
種多様性は生態系の安定性や生産性を決定する重
要な要因であり、その維持機構及び決定要因の解明
は生態学の重要課題の一つである（Yachi and
Loreau 1999、McCann 2000、Tilman et al. 2001、
Kéfi et al. 2019）。一般に、種多様性は空間的に不均
一であり地域ごとに様々なパターンが認められる

（Pianka 1966、Tews et al. 2004）。この空間分布パ
ターンを詳細に記録することは、種多様性の空間的
偏りを生み出すメカニズムを理解するための基盤に
なると考えられる。生物の分布に影響を与える要因
の中でも特に重要だと考えられているのが環境要因
である（Tews et al. 2004、Stein et al. 2014）。例えば、
環境異質性と種数との間には正の相関があることが
報告されている（Stein et al. 2014）。また、環境の安
定性や生産性も生物群集の多様性及び構成種の空間
分布パターンに大きな影響を与えていると考えられ
る（Pianka 1966）。

海と陸の境界線上の比較的小さな空間に様々な環
境を有し、多様な生物が共存する干潟は、生物群集
の空間分布と環境要因との関連性を理解する上で理
想的な場所である（Holland 1985、Potter 1993）。干
潟は、河川水や潮汐の影響を受けて運搬された土砂
が堆積し形成される沿岸地形である。潮汐により満
潮時は冠水し、干潮時は干出することを繰り返す特
殊な環境であるが故に、干出時間の差異・地形・底
質・淡水の流入等の物理条件が異なる多様な環境が
形成される。さらに、これらの多様な環境を利用す
る様々な生物が生息することにより、種多様性に富
んだ生態系が形づくられている（日本ベントス学会
2020）。

干潟の底生生物の分布は、環境に対する生理的耐
性と関連があることが指摘されている。例えば、堆
積物特性や塩分は干潟の底生生物の分布に影響を与
える重要な要素として報告されている（Ysebaert et
al. 1998、Ysebaert et al. 2002、Laine 2003、Nanami
et al. 2005、Kanaya et al. 2008）。また、Kanaya et al.

（2008）は、様々な環境変数と底生生物の分布パター
ンとの相関を宮城県井戸浦において検証し、土壌の
シルトクレイ含有量と酸化還元電位及び塩分が底生
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要 旨
種多様性は生態系の安定性や生産性を決定する重要な要因であり、その空間的偏りの決定要因

の解明は生態学における重要課題の一つである。生物の分布に影響を与える要因の中で特に重要
だと考えられるのが環境要因である。本研究が対象とする干潟は、海と陸の境界線上の比較的小
さな空間に様々な環境を有し、多様な生物が共存するため、生物の分布と環境要因との関連性を
理解する上で理想的な研究フィールドである。高知県浦戸湾は、水深が浅く潮汐の影響を強く受
けるため、湾内に多数の干潟が形成されている。また、湾内に注ぎこむ多数の河川の影響により
干潟の環境も多様である。本研究では、浦戸湾の南部から北部にかけて20地点の干潟に70個の調
査区を設けて生物調査及び環境調査を行った。本研究により、希少種を含む合計89種の生物が観
察された。生物群集のクラスター解析の結果、浦戸湾の生物群集は塩分勾配に沿って湾奥部と湾
中部の大きな 2 つのグループに分かれることが明らかとなった。また、正準相関分析の結果から
浦戸湾の底生生物の空間分布は、塩分や土壌の粒度および酸化還元電位の影響を強く受けている
ことが示された。これらの結果は、浦戸湾の底生生物が種ごとに異なる生息環境を利用し、その
生物と環境との強固な結びつきが生物群集の空間的偏りを生み出していることを示唆している。
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生物の主要な構造化因子であることを報告している。
湾口部から湾奥部までの距離が短く、潮汐の影響

を強く受ける高知県浦戸湾には、多数の干潟が形成
されている。また、湾内に注ぎこむ多数の河川の影
響を受けるため水環境も多様である（木村ら1996）。
浦戸湾の干潟ではこれまでに様々な生物調査が行わ
れてきた。例えば、宮地ら（1944）は浦戸湾内の干
潟や潮間帯において貝類や甲殻類の分布パターンを
報告している。また、三宅ら（2006）は浦戸湾広域
において調査を行い27種のハゼ科魚類を報告した。
さらに、三浦ら（2017）は、浦戸湾内に流れ込む国
分川において22種の底生生物を報告している。しか
し、浦戸湾広域において底生生物の広範な分類群を
対象とした調査はなく、浦戸湾における底生生物の
多様性を理解するためには更なる詳細な調査が必要
である。そこで本研究では、高知県浦戸湾において
干潟の生物相の広域調査を行うとともに、それらの
群集構造を明らかにし、底生生物の空間分布と環境
要因との関連性を検証する。

