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琉球諸島西表島のマングローブ林に生息する
フタバカクガニ Parasesarma bidens の落葉摂食量

川井田俊1), 4)＊・大土直哉2)・河野裕美3)・渡邊良朗2)・佐野光彦1)

Leaf litter consumption by the sesarmid crab Parasesarma bidens in a mangrove
forest on Iriomote Island, southern Japan

Shun KAWAIDA1), 4)＊, Naoya OHTSUCHI2), Hiroyoshi KOHNO3), Yoshiro WATANABE2) and Mitsuhiko SANO1)

Abstract: The amounts of leaf litterfall and leaf litter removal by the feeding of a numerically
abundant sesarmid crab Parasesarma bidens were examined in a subtropical mangrove forest,
dominated by the red mangrove Rhizophora stylosa, on Iriomote Island, southern Japan, in 2016.
Field observations and stable isotope analyses showed that P. bidens consumed and assimilated
leaf litter rather than other primary food sources such as macroalgae and microphytobenthos.
Measurements of the leaf litterfall amount were conducted using litter traps for four weeks in
May and June. The weekly and estimated annual litterfall amounts were 3.5 g/0.25 m2 and 730
g/m2（dry weight), respectively. Leaf litter consumption by P. bidens, determined using a field
cage experiment in August, indicated that a single crab consumed 1.5 g/week（dry weight), the
estimated annual consumption under natural crab density（8 individuals/m2）being 626 g/m2

（86% of total litterfall amount). We conclude that leaf litter feeding by P. bidens significantly
contributes to the organic matter cycling within the mangrove ecosystem.
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1. はじめに
マングローブは熱帯・亜熱帯域の潮間帯やその

周辺に生育する耐塩性の被子植物（主に木本類）
の総称である（SPALDING et al., 2010）。これらは波
の穏やかな河口付近などに群生し，独特な群落（以
下，マングローブ林とよぶ）を形成する。東南ア
ジアやオセアニアなどでは，大規模なマングロー
ブ林が発達することが多く，全世界のマングロー
ブ林の約半分は東南アジアに分布している。日本
は分布の北限にあたり，その大部分は琉球諸島に
みられる（中村・中須賀，1998）。

マングローブ林とそれに隣接する干潟（以下，
マングローブ域とよぶ）は，沿岸域において一次
生産性の高い場所の 1 つとして知られている

（ALONGI, 1998）。マングローブ域ではマングロー
ブの落葉が大量に堆積し，主にバクテリアや菌類
などの微生物による分解の途上で，土壌中の主要
な有機物源が作られる（DUARTE and CEBRIÁN ,
1996）。しかし，このような落葉の分解には，微生
物だけではなくカニ類や巻貝類などの大型ベント
スも重要な働きをしていると報告されている

（LEE, 2008）。特に，東南アジアやオーストラリア
などのマングローブ林において高密度で生息する
ベンケイガニ科のカニ類（以下，ベンケイガニ類）
は，落葉を破砕・摂食し糞として排泄することで
微生物分解を促進し，マングローブ生態系の物質
循環に貢献していると考えられている（増地，
1998；仲宗根，2006）。また，排泄された糞は他の
ベントスの餌となっていると言われている（土屋，
2014）。

筆者らはこれまで，沖縄県西表島のマングロー
ブ域においてカニ類の群集構造を調べ，ベンケイ
ガニ科のフタバカクガニ Parasesarma bidens が
マングローブ林内に優占して分布することを明ら
かにした（KAWAIDA et al., 2017）。このフタバカク
ガニは，他のベンケイガニ類と同様に落葉を摂食
することが知られている（POON et al., 2010）。し
かし，本種が実際に落葉を餌として同化している
のかどうか，また野外でどれほどの量の落葉を摂
食しているのかといったことはまだわかっていな
い。

そこで本研究では，西表島のマングローブ域に
おいて，まず炭素・窒素安定同位体比分析を用い
て，フタバカクガニが落葉を同化しているのかど
うかを明らかにした。次に，マングローブから供
給される落葉量をリタートラップにより調べると
ともに，ケージング手法を用いた野外実験により，

