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水田生態系に侵入した外来種スクミリンゴガイの影響と制御

遊佐 陽ー＊

〔キーワード〕：スクミリンゴガイ ，外来種水田

生態系，制御

l はじめに

スクミリンゴガイ Pomaceacanaliculata (図 I)は，

リンゴガイ科に属する南米アルゼンチンなどが原

産の淡水巻貝である．主に食用のため 1980年代に

台湾経由で日本国内をはじめアジア各国に導入さ

れ，その後各地で養殖場からの逃亡や養殖場の廃業

などにより ，野生化した（和田 2015).現在はアジ

アだけでなく北米やヨーロッパなどにも侵入し，大

きな問題となっている．同様に，より大型になるラ

プラタリンゴガイ P.maculata (図 I)も野生化し，

アジア各地でスクミリンゴガイとの雑種と思われ

る個体が多く見つかっている (Matsukuraet al. 

2013; 松倉 2015). また，これらの種よりもやや角

ばった形状の殻をもつ P.scalarisや Pdijfusaも，

アップルスネールという名でペットとして世界各

地で販売されており ，それぞれ台湾やスリランカな

どで野生化している (Wuet al. 201 I). さらに，ア

ンモナイトスネールなどという名で，同科に属する

平巻きの Marisacornuarietisも販売されている．

これらのうち P.scalarisを除く 4種は国内でも販

売されたことがあり（残念なことに一部は今でもさ

れている）， うちスクミリンゴガイとラプラタリン

ゴガイ，およびその交雑個体が野生化している．ス

クミリンゴガイは千葉 ・茨城県あたりから南西諸島
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図l スクミリンゴガイ（左；殻高3cm) とラプラタ
リンゴガイ（右；殻高 7cm) 
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まで最も広範囲に分布しており ，主に南日本の個体

群の一部にはラプラタリンゴガイとの交雑に由来

する個体が混じっている (Matsukuraet al. 2013 ; 松

倉 2015).純粋なラプラタリンゴガイと思われる個

体群は，国内では西表島の 1か所から しか見つかっ

ていないこのような種間の分布の違いは導入の経

緯だけでなく，両種の耐寒性の違いにもより ，スク

ミリンゴガイのほうが耐寒性が高い (Yoshidaet al. 

2014; Matsu畑raet al. 2016). ただし交雑個体は静岡

県や広島県からも見つかっており，地球混暖化など

今後の気象変化を考えると，交雑個体の耐寒性およ

びその進化過程についてはさらなる研究が待たれ

る．本稿では，今後特に断らない限り，最も広く分

布し，かつ問題が大きいスクミリンゴガイについて

述べる．

スクミリンゴガイは，その高い環境耐性や幅広い

食性，高い繁殖能力により，侵略的外来種として世

界的に大きな問題になっている (Hayeset al. 20 I 5) . 

水生であるが，水中の酸素が欠乏しても呼吸管を延

ばして直接空気を取り込むことができるまた，水

が干上がりそうになると潜上し，通常の野外のよう

な湿潤条件であれば2年ほどは生き延びることがで

きる (Yusaet al. 2006b) . 耐寒性は比較的低いが，

それでも予めやや低湿で処理すると耐寒性が高ま

る (Matsukuraet al. 2016). このようなさまざまな環

境に対する耐性は，原産地のアルゼンチン等の，乾

燥と湿潤を季節的に繰り返す地域の止水域や小河

川に本種が生息していたための適応であると考え

られるが，主な侵入先であるアジアモンスーン地域

の水田環境にもよく合っている．食性としては，植

物が主体の雑食性で，水域でみられる多くの植物は，

多募の違いはあれ何でも食べるが，硬い植物（例 ：

ヨシ）や化学的防御力（毒性）の高い植物（例：オ

オカナダモ）は好まない (Wonget al. 2010). 雌雄

異体で，巻貝としては珍しく雌のほうが雄よりやや

大きくなるという性的二型を示す (Cazzaniga1990). 

