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研究成果の概要（和文）：九州・天草の干潟に棲む十脚甲殻類ハルマンスナモグリの幼生は、外海の水温20―24
℃の深度で育つ。幼生は植物プランクトン食であり（安定同位体比解析）、幼生集団の最終齢到達期間には2つ
のピークがあった（孵化後29・34日目；水温22℃・珪藻で飼育）。干潟個体群は、大潮を中心とする半月周期で
幼生放出・再産卵を繰り返していた。再産卵には直前交尾が必要であった。以前の幼生飼育で、水温20―24℃と
25.5℃それぞれで30・35日、25・28日の発育ピーク期間が記録されていた。今後の海水温上昇により、成長が速
い方の幼生の帰着時期が大潮以前になり、幼生放出から帰着までの月周期が乱される可能性がある。

研究成果の概要（英文）：Planktonic larvae of the ghost shrimp, Nihonotrypaea harmandi, released from
 a tidal flat in Amakusa, Kyushu, grow in the water depths with temperatures of 20-24°C in the 
nearby coastal ocean. They were estimated to feed on phytoplankton by stable isotope analysis. A 
larval assemblage reared with diatoms at 22°C reached its final developmental stage in two peaks, 
29 and 34 d after hatching. The field adult population repeated larval release and embryo 
re-deposition in a semilunar cycle with its centers on the spring tide periods. The immediate 
copulation was needed for the embryo re-deposition. A previous larval rearing experiment had 
recorded the two peak larval developmental durations of 30 and 35 d and 25 and 28 d at 20-24°C and 
25°C, respectively. Future seawater temperature rise may disturb a lunar cycle of the larval 
hatching to return to the adult habitat by moving the final larval stage in the faster growing 
assemblage forward to dates before the spring tide period.

