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１．目的  

琵琶湖に生息し美味であるサケ科魚類のビワマスは、古来、重要な漁業資源となってき

た琵琶湖を代表する魚で、その資源を維持するため、産卵期の禁漁などの保護対策と併せ

て、サケと同様に明治初期に人工ふ化と種苗生産技術が導入され、種苗の放流などの積極

的な資源維持対策が長く行われてきた。一方、日本に固有のアマゴとビワマスは、日本お

よび近海に分布するヤマメ（降海型はサクラマス）と合わせてサクラマス群と呼ばれ、こ

れら 3 種類の形態や生態が極めて類似していることが知られている。このような中、ビワ

マスの分類学的な位置づけは、長らく西日本に広く分布するアマゴの降海型（サツキマス）

と同種であると考えられ、アマゴとビワマスは同一の学名が適用されてきた（大島，

1929,1940,1957 など）。しかし、1970 年代後半からビワマスとアマゴの比較研究が進み、

両者の形態や生態・生理などに違いが見いだされてきた（加藤，1973, 1978a,b, 1987；藤岡 ,  

1987, 1988；Fujioka & Fushiki, 1989 など）。  

このような中、Kimura(1990)はサクラマス群の学名について模式標本などを精査し、ビ

ワマスについては該当する学名がないことを明らかにした。近年、サクラマス群の遺伝子

の塩基配列の比較が行われるようになると、サクラマス群の中でビワマスの塩基配列の違

い が 大 き く 、 ア マ ゴ や ヤ マ メ と は 早 期 に 分 化 し た こ と が 明 ら か に さ れ (Oohara ＆

Okazaki,1996;Tabata et al.,2016 など）、これまでアマゴと同種と考えられてきたビワマス

が、サケ属の別種と考えられるようになってきている。  

一方、ビワマスの生息する琵琶湖の流入河川上流部にはアマゴが自然分布するとされ、

ビワマスはアマゴの生息域まで遡上しないことから出会うことが無く共存可能と考えられ

てきた｡しかし、桑原・井口 (2007)はビワマスがアマゴの生息域まで遡上し、同所的に繁殖

している可能性を示唆した｡加えて、Kuwahara et al.(2019)は AFLP 法による核ゲノムの分

析から、多くのアマゴ個体群からビワマス型のゲノムが検出され、その中には在来アマゴ

との交雑個体と考えられるものが含まれることも報告している｡その一方、湖内で捕獲され

るビワマスへのアマゴの遺伝子浸透はごくわずかで、独立性を保っていることも報告して

いる｡  

以上の状況から、ビワマスは独立種である考えられるものの現在のところ学名不詳の状

況にある。琵琶湖固有で湖のシンボルフィシュであるビワマスは学名が与えられていない

新種の可能性が強く、命名するための基礎的なデータを得ることを目的にして本研究を実

施した。本研究はビワマスを保全対象として認識するために重要である。  
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２．材料および方法  