材料と方法

2020年 6 月から 9 月までの大潮干潮時、高知県浦
戸湾内で生物相調査及び環境調査を行った。浦戸湾
の広域を調査するために南部から北部にかけて20地
点の調査地を設けた。比較的干潟面積の広い湾口部
から中部にかけては 4 地点、浦戸湾に注ぐ河川であ
る国分川・久万川・鏡川・江ノ口川・新川川には、

それぞれ 6 地点・ 6 地点・ 2 地点・ 1 地点・ 1 地点
の調査地を設けた（Fig. 1 ）。それぞれの調査地に
は複数の調査ポイントを設置した（Table 1）。各地
点における調査ポイントは最大で7ポイントで、全て
の調査地における合計は70調査ポイントであった。
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Fig. 1. The map of Urado Bay in Kochi. The numbers on the

map indicate the sampling location in this study.

Table 1. Sampling localities in this study. Geographical coordinates, The number of research points in the sites, sampling date,

and the number of species observed are shown in the table. The environmental data (salinity, ORP, and grain size) is also shown

for each site.



生物相調査については環境省が平成14～18年度に
行った第 7 回自然環境保全基礎調査・浅海域生態系
調査（干潟調査）の手法に従った（環境省2007）。調
査は、生物の観察･採集をする調査者 2 名と、時間の
計測や採集した生物の固定を行うサポーター 1 名で
行った。各調査地点において、岸から海側へ 3 本の
ライン（A・B・C）を引き、そのラインの中に潮間
帯上部・中部・下部の 3 個の調査ポイント（U・M・
L）を置いた。ただし、現場の地形や面積からポイ
ントの数は増減させる場合もあった。干潟上部に塩
性湿地がある場合は「植生」として追加調査を行っ
た。各ポイントに 5 m四方の方形枠を設置し、表在
生物および埋在生物の種類、干潟表面に植生がある
場合には主な構成植物を記録した。表在生物につい
ては、枠内の干潟表面の生物を 5 分間、隈なく歩き
回り目視で出現した生物を記録した。埋在生物につ
いては、枠内の表層から深さ20 cm程度をスコップ
で10分間掘り返し、出現した生物を記録した。塩生
湿地の追加調査の際は、枠内の調査時間を20分間と
した。いずれの生物もなるべくその場で同定し、そ
の場では判別できない多毛類などは99.5 %エタノー
ルで固定し持ち帰ってから研究室で同定を行った。
また、環境調査として、各調査枠内の干潟の間隙水
の塩分を電気伝導度計（EcoSense EC300A、YSI社
製）で計測し、さらに、底質の酸化還元電位（ORP）
をORP計（EcoSense ORP15A、YSI社製）で測定し
た。また、底質については粒度組成についてふるい
分け粒度測定を行い評価した。ふるいはタイラーの
標準ふるい（ 2 mm、 1 mm、0.5 mm、0.25 mm、
0.125 mm、0.063 mm）を用い、0.063 mmのふるいを
通 り 抜 け た も の は シ ル ト ク レ イ と し た。
GRADISTAT（Blott and Pye 2001）を用いて中央粒
径値をFolk and Ward（1957）の計算式に従って算
出した。

浦戸湾の底生生物の群集構造を把握するためにク
ラスター解析を行った。各調査地点における底生生
物の出現パターンを在不在データとして扱い、
Jaccard類似度指数を算出した。その類似度を基に
非加重結合法により樹状図を作成した。また、干潟
内の環境要因（底質・塩分・酸化還元電位）と底生
生物の分布パターンとの関連性を見るために、多変
量解析を用いた座標付けを行った。長谷川（2006）
に従い、まず始めに観察データが線形分布または一
山 型 分 布 に な っ て い る か を 検 討 す る た め に

Detrended Correspondence Analysis（DCA）を行
いgradient length（傾度の長さ）を算出した。この
値が 4 近くになり一山型分布をしていることを示唆
し た た め、Canonical Correspondence Analysis

（CCA）を座標付けの手法として選択した。CCAに
は 5 地点以上で現れた生物種の在不在データを用
い、二次元平面で環境要因と底生生物の群集構造を
評価した。これらの解析にはPC-ORD（McCune
and Mefford 1999）を用いた。

