
Abstract: Asian mussel, Arcuatula senhousia, which forms dense mats of individuals on the 
bottom at shallow coastal area in an inner part of bay, affects on benthic community structure 
under the mussel mats. However, it has not been understood well how the pattern of benthic 
community structure changes under mussel mats. We evaluated the effect of mussel mat-forming on 
pattern of changing benthic community structure, based on quantitative monitoring in spring and 
autumn 2016 at 28 sites in Kumagawa estuary tidal flat, Kyushu, Japan. Mussel mats became large 
scale from spring to autumn. Benthic community structure changed significantly among occurrence 
scales of Asian mussel, i.e., among scale of mat-forming. Dissimilarity of benthic community 
structure between non-mat sites and large mat sites (>100 inds. 0.05 m-2) was 84.7%. Many species 
disappeared (i.e., local extinct) from spring to autumn, and species with higher tolerance against the 
reducing environment occurred in autumn. These results suggest that pattern of species turnover 
may occur in benthic community structure under large scale mussel mat-forming.
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八代海球磨川河口干潟における底生動物相の時空間変化

：ホトトギスガイのマット形成が群集構造に与える影響
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は　じ　め　に

　河口干潟は生物生息・生物多様性の保持をはじめ，
水産資源の供給，有機物の蓄積・分解・無機化など，
沿岸域を構成する生態系の中でも高度に機能的で，
かつ沿岸域の物質循環等に重要な役割を担っている 
(Middelburg et al., 2000; Levin et al., 2001; Thrush et al., 
2003; 逸見ほか , 2014)．その役割を担う埋在・表在の
ベントス種の群集構造は，物理的・化学的・地理的
要因など多様な環境要因が複合的に作用して決定さ
れることが知られる (e.g., Yoshino et al., 2012; Yamada 
et al., 2014; Kanaya et al., 2015)．一方でこの数十年間，
干潟周辺の護岸整備などによって，潮汐流の低下や
砂州の形成パターンが変わることで干潟内の予期せぬ
場所に泥や砂などの堆積が生じるなど，群集構造へ
の影響の様相はさらに複雑化している (e.g., Raffaelli 
et al., 1998; Grall and Chauvaud, 2002; Quillien et al., 
2015; 山田・倉田 , 2018)．
　近年，この「予期せぬ堆積」には泥や砂など底質
成分だけではなく，貝類や大型海藻などの生物的
堆積が含まれる例が，世界的に，また，我が国に
おいても有明海，中海，東京湾などの多くの地域で
報告されている (Grall and Chauvaud, 2002; Dugan et 
al., 2003; McLachlan and Brown, 2006; Smetacek and 
Zingone, 2013; 竹中ほか , 2017; 山田・倉田 , 2018)．特
に二枚貝類（主にイガイ類）は，単に高密度に生息
するだけではなく，足糸で個体間が繋がった「剥が
れにくいマット」を底床上に形成することが知られる 
(Morton, 1974; Crooks, 1998; 堤ほか , 2000; 2013; 細澤
ほか , 2015; 竹中 , 2018; Takenaka et al., 2018). さらに，
これらの二枚貝は絨毯のようなマットを形成し，その
下には，他の生物を寄せ付けない無酸素の還元的な
底質環境を作り出す (Crooks, 2001; 熊谷ほか , 2006; 
Sousa et al., 2009; Yamada et al., 2014; Miyamoto et al., 
2017; 2019)．
　このようなマット形成生物による底質環境改変は，
干潟生物の生物撹拌作用（bioturbation; 菊地・向井 , 
1994）とは真逆のマイナス作用を有す強い生物的影響
として位置づけられ，その影響の程度について，様々
な事例報告がなされてきた (e.g., Kitano et al, 2003; 
Yamada et al., 2014)．しかし，アサリ等の水産有用種
へのマット形成の影響を定量評価した研究は比較的
多いものの (e.g., Yamada et al., 2014; Miyamoto et al., 
2017; 2019)，ベントス群集全体に与える影響について
は研究例が少なく，不明な点が多い．例えば，好気
的な干潟環境にマットが形成され無酸素の還元的な

