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Abstract.　Genetically differentiated two types (designated by A and B) of the freshwater 
shrimp Palaemon paucidens in Japan have been determined by allozyme and 18S rDNA 
analyses. We analyzed mitochondrial 16S rDNA sequences of 120 type A and 49 type 
B individuals collected at 150 localities spanning Japan. Phylogenetic analysis based on 
16S rDNA sequences was almost congruent with the results by 18S rDNA analysis, but 
specimens from Amami Islands previously designated by type A were revealed to be a 
distinct type (designated by type C). Kimura’s two parameter distance (K2P) between these 
three types ranged from 5.5±1.0 to 6.8±1.2 (%±S.E.), suggesting the presence of cryptic 
diversity. Well supported subclades were observed in type B, indicating regional genetic 
differentiation. In type A, Lake Biwa haplotype was extensively observed in a wide area of 
Japan including isolated ponds and lakes, which has been probably caused by intentional 
and/or unintentional introduction by human.
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スジエビの遺伝的分化

はじめに

　本邦在来のテナガエビ科スジエビ属ではスジ
エビ Palaemon paucidens De Haan,1844が唯一の
淡水性種であり，北海道から屋久島まで最も広
く分布している種である．河川の下流域から上
流のダム湖，閉鎖的な湖沼まで多種多様な内水
面に分布している．特に採集効率の良い湖沼で
は観賞用，釣り餌や食用目的で漁獲され水産資
源となっている．アイソザイム遺伝子分析に
よって本種には遺伝的に異なる 2タイプ（Aと
B）が存在することが明らかにされており（Chow 
& Fujio, 1985; Chow et al., 1988; Fidhiany et al., 
1990），タイプ間には浮遊幼生期間や幼生の塩
分耐性に顕著な差違があること，生殖隔離が
あることが報告されている（張・藤尾，1986; 
Chow et al., 1988; Fidhiany et al., 1990, 1991）．分
析地域標本数は限られるものの，Aと Bタイ
プ間で額角の長さに差異があることも報告さ
れている（フィジィアニ・木島，1990）．また，
Fidhiany et al. (1989)は額角歯数，卵サイズ，ゾ
エア幼生サイズ，浮遊幼生期間といった形質に
おいて Aと Bタイプ間である程度の差異を報
告しているものの，不連続な差異は観察されて
いない．最近，18S rDNA部分領域を対象とし
た multiplex-PCRによって両タイプを簡便に判
別できる手法が開発され，全国的な調査が行わ
れた．その結果，両タイプ間の交雑個体は観察

されず，ともに北海道から九州にわたって広範
囲に見られるが Aタイプは湖沼や河川といっ
た多様な内水面に分布する一方，Bタイプは河
川だけに分布するという違いが明らかになっ
た（張ほか，2018）．また，Bタイプは標高が
50 m，河口からの距離が 20 kmを超える地点
には分布しないと推定された一方，Aタイプは
標高 454 m，河口からの距離 214 kmの千曲川
中流でも確認され，さらに自然分布とは考えに
くい閉鎖的内水面にも分布していた（張ほか，
2018）．標高 1,200 mを超える中禅寺湖には明
治初期から様々な魚類が移殖されており，明治
15年には栃木県の赤間沼より 15,000個体のス
ジエビが放流された記録が残っている（奥本ほ
か，1989）．また，宍道湖には在来のスジエビ
が生息しているものの，漁業者によって琵琶湖
から大量のスジエビが導入されたことがわかっ
ている（Nishino, 1980）．記録には残されてい
ないものの，このような移殖放流が日本各地で
行われてきた可能性は高いであろう．また，魚
類放流を介した非意図的なスジエビの分布拡大
も考えられる．沖縄本島のスジエビは，コイの
養殖種苗に混じって関西から持ち込まれたも
のと考えられている（幸地，1997）．長年にわ
たって全国規模で行われてきた琵琶湖産稚アユ
の放流に伴ってスジエビが分布拡大した可能
性も否定できない．韓国や中国からスジエビ
や近縁種であるチュウゴクスジエビ Palaemon 

（要約 ）
　アロザイム遺伝子及び 18S rDNA分析により，日本に分布する淡水性スジエビ Palaemon paucidensに
は遺伝的に異なる 2タイプ（Aと B）の存在が知られている．日本全国にわたる 150地点で収集され
18S rDNA分析によって判定された Aタイプ 120個体と Bタイプ 49個体についてミトコンドリア DNA
の 16S rDNA部分配列を決定した．16S rDNA塩基配列に基づき構築した系統樹は 18S rDNA分析で分け
られた Aと Bタイプに対応する 2クレードに分かれたが，Aタイプと判定された奄美大島標本は明ら
かに独立したクレードを形成し Cタイプと定義した．これら 3タイプ間の平均塩基置換率（K2P）は 5.5
± 1.0から 6.8± 1.2% S.E.であり，国内スジエビには少なくとも 3種が存在することが示唆された．明
らかに異なるサブクレードが Bタイプ内でも見られ，地域的な分化が示された．Aタイプでは琵琶湖系
のハプロタイプが全国的に見られ自然分布とは考えにくい孤立した湖沼にも分布していたことから，人
間の関与による拡散が示唆された．
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sinensis (Sollaud, 1911)が輸入されており（丹羽，
2010; 斉藤，2011; Saito, 2017），日本国内各地で
チュウゴクスジエビが確認されている（大貫ほ
か，2010, 2017; Imai & Oonuki, 2014; 長谷川ほ
か，2016; 今井・大貫，2017; 七里ほか，2017; 
Saito, 2017; 張ほか，2018; 斉藤，2018; 平岡ほ
か，2018）．このことは国内産スジエビだけで
なく外来スジエビも拡散していることを示唆す
る．張ほか（2018）による 18S rDNA部分領域
の multiplex-PCR法は簡便かつ明瞭に Aと Bタ
イプを判別できるが，スジエビ地域個体群やタ
イプ間の遺伝的分化，さらに外来個体について
検討を行うためには多型的な DNAマーカーの
応用が必要である．Song et al. (2016)は韓国全
域の 21地域から採集したスジエビ 202個体の
ミトコンドリア DNA16S rDNAの塩基配列を解
析し，ハプロタイプ頻度が地域的に大きく異な
ることを報告している．日本においてはチュウ
ゴウスジエビとの比較のために多摩川産スジエ
ビ 4個体の 16S rDNA配列分析が行われている
にすぎず，さらに配列は公開されていない（平
岡ほか，2018）．また，これら韓国および多摩
川産のスジエビ個体がどちらのタイプに属する
かについては検討されていない．
　本研究では，日本における本種の分布域を網
羅して収集され 18S rDNAの multiplex-PCR法
によりタイプ判別された地域標本について 16S 
rDNA配列の分析を行い，タイプ間及びタイプ
内での遺伝的分化について検討した．

