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[bookmark: _Toc123716010]要旨
アナジャコ Upogebia major は、干潟に生息するアナジャコ下目の甲殻類である。本種は干潟の生態系エンジニアとして知られており、西日本では水産有用種としても利用されている。一方、本種が漁場で高密度に生息している場合には、アサリなどの水産有用種に及ぼす悪影響も懸念されている。これらの生態学的・水産学的特徴は、本種が形成する巨大なY字型の巣穴構造と深い関わりを持つ。また、本種は生涯のほとんどを巣穴で過ごすため、その機能を探求することは、本種の生活史解明においても極めて重要である。そこで本研究では、 (1) 北海道東部におけるアナジャコの巣穴構造及び生活史を詳細に記載した。さらに、浜中町の干潟では、本種の個体数減少を目的とした耕耘が、一部の地域で試験的に実施されているが、耕耘の長期的な効果は検証されていない。そこで、同調査地を対象に、(2) 2年前に実施された耕耘が、2022年5月から11月におけるアナジャコの甲長や巣穴構造に及ぼす影響を検証した。
　北海道東部に位置する厚岸湖、厚岸湾及び浜中湾の調査地で、干潟の地表面における本種の巣穴の空間分布を調査した。その後、地表面に2箇所の穴をもつ一部の巣穴と3箇所以上の穴をもつ巣穴に樹脂を流し入れて鋳型を作成した。そして、掘り出した巣穴の鋳型から、形状、U字部分の深度、全長、I字部分の深度、全長、深度の合計、全長の合計、巣穴幅 (2箇所の開口部による線分の長さ)、開口部の平均直径、表面積、体積、巣穴内にいた個体の甲長及び性別を記録した。また、ヤビーポンプを用いて巣穴内の個体を海水ごと取り出し、それらの個体について、性別、甲長、脱皮状態、抱卵の有無と卵の発生段階を記録した。また、これらの項目を未耕耘区画と耕耘区画で比較した。
　全ての調査地で巣穴は集中分布を示し、居住個体の異なる巣穴同士が地下で頻繁に交差していた。また、Y字型のU字部分が分岐した構造とY字型の巣穴が複数連結した構造が発見された。後者ではさらに、2個のY字型巣穴が連結した構造および2個以上のY字型巣穴が1個のY字型巣穴に集中して連結した構造に分類された。Y字型のU字部分が分岐した巣穴では、1つの巣穴に本種が1個体ずつ発見された。その性比に偏りはなかった。2個のY字型の巣穴が連結した構造や、2個以上のY字型巣穴が1個のY字型巣穴に集中して連結した構造では、1個のY字型巣穴に対して本種が1個体ずつ発見された。2個のY字型の巣穴が連結した構造では、7例でオスとメス、2例でメスとメスが発見されたが、残る4例では個体の性別を判定できなかった。複数の巣穴と連結していた巣穴の個体は全てオスであり、周囲の巣穴の個体は全てメスだった。未耕耘区画と耕耘区画、及び雌雄間で甲長組成に有意差はなかった。巣穴の地下構造では全項目で耕耘条件の方が大きく、とくに耕耘区画の巣穴の平均直径、表面積、体積は、未耕耘区画に比べて有意に大きかった。
　本種の巣穴の分布様式および連結型の巣穴構造は、本種の配偶行動と密接に関わっている可能性がある。すべての調査区画において、巣穴は集中分布しており、巣穴の密度が著しく低い区画においても、巣穴は互いに近接して、なおかつ交差していた。また、オスの巣穴に1個体あるいは複数個体のメスの巣穴が連結した巣穴構造が発見された。これらの巣穴では、多くの例でオスとメスが同居していた。さらに、本調査の実施期間は 5–6月であり、抱卵時期のピークと重なる。本種における巣穴の連結も、他種と同様に、配偶行動の一環であることが示唆される。
[bookmark: _Toc123716011]耕耘はアナジャコの巣穴構造に影響を与えており、耕耘区画の平均直径、表面積、体積が、未耕耘区画よりも大きかった。また、有意差はなかったが、他の計測項目も同様に耕耘区画の方が大きい傾向があった。これらを考慮すると、耕耘区画の個体が、耕耘によって部分的に破壊された巣穴構造をより大きく作り直した可能性が示唆される。但し、耕耘によって巣穴密度が減少したために、その後に形成する巣穴がより大型化した可能性もある。


