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Table 2 The ecological distribution of the inland water
shrimps and prawns in the Ryukyus.

琉球列島の河川は厳密な意味での下流域がなく河口域(汽水域)からいきなり中流域になるか

渓流域になるかのいずれかである。河川によっては中流域と渓流域の問に中間渓流域(Aa-Bb

型)があり,また山間部に短い中間渓流域や比較的長い中流域がみられる川もある。そこではエ

ビ類の生態分布構造を大まかに把握するのが目的なたぜ=こ,細分せずに中流域より上部を上流部

としてあつかいたい。洞穴地下水城や沸泉城は石灰岩起源の地質の島が多いためにこれらの水域

は多い。そして多くの洞穴地下水はある程度の塩分があるのが特徴である。

これらの水域に出現するエビ類をあげると第2表の通りになる。すなわち,種類数からみると

地上河川系では上流部に多く生息しており,中流部,河口域,池沼水田域の噸に減少している。
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地下水系では湧泉に多く,光のとどかぬ洞穴地下水城にも劣らず多数のエビ類が生息しているこ

とは興味掛、。これまで地上水系のエビ類については若干述べてきたので,ここでは主に地下水

系のエビ類について検討する。

地下水系のエビ軌ま洞穴地下水城に対する適応度からみて,外来性洞穴地下水エビと好洞穴地

下水エビに大別される。前者は地上水系に普通にみれらる種類で,湧泉や地下水が海中に湧出

する所から入り込んだと考えられる,いわゆる「迷いエビ」ともいえるエビで　C ty♪us,C.

saktshimensis, M. lar, M. formosense, M. japonicum等がいる　M. larについてはジャワ島

やニューギニアの地下水系からも報告されている(Holthuis, 1956)15>　これらのエビ類はいずれ

も両側廻滞性のエビで塩水域で幼期変態をとげ,稚エビになった頃,淡水域に移動する。後者の

方は地上河川系に全くみられない種類で,眼が退化しつつあり,触角が長く,感覚毛が密生し,

明らかに暗適応がみられる。沖縄島の地下水から　Halocaridina (Halocaridinides) trigonoph-

thalma,宮古島の洞穴,井戸からC. rubella (Fujino and Shokita, 1974)7)及び南大東島の洞

穴からAntecaridina lauensisが発見されている。特にA. lauensisのような系統的に原始的

なヌマエビが洞穴に「隠居」していることはコエビ族の系統進化を考える上で注目に価いする。

以上大まかな陸水エビ類の生態分布についてのべてきたが,河川の基本単位である瀬と淵とで

それぞれのエビ類の分布様式がことなり,いわゆるすみわけがみられるが,このことについての

詳細はおって報告したい。

陸封エビ類の分布と種分化に的達した若干の輪醸

多くの陸水エビ類の初期幼生はある程度の塩分がなければ変態成長することは不可能である

ことはすでに多くの研究者により報告されている(Ling, 196910 ;Unoand Kwon, 196917);

Choudhury, 1970, lOTl18^ ;緒宮田, 19709) ; Williamson, 167220) ; Shokita, 197320)等)。従

って,淡水に生息していても全生活史の内の功期はフ化と共に流れに流されて,汽水域か海にた

どり,そこで変態をとげ,稚エビになった頃再び河川にもどる,いわゆる両側廻醇を行うわけで

ある。ほとんどの小卵型エビ類がこのグループに属するが,スジエビPalaemon (Palaemori)

paucidensのように大卵を産むtypeもある。それに対し,幼期変闇に塩分を必要としない極規

がいる。その中で,大型卵を少数産み,フ化直後から頓着生活を送るグループ(Shokita, 197畠

a.blO*11) ; Shokita, unpublished) ,卵径卵数は両側廻加を行う種類よりやや大きく,少いが池

沼や軸で沸泳生活を送り,幼生期が両側廻摘性エビと同じく長い,例えば　Macrobrachium

n如onenseやM. niloticum (Williamson 1972)2->のようなグループ,それに卵径卵数や幼

期の長さが両者の中間型のPalaemonetes paludosus (Dobkin. 1963)21)やM, austrahense

(Fielder, 1970)22)のようなグループの3型がある。これらの純淡水性のエビ類I.こ魚類で用いら

れている両側遡源　amphidromous　や陸封Iand-lockingの用欝をエビにもあてはめて考える

と次のように分類可能である。

両--ビは器芸霊::::::::::呂',
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臥　M, niタタonense　やスジエビの幼生は淡海両水域で変腰可鰭であるが,それぞれ,障封健

