
特
集

：「
化

石
」

100号
記

念
（

2）
Fossils

The Palaeontological Society of Japan化石　101，61‒67，2017

− 61 −

被子植物侵入にともなう日本の白亜紀フロラの変化
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Abstract.  Recent advances in revealing and reconstructing Cretaceous paleofloristic changes in Japan in relation 
to the first appearance and further diversification of Angiosperms are summarized. Palynological analyses covering 
major Early Cretaceous fossil-bearing sites in Japan are providing data that make possible to illustrate overall 
patterns of floristic changes during the key period. The present results show patterns well comparable to those 
reported in the Potomac Group of North America as well as in Eastern Asia, though the latter is less known in 
detail yet.
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はじめに

後期中生代に出現したと考えられている被子植物の急
速な多様化と分布拡大は，地球上の相観と生態系を一変
させ，現在のような被子植物主体の陸上生物相が成立す
るきっかけとなった．分子系統学的解析の進歩によって，
25万種以上を数える現生被子植物の系統関係がほぼ解明
され，最も原始的な種はニューカレドニアに生育する
Amborella trichopodaであることがわかった（Amborella 
Genome Project, 2013）．また，被子植物の祖先は現生す
る裸子植物4群（球果類，ソテツ類，グネツム類，イチョ
ウ類）とは別系統の絶滅した化石裸子植物の中に求める
べきことも明らかとなった．しかし，依然として被子植
物の起源に関する謎（祖先，起源の場所と時代，最初の
姿かたち，進化の過程と要因）は未解明状態が続いてい
る．この未解明状態から脱するには，分子系統学，進化
発生学，古植物学の知見を総合して事実の集積と仮説の
検証を積み重ねるしかない．幸い時代はそれを達成でき
る技術と知識の集積を可能にしている．

現生植物の系統関係は分子系統解析のおかげで大筋が
明らかになり，現在では個別の分類群についてその時空
分布や形態進化の過程が詳細に研究されはじめている．
しかし，被子植物出現以降の進化史についてその全容を
解明するためには，化石種を含めた総合的な解析が不可
欠である．被子植物の最大の特徴である心皮と花の形態
学的研究も大きく進展し，初期の心皮は壷状で珠皮は2
枚であること，心皮と珠皮は葉的な起源をもつこと，が

現在の大方の理解である（Friis et al., 2011）．また，花
を形成する遺伝子群の特定と起源についても解明が進ん
だ（Bowman et al., 1991; Kim et al., 2005）．一方で，古
植物学分野では，白亜紀最初期に被子植物の化石が出現
を始めること，その後白亜紀を通じて急速な多様化と分
布拡大がおこったことまでは明らかになり，後者を示す
化石記録も1970年代以前に比べ格段に増している（Friis 
et al., 2011）．にもかかわらず，たとえばMagallón et 
al.（2015）による分子時計と化石年代キャリブレーショ
ンを併用した推定では，現生被子植物に至る系統と現生
裸子植物に至る系統は325 Maの古生代石炭紀に分岐した
ことになり，白亜紀の最初の被子植物記録（約139 Ma）
との間には大きな時間的空白がある．Magallónらのよう
な推定自体が，現生種だけの分子系統樹に基づいてなさ
れており，そこに現在の適当な化石情報だけを当てはめ
て分岐年代を議論しているので，こういう空白が生ずる
のは当然のことではある．

花器官の発生機序が以前にくらべ飛躍的に明らかに
なったとはいえ，心皮や花の進化を理解する上で不可欠
な祖先裸子植物の形態も，依然として不明である．分子
時計による推定のように被子植物に至る系統が後期石炭
紀に他の裸子植物から分化したとするなら，それ以降の
長大な時間に比べて現在の化石記録が示す白亜紀におけ
る多様化の過程は急速すぎるように見える．白亜紀より
前にもっと被子植物あるいはその祖先の裸子植物化石が
あってよいと考えるのは自然である．このため，被子植
物の祖先にあたる裸子植物探しと，実際に被子植物が出
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現した時期の特定が急務となっている．しかし，そのい
ずれについても，残念ながら日本の植物化石はあまり貢
献することができない．良質な植物化石を産出する三畳
紀からジュラ紀の地層に恵まれていないことと，祖先出
現地と予想されているゴンドワナ大陸北部の古赤道周辺
地域との間の地理的位置の相違が主な理由である．