はじめに
アナジャコUpogebia major (De Haan 1841) は、極東ロシア、韓国、中国、日本の干潟に分布するアナジャコ下目 (Gebiidea) の大型種である (Itani 2004; Sakai 2006)。アナジャコ下目のいくつかの種は、自ら形成した大規模な巣穴で濾過食を行うことで干潟生態系に多大な影響をもたらす生態系エンジニアとして知られている (Jones et al. 1994; D’Andrea & DeWitt 2009; Pillay & Branch 2011)。例えば、U. pugettensisは、地中深くまで巣穴を形成して海水を循環させることで、海水中の炭素循環や窒素循環を促進し、河口域の物質循環を大幅に改変させる (D’Andrea & DeWitt 2009)。また、U. pusillaは、浮遊物質を多く濾過して生息地の水質浄化に寄与している (Dworschak 1987)。これらの同属種と同様に、アナジャコも生態系エンジニアだと考えられている。本種もまた水中に浮遊する植物プランクトンやデトリタスを摂食する濾過食者であり (Kinoshita 2002)、多くの干潟で高密度に生息している (Hong 2013; Seike & Goto 2020)。本種は日本各地に分布するが、生活史に関する知見は東京湾や有明海に限定され (坂本ら 1984; Kinoshita et al. 2003)、通年調査研究も非常に少ない (Kinoshita et al. 2003)。北海道では本種の生活史に関する知見はない。
アナジャコは、アナジャコ下目の他種と同様に (Ngoc-Ho et al. 1992; Cretchley 1996; Conides et al. 2012; Das et al. 2017)、日本、韓国、中国などで食用や釣り餌として利用される水産有用種である (武田ら 1998; 佐藤 2000; Hong 2013)。一方、他の水産有用種に悪影響をもたらすことも知られている。アメリカ合衆国ワシントン州では、U. pugettensisの底質攪拌によって堆積物が軟質化し、堆積物に覆われた養殖カキの大量斃死が発生した (Dumbauld et al. 1996)。また、韓国の仁川に位置するアサリ漁場では、アナジャコが急激に増加して、アサリの生息地を占有したことにより、アサリの生産量が10分の1に減少した (Hong 2013)。そこで、アサリの個体数回復を目指して、アサリ漁場で地表面から約30 cmの深度を耕耘した結果、表層の巣穴構造が破壊され、アナジャコの個体数が減少した (Hong 2013)。しかし、耕耘によって本種が減少した詳細な過程は不明であり、耕耘の長期的な効果や、本種の地下構造に対する影響は分かっていない。
アナジャコ下目の生態学的・水産学的特徴は、彼らが巨大な巣穴構造を持つことと深い関わりがある。アナジャコ下目の巣穴は、砂泥底表面にある2つの開口部が地中で連結したU字型と、U字型の下部から1本の穴が伸びているY字型に大別される (Kinoshita 2022)。その基本構造に加えて、どちらの型にも巣穴内での個体の転回などに用いられると考えられている小部屋や短い横穴が付随する (Kinoshita et al. 2002)。アナジャコは個体ごとに独立したY字型の巣穴を持ち、その最大深度は250 cmにも達する (Kinoshita et al. 2002)。巣穴が地下で形成されることによって、海水は地中深くまで供給・循環される (Koike & Mukai 1983)。そして、巣穴の地下空間が他生物に生息環境として利用され  (Itoh & Nishida 1998; 伊谷 2001)、巣穴壁ではバクテリアが増殖する (Kinoshita et al. 2008)。このような巣穴構造を持つため、アナジャコ下目は生態系エンジニアとして機能すると同時に、アサリやカキなどの他の有用種に対して上述したような悪影響を及ぼす可能性がある。
巣穴はアナジャコ自身にとっても重要である。巣穴の地下構造は、本種の濾過食において巨大な海水循環容器として機能すると同時に、着底個体の唯一の生息場所でもある。本種は、着底後の一生のほとんどを巣穴の中で過ごし、とくに大型個体は地表面から新たな巣穴を自力で再構築できないと考えられている (髙下・齋藤 未発表)。また、本種と同じく地下に巣穴を構築するハルマンスナモグリ Neotrypaea harmandi では、オスが地下で自身の巣穴をメスの巣穴と結合し交尾することが飼育実験によって確認されている (Somiya & Tamaki 2017)。したがって、アナジャコの巣穴構造を記載し、その機能を探究することは、本種の生態に関する基礎的知見として極めて重要である。しかし、本種の巣穴については、その多くがY字型の形状をしていること以外はほとんど知見がない (Kinoshita et al. 2002)。そこで、本研究は、(1) 北海道東部におけるアナジャコの巣穴構造及び生活史を詳細に記載し、(2) 耕耘がアナジャコの甲長や巣穴構造に及ぼす影響を検証することを目的とする。

[bookmark: _Toc123716012]材料と方法
[bookmark: _Toc123716014]調査地
本研究の調査地は、北海道東部の厚岸湾北部に位置する真龍干潟 (43° 05ʹ N, 144° 84ʹ E)、厚岸湖北西部に位置する小さな干潟 (フクハラ厚岸店というスーパーマーケットに隣接するため、以下ではフクハラ干潟と呼称) (43° 05ʹ N, 144° 86ʹ E)、浜中湾の霧多布大橋付近に位置する霧多布礁干潟 (43°08’N, 145°12ʹ E)、及び木工場付近の干潟 (以下では木工場干潟と呼称) (43°08’N, 145°12ʹ E) の計4地域である (Fig. 1)。真龍干潟はアマモ類が多く自生する天然の砂質干潟であり、潮下帯域がアマモ場となっている。フクハラ干潟は天然の泥質干潟であり、その近隣水域に、アサリ漁場として造成されたアサリ島がある。霧多布礁干潟及び木工場干潟は、互いに航路を挟んだ向かい側に位置しており、いずれも春季にのみアサリ漁業が行われる天然の砂質干潟である。
木工場干潟の一部の区画では、底質の耕耘がアサリの成長や潜砂速度に及ぼす影響を検証するために、浜中漁業協同組合が2020年5月に一部のアサリ漁場に深さ50 cmの耕耘を実施した。2022年7月に耕耘区画と未耕耘区画における1 m2当りの巣穴開口部の密度に関する予備調査を行った。その結果、耕耘区画におけるアナジャコの巣穴開口部の密度が24 holes/m2 だったのに対して、未耕耘区画では56 holes/m2であり、耕耘区画の方が低密度だった (Fig. 2)。また、耕耘区画の底質は泥質が混在する砂質であったのに対して、未耕耘区画は粗砂を多く含む底質であった。
本研究では、ヤビーポンプ (ポセイドン製、口径750 mm) を用いて巣穴の位置の確認及びアナジャコの採集を行った。通常、ヤビーポンプは先端を地表に開口した巣穴に押しあてて、ポンプで地下の海水を急激に吸引することによって、巣穴内部のアナジャコを吸い上げる方法で用いられる。本研究では、この通常の利用法に加えて、地下で連結している巣穴を確認するためにもヤビーポンプを利用した。この場合は、ヤビーポンプのレバーを予め吸引後の状態としておき、その先端を地表に開口した巣穴に押しあてて、レバーを吸引前の状態にゆっくりと戻して、海水を巣穴の地下空間にゆっくり噴射させた。この噴射によって、この巣穴以外の、先端が押しあてられていない開口部から海水がおだやかに噴出するため、地下で連結している巣穴を推定できる。そこで本研究では、この噴射法を利用して巣穴の地下構造を調査した。