底質環境に転じると，群集構造が劇的に変化するが 
(e.g., 堤ほか , 2013)，マット下の還元的環境に形成さ
れた群集構造が，元の好気的な群集構造を維持する
ような「生残に依存する群集構造」に変化するのか，
嫌気的環境も好むベントス種が蝟集することで形成さ
れる「加入に依存する群集構造」が新たに形成される
かなどはよくわかっていない．
　 ホトトギ ス ガイ (Arcuatula senhousia) は， 軟 体
動物門二枚貝綱イガイ目イガイ科に属する二枚貝
で，成体は殻長約 30 mm になり，千島・北海道～
九州・朝鮮半島・台湾・中国に広く分布する ( 奥谷 , 
2000)．富栄養化した海域の底床に群生し，汚濁指標
種として，あるいは水産対象貝類 [ アサリ (Ruditapes 
philippinarum)・ハマグリ (Meretrix lusoria)・サルボ
ウ (Scapharca kagoshimensis)] 等への有害生物として
認識されている二枚貝である．ホトトギスガイは足糸
を体外に分泌し，自身の体を覆う繭のような袋を作
る (Asmus and Asmus, 1991; 伊藤・梶原 , 1981)．それ
に排泄物・擬糞由来の浮泥や堆積物の粒子などが絡
みつくことで，泥状のマットを形成する (Morton, 1974; 
Crooks, 1996; 1998; 2001; 竹中ほか , 2017)．マットの下
には泥が溜まりやすく，嫌気化し，最終的には強い還
元的環境に改変される ( 熊谷ほか , 2006; Yamada et 
al., 2014; Miyamoto et al., 2017; 2019; 竹中 , 2018)．この
ため，海底土壌中に生息する底生動物の多くは，摂
餌・呼吸を十分行えなくなり，窒息・死亡する．九州
の有明海や，本研究の対象域である八代海において
も，季節的にホトトギスガイのマットが形成される (e.g., 
竹中ほか, 2017; Takenaka et al., 2018)．ただし，そのマッ
トの空間的広がりと厚みは他海域に比べて規模が大
きい．例えば，ホトトギスガイのマットの空間サイズ
は直径約数 cm 〜数 10 cm と記録されることが多いが 
(e.g., 伊藤・梶原 , 1981; 熊谷ほか , 2006; 竹中 , 2018)，
有明海では大きい場合には，数平方 m の空間的広が
りを有する分厚いマットが形成されている ( 竹中ほか , 
2017; 竹中 , 2018; 山田ほか , 2018)．
　そこで本研究は，例年，広域に分厚いホトトギスガ
イ・マットが形成される八代海の球磨川河口干潟を対
象に，春季と秋季に底生生物群集の定量調査を行い，
ホトトギスガイのマット形成による底生動物の群集構
造の変化を評価することを目的とした．特にホトトギ
スガイ・マット形成前の春季とマット形成後の秋季の
群集構造の変化をホトトギスガイ・マットの規模（出
現個体数で区画化）に分けて評価することで，マット
形成が群集構造に与える影響パターンを抽出すること
を目指した．
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材料と方法

調査地
　本研究は，熊本県八代市の球磨川河口（左岸）の
干潟域で行った (Fig. 1)．球磨川は流域面積 1,880 
km2, 流路延長 115 km の一級河川であり，河口は八代
海の東岸に面している ( 逸見 , 2005; 高野 , 2005)．球
磨川の河口干潟は沖出し最大幅が約 2.0 km, 面積が
10 km2 以上に及ぶ．
　調査は，球磨川河口干潟の群集構造を空間網羅的
に把握するため，干潟中央部を中心とした東西・南北
の 2.5 km 内に，400 m の間隔を置いた 28 定点を格
子状に設置した (Fig. 1)．定点間の標高差は最大 1.6 
mであり，調査期間中の潮汐の干満は最大 -18 cm 〜 
419 cmであった．

