
1. 背景と目的
明治時代後期から戦前の東京湾内湾（房総半島
の富津と三浦半島の観音崎を結んだ線よりも北の
海域）沿岸域には，広大な干潟や浅場が存在して

いた（宇野木，2011）。しかし，1950 年代に入ると
内湾への汚染負荷が増えはじめて水質問題が深刻
化し，さらに 1960 年代から多くの干潟が埋め立
てられるようになり，魚介類の減少がみられるよ
うになった（清水，1984，1990）。とくに埋め立て
による干潟の面積の減少は著しく，戦前の干潟の
総面積は 136 km2であったが，1973 年までには
10 km2にまで減少した（鎌谷，1993）。こうした
埋め立てに伴い，海岸線は自然海岸から人工護岸
へと置き換わっていった。このような状況の中
で，1970 年代から人工干潟や浅場を積極的に造成
しようとする動きが見られるようになり（中瀬ほ
か，2009），1997 年には干潟の面積は 16.4 km2に
増加している（環境庁自然保護局，1997）。
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一方，失われた干潟や浅場は魚類にとって重要
な生息場所とされ（河野，2012），東京湾内湾の各
所では魚類相の調査が行われるようになった。自
然の干潟や浅場での調査（那須ほか，1996；加納
ほか，2000；HERMOSILLA et al., 2012）に加え，神奈
川県の八景島海の公園（山根ほか，2004）や東京
都の葛西臨海公園の人工渚（桑原ほか，2003；山
根ほか，2004），大森ふるさとの浜辺公園（村井ほ
か，2016），あるいは千葉県の新浜湖（河野ほか，
2008）などの人工の干潟や浅場，潟湖でも調査が
行われてきた。内湾の魚類相をまとめた河野
（2012）は，失われた浅瀬や干潟域，あるいは海浜
の再生計画を進めていくうえで，人工的な環境が
魚類にどのような場を提供するのかを明らかにす
る必要性を指摘している。また，大森ふるさとの
浜辺公園を調査した村井ら（2016）は今後の東京
湾沿岸域のあり方について指針を提示するために
は，魚類相に加えて各魚種が人工的な環境をどの
ように利用しているのかを具体的に明らかにする
ことが必要であると指摘している。
東京都では，一般的に関心が高く，水産資源と
して重要とされているアユ Plecoglossus altivelis
altivelis について，1983 年から多摩川で遡上調査
を行っている（東京都水産試験場，1984）。アユは
北海道西部以南から南九州の日本各地，海外では
朝鮮半島からベトナム北部に分布し（細谷，2013），
一般的に河川で産卵し，孵化した仔魚は流下した
後に海で成長し，その後河川を遡上する両側回遊
魚である（荒山，2006）。日本各地では研究が盛ん
に行われ，生活史が解明されている（塚本，1988；
高橋ほか，1990；東ほか，2002；東，2005；荒山，
2006）。東京湾内湾の干潟や海浜においても，冬
季の優占種として知られる（桑原ほか，2003；山
根ほか，2004；村瀬ほか，2014）ほか，沖合の表
層域（加納ほか，2002）やアマモ場（菅原ほか，
2018）にはあまり分布しないことなどが知られ，
情報は蓄積されてきた。しかし，東京湾奥部の特
徴的な環境のひとつである運河域での情報は乏し
く，運河域に造成された人工的な環境のなかでも
研究の進んでいる大森ふるさとの浜辺公園におい
ても，魚類相調査の一環として干潮時のアユの出

現と体長範囲が記録されているだけである（村井
ほか，2016）。そこで本研究では，大森ふるさとの
浜辺公園をモデルケースに，運河域の人工的な環
境がアユにどのような場を提供できているのかを
明らかにすることを目的とした。

2. 材料と方法
調査地点は，東京湾内湾西岸に位置する東京都
大田区の大森ふるさとの浜辺公園の人工海浜
（Fig. 1）である。同公園は，2000 年に緑地，砂浜，
浅場，岩場を有する公園として埋め立てが開始さ
れ，2007 年に開園した（中瀬ほか，2009）。人工海
浜は面積が 1.2 ha で，山砂（千葉県君津産 d50 =
0.2 mm）で養浜されている。人工海浜の前面には
水深約 1.5 mの浅場（4.6 ha）が広がるが，周辺は
水質環境が良好とは言えない水深 4.0～5.0 m の
運河に囲まれている。また本調査地点のすぐ北に
は都市河川の内川が西より流入する。しかし水源
は無く通常は川底からの滲出水のみであり，降雨
時には下水道の放流がおこる（村井ほか，2016）。
採集は 2018 年の 3月から 2019 年の 2月の毎月
1 回，小型地曳網を用いて大潮前後の日中の干潮
時と満潮時に行った。それぞれの潮位において，
水深 1.0 m 前後の深さを 2回曳網した。採集には
KANOU et al.（2002）を参考にして作成した小型地
曳網（袖網部：長さ 4.5 m，高さ 1.0 m，網目 2.0
mm；胴網部から袋網部：網口の幅 2.0 m，高さ
1.0 m，長さ 5.5 m，網目 0.8 mm）を用いた。曳網
時，網口が 4 mになるようにし，25 m を曳網す
ることによって，1回の曳網で 100 m2あたりのア
ユを採集した。採集物は現地にて 10 ％ホルマリ
ンで固定し，研究室に持ち帰った。一週間固定し
た後，アユを抜き出し，個体数の計数と体長の計
測を行った。体長については月間，もしくは潮汐
において平均に差があるかを明らかにすることを
目的としてウェルチ Welch の t 検定を用いた。
また，採集と同時に YSI/Nanotech 社の YSI
Pro2030 を用い，水温，塩分を測定した（ただし，
3月の干潮時は未測定）。
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3. 結果
水温，塩分ともに潮汐による差はほとんど認め
られなかった（Fig. 2）。水温の最低は 2019 年 1

月に記録され，干潮時は 10.3℃，満潮時は 10.7℃
であった。水温の最高は 2018 年 7 月に記録され，
干潮時は 31.4℃，満潮時は 32.5℃であった。塩分

Fig. 1 Map showing the sampling site（a solid circle）at Furuhama Park of Ota City in the in-
ner Tokyo Bay.

Fig. 2 Monthly changes of water temperature（WT: circles）and salinity（S:
triangles）in the low tide（open symbols）and high tide（solid symbols）at
Furuhama Park of Ota City in the inner Tokyo Bay from March 2018 to Feb-
ruary 2019.
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の最高は干潮時では 2018 年 12 月の 24.4，満潮時
では 2019 年 2 月の 28.6 であった。最低はともに
2018 年 6 月で干潮時は 11.0，満潮時は 13.2 であっ
た。平均は，干潮時に 18.2 で満潮時は 20.1 であ
り，季節変化としては両潮汐ともに冬に高くなる
傾向を示した。
本調査で採集された魚類は，干潮時に 15 科 26
種以上 1,443 個体，満潮時に 15 科 26 種以上 7,344
個体であった。そのうちアユは，干潮時に 218 個
体（干潮時に採集された魚類の総個体数の 15.1
％），満潮時に 1,817 個体（満潮時に採集された魚
類の総個体数の 24.7 ％）が採集された（Table 1）。
干潮時においては，2018 年 3 月に 216 個体（干潮
時に採集されたアユの総個体数の 99.1 ％）と，
2019 年 1 月に 2 個体（0.9 ％）が採集されたのみ
であった。満潮時においては，2018 年 3 月に 1,
611 個体（満潮時に採集されたアユの総個体数の
88.7 ％），4月に 198 個体（10.9 ％），5月に 1個体
（0.1 ％），2019 年 2 月に 7個体（0.4 ％）が採集さ
れた。
3 月に出現したアユの体長は，干潮時は 10.7
～30.1 mm で平均体長±標準偏差は 17.4 ± 3.5
mm，満潮時は 10.5～38.8 mm で平均体長±標準
偏差は 19.0 ± 3.6 mmで，満潮時に出現するアユ

の方が大きかった（Welchʼs t-test: P ＜ 0.01）（Fig.
3）。4 月の満潮時に出現したアユの体長は，21.4
～37.1 mm で平均体長±標準偏差は 30.6 ± 2.9
mm で，3 月の満潮時に出現したアユより大き
かった（Welchʼs t-test: P ＜ 0.01）。

4. 考察
4.1 潮汐とアユの関係
本調査地点では，1 月から 5 月の間にアユが出
現し，とくに 3月に多くのアユが出現した。また，
干潮時よりも満潮時の方が多くのアユが出現する
ことがわかった。本調査地点は，アユが遡上する
ほどの大きな河川がすぐ近くにないことや，運河
域の奥に位置することからアユが来遊する可能性
が低いとされてきた（村井ほか，2016）。しかし，
村井ほか（2016）では，方法こそ本調査と同様で
あるが，干潮時にのみ調査を行っている。よって，
アユは満潮時の潮の動きに同調して，複雑な運河
域の最奥に位置する本調査地点へ来遊したと考え
られる。
実際に潮汐とアユの関係は過去にも認められて
おり，和歌山県と三重県の県境に位置する熊野川
河口域の波打ち際においての調査では，30 mm
以下のアユは昼夜問わず，満潮時に多く出現し，

Fig. 3 Body length distributions of Precoglossus altivelis altivelis collected at Furuhama
Park of Ota City in the inner Tokyo Bay from March and April 2018, shown by tides.



55Occurrence patterns of P. altivelis altivelis at an artificial sandy beach in Tokyo Bay.

干潮時には少ないことが明らかにされている（塚
本ほか，1989）。さらに高知県土佐湾の砕波帯で
は，日中にはアユは満潮時に汀線付近の潮間帯に
生息し，干潮時には汀線付近を離れる傾向が確認
されている（東，2005）。本調査地点から南へ約
3.5 kmの多摩川本流左岸の海老取川合流地点（以
下，海老取川とする）（Fig. 1 の Ebitori-gawa R.）
にできた自然干潟においては，干潮時よりも満潮
時に遊泳能力を獲得したアユが能動的に多く出現
することが知られている（KANOU et al., 2005）。他
にも，体長 20 mm 以上に成長した個体は，日中
は群れ行動を行い生活史の各段階に応じた生息場
所を能動的に選択するが，夜間には群れ行動が弱
まり，各個体が浮遊し分散することで受動的に輸
送されることが明らかとなっている（荒山ほか，
2007）。しかし，日本海の富山湾において灯下採
集を行った田子（2002）は，満潮時にアユ仔魚が
多く採集されることはないとしているが，これは
太平洋側に比べて日本海側の潮汐差が小さく，ア
ユ仔魚に与える潮汐の影響も小さいことを示唆し
ている。

4.2 人工環境の役割
本調査地点に最も近い大型河川として多摩川が
あげられる（Fig. 1）。多摩川河口域の干潟 3地点
［海老取川と京浜島（Fig. 1 の Keihin-jima），およ
び羽田空港北東隅（以下，羽田とする）（Fig. 1 の
Haneda）］においては本調査と同様の小型地曳網
を用いた調査が 2006 年から 2013 年に行われ，ア
ユがどのように干潟域を利用しているのかが断片
的に明らかになっている（村瀬ほか，2014；河野

ほか，2014）。その結果として，一曳網当たりのア
ユの個体数は，開放的な前浜干潟である羽田にお
いて 53.9 個体であり最も多く採集される種であ
るが，河口干潟である海老取川や，海老取川と羽
田の中間地点にある京浜島ではそれぞれ 5.6 個体
と 4.0 個体で少ない。東京湾の内湾の他地点でア
ユが優占する干潟は，近隣に河川があり海に面す
る前浜干潟である八景島海の公園（山根ほか，
2004）や，荒川と江戸川の 2つの河川の河口前縁
に位置する前浜干潟である葛西人工渚（山根ほか，
2004；桑原ほか，2003）が知られる。以上のこと
から，東京湾におけるアユ仔稚魚の主要な生息場
所の特徴としては，前浜干潟のような開放的な水
域で，さらには，近隣に河川があることが挙げら
れるが，本調査地点のように運河の奥まった場所
でアユ仔稚魚が大量に採集されるのははじめての
事例であるといえる。
アユは河川で孵化した後，河川水の拡散ととも
に海域に分散し，体長 10 mm 以上に成長した個
体は砂浜海岸の砕波帯のような沿岸浅所へ接岸す
る（東，2005）。体長 20 mmに成長した個体は能
動的に生息場を選択し（荒山ほか，2007），体長 30
mm前後へ成長したアユは分布域の拡大のために
移出するが，その移出先は基本的には直近の沖合
とされることに加え，日周的あるいは海象の影響
などを受け，柔軟に生息場所を選択していること
が考えられる（荒山ほか，2014）。本研究で採集さ
れたアユの平均体長±標準偏差は干潮時に 17.4
± 3.5 mm，満潮時に 20.6 ± 5.4 mm であり，10
mm より大きく，20 mm 程度の個体が多く出現
した。また，満潮時に採集された個体の体長は，

Table 1. Occurrence patterns and size（body length, BL）distributions of Ayu, Plecoglossus altivelis altivelis,
collected at Furuhama Park of Ota City in the inner Tokyo Bay
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3 月よりも 4 月に大きくなっていた。加えて，本
調査地点の水温は，アユが多く出現した羽田の水
温と類似し，塩分は一般的な河口域の値を示した。
以上のことから，本調査地点は，海域に分散した
仔魚が接岸する場としては機能していないが，あ
る程度成長し能動的に泳げるようになった個体が
来遊する複数の場のうちの一つとして，機能して
いる可能性が考えられた。また，本調査結果を踏
まえ，満潮時に近隣の干潟（例えば，海老取川や
京浜島）を調査することによって，多摩川河口域
におけるアユの成育場のつながり（連続性あるい
はネットワーク）や，アユ仔稚魚が求める人工海
浜の機能をより詳細に明らかにすることができる
のではないかと考えられる。
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1. 背景と目的
東京湾内湾（富津岬と観音崎を結ぶ線以北の海

域）では 1955 年以降の高度経済成長期における
埋め立てや浚渫などにより，多くの干潟や浅場が
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東京湾奥部の直立護岸（大森ふるさとの浜辺公園）に設置した
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Abstract: Occurrence patterns of fishes were compared between net cages（0.5 × 0.4 × 0.4 m）
with three internal materials（nylon net, bamboo shoot and oyster shell）placed at surface and
bottom layers along a seawall at the Furuhama Park in innermost Tokyo Bay from April 2016 to
March 2019. A total of 1, 574 individuals of 17 species representing 9 families were collected,
fishes collected at the surface numbering 1,189 individuals of 13 species（13.2 ind./cage）and
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er only. This study suggested a possibility that a certain structure created at the surface layer
of a seawall would become a habitat for some fishes during the time when hypoxic waters arises.
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失われ（河野ほか，2012），その結果として，戦前
には 136 km2とされていた干潟の面積は 1973 年
には 10 km2にまで減少した（鎌谷，1993）。その
後，1970 年代より人工干潟や浅場を積極的に造成
しようとする動きが活発化し（中瀬，2008），1997
年における干潟の面積は 16.4km2と増加している
（環境庁自然保護局，1997）。これまでの埋め立て
や浚渫によって東京湾の海岸線の大部分は干潟や
浅場から直立護岸などの人工的な構造物に置き換
わっている。とくに東京湾奥部には直立護岸に囲
まれた運河域が多く，それらは半閉鎖的な海域を
つくっている。そのような半閉鎖的な海域では都
市からの排水による富栄養化やそれにともなう貧
酸素水の発生・滞留がしばしば確認され，生物に
とっては過酷な環境として知られている（風呂田，
1997；清水，1997）。
干潟や砂浜などのごく浅い海域は魚類にとって
重要な生息場所として知られ，東京湾内湾でも数
少ない干潟がその機能を担っていることが知られ
ている（加納ほか，2000：HERMOSIILA et al., 2012）。
また，造成された人工の干潟や砂浜も，多くの沿
岸魚の成育場あるいはある種のハゼ科魚類にとっ
ては一生の生活の場として機能する可能性が示唆
されている（山根ほか，2003；村井ほか，2016；
宍戸ほか，2019）。それに対して，直立護岸やその
周辺の運河域における魚類の研究は，東京湾の京
浜運河（酒井ほか，2007：灯下採集）や大阪湾の
谷川港（日下部ほか，1994：稚魚ネット採集）と
北堀運河（竹山ほか，2017：籠網採集）など，数
例しか行われていない。しかもそれぞれの研究は
調査方法が異なり，魚類がどのように直立護岸を
利用しているかについては断片的な情報しかな
い。
竹山ほか（2017）は，直立護岸に貧酸素水から
の逃避を可能にするような工夫を施すことで魚類
が通年生息できること，またその護岸がある種の
魚類にとっては成育の場として機能する可能性を
示唆したが，直立護岸の調査が単独で行われたた
めに，周辺の水域に生息する魚類と比較できてい
ない。
そこで本研究では，干潟やタイドプールに出現

する魚類の種類や発育段階の知られている「大森
ふるさとの浜辺公園」の直立護岸に籠網を設置し
て，公園内における魚類の出現様式を明らかにし，
さらに貧酸素水に対する魚類の対応を調査した。

