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第 1 章 緒言 

 

1.1. 北太平洋に分布する Neocalanus 属カイアシ類 

北太平洋亜寒帯域には、3 種のカラヌス目 Neocalanus 属カイアシ類、Neocalanus 

cristatus、N. flemingeri、N. plumchrus が生息しており、同所的に分布するカラヌス目カ

イアシ類 Eucalanus bungiiと共に春季から夏季の表層に分布する動物プランクトン生物量

の約 80~90%を占める、当海域の優占種である (Vinogradov 1968)。3 種の Neocalanus 属

カイアシ類は、北太平洋の高緯度域において、日本沿岸の親潮域から、ジョージア海峡ま

で東西に広い高緯度海域の外洋域に分布している (Vinogradov 1968; Miller and Clemons 

1988; Mackas and Tsuda 1999)。出現域の北限は北極海にあり、北緯の 72 ˚西部北極海に

おいても N. flemingeri の採集報告が存在する (Matsuno et al. 2012)。南限は北緯の 35˚日

本沿岸の相模湾から N. cristatus が採集されている (Shimode et al. 2006)。しかし、北緯

30˚~25˚における Neocalanus の採集報告は存在せず (Yamaguchi et al. 2004)、また、相模

湾では初期の成長段階が出現しないため、相模湾の個体群は親潮域からの移流によるもの

だと考えられている (Oh et al. 1991; Shimode et al. 2006)。 

Neocalanus 属カイアシ類は雑食性であり、主に珪藻類などの植物プランクトンや、渦

鞭毛虫類、繊毛虫類などの微小動物プランクトンを摂餌している (Kobari et al. 2003、

2010)。また、上記の動植物プランクトンに加えて、沈降粒子を摂食している可能性も示唆

されており (Booth et al. 1993; Dagg 1993)、さらに、捕食対象を餌環境に応じて変化させ

ることが可能だとも考えられている (Dagg 1993; Gifford 1993; Takahashi et al. 2008)。

Neocalanus 属 3 種が生息域の微小動植物プランクトン群集に与える影響は大きく、Kobari 

et al. (2003)は、親潮域ではNeocalanus属が植物プランクトンの年間一次生産量の約26.6% 

(38.9 gC m-2 year-1)を消費すると推定している。また、Neocalanus 属の摂餌が微小動物プ

ランクトンの個体数密度に大きな影響をあたえることが示唆されている (Gifford 1993)、さ
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らに、大型の珪藻類に加えて小型珪藻類の捕食者である微小動物プランクトンを選択的に

摂餌するため、小型珪藻類の増殖を促進させ、間接的に海域の植物プランクトン群集のサ

イズ組成を変化させると考えられている (Shimode and Asami 1999; Liu et al. 2005; 

Dagg et al. 2006)。北太平洋の魚類 (Grover and Olla 1987; Moku et al. 2000; Yamamura 

et al. 2002)や鯨類 (Kawamura 1982)などの高次捕食者にとって Neocalanus 属は重要な

餌生物であり、鳥類には選択的に Neocalanus 属カイアシ類を摂餌する Cassin’ s Auklet が

報告されている (Bertram et al. 2001; Hipfner 2008)。また、成長に伴う鉛直移動 (OVM; 

Ontogenetic vertical migration)を行うため (Miller et al. 1984, Miller and Clemons 1988, 

Tsuda et al. 1999, 2004, Kobari and Ikeda 2001a, b, Kobari et al. 2004)、中深層に分布す

る十脚類や、ゼラチン質プランクトンの主要な餌資源だと考えられている (Nishida et al. 

1988; Nishikawa et al. 2001)。Neocalanus 属は有機炭素の鉛直的な輸送者として重要な動

物プランクトンであり、水深 1000 m における沈降粒子では、Neocalanus 属の糞粒が約

14.9% (0.7 gC m-2 year-1)の有機炭素を占める (Kobari et al. 2003)。また、OVM を行うこ

とで有機炭素の約 1.9~4.3 gCm-2 yr-1を表層から深層に輸送する (Kobari et al. 2003, 2008; 

Harrison et al. 2004)。 

 

1.2. 高緯度域におけるカイアシ類の生活史 

緯度域には Neocalanus 属 3 種の他に、Eucalanus 属やカラヌス目 Calanus 属カイアシ

類などの中・大型カイアシ類が多く分布している (Conover 1988)。高緯度域における海洋

環境は、季節的な環境変化が大きく、植物プランクトンが増殖できる期間が短期間のみに

限定される。上記 3 属のカイアシ類を含めた一次・二次消費者の多くは、短期間のみ増殖

する餌生物を有効に利用する生活史、生存戦略を持ち、種ごとに程度の違いはあるが、固

有の生活史パターンに沿って同期的に移動、成長している (Conover 1988)。また、同所的

に分布する近縁種間でも生活史に差異が存在し、それぞれが異なる生存戦略を持っている
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と考えられている。動物プランクトンの生活史と生存戦略を研究することによって、研究

対象種の時空間的な分布と、現存量に影響を与える要因の解明が可能である。特に研究海

域に優占する動物プランクトンの場合、生活史の詳細は、海域の生態系における物質循環

や、食物網動態を理解する上で非常に重要だと考えられる。 

カイアシ類の生活史、生存戦略の共通の特徴として、寄生性などの特殊な生態を持つ種

を除き、孵化から計 11 回脱皮し成体へと成長する点が挙げられる。5 回目の脱皮までをノ

ープリウス幼生期と呼び、脱皮回数に応じてノープリウス幼生 1~6 期 (N1~6)と呼ぶ。ノー

プリウス幼生は 6 回目の脱皮後、コペポダイト期 1 期 (C1)となり、5 回の脱皮後に、成体 

(C6)へと成長する。ノープリウス幼生期とコペポダイト期は形態的に異なり、遊泳能力、捕

食者からの逃避能力、摂餌能力が大きく異なる (Fernández 1979; Turner 2004; Gemmell 

and Buskey 2011; Bradley et al. 2013)。そのため、季節的な環境変化が顕著な高緯度域で

は、成長段階ごとに好適な生息環境に移動することが生存戦略上で重要である。しかし、

魚類などのネクトンとは異なり、カイアシ類は遊泳能力が低く、大規模な水平移動が不可

能である。カイアシ類は、鉛直的な移動や成長を停滞させ、成長段階の滞留時間を調節す

ることで、好適な生息環境を時空間的に利用している。 

鉛直移動には上述の OVM と昼夜で分布深度を変える日周鉛直移動  (DVM; Diel 

vertical migration)があり、カイアシ類に限らず多くの動物プランクトンが行う行動の一つ

である (Conover 1988)。Neocalanus 属を含めた高緯度域に分布する外洋性カイアシ類の

一部は成長に伴う季節的な鉛直移動 (OVM)を行い、豊富な餌が存在する期間に表層に移動

し、それ以外の期間は主に 200 m 以深の深層に分布する (Conover 1988; Hirche 1983; 

Hirche 1998; Shoden et al. 2005 etc.)。OVM および DVM には、深層へ移動することによ

る、視覚捕食者からの逃避や (Lampert 1993; Hay et al. 1994、2003)、水温低下に伴う代

謝の低下による消費エネルギーの節約などの働きがあると考えられている  (McLaren 

1963; Enright 1977)。 
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カイアシ類の成長停滞機構は、悪条件 (低水温、貧栄養)を経験し、条件が好転するまで

成長を停滞させる休止 (quiescence)と、生理的な変化を伴い、一定期間経過しない限り成

長を再開する休眠 (diapause)の 2 つに大別される (Dahms 1995)。Neocalanus 属や

Calanus 属は、主にコペポダイト期に、表層から深層に移動した後に成長を停滞させるこ

とが報告されている (Conover 1988)。成長停滞期間中、呼吸速度の低下 (Hirche 1983)、

RNA/DNA 比の低下  (Kobari et al. 2013)、タンパク質合成酵素 aminoacl-tRNA 

synthetases 活性の低下 (Yebra et al. 2006)などの生理的な変化が報告されており、

Neocalanus 属や Calanus 属の成長停滞機構は休眠であると考えられる。休眠期間中の個体

は、非休眠中の個体とは異なる特徴を持ち、ワックスエステルなどの脂質蓄積に伴う油球

形成 (Ikeda et al. 2004; Lee et al. 2006)、消化管内容物の消失 (Hallberg and Hirche 

1980)、摂餌物をかみ砕く下顎の顎基退化 (Miller and Grigg 1991)などが報告されている。

Neocalanus 属や Calanus 属では、生息域の異なる同種内で休眠期間の差異が報告されてい

る (e.g. Conover 1988; Tsuda et al. 1999, 2015; Mackas et al. 2012; Head et al. 2013)。ま

た、Calanus 属では休眠する個体群と、成長と再生産を続ける個体群が同所的に混在する

場合もあり (Ohman et al. 1998)、生理的な差異が休眠開始に影響すると考えられる。 

カイアシ類の産卵様式は大きく分けて income breeding 型と capital breeding 型が存在

する (Varp et al. 2009; Sainmont et al. 2014)。産卵直前に摂餌し、摂餌した栄養を主とし

て用いて産卵を行う産卵様式を income breeding 型産卵様式と呼び、産卵を体内に蓄えた

栄養を主として用いる産卵様式を capital breeding 型産卵様式と呼ぶ (Stearns 1992)。親

潮域に分布する中・大型カイアシ類では、Calanus 属カイアシ類や、Eucalanus 属カイア

シ類らが、摂餌のために深層から表層に移動し、産卵を行うことが報告されている 

(Marshall and Orr 1955; Shoden et al. 2005; Takahashi and Ide 2011)。しかし、Calanus

属や Eucalanus 属カイアシ類は脂質を蓄積し、休眠することに加えて、Calanus 属カイア

シ類の一種 C. glacialis は、蓄えた脂質の一部を産卵に使用するため (Falk-Petersen et al. 
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2009; Daase et al. 2013; Pasternak et al. 2013)、典型的な income breeding 型というより

は income breeding 型と capital breeding 型の中間型と言える。本稿では表層で産卵し、

かつ産卵に摂餌を伴う種を income breeding 型として扱う。Capital breeding 型産卵様式

を持つカイアシ類は、Neocalanus tonsus を除く Neocalanus 属カイアシ類が該当する 

(Heinrich 1962; Fulton 1973; Miller et al. 1984; Ohman 1987; Miller and Clemons 1988; 

Saito and Tsuda 2000; Shimode et al. 2009)。また、Calanus 属では例外的に Calanus 

hyperboreus が Capital breeding 型の産卵様式を持つと考えられる  (Hirche 1997; 

Falk-Petersen et al. 2009)。 

 

1.2.1. Income beeding 型、Calanus 属の生活史パターンと特徴 

Income breeding 型カイアシ類の成体は、深層から表層に移動した後、摂餌し産卵を行

う。孵化したノープリウス幼生は表層でコペポダイト期まで成長した後、脂質を蓄積し、

再び深層へと移動する。深層に移動した個体は、休眠後に成体へと成長する (Conover 1988)。

Income breeding 型のカイアシ類の産卵には、豊富な餌環境が必要であり、季節的な植物プ

ランクトン高生産期に伴い産卵が行われる場合が多い。そのため、income breeding 型カイ

アシ類における生活史の季節性は、植物プランクトン高生産期発達のタイミングや規模に

大きな影響を受け変動する。また、種によって産卵のタイミングが異なり、北極域に同所

的に分布する Calanus glacialis と Calanus finmarchicus の生活史を比較した研究では、

C. glacialis は春季植物プランクトン高生産期前に産卵を開始し、C. finmarchicus は高生産

期と同期的に産卵を開始することが報告されている (Falk-Petersen et al. 2009)。Madsen 

et al. (2001)によると、グリーンランド西部の Disko 湾における研究においても、2 種の産

卵期には同様の特徴が認められている。Calanus glacialis は他の income breeding 型の

Calanus 属と同じ生活史 (OVM、休眠、表層産卵)を持つが、産卵直前に摂食する必要が無

く、蓄積した脂質を使用して産卵が可能である (Falk-Petersen et al. 2009; Daase et al. 
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2013; Pasternak et al. 2013)。そのため、C. finmarchicus とは異なり、C. glacialis は植物

プランクトン高生産期に先駆け産卵を開始することができると考えられている。また、

income breeder 型のカイアシ類は、種によって産卵に必要な餌料の量が異なる可能性が示

唆されており、近縁種間で産卵期が異なる要因の一つと考えられている。Osgood and Frost 

(1994)は、アメリカ西海岸、Babob 湾に同所的に分布する Calanus pacificus の産卵期が

Calanus marshallae に比べ明瞭に遅いと指摘し、C. marshallae は春季植物プランクトン

高生産期発生直後の植物プランクトンを利用して産卵をするのに対して、C. pacificus は

C. marshallae に比べ餌料の必要量が高く、高生産期中に増殖する植物プランクトンを利用

する必要があり、産卵期が遅れると示唆されている。生活史季節性の変化は年変化するこ

とが報告されており、カナダの Beaufort 海では、C. glacialis の産卵期は、春季植物プラン

クトン高生産期が早期に起こる場合、それに伴い産卵開始が早くなる (Daase et al. 2013)。

北極海においても、同様の報告が存在し、海氷が早期に消失し植物プランクトン高生産期

が早期に発達する年は、それ以外の年に比べ C. glacialis の C1 が早期に出現する 

(Ringuette et al. 2002)。また、大西洋における C. finmarchicus においても、植物プラン

クトン高生産期発達のタイミング変化に伴い、産卵期が変化すると示唆されている (Head 

et al. 2013)。さらに、income breeding 型 Calanus 属では、同種であっても、植物プラン

クトン高生産期の規模や発達のタイミングなどの環境要因の差異によって、世代時間が大

きく変化すると報告されており、大西洋における C. finmarchicus は、年間 1 世代と一般的

に考えられているが (Conover 1988)、ノルウェー海では年間 2 世代型の生活史を持つ個体

群が存在する (Broms and Melle 2007)。 

 

1.2.2. Capital breeding 型、Neocalanus 属の生活史パターンと特徴 

Income breeding 型生活史の研究は、capital breeding 型に先駆けて Marshall and Orr 

(1955)によって行われ、C. finmarchicus の産卵数は産卵期間中の餌環境によって変化する
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と報告されている。これに対して Neocalanus plumchrus 雌成体の下顎は顎基が退化する

ことから (Campbell 1934)、産卵期における摂餌行動が不可能であり、N. plumchrus は

C. finmarchicus などとは異なる capital breeding 型の生活史を持つと考えられた 

(Heinrich 1962)。その後、Fulton (1973)によって N. plumchrus の生活史パターンが報告

された。Neocalanus plumchrus 雌成体は、income breeding 型とは異なり表層に移動せず

深層で産卵を行う。孵化したノープリウス幼生は表層へ移動し、コペポダイト期へ成長す

る。その後、表層にて後期のコペポダイト期まで成長し、脂質を蓄積した後に再び深層へ

と移動し休眠する。北太平洋に分布する Neocalanus 属 3 種は一部を除き、年間 1 世代であ

り、主な産卵は植物プランクトン高生産期に先駆けて行われ、類似した生活史パターンを

持つと報告されていた。しかし、近年に行われた研究の結果、3 種の生活史には差異があり、

異なる生存戦略をもち、北太平洋に同所的に生息していることが明らかになっている 

(Miller et al. 1984; Miller and Clemons 1988; Tsuda et al. 1999、2004; Kobari and Ikeda 

1999, 2001a,b; etc)。下記に、3 種の生活史を述べる。 

Neocalanus cristatus は 500 m 以深にて、主に 10~12 月に産卵を行う (Miller et al. 

1984; Kobari and Ikeda 1999; Tsuda et al. 2004)。初期コペポダイト期は通年出現し、

10~12 月に同期的に産卵を行っている個体群の他に、非同期的に産卵を行う個体群の存在

が報告されており、この長い再生産期間は他の 2 種には認められない、本種の特徴と言え

る (Miller et al. 1984; Kobari and Ikeda 1999; Tsuda et al. 2004)。初期コペポダイト期の

現存量は 1~2 月に最大値に達する。コペポダイト期の分布層は C1~5 まで 250 m 以浅に分

布するが、C1 のみ出現深度は深く、250 m 以深からの出現報告がある (Kobari and Ikeda 

1999)。油球はコペポダイト期を通して体内に確認でき、C5 の油球が最も大きいため、主

な脂質蓄積期間は C5 だと考えられる (Kobari and Ikeda 1999; Tsuda et al. 2001)。C5 は

7~8 月に深層に移動するため、250 m 以浅に C1~5 が分布する期間は 1~7 月の約 6 カ月で

あり、3 種の Neocalanus 属の中では最も長期間である。また、Mackas et al. (1993)や Tsuda 
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et al. (2014)は、夏季のコペポダイト期における Neocalanus 属 3 種は、鉛直的な棲み分け

を行っていると報告しており、N. cristatus は他の 2 種の下層に分布している。分布深度の

違いは、3 種の食性の違いを反映していると考えられ、表層で卓越する植物プランクトンや

繊毛虫類を N. plumchrus と N. flemingeri が摂餌するのに対して、N. cristatus は亜表層

で沈降粒子を主に摂餌すると示唆されている (Booth et al. 1993; Dagg 1993)。深層に移動

した同期個体群の C5 は休眠し、10 月以前に脱休眠し C6 へと成長する。 

Neocalanus flemingeri の産卵個体は 10 月から翌年の 3 月まで出現し、主要な産卵期は

1~2 月だと考えられている (Miller and Clemons 1988; Tsuda et al. 1999; Kobari and 

Ikeda 2001a)。産卵は 250 m 以深で行われ、初期のコペポダイト期は産卵深度以浅から 10

月から翌年の 3 月に出現し、2~3 月に現存量が最大値に達する。コペポダイト期は、C5 に

成長する 5 月まで表層に分布する。Neocalanus flemingeri は C2 から明瞭な油球を体内に

持つため、他の 2 種に比べ脂質の蓄積開始が早いと考えられている (Kobari and Ikeda 

1999; Tsuda et al. 2001)。また、N. flemingeri には他の Neocalanus 属にはない、生活史

の違いが存在し、他の 2 種が C5 で休眠するのに対して、深層に移動した N. flemingeri の

C5 は C6 に脱皮し交尾を終えた後に、雌成体のみが休眠を行う (Miller and Clemons 1988; 

Tsuda et al. 1999; Kobari and Ikeda 2001a)。 

Neocalanus plumchrus は北太平洋亜寒帯域において他の 2 種に比べ現存量が高いと報

告されている (Miller and Clemons 1988; Tsuda et al. 1999、2015; Kobari and Ikeda 1999、

2001a、b)。産卵個体は 10 月から翌年の 5 月まで一定の割合で出現するため、主要な産卵

期は約 6 カ月間と考えられ、北太平洋亜寒帯域の Neocalanus 属内では最長である (Miller 

and Clemons 1988; Tsuda et al. 1999; Kobari and Ikeda 2000a、b)。初期コペポダイト期

は秋季から翌年の冬季には出現せず、3 種内では最も遅い 5 月に、表層から出現する。2~3

カ月間表層で摂餌を行い C5 へ成長した後、8 月に深層へと移動する。 

Neocalanus plumchrus に比べ、N. flemingeri は早期から脂質蓄積を開始するため、突
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然の餌環境変化を受けても生存することが可能であり、餌環境が安定しない早春の海洋環

境に適応していると考えられている (Tsuda et al. 2001)。一方、N. plumchrus は、安定し

た餌環境が存在する春季から早夏に表層に分布するため、早期に脂質蓄積を開始する必要

がなく迅速な成長が可能だと示唆されている (Tsuda et al. 2001)。 

Income breeding 型の Calanus 属と同様に、Neocalanus 属も同種内で生活史の差異が

報告されている。上記の通り、Neocalanus 属 3 種は、一般的に 1 年 1 世代であるが、N. 

flemingeri では 2 年 1 世代の生活史を持ち、C4 でも休眠する個体群が日本海、親潮域、オ

ホーツク海から出現している  (Miller and Terazaki 1989; Tsuda et al. 1999, 2001; 

Machida and Tsuda 2010; Tsuda et al. 2015)。親潮域およびオホーツク海に分布する年間

1 世代型個体群における雌成体の前体部長は約 3.8~4.2 mm なのに対して、2 年 1 世代個体

群の多くは、1年性と比べ全体部長が大きく約 4.5~4.8 mmになるため (Tsuda et al. 2001)、

1 世代型が N. flemingeri small form (N. flemingeri S)、2 年型が large form (N. flemingeri 

L)と呼ばれている。Machida and Tsuda (2010)により、small form と large form の集団遺

伝学的な比較が行われ、ミトコンドリア DNA の COI と 12s 領域において、両個体群を判

別できる塩基配列の変異が存在することが判明した。親潮域とは異なり、オホーツク海に

分布する N. flemingeri は、small form に比べ large form 個体群の割合が高く、large form

は主にオホーツク海に分布する個体群だと考えられている (Tsuda et al. 1999, 2015)。オホ

ーツク海におけるN. flemingeri Lは、初期のコペポダイト期が 4~7月に出現し、small form

に比べて表層出現が 1 カ月遅い (Tsuda et al. 2015)。この結果から、N. flemingeri L の産

卵期間と鉛直移動のタイミングは small form に比べて遅いと考えられる (Tsuda et al. 

1999, 2015)。オホーツク海と親潮域は海洋環境が大きく異なり、オホーツク海では、主に

11 月から翌年の 6 月まで海氷が存在し、植物プランクトン生産に大きな影響を与えている 

(Parkinson and Gratz 1983)。オホーツク海の N. cristatus と N. plumchrus の生活史も、

親潮域の生活史とは異なり、初期コペポダイト期の出現期間が 1~2 カ月遅く、また長期に



10 

 

渡り表層に分布すると報告されている (Tsuda et al. 2015)。さらに、オホーツク海におけ

るN. plumchrusの産卵期は、親潮域と比べ 1カ月長く続くと考えられ (Tsuda et al. 2015)、

N. cristatus は通年産卵を続ける個体群の割合が高い可能性があり、季節的な成長段階の推

移が親潮域に比べ不明瞭だと報告されている (Tsuda et al. 2015)。北米西海岸沖の陸棚域

を含むアラスカ循環域では、生息域によって N. plumchrus 生活史の季節性に 1~2 カ月の

差異が認められており、外洋域の観測点 (Stn. P [50˚N 145˚W])に比べ、ジョージア海峡や

バンクーバー島沿岸に分布する N. plumchrus 個体群は、産卵期や初期コペポダイト期が表

層から出現するタイミングが早いと報告されている (Fulton 1973; Mackas et al. 1998; 

Batten and Mackas 2009; Mackas et al. 2012)。また、C5 が年間最大生物量を維持する期

間が Stn. P では約 60 日以内なのに対して (Miller et al. 1984; Miller et al. 1993)、ジョー

ジア海峡やベーリング海の陸棚域では約 40 日以内と報告されており (Fulton 1973; Vidal 

and Smith 1986)、沿岸域に分布する個体群ほど外洋域に比べて同期的に成長しているか、

成長速度が速い可能性が示唆されている (Mackas et al. 1998)。北太平洋亜寒帯域では海域

による海洋環境の違いが大きく、親潮域では、大型珪藻類による顕著な植物プランクトン

ブルームが 4~5 月に発達する (Kasai et al. 1997)。一方、北太平洋外洋域の HNLC 海域で

は、小型の植物プランクトン生産が夏季に高くなるが、生物量の変化は微弱であり (Banse 

and English 1999; Tadokoro 2000)、親潮域のような珪藻類による春季植物プランクトンブ

ルームは起こらない。しかし、植物プランクトンブルームが起こる海域と HNLC 海域では、

両海域に分布するNeocalanus属カイアシ類 3種の生活史に明瞭な差異は無い (Tsuda et al. 