[bookmark: _Toc123716015]調査1：巣穴構造と生活史の調査
地表における巣穴の空間分布
2021年の4月13日から7月16日にかけて、真龍干潟、フクハラ干潟、霧多布礁干潟で地表に開口した巣穴の空間分布を調査した。これら3地域において、沖と陸に2区画ずつ計4区画を設置し (Fig. 3)、各区画にはX軸とY軸の座標軸を設定した (Fig. 4)。座標の原点 (0, 0) は区画の左下に設定し、X軸は陸側で海岸線に対して平行に、Y軸は海岸線に対して垂直かつ値が大きくなるほど沖に近くなるように設定した。Y軸の長さは100 cmで固定し、X軸の長さは巣穴の密度に応じて設定した。その後、メジャーをY軸に対して平行に設置して、メジャーの下部にある巣穴の座標 (X1, Y1) を全て記録した。次に、記録した座標の開口部にヤビーポンプを押しあてて、海水を噴射し、海水が噴出した開口部を相互に連結した巣穴とみなして、その座標 (X2, Y2) を記録した。2箇所以上の開口部から海水が噴出した場合は、全ての巣穴の座標を記録した (e.g. (X3, Y3), (X4, Y4))。メジャーの下部にある全ての巣穴を調査・記録した後には、メジャーをX軸方向に少し移動させて、同じ作業を繰り返した。巣穴が少なかった真龍干潟や霧多布礁干潟では30巣穴 (60個の開口部)、巣穴が多かったフクハラ干潟では100巣穴 (200個の開口部) を上限巣穴数の目安とした。巣穴の座標を記録した際、片方の開口部が区画の内側に、もう片方の開口部が区画の外側にある場合は、一方の巣穴の座標 (X1, Y1) のみを記載した (Figs. 10–12を参照)。 
[bookmark: _Hlk124673833]調査結果として得られた座標データから、開口部の密度、分布様式、巣穴幅  (2箇所の開口部による線分の長さ)、巣穴の方向性 (海岸線に対する巣穴の角度)、他の巣穴との関係性、を調べた。開口部の密度は、(0, 0)、(100, 0)、(0, 100)、(100, 100) の座標に囲まれた1 m2区画の開口部の数とした。ただし、フクハラ干潟では、これらの座標に囲まれた1 m2区画の開口部の数を全て記録する前に規定数 (200個の開口部) に達したため、(0, 0)、(50, 0)、(0, 50)、(50, 50) の4つの座標に囲まれた区画から、0.25 m2当たりの開口部の数を算出し、それらを4倍した値を1 m2区画の開口部の数として用いた。
分布様式は、森下のIδ指数 (Morisita 1962) を算出し、地域ごとに評価した。Iδ指数は、qを地域の区画数 (q = 1, 2, 3, 4)、xjをj番目の区画における1 m2当たりの開口部の数とすると、以下の式から算出できる。

[bookmark: _Hlk121258509][bookmark: _Hlk121262275]この指数は、Iδ < 1のときに一様分布、Iδ  = 1のときにランダム分布、Iδ > 1のときに集中分布を示す。また、Iδは以下の式でF値に変換できる。

そして、F0の値を自由度 (q-1, ∞) のF分布と比較することで、Iδが有意に1より大きいか小さいかを判定した。なお、本研究における全ての統計解析はフリーソフトウェアR (version 4.1.2; R Core Team 2021) を用いて実施した。
[bookmark: _Hlk121837138][bookmark: _Hlk121837730]巣穴幅は、2箇所の巣穴の座標 (X1, Y1) 及び (X2, Y2) から、三平方の定理を用いて算出した。次に、巣穴の方向性を示す指標として、海岸線と2箇所の巣穴の座標 (X1, Y1) 及び (X2, Y2) がなす角度θを算出した (0° ≤  θ  < 180°)。最後に、巣穴同士の関係性として、2箇所の巣穴の座標が同一区画内に含まれていた場合はそれらを両端とした線分を、含まれていない場合は1箇所の開口部として点を描いた空間分布図を作成し、各巣穴の線分が他の巣穴の線分と交差するのか、それとも互いに交差しないのかを視覚的に判別した (Figs. 10–12 参照)。なお、調査区画内に含まれていた開口部の座標が1箇所、あるいは3箇所以上の巣穴については、巣穴幅、巣穴の方向性、巣穴の関係性に関するデータには含めなかった。

[bookmark: _Toc123716016]巣穴の地下構造
2021年5月18日から2022年9月28日にかけて、巣穴の地下構造の調査を真龍干潟、フクハラ干潟、霧多布礁干潟、木工場干潟の4地域で行った。まず、表層に2つ及び3つ以上の開口部を持つ巣穴を本調査の対象とした。これらの巣穴は、巣穴の座標を求める方法と同様にヤビーポンプによる噴射法で判別した。次に、邉見 (2019) の方法に従い、巣穴にポリエステル樹脂を流し込んだ (桜技研製デンネスト38Aに硬化剤パーメックNを2 %添加)。その後、約24時間から48時間静置し、樹脂の硬化を確認した後で、スコップやヤビーポンプを用いて鋳型を丁寧に掘り出した。
[bookmark: _Hlk121440855][bookmark: _Hlk121440892][bookmark: _Hlk121440918][bookmark: _Hlk121690251]全ての鋳型について、U字部分の深度、I字部分の深度、深度の合計、U字部分の全長、I字部分の全長、全長の合計、巣穴幅、開口部の平均直径、表面積、体積、巣穴内にいた個体の甲長及び性別を記録した (Fig. 5ab)。なお、左右の開口部の直径に差が見られなかったことから (Fig. 5c)、本研究では開口部の直径として平均直径を用いた。各部位の深さや長さはテープメジャーを用いて測定した (0.1 cm単位)。表面積及び体積は、U字部分の全長、I部の全長、開口部の平均直径の値を用い、U字部分及びI字部分を円柱に近似して推定した (表面積; 0.1 cm2単位, 体積; 0.1 cm3単位)。鋳型に捕捉された個体は、のこぎりで鋳型を切断し、ドライバーで細部を割りながら丁寧に取り出した。甲長は額角の先端から甲殻の端までとし、デジタルノギスで測定した (0.01 mm単位)。性判別はOka (1941) に従い、第一鋏脚に突起が有り、第五生殖孔を持ち、第一腹肢を持たない個体をオス、第一鋏脚に突起が無く、第三生殖孔を持ち、第一腹肢を持つ個体をメスと判断した。鋳型に体の一部のみが埋没して残存していた個体や甲長が破損していた個体については、測定可能な項目のみを記録した。全て記録することが出来た個体は82個体、一部しか記録することが出来なかった個体は11個体だった。なお、I字部分を持たないU字型の巣穴は、U字部分の深度を深度の合計として、U字部分の全長を全長の合計とみなした。

[bookmark: _Toc123716017]生活史
[bookmark: _Hlk120999892]2021年4月13日から2022年9月12日にかけて、フクハラ干潟で個体採集を行った。巣穴の入口にヤビーポンプを押し当て、巣穴の地下構造に含まれる海水ごとアナジャコを吸引することによって採集した。採集した個体は、上記の方法で甲長と性別を記録し、オスメス共に脱皮状態を記録した。脱皮状態とは脱皮直後か否かを意味し、外骨格が柔らかくて皮膚のような弾力がある、色素が薄いなどの特徴を持つ個体を脱皮直後として記録した。メスについては卵の有無を記録し、卵の発生段階を以下の基準で評価した; 1期: 卵は明るい黄色であり、眼点がない; 2期: 卵は黒味がかった黄色であり、眼点がない; 3期: 卵は黒味がかった黄色であり、眼点の形成初期段階で非常に小さい。4期;  卵は黒味がかった黄色であり、眼点は大きい。

