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第 一一章

序 論

生物学的に近縁な複数種が混在して同所的に生息している状況は自然界でよく見 られる。一方、

生態学の古典的な考えに、 「食物その他の生活要求の類似 した種は、競争の結果として、同じ場

所 に 共 存 を 続 け る こ と は で き な い 」 と い う 競 争 的 排 除 則(competitlveexclusionprinciple)が あ り 、

近縁な複数種の共存の問題は生態学の主要なテ・一マであった。関連した 「棲み分け」や 「食い分

け」の概念は、同所的に生息している近縁な複数種において、実際には生息場所や食性などに微

妙 な差 があって共存が可能になっていることを多 くの実例 とと もに示 した(e.g.,Schoener1974,

Brown1975,Arnoldl987)。 ま た 、 同 所 的 に 生 息 し て い る 以 上 、 生 物 に と っ て の 環 境 条 件 は あ る ス

ケールで同じであるが、その環境に適応 して進化 してきた複数種の生態的特徴の差異がもしあれ

ば、そのことはそれぞれの種が異なる選択圧を受けてきたことを示唆 し、なぜ種間で異なってい

るのか、 という生態学的 に興味深 い問題 につながる。 したがって、 同所的 に生息 して いる近縁な

複数種を材料にしてそれ らの生態を調べることは、近縁な複数種の共存機構と生態的特徴の進化

の両方の問題にとって有効かつ有望な研究アプローチである。

野外で採集した一部の個体の生理的性質や行動的性質を実験室で調べて種間で比較することは

研究を進める上での一つの方法ではあるが、その実験結果が野外の個体群にそのまま当てはまる

とは限 らない。近縁な複数種が野外で実際にどのような生活を送っているか、世代を重ねて個体

群 としてどのような生活環を送っているかを調べることが、同所的に生息している近縁な複数種

の生態的特徴を知る上で必要不可欠である。どのような材料を使ってどのような場所で研究を行

うにせよ、先行する研究がない場合はある地域を研究地域として選んでその場所の群集や個体群

を研究対象とし、まずは詳細に分布 ・個体群動態 ・生活史を研究することが必要である。なぜな

らば、同所的に生息している近縁な複数種の個体群動態と生活史が分か らなければ、近縁な複数

種の共存機構 と生態的特徴の進化の両方の問題にとってそれらが重要な要因として関係 している

のか どうか、 とい う本質的な部分 を検討す る ことができないか らである。

大西洋沿岸から北海周辺の沿岸域に分布する底生性の腹足類Hydrobiidae科 は近縁な複数種の共

存機構 に関す る多 くの研究 で材料 として用 い られてきた。Hy4roわ 」α属の3種 、丑v傭ro∫o、 且

肥g'8c'仏 κ μ'り躍 は汽水性 の河 口や干潟に生息 し、塩分 に対す る分 布範囲、波あた りの穏やかな 潟

または波浪の程度の強い河口に対する選好性、発生様式 ・卵サイズ ・卵数などの繁殖戦略等が相

違 し て い る(Lassen1979,Lassen&Clark1979,Cherri11&Jamesl985)。3種 の 生 活 史 戦 略 と 環 境 条

件 と の 関 係 に つ い て はBarnes(1990,1993,1994)が 詳 細 に 研 究 し た 。 ま た 、 且v8η ∫ro∫αと且 配'vα8に

ついて、両種が共存して生息している地点といずれかの種のみが生息している地点の間で、2種 の

体サイズの変異を調べたところ、異所的な地点では体サイズに種間の差異が見 られないのに対 し

て 同所的 な地点では体サイズが種間で異な っていた(Fenchell975)。 その理由 として、Fenche1

(1g75)とFenchel&Kofoed(1976)は 、 餌 の 粒 子 サ イ ズ に 関 す る 種 間 の 競 争 的 相 互 作 用 の 結 果 、
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同所的な地点で種間の体サイズの分岐が進化し、体サイズと関係 した餌の粒子サイズの食い分け

によって安定的な共存が可能になっていると主張した。しかし餌の粒子サイズの食い分けで種間

の 体 サ イ ズ の 分 岐 を 説 明 す る こ と は 不 適 当 で あ る と い う反 論 や(LevinIonl982,CherriUl988)、 異

所的な地点と同所的な地点での体サイズの差異は環境条件によって説明できるという反論

(Cherrill&Jamesl987,Saloniemil993)が な さ れ た 。Gorbushin(1996)は 野 外 に お け る 成 長 と 生

存 を見 るケー ジ実験か ら、Hy4roわ'o属 の形質置換は遺 伝的な現象で はな く、環境条件 によって説明

され る とした。 このように、近縁な複数種の共存機 構に関す るテーマのも とで3種 のHy4ro伽 属の

生態の比較研究は主に欧州において精力的に行われてきた。

Hydrobiidae科 と 同 じRissoacea超 科 に 属 す る カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ 科(Assimineidae)は 、 熱 帯 域 と

温帯域 に広 く分 布する小型の底生性巻貝であ る(Abbottl958)。 《∬∫〃加8α属 には50～60種 が含 ま

れ るが生態 の知 られている種はわずかで あ り(Abbottl958)、 カ ワザ ンショウガイ科の巻貝 に関

す る研究 は少ない。Fowler(1977)は カ リフォルニアの塩性湿地 で普通 に見 られ るA∬'川'π80

cα'{ルrη'cα(Tryon)の 生 物 学 と生 活 史 を 調 査 し 、Fowler(1980)はAcα'4brη ごcαの 繁 殖 生 物 学 を 詳

細 に 記 述 し た 。Sander(1950,1952)とSander&Siebrecht(1967)は ヨ ー ロ ッ パ の カ ワ ザ ン シ ョウ

ガ イ 類A∬ 伽'η印8roンoη αFlemingの 幼 生 の 形 態 、 産 卵 、 季 節 性 を 研 究 し 、Seeleman(1968)はA.

8rのuηoの 艀 化 に 関 す る い く つ か の 生 態 的 側 面 を 議 論 し た 。 ま た 、FonuineIaL(1981)は オ ラ ン ダ

の 南 西 部 に お い てA.8rロyρ 膿 の 個 体 群 構 造 を研 究 し 、Suzukietal.(1997)は タ イ の マ ン グ ロ ー ブ 湿

地 に 生 息 す る0レo∬ 伽'ηω わr8v'cμ'αの 個 体 群 構 造 と分 布 を 研 究 し た 。Abbott(1958)は 孟∬'〃1'π8α属

の分類 を詳 しく述べ 、その生態的特徴 を議論 した。 彼はA∬ ∫〃加8αの巻 貝は湿 った泥や朽ちた木の

上を動くことができるだけでなく水中でもまた活動的であり、他の紐舌型の歯舌を持った前鋸類

と同様にデ トリタス食であると報告した。日本ではカワザ ンショウガイ科に属するカワザンショ

ウ ガ イ(A∬'履 πεの αρo'1'cαv.Mar亀ens)が 河 口 域 の 塩 性 湿 地 や 干 潟 で 普 通 に 見 られ る(和 田 ら1996

)。 しか し日本 のカワザ ンシ ョウガイ科 につ いての分類学的研究 はな されて いるが(波 部1942,

1943)、 生態学的研究 はほとんど行われていなか った。

カワザンショウガイ類の主な生息場所である塩性湿地の生態系はデ トリタス食物連鎖が優占す

るとされる。一次生産者としての陸上の維管束植物、海洋の大型藻類、珪藻な どの微小藻類、そ

してそれ らを起源 とした有機物と分解者の微生物の集合体であるデ トリタスな どが、一次消費者

である大型底生動物の餌となり、さらに大型底生動物を捕食する魚や鳥などの捕食者が二次消費

者である。大型底生動物の中でも摂食様式によって懸濁物食者、堆積物食者などと分類されるも

のが重要な消費者 とな り、懸濁物食者と堆積物食者はデ トリタス食物連鎖において重要な役割を

担っているとされる。しかしなが ら、懸濁物食者と堆積物食者が実際に何を食べて栄養としてい

るのかを明 らかビすることは困難であったため、デ トリタス食物連鎖における餌 をめぐる競争と

いった視点から、塩性湿地の生物群集において同じ栄養段階に属する複数種の共存に注目した研

究は非常に少ない。宮城県東部の七北田川河口域にはカワザンショウガイ類の生息場所である塩

性湿地が あ り、カ ワザ ンショウガイ とカワザ ンショウガイ科 に属す るク リイ ロカ ワザ ンショウガ

イ(An8usta∬imineacastanea(Westerlund))と ム シ ヤ ド リ カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ(Aπ8雌o∬ 珈'η80

ρα順∫∫∫o'08'cαKuroda)の3種 の種名が1981年 に行われ た底生動物相の調査 で報 告 されて いる(武 田

未発表;波 部氏同定)。 しかしなが ら、塩性湿地に生息するデ トリタス食のカワザンショウガイ類
'
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を材料にした近縁な複数種の共存機構に関するテーマのみな らず、これら3種の分布 ・個体群動態 ・

生活史 といった生態学的研究は全くなされていなかった。

以上の背景か ら、本研究では塩性湿地に生息する複数種のカワザンショウガイ類を材料とし、

七北田川河口域を研究地域として選んでカワザンショウガイ類の個体群を研究対象とし、まずは

詳細 に分布 ・個 体群動態 ・生活史 を研究する ことを 目的 とした。ム シヤ ドリカワザ ンショウガイ

の個体数はカワザンショウガイおよびクリイロカワザンショウガイと比較 して少なかったため、

本研究では個体数の多かったカワザンショウガイとクリイロカワザンショウガイの2種 に焦点を

絞って研究を進め、得 られた結果をもとに生態的特徴の進化と近縁な複数種の共存機構の両方の

問題に関して考察 した。

この論文 の第 一番 目の 目的は、カ ワザ ンシ ョウガイとク リイ ロカワザ ンショウガイの分布、行

動 、個体群動態、生活環、成長、二次生産量 、生活史形質、体サイズの性的二型、利用 している

餌、等 の野外 にお ける生態的特徴を明 らか にす ることで ある。第二番 目の 目的は、 これ らの生態

的特徴を種間で比較し、生態的特徴の進化と近縁な複数種の共存機構の問題に関して論議するこ

とである。本論文はこの序論と第二章から第五章までの以下の内容の章および総合討論によって

構 成 されて いる。

第二章:七 北田川河口域における分布と個体群動態

第三章:生 活環と二次生産量

第四章:生 活史形質と体サイズの性的二型の種間の比較

第五章:利 用 している餌資源に関する安定同位体による解析

第六章:総 合討論

総合討論ではカワザンショウガイとクリイロヵワザ ンショウガイの生態的特徴をまとめ、(D分

布 と加入量 の年変動、(2)生 活史形質 と体 サイズの性 的二型 、(1)場 所 をめ ぐる競 争 と餌 をめ

ぐる競 争、の3点 につ いて考察 した。 一
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第二章

七北田川河口域におけるカワザ ンシ ョウガイ科巻貝の

分布と個体群動態

Distributionandpopulationdynamicsofassimineidsnails

intheNanakitaRiverEstuary,Japan

は じめ に

カワザンショウガイ科の巻貝は日本の河口域の塩性湿地や干潟に生息する代表的な底生動物で

あ り、本州か ら琉球列島に至 る地域 に分布 が認め られ る(和 田 ら1996)。 なかで もカ ワザ ンシ ョ

ウガイ(ハ ∬iminea/aponica)は 最 も普通 に見 られ、朝鮮半島や 中国北部な どの東ア ジアー 帯に広 く

分布 している。ところが、カワザンショウガイ科の巻貝は各地の底生動物相の調査において出現

す る種の一つとして記載されることは多いものの、生態分布と環境要因との関係を詳しく報告し

た例は極 めて少 ない。例 えば、宮城県東部 に位置す る蒲生潟(Fig.IL1)の 底生動物相 の調査(土

屋 と矢島1975)で は、カワザ ンショウガイが代表的な種 と して報告 され ているが、土 壌の有機物

含有率やシル トクレイ含有率などに対する出現範囲が示されているだけである。蒲生潟ではカワ

ザ ンシ ョウガイの他に、カ ワザ ンショウガイ科の巻貝 としてク リイ ロカワザ ンシ ョウガイ

(Angustassimineacastanea)と ム シ ヤ ド リ カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ(Aη8z∬ ∫ロ∬'而 η孤 ρo履3'∫o'08∫co)の

生息が1981年 の調査で確認されたが(武 田 未発表;波 部氏同定)、 生態分布 と環境要因との関係を

詳 しく調べ るまで には至 らなか った。

底生動物の分布は環境要因との関係によってのみ決まっているのではなく、例えば浮遊幼生が

加入する際の分布や定着後の底生生活における移動行動 も分布に影響するであろう。また分布は

季節的にも変化し得る。そこで、本研究ではまずカワザンショウガイ類の密度と環境要因との関

係を解析 し、経時的な定量採集調査によって密度分布の季節変化 を調べた。カワザンショウガイ

とクリイロカワザンショウガイについては、サンプルに含まれる小個体の解析か ら定着後まもな

い個体の分布を、マーキング実験から個体の移動行動の性質を調べ、分布に影響する要因を検討

し た 。

研究地域

この研究 は主 に宮城県東部 の七北 田川河 口域 において行われた(Fig,II-1)。 七北 田川河 口域 と

は汽水性の蒲生潟を含む、平水時において塩水が入る河口か らおよそ45kmの 地点(栗 原1988)ま
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での感潮域を指す。蒲生潟は河口から200m上 流で七北田川と導流堤を介 して繋がり、水の交換は

導流堤に設置された3基 の水門を通して主になされるが、高潮時には導流堤を越えて汽水が流出入

する。蒲生潟の塩分は潮汐と河川流量の変動によって変化し、潟の中央部ではおよそ5～30臨 の範

囲で変動す る(栗 原 ら1994).水 温は7月 と8月 に最 も高 くな り、 これ らの時期 の 日最低および 日

最高水温 はそれぞれ平均20℃ と25℃ で あるのに対 し、水 温が最 も低 くなる1月 と2月 には、それぞ

れ平 均3℃ と8℃ となる(栗 原 ら1994)。 低潮時 には七北田川河 口付近か ら蒲 生潟中央部にか けて

砂泥質の干潟が現れるが、潟の中央部から北部は比較的深く、低潮時においても干出しない(菊

地 ら1980)。 蒲 生 潟 の 岸 の 大 部 分 はP加a8加 ∫8∫翻 ∫鱒"∫(Trin.)が 優 占 す る ヨ シ 群 落 の 湿 地 に よ っ

て囲まれ ている(F量gs,IL1&IL2)。 ヨシ湿地 はほぼ潮 間帯上部 に位置 し、満潮時 に ヨシ湿地の大

部分は冠水するが、ヨシ湿地の最も高い場所は春の大潮の満潮時にのみ冠水する(Takeda&

Kurjhara1988)。 ヨシ湿地においては、有機物 に富 んだ砂 泥質 の土壌 の上にヨシの枯れた葉や茎の

リターが堆積 している。

材料 と方法

(D七 北田川河口域とその周辺域における分布調査

七北田川河 口域 におけ るカワザ ンシ ョウガイ類 の分布 を調 べるため、1992年ll月 にヨシが優占

す る塩性湿地 に複数 の調査地点 を設け(Fig,ILI)、 目視 によるカワザ ン ショウガイ科巻貝の生息

分布調査を行なった。また、カワザンショウガイ類が生息 している可能性がある場所として七北
μ

田川下流部と井戸浦を含む名取川河口域を徒歩で観察 し、カワザンショウガイ科巻貝が生息して

いるか 目視 によ り調べた。

(2)定 量採集調査

(2-1)調 査 地 点

潮間帯に生息する底生動物の密度分布を調べるため、蒲生潟の干潟 とヨシ湿地の境界線に対 し

て 垂 直 に 干 潟 か ら ヨ シ 湿 地 へ3本 の トラ ン ゼ ク ト ラ イ ン(Tr.M、Tr.P、Tr.Q)を 設 置 した(Fig,

II-1)。 地形の勾配 を考慮 して2,5～10m間 隔 に調査地 点を設 け、各地点 で コ ドラー ト法に よる底 生

動物の定量採集を行った(後 述〉。その他に、定点の調査地点 として蒲生潟北部の2地 点(SL

AlO、St.A25)と 七 北 田 川 左 岸 の2地 点(St.Rl、St.R3)を 選 ん だ 。 以 下 、 トラ ン ゼ ク トラ イ ン の

水平距離もしくは定点の調査地点間を結ぶ直線の水平距離を用 いて調査地点名を表す。例えば・

Tr.Mに おいて干潟 とヨシ湿地の境界線 に対 して垂 直に境界線か らヨシ湿地へ水平距離10mの 地点

をSt.M10と 呼 び 、 同 様 にSt.A10は10mの 地 点 を 表 し 、St.R1は1mの 地 点 を 表 す 。

(2・2)調 査 の時期および採集方法

各月の下旬のある日、ヨシ湿地が干出 した(河 口の閉塞によ り蒲生潟の水位が高 く、ヨシ湿地
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が冠水 していた1992年10月 のサ ンプ リングは除 く)日 中の干潮時 にコ ドラー ト法 による底生動物

の定量採集 を行 った。20cm×20cmの 方形枠 をランダムに基質 の上に置き、方形枠 内の高 さ約5

cmよ り上 のヨシの茎を勢定バサ ミで切 り取った。次に方形枠 に沿って基質 の リター を勢定ハサ ミ

で切 り離 して枠内の リターをポ リエチ レン袋に採集 し、さ らに土壌表面 の底 生動物 をピンセ ッ ト

を用 いて全てポ リエチ レン袋 に採集 した。1992年3月 か ら1993年2月 まで は方形枠内の表層か ら約

2cmの 深さ までの土壌 をスク レイパーで掘 って採取 し、目合い0.5mmの 飾 を通 して籠上に残 った も

のを別 のポ リエチ レン袋に入れ、10%中 性 ホルマ リンで固定 した後 に研究室へ持ち帰った。St,

M-5で のみ1個 、その他の調査地点では2～8個 の方形枠 の繰 り返 しをとった。 リター と底生動物 を

採集 したサ ンプル を研究室へ持ち帰って底生動物を選別 し、10%中 性ホルマ リンで固定 した後70%

エタ ノール に置換 して標本 を保 存 した。実体顕微鏡 を使用 して種 を同定 し、出現 した種 の個体 数

を計数 した。1992年6月 か ら1997年4月 まで主にTr.Mの 調査地点 において以上の作業を行 った。

1993年5月 ～1994年4月 には蒲生潟 北部の2地 点(St,AIO、St。A25)と 七北田川左岸 の2地 点(St.

R1、st.R3)で 、1995年7月 にはTr.PとTr.Qで 同様の定量採集調査 を行 った。いずれ の地点 におい

て も、1994年9月 ～1995年6月 は調査 を行 わなかった。

(2-3)サ イズの小 さい個体 の出現の調査

巻貝 の種の 同定の際にサ ンプル 中の個体 のサイズが大 きい群 と小 さい群 との二 山型 の分布 を示

す場合が あったので、1993年3月 ～1997年4月 の定量採集調査のサ ンプル にっ いて、定着後 まもな

い個 体の出現 を把握するため に以下の作業 を行 った。すなわち、サ ンプル 中の個体 のサイ ズが大

きい群 と小 さい群 との二 山型の分布を示 し、小 さい群 に含 まれ る個体が カワザ ンシ ョウガイでは

殻高 およそ5mm以 下、クリイ ロカ ワザ ンショウガイでは殻高およそ4mm以 下で あるとき、それ ら

を大個体(Large)と 小個体(Small)と に分 けて個体数 を計数 した。ム シヤ ドリカ ワザ ンシ ョウガ

イ についてはいずれのサ ンプルについて も明 らかな二山型の分布 を示 さなか ったので、2群 に分 け

る作業 を行 わな かった。 また、1995年9月 下旬 に蒲生潟の ヨシ湿地 を徒歩で観察 し、カ ワザ ン

ショウガイ科巻貝 の当年の定着後 まもない個体が出現 しているか調べた。

(3)環 境要因の測定

隼息場所の環境要因として以下の項目を測定 した。

(3-1)土 壌の水分含有率

土壌を表層から約2cmの 深さまでを一つかみポリエチレン袋に採取 して研究室へ持ち帰った。土

壌の湿重量を測定 した後、105℃ で24h乾 燥させて乾燥重量を測定 した。湿重量から乾燥重量を差

し引いた重量の湿重量に対する百分率を土壌の水分含有率とした。

(3-2)土 壌の有機物含有率(灼 熱減量)

水分含有率を測定した後、乾燥させた土壌をマッフル炉で550℃ で8h焼却 して灰重量を測定 した。

乾燥重量から灰重量を差し引いた重量(灼 熱減量)の 乾燥重量に対する百分率を土壌の有機物含

有率とした。
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(3-3)リ ター乾燥重量

コ ドラー ト法による底生動物の定量採集 の際にポ リエチ レン袋 に採集 した方形枠内の リターを

105℃ で24h乾 燥 させ、乾燥重量を測定 して リター乾燥重量 としたe

(3-4)沈 殿物 中の有機物量

水 中か らの沈澱物 を採集するため直径90mmの ガ ラス シャー レを基質の上 に固定 して設置 し、一

昼 夜(2回 の冠水)の 後 に回収 して研究室へ持ち帰 った。ガ ラス シャー レに沈殿 したものをガラス

繊維 ろ紙(ワ ッ トマンGFIF、 粒子保持能O.7ym)の 上に吸 引ろ過 し、ろ紙 ごと105℃ で24h乾 燥 させ

て乾 燥重量を測定 した。さ らにこれをマ ッフル炉を使 用 して450℃ で8h焼 却 して灰重量を測定 した。

乾燥 重量か ら灰重量 を差 し引いた重量 を沈殿物中の有 機物 量 とし、ガ ラス シャー レの面積で換算

して単位 面積 あた りの沈殿有機物量 を求 めた。

(3-5)ク ロロフィル量

干潮時 に表層か ら5mmの 深 さまでの土 壌を適量ユニパ ックに採 取 して持 ち帰 り、測定 まで一21℃

の冷凍庫 に保存 した。保存 してお いた試料 を室 温に放置 して解凍後 、Whitney&Darl。y(1979)の

方法 に従 いクロロフィルa量 とフェオフィチンa量 を測定 し、採取 した土壌 の体積 で換算 して単

位体 積 あた りの土壌に含 まれるクロロフィルa量 とフェオ フィチ ンa量 を求 めた。

」

(4)個 体の分布様式の記述

同所的な地点においてカ ワザ ンショウガイ科3種 の個体 が基質上で どの よ うな分布 を示 している

かを記述す るために、1997年6月 にSt.M40で1個 の20cm×20cmの 方形枠 を置 いて3種 の個体の位置

を記録 した。 また、カ ワザンショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイ につ いては季節による個

体 の分布様式 の違 いを調べるため、1994年8月 と1995年1月 にSt.MIO、1994年2月 と8月 にSt.M40に

お いてそれぞ れ4個 の20cmX20cmの 方形枠 を基質上に置き、それぞれカ ワザ ンシ ョウガイ とク リ

イ ロカ ワザ ンシ ョウガイの個体の位置 を記録 した。各々の方形枠 における個体の分布の集 中度 を

表す森下 の指数(Morisita1959)を 各季節の各種について計算 した。

(5)移 動行動の調査

カワザンショウガイとクリイロカワザ ンショウガイの移動行動の性質を調べるため以下の野外

実験を行った。

(5-Dカ ワザ ンショウガイのマーキング実 験

1993年6月 にSt,MIOで4個 の20cm×20cmの 方形区を設 置 し、区内にいたカ ワザ ンショウガイ(n

=103)の 殻表 にペイン トマーカーで番 号を書いて区内へ戻 した。24時 間後、方形 区内にいた個体

数は12個 体 であった。お よそ88%が 方形 区の外側 に移 動 した。St.M10の ヨシを刈 り取 って番号 を

書 いた個体 を追跡する ことはその後の定量採 集調査 に影響す るので、場所 を変えて以下の方法で

再度 マーキ ング実験を行 った。1995年7月 にTr.Mか ら約50m離 れた ヨシ湿 地 において、20cm間 隔 の

7



格子 に区切った3m×3mの 実験 区を設定 した(Fig.II-3)。 そ の中の5ヶ 所 の20cm×20cmの 方形 区内

にペイン トマーカーで識別 したカワザンシ ョウガイ を50個 体(殻 高の平均6.4mm、 範 囲5.1～8.7

mm)ず つ計250個 体放逐 した。翌 日、実験 区内の ヨシを刈 り取 って識別 された個体 を探 し、 どの

20cm×20cmの 方 形区にいたかを記録した。

(5-2)ク リイ ロカワザ ンショウガイのマーキ ング実験

ク リイ ロカワザ ンショウガイ は体サイズがカ ワザ ンシ ョウガイよ り一回 り小 さいため、 リター

が堆積 した ヨシ湿地で多数の個体を追跡す ることは困難 であった。そ こで ヨシを刈 り取 らず に少

数の個体 を数 日間追跡する方法 を採用 した。1997年6月 にSt.M40でlm×1.2mの 座標 区を設定 した。

交尾行動 を行 って いた クリイロカ ワザ ンショウガイの10個 体(オ ス5個 体、 メス5個 体)の 殻表 に

マニキ ュアで印 を書 いて元 の位置へ戻した。 この 日を0日 目と して1～3日 間隔 で10日 目まで、St.

M40が 干出 して いる時間に印が書かれた個体 を探 し、見 つけることがで きた場合 はそ の個体の いた

座標 を記録 した。

結 果

(D七 北 田川河 口域 とその周辺域にお ける分布

1992年11月 の蒲生潟 を含 む七北田川河 口域(Fig.II-1)の 分布調査の結果 、蒲 生潟の北部(St.

