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Argonauta 10: 19-41 (2004) 
 

総説 環境の内湾度と海岸生物  
 

大垣俊一  
 

 少し注意して海岸を歩けば、波静かな内湾から、沖合いからの波を直接に受ける

湾口、湾外の海岸まで、波浪や底質などの無機的環境のみならず、生物相もまた顕

著に移り変わって行くことは容易に気づかれる。こうした分布の違いは、海岸生態

学の成立当初から研究者の関心事だった。欧米では 1930 年代にイギリスで生態学

の体裁を整えた海岸研究が始まりつつあったころ、すでに開放海岸（ exposed 
shore）と遮蔽海岸（sheltered shore）の水平的な生物相の違いは、垂直方向の帯

状分布構造（zonation）と並ぶ主要な研究テーマであったし、その後の海岸生態学

の展開を通じて、’exposure to wave action’ は、海岸におけるいろいろな生態現象

を扱う際に考慮さるべき重要な要因であり続けた。一方、日本では、同じく 1930
年代の末ごろ、宮地伝三郎、波部忠重らにより精力的に内湾生物群集の研究が行わ

れ、その過程で海岸生物についてもいくらかの知見が得られた。その後も海岸生物

相の湾奥－湾外系列の調査は各地で行われ、中にはパターンの記載を越えて生態現

象に踏み込む研究も現れたが、日本の研究は欧米のように湾内外の差を波浪への露

出度に限定せず、水質など、他の要因も含めて総合的に捉えようとしたところにそ

の特徴があったとも言われている。  
 海岸生物の湾奥と湾外の差をめぐる問題とは、両環境間で「何が異なり」「なぜ

異なるか」という二点に要約される。この項では、初期海岸生態学以来この問題に

ついて行われてきた研究を、日本と欧米に分けて概観し、そこで何が明らかになっ

たかを見る。合わせて手法や業績の比較により、欧米に比した日本の研究の経過に

ついて若干の考察を行いたい。環境の内湾度と生物の関係をめぐる研究は膨大なも

のがあり、今回の場合はそれについての関連文献を集めて総括するというより、海

岸生態学そのものを、内湾度という切り口で眺めるという様相を呈した。要約した

文献の数は当初の予定をはるかに超えて、なおカバーしきれない報告が多くあり、

重要な文献の抜け落ちは必至である。それは著者の力量不足と言うしかないが、し

かしこの総括により、内湾度をめぐる様々なテーマをより詳しく調べるための、手

がかりは得られるのではないかと思っている。  
 

用語論  
 
 このテーマについては、実際の review を始める前に、用語について整理してお

かねばならない。冒頭で、「波静かな内湾から、沖合いからの波を直接に受ける湾

口、湾外の海岸まで」と、回りくどい表現を用いたが、もっと簡潔な表現が望まし

い。著者はかつて「内湾外洋系列」という言葉を使ったことがあるが 1）、海岸生物

に対して「外洋」の用語を用いることは好ましくないであろう。海岸生物が「外洋」
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に分布するというのは、沖ノ鳥島のような外洋海面上の小島や、沖合いを流れる漂

流物に付着する場合などを除けば、ありえないからである。「外洋に面する海岸」

というのも、厳密に言うと実際に海岸が「面し」ているのは沿岸海域であって外洋

そのものではないから、不正確な表現ということになる。「開放海岸」「遮蔽海岸」

というのは正確だが、内湾とそうでないところの環境を、地形的開放度や波浪への

露出度に限定するニュアンスがあり、それ以外の要因を含めて考える場合には使い

にくい。従って本稿では、正確であり、かつ様々な要因を含みうる、「湾奥－湾口

（湾外）分布系列（差）」という用語を採用する。一方、表題にある「内湾度」と

いう言葉は、波浪、水質、水温、時には生物相までも含めた総合的な意味での内湾

的状態の程度、ということを意味している 2）。このような用語を用いることでどの

ような研究の展開がありうかという疑問はあるが、言葉の定義としは問題がないの

で、この語も採用した。表題で「環境の」とつけたのは、生物相を含まないことを

明確にするためである。なお本文の記述では、前後関係から明らかな場合は単に「内

外系列」「内外差」「内外分布」「内」「外」、また形態的に湾奥（湾外）のタイプに

は「内型（外型）」という用語を用いる場合もある。  
 「内湾度」の英訳である  ’embayment degree’ という言葉は、日本人研究者の

論文にしか現れない 3）。欧米研究者は、もっぱら地形的開放度と波浪への露出度の

概念を背景とする用語を用いる。つまり湾外的環境は、exposed, wave-exposed, 
wave-beaten, wave washed, high wave-energy shore, open-coast など。湾奥的環

境は、sheltered, protected, quiet water, lentic などである。exposed いう用語は、

かつては空気中への暴露（exposure to air）と紛らわしいという指摘もあったが、

現在では、前後関係から明らかな場合は、特に exposure to wave action などとは

せず、exposed だけですませている。本文の記述では、英語論文の紹介に当たって

原意を正確に伝えるため、 ’exposed’、 ’sheltered (protected)’という英語をそのま

ま使うこともある。  
 

日本における研究  
 
 日本における内湾生物相の本格的な研究は、1930 年代末から宮地、波部らのグ

ループによって日本全国で精力的に行われ、ほとんどの結果は第二次大戦終了の

1945 年までに発表された。対象は主に潮下帯 soft bottom の動物であるが、一部

潮間帯生物も調査している。例として、瀬戸内海児島湾 4）、高知県浦内湾 5）、和歌

山県の浦神湾 6）と大崎湾 7）が挙げられる。宮地らの一連の研究は 1944 年の論文

で総括された 2）。そこでは内湾的環境の強さを表す「内湾度」という用語が提起さ

れ、その構成要素としては、水温、塩分、栄養塩類など無機的環境要因のほか、プ

ランクトン、潮間帯生物、底生生物といった生物的要因を含むとされた。これらの

要素をもとに、「総合的内湾様式を樹立すること」が目的であると結ばれている。

こうした表現や、それまでの一連の報告の中で、「強（中、弱）内湾性」「内湾様式」

というような言葉が用いられていることから、この時期の研究は、当面の目標とし

て群集のタイプ分け（typology）を目指していたとみられる。しかし結局具体的な
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タイプ分けのシステムを提起するには至らなかった。内湾度の研究は、その基礎に