研究分野： 生物学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 

(1) 海洋潮間帯に棲む多くの十脚甲殻類は、

内部陸棚域で数週間過ごす浮遊幼生を放出

する。1 日 2 回潮の海岸では、大潮期間の夜

の下げ潮時に幼生（zoea 1：Z1）を放出する

種が最も多い。最終齢期幼生（decapodid：D）

は、大潮期間の夜の上げ潮時に成体生息地に

戻される。一般に、大潮小潮周期における

幼生放出・帰着時の正・逆方向の輸送効率は、

潮流速度が最高となる大潮時に最大になる

と考えられている。幼生発育期間の ① 平均

値が放出・帰着の両ピーク間隔と一致する度

合い、② 分散が適正帰着時期のズレをもた

らす度合いは海水温と食物条件で変わりう

る。近年の海水温上昇は、ベントス幼生の発

育期間を短縮することで無効分散と被食リ

スクを下げ、出自個体群を含むメタ個体群の

維持に寄与するとの仮説がある（Duarte, 

2007）。しかし、十脚甲殻類幼生では、D の

帰着時期が大潮時よりも早くなり、帰着率が

低くなる可能性もある（D の帰着時期と大潮

期間の不一致：本研究の仮説）。研究当初は、

両仮説を検証する試みは無かった。 

(2) 西九州・天草の富岡湾の砂質干潟（以下、

富岡干潟）には、エビ亜目・アナエビ下目・

ス ナ モグリ 科 のハル マ ンスナ モ グ リ

（Nihonotrypaea harmandi）が、地下数十 cm

の巣穴に、160 個体m2以上の密度で生息して

いる。スナモグリ類の成体は強力な基質攪拌

作用を有し、砂泥底ベントス群集の構造と浅

海生態系の物質循環に大きな影響を及ぼす

生態系エンジニアとして知られている。一方、

個体群動態を律する繁殖行動と浮遊幼生期

の生態はほとんど知られていない。富岡干潟

でのハルマンスナモグリ（以下、スナモグリ）

の繁殖期は 610 月である。幼生は干潟から

1020 km 沖合にある水深 6080 m の天草灘

で主に生育し、Z 16 期を経て D となる。Z’s

は主に水深 20 50 m の水柱を鉛直移動する

（その水温は 2024C；Tamaki et al., 2010）。

幼生の平均生息水深は約 40 m である。D も

鉛直移動し、昼間は海底に、夜間は水柱にい

る。 (1)で挙げた仮説を検証することに向け

ては、以下の項目を実施する必要があった。

① 個体の交尾・受精・抱卵（= 抱胚）の各

様式の把握（アナエビ類での観察は皆無）、

② 1 日間の昼夜および干満周期のいつ幼生

放出が起こるかの特定、③ 幼生の室内飼育

（エビ亜目の幼生の飼育では、ワムシ・アル

テミアのノープリウス等のミクロ動物プラ

ンクトン給餌が定法；植物プランクトンのみ

での完全飼育例は皆無）：③1 予備的飼育実

験では、D 出現日の頻度分布は 2 つの正規分

布からなる複合分布を呈していた。これが、

個体群の卵サイズ頻度分布の 2 峰性に由来す

ることの実証；③2 野外の幼生の生息深度

における水温条件のもと、植物プランクトン

のみを与えたときの、D 出現日の頻度分布と

生残率の把握、④ 野外における幼生の主要

食物源の特定、⑤ 個体群レベルでの成体の

繁殖周期と雌による幼生放出周期の特定、⑥ 

繁殖期間を通して、干潟に着底する D の個体

数密度の時間変動の把握、⑦ Z1 放出と D 帰

着に及ぼす下げ潮流・上げ潮流の効率評価、

⑧ 海水温上昇が D 帰着時期と大潮期間の不

一致を引き起こしうるかの検討。 

 

２．研究の目的 

富岡干潟のスナモグリ個体群を対象とし、

上記１. (2)の項目①⑧の実施を目的とした。 

 