AlO、St.A25、St,B)、 蒲生潟の中央部(St.C)、 七北田川 の左岸(St.Rl、St.R3)の いずれ の地

点 にお いて もカ ワザ ンショウガイ(A∬iminea/aponica)、 ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイ

(Angustassimineacastanea)、 ム シヤ ドリカ ワザ ンショウガイ(Angustassimineaparasitotogica)の

3種 の生息が認 め られた。また、七北田川河 口か ら上流へ向かって川岸 を歩き、カ ワザ ンシ ョウガ

イ類の分布 を調べた ところ、河 口か らお よそ2.3km上 流の高砂橋付近 のヨシ湿 地でカ ワザ ンショウ

ガイ、 クリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイ、ム シヤ ドリカ ワザ ンシ ョウガイ の3種 が確 認 された。河 口か

らおよそ5,1km上 流の福田大橋付近(河 川流量が平水 時には淡水域で ある)の 中州で ク リイ ロカ ワ

ザ ンショウ ガイが確認 されたが、それよ り上流では3種 の分布は確認 されなかった。名取川河 口域

にお いては汽水性 の潟湖である井戸浦のヨシ湿地でカ ワザ ンショウガイ とクリイ ロカ ワザ ンシ ョ

ウガイの2種 の生息が確認され、河 口付近 の川岸の転石地(平 水時の川面に近 い地高)で カワザ ン

ショウガイ の生息が確認 された。

(2)垂 直分布

Trs.M,P,Qの プ ロファイルをFig,II-4に 示す 。平均水 面を相対地高Ocmに とると大 潮時の平均高

水面はおよそ+40cmで あったので、ヨシ湿地 の大部分 は潮間帯上部 に相 当す る・Tr.Mは 干 潟か ら

砂丘 まで相対地 高が単調増加する地形であるのに対 して 、Tr.PとTr.Qは ライ ンの相対地 高が上下

しなが ら両端 が干 潟に隣接 している地形であ る。 これ らの3本 の トラ ンゼ ク トライ ンにお けるカ ワ

ザ ンショウガイ類の個体群密度 をFigs.II-5&II-6に 示す 。横軸 を干 潟 とヨシ湿地 の境界線か らの ト
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ランゼク トライ ンの水平距離に して密度の分布 を表す と、Tr,Mに おいてカ ワザ ンシ ョウガイはSts・

MIO,M20,M30で 密度が高 く、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイはSts.M2e,M30,M40で 密度が高かっ

た(Fig,II-5)。 ムシヤ ドリカワザ ンシ ョウガイは概 して生息個体 数は少な いがSts・M20・M30で 比

較的 密度が高か った。Tr.PとTr.Qに おいてはカワザ ンショウガイがSts.P5,P26,P30,P35・Q2・5・

Ql5,Q47.5,Qsoで 、ク リイ ロカワザ ンショウガイがsts.Plo,P26,P40,P45,Q5,Q20,Q30,Q45で ・そ

れぞれ 密度が高 い傾向が見 られ た。ム シヤ ドリカ ワザ ンショウガイは概 して生息個体 数は少なか っ

た。相対地高 と密度の関係 を調 べるためTrs.M,P,Qの データを合わせ、横軸 を相対地高にして密

度 の分布 をFig.II.6に 表す。カワザ ンシ ョウガイ はお よそ0～30cmに 分布 し・ ク リイ ロカワザ ンショ

ウガイはお よそ15～45cmに 分布 していた。ムシヤ ドリカ ワザ ンシ ョウガイはお よそ15～40cmに 分

布 していたが、 クリイロカ ワザ ンショウガイの密度が高か った地点 よ り相対地 高の低い地点 で密

度が 高かった。相対地高がおよそ15～30cmの 範囲の地点で は3種 が生息 し、生息場所が互いに重な

るこ とな く地高 によって区切 られているわけではなか った。

蒲 生潟の北部 と七北田川 の左岸の生息場所における3種 の分布 を調べ るため、干潟か らヨシ湿地

の方 向へ地 高が高 くなる地形の蒲生潟北部の2地 点(St.AIO、St.A25)、 七北田川左岸 の2地 点

(St.R1、St.R3)を 選び、Tr.Mの2地 点(St.M10、St,M40)を 加 えたカ ワザ ンショウガイ科巻貝

3種 の密度 をFig,II-7に 示す。 いずれの場所 も干潟か らヨシ湿地の方向へ地高が高 くな る地形のため、

Sts.AlO,MIO,Rlの 相対地高 はSts.A25,M40,R3の それ らよ りそれぞれ低 い・ カワザ ンショウガイ

はよ り低 い地点(Sts.AIO,MIO,Rl)で 、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイはよ り高い地点(Sts・A25・

M40,R3)で 、それぞれ密度が高 かった。ムシヤ ドリカ ワザ ンシ ョウガイの密度 は、St.A10がSt.

A25よ り高 く、St.M40とSt,R3がSt,MlOとSt.R1よ りそれぞれ高 かった。すなわち、相対地高に対

するカ ワザ ンショウガイ科巻貝3種 の垂直分布 につ いて は、カ ワザ ンショウガイがよ り低 い場所で、

ク リイ ロカ ワザ ンショウガイがよ り高 い場所 で、ム シヤ ドリカワザ ンシ ョウガイがその中間で、

それぞれ密度が高い分布で あった。

(3)環 境要 因と巻貝 の密度

Trs,M,P,Qの 水平距離 を横軸 にとって水分含有率 、有機物含有率 ・ リター乾燥重量の分布 をFig・

II-8に表す 。そ れぞれの環境要因 を測定 した年月は異な るのでそれ らを図中に示 した。Tr.Mに おけ

る水分含 有率、有機物含有率 、 リター乾燥重量は上 に凸型 の分布 を示 し、すなわち ヨシ湿地の中

ほ どで これ らの環境要因の値が高い傾向があった。1997年2月 のSt.MlOに おけ るリター乾燥重量が

極 めて高い値 を示 したのは、1996年9月 の台風の影響 で ヨシの枯 死体が大量 にヨシ湿地に打 ち上 げ

られたためで ある。Tr,Mの 土壌のクロロフィルa量 、 フェオ フィチ ンa量 、沈殿物 中の有機物量

の分布 をFig.II-9に 表す。Tr.Mの 土壌 のクロロフ ィルa量 とフェオ フィチンa量 は干潟の地点(St.

M-5)、 干潟 とヨシ湿地 の境界付近の地点(St,MO)、 ヨシ湿地 の地 高の比較的高い地点(St.

M40)で 高い傾向があった。沈殿物中の有機物量は ヨシ湿地 の中ほ どで値が低 い傾向が見 られた。

St.M10とSt.M40に おいて一昼夜(2回 の冠水)の 間 に沈殿 した有機 物量は1996年8月 と1997年8月

でお およそ同程度 で、1cm2あ た り約05mgで あった。

Trs,M,P,Qの 水分含有率、有機物含 有率、 リター 乾燥 重量の各環境要 因間 の相関・および相 対

地高 との相関 について まとめた(TableII-1)。 水分 含有率(%)と 有機物含有率(9。)'に っいては、
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値 を100で 割 ってその平方根 をアー クサイ ンで変換 して計算 に用いた。水分含有率 と有機物含有率

との間 には強 い正の相 関があったが、それ らとリター乾燥重量 との間に有意 な相関関係はなか っ

た・ また、水分含有率 と有機物含有率 は相対地 高との間に高い有意な負の相関が あったが、 リター

乾燥重量 は相対地 高と有意に相関 していなか った。

1995年7月 のTr.PとTr.Qに お ける環境要因(水 分含有率、有機物含有率、 リター乾燥重量)と 巻

貝の密度 のデータ に線形 回帰モデル を適 用 し、巻貝の密度 に有意な効果 を及 ぼす環 境要 因を調べ

た(TableII-2)。 前節で示 したように、明 らか に巻貝の密度 は相対地 高に対 して線 形ではないの

で・相対地 高は解 析には用いなか った。巻貝 の密度 については、値に0 .5を加 えてそ の平方根 を計

算に用 いた。水分含有率 と有機物含有率 との間 には強い正の相関があったので(TableII-1)、 い

ずれか を独立変 数か ら除いた二通 りの変数増加法 によるステ ップ ワイズ分析 を行 ったところ、カ

ワザ ンショウガイ とク リイロカワザ ンショウガイ についてはそれぞれ有意な回帰式が あったが、

ム シヤ ドリカ ワザ ンショウガイにつ いては有意な回帰式はなかった。カ ワザ ンショウガイの密度

は土壌 の水 分含 有率または有機物含有率 によ って説明 され 、ク リイ ロカ ワザ ンショウガイの密度

は有機物含有 率および リター乾燥重量、 または リター乾燥重量 によって説明された。

(4)密 度 の経時変化

St・MIOとSt.M40に お けるカワザ ンショウガイ科巻 貝3種 の密度の経時変化 をFig .II-10に 示す。St.

M10の カ ワザ ンシ ョウガイの個体群密度 はお よそ500～2,000(m-2)の 範囲で変動 した もののSt .

M40の それよ り高 く、St.M40の ク リイロカ ワザ ンシ ョウガイの個体群密度はお よそ300～1,500

(m'2)の 範囲で変動 したもののSt.MlOの それよ り高か った。 ムシヤ ドリカ ワザ ン ショウガイはSt .

M40で 個体 群密度が高い傾向が続 き、St,M40で はお よそ60～750(m"2)の 範 囲で変動 した。Tr .

Mに お けるカ ワザ ンショウガイ科巻貝3種 の密度分布 の季節変化 をFig.II-llに 示す。1992年8月 ～

1993年4月 と1996年8月 ～1997年4月 のいず れの期 間においても、カ ワザ ンショウガイがよ り低 い場

所 で、ク リイ ロカワザ ンショウガイがよ り高 い場所 で、ムシヤ ドリカ ワザ ンショウガイがそ の中

間で、 それぞれ密度が高い分布であった。 また、それぞれの年において季節 的に分布 が変化す る

傾向 は認め られなか った。

七北 田川 河 口域の6地 点 におけるカワザ ンショウガイ の小個体(SmaH)と 大個体(Large)を 区

別 してそ の出現 をFig.II-12に 示す 。Sts.AlO,A25,M10,M40で は1993年 の7月 か ら8月 にかけて、Sts.

Rl,R3で は1993年 の9月 か ら10月 にかけて、それぞれ小個体 がサ ンプル に入 ってきた。St.AIOとSt,

MIOに お いて は個体群全体 に占める小個体 の割合が大き く、月によって小個体 は50%以 上 を占めた。

七北田川河 口域 の6地 点 におけるク リイ ロカ ワザ ンショウガイ の小個体(Small)と 大個体

(Large)を 区別 してその出現をFig,II-13に 示す。いずれの地点 にお いて も、1993年 の8月 か ら9月

にかけて小個 体がサ ンプルに入 ってきた。Sts.AIO,A25,M40で は個体群全体 に占める小個体の割

合 は小 さか った。StMIOの カワザ ンショウガイ とSt.M40の ク リイ ロカ ワザ ンショウガイ について、

1993年 ～1997年 の小個体(Smal1)と 大個体(Large)の 密度 の年変化 をFig.II-14に 示す。カ ワザ ン

ショウガイ は各年の7月 ～8月 頃 に、ク リイ ロカ ワザ ンショウガイは各年の8月 ～10月 頃 に、それぞ

れ 小個 体がサ ンプルに入 って きた。1994年9月 ～1995年6月 の期間は調査を行 って いな いが、1995

年7月 と9月 のサ ンプルには1994年 に加入 した と推定 され る小個体 が存 在 した。1995年9月 にSt.
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M10か ら干潟 の方向へ10m離 れたSt.MOで 表層か ら約2cmの 深 さの土壌 を採取 して研 究室へ持ち帰

り、実体顕微鏡を使用 して定着後 まもないと考え られ る殻高lmm以 下の個体 を探 したがいなかっ

た。 また、1995年9月 下旬に蒲生潟のヨシ湿地 を徒歩で観察 し、カ ワザ ンシ ョウガイ科巻 貝の当年

の定着後 まもない個体が出現 しているか調べたが、 いずれの場所 にお いて も少数の定 着後 まもな

い個 体は見 られたものの、大規模な加入群 は見 られなかった。1993年 に加入 したカ ワザ ンシ ョウ

ガイの小個体(Small93)の 密度 はSt.MIOで 高かった もののSt,M40で は低 く、1995年 に加入 した

ク リイ ロカワザ ンショウガイの小個体(Smatl95)の 密度 はSI.M40で 高かった もののSt.MIOで は

低か った(Fig.II-15)。 カワザ ンショウガイの小個体 のTr.Mに お ける密度分布の季節変化 をFig.

II-16に 示す 。St.MIO付 近で高 い傾向がいずれの季節で も見 られた。 クリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイ

の小個体 のTr.Mに おける密度分布の季節変化をFig.II-17に 示す.1995年 に加入 した小個体(Small

95)はSt.M20～St.M40で 密度が高かった。1996年 に加入 した小個体(Small96)は いずれ の季節

にお いて も密度が低かった。1996年10月 にSt,MOとSt.M50を 除 く地点で見 られたが、1997年1月 と

4月 にはSt,M40で のみ見 られた。

(5)個 体 の分布様式

1997年6月 のSt.M40に お けるカ ワザンショウガイ科巻 貝3種 の個体 の位置 を記録 した模 式図をFig.

II-18に 示す。3種 はヨシ湿地の基質上で入 り混 じってお り、3種 の行 動を観 察 した ところ、他種個

体 に干渉す る行動は見 られなかった。 この個体 の位置の模式 図を もとに種 間平均 こみあい度

(Iwaol977)を 計算 したところ、種 問で機会的な分布 を示す45度 の直線の周 りに点がプ ロッ トさ

れ たので(Fig.II-19)、3種 の個体 間に正 または負の相互関係が ある とは言えな い。 また、カ ワザ

ンシ ョウガイ とクリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイについて季節 による個体 の分布様式の違 い を調べた

結果 、冬(1994年2月)の ク リイ ロカワザ ンシ ョウガイの森下 の指 数(=1δindex)は1.0よ り大 き く、

ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイが冬には集 中分布 をしている ことを示 したが、夏(1994年8月)の ク

リイ ロカ ワザ ンショウガイ と夏(1994年8月)と 冬(1995年1月 〉 のカ ワザ ンショウガイの場合は

機会分布 に帰せ られた(Fig.IL20)。 クリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイの集 中分布 は この種 が冬の季節

に はパ ッチ状 に分布す るためであった。実際には、 リターの下で数個体 か ら数十個体 の クリイ ロ

カ ワザ ンシ ョウガイが集合 し、蓋 を閉じて不活発 にな って いる様 子がn月 下 旬か ら2月 の終わ り頃

まで観察 された(Fig.II-21)。 カワザ ンショウガイでは このよ うな集 合は観察 されなかったが、冬

の季節 に七北田川左岸のSt.Rlで カワザ ンショウガイが 、甲殻類 な どの他 の動物が掘った穴に入 り

口か ら半分 ほ ど中へ入 って動かない様子が観察 された。

(6)カ ワザ ンショウガイのマーキング実験

実験 区の模 式図を示す(Fig.IL22)。 放 逐された250個 体 の うち211個 体(84.4%)が 翌 日実験区

で発見 され た。放逐区(A～E)か ら最 も遠 くまで移動 した と推 定 される個 体の移動距離はお よそ

1.2mで あった。放逐区の20cm×20cmの 範囲で発見され た個体数 の割 合は平均18、0%(範 囲8,9%～

33,3%)で あ り、その一回 り外側 の20cm幅 の範囲(こ の場合 の移 動距離 を30cmと する)で 発見 さ

れた個体数 がA～Eの いずれの放逐 区にお いても最 も多かった(Fig.II-23)。 発見 された個体の約

95%は1m×lmの 範 囲にいた。移動距離の累積頻度の中央値(50%)は およそ25cmで 、50cmX50
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cmの 範 囲 で 全 体 の 半 数 の 個 体 が 発 見 さ れ た 。

発 見 さ れ た 区 を放 逐 区 に 対 して 陸 側(on-shore)、 潟 側(off,shore)、 陸 側 で も 潟 側 で も な い

(neither-nor)の3種 類 に 分 類 した(TableII-3)。neither.norに 含 ま れ る 個 体 数 の2分 の1(小 数 点 以

下 切 り捨 て)を そ れ ぞ れon-shoreとoff.shoreの 個 体 数 に 加 え た デ ー タ に つ い て 、on-shoreとoff-

shOreの 個 体 数 の 偏 りを 検 定 し た と こ ろ 、 い ず れ の 放 逐 区 に つ い て も 有 意 で な か っ た(二 項 検 定 、

有 意 水 準5%)。 ま た 、3種 類 に 分 類 さ れ た 区 に 含 ま れ る 個 体 数 の 配 分 にA～Eの 放 逐 区 に よ っ て 違

い が あ る か 検 定 した と こ ろ 、 有 意 で な か っ た(X2=12.434,P=O.133)。

(7)ク リイ ロカ ワザ ンショウガイのマーキ ング実験

ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイのオス5個 体 とメス5個 体 の軌跡 を示す(Fig.II-24)。 印が付され た

個体 を見 つ けることができなかった観察 日を除 いて各個体 の座標 を結 んである。軌跡の観察 日間

の距離を0日 目か ら累計 した距離 を算出 した(Fig.II-25)。 実 験開始 か ら1日 後の移 動距離の範囲は

オスで10cm～24cm、 メスで10cm～20cmと な り,雌 雄 間で移動距離 に有 意な差 はなかった(U-test,

P=0.917)。 実験 開始か ら2日 後の累積移動距離の範 囲はオスで15cm～48cm、 メスで15cm～38

cmと な り、雌雄 問で累積移動距離 に有意 な差 はなか った(ひtest,、P=0.602)。 実験 開始か ら10日

後 の累積移 動距 離の範囲はオスで50cm～210cm、 メスで75cm～135cmと な り、雌雄 間で 累積移 動距

離 に有意 な差はなかった(U-test,P=O.221)。 ク リイ ロカ ワザ ン ショウガイのオス とメスの間で移

動距 離に違 いがあるとは言えなかった。

ある観察 日における個体 のいた座標 か ら次 に発見 され た観察 日におけるその個体の座標への方

向 を各個体 の軌跡か ら読み取 り、それ らの方 向を陸側(on-shore)と 潟側(off-shore)の2種 類に分

類 した。on-shoreとoff-shoreの 方向の観測数 の偏 りを検定 した ところ、オス とメスのいずれ につい

て も有意で なかった(二 項検定、有意水準5%)。 同様 に して、ある観察 日における個体 のいた座

標 か ら次 に発見 された観察 日におけるそ の個体 の座標へ の方向 を、陸側(on-shore)、 潟側

(off-shore)、 南(south)、 北(north)の4種 類 に分類 した(TableII-4)。4種 類に分 類された方

向に含 まれ る観測数の配分 にオス とメス によって違 いが あるか検定 した ところ、有意 でなかった

(X2==1.135,P=0.769)。

考 察

(1)分 布 と環境要因

カ ワザ ンシ ョウガイ科 は世界の温帯か ら熱帯 の地域 に広 く分布 している分類群で ある(Abbott

l958)。 日本産のカ ワザ ンショウガイ類 につ いて は分類学的研究(波 部1942,1943)と 底 生動物相

の調査 にお いて出現する種 としての記載(和 田 ら1996)は な されて いる ものの、詳細な分布調査

は本研 究が初めてである。宮城県の七北 田川河 口域 とそ の周 辺域 において は、カ ワザ ンショウガ

イ科 に属す る3種(カ ワザ ンショウガイ 、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイ、ム シヤ ドリカ ワザ ンシ ョ

ウガイ)が 分布 している ことが確認され た。 これ ら3種 の うち、カ ワザ ンシ ョウガイ とクリイ ロカ
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ワザンショウガイは日本各地の河口域などで普通に見られる種とされているが、ムシヤ ドリカワ

ザンショウガイは 「絶滅に向けて進行していると見なされる種」である 「危険」のランクに分類

されている(和 田ら1996)。 蒲生潟を含む七北田川河口域では、カワザンショウガイとクリイロ

カワザンショウガイの個体数は多かったが、相対的にムシヤ ドリカワザンショウガイは少なかっ

た。ヨシの優占する塩性湿地は埋め立てなどによって消失 してしまうことが多いため、危険種を

含むカワザンショウガイ類の生息場所としてのヨシ塩性湿地を十分に保全する必要があると思わ

れる。

干潟か らヨシ湿地への3本 の トラゼク トラインの調査から、3種 の分布の中心は潮間帯上部に属

するヨシ湿地にあることが分かった。カワザンショウガイがより低い場所で、クリイロカワザン

ショウガイがより高い場所で、ムシヤ ドリカワザンショウガイがその中間で、それぞれ密度が高

い分布 を示し、季節的な変化は認められなかった。また、3本 の トラゼク トラインでのみこのよう

な垂直分布が見られたのではなく、蒲生潟北部と七北田川左岸のヨシ湿地においても同様な傾向

が見 られた。カワザ ンショウガイ科3種 の分布は相対地高と関連を持つように思われる。潮間帯に

生息する生物は帯状の分布を示す ことが多く、相対地高の違いによる冠水時間の違いからもたら

される生息場所の乾燥条件が、潮間帯の生物の垂直分布に関係していると考えられている(e.g.,

Vermeijl972)。 潮間帯上部は冠水 している時間よりも干出している時間の方が長い。このことは、

潮下帯の生物 と比較すれば潮間帯上部の生物は多少の乾燥に耐えられる生理的特性を持っている

ことが必要になる。カワザンショウガイ類が鰐 と肺の両方を備え、水中でも陸上でも活動できる

体制になっている(Abbottl958)こ とは、干出している時間が長い潮間帯上部で生活するのに適

していると考えられる。日本産のカワザ ンショウガイ科3種 が相対地高によって異なった分布を示

したのは、生息場所の乾燥条件に対する生理的特性が種間で異なっているからかもしれない。

蒲生潟の干潟を中心とした底生動物と底質の環境要因の関係に関する研究(土 屋と矢島1975,土

屋 と栗原1976)に よると、底生動物の分布を決定 している大きな要因は物理化学的環境条件であ

るという。例えば、底質の粒度組成、有機物量、酸化還元電位、露出時間な どの要因に対 して多

毛類や二枚貝類の分布を調べてみると、種の出現範囲はおおよそ決まっているが、各要因問には

相関があり、潮汐に伴 う水の動きがその場のさまざまな地形に対応してそれ らの底質の環境要因

を決定 している、と指摘 している。一方、本研究の調査地点の多くは干潟に隣接する塩性湿地に

位置 し、リター層という塩性湿地に特徴的な底質環境が備わっているものの、潮汐に伴 う水の動

きは干潟 と同様に底質の環境要因に影響していると考えられる。ヨシ塩性湿地において、ヨシの

地上部は12月 頃には枯れて しまい、落ちた葉部や倒れた茎部が堆積して リター層を形成する(栗

原1988)。 本研究の トランゼクトラインにおける環境要因問の関係を解析したところ、リター乾

燥重量と相対地高との間に有意な相関関係は見られず、リター乾燥重量はヨシ湿地の中ほど(相

対地高15～40cm)で 大きい傾向があった。ヨシのリターの分解はヨシ湿地の土壌に有機物 を供給

するので、Tr.Mの 中ほどにおいては土壌の有機物含有率が高い一方、夏期には土壌表層から2～

3mm下 方に黒色の還元層がたびたび形成される(pers.obs.)。 豊富な有機物 と厚いリター層は、塩

性湿地に生息する底生動物にとっての餌 と生息空間の増加をもたらし、底生動物の密度を増加さ

せる要因であると予想される。カワザンショウガイの密度は土壌の水分含有率または有機物含有

率 を独立変数とした線形回帰モデルによって説明され、クリイロカワザンショウガイの密度は土
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壌の有機物含有率 とリター乾燥重量、 または リター乾燥 重量 を独 立変 数 とした線形回帰モデルに

よって説明 された(Tablell-2)。 しか し以下で述 べるよ うに、巻 貝の密度は必ず しも底質の環境

要 因 との関係 のみで決 まっていない。例えば、土壌 の水分含有率 と有機物含有率 は強 い正の相関

を持 ち、 これ らは相対地高 との間に負の相関があった(TableII.1)。 しか しなが ら、明 らかにカ

ワザ ンショウガイの密度は相対地高に対 して上に凸型 の分布 でなおかつ相対地高 のよ り低い場所

で密度 が高 い分布であった ことか ら(Fig,II-6)、 必ず しも水分含 有率 と有機物含有率がカ ワザ ン

シ ョウガイ の密度 に影響 しているとは断定で きない。底 質の環境 要因がその場所 の地高(も しく

は潮汐 に伴 う水の動き)と 関係 していることを考 える と、カ ワザ ンショウガイ科3種 の分布 に直接

的に影響 している環境要因を特定するためには、野外で の 自然 の分布 を解析す る ことの他に実験

的 に環境要因を変 えて分布の変化 を調べ ることが必要 であると考 え られる。

(2)定 着後 ま もな い個体 の密度 と分布

サ ンプル中の個体のサ イズが大きい群 と小さい群 との二 山型 の分布 を示 し、小 さい群に含 まれ

る個体 がカ ワザ ンショウガイでは殻高およそ5mm以 下、 ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイでは殻高お

よそ4mm以 下であるとき、それ らを大個 体(Large)と 小個体(Small)と に分 けて個体数 を計数 し、

小個体 の密度 の地点間 と年間 の変動を調べた結果、カ ワザ ンシ ョウガイとク リイ ロカワザ ンショ

ウガイの小個体 の密度 は年によって大 きく異なった。一方、1995年9月 には蒲 生潟 の ヨシ湿地のい

ず れの場所 にお いて も大規模な加入群 は見 られなか ったが、1993年 にはSt.MlOとSt.A10の 両地点

で カ ワザ ンシ ョウガイの小個体の密度が高 く、1993年 は蒲 生潟の全域 でカ ワザ ンシ ョウガイの加

入量 が多かったことが示唆 され る。 これ らの ことか ら、カ ワザ ンシ ョウガイ類の加入 量の変動 は

局所 的に起 こった現象ではな く、蒲生潟の全域か も しくはよ り広 い水 域の空間スケールで起 こっ

た現象 であると考え られ る。ム シヤ ドリカ ワザ ンシ ョウガイを含 む3種 が浮遊幼生期 を持 って いる

ことは確 かめ られているが(pers.obs.)、 加入量 の変動 の原 因はよ く分かっていない。

と ころで、1996年8月 のカワザ ンショウガイの小個体 はSt.MlOで 密度 が高 く、1997年4月 まで こ

の傾向 は続 いた。8月 はカ ワザ ンシ ョウガイの定着後 まもな い個体 の分 布を反映 していると考え ら

れ、すなわち相対地高に対 してよ り低い場所 で密度が高 いカ ワザ ンシ ョウガイの分布 は、定着後

まもな い個体か ら成長 した大個体 まで変わ らないことが示唆 され る。1996年10月 のク リイ ロカワ

ザ ンシ ョウガイの小個体(Small96)はSt.MOとSt.M50を 除 く地点 で見 られ たが、1997年1月 と4月

にはSt.M40で のみ見 られた。 しか しなが ら、1996年 に加入 した小個体(Sma1196)は いずれ の季 節

にお いて も密度が低 かったので、10月 が定着後 まもな い個体の分布 を反映 しているか判断 できな

い。そ こで他の年 と比較 して著 しく密度が高か った1995年 に加入 した小個体(Smalig5)に っ いて

見 る と、定着後ま もないと考え られる1995年11月 にはSt.M10よ りSt.M40で 密度 が高かった。お よ

そ1年 後 の1996年8月 と10月 にはSt.M20～St.M40で 密度が高 い分布 を示 した。 すなわち相対地 高に

対 してよ り高 い場所で密度が高いク リイ ロカワザ ンシ ョウガイ の分布 は、定着後 ま もない個体か

ら成 長 した大個体まで変わ らない ことが示唆 され る。両種 とも、定着 後ま もない極めて早い時期

に成 貝 と同様な垂直分布 を示 していること、小個体のそ の後 の1年 間の分布 もまた成貝 と同様 な垂

直分 布 を示 してい ることか ら、カ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイの垂直分布 は

定着 後 まもない極 めて早 い時期に既 に形成 され、成長 に伴 う移動 がない ことによって継続 され る
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もの と考 え られる。