1999; Kobari and Ikeda 1999、2001a、b)。また、Neocalanus 属カイアシ類の個体数密度

にも、海域間で明瞭な差異は認められていない (Takahashi et al. 2008)。これらの報告か

ら、incomebreeding 型 Calanus 属とは異なり、capital breeding 型 Neocalanus 属の生活

史は、植物プランクトン高生産期発達のタイミングや、規模の変動から影響を受けづらい

と考えられる。 
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1.2.3. 気候変動に伴う生活史の季節性変化 

近年、地球温暖化が海洋生態系に及ぼす影響が懸念されており、生息環境の季節変化と

生物現象を関連づけて研究する生物季節学 (phenology)の研究が、長期に渡るモニタリング

調査を基盤として行われている (e.g. Ellertsen et al. 1987; Mackas et al. 1998、2007、

2012)。カイアシ類を対象とした生物季節学的研究の結果、気候変動に伴う季節性の顕著な

変化が income breeding 型と capital breeding 型で報告されている。 

Income breeding 型の Calanus 属カイアシ類では、1960~1984 年における北大西洋の

北海とノルウェー海に分布する C. finmarchicus において、春季の表面水温の変化に伴い後

期コペポダイト出現のタイミングが最大で 60 日変化し、水温が比較的高い年が低い年に比

べ出現が早くなる傾向が認められた (Cushing 1984; Ellertsen et al. 1987)。また、海域の

優占種が変化した事例も報告され、北海では水温の上昇に伴い 1962~1992 年の間に、冷水

域に分布する C. finmarchicus の現存量が減少し、一方で温水域に分布する傾向がある

Calanus helgolandicus が増加していた  (Planque and Franmetin 1996)。Calanus 

finmarchicusとC. helgolandicusは交雑が可能であり、2種の交雑種がParent et al. (2015)

によって報告されている。交雑種は通常の個体と比べ生殖能力が低い可能性が高く、交雑

種の増加は 2 種の個体数減少に繋がる可能性がある。また、2 種の生活史変化は、捕食者に

も影響を与えており、北海における Calanus 属は稚仔魚期のタラ科魚類にとって主要な餌

生物であり、Beaugrand et al. (2003)は優占種が C. finmarchicus に比べ小型の C. 

helgolandicus に変化した影響で、近年のタラ科魚類の生産量が低下していると報告してい

る。 

Capital breeding 型の Neocalanus 属 3 種が生息する北太平洋では、太平洋十年規模振

動 (PDO; e.g. Hare and Mantua 2000)に伴い 1970 年代と 1980 年代に大きな気候変動を

観測している (e.g. Ebbesmeyer et al. 1991; Beamish et al. 1997)。1950~1990年において、
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Stn. P に分布する N. plumchrus の生物量変化を解析した結果では、後期コペポダイト期の

生物量が年間最大値に達する期間が、1950 年代では 5 月末~6 月、1970 年代では大きく遅

れ 7 月、1990 年代では最も早い 5 月~5 月末を示した (Mackas et al. 1998)。親潮域では、

N. plumchrus に加え N. flemingeri と N. cirstatus を対象に生物季節学的な研究が行われ

た (Tadokoro et al. 2005; Chiba et al. 2006, 2008)。親潮域に出現するカイアシ類を、表層

に出現するタイミングによって冬季-春季型、晩春-夏型、夏型に分類し、1970~1990 におけ

る試料を分析した結果、N. flemingeri と N. cristatus を含む冬季-春季型は 1970~1980 に

かけて、個体数密度が年間最大値に達する期間が 3~4 月から 4~5 月に変化していた (Chiba 

et al. 2006)。一方、N. plumchrus を含む晩春-夏型は、N. cristatus と N. flemingeri とは

異なり個体数密度が年間最大値に達する期間が 6~7 月から 5~6 月に変化していた。 

 

1.3. Capital breeding 型カイアシ類生活史の未解明点 

生物季節学的研究の結果、環境変化に伴い income breeding 型、capital breeding 型両

方のカイアシ類の生活史が気候変動に伴い変化したことが判明した。Income breeding 型で

は、植物プランクトンの増殖時期や規模の変化に伴い産卵期が変動し、生活史の季節性が

変化したと考えられる (Mackas et al. 2012)。しかし、capital breeding 型 Neocalanus 属

は、産卵期間中に水温変化が乏しい深層に分布し、体内に蓄積した脂質のみを使用して産

卵するため、植物プランクトン高生産期のタイミング変化に産卵期が大きな影響を受ける

とは考えづらい。Capital breeding 型カイアシ類の直接的な生活史変動要因は、income 

breeding 型とは異なる可能性が考えられており (Mackas et al. 1998、2007、2012)、Mackas 

et al. (1998)は、N. plumchrus の生活史変動要因として、深層に分布するノープリウス幼

生の生存可能期間が変化した可能性を示唆している。しかし、深層に分布する動物プラン

クトンの採集には、表層に比べ大規模な採集機器を必要とする場合が多く、採集が困難で

ある。また、飼育実験による生態研究では、深層環境の再現が難しく、正確な研究が困難
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である。さらに、深層から動物プランクトンを採集する際に、採集途中に表層環境を経験

するため、深層の生理状態を維持したままの採集が難しいと報告されている  (e.g. 

Campbell et al. 2004)。そのため、OVM を行うカイアシ類における、深層環境の生活史、

生存戦略の知見は表層に比べて乏しく、capital breeding 型カイアシ類では、Neocalanus

属を含めた多くの種でノープリウス幼生期における生活史が未解明であり、生存戦略も明

らかにされていない。 

200 m 以深の深層では、太陽光が減衰するため、表層と比べ光環境が大きく異なる。そ

のため、可視光線の減衰によって、視覚捕食者の探餌能力が低下すると考えられ (Aksnes 

and Giske 1993)、表層に比べて動物プランクトンの被食リスクが軽減されると考えられる。

また、表層では、多くの動物プランクトンにとって主要な餌料は珪藻類などの植物プラン

クトンであるのに対して、有光層以深では、十分な光合成が行えないため植物プランクト

ンが生息できず、糞粒や生物の死骸などで形成された沈降粒子が主要な餌料になると考え

られる。表層と深層ではカイアシ類の被食、捕食環境が大きく異なり、OVM を行うカイア

シ類は、深層に生息する期間、表層とは異なる環境に適応した生存戦略を持っていると考

えられる。Income breeding 型と capital breeding 型カイアシ類の大きな生活史の違いは、

深層の分布期間であり、income breeding 型ではコペポダイト 5 期と成体の一部のみ深層に

分布するのに対して、capital breeding 型は、深層で産卵を行うためコペポダイト 5 期と成

体に加えてノープリウス幼生期に深層に分布する。深層に分布する期間の長い capital 

breeding 型カイアシ類にとって、深層環境のおける生活史や生存戦略は、生存率を大きく

左右する重要な要因だと考えられる。 

光環境と密接に関係したカイアシ類の生存戦略として、体色変化が挙げられる。光環境

の異なる生息域に分布する動物プランクトンは、同種であっても体色の差異が報告されて

おり、視覚捕食者の摂餌差によって体色の差異が生じていると考えられている  (e.g. 

Hairston 1979a、b; Luecke and O’Brien 1981; Vestheim et al. 2005)。Neocalanus 
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cristatus の C5 においても、250 m 以浅から採集した個体が半透明を示したのに対して、

1000 m 以深から採集した個体は赤色を示し、体色の差異が報告されている (Ikeda et al. 

2004)。Neocalanus cristatus C5 は深層へ鉛直移動を行い、体色を変化させた可能性があ

る。しかし、体色変化様式について詳細な研究は行われていない。本研究では、Neocalanus

属 3 種において知見が乏しいノープリウス幼生期と、コペポダイト期の体色変化について

研究を行い、3 種の深層における生存戦略を明らかにする。 

 

1.4. ノープリウス幼生 

ノープリウス幼生は、カイアシ類を含む、ほぼ全ての甲殻類の初期形態であり、能動的

に遊泳、摂餌を行う最も初期の成長段階である。ノープリウス幼生期は以降の成長段階の

個体群規模を決定する期間であり (e.g. Lopez 1996; Niehoff et al. 1999)、生活史や生存戦

略の解明は重要と言える。また、海洋環境では最も個体数が多い多細胞生物の一つであり 

(Fryer 1987, Harvey et al. 2001)、生態系における重要な役割を持つと考えられている (e.g. 

Dahms and Qian 2004)。さらに、ノープリウス幼生は成体とは異なり体サイズが小さいた

め、口径が小さい仔魚の重要な餌資源であると考えられる。ハダカイワシ科魚類 Diaphius 

theta 仔魚や、カタクチイワシ科 Engraulis japonicus 仔魚の主要な餌資源は、カイアシ類

のノープリウス幼生だと報告されている (Hirakawa et al. 1997; Sassa and Kawaguchi 

2005)。 

カイアシ類において、コペポダイト期は成体に似た形態的特徴を持つのに対して、ノー

プリウス幼生は成体とは異なる形態的特徴を持つ (Koga 1984)。孵化直後のカイアシ類の

ノープリウス幼生は無節の卵円型であり、3 対の付属脚を持ち、それぞれがコペポダイト期

の第一触角、第二触角、大顎になる。第一触角は運動器官としての役割を持ち、第二触角

は、運動器官としての役割の他に、基節に摂餌流を起こすと考えられる摂食補助器官を持

つ。大顎は主に摂餌に使われ、咀嚼器を備える (Fernández 1979; Koga 1984)。尾部には
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尾部保護装置と呼ばれる刺毛を持ち、振動感知や浮力調節を行っていると考えられている 

(Koga 1984)。カイアシ類では目ごとに形態的な差異が報告されており、分類することが可

能である (Koga 1984)。カラヌス目は上記の形態的な特徴の他に、特有の形態的特徴とし

て、腹部が甲殻から分離し、腹側に屈折するため、他の目と明瞭に区別することが可能で

ある (Koga 1984)。しかし、ノープリウス幼生は形態が未発達であるため、より詳細な形

態の違いを観察する必要がある種レベルでの分類は困難である。また、種同定のための形

態情報の記載はコペポダイト期を対象とした報告がほとんどであり、ノープリウス幼生の

形態情報は極めて乏しい。これらの要因から、カイアシ類において、ノープリウス幼生の

生態学的な知見は飼育環境下の研究によるものがほとんどであり、生息環境における種ご

との個体密度や分布深度などの生態学的知見は非常に少ない。 

飼育実験によって、初期ノープリウス幼生 (N1~2)の滞留時間が他の成長段階に比べ顕

著に短く、N3 の滞留時間が最も長いことが明らかとなった (Peterson 2001)。この特徴は

カラヌス目 Acartia 属を除き、飼育実験を行ったカイアシ類で広く共通しており (Hart 

1990; Landry 1983)、income breeding 型の Calanus 属ではC. finmarchicus (Hygum et al. 

2000; Campbell et al. 2001)、C. helgolandicus (Bonnet et al. 2009)、C. glacialis (Landry 

1983; Peterson 2001)、C. pacificus (Fernández 1979; Landry 1983)、C. sinicus (Uye 1988)、

C. australis (Peterson and Painting 1990)、capital breeding 型の N. flemingeri、N. 

plumchrus らで報告されている (Saito and Tsuda 2000)。また、成長パターンの他に、カ

イアシ類ノープリウス幼生に共通する特徴として、N1~2 まで卵黄に依存しながら成長し、

N3 以降に摂餌を開始することが報告されている (Marshall and Orr 1955; Fernández 

1979; Saito and Tsuda 2000)。しかし、capital breeding 型カイアシ類では、N. cristatus、

N. flemingeri、N. plumchrus のノープリウス幼生を対象にした飼育実験を行った結果、

Neocalanus flemingeri と N. plumchrus は多くの Calanus 属と同様に、餌料の存在しない

濾過海水内で N3 まで成長のに対して、N. cristatus のみ初期コペポダイト期まで成長した 
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(Saito and Tsuda 2000)。Ikeda and Hirakawa (1996)は、カラヌス目 Paraeuchaeta 属カ

イアシ類 P. elongata ノープリウス幼生でも同様の結果が得られたと報告しており、2 種は

卵黄の栄養分のみでコペポダイト期まで成長できると分かった。また、他の Paraeuchaeta

属も含めた他の中深層性カラヌス目カイアシ類、Chiridius armatus、Aetideus armatus、

Xanthoclanus fallax らなども同様の特徴を持つと示唆されており (Matthews 1964; Lee 

et al. 1974)、多くの中深層性カイアシ類に共通する特徴だと考えられる。さらに、Calanus

属カイアシ類では、N3 による鉛直移動が示唆されており、Durbin et al. (2000)は C. 

finmarchicus の N1~2 と N3~6 は明瞭に分布深度が異なり、後期ノープリウス幼生が表層

に分布する傾向が強いと示唆している。Calanus helgolandicus においても、卵と N1~2 が

鉛直的に広い範囲から出現したにも関わらず、N3~6 は温度躍層以浅から出現し、主に N3

で鉛直移動を行うと報告されている (William et al. 1987)。Uye et al. (1990)や Huang et al. 

(1992 and 1993)らも Calanus sinicus を対象とした研究において、卵を採集した深度と同

深度から初期ノープリウス幼生が採集され、さらに、N4~6 は 20 m 以浅から出現したこと

から、N3 で鉛直移動を行っていると示唆している。これらの結果から、N3 における鉛直

移動は、上記の Calanus 属カイアシ類に共通する特徴である可能性が高い。N3 は N1~2

に比べ消化管や筋組織が顕著に発達し (Peterson 2001)、また、遊泳器官である第一触角の

端節背部に新たに棘毛を獲得するため (Koga 1984)、内部、外部形態ともに形態が変化し、

消化器官や運動能力が大きく発達する成長段階だと考えられる。Marshall and Orr (1955)、

Fernández (1979)らによる飼育実験では、 income breeding 型カイアシ類の C. 

finmarchicus、C. pacificus を濾過海水内で餌を与えず飼育した結果、ノープリウス幼生は

N4 以降へ成長出来なかったことを報告している。N3 の餌料環境は、死亡率に大きな影響

を及ぼすことが報告されており、C. pacificus ノープリウス幼生を用いて、N3 に成長した

直後に餌の供給を開始した場合と、餌の供給を 10 時間遅れさせた場合とで死亡率の比較を

行った結果、後者の死亡率は顕著に高かった (Lopez 1996)。Calanus 属ノープリウス幼生
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の飢餓耐性は、最長で約 11 日間以下と考えられており、C. pacificus で 1 週間 (Fernández 

1979)、C. finmarchicus と C. helgolandicus で約 8~11 日 (Cook et al. 2007)、濾過海水内

で生存した飼育報告が存在する。Capital breeding 型の Neocalanus 3 種ノープリウス幼生

は、濾過海水内で 2 カ月間以上生存したと Saito and Tsdua (2000)は報告している。3 種の

Neocalanus 属ノープリウス幼生は income breeding 型カイアシ類に比べ飢餓耐性が高く、

餌料が乏しい深層環境に適応した生存戦略を持つと考えられる。 

Capital breeding 型カイアシ類のノープリウス幼生は、income breeding 型とは異なる

上記の特徴を持ち、さらに雌成体が深層で産卵を行うため、ノープリウス幼生期に表層へ

鉛直移動を行うと考えられる。鉛直移動のタイミングによってコペポダイト期の死亡率や

成長速度が大きく変化する可能性があり、初期生活史は Neocalanus 属にとって適応度を大

きく変化させる要因を含む重要な期間であり、解明の必要性は高い。 

 

1.5. 体色変化 

動物プランクトンの体色は、死亡すると消失、または変色する。また、ホルマリンやエ

タノールで固定した場合、短期間で消失してしまうため、従来の生態学的研究方法では体

色の解析は困難であった。これまで行われてきた、動物プランクトンの体色研究方法は大

きく分けて、色素を溶媒で抽出し分析する方法と、採集直後の生体を撮影する方法があっ

た (e.g. Czeczuga 1960; Vestheim et al. 2005)。動物プランクトンの体色は、赤色、紫色、

橙色、黄色、緑色、青色などが報告されており (Hairston 1979a、b; Herring and Roe 1988, 

etc)、主要な色素はアスタキサンチン由来の化合物だと報告されている  (Snoeijs and 

Haubner 2014)。アスタキサンチンは、タンパク質と結合することで上記の色彩を示す色素

になる (Britton et al. 1997)。また、動物プランクトンの体内では、アスタキサンチン色素

は単体か、脂肪酸と結合したモノエステル体、ジエステル体の 3 形態で存在する (Snoeijs 

and Haubner 2014)。アスタキサンチン合成にはβ-carotene などの前駆体となる色素が必
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要となる、しかし、動物プランクトンはこれらの色素を合成することが出来ないので、植

物プランクトンを摂餌し、外部から取り込む必要があると考えられている (Matsuno 2001)。

一般的な、カイアシ類ではβ-carotene→zeaxanthin→β-doradexanthin (adonixanthin)

→アスタキサンチンの経路で合成する (Katayama et al. 1973; Rhodes 2007)。しかし、ハ

ルパクチクス目カイアシ類では合成経路が一部異なると報告されており、Nitokra lacustris

ではβ -carotene→echninenone→canthaxanthin→アスタキサンチンの順に合成する 

(Rhodes 2007)。アスタキサンチンは動物プランクトンにとって主要な色素であるだけでは

なく、高次捕食者にとって重要な栄養分であり、ビタミンAの前駆体となる (Liñán-Cabello 

et al. 2002)。魚類はアスタキサンチンを体内で合成できないので、動物プランクトンの摂

餌が主要な補給手段である (Torrissen and Christiansen 1995)。魚類はアスタキサンチン

が欠乏することによって深刻な影響をうけると考えられ、バルト海における太平洋サケ 

(Salmo salar L)は、M74 シンドロームと呼ばれる稚仔魚のアスタキサンチンやチミンの欠

乏によるへい死が近年報告されている (Amcoeff et al. 1998; Petterson and Lignell 1998)。 

動物プランクトンでは、同種内で体色が異なる個体群が確認されている。北米の湖沼に

生息する淡水性のカラヌス目ディアプトムス科カイアシ類 Diaptomus nevadensis は、分布

する湖沼によって体色の差異が報告されており、赤色と淡青色を示す個体群が存在する 

(Hairston 1979a、b、1981)。また、ヨーロッパ大陸の Bialystok 域におけるカラヌス目カ

イアシ類 Hemidiaptomus amblyodon、Diaptomus castor らでも分布する湖沼によって赤

色と青色を呈する個体群がそれぞれ分布している (Creczuga and Czerpak 1966)。さらに、

Luecke and O’ Brien (1981)は、アラスカの Toolik Lake 域において、赤色と緑色を呈する

カラヌス目カイアシ類 Heterocope septentrionalis が異なる湖にそれぞれ分布していると

報告している。海洋の動物プランクトンでは、深層性の十脚類で体色の差異が報告されて

おり、Sergestes lucens や Systellaspis debilis で赤色の度合いが異なる個体が存在する 

(Herring and Roe 1988)。また、Vestheim et al. (2005)は、カラヌス目カイアシ類
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Paraucheate norvegica で、赤色と半透明個体の存在を報告している。水中の光環境は、深

度、時刻、溶存物質、濁度などの多岐に渡る要因によって変化するため (Johnsen 2002)、

動物プランクトンの体色変化は、変動の激しい光環境に適応した生存戦略の 1 つだと考え

られる。これまでの研究の結果、以下の 2 つが体色変化の主な誘因要因だと示唆されてい

る。 

アスタキサンチンは高い抗酸化作用をもつ物質であるため (Edge et al. 1997)、動物プ

ランクトンはアスタキサンチンを蓄積し、体色を変化させることで紫外線などの短波長光

から細胞を防御していると示唆されている (Hairston 1976; Goodwin 1986; Miki 1991; 

Hansson 2000)。太陽光は、植物生産に必須である反面、紫外線は、DNA 損傷を引き起こ

すため、生物にとって有害である (Sinha and Häder 2002)。また、Storz and Paul (1998)

による実験では、淡水性枝角類 Daphnia magna は、260~380 nm 波長光に対しては忌避行

動を示すことから、動物プランクトンは光化学反応により細胞の酸化作用を引き起こす短

波長光を忌避していると考えられている。Hairston (1976)による飼育実験では、450 nm 波

長光を照射して淡水性カラヌス目カイアシ類 D. nevadensis を 10 日間飼育した結果、半透

明個体群は 5 日目で死滅したのに対して、アスタキサンチン色素を持つ一部の個体は 10 日

間生存した。また、D. novedensis は生息する湖沼の水深が浅いほど、赤色を示す個体が多

いと示唆されている (Hairston 1979a; Byron 1982)。さらに、淡水性カイアシ類では、紫

外線が強い高緯度域に分布するカイアシ類ほど、赤色を持つ種が多い傾向が認められてい

る (Persand et al. 2007)。飼育実験によって、光環境の変化に伴う、動物プランクトンの

アスタキサンチン含有量や体色の変化が認められた研究例が複数存在し、Mori and Dhugal 

(2008)による端脚類 Vibilia stebbingi を用いた飼育実験では、昼光色蛍光灯光、赤色光、紫

外線をそれぞれ 30 分間照射した結果、全ての条件で、体色の暗色化や模様の変化を観察し

た。また、異なる湖沼に分布する赤色と緑色の Heterocope septentrionalis を、同じ光条件

下で培養した結果、培養 5 日目から緑色個体の体色変化が始まり、10 日後には体色が淡い
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赤色に変化した (Luecke and O’ Brien 1981)。さらに、Luecke and O’ Brien (1981)は、緑

色から赤色に変化した個体は、変化を経験しなかった個体とくらべ 6~8 日長く生存したと

報告している。 

動物プランクトンが主に生息する漂泳環境は、姿を隠せる構造物がなく、捕食圧を低下

させるため、動物プランクトンの一部は自身を隠蔽する体色を持つと考えられている 

(Johnsen 2002)。ニューストン性の十脚類 Prapenaeus sp.、Hippolyte coerulescens やカ

ラヌス目 Pontella 属カイアシ類は淡青色の体色を持つことが知られており、これは、表層

光環境において隠蔽効果があると考えられている (Herring and Roe 1988)。また、体色を

持つ個体と比べ、体色を持たず、光の透過率が高い半透明体を持つ個体で、より高い隠蔽

性が認められており (Johnsen 2002)、海洋の有光層に分布する動物プランクトンの多くは

半透明である (Herring and Roe 1988; Johnsen 2001)。体色によっては逆に視覚捕食者の

ターゲットになり易く被食リスクが増加する場合もあり、有光層の光環境では、赤色を呈

する動物プランクトンの被捕食圧が、無色、または青色を持つ個体より高いことが報告さ

れている (Hairston 1979a; Luecke and O’ Brien 1981; Utne-Palm 1999)。そのため、赤色

を持つ淡水性カイアシ類の多くは、視覚捕食者の少ない湖沼で優占する傾向がある 

(Hansson 2004; Hylander et al. 2009)。Hairston (1979a)による研究では、北米における

D. nevadensis は、視覚捕食者が少ない湖沼で赤色、多い湖沼で青色の個体が優占すると報

告している。また、Hansson (2000)による実験では、ディアプトムス科カイアシ類を異な

る明暗条件下で 95 時間飼育した結果、アスタキサンチン含有量に有意な差異が認められ、

明条件で飼育した個体が 7%高かった。しかし、上記培養条件で明条件群に視覚捕食者を加

えた結果、アスタキサンチン含有量に明瞭な差異は認められなかった。動物プランクトン

の体色において、有害光に対する防御効果と視覚捕食者に対する隠蔽効果には、トレード

オフの関係が成り立つと考えられており (Hansson 2000、2004)、動物プランクトンは、光

環境や視覚捕食者の有無によって、好適な体色を呈していると考えられている。 
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OVM を行うカイアシ類は、表層から深層へ大規模な鉛直移動を行うため、多様な光環

境を経験する。また、OVM を行うカイアシ類の多くは、深層へ移動した後に休眠する 

(Conover 1988)。休眠中は、代謝機能の低下に加えて、物理刺激に対する反射行動の鈍化が

報告されており (Hirche 1983; Ikeda et al. 2004)、捕食者からの逃避能力が低下すると考

えられる。これらの特徴から、OVM を行うカイアシ類にとって体色変化と、それに伴う隠

蔽効果は生存率を左右する重要な生存戦略の 1 つだと考えられる。北太平洋亜寒帯域に生

息する Neocalanus 属 3 種では、体色の差異が報告されたのは N. cristatus のみであり 

(Ikeda et al. 2004)、3 種は、体色変化を用いた異なる生存戦略を持っている可能性が高い。

3 種の生存戦略を理解するために、体色変化様式の解明は必要不可欠であると考えられる。 

 

1.6. 本研究の目的 

多くの先行研究の結果、カイアシ類は異なる生息環境に適応した生活史を持ち、income 

breeding 型と capital breeding 型が存在することが明らかになった。また、生物季節学的

な研究も行われ、気候変動に伴い生活史が変化することが判明した。しかし、カイアシ類

の深層環境における生態学的知見は表層に比べると乏しく、特に深層の滞在期間が長い

capital breeding 型カイアシ類では生活史、生存戦略に未解明な部分が存在する。本研究は、

代表的な capital breeding 型カイアシ類である、北太平洋亜寒帯域に生息する Neocalanus

属カイアシ類 3 種を用いて、これまで研究報告が乏しかった Neocalanus 属のノープリウス

幼生期における初期生活史と、コペポダイト期の体色変化に関する研究を行い、Neocalanus

属 3 種の生活史と生存戦略の特徴を明らかにすることを目的とする。まず、初期生活史の

研究では、従来の形態情報を用いた分類方法による Neocalanus 属 3 種ノープリウス幼生の

分類は困難なため、形態情報を使用しない分子生物学的手法を用いた同定方法の確立を行

った。そして、親潮域にて、年間をとおして採集したノープリウス幼生を使用し、3 種を分

類し、種ごとに初期生活史の解明を行った。体色変化の研究では、体色の差異が報告され
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た成長段階を対象に、採集直後の個体の写真を撮影した。画像を解析することで体色変化

の有無を解析し、体色変化の生存戦略について考察を行った。総合考察では、本研究によ

って得られた新たな知見と従来の知見を考慮し、Neocalanus 属 3 種の生活史の違いと、生

存戦略の特徴を明らかにする。 
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2 章: Real-time PCR を用いた Neocalanus 属カイアシ類ノープリウス幼生 

の種同定方法について 

 

2.1. 緒言 

カイアシ類を含め多くの動物プランクトンの種同定は、これまで種特異的な形態を顕微

鏡下で観察することにより行われてきた。しかし、形態情報を基にした正確な種同定のた

めには、専門性の高い知識と、解剖や染色などの技術を習得する必要があり、一定期間の

経験を積むことが必要不可欠である。また、熟練した研究者でも、形態情報の知見が少な

いノープリウス幼生を対象とした場合、正確な種同定は成体と比べ困難となる。本研究の

研究対象種である北太平洋亜寒帯域に生息する 3 種の Neocalanus 属カイアシ類では、

Campbell (1934)によって、N. plumchrus のみノープリウス幼生の形態が報告されている。

しかし、Pinchuk (1997)は、Campbell (1934)が記載したノープリウス幼生の形態的な特徴

が、Metridia pacifica と酷似していると指摘しており、M. pacifica のノープリウス幼生を

N. plumchrus として誤って報告した可能性が示唆されている。Saito and Tsuda (2000)は、

Neocalanus 属 3 種の卵と孵化直後のノープリウス幼生が、それぞれ異なる体色と油滴の散

在パターンを持ち、顕微鏡を用いた観察によって 3 種を分類できると報告している。しか

し、油適や体色は試料をエタノールで固定した場合は直後に、ホルマリンで固定した場合

でも数カ月間以内で消失するため、有効な種同定の基準とは言えない。 

分子生物学的手法は、バクテリアや原生動物の主要な種同定方法であり (e.g. Brown et 

al. 1999; Hebert et al. 2003)、形態情報を使用しない種同定が可能である。主に DNA 

barcoding 法 (PCR sequence)、fluorescence in situ hybridization 法 (FISH 法)、PCR 法

の 3 つの分子生物学的手法が、カイアシ類を含めた動物プランクトン幼生、魚類の卵や稚

仔魚の種同定方法として使用されている (e.g. Bucklin et al. 2000; Teletchea 2009)。 

DNA barcoding 法 (PCR sequence)による種同定は、短い塩基配列 (300~800 bp)を解
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析し、種を判別する手法である。DNA barcoding 法は、蓄積された情報量が最も多く、使

用例が多い分子生物学的種同定方法であり、形態的な差異が乏しい隠蔽種の発見にも利用

されている (e.g. Bucklin et al. 2010, 2011; Laakmann et al. 2012)。しかし、塩基配列の

決定作業 (シークエンス解析)は、シークエンス解析に先駆けて試料から DNA を抽出し、特

定の領域を PCR にて増幅する必要がある。また、塩基配列を決定した後には、適切なモデ

ルを選択し系統解析を行う必要があるため、DNA barcoding 法は、同定結果を得るまでに

多くの時間を必要とする。 

FISH は in situ hybridization 法 (ISH 法)の一つであり、微生物や植物プランクトンの

種同定に用いられる同定方法である。FISH では、試料から DNA を抽出せずに、蛍光物質

を標識した目的生物に特異的に結合するプローブを直接細胞に結合させることによって同

定を行う (e.g. Gasoll and DelGiorgio 2000)。近年では、FISH を用いた動物プランクトン

や、その幼生の種同定方法が確立され、精度の高い解析が可能だと報告されている 

(LeGoff-Vitry et al. 2007; Pradillon et al. 2007; Henzler et al. 2010)。他の同定方法にはな

い FISH 特有の利点として、DNA の抽出を行わないため、解析時間短縮に加えて、試料の

破砕や抽出といった操作がないため、分子生物学的な解析後に形態情報の再検証が可能で

ある点が挙げられる。また、FISH 解析後の試料から DNA を抽出し、DNA の解析を行う

ことも可能である (Henzler et al. 2010)。さらに、DNA barcoding 法に比べ解析費用が安

価である上、画像解析を用いた、自動的な目的種個体数算出方法の開発が進められており 

(Henzler et al. 2010)、FISH は迅速かつ安価な種同定方法となり得る可能性を秘めている。

しかし、FISH では、試料の劣化による同定精度の低下が報告されている (Henzler et al. 

