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Abstract 

 

Ecological study of blue shark (Prionace glauca) in the western North Pacific Ocean 

 

Yuki Fujinami 

 

The blue shark Prionace glauca is one of the most abundant pelagic sharks and has an oceanic and 

circum global distribution in tropical to temperate seas. Blue sharks are mainly captured by pelagic 

longline fisheries as target or bycatch. As an important fisheries resource, stock assessments of this 

species have been conducted to the implementation of appropriate conservation and management. 

This study aimed to elucidate the reproductive biology, growth patterns, and diet of the blue shark in 

the western North Pacific, using sharks collected between 2010 and 2016. The estimated life-history 

parameters were compared with estimation in the 1980s when the stock biomass was decreased. In 

addition, the fisheries biology and survival strategy of this species are discussed based on the 

estimated life-history parameters. 

 Reproductive data were obtained from 490 males and 434 females. Size at 50% maturity 

was estimated to be 160.9 cm precaudal length (PCL) for males, and 156.6 cm PCL for females. 

These values are not largely different from those estimated by samples collected in 1980’s. Litter 

size ranged from 15–112 (mean 35.5) and was positively correlated with maternal PCL. Ovulation 

and mating took place from spring to summer. Parturition occurred between April and July after an 

11-month gestation period. The ovarian follicles of pregnant females developed synchronously with 

embryonic growth, suggesting that females reproduce annually. These findings show that the 

productivity of blue shark in the western North Pacific is higher than previously thought, based on 

observations of larger fecundity and a shorter reproductive cycle. 

 To conduct the age determination of blue sharks, a new ageing technique “burn method” to 

enhance the growth band pair easily and effectively was developed. This method requires an alkali 

treatment to clean the vertebral centra, followed by burning process to enhance visualization of the 

growth bands. Burn method is possible to do ageing a sample from a wide angle, with the reader able 

to obtain information on growth bands from different perspectives. The precision achieved with the 

burn method was relatively high compared with other techniques, especially in younger specimens. 

However, the precision decreased for older sharks as with other methods. Thus, the simultaneous use 

of the burn method for younger individuals and a sectioning method for older individuals is 

recommended to accurately interpret growth bands for blue shark. 

 Age estimation was conducted using the vertebrae of 659 males and 620 females. The 

number of growth bands observed were 1–18 in the males, and 1–17 in the females. The sex-specific 

von Bertalanffy growth parameters were estimated to be: 𝐿∞ = 284.9 cm PCL, K = 0.117 years−1, 
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𝑡0 = −1.35 years for males, 𝐿∞ = 257.2 cm PCL, K = 0.146 years−1, 𝑡0 = −0.97 years for females. 

The growth rates of both sexes were similar until approximately age 7.0 years, and thereafter, the 

growth rate of females gradually decreased but that of males remained constant. This discrepancy in 

growth rate would be attributable to sex differences in energy allocation relating to reproduction. 

Presumably, after sexual maturation, female blue sharks expend considerably more energy on 

reproduction than on somatic growth. Finally, the growth parameters did not show remarkable 

change over the past three decades, indicating that patterns of growth in this population would not 

affected by a shift in the stock abundance. 

 Of 460 shark stomachs that were examined, 221 contained prey items, which mainly 

belonged to five classes: Mammalia, Chondrichthyes, Actinopterygii, Cephalopoda, and 

Malasostraca. The percent of the index of relative importance (%IRI) of the prey items in the blue 

shark’s diet was 12.7% for anchovy Engraulis japonica and 80.7% for Oegopsida species. However, 

the %IRI of each Oegopsida species was low. Stable isotope analysis using isotopic ratios of 120 

blue sharks and 64 prey species was performed to evaluate long-term trophic interactions. The stable 

nitrogen (δ15N) and carbon (δ13C) isotope ratios of blue shark were 12.1‰ and −18.5‰, respectively. 

The feasible contribution of each prey species to the diet of the blue sharks was calculated using a 

mixture model, and the proportion of anchovy and small-sized myctophids (lantern fish) was higher 

than that of other prey species. The combined use of these two methods helped to avoid observation 

error bias. In conclusion, the blue shark preyed on a range of neritic to mesopelagic animals as an 

opportunistic feeder. 

 Overall, the findings suggest that the life-history parameters of the blue shark in the 

western North Pacific would not be affected by the shift in stock abundance. It seems that the high 

adaptabilityof blue shark, such as board habitat with wide ranging water temperature and also prey 

species, would reduce the impacts from both authrogenic stress and environmental fluctuations for 

their life history. The biological characteristics of blue shark such as relative fast growth, high 

productivity and adaptavility are one of the main factor why blue shark maintain a high biomass and 

outnumber other shark species in pelagic waters.  
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第1章 序 論 

 

ヨシキリザメ，Prionace glaucaは大型のメジロザメ科のサメであり，外洋性サメ類の中

でも最も資源豊度が高い種と考えられ（Nakano and Stevens, 2008），外洋生態系の中で高

次捕食者として重要な役割を担っている（e.g., Sibert et al., 2006）．本種は，マグロやカジ

キを対象としたはえ縄漁業や流し網漁業により頻繁に漁獲される種であり（Nakano and 

Stevens, 2008），新鮮な肉や鰭，皮，軟骨，肝臓など多くの部位がフカヒレや練製品，健康

食品，革製品などとして広く利用されている（Clarke et al., 2006; Camhi et al., 2008）．

一般に，板鰓類は，硬骨魚類など他の魚類とは異なり，成長が遅く，成熟に至るまでに時

間を有し，産仔数が少ない，いわゆる K 選択的生活史を示すため，乱獲に対して脆弱であ

ることが指摘されている（Stevens et al., 2000; Smith et al., 2008）．さらに高次捕食者で

ある大型の板鰓類の減少により，トップダウン効果が抑制され，海洋生態系のバランスが

乱れる恐れもある（Baum and Worm, 2009）．本種の生物学的特徴の一つとして高い再生

産力を有することが知られており（e.g., Cortés, 2000），外洋域に分布する板鰓類 11 種の

生活史パラメータを用いて行われた生態系リスク評価（Ecological Risk Assessment: ERA）

の結果では，本種が外洋性板鰓類の中で比較的乱獲に対して強い種であることが報告され

ている（Cortés et al., 2010）．しかしながら，漁業資源の持続的な利用のためには，適切な

資源評価及び資源管理が必要である（Hilborn and Walters, 1992）． 

日本におけるヨシキリザメを対象とする漁業は 1890年代から行われており（樽本, 1984），

日本の主要漁港への年間水揚量は 1992 年から 2015 年で 5,100 から 16,000 トン（平均

11,706トン）で推移しており（水産庁, 2016），そのうちおよそ 80%は加工設備が整ってい

る宮城県気仙沼港に水揚げされている（Ishimura and Bailey, 2013）．本種の資源評価は，

北太平洋まぐろ類国際科学委員会（International Scientific Committee for Tuna and 

Tuna-like Species in the North Pacific Ocean: ISC）をはじめとする，カツオ・マグロ類の

地域漁業管理機関（Tunas Regional Fisheries Management Organization: RFMO）によ

り実施され，我が国周辺の海域は中西部太平洋まぐろ類委員会（Western and Central 

Pacific Fisheries Commission: WCPFC）により管理されている． 

ヨシキリザメは北緯 60 度から南緯 50 度にわたる全世界の亜寒帯域から熱帯域まで広範

囲に分布している．太平洋における本種の資源構造は南北太平洋で 2 系群あると考えられ

ている（ISC, 2014）．これは北太平洋で行われた標識放流調査において本種が非常に広範

囲に移動するにも関わらず，赤道を横断する例がほとんどないという結果に基づいている

（ISC, 2014）．現状，遺伝学的研究においては明確に支持されていないが（Taguchi et al., 

2015），少なくとも King et al.（2015）は，北太平洋の東西では系統的な差はなく，同一

系群であるとしている．これらを踏まえて，ISC サメ類作業部会は，ヨシキリザメ北太平

洋系群の資源評価を行った．資源評価は Bayesian surplus production model（BSP; 

McAllister and Babcock, 2006）および統合型資源評価モデルである Stock Synthesis（SS: 

https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
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Methot and Wetzel, 2013）の 2つのモデルを用いて行われた（ISC, 2014）．BSPは，漁獲

量や単位努力量当たりの漁獲量（CPUE），環境収容力（K），内的自然増加率（r）などの

データを用いて解析するモデルであり，SSではそれらに加え，サイズデータや成長率や自

然死亡率（M）などの多くの生物学的データを使用して，年齢組成を考慮するモデルである．

さらにサメ類は雌雄で成長や成熟が異なることが知られているが，SSでは雌雄別のデータ

を用いることで，雌雄差を考慮した資源量推定が可能である。いずれのモデルにおいても

成熟サイズや産仔数，成長式，寿命といった基礎的な生活史情報は不可欠である． 

北太平洋における本種の資源量指数は，1980 年代から 1990 年代前半にかけて減少傾向

にあり，その後緩やかな増加傾向にある（Hiraoka et al., 2016; Ohshimo et al., 2016a）．

また，上記を含む様々な CPUEトレンドを用いて検討した BSPおよび SSによる資源評価

結果はいずれも北太平洋系群の資源量が乱獲状態にはなく，健全な状態であることを示し

ている（ISC, 2014）． 

北太平洋に生息するヨシキリザメの生態に関する研究は比較的多く，年齢や成長，繁殖，

食性，分布などが報告されている（e.g., 須田, 1953; Cailliet and Bedford, 1983; 中野, 

1994; Kubodera et al., 2007）．これらの先行研究の中で，中野（1994）は 1970年代から

1980 年代に収集した標本を用いて本種の分布，成長，成熟に関する基礎的な生態を報告し

ており，その標本は全季節を通して広範囲のエリアから採集していることから，本種の生

活史パラメータにおいて最も代表性があると考えられる．しかしながら，中野（1994）に

より推定された成長や繁殖に関するパラメータは北太平洋系群の資源量が著しく減少した

年代に収集された標本に基づいている． 

サメ類の生活史パラメータは漁獲死亡率に起因する密度効果によって影響を受けること

が知られている（e.g., Holden, 1973; Walters et al., 2000; Rose et al., 2001）．例えば，資

源豊度が減少すると，個体群密度が高い状況下に比べて個体の成長は速くなり，早熟化す

ることが示唆されている（Holden, 1973; Carlson and Baremore, 2003）．実際，これまで

にメジロザメ，Carcharhinus plumbeus（Sminkey and Musick, 1995），Atlantic sharpnose 

shark，Rhizoprionodon terrasnovae（Carlson and Baremore, 2003），ニシネズミザメ，

Lamna nasus（Cassoff et al., 2007）において密度効果により成長に関するパラメータが

変化したことが報告されている．資源量が顕著に変化した本種においても，密度効果の影

響を受けている可能性が考えられる．そのため，本種の資源動態・生態を正確に把握する

ためには，近年に採集された標本を用いて，生活史パラメータを再推定する必要がある． 

以上の背景より，本論文は現在の生活史パラメータを用いて本種の資源動態・生態を把

握し，資源量の顕著な変動に伴い，本系群のパラメータが変化したのかを検証することを

目的として，以下の各章の構成とした．第 2 章では北西太平洋に生息するヨシキリザメの

繁殖生態を明らかにすること目的とし，成熟体長，産仔数，妊娠期間などの基礎的な繁殖

パラメータを推定した．また，これまでにはっきりと分かっていなかった本種の繁殖周期

を明らかにした．第 3 章では本種の年齢査定を行うにあたり，より精度が高く，また簡易
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で効率良く作製できる新たな年齢形質法を開発した．第 4 章では北西太平洋に生息するヨ

シキリザメの雌雄別の成長様式を明らかにすることを目的に，年齢査定を行い成長率，寿

命などの成長に関するパラメータを推定した．また，雌雄間に成長差があるか統計学的に

検討し，その要因について考察した．第 5 章では北西太平洋に生息するヨシキリザメの食

性を明らかにすることを目的とし，胃内容物解析および近年，幅広く利用されるようにな

った安定同位体比分析を用いて本種の胃内容物組成，餌生物の相対的な寄与率を推定した．

以上の各章により得られた結果から第 6 章では，外洋域で高い豊度を保ちながらこれまで

生き残ってきた本種の生存戦略，資源生態について総合的に考察した． 
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第2章 北西太平洋に生息するヨシキリザメの繁殖生態 

 

2.1 緒 言 

資源評価を行う上で，成熟特性や産仔数，繁殖周期などの繁殖に関するパラメータは重

要であり，資源の再生産力（productivity）や反発力（rebound potential）などの推定に用

いられる（Baremore and Passeroti, 2013）．北太平洋に分布するヨシキリザメの繁殖に関

する包括的な研究例は中野（1994）である．中野（1994）は 1978–1987年の期間に広範囲

なエリアから採集した標本を基に，本種の成熟体長や産仔数，繁殖・出産時期，妊娠期間

などの繁殖生物学に関する基礎的な知見を報告しているが，繁殖周期については明記して

いなかった．近年では，Joung et al.（2011）が台湾周辺海域において，また，

Carrera-Fernández et al.（2010）がメキシコ周辺海域において収集した標本を用いて本種

の成熟体長や産仔数，繁殖周期などのパラメータを報告しているが，調査海域は非常に限

定されており，包括的な研究は行われていない．そのため，北太平洋におけるヨシキリザ

メの資源解析において使用されている再生産に関する生物学的パラメータの大部分は，中

野（1994）により報告された知見である（ISC, 2014）．しかしながら，序論で述べたよう

に中野（1994）の用いた標本は，北太平洋におけるヨシキリザメの資源量が一時的に減少

した 1970–1980年代に収集されたため，近年のヨシキリザメの再生産に関するパラメータ

とは異なる可能性が考えられる．さらに，繁殖周期は再生産力を評価する上で重要なパラ

メータであるため，今後の資源評価において必要とされている．以上より，本章では北西

太平洋に生息するヨシキリザメの繁殖パラメータを推定し，中野（1994）との比較検討を

行うことを目的とした． 

 

2.2 材料と方法 

2.2.1 サンプリングおよびデータ収集 

試魚は 2010年から 2016年にかけて北西太平洋で操業する日本の調査船（はえ縄，流し

網，トロール）および商業船（はえ縄，定置網）によって漁獲されたものである（Fig. 2-1）．

生殖器官の目視観察によって性別を記録し（雄：交接器あり，雌：交接器なし），調査船で

漁獲された標本は全長（TL），尾叉長（FL），尾鰭前長（PCL），背鰭間長（DL），体重（BW）

を測定した．商業船で漁獲された個体は頭部および内臓が取り除かれた製品状態（ドレス）

であったため，DLのみを測定した．PCLと各体長（TL, FL, DL）および体重の関係式を

推定し，雌雄差は共分散分析にて統計学的（5%水準）に有意差を検討した．以降の全ての

章において，PCLを体長として表記した．DLは本章で推定した換算係数にて PCLに変換

した．同様に，推定値の比較を行うために，他研究で報告されている TL，FLは PCLに変
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換した値を用いた．PCLと BWの関係はアロメトリー式により推定した。 

 

2.2.2 雄の成熟体長 

雄は交接器長（CL）および成長に伴う交接器の硬化状態（完全に硬化，部分的に硬化，

未硬化），精巣重量（TW）を記録および測定した．雄の成熟段階は Stehmann.（2002），

McAuley et al.（2007）および Chin et al.（2013）を参考に 3段階（未成熟－幼魚，未成

熟－若魚，成熟－成魚）に識別した（Table 2-1）．各個体の成熟段階は成熟あるいは未成熟

の二項データに変換し，体長 5 cmごとの体長階級別に成熟割合を求めた．体長 Xに対する

成熟率に以下のロジスティックモデルを当てはめ，50%成熟体長を算出した． 

𝑌 = 1 / [1 + 𝑒𝑥𝑝{−(α + β𝑋)}] 

ここで，Yは体長 Xにおける成熟個体の割合，α および β はパラメータである．各パラメ

ータは Rソフトウェア（R 3.2.1）の一般化線形モデル（GLM）を用いて推定した． 

 

2.2.3 雌の成熟・妊娠体長 

雌は左右の子宮最大幅（UW），卵殻腺幅（OGW），輸卵管幅（OVW），卵巣内最大卵径

（LFD），卵巣重量（OW）を測定した．また，子宮内における胎仔，受精卵，胎盤，臍の

緒の有無を記録した．雌の成熟段階は 5段階（未成熟－幼魚，未成熟－若魚，成熟－成魚，

成熟－妊娠，成熟－経産）に識別し（Table 2-1），成熟あるいは未成熟の二項データに変換

した．また子宮の状態を基に妊娠経験有りあるいは妊娠経験なしに識別し，これらも二項

データに変換した．雄と同様に成熟割合および妊娠割合を求め，ロジスティックモデルに

当てはめて 50%成熟および妊娠体長をそれぞれ推定した． 

 

2.2.4 産仔数 

本種の産仔数（LS）は妊娠個体の子宮内から観察された受精卵あるいは胎仔数から推定

した．ここで，子宮内における胎仔数が極端に少ない場合，あるいは子宮の片側にのみ胎

仔が確認された場合は早産あるいは流産した個体と判断し，解析から除外した．ヨシキリ

ザメの胎仔は胎盤を介して母体から栄養を摂取しており，出生時には胎盤から切り離され

て出生する（Pratt, 1979）．そこで，早産や流産による産仔数の過小評価を避けるため，子

宮内に在存する胎盤の数を記録し，産仔数を補正した．早産あるいは流産と判断した個体

についても胎盤が残っている場合は，胎盤数により補正した胎仔数を産仔数とし，解析に

含めた．尚，補正した一腹当たりの産仔数と母体の体長の関係は線形回帰モデルを用いて

解析した． 
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2.2.5 繁殖周期 

妊娠個体から観察された全ての胎仔について性別，体長，体重を記録した．出生後間も

ない新生仔（穴状の臍の緒痕がある個体）の体長と一腹当たりの出生直前と考えられる胎

仔の平均体長を月別にプロットし，本種の出生体長および出生時期を検討した． 

繁殖期を推定する為に，成熟個体の生殖腺重量（TW，OW）と体重から生殖腺重量指

数（GSI）を次式により求めた． 

GSI = (TW or OW / BW) ×102 

算出した雌雄別の GSI は月別に平均値および標準偏差を求め，GSI の経月変化から本種の

繁殖期を特定した．また，排卵期は成熟した雌の卵巣内最大卵径の月別平均値および標準

偏差を求め，その経月変化から推定した，更に妊娠期間は推定した平均排卵日と平均出産

日の間の時間として推定した． 

雌の繁殖周期は一般的に 1)卵形成期間，2)妊娠期間，3)休止期間から構成される（Castro, 

2009）．まず，妊娠した雌の最大卵径および一腹当たりの胎仔の平均体長の経月変化から卵

形成期間と妊娠期間が同期的あるいは非同期的に発生する事象なのかを検証し，妊娠期間，

さらに休止期の有無を基に繁殖周期の期間を推定した．休止期の有無は妊娠雌が保有する

卵巣内最大卵径および一腹当たりの胎仔の平均体長の経月変化から検証した．更に，繁殖

状態（妊娠経験の有無）別に子宮幅と最大卵径の関係性を調べ，雌の生活史を通した生殖

器官の形態変化および休止状態の個体の割合を調べた． 

 

2.3 結 果 

2.3.1 体長換算係数 

2010 年から 2016 年の間に総計 1,408 個体のヨシキリザメの標本を得た．本章で用いた

生殖腺サンプルはこれらのうち，雄 490個体，雌 432個体の計 922個体から採取されたも

のである．月別，雌雄別，成熟段階別の個体数を Table 2-2に示す．これらの体長範囲は雄

で 33.4–252.0 cm，雌で 33.4–243.3 cmであった（Fig. 2-2）．PCLと TL（46.6–326.0 cm）

および FL（36.8 –273.0 cm）の関係は雌雄間で有意差が認められなかったため（ANCOVA, 

PCL –TL; P = 0.10, PCL –FL; P = 0.41），雌雄込みで算出した．以下に関係式を示す． 

 

PCL − TL ∶ PCL = 0.78 × TL − 3.75 (𝑛 = 396, 𝑟2 = 0.994) 

PCL − FL ∶ PCL = 0.92 × FL − 0.22 (𝑛 = 338, 𝑟2 = 0.998) 

 

一方，PCL と DL（10.92–88.0 cm）の関係式は雌雄間で有意な差が認められたため

（ANCOVA, P = 0.02），雌雄別に求めた．以下に雌雄別の関係式を示す． 
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雄： PCL = 2.51 × DL + 12.33 (𝑛 = 587, 𝑟2 = 0.961) 

雌： PCL = 2.62 × DL + 7.48 (𝑛 = 275, 𝑟2 = 0.983) 

 

