
1．はじめに
1.1．産卵親魚個体群の繁殖特性の変化は加入量に影響を

及ぼすか？

加入量変動機構の解明を目的とした研究は，Hjortの criti-

cal period仮説（Hjort, 1914）以来，卵・仔稚魚期における
生残率の変動に着目した研究を中心に展開され，数多くの
魅力的な仮説が提示されてきた（Leggett and Frank, 2008;

須賀，2010）．一方，親魚の特性が加入量に及ぼす影響
に関する研究は，産卵親魚量（親または産卵する雌の総重
量： spawning stock biomass; SSB）を産卵量の指標とした親
魚量–加入量関係（stock–recruitment relationship; S–R関係）
の解析（Ricker, 1954; Beverton and Holt, 1957）を中心とし
て展開されるにとどまり，繁殖特性の変異（variation, vari-

ability）や変動（change，temporal dynamics）とその加入量
への影響が本格的に研究されるようになったのは 1990年
代に入ってからである．1990年代以降の繁殖特性研究の
蓄積により共通の理解となってきたことは，相対産卵数
（単位体重当たり産卵数； relative realized fecundity），産卵
期，卵質（卵径，その他）など個体の繁殖特性は，親魚の

体長や年齢，栄養状態，産卵履歴（生涯で初めての産卵期
における産卵か，過去の産卵期に産卵を経験している産卵
か）の影響で変化することがあるという認識である（Trip-

pel et al., 1997; Lambert et al., 2003; Scott et al., 2006）．この
ような繁殖特性変異に関する理解の下，個体群の繁殖特性
の変化が加入量に影響するという報告あるいは考え方が，
長期データの解析および加入量決定に関わる母性効果
（maternal effect）の解明を目指した研究により数多く提出
されてきている．
本報告は，「産卵親魚個体群の繁殖特性の変化は加入量

に影響を及ぼすか？」という根本的な疑問に対する現時点
での解答をレビューすることを目的とする．そのため，ま
ず産卵量の時空間的変異を理解する際に必要となる成熟・
産卵様式について概説する．次いで，産卵量の時空間的変
異が生じる原因を，個体レベルおよび個体群レベルで説明
する．そして，個体群レベルの産卵量の時空間分布の変化
が加入量に影響を及ぼす際に想定されるメカニズムについ
て具体例を紹介する．最後に資源管理手法の改善および今
後の研究の方向性についてコメントする．

2．成熟・産卵様式
繁殖特性と親魚の生物特性（体長，年齢，栄養状態，産卵
履歴など）の関係，繁殖特性の環境応答様式の種による違
いの理解を助けるために，成熟・産卵様式の3タイプを紹
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介し，それぞれのタイプにおける繁殖特性および環境応答
の特徴を説明する．魚類の成熟・産卵様式は，一般に，卵
母細胞の発達動態や生涯の産卵期の回数を考慮して，1：
同期発達型（synchronous oocyte development：すべての卵
母細胞が同期的に発達して，1群となって産卵される．す
なわち生涯1回産卵），2：卵群同期発達型（group-synchro-

nous oocyte development：卵母細胞の一部が卵黄形成を開
始し，1群となって成長を続け，当該産卵期に 1回あるい
は複数回に分けて産卵される．すなわち生涯複数回産卵で，
1産卵期 1回産卵または複数回産卵），3：非同期発達型
（asynchronous oocyte development：卵黄形成を開始する卵
母細胞が産卵期中にも認められる．成熟した卵巣内には，
ほとんどすべての発達段階の卵母細胞が同時に出現する．
すなわち生涯複数回産卵，かつ1産卵期複数回産卵）に分
類されている（高野，1989; Murua and Saborido-Rey, 2003）．
これに対して栗田（2006）は，単年における産卵回数，産
卵数決定様式，卵母細胞の発達動態に着目して，上記2お
よび 3を，A：卵群同期発達型—1産卵期 1回産卵型（At-

lantic herring Clupea harengus，ニシンClupea pallasii，マダ
ラGadus macrocephalusなど，上記 2の一部に該当），B：
卵群同期発達型—1産卵期複数回産卵型（Atlantic cod

Gadus morhua, haddock Melanogrammus aeglefinus, plaice

Pleuronectes platessa，スケトウダラTheragra chalcogramma

など，上記2の一部に該当），C：非同期発達型—1産卵期
複数回産卵型（European anchovy Engraulis encrasicolus，カ
タクチイワシEngraulis japonicus，マサバScomber japonicus，
マアジTrachurus japonicus，サンマCololabis saira，ヒラメ
Paralichthys olivaceusなど，上記 3に該当）の 3タイプに分
類した（Fig. 1）．産卵数決定様式は，AおよびBが産卵数
事前決定型（determinate spawner），Cが産卵数事前非決定
型（indeterminate spawner）である．なお，栗田（2006）の
分類は，同期発達型（上記1に該当）を含んでいない．こ
の型の卵母細胞の発達様式はAと同様であるが，生涯に1

回しか産卵しないことから，体に蓄積したエネルギーの繁
殖への配分様式はAとは異なることが予想される．
タイプAは，1産卵期に 1回産卵する．成熟（卵母細胞
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魚類の個体群繁殖特性と加入量

Figure 1. Schematic figures showing oocyte size distribution for the three types of maturation and spawning at im-
mature, developing (maturing), and spawning (mature) phases. Type A; group-synchronous and spawning a single
batch in a spawning season. Realized fecundity is mostly determined before the spawning season (determinate
spawner). Type B; group-synchronous and spawning several batches in a spawning season. Determinate spawner.
Type C; asynchronous and spawning many batches in a spawning season. Realized fecundity is not determined be-
fore spawning season (indeterminate spawner). Type-A fish largely depend on body reserves for egg formation
(capital breeder), whereas Type-C fish largely depend on acquired energy from food during the spawning season
for egg formation (income breeder). Light grey areas and dark grey areas indicate yolked oocytes and hydrated
oocytes, respectively.  Refer to Kurita and Kjesbu (2009) for Types A and C, and Kjesbu et al. (1996b) for Type B
as examples of dynamics of oocyte size frequency distribution.