３．研究の方法 

以下は上記１. (2)の各項目に対応している。 

① 透明小型容器内で雄 1 個体と雌 2 個体に

少量の砂と透明小管（人工巣）を与え、照明

下で行動観察とビデオカメラ撮影を行った。 

② 大潮干潮時、孵化直前の胚を抱く雌を 30

数個体、富岡干潟で採集した。実験室で小容

器に個別に収容し、日没後から翌朝まで

1530 分おきに幼生孵化の有無を確認した。 



③-1 大潮干潮時、抱卵直後および孵化直前の

胚を抱く雌をそれぞれ 70 数個体と 60 数個体、

富岡干潟で採集した。前者は現場でホルマリ

ン固定した。後者は実験室で個別に小容器に

入れ、孵化直後のZ1をホルマリン固定した。

前者では、各雌から 10 個の卵を選び、回転

楕円体としての体積を推定し、平均値を出し

た。後者では、各雌から 10 個体の Z1 を選び、

全長を測定後、平均値を出した。両者とも、

平均値の頻度分布を作った。 

③-2 夏季の大潮の昼間干潮時、孵化直前の

胚を抱く雌を 50 数個体採取し、実験室水槽

に収容した。同日夜から翌朝までに孵化した

Z1 全体を約 4,500 個体と 3,800 個体に分け、

水温を 22C に設定した 30 l 水槽にそれぞれ

収容し、1日1回、市販の濃縮珪藻（Chaetoceros 

gracilis）5.06.7  103細胞を与えた。D の初

出現日以降、毎日、出現個体数を記録した。 

④  水柱食物連鎖上の本種幼生の位置

（Trophic position: TP）について、2012・2013

年の夏季、天草灘で採集された幼生試料を用

い、バルク安定同位体比（13C・15N）およ

びアミノ酸安定同位体比に基づいて推定を

行った。その結果、アミノ酸同位体比 TPGlu/Phe

は 2.1 で、幼生が植物プランクトン食である

ことが示唆されていた。バルク解析では、植

物プランクトン由来のデトリタス食である

ことが示唆されていた。本研究で、アミノ酸

同位体比解析で原生生物の寄与を評価でき

る TPAla/Phe に着目し、試料を再解析した。ま

た、バルク解析による TP 推定の精度を上げ

るため、濃縮係数（13C・15N：幼生を珪

藻給餌飼育したとき、個体と珪藻それぞれの

13C・15N 時間平衡値の差として定義）を再

測定した。 

⑤,⑥ 富岡干潟の雌個体群による抱卵と幼

生放出の周期性、および個体群に新規加入す

る D の周期性を調べるため、1994 年の繁殖

期を通して、原則として 3 日ごとに定面積採

集（原則として 2,000 cm2）を行っていた（未

発表）。個体群への D の加入は主に 7 月から

10 月までの大潮ごとに起こるが、全体として

大きく2群に分けられる（Tamaki et al., 1997）。

これらが翌年に引き継がれ、1 年前期群・1

年後期群となる。これらは、D の加入の翌々

年に融合して 2 年群となり、最後の繁殖に参

加した後、8 月までに死滅する。繁殖期の初

め（67 月）には 2 年群と 1 年前期群のみが

主に抱卵し、7 月末8 月初めから 1 年後期群

が抱卵群の主体となる。これら 3 つのコホー

トは、個体群の全長頻度分布を構成する正規

分布として分離できる。本研究では、1994 年

の未発表データを解析した。ここで、抱卵雌

の胚の発達期は 3 つに分けた（卵ノープリウ

ス期と発眼期を選別した後、抱卵直後から卵

ノープリウス期までを初期胚とした）。さら

に、以下の未発表データも解析した。1 日間

の昼夜・潮位変化に対応した、干潟個体群か

らの幼生放出リズムを調べるため、1992 年と

1994年の夏季に1回ずつ富岡湾内でプランク

トンネットによる水柱鉛直曳き採集を高頻

度で行った。抱卵期間の水温依存性を決める

ため、Tamaki et al. (1996) にある値を使用し

た。大潮期間における幼生放出ピークの日を

特定するため、新月の日の前後 34 日間、干

潟で雌を 70 個体ずつ採集し、抱卵雌がもつ

発眼胚・新規産卵胚の日変化を追跡した。 

⑦ 干潟から放出された幼生を輸送する潮流

速の時間変化を調べるため、2010 年 5 月から

1 年間、2 次元電磁流速計による測定を干潟

直上（10 cm）で行った。この観測値に対し

て潮汐の分潮パラメータによる調和解析を

施して、1994 年の流動を再現し、Z1 の放出

と D の帰着に及ぼす下げ潮流・上げ潮流の効

率を評価した。 

 