（1）フタバカクガニの摂食量と（2）その摂食によっ
て落葉量がどの程度減少するのかを明らかにし
た。

2. 試料と方法
2.1 調査地の概要

調査は沖縄県西表島の北部に位置する浦内川河
口のマングローブ域で行った（Fig. 1）。浦内川は
沖縄県内で最長の河川であり，主流長は約 19 km，
流域面積は約 54 km2に達する。本流の河口域の
両岸には，ヤエヤマヒルギ Rhizophora stylosa，
オヒルギ Bruguiera gymnorrhiza，メヒルギ Kan-
delia obovata，ヒルギダマシ Avicennia marina な
どによって構成される林が発達している。また，
本流河口域の左岸側には支流があり，主にヤエヤ
マヒルギからなる人為的影響の少ない大規模なマ
ングローブ原生林が広がっている。本研究では，
この支流域に広がるマングローブ林を調査地とし
た。調査地の潮位差は約 1.5 m で，満潮時には林
床が冠水し，干潮時には支流の両岸に沿って干潟
が出現する。

本研究では，調査地の主要なマングローブであ
るヤエヤマヒルギと林内に優占するフタバカクガ
ニを対象とし，炭素・窒素安定同位体比分析と落
葉量の測定および野外実験を行った。

2.2 炭素・窒素安定同位体比分析用のサンプル
採取と前処理

2016 年 5 月の大潮干潮時に，支流の上流域，中
流域，下流域の林内に設定した各調査地点におい
て，フタバカクガニとヤエヤマヒルギの落葉を採
取した（Fig. 1）。フタバカクガニは，底土表面を
歩き回ったり，マングローブの呼吸根の陰に隠れ
たりしている数個体をハンドサンプリングした。
落葉は，地面に落ちている黄褐色の葉を各地点で
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3 枚採取した。さらに，本調査地では，落葉以外
の一次生産者としてヤエヤマヒルギの呼吸根に付
着している大型藻類（主に紅藻類の Bostrychia
spp.）が報告されているため（NANJO et al., 2014），

これらの大型藻類も各地点で約 20 g 採取した。
落葉と大型藻類の採取は 1 地点につき 3 回繰り返
して行った。なお，調査地の底土表面には一次生
産者の底生微細藻類が分布していたが，それらを

Fig. 1 Location of the Urauchi River estuary, Iriomote Island, Ryukyu Is-
lands, southern Japan. Solid circles: sampling points of crabs, leaf litter
and macroalgae for stable isotope analysis. Square with dashed line: the
area where litterfall collections and cage experiments were conducted.
ORRC indicate Okinawa Regional Research Center, Tokai University.
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直接採取することはできなかった。
採取したフタバカクガニの歩脚部から筋肉組織

を取り出し，24 時間凍結乾燥させた後，乳鉢で粉
砕して炭素・窒素安定同位体比分析の試料とした。
落葉と大型藻類は蒸留水でよく洗浄した後，60℃
で 48 時間乾燥させた。乾燥後の試料を 24 時間凍
結乾燥させ，粉砕したものを分析試料とした。

2.3 炭素・窒素安定同位体比の測定方法
各分析試料の炭素・窒素安定同位体比（δ13C，

δ15N）は，燃焼型元素分析計前処理装置（Thermo
Fisher Scientific, Flash 2000ȂConFlo IV）に連結
した安定同位体比質量スペクトル分析計（Ther-
mo Fisher Scientific, DELTA Ⅴ）を用いて測定
した。測定データの補正には，グリシン（δ13C =
－33.8 ± 0.2‰，δ15N = 1.3 ± 0.2‰）を用いた。
また，炭素および窒素安定同位体比の標準物質に
は，それぞれ Pee Dee belemnite と大気中の窒素
を用いた。補正したサンプルの測定値と標準物質
の値をもとに，式（1）により炭素・窒素安定同位
体比を算出した。