試料採集および解析
　ベントス群集の定量調査は，2016 年 4 〜 5月（春季），
および 8 〜 9 月（秋季）の大潮最干潮時に行った．各

図 1　球磨川河口干潟の調査地と採集地点（A1-F3, n=28）．写真は大潮干潮時に上空 500 m から撮影した調査
地の外観を表している（2018 年夏季撮影）．大潮干潮の潮目や澪筋の状態を確認することができる．
Fig. 1 Study area and 28 sampling sites (A1-F3) at Kumagawa estuary tidal flat, Kyushu, Japan. The photograph taken 
from 500 m above shows the appearance of sampling area (sites) at low tide in spring tide (summer, 2018), showing 
tidal front and water-route in the sampling area.
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定点の 100 m2 （10 m 四方）内に 500 cm2（22.4 cm 四
方）のコドラートをランダムに 3 ヵ所おき，砂泥を深
さ約 15 cm まで採集した．採取した砂泥は目合 1 mm
の篩でふるった後，残渣物を 80% エタノールで固定し
て実験室に持ち帰った．その後，動物ベントスを選別
し，実体顕微鏡下で同定，計数した．また，調査の際，
各定点において，内径 4 cm のプラスティック・コアを
用いて底砂泥を採集し，粒度組成，全硫化物濃度等
の底質環境のモニタリングを行い，ホトトギスガイ・マッ
ト形成による底質の還元化を確認した ( 北岡 , 2019)．
　出現した各種の個体数から，群集構造の類似度解
析を行った．Bray-Curtis 類似度行列を計算し，非計
量多次元尺度法 (nMDS) を用いて類似度の変化を図
示した．また，定点間・季節間の群集構造の類似性
に差異があるかどうかを検討するために類似度行列分
析 (ANOSIM) を行った．ANOSIM により類似度行列
間に有意差が認められた場合は，非類似度へ寄与す
る種群を検討するため，類似度百分率分析 (SIMPER) 
を行った．解 析には，PRIMER 7, および R 3.3.1 (R 
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Core Team, 2016) を用いた．
　また，群集構造の多様性の変化を定量評価する
ために，各定点の多様度と均等度（生息密度の偏り）
を算出した．多様度は Simpson 指数 (λ) と Shannon-
Wiener 指数 (H') を，それぞれ，λ ＝ 1 - Σ pi2 および，
H' ＝ –Σ (pi ln pi) の式に基づいて算出した．ここで，
pi は i 番目の種（分類群）の相対個体数を表している．
また，均等度 (J) は，Shannon-Wiener 指数 (H') を基に
した，J = H' / ln S の式に基づいて算出した．ここで，S
は種数（分類群数）を表している．

図 2　球磨川河口干潟 28 定点（A1-F3）のホトギ
スガイを除いた動物ベントス群集の類似度（Bray-
Curtis）の nMDS 表示（(a) 春季，(b) 秋季）．記号は，
ホトトギスガイの密度レベルを示す．
Fig. 2  Non-metric multidimensional scaling 
(n M DS) plot  of  Bray- Cu r t i s  s im i la r i t y  of 
macrofaunal benthic community structure (except 
Arcuatula senhousia) in (a) spring and (b) autumn 
among occurrence level of A. senhousia of 28 
sampling sites (A1-F3) in Kumagawa estuary tidal 
flat, Kyushu, Japan.

結　果

　春季・秋季の定量調査で，5 動物門に属する 51 分
類群，20,856 個体が採集された (Table 1)．軟体動物
ではホトトギスガイが優占しており，個体数で動物ベ
ントス全体の 71.7％を占めた．ホトトギスガイは，春

