
域の鵜飼川と米町川で1歳魚の春放流，加賀地域の動橋
川で当歳魚の秋放流を行っていたが，7－9） 秋放流につい
ては，降海幼魚や回帰親魚の捕獲尾数が少なく，河川内
調査でも放流後2か月ほど経過すると捕獲尾数が急減す
ることから，河川内での放流幼魚の栄養状態の悪化とそ
れによる減耗の可能性が考えられた。10）

魚類の体成分含量や各種酵素活性は栄養状態や生息環
境によって変動することが知られており，11－14） それらの
測定結果から放流魚の栄養状態が評価できると考えられ
る。15－26） サクラマスについては，主に体脂質含量から河
川内での栄養状態が評価されているが，22－25） 脂質含量だ
けでは評価が不十分との指摘もある。26） 本研究では，絶

サクラマスOncorhynchus masouは日本北部におけ
る沿岸漁業の重要種である。1－3） 本種は孵化後少なくと
も1年間を河川で過ごし，春にスモルトとして降海し，
1年間の海洋生活を経て成魚として母川に回帰す
る。1－3） 1990年代以降，本種の沿岸漁獲量は減少傾向に
あり，特に日本海側で減少が著しい。4，5） 石川県沿岸でも
1980年代のピーク時には年間290トンもの成魚が漁獲
されたが，1980年代末以降，漁獲量は急速に減少し，
近年は年間数トン程度となっている。このような状況の
中，日本海側では富山県以北，太平洋側では岩手県以北
で本種の孵化放流が続けられており，6） 石川県でも2006
年まで孵化放流事業を行っていた。石川県では，能登地
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絶食時および動橋川放流後のサクラマス幼魚の代謝変化： 
生化学指標による放流魚の栄養状態評価の試み

四　方　崇　文＊

（2022年11月3日受付，2023年3月12日受理，2023年6月19日J-STAGE早期公開）

石川県水産総合センター

Metabolic changes in juvenile masu salmon during starvation and after release into  
the Iburibashi River in the Hokuriku region: An attempt to evaluate the nutritional condition  

of released fish using biochemical indices

TAKAFUMI SHIKATA＊

Ishikawa Prefecture Fisheries Research Center, Noto, Ishikawa 927-0435, Japan

The metabolic response of hatchery-reared juvenile masu salmon Oncorhynchus masou to prolonged 
starvation was examined in a rearing experiment. Moreover, the fish released into the Iburibashi River in 
autumn for stock enhancement were recaptured and their nutritional condition was biochemically evaluat-
ed. The hepatic glucose-6-phosphate dehydrogenase （G6PDH） activity and muscle triglyceride （TG） content 
of the starved fish were significantly lower than those of the fed fish, whereas the hepatic alanine transami-
nase （ALT） and muscle acid protease （AP） activities of the starved fish were significantly higher than those 
of the fed fish. These results indicate that hepatic lipogenesis was depressed and hepatic amino acid catabo-
lism and muscle proteolysis were enhanced during starvation. In the release-recapture experiment, the re-
captured fish had lower hepatic G6PDH activity and muscle TG content and higher hepatic ALT and muscle 
AP activities than the fish before the release. The nutritional condition of the recaptured fish was evaluated 
using a discriminant function constructed from the biochemical data of the rearing experiment. Sixty-nine 
percent of the recaptured fish were evaluated to be under the starvation condition. This result indicates that 
the nutritional condition of the released fish was considerably reduced in the river.

キーワード：栄養状態，酵素活性，サクラマス，絶食，代謝，放流
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食時および動橋川放流後のサクラマス幼魚の体脂質含量
と各種酵素活性を測定し，両環境下での幼魚の代謝変化
を明らかにした。そして，体脂質含量や酵素活性の生化
学指標に基づいて放流幼魚の栄養状態を評価することを
試みた。