(3)個 体の分布様式と移動行動

同所的な地点におけるカワザンショウガイ科巻貝3種 の個体はヨシ湿地の基質上で入り混じって

いた。カワザンショウガイ類は表在性であり、塩性湿地の土壌やリターの上を葡旬 して移動し、

表層の堆積物を摂食していると考えられる(第 五章参照)。3種 とも他種個体に干渉する行動は見

られず、種間平均こみあい度(lwaol977)か ら3種の個体間に正または負の相互関係はなかった。

同所的な地点では3種 の個体は実際に入 り混 じって生息 し、異種間または同種間で目に見える干渉

行動は野外の観察において全く見られず、なわばりや防衛圏のようなものはないと考えられる。

一方、クリイロカワザンショウガイは冬に数個体から数十個体が集合 してパッチ状の分布を示し

たが、カワザ ンショウガイではこのような集合は観察されなかった。クリイロカワザンショウガ

イの個体間に何 らかの誘因作用が働いて集合 したのか、ヨシ湿地の基質の環境要因に異質性が存

在 してそれに反応 して集合したのかは不明である。いずれにせよ、同所的な地点で3種 の個体が塩

性湿地の基質の上で共存している理由として次のように考えることができる。Tr.Mで は潮間帯上

部に属する範囲が水平距離にしておよそ50mあ り、非常に緩い傾斜になっている。カワザンショウ

ガイ類の生息する相対地高の範囲はおよそ30cmで あるので、その範囲に入る生息場所の面積は広

い。ここでは理由は分からないが、その範囲に入る生息場所の面積を埋め尽 くすほど密度が高く

なることはな く、物理的な空間としての生息場所は十分に余っていると言える。したがって、潮

間帯の岩礁の固着生物問でよく見 られるような基質をめぐる競争はカワザ ンショウガイ類では起

こっていないと考えられる。

カワザンショウガイとクリイロカワザ ンショウガイの移動行動を調べたマーキング実験の結果、

巻貝の移動する方向に一定の傾向は見られず、両種 ともランダムな方向に移動している可能性が

高い。また、一ヶ所に留まって動かないのではなく、カワザンショウガイでは50%の 個体が1日 で

25cm以 上の距離を移動 し、クリイロカワザ ンショウガイではオスが10cm～24cm、 メスが10cm～

20cmの 距離をそれぞれ1日 で移動した。これ らの移動行動が積み重なるとすると、数ヶ月の期間に

おいては生息場所の広い範囲で個体の入れ替わりが起 こることが予想される。そして、もし巻貝

がこのような移動行動を続けるとすると、分布の両端にいた個体 は分布の外側へはみ出し、分布

の中心にいた個体は周辺にすなわち密度の高い方から低い方へ拡散することで、山型の分布はよ

り平坦な形に平均化されることが予想される。 しか しながら、 トランゼク トラインにおいてカワ

ザ ンショウガイが相対地高のより低い場所で、クリイロカワザンショウガイがより高い場所でそ

れぞれ密度が高い分布は季節によって変化 しなかった。 これは予想と反 しているが、次のように

考え られる。マーキング実験はそれぞれの種の密度が高い傾斜が緩やかな場所で行ったため、い

ずれの方向へ移動しても相対地高がほとんど変わらず、両種の個体はランダムな方向に移動した

可能性が高い。それぞれの種の分布の両端か傾斜が急な場所では、巻貝は周囲の環境の変化を感

知して相対地高に対する分布範囲の外側へ移動 しないのかもしれない。 このことを示唆する現象

が蒲生潟北部の干潟からヨシ湿地への傾斜が急な場所において観察された。すなわち、干潟とヨ

シ湿地の境界付近の砂泥地に帯状に分布 したカワザ ンショウガイが干潟の方向へ移動し、その後

上げ潮になるとヨシ湿地の方向へ移動した。 この場所にいた全ての個体が移動 したわけではな く、
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またクリイロカワザンショウガイとムシヤ ドリカワザンショウガイについてはこの移動行動は見

られなかった。傾斜が緩やかであるTr.Mに おいてこのような移動行動は観察されなかった。

以上の分布に関する考察か ら、カワザンショウガイとクリイロカワザ ンショウガイの分布が形

成される過程 と分布が維持される機構の説明として、次のように考えることができる。すなわち、

底生生活の極めて早い時期に相対地高に対応した垂直分布が形成されるものの、実際には個体の

移動行動によって生息場所の広い範囲で個体の入れ替わ りが少 しずつ起こる。 しか しカワザンショ

ウガイが相対地高のより低 い場所で、クリイロカワザ ンショウガイがよ り高い場所でそれぞれ密

度が高い分布は季節によって変化せず、また小個体と大個体 とで分けた巻貝の体サイズによって

もこれらの分布は異ならなかった.し たがって、分布の両端では分布の中心方向へ戻る移動行動

が外側への移動よりも多いという仮説が考えられる。今後は、分布域の上限および下限付近での

移動行動を調べる必要がある。
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第三章

蒲生潟のヨシ湿地におけるカワザンショウガイ とク リイロ

カワザンショウガイの生活環 と二次生産量

1」fecycleandsecondaryproductionofAssiminea .ノaponicαandAngustassimineacastanea

(Gastropoda:Assimineidae)atareedmarshinGamolagoon

は じめに

第 二章で3種 のカワザ ンショウガイ科 巻貝が潮間帯上部の ヨシ塩性湿地の広い範囲で共存 して分

布す ることを述べた。 しかも、塩性湿地 に生息す る大型底生動物 として これ らの巻貝は密度の上

で優 占して いた。 このような近 縁な複数種の共存機構や生態的特 徴の進化 を考え る上での基礎的

な データ としてそれ らの生活環を調べ ることは重要で ある。 しか し、カ ワザ ンショウガイとクリ

イ ロカ ワザ ンシ ョウガイ の生活 環はこれ まで調べ られて いな い。第二章では七北田川河 口域にお

ける これ ら2種 の個体群 について、定着 後 まもな い個体 の出現 に関す るデータ を示 したが、それ ら

の個体 の成 長 と死亡につ いては述べて いな い。浮遊幼生の定着加 入のサイ クル と定着後の成長 と

死亡 を含 む生活環 を明 らか にするには、個 体群構造(サ イズ または齢 の組成)の 変化を追跡す る

ことが必 要で ある。 この章ではサイズの変化 を追跡 して個体 の成 長過 程 と個体群構造を調べ、各

年齢群 の二次生産量を測定する ことを試みた。

優 占す る個体 群の二次 生産量 の測定は生態系のエネルギー収支 の視 点か らも重要である。 また、

二次 生産 量は餌 の消費量 と関連 し、共存する2種 の餌 をめ ぐる競 争の問題 を考え る上での一つの情

報 を提供す る。例えば、Rissoacea(超 科 、カ ワザ ンショウガイ科 を含 む)に 属す る巻貝につ いて、

個体群 が餌 の消費 にどの くらい貢献 してい るか という問題が研究 された。Mandracchia&Rubcr

(1990)は 砂 泥底に生息するHydrobia属 の2種 の巻貝個 体群の二次 生産量 と、一次生産量 もしくは

デ トリタス を含 む全エネルギー収入 を比較 し、デ トリタスの消費にお け るhydrobiid類 の重要性 を示

唆 した。Siegisrnund(1982)は 河 口域に生息す るhydr。biid類の巻 貝が一次 生産 量の大きな割合 を消

費 して河 口域の食物網 において重要な役割 を担 って いると推測 した。紐 舌型の歯舌 を持ったカワ

ザ ンシ ョウガイ類はデ トリタスを食べ るとされ(Abbo【t1958)、 七北田川河 口域の ヨシ湿地 にお

いて カワザ ンショウガイ類は大 型底生動物のバイオマスや密度の多 くを占め、カ ワザ ンショウガ

イ類で はカ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイが密度 の上で優 占す るので(第 二

章)、 これ ら2種 はデ トリタスの消費にお いて重要な 生態的役割 を担 って いるもの と考え られる。

しか しなが ら、カ ワザ ンシ ョウガイ とク リイ ロカワザ ンシ ョウガイ の二次 生産 量は これ まで調べ

られ ていない。

本章 では、蒲生潟の ヨシ湿地にお いて連続 した2年 間の毎 月の定量採集調査 を行 い、カワザ ン

シ ョウガイ とク リイ ロカワザ ンシ ョウガイ の個体群構造 を調査 した・2種 の生活環 を明 らかに して
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年間の二次生産量を推定 し、近縁で共存 してなおかつ同じ栄養段階に属すると考えられる2種の間

で二次生産量を比較することが目的であり、このような研究はこれまであまり行われていない。

材料 と方法

(1)個 体群の解析

研 究地域、調査地点の状況、サ ンプリング方法、同定お よび 計数の方法 は第二章 と同様である。

蒲 生潟 の ヨシ湿地 にお いてカ ワザ ンショウガイ とク リイロカ ワザ ンショウガイ は相対地高のよ り

低 い場所 とよ り高 い場所 でそれぞれ密度が高かった(第 二章)。 この章では、 トランゼク トライ

ンの うちTr.Mに おいてそれぞれの種の分布の中心付近で あったSt .MIOとSt.M40を カ ワザ ンシ ョウ

ガイ とクリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイの個体群構造の変化 を追 跡するための調査地 点 としてそれぞ

れ選 び(Fig.II-1)、1992年3月 か ら1994年4月 まで毎月4個 の20cm×20cmの コ ドラー トサ ンプル を

採集 した。任 意に選んだ コ ドラー トサ ンプルの個体 数の合 計がIOOを 超 える場合 はそれ らのコ ド

ラー トサ ンプル の全個体 の殻サ イズ を測定 し、100に 満 たな い場合 は4個 のコ ドラー トサ ンプルの

全個体の殻サ イズ を測定 した。 マイ クロテス トプ レー トの ウェル(直 径4mm)に 殻 口が上 を向 く

よ うに各個体 を置 き、解剖 双眼顕微鏡 と接眼 ミクロメー ター を使 って0.lmmの 精度 で各個体につい

て殻高 と殻幅 を測定 した。 各月の殻高のサイズ頻度分布 を作成 した後、 コンピュー タプログ ラム

(Tsutsumi&Tanakal994)を 使用 してコホー トもしくは齢ク ラスを分 けた。後述す るよ うに新規

加入 は年 に1回 見 られたので、本研究では各コホー トの加入年 を区別 し、1989年 に加入 した と推定

され るコホ ー トをc89と いう略称で呼ぶ こととし、同様 に1990年 か ら1993年 のコホー トをそ れぞれ

c90か らc93と した。個体群全体の密度 とその コホー トの占め る割合の積 と して各 コホー トの密度 を

算 出 した。

(2)軟 体部 の乾燥重量

カ ワザ ンシ ョウガイ とクリイ ロカ ワザ ンショウガイの各種それ ぞれ201個 体 以上 につ いて重量 の

測定 を行 った。 アル ミニ ウムホイル と針金で作 られ た容器 に巻貝 を1個 体ず っ入れ て105℃ で24h乾

燥 させ、その重量 を秤量 して乾燥重量と した。Siegismund(1982)に したが って 、乾燥 重量が既知

の個体 を550℃ で8h燃 焼 させた後の重量 を測定 し、重量 の減少すなわ ち灼熱減量 を巻 貝の軟体 部の

乾燥重量(AFDW,ashfreedryweight)と した。各種それぞれ201個 体以上のデー タを用 いて殻 高の

対数 に対す るAFDWの 対数 の回帰式 を求め、各 コホー トの各月 における平 均の殻高 を これ らの回

帰式 に代入 して各 コホー トの各月における平均のAFDWを 算出 した。

(3)成 ・長量 と成長率

コホー ト解 析の結果 か らそれぞれの種の卓越す るコホー トまたは若 いコホー トにつ いて殻高 と

AFDWの 成長 曲線を描 いた。温暖な6ケ 月(3月 ～10月)と 寒冷な6ヶ 月(11月 ～4月)に 分 けてそ

れぞれ の時期 の平均成長量 と平均成長率 を計算 した。成長率は前 月の殻高 また はAFDWに 対す る
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成長 量のパーセ ンテージ として計算 した。ア ロメ トリー と絶対的なサイズが種間で異な ったので

(後述)、 種間の成長パ ター ンの比較には成 長率 を用 いた。

(4)二 次生産量

Crisp(1971)に したがって、各種にっいて1992年4月 か ら1994年4月 までの毎月のコホー トの密

度 と、各 コホー トの各月における平均 のAFDWか ら二次生産量 を計算 した。あるコホー トのある

月の二次生産 量は次の式で計算 される。

△P【+1=(Wl+1-W,)x(N, .1+N、)÷2

こ こ で 、

t:月

△P・t+1月 の 生 産 量二 二+「

里 ・・t:・+1月における個体の平均のAFDW

W、:t月 に お け る 個 体 の 平 均 のAFDW

NL.t:t+1月 に お け る 密 度

N,:t月 に お け る 密 度

各 月の二 次生産量 はある コホー トの平均サイ ズと密度 の月変化か ら計算 され るので、同 じコホー

トに属 するよ り大 きい個体 の死亡や移出によって平均 の殻高が減少す る ことで負の値になる こと

が ある。そ こで、二次 生産量の季節的な傾向 を見 るため に温暖(3月 ～ 】0月)と 寒冷(ll月 ～4月)

の期間 に分 けて平均の二次生産量を計算 した。 また、平均密度 、平均の年間生産 量、平均生物量 、

そ して年 のPIB比 を計算 した。各コホー トの平均生物 量は各月におけ る平均 のAFDWと 密度の積 の

平均 として計算 し、年 のPIB比 は平均生物量に対する平均 の年 間生産 量の比 として計算 した。

結 果

(1)ア ロメ トリー

TablellI-1に カワザ ンショウガイ とクリイロカワザ ンシ ョウガイの各形質 の計測値 につ いての回

帰式のパ ラメー タをまとめる。両種 とも殻幅 は殻 高 と強 く相関 し、カ ワザ ンシ ョウガイ の殻高 に

対す る殻幅 の比(O.709,SD=O.028,n=648)は ク リイ ロカワザ ンシ ョウガイのそれ(0.645,SD=

O.032,n=499)よ り有意 に高 かった(Mann-WhitneyU-test,p<O.OOI)。 カ ワザ ンシ ョウガイ は丸

み を帯 びた殻 を持つのに対 して、 クリイ ロカワザ ンシ ョウガイ は長 い細 い殻 を持 って いた。殻高

の対数 に対す るAFDWの 対 数の回帰は両種 とも高 い決定係数 を示 し、同 じ殻高の個体 につ いて ク

リイ ロカワザ ンショウガイのAFDWは カワザ ンシ ョウガイのそれ よ り小さか った。例 えば、殻高

が6mmの ク リイ ロカワザ ンショウガイのAFDWは2.24mgで あるのに対 して、同 じ殻高 のカ ワザ ン
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ショウガイのそれは3.61mgで あった。乾燥重 量に対するAFDWの 回帰か ら、同 じ乾燥重量 の個体

につ いてカ ワザ ンショウガイのAFDWは ク リイ ロカワザンショウガイのそれ よ り大 きいことが示

唆 され た。 ク リイ ロカワザンシ ョウガイ の乾燥重量 に対す る殻の乾燥重 量(乾 燥 重量一AFDW)

の比 はカ ワザ ンシ ョウガイのそれよ り有意 に高か った(Mann-Whitneyひtes[,1)<0.00D。

(2)生 活環

カ ワザ ンシ ョウガイの殻高が約2mmの 個体 は1993年 の8月 か ら9月 にか けて主に加入 した(Fig.

III-1)。 主要な加入は年に1回 起 こった と推定 される。新規加入群 と考え られる殻高が約2mmの 個

体は1992年 の8月 か ら9月 にかけてはほ とん ど採集 されなかった。1992年3月 のサ イズ頻度分布を見

ると、平均殻 高3.3mmの コホー トが認 め られ るe一 方、1993年 の8月 か ら9月 にかけて加入 したc93

は12月 まで に平均 殻高2.9mmに 成長 し、1994年4月 までに3.2mmに 達 した(Fig.III-1)。 したがって、

1992年3月 の平均殻 高3.3mmの コホー トは前年か らの加入群(c91)で あ ると考 え られ る。c91は

1993年3月 で6mmの 殻高に成長 して1994年3月 で7mmに 成長 した。 したがって、1992年3月 の6mmと

7mmの コホー トはそれぞれ1990年(c90)と1989年(c89)か らの加入 群であ ると推測 される。

1992年 は新規加入群がほ とん どいなか ったので、cglは1992年8月 か ら1993年7月 まで個体群の中で

大 きな割合 を占め て卓越 コホー トとな って いた(Fig.III-1)。1993年8月 の加入の後 、サイズ頻度

分布 は二 山型の分布 を示 した。二山のうちの老齢な コホー トはcglで あ り、若 いコホー トはc93で あ

る。 これ らc91とc93の 殻高とAFDWの 成長曲線 をそれぞれFigs.III-3a&III-4aに 示す。1992年3月 に

3～4mmの 殻高のc91は 春 から夏に成長 して1992年8月 に5.3mmの 殻 高に、1993年8月 に6.6mmの 殻高

に達 した(Fjg.III-3a)。cglはAFDWに お いて も1992年 の春か ら夏 に成長 し、1992年8月 におよそ

2.5mgに 達 して1993年8月 にはおよそ5mgに 達 した(Fig.III-4a)。cglは 加入 した と推測 される1991

年8月 か ら32ヶ 月後 の1994年 の春 にお いて依然生存 し、さらにc89とc90に つ いては3年 目の7月 と8月

までそれぞ れコホー トが分離された ことが示唆 された(Fig,III-D。 野外研 究にお いてよ り老 齢の

個体 につ いて正確 な生存率(寿 命)を 推 定す る ことは多 くの場合困難で あるが、少な くとも野外

で記録 され た最年長 の生存個体 によ っておお よそ の 「野外寿命」 を推定す る ことは可能である。

よって、カ ワザ ンシ ョウガイは32～36ヶ 月の野外寿命 を持つ と推定 された。

ク リイ ロカ ワザ ンショウガイの 目立った加入 は1992年 と1993年 のいずれ にお いて もなかったが、

少数 の新 規加入群が1992年10月 と1993年9月 とlo月 に見 られた(Fig.III-2)。 したがって、加入 は

年 に1回9月 か ら10月 にか けて起 こった可能性が高 い。1992年3月 のサイズ頻 度分布 を見 る と、個体

群の大 部分 は殻高で約4mmの 個体 で構成 されて いた(Fig,III-2)。 この群の殻 高は平均 して1年 あ

た り0,8mmの 速 度で増加 し、1994年3月 まで に約5.7mmに 達 し、 この時点で も個体群 の大 きな割合

を占めた。1992年 秋の新規加入群(c92)は1993年 春か ら秋 にか けてよ く成長 して11月 までに

4.5mmの サ イズ に達 したが、1994年3月 までは大体同 じサイズに留 まった(Fig.III-2)。 したがっ

て、1992年3月 の約4mmの 大部分の個体は2年 前 の秋 に加入 した もの(c90)で ある と考 え られる。

クリイ ロカ ワザ ンショウガイの卓越す るコホー ト(c90)ま たは若 いコホー ト(c92お よびc93)の

殻高 とAFDWの 成長 曲線 をそれぞれFigs.III-3b&III-4bに 示す。若 いコホー ト(c92お よびc93)は

殻 高 とAFDWの 両方 において加入後 の10月 か ら3月 までの期間は ほとん ど成長 しなかった。卓越 す

るコホー ト(c90)は 殻 高の成長に伴 ってAFDWに お いて も1992年3月(約0.6mg)か ら1993年ll月

20



(約2mg)ま で成長 した。c90は 加入した と推測 される1990年9月 か ら43ケ 月後の1994年 の4月 にお

いて生存 していた。つま り、 クリイロカ ワザ ンショウガイは少 な くとも43ヶ 月の野外 寿命 を持つ

と推 定された。 しか しなが ら、 これは過小評価であ るもの と考 え られ る。c90よ りも前に加入 した

と考 え られ る個体(c89)が 少数ではあるが5年 目に残って いた(Fig.III-2)。

コホー一ト解析の結果か ら、カ ワザ ンシ ョウガイの顕著 な加入 は1991年 と1993年 のみな らず、

1989年 の加入 も比較的多かった ことが示唆 される(Fig.III-1)。 一方、 ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガ

イの顕著な加入は1990年 に起 こったものの、その前 の2年 間(1988年 と1989年)は 加 入量 が少な

か った ことが示唆 され、その後 の3年 間(1991年 ～1993年)の 新規加入群 は少数であった(Fig.

III-2)。

(3)成 長量 と成長率

カ ワザンシ ョウガイとク リイ ロカワザ ンショウガイ につ いて殻高の成長量 と成長率 をそ れぞれ

Figs.III-5a&III-5bに 、AFDWの それ らをそれぞれFigs.III-6a&III-6bに 示す。個体数が多 く分離 の

よい コホー トとして、カ ワザ ンショウガイのc91とc93、 ク リイ ロカ ワザ ンショウガイのc90、c92、

c93を 選び、成長量 と成長率の計算 に使用 した。

カ ワザ ンショウガイのcglの 殻高における成長量は最初の温暖 な期間、す なわち加入後9～14月

齢 の時(1992年5月 ～10月)に 大きかったが、寒冷な期間 には減 少 した(Fig.III-5aの 棒 グラフ)。

再び1993年5月 か ら10月 の間に成長量は増加 し、そ して3回 目の寒 冷な期間 において減 少 した。

1993年8月 に加入 したc93の 成長量は最初の寒 冷な期間 に比較 的高 い値 を示 した。ク リイ ロカ ワザ

ンシ ョウガイの3つ のコホー トの殻高における成長量の変化 も同様に季節的に変化 し、温 暖な期 間

で大 き く寒冷な期間 で小 さかった(Fig,III-5b)。 さらに、c90よ り若いc92とc93は 、温暖 な期 間 と

寒 冷な期間の両方 でc90よ り大 きな成長量を示 した。両種のAFDWに おける成長量 につ いて も、殻

高 にお ける成長量 の変化 とほぼ同様 の傾向が見 られたが、カ ワザ ンシ ョウガイのAFDWに おける

成長 量の絶対値 がク リイ ロカワザ ンショウガイのそれよ りかな り大きか った(Figs.III-6a&

III_6b)。

殻 高 とAFDwの 成長率をそれぞれFigs。III-5&III-6の 折れ線 グラフ(右 側 のy軸)に 示す。 ここで、

加入後1年 以 内の成長率を両種 のc93に よって代表させ 、2年 目の成長率 をカ ワザ ンシ ョウガイでは

1992年5月 か ら1993年4月 まで のcgl、 クリイロカ ワザ ンシ ョウガイ では1993年5月 か ら1994年4月 ま

でのc92の デー タを用い、また3年 目の成長率 をカワザ ンシ ョウガイ では1993年5月 か ら1994年4月

まで のc91、 ク リイ ロカワザ ンシ ョウガイでは1992年5月 か ら1993年4月 までのc90の デー タを用 い、

両種 の成長率 を年齢間で比較す ることにす る。さ らに、成長量 と同様 に成長率 もまた温暖な期問

と寒冷な期間 との問で上下 に変動 したので、種間の成長 パター ンの比較 のために温暖 な期間 のみ

の成長率 を考 えることにす る。殻高 に関 して カワザ ンショウガイ の成 長率は若齢な方か ら老齢 な

方 へ順番 におおよそ6%、75%、2%(Fig.5a)で あるのに対 して 、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイの

そ れ はおお よそ22.59。、125%、25%(Fig、5b)で あった。AFDWに 関 してカ ワザンシ ョウガイの

成 長率 はおお よそ45%、26%、8%(Fig,6a)で あ るのに対 して、 ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイのそ

れ はおお よそ105%、38%、8%(Fig.6b)で あった。 これ らの結果 か ら・両種 とも最初 の2回 の温暖

な 期間 には成長率が高いものの、その次 の年 には成長率が低 い ことが示唆 された。特 に、ク リイ
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ロカワザンショウガイの若い個体は最初の2回 の温暖な期間に極めて高い成長率を示 したが、老齢

な個体の成長率は低くカワザンショウガイのそれとほぼ同じ値であった。

(4)密 度 の月変化 と二次 生産量の季節性

カ ワザ ンシ ョウガイとク リイ ロカワザ ンショウガイの個体数が多 く分離 のよ いコホー ト(カ ワ

ザ ンシ ョウガ イのcglとc93、 ク リイロカ ワザ ンシ ョウガイのc90、c92 、c93)の 密度の月変化 をそ

れぞれFigs.III-7a&III-7bに 示す。カ ワザ ンシ ョウガイの卓越 コホー トで あるc91の 密度 は1992年

4月 か ら1993年6月 まで減少傾向 にあった。1993年8月 の加入か ら1994年4月 までc93の 密度 は約500

(mL2)で あ り、1991年8月 に加入 したと考え られ るc91の1992年4月 における密度よ りかな り小 さ

か った。 ク リイロカ ワザ ンショウガイの卓越 コホー トであるc90の 密度 は200～1,400(m'2)の 範 囲

で変動 しなが ら期間を通 じて減少傾向 にあった。ク リイ ロカワザ ンシ ョウガイ のc92とc93の 密度 は

c90の それよ り著 しく低かった。

カ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカワザ ンシ ョウガイの平均生産 量の季節変化 をFigs 、III-8a&

III-8bに示す。両種 とも、卓越するコホ ー トの 月あた りの平均生産 量は他の コホー トよ り著 しく高

か った。カ ワザ ンショウガイは寒冷な月(11月 ～4月)よ り温暖な月(5月 ～10月)で 生産量が高

く、 いずれ の季節 において も1993年 の生産量は1992年 のそれよ り低 かった。ク リイ ロカワザ ン

ショウガイの卓越 コホー トであるc90も また寒冷な月よ り温暖 な月で高い生産 量を示 した。

(5)年 のP!B比

年 と年の間で二次生産量が大 きく変動 したため、PIB(turnover比)を 二通 りの方法で 計算 した。

第一 の方 法では、全研 究期間を通 しての平均 密度、平均 の年間生産量、平均 生物量、PIBを 計算 し

た(TableIII-2a)。 第二の方法では、それ らの値 を前 半の期間(1992年5月 か ら1993年4月 まで)と

後半の期間(1993年5月 か ら1994年4月 まで)と で別 々にそれぞれ計算 した(そ れぞれ、Tables

III-2b&III-2c)。1992年5月 か ら1994年4月 までのカ ワザ ンシ ョウガイの平均の年間生産量 は2 .73g

AFDW(m'2・yr'1)で あったが、ク リイ ロカ ワザ ンショウガイのそれ はO.42gAFDW(m`2・Yr'1)で カ

ワザ ンシ ョウガイの生産量の15%し かなか った。一方、1992年5月 か ら1993年4月 までのカ ワザ ンシ ョ

ウガイ の年 間生産量は4,49gAFDW(m'2・yr`i)で 、1993年5月 か ら1994年4月 まで のそれ は097g

AFDW(m`2・yr一 且)であった。生物 量 もまた後 半の期 間よ り前半の期間で大 きか ったにもかかわ ら

ず、1992年5月 か ら1993年4月 までのP/BはLO5で 、1993年5月 か ら1994年4月 までのそれ(0.33)の3

倍 もあった。 ク リイ ロカワザ ンシ ョウガイの年間生産量 は前半の期間の0.49gAFDW(m胴2・yゴ1)か

ら後 半の期間の0.35gAFDW(m'2・yr"1)へ 減少 し、PIBも また前半 の059か ら後半の0.35へ 減少 した。

全研 究期間 を通 してのカ ワザ ンショウガイのc91と ク リイ ロカ ワザ ンショウガイのc90の 平 均密度、

平均 の年間生産量、平均生物量、PIBをTablelll-3aに 示す。カ ワザ ンショウガイのc91の 年間生産 量

は個体群 全体 の年間生産量の約83%で あ り、 クリイ ロカ ワザ ンショウガイのc90の それは個体群 全

体の 年間生産 量の約88%で あった。前半の期間(1992年5月 か ら1993年4月 まで)と 後半の期間

(1993年5月 か ら]994年4月 まで)と で別 々に計算 したカ ワザ ンシ ョウガイのc91と クリイ ロカワザ

ンシ ョウガイ のc90の 平均密度 、平均の年間生産量 、平 均生物量 、PIBを それぞれTablesIII-3b&

III-3cに示す。前半の期 間(Tab】eIII-3b)に おけるカ ワザ ンシ ョウガイのcglの 齢 と後半の期間
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(TableIII-3c)に お け る そ れ の 齢 は そ れ ぞ れ9～20ヶ 月 と21～32ヶ 月 で あ っ た 。 前 半 の 期 間(Table