2010)。FISH を使用し、高い精度で同定を行うには、死亡する前に試料を固定する必要が

ある (LeGoff-Vitry et al. 2007; Pradillon et al. 2007; Henzler et al. 2010)。一般的に、動

物プランクトンはプランクトンネットを使用して採集する。採集中のネット内では、試料

はコッドエンドに高密度に凝集するため、試料の生存率が高いとは考えづらい。また、本
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研究の研究対象種である外洋性種を採集するには、鉛直的に広い範囲から試料を採集する

必要がある。深層から採集した試料は、ネット内で長時間凝集し、また、表層に運ばれる

間に大きな水温変化を体験するため、表層から採集した試料に比べて体の欠損など、明瞭

な状態悪化が観察できることが多く、生存率はさらに低いと考えられる。 

PCR を用いた種同定方法は、種特異的に結合するプライマー、またはプローブを用いて

目的種の塩基配列のみを増幅し、電気泳動によって増幅配列を確認することで種同定を行

う手法である。PCR 法は、最も広く使用されている分子生物学的種同定方法であり、種特

異的な一組のプライマーを使用し種同定を行う specie-specific PCR 法 (e.g. Bucklin et al. 

1999; Hill et al. 2001; Grabbert et al. 2010; Gaonkar et al. 2015)や、プライマーを複数組

使用する multiplex PCR 法 (Michelini et al. 2007)、specie-specific PCR 法に先駆けて目

的配列を含む領域を予め増幅する 2-step nested PCR 法 (Deagle et al. 2003)などが存在す

る。また、種特異的なプライマー、プローブを必要としない手法に Restriction fragment 

length polymorphism; RFLP、Random amplified polymorphic DNA; RAPD が存在し、幼

生を含めた動物プランクトンの種同定に利用されている (Coffroth and Mulawka 1995; 

André et al. 1999; Lindeque et al. 1999, 2004, 2006; Holmborn et al. 2011)。RFLP は、

制限酵素を使用し、特定の領域を増幅した PCR 産物を断片化する手法である。制限酵素は

特定の配列のみを切断するため、断片化した PCR 産物は種ごとに、特有の数、長さを示す。

RAPD は、既存の短いプライマーを使用し PCR を行う手法である。プライマーは、DNA

にランダムに結合し、増幅産物を生成する。DNA 配列の異なる種によって、特異的な増幅

産物が生成される。しかし、これらの手法では、PCR 解析や制限酵素処理の後、電気泳動

し増幅産物を確認する必要がある。そのため、同定の結果を得るまで 2 回以上の実験操作

を行う必要がある。実験系において、分析手順が複雑化する場合、コンタミが生じる可能

性が高くなる。また、動物プランクトンの生活史を研究するには、長期に渡り継続的な採

集を行い、さらに、鉛直的に広い範囲を層別に採集する必要があり、分析対象となる試料
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数が大規模となる。多試料の分析が求められる研究では、簡便かつ短時間で結果が得られ

る方法であるほど、分析できる試料数が増加し、より正確な結果が得られると考えられ、

手順が複雑な手法は適切な分析手段とは言えない。 

近年、PCR 分析中に増幅する PCR 産物量をリアルタイムに測定する real-time PCR 法

が確立され、魚類の卵や稚仔魚、動物プランクトン幼生の種同定に用いられている (Taylor 

et al. 2002; Watanabe et al. 2004; Fox et al. 2005 McBeath et al. 2006; Vadopalas et al. 

2006; Pan et al. 2008; Minegishi et al. 2009; Wright et al. 2009; Jungbluth et al. 2013; 

Wang et al. 2015)。Real-time PCR 法は、上述の PCR 法を用いた同定方法とは異なり 1 つ

の実験手順で PCR 分析と増幅産物の定量を同時に行うため、簡便かつ迅速な種同定が可能

である。また、real-time PCR を使用することで、採集試料中の目的種を同定すると共に、

目的配列コピー数の推定を行う定量分析 (qPCR)が可能になる。qPCR は、目的種から抽出

した DNA を用いて検量線を作成し、採集試料から網羅的に抽出した DNA における目的配

列コピー数を推定する分析方法である。qPCR の利点は、他の分子生物学的な種同定方法と

は異なり、PCR 操作前のソーティングや、個体別に DNA の抽出を行う必要がなく、一度

の分析で、種同定と目的配列コピー数の推定が同時に行える点である。この利点から、qPCR

は効率的な動物プランクトンの分析方法と考えられ、多くの生態学的研究に使用されてい

る (McBeath et al. 2006; Vadopalas et al. 2006; Pan et al. 2008; Wright et al. 2009; 

Hunter et al. 2012; Jungbluth et al. 2013; Wang et al. 2015)。しかし、網羅的に DNA を

抽出する qPCR は総現存量の指標であり、個体数や成長段階に関する情報を含まない。個

体群生態学は生物の個体数を基礎として発展した学問である。特に生活史の研究には、成

長段階の情報が必要不可欠であり、この点は qPCR の欠点と言える。そこで、本研究では、

real-time PCR を用いた、qPCR とは異なるノープリウス幼生同定方法を確立する。本研究

の手法では、real-time PCR 操作前に、カラヌス目ノープリウス幼生に共通した形態的特徴

を用いて (Koga 1984)、顕微鏡下で各成長段階へ分類、計数した。さらに、DNA を各個体
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から抽出し、real-time PCR による種同定を行う。種特異的なプローブ、プライマーのター

ゲット領域には、多くの後生動物で、種を判別するに十分な変異が認められているミトコ

ンドリア DNA (mtDNA)の COI 領域を使用した (Hebert et al. 2003)。Real-time PCR の

出力値 (Cq 値)は、目的種特異的なプローブ、プライマーを使用した場合、目的種以外では

増幅が起こらず Cq値が算出できないか、増幅されたとしても PCR 効率が悪く Cq値は目的

種と比べ顕著に高い値を示す。そのため、目的種のみを明瞭に区別する基準 Cq値を設定し、

目的種と他種の判別が可能になると考えられる。 

本章では、real-time PCR による種同定方法を確立するため、まず Neocalanus 属 3 種

の COI 領域を特異的に増幅するプライマーとプローブを作成し、ノープリウス幼生の種同

定方法を述べる。さらに、親潮域から採集した天然個体群のノープリウス幼生を用いて

real-time PCR 分析とシークエンスによる種同定を併用し、開発した手法の精度を検証した。 

 

 

 

 

Fig.1. Location of sampling sites (Stn 4 

and Stn SF6) in the Oyashio region. 
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2.2. 材料と方法 

2.2.1. 採集方法 

動物プランクトン試料は、独立行政法人水産総合研究センター東北区水産研究所若鷹丸

及び北海道区水産研究所北光丸に乗船し、2009 年 10 月、2010 年の 1 月、3 月、4 月、5

月に西部北太平洋亜寒帯、親潮域の測点 A4、SF6 にて採集した (Fig. 1)。採集には、Norpac

ネット (目合: 100 μm、開口面積: 0.16 m2 、Motoda 1957)または VMPS (Vertical Multiple 

Plankton Sampler, 目合: 100 μm, 開口面積: 0.25 m2, Terazaki and Tomatsu 1997)を使用

し、0~20, 20~50, 50~100, 100~200, 200~500, 500~1000, 1000~1500, 1500~2000 m から

層別採集を行った (Table 1)、なお、3、4、5 月の採集では 2000 m まで測器が到達せず、

ネットの最深到達深度が 2000 m 以浅となった。Norpac ネットには濾水計を装着し濾水量

を測定した、一方、VMPS には装着せず、濾水率を 100%と仮定した。試料は採集から 1

時間以内に 95%エタノールで固定し、試料の劣化を防ぐため固定から 24 時間後にエタノー

ルの交換を行った。 

 

Table 1. Zooplankton sampling date and local time in the Oyashio region. HK: FRV Hokko 

Maru, WK: FRV Wakataka Maru, N: Norpac net, V: VMPS net. 

Ship Station Sampling time Date Net  Sampling layers (m) 

HK Stn A4 05:29-10:19 10/12/2009 N 
0-20, 20-50, 50-100, 100-200, 200-500, 

500-1000, 1000-1500, 1500-2000 

HK Stn A4 10:03-04:20 01/22-23/2010 N 
0-20, 20-50, 50-100, 100-200, 200-500, 

500-1000, 1000-1500, 1500-2000 

WK Stn A4 18:53-20:46 03/05/2010 V 
0-20, 20-50, 50-100, 100-200, 200-500, 

500-1000, 1000-1500, 1500-1944 

WK Stn SF6 03:52-05:37 04/21/2010 V 
0-20, 20-50, 50-100, 100-200, 200-500, 

500-1000, 1000-1500, 1500-1887 

WK Stn A4 23:21-01:28 05/13/2010 V 
0-20, 20-50, 50-100, 100-200, 200-500, 

500-1000, 1000-1500, 1500-1923 
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Table 2. COI sequences from GenBank 

aligned using Clustal X 2.0 to design a 

species specific primer pair and probe for 

Neocalanus spp.. 

Species Accession number 
Calanus pacificus AB379975 
Eucalanus bungii AY371083 
Metridia asymmetrica AB380001 
Metridia pacifica AB379983 
Neocalanus cristatus AB526894 

 
AB526895 

 
AB526896 

Neocalanus flemingeri  AB526883 
(small form) AB526885 

 
| 

 
AB526888 

Neocalanus flemingeri  AB526881 
(large form) AB526882 

 
AB526884 

Neocalanus plumchrus LC005586 

 
LC005587 

 
LC005588 

 
AB526899 

 
| 

 
AB526903 

Paracalanus parvus AF474110 
Pleuromamma scutullata AB379991 
Pseudocalanus newmani JX502997 
Pseudocalanus minutus AF332794 
 

2.2.2. プライマー、プローブの設計 

Neocalanus 属 3 種と同所的に分布する

他種カイアシ類の COI 領域シークエンスデ

ータは GenBank から収集した (Table 2)。

これらのシークエンスデータを用い

Clustal X 2.0 (Larkin et al. 2007)でアライ

メントを行った後、mPrimer3 (Koressaar 

and Remm 2007)を使用し、N. cristatus ノ

ープリウス幼生判別用のプライマーとプロ

ーブセット Necr、N. flemingeri small 

form (N. flemingeri S) 用の Nefl 、 N. 

plumchrus 用の Nepl の候補となる領域を

それぞれ選定した。最低限の選択基準とし

て、2 塩基以上の目的種特異的な配列を含む

領域を候補領域として選択した。また、以

下の基準を可能な限り満たす候補領域を選

別した; (1)目的種の種内変異領域を含まな

い、(2)Forward または Reverse プライマー

の候補領域 5 末端 3 塩基中に 1 塩基以上の

目的種特異的な配列を含む、(3)ヘアピン結

合を避けるため、G と C 塩基を 3 塩基以上

連続して含まない。上記 3 つの基準の他に

Nefl を作成する際は、目的種の N. flemingeri S と、N. flemingeri large form (N. flemingeri 

L)を判別するため以下の基準をさらに追加した (4) Forward または Reverse プライマーの
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候補領域 3 末端に 1 塩基以上 N. flemingeri L には無い N. flemingeri S 特異的な配列を含

む。以上の条件を満たした候補領域を、Eurofins Operon Japan にて合成し、プローブに

は 5 末端に蛍光色素 (FAM)、3 末端にクエンチャー色素 (TAMRA)、または、Blackhole 

quencher (BHQ)を装飾した。また、形態情報を基に種同定を行った各目的種の雌成体を使

用し、段階希釈法によって各プローブ、プライマーセットの PCR 効率を算出した (e.g., 

Pfaffl 2001)。 

 

Table 3. DNA concentration and specificity of the Neocalanu specific primer pair and probe for 

16 species of copepods. Four or five individual copepods were used for each species. Results are 

the proportion(%) of individual with detectable amplification in all triplicate real-time PCR test 

and mean (± standard deviation) of measured Cq values provided in parentheses. 

Species 

DNA 

concentration 
triplicate test  triplicate test  triplicate test  

(ng ml-1±SD) with Necr with Nefl with Nepl 

Calanus pacificus 527 ± 142 0 0 0 

Microcalanus pygmaeus 112 ± 21.9 0 0  20 (35±0) 

Paracalanus parvus 520 ± 87.6 0 0 0 

Pseudocalanus minutus 1140 ± 301 0 0 0 

Pseudocalanus newmani 700 ± 59.1 0 0 60 (35±0) 

Eucalanus bungii 1360 ± 1220 0 40 (38.0±1.60) 0 

Gaetanus simplex 1150 ± 107 0 0 0 

Gaidius variabilis 903 ± 488 0 0 0 

Metridia asymmetrica 665 ± 182 0 0 0 

Metridia pacifica 183 ± 72.2 0 0 0 

Metridia okhotensis 333 ± 107 20 (33.4±0.61)  20 (39.4±0.86) 40 (35±0) 

Neocalanus cristatus 3500 ± 1180 100 (22.8±0.24) 0 60 (34±0.75) 

Neocalanus flemingeri S 1080 ± 404 0 100 (24.2±2.03) 0 

Neocalanus flemingeri L 981 ± 186.7 ND 100 (32.5±3.64) ND 

Neocalanus plumchrus 593 ± 250 0 0 100 (23±0.46) 

Pleuromamma scutullata 716 ± 91.1 0 0 0 

Spinocalanus spp. 134 ± 90 0 20 (40±0) 0 
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2.2.3. プライマー、プローブの種特異性評価 

プライマーとプローブの種特異性を評価するため、採集試料から親潮域に優占するカイ

アシ類 16 種の雌成体、各種 5 個体を用い、各プローブ、プライマーの特異性を検証した 

(Table 3)。Neocalanus flemingeri の雌成体は、前体部長 (mm)の測定を行い、4.2 mm 以

下を示した個体を N. flemingeri S、4.5 mm 以上を示した個体を N. flemingeri L として分

類し (Tsuda et al. 1999 and 2001)、4 個体を検証に使用した。分類したカイアシ類は、小

型種 (Calanus pacificus, Microcalanus pygmaeus, Paracalanus parvus, Pseudocalanus 

minutus, P. newmani )からは 1 個体全て、大型種 (Eucalanus bungii, Gaetanus simplex, 

Gaidius variabilis, Metridia asymmetrica, M. pacifica, M. okhotensis, N. cristatus, N. 

flemingeri, N. plumchrus, Pleuromamma scutullata, Spinocalanus spp.)からは後体部を、

それぞれを用いて DNA を抽出し、DNA 濃度を Qubit® 2.0 フルオロメーター (Invitrogen 

Inc) と QubitTM dsDNA HS Assay Kits (Invitrogen Inc.)を使用して測定した。作成した

目的種特異的なプローブ、プライマーを使用し、一個体ごとに 3 回 real-time PCR を行っ

た。 

 

2.2.4. ノープリウス幼生の DNA 試料作成方法 

ノープリウス幼生の種組成は、近縁海域からの移流や、生活史の違いなどから、季節的

に大きく変動すると考えられる。季節や深度によって、作成したプローブ、プライマーに

対して高い特異性を示す他種が混在し、同定精度に大きな影響を及ぼす可能性がある。そ

こで、本研究では親潮域において、3 種の Neocalanus 属ノープリウス幼生が出現する期間

中、網羅的に同定精度を検証するため、2009 年の 10 月、2010 年の 1 月、3 月、4 月、5

月に層別採集した動物プランクトン試料を使用した。試料は、実体顕微鏡で形態の観察を

行い、腹部が甲殻から明瞭に分離し、腹側に屈折するカラヌス目ノープリウス幼生を選別

し、Koga (1984)の形態情報をもとに各成長段階に分類した (Table 3)。N1 と N2 は、第一
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触角末端節の背部に棘毛が存在しないため、他の成長段階と区別できる。また、N3 以降の

ノープリウス幼生は一対以上の尾刺毛を有するため、尾刺毛数からも区別が可能である。

N2 は第 1 触角末端節の先端部に棘毛を 4 本有するため、3 本の棘毛を有する N1 と判別で

きる。N3 と N4 は第一触角末端節の背部に、それぞれ、2 本と 4 本の棘毛を有するので判

別できる。N5 と N6 は第一触角末端節の背部の棘毛数が 4 本以上であり、N6 のみが明瞭

な遊泳脚を持つため他の成長段階から分類が可能である。各成長段階に分類した後、各採

集層から 10~20 個体のノープリウス幼生を無作為に選別し分析対象とした。分類したノー

プリウス幼生の個体数が目的個体数以下だった場合は、分類した全ての個体から DNA を抽

出した。 

DNA の抽出を行った計 2697 個体中、DNA 濃度が Qubit® 2.0 フルオロメーター 

(Invitrogen Inc)の検出限界値以下を示し (0.5 ng mL-1以下)、測定ができなかった 42 個体

を除いた計 2655 個体で real-time PCR 分析を行った。各ノープリウス幼生から抽出した

DNA 濃度の平均は 338 ng mL-1 だった。 

 

 

Table 4. Stage specific characteristics of calanoid copepod nauplii (Koga 1984). 

  N1 N2 N3 N4 N5 N6 

Number of distal setae 

on end segment of antennule 
3 4 >4 >4 >4 >4 

Number of dorsal setae 

on end segment of antennule 
0 0 2 4 ≥4 ≥4 

Number of spines 

on caudal armature 
2 2 >4 >4 >4 >4 

Maxillule absent absent absent present present present 

Swimming leg absent absent absent absent absent present 
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2.2.5. ノープリウス幼生の種同定方法 

特異性の高いプローブとプライマーを使用し real-time PCR を行った場合、目的種は非

目的種に比べ低い Cq値を示すため判別可能だと考えられる。しかし、抽出物の DNA 量に

依存して、Cq値は変化するため、ノープリウス幼生が目的種でも、DNA 量が低い場合、算

出される Cq値は高い値を示す。DNA 量の差異に影響を受けず Cq値を比較するため、DNA

濃度と Cq値の関係式 (判別式)を求めた。 

判別式は、形態情報を基に分類した雌成体の DNA 試料を使用し作成した。DNA 試料は、

15 段階 (3000、2000、1000、800、600、400、300、200、150、100、80、60、40、20、

10 ng mL-1)に希釈し、目的種のプローブ、プライマーセットを用いた real-time PCR によ

り各希釈段階につき 3 回 Cq値の測定を行った。測定結果は、x 軸を対数変換した DNA 濃

度 (ng mL-1)、y 軸を Cq値としたグラフにプロットし、最小二乗法により判別式を作成し

た。判別式を使用することで、ノープリウス幼生が目的種の場合に算出される Cq値を推定

できる。ノープリウス幼生が目的種の場合では、測定されたCq値が推定値に近い値を示し、

一方で目的種以外では推定値と大きく異なる Cq値を示すと考えられる。本研究では、推定

Cq 値と測定 Cq 値の差の絶対値を|ΔCq|値として、目的種の種同定に使用する。各分析方

法の詳細を以下に記述する。 

各個体から Schizas et al. (1997)を改変した方法を用いて DNA を抽出した。抽出は、1.5 

mL チューブにノープリウス幼生と 10 μL の PCR バッファーを加え 94˚C で 2 分間インキ

ュベートした。そして、1.0 μL のプロテアーゼ K 酵素 (Qiagen)を試料に加え、55˚C で 15

分、70˚C で 10 分間インキュベートし、試料のタンパク質を分解した。その後、10 μL の

GeneReleaser (BioVentures Inc.)を試料に加え、GeneReleaser のマニュアルで推奨されて

いる温度条件でインキュベートした。試料は、15,000 x g で 1 分間遠心し、上澄み 10 μL

を TE バッファー10 μL に希釈し、以降の実験に使用する DNA 試料とした。試料の DNA

濃度は、Qubit® 2.0 フルオロメーター (Invitrogen Inc)を使用して測定した。Real-time 
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PCR による分析は、1 試料につき、各目的種用のプライマー、プローブセットごとに 1 回

行った。全ての real-time PCR 分析は、LightCycler®480 (Applied Roche)を用いて行い、

反応液は、LightCycler®480 Probe Master Mix (Applied Roche)を 10 μL, Forward と

Reverse プライマー (4 μM)とプローブ (8 μM)をそれぞれ 0.8 μL, PCR grade H2O を 6.60 

μL、そして、DNA 試料を 1.0 μL の計 20 μL に調合した。反応条件は、熱変性反応を 95˚C: 

10 秒、アニーリング~伸長反応を 60˚C: 30 秒を 1 サイクルとした PCR を Nepl と Necr を

使用した場合は 40 サイクル、Nefl を使用した場合は 45 サイクル行った。Cq 値は

LightCycler®480 に付属する解析ソフトにより、second derivative maximum 法を使用し

て算出した。また、全てのプレートには既知の DNA 濃度 (94~550 ng mL-1)に調節した各

目的種の抽出産物を使用し、ノープリウス幼生試料と同様の条件で real-time PCR 分析を

行うことで、プレート間の差異がないことを確かめた。 

 

2.2.6. シークエンス解析による種同定 

Cq 値を算出したノープリウス幼生を対象に COI 領域のユニバーサルプライマーを用い

た PCR とシークエンス解析を行い、種を同定した。PCR はサーマルサイクラー (model 

9700 Applied Biosystems Inc.)を使用し、プライマーはユニバーサルプライマーLCO1490

と HCO2198 を使用した (Folmer et al. 1994)。反応液は、PCR grade H2O を 7.62 μL、10 

x PCR buffer を 1.5 μL、dNTPs (2.5 mM each)を 1.2 μL、LCO1490 と HCO2198 (5 μM)

を 1.8 μL、Z-taq (TaKaRa)を 0.08 μL、DNA 試料を 1.0 μL の計 15 μL に調合した。反応

条件は、熱変性反応を 94˚C: 5 秒、アニーリングを 55˚C: 5 秒、伸長反応を 72˚C: 30 秒を 1

サイクルとし 35 サイクル行った。PCR 産物は、100 bp DNA ladder (Thermo scientific)

と共に 2%に調整した TBE アガロースゲル (TaKaRa)で電気泳動した後、エチジウムブロ

マイド (EtBr)溶液で染色し、紫外線トランスイルミネーターによって増幅領域の確認をし

た。また、全ての PCR でノープリウス幼生の DNA 試料と共に、形態情報をもとに同定し



35 

 