材料と方法

飼育試験　石川県水産総合センター所属の内水面水産
センター（加賀市山中温泉荒谷町）で孵化生産したサク
ラマス当歳幼魚を試験に供した。本飼育試験について
は，動橋川に秋放流した幼魚の栄養状態の評価基準を得
る目的があり，水温や光の条件を河川環境に近づけるた
め，動橋川沿いに位置する内水面水産センターで秋から
冬に河川水を用いて自然光下で行った。即ち，屋外ビ
ニールハウス内に1000 L円形水槽を設置し，動橋川支
流水を注水した。この水槽に幼魚を収容し，市販飼料を
与えて2週間馴致した。馴致後，幼魚（平均体重16.5 g）
の背鰭基部後方に番号付きリボンタグを装着し，体重と
尾叉長を測定し，1000 L円形水槽2基に60尾ずつ収容
し，それぞれを給餌区および絶食区とした。1998年11
月9日から飼育試験を開始し，絶食区は無給餌とし，給
餌区には市販飼料を1日2回飽食給餌した。摂餌状況を
みながら給餌量を調節し，給餌量と体重から期間毎の給
餌率（100×1日1尾当たり平均給餌量 /期間平均体重）
を求めた。試験開始時，開始後18，42および65日目に
両区からそれぞれ8－10尾を取り上げ，タグ番号を確認
した後，体重，尾叉長および肝臓重量を測定し，肝臓重
量指数（HSI＝100×肝臓重量 /体重）と肥満度（Condi-
tion factor＝1000×体重 /尾叉長 3）を求め，さらに背鰭
基部から側線までの背側筋肉を採取した。肝臓と筋肉は
分析試料として－80 °Cで凍結保存した。また，試験開
始66日目以降も給餌または絶食飼育し，112日目（翌
年3月1日）まで斃死尾数を記録した。
河川内調査　内水面水産センターで孵化生産し，標識
として脂鰭を切除した約7万尾の当歳幼魚を1999年9
月17日および9月27日に動橋川の5か所（Fig. 1）に
放流した。9月27日には放流前の幼魚から20尾（平均
体重16.9 g）を取り上げ，放流時の試料とした。放流後
の同年11月4日，12月13日，翌年1月18日，3月27日
にFig. 1の3定点（St. 1－3）で地曳網による捕獲調査を
行い，捕獲した幼魚の脂鰭の有無から放流幼魚を特定し
た。放流時の幼魚，並びに河川で捕獲した放流幼魚を氷
蔵して内水面水産センターに持ち帰り，直ちに体重，尾
叉長，肝臓重量および胃内容物重量を測定し，HSI，肥
満度および胃内容物重量指数（SCI＝100×胃内容物重
量 /体重）を求め，さらに背側筋肉を採取した。肝臓と
筋肉は分析まで－80°Cで凍結保存した。
生化学指標　肝臓を5倍量の50 mMイミダゾール緩

衝液（pH 7.5，1 mM EDTA含む）とともにホモジナイ
ズし，遠心分離（15000×g，4°C，15分間）した。こ
の上清液を酵素液とし，グルコース-6-リン酸脱水素酵
素（G6PDH：EC 1.1.1.49），ホスホグルコン酸脱水素
酵素（PGDH：EC 1.1.1.44），6-ホスホフルクトキナー
ゼ（PFK：EC 2.7.1.11），フルクトースビスホスファ
ターゼ（FBPase：EC 3.1.3.11），アラニントランスア
ミナーゼ（ALT：EC 2.6.1.2），アスパラギン酸トラン
スアミナーゼ（AST：EC 2.6.1.1）の活性を既報の方
法 14,27）で測定した。これら酵素については，反応温度
25°Cで1分間に1 µmolの基質または補酵素を変化させ
る速度を1 unitと定義し，組織1 g当たりのunit数で活
性を示した。
筋肉を5倍量の0.5% KCl水溶液とともにホモジナイ

ズし，遠心分離（3300×g，4°C，10分）した。この上
清液の酸性プロテアーゼ（AP）活性を既報 28）の方法で
測定した。APについては，反応温度30 °Cで1分間にチ
ロシン1 µmol相当の基質を分解する速度を1 unitと定
義し，組織1 g当たりのunit数で活性を示した。筋肉を
3 mLのエタノール·エーテル混液（体積比3：1）とと
もにホモジナイズし，遠心分離（3300×g，10分間）し
た。この上清液のトリグリセリド（TG）濃度を和光純
薬工業製のトリグリセライドG-テストワコーで測定し
た。17）

