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研究成果の概要（和文）：知床半島西岸でダムが高密度に存在する川の水深は浅く、流速は遅く、河畔林 がないため
日光が川にそそぎ、水温は上昇（夏期最高水温25℃）した。そのような川のオショロコマ密度は低く幼魚は確認できな
かった。実験からオショロコマ幼魚は22°C以上になると採餌が低下し26°Cで死に至る。
熱ストレスに対するオショロコマの防御応答を明らかにする実験では、Hsp(ヒートショック蛋白)60sと70の発現量は16
℃以上で上昇した。野外調査からHsp60と60sの発現量が増加すると卵巣重量が小さくなり、Hsp60sと70の発現量が高い
河川では、オショロコマ密度が低かった。Hspは熱ストレスの分子指標として有効である。

研究成果の概要（英文）：In the west coast of Shiretoko Peninsula, the water depth was shallow, velocity 
was low, and sunlight penetrated into the stream bed, all of which resulted in increasing the water 
temperature up to 25℃ in summer where dams were built densely along the stream course. The density of 
Dolly Varden in such a stream was low, and the fry was not confirmed.
Laboratory experiments showed that the Dolly Varden fries foraged less above 22℃, and they died at 26℃. 
Other experiments to clarify a defensive response of Dolly Varden to heat stress, the expression of
Hsp (heat-shock protein) 60s and 70 rose above 16℃. Field survey showed that the weight of ovaries were 
smaller as the expression of Hsp60 and 60s increased, and that the population density was low in the 
stream where the expression of Hsp60s and 70 was high. Thus, Hsp was shown to be an effective molecular 
index to detect the heat stress.

研究分野： 生態工学
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１．研究開始当初の背景 
（１）地球温暖化が冷水性魚類に及ぼす影響
を明らかにするために，北海道を世界の分布
南限とするオショロコマに分布域の縮小や
個体数の減少等が起こると予測されている．
しかし，その予測の精度を高めるために必要
とされるオショロコマの温度生理に関する
データは非常に少ない．また，野外では当歳
魚および 1歳魚個体が減少している． 
 
（２）現在，知床半島地域でも温暖化の兆候
が認められ，夏季の気温は過去 30 年間上昇
傾向にある．また，知床半島には 357基もの
砂防・治山ダムが設置されているが，これら
の河川工作物は河川環境を大きく改変させ
ることが知られており，温暖化がオショロコ
マへ与える影響をより複雑なものにしてい
る．2℃の気温上昇が起きれば，半島全域か
らオショロコマがほぼ絶滅することを予測
した研究もあり，日本においては北海道にし
か生息しない本種の早急な保全対策が必要
である．加えて，温暖化の影響が捕食－被捕
食関係を介して栄養段階下位や上位の動物
群集に与える波及効果についても評価が求
められる． 
 
（３）オショロコマは，太平洋沿岸水域に広
く分布している冷水性魚類であるが，温暖化
や治山ダムに起因する河川水温の上昇によ
って，局所個体群の消失が懸念されている． 
	 一般に，生物は熱ストレスに曝されたとき，
熱 シ ョ ッ ク タ ン パ ク 質 (Heat shock 
protein:Hsp)の発現を増加させることで，変
性した細胞や組織を修復する．Hspによる生
体防御は，熱への応答において極めて重要な
生理機能であり，熱ストレスを検出するため
の分子指標となる潜在能力を有している． 
 
（４）知床半島での河川では冷水性魚類の生
息場について温暖化による水温上昇が懸念
され，中でも上流からの水温の高い川ではさ
らにリスクが高いと考えられる．一方で，半
島沿岸部で崖部を持つ地形より，下流部では
急勾配となり砂防堰堤が連続して設置され
ている．そこで高密度の連続砂防堰堤が，熱
的に不利な条件を持ち，より水温を上昇させ
るのではないかとの仮説を持った． 

 
２．研究の目的 
（１）高水温がオショロコマの採餌活性およ
び死亡に及ぼす影響を室内実験で明らかに
することを目的とした．特に，当歳魚と 1歳
魚といった幼魚個体に及ぼす影響を検討す
ることとした． 
 
（２）地球温暖化および砂防・治山ダムが河
川環境・生態系に与える影響を評価するため，
以下の 3つの項目について解明する．１）オ
ショロコマの生息密度の決定要因の解明．
２）夏季最高水温の決定要因の解明．３）底

生動物群集と河川環境の関係性． 
 
（３）本研究では，はじめに，オショロコマ
に対し，実験室内において高温曝露を行い，
Hsp各分子種（Hsp40，Hsp60，Hsp70，Hsp90，
Hsp110）の発現応答を明らかにし，熱スト
レスを検出するための分子指標としての適
性を検証した．次に，知床半島の自然河川に
生息するオショロコマの Hspを定量し，河川
水温やダム設置の影響を明らかにするとと
もに，Hsp発現量が，成長，繁殖特性および
個体群密度に影響を及ぼしているかどうか
明らかにした． 
 