の申卵及び大卵型エビへの移行期のエビとみなすことができよう。 Sollaud (1923)23)は幼期発

生の閑点から(1) (2) (3)に相当するのに(A) common type, (4)に対する(B) abもreviated

type, (5)に対する　complete suppression typeに分けている。琉球列島は(1), (2), (5)

に相当するエビでしめられる。

ところで,両側廻辞性エビのように海を介して分布域を広げることが不可能になっている大卵

型陸封エビ(-純淡水性エビ)の分布に注目すると,すでにふれたように琉球列島では石垣島と

西表島にのみ分布するというl事実である。また.琉球列島周辺に目を向けて,大卵型(陸封)エ

ビ類についてみわたすと,台湾と中国大陸には　Caridina denticulala sinensis (Kemp, 191824)

; Kubo, 19382))とM. asperulum (de Man, 190425> ;牧・土盛, 192326) ; Holthuis 195027> ;

Yu and Miyake, 197228))が分布し,朝鮮半島にはC. d. koreana (kubo, 1938)2)が分布して

いる　M, asperulumは南東シペリヤにも分布している(Holthuis, 1950)27)c　南西日本には

C. d. denticulata (Kubo, 19382) ;上田, 1970S))が分布する。以上のことから大卵型エビは

大隅海峡より宮古凹地間の東北琉球と中部琉球には分布していない。特に　C. d. denticulata

とその亜種は南西日本,朝鮮,中国,台湾及び南西琉球を結ぶ線上に分布している。その分布構

造がはゞC状になるので,以後「C状分布」と称する。

ところで　M. shokitaiが西表島に孤立分布をL C. brevirostrisとC. d. ishigakiensts及

びその近縁種が不達緯分布をしていることはどう解釈すればよいのであろうか。その間題につい

て,卵の大型化の問題と分布構造を地史と関連させて,更に種分化にもふれつつ次に若干諭親を

試tt>¥冗

遺　留　型　分　布　説

恒温動物の体の大きさが南から北に行くにつれて大きくなるというベルグマソの法則Bergm・

arm's ruleは,低緯度から高緯度に行くにつれてのHCline"の成立に対して,温度が重要な役

割を碑じているといわれる。しかし,反ベルグマンの法則もみられ,またその法則に対する論争

が行われている(皆森,1957)29>(海産無育椎動物においては,極地や深海に分布するものはど同

一属内で卵や幼生が熱帯に分布するものよりも大きくなる。すなわち,北極地方産の95%もの底

性無管椎動物が大型卵を産み, non-pelagic幼生を産出するという　Thorson (1950)30)の報告

のように,大きさについて南北及び浅海探海との間の卵や産出幼生の大きさの遵統変化について

も謬められている。同様に,極地や低温な深海に生息する魚類の卵や幼生は熱帯,浅海産の魚類

の卵に比べて大きいとされている(Marshal, 1953)3D。水野(1961 a,b)32>33)や西島(1962)34)

