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総　説

進化過程から見たカイアシ類の生態学的ニッチ
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The ecological niches of copepods from an evolutionary perspective

Sota Komeda∗§ and Koki Tokuhiro∗

要約：カイアシ類は昆虫類に匹敵するほどのバイオマスを有する主要な分類群であり，水産生物の餌

料や環境指標として利用される一方で，寄生・共生性種による病害が水産業に甚大な経済被害をもた

らしている。カイアシ類には多様な生態学的ニッチの分類群が混在しており，各々が異なる生態系サー

ビスをもたらしている。しかしカイアシ類の進化過程は複雑であり，生態学的ニッチの分類群網羅的

な理解は難しい。そこで本総説では，カイアシ類の食性，寄生・共生への特化および分布の三側面に

注目し，進化に伴う生態学的ニッチの切り替えパターンを整理した。食性の進化には方向性が認められ，

粒子食性から肉食性またはデトリタス食性への切り替えが複数の系統で独立に生じているが，その逆

方向の進化は報告されておらず，進化的制約が存在することが示唆される。自由生活性から寄生・共

生性への進化は少なくとも14回起こっている一方で，逆方向の進化はCyclopoida目の一部分類群のみに

限定されている。分布については，陸水域と海水域，漂泳区・近底層・底生区といった空間的区分に

加え，高濁度環境，視覚的環境，貧栄養環境などへの多様な適応が確認された。これらの食性・宿主・

分布に関するニッチは機能形態，生活史，生理的特徴と密接に対応している。
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Abstract: Copepods are one of the most dominant animal taxa on Earth, with a biomass comparable to that of 
insects. They play key ecological and economic roles as fish food and environmental indicators, while parasitic 
species cause significant economic losses to fisheries. Therefore, it is essential to develop a taxon-specific 
understanding of both positive and negative ecosystem services provided by copepods. However, repeated niche 
shifts throughout their evolutionary history have made this task challenging. This review synthesizes the 
evolutionary patterns of copepod niches in three key aspects: feeding strategy, specialization toward parasitism or 
symbiosis, and distribution. The evolution of feeding modes shows a clear directionality: transitions from 
suspension-feeding to carnivory or detritivory have occurred independently in multiple lineages, whereas 
reversions have not been reported, implying evolutionary constraints. Transitions from a free-living lifestyle to 
parasitic or symbiotic one have occurred at least 14 times, with exceptive reversals only in the order Cyclopoida. 
Copepods show adaptive radiation according to habitat niches in response to various environmental conditions, 
including turbidity, light intensity, and oligotrophy in addition to basic separation among pelagic, benthic, and 
hyperbenthic realms. Ecological niches related to feeding, host association, and distribution are closely correlated 
with copepod functional morphology, life history, and physiology. 
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まえがき

　カイアシ類は水圏のほぼ全域に出現し，昆虫類

と同等以上のバイオマスを有する，地球上で最も

優占的な動物の一つである。Drago et al.（2022）

は海洋漂泳区の深度0–500mに出現する浮遊性カ

イアシ類の総バイオマスを0.143PgCと推定して

おり，これは陸上の節足動物の総バイオマス0.150 
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PgC（Rosenberg et al. , 2023）に匹敵する。カイ