測定した雄の BWは 0.30–113.80 kg，雌は 0.31–113.20 kgの範囲であった．PCLと BW

の関係式は雌雄間で有意な差が認められたため（ANCOVA, P = 0.02），雌雄別に求めた．

以下に雌雄別の関係式を示す． 

 

雄：BW = 1.21 × 10−5 × 𝑃𝐶𝐿2.94 (𝑛 = 756, 𝑟2 = 0.954) 

雌：BW = 5.86 × 10−6 × 𝑃𝐶𝐿3.09 (𝑛 = 283, 𝑟2 = 0.985) 

 

2.3.2 雄の成熟体長 

雄 490 個体（体長 33.4–252.0 cm）について体長と交接器および交接器の硬化状態の関

係を求めた結果，成長に伴う交接器の伸長が確認された（Fig. 2-3a）．交接器の硬化状態は，

184個体（体長 33.4–153.0 cm）が未硬化，153個体（体長 110.0–180.0 cm）が部分的に

硬化，153個体（体長 140.0–252.0 cm）は完全に硬化していた．また，体長 181.0 cm以上

の全ての個体は完全に硬化し，発達した交接器を有していた．貯精嚢内における精液の有

無を 288個体の雄を基に査定した結果，体長 131.0 cm以下の個体からは発見されなかった

が，体長 194.0 cm以上の全ての個体で観察された（Fig. 2-3a）．体長 150 cmまで成長する

と，ほぼ半数の雄が精液を保有していたことから，交接器が発達する前に精液を生成する

ことが示唆された．精巣重量も成長に伴って重くなる傾向があり，特に体長 150 cm以上の

個体でバラつきが大きくなることが確認された（Fig. 2-3b）． 

成熟データを基に算出した雄の 50%，95%成熟体長はそれぞれ体長 160.9 cm（95%CI：

158.8–163.3 cm），179.4 cm（CI：175.3–185.5 cm）であった（Fig. 2-4a）． 

 

2.3.3 雌の成熟体長 

子宮幅および卵殻腺幅は左右の測定値に有意差が認められなかったため（Wilcoxon 符号

順位検定；UW: P = 0.39，OGW: P = 0.56），両側の平均値を使用した．全ての生殖器官は

成長に伴って増加する傾向が見られた（Fig. 2-5a-c）．子宮は体長 145 cmまでは緩やかに

肥厚するが（UW：0.8–23.8 mm），その後，体長 150–160 cmの間で急激に肥大した（UW：

8.2–180.0 mm）．妊娠個体の子宮幅は 62.4–261.5 mm の範囲であり，経産個体も子宮幅

78.1–126.9 mm の肥厚した子宮を有していた．体長 150 cm 以下の個体の卵巣重量は

0.1–58.9gであるのに対し，体長 150 cm以上の個体の卵巣重量は 5.5–236.5 gと非常にバ

ラつきが大きくなった（Fig. 2-5b）．また，体長 150 cm以上の経産および非妊娠個体の卵

巣は妊娠個体のものよりも重かった．卵巣内の最大卵径も子宮や卵巣と同様に体サイズの

成長に伴って発達する傾向が見られた（Fig. 2-5c）． 
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妊娠個体は計 139個体採集され，その体長範囲は 143.7–243.3 cmであった．また，経

産個体（体長 159.5–219.7 cm）は計 22個体漁獲され，それらの大半（91%）は 4月から 6

月に採集された（Table 2-2）．推定した雌の 50%および 95%成熟体長はそれぞれ 156.6 cm

（CI：154.4–158.6 cm），175.4 cm（CI：171.8–180.7 cm）であった（Fig. 2-4b）．50%お

よび 95%妊娠体長はそれぞれ PCL167.4 cm（CI：164.1–171.0 cm），205.1 cm（CI：

196.9–217.8 cm）であった（Fig. 2-4c）．雌の 50%妊娠体長は 50%成熟体長よりも 10.8 cm

大きかった． 

 

2.3.4 産仔数 

妊娠雌 127 個体の子宮内から観察された一腹当たりの胎仔数は 1–112 個体（平均±SD：

33.1±15.9）であり，子宮内に在存する胎盤数で補正した産仔数（124 個体，3 個体は早産

として解析から除去）は 15–112 個体（平均±SD：35.5±14.8）であった．産仔数と母体の

体長の間には正の相関関係があり，母体の体長が大きいほど保有する胎仔の数が増加する

ことが示唆された（Fig. 2-6）．以下に線形回帰式を示す． 

LS = 0.46 × PCL − 45.54 (𝑛 = 124, 𝑟2 = 0.412) 

 

2.3.5 繁殖周期 

胎仔は雄 1,908 個体，雌 1,967 個体，性別不明 290 個体の計 4,165 個体が得られ，性比

は 1：1と有意に異ならなかった（Chi-square test：P = 0.34）．胎仔の体長範囲は 1.2–41.2 

cmの範囲であり，胎仔の体長は各月内でもバラつきが見られた．最大個体は 4月に漁獲さ

れ，最小個体は 10月に漁獲された雌の子宮内からそれぞれ確認された（Fig. 2-7）．出生直

前と思われる満期の胎仔は 1 月から 4 月の期間に計 559 個体（母体 16 個体）が確認され，

それらの体長範囲は 30.2–41.2 cm（平均±SD：34.3 ± 2.11 cm）であった．また，出生後間

もないと判断した新生仔 6個体（体長 33.4–39.6 cm，平均 ± SD：36.2 ± 2.41 cm）は 6月

下旬から 7 月にかけて漁獲された．これらの胎仔および新生仔の体長データから本種の出

生体長は 34.3–36.2 cm，出産は 4–7月に起こると推定される． 

成熟した雄の GSIは夏季から冬季にかけて増加する傾向を示し（Fig. 2-8a），月ごとの平

均値は 6月に最小値（0.22），12月に最大値（0.65）を示した．一方で，成熟した雌の GSI

は冬季から夏季にかけて増加し（Fig. 2-8b），平均値は 6月に最大値（0.20），1月に最小値

（0.04）を示した．雌の平均卵径は GSI の経月変化と同様に冬季から夏季にかけて大きく

なる傾向が確認された（Fig. 2-8c）．上記の傾向から，平均排卵月を 7月，平均出生月を 5

月と仮定した本種のおおよその妊娠期間は 11ヶ月であると推定された． 

妊娠した雌が保有する卵巣内卵は妊娠期間中，胎仔の成長に同期して発達する傾向が確

認され，妊娠雌は春季に発達した卵と大型の胎仔を保有していた（Fig. 2-9）．この結果か

ら，卵形成と胎仔の成長は同期することが確認された．卵および胎仔の同期した発達傾向
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は秋季から始まり，その後約一年間継続していた．また，妊娠状態別の雌の子宮幅と卵巣

内最大卵径の関係を Fig. 2-10に示す．これによると，非妊娠個体が保有する卵の大きさは

子宮の肥大に伴って増大し，卵径 12.0–17.0 mm の範囲で排卵される．排卵された卵は卵

殻腺内で受精し，卵巣内の卵は胎仔の成長に伴って発達する．一方，妊娠個体は子宮幅

73.8–271.0 mmの子宮および 2.6–15.0 mmの卵を保有していた．出産後，経産個体の子宮

は約 80 mmまで弛緩したが，卵巣内卵は出産後も発達する傾向が見られた．肥厚した子宮

（UW：40 mm以上）および完熟卵（12.0 mm以上）を有している非妊娠個体は排卵前の

個体（体長 156.0–196.1 cm）と判断した．5個体（体長 164.7–222.3 cm）は，発達した子

宮（UW：50 mm以上）を有しているが，卵巣内卵は未発達（LFD：10 mm以下）である

ことから出産後に排卵する兆候はないと判断し，休止状態と識別した．休止状態と判断し

た個体の漁獲月は 3月，4月，6月，9月とバラついており，これらの出現割合は成熟した

雌のわずか 2.8%であった． 

 

2.4 考 察 

2.4.1 成熟および妊娠体長 

本研究で推定した雄の 50%成熟体長（160.9 cm）は北太平洋で報告されている値

（130–160 cm）よりも若干大きかった（e.g., Joung et al., 2011; Carrera-Fernández et 

al., 2010, Table 2-3）．この差は成熟段階の識別基準の違いに起因していると考えられる．

Natanson and Gervelis（2013）は，雄の成熟段階を決定する最も良い判断基準は交接器

の硬化状態であるとしている．これは交接器が雄の生殖器官の中で最も成熟に至る兆候

が遅いからである．本研究のヨシキリザメにおいてもこの傾向は確認され，交接器が硬

化する前に大半の雄は精液を有していたことから，精液の有無は成熟の指標には適さな

いと判断し，交接器の硬化状態を最優先の判断基準とした．Joung et al.（2011）および

Carrera–Fernández et al.（2010）は，精液あるいは spermatozeugmataの有無を成熟

の指標として用いており，これが本研究の推定値よりも成熟体長が小さい要因であると

考えられる．南大西洋（Jolly et al., 2013; Montealegre–Quijano et al., 2014）および地

中海（Megalofonou et al., 2009）で報告されている雄の 50%成熟体長（153.3–165.6 cm）

は本研究の結果と類似しており，これらの研究における雄の成熟の判断基準は主に交接

器の硬化状態である．以上のことから，本研究で推定した北西北太平洋における雄の成

熟体長は妥当なものであると考えられた．また，中野（1994）により報告されている成

熟体長はロジスティックモデルを用いて推定した値ではないが，成熟体長範囲は本研究

の推定値と大きく異ならないことから，1980年代から大きな変化はないと考えられる． 

雌の 50%成熟体長（156.6 cm）および妊娠体長（168.5 cm）は雄とは異なり北半球およ

び南半球において本研究と先行研究の間で大きな差は見られず，類似した結果であった
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（Table 2-3）．これは雌の成熟および妊娠の判断基準が研究間で大きな差異がないためであ

ると考えられる．以上のことから，雌の成熟および妊娠体長は海域間で大きな差はなく，

地理的変異は考えにくい．加えて，中野（1994）が報告している成熟体長の範囲内である

ことから，北太平洋において雌の成熟体長は資源量変化に伴う変化はないと推察された． 

 

2.4.2 産仔数および出生時期 

観察された胎仔数は 1–112個体（平均 33.1個体）であり，中野（1994）で報告されてい

るもの（1–62，平均 25.6個体）よりも多く，北太平洋において過去最多であった（Table 2-3）．

産仔数は母体の体長と正の相関関係があるため，本研究では中野（1994）よりも大型の雌

を収集できていることが最大産仔数の違いであると考えられた．また，本研究では産仔数

の過小評価を避ける為に子宮内に在存する胎盤数より産仔数を補正したため，産仔数は

15–112個体（平均 35.5個体）となった．これまでに報告されている本種の産仔数は，太平

洋で 1–68，大西洋で 4–75，インド洋で 10–135の範囲であり（Table 2-3），本研究の最小

産仔数は過去の知見に比べて多いことが分かる．これは多くの研究には漁獲時のストレス

などにより引き起こされる早産や流産を産仔数の解析に含まれていることが原因である．

実際に，多くの研究で流産の可能性が示唆され，推定された産仔数が本来よりも少ないこ

とが懸念されている（Strasburg, 1958; 中野, 1994; Carrera-Fernández et al., 2010; 

Montealegre-Quijano et al., 2014）．こういったケースで推定された産仔数は子宮内の胎

仔数のみの値であるため，結果として過小評価を導いている．以上のことから，本研究と

既存研究との産仔数の相違は解析に含めた標本の体長や流産や早産による産仔数の過小評

価が原因であると考えられた．より正確な産仔数の推定には，本研究のように子宮内に在

存する胎盤数で産仔数を補正すること，また出産直前の胎仔を保有する母体は解析から除

くなどの対処が必要である． 

本研究で推定した出生体長は 32.9–36.2 cmであり，過去に報告されているものと類似し

た結果であった（e.g., 須田, 1953; Pratt, 1979; 中野, 1994, Table2-3）．出生時期は胎仔の

最大個体および新生仔の最小個体が出現した月から 4 月から 7 月と推定し，この結果は

Pratt（1979）（4–7月）および中野（1994）（ピーク：6–7月）とは非常に類似したが，一

方で須田（1953）の結果よりは早かった（12–4月）．須田（1953）は体長約 30 cmの胎仔

が 12月に出現したことを報告している．本研究においても各月の胎仔の体長にはバラつき

があり，体長 30 cm を超える大型の胎仔は 1 月に既に同様の海域（北緯 31 度，東経 143

度）にて出現した．このような大型の胎仔は春季に特に多く出現しているが，各月の胎仔

の体長のばらつきは受精時期が幅広いことを示唆している．須田（1953）も同様に本種の

交尾期および出産期は長期に亙ることを示唆している．従って，冬季に出現した大型の胎

仔は他の個体に比べて受精する時期が早かったと考えられた．しかしながら，全体的な傾

向として，より大型の胎仔が春季に出現したこと，明瞭な臍の緒が確認できる新生仔が初
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夏に出現したことから本種の出産のピークは春季から夏季であると考えられた．  

 

2.4.3 繁殖期および妊娠期間 

算出した雄の GSIは夏季に低くなる傾向が確認された．この結果は中野（1994）により

示されているものと同様の傾向であった．Teshima（1981）は，ホシザメ，Mustelus manazo

およびシロザメ，Mustelus griseusの雄について GSIの経月変化および精巣内の各精細胞

の月別出現割合を観察し，貯精嚢内に蓄えられた精液は GSI が最小値を示す時期に体外に

放出されることを示している．つまり精液が放出される交尾期に精巣は最も軽くなるとい

うことである．以上のことから，GSIの経月変化を基にした本種の雄の交尾期は 6–8月，7

月に最盛期であることが示唆された． 

雌の GSIは雄とは対照的に冬季に低く，夏季に高くなる傾向を示した．北半球における

ヨシキリザメの交尾期は雌の体表における交尾痕の有無や GSIの季節変動，卵殻腺内の精

液の有無を基に夏季であると報告されている（須田, 1953; Stevens, 1974; Pratt, 1979; 中

野, 1994; Joung et al., 2011）．また，卵巣内最大卵径は雌の GSIの経月変化と同様に春季

から夏季にかけて大きくなる傾向が確認された．本種の排卵期は，北太平洋で中野（1994）

が夏季，Joung et al.（2011）が 7–8月と報告している．本研究結果は，既往の知見と類

似しており，北太平洋系群の交尾および排卵は夏季に行われると推察された． 

Teshima（1981）はホシザメおよびシロザメの排卵と胚発生が連続して起こることを報

告している．また，Conrath and Musick（2002）はホシザメ属の smoothdogfish，Mustelus 

canisの交尾，排卵および受精は全て 5–9月の間に行われることを示唆している．本研究で

は受精卵を保有する雌（胚発生前）の標本が不足していることから本種の受精期を特定す

ることができなかったが，北太平洋における既存研究において受精卵を保有する雌が 6 月

から 7月（須田, 1953），5–8月（Joung et al., 2011）に漁獲されていることから，北太平

洋系群の交尾，排卵，受精および出産は晩春から夏季にかけて連続して行われると考える

のが妥当であろう．また，本研究において平均出生日および平均排卵日から推定した本種

の妊娠期間（11ヶ月）は，胎仔サイズの経月変化を基に報告されている既存報告（9–12ヶ

月）と同様の結果であった（e.g., 須田, 1953; Pratt 1979; 中野, 1994; Carrera-Fernández 

et al., 2010)． 

 

2.4.4 雌の繁殖周期 

本研究において，胎仔の成長および卵巣内卵の発達は同期的に起こることが明らかとな

った．この傾向は妊娠後期には排卵する準備が整い，出産後に排卵し，次の妊娠が可能で

あることを示唆している．推定したおおよその妊娠期間は 11ヶ月であることから，出産か

ら次の妊娠までに休止期間はないと考えられる．これらのことから，雌の繁殖周期は 1 年

であると推定された．また，雌のヨシキリザメは卵殻腺内に精液を貯蔵することが知られ
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ており（Pratt, 1979; Joung et al., 2011），この知見からも本種は出産後に排卵し，受精が

可能であると推察される．しかしながら，成熟した雌（妊娠・非妊娠個体）のうち約 2.8%

の個体は排卵の兆候がある雌と同程度の幅の子宮を有しているにも関わらず，卵巣内卵は

未発達であった．これらの雌は少なくとも出産後に排卵する兆候がないことから，休止状

態である可能性が示唆された．上記の雌は漁獲月や体長など，他の成熟雌と比べて目立っ

た特長は確認できなかったため，休止状態となる原因を特定することはできなかった．以

上より，成熟雌のうち，少ない割合で休止状態の個体が存在するが，大半の雌は 1 年周期

で繁殖を行うと考えられた． 

メジロザメ属のサメ類の繁殖周期は 2年周期が典型的であるが（Castro, 1996），いくつ

か異なる事例も報告されている．例えば，Driggers and Hoffmayer（2009）は，finetooth 

shark，Carcharhinus isodonが保有する胎仔および卵のサイズを基に，この種は 1年およ

び 2 年周期の両周期で繁殖を行うことを報告している．また，Harry et al.（2013）は，

spot–tail shark，Carcharhinus sorrah の妊娠状態および卵巣内卵の発達状態から本研究の

結果と同様に少ない割合で休止期間に入る雌が存在することを明らかにしている．ヨシキ

リザメはメジロザメ属には属さないが，Joung et al.（2011）によると台湾周辺海域に分布

する雌の繁殖周期は 2 年である．しかしながら，彼らの研究で使用している胎仔の月別体

長データは少なく，また大半の胎仔の成長段階は発生初期から中期であった．一般的に，

生殖腺や胎仔の情報から繁殖周期を特定するには，少なくとも全ての発育段階（発生初期

から妊娠満期の胎仔）を時系列に沿ってカバーする必要がある（Castro, 2009）．本研究で

は発生初期から満期の胎仔を月別にカバーしていることから，北太平洋系群の雌の繁殖周

期を 1年とする推定結果は妥当であると考えられた．今後，血中性ステロイドホルモン（17β-

エストラジオール，プロゲステロンなど）を用いてより詳細に本種の繁殖周期，また休止

期間について検討する必要がある． 

本章で推定した繁殖パラメータは，産仔数を除き概ね中野（1994）と同様の結果であっ

た．差異があった産仔数は主に解析に用いた母体の体長および流産，早産による過小評価

が影響していると推察された．産仔数は北太平洋の既存研究と比べて多いこと，雌の繁殖

周期は既存報告の 2 年よりも短いことから北太平洋に分布するヨシキリザメの再生産力は

これまでに考えられていたものよりも高い可能性が示された． 
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第3章 脊椎骨を用いた年齢査定における代替技術の開発 

 

3.1 緒 言 

年齢や成長に関する情報は成長率や成熟年齢，加入年齢，死亡率，寿命などを推定する

際に必須となる生物学的パラメータであるため，漁獲対象種の包括的な資源評価および持

続的な資源管理を行うためには不可欠である（Ricker, 1975; Campana, 2001）．一般的に

硬骨魚類の年齢査定において使用される年齢形質は，耳石や鱗などの硬組織であるが

（Cailliet et al., 1983），板鰓類においてはこのような硬組織が欠如しているため，脊椎骨

あるいは棘といった年齢形質が用いられる（Goldman et al., 2012）．板鰓類では脊椎骨に

よる年齢査定精度向上のため，輪紋を明瞭化するために，これまで多様な手法が用いられ

てきた．例えば，薄切片を用いた椎体染色法（Stevens, 1975による硝酸銀染色；Tanaka et 

al., 1990によるヘマトキシリン染色； LaMarca, 1966によるアリザリン染色；Carlson et 

al., 2003 によるクリスタルバイオレット染色），組織切片（Casey et al., 1985）や X 線

（Cailliet et al., 1983; Wells et al., 2016）などである．これらの手法は脊椎骨椎体上の輪

紋を明瞭化することが可能であるが，手法によっては処理にかかる時間や，複雑な専門的

技術の必要性など実用性の面での問題点が指摘されている（Cailliet et al., 1983; Campana, 

2001）．また，多くの手法において，輪紋の明瞭化に必要な一連の処理の成功率や体サイズ

ごとの詳細なプロトコルは示されていない．上記の方法の中でも薄切片法が推奨されてい

るものの（Goldman et al., 2012; Matta et al., 2017），若齢魚においては輪紋の解釈が困難

であることが言及されている（Tanaka et al., 2011）． 

成長解析は年齢査定法やその精度に加え，サンプル数やサンプリングバイアスなどに影

響を受けることが指摘されている（Tanaka et al., 1990）．本種は雌雄や成長段階で異なる

複雑かつ大規模な回遊を行うため（中野, 1994; Mucientes et al., 2009），サイズおよび性別

を網羅した個体群の成長を解析するためには，多くの標本を解析する必要がある．そのた

め，より実用性の高い年齢形質法を開発することは，資源評価や管理を行う上で必要とな

る正確な年齢や成長に関する情報提供に役立つ．以上より，本種の年齢査定を行うために，

高精度且つ簡易で，多数のサンプルを迅速に処理可能な新たな年齢形質法の開発を本章の

目的とした． 

Break and burn methodは硬骨魚の耳石に形成される輪紋を明瞭化するために一般的に

使用される手法である（e.g., Christensen, 1964; Ohshimo et al., 2014）．この手法は耳石

にアルコールランプや乾燥機を用いて焼き色を付け，樹脂などへ封入後にその表面を観察

するため，簡易かつ費用対効果が高い手法と考えられている．しかしながら，板鰓類の脊

椎骨に適用された先行研究はない．板鰓類の脊椎骨を用いた年齢査定において陰影法

（Francis and Maolagáin, 2000）は簡易で，費用対効果が高く，また広角で輪紋を観察す

ることが可能である。しかし，ヨシキリザメの脊椎骨は透明帯および不透明帯のコントラ
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ストが乏しく，輪紋の観察は比較的困難であるとされている（e.g., Skomal and Natanson, 