2. 調査地点の概要
採集は東京湾内湾の西岸，東京都大田区の「大
森ふるさとの浜辺公園」に位置する直立護岸
（Seawall, Fig. 1）で行った。同公園には，1908 年
に建設された東京ガス大森工場の波除提周辺に内
川からの堆積土による干潟が存在していた。しか
し，工場の閉鎖に伴う周辺水域の遊休化に伴い，
緑地や砂浜，干潟，磯場を有する公園として，
2000 年 6 月に着工，2007 年に開園した（里見ほか，
2004）。公園内の水域は 1.2 ha の人工砂浜（San-
dy beach，千葉県君津産の d50 = 0.2 mmの山砂
で養浜）と 1.0 ha の人工干潟（Tidal flat，在来の
干潟を 200 mほど沖合に移設し，多孔質の礫や岩
を配置）があり，さらにそれらの間には 4.6 ha の
浅場（水深約 1.5 m で，運河と接する両端には砂
留潜堤 Submerged dike）が造成された（中瀬，
2008；竹山ほか，2013）。
本調査地点である直立護岸は，浅場北端の砂留
潜堤から運河を挟んで 150 mほど北に位置し，釣
り船や屋形船の係船場となっており，水深は約
2.5 m である。また，直立護岸の海底には転石が
確認でき，付近の護岸は石が積まれた傾斜護岸で，
場所によってはマガキ Crassostrea gigas が群生
する。周辺は埋立地と運河に囲まれており，波浪
の影響はほとんどない。公園には都市河川である
内川が隣接し，豪雨時には周囲の雨水が放出され
るほか，南東約 1,000 m 付近にある「森ケ崎水再
生センター」からは処理水が放流されている（中
瀬ほか，2008）。
周辺では施工前より様々な調査が行われ，現在
も底生生物や水質，底質についてのモニタリング
が実施されている（中瀬，2008；中瀬ほか，2008）。
また，魚類に関しては，干潟と浅場における手網
と小型定置網の調査（竹山ほか，2013），砂浜と干
潟における小型地曳網調査（村井ほか，2016），干
潮時に干潟に現れるタイドプールにおける手網の
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調査（酒井ほか，2018），浅場や岩場における投網
と手網の調査（大田区，2019）などが実施されて
おり，一定の知見が得られている。

3. 採集方法
採集に用いた籠網は，竹山ほか（2017）を参考
に，金網ケージ（0.5 × 0.4 × 0.4 m，目合 40 × 40
mm）内に 3種類の基質（テグス網Nylon net（目
合 10 × 10 mm），竹箒 Bamboo shoot と煮沸した
マガキ殻Oyster shell）を入れ作製した。
各基質の籠網は，表層と底層を比較するために，
海面と海底のそれぞれに 1 つずつ，計 6 地点に
ロープを用いて設置した。以下，各調査地点の籠
網をそれぞれ「テグス網表層」，「テグス網底層」，
「竹箒表層」，「竹箒底層」，「カキ殻表層」，「カキ殻
底層」と呼ぶ。これらのうち，表層の籠網は直立
護岸と接続する浮桟橋に固定し，潮汐による水位
変化の影響はなく，常に海面付近に留まるように
設置した。採集は月に 1度，大潮前後の干潮時に
行った。採集の終了した籠網は再度同じ位置に沈
め，翌月に同様の採集を行った。採集時には籠網
を回収し，網の中に入っている魚類を採集した。
引き上げの際，籠網から魚類が逃げないように，
サデ網（開口サイズ 1.1 m，目合 1 × 1 mm）で籠

網の底部および周囲を覆った。採集期間は基質の
種類によって異なり，テグス網は 2016 年 4 月か
ら 2019 年 3 月（ただし，2019 年 1 月の両層は未
実施），竹箒は 2016 年 7 月から 2019 年 3 月（ただ
し，2018 年 10 月と 11 月の表層，2019 年 1 月の両
層は未実施），カキ殻は 2017 年 6 月から 2019 年 3
月（ただし，2019 年 1 月の両層は未実施）の期間
に行った。また，採集を行う直前に水温と塩分，
溶存酸素量（dissolved oxygen: DO）を Pro2030
（YSI/Nanotech）で測定した（ただし，2016 年 11
月はテグス網と竹箒の両層のDO，2017 年 8 月は
テグス網表層の水温と塩分，DOは欠測）。DOに
ついては，山口・経塚（2006）に従い，3.0 mg/L
以下を貧酸素とした。採集した魚類は現地で 10
％海水ホルマリンによって固定し研究室に持ち
帰った後に，魚類だけを選別し，種の同定，個体
数の計数と体長の測定を行った。種の同定は中坊
（2013）と沖山（2014）に従い，学名と和名および
科の配列は中坊（2013）に従った。また，優占し
たハゼ科魚類は，加納ほか（2000）を参考にして，
発育段階を仔魚（鰭条が定数に達していないも
の），稚魚（鰭条は定数に達したが性的に成熟して
いないもの）と成魚（性的に成熟しているもの）
に区分した。

Fig. 1 Map showing the sampling site（solid circle）at a seawall in Furuhama Park of Ota
City in the inner Tokyo Bay.
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4. 結果
4.1 水質
水温は表層，底層あるいは基質による差はほと
んどなく，1月や 2月に年間を通して低い値を，7
月や 8月に高い値を記録した（Fig. 2）。最低水温
は 2018 年 1 月の竹箒表層とカキ殻表層で記録し
た 9.2℃，最高水温は 2018 年 7 月の竹箒表層で記
録した 30.9℃であった。どの調査においても，冬
から夏に水温が上昇する際には底層に比べ表層の
水温が高い値を，夏から冬に水温が降下する際に
は底層に比べ表層が低い値を記録することが多
かった。しかし，それ以外の時期には深度による
違いが明瞭ではないことも多かった。
塩分は，深度による違いがみられ，表層（平均
± SD = 17.2 ± 5.31，n = 90）で底層（26.3 ± 4.04，
n = 91）よりも低い値を示した（Fig. 2）。年間の
塩分の範囲・平均± SD は，テグス網表層で 5.9Ȃ
27.3・17.1 ± 5.49（n = 35），テグス網底層で 19.2Ȃ
33.6・26.2 ± 3.81（36），竹箒表層で 6.1Ȃ28.8・17.4
± 5.56（33），竹箒底層で 16.5Ȃ34.0・26.3 ± 4.40（33），
カキ殻表層で 9.7Ȃ27.6・17.0 ± 4.59（22），カキ殻底
層で 17.3Ȃ32.5・26.5 ± 3.81（22）であった。また，
表層の塩分は底層の塩分を上回ることはなく，夏
から秋にかけてよりも冬で高い値を，春はその中
間的な値を記録した。
DOも層による違いがみられ，表層（平均± SD
= 6.2 ± 2.26，n = 88）で底層（4.2 ± 2.58，n = 89）
よりも高い値を示した（Fig. 3）。年間のDOの範
囲・平均± SDは，テグス網表層で 2.9Ȃ10.5 mg/L・
6.3 ± 2.14（n = 34），底層で 0.40Ȃ10.7・4.4 ± 2.60
（35），竹箒表層で 2.6Ȃ11.1・6.2 ± 2.24（32），竹箒
底層で 0.55Ȃ10.5・4.3 ± 2.52（32），カキ殻表層で
2.6Ȃ10.9・5.9 ± 2.43（22），カキ殻底層で 0.39Ȃ10.4・
3.9 ± 2.62（22）であった。DOが 3.0mg/L を下回
る貧酸素水の発生回数は，表層（全 88 回中 4回）
よりも底層（全 89 回中 33 回）で多く（Fig. 3），
表層ではテグス網で 2017 年 7 月と 2018 年 6 月の
計 2回（全 34 回のうち），竹箒で 2017 年 7 月の 1
回（全 32 回のうち），カキ殻で 2017 年 7 月の 1回
（全 22 回のうち）に対して，底層ではテグス網で
2016 年 8 月と 10 月，2017 年 6Ȃ10 月，2018 年 6Ȃ9

月の計 11 回（全 35 回のうち），竹箒で 2016 年 8
月と 10 月，2017 年 5Ȃ10 月，2018 年 6 と 7，9，11
月の計 12 回（全 32 回のうち），カキ殻で 2017 年
6Ȃ10 月，2018 年 6Ȃ9 月と 11 月の計 10 回（全 22
回のうち）であった。これら貧酸素水の発生時期
は，5月から 11 月であったが，DOの値は 7月や
8 月，9 月などの夏季に特に低い値（0.39Ȃ2.95
mg/L）を記録した。

4.2 魚類の出現概要
調査期間中に表層で 13 種 1,189 個体，底層で
11 種 385 個体，合計で 9 科 17 種 1,574 個体が採
集された（Table 1）。これらを基質別にみると，
テグス網表層で 5 科 10 種 617 個体（17.6 個体 /
籠），テグス網底層で 5科 11 種 254 個体（7.1 個体
/籠），竹箒表層で 5科 10 種 363 個体（11.0 個体 /
籠），竹箒底層で 3科 7種 110 個体（3.4 個体 /籠），
カキ殻表層で 6科 11 種 209 個体（9.5 個体 / 籠），
カキ殻底層で 2科 6 種 21 個体（1.0 個体 / 籠）が
採集された。どの基質においても，表層でCPUE
（個体数 / 籠）は高かった。最も個体数が多かっ
たのはチチブ Tridentiger obscurus の 1,092 個体
（総採集個体数の 69.4%），次いで，ドロメ Chae-
nogobius gulosus（165 個体，10.5%），アカオビシ
マハゼ Tridentiger trigonocephalus（154 個体，
9.8%)，シロメバル Sebastes cheni（46 個 体，
2.9%)，トサカギンポ Omobrauchus fasciolato-
ceps（26 個体，1.7%）であった。これら優占種上
位 5種で，総個体数の 94.3% を占めた。なお，表
層・底層の 3種類の基質におけるいずれの調査に
おいてもチチブが最も多く出現した。

4.3 種数と個体数の経月変化と DOとの関係
種数は，テグス網表層では 5Ȃ9 月に，竹箒表層
では 5Ȃ8 月に，カキ殻表層では 6Ȃ10 月に多くなっ
た（Fig. 3）。すなわち表層においては，年間を通
して魚類が出現し，とくに初夏～秋にかけては多
くの種が出現した。一方，底層においては，テグ
ス網で 7Ȃ10 月に，竹箒で 5Ȃ10 月に，カキ殻で
5Ȃ10 月に，採集されないことがしばしばあった。
すなわち底層では，魚種は冬～春季に比べて，初
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Fig. 2 Monthly changes of water temperature and salinity at each net cage with
three internal materials（nylon net, bamboo shoot and oyster shell）in the sur-
face and bottom layers at the seawall in Furuhama Park in the inner Tokyo Bay
from April 2016 to March 2019.
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Fig. 3 Monthly changes of dissolved oxygen（Do: triangles）（Upper）and
numbers of species（open circles: left axis）and CPUE（open bars: right
axis）（Lower）at the seawall located in Furuhama Park in the inner To-
kyo Bay from April 2016 to March 2019, shown by the surface and bot-
tom layers. Solid triangles indicate the hypoxic water being 3 mg/L and
lower of DO. Crosses indicate no sampling.
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夏～秋で圧倒的に少なかった。個体数は，テグス
網表層では 5Ȃ9 月に，竹箒表層では 7Ȃ8 月に，カ
キ殻表層では 6 月や 8 月に多くなった（Fig. 3）。
個体数においても，種数と同様に，表層では初夏
～秋に多く出現した。そこで，貧酸素時に限って
比較すると，表層では 4回の貧酸素時でも，いず
れも魚類が採集された。一方，底層をみると，テ
グス網で 11 回の内 6回，竹箒で 12 回の内 11 回，
カキ殻で 10 回の内 8 回と，それぞれ高頻度で魚
類は採集されなかった。
貧酸素時に出現した魚種は，テグス網表層にお
いてはシロメバル（5 個体），チチブ（25 個体），
ドロメ（6個体），ヒガンフグTakifugu paradalis
（1 個体）で，テグス網底層においてはシロメバル
（1個体），スズキLateolabrax japonicus（1 個体），

マハゼAcanthogobius flavimanus（5 個体），アカ
オビシマハゼ（7個体），チチブ（11 個体）で，竹
箒表層においてはアカオビシマハゼ（3個体），チ
チブ（5個体）で，竹箒底層においてはアカオビシ
マハゼ（7個体），チチブ（11 個体）で，カキ殻表
層においてはトサカギンポ（5 個体），ドロメ（4
個体）で，カキ殻底層においてはアベハゼMugi-
logobius abei（1 個体），アカオビシマハゼ（1 個
体），チチブ（3 個体），ヒナハゼ Redigobius bi-
kolanus（1 個体）であった。以上を合計すると，
チチブ 55 個体，アカオビシマハゼ 18 個体，ドロ
メ 10 個体，シロメバル 6個体，トサカギンポとマ
ハゼ 5個体，およびスズキとアベハゼ，ヒナハゼ，
ヒガンフグが 1個体であり，これら 10 種 98 個体
が貧酸素水発生時に出現した魚類であった。

Table 1. Fishes collected by net cages with three internal materials (nylon net, bamboo shoot and oyster shell)
at surface and botom layers along a seawall at the Furuhama Park of Ota City in the innermost To-
kyo Bay from April 2016 to March 2019
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4.4 優占ハゼ科 3種の体長組成
優占種のうち，チチブの体長は 8.0Ȃ73.7 mmで
あり，そのモードは 45.0Ȃ49.9 mmであった（Fig.
4）。季節変化では，1Ȃ6 月は 40.0Ȃ49.9 mm が，
7Ȃ12 月は 30Ȃ39.9 mm が多く，1 年を通して稚魚
と成魚が確認されたが，仔魚は 7Ȃ9 月に 6個体だ
けが出現した（Fig. 5）。ドロメの体長は 22.8Ȃ
107.1 mm で，モードは 35.0Ȃ39.9 mm であった
（Fig. 4）。4Ȃ6 月は 30. 0Ȃ39. 9 mm が，7Ȃ9 月は
40.0Ȃ49.9 mmが多く，出現する大半は稚魚であっ
たが，7Ȃ9 月に成魚が 2 個体だけ出現した（Fig.
5）。アカオビシマハゼの体長は 11.5Ȃ69.9 mmで，
モードは体長 35.0Ȃ39.9 mm であった（Fig. 4）。
1Ȃ3 月は 50.0Ȃ59.9 mm，4Ȃ6 月は 10.0Ȃ19.9 mm，
7Ȃ9 月は 30.0Ȃ39.9 mm，10Ȃ12 月は 50.0Ȃ59.9 mm
が多く出現した（Fig. 5）。

5. 考察
5.1 貧酸素水の発生とそれに対する魚類の対応
ふるはまの直立護岸の底層では，5Ȃ11 月の初夏
から秋季に貧酸素水が発生し，魚類の出現が少な
くなる，もしくは全く見られなくなるといったこ
とが確認された。一方で，その期間中の表層では

出現する魚類の種数と個体数が増加する傾向が確
認された（Fig. 3）。したがって表層の籠網は，底
層で貧酸素が発生し魚類が生息できなくなった時
に，避難場所として機能している可能性が示唆さ
れた。
このような機能は，大阪湾内の兵庫県尼崎市に
位置する尼崎運河でも確認されており，とくにニ
ホンウナギ，カサゴおよびハゼ科魚類のような底
生魚の避難場所になることが示唆されている（竹
山ほか，2017）。本研究では，ニホンウナギやカサ
ゴの出現は確認できなかったが，年間を通して直
立護岸に出現していたチチブやアカオビシマハゼ
のような底生ハゼ科魚類が夏季には底層で出現せ
ず，表層のみで確認された。さらに，シロメバル
およびトサカギンポはある程度長期的に出現した
が（シロメバルは 4Ȃ7 月，トサカギンポは 5Ȃ11
月），底層よりも表層で多く採集された。
以上の結果から，直立護岸からなる運河域の底
層は貧酸素水によって魚類の生息が困難になるこ
とが考えられた。しかし，表層に魚類の避難場と
なる環境を作ることによって，魚類に退避するこ
とが可能な場を提供することができることが考え
られた。東京湾内湾の東京都江東区のあけぼの水

Fig. 4 Body length distributions of dominant gobies（Chaenogobius gulosus, Tridentiger
obscurus and Tridentiger trigonocephalus）collected at the seawall located in Furuhama
Park in the inner Tokyo Bay from April 2016 to March 2019.
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門取付堤付近や曙北運河砂潮橋付近において直立
護岸を多段階式にすることに加えて，捨石護岸を
面積 3.8 m2の人工干潟にすることにより，底生無
脊椎動物や魚類などの種多様性が高まったり，貧
酸素による付着生物の死滅が減ったりしたことが
明らかになっている（岡村ほか，2003）。さらに大
阪湾の堺泉北港堺 2区においても，直立護岸前面
に傾斜をつけたり干潟を造成したりすることに
よって生物に生息環境を提供できることが明らか
となっている（井口ほか，2016）。よって，運河域

に生息する魚類や他の分類群に属する生物に生息
の場を提供することを目的に，直立護岸前面に運
河域よりも浅い部分を作り出すといった一工夫を
施すことに価値はある。

5.2 優占した魚類の出現様式
本調査ではチチブ，アカオビシマハゼおよびド
ロメなどのハゼ科が優占して出現した。ハゼ科の
優占は，東京湾内湾の干潟や砂浜では一般的では
あるが，その中で卓越するのはマハゼ，ビリンゴ

Fig. 5 Body length distributions by three months of dominant gobies（Chaenogobius gulosus, Tridentiger ob-
scurus and Tridentiger trigonocephalus）collected at the seawall located in Furuhama Park in the inner To-
kyo Bay from April 2016 to March 2019. Solid bars indicate the larva, open bars the juvenile and gray bars
the adult.
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およびエドハゼである（加納ほか，2000; 村瀬ほ
か，2014）。とくに，本調査地の砂浜および干潟で
の優占種はビリンゴとマハゼであり，総個体数の
約 8割を占める（村井ほか，2016）。すなわち，優
占ハゼ科魚類は直立護岸の有無によって異なると
いうことが明らかとなった。これは，チチブ，ア
カオビシマハゼおよびドロメが砂浜や干潟より
も，むしろ岩礁などの構造物のある場所に主に生
息する種（加納，2006）であるためと考えられる。
本調査においてチチブは年間を通して出現し，
体長範囲は 8.0Ȃ73.7 mmであった。チチブは体長
9.35 mmまでが仔魚，また，成熟する最小の体長
は雄で 27 mm，雌で 30 mmとされている（中村，
1942）。本研究では全ての発育段階が採集された
が，仔魚は少なく，多くは稚魚と成魚であった。
また，一般的にチチブは，河口域や下流域の礫や
転石，人工的な投棄物などのある場所に集まるこ
とが知られている（岸，2001）。産卵基質としては，
石の下を掘ってその石の下面であったり，コンク
リート壁などの垂直面（中村，1942）やマガキの
空殻の内面（石川・河野，2018）を利用する。本
研究の期間中の 2017 年 5 月には，実際にチチブ
が直立護岸の死んだマガキの殻の内面において産
卵し，卵を守っている姿を確認した（小野寺暁，
私信）。以上のことから，直立護岸がチチブに稚
魚から成魚までの生息場，さらには繁殖の場を提
供できている可能性もあることが示唆された。
また，アカオビシマハゼも年間を通して出現し，
体長は 11.5Ȃ69.9 mm の個体が採集された。アカ
オビシマハゼは，全長 15 mm で初期稚魚に移行
し，体長 47 mm以上で生殖が可能である（道津，
1958）。本研究では全ての発育段階が採集された
が，仔魚は少なく，多くは稚魚と成魚であった。
産卵は死んだスミノエガキ Crassostrea ariakensis
の左右両殻の離れていない殻の内面に産み付けら
れるという報告がある（道津，1958）。したがって
アカオビシマハゼもチチブと同様に，直立護岸を
稚魚から成魚までの生息場とし，また，繁殖を行
う場として利用している可能性も考えられた。
ドロメは，体長 11 mm までが仔魚（原田，
2014），79 mm では成熟すること（BAECK et al.,