た各目的種雌成体の DNA 試料を陽性対象として解析し、増幅産物を比較した。各目的種雌

成体の増幅産物には、明瞭なバンドが 700~800 bp 領域から認められたので、検証実験では、

700~800 bp 領域に増幅産物が認められない個体を、目的種以外のノープリウス幼生として

同定し、以降の解析から除外した。 

700~800 bp 領域にバンドが認められ増幅産物を使用し、これらを ExoSap IT (USB 

Corp.)を用いて精製した後、ダイレクトシークエンス法によって COI 領域の塩基配列を決

定した。精製後の試料は、BigDye terminator (Applied Biosystems Inc.)にて、前述の PCR

と同じプライマーLCO1490 と HCO2198 を使用し蛍光物質を標識した。シークエンスは

DNA シークエンサー (Model 3130 Applied Biosystems, Inc.)を使用し、シークエンスデー

タは Geneious v4.8.3 (Biomatters Ltd.) にてアッセンブルを行った。解析中に、シークエ

ンスデータ内に、ミトコンドリア偽遺伝子 (numts)の存在による明瞭な 2 重のピークが認

められる場合があった。これら 2 重ピークが認められた部位は、IUPAC コードに従い複合

塩基として配列を決定した。アッセンブルを終えた全てのCOI塩基配列は、Geneious v4.8.3 

(Biomatters Ltd.)にてタンパク質に転写し終止コドンの有無を確認した。形態情報を基に

同定した目的種の雌成体も上記と同様の方法で COI 塩基配列を決定した。得られた塩基配

列は、GenBank に登録されている Neocalansu 属カイアシ類 3 種と、N. flemingeri L の

COI 塩基配列  (GenBank accession numbers; AB526899, AB526881, AB526883, 

AB526894)と共に分子系統解析し、種同定を行った。アライメントは Clustal X 2.0 (Larkin 

et al. 2007)を用いて行い、分子系統解析には MEG v6.06 (Tamura et al. 2013)を使用し、

近隣結合法 (Neighbor Joining)により無根系統樹を作成した、遺伝距離は同プログラムを

用いて P-distance 法 (number of different sites)により求めた、また 500 回のブートスト

ラップで系統樹の安定性を検定した。 
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2.3. 結果 

2.3.1. Neocalanus 属 3 種特異的なプローブとプライマー、判別式の作成 

2.3.1.1. Neocalanus cristatus 

Neocalanus cristatus 用のプライマー、プローブセット  (Necr)はプライマー : 

Necr_COI_F: 5′–AGT AAT ATT GCT CAT GCT GGC GGG –3′、Necr_COI_R: 5′–ACC 

CGC AAG TTT CCA AGG CTT CTA–3′、プローブ；Necr_COI_P: 5′–6-FAM- TGC GGG 

TGT GAG GTC TAT TTT AGG TGC T -TAMRA–3′をそれぞれ作成した (Table 5)。

mPrimer3 を用いて Necr の候補領域を検索した結果、2 塩基以上の他種にはない目的種特

異的な配列を含む以外、その他の条件を満たす領域が存在しなかった。そのため、Necr を

作成する際、条件(2)を変更し、Forward または Reverse プライマーの 5 末端 4 塩基中に 1

塩基以上の他種にはない目的種特異的な配列を含む候補領域を選択した。また、条件(3)を

満たすため、Reverse プライマーの候補領域の一塩基を C から G に変更した (Table 5)。プ

ライマーの増幅領域は 123 bp であり、PCR 効率は 95%だった。 

 

Table 5. Neocalanus cristatus specific primers and probe aligned with the 

corresponding sequence from other dominants copepods in the Oyashio region. 
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Neocalanus 属 3 種を含む 16 種のカイアシ類を対象として特異性を検証した結果、5 個

体全てにおいて、3 回の real-time PCR 解析で Cq値が得られたのは N. cristatus のみだっ

た (Table 3)。また、他種では M. okhotensis において、5 個体中 1 個体 (20%)のみが 3 回

全てにおいて増幅が認められ、Cq値は平均: 33.4 ± 0.608 (S.D.)を示した。N. cristatus 5 個

体の Cq値は全て 24 以下であり、M. okhotensis より低い値を示した。これらの結果から

Necr セットは N. cristatus に対して高い特異性を持つことが判明した。 

Neocalanus cristatus ノープリウス幼生同定用の判別式を作成した結果、下記の式を得

た 

Cq = －3.41(x) + 35.4  (1) 

xはノープリウス幼生各個体から抽出したDNAの濃度 (ng mL-1)を対数変換した値を示す。

判別式の回帰計数 (r2)は 0.985 を示し、段階希釈した DNA (10~3,000 ng mL-1)を用いた

real-time PCR 解析では、Cq値の変動計数 (CV)は 0.09~1.36 の範囲を示した。(1)を用いて

 

Fig.2. Standard curve of log 10 of DNA concentration (ng mL-1) and Cq values from real-time 

PCR analysis using a primer pair and probe designed for Neocalanus cristatus. Black circles 

represent results of three replicates of dilution series of samples from morphologically identified 

C6 females of N. cristatus. Open circles represent results from C6 females of 14 other dominant 

copepods species in the Oyashio region (Table 3). ND represents the results of samples with no 

amplification. 

 

 

Others
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特異性検証実験の結果から|ΔCq |値を算出した結果、N. cristatus は 5 個体全て 1.5 以下

を示しているのに対して、M. okhotensis を含めた他種は 6 以上を示しており、|ΔCq|を

用いて、N. cristatus と他種との判別が可能だと判明した (Fig. 2)。 

 

2.3.1.2. Neocalanus flemingeri 

Neocalanus flemingeri S 用プライマー、プローブセット  (Nefl) はプライマー : 

Nefl_COI_F: 5′–TGC GGG AGG TTC TGT AGA CT–3′、Nefl_COI_R: 5′–CTC GTA AGT 

TTC CGA GGG TTC–3′、プローブ: Nefl_COI_P: 5′–6-FAM-TGA GAT CTA TTT TAG GGG 

CC -TAMRA–3′をそれぞれ作成した (Table 6)。Nefl は、2 塩基以上の他種にはない N. 

flemingeri S に特異的な領域を含み、また、作成基準(1)、(3)、(4)を満たすプライマー、プ

ローブセットである (Table 6)。プライマーの増幅領域は 102 bp であり、PCR 効率は 87%

だった。 

Neocalanus 属 3 種を含む 16 種のカイアシ類を対象として特異性を検証した結果、3 回

の real-time PCR 解析で、全ての個体から Cq値が算出できたのは、N. flemingeri S (5 個

Table 6. Neocalanus flemingeri small form specific primer and probe aligned with 

the corresponding sequence from dominant copepods in the Oyashio region. 
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体中 5 個体 [100%])と N. flemingeri L (4 個体中 4 個体 [100%])のみだった (Table 3)。他

種の Cq値は、DNA 濃度に関わらず 35 以上を示したのに対して、N. flemingeri S の Cq値

は 22.3~28.2であり、他種と比べ 6サイクル以上の差異が認められた。しかし、N. flemingeri 

L には低い Cq値 (平均: 27.6 ± 0.03 [S.D.])を示す個体が出現しており、Cq値のみでは N. 

flemingeri S と N. flemingeri L の判別が困難であると判明した。 

Neocalanus flemingeri S の雌成体を使用し、以下の式を示す判別式を作成した。 

Cq = －3.55(x) + 34.3  (2) 

xはノープリウス幼生各個体から抽出したDNAの濃度 (ng mL-1)を対数変換した値を示す。

判別式の回帰計数 (r2)は 0.998 を示し、段階希釈した DNA (10~3,000 ng mL-1)を用いた

real-time PCR 解析では、Cq値の変動計数 (CV)は 0.03~0.64 を示した。(2)を用いて特異性

検証実験の結果から|ΔCq |値を算出した。その結果、N. flemingeri S 4 個体では 1 以下、

一個体のみ 3.37 を示したのに対して、他種の|ΔCq |値は全て 10 以下を示し、|ΔCq|を用

 

Fig.3. Standard curve of log 10 of DNA concentration (ng mL-1) and Cq values from real-time 

PCR analysis using a primer pair and probe designed for Neocalanus flemingeri small form. 

Black circles represent results of three replicates of dilution series of samples from 

morphologically identified C6 females of N. flemingeri small form. Open circles represent results 

from C6 females of other 15 dominant copepods species, and cross represent result from C6 

female of N. flemingeri large form in the Oyashio region (Table 3). ND represents the results of 

samples with no amplification. 

 



40 

 

いて N. flemingeri S と他種の判別が可能だと分かった (Fig. 3)。Neocalanus flemingeri L 

4 個体は全て 4 以上の|ΔCq|値を示していた。この結果から、|ΔCq|値を用いて N. 

flemingeri S と L の分類が可能だと判明した。 

 

2.3.1.3. Neocalanus plumchrus 

Neocalanus plumchrus 用のプライマー、プローブセット  (Nepl) はプライマー ; 

Nepl_COI_F: 5′–GGG CAG CAG ATA TGG CGT TTC–3′、Nepl_COI_R: 5′–GCG GGT 

ATA CGG TTC ATC CTG TT–3′、プローブ: Nepl_COI_P: 5′–6-FAM-CGA GAT CTT TAG 

TTG AAA GGG GAG CGG G-BHQ–3′ をそれぞれ作成した (Table 7)。Nepl は、3 塩基以

上の多種には無い目的種特異的な領域を含み、また、作成基準の(1)と(2)を満たすプライマ

ー、プローブセットである (Table 7)。プライマーの増幅領域は 129 bp であり、PCR 効率

は 86%だった。 

Neocalanus 属 3 種を含む 16 種のカイアシ類を対象として特異性を検証した結果、5 個

体全てにおいて、3 回の real-time PCR 解析で Cq値が得られたのは N. plumchrus のみだ

った (Table 3)。他種は、N. cristatus 4 個体を除き PCR 産物の増幅が起こらず Cq値が算

出されないか、Cq値 = 35 を示した。Nepl による real-time PCR では、PCR サイクル数を

Table 7. Neocalanus plumchrus specific primers and probe aligned with the 

corresponding sequence from other dominant copepods in the Oyashio region. 
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40 に設定しているため、35 は PCR 終了直前の 35~40 サイクル間で PCR 産物の増幅が認

められたこと示している。DNA 濃度 4460 ng mL-1を示した N. cristatus が、他種では最

も低いCq値 (平均: 33.5 ± 1.26 [S.D.])を示した。検証に使用したN. plumchrus試料のDNA

濃度は全て N. cristatus と比べ低いにも関わらず、5 個体全てが 9 サイクル以上低い Cq値 

(21.8~23.2)を示した。これらの結果から Nepl は N. plumchrus に対して高い特異性を持つ

ことが判明した。 

Neocalanus plumchrus の雌成体を使用し、以下の式を示す判別式を作成した。 

Cq = －3.65(x) + 32.5    (3) 

xはノープリウス幼生各個体から抽出したDNAの濃度 (ng mL-1)を対数変換した値を示す。

判別式の回帰計数 (r2)は 0.997 を示し、段階希釈した DNA (10~3,000 ng mL-1)を用いた

real-time PCR 解析では、Cq値の変動計数 (CV)は 0.04~0.48 の範囲を示した。判別式 (3)

を用いて、特異性検証実験の結果から|ΔCq|値を算出した結果、N. plumchrus 5 個体から

得られた|ΔCq|値は全て 0.5 以下を示しているのに対して、親潮域に優占する他種は全て 9

 

Fig.4. Standard curve of log 10 of DNA concentration (ng mL-1) and Cq values from real-time 

PCR analysis using a primer pair and probe designed for Neocalanus plumchrus. Black circles 

represent results of three replicates of dilution series of samples from morphologically identified 

C6 females of N. plumchrus. Open circles represent results from C6 females of other 15 dominant 

copepods species in the Oyashio region (Table 3). ND represents the results of samples with no 

amplification. 

 

OthersN. plumchrus



42 

 

以上を示した。この結果から、Nepl を使用し算出した|ΔCq|を用いて、N. plumchrus と

他種の判別が可能だと分かった (Fig. 4)。 

 

2.3.2. 種同定の結果と精度検証 

2.3.2.1. Neocalanus cristatus 

Necr を用いた real-time PCR 解析は、全ての成長段階を含むカラヌス目ノープリウス

幼生計 1,841 個体を用いて行った。解析の結果、1,736 個体で PCR 産物の増幅が認められ

ず、これらの個体を N. cristatus ノープリウス幼生以外と判別した。残った 105 個体を対

象に判別式 (1)を用いて|ΔCq |値を算出した。Necr を用いて、各ノープリウス幼生から算

出した|ΔCq|値から、階級幅を 1 としたヒストグラムを作成した結果、0 <|ΔCq|値 ≤1 と

1 <|ΔCq|値 ≤2 を示した個体数がもっとも多く、それぞれ 78、19 個体出現し、全体の 92% 

(105 個体中 97 個体)だった (Fig. 5)。 

0 <|ΔCq |値 ≤ 1、1 <|ΔCq |値 ≤ 2 をそれぞれ示したノープリウス幼生から各 10 個

体無作為に選択した計 20 個体と、2 より大きい|ΔCq |値を示した 8 個体を対象に PCR と

シークエンスを用いた種同定を行った。PCR の結果、2 より大きい|ΔCq |値を示した 5 個

体で 700~800 bp 領域のバンドが認められず、これらのノープリウス幼生を他種と同定した。

残りの PCR 産物でシークエンスを行い、303 bp の COI 塩基配列を決定した (Fig. 6; 

Assession number LC101972~LC101994)。系統解析では、A、B、C の 3 つのクレードが

認められ、各クレード内の塩基配列は GenBank データベース内の配列と配列一致度 

(identities)が 97%以上を示し、それぞれのクレード内のノープリウス幼生を、N. cristatus

と N. plumchrus と同定した (Fig. 6)。 

PCR とシークエンスによる解析の結果を用いて、各階級における N. cristatus ノープリ

ウス幼生の割合を算出したところ、0 <|ΔCq|値 ≤1、1<|ΔCq|値 ≤2 を示した 20 個体全

てが N. cristatus だった (Fig. 5)。この結果から、|ΔCq |値 2 以下を示した 98 個体全てが
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N. cristatus だと判断した。また、N. cristatus ノープリウス幼生は、2 <|ΔCq |値 ≤3 か

ら、約 50% (4 個体中 2 個体)の割合で出現した (Fig. 5)。これらの結果から、Necr を用い

て real-time PCR 解析を行い、|ΔCq |値 2 以下を基準として同定を行った場合、N. 

cristatusノープリウス幼生のみを約 99%の割合 (99 個体のN. cristatusノープリウス幼生

中 2 個体を他種と誤同定)で判別できると判明した。 

 

 

 

Fig.5. Standard curve for 

Neocalanus cristatus 

identification and the relationship 

between Cq values that measured 

with Necr and log 10 of DNA 

concentration (ng mL-1) of 

calanoida nauplii from the 

Oyashio region (upper), the 

frequency distribution of |ΔCq| 

(middle), and result of species 

identification with PCR and 

sequence analysis (lower). 

Nauplii that failed to amplify or 

with a Cq = 35 were excluded 

from these figures. Black and 

open circles represent nauplii 

with |ΔCq| ≤2 and 2 <|ΔCq|, 

respectively. 
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2.3.2.2. Neocalanus flemingeri S 

Nefl を用いた real-time PCR 解析は、全ての成長段階を含むカラヌス目ノープリウス幼生

計 1,493 個体を用いて行った。解析の結果、702 個体で PCR 産物の増幅が認められず、541

個体で Cq値が 35 以上を示したので、これら 1243 個体を N. flemingeri S ノープリウス幼生

以外と判別した。残った 250 個体を対象に判別式 (2)を用いて|ΔCq |値を算出した。解析

 

Fig.6. Unrooted neighbor-joining tree of COI (303 bp) sequences constructed based on the 

number of different sites from 20 randomly selected nauplii from results of the group with |ΔCq| 

≤2 (GenBank accession numbers; LC101972 - LC101991), 3 nauplii from the group with |ΔCq| 

>2 (GenBank accession numbers; LC101992 - LC101994) in real-time PCR with Necr, and three 

Neocalanus species and one form from GenBank (GenBank accession numbers; AB526899, 

AB526881, AB526883 and AB526894), Black and open circles represent sequences from nauplii 

with |ΔCq| ≤2 and 2 <|ΔCq|, respectively. Numbers beside major internal branches indicate 

bootstrap values after 500 replications using the neighbor-joining method. The clades, which are 

discussed in the text, are labeled A, B and C. 

 

A

B

C
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の結果、0 <|ΔCq|値 ≤1 と 1 <|ΔCq|値 ≤2 を示した個体数がもっとも多く、それぞれ 97、

54 個体出現し、全体の 60.4% (250 個体中 151 個体)を示した (Fig. 7)。2 <|ΔCq|値 ≤3 を

示した個体は 15 個体であり、3 <|ΔCq|値 ≤6 を示した個体は、それぞれの階級で 10 個体

以下に減少した。6 <|ΔCq|値 ≤9 では個体数が増加し、7 <|ΔCq|値 ≤8 を示した個体数は

1<|ΔCq|値<2 に次いで高い値を示した。 

 

 

Fig.7. Standard curve for 

Neocalanus flemingeri small 

form identification and the 

relationship between Cq values 

that measured with Nefl and log 

10 of DNA concentration (ng 

mL-1) of calanoida nauplii from 

the Oyashio region (upper), the 

frequency distribution of |ΔCq| 

(middle), and result of species 

identification with PCR and 

sequence analysis (lower). 

Nauplii that failed to amplify or 

with a 35 <Cq were excluded 

from these figures. Black and 

open circles represent nauplii 

with |ΔCq| ≤2 and 2 <|ΔCq|, 

respectively. 
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|ΔCq |値 2 以下を示したノープリウス幼生から各 10 個体無作為に選択した計 20 個体

と、2 より大きい|ΔCq |値を示した 99 個体を対象に PCR とシークエンスを用いた種同定

を行った。なお、2 より大きい|ΔCq |値を示した 99 個体中に Necr を用いた real-time PCR

で|ΔCq |値 2 以下を示した個体が 1 個体出現した。この個体は N. cristatus ノープリウス

幼生と判断し、以降の解析から除外した。PCR の結果、2 より大きい|ΔCq |値を示した

18 個体で 700~800 bp 領域のバンドが認められず、これらのノープリウス幼生を他種と同

定した。残りの PCR 産物でシークエンスを行い、|ΔCq |値 2 以下を示した 20 個体全て 

(black circles in Fig. 8; Assession number LC101995~LC102014)、2 より大きい|ΔCq |

値 を 示 し た 80 個 体 中 73 個 体  (open circles in Fig. 8; assession number 

LC102015~LC102088)で 322 bp の COI 塩基配列を決定した。系統解析では、A, B, C, D,E, 

F, G の計 7 つのクレードが認められ、A, B, C, D E, F 内のノープリウス幼生の COI 塩基配

列は GenBank データベース内の配列との配列一致度 (identities)が 98%以上だったので、

それぞれのクレード内のノープリウス幼生は、N. flemingeri S、N. flemingeri L、N. 

plumchrus、N. cristatus、P. newmani、M. pacifica に同定した (Fig. 8)。クレード G の

ノープリウス幼生は、90%以上の配列一致度を示すカイアシ類が BLAST データベース上に

存在せず、配列未登録種だと考えられる。 

PCR とシークエンスによる解析の結果を用いて、各階級における N. flemingeri S ノー

プリウス幼生の割合を算出したところ、|ΔCq |値 2 以下を示した全ての 20 個体が N. 

flemingeri S だった (Fig. 7)。この結果から、|ΔCq |値 2 以下を示した 151 個体全てが

N. flemingeri S だと考えられる。Neocalanus flemingeri S ノープリウス幼生は、2 <|Δ

Cq |値 ≤4からも13個体出現し、それぞれの階級における割合は2 <|ΔCq |値 ≤3で約67% 

(15 個体中 11 個体)、3 <|ΔCq |値 ≤4 で 25% (8 個体中 2 個体)を示した (Fig. 7)。

Neocalanus flemingeri L は|ΔCq |値 2 以下からは出現せず、2 <|ΔCq |値 ≤8 の範囲か

ら計 27 個体出現した。4 <|ΔCq |値 ≤5 では、出現した 8 個体全てが N. flemingeri L で
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あり、5 <|ΔCq |値 ≤8 では、それぞれの階級における割合が 5 <|ΔCq |値 ≤6 で約 57% (7

個体中 4個体)、6 <|ΔCq |値 ≤7で約 35% (17個体中 6個体)、7 <|ΔCq |値 ≤8で約 4% (24

個体中 1 個体)を示した (Fig. 7)。これらの結果から、Nefl を用いて real-time PCR 解析を

行い、|ΔCq |値 2 以下を基準として同定を行った場合、N. flemingeri S ノープリウス幼生

のみを約 92%の割合 (164 個体の N. flemingeri S ノープリウス幼生中 13 個体を他種と誤

同定)で同定できると判明した。 

Nefl を用いて、N. flemingeri S と L 両方を同定する場合、|ΔCq |値 2 以下を示した個

体と、4 <|ΔCq |値 ≤5 を示した個体を N. flemingeri ノープリウス幼生と同定することで

目的種のみを分類できる。しかし、2<|ΔCq |値 ≤4 と 5 より大きな|ΔCq |値を示した半

数以上の N. flemingeri L ノープリウス幼生 (27 個体の N. flemingeri L ノープリウス幼生

中 19 個体)を誤同定する。そのため、Nefl を用いて N. flemingeri L ノープリウス幼生を種

同定するには、real-time PCR 分析に加えて、2 より大きな|ΔCq |値を示したノープリウ

ス幼生を対象に、シークエンスによる種同定を行う必要がある。 

本解析では、2 より大きな|ΔCq |値を示し、また PCR 解析の結果で 700~800 bp 領域

のバンドが認められた 80 個体中 7 個体でシークエンス解析に失敗し、塩基配列を得られな

かった。不明個体を N. flemingeri S とした場合、同定の割合が 92%から 88% (171 個体の

N. flemingeri S ノープリウス幼生中 20 個体を他種と誤同定)に低下する。しかし、シーク

エンスに成功した N. flemingeri S ノープリウス幼生は全て|ΔCq |値 4 以下から出現して

おり、3 <|ΔCq|値 ≤4 を示した 1 個体は N. flemingeri S である可能性が高く、一方、7 <|

ΔCq |値 ≤9 を示した 6 個体は他種である可能性が高いと考えられる (Fig. 7)。 
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Fig.8. Unrooted 

neighbor-joining tree of COI 

(322 bp) sequences constructed 

based on the number of 

different sites from 20 

randomly selected nauplii from 

results of the group with |ΔCq| 

≤2 (GenBank accession 

numbers; LC101995 - 

LC102014), 73 nauplii from the 

group with |ΔCq| >2 (GenBank 

accession numbers; LC102015 

- LC102088) in real-time PCR 

with Nefl, and three 

Neocalanus species and one 

form from GenBank (GenBank 

accession numbers; AB526899, 

AB526881, AB526883 and 

AB526894), Black and open 

circles represent sequences 

from nauplii with |ΔCq| ≤2 and 

2 <|ΔCq|, respectively. Numbers 

beside major internal branches 

indicate bootstrap values after 

500 replications using the 

neighbor-joining method. The 

clades, which are discussed in 

the text, are labeled A - G. 

 

 

10

A

B
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2.3.2.3. Neocalanus plumchrus 

Nepl を用いた real-time PCR 解析は、全ての成長段階を含むカラヌス目ノープリウス

幼生計 2,655 個体を用いて行った。解析の結果、1,883 個体で PCR 産物の増幅が認められ

ず、426 個体で Cq値が 35 を示したので、これら計 2,309 個体を N. plumchrus ノープリウ

ス幼生以外と判別した。残った 346 個体を対象に判別式(3)を用いて|ΔCq|値を算出した。

解析の結果、0 <|ΔCq|値 ≤1 と 1<|ΔCq|値 ≤2 を示した個体数がもっとも多く、それぞれ

103、167個体出現し、全体の 78% (346個体中 270個体)が|ΔCq|値 2以下を示した (Fig. 9)。

Fig.9. Standard curve for 

Neocalanus plumchrus 

identification and the 

relationship between Cq values 

that measured with Nepl and log 

10 of DNA concentration (ng 

mL-1) of calanoida nauplii from 

the Oyashio region (upper), the 

frequency distribution of |ΔCq| 

(middle), and result of species 

identification with PCR and 

sequence analysis (lower). 

Nauplii that failed to amplify or 

with a Cq = 35 were excluded 

from these figures. Black and 

open circles represent nauplii 

with |ΔCq| ≤2 and 2 <|ΔCq|, 

respectively.  



50 

 

次いで個体数が多かったのは 2 <|ΔCq|値 ≤3 を示した個体であり、23 個体出現した。3 

<|ΔCq|値 ≤4 を示した個体は 14 個体出現し、4 より大きい|ΔCq|値を示した個体は、10

個体以下だった。 
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N. flemingeri(Large form)

N. flemingeri(Small form)

N. plumchrus

N. cristatus
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B

E

D
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Fig.10. Unrooted 

neighbor-joining tree of COI (269 

bp) sequences constructed based 

on the number of different sites 

from 20 randomly selected 

nauplii from results of the group 

with |ΔCq| ≤2 (GenBank 

accession numbers; LC005540 - 

LC005559), 40 nauplii from the 

group with |ΔCq| >2 (GenBank 

accession numbers; LC005560 - 

LC005585 and LC036331 - 

LC036344) in real-time PCR 

with Nepl, and three Neocalanus 

species and one form from 

GenBank (GenBank accession 

numbers; AB526899, AB526881, 

AB526883 and AB526894), 

Black and open circles represent 

sequences from nauplii with |ΔCq| 

≤2 and 2 <|ΔCq|, respectively. 

