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霞ヶ浦の沖帯における魚類群集の季節変動
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Seasonal dynamics in the profundal zone fish assemblage
in Lake Kasumigaura, eastern Japan

Yuka KAMINARITA1)＊, Satoru WATAHIKI2), Taichiro TOYAMA2), Takao NEMOTO2) and Kouki KANOU1)

Abstract: Seasonal dynamics of the profundal zone（3.1Ȃ5.8 m depth）fish assemblage in Lake
Kasumigaura, a large shallow inland-sea lake（220 km2）in Ibaraki Prefecture, eastern Japan,
were examined by monthly bottom trawl-net（mouth size 5.5 m and mesh size 3 mm）sampling
from January 2014 to December 2015. A total of 14,840 individuals（mainly late juvenile and
adult stages）representing 30 species in 12 families, including 3 commercially important and 2
threatened species, were collected throughout the study period. The mean number of fish spe-
cies per haul varied from 6.7 to 12.7, with no apparent seasonal tendencies. Considerable seasonal
fluctuations in mean numbers of individuals were found in each year（peak abundances > 400
ind./haul in summer and winter seasons）, with species composition differing significantly be-
tween the two seasons. The most abundant species were Tridentiger brevispinis, Salangichthys
microdon, Hypomesus nipponensis, Gnathopogon elongatus elongatus, Ictalurus punctatus, Caras-
sius sp., Cyprinus carpio, Pseudorasbora parva, Acanthogobius lactipes, Gymnogobius urotaenia,
Rhinogobius sp. and Squalidus chankaensis biwae, accounting for 98.3% of the total number of in-
dividuals. Seasonal changes in abundance and body size of each of the above species suggested
that the profundal zone of Lake Kasumigaura is inhabited throughout almost the entire life histo-
ry of some fishes（e.g., S. microdon and H. nipponensis）, being a dispersal area for early life
stages from spawning and nursery grounds in littoral and riverine habitats, as well as an over-
wintering habitat for other species.
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1．はじめに
大規模湖沼における生物の生息場所は，岸近く
の補償深度以浅の水域で大型水生植物（抽水植物，
浮葉植物，沈水植物など）が生育しうる「沿岸帯」
と，沖側に位置し補償深度より深い水域で大型水
生植物が生育できない「沖帯」に大別される（日
本陸水学会，2006）。大規模湖沼の沿岸帯におい
ては，様々な魚種の生態や魚類群集構造に関する
研究が行われ，とくに，水生植物帯とその周辺に
多種多様な魚類が出現し（平井，1970; 碓井ら，
2014，2015），この場所が魚類の摂餌場（HORINOUCHI
et al., 2008; USUI et al., 2018）や繁殖・成育場（川
前，1991; 碓井ら，2010; 百成ら，2016），捕食者か
らの避難場（YAMANAKA et al., 2007; KANEKO et al.,
2019）として機能していることが示されてきた。
一方，沖帯は沿岸帯と比べると構造的複雑性が小
さく底層に暗闇が広がっているものの，水柱内に
植物プランクトンや動物プランクトンが
（HANAZATO and YASUNO, 1987; 長濱ら，2020），ま
た，湖底堆積物中にユスリカ類幼虫等の底生無脊
椎動物が多く出現し（中里ら，2005），そのような
環境を生活史の一時期に利用する魚種にとって重
要な生息場所となっている（NAGOSHI，1982; 小沼，
1985; POST et al., 1995; 百成ら，2016; 柴田ら，
2020）。
わが国の平野部に位置する大規模湖沼では，底
曳き網や張網を主体とした漁業が盛んに営まれて
きたが（石川，2016），近年，人為的な環境改変の
影響によってその漁業資源量の減少傾向や不安定
化が報告されている（MATSUZAKI and KADOYA,
2015）。このような状況下で漁業資源の持続的利
用について検討する際，水産有用種のみならず他
魚種も含めた魚類群集の季節変動や各種の出現パ
ターンは重要な基礎情報であり，それらの詳細に
ついて把握しておくことが不可欠である。大規模
湖沼の沖帯に出現する魚類には，沖帯で仔魚期か
ら成魚期にかけての生活史の大半を過ごす種［例
えば，ワカサギHypomesus nipponensis やシラウ
オ Salangichthys microdon（小沼，1985），イサザ
Gymnogobius isaza（酒井ら，2002）］，沖帯で仔魚
期を過ごし成長に伴って沿岸帯や流入河川へと生