2011）が知られている。本研究では，体長 22.
8Ȃ107.1 mm の稚魚から成魚が 5Ȃ9 月に出現した
が，成魚は少なく，多くは稚魚であった。公園内
の砂浜や干潟では体長 4.2Ȃ32.4 mmの仔魚から稚
魚が 2Ȃ5 月に出現する（村井ほか，2016）。ドロメ
は，小湾の奥部の低潮線辺りの，転石がみられる
砂や小礫底に産卵するとされている（佐々木・服
部，1969）。本調査地点の海底には転石が見られ，
周囲の護岸は石が積まれた傾斜護岸となっている
地点も多数確認できる。これらのことから，直立
護岸はドロメに稚魚期における成育場を提供して
いる可能性がある。産卵場所については本研究で
は明らかにできなかったが，調査地点の周辺には
繁殖の場となり得る環境もみられるので，今後の
調査が期待される。
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1. はじめに
海産被子植物のアマモ類は，沿岸浅海域や河口
域の砂泥地にアマモ場と呼ばれる群落を形成す

る。世界の温帯域のアマモ場には多種多様な魚類
が生息しており，一部の水産有用種の稚魚はアマ
モ場を成育場としても利用していることが示され
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茨城県平磯港の小規模なアマモ場と砂地の魚類群集構造の比較
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Comparison of fish assemblage structures between a small seagrass bed and
bare sandy area in the Hiraiso Harbor, Ibaraki Prefecture, eastern Japan
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Abstract: In order to clarify fish assemblage structures in small fragmented seagrass beds in-
side harbors facing the open sea, daytime seine net sampling was conducted over a seagrass bed
and adjacent bare sandy area in Hiraiso Harbor, Ibaraki Prefecture, eastern Japan, from May to
August 2014. A total of 1126 fish individuals from 29 species and 562 individuals from 20 species
were collected in the seagrass bed and sandy area, respectively. Despite the lack of significant
differences in environmental properties（water temperature, salinity, turbidity and dissolved
oxygen）, except for mud content, between the seagrass bed and sandy area, the mean numbers
of fish species and individuals per haul were significantly higher in the former throughout the
study period, with species composition also differing remarkably between the two habitats.
Larger-sized individuals also tended to be more abundant in the seagrass bed compared with
the sandy area. These results indicated that fragmentary and small seagrass bed may provide
an important habitat for some species.
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ている（例えば，EDGAR and SHAW, 1995a; JENKINS
et al., 1997; PIHL et al., 2006）。日本各地のアマモ
場では古くから多くの魚類相調査が実施され，諸
外国と同様にアマモ場には多種多様な魚類が生息
しており（例えば，布施，1962；KIKUCHI, 1974；小
池・西脇，1977；木村ほか，1983；森口・高木，
2010；MOHRI et al., 2013），また，タイ類やスズキ，
メバル類をはじめとする水産有用種の稚魚がアマ
モ場に季節的に滞在し成長することも確認されて
いる（布施，1962；東，1981；FUJITA et al., 2002;
KAMIMURA et al., 2011）。さらに，アマモ場が提供
する餌場や捕食者からの避難場としての機能につ
いても野外・飼育実験によって検証されている
（HORINOUCHI, 2007；堀之内，2011；HORINOUCHI et
al., 2013）。しかしながら，アマモ場とその周辺の
砂地や砂泥地での魚類群集構造の比較について
は，内湾や汽水湖の比較的規模の大きなアマモ場
でいくつかの研究事例があるものの（小池・西脇，
1977；鈴木・家田，2003；HORINOUCHI, 2005; SATO
et al., 2016; 菅原ほか，2018），外海に面した港湾
の内側の静穏な水域に認められる小規模で断片的

なアマモ場での研究事例は皆無である。
日本沿岸のアマモ場は明治時代以降に衰退の一
途を辿り，とくに高度経済成長期には埋立てなど
により急速に減少し，1978Ȃ1991 年の 13 年間に国
内で消滅したアマモ場の総面積は 2,077 ha に及
ぶ（環境庁自然保護局，1994）。このような状況下
において，国内の内湾や入り江内では，現存する
アマモ場を保全する活動のほかに，環境修復や漁
場回復のために大規模なアマモ場の再生事業も実
施されてきたが（水産庁，2007），外海に面した港
湾の内側の静穏水域にある小規模なアマモ場の保
全についてはほとんど検討されていないのが実状
である。
福島県から茨城県にかけての常磐・鹿島灘海域
は，親潮と黒潮が交錯する国内有数の好漁場とし
て知られているが，外海に面し波あたりが強く，
海岸線が単調であるため，アマモ場は港湾内の静
穏な場所にごくわずかに形成されているのみで，
その面積は両県合わせても約 13 ha のみである
（環境庁自然保護局，1994）。本研究では，このよ
うな場所に立地する小規模で断片的なアマモ場が
魚類の生息場所として果たす役割を把握するた
め，茨城県平磯港内のアマモ場と砂地で小型地曳
網による魚類の定量採集を実施し，魚類の種数や
個体数，種組成，体長組成といった群集構造がど
の程度異なるのかを明らかにした。

2. 材料と方法
2.1 調査地の概要
茨城県中部に位置する平磯港（36°35ʼN，140°
61ʼE）は，外海からの波浪の影響を低減するため
に昭和初期から強固な防波堤によって周囲が囲ま
れており，防波堤内側中央の埠頭を挟んで北側と
南側の 2つに分かれている（Fig. 1）。平磯港の北
側（Fig. 1）では，著者の一人の小沼によって
2014 年 3 月にアマモ（Zostera marina）の複数の
小規模な群落が分散して分布していることが確認
されており，その総面積は 2016 年時に 50 m2程
度であったことが報告されている（臼井ほか，
2017）。一方で，平磯港の南側では，2014 年 3 月
にアマモの生育は認められず，砂地が広がってい

Fig. 1 Map of the study area in Hiraiso Harbor,
Ibaraki Prefecture, eastern Japan. Broken lines
indicate sampling areas in each habitat.
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た。そこで本研究では，平磯港の北側・南側に位
置するアマモ場と砂地を調査地として選定した
（Fig. 1）。
なお，2014 年 5Ȃ8 月の各月に調査地のアマモ場
内に任意に設定した 5 区画（1 区画あたり 1 m2）
で計測したアマモの平均株密度±標準偏差は 5月
に 7.2 ± 2.1 株 /m2，6月に 8.4 ± 1.4 株 /m2，7月
に 5.8 ± 0.8 株 /m2，8月に 3.6 ± 0.9 株 /m2，また，
平均葉長±標準偏差（各月で n = 25）は 5 月に
49.1 ± 4.1 cm，6 月に 50.4 ± 3.9 cm，7 月に 49.0
± 2.2 cm，8 月に 56.6 ± 12.7 cm であり，7 月以
降に株数が減少傾向にあるものの，いずれの月も
アマモが生育していた。

2.2 魚類の採集
2014 年 5 月から 8月に，毎月 1回の頻度で，大
潮の昼の干潮時にアマモ場と砂地で魚類を採集し
た。採集には小型地曳網（袖網長 4 m，高さ 1 m，
目合 2 mm × 2 mm；胴網部の長さ 4 m，目合 1
mm × 1 mm）（KANOU et al., 2002）を用いた。採
集時には袖網部の両端を 2名が持ち，網の開口幅
を 4 m にした状態で，水深 1 m 以浅のアマモ場
（小規模なアマモ群落を含む水域）または砂地を，
海岸線と平行に 20 m，歩いて曳網した。各月の
アマモ場と砂地での曳網回数は 5 回ずつとした。
採集物は現場でただちに 10% ホルマリン溶液で
固定し，研究室に持ち帰った。
研究室では採集物から魚類のみを選別し，種を
同定して発育段階を確認した後，個体数を計数し，
体長（body length）を 0.1 mmの精度で計測した。
種の同定は中坊（2013）と沖山（2014）に，また，
魚種リストの科および種の配列，標準和名，学名
は中坊（2013）に従った。仔稚魚の発育段階区分
はKENDALL et al.（1984）に従ったうえで，ハゼ科
稚魚についてのみ KANOU et al.（2004）に基づい
て細分した。体長の定義は LEIS and CARSON -
EWART（2000）に従った。

2.3 環境の調査
水質調査は，各月の魚類採集と同時に実施した。
アマモ場と砂地の魚類採集地点各 5 か所（水深

60Ȃ80 cm）の中層（水底から 30Ȃ40 cm）におい
て，多項目水質計U-52（HORIBA社製）を用いて
水温，塩分，溶存酸素量，濁度を測定し，その平
均値を求めて代表値とした。底土の中央粒径値と
泥分については，まず，2014 年 5 月にアマモ場と
砂地の魚類採集地点各 5 か所の底土の表層約 2
cmから約 50 g ずつの試料を採取した。研究室で
それらの試料を脱塩し乾燥させた後，30%過酸化
水素水を加えて有機物を分解し，上澄みを取り除
くことで有機物を除去した。これを乾燥させたも
のを，目合 2000，1000，500，250，125，63 µmの
ステンレス製ふるいでふるい分け，各ふるいに残
留した試料の重量を電子天秤で 0.001 g まで秤量
し，これらの値から累積重量曲線を求めることで，
中央粒径値を得た。泥分は粒径 63 µm 以下の試
料の重量が表土全体の重量に占める割合（%）と
した。

2.4 解析方法
各生息場所において採集された魚類の種数と総
個体数は 1 曳網（80 m2）あたりの平均値で示し
た。魚類の種数と総個体数に，生息場所間（アマ
モ場と砂地）と月間（5Ȃ8 月）で違いがあるかどう
かを二元配置分散分析で明らかにした。月間で有
意な差が生じた場合には，多重比較法（Scheffé
test）を用いてどの月の間に違いがあるかを調べ
た。なお，分析の際，魚類の総個体数のデータに
ついては，変量の等分散性および正規性を得るた
めに対数変換［log10（x + 1）］を行った。調査期
間を通して出現した全魚種の体長がアマモ場と砂
地で異なるかどうかを明らかにするために，
Mann-Whitneyʼs U test を行った。
魚類の種組成が生息場所間や月間でどの程度異
なるのかを明らかにするために，各月の各生息場
所で採集された各種の個体数に基づいて類似度を
求め，クラスター分析を行った。類似度には
Bray-Curtis 指数（PS2）を，クラスターの連結に
は群平均法を用いた（小林，1995）。さらに，アマ
モ場と砂地の魚類群集の相違性に各種がどの程度
貢献しているのかについては SIMPER 解析に
よって調べた（PIHL et al., 2006）。なお，各月の各
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生息場所で採集された魚類の個体数は魚種によっ
て大きく異なり，類似度が個体数の多い種に影響
されやすい。そこで，分析の際には個体数の少な
い種の貢献度を高めるために，各種の個体数デー
タを対数変換［log10（x + 1）］した。以上の解析
には，多変量解析ソフト PRIMER 7 を用いた。

3. 結果
3.1 物理環境
各月の各生息場所における水温，塩分，溶存酸
素量，濁度，底質の泥分と中央粒径値を Table 1
に示した。水温，塩分，溶存酸素量，濁度の平均値
は，調査期間中にそれぞれ 19.8Ȃ24.9˚C，28.2Ȃ31.7，
6.8Ȃ9.1 mg/L，0.0Ȃ8.5 NTUの範囲で変動したが，
ほとんどの月で生息場所間での明瞭な差を見出す
ことはできなかった。底土の泥分と中央粒径値の
平均値±標準偏差は，アマモ場で 2.5 ± 0.2% と
193.9 ± 3.8 µm，砂地で 0.1 ± 0.0% と 189.4 ± 4.5
µm であり，アマモ場と砂地では底質の中央粒径
は同程度だが，アマモ場の方が泥の堆積がわずか
に多かった。

3.2 出現魚種の概要
調査期間中に採集された魚類は，仔稚魚を中心
とした合計 23 科 37 種 1688 個体であった（Ta-
ble 2）。生息場所別の種数は，アマモ場では 29
種，砂地では 20 種で，アマモ場の方が砂地よりも
多かった。このうち，アマモ場と砂地で共通して
採集されたのは 12 種であった。一方，アマモ場
のみで採集されたのは 17 種，砂地のみで採集さ

れたのは 8 種であった。生息場所別の総個体数
は，アマモ場で 1126 個体，砂地で 562 個体であり，
アマモ場が砂地の約 2倍も多かった。
アマモ場で優占した上位 8 種は，アゴハゼ
Chaenogobius annularis（アマモ場で採集された
魚類の総個体数の 46.8%），メジナ属の一種 Gir-
ella sp.（14. 9%），スズキ Lateolabrax japonicus
(10. 1%），ウミタナゴ Ditrema temminckii tem-
minckii（8. 1%），ボラ Mugil cephalus cephalus
（3.0%），メバル属の一種 Sebastes sp.（2.9%），ク
ロダイ Acanthopagrus schlegelii（2.1%），ヨウジ
ウオ Syngnathus schlegeli（1.8%）であった（Ta-
ble 2）。一方，砂地で優占した上位 8 種は，コノ
シロ Konosirus punctatus（砂地で採集された魚
類の総個体数の 39.3%），マハゼ Acanthogobius
flavimanus（21.5%），イシカワシラウオ Salan-
gichthys ishikawae（11.6%），シロギス Sillago ja-
ponica（6.6%），スズキ（4.4%），アゴハゼ（4.1%），
トラフグ属の一種Takifugu sp.（4.1%），メナダ属
の一種Chelon sp.（2.5%）であった。このように，
アマモ場と砂地で優占した種は，アゴハゼとスズ
キの 2種しか重複していなかった。
なお，本研究で記録されたウミタナゴとトビイ
トギンポ Zoarchias glaber（Table 2）については，
太平洋側の分布域が前者で津軽海峡から福島県，
後者で千葉県から三重県とされてきたため
（KATAFUCHI and NAKABO, 2007; 中坊，2013），本研
究によってそれぞれの南限と北限の分布記録が更
新された。

Table 1. Mean water temperature, salinity, dissolved oxygen（DO）, water turbidity, mud content and median
grain size（± standard deviation）in the seagrass bed（SB）and adjacent sandy area（SA）in each
sampling month
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3.3 種数と総個体数
各月のアマモ場と砂地における 1曳網（80 m2）
あたりの平均種数と平均総個体数を Fig. 2 に示
した。種数と総個体数が生息場所間と月間で異な
るかどうかを二元配置分散分析で調べたところ，
どちらも生息場所間と月間において有意な差が認
められ，交互作用は存在しなかった（Table 3）。
種数と総個体数は，ともにアマモ場で砂地よりも
有意に多かった（Scheffé test，種数，p < 0.001; 総
個体数，p < 0.05）。月間で比較すると，種数につ
いては 5月と 7月に 8月よりも多く，総個体数に

ついては 5 月に 7 月よりも，また 5 月と 6 月に 8
月よりも多かった。

3.4 種組成
各月のアマモ場と砂地で採集された魚類の種組
成の類似度に基づいてクラスター分析を行ったと
ころ，類似度 30% で 4 つのグループに分けられ
た（Fig. 3）。すなわち，5Ȃ8 月のアマモ場（グルー
プ I），5月の砂地（グループ II），6月と 7月の砂
地（グループ III），8月の砂地（グループ IV）であ
り，本調査期間中において魚類の種組成はアマモ

Table 2. Number of individuals, size range（body length, BL）and developmental stages（DS）of fish species
collected by seine net from the seagrass bed（SB）and adjacent sandy area（SA）in Hiraiso Harbor
from May to August 2014
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場と砂地で異なっており，かつ，アマモ場の方が
砂地と比べて月間での種組成の変動が小さい傾向
も認められた。
アマモ場と砂地の魚類群集間の相違性に対し
て，どの種がどの程度寄与しているのかを SIM-
PER 解析によって調べたところ，相違性に寄与し
ていた上位 15 種は，アゴハゼ，ウミタナゴ，メジ
ナ属の一種，コノシロ，メバル属の一種，イシカ

ワシラウオ，クロダイ，ヨウジウオ，マハゼ，ボ
ラ，スズキ，シロギス，トラフグ属の一種，アサ
ヒアナハゼ Pseudoblennius cottoides，ヒメハゼ
Favonigobius gymnauchen であり，これらの種の
積算貢献度は 76.1% を占めていた（Table 4）。こ
れらの種のうち，アゴハゼ，ウミタナゴ，メジナ
属の一種，メバル属の一種，クロダイ，ヨウジウ
オ，ボラ，スズキ，アサヒアナハゼ，ヒメハゼの

Fig. 2 Mean numbers of fish species and individuals per seine net haul（80 m², n =
5）in the seagrass bed and sandy area in Hiraiso Harbor from May to August
2014. Vertical bars indicate standard deviations.