以上のような状況から、日本の化石に基づいた被子植
物の分布拡大史をめぐる研究は，研究に足る化石の産出
が期待できる白亜紀以降における日本への侵入時期の特
定と，その後の多様化に目標が絞られてきた．三畳系と
ジュラ系からの被子植物関連化石産出が期待できないわ
けではないが，世界的傾向として化石産地数，産出量と
保存状態には不足があり，おのずから被子植物出現以前
の植物相と時空分布の把握が主要な研究目的となってい
る．

本稿では，日本の白亜系から産出する被子植物化石に
ついて紹介しながら，東アジアにおける被子植物の侵入
時期との簡単な比較，日本における被子植物侵入前後の
フロラの変化について概要を述べる．なお，新生代以降
のフロラ変遷とその理解に必要な白亜紀の被子植物につ
いての研究動向は，すでに矢部（2016）が紹介している
ので参照されたい．

被子植物の出現と多様化

世界的な傾向
今のところ最古の被子植物化石記録は花粉で，イス�

ラエル産のlate Valanginianの無口粒である（Brenner, 
1996）．ついでイスラエル，モロッコと英国のHauterivian
から，被子植物花粉の特徴である柱状体を示す単溝粒
Clavatipollenitesが産出している（Brenner, 1996; Gübeli 
et al., 1984; Hughes, 1994）．これらの花粉産地は当時赤
道に近い低緯度にあったため，被子植物の起源地として
ゴンドワナ大陸北側に注目が集まっているが，祖先とな
る裸子植物とともに，未だ特定されていない．花粉に比
べて産出機会が少なく，分類群ごとの時空分布も把握し
にくい大型化石では，最古の記録は中国東北部から産出
したlate Barremian〜AptianのArchaefructusである（Sun 
et al., 1998, 2002; Ji et al., 2004）．また，炭化花化石が
多く含まれるメソフォッシルもほぼ同時代のポルトガル
産が今のところ最古となっている（Friis et al., 2011）．被
子植物はその後，急速に両半球に分布を拡大し白亜紀の
終焉までには植生の半分近くを占めるような地域も出現
した（Nichols and Johnson, 2008）．

それに対し，中期〜後期三畳紀から様々な被子植物の
ような花粉が見つかっており，被子植物の出現時期につ
いて疑問を呈している．バージニア州からは単子葉類の
花粉に形態的に近いCrinopollesグループが報告されてい
る（Cornet, 1989）．被子植物の基幹群（ステムグループ）

のものではないかと推定されているが，もとの植物が特
定されていないため未知の裸子植物が収斂によって単子
葉類似の形態をもつ花粉を形成した可能性も同程度にあ
る．また，スイスやアリゾナ州からAfropollisに類似する
花粉やCornetipollisなど，被子植物に独特とされる外壁
の柱状構造を持つとされる花粉化石も報告されている

（Pocock and Vasanthy, 1988; Hochuli and Feist-Burkhardt, 
2013）．しかし，それらも併産するメソフォッシルなど
がなく，花粉の出所となる植物が不明であるため今のと
ころ明確に被子植物であるとは認定されておらず，被子
植物の祖先の裸子植物，あるいはそれから分化した被子
植物基幹群のものと考えられている（Doyle, 2012）．こ
れらの花粉が最初期の被子植物基幹群のもので，被子植
物花粉の形態的初期分化がジュラ紀以前に進行していた
可能性は十分ある．

現在の白亜紀の化石記録は，被子植物の単子葉類から
真正双子葉類に至るすべての主要群の分化が前期白亜紀
には完了していたことを示している．白亜紀後半には立
派なヤシ林まで見られる所もあった．しかし，地域的な
分布と拡大，植生への侵入過程と生態系の変化について
は欧米の一部の地域を除いて研究例は少なく，日本でも
未解明の部分が多かった．被子植物の出現と多様化に関
してはHickey and Doyle（1977）による北米ポトマック
層群における花粉と葉の出現過程を明らかにした研究が
代表的であるが，同様の研究は東アジアではほとんど進
展していなかった．

