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干潟及び砂浜における沿岸底生生態-地盤環境動態 

の統合評価予測技術の開発と適用 

 

梁 順普*・佐々 真志**・工代 健太***高田 康平**** 
 

 

 

 

要  旨 

 

本報告は，筆者らが開拓・推進してきている生態地盤学の展開によって得られた知見，即ち，干

潟及び砂浜における多種多様な生物生態に果たす地盤環境動態の役割に基づき，沿岸環境の整備，

維持管理及び沿岸生態系の保全・再生に活用しうる沿岸底生生態－地盤環境動態の統合評価予測技

術の開発を目的とし，国内外の現地調査，室内試験・分析及び数値解析を実施した．得られた主な

知見は次のとおりである． 

1）干潟及び砂浜底生生物の住活動の限界場の相互関係を統一的に表す生物住環境診断チャートを

新たに拡張した．当該チャートに基づくサクションを核とした地盤環境動態と生物種の多様性の間

の密接な関係は，複数の造成干潟における現地観測事実とよく整合していることを明らかにした． 

2）砂浜と潮差の違い及び潮位の変動に関わらず，砂浜潮間帯に生息する小型底生端脚・等脚類の

生物分布には共通的な地盤環境適合場が存在することを明らかにした． 

3）高波・台風イベントによる砂浜及び干潟地形変化に伴う底生生物分布の変化は，サクションを

核とした地盤環境適合場と密接な関係があり，各種底生生物に固有の地盤環境適合場に従って多様

な生物分布変化が発現していることを明らかにした． 

4）拡充・発展した生物住環境診断チャートと飽和・不飽和浸透流解析法を組み合わせた沿岸底生

生態－地盤環境動態統合評価予測プラットフォームを構築し，現地海浜・干潟への適用を行った．

その結果，当該プラットフォームは台風・高波イベントに伴う干潟及び砂浜地形の大変化に伴う  

各種の底生生物分布域の移動・拡大を整合的に予測・再現することを明らかにし，その有効性を包

括的に実証した．当該プラットフォームは，干潟・砂浜を含む沿岸環境の整備・維持管理及び地球

規模の気候変動に伴う沿岸地盤環境及び沿岸生態系の変化を定量的に評価・予測しうる基盤として

有効に活用することが期待できる． 
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Development and application of integrated platform for predicting and evaluating 
coastal benthic ecology-geoenvironmental dynamics 

 

Soonbo YANG* 
Shinji SASSA ** 
Kenta KUDAI *** 
Kouhei TAKADA**** 

 

Synopsis 

 

The purpose of this study is to develop an integrated platform to predict and evaluate coastal benthic 

ecology-geoenvironmental dynamics based on a new cross-disciplinary research field called Ecological 

Geotechnics, and to apply the developed integrated platform to fields such as tidal flat and sandy beach. The 

principal findings and conclusions obtained through integrated studies of field observations/surveys, laboratory 

experiments, and numerical analyses are as follows. 

1) We developed an ecohabitat chart showing a complex interrelationship of the linkage between the habitat 

geophysical environments and diverse biological activities of diverse macroinfauna inhabiting tidal flats and 

sandy beaches. The ecohabitat chart showed that there is a close relationship between species diversity and 

geoenvironmental dynamics. Such species diversity-geoenvironmental dynamics relationship was found to be 

consistent in nature with the field evidence from two habitat restoration projects. 2) The distributions of 

amphipod and isopod species inhabiting the surficial sediments of sandy beach were associated with common 

geoenvironment for each species in all sandy beaches, despite different tidal range and its variations. The 

tide-induced variations in suction was responsible for the cross-shore distribution changes of those benthic 

species studied. 3) The variations in the developed suction consistently and quantitatively accounted for the 

changes in benthic species distribution, associated with the event-induced morphological changes in sandy 

beaches and tidal flat. 4) The developed integrated platform consistently predicted the distribution changes of 

diverse benthic species, associated with storm- and typhoon-induced morphological changes in tidal flats and 

sandy beaches, and demonstrated its effectiveness in a comprehensive manner. 

These findings are expected to facilitate the prediction and evaluation of benthic species responses to 

geoenvironmental changes in coastal ecosystems, for conservation, restoration and management of tidal flats and 

sandy beaches. 

 

Key Words: Tidal flat, sandy beach, biological diversity, suction, geoenvironmental dynamics, benthic 

species distributions, restored habitat 
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1． 序論 

 

大気・海・地盤が出会う場である干潟及び砂浜は，沿岸環

境の重要構成要素であり，人間の様々な活動の場，多様な

生物の生息場，自然災害からの防災及び高い水質浄化機能

等の様々な機能を持っており，その価値が高く評価されて

いる1), 2)．それゆえ，干潟・砂浜のような沿岸環境の維持管

理及び沿岸生態系の保全は，人類の現在と未来の為にも重

要なことである．又，近年，国内外で地球規模の気候変動に

伴う海面上昇・台風の巨大化によって沿岸域への影響が深

刻化しており，沿岸環境の適切な維持・管理及び沿岸生態

系の保全のために沿岸環境及び沿岸生態系の定量的な評

価・予測の必要性が高まっている．このような背景から，沿

岸環境及び沿岸生態系の定量的な評価・予測手法の開発を

目指して，生態学及び海岸工学の分野から活発に研究がな

されてきており3) - 20)，水質(水温，塩分等)，水理環境（流

れ，波，潮位等），底質特性（粒径，細粒分含有率，有機物

含有率等）及び地形特性（地盤高）を主として多くの知見が

蓄積されている3) - 7), 9), 12) - 15), 17)．しかし，多種多様な底生生

物が生息する地盤内部の土砂環境動態と生物活動のリンク

については，従来，研究が実質的に進んでおらず理解が乏

しく留まっていた背景があった． 

筆者らは，このような隘路を切り開くために，水－地盤

－生態を融合した新たな学際領域として，生態地盤学を先

駆的に開拓・推進してきている．具体的には，干潟及び砂浜

における地盤表層の土砂環境動態を体系的に捉えうるモニ

タリング・評価手法を開発し，観測・実験・解析の協働によ

って，波の遡上や潮汐作用による地下水位変動に伴う土砂

内部の水分張力を表すサクションの動態が，多様な底生生

物が生息する表層土砂の間隙，剛性，硬さ等の生物住環境

を形成する上で本質的な役割を担っており，生物住環境の

顕著な時間的空間的変化を引き起こすことを明らかにして

いる 21) - 25)．このようなサクションの動態による土砂収縮と

せん断強度の増加は，地形動態 26)や堆積構造の形成 27)にも

重要な役割を果たしており，サクションを核とした地盤環

境動態が多様な生物活動の適合・限界場を支配しているこ

とを明らかにしている 21), 23) - 25), 28) - 32)．又，上述のような生

態地盤学の展開により構築・開発した多種多様な生物住環

境診断チャートならびに安定地形の最適設計は，全国各地

の干潟・砂浜の生物生息分布と良く整合すると共に，複数

の干潟・浅場造成事業での検証を通じて有効性が実証され

ている 21), 24), 33)． 

本報告では，上述の筆者らの知見に基づいて，沿岸環境

の整備，維持管理及び沿岸生態系の保全に活用しうる基盤

として，沿岸底生生態－地盤環境動態統合評価予測プラッ

トフォームを構築し，現地への適用を行い，当該プラット

フォームの有効性を検証することを目的としている． 

2 章では，多種多様な沿岸底生生態と地盤環境動態を統

合的に評価予測しうる沿岸底生生態－地盤環境動態統合評

価予測技術の柱の一つとして，筆者らが開発した既往の多

種多様な生物住環境診断チャート 24)を拡充・発展させると

共に 25), 34)，その有効性について検証している． 

3 章では，潮汐環境が大きく異なる砂浜潮間帯に生息す

る小型底生端脚類及び小型底生等脚類の生息分布と地盤環

境適合場の一般性 35) - 38)について述べる． 

一方，多様な生物が生息する水際地盤は，地震・津波等の

イベントにより大きく流動しうる 39)．実際，干潟・砂浜の

生物生態は，日々の波浪及び干満に伴う環境動態とともに，

高波・台風等のイベント過程にも適応する必要があり，常

時･イベント時を通じてその生物動態を評価予測しうる基

盤の整備が望まれている．すなわち，生物多様性および生

態系の保全・再生を有効に実現するには，生物生息場とし

ての地盤環境の適切な理解とこれに立脚した科学技術体系

が重要不可欠である．4 章と 5 章では，イベント過程を踏ま

えた沿岸底生生態－地盤環境動態の統合評価予測技術の開

発に資することを目的として，高波・台風イベントによる

砂浜及び干潟生物動態・分布を，地盤環境動態・適合場の観

点から調査しその適用性を検証 32), 40) - 43)している． 

 6 章では，2 章で新たに拡充・発展した生物住環境診断チ

ャートと飽和・不飽和浸透流解析手法を組み合わせた沿岸

底生生態－地盤環境動態統合評価予測プラットフォームを

構築し 34)，高波・台風イベントによる砂浜及び干潟地形変

化に伴う各種底生生物の生息分布変化を予測し，当該プラ

ットフォームの有効性を検証している． 

7章では，本研究で得られた主な知見とその有効性につい

てまとめている． 
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2． 多種多様な生物住環境診断チャートの拡張 

 

2.1 はじめに 

本章では，多種多様な沿岸底生生態と地盤環境動態を統

合的に評価予測しうる沿岸底生生態－地盤環境動態統合評

価予測技術の柱の一つとして，筆者らが開発した既往の生

物住環境診断チャートに砂浜の潮間帯及び潮上帯に生息す

る小型底生甲殻類に対する既往の研究結果を加え，当該チ

ャートを新たに拡張した．そして，拡充・発展した生物住環

境診断チャートを考察し，その有効性について述べる． 

 

2.2 干潟・砂浜の土砂環境変化に果たすサクションの役割 

本節では，干潟及び砂浜における表層土砂環境，即ち，土

砂の間隙中，水が占めている割合を表す飽和度 Sr，土砂の

緩密を表す相対密度 Dr，土砂の硬さを表すベーンせん断強 

度 𝜏∗の変化に果たすサクション sの役割，そして，2009年

表-2.1 現地調査を行った砂浜及び自然・造成干潟の特性

四ツ郷屋 0.176-0.209 1.253-1.338 1/13 0.01-0.06

太郎代 0.228-0.3 1.300-1.391 1/11 0-0.08

太夫浜 0.325-0.368 1.192-1.300 1/6 0-0.03

太夫浜-東 0.355 1.207 1/8 0.04

沢根 0.171-0.207 1.256-1.597 1/6 0-0.17

新町 0.191-0.389 1.253-1.732 1/6 0.02-0.06

五ヶ浜(2011/11) 0.249 1.386 1/14 0.08

五ヶ浜(2016/10) 0.182-0.236 1.237-1.402 1/30 0.02-0.14

間瀬 0.324-0.380 1.21-1.336 1/14 0-0.01

九十九里浜 0.174-0.179 1.24-1.25 1/34 0.08-0.36

由比ヶ浜 0.17-0.174 1.280-1.316 1/32 0.25-0.48

御輿来 0.14-0.293 1.249-2.094 1/8b, 1/323c 0.55-21.98

自然干潟
中央粒径 D 50

(mm)
Traskの
淘汰係数

岸沖勾配
F c

a

(%)

夷隅川河口干潟 0.347-0.355 1.385-1.422 1/35 0.23-6.38

那覇干潟 0.202-0.783 1.299-1.799 1/188 0-1.01

泡瀬干潟 0.25-0.301 1.446-1.509 0.11-0.59

野島干潟 0.17-0.21 1.268-1.539 1/93 0.43-2.58

白川河口干潟 0.138-0.274 1.378-1.836 1/150 0.48-26.03

富岡干潟 0.19-0.311 1.166-2.864 1/240 0.01-2

   尾道
43) Max. 0.8 1/50 1.07-89.13

徳山 0.111-0.391 1.340-1.700 1/64 0.06-39.63
a 細粒分の含有率, b満潮位斜面部の勾配, cテラス部の勾配

砂　浜
中央粒径 D 50

(mm)

Traskの
淘汰係数

前浜勾配
F c

a

(%)

造成干潟
中央粒径 D 50

(mm)
Traskの
淘汰係数

岸沖勾配
F c

a

(%)

図-2.1 現地調査を行った日本各地の砂浜及び自然・造成干潟 



干潟及び砂浜における沿岸底生生態－地盤環境動態の統合評価予測技術の開発と適用 

 
 - 27 -

から2017年にかけて，底質及び地形の特性が互いに異なる 

(表-2.1) 日本各地の砂浜及び自然・造成干潟 (図-2.1) で

行った現地調査から得られた表層土砂のサクションとベー

ンせん断強度の関係について述べる．この際，サクション 

s は次式で定義される． 

 