Table 3. Results of a two-way ANOVA testing differences in mean numbers of fish species and
individuals per haul between the seagrass bed and adjacent sandy area from May to
August 2014
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10 種はアマモ場で砂地よりも個体数が多く，残り
の 5 種は砂地でアマモ場よりも個体数が多かっ
た。

3.5 体長
アマモ場と砂地のそれぞれで調査期間を通して
出現した全魚種の体長組成を Fig. 4 に示した。
生息場所間で出現した全魚種の体長を比較したと
ころ，アマモ場の方が砂地よりも有意に大きかっ
た（Mann-Whitneyʼ s U test, z = -13. 46, p <
0.001)。アマモ場と砂地ではそれぞれに異なる優
占種の仔稚魚（体長 3 cm 未満）が多く出現する
ほか，アマモ場ではメジナ属の一種やスズキ，ボ
ラ，メバル属の一種の大型の稚魚（体長 3 cm 以

上）が多いうえに，アマモ場のみでウミタナゴや
ヨウジウオといった小型魚類の成魚が出現するこ
とも確認された（Fig. 4, Table 2）。

4. 考察
本調査地のアマモ場と砂地との間で物理環境を
比較したところ，水温や塩分，溶存酸素量，濁度
に明瞭な差は認められなかった。一方，底質の泥
分は，アマモ場の方が砂地よりもわずかに多かっ
た。これは，アマモの立体構造によって波浪や水
流の影響が弱まることによって，泥が堆積しやす
くなったためと考えられた。
魚類の種数と総個体数は，調査期間を通じてア
マモ場で砂地よりも有意に多かった。また，アマ

Fig. 3 Dendrogram obtained from cluster analysis based on the number of individuals of each fish species col-
lected from each habitat（SB, seagrass bed; SA, sandy area）in Hiraiso Harbor from May to August 2014,
and percentage abundance of dominant fish species in each habitat in each month. Assemblages divided in-
to four groups（I-IV）at 30% level of similarity. Fish species abbreviations given in Table 2; O indicates fish
species comprising less than 3% of total abundance in each habitat in each month.
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モ場と砂地の間では，種組成も大きく異なってい
た。したがって，本調査地のように外海に面した
港湾の内側の静穏な水域に形成される小規模で断
片的なアマモ場であっても，周辺の砂地とは異な
る魚類群集が形成されることが明らかになった。
同様に，国内外の内湾や河口域にある規模のより
大きなアマモ場でも，周辺の砂地や砂泥地と比べ
て魚類の種数が多く，それらの個体数密度が高い
傾向にあること，また，種組成も異なることが確
認されている（例えば，CONNOLLY, 1994; EDGAR
and SHAW, 1995a; JENKINS et al., 1997; PIHL et al.,
2006; SATO et al., 2016; 菅原ほか，2018）。
SIMPER解析の結果，本調査地のアマモ場の魚
類群集に大きく寄与した種としてアゴハゼ，ウミ
タナゴ，メジナ属の一種，メバル属の一種，クロ
ダイ，ヨウジウオ，ボラ，スズキ，アサヒアナハ

ゼ，ヒメハゼの 10 種が，また，砂地の魚類群集に
大きく寄与した種としてコノシロ，イシカワシラ
ウオ，マハゼ，シロギス，トラフグ属の一種が挙
げられた。これらのうち，アゴハゼ，メジナ属，
メバル属，クロダイ，スズキの仔稚魚は他地域の
アマモ場でも季節的に出現し，しばしば優占する
種であり，また，ウミタナゴ属やヨウジウオ，ア
サヒアナハゼは他地域のアマモ場で周年滞在する
とされている種である（木村ほか，1983; MOHRI et
al., 2013; 菅原ほか，2018）。一方で，砂地で多かっ
たコノシロやイシカワシラウオ，シロギス，マハ
ゼの仔稚魚は他地域の砂浜海岸や干潟域で優占的
に出現し，そこに滞在して成長することが知られ
ている（例えば，加納ほか，2000；荒山ほか，2002,
2003）。したがって，本調査地のアマモ場と砂地
での魚類群集の相違性は，これらの種が生活史の

Table 4. Fish species most responsible for the assemblage structure difference between the seagrass
bed（SB）and adjacent sandy area（SA）, listed in order of contribution to the average Bray-
Curtis dissimilarity
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中でそれぞれの生息場所を利用する，ということ
で説明しうる。
本調査期間中にアマモ場と砂地で出現した全魚
種の体長を比較したところ，アマモ場の方が砂地
よりも明らかに大きかった。このような生息場所
間での体長組成の差異には，アマモ場では体長 3

cm 未満の仔稚魚だけでなく，体長 3 cm 以上の
メジナ属の一種やスズキ，ボラ，メバル属の一種
などの稚魚が多いうえに，アマモ場のみでウミタ
ナゴやヨウジウオといった小型魚類の成魚が出現
することが関わっていた。他地域の大規模なアマ
モ場では，スズキやクロダイなどの一部の種が季

Fig. 4 Frequency distributions of body lengths of all fishes collected in the
seagrass bed and sandy area in Hiraiso Harbor from May to August 2014.
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節的に滞在して成長し，その滞在期間が周辺の砂
地や砂泥地と比べて長いことが示されている
（FUJITA et al., 2002）。また，ウミタナゴ属やヨウ
ジウオ，アサヒアナハゼなどの小型魚類が周年滞
在することも報告されている（木村ほか，1983;
MOHRI et al., 2013）。
一般的に，アマモ場に多くの魚類が生息するの
は，この場所が魚類の餌場や捕食者からの避難場
として機能しているためであると考えられてい
る。これまでの研究によって，アマモ場には魚類
の餌となる小型底生無脊椎動物が豊富に存在し
（KIKUCHI, 1974; EDGAR and SHAW, 1995b; YAMADA
et al., 2010），また，アマモが形成する複雑な立体
構造は一部の魚食魚の摂餌行動を制限しうること
が報告されている（堀之内，2011）。さらに，アマ
モ場が波浪や水流の影響を弱めることで，仔稚魚
が滞在しやすい静穏域を創出している可能性もあ
る。しかしながら，本研究では，水質環境と各種
の個体数および体長しか調べておらず，流動条件，
各種の微小生息場所や餌利用パターン，捕食者の
生息密度などを把握していないため，どの魚種が
アマモ場のどのような機能を主に利用していたか
については判断がつかなかった。
内湾に位置する小規模で断片的なアマモ場は，
面積が小さくともアマモ場を利用する魚種が多く
生息しており（Horinouchi et al., 2009；森口・高
木，2010），地域のアマモ場の保全施策を検討する
うえで無視できない存在である。本研究によっ
て，外海に面した港湾の内側に認められる小規模
で断片的なアマモ場でもアマモ場特有の魚種が多
く生息し，周辺の砂地とは異なる魚類群集が形成
されることが明らかとなった。さらに，本調査地
のアマモ場ではウミタナゴとトビイトギンポの南
限・北限記録が更新されるなど，生物地理学的に
も重要な場所と判断できる。先述したように，福
島県から茨城県にかけての常磐・鹿島灘海域には
アマモ場が非常に少ないため，この海域の生物多
様性保全の観点からは，本調査地のような小規模
なアマモ場も保全する価値があると考えられる。
今後は，このようなアマモ場の保全施策について
も検討することが望まれる。
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1. Introduction
The gobiid Eutaeniichthys gilli is widely dis-

tributed in coastal areas from Aomori to
Iriomote-jima in Japan, Korea and the Yellow
Sea, and inhabits in and around burrows of mud
shrimps（e. g., Upogebia spp.）on soft bottom ti-
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Abstract: Occurrence patterns and ontogenetic intervals based on the development of swim-
ming and feeding functions were investigated on the endangered goby, Eutaeniichthys gilli, col-
lected from Obitsu-gawa River estuary in the inner Tokyo Bay. A small seine net and two set
nets were used for the samplings at the main stream from May 2005 to April 2006 and at the
creek on the tideland from July 2009 to June 2010. Individual numbers of E. gilli collected were
94 ranging from 2.8 to 34.5 mm BL with the mean ± SD = 7.7 ± 3.9 mm BL and 7 from 6.4 to
33.9 mm BL with 17.1 ± 12.3 mm BL at the tidal flat in the lower and middle streams, respec-
tively, although no specimen was collected at the upper stream. On the other hand, 1,127 individ-
uals of 10.1Ȃ39.5 mm BL with 27.5 ± 7.2 mm BL（n = 464）were collected from the creek. Based
on the development of swimming- and feeding-related characters of 3.5Ȃ39.1 mm BL（n = 100）
cleared and stained specimens, the following three swimming and feeding phases were recog-
nized: caudal fin propulsion from 3.5 to 5.0 mm BL, whole body propulsion from 5.0 to 10Ȃ11 mm
BL, and functional, juvenile swimming over 10Ȃ11 mm BL; sucking and biting from 3.5 to 5Ȃ6
mm BL, improved sucking and biting abilities from 5Ȃ6 to 10Ȃ12 mm BL, and functional, juvenile
feeding over 10Ȃ12 mm BL. Based on the occurrence patterns and functional development, the
spawning ground is considered to be formed in the tideland including the creek of Obitsu-gawa
River estuary, and the hatched larvae are drifted and dispersed toward the sea. The forehead ti-
dal flat at the lower stream is one of nurseries for early stage larvae. No nursery and growing
habitats are formed in the main stream, but the juveniles of about 8 mm BL and larger migrate
shoreward to and grow in the tideland of the Obitsu-gawa River estuary. This study revealed
that Obitsu-gawa River estuary is almost the only major spawning ground and provides nursery
and growing habitats for E. gilli in the inner Tokyo Bay.

Keywords : goby, habitat shift, occurrence pattern, functional development

Laboratory of Ichthyology, Tokyo University of Ma-
rine Science and Technology, 4Ȃ5Ȃ7 Konan, Minato-
ku, Tokyo 108Ȃ8477, Japan
＊Corresponding author:

E-mail: bokuwamoku@gmail.com

1）Institute of Marine Science, Burapha University,
Bangsaen, Chon Buri 20131, Thailand

2）Department of Aquatic Science, Faculty of Sci-
ence, Burapha University, Bangsaen, Chon Buri
20131, Thailand

3）Atmosphere and Ocean Research Institute, The

University of Tokyo, 5Ȃ1Ȃ5, Kashiwanoha, Kashi-
wa, Chiba 277Ȃ8564, Japan

＊Corresponding author: Thidarat Noiraksar
Tel: + 66(0)38 391671
Fax: + 66(0)38 391674
E-mail: sargassum2005@gmail.com



84 La mer 58, 2020

dal flats in estuaries（AKIHITO et al., 2000;
SUZUKI AND SHIBUKAWA, 2004; HENMI et al., 2014）.
The species is one of the endangered species and
designated as NT, near threatened, by Ministry
of the Environment, Government of Japan,
because of a rapid decrease of estuarine tidal
flats by reclamation（JAPAN MINISTRY OF THE

ENVIRONMENT, 2019）. Various studies have been
conducted regarding the life history of the spe-
cies such as maturation and spawning, morpho-
logical development, growth and feeding habits

（DOTSU, 1955; ZAMA, 1999; HENMI et al., 2014）.
However, the functional development of larvae
and juveniles of the species remains unclear.

As reported in many studies, the environment
of Tokyo Bay has been deteriorated since 1960ʼs,
by anthropogenic impacts during the period of
rapid economic growth. SHIMIZU（1999）reported
that 20% of coastal areas in the inner Tokyo Bay
have been reclaimed and the shorelines have
been changed to concrete seawalls. Since 1980ʼs,
environmental restoration has been undergone
by constructing artificial tidal flats in the inner
Tokyo Bay（NAKASE et al., 2009）. Many studies
have been conducted on fishes inhabiting artifi-
cial and/or natural tidal flats in the inner Tokyo
Bay for knowing whether or not the tidal flats
function as habitats for fishes（KANOU et al., 2000;
HERMOSILLA et al., 2012a）. Under these circum-
stances, remained natural and constructed artifi-
cial tidal flats have been evaluated as a nursery
ground for many fish species（NASU et al., 1996;
KUWABARA et al., 2003; KOHNO et al., 2008; MURASE

et al., 2014; MURAI et al., 2016）. However, Eutae-
niichthys gilli has been reported occurring spor-
adically in the inner Tokyo Bay and abundant
only in Obitsu-gawa River estuary（KANOU et al.,
2000; IWATA and HOSOTANI, 2005; KOHNO et al.,
2014）, where the tideland contributes a signifi-
cant portion of what is still considered as a natu-
ral system in the inner Tokyo Bay（HERMOSILLA

et al., 2012a, b）.
This study is therefore conducted to establish

the ontogenetic intervals during the early life
history of Eutaeniichthys gilli based on the de-
velopment of swimming- and feeding-related
characters. The occurrence patterns are also in-
vestigated in Obistu-gawa River estuary. The re-
lationships between ontogenetic intervals and
occurrence patterns are examined to elucidate
how the species utilizes the estuary during its
life history, which would be useful information
for planning conservation of this species in the
inner Tokyo Bay.

2. Material and methods
Two types of sampling gear were used for fish

sampling in this study as follows. A 0. 8 mm
mesh-size small seine net（cf., KANOU et al., 2002）
was monthly towed at three stations（upper,
middle and lower stations in Fig. 1）along the
main stream of Obitsu-gawa River from May to
December 2005 for all the stations and addition-
ally from March and April 2006 for the upper
and middle stations. The small seine net was
towed parallel to the river bank at day time over
a distance of 20 m and depths between 0.5 and 1
m. The opening of net was adjusted to be 4 m,
and thus the sampling area was 80 m2. Two 0.33
mm mesh-size small set nets were set at three
stations（solid circles in Fig.1）along the small,
natural tidal creek situated on the tideland in the
north of Obitsu-gawa River estuary with its east
channel opening towards the river and the west
channel into the bay（Fig. 1）from July 2009 to
June 2010. The tidal creek has an average depth
of 20 cm and width of 4 m at low tide. The 0.33
mm mesh-size set net extends 2 m laterally with
50 cm in height, and at the center a mouth of 50
cm square on a side opens and tapers posteriorly
into a conical net of 1. 2 m in length（see
HERMOSILLA et al., 2012b）. The set net was instal-



85Occurrence Patterns and Ontogenetic Intervals of Eutaeniichthys gilli in Tokyo Bay.

led at two points along the tidal creek covering
an area of 10 m2 for each station. One net
blocked the incoming water while the other was
fixed 2 m away to collect fish. Trapped fishes be-
tween the set nets were collected and caught by
carefully sweeping the water just above the sub-
strate towards one side of the net by two per-
sons using a polyethylene board. Water tempera-
ture and salinity were measured after the
samplings in the respective three main river and
tidal creek stations.

All the samples were fixed with 5Ȃ10% formal-
in in the field and later preserved in 70% ethanol

in the laboratory. Eutaeniichthys gilli specimens
were identified following NAKABO（2013）and
OKIYAMA（2014）. In this study, all E. gilli collect-
ed from three stations in the creek were process-
ed together, and a total of 464 individuals were
extracted randomly for the measurement of
body length（BL: sense LEIS and TRNSKI, 1989）,
being measured to the nearest 0.1 mm. The BL
measurement was, on the other hand, done for
all the specimens collected from the main river
stations.

Additionally, 100 specimens（3.5Ȃ39.1 mm BL）
selected from all the specimens were cleared and

Fig. 1 Map showing the locations of sampling stations in Obitsu-gawa River in the inner
Tokyo Bay. Sampling gears are small seine net（Open circles）and small set net（Solid
circles）.
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stained by following the method of POTTHOFF

（1984）for morphological studies to establish the
ontogenetic intervals. The histogram method of
developmental events by 1.0 mm BL fish-size in-
tervals employed by SAKAI（1990）and the key
characters method（cf., KOHNO AND SOTA, 1998）
were both applied to determine the ontogenetic
intervals.

3. Results
3.1 Physical conditions of water

Water temperatures showed the same tenden-
cy as increasing during the summer season and
decreasing during the winter season in all the
sampling stations, and no remarkable different
tendencies were found between the stations in

each of the main stream and tideland（Fig. 2）.
The highest water temperature, 28.5 and 30.6 ℃,
was recorded at the lower station in August
2005 and at the creek in June 2010, respectively,
and the lowest, 5.4 and 10.8 ℃, at the upper sta-
tion in December 2005 and at the creek in De-
cember 2009, respectively.

The salinity varied from 14.0 to 30.5 with the
mean ± SD = 24.1 ± 6.2 at the lower station,
from 3.0 to 25.8 with 13.1 ± 6.7 at the middle sta-
tion and from 0.2 to 10.5 with 3.1 ± 3.1 at the up-
per station in the main stream（Fig. 2）. In the
creek stations, the salinity varied from 11. 5 to
27.7 with 21.8 ± 4.6.

Fig. 2 Water temperature and salinities of the sampling stations in Obitsu-gawa River in the inner Tokyo
Bay.
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3.2 Occurrence patterns
A total of 1,228 Eutaeniichthys gilli were col-

lected from the Obitsu-gawa River estuary（Fig.
3）, 101 individuals（2. 8Ȃ34. 5 mm BL with the
mean ± SD = 8.0 ± 4.7 mm BL）being collected
from the main river stations and 1,127（10.1Ȃ39.5
mm BL with 27.5 ± 7.2 mm BL: n = 464）from
the creek.

The 101 specimens collected from the main
river stations consisted of 94 and 7 individuals
from the lower and middle stations, respectively,
and no specimens were collected from the upper
station. The size of specimens ranged from 2.8 to
34.5 mm BL（mean ± SD = 7.7 ± 3.9 mm BL）in
the lower station and from 6.4 to 33. 9 mm BL
(17. 1 ± 12. 3 mm BL）in the middle station
(Fig. 3). In the lower station, almost all speci-
mens, 93 in number, occurred in August, and the
remained one in October, while in the middle sta-
tion seven specimens occurred sporadically in
March, May, July and October.

The size of specimens collected from the creek
stations ranged from 10.1 to 39.5 mm BL（mean
± SD = 27.5 ± 7.2 mm BL: n = 464）with the
mode being in the size of 30. 0Ȃ31. 9 mm BL

(Fig. 3). Eutaeniichthys gilli occurred through-
out the year during the sampling period in the
creek（Fig. 4）. Specimens of about 15 mm BL
and smaller started appearing in July, increased
in number in October and November and were
continued to appear until February. The mode of
appearance shifted from February to April, and
specimens of about 27Ȃ30 mm BL appeared con-
tinuously until November.