海域の生産構造があるという認識から、以後、IBP（国際生物学事業計画）プロジ

ェクトの中での生産生態学的研究へと引き継がれてゆく。  
 一方、こうした流れとは別に、1950 年代以降、各地で海岸生物の調査、研究が

進むにつれ、生物相全体や特定分類群の、湾奥－湾外分布の記録が数多く行われる

ようになった。いくつかの例を示せば、函館湾 8）、陸奥湾 9）、松島湾 10）、石川県
11）、大阪湾 12）、田辺湾 13,14,15）、有明海 16）、沖縄羽地内海 17）などがある。この中

には、帯状分布構造を扱ったものもあり、そこでは  ’外 ’ ほど全体の分布が上昇す

る傾向が指摘されている。南日本太平洋岸における、この点も含めた内外分布の一

般的パターンも示された 18）。  
 日本の研究では、波の強さのみを抽出してその強度を測定したり、生物への影響

を分析した報告は多くない。数少ない例として、アメ球の摩滅度を波の作用の指標

としギボシイソメ（Lumbrineris latreilli）の繁殖行動について調べた例がある 19）。

この種の放卵放精は、特定の水温、潮汐に同調してホンダワラ属の海藻の上で行わ

れるが、その際、波当りの弱いところで活発だった。また、海岸に簡単な浸水計を

設置して波浪強度の時間変化を調べ、アラレタマキビの行動との関係を論じた例
20,21,22）では、その垂直移動パターンが、開放的な地点では波の作用、遮蔽的な地

点では潮汐の強い影響を受けるとされた。この他、ヤマトオサガニが、内湾的環境

ではより大型で成熟するという報告もある 23）。個々の種の生態現象に注目して調

べ、その中で  ‘内 ’ と  ‘外 ’ の差に言及した研究例はまだほかにもあると思われるが、

今回は以上の他には見ていない。  
 同一分類群について、内－外分布系列を異なる地理的位置で調べて比較した例と

しては、サンゴと巻貝のタマキビ類の報告がある。前者は戦前の内湾度研究を受け

継ぐもので、低、中、高の内湾度（embayment degree）を、種相によって定義し、

沖縄とパラオを比較した 3）。この論文では、「内湾度」は分析的な概念ではなく、

「ある地点の群集の構造と機能に影響する、すべての要因の合計」であると述べら

れている。タマキビ類の研究では、日本周辺各地での調査の結果 1,24,25,26）から、

いくつかの種の内－外分布パターンに地理的変化があることが示され、これをもと

に内外分布差の要因を抽出することが試みられたが 27,28）、試論の段階に止まって

いる。個々の種を対象とした研究例としては、アクキガイ科巻貝イボニシ（Thais 
clavigera）の例がある。本種は殻表の結節の現れ方に変異があり、紀州田辺湾で

は結節の尖ったタイプと丸みのあるタイプが見られる 29）。両者はサイズや餌選択

性にも変異があり、選択性は飼育下でも変化しないこと 30）や、また酵素分析の結

果からも 31）、遺伝的な差があると考えられている。田辺湾では、この 2 型のうち、

トガリ型が湾奥部で多くなるとされている 31）が、その適応的意味については論じ

られていない。  
 

欧米における研究  
 
１．パターン認識とその総括  
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 欧米においても、海岸生物の湾奥－湾外系列の研究は、まずそのパターンを記載

することから始まった。世界中で多くの研究があるが、イギリス 32,33,34）と北欧の

フィヨルド 35,36,37）では、特に詳しい調査が行われている。1960 年代の海岸生態学

のテキストでは、イギリスでの内外分布パターンについての総括が成され、約 80
種について、環境系列に伴う分布パターンが図示されている 38）。  

この時代の、パターン認識からの議論の展開としては、２つの方向性が認められ

る。ひとつは内外分布差の要因論、もう一つは帯状分布構造（zonation）との関係

である。前者については、まず波浪の物理的作用が指摘され、固着力の弱い海藻な

どが、開放海岸で生育できないことなどが例として挙げられている。また、湾奥で

はしばしば水が濁って透明度が低く、海藻類の光合成が妨げられて分布制限要因と

なる。湾口部の生物の浮遊幼生が、水流システムの関係で湾奥に届かないとか、競

争や grazing などの生物要因によって分布がコントロールされている可能性も、事

例を挙げて推測されている 38）。これらは後に発展してくる、種間関係を重視する

群集論や、supply side ecology の萌芽とも言える。以上のほか湾奥部では湾外に

比べて、夏に水温が高く冬に低くなり、このうち特に冬の低温が、南方性種の分布

制限を通じて内外分布差に反映すると指摘されている 33）。塩分濃度も、湾奥で低

下して内外分布差の一因になる可能性がある。これについては、海岸生物は干潮の

降雨時に淡水にさらされるので、湾奥－湾外の差程度は分布制限要因にならないと

いう見解もあるが 33,38）、北欧のフィヨルドでは夏に雪解け水が流れ込んで湾奥の

塩分濃度が著しく低下し、湾口型生物の分布制限要因になっているという 35,36）。  
 もう一つの議論の展開は、内外分布系列と並び当時の海岸生態学の主要テーマで

あった、帯状分布構造との関係である。これは簡単にいえば、expose されたとこ

ろでは shelter されたところより、各種の垂直分布が上に持ち上がってくるという

ものである。この現象は世界的に見ても強い一般性があり 37,38,39,40）、その後の研

究でもくり返し確認されている 41,42）。  
 
２．波浪露出度の定量化  
 湾奥－湾外分布のパターン認識に始まった欧米の研究は、その要因を次第に波浪

露出度に絞り込むようになる。こうした研究のために露出度を定量化することが必

要となり、様々な方法が考案された（このテーマについては、本号別稿、清田雅史

「Exposure to wave action・海岸における生態学的要因としての波浪の作用とそ

の測定法について」も参照）。波力の測定については、直接に機械や道具を用いて

測定する方法と、風や地形あるいはその場の生物相から間接的に推定する方法に大

別される。直接的方法としては、クギと板 43）、石膏ボール 44）、セメントブロック
45）、バネと記録用のツメ 46）、カップとワイヤー47）などを用いた簡単なものから、