Numbers beside major internal 

branches indicate bootstrap 

values after 500 replications using 

the neighbor-joining method. The 

clades, which are discussed in the 

text, are labeled A - E. 
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0 <|ΔCq |値 ≤ 1、1 <|ΔCq |値 ≤ 2 をそれぞれ示したノープリウス幼生から各 10 個

体無作為に選択した計 20 個体と、2 より大きい|ΔCq |値を示した 76 個体を対象に PCR

とシークエンスを用いた種同定を行った。PCR の結果、2 より大きい|ΔCq |値を示した

34 個体で 700~800 bp 領域のバンドが認められず、これらのノープリウス幼生を他種と同

定した。残りの PCR 産物でシークエンスを行った結果、|ΔCq |値 2 以下を示した 20 個体

全て (black circles in Fig. 10; accession numbers LC005540~LC005559)、2 より大きい|

Δ Cq | 値 を 示 し た 40 個 体  (open circles in Fig. 10; accession numbers 

LC005560~LC005585、LC036331~LC036344)で 269 bp の COI 塩基配列を決定した。系

統解析では、A, B, C, D,E の計 5 つのクレードが認められ、各クレードにおけるノープリウ

ス幼生の COI 塩基配列は GenBank データベース内の配列との配列一致度(identities)が

99%以上だったので、それぞれのクレード内の種を、Pseudocalanus minutus, N. 

flemingeri (S and L), N. plumchrus, N. cristatus, Metridia pacifica に同定した (Fig. 10)。 

PCR とシークエンスによる解析の結果を用いて、|ΔCq|値の各階級における、N. 

plumchrus ノープリウス幼生の割合を算出したところ、|ΔCq |値 2 以下を示した 20 個体

が全て N. plumchrus だと判明した (Fig. 10)。この結果から、|ΔCq |値 2 以下を示した

270 個体全てが N. plumchrus だと考えられる (Fig. 9)。また、2 <|ΔCq |値 ≤3 を示した

23 個体中、約 70% (16 個体)が N. plumchrus だった。Neocalanus plumchrus は 3 <|Δ

Cq |値 ≤4 と 4 <|ΔCq |値 ≤5 から、それぞれ 50% (14 個体中 7 個体)、20% (5 個体中 1

個体)の割合で出現し、5 より大きな|ΔCq |値を示した個体からは出現しなかった(Fig. 9)。

この結果から、Nepl を用いて real-time PCR 解析を行い、|ΔCq |値 2 以下を基準として

同定を行った場合、N. plumchrus ノープリウス幼生のみを約 92%の割合 (294 個体の N. 

plumchrusノープリウス幼生中 24個体を他種と誤同定)で判別できると判明した、しかし、

約 8% (294個体のN. plumchrusノープリウス幼生中 24個体)のN. plumchrusを他種とし

て誤同定すると分かった。 
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本解析では、2 より大きな|ΔCq |値を示し、また PCR 解析の結果で 700~800 bp 領域

のバンドが認められた 42 個体中 2 個体でシークエンス解析に失敗し、塩基配列を得られな

かった。2 個体を N. plumchrus ノープリウス幼生とした場合、2 個体を含めない場合と比

べて誤同定の割合が 92%から 91% (296 個体の N. plumchrus ノープリウス幼生中 26 個体

を他種と誤同定) に低下する。しかし、シークエンスに成功した N. plumchrus ノープリウ

ス幼生は全て|ΔCq |値 5 以下を示しているのに対して、2 個体は 6 <|ΔCq |値 ≤7 を示し

ており、2 個体が N. plumchrus ノープリウス幼生である可能性は低いと考えられる(Fig. 9)。 

 

2.4. 考察 

本章では、北太平洋亜寒帯域に分布するNeocalanus属カイアシ類Neocalanus cristatus、

N. flemingeri S、N. plumchrus ノープリウス幼生を天然試料から種同定する real-time 

PCR を用いた同定手法開発に成功した。本研究手法は、real-time PCR 解析に先駆け、顕

微鏡下でノープリウス幼生を成長段階別に分類し、各個体から DNA を抽出する。3 種専用

のプライマー、プローブセットを用いて、抽出産物の real-time PCR 解析を行う。また、

real-time PCR の分析結果である Cq値は、抽出産物の DNA 濃度の違いによって値が変化

することから、判別式を用いて各ノープリウス幼生から |ΔCq|値を算出し、種同定の指標

とした。天然試料を用いた検証実験の結果、|ΔCq|値 2 以下を示したノープリウス幼生を

目的種として同定することで、試料中に含まれる、約 98%の N. cristatus ノープリウス幼

生、約 88~92%の N. flemingeri S ノープリウス幼生、約 91~92%の N. plumchrus ノープ

リウス幼生のみを同定できると判明した。 

本研究手法は、real-time PCR を用いることによって、多試料解析に適した簡便な種同

定を、個体ごとに異なる DNA 濃度に影響を受けずに行うことが可能である。さらに、目的

種のみを高い精度で同定することが可能であり、カイアシ類に限らず、他の形態情報も用

いた種同定が困難な生物の生態学的な研究に使用できる研究手法であると考えられる。 
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第 3 章 Neocalanus 属カイアシ類の初期生活史 

 

3.1. 緒言 

Neocalanus 属カイアシ類ノープリウス幼生の生態学的知見は、Saito and Tsuda (2000)

と Yoshiki et al. (2008、2011)らの飼育実験によって報告されている。Yoshiki et al. (2008、

2011)は、深層の圧力環境を飼育環境下で再現し、Calanus 属と Neocalanus 属の卵を飼育

した。Calanus sinicus を 1 および 10 atm 環境下で飼育した結果、1 atm に比べて 10 atm

の孵化成功率が低下し、正常に発達出来なかった奇形ノープリウス幼生の出現率が増加し

ていた (Yoshiki et al. 2008)。一方、Neocalanus 属カイアシ類の卵では、1~100 atm の飼

育環境下において、孵化成功率に顕著な差異は認められず、奇形ノープリウス幼生も出現

しなかったことから、Neocalanus 属の卵は Calanus 属に比べ、深層の高圧環境下に適した

特徴を持つと示唆した (Yoshiki et al. 2011)。また、Neocalanus 属や Calanus 属は、複数

回に分けてばら撒き型の産卵を行うことが知られており、Saito and Tsuda (2000)は、

Neocalanus 3 種の雌成体を飼育し、産卵様式を観察することで 3 種の産卵回数、産卵期間、

バッチ産卵数が異なることを報告した。Neocalanus cristatus の産卵は、約 60~90 日間行

われ、産卵間隔が 11~15 日であり、計 400 個の卵を生産する。個体の産卵期間、産卵間隔

共に N. cristatus が 3 種の中では最長であり、少量の卵を長期間にわたり産卵していた。

Neocalanus plumchrus の産卵は、約 60 日行われ、産卵間隔が約 5 日であり、計 800 個の

卵を生産した。一方で、N. flemingeri の産卵期間は約 40 日間で、3 種の中では最も短期間

だった。Neocalanus flemingeri の産卵間隔は N. plumchrus より長く 8~9 日間であり、産

卵数は 3 種の中では最も多い 900 個の卵を産卵した。これらの結果から、N. flemingeri は、

他の 2 種に比べ短期間に多数の卵を産卵する特徴が認められた。卵の直径は N. cristatus

が最も大きく直径 370 μm を示し、N. plumchrus と N. flmemingeri の卵は約 150 μm だっ

た。Calanus 属の卵径は 200 μm 以下であり (Conover 1967; McLaren et al. 1988; 
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Swalethorp et al. 2011)、N. cristatus は Calanus 属に比べ大きな卵を産卵し、また、

Calanus 属の 10 倍以上の炭素 (5331 ± 285 ng egg-1)、窒素 (510 ± 44 ng egg-1)を含有して

いる (Saito and Tsuda 2000)。さらに、N. cristatus の卵は他の 2 種にはない、形態的な特

徴も有しており、表面に円錐型の気泡状の突起物を備えていた。卵色は N. cristatus、N. 

flemingeri、N. plumchrus で、それぞれ青紫、半透明、濃茶色を呈していた。産卵パター

ンや卵の特徴の違いから、3 種は異なる生存戦略を持つと考えられ、Saito and Tsuda (2000)

は、N. cristatus は、卵とノープリウス幼生の被食リスクを、長期間に渡り産卵を行うこと

で分散させていると示唆している。 

3 種の Neocalanus 属では N. cristatus のみ、生息海域でノープリウス幼生の出現期間

や分布深度の調査が行われている。Kobari and Ikeda (1999)は、親潮域において 2 年間、

継続的に動物プランクトン試料を採集し、N. cristatus の卵とノープリウス幼生の個体数密

度 (ind. m-2)の推移を報告している。卵とノープリウス幼生は通年的に出現しており、雌成

体と同じく、500 m 以深に分布していた。卵とノープリウス幼生の個体数密度は雌成体と

同期的に変動しており、主に 10~12 月に最も高い値を示した。初期コペポダイト期は主に

250 m 以浅から出現しており、ノープリウス幼生は鉛直移動を行い 500 m 以浅で初期コペ

ポダイト期に成長していると考えられる。しかし、Kobari and Ikeda (1999)は成長段階別

にノープリウス幼生を分類していないため、各成長段階の個体数密度推移や、鉛直移動様

式は未解明である。また、ノープリウス幼生期の知見は、コペポダイト期に比べ少ないた

め、親潮域に N. cristatus のノープリウス幼生と体サイズ、形態共に類似した別種が混在し

ている可能性は否定できない。本研究では、Real-time PCR による分子生物学的な種同定

を行うことで、より正確な N. cristatus ノープリウス幼生の個体数密度の推移や分布深度を

明らかに出来ると考えられる。 

Neocalanus flmeingeri と N. plumchrus ノープリウス幼生の生活史は、Saito and 

Tsuda (2000)による飼育実験や、コペポダイト期の生態学的な知見から、推定することが可
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能である。しかし、実際にノープリウス幼生の出現期間や分布深度の調査を行った研究例

は存在せず、推定結果の検証に必要な知見が不足している。Neocalanus flemingeri S ノー

プリウス幼生は、産卵中における雌成体の出現期間である 10 月から翌年の 3 月に、主な産

卵深度である 250 m 以深から出現すると考えられる (Miller and Clemons 1988; Tsuda et 

al. 1999; Kobari and Ikeda 2001a)。初期コペポダイト期は 250 m 以浅から出現するため 

(Kobari and Ikeda 2001a)、ノープリウス幼生は産卵深度以浅に移動した後に、初期コペポ

ダイト期に成長すると考えられる。また、産卵個体の個体数密度 (ind. m-3)が 1~2 月に増加

しており、初期コペポダイト期は 3 月に個体数密度が最大値を示すことから、ノープリウ

ス幼生の個体数密度もこれらの月で増加すると考えられる (Miller and Clemons 1988; 

Tsuda et al. 1999; Kobari and Ikeda 2001a)。オホーツク海、日本海、親潮域には 2 年 1

世代の生活史を持つ大型の N. flemingeri large form (N. flemingeri L)が分布しており 

(Miller and Terazaki 1989; Tsuda et al. 1999、2015)、初期コペポダイト期が表層に出現

するタイミングが small form に比べ約 1 カ月遅れると報告されている (Tsuda et al. 1999, 

2015)。この結果から、large form ノープリウス幼生は、small form に比べ初期コペポダイ

トに成長するタイミングが遅いと考えられる。 

Neocalanus plumchrus のノープリウス幼生は、雌成体の産卵期である 10 月から翌年の

5 月に 500 m 以深に分布し、成長しながら徐々に上層に移動すると考えられている。しか

し、他の 2 種とは異なり、生活史パターンに説明が出来ない矛盾点が存在し、未解明の生

態学的特徴が存在する可能性が示唆されている (Miller and Clemons 1988; Mackas et al. 

1998、2012; Tsuda et al. 1999)。親潮域、及び Stn. P を含むアラスカ循環域における N. 

plumchrusの産卵期は、10月から少なくとも約120日間以上続くと考えられている (Miller 

and Clemons 1988; Tsuda et al. 1999; Kobari and Ikeda 2000b)。Neocalanus plumchrus

ノープリウス幼生の滞留時間は Saito and Tsuda (2000)によって約 40 日間と推定されてい

る。しかし、初期コペポダイト期は 4~5 月から出現すると報告されており、産卵開始から 2
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カ月以上経過したにも関わらず 12 月、1 月からは出現しない (Miller and Clemons 1988; 

Tsuda et al. 1999; Kobari and Ikeda 2000b)。また、C5 出現から C4 の消失まで約 70~90

日間と報告されており (Miller and Clemons 1988)、産卵期の長さに対してコペポダイト期

の出現や成長のタイミングが不自然に同期的な点が示唆されている (Miller and Clemons 

1988; Tsuda et al. 1999)。Neocalanus 属カイアシ類は休眠卵を産卵しないことから、N. 

plumchrus にはノープリウス幼生期に C1 の表層出現期間を調節する仕組みが存在する可

能性がある。Neocalanus plumchrus 生活史の矛盾点に対して、現在 2 つの仮説が提唱され

ている (Miller and Clemons 1988; Mackas et al. 1998、2012; Tsuda et al. 1999)。仮説 1

は、秋季に孵化したノープリウス幼生は、翌年の冬季～春季に孵化したノープリウス幼生

に比べ死亡率が高く、その結果、冬季～春季の個体群のみが生残してコペポダイト期へ成

長している死亡率変動説である (Miller and Clemons 1988; Mackas et al. 1998)。仮説 2

は、ノープリウス幼生が成長を停滞させ、春季に同期的に成長するとした、ノープリウス

幼生の成長停滞説である (Miller and Clemons 1988; Tsuda et al. 1999; Mackas et al. 

2012)。 

本章では、親潮域で採集した Neocalanus 3 種のノープリウス幼生を、前章で確立した

real-time PCR を用いた同定方法によって成長段階ごとに同定し、出現期間、分布深度を特

定する。得られた結果を用いて、Kobari and Ikeda (1999)による N. cristatus ノープリウ

ス幼生の報告や、推測された N. flemingeri、N. plumchrus のノープリウス幼生期における

生活史を検証し、3 種の初期生活史を解明することを本章の目的とする。また、N. flemingeri 

S 分類用のプローブ、プライマーセット Nefl は、N. flemingeri L に対しても高い特異性を

示しており (Table 2)、real-time PCR とシークエンスによる解析によって N. flemingeri L

の同定が可能である。本章では、N. flemingeri S に加えて large form の種同定も行い、初

期生活史の解明を行う。さらに、N. plumchrus ノープリウス幼生の個体数密度や鉛直分布

の推移から、生活史の矛盾点を解明する新たな知見が得られる可能性がある。 
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3.2. 材料と方法 

3.2.1. 試料採集、環境データ測定 

解析には、第 2 章で使用した独立行政法人東北区水産研究所若鷹丸及び北海道区水産研

究所北光丸に乗船し、2009 年 10 月、2010 年の 1 月、3 月、4 月、5 月に西部北太平洋亜

寒帯、親潮域の観測点 A4、または SF6 にて採集した動物プランクトン試料を使用した 

(Table 1)。また、採集と同時に各測点において、CTD (Seabird SBE-9)による水温と塩分の

測定を行った。採水は、CTD システムに装着した 12L ニスキンボトルと採水バケツにて

12 層 (0, 10, 20, 30, 40, 50, 60, 80, 100, 125, 150, 200 m)から行った。採水した試料海水

118 mL をガラス繊維濾紙 (Whatman GF/F)により、75 mmHG 以下に減圧して吸引濾過

した。濾過に使用した濾紙は、直ちに 6 mL の N, N-dimethylformamide を用いて、－20˚C

の暗所で 24 時間静置し、クロロフィル a 色素を抽出した (Suzuki and Ishimaru, 1990)。

クロロフィル a 濃度 (mg m-3)は蛍光光度計 (Turner Designs Co.,10-AU)を使用し、

Welschmeyer 法 (Welschmeyer 1994)を用いて測定した。 

 

3.2.2. ノープリウス幼生、成体の分類方法 

ノープリウス幼生の種同定には、第 2 章で確立した方法を用いた。採集層ごとに各成長

段階に分類したノープリウス幼生から無作為に選択した 10~20 個体を対象に、プローブ、

プライマーセット Necr、Nefl、Nepl を使用した real-time PCR 解析結果と対応する判別

式 eq. (1)、(2)、(3)を用いて|ΔCq|値を算出し、|ΔCq|値 2 以下を示したノープリウス幼

生を目的種として同定した。また、Nefl を用いた real-time PCR 分析で、2 より大きい|Δ

Cq|値を示した全ての個体を対象に、PCR とシークエンスを用いた種同定を行い、N. 

flemingeri L ノープリウス幼生の同定を行った (Fig. 8)。 

ノープリウス幼生とは別に、採集試料から Neocalanus 属 3 種の雌成体を実体顕微鏡下
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で選別し、各成熟段階に分類、計数した。成熟段階の分類は、Miller and Clemons (1988)

に従い、卵巣や卵管の状態を観察して行った、しかし、Miller and Clemons (1988)では試

料をホルマリンで固定しているのに対して、本研究ではエタノールを使用しているため、

一部の試料の卵巣や卵管の観察が困難だった。Neocalanus 属の雌成体には、体内に白色の

内部組織が認められる個体と、内部組織は第一触角と遊泳脚に少量認められるのみで、前

体部の内部組織が不明瞭で、外殻のみを持つ透明な個体が存在していた。透明個体は、Miller 

and Clemons (1988)の定義する産卵後の雌成体にも認められる特徴である。本研究では透

明個体を産卵後 (Spent)、体内に白色の内部組織が認められる個体を Miller and Clemons 

(1988)の休眠中、発達中、産卵中を含む産卵を終える前の雌成体 (Pre-spent)として、そ

れぞれ分類計数した。また、N. flemingeri は前体部長を測定し、4.2 mm 以下を示した雌

成体を N. flemingeri S、4.5 mm 以上を示した雌成体を N. flemingeri L として、それぞれ

分類、計数した。 

 

3.3.3. 個体数密度、鉛直分布深度算出方法 

ノープリウス幼生の各深度における水柱当たりの個体数密度 (ind. m-2)は、顕微鏡観察

による各成長段階の分類結果 (カラヌス目ノープリウス幼生の個体数密度)と、各成長段階

から無作為に選択した 10~20個体の real-time PCRによる同定結果 (目的種の割合)から算

出した。各成長段階の分布深度中央値 (D50%)及び鉛直的な分布範囲 (D10%、D 25%、D 

75%、D 90%)は、Pennak (1943)を用いて算出した。各成長段階における D50%の比較を行

う際は、分散の均一性の検定として Bartlett 検定を行い、等分散とみなされた場合は一元

配置分散分析 (one-way ANOVA)を、等分散とみなされなかった場合は Kruskal-Wallis の

順位検定を行った。また、ANOVA または Kruskal-Wallis 検定の結果、有意差が認められ

た場合は、それぞれ、Tukey-Kramer 法、または Steel-Dwass 法による多重比較を行った。 
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3.4. 結果 

3.4.1. 環境データ 

2010 年 1 月における表面水温は 5.5˚C を示し、表層混合層は 150 m に達していた (Fig. 

11)。2010 年 3 月では、沿岸の親潮水が流入したと考えられ (Kusaka et al. 2009)、0~200 

m で最も低い水温を示した (<1˚C)。4 月、5 月、10 月では表面水温が上昇し、混合層深度

が 100 m から 20 m 以浅まで上昇した。表層の塩分は、1 月が最も高く(33.6)、3 月が最も

低かった (32.7)。500 m 以浅における塩分濃度は、全ての月で深度増加に伴い上昇した。

500 m 以深では水温、塩分共に、顕著な季節変化は認められなかった。 

0~50 m におけるクロロフィル a 濃度は、1 月が最も低く (0.44 mg m-3)、最も高かった

のは 4 月だった (2.3~8 mg m-3)。4 月に次いでクロロフィル a 濃度が高かったのは 5 月で

あり (0.71~2.9 mg m-3)、10月では4、5月に比べクロロフィル a濃度は低かった (0.083~1.1 

 

Fig.11. Seasonal changes in the vertical profiles of temperature, salinity, and chlorophyll a 

concentration in Oyashio region. Data were collected at Stn SF6 in April 2010, at Stn A4 in 

October 2009, January 2010, March 2010 and May 2010. 
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mg m-3)。親潮域では、4~5 月に春季の植物プランクトンブルームが起こると報告されてお

り (Kasai et al. 1997)、本研究期間中でも 4 月から植物プランクトンのブルームが起こった

と考えられる。 

 

3.4.2. カラヌス目ノープリウス幼生の季節変化 

カラヌス目ノープリウス幼生は、層別に採集した全ての試料から出現した (Fig. 12)。10

月、1 月、3 月におけるノープリウス幼生の個体数密度には、顕著な変動は認められず、そ

れぞれ 114,000 ind. m-2、156,000 ind. m-2、102,000 ind. m-2だった。4 月は 3 月に比べ、

ノープリウス幼生の個体数密度が 4 倍以上増加しており (459,000 ind. m-2)、特に 0~50 m

で顕著な増加が認められた。5 月は、ノープリウス幼生の個体数密度が最も少なく、39,900 

ind. m-2を示した。 

3.4.3. Neocalanus 属 3 種の雌成体とノープリウス幼生の季節変化と鉛直分布 

3.4.3.1. Neocalanus cristatus 

雌成体とノープリウス幼生の季節変化 

雌成体は採集期間 (10月から翌年の 5月)を通じて、pre-spentと spentが出現した (Fig. 

13)．10 月の pre-spent は 200 ind. m-2を示し、採集期間中最も高い値を示した。Spent の

 

Fig.12. Vertical distribution of developmental stages of calanoida nauplii in Oyashio region from 

October 2009 to May 2010. 

 

 

S
a

m
p

li
n

g
 l

a
y

e
r 

(m
)

500-1000

1500-2000

1000-1500



61 

 

個体数密度は 10 月では 16.5 ind. m-2を示し、pre-spent の 1/10 以下だった。1 月と 3 月で

は、Pre-spent の個体数が 10 月の約半分以下まで減少したのに対して、spent は増加して

おり 3 月に最大値 (80.5 ind. m-2)を示した。3 月以降は pre-spent と spent ともに大きく減

少した。 

Neocalanus cristatus のノープリウス幼生は採集期間 (10 月から翌年の 5 月)を通じて

出現しており、10 月の個体数密度が最も高く、1 月以降は大きく減少していた (Fig. 13)。

N1~3 は、10 月の個体数密度が最も高く、それぞれ N1: 80、N2: 1700、N3: 7500 ind. m-2

を示し、1 月は出現しなかった (Figs. 13, 14)。3 月以降に出現した N2 と N3 は、10 月に

比べ 1/10 以下の低い個体数密度を示した。N4 は採集期間を通じて出現し、10 月に個体数

密度が最大値を示し(2000 ind. m-2)、3 月以降から 1/5 に減少していた。N5、N6 は 10 月

から 1 月に大きく増加し、1 月に最大値を示した後 (N5: 2800、N6: 3600 ind. m-2)、3 月以

降は 1/5 以下に減少した。各月に出現した後期ノープリウス幼生の比率は 1 月と 4 月以降

に高く (Fig. 14)、個体数密度の変動 (Fig. 13)を合わせて考えると、同期群の産卵ピークは

10 月より前にあり、1~2 月には初期コペポダイト幼生に成長したと考えられる。 

 

雌成体とノープリウス幼生の鉛直分布 

採集期間を通じて、N. cristatus の雌成体とノープリウス幼生は 200 m 以深から出現し

た (Figs. 15、16)。N. cristatus の雌成体は、5 月を除き、全て 500 m 以深から出現した。

N1 は 10 月の 1000~1500 m からのみ出現した。N2~6 は主に 500 m 以深から出現し、個

体数密度のピークは 10~3 月においては 500~1000m、4~5 月は 1000~1500m にあった。ま

た、一部の N4~6 は 200~500 m からも出現した。 

Pre-spent と N1 は、ほぼ同じ水深に分布中心を示し、N4 を除き N2 以降の成長段階は

それより浅い分布中心を示した (Figs. 16)。N2~6 の D50%を比較した結果、有意な差異が

認められ (one-way ANOVA; df = 4; F = 3.25, p = 0.047)、N6 は N4 より有意に浅い深度に
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分布していることが判明した (Tukey-Kramer test; p = 0.0453)。N4 は他の成長段階と比べ

ると深い深度に分布していたが、これは 3 月の 1500~2000 m から出現した非同期的な産卵

を行った個体群の分布深度が影響していると考えられ、3 月を除き N4 は 200~1500 m から

出現した (Fig. 15)。 

 

 

Fig.13. Seasonal changes in the 

standing stock of Neocalanus 

cristatus C6 females and each 

developmental stage of nauplii in 

the Oyashio region from October 

2009 to May 2010. Black marks 

represent occurrence, open marks 

represent no occurrence. 
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Fig.14. Stage composition of 

Neocalanus cristatus nauplii in 

the Oyashio region from 

October 2009 to May 2010. 