息場所をシフトする種［例えば，ヨーロピアンパー
チPerca fluviatilis（BYSTRÖM et al., 2003）やヌマ
チチブTridentiger brevispinis（百成ら，2016）］，
沿岸帯で仔稚魚期を過ごし成長に伴って沖帯へ生
息場所をシフトする種［例えば，ギンブナ Car-
assius sp.（中村，1969）］，あるいは越冬時に沖帯
底層を利用する種［例えば，コイ Cyprinus car-
pio（BAUER and SCHLOTT, 2004）やホンモロコ
Gnathopogon caerulescens（中村，1969）］など複
数のタイプが認められている。しかしながら，国
内の大規模湖沼の沖帯では仔稚魚群集の時空間的
変動に関する知見はあるものの（NAGOSHI, 1982;
小沼，1985; 柴田ら，2020），より大型の稚魚から
成魚を含む魚類群集の季節変動を調べ，各種の出
現パターンの詳細について把握した事例は皆無で
ある。
霞ヶ浦（西浦，北浦，外浪逆浦，北利根川，常
陸川，鰐川の各水域の総称）は，日本第 2位の湖
面積（220 km2）を有する海跡湖である。霞ヶ浦
では沖帯においてワカサギやシラウオ，ハゼ類，
エビ類などを対象とした底曳き網漁業が盛んに営
まれており，全国有数の内水面漁業生産量を産出
しているが，近年，その生産量は減少傾向にある
（茨城県，2020）。これまでに霞ヶ浦では，沿岸帯
やその周辺の水路において水産有用種を含む魚類
の群集構造の時空間的変動が詳細に調べられてい
るほか（碓井ら，2014，2015; 猪狩ら，2015，2017），
沿岸帯から沖帯にかけての仔稚魚の季節的出現に
関する情報も蓄積されているが（碓井ら，2015;
柴田ら，2020），沖帯に出現する魚類の季節変動に
関しては断片的な知見しかない（小沼ら，1984）。
本研究では，わが国の海跡湖の沖帯における魚
類群集構造に関する基礎的な情報を得るため，
霞ヶ浦の沖帯において 2年間にわたって底曳き網
による魚類の定量採集を行い，総種数や総個体数，
種組成，優占種各種の個体数や体長の季節変動を
明らかにした。さらに，優占種各種については，
沿岸帯やその周辺水域での生息状況に関する既存
知見も加味し，魚類による沖帯の利用パターンの
類型化を試みた。
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2．材料と方法
2.1 調査地点の設定
茨城県南東部に位置する西浦は，霞ヶ浦を構成
する湖の一つであり，面積は 172 km2，平均水深
は 4 m，最大深度は 7 mである（Fig. 1）。かつて
西浦は潮の干満の影響を受ける感潮湖であった
が，1963 年に治水や塩害防止のために外浪逆浦の
下流側約 13 km の常陸川に建設された常陸川水
門が 1974 年に完全閉鎖され，それ以降は淡水湖
となっている。1971 年から 1995 年には治水と利
水のために霞ヶ浦総合開発事業が実施され，湖の
周囲は人工護岸で築堤された（高村，2009）。1970
年代以降，富栄養化による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，西浦の沖
帯における魚類の生息状況を網羅的に把握するた
め，N1（高浜入りと呼ばれる入り江の大井戸沖で，
水深約 3.1Ȃ3.9 m），N2（土浦入りと呼ばれる入り
江の木原沖で，水深約 4.6Ȃ5.5 m），およびN3（湖
心部で，水深約 5.2Ȃ5.8 m）の 3地点を調査地点に
設定した（Fig. 1）。

2.2 魚類の採集と標本処理
沖帯での魚類群集の季節的な変動を調べるた
め，2014 年 1 月から 2015 年 12 月にかけて月 1
回，上記の 3地点の底層で，トロール網［金属製
ビーム（長さ 5.5 m）によって網口を開く方式の
底曳き網で，袖網の長さ約 9 m，網丈約 1 m，目
合 15 × 15 mm，袋網の長さ約 11 m，入口から最
後部の目合 7.5 × 7.5 mm，5× 5 mm，3× 3 mm］
で魚類を採集した。各調査日の午前中（08:00Ȃ09:
30）に，茨城県水産試験場内水面支場調査船「お
おとり」（総重量 3.4 トン，全長 9.3 m）で，このト
ロール網を時速約 2.6 km で 10 分間，各地点で 1
回ずつ曳網した。各曳網地点の魚類採集の終了時
に，多項目水質計Alec Memory PT10（JFE アド
バンテック社製）で湖底直上の水温と溶存酸素量
を測定した。
採集物は船上で氷冷し，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
定した後，個体数を計数し，標準体長（以下，体