電源を備えた複雑なもの 48,49）まで、様々なタイプがある。少し変わったところで

は、実験に用いた cage の喪失率を波浪強度に読み替えた例 50）もある。  
 風と地形による間接的方法は、波力推定法としては最も歴史が古い。これは、調

査地点が外海に向かって開けている角度そのもの 51）や、その方向から風が吹いた

頻度 52,53,54）を評価する。生物指標による方法は、イギリス 55）、ノルウェー56）の
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海岸に対して定式化された。いずれも海岸生物の種相と分布状態により、exposure
の度合いを何段階かに分けて判定する。しかしこれについては当初から、１．種相

は地理的に変化するので、限られた地域にしか使えない、２．生物の情報を用いて

生物の状態を論ずるのは循環論法、３．具体的に何を計っているのかわからない、

などの批判があった 38,55）。この波浪露出度の biological scale は、日本の研究にお

ける「内湾度」の生物相によるタイプ分けと、共通の問題を抱えているように思わ

れる。  
 以上の方法のうち、風と地形、生物指標についてはやがて用いられなくなり、機

械的方法については 1980 年代まで模索が続けられたものの、いまだに広く用いら

れる標準的な方法を生み出すには至っていない。 
 
３．波の物理的作用と生物－機能形態  
 海岸生物に対する波の物理的影響を明らかにすることを目的として、機能形態学

的研究が数多く行われている。北米太平洋岸の Halichondria panicea（ナミイソ

カイメン）では、強い波を受けるところの群体は、波の弱いところのものに比べて

強く、硬く、岩からはがしにくい。群体は小さくまとまって密度が大きく、骨片の

密度も高い 57）。クローンの群体を、同地点で低位と高位（波の作用は低位のほう

が大きいと考えられている）に移植すると、低位では死亡率が高く、生残ったもの

では群体密度が急速に増加していた。このことから、先の形態変異は遺伝的な差で

はなく、環境要因によって決まるらしいことがわかる 58）。北米大西洋岸のソフト

コーラル、Alcyonium（ウミトサカ属）でも、波の強い地点と弱い地点で群体形が

異なり、前者では大型で丸みがあり、後者では小型で指状になる。同じ地点でも高

位に比べて低位では流速が小さく、コロニーサイズが大きい。こうした現象につい

て、水流とろ過効率、成長といった面から適応性について議論が行われている 59）。

水流と機能形態の研究は、笠貝についてよく調べられている。南アフリカで、11
種の Patella 属笠貝の形、付着力、分布を調べた例 60）では、expose された地点な

いし低位のグループは、shelter された地点ないし高位のグループに比べ、殻が全

体に細長く、移動力とその反映である粘液分泌力、腹足の柔軟性で劣っている。こ

れは expose されたところでは付着力を移動力に優先させ、shelter されたところで

は移動力を付着力に優先させた結果であると、著者らは考えている。世界中から

28 種の笠貝の殻を集めて形態を調べ、水流抵抗性の実験を行った研究もある 61）。

それによると expose されたところに分布する種は shelter されたところの種より

水流に引かれる力が小さく、波に対する抵抗力があると推測された。これらでは殻

は細長く、殻頂が前に寄るものが多いが、shelter されたところの種にも同様の形

態の種があって、殻形と habitat との関係は必ずしもはっきりしない。イギリスの

コンブ類の葉上に住む笠貝の 1 種では、水流実験や水流による引張り力の計算から、

その流線型の殻が水流抵抗性に優れていると見積もられた。また、強い水流中では

流軸に殻の長軸をそろえて定位し、行動的な適応も見られる 62）。一方、笠貝 Patella 
vulgata の付着力について、’外 ’ と  ‘内 ’、同一地点の高所と低所から取った個体で

比較したが、水流抵抗性に差は見られなかったという報告もある 63）。300 種近い
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巻貝を対象に、移動方法、移動速度、足形を比較した研究もある 64）。様々な議論

が行われているが、wave exposure に関連した部分としては、殻より少し短く、広

い面積の腹足を持ち、 ’rhythmic pedal wave’ のタイプの移動方法を取るもののみ

が expose されたところに生息する。また、最適な移動方法は、低コストでの速度

増加と、波に抵抗する付着力とのバランスで決まると結論されている。波そのもの

ではなく、波によって運ばれる石が海岸生物に与える影響を、フジツボと笠貝を例

として調べた研究もある 65）。海岸に設置したアルミニウムの網のへこみ頻度を石

による打撃の指標とすると、ダメージは岩の上面やへりで多いが、こうした位置に

は老令のフジツボが少なく、また岩表面が露出していることが多い。可動礫の多い

転石帯では、岩盤帯に比べて死亡率が高く、殻に傷を持つ笠貝が多いことが示され

た。様々な分類群の海岸生物のサイズを流体力学的に分析した報告 66）では、水流

の破壊力を速度と加速度に分けて考えている。このうち速度は、生物の成長に伴う

体構造の強化に比例して増加するため制限要因にならないが、加速度から生じるス

トレスは体サイズの増加に伴う強度増加を上回るため、加速度の分析が重要である

とする。これに基づき、様々な生物についてサイズ、構造的強さと、速度、加速度

との関係を分析した結果、笠貝、ウニ、イガイ類、ヒドロサンゴについては、実際

にサイズがある程度大きくなると波の打撃によって破壊される危険が大きく、一方

アクキガイ類やタマキビ類、フジツボでは、その危険は小さいと算定された。従っ

て前者では、波の作用によってサイズが制限されている可能性がある。同様に力学

的検討を行った報告では 67）、波や水流に対処する方法として、海藻やソフトコー

ラルのように、柔軟性を備えて負荷力を分散させる、フジツボやハードコーラルの

ように、体構造の強度を増す、という二つのやり方があるとする。笠貝の殻の形に

ついては、流線型は強い水流に対して有利だが、殻高が相対的に高いか低いかとい

うことは、高ければ引力が揚力に勝り、低いと揚力が引力に勝るので、一概にどち

らが有利とも言えないという。  
 
４．種内形態変異  
 内外差に伴う同種内の変異としては、前項で一部紹介したものを除けば、腹足類

のタマキビ類とアクキガイ科に集中している。これらは形態差、適応的意味、遺伝

変異などについて、海岸生物の中で最もよく調べられたグループであると言えるだ

ろう。  
タマキビ類：  
 ヨーロッパのスカンジナビアからスペインにかけて分布する Littorina saxatilis
は卵胎生の種で、古くから殻形や色彩に著しい変異があることが知られ、’Littorina 
saxatilis species complex’ と呼ばれていた。この変異の中に、exposure－shelter
の差も含まれる。変異の反映として分類は混乱を極めているが、この問題は以下の