統計処理　飼育試験の給餌区と絶食区の平均値の比較
はStudentまたはWelchの t検定，河川内調査の定点毎
の平均値の比較は分散分析によった。いずれの検定でも

Fig. 1　Map showing the release points and the sam-
pling stations on the Iburibashi River and the 
Ishikawa Prefecture Inland Water Fisheries Cen-
ter.
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有意水準は0.05とした。また，飼育試験開始時の10尾
と給餌区の24尾を摂食状態，絶食区の24尾を絶食状態
とし，それらのG6PDH，ALT，APおよびTGの測定値
を学習データとした線形判別分析を行い，河川内調査の
放流幼魚の栄養状態を生化学的に評価するための判別関
数を構築した。本種を含むサケ科魚類では，栄養状態の
評価指標に肥満度や脂質含量が用いられている。19－25） そ
こで，肥満度とTG含量を変数とする判別関数も同様に
作成した。判別分析には，統計解析ソフトR（バージョ
ン3.5.2）を用い，赤池情報量規準を用いた増減法によ
り変数選択し，さらに学習データを用いた一個抜き交差
検証（LOOCV）により判別率を評価した。

結　　　果

飼育試験　飼育期間中，水温は徐々に低下し，これに
ともなって給餌区の給餌率も低下した（Fig. 2）。給餌
区の体重と尾叉長は期間を通じて上昇したが，給餌率の
低下により成長は鈍化した。一方，絶食区の尾叉長は横

ばいで，体重は低下した。肥満度は給餌区ではやや低下
し，絶食区では大きく低下し，18日目以降，両区の間
に有意差が認められた。HSIは給餌区では18日目に上
昇し，それ以降，低下傾向となり，絶食区では18日目
に低下し，それ以降は0.9%前後の低値で推移した。開
始後112日目まで斃死状況を調べたところ，給餌区では
斃死魚はみられなかったが，絶食区では45日目に1尾，
100日目に1尾，112日目に1尾の斃死が確認され，そ
の肥満度は5.7－7.3と著しく低かった。
肝臓のG6PDHとPGDHの活性は給餌区では上昇す
る傾向にあったが，絶食区では42日目以降低下し，両
区間に有意差が認められた（Fig. 3）。ALTとASTの活

Fig. 2　Changes in the water temperature, daily feed-
ing rate, body weight, fork length, condition factor 
and hepatosomatic index (HSI) in the rearing ex-
periment. The filled squares and open squares in-
dicate the fed and starved fish, respectively. Body 
weight and fork length were calculated from the 
initial average value and the change rate in each 
period. Values of the condition factor and HSI are 
means and standard deviation for 8 to 10 fish. As-
terisks indicate significant group differences at p
＜0.05.
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Fig. 3　Changes in the hepatic glucose-6-phosphate de-
hydrogenase (G6PDH), phosphogluconate dehydro-
genase (PGDH), alanine transaminase (ALT), as-
partate transaminase (AST), 6-phosphofructokinase 
(PFK) and fructose-bisphosphatase (FBPase) activi-
ties, muscle acid protease (AP) activity and muscle 
triglyceride (TG) content in the rearing experiment. 
The filled squares and open squares indicate the fed 
and starved fish, respectively. Values are means 
and standard deviation for 8 to 10 fish. Asterisks 
indicate significant group differences at p＜0.05.
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性は給餌区ではやや上昇する傾向にあったが，絶食区で
は18日目に大きく上昇し，それ以降は高いまま推移し，
給餌区との間に有意差が認められた。PFK活性は絶食
区では概ね横ばいであったが，給餌区では上昇する傾向
がみられた。一方，FBPase活性は18日目には給餌区
に比べて絶食区で有意に高かったが，それ以降，有意な
区間差はみられなかった。なお，図示していないが，
FBPaseとPFKの活性比（FBPase/PFK）の平均値は
開始時には0.87であり，給餌区では18日目に0.62，24
日目に0.67，65日目に0.82と概ね一定であったが，絶
食区では18日目に1.33，24日目に1.44，65日目に1.27
と高い傾向がみられ，24日目を除いて有意な区間差が
認められた。筋肉のAP活性は給餌区では概ね横ばいで
あったが，絶食区では上昇し，18日目以降，有意な区
間差が認められた。筋肉のTG含量は給餌区では増加，
絶食区では減少し，18日目以降，両区間に有意差が認
められた。
河川内調査　河川水温は11月4日には12.7－15.0°C，