材料と方法

　本研究で使用したスジエビ Aと Bタイプの
標本情報を Appendix 1と 2にそれぞれ示した．
青森県大沼（MAT），鹿児島県馬渡川（BAW），
沖縄県上ヌカー（OKN）の 3地域標本以外は
張ほか（2018）で収集されたものであり 18S 
rDNA分析によってタイプ判別されている．国
内産スジエビで人為的な分布拡大の供給源と
推定される琵琶湖（BIW）と，自然分布では

ないあるいは偶来種である可能性が示唆され
る奄美大島標本（AM）（張ほか，2018; 鈴木
ほか，2018）については各 10個体の分析を行
い，その他の地域標本からは 1個体ずつ選別し
分析した．新たに追加したこれらの標本は張ほ
か（2018）の方法で処理しタイプ判別を行った．
A タイプ（Appendix 1）は 62 河川と 40 湖沼
（A1-A102），Bタイプ（Appendix 2）は 49河川
（B1-B49）からの標本であり，これらの採集地
点を Fig. 1に示した．Palumbi et al.（1991）の
プライマー（16sar-Lと 16sbr-H）を用いてミト
コンドリア DNAの 16S rDNA部分領域の PCR
増幅を行った．PCR増幅工程は， 94 ˚C で 4分
間の加熱変性，35サイクルの増幅反応（94 ˚C 
で 30 秒の熱変性，55 ˚Cで 30秒のアニーリング，
72 ˚C で 50秒の伸長），最後に 72 ˚C で 7分間
の伸長である．増幅産物を ExoSAP-IT（GEヘ
ルスケア）で精製し，16sbr-Hを用いて BigDye 
Terminator Kit Ver3.1（Applied Biosystems）によ
りシークエンス反応を行った．得られた塩基
配列間の距離（Kimura’s two parameter distance: 
K2P）の計算と最尤法ならびに近隣結合法によ
る系統樹の構築はMEGA 6（Tamura et al., 2013）
を用いて行った．

結　果

　18S rDNA 分析によって判定した A タイ
プ 120個体，Bタイプ 49個体で決定した 16S 
rDNA配列長は 483-484 bpであり，DNA Data 
Bank of Japan (DDBJ)/GenBankデータベースに
登録した（LC384631‒LC384799）．検出された
ハプロタイプは Aタイプで 23種（JA1-JA23），
Bタイプで 18種（JB1-JB18）であった．これ
らのハプロタイプをアライメントしたところ，
タイプ間で特異的な塩基置換が多く見られた
（Fig. 2）．また，奄美大島標本（AM）（ハプロ
タイプ JA23）は他のハプロタイプとはかなり
異なる配列を示した．Song et al.（2016）が韓
国産スジエビ 202個体で検出した 23種類のハ
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プロタイプ（KPp）と本研究で得た全配列，そ
して Carvalho et al. (2017)が報告したチュウゴ
クスジエビの 16S rDNA 配列（Accession No. 
KP178996）を外群として加えてアライメント
を行い MEGA 6を用いて最適モデルを探索し
た．最適と判断された T92+Gモデルを用い
て構築した最尤系統樹を Fig. 3に示した．尚，
K2Pを用いた近隣接合法による系統樹もほぼ同
様の形状を示した．

タイプ間の差異
　系統樹には大きく分かれる 3クレードが見ら
れ，奄美大島標本（AM）以外の Aタイプ，奄
美大島標本，Bタイプで構成されており，奄
美大島標本を除けば 18S rDNA分析によるタイ

プ判別と一致した．奄美大島標本を Cタイプ
と定義した．韓国産スジエビ（KPp）の 23ハ
プロタイプは全て Aタイプクレードに属した．
チュウゴクスジエビ，韓国産スジエビ，日本産
スジエビ 3タイプ（A，B，C）のハプロタイプ
間での平均 K2Pを Table 1に示した．チュウゴ
クスジエビと日本産スジエビ 3タイプ（A，B，
C）のハプロタイプ間の平均 K2P（%± S.E.）
はそれぞれ 12.6± 1.6%，14.6± 1.7%，15.0±
1.8% であった．日本産スジエビ 3タイプ間の
平均 K2Pは 5.5± 1.0%から 6.8± 1.2%であっ
た．韓国産スジエビと日本産スジエビ 3タイプ
（A，B，C）のハプロタイプ間の平均 K2Pはそ
れぞれ 1.5± 0.3%，5.5± 0.9%，6.9± 1.2%で
あった．
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Fig. 1. Map showing collection localities of type A (circles) and type B (closed triangles) of Palaemon paucidens in 
Japan. Closed circles indicate pond or lake and open circles indicate river. See Appendices 1 and 2 for detailed 
locality and sample information.
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A タイプ内の分化
　Aタイプには 22ハプロタイプが見られ，ハ
プロタイプ多様度は 0.588でありハプロタイプ

間の平均 K2Pは 1.2± 0.2%であった（Table 1）．
Aタイプクレード内には高いブートストラップ
値で支持されるサブクレード（サブクレード
A-Iとする）が見られた（Fig. 3a）．102地域標
本中半数以上の 64地域標本（39河川，25湖沼）
73個体はこのサブクレード A-Iに属しており，
北海道，東北地方北部及び秋田から新潟の日本
海側以外では日本全国で見られた．A-Iを構成
する 4種類のハプロタイプ（JA1-JA4）のうち
大部分（69個体）は琵琶湖標本（BIW）10個
体を含むハプロタイプ JA1であった（Appendix 
1参照）．25湖沼のうち 15地域は流出河川のな
い湖沼であった．サブクレード A-I内のハプロ
タイプ多様度は低く 0.104であり，ハプロタイ
プ間の平均 K2Pも小さく 0.3± 0.2%であった．