等によって研究が進められているいわ_0る琉球列島と日本のヨシノポリの卵や幼生にも同様なこ

とが成立しているといえよう。また,陸水エビ類の中にも同様な傾向がみられる。例えばスジエ

ビの卵は上田(1970)6)によれば,北海道産は他の地方のものより大きくなっており,本唾の

「北方への広がりと卵の大きいこととの間には,或有機的関係がひそんでいる」ことを指摘して

いる。また,主に南西日本以南に分布するヌマエビParatya compressa com♪ressaにおいても

比較的低温な池沼や堀などのエビは河川産(おそらく両側廻辞を行うことが考えられる)より卵

は大きく,かつ,東北日本で分化したと考えられる本種の亜種のヌカエビ　Palatya compressa

I'mタrovisaの卵は種より大きくなっていることが報告されている(上田, 1970)5)c　すなわち,陸

水エビ類における「大きさの法則」は皆森(1957)29)の三つの法則の分け方のうち,第1,分布
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における大きさの法則(南北における　clineの成立する場合)と第2,生態における大きさの法

刺(生息環境2)温度と大きさとの間2)関係)に合致する。

このように寒冷な環境において,卵や幼生の大きさと温度適応について, Thorson (1950)30)

は食物の必要量と_食物をめぐる種間篇争に関して論議している。すなわち,大きい個体はど生存

に必要な食物の相対量は少なくてよいといわれているように,幼生(特にplanktoniclava)の

食由の少い極地方では,フ化時D体の大型化bi有利になるわけである。また,食物の奪い合いが

起る際は大きい個体が淘汰されにくいことがいえるであろう　Marshal (I953)3i>も　Thorson

の見解を受け入れている。ここで　ThorsonやMarshal等の見解をふまえた上で,寒冷地に

分布すべきはずの大卵型エビがなにゆえに亜熱帯や熱帯の温度勾配の低い河川に孤立あるいは不

連続分布をするかという問題について検討する。ところで,卵の大型化のしくみは依然として疑

問が残されていろいろな要因が考えられるが.ここでは上記の生物分布と温度に関する諸税にし

ぼって考察することにする。

そこで,卵の大型化に対する南北あるいは温暖地と寒冷地とのcline現象を認めると亜熱帯に

大型卵のエビが分布するためには,寒冷気候を亜熱帯近くまでおろしてくる必要がある。すな

わち,歴史を地質時代にさかのぼって,第四紀供磯牡の氷河期を考慮しなければならない。大氷

河時代といっても温帯,熱帯でそれぞれ年平均10度, 5度くらいしか温度が下らなかった上いわ

れる(竹内,都城, 1972)35)。しかし,そのような温度降下にかゝわらず,氷河時代は当時の生物

に巨大な影響を及ぼし,その影響が現在まで濃厚に残っている事実であると考えることができる

のではあるまいか。すなわち, 4回にわたる氷期の環境変遷の歴史は,それに対応した生物の生

活様式や分布に巨大な変化をもたらしている。陸水エビ類においても.寒帯,温帯に分布してい

た種はほとんど死滅したか,あるいは北方で耐寒力を獲得した大卵型のエビ摘ま南下したことは

充分考えられる。このように,氷河によって寒冷気候が南下した際に. (1)両側廻蔚性エビや小

串卵型陸封エビの中から大卵型のエビが分化し,全生活史を淡水で送るものに変ったという考

え方,それに, (2)すでに氷河時代以前に大陸北方(南西琉球産の陸封エビについては北支,シ

ペt)ア想定)で大卵性を獲綿したものが,氷河の艶釆と共に南進したという,すなわち,現在の

南西琉球に分布する陸封エビは氷河時代が終った後,海進の結果,島が孤立し,たせ=こ隔離され

て,そこで種にまで分化した第3紀性エビの氷河時代の遺留型分布　relict pattern　であるとい

う見解の2つが考えられる。尚　relict patternの用語はDarlington (1957)3ョに従った。

次に2つの考え方についてさらに検討すると,, (1)の考え方からすると中部琉球や東北琉球に

も大卵型陸封エビが分布してもよさそうであるが,実際は否定されることになる。そうなると(1)

