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Abstract： ln gastropods， there are two typical attachment marmers， namely foot attachment and mucous attach－

ment． Some littomids are known to minimize heat stress by “tip－lip” attachment， which is the manner to attach

with dried mucous thread to n血血nize contact with the hot substratum． Spatial variation on the frequency of‘‘tip－

lip” attachnent was examined in the periwinkle， Aroditittorina radiata at two rocky coasts in Usa－cho， Kochi，

Japan． Shell length，（血・ection of attachment site and height of attachment site might not affect the attachment

manners． Height of rocks was negatively correlated with the frequency of “tip－lip” attachrnent． These results

suggest two possibilities： snails acquire lower thermal stress on higher rocks andior snails exhibit “tip－lip” attach－

ment more frequentiy on horizontal rocks than on vertical rocks．

Key words： Nodilittorina radinta， periwinkle， thermal stress， “tip－lip” attachrnent

緒  言

 アラレタマキビNodilittorina rαdiataは北海道南部から九州沿岸，中国沿岸，ベトナムに分布

し（土田ら，2000），岩礁潮間帯群集の中で最も高潮位に生息する巻貝である．一般に潮間帯に

生息する無脊椎動物群集では，分布の上限を無機的環境要因（乾燥，高・低温）が規定し，一

方で捕食や競争といった生物的要因によって分布の下限が決定されると考えられている

（R曲幽and Haw㎞s，1996）．本種のように，潮位が高い場所に生、息する生物は，厳しい無機的

環境要因に耐えうる様々な形態的，生理的，行動的な適応を遂げていると考えられる（Fraenkel，

1966； Garrity， 1984； McQuaid and Scherman， 1988） ．

 アラレタマキビをはじめとする数種のタマキビ類では，真夏の炎天下で貝殻の殻口縁辺部の

みでつま先立って付着するという行動が知られている（“tip－lip”attachment）（Fig．1）．これはお

もに，強い日射しによって熱せられた岩盤との接触を少なくすることによって高温から身を守

る行動的適応の一つと考えられており（Garrity，1984；McQuaid and Scherman，1988），そのユニ

ークな格好が，しばしば図鑑などで紹介されている（奥谷，1986；岩崎，1999）．アラレタマキ

ビに関する生態学的研究は日本を中心に数多くおこなわれており（宮本ら，1995；Itoε’磁，1998），
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例えば大垣は和歌山県白浜において本種の付

着様式が粘液付着（mucous attachment）と

足付着（foot attachment）に大別することが

でき，各付着様式の観察頻度が天候や波沫の

有無によって異なること（Ohgaki，1988a），

繁殖期が6月中旬から9月上旬であり，その

時期には分布域が他の季節よりも下方になる

こと （Ohgaki，1981，1988b），稚貝は本四の

分布域の下方から出現し，平均殻長は夏期を

除いて高所ほど大きいこと（Ohgaki，1985a）

を報告している．しかし，つま先立ち付着に

関する詳細な研究は，著者らの知る限り，こ

れまでほとんどおこなわれていない．

 つま先立ち付着は，高温からの逃避という

利点を持つが，一方で波や風にさらされたと

き岩盤からはがれやすいというコストもある

灘

Fig． 1． “Tip－lip” attachment of IVodilittorina radinta．

   To mmimize contact with hot substratum，
   the snai1 uses tip of its shell tip with mucous

