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Abstract The functional morphology, phylogeny, and zoogeography of the recent pelagic copepods have

revealed some distinct patterns and processes of their evolution. Benthic ancestors of copepods may have

originated in the Paleocene on the basis of the occurrence of diversified maxillopodans in the Cambrian.

Calanoid copepods appear to have independently invaded the pelagic realm several times. The most primitive
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anetelloideans may have first colonized this realm in the Devonian. Calanoids consist of two phylogenetically

different groups, the more advanced group of which might have successfully resided in open waters by

enhancement of sensory and genital systems. Copepods could have evolved with radical functional changes,

not altering structures as much, which made switching from suspension feeding to carnivory possible in an

anetelloidean family. Cladistic analyses postulate that arietelloideans have repeatedly exploited the pelagic

and benthic realms in harmony with environmental changes. The present day distribution of a marine

cavernicolous species of the most primitive super family Pseudocyclopoidea strongly alludes to the existence

of the westward Tethys-Equator Currents and passive dispersal of the ancestor from the Caribbean-

Mediterranean to the Central Paci丘c. A phylogenetic and zoogeographical study of a neritic genus Tortanus

hypothesizes its origin, colonization and dispersal routes during the Miocene to the Pleistocene.
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1.はじめに

生物進化のパターンとプロセスは,化石種と現世種との比

較,現世種の形態,分子に基づく系統解析,現在の分布パター

ンと過去の地史的イベントとの関連などを総合的に判断して推

定される.動物プランクトンとして最も重要なカイアシ類に関

しては,体が脆弱なために化石は極めて希で,現時点で最古の

化石は白亜紀前期地層から発見された魚類寄生性種である

(Cressey & Patterson 1973).寄生性種は自由生活性祖先から

派生し,その自由生活者の祖先は元々,沿岸底生性であって,

外洋性や浮遊性のものは進化的には新参者と考えられている

(Huys & Boxshall 1991).また,現在も底生生活を続ける原始

的なPlatycopioida, Calanoida, Misophrioidaの分布パターン

が古生代末期～新生代第三紀にかけて存在したテ-チス海との

関連を示唆することから,それらの起源は古生代後期～中生代

まで遡ることができると考えられてきた(Madhupratap&Ha-

ridas 1992, Jaume & Boxshall 1996, Ohtsuka et al. 2000b).

しかし,カイアシ類の所属する顎脚頬(Maxillopoda)はすでに

古生代前期のカンブリア紀に多様な発展をしていたことが明ら

かになったことから,さらに古い時代まで起源が遡れる可能性

が指摘されている(Muller 1983, Walossek & Muller 1998,

大塚2000).

最近では,機能形態学,分岐分類学,分子系統・進化学の発

展に伴い,カイアシ頬の進化についても様々な事実が浮かび上

がってきた(e.g., Nishida & Ohtsuka 1996, Ohtsuka et al.

1997, Braga et al. 1999, Nishida et al. 2002).今回は,動物プ

ランクトンで最も重要であるカラヌス目(Calanoida)を中心と

して,カイアシ規の系統,進化のバク-ンとプロセスをレ

ビュ-する.

2.カラヌス目内の異質性

カラヌス目の10上科の系統関係についてはAndronov

(1974) (Park(1986)がこれを改訂)の古典的なものがあるが,

最近,この系統樹の妥当性が新たな角度から再確認されている

(Fig. 1).カラヌス目内では進化段階のかなり異質な2大分類
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Fig. 1. Phylogeny of calanoid super families. The

Calanoida consists of two groups: Pseudocyclopoidea-

Epacteriscoidea-Anetelloidea-Diaptomoidea (indicated

by solid line) and Calanoidea-Bathypontioidea-Eucala-

noidea-Ryocalanoidea-Clausocalanoidea-Spinocala-

noidea (by負nely hatched line). The more advanced

group has obtained five evolutionary novelities.

Fourth and朋th evolutionary novelities (*) seem to

have independently occurred in each super family.
Gemculation of male antennule is enhanced or

regained in some taxa (after Park 1986; Ohtsuka &

Huys 2001; Bradford-Grieve 2002).

群から構成されており,現世種の生態を扱う場合にもこのこと

を十分に認識しておかねばならない. 2大分類群とは,最初に

分岐したPseudocyclopoidea, Epacteriscoidea, Arietelloidea

およびDiaptomoideaの分類群とそれ以降に派生したもので,

両者の問には形態,生理生態,生息域に大きな相違がある(Fig.