アシ類は食物網の基盤を支える鍵分類群であり，

海洋の物質循環機構の一つである生物ポンプに対

しても無視できない影響を及ぼしている

（Mauchline, 1998; Sasaki et al. , 1988）。ただし，そ

の食性により食物網や生物ポンプでの機能は大き

く異なる（大塚・西田, 1997）。さらに，カイア

シ類は魚類などの主要な餌生物であることから水

産方面でも注目される一方で，一部の種は仔稚魚

や稚ナマコを捕食して水産有用種の初期減耗を引

き起こすことがある（Bailey and Yen, 1983; 小林・

山口, 2011）。また，寄生性カイアシ類は魚類な

どの病害生物として水産業に深刻な経済的損失を

もたらし，その影響は年間4億8千万ドルに達する

と推定されている（Costello, 2009）。このように，

カイアシ類には生態系および経済活動に対して相

反する影響を及ぼす多様な分類群が含まれてい

る。

　現在までに世界中で，海産と陸水性，自由生活

性と寄生・共生性を合わせて14,000種以上のカイ

アシ類が報告されており，これらすべての生態に

関する網羅的解明は困難である。そのため，系統

解析に基づく進化過程の推定により，カイアシ類

全体の生態学的ニッチを俯瞰する試みが進められ

てきた。しかし，異なる系統が独立して類似した

形質を獲得する平行進化が頻繁に起こるため，そ

の理解は容易ではない。その一例としてBernot et 

al.（2021）は，カイアシ類において自由生活性か

ら寄生・共生性への切り替えが少なくとも14回生

じたと推定している。本総説ではカイアシ類にお

ける生態学的ニッチの切り替えを食性・分布の観

点から整理し，さまざまな系統に共通して確認さ

れる進化パターンを抽出する。これにより，カイ

アシ類の生態系における機能的役割，水産生物の

餌料としての利用可能性，および水産生物への食

害・病害リスクに関して，理解の促進が期待され

る。

進化的傾向

　カイアシ類の進化過程を考える上では，共通祖

先の形質を把握し，派生形質を区別することが重

要である。Huys and Boxshall（1991）は，カイア

シ類の祖先形質と派生形質の判定基準を提示し，

共通祖先の形質を推定するとともに，系統解析の

基礎的手法を確立した。彼らはカイアシ類の進化

について，「体節の融合」，「付属肢の減少」，「付

属肢節の融合」，「エレメント（付属肢から生じる

相同器官で，柔軟なものは刺毛，強固なものは棘

と呼称される）の減少」といった傾向があると仮

定した（体節，付属肢，付属肢節，エレメントに

ついては，第1図を参照のこと）。この仮定は「相

同器官の数は進化の過程で増加することは稀であ

り，むしろ減少する傾向にある」という経験則に

基づく。このような進化における不可逆性はドロ

の法則（Dollo’s law）と呼ばれ，古くから指摘さ

れてきた（Dollo, 1893）。例えば昆虫類では歩脚

が3対以下，四肢動物では肢が2対以下であり，奇

形個体を除き増加しない。節足動物には機能分化

していない同形の付属肢を多数形成する分類群が

あるが（Koenemann et al. , 2006），カイアシ類の

ような付属肢の機能分化が進んだ分類群では，付

属肢数の上限に進化的制約が生じると考えられ

る。しかし，Huys and Boxshall（1991）自身も示

している通り例外があり，進化過程においてカイ

アシ類のエレメントが増加する場合もある。

　カイアシ類の祖先は沿岸域の近底層（海底直上）

で自由生活を行う粒子食者であると考えられてお

り（Huys and Boxshall, 1991），その後生息域や食

性を広げ，また寄生・共生生活を行うものをも派

生させた。この過程で，カイアシ類は機能形態を

変化させ，新たな生態学的ニッチに適応してき

た。しかし，この過程で付属肢やエレメントの構

成を単純化させた分類群は，複雑な構成を必要と

する生態学的ニッチに戻ることが困難となる。
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第1図 米田・徳弘 横幅2段 カラー
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自由生活性カイアシ類の食性と形態的特徴