条件が良ければ，週に数回，数十から数百個程度の

卵が含まれるピンク色の卵塊を水上に産む（図 2).
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図2 スクミリンゴガイの卵塊

産卵数は体サイズに依存するが，言い換えると，小

さい貝は小さいなりに成熟し， 子孫を残すことがで

きる (Tanakaet al. 1999). 以上のことは，高い繁殖

力や環境耐性， 表現型可塑性といった侵略的外来種

によくみられる特徴を，本種ももっていることを示

している．

なお，スクミ リンゴガイをはじめとするリンゴガ

イ類の全般的な知見については Hayeset al. (2015) 

やJoshi& Sebastian (2006) などに詳しいウェブ

サイト としては Applesnail.net(Ghesquiere 1998)が

優れている国内の総説論文集と しては松倉 ・編

(2015), 研究成果集としては和田・編 (2002),ウェ

ブサイト としては九朴I沖縄農業研究センター

(2004)などを参照してほ しいなお，本稿の内容

のうち，捕食者の影響については，遊佐 (2015)に

詳述している．

2. スクミリンゴガイによる問題

スクミリンゴガイは生態系および人間活動に対

する影嘔の大きさから，淡水無脊椎動物で唯一，世

界および国内の侵略的外来種ワースト 100リストの

両方に名前が挙がっている (Loweet al. 2000 ; 日本

生態学会 2002). これらの影響のうち，人間活動に

とって最も重大なのは，農業被害である．この貝は，

世界人口の半分が主食としている米の生産上，最も

重要な有害動物のひとつであると言えよう．やや古

いデータであるが，フィリヒ°ン 1国での 1990年の

年間被害総額は4-12億ドルとの試算もある (Naylor

1996). 出芽から 2-3週間以内の柔らかい苗を盛ん

に食害するが，ある程度育って硬くなったイネはほ

とんど食べない (Wadaet al. 1999) . また被害の程度

は，イネのステージだけでなく ，貝の量（個体数と

サイズともに関係する），水深や温度などにも依存

する（小澤 ・牧野 1997).イネヘの食害が国内外と

もに農業被害の大部分を占めるが，レンコンやミズ

イモなどへの被害も若干生じている．なお，国内の

水田における発生面積は，近年は 10万ha程度で落

ち着きを見せつつある（和田 2015).

農業被害以外の人間への直接的影響として，派手

なピンクの卵塊が水上に多数産み付けられるため，

水郷などにおける観光業に対する悪影響を懸念す

る声もある．また，死亡例もある広東住血線虫の宿

主となることや，東南アジアでは貝のために用いる

農薬や鋭利な貝殻で足に怪我をするなどの健康被

害も知られているただしいずれも，農業被害や以

下に述べる生態系への影響に比べれば，問題はそれ

ほど大きくないと言えるだろう．

生態系への影響として，本種は多くの水生植物を

加害するため (Wonget al. 2010), ただでさえ絶滅

が危惧される水辺環境に生育する在来稀少植物の

絶滅リスクを高めていると指摘されている（日漑ほ

か 2007).しかし本種の侵入による在来水生植物へ

の影響を十分定量的に評価した研究はまだなく，研

究の進展が望まれる．本種の侵入により，競合する

在来水生巻貝が影響を受けるという懸念もあるが，

実態についてはよくわかっていないただし，本種

が他の巻貝の卵塊や稚貝を捕食することは実験条

件下で知られており (Kwonget al. 2009), 野外にお

いても一定の影響はあるかも知れない．

本種の侵入は水生植物群落を壊滅させるほどの

影響をもっため，その効果は間接的に他の生態系構

成種や，さらに生態系のもつ機能にまで及ぶ．本種

による水生植物を通した他種に対する間接効果は

後述の植物プランク トン以外にまだ知られていな

いが，本種が侵入した水域では植生が著しく失われ

るため，植物を利用する水生昆虫や魚類などに対す

る影響もあると思われる．さらに，本来植物が吸収

していた窒素などの栄養分が水中に蓄積され，植物

プランクトンが増加して水質が悪化するという研

究がカンボジアで行われている (Carlssonet al. 