被子植物侵入以前の日本
現在の日本を構成する陸塊に実際に生育していた植物

が，同じ陸地に堆積した陸成層で化石となったものは，
中生代三畳紀以降になってようやく産出する．それ以前
は，アジア大陸の植生の一部を含む海成層の植物化石し
か知られていない．代表的な後期三畳紀の植物化石群と
して知られる岡山県の成羽植物群（約210 Ma）などで�
は被子植物は皆無で，植生の主体は球果類，ソテツ類，
イチョウ類，グネツム類，ベネチテス類にカイトニア�
類などの中生代型シダ種子類を加えた裸子植物と，シ�
ダ植物である（大石, 1931; Oishi, 1932, 1940; Oishi and 
Yamashita, 1936; Oishi and Huzioka, 1938; 西田, 2014）．
球果類にはポドザミテスやケイロレピディア科などの絶
滅群も含まれる．シダ類の組成は現在繁栄しているよう
な広義のウラボシ類はみられず，ゼンマイ科，ヤブレガ
サウラボシ科，ウラジロ科，フサシダ科などが主体の三
畳紀から前期ジュラ紀に特徴的なものである．中期ジュ
ラ紀から前期白亜紀の植物相の変化はまだ最終的に明ら
かにされたわけではないが，特にこれまで記載されてき
たフロラの組成と年代の再検討，新たなフロラの発見な
ど大きな進展がみられる（Yamada and Uemura, 2008; 山
田, 2009）．後期白亜紀になると裸子植物やシダ植物の分
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類群組成もそれぞれ変化してくるが，それと被子植物の
増加との関係はまだ明らかでない．

Kimura（1987）は，中央構造線を境にした西南日本内
帯と外帯という大きな地質構造区分に対応した異なる植
物相が，ジュラ紀から前期白亜紀の日本に見られること
を指摘し，内帯側を手取植物群，外帯側を領石植物群と
名付けた．後期ジュラ紀から前期白亜紀にかけて内帯は
北，外帯は南に離れて位置していたが，その後外帯は左
横ずれ構造運動によって南方から北上して内帯と接する
ようになった．このため，日本の後期中生代における植
生変遷は，現在の列島に見られる内帯・外帯構造の発達
史とも密接な関連がある．すなわち，予想される被子植
物の日本への侵入時期には外帯が北上を続けていたので，
内帯と外帯とではそれぞれの植生だけでなく，被子植物
の侵入時期も異なっていた可能性が考えられる．内帯と
外帯における被子植物の出現と多様化の過程を明らかに
することで，北東アジア全体のフロラ変遷とその特徴の
より詳細な理解も可能となる．

中期ジュラ紀から白亜紀にかけての西南日本内帯と外
帯の植物相比較と時空分布とは，山田（2009）により再
検討されている．山田によると，中期ジュラ紀後期の
Bathonianに，内帯に初めて手取型植物群が出現する．外
帯では後期ジュラ紀のOxfordianから領石型植物群が見
られるようになる．内帯，外帯ともそれ以前の化石記録
は今の所無いようである．前期白亜紀Barremianまでは，
それぞれの植物群の独自性が保たれるが，Aptianになる
と差がなくなり，内帯外帯共通して領石型に移行した形
跡がある．中国やロシア沿海部などの被子植物出現時期
と比較すると，被子植物の日本への侵入はこのように地
質構造的にも，植生的にも大きな変動のあった時期に起
こった可能性が高い．

日本の白亜紀被子植物化石
Archaefructusを産出するアジア大陸北東部では白亜紀

層が主に陸成で，生層序学的年代対比に難があった．日
本でも被子植物の侵入時期さえ長らく特定できなかった．
白亜紀の大型化石は日本各地で産出し，主に上部白亜系
について地域的なフロラや分類群の記載が行われ一定�

の成果をあげてきた（Matsuo, 1960, 1970; Kimura and 
Sekido, 1975; Tanai, 1979; Takahashi et al., 1999; Nishida, 
2001など）．しかし，日本を俯瞰したフロラ変遷を明ら
かにするには，産出数と時空分布が限られている大型化
石は不向きである．花粉化石研究も同様に地域的フロラ
と分類群の記載が主体で，フロラ変遷や生層序学的対比，
環境復元などの議論に発展させることを目指したものは
少なかった（Legrand et al., 2008）．そこで，2006年か
らLegrandが中心となって海成層に恵まれた日本の後期
三畳紀から後期白亜紀における花粉フロラの網羅的研究
を開始した．その結果，現在までに被子植物の日本への
侵入時期と初期の多様化の過程が明らかになってきた．
以下に大型化石と花粉化石とに分けて現在までの研究動
向を紹介する．

1．大型化石
日本産白亜紀の被子植物大型化石を網羅するだけの資

料整理ができていないので，本稿では分類群の同定と形
態学的研究が進んでいる被子植物化石についてまとめて
おく．そのような被子植物化石は今のところ北海道の蝦
夷層群と東北南部の双葉層群に限られて記載されている

（表1）．また，保存様態は蝦夷層群が石灰質ノジュール
内の鉱化化石であるのに対して，双葉層群はいわゆるメ
ソフォッシルという小型の炭化遺体である．鉱化化石は
Stopes and Fujii（1910）以来それなりに研究されてきて
おり，初期の概要はNishida（2001），西田（2005）にま
とめてある．メソフォッシルについては高橋（2006）に
被子植物の進化史も含めたまとめがあるが，その後も優
れた研究が進んでいる（Takahashi et al., 2001, 2007, 
2008a, b, 2014）．

鉱化化石はすべて蝦夷層群産，メソフォッシルは双葉
層群産で，後者の時代は前者の層序範囲に含まれる．蝦
夷層群の鉱化化石群は，被子植物以上に多様なシダ植物
や裸子植物を含み，特に白亜紀後期のフロラとして貴重
で現在も新分類群が記載され続けている（Rothwell and 
Ohana, 2016; Stockey et al., 2016）．しかし，ほとんどが
形態学的記載と系統分類学的な議論に重きがおかれてき
たため，フロラの時代変遷などのまとめは花粉化石の新

表1．日本産白亜紀被子植物の花と果実

分類群 保存 産出層準 時代 器官 類縁 原記載
Stopesia 蝦夷層群 アルビアン後期 種子 基部被子植物，トリメニア科 Yamada et al.,  2008
Cretovarium 蝦夷層群 後期白亜紀 単子葉植物，ユリ科？ Stopes and Fujii, 1910
Protomonimia 蝦夷層群 チューロニアン期 基部被子植物，モクレン目，バンレイシ科？ Nishida and Nishida, 1988
Elsemaria 蝦夷層群 チューロニアン後期〜サントニアン期 中核真正双子葉植物，ビワモドキ目？ Nishida, 1994
Hidakanthus 蝦夷層群 コニアシアン期 基部被子植物，モクレン目 Nishida et al.,  1996
Eydeia 蝦夷層群羽幌川層 中核真正双子葉植物，ミズキ目，ミズキ科 Stockey et al.,  2016
Keraocarpon 蝦夷層群 基部被子植物，モクレン目 Ohana et al.,  1999
カツラ様果実 蝦夷層群 中核真正双子葉植物，ユキノシタ目 西田，2005
Hironoia 双葉層群足沢層 中核真正双子葉植物，ミズキ目 Takahashi et al.,  2002
Archaefagacea 双葉層群足沢層 中核真正双子葉植物，ブナ目 Takahashi et al.,  2008b
Esgueiria 双葉層群足沢層 中核真正双子葉植物，フトモモ目，シクンシ科？ Takahashi et al.,  1999
Futabanthus 双葉層群足沢層 基部被子植物，モクレン目，バンレイシ科 Takahashi et al.,  2008a
Lauranthus 双葉層群足沢層 基部被子植物，クスノキ目，クスノキ科 Takahashi et al.,  2001
Microlaurus 双葉層群足沢層 基部被子植物，クスノキ目，クスノキ科 Takahashi et al.,  2014
Symphaenale 双葉層群玉山層 サントニアン前期 種子 基部被子植物，スイレン目 Takahashi et al.,  2007