が卵黄形成を開始してから個体の産卵が開始するまでの期
間．個体レベルの表現．Appenndix参照）期間が数ヶ月以
上に及ぶ．このため，当該産卵期に産卵される卵母細胞は
産卵期のかなり前（たとえばAtlantic herringでは産卵の
10ヶ月前）に卵黄形成が始まる．個体の成熟開始時に卵
黄を蓄積しなかった卵母細胞は当該産卵期において成長す
ることがないため，潜在的産卵数（potential fecundity．孕
卵数〈ようらんすう〉と同義．fecundityに関する用語につ
いては，Appendixを参照），すなわち産卵可能な卵母細胞
数の上限は，卵黄を蓄積している卵母細胞数に等しく，個
体の成熟開始当初に決定する．また，個体の成熟初期には
非常に多くの卵母細胞において卵黄形成が進行するが，卵
母細胞のその後の成長過程で一部の細胞に退行が起こり吸
収され，最終的には栄養状態に応じた産卵数（realized 

fecundity）となるように下方調節（down-regulation）され
る（Kurita et al., 2003; Kjesbu, 2009）．たとえば，Atlantic 

herringのノルウェー春産卵系群は3–4月に産卵し，産卵後
の 5月，すなわち次の産卵の 10ヶ月前に成熟を開始する．
成熟期前半の5–9月には活発に摂餌するが，それ以降，産
卵まで摂餌を行わないことから，産卵数は9月までに魚体
に蓄積したエネルギー量に依存して調節される．栄養状態
が平均的なレベルであった 1999年の最終的な産卵数は，
卵黄形成開始後間もない7月に卵黄を蓄積していた卵母細
胞数の44%であった（Kurita et al., 2003）．
タイプBも数ヶ月以上と比較的長い成熟期間を持ち，A

と同様に当該産卵期に産卵される可能性がある細胞のみが
卵黄形成過程に入る．そして卵黄を蓄積した1群の細胞が
数日間隔で複数回にわたり産卵される．このタイプの魚種
においても，潜在的産卵数は個体の成熟開始時期に決定す
るが，実際の産卵数は成熟期および産卵期中における卵母
細胞数の再吸収によって下方調節される（Atlantic cod,

Thorsen et al., 2006; plaice, Kennedy et al., 2007）．したがっ
てA, Bともに産卵数事前決定型（determinate spawner）と
いっても厳密にいえば産卵数は事前には決定せず，栄養状
態に依存して調節される．決定するのは潜在的産卵数の上
限である（Kjesbu, 2009）．
タイプCは1産卵期に複数回産卵する．産卵期中にも卵
黄形成を開始する細胞が多数出現し，それらが継続的に成
長し産卵される．したがって，成熟期や産卵期のある時点
において卵巣内に存在する卵黄蓄積細胞数は1産卵期に産
み出す総産卵数の指標にはならない（産卵数事前非決定
型； indeterminate spawner）．たとえばヒラメでは卵巣内の
卵黄蓄積細胞数は1産卵期における産卵数の約20%にすぎ
ない（栗田，未発表）．このタイプの魚種の成熟期間は
1–2ヶ月と短く，産卵期が比較的長い．環境変化に応じて
産卵数の調節，極端な場合は産卵の停止や再開が認められ
るなど（Hunter and Macewicz, 1985; 田，1992），繁殖特
性は環境変化に素早く，柔軟に応答する．

以上まとめると，タイプAは事前に魚体に蓄積した栄養
を用いて卵を生産する性質が強く（capital breeder），繁殖
特性は産卵期以前における環境の影響を強く受ける．これ
に対してタイプCの産卵数の調節は，産卵期中に摂取した
エネルギーに依存する程度が大きい（income breeder）．ま
た，個体の産卵期が長い．このため，繁殖特性は産卵期中
の環境変動の影響を強く受ける．別の言い方をすると，前
者は魚の体重や蓄積エネルギーが産卵量に影響する割合が
高く，親魚の生物特性から繁殖特性を推定しやすい．これ
に対して後者は，産卵期中の環境が繁殖特性に影響する割
合が高いため，親魚の生物特性が繁殖特性の指標となりに
くい．

3．産卵量の時空間的変異が生じる要因–個体レベル
3.1．環境要因
繁殖特性を決定するのは，水温や餌料環境などの環境要因
と，親魚の体長／年齢や栄養状態などの魚体の状態である．
環境要因が繁殖特性に及ぼす影響はたとえば以下のとおり
である．成熟および産卵開始・終了時期は，水温および日
長による脳 –脳下垂体 –生殖腺軸の制御により決定する
（清水，2006）．また産卵開始時期は，卵母細胞の卵黄形成
開始時期，および水温の影響を受ける卵母細胞の成長速度
により決定することがいくつかの魚種で知られている．た
とえば4–5ヶ月をかけて卵黄蓄積が進行するAtlantic codで
は，この期間中の水温が1°C変化すると産卵開始日は8–10

日変化する（Kjesbu, 1994）．また，ニシンでは産卵前 90

日間の水温 1°Cの変化により産卵日は 14日変化する
（Ware and Tanasichuk, 1989）．産卵頻度，産卵数，卵径，産
卵場は，魚体の栄養状態や生理活性を通して間接的に，あ
るいは水温および餌料環境により直接制御される．たとえ
ば，Atlantic codでは水温が高いと産卵間隔が短くなる
（Kjesbu, 1989）．European pilchard Sardina pilchardus, Euro-

pean anchovy（Bellier et al., 2007; Planque et al., 2007）の産
卵場は，水塊配置や餌料環境といった環境要因と，遊泳力
に影響する親魚の体長／年齢に依存して変化する．
3.2．親魚の生物特性
親魚の生物特性が影響する繁殖特性として，成熟・産卵の
可否，相対産卵数（relative realized fecundity），産卵期，産
卵場（Motos et al., 1996; Marteinsdottir et al., 2000; Slotte and 

Fiksen, 2000），卵径，卵の比重（Kjesbu et al., 1992; Vallin

and Nissling, 2000）などが知られている．一般に，大型／
高齢個体ほど，大きい卵を相対的に（体重当たり）多く産
み，産卵期が長い（Kjesbu et al., 1991, 1996a, 1998; Trippel

et al., 1997; Marshall et al., 1998; Lambert et al., 2003;  米田，
2010）．
大型／高齢個体がより多くの相対産卵数（代替値として

産卵期直前の相対孕卵数； relative potential fecundityを用い
ることが多い）を持つことはエネルギー配分様式が成長に

鶴 
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伴って変化することから説明できるであろう．魚類は，極
限体長に向かって漸近的に成長するが，ある体長以上にな
ると産卵を開始する．それ以降，魚類は，体の維持，成長，
繁殖にエネルギーを配分する必要がある．魚体が小さいと
きは，相対的に成長への配分が多くなる．また，単位体重
当たりの代謝量も小型個体のほうが大型個体に比べて大き
くなる（Jobling, 1994）．したがって，体成長に伴って繁殖
に配分できるエネルギーの割合が増加すると予想される．
実際，初回産卵個体（recruit spawner）は繁殖への投資量
の最大値が決まっており，余剰エネルギー（摂取したエネ
ルギーから代謝に必要なエネルギーを引いた量； surplus

energy）は一定量が繁殖に回る以外は成長へ回される
（Yoneda and Wright, 2005）．また，過去に産卵を経験して
いる個体（経産個体； repeat spawner）では，余剰エネル
ギーが 0以上，かつある閾値以下の場合は，余剰エネル
ギーはすべて繁殖へ回り，余剰エネルギーがある閾値以上
になった場合は，一定割合が繁殖へ回り残りが成長に回る
（Rijnsdorp, 1990; Kjesbu et al., 1991）と考えられている．こ
のため，摂取したエネルギーに占める繁殖への投資割合は，
基本的には体長依存であり，大型／高齢個体では栄養状態
（獲得した余剰エネルギー）の影響が大きくなる．
環境変化に対する成熟・産卵の可否の判断や産卵数の調