（４）連続砂防堰堤区間の水温上昇と熱的環
境との関係を現地観測し，日射による熱収支
を解析した．また滝部での熱収支の感度につ
いては屋外実験を行い，現地スケールでの温
度変化への感度を推測した． 
 
３．研究の方法 
（１）北海道で採捕したオショロコマを実験
施設に空輸し，餌および水槽環境に馴致した．
水温制御が可能な水槽内に仕切り網を使い
20 区画設けた（図－1）．	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

図－1	 実験水槽．	 
当歳魚と 1 歳魚を各 10 個体，合計 20 個体

抽出し各区画に入れた．水は循環濾過し，
10℃で 1 週間馴馳した．その後，26℃まで 2℃
ずつ上昇させた．各個体には生きたアカムシ
ユスリカを与え，採餌量を定量化した．個体
が温度ストレスにより平衡を失った時点で
死亡したものと判断した．	 
	 
（２）－①現地調査	 
	 知床半島の 36 河川を対象に自動計測水温
ロガーを設置し，水温計測を行った．この内
12 河川（ダム設置河川 6，ダム非設置河川 6）
には0.5～2ｋｍ程度の距離をとりながら3つ
の調査区を設定し，計 36 調査区において，
魚類・底生動物・物理環境調査を行った．魚
類調査は電気ショッカーを用いた 2PASS 採捕
法による密度推定を行った．底生動物は調査
区間内に存在する瀬を対象に，サーバーネッ
トを 6箇所設置して採捕した．物理環境調査
では，調査区間における平均水面幅，河床勾
配，河畔林の鬱閉度，自動計測水温ロガーで
水温を計測し，加えて調査区を約 1㎡の格子
状に分割した上で，その中心点における 6割
水深流速，水深，河床材料粒径を計測，瀬や
平瀬などの河床タイプ分類を行った．	 
②気象情報・GIS 地形データ収集	 
	 気象情報（気象庁）として，知床半島の東



西に存在する観測所のデータから日平均気
温，日照時間を収集し，GIS データ（国土交
通省）から調査地点上流域の地形情報として，
集水面積，平均 TWI，火山岩地質率を収集し
た．これらは②夏季最高水温の決定要因の抽
出に用いた．	 
	 
③統計解析	 
１）と２）の解析では一般化線形混合モデル
を使用し，ランダム変数には河川名を指定し
た．１）の解析では，12 河川 36 調査区にお
けるオショロコマの生息密度を目的変数に，
調査区間における各種物理環境情報を説明
変数とした．２）の解析では，36 河川で計測
した夏季最高水温を目的変数に，気象情報や
GIS により集計した地形情報，ダム設置数を
説明変数とした．３）の解析では 12 河川 36
調査区で採集した底生動物群集を 5種類の摂
食機能群に分類し，その組成に基づいた調査
区の座標づけを NMDS により行った．	 
	 
（３）－①調査河川	 
	 調査は，北海道知床半島のオホーツク海側
と太平洋側にある 10河川を対象に行われた．
オホーツク海側では，ダム設置河川が 3河川，
ダム未設置河川が 3河川選定され，太平洋側
では，ダム設置河川が 2河川，ダム未設置河
川が 2河川選定された．	 
②オショロコマの捕獲	 
	 2013 年 8 月 14 日〜10 月 1 日に，調査対象
河川 1 河川につき 10〜15 個体のオショロコ
マが捕獲された．捕獲されたオショロコマは，
2-Phenoxyethanol による麻酔の後，断頭され，
肝臓が採集された．肝臓は，その場でドライ
アイスによって凍結された後に実験室まで
運ばれた．また，捕獲された個体数をもとに
2	 パス除去法により生息数が推定された．	 
	 ケンネベツ川で採取された 1齢の 107 匹に
関しては，実験室に持ち帰り，後述する高温
曝露実験に供試された．	 
③高温曝露実験	 
	 ケンネベツ川で採集された 1齡のオショロ
コマ 107 匹を用いて，高温暴露実験を実施し
た．実験に供試されたすべてのオショロコマ
は，10℃に保たれた水槽で 1ヶ月間順化させ
た．高温曝露は 14℃，18℃，および 22℃の 3
つの温度条件で行われ，各温度に 90 分間曝
露した後，10℃に戻し，その状態で最大 96
時間保持された．採材は，曝露前を対照群と
して，曝露直後，曝露後 12 時間，24 時間，
48 時間，72 時間，96 時間で行われた．	 
④Hsp の定量	 
	 肝臓組織はホモジェナイザーを用いて粉
砕し，ライセートを遠心分離にかけ，上清を
採取した．上清液のタンパク質濃度の定量に
はローリー法が用いられた．	 
	 Hsp はウェスタンブロット法を用いて，検
出された．熱変性されたタンパク質サンプル
を，1サンプルあたり 10μｇとなるように調
整し，10％SDS-ポリアクリルアミドゲル電気

