけでなく，限
られた時期のみ河口域を利用するスズキやウキゴリのよう
な魚種も，春季から夏季にかけて由良川河口域に来遊し，
この時期の高生産および高水温を利用しながら成長してい
ると考えられる．
魚類‒餌生物間のエネルギーフラックス
生物の増殖や成熟が早く，短期間で世代交代が行われる水
域の生態系を理解するためには，各種生物の現存量だけで
なく被食–捕食を通じたエネルギーフラックスを求めるこ
とが重要である．本研究では，由良川河口域における魚類
と餌生物の調査結果をもとに，両者のエネルギーフラック
スを推定した．まず主要魚種の出現時期（Fig. 5）を考慮
に入れ，調査期間を春（4–5月），夏（6–8月），秋（9–11月），
冬（12–3月）の4期間に区分した．その上で，この4期間
における単位面積当たりの魚類と餌生物の現存量，さらに
魚類の成長および胃内容物から，魚類による餌生物の摂餌
量を求めた．以下にその求め方を示す．
各魚種の1個体あたりの炭素重量 ind.f

C  （mg）は以下の式
から見積もった．

 ind.f
C  =Wt × DWs / Wts × C/DW （6）

ここで，Wtは主要魚種各個体の湿重量（mg）である．また，
主要魚種各10個体の湿重量（Wts）を測定した後に，60°C
オーブンで 24時間乾燥させ，乾重量（DWs）を測定し，
DWs / Wtsの値を算出した．その後，乾燥させた魚体をホモ
ジナイズして粉末状にし，粉末の一部の乾重量DW （mg）
を計量した後，元素分析計（EA-Conflo-IV, Thermo Fisher 
Scientific社製）を用いて炭素重量C （mgC）を求め，C/DW
を算出した．さらに各餌生物の1個体当たりの炭素重量

ind.p
C  （mgC）は以下の式から見積もった．

	 ind.p
C  =DWp × Cpy / DWpy （7）

ここでDWpはFuji et al. （2010）における餌生物1個体当た
りの乾重量（mg），Cpy / DWpyは魚類と同様の方法で測定
した餌生物の炭素重量 /乾重量の値を用いて算出した．
また，n月における由良川河口域全体における各魚種の
密度

fynD   （ind. m-2），および各餌生物の密度
pynD  （ind. m-2）

を以下の式から見積もった．

 
5

=1

= ( / )
fy f

Rj Rjn n
j

D D L L ×   （8）

 
5

=1

= ( / )
py p

Rj Rjn n
j

D D L L ×   （9）

なお，各測点間の距離が異なるため測点ごとの個体密度の
重みづけを行った．ここで，

fn RjD  および
pn RjD  はそれぞれ

各魚種と各餌生物の測点R jにおける個体密度である．ま
た，LR1は｛S1–R2間の距離（m）｝/2，LR2は｛R1–R3間の
距離（m）｝/2，LR3は｛R2–R4間の距離（m）｝/2，LR4は｛R3–
R5間の距離（m）｝/2，LR5は｛R4–R5間の距離（m）｝/2，L
は河川内における本研究水域全体の距離｛S1とR1の中間
地点からR5までの距離（m）｝である．
また，n月の由良川河口域全体における各魚種および各
餌生物の単位面積当たりの炭素重量

sp.nC  （mg･m-2）を以下
の式から見積もった．

 
5

sp.
=1

= ( / )n nRj Rj

j

C C L L ×   （10）

ここでCnRjは測点R jにおいてn月に採集された各魚類お
よび各餌生物の

ind.nC  （mgC）のそれぞれの総和と曳網面積
から求めた各魚種および各餌生物のn月の測点R jにおけ
る単位面積当たりの炭素重量（mgC･m-2）である．
次に各魚種の1期間における単位面積当たりの成長量G

（mgC･m-2）を以下の式から見積もった．

 sp. sp.
0

=( / / ) ( 1)
fy

k

n n n k n k n m
m

G C N C N D k+－ － －
＝

－ ×   （11）

ここで .Nnはn月（各期間における最終月）における各魚
種の採集個体数，kはずらした月間（各期間における最初
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の月から最後の月までの月間）であり，
sp.nC  とNnから各魚

種1個体当たりの1期間における成長量を求めた．また，
各期間の平均個体密度を求め，各魚種1個体当たりの成長
量との積を求めることで，単位面積当たりの成長量を見積
もった．
そして見積もられた各期間における成長量Gを用いて，

各魚種が1ヶ月間に摂餌した全餌生物の炭素量を以下の式
から見積もった．

 Δ =C G kE   （12）

ここで，Eは魚類と餌生物間のエネルギー転送効率（0.15）
である（Ryther, 1969）．
最後に各魚種が摂餌したそれぞれの餌生物の炭素量ΔCi

（mgC･m-2）を以下の式から見積もった．

 Δ Δ %Ci C Vi＝ ×   （13）

餌生物の中で，浮遊性カイアシ類，ユスリカ類の被食量
が大きかったのに対し，アミ類やヨコエビ類の被食量は比
較的小さかった（Table 3, Fig. 6）．この要因として，カイ
アシ類やユスリカ類を主な餌料とするハゼ科魚類が由良川
河口域にて優占すること（Table 2, Fig. 4），そして環境中
のヨコエビ類の密度が高いS1にて主要魚種があまり採集
されなかったことが挙げられる（Fig. 5a）．また，アミ類
を主な餌料とする比較的大型で遊泳力を備えた魚類が地曳
網ではあまり採集できなかった可能性もある．
魚類の中では，秋から冬季に成長量の小さかったハゼ科