の考え方の可能性はうすれてくる。しかし,元々生息していたが,嘩間為争の結果淘汰され絶滅

してしまったとすると(1)も考えられないわけでもないが,大卵型エビの生活している南西琉球

の河川で問題になりそうな動物はサワガこの仲間やヨシノポリ,ポウズハゼ及びオオウナギ等

で,これらの動物は中部,東北琉球にも生息しているので,種間種争はあまり関越にならないと

考えられる。生物は環境の激変のない限り,生活空間を細切れにすみわけ,生存し続け,子孫維

持に努めるのではあるまいか。

そうなると(2)の考え方の方が有力になってくる。この北方種の南下説は他の動物も同様に南進

したといわれることと考え合わせると充分理解される。そして,大卵型陸封エビの一方は北支,

シペ1)ヤ地方に氷河の製来と共に,中国大陸,台湾及び南西琉球が陸続きであった第四紀初期の

頃に移動してきた。その頃すでに宮古凹地があった(顔, 1972)37)ために,中部琉球への分布が
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不可能になったことが考えられる。また,他のグループは間氷期の比較的温暖な時に再北進もあ

ったものと患われる。ミナミ又マエビC.d, denticulataのようなゲル-プは朝鮮半島と日本列

島が陸続きの弓削こ移動して,南西日本に分布を広めた。、当時,日本南西部は近海に暖流が流れて

いた(多田, 1965)38)ため,比較的温暖であったことが考えられ.ミナミヌマエビの生息を可能

にしたことが考えられる。さらに,南九州より東北,中部琉球への大卵型エビ類の北コースから

の南進は,すでに洪積世前期(Donau氷期の頃)にトカラ海峡ができており,また,大隅海峡

が供横位中期のRiss氷期の頃には形成されていた(Minato et al 1965)39)ために南下がはば

まれたことが考えられる。このように,地史と関連させて考えると,中部,東北琉球になぜ大卵

Fig. 5　Map of East Asia, showing the distribution of the land-locked shrimps with eggs
of large size and their suggested removal patterns at the glacial ages. The oblique
line parts indicate the lands when were retired sea water by the glaciation at the
beginning of Pleistocene after Minato (1972). M. D - Miyako Depression, T. C
Tokara Channel.
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型陸封エビ類が分布しないかという問題が解けてくるような気がする。

ところで,河川陸封性動物の多くはもはや海を介して他の河川に移動することはほとんど不可

能になっているが,陸封エビの南下ははたしてどのような経路で移動したかということが聞題に

なる。この疑問については,氷河期の海退の際の海面低下は135叫こもなった(戸谷, 1966)40)と

もいわれるので,日本海や東シナ海にそそぐ広範囲な地域の河川が同一水系に合したらしいこと

は,海底谷や埋横谷の海域地形の存在が一般に認められていることから,そこを通じて淡水魚類

が移動したことも考えられているので,陸封エビ類も同様な経路で移動したことは理解されるこ

とである。陸封エビ類の分布とその移動模式図を第5図に示した。図申,東南シベリヤの〟.

asperulumについては,実線と点線で示したように,氷期に閉鎖された日本海で寒さをしのぎ,

間氷期には再び元に復したことが考えられる。

次に東部アジアの陸封エビ轍の場合とはゞ同じように,氷河の襲来と共に南進したと考A.られ

る東南アジアにおける大卵型エビ類の分布とその移動について,前述のことがらと比較する意味

で,ここで若干論議を試みたい。

第6図に示すように東南アジアの大卵型エビ類は,洞穴性テナガエビのM. cavernicolaがィ.

ンドのアッサム地方のSiju洞穴に分布しており(Kemp, 1924)ォ),また,淡水性のテナガエビ

で山間部に生息する　M. pillimanus, M. sintangense及びM. trompiiがマレイ半島,スマト

Fig. 6　Map of Southeast Asia, showing the distribution of the large egg type prawns and
their remova一 patterns which seem to be gone toward the south regions at the glacial

ages. The oblique line parts indicate the lands when were retired sea water by the
glaciation of the glacial ages after Carlquist (1965) and Minato (1972).I The broken
lines show the Wallace's line (A) and the Weber's line (B), respectively.
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ラ,ボルネオ及びジャワに分布している(Holthuis,1950)27)c　但し　M. trotnpttはジャワには