石灰質ノジュール
果実

コニアシアン〜サントニアン期

コニアシアン前期
メソフォッシル 花
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たな研究を含め，今後の課題である．被子植物について
は，単子葉類から真正双子葉類まで産出しており，被子
植物がほぼこの頃までに基本的な分化を終えているこ�
とと一致しており，世界的な傾向とも矛盾しない．late 
Albianからは，原始的な被子植物の一つであるトリメニ
ア科の種子Stopesiaが記載されており（Yamada et al., 
2008），同時代の材化石 Icacinoxylon（Takahashi and 
Suzuki, 2003）とならんで大型化石としては日本最古の
被子植物の記録である．Turonian〜Coniacianになると
メソフォッシルも含めて多様な被子植物相が見えてくる

（表1）．最近記載されたミズキ科の果実Eydeiaは，薄い
果皮のある漿果で，一部の被子植物は鳥などによる散布
も可能になりつつあったことが明らかになっている．

日本に被子植物が出現したと予想される前期白亜紀以
前の時代についての大型化石研究も，今後さらに必要で
ある．鉱化化石については後出する和歌山県の物部川層
群などから，北海道ほど良質ではないが鉱化植物化石を
含む石灰質ノジュールが産出しており（例えば，Yamada 
et al., 2009），花粉化石とあわせて研究が進められてい
る．

2．花粉化石
2013年まで日本最古の確実な被子植物花粉記録は，内

帯では足羽層群大道谷層（Maastrichtian）の花粉（Nichols 
et al, 2010），それ以外では群佐久川層のCenomanianの
もの（Miki, 1977）であった．北海道の空知層群から
Barremianの花粉が報告されている（田中・平野, 2009）
が，この時代にしては多様性が高すぎ，世界的な花粉化

石の出現傾向ではこの時代にまだ出現していないはずの
三溝粒が含まれることから，確実な記録としての認定に
疑問が呈されている．

日本の前期白亜紀における花粉フロラ研究は，地域ご
とに優れた研究が行われてきたが，全体像を把握するに
は網羅的な研究が必要であった（Takahashi, 1974; Umetsu 
and Sato, 2007; Tanaka, 2008など）．その空白を埋める
ため，2006年から主要化石産地で調査を行い，外帯の銚
子層群や物部川層群などや，内帯の手取層群から豊富な
パリノフローラが得られた（Legrand et al., 2008, 2011, 
2012, 2013, 2014）．花粉化石では大型化石よりはるかに
多様な分類群がみられ，同時に領石型，手取型フロラに
固有の組成も確認できた．その中に含まれていた花粉化
石に基づいて，被子植物の侵入時期と多様化過程が明ら
かになりつつある．

被子植物の侵入時期と多様化
西南日本外帯に位置する和歌山県の物部川層群西広層

から産出したlate Barremianの単溝粒Retimonocolpitesが，
今のところ最初の確実な被子植物記録であり，北海道か
ら報告された大型化石より出現時期は約2,500万年遡っ
た（Legrand et al., 2014）．Retimonocolpitesは北アフリ
カ，ポルトガル，イギリスのlate Barremianから報告さ
れ，中期白亜紀まで多産する典型的な原始的被子植物花
粉である．

Aptianになると外帯と内帯の両方に単溝粒Clavatipollenites
が出現する（ルグランほか, 2015）．Clavatipollenitesは現
在オセアニアに分布するセンリョウ科のAscarinaのもの
に類似し，モクレン亜綱センリョウ科と類縁がある植物
のものと考えられている．Ascarinaの現在の分布域の環
境から類推して，この花粉が分布した地域の環境は，高
湿度であったと推定されている（Couper, 1960）．

Albianになると単溝粒RetimonocolpitesやClavatipollenites
の他にも合流口粒Asteropollisや三溝粒を含む複数の花粉
がみられるようになる．単子葉類のユリ科や双子葉類ヤ
ナギ科またはマンサク科に類縁のある花粉がみられ，日
本における被子植物の多様化の過程がわかってきた（ル
グランほか, 2015）．

東アジアとの比較
外帯に見られる領石型フロラと内帯の手取型フロラは，

それぞれユーラシア大陸で識別されていたゴンドワナ型
フロラとシベリア型とに対比されている．東アジアに�
おいては，陸成層が多く，日本のように年代決定に利�
用できる海成層はほとんどないため，被子植物の侵入�
と多様化の時期やフロラ変遷の全体像はまだ定かでは�
ない．Barremianの確実な花粉化石は西広層の単溝型
Retimonocolpitesのみであり，これが東アジアでも最古の
記録となる（図2a）．Retimonocolpitesは東アジアにおい