III-3b)に お け る ク リ イ ロ カ ワザ ン シ ョ ウ ガ イ のc90の 齢 と後 半 の 期 間(Tablelll-3c)に お け る そ れ

の 齢 は そ れ ぞ れ20～31ヶ 月 と32～43ヶ 月 で あ っ た 。 カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ のPIBは9～20ケ 月 齢 の と

き1.26で あ る の に 対 し て21～32ヶ 月 齢 の と き0.28で あ っ た 。 ク リ イ ロ カ ワザ ン シ ョ ウ ガ イ のPIBは

20～31ヶ 月 齢 の と き0.64で32～43ケ 月 齢 の と きO.32で あ っ た 。

考 察

(1)生 活環

カ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカワザ ンショウガイの個体群構造 を解 析 した結果 、両種 とも個

体群 は複 数の世代 の個体 か ら成 り立ってお り、カワザ ンショウガイでは32～36ヶ 月の野外寿命 を

持つ と推定 され 、クリイ ロカ ワザ ンショウガイで は野外寿命は少な くとも43ヶ 月、場合 によって

は5年 もあると推定 された。 ヨー ロッパのカ ワザ ンショウガイ類A∬imineagrayanaの 野外寿命は約

15～2年 である(Fortuinetal.1981)こ とを考えると、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイはA.grayanaや

カ ワザ ンシ ョウガイ と比較 して比較的長寿命であるように思われ る。

カ ワザ ンシ ョウガイ とク リイ ロカワザ ンショウガイの両種 とも主要な加入 は年に1回 であったが、

年 によって加入量が大き く変動 した。蒲生潟で採集 した水 を水槽 に入れてお いた ところカワザ ン

ショウガイ類 の稚貝が出現 した ことと(倉 田1995)、 実験容器で両種の成 貝を飼 育 した ところ産

卵 された卵 か らヴェリジャー幼生が艀化 した ことか ら(pers.obs.)、 カワザ ンシ ョウガイ とク リイ

ロカ ワザ ンシ ョウガイの両種は浮遊幼生期 を持つ ことが確認 されて いる。一方 、A.grayanaは 卵か

ら自由遊泳性 のヴェリジャー として艀化するが(Sanderl950)、 対照的 にアメ リカ西海岸 の

Assimineacatifornicaは 浮遊幼生期を欠 いて基 質の 上に産みっけ られた卵カ プセ ルか ら直接稚 貝が艀

化す る(Fowlerl980)。 カワザ ンシ ョウガイとクリイ ロカ ワザ ンショウガイ の個体群 は1年 に1回

の浮 遊幼生の加入 によって維持 され 、またヴェ リジャー幼生が水 中で分散 して ヨシ湿地のよ うな

生息 場所 に定着す ることによ り個体群間の遺伝的な交流が起 こってい ると考 え られ る.浮 遊幼 生

期 の長 さは種が分散できる最大 の潜在的な距離 にとって重要であ るが(Scheltema1986)、 カワザ

ンシ ョウガイ とクリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイのいずれ について も浮遊期 間が どの くらいなのか分

かっていな い。

浮 遊幼生期 を持つ底生動物の様々な種で加入量の年変動が報告 されてい る(Coe1956,McKillup

etal,1993,Beukema&Dekkerl995)。McKillupetal.(1993)は 幼生の供給量 も しくは物理的 要因

の違 いが潮間帯の巻則>a∬ariuspauperatusの 稚貝 の加入 におけ る時間的な変動 を引き起 こす ことを

示唆 した。Kimura&Sekiguchi(1993)は イガイ の仲間のMusculistasenhousiaの 個体 群動態を研究

し、大雨が加入群の大量死 と顕著 な年変動を引き起 こした ことを報告 した.Underwood&

Fairweather(198g)は 幼 生の供給 に関す る総説 の中で、現場の親個体 の密度 と加入の間には関係が

な い ことを示 した。本研究のカ ワザ ンショウガイとク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイの両種は蒲生潟

の塩性 湿地 で優 占し、再 生産 を行 う個体数が少なか ったとは考 え られず ・1992年 に両種の加入個
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体 数が少なかったのは浮遊幼生期か ら定着の過程 にお いて何 らかの原 因があったため と思われ る。

ところで、蒲生潟 は河口か ら200m上 流で七北田川 と導流堤 を介 して繋が り、水の交換は導流堤 に

設 置 された3基 の水門を通 して主にな されるので(Fig,II-1)、 蒲生潟で艀化 した浮遊幼生は下 げ潮

で河 口か ら海へ流 されて上げ潮で再び蒲生潟 と七北 田川へ戻 って くると考 え られ る。通常、潮汐

と河川流量 の変動 によって塩分 は変動するが、七北田川 の河 口は砂 の集積 によって度々閉 じて し

まい、潟の塩分が低 く水位が高い状態にな ることが ある。1992年 には9月 と11月 の2回 河 口の閉塞

が起 こったが1993年 は起 こらなか った(栗 原 ら1994)。 これ らの水理学的な現象が両種 の1992年

の低 い加入量に影 響を及ぼ した可能性 がある。すなわ ち、河 口の閉塞 による塩分 や水位 の変動が

浮遊幼生期か ら定着の過程 にお いて両種の死亡率を増加 させた のか もしれない。Mileikovsky

(1971)は 底 生動物の幼生の発生様式 について レビュー を行 い、長 い外洋生活が加入 の変動 を引

き起 こす であろうと示唆 した。Connell(1985)は 加 入量の変動が底生動物の個体群構造 に影響す

る ことを示唆 した。蒲生潟 の塩性湿地 において、カワザ ンショウガイ とクリイ ロカワザ ンショウ

ガイ の両種 の加入量には非常に大きい年変動 が見 られ 、その結果両種 は年によって異な った個 体

群構造 を示 した。個体群構造の非安定性は成体 の個体群 動態 とヨシ湿地 に生息す る これ らのカ ワ

ザ ンショウガイ類 を含む底生動物 の群集構造 に影響す るか もしれな い。例 えば、年 間のカ ワザ ン

ショウガイ類の個体群構造の違 いは各々の種 の二次 生産 量の年間の変動 を引き起 こしたか もしれ

ない。

(2)二 次生産量

両 種 とも多 くの場合若い個体 の成長量 は老齢な個体 のそれよ り大きかった(Figs.III-5&III-6)。

この齢による成長量 の違いはそれぞれ の種 にお いて個体群構造 が年によって違 う ことと関係 し、

二次 生産量 とPIB比 に影 響を及 ぼしたと考え られ る。なぜ な らば、二次 生産 量は個体 の成長量 とコ

ホー トの密度か ら計算 されたか らである。カ ワザ ンショウガイ の卓越 コホー トで あるc91は1992年

の5月 か ら9月 まで速 く成長 したので(Figs.III-3a&III-4a)、 平 均の二次 生産量 もまた高か った

(Fig.8a)。 反対 に、c91が 老齢 になった1993年 には成長量が減少 した(Figs.III-5a&III-6a)の で

1993年 の平均の二次生産量は1992年 のそれよ り低か った。 カワザ ンシ ョウガイの個体は生活環 の

よ り早 い段階(9～20ヶ 月齢)で 速 く成長 して単位 生物量 あた り高 い二次 生産(PIB=1.26)を 行 い

(TableIII-3b)、 よ り後 の段階(21～32ヶ 月齢)で は成長が遅 くな りよ り低 いPIB(0.28)を 示 し

た(TablelII-3c)。 同様 に、32～43月 齢における クリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイのPIB(O.32)は20

～31月 齢 におけ るそれ(0 .64)よ り低かった(TablesIII-3c&III-3b)。 ク リイロカ ワザ ンショウガ

イの0～19月 齢のサ ンプルが少量 しかないのでPIB比 の計算 のため には不十分 であった。 しか しな

が ら、 ク リイ ロカ ワザ ンショウガイのよ り若い個体 が高 い成長率 を持つパ ター ン(Figs,III-5b&

III.6b)か ら、若 い個体のPIBは 老齢な個体 のそれよ り高 い ことが示唆 され る。加 えて 、20～31月 齢

にお けるク リイ ロカ ワザ ンショウガイのP!B(0.64)は21～32月 齢 にお けるカワザ ンシ ョウガイの

それ(O.28)よ り高かった。長寿命 の種は生物量の成長が遅 い傾向が あるのでPIB比 は野外寿命 と

負 に相関 して いると考 え られて いる(Robertsonl979)。 この一般則 は しか しなが ら、相対的 に長

い野外寿命 を持つク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイのPIBが カワザ ンシ ョウガイよ り高 い こと もあるの

で、カ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイ の関係 には成 り立 たないと考 え られ る。
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カ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカワザ ンシ ョウガイの二次 生産量 は他 の巻貝 と比較 して どの程

度で あろ うか。Rissoacea(超 科、カワザ ンシ ョウガイ科 を含 む)に 属す る巻 貝について、砂 泥底

に生息す るhydrobjid類 の二次生産量が い くつか報告されている。スペイ ンにお けるHydrobia

minoricensis、H.ulyae、H.ventrosaの 年間生産量の大 きさはそれぞれ6 ,3、0。8、1.OgAFDW(㎡2・yr'且

)で あった(Drake&Arias1995)。 また、デ ンマークのKysingFjord河 口域 にお いて 、若い個体 を

含むhydrobi量d類 の二次生産量の大きさはH.ventresaとH.neStectaに ついてそれぞれ8.40と5.869

AFDW(m'2・Yr'1)で あった(Siegismundl982)。 本研究のカ ワザ ンシ ョウガイ につ いて、cglの 若

い個 体がサイ ズを大 きく増加 させた前半の期間(1992年5月 か ら1993年4月 まで)に おける年間の

二次 生産量 は449gAFDW(m-2・yr"1)で 、hydrobiid類 の二次生産量 と同じ くらいの大きさであった。

カワザ ンシ ョウガイの密度は約1,700(m'2)よ り低かったが、hydrobiid類 のそれは10,000(㎡2)か

それ よ り高か った(Siegismund1982)。 カ ワザ ンシ ョウガイのAFDWは 最 大で約7.Omgで あったが

(Fig.III-4a)、hydrobijd類 のそれ は最大で も約LOmgで あった(Siegismundl982)。 すなわち、カ

ワザ ンシ ョウガイ とHydrobiaの 種のlm2あ た りの生物量(体 サイズ と密度 の積)は 同 じくらいの大

き さであった。種間 の二次生産量の差異 の一部 は動物の体サイズ と密度の違 いによって説明でき

るが、個体群構造 の時間的変化の影 響 も受 ける(Waters1977)。 特に この研究 で示 したよ うに、

対象 とした個体群 の齢組成 の時間的な違 いは二次生産量を大き く変化 させる。個体群の二次生産

量 の種 間、年間、地点間の比較を行 う研究 にお いては個体群構 造の違 い を考慮 に入れ ることが重

要で ある。

カ ワザ ン ショウガイのAFDWに お ける成長量はク リイロカワザ ンシ ョウガイのそれよ りかな り

大 きか った(Fig.III-6)。 カ ワザ ンショウガイの最大 の殻サイズ はク リイ ロカ ワザ ンショウガイの

それ よ り大 き く、カワザ ンショウガイは軟体 部をク リイ ロカワザ ンショウガイよ り大 きく成長 さ

せ るア ロメ トリー を持 っていることか ら(Tablelll-1)、 おそ らくカ ワザ ンシ ョウガイはク リイロ

カ ワザ ンショウガイよ り多 くの餌 を消費す るか餌 をよ り効率的 に同化す るのであろ う。カワザ ン

シ ョウガイ類の種の同化および成長効率 は ここでは分か らないが、Odum&Smalley(1959)は 堆

積物 食のタマキ ビLittorinairrorataが 摂食 した餌 の45%を 同化 し、その同化 物 質の14%が 二次生産に

充て られ る ことを示 し、Humphreys(1979)は3種 の腹足類の純 成長効率(PIA)が それぞれ18%

、25%、33%で ある ことを引用 した。同化効率や純 成長効率が種間 で最大2倍 程度違 うと仮定 して

も、カ ワザ ンシ ョウガイ のAFDWに おけ る成長量はク リイ ロカワザ ンシ ョウガイ のそれよ り大 き

く、AFDWの 成長量が大 きいカワザ ンシ ョウガイは消費する餌 の量 もク リイ ロカ ワザ ンショウガ

イよ り多か った と考 え られる。hydrobiid類 の巻 貝は一次 生産量 の大 きな割 合 を消費 して河口域 の食

物網 にお いて重要 であると推定 された(Siegismundl982)。

蒲生潟の塩性湿地ではカワザ ンショウガイ とク リイロカ ワザ ン ショウガイは密度で優 占し、一

次 生産 また はデ トリタスの主要な消費者 として塩性湿地の物質循環 に大 きな役割 を担 っている と

考 え られる。 このような場合、二次生産 量 と消費され た餌の量 との間には正 の相関が ある ことが

予想 され、高 い密度の個体群 にお いては餌 の量が二次 生産量を制限 して いるか も しれない。 同所

的 に生息 してい る2種 のカ ワザ ンショウガ イ類が も し同じ餌 を消費 して いる とすれ ば、種間で餌 を

め ぐる消費型競争があるかもしれず、 これ は今後 の研究の可能な課題 にな るであろ う。そのため

には、両種 の餌 が何であるのか を調べ、 また餌資源の量について測定す る ことが必要 となろ う。
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第四章

カワザンショウガイとクリイロカワザンショウガイの

生活史形質と体サイズの性的二型の比較

Comparisonsoflifehistorytraitsandsexualdimorphismsinbodysizebetween

.A∬iminea/aponicaandAn8usta∬imineacastanea(Gastropoda=Assirnineidae)

は じめ に

近縁 の複数種が異な る選択圧 を受けて共存 してきたのであれば、種間の生活史形質な どに差 異

が出て くる ことが予想 され、生活史形質 を比較す る ことで どのよ うな選択が働 いたのか推測する

ことがで きる。 また、 自然界において雌雄異体 の生物 は しば しば性的二型 を示 し(e.g.,Temeles

l985,Kusano&Kusanol989,Harvey1990,Beaupreetal.1998)、 雌雄 が異な った選択圧 を受 けてき

た ことを示唆 して いる。 したがって近縁の複 数種 の生活史 形質を比較す る際 には性 を区別 した個

体 群 の解析が必要 であるにも関わ らず 、巻貝に関す る研究 では雌雄 を分 けたうえで生活史形質を

調べた例 は極 めて少な い。カ ワザ ンシ ョウガイ科が属す る前鯉亜綱 では多 くの種 が雌雄異体で あ

ることが知 られ てお り、 いくつかの種 は殻形態 や体 サイズにおいて性的二型 を示 す(Gi。se&

Pearsel977)。 しか しなが ら、 この亜綱 についての多 くの研究 は採集 され た動物標本 の形質の限 ら

れた側面 に焦点が あて られ、ある時に採集された動物標本 のメスとオス のサイ ズを比較 してその

データか ら体サイ ズの性的二型を議論す ることが多 かった(e.g.,Pearce&Thorsonl967,Cazzaniga

l990)。 体サイ ズの性的二型はメス とオスの成長 の差異 によって いるので、浮遊分散期 を持つ底

生動物 にとって定着後の成長パ ター ンを明 らかにす る ことは重要 である。定着 した稚貝 は成長 し

てやがて性的成熟 に達 し、その過程で体サイズなどの性的二型が 生ず る。 また性 的成熟 齢や野外

寿命(fieldlongevity)の よ うなメス とオスの生活史形質 は、メスとオス に異 なった選択圧 がかかっ

て進化 して きたと考 え られる体サイズの性的二型 と関係 して いると考え られ る。

Assiminea属 は雌雄異体である ことが報告されている(Abbott1958,Fowler1980)。 本研 究のカワ

ザ ンシ ョウガイとク リイ ロカ ワザ ンショウガイ もまた雌雄異体 である。 しか しなが ら、カ ワザ ン

ショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイについて 、交尾行 動、雌雄の成長 、生活史形質な どの

生態学的研究 は行われて こなかった。第三章ではこれ ら2種 の加 入の季 節と成長パ ター ンを研究 し、

それ らが種間 で異 なって いる ことを示 したが、性 を区別 して生活 史を調 べていなかった。本章で

は、特 にメスとオスのサイズに注 目し、成長速度 と体サ イズに差異が見 られ るか調査 した。長期

間の野外個体群 のサ ンプルについて、性を区別 しな が らコホー トを追跡 し・性的成熟の齢 とサイ

ズ を推定 した。本 章の目的はカ ワザ ンショウガイとク リイ ロカワザ ンショウガイの生活史形質 と

性的二型 を調 べ、そ の結果を比較 ・考察す ることである。
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材料 と方法

(D個 体群 の解析

第 三章 と同様 に、St.MIOの カ ワザ ンショウガイ とSt.M40の ク リイ ロカ ワザ ンショウガイについ

て(Fig.IV-1)、 雌雄 を区別 しなが ら個体 群の解析 を行 った。1992年7月 ～1996年8月 の定量採集 調

査か ら半年 に約1回 の頻度 に相当す るサ ンプルを選 び、サ ンプルに含 まれ る全ての個体 について殻

高 と殻幅 を測定 した。サ ンプ リング方 法、同定および計数の方法、殻サ イズの測 定方法 は第二章

および第三章 と同様である。サイズ測定後、 マイク ロテス トプ レー トの ウ ェル(直 径6 .4mm)に 巻

貝個体 を入れて殻物質 を溶かすために数 日間10%ギ 酸溶液 に浸 した。解剖 双眼顕微鏡 を使って軟体

部 を解剖 してメス とオスの繁殖器 官の存在 によって性 を決定 した(Fig,Iv-2)。 いずれの種につ い

て もメスとオスのアロメ トリーは違わなかったので(TableIV-1)、 各月 の各性 のサイズ頻度分布

を殻高 に基づ いて作成 した。第三 章の コホー ト解析 を参考 に しなが らメス とオス のコホー トを追

跡 した。すなわ ち、カワザ ンシ ョウガイ とク リイロカワザ ンショウガイ はそれぞれ8月 と10月 に年

に1回 、殻高が約1.8mmの 個体 が加入するもの とし、そ の後の各性 の各 コホー トについて加入後の

殻 高の成長曲線 を推定 した。卓越するコホー トの密度はその コホー トに属す ると推定され る個体

数 か ら算出された。本章では、カ ワザンシ ョウガイ とク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイの齢 をそれぞ

れ加入 年の8月 と10月 か らの累積月 と定義 し、第三章 と同様 に加入年 によって各コホー トを 「cXX

」、例 えば1992年 に加入のコホー トはc92、 と呼んだ。

(2)繁 殖器官 とその発達の度 合い

成 熟 したカ ワザ ンシ ョウガイのメス(Fig.IV-3a)と オス(Fig,IV-3b)に ついて 、殻 と外套膜 を

除 いた状態の軟体 部の概略を示す。 メスは卵 形の目立つ交接嚢(bu)と アル ブミン腺 とカプセル

腺 を含 む白っぽい外套輸卵管(po)を 持 ち、卵巣(ov)は 中腸腺 か ら分 けることは通常難 しい。

卵巣 は場合 によっては樹状形で、 または白色か らオ レンジ色 の穎 粒状の もの を含んでいる。 オス

はペニス(p)、 前立腺(pr)、 輸精管、精巣 ω の4つ の 目立 つ生殖 器官 を持 って いる。 ク リイ

ロカ ワザ ンショウガイの生殖系はカ ワザ ンショウガイのそれ と同様 であった。

1996年8月 に採集 した両種のオス標本のペニスの長 さ と幅 を計測 し、ペニスサ イズ と殻高 との関

係 を調べた。両種 ともペニスは殻高の成 長 とともに大 きくな るだ けでな く、殻高に対 して優成長

を示 した(Fig.IV-4)。 この ことは繁殖器 官の相対サイズ によ って繁殖器官 の発達 の度合 いを表す

ことができる ことを意 味する。そ こで、生殖腺 の様子の観察 とともに、 メスの交接嚢 とオスのペ

ニ ス と前立腺の相対 的なサイズによって個体 を繁殖器官の発達の度合 いの異なるい くつかの群

(メ スについてはfl～f5の5段 階、 オスについてはml～m6の6段 階)に 分類 した(TablelV-2;例 え

ば、Figs.IV-3c&IV-3d)。1994年1月 と7月 のカワザ ンショウガイ と1996年4月 と8月 のクリイ ロカ

ワザ ンシ ョウガイの標本につ いて、殻高 と繁殖器官の発達の度合 いとの関係 を調べた。

(3)交 尾行動
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1997年1月 か ら10月 まで 日中の低潮 時にカ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイの交

尾行 動を観察 した。St.M10とSt,M15(Fig.IV-1)に おいて20cmX20cmの コ ドラー ト内で交尾行動

を していたカ ワザ ンショウガイのペアの数 を数え、St.M40とSt,M20(Fig,IV-1)に おいてはク リ

イ ロカワザ ンシ ョウガイのペアの数を数えた。1996年3月 と6月 に交尾行動 を行 って いたカワザ ン

ショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイ をそれぞ れ ランダムに採集 した。ペ アの個体 を10%中 性

ホルマ リン溶液で固定 した後に70%工 タノール溶液 で保存 した。数 日後 、巻貝の殻高 と殻幅を計測

して前述の方法で性を確認 した。

(4)卵 と幼生

10%aの ろ過海水 で湿 らせたろ紙 を敷 いたペ トリ皿(直 径90mm)を 用 いて1997年4月 に採集 した

カ ワザ ンシ ョウガイと1996年12月 に採集 したク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイ を飼 育 した。解剖双眼

顕微鏡 を使用 して産みつけ られた卵の直径 を計測 した。 いくつかのペ トリ皿 に希釈海水(10脇)

を注 ぎ、 プランク トン幼生の艀化 を観察 した。カ ワザ ンショウガイの幼 生につ いて、次 の方法で

走光 性の実験 を行 った。25匹 の艀化 したヴェ リジャーを拾 って10%海 水 で満 た した35mm径 のペ ト

リ皿 の中へそれ らを1個 体ずつ入れた。実験ペ トリ皿の一方の側 をフ ァイバ ー光源(150Wの ハ ロ

ゲ ン ランプ)か らの光 にあて、ヴェ リジャーが いずれの側 へ泳 いで いたか を1分 後 にチェック した。

結 果

(1)成 長 と生存

カ ワザ ンシ ョウガイ の1991年 と1993年 の コホー トは個体数が多 く、1993年7月 か ら1996年1月 ま

で総個 体数 の大部分 を占めた(Fig.IV-5)。c93の コホー トのメス とオスにつ いて追跡が比較的容

易であ ったので、 この コホー トの雌雄 の成 長曲線 につ いて主 に解析 した。サイズ頻度分布か ら得

られ た成長曲線 は、メスの成長がオスの成 長よ り明 らかに大きかった ことを示 した(Fig.IV-5)。

すな わち、c93の メス とオスは加入後異なった成長率 を示 し、サイズはそれぞ れll月 齢(1994年7一

月)ま でに5。2mmと4.8mmに 増加 して29月 齢(1996年1月)ま でに8.2mmと7.Ommに 達 した。一方 、

cglの 成 長曲線 はc93の それ と異な り、加入年 によって成長曲線 が異な る ことが示唆 された。c93に

つ いて 、生存個 体 を追跡 してメス とオス の両方の密度を推定 した(Fig.Iv-7a)。ll月 齢か ら36月

齢 まで密度 は減 少する傾 向であった。カ ワザ ンショウガイの少数 の個体 が雌雄 とも3年 間生存 した

ので 、本種 の野 外寿命 は雌雄 とも約3年 と推定 された。

1992年7月 か ら1996年8月 までク リイロカ ワザ ンショウガイのc90とc95は 他 のコホー トよ り個体数

が著 しく多 かった(Fig.IV-6)。 これ らの コホー トの メス とオスについて追跡が比較的容易であっ

たので 、 これ らの コホー トの雌雄の成長曲線 につ いて主 に解 析 した。サ イズ頻度 分布 か ら得 られ

た成長 曲線 は、オスの成長が メスの成長 よ り大 きか った ことを示 した(Fig.Iv-6)。c95の10月 齢

(1996年8月)の 殻高は6月 齢(1996年4月)の それの ほぼ2倍 の大 きさであ り、 メス とオスのサイ

ズは1996年4月 で異な らなか ったが(U-test,、P>0.05)、1996年8月 で有意 に異 な った(U.test,P<
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O.Ol)。 つ ま り、メスとオスの成長率は6月 齢か ら10月 齢 の間で差 異が生 じ始め、その後の体サ イ

ズの性的二型 を引き起 こした ことが示唆 された。稚貝 は加 入か ら6月 齢 まで殻高がL8mmの ま まで

あったが、春 か ら夏 を通 して急速 に成長 して12月 齢 までに約4mmの 殻高 に達 した。その後 、ク リ

イ ロカ ワザ ンシ ョウガイはゆっく りと成長 して39月 齢の時 メスとオス につ いてそれぞれ5.7mmと

6・Ommの サイズ に到達 した(1994年1月 のc90、Fig ,IV-6)。c90ま たはc95に 属 する と推定 され るメ

ス とオ スの両方の密度 を推定 した(Fig,IV-7b)。c90の27月 齢 と39月 齢の時の密度 の分散が大 き

か った のは、1993年1月(n=0,0,93,0)と1994年1月(n=119 ,66,14,9)の コ ドラー トサ ンプル間

の分散が大 きかったことによる。冬 にク リイ ロカワザ ンショウガイはパ ッチ状 に分布す るため

(第二章)、 これ らの月にお ける密度の分散が大 きくな った と考 え られ る。 これ らの月を除 いて、

c90の 密度 は21月 齢か ら57月 齢 まで減少す る傾向であった 。それ以降 は個体数が極めて少な くコ

ホー トを追跡す ることができなかったので、最大の可能 な齢 は不明 であるが、ク リイ ロカワザ ン

ショウガイ は野外で雌雄 ともほぼ5年 間生存 した と推定 された。

(2)繁 殖器官の発達 の度合い

両種 ともペニスの長 さと幅 は殻高 と正 に相関 し、な おかつ殻高 に対す る優 成長 を示 した(Fig.