食性の進化的傾向　自由生活性カイアシ類の食性

は，一般に粒子食性，肉食性，デトリタス食性の

3群に大別される（大塚・西田, 1997）。粒子食性

はかつて濾過食を行うと考えられてきたが，10 

µm未満の餌粒子を個別に感知した後，第2小顎と

顎脚（カイアシ類の基本形態と付属肢等の名称を

第2図に示す）の動作を切り替え，周囲の水ごと

口元に移動させる懸濁物食を行っていることが明

らかとなった（Price et al. , 1983; Tiselius et al. , 

2013）。粒子食者は，懸濁物食に加えて，カイア

シ類幼生を含む動物プランクトンの肉食や糞粒な

どのデトリタス食をも併用しており，多様な摂食

法の組み合わせによって，様々な餌資源を併用し

ている。その一方で，肉食者は大型で運動性の高

い餌（他の動物プランクトンや仔稚魚など）に，

デトリタス食者は大型かつ不動の餌（遺骸・糞

粒・脱皮殻など）に特化している。カイアシ類に

おける粒子食性は祖先的な食性であり，多くの肉

食性およびデトリタス食性の分類群を派生させて

いる（第3図の矢印1と矢印2）。例えば，Calanoida

目では各上科内で独立して，粒子食性から肉食性

への切り替えが起こっている（平林, 2015）。一

方で，肉食者やデトリタス食者から粒子食者へ戻

る例は報告されておらず，進化的制約が示唆され

る。これは，肉食者やデトリタス食者では第2小

顎や顎脚のエレメントが著しく減少・変形してお

り，粒子捕獲に必要な構造の再獲得が難しいため

と考えられる。

　粒子食性から他食性への切り替えに加え，デト

リタス食性から肉食性への切り替えが示唆されて

いる（第3図の矢印3）。一般にはデトリタス食性

と し て 知 ら れ るCalanoida目Bradfordian科 群

（Markhaseva et al. , 2014; Laakmann et al. , 2019）

のうち，Cornucalanus属は第2小顎や顎脚に後述

するような肉食性の特徴を備えており，運動性の

ある餌の捕獲への特化と考えられている

（Arashkevich, 1969）。

第1図　体節，付属肢，付属肢節，エレメントの概説（カイアシ類は付属肢の構造が複雑であるため，架空の節足動
物の模式図を示す）
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第2図　カイアシ類の基本形態の概説（正確に描画すると付属肢が重なり見えない部位が生じるため，付属肢を縮小
し一部のエレメントを省略した架空のカイアシ類の模式図を示す）
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肉食への特化と形態変化　粒子食性から肉食性へ

の切り替えは，餌捕獲に関与する第2小顎および

顎脚の特殊化を伴う（第4図）。典型的な変化とし

ては，基節の伸長，エレメントの減少，残存エレ

メントのクチクラ肥厚が挙げられる（Arashkevich, 

1969; 平林, 2015）。また，エレメント表面の装飾

が変化し，粒子食者にみられる小刺毛（エレメン

トの表面に生じる毛状構造）が消失するとともに，

鋸歯や吸盤などの餌の保持力を向上させる構造が

生じる場合がある（Matsuura and Nishida, 2000）。

肉食者では大顎の咀嚼部（大顎咀嚼部の位置を第

2図に示す）にも大型の餌への適応がみられ，背

側歯（dorsal teeth）が縮小し他の歯が鋭利となる

（Ohtsuka et al. , 1997）。さらに，Heterorhabdidae

科の一部の属では腹側歯（ventral tooth）に開孔し，

そこに分泌腺が達することから，毒牙として機能

していると考えられている（Nishida and Ohtsuka, 

1996; Kaji et al. , 2019）。

　Calanoida目Centropagoidea上科の一部では第2

小顎の肥大と顎脚の縮小が起こり，粒子食や肉食

の様式が異なる。本上科に属する主要な科の形態

を第5図に示す。Temoridae科では第2小顎と顎脚

が他上科の粒子食者と似ており，祖先的な形質を

留めている。Centropagidae科では，顎脚は祖先的

第4図　Calanoida目カイアシ類の第2小顎の食性間比較
 （スケールバーは100μm）（p：亜底節，c：底節，b：基節，e：内肢）

第5図 米田・徳弘 横幅2段 カラー

Centropagidae科 Acartiidae科 Pontellidae科 Candaciidae科Temoridae科

第2小顎

顎脚

第5図　Calanoida目Centropagoidea上科の科間での形態比較（図はSars（1903，1924）を改変）
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形質を留めているものの，第2小顎が大型化してい

