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ヒラメの生活史初期の生き残りとその加入機構に関する研究について

山田　徹生 *

Early survival on Japanese flounder Paralichthys olivaceus
and their recruitment mechanism: A review

Tetsuo YAMADA＊

Abstract: To reveal some ecological factors determining the recruitment levels of Japanese 
flounder Paralichthys olivaceus, previous studies on factors affecting the early life history of 
flatfishes, such as quantitative fluctuations, developmental stages, and ecological conditions 
were reviewed. Many studies focused on the determining the effects of the timing of final 
settling of larvae and presence of settled first juvenile stages on year class abundances of 
juveniles after settlement associated with the drastic ecological changes of the metamorphic 
transition to the benthic stage. However, little quantitative information was available on the 
early survival of eggs and larvae of flatfishes that were present offshore and transported to 
the coast. Estimates from European plaice indicated that year class abundances of juveniles 
and yearly recruitment could be strongly affected by various factors, such as food availabilities 
on nursery grounds. Similar inferences to those described above have been found for Japanese 
flounder on the coasts of western Kyushu. Further, some studies suggested that mortality 
during the period of settlement would have a large impact on the total mortality in the early 
life stages of Japanese flounder. As results those analyzed by previously published data in the 
Northern Pacific, a significant positive correlation was found between mysid abundances and 
abundances of juvenile Japanese flounder. In addition, previously published data suggested 
that the yearly abundances of juvenile Japanese flounder were significant positively correlated 
to their recruitment in the Northern Pacific. Then it has been hypothesized that the number 
of larval and juvenile Japanese flounder individuals surviving during settlement is regulated 
by the mysid abundances. In the Northern Pacific, it has also been hypothesized that the 
strong year class strength is organized when successful transport on some great numbers of 
larvae Japanese flounder will be matched the occurrence of enormous mysid abundance on 
nursery grounds. Based on the integration of these knowledges, to examine survival strategies 
associated with the quantitative fluctuations of Japanese flounder in all over Japan, inspecting 
the significance of mysid abundance at settlement on the coast of western Kyushu was proposed.

Key words: Japanese flounder Paralichthys olivaceus, early survival strategy, successful 
recruitment, settlement, flatfishes
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第 1章　はじめに

ヒ ラ メ Paralichthys olivaceus は， カ レ イ 目
Pleuronectiformes カ レ イ 亜 目 Pleuronectoidei ヒ ラ
メ科 Paralichthyidae に属し，日本，朝鮮半島及び
東シナ海沿岸にわたって広く分布する異体類の一種
で（落合・田中，1986），その広い範囲に及ぶ分布域
の環境の違いを反映するように生活史特性には海域
間で顕著な差が認められるとされている（南，1997；
Tanaka et al., 1997；山田ら，1998b；田中ら，2006；
Tomiyama et al., 2009）。系群構造では北海道西部・
本州日本海・太平洋及び瀬戸内海にわたる 7 海域と九
州西部 2 海域の間で遺伝的に異なることなどが示され
ている（Shigenobu et al., 2007）。日本海では 0，1 歳

魚の鰭条数組成に地理的変異があるが，その移動生態
との関係などから資源構造や加入機構の解明に有効な
情報になるとされている（田中，1996；竹野ら，1997）。

ヒラメは我が国の重要な漁獲対象種の 1 つである
が，2017 年の資源水準とその動向は，太平洋北部系
群が高位・増加，瀬戸内海系群が中位・減少，日本海北・
中部系群が低位・増加，及び日本海西部・東シナ海系
群が中位・横ばいと判断されている（水産庁，水産研
究・教育機構 , 2018）。太平洋北部系群では 10 年に 1，
2 度程度の卓越年級群の発生が知られているが（渡邉・
藤田，2000），この機構や要因はまだよく分かってい
ない。なお本種は，国内各地において大規模な人工種
苗放流事業が展開されている（水産庁，水産研究・教
育機構 , 2018）極めて重要な増殖対象種でもある。

多くの海産魚で，成長するにつれて死亡率が低下
する現象が報告されている（e.g. Hewitt et al., 1985; 
Folkvord and Hunter, 1986; Van der Veer, 1986）。
魚類の加入までの生残要因として，飢餓や被食に関
連した様々な仮説が提案されてきた（Leggett and 
Kenneth, 2008）。一般に，体サイズの増大や発育に伴
う行動の変化が，環境変化や捕食圧に対する個体の脆
弱さを弱め生存能力が高まり，高い生残率に結びつく
ものと考えられている（Anderson, 1988; Litvak and 
Leggett, 1992; Leggett and DeBlois, 1994）。

加入前においては，発育段階に固有の生物・物理環
境によって成長や生存が様々な影響を受け，個々の発
育段階における生き残りが大きく変動する場合がある
と考えられている。卵期，卵黄嚢を持つ仔魚期，摂餌
を開始した仔魚期，初回摂餌を経た後の仔魚期，変態
後の稚魚期及び未成魚期などが発育段階として想定さ
れている（Anderson, 1988）。発育初期の減耗は急激
であり，減少率も極めて大きく（能勢ら，1988），こ
の時期（卵～仔・稚魚期）の減少の程度によって，以
後の個体数は大きく変化する。この時期の減少，すな
わち初期減耗は個体数変動研究の 1 つの分野を形づ
くっている。

ヒラメの資源管理を適正に行い，本種漁業を安定的
で持続的なものにしていくためには，加入量水準を予
測して適正な漁獲量を決めることが不可欠である。そ
の加入量水準を予測するために，どのような機構によ
りその時期の年級群の豊度（year class abundance）
が決まるのかを明らかにすることが必要である。こ
のため第 2 章では，発育段階をもとにした各年級群の
豊度に影響を与えている生態学的な現象を整理し，加
入量水準に最も影響を与えていると思われる発育段階
や発育の過程について，ヒラメを含む異体類の既往研
究をレビューした。特に，国内全域において，アミ類
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の豊度とヒラメ稚魚期の年級群の豊度，ヒラメ稚魚
期の年級群の豊度と漁獲加入尾数との関係をそれぞ
れ分析したところ，太平洋北部海区において特定の
関係が見出された。これらのことと関係して第 3 章
ではプレイス Pleuronectes platessa やヒラメの研究か
ら，着底過程を経て底生期に移行するまでの生態学的
な過程や現象との関係についても詳細に分析し，加入
量水準を決める発育段階やその要因などについての
推測を試みた。なお，プレイスはカレイ目カレイ科
Pleuronectidae に属し，北海やワッデン海などに生息
する異体類であり，これまでに多くの知見が蓄積され
ていることから，本レビューの重点対象種とした。ま
た，これまで未解明であったヒラメ卓越年級群の発生
要因についても考察した。さらに，第 4 章では，第 2 章，
第 3 章のレビュー結果をまとめ，新視点を示すととも
に，レビュー結果から得られた仮説を提案し，その仮
説を検証するために必要と思われる研究テーマを示し
た。

本論を始めるにあたり，用語の整理を以下のように
行った。魚類の加入量は性成熟まで生き残るかまたは
産卵親魚量に加わる特定の年級群の個体数と定義され
る（Van der Veer et al., 1994）。一方，国内でヒラメ
加入量と呼ぶ場合には，性成熟前の未成魚を含む同一
年齢と想定される特定の年級群の資源量のことを指
す場合が多い。ヒラメ稚魚を指して成育場への加入な
どと呼ぶ場合も見られる。また本論で引用した文献か
らは，ヒラメでは繁殖に加入した個体群だけを特定し
たデータはほとんど表示されていなかった。このこと
から，ヒラメ漁獲加入データを用いた。ただし，他の
異体類では，繁殖への加入について述べられている場
合も多いことからこれを加入（recruitment）と呼称
し，漁獲加入（catch recruitment）とは区別した。魚
類において，仔魚期を経た変態完了後から加入前まで
の発育段階は，一般に稚魚期や若魚期などと呼ばれる
が，ここでは，ヒラメの加入前を未成魚期（未成魚
immature fish）とした。未成魚期のうち，成育場生
活期前を卵期（卵 eggs）・仔魚期（仔魚 larvae），成
育場生活期を稚魚期（稚魚 juvenile）及び成育場移出
後から加入前までを若魚期（若魚 young fish）と呼ぶ
こととした。

ヒラメ仔・稚魚の形態の発育ステージは沖山（1967，
1974），南（1982）に従った。ヒラメ稚魚期の大きさ
については論文間の比較を容易にするために，換算式

（Kwak and Park, 2016）により体長を全長に換算して
統一し，換算値の後の括弧内に論文中の体長を示した。
なお，プレイスの全長－体長関係についてはこれまで
報告されていないため，形態的特徴が比較的類似した

カレイ目の一種であるマコガレイ Pseudopleuronectes 
yokohamae における換算式（Kwak and Park, 2016）
を用いて換算し，論文中の体長はヒラメと同様に示し
た。

年級群の豊度については，卵期，仔魚期，稚魚期及
び着底過程などで変動し得る指標として，例えば仔魚
期の年級群の豊度，稚魚期の年級群の豊度などと呼ぶ
こととした。ヒラメを含む異体類において，着底を完
了した稚魚期以降の生活期を浮遊期とは区別して底生
期とした。また着底場では，着底中の仔魚と着底と変
態を完了した直後の稚魚が混在する現象が予想される
ため，「着底中にある期間から着底と変態を完了した
直後までの仔・稚魚期」を包括して「着底過程期」ま
たは単に「着底過程」とした。

本論で主に扱うヒラメ・プレイスは，後述するよう
に，沖合域で産卵されて仔魚期を過ごし，沿岸域に接
岸輸送され着底し変態を行う初期生活史を有してい
る。一方，異体類の中には沖合域だけで生活史を完結
する種も見られる。本論では，前者のような生活史を
有する種を主対象としてレビューと考察を行った。

第 2章　�発育段階をもとにした年級群の豊度など数量
変動に関わるレビュー

異体類の場合，その数量変動の機構を単純に卵期・
仔魚期・稚魚期などの発育段階ごとに括って示すこと
は適切ではない。すなわち，その生態学的特徴から，
浮遊期，沿岸域への接岸輸送期及び着底過程から成育
場生活期のように浮遊生活から変態を完了して稚魚と
なり底生生活を営むようになるそれぞれの段階で，量
的変動を支配する要因が異なると考えられる。このこ
とから，それらの特徴に応じた節を設け既往研究の結
果を分析した。

各節では，その時期の数量変動に影響を与える現象
を扱ったもの，水温や流れなど密度独立的な個体数調
節機構に触れたもの，餌料生物の豊度や捕食圧などの
密度依存的な個体数調節機構に触れたもの，そして加
入量との関係に触れたものに注目して順に論じた。
「1．浮遊期」「2．着底過程期から成育場稚魚期へ」