記述にも関係してくるので、簡単に触れておく。Littorina saxatilis の分類は 1960
年代に一応の整理がなされ、Littorina saxatilis 1 種の中に 6 亜種、12 変種が区別

された 68）。しかし 1970 年代になると、L. saxatilis は L. rudis, L. patula, L. 
negrolineata, L. neglecta の 4 種に分割され 69）、さらに L. patula が L. rudis の
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exposed shore 型であるとして L. rudis に統合されるとともに、従来の L. rudis
から、産卵様式の違いにより、L. arcana（付着卵性）が分離された 70）。こののち

L. rudis は L. saxatilis のシノニムであるとされ、1980 年代には、この種群を L. 
saxatilis, L. neglolineata, L. neglecta, L. arcana の 4 種とし、L. saxatilis の中に

exposure 型と shelter 型がある、という認識でほぼ統一された 71）。しかしその後、

この 4 種のうち L. neglecta と L. saxatilis には遺伝的な差がなく、両者は同種内

の ecotype であるという主張が現れ 72）、このグループの分類をめぐる議論はまだ

おさまりそうもない。しかし以下に扱う「Littorina saxatilis の種内変異」は、1970
－80 年代の情報を中心とするので、上記の経緯からして、70 年代に 4 種に整理さ

れたうちの L. saxatilis ないし L. rudis 内部の、exposure 型と shelter 型の差と見

てよいと思われる。  
 L. saxatilis の、内外環境差に伴う形態変異については多くの定量的な研究が行

われている。要約すると、 ’外 ’ では  ‘内 ’ に比べ、サイズが小さく、殻口は広く腹

足面積は大、殻が薄く肋が発達する 73～ 79）。中間域では中間的形態のものも現れる
76）。L. saxatilis は個体群間の遺伝変異もよく調べられており、内型と外型につい

ても遺伝的差を伴うことが、胎殻の形態 74）、幼生の飼育実験 80）、酵素分析 81,82）

などの情報から確認されている。ただし L. saxatilis は数十 m 程度の距離内でも遺

伝的な差が検出されることがあり 72,76）、上記で「内外差」とされたものも、少数

地点の調査の場合には近距離で起こりうる変化が混入している可能性がある。こう

した変異の適応的意味については、水流、捕食についての実験や内外地点相互の移

植などによって検討され、expose されたところでは波の物理的影響、shelter され

たところではカニ等による捕食が殻の形態差に反映していると見る点で、ほぼ一致

している 73,77,80,83）。つまり、強い水流にさらされる  ’外 ’ では殻口が広く腹足面積

が大きいことが、基盤への付着力を増して有利であり、サイズが小さく肋が発達す

ることは、クレビスに入って体を固定させるのに役立つ。一方  ’内 ’ では、口が狭

く、殻が厚く、かつサイズも大きいことが、カニの捕食に対抗する上で有利である

という説明である。ただし、汽水域では、カルシウム濃度の低下により、内湾であ

っても殻が薄くなることがある 77）。  
 L. saxatilis 以外のタマキビ類の研究としては、イギリスで褐藻 Fucus 上に住む

Littorina mariae の例がある 84）。この種の場合は色彩変異で、expose されたとこ

ろでは暗色型、shelter されたところでは明色型が多い。Fucus は  ’外 ’ で暗色の柄

部がよく発達し、 ’内 ’ では明色の葉部が広くなり、L. mariae は  ’外 ’ では  柄、 ’
内 ’ では葉に多く付着する。本種の捕食者であるギンポを用いた室内実験では、柄

上では明色型が、葉上では暗色型がよく食われることから、色彩変異は保護色とし

ての効果をもつと推定された。このほか北米西岸の L. planaxis では expose され

たところでサイズが小さい傾向があり、室内実験では大型は小型より水流に流され

やすいことから、波当りの強さが地点間のサイズ差に反映していると推測されてい

る 85）。  
アクキガイ類：  
 アクキガイ科の巻貝類は潮間帯における重要な捕食者であるが、Nucella（チジ
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ミボラ属、日本ではこの属のチジミボラ、エゾチジミボラが東北～北海道に分布）、

Thais（レイシ属）について、内外差に伴う種内変異がよく調べられている。同じ

種が Nucellaとされたり Thaisとされたりということはあるが、Littorina saxatilis
の場合のように、対象種が何を指しているかわかりにくいというような問題は少な

い。中でもイギリスの Nucella lapillus は、種内変異が最もよく研究されている種

である。  
 N. lapillus は、付着卵塊から稚貝が這い出す直達発生型の種で浮遊幼生期を持

たない。北ヨーロッパと北米大西洋岸北部に分布し、19 世紀末以来、顕著な殻色

と殻形の変異が知られていた。このうち「内外差」については、expose されたと

ころでは shelter されたところに比べて小型で殻が薄く、殻の巻きは少なく、殻口

が広いという特徴がある 86）。この特徴は、先の Littorina saxatilis の種内変異と

基本的に同じである。殻高と巻き数の差は、全体としての殻のトガリ度（殻幅／殻

長）に反映するが、この指標の内外差は、多少の例外を含みつつ、N. lapillus の

地理分布の広い範囲にわたって成立している 87,88）。殻の厚さは強度に反映して内

型のほうが破壊に対して強く 89）、殻口の広さは腹足面積の増加をもたらし、外型

のほうが基盤への付着力が強い 90,91）。内型と外型を野外でカゴに入れてカニに捕

食させると、内型がより多く食われる。従って L. saxatilis 同様、N. lapillus にお

いても、’外 ’ では波、’内 ’ ではカニなどによる捕食が、殻形態の選択要因になって

いると推測されている 90）。こうした研究から踏み込んで、N. lapillus に対するカ

ニ（Carcinus maenas）の捕食戦略を扱った報告 92）では、異なるサイズや殻タイ

プに対し、餌としての価値を軟体重／handling time を指標として分析している。

内型は口が狭いのでカニのはさみが入りにくく、かつ殻が厚いので捕食されにくい。

捕食への抵抗性は、habitat におけるカニの多さを反映して外型＞内型であり、餌

としての価値はその逆となる。こうした殻形態の変化は、N. lapillus が、カニの

存在を感知することによって引き起こされるという報告もある 93）。N. lapillus を

捕食させたカニと、魚を与えたカニが入っている水槽の水を、それぞれ N. lapillus
の入った水槽に流して飼育すると、コントロールに比べて殻が厚くなり、殻口に歯