る。Acartiidae科，Pontellidae科およびCandaciidae

科では顎脚が縮小し，科間で第2小顎の形態が異

なる。平林（2015）はこれら顎脚が縮小した科に

ついて，第二小顎のみを著しく発達させることで

の肉食への適応を指摘している。Temoridae科，

Centropagidae科およびAcartiidae科は典型的な粒

子食者であるが，Pontellidae科はより肉食に特化

しており，多様な動物プランクトンや仔稚魚を捕

食するほか，サンゴ類の卵を摂食することもある

（Lillelund and Lasker, 1971; Ohtsuka and Onbé, 

1991; Hakim et al. , 2025）。Candaciidae科では消化

管内から尾虫類が確認されており，ゼラチン質動

物プランクトンを第2小顎で捕獲すると考えられ

ている（Ohtsuka and Onbé, 1989）。

デトリタス食への特化と形態変化　デトリタス食

への適応は，主として感覚機能の特殊化を伴う。

この傾向はCalanoida目Bradfordian科群で顕著であ

り，第2小顎内肢のエレメントが，全て特殊な化

学感覚毛へと変形している（第4図右）（第2小顎

内肢の位置については第2図を参照のこと）

（Bradford, 1973）。粒子食者ではこれらエレメン

トが細く，内部には数本の繊毛があるが

（Paffenhöfer and Loyd, 2000），Bradfordian科 群 で

はこのエレメントが太くなり，内部の繊毛が数百

本 ま で 増 加 し て い る（Nishida and Ohtsuka, 

1997）。また先端部に特異な形状の開口部を持つ

毛筆状刺毛や，浸透性を持つ薄いクチクラで覆わ

れた虫状刺毛など，エレメントの形状も多様化し

ている。第2小顎内肢のエレメントは，粒子食者

では餌の捕獲と感知の両方に機能するとされてい

る（Tiselius et al. , 2013）。一方でBradfordian科群

のこれらエレメントは短く柔軟であるため，餌捕

獲には機能せず，感覚機能のみに特化していると

考えられる。

　Bradfordian科群の一部では，化学感覚毛に加え

て光感覚器も発達しており，発光性のビブリオ科

細菌が消化管内に卓越している（Komeda et al. , 

2025）。このことから，餌デトリタスに付着して

いる細菌の発光を，光感覚器で感知していると考

えられている。消化管が特殊化する場合もあり，

looped gutと呼ばれる伸長した消化管や，盲嚢状

の 構 造 な ど が 知 ら れ る（Nishida et al. , 1991, 

2002）。

　Bradfordian科群のデトリタス食への特殊化の顕

著な例として，Cephalophanes属が詳細に研究さ

れている。本属の光感覚器は半パラボラ状構造を

備え，光感覚部へ光を反射させる（Nishida et al. , 

2002）。消化管内にはクチクラの断片が含まれて

おり，甲殻類プランクトンの遺骸や脱皮殻を利用

していると考えられている。Hirano et al.（2024）

は消化管前方の盲嚢状構造の内部からキチン質を

含む溶解物を報告しており，さらに同属からキチ

ン質分解細菌を単離している。これらの知見から，

クチクラ消化への共生細菌の利用が示唆されてい

る。

寄生・共生への生活様式の移行と形態変化

自由生活と寄生・共生の切り替え　寄生・共生性

カイアシ類では体形の著しい変化が見られ，付属

肢が縮小あるいは欠失する例が多い。しかし，幼

生期や感染期，配偶者探索時などの一時的な浮遊

時期を持つ場合や，宿主上の移動を行う場合は，

移動能力を備えた付属肢を備えている（Ohtsuka 

et al. , 2009）。カイアシ類の系統解析では，自由

生活性から寄生・共生性への少なくとも14回の切

り替えが示唆されている（第3図の矢印4）（Bernot 

et al. , 2021）。寄生・共生性は自由生活に必要な付

属肢やエレメントを喪失しているため，自由生活

性に戻ることは困難と考えられるが，例外として

Cyclopoida目の一部（Oncaeidae科，Sapphirinidae科，

Corycaeidae科など）は寄生・共生性から自由生

活性へ回帰したと考えられている（第3図の矢印5）

（Khodami et al. , 2019; Bernot et al. , 2021）。これ

らの自由生活性に回帰した科では尾虫類ハウスに

付着する例や，ヒドロクラゲ類の体内に侵入する

例が知られており，大型のゼラチン質動物プラン

クトンに付着する，寄生者に近い特性を有してい

る（Ohtsuka et al., 1993; Gasca et al., 2007; Bernot 

et al. , 2021）。

機能形態による寄生・共生への特化　寄生・共生

性カイアシ類は，付属肢やエレメントを増やすこ

となく，外骨格クチクラの変形によって特殊な機

能 形 態 を 実 現 し て い る。Siphonostomatoida目

Caligidae科は体の前半が吸盤状に変形しており，

陰圧を利用して魚類に付着する上，付属肢の動作

により吸着を解除することが可能である（Ohtsuka 

et al. , 2021）。さらに本科のCaligus属は頭部に1対

の補助吸盤（lunule）を備え，魚類への吸着を容
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易にしている。この補助吸盤は頭部前縁のクチク