長）を計測した。種の同定は主に沖山編（2014）
や中坊編（2013），百成ら（2012）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
坊編（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。また，ウ
グイ属 Pseudaspius とコウライギギ Tachysurus
fulvidraco の学名については，それぞれ SAKAI et
al.（2020）と NG and KOTTELAT（2007）に従った。
体長については，各月各地点で各種につき約 30
個体までを上限とし，デジタルノギスを用いて
0.1 mm の精度で計測した。本研究では採集個体
の生殖腺の成熟状況を調べていないため，優占種
各種の稚魚期と成魚期の境界値として，便宜的に
生活史に関する既存文献で示されている最小成熟
体長（Table 1）を用いた。

Fig. 1 Map showing the profundal zone study area
in Lake Kasumigaura, Ibaraki Prefecture, eastern
Japan. Solid squares, trawl net sampling stations
from January 2014 to December 2015. N1, Taka-
hamairi Bay; N2, Tsuchiurairi Bay; N3, the lake
center.
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2.3 解析方法
本研究では魚類群集の地点間変動ではなく季節
変動の把握が目的であるため，採集した魚類の種
数と総個体数および各種の個体数は，3 地点での
トロール網 1曳網あたりの平均値で示した。魚類
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

Table 1. Number of individuals and standard length（SL）range of each fish species collected using a trawl net
at three sites（N1ȂN3）in the profundal zone in Lake Nishiura from January 2014 to December 2015
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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
となる（小林，1995）。なお，各月に採集された魚
類の個体数は種ごとに大きく異なり，類似度が個
体数の多い種の影響を受けやすい。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）］してから類似度を求
めた。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，
Analysis 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 3地点における水温と溶存酸
素量の平均値の経月変化を Fig. 2 に示した。水
温の平均値は，2014 年と 2015 年ともに，1Ȃ2 月に
は約 4Ȃ6℃であったが（最低は 2014 年 1 月の 4.2
℃），3 月から 5 月にかけて約 10℃から 21℃へと
徐々に上昇し，6Ȃ8 月には約 24Ȃ28℃に達した（最
高は 2015 年 8 月の 28.1℃）。その後，9月から 12
月にかけて徐々に下降した。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，概ね水温と逆相関の
傾向が認められ，冬季に約 12Ȃ18 mg/L と高く（最
高は 2014 年 1 月の 18.2 mg/L），夏季に約 4Ȃ7
mg/L と低かった（最低は 2014 年 8 月の 3.9 mg/
L）。

3.2 出現魚種の概要
調査期間を通して採集された魚類は 12 科 30 種
の計 14,840 個体であった（Table 1）。科別の種数
はコイ科が 15 種と最も多く，次いでハゼ科の 5
種で，残りの 10 科では 1 種であった。科別の個
体数はハゼ科が 6,503 個体と最も多く（全体の
43.8%），次いでシラウオ科（4,280 個体，28.8%），

キュウリウオ科（1,668 個体，11.2%）が多かった。
最も優占した種はヌマチチブで全採集個体数の
40.7% を占め，次いでシラウオ（28.8%），ワカサギ
（11.2%），タモロコ Gnathopogon elongatus elon-
gatus（4.4%），チャネルキャットフィッシュ Icta-
lurus punctatus（4.0%），ギンブナ（2.3%），コイ
（2.0%），アシシロハゼAcanthogobius lactipes（1.2
%），モツゴPseudorasbora parva（1.2%），ウキゴ
リGymnogobius urotaenia（1.0%），ヨシノボリ属
の一種（0.9%），スゴモロコ Squalidus chankaen-
sis biwae（0.6%）であった（Table 1）。これら 12
種で全採集個体数の 98%以上を占めていた。
地点別の総種数と総個体数は，N1 で 10 科 26
種の 5,568 個体，N2 で 6 科 23 種の 4,670 個体，
N3で 10 科 26 種の 4,602 個体であり，地点間で顕
著に異なる傾向は認められなかった（Table 1）。
優占種各種についてみると，ギンブナ，モツゴ，
タモロコ，ヨシノボリ属の一種およびウキゴリで
は水深がやや浅い N1 で多い傾向，逆に，シラウ
オでは水深がより深い N2 と N3 で多い傾向はみ
られたが，いずれの種も全地点で出現していた。
出現期間についてみると，コイ，ギンブナ，モ
ツゴ，タモロコ，チャネルキャットフィッシュ，