がよく発達するなどの適応的変化が見られた。この点からは、殻形態は環境条件に

よって支配される ecotype という見方が強まるが、変化の度合いは外型の方がより

大きいという差があり、話はそれほど単純ではない。形質そのものではなく、形質

値の分散と exposure との関係を分析した例もある 124)。イギリスの N. lapillus の

殻長／3√殻重（殻の細長さの指標）の平均値は成長しても変わらないが、分散は

減少する傾向がある。これを著者らは stabilizing selection（安定化淘汰？）と呼

び、分散減少量が、expose された地点ほど大きいことを示した。内湾部が淡水の

強い影響を受ける地域ではこの傾向ははっきりしないが、それはこうした所では

population の消長が激しく、安定した傾向を実現するに至っていないからだとす

る 125)。一般的に分散が減少する原因については、exposure に関連する何らかの要

因によるらしいと述べるに止まっている。N. lapillus の殻口には歯状突起の列が

形成されるが、これに注目した研究もある 126）。室内実験で、この歯列は必ずしも

性的成熟を反映せず、餌不足によって形成されることが確かめられた。２列以上の
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歯列をもつ個体もあるが、これは飢えでいったん成長を停止した後、再び成長した

ことを示し、こうした個体の全体に対する割合は、その地点の餌条件の厳しさの指

標になると考えた。この割合値は、イギリス西岸において exposure が大きいほど

高いが、これは強い波浪によって本来の生息場所から離されたり、捕食を妨げられ

たりして成長が悪くなるためであろうとしている。  
 以上に示した内外の形態変異の遺伝的背景についても、いくつか研究例がある。

移植実験によると 91）、内→外へ移植したものは、コントロールに比べて腹足面積

が広くなり、環境適応を示したが、外→内へ移植するとコントロールに比べて有意

差がなく、環境適応の度合いは、内型と外型で非対象である。このことは、N. 
lapillus の殻形態の変異に、環境、遺伝の両方が関与している可能性を示す。内型

と外型で染色体数が異なるという報告もあるが、地点、研究者によって結果が異な

り 94）、まだ決着がついていないようである。以上は主として殻形態の内外差につ

いてだが、色彩変異についても報告がある 95）。’外 ’ では  ’内 ’ よりも黒帯のあるタ

イプが多くなるというが、例外も多く、その原因や適応的意味については言及され

ていない。  
 他のアクキガイ科巻貝についても、世界各地で「内外差」の報告がある。北米西

岸の Thais (=Nucella) lamellosa も、Nucella lapillus 同様、カニの多い静水域で、

殻は厚く、殻口に歯が発達するという変異を示す 96）。室内での捕食実験では、殻

の厚いタイプは薄いタイプより捕食を受けにくく 97）、また、T. lamellosa を捕食

させたカニの水槽の水を流して飼育すると、コントロールに比べて殻口の歯の発達

がより顕著になる 96）｡殻厚タイプと殻薄タイプの変異の遺伝性については直接の

証拠はないようだが、殻が太いか細いかという変異もあるらしく、こちらについて

は飼育実験の結果から、餌条件の差に基づく ecotype であると主張されている 98）。

オーストラリア・ニュージーランドのアクキガイ科、Dicathais 属の４種とされて

いたものについて、殻形態に基づく多変量解析によって調べた例 99）では、４種で

はなく、１種の４型と結論された。４型の差をもたらす環境要因については、水温、

餌、生息基盤の地質の他に、波当りの差も有意と判定された。この差の具体的内容

としては、’外 ’ では小型で巻きが少なく、ずんぐりして口が広い、’内 ’ では大型で

殻に肋が発達するという、N. lapillus などと同様の傾向が指摘されている。ガラ

パゴスなど熱帯太平洋東部には、Purpula 属の近縁２種とされているものが分布す

る 100）。このうち P. pansa は殻が薄く、expose されたところ、P. columellaris は

殻が厚く、shelter されたところにいる。多変量解析と型間交尾頻度によって調べ

た結果、これら２種とされたものは、同種内の２型と判定された。両型を糸でつな

いで野外に置くと、pansa 型がより多く破砕、捕食されることから、形態差に対す

る捕食者（フグと推定されている）の関与が示唆された。ニュージーランドのアク

キガイ科、Lepsiella alboemarginata では、shelter されたところでは expose さ

れたところより殻が細長く、かつ厚くなる 101）。室内実験では、内型は外型に比べ

てカニによる捕食に強いことが示され、ここでも捕食圧が殻形態に反映する可能性

が指摘されている。  
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５．種間差  
 この項では、近縁種間の内外形態差についての研究を概観する。北米太平洋岸の

タマキビガイ類では、expose されたところに Littorina scutulata、shelter された

ところに L. sitkana（日本産クロタマキビに、ほぼ相当）が分布するが、実験によ

ると、L. scutulata の方が水流に対する抵抗性が大きく、野外での分布に対応して

いる 102）。著者らはこの差を、L. scutulata が平滑な殻、L. sitkana が肋のある殻

を持つことに帰している。L. sitkana と、種名不詳の近似種 L. sp.についても、L. 
sitkana が肋が発達した厚い殻を持ち shelter されたところに、L. sp. は薄く平滑

な殻を持って expose されたところに分布する 103）。波当りの様々に異なる８地点

で、密度、死亡率、成長の季節変化を調べたところ、L. sp. の死亡率は波の荒い冬

に高く、このとき生残るのはほとんど小型個体であった。室内実験では、水流抵抗

性は L. sp. が L. sitkana より大きく、カニの捕食への抵抗性は L. sitkana が L. sp. 
より大きい。以上を総合して、L. sp. は小サイズと平滑な殻によって expose され