ラの変形であることが知られている（Kaji et al. , 

2012）。Siphonostomatoida目Pennellidae科では成体

が終宿主への感染期であり，初期の雌成体は遊泳

能力を持った付属肢を持つ。この雌成体は宿主に

辿り着いた後，脱皮を一度も経ずに，腹部クチク

ラの折り畳み構造を引き延ばすことで成長する

（Smith and Whitfield, 1988）。カイアシ類は成体に

なった後，脱皮成長を行うことができないため，

代替手段として特殊なクチクラ構造を進化させた

ものと考えられる。Pennellidae科の分子系統解析

では，祖先的な属では後期成体の体節構造が残っ

ているが，より派生的な属では胸節の融合および

固着器の発達が起こり，一部の属では卵嚢がコイ

ル状構造になることも知られている（Yumura et 

al. , 2022）。これらの特殊化によって，宿主から

虫体や卵嚢が脱落しにくくなり，遊泳力の高い魚

類にも寄生できるようになったことが示唆されて

いる。

生息地ニッチの変化と形態変化

底生区・漂泳区・近底層　カイアシ類は水圏のほ

ぼ全環境に進出しており，陸域では湖沼や河川の

みならず地下水，温泉水，植物の葉上の水溜まり，

土壌からも報告されており，海洋では沿岸から外

洋深海までの全水深に出現する（Boxshall and 

Halsey, 2004）。各水圏環境においても，漂泳区で

浮遊生活を行う浮遊性，海底の表面や堆積物の間

隙，藻類の表面で生活する底生に加え，底生区の

直上のみに分布する近底層性が混在している。近

底層性の各種はドレッジ，そりネットなどにより

海底直上の数十cm以内を曳航した場合や，夜間

に集魚灯を使用した場合には採集されるが，通常

のプランクトンネット採集ではほぼ確認されな

い。

　祖先的形質を多く残しているPlatycopioida目お

よびCalanoida目Pseudocyclopoidea上科が沿岸近底

層に分布していることから，カイアシ類の起源は

沿岸近底層と考えられている（Bradford-Grieve, 

2002）。近底層性の分類群には，前体部が太く，

後体部が短く，第1触角が短い傾向が見られる（第

6図中央）（前体部，後体部および第1触角の位置

を第2図に示す）。ただし，浮遊性の分類群と形態

的に酷似する場合もある。近底層に特化した機能

形態の一例として，Calanoida目Arietellidae科の一

部に見られる，左第1触角の伸長と左体側の扁平

化による左右非対称性が挙げられる。この分類群

は，体の左側面を海底に向け，左第1触角を海底

に沿わせながら移動することが知られている

（Ohtsuka and Mitsuzumi, 1990）。

　浮遊性の分類群では第1触角が伸長し，前体部が

細くなる傾向にある（第6図左）。Pseudocyclopoidea

上科以外のCalanoida目では，第1触角の化学感覚

毛の数が雄成体で雌成体よりも多くなるこが知ら

れており，三次元的な空間である漂泳区において

配偶者探索を効率化するための適応と考えられて

いる（Bradford-Grieve, 2002）。底生種では体全体

が細長くなるか（第6図右），海藻表面に付着しや

すい縦扁形になるのが一般的である。

　近底層から漂泳区や底生区への進出は体形の変

化を伴うが，エレメントの減少を条件とはしてい

ない。そのためか，粒子食性から肉食・デトリタ

ス食性，自由生活性から寄生・共生性への進化に

見られるような不可逆性は確認されない。更には，

各科内でこれら生息地ニッチの切り替えが独立し

て起こっていることが知られている。Calanoida目

のAetideidae科やBradfordian科群において近底層

性と浮遊性の属が混在しており，複雑な生息地

ニッチ転換が生じた可能性がある（Bradford-

Grieve, 2002; Komeda and Ohtsuka, 2020）。 ま た

Harpacticoida目のAegisthidae科，Ectinosomatidae科，

Miraciidae科，Tisbidae科では底生と浮遊性の属が

第6図 米田・徳弘 横幅1段 白黒

浮遊性 近底層性 底生

第6図　浮遊性，近底層性，底生カイアシ類の形態比
較（図はSars（1903，1911）を改変）
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混在しており，各科内で独立して底生区から漂泳