2004). 以上をまとめると，スクミリンゴガイのよ

うに比較的大型で高密度に生息し，雑食性も裔い種

が侵入すると，侵入先の生態系は大きな影響を受け，
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構成種の変化だけでなく，水質の維持という生態系

機能にまで影響が及ぶのだろう．

なお，本種は雑草もよく食べるため，本種の侵入

した地域ではこの貝を水田雑草の防除に積極的に

利用しようとする動きもある．実際，適切な水管理

を通してイネヘの被害を減らしつつ除草するため

の方法も開発されている（古野 1992).その効果は

高く，本種の発生地では薬剤を利用せずに除草に成

功している農家も多い．さらに，韓国では生物的除

草資材としてスクミリンゴガイが広く販売された

こともあったただし本種は特に侵略的な外来種で

あることが判明しているため，新たな場所には導入

すべきではない．

3. 制御法

今までに，主として農業被害を軽減させるために，

さまざまな本種の制御法が開発されてきた．水田に

的を絞ると，先述のように被害の程度は，貝の量だ

けでなく，イネの発育ステージ，水深や温度，代替

餌の存在といったさまざまな要因に依存する．この

ことから，苗を大きくして移植する成苗移植や苗床

の播種密度を下げて大きな苗を作ることも有効で

あるが，これらの方法にはコストがかかるというデ

メリットもある．逆に，イネの種子を直接水田に播

く直播栽培の場合，乾田直播以外では被害が非常に

大きくなる．このため，稲作のコスト削減のキーと

される直播は，本種が広く分布する九州地方などで

はあまり広がっていない（和田 2015).今後，低コ

スト農業が世界的に広まるにつれ，スクミリンゴガ

イ間題はさらに大きくなる可能性がある．水深につ

いては，貝の活動が鈍る数 cm程度の浅水や落水管

理が非常に有効な手段であることについては良く

知られる (Wadaet al. 1999) . このため，できるだけ

水田を均平に保ち，貝の食害が生じる田植え後 2週

間程度は水深を浅くすることが被害回避の基本と

なる．水深を浅くしたり落水したりすると水上に出

た場所で雑草の発芽が盛んになるため，これを嫌う

農家も多いが，ある程度の貝がいれば雑草を食べて

くれることも期待できる．ただしイネヘの被害も雑

草の生育も個々の水田の状況で異なるため，現場の

状況に応じて適切な水管理を試行錯誤しながら決

めてゆくのがよいと思われる．

温度については直接の操作が容易ではないが，被

害が多発する西日本であっても早植え水田では本

種の被害が少ないことが経験的に知られている．裏

作などさまざまな制約はあろうが，可能なら田植え

時期を早めるという選択肢も被害回避法としてあ

り得るだろう．また，寒い冬の翌春には，貝の生存

率が低く，発生が少ない傾向がある（菖蒲ら 2001; 

松下 2015).逆に，地球温暖化に伴い本種の分布限

界は北上する可能性が高く，今まで被害が問題にな

らなかった地域においても甚大な被害が生じる恐

れがあることも想定しておくべきであろう．

また，転作や休耕によって 1年程度水田から水を

抜くと，根絶には至らないが貝は著しく減少する

(Wada et al. 2004). 地域単位での計画的な輪作体系

は，実用的な被害回避手段である．丁寧な耕転に

よって機械的に防除することや，冬場の耕起で越冬

生存率を下げることも密度低減に有効である（高

橋・田坂 2015).

スクミリンゴガイがイネよりも好む餌を撒くこ

とで被害を回避するという代替餌の利用は，一般的

な技術になってはいない．しかし，＜ず野菜を水田

に入れて被害を減らすことは，主に貝を集めて捕獲

するために農家が普通に行っているが，これには代

替餌としての被害回避という面もあると思われる．

本種は水生植物の中でも必ずしもイネを好んでい

る訳ではないので，雑草がある程度生えているとイ

ネの被害が少ないという話もある．いまだ研究レベ

ルであるものの，筆者らの実験でも，本種が好む種

類の市販の人工飼料を少量散布すると，直播であっ

てもイネ稚苗への加害が軽減した（図 3; 遊佐・和

田末発表）．ただし，現状では嗜好性の高い代替餌

は水中では 2-3日で腐敗してしまい，効果が失われ

てしまう．より長持ちする代替餌の散布により，農

薬を使用せずに水田内で本種を制御することにつ

いては，今後さらに検討する価値があろう．ただし，

代替餌の利用により貝の産卵が増える可能性も考

えておく必要がある．

現状では，本種の密度低減や行動抑制に最もよく

使われているのは，農薬である．海外では硫酸銅や

ェンドスルファンといった毒性の高い農薬も利用

されているが，国内ではこれらの使用は許可されて

いない．国内で現在本種に最も有効であると思われ

るのは，メタアルデヒドのベイト剤であろう．これ

は高温で特に効果が高く，散布によりほとんどの貝
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図3 直播水田を模した 2面屋外ポットにおける代替餌の被害回避効果
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Tukey-Kramer多重比較で有意差なし（遊佐 ・和田未発表データ）．