12月13日には8.8－9.6°C，1月18日には7.4－8.0°C，3月
27日には8.5－9.8°Cであり，内水面水産センターの注水
水温に類似した変動がみられた（Fig. 4）。放流幼魚の
捕獲尾数は11月4日には36尾（St.1, 15尾；St.2, 16尾；
St.3, 5尾），12月3日には0尾，1月18日には4尾（St.1, 
3尾；St.3, 1尾），3月27日には1尾（St.1, 1尾）であっ
た。11月4日の調査では，上流の定点ほど魚体がやや
小さい傾向にあったが，肥満度，HSI，SCIおよび各種
生化学指標については，定点間に有意差は認められな
かったため，本研究では定点を区別せずに結果を整理す
ることにした。また，11月4日に捕獲した放流幼魚の
うち9尾については，他用に供したため生化学指標の測
定は行わなかった。
放流幼魚の平均体重と平均尾叉長は放流時には

16.9 g，11.7 cm，11月4日 に は12.7 g，10.9 cm，1月
18日 に は21.1 g，13.1 cm，3月27日 に は13.4 g，
10.6 cmであり，11月4日にやや小さい幼魚が捕獲され
たが，期間全体では魚体サイズに一定の変化傾向はみら
れなかった。肥満度の平均値は放流時には10.2であっ
たが，11月4日には9.7，1月18日には9.0へとやや低
下し，3月27日には11.1に上昇した。HSIの平均値は
放流時には1.59%であったが，11月4日には0.88%に
大きく低下し，1月18日には1.00%となり，3月27日
には1.47%に上昇した。11月4日に捕獲した放流幼魚
の胃内には消化物がわずかに認められる程度で，SCIの
平均値は0.88%と低かった。しかし，1月18日および
3月27日に捕獲した放流幼魚の胃内には水生昆虫が認
められ，SCIの平均値はそれぞれ1.68%および2.16%で

Fig. 4　Changes in the water temperature of the In-
land Water Fisheries Center and the Iburibashi 
River, stomach content index (SCI), body weight, 
fork length, condition factor and HSI in the re-
lease-recapture experiment. The solid line and 
open diamonds show water temperatures of the 
Inland Water Fisheries Center and the sampling 
stations, respectively. The x-marks and open cir-
cles indicate data of individual fish before and af-
ter the release, respectively. The dotted line shows 
the changes in the mean.
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あった。
河川内調査では，飼育試験で明瞭な区間差が認められ
た肝臓のG6PDHおよびALTの活性，筋肉のAP活性お
よびTG含量を測定した（Fig. 5）。G6PDH活性の平均
値は放流時には23.0 units/gであったが，11月4日には
9.5 units/gに大きく低下し，それ以降，低値のまま推移
した。一方，ALT活性の平均値は放流時には53.5 units/g
であったが，11月4日には114 units/g，1月18日には
129 units/gに上昇し，3月27日には82.4 units/gとやや
低下した。AP活性の平均値は放流時には0.11 units/g
であり，11月4日には0.15 units/gに上昇し，1月18日
以降は放流時の水準にもどった。TG含量の平均値は放
流時には12.6 mg/gであったが，11月4日には6.7 mg/g
に低下し，それ以降，低いまま推移した。
判別分析による評価　飼育試験のG6PDH，ALT，

APおよびTGの各測定値を学習データとした判別分析
を行い，絶食状態か否かを判別する判別関数を構築し
た。変数選択の結果，ALT，APおよびTGが選択され，
次の判別関数が得られた。