2003; Jolly et al., 2013）そこで，本章では break and burn methodおよび陰影法を改良し

た “Burn method“を開発し，ヨシキリザメの脊椎骨における年齢形質法として適用した．

このBurn methodでは脊椎骨椎体に付着する結合組織を除去するためのアルカリ処理と加

熱することで輪紋を明瞭化する加熱処理を試みた．本章では 1) Burn methodのプロトコル

（体サイズごとのアルカリおよび加熱処理の最適処理時間の推定を含む）を作製し，2) ヨ

シキリザメの脊椎骨を用いた年齢査定において，他の手法（硝酸銀染色法，陰影法）との

年齢査定精度の比較や輪読者間での輪読誤差の検討を行い，Burn methodの実用性を検証

した． 

 

3.2 材料と方法 

3.2.1 Burn method の処理過程 

解析に用いた脊椎骨は，2010 年から 2015 年にかけて北西太平洋において調査船もしく

は商業船により，はえ縄および流し網漁にて漁獲されたヨシキリザメ 400 個体（体長

33.4–258.3 cm）の鰓上から採取した．採取した脊椎骨は処理を行うまで凍結保存した．そ

の後，脊椎骨椎体に付着した余分な結合組織を除去するために約 20分間煮沸を行い，次の

処理まで 70%エタノール内に保存した．本研究で使用した Burn methodでは以下の 2つの

処理を施した． 

 

1. アルカリ処理 

椎体は流水洗浄した後，煮沸処理では除去しきれなかった結合組織を除去するために，5

規定水酸化ナトリウム水溶液（5N NaOH）に 50℃で温めながら浸漬した．その後，研磨バ

フを用いて椎体表面から結合組織を完全に取り除いた．一般的に椎体に付着している結合

組織の量は椎体の大きさ（体サイズの大きさ）によって増加するため，より大きな椎体ほ

ど長いアルカリ溶液（漂白剤等）への浸漬時間が必要とされている（Cailliet et al., 1983）．

その為，アルカリ処理は各体サイズ 30秒から 240秒の範囲で処理し，その結果（成功ある

いは失敗）を記録した．アルカリ処理における成功の定義は以下の 3 つの条件を全て満た

すものとした． 

1) 結合組織が完全に取り除かれていること（Fig. 3-1a, b） 

2) 凹凸構造が観察できること（Fig. 3-1a, c） 

3) 椎体の縁辺部が変形していないこと（Fig. 3-1a, d, e） 

アルカリ処理後，成功した椎体について流水洗浄し，ダイヤモンドカッター（マルトー製

ミニラボカッター; MC110）を用いて縦断面に沿って焦点が残るように半分に切断した後，

約 24時間以上自然乾燥させた． 
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2. 加熱処理 

自然乾燥後，標本は恒温乾燥機（アズワン；DO-300A）を用いて 250℃で加熱した（加

熱処理）．加熱時間は 2 分から 30 分の範囲で処理し，成功の可否を記録した．加熱処理に

おける成功の定義は以下の 2つの条件を全て満たすものとした． 

1) 椎体表面および縁辺部が焦げていないこと（Fig. 3-2a, b, d） 

2) 椎体表面および縁辺部にコントラストがついていること（Fig. 3-2a, c, d） 

加熱処理した椎体はデジタル HFマイクロスコープおよびファイバーライト（キーエンス；

VH8000）を用いて陰影法（Francis and Maolagáin, 2000）にて観察した． 

 

3.2.2 最適処置時間の推定 

体サイズごとのアルカリおよび加熱処理の最適処理時間を推定するために，各処理の成

功確率を応答変数とする一般化線形モデル（GLM）を構築した．モデル式は以下である． 

𝑌𝑖 ≅ Bin(1,  𝜋𝑖), 

var(𝑌𝑖) = 𝜋𝑖 × (1 − 𝜋𝑖), 

Logit(𝜋𝑖) ≅ α + 𝑃𝐶𝐿 + 𝑇𝑖𝑚𝑒 + 𝑃𝐶𝐿 × 𝑇𝑖𝑚𝑒 

ここで，𝑌𝑖は施行 iの成否を表す応答変数，Bin，𝜋𝑖，αは二項誤差，成功確率および定数を

表す．また𝑃𝐶𝐿は体長，𝑇𝑖𝑚𝑒は処理時間，𝑃𝐶𝐿 × 𝑇𝑖𝑚𝑒 は処理時間と体長の相互作用を表し，

いずれも連続変数である．体長および処理時間はそれぞれ 1 回の成功確率のピークを持つ

ことを仮定し，二次の項として扱った．モデルの正規性は，Rソフトウェアの”statmod”パ

ッケージを使用し，randomized quantile residualsにて検証した．これらの解析は，Rソ

フトウェア（version 3.3.0）を用いて計算した． 

 

3.2.3 Burn method との比較に用いた他の手法 

Burn methodによる年齢査定の精度を評価するため処理した 119個体分と同一個体の脊

椎骨標本を用い，硝酸銀染色法および無染色陰影法にて明瞭化した標本を作製した．硝酸

銀染色法はヨシキリザメにおける年齢査定において一般的に用いられてきた手法であり

（e.g., Stevens, 1975; 中野, 1994），Stevens（1975）に従って以下の通りの処理を施した．

アルカリ処理が済んだ後，椎体全体を蒸留水にて 5 分間洗浄し，1%硝酸銀水溶液にて約 3

分間染色した後，椎体を紫外線下で 3–10 分間照射した．その後，蒸留水にてすすぎ，5%

チオ硫酸ナトリウム水溶液に 2–3 分間浸漬し，過剰な硝酸銀を除去した．最後に，椎体を

流水中にて 5 分間洗浄し，70%エタノールにて保存した．硝酸銀染色法の処理時間は，乾

燥時間を除くと 1検体約 30–40分間である．尚，染色した椎体は実態顕微鏡下で観察した． 

無染色陰影法はアルカリ処理を施した後に椎体を自然乾燥させ，陰影法にて観察した．

必要な処理はアルカリ処理のみであるため，本手法は最も簡易であり，乾燥時間を除くと 1

検体約 10分程度で作成することが可能であった． 
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3.2.4 精度評価 

Burn method および無染色陰影法で処理を行った椎体の輪読では，椎体を三次元で観察

する為に顕微鏡のステージ上に紙粘土を置き，様々な角度をつけられるようにした．輪紋

は凹部と凸部を一対と定義し，凸部の数を計数した．また，硝酸銀染色法においては，透

明帯と不透明帯を輪紋と定義し，透明帯の数をカウントした．また，全ての手法において

椎体に形成される第一輪は出生輪と仮定した．輪読は二人の独立した輪読者により，標本

の性別や体長，輪読者のお互いの輪読結果を把握しない状態で行なった． 

輪読者間および手法間における年齢査定の再現性を比較する為に，バイアスプロット

（Campana et al., 1995）を作図し，更に Index of Average Percent Error（IAPE；Beamish 

and Fournier, 1981），Coefficient of Variation（CV；Chang, 1982）をそれぞれ以下の式

を用いて算出した． 

 [IAPE] =
1
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∑ [
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 𝑁
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× 100 

ここで，Nは個体数，Rは輪読回数，𝑋𝑖𝑗は i回目の輪読時の j番目の個体の輪紋数，𝑋𝑗は j

番目の個体における平均輪紋数である．また，輪読者間の輪紋数はWilcoxon符号順位検定

にて統計学的（5%水準）に有意差を検討した． 

 

3.3 結 果 

3.3.1 Burn method の最適処理時間 

解析には総計 400 個体のヨシキリザメ（体長 33.4–258.3 cm）を使用した．アルカリ処

理では 642回（Table 3-1），加熱処理では 753回の試行を行い（Table 3-2），GLMにて解

析を行った．アルカリ処理，加熱処理ともに構築したモデルは収束し，全ての説明変数も

両モデルにおいて統計的に有意であった（Table 3-3, 3-4）．両モデルにおける randomized 

quantile residualsはいずれも正規分布を示した（Fig. 3-3）． 

各処理の最も高い成功確率をもたらす処理時間（以下，最適処理時間）は，体サイズの

増加につれて長くなる傾向を示した（Fig. 3-4）．体長 50, 100, 150, 200 cmの個体における

最適処理時間および 75%以上の成功確率を示す処理時間の範囲は，アルカリ処理で 44.9 ± 

26.0, 88.7 ± 28.5, 134.0 ± 38.0, 183.5 ± 36.4秒，加熱処理で 6.8 ± 3.2, 8.9 ± 3.4, 10.2 ± 4.2, 

11.5 ± 4.0分と推定された．アルカリ処理では処理時間が短い場合，椎体から結合組織が除
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去しきれず，逆に処理時間が場合，椎体表面および縁辺部が溶解し，失敗とみなされた．

また，加熱処理においては処理時間が短いと焼き色が付かず，逆に長すぎると炭化が生じ，

いずれも輪紋の観察は困難となった．加熱処理の処理時間はアルカリ処理と比較すると体

サイズへの依存が少ないものの，処理時間が 20分を超えると成功することはなかった． 

成功したサンプルでは，Burn methodは 1検体につき 15–20分程度で処理が可能であっ

た（乾燥時間を除く）．また，Burn methodにて一度に処理可能なサンプル数は，乾燥機の

大きさにも依存するが，およそ 20–30標本であった． 

 

3.3.2 精度評価 

Burn method は脊椎骨椎体上の凹凸構造に明瞭なコントラストが付き，輪紋の観察は椎

体表面だけでなく切断面からも可能であった（Fig. 3-5）．無染色陰影法においても同様に，

椎体表面および切断面の両方から輪紋の観察が可能ではあったが，この方法ではヨシキリ

ザメの脊椎骨においては明瞭さに欠け，Burn method と比較するとコントラストは乏しか

った（Fig. 3-6a）．硝酸銀染色法は，椎体表面における輪紋の識別は可能であったが，縁辺

部における輪紋の解釈が困難であった（Fig. 3-6b）．更に，時間の経過に伴い椎体に過剰な

硝酸銀が沈着すると，輪紋の解釈は更に困難となった． 

輪紋数は，Burn methodでは 1–17輪（輪読者 1），1–15輪（輪読者 2）の範囲であった

のに対し，硝酸銀染色法で 1–15輪（輪読者 1），1–12輪（輪読者 2），無染色陰影法で 1–17

輪（輪読者 1），1–12輪（輪読者 2）であった（Fig. 3-7）．無染色陰影法における輪紋数は

他の手法と比較してバラつきが大きかった．バイアスプロットについてみてみると，Burn 

methodでは 10輪以下（体長 200 cm以下）の個体ではバラつきが非常に少ないが，10輪

以降では 1：1のラインから逸脱した（Fig. 3-8）．一方，硝酸銀染色法および無染色陰影法

では，それぞれ 5輪および 7輪からバラつきが見られた．IAPEおよび CVは，Burn method

で 4.1%，5.7%，硝酸銀染色法で 5.8%，8.2%，無染色陰影法で 8.3%，11.8%であった．全

ての手法において輪紋数は輪読者間で有意に異なったが（Wilcoxon 符号順位検定：Burn 

method：p = 0.03，硝酸銀染色および無染色陰影法：p < 0.01），体長 200 cm以下の標本

に限ると Burn method のみ有意差は認められなかった（Burn method；p = 0.06，硝酸銀

染色法および無染色陰影法：p < 0.01）． 

 

3.4 考 察 

Burn method におけるアルカリおよび加熱処理の最適処理時間はヨシキリザメの体サイ

ズに応じて異なり，処理時間は最適時間より長すぎても，短すぎても輪紋の明瞭化が困難

となることが示された．年齢査定の精度についてみてみると，本研究の結果から，従来の

硝酸銀染色法や無染色陰影法と比較して Burn method の輪読精度が高いことが示された．
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Burn method における IAPE（4.1%）および CV（5.8%）は硝酸銀染色法（5.8%, 8.2%）

および無染色陰影法（8.3%, 11.8%）よりも低かった．これまでに行われたヨシキリザメの

年齢査定において報告されている IAPEは 3.0%（硝酸銀染色法：Blanco-Parra et al., 2008），

7.9%（椎体全体のデジタル加工：Jolly et al., 2013），3.8%，9.0%（X線：Joung et al., 2017；

Manning and Francis, 2005）である．同様に，ヨシキリザメの年齢査定において報告され

ている CVは 5.0%，12.8%（X線：Joung et al., 2017；Manning and Francis, 2005），15.0%

（薄切片法：Skomal and Natanson, 2003）である．IAPEおよび CVの基準値はそれぞれ

5.5%，7.6%と示されているが（Campana, 2001），実際には脊椎骨を用いたサメ類の多く

の年齢査定で，CVは 10%を超えている（Campana, 2001）．Burn methodにおける IAPE

および CVは基準とされる値よりも低いことから，本手法は板鰓類の年齢査定において有用

な年齢形質法となり得ることが示唆された． 

Burn methodが高精度であるのは，薄切片法や X線のような従来の二次元画像による手

法よりも三次元でより多くの情報（椎体表面の凹凸構造だけでなく，切断面からも情報が

得られる）を得ることができるためと考えられる．無染色陰影法においても三次元で椎体

を観察することが可能であるが，凹凸構造のコントラストはBurn methodと比較して弱く，

結果として輪紋の解釈が困難となった． 近年では，ハナザメ，Carcharhinus brevipinna

の年齢査定において，マイクロ CTスキャンを用いた技術が紹介されている（Geraghty et 

al., 2012）．マイクロ CTは，高解像度の仮想三次元画像を生成できるため，椎体全体，半

月状，切片，またレントゲンで椎体の観察が可能であり，容易に輪紋を識別することがで

きる． しかし，マイクロ CT は，他の従来の方法よりも非常に高価であり，また，高解像

度の三次元画像を出力するために時間を要する． 

高精度に加え，Burn method は簡易に椎体を処理できるため，コストや生産性における

メリットが挙げられる．本手法は，高額な機器や複数の薬品を必要としない．アルカリお

よび加熱処理が必要であるが，各標本の体サイズに応じた適切な処理時間を施せば短時間

で椎体の明瞭化が可能である． 更に，本手法は加熱処理において，一度に 20〜30 個のサ

ンプルを処理できるため，多数のサンプルを扱う際には特に有用である． 

サメ類の年齢推定に一般的に用いられる年齢形質法およびBurn methodの利点や懸念事

項についての要約を Table 3-5に示す．他の手法と比較して，Burn methodは，簡易性，

費用有効性，生産効率といった利点を有している．従来の手法の主な懸案事項は，簡易性，

費用有効性，技術要求，年齢決定の正確さが挙げられている（Goldman et al., 2012）．薄

切片法は簡易で，低コストであるが，染色を施さない場合輪紋の観察は困難である．一方，

薄切り切片を染色すると，輪紋の明瞭化が可能であるが，処理に時間を要する．組織切片

法は年齢査定において有用であることが報告されているが，この手法は高価な装置を必要

とし，複雑な薬品処理が必要であるため，時間を有し，高価である（Goldman et al., 2012）． 

X線もまた有用な手法として多くの研究で用いられてきた手法であるが（e.g., Cailliet et al., 

1983; Wells et al., 2016），高価な X 線機器，また適切なフィルム現像処理が必要である
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（Goldman et al., 2012）．硝酸銀染色法は，低コストで輪紋の明瞭化が可能であるが

（Stevens, 1975），硝酸銀で処理されたサンプルは，適切に処理および保存しなければ，過

剰な銀塩が沈着し輪読は困難となる（Hoening and Brown, 1988）． 

一方 Burn method のデメリットは，高齢魚における輪読が困難である点が挙げられる．

硝酸銀染色法（Stevens, 1975）および無染色陰影法（Semba et al., 2009）についても同様

の懸念が指摘されている．輪読者間の輪読誤差は，全ての手法において若齢個体よりも高

齢魚で大きくなった．若齢個体に比べ高齢個体のサンプル数が少ないことも要因の一つと

推察されるが，主な要因は成長に伴い輪紋間隔が狭くなるためであると考えられる（e.g., 

Natanson and Campana, 2002; Campana, 2014; Harry et al., In press）．これは，脊椎骨

椎体の増大量が高齢になるほど鈍化するためである．薄切片法は，高齢魚の椎体縁辺部に

おける輪紋を識別するために有効な手法であるとされている（Campana, 2014）が，一方

で年齢形質法はそもそも特に高齢魚において年齢を過小評価する傾向があるという指摘も

ある（Harry et al., In press）．近年，放射性炭素を用いた年代測定が板鰓類の年齢の検証

に幅広く利用されるようになり，特に高齢魚の年齢や寿命を推定する際に有用な手法とし

て推奨されている（e.g., Matta et al., 2017; Harry et al., In press）．結論として，輪紋の

解釈を迅速かつ正確に行うためには，若齢魚には Burn methodを，高齢魚においては年齢

形質法では薄切片法，他の手法では放射性炭素による年代測定や標識放流調査を使い分け

ることが推奨される． 

Burn method はヨシキリザメの若齢魚（体長 200 cm未満）に限定した場合，非常に有

用な年齢形質法の 1 つであると考えられた．一方で，高齢個体については他手法と同様に

懸念事項が確認された．本手法の有用性はヨシキリザメ一種のみで検証された結果である

ため，今後は他の板鰓類において Burn methodの有用性を検証する必要がある．以上のこ

とを踏まえて，次章では体長 200 cm以下の個体には Burn methodを，体長 200 cm以上

の標本には高齢魚の年齢査定において推奨されている薄切片法を適用し，北西太平洋に生

息するヨシキリザメの年齢査定を行った． 
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第4章 北西太平洋に生息するヨシキリザメの年齢および成長 

 

4.1 緒 言 

ヨシキリザメの年齢および成長に関する先行研究は比較的多く，北太平洋では Cailliet 

and Bedford（1983），Tanaka et al.（1990），中野（1994），Blanco-Parra et al.（2008）

が本種の成長パラメータを報告している．しかしながら，これらの北太平洋系群の研究間

で成長パラメータの違いが確認されている．これにはいくつかの要因が考えられる．一つ

は解析に用いる標本の体サイズである．Campana（2001）によると，一般的に成長パラメ

ータは標本内の“大型個体”および“小型個体”に影響を受けやすい．二つ目の要因として，

Tanaka et al.（1990）は標本数や体サイズの影響以外に，そもそも使用する年齢査定法や

その精度が研究間の成長パラメータの差異を生じさせていることを言及している．そのた

め，成長解析を行うには技術的なバイアスも考慮しなければならない．更に，数種類のサ

メ類において資源量変化に伴い成長パラメータが変動したことが報告されている

（Sminkey and Musick, 1995; Carlson and Baremore, 2003; Cassoff et al., 2007）． 

ヨシキリザメ北太平洋系群の資源評価の際には，代表性が高いとされている中野（1994）

により推定された von Bertalanffyの成長パラメータが用いられている．しかし，高齢魚（大

型魚）が考慮されていないことから，パラメータの一つである理論的最大体長（𝐿∞）の値

に高い不確実性があることが指摘されている（ISC, 2012）．さらに中野（1994）が成長解

析に用いた標本は資源量が減少した 1980年代（1982–1983年）に収集されたものであるた

め，密度効果により成長パラメータが変化している可能性が考えられる．したがって，出

生後の小型個体から寿命に近い大型個体までの標本を十分に揃え，本種の近年の成長パラ

メータを再推定し，更に密度効果の有無を検証する必要性がある． 

板鰓類において，成長の性差はよく知られおり，一般的には雌が雄よりも大型化する（e.g., 

Cortés, 2000; Simpfendorfer et al., 2002）．しかし，ヨシキリザメ北太平洋系群においては，

雄が雌よりも大型化することが報告されているが（e.g., Tanaka et al., 1990；中野, 1994；

Blanco-Parra et al., 2008），これらは統計学的に検証されていない．一方，大西洋系群に

おいては統計学的に雌雄間で成長差がないという報告もある（e.g., Lessa et al., 2004; Jolly 

et al., 2013）．しかし，これらの解析では本種の生活史をカバーする十分な数の標本を使用

できているとは言い難い． 

そこで，本章では幅広い体長範囲，広範囲の生息エリアおよび全季節をカバーした標本

を用い，北西太平洋に生息するヨシキリザメの成長様式を明らかにし，密度効果の有無を

検証すると共に，雌雄間の成長差について統計学的に検討し，その要因について考察した． 

 

https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
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4.2 材料と方法 