   to attach to the substrate． The snai1 orients

   its apex to the left or upward， and the angle

   of operculum to the substratum is over 450．

かもしれない．付着場所が地面から高い場所にあれば，落下したときに遠くまで転がってしま

う可能性を考えると，つま先立ち行動は地面に近い場所で頻繁におこなわれているのかもしれ

ない．また，一般に巻貝の温度耐性は，体のサイズで異なっているので（Vemleij，1972；

McQua童d，1981；Garrity，1984），つま先立ち行動もまた体サイズ依存的な行動なのかもしれない．

 行動生態学では動物が複数の行動をとりうる状況で，環境条件や生理状態に応じて行動を変

えることを指して意志決定（decision making）という用語を用いる（粕谷，1990）．この用語は

必ずしも哺乳類や鳥類が「意識的に」行動を選択していると考えられる場合のみで用いられる

わけではなく（もっとも，どの動物が意識をもつかは定かではない（Humphrey，1986）），脳が

発達した分類群に限定されて用いられるわけでもない．例えばKasuya（1983a， b）は，アシナ

ガバチを材料として，巣に留まって子を捕食者から守るか，巣を離れて摂糊するかという意志

決定を研究している．

 本研究では，つま先立ち行動に関わる意志決定に影響を与える要因について考察するため，

野外においてどのような個体がどのような状況でつま先立ち行動をしているのかを調査した．

野外調査は（1）つま先立ち行動をおこなう頻度は，体サイズによって異なっているのか，（2）つ

ま先立ち行動の頻度は，各個体の付着場所の方角によって異なっているのか，（3）つま先立ち行

動の頻度は付着場所の高さによって異なっているのか，の3点に焦点を当てておこなった．

材料と方法

 調査は，高知県土佐市宇佐町五色の浜と井尻の岩礁海岸において，それぞれ2000年8月12日，

29日目午前11時から午後2丁目かけておこなった．五色の浜は外洋に面し，井尻は内湾開口部

の海岸であり，底質はどちらも砂地に大小の転石が散在している（Fig．2）．アラレタマキビは

転石上にのみ分布し，転石下と砂上には観察されなかった．また，井尻は道路に面しており，

アラレタマキビは道路の護岸壁（高さ640cm）にも多数分布していた．調査日は両日共に晴天

かつ大潮であり，高知港における干潮時刻はそれぞれ10時35分と11時56分，おおよその干満差
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は140cmと190 cmだった

 五色の浜では，潮位がほぼ等しい場所に並列する3つの大きさの異なる岩（st．1，2，3）（Table

1）に，15cm×15cmの方形枠を波に対して4方向（前，後，左，右）に1地点ずつランダム

に設置して各個体の付着様式を記録後，採集して研究室内で鞍懸を測定した．また，井尻では，

護岸壁ならびに，ほぼ等しい潮位に位置する4つの異なる大きさの岩に（Table 1），30 cm×50

cmの方形枠を波に対して2方向（前，後）に1地点ずつ設置して各個体の付着様式を記録後，

採集して研究室内で殻長を測定した 高さが50cmに満たない3つの岩（st．4，5，6）では方形

枠の30cm辺を縦として用いた．一方，護岸

壁（PR1，2）と最も大きな岩（st 7）では方

形枠の50 cm辺を縦として，地面から50 cm

（Lo）と地面から50 cm以上100 cm以下（Hl）

の2地点で同様の調査，採集をおこなった．

 晴天の干潮時には，調査地点を設定した岩

は全て干出しており，アラレタマキビは乾燥

した岩上に付着していた．このとき，足で付

着している個体（foot attackment）はおらず，

全ての個体は蓋を閉じ，乾燥した粘液で付着

していた（mucous attachment）．この粘液付

着の個体をさらに4つの付着様式に分けた．

（1）つま先立ち（“tlp－hp”attachment）’勾配

90度以下の斜面に付着する個体を斜面垂直に

上部から観察したとき，三口に対して殻頂部

が左側，あるいは殻頂部が殻口の真上となっ

ている個体が殻口の外縁部のみで村着し，殻

口内縁部がN着面から離れている 岩の付着

面と貝の蓋との角度が45度以上となり，員を

剥離することなく蓋が目視可能（Flg 1）；（2）

通常（norr lal attachment）：上部から観察し

たとき一口に対して殻頂部が右側（Fi93a），
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Table 1． Characteristics of stones（st．）and protection wa皿（PR）at study site．