3.3 Morphological development
3.3.1 Swimming-related characters

Flexion of the notochord end: The flexion of no-
tochord end was first evident at the smallest
specimen of 3. 5 mm BL with the angle of 17°

（Fig. 5A）. Notochord flexion was complete in the
specimens of 4.6 mm BL and larger with the sta-
ble angle of 35Ȃ45°.

Caudal fin supports and fin rays: Two cartilagi-
nous buds of hypurals 1 + 2 and 3 were detected
at the smallest specimen of 3.5 mm BL. The car-
tilaginous buds of epurals 1 and 2, hypural 4, par-
hypural as well as those of the hemal and neural
spines of the future pleural centra 2 and 3 were
evident at 4.9 mm BL. Additionally, the hemal-

Fig. 3 Size composition of Eutaeniichthys gilli collected from three main river and
tidal creek stations in Obitsu-gawa River in the inner Tokyo Bay.
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and neural- spine cartilages of the future pleural
centrum 3 as well as the cartilaginous bud of hy-
pural 5 were detected at 7 mm BL. The ossifica-
tion was first observed on hypural 1 + 2 at 8.4
mm BL then followed by hemal arches, hypurals
3 + 4 and parhypural at 8.8 mm BL, 9.0 mm BL
and 10.4 mm BL, respectively. At 10.6 mm BL,
hypural 5 and epurals 1 and 2 started ossifying
and thus all the cartilaginous elements started
ossifying. The bony urostyle was observed at the
smallest specimen of 3.5 mm BL.

The principal caudal fin rays were first dis-

cerned at 3.5 mm BL, when nine rays were ob-
served（Fig. 5B）. The adult complement of 6 + 7
principal caudal fin rays was attained at 6.6 mm
BL.

Dorsal fin supports and fin rays: Two pterygio-
phores of the first dorsal fin were evident at 5.5
mm BL, and the adult complement of three carti-
laginous pterygiophores were observed at 7. 0
mm BL. All pterygiophores were noted ossifying
at 10.5 mm BL.

Cartilaginous pterygiophores of the second
dorsal fin were first observed at 4.9 mm BL with

Fig. 4 Monthly changes of the size composition of Eutaeniichthys gilli collected from the tidal creek in Obitsu-
gawa River in the inner Tokyo Bay.
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Fig. 5 Changes in swimming-related characters with growth in Eutaeniichthys gilli.
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17 in number. The adult complement of 19 ptery-
giophores was attained at 6.2 mm BL. Five carti-
laginous pterygiophores of second dorsal fin
started ossifying at 10.2 mm BL and all were not-
ed at 15.8 mm BL.

Three spines of the first dorsal fin were at-
tained at 7. 0 mm BL（Fig. 5C）. In the second
dorsal fin, nine soft rays were first observed at 4.
9 mm BL（Fig. 5D）, and the adult complement of
19 fin rays was attained at 6.2 mm BL.

Anal fin supports and fin rays: The cartilagi-
nous pterygiophores of anal fin were first dis-
cerned at 4.9 mm BL, when ten in number were
observed. The number reached the adult com-
plement of 13 at 7.0 mm BL. Five pterygiophores
started ossifying at 9.3 mm BL, and the ossifica-
tion was noted in all pterygiophores at 16 mm
BL.

Anal fin rays were first evident at 4.9 mm BL,
when eleven soft rays were observed（Fig. 5E）.
The adult complement of 13 rays was attained at
7.0 mm BL.

Pectoral fin supports and fin rays: The pectoral
fin supports of coraco-scapular cartilage and a
rod-shaped bony cleithrum were observed at the
smallest specimen of 3.5 mm BL. The posttempo-
ral, supracleithrum and a bladelike cartilage,
which later grew into actinosts, were observed
at 4.9 mm BL, and thus all the pectoral fin sup-
ports were observed. The ossification was first
observed on the coracoid at 10. 2 mm BL, then
followed by the actinosts and scapula at 10.6 and
13.3 mm BL, respectively.

Two rays of pectoral fin were first observed at
7.0 mm BL（Fig. 5F）. The adult complement of
17 rays was attained at 8.4 mm BL.

Pelvic fin supports and fin rays: The pelvic fin
support, the basipterygium, was first discerned
at 4.9 mm BL, and the ossification started at 9.5
mm BL.

The pelvic fin rays were first discerned at 6.2

mm BL, when four rays were observed（Fig. 5G）.
The adult complement of six rays was observed
at 7.0 mm BL.

Vertebra: The smallest specimen examined, 3.5
mm BL, possessed 38 centra and cartilaginous 35
neural- and 15 hemal-spines. The adult comple-
ment of 38 neural- and hemal-spines was at-
tained at 7. 0 mm BL, as well as some of them
started ossifying. All of hemal- and neural-spines
were observed ossifying at 8.8 mm BL.

Maximum body depth and its position: The ra-
tio of the maximum body depth to BL was 19%
in the smallest specimen of 3.5 mm BL（Fig. 5H）.
The ratios decreased gradually and became sta-
ble at 10Ȃ15% at about 10.0 mm BL.

The ratio of position of maximum body depth
was about 20 % in the specimens of 3.5Ȃ11.0 mm
BL（Fig. 5I）. The ratio leaped up during the size
ranging from 8.4 to 11. 4 mm BL, and then be-
came stable from 40% to 50%.

Length of pectoral fin-rays: The pectoral fin
length was 0.21 mm when the first pectoral fin
ray was observed at 7.0 mm BL（Fig. 5J）. Two
flexion points were observed at about 10 and 20
mm BL, after which the increase rate becoming
slower.

3.3.2 Feeding-related characters
Mouth width: The mouth opened in all speci-

mens examined, and the mouth width was 0. 4
mm in the smallest specimen of 3.5 mm BL（Fig.
6A）. The mouth width increased rapidly up to
10.4 mm BL and more or less slowly thereafter.

Jaw structure: The smallest specimen of 3. 5
mm BL possessed the upper jaw composed of
the maxilla and premaxilla. The lower jaw of the
same specimen was composed of the dentary, an-
gular and Meckelʼ s cartilage, the retroarticular
being first observed at 4.0 mm BL.

Jaw teeth: The smallest specimen of 3.5 mm BL
possessed six upper jaw teeth（Fig. 6B）. The
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number of upper jaw teeth then increased slow-
ly with a leap up flexion point at about 9.5 mm
BL up to about 16 mm BL, after which the num-
ber becoming more or less stable.

The smallest specimen of 3. 5 mm BL pos-
sessed three lower jaw teeth（Fig. 6C）. The
number of lower jaw teeth increased rapidly and
leaped up at about 10 mm BL. The number be-
came more or less stable between 40 and 55
thereafter.

Suspensorium: The hyomandibular-sympletic
and palatoquadrate cartilages were discerned at
the smallest specimen of 3.5 mm BL. The ossifi-
cation started on the sympletic and quadrate at

4.6 mm BL and 5.0 mm BL, respectively. The bo-
ny endopterygoid was first observed at 4.9 mm
BL. The cartilaginous metapterygoid was first
observed at 7.5 mm BL, and the hyomandibular,
palatine and metapterygoid started ossifying at
8.8 mm BL, 9.1 mm BL and 9.7 mm BL, respec-
tively.

Hyoid and branchiostegal rays: The smallest
specimen of 3.5 mm BL possessed the hypohyal,
ceratohyal-epihyal and interhyal cartilages, and
the basihyal was discerned at 4.0 mm BL. The
ossification was first observed at the smallest
specimen of 3.5 mm BL on the ceratohyal and fol-
lowed by hypoyal and basihyal at 5. 5 mm BL.

Fig. 6 Changes in feeding-related characters with growth in Eutaeniichthys gilli.
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The interhyal and epihyal started ossifying at 8.8
mm BL.

Four branchiostegal rays were first observed
at 3.5 mm BL, and the adult complement of five
rays was attained at 4.0 mm BL（Fig. 6D）.

Pharyngeal teeth: The smallest specimen of 3.5
mm BL possessed 12 upper pharyngeal teeth

（Fig. 6E）. The number increased until about 10
mm BL, when the number leaped up and be-
came more or less stable thereafter.

Three lower pharyngeal teeth were observed
at the smallest specimen of 3.5 mm BL（Fig. 6F）.
The number increased more or less rapidly until
about 10 mm BL and became more or less stable
thereafter.

Opercular bones: The opercle, preopercle and
subopercle were observed at the smallest speci-
men of 3.5 mm BL. The interopercle appeared at
4.9 mm BL.

4. Discussion
4.1 Development phases
4.1.1 Developmental phases of swimming func-

tion
Based on the development of swimming-

related characters shown in Figure 7, the follow-
ing three phases were recognized in the speci-
mens of Eutaeniichthys gilli.

The phase of caudal fin propulsion（from 3.5 to
5.0 mm BL）: The completion of notochord flex-
ion and appearances of caudal fin supports and
fin rays were observed in this phase, which indi-
cate that the beating of caudal fin produces pro-
pulsion（KOHNO et al., 1983）. The completion of
vertebral centra in number would reinforce the
power of beating. DOTSU（1955）suggested that
the newly hatched larvae of Eutaeniichthys gilli

（about 3.6 mm in total length）possessed a more
or less strong swimming ability when comparing
with other gobiids.

The phase of whole body propulsion（from 5.0

mm BL to 10.0Ȃ11.0 mm BL）: This phase is div-
ided into two sub-phases, pre-whole and whole-
body propulsion sub-phases, at about 7.0 mm BL.
Dorsal and anal fin rays and fin supports started
appearing and became complete in number dur-
ing the former sub-phase; these characters are
considered to reinforce the body axis and thus
allow larvae to swim powerfully by propagating
the beat of the whole of the body posterior to
generate propulsion（OMORI et al., 1996）. In lar-
vae of 7.0 mm BL and larger, the neural and he-
mal spines and the dorsal and anal fin supports
started ossifying; these characters prevent the
larvae from rolling caused by whole-body beat-
ing（GOSLINE, 1971）. Morphologically, the small-
est juvenile having the adult fin-ray number was
8. 4 mm BL at the whole-body propulsion sub-
phase.

The phase of functional, juvenile swimming
（over 10. 0Ȃ11. 0 mm BL）: All characters con-
cerning the swimming function were completed
in number and started ossifying by this phase.
Moreover, the greatest body depth and its posi-
tion became stable, indicating the improvement
of swimming ability（ALEEV, 1963）. Therefore,
juveniles larger than 10Ȃ11 mm BL were consid-
ered to have acquired the functional swimming
mode.

4. 1. 2 Developmental phases of feeding func-
tion

Based on the development of feeding-related
characters shown in Figure 8, the following
three phases were recognized in the specimens
of Eutaeniichthys gilli.

The phase of sucking and biting（from 3.5 mm
BL to 5.0Ȃ6.0 mm BL）: The gape elements of
maxilla, premaxilla, dentary and angular were
equipped in the smallest larva of 3.5 mm BL, in-
dicating that the larva had the gape opening and
closing ability（SHINAGAWA et al., 2002）. The
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branchiostegal rays, opercular bones and ele-
ments of suspensorium and hyoid arch appeared
and became complete in number during this
phase, indicating that the negative pressure for
sucking food organisms could be generated

（KOHNO et al., 1997）. In addition, jaw and phar-
yngeal teeth, which function to bite/capture and
to pass the captured food to the digestive tract,
respectively（GOSLINE, 1971）, appeared during
this phase. Therefore, the larvae in this phase
are considered to have both the sucking and bit-
ing abilities.

The phase of improved sucking and biting abili-
ty（from 5.0Ȃ6.0 mm BL to 10.0Ȃ12.0 mm BL）:
All elements of suspensorium and hyoid arch ap-
peared in this phase, indicating the sucking abili-
ty of the larvae in this phase improved（TAMURA

et al., 2013）. Furthermore, the number of jaw
teeth became stable in this phase, indicating the
biting ability also improved.

The phase of functional, juvenile feeding（over
10.0Ȃ12.0 mm BL）: All the characters concern-
ing the feeding function became complete not
only in number but also ossification. The number
of pharyngeal teeth also became stable, and thus
the functional feeding mode was considered to
be attained in specimens over 10.0Ȃ12.0 mm BL.

4.2 Habitat shifts with development
This study revealed that nearly all the larvae

of Eutaeniichthys gilli smaller than 10 mm BL
were collected at the lower stream station of
Obitsu-gawa River（Figs. 1, 3）, with a mode of
6.0Ȃ7.9 mm BL. The larvae smaller than 5 mm
BL would swim using caudal fin propulsion, and
those from 5 to 10 mm BL would swim more ac-
tively using whole the body（Fig. 7）. These re-
sults suggest that the larvae of 5Ȃ10 mm BL
would actively migrate shoreward. DOTSU（1955）
reported that the newly hatched larva of 3.6 mm
in total length, TL, vigorously swam in the mid-

water of a glass-jar.
However, few specimens of Eutaeniichthys gil-

li were collected at the middle stream station
and no specimen at the upper stream（Fig. 3）,
indicating that E. gilli does not utilize the main
stream of Obitsu-gawa River as a habitat. EGUCHI

et al.（2008）indicated that the distribution of E.
gilli does not expand to tidal-reach upper stream
areas but is restricted to river mouths.

The shoreward migrating larvae occurred at
the tideland in the north of Obitsu-gawa main
river, and the smallest specimen collected at the
creek in the tideland was 10.1 mm BL（Fig. 3）,
which being a juvenile morphologically by hav-
ing the complete number of fin rays, with the
first peak of 14.0Ȃ15.9 mm BL. These juveniles
occurring in the tideland were considered to at-
tain the functional swimming and feeding modes

（Figs. 7, 8）, and thus they would swim actively
toward the tideland. HENMI et al.（2014）report-
ed that the size of Eutaeniichthys gilli collected
at a tidal flat in Kochi Prefecture ranged from
10.6 to 36.8 mm BL and that the smallest one was
judged as a juvenile by having pelvic fins. Dotsu

（1955）also suggested that the juvenile stage
would start at 11.2 mm TL, which is converted
to 10.2 mm BL by using the result of HENMI et al.

（2014）.
A second peak or a mode of size was observed

at 30.0Ȃ31.9 mm with the largest one being 39.5
mm BL in this study（Fig. 3）. KANOU et al.（2004）
examined feeding habits of Eutaeniichthys gilli
juveniles of 15Ȃ31 mm BL, which corresponding
to the size range between the two peaks in this
study, collected from the inner Tokyo Bay and
reported that the juveniles were grouped into a
small benthic and epiphytic crustacean feeder.
The maximum size of E. gilli was reported as 47
mm TL by Dotsu（1955: 40. 7 mm BL judged
from the figure by HENMI et al., 2014）, 43.9 mm
BL（ARAO, 2005: collected at a tideland in Mie
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Prefecture）and 36.8 mm BL（HENMI et al., 2014）.
Although the mature size was reported as 35
mm TL（30.3 mm BL）by DOTSU（1955）, speci-
mens of 27. 0 mm BL and larger collected by
HENMI et al.（2014）had matured eggs. It is also
well known that E. gilli utilizes burrows of mud
shrimps such as Upogebia yokoyai, U. major and

Nihonotrypaea japonica not only for spawning
but for inhabiting（DOTSU, 1955; SUZUKI AND

SHIBUKAWA, 2004; HENMI et al., 2014）, although the
degree of dependence on burrows would be low-
er in E. gilli than in other gobiids such as Gym-
nogobius macrognathos（EGUCHI et al., 2008）. In
Obitsu-gawa River estuary including the tide-

Fig. 7 Schematic representation of the development of swimming-related characters with growth in Eutae-
niichthys gilli collected from Obitsu-gawa river in the inner Tokyo Bay. 〇: cartilaginous elements start ap-
pearing; ●: all cartilaginous elements start appearing; □: bony elements start appearing; ■: all bony ele-
ments start appearing; △: cartilaginous elements start ossifying; ▲: all cartilaginous elements start
ossifying; ◇: fin rays start appearing; ◆: fin rays become complete in number; ☆: notochord end starts to
flex; ★: flexion points of morphometric characters are observed, notochord flexion become complete.
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land, the mud shrimp Nihonotrypaea japonica
and Upogebia major, are known to be commonly
distributed（KOBAYASHI et al., 2003; ITANI, 2004）.
These results indicate that it is highly possible
that the specimens of about 27 mm BL and larg-
er collected in this study at the creek on the tide-
land of Obitsu-gawa River estuary would partici-
pate in the spawning.

The size of DOTSUʼs（1955）newly hatched lar-

va, 3. 6 mm TL, corresponding to 3. 37 mm BL
measured from his figure, was measured under
the fresh condition. Applying the result of Fuku-
hara（1979）, who pointed out that the shrinkage
rate from fresh condition to 3Ȃ5 % neutral for-
malin preserved for one month was 15 % in the
BL of newly hatched Japanese red sea bream
Pagrus major larvae, the size of newly hatched,
formalin preserved Eutaeniichthys gilli larva is

Fig. 8 Schematic representation of the development of feeding-related characters with growth in Eutaeniich-
thys gilli collected from Obitsu-gawa river in the inner Tokyo Bay. 〇: cartilaginous elements start appear-
ing; ●: all cartilaginous elements start appearing; □: bony elements start appearing; ■: all bony elements
start appearing; △: cartilaginous elements start ossifying; ▲: all cartilaginous elements start ossifying; ◇:
teeth and branchial rays start appearing; ◆: branchial rays become complete in number; ☆: mouth opens
and premaxilla start appearing; ★: flexion points of teeth number and upper jaw length are observed.
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considered to be 2.86 mm BL, corresponding to
the smallest larva collected at the tidal flat of
lower stream station in this study, 2.8 mm BL.
However, the larvae of 3.9 mm BL and smaller
numbered only 3 out of 94 larvae collected at the
station in this study（Fig. 3）. Furthermore, no
larger specimen was collected in the lower
stream station. Therefore, it seems improbable
that the forehead tidal flat at the lower stream of
Obitsu-gawa River would be a spawning ground
of E. gilli. Rather, the spawning ground would
be formed at the tideland in Obitsu-gawa River
estuary, and the hatched larvae are considered
to be drifted toward the sea by tidal currents
and dispersed by coastal currents.