節は，前述した成熟・産卵様式に対応して，特定の時期に
おける親魚の生物特性によって制御される．一般に魚類は，
成熟を開始するか否か，産卵まで成熟を進行させるか，産
卵数調節など，成熟開始時期から産卵にかけてさまざまな
段階で，体長や栄養状態に応じて成熟進行の決定または産
卵数の調節を行うことが知られている（Rideout et al.,

2005a; Kjesbu, 2009）．たとえば，成熟期間が長いAtlantic

salmon Salmo salarでは，産卵のほぼ1年前にあたる成熟開
始時期の栄養状態によって成熟を開始するか否かが決定す
る（Thorpe et al., 1998）．また，Atlantic codは，栄養状態
依存的に成熟体長が変化し（Marteinsdottir and Begg, 2002），
栄養状態が悪いときは，成熟途上で卵黄蓄積を停止して産
卵に至らない場合がある（Jørgensen et al., 2006）．また，
タイプAおよびB型の種の産卵量の上限（潜在的産卵量；
potential fecundity）は成熟過程におけるある時期の魚の栄
養状態に依存して決定される（Burton, 1994; Kurita et al.,

2003; Skjæraasen et al., 2006; Kennedy et al., 2008）．
3.3．卵質
卵径や卵に含まれる特定の物質の量，すなわち卵質が胚の
孵化後の生残に影響するという仮説が，いくつかの魚種で
の研究を通して提示されている．これまで，大型／高齢個
体ほど卵径が大きく，孵化仔魚の体長も大きいことが
Atlantic codを中心に多くの魚種で報告されている（Brooks

et al., 1997; Lambert et al., 2003; Green, 2008）．また，飼育
実験によって，大型／高齢個体または栄養状態の良い個体
（Atlantic cod: Marteinsdottir and Steinarsson, 1998; Marteins-

dottir and Begg, 2002; black rockfish Sebastes melanops: 

Berkeley et al., 2004），経産個体（Atlantic cod: Trippel, 1998）
から産まれた仔魚の孵化後数週間までの成長や生残率
が優れていることが示されている．しかしRideout et al.

（2005b）は異なる餌密度で大小それぞれの卵由来の had-

dock仔魚の成長・生残を飼育実験により調べたところ，餌
が少ないときは小型卵由来の仔魚の成長・生残が悪化する
が，餌が豊富な場合は卵の大きさが仔魚の成長・生残に影
響しないことを報告した．このことは，卵の大きさが仔魚
の成長・生残に及ぼす影響を評価する際には，野外におけ
る餌の密度や種類を考慮して，天然に適用可能な条件下で
の飼育実験を行う必要があることを示唆する．また，半閉
鎖的環境（mesocosms）下の実験では，Atlantic cod仔稚魚
の成長は環境依存的であり，親の産卵履歴は関係しないと
いう報告がある（Clemmesen et al., 2003）．さらに，At-

lantic codを対象にした野外調査により，稚魚まで生残した
個体と仔魚の耳石の孵化輪径を比較したところ，孵化時の
サイズが大きいほど生残が良かった年とそうでない年が
あった（Meekan and Fortier, 1996）．卵質（サイズを含む）
は胚の生残に影響を及ぼしうる特性であると思われるが，
現時点では，卵質の影響は慎重に評価する必要があるであ
ろう．卵質の影響を評価するためには，まず，質の高い飼
育実験によるデータの蓄積が求められる．飼育実験では遺
伝的要因と親魚の可塑的特性（体長／年齢，栄養状態など）
要因を識別して，後者のみの影響を評価するとともに
（Brooks et al., 1997; Green, 2008），実際に卵や仔稚魚が生息
する環境を考慮した適切な生物物理環境下における実験を
行う必要がある．さらに，野外調査によって親の可塑的特
性が仔稚魚の生残に及ぼす影響を実証するデータも望まれ
る．なお，これまで紹介してきた多くの研究が高齢魚の卵
質が優れている可能性を指摘しているが，日本における種
苗生産の現場では，高齢すぎると卵質が劣るという知見も
ある（虫明ほか，1993）．前者は産卵開始後数年間を研究
対象としているのに対して，後者はさらに長期間の変化を
対象にすることが多い．両者の指摘は，良質の卵を産む適
齢期があることを示唆しているのかもしれない．
これまで紹介した親魚の特性が繁殖特性に及ぼす影響の

仕方は，2章で説明した繁殖様式によって異なることに注
意が必要である．本章で紹介した知見はすべてタイプAお
よびBの繁殖特性を持つ種を対象とした研究である．タイ
プCの魚種では，繁殖特性自体の評価の難しさ，繁殖特性
の環境応答の早さ，親魚特性と産卵期の環境のそれぞれが
繁殖特性に影響する程度の割合が評価しにくいことから，
親魚特性が繁殖特性に及ぼす影響に関する知見は少ない．

4．産卵量の時空間的変異が生じる要因–個体群レベル
前章では，個体の繁殖特性とその環境応答様式が体長／年
齢や栄養状態に依存して質的量的に異なることを示した．
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したがって個体群における親魚の体長／年齢や栄養状態の
組成が変われば，産卵親魚個体群の繁殖特性や環境応答の
様式も変わることは容易に想像できる．本章では，個体レ
ベルの繁殖特性およびその変異に関する情報が充実してい
るAtlantic codの研究（Scott et al., 2006）を例に，親魚のサ
イズ組成によって個体群レベルの繁殖特性が変化する機構
を説明する．