４．研究成果 

以下は上記１. (2)の各項目に対応している。 

① Somiya & Tamaki (2017). 非活発時の個体

は水平に造られた巣穴に留まっていた。特定



ペアの配偶行動が 3 回記録された。交尾 3–4

日前に雄が雌の巣穴を探索・訪問し始めた。

交尾は最終的に雌が雄の巣穴を訪問して行

われた。交尾時間は 91105 秒であった。交

尾後、雌の第 8 胸節腹板の表面に精包が 1 個

付着していた。交尾後 314 分間、相互訪問

した後、雌は 6074 分間、閉鎖空間に籠もっ

た。交尾 44 分後に産卵を始め、12 分間で受

精卵を第 1・2 腹肢に付着させた。水温

2025C のもとで 1319 日後、幼生が孵化し

た。雌は、抱卵期間中に卵巣が十分に発達し

た場合には、幼生放出の約 1 時間後に交尾し、

再抱卵とその後の幼生放出を行った（連続産

卵）。本結果の意義は、雌の抱卵には直前交

尾が必要であること（貯蔵精子による多回産

卵は無いこと）・雌個体群による幼生放出と

直後の再抱卵が、繁殖期間中に周期的に起こ

りうることを示した点にある。 

② Tamaki et al. (2018b). 2 つの室内観察機会

とも、幼生の孵化は日没と日出の時刻の間に

起こった。干潮時刻（それぞれ 02:00 と 03:20）

までにそれぞれ 71%と 100%の雌が幼生を放

出した。満潮・干潮時刻の間隔を 1.0 とする

と、放出ピーク時刻はそれぞれ 0.80 と 0.59

であった。このとき野外の下げ潮流速は最大

値付近に達していたと推測される（項目 ④）。 

③1 Umezawa et al. (2018). 受精直後の卵体

積と孵化直後の Z1 全長の頻度分布は、2 峰型

の複合正規分布形を示した。卵・Z1 それぞれ

で、2 つの正規分布のピークに対応する大・

小の卵体積値および (全長値)3 の比は、共通

して 1.2 であった。このことは、個体群に大

卵と小卵を産む個体が含まれていることを

示している。小卵は多回産卵に伴って生じる

可能性がある（玉置、未発表データ）。 

③2 Umezawa et al. (2018). 2 基の幼生飼育水

槽の水温平均値（ SD）は 22.2  0.25C、22.3 

 0.1C であった。塩分平均値（ SD）は 33.5 

 0.2、33.4  0.2 であった。両水槽とも、D は

26日目から40日目まで出現した。各水槽で、

出現日に対する出現個体数分布は 2 つの正規

分布に分けられた。それぞれの平均出現日（ 

SD）は、28.7  1.0 日目と 34.2  2.6 日目（開

始時 Z1 総数 4,500 の水槽）、および 28.8  1.4

日目と 35.3  2.3 日目（同総数 3,800 の水槽）

であった。2 つの出現群があったことは、卵

体積が異なる 2 群があったことに対応して、

発育速度に差が生じたためと考えられる。D

の総計生残率はそれぞれ 3.9%と 3.4%であっ

た。以上の出現日と生残率に関する数値は、

過去に行われた「ワムシとアルテミア・ノー

プリウス給餌・30 l 水槽に数千個体の Z1 収

容・水温 21C と 24C」の条件での数値と近

かった（Tamaki et al., 2013）：水温 21C では、

出現個体数の日分布を構成する 2 つの正規分

布における平均出現日は：30日目と35日目、

総生残率は 7.35%；水温 24C では、30 日目

と 34 日目、総生残率は 4.7%。また、未発表

結果として、「水温 25.5C で、25 日目と 28

日目、総生残率 5.8%」、「水温 27C で、27 日

目のみ、総生残率 0.7%」も得られている。 

④ Umezawa et al. (2018). Z6幼生のTPAla/Phe値

は 2.7 であり、植物プランクトン及びそのデ

トリタスに付随した原生生物を含む粒状有

機物を濾過摂食していると推定された。野外

ではミクロ動物プランクトンを摂食してい

ないと判断された。これは、エビ亜目幼生の

食性に関する新しい知見である。 

⑤ Tamaki et al. (2018b). 1994 年の繁殖期間を

通して、富岡干潟の雌個体群は離散的な新規

抱卵を 8 回行った。最初の 2 回は 2 年群と 1

年前期群が、また、3 回目からは 1 年後期群

が主体となっていた。最初の 2 回の抱卵ピー

クと大潮小潮周期との関連は不明確で、ピ

ークの周りの日にちの分散も大きかったが、

3 回目からは満月と新月の日とピークがほぼ

一致していた。ピーク周りの日にちの分散も

正規分布に近く、SD は 23 日であった。3 回

目から 8 回目までの抱卵では、表層海水温が

25C 以上になり、これに対応して抱卵期間は



14.4 日間と推定された。したがって、幼生の

放出ピークも、上記抱卵日の順では、新月と

満月に来ると予測され、実際そうであった。

また、新月の日をはさんだ 1 週間にわたる、

抱卵個体のもつ胚発達の日変化でも、新月の

日に幼生放出のピークがあった。1994 年には、