  Xxx111111111111111111111111112222222222222222233333333333333333344444 
  449002333344455555566788999992333344556677778900222233334445556636688 
  348675368978901678928508023679046803693913453516238901670890260316835 
JA1 (69) GTTAA-GAAATTTTATTGACCTAATACAGAATTTGCTTAACAGTTTTACTAAT-TTTTGTATCGGTAGT 
JA2 (2) .....-...............G...............................-............... 
JA3 (1) .....-...............G..........................T....-............... 
JA4 (1) .G...-...............................................-............... 
JA5 (1) .....-.....C.C......................................C-......G..A..... 
JA6 (2) .....-.....CC.......................................C-.........AA.... 
JA7 (10) .....-.....CC......T................................C-.........A..... 
JA8 (1) .....-.....CC......T.............................C..C-.........A.C... 
JA9 (2) .....-.....CC......T......T.........................C-.........A..... 
JA10 (2) .....-.....CCC.....T................................C-...C.....AA..T. 
JA11 (1) .....-.....CCC.....T....C...........................C-.........A..... 
JA12 (1) .....-.....CCC.....T......................A........CC-........TA...A. 
JA13 (1) .....-.....CCC.....T................................C-.........A..... 
JA14 (1) .....-.....CC......T..G...................A..C......C-.........A..... 
JA15 (1) .....-.....CC......T...C.......G..........A..C......C-.........A..... 
JA16 (1) .....-.....CC......T...........G..........A..C......C-.........A..... 
JA17 (2) .....-.....CC......T................................C-........TA..... 
JA18 (2) .....-.....CC.................C.....................C-........TA..... 
JA19 (2) .....-.....CC.......T.........C.....................C-........TA..... 
JA20 (1) .....-.....CC.................C....................CC-........TA..... 
JA21 (5) .....-.....CC......T..........C.....................C-........TA..... 
JA22 (1) .....-.....CC......T..........C.....................C-.......CTA..... 
JA23 (10) ..CGG-AG.G.CC.GG.CG.T....G.G....CCA..C.GT.C...C.T....-.A.CAC...A.C..C 
JB1 (5) A....-AGGGCCCC.A..GTT....G..A...CCAT..GGT.......T...A-.AC.....TA.C... 
JB2 (1) A....-AGGGCCCC.A..GTT....G..A...CCAT.CGGT.......T...A-CAC.....TA.C... 
JB3 (1) A....-AGGGCCCC.A..GTT....G..A...CCAT..GGT...C...T...A-.AC.....TA.C... 
JB4 (1) A....-AGGGCCCC.A..GTT....G..A...CCAT..GGT.......T...A-.AC.....TA.CG.. 
JB5 (4) A....-AGGGC.CC.A..GTT....G..A...CCAT..GGT.......T...A-.AC.....TA.C... 
JB6 (4) A....-AGGGCCC..A..GTT....G..A...CCAT..GGT.......T...A-.AC.....TA.C... 
JB7 (1) .....-AGGGCCCC.A..GTT....G..A...CCAT..GGT..C....T...A-.AC.....TA.C... 
JB8 (1) .....-AGGGCCCC.A..GTT....G..A...CCAT..GGT.......T...A-.AC.....TA.C... 
JB9 (1) .....-AG.GCCC..GC.GTT....G..A.....A..CCGG......GT...A-.A..A...TA.CG.. 
JB10 (1) .....-AG.GCCC..GC.GTT....G..AG.C..A..CCGG.......T...A-....A...TA.CG.. 
JB11 (9) .....-AG.GCCC..GC.GTT....G..A..C..A..CCGGG......T...A-....A...TA.CG.. 
JB12 (1) .....-AG.GCCC..GC.GTT....G..A..C..A..CCGGG......T...AA....A...TA.CG.. 
JB13 (1) .....-AG.GCCC..GC.GTT....G..A..C..A..CCGGG......T...A-.A..A...TA.CG.. 
JB14 (3) .....-A..GCCC..GC.GTT....T..A..C..A..CCGG.......T...A-....A....A.CG.. 
JB15 (2) .....-A..GCC...GC.GTT....T..A..C..A..CCGG.......T...A-....A...TA.CG.. 
JB16 (1) .....CA..GCCC..GC.GTT....T..A..C..A..CCGG.......T.G.A-....A...TA.CG.. 
JB17 (1) .....-A..GCCC..GC.GTT....T..A..C..A.CCCGG.......T...AA....A...TA.CG.. 
JB18 (11) .....-A..GCCC..GC.GTT....T..A..C..A..CCGG.......T...A-....A...TA.CG.. 

Fig. 2. Alignment of 69 polymorphic nucleotide sites in 483‒484 bp partial mitochondrial 
16S rDNA of 41 haplotypes detected in 169 individuals of Palaemon paucidens. 
Identical nucleotides with those of the top sequence are shown by dots and indels 
are shown by dashes. Number of individuals is shown in parenthesis.

Table 1. Average K2P distance (%± S.E.) of 16S rDNA 
sequences between Palaemon sinensis and 
Palaemon paucidens and within and between 
four groups (KPp, A, B and C) of Palaemon 
paucidens. Distances between species and 
between groups are shown below the diagonal, and 
those within groups are shown on the diagonal.

Ps§ KPp* type A type B type C
Ps -
KPp 12.9±1.7 1.1±0.3
type A 12.6±1.6 1.5±0.3 1.2±0.2
type B 14.6±1.7 5.5±0.9 5.6±0.9 2.2±0.4
type C 15.0±1.8 6.9±1.2 6.8±1.2 5.5±1.0 0.0±0.0
§Palaemon sinensis sequence reported by Carvalho et al. ( 2017)
*23 halotypes of Palaemon paucidens in Korea reported by Song 
et al. (2016)
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A-Iサブクレード以外で極端に高いブートスト
ラップ値で支持されるサブクレードはなかった
が，韓国産スジエビのハプロタイプ（KPp）は
まとまる傾向があった（Fig. 3）．対馬の溜池産
標本（TUS1），大分県七瀬川標本（NSG6），桜

ケ池標本（SKP1），隠岐ダム湖（OKL1）は
KPpのハプロタイプと一致した．A-I以外での
日本産スジエビ Aタイプは北海道から九州中
部以北までの 38地域（22河川，16湖沼）で見
られ，16湖沼のうち 4地域は流出河川のない

柳池 YAP5 
三方湖 MKK5 

柞田川 KNG1（JA3） 

番匠川 BAS2（JA4） 
 

肱川 YRG1（JA5） 
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下江津湖 SE11 
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 石狩市溜池 NHD1 

標津サーモン科学館 SIB1 
八郎湖 HAC5 

七瀬川 NSG6 
 対馬溜池 TUS1 

上宇部尾川 KBG5（JA11） 
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新建川 IZ1-1（JA13） 