Scott et al.（2006）は，まず，それまで蓄積された知見
に基づき，個体の繁殖特性（産卵量，体長別成熟割合，産
卵時期，卵径など）に及ぼす親魚の全長および栄養状態
（指標として肥満度を使用）の影響を関数で表現した．次
に両極端な親子関係，すなわち親の量にかかわらず加入量
が一定（decreasing biomass; DB），または産卵親魚量（SSB）
が一定となるように補償的な加入が生じる（constant bio-

mass; CB）というの仮定の下で，大型個体にさまざまなレ
ベル（F�0.2–1.0）の漁獲圧をかけ，個体群の全長構造の
変化をシミュレーションにより求めた．そして，漁獲がか
かっていない本来の全長組成の場合，およびそれぞれのレ
ベルの漁獲圧によって全長組成が変化した場合における毎
日の産卵量をシミュレーションにより再現し，個体群総産
卵量（total egg production; TEP. Appendix参照）や個体群の
産卵期の変化を調べた．これらの結果から，全長および肥
満度の組成が個体群総産卵量やその時間的変化などの個体
群繁殖能力（stock reproductive potential; SRP. Appendix参照）
に及ぼす影響を評価した．なお，独立変数と繁殖特性の関
係は以下のとおりである．全長 and/or肥満度依存：潜在的
産卵数（potential fecundity），最大卵径，産卵回数，成熟個
体の割合，初回産卵個体の割合，産卵期（開始日，産卵回
数，産卵間隔）．産卵ステージ（当該産卵期における産卵
の進行程度）依存：潜在的バッチ産卵数，産卵期中の退行
卵母細胞（atresia）の量，および実際のバッチ産卵数（re-

alized batch fecundity），卵径，産卵間隔．卵生残率につい
ては，卵径に依存せず一定である場合と，卵径依存的に変
化する（大きい卵から産まれた仔魚の生残率が，小さい卵
から産まれた仔魚の生残率よりも高い）場合の双方につい
て検討した．なお，モデルには主にアイスランド産At-

lantic codのパラメータを使用した．最小成熟全長は約
50 cm, 50%成熟全長は70 cm前後（Marteinsdottir and Begg,

2002; Scott et al., 2006のTables 1 and 2），自然死亡係数は
0.2，漁業は70 cm以上の個体のみを漁獲することを仮定し
ている．また，小型の親魚は大型の親魚と比べて，相対産
卵数（relative realized fecundity）は少なく，産卵開始時期
が遅い，産卵期が短いことが知られている．
シミュレーションの結果，漁獲圧によって親魚の全長組

成は大きく変化し，それに伴い産卵量や産卵時期も大きく
変化した（Fig. 2）．全長�75 cm（小型），75–100 cm（中型），
100 cm�（大型）の 3区分の尾数組成は，漁獲係数が 0

（F�0）の時はそれぞれの全長区分が占める割合は30–40%

とほぼ同数であったが，漁獲圧の増加に伴い大型魚は急激
に減少し，小型魚が増加した．漁獲係数が 1.0 （F�1.0）
の時には，親魚全体の尾数の90%を小型魚が占め，中型魚
が10%程度，大型魚はほとんど残らなかった（Fig. 2a, b）．
このような全長組成の変化に伴い，親子関係としてCBを
仮定，すなわちSSBが変化しない場合においても，F�1.0

の時のTEPはF�0の時の 52%と半減し（Fig. 2c），卵径に
依存して生残率が変化することを仮定すると，F�1.0の時
の SRPは F�0の時の 26%であった．一方，加入量一定，
すなわち漁獲圧の上昇に伴ってSSBが減少するDBを仮定
した場合は，F�1.0の時のTEPはF�0の時の 3.6%にすぎ
ず，卵径に依存した生残率の変化を仮定した場合，F�1.0

の時のSRPはF�0の時の 1.5%であった．また，漁獲がな
い場合の個体群の産卵期は約 125日であったが，漁獲に
よって産卵開始が遅く産卵期が短い小型個体の占める割合
が大きくなるのに伴い，個体群の産卵期間は短く，産卵の
ピーク時期も遅くなった．CBでは個体群の産卵期は最大
で 26日短く，ピークが 15日遅くなり（Fig. 2c），DBでは
最大で 45日短く，ピークは 15日遅くなった（ともにF�

1.0の時）．さらに，親魚のコンディションが悪いと，産卵
量は著しく減少した．
このように，Atlantic codでは大型魚を主対象とした漁獲
によって，個体群の全長組成は小型魚に偏り，その結果個
体群繁殖特性は量（産卵量）のみならず質的（産卵期）に
も変化することが明らかになった．CB（SSB一定）とい
う非常に楽観的な親子関係を仮定しても，相対産卵数が少
ない，産卵開始時期が遅い，産卵期が短いといった繁殖特
性を持つ小型の親魚の割合が増加することによって，個体
群総産卵量が半減し，さらに産卵期の長さが約1ヶ月短く
なり，産卵のピークの時期が 15日間遅くなることは注目
に値する．実際の変化はこれらの値よりもさらに大きいこ
とが予想される．
本研究により，個体群繁殖特性が量，質ともに親魚の体

長／年齢や栄養状態の組成に応じて変化する機構がモデル
を用いて示された．今後，本研究では考慮されていない繁
殖特性変異に及ぼす餌料環境や水温等環境の影響を関数で
表すことや，産卵場形成要因が明らかにできれば，より現
実的かつ予測可能な繁殖特性の時空間分布の変動モデルが
構築できるであろう．このような研究は，加入量変動機構
解明や資源管理を目的とした繁殖特性研究の一つのゴール
であるといえる．また資源管理の観点からは，本研究で示
されたSSBの個体群繁殖特性の指標としての限界，すなわ
ち，SSBが一定であっても，個体群の産卵量や産卵期は親
魚の体長／年齢組成や肥満度組成によって大きく変化する
ことは，非常に重要な知見である．

栗田　豊
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5．親魚個体群の繁殖特性が加入量に影響を及ぼすメカニ
ズム

これまで論じたように，繁殖特性は量，質ともに親の体
長／年齢や栄養状態に依存して変化するので，個体群の体
長／年齢組成や栄養状態の組成の変化が，個体群産卵量の
みならず産卵の時空間的分布や卵質をも変化させることは
間違いないであろう．一方，生き残った稚魚の孵化時期や
産卵場は，時空間的に一様でなく特定の産卵時期や産卵場
に偏り，さらに，生残に良好であった産卵場の時空間分布
は，年によって変化することが報告されている（Begg and

Marteinsdottir, 2000; Wright and Gibb, 2005; Nishimura et al.,

2007; Secor, 2007）．このことは，生残過程が環境の不確実
性の影響を受けて確率論的に決定するためであると考えら
れる（Secor, 2007; Houde, 2009）．
この様な稚魚の生残に関する知見を考慮すると，多様な

体長／年齢構成に起因する産卵の時空間的な広がりが，仔
稚魚が生残に好適な環境に遭遇する確率を高めると考えら

れる．したがって親の体長／年齢構成が多様であること，
あるいは繁殖特性が多様かつ優れている高齢魚が十分数存
在することが，加入量の安定および増大に寄与すると推察
される（Wright and Gibb, 2005; Secor, 2007）．この考え方は，
いくつかの長期データ解析によって支持されている．たと
えばAtlantic codやAtlantic herringなどで，親魚の年齢組成
や年齢の多様度指数が加入量変動をよく説明することが知
られている（Lambert, 1990; Marteinsdottir and Thorarinsson,

1998; Marshall et al., 2003）．また，親の年齢構成が単純化
または若齢小型個体に偏ることが，加入量変動を大きくし
たり（カリフォルニア海流域に生息する29魚種：Hsieh et

al., 2006），加入量が環境変動の影響を受けやすくなる
（Atlantic cod: Ottersen et al., 2006）例が報告されている．ま
た，Cardinale and Arrhenius（2000）は，1968–1996年のバ
ルト海産Atlantic codの加入量が，高齢魚の産卵量，およ
び溶存酸素が一定レベル以上である水塊の体積によって説
明できることを明らかにした．この現象は，大型個体は軽
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Figure 2. Maternal size distributions ((a) and (b)) and temporal changes in egg production (c) of several simulated
populations of Atlantic cod with a range of fishing mortality (F) from 0.0 (population 1) to 1.0 (population 6).
Modified from Scott et al. (2006).