欠く。これらのエビ類の幼期発生が不明であるが,南西琉球の陸封エビ類の例(Shokita,1973

a, b; Shokita, unpublished)と,それに山間地の上流部のhabitat (Holthuis, 1950)27)から

して, ∴幼期は短縮され河川陸封されていることが帰納される(Shokita, 1973)10>c

ところで,これらの大卵型エビ類の分布構造に注目すると,第四紀の氷期に陸地化した所

(Carlquist,1965)42),すなわち,ウォーレス線の西部に分布していることである。図申,台湾と

琉球列島付近は洪穣世初期の地形で湊(1972)37)による。また,チベット高原の氷河はウルム氷

期の氷床を示す(竹内・都城, 1973)35>c　そこで,大卵型エビ類がウォーレス線より東部に分布

していないことについて考えてみると,すでに述べたように,卵の大型化のしくみのひとつに,

食物量の少い寒冷な環境でなければならないという金座を採用すると,これらのエビ類の塩原は

メコン川上流の高山気候のチベット高原付近を想定することが可能である。このように高山性寒

冷気候の所で,大卵性を獲得したエビ類が氷河の襲来と共に南下し,一方はアッサム地方の比較

的水温の高い地下水系の洞穴に封じ込みられ,他方のグループは,さらに南進し,マレイ半島,

スマトラ,ボルネオ,ジャワ等の山間部に分布するようになり,そこより東部への分布は陸地化

しなかったため,海水によってはゞまれたことが推測されるわけである。

ところで,東南アジアにおいて氷河によって海水準降下があった際に,河川であった跡が今日

海底下に明瞭に残されている(Kuenen, 1950)ォ>が,これらの河川系が現在の陸上河川系とみ

ごとに摘まれ,はゞ同一水系に合流することから,そこを通して大卵型エビ類が移動したらしい

ことは充分理解されることである。また,現在これらのエビ,熟ま氷河期の河川系跡に通ずる川に

ほとんど生息していることは,当時,これらのエビ類の移動分散があったひとつの傍証と考えら

れる。

大卵型陸封又マエビの分布と種分化

ミナミヌマエビCaridina denticulata denticulata　とその亜種はC状不適統分布をしている

ことはすでにふれた通りである。これらのエビ類の形態を比較してみると,類似度から　C. d.

tshtgakiensis (石藍島)- C. d. sinensis (台湾,中国)- C. d. koreana (朝鮮)-C. d. denticulala

(南西日本)の唄にはゞ南から北に行くにつれて連続変異がみられる。すなわち, C状分布の両

端において,形僧特に額角にかなりの違いが見られる(Fujino and Shokita,1974)7)。台湾と

中国産は同一亜種になっているのは台湾海峡の成立がごく新しい洪辞世末である(徳田, 1970)^

とされていることから理解されよう。また,南西琉球が大陸と分離されたのは第四紀中期(顔,

1972)37)とされているので,島峨隔離期間が台湾より長く,亜種に分化したことが考えられる。

中部,東北琉球に分布しないのは前述の海峡成立によって説明されよう。これらの4種の内で,

どの種が先租かということが間組になるが,すでにのべたように大陸北方塩原のものが氷河で南

進したとする説からすると,やはり,分布構造からして, C. d. sinensisから派生し,一方は朝

鮮半島や南西日本に移動して,それぞれ種分化が起り,一方は台湾をへて,南西琉球で種分化が

起ったとみなす方が妥当と考える。

Macrobrachium shokitaiの分布とその串原

卵径が大きく,初期発育史が極端に短縮されている　M. shokitai (Shokita, 1973)10)は西表島

の山間部に孤立分布しているが,その形摘ま両側廻辞の小卵を多数産むM. formosense　に類似
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している(Fujino and Baba,197?)6>C　しかし,卵径や卵数から比較すると,台湾,中国及び南