 

 

Fig.15. Vertical distribution of Neocalanus cristatus C6 females (top) and developmental stages 

of nauplii (Bottom) in the Oyashio region from October 2009 to May 2010. 
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3.4.3.2. Neocalanus flemingeri 

Neocalanus flemingeri small form: 雌成体とノープリウス幼生の季節変化 

Neocalanus flemingeri S の雌成体は 10 月から翌年の 4 月まで出現した。Pre-spent は

10 月から翌年の 3 月に出現し、個体数密度は 10 月が最も高く (849 ind. m-2) 徐々に減少

していた (Fig. 17)。一方で spent は 10 月から翌年の 4 月に出現し、3 月に最も個体数密度

が高く (344 ind. m-2)、pre-spent の 2 倍以上を示した。 

Neocalanus flemingeri S のノープリウス幼生は、全ての成長段階が 10 月から翌年の 3

月まで出現し、4 月からは出現しなかった (Figs. 17、18)。N1 と N2 の個体数密度は、1

月に最も高く 5,210 ind. m-2を示し、3 月には 260 ind. m-2に減少した。N3 の個体数密度

は 10 月に最も高く、10 月に出現した N. flemingeri S ノープリウス幼生個体の 71%を占め

ており、1~3 月には減少していた。N4~6 の後期ノープリウス幼生は、10 月に最も少なく

10 月に出現した N. flemingeri S ノープリウス幼生個体の 14.1%を示したのに対して、1 月

と 3 月では増加し、3 月では N. flemingeri S ノープリウス幼生個体の 69.9%を示した。 

 

 

Fig.16. Vertigal distribution of Neocalanus cristatus C6 females and developmental stages of 

nauplii from October 2009 to May 2010 in the Oyashio region. Circles represent average depth of 

D50%; error bars = SD. Upper and lower triangles represent range of distribution between 

average depth of D10% and D90%, respectively. Boxes show average depth ranges containing 

50% of C6 female or nauplii populations, upper and lower margins of the boxes indicate average 

depths of D25% and D75%, respectively. 
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Fig.17. Seasonal changes in the 

standing stock of Neocalanus 

flemingeri small form C6 

females and each developmental 

stage of nauplii in the Oyashio 

region from October 2009 to 

May 2010. Black marks 

represent occurrence, open 

marks represent no occurrence. 

 

 

Fig.18. Stage composition of 

Neocalanus flemingeri small 

form nauplii in the Oyashio 

region from October 2009 to 

May 2010. No nauplius occur 

in May. 
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Neocalanus flemingeri small form: 雌成体とノープリウス幼生の鉛直分布 

成体雌は主に 200 m 以深から出現した (Fig. 19)。10 月における pre-spent のみ、他の

月に比べ分布深度が深く、1月と 3月のD50%がそれぞれ 359と 350 mだったのに対して、

10 月は 907 m であり、80%以上の pre-spent が 500 m 以深に分布していた (Fig. 19)。 

ノープリウス幼生は主に 200 m 以浅から出現した (Figs. 19, 20)。N1~6 の D50%を比

較した結果、有意な差異が認められ (one-way ANOVA; df = 5; F = 12.5, p <0.001)、N1、

N2 は、後期ノープリウス幼生  (N4~6)に比べ有意に深い深度に分布していた 

(Tukey-Kramer test, p <0.02)。N1、N2 の平均 D50%はそれぞれ、133 m、154 m だった

 

Fig.19. Vertical distribution of Neocalanus flemingeri small form C6 females (top) and 

developmental stages of nauplii (Bottom) in the Oyashio region from October 2009 to April 2010. 
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が、pre-spent は 537 m を示し、初期ノープリウス幼生は雌成体より上層に分布していた。

N3 の平均 D50%は N1、N2 に次いで深く、92.7 m だった、また、N3 の平均 D25%~D75%

は 55~160 m を示し、他の成長段階と比べ、鉛直的な出現範囲が最も広かった (Fig. 20)。 

Neocalanus flemingeri large form: 雌成体とノープリウス幼生の季節変化と鉛直分布 

Neocalanus flemingeri L の雌成体は、10 月から翌年の 3 月にかけて 200~500 m から出

現し、Spent は 3 月から出現した (Figs. 21、22)。全ての月で large form の雌成体個体数

密度は small form に比べ少なく、large form の個体数密度が最も多かった 1 月 (36.8 ind. 

m-2)においても、small form の約 10%だった (Figs. 17、21)。 

Large form のノープリウス幼生は 10 月には出現せず、1~4 月に出現した (Fig. 21)。

N2 は 1 月と 3 月に出現した。N3 は 1~4 月に出現し、1 月と 3 月では、それぞれの月で出

現した N. flemingeri L ノープリウス幼生個体の 74%と 88%を示した。N4~6 のノープリウ

 

Fig.20. Vertical distribution of Neocalanus flemingeri small form C6 females and developmental 

stages of nauplii from October 2009 to May 2010 in the Oyashio region. Circles represent 

average depth of D50%; error bars = SD. Upper and lower triangles represent range of 

distribution between average depth of D10% and D90%, respectively. Boxes show average depth 

ranges containing 50% of C6 female or nauplii populations, upper and lower margins of the 

boxes indicate average depths of D25% and D75%, respectively. 
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ス幼生は、3 月と 4 月に出現し、4 月には N5 と N6 が優占し N. flemingeri L ノープリウス

幼生個体の 93%を示した。ノープリウス幼生は主に 500 m 以浅に分布し、N2 は主に

200~500 m から出現した (Fig. 22)。3 月における N3 が鉛直的に最も広い範囲から出現し

ており、主に 50~500 m に分布していた。 

 

 

Fig.21. Vertical distribution of Neocalanus flemingeri large form C6 females (top) and 

developmental stages of nauplii (Bottom) in the Oyashio region from October 2009 to May 2010. 

 

C6 Spent

C6 Pre-spent

S
a

m
p

li
n

g
 l

a
y

e
r 

(m
)

500-1000

1500-2000

1000-1500

500-1000

1500-2000

1000-1500

No Occurrence

No Occurrence



69 

 

3.4.3.3. Neocalanus plumchrus 

雌成体とノープリウス幼生の季節変化 

Pre-spent は、採集期間 (10 月から翌年の 5 月)を通じて出現した (Fig. 23)。一方、spent

は、10 月からは出現せず、3 月と 5 から出現していた。 

N1 は 10 月と 1 月から出現し、N2 は採集期間 (10 月から翌年の 5 月)を通じて出現した 

(Figs. 23、24)。N3 も採集期間を通じて出現し、個体数密度は 10 月から 1 月の間に約 10

倍に増加した (10 月: 4,410 ind. m-2; 1 月: 45,900 ind. m-2)。3 月における N3 の個体数密

 

Fig.22. Seasonal changes in 

the standing stock of 

Neocalanus flemingeri large 

form C6 females and each 

developmental stage of nauplii 

in the Oyashio region from 

October 2009 to May 2010. 

Black marks represent 

occurrence, open marks 

represent no occurrence. 
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度は 1 月に比べると減少していたが (25,100 ind. m-2)、10 月に比べ 5 倍以上高かった。N4

以降の後期ノープリウス幼生は 10 月には出現せず、また、1 月と 3 月においても後期ノー

プリウス幼生の個体数密度は N1~3 に比べ少なく、それぞれ 73.5 ind. m-2と 607 ind. m-2

を示した (Fig. 23)。4 月は、後期ノープリウス幼生の個体数密度が 3 月に比べ大きく増加

し (26,800 ind. m-2)、4 月に出現した N. plummchrus ノープリウス幼生個体の 70%を占め

た。5 月では、4 月に比べて N. plumchrus ノープリウス幼生の個体数密度が減少し、採集

期間を通じて最も少ない値を示した (4,750 ind. m-2)。 

 

Fig.23. Seasonal changes in 

the standing stock of 

Neocalanus plumchrus C6 

females and each 

developmental stage of nauplii 

in the Oyashio region from 

October 2009 to May 2010. 

Black marks represent 

occurrence, open marks 

represent no occurrence. 
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Fig.24. Stage composition of 

Neocalanus plumchrus nauplii in 

the Oyashio region from October 

2009 to May 2010. 

 

 

 

 

 

 

Fig.25. Vertical distribution of Neocalanus plumchrus C6 females (top) and developmental stages 

of nauplii (Bottom) in the Oyashio region from October 2009 to May 2010. 
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雌成体とノープリウス幼生の鉛直分布 

採集期間 (10 月から翌年の 5 月)を通じて、N. plumchrus 雌成体は 200 m 以深から出

現した (Fig. 25)。Pre-spent の D50%は 10 月が最も深く (1,590 m)、3 月も比較的深い深

度であったが (1,250 m)、その他の季節では 450~658 m を示した (Fig. 26)。10 月から 4

月では、spent は pre-spent に比べ深い層に分布し、5 月では、spent と pre-spent がほぼ

同じ層から出現していた。 

Neocalanus plumchrus の N1 と N2 は、10 月における D50%がそれぞれ 1,260 m と

1,410 m、1 月は 897 m と 640 m を示した (Fig. 26)。これは、pre-spent の D50%とほぼ

一致しており、10 月と 1 月における産卵中の雌成体と N1、N2 は同じ深度に分布したと考

えられる (Fig. 26)。3 月、4 月、5 月の N2 は雌成体とは異なる深度から出現しており、4

月に出現した N2 は、D50%が 186 m を示し、採集期間を通じて最も浅い深度に分布してい

た。N3 の D50%は 10 月が最も深く (1,440m)、他の季節では浅くなり (283~1,050m)、

pre-spent と似た変化を示した (Fig. 26)。また、N3 は、他の発育ステージとは異なり、出

現する水深が鉛直的に幅広く、N3 の D25%~75%は、10 月に 1,100~1,730 m を示し、3 月

 

Fig.26. Seasonal changes in the median depth of the vertical distribution (D50%) of Neocalanus 

plumchrus C6 females (pre-spent), N1, N2 and N3 in the Oyashio region from October 2009 to 

May 2010. Verticall box represents the range of the distributions between D25% and D75%. 
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では 425~1573 m に拡大した (Figs. 25、26)。この結果から、10 月から翌年の 3 月におけ

る N3 の鉛直的な分布範囲は、時間経過と共に拡大したと考えられる。N4~6 は、主に 0~20 

m の表層から出現しており、4 月では出現した N4~6 (26,800 ind. m-2)の 50%以上 (15,600 

ind. m-2)が 0~20 m から出現し、N4 と N5 がそれぞれ 413 ind. m-2と 1,040 ind. m-2出現し

た 5 月では、全ての N4 と 34%の N5 (352 ind. m-2)が 0~20 m から出現した (Fig. 25)。 

 

3.5. 考察 

本研究により、親潮域に生息する 3 種の Neocalanus 属カイアシ類の初期生活史解明に

成功した。Neocalanus 属カイアシ類ノープリウス幼生の季節的な個体数密度、分布深度の

変化を成長段階別に明らかにした研究は、本研究が初であり、先行研究の報告や仮説を検

証すると共に、新たな生態学的知見の発見に成功したと言える。以下に 3 種の初期生活史

と生存戦略について記述する。 

 

3.5.1. Neocalanus cristatus の初期生活史 

本研究の結果、10 月と 1 月におけるノープリウス幼生の個体数密度が他の月と比べ高か

った (Fig. 13)。出現したノープリウス幼生の成長段階組成は 10 月と 1 月の間で大きく異

なり、10 月では N1~3 ノープリウス幼生が 76%を占めていたのに対して、1 月に出現した

ノープリウス幼生は全て N4 以降だった (Fig. 14)。Kobari and Ikeda (1999)でも卵とノー

プリウス幼生の個体数密度が 12 月から翌年の 1 月に減少しており、1 月における N. 

cristatus の群集産卵速度は 12 月以前に比べ大きく減少したと考えられる。また、本研究の

結果では 10月に出現したN. cristatusノープリウス幼生の 62%以上がN3だったことから、

10 月よりも前に産卵のピークがあった可能性も示唆される。これらの結果から、N. 

cristatus の主要な産卵期は 10 月以前から始まり 12 月までだと考えられた。3 月以降、N. 

cristatus ノープリウス幼生の個体数密度は 1 月に比べ大きく減少した (Fig. 13)。しかし、
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3 月には N3 が再び出現しており、これは、1 月に減少した卵生産が 2 月以降に再び増加し

たことを示している。Neocalanus cristatus には 10~12 月の産卵期以降にも産卵を行う集

団が存在すると考えられる。先行研究でも、卵巣が発達した N. cristatus 雌成体や C1 が 1

年を通して出現したことから、同期的に産卵を行う集団とは異なるタイミングで産卵を行

う個体群の存在が示唆されている (Kobari and Ikeda 1999; Tsuda et al. 2004)。 

これまでの研究により、N. cristatus 雌成体は主に 500 m 以深に分布していることが報

告されている (Kobari and Ikeda 1999; Tsuda et al. 2004)。本研究でも雌成体は、採集期

間を通じて主に500 m以深に分布しており、先行研究を支持する結果を得た (Figs. 15、16)。

Neocalanus cristatus の卵は正の浮力を有するため (Saito and Tsuda 2000; Yoshiki et al. 

2011)、卵は産卵深度から上層で孵化すると考えられる。しかし、pre-spent の分布深度と、

新たに明らかとなったノープリウス幼生の各成長段階の分布深度を比較すると、pre-spent

と N1 はほぼ同じ水深に分布しており、浮力による卵の鉛直移動は認められなかった。各成

長段階のD50%には、N4とN6を除き有意な差異は認められなかった (Tukey-Kramer test; 

p >0.8)。しかし、N4 を除き、各成長段階の D50%は、成長段階が進むにつれて、浅い深度

を示しており、1 月と 4 月に出現した N6 は 50%以上の個体が 200~500 m から出現した 

(Figs. 16、17)。成長段階が進むにつれ、分布深度が上層に変化する結果は、本研究で初め

て得られた知見と言える。Neocalanus cristatus ノープリウス幼生は、成長に伴い 200~500 

mに鉛直移動していると考えられる。Fig. 27にN. cristatusの初期生活史を模式的に示す。 



75 

 

 

3.5.2. Neocalanus flemingeri の初期生活史 

3.5.2.1. Neocalanus flemingeri small form の初期生活史 

先行研究では、親潮域に生息する N. flemingeri S の主な産卵期は 1~2 月だと考えられ

ている (Tsuda et al. 1999, Kobari and Ikeda 2001a)。Neocalanus flemingeri S の卵は、5

日以内に孵化するため (Saito and Tsuda 2000)、N1 の出現期間から産卵期を推定できる。

本研究の結果、N. flemingeri S のノープリウス幼生は 10 月から翌年の 3 月に全ての成長段

階が出現しており、この期間に N. flemingeri S は産卵を行い、孵化したノープリウス幼生

が後期ノープリウス幼生へ成長していると考えられる。また、10 月の試料から N1 が出現

し、N3 が卓越していたことから 10 月以前から産卵を行っていた可能性も示唆される。N1

の個体数密度は、1 月が最も高く、3 月には減少していた (Fig.17)。1~3 月には spent の個

体数密度が、pre-spent に比べ 2 倍以上に増加しており、後期ノープリウス幼生 (N5~6)の

増加が認められた (Fig. 17)。さらに、親潮域における N. flemingeri S の C1 は 3 月に個体

数密度が最も高い値を示すため (Tsuda et al. 1999, 2014, Kobari and Ikeda 2001a)、この

 

Fig.27. Schematic illustration of Neocalanus cristatus life history in the Oyashio region. Vertical 

distribution of N. cristatus copepodite from Deceomber to September are assumed from Kobari 

and Ikeda (1999), Tsuda et al. 2004 and Tsuda et al. (2014). 
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期間には産卵期が終わっていると考えられる。これらの結果から、親潮域の N. flemingeri S

産卵期は 10~2 月であり、産卵期のピークは 1~2 月だと考えられ、先行研究を支持する結果

を得た。Pre-spent は、10 月には主に 500 m 以深に分布していたのに対して、1 月では主

に 200~500 m 層から出現した (Fig. 19)。先行研究では、10 月に出現した雌成体の 90%以

上が休眠状態であり、主に 500 m 以深に分布していた (Kobari and Ikeda 2001a)。この報

告から、10 月に出現した pre-spent には休眠個体が含まれ、500 m 以深に分布していたと

考えられる。また、Kobari and Ikeda (2001a)は、1 月に出現した雌成体の 50%以上が産卵

中だったと報告しており、本研究で 1 月に出現した pre-spent の多くが産卵中だった可能性

が高い。 

Neocalanus flemingeri S のノープリウス幼生は主に 200 m 以浅から出現し、pre-spent

より上層に分布していた (Figs. 19、20)。雌成体とノープリウス幼生の分布深度の差異は、

本研究の結果初めて得られた知見と言える。初期のノープリウス幼生は遊泳器官が未発達

なため、能動的な鉛直移動は困難だと考えられる。カイアシ類 C. finmarchicus や

Calanoides acutus は、体内に含有する脂質による浮力調節を行っていると報告されている 

(Visser and Jonasdottir 1999; Pond et al. 2011)。Neocalanus flemingeri の卵と孵化した

ノープリウス幼生は油滴を持っているため (Saito and Tsuda 2000)、親潮域の表層環境で

浮力を有し、受動的に移動している可能性が考えられる。N1、2 と N4 以降のノープリウ

ス幼生の D50%には有意な差異が認められ、N4~6 は N1 と N2 より上層 (100 m 以浅)に分

布していた (Fig. 20)。N3 の出現範囲 (D25%~D75%)は、全ての成長段階の中で最も広く、

N. flemingeri S ノープリウス幼生は N3 期に鉛直移動を行っていると示唆された (Fig. 20)。

これらの結果から、N. flemingeri S は孵化深度から、卵または初期ノープリウス幼生期間

に上層に鉛直移動を行い、さらに N3 で 2 回目の鉛直移動を行い表層に移動していることが

新たに判明した。移動した N3 は 100 m 以浅で摂餌し N4 以降のノープリウス幼生に成長

すると考えられる。4 月に採集した雌成体は全て spent であり、また N. flemingeri S のノ
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ープリウス幼生は出現しなかった。これらの結果から、4 月には N. flemingeri S の産卵期

は終わり、ノープリウス幼生は全て C1 以降へ成長したと考えられる。N. flemingeri S の

模式的な生活史を Fig. 28 に示す。 

 

3.5.2.2. Small form と large form の初期生活史の差異 

コペポダイト期を対象にした研究の結果、N. flemingeri S と large form の産卵期や鉛

直移動のタイミングには差異が認められており、large form の産卵期間は 12 月から翌年の

4 月、C1 の出現は 4~7 月と報告されている (Tsuda et al. 1999; Tsuda et al. 2015)。本研

究では、3 月に出現した small form 雌成体は、spent 個体の割合が pre-spent を上回り、群

集産卵速度の減少を示したのに対して、同月の large form では、出現した雌成体の 60%以

上が pre-spent だった。また、3 月に large form の初期幼生 (N1、N2)が出現した。これら

の結果から、small form とは異なり、large form の主要な産卵期間は 3 月以降も続いてい

ると考えられる (Figs. 17、21)。10 月を除き large form の雌成体は、全て 200~500 m か

ら出現しており、産卵は主に 200~500 m で行われていると考えられる (Fig. 22)。Small 

form では、ノープリウス幼生が出現した 10 月から翌年の 3 月に全ての成長段階が出現し

たのに対して (Fig. 17、18)、Large form ノープリウス幼生の成長段階組成は、月ごとに大

きく異なり、全ての成長段階が出現している月は認められなかった (Figs. 21)。1 月と 3 月

には N3 が優占していたのに対して、4 月では、出現したノープリウス幼生の 90%以上が

N5 と N6 だった。親潮域における 4 月は、クロロフィル a 濃度が大きく上昇する月であり 

(Kasai et al. 2010)、また、large form の起源海域と考えられているオホーツク海において

も 4 月に海氷融解に伴う植物プランクトンの増殖が報告されている (Kasai et al. 2010)。

Large form は、N3 に植物プランクトン高生産期を利用して後期のノープリウス幼生に成

長していると考えられ、植物プランクトン高生産期に依存した生活史を持っている可能性

がある。 
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本研究の結果から、large form と small form の産卵期やノープリウス幼生の出現期間

に差異が認められ、両個体群は異なる初期生活史を持つと考えられる。しかし、本研究結

果は、N. flemingeri L の正確な初期生活史を解明できたとは言い難い。本研究の real-time 

PCR を用いた種同定方法では、Cq値 35 以下を示した個体を全て Neocalansu 属以外の別

種として同定している。Nefl による real-time PCR では large form は small form に比べ

て Cq値が高く、結果として、DNA 濃度が低い large form ノープリウス幼生 (例えば破損

個体や初期ノープリウス幼生)を別種として誤同定している可能性がある。本研究の large 

form の種同定結果は、初期ノープリウス幼生を過小評価した可能性が高く、正確な種同定

結果とは言えない。また、N. flemingeri L は主にオホーツク海に分布していると考えられ、

親潮域の large form はオホーツク海とは異なる挙動を示す移流種である可能性がある。

Neocalanus flemingeri L の初期生活史解明には、種同定方法を改良すると共に、オホーツ

ク海で継続的に採集した試料の解析を行う必要があると考えられる。 

 

 

Fig.28. Schematic illustration of Neocalanus flemingeri small form life history in the Oyashio 

region. Vertical distribution of N. flemingeri small form copepodite from March to September are 

assumed from Tsuda et al. (1999), Kobari and Ikeda (2001a), and Tsuda et al. (2014). 
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3.5.3. Neocalanus plumchrus の初期生活史 

本研究では、pre-spent が採集期間 (10 月から翌年の 5 月)を通じて出現しており (Fig. 

23)、成熟した卵を持つ雌成体の出現期間が 10 月から翌年の 5 月と報告した先行研究と同

様の結果を得た (Miller and Clemons 1988; Tsuda et al. 1999; Kobari and Ikeda 2001b)。

N1 は 10 月から翌年の 1 月、N2 は採集を行った全ての月から出現した。本研究の 200 m

以深の平均水温 (2.6 ± 0.54˚C)では、N. plumchrus の孵化日数は約 5 日間である (Saito 

and Tsuda 2000)。N1 の滞留時間は本研究結果のみでは推定できない。そこで、N. 

plumchrus と同様に N3 から摂餌を開始する Calanus 属ノープリウス幼生の飼育実験の結

果と、Saito and Tsuda (2000)により測定された 2 ˚C と 4 ˚C における孵化から C1 までの

滞留時間を使用して N1 の滞留時間を推定した。Landry (1983)は C. pacificus ノープリウ

ス幼生の飼育実験を行い、N1 の滞留時間はノープリウス幼生期の約 11.5%と報告し、同様

に C. finmarchicus の N1 滞留時間は、ノープリウス幼生期の約 13.2%と報告されている 

(Hygum et al. 2000)。これらの結果から、N. plumchrus における N1 の滞留時間は、ノー

プリウス幼生期の約 12%と仮定した。200 m 以深の平均水温 (2.6 ± 0.54˚C)では N1 の滞留

時間は約 5 日間であり、産卵から孵化したノープリウス幼生が N2 へ成長するまで約 10 日

間必要だと推定された。本研究では、推定した N1 の滞留時間および pre-spent と N2 の出

現期間から、親潮域における N. plumchrus の産卵期は 10 月から翌年の 5 月まで (約 7 カ

月間)続くと考えられ、先行研究を支持する結果を得た。 

本研究では、雌成体の分布深度が秋季から春季にかけて変化しており、先行研究と同様

の結果を得た (Kobari and Ikeda 2001a)。また、本研究の結果、10 月、1 月における N1、

N2 の D50%は pre-spent 雌成体とほぼ同じであり、1 月は 10 月に比べ浅い深度を示した 

(Fig. 26)。これらの結果から、N. plumchrus の産卵深度は 10 月から翌年の 1 月にかけて、

より浅い層に変化したと判明した。飼育実験の結果から、N. plumchrus の卵と初期ノープ

リウス幼生は浮力を持たないと考えられている (Saito and Tsuda 2000)。また、加圧装置
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によって 1~100 atm の深層環境を再現した飼育実験においても、浮力は確認されていない

ため (Yoshiki et al. 2011)、初期ノープリウス幼生は主に産卵深度に分布すると考えられる。

しかし、3 月以降に出現した N2 と pre-spent は異なる D50%を示していた (Fig. 26)。3 月

と 5 月で D50%に差異が生じた原因として、N2 の個体数が他の月と比べ低く、各水層に散

在的に出現したので、N2 の正確な D50%値が算出できなかったことが考えられる (Fig. 26)。

また、3 月の 200 m 以浅では、水温、塩分ともに他の月より低い値を示し (Fig. 11)、沿岸

親潮水の流入が認められた (Kusaka et al. 2009)。沿岸親潮水と共に沿岸域由来の N. 

plumchrus N1~2 が輸送されきた可能性も考えられる。4 月では N2 が、pre-spent に比べ

上層に分布しており (Fig. 26)、100~1500 m の 4 層から出現し、散在的な出現が認められ

なかった (Figs. 25、26)。4 月における N. plumchrus 初期ノープリウス幼生は、受動的に

産卵深度から上層に鉛直移動した可能性がある。 

本研究の結果、N4 以降の後期ノープリウス幼生が 10 月から翌年 3 月の間にほとんど出

現しなかった (Figs. 23、24)。この結果から、先行研究の仮説に基づき 2 つの可能性が考え

られる。(1); 10 月から翌年の 3 月までの N. plumchrus のノープリウス幼生は、N3 以降の

死亡率が高い、(2); 10 月から翌年の 3 月までの N. plumchrus ノープリウス幼生は、N3 で

成長を停滞させている。N3 以降の死亡要因として、飢餓と被食が考えられる。本研究の結

果、N. plumchrus N3 の個体数密度が 10 月から翌年の 3 月までに 5~10 倍以上に増加して

おり (Fig. 23)、飢餓により N3 が大きく減少したとは考え辛い。また、近縁種である N. 

flemingeri と N. cristatus の後期ノープリウス幼生は 10 月から翌年の 3 月の間に出現して

おり (Figs. 13、17)、体サイズや形態が同じ N. plumchrus の後期ノープリウス幼生のみが

選択的な捕食を受けているとは考えづらい。さらに、N. plumchrus の初期コペポダイト期

は秋から翌年の冬季まで出現しないのに対して、N. flemingeri と N. cristatus の初期コペ

ポダイト期は出現すると報告されている (Miller and Clemons 1988; Kobari and Ikeda 

1999, 2001a、b; Tsuda et al. 1999、2004、2014)。これらの結果から、N. plumchrus は
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N3 に成長を停滞させていると考えられる。10 月から翌年の 4 月に認められた N3 の鉛直的

な分布範囲の拡大は、長期に渡る産卵期、産卵個体が行う鉛直移動、そして N3 の成長停滞

によって生じた可能性が高い (Fig. 26)。Fig. 29 に模式的な N. plumchrus の生活史を示す。 

本研究の結果、個体によっては N3 期に 5 カ月間以上の成長停滞期間を有することが示

された (Fig. 29)。一般的に、卵および初期ノープリウス幼生の死亡率は以降のコペポダイ

ト期と比べて高く、Calanus 属カイアシ類では、卵と初期の死亡率が 0.2 day-1以上と報告

されている (Eiane et al. 2002; Eiane and Ohman 2004; Ohman et al. 2002, 2004; Hirst 

et al. 2007)。そのため、ノープリウス幼生期の滞留時間が長い場合、コペポダイト期に成

長する前に個体数が大きく減少すると考えられる。本研究で得られたデータから、

Neocalanus 属カイアシ類のノープリウス幼生の死亡率算出は困難であり、また、これまで

ノープリウス幼生の死亡率を算出した先行研究は存在しないため、直接的な Neocalanus

属と Calanus属の死亡率の比較はできない。しかし、capital breeding 型であるNeocalanus

属と、income breeding 型である Calanus 属は、異なる産卵様式を持つカイアシ類であり、

生活史の特徴からノープリウス幼生期の死亡率が大きく異なる可能性が高い。Neocalanus

属と Calanus 属の生活史における顕著な違いは、産卵深度と初期ノープリウス幼生の分布

深度であり、Neocalanus 属が深層で産卵し初期ノープリウス幼生が深層に分布するのに対

して、Calanus 属は有光層内で産卵を行う。可視光線は深度が深くなるにつて減衰するた

め、深層は表層に比べて、視覚捕食者の探餌能力が低下すると考えられる (Aksnes and 

Giske 1993)。表層に分布する Calanus 属の卵やノープリウス幼生は、Neocalanus 属に比

べて被食リスクが高い可能性がある。また、Calanus 属の卵やノープリウス幼生にとって

の捕食者には同属の親個体も含まれ、親個体による共食いが、卵やノープリウス幼生の主

要な死亡要因となっている場合も報告されている (Ohman and Hirche 2001; Ohman et al. 