4.2.1 標本採集および椎体の処理 

年齢形質として使用した脊椎骨は 2010 年から 2016 年にかけて北西太平洋において調査

船（はえ縄，流し網，トロール）および商業船（はえ縄，定置網）により漁獲された 1,347

個体から採取した（Fig. 4-1）．これらの体長範囲は雄で体長 33.4–258.3 cm，雌で体長

33.4–243.3 cmであった（Fig. 4-2）． 

椎体の採取位置，保存方法は前章と同様である．椎体上の輪紋は体長 200 cm以下の標本

にはBurn method（第 3章，Fig. 4-3a）を，体長 200 cm以上の標本には薄切片法（Fig. 4-3b）

を用いて明瞭化した．Burn methodの処理手順は前章で示した通りである．ここでは薄切

片標本の作製手順を記す． 

 

1) アルカリ処理を施した椎体をダイヤモンドカッターにて椎体の中軸を少しずらし

て縦断面に切断した． 

2) 滑走式ミクロトーム（大和光機；リトラトーム REM–710）および硬組織用替刃（大

和光機；正宗 BH–220）を用いて厚さ 100 μmの切片標本を作製した． 

3) 切片標本はアリザリンレッドにて約 2分間染色し，その後流水にて洗浄した．染色

後，アルコール系列（70, 80, 90, 100%）による脱水を行い，封入剤（Euparal）

を用いてスライドガラス上に封入した． 

 

4.2.2 年齢査定 

 半月状に切断した椎体の脊索（神経孔の中心）と切断面から垂直方向に外縁部までの距

離を椎体半径（CR）とし，デジタルHFマイクロスコープを用いて 0.01 mm単位で計測し

た． 

Burn method にて処理した標本は前章と同様に，また薄切片は実態顕微鏡下にて輪紋の

観察を行った．輪読は，椎体表面の凸部（透明帯）および凹部（不透明帯）を 1 対の輪紋

とみなして同一輪読者が 2 回行った．尚，輪読は少なくとも 3 ヶ月程度の間隔を空け，性

別や体長，1回目の輪読結果を把握しない状況で行った．輪読結果が 2回で異なる場合は 3

回目の輪読を行い，これらのうち 2回一致した数値を輪紋数とした．一方，3回とも輪紋数

が一致しなかった場合は解析から除外した．これらの輪読に加え，サイズ別にランダムに

選んだ 200 個体分の脊椎骨を 2 人目の輪読者が輪読し，2 人の輪読者間で輪紋数を比較し

た．輪読誤差は前章と同様に Age bias plotにて検証し，輪読精度は IAPEおよび CVをそ

れぞれ算出して評価した． 

第 2 章にて北西太平洋に生息するヨシキリザメの出生時期は 4 月から 7 月であり，明瞭

な臍の緒痕が残っている新生仔は 6月から 7月に，新生仔の最小個体（体長 33.2 cm）は 6
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月に観察されたことを述べた．以上のことから，本章では本種の暫定的な出生日を 6 月 1

日とし，以下の式を用いて年齢を算出した． 

年齢 = (𝛼 − 1) +
(𝛽 − 6)

12
 (𝛼 ≥ 1, 1 ≤ 𝛽 ≤ 12) 

ここで，𝛼 は輪紋数，𝛽 は標本が漁獲された月である． 

 

4.2.3 輪紋の形成時期および形成周期の検証 

ヨシキリザメの椎体に現れる輪紋の形成周期は 1 年であることが各大洋において知られ

ている（北太平洋：中野, 1994；Wells et al., 2016；北大西洋：Skomal and Natanson, 2003；

南大西洋：Lessa et al., 2004）．本研究においても，輪紋の形成時期を特定する為に椎体の

縁辺末端部に形成されている輪紋が凸部（透明帯）か凹部（不透明帯）なのかを識別し，

その出現割合を月別に算出した．また，輪紋の形成周期は Okamura and Semba（2009）

により提案されたモデルを用い，形成周期として 1）1年周期，2）2年周期，3）周期性な

しを仮定し，赤池情報量基準（AIC）を基に最適なモデルを選択した． 

 

4.2.4 成長式の推定 

年齢ごとの観察体長を以下の von Bertalanffyの成長式（VBGF, Von Bertalanffy, 1938）

に当てはめ，Rソフトウェアの optim関数を用いて最尤法により各パラメータを推定した． 

𝐿𝑡 = 𝐿∞ [1 − 𝑒−𝑘(𝑡−𝑡0)], 

ここで，𝐿𝑡 は t歳時の計算体長を，𝐿∞ は理論的最大体長を，kは成長係数，𝑡0は体長を 0 

cmと仮定したときの仮想年齢である．各パラメータの 95%信頼区間は，2,000回のリサン

プリングによるブートストラップ法を用いて，推定した．また統計学的な成長の雌雄差の

検討には尤度比検定（Kimura, 1980）を用いた． 

推定した von Bertalanffyの成長パラメータを用い，以下の 2つの推定式（Taylor, 1958; 

Fabens, 1965）にて本種のおおよその寿命𝑇𝑚𝑎𝑥を推定した． 

𝑇𝑚𝑎𝑥 = 𝑡0 −
𝐼𝑛(0.05)

𝐾
 (Taylor, 1958), 

𝑇𝑚𝑎𝑥 = 5
(𝐼𝑛2)

𝐾
 (Fabens, 1965), 

 

4.2.5 成熟年齢 

第 2 章にて用いた雌雄の成熟データ（成熟あるいは未成熟の二項データ）および本章で

推定した年齢を基に 1 歳ごとの年齢階級別成熟割合を求めた．年齢 X に対する成熟率に以

下のロジスティックモデルを当てはめ，雌雄の 50%成熟年齢を算出した． 
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𝑌 = 1 / [1 + 𝑒𝑥𝑝{−(α + β𝑋)}], 

ここで，Yは年齢 Xにおける成熟個体の割合，α および β はパラメータである．また，雌

の場合は年齢階級別の妊娠割合を算出し，同様にロジスティックモデルを用いて 50%妊娠

年齢を推定した． 

 

4.3 結 果 

4.3.1 年齢査定 

輪読を行った結果，雄 659個体（体長 33.4–258.3 cm），雌 620個体（体長 33.4–243.3 cm）

計 1,279 個体のデータを成長解析に用いた（Table 4-1）．68 個体は輪読数が一致しなかっ

たため，解析から除外した．脊椎骨の椎体半径と体長の間には正の相関関係が見られ，統

計的に有意な雌雄差は認められなかったため（ANCOVA, p = 0.055），雌雄をプールして関

係式を求めた（Fig. 4-4）．以下に関係式を示す． 

PCL = 15.96 × CR + 20.85 (𝑛 = 1279, 𝑟2 = 0.920) 

輪紋は雄で 1–17輪，雌で 1–16輪観察された．輪読者 1の 2回の輪読間，また 2人の輪

読者間における輪紋数を比較した結果，いずれも偏りは確認されなかった（Fig. 4-5）．輪

読者 1 の 1 回目および 2 回目の輪読において 710 個体で輪紋数が完全に一致し（55.5%），

467 個体（36.5%）で輪紋数は±1 輪差であった．また，無作為に抽出した 200 個体の脊椎

骨を 2人の輪読者で読み合わせた結果，86個体（43.0%）で完全に一致し，61個体（30.5%）

で±1輪の誤差が生じた．輪読者 1の 2 回の輪読間での IAPEおよび CV はそれぞれ 3.7%，

5.3%であった．また，2人の輪読者間での IAPEおよび CVは 4.2%，5.9%であった． 

 

4.3.2 輪紋形成時期および周期の検証 

椎体縁辺部における凸部の出現割合は，12 月から 2 月にかけて高く，5 月から 8 月にか

けて低い傾向にあり，一方凹部の出現割合は夏季に高く，冬季に低い傾向が確認された（Fig. 

4-6）．これにより，1組の凹凸構造が 1年に 1本形成されることが示された．更に，Okamura 

and Semba（2009）のモデルによると，輪紋形成周期は 1年と仮定したモデルが支持され

た（1年周期；AIC：1014.0，2年周期；AIC：1238.1，周期無し；AIC：1290.3）．以上の

ことから，北西太平洋におけるヨシキリザメの輪紋は毎年冬季に 1 本形成されることが明

らかとなった． 

 

4.3.3 成長式 

Kimura（1980）の尤度比検定を行った結果，全てのパラメータは雌雄間で統計的に有意

に異なった（Table 4-2）．推定された成長パラメータは雄で𝐿∞ = 284.9 cm, k = 0.117 years-1, 
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𝑡0 = –1.35 years，雌で𝐿∞ = 257.2 cm, k = 0.146 years-1, 𝑡0 = –0.97 yearsであった（Table 

4-3, Fig. 4-7）．雌は雄よりも小さな理論的最大体長，および高い成長係数を示した．雌雄

の成長は 7歳までは同様であるが，それ以降では雌の成長が鈍化する傾向にあった． 

観察された最大年齢は雄で 17.3 歳，雌で 15.8 歳であった．Taylor (1958)の式による

理論上の寿命は雄で 24.3歳，雌で 19.4歳であり，Fabens (1965)の式を用いると雄で 29.6

歳，雌で 23.6歳であった．これらの値は雌雄共に観察された最大年齢よりも高齢であった． 

 

4.3.4 成熟年齢 

年齢階級ごとの成熟割合は雄 414 個体（体長 33.4–252.0 cm），雌 365 個体（体長

33.4–238.0 cm）のデータを基に算出された．雌雄ともに最も若い成熟個体は 4 歳であり，

一方最も高齢の未成熟個体は 7歳であった．雄の 50%成熟年齢は 5.9歳（95%CI：5.3–6.4

歳），雌で 5.3歳（95%CI：4.7-5.7歳）であった（Fig. 4-8a, b）．年齢別妊娠割合は雌 354

個体（体長 33.4–238.0 cm）を基に算出された．推定された 50%妊娠年齢は 6.7歳（95%CI：

6.3–7.2歳）であった（Fig. 4-8c）．成熟年齢は雌雄間で 0.6歳異なり雄のほうが早く，また

雌の 50%妊娠年齢は 50%成熟年齢よりも 1.4 歳遅く，成熟してから妊娠するまでに 1 年程

度の時間差があることが明らかとなった． 

 

4.4 考 察 

4.4.1 輪紋形成時期および周期 

体長 200 cm以下の個体の脊椎骨を用いて縁辺部における輪紋を観察した結果，本種の輪

紋（凸部）は年に1輪，12–2月の間に形成されることが示された．また，Okamura and Semba 

(2009)による統計モデルにおいても同様に，輪紋が年に 1輪形成されると仮定したモデルが

支持された．本種の輪紋周期については多くの研究者が 1 年に 1 本形成されることを報告

している（北太平洋：中野, 1994；Wells et al., 2016； 大西洋：Skomal and Natanson, 

2003；Lessa et al., 2004）．近年，Wells et al.（2016）は，オキシテトラサイクリン（OTC）

を用いた薬式標識放流調査により，北東太平洋におけるヨシキリザメの輪紋が年に 1 本形

成されることを報告している．本研究の結果は北太平洋，更には他海域の結果とも類似し

ていることから，全大洋においてヨシキリザメの輪紋の形成周期は年に 1 本であると考え

られた． 

 

4.4.2 成長様式 

本章で推定した雄の成長パラメータは，北太平洋で報告されている知見の中で特に中野

（1994）と類似したが，東部海域において報告されているパラメータとは大きく異なった



27 

 

（Table 4-4, Fig. 4-9）．一方，雌のパラメータは中野（1994）を含めて既存の知見とは異

なり，中でも理論的最大体長（257.2 cm）は北太平洋系群で報告されている中では最大で

あった．これらのパラメータの相違は西部と東部の海域間にける地理的変化が一つの要因

とも考えられるが，それ以上にサンプルのバイアスが影響していると推察される．雌雄共

に，既存の研究結果には高齢（大型）の個体が含まれておらず，その結果として理論的最

大体長が過小評価されていると考えられる．本章で用いた標本において，雌雄の体長範囲

は他研究のものよりも広く，大型個体（最大体長；雄 258.3 cm，雌 243.3 cm）を考慮して

いる．更に，解析に使用した標本数も同様に他研究よりも多く，幅広いエリアから標本を

収集していることから，本章で推定した成長パラメータは北太平洋系群において最も代表

性があると推察された．しかしながら，本研究では東部太平洋で採集された標本を含んで

いない．太平洋の東西で海洋環境が異なるため，少なからず成長様式が異なる可能性は否

定できない．今後は東部太平洋の標本も含め北太平洋全域の成長解析を行う必要があるだ

ろう． 

本章で推定した成長パラメータは中野（1994）により報告されているものと比べ，雄で

はほぼ同様であり，雌でみられた差異については，解析で用いている標本の体サイズが影

響している可能性が高い．これらのことから，北太平洋系群の成長様式は，資源豊度が減

少した約 30年前から現在まで密度効果の影響を受けておらず，大きな変化はない可能性が

考えられた． 

 

4.4.3 成長の性差 

本章で推定したヨシキリザメの成長パラメータは雌雄で異なり，雌雄間で成長差がある

ことが統計学的にも示された．この結果は既存の北太平洋系群の結果と同様であったこと

から，本種の特徴の一つとして挙げられる．しかし，大西洋などの他海域における研究で

は 1 例を除き成長様式に性差がないことが報告されている（Table4-4）．この要因として，

サンプリングバイアスが考えられる．本研究と比較すると，これらの研究は標本数が少な

く（雌雄含めて 200個体以下），高齢魚をカバーできているとは言い難い．一般的にサメ類

の多くの種で雌雄間には成長差があることが示されていることからも（e.g., Semba et al., 

2009; Tanaka et al., 2011; 藤波・田中, 2013），本種は他海域においても雌雄で異なる成長

様式を持つと考えられる． 

Sims（2005）は，サメ類における性的サイズ二型について報告し，胎生のサメ類の大半

の種は，雌が同種の雄よりも約 10%大型化する“female-biased sexual size dimorphism”で

あることを示している．この要因は，繁殖成功率を高めるためであるとする仮説が広く支

持されている（Shine, 1988）．実際に，メジロザメ科のサメ類においても成長の性差はこれ

までにも報告されており，雌が大型化することが一般的である（e.g., Cortés, 2000; Joung et 

al., 2005; Holmes et al., 2015）．しかし，本研究では既存の研究結果（e.g., Tanaka et al., 

https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
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1990; 中野 1994; Blanco-Parra et al., 2008）と同様に，本種は他のメジロザメ科のサメ類

とは，逆のmale-biased sexual size dimorphismであることが明らかとなった．一般的に，

メジロザメ科に属するサメ類（e.g., ヨゴレ，Carcharhinus longimanus；クロトガリザメ，

Carcharhinus falciformis）は，大型の子供を少数出産し，初期生残率を高める戦略をとる

種が多いが（e.g., Cortés, 2000），ヨシキリザメはこれらの種とは異なり，比較的小型の子

供を多産する繁殖戦略をとることから（e.g., Cortés, 2000; 第 2章），本種の成長様式にお

ける性差は繁殖戦略に関連し，体成長と繁殖へのエネルギー配分の雌雄差が起因している

と考えられた． 

本章で推定した雌雄の 50%成熟年齢は雄で 5.9 歳，雌で 5.3 歳であり，雌の 50%妊娠年

齢は 6.7歳であった．雌雄の成長は成熟年齢に達するまでは同様であるが，7歳以降では成

長に性差が生じた．これらの結果は雌雄の性差は雌が成熟し，再生産を開始した後に生じ

ることを示唆している．Jensen（1985）は，魚類において成熟初期はより多くのエネルギ

ーを繁殖に配分するため，成長に費やすエネルギー量が減少するとしている．板鰓類の雌

においても交尾や妊娠，出産といった行動は莫大なエネルギーを消費する事象である

（Francis and Duffy, 2005）．特に，ヨシキリザメはサメ類の中でも高い再生産能力を有し

（e.g., Smith et al., 1998; Cortés et al., 2010），雌は成熟後，一年周期で毎年 30個体以上

の子供を出産する（第 2章）．更に，産仔数と母体の体長には正の相関関係があるため（第

2 章），体サイズが大きくなるほど繁殖に費やすエネルギー量は多くなると考えられる．こ

のような特性から，ヨシキリザメの雌が他のメジロザメ科のサメ類や同種の雄よりも多く

エネルギーを妊娠・出産に費やすと考えられる． 

上記に加え，漁業データに基づいた本種の回遊モデルによると，雌は成熟後，夏季に北

緯 20-30 度付近の海域で交尾し，翌年の春から初夏に北緯 30-40 度の海域で出産するとさ

れている（中野，1994）．本種の繁殖周期が 1年であること（第 2章）を踏まえると，成熟

した雌は交尾および出産のために毎年大規模な南北移動をしていることが推察できる．一

方，成熟後の雄の移動は雌に比べると複雑ではなく，夏季に交尾域への来遊を除くと探餌

に関連する移動のみであろう．したがって，成熟後の雄が必要な繁殖に関係する移動は，

雌のような大規模ものではないと推察される．結論として，ヨシキリザメの雌は成熟後，

繁殖に費やすエネルギー配分が他のメジロザメ科のサメ類や同種の雄よりも多く，さらに

は成長に伴い増大するため，大型魚ほど体サイズの成長に費やすエネルギー量が少なくな

り，その結果，雄よりも早く成長が停滞し，他のメジロザメ科のサメ類とは逆の性差を示

すのではないかと考えられた．これらの仮説は今後，エネルギー収支モデルなどを用いて

検証するべきである． 

今後は，継続的な大型個体の標本の採集に加え，研究者間でのクロスバリデーションや

年齢査定法および成長モデルの統一，放射性炭素やオキシテトラサイクリン（OTC）など

の化学標識を用いた客観的手法による成長率の検証が必要である． 

 

https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
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第5章 胃内容物解析および安定同位体比分析をもとにした北西太平洋に生息

するヨシキリザメの食性 

 

5.1 緒 言 

ヨシキリザメを含む外洋性サメ類は高次捕食者であり，海洋生態系におけるエネルギー

循環において非常に重要な役割を担っている（Markaida and Sosa-Nishizaki, 2010）．そ

のため，サメ類の食性を調査することにより，海洋生態系における捕食者と被捕食者の栄

養関係，食物網を明らかにすることが可能である． 

これまでにヨシキリザメの食性は北西太平洋（Kubodera et al., 2007），北東太平洋

（Markaida and Sosa-Nishizaki, 2010; Preti et al., 2012; Hernández-Aguilar et al., 

2015），南太平洋（Lopez et al., 2010），大西洋（Stevens, 1973）で報告されている．これ

らの既存研究により，本種が多種多様な魚類および頭足類を摂餌していることが分かって

いる．しかしながら，これらの研究で用いられたサンプルは沿岸域あるいは外洋域に限定

されており，また体サイズや採集された季節も限られているものが多い．沿岸および外洋

域に広範囲に分布するヨシキリザメの摂餌生態を適切に評価するためには季節やエリアを

考慮した上で，各成長段階の標本を収集し，胃内容物解析を行うべきである．一方，胃内

容物の解析では摂餌している生物を直接判別することが出来るが，断片的（スナップショ

ット的）な分析に留まり，餌生物の同化を長期的に評価すること（Hernández-Aguilar et al., 

2015）や実際の餌生物の利用度は不明であるという懸念が指摘されている（e.g., Minagawa 

and Wada 1984）． 

対照的に，近年，魚類の食性解析に広く利用されるようになった安定同位体比分析は，

動物の長期的な食歴を評価することが可能である（e.g., DeNiro and Epstein, 1981, 

MacNeil et al., 2005; Hernández-Aguilar et al., 2015）．一般的に食性や栄養段階の研究で

用いられる安定同位体比は，窒素安定同位体（δ15N）および炭素安定同位体（δ13C）であ

る．これらは板鰓類においても食物網や食地位の推定に用いられている（e.g., Logan and 

Lutcavage, 2010; Cardona et al., 2012; Malpica-Cruz et al., 2013）．したがって安定同位

体比分析では，胃内容物解析と比較して摂食嗜好性を定量化する際に，より正確な結果を

提供でと考えられる． 

本章では 1999–2014 年にかけて，1 年を通じて北西太平洋の広域において漁獲されたヨ

シキリザメの胃内容物解析および安定同位体比分析を行うことで，本種の食性および餌生

物の相対的な寄与率を明らかにすることを目的とした． 
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5.2 材料と方法 