図 3　球磨川河口干潟の秋季の 28 定点（A1-F3）のホ
トトギスガイの密度と，ホトトギスガイを除く動物ベ
ントス群集の (a) Simpson 多様度指数 (λ)，(b) Shannon-
Wiener 多様度指数 (H') および (c) 均等度 (J) の相関
関係．点線は有意な線形相関を表す．
Fig. 3  Correlation between abundance of Arcuatula 
senhousia and (a) Simpson (λ), (b) Shannon-Wiener (H') 
and (c) evenness (J) of macrofaunal benthic community 
except A. senhousia in autumn at 28 sampling sites (A1-
F3) of Kumagawa estuary tidal flat, Kyushu, Japan. Dash 
line indicates significant linear correlation between these 
relations.
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季には小規模であったが，秋季にはマットを形成する
ほどの規模で出現した．その他の分類群では，甲殻
類ではヨコエビ目 (Amphipoda) が，多毛類ではケヤリ
ムシ科 (Sabellidae) が優占した．また，他の分類群で
は，腕足類のミドリシャミセンガイ (Lingula anatina) 
が頻度高く出現した．
　春季はアサリ，アナジャコ (Upogebia major)，ケヤ
リムシ科，ウミイサゴムシ (Lagis bocki) などが優占的
だったが，これらの種は秋季には激減した．また，多
くの種が春季から秋季にかけて個体数を減少させた
が，マテガイ (Solen strictus) のように，個体数が増加
した種もみられた．秋季にはコケゴカイ (Ceratonereis 
erythraeensis)，ウチワゴカイ (Nectoneanthes uchiwa)，
アラムシロガイ (Nassarius festivus) も多かった．
　春季のホトトギスガイの平均密度である 100 inds. 
0.05 m-2 を基準として ( 春季平均密度：102 ± 412 SD) ，

「大規模マット (Large) 」，「小規模マット (Small)：100
個体未満」，「マットなし (Non)」に区分し，各区間の
群集構造（ホトトギスガイを除く）を評価した結果，
季節毎（春季と秋季）に異なるパターンを示した (Fig. 
2)．ホトトギスガイが小規模に発生した春季では，ホ
トトギスガイの有無に対応した群集構造の変化が見ら
れなかったのに対し (ANOSIM; Global R = 0.098, P = 
0.956)，秋季はホトトギスガイ・マットの規模に応じて
有意に異なる群集構造を示した (ANOSIM; Global R = 
0.176, P = 0.001)．秋季の非類似度の平均は，「Large」

表 2　球磨川河口干潟の 28 定点（A1-F3）の秋季のホトトギスガイの出現レベル（Non : 出現なし，Small : <100 
inds. 0.05 m-2, Large: >100 inds. 0.05 m-2）間の（ホトトギスガイを除く）動物ベントス群集の非類似度に寄与して
いた種の寄与率 (%)．
Table 2  Contributions (%) of each species to mean dissimilarity of macrofaunal benthic community structure (except 
Arcuatula senhousia) in autumn among all pairs of occurrence scale of A. senhousia (Non: absence, Small: <100 inds. 
0.05 m-2, and Large: >100 inds. 0.05 m-2) at 28 sampling sites (A1-F3) of Kumagawa estuary tidal flat, Kyushu, Japan.

Groups Non  versus  Small Groups Non  versus  Large Groups Small  versus  Large

Average dissimilarity = 77.84 Average dissimilarity = 84.68 Average dissimilarity = 74.68

Species Species Species

Solen strictus 11.84 11.84 Ceratonereis erythraeensis   21.67 21.67 Ceratonereis erythraeensis   17.07 17.07
Capitellidae 6.66 18.50 Nectoneanthes uchiwa   9.40 31.07 Solen strictus 8.93 25.99
Other Polychaeta 6.57 25.06 Nassarius festivus 8.21 39.28 Nectoneanthes uchiwa   7.98 33.97
Mactra veneriformis 6.37 31.43 Lingula anatina 6.94 46.22 Nassarius festivus 6.91 40.89
Lingula anatina 6.10 37.54 Capitellidae 5.38 51.60 Lingula anatina 5.93 46.82
Amphipoda 5.94 43.47 Mactra veneriformis 4.37 55.97 Capitellidae 5.62 52.43
Ceratonereis erythraeensis   5.43 48.90 Other Polychaeta 4.36 60.34 Other Polychaeta 4.95 57.38
Glyceridae 5.34 54.24 Amphipoda 4.32 64.66 Amphipoda 4.73 62.11
Stenothyra edogawensis 4.47 58.70 Nemertea 3.88 68.54 Mactra veneriformis 4.61 66.72
Cirratulidae 4.42 63.13 Glyceridae 3.47 72.01 Glyceridae 4.15 70.87
Sabellidae 4.22 67.35
Nemertea 4.10 71.45