2004; Bonnet et al. 2004; Basedow and Tande 2006)。一方、Neocalanus 属の成熟した個

体は、下顎の咀嚼器を失い、摂餌を行わないと報告されており (Miller et al. 1984)、
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Neocalanus 属は Calanus 属に比べ共食いリスクは低い。これらの結果から、Neocalanus

属のノープリウス幼生期の死亡率は Calanus 属に比べて低いと考えられる。 

本研究により、親潮域に生息する 3 種の Neocalanus 属カイアシ類の初期生活史解明に

成功した。3 種は、それぞれ固有の季節性を持って成長し、鉛直移動を行っており、

Neocalanus cristatus のノープリウス幼生は、200 m 以深に分布し、成長段階が進むにつ

れて、より上層に鉛直移動していると考えられる。N. flmeingeri のノープリウス幼生は、

主に 200 m 以浅に分布し、卵または N1~2 と N3 で表層へ鉛直移動を行い、後期ノープリ

ウス幼生に成長すると示唆される。N. plumchrus は、N3 で成長を停滞させ、3~4 月に同

期的に鉛直移動を行い、表層で後期ノープリウス幼生に成長していると考えられる。ノー

プリウス幼生期は、形態的な同定が困難であることに加え、滞留期間がコペポダイト期と

比べ短く、カイアシ類の生活史研究において知見が乏しかった。そのため、初期生活史は、

産卵期と C1 の出現期間や深度から推定される場合がほとんどだった。しかし、本研究の結

果から、近縁種 3 種が、全く異なる初期生活史を持つことが判明した。3 種は初期生活史に

おいても、異なる生存戦略を持ち、同所的に生息していることが明らかとなった。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig.29. Schematic illustration of Neocalanus plumchrus life history in the Oyashio region. 

Vertical distribution of N. plumchrus copepodite from May to September are assumed from 

Tsuda et al. (1999), Kobari and Ikeda (2001a), and Tsuda et al. (2014). 
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第 4 章 Neocalanus 属カイアシ類における体色変化について 

 

4.1. 諸言 

Neocalanus 属の体色に関する示唆を含む研究報告が、2 本存在する。Ohman et al. 

(1989)は Neocalanus tonsus から色素を抽出し、他のカイアシ類と同様に主要な含有色素

がアスタキサンチンであると示唆している。Ikeda et al. (2004)は、親潮域に分布する N. 

cristatus を 250 m 以浅と 1000~2000 m からそれぞれ採集し、形態の観察や生化学的な解

析を通して比較を行った。その結果、250 m 以浅から採集した個体は、体色を持たず半透

明であり、飼育環境下で光や物理的な刺激に対して明瞭な逃避行動を示した (Ikeda et al. 

2004)。一方で、1000 m 以深から採集した個体は赤色を示し、光や物理的な刺激に対して

顕著な逃避行動は認められなかったと報告している (Ikeda et al. 2004)。深層から採集した

個体は、これらの特徴の他に、脂質含有量が高く、RNA/DNA が表層個体に比べ低い値を

示し、休眠状態を示す特徴を有していた (Ikeda et al. 2004)。Neocalanus cristatus は深層

への鉛直移動や休眠行動に伴い、体色が変化すると考えられる。しかし、Ikeda et al. (2004)

は、赤色個体の存在を示唆したのみであり、赤色化のメカニズムや変化要因に関する解析

は行っておらず、赤色化による生存戦略についても考察していない。 

海洋性カイアシ類における鉛直移動に伴う体色の変化は、Vestheim et al. (2005)および

Vestheim and Kaartvedt (2006)によってカイアシ類 Pareucheata norvegica から報告され

ている。Vestheim et al. (2005)は、50~100 m と 100~150 m で、それぞれ P. norvegica を

採集し、体色を比較した結果、前者の体色は口器や体節に赤色が点在しているのみで、半

透明だったのに対して、後者の赤色部位は前者に比べ明瞭に広い範囲に広がっていた。

Neocalanus cristatus と P. norvegica は暗条件下で赤色化しており、有害波長光から細胞

を防御する目的とは異なる用途でアスタキサンチンを利用し、体色を変化させていると考

えられる。また、海洋環境における紫外線は約 20 m 以浅で熱エネルギーに変換されるため 
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(Kuhn et al. 1999; Hylander and Hansson 2013)、ニューストン性の種を除き、大部分の

浮遊性カイアシ類は紫外線の影響を受ける深度以深に分布するか、鉛直移動を行い逃避す

ることが出来る。また、200 m 以深まで透過する太陽光は、僅かな可視光のみであり、深

層に分布するカイアシ類にとって光酸化作用による悪影響は極めて小さいと考えられる。 

200 m 以深では、赤色、紫色、濃茶色や黒色の体色を持つ動物プランクトンやネクトン

が優占している (Herring 1973; Herring and Roe 1988)。赤色の体色を持つ深層性十脚類

Oplophorid sp. に 440~500 nm 波長光を照射したところ、他の体色を持つ深層性生物に比

べ低い反射率を示したと報告されており (Johnsen 2005)、赤色は深層の弱い青~緑光を吸

収するため、視覚捕食者に対して高い隠蔽効果があると考えられている (Herring and Roe 

1988)。また、深層に分布する生物の約 90%が生物発光を発すると報告されており (Herring 

1983)、深層に分布する生物の赤色体は、生物発光に対しても高い隠蔽効果があると考えら

れている (Widder et al. 1983; Johnsen 2002)。Neocalanus 属カイアシ類は、鉛直移動を

行い、休眠に伴いアスタキサンチンを利用して体色を透明から赤色に変化させ、深層の暗

条件下で隠蔽効果を得ている可能性がある。 

本研究では親潮域にて、深層へ移動を行う Neocalanus 属 3 種の C5 または雌成体を

0~200、200~500、500~2000 m から採集し、体色の比較を行う。色素含有量の変化と体色

の変化は、必ず対応しているとは限らず (Foxton 1970; Herring 1973)、色素胞の収縮によ

っても体色は変化する (Miner et al. 2000; Mori and Dhugal 2008)。そこで、本研究では、

採集直後に、試料の画像撮影を行い、画像を解析することによって個体の赤色面積率を算

出した。また。Ikeda et al. (2004)による研究では、赤色化と休眠の関連性が示唆されてい

るため、画像解析の際に、休眠の指標となる油球面積率も計測した。本章は、これらの解

析を行い、Neocalanus 属 3 種における赤色化の有無を検証すると共に、体色変化による生

存戦略について考察する。 
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4.2. 材料と方法 

4.2.1. 試料採集 

試料の採集は、独立行政法人東北区水産研究所若鷹丸及び北海道区水産研究所北光丸に

乗船し、北海道南東、親潮域の観測点 A4 (42˚ 15.0’ N; 145˚ 07.5’ E)と A11 (40˚ 30.0’ N; 146˚ 

00’ E)で行った。試料は、2013 年の N. plumchrus と N. cristatus の C5 が深層に鉛直移動

を行う 5 月、N. flemingeri C5 が深層に鉛直移動を行う 7 月に行った。5 月の採集は A4 と

A11 にて、それぞれ 04:09~04:54、09:12~10:12 に、7 月の採集は A4 と A11 にて、それぞれ

16:58~17:41、01:18~02:05 に行った (Table 8)。採集には VMPS (目合: 100 μm、口径: 0.25 m2、

Terazaki and Tomatsu 1997)を使用し、0~200、200~500、500~2000 m から層別採集を行

った。採集試料から N. plumchrus、N. cristatus の C5 を種同定し、画像の撮影まで暗所

に静置した。また、N. flemingeri は雌成体で休眠をするため、200 m 以深から採集した試

料から、N. flemingeri の雌成体を同定した。採集から 2 時間以内に、種同定した試料は、

実体顕微鏡 (Leica MZ9.5)でLeica DFC 280カメラを用いて個体の側面から前体部を撮影し、

TIFF ファイル形式 (1920×1536 画素)にて画像を保存した。 

 

 

 

Table 8. Zooplankton sampling date in the Oyashio region. HK: FRV Hokko Maru, WK: FRV 

Wakataka Maru, V: VMPS net. 

Ship Station Sampling time Date Net  Sampling layers (m) 

WK Stn A11 09:12-10:12 05/14/2013 V 0-200, 200-500, 500-2000 

WK Stn A4 04:09-04:54 05/16/2013 V 0-200, 200-500, 500-2000 

WK Stn A11 01:18-02:05 07/22/2013 V 0-200, 200-500, 500-2000 

WK Stn A4 16:58-17:41 07/24/2013 V 0-200, 200-500, 500-2000 
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4.2.2. 解析方法 

撮影した画像から、画像解析ソフト Image J (Abràmoff et al. 2004)を用いて、前体部と

油球の面積を測定し、油球面積率 (%)を算出した。また、赤色範囲の特定には、前体部の

画像を色相、明度、彩度に分割し、各画素を 255 段階の輝度に変換した彩度の画像を使用

した。赤色模様を呈した個体の画像を用いて、赤色部位のみを含む輝度の範囲を手動で決

定し、その輝度範囲を使用して赤色範囲の特定を行い、赤色面積を算出した。ただし、5 月

と 7 月では、撮影時の光環境が異なり、5 月は蛍光灯の直射光と、冷光源照射装置 (CLS 

150X)を用いた 21V 150W ハロゲンランプによる透過光で撮影を行ったのに対して、7 月は

蛍光灯の直射光と、実体顕微鏡 (Leica MZ9.5)の 6V 20W ハロゲンランプによる透過光で撮

影を行った。彩度は光環境によって変化するため、5 月と同じ輝度範囲で 7 月の画像解析を

行ったところ、茶色を呈する体組織が凝集した部位や、刺毛が密集する部位を赤色部位と

して認識し、正確な赤色部位の特定が困難だった。そこで、彩度から求める赤色部位と顕

微鏡観察で認められる赤色部位が一致するように、彩度の輝度範囲を 5 月では 110~255、7

月では 150~255 に設定し、それぞれを各月で撮影した画像で用いることで赤色範囲を特定

し面積を算出した。測定した赤色面積と前体部面積から赤色面積率 (%)を算出した。 

各深度における赤色面積率の比較には、分散の均一性の検定としてBartlett検定を行い、

等分散とみなされるものについては一元配置分散分析 (one-way ANOVA)を、等分散とみな

されないものについては Kruskal-Wallis の順位検定を行った。また、one-way ANOVA、

Kruskal-Wallis 検定の結果、有意差が認められた場合は、それぞれ、Tukey 法、または

Steel-Dwass 法による多重比較を行った。赤色面積率と油球含有率の比較には Spearman

の順位相関を用いた。全ての検定における信頼区間は 95%とし、統計解析には JMP® 11 

(SAS Institute Inc., Cary, NC, USA)を使用した。 

 

 



87 

 

4.3. 結果 

4.3.1. 分布深度の変化に伴う赤色面積率変化 

7 月に採集した N. cristatus C5 では、分布深度の変化に伴う赤色面積率の変化が認めら

れ (Fig. 30a; Kruskal-Wallis test、p <0.0001)、500~2000 m から出現した個体が、500 m

以浅から出現した個体に比べて有意に赤色面積率が高かった  (Steel-Dwass test、p 

<0.0005)。500 m以浅からは出現したN. cristatus C5は全て 10%以下の赤色面積率を示し、

口器、油球末端の一部や、体節縁辺が赤色を呈し、赤色の斑点が背側に不均一に散在した 

(Fig. 31a)。また、口器や体節縁辺のみ赤色を呈する個体も出現した。500~2000 m から採

集した N. cristatus C5 の赤色面積率は 1~61%を示し (Fig. 30a)、基本的に、200 m 以浅の

個体と同じ部位が赤色を呈した。しかし、高い赤色面積率 (48.6%)を示した個体は、赤色部

位が顕著に広く、口器、体節縁辺、油球末端に加え、赤色部位は頭部の一部を除き、前体

部全体に樹状に広がっていた (Fig. 31b)。 

7 月に採集した Neocalanus plumchrus C5 では、3 層からそれぞれ採集した個体の赤色

面積率に有意な差異は認められなかった (Fig. 30b; one-way ANOVA、p = 0.0738)。また、

同じく 7 月に採集し、共通の輝度範囲 (150~255)で赤色部位を特定した N. cristatus に比

べ赤色面積率が低く、N. cristatus の最大赤色面積率が 61.1%なのに対して、N. plumchrus

では 6.74%だった。N. plumchrus C5 の赤色部位は、500 m 以浅から採集した N. cristatus 

C5 と同様であり、口器、体節縁辺、油球末端の一部分が僅かに赤色を呈しており、不均一

な斑点が背側に散在していた (Fig. 31c、d)。Neocalanus cristatus C5 ほど顕著な変化は認

められなかったが、赤色面積率が異なる N. plumchrus C5 の体色パターンを比較すると、

200 m 以浅から採集した比較的高い赤色面積率(2.47%)を示した個体に比べ、500~2000 m

から採集した低い値 (0.846%)を示した個体は、油球末端の赤色範囲が縮小しており、背側

の斑点模様が欠如していた (Fig. 31c、d) 

5 月に採集した N. flemingeri では、3 層からそれぞれ採集した C5 と雌成体の赤色面積



88 

 

率に有意な差異は認められなかった (Fig. 30c; Kruskal-Wallis test、p = 0.6837)。赤色部

位は、N. plumchrus C5 と 500 m 以浅の N. cristatus C5 と同様の部位に加えて、頭部の背

側に赤色斑点を持つ個体が認められた (Fig. 31f)。N. flemingeri C5 と雌成体には、N. 

cristatus ほど顕著な体色パターンの変化は認められなかった。赤色面積率の異なる個体を

比較すると、200 m 以浅から採集した比較的低い赤色率を示す個体 (4.87%)は、200 m 以

深から採集した赤色率 9.03%の個体に比べ、口器や油球末端部分の赤色部位が縮小してい

た (Fig. 31e、f)。 
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Fig.30. Depth changes in red area 

content of (A) Neocalanus 

cristatus C5, (B) N. plumchrus 

C5 (C) N. flemingeri C5 and C6 

at 2013 May and July in the 

Oyashio region. Box represent 

median values and 25th and 75th 

percentiles. Bar represent 10th 

and 90th percentiles. 
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4.3.2. 油球面積率と赤色面積率の関係 

7 月に 0~500 m と 500~2000 m から採集した N. cristatus C5 の油球面積率 (%)と赤色

面積率 (%)には、正の相関関係が認められ (Fig. 32a; Spearman の順位相関、0~500 m: r 2 

= 0.165、p <0.009、500~2000 m: r 2 = 0.394、p <0.007)、より大きな油球を持つ個体ほど、

広い赤色面積を持つことが示された。0~500 m および 500~2000 m、両層において相関が

認められたが、500~2000 m から採集した N. cristatus C5 は油球面積率に対して、より大

きな傾きの相関関係が認められたので、N. cristatus C5 の赤色面積率は、主に 500 m 以深

に移動した後に増加していると考えられる。 

7月と 5月に、0~500 mと 500~2000 mから採集したN. plumchrus C5とN. flemingeri 

C5と雌成体の油球面積率と赤色面積率には、有意な相関関係は認められなかった (Fig. 32b、

c; Spearman の順位相関、r 2 <0.0473、p > 0.284)。 

 

Fig.31. Photographs of individuals of C5 and C6 female of Neocalanus spp. (a) N. cristatus C5 

from 0 - 200 m with 1.8% of red rad area ratio, (b) N. cristatus C5 from 500 - 2000 m with 48.6% 

of red area ratio, (c) N. plumchrus C5 from 0 - 200 m with 2.47% of red ratio, and (f) N. 

plumchrus C5 from 500 - 2000 m with 0.846% of red area ratio, (e) N. flemingeri C5 from 0 - 200 

m with 4.87% of red area ratio, (d) N. flemingeri C6 from 500 - 2000 m with 9.03% of red area 

ratio. 
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4.4. 考察 

本研究の結果、500~2000 m に分布する N. cristatus C5 の赤色面積率が、500 m 以浅

に分布する集団に比べて有意に高かった (Fig. 30a)。この結果から、N. cristatus C5 は P. 

norbegica と同様に鉛直移動を行い、体色を半透明から赤色に変化させていると考えられる 

(Vestheim and Kaartvedt 2006)。本研究で解析に使用した 200 m 以深から採集した

Neocalanus 3 種は、採集中に 200 m 以浅の光環境を経験しており、撮影を行う前に赤色面

 

Fig.32. Scatter diagrams of 

individual oil sac content to 

individual red area content for 

(A) Neocalanus cristatus C5, 

(B) N. plumchrus C5, and (C) N. 

flemingeri C5 and C6 at 2013 

May and July in the Oyashio 

region collected from 0 - 500 m 

(open symbols) and from 500 - 

2000 m (closed symbols). 

Regression lines are significant 

for N. cristatus C5 collected 

from 0 - 500 m and 500 - 2000 

m (see details in text). 
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積率が変化した可能性がある。しかし、P. norvegica を用いた飼育実験では、表層の光環境

を経験した赤色個体を暗所で 24 時間飼育しており、体色の変化は報告されていない 

(Vestheim et al. 2005)。この結果から、本研究で使用したNeocalanus 3種の赤色面積率が、

撮影前に大きく変化した可能性は低いと考えられる。本研究では、N. cristatus C5 の油球

面積率と赤色面積率に、正の相関関係が認められた (Fig. 32a)。さらに、500~2000 m に分

布する集団は 0~200 m より、大きな傾きを示し、N. cristatus C5 は 500 m 以深に鉛直移

動を行った後に体色を透明から赤色に変化させていると考えられる。しかし、顕著な体色

変化が認められたのは N. cristatus のみであり、N. plumchrus と N. flemingeri では、異

なる深度に分布する個体の赤色面積率に有意な差異は認められなかった (Figs. 30, 32)。こ

れらの結果から、N. cristatus には、他の 2 種とは異なる、体色変化をともなう生活史を持

つと考えられる。 

 

4.4.1. 体色変化の方法 

動物プランクトンは、体内の色素胞収縮や、色素含有量の変化によって体色を変化させ

る。色素胞収縮による体色の変化は単脚類 Vibilia stebbingi で報告されており、明色時に

V. stebbingi の体表には、小さな黒点模様が均一に点在し、暗色時には色素胞に凝集した色

素顆粒が拡大することで体色が変化する (Mori and Dhugal 2008)。本研究では、明色時の

V. stebbingi のように、赤色斑が均一に点在する N. cristatus C5 は出現せず、N. cristatus 

C5 の赤色素は、口器、体節縁辺、油球末端部に集中して存在していた。また、500~2000 m

から採集した N. cristatus C5 の赤色部位は、上記部位以外にも樹状に広がっており、色素

胞の収縮のみで体色を変化させているとは考えづらく、N. cristatus C5 は、色素の蓄積に

よって体色を変化させている可能性が高い。 

カイアシ類は植物プランクトンからβ-carotene や zeaxanthin を取り込むことで、アス

タキサンチン色素を合成するため (Matsuno 2001)、色素の含有量は摂餌した植物プランク
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トンの量に大きな影響を受けると考えられている (e.g. Juhl et al. 1996)。摂餌量変化に伴

う含有色素の変化はカラヌス目 Calanus pacificus で報告されており、餌料を与えずに C. 

pacificusを飼育した結果、飼育開始2時間後にアスタキサンチン含有量の減少が認められ、

餌料の供給を開始すると、24 時間後にはアスタキサンチン含有量が飼育前と比べ最大 1.5

倍まで増加した (Juhl et al. 1996)。しかし、N. cristatus を含む Neocalanus 属は、主に表

層で摂餌を行うことが報告されており  (Fulton 1973; Miller et al. 1984; Miller and 

Clemons 1988; Kobari and Ikeda 1999)、表層から出現した N. cristatus C5 が、深層に比

べて低い赤色面積率を示した本研究結果と矛盾する (Fig. 30)。本研究と先行研究の結果か

ら、N. cristatus C5 の体色変化方法として 2 つの仮説が考えられる。仮説 1 は、N. cristatus 

C5 が他の 2 種に比べ、アスタキサンチン色素を蓄積しやすく、表層に分布している期間は

蓄積したアスタキサンチン色素を分解している説である。表層における動物プランクトン

では、体色を持つ個体の被食リスクが、半透明な個体に比べ高いことが報告されている 

(Hairston 1979a; Morgan and Christy 1996)。表層に分布する N. cristatus C5 は、蓄積さ

れるアスタキサンチン色素を分解することで被食リスクを低下させている可能性がある。

深層へ移動した N. cristatus C5 は休眠に伴い代謝活性が低下することが報告されており 

(Ikeda et al. 2004)、その結果、アスタキサンチン色素が蓄積し体色が変化していると考え

られる。Neocalanus 属 3 種の摂食期間である春季~夏季では、N. cristatus は他の 2 種よ

り下層に分布し (Mackas et al. 1993; Tsuda et al. 2014)、沈降粒子を主に摂食していると

示唆されている (Booth et al. 1993; Dagg 1993)。種間のアスタキサンチン色素蓄積量の差

異は、摂餌物の違いによって生じている可能性があり、餌料の量や組成が、カイアシ類の

合成するアスタキサンチン色素に影響する可能性は先行研究でも示唆されている (e.g. Van 

Nieuwerburgh et al. 2005; Holeton et al. 2009)。しかし、β-carotene や zeaxanthin など

の色素前駆体が、表層に分布する植物プランクトンに比べ、糞粒などによって形成された

沈降粒子に多く含まれているとは考え辛い。仮説 2 は、N. cristatus C5 は、表層に分布し
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ている期間はアスタキサンチン色素合成を行わず、深層へ移動した後に体内に蓄積した色

素前駆体を使用して合成をしている説である。摂餌を伴わない半透明から赤色への体色変

化は、カラヌス目 P. norvegica で報告されており、Vestheim et al. (2005)は、餌料を与え

ずに暗所で P. norvegica を飼育した結果、24 時間後に半透明から赤色へ体色が変化したと

報告している。北太平洋亜寒帯域に生息する Neocalanus 属 3 種の含有色素に関する知見は

存在しないため、仮説の検証を行うには、各種の C5 から色素を抽出し、HPLC (High 

performance liquid chromatography)を使用することで色素の組成を解析する必要がある

と考えられる (e.g., Lotocka et al. 2004; Snoeijs and Haubner 2014) 

 

4.4.2. 体色変化による生存戦略 

海洋生物における視覚捕食者からの隠蔽戦略は体色変化、反射、鏡面化、カウンターイ

ルミネーション、小型化、透明化などが報告されている。特に小型化と透明化は、海洋環

境の多様な光環境下において高い隠蔽性が認められており、有光層では透明な動物プラン

クトンが優占している (Herring 1994; Johnsen 2001; Johnsen 2003)。しかし、透過率の

高い体内に、他の組織と屈折率が異なる部位が存在する場合では、隠蔽効果が大きく低下

する可能性が示唆されており、脂質を多く含む組織とキチン質の外殻では光の屈折率が大

きく異なるため (Johnsen 2003)、油球を蓄積した個体は、蓄積前とくらべ被食リスクが増

加すると考えられる。本研究の結果、N. cristatus の赤色面積率は、油球面積率の増加に伴

い上昇しており、特に 500 m 以深に分布する個体は高い赤色面積率を示した (Fig. 30a)。

赤色は、深層の光環境で視覚捕食者に対して高い隠蔽効果があると考えられるため 

(Widder et al. 1983; Herring and Roe 1988; Johnsen 2005)、N. cristatus C5 は、赤色化

することで体内の油球を視覚捕食者から隠蔽している可能性がある。Neocalanus cristatus 

C5 の前体部長は約 7 mm に達するのに対して、他の Neocalanus 属 2 種は 4 mm 以下であ

り、1.5 倍以上大きい (Kobari and Ikeda 1999; Kobari and Ikeda 2001a、b)。魚類などの
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視覚捕食者は、より体サイズが大きい餌生物を選食する傾向があり (e.g. De Robertis et al. 