桜ケ池 SKP1（JA14） 

白幡池公園 Y10-29（JA16） 

隠岐ダム湖 OKL1（JA15） 
八郎沼 HRG1 

岩木川 IWA5 

保田川 HOT2（JA20） 

70 

55 

69 

67 

63 

51 
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Fig. 3. Maximum likelihood (ML) phylogenetic tree (a: type A, b: types B and C) based on mitochondrial 16S rDNA 
sequences of 169 individuals of Palaemon paucidens. Haplotype number is shown in parenthesis. KPp is 
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湖沼であった（Appendix 1参照）．38個体で 18
種類のハプロタイプが見られ（JA5-JA22），ハ
プロタイプ多様度は 0.859，ハプロタイプ間の
平均 K2Pは 0.9± 0.2%であった．
　サブクレード A-Iとそれ以外の日本産スジエ

ビハプロタイプ間の平均 K2Pは 1.5± 0.4%で
あった．KPpとサブクレード A-Iハプロタイプ
間の平均 K2Pは 1.8± 0.4%，KPpとサブクレー
ド A-I以外の日本産スジエビハプロタイプ間の
平均 K2Pは 1.1± 0.2%であった．
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Palaemon paucidens from Korea reported by Song et al. (2016)．Palaemon sinensis used as an outgroup 
species is not shown. Bootstrap supports below 50% are not shown.
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　サブクレード A-Iに属する個体とそれ以外
の個体が同一水系内で見られる場合があった
（Appendix 1参照）．奥多摩湖標本（OKT）は

JA1であったが多摩川の 2標本（TOGと Y8）
は JA21であった．宍道湖周辺の多久川（IZ2）
標本は JA1であったが上宇部尾川（KBG）と
新建川（IZ1）標本はそれぞれ JA11と JA13で
あった．横浜市の帷子川下流（Y3）標本は JA1
であったが上流（Y2）標本は JA22であった．

B タイプ内の分化
　Bタイプには 18ハプロタイプ（JB1-JB18）
が見られた（Appendix 2参照）．ハプロタイプ
多様度は 0.864であり，ハプロタイプ間の平均
K2Pは 2.2± 0.4%であった．Bタイプクレー
ドには高いブートストラップ値で支持される 2
つのサブクレード（B-Iと B-II）が見られた（Fig. 
3b）．サブクレード B-Iと B-IIのハプロタイプ
間の平均 K2Pは 3.7± 0.8%であった．サブク
レード B-Iには宮城県以北と日本海側の 18地
域標本 18個体が含まれ，8種のハプロタイプ
（JB1-JB8）が見られた．サブクレード B-Iのハ
プロタイプ多様度は 0.764であり，ハプロタイ
プ間の平均 K2Pは 0.5± 0.2%であった．サブ
クレード B-IIには福島県以南の 31地域標本の
31個体が含まれ，10種のハプロタイプが見ら
れた（JB9-JB18）．サブクレード B-IIのハプロ
タイプ多様度は 0.745であり，ハプロタイプ間
の平均 K2Pは 0.7± 0.2%であった．対馬と茨
木の河川（JB9と JB10）を除いてサブクレー
ド B-IIはさらに福島県から神奈川県のグルー
プ（B-IIa）（JB11-JB13）と静岡県以南のグルー
プ（B-IIb）（JB14-JB18）に分かれる傾向が見
られ，これらグループのハプロタイプ間の平均
K2Pは 0.9± 0.4%であった．

C タイプ
　奄美大島嘉徳川標本（AM）10個体は全て同
一の配列であった（ハプロタイプ JA23）．本タ
イプと類似するハプロタイプは他地域では検出

されなかった（Figs. 2, 3）．Cタイプと Aおよ
び Bタイプ間の K2Pはそれぞれ 6.8± 1.2%と
5.5± 1.0%であった（Table 1）．データベース
との相同性検索ではスジエビが上位に挙げられ，
Cタイプとの差異は 6-7%であった．スジエビ
の次に挙げられた類似種は Palaemon zariquieyi 
(Sollaud, 1938)とチュウゴクスジエビであり C
タイプとの差異は 13%であった．

考　察

3 タイプ間の差異
　18S rDNA分析で判別されたスジエビの 2タ
イプ（Aと B）のミトコンドリア DNAの 16S 
rDNA塩基配列分析を行った結果，Aタイプと
判定された個体中に第 3のタイプ（Cタイプ）
が存在することが明らかになった．この Cタ
イプは奄美大島だけに見られた．16S rDNA塩
基配列分析ではスジエビ属（Palaemon）やテ
ナガエビ属（Macrobrachium）内種間での塩基
置換率は 0.5%から 22%の範囲にあり，多く
は 10-15%前後である（Murphy & Austin, 2002, 
2003; Liu et al., 2007; Chen et al., 2009; Ashelby et 
al., 2012）．一方，形態的には同種と考えられて
きた地域標本間でも大きな塩基置換率を示す場
合があり，スジエビ属の 1種 Palaemon elegans 
Rathke, 1837 では大西洋と地中海標本間で
2.5%の差異を示す場合や (Reushel et al., 2010)，
Palaemon atrinubes (Bray, 1976)の豪州東西標本
間では 18.5%もの差異が検出されている例が
ある (Ashelby et al., 2012)．これらは形態的には
区別できない，あるいは形態的差異が見過ごさ
れている別種すなわち隠蔽種（cryptic species）
であると考えられている．分子分析が普及する
に従って多くの動物群でこのような隠蔽種が発
見されており報告例が飛躍的に増加している．
16S rDNAは進化速度がかなり遅い遺伝子のひ
とつであり (Page & Holmes, 1998)，コエビ下目
（Caridea）に限っても同種の個体間差異は殆ど
の場合 0-2%程度である (Morrison et al., 2004; 
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Mathews & Anker, 2009; Cartaxana, 2015; Terossi 
et al., 2017)．スジエビのタイプ間の差異は 6%
前後あることから，原記載標本が Aか Bタイ
プかは不明であるが，それ以外に日本には少な
くとも隠蔽種として 2タイプが存在しているも
のと考えられる．特に，Aと Bタイプに関し
てはアイソザイム遺伝子分析により亜種レベル
に分化していることが示唆されており (Chow et 
al., 1988; Fidhiany et al., 1988)，成体と幼生の塩
分耐性や浮遊幼生期間に差異があること（張・
藤尾，1986; Fidhiany et al., 1991），タイプ間で
交尾する場合があるものの胚発生が進まないこ
と (Chow et al., 1988; Fidhiany et al., 1990)が実験
的に観察されている．また，河川では両タイプ
が同所的に分布する場合もあることから（Chow 
et al., 1988; 張ほか，2018），地理的隔離が Aと
Bタイプ間の遺伝的差異を維持しているわけで
はない．以上のことから，別種であることは間
違いない．地理的に隔離されているとはいえ奄
美大島嘉徳川の Cタイプは他のタイプとの異
質性が大きく，やはり他のタイプとは生殖隔離
している可能性が高い．今後，進化速度の速い
領域を利用することによって，3タイプの進化
系統地理的理解が進むことが期待される．また，
スジエビの原記載標本が Aと Bのどちらのタ
イプであるのかを明らかにしなければならない
が，採集地情報が付随していなこと，現状では
形態によるタイプ判別が可能ではないことから，
原記載標本の遺伝子解析が望まれる．