4.3 Importance of Obitsu-gawa River estuary
This study demonstrated that the Obitsu-

gawa River estuary including not only river tidal
flats but the tideland located in the north of the
river mouth provides the spawning ground and
nursery and growth habitats for Eutaeniichthys
gilli.

Nursery and/or growing habitats are ob-
served in such other areas of the inner Tokyo
Bay as an artificial tidal flat of Kasai Rinkai Park
and a natural tidal flat formed along the artificial
Keihin-jima Island. However, most of the speci-
mens collected from these areas are smaller than
about 15 mm BL, and individual numbers are
less than about 20 during sampling periods vary-
ing from 1 to 5 years（KUWABARA et al., 2003;
YAMANE et al., 2004; KOHNO et al., 2014;
UMEDA AND KOHNO, 2017）. Furthermore, no Eu-
taeniichthys gilli specimen was collected at the
tidal flat of Keihin-jima Island by NASU et al.

（1996）and MOTEKI et al.（2009）. Although KOHNO

et al.（2014）collected 29 individuals of E. gilli at
a forehead artificial sandy beach in Haneda dur-
ing the years of 2006Ȃ2013, the size varied from
4.4 to 10. 9 mm BL, and 18. 7 and 30. 1 mm BL.

These results suggest that capacities as nurs-
ery/growing habitats in these areas would be
small for E. gilli when comparing with those in
Obitsu-gawa River estuary.

Individuals of 30 mm BL and larger as a ma-
ture size of Eutaeniichthys gilli were sporadical-
ly collected at an intertidal mudflat（33Ȃ43 mm
BL: KANOU et al., 2005）and tide pools（30Ȃ40 mm
BL: KANOU et al., 2018）in the Tama-gawa River
estuary, although the individual numbers collect-
ed are 4 and 9, respectively. SUGAWARA et al.

（2018）collected one specimen of 35.1 mm BL at
a Zostera zone of Futtsu in the inner Tokyo Bay.
These areas are considered not to be a major
spawning ground of E. gilli.

In conclusion, Eutaeniichthys gilli depends
whole the life history on the Obitsu-gawa River
estuary, which is almost the only major spawn-
ing ground for the species in the inner Tokyo
Bay. It is therefore important to protect and con-
serve the Obitsu-gawa River estuary.
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東日本の海跡湖「北浦」の沖帯における仔稚魚群集の季節変化
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Seasonal changes in larval and juvenile fish assemblage in the limnetic zone of an
inland-sea lake, Kitaura, eastern Japan
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Kazunori ARAYAMA3)and Kouki KANOU1)＊

Abstract: Seasonal patterns of larval and juvenile fish assemblage in a limnetic zone of Lake Ki-
taura, a shallow large inland-sea lake（7 m maximum depth, 36 km2）in Ibaraki Prefecture, east-
ern Japan, were examined by monthly larval net sampling at surface and middle layers from
April 2010 to March 2012. A total of 5,272 individuals representing 8 families and 11 species were
collected during the study period. Mean numbers of fish species and individuals were more
abundant from spring to summer, with non-occurrence in most months during late autumn and
winter. The most abundant species were Japanese icefish Salangichthys microdon, pond smelt
Hypomesus nipponensis and three gobiids Tridentiger brevispinis, Rhinogobius sp. and Acantho-
gobius lactipes. Of these, icefish and pond smelt occurred abundantly at both layers in early
spring（March and April）, whereas three gobiids at middle layer in most months during late
spring and summer（May to September）. Species composition also differed between early
spring and late spring to summer. Occurrence patterns and developmental stages of the five
abundant species suggested that they would disperse from spawning grounds in littoral habitats
and/or inflowing rivers and have more or less different pelagic larval duration and swimming
layer in the limnetic zone.
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1. はじめに
国内外の淡水湖沼では多種多様な魚類の生息が
確認され，古くから漁業も盛んに営まれてきたが，
近年では人為的な環境改変の影響によって種多様
性の低下や漁業資源量の不安定化などの問題が生
じている（DUDGEON et al., 2006; MATSUZAKI and
KADOYA, 2015; 大森ら，2018）。魚類の生息環境の
保全や漁業資源の持続的利用について適切な方策
を検討する上では，未成魚や成魚の段階だけでな
く，減耗が生じやすい仔稚魚期（田中・渡邊，1994）
の生息分布状況に関する基礎的な知見も把握して
おく必要がある。これまでに淡水湖沼では，沿岸
帯の抽水植物帯や沈水植物帯を中心に各種の仔稚
魚の生息場所利用（平井，1970; CHUBB and LISTON,
1986; 碓井ら，2010; 藤原ら，2011）や仔稚魚群集
の構造が調べられており（SCHRIVER et al., 1995;
TANNER et al., 2004; OKUN et al., 2005; 碓井ら，
2015），沿岸帯が様々な魚種の成育場や生息場所
として重要な役割を果たしていることが示されて
きた。一方，湖岸から離れた沖帯においても，水
産上有用な魚種を中心に仔稚魚の生態に関する研
究が行われてきたが（酒井ら，2002; 田中ら，2002;
野内，2006; 百成ら，2016），仔稚魚群集の時空間
的な変動については北アメリカの五大湖では多く
の研究事例があるものの（FABER, 1967; OʼGORMAN,
1983; NASH and GEFFEN, 1991; LESLIE and TIMMINS，
1992; ROSEMAN and OʼBRIEN, 2013），国内では琵琶
湖と霞ヶ浦で断片的な知見があるのみで
（NAGOSHI, 1982; 小沼，1985），年間を通して詳細
に調べた事例は皆無である。
霞ヶ浦（西浦，北浦，外浪逆浦などを含む水域
の総称）は，日本第 2位の湖面積を有する海跡湖
で，国内有数の内水面漁業生産量を有し（茨城県，
2019），また，魚類の種多様性も高いことが知られ
ている（大森ら，2018）。霞ヶ浦では，ヨシ帯（碓
井ら，2014，2015; 猪狩ら，2015），護岸帯（碓井
ら，2014），湖に直結する堤脚水路（猪狩ら，2017），
流入河川（根本ら，2011; 豊田ら，2015），湖岸か
ら水深 3 m付近まで（小沼，1983; 冨永ら，2013）
などの様々な生息場所で年間を通した魚類相調査
が実施され，湖内で生活史の大半を過ごす主要魚

種については稚魚から成魚の出現時期や出現サイ
ズ，種組成などの基礎的な知見が集積されている。
また，ワカサギ（冨永・野内，2006; 所，2016），
シラウオ（加瀬林・浜田，1973），ペヘレイ（半澤
ら，2004），クルメサヨリ（碓井ら，2010），フナ
類（荒山・冨永，2009），タナゴ類（諸澤・藤岡，
2007; 萩原，2011），チャネルキャットフィッシュ
（半澤・荒山，2007; 遠藤ら，2017），ヌマチチブ
（KANEKO and HANYU, 1985），ウキゴリ（竹内，
1971）などの生態や生活史も調べられてきた。し
かしながら，ワカサギやシラウオ，ヌマチチブ，
クルメサヨリ，チャネルキャットフィッシュなど
一部の種の仔稚魚の生態に関する詳細な報告（野
内，2006; 碓井ら，2010; 百成ら，2016; 所，2016;
YAMAZAKI et al., 2019）や沿岸帯での仔稚魚を含む
魚類群集についての報告はあるものの（碓井ら，
2014，2015），沖帯の仔稚魚群集については断片的
な知見しかない（小沼，1985）。
本研究では，淡水湖沼の沖帯における仔稚魚群
集の季節的変動パターンを把握するため，2010 年
4 月から 2012 年 3 月に霞ヶ浦を構成する湖の一
つである北浦の沖帯の表層と中層において稚魚
ネットによる仔稚魚の定量採集を実施し，仔稚魚
の種数や個体数，種組成，優占種各種の季節的な
変動について明らかにしたので，ここに報告する。

2. 材料と方法
2.1 調査区域の設定
茨城県南東部に位置する北浦は，霞ヶ浦を構成
する湖の一つであり，面積は 36 km2，平均水深は
4 m，最大深度は 7 mである（Fig. 1）。かつて北
浦は潮の干満の影響を受ける湖であったが，1963
年に治水と塩害防止のため常陸川水門が建設され
淡水化された。また，1971 年から 1995 年にかけ
て治水と利水を目的として霞ヶ浦総合開発事業が
実施され，湖の周囲がコンクリート護岸で築堤さ
れた（高村，2009）。1970 年代以降，人間活動に伴
う富栄養化によって水質汚濁が慢性化し，夏季に
沖帯の底層では貧酸素水塊の発生も認められてい
る（小松ら，2010）。本研究では，北浦の湖心部に
あたる大生沖（離岸距離 1.05Ȃ1.19 km，水深約 6.
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1Ȃ6.3 m）に調査区域を設定した（Fig. 1）。

2.2 仔稚魚の採集と標本処理
沖帯での仔稚魚の時空間的分布を明らかにする
ために，2010 年 4 月から 2012 年 3 月にかけて月
1 回の頻度で，調査区域に設定した 3 地点の表層
（水深 1 m）と中層（水深 4 m）で仔稚魚を採集し
た（Fig. 1）。各調査日の日中に，濾水計（GEN-
ERAL OCEANICS 社製，2030R）を取り付けた円
錐形の稚魚ネット（口径 1 m，濾過部測長 2.65 m，
目合 0.5 mm× 0.5 mm，開閉装置なし）（離合社
製）を，調査船の後部から繰り出した長さ 40 m
のロープの先端に取り付けて，時速約 3.5 kmで 5
分間，各地点の表層と中層のそれぞれで 1回ずつ
曳網した。1 曳網あたりの濾水量は 147.2Ȃ618.3
m3であった。なお，中層での曳網深度は，LEIS
（1986）に従って，大型の浮きと錘によって調整し
た。また，水温と溶存酸素量は，各曳網地点での
仔稚魚採集の終了時に，DO メーター YSI-550A
（YSI 社製）で測定した。
採集物は現場でただちに 10% ホルマリン溶液
で固定し，研究室に持ち帰った。研究室では採集
物から仔稚魚のみを選別し，種を同定した後，発
育段階を特定し，個体数と体長を計数・計測した。
種の同定は主に沖山（2014）や百成ら（2012），赤
木ら（2014）に，また，魚種リストの科および種
の配列，標準和名，学名は中坊（2013）に従った。
ただし，従来，トウヨシノボリ Rhinogobius sp.
OR（明仁ら，2000）とされていた種については，
本研究ではヨシノボリ属の一種 Rhinogobius sp.
として扱った。体長の定義は LEIS and CARSON -
EWART（2000）に従い，体長 10.0 mm未満の個体
は実体顕微鏡に取り付けた接眼ミクロメーター
で，それより大きな個体はデジタルノギスで，そ
れぞれ 0.1 mmの精度で測定した。仔稚魚の発育
段階は原則としてKENDALL et al.（1984）に従い，
卵黄嚢仔魚，上屈前仔魚，上屈中仔魚，上屈後仔
魚，稚魚に区分した。

2.3 解析方法
採集した仔稚魚の種数は表・中層の各層ごとの

稚魚ネット 1曳網あたりの平均値で，また，総個
体数と優占種の個体数は各層ごとの 100 m3あた
りの平均値で示した。優占種各種の個体数と各環
境変量（水温，溶存酸素量，水深）の相関は，仔
稚魚の主要な出現期間［2010 年 4Ȃ9 月と 2011 年
3Ȃ9 月（Fig. 3 参照）］における各月各曳網地点の
データを用い，エクセルのアドインソフト Stat-
cel ver. 3 で，スピアマンの順位相関係数を求め
ることで調べた。
仔稚魚の種組成が月間でどの程度異なるのかを
明らかにするため，各月の沖帯の各層で採集され
た各種の個体数に基づいて類似度を求め，クラス
ター分析を行った。類似度には Bray-Curtis 指数
（PS2）を，クラスター連結には群平均法を用いた
（小林，1995）。
PS2 ＝ ∑ min（niA/NA, niB/NB）100
ここで，NA = ∑ niA，NB = ∑ niBで，niAはA
月における種 i の出現個体数，niBは B 月におけ
る種 i の出現個体数を示し，種組成が完全に異な
る場合は PS2 = 0，全く同一の場合は PS2 = 100

Fig. 1 Map showing study area（broken line）in
the limnetic zone in Lake Kitaura, Ibaraki Prefec-
ture, eastern Japan. Open and solid triangles,
sampling stations by a larval net at the surface
and middle layers（1 and 4 m depths）from April
2010 to March 2012, respectively.
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となる（小林，1995）。なお，各月各層において採
集された魚類の個体数は種によって大きく異な
り，類似度が個体数の多い種に影響されやすい。
そこで，個体数の少ない種の貢献度を高めるため
に，各データを対数変換［log10（x + 1）］した。ク
ラスター分析によって分かれたグループの間で，
種組成の類似性の程度を検討するために Analy-
sis of similarity（ANOSIM）を行った。また，そ
の種組成の違いに大きく寄与した種を評価するた
めに Similarity percentage analysis（SIMPER分
析）を行った。これらの多変量解析には統計ソフ
ト PRIMER ver. 7 を使用した。

3. 結果
3.1 水温と溶存酸素量
調査期間中の沖帯の表・中層における水温と溶
存酸素量の経月変化を Fig. 2 に示した。水温の
平均値は，表・中層ともに 4月から 7月にかけて
約 10ºC から約 27Ȃ30ºC へと徐々に上昇し，この
期間には表層の方が中層よりも 1Ȃ3ºC ほど高い
月（2010 年 7 月，2011 年 5Ȃ7 月）が認められた。
その後，表・中層ともに 9月以降は徐々に下降し，
12Ȃ2 月には約 4Ȃ10ºC となったが，3 月には再び
上昇傾向がみられた。このような水温の季節変動
に基づいて，以下では 3Ȃ5 月を春季，6Ȃ8 月を夏

季，9Ȃ11 月を秋季，12Ȃ2 月を冬季として扱う。溶
存酸素量の平均値は，調査期間を通じて沖帯の表
層では約 6Ȃ15 mg/L で変動し，とくに過飽和状
態で著しく高い値（13 mg/L 以上）は 4月もしく
は 7月の植物プランクトンの大量発生時に記録さ
れた。中層では約 5Ȃ12 mg/L で変動し，やや低
い値（6 mg/L 未満）は 8 月もしくは 9 月にのみ
記録された。

3.2 出現魚種の概要
調査期間を通して採集された仔稚魚は 8 科 11
種の 5,272 個体であった（Table 1）。科別の種数
はハゼ科が 4種と最も多く，残りの 7科では 1種
であった。個体数では，ハゼ科が 2,375 個体と最
も多く，全体の 45.1% を占め，次いでシラウオ科
（2,018 個体，38.3%），キュウリウオ科（863 個体，
16.4%）であった。表層で採集された仔稚魚は 10
種 1,824 個体，中層で採集された仔稚魚は 9 種
3,448 個体であり，中層の採集個体数は表層の約
1.9 倍であった。
最も優占した種はシラウオ Salangichthys mi-
crodon で全採集個体数の 38.3% を占め，次いで
ヌマチチブTridentiger brevispinis（25.2%），ワカ
サギ Hypomesus nipponensis（16.4%），ヨシノボ
リ属の一種Rhinogobius sp.（11.4%），アシシロハ
ゼ Acanthogobius lactipes（8.1%）であった（Ta-
ble 1）。これらの 5種は全採集個体数の 99%以上
を占めており，また，表・中層の両方で出現した。
ワカサギ，シラウオ，ヨシノボリ属の一種，ヌ
マチチブ，ウキゴリGymnogobius urotaenia，ア
シシロハゼの 6種では，卵黄嚢仔魚または上屈前
仔魚から上屈後仔魚または稚魚までの 3つ以上の
発育段階が連続的に出現した（Table 1）。一方，
残りの 5 種（アユ Plecoglossus altivelis altivelis，
モツゴ Pseudorasbora parva，クルメサヨリ Hy-
porhamphus intermedius，ペヘレイ Odonthestes
bonariensis，ブルーギル Lepomis macrochirus）
では，1つまたは 2つの発育段階のみが出現した。
出現期間についてみると，シラウオとヌマチチ
ブの 2種は 5か月以上，ワカサギ，ヨシノボリ属
の一種，ウキゴリ，アシシロハゼの 4種は 3か月

Fig. 2 Monthly changes of mean water tempera-
ture and dissolved oxygen at each layer in the
limnetic zone in Lake Kitaura during the study
period. Vertical lines indicate standard errors.
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から 4か月と長かったのに対し，残りの 5種では
1か月ないし 2か月のみであった（Table 1）。

3.3 種数と総個体数
調査期間中の沖帯の表・中層における 1曳網あ
たりの平均種数と 100 m3あたりの平均総個体数
の経月変化を Fig. 3 に示した。平均種数は表層

では 2010 年 4Ȃ7 月と 2011 年 3Ȃ8 月にそれぞれ
2.7Ȃ4.7 種と 2.0Ȃ3.3 種と多く，その後は両年とも
に 9月（初秋）にかけて減少し，10 月以降は 0種
であった。同様に，中層でも春季から夏季にかけ
て表層と同程度に多く，また，初秋も多い傾向に
あったが，10 月以降は一部の例外［2010 年 11 月
の中層で 0.3 種（アユのみ）］を除くと 0種であっ
た。平均総個体数については，表・中層ともに
2010 年と 2011 年の 4Ȃ7 月の期間内で約 20 個体
以上の比較的高い密度が認められ，最多は 2010
年では 7 月の中層の 82.5 個体，2011 年では 4 月
の中層の 108.3 個体であった。仔稚魚が多かった
4月から 7 月において表層と中層の間で平均総個
体数を比較すると，2010 年 4 月は同程度だが，そ
れ以外のすべての月で表層よりも中層の方が 1.
6Ȃ5.0 倍ほど多かった。すなわち，仔稚魚は主に
春季から夏季（遅くとも初秋の 9月まで）に出現
し，ほとんどの月で総個体数は表層よりも中層で
多い傾向が認められた。