1).この境より後に派生したグループは, 1)神経が有髄化して

おり,外界の刺激に対して素早く反応できる, 2)化学感覚器官

が発達する, 3)雌の生殖器官の構造が一様化する, 4)雄の口器

が退化傾向を示す(上科内で独立して何度も起こっていると推

定される), 5)雄の第1触角の把握器が消失傾向にある(極端

な場合には一度消失して再構築したと考えられる例もある)也

どの特徴が発現する.これらの特徴,すなわち,感覚および神

経の発達,披食回避戦略をして,後者は外洋域へと盛んに植民
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して行ったと考えられる.陸水～沿岸域と比較して外洋域では

一般的に,餌生物は相対的に少ないものの捕食者が少ない,物

理的撹乱が少なく,透明度は高い,などの特徴が挙げられる.

このような環境に適応して後者は嘩々な戦略をとったと考えら

れる.例えば,雄の第1触角基部には雌の性フェロモンを感知

する感覚毛があるが,より派生的な後者ではこれらの感覚毛が

極端に増加しており,化学的刺激に対して敏感であることを示

唆する.これと関連しているが,雄の口器が退化して摂食をし

ないことも,餌由来物質を感知しなくてよいこと,口器が退化

して自らの付属肢で起こした水流に近づいてくる化学物質をス

キャンしやすくなることから,性フェロモンの感知能力アップ

に関連があると推定されている(Ohtsuka&Huys2001).神経

の有髄化と雄の第1触角の把握器消失(視覚的捕食に発見され

やすい交尾の時間短縮化)は,主に披食回避に機能していると

考えられる(Ohtsuka& Huys 2001).生殖器官の一様化と外洋

植民の関連については説明が難しい.雌は必ず受精嚢を持って

いることから,交尾回数を減らす方向に進化したものと思われ

る. Eucalanoidea,Calanoideaなどは,現在,外洋の高緯度地

方などで周期的に起こる植物プランクトンのブルームにシンク

ロナイズした生殖時期を持つ生活史が確立している.これらの

雌の生殖器官は一度の交尾で一生受精卵を産出できるだけの精

子を貯えるのに通したシステムになっていると考えれている

(Barthelemyetal. 1998).これらのシステムを確立した時代に

おていも,餌生物の覇著な季節性があったと推定されている

(Bradford-Grieve 2002).一方,原始的で主に陸水～沿岸域に

生息するDiaptomoideaは基本的に雌は受精嚢を欠いている.

したがって複数回の交尾が必要になり,性比も1:1に近いの

である(Barth色16my et al. 1998).

しかし,外洋への植民は,原始的なグル-プ,特にArietel-

loideaが先行していたと考えられており,すでに古生代デポン
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～ペルム紀に起こり,より派生的なCalanoidea, Clausocala-

noideaなどは古生代ペルム紀～中生代三畳紀くらいに遅れて

進出したのではないかと推定されている(Bradford-Grieve

2002).詳細は後述するが,一度,外洋に植民しても,時代を

追って沿岸域などを再植民したと考えられるグループがおり,

現在,同所的に生息しているカイアシ類も実に様々な進化,生

息域のシフトを伴いながら今日に至っているわけである.

3.進化はどのように起こるか一摂餌を例に

主な生息域が深海である原始的なArietelloideaに属する

Heterorhabdidaeは粒子食性属と肉食性属及びその中問的な

性質を示す属が含まれるユニークな分類群である.肉食性の属

はいずれも大顎の歯(餌の消化前の一次処理用付属肢)が毒ヘ

ビの毒牙(fang)のような注射針様構造をしており(Fig. 2B),

餌動物に毒/麻酔を打ち込んで餌を捕食するという,これまで

甲殻類では全く知られていなかった驚異的なメカニズムを持っ

ている(Nishida & Ohtsuka 1996; Ohtsuka et al. 1997).その

毒/麻酔物質は,上唇の裏側にある一対の大きな分泌腺開口部

から供給される.一方,粒子食者や中間段階を示す属の大顎と

上唇にはこのような特殊化は見られない(Fig.2A)が,このよ

うな構造のプロトタイプはすでに存在しているのである.大顎

の歯のほかには第2小顎(餌の摂取用付属肢)の構造が属問で

顕著に異なり,粒子食者などでは全体にコンパクトな作りであ

り,全内葉と内肢に一様に懸蔵物摂食に適した細かい刺毛が生

じるが,肉食者では付属肢基部が伸長して相対的に長くなる一

方,内肢と基部内薫は退化し,先端部に近い内薫が発達して,

その刺毛が顕著にキチン化して強B]になっている.つまり,肉

食者では餌を箸のように摘まみ上げて把握するのに通した構造

に変化している.しかし,遊泳などに機能する胸脚などの付属

肢には属問の差はほとんどないのである.摂餌のプロセスにお

E I^^^^書^^^Bk ^^^K m　^11書書書^　J^^^^^^^^^^H

Fig. 2. Mandibular cutting edges of two heterorhabdid genera. A. Particle-feeding genus Disseta; B. Carnivorous