A タイプ内の分化
　Aタイプでは標本の地理的配置とハプロタイ
プ間の類縁性にはほとんど関連性が無いように
見える．過去のアイソザイム分析では，Aタイ
プ地域標本間の分化は Bタイプのそれより顕
著に大きいことが示されており，河川だけでな
く地理的に隔離された湖沼にも分布するという
特徴によるものと考えられている (Chow et al., 
1988; Fidhiany et al., 1988)．また，標本間の遺
伝的分化と地理的配置に関連性が少ないことは，

今回の 16S rDNA分析による結果と類似してい
る．高いブートストラップ値で支持されるサブ
クレード A-Iでさえ，地理的に離れた地域標本
で構成されている（Appendix 1参照）．分析個
体数が多いにも関わらず A-I には 4種のハプロ
タイプ（JA1-JA4）のみが見られ，A-Iを構成
する個体の殆どが琵琶湖個体と同じハプロタイ
プ JA1であった．ハプロタイプ JA1-JA4の個
体が見られた湖沼標本の半数以上は流出河川の
無い孤立した内水面であり，明らかに移入個体
起源である沖縄標本（OKN）は琵琶湖と同じ
ハプロタイプ JA1であった．比較的大型の湖
沼は地質学的調査が行われており，曽原湖，猪
苗代湖，中禅寺湖，榛名湖，池田湖，鰻池は数
万年前からごく最近の火山活動でできた湖であ
ることが知られている．また，奥多摩湖や津久
井湖は近年建設された人工湖である．これらの
湖沼は生成時期，標高，孤立性，河口からの距
離という点からスジエビの自然分布がありそう
にない場所である．魚類が生息しないかあるい
は魚類相が貧弱な内水面では，その有効活用を
目的として様々な魚類が放流されており，上記
の湖沼には全て何らかの魚類が放流されている．
琵琶湖産稚アユの放流もその一つであり，奥多
摩湖，津久井湖や鰻池では放流された湖産アユ
が自然繁殖している（加藤，1985; 相澤，1996）．
日本の国内外来魚としてリストアップされてい
る 57種のうちの実に 14種が琵琶湖水系から日
本各地へ導入されている（瀬能，2013）．アユ
に限らずこのような魚類の放流に伴ってスジエ
ビが拡散することは充分考えられ，JA1-JA4ハ
プロタイプが全国的に広範囲に見られることに
なったのではないだろうか．両生類以外に大型
水生動物がいなかった中禅寺湖については前述
したように，明治時代に栃木県からスジエビが
導入されたことから琵琶湖系とは異なるハプロ
タイプの個体群が定着したのであろう．Song 
et al. (2016)が採集分析した韓国産スジエビ 202
個体には JA1-JA4に類似するハプロタイプが見
られず，系統樹におけるサブクレード A-Iの位
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置も考慮すると JA1-JA4ハプロタイプは日本
で出現した可能性がある．もし全国的に見られ
る JA1-JA4ハプロタイプ個体が琵琶湖由来だと
するとこれらのタイプは琵琶湖固有だと言える．
進化速度の速い領域を利用することによって A
タイプ内の分化についての理解を深めることが
できるかもしれないが，A-Iとそれ以外の Aタ
イプが交雑しているのか隔離しているのかにつ
いては核 DNAマーカーの利用が必須である．
韓国産スジエビと同じハプロタイプを持つ日
本産スジエビ Aタイプが少ないながら観察さ
れた．それらは静岡県の桜ケ池（SKP），島根
県隠岐のダム湖（OKL），長崎県対馬の溜池
（TUS），大分県の七瀬川（NSG）であり，日本
各地に分散していた．これらが日本在来のハプ
ロタイプなのか移入による個体なのか現状では
区別できない．おそらく朝鮮半島と日本列島の
個体群は地理的に隔離されてきた可能性が高い
ことから，今後，進化速度の速い領域を利用す
ることによって明らかにできるかもしれない．

B タイプ内の分化
　Aタイプに較べ，Bタイプ内には明瞭に異な
るサブクレードが見られ，しかも地理的配置と
も関連していた．初期のアイソザイム分析によ
る集団解析では，河川のみに分布し両側回遊性
である Bタイプは Aタイプに較べて地域個体
群間の遺伝的分化レベルが低いことが示された
(Chow et al., 1988; Fidhiany et al., 1988)．とはい
え，Bタイプ内でも宮城県の北上川と鳴瀬川の
2河川と宮城県の広瀬川から千葉県の二タ間川
（清澄川として誤記載）までの 5河川のグルー
プ間で異なるクラスターを形成しており (Chow 
et al., 1988)，本研究結果で見られる B-Iと B-II
サブクレードと符合する．しかし，Chow et al. 
(1988)では千葉県以北の Bタイプ標本しか無
く全国規模での地域分化については検討できな
かった．その後，池田ほか（1993）が南東北か
ら鹿児島県屋久島までの 7河川（岩手県気仙川，
宮城県広瀬川，福島県高瀬川，千葉県二タ間

川，和歌山県古座川，屋久島の一湊川と永田川）
の Bタイプ標本についてアイソザイム分析を
行ったところ，地域標本間の地理的距離と遺伝
的距離がよく相関するとともに，気仙川，広瀬
川～古座川，屋久島の 3グループが示唆された．
本研究では B-IIサブクレード内で福島県から
神奈川県のグループ（B-IIa）と静岡県以南の
グループ（B-IIb）が示され，池田ほか（1993）
の結果と符合しない点が見られた．今後，Bタ
イプ内での地域的分化を詳細に検討するために
は分析個体数を増すとともに進化速度の速い領
域の利用が必要であろう．
　Song et al. (2016)が採集分析した韓国産スジ
エビ 202個体には Bタイプが存在しなかった．
このことは韓国には Bタイプが分布しないか
極めて稀であることを示唆する．Song et al. 
(2016)は採集地点が河川か湖沼かの記載をして
いないが，採集地点をみるかぎり内陸が多いよ
うである．Bタイプが河口から限られた範囲に
しか分布しないという報告（張ほか，2018）か
ら類推すると採集地域の偏りが影響しているの
かもしれない．スジエビを商業利用するとすれ
ば漁獲効率の良い湖沼での採集となるはずであ
る．そのため，Bタイプが韓国に分布するとし
ても，日本に輸入される可能性は非常に低いと
考えられる．