5.2.1 胃内容物解析 

胃内容物解析には，1999年から 2014年に，はえ縄（399個体），中層トロール（58個体），

流し網（3 個体）により採集された計 460 個体（雄 303 個体，雌 139 個体，性別不明 18

個体）を用いた（Fig. 5-1）．これらの体長範囲は雄で 62.3–224.0 cm，雌で 60.9–209.0 cm

である（Fig. 5-2）．漁獲された標本は船上にて胃袋全体を取り出し，胃内容物の分析を行

うまで凍結保存した．解凍した胃は全重量を計測した後に解剖し，胃内容物の解析を行っ

た．尚，空胃率を求める為に，空胃個体（胃反転含む）の数を記録した．未消化の魚類お

よび頭足類は，外部形態をもとに可能な限り下位の分類群まで種判別を行った．消化され

た餌生物の識別には，耳石（魚類）もしくは顎板（頭足類）を用いた（e.g., Clarke, 1986; 

Rodhouse and Yeatman, 1990; Lu and Ickeringill, 2002, Xavier and Cherel, 2009）． 

胃内より出現した餌生物の重要度を評価する指標として，個体数百分率（%N），重量百

分率（%W）および出現頻度百分率（%F）をそれぞれ算出し，相対的重要度指数（IRI; Index 

of Relative Importance, Pinkas et al., 1971）および%IRI（Cortés 1997）を以下の式によ

り求めた． 

𝐼𝑅𝐼𝑖 = (%𝑁𝑖 + %𝑊𝑖) × %𝐹𝑖 

%𝐼𝑅𝐼𝑖 = (𝐼𝑅𝐼𝑖 ∑𝐼𝑅𝐼𝑖⁄ ) × 100 

本章で胃内容物解析に供したサンプル数がヨシキリザメの食性を把握するのに適してい

るのかを評価するために，Rソフトウェアの veganパッケージ（Oksanen et al., 2010）を

用いて randomized cumulative prey curve（Ferry and Cailliet, 1996）を推定した． 

 

5.2.2 安定同位体比分析 

安定同位体分析に用いた標本は 2010 年から 2015 年にかけて漁獲されたヨシキリザメ

120個体（はえ縄 101個体, 中層トロール 19 個体），および 2014年から 2015年にかけて

採集した本種の餌食物候補（胃内容物解析から判断）15種 64個体である（Fig. 5-1）．餌生

物については，胃内から出現した個体は消化が進んでいたため，安定同位体分析には適さ

ないと判断し，別途中層トロールにて漁獲した個体を分析した．網口幅 30m，網口高 30m

の中層トロール網を船速 3ktで約 30分間曳網を行った．網を回収後，漁獲された生物を種

ごとに保存し，海水にて凍結した．その後，研究所にて，魚類からは白筋を，頭足類から

は外套を採取し，分析まで凍結保存した． 

標本の脱脂処理（Schoeninger and DeNiro, 1984），尿素処理（サメ類に限る，Kim and 

Koch, 2012; Carlisle et al., 2017）および安定同位体比分析は（株）同位体研究所（神奈川

県横浜市）にて行われた．下記に標本の処理および分析手順を記す． 
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1) 標本は洗浄後に凍結乾燥させ，乳鉢にて粉末化した（乳鉢，薬さじは 1回ずつアセトン

により洗浄した）． 

2) 粉砕標本をビオラモ遠沈管に入れ，その中にクロロホルム：メタノール混合溶液（CM

液, 2：1）を 5–10ml加え，この状態で 24時間脱脂を行った． 

3) 脱脂処理後に CM 液を捨て，メタノール液を試料が浸る程度（5–10ml）加えた後に攪

拌機にて 1分程度攪拌した． 

4) サメ類に限り，5mg以上に試料に対して，10mlの脱イオン水にて洗浄し，15分間超音

波洗浄した後に上澄み液をデカントした．この作業を 2，3回繰り返し行った． 

5) 脂質および尿素を除去後，各標本は 60℃で一晩乾燥させ，約 1mgをスズカプセルにて

砲丸した． 

 

上記の処理が終了後，安定同位体比質量分析計（Thermo Fisher Scientific社製；Delta V 

Advantage）を用いて窒素・炭素安定同位体比を分析した．安定同位体比は下記の式を用い

て算出された． 

δX = [(𝑅𝑠𝑎𝑚𝑝𝑙𝑒  / 𝑅𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑎𝑟𝑑) − 1] × 1,000 

ここで，X は δ15N，δ13C を（単位：‰），𝑅𝑠𝑎𝑚𝑝𝑙𝑒および𝑅𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑎𝑟𝑑はそれぞれ標本と国際標

準物質の同位体の比（15N/14N あるいは 13C/12C）を表す．また，国際標準物質として δ13C

は Pee Dee Belemnite（PDB）を，δ15Nは大気中の窒素を用いた．尚，本分析システムの

分析精度は± 0.2‰である． 

 

5.2.3 餌資源の寄与率の推定 

ヨシキリザメの食物候補である餌資源の寄与率はヨシキリザメおよび餌資源の安定同位

体比を基に混合モデルを用いて推定した．混合モデルは Parnell et al., (2010)により提案さ

れた Rのパッケージ”SIAR”（Stable Isotope Analysis in R）を利用した．このモデルはベ

イズ推定を利用したものであり，多くの餌資源について測定誤差や同位体濃縮の不確実性

も考慮した解析が可能であり，値のバラつきをモデルに組み込み各食資源の寄与率を事後

分布（マルコフ連鎖モンテカルロ法：MCMC法を使用）として推定できること，餌資源の

元素濃度をモデルに組み込めるといった特徴がある．この混合モデルの計算には栄養段階

が 1 つ上がる時の同位体濃縮係数（Discrimination Factor：DF）が必須である．捕食者-

被捕食者間の同位体濃縮係数は魚類や哺乳類，アカウミガメ，Caretta carettaなどで推定

されているが（e.g., Reich et al., 2008; Caut et al., 2009），経験的に求められている∆13C：

1‰，∆15N ：3.4‰が一般的に用いられてきた（e.g., DeNiro and Epstein, 1981）．しかし

ながら，これらの値は種や分析に使用する組織によって大幅に異なることが指摘されてい

る（Shiffman et al., 2014）．軟骨魚類以外の魚類の筋肉におけるDFの平均値はδ13Cで1.8‰，
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δ15N で 2.5‰と示している（Caut et al., 2009）．近年サメ類において報告されている DF

はこれらの魚類の値とは若干異なり，シロワニ，Carcharhinus taurusの δ13C：0.9‰，δ15N：

2.3‰（Hussey et al., 2009）からカリフォルニアドチザメ，Triakis semifasciata の δ13C：

1.7‰，δ15N：3.7‰（Kim et al., 2012）の範囲である．本研究では DeNiro and Epstein

（1981：1.1‰，3.4‰），Hussey et al.（2009：0.9‰，2.3‰）および Kim et al.（2012：

1.7‰，3.7‰）の 3パターンの DFを利用して寄与率を計算した． 

 

5.3 結 果 

5.3.1 胃内容物解析 

解析した 460 個体の胃のうち，221 個体（48.0%）から餌生物が出現した（Table 5-1）．

1 月から 3月における標本はほとんど収集することが出来なかった．空胃個体は 16.7%（8

月）から 76.9%（7月）の範囲で出現した．推定した Cumulative prey curveは漸近安定化

には到達しなかった（Fig. 5-3）． 

ヨシキリザメの胃内からは哺乳綱，軟骨魚綱，条鰭亜綱，頭足綱，軟甲綱の 5 綱が出現

した．最も出現数が多かった種はカタクチイワシ，Engraulis japonicaであり，次いでオキ

アミ類（Euphausiacea）であった．また，重量比（%W）が最も高かった種はサバであっ

たが，サバ，サンマおよびマイワシは，はえ縄漁の餌として使用しているため，胃内容物

解析からは除外した．よって，カタクチイワシおよびアカイカ，Ommastrephes bartramii

が重量比の高い餌生物であると判断した．餌生物の月別出現種数は 8 月に，平均重量は 9

月にそれぞれ最大値を示した（Table 5-2）．餌生物の出現数および重量の年変動を Table 5-3, 

5-4に示す．空胃個体の割合は 2006年に最も低く（15.8%，n = 57），2010年に最大であ

った（83.8%，n = 130）．餌生物の出現数は 2006年にカタクチイワシが最も多く，次いで

2010年にオキアミが多かった． 

ヨシキリザメの餌生物をニシン目（カタクチイワシ），ハダカイワシ目（ハダカイワシ類），

開眼目（頭足類），八腕目（タコ類），その他の 5 つのカテゴリーに分類し，各カテゴリー

でまとめた%N，%W，%F を Fig. 5-4 に示す．尚，胃内から出現したオキアミ，端脚類，

十脚目は他の餌生物により消化された 2 次餌と推測し，これらの解析からは除外したカタ

クチイワシおよび開眼目の%Nはそれぞれ 64.7%，22.5%であるが，%Wはカタクチイワシ

（14.0%）の方が開眼目（61.1%）よりも低かった．カタクチイワシの IRIは全種の中で最

も高く（410.7），また開眼目 21種の IRIの合計値は 2618.9であった（Table 5-5）．尚，%IRI

はカタクチイワシ（12.7%）と開眼目（80.7%）で約 93.4%を占めた．しかしながら，開眼

目の IRIおよび%IRIは，不明開眼目を除けば比較的低い値であった．本種の重要な餌生物

は雌雄で類似しており，雄の%IRIは開眼目 89.5%，カタクチイワシ 3.9%，八腕目 2.6%で

あり，雌の%IRIは開眼目 79.0%，カタクチイワシ 9.0%，ハダカイワシ目 6.9%であった． 
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5.3.2 安定同位体比分析 

分析したヨシキリザメ 120 個体の δ13C および δ15N の平均値はそれぞれ－18.51‰，

12.13‰であった（Table 5-6）．ヨシキリザメの δ15Nは他の全ての餌生物よりも高いが，δ13C

は頭足類 5 種のほうがヨシキリザメよりも高かった（Fig. 5-5）．また，開眼目の安定同位

体比は全体的に硬骨魚類よりも高い傾向にあった．餌生物の内，δ15N の平均値が最も低い

値を示した種はカタクチイワシ（9.34‰）であり，δ13C の平均値はヒカリテカギイカ，

Gonatus pyros（－19.89‰）で最低値を示した．一方，δ15Nおよび δ13Cの平均値において

最高値を示した種はそれぞれ dana octopus squid，Taningia danae（11.47‰），ベリイテ

カギイカ，Gonatus berryi（－17.83‰）であった． 

SIARパッケージを用いて算出した餌生物の寄与率は，仮定した 3種類全てのパターンの

濃縮係数においてカタクチイワシ，ハダカイワシ科のゴコウハダカ，Ceratoscopelus 

warmingiiおよびアラハダカ，Myctophum asperumの割合が他の生物よりも高かった（Fig. 

5-6）．これら 3 種の寄与率は 0.2 を超えているが，一方で胃内容物解析において高い%IRI

を示した開眼目の割合はいずれも 0.1以下であった． 

 

5.4 考 察 

5.4.1 胃内容物組成 

Kubodera et al.（2007）は 1999–2000年にかけて北太平洋移行域においてヨシキリザメ

の胃内容物解析を行い，本種の重要な餌種は中深層から漸深層に生息する頭足類や小型の

ハダカイワシ類であることを報告している．本研究における胃内容物解析の結果，重要な

餌生物はカタクチイワシおよび開眼目であった．Kubodera et al.（2007）は 4–5月にかけ

て調査を行っているが，本研究では主に 8–9 月に胃内からカタクチイワシ観察された．

Murase et al.（2012）は，カタクチイワシが黒潮・親潮移行域に広く分布しており，2000

年代にこの海域において最も豊度が高かった外洋種であることを報告している．従って，

本研究と Kubodera et al.（2007）の知見の相違は，サンプリング海域および季節の違いに

起因すると推察された．更に，本研究で用いた検体数（n = 460）は，Kubodera et al.（2007：

n = 70）と比較して多いことから，本研究におけるヨシキリザメの胃内容物解析結果はより

代表性が高いと考えられる． 

胃内容物解析に基づいたヨシキリザメの重要度の高い餌種は研究間で大きく異なる．例

えば，Clarke et al.（1996）はアゾレア海において，Markaida and Sosa-Nishizaki（2010）

は，バハ・カリフォルニアのエンセナダ沖において，本種の重要な餌生物は頭足類である

と報告している．一方で，McCord and Campana（2003）は，ノバスコシア沖に生息する

ヨシキリザメは主に外洋性の硬骨魚類を摂餌するとしている．また彼らは研究間の餌の重

要度の相違は季節的な要因あるいは餌生物の豊度に影響していることを示唆している．胃
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内容物解析は捕食者が直接に摂餌している生物の種判定を行うことが可能であるが，一方

で捕食者の食性をスナップショットで表しているにすぎないという批判がある（e.g., 

Basker et al., 2014）．本研究で使用したヨシキリザメは主にはえ縄漁にて夜間に漁獲され

たものであり，大半の餌生物は消化されていた．事実，cumulative prey curveは漸近値に

達せず，本研究のサンプル数は既存研究よりも遥かに多いにも関わらず不十分であること

が示唆された．更に，多くの餌生物が既に消化されていたことから，算出した餌生物の平

均出現数および重量は過小評価されている可能性が考えられる．消化率は餌生物の種類や

サイズに依存し（Macdonald et al., 1982），一般的に大型の硬骨魚類は消化に時間を有し，

また魚類の耳石や頭足類のビークは消化されない．そのため，特に頭足類は胃内容物とし

て記録されることが多く，結果重要な餌生物として過大評価される傾向が強い． 

 

5.4.2 安定同位体比 

本研究におけるヨシキリザメの窒素・炭素安定同位体比（δ15N：12.13‰，δ13C：－18.51‰）

は北西太平洋伊豆半島南沖において報告されている結果と類似したが（Takai et al., 2007；

δ15N：12.0‰，δ13C：－18.1‰），東シナ海で報告されている δ15N（13.8‰）は本研究より

も高かった（Ohshimo et al., 2016b）．Tanaka et al.（2008）は，太平洋においてカタクチ

イワシの安定同位体比の地域間変動を研究し，沖合域における安定同位体比（δ15N，δ13C）

は沿岸域に比べて有意に低いことを見出している．加えて，様々な研究者が太平洋東部域

と西部域において δ15Nの地理的差異を報告しており（e.g. Madigan et al., 2014），西部太

平洋における δ15Nは東部太平洋に比べて低いことが示唆されている．本研究におけるヨシ

キリザメの δ15Nも同様に東部太平洋で報告されている値（15.2‰：Madigan et al., 2012; 

16.5‰：Hernández-Aguilar et al., 2015）よりも低かった．  

安定同位体分析において濃縮係数は混合モデルにより算出される餌生物の割合に大きな

影響を与えるため（Bond and Diamond, 2011），Δ13Cおよび Δ15Nは栄養段階や捕食-被食

者の相互関係を推定するのに重要である（Hussey et al., 2014）一般的に，濃縮係数は Δ13C

で 1.0‰，Δ15Nで 3.0–4.0‰がそれぞれ使用される（e.g., DeNiro and Epstein, 1981）．し

かしながら，Caut et al.（2009）は，動物の Δ13Cおよび Δ15Nをレビューし，これらの値

が安定同位体比と負の相関関係を有することを見出した．Hussey et al.（2009）は，大型

のサメ類の脂質を除去した筋肉における δ13C および δ15N はそれぞれ 0.9‰，2.3‰と報告

している．本研究では，過去に報告されている 3 通りの濃縮係数（DeNiro and Epstain, 

1981; Hussey et al., 2009; Kim et al., 2012）を用いてヨシキリザメの食性における餌生物

の割合を評価したが，どの濃縮係数を用いても同様の結果が示された．胃内容物解析の結

果ではカタクチイワシおよび開眼目の重要度（IRI, %IRI）が高いことが示されたが，混合

モデルにより算出した餌生物の相対的寄与率はカタクチイワシおよび小型のハダカイワシ

類の方が開眼目よりも高いことが示された．胃内容物解析における開眼目の重要度指数は
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21 種をまとめた結果であり，個々でみるとその重要度は低く，混合モデルによって推定し

た開眼目個々の相対的寄与率と同様の結果であった．このことから，安定同位体比分析は

少数のサンプルで胃内容物解析と同様の結果が得られることが示唆された．以上より，観

察誤差を避けるためにも胃内容物解析と安定同位体比分析を組み合わせた食性評価が望ま

しいと結論付けられる．しかしながら，本研究ではまだ 15種類の餌生物しか安定同位体比

分析を行っていない．外洋域に分布する表層・中深層性の魚類や頭足類などの生物を採取

することは困難であるが，今後はより種数を増やして分析する必要がある． 

 

5.4.3 ヨシキリザメの摂餌生態 

 胃内容物解析および安定同位体比分析からヨシキリザメがカタクチイワシやハダカイワ

シ類，また様々な種類の頭足類を摂餌していることが明らかとなった．しかしながら，

Chavez et al.（2003）は，太平洋においてカタクチイワシ属およびマイワシ属の小型外洋

性魚類の環境変動と個体群変動の関係性を調査し，1970 年代に太平洋においてレジームシ

フトが起こり，カタクチイワシの漁獲量が減少し，一方でマイワシの漁獲量が増加したこ

と，また 1990年代中期から後期にかけて再びカタクチイワシの漁獲量が増加したことを報

告している．更に，Murase et al.（2012）は，2004年から 2007年の間で北西太平洋の外

洋域において150万から340万トンのカタクチイワシが存在していたことを報告している．

カタクチイワシは黒潮続流域の沿岸側で孵化し，黒潮続流によって沖合に運搬されて移行

域に回遊するとされている（Takasuka and Aoki, 2002）．本研究においてカタクチイワシ

は主に 8月，9月に漁獲されたヨシキリザメの胃内から観察されていることから，カタクチ

イワシは本種の重要な餌生物ではあるが，豊富に存在する季節にのみ摂餌する餌生物であ

ると考えられた． 

 これまでの研究により，ヨシキリザメは日和見的捕食者であり，その食性は時空間的に

豊度が高い餌生物に影響を受けると考えられている（e.g., McCord and Campana, 2003; 

Preti et al., 2012; Hernández-Aguilar et al., 2015）．本研究においてもヨシキリザメは多

様な魚類や頭足類などを摂餌しており，また年や季節によって重要な餌生物が異なること

から，本種が日和見的な捕食者であることが分かる．また，ヨシキリザメは明瞭な日周鉛

直移動を行うことが報告されており，日中は主に中深層に滞在し（～1000m付近），夜間は

水面付近まで浮上してくることが分かっている（e.g., Carey and Scharold, 1990; Campana 

et al., 2011; Queiroz et al., 2012）．これらのことから，北西太平洋におけるヨシキリザメ

は日周鉛直移動を行いながら，表層から中深層性に豊富に分布している生物を日和見的に

摂餌しているゼネラリストであると推察された． 
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第6章 総合考察 

 

本研究では，北太平洋における重要水産魚種のひとつであるヨシキリザメについて繁殖

生態，成長様式，食性の評価を行い，本種の資源生態および生活史戦略について考察した． 

近年（2010–2016 年）に採集した標本から推定した繁殖や成長に関するパラメータは，

1970 年代から 1980 年代に採集した標本を用いた中野（1994）の結果と比較しても大きな

変化はみられなかった。北太平洋系群の最新の資源評価レポートによると，推定漁獲量は

1976 年から 1989 年に非常に高く，1981 年に最も多い 87,805 トンを記録したが，その後

は減少し約 30,000 トン前後で推移し，近年では 20,000 トン以下である（ISC, 2017）。ま

た本種の資源量は 1980年代後半に減少し，その後回復し，近年は横ばい状態である（ISC, 

2017）。したがって本種は，1980年代から 2010年代まで約 30年間において，その生活史

に関与するパラメータが漁獲圧や資源量の変動による影響を受けていないことが考えられ

た． 

漁獲死亡に起因する密度効果により成長や成熟に関するパラメータが変化することは，

他のサメ類で報告されている（e.g., Holden, 1973; Walters et al., 2000; Rose et al., 2001）．

例えば，ニシネズミザメの生活史に関与するパラメータについて，1961–1966 年と

1993–2004 年の間で比較した結果，資源の減少に伴い成長率は増加し，早熟になったこと

が報告されている（Cassoff et al., 2007）．この要因として，1尾当たりの利用可能な餌資

源の増加が挙げられている．また，メジロザメ科の Atlantic sharpnose sharkにおいても，

同様の要因が考察されているが，その他に食地位が重なっている他のサメ類の資源量の減

少，地理的変動や環境変化に起因している仮説も挙げられている（Carlson and Baremore, 

2003）．密度効果が生活史に関与するパラメータに影響を与える過程として，摂餌生態や水

温の変化に起因すると考えられるが，ヨシキリザメについては生理的および生態学的特性

により，そのような変化の影響を受けにくいことが考えられる．例えば，ヨシキリザメの

特徴の一つとして，分布域が全大洋の亜寒帯域から熱帯域，また沿岸域から外洋域までと

非常に幅広いことが挙げられる（e.g., Nakano and Stevens, 2008）．この特徴は本種が幅広

い水温帯に生息できるということを示唆しており，実際に海表面水温（SST）5.6–28.0℃の

海域での出現が確認されている（Nakano and Seki, 2003）．また，Queiroz et al.（2010）

は，電子標識を用いて北大西洋におけるヨシキリザメの経験水温が 7.2–27.2 ℃であったこ

とを報告している．これらの結果は，本種が水温に対して幅広い適応性を有していること

を示している．また，第 5 章で明らかにしたように，本種は生息域に豊富に分布している

餌生物を摂餌する日和見的（ゼネラリスト）捕食者（ e.g., Preti et al., 2012; 