[bookmark: _Toc123716018]調査2：耕耘の影響の検証
[bookmark: _Toc123716019]甲長の比較
2022年5月7日から2022年11月6日にかけて、木工場干潟の未耕耘区画と耕耘区画において、ヤビーポンプによる個体採集を行った。採集した個体は、調査1と同様の方法で甲長と性別を記録した。線形モデル (Linear model) を用いて、耕耘の有無と個体の性別が甲長に及ぼす影響を検証した。個体の甲長を応答変数とし、耕耘の有無 (耕耘区画 = 1, 未耕耘区画 = 0)、性別 (オス = 1, メス = 0) を説明変数とした。

[bookmark: _Toc123716020]巣穴の地下構造の比較
2022年5月18日から2022年9月28日にかけて、巣穴の地下構造の調査を行った。未耕耘区画と耕耘区画の巣穴に、調査1と同様のポリエステル樹脂を流し込み、調査1における巣穴の地下構造の調査と同様の測定を行った。そして、未耕耘区画と耕耘区画で巣穴の地下構造を比較した。

[bookmark: _Toc123716021]結果
[bookmark: _Toc123716022]調査1：巣穴構造と生活史の調査
[bookmark: _Toc123716023]地表面における巣穴の空間分布
[bookmark: _Hlk124508934]真龍干潟の4区画における開口部の密度は、S1 = 103 holes/m2、S2 = 93 holes/m2、S3 = 68 holes/m2、S4 = 26 holes/m2だった。Iδ = 1.15であり、Iδ は1より有意に大きな値であったため、集中分布と判定された (Iδ = 1.15, P < 0.001, Fig. 6)。フクハラ干潟の4区画における開口部の密度は、F1 = 224 holes/m2、F2 = 344 holes/m2、F3 = 280 holes/m2、F4 = 216 holes/m2であり、霧多布礁干潟における開口部の密度は、K1 = 49 holes/m2、K2 = 67 holes/m2、K3 = 47 holes/m2、K4 = 9 holes/m2であった。検定の結果、どちらも集中分布と判定された (フクハラ干潟: Iδ = 1.03, P < 0.001, Fig. 7; 霧多布礁: Iδ = 1.23, P < 0.001, Fig. 8)。
各巣穴の方向性には、真龍干潟、フクハラ干潟、霧多布礁干潟のいずれにおいても特段の傾向は認められなかった (Fig. 9)。同一区画に、海岸線に垂直方向となる巣穴と平行方向となる巣穴のいずれも多数認められ、その結果として、巣穴のU字部分における交差が数多く確認された (Figs. 10–12)。フクハラ干潟 (Fig. 11) などの巣穴密度の高かった区画だけでなく、低密度であった真龍干潟のS4 (Fig. 10d) や、霧多布礁干潟のK4 (Fig. 12d) でも交差が観察された。
また、地表面に3つ以上の開口部を持つ巣穴は、真龍干潟のS1、S2、フクハラ干潟のF2、F3、F4、霧多布礁干潟のK2、K3で発見され、沖と陸の双方で見られた。その頻度は、S1では7.3 % (3/41巣穴)、S2では2.5 % (1/40巣穴)、F2では1.0 % (1/96巣穴)、F3では0.9 % (1/106巣穴)、F4では1.2 % (1/84巣穴)、K2では6.9 % (2/29 巣穴)、K3では3.3 % (1/30 巣穴) だった。

[bookmark: _Toc123716024]巣穴幅
真龍干潟と霧多布礁干潟では30–40 cmの巣穴幅が多かったのに対して (平均 ± SD cm; S1 = 26.43 ± 11.68, S2 = 31.53 ± 9.24, S3 = 33.88 ± 8.71, S4 = 32.05 ± 12.29; K1 = 32.93 ± 9.54, K2 = 30.49 ± 13.43, K3 = 29.36 ± 10.15, K4 = 38.91 ± 4.91)、フクハラ干潟では25 cm未満の巣穴幅 (F1 = 20.70 ± 9.54, F2 = 17.66 ± 7.50, F3 = 21.44 ± 7.50, F4 = 25.83 ± 9.25) が多かった (Fig. 13)。
真龍干潟とフクハラ干潟では、巣穴幅に区画間の違いが認められた。真龍干潟の巣穴幅は4区画で有意に異なっていた (Kruskal-Wallis検定; x2 = 12.471, P = 0.006, Fig. 13a)。多重比較の結果、陸側のS3と海側のS2の巣穴幅が海側のS1の巣穴幅よりも有意に長かった (Steel-Dwass検定; すべてt ≥ 2.588, P ≤ 0.048)。フクハラ干潟でも巣穴幅は区画間で有意に異なっており (Kruskal-Wallis検定; x2 = 47.965,  P < 0.001, Fig. 13b)、多重比較の結果、F1とF4、F2とF4、F2とF3、F3とF4に有意差があり (Steel-Dwass検定; すべて t ≥ 3.555, P < 0.002)、陸側のF3、F4の巣穴幅が海側のF1、F2の巣穴幅よりも長く、F4の巣穴幅がF3の巣穴幅よりも長かった。一方、霧多布礁干潟では、巣穴幅に区画間変異は認められなかった (Kruskal-Wallis検定; x2 = 7.550, P = 0.056, Fig. 13c)。

