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体サイズ・密度・季節変化からみたチゴガニ雄のwaving頻度

Waving frequency of male Ilyoplax pusilla (Dotillidae) in relation to body size, density  
and season

王子　修 1・石田正樹 1・村松大輔 2,3・和田恵次 4

Osamu Ohji, Masaki Ishida, Daisuke Muramatsu, and Keiji Wada

Abstract: The cheliped waving frequency (number of 

waves per min) of individual male Ilyoplax pusilla (Brachy-

ura, Dotillidae) during the reproductive season was investi-

gated in terms of body size, temperature and season at two 

sites where the density at one site was ca. 3 times higher 

than that at the other site. The waving frequency in the high-

density site was ca. 1.5 times higher than in the low-density 

site. The males waved more intensely in the middle repro-

ductive season, but the seasonal change in the waving fre-

quency was not strongly related with the air temperature. 

There was also no clear association between the body size 

and the waving frequency, which is contrast with the positive 

association so far known for several ocypodoid species in-

cluding I. pusilla. Among body size, site (high or low densi-

ty), temperature and research period, site (i.e. the population 

density) was the most important factor to predict the waving 

frequency.

はじめに

潮間帯に生息するスナガニ上科の種の多くは， 

鉗脚をリズミカルに振り回すwaving display（以下

waving）を，主に繁殖期に示す．このwavingには，

特定個体に向けて行われるdirected wavingと，特定

相手に向けられないundirected wavingがあるが，い

ずれのwavingも，雌への求愛と他個体への牽制の

意味があるとされている (Crane, 1975). undirected 

wavingの激しさ（単位時間当たりの頻度）と個体

の体サイズとの関係については，正の相関性がある

ことが知られている (Hyatt, 1977; Kawano & Henmi, 

2016). さらにdirected wavingにおいては最近，その

頻度が高い雄ほど雌に好まれることも明らかになっ

ている (Backwell et al., 1999; Callander et al., 2012; 

Sanches et al., 2017; Vega-Trejo & Backwell, 2017).

スナガニ上科コメツキガニ科のチゴガニ Ilyoplax 

pusilla (De Haan, 1835) は，最大甲幅が約12 mmの小

型のカニであり，砂泥性の干潟の中高部に群棲す

る．本種は，春から夏にかけての繁殖期に主として

雄が，頻繁に回転型のwaving (Kitaura & Wada, 2006) 

を行うことが知られている（吉村・和田，1992）．

このwavingが頻繁に行われている雄集団には雌が

接近しやすいことも知られている (Ohata & Wada, 

2009). また雄が接近中の雌に向けて行うdirected 

wavingは，undirected wavingに比べて明らかにその

頻度が高い（Wada, 1981; 吉村・和田，1992）．これ

らのことから，wavingの激しさは，雄が雌を誘引

する上で重要な役割をもつものとみられる．しかし

このwavingの激しさが個体の体サイズや季節に

よってどのように異なるかは，チゴガニではこれま
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で詳しく解析された例がない．一方でチゴガニの 

雄は，実験条件下で周囲の雄個体を多くすると

waving頻度が高くなることが明らかになっている 

(Ohata & Wada, 2008). このことから，野外でも密度

の高いところでは，低いところよりも個体ごとの

waving頻度が高くなっていることが予測されるが，

そのことを示した研究はない．

本研究では，チゴガニの高密度生息地と低密度生

息地において，雄個体のwaving頻度を繁殖期間中

に調べ，waving頻度に対して，個体の体サイズ，

周辺個体の密度，季節変化が与える影響をみること

を目的とした．

材料および方法

和歌山県田辺市内之浦（33°41′N, 135°24 ′E）にあ

る干潟でチゴガニの生息地から生息密度の高いとこ

ろ（平均潮位に対する高さ：＋12 cm）と低いとこ

ろ（＋17～19 cm）を調査地点にした．2地点間の

距離は約210 mである．調査は，2019年5～9月の

期間に大潮の2日間を8期（I: 5/19 ·20, II: 6/17 ·18, 

III: 7/2 · 3, IV: 7/16 ·17, V: 8/1 ·2, VI: 8/16 ·17, VII: 