本研究を実施するため、ビワマスおよびアマゴ（サツキマス）、ヤマメ（サクラマス）

の採集を以下の通り行った（表１）。ビワマス 49 個体のうち 21 個体については、琵琶湖

沖合において 2020 年 1 月から 2 月に船上からのルアーを用いたトローリングにより釣獲し

た。さらに、2022 年 2 月 25 日および 3 月 20 日に琵琶湖沖合の水深 50m の湖底で沖曳網に

より捕獲したものを用いた。アマゴ 33 個体は、2021 年 8 月 3・4 日に和歌山県古座川町の

古座川の源流部ゲンタ谷において釣りにより捕獲した。また、アマゴの降海型であるサツ

キマス 11 個体は徳島県の吉野川下流で 2021 年 6 月 3 日および 2022 年 6 月 24・25 日に釣

りにより捕獲した。ヤマメ 20 個体は、2021 年 10 月 7 日に富山県富山市の神通川の支流熊

野川の源流部楜ケ原川においてエレクトロフィシャーを用いて捕獲した。採集した標本魚

は冷蔵保存して持ち帰り、その後実験室で -20℃で冷凍保存した（表１：詳細は 2021 年度

の中間報告に記載）。  

各標本魚は、解凍後に直ちに体色・朱点の有無やその数などを観察記録し写真撮影を行

った。右体側の背鰭と側線の中間部の鱗約 20 枚を採取して清水で洗った後、スライドグラ

ス 2 枚に挟み込んで固定し計測のための標本とした。さらに、右腹鰭の一部を採取し 100％

濃度のエタノールに保存して交雑の有無等を解析するための DNA 分析に用いた。その後、

標本魚は 10%ホルマリンで約 2 か月間固定した後に、実体顕微鏡下で 12 の計数形質（表 2）

の計数を行うとともに、ノギス等を用いて 23 の外部形質（表 3）の測定を実施した。なお、

脊椎骨数の計数は軟 X 線撮影装置を用いて行った。また、鱗の計測は各個体 10 枚を万能

投影機で 50 倍に拡大し、加藤 (1978a)の方法に従って鱗長、鱗幅の測定と基部と頂部の隆

起線を計数した（表 4）。  

腹鰭からの DNA の抽出には、DNeasy Blood & Tissue Kit（Qiagen）もしくは QIAamp DNA 

Micro Kit（Qiagen）を用いた。抽出した DNA に対して、改良版 MIG-seq 法（Suyama & Matsuki, 

2015; Watanabe et al. 2020）と小型次世代シーケンサー（Miseq）を用いたゲノムワイドな

配列データの取得と、Stacks (Catchen et al., 2011)を用いた一塩基多型（SNPs）情報の抽出

を試みた。Stacks のパラメーター設定は、Watanabe et al. (2020)および Onuki & Fuke (2022)

に基づいた。SNPs 情報を基に、クラスター分析（ADMIXTURE; Alexander et al., 2009）を

行い、各標本魚の DNA から交雑個体の有無を確認し、もし交雑が疑われる個体があれば、

本研究から除外することとした。  

 
２．結果  

 DNA 分析による標本魚の交雑の有無  

 今回 DNA 分析を行った 235 個体の内、179 個体から SNPs データが得られ、ADMIXTURE

によるクラスター分析ができた（図 1）。その結果、今回解析が完了できた個体について

は、交雑個体が見られなかった。  

ただし、一部の個体では、PCR による DNA の増幅が不十分だったためか、データ量が

不足し、クラスター分析ができなかった。また、クラスター分析は完了したが、ミッシン

グデータが多かったため、見かけ上サツキマスが 2 集団に分かれたり、サクラマスの中に

サツキマスが現れたり（図１；K=4 のサクラマスの一部）しているように見受けられるが、

本研究では、概観からは交雑を疑われる個体は元々含まれておらず、実際遺伝分析済みの
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個体の中からは交雑を疑われる個体が見つからなかった。そのため、分析ができなかった