Hernández-Aguilar et al., 2015）であり，この様な摂餌生態は本種が餌生物の資源量変動

に対して大きな影響を受けないことを示唆している． 

以上より，ヨシキリザメは，地球温暖化を含む水温の変化や（Levitus et al., 2000），餌

生物の資源量変動（Chavez et al., 2003）といった環境変動に対して高い適応力を有してお
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り，資源量および環境変動が本種の生活史へ与える影響を軽減していると推察された． 

本種は，外洋域に生息する他のメジロザメ科のサメ類よりも再生産力および反発力が高

く，過剰漁獲に対して強い特性を有していることが考えられる．例えば，外洋域に広範囲

に分布する大型のサメ類であるヨゴレやクロトガリザメの産仔数はヨシキリザメと比較す

ると少なく（ヨゴレ：1–14, Seki et al., 1998，クロトガリザメ：2–14, Galva’n-Tirado et al., 

2015），また繁殖周期は両種とも 2–3年と長い（Branstetter, 1987; Tambourgi et al., 2013; 

Galva’n-Tirado et al., 2015）．更に，ヨゴレおよびクロトガリザメの成長率（e.g., Joung et 

al., 2016; Hall et al., 2012）もまた，第 4章で示したように，ヨシキリザメと比較すると遅

い．そのため，これらの 2種は板鰓類の中でもより K選択的生活史を示しており（Cortés, 

2000），生態系リスク評価の結果においても漁業に対して極めて脆弱な特徴を有しているこ

とが示唆されている（Cortés et al., 2010）．対照的に，第 2，4章で示したように，ヨシキ

リザメは，その産仔数や出生サイズ，成長率，寿命から胎生の板鰓類の中では r選択的生活

史を示すといえる（Cortés, 2000）．一方で第 2章に示した通り，ヨシキリザメの新生仔の

出生体長は 34–36 cmと一般的な硬骨魚類の孵化サイズと比較しても非常に大きく，捕食者

となりうる生物も限られるため，出生後の死亡率は低いと考えられる．さらに成熟した雌

は，新生仔の生残率を高めるため，次の様な季節回遊を毎年行っていると考えられる．つ

まり，夏季に北緯 20–30 度付近の海域で雄と交尾した後，翌年の春から初夏に，捕食者と

なる成魚の雄が少なく，餌となる生物量が豊富な北緯 30–40 度付近の海域まで北上し，出

産する（中野，1994）．その後，新生仔は亜寒帯境界周辺海域を生育場とする（中野，1994）．

このように，本種は繁殖力および反発力が高く，また新生仔の生残率も高いと考えられる

ことから，過剰な漁獲に対する抵抗力が比較的高いと推察される。板鰓類の中でもこのよ

うな本種独特の生存戦略により，高い漁獲圧にも関わらず広大な外洋域において高い資源

豊度を維持できていると考えられた． 

1990 年代初期のヨシキリザメ北太平洋系群における資源量の回復は，1992 年 12 月 31

日に施行された公海における流し網漁業の禁止やはえ縄漁業の継続的な努力量の減少が主

な要因であることが指摘されている（Hiraoka et al., 2016）．これは，前述のとおり，本種

の持つ高い反発力により，漁獲圧の減少後，速やかに資源量が増加した結果であろう．こ

のことは，今後資源が減少した場合には，生存個体の放流や漁獲規制を行うことで資源量

の回復が見込めることを示している．その効果の一つとして，出産期である春季から夏季

に出産場での生存個体の放流あるいは漁獲規制を設けることで，より効果的な効果が見込

めるだろう．そのためにも，今後の課題として本種の出産場となる海域（ホットスポット）

を明確に特定することが必要である．直近の資源評価において，本種の現在の資源量は乱

獲状態になく，漁獲も過剰漁獲の状態にないことが報告された（ISC, 2017）．本研究で示

した通り，本種は，多少の環境変動により資源量が劇的に変化するということは考えにく

く，今後も資源量指数や漁獲量を継続的にモニタリングすることで，適切な漁獲圧のもと

で持続的に本種の資源を利用することが可能であると考えられる。  

https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
https://www.researchgate.net/profile/Enric_Cortes
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要 約 

 

 ヨシキリザメ，Prionace glaucaは全大洋の沿岸域から外洋域に広範囲に分布する大型の

サメ類であり，重要な水産魚種である．本研究では，近年に採集した標本を用い，北太平

洋系群についての繁殖生態，成長様式，食性について明らかにした．また，北太平洋系群

の資源豊度が減少した1980–1990年代との比較検討を行い，本種の資源生態を明らかにし，

その生活史戦略について考察した． 

 

1. 繁殖生態 

雌雄別の繁殖特性および雌の出産時期や妊娠期間，更に繁殖周期について明らかにした．

雄の成熟は交接器の発達段階を，雌の成熟については生殖器官の発達段階および妊娠経験

の有無を主な基準とし，雄 490個体，雌 432個体の成熟段階を調べ，雌雄別の 50%成熟体

長を推定した．結果，雄は体長 160.9 cm，雌は 156.6 cmで性成熟に至ることを明らかにし

た．雌については夏季の標本数が不足していたが，雌雄の GSIおよび雌の卵巣内卵におけ

る卵径の経月変化，また受精卵の有無から，排卵，交尾および受精が夏季に起こることを

明らかにした． 

総計 127個体の妊娠雌およびそれらが保有している胎仔の情報をもとに，産仔数，妊娠

期間を推定した．その結果，本種の妊娠期間は約 11ヶ月であり，胎仔は体長 34–36 cmで

4–7月に出生すると推察された．また，一腹当たりの産仔数は 15–112（平均 35.5）個体で

あり，母体の体サイズに伴って増加することが示された．妊娠雌の卵巣内の卵径を胎仔の

成長段階別に確認した結果，胎仔の成長と卵巣内卵の発達が同期していることから，排卵

は出産後すぐに起こると考えられた．これらの結果と推定した妊娠期間から，本種の繁殖

周期が 1年であることを明らかにした． 

本研究で推定した成熟体長は 1970–1980年代の標本に基づいた推定値と類似したが，サ

ンプル数や体長範囲，推定方法の違いから，本研究における産仔数はこれまでの推定値よ

りも多く，また繁殖周期は 1年と短いことから，本種の繁殖力はこれまでに考えられてい

たよりも高い可能性が示唆された． 

 

2. 年齢形質法の開発 

年齢査定を行うに当たり，板鰓類の脊椎骨を用いた高精度かつ簡易で効率良く生産でき

る年齢形質法（Burn method）を開発した．本手法は，椎体表面をクリーニングする“アル

カリ処理”および椎体表面の凹凸構造を燃焼により明瞭化する“加熱処理”の 2段階の処理を

要する．体サイズごとの最適処理時間を推定した結果，両処理ともに体サイズが大きいほ

ど長時間の処理を要すること，最適処理時間よりも短い，もしくは長い場合には高確率で

失敗することが示された． 
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 Burn methodの精度を評価するため，硝酸銀染色法および無染色陰影法との比較を行っ

た．本手法における IAPE および CVは他の手法に比べて低い値を示し，特に若齢魚におい

て精度が高いことが明らかとなった．一方，複数の手法を用いて検証した結果，Burn 

methodを含む全ての手法において，高齢魚における精度は若齢魚に比べて低下し，高齢魚

においては課題が浮き彫りとなった．これらの結果より，ヨシキリザメの年齢査定におい

て，輪紋の解釈を迅速かつ正確に行うためには，若齢魚には Burn methodを，高齢魚にお

いては先行研究にて推奨されている薄切片法，また近年広く利用されるようになった放射

性炭素による年代測定を使い分けることが望ましい． 

 

3. 成長様式 

雌雄別の成長パラメータを推定し，成長の雌雄差について検討した．椎体縁辺部に形成

される輪紋の経月変化から，椎体に形成される輪紋は年 1本冬季に形成されることを明ら

かにし，これをもとに雄 659個体，雌 620個体の年齢査定を行った．輪紋は雄で 1–17輪，

雌で 1–16輪であった．年齢ごとの観察体長を von Bertalanffy成長モデルに当てはめ雌雄

の成長パラメータを推定した．尤度比検定の結果，雌雄の成長パラメータは有意に異なる

ことが示された．雌雄の成長曲線を比較すると，7歳までは雌雄同様の成長であるが，それ

以降では雌の成長が鈍化するのに対し，雄はその後も成長を続けることが明らかとなった．

成長の性差は成熟後，雌が再生産を開始する年齢から生じることから，再生産に関わるエ

ネルギー配分の雌雄差が起因していると推察された．雌は成熟後，繁殖に費やすエネルギ

ー量が雄よりも多く，そのトレードオフとして体サイズの成長に費やすエネルギー量が雄

よりも少なくなり，成長の性差が現れると考えられた． 

推定した雄の成長パラメータは 1980年代に推定されたものと大きな差はなく，また雌に

みられた研究間の相違は，解析に用いた標本の体サイズの影響が考えられた．そのため，

北太平洋系群の成長様式は過去 30年間で大きな変化がないことが示された． 

 

4. 食性 

胃内容物解析および安定同位体比分析により本種の食性を明らかにした．460個体中 221

個体の胃内から主に哺乳綱，軟骨魚綱，条鰭亜綱，頭足綱，軟甲綱の 5綱の生物が出現し

た．最も個体数比が高かった種はカタクチイワシで，重量比ではアカイカで最も高かった．

算出した%IRIはカタクチイワシで 12.7%，頭足類（開眼目）の総計で 80.7%であったが，

頭足類の種別の%IRIは低かった．胃内容物の解析からは本種が主にカタクチイワシおよび

頭足類を摂餌していると考えられた． 

安定同位体比分析は，ヨシキリザメ 120個体および餌生物 64個体を用いて行った．ヨシ

キリザメの炭素安定同位体比（δ13C）および，窒素安定同位体比（δ15N）はそれぞれ–18.5‰，

12.1‰であり，餌生物よりも高い値を示した．また，混合モデルを用いて推定した餌生物の

相対的な寄与率は，頭足類よりもカタクチイワシ，ハダカイワシ科のゴコウハダカやアラ
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ハダカの方が高かった．安定同位体比分析では少数のサンプルで胃内容物解析と類似した

結果を得ることができたことから，より精度よく長期的な食歴を把握するためには胃内容

物解析および安定同位体比分析の併用が望ましいと考えられた． 

これらの結果から，本種は日周鉛直移動を行いながら表層性から中深層性の生物を摂餌

していること，また多種多様な魚類や頭足類を摂餌していることや，季節によって摂餌嗜

好性が異なることから，日和見的捕食者（ゼネラリスト）であることが示唆された． 

 

 以上の結果および考察から，北太平洋に生息するヨシキリザメにおける近年の生活史パ

ラメータは資源豊度が減少した 1980–1990年代と比較して，大きく変動していないことが

明らかとなり，本種の生態特性は密度効果による影響を受けていない可能性が考えられた．

その要因として，本種の高い生産力，漁業に対して比較的強い特徴を有することに加え，

水温に対して幅広い適応力を有していること，日和見的捕食者として餌生物の資源量変動

の影響を受けにくいことから，環境や餌資源の変動に対して高い適応性を有することが起

因していると推察された． 
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Table 2-1 Maturation stages of male and female blue sharks in the present study 

Sex Organ Description 
Maturity 

status 
Stage 

Male 
Clasper, testis, 

and semen in the 

seminal vesicle 

Claspers un-calcified, testis thin, and semen not 

present. 
Immature Juvenile 

 

Claspers partially calcified, testis thickened, and 

semen may be present. 
Immature Adolescent 

 

Claspers rigid and fully calcified, testis enlarged and 

predominant, and semen may be present. 
Mature Adult 

Female 
Uterus, ovary, 

and ovarian 

follicle 

Uterus thin and whit, and ovary very small. Immature Juvenile 

 

Uterus thin and white but partly enlarged posteriorly, 

and ovary developing but no mature follicles. 
Immature Adolescent 

 

Uterus enlarged but empty, and ovary enlarged with 

developed follicles. 
Mature Adult 

 

Uterus enlarged with embryos or fertilized eggs 

present. 
Mature Pregnant 

 

Uterus greatly enlarged, flaccid, and distended. 

Placenta or umbilical cord may be present in uterus. 
Mature Postpartum 

 

Table 2-2 Monthly numbers of observed blue sharks by maturity status 

Sex 
Maturity 

status 
Stage 

Month 
Total 

Jan Feb Mar Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec Unknown 

Male Immature Juvenile 1 5 
 

30 25 22 17 
  

6 48 30 
 

184 

 
Immature Adolescent 

 
1 

 
14 48 36 7 1 5 40 6 2 

 
160 

 
Mature Adult 3 1 5 6 18 39 7 1 14 36 12 4 

 
146 

Female Immature Juvenile 
   

10 17 19 20 
  

2 8 14 2 92 

 
Immature Adolescent 2 5 4 14 12 15 

  
12 20 17 12 

 
113 

 
Mature Adult 

 
1 4 15 17 25 

  
4 

    
66 

 
Mature Pregnant 18 16 16 12 8 1 

  
3 42 

 
22 1 139 

 
Mature Postpartum 1 

 
1 10 4 6 

       
22 

Total 25 29 30 111 149 163 51 2 38 146 91 84 3 922 
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Table 2-3 Size at sexual maturity, maternity, birth, and litter size of blue sharks from previous studies. Original total length (TL) and fork length (FL) data 

were converted to precaudal length (PCL) using the estimated conversion factors 

Region 
Size at maturity (cm) Size at 

maternity (cm) 

Size at 

birth (cm) 

Litter size 

(mean value) 
Reference 

Male Female 

North Pacific 
  

150.0 30.0–35.0 (30.0) 須田（1953） 

North Pacific 130.0–160.0 140.0–160.0 
 

30.0–35.0 1–62 (27.6) 中野（1994） 

NE Pacific *139.8 *149.1 
  

7–64 Carrera-Fernández et al. (2010) 

NW Pacific *140.2 *147.1 
 

27.5 2–52 (25.2) Joung et al. (2011) 

NW Pacific *160.9 *156.6 *167.4 34.0–36.0 15–112 (35.5) This study 

Central Pacific 
  

158.4–188.9 22.7–33.6 4–38 Strasburg (1958) 

SW Pacific 174.6–179.2 156.2–174.6 152.5–231.6 
  

Francis and Duffy (2005) 

SE Pacific 
  

154.4–226.1 
 

13–68 (35) Zhu et al. (2011) 

North Atlantic 
  

162.4–186.5 
 

28–54 (41) Bigelow and Schroeder (1948) 

NW Atlantic 168.1 170.0 
 

23.5–30.5 
 

Pratt (1979) 

SW Atlantic *153.3 *147.8 
   

Jolly et al. (2013) 

SW Atlantic *165.6 *157.3 *178.2 
 

9–74 (33.5) Montealegre-Quijano et al. (2014) 

SE Atlantic 
  

165.4 
 

4–75 (37) Castro and Mejuto (1995) 

Indian Ocean 
 

>136.7 
 

27.5–35.3 10–135 (56) Gubanov and Grigor’yev (1975) 

Mediterranean *154.5 *163.7 
   

Megalofonou et al. (2009) 

* Size at 50 % maturity or maternity 
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Table 3-1 Number of trials per size class and alkali processing time 

Time 

(seconds) 

Precaudal length (PCL, cm) 

Total 
30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130 140 150 160 170 180 190 200 210 220 230 240 250 

30 8 9 3 4 1 4 3 2 1 0 0 1 0 1 2 1 1 2 2 1 0 1 1 48 

60 9 7 3 14 9 8 10 9 3 1 2 0 0 1 0 0 0 3 1 2 0 1 1 84 

90 2 5 3 9 5 11 14 14 10 4 5 7 3 5 0 1 0 3 1 2 0 1 1 106 

120 1 5 0 3 4 5 4 11 9 9 11 8 12 12 10 4 1 11 4 2 1 1 2 130 

150 1 5 0 2 3 1 0 2 3 3 3 5 15 11 11 9 6 9 1 2 2 1 3 98 

180 1 4 0 2 1 2 1 1 0 1 0 0 3 4 7 7 6 15 5 4 3 4 4 75 

210 1 2 0 2 1 4 1 1 0 0 0 2 5 3 4 1 3 9 5 5 4 4 5 62 

240 0 1 0 1 2 4 2 1 0 0 0 0 2 2 3 1 1 3 1 2 4 4 5 39 

Total 23 38 9 37 26 39 35 41 26 18 21 23 40 39 37 24 18 55 20 20 14 17 22 642 

 

Table 3-2 Number of trials per size class and burn processing time 

Time 

(minutes) 

Precaudal length (PCL, cm) 
Total 

30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130 140 150 160 170 180 190 200 210 220 230 240 250 

2 7 3 1 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 14 

4 13 9 3 3 1 1 3 2 2 2 1 0 0 0 2 0 1 2 0 1 1 0 0 47 

6 15 39 10 6 7 3 3 5 5 3 3 5 7 2 1 0 1 2 1 1 0 0 2 121 

8 6 7 4 5 9 7 6 2 1 4 4 4 8 6 3 4 0 5 2 1 2 1 3 94 

9 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 

10 6 7 3 5 3 7 5 9 6 4 4 8 14 24 14 10 4 14 4 1 2 2 4 160 

12 4 5 3 1 3 2 4 4 4 4 5 5 8 16 12 21 8 8 5 2 4 2 3 133 

14 0 0 0 1 1 4 6 3 2 0 3 4 2 3 1 8 4 6 2 3 4 0 3 60 

16 0 0 0 0 1 0 4 2 2 0 0 2 0 2 0 5 2 4 1 1 2 2 7 37 

18 0 1 0 0 2 3 2 0 3 2 0 0 0 0 4 1 0 1 0 1 0 1 5 26 

20 2 1 0 0 2 3 0 0 1 0 1 0 1 3 1 0 2 2 1 0 1 0 5 26 

25 0 0 0 1 0 1 1 0 0 2 1 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 1 10 

30 1 0 1 1 1 2 2 1 0 1 0 2 0 1 0 2 1 3 1 0 1 1 2 24 

Total 54 72 25 25 31 33 36 28 26 22 22 30 40 57 38 51 24 49 18 11 17 9 35 753 
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Table 3-3 Estimates and S. E. of coefficients in the results of generalized linear model for alkali 

processing 

Model factor Estimate S. E. z p 

Intercept -38.3 3.8 -10.1 <0.001 

PCL 127.6 32.5 3.9 <0.001 

PCL2 -494.1 48.1 -10.3 <0.001 

Time -236.0 39.2 -6.0 <0.001 

Time2 -548.3 54.3 -10.1 <0.001 

PCL: Time 26319.8 2588.1 10.2 <0.001 

PCL: Time2 -1560.3 408.5 -3.8 <0.001 

PCL2: Time 1596.3 436.9 3.7 <0.001 

PCL2:Time2 164.9 127.5 1.3 0.20 

 

Table 3-4 Estimates and S. E. of coefficients in the results of generalized linear model for burn 

processing 

Model factor Estimate S. E z p 

Intercept -7.4 0.7 -10.5 <0.001 

PCL 55.1 16.1 3.4 <0.001 

PCL2 -8.4 7.5 -1.1 0.26 

Time -421.1 37.6 -11.2 <0.001 

Time2 -350.6 29.8 -11.8 <0.001 

PCL: Time 4565.1 821.4 5.6 <0.001 

PCL: Time2 858.5 433.2 2.0 0.05 

PCL2: Time 558.1 591.8 0.9 0.35 

PCL2:Time2 1306.4 322.6 4.1 <0.001 
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Table 3-4 Summary of growth band enhancement techniques for shark vertebrae 