結果

高知県浦戸湾内に設けた各調査地点において平均
18.6種の底生生物が観察され、全体では89種が観察
された（Table 2 ）。最も多くの生物種が観察され
たのはSite 2 で、合計34種の生物が観察された。最
も生物が少なかった地点はSite 17で観察された種数
は 5 種であった（Table 1）。本研究で特に種数が多
かったのは節足動物と軟体動物であった。観察され
た生物の中で最も出現頻度の高かった生物はカノコ
ガイClithon fabaで、17地点（47調査ポイント）で観
察された。次いで、ナミヒモムシCerebratulus
communis（13地点、24調査ポイント）、マガキ
Crassostrea gigas（12地点、33調査ポイント）、ヤマ
トカワゴカイHediste diadroma（12地点、22調査ポ
イント）が高い頻度で出現した。また、出現頻度は
低かったが、高知県で絶滅危惧Ｉ類に指定されてい
るオサガニMacrophthalmus abbreviatusなどの希少
種も観察された。

クラスター解析を用いて、浦戸湾内の各調査地点
の生物群集のグループ分けを行った結果、浦戸湾の
生物群集は、A－Gの 7 つのグループに分類された

（Fig. 2 ）。グループA・Bは湾口部に近い位置に多
く見られ、そしてグループC－Gは、河川感潮域上流
部に多く見られた。各地点における環境調査の結果
を集計し（Table 1 ）、7 つのグループ内の平均をま
とめたのがFig. 3 である。グループ間の環境要因
を比較したところ、湾口に近いグループA・Bに分類
される地点の平均塩分は、グループC－Gが見られ
る地点に比べて高い傾向がみられた（Fig. 3 ）。グ
ループA・Bの間では、環境要因に明確な違いは見ら
れなかった（Fig. 3 ）。グループA・Bの生物相は類
似していたが、河川感潮域下流部に位置しているグ
ループBには（Fig. 2 ）、コウロエンカワヒバリガイ
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Table 2. The distribution of the benthic species in Urado Bay in Kochi. The detailed information on the sampling sites is shown in

Table 1. The species observed in the sites were shown with “O.”



Xenostrobus securisなどの生物が高頻度で見られ
た。また、湾奥部に位置するグループC・E間では、
浦戸湾に注ぎこむ河川の下流側に位置するグループ
Cにおいて河川感潮域上流側のグループEよりも塩
分が高い傾向が見られた（Fig. 3 ）。グループC－G
は湾奥部に位置するグループで、グループCには河
川河口部の地点が含まれ、グループD－Gには河口
感潮域上流部の地点が多く含まれた（Fig. 2 ）。グ
ループC・Eは生物相が似通っていたものの、グルー
プCではグループEには出現しないトビハゼ
Periophthalmus modestusやヨコエビ亜目の一種
Ganmmaridea sp.などの生物が観察された。グルー
プ G を 特 徴 づ け る 生 物 と し て ベ ン ケ イ ガ ニ
Sesarmops intermediumが観察された。D・F・Gは
いずれも１地点のみで構成され、いずれも久万川の
河川感潮域上流部の地点であった（Fig. 2 ）。

CCAを用いた座標付けの結果、塩分・酸化還元電
位・粒度の3つの要因すべてが底生生物の分布に大き
な影響を与えていることが明らかとなった（Table
3）。タテジマフジツボAmphibalanus amphitriteや
シロスジフジツボFistulobalanus albicostatusなどの
フジツボ類は塩分が高く粒度の大きい環境に多く出
現 し、逆 に 塩 分 の 低 い 環 境 で は、イ ト メ
Tylorrhynchus osawai や タ ケ ノ コ カ ワ ニ ナ
Stenomelania rufescens・ヤマトシジミCorbicula
japonica が 出 現 し た（Fig. 4）。ま た、ヨ シ
Phragmites australisやチャボイEleocharis parvula
などの植生が見られたのは塩分の低い環境であった。
粒度が大きく、酸化還元電位の高い環境では、ケフサ
イソガニHemigrapsus penicillatusやモクズガニ

Eriocheir japonicaなどの甲殻類が出現する傾向が見
られた。粒度の非常に小さい環境ではヒメヤマトオ
サガニMacrophthalmus banzaiやナミヒモムシが出
現した（Fig. 4 ）。
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Fig. 2. The community structure of the benthic species in

Urado Bay in Kochi. The result of the cluster analysis is

shown on the left side of the figure. We detected seven groups

(A-G) by dividing the clusters at 3 in the relative distance

estimated from Jaccard index. The geographical locations of

the groups in Urado Bay were visualized on the map on the

right.

Fig. 3. The average values of the environmental variables in

each group (A-G) that is identified by the cluster analysis. (A)

Salinity (B) grain size (C) ORP. The error bars represent ±SD.