Height （cm）

  Rock
Around （cm） Maximum Length （cm）

Gosh皿dnoha皿a

   st． 1

   st． 2

   st． 3

inos・hiri

   st． 1

   st． 2

   st． 3

   st． 4

   PR

113

50

38

36

33

52

160

640

737

881

465

143

330

309

890

245

260

188

43

135

103

354

あるいは傾斜した岩に対して殻頂部が群口の真下となっている個体で（Fig．3b），殻口全体で岩

に接しているように見える；（3）つま先立ち可能（以下，つま可能）（precedent）：勾配90度以下

の斜面に付着する個体を斜面垂直に上部から観察したとき，殻口に対して殻頂部が左側（Fig．3c），

あるいは殻頂部が殻口の真上となっているが（Fig．3d），殻口内縁部が付着面に接している個体

を含む．一部の個体は明らかに殻口外縁部のみで付着しているが，付着面と蓋の角度が45度以

下となっている；（4）クレビス内（crevice）：付着方向に関わりなく，侵入後に付着方向の変更

が困難と考えられるような狭いクレビス内の個体（Fig．3e）．なおクレビス内付着個体に関して

は，本稿では扱わなかった．

結果と考察

付着様式間の関係

 つま可能付着が通常付着に類する付着様式な

のか，つま先立ち付着と通常付着の中間的な段

階なのかを判断するために，通常個体数に対す

るつま先立ち個体数とつま可能個体差の関係に

ついて解析した．地点ごとの各付着様式の頻度

は一定ではなく （後述），通常個体数に対する

つま先立ち個体数とつま可能個体数の比率には

正の相関が認められた（n＝26，r＝0．797， p

〈o．oo1）（Fig．4）．つま先立ち付着とつま可能

付着の違いが，蓋と基質との角度だけであるこ

とと，今回得られた結果を考えあわせると，つ

ま可能付着はつま先立ち付着と通常付着の中間

的な段階と考えられる．

 つま先立ちとつま可能の違いである蓋と基質

の角度の決定機構は明らかではない．各個体が

自発的に角度を調節している可能性もあるが，

蓋と基質の角度は気温や湿度，風などの物理的
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要因によって決定されている可能性も残され

ている．角度の決定が粘液が乾燥するときの

収縮の程度や重力等を利用して受動的におこ

なわれるものとすれば，各個体が決定してい

るのは殻口に対する殻頂の方向のみというこ

とになる．つま先立ちとつま可能という2つ

の付着様式は，同じ意志決定の結果なのかも

しれない．

体サイズの比較

 五色の浜と井尻海岸で採集された個体の平

均サイズ（標準偏差）はそれぞれ5．36（1．48），

5．34（1．10）であり，両地域間で有意差はな

かった （Mam Whitney U－test， z；一〇．91，

p＝0．36）．一方，各海岸におけるつま先立ち，

つま可能，通常の各付着様式の個体問で体サ

イズを比較したところ，井尻では有意差がな

かったのに対し （Kruskal－Wallis test，∬＝

2．69，p－0．26），五色の浜では有意差がみら

れた （Kruskal－Wanis test， H・＝7．27， p＝

0．03）（Fig．5， Table 2）．しかし五色の浜では，

岩ごとで各付着様式の個体問で体サイズの有

意差は認められず（st．1；Mann Whitneyひ

test， 2＝ 一1．91， P＝O．06， st．2， 3； Kruskal

Walhs， H＝3．00，1．79， p＝0．22，0．41），3つ

量
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Fig． 5． Shell size frequency distribution of Nodi一

litiorina radiata in Goshiki－no－hama （a）

and 1－no－shiri （b）．

Table 2． Mean sheli length （mm） of IVodilittorina radiata performing each attachment manner． Kruskal－

    Wa皿is test was used as statistical arialysis except for st，1， Mann－Whitney’s U－test was used in

    st． 1． ＊mean significant differences in shell lengths of three attachments on each sainple．

    Numericat value in parenthesis is standard deviation．

tip－tip precedent norrnal total P
Goshikinohama

 st．1 一 7．06（1．01）
 st． 2 5． 80（L 36） 5． 53（L 55）

 st． 3 4． 64（1．03） 4． 51（O．96）

 Total 4．81（1．13） 5．13（1．44）
Inoshiri

st， 1

st． 2

st． 3

st． 4

PR
Totai

4．96（O．69）

5．38（1．09）

5，14（O．72）

5．86（1．42）

6．36（1．10）

5．44（1．11）

5．13（1．08）

4．69（O．97）

5．14（O．75）

5．57（1．49）

6．02（O．88）

5． 23（L 11）

6．00（1．62）

4．91（1．08）

5．05（1．27）

5．60（1．54）

4． 43（1． 17）

4．67（1．12）

5．24（O．76）

5．33（1．08）

5． 77（O． 84）

5．33（1．05）

6． 10（1．60） （z 一 一L91）

5．17（1．26） 2．99

4．68（1．06） 1．79

5．36（1．48） 7．27

4．93（O．97）

4．96（1．11）

5． 17（O． 74）

5．56（！．32）

5．89（O．88）

5．34（1．10）

1．71

17．52

0．27

2．54

4． 86

2．69

O．06

0．22

0．41

0． 03 “

 O．43

〈O．Ol＊

 O．87

 0．28

 0．09

 0．26
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の付着様式の区別なく岩ごとに体サイズを比較すると有意差が認められた（Kruskal－Wallis test，