た地点に適応し、L. sitkana は厚い殻によって、カニによる捕食圧の高い shelter
された地点に適応していると説明されている。これらの種が  ‘外 ’ で平滑、 ’内 ’ で
肋、となることは、ヨーロッパの L. saxatilis の、 ’外 ’ で肋、 ’内 ’ で平滑というの

と、種間、種内の差はあるにしても逆のパターンである。  
 カナダの太平洋岸には、Thais 属の３種、T. canaliculata, T. emarginata, T. 
lamellosa が、後の種ほど shelter された地点に現れる 104）。この中では、T. 
lamellosa の殻が最も重厚にできており、T. emarginata の個体群間でも、より

expose されたところでは短く開いた殻、より shelter されたところでは背高く狭い

殻形という変異がある。カニによる捕食実験では、T. lamellosa は T. emarginata
より捕食に対して強い抵抗性を示したが、T. emarginata のタイプ間では明瞭な傾

向が見られなかった。  
 種間の形態差とその要因に注目するだけでなく、対象種間の相互関係に言及する

研究は、群集論的傾向を帯びてくる。デンマークのフィヨルド汽水域の soft bottom
で、Hydrobia 属巻貝４種の分布差に注目した研究がある 105）。４種は高塩分の湾

後部から低塩分の湾奥部まで、多少の重複を含みつつ系列的に分布しているが、そ

れぞれが野外で経験する塩分濃度は、本来の塩分耐性の幅よりも狭く、塩分のみで

は分布を説明できない。野外多数地点での分布状態の分析から、４種の分布には、

各種の能動的場所選択、分散、加入、種間競争などが関与していると推定され、

McArthur の  ‘Island Biogeography’ の理論によく当てはまるとされた。  
 北米東岸、カリフォルニアでは、イガイ類の２種、Mytilus edulis と、M. 
californianus が分布し、しばしばマット状コロニーを形成する 43,106）。M. edulis
は exposed、sheltered どちらにもみられ、M. californianus は exposed のみに分

布する。このため強～中程度に expose されたところでは、しばしば分布の重複が

見られる。野外実験では、M. edulis は移動力が大きく、泥っぽい静水域での野外

実験では、M. californianus より上に這い出し、M. californianus は泥に埋もれて

窒息死する。一方、’外 ’ では波と水流によって泥の沈積は起こらず、成長率の大き

い M. californianus が M. edulis の幼貝を押しつぶして優勢となる。また M. 
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californianus は基盤への付着力が M. edulis より強く、こうしたことが相まって、

２種の内外分布パターンが成立しているという。 
 
６．個体群  
 単に形態だけでなく、成長、死亡、繁殖など、個体群生態的性質の内外差を扱っ

た報告も、ヨーロッパの Littorina saxatilis についてのものが多い。本種では、す

でに述べた殻特徴を持つ外型は小さい幼貝を多く放出し、内型は大きい幼貝を少な

く放出する 107）。成熟サイズは外型のほうが小さい。これについては従来同様、 ’
外 ’ では波の影響を避けて crevice に入る結果小型が有利であり、 ’内 ’ ではカニの

捕食圧に対抗する意味で大型が有利と推測されている。exposed, sheltered とその

中間の地点で個体群特性を比較した研究では、’外 ’ では成長が遅く、同サイズでの

産仔数は多い 108）。一方、岩表面の crevice の、habitat としての重要性に着目して

内外の個体群を比較した研究もある 109）。本種のサイズ上限は、expose されたとこ

ろでは crevice の幅と正相関し、このことは人工的に crevice を作る実験において

も確かめられた。こうした場所では、摂餌活動後に戻るべき crevice を見つけられ

ないことが死亡要因になっていると考えられた。shelter された転石地や塩性湿地

では crevice はサイズを制限しておらず、サイズの決定要因としては、転石による

破砕、捕食、成長と recruit のパターンなどが重要であるとした。expose されたと

ころの crevice 内と、より shelter されたところの転石の個体群とを比較した研究

でも、crevice 型（外型に相当）は、転石型（内型に相当）より小型で、小さいサ

イズで成熟し、産仔数が多いことが確かめられた 110）。この説明として、従来  ’外 ’ で
は crevice に入るために小型が有利とされてきたが、そうではなく、外では強い波

に対抗するためには大きな殻口と広い腹足が、乾燥に耐えるためには小さい殻口が

有利という矛盾があり、その結果死亡率が高くなって小型が多くなると述べている。

この他、exposed, sheltered, その中間の３地点で、L. rudis ( =saxatilis) , L. 
nigrolineata, L. neritoides３種のサイズ、密度、死亡率、寿命、繁殖などを調べ、

種間、地点間で比較した研究 111）もあるが、特に exposure－shelter の環境差に関

連して明確な議論はなされていない。  
 Nucella lapillus についても、exposed, sheltered、その中間の３地点で、個体

群特性を比較した研究がある 112）。’外 ’ では成長が遅くかつ小型で成長が止まり、’
内 ’ よりサイズが小さい。成熟令に内外の差はないが、 ’外 ’ ではより小型で成熟す

る。死亡率は同サイズクラスにおいて  ’外 ’ のほうが高い。産卵数や這い出す仔貝

のサイズから見積もると、外型は内型より繁殖努力が大きく、これで波浪による高

い死亡率をバランスして個体群を維持していると推定された。  
 貝以外の海岸生物では、イギリスでフナムシの１種 Ligia oceanica の、expose
されたところと shelter されたところの個体群を比較した例がある 113）。’外 ’ では  ’
内 ’に比べて死亡率が高くて寿命が短く、産卵数は多くて繁殖へのエネルギー配分

が大きい。議論の中心は r－k 淘汰や生活史戦略で、 ’外 ’ の個体群は r 選択的な特

徴を示すと評価されている。北米太平洋岸のヒトデの１種 Leptasterias hexactis
は、稚ヒトデを保育するために腕を使うが、expose されたところでは体位保持の
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ために腕を使わざるを得ず、保育できる稚仔の数が減少する。このため shelter さ