8/29 ·30, VIII: 9/27 ·28）設けて実施した．ただし7/2

と8/16は雨天のためチゴガニの地上活動が見られ

ず，調査は中止した．

各調査日の昼間の最干潮1時間前から2時間後ま

での時間内で，雄個体のwaving頻度の観測と，地

上活動個体の密度測定を行った．地上活動個体の密

度は，各調査地点で，25×25 cm2の区画をランダム

に10個設定し，区画内の地上活動個体数を雄と雄

以外（雌または性不明個体）に分けてカウントし

た．雄個体ごとのwaving頻度は，地上活動個体数

をカウントした区画を囲む約4 m2の区域内で，任

意の雄1個体を選んで2分間waving回数を計測し

た．計数後はその個体を捕獲し，最大甲幅をノギス

で測定した．2分間の観察中，摂餌，帰巣，他個体

との干渉などでwavingの見られない時間がある場

合は，その経過時間を記録した．

各調査日では，調査開始時，調査開始後90分，

調査終了時の3回，地上1.3～1.5 mの気温を測定し

た．

各個体のwaving頻度に影響を与える要因を調べ

るため，waving雄の割合が45％以上であった I～VII

期のデータを用いて，調査地点（高密度域/低密度

域）・調査期・調査時の平均気温・個体の甲幅を説

明変数とした一般化線形モデルを作成しモデル選択

を行った．wavingの計測が中止され，観察時間が 

2分に満たない場合があったため，観察された

waving回数を応答変数，観察時間をオフセット項

に設定し，目的変数がポアソン分布に従うと仮定し

て解析を行った．なおwaving回数が0の個体のデー

タもモデルに組み入れた．帰無モデルを含むすべて

の説明変数の組み合わせでAIC（赤池情報基準量）

を算出して小さい順に並べ，AICが最小のモデルを

ベストモデルとした．

加えて高密度域と低密度域それぞれで I～VII期の 

期ごとに，個体の甲幅と1分間当たりに換算した

waving頻度との相関性をSpearmanの順位相関係数

により検定した．

結 果

気温と活動個体数・waving個体の割合・waving頻

度の季節変化

調査時の気温は，調査期の I～III期が26℃前後

で，その後 IV～VII期が30℃を越す高温期となり，

VIII期にふたたび26℃前後となった（Fig. 1）．

地上活動個体の平均密度（/25×25 cm2）は，低

密度域では全期間を通じて3～4個体とほぼ同じで

あったが，高密度域では I～VII期に11～14個体で，

Fig. 1. Air temperature (mean with standard error) in 
each research period of I to VIII. The arrow 
indicates that the weather was rainy. The 
weather on other periods was fine.



21Cancer 29 (2020)

体サイズ・密度・季節変化からみたチゴガニ雄のwaving頻度

CANCER 29 (2020)

VIII期のみ7個体前後と低くなった（Fig. 2a）．両地

域間の平均密度の相違は有意であった（Sign test, 

n＝6, p＝0.02）．地上活動中の雄個体の平均密度

（/25×25 cm2）も，低密度域では全期間を通じて

2～4個体とほぼ同じであったが，高密度域では

I～VII期に9～10個体で，VIII期のみ6個体前後と

低くなった（Fig. 2b）．いずれの調査期とも高密度

域の方が低密度域よりも高い密度を示したが，とり

わけ I～VII期は両地域間の違いが顕著で，高密度域

が低密度域の約3倍の密度を示した．

雄個体中のwaving個体の割合は，高密度域では

I～VII期までがほぼ100％で，VIII期に10％と急落

した（Fig. 3）．一方低密度域では，I～II期は100％

であったが，IV期から減り始め，VII期には50％未

満まで低下し，VIII期には0％となった（Fig. 3）．

waving個体の割合が45％以上の I～VII期におけ

る雄の1分当たりのwaving頻度は，各期の平均値が

高密度域で30～50回/分，低密度域で11～28回/分

となり，各調査期とも高密度域が低密度域の約1.5

倍の高さを示した（Fig. 4）．

waving頻度に対する体サイズ・時期・気温・調査

地の影響

AICに基づくモデル選択の結果（Table 1）による

と，雄のwaving頻度の予測に最も強く影響してい

たのは調査地点で，上位1～8のモデルに含まれて

いた．次に強く影響していたのは調査期で，1～4

位のモデルに含まれていた．これら2つの説明変数

が入るとAICが小さく，いずれかが欠けると大きく

AICが増えた．気温の影響は小さかったものの（ラ

ンク1対3, 2対4, 5対7, 9対10, 11対12, 13対14, 15

対16），調査期と調査地を両方含むモデル以外では

常にAICを減少させた（ランク5対7, 9対10, 11対

12, 13対14, 15対16）．体サイズの影響も小さく（ラ

ンク1対2, 3対4, 5対6, 7対8, 9対11, 10対12, 13対

Fig. 2. Number of active crabs (a) and number of 
active males (b) in the quadrat (25×25 cm2) 
(mean and standard error) at the high-density 
site (circle, solid line) and the low-density site 
(triangle, dotted line) in each research period of 
I to VIII．