H＝30．91，p＜0．0001）（Table 2）．さらに，各付着様式の頻度も地点間で有意に異なっていた

ので（後述），五色の浜全体での各付着様式個体問での体サイズの有意差は，岩ごとの体サイズ

の有意差と地点間の付着様式頻度の有意差を反映したものと考えられる．一方，井尻でも岩ご

とにみるとst 5で各付着様式の個体間で体サイズに有意差が認められた。その傾向は，つま先

立ち個体が通常個体よりも大きいという傾向であり，つま先立ち個体の方が小さいという五色

の浜全体の傾向とは逆だった．五色の浜と同様に，他の岩では各付着様式の個体間で体サイズ

の有意差はみられず，岩ごとの体サイズに有意な違いがあった（Kruskal Wahis test， H二67．96，

P 〈 O． OOOI） ．

 本種では，幼貝が分布の下限に分布することやサイズグループごとに分布域が異なるという

体サイズの空間変異が報告されており（Ohgaki，1985a），今回の結果もこれに一致する，そして．

全体としては，付着様式と体サイズの問に一貫した傾向は認められないため，本調査地におい

てアラレタマキビの付着様式に体サイズが関与している程度は小さいと考えられる．

付着様式の空間変異

 五色の浜と井尻の両地域間の付着様式頻度には有意な差があり，井尻の方がつま先立ち個体

の頻度が高かった（Pearson’s Z 2－test， X 2＝26．83， p＜O．OOOI）（Table 3）．これは井尻の方が

波あたりが弱いために，アラレタマキビにとって，つま先立ち時の波による落下リスクが小さ

いからかもしれない．しかし，今回の調査では，各地域における地点数が3地点と5地点で非

常に少なく，さらに，両地域共に同一地域内の地点間で，各付着様式を採用していた個体の頻

度は有意に異なっていたので（Pearson’s X 2－test， Z 2＝70．31（五色の浜），73。53（井尻）， p〈

0．0001），今回の地域間の差は，サンプル数が少ないために誤って検出された可能性が否定でき

ない．両地域全体の違いを論じるためには，より多くの地点のデータが必要だろう。

 一方，五色の浜の同一の岩における4方向間で付着様式を比較したところ（Fig．6a）， st．2で

は有意差がみられ，海に対して右方向の岩面でつま先立ちとつま可能個体の頻度が高かった

（Pearson’s X 2－test， X 2＝19．20， p〈0．01）．統計上の有意差は得られなかったが，同様の傾向

はst．3でも認められた（Pearson’s X 2－test， Z 2 ＝ 11．44， p＝0。07）．しかし，その傾向はst．1

Table 3． Number of Alodilitton’na radiata perfoming each attachnent manner．

tip－lip precedent normal total

Goshikinohama

  st． 1

  st． 2

  st． 3

 Total
lnoshiri

st． 1

st． 2

st． 3

st． 4

PR
Tota1

0

4

23

27

11

68

49

35

11

174

7

11

29

47

13

59

32

31

32

167

65

25

15

105

 6

44

31

47

84

212

72

40

67

179

30

171

112

113

127

553
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では全く認められなかった．井尻での2方向問の比較では，st．5，6では波を正面から受ける岩

面に付着していた個体がつま先立ちの頻度が有意に高く（Pearson’s X 2－test， X 2＝11．59，8．39，

p＜0．01，＝＝ O．02），st．7では，地面からの高さに関わらず，波の反対側の馬面に付着していた

個体の方がつま先立ちの頻度が有意に高かった（Pearson’s X 2－test， p・一〇．001）（Fig．6b）．地面

からの高さと付着様式の関係については，護岸壁のPR1では高い場所の方がつま先立ちの頻度

が有意に高かったものの（Pearson’s X 2－test， X 2＝6。89， p一・O．04），護岸壁の残り1地点とst。

7ではその傾向は見いだせなかった．

 このように，同一の岩におけるつま先立ち付着の頻度でも空間変異があることは明らかであ

るが，今回調査した方向と高さについては，一貫性のある傾向は見いだすことができなかった．

風や波，日当たりに対する付着場所の方向が付着様式に与える影響については，定量的な風力，

                    波力，温度測定も含めた詳細な調査が必要だろう．
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ができた．Fig．7は全地点の岩の高さとつま先
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の岩の異なる高さで付着様式を比較すると，低い場所の方がつま先立ち付着の頻度が高くなる