個体にも概観から交雑を疑われる個体は含まれていなかったことから、交雑個体はいない

と判断して、以降の形態分析を進めた。  

標本魚のサイズと性別  
 標本魚の標準体長 (mm)と性別は、ビワマスでは 95.3-380mm で雌が 20 個体、雄が 29 個

体であった。アマゴ（サツキマス）は 99.6-360mm で雌が 25 個体、雄が 19 個体であった。

また、ヤマメは 92.2-190.2mm で雌が 2 個体、雄が 18 個体であった。  

計数形質の比較  

背鰭条数など 12 形質について計数した結果を表 5 に示した。3 種の背鰭条数は、11-15

の範囲にあったが、胸鰭条数は 11-16 でビワマスが 11-15 と若干少ない傾向が見られた。

腹鰭条数は、ビワマスが全て 9 で変異がなく、アマゴとヤマメでは 9-11 までの変異が見ら

れた。臀鰭条数は、ビワマスとアマゴが 11-14 であったが、ヤマメは 13-15 と多い傾向を

示した。有孔側線鱗数は、3 種間で重なりが認められた。側線上方鱗数は、ビワマスとア

マゴ・ヤマメ間に差が見られ、ビワマスが少なかった。側線下方鱗数は重なりがあるもの

のビワマスが他 2 種より少ない傾向を示した。鰓耙数および脊椎骨数は 3 種で差がなかっ

た。幽門垂数は、3 種で重なりがあるもののビワマスが他の 2 種より多い傾向を示した。

鰓条骨数には 3 種間で差はなかった。朱点数は、アマゴ（サツキマス）では 1 個体に朱点

のない個体が認められたが、他の 43 個体には 2-46 個が見られた。ヤマメでは全個体に朱

点はなかった。ビワマスは 220mm 未満の個体に 1-15 個の朱点があったが、220mm 以上の

個体に朱点はなかった（図 2）。  

形態の比較  

各標本魚の標準体長と外部形態 13 形質の相対成長を図 3 に示した。これらの中でビワマ

スとアマゴ（サツキマス）・ヤマメ間で差異が見られるのは、頭長 (図 3-3)、体幅（図 3-6）、

吻長（図 3-7）、上顎長（図 3-8）、眼径（図 3-9）、両眼間隔（図 3-10）、尾柄高（図 3-13）

で、これらの中で眼径および両眼間隔は 200mm 以下の小型魚では差が見られない。また、

尾柄高は 200mm 以上の大型魚では差が見られない。アマゴ（サツキマス）とヤマメ間では、

体高（図 3-5）と眼径（図 3-9）で差が見られた。  

次に、標準体長と各鰭の長さとの相対成長を図 4 に示した。これらの中でビワマスとア

マゴ（サツキマス）・ヤマメ間で差異が見られるのは、最背鰭長（図 4-4）と最臀鰭長（図

4-5）で、ビワマスが他の 2 種より短い傾向を示したが、300mm 以上の個体ではその差が

見られなかった。  

背部にある黒点長径は、3 種間で明らかにビワマスが大きく、アマゴ（サツキマス）と

ヤマメ間には差異が見らなかった（図 5）。さらに、鱗の各形質は、鱗長と鱗幅は 3 種間

で明らかにビワマスが大きく、アマゴ（サツキマス）とヤマメ間では差異が見らなかった

（図 6-1,2）。また、基部隆起線数と頂部隆起線数は、ビワマスが他の 2 種より明らかに多

かった（図 6-3,4）。アマゴ（サツキマス）とヤマメ間では、完走麟紋数の割合以外の形質

では差がなかったが、完走麟紋数の割合はアマゴ（サツキマス）よりヤマメでは小さかっ

た（図 6-5）。  
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３．考察  

 ビワマス分類の経過  琵琶湖に自然分布する唯一のサケ科魚であるビワマスは、これま

でアマゴと同一種でその湖沼型として認識され、学名として Oncorhynchus rhodurus が適用

されてきた経緯がある（大島 ,1929,1940,1957 など；岡田・松原 ,1943；中村 ,  1963）。その

後、加藤（1973, 1978a,b, 1987）のアマゴとビワマス間には幽門垂数、上下横列鱗数および

鱗の隆起線が頂部でも連続する特徴などの報告から、荒賀（1984）や阿部（1987）、ある

いは阿部・落合（1989）は、ビワマスはアマゴとは別亜種とし、学名として O.m.rhodurus

（荒賀 ,1988; 阿部 ,1987; 阿部・落合 ,1989）や Salmo (O).m.macrostomus（宮地・川那部・

水野 ,1982）、あるいは Salmo (O).m.ishikawai（古川 ,  1989）が用いられてきた。  

さらに、近年の遺伝子分析の手法が魚にも適用されると、Oohara & Okazaki (1996)は、

日本のサクラマス群 3 種の mtDNA の ATPase6 と ND4L の配列を比較し、2162bp のうち 24bp

で変異があり、サクラマスはアマゴと類似した配列を示したが、ビワマスは大きく異なっ

ていることを初めて明らかにし、この結果からビワマスがサクラマス群の祖先から 50 万年

前に分岐したものと推定した。さらに、手賀・谷口（2012）は核ゲノムにあるマイクロサ

テライト DNA マーカーを使いアマゴ（サツキマス）の 4 河川集団とビワマスを分析し、

ビワマスが高い遺伝子分化指数（Fst=0.078）を示しアマゴ（サツキマス）集団とは離れた

位置にクラスターを形成すること、および交雑の証拠がないことを述べている。また、

Yamamoto et. al.(2019)は、台湾のタイワンマスを含むサクラマス群 55 個体群の mtDNA の

cyt-b と ND-5 の塩基配列を比較して 13 遺伝子座で変異を検出し、ビワマス以外には顕著

