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  海岸群集と温暖化 
                             大垣俊一 
 
 
 CO2 など温室効果ガスによって地球の温暖化が起こりつつあることは，近年では大

方の研究者のコンセンサスとなった．地域差はあるものの，世界の平均気温は全体と

して上昇傾向にあり，その幅は 近 100 年で 0.74℃と見積もられている．氷河や極

圏の氷床，永久凍土の縮小など，実際の影響も表れてきている（IPCC 2007）．現在

温暖化は，気象，海洋物理，工学，生態学など様々な分野で重要な研究テーマとなり，

関連の論文の数も増加しつつある．2007 年にはイギリスの Nature シリーズに，

Nature Climate Change なる雑誌も創刊された． 
 温暖化関連の研究の活発化は，海洋生物分野も例外ではない．総説類をもとに，そ

の内容を次のように整理することができるだろう（Fields et al. 1993, Easterling et 
al. 2000, McCarty 2001, Walther et al. 2002, Parmesan & Yohe 2003, Harley et al. 
2006, Parmesan 2006）．第 1 は，過去の長期生物変動のデータを示し，温度上昇と

の関係を分析する．第 2 は，過去の突発的高温条件における変化を調べ，それをもと

に将来予測を行う．突発的事象の例としては猛暑・暖冬やエルニーニョなどがあるが，

氷期・間氷期の交代など，地質時代スケールのテーマも含まれる．第 3 は，理論的に

予測される変化に対し，生物の対応を実験的に明らかにしようとするものである．予

測される変化には，高温化の他，CO2 増に伴う海洋酸性化などがある． 
 海洋生物に対する温暖化関連研究は多岐にわたり，分量も膨大になるため，そのす

べてを網羅することは現実的でない．エルニーニョや湧昇，サンゴの白化現象につい

ても，温暖化との観点で論じられる例があるが，これらはそれとして独立したテーマ

であり，深入りすると論点がずれてくるので，今回は扱わない． 
 以下では過去の長期データをもとに，温暖化に伴う潮間帯種の地理分布と群集構造

の変化を論じたものに絞り，地域の具体例として，世界で も古くから海岸生物の分

布，密度が調べられている，イギリス周辺，北西ヨーロッパの事例を取り上げる．し

めくくりに，近年の温暖化研究の方法論の面で私が注目点する点について，論評を加

えることにしたい． 
 
地理分布 
 
 温暖化（climate warming, global warming）に伴う生物の地理分布の変化は，海

陸ともに多くの例があり，北半球では北に向けて，温暖種（南方性種，熱帯種など）

が伸展，寒冷種は縮退する現象と捉えられてきた．南半球ではこの逆になり，南北合

わせて poleward shift（極方向変移）と表現される．海岸種の例としてたとえば，南

半球タスマニアのガンガゼ（熱帯性）では，近年の温暖化に伴って分布が南極方向に

伸び，伸展域では若令で密度が低く，新規定着個体群の特徴を示した（Ling et al. 
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2009）．同じくタスマニアで，1950 年代と 2000 年代の潮間帯の 29 種の分布を比較

したところ，その 55%で南方伸展が起こっていた．距離は 50 年間に平均 116 km で，

10 年当り水温上昇 0.22℃に対し伸展距離 29 km と見積もられた（Pitt et al. 2010）．
日本周辺でも，1970～2000 年代に本州から沖縄までの太平洋岸で行われた３回の海

岸貝類種組成の調査を総括した結果，分布の加重平均緯度と北限を北に伸ばす種がそ

れ以外のパターンを示す種を上回った（Kurihara et al. 2011）． 
 こうした一般的傾向に合致しない例もある．南米チリの潮間帯種 10 種の過去約 50
年の分布変化を，標本，文献と 近の調査によって検討したところ，水温の上昇，極

方向の分布伸展共に不明瞭だった（Rivadeneira & Fernández 2005）．北米カリフォ

ルニアのムラサキイガイ Mytilus galloprovincialis とキタノムラサキイガイ M. 
trossulus（日本産と同種）の場合，1990～2000 年代にかけてムラサキイガイの北限