Fig. 2 Monthly changes in mean water tempera-
ture and dissolved oxygen in the profundal zone
in Lake Kasumigaura during the study period.
Vertical lines indicate standard deviations.
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ワカサギ，アシシロハゼ，ヌマチチブの 8種は年
間を通して出現し，キンブナ Carassius buergeri
subsp. 2 とシラウオも 11 か月とほぼ周年出現し
た（Table 1）。また，ツチフキ Abbottina rivula-
ris，ニゴイ Hemibarbus barbus，スゴモロコの 3
種は 6か月以上と比較的長く出現した。一方，オ
オタナゴAcheilognathus macropterus，ワタカ Is-
chikauia steenackeri，ゼゼラ Biwia zezera，ドジョ
ウ Misgurnus anguillicaudatus，ブルーギル Lep-
omis macrochirus macrochirus，ウキゴリの 6 種
は 3か月から 5か月の出現にとどまり，ニホンウ
ナギ Anguilla japonica やクルメサヨリ Hypo-
rhampus intermedius などを含む残りの 11 種で
は 1か月または 2か月しか出現しなかった。

3.3 種数と総個体数
調査期間中の沖帯 3地点における 1曳網あたり
の平均種数と平均総個体数の経月変化を Fig. 3
に示した。平均種数は 6.7Ȃ12.7 種 / 網の範囲で推
移した。2014 年 2 月，3 月，6 月，11 月，12 月，
2015 年 7 月，11 月，12 月に 10 種以上と多く，
2014 年 8 月と 2015 年 5 月に最少（6.7 種 / 網）を

記録したが，季節的な変動の傾向はあまり明瞭で
はなかった。平均総個体数は 30.7Ȃ707.3 個体 / 網
の範囲で大きく変動し，とくに，冬季（2014 年 2
月と 2015 年 1 月）と夏季（2014 年 6Ȃ7 月と 2015
年 7 月）に 400 個体 /網以上と多かった。

3.4 優占種の個体数と体長の経月変化
調査期間中の沖帯 3 地点における優占種 12 種
の 1曳網あたりの個体数密度と体長の経月変化を
Fig. 4 に示した。以下では，優占種各種の季節的
な出現パターンについて概説していく。まず，ワ
カサギとシラウオは主に冬季から早春にかけて出
現した。ワカサギは 2014 年 1Ȃ3 月と 2014 年 12
月Ȃ2015 年 1 月に，また，シラウオは 2014 年 1Ȃ2
月と 2015 年 1Ȃ3 月に出現盛期がみられ，これら
の期間には主に成魚（ワカサギで体長 46 mm 以
上，シラウオで体長 60 mm以上）が採集された。
両種は春季もしくは夏季から晩秋にかけて成長す
る傾向がみられた。スゴモロコは両年ともに主に
冬季に出現し，2014 年は 1Ȃ3 月と 2014 年 12 月
Ȃ2015 年 2 月に出現盛期がみられ，これらの期間
には稚魚（体長 60 mm未満）から成魚（体長 60
mm以上）が出現した。ウキゴリは春季から夏季
にのみ出現し，年によって個体数密度が異なる傾
向はみられるものの，両年とも 5 月に体長 35
mm未満の稚魚が多く採集された。
コイとギンブナ，ヌマチチブ，ヨシノボリ属の
一種は両年ともに主に夏季に出現した。コイは
2014 年 6 月と 2015 年 6Ȃ8 月に，また，ギンブナ
は 2014 年 7Ȃ8 月と 2015 年 8 月に出現盛期がみら
れた。これらの期間にコイでは主に稚魚（体長
250 mm未満）が出現し，夏季から秋季にかけて
徐々に成長する傾向がみられた。一方，ギンブナ
では稚魚（体長 120 mm 未満）から成魚（体長
120 mm以上）が出現し，コイと比べると，夏季
から秋季にかけての成長の傾向は明瞭ではなかっ
た。ヌマチチブは 2014 年 6Ȃ7 月と 2015 年 7 月に
出現盛期がみられ，主に稚魚（体長 35 mm未満）
が出現した。本種についてはほぼ周年にわたって
稚魚がみられ，成長の傾向は認められなかった。
ヨシノボリ属の一種は両年ともに 6月と 7月のみ