Table 3. The results of the Canonical Correspondence

Analysis. The eigenvalues indicate the amount of variance

explained by each axis and the inter-set correlation with three

environmental variables (salinity, ORP, and grain size)

indicates the contribution of each environmental variable for

each axis.



考察

今回の調査で高知県浦戸湾における大部分の干潟
において生物調査を行った。浦戸湾は高知市の中央
部を縦断する大きな湾であるが、浦戸湾の広域にお
いて底生生物調査がなされた報告は少ない（三宅ら
2006）。本研究では合計89種の底生生物が観察され
た（Table 2 ）。浦戸湾の各地点での平均種数は18.6
種と瀬戸内と太平洋に面した17地点の四国の代表的
な干潟で行われた調査（平均51.4種、三浦ら 2017）
と比較しても低い値であった。このように浦戸湾で
は観察された種数が限られていた一方で、高知県で
絶滅危惧I類に指定されているオサガニや絶滅危惧
Ⅱ類に指定されているハマガニChasmagnathus
convexusやチワラスボ属の一種Taenioides sp.など
の希少種（高知県レッドデータブック（動物編）改
訂委員会2018）が観察された。このことは、浦戸湾
は希少種を含む底生生物の貴重な生息場所であるこ
とを示している。

浦戸湾の干潟においては、Site 2 やSite 5 のよう

に湾中央部周辺の地点で出現種数が多くなる傾向が
見られた（Table 1 ）。Lercari and Defeo（2003）は、
砂浜海岸の底生生物の種数や多様度指数と塩分に正
の相関があることを報告している。また、和田

（2000）は、干潟の底生生物も同じく淡水の影響が強
い地点に比べ、海水の影響が強い地点において多様
性が高くなる傾向があることを指摘している。Site
11・Site 12・Site 14のように塩分が比較的低いにも
かかわらず出現種数の多い地点（Table 1 ）には、
干潟上部にヨシ原が形成されていた。干潟の生態系
の中でヨシ原は、泥中の栄養塩の除去や水中の懸濁
物質の捕捉堆積などの水質浄化、生物への生息地や
餌資源の提供などの底生生物が生息するうえで重要
な役割を持つことが報告されている（細川ら1987）。
このような水質の改善や利用資源の提供を通して、
ヨシ原のある地点では底生生物の種数が多く観察さ
れたものと考えられる。

干潟の様々な環境要因の中でも特に塩分は、河口
域の底生生物の分布に大きな影響を与えることが指
摘されている（山室1996）。クラスター解析の結果、
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Fig. 4. The result of the CCA analysis. The arrows indicate the relationship between the environmental variables and the

ordination axes.



浦戸湾における生物群集は比較的塩分の高い湾中央
部（A・B）と塩分の低い湾奥部（C－F）の 2 つのグ
ループに分けられることが明らかとなった。湾中央
部に位置するグループA・B間では、環境要因におけ
る明確な違いは見られなかったが（Fig. 3 ）、グルー
プAは浦戸湾の湾口部に近い地点を多く含むのに対
し、グループBは鏡川・江ノ口川・新川川などの河川
感潮域下部の地点を多く含んでいた。おそらく、河
川の流入に起因する底質粒度のわずかな違いや今回
は計測していないその他の環境要因がグループA・
Bの種構成に差異を作り出したものと考えられる。
湾奥部に位置するグループC・E間では、グループC
において上流側のグループEよりも塩分が高い傾向
が見られた（Fig. 3 ）。これらの 2 つのグループに
出現した底生生物の種構成を比較したところ、グ
ループCではトビハゼが複数地点で観察されたのに
対して、グループEではトビハゼは観察されないこ
とが分かった。トビハゼは塩分 4 ～24 ‰の地点に
分布することが報告されている（玉上ら2004）。グ
ループEの地点における平均塩分はこの値を下回る
ため、トビハゼの生息に適さなかった可能性が高い。
本研究で調査を行った地点の中で最も上流に位置す
るグループGにのみ見られたベンケイガニは、河川
の影響の強いヨシ原に生息する甲殻類であり（鈴木
ら 2014）、グループGの環境的特徴と良く一致して
いた。これらの結果は浦戸湾内という小スケールな
地理的範囲においても、海に近い湾口部や流入河川
感潮域の上流側・下流側で生物群集が大きく異なる
ことを示している。本研究の結果は、関東及び東北
地方の干潟において湾口部からの距離や河川水の影
響が底生生物群集の重要な決定要因であることを示
したNanami et al.（2005）やKanaya et al.（2008）の
研究結果とも一致する。