幼生の各放出ピークに続いて、雌の再抱卵ピ

ークが満月・新月の日に起こったと推定され

た（同日内の連続産卵）。 

 富岡湾での幼生採集では、満潮時刻が日没

後に来るときは満潮時から 1 時間後に、また、

日没前に来るときは日没時に、幼生放出がピ

ークに達していた。室内では、夜間の干潮時

刻の少し前に幼生放出のピークがあったが 

（項目 ②）、野外では満潮が引き金になって

いると推察された。干潟の高潮帯の個体群で

は、干出時前に幼生を放出することは適応的

行動であろう。干潟に設置した流速計の観測

値から下げ潮流速が求められ、これに夜間の

満潮から干潮までの時間を掛け合わせると、

干潟から沖合に向けた幼生輸送効率の指標

（単位は距離）が得られる。幼生輸送効率指

標は、大潮小潮周期では大潮期間に最大に

なるが、その期間内では満月・新月の日の 13

日後に来る大潮中日（潮位差が最大となる

日）に最大値に達していた。満月・新月の日

の指標値は最大値の約 90%であった。 

 以上の結果をまとめると、雌個体群におけ

る 38 回目の抱卵ピークは、主に 1 年後期群

の雌・雄が満月・新月の日に同調して交尾し

たためと考えられる。本種の配偶システムは

抱卵直前に交尾する型であるので（項目 ①）、

初回の満月（新月）に配偶行動を同調させれ

ば、その後の幼生放出・再抱卵は自動的に半

月周期で繰り返されることになるだろう。 

⑥ Tamaki et al., in prep. 富岡干潟の本種個体

群からの幼生（Z1）放出ピークが満月・新月

の日に同期した半月周期で巡っているなら

ば、D の着底ピークの周期はどうであろう

か？1994年の干潟での定期採集は3日ごとに

行われたので、隣り合う採集日間で加入個体

の重複計数を最小限にするため、Tamaki et al. 

(2013) に基づいて対象個体の全長を 4.05 mm

（最小全長）―4.95 mm の範囲に限定した。

その結果、D の着底もほぼ半月周期を保って

起こっていたこと・その各ピークは満月・新

月の日の 13 日前にあったこと・日にちに対

する個体数密度分布は正規分布型を呈せず、

左側に歪んでいたこと・最後の 2 回の幼生放

出群に対応する着底群は存在しなかったこ

とが明らかになった。野外の幼生は植物プラ

ンクトン・デトリタス食であり（項目④）、

珪藻のみで完全飼育ができたので（項目③

2）、室内で確認された幼生の浮遊期間は野

外での浮遊期間として採用できる。水温が

2024C の範囲にあるとき、大卵に由来する

幼生の浮遊期間のピークは 29 あるいは 30 日

間であった。これは、満月・新月の日に同調

して行われる幼生放出から 1 ヶ月後の満月・

新月の日に合わせて D の帰着ピークが来る

ような日程が初期生活史に組み込まれてい

ることを示唆している。 

⑦ Tamaki et al., in prep. D の帰着ピークの頃、

上げ潮流速は大潮小潮周期で最大値近くに

達していた （項目⑤）。しかし、日周期では、

D は夜間しか水柱に浮上しないため、夜と上

げ潮の位相が合うのは、満月・新月の日の少

し前になる（富岡湾口部にたまたま存在して

いる D が干潟に運ばれる際の時間枠）。その

ため、干潟での D の着底ピークが項目⑥のよ

うになったと考えられる。小卵に由来する幼

生の浮遊期間のピークは 34・35 日間であっ

たこと、また、大卵・小卵のいずれの場合で

も D 出現ピーク周りの日にちの分散がかな

り大きかったことは、天草灘にあって干潟に

帰着可能な D の潜在個体数の時間分布を幅

広くしているだろう。 

⑧ Tamaki et al., in prep. 今後、海水温が上昇

し、例えば幼生の生息深度における値が

25.5C になると、幼生の浮遊期間のピーク値



は 25 日目と 28 日目となる（項目③2）。第 1

のピーク値が、29 日目から短縮されることは、

D の帰着時期と中潮期間の最後～大潮期間の

初めとの不一致を引き起こすかもしれない。

これは干潟個体群の縮小につながる。しかし

この負の影響は、D の第 2 の出現ピークの到

来が早められることで緩和あるいは打ち消

されるかもしれない。総合的な結果は、雌個

体群における大卵と小卵の構成比によって

決まるだろう。幼生の生息深度における水温

が 27C になると、生残率が大きく低下する

可能性があるので（項目③2）、干潟個体群

は維持できなくなるかもしれない。 

⑨ その他。本研究は富岡干潟で 35 年間以上

続けてきたスナモグリ個体群とベントス群

集のモニタリングと連動して行われた。スナ

モグリ個体群の長期変動は D 期幼生加入密

度の年変動を反映しており、その結果、群集

構成種の個体群に正・負の影響が及ぼされた。 

正の影響（穿掘性端脚類に対して）：Tamaki et 

al. (2018a)；負の影響（濾過食性巻貝に対し

て）：Tamaki and Takeuchi (2016). 
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