な地域的亜種特異的な mtDNA のハプロタイプは認められなかったとし、ビワマス以外で

は弱い個体群構造と浅い遺伝的分化であると報告している。同様に cyt-b の全塩基配列を

分析比較した Iwatsuki et. al.(2019)および岩槻ら（2020）は、サクラマス群が大きく 6 つの

グループに分けられ、ビワマスがその中でもアマゴやヤマメなどより塩基置換数の多い別

グループに分けられることを示している。  

このように様々な学名が用いられる中で、ヤマメやアマゴの模式標本を直接検討した

Kimura（1990）は、S.macrostoma は O.masou の同種異名であり、O.ishikawae はアマゴ（サ

ツキマス）に該当し、さらに O.rhodurus は O.masou あるいは O.ishikawae の同種異名であ

ることを解明して学名としては、 O.masou masou にはヤマメ（サクラマス）、 O.masou 

ishikawai にはアマゴ（サツキマス）が適当であり、ビワマスには該当する学名がないこと

を報告した。上記のように、サクラマス群の中でビワマスの計数形質や遺伝子の塩基配列

の違いが明らかになり、最近ではビワマスがサクラマス群の中で亜種ではなく独立種とし

て扱うのが妥当だと考えられてきており、その学名については、O.sp.（細谷 , 2013；川瀬 ,  

2015；藤岡 ,2022）が用いられ、種の学名がつけられていない。このように琵琶湖に生息す

るビワマスの分類については様々な経過を辿って今日に至っているが、これまでビワマス

が新種として学名が正式に与えられることはなかった。  

ビワマスとアマゴ（サツキマス）・ヤマメの形態的差異  本研究に使用したビワマス 49

個体の核遺伝子の分析から、琵琶湖水系に生息するアマゴとの交雑は確認されなかったこ

とから、ビワマスがアマゴとは独立した集団として存在していることが明らかとなった。

本研究の計数形質の比較結果から、ビワマスは側線上方横列鱗数がアマゴ（サツキマス）・

ヤマメより少ないこと、および幽門垂数が少ない傾向にあることが示された。この 2 形質
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の差異については加藤（1973）の報告と一致している。次に、体側に見られる朱点につい

ては、これまでヤマメ（サクラマス）とアマゴ（サツキマス）・ビワマスを分ける分類形

質の 1 つとなってきたが（大島 ,1940；岡田・松原 ,1943；阿部・落合 ,1989 など）、本研究

で用いたサツキマス 1 個体に朱点はなかったこと、およびビワマスでは 220mm 以上の個体

で朱点がないことから、朱点の有無はサクラマス群の分類形質にはならないと考えられる。

この点で岩槻ら（2020）は、cyt-b の全塩基配列からタイワンマスを含むサクラマス群 4 種

を数グループに分け、１つのグループではアマゴとヤマメが朱点では区別できないことを

指摘している。さらに、ビワマスは塩基置換数が多く 1 つの独立したグループを形成する

ことを明らかにしている。  

 本研究で比較した 3 種間の相対成長にビワマスとアマゴ（サツキマス）・ヤマメ間で多

くの形質で差異が見出された。それらの中で特に大きな差異は、頭長、体幅、吻長および

上顎長であった。また、標準体長 200mm 以下の小型個体では顕著ではなかったが、成長す

るに従い眼径および両眼間隔で差異が大きくなった。これらの結果は、体幅、吻長および

上顎長がサクラマス群内でビワマスを分けるための分類形質になることを示している。藤

岡（1988）は、飼育したビワマスとアマゴ間で眼径に差異がありビワマスの眼が大きいこ

とをすでに指摘している。荒賀（1988）が指摘しているように、一般的に、ビワマスとア

マゴ・ヤマメの外観を比較した場合、ビワマスの頭部形態の違いが大きい印象を与えるが、

これは本研究で明らかになったアマゴ（サツキマス）・ヤマメに対してビワマスの頭長、

吻長、上顎長が小さく、逆に眼径が大きいという頭部の特徴が反映されているものと考え

られる。  

上記のビワマスにおける外部形態の差異に加えて、背部に散在する黒点の大きさがビワ

マスで大きい特徴が明らかとなった（図 6）。この違いを指摘した研究は、この報告が初

めてである。  

サクラマス群の 3 種の麟相については、これまで大島（1929,1957）,大野・安藤（1931）、

川嶋・鈴木（1968）および加藤（1978）の報告があり、形や隆起線の完走状態の違いが指

摘されてきた。本研究においても同様な違いのあることが確認できた。しかし、本研究か

ら標準体長 200mm 以下の小型個体では、頂部隆起線数を除き多くの形質が 3 種間で重なる

ことから、小型個体の分類には適応できない可能性がある。しかし、ビワマスではアマゴ

（サツキマス）・ヤマメに比較して頂部隆起線が多く形成される点で、分類形質になる可

能性があると考えられる。  

以上をまとめると、ビワマスをアマゴ（サツキマス）およびヤマメから分類する形質と

してこれまでに指摘されてきた側線上方横列鱗数や眼径、幽門垂数、麟の頂部隆起線数に

加えて、本研究で明らかになった頭長、体幅、吻長、上顎長および体背部の黒点長径が分

類形質として有効であると考えられた。今後、これらの結果を踏まえてビワマスを新種と

して命名する記載論文を用意する予定である。  
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表　１. 本研究で収集して形態を比較した標本魚
和名 採集地 採集方法 個体数