Fig. 3. Proportion of waving males in the active males 
at the high-density site (circle, solid line) and 
the low-density site (triangle, dotted line) in 
each research period of I to VIII．

Fig. 4. The average waving frequency (number of 
waves per min) at the high-density site (circle, 
solid line) and low-density site (triangle, dotted 
line) in each research period of I to VII. A 
numeral and the bar on each plot indicate the 
number of males examined and the standard 
error, respectively.
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15, 14対16），単体ではAICを減少させたものの（ラ

ンク14対16），調査地点との組み合わせでは常 

にAICを増加させた（ランク1対2, 3対4, 5対6, 7

対8）．ベストモデルには調査地点と調査期の2つが

説明変数として含まれていた．ベストモデルの係数

表（Table 2）によると，低密度域でのwaving頻度

Fig. 5. The waving frequency (number of waves per 
min) relative to carapace width in waving 
males at the high-density site and the low-
density site in the research periods of I and V. 
Spearman’s correlation coefficient: rs＝－0.16, 
p＝0.30 for high-density site in Period I, rs＝

－0.05, p＝0.75 for low-density site in Period 
I, rs＝－0.11, p＝0.43 for high-density site in 
Period V, rs＝－0.05, p＝0.75 for low-density 
site in Period V．

Table 1.　 Values of Akaike’s information criterion 
(AIC), ranked in increasing order calculated 
from generalized linear models for predicting 
the waving frequency of adult males (wave/
min) with respect to the Site (high- or 
low-density site), Period (I–VII), and CW 
(carapace width). Null indicates null model 
which only contains the intercept. ΔAIC 
indicates the difference of AIC value from the 
best model．

Rank Model AIC ΔAIC

1 Site, Period 7196.6 0.0
2 Site, Period, CW 7198.3 1.7
3 Site, Period, Temp 7198.4 1.8
4 Site, Period, Temp, CW 7200.1 3.5
5 Site, Temp 7749.4 552.8
6 Site, Temp, CW 7751.3 554.7
7 Site 7756.9 560.3
8 Site, CW 7758.6 562.0
9 Period, Temp, CW 8231.1 1034.5

10 Period, CW 8360.1 1163.5
11 Period, Temp 8452.4 1255.8
12 Period 8651.3 1454.7
13 Temp, CW 9302.1 2105.5
14 CW 9359.5 2162.9
15 Temp 9605.1 2408.5
16 Null 9672.3 2475.7

Table 2.　 Coefficient table showing the results of the 
best model calculated from generalized linear 
models for predicting the waving frequency 
of adult males (wave/min). The coefficient 
for Site (low-density) indicates the intercept 
difference from high-density site, and the 
coefficient for Period II–VII respectively 
indicate the intercept difference from Period I.

Estimate SE

Intercept －0.583 0.019
Period II 0.369 0.024
Period III 0.286 0.029
Period IV 0.257 0.024
Period V 0.413 0.024
Period VI 0.100 0.035
Period VII 0.032 0.026
Site (low) －0.598 0.016

Table 3.　 Spearman’ correlation coefficient between the 
waving frequency and the carapace width of 
males in the high-density site and the low-
density site in each period of I to VII. Blank 
indicates no data．

Period
High-density site Low-density site

n rs p n rs p

I 45 －0.16 0.30 16 －0.05 0.75
II 50 －0.07 0.53 30 －0.05 0.61
III 30 0.06 0.73
IV 51 －0.05 0.57 50 －0.04 0.70
V 50 －0.11 0.43 50 －0.05 0.75
VI 50 －0.06 0.28
VII 50 －0.09 0.37 20 －0.05 0.38
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が低いほか，調査期 II～Vでwaving頻度が高く，そ