IV-4)。 加えて、殻高65mmよ り大 きいカ ワザ ンシ ョウガイのオスは6.5mmよ り小 さい個体 と比較

して相対的 に大 きなペニスを持 っているよ うに見 え、 この殻高でペニスが相対的 に大 き く成長 し

た ことを表 して いる。

カ ワザ ンショウガイのメス とオスについて、繁殖器官 の発達 の度 合いによって分類 された群

(TableIV-2;例 えば、Figs.IV-3c&IV-3d)と 殻高組成 との関係 をFig.IV-8に 示す。1994年1月 の群

flと 群mlはc93で あ り、これ らが成長 して メス とオスはそれぞれ1994年7月 に群f3と 群m3に な った。

1月 で6mmよ り大 きいメス と5mmよ り大 きいオスの多 くはそれぞれ群f5と 群m6に 分類 された。 これ

らの個体 はよ く発達 した生殖腺 を持 ってお り、成熟 して いるものと考え られ る(TableIV-2)。 し

か しなが ら、オスにつ いて少 しの例外があった。同程度 のサイズのオスのほ とん どがそれぞれ群

m1と 群m3に 分類 された1994年1月 と7月 のサ ンプル につ いて、1月 の殻高3.6mmの オス1個 体 と7月 の

殻高4.7mmの オス1個 体が群m6と 群m5に 分類 された。殻 高 と各群 の出現 の関係 か ら、繁殖器官 の発

達 の度合 いによって分類 された群につ いて若 齢か ら老齢へ の時間的 な順番 が推定 され た。すなわ

ち、 メス につ いてはf1、f3、f5、f4、 オスについてはml、m3、m6、m5の 順番 であると考 え られ る。

この ことは、カ ワザ ンショウガイは1月 に発達 した繁殖 器官(メ スの交接嚢 とオ スの前 立腺)を 持

つが、7月 にそれ らの相対サイズ を減少させ、繁殖 に季節環 がある ことを示唆 して いる。

ク リイ ロカ ワザ ンショウガイのメス とオスつ いて、繁殖器官 の発達 の度合 いによって分類 され

た群(TableIV-2)と 殻高組成 との関係をFig.IV-9に 示す 。1996年4月 の群flと 群m1はc95で あ り、

これ らが成長 して メス とオスはそれぞれ1996年8月 に群fl、f2、f3、f5と 群m2、m3、m4、m6(い

ず れ も5mmよ り小 さい個体群 に属する)に な った。群f5の メスの平均殻高(3.87mm,SD=O.17,n=

15)は 群m6の オスのそれ(4.03mm,SDニO.22,nニ21)よ り有 意 に小 さかった(t-test,p<0.05)。

これ らの個体はよ く発達 した生殖腺を持ってお り、成熟 して いる もの と考え られ る(TableIV-2)。

8月 で5mmよ り大きいメス とオスの大部分はそ れぞれ群f5と 群m6に 分 類 された。殻高 と各群の出現

の 関係か ら、繁殖器官の発達の度合いによって分類 され た群 について若 齢か ら老 齢への時間的な
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順 番が推定 されたeす なわち、メスにつ いてはfl、f2、f3、f5、f3、f5、 オスにつ いてはml、m2、

'
m3、m4、m6、m4、m6の 順番であると考 え られる。 このことは、 いくつか の個体 は8月 に発達 した

繁殖 器官(メ スの交接嚢 とオスの前立腺)を 持つが、4月 にそれ らの相対サ イズを減 少させ、繁殖

に季 節環 がある ことを示唆 している。

(3)交 尾行動

カ ワザ ンシ ョウガイ類 の交尾はオスが メスの上 に這 い乗って殻 口近 くの外唇 にくっつ くことに

よって行われ た(Fig.IV-10)。 そ して オスはペニス を伸ば してメスの体 内へ挿入 した。 このよう

な交尾行動が場合 によって は一 日中続 いた こともあったが、挿入 の持続 時間につ いて確かな情報

はな い。

St.MIOとSt.Ml5に お けるカ ワザ ンショウガイの交尾行 動の頻度 をFig.IV-11aに 示す。交尾行動

は1月 の終わ りに始まった。頻度 は2月 に急激 に増加 して4月 にピー クに上 り、その後7月 には減少

した。 この ことは、カワザ ンシ ョウガイは主に2月 か ら6月 まで交尾行動 を行 った ことを示唆 して

いる。St.M40とSt.M20に おけるク リイ ロカ ワザ ンショウガイの交尾行動 の頻度 をFig.IV-11bに 示

す。交尾行 動は5月 の初めに始 ま り、6月 に増加 し、7月 に ピー クに上 り、そ して8月 の終わ りに急

激 に減少 した。 ク リイ ロカ ワザ ンショウガイの交尾行 動は5月 か ら8月 まで行 われる と考えられる。

カ ワザ ンシ ョウガイとク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイの交尾行 動 をして いた個体 を解剖 して性 を

確認 した と ころ、オスに乗 られて いた個 体の中で正 常な繁殖器官 を備 えていない個体 が認め られ、

それ らの個体数 はカワザ ンショウガイでは15個 体 、ク リイロカ ワザ ンシ ョウガイでは5個 体であっ

た。吸虫類 の寄 生による生殖巣の破壊が原 因 と考 え られ た(pers.obs,)。 さ らに、オスに乗 られ て

いた個 体の うちク リイ ロカワザ ンショウガイでは2個 体 が正常な繁殖 器官 を持 つオスであったので 、

カワザ ンショウガイでは15個 体 、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイでは7個 体の デー タを取 り除いた上

で 、それぞ れの種の交尾行動 をしていた個体 の殻高組成 を作成 した(Fig.IV-12)。1996年3月 に交

尾行動 を していたカ ワザ ンショウガイでは、 メスがオスよ り明 らかに大 きか った(Fig.IV-12a)。

これ らの交尾行 動を して いた殻高約82mmの メスと約7.Ommの オスは31月 齢のc93に 属 する と推定

され る(Fig.IV-5)。1996年6月 に交尾行 動 をして いたクリイ ロカワザ ンシ ョウガイの殻高組成

(Fig.IV-12b)で は、メスの平均殻高(5.76mm,SD=0,42,n=77)は オスのそれ(6.11mm,SD=

0.39、n=84)よ り有意 に小 さかった(t--test,P<0.01)。Fig.IV-6と 比較 して、 これ らの交尾行動 を

して いた個体 はc95よ り老齢なコホー トに属 する と推定 される。

(4)卵 と幼生

カ ワザ ンシ ョウガイ とク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイの飼 育ペ トリ皿 にお いて、 ろ紙の上や餌の

堆積 物の上 に1個 ずつの卵 または数個の卵 の塊 が見 られた。これ らの産 みつけ られ た卵の中に小 さ

な殻 を持 った ヴェ リジャー幼生が観察 された。ペ トリ皿のろ紙 を交換 した後 にもい くつかのペ ト

リ皿 にお いて再び産みつけ られた卵が見 られ たので、両種 は一度で はな く数度 にわた って産卵 を

す る もの と考 え られ る。

カ ワザ ンショウガイの卵の直径は200か ら250pmで あったのに対 して 、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウ

ガイのそれは125か ら150pmで あった。カワザ ンシ ョウガイのメスの1個 体 につ いて産卵数を数え る
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ことが でき、少 な くとも2,272で あった。卵を汽水に浸す とヴェ リジャー幼生 が艀化 して泳 ぎ出す

のが観察 された。艀化時のカワザ ンショウガイのヴェ リジャー幼 生の長さはおお よそ200pmで あっ

たのに対 して、ク リイ ロカ ワザ ンショウガイのそれはおおよそ125pmで あった。 ヴェ リジャーは

ヴェー ラム で泳 ぐことができた。 ペ トリ皿 を叩いて衝撃の刺激を与える とヴェ リジャー はヴェー

ラム を殻 の中へ 引っ込めて底に沈 んだが 、ま もな く水 面の方向へ再び泳ぎ始め た。 カワザ ンシ ョ

ウガイ のヴェ リジャー幼生の走光性実験では25個 体 の うち23個 体(92%)の ヴェ リジャーが正 の走

光性 を示 した。飼育条件の もとで は、両種のヴェ リジ ャー幼生は少な くとも2週 間 生存 したが 、稚

貝 として定着す るまで飼育することはで きなかった。

考 察

(1)性 的成熟 と体サイ ズの性的二 型

性的成熟 の齢 とサ イズを交尾行動と軟体部の解 剖の結果 に基づ いて決め ることがで きる。 ここ

で は交尾行動 を示 して いたか交尾行動の期聞 に繁殖のた めに十分 に繁殖器官を発達 させて いた個

体 を性的成熟 の状態 にある個体 と定義す る。カ ワザ ンシ ョウガイ について、殻高が5mmよ り大 き

い個体は2月 よ り交尾行動 を見せたが(Figs.r>-lla&IV-12a)、1994年1月 に殻高が5mmよ り小 さ

か った個体 のほとんどは、1月 と7月 の時点 で繁殖器官が十分 に発達 してなかった(Fjg.IV-8)。 加

入後1年 以内 に繁殖器官が成熟 しているよ うに思われた早熟な オスの例外が あったが(Fig.Iv-8)、

大部分の個体 は加入後1年 以内に繁殖せず 、本種の性的成熟 は17月 齢 であると考え られ る。交尾行

動 を行 って いた個体のサイズ と繁殖 のために十分 に繁殖器官 を発達 させて いた個体 のサイズか ら、

殻 高が5～6mmの 間が成熟 と未成熟 の個体 の境界線 と考 え られ る。 ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイ で

は殻高が45mmよ り大 きい個体 が1996年6月 に交尾行 動(5月 か ら始 まる)を 行 って いた(Figs.

IV-11b&IV-12b)。1996年6月 に殻高が約4mmの 個体(c95)は 交尾行動 を行 って いなか ったが 、

繁殖 器官の解 剖観察か ら1996年8月 で殻高が約4mmの いくつか の個体 は成熟 していた(Fig.IV-9)。

交尾 シーズ ンは8月 まで続 いたので これ らの個体 は8月 に繁殖で きたと考え られ る。 したが って 、

本種 の性的成熟 は10月 齢 と推定 された。成熟サイズはc95の メス(3.87mm)と オス(4.03mm)と

の間 で異なった。Estebenet&Cazzaniga(1998)は 実験 条件の もとで南 アメリカのapPle-snail

PomaceacanaliCtdataの メスがオスよ り大 きく成長 した と報告 した。本研究では、カ ワザ ンシ ョウ

ガイ のメスはオスよ り大 きかったが、ク リイ ロカ ワザ ンショウガイ のメスはオスよ り小 さか った。

すな わち、体 サイズの性 的二型 のパ ターンがカ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガ イ

の間で反対 であった。サ イズの分岐は早い段階におけ るメス とオス との問の異な る成長率の結果

であった(Figs.IV-5&IV-6)。Cupul-Magafia&Torres-Moye(1996)は 海産の腹足類Astraea

"ndosaに つ いて成長曲線の性的差異 を見 つけてメスの低 い成長の原 因が生殖巣の発達 のための高い

エネル ギー要求 である と推測 した。大きいオスの進化的説明は、オ スーオ ス競争 また はメスの 選択

による伝統 的な性選択に帰す ことができる(Vollrathl998)。 大 きいオスの進化的説明 はク リイ ロ

カワザン ショウガイのオスの場 合に適用で きるか もしれな いが、カ ワザ ンショウガイのオス につ
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いては適用できない。カワザンショウガイの体サイズの性的二型については、その本質は小さい

オスなのか大きいメスなのかを検討することが必要であると考えられる。

(2)卵 と幼生

カ ワザ ンショウガイとクリイ ロカ ワザ ンショウガイの両方は繁殖期間 に複数 回、1つ ずつも しく

は塊 の形で卵を産 んだ。西海岸 のカ ワザ ンショウガイ類A∬imineacalifornicaは 一年 中貯精嚢 に精子

を保持 しているが(FowlerI980)、 カ ワザ ンシ ョウガイ とクリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイにつ いて

精子が貯精嚢 にため られているか どうかは確 かめ られなか った。 成熟 した卵 はメスの体 内で順番

に受精 して 、基質の上に産卵 され ると予想される。 ヨー ロッパ のカ ワザ ンシ ョウガイ類Assiminea

grayanaは 卵か ら自由遊泳性 のヴェ リジ ャー と して艀化する ことが知 られて いる(Sander1950)。

A.caltfornicaは 対照的に遊泳幼生期を欠いてお り、基質の上に産み っけ られた卵カ プセルか ら稚貝

が直接艀化す る(Fowler1980)。 また産卵直後 に卵 を直接観察 していないので、カ ワザ ンショウ

ガイ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイにつ いては、 トロコフォラか らヴェ リジ ャーへの変態が産卵

の前 に起 こるのか後 に起 こるのか不明 である。卵 を汽水 に浸す と、い くつかの卵は艀化 しな いま

まだが、30分 以内に何匹かのヴェ リジャーが艀化 した。水圧が艀化す るための刺激 を与えるのか

も しれな い。 自由遊泳性の浮遊幼 生を持つ多 くの底生無脊椎動物 の種が広 い水界での分散 に適応

して いる と考 え られる(Scheltema1986)。 カ ワザ ンショウガイ のヴェ リジャー は正の走光性 を示

した。 この性質はヴェリジャーを水面へ導 いて分散 を助けるであろ う。加えて、実験室でヴェ リ

ジャー が少 な くとも2週 聞生存 した ことは、実際の浮 遊期間 はおそ らく2週 間 よ り長 いことを示唆

し、 この長期 の浮遊期間はよ り遠 い生息場所への定着を可能 にす るか も しれな い。カ ワザ ンショ

ウガイ とク リイロカワザ ンショウガイの加入は1年 に1回 それぞれ8月 と10月 に起 こった ことか ら

(第三章)、 交尾期間の終わ りと加入の月 との間は2ヶ 月ある ことにな る。 すなわちそれぞれ、カ

ワザ ンシ ョウガイ では6月 か ら8月 の2ヶ 月、ク リイ ロカワザ ンショウガイ では8月 か ら10月 の2ヶ 月

である。 しか しなが ら、両種の交尾行動 は3～4ヶ 月前 から観察 され る。A.grayanaは 艀化が数 日か

ら数ヶ月遅れ得 る(Sander&Siebrechtl967,Seelemanl968)。 カ ワザ ンシ ョウガイ とク リイ ロカ ワ

ザ ン ショウガイ について交尾行動の時期 か ら加入 の時期 までの時間的遅れが 長い浮遊期間 による

ものなのか産卵や艀化 の遅れによ るものなのかは定 かでな い。

(3)生 涯の繁殖機会数、野外寿命、繁殖開始齢

カワザ ンショウガイ科巻貝の交尾行動は、まずオスがメスの殻上に乗ってその後オスがペニス

を挿入することによって行われるので、オスは正しく同種のメスを認識して殻上に乗 り、またメ

スも殻上に乗ったオスを正しく認識する必要があると予想される。野外でのカワザ ンショウガイ

科巻貝の交尾行動の観察では、異種間の交尾行動は全く見られなかった。また、カワザンショウ

ガイ とクリイロカワザンショウガイで交尾行動の時期が全般的にずれていることは、種間交雑を

避けるためには一定の効果があると推測される。カワザンショウガイともクリイロカワザンショ

ウガイとも同定できないような中間型の個体は全く採集されず、これ ら2種間での交雑はないもの

と考えられる。Abbott(1958)はA∬iminea属 に属する巻貝の交尾行動が水の外で行われて5も しく

は10分間続いたと述べているが、日本産のカワザンショウガイ類の交尾行動の時間についての確
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かな情報はない。何匹かの個体 は同 じ日に複数回ペアを形成 し、気温が極端 に低かった り高か っ

た りした時 は巻貝の行動活性が低 い傾 向が あったので(pers.obs.)、 気温が交尾行 動の持続時間や

頻度 に影 響 し、数 え られたペア数の観察 日間の分散 が大 き くな ったか も しれな い。全体 と して、

両種 の交尾行動は数ヶ月の期間 にわたったが(Fig.IV-1D、 多年生のカ ワザ ンショウガイ類 にお

ける繁殖 シーズ ンは1年 に一一XXき の季節的な ものであると考 え られ る。カ ワザ ンショウガイの野外

寿命は約3年 で ある と推定 されたのに対 してク リイ ロカ ワザ ンショウガイのそれはほぼ5年 で あっ

た。 この意味で、カワザ ンショウガイはそ の生涯 に2回 の繁殖 シーズ ンの機会 を持 ち、おそ らく早

熟 なオスの場合は3回 で ある。ク リイロカワザ ンショウガイは もっと多 くの繁殖 シーズンの機会を

経験 する ことができ、おそ らく5回 であろ う。F。rtuinetal.(198DはA.grayanaが 約15～2年 の野外

寿命 を持 つ と述べた。Rissoacea(超 科)の 砂泥底 に生息す る巻貝の野外寿命 と性的成熟齢 につ い

て はい くつかの報告が ある。Hydrobiaventrosaの 野外寿命は1～1.5年 の範 囲で(Siegismund1982,

Gorbushin1993,Drake&Arias1995)、H.utvaeの それは1～3年 の範囲であった(Chatfield1972,Fish

&Fish1974,Barnes1990,Gorbushinl993)。H.ventrosaは 成熟に達す るまで13週 かか るが(Lassen

&Clarkl979)、Hulvaeは9～10ヶ 月を要す る(Barnes1990)。 それ らのhydrobiidの 種 と比較 して、

ク リイロカワザ ンショウガイはよ り長い野外寿命 を持ち、典 型的 な多回繁殖 の種 である。 カワザ

ンシ ョウガイ はhydrobiidの 種 よ り長 く生存す るが、 クリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイほ ど長 くない。約

1.5～2年 の寿命 を持 っているA.grayanaと 比較 して も、 クリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイは長寿命 であ

るよ うに思われ る。

カ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイの生活史 形質をFig.IV-13に まとめた。加入

か ら10月 齢 までの両種 の最初 の成長パター ンは極めて異なっていた。10月 に加入 したク リイ ロカ

ワザ ンショウガイは冬 の間は成長せずサイズ を保った ままで翌春 に急速 に成長 し始 めた。冬 の月

は、 ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイのほとん どの個体 は集合 して殻 口を閉 じた状態 で不活発 であっ

た(第 二章)。 本種 の冬 の月における遅 い成長率 は この時期 の活動性の低 さと関係 しているか も

しれ ない。 しか し、翌春 の急速な成長によって加入後1年 以内 に性的成熟 に達 した。反対 に、カワ

ザ ンシ ョウガイは冬 の月に不活発でなく2月 にさえ交尾 したが 、加入後1年 以内で は成熟 しなかっ

た。す なわち、繁殖開始齢 としてはクリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイ がカワザ ンショウガイ よ り早い

が 、繁殖 の季節的特性の視点で見 る と、 クリイロカワザ ンショウガイの繁殖時期は5月 か ら8月 ま

で であ り、カ ワザ ンシ ョウガイの2月 か ら6月 までの 繁殖時期 よ り遅れて いる。 ク リイ ロカワザ ン

シ ョウガイの冬 の月の問の不活発性が季節的には繁殖 の始 ま りを遅 らせて いるのか も しれ ない。

一方 、カ ワザンシ ョウガイの繁殖 開始齢が遅れる ことは体 の成長 と繁殖 との問の トレー ドオフ(

Stearns1992,Hughes1995)に よ って説明できるかも しれな い・ ひ とつ考 え られ ることは・カワザ

ンシ ョウガイに とって加入後1年 以内の繁殖の開始 は成長 も しくは生存 にとってマ イナスに作用す

るか も しれ ない、という ことである。 もしメスが6～10月 齢 の時 に殻高で4mmで あるとする と、殻

高で7mmの 個体 の20%の 体積 しかないで あろう(比417の3乗)。 大 きい個体は よ り多 くの子 孫を再

生産で きる と予 想され るので、カ ワザ ンショウガイは加入後 の最初 の繁殖 シーズンの間は性 的に

不活発 のままで、エネルギー を体の成長へ分 配 しているので あろ う。カ ワザ ンシ ョウガ イ とク リ

イ ロカ ワザ ンシ ョウガイの種問の繁殖開始齢の違 いを以下 のように説明す る ことが可能 であ る。

カ ワザ ンシ ョウガイは、約3年 間生き、繁殖 シーズンあた りの産仔数 をで きるだ け多 く得 よ うと成
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長し続け、加入後1年 以内の繁殖の最初の機会を通過する。反対に、クリイロカワザンショウガイ

はほぼ5年 間生き、繁殖の機会をより多 く得ようがために十分なサイズに達するまで最初の温暖な

季節の間急速に成長 し、その結果加入後1年 以内の性的発達がもたらされる。今後 これらの仮説が

数理的にも正 しいかどうか検証される必要がある。
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第五章

カワザンショウガイ類の利用 している餌資源に関する

安定同位体による解析

Stableisotopeanalysisonfoodresourcesutilizedbyassimineidsnails

は じめ に

陸上や海洋 の生物 由来の様々な有機物が含 まれ る沿岸域 のデ トリタス を摂食す る堆積物食者が、

実 際 にデ トリタス中の何 を栄養源 として いるのか については不明な場合が多 く、それ らの餌の選

択 的摂食や選択 的同化 に関 して いくつか の研究が行 われ てきた。例 えば、デ トリタス全体 を消化

して同化 して いるわ けではな く、主にデ トリタス中のバ クテ リアおよび珪藻 を重要な栄養源 とし

て いる ことを示 した研 究例 は多 い(e.g.,Tsuchiya&Kurjhara1979,Jensen&Si。gismundl980,

Kamermansl994)。 また餌 の選択的摂食 に関 し、堆積物食者の巻貝Hydrobiaは 粒径が大 きい場合

は粒子 の表面 をなめ るよ うに して摂食す るが、粒径 が小 さい場合は粒 子 をその まま飲み込むよ う

に して摂食する こと(Lopez&Kofoedl980)、 堆積物食者の端脚類Corophiumvolutatorと 巻貝

Hydrobiautvaeが 摂食 した粒子および珪藻のサイズ分布 は、2種 の摂餌行 動が粒子や珪藻のサイズに

対 して選択 的で ある こと(Fencheletal.1975)、 な どが報告 された。 これ らの動物の食性に関す る

多 くの研究 では、摂餌行動 の観察、消化管 の解剖、糞の観察、成長実験 、な どか ら動物が実際 に

同化 した餌 を推定す ることが多かった。

沿岸域の塩性 湿地 はヨシ(Phragmitesspp.)やSpartinaが 優 占す る生産量 の高 い生態系である。

維管 束植物 の リターは塩性湿地における有機物 の供給に大 き く貢献 している(Lee1990,Moran&

Hodson1990)。 一方、塩性湿地 の大型底生動物 にとっては底 生性珪藻 な どの微小藻類が重要な餌

である とも言われて いる(Sullivan&Moncreiff1990)。 塩性湿地で は維管束 植物 の リター由来 の

有機物 と珪藻 な どの微小藻類由来の有機物 の主要な2種 類の餌資源が供給 され るので、生息す る堆

積物食 者が いずれの餌 を同化 しているのか につ いて議論が続 いた。例え ば、塩性 湿地 に生息す る

大型底 生動物で ある有肺 類のMetampusbidentatusと 端脚類 のOrchestiagrittusの 消化管 内容物 の検鏡

結果(Thompson1984)は 、 これ らの動物が分解 途中の リター片や藻類 を摂食 している ことを示 し

たが 、O.gri〃usとSpartinaの リターを用 いた室内摂食実験(Lopezeta!.1977)は 、 リター 自身は消

化 されず に付 着 している微 生物が消化 されて いる ことを示 した。 このよ うに塩性湿地 の大型底生

動物が実 際に 同化 した餌 を旧来の方法のみで明 らかにす る ことは困難な面が ある。

ところが近 年、炭素 と窒素の安定同位体比の測定方 法の進展 によ り、同位体比 を食物連鎖の物

質マー カー として利用 し、動物が何 を同化 しているのかを明 らか にす ることが可能 になった。 し

か し同位体比 を用いた これ までの食物網 の研 究は、野外採集サ ンプルの安定同位体比 か ら、餌 と

消費者(ま たは捕食者)の 関係 を推定 した ものが多 く(e.9.,Jacksonetal.1986,Sullivan&Moncreiff
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1990,Hobson&Welch1992,Kikuchi&Wadal996,Currinetal.1995,Guetal.1997,Kwak&kdler

l997)、 摂食実験を行 って餌 と消費者の関係 を同位体 的 に確かめた例は意外 に少 ない(e.9.,Haines

&Montaguel979)。 同化 した餌 とその消費者の安 定同位体 比は必ず しも一致す るわけで はな く・

同位体比は食物連鎖 である程度変化する ことが知 られてい る。動物は季 節的 に も(GoeringetaL

l990)、 空間的に も(Dccgan&Garrittl997)、 移 動 を伴った成長段 階によって も(Minami&Ogi

1997)、 安定同位体比 を変化 させ うる。そのため、摂食実験によ り餌 とその消費者の間で安定同

位体比の変化 を確 認す ることで推定 された餌 と消費者の関係 を裏付ける ことが重要 とな る。 さら

に、複数種の餌 を使用 した摂食実験 を行 って安定 同位体 比の変化 を見 ることで、堆積物食者が餌

を選 択的に摂食 もしくは同化す るかにつ いて も調べる ことが可能である。

本研 究では七北 田川河 口域 の塩性湿地 に生息する堆積物 食者の巻貝、カ ワザ ンシ ョウガイ

(Assimineajuponica)と ク リイ ロカ ワザ ンショウガイ(Angusta∬imineacastanea)を 材料 に選 び、

これ らの動物 が野外で実際に何 を餌 として利用 してい るのか を検 証す ることを 目的 とした。両種

が同 じ餌 を利用 している時には種問に餌 をめ ぐる競 争が存在す ることが考 え られ 、両 種の実 際に

利用 ・同化 している物質が同 じか否かは両種 の共存 機構 を探る上での重要な情報 となる。カワザ

ンショウガイ とク リイロカ ワザ ンショウガイは中腹 足 目に属す る。原始腹足 目に多 い扇舌型や梁

舌型 の歯 舌を持 った巻貝のグ レージングと呼ばれる摂食様式 とは異な り、中腹足 目に属する巻 貝

は紐 舌型の歯舌を持つ ものが主流である。紐舌型の歯舌 を持つ巻貝 は基質上の堆積物 を拾 うよ う

に して摂食す るので、これ ら2種 はともに堆積物食の摂食様式で あるとされ る。七北 田川河 口域の

ヨシが優 占す る塩性湿地では、水 中の懸濁物が潮汐 によ って運 ばれて基質上 に沈澱す る。2種 のカ

'ワザ ンショウガイ類 の生息場所 にお いては、 ヨシの リター 由来 の有機物 と沈澱物 に含 まれ る有機

物 が、利用 されている可能性のある餌と して挙げ られ る。 この章では、野外で利用可能な数種類

の餌 を採集 して炭素と窒素の安定 同位体比 を測定 し、巻貝 の安定 同位体比 と比較 して餌 と消費者

の関係を推定 した。さらに数種類の餌を使用 した摂食実験 を行 って2種 の巻貝の餌資源 の利用 を確

認 し、動物 の選択 的摂食 または選択的同化 の有無 につ いて検討 した。

材料 と方法

(1)野 外サ ンプルの採集

安定 同位体比測定のた めの試料 として、カ ワザ ンシ ョウガイ とクリイ ロカ ワザ ンショウガイが

餌 として利用 している可能性の あるヨシ湿地の表 層土 壌 と干潟の沈澱物、お よび これ ら2種 の巻貝

の個体 を採集 した。七北 田川河 口域に設 けられたサ ンプ リング地点 の概要は次の通 りで ある(Fig.