ビワマス 琵琶湖（滋賀県） 釣り、および沖曳網 49

アマゴ（サツキマス）
アマゴ：古座川ゲンダ谷（和歌山県）
サツキマス：吉野川（徳島県）

釣り
アマゴ：33 , サツキマ
ス:11 (合計44）

ヤマメ 神通川  楜ケ原川（富山県） エレクトリックショッカー 20

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

表2. 標本比較のための計数形質の測定部位
No. 記号 計数部位 英名

1 D 背鰭条数 Dorsal fin rays
2 P1 胸鰭条数 Pectoral fin
3 P2 腹鰭条数 Pelvic fin
4 A 臀鰭条数 Anal fin
5 LLp 側線有孔鱗数 Lateral line scals  
6 Tra 側線上方横列鱗数 Transverse scals avove lateral line
7 TRb 側線下方横列鱗数 Transverse scals below lateral line 
8 GR 鰓耙数（第一鰓弓） Gill-rakers on first arch
9 VN 脊椎骨数 Vertebrate
10 PC 幽門垂数 Pyloric caeca
11 CRS 鰓条骨数 Branchiostegals
12 RS 朱点数（左体側） Red spots
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No. 記号 部位 英名
1 TL 全長 Total length
2 FL 尾又長 Fork length
3 SL 標準体長 Standard length
4 POBL 眼後体長 Postorbital body length
5 PDL 背鰭前長 Predorsal length
6 HL 頭長 Head length
7 POHL 眼後頭長 Postorbital head length
8 BD 体高 Body depth
9 BW 体幅 Body width
10 SnL 吻長 Snout length
11 UJL 上顎長 Upper jaw length
12 ED 眼径 Eye diameter
13 IOW 両眼間隔 Interorbital width
14 POL 眼後長 Postorbital length
15 CPL 尾柄長 Caudal peduncle length
16 CPD 尾柄高 Caudal peduncle depth
17 P1FL 胸鰭長 Pectoral fin length
18 P2FL 腹鰭長 Pelvic fin length
19 CFL 尾鰭長 Caudal fin length
20 Longest DL 最背鰭長 Longest dorsal fin length
21 Longest AL 最尻鰭長 Longest anal fin length
22 BDS 黒点長径 Lomg axis of black spots
23 Sex 性別 Sex

表3. 標本比較のための形態等の測定観察部位
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表４. 鱗の計測部位
計測部位 英名 計測枚数

鱗長 Scale length 10
鱗幅 Scale radius 10
基部隆起線数 (NRB) Number of ridges on basal areas 10
頂部隆起線数 (NRA) Number of ridges on apical areas 10
完走麟紋数の割合(NRA*100/NRB) % of NRA for NRB 10

表5. ビワマス・アマゴおよびヤマメの計数形質（値は最小値-最大値を示す）
No. 記号 計数部位 ビワマス アマゴ ヤマメ

1 D 背鰭条数 11 - 14 12 - 15 13 - 14
2 P1 胸鰭条数 11 - 15 13 - 16 14 - 16
3 P2 腹鰭条数 9 9 - 11 9 - 10
4 A 臀鰭条数 11 - 14 11 - 14 13 - 15
5 LLp 側線有孔鱗数 123 - 147 110 - 145 121 - 139
6 Tra 側線上方横列鱗数 19 - 26 27 - 36 28 - 35
7 TRb 側線下方横列鱗数 21 - 35 24 - 37 27 - 34
8 GR 鰓耙数（第一鰓弓） 17 - 22 17 - 23 18 -21 
9 VN 脊椎骨数 63 - 66 64 - 67 62 - 67
10 PC 幽門垂数 41 - 67 28 - 49 32 - 56
11 CRS 鰓条骨数 11 - 14 11 - 14 13 - 14
12 RS 朱点数（左体側） 0 - 15 0 - 46 0
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図１．  ビワマス、サクラマス、サツキマスの MIG-seq 法によって得られた SNPs データ

に基づくクラスター分析の結果。 1 本のバーが 1 個体、色がその遺伝的グループに属す

るかを示す。 
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