区への進出が起こったと考えられている（Khodami 

et al. , 2020; Komeda et al. , 2024）。

　Calanoida目Arietellidae科では，科内での生息地

ニッチの適応放散過程が詳細に調べられているの

で詳述する。Komeda et al.（2021）は分子系統解

析に基づく議論を行っているが，厳密な祖先形質

推定までは実施されていない。そこでKomeda et 

al.（2021）の分子系統樹を基に，新たにMesquite 

ver. 3.70（Maddison and Maddison, 2015）による

祖先形質推定を行った結果を第7図と第8図に示

す。図中の系統樹中の円の色は，共通祖先の生息

地ニッチの推定結果を表す。本科の共通祖先は近

底層性であり，50%の確率で浅海性，50%の確率で

深海性と計算された（第7図のN1）。なおSoh et 

al.（2013）の形態に基づく系統解析では，本科の

共通祖先は深海性と推定されている。そのため，

本科の起源を深海近底層と仮定して議論を進める

（第8図のN1）。共通祖先から派生した2系統のう

ち片方は浅海近底層に移動し（第7図および第8図

のN2），Pilarella属とMetacalanus属を派生させた

と見られる。これら2属は主に浅海近底層に分布

するが，Metacalanus属は漂泳区に出現する場合

もある。共通祖先から派生したもう片方の系統は

深海近底層に留まった後（第7図および第8図の

N3），Paraugaptilus属を派生させて深海漂泳区に

進出し，Paramisophria属を派生させて分布を浅海

近底層まで広げ，さらには深海近底層に留まる

Sarsarietellus属と深海漂泳区に進出するArietellus

属を派生させたと推定される。このように，単一

の科の内部においても異なる生息地ニッチへの進

出が複数回起こっており，カイアシ類の生息地

ニッチ転換は極めて複雑な様相を呈している。

第7図 米田・徳弘 横幅2段 カラー
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第7図　Komeda et al .（2021）の分子系統解析に基づく， Calanoida目Arietellidae科の生息地ニッチ
の祖先形質推定（系統樹上の数値はBootstrap値を示す）
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外洋表層・高濁度環境・貧栄養環境　光量が多い