𝑠 𝑢 𝑢          (1) 

 

ここに，𝑢 は大気圧，𝑢 は間隙水圧である．本定義により，

サクションは地下水位でゼロとなる． 

一般に，干潟で発達するサクションは，干潟の殆どの領 

域で，空気侵入サクション値 saevより低いため，土中水分が

常に保持される実質飽和域(Sr ≒ 100%)である一方，砂浜

では，実質飽和域とサクションが空気侵入サクション値よ

り高い不飽和帯が形成されることが特徴である 31), 36), 42), 43), 

45), 46)． 

干潟及び砂浜における表層土砂の不撹乱サンプリング及

び室内試験によって得られた表層土砂の飽和度，相対密度

及びベーンせん断強度とサクションの関係 31), 36), 42), 43)を一

般化した概念モデルを図-2.2 に示す．図-2.2(a)によると，

サクションが空気侵入サクション値より低い実質飽和域

(Sr ≒ 100%)とサクションが空気侵入サクション値より高

い不飽和域が形成されていることが分かる．s  saevの実質

飽和域では，サクションが増加するにつれて，サクション

動態による繰返し弾塑性収縮現象 22) に伴って間隙比が減

少し，それに対応する相対密度は顕著に増加する(図 -

2.2(b))．そして，土砂の高密度化ならびにサクションの上

昇によって，ベーンせん断強度も顕著に増加していく(図- 

2.2(c))．一方，s > saevの不飽和域では，サクションのさら

なる増加に伴う飽和度の低下とともに，サクション動態に

よる繰返し収縮効果が弱くなるため，相対密度，ベーンせ

ん断強度ともに著しく低下している(図-2.2(b), 図-2.2(c))．

このように，干潟及び砂浜の土砂環境変化は，空気侵入サ

クション値を基準としたサクションによって支配されてい

る．図-2.3 に示すように，日本各地の砂浜及び自然・造成 

干潟(図-2.1)で大潮の最干潮時に岸沖測線に沿って計測さ

れた表層土砂のサクションとベーンせん断強度(ベーンブ

レードの高さ:10 mm，直径：40 mm，厚さ:0.5 mm)の間 

 

(a) 飽和度 

 

(b) 相対密度 

 

(c) ベーンせん断強度 

図-2.2 干潟・砂浜の土砂環境変化に果たすサクション

の役割を表す概念モデル 

0 s

Sr

saev

100

(a)

0 s

Dr

saev
(b)

0 s

τ*

saev(c)
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は，上述のような関係にあることが確認できる．具体的に，

自然・造成干潟では，高くても 3 kPa 前後のサクションが発

達している一方，砂浜では，自然・造成干潟より高くサクシ

ョンが発達する場が存在していることが分かる(図-2.3(b))．

そして，サクションが 0 ~ 1.2 kPa の実質飽和域では，砂浜

及び自然・造成干潟の違いに関わらず，そして，底質・地形

の違いに関わらず，サクションとベーンせん断強度の間に

は強い相関を持つ線形関係があることが分かる(図-2.3(c))． 

 

2.3 拡充・発展した生物住環境診断チャートと考察 

干潟底生生物の住活動の適合・限界場の相互関係を統一

的に表す既往の生物住環境診断チャート 24), 47), 48)に砂浜の

潮間帯及び潮上帯に生息する小型底生甲殻類であるナミノ

リソコエビ，ヒメスナホリムシ及びヒゲナガハマトビムシ

に対する既往の研究結果 31)を加えると共に，干潟及び砂浜

の地盤環境動態の統合分析結果(図-2.3(c))をふまえ，当該

チャートを新たに拡張した(図-2.4)．拡充・発展した生物住

環境診断チャートは，干潟及び砂浜底生生物の住活動の限

界場の相互関係を統一的に表している(図-2.4)．当該チャ

ートに基づくサクションを核とした地盤環境動態と生物種

の多様性の間の密接な関係(図-2.5(a))は，造成干潟におけ

る現地調査結果から得られたサクションと底生生物種類の

関係(図-2.5(b))とその特性がよく整合している． 

 

2.4 まとめ 

本章では，多種多様な沿岸底生生態と地盤環境動態を統

合的に評価予測しうる沿岸底生生態－地盤環境動態統合評

価予測技術の柱の一つとして，筆者らが開発した既往の生

物住環境診断チャートを新たに拡張した．拡充・発展した

多種多様な生物住環境診断チャートに基づくサクションを

核とした地盤環境動態と生物種の多様性の間の密接な関係

は，造成干潟における現地調査結果とよく整合することを

明らかにした． 

 

 

 

(a) 現地調査を行った17箇所の砂浜及び自然・造成干潟

におけるサクションとベーンせん断強度の関係 

(b) 砂浜，自然干潟及び造成干潟に分けて示したサクシ

ョンとベーンせん断強度の関係 

(c) 1.2 kPa以下のサクションとベーンせん断強度の関係 

図-2.3 現地調査を行った砂浜及び自然・造成干潟にお

けるサクションとベーンせん断強度の関係  
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図-2.4 拡充・発展した多種多様な生物住環境診断チャートと底生生物間の地盤環境限界場の相互関係 
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(a) 拡充・発展した生物住環境診断チャートに基づくサ

クションと底生生物種の多様性の関係 

(b) 造成干潟におけるサクションと底生生物種の多様性

の関係 25) 

図-2.5 サクションと底生生物種の多様性の関係 

 

 

3． 潮差が大きく異なる砂浜潮間帯に生息する底生

端脚類・等脚類の岸沖分布と地盤環境適合場の一

般性 

 

3.1 はじめに 

砂浜に生息する各種の小型甲殻類は，海浜の掃除屋とし

て美しい砂浜を保つとともに，多種多様な鳥類及び魚類の

餌資源生物として重要な役割を担っている 49) – 52)．このよう

な砂浜の生態系は，砂浜環境を特徴づける波・潮位・底質の

粒径といった 3 つの主因 53) – 55) に関連して主に研究されて

きており，その種の多様性や生物量は，地盤上の波や流れ

等の水理過程及び地形動態に制御されることが知られてい

る 53) - 62)．一方，砂浜生物の多くは地盤中に生息するにも関

わらず，土砂内部の物理動態の果たす役割については従来

理解が乏しく留まっていた背景があった． 

このような背景から，筆者らが推進している生態地盤学

の知見を砂浜へ展開することにより，従来は不明であった

砂浜底生生物の生息分布に果たす規定要因・指標を明らか

にしている．具体的に，波の遡上に伴う土砂内部の水分張

力を表すサクションの動態が，日本の砂浜に生息する小型

底生端脚・等脚類の代表種であるナミノリソコエビ

(Haustorioides japonicus)とヒメスナホリムシ(Excirolana 

chiltoni)の分布域を制御していることが現地調査及び室内

実験による検証を通じて明らかになっている 31), 63)． 

ナミノリソコエビとヒメスナホリムシは，砂浜潮間帯の

表面に浅く埋在し 31), 50), 64), 65)，それぞれの同属近縁種が北

西太平洋と全世界中の砂浜に分布していることが知られて

いる 55), 66) - 70)．特に，ナミノリソコエビは黄海沿岸に生息す

る同属近縁種と近い遺伝子構造を持っていることが明らか

になっている 71)． 

一方，ナミノリソコエビ種とヒメスナホリムシの潮位変

動に伴う当該生物分布の移動に関するいくつかの研究によ

ると，Kaneko and Omori (2003)は，潮位の変動に伴ってナ

ミノリソコエビは砂浜の岸沖方向に移動し，ヒメスナホリ

ムシは移動しないと報告しており 50)，Yu et al. (2002)は，ナ

ミノリソコエビの近縁種である H. koreanus は潮位の変動に

伴う有意な移動が確認できなかったことを報告している 72)．

しかし，彼らは，上述の底生生物の潮位変動に伴う移動の

有無に関する理由については明らかにしていない．実際，

砂浜では，潮位の変動によって，地下水位は岸沖方向に変

動し，それに伴ってサクションの分布も変動する．このよ

うなサクション分布の変動によって，上述の底生生物は，

潮位の変動に伴って砂浜の岸沖方向に移動する可能性が考

えられる． 

本章では，潮差が大きく異なる砂浜潮間帯に生息するナ

ミノリソコエビとその近縁種を含む 4 種の小型底生端脚類
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及び小型底生等脚類であるヒメスナホリムシを対象とし，

当該生物の生息密度とサクションの関係において共通的な

地盤環境適合場の存在の有無，又，潮位変動による地下水

位変動に伴うサクションの変動と当該底生生物の岸沖分布

の関係を明らかにすることを目的とし，現地調査を行った．

更に，新たに拡充・発展した生物住環境診断チャートの当

該生物に対する地盤環境適合場の検証を行った． 

 

3.2 土砂物理環境と底生生物分布の一体調査 

本研究では，2009年から2019年にかけて，日本と韓国に

各々位置し潮差が大きく異なる新潟県沿岸の五つの海浜

(調査日の潮差の平均：0.25 m)，北海道の斜里海浜(調査日

の調査：0.46 m)，福岡県の津屋崎海浜(調査日の潮差：1.81 

m)，韓国全羅南道薪智島のミョンサシムニ海浜(調査日の

潮差：2.69 m)及び韓国済州道のサムヤン海浜(調査日の潮

差：2.81 m)で現地調査を行った (図-3.1，表-3.1，表-3.2)．

具体的な調査内容は，次のとおりである．潮差が最も小さ

い新潟県沿岸の五つの海浜(四ツ郷屋：2009年10月，2010年

10月，2011年10月；太郎代：2009年10月，2011年10月；太夫

浜：2009年10月；間瀬：2015年10月，2015年11月；五ヶ浜：

2016年9月，2016年10月)では大潮の干潮時に，斜里海浜

(2017年9月)では大潮の満潮時と干潮時に，潮差が比較的に

大きい津屋崎海浜(2018年6月)，ミョンサシムニ海浜(2019

年6月)及びサムヤン海浜(2017年5月)では，大潮の満潮時か

ら干潮時の間で約2時間又は3時間ごとに調査を行った．砂

浜ごとに岸沖方向に設けた測線に沿って，1 ~ 5 m 間隔に設

定した各地点のサクション s，地下水位，表層土砂サンプ

リング(内径：60 mm; 深さ：50 mm)，底質の硬さを表すベ

ーンせん断強度 𝜏∗などの土砂物理環境と底生生物分布の

一体調査を実施した． 

砂浜表層土砂の不撹乱サンプルに対して，各種の室内試

験を行い，土砂の粒度分布，含水比 w(%)，土粒子比重 Gs，

間隙比 e，相対密度Dr(%)及び飽和度Sr(%)を得た．この際，

土砂の緩密状態を表す相対密度は式(2)，土砂の間隙中の水

が占めている割合を表す飽和度は式(3)で定義される 73)． 

  

𝐷 % 100            (2) 

 

𝑆 %
∙

                  (3) 

 

ここに，𝑒 は土砂の最緩状態を表す最大間隙比，𝑒 は

土砂の最密状態を表す最小間隙比である．それゆえ，相対

密度は砂質土の緩密状態を統一的に評価しうる指標とな

っている 73)． 

一方，土砂の間隙が水で飽和された場合(Sr = 100%)，含

水比と間隙比の間には，式(4)のような関係にある 73)．  

 

𝑤 % 100          (4) 

 

底生生物の生息分布の調査では，上述の土砂物理環境の

調査を行った各地点で 4 つのコアサンプル(直径：100 mm，

深さ：100 mm)を採集し，1 mm ふるいにかけた後，ふるい

上に残った生物をアルコールで固定後，室内で生物の同定

及び計数を行った． 
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10km

佐渡島
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新潟

間瀬

四ツ郷屋

太夫浜

五ヶ浜

太郎代

ミョンサシムニ
海浜

津屋崎海浜

図-3.1 現地調査を行った日本と韓国の海浜 
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3.3 砂浜の底生生物分布に果たす地盤環境動態の役割 

本節では，砂浜表層土砂の地盤環境動態と底生生物の分

布に果たすサクションの役割について述べる． 

現地調査を行った新潟県沿岸に位置する五つの海浜の特

性を表-3.1，その他の海浜，即ち，斜里海浜，津屋崎海浜，

サムヤン海浜及びミョンサシムニ海浜の特性を表-3.2に示

す．海浜ごとに底質粒径(D50)及び前浜勾配などの砂浜特性

が違うことが分かる(表-3.1，表-3.2)．新潟県沿岸に位置す

る海浜において(表-3.1)，五ヶ浜(2016年10月)の前浜勾配

は，その他の五つの海浜の前浜勾配より緩いことが読み取 

(a) 飽和度 (b) 相対密度 

(c) 含水比 (d) ベーンせん断強度 

図-3.2 砂浜土砂環境変化に果たすサクションの役割 
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表-3.1 現地調査を行った新潟県沿岸の 5 つの海浜と