の節では発育段階と生態学的現象の組み合わせにおい
て，プレイスとヒラメを除いた異体類（以下，他の異
体類），プレイス，ヒラメの順に既往研究を分析した。
分析する中で得られたヒラメにおける新知見について
は「2．着底過程期から成育場稚魚期へ」の節のうち ,

「（3） アミ類の重要性について」の中で詳述した。また，
近年の本種放流事業について初期生活史的な側面から
整理・考察しつつ , ヒラメ放流種苗にとっての余剰生
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産力に関わる既往研究を「（4） ヒラメ放流事業に関連
して」で紹介した。

ヒラメ以外の異体類に関する既往研究を Table 1
に，ヒラメに関する既往研究を Table 2に示した。

1．浮遊期

ここでは，発育段階の卵期，仔魚期のうち，沖合域
で産まれ，浮遊している状態の時期に注目し，卵期と
沖合域における仔魚期，沖合域から沿岸域への接岸輸
送期の仔魚期に分けて，既往知見の現状把握を行った。

（1） 卵期
ヒラメ以外の異体類について，年級群の豊度などに

触れた研究を各発育段階や生態学的な現象毎に Table 
1に整理し，卵期についてはⅰ項に示した。

卵期の年級群の豊度は親魚の量や質によって変動
する。さらに被食や水温など密度独立的な要因に
よって死亡量の多寡が決まると思われる。研究の内
容として，卵の生き残りに影響する輸送や流れなど
の関係の評価の重要性は提起されているが（Van der 
Veer and Nash, 2001），個体数への影響についてはほ
とんど示されていない。カラスガレイ Reinhardtius 
hippoglossoides では産卵親魚量と総卵数との関連が示
唆されているが（Gundersen et al., 2000），加入量水
準との関係は示されていない。ウィンターフラウン
ダー Pseudopleuronectes americanus では年間の総卵
数とその後に漁獲された加入量水準（漁獲加入と思わ
れる 1 歳魚 CPUE）に正の相関を認めている（Wilber 
et al., 2013）。

プレイスにおいて，北部アイリッシュ海では産卵量
と稚魚期の年級群の豊度に正の相関があることが示さ
れている（Geffen et al., 2011）。また，北海では卵期
に密度独立的な個体数調節機構が働き，この時期の年
級群の豊度が加入量と相関するものと主張されてきた

（Van der Veer et al., 1990）。
ヒラメでも Table 1と同様の視点で各発育段階や生

態学的現象に注目して整理し，年級群の豊度などに触
れた論文を Table 2に示した。ヒラメでは，卵期の量
的変動に関する研究は行われておらず，加入量との関
係は分かっていない。資源の維持にとって卵の量や質
は重要であるが，仔魚期以降の生残の影響が大きいた
めか，卵期の定量的な研究はあまり進んでいないと思
われる（Table 2のⅰ項）。

（2） 沖合域での仔魚期
沖合域での仔魚期について，年級群の豊度などに触

れた論文は Table 1のⅱ項に整理した。この時期の年
級群の豊度は，被食，摂餌できないか摂餌開始時期が
遅れたことによる飢餓及び物理環境などにより，主に
死亡量の多寡が密度独立的に決まると思われる。ワッ
デン海では，ヨーロッパヌマガレイ Platichthys flesus
でクラゲ類の捕食による仔魚期の大きな死亡が引き
起こされることがあるとの研究例がある（Van der 
Veer, 1985）。北海では，水温と一定の水流及びプラ
ンクトンの発生に関連した産卵のタイミングが餌料生
物との遭遇に関わり，仔魚の生残要因になっているこ
とが指摘されている（Rijnsdorp et al., 1995）。噴火湾
の摂餌開始期のアカガレイ Hippoglossoides dubius 仔
魚では，水温の高さが生残を左右しており，主要な餌
料生物の豊度はその主要因ではないことが考察されて
いる（Nakatani et al., 2002）。しかしながら，これら
の研究において，沖合域での死亡量とその後の加入量
との関連までは示されていない。

プレイス仔魚ではワッデン海でクラゲ類の捕食によ
る死亡が引き起こされるとの結果があるが（Van der 
Veer, 1985），ここでもそれらの死亡量と加入量との
関連までは示されていない。

ヒラメでは沖合域における仔魚期の死亡を定量的に
把握した研究は見られず，加入量との関係は示されて
いない（Table 2のⅱ項）。

（3） 接岸輸送期の仔魚期
沖合域から沿岸域への接岸輸送期の仔魚期の年級

群の豊度などに触れた論文は Table 1のⅲ項に整理し
た。仔魚は遊泳力がほとんどない状態で海水の流れに
よって運ばれることから，この接岸輸送期の仔魚期の
年級群の豊度は，物理的要因である水温・流れ，生物
的要因である被食・飢餓などによって密度独立的に死
亡量の多寡が決まると思われるが，仔魚期の個体の沿
岸域への輸送や生き残りに影響する流れなどの定量的
評価の重要性が指摘されている（Van der Veer and 
Nash, 2001）。

他の異体類（e.g. イシガレイ Kareius bicoloratus: 
Tsuruta, 1978；Yamashita et al., 1996a；マコガレイ :  
高橋ら, 1986；イングリッシュソールParophrys vetulus: 
Boehlert and Mundy, 1987；マガレイ Pleuronectes  
herzensteini: 末永ら , 1998；Nakata et al., 2000；アラス 
カ プ レ イ ス Pleuronectes quadrituberculatus: Duffy- 
Anderson et al., 2010；ノーザンロックソール 
Lepidopsetta polyxystra 及びウマガレイ Hippoglossoides  
elassodon: Wilderbuer et al., 2013）では，仔魚期にお
いて，吹送流及び潮汐などを利用した沖合域から沿岸
域への受動的及び選択的（能動的）な輸送機構の存在
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Section

Targeted species for studies:
below the same Environmental effect Study area Authors, Published year

2,hsaNdnareeVrednaV)tnemmocA(wolfdnatropsnarTsehsiftalF 001
Pleuronectes platessa North Sea Van der Veer et al ., 1990
Reinhardtius hippoglossoides Northeast Arctic Gundersen et al. , 2000
P. platessa Northern Irish Sea Geffen et al. , 2011

Pseudopleuronectes americanus New York and New
Jersey Harbor Wilber et al. , 2013

P. platessa
Platichthys flesus L.

the other flatfish species Water temperature, flow and timing
of spawning North Sea Rijnsdorp et al. , 1995

Hippoglossoides dubius Higher water temperature during the
first feeding period Funka Bay (Japan) Nakatani et al ., 2002

Transort process on pelagic larval period from offshore to the coast
Tsuruta, 1978
Takahashi et al. , 1986

Pseudopleuronectes yokohamae Yamashita et al. , 1996a
Parophrys vetulus North-west of America Boehlert and Mundy, 1987
P. platessa Selective tidal transport North Sea Rijnsdorp et al. , 1985

Wind speed on insufflated flow Sado channel (Japan) Suenaga et al. , 1998
Flow and/or selective tidal transport
to the coast Sea of Japan Nakata et al. , 2000

Pleuronectes quadrituberculatus Duffy-Anderson et al. , 2010
Lepidopsetta polyxysta
Hippoglossoides elassodon

P. platessa Clyde Sea Poxton et al. , 1983
stsaoclagutroPseicepshsiftalfrehtoeht Wouters and Cabral, 2009

Van der Veer and Bergmann,
1987
Pihl, 1989
Van der Veer et al ., 1990
Beverton and Iles, 1992
Beverton, 1995

Swedish west coast Wennhage, 2002
Wennhage, 2000

P. americanus Witting and Able, 1995
Flatfishes Minami, 1995

Cleisthenes pinetorum Successful transport to the coast to
settle

Funka Bay and its
vicinity (Japan) Kurifuji et al ., 2005

C. pinetorum
Successful both the first feeding
under best temperature and the
transport into the bay

Funka Bay (Japan) Hiraoka et al. , 2009

)tnemmocA(sehsiftalF Van der Veer et al ., 2015
Zijlstra et al ., 1982
Van der Veer and Bergmann,
1986

(A comment) Nash and Geffen, 2012

Hippoglossoides elassodon Eastern Bering Sea Wilderbuer et al. , 2002, 2013

Pseudopleuronectes herzensteini Mutsu Bay (Japan) Takatsu, 2003

Atheresthes stomias
Reinharadtius hippoglossoides
Lepidopsetta bilineata
R. hippoglossoides
Solea solea

Pelagic first larval period in offshore waters

Ecological process and/or conditions determining year class abundance 

Pelagical eggs period in offshore waters

i

Unknown

Determination of year class abundance

ii

Density independent mortality by
jellyfish predation Wadden Sea Van der Veer, 1985

Kareius bicoloratus
Flow and/or selective tidal transport
to the coast

Northern Pacific

ⅲ

Pseudopleuronectes herzensteini

Successful both the transport to the
coast and the future recruitment by
insufflated flow

Eastern Bering Sea
Wilderbuer et al. , 2013

ⅳ

Food availability of settling and/or
settled fish

P. platessa
Predation of settling and/or settled
fish

North Sea

(Laboratory
observations)

Density-dependent during settling
phase mainlyP. platessa

Western Wadden Sea

Organizing the strong year class strength

ⅴ

Matched factors of both the
successful transport on some great

numbers of larvae and the occurrence
of enormous prey abundance on

nursery grounds

Determination of year class abundance on nursery ground juvenile only

ⅵ  Unknown
Eastern Bering Sea Livingston, 1991

North Sea Iles, 1994

Table 1. Studies on the relationships of specific and/or multiple developmental stages and 
environmental effects for early life history to year class abundance of flatfish in chapter 1
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が推定されている。例えば，マガレイでは，沖合の産
卵場からの仔魚輸送期に選択的な鉛直移動を行うこと
も考慮した数値モデルによりシミュレーションした結
果，ちょうど浮遊期が終わる 30 日後に着底場付近まで
輸送されることが推測され，風速が影響する吹送流の
強弱が加入量の変動要因になる可能性が示唆されてい
る（末永ら , 1998）。また，ベーリング海のアラスカプ
レイス（Duffy-Anderson et al., 2010），ノーザンロッ
クソール及びウマガレイ（Wilderbuer et al., 2013）で
は，吹送流の強弱が仔魚の沿岸域への輸送に強く影響
し，最終的な加入量水準と関係する可能性が推測され
ている。

プレイスでは，北海で（Rijnsdorp et al., 1985），吹
送流及び潮汐などを利用した沖合域から沿岸域への選
択的な輸送機構の存在が推測されている。

ヒラメでも仔魚期に吹送流及び潮汐などを利用し
た沖合域から沿岸域への受動的及び選択的な輸送機
構が推定されている（清野ら，1977；田中，1988；
Tanaka et al., 1989a, 1989b）（Table 2のⅲ項）。しかし，
輸送中の仔魚の生残過程は明らかにされていない。