はむしろ南下しており，両種の交雑域にも南方変移が認められる．一方キタノムラサ

キイガイの分布域は変化がなく，これらの現象に対しては地球規模の温暖化でなく，

地域的気候による説明が妥当としている（Hilbush et al. 2010）．オーストラリア東

岸でも，岩礁潮間帯の動物相を 1940-50 年代と 2000 年代を比較したところ，水温は

上昇傾向だったが，各種の分布に，温度対応の変化は認められなかった．細かな分布

状況の検討から，著者らはこれらの種の分布決定要因としては，温度よりもむしろ波

浪，海流，地形などが重要であるとしている（Poloczanska et al. 2011）．以上の議

論は，高緯度ほど温度が低い，または高温ストレスは低緯度ほど強いという，温度／

緯度勾配を前提としているが，そのように単純ではないという主張もある．北米太平

洋岸で，イガイ床の高さに関連して潮間帯上部の気温と干出時間を検討した例では，

北ほど高温という単純な傾向は現れず，一方干出時間の年変動は北で大きかった．こ

のため北で温度ストレスの高い地点（hot spot）が発生しやすく，温暖化の影響はむ

しろ北ほど強いと推測された（Helmuth et al. 2002, 2006）． 
 
群集構造 
 
 分布変移と並んでよく調べられているのは，特定地点での，温暖種，寒冷種の比率

の変化である．北米カリフォルニアで，同一地点の潮間帯種の組成を 1930 と 1990
年代で比較した例がある．地理的分布が南方性，北方性，広域分布の３カテゴリーに

分けて各種の増減をみたところ，南方性種は増加，北方性種は減少するものが多く，

広域種には特定の傾向はなかった（Barry et al. 1995, Sagarin et al. 1999）．日本で

も先の太平洋岸の貝類分布の研究で，各地点の温暖種の比率も調べているが，黒潮流

域では 15 地点中 11 地点で値が増加していた（Kurihara et al. 2011）．一方紀伊半島

の田辺湾でも 1960～90 年代に，温度条件の上下動に対応した南方性潮間帯種の増減

がみられた（Ohgaki et al. 1997, 1999）． 
 表面的な組成変化に止まらず，温度条件により，群集内の種間関係が変化すること

を示した例もある．オランダのワデン海は，世界で も長期にわたり潮間帯（干潟）

生物の調査が続けられてきた海域の一つだが，これまでの報告の力点は富栄養化を初

めとする人間活動の影響にあり，温暖化の影響を，種の地理分布の点から論じるとい
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う方向は（やればできるはずだが）今のところ見当らない．しかし長期データをベー

スに，温度による種間関係の変化が，操作実験を交えながら調べられている．ワデン

海の 3 種のゴカイ（1 種の捕食者と 2 種の被食者）では，捕食種が寒冬で減少すると

被食者が増え，暖冬で増加すると減るという関係があり，温度条件が捕食関係を通じ

て群集構造に影響するとした（Beukema et al. 2000）．同様の現象は，二枚貝とその

捕食者甲殻類の関係でも示されている．ワデン海の食用二枚貝 3 種は，一般に寒冬時

に加入が多くなる傾向がある．これは二枚貝の幼生供給が増加するというよりも，定

着後の稚貝を捕食するカニ，エビジャコが寒冬で減少することによるとされた

（Strasser 2002）．さらに，寒冬では捕食者の発生時期が遅れ，二枚貝は変化しない

ために両者の出現にズレを生じ，二枚貝が捕食を免れるという，match-mismatch の

要素もある（Strasser & Günther 2001）．長期的に見ると 2000 年代まで約 30 年は

次第に暖冬傾向が強まっており，捕食性甲殻類が増加する一方，二枚貝の加入量は減

少しつつある（Beukema & Dekker 2005）．北米西岸でも，keystone predator であ

るヒトデによるイガイ類 2 種の捕食を，湧昇による低温化との関係で調べた例がある．

野外と室内の実験的研究により，ヒトデの捕食は湧昇時の温度低下（３℃）により顕

著に減少し，わずかな温度差が群集構造を左右することが示された．著者はこれをも

とに予想される温暖化の影響を論じている（Sanford 1999）．北米東岸の生物地理境

界の一つ Cod 岬周辺では，北と南で顕著な水温条件の違いがある．ここでフジツボ

と大型海藻の関係を調べたところ，北では海藻類の繁茂はフジツボの加入にマイナス

だが，岬の南では，逆に高温ストレスからフジツボ加入個体を保護する役割を果たし，

その生存率を高める（Leonard 2000）．海藻のこのプラス効果は，高温の年にのみ認

められた．つまり群集組成は内部の種間関係を通じ，微妙な温度条件を反映しつつ変

化していることになる． 
 従来の研究方向に，方法論の面から問題提起するものもある（Schiel et al. 2004）．
これまでは，温度条件と生物現象の平行関係，つまり広い意味での相関を分析するや