Fig. 3 Monthly changes in mean numbers of fish in-
dividuals per haul（n = 3）and species per haul（n
= 3）in the profundal zone in Lake Kasumigaura
during the study period. Vertical lines indicate
standard deviations.
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Fig. 4 Monthly changes in standard length and mean number of individuals per haul（n = 3）for each of the
twelve most abundant fish species collected in the profundal zone in Lake Kasumigaura during the study
period. Box and whisker plots show the median（middle line）, first quartile（bottom of box）, third quartile
（top of box）, and minimum and maximum standard lengths（whiskers）. Vertical lines of the number of in-
dividuals show standard deviations. Each arrow indicates minimum matured standard length（MML）（see
Table 1）.
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に稚魚（体長 31 mm未満）だけが出現した。
モツゴとタモロコは主に夏季から初冬にかけて
出現した。モツゴは 2014 年 9 月と 11Ȃ12 月に出
現盛期がみられたが，2015 年では年間を通して低
い値（3.7 個体 /網以下）で変動した。タモロコに
ついては 2014 年にはモツゴとよく似た出現パ
ターンであったが，2015 年には 8 月と 11 月に出
現盛期がみられた。これらの期間には両種は主に
成魚（モツゴで体長 45 mm 以上，タモロコで体
長 51 mm 以上）が採集された。なお，両種は夏
季に成長する傾向がみられたものの，稚魚はほと
んど採集されなかった。
チャネルキャットフィッシュは春季から秋季に
かけて多く，冬季には減少する傾向がみられた。
2014 年は 4 月と 6 月に，2015 年は 8 月に出現盛
期がみられ，これらの期間には主に稚魚（体長
332 mm 未満）が出現し，その後，晩秋（11 月）
にかけて各月の最小個体が徐々に大きくなる傾向
がみられた。アシシロハゼについては，2014 年
12 月と 2015 年 2Ȃ5 月および 7Ȃ8 月に多い傾向が
みられたが，その出現に明瞭な季節性は認められ
なかった。これらの期間には稚魚（体長 35 mm
未満）から成魚（体長 35 mm 以上）が採集され
た。

3.5 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における魚類群集に対
してクラスター分析を行ったところ，類似度 65%
で季節的にまとまる 3つのグループ（AȂC）に分
けられた（Fig. 5）。ANOSIMの結果においても，
各グループは有意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 ＝ 0.757，P ＜
0.001）。グループ A は両年 6Ȃ8 月と 2014 年 9 月
の夏季と初秋で構成され（Fig. 5a），SIMPER 分
析の結果，このグループの形成に大きく寄与した
種はヌマチチブ，チャネルキャットフィッシュ，
ギンブナ，コイ，ワカサギであった（Fig. 5b,
Table 2）。一方，グループ B は両年 1 月，2 月，
11 月，12 月と 2014 年 3 月の晩秋・冬季・初春で
構成され，このグループの形成に大きく寄与した
種はシラウオ，ワカサギ，ヌマチチブ，タモロコ，

コイ，チャネルキャットフィッシュ，モツゴであっ
た。グループ C は両年 4 月，5 月，10 月と 2015
年 3 月と 9 月の春季と秋季で構成され，このグ
ループの形成に大きく寄与した種はヌマチチブ，
チャネルキャットフィッシュ，ワカサギ，ギンブ
ナ，シラウオであった。このような表徴種の種構
成から，グループCは，夏季主体のグループAと
冬季主体のグループ B の移行段階にある群集と
みなされた。