一方，常磐海域において，2005 年のヒラメ卓越年
級群と 2006 年の弱小年級群の形成要因について，産
卵親魚量は 2005 年が 2006 年よりも多かったが，沖合
域での仔魚期の年級群の豊度には両年で差がなく，稚
魚密度では 2005 年が 2006 年より多くなった。この結
果より，輸送期の仔魚が沿岸域に向かう最適な流れに
うまく乗れるか乗れないかによって浮遊期の累積死
亡率に年級群間で大きな差が生ずると推測されたが

（Oshima et al., 2010），輸送過程における生残過程の
定量的検討はなされていない。

以上より，異体類では，接岸輸送期の仔魚は着底場
では密度独立的に餌料生物が確保できるという仮定に
基づいて，浮遊期の仔魚が着底場に到達できるかどう
かが重要だとする主張が多数を占めている。しかしな
がら，ヒラメを含む異体類全般において，浮遊期（卵・
仔魚）の死亡に関する量的な評価や加入量水準との関
連までは説明されていない。このことから，次節で述
べる着底過程における死亡が加入量の決定に重要であ
ることを推論する余地を残している。

Section

Targeted species for studies:
below the same Environmental effect Study area Authors, Published year

Paralichtys olivaceus Unknown Absent Absent

P. olivaceus Unknown Absent Absent

Kiyono et al. , 1977
Tanaka, 1988
Tanaka et al ., 1989a
Tanaka et al ., 1989b

Northern Pacific Oshima et al. , 2010

Fujii et al. ,1989
Tanaka et al. ,1989a
Amrullah et al. 1991
Subiyanto et al. 1993
Koshiishi, 1994

Kato, 1989
Kato, 1996

Wakasa Bay, Sea of Japan Maeda, 2002
Hiuchi-Nada, Seto Inland Sea Takechi and Maehara, 2001

Pelagic first larval period offshore waters

Off Niigata coast, Sea of Japan

Matched factors of both the
successful transport on some
great numbers of larvae and
the occurrence  of enormous
mysid abundance  on
nursery grounds

 UnknownP. olivaceus

P. olivaceus Northern Pacific

Determination of year class abundance on nursery ground juvenile only

Ecological process and/or conditions determining year class abundance

Absent without this review

Western coasts of KyushuP. olivaceus Food availability of settling
and/or  settled fish

Organizing the strong year class strength

Sea of Japan
P. olivaceus

Successful transport to the
coast to settle

Pelagical eggs periods offshore waters

Transort prosess on pelagic larval period from offshore to the coast

Determination of year class abundance on nursery ground

Table 2. Studies on the relationships of specific and/or multiple developmental stages and 
environmental effects on the early life history to year class abundance of Japanese flounder in 
chapter 1
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2．着底過程期から成育場稚魚期へ

ここでは，仔魚期から稚魚期に相当する発育段階の
うち，沿岸域への着底から変態を通じて稚魚に至る時
期を着底過程とし，次に成育場における稚魚期にそれ
ぞれ分けた。また，栄養摂取という観点からヒラメは
稚魚期初期にアミ類を専食することが広く知られてい
ること（e.g. 今林，1980；南，1982；Subiyanto et al., 
1993；山田ら，1998b），発育段階毎に特定の餌料生物
に比較的強く依存する狭食性の魚種と見なされている
こと（山田ら，1998b）にも注目して，特に成育場に
おいて主要な餌料生物となるアミ類の豊度の重要性に
ついて分析・記述した。また，ヒラメ放流事業におい
て現在主流となっている放流サイズに焦点を当て，初
期生活史の側面から整理・考察するとともに , 本種種
苗放流と余剰生産力との関わりについての既往研究を
紹介した。

（1） 着底過程における仔・稚魚期
底生期への変態を伴う形態及び生態の劇的変化，着

底場もしくは成育場における餌料生物の高い生産性と
利用可能度（availability）及び被食が，密度依存的な
個体数調節機構として働き，年級群の豊度の変動に
強く影響する可能性がある。これらに関する論文は
Table 1（ヒラメを除いた異体類）と Table 2（ヒラメ）
のⅳ項でそれぞれ整理した。ただし，被食による影響
に触れた論文はヒラメを除いた異体類（Table 1）で
のみ整理された。

この観点による研究としては，ポルトガル沿岸の
他の異体類についての研究があり，成育場と非成育
場との比較により，主要な餌料生物は成育場で多く，
餌料生物の高い生産性と利用可能度が着底過程と底
生期に有利であると結論づけられた（Wouters and 
Cabral, 2009）。噴火湾のソウハチガレイ Cleisthenes 
pinetorum では適水温下における仔魚が摂餌開始期に
摂餌成功すること（平岡ら，2009）とその後に餌料生
物の分布量が有意に高い湾内の着底場へ仔魚が輸送さ
れることとの組み合わせが，着底完了後の稚魚期の年
級群の豊度の形成に重要であると考えられている（栗
藤ら，2005；平岡ら，2009）。ここでは，餌料生物の
利用可能度が高い着底場への，着底のタイミングに関
与する流れの重要性が示唆されている。

着底過程が，加入量の決定に重要であると主張する
研究も見られる（ウィンターフラウンダー : Witting 
and Able, 1995）ほか，異体類特有の着底過程の大き
な形態変化にともなう摂餌の一時的休止が被食を増加
させることなどにより，生残率に影響する可能性も推

測されている（南 , 1995）。
プレイスでは，英国西岸のクライド湾（Poxton et 

al., 1983）において，成育場における餌料生物の高い
生産性と利用可能度が，稚魚期の年級群の豊度や加入
量の決定に強く影響する可能性が推測されている。他
の異体類と同様に，プレイスでも着底過程がその後の
稚魚期の年級群の豊度の決定に重要であると主張され
て，この時期の死亡率，年級群の豊度の変化及び捕
食圧に対する脆弱性に注目した多くの研究が見られる

（Zijlstra et al., 1982; Van der Veer and Bergmann, 
1986, 1987; Beverton and Iles, 1992; Beverton, 1995; 
Wennhage, 2000, 2002; Nash and Geffen, 2012）。中で
も，Beverton and Iles（1992）と Beverton（1995）は，
北海では，ふ化時の年級群の豊度の変異が 3 倍以内
だったものが着底過程の変異は 200 倍に増加した後に
急激に低下したことを報告し，着底過程の密度依存的
な個体数調節機構が加入量の決定に強く影響し得る機
構として無視できないことを主張した。これらの研究
により，着底過程に，被食を始めとした密度依存的な
大きな減耗が広く異体類において共通して起こり得る
可能性が示唆された。

ヒラメでは，長崎県や熊本県の沿岸では過剰な仔魚
の接岸，着底面積の限定，アミ類現存量の少なさなど
により着底過程にある仔・稚魚の飢餓が進行し，着底
初期の全長 2.4 cm（体長 1.5 cm）までに急激な減耗
が生ずる海域があることも報告されている（藤井ら，
1989；Tanaka et al., 1989a; Amarullah et al., 1991; 
Subiyanto et al., 1993；輿石，1994）（Table 2のⅳ項）。
このため，着底過程の捕食圧を始めとする密度依存的
な個体数調節機構の強度の年比較を行って，どのよう
な着底が生残に有利かを解明する研究の重要性が提起
されている（田中 , 1988）。このこととの関連で，輿
石（1994）は着底過程の減耗がヒラメの初期減耗全体
に対して大きな比重を占める可能性を推測した。アミ
類の豊度とヒラメ稚魚期の年級群の豊度に関して，長
崎県南部前浜の成育場では，稚魚と前月のアミ類のそ
れぞれの密度の間に有意な正の相関を認めている。ま
た，アミ類の密度が高かった 1991 年は着底完了直後
のヒラメ稚魚の摂餌個体率が 77％であったが，アミ
類の密度が低かった 1992 年には稚魚の摂餌個体率は
わずか 12％であり，両年の利用可能なアミ類の密度
には約 10 倍の差があったと報告している。ただし，
1991，1992 年における南部前浜の成育場のヒラメ稚
魚密度と加入量の多寡との関係までは明らかにされな
かった。

Cushing（1969）は，「魚類の加入量の変動原因に
ついて，各魚種の産卵はだいたい決まった時期に行わ
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れるが，ふ化仔魚の餌料生物になる動物プランクトン
幼生の餌料生物となる植物プランクトンが生産され
る時期が年変動することにより，産卵期が一次生産の
始まる時期にマッチすれば大きな年級群が生じ，この
2 つの時期がすれ違えば（ミスマッチ）小さな年級群
となる。」というマッチ－ミスマッチ仮説を初めて提
唱した。この仮説は，海産魚類のみならず鳥類におけ
る雛鳥とその餌料生物となる昆虫の幼虫の相互の発生
量の関係に関する知見もあるなど（e.g. Visser et al., 
1998; Stenseth and Mysterud, 2002），気候などの環境
の季節変動や年変動に起因して様々な動物群の個体群
の大きさと餌料生物の量とのマッチ－ミスマッチ関係

（Durant et al., 2007）を論ずることができる生態学的
な概念である。

この仮説により説明された結果として，異体類では
卓越年級群の発生要因に仔・稚魚期のそれぞれの要因
の合一（マッチ）が重視されている（Wilderbuer et 
al., 2002, 2013；高津，2003）（Table 1のⅴ項）。すな
わち，東部ベーリング海に生息するフラットヘッド
ソール Hippoglossoides elassodon について，産卵親魚
から卵期，仔・稚魚期を経て，加入期に至る各発育段
階における個体群サイズの 1978 年～ 2005 年にわたる
年変動が解析された。その結果，産卵親魚量が大規模
な年に餌料生物の利用可能度が高い成育場に着底した
新規発生群（仔・稚魚）は，その後平均以上の規模の
加入量になったことが見出された（Wilderbuer et al., 
2002, 2013）。青森県陸奥湾のマガレイでは，産卵期で
ある 2 月下旬～ 3 月が平年より低水温の場合に卵サイ
ズの大型化に伴うふ化仔魚サイズと口器の大型化によ
り捕食能力が高まること，及び 6 月の着底期に餌料生
物となる尾虫類とコペポダイトの豊度が高いこと，こ
れらの 2 要因の合一（マッチ）が卓越年級群の発生要
因になると考えられている（高津 , 2003）。

（2） 成育場における稚魚期
異体類の稚魚期と加入量の関係に関する研究を検索

したが（Table 1のⅵ項），ヒラメを含む異体類全般
を俯瞰しても多くはなかった。

例えば，魚類捕食者による莫大な被食例として，東
部ベーリング海では 19 億個体のアラスカアブラガ
レイ Atheresthes stomias，817 億個体のカラスガレ
イ，及び 276 億個体のシュムシュガレイ Lepidopsetta 
bilineata の各稚魚が，コガネガレイ Limanda aspera
に捕食されたことが推定されている（Livingston, 