は死亡するか，かなりのダメージを受け，食害が著

しく減少する（和田ほか 2001).ただし散布後に大

雨が降ると効果が低くなることもあり，万能とは言

い難い．また，現状では価格がやや高いため，被害

が生 じやすい深水の部分や水口の畦周りなどにス

ポット的に散布するのが現実的な散布法かも知れ

ないまた，近年登録されたリン酸第二鉄は特別栽

培において農薬とは見なされない薬剤であり，その

効果が期待されている（和田 2015).

その他，貝や卵塊の直接捕獲や破壊も広く行われ

ている．そのために，先述のように野菜くずで誘引

して貝を集めたり，産卵用の棒を水口付近に立てた

りすることも行われている．しかし，田植え時期の

短期間に貝を有効に減らすことは困難であるため，

これらはむしろ水田当たりの産卵量を減らして翌

年以降の密度低下を目指すという意味合いが強い

と思われる．ただし，本種には密度が低くなると

残った個体の成長や産卵量が増加し，個体群として

の産卵量が補償されるという密度効果が知られて

いる (Tanakaet al. 1999). 完全に取り尽くすつもり

でない限り，捕獲によって翌年の貝密度を減少させ

るという効果は限定的である．

国内の水田ではあまり行われていないが，農薬の

散布が認められない水路や池などのスクミリンゴ

ガイ密度を地域ぐるみで減らすためには，捕食者の

利用が有効である．本種は特に小さいうちは魚類，

カメ類，甲殻類，昆虫類，ヒル類などさまざまな動

物に捕食される (Yusa2006 ; Yusa et al. 2006a) . そ

のうち，コイなどの魚類やスッポンなどのカメ類，

アイガモなどはかなり有効であり，実際にスクミリ

ンゴガイの防除目的で用いられることがある

(Halwart 1995 ; Dong et al. 2012). しかし，これら

大型捕食者は移動性が高く維持が困難であること，

導入のコストが高いことなど問題もあり，国内での

利用場面は限られる．また，これらの導入自体が新

たな外来種問題となりうることもあり ，利用にば慎

重な検討が必要である．

4. 生物的抵抗

上述のように，捕食者の活用はスクミリンゴガイ

個体群を制御する上でかなり有効であるが，新たな

捕食者の導入には問題が付きまとうこのため，そ

の場にいる捕食者を活用し，本種をコントロールで

きないかと考えるのは，自然な流れであろう．しか

し，現状において捕食者相はスクミリンゴガイの個

体群を制御できるほど有効に機能しているのであ

ろうか？ この疑問に答えるため，奈良盆地を流れる

大和川において，捕食者相と本種との関係を野外調

査により調べた(Yamanishiet al. 2012; 遊佐 2015).

大和川水系の小河川や水路 31地点において，現場

での捕食者種数とスクミリンゴガイ個体数，さらに

上流の最も近い水田における本種個体数を調べた．

その結果，水路の本種個体数は，捕食者種数と負の

関係が，水田の個体数とは正の関係がみられた．こ

のことは，水路の個体群は捕食者によって縮小し，

その維持は水田からの個体の流入（和田ほか 2009)
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に頼っていることを示唆している．また，実験的に