V-1)。 すなわち、Sts.AIO,M15,M40,Rlは ヨシ湿 地の内部 に位置 し、St.MOは ヨシ湿地 と干潟 の

境界付 近、St.M-5はSt.MOか ら5m潟 側に離れた干潟に位置す る。Sts.M-5,MO,M15,M40は 干潟 か

らヨシ湿地 に設置 した トランゼ ク トライン上 に位置 し、 これ らの地 点の中で相対地 高はSt・M-5が

最 も低 くSt.M40が 最 も高い。 この トランゼ ク トライ ン上 では、 カ ワザ ンシ ョウガイはStM15付 近

で最 も密度が高 く、クリイ ロカ ワザ ンショウガイはSt.M40付 近 で最 も密度が 高かった(第 二章参

36



照)。

1997年9月11日 にSts.A10,MO,M15,M40,R1で 表 層 か らお よ そ5mmま で の 土 壌 を 採 取 し 、 ユ ニ

パ ッ ク に 入 れ て 一21℃ の 冷 凍 庫 に 保 存 した(ヨ シ 湿 地 の 土 壌;そ れ ぞ れ 、S-AIO、S・MO、S-M】5、

S--M40、S-Rlと 略 記)。 干 潟 へ の 沈 澱 物 を 採 集 す る た め 、9月2日 と3日 にSt.M-5に 直 径90mmの

シ ャ ー レ を 置 き 、1日 後 の9月3日 と4日 に そ れ ぞ れ 回 収 した 。 こ れ を5 ,000rpmで10分 間 遠 心 し て 沈 殿

した も の を ユ ニ パ ッ ク に 移 し 、-21℃ の 冷 凍 庫 に 保 存 した(干 潟 の 沈 澱 物;そ れ ぞ れ 、D-913、

D-914と 略 記)。9月22日 にSt.Ml5で カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ をSt.M40で ク リ イ ロ カ ワザ ン シ ョ ウ ガ イ

を そ れ ぞ れ 採 集 し 、 ユ ニ パ ッ ク に入 れ て 一21℃ の 冷 凍 庫 に 保 存 し た(AJ、AC)。 な お 、 カ ワザ ン

シ ョ ウ ガ イ(AJ)と ク リイ ロ カ ワザ ン シ ョ ウ ガ イ(AC)は 後 述 す る 摂 食 実 験 に お け る 摂 食 前 の 群

(contro1)と し て 統 計 解 析 で 使 用 し た 。

(2)摂 食実験 のための餌 の調製

野外 で利用可能 と考え られる4種 類の餌(珪 藻、 リター、沈澱物 、土壌)を 摂食実験のために調

製 した。それぞれの餌 の調製方法は以下の通 りである。珪藻(diatom):St.M-5で オ ゴノリを採取 し、

付 着 していた珪藻 の一種(Nitzshiasp、)を 単離 してミッケル型海水培地 を用 いて培養 した。増殖 し

た珪 藻 の培養液 を遠沈管 に移 して5,000rpmで10分 間遠心 し、上澄み を捨て て沈殿 した ものをシャー

レに移 して乾燥機 で70℃24h乾 燥 させた。乾燥 した培養珪藻を乳鉢です りつ ぶ して粉末状 に し、デ

シケー ター 中に保存 した。 リター(litter):St.Ml5に お いて、基質 に堆積 して茶褐色 を呈 して いる

枯れ た ヨシの葉 の リター を採取 した。実験室へ持 ち帰った後 に水道水で洗 って付着 していた泥な

どを全て取 り除 き、乾燥機で70℃24h乾 燥 させた。 これを調理用 ミキサーで粉 末状 になるまで十分

粉砕 し、デ シケー ター中に保存 した。沈澱物(deposit):St.M-5に 直径90mmの シ ャー レを干潟表面

に置 き、7日 後 に回収 した。 シャー レ内の沈殿物 をな るべ く粒子の大 きい砂 は入 らないよ うにしな

が ら遠沈 管 に移 し、5,000rpmで10分 間遠心 した。遠 心後 に上澄みを捨て、沈殿 した ものをシャー レ

に移 して乾燥機で70℃24h乾 燥 させ 、デシケーター中に保存 した。土壌(soil):st.Ml5で 表層か ら

およそ5mmま での土壌を採取 し、乾燥機で70℃24h乾 燥 させ、デ シケーター 中に保存 した。

(3)摂 食実験

野外で巻貝 を採集 して実験室 で異なる餌 を与えて飼育 し、安定 同位体 比の変化 を見 る摂食実験

を行 った。1997年9月11日 にSt,M15の カ ワザ ンシ ョウガイ とSt.M40の ク リイ ロカ ワザ ンショウガ

イを採集 して実験室 へ持ち帰 り、各個体 の殻 高を計測 してマニ キュアで印 をつ けて個体識別を し

た。 ろ紙 を敷 いた後 に5mlの ろ過海水(蒸 留水 で113濃 度 に希釈)を 加 えた直径90mmの プラスチ ッ

クシ ャー レを飼育容器 として用意 してお き、1つ のシャー レにつきいずれ かの種 の4個 体(カ ワザ

ンシ ョウガイ は殻高5mm以 上、ク リイロカワザ ンシ ョウガイは殻 高4mm以 上)を 入れて合計34個

のシャー レを実験 に使用 した。前述の4種 類 の餌(珪 藻 、 リター、沈澱物 、土壌)に 加え、4種 類

の餌 を合わせて与 えた 「混合餌」(mixture)お よび 「餌 を与えない」(none)の 合計6種 類の餌条

件 を設 定 し、前5種 類の餌条件 には両種 とも3個 ず つのシャー・レを、 「餌 を与えな い」(none)の

餌条件 に両種 とも2個 の シャーレをそれぞれ割 り振 った。3日 ごとに餌 の入 った シャー レに4個 体の

巻貝 を移 し替え る方法で巻 貝に餌 を与え た。前5種 類の餌 条件 にお ける巻 貝4個 体 の3日 分の餌の乾
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燥重量 は次 のよ うにして決め られた。すなわ ち、前 もって調製 した4種 類の餌(珪 藻、 リター、沈

澱物 、土壌)の 有機物含有率 を灼熱減量によって測定 し、それぞれの餌の有機物量が20mg(乾 燥

重量)と な る重量 を、 「混合餌」については4種 類の餌 の有機物量がそれぞれ5mgと な る重量 を、

それぞれ巻貝4個 体 の3日 分の餌 の量とした。気温条件21℃ の実験室で飼育 を行 い、9月18日 に第1

回 目の餌 を与えて37日 後の10月25日 に飼 育を終 了し、全ての個体 を一21℃の冷凍庫に保存 した。3日

ごとに交換 した飼 育シャー レのろ紙 または餌の上に排 泄された巻貝の糞数を計数するため、実体

顕 微鏡の写真撮影装置で シャー レの上方 か らシャー レ内の一部 を撮影 した。写真中の長円形の糞

の数 を数えてシャー レの面積 と個体数で換算 し、1個 体3日 間あた りの糞数の平均値を餌条 件問で

比 較 した。

(4)安 定同位体比の測定

窒 素および炭素の安定同位体比 を測定する試料 を以下 の手順 で作成 した。巻貝:殻 を割 った後

に実体顕微鏡 を使用 して ピンセ ッ トで殻の破片 と蓋 を取 り除き、硬質ガ ラス製管 瓶に軟体 部 を1個

体 ずつ入れて一昼夜凍結乾燥 させた。凍結乾燥させ た試料 の入 った管瓶にク ロロホルムーメタ ノー

ル混合液(混 合比率2=1)を 適量注ぎ、一昼夜放 置 して脂 肪 を抽出 した。 この管瓶の試料 をガ ラ

ス ろ紙(ワ ッ トマ ンGFIF)の 上 に吸引ろ過 して脂肪 とクロ ロホルムーメタ ノール混合液 を除去 し、

ろ紙 上 の試料 を管瓶に戻 して一昼夜凍結乾燥 させ た。土壌 と沈殿 物:適 量を管瓶に入れて一昼夜

凍結乾燥 させた後、INの 塩酸溶液 を適量注 いで一昼夜放置 して炭酸塩 を除去 した。塩酸溶液 を捨

てた後 に管瓶の試料を一昼夜凍結乾燥 させた。珪 藻 とリター:適 量 を管瓶に入れて一昼夜凍結乾

燥 させ た。 これ らの前処理が終わった後、いずれ の試料 も安 定同位体 比の測定 まで一21℃の冷凍庫

に保 存 した。

元 素分析計および質量分析計FinniganMAT252(国 立環境研 究所化学環 境部)を 使用 して試料の

炭 素安定同位体 比(δ'3C)、 窒素安定同位体 比(δ15N)、 炭 素含有率(Cwt.(9。))、 窒素含有率

(Nwt,(%))、 炭素窒素比(C!N)を 測定 した。試料の安定 同位体 比は次 の計算式によ って相対値

(脇)と して表される。

δ妻3C,δ15N-(R_pl,-R、 。,d。、)÷R、 剛 ×1・000

ここで、R=i3Cll2C,LsN!且4Nで あ る。炭素の標準試料(standard)はPDB(矢 じ り石の化石)を 用

い、窒素のそれは大気 中のN、を用いた。従来 か らの安定 同位体 比の測 定方法で ある真空 ライ ンで

のガス精 製による測 定値 と元素分析計による測定値 とでは若干のずれが生 じるため 、七 北田川河

口域 の大型底生動物 の試料 をもとに計算 され た補正値(戸 谷 と南、私信)を 用 いて本研 究の元素

分析 計 によ る測定値を補正 した。

結 果
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(1)野 外 採 集 の サ ン プ ル の 安 定 同 位 体 比

1997年9月 に 野 外 で 採 集 し た サ ン プ ル の 安 定 同 位 体 比 の 平 均 値 と標 準 偏 差 を 、 横 軸 に δi3C

(%c))、 縦 軸 に δi5N(%。)の 二 次 元 平 面 上 に 表 し た(Fig,V-2)。 δ13Cに 関 し て カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ

イ(AJ)と ク リ イ ロカ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ(AC)の 両 種 は 土 壌(S-AlO、S.MO、S-M15、S-M40、

S-R1)よ り沈 殿 物(D-9!3、D-914)に 近 い 値 を 示 した 。 δisNに 関 し て こ れ ら2種 は 沈 殿 物(D-913、

D-914)と い くつ か の 土 壌(S-AIO、S-MO、S-M15)に 近 い 値 を 示 した 。 沈 殿 物 の 安 定 同 位 体 比 は

採 集 し た 日 に よ っ て 異 な っ た 。St.Rlの 土 壌(S-R1)の δ15Nは5%よ り低 か っ た が 、St.M40の 土 壌

(S-M40)を 除 い た そ の 他 の サ ン プ ル のδ'5Nは7,5%。 か ら105%。 の 範 囲 で あ っ た 。 δ置3Cは ク リ イ ロ カ

ワザ ン シ ョ ウ ガ イ(AC)が 、 δi5Nは カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ(AJ)が そ れ ぞ れ 他 方 の 種 よ り高 い 傾 向

が あ っ た が 、 δi3Cと δ:5Nの 平 均 値 の 種 問 の 差 は そ れ ぞ れ お よ そ09%。 と お よ そO.406,で 非 常 に 小 さ か っ

た 。

(2)摂 食 実 験 の サ ン プ ル の 安 定 同 位 体 比 とCIN

摂 食 実 験 に 使 用 した4種 類 の 餌(珪 藻 、 リ タ ー 、 沈 澱 物 、 土 壌)と 摂 食 実 験 に お け る 摂 食 前 の 群

(control)と し た 巻 貝 の δi3C、 δtsN、Cwt.、Nwt.、C!Nを ま と め た(TableV.1)。 リ タ ー(litter)

は 土 壌(soi1)と 近 い δ13Cの 値 を 示 し 、 沈 殿 物(deposit)と 珪 藻(diatom)の δ13Cは そ れ ぞ れ 一20.7%,

と一13.5%。で あ っ た 。 リ タ ー 、 土 壌 、 沈 殿 物 の δEsNは8,5臨 か ら10.5%oの 範 囲 で あ る の に 対 して 、 珪 藻

の そ れ は お よ そ4%。 で あ っ た 。CINは リタ ー(litter)が 最 も 高 く 、 珪 藻(diatom)が 最 も低 か っ た 。

摂 食 実 験 に お け る 摂 食 前 の 群(control)と した 巻 貝 の δt3Cと δ15Nは 、 沈 殿 物(deposit)の そ れ らの

'値 に 近 か
っ た 。

摂 食 前 の 群 と6種 類 の 餌 条 件 で 約1ヶ 月 間 飼 育 し た 後 の 群 の δi3Cと δ量5Nに つ い て 、 餌 条 件 の 効 果 を

み る 分 散 分 析 を 行 っ た 。 そ の 結 果 、 カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ の δ15Nに つ い て 餌 条 件 の 効 果 は 有 意 で な

か っ た が(ANOVA、P>0.05)、 カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ の δi3Cと ク リ イ ロ カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ の δi3C

とδisNに つ い て 餌 条 件 の 効 果 は 有 意 で あ っ た(ANovA,い ず れ もP<o.oool,Figs.v-3&v-4)。 い

く つ か の 餌 条 件 の 間 で 安 定 同 位 体 比 に 有 意 な 差 が 見 られ た 。 す な わ ち 、 カ ワザ ン シ ョ ウ ガ イ と ク

リ イ ロ カ ワ ザ ン シ ョ ウ ガ イ の 両 種 に つ い て 、 リ タ ー 、 「餌 を 与 え な い 」 、 土 壌 の 餌 条 件 で の δt3Cは

摂 食 前 の 群(control)の そ れ と 有 意 に 異 な っ た が 、 珪 藻 、 混 合 餌 、 沈 殿 物 の 餌 条 件 で の δi3Cと 摂 食

前 の 群(control)の そ れ と の 間 に 有 意 な 差 は な か っ た 。(Bonferroni1Dunnの 多 重 比 較 法 、Fig,V-3

)。 一 方 δisNに つ い て は 、 珪 藻 の 餌 条 件 で 飼 育 し た ク リイ ロ カ ワザ ン シ ョ ウ ガ イ の δtsNだ け が 摂 食

前 の 群(control)の そ れ と有 意 に 異 な っ た(Bonferroni/Dunnの 多 重 比 較 法 、Fig.V-4)。

(3)糞 数

異 なる餌条件で飼育 した巻貝の糞数について分散分析 を行 った ところ、両種 とも餌条件の効果

は有意 で あった(ANOVA,い ずれ もP<0.0001,Fig.V-5)。 両種 とも混 合餌 の餌条件 で糞数が最 も

多か った(Bonferroni1Dunnの 多重比較法)。
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考 察

(1)炭 素安定 同位体比

一般 にδ量℃は食物連鎖 を通 じてほ とんど変化せず
、消 費者 のδi3Cの値 は同化 した餌 の値 とほぼ同

じにな る(Fry&Sherr1984)。 カワザ ンショウガイとク リイ ロカワザ ンシ ョウガイ のδi3Cは沈殿物

のそれ と非常に近 い値 を示 したが、土壌の有機物 とヨシの リター のδt3Cとは離れて いた(Fig .

V-2、TableV-1)。 したがって、2種 の巻貝 は生息場所の ヨシ湿地 にお いて土壌 中に存在する有機

物や ヨシの リターを同化 しているというよ り、水 中か らの沈殿物 に含 まれ る有機 物 を同化 して い

る と推測 され る。 なぜな らば、 もし土壌 の有機物や ヨシの リター を同化 して いれば、カ ワザ ンシ ョ

ウガイ とク リイ ロカワザ ンシ ョウガイのδt3Cはもっと低 い値 を示すはずであ るか らである。土壌の

有機 物は沈殿物 よ りおよそ5%。低 い値 を示 し、 ヨシの リターの値 とほぼ同 じ値である ことか ら大部

分 が ヨシの リターか ら由来 して いると考え られ る。カ ワザ ンショウガイ類 は紐 舌型の歯 舌で基質

上の堆積 物 を拾 うよ うに して摂食す るので、 ヨシ湿地 に堆積 している リターを直接的に食 う可能

性 は低 い と考 え られ、 リターか ら由来 してい ると考え られ る土壌の有機物 を同化 している可能性

もまた低 い ことが分 かった。本研究の沈澱物 は水 中に存在す る懸濁有機物お よび無機物 と植物プ

ランク トンな どが流速の低下によって干潟 に沈澱 したものである。沈澱物 のCINは リター と土壌よ

り低 い値 を示 した(TableV-1)。 一般的に、維管束植物 は高 いCINを 示 して難分解性 であ り、植物

プランク トンは低 いCINを 示 して易分解性で あるので、沈澱物 には植物 プランク トン由来でCINの

低 いタ ンパ ク質 などの消化 されやすい有機物が多 く含 まれて いると推測 され る。沈殿物 はヨシ湿

地 の端 か ら5m潟 側 に離れた干潟の地点(Fig,V-1)で 採集 されたが、上 げ潮か ら満潮時 に ヨシ湿地

は冠水 す るので、カ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイの生息場所 のヨシ湿地の基

質 上に も沈殿物は運 ばれ ると考え られる。2種 の巻貝は生息場所の ヨシ湿地 にお いて、 ヨシの リ

ター が主な起 源であ る土壌 の有機物 よ りは、む しろ潮 汐によ って潮間帯上部 に運 ばれて沈殿する

水 中か らの有機 物 を同化 して いる可能性が高 い。

摂食実験 において、沈殿物 を与えた群のδi3Cは両種 とも摂食前の コン トロール と統計的 に有意な

差がな かったのに対 して、 リターや土壌を与えた群 のδi3Cは両種 ともコ ン トロールよ り低かった

(Fig.V-3)。 餌 の リターや土 壌のδ国3Cは摂食 前のコン トロールの巻貝 の値 よ り低い こと(Table

V-1)、 リターや土壌 の餌 を与 えた群で両種 とも糞が排泄 されている ことか ら(Fig,V-5)、 これ

らの餌 を与えた条件 の群のδL3Cが低下 した のは、巻貝が ヨシの リターや土壌 の有機 物 を同化 したた

め と考 え られ る。 また、野外 で採集 した巻貝 の値 と リターや土壌の餌 を与えた群 の値 とが異なっ

た ことは、野外で は巻貝は リターや土壌の有機物 を主な餌 と して いな いことを示 してい る。沈殿

物 の餌 を与えた群 においても リターや土壌の餌 を与えた群 と同 じかそれ以上 の糞 が排泄 されてい

るので(Fig,V-5)、 沈殿物 を与えた群 のδi3Cが両種 とも摂食前 のコン トロール と統 計的に有意な

差 がなかったのは、巻貝 は沈殿物 を同化 した ものの餌 の沈殿物 のδ13Cが摂食前 のコン トロール の巻

貝の値 と非常に近かったので(TableV-1)δ'3Cの 変化が表れなか ったた めであると考 え られる。野

外採集 サ ンプル か らは主 に沈殿物を同化 して いることが示唆 されたが、摂食実験 では巻 貝は沈殿

物、 リター、土壌 の餌の いずれ も同化 した と考え られ る。 この ことは、巻貝 は実験条件下 では粉

末状 に したヨシの リターや ヨシ湿地の表層土 壌 を摂食 して同化す ることがで きるものの、野外 に
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お いては これ らを同化せず に専 ら沈殿物 を同化 している ことを意味す る。

一般 に、陸上維管束植物の遺体 は動物 にとって難分解性 のセル ロースや リグニ ンな どを主成分

と しているので(Hodsoneta】.1984)、 消化酵素を持 たない動物 は直接的 に植物遺体 を利用で きず

(Kristensenl972)、 バ クテ リアによる分解 物 もしくはバ クテ リアを専 ら同化 して いると考 え られ

てい る(Gosselink&Kirby1974,Lopezetal.1977,Thompsonl984)。 本研 究の摂食実験で餌 とした

土壌 の有機物 は、δi3Cの結果 か ら大部分がヨシの リターか ら由来 して いると推定 され、難分解性の

セル ロースや リグニ ンを多 く含んでいると考 え られる。摂食実験で粉末状 にした リターや土壌 を

餌 と して与 えた場合、巻貝のδt3Cはリターや土壌 の値 に近づ く方向 にシフ トしたが(Fig,V-3)、

巻貝 は ヨシの リター 由来の有機物 を基質と したバクテ リア もしくはバクテ リアによ る分解物を実

際に は同化 したのか もしれな い。摂食実験 でδBcが 変化 した リター と土 壌の餌 条件の結果を見る限

り、それ らの変化率は小さく、餌の同位体比 にあま り近 づいて いなかった。 リターや土壌 を餌 と

して与 えた場合、難分解性のセル ロースや リグニ ンを多 く含 んでい ると考 え られる これ らの餌 の

有 機物で巻貝の軟体部を構成する有機物を置換するための時間 として、摂食実験の約1ヶ 月の期間

は十分でなかったのか もしれない。

摂食実験の混合餌 の条件において両種 とも他の餌条件 よ り多 くの糞 を排 泄 し(Fig,V-5)、 実験

後 のδi3Cはリター を与えた群および土壌を与えた群 との間で有意 な差 があったが、沈 殿物を与えた

群お よび摂食前のコ ン トロール との間では有 意な差 はなか った(Fig.V-3)。 混合餌 はδi3Cが最 も

低 い土 壌(-26.3%o)か ら最 も高い珪藻(-13.50ha)ま で4種 類 の餌 の有機 物量 がそれぞれ5mgの 配合

で あるので、それぞれの餌のδi3Cと炭素含 有率(TableV-1)か ら期待 され る混合餌 のδ13Cはおよそ

T-2496・である。 したがって、混合餌 を与えた群 のδi3Cが摂食前 のコン トロール と異な らず、沈殿物

を与 えた群 とも異 な らなかった ことは、巻 貝が混合餌 の有機炭 素を等 しい効 率で同化 した とい う

よ り、沈殿物 の有機炭素 を効率的 もしくは選 択的に同化 した結果 である可能性が高い(ヨ シの リ

ター も しくは土壌 の有機物と珪藻の組み合わせを同化 して沈殿物 を全 く同化 しなかった ことは考

え にくい)。 混合餌の条件でi糞数が他 の餌条件 よ り極めて多 かったのは、巻 貝が混合餌 を大量 に

摂 食 したか もしくは同化できず に排泄され る餌 を多 く摂食 した、またはその両方 であった ことに

よる と考 え られ る。δi3Cの結果か ら混合餌 の沈殿物が主 に同化 され たと考 え られ るので、巻貝は混

合 餌の 中か ら沈殿物を選択的 に摂食 したので はな く、他の餌 とともに混合餌 を摂 食 し、おそ らく

ヨ シの リターや土壌の有機物は あまり同化 されず に排泄 されたので あろ う。 また、混 合餌 の糞 数

は各餌 を単独で与えた餌条件での糞数の114を 合計 した数よ り多 いので、混合餌 の条件の極 めて多

い糞 数は各餌 の摂食量の相加的な合計では説明で きず、相乗的 に摂食量が増加 したためである と

考 え られ る。 しか しなが ら、なぜ混合餌の条件で摂食量が増加 したのか は不 明である。結局、混

合餌 の条件で ヨシの リター と土壌の有機物が あま り同化 されず に沈殿物が主 に同化 された ことは、

ヨシ湿地 にお いて もカワザ ンショウガイ類 は餌 として主 に(ヨ シの リター または土壌 の有機物 で

な く)沈 殿物 を利用 していることを示唆す る。

一方 、 「餌 を与えない」条件 と摂食前のコン トロール との問で統計的 に有意 な差があ り、両種

のδ13Cは若干低 くなった(Fig,V-3)。 「餌 を与 えない」飢餓条件での動物 の栄養状態 や摂食行 動

は 、摂食実験 で餌 を与えた条件 にお ける動物 の状態 と異な ることが考え られ 、なぜ 「餌 を与えな

い」条件 でδ且3Cが低下 したのかは不明である。推測 され る理 由を挙 げ ると、例 えば飢 餓におかれる
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と基礎代謝として体内のよりδi3Cの高い有機物を分解 してδt3Cは低下するのかもしれない。もしく

は、この条件で少し糞を出していることから、巻貝は飼育に使用したろ紙上やシャーレ壁面に付

着 した物質やバクテリアを摂食したのか もしれない。また、 「餌を与えない」条件でδ1℃が若干低

くなったことは、摂食実験で沈澱物を与えた餌条件でδi3Cが変化しなかったのは巻貝が沈澱物を同

化 したためであるとした前述の考察と矛盾 しない。

培養 した珪藻を餌として与えた群については次節で窒素安定同位体比の結果 と合わせて考察す

る。

(2)窒 素安定 同位体 比

野外 で採集 したサ ンプル のδisNについて、カ ワザ ンシ ョウガイ とク リイ ロカワザ ンショウガイ の

値はお よそ95箔 であ り、特 に沈澱物 と近 い値 であった(Fig.V-2.TableV-1)。 多 くの研究では野

外で採集 した生物および餌の候補物質の試料 について、栄養段階 が一段階上が ると窒 素の安定 同

位体 比が3-4%。程度上昇す るという一般則 に基 づいて 食物連鎖が推定 され、海洋 の浮遊 系の食物連

鎖 によ く適合す る例が知 られ ている。 しか し、本研究 の炭素安定 同位体 比の解析か ら推定 され た、

カ ワザ ンシ ョウガイ類が主に利用 している餌で ある沈澱物のδiSNはカ ワザ ンシ ョウガイ類のそれ と

極 めて近 い値 を示 した。沿岸河 口域 のデ トリタスは様 々な由来 の物質 の集 合で あるため、デ トリ

タス食の底 生動物が体内で選択的にデ トリタスの一部 を同化 した り、同位 体窒素 の分別の経路 が

海洋 の生食連鎖 の動物 とは異な る可能性が考 え られ、窒素の安定 同位体 比が餌 よ り3-4%・程度 高い

とい う一般則 は当ては まらな いのか もしれ ない。

摂 食実験 のδtsNの変化につ いて、餌条件 の効果 はクリイ ロカ ワザ ンシ ョウ ガイ で有意で あったが

カワザ ンショウガイでは有意でなかった(Fig.V-4)。 培養 した珪藻 を与えた ク リイ ロカワザ ン

シ ョウガイ を除 き、摂食 前のコン トロール との間で統計的に有意な差 はなか った(Fig.V-4)。 餌

の リター、土壌、沈殿物 のδisNの値 は85臨 か ら10.5臨 の範囲で あ り、摂 食前の巻貝 の値 とあま り異

な らな かったため(TableV-1)、 リター、土壌、沈殿物 の餌条件 ではそ れ らを同化 したもののδisN

の値 は変化 しなかったと考え られ る。 これ ら2種 の巻貝 の同位体窒素 の分別 につ いてはよ り詳 しい

研 究 を行 う必 要がある。

植 物プ ラ ンク トンは底生動物 にとって消化 しやす い良い餌 であ ると一般 に考 え られてお り、摂

食実験 で使用 した珪藻の餌のδt3Cとδi5Nはカ ワザンシ ョウガイ類 のそれ らとは大 きく異なる値 で

あったので(TableV-1)、 もし巻貝が この餌 を同化すれ ばδi3Cとδ15Nの値 は変化 す ると予想され た。

しか しなが ら、培養 した珪藻 を与えた餌条件 では、ク リイ ロカワザ ンシ ョウガイのδisNが低 くな っ

た ものの、δi3Cは変化 しなかった。 また、カ ワザ ンショウガイのδ!3CとδtsNは変 化 しなかった。ま

た 、両種 とも糞 をあま り排泄 しなかった(Fig.V-5)。 調製 した珪藻の餌が カ ワザ ンショウガイ類

には合 わなか ったのか もしれな い。培養 した珪藻 の餌 は無菌培養 でな いので培 養液中で繁殖 した

バ クテ リアが餌 には含 まれていた と考 え られ、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイは与え られた餌の有