1991）。しかし，そのような莫大な被食死亡と年級群
の形成や加入量との関係がどのようになっているのか
までは示されなかった。

異体類稚魚期の年級群の豊度と加入量の間におい
て，カラスガレイとヨーロッパソール Solea solea で
有意な正の相関が，またプレイスでは有意な関係が，
それぞれ見られたという報告もあるが（Iles, 1994），
いずれも稚魚期の年級群の豊度が決まる要因までは言
及されなかった（Table 1のⅵ項）。

ヒラメの同一年級群に属する稚魚期の年級群の豊度
と漁獲加入量との正の比例関係は，日本海沿岸（新潟
県沿岸域：加藤，1989；Kato, 1996；京都府若狭湾：前田，
2002），瀬戸内海沿岸（愛媛県燧灘西部：武智・前原，
2001）などで見られているが，ヒラメ稚魚期の年級群
の豊度が決まる要因はこれまで示されて来なかった

（Table 2のⅵ項）。

（3） アミ類の豊度の重要性について
これまで，ヒラメの加入量変動機構の解明にアプ

ローチした研究はあまり多くなかった。このような中，
Oshima et al.（2010）は，福島県沿岸域に位置する太
平洋北部の常磐海域沿岸では，アミ類の豊度が常に安
定して高いと仮定できるので，ヒラメ仔魚が接岸輸送
に成功して大量に接岸できることが稚魚期の年級群の
豊度の高さに直接繋がると考えた。しかし，本論にお
ける分析で，常磐海域沿岸においても年毎にアミ類の
豊度が大きく変動し，このことと連動してヒラメ稚魚
の豊度も大きく変動している関係が示された。これら
の関係について以下に詳述する。

太平洋北部沿岸域の主要成育場の一つである福島
県沿岸域（常磐海域）で過去に実施された浅海定
線調査における複数の公表データ（渡邉ら，2001；
Tomiyama et al., 2008, 2013）を組み合わせて分析し
たところ， 1995 年から 2000 年までのヒラメ稚魚期の
年級群の豊度と水深 5m のアミ類（卓越種 : ミツクリ
ハマアミ Acanthomysis mitsukurii: 山田ら，1994）の
豊度の間に，有意な高い正の相関（n=6, R2 ＝ 0.9730, 
p<0.0005） が 認 め ら れ た（Fig.1： 渡 邉 ら , 2001; 
Tomiyama et al., 2008 のデータを引用）。また，当該
海域において，アミ類の豊度は水深が浅いほど高かっ
たことが報告されている（渡邉ら，2001）。2006 年の
弱小年級群（Oshima et al., 2010）発生時のアミ類の
豊度データは存在しないものの，着底が著しく遅れた
2003 年のデータ（Uehara et al. ＊ 1）を除いて，2001, 

＊ 1: Uehara S., Kurita T., Tomiyama T., Yamada T., Fujinami Y. and Yamashita Y., 2005: Growth variation of juvenile 
Japanese flounder Paralichthys olivaceus on nursery grounds along the Pacific Coast of Tohoku, Northern Japan. In: 
Book of Abstracts, Sixth International Symposium on Flatfish Ecology. Kyoto Univ. Maizuru, Japan, Session 3-O-09.
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2002, 2004 年及び 2005 年の 4 か年でヒラメ稚魚期の
年級群の豊度と水深 10 m 未満のアミ類の豊度との間
には高い正の相関が認められた（n ＝ 4, R2 ＝ 0.8474, 
p ＝ 0.0795）。特にこの 4 か年において卓越年級群と
なった 2005 年（Oshima et al., 2010；栗田ら，2013）
のヒラメ稚魚期の年級群の豊度（19.3 個体 CPUE）及
びアミ類の豊度（1,826 個体 m-2）は，いずれも他の 3
か年と較べて最高値であった（Tomiyama et al., 2008, 
2013）。

また，例えばヒラメ稚魚期の年級群の豊度と水深
5m のアミ類の豊度の 2 変量間に有意な高い正の相関
が認められた 1995 年～ 2000 年の間について検討した
ところ，卓越年級群が発生した 1995 年のアミ類の豊
度は 8,720 個体 m-2 であったのに対して（Fig. 1：渡邉
ら，2001；Tomiyama et al., 2008 のデータを引用），
ヒラメ稚魚期の年級群の豊度が低かった 1996 年のア
ミ類の豊度は 1,114 個体 m-2 となり，1995 年との間
で 7.8 倍もの差が認められた。アミ類の豊度が低かっ
た 1996 年のヒラメ稚魚期の年級群の豊度（1.8 個体
CPUE）は 1995 年のわずか 0.07 倍（< 1/14）の低さ
となった。

したがって，当該海域において，卓越年級群の発
生のためには，「ある一定の大量のヒラメ仔魚の接岸
の成功」（Oshima et al., 2010）に加えて，それらの仔
魚の次の餌となる「卓越したアミ類の豊度の高さ」の
2 要因の合一（マッチ）が必要な条件であると考えら
れた（Table 2のⅴ項）。ヒラメ卓越年級群の発生要

因は，「（1）着底過程における仔・稚魚期」の項で紹
介した Cushing（1969）のマッチ－ミスマッチ仮説に
よって説明できるものと判断されるほか，このマッチ
－ミスマッチ仮説によって説明できる他の異体類の研
究（Wilderbuer et al., 2002, 2013；高津，2003）との
類似性がうかがえた。

ヒラメの加入量については，先述のとおり，着底が
著しく遅れた 2003 年データ（Uehara et al. ＊ 1）を除き，
福島県沿岸の浅海域における 1995 年～ 2005 年のうち
10 か年のヒラメ稚魚期の年級群の豊度（Tomiyama 
et al., 2008 のデータを引用）と太平洋北部系群にお
いて漁獲の主体となる 1, 2 歳漁獲加入尾数（栗田ら，
2013：福島県の漁獲物体長組成を海域全体に引き延ば
し雌雄・年齢分解されたデータを引用）との関係から，
両者の間にも有意な高い正の相関が認められた（Fig.2, 
n=10, R2=0.6676, p < 0.005）。

以上より，複数のヒラメ年級群において「アミ類の
豊度とヒラメ稚魚期の年級群の豊度」「ヒラメ稚魚期
の年級群の豊度と漁獲加入尾数」がそれぞれ有意な正
の比例関係にあること（Figs.1, 2）を同一の海域にお
いて示すことができた。つまり，アミ類の豊度により
規定されたヒラメ稚魚期の年級群の豊度（すなわち，
環境収容力）が，その後の加入量水準をも規定するこ
とになる関係を明確に見出すことができたものと考え
られる。

以上のように，国内において常磐海域でのみ「アミ
類の豊度－ヒラメ稚魚期の年級群の豊度－漁獲加入尾
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Fig. 1 . Relationship between peaks of mysid 
abundance at a depth of 5 m and abundances 
(average catch per unit effort (CPUE)) of 0-age wild 
juvenile Japanese flounders (>5 cm total length 
(TL)) on shallow nursery grounds off Fukushima 
Prefecture from 1995 to 2000. Data from Watanabe et 
al., 2001 and Tomiyama et al., 2008.

Fig. 2. Relationship between abundances (average 
catch per unit effort (CPUE)) of 0-age wild juvenile 
Japanese flounders (>5 cm total length (TL)) on 
shallow nursery ground off Fukushima Prefecture 
in each year class population and total number of 
catch recruitment of 1, 2-age Japanese flounders in 
the Northern Pacific from 1995 to 2005. Data from 
Tomiyama et al., 2008 and Kurita et al., 2013.
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数」間で正の比例関係が見られるデータが示された背
景を以下のように考察した。まず，常磐海域では，成
育場を含む陸棚域が広く，また成育場となる海岸線が
長く直線的で比較的単調な地理的特徴であり（相賀，
1990），ここにヒラメ稚魚の主要な餌料生物となるミ
ツクリハマアミ 1 種が優占種として広範囲に長期間
分布すると言われている（山田ら，1994）。また，常
磐海域は黒潮と親潮の混合域を沖合域に有し漁場生産
力が高く，10 年に 1，2 度程度のヒラメ卓越年級群の
発生が見られること（渡邉・藤田，2000）など，ヒラ
メの漁獲量が国内でも卓越した漁場と言われ，本種の
生活環も常磐海域内で完結しているようである（栗田
ら，2013）。しかも常磐海域では，福島県による組織
的なアミ類・ヒラメ稚魚調査や魚市場調査などが経年，
長期にわたって行われてきたこと（Tomiyama et al., 
2008），及び国立研究開発法人水産研究・教育機構に
よるヒラメ太平洋北部系群の資源評価事業が福島県と
連携して行われ，そこでは福島県沖のデータの活用度
が特に高かったこと（栗田ら，2013）などが挙げられ
る。以上のことから，総じて調査・研究のためのデー
タサンプリングの精度が高かったことが，先述の「ア
ミ類の豊度－ヒラメ稚魚期の年級群の豊度－漁獲加入
尾数」間の正の比例関係が見られたことと深く関係し
ているのではなかろうか。先述のとおり，日本海沿岸

（新潟沖：加藤，1989；Kato, 1996；京都府若狭湾：前田，
2002）や瀬戸内海沿岸（愛媛県燧灘西部：武智・前原，
2001）において，ヒラメ稚魚期の年級群の豊度と漁獲
加入量との間に正の比例関係が認められたことは，こ
こで説明したアミ類等の主要な餌料生物の豊度により
ヒラメ稚魚期の年級群の豊度が決まることと同じ機構
が国内各地で働いていることと推察される。

（4）ヒラメ放流事業に関連して
国内各地において大規模なヒラメ放流事業が展開さ

れている（水産庁，水産研究・教育機構，2018）。人
工種苗放流も資源の維持のためのツールの一つとして
位置づけられ，人工種苗放流魚の添加効率や混入率が
試算されている。

一方，ヒラメ人工種苗の放流サイズの変遷をみる
と，かつての小型の放流サイズから，やがて大型の放
流サイズへと変わってきた。そこで，放流サイズに注
目した場合の近年のヒラメ種苗放流の現状を以下に示
した。2016 年に 37 道府県沿岸の延べ 1,412 ヵ所で合
計 2,090 万尾のヒラメ種苗放流が実施されたが，同年