3.4 優占種の体長と発育段階
調査期間中に沖帯の表・中層で採集された優占
種 5 種の体長組成を Fig. 4 に示した。ワカサギ
は体長 5Ȃ13 mm の卵黄嚢仔魚から上屈中仔魚

Table 1. Number of individuals, body length（BL）range and developmental stage（DS）of each fish species
collected using a larval net at the surface and middle layers in the limnetic zone in Lake Kitaura from
April 2010to March 2012

Fig. 3 Monthly changes in mean numbers of fish
species per haul（n = 3）and individuals per 100
m3（n = 3）at each layer in the limnetic zone in
Lake Kitaura during the study period. Vertical
lines indicate standard errors.
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が，また，シラウオは体長 4Ȃ25 mm の卵黄嚢仔
魚から上屈後仔魚が多く，体長のモードは表・中
層ともに前種で 9Ȃ10 mm，後種で 5Ȃ6 mmにあっ
た。ハゼ科 3種のうち，ヨシノボリ属の一種は体
長 3Ȃ6 mm の上屈前仔魚から上屈中仔魚が多く，
体長のモードは表・中層ともに 3Ȃ4 mm にあっ
た。また，アシシロハゼは体長 4Ȃ7 mmの上屈前
仔魚から上屈後仔魚が多く，体長のモードは表層
で 5Ȃ6 mm，中層で 4Ȃ5 mmとわずかな違いのみ
であった。さらに，ヌマチチブは体長 3Ȃ8 mmの
上屈前仔魚から上屈後仔魚が多く，体長のモード

は表・中層ともに 5Ȃ6 mm にあったが，体長 12
mm以上の稚魚は中層だけで出現していた。

3.5 優占種の個体数の変動と環境変量
調査期間中の沖帯の表・中層における優占種 5
種の個体数密度の経月変化を Fig. 5 に示した。
シラウオとワカサギは両年ともに主に春季に出現
した。シラウオは 4 月と 5 月に出現盛期がみら
れ，2010 年には表・中層ともに出現量が同程度で
あったが，2011 年には表層より中層で多い傾向に
あった。ワカサギは 4 月に出現盛期がみられ，

Fig. 4 Size-frequency distribution with developmental stage composition of larvae and juveniles of the five
most abundant fish species collected at each layer in the limnetic zone in Lake Kitaura from April 2010 to
March 2012.
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2010 年には中層より表層で多い傾向にあったが，
2011 年には表・中層ともに出現量が同程度であっ
た。ハゼ科 3種のうち，ヌマチチブは両年ともに
春季から初秋にかけて出現し，2010 年では 6Ȃ7 月
に，2011 年では 5Ȃ7 月に出現盛期がみられた。ま
た，ヨシノボリ属の一種は両年ともに春季から夏
季にかけて出現し，2010 年では 7月に，2011 年で
は 5Ȃ6 月に出現盛期がみられた。さらに，アシシ
ロハゼは両年ともに主に夏季に出現し，2010 年で
は 7月に，2011 年では 6Ȃ7 月に出現盛期がみられ

た。これらの 3種はほとんどの月で表層よりも中
層で多い傾向が認められた。ただし，一部でその
傾向が逆転したり（2010 年 7 月のヨシノボリ属の
一種），あまり顕著でなかったりすること（2010
年 5 月のヌマチチブ）もあった。
優占種各種の個体数の変動と各環境変量（水温，
溶存酸素量，水深）との相関について調べた結果
をTable 2 に示した。ワカサギとシラウオの個体
数は水温と強い負の相関が，溶存酸素量と強い正
の相関があったが，水深との有意な相関は認めら
れなかった。逆に，ヌマチチブとアシシロハゼは
水温と正の相関が，溶存酸素量とは負の相関があ
り，さらに，水深との正の相関も認められた。な
お，ヨシノボリ属の一種については，水温，溶存
酸素量，水深のいずれとも有意な相関が見出せな
かった。

3.6 クラスター分析による群集の分類
調査期間中の各月の沖帯表・中層における仔稚
魚群集に対してクラスター分析を行ったところ，
類似度 30% で季節的にまとまる 3 つのグループ
（IȂIII）に分けられた（Fig. 6）。ANOSIMの結果
においても，各グループは相互に異なる種組成を
示していることが明らかになった（Global R =
0.852, P ＜ 0.001）。以下，各グループの特徴につ
いて記す。
グループ I は 2010 年 4 月と 2011 年 3Ȃ4 月の
表・中層で構成され（Fig. 6a），このグループの形
成に大きく寄与した種はシラウオとワカサギで
あった（Fig. 6b, Table 3）。一方，グループ II は
両年 5Ȃ7 月の表・中層と 2010 年 8Ȃ9 月の中層お
よび 2011 年 8Ȃ9 月の表・中層で構成され，このグ
ループの形成に大きく寄与した種はヌマチチブと
アシシロハゼおよびヨシノボリ属の一種であっ
た。なお，グループ II のなかでは，類似度 50%
で，採集年や表・中層に関わらず，主に採集月（5
月，6Ȃ7 月，8Ȃ9 月）によってまとまる 3つのサブ
グループに分けられ（Fig. 6a），種組成の経月変
化が徐々に進む傾向も認められた（Fig. 6b）。グ
ループ III は 2010 年 8Ȃ9 月の表層で構成され，こ
のグループの形成に大きく寄与した種はヌマチチ

Fig. 5 Monthly changes in mean number of individ-
uals per 100 m3（n = 3）for each of the five most
abundant fish species collected at each layer in
the limnetic zone in Lake Kitaura during the
study period. Vertical lines indicate standard er-
rors.
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Table 2. Spearmanʼs rank correlation coefficients between densities（individual numbers / 100 m3）of the five
most abundant species and environmental variables（water temperature, dissolved oxygen and wa-
ter depth）at the sampling sites in the limnetic zone in Lake Kitaura from April to September 2010
and from May to September 2011

Fig. 6 （a）Dendrogram obtained from cluster analysis based on the number of individuals of each species
collected at each layer（△, surface; ▲, middle）in the limnetic zone in Lake Kitaura from April to Septem-
ber 2010 and from March to September 2011. The assemblage was divided into three groups（I, II and III）
at a similarity index level of 30%.（b）Percentage abundance of each fish species at each layer in each month.
Species abbreviations were given in Table 1.
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ブのみであった。

4. 考察
4.1 優占する仔稚魚
本調査期間中に北浦の沖帯ではハゼ科（主にヌ
マチチブ，ヨシノボリ属の一種，アシシロハゼ）
が最も多く，全採集個体数の 45.1% を占めており，
次いで，シラウオ科シラウオ（38.3%），キュウリ
ウオ科ワカサギ（16.4%）が多く採集された。ハゼ
科仔魚の優占的な出現は，国内の平野部に位置す
る霞ヶ浦（西浦）や琵琶湖などの大規模湖沼の沖
帯のほか（NAGOSHI, 1982; 小沼，1985），川原大池
や洗足池などの小規模湖沼の沖帯でも確認されて
いる（東，2001; 赤木，2017）。また，汽水魚のシ
ラウオと遡河回遊魚のワカサギは北浦を含む霞ヶ
浦に自然分布しており（茨城県内水面水産試験場，
2011），この両種の優占的な出現は海跡湖の特徴
を示すものであると考えられる。北浦の沖帯で
は，これらの優占種 5 種を除くと，6 種がわずか
に出現するのみ（全採集個体数の 1%未満）であっ
た。本研究と同じ調査期間中に北浦のヨシ帯や護
岸帯で小型地曳網によって 20 種以上の仔稚魚が
採集され，そのなかには本研究の優占種 5種のよ
り成長した仔稚魚のほかに，本研究ではごく稀に
しか出現しなかったコイ科モツゴやサヨリ科クル
メサヨリ，サンフィッシュ科ブルーギルなどの仔
稚魚が多く含まれていた（碓井ら，2014，2015）。

したがって，本調査区域の沖帯のように，岸際か
ら約 1 kmも離れた水域は，本研究の優占種 5種
のような一部の種にしか利用されておらず，それ
ら以外の種は発育初期にほとんど分散してこない
か，分散してきても生残できない可能性がある。
なお，北アメリカの湖沼でも，岸際で産卵するコ
イ科やサンフィッシュ科の仔魚が沖帯まではほと
んど分散しないことが指摘されている（FABER,
1967）。

4.2 仔稚魚相の季節変化
一曳網あたりの種数は表・中層ともに春季から
夏季にかけての水温上昇期や高水温時に多く，初
秋（9 月）になり水温が下降しはじめると減少に
転じ，冬季に出現する種は認められなかった。本
調査期間中に出現した種は，晩秋に産卵するアユ
（根本ら，1998）を除くと，霞ヶ浦とその周辺水域
では主に春季から夏季にかけて繁殖することが知
られている（竹内，1971; 加瀬林・浜田，1973;
KANEKO and HANYU, 1985; 冨永・野内，2006; 半澤
ら，2004; 碓井ら，2010; 茨城県内水面水産試験場，
2011; 百成ら，2012）。したがって，春季から夏季
にかけての種数の多さは，単にこの季節に出現種
各種の産卵期が集中していることを示していると
考えられる。一曳網あたりの個体数についても，
表・中層ともに春季から夏季にかけて多く，初秋
には減少し，冬季には全く出現しなかった。各年

Table 3. Results of similarity percentage analysis showing key spe-
cies that contributed greatly to within group similarity in
each group（I, II and III, see Fig. 6）
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の春季から初秋にかけての各月の表・中層の仔稚
魚群集に対してクラスター分析を行ったところ，
種組成は年や表・中層に関わらず，主に季節によっ
てまとまるグループに分けられた。とくに，早春
（3月と 4月）と晩春から初秋（5月から 9月）で
は明瞭な種組成の差異が認められたほか，晩春か
ら初秋においては採集月ごとに種組成が類似して
いる傾向もみられた。このような仔稚魚の個体数
や種組成の季節変化は，全個体数の 9割以上を占
めていた優占種 5種の季節的消長を反映したもの
と考えられ，実際に，SIMPER解析の結果，早春
の仔稚魚群集の形成にはワカサギとシラウオが，
また，晩春から初秋の仔稚魚群集の形成にはヌマ
チチブ，ヨシノボリ属の一種，アシシロハゼが大
きな影響を与えていた。なお，1980 年代の北浦の
沖帯での仔稚魚相調査でも，ワカサギとシラウオ，
ヌマチチブ，アシシロハゼの仔魚が本研究とよく
似た季節的消長を示すことが報告されている（小
沼，1985）。
一曳網あたりの採集個体数は 5月以降の春季か
ら夏季にかけては表層よりも中層で多い傾向が認
められ，これはこの時期に優占するハゼ科 3種が
表層よりも中層に多く出現するためであった。琵
琶湖でもハゼ科魚類の仔魚が昼間に表層よりも中
層（水深 10 mや水深 30 m）で多く出現すること
が確認されている（NAGOSHI, 1982）。なお，北浦
の本調査区域を含む沖帯の底層には，夏季に貧酸
素水塊が形成されることが知られており（小松ら，
2010），本調査期間の夏季にも中層では表層より
やや溶存酸素量が低い傾向がみられたが，多くの
魚類が酸素欠乏に陥るとされる 2 mg/L（山元ら，
1988）よりは高い値（＞ 5 mg/L）であり，貧酸素
水塊が仔稚魚の生息に及ぼす影響を検討するには
至らなかった。

4.3 優占種による沖帯表・中層の利用パターン
本研究の優占種 5種は霞ヶ浦の水産上重要種で
あるにも関わらず（茨城県内水面水産試験場，
2011; 茨城県，2019），沖帯表・中層での仔稚魚の
時空間的分布についてはよくわかっていなかっ
た。ここでは，各種の産卵場所と次段階の成育場

の情報とともに，優占種各種による沖帯の利用パ
ターンを整理する。
春季を中心に沖帯に出現した 2種のうち，ワカ
サギは流入河川の下流域や沿岸帯の砂底で，また，
シラウオは沿岸帯の砂底で沈性付着卵を産むこと
が知られている（冨永・野内，2006; 冨永，2009）。
本研究では，両種の仔魚は年による傾向の違いは
あるものの表層と中層の両方で多く採集され，体
長組成が表層と中層で類似する傾向がみられた。
なお，汽水湖の網走湖では両種の仔魚が沖帯に広
く分散し，日中に水温・塩分躍層より上の中層に
多く出現する傾向が確認されている（浅見，2004;
隼野，2014）。両種のより成長した稚魚から成魚
は，北浦では沖帯から亜沿岸帯での底曳き網漁業
の主対象となっているほか（荒山，2009，2010），
沿岸帯のヨシ帯や護岸帯にも出現する（碓井ら，
2014，2015）。一方，晩春から夏季を中心に出現し
たハゼ科 3種のうち，ヨシノボリ属の一種は流入
河川の石の下で，ヌマチチブは流入河川もしくは
沿岸帯の石の下で，アシシロハゼは岸際の石や貝
殻の下で産卵することが知られている（茨城県内
水面水産試験場，2011; 百成ら，2012）。これらの
種の仔魚はいずれも中層で多い傾向がみられ，特
に，ヌマチチブとアシシロハゼでその傾向は顕著
であった。発育段階に注目すると，ヨシノボリ属
の一種は上屈中仔魚まで，アシシロハゼは上屈後
仔魚まで，ヌマチチブは稚魚までが比較的多く出
現しており，種によって沖帯から散逸する段階が
異なる可能性が示唆された。北浦において，これ
ら 3種のより成長した稚魚はともに沿岸帯に出現
し，その後，ヨシノボリ属の一種は河川へと遡上
するが，ヌマチチブは河川に遡上する個体と湖に
残留する個体がおり，アシシロハゼは河川の河口
付近もしくは湖に生息する（百成ら，2012; 碓井
ら，2014，2015; 豊田ら，2015）。ヨシノボリ属の
一種でみられる早期の沖帯からの散逸は，稚魚期
に積極的に河川遡上する習性に起因する可能性が
ある。一方で，沖帯にヌマチチブが稚魚期まで滞
留するのは，稚魚の一部が沖帯で着底する習性（百
成ら，2016）と関連付けられる。以上のことから，
優占種 5種の仔魚は沿岸帯または流入河川の産卵
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場から分散し，いずれも沖帯の表・中層を浮遊生
活の場として利用しているものの，種によって遊
泳層や滞在する発育段階には多少の差異があるこ
とがわかった。
本研究において優占種各種の個体数の変動と各
環境変量との相関について調べたところ，ワカサ
ギとシラウオの個体数は水温が低く，溶存酸素量
が高いほど多い傾向があるものの，水深との相関
は認められないこと，逆に，ヌマチチブとアシシ
ロハゼは水温が高く，溶存酸素量が低く，水深が
深い方が多い傾向にあることが示された。これら
の種のうち，ワカサギやシラウオについては，春
季の水温が低い時期で，植物プランクトンの大発
生によって溶存酸素量が比較的高い頃に多く出現
したため，このような結果が得られたと考えられ
る。なお，ワカサギは孵化時期が春季の植物プラ
ンクトンの大発生のあとで餌となる動物プランク
トン（主にワムシ類）の出現量が多いと，初期生
残率が高くなることが知られている（所，2016）。
一方，ヌマチチブとアシシロハゼについては，水
温が高い時期に，溶存酸素量がやや低い中層で多
く出現したために，このような結果が得られたと
考えられる。ヌマチチブについては夏季に表層よ
りも中層で多く，主に動物プランクトンを摂餌す
ることは確認されているが（小沼，1985; 百成ら，
2016），沖帯での仔稚魚の出現量と餌生物量を含
む環境変量との関係はよくわかっていない。本研
究ではごく一部の物理環境しか計測していないう
えに，環境変量間での相関が高く（例えば，水温
と水深では，スピアマンの順位相関係数 rs = 0.50,
P ＜ 0.001），多重共線性が生じやすいデータ列で
あったため，優占種を含む仔稚魚群集の変動に最
も大きな影響を及ぼす変量を絞り込むための多変
量解析を実施できなかった。北浦を含む霞ヶ浦の
水産資源を持続的に利用していくためには，今後，
水質や流れ，水深などの物理環境のほかに，餌と
なる動物プランクトン群集の動態や産卵親魚の生
息状況も詳細に調査し，沖帯での各種の仔稚魚の
個体数変動に影響を及ぼす環境要因を明らかにす
ることが望まれる。
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1. Introduction
A variety of fish can construct a burrow in

sediment, which is used for predator avoidance,
survival, feeding, reproduction, and egg incuba-
tion（ATKINSON and TAYLOR, 1991; GONZALES et al.,
2008; DINH et al., 2014）. Other fishes（mainly go-
bies）use the burrows created by invertebrates

（mainly crustaceans）for the same reasons as
burrowing fishes（ATKINSON and TAYLOR, 1991;
KARPLUS, 2014）. The relationship between gobies
and crustacean burrows is diverse; several go-
bies are known as commensals（HENMI et al., 2018;
INUI et al., 2018; HENMI et al., 2020b）and the oth-
ers are mutualists（KARPLUS and THOMPSON, 2011;
HOU et al., 2013; THOMPSON et al., 2013; KOHDA et
al., 2017; CROPP and NORBURY, 2018）.