い卵を産み，底層に形成される低溶存酸素水塊（この水塊
の体積が年によって変化する）の影響を受けにくいため，
小型個体が産む比重の大きい卵と比べて生残率が高いこと
に起因すると考えられている（Vallin and Nissling, 2000）．
つまり加入量は個体群の年齢組成に強く依存し，影響の仕
方は環境によって変化すると考えられた．
前章で論じたように，親魚の特性，および個体群におけ

る親魚特性の組成および環境要因を変数として，個体群の
繁殖特性の時空間的変化を明らかにする研究は，繁殖特性
研究の一つのゴールである．このような研究によって示さ
れる産卵量の時空間分布に仔稚魚の生残を関連づけられれ
ば，加入量決定に及ぼす親魚の影響に迫れるであろう．以
下，繁殖特性の時空間分布と加入に成功した個体の発生の
時空間分布を比較した研究例を紹介する．最初の例は野外
調査に基づく研究であり（Wright and Gibb, 2005），他の一
つはモデル解析による研究である（Allain et al., 2007a,

2007b）．
5.1．産卵量の時間分布が加入量に及ぼす影響
Wright and Gibb （2005）は，北海産haddockの産卵量の時
間的変化および着底稚魚の誕生日分布を 1994, 96, 99年の

各年に調査し，産卵時期に依存した初期生残の違いが認め
られるかどうかを検討した．haddockの成熟産卵様式は上
記区分のタイプBに該当する（Robb, 1982）．個体の産卵期
間は 8週間程度（Rideout et al., 2005b）だが，産卵開始時
期が個体間で異なるため個体群の産卵期間は2–5月の12週
間である．2歳で初回産卵し，2歳魚の産卵時期は個体群
の産卵期の後半に限られる．また，2歳魚の卵径は高齢魚
の卵径よりも小さい．
個体群産卵量の時間的変化は，親魚の年齢組成と年齢

別・時期別産卵量に関する調査結果をもとに再現した．着
底個体の誕生日分布は，耳石解析による誕生日の逆算と，
誕生から採集までの累積死亡率（採集時の日齢が高い個体
ほど，発生から採集までの累積死亡率が高い）を用いた補
正により求めた．産卵量と生残個体の誕生日の量的な関係
を解析した結果，2つのことが明らかになった．1点目は，
誕生日とその後の生き残りの関係は，年によって異なるこ
とである．すなわち94年は産卵盛期，96, 99年は産卵期の
前半に産まれた個体の生残が良好であった（Fig. 3）．この
ことは，複数のバッチを長期にわたって産卵することが，
子の生残に適応的な意義があることを示唆している．2点

栗田　豊
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Figure 3. Temporal changes in age-stratified egg production (a), birth dates of demersal juveniles (black lines) (b),
and relative fitness (bold lines) (c) of North Sea haddock in 1994, 1996 and 1999. Grey lines in (b) show egg pro-
duction and thin lines in (c) show the�95% confidence interval. Modified from Wright and Gibb (2005).



目は，産卵期終盤における生残が3年間とも悪かったこと
である（Fig. 3）．要因を解明するために，生残率を年間，
および同一年内の3期間（2歳魚産卵開始前，2歳魚産卵期
前半，2歳魚産卵期後半）で比較した結果，個体群の産卵
期の終盤，すなわち個体群産卵量に占める2歳魚の産卵量
の割合が多い時期に，初期生残率が低下する傾向が認めら
れた．原因としては，2歳魚（初回産卵魚）が産卵する卵
径が小さいなど卵質が劣っている可能性や，産卵期の終盤
に発生した個体は早期発生群より体長が小さいため，ある
一定期間にわたってサイズ依存的な死亡を多く被りやすい
という孵化時期の影響が考えられた．
現在の技術では，野外で採集した仔稚魚が2歳魚から産

まれたものか，あるいは高齢魚から産まれたものかを識別
することができないので，産卵期の終盤に産まれた仔稚魚
の生残率が低いことの理由が，2歳魚に由来する仔稚魚の
生残が悪いためか，環境要因かは検証できない．しかし，
産卵期を区切って解析することによって，仔稚魚の生残率
が産卵期間内において時間的に変化することや，産卵期の
終盤の生残率が悪いことを明らかにできた．本研究の成果
は，親魚の年齢組成が繁殖特性の時間的変化を通して加入
量に影響を及ぼす機構を解明するための1つのステップと
して評価できる．
なお，Wright and Gibb（2005）の考察で紹介されている

Schultz（1993）の示唆，“生残率と誕生日の関係を評価す
る際に，初期生活史のどの段階で比較するかによって，結
果が異なる可能性がある．すなわち，仔魚期で比較すれば，
後期発生群のほうが高水温と多い餌の影響で生残が良い
が，稚魚期で比較すれば，前期発生群のほうが長い成長期，
着底後のサイズ依存的な死亡，越冬時のサイズ依存的な死
亡（ともに大型個体ほど生残に有利）の影響で生残が良い
可能性がある”，は産卵量と加入個体誕生日の時間分布を比
較する研究を実施する際に心にとめておく必要があろう．
5.2．産卵場の時空間分布が仔稚魚の生残に及ぼす影響
Allain et al.（ 2007a, 2007b）はビスケー湾の European 

anchovy産卵場の広範な時空間分布（14マイル四方の 201

区画，4–8月の1週間ごと22週間）における仔稚魚の輸送，
輸送経路における経験環境，100日齢までの成長および生
残率を推定する，生物物理モデル（biophysical model）を
開発した．さらに，産卵場の時空間分布と仔稚魚の潜在的
な生残率の関係をシミュレーションにより求め，仔稚魚の
生残からみた産卵場の質の時空間分布を評価した．
卵・仔稚魚の輸送経路は三次元海洋モデル（3D circula-

tion model）により再現し，仔稚魚は 30 m以浅に分布し受
動的に輸送されると仮定した．環境要因として水温，塩分，
水深，成層指標，乱流指標を推定し，これらを変数として
成長予測モデルを構築した．さらに，日齢ごとに成長速度
の閾値を設定し，その閾値以上の成長速度が期待された個
体のみ生き残るとした仮定のもと，100日齢までの生残率