　　Z＝0.0451·ALT＋5.17·AP－0.131·TG－4.28

ここで，ALT，APおよびTGは，それぞれALT活性，
AP活性およびTG含量，Zは判別スコアであり，Zが負
の場合には摂食状態，正の場合には絶食状態と評価され
る。LOOCVにより判別関数の精度を評価したところ，
判別率は98.3%と高かった。学習データとした幼魚のZ
を確認したところ，飼育開始時と給餌区の幼魚のZは
－3.85から－0.31であり，全て負であった。また，絶
食区の幼魚のZは－0.89から4.61であり，絶食18日目
の1尾を除いて正であった。この判別関数を用いて，河
川内調査の放流時の幼魚，並びに河川で捕獲した放流幼
魚のZを求めた（Fig. 6）。その結果，放流時の幼魚のZ
は負であり，全て摂食状態と評価された。一方，捕獲し
た放流幼魚のZは－1.12から3.14であり，32尾のうち

22尾が絶食状態と判別された。
従来から栄養状態の指標とされてきた肥満度とTG含

量を変数とした判別関数を作成し，放流時の幼魚と河川
で捕獲した放流幼魚のZを求めた。その結果，判別率は
94.8%であり，放流時の幼魚20尾のうち1尾，捕獲し
た放流幼魚32尾のうち10尾が絶食状態と判別された。
従って，前述の酵素活性とTG含量による判別関数は，
肥満度とTG含量による判別関数に比べて，判別率が高
く，栄養状態を厳しく評価できることが分かった。

考　　　察

本研究では，絶食時におけるサクラマス幼魚の代謝変
化を明らかにするため，幼魚を給餌または絶食飼育し，
体脂質含量と各種酵素活性を測定した。その結果，給餌
区に比べて絶食区では，脂肪酸合成に関与する肝臓の
G6PDHおよびPGDHの活性，並びに筋肉のTG含量は
低く，アミノ酸異化に関与する肝臓のALTおよびAST
の活性，並びに体タンパク質の分解に関与する筋肉の
AP活性は高かった。また，糖新生系律速酵素のFB-
Paseと解糖系律速酵素のPFKの活性比は絶食区で高
かった。これらの結果から，絶食時の幼魚は，肝臓の脂
肪酸合成を強く抑制する一方，アミノ酸異化と糖新生を
促進し，魚体のタンパク質や脂質を分解してエネルギー
源にしていたと推察される。これと同様の代謝変化は，
酵素活性やトレーサーを用いた研究によって，他魚種で
も観察されている。11－14）