浦戸湾における底生生物の分布環境について
CCAを用いて検討したところ、塩分が高い地点には
フジツボ類が特異的に見られ、塩分の低い地点には
イトメやヤマトシジミなどの感潮域上流部に分布す
る生物が多く見られることが分かった（Fig. 4 ）。
一般に、成体の移動能力の低い底生生物においては、
幼生時の拡散と定着が分布を決定する重要な要因に
なっている（Palmer et al. 1996）。例えば、野方ら

（2011）は、低塩分においてフジツボ類の幼生の着底
率が低下することを報告している。また、ヤマトシ
ジミの幼生は、同じ二枚貝であるアサリRuditapes

philippinarumやシオフキMactra veneriformis・ホト
トギスガイMusculista senhousiaよりも淡水の影響
の強い場所に着底することが知られている（南部ら
2006）。したがって、このような環境と対応した幼
生の移動及び定着が浦戸湾における環境勾配に沿っ
た底生生物群集を形成する一因となっていることが
考えられる。一方、クロベンケイガニChiromantes
dehaaniやケフサイソガニなどのイワガニ類は、
CCAの結果に共通した傾向は見られなかった。こ
れらの生物は様々な塩分環境に生息でき、また定住
性が低く放浪生活を送るためだと考えられる（小林
2000）。また、イワガニ類は干潟の転石などを住処
とするため、本研究で計測した環境要因だけでなく、
構造物の有無がイワガニ類の分布に重要な役割を果
たしていることが考えられる。

CCAの結果、底質の粒度も底生生物の分布に大き
な影響を与えていることが明らかとなった。先行研
究により、堆積物の粒径が大きい地点では懸濁物食
者が見られ、堆積物の粒径の小さい地点においては
堆積物食者が出現する傾向があることが指摘されて
いる（Sanders 1958）。本研究においても、懸濁物食
者であるフジツボ類の分布は比較的粒度の大きい地
点に集中していた（Fig. 4 ）。堆積物の粒径の小さ
い場所では、フジツボ類などの付着性生物は舞い上
がった底土に埋没してしまい、生育できないことが
報告されている（Rhoads and Young 1970）。しか
し、上記の傾向とは一致しない例もいくつか見出さ
れた。例えば、懸濁物食者であるオキシジミ
Cyclina sinensisやソトオリガイLaternula gracilisは
比較的粒度の小さい環境において観察された。これ
らの二枚貝は懸濁物食者であるが、泥底の環境を好
むことが報告されている（鈴木ら 2014）。酸化還元
電位については、底生生物の分布に粒度と類似した
影響を与えていることが分かった（Fig. 4 ）。これ
らのCCA解析の結果は、塩分・粒度・酸化還元電位
等の環境要因が干潟の底生生物の空間分布を決定す
る重要な要因であることを示している。

本研究の結果は、陸と海の中間に位置し物理的・
化学的変動が大きい干潟において、底生生物の至適
な生息環境が種ごとに異なることが、地域内及び地
域間の複雑な生物群集構造を作り出していることを
示している。本研究により浦戸湾における底生生物
の群集構造が明らかになり、さらに、その群集構造
は個々の種の分布様式と環境要因との密接な繋がり
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により形成されていることが示された。これらの結
果は、生物多様性の空間的偏りを生み出すメカニズ
ムの解明に寄与すると共に、高知県浦戸湾の底生生
物の多様性を保全する上で重要な基礎情報を提供す
るものと考えられる。
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Abstract

Environmental factors are of particular importance in

structuring species diversity that determines the stability

and productivity of ecosystems. There are various

environments in intertidal tide-flats, and many organisms

with a broad taxonomic range co-occur in a relatively

small spatial area in-between marine and terrestrial

habitats. Thereby, the tide-flat provides an ideal system to

study species diversity along environmental gradients.

高木響・上野和真・三浦収

38



Urado Bay in Kochi Prefecture, Japan, is a shallow bay

with a number of tide-flats. We conducted the field

research at 20 sampling sites, including 70 research points

in Urado Bay. We found 89 species of benthic organisms,

some of which are listed as threatened species. The cluster

analysis based on species composition detected two main

groups within the bay. One group was distributed in a high

salinity region around the middle part of the bay, and the

other was located in a low salinity region near the closed-

off section of the bay. Canonical correspondence analysis

revealed that the distribution pattern of benthic organisms

in Urado Bay was strongly affected by salinity, oxygen

reduction potential, and sediment grain size. Our study

demonstrated that these environmental factors are essential

components to shape the spatial structure of benthic

organisms in Urado Bay.

Key words: species diversity, benthic organisms,
tide-flat, Urado Bay
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