その特性 

砂   浜
中央粒径 D 50

(mm)
前浜勾配

水温
(°C)

塩分濃度
(psu)

潮差
(m)

四ツ郷屋(2009/10) 0.176 - 0.209 1/13 18.8 34 0.31
四ツ郷屋(2010/10) 0.198 - 0.229 1/8 20.9 32.5 0.25
四ツ郷屋(2011/10) 0.188 1/11 21.1 33.3 0.21
太郎代(2009/10) 0.228 - 0.300 1/11 18.6 31 0.29
太郎代(2011/10) 0.221 - 0.248 1/9 21.3 29.6 0.22
太夫浜(2009/10) 0.325 - 0.368 1/6 18.1 20 0.29
間瀬(2015/10) 1/14 22.8 29.8 0.2
間瀬(2015/11) 1/7 18.8 31.6 0.2
五ヶ浜(2016/09) 1/8 24.5 21.1 0.24
五ヶ浜(2016/10) 1/30 22 31.5 0.3

0.324 - 0.380

0.182 - 0.236

表-3.2 現地調査を行った新潟県沿岸以外の 4 つの海浜

とその特性

砂   浜
中央粒径 D 50

(mm)
前浜勾配

水温
(°C)

塩分濃度
(psu)

潮差
(m)

斜里
(2017/09)

0.187 - 0.211 1/26 16.1, 15.8 23.4, 26.8 0.46

津屋崎
(2018/06)

0.117 - 0.123 1/10*, 1/50** 21.7 - 26.1 30.3 - 32.3 1.89

サムヤン
(2017/05)

0.187 - 0.331 1/9*, 1/36** 20.6 - 21.6 24.6 - 29.9 2.81

ミョンサシムニ
(2019/06)

0.190 - 0.551 1/9*, 1/67** 19.8, 25.7 29.1, 30.4 2.69

*満潮位斜面部の勾配，**テラス部の勾配
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れる．この際，五ヶ浜(2016年10月) では高波による堆積作

用によって，同海浜の一ヶ月前に比べ急激に勾配が緩くな

っていた．一方，新潟県沿岸の五つの海浜に比べ潮差が比

較的に大きい津屋崎海浜，サムヤン海浜及びミョンサシム

ニ海浜の前浜は，新潟県沿岸の五つの海浜及び斜里海浜と

違い，急な勾配を有する満潮位傾斜部と非常に緩やかなテ

ラス部から成っていることが特徴である(表-3.2，図-3.5(a)，

図-3.6(a)，図-3.7(a))． 

図-3.1に示す現地調査を行った海浜における表層土砂の

飽和度，相対密度，含水比及びベーンせん断強度とサクシ

ョンの関係を図- 3.2に示す．図-3.2によると，全海浜を通じ

て，サクション sが空気侵入サクション値 saevより低い実質

飽和域(Sr ≒ 100%)とサクション sが空気侵入サクション

値 saevより高い不飽和域が形成されていることが分かる

(図-3.2(a))．具体的には，s  saevの実質飽和域では，サク

ションが増加するにつれて，サクション動態による繰返し

弾塑性収縮現象22) に伴って間隙比が減少し，それに対応す

る相対密度は顕著に増加し(図-3.2(b))，含水比は式(4)の関

係によって徐々に減少している(図-3.2(c))ことが分かる．

そして，土砂の高密度化ならびにサクションの上昇によっ

て，ベーンせん断強度は顕著に増加している(図-3.2(d))．一

方，s > saevの不飽和域では，サクションのさらなる増加に伴

う飽和度の低下とともに，含水比は著しく減少し(図-

3.2(c))，サクション動態による繰返し収縮効果が弱くなる

ため，相対密度，ベーンせん断強度ともに著しく低下して

いる(図-3.2(b), 3.2(d))．実際，飽和度が10 %ほどの実質気

乾状態になると，相対密度は5 %程度と非常に緩い状態とな

っていることが分かる．このように，砂浜の土砂環境変化

は，空気侵入サクション値を基準としたサクションによっ

て支配されている． 

潮差が小さい日本海沿岸に位置する砂浜(表-3.1)の潮間

帯及び潮上帯に生息する典型的な3種の小型底生甲殻類，即 

ち，ナミノリソコエビ，ヒメスナホリムシ及びヒゲナガハ

マトビムシの分布に果たすサクションの役割について述べ

る．新潟県沿岸に位置する五つの砂浜で行った現地調査か

ら得られた，上述の3種の小型甲殻類分布とサクションの関 

係を図-3.3に示す．各種生物の分布限界が，ナミノリソコエ

ビでは，サクション2 kPa，ヒメスナホリムシでは，サクシ 

(a) ナミノリソコエビ 

(b) ヒメスナホリムシ 

(c) ヒゲナガハマトビムシ 

図-3.3 潮差が小さい新潟県沿岸の 5 つ海浜における 3 

種の小型甲殻類の生物密度(平均値 ± SE)とサク

ションの関係 
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ョン5 kPa，ヒゲナガハマトビムシでは，サクション3 kPaと

10 kPaとなっていることが分かる． 

このような砂浜底生生物分布の制御機構は，室内実験に

よる検証を通じて明らかとなっており，各種生物のサクシ

ョンによる異なる3つの分布制御機構が得られている31)．即

ち，ナミノリソコエビの分布限界であるサクション2 kPaで

は，サクション動態による繰返し弾塑性収縮とそれに伴う

土砂の高密度化並びに強度増加によって，潜砂が不可とな

る．ヒメスナホリムシは，分布限界のサクション5 kPaで潜

砂は問題なく可能である．一方，同生物は土砂内部で水呼

吸を行うため66)，飽和度 Sr = 10 ~ 20 %の水を吸引する必要 

がある．しかし，サクションがある一定値(5 kPa)を超える

と，水の吸引が阻害され呼吸不能となり死亡する．ヒゲナ

ガハマトビムシの沖側の分布限界であるサクション3 kPaで

は，ナミノリソコエビと同様のメカニズムで潜砂不可とな

る．ヒゲナガハマトビムシの岸側の分布限界であるサクシ 

ョン10 kPaでは，サクションが過大になることによって，土

粒子に水が吸着し土砂の実効粘着力が消失するため，巣穴

を形成することが出来なくなる． 

 

3.4 底生端脚類の岸沖分布と地盤環境適合場の一般性 

本節では，新潟県沿岸に比べ潮差が大きい日韓の砂浜(表

-3.2)の潮間帯に生息する小型底生端脚類であるナミノリ

ソコエビとその近縁種の生息分布，そして，潮位の低下に

伴う当該生物の岸沖分布変化に果たすメカニズムについて，

サクションを核とした地盤環境適合場の観点から検証する． 

新潟県沿岸の五つの海浜に比べ潮差が大きい斜里海浜，

津屋崎海浜，サムヤン海浜及びミョンサシムニ海浜の岸沖

距離に対する高低差，並びに，潮位の低下の伴う地下水位・

サクションの変化と共に，ナミノリソコエビの生息限界で

あるサクションが 2 kPa の場の変化を図-3.4，図-3.5，図-3.6

及び図-3.7 に各々示す．潮位の低下に伴って地下水位は低 

 

(a) 前浜の高低差 

(b) 潮位の低下に伴う地下水位分布の岸沖変化 

(c) 潮位の低下に伴うサクション分布の岸沖変化 

図-3.5 福岡県津屋崎海浜の特性 

(a) 前浜の高低差 

(b) 干潮・満潮時における地下水位の岸沖分布 

(c) 干潮・満潮時におけるサクションの岸沖分布 

図-3.4 北海道斜里海浜の特性 
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下し(図-3.4(b)，図-3.5(b)，図-3.6(b)，図-3.7(b))，それに伴

ってサクションは増加しており(図-3.4(c)，図-3.5(c)，図-

3.6(c)，図-3.7(c))，ナミノリソコエビの生息限界場であるサ

クションが 2 kPa の場は沖側に移動していることが分かる． 

斜里海浜，津屋崎海浜，サムヤン海浜及びミョンサシム

ニ海浜における潮位変動に伴うナミノリソコエビ及びその

近縁種の岸沖生物分布を図-3.8，図-3.9，図-3.10，図-3.11 に

各々示す．斜里海浜に生息するキタナミノリソコエビ(H. 

munsterhjelmi)，津屋崎海浜のナミノリソコエビ(H. 

japonicus)及びミョンサシムニ海浜の H. nesogenes の生物密

度は，サムヤン海浜とミョンサシムニ海浜に生息する H. 

koreanus の生物密度に比べ約 100 倍高い．特にミョンサシ

ムニ海浜では 2 種のナミノリソコエビの近縁種(H. koreanus 

(a) 前浜の高低差 

(b) 潮位の低下に伴う地下水位分布の岸沖変化 

(c) 潮位の低下に伴うサクション分布の岸沖変化 

図-3.6 韓国サムヤン海浜の特性 

(a) 海浜の高低差 

(b) 潮位の低下に伴う地下水位分布の岸沖変化 

(c) 潮位の低下に伴うサクション分布の岸沖変化 

図-3.7 韓国ミョンサシムニ海浜の特性 
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図-3.8 北海道斜里海浜における潮位変動に伴うキタナ

ミノリソコエビ(H. munsterhjelmi)密度(平均値±

SE)の岸沖分布変化 
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と H. nesogenes)が生息しており，共通の生息場（図-3.11：

岸沖距離が約 40‐50 m の範囲）を有していることが特徴で 

ある． 

日本の斜里・津屋崎海浜では，満潮位から潮位の低下に

伴って，キタナミノリソコエビとナミノリソコエビ生物分

布のピークが沖側へ移動していることが分かる(図-3.8，図

-3.9)．具体的に，斜里海浜のキタナミノリソコエビ生物分

布のピークは，満潮時の岸沖距離が 17 m の所から干潮時に

は 25 m の所まで約 8 m 沖側へ移動(図-3.8); 津屋崎海浜で

のナミノリソコエビ生物分布のピークは，満潮時の岸沖距

離が 12 m の所から干潮時には 22 m の所まで約 10 m 沖側

へ移動していることが読み取れる(図-3.9)．そして，ナミノ

ソコエビの地盤環境適合場であるサクションが 0 ~ 2 kPa の

領域は，斜里海浜では、満潮時の岸沖距離が約 13-25 m か

ら干潮時には約 17 - 33 m へ沖向きに移動しており(図-

3.4(c)，図-3.8)，津屋崎海浜においては，満潮時の岸沖距離

が約 4 - 14 m から干潮時には約 18 - 64 m へ沖向きに移動し

ている(図- 3.5(c)，図-3.9)．これに対応して，キタナミノ

リソコエビとナミノリソコエビ生物分布が潮位の低下に伴

って沖側へ移動していることと定量的に整合している． 

一方，韓国のサムヤン海浜に生息するナミノリソコエビ

の近縁種(H. koreanus)においては，潮位の低下に伴う当該

生物分布の沖側への明瞭な移動が見えないことが分かる

(図-3.10)．そして，韓国のミョンサシムニ海浜におけるナ

ミノリソコエビの近縁種(H. koreanus と H. nesogenes)の場

合(図-3.11)，潮位の干潮時のみ当該生物の生息分布が確認

できる．満潮時の当該領域のデータは深い水深のため無い

ものの，岸側領域において当該生物の生息分布が確認でき

ないことから，潮位の低下に伴う当該生物の沖側への移動

は無いと考えられる．又，韓国のサムヤン・ミョンサシムニ

海浜に生息するナミノリソコエビの近縁種(H. koreanus と

H. nesogenes)は，共通的に干潮時のナミノソコエビの地盤

環境適合場であるサクションが 0 ~ 2 kPa の領域に分布して

いることが分かる(図-3.10，図-3.11)．これらの理由として， 

H. koreanus と H. nesogenes にとって，潮差が大きく平坦な 

長いテラス部を有するサムヤン・ミョンサシムニ海浜は干

潟といえ，潮差が小さい海浜に比べて移動に必要な距離が

非常に長くなり，それに伴うエネルギ消費及び被食のリス

クも高くなると考えられる．なお，潮位の変動に伴う H.  

koreanus の密度分布に有意な変化がないことは，過去にも 

報告 72)されているが，その定量的な成因ついては分かって

(a) H. koreanus  

(b) H. nesogenes 

図-3.11 韓国ミョンサシムニ海浜における潮位変動に

伴うナミノリソコエビの近縁種密度(平均値 

±SE)の岸沖分布変化 
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いなかった． 

新潟県沿岸に比べ潮差が大きい日韓の砂浜潮間帯に生息

するナミノリソコエビ(H. japonicus)とその近縁種であるキ

タナミノリソコエビ(H. munsterhjelmi)，H. koreanus 及び H.  