Table 2  Contributions (%) of each species to mean dissimilarity of macrofaunal benthic community structure (except Arcuatula senhousia) in autumn among all pairs of
occurrence scale of A. senhousia (non: absence, small: <100 inds. 0.05 m-2, and large: >100 inds. 0.05 m-2) at 28 sampling sites (A1-F3) of Kumagawa estuary tidal flat,
Kyushu, Japan.

Contrib. % Cum.% Contrib. % Cum.% Contrib. % Cum.%

と「Non」の間で最も高く (84.7%)，その違いには，コ
ケゴカイ，ウチワゴカイ，アラムシロガイなど，雑食・
腐肉食性の種の出現が貢献していた (Table 2)．また，

「Small」と「Non」の間では，マテガイ，イトゴカイ
科 (Capitellidae) などが種組成の違いに貢献していた 
(Table 2)．
　秋季のホトトギスガイ・マットの形成による，群集
の多様性への影響を検討するために，各定点に出現
したホトトギスガイの個体数と，ホトトギスガイ以外
の群集構造の 2 つの多様度指数 (λ および H') と均等
度 (J) の関係を評価した．その結果，2 つの多様度指
数とホトトギスガイの個体数間に明確な関係性が得ら
れなかった一方で (Fig. 3)，均等度では有意な負の相
関が検出された (r = 0.581, P < 0.001)．

考　察

　本研究は，八代海の球磨川河口干潟の 28 定点に
おいて，ホトトギスガイが小規模に発生した春季と，
大規模に発生しマットを形成した秋季において，ベン
トス群集の群集構造の変化を評価し，特にホトトギス
ガイのマット形成が群集構造に与える影響の抽出を試
みたものである．ホトトギスガイが小規模に発生した
春季では，ベントスの群集構造に対する影響が検出
されなかった一方で，大規模に発生しマットを形成し
た秋季では，ホトトギスガイの個体数に対応した区分
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によって，ベントスの群集構造が有意に異なることが
明らかになった (Fig. 2)．このことは，秋季にかけての
大量のホトトギスガイの加入・着底とマット形成が，マッ
ト下のベントス群集の集合規則に影響を与えているこ
とを示唆している．沿岸浅場において海底のホトトギ
スガイ等のマット形成がベントスの群集構造に影響を
与えることは，本研究のようなモニタリング調査 (e.g., 
堤ほか , 2013; Yamada et al., 2014; Kanaya et al., 2015; 
細澤ほか , 2015) だけでなく，ホトトギスガイ等のマッ
ト形成を操作した操作実験による実証的研究でも示
唆されている (e.g., Quillien et al., 2015; Miyamoto et al., 
2017)．
　秋季のホトトギスガイの「Non」と「Large」の群集
構造の非類似度は 84.7% で，組み合わせ中で最も高
い値を示した (Table 2)．また，区画間の群集構造の
異質性に貢献していたのは，コケゴカイ，ウチワゴカ
イ，アラムシロガイなど，雑食・腐肉食性の種であっ
た．特に，ウチワゴカイは，春季には平均 0.01 inds. 0.05 
m-2 以下とほとんど出現しなかったのに対し，秋季に
なると平均 11.31 inds. 0.05 m-2 と急激に個体数を増加
させた (Table 1)．このような出現パターンは他にも，
ウミゴマツボ (Stenothyra edogawensis) やギボシイソメ
科 (Lumbrineridae) などでも見られたが，これらはとも
に軟泥底の潮下帯を好む雑食・腐肉食性の種であっ
た ( 逸見 , 2005; 多々良 , 2015; Kanaya et al., 2015)．こ
れらの種は秋季のホトトギスガイのマット形成による
環境改変（還元化と泥化）によって，好適な生息環
境に転じたため，移入もしくは加入することができた
と考えられる．一方で，アサリ，アナジャコ，ケヤリ
ムシ科，ウミイサゴムシなどは，春季に比較的高い個
体群サイズを維持していたが，ホトトギスガイのマット
が形成された秋季に衰退もしくは消滅するパターンを
示した．これらの種は一般的に好気的な砂泥場での
出現が多いことから，ホトトギスガイのマット形成に
よる還元化と泥化によって駆逐もしくは水平・垂直移
動した可能性が高い．
　以上のような春季から秋季にかけての種個体群の
出現パターンや種個体群の衰退・消滅は，定常の季
節変動によるものと考えるには増減が著しいことか
ら，春季から秋季にかけてのホトトギスガイのマット
形成による環境改変に対応して形成された群集構造
であることが推察される．また，その群集構造の変
化には，好気性の種から嫌気性の種に置き替わるパ
ターン (turnover) が多く見られた．すなわち，ホトト
ギスガイのマット形成による環境改変（還元化と泥化）
により，その下の群集構造は，「種の生残（耐性）に