における総放流尾数に占める放流サイズ別の尾数割合
では，全長 8 cm 以上 10 cm 未満が 40％，10 cm 以上
が 41％を占めた（水産研究・教育機構，2018 のデー
タを分析）。このように，全長 8 cm 以上，10 cm 以上
などの大型の放流サイズは，本論でも後述するが，ヒ
ラメの初期生活史に照らすと，国内の多くの海域（瀬
戸内海燧灘西部：前原，1992；武智・前原，2001；日
本海西部鳥取沖：古田，1999；太平洋北部宮古湾：
Yamada et al. ＊ 2）において成育場から移出するサイ
ズ（全長約 10cm）に該当するか，このサイズに近
い。したがって現状のヒラメ人工種苗放流は国内の多
くの海域において，沖合域への移出サイズを放流して
いることになり，沖合域にある一定の余剰生産力があ
るとするならば，我が国における現状のヒラメ放流事
業の多くは，沖合域の余剰生産力を利用して種苗放流
を行っているといっても過言ではないと思われる。と
はいえ，ヒラメ人工種苗の放流サイズの大型化に関し
て，沖合域におけるヒラメの余剰生産力に関する研究
はまだ極めて不足している。このことにも関係して，
Yamashita et al.（2017）はヒラメにおける密度依存
的な個体数調節機構について，稚魚期以降の全年齢に
わたる包括的な生活史を扱う研究の必要性を提言して
いる。

なお，ヒラメにおいて少なくとも成育場移出サイズ
（全長約 10 cm）以下の放流サイズを採用した場合に
は，本論で得られた仮説であるアミ類などの主要な餌
料生物の豊度が天然ヒラメ稚魚の豊度（すなわち，環
境収容力）を既定している関係（Fig.1）により，過
剰な人工種苗放流数にとっての成育場における余剰生
産力が低いことによる放流後の大きな密度依存的な死
亡が起き得る可能性が推測された。このことに関係し
て，放流場の余剰生産力について，最近 Tomiyama et 
al.（2017）は，福島県沿岸域で卓越年級群が発生した
2005 年において天然ヒラメに成長速度の低下が生じ
たが，同所においてさらに 44.7 万尾のヒラメ種苗放
流（放流時の全長：約 10 cm）を行った影響を受け，
本来よりもさらに天然ヒラメの成長速度の低下が助長
された可能性をモデルシミュレーションにより示し，
卓越年級群発生時の最適放流密度はゼロになると結論
づけた。また，卓越年級群の発生年に該当しない年に
おいても，過剰な人工種苗放流数により放流後に大き
な密度依存的な死亡が起きた可能性が報告されている

（後藤 , 2006, 2007）。すなわち岩手県沿岸域において，
事業化後を含めた人工種苗放流魚（全長：約 8 cm）

＊ 2: 	Yamada T., Kurita Y., and Yamashita Y., 2005: Utilization of shallow　nursery grounds by juvenile wild and released 
Japanese flounder, Paralichthys olivaceus in Miyako Bay, northeastern Japan. In: Book of Abstracts, Sixth International 
Symposium on Flatfish Ecology. Kyoto Univ. Maizuru, Japan, Session 4-P-23.
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の添加効率は，放流数に伴って大きく変動し，放流数
の増加に伴って有意に低下したことなどが推定されて
いる。このような添加効率の低下要因として，種苗の
質や放流技術の低下だけでなく，内湾域への過剰な集
中放流に伴う密度依存的な死亡が生じた可能性などが
推定されている（後藤 , 2006, 2007）。

第 3章　加入量水準の決定要因に関わるレビュー

本章では，第 2 章で新知見として見出された，主要
餌料生物（アミ類）の豊度により規定されたヒラメ稚
魚期の年級群の豊度が，その後の加入量水準を規定す
ることになる関係（Figs.1, 2）に注目し，ヒラメ稚魚
期の年級群の豊度が，具体的にどのように決まるのか
について推測した。その手法として北西ヨーロッパ沿
岸で最も重要な魚類資源であるプレイスをベースと
し，両種の初期生活史を中心とした生態学的知見を整
理・比較し，各発育段階，生態学的な特徴の異なる発
育段階（ecological process）や現象から推測されるヒ
ラメにおける稚魚期の年級群の豊度の決定要因及び卓

越年級群の発生要因について整理した。プレイスは，
その生物学の研究の歴史が 19 世紀末から 100 年以上
にも及び，数量変動に関する成果が卓越した魚種であ
る（Gibson, 1999）。さらに，ヒラメや他の異体類の稚
魚期の動態（Table 2のⅳ項）に注目しながら，加入
成功するヒラメ個体群の形成要因の推測を行い，第 4
章の研究テーマの提案に繋がる知見を整理した。

1. プレイスとヒラメの初期生活史の比較

異体類研究の代表種であるプレイスに関する研究は
ヒラメと較べて圧倒的に多いが，ヒラメと初期生活史
の類似点が多いと言われており，我が国のヒラメ研究
はプレイス研究を参考にして取り組まれてきた側面が
強い。本論でもプレイスの研究を多く引用した。そこ
で，ヒラメとプレイス両種における浮遊期・着底過程
期・成育場生活期及び成育場移出後の分布，食性など
の比較結果を Table 3に整理した。

両種における発育段階ごとの分布，食性や成育場
の利用様式を見てみると，沖合域での卵・仔魚期及

English name Japanese flounder European plaice
Order (Suborder) Pleuronectiformes (Pleuronectoidei) Pleuronectiformes

Family name Paralichthyidae Pleuronectidae
Species name Paralichthys olivaceus Pleuronectes platessa

Difference

Spawned eggs similar

Food items
of larval fish

similar
comparatively

Small copepod nauplii and invertebrate
eggs on the first and Appendicularia

(Oikopleura  spp.) and adult copepod
(Paracalanus  sp.) on the posterior stage

*1

Mainly Appendicularia
(Oikopleura  spp.). *2

Transportion similar

Main food items
of juvenile fish Mysids*6

Benthic animals*7

(small Polychaeta, syphon of clams and
copepod)

Conversing food
items on juvenile
fish

Migration
of juvenile fish similar

Main food items
of young fish dissimilar Fish*11

(also Decapoda)

Benthic animals*12 (Polychaeta mostly,
clams  secondly, also Echinodermata

and Crustacea)

Larger juveniles (P.olivaceus *9 and P. platessa *10: approximately 5-10 cmTL)
begin to migrate from the shallow nursery ground to the deeper waters

Food items of juveniles P. olivaceus *8 are conversed  with growth from mysid to
small fish  and those of juveniles P. platessa *7 are consistently fed on the benthic

animals, respectively

Settling

Pelagic stage

Pelagic and/or
benthic stages

Benthic stage

Larvae were transported by flow and tidal from offshore to the coasts*3

Settled final stage larvae (P.olivaceus : 1.0-1.3 mmSL*4; P. platessa : 1.0-2.0
mmSL*5)  on the shallow nursery ground complete metamorphosing

Separating

similar

dissimilar

Early life stage / Ecological aspects

＊1: Minami(1982); Kuwahara and Suzuki(1982); Ikewaki and Tanaka(1993), ＊2: Shelbourne(1962); Ryland(1964), ; ＊3: Kiyono et al.(1977); 
Rijnsdorp et al.(1985); Tanaka(1988); Tanaka et al.(1989a); Tanaka et al.(1989b), ＊4: Minami(1982); Fujii et al.(1989); Tanaka et al. (1989b); 
Amarullah et al.(1991), ＊5: Van der Veer et al.(1990), ＊6: Koshiishi et al.(1982); Hirota et al.(1990); Fujii and Noguchi(1996); Yamada et 
al.(1998a, 1998b); Furuta(1999); Noguchi et al.(1999); Tanaka et al.(2006),＊7: Poxton et al.(1983); Le Mao(1986), ＊8: Kato(1987); 
Shibata(1995), ＊9: Maehara(1992); Takechi and Maehara(2001); Furuta(1999); Yamamoto(2006); Yamada et al,＊2,＊10: Macer(1967), ＊11: 
Shibata(1995), ＊12: Rijnsdorp and Vingerhoed(2001)

Table 3. Comparisons between ecological characteristics of Japanese flounder and European 
plaice before recruitment
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び接岸輸送期の仔魚期は類似性が高い。また，成育
場への着底サイズも同様に類似性が高い（Table 3）。
沖合域での卵・仔魚期（ヒラメ : 南，1982；桑原・鈴
木，1982；Ikewaki and Tanaka, 1993， プ レ イ ス：
Shelbourne, 1962; Ryland, 1964），沖合域から沿岸域
への仔魚期の接岸輸送（ヒラメ : 清野ら，1977；田
中，1988；Tanaka et al., 1989a, 1989b, プレイス：
Rijnsdorp et al., 1985），成育場への着底サイズ（ヒラ
メ：南，1982；藤井ら，1989；Tanaka et al., 1989b；
Amarullah et al., 1991，プレイス : Van der Veer et 
al., 1990）は両種で類似性が高い。両種間で顕著に異
なる生態学的特性は，ヒラメが着底直後から遊泳性ア
ミ類や小型魚類を始めとした動物プランクトンやネク
トン食性を示す（e.g. 輿石ら，1982；広田ら，1990；
Fujii and Noguchi, 1996；山田ら，1998a, 1998b；古田，
1999；野口ら，1999；田中ら，2006；加藤，1987；柴
田，1995）のに対し，プレイスは終生ベントス食性
となることである（Poxton et al., 1983; Le Mao, 1986; 
Rijnsdorp and Vingerhoed, 2001）。成育場を移出する
サイズはヒラメでは多くの海域で全長約 10 cm であ
るが（前原，1992；武智・前原，2001；古田，1999；
Yamada et al. ＊ 2）， 5 cm と推定される海域も一部には
見られる（瀬戸内海燧灘東部：Yamamoto, 2006）。プ
レイスでは全長 6 ～ 12 cm（体長約 5 ～ 10 cm）に成
育場から沖合域への移出が起こる（Macer, 1967）。成
育場から移出後のヒラメは沖合域を広範移動（e.g. 富
永 ら，1994； 加 藤 ら，1987； 竹 野 ら，2001； 柴 田
ら，2009） す る 高 次 捕 食 者 と な る（ 柴 田，1995；
Tomiyama and Kurita, 2011）（Table 3）。

以上より，ヒラメとプレイスは，仔魚期の食性，沖
合域から沿岸域への輸送機構や着底開始サイズなど
の，浮遊期から底生期までの生態の類似性が高いこと
が分かる（Table 3）。

2．プレイスにおける加入量水準の決定要因

プレイスでは，卵・仔魚期から加入または漁獲加入
までの各発育段階の年級群の豊度やその年変異の追跡
により，加入量水準が決まる要因が検討されてきた

（e.g. Zijlstra et al., 1982; Van der Veer, 1986; Van der 
Veer et al., 1990; Beverton and Iles, 1992; Beverton, 
1995）。これら 5 論文に注目し，生態学的な特徴の異
なる発育段階を区分して，年級群の豊度の決定要因を
整理した。さらに，プレイスの着底過程を軸に死亡率
が最大となる時期やその要因について整理した。