図1．蝦夷層群産のミズキ科果実Eydeiaの横断面．わずかだが外周
に柔細胞からなる肉質の果肉がある．種子内の胚も保存されてい
る．（写真提供，Ruth A. Stockey）．
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てはこれまで韓国と中国のAlbianからのみ報告されて�
いる．

東アジアにおける被子植物の出現時期と多様化過程を
示す花粉化石記録も，まだ十分とはいえない．中国から
は，最古の被子植物記録であるArchaefructusと共に無�
口粒Afropollisや単溝粒Clavatipollenitesが産出している

（Shang, 1997）．ClavatipollenitesはAptianから，三溝粒
や合流口粒はlate Aptian〜Albianから，いずれも中国，
韓国やロシア沿海地方などのローラシア大陸縁辺部にみ
られるようになり，日本での出現時期と一致している．
late Albian以降は，被子植物が多様化を加速しつつロシ
ア東北部やザバイカル，モンゴル，カザフスタンなどに
も出現し、北方や大陸中心まで分布を徐々に拡大したと
考えられる．

これまでの研究で，世界的に基準となっている欧州の
Wealden層群や北米のPotomac層群における化石花粉層
序（Hickey and Doyle, 1977; Hughes, 1994）と比較でき
る程度にまで情報が蓄積されつつある（図2）．推定され
た日本における被子植物の出現と多様化の時期は，アジ
ア及び欧米での記録とほぼ整合性がある．

今後の研究方向

北半球における被子植物の展開過程はかなり理解が進
んできた．日本においては，今後白亜紀全般にわたって
花粉フロラ及び大型化石群の変遷を追跡することで，シ
ダ植物、裸子植物を含めた相対的な盛衰や生態系の変化

を明らかにしてゆくことができるであろう．日本には前
期白亜紀Barremian以降に被子植物が侵入してきたこと
が明らかになりつつある．被子植物侵入前後の生物相と
生態の変化についてはまだほとんど明らかになっていな
い．被子植物の侵入によって，旧来のシダ植物と裸子植
物にとっては新たな競争が始まり，選択圧にも質的な変
化があったことは疑いがない．世界的な傾向に違わず，
日本でも被子植物は分布を拡大し後期白亜紀までには多
様性を高めてきたことが明らかになってきた．一方で，
日本の後期白亜紀植物相は，シダ植物や裸子植物におい
ても，世界の同時代の地域とは異なる独特の植物群がみ
られたり，他地域では絶滅した植物がレリクト的に遺存
していた形跡があり，その全体像の解明はまだ先が長い．

花粉層序については，沖合ボーリングコアなどの連続
試料の解析も今後期待される．一方で，三畳紀からジュ
ラ紀の花粉フロラについても調査を進め，アジア東縁に
おける地史と生物相変遷の全容解明に貢献したい．白亜
紀以降の新植代植物相変化については，矢部（2016）が
その研究動向と将来像を提示しており，多くの研究課題
がある．日本は地理的に矮小であるにもかかわらず，研
究すべき化石には恵まれている．しかし，残念なことに
植物化石研究に限っても，研究者数は減少を続けており，
研究環境も限られつつある．植物系統分類学，植物進化
学，あるいは自然史科学全般の近代化によって，植物化
石研究の学問的位置づけは従来より明確になり，重要性
も増しているのにこれは残念なことである（Yamada and 
Nishida, 2014; 山田, 2016; 西田, 印刷中）．本稿が，被子
植物の日本への侵入時期という単一のエピソードだけに
とどまらず，古植物学全般への興味を高めることにつな
がることを望んでいる．
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図2．Potomac層群と東アジアの化石花粉層序比較（Hickey and 
Doyle, 1977; Doyle, 2014; ルグランほか, 2015）に基づいて改変）．
I〜IVはPotomac層群での花粉層序区分．a：Retimonocolpites sp.，
和歌山県西広層，上部バレミアン階（Legrand et al., 2014）．
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