現地に設置した個体への捕食も高い割合で確認さ

れた大和川は国内で最も汚染されている河川のひ

とつで，生物相もそれほど豊かではないと考えられ

る．そのような都市河川においても本種に対する捕

食効果が確認されたため，他のより健全な水系にお

いても同等以上の捕食効果が期待できるだろう． 一

般に，生物相が豊かな生態系は，捕食や競争といっ

た生物間相互作用を通して外来種の侵入に対して

抵抗力をもっと言われる（生物的抵抗仮説，エルト

ン 1971; Stachowicz 1999) . この結果は，都市河川

であっても生物的抵抗が機能していることを示し

ている．

次に，現場にいる捕食者の有効活用のためには，

どのような環境が豊かな捕食者相を維持するのに

役立つかということを知る必要がある．調査した範

囲では水質や溶存酸素などはスクミリンゴガイの

野外個体群密度の変動を説明しないことがすでに

明らかになっていた (Yamanishiet al. 2012). このた

め，水路の構造，特にコンクリート化の度合いに着

目した．農業用水路には，自然のままの素掘り水路，

両側面をコンクリートで固めた二面張り水路，両側

面に加えて底面もコンクリート化した三面張り水

路がある．そこで，これらが混在する佐賀県上峰町

において各タイプの水路から 10地点ほど，計 33地

点を調査対象とし，水路の構造と捕食者相およびス

クミリンゴガイの個体数を調べた (Haraet al. 2015). 

その結果，水路が人工化すると捕食者種数が減少す

ること，およびスクミリンゴガイと同じ南米原産の

外来水生植物であるオオカナダモが侵入しやすく

なることが判明したまた，人工的な水路ほど，ス

クミリンゴガイ個体数も多かったこれらの関係を

統計モデルにより解析したところ，素掘り→二面張

り→三面張りというように水路の人主化が進むと，

捕食者相が貧しくなる一方で，オオカナダモが繁茂

してスクミリンゴガイの隠れ家を提供するため，こ

の貝の個体数が増加するというメカニズムが推測

された（図 4).すなわち，水路の人工化は捕食者相

の貧弱化を通して生物的抵抗力を弱め（オオカナダ

モの侵入も在来水生植物との競争が弱まったため

である可能性がある，久保ほか 2012),他方で外来

種が別の外来種の侵入を促進すること（侵入なだれ

現象 invasionalmeltdown, Simberloff 2006) により，

水路のコンクリート壁面数

|スクミリンゴガイ個体数 1

図 4 水路のコンクリート壁面数 (0,2, 3面）と生
息動物種数，オオカナダモの有無，スクミリン
ゴガイ個体数の関係
白抜き矢印は正の影苦， 黒矢印は負の影評，数
値は標準化偏回帰係数を表す (Haraet al. 2015 
を改変）．