nesogenesの生物密度とサクションの関係を図-3.12に示す．

ナミノリソコエビの近縁種の生息域は，ナミノリソコエビ

の分布限界と同様に，砂浜と潮差の違い及び潮位の変動に

よらず，サクションが約 2 kPa 以下の場で共通して現れて

いる． 

 

3.5 底生等脚類の岸沖分布と地盤環境適合場の一般性 

本節では，新潟県沿岸に比べ潮差が大きい日韓の砂浜潮

間帯に生息する小型底生等脚類であるヒメスナホリムシの

生息分布，そして，潮位の低下に伴う当該生物の岸沖分布

変化に果たすメカニズムについて，サクションを核とした

地盤環境適合場の観点から検証する． 

ヒメスナホリムシが生息し，新潟県沿岸に位置する五つ

の海浜に比べ潮差が大きい津屋崎海浜，サムヤン海浜及び

ミョンサシムニ海浜における岸沖距離に対して，潮位の低

下に伴うサクションの変動を図-3.13 に各々示す．潮位の低

下に伴って，サクションが増加し，ヒメスナホリムシの生

息限界であるサクションが 5 kPa の場は沖側に移動してい 

ることが分かる． 

津屋崎海浜，サムヤン海浜及びミョンサシムニ海浜にお

ける潮位の低下に伴うヒメスナホリムシの岸沖分布の変化

を図-3.14 に各々示す．満潮時に見られる当該生物密度の明 

(a) キタナミノリソコエビ (H. munsterhjelmi) (b) ナミノリソコエビ (H. japonicus) 

(c) H. koreanus  (d) H. nesogenes  

図-3.12 新潟県沿岸に比べ潮差が大きい砂浜の潮間帯に生息するナミノリソコエビとその近縁種の生物密度(平均値 ± 

SE)とサクションの関係 
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瞭なピークが，潮位の低下に伴って，沖側に移動し干潮時

には見えないことから，当該生物の分布領域は沖側に移動

又は拡散していると考えられる．具体的に，津屋崎海浜 (図

- 3.14(a))においては，満潮時の満潮位斜面の上部の狭い範

囲に限られた当該生物の分布領域は，干潮時にはテラスの

上部まで拡散；サムヤン海浜 (図-3.14(b))では，満潮時の

満潮位斜面の上部に位置する当該生物の分布領域は，干潮

時にはテラスの下部まで拡散；ミョンサシムニ海浜 (図-

3.14(c))では，満潮時の満潮位斜面の下部に位置する当該生

物の分布領域は，干潮時にはテラスの上部へ移動している．

そして，津屋崎・サムヤン海浜において，満潮時に当該生物

の生息が確認できる満潮位斜面の上部では，潮位の低下に

伴ってサクションが 5 kPa に達する又はそれ以上になって

おり(図-3.13(a)，図-3.13(b))，それに応じて，当該生物の 

岸側の分布限界はサクションが 5 kPa 以内となる沖側に数 

m 移動している (図-3.14(a)，図-3.14(b))．一方，ミョンサ

シムニ海岸においては，当該生物の生息限界であるサクシ

ョンが 5 kPa の場は，潮位の低下に伴って，満潮時の岸沖距 

 

離約 22 m の地点から干潮時には約 32 m の地点に約 10 m 沖

側へ移動しており(図-3.13(c))，当該生物の岸側の分布限界

も沖側に約 8 m 移動している(図-3.14(c))．津屋崎海浜，サ

ムヤン海浜及びミョンサシムニ海浜における潮位の変動に

伴うヒメスナホリムシの生息密度とサクションの関係を図

-3.15 に各々示す．潮差が大きい海浜に生息している当該生

物の分布限界も，潮差が小さい新潟県沿岸の五つの海浜と

同様に，砂浜の違いによらず，サクションが約 5 kPa の場で

共通して現れている．又，潮位の変動に関わらず，サクショ

ンが約 5 kPa の地盤環境場で共通的に当該生物の分布限界

が現れていることが分かる． 

 

3.6 まとめ 

本章では，日本と韓国に位置し潮差が大きく異なる砂浜 

の潮間帯に生息するナミノリソコエビとその近縁種を含む 

(a) 津屋崎海浜 

(b) サムヤン海浜 

(c) ミョンサシムニ海浜 

図-3.13 ヒメスナホリムシが生息する潮差が大きい 3

つの海浜における潮位の低下に伴うサクショ

ンの変化 

(a) 津屋崎海浜 

(b) サムヤン海浜 

(c)ミョンサシムニ海浜 

図-3.14 潮差が大きい 3 つの海浜における潮位変動に

伴うヒメスナホリムシ密度 (平均値 ± SE)の

岸沖分布変化 
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4 種の小型底生端脚類及び小型底生等脚類であるヒメスナ

ホリムシの生物分布とサクションの関係において，共通的

な地盤環境適合場の存在の有無を明らかにすることを目的

とし，現地調査及び統一分析を行った．その結果，当該端 

脚・等脚類の生物分布とサクションの関係において，砂浜

と潮差の違い及び潮位の変動に関わらず，共通的な地盤環

境適合場が存在することを明らかにした．更に，新たに拡

充・発展した生物住環境診断チャートの当該底生生物に対

する地盤環境適合場とよく対応していることが分かった． 

 

4．高波イベントによる砂浜地形変化に伴う底生生物

の生息分布変化と地盤環境適合場の検証 

 

4.1 はじめに 

台風等のイベントが，沿岸の地形及び底質の変化を引き

起こし 74) – 78)，沿岸生物生態系にも強い影響を及ぼしている

ことがよく知られている 79) – 86)．そして，イベントによる沿

岸生態系への影響に関しては，イベント前後の生物の種数，

密度，及び種組成の変化に関連して主に研究されてきてい

る．  

日本海の沿岸では，11 月頃より季節風による高波イベン

トが多く発生することが特徴であり，当該イベントによる

砂浜地形の顕著な変化及び砂浜に生息する多様な生物の密

度への影響について知られているが 87) – 89)，イベントによる

生物分布への影響については課題となっている． 

本章では，イベント過程を踏まえた沿岸底生生態―地盤

環境動態の統合評価予測技術の開発の一環として，高波イ

ベントによる砂浜底生生物動態・分布を，地盤環境動態・適

合場の観点から調査しその適用性を検証する．具体的には，

日本海沿岸に位置する砂浜の潮間帯及び潮上帯に生息する

典型的な 3 種の小型底生甲殻類，即ち，ナミノリソコエビ，

ヒメスナホリムシ及びヒゲナガハマトビムシを対象とし，

高波イベントによる砂浜地形の大変化に伴う生物生息分布

の変化とその要因に対するメカニズムを明らかにすること

を目的とし，現地調査及び統計分析を行った．以下では，本

調査内容と砂浜の底生生物分布に果たす地盤環境動態の役

(a) 津屋崎海浜 

(b) サムヤン海浜 

(c) ミョンサシムニ海浜 

図-3.15 潮差が大きい 3 つの海浜のヒメスナホリムシ

密度 (平均値 ± SE) とサクションの関係  
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割を述べた後，砂浜地形変化による底生生物分布の変化と

地盤環境適合場の役割について検証する． 

 

4.2 土砂物理環境と底生生物分布の一体調査 

新潟県沿岸に位置する間瀬及び五ヶ浜海浜(図-3.1)で，

日本海沿岸の海浜で優占している3種の小型底生甲殻類，即

ち，ナミノリソコエビ，ヒメスナホリムシ及びヒゲナガハ

マトビムシを対象とし，季節風による高波イベントによる

地形変化前後において，大潮干潮時に当該生物密度・岸沖

分布と地盤環境動態の一体調査を行った．具体的には，現

地における高波イベント前の事前調査は2015年10月(間瀬

海浜)と2016年9月(五ヶ浜海浜)に実施し，イベント後の現

地調査は，高波イベントによる小型底生甲殻類分布への直

接的な影響を避けるために，イベントの終了から7日後(間

瀬海浜：2015年11月；五ヶ浜海浜：2016年10月と11月)に行

った．又，高波イベントによる砂浜地形変化に伴う表層土

砂の物理環境変化に関する現地調査(両海浜：2018年10月，

2019年3月，2019年4月)を合わせて行った． 

具体的な調査内容は，次のとおりである．砂浜ごとに岸

沖方向に設けた測線に沿って，1 ~ 2 m 間隔に設定した各地

点のサクション s，地下水位，底質の硬さを表すベーンせん

断強度 𝜏∗(ベーンブレードの高さ:10 mm，直径：40 mm，

厚さ:0.5 mm)の岸沖分布を計測し，各地点の表層土砂の不

撹乱サンプリング(深さ50 mm)などの土砂物理環境と底生

生物分布の一体調査を実施した．そして，高波イベントに

伴う地形・地盤高の変化を，ネットワーク型RTK方式(VRS)

によるGNSS測量(Trimble)を通じて評価し，砂浜地形の岸

沖変化，それに伴うサクションの岸沖分布変化及び各種の

生物生息分布を分析した． 

砂浜表層土砂の不撹乱サンプルに対して，各種の室内試

験を行い，土砂の粒度分布，含水比 w(%)，土粒子比重 Gs，

間隙比 e，相対密度 Dr(%)及び飽和度 Sr(%)を得た． 

各地点の底生生物の生息密度の調査では，ナミノリソコ

エビとヒメスナホリムシにおいて，4 つのコアサンプル(直

径：100 mm，深さ：100 mm)を採集し，1 mm ふるいにかけ

た後，アルコールで固定し，研究室で生物の同定及び計数

を行った．ヒゲナガハマトビムシについては，岸沖調査測

線に沿って，測線の両側に 10 個のコドラート(2 m × 2 m)を

設けて，当該生物の巣穴密度を測定した． 

さらに，高波イベントによる砂浜地形変化に伴う上述の

3 種の小型底生甲殻類分布の変化に影響を及ぼす地盤環境

(サクション，地盤高，岸沖距離，砂浜の勾配)の中で最も予

測能力が高い因子を評価するために，統計分析を行った．

具体的には，一般化線形モデル(Generalized linear model, 

GLM)と一般化線形混合モデル(Generalized linear mixed 

model, GLMM)に，各コアのナミノリソコエビとヒメスナホ

リムシの個体数及びヒゲナガハマトビムシの巣穴数を適用

し分析を行った．この際，GLMとGLMMの双方に対して，

上述の地盤環境因子で構成された計 37 モデルを構築した．

そして，これらのモデル間の予測精度の評価指標として

AIC(Akaike Information Criterion)値を比較し，最小の AIC 値

を示すモデルを各応答変数(各生物の個体数及び巣穴数)に

対する最適モデルとして選択した．ヒゲナガハマトビムシ

の巣穴数に対しては，ポアソン分布(Poisson distribution)を

適用し，ナミノリソコエビとヒメスナホリムシの個体数に

ついては，個体数分布の右尾が長いため，負の二項分布

(Negative binomial distribution)を採用した．予測変数は，現

地調査地(Site)と 4 つの地盤環境変数，即ち，岸沖距離

(Distance)，サクション(Suction)，地盤高(Height)，及び砂

浜の勾配(Slope)の中の 1 つである．ここで，砂浜の岸沖距

離は，岸側のコンクリート護岸の先端から測定された距離，

地盤高は平均海水面から地表面までの高さであり，砂浜の

勾配は度単位で測定された勾配である． 

計測された地盤環境変数の範囲が，生物の分布範囲の上

限と下限の両方を覆っていたため，統計モデルに 2 次変数

(2 乗項)を含め，解析前にこれらの地盤環境変数の標準化

を行った(平均= 0，SD = 1)．混合モデルの場合，日付(観測

日，Date)は確率変数として扱った．データの多くはゼロ値

を含んでいたため，ハードルモデル(Hurdle model)と通常の

GLM(M)を使用した．ハードルモデルは 2 段階モデルであ

り，ここでは，1 段階目ステップの生物個体の有無に対して

は二項分布(binomial distribution)を採用し，2 段階目ステッ

プでは，生物個体数に対しゼロ切断ポアソン(zero-truncated 

Poisson)モデルまたはゼロ切断負の二項(zero-truncated 

negative binomial)モデルを採用した 90)．1 段階目ステップで

は，地盤環境変数(2 乗項を含む)が 1 つのみ含まれている
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一方，2 段階目ステップでは，現地調査地(Site)変数が 1 段