2000)、他の 2 種に比べ体サイズが大きい N. cristatus は隠蔽性を高め捕食リスクを軽減さ

せていると考えられる。色素蓄積によって動物プランクトンが得る生態学的な利点は、有

害波長光からの防御や隠蔽効果の他に、抗酸化作用の活性化や、エネルギー源の蓄積など

が挙げられる。アスタキサンチン色素は蓄積することによって、蓄えた脂質の酸化を防ぐ

効果もあると示唆されており (Juhl et al. 1996; Lotocka et al. 2004; Sommer et al. 2006)、

カラヌス目 Eurytemora affinis では、色素を持つ個体は、持たない個体に比べ高い抗酸化

能力を示したと報告されている (Gorokhova et al. 2013)。また、動物プランクトンはアス

タキサンチン色素をエネルギー源として利用している可能性が示唆されている 

(Ringelberg 1980; Lotocka et al. 2004)。Ikeda et al. (2004)は、成熟した N. cristatus の雄

成体は白色を呈し、成熟して体内に卵を持つ雌成体の体色は C5 に比べ淡い赤色を示したと

報告している。Neocalanus cristatus C5 は、成長と生殖器官発達のために体内の色素をエ

ネルギーとして利用した可能性が考えられる。産卵後のアスタキサンチン色素含有量の減

少は、オキアミ類 Euphausia pacifica でも報告されている (Funk and Hobson 1991)。 

本研究の結果、500 m 以深に分布する生息する N. cristatus C5 が、500 m 以浅に分布

する個体に比べ高い赤色面積率を示した。また、赤色面積率と油球面積率には、強い正の

相関関係が認められた。Neocalanus cristatus の C5 は深層でアスタキサンチン色素を合成

することで赤色化すると考えられ、視覚捕食者からの油球隠蔽や、酸化防止、成熟のため

のエネルギー源として利用している可能性がある。一方、N. plumchrus と N. flemingeri

では、顕著な体色変化は見られず、Neocalanus 属 3 種は、異なる体色変化パターンを示し

た。親潮域に分布する 3 種は、体色変化においても異なる生存戦略を持っていると考えら

れる。 
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第 5 章 総合考察 

 

本研究では、北太平洋亜寒帯域に生息する Neocalanus 属カイアシ類 3 種 N. cristatus、

N. flemingeri、N. plumchrus を対象として、これまで知見が乏しかった深層における

capital breeding 型カイアシ類の生存戦略を解明するため、初期生活史と体色変化について

研究を行った。その結果、分子生物学的手法を確立して 3 種の初期生活史を解明し、採集

直後に撮影した、画像の解析を行うことで体色変化パターンの解明に成功した。これらの

結果から、北太平洋に分布する Neocalanus 属カイアシ類 3 種の新たな生態学的知見を蓄積

することが出来た。これまでの研究によって、3 種の生活史の違いはすでに報告されていた

が、本研究の結果によって、3 種の違いは、さらに顕著だと判明し、異なる生存戦略を持ち

同所的に生息していると判明した。下記に、これまでの知見と本研究によって得られた知

見から、3 種の生活史の特徴と、その差異について考察する。 

 

5.1. Neocalanus cristatus 生活史の特徴 

初期生活史における N. cristatus と他の 2 種の最大の相違点は卵黄栄養期間の長さであ

り、N3 に摂餌を開始する N. plumchrus や N. flemingeri とは異なり、N. cristatus は卵黄

の栄養のみで初期コペポダイト期まで成長可能である (Saito and Tsuda 2000)。これは、

中深層性カイアシ類に見られる特徴であり (Mathews 1964; Lee et al. 1974)、餌の少ない

深層環境に適応した生存戦略だと考えられる。本研究の結果、N. cristatus のノープリウス

幼生は主に 200 m 以深に分布していることが判明した (Figs. 15、16)。可視光線が減衰す

る 200 m 以深は表層に比べて、視覚捕食者の探餌能力が低下すると考えられる (Aksnes 

and Giske 1993)。そのため、N. cristatus ノープリウス幼生は 200 m 以深に分布すること

で被食リスクを低下させている可能性が高い。また、N. cristatus は摂食せずに C1 に成長

することが可能なため (Saito and Tsuda 2000)、N3 以降で探餌を行う他の 2 種に比べ摂餌
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行動に伴う振動発生が抑制され、振動を感知し摂餌を行う捕食者 (例えば、ヤムシ類)の捕

食対象となる可能性が低いと考えられる。一方、コペポダイト期における Neocalanus 

cristatus は、体サイズが他の 2 種に比べて大きく (Saito and Tsuda 2000)、魚類などの視

覚捕食者のターゲットにされ易い (e.g. De Robertis et al. 2000)。さらに、コペポダイト期

に表層に分布する期間が、他の 2 種に比べて長く (Miller et al. 1984; Kobari and Ikeda 

1999; Tsuda et al. 2004)、高い被食リスクを経験している可能性がある。そのため、N. 

cristatus にとって、深層への鉛直移動と、それに伴う赤色化は (Fig. 30a、32a)、隠蔽効果

を得ることで死亡リスクを軽減させる重要な生存戦略の一つだと考えられる。 

Machida et al. (2006)は、複数の遺伝子を用いた系統解析を全ての Neocalanus 属カイ

アシ類を対象に行い、N. cristatus が N. plumchrus と N. flemingeri に比べ祖先的な種で

あると示唆している。同じく、祖先的な系統関係が認められている亜熱帯性の Neocalanus 

glacialis は N. cristatus と同じく、体内に油球を持つ C1 が報告されており、ノープリウス

幼生は卵黄栄養のみで初期コペポダイト期に成長出来る可能性が示唆されている 

(Shimode et al. 2009)。Neocalanus 属の祖先種は、N. cristatus と同じ初期生活史をもっ

ていた可能性が考えられる。 

 

5.2. Neocalanus flemigneri 生活史の特徴 

Neocalanus flemingeri のノープリウス幼生は、3 種の Neocalanus 属の中で、最も表層

に分布しており、全ての成長段階が主に 200 m 以浅から出現した (Figs. 19、20)。200 m

以浅の有光層では、深層に比べ被食リスクが高く、3 種の中ではノープリウス幼生期の死亡

率は、N. flemingeri が最も高いと考えられる。しかし、有光層内に分布することで、N. 

flemingeri のノープリウス幼生は大規模な鉛直的な移動を行わずに、表層で増殖する春季

植物プランクトンを摂餌することが出来る。そのため、短期間のみ持続する植物プランク

トン生産の適期を外すことなく利用することが可能だと考えられる。 
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Neocalanus flemingeri と N. plumchrus のノープリウス幼生は、それぞれの孵化深度か

ら 0~50 m に鉛直移動を行う。0~50 m の表層では、冬季から早春にかけて、風による小規

模な攪乱が高頻度で起こるため、弱い成層が崩れ植物プランクトンの生産が低下・上昇を

繰り返す。また、乱流によりノープリウス幼生と餌粒子の遭遇率が増加する可能性がある 

(e.g. Rothschild and Osborn 1988)。Neocalanus flemingeri と N. plumchrus では、鉛直

移動を行うタイミングが異なり (Miller and Clemons 1988; Tsuda et al. 1999; Kobari and 

Ikeda 2000a、b)、本研究の結果、N. flemingeri 後期ノープリウス幼生は 10 月から翌年の

3 月まで 0~50 m に分布し、N. plumchrus は 4 月から N3~6 が同層に分布したので (Figs. 

19、25)、両種の N3~6 ノープリウス幼生が 0~500 m で混在する期間は非常に短いと考え

られる。親潮域において、N. flemigneri ノープリウス幼生が主に出現する 1~2 月では、植

物プランクトン高生産期 (4~5 月)に比べ、クロロフィル a 濃度が低い (Kasai et al. 1997)。

北太平洋亜寒帯域では、春季の高生産時期を除き 5 μm 以下の小型植物プランクトンが植物

プランクトン炭素量の 2/3 を占めている (Booth 1988; Booth Lewin and Lorenzen 1988)。

Neocalanus 属カイアシ類のノープリウス幼生と体サイズが近い Calanus helgolandicus の

ノープリウス幼生を用いた飼育実験では、5 μm 以下の小型植物プランクトンを餌料として

与え、C1 までの飼育に成功している (Rey et al. 2001)。5 μm 以下の小型植物プランクト

ンは、N. flemingeri ノープリウス幼生にとって主要な餌料となっていると考えられる。

Neocalanus flemingeri はノープリウス幼生期に、N. plumchrus より早く 50 m 以浅に鉛

直移動を行い、コペポダイト期へ成長することによって餌料や生息空間の競合を回避して

いる可能性がある。 

 

5.3. Neocalanus plumchrus 生活史の特徴 

5.3.1. ノープリウス 3 期における成長停滞について 

本研究の結果から N. plumchrus は N3 に成長を停滞させ、同期的に鉛直移動を行い後
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期ノープリウス幼生に成長することが分かった (Fig. 29)。N. plumchrus は、上層への鉛直

移動を N3 に行っており (Fig. 25)、N. flemingeri と共通の特徴が認められた (Figs. 19)。

N3 による鉛直移動は、Calanus 属カイアシ類でも報告されており (Williams et al. 1987; 

Huang et al. 1992, 1993; Durbin et al. 2000)、鉛直移動を行うカイアシ類ノープリウス幼

生に広く共通する特徴だと考えられる。N3 は遊泳器官である第一触角や、感覚器官である

尾部保護装置が N1~2 から大きく発達するため (Koga 1984)、遊泳能力および逃避能力能

力は N1~2 に比べ高いと考えられる。また、N3 は体サイズが小さいため、被食リスクが後

期ノープリウス幼生に比べて低いと考えられ (e.g. De Robertis et al. 2000)、被食リスクを

ともなう鉛直移動に適した成長段階だと示唆される。 

N3 による成長停滞は、他の Neocalanus 属 2 種には認められない特徴であり、この成

長停滞機構によって、表層に鉛直移動し同期的に成長するタイミングを調節していると考

えられる。ノープリウス幼生期における成長停滞は、海洋の浮遊性カイアシ類では極域に

生息するカラヌス目カイアシ類 Paralobidocera antarctica (Tanimura et al. 1996)と

Calanus hyperboreus (Hirche and Niehoff 1996; Melle and Skjoldal 1998)で示唆されて

いる。Paralobidocera antarctica は南極海氷縁域に生息するカイアシ類であり、N. 

plumchrus や C. hyperboreus とは異なりノープリウス幼生期に海氷内に進入し、4~5 カ月

間 N4 または N5 で成長を停滞させる (Tanimura et al. 1996)。Calanus hyperboreus は主

に、北極海やその周辺海域に分布するカイアシ類であり、N. plumchrusと同様に産卵期が、

冬季から翌年の春季まで長期間継続し、初期コペポダイト期は植物プランクトンブルーム

期間に伴い表層から出現する (Conover and Huntley 1991; Hirche and Niehoff 1996)。

Hirche and Niefoff (1996)は、Greeland Sea における C. hyperboreus の産卵期間と植物プ

ランクトンブルーム期には 6 カ月間以上の差異があり、ノープリウス幼生は長期間、海氷

下の乏しい餌環境で生存する必要があると報告している。Melle and Skjoldal (1998)は、コ

ペポダイト期に加え、ノープリウス幼生の同定を行い、Barents Sea における C. 
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hyperboreus の生活史を報告した。その結果、春季植物プランクトンブルームが起こるまで、

後期ノープリウス幼生が出現しなかったと報告している。Calanus hyperboreus の主な分

布域では、植物プランクトン生産期間が海氷によって制限されており、N3 成長停滞は、季

節的に限られた植物プランクトン生産を最大限に利用する生存戦略だと考えられる。 

N3 の成長停滞は、個体群動態の研究結果から示唆されたのみであり、成長停滞のメカ

ニズムは不明である。本研究の結果、N. plumchrus では 4 月に同期的に成長を再開させて

おり (Fig. 29)、成長停滞状態から覚醒するトリガーが存在すると考えられる。カイアシ類

の成長停滞期間である休眠期では、休眠を解除すると考えられるトリガーが複数示唆され

ている。特に、脂質含有量の変化は、Calanus 属カイアシ類の休眠開始と終了に密接に関

係していることが、生態学的、分子生物学的、数値モデルを用いた推測などの結果認めら

れ (Miller et al. 1998; Campbell et al. 2004; Tarrant et al. 2008; Map et al. 2010)、休眠

中に一定の閾値まで脂質が減少すると、休眠状態から覚醒すると考えられている (Hind et 

al. 2000; Saumweber and Durbin 2006)。Neocalanus plumchrus のノープリウス幼生は、

無餌環境下で N3 へ成長し、2 カ月以上の期間、卵黄由来の栄養分を消費しながら生存でき

ることが報告されており (Saito and Tsuda 2000)、栄養分の残存量によって、摂餌を開始

して成長を再開させている可能性がある。しかし、同期的な成長再開が認められた 3~4 月

における N. plumchrus N3 個体群には、10 月から翌年の 4 月に孵化した産卵期間の異なる

集団が混在している。また、親個体群には、親潮域に分布する個体以外に周辺海域から流

入した集団が含まれている可能性が高い (Shimizu et al. 2009; Tatebe et al. 2010)。これら

親個体の分布域、孵化したタイミングが異なる N3 集団が 3~4 月に等しい量の栄養分を持

っているとは考えづらく、同期的な行動を起こすには、共通した外部からのトリガーが不

可欠であると考えられる。 

カイアシ類における休眠状態から覚醒する外部からのトリガーとして、季節的な日照時

間の変化が報告されており、カラヌス目 C. finmarchicus は日照時間の変化を感知して、同



100 

 

期的に休眠から覚醒すると示唆されている (Miller et al. 1991; Speirs et al. 2005)。しかし、

N. plumchrus の N3 は主に有光層以深に分布しているため、日照時間の変化を感知するこ

とが困難である。また、同じ緯度帯においても沿岸域と外洋域でコペポダイトの出現期間

が大きく異なることも報告されており (Fulton 1973; Mackas et al. 1998; Batten and 

Mackas 2009; Mackas et al. 2012)、日照時間がトリガーとは考えられない。さらに、深層

環境は表層に比べ水温や塩分などの変動が乏しいため (Fig. 11)、これらの環境変化が直接

的なトリガーとなる可能性は低いと考えられる。本研究結果において、N3 の成長再開と最

も同期的に大きく変化した環境要因はクロロフィル a 濃度であり (Fig. 11)、N3 は春季の植

物プランクトン高生産期由来の生産物によって成長を再開させた可能性が考えられる。し

かし、大規模な植物プランクトンブルームは親潮域や一部の沿岸域でのみ発生する現象で

あり、HNLC 海域を含む外洋域では顕著なクロロフィル a 濃度の増加は見られない 

(Parsons and Anderson 1970; Welschmeyer et al. 1993)。また、親潮域と HNLC 海域にそ

れぞれ生息する N. plumchrus の生活史は、ほぼ同じ季節性を持つと報告されており 

(Tsuda et al. 1999; Kobari and Ikeda 2001b)、植物プランクトンブルームの有無では、同

期的な行動の説明はできない。 

成長停滞解除の直接的なトリガーを特定できれば、それが発生するタイミングや規模を

知ることによって N. plumchrus の C1 発生期間の予測が可能になる。また、成長停滞解除

のタイミング変化は N. plumchrus 生活史の季節性変化の原因である可能性が高く、生活史

の季節性変動のメカニズム解明の糸口となりえる。しかし、本研究結果からは、N3 の成長

再開の直接的なトリガーを特定できなかった。N3 の成長再開は、内的要因 (e.g. 脂質含有

量)や外的要因 (e.g. 水温変化、沈降物の増減)を含む複数要因の組み合わせによって誘因さ

れている可能性が高く、直接的な誘因要因特定の妨げとなっていると考え得られる。 

成長再開に伴い、N3 は代謝機能の活性化、運動機能の上昇、または、脱皮の準備など

を行うために特定のタンパク質を体内で合成している可能性がある。このような生理的な
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変化は、体内の発現遺伝子 (mRNA)を研究することで解析を行うことが可能であり、C. 

finmarchicus では、C5 を用いて発現遺伝子を網羅的に解析し、C6 への脱皮に伴い発現量

が変化する遺伝子の特定に成功している (Tarrant et al. 2014)。また、休眠期間中に採集し

た C. finmarchicus を用いて、遺伝子の発現量を定量的に解析し、休眠中に発現量が変化す

る遺伝子が複数報告されている (Tarrant et al. 2008)。Neocalanus plumchrus の N3 を用

いて発現遺伝子の解析を行うことで、成長停滞中に発現量が変動する遺伝子を特定し、そ

の発現量を指標とすることで、成長再開までの時期を予測できると考えられる。また、発

現量の変動と同期的に変化する環境要因を特定することで、成長再開に直接的に影響を与

える環境要因を特定できる可能性がある。 

 

5.3.2. Neocalanus plumchrus ノープリウス幼生期間の餌環境 

Neocalanus plumchrus ノープリウス幼生が表層に移動するタイミングは、3 種の

Neocalanus 属の中で最も遅く、本研究では、春季植物プランクトン高生産期が始まる 4 月

から表層に出現した (Figs. 25、29)。また、N. cristatus ノープリウス幼生は摂餌を行わず、

N. flemingeri ノープリウス幼生は 4 月に出現しなかったので、N. plumchrus は親潮域で

唯一、ノープリウス幼生期に春季植物プランクトン高生産時期を利用してコペポダイト期

に成長する Neocalanus 属カイアシ類だと考えられる。 

親潮域では、春季植物プランクトン高生産時期の際に珪藻類の大規模な増殖が起こる 

(Saito et al. 2002; Liu et al. 2004; Suzuki et al. 2011)。珪藻類は、植食性カイアシ類の主

要な摂餌対象だと考えられ、飼育実験においても広く使用されている餌料である。しかし、

ノープリウス幼生期とコペポダイト期は、好適な餌のサイズ範囲が異なると示唆されてお

り (Harris 1996; Richardson and Verheye 1999)，植物プランクトン高生産期中に増殖す

る珪藻がノープリウス幼生にとって好適な餌料であるとは断定できない。コペポダイト期

における Neocalanus spp.は、下顎の咀嚼器を用いて大型の珪藻類をかみ砕くことが可能で
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あり、主に 20 μm 以上の餌を摂餌すると報告されている (Liu et al. 2008)。ノープリウス

幼生では、カラヌス目 C. pacificus ノープリウス幼生を用いた飼育実験で、大顎の咀嚼器に

よって餌料をかみ砕くことが可能だと示唆されている (Fernández 1979)。しかし、ノープ

リウス幼生は消化管に直結する口器の上下に唇状部を備えており、Fernández (1979)は、

この間隔によって摂餌出来る餌粒サイズの上限が決定されていると報告している。N3 にお

ける C. pacificus では、唇状部の間隔は約 44 μm であり、これ以上の餌は効率的に摂餌で

きないと考えられる。Calanus pacificus ノープリウス幼生と体サイズが近い、N. 

plumchrus と N. flemingeri ノープリウス幼生においても、44 μm 以上の餌は餌料として利

用が困難な可能性が高い。北太平洋において、春季植物プランクトン高生産時期に増殖す

る主要な植物プランクトン Chaetoceros 属、Thalassiosira 属は連鎖型珪藻類であり、特に

体サイズが後期幼生に比べ小さい N3 は、これらの珪藻類を口器の構造上、効率的に摂餌出

来ないと考えられる。 

ノープリウス幼生が利用できる珪藻類以外の餌生物として、繊毛虫類などの微小動物プ

ランクトンがあげられる。繊毛虫類は北太平洋では 150 m 以浅に主に分布し (Storm 1993; 

Sohrin et al. 2010)、親潮域では、クロロフィル a 濃度が高い環境で増殖する傾向が示唆さ

れており (Suziki and Taniguchi 1998)、植物プランクトンの増殖に伴い、繊毛虫の細胞数

密度が増加すると報告されている (Gómez 2007)。北太平洋に分布する主な繊毛虫は約

10~40 μm であり (Storm 1993; Sohrin et al. 2010)、ノープリウス幼生にとって、珪藻類

より摂餌効率が良く、主要な餌資源となっている可能性がある。また、4 月における親潮域

の 50 m 以浅では N. flemingeri や E. bungii などの雑食、植食性カイアシ類のコペポダイ

ト期が分布しており、彼らは N. plumchrus のノープリウス幼生にとって捕食者となる反面、

大型珪藻類を摂餌し、かみ砕いた咀嚼産物はノープリウス幼生にとって重要な餌資源とな

る可能性がある。さらに、コペポダイト期が大型の珪藻類や、小型植物プランクトンの捕

食者となる小型動物プランクトンを摂餌することで、間接的にノープリウス幼生が効率的
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に摂餌出来る小型藻類が卓越する餌環境を形成する可能性も考えられる (Liu et al. 2005; 

Dagg et al. 2006, 2009)。 

 

5.3.3. Neocalanus plumchrus 生活史の特異性 

鉛直移動や休眠行動による成長のタイミング調節機構は、カイアシ類にとって重要な生

存戦略の一つであり、種内で同期的に成長することによって、成熟するタイミングを合わ

せ、生殖行動の成功率上昇などの利点が得られる。そのため、成長のタイミング調節機構

は、分布範囲が広く、同種の遭遇率が低い外洋性種にとって特に重要な生存戦略だと言え

る。これまでの研究報告と、本研究の結果から、N. plumchrus は N. cristatus、N. flemingeri

とは異なる成長のタイミング調節機構を持つと考えられる。 

Neocalanus cristatus と N. flemingeri は、それぞれ C5、雌成体に休眠した後、種内で、

一部の個体群を除き同期的に覚醒し産卵を始めることで成長のタイミングを調節している

と考えられる。一方で、N. plumchrus の産卵は、N. cristatus や N. flemingeri に比べ顕著

な産卵のピークが存在せず、産卵中の雌成体が、一定の割合で 10 月から翌年の 4 月まで出

現する (Miller and Clemons 1988; Tsuda et al. 1999; Kobari and Ikeda 2001b)。また、産

卵期間中に休眠中と考えられる C5 が出現しており、N. plumchrus が同期的に休眠・脱休

眠を行い、産卵を行っているとは考えづらい (Miller and Clemons 1988; Tsuda et al. 

1999; Kobari and Ikeda 2001)。しかし、本研究の結果、N. plumchrus は N3 で成長を停

滞させ、同期的に表層へ移動することで成長のタイミングを調節し成長していると示唆さ

れた。Neocalanus plumchrus 生活史の利点として、まず、N3 に同期的な鉛直移動を行う

ことで、初期コペポダイト幼生期の被食リスクを軽減させる効果があると考えられる。ま

た、初期コペポダイト期においても、安定した環境下で成長と脂質蓄積を迅速に行い、深

層に移動することで、被食リスクの高い表層に滞在する期間を短縮させている可能性があ

る。残念ながら、本研究では、N3 の成長を再開させる、直接的なトリガーの特定にはいた
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らなかった。しかし、これら成長停滞機構の違いが、共通の環境変化に対して、N. plumchrus

のみが他の 2 種とは異なる生活史パターンの変化 (Chiba et al. 2006)を示した要因の一つ

だと考えられる。また、N. plumchrus が、他の 2 種に比べ高い現存量を維持し、北太平洋

亜寒帯域において、最も成功した優占動物プランクトンであることから (Miller and 

Clemons 1988; Tsuda et al. 1999、2015; Kobari and Ikeda 1999、2001a、b)、ノープリウ

ス幼生期における成長調節機構は、北太平洋亜寒帯域の環境に適した生存戦略だと示唆さ

れる。 

 

5.5. まとめ 

本研究によって capital breeding 型カイアシ類である、北太平洋亜寒帯域に生息する 3

種の Neocalanus 属カイアシ類の新たな生態学的知見を蓄積することができた。本研究の結

果、深層における 3 種の生活史と生存戦略は大きく異なり、初期生活史には明瞭な差異が

認められ、N. cristatus C5 のみ鉛直移動に伴い体色を変化させていることが判明した。こ

れらの結果から、3 種は深層環境を異なる方法で利用することで同所的に分布していること

が強く示唆された。Table 9 に 3 種 4 個体群の初期生活史の特徴をまとめた。また、研究過

程で、他のノープリウス幼生同定に応用できる、real-time PCR を用いた種同定方法の確立

に成功した。 

近年では、本研究を含め、分子生物学的手法用いた系統解析、トランスクリプトームを

通した生化学的な研究や、安定同位体を用いた食物網における栄養段階の推定、消化管内

容物の解析など、これまでカイアシ類に用いられなかった、新たな手法を使った生態学的

研究が行われ、新たな知見が得られている (e.g. Bucklin et al. 1999; Tarrant et al. 2008、

2014; Chiba et al. 2012; Sano et al. 2013)。動物プランクトンの生態学的な研究は、微生物

や植物プランクトンに比べ、解析方法の進歩が乏しく、未だに形態情報を用いた分類同定

が主流だった。今後は、新たな解析方法を用いて、生態学的な知見を蓄積し、動物プラン
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クトンの生態学的研究を更に進展させていくつもりである。 
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