4．考察
4.1 沖帯に出現する魚類
本調査期間中に霞ヶ浦（西浦）の沖帯で採集さ
れた魚類は，科別の種数ではコイ科が 15 種と最
も多く，次いでハゼ科（5種）が多かった。また，
科別の個体数ではハゼ科（主にヌマチチブ，アシ
シロハゼ，ウキゴリ，ヨシノボリ属の一種）が最
も多く（全採集個体数の 43.8%），次いで，シラウ
オ科（シラウオ 1種のみ，28.8%）が多かった。淡
水湖沼でコイ科魚類の種数が多いことは，ヨー
ロッパや中国の大規模湖沼のほか（REYJOL et al.,
2005; HU et al., 2014），日本各地の淡水湖沼でも確
認されている（中村・杉浦，1998; 大森ら，2018）。
また，湖沼の沖帯におけるハゼ科魚類の優占的な
出現は，アメリカ合衆国のヒューロン湖（RILEY et
al., 2008）のほか，1980 年代の霞ヶ浦（西浦・北
浦）でも確認されている（小沼ら，1984; 小沼，
1985）。なお，1974 年の常陸川水門の完全閉鎖以
降，霞ヶ浦は淡水湖となっているものの，湖内で
汽水魚のシラウオやアシシロハゼが再生産してお
り（野内，2006; 柴田ら，2020），両種が沖帯の優
占種に含まれることは本湖の成因が海跡湖である
ことと関連付けられる。
1990 年代の霞ヶ浦での網羅的な魚類相調査で
記録された 56 魚種のうち（浜田ら，1998），本研
究ではその半数以上に及ぶ 30 種が確認された。
これらの種のなかには，水産有用種のワカサギや
シラウオ，ヌマチチブ（冨永ら，2013）のほかに，
環境省のレッドリストで絶滅危惧種に選定されて
いるニホンウナギやキンブナが含まれていた。一
方で，外来生物法（特定外来生物による生態系等
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Fig. 5 （a）Dendrogram obtained from cluster analysis based on the number of individuals of each species
collected in the profundal zone in Lake Kasumigaura during the study period. The assemblage was divided
into three groups（A, B and C）at a similarity index level of 65%.（b）Percentage abundance of each fish
species in each month. Species abbreviations given in Table 1. O indicates fish species comprising less than
2% of total abundance in each month.
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に係る被害の防止に関する法律）で特定外来生物
に指定されている種（北アメリカ原産のチャネル
キャットフィッシュやブルーギル，中国原産のオ
オタナゴやコウライギギ）と生態系被害防止外来
種リストで総合対策外来種に選定されている種
（中国原産のタイリクバラタナゴやハクレン）か
らなる国外外来種 6種，琵琶湖から移植されたゲ
ンゴロウブナやワタカ，ゼゼラ，ツチフキ，スゴ
モロコと西日本から移植されたタモロコの国内外
来種 6種が確認された。霞ヶ浦の沿岸帯ではチャ
ネルキャットフィッシュが水産有用種や絶滅危惧
種を含む在来種に捕食影響をもたらしており
（MATSUZAKI et al., 2011; 遠藤ら，2015），霞ヶ浦の
沖帯においても，これらの外来種が捕食や競争を
通じて在来種に何らかの影響を及ぼしている可能
性が示唆される。

4.2 沖帯における魚類群集の季節変動
調査期間中の霞ヶ浦の沖帯において，一曳網あ

たりの平均種数は 6.7Ȃ12.7 種 / 網の範囲で推移
し，季節的な変動の傾向は明瞭ではなかったが，
一曳網あたりの平均個体数は 30.7Ȃ707.3 個体 / 網
の範囲で大きく変動し，とくに冬季と夏季に多い
傾向が認められた。一方で，霞ヶ浦（北浦）のヨ
シ帯で 2年間にわたって実施された小型地曳網調
査では，平均種数と平均個体数は 4月から 8月に
かけて多く（6月が最多），9月以降は減少傾向と
なり，12 月から 3月にはほとんど採集されなくな
ることが示されている（碓井ら，2015）。このよう
な種数と個体数の明瞭な季節変動は，ヨシ帯では
水温が上昇する春季から夏季にかけて様々な魚種
が繁殖や成長のために来遊し，水温が低下する秋
季から冬季にかけて多くの種が他の生息場所へと
散逸することに起因している（碓井ら，2015）。本
研究において主に夏季に沖帯で優占的に出現した
魚種の体長の中央値は概ね稚魚サイズであり
（2015 年のギンブナを除く），それらのほとんどの
種が春季から夏季にかけてヨシ帯を含む沿岸帯や