（1）加入量水準に繋がる年級群の豊度の決定時期
プレイスにおいて，生態学的な特徴の異なる発育

段階は A ～ G 期までの 7 期に分けられた（Table 4）。
すなわち，A 期は「沖合域での卵・仔魚期」，B 期は「接
岸輸送期の仔魚期」，C 期は「着底過程：着底中と着
底完了直後の仔・稚魚期」，D 期は「年級群の主群が
着底完了してから全長 4.5 cm（体長 3.5 cm）に到達
するまでの稚魚期」，E 期は「全長 4.5 cm（体長 3.5 cm）
よりも大きいサイズの稚魚期」，F 期は「晩夏の 0-1
歳稚・若魚期」及び G 期は「1-2 歳漁獲加入期」であ
る（Table 4）。D 期と E 期における全長 4.5 cm（体
長 3.5 cm）の意味するところは，西部ワッデン海にお
けるエビジャコ類 Crangonidae による稚魚の被食死亡
が，成長とともにこのサイズを境に低下することであ
る（Van der Veer and Bergman, 1987）。

5 論文それぞれで検討された期数は 2 ～ 5 の範囲で
あったが（Table 4）， Zijlstra et al.（1982）は，西部
ワッデン海において A・C・E・F 及び G 期の 5 期に
ついて成長率を比較し，盛夏には餌料生物の豊度や稚
魚期の年級群の豊度に関わらず成長速度が速く摂餌条
件が良いが，晩夏の成長速度はプレイス 0-1 歳稚・若
魚期（F 期）の年級群の豊度に対して密度依存的に反

Period A B C D E F G

Authors published
year Sea area

Number of
periods

investigated

Offshore
pelagic eggs

and first larval
periods

Transport on
pelagic larval
period from

offshore to the
coast

Immediately
during, after

the settlement

Primary population
oganizing the year

class completed
settlement until
length 3.5cm
(maximum)

Larger size
than the length

3.5cm

Late summer
for 0-1-age

plaice

Starting period
of catch

recruitment for
1-2-age plaice

Zijlstra et al . 1982 5 A*2 P*1 P*1

Van der Veer 1986 4

Van der Veer et al . 1990 2 A*2

Beverton and Iles 1992 4 P*1 P*1

Beverton 1995
North- and
Irish Seas 2 P*1 A*2 A*2 A*2

Literatures
Each ecological process specific period on plaice from eggs to catch recruitment

   1 P indicates that there is data. 2 A indicates that there is not data.

North Sea

Western
Wadden

Sea

P*1
A*2

P*1

P*1

P*1

A*2

A*2

A*2

Table 4. Quantitative studies on the year class abundance of European plaice
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比例したとした。同じく西部ワッデン海におけるプレ
イスについて，Van der Veer（1986）は 4 期（A・C・
D 及び E 期）の生態学的な過程を取り上げ，沖合域
での浮遊卵・仔魚期（A 期）と全長 4.5 cm（体長 3.5 
cm）よりも大きいサイズ（E 期）間において，E 期
に年級群の豊度の変動係数が 1/2 まで低下した事実か
ら，沖合域の浮遊期に加入量水準が決まるという密度
独立的な調節仮説を提唱した。さらに Van der Veer 
et al. （1990）は，北海では着底完了後から全長 4.5 cm

（体長 3.5 cm）まで（D 期）のエビジャコ類の捕食に
よる密度依存的な死亡は，加入量の多寡にはほとんど
影響せず，初期減耗の大半が浮遊期に起こるという密
度独立的な個体数調節機構によって加入量水準が決ま
るものと再び推測した。但しこれら 2 論文の最大の問
題点は，C 期「着底過程」の密度依存的な個体数調節
機構への言及がなされなかったことである。

こ の こ と に 関 連 し，Macer（1967），Nash and 
Geffen（2012）は，C 期における成育場の環境収容
力に規定される稚魚期の年級群の豊度の密度依存的
な決定や個体数調節機構が働き得る概念を提起した。
このように幅広く研究されてきたプレイスにおいて
も，着底過程の密度依存的な個体数調節機構に関する
緻密な研究はまだ充分行われていないと指摘されて
いる（Nash and Geffen 2012）。この指摘に関連して，
Beverton and Iles（1992） と Beverton（1995） が，
北海のプレイスにおいて A・C・D 及び F 期までを調べ，
ある時期からある時期への転換もしくは変化時の仔・
稚魚期の年級群の豊度における経年変異の程度は大き
く異なり，先述したとおり，特にふ化時（A 期）の年
級群の豊度の変異がわずか 3 倍以内だったものが，着
底過程（C 期）には 200 倍に増加後に急激に低下した
ことを報告している。

（2） �プレイスの着底過程における密度依存的な個体数
調節機構

ヨーロッパを中心とした異体類の研究では，着底過
程の密度依存的な個体数調節機構に関連し，どのよう
な要因により死亡率が高くなるのかについて，多く
の研究が行われてきた（e.g. Lockwood, 1980; Zijlstra 
et al., 1982; Van der Veer, 1986; Van der Veer 
and Bergman, 1986, 1987; Beverton and Iles, 1992; 
Beverton, 1995; Witting and Able, 1995; Wennhage, 
2000, 2002; Nash and Geffen, 2012）。中でもプレイス
では，各発育段階の死亡率，個体群サイズの変化及
び捕食圧に対する脆弱性などに注目した研究が見ら
れる（Lockwood, 1980; Zijlstra et al., 1982; Van der 
Veer, 1986; Van der Veer and Bergmann, 1986, 1987; 

Beverton and Iles, 1992; Beverton, 1995; Wennhage, 
2000, 2002; Nash and Geffen, 2012）。

そこで，ここに挙げた 10 論文を代表的な論文と
見なして，プレイスの着底過程を軸に死亡率が最大
となる時期やその要因について Table 5に整理した。
Table 5の作成にあたっては以下に留意した。プレイ
スにおいて先述のとおり C 期「着底過程」（Table 4）
の密度依存的な個体数調節機構が，それらの加入量水
準の決定に影響し得ると考えられた。このことから，
接岸輸送中のプレイス仔魚が着底を完了して稚魚にな
る生態学的な特定の段階に注目した。ここでは，「b 期：
接岸輸送期の仔魚期」，「c 期：着底過程：着底中と着
底完了直後の仔・稚魚期」及び「d 期：年級群の主群
が着底完了した直後の稚魚期」の 3 期（先述の B ～ D
期と近いが，厳密には一致していないので b ～ d 期と
した）を取り上げ，どの時期に死亡や死亡に繋がる要
因が高くなるのかを，論文の表現をできるだけ忠実に
Table 5に示した。

その結果，変態後期の密度依存的な死亡は，沖合
域の浮遊期と成育場生活期の間に起こり（Van der 
Veer, 1986），また変態後期に最大となった年級群の豊
度が稚魚期に入るとそれぞれ激減したこと（Beverton 
and Iles, 1992; Beverton, 1995）が示されていた（Table 
5）。プレイスが変態後期に捕食されやすいことが実験
的にも示されており（Wennhage, 2000），野外におい
てもこの時期に最大の死亡率になることも推定されて
いる（Nash and Geffen , 2012）。

なお，変態完了直後の稚魚の密度依存的な死亡を
推定した研究では，稚魚期の年級群の豊度がピーク
に達した直後に死亡率が最大になるとされる研究

（Lockwood, 1980）や，エビジャコ類による捕食によ
り稚魚期の日間死亡率が最大になることを推定した研
究（Van der Veer and Bergman, 1986, 1987）も見ら
れる（Table 5）。

以上，Table 4と Table 5より得られた結果をまと
めると，沿岸域に到達した変態後期（着底開始時）か
ら稚魚期（変態完了直後）の間，すなわち着底過程の
仔・稚魚期に，プレイスでは加入量に最も影響するよ
うな密度依存的な個体数調節機構の働きに伴う死亡が
集中して起き得ると要約できる。

3．ヒラメにおける加入量水準の決定要因

上述したプレイスの知見をベースに，ヒラメにおけ
る稚魚期の年級群の豊度の決定要因について整理し
た。また，ヒラメや他の異体類の稚魚期の動態に注目
しながら，加入成功するヒラメ個体群の形成要因の推
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測を行った。

（1） �ヒラメの着底過程における密度依存的な個体数調
節機構

密度依存的な個体数調節機構において，種内や種間
の被食－捕食関係の強度の変動の背景には，まず被食
者と捕食者の量的関係がある。また，そこでは餌料生
物の豊度や物理環境などが複雑に絡み合っていると考
えられる。

着底過程における餌料生物の利用可能度に注目する
と，プレイスでは，着底量がピークに達する時期と餌
料生物の豊度が高くなる時期が一致するという成果が
ある（Berghahn et al., 1995）。同様にヒラメにおいて
も着底が盛んな時期と利用可能なアミ類の豊度がピー
クに達する時期が一致することが示されている（野沢，
1974；Fujii and Noguchi, 1996；Furuta, 1996；山田ら，
1998b）（Table 2のⅳ項）。このように，プレイス（Table 
1のⅳ項）もヒラメも共通して，着底量は餌料生物の
利用可能度の急激な高まりと同期して顕著に増加する
ようである。

密度依存的な個体数調節機構の働きが強くなる可能
性に関連し，Daugherty and Smith （2012）は寿命の

異なる 3 魚種において，卓越年級群は密度依存的な個
体数調節機構により常に成長が遅れることを示した。
他の異体類でも卓越年級群には広く成長遅滞が認め
られている（Macer, 1967; Steele and Edwards, 1970; 
Nash et al., 1994a; Nash et al., 1994b; Geffen et al., 
2011）。

成長遅滞により成育場で越冬した多数のプレイス卓
越年級群 1 歳魚が翌年の新規発生群を大量に捕食す
る密度依存的な個体数調節機構が，0 歳の稚魚期の年
級群の豊度の決定に大きな影響を及ぼす可能性が推
測されている（Geffen et al., 2011）。1995 年に太平洋
北部に位置する福島県沿岸で卓越年級群となったヒラ
メ個体群でも大規模な成長遅滞が起きたこと（渡邉・
藤田，2000；Tomiyama et al., 2008；Table 6）から，
本種においても多数の卓越年級群個体が浅海域で越冬
し捕食者となり，翌年の稚魚期の年級群の豊度の決定
に影響を及ぼす可能性などが想定される。このことと
関係して，輿石（1994）は，1981 年～ 1988 年に新潟
県五十嵐浜では成育場のヒラメ稚魚密度に 200 倍を越
える年変動が見られたが，稚魚密度は特に 1982 年と
1984 年に高くなり（それぞれ，14.47 及び 30.64 個体
CPUE），一方 1983 年と 1985 年に低くなった（同，0.34