C タイプ
　鈴木ほか（2015）は奄美大島の 3河川，加計
呂麻島の 1河川においてスジエビを確認し，本
種の分布南限が種子島及び屋久島ではなく奄美
大島であると報告した．しかし，その後の調査
（鈴木ほか，2016，2018）ではスジエビの採取
個体数が非常に少なくかつ抱卵個体が出現しな
かったことから偶来種である可能性が示唆され
ている（鈴木ほか，2018）．Cタイプは奄美大
島以外では見られず，しかも Aと Bタイプと
は塩基配列が大きく異なっていた．このことは，
張ほか（2018）が予想した人為的移入個体群あ
るいは鈴木ほか（2018）が示唆する偶来種では
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なく，鈴木ほか（2015）が報告したように在来
個体群であることを示すものである．奄美群島
には固有種が多く，水生動物では本土のアユと
は形態学的及び遺伝学的に異なるリュウキュウ
アユが知られている (Nishida, 1985, 1988)．嘉徳
川のスジエビも奄美群島固有の個体群であるか
もしれない．今後，奄美群島での分布調査を行
い分析地域標本数を増やすことによって，奄美
群島内でのスジエビ個体群の地域間分化や固有
性について検討すべきであろう．
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Appendix 1. Descriptions of type A samples of Palaemon paucidens used in this study.
location1 code date Prefectures locality coordinate (N, E) connected to N haplotype

A1 SIB1 2017/8/17 Hokkaido Shibetsu Salmon Park 43.6610, 145.1160 Shibetsu River 1 JA9
A2 NHD1 2017/6/19 Hokkaido anonymous pond 43.2363, 141.4282 Ishikari River 1 JA7
A3 HRG1 2017/9/28 Hokkaido Hachiro Swamp 41.8888, 140.6140 Ohno River 1 JA17
A4 MAT20 2017/8/26 Aomori Ohnuma 41.3161, 141.4126 Ohnuma River 1 JA7
A5 OMG5 2016/5/21 Aomori canal in Tanabu 41.2742, 141.2290 Shintanabu River 1 JA7
A6 KM1 2017/11/4 Aomori Kominato River 40.9269, 141.0146 1 JA8
A7 USG5 2016/6/30 Aomori Usuichi River 41.0126, 140.4164 Ju-san Lake 1 JA7
A8 IWA5 2016/6/30 Aomori Iwaki River 40.8696, 140.4029 Jyusan Lake 1 JA17
A9 NKR1 2016/6/30 Aomori Nakamura River 40.7381, 140.2349 1 JA7
A10 FUT5 2016/6/29 Akita Futtsuuchi River 39.9492, 140.1307 Lake Hachiro 1 JA7
A11 HAC5 2017/11/16 Akita Babame River 39.9195, 139.9932 Lake Hachiro 1 JA9
A12 SAR5 2016/6/12 Iwate Sarugaishi River 39.3774, 141.2312 Kitakami River 1 JA1
A13 KOZ1 2016/6/8 Fukusima Koizumi River 37.8122, 140.9039 1 JA18
A14 SOH7 2016/6/11 Fukusima Lake Sohara 37.6873, 140.0734 - 1 JA1
A15 FIH1 2016/6/11 Fukusima Lake Inawashiro 37.5217, 140.0240 - 1 JA1
A16 CZ1 2017/8/4 Tochigi Lake Chuzenji 36.7524, 139.4534 Tone River 1 JA21
A17 HRN1 2017/8/7 Gunma Lake Haruna 36.4695, 138.8703 Tone River 1 JA1
A18 US5 2017/9/10 Nagano anonymous canal 36.3804, 138.2611 Chikuma River 1 JA21
A19 ARA5 2017/6/16 Niigata Ara River 38.0762, 139.5814 1 JA12
A20 SAD1 2014/8/15 Niigata anonymous pond 37.9929, 138.4177 - 1 JA7
A21 HYO1 2017/9/23 Niigata Hyotan Pond 37.9600, 139.1368 - 1 JA7
A22 GOT5 2017/9/23 Niigata Ushiroda River 37.7686, 139.1222 Noshiro River 1 JA7
A23 FUG1 2017/10/1 Niigata Funaire River 37.2172, 138.3574 1 JA7
A24 IBA1 2017/12/3 Ibaraki anonymous canal 36.0876, 140.4161 Lake Kasumigaura 1 JA1
A25 INB5 2017/10/15 Chiba anonymous canal 35.7044, 140.2037 Imba Swamp 1 JA1
A26 OBT1 2017/8/10 Chiba Obitsuzeki Park 35.3947, 139.9539 Obitsu River 1 JA18
A27 IS2 2017/8/10 Chiba anonymous pond 35.2921, 140.3357 Isumi River 1 JA19
A28 IS1 2017/8/10 Chiba Isumi River 35.1630, 140.2622 1 JA19
A29 HOT2 2017/8/10 Chiba Hota River 35.1373, 139.8428 1 JA20
A30 MZ1 2017/8/3 Tokyo Mizumoto Park 35.7829, 139.8696 Edo River 1 JA1
A31 SZ5 2017/8/21 Tokyo Shinobazu Park 35.7120, 139.7705 - 1 JA1
A32 IKK5 2017/8/5 Tokyo Inokashira Park 35.6999, 139.5778 Sumida River 1 JA21
A33 TOG1 2017/7/15 Tokyo Ohguri River 35.6495, 139.4646 Tama River 1 JA21
A34 Y8-23 2017/9/24 Tokyo Yaji River 35.6865, 139.3900 Tama River 1 JA21
A35 OKT1 2017/8/24 Tokyo Lake Okutama 35.7779, 138.9896 Tama River 1 JA1
A36 TUK1 2017/8/17 Kanagawa Lake Tsukui 35.5889, 139.2714 Sagami River 1 JA1
A37 Y10-29 2017/9/28 Kanagawa Shirahataike Park 35.4921, 139.6282 - 1 JA16
A38 Y2-4 2017/8/29 Kanagawa Katabira River 35.4824, 139.5235 1 JA22
A39 Y3-38 2017/11/13 Kanagawa Katabira River 35.4631, 139.5902 1 JA1
A40 Y5-41 2017/11/25 Kanagawa Sakai River 35.3874, 139.4842 1 JA1
A41 SOT7 2017/11/13 Shizuoka Sotan Pond 35.0103, 138.4592 - 1 JA1
A42 SKP1 2017/11/18 Shizuoka Sakuraga Pond 34.6416, 138.1439 - 1 JA14
A43 TRY5 2017/5/6 Shizuoka Tenryu River 34.8102, 137.8484 1 JA1
A44 TEG2 2017/8/12 Fukui Asuwa River 36.0486, 136.2369 Kuzuryu River 1 JA1
A45 MKK5 2017/9/30 Fukui Lake Mikata 35.5600, 135.8934 1 JA2
A46 TEK5 2017/9/30 Fukui Hasu River 35.5312, 135.9004 Lake Mikata 1 JA1
A47 BIW 2017/6/17 Shiga Lake Biwa 35.4574, 136.0822 10 JA1
A48 HID1 2017/10/8 Wakayama Hidaka River 33.9173, 135.2170 1 JA1
A49 ANP1 2017/10/15 Hyogo anonymous pond 34.5365, 134.9672 - 1 JA1
A50 TOP5 2017/10/15 Hyogo Tougeuwa Pond 34.5350, 134.9404 Toshima River 1 JA1
A51 MUG5 2017/10/15 Hyogo Murotsu River 34.5173, 134.8844 1 JA1
A52 OSA5 2017/10/8 Hyogo Sumoto River 34.3342, 134.8423 1 JA1
A53 MG1-1 2017/10/16 Hyogo Mihara River 34.2464, 134.7976 Yuzuruha Dam 1 JA1
A54 MG2-5 2017/10/16 Hyogo Mihara River 34.2776, 134.7394 1 JA1
A55 IKP5 2017/10/16 Hyogo Ikeda Pond 34.2259, 134.7328 - 1 JA1
A56 TTK1 2016/5/5 Shimane Katsumi River 35.4868, 134.0519 1 JA1
A57 OKR5 2017/3/26 Shimane Tsuma River 36.1956, 133.2260 1 JA1
A58 OKL1 2017/3/31 Shimane Ooyama Dam 36.0878, 133.0412 anonymous river 1 JA15
A59 KBG5 2017/10/23 Shimane Kamiubeo River 35.4852, 133.1196 Naka-umi 1 JA11
A60 CJ7 2017/10/23 Shimane Chikumiji River 35.5793, 133.0995 1 JA1
A61 SZK1 2017/9/19 Shimane Shinjiko Nature Museum 35.4475, 132.8641 - 1 JA1
A62 IZ2-5 2017/10/22 Shimane Taku River 35.4596, 132.8420 Lake Shinji 1 JA1
A63 IZ1-1 2017/10/22 Shimane Shintate River 35.3792, 132.8215 Lake Shinji 1 JA13
A64 HBP5 2017/10/19 Okayama Hon-buchi Pond 34.5295, 133.7676 Hakken River 1 JA1
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Appendix 1. Continued.
location1 code date Prefectures locality coordinate (N, E) connected to N haplotype