Table 2. Results of similarity percentage analysis showing key species contribu-
tions to within group similarity in each group（A, B and C, see Fig. 5）
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流入河川で繁殖することから［例えば，コイやギ
ンブナ（川前，1991），モツゴやタモロコ（中村，
1969），ヌマチチブ（KANEKO and HANYU, 1985），
ヨシノボリ属の一種やウキゴリ，アシシロハゼ（増
子，2007）］，夏季の沖帯では他の生息場所で孵化
した後に分散してきたか，ある程度成長してから
散逸してきた個体が多く生息していると考えられ
る。また，沖帯での冬季の個体数のピークには，
沖帯でこの時期に産卵前の期間を過ごすワカサギ
やシラウオ（野内，2006）のほかに，沖帯を越冬
の場としても利用している魚種［例えば，コイ
（BAUER and SCHLOTT, 2004），ギンブナやスゴモロ
コ（中村，1969），チャネルキャットフィッシュ（半
澤・荒山，2007）］が含まれていると考えられる。
各月の沖帯の魚類群集に対してクラスター分析
を行ったところ，夏季主体のグループと冬季主体
のグループに加え，季節の移行段階にあるグルー
プの 3つに分けられた。夏季主体と冬季主体のグ
ループ間で，SIMPER解析によって表徴種となっ
た優占種 8 種（ヌマチチブ，チャネルキャット
フィッシュ，コイ，ワカサギ，ギンブナ，シラウ
オ，タモロコ，モツゴ）を比較すると，前 4種は
両グループで重複しており，また，後 4種のうち
ギンブナが夏季主体のグループを，シラウオとタ
モロコおよびモツゴが冬季主体のグループを表徴
していたものの，いずれの種もどちらの季節でも
出現していた。すなわち，グループ間で優占種が
劇的に変化するわけではなく，年間を通してみた
場合の各種の出現量の多寡によって季節間での魚
類群集の差異が生じていると考えられた。なお，
霞ヶ浦（北浦）のヨシ帯では早春と晩秋に種組成
が劇的に変化し，冬季を中心とした魚類群集では
出現個体数の大部分をシラウオとアシシロハゼが
占めており，種の多様性が低くなるという特徴が
示されており（碓井ら，2015），この点は沖帯との
大きな違いである。

4.3 優占種による沖帯の利用パターン
本研究の優占種 12 種は，沖帯における出現期
間や体長の情報に基づいて，周年滞在型（沖帯に
ほぼ周年にわたって出現するもの）と一時的滞在

型（沖帯には特定の季節にのみ出現するもの）に
分けられた。以下では，産卵場所や成育場の情報
とともに，優占種各種による沖帯の利用パターン
を類型化する。
周年滞在型には，ワカサギとシラウオ（沖帯に
は主に冬季から早春に出現），コイとギンブナ（主
に夏季に出現），モツゴとタモロコ（主に夏季から
初冬に出現），ヌマチチブ（主に夏季に出現），ア
シシロハゼ（季節的な変動傾向は不明瞭），チャネ
ルキャットフィッシュ（主に春季から秋季に出現）
の 9種が含まれた。霞ヶ浦において，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冬季から早春に産卵する
（加瀬林・中野，1961; 冨永，2009）。さらに，両種
の仔稚魚は湖内の沿岸帯から沖帯にかけて広く分
布し（野内，2006; 柴田ら，2020），そこに滞在し
て成長し冬季には満一年で成魚となる（碓井ら，
2015）。本研究においても両種が晩秋にかけて成
長する傾向がみられ，冬季には成魚サイズが多く
採集された。なお，本研究でシラウオの小型個体
があまり採集されなかったのは，その体形が細長
く，トロール網の目合（約 3 mm）で十分に採集
できなかったためであると推察される。したがっ
て，霞ヶ浦の沖帯において両種は繁殖時以外の生
活史のほぼすべてを過ごしているとみなされる。
コイとギンブナは春季に流入河川や水路，沿岸帯
の水生植物帯に産卵し，仔稚魚期も水生植物帯の
周辺で過ごす（川前，1991; 荒山・冨永，2009）。
コイは成長に伴って湖内の広範囲へと散逸し（中
谷・根本，2011），また，ギンブナは春季から夏季
にかけて浅所に分布するが（中村，1969），両種と
もに越冬のために深所へと移動することが知られ
ている（中村，1969; BAUER and SCHLOTT, 2004）。
本研究では，水生植物帯である程度成長した後の
稚魚が，沖帯へと移動し夏季に多く採集されたと
考えられる。なお，沖帯では冬季に両種の個体数
が少ない傾向がみられたため，越冬場所は一部の
深所に限定されている可能性もある。モツゴとタ
モロコは，春季から夏季にかけて岸際の植物体の
枝や茎，根に産卵する（中村，1969）。両種の仔稚
魚は水生植物や水中にある枯れ枝の周辺に群れる
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習性があるが（中村，1969; 碓井ら，2014），仔魚
が沖帯で採集されることは極めて稀で，沖帯には
発育初期にはほとんど分散しない（柴田ら，2020）。
本研究では沖帯において主に夏季から初冬に両種
の成魚が出現しており，この時期までに植物帯周
辺で成長した個体もしくは繁殖を終えた成魚が沖
帯へ移動し採集されたものと考えられる。両種は
厳冬期（1 月や 2 月）の日中には沖帯でも岸際の
植物帯でもほとんど採集されないことから（碓井
ら，2015; 本研究），越冬時に沖帯に滞在するのか
については不明である。ハゼ科 2種のうち，ヌマ
チチブは春季から夏季に流入河川の下流域や湖岸
の石の下に（KANEKO and HANYU, 1985），アシシ
ロハゼは夏季に湖岸の石や貝殻の下に産卵し（道
津，1959; 増子，2007），両種の仔魚は沖帯へと分
散する（柴田ら，2020）。その後，両種の稚魚は沿
岸帯から沖帯まで広く分布するが（小沼，1983;
碓井ら，2015; 柴田ら，2020），ヌマチチブの稚魚
については，主に夏季に沖帯から沿岸帯で着底し
た後，成長に伴って沖帯から沿岸帯へと生息場所
をシフトする傾向があり（百成ら，2016），その後
はヨシ帯周辺に滞在して成長するものと河川へと
遡上して成長するものが認められている（増子，
2007; 豊田ら，2015）。チャネルキャットフィッ
シュについては，霞ヶ浦での産卵場所は特定され
ていないが，産卵期の雄成魚の分布から水深約 3
m の湖底傾斜地や船溜まり付近の消波堤で産卵
すると考えられている（荒山，2015）。稚魚は夜間
の沿岸帯では石積み離岸堤付近で多く出現するほ
か（山崎ら，2019），原産地の大規模河川では水深
4 m未満で，ゆるやかな流れのある場所に多く分
布している（LOVE et al., 2017）。また，冬季には
越冬のために深所へ移動する可能性も示唆されて
いる（半澤・荒山，2007）。本研究では，初夏から
晩秋にかけて各月の最小個体が徐々に大きくな
り，沖帯でも稚魚が成長する傾向が認められた。
ただし，コイと同様に厳冬期には採集される個体
数が少なくなる傾向がみられ，越冬場所は特定の
深い場所（荒山・岩崎，2012）などに限定されて
いる可能性がある。
一時的滞在型には，ウキゴリ（沖帯には春季か