[bookmark: _Toc123716025]巣穴の地下構造
[bookmark: _Hlk121911082][bookmark: _Hlk123710755][bookmark: _Hlk123710800][bookmark: _Hlk123715046]4つの調査地域において、計93個の巣穴の鋳型を採取した。計測することが出来た各項目の合計数、最大値、最小値、平均 ± SD (cm, cm2, cm3) をTable 1に示した。U字部分とI字部分の深度及び全長を比較したところ、深度に有意差はなかったが (Welchのt検定; t = –1.215, df = 113.05, P = 0.227, Table 1)、全長ではU字部分の方がI字部分よりも大きかった (Studentのt検定; t = 9.904, df = 152.00, P < 0.001, Table 1)。また、地表面に2箇所の開口部がある巣穴は86個採取され、全て1個体のアナジャコが発見された。このうち、オスは30個体、メスは56個体だった。オスとメスの巣穴構造と甲長を比較した結果、オスの方が巣穴の平均直径 (Studentのt検定; t = –2.731, df = 83.00, P = 0.008, Table 2) 及び甲長 (Welchのt検定; t = –2.510, df = 74.81, P = 0.014, Table 2) がメスよりも有意に大きかった。
[bookmark: _Hlk121912914][bookmark: _Hlk124513938]巣穴構造のうち、U字部分とI字部分の関係を検証したところ、U字の深度とU字の全長 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.819, Fig. 14a)、I字の深度とI字の全長 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.834, Fig. 14b) 、U字の深度とI字の深度 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.248, Fig. 14c) に有意な正の相関があった (すべて t ≥ 2.020, P < 0.001)。他の測定値間には有意な相関は検出されなかった (すべて t ≥ 0.127, P > 0.05, Fig. 14d–f)。
[bookmark: _Hlk121912861]また、表層の巣穴幅や巣穴の平均直径から、地下の巣穴構造や巣穴内にいる個体の甲長を推定できるか検証するため、巣穴幅と巣穴構造の各部位、巣穴幅と巣穴内にいた個体の甲長、平均直径と巣穴構造の各部位、平均直径と巣穴内にいた個体の甲長の関係性を検定した (Figs. 15, 16)。巣穴幅は、U字部分の深度 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.235, Fig. 15a)、U字部分の全長 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.403, Fig. 15b)、表面積 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.264, Fig. 15h)、体積 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.266, Fig. 15i)、甲長 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.354, Fig. 15j) と有意な正の相関を示した (すべて t ≥ 2.051, P ≤ 0.044)。一方、平均直径は、表面積 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.348, Fig. 16g)、体積 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.566, Fig. 16h)、甲長 (ピアソンの積率相関係数; r = 0.543, Fig. 16i) と有意な正の相関を示した (すべて t ≥ 3.132, P ≤ 0.044)。他の測定値間には有意な相関は検出されなかった (巣穴幅: すべて t ≥ –0.611, P > 0.05, Fig. 15c–g; 平均直径: すべて t ≥ –0.837, P > 0.05, Fig. 16a–f, j)。
本調査では、地表面に3つ以上の開口部がある巣穴が27個発見された。その地下構造は、Y字型のU字部分が分岐した構造 (Fig. 17a; 12個) とY字型の巣穴が複数連結した構造 (Fig. 17bc; 15個) に分けられた。後者ではさらに、2個のY字型の巣穴が連結した構造 (Fig. 17b; 13個) および2個以上のY字型巣穴が1個のY字型巣穴に集中して連結した構造 (Fig. 17c; 2個) に分類された。Y字型のU字部分が分岐した巣穴は、1つの巣穴にアナジャコが1個体ずつ発見された。オス6個体、メス6個体と性比に偏りはなく、オスの甲長が30.25–35.85 mm (平均 ± SD mm =  34.03 ± 2.71)、メスの甲長が27.55–35.90 mm (32.61 ± 3.08) だった。一方、2個のY字型の巣穴が連結した構造と、2個以上のY字型巣穴が1個のY字型巣穴に集中して連結した構造では、1個のY字型巣穴に対してアナジャコが1個体ずつ発見された。2個のY字型の巣穴が連結した構造では、7例でオスとメス、2例でメスとメスが発見されたが、残る4例は片方あるいは両方の巣穴にいた個体の性別を判定できなかった。甲長はオス9個体が30.15–35.85 mm (平均 ± SD mm = 35.38 ± 3.30)、メス12個体が25.65–38.45 mm (34.96 ± 3.77) だった。2個以上のY字型巣穴が1個のY字型巣穴に集中して連結した構造では、1つの巣穴が3つの巣穴とそれぞれ連結していたものが1例 (Fig. 17c)、1つの巣穴が2つの巣穴と連結していたものが1例であった。また、複数の巣穴と連結していた巣穴の個体はいずれもオスで、周囲の巣穴の個体は全てメスだった。個体の甲長は、前者ではオスが34.70 mm、メスは 31.45 mm、31.85 mm、34.90 mmだった。後者ではオスが33.00 mm、メスが27.30 mm、35.45 mmだった。

[bookmark: _Toc123716026]生活史
[bookmark: _Hlk124515345]フクハラ干潟ではオス175個体 (うち、5個体が脱皮直後)、メス345個体 (うち、94個体が抱卵、6個体が脱皮直後) が採集された。全個体のオスの甲長は6.25–36.90 mm (平均 ± SD mm = 30.35 ± 4.07)、脱皮直後のオスの甲長は26.55–33.25 mm (29.75 ± 2.93) だった。全個体のメスの甲長は12.80–36.85 mm (31.12 ± 2.89) であり、抱卵メスでは28.05–36.85 mm (31.86 ± 1.55)、脱皮直後のメスでは29.85–35.70 mm (32.18 ± 2.00) だった。
甲長組成の季節変化をFig. 18に示した。オスよりもメスの方が各月の出現頻度が高く、甲長も有意に大きかった (Welchのt検定; t = –2.222, df = 276.07, P = 0.027)。しかし、オスとメスの甲長分布は類似しており、甲長が30–35 mmの個体が多かった。抱卵メスは2021年10月、11月を除く全ての採集月に見られた。脱皮直後の個体及び甲長20 mm未満の小型個体は不定期に出現していたため、脱皮好適期や新規着底個体の出現期を特定することはできなかった。
抱卵メスの頻度をFig. 19aに、卵の発生段階の季節変化をFig. 19bに示した。2021年4–5月はほぼすべての卵が1期であったが、6月から発生段階が進んだ卵が観察され始め、7月には眼点が確認できる3・4期の卵のみとなった。この期間の抱卵率はおよそ30%であったが、2021年8–9月に抱卵メスの個体数が大きく減少し、4期の卵のみが確認された。2021年10–11月には抱卵メスは全く見られなかった。抱卵メスは2021年12月に再び発見され、2022年3月までは1期の卵のみが観察された。そして2022年4月から再び卵の発生段階が進み、5月には3期の卵が、6月には4期の卵が出現した。しかし、2022年7月では1期の卵が増加した。そして、2022年8– 9月では4期の卵のみが見られ、9月に抱卵メスの個体数が大きく減少した。

[bookmark: _Toc123716027]調査2：耕耘の影響の検証
[bookmark: _Toc123716028]甲長の比較
未耕耘区画ではオス31個体、メス79個体が採集され、オスの甲長は22.35–40.45 mm (平均 ± SD mm = 35.38 ± 3.30)、メスの甲長は24.55–39.90 mm (35.99 ± 2.23) だった (Fig. 20) 。耕耘区画ではオス24個体、メス65個体が採集され、オスの甲長は20.00–38.90 mm (34.96 ± 3.77)、メスの甲長は19.50–39.90 mm (35.24 ± 3.22) だった。未耕耘区画と耕耘区画間、及びオスとメスで甲長に有意差はなかった  (LM; 区画; t = –1.592, P = 0.133, 性別; t = –1.039, P = 0.300)。