浅海や水深の浅い陸水は，植物プランクトンによ

る基礎生産が顕著であり，カイアシ類にとって好

適な餌環境と見なすことができる。しかし視覚的

捕食者による被食リスクが高いため，この環境を

利用できる分類群は限られている。これらの視覚

的環境に対する浮遊性カイアシ類の適応過程は分

類群毎に異なっている。Lenz（2012）は昼間の外

洋表層において，神経にミエリン鞘と呼ばれる脂

質性の絶縁膜を持つ分類群が優占することを指摘

している。ミエリン鞘を有する神経は伝導速度が

速く，迅速な逃避反応が可能であることが報告さ

れている（Lenz et al. , 2000）。神経にミエリン鞘

を持たないCalanoida目Metridinidae科は，夜間に

外洋表層の餌資源を利用し，昼間は深海に移動す

る日周鉛直移動を行うことで，視覚的捕食者を避

けている（Hattori, 1989）。なお，Cyclopoida目の

Oithonidae科，Oncaeidae科，Corycaeidae科などは

神経にミエリン鞘を持たないにも関わらず，昼間

の外洋表層に出現する。これら分類群は体サイズ

を小型化することで視覚的捕食者を避けていると

考えられている（Lenz, 2012）。

　沿岸域や水深の浅い陸水は外洋表層に比べて濁

度が高いため，視覚的捕食者に見つかりにくい環

境である。一方，環境変動が激しいことからそれ

に 対 す る 適 応 が 必 要 で あ る。Calanoida目

Centropagoidea上科は，休眠卵の形成や塩分変化

耐性に適応した摂餌生態により，これらの環境に

適応している（Bradford-Grieve, 2002）。伴（1998）

の総説中では，休眠卵の形成が確認されているカ

イアシ類25属のうち，24属は本上科に属するとし

ている。

　貧栄養環境である外洋域への進出では，生活史，

生理学的特性，食性などに変化が生じる。高緯度

の外洋域では植物プランクトンの生産量が多い時

期（ブルーム期）が限定される。そのため，ブルー

ム期に合わせた年周期の生活史を持つ場合があ

る。特に顕著なのはCalanoida目のCalanidae科と

Eucalanidae科であり，春季ブルーム期に浅海の餌

資源を使用し，餌が少ない時期には深海で休眠す

る「季節的鉛直移動」を行う（Lenz and Roncalli, 

2019）。深海に特化した分類群ではRNA/DNA比や

クエン酸合成酵素活性が低く，代謝が低いことが

示唆されている（Thuesen et al. , 1998; Ikeda et 

al. , 2007）。加えて，深海では肉食性やデトリタス

食性とされる個体の割合が高いことが知られてい

る（Arashkevich, 1969; Yamaguchi et al. , 2002）。

これは植物プランクトン生産がなく，粒子食の機

会がないためと考えられる。

負の生態系サービスと機能形態

水産生物への食害　Calanoida目Euchaetidae科は

仔稚魚を積極的に襲うことが知られている。

Bailey and Yen（1983）はワシントン州のDabob 

bayに生息するシロガネダラMerluccius productus

への本科の食害の規模を試算し，仔魚がほぼ枯渇

する可能性を示している。他の海域においても，

本科によるタイセイヨウダラGadus morhuaなどへ

の 食 害 が 懸 念 さ れ て い る（Browman et al. , 

2011）。本科は第2小顎と顎脚が発達しており，肉

食性カイアシ類の典型的な形態的特徴を有してい

る（第9図左）（Arashkevich, 1969）。仔稚魚以外

の水産有用種への食害としては，Harpacticoida目

Harpacticidae科 の 底 生 カ イ ア シ 類Tigriopus 

japonicusによる，養殖場での稚ナマコへの食害が

報告されている（小林・山口, 2011）。また，仔

稚魚の餌料として本種の使用が試みられた際に，

仔稚魚の体表や消化管壁を傷害することが報告さ

れている（安楽, 1979; Uye, 2005）。Tigriopus属の

第2小顎と顎脚は典型的な肉食性カイアシ類と比

第8図 米田・徳弘 横幅1段 カラー
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浅海

深海

第8図　第7図の解析に基づくCalanoida目Arietellidae科
の生息地ニッチの適応放散過程（図中のN1–5
は第6図中の分岐N1–5との対応関係を示す）
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べると小型であるが，第1胸脚（他カイアシ類では，

本付属肢は主に遊泳に用いられる場合が多い）が

把握器に変形している（第9図右）。

水産生物への寄生　Siphonostomatoida目Caligidae

科は，体の前半部が変形した吸盤によって宿主魚

類に吸着し，体表を傷害し，水産業に年間4億8千

万ドルの経済被害をもたらしている（Costello, 

2009）。この吸盤の長さと幅の比は全種で似通っ

ており，ほぼ同じ機能形態の吸盤で，あらゆる魚

類への付着を可能としている（Ohtsuka et al. , 

2021）。一方でSiphonostomatoida目Pennellidae科は，

属間で固着器と卵嚢の形態が異なっている。

Yumura et al.（2022）は派生的な属で固着器の形

状が複雑化し，卵嚢がコイル状になることを示し

た。祖先的形質を持つ属はカワハギなどを宿主と

するが，派生的形質を持つ属はマグロ類やタラ類

などのより遊泳能力の高い魚類にも寄生する。

正の生態系サービスと機能形態

水産生物の餌料としての重要性　カイアシ類は水

産有用種が野外で利用している主要な餌生物であ

り，ワムシ類などの代替餌料と比べてDHAやEPA

を含む高度不飽和脂肪酸を多く含有している

（Samat et al. , 2020）。カイアシ類餌料は水産生物

の正常な発育に寄与し，生残率や成長速度を向上

させることが知られている（Støttrup, 2002）。そ

のため，水産生物の種苗生産や養殖に有用な餌料

として，培養が試みられてきた。

底生カイアシ類の培養　1970年代に，魚類の初期

餌料としての使用を目的としたカイアシ類培養法

の研究が盛んに行われた。その過程で唯一，大規模

培養に成功したのがHarpacticoida目Harpacticidae

科に属する底生カイアシ類Tigriopus japonicusであ

る（福所，1980）。本種は，水温，塩分，日照の変化

が著しい潮だまり（潮間帯に形成される海水の溜

まり場）に生息し，幅広い水温・塩分帯での生存が

可能である（Lee and Hu, 1981; Han et al. , 2018）。

なおLee et al.（2020）によると，本種は植物プラン

クトンの遺骸を利用できるが，浮遊性カイアシ類

Paracyclopina nana（Cyclopioda目Cyclopettidae科）

は利用することができない。底生カイアシ類では，

底面に沈んだ餌残渣の消費により，培養時の水質

悪化が起こりにくい可能性がある。Tigriopus 

japonicusは培養が容易であるため，水産生物の餌

料として検討されてきたが，匍匐性が強いために

仔稚魚が摂餌しにくく（Kim et al. , 2019），仔稚

魚や稚ナマコを食害するため（上記の「水産生物

の食害」と第9図右を参照のこと），実用化が進ん

でいない。

浮遊性カイアシ類の培養　底生カイアシ類には先

述の問題点があるため，より効果的な餌料として，

浮遊性カイアシ類の培養が試みられてきた。しか

し安定した高密度培養が困難であり，今後の技術

改善が必要とされている。浮遊性カイアシ類の大

量培養が試みられた事例について，高山（2023）

が総説中にまとめているが，ここで挙げられてい

る39種中27種はCalanoida目Centropagoidea上科に

属している。他の候補としてはCalanoida目

Paracalanidae科，Cyclopoida目Oithonidae科，

Harpacticoida目Tachididae科などが挙げられる。

Calanoida目Centropagoidea上科は休眠卵を形成す

る種が多く（伴, 1998），卵の状態での輸送に適

している。進化生物学的な視点からは，富栄養環

境に適応した分類群とされており（Bradford-

Grieve, 2002），植物プランクトンが高密度に給餌

される培養環境にも適している可能性がある。た

第9図 米田・徳弘 横幅1段 カラー

Paraeuchaeta属 Tigriopus属

第2小顎

顎脚

第1胸脚

第9図　水産有用種を食害するカイアシ類の形態的特
徴（図はSars（1903，1911）を改変）
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だし本上科のAcartiidae科では培養環境下での共