Period b d

Maximum density-dependent
mortality rate immediately

following maximum numbers

Zijlstra et al . 1982 Western Wadden
Sea

2 Mortality rate : 0.03-0.04 d -1 0.01d -1

Van der Veer and
Bergman

1986,
1987

Western Wadden
Sea 1

Maximum density-dependent
mortality rate up to 0.04 d-1 by

shrimp predation during a short
period after the settle

Beverton and Iles
Beverton

1992
1995

North Sea 2
Variations in

year-class
abundances

: Highest Rapid convergence

Wennhage 2000 Laboratory
experiments

3 After- metamorphose

Wennhage 2002
Field survey and

laboratory
experiments

1

Density-dependent mortality by
shrimp predation could have a

stabilising effect on juvenile
population size

Nash and Geffen 2012 North Sea 2

c

Each ecological process specific stage on plaice from transporting pelagical larvae
to juveniles that have been completed settlement

Authors Year
Transport period from
offshore to the coast on
pelagical larvae satage

During, immediately
after the settlement

Number of periods
that have been
investigated

Survey site, Sea
area and/or
laboratory
experiment

Primary population generating the
year class completed settlement

Literatures

: Bolds on the gray color indicate the possibilities of maximum density-dependent mortality rates during each ecological event specific stage

Variations in year-class abundances:
30%

Maximum density-
dependent mortality

Maximum numbers of larvae and juveniles during early July

Most abundant in June

Lookwood Port Erin Bay1980

1986

2

Vulnerability to predation: During- > 

Highest mortality rate during the settlement

Van der Veer Wadden Sea Variations in year class
abundances: 62%2

Table 5. Mortality rate, year class abundance change, and/or vulnerability during larval and juvenile 
stages of European plaice
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及び 0.15 個体 CPUE）ことから，稚魚密度が高かった
年の翌年にヒラメ 1 歳魚が着底過程にある仔・稚魚を
激しく捕食した結果，成育場の稚魚密度が著しく低く
なった可能性を推測した。

先述のとおり，着底過程にあるヒラメ仔・稚魚
における密度依存的な個体数調節機構の主な要因
は，アミ類などの餌料生物の量的不足による飢餓の
進行に伴う活力の低下や逃避能力の鈍化（藤井ら，
1989；Tanaka et al., 1989a；Amarullah et al., 1991； 
Subiyanto et al., 1993；輿石，1994）なども含め，包
括的には被食によるものと考えられている。そこで，
ヒラメと他の異体類との間の着底過程の密度依存的な
個体数調節機構が働く生態学的現象について，捕食者
の種類，密度依存的な個体数調節機構の強・弱時に生
ずる現象を比較した（Table 6）。

稚魚期の年級群の豊度の決定に影響し得る捕食者の
種類の研究では，他の異体類において，前年に発生し
た同種 1 歳魚（Nash et al., 1994a,1994b; Geffen et al., 
2011），エビジャコ類（Van der Veer and Bergmann, 
1987; Pihl, 1989; Van der Veer et al., 1990; Yamashita 
et al., 1996b; Wennhage, 2002; Nakaya et al., 2004），
及び他魚種（Steele and Edwards, 1970; Lockwood, 
1980）などが，またヒラメでも早期に着底したヒラメ
0・1 歳魚（南，1986；藤井ら，1989；後藤ら，1989；
Tanaka et al., 1989a；Noichi et al., 1993；Oshima et 
al., 2010），エビジャコ類（Seikai et al., 1993），及び
アサヒアナハゼ Pseudoblennius cottoides やホウボウ
Chelidonichthys spinosus などの他魚種（Noichi et al., 
1993）が，それぞれ捕食者として報告されていた。長
崎県志々岐湾ではアミ類の豊度が低い場所にヒラメの

着底が集中する要素が重なることにより，大型のヒ
ラメに激しく捕食されたことなども推定されている

（Tanaka et al., 1989a: Noichi et al., 1993）。
以上より，密度依存的な個体数調節機構が作用して

いる時の被食パターンは他の異体類とヒラメの間で一
致する現象が多かった（Table 6）。このことにより，
ヒラメにおいてもプレイスと同じく，着底過程におい
て加入量水準を決定し得る密度依存的な個体数調節機
構が働いているものと推測された。したがって，その
後の成育場における減耗は二次的なものであり，初期
死亡全体に占める比重はそれほど大きくないとした輿
石（1994）の主張を，本論によってもある程度は支持
できるものと判断した。

（2） �ヒラメの着底過程における生残と死亡に関わる個
体数調節の様態

ヒラメ稚魚期の個体群動態やアミ類の利用可能度な
どの餌料生物環境に対する稚魚の応答に注目し，他の
異体類との比較を行いながら，ヒラメにおいてどのよ
うな要因や機構により成育場において加入成功に繋が
る個体群の形成が行われるのかについて整理した。

密度依存的な個体数調節機構の強度が変動する現
象について，北海では冬季に低水温だった年に捕食
者となるエビジャコ類が死亡して激減すると，翌年新
規に発生したプレイスに対する密度依存的な個体数
調節機構の強度が弱くなることにより，それらの稚
魚が成育場で大量に生き残り，時に卓越年級群の形
成に繋がる可能性が推測されている（Van der Veer 
and Bergmann, 1987; Pihl, 1989; Van der Veer et al., 
1990）（Table 6）。

Table 6. Comparisons between ecological characteristics of density-dependent regulation on 
newly settled and/or settling fish of Japanese flounder and other flatfishes in the field and under 
experimental conditions

Japanese flounder the other flatfishes Japanese flounder the other flatfishes Japanese flounder the other flatfishes

0 and 1-age larger same
fish species 1 and
crangonid shrimp 2

1-age larger same fish
species 3 and crangonid
shrimp 4

Lower intensity on
predation by 0-age larger
same fish species on
higher prey density 9

Lower intensity on
predation by lower
density of crangonid
shrimp decreased
significantly during cold
winter 10

Different fish species 5 Different fish species 6

Rapid development on
settler fish reached
appropriate nursery
ground 11

Rapid development on
settler fish reached
appropriate nursery
ground 12

Higher intensity of
density-dependent reguration

Growth retardation on
strong year class
strength 8

Lower intensity of
density-dependent reguration

1: Minami(1986), Fujii et al .(1989), Goto et al .(1989), Tanaka et al .(1989a), Noichi et al .(1993), Oshima et al .(2010) 2: Seikai et al .(1993) 3: Nash et al .(1994a,
1994b), Geffen et al .(2011) 4: Van der Veer and Bergmann (1987), Pihl (1989), Van der Veer et al .(1990), Yamashita et al .(1996b), Wennhage(2002), Nakaya et
al .(2004) 5: Noichi et al .(1993) 6: Steele and Edwards(1970), Lockwood(1980) 7: Watanabe and Fujita(2000), Tomiyama et al .(2008) 8: Macer(1967), Steele
and Edwards(1970), Nash et al. (1994a, 1994b), Geffen et al .(2011), 9: Dou et al .(2003) 10: Van der Veer and Bergmann(1987), Pihl(1989), Van der Veer et al .(1990)

11: Koshiishi(1994) 12: Tsuruta(1991), Wennhage(2000)

Growth retardation on
strong year class
strength 7

Predator of newly settled
and/or settling fish
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ヒラメ成育場での被食・捕食関係に注目すると，変
態完了期には，活動性の低下・潜砂習性の未熟さ，及
び飢餓と連動した行動変化に伴い被食が生じ易い状態
になる可能性が推測されている（田中，1988）。長崎
県南部の前浜では，着底場のアミ類の豊度に約 10 倍
の差がある対照的な 2 か年において，変態後期のヒ
ラメ仔魚では共通して空胃個体が多くなった（輿石，
1994）。一方 , アミ類の豊度が高く餌料生物の利用可
能度が高い年には，速やかに変態を完了して稚魚にな
るとともに飢餓状態から脱することができることによ
り，被食などの密度依存的な個体数調節機構の強度が
弱くなるものと考えられている（輿石，1994）（Table 
6）。このようなヒラメ成育場での被食・捕食関係が成
立する条件に関連する水槽実験から，早期に着底した
稚魚が着底中のヒラメ仔魚を捕食する頻度は，餌料生
物（アルテミア）の密度によって大きく変動すること
が示された（Dou et al., 2003）。すなわち，他の条件
を一定にして餌料生物の密度を高くした場合（3,000
及び 5,000 個体 L-1）には，密度が低い場合（1,500 個
体 L-1）よりも着底中の仔魚が捕食されにくく，有意
に多く生残した（Table 6）。

以上のことから，卓越したアミ類の発生がある場合
には，早期に着底したヒラメ稚魚による着底過程の
仔・稚魚に対する共食いなどの密度依存的な個体数調
節機構の強度が弱くなる可能性が考えられる（輿石，
1994；Dou et al., 2003）。ヒラメ新規発生群が着底し
て速やかに稚魚に変態し底生期に移行し摂餌を開始で
きることにより，他の異体類（Wennhage, 2000）と
同じく，捕食圧に対する脆弱性も短期間で弱まり生存
能力が高まると考えられる。

（3） 成育場でのヒラメの生き残りに関連して　
ヒラメや他の異体類の成育場における稚魚個体群

の動態（Table 2のⅳ項）にも注目してみた。マコガ
レイでは，耳石日周輪解析により，前期発生群が仔
魚期に消失し，後期発生群がより多く生残する現象

（Joh et al., 2009）や，稚魚期以降では年によって成長
速度の速い個体が生残する現象（Joh et al., 2013）が
確認されている。プレイス稚魚の生き残りと漁獲加
入との関係について耳石解析により論じた Geffen et 
al.（2011）は，ポートエリン湾において，同一年級
群の漁獲加入魚に着底時期の異なる 2 群を検出し，前
期の着底群は，餌料生物の利用可能度が低いこと及び
低水温の影響で成長速度が遅いことに起因する高い密
度依存的な死亡（平均日間死亡率 0.1269：1996 年～
2000 年）を示した。これに対して，後期の着底群は，
高水温により高い成長速度が得られることで，早期に

捕食者から逃れることができ低い死亡率（同 0.0724）
となり，年級群の主群の形成に寄与したと推定した。
ヒラメでは，木熊ら（2007）が稚魚の礫石輪紋解析及
び摂餌状態を分析した結果，岩手県の野田湾と大野湾
に共通して成長速度の速い個体と遅い個体が存在し，
この理由としてアミ類の豊度のピーク時に着底した稚
魚の成長速度が，アミ類の豊度のピーク時以外に着底
した稚魚よりも優れていることを明らかにした。

このように，ヒラメの成熟親魚は多回産卵すること
から発育段階やサイズの異なる仔魚がある一定の期間
にわたって沿岸域に現れ，変態後期仔魚が順次着底し
て変態を完了し稚魚になることを繰り返しているもの
と思われるものの，年毎にアミ類の豊度は季節的に変
動し，その豊度が高くなる時期に着底したヒラメ個体
群の生き残りが高くなる結果，それらの個体群がその
年級群の主群を形成することになるのではないかと推
測される。またこの機構は，ヒラメに限らず，着底後
にベントス食になるプレイスやマコガレイなどを含む
多くの異体類において，普遍的な現象ではないかと思
われる。