れたところの個体の方が産卵数が多く、かつ産卵のために多くのエネルギーを使っ

ているという 114）。  
 
７．群集  
 1960 年代以降、競争や捕食などの種間関係を重視する海岸群集研究が盛んに行

われるようになったが、その中でも、wave exposure は、しばしば群集構造に影響

を与える要因として注目された。北米東北岸の Thais lapillus（ヨーロッパの

Nucella lapillus と同種だが、北米の群集研究では Thais の属名を用いる）では、

expose されたところでは波浪の作用による死亡率が高く、Thais の捕食活動は、

身を潜めることのできる crevice 周辺に限られ、全体的に見てその捕食活動が群集

構造を支配する要因になっていない。一方 protect されたところでは乾燥が潜在的

に大きな死亡要因だが、調査地点では海藻の被覆によって Thais は乾燥死から免

れ、その捕食が群集構造に強く影響する。つまり、波の作用は Thais の捕食活動

を介して、間接的に群集構造をコントロールしていると考えられる 115）。一方 Thais
の殻形タイプは捕食率に影響を与え、外型のほうが内型より餌消費率が高い 116）。

北米東北岸の New England では、潮間帯下部に、exposed で Mytilus、protected
で海藻の Chondrus が優占する。 ’内 ’ ではヒトデ（Asterias spp.）と Thais が

Mytilus を捕食することにより、Mytilus による Chondrus の駆逐を妨げ、結果と

して Chondrus が優占する。’外 ’ では波浪の作用により、これら捕食者が Mytilus
をコントロールできず、Mytilus の優占が維持される 117）。expose された場所で、

波と水流によって運ばれる材木の影響に注目した有名な研究もある 118）。北米太平

洋岸の、Mytilus を優占種とする海岸では、流木の打撃によってイガイ床にパッチ

状の裸地が出現し、波の作用がそれを広げる。それが Mytilus による場所占有を妨

げ、全体として様々な種が生息できるようになるという。  
以上に紹介した以外にも、群集研究の中で波浪の作用に着目した例はあるが、こ

うした研究の特徴は、従来のように波の作用を直接に海岸生物の密度や形態に影響

する要因と捉えるよりも、生物種間の関係に作用する形で、間接的に群集構造に影

響すると考えるところにある。その際しばしば、波の作用は群集の平衡を乱

す  ’disturbance’（撹乱）と位置づけられた。具体的内容としては、波による引き

はがし、流失作用のほか、波力による石の転覆や、波に運ばれた物体（石、流木な

ど）による打撃が考えられている 119）。1980 年代には、それまで行われたこの分

野の膨大な研究成果を総括する形で群集論が提示されるようになった。その中の一

つ、Menge-Sutherland モデルと呼ばれるもの 120）によれば、各種の recruitment
が順調に行われている条件のもとで、環境ストレスが大きいとき、群集構造は単純

でそのあり方は主に disturbance により決定される、ストレスが小さいと構造は複

雑化し、その決定要因として predation が支配的になる。中間的環境では同位種間

の competition が重要になるというものである。これは生物群集一般を念頭に置い

ているが、海岸での水平方向の wave exposure の変化は、垂直方向の乾燥と並ん

で、環境ストレスと disturbance を構成する要素と位置づけられる。この、ストレ
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ス小で predation、ストレス大で disturbance という捉え方は、先に見た Littorina
や Nucella の種内形態変異の決定要因  －外で波、内で捕食－  という図式とも整合

しており、海岸研究者にとっては受け入れやすい考え方だったと言えよう。  
 以上とはやや色合いの異なる群集研究として、1960 年代に盛んに行われた内外

群集のパターン比較をより定量的に追及した例もある 42）。北米カリフォルニアの

expose された岩礁と、shelter された転石地で、コドラートサンプリングにより生

物相を比較したところ、内では海藻、外ではフジツボや貝類などの無脊椎動物が優

占し、全体の種数は  ’内 ’ のほうが多いものの、各種の個体数を加味した種多様度

は ’外 ’ のほうが大きい。また、海藻類の生産効率は  ‘内 ’ のほうが  ‘外 ’ より高いと

いう結果が得られた。南アフリカの喜望峰周辺では、異なる波浪強度、水温条件、

地質の環境が近接して存在しており、この一帯で、海岸生物相に及ぼすそれら 3
要因の影響を分析した例もある 121）。それによれば、wave exposure は、各地点の

優占種の biomass に、水温は種組成に影響するが、地質（火成岩と堆積岩の差）

は、基盤の不安定性を通じて限定的に作用するに止まるという。この研究は、さら

に exposed、sheltered での生物相の相違を、生産生態学的に分析する方向に発展

した 122）。内外間で、ろ過食者、肉食者、雑食者、藻食者など、摂餌方法の違いに

よって種組成を比較すると、’外 ’ では前３者が内より有意に多く、ろ過食者の生体

量の相違により、異なる生産構造になっている。その説明として、’外 ’ では強い水

流に支えられてろ過食者が多くなり、それが捕食者の増加をもたらして全生体量が

増す一方、’内 ’ では藻類が多く、生産を光合成に依存し、それを摂食する藻食者が

増える、というパターンが考えられている。海岸群集研究の中心地の一つ、北米西

北岸でも、’内 ’ と  ‘外 ’ の生産構造を比較した例がある 123）。波当りの異なるいくつ

かの地点で、主要種の生産量を見積もったところ、expose された場所のほうが一

次生産が高かった。その原因として著者らは、波の作用によって藻類が栄養塩や光

を取り入れやすくなり、かつ藻食者の活動が妨げられる点を指摘している。  
 
 欧米と日本  
 
 このグローバル化が進む世の中で、研究における「欧米と日本」とか、「日本と

世界」という視点にどれほど意味があるかということは、論じておいてもよいテー

マだろう。日本で行われた研究も世界の流れの一部と位置づけ、その中で何らかの

段階や単元に含めて論じるという総括の仕方もありうる。しかし今回筆者は、二つ

の理由から日本と欧米を分けて紹介するというスタイルを取った。第一は、研究の

発展過程や内容、視点が、特に初期において両者でかなり異なっているということ

である。当然、なぜそのような差が生じたのか、研究スタイルの当否まで含めた分

析がありうる。第二は、筆者自身の研究観として、異なる文化や風土を持つ各地域

には、それぞれある程度、独自の色合いを持った研究が育つことが望ましいという、

多様性への志向がある。むろん大きな意味ではそれらは自然科学の枠組みの中に収

まらねばならないが、その範囲内において目的や方法に多少の違いのあることは、

全体的な学問の発展に寄与すると考える。  
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 環境の内湾度と海岸生物の生態をめぐる研究は、日本でも欧米でもほぼ同時期、