[bookmark: _Toc123716029]巣穴の地下構造の比較
[bookmark: _Hlk121867856]未耕耘区画と耕耘区画の巣穴構造の各計測項目をTable 3に、各測定値間の違いをFig. 22に示した。未耕耘区画では12個の鋳型を、耕耘区画では13個の鋳型を採取した。巣穴構造の計測値は全項目で耕耘区画の方が未耕耘区画よりも大きく (Table 3, Fig. 21)、巣穴の平均直径  (Studentのt検定; t = –2.619, df = 23.00, P = 0.015, Fig. 21h)、表面積 (Welchのt検定; 表面積; t = –2.464, df = 17.23, P = 0.024, Fig. 21i)、体積 (Welchのt検定; t = –3.372, df = 12.45, P = 0.005, Fig. 21j) は、耕耘区画の方が有意に大きかった 。

[bookmark: _Toc123716030]考察
本研究では、アナジャコの巣穴構造には従来知られていたY字型に加えて、Ｙ字型が複数連結した構造があることを発見し、さらに連結巣穴の多くが、１個体のオスの巣穴が1個体、あるいは複数個体のメスの巣穴と連結していることを世界で初めて記載した。アナジャコ下目の他種では、これまでの両性の巣穴が連結した構造が知られていたが (Kinoshita et al. 2010; Sepahvand et al. 2014)、オスの巣穴が複数のメスの巣穴に連結している構造が観察されたことは、アナジャコ下目においても過去に報告例がない。
これらの連結巣穴は本種の配偶行動と密接に関わっていると考えられる。アナジャコ下目や近縁なアナエビ下目 (Axiidea) は生涯を巣穴で過ごし (Kinoshita et al. 2002)、一部の種では、オスがメスの巣穴と自らの巣穴を連結した後にメスの巣穴に侵入して、交尾を行うことが飼育実験により示唆されている (Somiya & Tamaki 2017; Hernáez et al. 2021)。本研究で見つかった両性の連結巣穴も、本種が地下で類似の配偶行動を行うことを示唆する。このことは、これらの連結巣穴が採取されたのが本種の抱卵期のピークであることからも支持される。干潟表面における巣穴の開口部の空間分布や巣穴の方向性からも、巣穴同士が連結しやすい分布となっていることが伺える。本研究のすべての調査地域において、巣穴の開口部は密度に関わらず集中分布を示し、巣穴の方向性に一貫性はなかった。その結果、複数の巣穴が互いに近接しあい、頻繁に交差していた。また、密度が低い調査地域ほど巣穴幅が広い傾向があった。このような開口部の分布から、地下で巣穴同士が容易に連結可能な三次元空間が構築されていることが示唆される。
ただし、抱卵期のピークに調査したにもかかわらず、全区画で表層に3つ以上の開口部を持つ巣穴の頻度は0.9–7.3 %に留まった。この低頻度から、巣穴の連結が短時間に留まり、オスが巣穴間の通路を埋め戻していることが示唆される。U. norohensisとハルマンスナモグリでは、巣穴を連結させて交尾を行ったオスが、通路を埋め戻して自らの巣穴に戻る (Candisani et al. 2001; Somiya & Tamaki 2017) 。一方、アナエビ下目の一種Lepidophthalmus bocourti では、1つの巣穴からオスとメスのペアを含む複数個体が確認されており、両性が同居して配偶行動を行うことが示唆されている (Hernáez et al. 2021)。本研究で93個の巣穴の構造を調査した結果、Y字型巣穴から確認されたアナジャコは常に単独個体であり、また1つの連結巣穴に複数個体 (オスとメス、あるいはオスと複数のメス) が確認された場合も、各個体は別々の巣穴で発見された。つまり、同一の巣穴から複数個体が発見された例はなかった。したがって、本種では配偶のためにオスとメスが1つの巣穴に同居しているとは考えにくい。また、本研究から、オス1個体の巣穴に複数のメスの巣穴がつながっていたため、本種が一夫多妻制をとりうることが示唆される。
なお、U字部分が分岐した3つ穴の巣穴構造は、底質が硬く、潮通しの非常に悪い陸側の区画で発見された。しかし、沖側の区画ではほとんど見られなかった。本種は、底質や海流条件が悪い場合のみ、海水の取り込みを促進するため、U字部分の分岐を増やすのかもしれない。一方、Y字型の巣穴が複数連結した構造は、沖側と陸側の双方で発見された。連結した巣穴が場所に関わらずに発見されたこともまた、これが配偶行動に関与しているという可能性を支持する。
アナジャコの巣穴では、巣穴幅とU字部分の深さ・長さ、巣穴の表面積・体積、そしてアナジャコの甲長に正の相関があり、また、平均直径も表面積・体積、甲長と正の相関を示した。これまで、巣穴の地下構造を調査するには、樹脂を投入して鋳型を採取する方法しかなく、鋳型を掘り出す際の地中の攪乱が課題であった。しかし、本結果から、大まかではあるものの表層の巣穴幅から地下構造を推定できることが示された。
本調査地のアナジャコは、これまで知られていた本州以西の個体群とは異なる生活史を示した。例えば、個体の最大サイズが、東京湾のオスが35.6 mm、メスが34.4 mm (Kinoshita et al. 2003) であったのに対し、本調査地の個体はやや大型で、オスの最大サイズは40.45 mm、メスの最大サイズは40.20 mmであった。また、卵の発生段階から、本調査地のアナジャコが年１回産卵型の繁殖スケジュールを持つことが示唆されるが、本調査地におけるメスの抱卵期間は12–9月と推定され、これは本州以西の個体群よりも長い。すなわち、東京湾個体群では12–5月 (Kinoshita et al. 2003)、有明海個体群では11–5月 (坂本ら 1984, 11–5月に調査を実施) に抱卵メスが確認されていた。本調査地の抱卵期間が長いのは、本調査地が東京湾や有明海よりも寒冷であるためかもしれない。U. africanaでは、火力発電所などの熱汚染にさらされた個体群の繁殖期が通常の個体群よりも早い (Hill 1977)。アナジャコの抱卵期間における顕著な個体群間変異も、各生息場所の水温の違いを反映したものかもしれない。なお、私たちは予備調査において、9月頃に複数の幼体を採集している。抱卵メスが9月に第4段階の卵を保持していたことから、調査地における本種の浮遊幼生期間は比較的短いことが示唆される。アナジャコを含む水性外温動物の代謝は水温の影響を強く受けると考えられているため、本調査地の個体群は、産卵・抱卵期間だけでなく、卵サイズや成長様式といった他の生活史形質にも、他個体群との顕著な違いがみられるかもしれない。
生息地の耕耘はアナジャコの巣穴構造を大型化する可能性がある。本研究で、生息地の耕耘がアナジャコの巣穴構造に及ぼす影響を検証したところ、耕耘を実施した区画の巣穴の平均直径、表面積、体積が未耕耘区画よりも大きかった。また、有意差はなかったが、他の計測項目も同様に耕耘区画の方が大きい傾向があった。この理由として、2つの仮説が考えられた。1つ目は、耕耘によって大型個体のみが生残し、耕耘区画の方が巣穴構造が大きくなった、という仮説である。しかし、区画間の個体の甲長に違いはなく、本仮説の可能性は低い。2つ目は、耕耘区画の個体が、耕耘によって部分的に破壊された巣穴構造をより大きく作り直した、という仮説である。今回の耕耘の深さは50 cmで、Y字型の巣穴構造を全て破壊できるものではない。そのため、巣穴の一部を破壊された個体が、より大型の巣穴を再形成したのかもしれない。Kinoshita (2010) は、Y字型巣穴を持つアナジャコが崩れたU字部分を再構築する可能性を指摘している。但し、耕耘によって巣穴密度が低下したために、その後に形成された巣穴がより大型化した可能性も考えられる。今後は、両区画における巣穴の密度を比較する必要がある。Hong (2013) は、韓国のアサリ漁場に侵入したアナジャコに対して、表層の耕耘 (30 cm程度) の効果が一時的な個体数減少にとどまり、根本的な解決には至っていないことを報告した。また、耕耘はアナジャコの巣穴だけでなく、生息地全体の環境も大幅に改変するため、アサリへの影響を同時に生態系に対する影響も検証することが重要である。現時点では、アナジャコとアサリの関係性についても未解明な点が多い。
最後に、本研究は、地下に巣穴を構築する生物に適用可能な、新たな調査手法を提案する。アナジャコでは、表層に甲長 25 mm以上の個体を置いても、表層を掘って巣穴を形成する行動が観察されない (20 個体, 髙下・齋藤 未発表)。したがって、本種では飼育条件下で成熟個体に新たな巣穴を形成させることができず、繁殖様式をはじめとする行動の可視化が非常に困難であった。しかし、本研究が新たに開発したヤビーポンプの海水噴射法により、地表面に3か所以上の開口部を持つ巣穴の存在が発見された。またこのような特殊な巣穴構造を抽出して鋳型を採取することで、現場環境への攪乱を最小限に抑えつつ、本種の巣穴における新たな三次元構造を明らかにし、野外における巣穴内の配偶行動の推察が可能となった。これは本種だけでなく、類似の生活様式を持つ幅広い分類群に対しても、繁殖様式や生活史の解明に大きな貢献が期待できる。
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図の脚注
Fig. 1 	Four survey sites in this study: (upper) map of the location, (lower) photos. Kiritappusho and Mokkojo are located across the shipping channel.
Fig. 2	Uncultivated area (upper) and cultivated area (lower) in Mokkojo. The density of burrow holes in July 2022 was greater in the uncultivated area than cultivated area.
Fig. 3 	Layout of the four survey lines in each site, Shinryu (Akkeshi Bay; left), Fukuhara (Akkeshi Lake; middle), and Kiritappusho (Hamanaka Bay; right). Offshore or shore is the upper or lower side of all figures.