食い行動が問題となっており，ノープリウス幼生

の30–90%が損失されるとの推定もある（Drillet et 

al. , 2011）。加えて本上科のPontellidae科では仔稚

魚を捕食することが知られており（Lillelund and 

Lasker, 1971），Candaciidae科やTortanidae科では

口器が肉食に特化した結果，植物プランクトンな

どの小型の餌を捕獲できないとされている（平林, 

2015）。第5図に示したように，本上科には粒子食

性の典型的な口器形態を示す科（第5図の

Temoridae科）は少なく，他の科では第2小顎の拡

大や顎脚の縮小が起こり，肉食の傾向が強くなる

（上記の「肉食への特化と形態変化」を参照のこ

と）。本上科の培養候補を選定するにあたり，共

食い行動，植物プランクトン餌料への適性，仔稚

魚への食害について，口器形態から情報が得られ

る可能性がある。

結　論

　本総説において紹介したカイアシ類の生態学的

ニッチ転換の一覧を第1表に示す。小型の餌から

大型の餌（第3図の矢印1および矢印2），自由生活

性から寄生・共生性（第3図の矢印4）への切り替

えはエレメントの減少を伴うため，不可逆的な進

化である。ただし，寄生・共生性から自由生活性

に戻る例外も報告されている（第3図の矢印5）。

系統樹にエレメントの減少や餌捕獲器，感覚器，

固着器などの形態的特殊化を対応させることで，

各種の食性ニッチや宿主特異性を概観することが

第1表　カイアシ類における生態学的ニッチ転換の例

適応の例生態学的ニッチの転換項目

咀嚼部の鋭利化・特殊化
第2小顎と顎脚の特殊化
（Arashkevich, 1969; Nishida and Ohtsuka, 1996）

粒子食性
→肉食性

食性

感覚器の発達
消化管の特殊化
（Nishida and Ohtsuka, 1997; Nishida et al., 2002）

粒子食性
→デトリタス食性

第2小顎と顎脚の特殊化
（Arashkevich, 1969）

デトリタス食性
→肉食性

付属肢の退化傾向
固着器の特殊化
クチクラの変形
（Ohtsuka et al., 2021; Yumura et al., 2022）

自由生活性
→寄生・共生性

生活様式

ゼラチン質動物プランクトンへの付着
（Gasca et al., 2007; Bernot et al., 2021）

寄生・共生性
→大型の餌に付着する自由生活性

第1触角の伸長あるいは短縮
前体部の概形の変化
（Bradford-Grieve, 2002）

底生区⇆近底層⇆漂泳区分布

ミエリン鞘の獲得
日周鉛直移動
体サイズ小型化
（Lenz, 2012）

外洋深海
→外洋表層（視覚的環境）

休眠卵形成
塩分変化耐性
（Bradford-Grieve, 2002）

外洋
→沿岸・陸水（高濁度環境）

季節的鉛直移動
代謝活性低下
肉食・デトリタス食への特化
（Arashkevich, 1969; Ikeda et al., 2007; Lenz and 
Roncalli, 2019）

沿岸
→外洋表層・深海（貧栄養環境）

第1表 米田・徳弘 横幅2段 白黒
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可能となる。一方で，生息地ニッチの切り替えは

エレメントの減少を必要としないため，可逆的で

ある。しかし，漂泳区，底生区，近底層への特化

の度合いは，前体部，後体部，第1触角の概形か

ら推定できる場合もある（第6図）。視覚的環境へ

の適応については体サイズの小型化や神経の有髄

化との関係が推察されている。貧栄養環境への適

応は大型の餌への特化や代謝の変化を伴う。

　形態や系統関係から推定される生態学的ニッチ

の検討から，分類群ごとに水産生物の餌料として

の培養への適性を推定できる可能性がある。また，

こうした検討は生態系における役割や宿主特異性

を検証する際にも活用できる。カイアシ類の進化

史において，各分類群内で平行的に食性や分布の

切り替えが起こっているため，その全体像を完全

に把握するのは難しい。しかし本総説で整理した

ように，上記の検討から進化パターンが推定でき

るとともに，餌料生物としての利用可能性や水産

有用種への食害，病害リスクの理解・対策に有用

な知見が得られる可能性がある。
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