を推定した．このモデルに，卵分布調査から推定された産
卵量の時空間分布を初期値として与えて得られた 1997–

1999年の 3年間の加入量推定値は実測値をよく再現した
（Allain et al., 2007b）．一方，潜在的な生残率の時空間分布
と産卵量の時空間分布は一致していなかった（Fig. 4, Al-

lain et al., 2007a）．近年のEuropean anchovyの産卵場は産卵
期の進行（前期，盛期，後期）に伴って南から北へ移動し，
若齢魚の産卵場は沿岸に，高齢魚の産卵場は沖合に形成さ
れる（Motos et al., 1996）．一方，潜在的な生残率分布は，
産卵期を通じて中北部，沖合で高かった．この結果は，若
齢魚よりも高齢魚のほうが，生残のポテンシャルが高い場
所で産卵していることを示唆する（Allain et al., 2007a）．
近年産卵親魚に占める若齢魚の割合は70–80%を占めてお
り，生残が相対的に良くない場所で多くの個体が産卵して
いることが近年の加入量に影響しているかもしれない．
モデル研究の発展によって，産卵場の時空間分布が子の

生残に及ぼす潜在的な影響を評価できる道が拓けた意義は
大きい．親魚の特性や環境から繁殖特性の時空間分布を推
定するモデルと組み合わせて解析できれば，加入量決定機
構解明に大きく前進するであろう．ただし，当然のことで
はあるが，モデルに使用する関係式の構造やパラメータ，
モデルの構造について，常に現実に則した改良を続ける必
要がある．そのためには，繁殖特性や仔稚魚の成長・生残
に関する現場調査や飼育実験を行うことや，産卵と生残個
体の孵化日分布の調査，仔稚魚の分布調査，加入量調査な
どによるモデルのアウトプットの検証が必要不可欠である．

6．親魚特性を考慮した資源管理
これまでに，個体の繁殖特性が，成長あるいは加齢に伴い
量的（相対産卵量； relative realized fecundity）質的（産卵
期，産卵場，卵質）に変化すること，高齢魚の存在や年齢
構成の多様性が加入量の安定に寄与することを論じてき
た．これらのことから，個体群繁殖特性は，特に初期生活
期における生残の不確実性に適応した緩衝器（バッファー）
の役目を果たしていると解釈できる．長い産卵期を持つこ
と，複数年にわたって産卵すること，産卵場の選択などは，
種が経験してきた自然死亡の大きさや変動の下で獲得し
た，再生産成功率を高めるための選択であり，これらの特
性が正常に発揮できることによって，与えられた自然死亡
条件下において，ある一定の再生産成功率に達することが
可能となると考えられる．これに対して，生活史の補償的
応答（たとえば密度効果による成長促進および成熟の若齢
化）では対応できないような高い人為的死亡（漁業）が存
在する状況では，個体の再生産成功率は減少し変動が大き
くなるであろう．このような再生産成功率の変化が，資源
の低迷や崩壊を誘発する可能性がある．個体の繁殖特性の
成長／加齢に伴う変化，個体群繁殖特性の体長／年齢組成
に依存する変化を理解し，親魚個体群の繁殖能力（SRP）

— 11—

魚類の個体群繁殖特性と加入量



を適切に評価することが，資源の持続的利用を第一義とす
る資源管理に強く求められる（谷津，2010）．
6.1．個体群繁殖能力（SRP）の量的質的な指標
Myers and Barrowman（1996）は 364魚種系群の親魚量と
加入量に関する長期データを包括的に解析し，親魚量の値
の範囲が十分に広い場合は“親が多ければ子が多く，親が
少なければ子が少ない”という親子関係が成り立つことを
示した．しかし個々の魚種系群で親子関係を解析すると，
説明係数が低いことが多い（Marshall et al., 1998）．親子関
係が不明瞭である大きな原因は，加入量決定には多くの環
境要因が影響していること，各環境要因の影響の仕方は年
によって一定ではない（Houde, 2009）ことが挙げられ，

親子関係の解析に環境要因を変数として加えることは当然
検討しなくてはならないだろう（たとえばCardinale and

Arrhenius, 2000; Begg and Marteinsdottir, 2002）．一方，親魚
量の指標自体の問題も考慮しなければならない．これまで
述べてきたように，産卵親魚量（SSB）は個体群総産卵量
（TEP），産卵期，あるいは卵質といった親魚個体群の繁殖
能力（SRP）を正確には表していないからである．SSBは
容易に得られ，長期データも蓄積されていることから，長
期解析に使用しやすいが，SRPの指標としては情報量が
劣っている（Marshall, 2009）．
このため，SSBよりもSRPをよく表すと考えられる量的，

質的な指標が検討されている．量的な指標としては，TEP

栗田　豊
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Figure 4. Comparison between the distribution of observed egg production (a) and estimated potential larval survival
of European anchovy in the Bay of Biscay for early (April–May), peak (June) and late (July–August) spawning
seasons. Note the discrepancy between high egg production area and high survival area (areas in ovals in (a) and
(b)). Modified from Allain et al. (2007a).



あるいはそれに相当する指標（たとえば産卵親魚個体群の
肝臓含有脂肪エネルギー（total lipid energy; TLE））が検討
された．SSBとTEPは比例しないこと，SSBよりもTEP自
体を用いると，S–R関係が明瞭になることをはじめて明示
したのはMarshall et al.（1998）である．彼女らはAtlantic

codの相対産卵量 –体長関係，体長組成，成熟体長等の
データから 12年間のTEPを再現し，TEPが“親”の指標
として優れていることを示した．その後，Marshallらは，
加入量を予測する変数としてのTEPの有効性の検討を多く
の魚種系群で行うとともに（Marshall et al., 2003），TEPの
代替となる指標としてTLEの有用性を指摘した（Marshall

et al., 1999, 2000）．一方，加入量やその変動を説明する繁
殖特性の質的な指標としては，前述のように，高齢の親魚
量，親魚の年齢構成，平均体長／年齢を加える試みが多く
なされている（Atlantic cod: Marteinsdottir and Thorarinsson,

1998; Marshall et al., 2003; Ottersen et al., 2006; Atlantic her-

ring: Lambert, 1990; カリフォルニア海流域に生息する29魚
種：Hsieh et al., 2006）．
6.2．資源管理目標値としての個体群繁殖能力（SRP）の

指標

Marshall et al.（2006）は，SSBよりもTEPのほうが，獲り
残すべき親魚資源量の限界値の指標として安全（資源が低
迷する可能性が低い）であることを示した．彼女らは，北
東北極海産Atlantic codの 56年間の親魚および加入量に関
する情報を解析した．その結果，親魚個体群の平均全長が
大きいと雌が多く，雌のみの親魚量（female-only spawner

biomass; FSB）は雌雄込みにした親魚量（SSB）の24–68%

の範囲で変化すること，親魚（雌雄込み）の相対産卵数
（体重1 g当たりの産卵数）は親魚の平均全長と正の相関が
あり 115–335粒・g�1の範囲で変化することを明らかにし
た．近年（1980–2001年）のデータを解析した場合，TEP