第 4章　レビューのまとめと今後の研究

本章ではまず，第 2 章，第 3 章で述べたように，異
体類の発育段階や生態学的特徴から，浮遊期，沿岸域
への接岸輸送期及び着底過程から成育場生活期のそれ
ぞれの段階で，量的変動の要因に触れた知見を整理し
た。また，太平洋北部海区の事例を元に卓越年級群の
発生要因についても整理した。次に我が国のヒラメの
加入機構に関するこれまでの認識を紹介した上で，本
論より導かれた新たな仮説を述べ，今後取り組むべき
研究を提案した。

1．レビューのまとめ

異体類において，浮遊期では，卵期の生き残りに影
響する輸送などとの関係の重要性が提起されている
が，個体数への影響についてはほとんど明らかにされ
ていない。プレイスで産卵量と稚魚期の年級群の豊度
に正の相関があり，また卵期に密度独立的な個体数調
節機構が働き，この時期の年級群の豊度が加入量と相
関するとの主張もあったが，ヒラメでは卵期の量的変
動に関する知見は見られない。沖合域での仔魚期にお
いても死亡に関する知見があるが，死亡量と加入量と
の関連までは言及されていない。接岸輸送期では，仔
魚期の死亡量に関する研究例があり，沖合域から沿岸
域への輸送機構の存在が推定されている。しかしこの
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時期の量的な生残過程は明らかにされていない。
着底過程における仔・稚魚期において，変態を伴う

底生期への劇的な生態学的変化に伴い，着底完了後の
年級群の豊度を安定させる機構の存在が推測されてい
る。プレイスでは，成育場における餌料生物の高い利
用可能度などが，稚魚期の年級群の豊度や加入量の決
定に強く影響する可能性が推測されており，ヒラメで
は，九州西岸域で同様な結果が得られているとともに，
着底過程における減耗が初期減耗全体に対して大きな
比重を占める可能性が推測されている。

成育場における稚魚期と漁獲加入量または加入量の
関係に関する定量研究は，多くはなかったものの，ヒ
ラメや他の異体類で正の相関が認められた。

本レビューにおいて種々の研究結果を整理し考察を
加えた結果，太平洋北部沿岸域において，卓越年級群
の発生には接岸輸送期の仔魚が成育場に多く運ばれる
量，すなわち物理的過程が最も重要である，というこ
とが従来主張されていた説である。それに対して，本
レビューにおいて既往知見を整理し考察した結果か
ら，接岸輸送期の仔魚が成育場に多く運ばれることと，
次の餌となるアミ類の豊度が莫大であるという 2 要因
が合一（マッチ）して，着底過程にあるヒラメ仔・稚
魚期の生き残りを規定しているとの仮説を提起した。
また，同じ海域において稚魚期の量が加入量と正の相
関にあるとするデータ整理結果により，その他の海域
でも着底過程から加入まで同様の関係が想定されると
の仮説を立てた。

この仮説との関係で，プレイスとヒラメの着底過程
における知見を分析し，ヒラメでは着底過程において
アミ類の豊度により稚魚期の年級群の豊度が決定づけ
られ，この稚魚期の年級群の豊度がその後の加入量に
大きな影響を与えるとの傍証（Figs. 1, 2参照）を得た。

なお，以上の取りまとめにおいて，国内ではあまり
注目されてこなかったが，ヨーロッパなど海外では着
底過程が大きくクローズアップされていることをベー
スに，これまでの知見（例えば Table 6参照）からヒ
ラメでも着底過程に焦点を置いた。

2．ヒラメの加入機構に関する新たな視点

これまで，我が国のヒラメの加入機構に関する研
究（e.g. Oshima et al., 2010）では，ヨーロッパの異
体類についてかつて言われていた「産卵から着底まで
に大きな密度独立的な減耗が生じ，この期間の減耗
の大きさによって基本的な加入量水準が決まり（e.g. 
Van der Veer, 1986; Bailey and Houde, 1989; Van der 
Veer et al., 1990, 2000），着底後の稚魚期の成長と生

き残りは成育場の生産力によって密度依存的（e.g. 
Bailey and Houde, 1989; Gibson, 1994; Van der Veer 
et al., 2000）に決まる」という仮説に従ってきたよう
である。しかしその後，Gibson（1999） が，また最近
になって Van der Veer et al.（2015）が，異体類にお
いて「着底過程における密度依存的な年級群の豊度の
個体数調節機構の方が，浮遊期の個体数調節機構より
も強く，加入量水準の決定に関与する可能性がある」
との認識を示した。浮遊期から底生期への劇的な生態
学的変化に伴う限られた沿岸成育場への種特異的な個
体数集中期（e.g. 南，1987）において，特に Van der 
Veer et al. （2015）は，着底過程における年級群の豊
度は大きな年変動を示すが，着底完了後の稚魚期には
密度依存的な個体数調節機構が作用し，年級群の豊度
を安定させることを主張した。上述の通り，今回の解
析によって得られた解釈である「アミ類の豊度により
規定されたヒラメ稚魚期の年級群の豊度が，その後の
加入量水準をも規定することになる」場合があるとし
た著者の新仮説とあわせ，我が国においてもヒラメの
加入機構に関するこれまでの仮説を見直す必要がある
と思われる。

3．研究提案

これまでに述べたとおり，北日本の太平洋北部系群
において，卓越年級群の発生のためには，「ある一定
の大量のヒラメ仔魚の接岸の成功」に加えて，それ
らの仔魚が着底し，主に変態完了直後からの次の餌と
なる「卓越したアミ類の豊度の高さ」の 2 要因の合一

（マッチ）が必要な条件であると考えられた（Fig.3）。
さらに，ヒラメでは，アミ類の豊度が着底過程にあ

るヒラメ仔・稚魚期の生き残りを規定し，同じ海域に
おいて稚魚期の量が加入量と正の相関にあるという関
係が示された。すなわち，太平洋北部系群において，
密度依存的な個体数調節機構により，アミ類の豊度が
着底過程にあるヒラメ仔・稚魚期の生残数を規定する
とするデータ整理結果により，残された海域として南
日本の「九州西岸域などでも着底過程において同様の

Fig. 3. Matched factors organizing the strong year 
class strength of Japanese flounder in the Northern 
Pacific.



Tetsuo YAMADA78

関係がある」との，「仮説 1」が想定された。また同
様に，太平洋北部沿岸域において，稚魚期の年級群の
豊度はその後の漁獲加入尾数と正の相関にあることを
見出すことができた。加えて，日本海沿岸域，瀬戸内
海沿岸域などにおいても稚魚期の量が加入量と正の相
関にあるとするデータ整理結果が得られたが，九州西
岸域においてはこのような関係はこれまで報告されて
いない。稚魚期の年級群の豊度がその後の漁獲加入尾
数と正の相関にある関係は，太平洋北部沿岸域で説明
したように，アミ類等の主要な餌料生物の豊度により
ヒラメ稚魚期の年級群の豊度が決まることと同じ機構
が国内各地で働いていることと推察される。そこで，
九州西岸域でも着底過程から加入まで同様の関係があ
るとの仮定により，ヒラメの生存戦略を俯瞰し国内全
域において共通して「稚魚期の量が加入尾数の増減に
最も影響する」との，「仮説 2」が想定された。これ
らの研究の目標としては，ヒラメ稚魚期の年級群の豊
度がその後の加入尾数と正の相関にあることを九州西
岸域でも実証することが重要と思われる。そこでここ
ではまず仮説 1 を実証する研究手法を提案する。次に
仮説 2 を実証するために必要と思われる研究を提案す
る。

まず，仮説 1 を実証するため，耳石礫石（以下，礫石）
の日周輪解析が可能と思われる越冬開始の前まで（ヒ
ラメの越冬期は海域によって異なるが，例えば瀬戸内
海燧灘では 2 ～ 4 月と特定されている : 前原，1992）
に漁獲加入した 0 歳若魚を，耳石扁平石を用いた年齢
査定により特定する。次にそれらの個体の礫石の分析
によって着底マークを検出し着底月日を推定する。さ
らに，これらの漁獲加入した 0 歳若魚の着底月日デー
タと，成育場における底生期全般にわたる採集によっ
て得られた稚魚の着底月日データ，アミ類発生量，及
びアミ類利用可能度データを照合することにより，将
来，漁獲加入まで生残する稚魚個体群がいつ，どのよ
うな餌料環境において着底に成功し，礫石の日周輪を
用いた成長履歴解析等によりどのような成長を経たの
かなどを検証する。現場への展開として，資源減少が
生じている海域において，浮遊期と稚魚期について仮
説 1 を前提とした調査を実施することにより，迅速な
原因の特定が可能になることが期待される。

次に仮説 2 を実証するためには，仮説 1 に関わる研
究を複数年にわたってモデル海域を設定して行う必要
がある。これにより，稚魚期の豊度と越冬期前の 0 歳
若魚の漁獲加入魚ＣＰＵＥの関係を解析することによ
り実証できることが期待される。
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和文要旨

ヒラメの加入量水準を決める生態学的な要因を明ら
かにするために，異体類の初期生活史における，量的
変動要因と発育段階や生態学的特徴に関する既往研究
をレビューした。着底過程にある仔・稚魚期において
は， 底生期への変態を伴う劇的な生態学的変化に関連
して着底完了後の年級群の豊度が決定される機構に関
する研究は多かった。しかしながら，異体類における
浮遊期と接岸輸送期における卵・仔魚の量的な生残過
程はほとんど明らかにされていなかった。プレイスで
は成育場における餌料生物の利用可能度などが，稚魚
期の年級群の豊度や加入量の決定に強く影響する可能
性が推測されていた。ヒラメでも九州西岸域で同様な
推論がなされていた。また，着底過程における減耗が
初期減耗全体に対して大きな比重を占める可能性が推
測されていた。実際に，太平洋北部沿岸域における既
往のデータを解析した結果，アミ類の豊度とヒラメ稚
魚の豊度との間に有意な正の相関が見られた。また，
同じ海域においてヒラメ稚魚期の量と加入量との間に
も有意な正の相関関係が見出された。以上より，着底
過程にあるヒラメ仔・稚魚期の生き残りをアミ類の豊
度が規定しているとの仮説を立てた。また，太平洋北
部沿岸域におけるヒラメの卓越年級群の発生には，あ
る一定の規模の仔魚の接岸輸送の成功と成育場におけ
る莫大なアミ類の出現とが合一（マッチ）することで
あるとの仮説を立てた。これらの知見の整理に基づき，
国内全域におけるヒラメの量的変動に関わる生存戦略
を明らかにするために，九州西岸域におけるヒラメ着
底過程におけるアミ類の量的重要性を検証することを
提案した。