ら夏季にのみ出現），ヨシノボリ属の一種（主に 6
月に出現），スゴモロコ（主に冬季に出現）の 3種
が含まれた。ウキゴリは春季に河川下流域や沿岸
帯の石の下や二枚貝の貝殻に（竹内，1971），また，
ヨシノボリ属の一種は初夏に河川中下流域の礫の
下に産卵する（増子，2007）。両種の仔魚は沖帯を
含む湖内で浮遊生活を送り（柴田ら，2020），稚魚
になると接岸し，ヨシ帯などに滞在した後に河川
を遡上する（百成ら，2012; 碓井ら，2015; 豊田ら，
2015）。したがって，本研究において，両種の稚魚
が沖帯で短期間だけ採集されたのは，浮遊生活期
終盤の一時的な滞在であると推察される。スゴモ
ロコは春季から夏季に接岸し，河川下流域や沿岸
帯の砂泥底に産卵するが（中村，1969），仔稚魚期
の生態についてはよくわかっていない。琵琶湖で
は冬季に水深 40 m 以浅のやや深所へ移動するこ
とが知られており（中村，1969），本研究では冬季
に水深がやや深い地点（N2と N3）で多く出現し
ていたことから，越冬のために沖帯を利用してい
るものと考えられる。
以上に示したように，霞ヶ浦の沖帯で優占する
魚種の出現には，明瞭な季節性が認められた。ま
た，沖帯に出現する魚類はほぼ周年滞在する種と
一時的に滞在する種に分けられ，さらに，優占種
による沖帯の利用パターンは，生活史のほぼすべ
てを沖帯で過ごすもの，沿岸帯で成長した後に沖
帯を利用するもの，発育初期の浮遊生活で沖帯を
利用するもの，越冬時に利用するものなど多岐に
わたることが判明した。沖帯に出現する魚類に
は，水産有用種や絶滅危惧種も含まれていたこと
から，今後，漁業資源の持続的利用や生物多様性
の保全の観点から，各種の出現量の季節的・空間
的変動と物理的・生物的環境要因との関係をさら
に詳細に調査していくことが望まれる。
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