泳動により展開した．電気泳動後にタンパク
質サンプルを PVDF メンブレンへ転写させた．
Hsp40，Hsp60，Hsp70，Hsp90，Hsp110 それぞ
れに特異的な 1 次抗体を反応させた後，HRP
標識 2 次抗体を反応させた．タンパク質の検
出には，ECL が用いられた．	 
	 
（４）オホーツク海側金山川下流部にて，連
続堰堤区間とそうでない区間に観測リーチ
を設け，2015・16 年の 8 月を中心とする夏期
に，水温を 27 地点で自記計測し，気温・湿
度，日射強度，風向風速の気象条件，流れ場・
河床地形も並行して計測した．また，滝部の
小規模屋外実験を行い，落差を挟んで温度差
が出たものの，現地スケールでは差が検出し
にくいほど小さくなることがわかっている．	 	 
	 	 
	 	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図 2	 連続堰堤区間の流れ場のパターン	 

	 
４．研究成果	 
（１）採餌行動が観察された上限水温は 24℃
であり，これは成魚を対象とした先行研究で
明らかにされた 22℃よりも高かった（図－3）．
このことは，幼魚における高い基礎代謝に起
因するものと考えられた． 
 
 
 
 
 
 
 
 

図－3	 水温と採餌量の関係． 
個体の死亡は 20℃で起こり始め，26℃で

全個体が死亡した．20－24℃の積算死亡率は
先行研究が報告していた成魚のそれよりも
高かった（図－4）． 
本研究の結果，オショロコマの幼魚は成魚

に比べて高水温で採餌できるが，死亡率は高
かった．このことから，盛夏期に 20－24℃
程度に上昇する河川では，温度ストレスによ
り成魚よりも幼魚がより多く死亡している
可能性が示唆された． 

 
 
 
 
 
 
 

図－4	 水温と死亡の関係． 

 



（２）①オショロコマ生息密度の決定要因	 
12 河川 36 調査区におけるオショロコマ生息
密度を目的変数に，物理環境調査の結果を説
明変数にして一般化線形混合モデルを構築
したところ，オショロコマの生息密度に最も
影響を与えている要因は夏季最高水温であ
ることが判明した（図 5）．	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図 5.	 オショロコマの生息密度に影響を与
える説明変数の影響度．	 
	 
②夏季最高水温の決定要因の解明	 
36 河川の夏季最高水温を目的変数に，気象情
報，地形情報やダム数を説明変数に一般化線
形混合モデルを構築したところ，夏季の最高
水温を決定づける要因として最も影響度が
高いのは日平均気温であり，次点で上流域に
あるダム数であることが判明した（図 6）．	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図 6.	 夏季最高水温に影響を与える説明変数
の影響度．	 
	 
③底生動物群集と河川環境の関係	 
	 NMDS により，摂食機能群組成に基づいて調
査区を 2次元上にプロットし，物理環境要因
との関係性を評価したところ，最高水温が高
くなるほど藻類食者の密度が増加すること
が判明した（図 7）．	 
	 本研究の結果，知床半島のオショロコマの
生息密度は夏季の最高水温によって最も支
配され，ダムによる生息場改変の中でも，水
温上昇による影響が最も深刻であることが
わかった．加えて，最高水温が高くなるほど
藻類食者が多く生息している傾向にあり，捕
食者であるオショロコマの密度と関連して
いる可能性が示唆された．現状において，ダ
ムが高密度に設置されている河川では，周辺
の河川に比べて高水温化しており，オショロ
コマの密度が少ない傾向にある．一般的にダ
ムに対する改善策として魚道の設置が推進
されるが，本研究が示した水温上昇の課題は
解決できない．今後，ダムが引き起こす水温
上昇については，ダムが河川環境にもたらす
新たな問題点として認知し，メカニズムを解
明する必要があるだろう．	 

	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図 7.	 NMDS により摂食機能群組成にもとづい
て 36 調査区を 2 次元上にプロットした．ア
ルファベットは同一河川を示し，1～3 の数字
は調査区の違いを示す（赤字はダム区間）．
NMDS 軸と相関関係の高い変数についてベク
トルで示している．	 
	 