オオカナダモがスクミリンゴガイの侵入を促した

と考えられた．

以上のように，水路の構造は捕食圧を通してスク

ミリンゴガイの個体群抑制に重要であることが判

明したが，水路の構造を変えることは，基本的には

行政や水利組合などの単位で行うことであり，個人

として行うことは容易ではないより簡易に捕食者

相を活性化することができないかと考え，水路の水

深を慣行より深くし，それを維持することを検討し

た．滋賀県琵琶湖周辺では，堰板を立てて水路の水

位を高くして水田の水位と合わせている場所があ

る．こうすることで，河川から水路を通してフナ類

やナマズなどの魚が水田に自由に入り，そこで産卵

する（魚のゆりかご水田，掘 2009).水温が高くプ

ランクトンが豊富な水田で稚魚が育ち，落水と共に

水路や河川，さらには琵琶湖に戻ってゆく．つまり

これは，昔のように水田から湖までのつながりを復

活させようという試みである．そのような魚のゆり

かご水路と周辺の通常水路，さらに堰板を通常のゆ

りかご水路より長期間（貝の産卵・孵化がピークに

なる 8月頃まで）維持する水路で，スクミリンゴガ

イとその捕食者相を調査した．まだ予備的な解析段

階であるが，堰板を長期間維持して水位を保つこと

で，魚類などの捕食者が水路に長くとどまり，そこ

でスクミリンゴガイの稚貝を捕食するというデー

タが得られている．つまり，水路における長期間の

水位維持は，小さいうちに河川本流や湖まで稚魚が



遊佐：水田生態系に侵入した外来種スクミリンゴガイの影響と制御 403 

流されてしまう従来のゆりかご法に比べ，稚魚自体

の生存にとっても有利に働き，さ らに外来種の制御

に役立つ可能性がある．

5. 物質循環への波及効果

前項で述べた一連の研究は，好ましい環境の維持

や改善によって，捕食者相を維持 ・活性化させ，ス

クミリンゴガイ個体群の制御を行なお うというも

のであった一方，2の影響の項で述べたように，

本種の影響は水生植物だけでなく，水質や窒素循環

といった生態系機能にまで及びうる．すると捕食者

の存在によって，スクミリンゴガイによる植物への

食害が減少するこ とで，水質の改善といった波及効

果は期待できるのだろうか？現在， 当研究室で進め

ている屋外実験で，実際にスク ミリンゴガイや水生

植物の入った実験区に捕食者（コイ）を入れると水

質が改善されるという結果が出てきている．魚を入

れることで系全体のバイオマスはもちろん増加す

るが，窒素やリンといった栄蓑素が水中に留まる量

は，それらが植物や魚など大型生物に取り込まれる

ことによって，魚がおらず貝が植物を大量に食べる

場合より減少するようである．この結果はあくまで

予備的なものであるが，も しこれが正しいならば，

水路の構造といった環境の維持や改善は，捕食者相

の活t生化を通して，外来種への生物的抵抗だけでな

く，水質の改善という別の生態系機能にも貢献する

ことになる．

6. おわりに

以上の結果をまとめると，図 5のようになる．稲

作の長い歴史を通じてそうであったように，水が十

分にあり多様な環境が維持されている好滴な水辺

環境は，生物多様性を維持し，生物的抵抗という生

態系機能を通して外来種の侵入を防ぐ効果がある．

それは侵入なだれ現象を阻止し，さ らには水質浄化

という別の生態系機能をも併せもっていたのであ

ろうところが， 20世紀後半から顕著になった水路

の改変や水田と水路の分断化といった「近代化」は，

農薬や肥料の過剰散布とあいまって生物多様性の

減少をもたらし，生態系が本来もっていた生物的抵

抗や水質浄化といった機能を失わせることになっ

た．生態系機能のうち，人間に有益なものを生態系

サービスと呼び (Cardinaleet al. 2012), これは農林

水産省などが宣伝している（水田の）多面的機能と

同様の概念である．これらの言い方を用いれば，農

業の近代化は，生態系サービスや多面的機能の消失

を通じて，人間社会に損失を与えている面もあると

いうことになる．よって，環境の改変を通してレ

ジームシフトを起こし，昔のように豊かな生物多様

性をもつ水田生態系を復活させる必要がある．

水質浄化についてさらに考えよう．水田やそれに

つながる水路や池を含む水田生態系では，イネはも

ちろん多くの生物が育まれ，そこで窒素やリンなど

の栄養素が吸収される（小川 ・酒井 1985).それら

⇔ 
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因 5 水辺環境と生物多様性，外来種の侵入と水質の関係につ
いての概念図
白抜き矢印は正の影幣，黒矢印は負の影懇を表し，矢印
の太さは影響の強さを表す（遊佐 2015を改変）．
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の生物に吸収された栄養素は，士壌微生物による脱

窒や，米の収穂や鳥による魚の捕食，カエルや水生

昆虫の変態などによって系外に持ち出され，結果と

して水質が浄化される．豊かな生物をたたえる稲作

地帯を流れるアジアの河川は，水円牛態系という優

れた浄化槽を流域全体にもっために，適切に管理す

れば良好な水質が維持される条件が整っているは

ずである．ところが残念なことに，肥料や農薬の過

剰散布や代掻き水の流出などにより，現状では水田

地帯は抄しろ汚染源になっている場合も多いと考

えられる（長谷部ほか 2002). 河川は国士交通省，

水田は農林水産省という行政管轄の違いもあい

まって，河川と水田のつながりを意識する風廟は研

究者にも一般社会にもほとんどみられない．しかし，

ゆりかご水田にみたように，水田から河川は一体と

してつながっている．熊本県七城町のある農家の談

によると，リンなどの栄養素は河川水から供給され

るため，レンゲを植えて空気中から固定した窒素分

を補えば，稲作において肥料はほとんど必要ないそ

うである．もちろん常にこういうことが成り立つと

は限らないが，我々は，この意味をよく考えてみる

べきであろう．
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