Band enhancement 

technique 

Equipment 

Needed 
Process Cost Advantage Disadvantage Reference 

Thin sectioning 
Microscope 

Microtome 
Easy Low Less time consuming 

Less visible without digital 

image enhancement or staining 

Goldman et al., (2012); ISC 

(2012); Campana (2014) 

Staining method 

(thin sectioning) 

Microscope 

Microtome 

Relatively 

easy 
Low Clear images 

Time consuming, difficulty 

counting growth bands from 

younger sharks 

Tanaka et al., (2011); Goldman 

et al., (2012); ISC (2012) 

Histology 

Autotechnicon, 

Microtome, 

Microscope 

Requires 

complicated  

chemical 

processing 

High High quality images 
Time consuming, 

overestimates counts 

Casey et al., (1985); Natanson 

and Cailliet (1990); Goldman et 

al., (2012); ISC (2012) 

Radiography 

(sectioning or 

whole centra) 

Microtome, 

X-ray and 

processor 

Requires 

film-processin

g capability 

High Clear images 
Chemical disposal, time 

consuming 

Cailliet et al., (1983); Goldman 

et al., (2012); ISC (2012) 

Silver nitrate 

(whole centra) 
Microscope Relative easy Low Clear images 

Chemical disposal, 

preservation, difficulty 

counting growth bands from 

older sharks 

Stevens (1975); Hoening and 

Brown (1988); Goldman et al., 

(2012); ISC (2012) 

Unstained  

shadowing method 

Light, 

Microscope 
Easy Low 

Less time consuming, high 

productivity, 

three-dimensional image 

Difficulty counting growth 

bands from older sharks 

Francis and Maolagáin (2000); 

Semba et al., (2009); ISC 

(2012) 

Burn method 

Light, 

Microscope, 

drying oven 

Easy Low 

Less time consuming, high 

productivity, 

three-dimensional colored 

image 

Difficulty counting growth 

bands from older sharks 
This study 
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Table 4-1 Monthly numbers of vertebrae used for the age determination of blue shark in the western 

North Pacific Ocean 

Sex 

Sampling month 

Total 

Jan Feb Mar Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec 

Male 51 31 25 66 107 74 39 15 29 65 85 72 659 

Female 25 44 42 65 61 61 29 0 22 69 97 105 620 

Total 76 75 67 131 168 135 68 15 51 134 182 177 1,279 

 

Table 4-2 Likelihood ratio tests (Kimura, 1980) for von Bertalanffy growth parameters estimated for 

male and female blue shark in the western North Pacific Ocean 

Test Hypothesis d. f. χ2 P-value 

H0 vs H1 L∞ (male) = L∞ (female) 1 16.36 < 0.001 

H0 vs H2 k (male) = k (female) 1 14.94 < 0.001 

H0 vs H3 t0 (male) = t0 (female) 1 12.37 < 0.001 

H0 vs H4 all parameters same between sexes 3 21.66 < 0.001 
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Table 4-3 Von Bertalanffy growth parameter with 95% confidence intervals (95% CI) for blue shark 

in the western North Pacific Ocean 

Sex Parameter L∞ (PCL, cm) k (year-1) t0 (year) 

Male Estimate 284.9 0.117 –1.35 

 
95% CI: lower 258.0 0.109 –1.44 

 
95% CI: upper 294.6 0.145 –0.90 

Female Estimate 257.2 0.146 –0.97 

 
95% CI: lower 246.6 0.131 –1.17 

 
95% CI: upper 267.6 0.163 –0.79 
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Table 4-4 Growth parameters of the von Bertalanffy growth model for blue sharks from previous studies 

Region Sex n PCL range L∞ (PCL) k  t0  Maximum age Reference 

North Pacific Male 43 – *284.8 0.10 –1.38 11 Tanaka et al. (1990) 

 
Female 152 – *233.4 0.16 –1.01 8 

 
North Pacific Male 148 < 220 289.7 0.129 –0.756 10 Nakano (1994) 

 
Female 123 < 220 243.3 0.144 –0.849 10 

 
NE Pacific Male 38 

*18.1–192.9 
*226.6 0.175 –1.113 9 Cailliet and Bedford (1983) 

 
Female 88 *184.9 0.251 –0.795 9 

 
NE Pacific Male 122 *59.4–206.9 *230.1 0.10 –2.44 16 Blanco-Parra et al. (2008) 

 
Female 62 *66.5–192.8 *181.5 0.15 –2.15 12 

 
NW Pacific Male 659 33.4–258.3 284.9 0.117 –1.35 17.3 This study 

 
Female 620 33.4–243.3 257.2 0.146 –0.97 15.8 

 
North Atlantic Combined 411 *44.9–286.8 *263.6 0.17 –1.43 16 Skomal and Natanson (2003) 

 
Male 287 

 
*259.5 0.18 –1.35 16 

 

 
Female 119 

 
*285.7 0.13 –1.77 15 

 
NE Atlantic Combined 82 *29.0–208.8 *326.2 0.11 –1.04 12 Stevens (1975) 

NE Atlantic Combined 159 *46.2–174.1 *289.9 0.12 –1.33 6 Henderson et al. (2001) 

SW Atlantic Combined 236 *131.8–238.1 *270.9 0.157 –1.01 11 Lessa et al. (2004) 

Coast of South Africa Combined 197 *52.4–240.4 *239.3 0.12 –1.66 16 Jolly et al. (2013) 

Mediterranean Sea Combined  54 *60.0–242.0 *309.5 0.13 –0.62 12 Megalofonou et al. (2009) 

*used for converting Total length (TL) and Fork length (FL) to PCL using a conversion factor. 
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Table 5-1 Monthly number of prey items recorded in the stomach of blue sharks in the western North 

Pacific Ocean 

 

  

Order Family Species (latin name) Jan. Feb. Mar. Apr. May Jun. Jul. Aug. Sep. Oct. Nov. Dec. Total

Carnivora Unidentified Carnivora 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1

Carcharhiniformes Carcharhinidae Unidentified Carcharhinidae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1

Clupeiformes Engraulidae Engraulis japonicus 0 0 0 3 1 0 1 900 77 0 0 18 1000

Clupeiformes Clupeidae Sardinops melanostictus 0 0 0 0 0 0 1 0 2 6 0 0 9

Myctophiformes Myctophidae Notoscopelus sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1

Myctophiformes Myctophidae Ceratoscopelus warmingii 0 0 0 18 9 0 0 1 1 0 0 0 29

Myctophiformes Myctophidae Unidentified Myctophidae 0 0 0 6 4 2 1 39 25 3 0 4 84

Aulopiformes Paralepididae Unidentified Paralepididae 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 2

Aulopiformes Alepisauridae Alepisaurus ferox 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 3

Perciformes Bramidae Brama japonica 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1

Perciformes Scombridae Auxis rochei 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 2

Perciformes Scombridae Scomber sp. 0 0 1 9 7 12 0 12 4 0 8 15 68

Perciformes Scombridae Katsuwonus pelamis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1

Perciformes Scombridae Thunnus sp. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1

Perciformes Gempylidae Gempylus serpens 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1

Perciformes Carangidae Unidentified Carangidae 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 2

Perciformes Tetragonuridae Tetragonurus cuvieri 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1

Perciformes Molidae Mola sp. 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1

Salmoniformes Salmonidae Oncorhychus Kisutch 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1

Oegopsida Ommastrephidae Ommastrephes bartramii 0 0 0 0 0 0 0 5 7 0 0 0 12

Oegopsida Ommastrephidae Unidentified Ommastrephidae 0 0 0 0 0 0 0 1 3 0 0 17 21

Oegopsida Ommastrephidae Eucleoteuthis luminosa 0 0 0 0 0 1 0 1 3 3 0 0 8

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis hoylei 0 0 0 2 0 0 0 0 0 1 0 0 3

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis corona inermis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7 0 7

Oegopsida Histioteuthidae Unidentified Histioteuthidae 0 0 0 2 7 11 0 3 3 5 0 10 41

Oegopsida Ancistrocheiridae Ancistrocheirus lesueurii 0 0 0 0 0 5 0 1 0 0 0 0 6

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis borealis 0 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 3 6

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 3

Oegopsida Gonatidae Gonatus pyros 0 0 0 4 4 1 1 1 3 1 3 3 21

Oegopsida Gonatidae Gonatus berryi 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 1 3

Oegopsida Gonatidae Unidentified Gonatidae 0 0 0 2 3 4 0 8 4 5 3 28 57

Oegopsida Octopoteuthidae Taningia danae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 2

Oegopsida Octopoteuthidae Unidentified Octopoteuthidae 0 0 0 0 1 3 1 3 0 0 2 2 12

Oegopsida Onychoteuthidae Onychoteuthis banksii 0 0 0 0 0 0 0 0 5 0 0 0 5

Oegopsida Onychoteuthidae Unidentified Onychoteuthidae 0 0 0 0 7 3 0 11 3 4 1 0 29

Oegopsida Chiroteuthidae Grimalditeuthis sp. 0 0 0 1 3 1 0 0 0 0 0 1 6

Oegopsida Enoploteuthidae Watasenia scintillans 0 0 0 0 0 0 0 13 2 0 0 0 15

Oegopsida Enoploteuthidae Unidentified Enoploteuthidae 0 0 0 0 0 15 0 1 2 0 0 0 18

Oegopsida Unidentified Oegopsida 0 0 0 10 11 8 6 14 7 24 3 7 90

Octopoda Octopodidae Unidentified Octopoidae 0 0 0 8 7 4 2 3 2 1 2 3 32

Octopoda Bolitanaenidae Japetella diaphana 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 4 8

Octopoda Unidentified Octopoda 0 0 0 0 1 0 0 0 0 4 2 2 9

Euphausiacea Unidentified Euphausiacea 0 0 0 0 0 0 611 15 0 0 0 0 626

Amphipoda Unidentified Amphipoda 0 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 1 4

Decapoda Unidentified Decapoda 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 2 0 4

Total 0 0 1 66 69 76 628 1036 159 68 35 119 2257

Average Number - - 1 4 3 4 35 35 7 2 3 3 10

Empty Stomach 0 1 1 23 20 19 60 6 13 69 7 20 239

Total specimen number 0 1 2 41 42 40 78 36 36 100 19 65 460
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Table 5-2 Monthly weight (g) of prey items recorded in the stomach of blue sharks in the western 

North Pacific Ocean 

 

  

Order Family Species (latin name) Jan. Feb. Mar. Apr. May Jun. Jul. Aug. Sep. Oct. Nov. Dec. Total

Carnivora Unidentified Carnivora 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 95.0 0.0 0.0 0.0 95.0

Carcharhiniformes Carcharhinidae Unidentified Carcharhinidae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0

Clupeiformes Engraulidae Engraulis japonicus 0.0 0.0 0.0 54.8 13.2 0.0 4.4 2605.7 1037.0 0.0 0.0 0.0 3715.1

Clupeiformes Clupeidae Sardinops melanostictus 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 83.6 0.0 310.4 1361.6 0.0 0.0 1755.6

Myctophiformes Myctophidae Notoscopelus sp. 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1.8 0.0 0.0 0.0 0.0 1.8

Myctophiformes Myctophidae Ceratoscopelus warmingii 0.0 0.0 0.0 0.0 3.8 0.0 0.0 2.0 6.7 0.0 0.0 0.0 12.5

Myctophiformes Myctophidae Unidentified Myctophidae 0.0 0.0 0.0 5.0 0.0 10.3 2.4 178.4 97.9 11.9 0.0 0.0 305.9

Aulopiformes Paralepididae Unidentified Paralepididae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 23.5 0.0 0.0 0.0 23.5

Aulopiformes Alepisauridae Alepisaurus ferox 0.0 0.0 0.0 212.9 99.9 187.7 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 500.5

Perciformes Bramidae Brama japonica 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1126.1 0.0 0.0 0.0 1126.1

Perciformes Scombridae Auxis rochei 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 865.0 0.0 865.0

Perciformes Scombridae Scomber sp. 0.0 0.0 155.3 1477.0 584.2 1871.6 0.0 819.1 443.4 0.0 1043.1 2079.9 8473.6

Perciformes Scombridae Katsuwonus pelamis 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 897.0 0.0 0.0 897.0

Perciformes Scombridae Thunnus sp. 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 542.7 0.0 0.0 542.7

Perciformes Gempylidae Gempylus serpens 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 53.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 53.0

Perciformes Carangidae Unidentified Carangidae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 5.5 0.0 0.0 2.4 0.0 0.0 0.0 7.9

Perciformes Tetragonuridae Tetragonurus cuvieri 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 270.9 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 270.9

Perciformes Molidae Mola sp. 0.0 0.0 0.0 0.0 306.9 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 306.9

Salmoniformes Salmonidae Oncorhychus Kisutch 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 664.8 0.0 0.0 0.0 0.0 664.8

Oegopsida Ommastrephidae Ommastrephes bartramii 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 2419.0 2078.7 0.0 0.0 0.0 4497.7

Oegopsida Ommastrephidae Unidentified Ommastrephidae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 649.0 0.0 0.0 1115.0 1764.1

Oegopsida Ommastrephidae Eucleoteuthis luminosa 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 839.9 104.4 0.0 0.0 944.4

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis hoylei 0.0 0.0 0.0 0.2 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 136.3 0.0 0.0 136.5

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis corona inermis 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.3 0.0 0.3

Oegopsida Histioteuthidae Unidentified Histioteuthidae 0.0 0.0 0.0 0.4 0.6 0.8 0.0 0.1 0.1 0.5 0.0 0.8 3.3

Oegopsida Ancistrocheiridae Ancistrocheirus lesueurii 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0 0.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.7

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis borealis 0.0 0.0 0.0 0.0 0.2 0.0 493.4 123.8 0.0 0.0 0.0 0.0 617.4

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis sp. 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.2 0.0 0.4 0.0 0.0 0.6

Oegopsida Gonatidae Gonatus pyros 0.0 0.0 0.0 0.3 0.4 0.1 0.1 0.1 0.2 0.0 0.1 2.4 3.7

Oegopsida Gonatidae Gonatus berryi 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 0.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 0.3

Oegopsida Gonatidae Unidentified Gonatidae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 18.0 0.0 14.7 2.5 1.2 0.1 1.0 37.6

Oegopsida Octopoteuthidae Taningia danae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 751.0 0.0 0.0 751.0

Oegopsida Octopoteuthidae Unidentified Octopoteuthidae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.4 0.7 0.1 0.2 0.0 0.0 1.9 0.5 3.8

Oegopsida Onychoteuthidae Onychoteuthis banksii 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 57.4 0.0 0.0 0.0 57.4

Oegopsida Onychoteuthidae Unidentified Onychoteuthidae 0.0 0.0 0.0 0.0 89.9 0.7 0.0 5.1 0.4 0.6 0.0 0.0 96.7

Oegopsida Chiroteuthidae Grimalditeuthis sp. 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0

Oegopsida Enoploteuthidae Watasenia scintillans 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 13.5 1.8 0.0 0.0 0.0 15.3

Oegopsida Enoploteuthidae Unidentified Enoploteuthidae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 3.2 0.0 0.0 0.0 3.2

Oegopsida Unidentified Oegopsida 0.0 0.0 0.0 22.5 29.8 16.9 864.0 380.6 1415.8 4866.3 37.8 130.9 7764.6

Octopoda Octopodidae Unidentified Octopoidae 0.0 0.0 0.0 0.4 0.5 0.0 7.6 0.8 0.0 0.5 0.2 0.1 10.1

Octopoda Bolitanaenidae Japetella diaphana 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0

Octopoda Unidentified Octopoda 0.0 0.0 0.0 0.0 197.2 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 204.5 0.1 401.9

Euphausiacea Unidentified Euphausiacea 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 90.0 2.0 0.0 0.0 0.0 0.0 92.0

Amphipoda Unidentified Amphipoda 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 2.3 0.0 0.0 0.0 0.2 0.0 0.4 2.9

Decapoda Unidentified Decapoda 0.0 0.0 0.0 0.0 0.9 0.4 0.0 0.0 0.0 0.0 3.9 0.0 5.2

Total 0.0 0.0 155.3 1773.6 1328.0 2115.8 1869.6 7232.1 8191.6 8674.6 2156.8 3331.2 36828.7

Average Weight (g) - - 155.3 98.5 60.4 100.8 103.9 241.1 356.2 279.8 179.7 74.0 166.6

Empty Stomach 0 1 1 23 20 19 60 6 13 69 7 20 239

Total specimen number 0 1 2 41 42 40 78 36 36 100 19 65 460
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Table 5-3 Annual number of prey species recorded in the stomach of blue sharks in the western 

North Pacific Ocean 

 

  

Order Family Species (latin name) 1999 2001 2002 2006 2010 2011 2012 2013 2014 Total

Carnivora Unidentified Carnivora 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1

Carcharhiniformes Carcharhinidae Unidentified Carcharhinidae 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1

Clupeiformes Engraulidae Engraulis japonicus 0 0 0 977 1 0 19 3 0 1000

Clupeiformes Clupeidae Sardinops melanostictus 0 0 0 0 4 5 0 0 0 9

Myctophiformes Myctophidae Notoscopelus sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1

Myctophiformes Myctophidae Ceratoscopelus warmingii 0 0 0 2 0 0 21 6 0 29

Myctophiformes Myctophidae Unidentified Myctophidae 3 0 0 66 0 0 10 5 0 84

Aulopiformes Paralepididae Unidentified Paralepididae 0 0 0 2 0 0 0 0 0 2

Aulopiformes Alepisauridae Alepisaurus ferox 0 0 0 0 0 0 3 0 0 3

Perciformes Bramidae Brama japonica 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1

Perciformes Scombridae Auxis rochei 0 0 0 0 0 0 0 2 0 2

Perciformes Scombridae Scomber sp. 0 0 0 15 0 0 39 13 1 68

Perciformes Scombridae Katsuwonus pelamis 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1

Perciformes Scombridae Thunnus sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1

Perciformes Gempylidae Gempylus serpens 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1

Perciformes Carangidae Unidentified Carangidae 0 0 0 0 0 0 0 2 0 2

Perciformes Tetragonuridae Tetragonurus cuvieri 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1

Perciformes Molidae Mola sp. 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1

Salmoniformes Salmonidae Oncorhychus Kisutch 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1

Oegopsida Ommastrephidae Ommastrephes bartramii 0 0 0 12 0 0 0 0 0 12

Oegopsida Ommastrephidae Unidentified Ommastrephidae 0 0 0 3 0 1 17 0 0 21

Oegopsida Ommastrephidae Eucleoteuthis luminosa 1 0 0 1 0 0 2 4 0 8

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis hoylei 0 0 0 0 0 0 0 3 0 3

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis corona inermis 0 0 0 0 0 0 0 7 0 7

Oegopsida Histioteuthidae Unidentified Histioteuthidae 5 0 0 4 0 1 22 9 0 41

Oegopsida Ancistrocheiridae Ancistrocheirus lesueurii 0 0 0 1 0 0 4 1 0 6

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis borealis 0 0 0 1 1 0 4 0 0 6

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis sp. 0 0 0 2 0 1 0 0 0 3

Oegopsida Gonatidae Gonatus pyros 0 0 0 3 1 2 12 3 0 21

Oegopsida Gonatidae Gonatus berryi 0 0 0 1 0 0 2 0 0 3

Oegopsida Gonatidae Unidentified Gonatidae 4 0 0 12 0 1 37 3 0 57

Oegopsida Octopoteuthidae Taningia danae 0 0 0 0 0 2 0 0 0 2

Oegopsida Octopoteuthidae Unidentified Octopoteuthidae 0 0 0 5 0 0 3 4 0 12

Oegopsida Onychoteuthidae Onychoteuthis banksii 0 0 0 5 0 0 0 0 0 5

Oegopsida Onychoteuthidae Unidentified Onychoteuthidae 1 0 0 12 1 3 10 2 0 29

Oegopsida Chiroteuthidae Grimalditeuthis sp. 0 0 0 0 0 0 3 3 0 6

Oegopsida Enoploteuthidae Watasenia scintillans 0 0 0 15 0 0 0 0 0 15

Oegopsida Enoploteuthidae Unidentified Enoploteuthidae 0 0 0 3 0 0 1 14 0 18

Oegopsida Unidentified Oegopsida 8 0 0 19 7 12 28 16 0 90

Octopoda Octopodidae Unidentified Octopoidae 0 0 0 4 1 2 13 12 0 32

Octopoda Bolitanaenidae Japetella diaphana 4 0 0 0 0 0 4 0 0 8

Octopoda Unidentified Octopoda 4 0 0 0 0 0 4 1 0 9

Euphausiacea Unidentified Euphausiacea 0 0 0 15 611 0 0 0 0 626

Amphipoda Unidentified Amphipoda 1 0 0 0 0 0 0 3 0 4

Decapoda Unidentified Decapoda 0 0 0 0 0 0 2 2 0 4

Total 32 0 0 1185 629 30 261 119 1 2257

Average Number 2.7 - - 24.7 30.0 2.1 2.7 4.1 1.0 10.2

Empty Stomach 4 0 0 9 109 16 72 27 2 239

Total specimen number 16 0 0 57 130 30 168 56 3 460
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Table 5-4 Annual weight of prey species recorded in the stomach of blue sharks in the western North 