り方が主流だが，これは方法論としては曖昧さを含む．著者らは，環境影響評価で取

り入れられてきた BACI（before, after, control, impact）的手法を採用し，発電所の

温排水と周辺の潮間・潮下帯生物の排水開始前後の状態を，コントロール地点と比較

する形で調べた．その結果，寒冷種の温暖種への交代という定番のパターンはみられ

ず，むしろ温度に敏感な少数種の大型海藻の変化に引きずられる形で，群集組成が変

わったと指摘している． 
 
北西ヨーロッパ潮間帯 
 
 イギリスでは，1920 年代から英国海峡西部を中心に，プリマス実験所が定期的に

無機環境，プランクトン，魚類，海岸生物など様々な項目の調査を行ってきた．この

ほか潮間帯では，1930 年代以降，イギリス全土にわたる特定種の散発的な調査があ

る．一方大陸側のフランス沿岸でも，1930 年代に Fischer-Piette の海岸生物調査が

あり，これと比較する形で 2000 年代に再調査が行われるなど，ヨーロッパ北西部は

世界で も長期間，潮間帯生物の分布情報が蓄積されてきた地域である．それらの結
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果は 2000 年代に至って総括されるようになった（Southward et al. 2005, Hawkins 
et al. 2008, 2009）． 
 この地域での古典的業績としては，フジツボの分布研究があげられる（Southward 
& Crisp 1954, 1956）．イギリス周辺では 1930～40 年代の高温期に，南方性の

Chthamalus が密度を増加しながら分布を北に広げたのに対し，北方性の Balanus
は減少しつつ北に縮退，しかし 1950 年代に入って気候が寒冷化すると，この逆の変

化が起こった．フジツボの研究は現在まで続けられており，現時点での総括としては，

1940 年代以降温暖で Chthamalus 優勢，1960 年代以降寒冷で Balanus 優勢，1980
年代以降は再び温暖で Chthamalus 優勢，となっている（Southward 1991, 
Southward et al. 1995, Southward et al. 2005, Hawkins et al. 2008）．興味深いの

は，両種の密度が水温をやや遅れて追跡していることで，水温とフジツボ密度の相関

は，年度を 1-2 年ずらした方が高くなる．これは温度が，両種の初期発生に対して制

限要因として作用するためと考えられている（Hawkins et al. 2003）．これ以外にも，

温暖期に南方性種の分布が北に伸びる例が，貝類（Helmuth et al. 2006, Lima et al. 
2006, Miezkowska et al. 2006, 2007），海藻類（Lima et al. 2007），多毛類（Berke 
et al. 2010）で認められている．北西ヨーロッパの場合，操作実験はほとんど行われ

ていないが，長期データをもとに種間関係を探る試みがある．Poloczanska et al.
（2008）は，上記２種のフジツボ，Semibalanus（Balanus から分類変更）と

Chthamalus について，経年データを使ってモデルシミュレーションとパスアナリシ

スを行い，２種の関係を論じた．それによると温暖化に伴う Semibalanus から

Chthamalus への交代は，温度から Chthamalus への直接的影響に加え，高温条件が

Semibalanus から Chthamalus への圧迫を軽減するという，間接的作用によって実

現すると推測した．著者らは表面的な分布変化の陰にある群集内部の関係の重要性を

指摘し，いわゆる climate envelope approach（群集内部の関係をブラックボックス

とした気候影響の研究）に疑問を投げかけている．一方大陸側では，長期のデータを

利用した，分布変化の生理的背景についてのユニークな研究がある（Wethey & 
Woodin 2008, Wethey et al. 2011）．ポルトガルからフランスにかけての海岸部では．