A65 IM1-2 2017/11/25 Hiroshima Mitsuoh River 34.3271, 132.8182 1 JA1
A66 ASH1 2017/10/18 Hiroshima Ashida River 34.4673, 133.3595 1 JA1
A67 IM3-11 2017/11/16 Kagawa Izu River 34.5430, 134.3400 1 JA1
A68 YA10 2017/11/16 Kagawa Yasudaoh River 34.4793, 134.3195 1 JA1
A69 SSP1 2017/8/20 Kagawa Sakashita Pond 34.2667, 134.2885 - 1 JA1
A70 SHK5 2017/8/13 Kagawa Shin River 34.2188, 134.1540 1 JA1
A71 SIN1 2017/8/13 Kagawa Shin River 34.3357, 134.0953 1 JA1
A72 KTK5 2017/8/13 Kagawa Kotoh River 34.3244, 134.0088 1 JA1
A73 NOD5 2017/8/13 Kagawa Noda River 34.3745, 133.9036 1 JA1
A74 KKG7 2017/8/13 Kagawa Kanakura River 34.1510, 133.8999 Man-no Pond 1 JA1
A75 YAP5 2017/8/13 Kagawa Yanagi Pond 34.2757, 133.8362 - 1 JA2
A76 KNG1 2017/8/13 Kagawa Kunita River 34.0385, 133.6974 Honen Dam 1 JA3
A77 SHG5 2017/8/13 Kagawa Shihodo River 34.0563, 133.6358 1 JA1
A78 OP1 2017/8/13 Kagawa Oh Pond 34.2336, 133.6161 - 1 JA1
A79 AKK5 2017/8/20 Tokushima Akinokami River 34.2031, 134.5708 1 JA1
A80 KWA5 2017/9/24 Tokushima Kuwano River 33.8677, 134.5852 1 JA1
A81 SEK5 2017/9/30 Ehime Seki River 33.9671, 133.4249 1 JA1
A82 HGG5 2017/9/30 Ehime Higashi River 33.9537, 133.2786 1 JA1
A83 IM4-4 2017/11/17 Ehime anonymous pond 33.7695, 132.8858 - 1 JA1
A84 IM5-6 2017/11/17 Ehime anonymous pond 33.3828, 132.7637 - 1 JA1
A85 IM8-3 2017/11/17 Ehime Mori River 33.7139, 132.7089 1 JA1
A86 YRG1 2017/8/23 Ehime Hiji River 33.5357, 132.5636 1 JA5
A87 IM7-1 2017/11/17 Ehime Uwa River 33.3779, 132.5001 Nomura Dam 1 JA1
A88 TO10 2017/11/19 Ehime Toyoura River 33.1671, 132.5048 1 JA1
A89 TUS1 2014/9/21 Nagasaki anonymous pond 34.2831, 129.3201 anonymous river 1 JA10
A90 SHA1 2017/9/10 Saga Johbaru River 33.3378, 130.3639 1 JA1
A91 HKK5 2017/9/10 Saga Ushizu River 33.2603, 130.1768 1 JA6
A92 SOG1 2017/9/10 Saga Shiota River 33.1241, 130.0556 1 JA1
A93 KIS5 2017/9/10 Saga Kisu River 33.2894, 129.8514 1 JA1
A94 NSG6 2017/8/20 Oita Nanase River 33.1823, 131.5730 Oita River 1 JA10
A95 BAS2 2017/8/21 Oita Banjo River 32.9631, 131.8384 1 JA4
A96 SE11 2017/11/24 Kumamoto Lake Shimoezu 32.7666, 130.7566 Midori River 1 JA6
A97 TB10 2017/11/23 Miyazaki Tsuboko Pond 31.4995, 131.3593 anonymous river 1 JA1
A98 JS10 2017/11/24 Kagoshima Jyusso Pond 32.1135, 130.6058 Sendai River 1 JA1
A99 IKT5 2017/8/1 Kagoshima Lake Ikeda 31.2514, 130.5549 - 1 JA1
A100 UNG5 2017/8/1 Kagoshima Unagi Pond 31.2258, 130.6107 - 1 JA1
A101 AM 2014/7/28 Kagoshima Katoku River 28.1994, 129.3925 10 JA23
A102 OKN1 2017/3/3 Okinawa Uinuka 26.3912, 127.7591 - 1 JA1

1see Fig. 1.