δ13C, δ15N（‰）=（Rサンプル/R標準物質）× 1000
（1）

R：炭素もしくは窒素の同位体比（13C/12C, 15N/14

N）

本調査で採取できなかった底生微細藻類につい
ては，これまで熱帯・亜熱帯のマングローブ域か
ら報告された炭素・窒素安定同位体比（δ13C で
は－18.7 から－17.3‰，δ15N では 1.2 から 3.1‰）
を解析に用いた（BOUILLON et al., 2002; KON et al.,
2007; AL-MASLAMANI et al., 2013）。

2.4 落葉の供給量の測定
ヤエヤマヒルギの落葉量の測定には，50 cm ×

50 cm（0.25 m2）の方形枠に目幅 1 mm のナイロ
ンメッシュを取り付けたリタートラップを用いた

（Fig. 2）。リタートラップの構造は TWILLEY et al.
（1997）や MFILINGE et al.（2005）などを参考にし
た。Figure 1 に示した実験エリアにおいて，地上

から約 1.5 m の高さに固定した 3 つのリタート
ラップをそれぞれ 10 m 離して設置し，2016 年 5
月から 6 月にかけての 4 週間，トラップ上の落葉
を 1 週間おきに回収した。落葉量の調査をこの時
期に行ったのは，亜熱帯域におけるマングローブ
の落葉量が春季から増加する傾向があるためであ
る（SHARMA et al., 2012）。回収した落葉は 60℃で
48 時間乾燥した後，秤量して 1 週間あたりの平均
落葉乾重量を求めた（この値を D とする）。また，
実験エリアにおいて落葉直前の黄褐色の葉を 5 枚
採取し，湿重量 a を秤量後，上記と同様の方法で
乾燥させ，乾重量 b を求めた。これらの値をもと
に，乾燥による葉の平均重量減少率 P を式（2）か
ら算出した。

P %= a-b
a ×100（2）

さらに，この減少率をもとに，1 週間あたりの平
均落葉湿重量（W）を式（3）から算出した。

W g=
Ȃ ×100（3）

2.5 野外ケージ実験
本実験では，（1）野外におけるフタバカクガニ

の落葉摂食量および（2）自然条件下における落葉
の減少量を明らかにするために，ケージング手法

Fig. 2 A litter trap.
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を用いた操作実験を行った。まず，実験エリアに
それぞれ 10 m 以上離して 3 つのブロックを配置
した（Fig. 3a）。各ブロックには，（1）ケージ内に
フタバカクガニと落葉を入れた実験区（以下，カ
ニ存在区）と，（2）ケージを設置せず，落葉だけ
を林床に置いた実験区（未処理区）各 1 つを，そ
れぞれ 3 m 離して設置した。ケージには鋼製ワ
イヤーメッシュに目幅 10 mm のポリエチレン製
角目ネット（トリカルネット）を張り箱型に成形
したもの（縦 50 cm，横 50 cm，高さ 45 cm）を用
い，それらを林床に約 20 cm 埋め込んで実験を
行った（Fig. 3b）。なお，カニ存在区においては，
ケージは，内部の環境を安定させるため実験開始
の 10 日前に設置した。本実験は 2016 年 8 月 16
日から 22 日までの 1 週間行った。実験を 8 月に
実施したのは，マングローブ域の多くのカニ類が
夏季に活発に行動するためである（COSTA and
NEGREIROS-FRANSOZO , 2002; FERREIRA et al., 2007）。
なお，微生物分解などの腐食による落葉重量の減
少は，1 週間という短い期間ではほとんど生じな
いことが報告されている（ROBERTSON, 1986）。こ
のため，本研究では，実験期間中の腐食分解は考
慮しなかった。

実験で用いた落葉は，実験エリアの周辺から採

取した落葉直前の黄褐色の葉とした。各実験区に
おいて，これらの葉の重量が 2.4 節で記した 1 週
間あたりの平均落葉湿重量（11g，約 4 枚分；3.2
節の結果を参照）となるように調節し，実験を開
始した。各実験区の落葉は，潮汐による流出を
防ぐためタコ糸（太さ約 1 mm）で固定した
(Figs. 3c, d)｡ 2015 年 8 月に行った予備調査の結
果，調査地の支流域におけるフタバカクガニの個
体数密度は 2 個体/0.25 m2であったことから，カ
ニ存在区の実験には 1 ケージあたり 2 個体（甲幅
20.9―27.6 mm）を用いた。また，本調査地のフタ
バカクガニが野外で落葉を摂食しているかどうか
を観察によって確認した。