依存する群集構造」というよりも，嫌気的環境にも
生息できる種群が蝟集することで形成される「種の侵
入（加入）に依存する群集構造」に変化したと考えら
れる．このようなマット形成によって種群が一掃さ
れるような群集構造の変化は，有明海の緑川河口
干潟でも報告されている (e.g., 堤ほか , 2000; 2013; 竹
中ほか , 2018)．
　春季から秋季にかけてホトトギスガイのマット形成
の影響によって，マット下に生息する多くの種が衰退・
消滅していたのとは逆に，マテガイのように好気的な
砂場が好適生息場であるにもかかわらず，秋季にか
けて個体群を増加させた種も出現した (Table 1)．実
際にマテガイは，「Non」と「Small」の間での群集構
造の非類似度（77.8%）に最も貢献しており (Table 2)，
秋季にかけて種個体群が他種に比べて著しく増加し
たことが窺える．これは本種の好適ハビタットがホトト
ギスガイのそれと根本的に異なることが作用している
のかもしれない．例えば，一面のホトトギスガイのマッ
ト形成の中で，何らかの要因でマット形成ができない
わずかな砂場空間（パッチ）をマテガイが生息場とし
ており，その狭い場所に加入・生残したことで個体群
を増加させた可能性がある．実際に，本調査におい
てもホトトギスガイのマット間のわずかな隙間の砂場
を観察したところ，好気性の種が高い個体数で見ら
れている ( 北岡・逸見 , 私信 )．このようなホトトギス
ガイのマットの隙間のわずかな生息空間を利用した個
体群サイズの維持は，中海の本庄工区に生息するア
サリにおいても示唆されている (Yamada et al., 2014)．
近年，東京湾や九州海域において二枚貝類の個体群