Fig. 4 	Three-step methods for recording burrow distribution. (1) The coordinates of the burrow under the Y-axis were recorded, and (2) the other coordinates connected to the first coordinates were then recorded. After the recording of all combinations of coordinates under the Y-axis, (3) the Y-axis was moved 2 cm, and (1) and (2) were continued.
Fig. 5 	Measurement parts of the burrow structure in (a) a common Y-shaped burrow and (b) burrow with a branch (only show how to measure U- or I-part length). Total depth, total length, surface area, and volume were also calculated based on the measurements. (c) The left-right difference in hole diameters in each burrow. I used the left-right average as the measurement of diameter in this study due to no difference between the two values.
Fig. 6 	Distribution map of burrows in Shinryu, plotting the coordinates of surface burrows: (a) S1 with 103 holes/m2, (b) S2 with 93 holes/m2, (c) S3 with 68 holes/m2, and (d) S4 with 26 holes/m2.
Fig. 7	Distribution map of burrows in Fukuhara, plotting the coordinates of surface burrows: (a) F1 with 224 holes/m2, (b) F2 with 334 holes/m2, (c) F3 with 280 holes/m2, and (d) F4 with 216 holes/m2. Estimated values was used for the density of Fukuhara.
Fig. 8	Distribution map of burrows in Kiritappusho, plotting the coordinates of surface burrows: (a) KI with 49 holes/m2, (b) K2 with 67 holes/m2, (c) K3 with 47 holes/m2, and (d) K4 with 9 holes/m2.
Fig. 9	Distribution of burrow angles in Fukuhara (F1–F4), Shinryu (S1–S4), and Kiritappusho (K1–K4). Box in K4 shows how to measure each burrow angle.
Fig. 10	Distribution map of burrows in Shinryu, plotting burrows by connections between the coordinates of surface burrows: (a) S1, (b) S2, (c) S3, and (d) S4. If only one coordinate was inside the survey line, no connection is shown.
Fig. 11	Distribution map of burrows in Fukuhara, plotting burrows by connections between the coordinates of surface burrows: (a) F1, (b) F2, (c) F3, and (d) F4. If only one coordinate was inside the survey line, no connection is shown.
Fig. 12	Distribution map of burrows in Kiritappusho, plotting burrows by connections between the coordinates of surface burrows: (a) K1, (b) K2, (c) K3, and (d) K4. If only one coordinate was inside the survey line, no connection is shown.
Fig. 13	Comparison of distances between two holes among sites in (a) Shinryu, (b) Fukuhara, and (c) Kiritappusho. Each distance was obtained from the coordinates of the burrow. Lower-case letters (a, b, c) across the top of the graph indicate which sets of conditions resulted in significant differences (different letters) and insignificant differences (same letters) in distance of two openings in multiple comparisons tests. The numbers in parentheses indicate sample size.
Fig. 14	Relationships between measurements of U-part and/or those of I-part of the burrow structure: (a, b) relationships between depth and length of U- or I-part, (c–f) relationships between one measurement of U-part and that of I-part
Fig. 15	Relationships between the distance between two holes and (a–i) each part of the burrow structure or (j) carapace length of individuals in the burrow. Correlation coefficient is presented if the value is significant.  
Fig. 16	Relationships between mean hole diameter and (a–h) each part of the burrow structure or (i) carapace length of individuals in the burrow. Correlation coefficient is presented if the value is significant.  
Fig. 17	Examples of burrow structures with three or more holes in the surface layer. (a) One branch connected U-part of Y-shaped structure, (b) two Y-shaped burrows connected, and (c) multiple Y-shaped burrows (yellow, blue, and red) concentrated and connected to a center Y-shaped burrow (green).   
Fig. 18	Monthly change of carapace length distribution in Fukuhara.
Fig. 19	Percentages of (a) ovigerous female and (b) egg developmental stages in each month. The numbers above (a) or (b) indicates those of collected females or ovigerous female in each month, respectively.
Fig. 20	Carapace length of U. major in Mokkojo. There was no size difference between uncultivated or cultivated areas and sexes. The numbers in parentheses indicate the sample size.
Fig. 21	Relationships between the status of survey area and each measurement from the burrow structure. Significant differences between the survey area are shown by asterisks (Welch’s or Student’s t-test: *P < 0.05; **P < 0.01).
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Table 1 Number of measurements and maximum, minimum, and mean size ± SD of each part of the burrow structure in a total of 93 burrows.