各実験区において，1 週間後に残った落葉を回
収し，60℃で 48 時間乾燥させ秤量した。また，実
験開始時の落葉の乾重量は，乾燥による葉の平均
重量減少率（2.4 節参照）をもとに，それらの湿重
量から推算した。このようにして得られた実験前
後の落葉の乾重量から，各実験区における落葉の
平均重量減少率を算出した。

2.6 統計解析
フタバカクガニによる落葉の摂食が，自然条件

下における落葉の減少にどの程度寄与しているの

Fig. 3 Design of the cage experiment.（a）arrangement of two treatment plots and
three blocks in the experimental area,（b）an experimental cage,（c）leaves teth-
ered using twine in a cage, and（d）leaves in an untreated area.
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かを明らかにするために，野外ケージ実験で得ら
れた落葉の平均重量減少率がカニ存在区と未処理
区の間で有意に異なるかどうかを統計的に検証し
た。解析には，一般化線形モデル（GLM）に基づ
く尤度比検定を用いた。目的変数は落葉の重量減
少率とし，説明変数は実験区とした。目的変数の
確率分布は正規分布を適用し，リンク関数には
identity を指定した。これらの統計解析には，フ
リーソフトの R for Windows version 3. 3. 3（R
Core Team 2017. https:// www.R-project.org/）
を用いた。

3. 結果
3.1 炭素・窒素安定同位体比

フタバカクガニのδ13C（平均値で示すと
－25.1‰）はヤエヤマヒルギの落葉の値（－29.9‰）
にもっとも近く，大型藻類や底生微細藻類の値（そ
れぞれ，－32.4‰と－18.7 から－17.3‰）とは大き
く離れていた（Fig.1, Table 1）。また，フタバカ
クガニのδ15N は 2.8‰であり，落葉と大型藻類の

値よりも 3.0―3.5‰高く，底生微細藻類との差は
－0.3 から+ 1.6‰であった。

3.2 落葉の供給量と野外ケージ実験
4 週間の調査において，落葉の乾重量は 1 週間

あたり平均 3.5 ± 2.3 g/0.25 m2，乾燥による葉の
平均重量減少率は 68 ± 0.7%（n = 5）であった

（Table 2）。これらの結果から，1 週間あたりの平
均落葉湿重量は 11 g/0.25 m2と推算された。この
値に基づき，野外ケージ実験には 11 g の落葉を
用いた。

カニ存在区におけるフタバカクガニの落葉摂食
量は乾重量で 3.0 ± 0.1 g，未処理区における落葉
減 少 量 は 乾 重 量 で 3.1 ± 0.04 g で あ っ た。
(Fig. 5)｡ また，目視観察により，本調査地のフタ
バカクガニが実際に落葉を摂食していたことが確
認された（Fig. 6）。各実験区における落葉の供給
量（乾重量で 3.5 g）に対する減少率は，未処理区
とカニ存在区それぞれで 89%，86% であった。
GLM に基づく尤度比検定の結果，未処理区とカ

Fig. 4 Dual isotope plots of mean δ13C and δ15N values of Parasesarma
bidens and primary food sources（leaf litter, macroalgae and microphy-
tobenthos）in May 2016. The values of microphytobenthos are taken
from BOUILLON et al.（2002), KON et al.（2007）and AL-MASLAMANI et al.

（2013). Bars indicate standard deviation（n = 9 for P. bidens, leaf litter
and macroalgae).
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Table 1.δ13C and δ15N values of Parasesarma bidens and primary food
sources in May 2016.