を用いた親子解析ではSSBを用いた解析に比べて，加入量
が悪化する閾値をより頻繁に下回っていた．このことは，
SSBをSRPの指標とした場合は資源状態を楽観視してしま
うことを示唆し，安全を見込んだ管理目標の設定にはTEP

を指標として用いたほうがよいことを意味する．
これまで紹介してきた多くの知見から，SSBがSRPの指

標として十分ではないことは，ほぼ常識となっている．一
方，TEPを推定あるいは予測するためには多くの個体の産
卵量の測定あるいはその変異要因を明らかにする必要があ
り，多大な労力を必要とする．また，TEPを用いても親子
関係の理解は劇的には改善されない例が多く，調査や解析
に必要な努力量（費用）対効果の観点から資源管理には使
用されていないのが現状である（Marshall et al, 2006; Wit-

thames and Marshall, 2008）．しかし，近年，孕卵数（fecun-

dity）の簡便な推定方法が提案されている（Thorsen and

Kjesbu, 2001; Kurita and Kjesbu, 2009）．またTEPの簡便な
代替指標も検討されている（Marshall et al., 1999, 2000）．

資源管理において，SSBよりも個体群の産卵量を正確に表
す指標を探索する努力を払う必要があろう．

7．今後の研究の方向性
以上，親魚繁殖特性の変動が加入量に及ぼす影響を論じて
きた．本論文の最初に提示した疑問「産卵親魚個体群の繁
殖特性の変化は加入量に影響を及ぼすか？」に対して，
「親魚繁殖特性は加入量を決定する要因の一つであること
は間違いないであろう」と解答できるが，「その影響の仕
方や程度は年によって異なることが予想される」というた
だし書きが必要である．親魚繁殖特性の影響が加入量へ反
映される程度は，数多くある他の要因の影響との相対的な
大きさに支配されると考えられる．Hutchings and Reynolds

（2004）は，Atlantic cod資源が禁漁しても回復しないいく
つかの原因を総説した．それらの原因は，社会的要因，生
活史，Allee効果（親子関係に認められる逆補償的関係，
すなわち，親あるいは産卵量が少なくなると加入成功率が
減少する関係），生息場所変化，種間関係（Frank et al.,

2005; Trzcinski et al., 2006），遺伝的変化（進化的応答．
Reznick and Ghalambor, 2005; Law, 2007;  勝川・渡邊 ,

2010），生態系の変化（Bundy and Fanning, 2005）などさま
ざまであり，その中の一つとして親魚の影響（maternal 

effect）が挙げられている．加入量を決定する要因は数多
くあり，影響の仕方は変化することを念頭において，広い
視野を持って研究する必要があろう．
個体群繁殖特性が加入量に及ぼす機構として想定されて

いるのは以下のとおりである．大型／高齢魚と小型／若齢
魚の繁殖特性が質量ともに異なり，大型／高齢魚のほうが
繁殖能力が優れ（たとえば相対産卵量が多い）時空間的に
多様である（たとえば産卵期間が長い）．一方，仔稚魚の
生残は時空間的に確率論的に変動する要素が強いため，個
体群繁殖特性が多様であることが仔稚魚の生残確率を高
め，安定させる．あるいは，大型／高齢個体の産卵が生残
に好適な時空間で行われたり，卵質が優れていることが，
直接加入量の増加につながることもあり得る．したがって
個体群の中に大型／高齢魚が一定割合以上存在することあ
るいは大型／高齢魚の絶対数が多いことが，加入量の安定
あるいは増加に寄与する．
このような仮説に対して多くの状況証拠が示されている

が，実証的な研究は少ない．今後行うべき研究は，個体群
繁殖特性の変動機構を解明しモデル化する研究，個体群産
卵量の時空間分布が仔稚魚の生残に及ぼす過程の実証的な
研究とモデル研究，および卵質が仔稚魚の成長生残に及ぼ
す影響に関する研究などである．繁殖特性研究では，ま
ず個体レベルで繁殖特性変異の要因を明らかにして，その
結果を結合して個体群レベルの繁殖特性変動モデルを構築
することがゴールである．イメージは Scott et al.（2006）
のモデルに変数として環境要因を取り入れ，さらに産卵
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場の空間変異を予測可能なモデル，あるいは環境および餌
生物の動態をベースに成長を予測するモデル（たとえば
NEMURO. FISH（Ito et al., 2004））に体長，栄養状態，環
境に依存する繁殖特性の時空間的変異を組み込んだモデル
である．個体の繁殖特性変異に関する研究では，飼育実験
が有効な手段である（Thorsen et al., 2003;  栗田，2006）．
また，野外調査では，個体レベルで経験環境，移動，摂餌
生態，繁殖生態などに関する情報が得られるデータロガー
の活用が期待される．個体群繁殖特性と仔稚魚の生残の関
連づけは，強く望まれる研究分野である．ゴールのイメー
ジは，上述した個体群繁殖特性変動モデルと生残ポテン
シャルの時空間分布モデル（Allain et al., 2007a, 2007b）を
結合したモデルである．パラメータや関数の精査，仔稚魚
成長生残過程の細かい時空間スケールにおける現場研究
（Oozeki et al., 2009），入出力（産卵–加入）の時空間分布
ならびに仔稚魚の成長などに関する検証研究（Meekan and

Fortier, 1996; Wright and Gibb, 2005; Secor, 2007）などが同
時に求められる．卵質は仔稚魚の生残に影響を及ぼす要因
の候補の一つである．野外においてどの程度影響している
のかを評価するのは難しいので，まず，飼育実験による
データ蓄積が求められる．飼育実験では，親魚の遺伝的要
因と可塑的要因を区別する実験設計を組み立てること
（Green, 2008），野外の環境を考慮した環境条件下で飼育す
ること（Rideout et al., 2005b）が必要であろう．飼育実験
による親魚繁殖特性の変動要因解明，および仔稚魚の成
長・生残に及ぼす卵質の影響解明に関する研究は，日本の
高い飼育技術に裏づけられた質の高い研究成果が輩出され
る可能性がある研究分野である．
今後，野外調査，飼育実験，モデル研究などにより，繁

殖特性の時空間的分布や卵質と仔稚魚の生残を関連づけた
研究が発展して，加入量変動機構の理解やより適切な資源
管理目標の提示に役立つことを期待する．
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Appendix
本報告で使われた用語の定義および用語間の関係を整理す
る（Table A1）．なお，この分野の研究は 1990年代後半よ
り急速に進展したため，用語の中には日本語として定着し
ていない語がいくつかある．そのような用語は，表中に
“*”を付した．
A1. 成熟