階目ステップで使用された地盤環境変数とともに含まれて

いるか，地盤環境変数が含まれていない．これは，生物個体

の総数は現地ごとに異なる可能性がある一方，現地内の生

息場の選択は，地盤環境変数によって制御されるためであ

る．確率変数である日付(Date)は，1 段階目ステップと 2 段

階目ステップのいずれか、または両方のステップに影響を

与える可能性があり，それゆえ，通常の GLM，ハードルモ

デル及びハードル混合モデルを用いて，4 つの地盤環境変

数のそれぞれに対して分析を行った．帰無(インターセプト

のみ)モデルを含めて合計 37 個のモデルを各応答変数(ナ

ミノリソコエビの個体数，ヒメスナホリムシの個体数，ヒ

ゲナガハマトビムシの巣穴)に適用した(付録 A)． 

GLM(M)分析は，glmmTMB91) パッケージを含むR(3.6.1)92)

を用いて行った． 

 

4.3 砂浜地形変化に伴う地盤物理環境の変化 

本節では，新潟県沿岸の間瀬海浜及び五ヶ浜海浜におけ

る高波イベントによる地形変化とそれに伴う砂浜表層土砂

の地盤環境動態に果たすサクションの役割について述べ

る． 

現地調査を行った間瀬海浜と五ヶ浜海浜の特性を表-4.1

に示す．間瀬及び五ヶ浜海浜の表層土砂は，普通に分級さ

れた細砂から中砂で形成されており，両砂浜における岸沖

方向に沿った底質の中央粒径は沖側方向に増加する傾向に 

(a) 飽和度 

(b) 含水比 

(c) ベーンせん断強度 

図-4.1 間瀬海浜における高波イベントに伴う表層土砂

物理環境の変化 

表-4.1 現地調査を行った新潟県沿岸の間瀬海浜と五ヶ

浜海浜の特性 

砂浜 調査日
中央粒径 D 50

(mm)
Traskの
淘汰係数

前浜勾配
水温

(°C)
塩分濃度

(psu)

2015/10/13 1/14 20.1 29.8

2015/10/14 0.324-0.380 1.210-1.336 1/14 22.8 29.8

2015/11/18 1/7 17.7 29.7

2015/11/19 1/7 18.8 31.6

2018/10/10 0.223-0.433 1.190-1.403 1/17

2019/3/24 0.237-0.363 1.270-1.400 1/16

2019/4/23 0.226-0.328 1.255-1.399 1/17

2016/9/21 1/8 24.5 21.1

2016/10/19 0.182-0.236 1.237-1.402 1/30 22 31.5

2016/11/16 1/32 14.4 31.8

2018/10/10 0.180-0.240 1.233-1.386 1/23

2019/3/23 0.207-0.314 1.260-1.385 1/15

2019/4/23 0.202-0.314 1.196-1.389 1/15
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あった．一方，底質の分級度を表す淘汰係数には特定の傾

向が見られなかった． 

間瀬及び五ヶ浜海浜における高波イベントによる表層土

砂の飽和度，含水比，ベーンせん断強度とサクションの関

係を図-4.1と図-4.2に各々示す．2章と3章で述べたように，

サクション(s)が空気侵入サクション値(saev)より低い実質

飽和域(𝑆 ≒ 100 %)とサクションが空気侵入サクション値

より高い不飽和域が形成されていることが分かる(図 -

4.1(a)，図-4.2(a))．具体的には，s  saevの実質飽和域では，

サクションが増加するにつれて，サクション動態による繰

返し弾塑性収縮現象22)に伴って間隙比が減少し，含水比は

式(4)の関係によって徐々に減少している(図-4.1(b)，図-

4.2(b))ことが分かる．そして，土砂の高密度化ならびにサ

クションの上昇によって，ベーンせん断強度は顕著に増加

している(図-4.1(c)，図-4.2(c))．一方，s > saevの不飽和域で

は，サクションのさらなる増加に伴う飽和度の低下(図-

4.1(a)，図-4.2(a))とともに，含水比は著しく減少し(図-

4.1(b)，図- 4.2(b))，サクション動態による繰返し収縮効果

が弱くなるため，ベーンせん断強度は著しく低下している

(図-4.1(c)，図-4.2(c))．このように，砂浜の土砂環境変化は，

空気侵入サクション値を基準としたサクションによって支 

配されていることが確認できる．更に，高波イベントによ

る砂浜地形の大変化(表-4.1，図-4.3(a)，図-4.5(a))にも関わ

らず，サクションに対する表層土砂の物理環境はほとんど

変わっていないことが分かる． 

以下では，砂浜地形変化による上述の3種の底生生物分布

の変化とその要因に対するメカニズムを上述の地盤環境適

合場の観点から検証を行う． 

 

4.4 砂浜地形変化に伴う底生生物分布変化 

(1)間瀬海浜 

新潟県沿岸に位置する間瀬海浜における高波イベントに

よる砂浜地形の岸沖変化及びそれに伴うサクションの岸沖

分布変化を図-4.3，当該海浜の地形変化に伴う上述の３種

の小型底生甲殻類分布の変化を図-4.4 に各々示す．当該海

浜では，10 月には一様勾配であった砂浜斜面が 11 月の高

波イベントによって沖側が侵食すると共に前浜部が大きく 
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図-4.2 五ヶ浜海浜における高波イベントに伴う表層土

砂物理環境の変化 
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堆積し地形が 2 段に顕著に変化しており(図-4.3(a))，これ

に伴ってサクションの岸沖分布も大きく変化していること

が分かる(図-4.3(b))．このような地形変化に伴う 3 種の小

型底生甲殻類の地盤環境適合場の移動もしくは拡大によっ

て，当該生物の岸沖分布も同様に移動又は拡大している(図

-4.4)．そして，ナミノリソコエビとヒメスナホリムシは，

当該砂浜の潮間帯に生息しており，ヒゲナガハマトビムシ

の生息範囲に比べ沖側に生息していることが分かる(図-

4.4)．具体的には，当該砂浜の地形変化後(2015 年 11 月)の

ナミノリソコエビの適合場であるサクションが 0 ~ 2 kPa 発

達する領域は，地形変化前(2015 年 10 月)に比べ沖側に移

動しており，当該生物の生息可能領域は縮まっている(図-

4.3(b))．これに対応して，当該生物は沖側に移動しており， 

生息範囲は縮まっている(図-4.4(a))．ヒゲナガハマトビム

シの分布域であるサクションが 3 ~ 10 kPa の領域は，地形

変化前の 10 月には，護岸から 30 m の範囲であったのに対

し，地形変化後の 11 月には，沖側に 5 m 程拡大している(図

-4.3(b))．これに対応して，当該生物の巣穴分布は沖側に 5 

m 程延びていることが図-4.4(b)より分かる．一方，ヒメス

ナホリムシが生息する砂浜潮間帯における砂浜地形変化前

後のサクション変化は，当該生物の適合場であるサクショ

ンが 0 ~ 5 kPa の範囲内で変化しており，当該生物は地形変 

 

(a) ナミノリソコエビ 

(b) ヒメスナホリムシ 

(c) ヒゲナガハマトビムシ 

図-4.4 間瀬海浜における砂浜地形変化前後の 3 種の 

小型甲殻類の生物密度(平均値±SE)の岸沖分布 

(a) 高波イベントに伴う砂浜の地形変化 

(b) 砂浜地形変化前後のサクションの岸沖分布 

図-4.3 間瀬海浜における高波イベントに伴う砂浜地形

とサクションの岸沖分布変化 
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化前(2015 年 10 月)に比べ地形変化後(2015 年 11 月) 沖側 

へ少し移動しているが，他の底生甲殻類に比べ生息分布の

変化は殆ど無かった． 

 

(2)五ヶ浜海浜 

新潟県沿岸に位置する五ヶ浜海浜における高波イベント

による砂浜地形の岸沖変化及びそれに伴うサクションの岸

沖分布変化を図-4.5，当該海浜の地形変化に伴う上述の３

種の小型底生甲殻類分布の変化を図-4.6 に各々示す．砂浜

地形の変化前(2016 年 9 月)の前浜は，急な勾配を有してい

たが(表-4.1，図-4.5(a))，高波イベントによる砂浜地形変化

後(2016 年 10 月)の岸沖地形は地形変化前(2016 年 9 月)に

比べ，前浜部の沖側に大きく堆積が生じ，砂浜の岸沖距離

が沖側に 25 m 程大きく拡大しており，前浜部の地形が顕著

に変化していることが分かる(図-4.5(a))．そして，砂浜地形

の大変化に伴ってサクションの岸沖分布も全体的に沖側に

移動している(図-4.5(b))．具体的には，ナミノリソコエビの

適合場であるサクションが 0 ~ 2 kPa 発達する領域は，約 48 

~ 49 m の地点(2016 年 9 月)から約 56 ~ 62 m と 70 ~ 73 m の

2 つの離れた地点(2016 年 10 月)に沖側へ移動しており，

2016 年 11 月には約 66 ~ 78 m の地点に移動している．ヒメ 

 

(a) ナミノリソコエビ 

(b) ヒメスナホリムシ 

(c) ヒゲナガハマトビムシ 

図-4.6 五ヶ浜海浜における砂浜地形変化前後の 3 種 

の小型甲殻類の生物密度(平均値 ± SE)の岸沖 

分布 

(a) 高波イベントに伴う砂浜の地形変化 

(b) 砂浜地形変化前後のサクションの岸沖分布 

図-4.5 五ヶ浜海浜における高波イベントに伴う砂浜地

形とサクションの岸沖分布変化 
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スナホリムシの適合場であるサクションが 0 ~ 5 kPa の領域

は，約 44 ~ 49 m の地点（2016 年 9 月）から約 46 ~ 73 m の 

地点(2016 年 10 月)に沖側へ大きく拡大しており，2016 年 

11 月には約 60 ~ 78 m の地点に移動し，2016 年 10 月に比べ 

縮まっいる．そして，ヒゲナガハマトビムシの適合場であ

るサクションが 3 ~ 10 kPa の領域は，約 34 ~ 46 m の地点

(2016 年 9 月)から約 41 ~ 51 m の地点(2016 年 10 月)に沖

側へ移動しており，2016 年 11 月には約 28 ~ 63 m の地点に

移動している．  

このような地形の大変化に伴う 3 種の小型底生甲殻類の

地盤環境適合場の移動もしくは拡大によって，当該生物の

岸沖分布も同様に移動又は拡大している(図-4.6)．具体的

には，ナミノリソコエビは，約 49 m の地点(2016 年 9 月)

から約 61 m と 71 ~ 73 m の 2 つの離れた地点(2016 年 10

月) に沖側へ移動しており，2016 年 11 月には約 66 ~ 74 m

の地点に移動している．ヒメスナホリムシは，約 46 ~ 48 m

の地点(2016 年 9 月)から約 47 ~ 72 m の地点(2016 年 10 月)

に沖側へ大きく拡大している．2016 年 11 月には約 56 ~ 68 

m の地点に移動し，2016 年 10 月に比べ生息範囲が縮まっ

ているが，当該生物の分布限界であるサクションが 5 kPa を

超えた地点でも分布しており，当該生物の適合場に向かっ

て沖側へ移動しているとこらだと考えられる．そして，ヒ

ゲナガハマトビムシの巣穴は，約 38 ~ 46 m の地点(2016 年

9 月)から約 45 ~ 51 m の地点(2016 年 10 月)に沖側へ移動

しているが，2016 年 11 月には当該生物の密度が顕著に減

り，当該生物分布の移動は確認できなかった． 

新潟県沿岸に位置する間瀬及び五ヶ浜海浜に生息する 3

種の小型底生甲殻類の生物密度とサクションの関係を図-

4.7 に示す．高波イベントに伴う砂浜地形の大変化後の各種 

の生物生息域は，砂浜地形の変化前と同様に，上述の地盤

環境適合場に該当する範囲によく収まっており，当該生物

の地盤環境適合場の一般性についても確認することができ

る． 

さらに，統計分析を通じて，高波イベントによる砂浜地

形変化に伴う 3 種の小型底生甲殻類の岸沖分布変化に最も 

大きな影響を及ぼす因子は，サクションであることを明ら

かにした．具体的な統計分析結果は，次のとおりである．ナ 

(a) ナミノリソコエビ 

(b) ヒメスナホリムシ 

(c) ヒゲナガハマトビムシ 

図-4.7 間瀬及び五ヶ浜海浜における砂浜地形変化前 

後の 3 種の小型甲殻類の生物密度(平均値 ± SE)

とサクションの関係 
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ミノリソコエビとヒメスナホリムシの個体数，そして，ヒ 