Samples n δ13C ± SD（‰） δ15N ± SD（‰）
Parasesarma bidens

Primary food sources
Leaf litter
Macroalgae
Microphytobenthosa

9

9
9
Ȃ

－25.1 ± 1.0

－29.9 ± 0.8
－32.4 ± 0.3

－18.7 to － 17.3

2.8 ± 0.4

－0.7 ± 0.5
－0.1 ± 0.2
1.2 to 3.1

SD, standard deviation
a Taken from BOUILLON et al.（2002), KON et al.（2007）and AL-MASLAMANI
et al.（2013）

Table 2. Weekly mean leaf litter production of Rhizophora stylosa in
May and June 2016.

Week n
Dry weight

（mean ± SD,
g/0.25 m2）

Estimated
wet weighta
（g/0.25 m2）

1
2
3
4

3
3
3
3

0.8 ± 0.7
3.0 ± 0.5
7.2 ± 3.5
3.2 ± 1.3

2.5
9.3
22.4
9.9

Mean 12 3.5 ± 2.3 11
SD, standard deviation
a The mean reduction rate of dry weight/wet weight = 68%（n = 5）

Fig. 5 Mean reduction amount and rate of leaf litter in two treatment
plots of the field cage experiment during a week in August 2016. The
initial dry weight of deployed leaf litter was 3.5 g（see Table 2). Bars
indicate standard deviation（n = 3).
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ニ存在区の減少率に有意な差はみられなかった
（χ2 = 4.2, p ＜ 0.01）。

4. 考察
4.1 フタバカクガニの食性

本調査地のマングローブ林では，フタバカクガ
ニが落葉を摂食している様子が観察された。ま
た，安定同位体比分析の結果，フタバカクガニの
δ13C は大型藻類や底生微細藻類よりも落葉の値
に近く，本種が落葉を主な餌として同化している
可能性の高いことがわかった。このように，フタ
バカクガニが落葉を摂食することは他の亜熱帯性
マングローブ林でも明らかにされており，本種の
胃内容物の約 60―80% が落葉などに由来する植
物片であったという報告がある（ISLAM and
UEHARA, 2008; POON et al., 2010）。また，MCHENGA

and TSUCHIYA（2010）は，沖縄本島のマングロー
ブ林に生息するフタバカクガニについて脂肪酸分
析と C/N 比分析による食性解析を行い，それら
が落葉から栄養を摂取していると報告している。
これらのことから，フタバカクガニが落葉を摂
食・同化することは，多くの亜熱帯性マングロー
ブ林で共通した特徴であると考えられる。

一方，本種が落葉だけでなく，大型藻類や堆積
物中の有機物も摂食している可能性を指摘する報
告もある（MCHENGA and TSUCHIYA, 2010; POON et
al., 2010）。一般的に，落葉は窒素や必須脂肪酸の

含有量が少なくそれだけでは成長や活動を維持で
きないため，カニ類は落葉以外の餌資源を利用す
ることで栄養を補っていると考えられている

（OLSEN , 1999; MCHENGA and TSUCHIYA , 2010）。本
研究で得られたフタバカクガニのδ13C は大型藻
類および既往研究で報告されている底生微細藻類
の値とかなり異なっていたため，本調査地のフタ
バカクガニがこれらの藻類を主な餌としている可
能性は低いと考えられる。その一方で，本調査地
では，本種が落葉以外に底土表面の堆積物を摂食
している様子が観察されたため，堆積有機物を餌
の一部としている可能性は十分にあると考えられ
る。

4.2 フタバカクガニによる落葉の摂食量
本調査地に分布するヤエヤマヒルギの 1 週間あ

たりの落葉供給量は，乾重量で平均 3.5 g/0.25 m2

であった。このことから，年間の落葉量は 730 g/
m2であると推算される。沖縄本島の中部と南部，
また中国南西部の亜熱帯性マングローブ林におけ
る年間の平均落葉量は，それぞれ 909 g/m2，
560 g/m2，540 g/m2であると報告されている

（MFILINGE et al., 2005; SHARMA et al., 2012; YE et al.,
2013）。また，熱帯域のエクアドルとインドネシ
アのマングローブ林における落葉量は，年間でそ
れぞれ 712 g/ m2 と 880 g/ m2 であるという