1800 年代後半以降，高温化に伴いフジツボ，貝類，多毛類の温暖種の分布が北に伸

び，寒冷種が北に縮退しているが，これは各種の成体の死亡限界水温という点からは

説明できない．つまり温暖種の生存を可能にする温度が実現したから，直ちにそこに

侵入するわけではないし，寒冷種は，高温で死亡する以前に北に縮退している．著者

らは，種の生殖腺発達に関する情報と水温データをもとにシミュレーション行い，分

布変化は，種の生理的過程を通じて実現すると主張した．つまり高温で温暖種の生殖

腺成熟が促進され，寒冷種のそれが抑制されると考えることによって，実際の分布変

化をうまく説明できるということである． 
 
温暖化研究と方法論 
 
 潮間帯生物調査の方法は，その時々のこの分野の主要な研究テーマと密接に関連し

て変化してきた（大垣 2011）．簡略化して辿れば，まず 1950 年代まで，世界レベル
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の帯状分布構造（zonation）を定性法（qualitative method）によって調べる時代が

あり（Stephenson & Stephenson 1949 など），次いで地域レベルの波浪強度に対す

る分布等が，半定量法（semi-quantitative method）によって調べられるようになっ

た．これが 1960 年代の Connell（1961），Paine（1966）らの業績を画期として，テ

ーマが種間関係とそれに基づく群集論に移行した．以後は海岸の限られた範囲に労力

を集中し，定量法（quantitative method）によって調査の行われる時代が続く．こ

の過程で方法論は精密化し，parametrics 統計の厳密な前提を満たすための複雑なデ

ザインが求められるようになった（Underwood 1997）．かつての定性，半定量的手

法は粗雑な手法として退けられるか，せいぜい定量調査の補助的手段と位置づけられ

るようになった（Murray et al. 2006）． 
 この傾向に変化が現われるのは，本稿で取り上げた温暖化問題が，海洋生物分野で

も重要なテーマになってからである．たとえば前節で紹介したイギリス，プリマスの

定期海洋調査は，1920 年代以降営々と続けられ，貴重なデータを蓄積したが，1980
年代に資金の停止によって一時中断し，以後しばらくデータを欠くことになった．こ

の理由を Southward et al.（2005）は，当時盛んだった 'short-term projects involving 
process studies' に比べて，環境モニタリングが行政によって 'poor science' とみな

されたためとしている．しかし温暖化への社会的注目を背景に，1990 年代末，プリ

マスの定期調査の多くは復活した．これは種間関係群集論とモニタリングの間の，テ

ーマ交代の問題だが，これに伴い，方法論の「アンシャン・レジューム」と言うべき

変化が起こった．つまり，近年の北西ヨーロッパにおける温暖化関連の調査の多くは，

かつてこの地域で使われた半定量法によっており，その段階評価のシステムを，イギ

リスでは ACFOR（abundant, common, frequent, occasional, rare）と呼ぶ（Hawkins 
et al. 2009）．通常この種の転換（この場合は定量法から半定量法）は，相互の比較

調査と厳密な議論を経て実現する，と考えるのが常識的だが，これまでのところそれ

が行われた形跡はない．温暖化の研究がベースとする過去のデータは半定量法を使っ

ており，比較するには現在の調査もそれに合わせざるを得ない．過去のデータは１年

度しかないことも多く，前後の年変動や季節変化の混入も気にかかる．しかし問題が

あるとか，厳密な検証を経ていない，と批判しても，ではどうするのかと開き直られ

れば，他に方法があるわけでもない．温暖化は重要なテーマであり，結果も明快であ

るとなれば，やめてしまえとも言えないであろう．いわば「過去のデータは取り直す

ことができない」という絶対的な壁が，精密化の議論をはね返しているのである． 
 方法論は，その分野の成り行きにまかせると，次第に精密化・厳密化の一途を辿る．

特に独創性のない，単なる努力家といったタイプの研究者が主導権を握ると，このこ

とは起こりやすい．それを破る方法論の多様化は，分野内部の論争ではなく，時にそ

の分野を取り巻く社会条件の変化といった外部条件によって実現することを，温暖化

をめぐる海岸群集研究の事例が端的に示しているように思われる． 
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