機物 の一部 を選択的 に同化 したために、δi5Nは低 くなった もののδi3Cは変化 しなか ったのか もしれ

な い。 一方 、 カワザ ンショウガイはあま り珪藻 の餌 を同化 しなか った と考 え られるが、その理 由

は分 か らな い。
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(3)塩 性湿地 における大型底生動物 の餌 資源

野外 採集サ ンプル と摂食実験 の解析か ら、カ ワザ ンショウガイ とクリイ ロカワザ ンショウガイ

は・ヨシの リターや土壌の有機物 を同化せずに選択的 に沈殿物 を同化 していることが分か った。

しか しなが ら・沈殿物 を餌 と して利用 している ことは確 かであるが、巻貝の軟体部 を構成す る有

機 物の起源は沈殿物の内容 を詳細に調べな くてはな らな い。塩性湿地 の大型底生動物 に とって、

維管束植物 が重要な餌なのか、植物 プランク トンや底生性珪藻な どの微小藻類が重要 なのかは議

論が続 いてきた・Jacksonetal.(1986)は 東イ ング ラン ドの塩性湿地 においてSpartinaangticaが 底

生動物の主な炭 素源である とし、Sullivan&Moncreiff(1990)は ミシシッピー州 のSpartina

altemifloraが 優 占す る塩性湿地では藻類が重要 であると し、Currinetal.(1995)は 北カ ロライナ州

のS.alterntnoraが 優 占す る塩性湿地でのデータと数多 くの 引用文献 か ら底生性微小藻類 と枯 れたS .

attemPtoraの 両者が重要である と結論 した。

ところで、西半球の温帯 沿岸域の塩性湿地はC
4植物 のSρartinaspp.が 優勢であ り、東 半球 の熱 帯

域か ら温帯域 にかけての塩性湿地はC3植 物のPhragmitesspp.が 優勢で ある(Lee1990)。 両者 は塩

性湿地 の生態系で同 じ生態的地位を占めていると言え る。餌 と消費者の関係 をめ ぐる安定同位体

比を利用 した研究の多 くはSpartinaspp.が 重要 な地域で行われ た ものである。Spartinaspp .のδi3Cは

お よそ一13%。であ り、底生性珪藻や植物プ ランク トンは一21%か ら一130khの範囲の値 をとる(Currinet

aLl995)。 このように、Spartinaspp .のδi3Cと微小藻類のそれ との 間にあま り差がな いことが、

Spartinaspp.が 優 占す る塩性 湿地 の大型底 生動物 と餌 との関係 を調べた研究 にお いて異な る見解が

存 在す る理由 と考 えられる。 一方、 ヨシのリターのδ13Cはおよそ一2506。で(TableV-1)、 底生性珪

藻や植物 プ ランク トンの値 とは離れている。 したが って野外 採集サ ンプルの餌 と消費者の炭素安

定 同位体比 の比較検討 にお いて も混 同す ることは少な い。 本研 究の巻貝が餌 として利用 している

沈殿物 は、 ヨシな どの維管束植物のデ トリタスや底生性珪藻や植物 プ ランク トンな どの微 小藻類

を含 んで いたが(pers,obs,)、 沈殿物のδ'3Cの値はお よそ一210khであったので、微小藻類が主要な成

分 である可能性が高い。七北 田川河 口域の塩性湿地 に生息す るカ ワザ ンショウガイ類2種 にとって、

沈殿物 に含 まれ る植物プランク トンや底生性珪藻 な どの微小藻類が重要な栄 養源であ ると考 え ら

れ る。
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第六章

総合討論

(1)分 布 と加入量の年変動

本論文 の研 究結果か ら、カ ワザ ンショウガイ とク リイ ロカワザ ンショウガイの生態的特徴につ

いてTableVI-1に まとめた。潮間帯上部の ヨシ湿地 において、カ ワザ ンショウガイとク リイ ロカ ワ

ザ ンシ ョウガイは相 対地高のよ り低 い場所 とよ り高い場所 にそれぞれ密度が高 い分布であった。

定着後 まもない と考 え られる小個体 の垂 直分 布 もまた同様で、カ ワザ ン ショウガイ とクリイ ロカ

ワザ ンシ ョウガイの小個体は相対地高のよ り低 い場所 とよ り高い場所 にそれぞれ密度が高 い分布

であった。それぞれ の種の分布の中心付近 では これ ら2種 の移動行動 によって個体の入れ替わ りが

起 こる と考 え られ るが、2種 の垂直分布 は季節 的に変化 しなかった。 両種 ともヴェ リジャー幼生の

浮 遊期 を経て年 に1回 の加入 が起 こった。両種 の加入量 には著 しい年変動 が見 られ、1990年 か ら

1996年 まで の7年 間ではカ ワザ ンショウガ イは1991年 と1993年 にお いて、ク リイ ロカ ワザ ンショウ

ガイ は1990年 と1995年 において、それぞれ加入量が他の年よ り著 しく多 かった。 さらに、カワザ

ンシ ョウガイは1989年 の加入個体数もまた多 かった ことが コホー ト解析 か ら推測 された。カワザ

ンシ ョウガイ とク リイ ロカワザ ンショウガイ の繁殖 シーズ ンは数 ヶ月続 くものの両種 とも1年 に一

続 きの期 間で あった。加入 と繁殖の時期 は種聞で異な り、カワザ ンシ ョウガイの交尾行動は2月 か

ら6月 まで行 われて新規加入が8月 から9月 にか けて起 こ り、ク リイ ロカワザ ンショウガイの交尾行

動は5月 か ら8月 まで行われて新規加入が9月 か ら10月 にかけて起 こった。

カ ワザ ンシ ョウガイ類 の加入量の年変動 を引き起 こす要 因として、浮遊幼 生期 の死亡と定着直

後 の死亡 を挙 げる ことがで きる。もし両種 の加入量の年変動が同 じパター ンであれば、その年 の

異常気象や水 理学 的な現象が有力な原因であ ると推測できる。 しか しなが ら、1990年 か ら1996年

までの7年 間 で これ ら2種 の顕著 な加入は同 じ年に起 こらず 、ある年ではカ ワザ ンショウガイの加

入量 が多 く、ある年 ではクリイロカ ワザ ンシ ョウガイの加入量が多 く、あ る年 では両種 の加入量

が少なか った 。カワザ ンショウガイの加 入は クリイ ロカワザ ンショウガイ よ り約1ヶ 月早 く起 こり、

また交尾行動 の始 ま りも数ケ月早か った。浮遊 幼生の定着す るまで の期間 は種 によって広 く異な

る ことが知 られ ているものの(Scheltema1986)、 カ ワザ ンショウガイ の幼 生の変態および定着 の

時期 は クリイ ロカワザ ンショウガイよ り早い もの と推測 される。よ って浮遊幼 生の存在する期 間

は種 間で全 く同 じではな く、 この期間におけ る気象や水理学的な要 因の差 異が種間の加入量の違

い をもた ら しているのか もしれない。

一方、浮遊幼 生は潮汐や波浪な どによ って潮間帯上部のヨシ湿地 に運 ばれ て定着するものの、

定着 直後 に高 い率 で死亡 しているのか もしれな い。幼生の定着 に関 して底 生動 物の成体 と加入す

る幼 生の相互作用 につ いて多 くの研 究が行 われてい る。Turneretal.(1997)は 二 枚貝のMacomena

titianaの密度が砂質干潟の底 生動物の分散加入 に影 響を与えた ことを示唆 したが、McCann&Levin

(1989)は 下層堆積物食者 の貧毛類Monopytephorusevertusは 多毛類 のStreblospiobenedictiの 加入に
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大きな影響を与えていないことを示唆した。定着後まもない個体の分布は、カワザ ンショウガイ

がより低い場所で多くクリイロカワザンショウガイがより高い場所で多かった。しかしなが ら、

このことは幼生の変態 ・定着がその場所で多く起こったことを必ずしも意味しない。wilson(1990

)は 軟体動物(二 枚貝類および腹足類)の 定着が海草帯で多いものの、このことによって生息場

所間の成体の密度の相違が説明されないことから、定着後の過程における死亡 と移動の要因を調

べる必要があると述べた。加入量の年変動を引き起こす要因の一つとして、ヨシ湿地の基質の上

で幼生の定着が妨げられた り定着直後のサイズの個体が死亡したりする可能性について今後検討

することが必要である。

(2)生 活史形質 と体 サイズの性的二型

カ ワザ ンショウガイとク リイ ロカワザ ンシ ョウガイの性的成熟齢 、野外寿命、生涯の繁殖機 会

数 の生活 史形質は種間 で異な り、カワザ ンシ ョウガイ は約17ヶ 月で性的成熟 に達 して約3年 の野外

寿命 において2回 の繁殖機会 を持つのに対 して、ク リイ ロカ ワザ ンショウガイは約10ヶ 月で性 的成

熟 に達 して約5年 の野外寿命において5回 の繁殖機会 を持つ ことが推定 された。カ ワザ ンショウガ

イ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイで繁殖 を開始する齢が異なる ことの説明 として、第四章で次 の

よ うに論議 した。すなわち、カワザ ンシ ョウガイは、約3年 間生き、繁殖 シーズ ンあた りの産仔 数

をでき るだ け多 く得よ うと成長 し続け、加入後1年 以内の繁殖の最初 の機会 を通 過する。反対 に、

ク リイ ロカ ワザ ンショウガイはほぼ5年 間 生き、繁殖 の機会 をよ り多 く得 よ うがために十分 なサ イ

ズに達 す るまで最初の温暖な季節の間急速 に成長 し、その結果加入後1年 以 内の性 的発達 が もた ら

され る。

生涯 の繁殖 機会数の進化 は、理論的には死 亡率の変動 と関係 して いる(Stearns1992)。 不確 か

な環境 の変化 は子孫 の生存率 を変動 させるため、このような環境 の場合 には長 い繁殖期間 に複 数

回 に分 けて再 生産 を行 う方が有 利である と考 え られ、幼稚体の生存率が変動す る場合 には長寿命

の多回繁殖 の形質が進化する ことが予測 され ている(Murphy1968,Schaffer1974)。 そ こで、 ク リ

イ ロカ ワザ ンシ ョウガイの長寿命の多回繁殖 の形質 について、以下のよ うな仮説が考 え られ る

(Fig.VI-1)。 ク リイ ロカ ワザ ンショウガイ はカワザ ンショウガイ に比べて、 ヨシ湿地の潮間帯 上

部 のよ り高 いゾー ンに密度 が高 い。潮間帯上部のよ り高い場所 は、小潮の満潮時では冠水せず大

潮 の満 潮時でな いと冠水 しないため、ヴェ リジャー幼生が定 着する機会 は潮間帯上部 のよ り低 い

場所 よ り相 対的 に少ない と考え られる。潮間帯上部のよ り高い場所 では、潮 汐によ る冠 水の頻度

が少な いため幼生の定着が困難 にな り、定着 した稚貝の生存 率は乾燥 した基 質条件によ って変動

す るのか も しれない。 と ころで、カワザ ンショウガイ とク リイ ロカワザ ンショウガイの両種 とも

顕著な加入 が7年 間のうち2回(年)起 こったが(第 二 章)、 カ ワザ ン ショウガイは1989年 の加入

個体 数 もまた多かったことが推測されたのに対 して、ク リイ ロカ ワザ ンショウガイの顕 著な加入

は1988年 と1989年 には起 こっていないことが推測され た(第 三 章)。 よ り長期的な調査 を行わな

ければ確実 な ことは言えな いものの、ク リイ ロカワザ ンシ ョウガイの幼稚体 の生存率がカ ワザ ン

シ ョウガイ のそ れよ り変動する ことはあるか もしれ ない。 したがって、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウ

ガイの幼稚体 の生存率が変動するため、長寿命 の多 回繁殖 の形質 が進化 した とい う仮説が考え ら

れ る。一一方 、冬 の月にク リイ ロカワザ ンシ ョウガイが不活発 にな り集合 を形成す るのは、生存率
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を高め て寿命 を増加 させるための適応であるように思われる。

生涯 の繁殖機会数の進化 に関するもう一 つの仮説 として、吸虫 類の感染 によるカワザ ンショウ

ガイ類 の繁殖への影響を挙 げる ことができる(Fig.VI-1)。 カワザ ンシ ョウガイは吸虫類の第一中

間宿主 とな ることが寄生虫学の研究 で報告 されている(Faust1924,It。1962,Yoshimuraetal.1970)。

吸虫類 の寄生は巻貝の繁殖に重大な影響を与え ることが知 られて いる。Hydrobiautvaeの 産卵は吸

虫類 の感染 によってほとんど完全 に停止 し(Mouritsen&Jensen1994)、 新腹足 目の種 のllyana∬a

obsotetaは 吸虫類に寄 生される と不妊 になった(Curtis&Hurd1983)。 吸虫類 の寄 生によるカ ワザ

ンシ ョウガイ類の繁殖への効果 は明 らかで はないが、カ ワザ ンシ ョウガイ とク リイロカワザ ンシ ョ

ウガイの いくつかの個体は実際 に吸虫類の幼生に寄生 されて いた(pers.obs.)。 感染 した個体はカ

ワザ ンショウガイ でよ り高い割合で見つか り、ク リイロカワザ ンシ ョウガイ の感染率 は低 いよ う

に見受 け られた(第 四章)。 吸虫類の幼生は水中か ら巻貝 に侵入す るため、 ヨシ湿地 の潮間帯上

部の よ り低 いゾー ンでは冠水時間が相対的に長 く、吸虫類の幼生 の感染 の機会がよ り高 いゾー ン

に比べて頻 繁であると考え られ る。カワザ ンシ ョウガイ は吸虫類の寄生 によって不妊 にな る高い

リス クを被っているのか もしれな い。このよ うな場合 には長寿命の多回繁殖 の形質 は不利であろ

う。カ ワザ ンシ ョウガイは、繁殖 シーズンあた りの産仔数 を増加 させ るた めに加入後 の1年 間は資

源 を成長 に分配 して体サイズを大き くし、加入後約17ヶ 月で第1回 目の繁殖 を行 い、吸虫類の寄生

に よる不妊 の高 い リスクを避 けるために2回 の繁殖機会 しか持 たな い という形質を進化 させてきた

のか も しれ ない。

両種 とも雌雄で成長が異な り、カ ワザ ンショウガイで はメスが オス よ りも大 き くなるのに対 し

て、 ク リイ ロカワザ ンショウガイではオスがメスよ りも大 きくな った。すな わち、体 サイズの性

的二型の関係が種問で反対 にな っていた。サ イズの分岐は早 い段階 にお けるメス とオスとの間の

異 な る成長率の結果であった(Figs.Iv-5&Iv-6)。 体サイズの性的二型 の進化 は伝統的 には次の

よ うに説明 されてきた。すなわち、メスについては体 サイズが産仔 数 と相関す ることで自然選択

によって体 サイズが大きくなる方向へ進化 し、オスについては体 サイズが交尾相手数 と相関す る

ことでオス間競争 もしくはメスの選好性の性選択説によってよ り有利な体サ イズの方向へ進化 し

た、 と考え られて いる(Darvvin1871,Trivers1972)。 例えば、カ ワザ ンシ ョウガイの体サイズの性

的二 型の本質は小 さいオ スなのか大 きいメスなのかであ り、すなわ ちオスのサイ ズへ の性選択が

働 いた のか、 メスのサイ ズへの 自然選択働いたのか、 とい うよ うに二通 りに議論 され得 る。カ ワ

ザ ンショウガイの小さいオスは大 きいオスに比べて繁殖成功度 が高 く、体サ イズの性的二型の進

化が 導かれたのか もしれな い。同様 に、カ ワザ ンショウガイの大 きいメス は小 さいメスに比べて

繁殖 成功度が高 く、体サイズの性 的二型の進化が導かれたのか もしれな い。

同所的で近縁 なカワザ ンショウガイ とク リイロカ ワザ ンシ ョウガイ の体サ イズの性 的二型 につ

いて、種間の生活史形質の差 異を考慮 し、以下のよ うな仮説が考 え られ る(Fig.VI-2)。 一つ は、

カ ワザ ンショウガイでは生涯の繁殖機会 数は2回 であ るため、 メス には1回 の繁殖機会 でよ り多 く

の産仔 数 を残すよ うに体サイズが大 きくなる方向へ選択圧 がかか り、オスには1回 の繁殖機会で よ

り多 くの交 尾相手 と交尾できるよ うに体サイズが小 さくな る方向へ選択圧 がかかる、 とい うもの

で ある。一般的にはメスの体サ イズと産仔数 の正の相関関係は支持 され るが、オスの体サイ ズと

交尾 相手数の負の相 関関係は正 の相関関係に比べればあ ま り例がな いか も しれ ない。例 えば、小
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さいオスは移動速度が速くより多くのメスを探索できる有利さがあるかもしれない。一方、クリ

イロカワザンショウガイでは生涯の繁殖機会数は5回 であるため、メスとオスは1回 の繁殖機会で

それぞれより多 くの産仔数もしくは交尾相手数を得ることの他に、生存率を高めてより多くの繁

殖機会数を確保する方向へ選択圧がかかることが考えられる。 このとき、メスが小さいことで有

利な点 とオスが大きいことで有利な点を今後調べる必要があるが、クリイロカワザンショウガイ

の体サイズの性的二型の程度はカワザンショウガイのそれに比較して小さいので、究極要因を検

討することで性的二型を説明するのは困難であるかもしれない。再生産に必要なエネルギー量が

オスよ りメスにおいて大きいために、メスの体サイズの成長量はオスのそれより小さく、クリイ

ロカワザ ンショウガイの体サイズの性的二型が生じたという説明も考え られる。

(3)場 所 をめ ぐる競争と餌 をめ ぐる競争

カ ワザ ンシ ョウガイとクリイ ロカ ワザンシ ョウガイ の個体群密度の分布 か ら見 る と生息場所 の

中心は種問 で異な って いたが、 この ことは必ず しも2種 が競争の結果 として 生息す る空間 を棲み分

けている ことを意味 しな い。実 際にはカワザ ンショウガイ とク リイ ロカワザ ンシ ョウガイの個体

は ヨシ湿 地の基質 を足場 として利用 しているので、両種は個 体の占有空間 と して 同 じ資源を利用

して いる。加 えて、前後 左右 に移動す ることが妨げ られ るほ ど高密度で はな いの で、物理的な空

間の資源 は余 って いる と考え られる。 また、同所的な地点ではカワザ ンショウガイ とク リイロカ

ワザ ンシ ョウガイの個体 は入 り混 じって生息 し、異種間または同種間で 目に見え る干渉行動 は野

外の観察 にお いて全 く見 られず、移動行動 の性質を調べた野外実験か らも、 これ ら2種 にはなわば

りや防衛圏 のよ うなものはない ことが示唆 された。も し両種 の個体が場所をめ ぐって競争 して い

る とすれば、個体 の分布様式は互 いに排他的 になると予想 され るが、実際のデータは ランダムな

分布 であった。空間 の資源をめ ぐる競争が存在す る可能性は低い と考え られる。

ヨシ湿地 にお いては、生息場所は これ らの動物 にとっての 占有 空間であると同時 に摂餌 を行 う

場所で もある。安 定同位体比 を用いた解析 によ って、カ ワザ ンシ ョウガ イとク リイロカ ワザ ン

ショウガイ はヨシ湿地 に生息 しているにもかかわ らず、 ヨシなどの維管束植物 由来の有機物を利

用 して いるの ではな く、潮汐によって ヨシ湿 地に運ばれる水 中の沈殿物(主 に微小藻類)を 餌 と

して利用 して いる ことが推定された。 した がって、沈 殿物 の供給量が これ ら2種 の巻貝に とって十

分 であ るか不足で あるかは、個体問の餌 をめ ぐる消費型競争の有無 と強 く関係す る。 また、二次

生産 量は個体群 によって消費された餌 の量 と関 係 していると考え られ、カ ワザ ンショウガイの場

合 、二次 生産量は卓越するコホー トの年齢 によって変 動 したが、若いコホー トが卓越 した年の個

体群 では4.49gAFDW(m'2・yr"1)で あった。そ こで、餌 と して供給される沈殿物 の有機物 量と巻貝

の摂 食量 との関係 を検 討す るため、二次生産量 を もとにいくつかの効率 を仮定 して摂 食量を試算

してみ た。動物 が摂食 した餌 のエネル ギーの流れ につ いて、摂食量を1、 同化量 をA、 純 生産量

(成長量 と再 生産 量)をP、 同化効率 をA!1、 総成長効率 をP/1、 純成長効率 をP/A、 と表記 し,

次 の ような 計算 のための仮定 を設ける。(1)再 生産量は成長量 と等 しい。(II)AII=50%、PIA=

20%と す る。(III)沈 殿物 の有機物 量の112は 他 の底生動物 によって利用 され る。 これ らの仮定の う

ち、(1)で は繁殖 を行 う前の若いコホー トが卓越 した年の個体 群の二次生産量 を2倍 す ることになる

ので、純生産量 と しては大きめの見積 もりである。(II)のA/1に つ いて はOdum&Smalley(1959
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)が 塩性湿地に生息す るタマキ ビ類Littorinairrorataに つ いて報告 したAlI=45%の 値を参考 に し、

P/Aに ついてはOdum&Smalley(1959)が 報告 したP!A=14%の 値 に加え、Humphreys(1979)

が3種 の腹足類 のP/Aに つ いて報告 した18～339・ の値 を参考 にした。(III)に おいては、カ ワザン

シ ョウガイ とク リイ ロカ ワザ ンショウガイは ヨシ湿地で優 占す るものの、他の底生動物 が沈殿物

の有機 物をある程度利用する可能性 を想定 した。

第 二 章 よ り沈 殿 物 の 有 機 物 量 は

～0 .5(mg・cmユ ・d凸1)

=1,825(g'㎡2'yr'1)

仮 定(III)よ り他 の 底 生 動 物 に よ っ て 利 用 され る 分 を 差 し 引 い た 沈 殿 物 の 有 機 物 量 は

～913(9・m㍉ ゼ1)

第 三 章 よ り巻 貝 の 二 次 生 産 量 は

～5(9・m-2・yゴ1)

仮 定(1)よ り巻 貝 の 純 生 産 量 は

～10(9・m-2・yの

仮 定(II)よ り巻 貝 の 摂 食 量 は

～100(9・m'2・yr'1)

したがって、他の底生動物によって利用される分を差し引いた沈殿物の有機物量と巻貝の摂食量

の比は

～9

ここでは、仮定(1)で カワザンショウガイ類の摂食量を大きめに、仮定(III)で餌の供給量を小さめ

に設定 したにもかかわらず、この計算では摂食量のおよそ9倍 の量の利用可能な餌が巻貝に供給 さ

れ、この沈殿物の有機物量でカワザンショウガイの若いコホー トが卓越 した年の個体群と同程度

の二次生産量を持つ個体群が9個養われることになる。カワザンショウガイとクリイロカワザ ンショ

ウガイの個体群の二次生産量として5(g・m'2・yr'1)の値を用いたが、第三章で示 したように卓越す

るコホー トの年齢によって二次生産量は異なる。この試算では沈殿物の有機物量の季節変化は考

慮 されてお らず、また同化効率(AII)と 純成長効率(PIA)を 文献から引用 したので、不確定

な要素が大きい。 しか しながら、摂食量のおよそ9倍 の量の利用可能な餌が巻貝に供給されている

という結果は、沈殿物の供給量は巻貝にとって十分な量であるという見方を支持し、個体間の餌

をめぐる消費型競争が存在する可能性は低いと結論される。すなわち、野外では餌をめぐって競

争する密度より低い密度でカワザンショウガイとクリイロカワザンショウガイは生息し、両種は

共存が可能 になっていると考えられる。両種で見 られた加入量の著しい年変動が・カワザンショ

ウガイ とクリイロカワザンショウガイの野外における低い密度の理由の一つであると考えられる・
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摘 要

宮 城県東部 の七北田川河 口域 において、カ ワザ ンショウガイ科 に属す る巻貝 の生態 を研究 した。

コ ドラー ト法 による定量採集調査の結果、 ヨシが優 占す る塩性湿地 に3種 のカ ワザ ンショウガイ科

巻貝 が生息 し、そ れぞれの個体群密度の分布 は異 なっていた。平均水面か ら大潮時 の平均高水面

までの潮間帯上部 において、カ ワザン ショウガイ(Assimineajaponicav.Martens)が よ り低い場所

で、 ク リイ ロカワザ ンショウガイ(Angusta∬imineacastanea(Westerlund))が よ り高い場所で、ム

シヤ ドリカ ワザ ンショウガイ(Ang"stassimineaparasitotogicaKur。da)が そ の中間で、それぞれ密

度が 高い分布 を示 した。 しか しなが ら3種 の分布 は互 いに大き く重 な り、重な っている地点では3

種の個体 が入 り混 じって生息 し、個体 は機会的な分布 を示 した。密度 の高 い傾斜が緩やかな場所

で個 体 の移 動行動 を調べた ところ、カ ワザ ンシ ョウガイ とク リイ ロカワザ ンシ ョウガイの個体は

陸側 へ も潟側 へ も1日 で20cm前 後の距離 を移動す るので、生息場所の広 い範囲で個体の入れ替わ り

が起 こることが示唆 された。一方、両種 とも定着後 ま もない極めて早 い時 期 に成貝 と同様な垂直

分布 を示 し、そ の後 も時間的に分布が変化 する傾向は認め られなか った。 おそ らく分布 の両端 で

は分布 の 中心方向へ戻 る移動行動 によって相対 地高に対応 した垂直分布が維 持される ものと考 え
　 キ

られ た・ … 鰯 一・
叩 一 ・

蒲 生潟 のカ ワザ ンショウガイとクリイ ロカワザ ンシ ョウガイあ 祠体群 について生活環 と二次 生

産量 を調べ た。両種 ともヴF一リジャー幼生 の浮遊期 を経て1年 に1回 、殻高が 約2mmの 個体の加入

が起 こ り、 カ ワザ ンショウガイでは8月 か ら9月 にか けて、 クリイ ロカ ワザ ンシ ョウガイでは9月 か

ら10月 にか けて、それぞれ加入が起こった。 また、両種で加入量 の年変 動が見 られ 、1990年 か ら

1996年 まで の7年 間ではカワザ ンショウガイは1991年 と1993年 において、 ク リイ ロカワザ ンシ ョウ

ガイ は1990年 と1995年 にお いてそれぞれ加入量が他の年よ り著 しく多か った。交尾行動の時期 は

両種 とも数 ヶ月続 くものの1年 に1シ ーズ ンで あ り、カ ワザ ンシ ョウガイでは2月 か ら6月 まで、ク

リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイでは5月 から8月 まで、それぞれ交尾行動が行 われ た。巻貝 の軟体部 の

乾燥重量 とコホー トの密度か ら二次生産量 を計算 した ところ、カ ワザ ン ショウガイ のそれは0.97～

4.49gAFDW(m'2・Yr'1)で あるのに対 して、ク リイ ロカワザ ンシ ョウガイ のそれ は0.35～0.49g

AFDW(m'1・Yr't)で あった。成長量、成長 率、二次 生産量 は個体群で卓越 す るコホー トの年齢 に

よって大 き く変動する ことが示唆 された。

カ ワザ ンシ ョウガイとク リイロカワザ ンシ ョウガイ の生活史形質 と体 サ イズの性的二型 を比較

した。両種 とも雌雄 で成長が異な り、カワザ ンシ ョウガイではメスがオス よ りも大 きくな るの に

対 して、 ク リイロカワザ ンショウガイではオ スが メスよ りも大き くな った 。すなわち、体サイズ

の性 的二型 の関係 が種間で反対 になっていた。産卵 された卵の直径はカ ワザ ンシ ョウガイでは200

～250μmで あるのに対 して、ク リイロカ ワザ ンショウガイでは125～150μmで あ った。性的成熟齢・

野外寿 命、生涯 の繁殖機会数は種間で異な り、カ ワザ ンシ ョウガイは約17ヶ 月で性的成熟 に達 し

て約3年 の野外寿命において2回 の繁殖機会 を持つの に対 して、ク リイ ロカ ワザ ンシ ョウガイは約

10ヶ 月で性 的成熟 に達 して約5年 の野外 寿命において5回 の繁殖機i会を持 つ ことが推定 された。種
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間の生活史形質と体サイズの性的二型の差異について、それ らの進化の理由を生息場所の違 いに

よる幼稚体の生存率の変動や吸虫類の感染の影響と関連づけて論議 した。

カワザ ンショウガイとクリイロカワザンショウガイの野外で利用可能な餌を用いた摂食実験を

行った。炭素と窒素の安定同位体比の解析から、ヨシ湿地に生息する2種 のカワザ ンショウガイ科

巻貝はヨシなどの維管束植物由来の有機物ではなく、潮汐によってヨシ湿地に運ばれる水中から

の沈殿物を主に餌 として利用していることが推定された。沈澱物の有機物量と巻貝個体群の二次

生産量を比較したところ、沈澱物の供給量は巻貝にとって十分な量であり、餌をめぐる消費型競

争が存在する可能性は低いと推測された。
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図一覧

第 二 章

Fig・II-1・M・p・f・t・dy・ ・ea・Si・ ・t・ti・n・(St・ ・AlO,A25,B,C,Rl,R3)andth・eet・an・ectline・(Trs.M,P,

Q)areshown,

Fig.II-2.AviewofareedmarshandmuddytidalflatintheNanakitaRiverEstuary .