（TWILLEY et al., 1997; SUKARDJO et al., 2013）。した
がって，本調査地の推定年間落葉量は他の熱帯・
亜熱帯域のマングローブ林と比べて大きくは異な
らない。その一方で，本調査地の 1 週間あたりの
落葉量は，乾重量で 0.8―7.2 g/0.25m2と比較的に
変動が大きかった（Table 2）。また，本研究では，
落葉の供給が増加し始める春季に落葉量の測定を
行なったため，年間落葉量の推定値は過大評価で
ある可能性が高い。マングローブ林における落葉
量は，水循環，土壌中の塩分といった物理環境
や，風速，降水量などの気象条件，季節，マング
ローブの樹種，樹高，林齢などによって変動す
ることが知られている（WIUM-ANDERSEN and
CHRISTENSEN , 1978; WAFAR et al., 1997; TAM et al.,
1998; MFILINGE et al., 2005; YE et al., 2013）。その

Fig. 6 Parasesarma bidens feeding on leaf litter.
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ため，上記の要因が本調査地における落葉量の変
動に及ぼす影響については，今後の検討課題の 1
つであると考えられる。

野外ケージ実験の結果，カニ存在区における 1
個体のフタバカクガニが 1 週間で摂食する落葉量
は，乾重量で 1.5 g であることが明らかとなった。
このことから，自然条件下の個体数密度（2 個体/
0.25 m2）におけるフタバカクガニの年間落葉摂食
量は平均 626 g/m2であると推定され，これは落
葉供給量（730 g/m2）の 86% を占めることがわ
かった。熱帯域のオーストラリアにおいては，
Sesarma messa や S. fourmonoiri，アシハラガニ
モドキ Neosarmatium smithi などのベンケイガ
ニ類が，自然条件下の個体数密度で年間 173―
803 g/m2（落葉供給量の 33―79%）の落葉を摂食
している（ROBERTSON and DANIEL , 1989）。また，
タンザニアのマングローブ林に生息する N. mei-
nerti は年間 876 g/m2の落葉（落葉供給量の 1.2
倍）を摂食している（ÓLAFSSON et al., 2002）。これ
らのことは，本調査地のフタバカクガニによる落
葉の摂食量あるいは減少率が熱帯性マングローブ
林の自然条件下におけるベンケイガニ類の値と比
較しても遜色がなく，本種がマングローブ域の落
葉分解において重要な役割を果たしていることを
示唆している。ただし，ベンケイガニ類の落葉摂
食量は季節や雌雄によって異なることが知られ
ている（ÓLAFSSON et al., 2002; MFILINGE and
TSUCHIYA, 2008）。本研究では，フタバカクガニの
活動が活発になる夏季に野外ケージ実験を行なっ
たため，その値から推定された年間落葉摂食量

（626 g/m2）は過剰評価の可能性が高い。さらに，
マングローブ林に生息するオカガニ類では，体サ
イズによって落葉摂食量が異なることも明らかと
なっている（NORDHAUS et al., 2006）。したがって，
今後は，季節や雌雄，体サイズの違いによって，
フタバカクガニの落葉摂食量がどの程度変化する
のかについて検討する必要がある。

本調査地では，フタバカクガニの他に，キノボ
リベンケイガニ Parasesarma leptosoma など，落
葉を摂食する他のベンケイガニ類やキバウミニナ
Terebralia palustris も生息することが知られて

いる（福岡ほか，2011; KAWAIDA et al., 2017）。し
かし，そのような植食性ベンケイガニ類の個体数
密度はフタバカクガニに比べて低く（KAWAIDA et
al., 2017），またキバウミニナは実験エリア付近に
はほとんど生息していなかった。さらに，野外
ケージ実験において未処理区とカニ存在区の減少
率に有意な差がなかったことは，本調査地で供給
される落葉の多くはフタバカクガニの摂食によっ
て除去されていることを示唆している。したがっ
て，本調査地のフタバカクガニは，落葉を摂食・
同化することでマングローブ生態系の物質循環に
大きく貢献しているものと考えられる。
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