ゲナガハマトビムシの巣穴に対する 37 個のモデル(帰無モ

デルを含む)の中で，サクション(Suction)を考慮したモデ 

ルが最小の AIC 値を示した(表-4.2，付録 A)．この際，最 

も低い AIC 値は，当該変数が最も高い予測能力を有する 

ことを示している． 

ナミノリソコエビの場合，一般的に、すべてのモデルが

帰無モデルより低い AIC 値を示したが，サクション

(Suction)を考慮したモデルが他のどのモデルより低い AIC

値を示した．サクション(Suction)を考慮したモデルの中で

は，ハードルモデル(Hurdle model)が通常の GLM より低い

AIC 値を示した．最小の AIC 値を示したモデルは，1 段階

目(Binomial)のステップでサクション(Suction)と日付

(Date)，2 段階目(Count)のステップで現地調査地(Site)を考

慮したハードル GLMM であった(表-4.2，表-4.3)．ヒメス

ナホリムシの場合，一般的にハードルモデルは効果的では 

なく，一部のハードルモデルは帰無モデルよりも高い AIC

値を示していた．最小の AIC 値を示したモデルは，サクシ

ョン(Suction)を考慮した通常の GLM であった(表-4.2，表-

4.3)．ヒゲナガハマトビムシの巣穴の場合，一部のハードル

モデルは帰無モデルに比べ効果的では無かったが，サクシ

ョン(Suction)を考慮したモデルは，他のモデルよりも一貫

して低い AIC 値を示した．最小の AIC 値を示したモデル

は，1 段階目のステップでサクション(Suction)と日付 

(Date)，2 段階目のステップで現地調査地(Site)とサクショ

ン(Suction)を考慮したハードル GLMM であった(表-4.2，

表-4.3)． 

以上の統計分析結果は，砂浜の多様な底生生物分布を評

価予測する上で，サクションが最も重要な地盤環境変数で

あることを実証している．  

 

4.5 まとめ 

本章では，沿岸底生生態－地盤環境動態の統合評価予測

技術の開発の一環として，日本海沿岸の砂浜に生息する 3

種の小型底生甲殻類，即ち，ナミノリソコエビ，ヒメスナホ

リムシ及びヒゲナガハマトビムシを対象とし，高波イベン

トに伴う砂浜地形の顕著な変化による生物生息分布の変化

とその要因に対するメカニズムを地盤環境適合場の観点か

ら明らかにすることを目的として，土砂物理環境と底生生

物の一体調査及び統計分析を行った．その結果，砂浜地形

変化による 3 種の小型底生甲殻類の岸沖分布変化とサクシ

ョンを核とした地盤環境適合場の間には密接な関係があり，

各底生生物の固有のサクション適合場に従って岸沖生物分

布変化が発現していることを明らかにした．
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 Model Predictor variables* delta-AIC Rank 
  Ordinary models or count step 

for hurdle models 
Binomial step for hurdle models   

ナミノリ 
ソコエビ 

Hurdle GLMM Site Suction, Date 0 1
Hurdle GLMM Site, Date Suction, Date 0.5 2
Hurdle GLMM Site, Suction Suction, Date 3.5 3
Hurdle GLMM Site, Suction, Date Suction, Date 3.9 4
Hurdle GLM Site Suction 25.3 5
Null    139.9 37

ヒメスナ 
ホリムシ 

Ordinary GLM Site, Suction  0 1
Ordinary GLM Site, Distance  11.9 2
Ordinary GLM Site, Slope  12.4 3
Hurdle GLM Site Distance 14.3 4
Hurdle GLMM Site, Distance, Date Distance, Date 15.9 5
Null    42.1 33

ヒゲナガハマト

ビムシの巣穴 

Hurdle GLMM Site, Suction Suction, Date 0 1
Hurdle GLMM Site, Suction, Date Suction, Date 0.3 2
Hurdle GLMM Site Suction, Date 25.0 3
Hurdle GLMM Site, Date Suction, Date 25.6 4
Hurdle GLM Site, Suction Suction 52.7 5
Null    655.2 37

*地盤環境変数(岸沖距離，Distance; サクション, Suction; 地盤高, Height; 砂浜勾配，Slope)は，1 次項と 2 次項の両方

に含まれている．日付(Date)は確率変数として含まれている．帰無(Null)モデルには切片のみ含まれている． 

表-4.2 ナミノリソコエビ，ヒメスナホリムシ及びヒゲナガハマトビムシの巣穴に対する一般化線形モデル(GLM)と一

般化線形混合モデル(GLMM)の Delta-AIC 値(付録 A)．全体 37 個のモデルの中から最小の delta-AIC 値を示す五

つのモデルと帰無モデルの結果を示している．全 37 個のモデルに対する結果は付録 A に示す． 
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表-4.3 コアサンプラーのナミノリソコエビとヒメスナホリムシの個体数，及びコドラートのヒゲナガハマトビムシの巣穴

数に対する最小の AIC 値を示すモデルのパラメーター値  

 ナミノリソコエビ ヒメスナホリムシ ヒゲナガハマトビムシの巣穴

First (binomial) step    

fixed factors    

intercept 1.95*** - -0.88 

Suction 5.38*** - 2.97*** 

Suction^2 3.46*** - 4.10*** 

random factor    

Date (variance) 1.34 - 0.88 

Second (count) step    

 fixed factors    

intercept -14.90 -1.33*** 0.49 

Site (Maze) -2.88*** -1.67*** 0.54*** 

Suction - 0.95*** -3.72*** 

Suction^2 - -0.66** -2.63** 

random factor    

Date (variance) - - - 

theta of negative binomial 6.73x10-9 - 0.95 

residual df 453 456 901 

** p < 0.01; *** p < 0.001 
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５．台風イベントによる干潟地形変化に伴う底生生物

の生息分布変化と地盤環境適合場の検証 

 

5.1 はじめに 

イベント過程を踏まえた沿岸底生生態－地盤環境動態の

統合評価予測技術の開発の一環として，本章では，常時及

び台風イベントによる干潟生物動態・分布を，地盤環境動

態・適合場の観点から調査しその適用性を検証する． 

 

5.2 台風イベントによる干潟の地形・粒度動態 

本研究の調査対象干潟である那覇干潟(瀬長島地先)と名

蔵アンパル干潟の場所を，両干潟直上又は近傍を通過した

2015年5月の台風6号及び同年8月の台風15号の台風経路と

ともに図-5.1に示す．現地調査は，各台風が通過した5 ~ 7日

後に，上述の砂質干潟の典型的な巣穴生物であるコメツキ

ガニを対象として実施した．具体的には，上記両干潟にお

ける岸沖沿岸両方向の地盤高・地下水位・サクションの変

化と生物分布・密度に関する生物動態－地盤環境動態の平
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図-5.2 那覇干潟における台風イベントに伴う地形・地盤高コンター図と断面図 

図-5.1 平成 27 年台風 6 号及び台風 15 号の台風経路
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面一体調査を実施し，同分析結果を2011年 ~ 2012年の両干

潟で実施した常時(2, 3月の晴天時)の結果と比較した．ここ

に，沖縄の2, 3月は，台風シーズンから半年以上経った穏や

かな天候が続く季節に対応している．この際，台風イベン

トに伴う地形・地盤高の変化を，ネットワーク型RTK方式

(VRS)によるGNSS測量を通じて評価した．上記2つの台風

イベントに伴う那覇干潟及び名蔵アンパル干潟での地形・

地盤高コンターを図-5.2と図-5.3に各々示す．同図には，各

調査地点を含む岸沖沿岸両方向の測線(A-A’, B-B’)上の地

形断面図も合せて示している． 

台風後，那覇干潟では， 沖側で侵食，岸側で堆積し，名

蔵アンパル干潟では，全体的に侵食の傾向となり，これに

対応して，各干潟の粒度も変化した．同イベントに伴う両

干潟の粒度分布を図-5.4に示す．那覇干潟では，沖側で侵食

(a) 那覇干潟 (b) 名蔵アンパル干潟 

図-5.4 台風イベントに伴う両干潟の粒度分布 
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された細砂が岸側に堆積した結果，岸側の粒度が細粒化し

ていた．一方，名蔵アンパル干潟では，全体的に侵食された

結果，粗粒化したことがみてとれる． 

 

5.3 台風イベントによる干潟底生生物分布の変化と地盤

環境適合場の検証 

本節では，上述の那覇干潟(瀬長島地先)及び名蔵アンパ

ル干潟において，砂質干潟の典型的な巣穴生物であるコメ

ツキガニ(Scopimera globosa)を対象として実施した2015年5

月の台風6号及び同年8月の台風15号に伴う生物動態の調査

結果について考察する． 

両干潟における常時のサクションと生物個体密度の関係

を図-5.5 に示す．本結果から，同生物分布はサクション 1 

(a) 台風イベントに伴う地盤高・地下水位の変化 

(b) 地形変化に伴うサクションの変化 

図-5.6 那覇干潟における台風イベントに伴う地盤高・

地下水位・サクションの変化 

(a) 台風 6 号通過後 

(b) 台風 15 号通過後 

図-5.7 那覇干潟における台風イベントに伴う生物密度(平均 

値 ± SE)－サクション動態の関係 
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kPa で明瞭なピークを有していることが分かる．当該サク 

ション値は，同生物の巣穴住活動の最適場に対応しており，

また，同生物が，サクションの空間分布を探知・移動し生息

分布を形成することを，地盤環境を制御した室内実験結果

ならびに現地調査結果と生物動態―地盤環境動態のリンク

モデルの連携により明らかにしている 28), 32)．このような生

態地盤学の知見を台風イベント下で詳しく検証した． 

那覇干潟における台風 6 号及び 15 号後の地盤高・地下水

位・サクションの変化を図-5.6 に示している．観測地点は 6 

地点であり，図-5.6(a)の結果から，台風イベントに伴って，

地盤高は大きく変動し，地点によって最大 40 cm 堆積，20 

cm 侵食したことがわかる．これに対応して，サクション分

布も大きく変化し(図-5.6(b))，上述の同生物の最適地盤環

境場(サクション 1 kPa)が，5 月の地点 2 近傍から，8 月に

は地点 6 近傍へと空間的に顕著にシフトしたことがわかる．

この際，同等のサクション場でも，地盤高は大きく異なっ

ていることに注意する． 

図-5.7 は，対応する生物個体密度(平均値 ± SE)とサクシ

ョン動態の関係を示している．本結果から，上述の生態地

盤学の知見と見事に整合するかたち，すなわち，台風 6 号

直後の 5 月には，上記最適場に対応する地点 2 で，台風 15

号直後の 8 月には，当該イベント過程により新たに生じた

上記最適場に対応する地点 6 で，顕著な個体群集のピーク

が得られていることが分かる． 

これらの事実は，Sassa and Watabe(2008)と Sassa and Yang 

 (2019b)の研究結果を踏まえると，当該干潟生物が，台風 

(a) 台風イベントに伴う地盤高・地下水位の変化 

(b) 地形変化に伴うサクションの変化 

図- 5.8 名蔵アンパル干潟における台風イベントに伴う

地盤高・地下水位・サクションの変化 

(a) 台風 6 号通過後 

(b) 台風 15 号通過後 

図-5.9 名蔵アンパル干潟における台風イベントに伴う生物密

度(平均値 ± SE)－サクション動態の関係 

St. 1 St. 2 St. 3 St. 4 St. 5 St. 6 St. 7 St. 8 St. 9
0

5

10

15

20

25

30

35

40

45

50  地盤高(2015年5月)
 地盤高(2015年8月)

 地下水位(2015年5月)

 地下水位(2015年8月)

地
盤
高

/
地

下
水

位
 

(c
m

)

観測地点

(a)

侵食

St. 1 St. 2 St. 3 St. 4 St. 5 St. 6 St. 7 St. 8 St. 9

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

0

サ
ク
シ
ョ
ン

 s
 (

kP
a)

観測地点

 2015年5月
 2015年8月

(b)

2.5 2.0 1.5 1.0 0.5 -0.50

0

50

100

150

200

250

300

350
生

物
密

度
:
個

体
数

/m
2

サクション s (kPa)

 St. 1
 St. 2
 St. 3
 St. 4
 St. 5
 St. 6
 St. 7
 St. 8
 St. 9

2015年5月20日

(a)

2015年5月20日

1.8 1.6 1.4 1.2 1.0 0.8 0.6 0.4 0.2 0

0

20

40

60

80

100

120

140

生
物

密
度

:
個

体
数

/m
2

サクション s (kPa)

 St. 1
 St. 2
 St. 3
 St. 4
 St. 5
 St. 6
 St. 7
 St. 8
 St. 9

2015年8月30日

(b)

2015年8月30日



干潟及び砂浜における沿岸底生生態－地盤環境動態の統合評価予測技術の開発と適用 

 
 