（資源量）の減少が著しい中，同所的に生息するマテ
ガイ類は継続して漁獲されている (e.g., Takeuchi et al., 
2017)．その個体群の維持機構には，本研究のマテガ
イのようなホトトギスガイのマット形成のわずかな隙間
での生息空間の棲み分け（マテガイのパッチダイナミ
クス的空間分布）が貢献しているのかもしれない．
　本研究は，球磨川河口干潟において，春季から秋
季にホトトギスガイのマットが形成されることによっ
て，春季にアサリ，ケヤリムシ，アナジャコなどが優
占的であった群集構造が，秋季にコケゴカイやアラム
シロガイに置き換わる「優占種の入れ替わり」が生じ
ていることを明らかにした．一方で，優占種以外の亜
優占種や希少種に注目すると，例えば，キセワタガ
イ (Philine argentata)，ハマグリ，ミズヒキゴカイ科 
(Cirratulidae) などは，小さい個体群サイズながら，春
季から秋季にかけて個体群を維持していた (Table 1)．
ホトトギスガイのマット形成にもかかわらず，個体群
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サイズを維持するメカニズムとしては，貧酸素や硫化
水素の発生に対する高い耐性 (e.g., 中村ほか , 1997; 
Yamada et al., 2016)，マットの隙間のわずかな生息空
間を利用した個体群の維持 (Yamada et al., 2014)，ホト
トギスガイやその足糸を基質とした蝟集生物（例えば，
端脚類）の棲み込み (Crooks, 1998; 2001) などが，こ
れまでの研究で示唆されている．ホトトギスガイのマッ
ト下という劣悪な底質環境の中でも，小さい個体群サ
イズながら種個体群を存続させているその生存戦略
やメカニズムは，沿岸浅場（特に干潟生態系）の生物
多様性の維持機構に寄与する主要なプロセスのひとつ
であると考えられる．しかし，そのメカニズムは種間
や遺伝的交流のない地域個体群間によっても異なると
考えられ，さらなる研究事例の積み重ねが必要である．
　Crooks (1998; 2001) は，ホトトギスガイのマット形
成が，マット下の群集動態に関して必ずしもマイナス
の効果だけを与えるものではなく，むしろ生物多様性
を促進する効果が見込まれる場合もあることを示唆
した．また，川瀬 (2007) は，ホトトギスガイのマット
形成は，アサリやシオフキといった濾過食二枚貝の個
体数を減少させる一方で，甲殻類，巻貝類，多毛類
などについては，マットが生息場基質となって個体数
が増加する場合もあることを示唆した．一方，本研究
は，ホトトギスガイの増加とマット形成によって，マッ
ト下の種が貧酸素や泥場を好む巻貝類や多毛類に置
き換わる傾向を示した．すなわち，マット形成には優
占種の入れ替わりを生じさせ（加入に依存する群集構
造），結果的に多種共存を難しくさせる不安定な群集
構造を促進するマイナス効果を有すことを示唆した．
実際に，各定点に出現した秋季のホトトギスガイの個
体数と，ホトトギスガイ以外の群集構造に対する 2 つ
の多様度指数 (λ および H') と均等度 (J) の関係を評
価した結果，均等度との関係に負の相関が検出され
た (Fig. 3)．Simpson 多様度指数 (λ) は優占種の個体数
が，Shannon-Wiener 多様度指数 (H') は希少種の個体
数が，各指数の変動に強く影響する．ホトトギスガイ
のマット形成により，優占種の置き換わり，また多く
の種の個体群の消滅・衰退が起こるため，これらの
多様度指数で明確な関係性が得られなかったと考え
られる．一方で，均等度に有意な負の相関が得られ
たことは，ホトトギスガイのマットの「面積」・「厚み」
の増加が，マット下の群集を構成する各種の密度の均
質性に影響を与え，特定の種に偏ったことを示唆して
いる．
　ホトトギスガイのマット形成は，主に富栄養化した
閉鎖性海域（有明海，中海，東京湾など）に生じる．

近年，同所的に大型海藻が大量発生しマット化する
事例が次 と々報告されている (e.g., Cloern, 2001; Grall 
and Chauvaud, 2002; Ye et al., 2011; Miyamoto et al., 
2017; 2019)．一方で，球磨川河口干潟では，大型海藻
の堆積はあまり観察されないが，陸からの流入による
植物片の堆積が頻度高く見られる ( 逸見 , 2017)．干
潟に流入する陸上植物の破片はホトトギスガイにとっ
ては足糸を絡ませる絶好の足場（基質）となっている
可能性が高く，ホトトギスガイのマット形成とその後
の拡大を促進しているのかもしれない ( 北岡 , 2019)．
優占種を置き換えてしまうようなイベントとして，ホト
トギスガイのマット形成を捉え，マット形成がどのよう
な空間スケールで，どのようなプロセスを経て形成さ
れるのかを理解することが，富栄養化した河口干潟の
生態系管理を目指す上で重要な課題となると考えられる 
(山田ほか, 2018; 山田・倉田, 2018)．
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