東シベリアに分布するM, as♪erulumに類縁関係が深いといえる。 M, asperulumの幼生発生

が不明ではあるが,如径や山向流性のhabitatからして,フ化直後から既着生活をすることが

考えられる(Shokita,1973)io>c　もし;'このことが真実である(可能性強い)とすれば,前述の

Caridina denticulata ishigakiensisの例と同様に　M. shokitaiは大陸産のM, asperulumか

ら分化し,島峡隔離によって,西表島で特殊進化したとみなす方がよいように考えられる。しか

し,このことについては,両種とさらに形態的に類似している　M.forふosenseとの詳細な比較

研究が必要であり,調査後あらためて論議したい。

琉球列島の陸水エビ類の分布境界線

第1図に示すように,南から(1)台湾,南西琉球間, (2)宮古凹地, (3)トカラ海峡, (4)大_隅海
′

咲, (5)琉球海溝に設定することが可能である。それぞれの境界線の設定理由は, (1)については,

南西琉球には固有種が4嘩分布し,台湾にはその報告がなく　M. asperulvtnやC. d. sinensis

が南西琉球に分布しないことによる。(2)については,中部琉球には大卵型陸封エビ類が分布して

いないことによる,(3)は東北琉球に分布する北方系のスジエビが中部琉球に分布していなく,ま

た,多くの南方系のテナガエビやヌマエビ塀が中部琉球どまりになっていることによる(4)につ

いては,南西日本に分布する大卵型陸封エビのミナミヌマエビが東北琉球に分布していない理串

による。更に(5)については,大洋島の南大東島に1属1+種　Antecaridina lauensisが洞穴に生

息しており,この種が他の島々で発見されていないこと.による。これらの分布境界線の(2)と(3)が

晴乳塀,鳥類,両生偶虫類,昆虫に対する療瀬線,鳥軌こ対する蜂須賀線と一致していることは

興味深い。水生昆虫でもトカラ海峡と宮古凹地に,いくつかの種の分布境界線が考えられている

(谷田, 1974)45)。

以上筆をおくにあたっ七,この種の開腹を扱うには,多くの仮定の上で論理が組み立てられて

いるが,これらの仮定が否定されれば,これまでの論議の多くは崩壊するものtiぁ声。ここに私
ナ

見をのべ,多くの方からの御批判をたまわ畔ら幸いである。

ts

琉球列島の陸水エビ摘こついて,地理的及び生態分布について述べT=。.7割埠くは熱乱亜轟

帯系のエビで占められ,琉球固有種がそれについで多く,北方系のエビは少い,陸水を和上河川

系と洞穴地下水沸泉系にわけて,それぞれの水域に出現するエビをみると,全ての陸水にエビは

生活空間を広げている。河川におけるエビ類の垂直分布については,摘淡水性エビ軌ま上流部

に,両側廻沸性エビ摘ま申下流部に主に分布する傾向がある。エビ帯の卵径や発育史から5つに

類別し,その中で大卵型陸封エビの孤立あるいは不連続分布について,地形地史と関連させ七論

及し,氷河期の遺留型分布鋭をとなえ,更に,これらの陸封エビ規の種分化の問摘こついて若事

論議した。また,いくつかのエビ帯の分布境界線を設定した。
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申薗大陸の氷商連蜘ま南国西部の高風山地方面から,現紬ま中国め申乱東部の山胤兵陵地方面に諭革

の中心が移され,なんと中国主要部のほとんど全土にわたって氷河遺跡が報月されて～、ること.である。 ・その氷

河遺跡の配置図をみると,氷河襲来と共に比較的温暖な海洋性気候の琉球列島や東南アジアへ寒さでおわれだ

生物が避寒したらしいことがうかがえるこ。

Kamita, T. : Four species of the Nepalense prawns. Res- on Crustacea, No. 6,卜16, (1974).

大卵型陸封エtf.の　Macrobrachiu桝sintan草ense　がネパールから報告されている。本極の生息地はガ

ンジス川の醇流部付近の高山性気候域であるが.氷邸の除埠下流部に避寒し,圃氷摘こ元に復したことが考え
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