The relationship between gobies and alpheid
shrimps is one of the best-studied cases of ma-
rine mutualism（KARPLUS, 2014）. Over 120 goby-
shrimp interactions are thought to be obligate,
where the goby and the shrimp are contingent
upon each other and are never found without
their partners（THOMPSON, 2004, 2005; KARPLUS
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and THOMPSON, 2011; KARPLUS, 2014）. In goby-
shrimp mutualism, the alpheid shrimp of the ge-
nus Alpheus constructs and maintains the bur-
row that the goby also lives in. The goby
benefits from the use of the burrow as a shelter
from predators, and the shrimp benefits from
warning signals of approaching predators by the
goby through tactile communications（KARPLUS

and THOMPSON, 2011; KARPLUS, 2014）. Additional-
ly, the gobyʼs feces have been suggested as an
important food item for shrimp in certain cases

（KOHDA et al., 2017）. It is also known that gobies
mate and incubate eggs in shrimp burrows

（YANAGISAWA, 1982; KARPLUS, 2014）.
Facultative relationships between gobies and

alpheid shrimps are reported in five cases,
where they may gain advantages from their
partner, but they can survive without them

（KARPLUS, 2014; LYONS, 2013）. Facultative rela-
tionships have been studied in the Atlantic
where the A. floridanus burrow was used by the
obligate goby, Nes longus, and facultative gobies,
Ctenogobius saepepallence, and Bathygobius cura-
cao（KARPLUS, 1992; RANDALL et al., 2005; KRAMER

et al., 2009; LYONS, 2013, 2014a, b）. However,
there is limited knowledge of the facultative rela-
tionship in goby-shrimp symbiosis in the Pacific.
The present study focused on the relationship
between the goby Acentrogobius sp. 2（sensu
AKIHITO et al., 2013）and the snapping shrimp（A.
brevicristatus）living in a tidal flat in Japan. The
goby Acentrogobius sp. 2 was formerly recog-
nized as ‘A. pflaumi’ and as a facultative goby
by YANAGISAWA（1978）. SENOU et al.（2004）rec-
ognized three morphs for this species, namely
Acentrogobius sp. A, Acentrogobius sp. B, and
Acentrogobius sp. C, which were subsequently
named as Acentrogobius sp. 2, A. virgatulus, and
A. pflaumii, respectively, in the revision report-
ed by AKIHITO et al.（2013）. These species are
differentiated genetically（MATSUI et al., 2012b）,

and their habitats are also different（SENOU et al.,
2004; HORINOUCHI, 2008; MATSUI et al., 2012a）.
Acentrogobius sp. 2 prefers a shallow muddy bot-
tom from the intertidal zone to a depth of ap-
proximately 2 m with a wide salinity range

（HORINOUCHI, 2008; MATSUI et al., 2012a; KOYAMA et
al., 2017）. In contrast, A. pflaumii inhabits deep-
er areas（5 - 30 m）with high salinity and A. vir-
gatulus inhabits intermediate areas between
Acentrogobius sp. 2 and A. pflaumii（HORINOUCHI,
2008; MATSUI et al., 2012a）.

Acentrogobius sp. 2 and A. virgatulus are
known to use Alpheus shrimp burrows（SENOU et
al., 2004; YOSHIGOU, 2009）, whereas no informa-
tion is available on the symbiotic relationship be-
tween A. pflaumii and alpheid shrimps. Behavio-
ral observations of these gobies around the
shrimp burrows are scarce. YANAGISAWA（1978）
reported that ‘A. pflaumiʼ had a facultative rela-
tionship with alpheid shrimps; moreover, its as-
sociation with the shrimp burrow seems rather
weak and the goby often swim away from the
approaching diver without retreating into the
shrimp burrow. However, it is not known which
of the three species of ‘A. pflaumiʼ YANAGISAWA

（1978）studied. In the case of A. virgatulus, the
results of field manipulative experiments in the
subtidal area suggest that the goby-shrimp rela-
tionship may be weak（HORINOUCHI, 2007）. To
date, two studies have quantitatively reported
Acentrogobius sp. 2 and A. brevicristatus rela-
tionships. KOYAMA et al.（2017）have suggested
that Acentrogobius sp. 2 is facultatively associat-
ed with A. brevicristatus and A. dolichodactylus,
based on generalized linear models of distribu-
tional data in an estuary in southern Japan.
HENMI et al.（2020a）have confirmed that the A.
brevicristatus burrow is used by Acentrogobius
sp. 2 in mesocosm experiments; however, they
have suggested that the goby may have a possi-
ble negative effect on the burrowing activity of
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the shrimp. In contrast to the obligate goby,
which spawn eggs in shrimp burrows, Acentro-
gobius sp. 2 and A. virgatulus spawn eggs under
shell fragments or stones（INUI et al., 2011）.

The present study surveyed the surface activ-
ity of Acentrogobius sp. 2 around the burrows of
A. brevicristatus via quantitative observation on
a tidal flat during high tide and low tide in south-
ern Japan. In this paper, we describe and com-
pare the pattern of shrimp burrow use by Acen-
trogobius sp. 2 between high and low tides. The
aim was to bridge the information gap of faculta-
tively symbiotic goby between the Atlantic and
the Pacific. Another aim of this study was to wi-
den the knowledge on the behavior of goby liv-
ing in soft-substrate tidepools. Recent studies col-
lectively show the importance of tidal flats and
tidepools as nursery ground and/or permanent
habitat for gobies in Japan（OKAZAKI et al. 2012;
KANOU et al., 2018: KUNISHIMA and TACHIHARA,
2020）. However, to the best of our knowledge,
this is the first quantitative study of the surface
activity of goby-shrimp symbiosis in an intertidal
area. Analyses of behavioral patterns of the
shrimp are beyond the scope of this study and
will be published elsewhere.

2. Materials and Methods
Study site

This study was conducted on a tidal flat in the
Uranouchi Inlet（33°25ʼ 37.4" N, 133°25ʼ 58.4" E）,
Kochi Prefecture, southern Pacific side of Japan.
Behavioral observations of Acentrogobius sp. 2
around the shrimp burrow were analyzed at
high tides from September to October 2017（4
cases）, October to November 2018（9 cases）, and
September 2019（4 cases）. Behavioral observa-
tions at low tides were conducted in tidepools of
the same tidal flat from September to October
2016（16 cases）and September 2017（2 cases）.
Although the study extended for as long as four

years, no evident environmental changes were
observed at the study site. This study was con-
ducted during non-reproductive periods of the
goby as reported by INUI et al.（2011）and MATSUI

et al.（2014）because the goby may have differ-
ent behavioral tendencies in the reproductive
season, such as using shell fragments for spawn-
ing nests. The surface water temperature off the
fishery station of the Kochi Prefecture near the
observation site（at a distance of 1.5 km）in 2016
to 2019 was lowest in February（average 13.3 ºC）
and highest in August（average 30.1 ºC）with a
salinity usually of 28Ȃ34, except for several
months as low as 7 in salinity after a typhoon or
heavy rain（KOCHI PREFECTURE, 2020）. During the
observation periods, the surface water tempera-
ture ranged from 20Ȃ29 ºC with a salinity of
20Ȃ33（KOCHI PREFECTURE, 2020）.

The burrow of A. brevicristatus is long but
shallow, with several funnel-shaped openings
and short cul-de-sac branches（HENMI et al., 2017）.
The burrow openings used by Acentrogobius sp.
2 were randomly selected to observe the goby
surface activity（Fig. 1a）. Care was taken not to
observe the burrow more than once by mapping
the place of the observed burrow every year.
The observation area was 40 × 40 cm2 with a
burrow opening at the center. The recording
was performed for 15 min using a video camera

（RICOH WG-M1 or GoPro Hero5 Black）set near
the observation area with a tripod（approxi-
mately 50 cm high; Fig. 1b）and the first 5 min
were excluded as domestication time. The water
depth was approximately 60Ȃ80 cm at high tides
and approximately 3Ȃ5 cm at low tides.

Surface activity of the goby
The observation area was separated into nine

positions similar to, but smaller than, that report-
ed by KARPLUS（1992）and LYONS（2014a; Fig. 1c）.
The area on the inner ring（positions A to D）



118 La mer 58, 2020

was within 10 cm of the burrow opening. Posi-
tion A is known as the main surface activity
zone for the obligate goby and shrimp（KARPLUS,
1992; LYONS, 2014a）, and a trench of approxi-
mately 2 cm depth was observed owing to the
shrimpsʼ bulldozing behavior（YANAGISAWA, 1984;
KOHDA et al., 2017）. Positions E to H indicated the
area between 10 and 20 cm from the burrow
opening. Position I comprised the area over 20
cm from the burrow entrance. The time spent
by the goby（seconds）was determined on a
monitor（Dell Inc. U2720QM）to which a clear
sheet drawing nine positions was attached. We
counted the number of retreats to the shrimp
burrows by the gobies and the intruding fishes
and invertebrates to the observation area. Ow-
ing to the limitation of video camera resolution, a
behavioral association between the goby and the
shrimp（such as shrimp antennal contact or go-
by tail flicks）was not observed. Time spent in-
side the burrow, on positions A（the activity
zone）, B to D（within 10 cm of the burrow open-
ing, except for A）, E to H（the area between 10
and 20 cm）, and I（the area over 20 cm）, and the
number of retreats were compared between
high and low tides（n = 17 at high tide, n = 18 at

low tide）, using t-tests after log（x + 1）trans-
formation（JMP 14.3）.

3. Results
At both tides, all the goby（n = 17 at high

tides, n = 18 at low tides）went out from the
shrimp burrow and showed surface activity. At
high tides, seven gobies stayed within 10 cm
from the burrow（positions A to D）during the
observation period. Among the ten gobies that
went farther than 10 cm（positions E to I）, nine
returned to position A within the 10Ȃmin obser-
vation period. At low tides, eight gobies stayed
within 10 cm from the burrow（positions A to D）
during the observation period. Among ten go-
bies that went farther than 10 cm（positions E to
I）, six gobies returned to position A within the
observation period.

The goby was outside the burrow for 86% and
57% of the 10Ȃmin observation period at high
tides（n = 17）and low tides（n = 18）, respec-
tively. The mean time（± standard error）spent
by the goby at each position is presented in Fig.
2. At high tides, the goby stayed for a long time
at position A（31%）and positions B to D（38%）,
followed by residence inside the burrow（14%）,

Fig. 1 （a）Acentrogobius sp. 2 in front of the burrow of Alpheus brevicristatus. The shrimp is throwing sedi-
ment from inside the burrow.（b）Observation of an A. brevicristatus burrow（circle）at high tide. The
vertices of the observation square are marked with ribbons.（c）Positions used to quantify goby location
and burrow use in goby-shrimp association. Position A represents the area into which shrimp emerge from
the burrow. The center（black）represents the burrow hole. The arrow indicates direction of the burrow
opening. The black fan-shape area represents the entrance to the burrow.
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and at position I（10%）, and positions E to H（7%）.
At low tides, the goby stayed for a long time in-
side the burrow（43%）and at position A（27%）,
followed by positions E to H（13%）, position I

（11%）, and positions B to D（6%）. The time
spent by the goby inside the burrow was signifi-
cantly shorter（t = 2.16, p = 0.004）and signifi-
cantly longer at positions B to D（t = 5.03, p < 0.
001）at high tides than that at low tides. Time
spent in the other areas was not significantly dif-
ferent between tides（position A, t = 1.40, p = 0.
174; positions E to H, t = 0.39, p = 0.696; position
I, t = 0.01, p = 0.993）.

Seven and ten gobies retreated into the bur-
row at high tides and low tides, respectively,
with insignificant mean frequencies of 0.4 and 1.1

（t = 1.78, p = 0.09）. At high tides, seven gobies
retreated once; at low tides, five gobies retreated
thrice and five gobies retreated once. Four spe-
cies of fish, namely Gerres equulus, Acanthopag-
rus shlegelii, Terapon jarbua, and Takifugu ni-
phobles intruded the observation area at high
tides. In contrast, the mudskipper（Periophthal-

mus modestus）and four species of crabs, name-
ly Philyra pisum, Macrophthalmus banzai, Hemi-
grapsus takanoi, and Gaetice depressus, appeared
in the area at low tides. Three burrow-re-
treating bouts by the goby were triggered by G.
equulus and T. jarbua approaching the goby at
high tides, whereas three bouts were triggered
by P. modestus, M. banzai, and H. takanoi at low
tides.

4. Discussion
The benefit of the goby on the goby-shrimp

association is that the goby can use the burrow
of shrimps as a shelter to avoid predators

（KARPLUS and THOMPSON, 2011; KARPLUS, 2014）. At
high tides, Acentrogobius sp. 2 used shrimp bur-
rows when approached by G. equulus and T.
jarbua, which are known omnivores or carni-
vores（HORINOUCHI and SANO, 2000; NANJO et al.,
2008; YOKNOI et al., 2019）. YANAGISAWA（1984）al-
so described that T. jarbua triggered the re-
trieval of Amblyeleotris japonica, the obligate go-
by symbiotic with the A. bellulus burrow. Most

Fig. 2 Duration of goby remained in each position around the burrow（see Fig. 1c）and inside
burrow at high and low tides. Data are presented as mean ± SE. The asterisks * and ** indi-
cate significant differences between the tides at 0.05 and 0.01 significance levels, respectively.
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Acentrogobius sp. 2 individuals returned to posi-
tion A, which was in front of the shrimp burrow
opening, after going farther than 10 cm, suggest-
ing that the goby frequently used the shrimp
burrow as a shelter. In the Atlantic, the faculta-
tively symbiotic gobies C. saepepallence and B.
curacao used the A. floridanus burrow, but C.
saepepallence also used empty burrows, shells,
and other structures for predator avoidance

（KARPUS, 1992; RANDALL et al., 2005; KRAMER et al.,
2009; LYONS, 2013）. The ability to use other struc-
tures for shelter by Acentrogobius sp. 2 is a pros-
pect for future research. The behavior of this go-
by using shells and other structures as a
reproduction site（INUI et al., 2011）may suggest
its ability to use a wide variety of shelters.

The activity area of Acentrogobius sp. 2 was
wider than the known range of the obligate goby
N. longus. Acentrogobius sp. 2 used position A
for approximately 30% of the observation period
and went farther than 10 cm from the burrow
entrance for approximately 20%, whereas N. lon-
gus stayed at position A for approximately 85%
of the observation period（LYONS, 2014a）. The
facultative symbiotic goby C. saepepallens stayed
at position A for approximately 30%, similar to
the result of this study, but the goby switched
the shrimp partner often and used alternative
shelters（LYONS, 2014a）. Frequent switching of
the partner by C. saepepallens was also descri-
bed by RANDALL et al.（2005）and KRAMER et al.

（2009）. In particular, KRAMER et al.（2009）re-
vealed that the average distance of the goby to
the burrow entrance was 44 cm, whereas it was
only 8 cm in the case of N. longus. Although the
use of alternative shelters and partner fidelity of
Acentrogobius sp. 2 were not studied, Acentrogo-
bius sp. 2 stayed closer to the shrimp burrow
than C. saepepallens. The time budgets of the
surface activity in another facultative goby, B.
curacao, was similar to Acentrogobius sp. 2 at

high tides（KARPLUS, 1992）.
The cost to the obligately symbiotic gobies has

been suggested to be a result of limited food
source and limited opportunities for reproduc-
tion（KARPLUS, 2014; LYONS, 2013; RANDALL et al.,
2005）. Conversely, the benefit of the facultative
goby is the availability of a wide range of food
items or ease of finding mates. It is known that
by ranging over a broader area for feeding, fac-
ultative symbiotic goby has greater selectivity of
prey than obligate symbiotic goby（RANDALL et
al., 2005）. The main food items of Acentrogobius
sp. 2 were detritus, polychaetes, bivalves, and
harpacticoid copepods（HORINOUCHI, 2008）. This
goby may gain nutritious food items（inverte-
brates）by using a wide feeding area.

Several studies have elucidated the fish fauna
in tidal flat tidepools（MEAGER et al., 2005;
OKAZAKI et al. 2012; KANOU et al., 2018: KUNISHIMA

and TACHIHARA, 2020）; however, studies on the
differences in behavior of these fish between
high and low tides are scarce. In this study,
Acentrogobius sp. 2 showed surface activity in
tidepools at low tides, but the patterns were dif-
ferent from that at high tides. We observed a re-
duced time of surface activity（57% at low tides
compared with 86% at high tides）and a lower
frequency at positions B to D（6% at low tides
compared with 38% at high tides）. At low tides,
many intertidal crabs showed continuous activi-
ty in and near the tidal flat, and P. modestus
triggered the retreating behavior of Acentrogo-
bius sp. 2. The mudskipper is known as a carni-
vore（LIAO et al., 2020）and several intertidal
crabs are omnivores（MORON et al., 2020）. In low
tides, shorebirds also act as predators（CALLE et
al., 2016; CHAN et al., 2019）. Further, tidepools are
known to be subject to extremes of high and low
water temperature and salinity（MEAGER et al.,
2005）. Such differences in predatory animals
and/or physical and chemical conditions may
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have affected goby surface activity between
tides. As the intertidal environment changes dra-
matically over the year, we cannot discuss be-
yond the autumn observation. Surveys, especial-
ly in winter, when P. modestus and intertidal
crabs are inactive, are required.

In conclusion, the present study confirmed
that Acentrogobius sp. 2 used shrimp burrows as
a refuge, and that the area of goby activity was
wider than the known range of obligate gobies.
This study also found that the goby performed
surface activity in tidepools at low tides but in a
reduced time period compared with that at high
tides. Owing to the limited observation area due
to the video camera, the fidelity of the goby to a
shrimp burrow was not elucidated. Observation
by divers and laboratory experiments may fur-
ther our knowledge on the facultative relation-
ship in goby-shrimp symbiosis in the Pacific. Fu-
ture studies should also confirm whether the
goby warns the shrimp of approaching preda-
tors. Several ecological comparisons have al-
ready been made among closely related Acentro-
gobius species（HORINOUCHI, 2008; INUI et al., 2011;
MATSUI et al., 2012a; 2014）; thus, further studies
on shrimp burrow use by A. virgatulus and A.
pflaumii may elucidate the evolutionary process
of the symbiotic relationship in this genus. To
the best of our knowledge, ours is the first quan-
titative study of the surface activity of goby-
shrimp symbiosis in the intertidal area. Obligate
goby-shrimp symbioses are also known in tropi-
cal intertidal environment（YANAGISAWA, 1978;
KARPLUS, 2014）, and so, behavioral comparison of
the present study with future surveys using obli-
gate gobies in low tides may be interesting.
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