（３）－①高温暴露に対する Hsp の応答	 
	 Hsp60 に関しては，高温曝露後に Hsp60 に
加え，約 58kDa のタンパク質の発現シグナル
が検出されたため，Hsp60shift(Hsp60s)とし
て，Hsp60 とは別に解析を行った．	 
	 高温曝露に対し顕著に発現量を増加させ
た Hsp は，Hsp60s，Hsp70，Hsp110 であった．
Hsp60s は，14℃，18℃，22℃曝露の広い温度
帯の熱ストレスにおいて発現量の増加が認
められた．Hsp70 については，22℃曝露の高
温帯の熱ストレスにおいて発現量の増加が
認められた．Hsp110 については 18℃曝露の
中程度の熱ストレスにおいて発現量の増加
が認められた．Hsp の分子種の違いよって，
顕著に応答する温度帯が異なることが明ら
かとなった．	 
	 
②河川特性と Hsp 発現量の関係	 
	 	 オショロコマ採材の前日における最高水
温と各 Hsp の発現量の相関を解析したところ，
Hsp60sおよびHsp70においては有意な正の相
関が認められた．また，ダム設置が Hsp 発現
量に及ぼす影響を，水温を共変量とした共分
散分析を用いて明らかにしたところ，Hsp60s
においては，ダム設置河川とダム未設置河川
の間に差は認められなかった．一方，Hsp70
においては，ダム設置河川とダム未設置河川
の回帰式の傾きに有意差がみとめられ，ダム
未設置河川と比較してダム設置河川の傾き
が小さく，水温の上昇に対する Hsp 発現量が
鈍くなっていた．自然河川においても．水温
に伴い，Hsp60s，Hsp70 の発現が増加してい
ることが明らかとなり，さらに，ダム設置に
よって，高水温に曝される頻度が増加したこ
とによって，Hsp70 の発現が鈍くなっている
可能性が示唆された．	 
	 
③Hsp 発現量と生活史特性の関係	 
	 オショロコマの齢ごとの平均体サイズと
Hsp 発現量の関係を調べたところ，1 齢の体
サイズと Hsp60s に負の相関が認められた．
次に，体重あたりの卵巣重量と Hsp 発現量の
関係を調べたところ，Hsp60 と Hsp60s におい

 

 

 



て負の相関が認められた．最後に，個体群密
度と Hsp 発現量の関係を調べたところ，
Hsp60sとHsp70において負の相関が認められ
た．Hsp 発現による高水温耐性の獲得と成長
や繁殖といった生活史特性の間にトレード
オフが存在することが示された．	 
	 本研究によって，河川水温に対して鋭敏に
応答し，生活史特性とトレードオフを有する
Hsp は，オショロコマの熱ストレスを検出す
る分子指標として有効であることが明らか
となった．	 
	 
（４）現地は連続堰堤により河道は階段状で
あり，その地形と流れ場のパターンは図 8の
ようになっている．	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図 8	 気象条件と水温変化（2015 年）	 
観測結果からは，次図のように日射（紫）

が変動する日の水温は，平たい水路部での赤
線群で鋭く同時に上下する応答と，プール部
で緩やかの上昇する青線群の応答が明確に
見られた．この事から，堰堤の直上流に形成
された水面幅の大きい平たく浅く遅い流れ
場においては日射によって鋭く水温上昇し
て次のプールへと注ぐが，その容量が大きく
元の冷たい水と混合させて緩やかに水温上
昇していくとともに下流へは改めてやや冷
たい水を供給する，という，パン状水域の日
射加熱とプール部の混合の繰り返しによる
水温上昇のメカニズムであることがわかっ
た．また堰堤のない区間の水温上昇はわずか
であることもわかった．	 
	 （水路部水温－プール部水温）を縦軸に，
横軸に日射強度をとったところ，観測点ごと
にほぼ直線の感度となり，浅く遅い流れ場で
は傾きが大きく，主流部の深く狭い流れでは
小さかった（図 9）．流れ場の情報（水面積と
流量）を加えて，プール部から当該水温計測
点までの熱収支を，日射と上下流の収支のみ
でモデル化し，この傾きを推定したところ．
その傾きの差は 2割以内の誤差で説明できる
ことがわかり，この水路部での夏場の日射の
熱収支は日射が支配的であることがわかっ
た．	 
このことは，流れ場の通過時間を短くし，

日射を受ける水面幅が狭い水路形状ができ
るような堰堤形状を今後，土砂水理学的に検
討するとともに（図 10），そうした河道の河
畔林の形成を促進するか，などの課題を提示
した．	 

	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図 9	 各地点水温のプール部との差と日射強
度	 
	 	 
	 	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図 10	 日射の効果を抑制する堰堤形状の検
討	 
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