Fig.II-3.Diagramshowingthedesignofmovingexperimentfbr、4.ノaponica.Theexpcrimcntalsquare(3m

X3m)wasdividedinto225cells(20cmX20cm).FivequadratsofAtoEindicatethecellswhere

markedindividualsofA,」 αponicawerereleased,

Fig.II-4.ProfilesofTrs.M,PandQ.Theoriginof1hehorizontaldistance(om)istheborderbetweenthe

tidalflatandthereedmarsh,andthatoftheverticalrelativeheight(Ocm)重sthemeanseawaIer

leveL

'

Fig.II-5.Den・itydi・t・ib・ti・n・(mean±1SD)・fA抑 ・ni・a,A,・a・taneaandA.parasit・'・gi・a・tTrs.M,

PandQ.Theoriginofthehorizontaldistance(Om)istheborderbetweenthetidalflatandthereed

marsh.

Fig.II-・6.RelationshipsbetweentherelativeheightandthedensitiesofthreeassimineidspeciesatTrs.M,P

andQ.

Fig.II-7,Densitydistributions(mean±1SD)ofassimlneidsatsixstationsintheNanakitaRiverEstuary.

(a)A.ノaponica.(b)A.castanea.(c)A.parasitotogica.

Fig.II-8.Environmentalfactors(mean±lSD)atTrs.M,PandQ.(a)一(c),(d)一(f)and(9)一(i)represents;

watercontentinsoi1,0rganicmattercontentinsoilandlitterdryweightatTrs.M,PandQ,

respectively,

Fig.II-9.Environmentalfactors(mean±1SD)atTr.M.(a)Chlorophyllainsurfacesoil.(b)Pheophytina

insurfacesoil,(c)Depositorganicmatter.

Fig.II-10,Changesindensities(mean±1SD)ofassimineidsatSts.MlOandM40,(a)A.japonica.(b)A.

castanea.(C)A.parasitologica.
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Fig。II-1LSeasonalchangesindensitydjstributions(mean±1SD)ofassimineidsatTr
.M.

Fig。II-12.DensitiesofsmallindividualsofA .ノaponicaats董xstat童onsintheNanakitaRiverEstuary ,The

arrowsindicatethemonthswhensmallindividualswerecollectedatthefirsttimeoftheyear
.From

May1993IoApri11994.

'
Fig・II-13・Den・iti…f・m・11i・di・idu・1・ ・fA

.・a・tanea・t・i・ ・t・ti・n・i・Ih・Nanakit・Ri…E・t・ary.Th・

arrowsindicatethemonthswhensmallindividualswerecollectedatthefirsttimeoftheyear
.From

May1993toApril1994.

Fig.II-14.Annua】changesindensitiesofsmallindiv童duals .Thearrowsindicatethetransitionalzone

(whereitisdifficulttoseparatesmallfromlargeindividuals),(a)A.ノaponicaatSt.M10.(b)A.

castaneaatSt,M40,

Fig.II・15.Changesindensities(mean±1SD)ofsmallindividualsatSts .MlOandM40,thaIwere

recruitedinyearsofabundance.(a)Smallindividualsof、4 .ブaponicarecruitedinl993.(b)Small

individualsofA.castanearecruitedinl995 .

'

Fig・II-16・Sea・ ・nal・hang・ ・i・dcn・itydi・t・ib・li…(mean±ISD)・f・m・m・di・idua1・incl・di。gtw・

cohorts(sma1195andsmall96)ofA.ノaponicaatTr .M.FromAugust1996toAprilI997.

Fig.II-17.Seasonalchangesindensitydistributions(mean±1SD)ofsmallindividualsincludingtwo

cohorts(small95andsmall96)ofA.castaneaatTr.M.FromAugust1996toApril1997.

Fig・II-18・Diagramshowingthelocalitiesofindividuals.Thelettersj
,candpindicatelocalitiesof

individualsA・ ノoponica,A・castaneaandA.」parasitologica,respectively .

Fig.II・ ・19.Relatlonshipsbetweenmeandensity伽)andintraspeciesorinIerspeciesmeancrowdings@')

withchangesofquadratsizes.Theintraspeciesmeancrowdingofspeciesxandtheinterspecies

meanc・ ・wdi・g・f・peci・ ・y・g・i・ ・t・pecl・ ・x・ ・eexp・e・ ・ed・ ・ 贋'
,andm'、 ジ ・e・pectively・Th・1・Iters

x,yandzindicateハ ・ノa、ponica,A・castaneaandA.paras'tologica,respective】y .(a)A.プaponicaand

/1・castanea,(b)A.castaneaandA・parasitotogica.(c)A.paハasitologicaandA.ノaponica.

Fig・II-20・1δindices.(a)A.ノ αponicaatSt・M10inAugust1994.(b)A.ノaponicaatSt.MlOinJanuary1995 .

(c)A.castaneaatSt,M40inAugustl994,(d)A。c'astaneaatSt.M40inFebrua■y1994。Eachline

indicatesIδindjcesforonequadratdividedintosub-quadrats.
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Fig・II-21・PhotographofanaggregationofinactiveindividuaisofA .

marshinDecemberl993.

castaneaonthesubstratumofrecd

Fig・II-22・DiagramshowingthedesignofmovingexperimentforA .ノaponica,Theexperimenta1square(3

mX3m)wasdividedinto225cells(20cmX20cm).FivequadratsofAtoEindicatethecells

wheremarkedindividualsofA.ノaponicawerereleased .Thefigurenumberswithincellsshowthe

numberofindividualsfoundinthe'cells,

Fig.II-23.MovingdistancesofA .ノ4ρoηlco.(a)Frequencydistributionsofthenumberofindividuals

againsttherangesofmovingdisIances.(b)Cumulativefrequencydistributionsofmovingdistances .

Fig.II-24.TracksofeachindividualinmovingandtracingexperimentforA.castanea.Thelettersm1-m5

andfレf5indicatelheindividualnumbersformalesandfemales,respectively.Linesindicaこetracks

ofindividua】saccompaniedbynumbersshowingthecumulativedaysaftertheexperimentalsetup

(=0).

Fig,II-25.CumulativemovingdistancesofA.castanea.(a)Males.(b)Females .

第三章

Fig.III-1.MonthlychangesinsizefrequencydistributionofA.ノaponicaatSt.M10f沁mMarch1992to

AprilI994andtheresuhsofcohortanalysis.

Fig.III-2.MonthlychangesinsizefrequencydistributionofA.castaneaatSt.M40fromMarch1992to

Apri11994andtheresultsofcohortanalysis.

Fig.III-3.GrowIhcurvesinshellheight(mean±lSD)ofseparatedpredominantoryoungcohortsofA,

ノaponica(a)andA,castanea(b)fromMarchl992toAprill994.Forrelationshipsbetweencohort

numbersandrecruitmentyears,seetext.

Fig.III-4.GrowthcurvesinAFDWofseparatedpredominantoryoungcohortsofA.joponica(a)andA.

castanea(b)fromMarch1992toApril1994.TheAFDWofeachcohortwascalculatedfromthe

meanshellheightofthccohortusingregressionsofAFDW(mg)onshollheight(mm).Forrelationships

betwcencohortnumbersandrecruitmentyears,seetext.

Fig,III-5,GrowthincrementandgrowthrateinshellheightofpredominantoryoungcohorIsof〆1.joponica
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(a)andA.castanea(b).Averagegrowthlncrement(mm・mσ1)andaveragegrowthrate(%mo'1)

werecalcu】atedfromthedataf⑪reachsixmonthperiod ,Barsandlinesindicategrowthincrement

andgrowthrate,respectively.Forrelationshipsbetweencohortnumbersandages
,seetext.

Fig・III-6・GrowthincrementandgrowthrateinAFDWofpredominantoryoungcohortsofA
,ノaponica(a)

andA.castanea(b).Averagegrowthincrement(mg・mo'1)andaveragegrowthrate(%・mσ1)were

calculatedfromthedataforeachsi孝monthperiod.Barsandllnesindicategrowthincrementand

growthrate,respective理y.Forrela1ibnshipsbetweencohortnumbersandages,seetext.

Fig.III-7.MonthlychangesindensjtiesofseparatedpredominantoryoungcohortsofA .ノaponica(a)and

A.castanea(b)fromApril1992toAprjll994.Forrelationshipsbetweencohortnumbersand

reCrUltmentyearS,Seetext.

Fig.IIL8.SeasonalchangesinmeanproductionsofpredominantoryoungcohortsofA.ノaponica(a)andA .

castanea(b).Meansecondaryproduction(gAFDW・m"2・mo'1)wascalculatedfromthedatafbreach

sixmonthperiod.Forrelatlonshipsbetweencohortnumbersandages,seetext.

第四章

Fig.IV-1.ProfileofTr.M.Fourstations(Sts.MIO,M15,M20 ,M40)inthercedmarshareshown.

Fig.IV-2.PhotographofsoftbodyofmaturedA.ノaponica,withitsmantlepee】edoff,Female`(lefI)hasa

whiIishovaryandmale(right)hasanorangetestisandahook-shapedpenis(seeFig.IV-3).Bar

representslmm.

Fig.IV-3.DiagrammaticrepresentationsofsoftbodyformaturedA.J'aponica,withi1smantlepeeledoff .

(a)Female.(b)Male.(c)Examplesoffemalesclassifiedintosevera}groupsaccordingtothe

rela吐ivesizesofreproductiveorgans(seeTableIV-2).(d)ExamplesofmalesclassifiedinIoseveral

groupsaccordingtotherelativesizesofreproductiveorgans(seeTableIV-2).

Abbreviations:ov,ovary;bu,bursacopulatrix;po,pallialoviduct(albumenandcapsuleglands);t,

testts;pr,prostate;P,pems・

Fig.IV-4.Relationshipsbetweenmalepenissizes(leng1handwid1h)andshellheightofA.japonica(a)and

A.castanea(b).

Fj9.IV-5.Changesinsizefrequencydistribution(histogram)andgrowIhcurves(hairlines)ofeachcohort
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offemales(solid)andmales(dotted)ofA.ノaponicafromJuly1993toAugust1996.Forrelationships

betweencohortnumbersandrecruitmentyears,seetext,

F量9・IV-6・Changesinsizefrequencydistribution(histogram)andgrowthcurves(hairlines)ofeachcohort

offemales(solid)andmales(dotIed)ofA.castaneafromJuly1992toAugust1996.Earlyjuveniles

duringsixmonthsafIerrecruitmentareshowninbrokenhairlines.Forrelationshipsbetweencohorl

numbersandrecruitmentyears,seetext.

Fig.IV-7.Changesindensilies(mean±lSD)offemalesandmalesofA.ノaponica(a)andんcastar昭a(b)

againstages(months)afterrecruitment.Forrelationshipsbetweencohortnumbersandrecruitment

years,seeteXL

Fig.IV-8.Shellheightcompositionoffemalesandmalesclassifiedintoseveralgroupsaccordingtothe

degreeofdevelopmentofreproductiveorgans.Females(a)andmales(b)ofA,ノaponicainJanuary

andJuly1994.ForrelationshipsbetweengroupnumbcrsandthedegreeofdevelopmentofreprOductive

organs,seeTab豆eIV_2.

Fig.IV-9.Shellheightcompositionoffemalesandmalesclassifiedintoseveralgroupsaccordingtothe

degreeofdevelopmentofreproductiveorgans.Females(a)andmales(b)ofA,castaneainApril

andAugus口996.Forrelationshipsbetweengroupnumbersandthedegreeofdevelopmentof

reproductiveorgans,seeTableIV-2.

Fig.IV-10,PhotographofapairofA/aponicashowingmatingbehaviour.Themaleontheshellofthe

fbmaleisabouttoextendjtspcnis.

Fig.IV-ILSeasonalchangesinfrequenciesofmatingPairsofA.japonicaatSts.MlOandMl5(a)andA・

castaneaatSts.M20andM40(b).

Fig.IV-12.Shellheightdistributionoffemalesandmalesperformingmatingbehaviour。A.ノa」ponica

cellectedinMarchI996(a)andA.castaneacollectedinJune1996(b).

Fig.IV-13.SchemataoflifehistoriesofA.ノaponica(a)andA.castanea(b).Growthcurvesofthefema】e

(solidlines)andにhemale(dottedlines)ofthepredominanIoryoungcohorts,andgrowthofearly

」uvenil。 、f。,A,a、tan・a(b・ ・k・・1ine)・ ・e・h・w・with・ymb・1・f・ ・rec・・itment(4),・ex・alm・t・ ・ity

(ナ)・m・ti・gb・havi…(一)・and・g9・eg・ ・i・n(… ・)・F・rre1・ti…hip・b・tweencoho「tnumbe「sand

reCruitmen[yearS,Seetexし
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第五章

Fig.V-LMapofstudysites.Sixsamplingstations(Sts,A10,M-5,MO,M15,M40 ,R1)areshown.

Fig.V-2.Stablecarbonandnitrogenisotoperatios(mean±1SD)offieldsamples.

Abbreviations:AJ,A.ノOponica;AC,んcastanea;D-9/3,D-9/4,depositmatterscollectedaISt.M-5

0n3and4Sep1ember,respectively;S-AlO,S-MO,S-Ml5,S-M40,S-RI,surfacesoilofreed

marshesatSts.A10,MO,M15,M40,RI,respectively.

Fig.V-3,Stablecarbonisotoperatios(mean±1SD)ofA.ノaponica(a)andA。castanea(b)offeeding

experiments,andtheresuhsofANOVA.Dottedlineindicatescontrolexperiment

Fig.V-4.Stablenitrogenisotoperatios(mean±1SD)ofA.ノaponica(a)andA.castanea(b)offeeding

experiments,andlheresultsofANOVA.Dottedlineindicatescontrolexperiment.

Fig.V-5.Numberoffecalpellets(mean±lSD)ofA,ノaponica(a)andA.

experiments,andthcresultsofANOVA.

castanea(b)offeeding

第六章

Fig.VI-1.HypothesesonlifehistorytraitsofA/aponica(a)andA.castanea(b).

Fig,VI-2.HypothesesonsexualsizedimorphismsofA.japonica(a)andA.castanea(b).
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表 一 覧

第二章

Table  II-1. Summary of Pearson's correlation coefficients between environmental factors and relative height 

      on the profile (height above mean sea water level). Number of samples are given in parentheses. 

      The  arcsine transformation was applied to both organic matter content (%) and water content (%). 

      Significant coefficients are indicated by P < 0.05, ** P < 0.001.

Table  11-2. Relationships between densities of three assimineid species and environmental factors at Trs. P 

      and Q in July 1995. Dependent variable (Y) of a linear regression is the square root transformation 

      of 0.5 added to the density. The  arcsine transformation was applied to both organic matter content 

      (%) and water content (%). Significant levels are indicated by * P < 0.05, ** P < 0.01,  *** P < 

       0.001. 

Table  11-3. Moving experiment of A. japonica. Number of individuals in the cells classified into three 

      directions are shown. x2 test for independence indicates that there are no significant dependences 

       among rows and columns.

Table  11-4. Moving experiment of A. castanea. Number of individuals in the cells classified into four 

      directions are shown.  )2 test for independence indicates that there are no significant dependences 

       among rows and columns.

第三章

Table  III-1. Parameters for the regressions of shell width (mm) on shell height (mm), AFDW (mg) on shell 

      height (mm) and AFDW (mg) on dry weight (mg) for A. japonica and A. castanea. The number of 

      samples (n), coefficients of regression equations (a, b) and coefficient of determination (r2) are 

      listed.

Table  III-2. Mean density (D,  no.-m-2), mean annual production  (P, g  AFDW-m-2-yr-1), mean biomass (B, g 

 AFDW•n-2) and turnover ratio  (P/B) of A. japonica and A. castanea. (a), estimates from two years; 

      (b), estimates from the earlier half period; (c), estimates from the later half period.
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Table  111-3. Mean density (D,  no.-m-2), mean annual production  (P, g  AFDW,m-2-yr-1), mean biomass (B, g 

 AFDW•rn-2) and turnover ratio (P/B) of c91  of  A. japonica and c90 of A. castanea. (a), estimates 

      from two years; (b), estimates from the earlier half period; (c), estimates from the later half period.

第四章

Table  IV-1. Parameters for the regressions  (LogioY = a +  bLog10X) of shell width (Y mm) on shell height 

      (X mm) of the individuals collected in August 1996. The number of samples (n), slopes (b), 

      intercepts (a) and coefficients of determination  (r2) for the female and the male of A. japonica and 

       A. castanea are listed.

Table IV-2. Groups classified according to the relative sizes of reproductive organs (e.g., 

      IV-3d) and the observations of gonad appearance of female and male.

Figs. IV-3c and

第五章

Table  V-1. Summary of  813C  (%o),  815N  (%0), C wt. (%), N wt. (%), and C/N values of diets and snails for 

      feeding experiments. Means, standard deviations and samples (n) are shown below.

第六章

Table VI-1. Summary of the findings obtained in th 

      japonica and  Angustassiminea castanea.

e present research for the ecological traits of Assiminea
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(a)Female(A.castanea)
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Fig.  V-5. Number of fecal pellets (mean ± 1 SD) of A.  japonica  (a)
and A.  castanea  (b) of feeding experiments, and the results
of ANOVA.



(a) Assiminea  japonica, (b) Angustassiminea castanea

High density at lower salt marshes High density at higher salt marshes
(MHW of upper intertidal zone) (MHWS of upper intertidal zone)

 •  •

Ease in recruitment of veliger larvae Difficulty in recruitment of veliger larvae
High rate of infection of larval trematodes Low rate of infection of larval trematodes

Low variability of juvenile mortality

V

High variability of juvenile mortality
High possibility of sterility Low possibility of sterility

V  V

Short-lived lesser iteroparous trait Long-lived iteroparous trait

Fig.  VI-1. Hypotheses on life history traits of A. japonica (a)
and A. castanea (b).



(a) Assiminea japonica (b) Angustassiminea castanea
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Table  II-1. Summary of Pearson's correlation coefficients between environmental factors

and relative height on the profile (height above mean sea water level). Number of samples

are given in parentheses. The  arcsine transformation was applied to both organic matter

content (%) and water content (%). Significant coefficients are indicated by * P < 0.05, **

 P<  0.001.

Environmental factor Relative Water Organic

height (cm) content matter content

Water content (%) -0.683 (38) **  -  -

Organic matter content (%) -0.392 (38) * 0.878 (38) **  -

Litter dry weight (g) 0.090 (38) -0.005 (31) 0.193 (31)
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Table  11-3. Moving experiment of A.  japonica. Number of

individuals in the cells classified into three directions are shown.  x2

test for in dependence indicates that there are no significant

dependences among rows and columns.

on-shore off-shore neither-nor Total

From A 16 10 22 48

From B 15 5 13 33

From C 18 8 16 42

From D 10 19 16 45

From E 13 12 18 43

Total 72 54 85 211

 x2= 12.434  ,P=0.133



Table 11-4. Moving experimentiment of A. castanea. Number of individuals in

the cells classified into four directions are shown. x2 test for  independence en,

indicates that there are no significant dependences among rows and columns.

on-shore off-shore south north Total

Male 8 6 9 4 27

Female 7 6 7 7 27

Total 15 12 16 11 54

 x2=  1.135,  P=  0.769



Table  111-2. Mean density (D,  no.m-2), mean

annual production (P,  P g  AFDW.M2 mean

biomass (B, g  AFDW  2)

 

•  M and  turnover VC ratio

(P/B) of A. japonica and A.  castar  a. te (a),

estimates from two years; (b),  estimates te from

the earlier half period (c), estimates from the

later half period.

(a)

Species  P  B  P/B

 A.  japonica 1,291 2.73 3.61 0.76

A. castanea 731 0.42 0.93 0.45

D and B, estimates from Apr. 1992 to Apr.

1994;  P, estimates from May 1992 to Apr. 1994.

(b)

Species  P  B P/B

 A.  japonica 1,643 4.49 4.30 1.05

A. castanea 777 0.49 0.83 0.59

D and B, estimates from Apr. 1992 to Apr.

1993;  P, estimates from May 1992 to Apr. 1993.

(c)

Species  P  B P/B

A. japonica 919 0.97 2.94 0.33

A. castanea 666 0.35 1.01 0.35

D and B, estimates from Apr. 1993 to Apr.

1994; P, estimates from  May 1993 to Apr. 1994.



Table Mean density (D,  no..M2), mean

annual production (P, g  AFDW-m-2•yr-1), mean

biomass (B, g  AFDW-m-2) and turnover ratio  (P/B)

of c91 of A. japonica and c90 of A. castanea. (a),

estimates from two years; (b), estimates from the

earlier half period; (c), estimates from the later half

period.

(a)

Species (cohort)  D P B P/B

A. japonica  (c91) 909 2.27 2.82 0.81

A. castanea (c90) 583 0.37 0.80 0.46

D and B, estimates from Apr. 1992 to Apr. 1994;  P,

estimates from May 1992 to Apr. 1994.

(b)

Species (cohort)  D P B  P/B

 A.  japonica  (c91) 1,280 3.80 3.01 1.26

A. castanea (c90) 678 0.46 0.73 0.64

D and B, estimates from Apr. 1992 to Apr. 1993 P,

estimates from May 1992 to Apr. 1993.

(c)

Species (cohort)  D  P  B  P/B

 A.  japonica  (c91) 533 0.75 2.65 0.28

A. castanea (c90) 477 0.27 0.85 0.32

D and B, estimates from Apr. 1993 to Apr. 1994; P,

estimates from May 1993 to Apr. 1994.



Table  IV-1. Parameters for the regressions  (Log,0Y = a +  bLogioX) of shell width (Y

mm) on shell height (X  mm;  of

 

1  0: the individuals collected in August 1996. The number of

samples (n), slopes (b), intercepts (a) and coefficients of determination (r2) for the female

and the male of A. japonica and A . castanea are listed.

Species Female Male t-test

n a b r2 n a b  r2 Slope Intercept

A. japonica 47 -0.068 0.900 0.959 37 -0.057 0.879 0.994 NS NS

A. castanea 97 -0.079 0.841  0.971 76 -0.072 0.829 0.982 NS NS

NS, not significant at 5% level.



Table IV-2. Groups classified according

to the relative sizes of reproductive organs

(e.g., Figs. IV-3c and IV-3d) and the

observations of gonad appearance of female

and male.

Female

Bursa copulatrix Ovary Group

iv iv  fl

iv v f2

s v f3

m v f4

1 mat  f5

Male

Penis Prostate Testis Group

s iv iv  ml

m iv iv m2

m s v m3

 1 s v m4

1 m v m5

1 1 mat m6

Abbreviations: iv, invisible under a dissecting

binocular microscope; v, visible under a

dissecting binocular microscope; s, relatively

small; m, relatively medium sized; 1,

relatively large; mat, mature appearance

(grainy ovary for female or swollen testis

with thick  was deferens for male).



Table  V-1. Summary of  6'3C  (%o),  8'5N  (%c), C wt. (%), N wt. (%), and C/N values of

diets and snails for feeding experiments. Means, standard deviations and samples (n) are

shown below.

 813C  615N  C  wt.  N  wt. C/N

Diets

diatom -13 .5 ± 0.2 (3) 3.9  ±  0.1 (3) 1.6 ± 0.2 (3) 0.3 ± 0.0 (3) 4.8  ±  0.1 (3)

litter  -25 .4  ±  0.1  (2) 10.4 ± 0.4 (3) 44.8 ± 0.5 (2) 1.6 ± 0.0 (2)  27.2  ±  0.5 (2)
• deposit -20 .7 ± 0.3 (3) 9.6 ± 0.3 (5)  2.0  ± 0.1 (3) 0.2 ± 0.0 (3) 9.3  ± 0.3 (3)

soil  -26 .3  ±  0.1 (3) 8.8  ±  0.1 (3) 2.6 ± 0.2 (3) 0.2 ± 0.0 (3) 14.0 ± 0.3 (3)

Snails

A. japonica -20 .7 ± 0.3 (13) 9.7 ± 0.5 (13) 39.2 ± 1.7 (9) 10.9 ± 1.0 (9) 3.6  ±  0.2 (9)

A. castanea -19 .8 ± 0.5 (13) 9.3 ± 0.3 (12) 38.2 ± 1.2 (9)  11.0  ±  0.6  (8) 3.5  ±  0.1 (8)



Table  VI-1. Summary  of the findings obtained in the present research for the ecological

traits of Assiminea  japonica and Angustassiminea castanea.

A. japonica A. castanea

Distribution Lower zone Higher zone

(Upper-intertidal) (Upper-intertidal)

Distribution Lower zone Higher zone

of juveniles (Upper-intertidal) (Upper-intertidal)

Recruitment August-September September-October

Mating season February-June May-August

Mating season- 6-3 4-2

recruitment (mo)

Variation in recruits Abundant in 1991 and 1993 Abundant in 1990 and 1995

between 1990 and 1996 between 1990 and 1996

Secondary production 0.97-4.49 0.35-0.49

(g  AFDW•m-2•yr-I)

 P/B ratio  0.33-1.05 0.35-0.59

Larval type Veliger Veliger

Length at hatching  (gm) 200 125

Egg diameter  (pm) 200-250  125-150

Age at maturity (mo) 17 10

Field longevity (yr) 3 5

Reproductive seasons 2 5

per lifetime

Sexual dimorphism Females are larger Males are larger

in body size than males than females

Food resources Deposit organic matter Deposit organic matter

from water from water