 - 53 -

イベント後，数日スケール以内の短期間において地盤環境

動態・変化を探知し，新たな生息分布を生物固有の適合地

盤環境場に形成することを如実に示している． 

アンパル干潟における台風 6 号及び 15 号後の地盤高・地

下水位・サクションの変化を図-5.8 に示す．観測地点は 9 地

点であり，図-5.8(a)より台風イベントに伴って同全域が侵

食されたことがわかる．対応する生物個体密度(平均値 ± 

SE)とサクション動態の関係を図-5.9 に示す．本結果から，

台風 6 号直後の 5 月には，上述の最適地盤環境場が得られ

る地点 7 及び 9 で顕著な個体群集のピークが現れているこ

とがわかる (図-5.8(b)，図-5.9(a))． 

一方，台風 15 号後の 8 月には，最適地盤環境に対応する

地点 9，4，5 の内，地点 5 のみ低い生息密度であった(図-

5.9(b))．当該地点は，同干潟の当年夏期のエイによる底生

生物の摂餌(図-5.10)場所と一致していたことが，同干潟に

おけるエイの密度分布の調査結果(図-5.11)から判明してお

り，当該生物間相互作用の影響が明らかとなった． 

 

5.4 まとめ 

本章では，イベント過程を踏まえた沿岸底生生態－地盤

環境動態の統合評価予測技術の開発の一環として，干潟生

物動態・分布におけるサクションを核とした地盤環境適合

場の役割に関する既往の知見に照らして，常時及び台風イ

ベントに伴う干潟生物動態と地盤環境動態の一体調査およ

び分析を行った．その結果，大きな地盤環境改変に伴う生

物動態と分布変化が，生態地盤学の知見・予測と見事に整

合するかたちで定量的に発現することをはじめて明らかに

した．また，生物間相互作用の影響を合せて示した． 

 

 

6．沿岸底生生態－地盤環境動態の統合評価予測プラ

ットフォームの開発と適用 

 

6.1 はじめに 

本章では，沿岸環境の整備，維持管理及び沿岸生態系の

保全に活用しうる基盤として，多種多様な沿岸底生生態と

地盤環境動態の統合評価予測を実現しうる沿岸底生生態－

地盤環境動態統合評価予測プラットフォームを構築する．

又，当該統合評価予測プラットフォームの現地への適用を

行い，台風・高波イベントによる干潟及び砂浜の地形変化

に伴う底生生物の生息分布変化を評価・予測し，当該プラ

ットフォームの有効性を検証する． 

 

6.2 沿岸底生生態－地盤環境動態統合評価予測プラット

フォームの構築 

(１) 開発したプラットフォームの構成と統合評価予測フ

ローチャート 

沿岸底生生態－地盤環境動態統合評価予測プラットフォ

ームは，2 章で記した拡充・発展した生物住環境診断チャー

ト(図-2.4)と飽和・不飽和浸透流解析手法の組み合わせで

構成されており(図-6.1)，統合評価予測フローは図-6.1 のと

おりである．具体的には，統合評価予測の第 1 ステップで

図-5.10 名蔵アンパル干潟のエイの摂餌行動の痕跡 
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は，当該プラットフォームの解析モデルである有限要素法

による飽和・不飽和浸透流解析から地盤表層の間隙水圧分

布を算出し，式(1)に示したサクションと間隙水圧の関係か

ら地盤表層のサクション分布を求める．第 2 ステップでは，

第 1 ステップで得られた地盤表層のサクション分布と拡

充・発展した生物住環境診断チャート(図-2.4)に基づいて，

各種底生生物の生息可能な領域を評価・予測する． 

 

(２）飽和・不飽和浸透流解析モデル 

 統合評価予測プラットフォームの解析モデルで用いた関

係式 93) - 95)を，式(5)，式(6)及び式(7)に各々示す． 

   

   支配方程式 

𝑘 𝑘 𝑘 𝛽𝑆 𝐶      (5) 

β
0 ∶ 不飽和領域

1：飽和領域  

 

水分特性曲線モデル 

       𝑆
| |  , 𝑚 1     (6) 

 

不飽和透水係数モデル 

    𝑘 𝑆 1 1 𝑆 /
    (7) 

 

𝑘 𝑚 𝑠⁄ 0.024622 𝐷 𝑒 1 𝑒⁄ .    (8) 

 

ここに，ψは圧力水頭，krは比透水係数，ks は飽和透水係数，

Ss は比貯留係数(= 0.0001 m-1)，C は比水分容量，Seは有効

飽和度( 𝜃 𝜃 𝜃 𝜃⁄ ，θ： 体積含水率，θs：飽和体

積含水率，θr：残留体積含水率)，D10は土砂の有効径である．

飽和透水係数 ks は，Chapuis(2004)が提案した式(8)を用い，

比水分容量 C は，式(6)の水分特性曲線モデルから得てい

る．  

 

6.3 干潟・砂浜地形変化に伴う地盤環境動態・底生生物分

布変化の予測と検証 

(１) 那覇干潟への適用 

本節では，新たに拡充・発展した生物住環境診断チャー

トと飽和・不飽和浸透流解析手法を組み合わせた沿岸底生

生態－地盤環境動態統合評価予測プラットフォームを，本

報告の5章で述べた沖縄県那覇干潟(表層土砂の有効径 D10 

= 0.127 - 0.145 mm, 体積含水率 θ = 0.145 - 0.5, 間隙比 e = 

0.972 – 1.557)における台風イベントによる干潟地形変化に

伴う底生生物(コメツキガニ)分布変化予測に適用し，実測

結果32), 41)との比較・分析を行った． 

本節で干潟地形変化に伴う生物生息分布変化の予測に適

用するコメツキガニ(S. globosa)は，砂質干潟の典型的な底

生生物であり，当該生物の巣穴住活動の最適場は，本報告

の5章で述べたように，常時及び台風イベント後を通じてサ

クションが1 kPaの場となっている28), 32), 41)． 

 図-5.2 に示した那覇干潟における台風イベントによる地

形変化前後のコンター図に基づいて作成した本解析の 3 次

元メッシュの立体図を図-6.2 に示す．そして，同図には現

地調査を行った 6 つの観測地点も合わせて示している．台

風イベント後，沖側では侵食，岸側では堆積が生じ，台風イ

ベント前の二つの島のような地形は，台風イベント後には

一つの島になっており，地形が大きく変わっていることが

立体的に分かる． 

那覇干潟における現地調査による実測値及び表層土砂の

不攪乱サンプルに対する室内試験から得られた土砂の物性

値(D10, θ, e, Sr)に基づく解析条件を表-6.1 に示す． 

図-6.1 沿岸底生生態－地盤環境動態統合評価予測プラッ

トフォームの構成とフローチャート 

拡充・発展した
生物住環境診断チャート

飽和・不飽和浸透流解析

沿岸底生生態－地盤環境動態統合評価予測プラットフォーム
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地盤表層の

サクション(s)分布

𝑠 𝑢 𝑢



干潟及び砂浜における沿岸底生生態－地盤環境動態の統合評価予測技術の開発と適用 

 
 
 - 55 -

 統合評価予測の第 1 ステップとして，当該プラットフォ

ームの解析モデルである有限要素法による飽和・不飽和浸

透流の定常解析から得られた那覇干潟の台風イベントによ

る地形変化前後の間隙水圧(𝑢 𝛾 𝜓，𝛾 ：海水の単位体積

重量)の 3 次元分布を図-6.3 に示す．第 2 のステップとし

て，図-6.3 の解析結果に基づいて，式(1)に示すサクション

と間隙水圧の関係から得られた 6 つの観測地点における表

層土砂のサクション分布を図-6.4に示す．図-6.4によると，

数値解析結果は台風イベントによる地形変化に伴うサクシ

ョン実測値の変化をよく捉えていることが分かる．又，コ

メツキガニの最適場(1 kPa)が 2015 年 5 月の観測地点 St. 2

から 2015 年 8 月には観測地点 St. 6 に変化していることを

精度よく再現している．6 つの観測地点における実測結果

と数値解析結果の関係は，2015 年 5 月は 9.23 ± 11.06(平均 

± SD)，2015 年 8 月には 16.06 ± 9.93(平均 ± SD)であり，

20%の範囲内で収まっている．実際，那覇干潟は多様な生物

活動によって微地形が発達しており，現地調査の際，約 5 m 

間隔で計測した平面測量結果に基ついて作成した 3 次元メ

ッシュを用いた解析結果にも拘わらず，観測地点ごとのサ

クション値を精度よく予測しているといえる． 

さらに，図-6.3 の解析結果に基づく，式(1)に示すサクシ

ョンと間隙水圧の関係から得られた表層土砂のサクション 

図-6.2 那覇干潟の地形変化前後における統合評価予 

測プラットフォームの解析モデルの 3次元メッ

シュ 

 

図-6.3 統合評価予測プラットフォームから得られた

那覇干潟の地形変化前後における間隙水圧の 3

次元分布 

表-6.1 那覇干潟における統合評価予測プラットフォー

ムの解析条件 

α n 岸側 沖側

-0.41 m -0.41 m

-0.43 m -0.43 m

透水係数  k s

(m/s)

残留体積

含水率 θ r

飽和体積

含水率 θ s

水分特性曲線パラメタ 境界条件(全水頭)

2015年8月
1.2×10

-3 0.145 0.5 3.86 5.908

2015年5月
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平面分布と新たな生物住環境診断チャート(図-2.4)に基づ

いて予測された当該生物の最適場であるサクション 1 kPa 

の領域を図-6.5 に示す．当該生物の最適場(1 kPa)の領域は，

2015 年 5 月から 2015 年 8 月にかけて全体的に岸側へ移動

していることが分かる．具体的には，2015 年 5 月の現地調

査の時点で当該生物の最適場であった St. 2 は，2015 年 8 月

には台風イベントによる岸側の堆積によって限界場となり

消失し，当該生物の最適場は更に岸側へ移動していると予

測される．一方，2015 年 8 月の当該生物の最適場である St. 

6 は，台風イベントによる沖側の侵食によって新たに形成

された最適場であることが図-6.2 と図-6.5 の比較から分か

る． 

(a) 実測結果 

(b) 統合評価予測プラットフォームから得られた結果 

図-6.4 台風イベントによる那覇干潟の地形変化前後に

おける観測地点ごとのサクション変化 

 

図-6.5 統合評価予測プラットフォームから得られた 

那覇干潟の地形変化前後における表層土砂の

サクション平面分布とコメツキガニ最適場の

変化
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 (２) 五ヶ浜海浜への適用 

 本節では，上述の拡充・発展した生物住環境診断チャー

トと飽和・不飽和浸透流解析手法を組み合わせた沿岸底生

生態－地盤環境動態統合評価予測プラットフォームを，新

潟県沿岸に位置する五ヶ浜海浜(表層土砂の有効径 D10 = 

0.116 - 0.142 mm, 体積含水率 θ = 0.036 - 0.422, 間隙比 e = 

0.746 - 0.991)における高波イベント前後の砂浜地形の大変

化に伴う3種の小型底生生物分布変化予測に適用し，実測結

果42), 43)との比較・分析を行った． 

一方，本節で生物生息分布変化の予測に適用する 3 種の

小型底生甲殻類，即ち，ナミノリソコエビ，ヒメスナホリム

シ及びヒゲナガハマトビムシは，日本海沿岸に位置する砂

浜の潮間帯及び潮上帯に生息する典型的な底生生物であり，

3 種の当該生物のサクションによる異なる 3 つの分布制御 

機構は，3 章で述べたように，室内実験による検証を通じて

明らかになっている 31)．即ち，ナミノリソコエビの分布限

界であるサクション 2 kPa では，サクション動態による繰

返し弾塑性収縮とそれに伴う土砂の高密度化並びに強度増

加によって，潜砂が不可となる．ヒメスナホリムシは，サク

ションがある一定値(5 kPa)を超えると，水の吸引が阻害さ

れ呼吸不能となり死亡する．ヒゲナガハマトビムシの沖側 

 

(a) ナミノリソコエ 

(b) ヒメスナホリムシ 

(c) ヒゲナガハマトビムシ 

図-6.7 五ヶ浜海浜における砂浜地形変化前後の 3 種の

小型甲殻類の生物密度(平均値 ± SE)の岸沖分

布 

(a) 高波イベントに伴う砂浜地形の岸沖変化 

(b) 砂浜地形変化前後のサクションの岸沖分布 

図-6.6 五ヶ浜海浜における高波イベントに伴う砂浜地

形とサクションの変化 
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の分布限界であるサクション 3 kPa では，ナミノリソコエ