わけではない。すなわち，付着様式と関係があったのは岩自体の高さであって，付着場所の高

さではなかった．

つま先立ち行動の意志決定に関わる要因

 今回調査した場所では，いつれも砂浜に転石が散在する地域であり，アラレタマキビにとっ

て転石から転石に能動的に移動することは難しいと考えられる。このような場所では，アラレ

タマキビは特定の転石に長期間滞在することになるだろう．また，甲種はいったん岩が熱くな

って粘液が乾燥してしまえば，次の満潮や雨等によって岩が湿り気を帯びるまで付着様式を変

更することはできない．すなわち岩が湿っていて付着方向を自由に調節できるときに，次の乾

燥状態における付着様式を決定しなければならない．

 このような条件を考え併せると，まず第一に，本訴の各個体が，付着場所となっている岩の

温度変動に関する情報に基づいて，つま先立ちに関する意志決定をおこなっている可能性が推

察される．行動の意志決定に過去の情報（経験）が影響を与えることは，脊椎動物ではもちろ

ん（Cuthi皿et ai．，1990；Col㎞s，1995），無脊椎動物でも広く知られている（Eright and Shanks，

1993；Serraθ’磁，1997；Roveroθ’認，1999）．短期的な経験だけでなく，春から夏，あるいは夏

から秋といった長期的な付着場所の温度変動が，本種におけるつま先立ちの意志決定に影響を

与えている可能性もあるだろう．もしこの仮説が正しければ，高い岩と低い岩の温度変動は，

低い岩の方が激しく，とりわけ最高温度が高いと予想される．また，高い岩に付着していた個

体を低い岩に移植するなどの移植実験をするならば，各個体は最初は元の場所の環境条件に合

わせた意志決定をおこない，その後，新しい場所に合わせた意志決定をするようになると予想

される．温度変化の経験は比較的長期にわたって収集する必要があると考えられるため，この

仮説に基づいた付着様式の変化には少なくとも数日を要すると考えられる．

 もう一つの可能性として，岩の角度に対する経験が挙げられる．今回の調査では，高い岩の

平均的な角度は低い岩よりも垂直に近い（和田，個人的な観察）．アラレタマキビは繁殖や一丁

等のために様々な日周あるいは季節的移動をおこなうが（Ohgaki，1981，1985b，1989），移動す

る際に岩の角度を経験し，その平均的な角度がゆるやかなときはつま先立ちをするという単純

なルールにしたがっているのかもしれない．Garrity（1984）は，岩の角度が地面に水平に近い

ほど温度や乾燥などの環境条件が厳しくなり，巻貝やカサガイの死亡率が高くなることを示し

ている．したがって，角度は無機的環境条件の厳しさの指標として有効な手がかりであると考

えられる．角度がゆるやかということは，つま先立ち個体にとって安定性が高く剥離の危険自

体が小さいことも示唆している．角度の経験は温度変化に比べて短期間で収集されると考えら

れるため，この仮説が正しければ，上述した移植実験において，アラレタマキビはすぐに新し

い場所に適した意志決定をするようになると予想される．

 しかし，岩の角度だけでは本種が夏に限ってつま先立ち行動をする要因とはなりえない．少

なくともつま先立ちを開始する時期や終える時期には，気温や岩の温度がつま先立ちの意志決

定に影響を及ぼしているだろう．また，波あたりなどの他の環境要因の影響も考えられる．本

門の繁殖期は6－8月であり（Ohgaki，1981；1988b），この期間は本種のつま先立ち行動が観察

される期間とほぼ一致する．したがって，つま先立ち行動が産卵等に関与した性特異的な役割

も併せ持つ行動である可能性も残っている．本種のつま先立ち行動を引き起こす要因を解明す

るには，今回の調査以上の時空間スケールで詳細な調査と野外実験をおこなう必要があるだろう
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