1930 年代に開始された。両者ともに、まず環境の内－外系列に伴うパターン記載

というところから始まったが、すでに見たように、その後の展開は異なっている。

その相違について筆者はかつて、「欧米の研究は、要因を wave exposure に絞った

分析的なものであり、日本の研究はその他の要因も含めた総合的なものである」と

いう評価を聞いたことがある。そこには、日本のスタイルは欧米流ほど単純ではな

いのだ、といういささかの自負も感じられた。ある日本の研究者は、その内湾研究

の論文の中で、 ’内湾度（embayment degree） ’ は「分析的概念ではなく、群集の

構造と機能に影響するすべての要因の合計」であるとし、こうした見方が有効であ

ると強調している 3)。日本の研究が総合的であったことは研究史的に見てもある程

度当たっているが、そうなった背景は、日本におけるこの分野の研究に先鞭をつけ

た、宮地、波部らの研究スタイルということがあったであろう。宮地らの研究は、

湖沼のベントスやプランクトンから始まり、1930 年代末に内湾域へと移行した。

従って調査の中心は潮下帯ベントスやプランクトン、及びそれらに影響する底質や

水質の様々な指標ということにあった。海岸生物の情報はこれらに付随して得られ

たのであり、従って、海岸生物に強い影響を与える波浪強度というものを、他に抜

きん出て取り上げるという視点はなかったと言える。生物情報の面では、当時「強、

中、弱内湾性」のタイプ分けという方向に進みつつあり、分析しないという意味で

「総合的」というのは当たっているが、しっかりした理論的背景があったとは言え

ない。こうした議論の最大の弱点である「循環論法」「地理的変異」についても、

突っ込んだ検討が行われた形跡はなく、「生物現象によって生物現象を説明する」

たぐいの議論が無批判に行われていた。1950 年代に、宮地らは日本全国から得ら

れたデータをもとに、局所的な内外系列を、日本海側と太平洋側で比較し、また、

大陸沿岸性種と黒潮系種の湾内配置など、生物地理学的視点から分析した 127)。そ

こにはいくつかの興味深いアイデアが見られるが、結局は仮説を述べるにとどまり、

それらを具体的に発展させるための方針の提示やその実践が伴わなかった。以降の

研究は、湾内－外系列の研究にまともに取り組んだというよりも、他のテーマの研

究の中で、付随的にこの面での情報も得られたというに近い。  
 一方、欧米においても、1930 年代以降のパターン認識段階の後、日本の内湾度

の概念に比すべきタイプ分け、「wave exposure の biological scale」のシステムが

提示された。しかし日本とは異なり、循環論法や地理変異の問題など、この種の論

法がかかえる問題点が批判的に検討され、結局は先細りになった。以後欧米におけ

る研究は、波浪の物理的衝撃を測定する機器類を工夫しつつ、wave exposure と海

岸生物の関係についての分析的研究へと進んだ。そこでは機能形態、種内、種間の

形態変異とその要因、個体群生態の研究が行われ、摂餌戦略論や、wave exposure
を disturbance の一つと位置づける、種間関係群集論の視点も現れれた。確かにそ

の過程で、水温や塩分濃度など、内湾度にかかわる他の要因については軽視された

感があるが、wave exposure に絞り込んで行われた研究の成果は、その欠損を補っ

て余りあったといえる。  
 こうして見てくると、この方面における日本と欧米の違いとは、「日本が総合的、
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欧米が分析的」といった対比的な関係であるというよりも、単に、日本の研究が記

載とアイデアの提示に止まり、情報量としても貧弱であったというにすぎないよう

に思われる。全体としてのデータ量に差があることは研究者人口に差のあることか

らやむをえないとしても、研究の質に関しては、「総合的」の美名に踊らされるこ

となく、より深く掘り下げた、発展的なものが出てきてもよかっただろう、と、こ

れはこの分野の研究に多少手を染めた私自身の反省でもある。  
 今回の review で紹介した文献は、ほぼ 1990 年代前半のものまでに限られる。

これは筆者の文献のフォロー不足かもしれないが、最近の海岸生態学のテキストを

見ても、この方面での目立った業績は紹介されていないところを見ると、原因はそ

れだけではなさそうである。大体このテーマは、行くべきところまで行ったのかも

しれない。また、1990 年代以降、海岸生態学は全体的に衰退期に入り、新しい理

論や斬新な考えが出にくくなっていると私は見ているが、その影響もありそうであ

る。しかし日本の場合、立ち遅れたということが、かえってメリットになる。ヨー

ロッパの Littorina saxatilis や Nucella lapillus でやるべきことはもうあまりない

かもしれないが、日本の種のことはまだほとんどわかっていない。一例をあげると、

田辺湾のタマキビ（Littorina brevicula）では、湾口と湾奥でサイズに差があり、

殻厚や季節移動のパターンも違うようである。カニ類の捕食については、まだ誰も

調べたことがないのでわからない。幼生は planktonic なので、遺伝的な差は出に

くいかもしれないが、内外を比較したこの種の個体群動態の研究は、有力なテーマ

である。こんな例が、あちこちにころがっているのではないだろうか。こうした研

究をする場合には、先行する欧米の手法を参考にすることができる。こうすればこ

んなことがわかるとか、この方法はあまりよくないとか、選択できるのは後行する

者の利点である。そこにオリジナルな工夫を加えることもできるだろうし、新たな

分野の発展もありうるかもしれない。環境が違い生物相が異なる以上、欧米と全く

同じ結果ばかり出てくるということはありえない。内外系列の研究はもう終わって

いるとか、個体群などもう古い、というような、 ’trend followers’ からの批判は、

気にする必要がないだろう。自分がおもしろいと思ったら、やればよいのである。 
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