genus Paraheterorhabdus. Note slit-like opening (arrowed) of ventralmost tooth (v) of Paraheterorhabdus to inject

venom or anesthetic into prey animals, v, d: homologous elements. Scales=0.1 mm.
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Genus (feeding)

isseta (P)

esorhabdus (M)

症
terostylites (M)

mirhabdus (C)

orhabdus (C)

Distrib u tio n

Meso- & bathypelagic

Meso- & bathypelagic

Epi- to bathypelagic

Bathj pelagic

Bathj pelagic

Rangeofbody N0.0f
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(mm)

6.7- 10.7 (8.4)

3.8-8.8 (5.4)

2.6-5.5 (4.0)

8.4-ll.8 (10.4)

6.1-8.9 (7.2)

raheterorhabdus (C) Meso- & bathypelagic　2.2 - 5.3 (3.4)

terorhab血s(C)　Epi-tobathypelagic 1.6-4.4 (3.0)　31

Fig. 3. Cladorgam of heterorhabdid genera with data on feeding habits, main vertical distribution, female body

length (number in parentheses indicating average of median body lengths of adult females), and species number in

each genus (after Ohtsuka et al. 1997; Park 2000). Feeding habits: P: particle feeder; M: mix feeder; C: carnivore.

いて,この科は独白の形態進化を遂げたのである.大顎の歯や

第2小顎の刺毛(これらをェレメントを称す)において,どの

部位が発達し,退化したかは,それらの相同性を追跡すること

が可能で,科内において一連の段階的なステップが確認できる

(Fig.2).

本科の系統解析を行った結果,粒子食者から中間段階を派生

しっっ,最終的に肉食者が分岐したと推定された(Fig.3).この

食性転換はいったい,どのようにして生じたのであろうか?

プリンシプルとして,形態を抜本的に変化させることなく機能

転換を成し遂げたと推測される.つまり,以下の3つの基本的

なプロセスだけで食性転換を果たしている. 1)付属肢の刺毛,

頼,クチクラ,歯などのエレメントの硬化,特殊化,退化2)ロ

器付属肢の伸長,退化　3)上唇の分泌腺の転鳳　である.この

ような系統的制約を受けつつ,抜本的な形態変化を伴わず,機

能転換をはかる進化は様々な動物群でも確認されている.よく

知られる例としては,元来,食肉類に属し,その祖先は肉食で

あったパンダが植物食への食性転換を図った時に,餌を把握で

きるように手の甲の骨の構造を変化させてヒトの親指"樵"構

造を作り出したことが挙げられる(Gauld 1980).

さらに,この科の鉛直分布,種数,体長などの情報をまとめ

ると, 1つの進化のシナリオが見えてくる(Fig.3).肉食者の中

で最も精巧なロ器構造を持つHeterorhabdus属は,鉛直的には

表層～深層に広く分布している.他属は主に中層～深層に分布

が限定されている.また,本属は科内で最多の種数を持ち,体

長は比較的小型で,その最小種は表層が主な生息域で生物量も

大きい(Roe 1972).この属が最も進化的には成功しているグ

ループと言えよう.本科の祖先は元々,深海粒子食者であった

が,肉食への食性を転換させた後に,魚類などの捕食を回避す

るために体を小型化させて,餌の豊富な表層に再植民したと推

定される(詳細は4.を参照).予備的な分子系統学的解析では,

この科内の食性転換(属の派生)は数百万年の単位で起こった

可能性がある(町田ら　未発表).最近の分子進化・発生学の進

歩は目覚ましく,全く相同性がないと思われていた形態上の類

似性が,実はそのベースに共通した遺伝的メカニズムが存在し

たことが判明した例は数多い. Heterorhabdus属の毒牙は構造

的にヘビやイモガイのものと構造やメカニズムが極めて類似し

ているが,今後,この構造を作り出す遺伝子などの相同性を比

較する必要がある.