魚類の卵形成過程は以下のとおりである（小林・足立，
2002）．減数分裂を開始した卵原細胞（oogonium）を卵母
細胞（oocyte）と呼ぶ．卵母細胞は一次成長期，二次成長
期（前卵黄形成期および卵黄形成期），成熟期（最終成熟
期）を経て，排卵（ovulation）される．排卵された細胞を
卵（egg）と呼ぶ．成熟期の卵母細胞は，核移動（germinal

vesicle migration），核崩壊（ germinal vesicle breakdown;

GVBD）が認められ，多くの魚種では卵黄球の融合，吸水
（hydration）などを伴う．
生理学では，“成熟”は成熟期（maturation phase），すな
わち核移動の開始から排卵までの過程を意味する．つまり，
卵母細胞レベルでの表現である．これに対して，資源学で
は，卵巣が肥大・成長する期間を“成熟（developing，ma-

turing，またはmature）”と呼び，この期間は生理学的には
卵母細胞の二次成長期（secondary growth phase）と成熟期
に対応する．このように，生理学と資源学では“成熟”の
意味するところが一致しない．しかし，どちらの分野でも
一般的に使われている用語であるので，本報告では，卵母
細胞に関する記述では最終成熟期のみを“成熟”と表現し，
二次成長期は“卵黄形成（vitellogenesisまたは yolk forma-

tion）期”と表現した．一方，個体あるいは個体群に関す
る記述では，二次成長期と最終成熟期を合わせて“成熟”
と表現した．
A2. 産卵数

個体群の産卵量を推定すること，海域に分布する卵の総量
から親魚資源量を推定することなどの目的のため，個体あ
るいは個体群の産卵量の変異および変異を産み出す要因や
産卵数調節様式に関する研究が，近年盛んに行われている．
その過程で，用語が整理された（Murua et al., 2003; Kjesbu,

2009）．
孕卵数（ようらんすう； fecundity）は成熟過程のある時

点における卵黄形成期および最終成熟期の卵母細胞数であ
る．魚種によっては，卵母細胞が成熟過程で退行細胞
（atresia）となり再吸収されることがある．この場合，実

鶴
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際の産卵数（realized fecundity)は孕卵数よりも少なくなる
（下方調節；down-regulation）．日本語では，potential fecun-

dityを孕卵数，realized fecundityを産卵数と区別している．
意味を正確に表すという観点から，potential fecundityに対
して，潜在的産卵数という語も使用可能であろう．また，
“relative”という語は，単位体重当たりという意味である．
体重は，卵巣重量を含む場合と含まない場合などがあり，
統一されていない．
本文で説明した成熟・産卵タイプAおよびBに属する魚

種では，成熟過程において孕卵数の下方調節が生じること
があるので，個体の産卵数は産卵期の直前に調査すること
が望ましい．なお，タイプBにおいては，産卵期中も下方
調節が生じることがある．一方，タイプCに属する魚種で
は，1回当たり産卵数（バッチ産卵数；batch fecundity）と

産卵回数を用いて，産卵期の総産卵数を推定する．一般的
に，総産卵数は孕卵数より多い．なお，バッチ産卵数や産
卵回数は，産卵期中の水温や餌料密度などの環境に応答し
て変化する．
A3. 個体群繁殖特性

親子関係（stock–recruitment関係）の解析において，“親”
は個体群繁殖能力（SRP, Table A1）の指標値を用いる．
SRPは個体群が有する繁殖能力の概念であり，産卵量の時
空間分布，卵質など，卵，仔稚魚の生残に影響するすべて
の繁殖特性を表す（Trippel, 1999）．従来，産卵親魚量
（SSB）がSRPの指標値として用いられてきたが，魚の体
重と1産卵期における産卵数が比例しないことから，SSB

は SRPの指標として十分でないことが指摘されている
（Marshall, 2009)．SSBにとって代わるSRPの指標がいくつ

— 17—

魚類の個体群繁殖特性と加入量

Table A1. Definitions and Japanese terms related to reproductive biology and fisheries management.

Term (abbreviation)    Japanese term  Definition (in Japanese)

Fecundity 孕卵数 成熟過程のある時期において，卵黄を蓄積している卵母
細胞の数

Potential fecundity 孕卵数，潜在的産卵数* （同上，主にタイプAおよびBの魚種に用いられる）
Realized fecundity 産卵数 1産卵期において実際に産卵された卵の数
Relative fecundity 相対孕卵数 成熟過程のある時期において卵黄を蓄積している卵母細

胞の数を，体重または卵巣除去体重で除した数
Relative potential fecundity 相対孕卵数，潜在的相対産卵数* （同上，主にタイプAおよびBの魚種に用いられる）
Relative realized fecundity 相対産卵数 1産卵期において実際に産卵された卵の数を，体重または

卵巣除去体重で除した数
Batch fecundity バッチ産卵数，1回当たり産卵数 1回の産卵で産み出される卵の数．排卵直前の卵巣内にお

ける吸水卵母細胞の数から推定される
Atresia 閉鎖（卵）濾胞，退行卵（母細胞） 成長（発達）途上で死亡，閉鎖し，吸収されつつある卵

母細胞
Determinate spawner  産卵数事前決定型産卵* 産卵期中に新たな卵黄蓄積細胞の形成が生じないために，

当該産卵期における最大産卵数が産卵期の開始時期以前
に決定する魚種

Indeterminate spawner 産卵数事前非決定型産卵* 産卵期中に新たな卵黄蓄積細胞の形成が生じるために，
当該産卵期における最大産卵数が産卵期の開始時期以前
に決定しない魚種

Capital breeder 蓄積栄養依存型産卵* 産卵期以前に体に蓄積した栄養（エネルギー）を用いて
卵を生産する生物

Income breeder 摂取栄養依存型産卵* 産卵期中に摂取した栄養（エネルギー）を用いて卵を生
産する生物

Recruit spanwer 初回産卵個体 生涯で初めての産卵期に産卵している個体
Repeat spawner 経産（卵）個体 過去の産卵期に産卵を経験している産卵個体
Stock reproductive potential (SRP) 個体群繁殖能力* 産卵親魚個体群が有している再生産能力．産卵量，産

卵時期，卵質などを含んだ再生産能力の概念
Spawning stock biomass (SSB) 産卵親魚量 産卵親魚個体群の総重量
Total egg production (TEP) 個体群総産卵量 ある産卵期に産卵親魚個体群によって産み出される卵

の総数

See Murua et al. (2003) and Kjesbu (2009) for references of terms.
* Newly proposed Japanese terms in this paper.



か検討されているが，最も一般的な指標が個体群総産卵量
（TEP）である．TEPは当該産卵期に個体群が産卵する総
量である．TEPはSRPの量の指標であるが，産卵場，産卵
時期，卵質など，SRPの質を表す指標としては，年齢組成
や体長組成が注目されている．
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