ビと同様のメカニズムで潜砂不可となる．ヒゲナガハマト

ビムシの岸側の分布限界であるサクション 10 kPa では，サ

クションが過大になることによって，土粒子に水が吸着し

土砂の実効粘着力が消失するため，巣穴を形成することが

出来なくなる． 

五ヶ浜海浜における高波イベントによる砂浜地形の岸沖

変化とそれに伴うサクションの岸沖分布変化を示した図-

4.5 から 2016 年 11 月の実測結果を除いた結果を図-6.6，地

形変化に伴う上述の 3 種の小型底生生物の岸沖分布変化を

示した図-4.6 から 2016 年 11 月の実測結果を除いた結果を

図-6.7 に示す．砂浜地形変化後(2016 年 10 月)の地形は砂

浜地形の変化前(2016 年 9 月)に比べ，前浜部の沖側に大き

く堆積が生じ，砂浜の岸沖距離が沖側に 25 m 程大きく拡大

している(図-6.6(a))．又，前浜部地形の顕著な変化に伴って

表層土砂のサクションの岸沖分布も全体的に沖側に移動し

ている(図-6.6(b))．このような地形の大変化による上述の

各生物の固有のサクション適合場の変化に伴って，当該生

物の岸沖生息分布は大きく変化している(図-6.7)．具体的

には，ナミノリソコエビは約 48 ~ 49 m の地点から約 56 ~ 

62 m と 70 ~ 73 m の 2 つの離れた地点に，ヒメスナホリム

シは約  44 ~ 49 m の地点から約 46 ~ 73 m の地点に，そし

て，ヒゲナガハマトビムシは約 34 ~ 46 m の地点から約 41 

~ 51 m の地点にそれぞれ沖側に移動もしくは拡大したこと

が分かる．そして，当該生物の密度とサクションの関係に

ついては，上述の新たな住環境診断チャート(図-2.4)に示

す当該生物の地盤環境適合場の範囲によく収まっているこ

とは，本報告の 4 章で確認されている． 

五ヶ浜海浜における現地調査による実測値及び表層土砂

の不攪乱サンプルに対する室内試験から得られた土砂の物

性値(D10, θ, e, Sr)に基づく解析条件を表-6.2 に示す． 

統合評価予測の第1ステップとして，当該プラットフォー

ムの解析モデルである有限要素法による飽和・不飽和浸透

流の定常解析から得られた五ヶ浜海浜の地形の大変化前後

の間隙水圧の岸沖分布を図-6.8に示す．第2のステップとし

て，図-6.8の解析結果に基づいて，式(1)に示すサクション

と間隙水圧の関係から得られた表層土砂のサクション岸沖

分布と新たな生物住環境診断チャート(図-2.4)に基づいて

予測された上述の3種の小型底生甲殻類の生息可能領域を

図-6.9に各々示す．砂浜地形の大変化前後において，予測さ

れた砂浜潮間帯のサクションの岸沖分布及び各底生生物の

生息可能領域は，現地のサクションの岸沖分布(図-6.6(b))

及び当該底生生物の岸沖分布(図-6.7)を精度よく再現して

いることが分かる．しかしながら，予測された砂浜潮上帯

のサクションの分布と岸側のヒゲナガハマトビムシの生息

可能限界については，現地結果(図-6.6(b)，図-6.7(c))を反映

していないことが分かる．その理由として，低飽和領域で

表-6.2 五ヶ浜海浜における統合評価予測プラットフォー`

ムの解析条件 

α n 岸側 沖側

3.6×10
-4 0.036 0.422 3.35 4.837 1.1m 0.2m

透水係数 k s

(m/s)
残留体積

含水率 θ r

飽和体積

含水率 θ s

水分特性曲線パラメタ 境界条件(全水頭)

図-6.8 統合評価予測プラットフォームから得られた

五ヶ浜海浜の砂浜地形の大変化前後における

間隙水圧の岸沖分布 
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図-6.9 統合評価予測プラットフォームによる砂浜地

形の大変化に伴う表層土砂のサクション並び

に 3 種の小型底生甲殻類の岸沖分布変化 
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ある砂浜潮上帯での蒸発散の影響が考慮されていないこと

があげられ，今後の課題として考えられる． 

 

6.4 まとめ 

本章では，沿岸環境の整備，維持管理及び沿岸生態系の

保全に活用しうる基盤として，沿岸底生生態－地盤環境動

態統合評価予測プラットフォームを構築し，現地への適用

を行った．その結果，当該プラットフォームは，台風・高波

イベントによる干潟及び砂浜の地形変化に伴う各種底生生

物分布域の移動・拡大を整合的に予測・再現しており，その

有効性を実証した． 

 

 

７．結論 

 

 筆者らは，序論で記したように新たな学際領域である生

態地盤学の展開によって，干潟・砂浜の多種多様な底生生

態と地盤環境動態の関わりを世界に先駆けて明らかにし，

複数の干潟・浅場造成事業でその有効性を実証してきてい

る． 

本報告では，上述のこれまでの知見に基づいて，沿岸環

境の整備，維持管理及び沿岸生態系の保全に活用しうる基

盤として，沿岸底生生態－地盤環境動態統合評価予測プラ

ットフォームの構築及び現地への適用を行い，当該プラッ

トフォームの有効性を検証した．以下では，各章で得られ

た主な知見とその有効性についてまとめる． 

2 章では，多種多様な沿岸底生生態と地盤環境動態の統

合評価予測を実現しうる沿岸底生生態－地盤環境動態統合

評価予測技術の柱の一つとして，生物住環境診断チャート

を新たに拡張した．拡充・発展した生物住環境診断チャー

トに基づくサクションを核とした地盤環境動態と生物種の

多様性の間の密接な関係は，造成干潟における現地調査結

果とよく整合することを明らかにした． 

3 章では，日本と韓国に位置し潮差が大きく異なる砂浜

の潮間帯に生息するナミノリソコエビと遺伝子構造が近い

近縁種を含む 4 種の小型底生端脚類及び小型底生等脚類で

あるヒメスナホリムシの生物分布とサクションの関係にお

いて，砂浜と潮差の違い及び潮位の変動に関わらず，共通

的な地盤環境適合場が存在することを明らかにした．更に，

新たに拡充・発展した生物住環境診断チャートの当該底生

生物に対する地盤環境適合場とよく対応していることを実

証した．当該端脚類・等脚類は世界各地で広く見られるこ

とから，これらの知見は世界中の砂浜の水産資源の保全に

有効に活用されることが期待できる． 

4 章と 5 章では，沿岸底生生態―地盤環境動態の統合評

価予測技術の開発の一環として，高波・台風イベントによ

る砂浜及び干潟生物動態・分布を，地盤環境動態・適合場の

観点から調査及びその適用性の検証を行った． 

4 章では，日本海沿岸の砂浜の潮間帯及び潮上帯に生息

する典型的な底生生物である 3 種の小型底生甲殻類，即ち，

ナミノリソコエビ，ヒメスナホリムシ及びヒゲナガハマト

ビムシの生息分布は，高波イベントによる砂浜地形変化に

伴って砂浜の岸沖方向に変化し，当該岸沖分布変化はサク

ションを核とした地盤環境適合場と密接な関係があり，各

底生生物の固有のサクション適合場に従って岸沖生物分布

変化が発現していることを明らかにした．本知見は，砂浜

の水産資源等の保全・管理及び生物動態を評価予測しうる

基盤として有効に活用することが期待できる． 

5 章では，砂質干潟の典型的な底生生物であるコメツキ

ガニにおいて，台風イベントによる干潟の大きな地盤環境

改変に伴う当該生物動態と分布変化は，当該生物の動態・

分布におけるサクションを核とした地盤環境適合場の役割

に関する知見・予測と見事に整合するかたちで定量的に発

現することを明らかにした． 

6 章では，2 章で新たに拡充・発展した生物住環境診断チ

ャートと飽和・不飽和浸透流解析手法を組み合わせた沿岸

底生生態－地盤環境動態統合評価予測プラットフォームを

構築し，現地への適用を行った．当該統合評価予測プラッ

トフォームは，台風・高波イベントによる干潟及び砂浜の

地形変化に伴う各種底生生物の分布域の移動・拡大を整合

的に予測・再現しており，その有効性を実証した．当該プラ

ットフォームは，干潟・砂浜を含む沿岸環境の整備，維持管

理及び沿岸生態系の保全・回復に有効に活用することが期

待できる． 
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本研究では，多種多様な沿岸底生生態と地盤環境動態の

統合評価予測を実現しうる沿岸底生生態－地盤環境動態の

統合評価予測プラットフォームを構築した．そして，生物

種多様性－サクションを核とした地盤環境動態のリンク並

びに潮位及び地形変化に伴う多様な底生生物生態に果たす

地盤環境動態の役割の一般性について，地盤環境動態・適

合場の観点から国内外の現地調査及び分析を通じて明らか

にした．さらに，構築した沿岸底生生態－地盤環境動態統

合評価予測プラットフォームは，台風や高波イベントによ

る地形変化に伴う各種底生生物分布域の変化を整合的に予

測再現するなど，その有効性を包括的に実証した．本研究

で開発した当該プラットフォームは，干潟・砂浜を含む沿

岸環境の整備，維持管理及び沿岸生態系の保全・回復に有

効に活用されると共に，今後，全世界の各地に深刻な影響

を与えている地球規模の気候変動に伴う沿岸地盤環境変化

及びそれに伴う沿岸生態系変化を定量的に評価・予測しう

る基盤として有効に活用することが期待できる． 

（2020 年 11 月 2 日受付） 
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付録 A  

ナミノリソコエビ，ヒメスナホリムシ及びヒゲナガハマトビムシの巣穴に対する一般化線形モデル(GLM)と一般化線形混 

合モデル(GLMM)の Delta-AIC 値  

Model 

No. 
Model 

ナミノリ 

ソコエビ 

ヒメスナ 

ホリムシ 

ヒゲナガハマ 

トビムシの巣穴 

 Ordinary GLM    

1 Site + Distance + Distance^2 108.8 11.9 235.8

2 Site + Suction + Suction^2 49.3 0 58

3 Site + Height + Height^2 64.7 18.3 379.2

4 Site + Slope + Slope^2 70.5 12.4 428.3

 Hurdle GLM    

5 Site, Distance + Distance^2 99.7 14.3 594.8

6 Site + Distance + Distance^2, Distance + Distance^2 96.2 17.9 577.2

7 Site, Suction + Suction^2 25.3 27.2 77.7

8 Site + Suction + Suction^2, Suction + Suction^2 28.8 26.1 52.7

9 Site, Height + Height^2 69.2 43.7 462.4

10 Site + Height + Height^2, Height + Height^2 66.0 45.3 480.9

11 Site, Slope + Slope^2 107.5 26.1 551.6

12 Site + Slope + Slope^2, Slope + Slope^2 88.7 29 537.4

 Hurdle GLMM    

13 Site + (1|Date), Distance + Distance^2 100.2 16.3 595.4

14 Site, Distance + Distance^2 + (1|Date) 73.4 15.9 228.2

15 Site + (1|Date), Distance + Distance^2 + (1|Date) 73.9 17.9 228.8

16 Site + Distance + Distance^2 + (1|Date), Distance + 

Distance^2 
98.2 19.9 574.4

17 Site + Distance + Distance^2, Distance + Distance^2 

+ (1|Date) 
69.9 19.5 210.6
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18 Site + Distance + Distance^2 + (1|Date), Distance + 

Distance^2 + (1|Date) 
71.9 21.5 207.8

19 Site + (1|Date), Suction + Suction^2 25.8 29.2 78.3

20 Site, Suction + Suction^2 + (1|Date) 0 18.7 25

21 Site + (1|Date), Suction + Suction^2 + (1|Date) 0.5 20.7 25.6

22 Site + Suction + Suction^2 + (1|Date), Suction + 

Suction^2 
29.2 28.1 53

23 Site + Suction + Suction^2, Suction + Suction^2 + 

(1|Date) 
3.5 17.6 0

24 Site + Suction + Suction^2 + (1|Date), Suction + 

Suction^2 + (1|Date) 
3.9 19.6 0.3

25 Site + (1|Date), Height + Height^2 69.7 45.7 463

26 Site, Height + Height^2 + (1|Date) 43.9 26.5 255.2

27 Site + (1|Date), Height + Height^2 + (1|Date) 44.4 28.5 255.8

28 Site + Height + Height^2 + (1|Date), Height + 

Height^2 
66.9 47.3 444

29 Site + Height + Height^2, Height + Height^2 + 

(1|Date) 
40.7 28 240.7

30 Site + Height + Height^2 + (1|Date), Height + 

Height^2 + (1|Date) 
41.7 30 236.8

31 Site + (1|Date), Slope + Slope^2 108.0 28.1 552.2

32 Site, Slope + Slope^2 + (1|Date) 101.3 22.2 252.7

33 Site + (1|Date), Slope + Slope^2 + (1|Date) 101.8 24.2 253.3

34 Site + Slope + Slope^2 + (1|Date), Slope + Slope^2 90.7 31 536.6

35 Site + Slope + Slope^2, Slope + Slope^2 + (1|Date) 82.4 25.1 238.5

36 Site + Slope + Slope^2 + (1|Date), Slope + Slope^2 + 

(1|Date) 
84.4 27.1 237.7

37 Null (intercept only) 139.9 42.1 655.2

 Distribution Negative binomial Poisson Negative binomial 

 Number of observations 460 460 910
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