魚類が春から夏季に急速に成長し，成長したゴクラクハゼ
やアシシロハゼは夏季に調査水域から上流側あるいはサン
プリングポイント以外の産卵場へ移出した．代わりに春季
から新規個体群が出現し始めたマハゼやスズキ，あるいは

夏の一時期だけ出現したウキゴリが夏季に調査水域にて成
長するという構造が見られた．これらの魚種のほとんどは
浮遊性カイアシ類を利用していたが，ほぼ浮遊性カイアシ
類のみを摂餌して成長していたのはウキゴリのみであり，
他の魚種はユスリカ類やアミ類，ヨコエビ類といった餌生
物も同時に利用していた．
これらのことをまとめると，由良川河口域において，秋

から冬季は魚類，餌生物ともに現存量および生産量は小さ
い．春季になると現存量および生産量が増大し始めた浮遊
性カイアシ類を初めとする餌生物を，主にゴクラクハゼや
アシシロハゼといった魚種が利用して成長する．そして夏
になり，生産量，現存量ともに最高に達した浮遊性カイア
シ類をマハゼやコウライニゴイなどの周年出現種とウキゴ
リなどの季節的出現種が分け合って利用する．そしてアミ
を主な餌とするスズキのような魚種と共存しながら成長す
るという生態系構造が形成されていると考えられる．
本田ほか（1997）は仙台湾に注ぐ名取川河口域において

魚類と餌生物の関係を調べた．名取川河口域では周年安定
して存在する多毛類などのベントスをハゼ科魚類を中心と
した周年出現種が利用する一方，夏季に増大する動物プラ
ンクトンをスズキのような季節的出現種が利用するという
生態系構造が形成されている．そのため，夏季に魚類の種
数や個体数が増加しても食物組成の違いから共存が可能に
なるとされている．これは本研究において，春から夏季に
多くの魚類が増殖した浮遊性カイアシ類を利用するという
結果と類似している．本研究では，魚類と餌生物間のエネ
ルギーフラックスから，春から夏季に由良川河口域に出現
する多様な魚種が餌生物に対し，時にその現存量を上回る
ほどの捕食圧を与えている可能性が示された．このことは
同時に，春から夏季にかけてカイアシ類を始めとする餌生

Table 3.　Biomass of fish and prey organisms in each month. （A） is the amount of biomass and （B） is the amount 
consumed by fish.

Fish species and prey items
Spring Summer Autumn Winter

（A） （B） （A） （B） （A） （B） （A） （B）

Pelagic copepods 0.03 0.09 0.21 0.94 0.08 0.02 0.01 0
Benthic copepods <0.01 0.01 <0.01 0.09 <0.01 0.01 0.01 0
Mysids 13.30 0.10 3.63 0.25 4.54 0 2.01 0
Amphipods 0.03 0.02 0.73 0.21 0.26 <0.01 0.12 0
Chironomids 0.02 0.16 0.03 0.86 0.02 0.02 0.05 0
Acanthogobius flavimanus 0.34 — 0.30 — 0.19 — 0.14 —
Rhinogobius giurinus 0.20 — 0.01 — 0.05 — 0.19 —
Acanthogobius lactipes 0.22 — <0.01 — 0.03 — 0.45 —
Hemibarbus labeo 0.41 — 0.05 — 0.20 — 0.00 —
Favonigobius gymnauchen 0 — <0.01 — 0.04 — 0.04 —
Lateolabrax japonicus 0.05 — 0.18 — 0.04 — 0 —
Gymnogobius urotaenia 0 — 1.10 — <0.01 — 0 —
Plecoglossus altivelis 0.21 — 0 — <0.01 — 0 —
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物が強い捕食圧に耐えうるほどの速さで増殖していること
を示唆している．これらのことから，この時期の餌生物の
高い生産力が多くの魚類の摂餌を支えていると推察され
る．一方，Maes et al. （2005）によれば，北海に注ぎ込む
Zeeschelde estuaryでは，カイアシ類のバイオマスが秋から
冬季に小さく，春から夏季に大きいという本研究と類似し
た結果を報告している．その要因として，個体数，バイオ
マス共に魚類の中で優占するニシン科魚類が秋から冬季に
河口域に出現し，河口域の浮遊性カイアシ類に対して強い
トップダウン効果を与えることが指摘されている．これは
秋から冬季にかけて魚類のバイオマスが小さく，成長も低
い由良川下流域における生態系構造とは大きく異なるもの
である．また，由良川下流から河口域では優占種が季節や
場所によって異っており，多様な魚種が浮遊性カイアシ類
を始めとする餌生物を利用し成長するという点で，Zeeschel-
de estuaryとは異っている．しかし，動物プランクトンの現
存量が生産量とは必ずしも対応しておらず，魚類等の捕食
者の現存量や成長に大きく影響を受けるという点は両河口
域で共通している．河口域の生物生産構造，および河川か
ら海域に至る生物生産における河口域の役割を理解するた
めには，今後もこのような水域間での生産構造の類似点や
相違点を検証し，その要因を究明していく必要がある．
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