次に，動橋川に放流した幼魚の体脂質含量と各種酵素
活性の変化を調べた。その結果，放流時に比べて放流後
の幼魚では，肝臓のG6PDH活性と筋肉のTG含量は低
く，肝臓のALT活性は高かった。また，11月4日に捕
獲した放流幼魚では，筋肉のAP活性も高かった。従っ
て，放流後の幼魚は，脂肪酸合成を抑制する一方，アミ
ノ酸異化を促進し，魚体のタンパク質と脂質を分解利用
しており，絶食時に似た代謝を営んでいたと考えられ
る。さらに，生化学指標に基づく判別分析を行ったとこ
ろ，河川で捕獲した放流幼魚32尾のうち22尾が絶食状
態と評価された。従って，動橋川に秋放流した幼魚の栄
養状態はかなり悪化していたと考えられる。
従来，本種幼魚の河川内での栄養状態は肥満度や体脂
質含量から評価されてきた。22－25） そこで，酵素活性と
TG含量を変数とする判別関数と肥満度とTG含量を変
数とする判別関数を用いて，河川で捕獲した放流幼魚の
栄養状態を評価したところ，前者は後者に比べて絶食状
態と評価する割合が高く，栄養状態を厳しく評価できる
ことが分かった。具体的には，放流幼魚のALTの活性
は絶食時に近い水準にまで上昇したが，肥満度は絶食時
ほど低下しなかったことなどが両者の評価結果に影響し
ている。このことから，酵素活性のような生化学指標は
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Fig. 6　Histogram of the discriminant scores of the 
fish before and after the release. Fish with dis-
criminant scores above and below 0 are classified 
as starvation and feeding conditions, respectively.
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肥満度のような形態指標よりも鋭敏な指標として有用と
考えられる。本研究では，給餌区と絶食区の2試験区を
設定し，その生化学指標から統計的に栄養状態を評価す
る方法を検討したが，今後，給餌率や飼育期間を考慮し
た飼育試験を行うことで，鋭敏かつより正確な評価基準
が得られるものと期待される。
本種幼魚の成長や魚体のエネルギー蓄積量を調べた研
究では，放流後に成長の遅れやエネルギー蓄積量の減少
が観察されており，その原因として放流幼魚は自然環境
に適応するのに時間がかかり，その間，成長に必要なエ
ネルギーが充分得られていないことが指摘されてい
る。29） 本研究でも，自然環境に適応するのに時間を要し
たことが，放流幼魚の栄養状態の悪化につながった可能
性が考えられる。また，動橋川では，放流時期が早かっ
たことも栄養状態の悪化を招く要因であったと考えられ
る。本種の秋放流については，水温低下にともない摂餌
が不活発になる越冬期の直前が放流適期とされ，具体的
には水温が10°Cから7－8°Cになる間が適当と考えられ
ている。30） この基準に照らすと動橋川では放流適期は12
月になるが，飼育管理上の都合で水温17°C前後の9月
に放流が行われていた。変温動物の魚類では水温が高い
ほど絶食時の体重減少が著しく，体タンパク質や体脂質
の消耗も大きい。14，31，32） 従って，放流時の水温が高く，
放流から越冬期までの期間が長い動橋川では，放流幼魚
の魚体の消耗がより大きいと考えられる。実際，放流後
の幼魚では，筋肉のTG含量が減少し，筋肉のAP活性
と肝臓のALT活性が上昇しており，生化学的にも体脂
質や体タンパク質が分解·利用されていたことが明らか
である。
河川内での本種の主な減耗要因は餌不足による飢餓で
あると考えられており，25） 北海道増幌川に秋放流された
幼魚では，冬季の生残率は9－17%であったことが報告
されている。3） 動橋川の秋放流については，河川水温が
高く，放流から越冬期までの期間も長く，北海道より不
利な条件で行われており，生化学的に絶食状態と評価さ
れるほど放流幼魚の栄養状態が悪化していたことから，
減耗も多かったと推測され，このことが河川内調査で捕
獲尾数が急減した理由と考えられる。
本種の孵化放流手法には，当歳魚の春放流と秋放流，

1歳魚の春放流がある。河川規模の小さい本邦では，河
川の生産力をあてにしない1歳魚の春放流が適当との考
えから，33） 以前は1歳魚の春放流が積極的に行われた
が，現在は飼育期間が短く，飼育コストの低い当歳魚の
春放流が主体となっている。4，5） しかし，河川での滞留期
間が長く，自然の生産力に強く依存する当歳魚の春放流
は他の放流手法に比べて放流幼魚の減耗が大きいことが
報告されている。24，30，34） 一方，1980年代以降，本邦の多
くの河川で水温が上昇しており，特に新潟県を含む北陸

から山陰の河川では6－8月の夏季水温が顕著に上昇して
いる。35） 実際，内水面水産センターの動橋川支流水の水
温は，1980年代以降上昇傾向にあり（Fig. 7），夏季水
温は10年間に0.64°Cのペースで上昇している。河川水
温が高くなる夏季には，本種幼魚の摂餌は不活発にな
り，成長も停滞することから，30，36，37） 長期的な夏季水温
の上昇は幼魚の栄養状態を悪化させる要因になる。ま
た，変温動物の魚類では，環境水温が高いほどG6PDH
およびPGDHの活性，並びに脂肪酸合成活性が低く，
体脂質の蓄積も少ないことが知られており，14） 河川水温
の上昇は幼魚の越冬と生残に必要な体脂質 22）を減少さ
せる要因にもなる。以上のように，当歳魚の春放流は他
の放流手法に比べて成長，生残，栄養の面で不利であ
り，その不利な面が長期的な河川水温の上昇によって
益々大きくなっている可能性がある。このような放流幼
魚の栄養状態や放流事業の有効性の長期的変化を調査·
予測するうえでも，本研究のような放流幼魚を対象とし
た代謝研究は有効と考えられる。
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