の他では低い傾向があった（Fig. 4）．

調査期・調査地点ごとの体サイズとwaving頻度

との関係においても，両者間に有意な相関はみられ

なかった（Table 3, Fig. 5）．

考 察

本調査地のチゴガニでは，wavingを行う雄個体

の割合は，調査期間の5～9月まででは，5～8月に

高い割合を示したが，9月になって急激に少なく

なった．同じ調査地でチゴガニのwaving個体の頻

度を4月から10月まで調べた吉村・和田（1992）

は，waving個体の割合は4～7月まで高く，8月には

急激に少なくなるとしている．つまりwavingの盛

んな時期が，2019年には27年前に比べて約1 ヶ月

後期に伸びたことになる．このことは本種の繁殖期

に年変異が存在することを示している．

雄個体が示すwavingの頻度（1分当たりのwaving

回数）は，waving個体の割合が高い5～8月でも時

期的な変異がみられた．すなわち6～7月は比較的

頻度が高く，5月と8月はこれよりも低い傾向がみ

られた．これに対し調査時の気温は5月から7月初

旬まで比較的低く，7月中旬から8月までは比較的

高く，waving頻度の調査期による違いは気温の変化

とは必ずしも対応していない．実際，一般化線形モ

デルによる解析結果からも，waving頻度に対する気

温の影響は細微であることが示された．シオマネキ

類の1種Leptuca pugilatorでは，個体の敏捷性が，

外気温が35℃付近までは温度の上昇に伴って高ま

ることが知られている (Allen et al., 2012). しかしチ

ゴガニ雄の示すwavingの激しさの時期的な変化は，

外気温の時期的な変化にはほとんど影響を受けてい

なかった．おそらく25～35℃の範囲であれば，

wavingの激しさは外気温に影響されることなく同様

に行われているものとみられる．

吉村・和田（1992）は，特定雌個体に向けて行う

directed wavingについてその頻度の季節変化を調べ

ているが，それによると5～6月初旬まで比較的低

く，6月下旬～7月下旬まで高く，今回見られた

undirected wavingの頻度の季節変化とよく似ている．

つまり雄の雌に対する求愛行動，つまりdirected 

wavingが激しい時期に，undirected wavingも活発に

なっていると言える．

wavingの頻度は，高密度域と低密度域とで明ら

かな違いがみられ，高密度域の方が低密度域よりも

激しくwavingが行われていた．実際，一般化線形

モデルによるwaving頻度の予測には，高密度域か

低密度域かの違いが最も強く影響することが示され

た．チゴガニでは，周辺の雄個体の数が多いほど

wavingの頻度が増加することが知られている (Ohata 

& Wada, 2008). 高密度域では，周辺雄個体が多く

なって個々の雄個体のwaving頻度が高まっていた

ものと考えられる．さらにチゴガニでは，waving

が近隣個体間で同調する特性がある (Aizawa, 1998) 

が，この特性が高密度域でのwaving頻度の高さに

関与しているとみることもできる．すなわち，高密

度域の方がwaving頻度の高い個体が存在する確率

が高くなり，密度の直接的な効果がなかったとして

も，激しくwavingする個体に周りが同調する結果，

集団全体のwaving頻度は高くなっているとみるこ

とが可能である．

waving頻度と個体の体サイズとの関係について

は，シオマネキ類のL. pugilatorで，体サイズと

waving頻度とが正の相関性を示すことが明らかに

されている (Hyatt, 1977). ハクセンシオマネキAus-

truca lacteaでも，undirected wavingのcircular waving

は，体サイズと正の相関性がある (Muramatsu, 

2011). またオキナワハクセンシオマネキAustruca 

perplexaのdirected wavingを，大型個体と小型個体

で比較したところ大型個体の方が頻度が高いとされ

ている (Tina & Muramatsu, 2019). さらにチゴガニで

も，Kawano & Henmi (2016) は，雄の体サイズが大

きいほどwaving頻度が高いことを示している．と

ころが今回の結果からは，チゴガニの雄のwaving

頻度は体サイズと明瞭な関係がみられず，両者間に

は有意な相関が見出せなかった．同じチゴガニであ

りながら，このような違いが見られた原因として，

waving頻度の調査時間（単位時間）の違いがある

ものと思われる．今回の調査で示されたwaving頻

度の調査時間は2分なのに対し，Kawano & Henmi 

(2016) で示されたwaving頻度の単位時間は10分と

長い．今回示された2分間内のデータには，waving

以外の行動は含まれていないのに対し，Kawano & 
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Henmi (2016) の10分間の観察時間にはwaving以外

の行動（例えば摂餌行動）を取る場合が含まれてい

る可能性がある．今回観察されたwaving頻度と体

サイズとの関係は，地上活動をwavingに専念させ

ている場合には，大型個体も小型個体も同じ激しさ

でwavingをしていることを示すものである．大型

個体も小型個体も同じ頻度でwavingするのは，チ

ゴガニのもっているwavingの同調機能 (Aizawa, 

1998) が関わっているとみることができる．すなわ

ちwavingを周囲の個体と合わせようとする結果，

小型個体も大型個体もwaving頻度が似てくるので

ある．
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