深海は,肉食者のみならず,デトリタス食者も多様性に富ん

でいる.深海性デトリタス食者は,第2小顎,顎脚に特殊な化

学感覚毛を備えたり,頭郡にクチクラレンズ,反射板のような

精巧な眼を発達させたりしている(Nishida & Ohtsuka 1997;

Nishida et al. 2002; Ohtsuka et al. 2002). Heterorhabdidae

の食性転換に伴う形態変化と同様に,既存の構造を改変して機

能転換を図っている.例えば,深海性Cephalophanes属は巨大

な反射板のような眼を持つが,機能形態学的にはカイアシ類が

一般的に持っノープリウス眼の変形なのである.このカイアシ

類は,他のデトリタス食者がほとんど利用しない甲殻類クチク

ラを主食としており,このデトリタスに付着する発光バクテリ

アをメルクマールにして探索するようである(Nishidaetal.

2002.

4.分布が語るダイナミックな歴史

海洋の酸素濃度,濁度,捕食者,餌生物,寄生生物などの物

理化学的・生物学的環境変化に従って,カイアシ頬の生息域が

ダイナミックに拡大,縮小,シフトしたと考えられる.例えば,

現在では主として深海に生息するArietelloideaは,デボン紀

あたりに,沿岸域にて底生性から浮遊性へと転じ,ペルム紀に

外洋,深海へと生息域を拡大したと考えられている(Bradford-

Grieve2002).この根拠として,化石が豊富に残り,カイアシ

類と同様に顎脚類に属する員虫類(Ostracoda)の中で浮遊性と

考えれる種がデボン紀に初めて出現していたことである.やが
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て,この上科には底生性グループが再派生し,近底層沿いに外

洋から沿岸へとさらに逆ルートを辿る進化もしたと推定されて

いる(Fig. 4).この再派生して外洋近底生性に転じたグループ

から,二次的に,深海浮遊性に転じたり,由岸浮遊性へと転じ

たグループもいるのである(Ohtsuka et al. 1994, Soh 1998).

このようなダイナミズムは形態学的に推定できても,いっ生息

域をシフトしたのか,その原因は何であったか,を推測するこ

とは古環境と当時の生物群集の再現なくしては困難である.

海底洞窟には「生きた化石」と呼ばれる, Arietelloideaより

NERITIC OCEANIC

EPIPELAGIC

DEEP SEA

Fig. 4. Habitat exploitation by arietellodeans (afer

Ohtsuka et al. 1994; Son 1998). 1. Initial colonization

by ancestors of pelagic realm; 2. Colonization by

ancestors of open surface waters; 3. Colonization by

primitive anetelloideans (Augaptilidae-Metendinidae-

Heterorhabdidae-Lucicutiidae-Discoidae) of deep-sea

pelagic zones; 4. Recolonization by primitive arietel-

loideans (Augaptilidae-Meteridinidae-Heterorhabdidae-

Lucicutndae) of epipelagic zone; 5. Colonization by

more advanced anetelloideans (Hyperbionychidae-

Arietellidae-Nullosetigeridae) of deep-sea hyperben-

thic zone; 6. Recolomzation by more advanced arie-

telloideans (Arietellidae-Nullosetigendae) of pelagic

realm; 7. Colonization by more advanced arietelloi-

deans (Arietellidae) of shallow-water hyperbenthic

zone; 8. Recolonization by more advanced arietelloi-

deans (Anetellidae) of shallow surface waters.
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古い系統群Pseudocyclopoideaが存在する.木上科はArie-

telloideaのような生息域のダイナミックなシフトは起こさず,

沿岸近底層及び海底洞窟(近底層に沿って植民)に固執して生

息し続けている.これらの現在の分布からも興味深い事実が判

明した.パラオの海底洞窟で発見されたRidgewayia属の1種

は,テーチス海と三大洋を横断して西進する大循環系の存在を

浮き彫りにした.つまり,本種はインド・西太平洋に生息する

種群(species group)より地中海・カリブ海に生息する種群と

類縁性があったからである.西進する海流による分散の結果と

解釈されている(Ohtsuka et al. 2000b).