Pacific Ocean 

 

  

Order Family Species (latin name) 1999 2001 2002 2006 2010 2011 2012 2013 2014 Total

Carnivora Unidentified Carnivora 0.0 0.0 0.0 95.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 95.0

Carcharhiniformes Carcharhinidae Unidentified Carcharhinidae 0.0 0.0 0.00 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0

Clupeiformes Engraulidae Engraulis japonicus 0.0 0.0 0.0 3642.7 4.4 0.0 13.2 54.8 0.0 3715.1

Clupeiformes Clupeidae Sardinops melanostictus 0.0 0.0 0.0 0.0 674.6 1081.0 0.0 0.0 0.0 1755.6

Myctophiformes Myctophidae Notoscopelus sp. 0.0 0.0 0.0 1.8 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1.8

Myctophiformes Myctophidae Ceratoscopelus warmingii 0.0 0.0 0.0 8.7 0.0 0.0 3.8 0.0 0.0 12.5

Myctophiformes Myctophidae Unidentified Myctophidae 11.9 0.0 0.0 289.0 0.0 0.0 5.0 0.0 0.0 305.9

Aulopiformes Paralepididae Unidentified Paralepididae 0.0 0.0 0.0 23.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 23.5

Aulopiformes Alepisauridae Alepisaurus ferox 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 500.5 0.0 0.0 500.5

Perciformes Bramidae Brama japonica 0.0 0.0 0.0 1126.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1126.1

Perciformes Scombridae Auxis rochei 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 865.0 0.0 865.0

Perciformes Scombridae Scomber sp. 0.0 0.0 0.0 1115.1 0.0 0.0 5401.6 1801.6 155.3 8473.6

Perciformes Scombridae Katsuwonus pelamis 897.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 897.0

Perciformes Scombridae Thunnus sp. 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 542.7 0.0 542.7

Perciformes Gempylidae Gempylus serpens 0.0 0.0 0.0 0.0 53.0 0.0 0.0 0.0 0.0 53.0

Perciformes Carangidae Unidentified Carangidae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 7.9 0.0 7.9

Perciformes Tetragonuridae Tetragonurus cuvieri 0.0 0.0 0.0 270.9 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 270.9

Perciformes Molidae Mola sp. 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 306.9 0.0 0.0 306.9

Salmoniformes Salmonidae Oncorhychus Kisutch 0.0 0.0 0.0 664.8 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 664.8

Oegopsida Ommastrephidae Ommastrephes bartramii 0.0 0.0 0.0 4497.7 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 4497.7

Oegopsida Ommastrephidae Unidentified Ommastrephidae 0.0 0.0 0.0 649.0 0.0 0.0 1115.0 0.0 0.0 1764.0

Oegopsida Ommastrephidae Eucleoteuthis luminosa 102.0 0.0 0.0 0.1 0.0 2.5 839.7 0.2 0.0 944.5

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis hoylei 0.0 0.0 0.0 0.0 136.3 0.0 0.2 0.0 0.0 136.5

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis corona inermis 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.3 0.0 0.3

Oegopsida Histioteuthidae Unidentified Histioteuthidae 0.5 0.0 0.0 0.2 0.0 0.1 1.5 1.0 0.0 3.3

Oegopsida Ancistrocheiridae Ancistrocheirus lesueurii 0.0 0.0 0.0 0.1 0.0 0.0 0.5 0.1 0.0 0.7

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis borealis 0.0 0.0 0.0 123.8 493.4 0.0 0.2 0.0 0.0 617.4

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis sp. 0.0 0.0 0.0 0.2 0.0 0.4 0.0 0.0 0.0 0.6

Oegopsida Gonatidae Gonatus pyros 0.0 0.0 0.0 0.2 0.1 0.1 0.8 2.4 0.0 3.6

Oegopsida Gonatidae Gonatus berryi 0.0 0.0 0.0 0.1 0.0 0.0 0.3 0.0 0.0 0.4

Oegopsida Gonatidae Unidentified Gonatidae 0.2 0.0 0.0 17.2 0.0 0.9 1.1 18.1 0.0 37.5

Oegopsida Octopoteuthidae Taningia danae 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 751.0 0.0 0.0 0.0 751.0

Oegopsida Octopoteuthidae Unidentified Octopoteuthidae 0.0 0.0 0.0 0.5 0.0 0.0 0.5 2.9 0.0 3.9

Oegopsida Onychoteuthidae Onychoteuthis banksii 0.0 0.0 0.0 57.4 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 57.4

Oegopsida Onychoteuthidae Unidentified Onychoteuthidae 0.0 0.0 0.0 5.2 0.1 0.6 90.6 0.2 0.0 96.7

Oegopsida Chiroteuthidae Grimalditeuthis sp. 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.1 0.0 0.1

Oegopsida Enoploteuthidae Watasenia scintillans 0.0 0.0 0.0 15.3 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 15.3

Oegopsida Enoploteuthidae Unidentified Enoploteuthidae 0.0 0.0 0.0 3.2 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 3.2

Oegopsida Unidentified Oegopsida 84.7 0.0 0.0 639.9 672.2 5290.1 208.9 868.9 0.0 7764.7

Octopoda Octopodidae Unidentified Octopoidae 0.0 0.0 0.0 1.0 7.4 0.5 0.9 0.3 0.0 10.1

Octopoda Bolitanaenidae Japetella diaphana 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0

Octopoda Unidentified Octopoda 0.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 401.5 0.3 0.0 401.9

Euphausiacea Unidentified Euphausiacea 0.0 0.0 0.0 2.0 90.0 0.0 0.0 0.0 0.0 92.0

Amphipoda Unidentified Amphipoda 0.2 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 2.6 0.0 2.8

Decapoda Unidentified Decapoda 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1.2 3.9 0.0 5.1

Total 1096.5 0.0 0.0 13250.9 2131.6 7127.3 8893.9 4173.3 155.3 36828.7

Average Weight (g) 91.4 - - 276.1 101.5 509.1 92.6 143.9 155.3 166.6

Empty Stomach 4 0 0 9 109 16 72 27 2 239

Total specimen number 16 0 0 57 130 30 168 56 3 460
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Table 5-5 Proportions of prey species recorded in the stomach of the blue sharks in the western 

North Pacific Ocean 

 

Order Family Species (latin name) %N %W %F IRI %IRI

Carnivora Unidentified Carnivora 0.06 0.36 0.22 0.09 0.01

Carcharhiniformes Carcharhinidae Unidentified Carcharhinidae 0.06 0.00 0.22 0.01 0.00

Clupeiformes Engraulidae Engraulis japonicus 64.69 14.02 5.22 410.67 33.47

Clupeiformes Clupeidae Sardinops melanostictus

Myctophiformes Myctophidae Notoscopelus sp. 0.06 0.01 0.22 0.02 0.00

Myctophiformes Myctophidae Ceratoscopelus warmingii 1.91 0.05 1.96 3.83 0.31

Myctophiformes Myctophidae Unidentified Myctophidae 5.37 1.15 5.87 38.31 3.12

Aulopiformes Paralepididae Unidentified Paralepididae 0.13 0.09 0.22 0.05 0.00

Aulopiformes Alepisauridae Alepisaurus ferox 0.19 1.89 0.65 1.36 0.11

Perciformes Bramidae Brama japonica 0.06 4.25 0.22 0.94 0.08

Perciformes Scombridae Auxis rochei 0.13 3.26 0.22 0.74 0.06

Perciformes Scombridae Scomber sp.

Perciformes Scombridae Katsuwonus pelamis 0.06 3.38 0.22 0.75 0.06

Perciformes Scombridae Thunnus sp. 0.06 2.05 0.22 0.46 0.04

Perciformes Gempylidae Gempylus serpens 0.06 0.20 0.22 0.06 0.00

Perciformes Carangidae Unidentified Carangidae 0.13 0.03 0.43 0.07 0.01

Perciformes Tetragonuridae Tetragonurus cuvieri 0.06 1.02 0.22 0.24 0.02

Perciformes Molidae Mola sp. 0.06 1.16 0.22 0.27 0.02

Salmoniformes Salmonidae Oncorhychus Kisutch 0.06 2.51 0.22 0.56 0.05

Oegopsida Ommastrephidae Ommastrephes bartramii 0.78 16.97 1.30 23.15 1.89

Oegopsida Ommastrephidae Unidentified Ommastrephidae 1.36 6.66 4.57 36.60 2.98

Oegopsida Ommastrephidae Eucleoteuthis luminosa 0.52 3.56 1.52 6.21 0.51

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis hoylei 0.19 0.52 0.43 0.31 0.03

Oegopsida Histioteuthidae Histioteuthis corona inermis 0.45 0.00 0.22 0.10 0.01

Oegopsida Histioteuthidae Unidentified Histioteuthidae 2.65 0.01 6.52 17.39 1.42

Oegopsida Ancistrocheiridae Ancistrocheirus lesueurii 0.39 0.00 1.30 0.51 0.04

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis borealis 0.39 2.33 0.87 2.36 0.19

Oegopsida Gonatidae Gonatopsis sp. 0.19 0.00 0.65 0.13 0.01

Oegopsida Gonatidae Gonatus pyros 1.36 0.01 4.13 5.67 0.46

Oegopsida Gonatidae Gonatus berryi 0.19 0.00 0.65 0.13 0.01

Oegopsida Gonatidae Unidentified Gonatidae 3.69 0.14 6.74 25.82 2.10

Oegopsida Octopoteuthidae Taningia danae 0.13 2.83 0.43 1.29 0.11

Oegopsida Octopoteuthidae Unidentified Octopoteuthidae 0.78 0.01 2.61 2.06 0.17

Oegopsida Onychoteuthidae Onychoteuthis banksii 0.32 0.22 0.22 0.12 0.01

Oegopsida Onychoteuthidae Unidentified Onychoteuthidae 1.88 0.36 5.00 11.21 0.91

Oegopsida Chiroteuthidae Grimalditeuthis sp. 0.39 0.00 1.09 0.42 0.03

Oegopsida Enoploteuthidae Watasenia scintillans 0.97 0.06 1.30 1.34 0.11

Oegopsida Enoploteuthidae Unidentified Enoploteuthidae 1.17 0.01 0.87 1.02 0.08

Oegopsida Unidentified Oegopsida 5.83 29.30 17.61 618.53 50.41

Octopoda Octopodidae Unidentified Octopoidae 2.07 0.04 5.22 11.01 0.90

Octopoda Bolitanaenidae Japetella diaphana 0.52 0.00 0.87 0.45 0.04

Octopoda Unidentified Octopoda 0.58 1.52 1.30 2.74 0.22

Euphausiacea Unidentified Euphausiacea

Amphipoda Unidentified Amphipoda

Decapoda Unidentified Decapoda
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Table 5-6 Stable isotope values of prey items and blue sharks in the western North Pacific Ocean 

Class Latin name Mean δ15N ± SD range Mean δ13C ± SD range n Abbreviation 

Actinopterygii Myctophum asperum 9.7 ± 0.7 8.6 to 10.3 –19.7 ± 0.2 –19.9 to –19.5 5 MYC(MA) 

 
Ceratoscopelus warmingii 9.7 ± 0.9 8.9 to 10.9 –19.6 ± 0.2 –19.9 to –19.6 5 MYC(CW) 

 
Notoscopelus resplendens 10.3 ± 1.1 9.7 to 12.3 –19.1 ± 0.5 –19.8 to –18.6 5 MYC(NR) 

 
Engraulis japonicus 9.3 ± 0.6 8.4 to 10.2 –19.1 ± 0.8 –19.7 to –17.6 6 ANC 

 
Lestrolepis japonica 10.7 ± 0.7 10.0 to 11.8 –18.8 ± 0.8 –19.3 to –17.5 5 BAR 

Cephalopoda Gonatus pyros 11.3 ± 0.4  11.0 to 11.8 –19.9 ± 0.3 –20.2 to –19.5 4 SQ(GP) 

 
Eucleoteuthis luminosa 10.5 ± 1.1  9.1 to 11.5 –19.2 ± 0.3 –19.4 to –18.6 5 SQ(EL) 

 
Gonatus onyx 10.1 ± 0.8 9.7 to 11.0 –18.6 ± 0.2 –18.7 to –18.4 3 SQ(GO) 

 
Gonatopsis makko 10.8 ± 0.7 9.9 to 11.5 –18.7 ± 0.4 –19.0 to –18.1 5 SQ(GM) 

 
Octopoteuthis sicula 11.1 ± 0.7 9.9 to 11.8 –18.6 ± 0.6 –19.3 to –17.6 5 SQ(OS) 

 
Thysanoteuthis rhombus 11.0 10.7 to 11.2 –18.4 –18.8 to –18.1 2 SQ(TR) 

 
Enoploteuthis chunii  10.5 ± 0.8 9.7 to 11.5 –18.3 ± 0.4 –18.7 to –17.8 5 SQ(EC) 

 
Ancistrocheirus lesueurii  10.4 ± 0.7 9.6 to 11.1 –18.1 ± 0.4 –18.5 to –17.5 5 SQ(AL) 

 
Taningia danae 11.5 11.4 to 11.5 –17.9 –18.0 to –17.9 2 SQ(TD) 

 
Gonatus berryi 11.4 11.3 to 11.6 –17.8 –17.9 to –17.8 2 SQ(GB) 

Chondrichthyes Prionace glauca 12.1 ± 0.8 10.3 to 14.0 –18.5 ± 0.6 –19.6 to –17.1 120 
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Fig. 2-1 Blue shark (Prionace glauca) sampling locations in the western North Pacific Ocean. Black 

and white circles indicate males and females, respectively. 

 

Fig. 2-2 Length-frequency distribution of male and female blue sharks caught in the western North 

Pacific Ocean. 
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Fig. 2-3 Relationships between precaudal length (PCL, cm) and (a) clasper length (cm), the 

proportion of males with semen (%), and (b) testis weight (g) of male blue shark. 
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Fig. 2-4 Maturity and maternity ogives for blue shark. (a) Maturity ogives for males and (b) females 

and (c) maternity ogive for females. Size class interval is 5-cm for precaudal length. L50 indicate size 

at 50% maturity or maternity. Dotted lines indicate 95% confidence intervals. α and β are 

coefficients. SE denotes standard error. 
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Fig. 2-5 Relationships between precaudal length (PCL, cm) and (a) uterus width (mm), (b) ovary 

weight (g), and (c) largest follicle diameter (mm) of female blue sharks. 
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Fig. 2-6 Relationships between precaudal length (PCL, cm) of 124 pregnant females and litter size 

based on the numbers of embryos and placenta in uteri. Solid line indicates the fitted linear 

regression, broken lines indicate 95% confidence intervals, and dotted lines indicate 95 % prediction 

intervals, respectively. 

 

Fig. 2-7 Monthly changes in precaudal length (PCL, cm) of embryos (circles) and neonates (squares). 

Gray circles indicate the size of each embryo. Black circles indicate mean PCL of embryos per litter. 
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Fig. 2-8 Monthly change in gonadosomatic index (GSI) for mature (a) males and (b) females and (c) 

the largest follicle diameter (mm) in mature females. Values from Nakano (1994) and Joung et al. 

(2011) are used for months without data. Error bars are standard deviations. Numbers in the margin 

represent monthly sample size and those in parenthesis represent sample sizes of previous studies. 
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Fig. 2-9 Temporal changes in largest follicle diameter (mm) and mean embryo size (cm) in pregnant 

female blue sharks (n = 109). Circles represent follicles, and squares represent embryos. 

 

Fig. 2-10 Relationship between largest follicle diameter (mm) and uterus width (mm) of female blue 

sharks in different reproductive conditions (non-pregnant, pregnant, or postpartum). 
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Fig. 3-1 Images of vertebral centra during each step of the alkali process. a) A successful sample; b) 

centra before processing; c) failed sample with connective tissue still attached after a shorter 

processing time; d) failed sample with the centrum surface and edge dissolved after a longer 

processing time; and e) failed sample with the centra deformed after a much longer processing time. 
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Fig. 3-2 Images of the vertebral centra during the burning process. a) A successful sample; b) failed 

sample with shorter alkali processing time; the centrum surface with the remaining connective tissue 

charred; c) failed sample with the centrum surface and edge uncolored with less contrast due to a 

short burning process; d) failed sample where the centra were charred after a longer processing time. 
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Fig. 3-3 Histograms and normal q-q plots of randomized quantile residuals for the alkali process (a, 

b) and the burning process model (c, d). 
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Fig. 3-4 The predicted possibility of success according to precaudal length (PCL, cm) and 

processing time for a) alkali processing (seconds), and b) burning (minutes) based on the 

Generalized Linear Model (GLM). Solid lines show the optimal processing time, which had the 

highest probability of success estimated by the GLM. 
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Fig. 3-5 Images of the corpus calcareum and intermedialia on the cut section of vertebral centra 

processed with the burn method. 

 

 

Fig. 3-6 Images of the vertebral centra processed by the (a) unstained shadowing method and (b) 

silver nitrate impregnation. 
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Fig. 3-7 Relationships between growth band counts and precaudal length (PCL, cm) for the burn 

method, silver nitrate impregnation, and the unstained shadowing method. First and second reader 

counts are shown separately for each technique. 
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Fig. 3-8 Bias-plots for (a) the burn method, (b) silver nitrate impregnation, and (c) the unstained 

shadowing method between two readers. Each error bar represents the 95% confidence interval for 

the mean band count assigned by the second reader to all samples assigned a given band count by the 

first reader. The 1:1 equivalence line is also shown. 
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Fig. 4-1 Sampling locations for the blue shark in the western North Pacific Ocean. Black and white 

circles indicate males and females, respectively. 

 

Fig. 4-2 Length-frequency distribution of male and female blue sharks used for the ageing analysis. 
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Fig. 4-3 Images of blue shark vertebra processed by (a) burn method and (b) thin sectioning method 

stained with Arizarin Red. Black circles shows the observed growth bands for sharks (a) 181 cm 

PCL, (b) 252 cm PCL, respectively.  
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Fig. 4-4 Relationship between the vertebral centrum radius (CR) and precaudal length (PCL) for 

blue shark in the western North Pacific Ocean. 
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Fig. 4-5 Age-bias plots of pair-wise comparison between first and second count by reader1 (a) and 

first and second reader (b) for blue shark vertebral counts. Each error bar represents the 95% 

confidence interval. The 1:1 equivalence line is also presented. Numbers denote the sample sizes at 

each count. 
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Fig. 4-6 Monthly frequency changes of convex and concave structures on centrum edge for blue 

sharks smaller than 200 cm PCL. Circles denote values predicted probability of annual cycle from 

Okamura and Semba’s model (2009). The numbers above represent sample size per month. 

 

 

Fig. 4-7 Von Bertalanffy growth curves fitted to observed length at age data for blue shark in the 

western North Pacific Ocean. 
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Fig. 4-8 Maturity and maternity ogives for blue shark. (a) Maturity ogives for males, (b) females, 

and (c) maternity ogive for females. Age class interval is 1-year. Dotted lines indicate 95% 

confidence intervals. 
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Fig. 4-9 Comparison of growth curves to those reported in previous studies of North Pacific blue 

shark. 
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Fig. 5-1 Blue shark and prey species sampling sites in the western North Pacific Ocean. Squares 

denote the blue shark samples for the stomach contents analysis (SCA), black circles are the blue 

shark samples for the stable isotope analysis (SIA), and crosses are the prey species for SIA, 

respectively. 
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Fig. 5-2 Length distribution of blue shark in the western North Pacific Ocean for the stomach 

contents analysis (SCA: upper) and for the stable isotope analysis (SIA: lower), respectively. 
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Fig. 5-3 Randomized cumulative prey curve for the blue shark in the western Noerh Pacific Ocean. 
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Fig. 5-4 Percentage by number (%N), percentage by weight (%W), and percentage frequency of occurrence (%F) of the blue shark stomach contents in the 

western North Pacific Ocean. 
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Fig. 5-5 Relationship between δ15N and δ13C values of blue shark and its prey items. White circles, 

black circles, and white squares represent mean stable isotope ratios for blue shark, squid, and other 

fish, respectively. Vertical and horizontal bars represent standard deviations. 
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Fig. 5-6 Contribution of potential prey to the diet of blue shark according to the Stable Isotope 

Analysis in R (SIAR) and three different discrimination factors; a: Kim et al. (2012), b: Hussey et al. 

(2009), c: DeNiro and Epstein (1981). Results are shown as 95%, 75%, and 25% credible intervals 

for each prey taxon. Abbreviations are defined in Table 5-6. 

 

 