Table 2 Sexual differences between in each part of the burrow structure. Maximum number of burrows are 26 in males or 53 in females.
	Measurements
	Mean ± SD

	
	Male
	(N)
	Female
	(N)

	Each part of burrow
	
	
	
	

	
	Depth of U-part (cm)
	24.59 ± 8.49
	(27)
	25.73 ± 9.93
	(54)

	
	Depth of I-part (cm)
	23.90 ± 12.59
	(23)
	29.65 ± 14.42
	(45)

	
	Depth of U-part and I-part (cm)
	46.68 ± 16.68
	(23)
	52.80 ± 19.59
	(46)

	
	Length of U-part (cm)
	62.84 ± 17.33
	(27)
	64.82 ± 19.33
	(54)

	
	Length of I-part (cm)
	28.93 ± 16.39
	(23)
	35.72 ± 17.23
	(45)

	
	Length of U-part and I-part (cm)
	90.48 ± 23.47
	(23)
	98.39 ± 26.50
	(46)

	
	Distance of two openings (cm)
	27.97 ± 6.09
	(22)
	29.29 ± 11.03
	(50)

	
	Mean hole diameter (cm)
	3.20 ± 0.40
	(29)
	2.96 ± 0.39
	(56)

	
	Surface area (cm2)
	941.19 ± 288.69
	(23)
	946.49 ± 281.11
	(46)

	
	Volume (cm3)
	747.90 ± 295.03
	(23)
	702.34 ± 251.05
	(46)

	Individuals in the burrow
	
	
	
	

	
	Carapace length (mm)
	33.87 ± 2.45
	(26)
	32.22 ± 3.47
	(53)

	Bold: significant difference between sexes
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Table 3 Number of measurements and maximum, minimum, and mean size ± SD of each part of the burrow structure collected from uncultivated or cultivated area.
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image1.png
Number of

Measurements measurements Minimum  Maximum Mean * SD
Each part of burrow
Depth of U-part (cm) 86 8.2 51.8 2486 £ 9.54
Depth of I-part (cm) 68 6.8 68.2 27.28 * 14.03
Depth of U-part and I-part (cm) 73 18.4 102 50.05 = 19.20
Length of U-part (cm) 86 24.8 121.2 62.95 £ 19.57
Length of I-part (cm) 68 8.4 77.4 33.21 £ 17.06
Length of U-part and I-part (cm) 73 32.2 173.4 94.56 * 27.24
Distance of two openings (cm) 78 3.2 79.8 28.44 £ 9.70
Mean hole diameter (cm) 91 1.8 4.2 3.06 £ 0.42
Surface area (cm?) 78 311.6 1660 933.4 £ 289.20
Volume (cm?) 78 37.9 1544.7 708.9 = 265.60
Individuals in the burrow
Carapace length of males (mm) 30 26.3 37.5 33.87 £ 2.45
Carapace length of females (mm) 56 22.05 38.45 3222 £ 347





image2.png
Measurements

Uncultivated area (total 12 burrows)

Cultivated area (total 13 burrows)

mﬁaﬁe;:ris Minimum Maximum Mean + SD mI:aI:nmz:il:rfts Minimum Maximum Mean + SD
Each part of burrow
Depth of U-part (cm) 10 13.8 40.6 24.94 £ 8.96 13 11 44.8 28.06 = 8.98
Depth of I-part (cm) 6 12.4 29.2 23.13 £ 587 13 7.6 45.6 31.43 £ 11.47
Depth of U-part and I-part (cm) 7 26.6 65.2 4720 = 14.74 13 28 89.9 56.43 £ 16.53
Length of U-part (cm) 10 40.4 91.0 62.62 £ 15.55 13 324 92.0 67.89 £ 15.31
Length of I-part (cm) 6 15.4 62.2 31.07 + 16.07 13 9.8 49.4 3495 £ 11.33
Length of U-part and I-part (cm) 7 63.0 153.2 92.60 £ 31.09 13 63.2 136.2 99.34 £ 22.95
Distance of two openings (cm) 11 32 35.8 26.64 £ 9.39 13 12.2 41.00 30.88 + 7.84
Mean hole diameter (cm) 11 1.9 33 2.84 £ 0.49 13 2.8 39 3.27 £ 0.31
Surface area (cm?) 7 670.2 1021.1 822.82 + 120.09 13 595.6 1660.0 10542 = 296.4
Volume (cm’) 7 530.6 602.2 569.11 £ 30.70 13 417.4 15447  855.49 * 303.34
Individuals in the burrow
Carapace length of males (mm) 7 22.05 36.1 33.70 £ 3.39 5 30.45 37.45 33.74 £ 276
Carapace length of females (mm) 5 26.3 36.3 30.95 £ 5.75 8 30.75 38.45 34.18 £ 2.61

Bold: significant difference between areas
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