インド・西太平洋と北西大西洋の汽水～沿岸域に生息する

Tortanus属(Diaptomoidea)の5亜属については詳しい系統

関係,分散ルートと時期が推定されている(Ohtsuka & Reid

1998). Fig.5に,この亜属の系統関係,分布,生息環境,既知

種数を示した.西村(1981)の「進化・分布の段階法則」から推

定すると,本属は中新世以降に発展したグループで,元来,イ

ンド・マレーの熱帯海域を発祥地とし,北極域,カリブ海周辺

まで分布を拡大したものと推定される.最古に分岐したBoreo-

tortanus亜属と最後に分岐したAcutanus亜属が北西大西洋で

隣接するが,太平洋からの侵入した時期とルートが全く異なる

のである.後者の祖先が約800-350万年前にパナマ地峡が開

いていた時期に東進する海流(テーチス海はすでに閉じて海流

は西進から東進へと逆転している)によって分散し,カリブ海

周辺で分化したと推定されるのに対して,前者はずっと時代が

新しく,更新世の問氷期あるいは後氷期に北太平洋から北大西

洋への一方通行の海流によって分散後,種分化を起こさないで

二つの個体群に隔離されたと推定される. Acutanus亜属の祖

先は太平洋を横断したことを想定しなければならないが,汽水

性の十脚類アキアミ類でもこのような分散ルートが想定されて

いる.おそらく,中央太平洋に存在する大洋島などの「踏み石」

が分布拡大には関与しているかもしれない.インド・西太平洋

で最も広範な分布を持ち,種数も最多であるAtortus亜属はい

No.of

s u bgenu s Distributio n Habitat species

Boreotortanus North Pacific &　Brackish
North Atlantic

Eutortan〟　　E ast Asia Brackish

To佃rf〟　　　Indo-West Pacific Coastal (eutrophic)

Atortus Indo-West Pacific Coastal (oligotrophic) 18

Northwestern

A cutanus Atla ntic Coastal (eutrophic)

Fig. 5. Cladogram of five subgenera of Tortanus with data on horizontal distribution, habitat preference, and species

number in each subgenus (after Ohtsuka & Reid 1997; Itoh et al. 2001).
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くつかの進化的新規性を発達させた.透明度の高い貧栄養海域

に適応したことで視覚的捕食者を回避するために集群を形成し

たり(Ohtsuka et al. 2000a),精子競争の結果である交尾プラ

グを開発した(Barthfel色my et al. 2003).東アジアに固有のEu-

tortanus亜属は中新世～更新世にかけて存在した古東シナ海を

起源とすることは,本亜属の汽水への適応や現在の分布パター

ンから容易に推察される.本亜属の分布は,古東シナ海の地形

推定,古東シナ海と古日本海の(対馬海峡付近での)接続問題,

縄文海進,有明海に生息する生物の大陸退存性,などの多くの

地史的問題にヒントを与えてくれる(Itoh et al. 2001).本亜属

に属し,ロシア～中国沿岸に生息する1種が本邦では,有明海

からのみ報告され,大陸通存種と説明されている(Ohtsuka et

al. 1995).従来,両個体群は縄文海進(6,000-10,000年前)で

分断されたと説明されてきたが,両者のmtDNAのCOI領域

の塩基配列を比較してみると約1.5%の遺伝的相違があり,縄

文海進よりさらに以前から隔離していたと推定された(Sohet

al. in preparation).

陸水性カイアシ類は海洋起源であると推定されている

(Huys& Boxshall 1991).カラヌスE]の陸水-の最初の植民は

中生代ジュラ紀～白亜紀ごろに起こったと推定されている

(Boxshall &Jaume2000).カラヌス目のはかに,キクロブス

目(Cyclopoida),ハルバクチクス目(Harpacticoida),ゲリエ

ラ目(Gellyelloida),ポエキロストム目(Poecilostomatoida),

サイフォノストム目(Siphonostomatoida)が陸水に生息して

いる.系統の全く異なるこれらのグループは,現在の分布パ

ターンと種数などを考慮して,パンゲア分裂以前～第四紀にか

けて,少なくとも22回は独立して陸水へ進出したと考えられ

ている(Boxshall &Jaume2000).さらに,陸水から再度,海

洋に回帰したと推定される分類群も存在している.海洋内だけ

でなく,陸水と海洋との問でも生息域のシフトは繰り返し繰り

返し起こっており,ダイナミックな進化のうねりになってい

る.晴乳類や魚類ではこのような現象は古くから知られていた

が,無脊椎動物でもこのようなことが次第に判明してきた.

5.おわりに

系統分類学,動物地理学的研究の結果,カイアシ頬の進化の

様々な仮説が提唱されつつあるが,分子進化・系統学的な検証

はまだ始まったばかりである.現世においてカイアシ類は水圏

生態系での最も重要な構成員であるが,その進化の歴史を紐解

くことは地球の生物群集構造の変遷を解き明かすことにはかな
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