Appendix 2. Descriptions of type B samples of Palaemon paucidens used in this study.

location1 code date Prefectures locality coordinate (N, E) N haplotype
B1 ONB1 2015/6/27 Hokkaido Enbetsu River 44.7176, 141.7922 1 JB1
B2 HYB2 2015/6/27 Hokkaido Shozanbetsu River 44.5301, 141.7689 1 JB6
B3 HON7 2015/6/26 Hokkaido Onne River 44.1539, 141.6629 1 JB6
B4 HNB4 2015/6/26 Hokkaido Nobusha River 43.8754, 141.5889 1 JB6
B5 HNN5 2015/6/26 Hokkaido Gokibiru River 43.4783, 141.3920 1 JB6
B6 DEK5 2016/5/21 Aomori Dedo River 41.3610, 141.1977 1 JB4
B7 KOD1 2017/11/4 Aomori Kodomari River 41.1264, 140.3090 1 JB1
B8 WAK5 2017/8/13 Aomori Wakinozawa River 40.5858, 139.9196 1 JB5
B9 AMG1 2017/8/14 Akita Shibi River 39.9846, 139.8728 1 JB1
B10 AKR1 2017/8/14 Akita Kamo River 39.9633, 139.7840 1 JB5
B11 AOT1 2016/6/29 Akita Taki River 39.9358, 139.8354 1 JB5
B12 AHR2 2017/8/15 Akita Hizume River 39.9055, 139.8612 1 JB3
B13 KIM1 2017/11/4 Akita Kimigano River 39.5496, 140.0707 1 JB5
B14 MOT1 2016/4/27 Miyagi Tani River 38.3659, 141.4842 1 JB1
B15 MOY7 2016/4/27 Miyagi Yodo River 38.3123, 141.4931 1 JB2
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location1 code date Prefectures locality coordinate (N, E) N haplotype
B16 FSO1 2016/5/29 Fukushima Oota River 37.5980, 140.9260 1 JB11
B17 FKS7 2015/9/19 Fukushima Kashiro River 36.9487, 140.9229 1 JB12
B18 SAM1 2016/5/29 Fukushima Same River 36.9287, 140.7385 1 JB11
B19 IE5 2015/9/19 Ibaraki Edokami River 36.8331, 140.7715 1 JB11
B20 IHR5 2015/9/20 Ibaraki Tourenzu River 36.6445, 140.6909 1 JB10
B21 SOM1 2017/8/10 Chiba Some River 35.2540, 139.8737 1 JB11
B22 HOT1 2017/8/10 Chiba Hota River 35.1373, 139.8428 1 JB11
B23 KIY1 2017/8/10 Chiba Fukurogura River2 35.1205, 140.1486 1 JB11
B24 CH1 2017/8/10 Chiba Choja River 35.0487, 140.0251 1 JB11
B25 SM1 2017/9/30 Chiba Sunomiya River 34.9403, 139.8200 1 JB11
B26 MOR1 2015/3/2 Kanagawa Morito River 35.2824, 139.5790 1 JB11
B27 MAD9 2017/11/1 Kanagawa Maeda River 35.2362, 139.6042 1 JB13
B28 ABE1 2017/11/18 Shizuoka Abe River 34.9589, 138.3652 1 JB18
B29 GIW5 2017/11/18 Shizuoka Ooi River 34.7693, 138.2856 1 JB18
B30 YAT1 2017/9/24 Shizuoka Yatsu River 34.7461, 138.9930 1 JB15
B31 IDU2 2017/10/27 Shizuoka anonymous tributary 34.6431, 138.8688 1 JB15
B32 ORD1 2017/10/29 Ishikawa Orito River 37.5244, 137.2803 1 JB1
B33 UR1 2015/8/20 Kyoto U River 35.7487, 135.1650 1 JB7
B34 YAK5 2016/5/4 Hyogo Yasuki River 35.6514, 134.7041 1 JB8
B35 MCG2 2017/10/8 Wakayama Asaragi River 33.6071, 135.3953 1 JB17
B36 HIG1 2017/9/24 Kochi Higashino River 33.3287, 134.1021 1 JB18
B37 KOM1 2017/9/24 Kochi Moto River 33.3004, 134.1284 1 JB18
B38 IM6-8 2017/11/20 Kochi Kumomo River 32.8451, 132.9520 1 JB18
B39 TUS5 2014/9/21 Nagasaki Sasu River 34.2301, 129.2105 1 JB9
B40 IB10 2017/11/23 Miyazaki Ibii River 31.7096, 131.4516 1 JB14
B41 DNG1 2017/9/11 Miyazaki Ohno River 31.4155, 131.3457 1 JB14
B42 KED10 2017/11/24 Kagoshima Kedo River 31.2959, 130.2836 1 JB18
B43 BAW20 2017/11/8 Kagoshima Mawatari River 31.2704, 130.4862 1 JB18
B44 AT10 2017/11/24 Kagoshima Atsumari River 31.2317, 130.4939 1 JB16
B45 KB10 2017/11/23 Kagoshima Kubota River 31.2263, 131.0120 1 JB18
B46 ITG41 2017/8/22 Kagoshima Ichinotani River 31.1629, 130.9705 1 JB18
B47 STK5 2017/8/3 Kagoshima Shidoko River 30.4411, 130.5191 1 JB18
B48 ISS1 2017/8/3 Kagoshima Issou River 30.4401, 130.4724 1 JB18
B49 SIR3 2017/8/4 Kagoshima Shirono River 30.4107, 130.5969 1 JB14

1see Fig. 1.
2Previously described as Kiyosumi River, but correctly it is Futama River and Fukurogura River is the tributary.

Appendix 2. Continued.


