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　深海 の 化学合成群集 は Lonsdale（1977）の 発見以来，
光合成を基盤とする大部分の生物とは代謝のエネルギー
源が異なることから注目され，世界中の深海底の熱水噴出
孔や冷湧水域から発見されてきた．こうした化学合成群集
を構成する動物は , 体にイオウ酸化菌やメタン酸化菌を共
生させ，自らの栄養の大部分またはすべてを共生細菌に依
存していることが知られている（Van Dover, 2000 など）．
また，最近では浅海域から超深海域までの還元環境下に
広く知られるようになり，高密度に生息する生物群集を
形成していることが判明している（Tunnicliff , 1998；
Sibuet and Olu, 1998）．こうした化学合成群集は熱水噴
出孔や冷湧水域だけでなく，鯨骨（Whale-fall）や沈木

（wood-fall）など大型生物の遺骸，石油の掘削井の周囲
にも認められることがわかってきた（Van Dover, 2000；
Dando and Hartley, 2005）．化学合成群集については日本
でも関心が高く，現生の群集については Kojima（2002），
現生の軟体動物の分類については Sasaki . (2005）の
総括があるほか，日本ベントス学会誌に特集号（vol. 58, 
2003, p. 16-88）が組まれている．また，化石群集につい

て は Majima  （2005）に よ る総括 と Paleontological 
Research に 特集号（vol. 7, no. 4，2003， p. 277-342）が
組まれている．
　化学合成群集の化石記録は世界各地から多く報告され
ている（Campbell, 2006）．熱水域におけるフィラメント
状微生物化石のみからなる最古の群集はオーストラリア
Pilbara Craton の 32.35 億年前の地層から知られており

（Rasmussen, 2000），生命の熱水域起源説を支持している．
こうした微生物が熱水噴出孔や冷湧水域の大型無脊椎動
物と共生するようになったと考えられ，確実な化石化学
合成群集は，熱水噴出孔，冷湧水域群集ともに古生代シ
ルル紀から知られている．最古の熱水噴出孔群集はロシ
ア連邦ウラル南部の Yaman-Kasy 堆積物からで（Little 

, 1997），最古の冷湧水域群集はモロッコの El Borj 堆積
物から報告されている（Barbieri , 2004）．また，現在
知られている世界中の化石熱水噴出孔群集は 23と少ない
のに対して，化石冷湧水域群集は 200 以上と推定されて
いる（Little, 2005）．
　日本ではこれまでに中生代白亜紀アルビアン期（106 Ma）
から現生まで多くの冷湧水域群集が報告されてきた（間嶋，
1999；Majima , 2005）．Majima . （2005）によれば，

化石　80，5-16，2006

天野和孝
上越教育大学地学教室

Kazutaka Amano
Department of Geoscience, Joetsu University of Education, 1 Yamayashiki, Joetsu, Niigata, 943-8512 (amano@juen.ac.jp)

  Recent whale-fall communities from lower sublittoral to bathyal sea environments have 
been studied in the Pacific and Atlantic Oceans.  In contrast, a few fossil whale-fall communities were 
found from the middle Oligocene to middle Miocene deep-water deposits in Japan and Washington 
State, USA.  It is certain that these communities have acted as dispersal stepping stones for the 
chemosynthetic species.  On the other hand, the hypothesis that the communities acted as evolutionary 
stepping stones from shallow water to hot vent via cold seep site are controversial. The ecosystem 
around the whale-bones appeared in the Oligocene.  The whale-fall communities are characterized by 
small mussels as  and  through time.  However, other taxonomic composition have changed 
from the Oligocene to the Recent.  The Oligocene communities include some articulate brachiopods 
and no vesicomyids, while the Miocene communities in Japan share many common genera including 
vesicomyids with the Recent communities, other than small limpets and other gastropods.  For making 
clear the evolutionary change of whale-fall communities, it is necessary to find more Recent and fossil 
wood-fall communities as well as whale-fall communities.

 whale-fall community, evolution, chemothynthesis 



化石 80 号 天野和孝

－ 6 －

74 の化石冷湧水域群集と 1 化石鯨骨群集がリストアップ
されているが，その後も上越地域から油ガス田に依存する
と思われる冷湧水域群集（Amano and Kanno, 2005），北
海道から化石鯨骨群集（Amano and Little, 2005），常磐地
域から冷湧水域群集（上田ほか，2005）が追加され，新生
代の群集を中心に今後もその産地は増えていく可能性が
高い．また，世界的に見た場合，化石冷湧水域群集が白亜
紀から現生まで連続して見られる地域は日本以外になく

（Campbell, 2006），しかも Little（2005）の指摘した推定
200 の冷湧水域群集のうち 74 を日本の群集が占めている．
このように，冷湧水域群集の進化を検討するために日本は
最適のフィールドであるといえる．
　一方，Smith  （1989）により，現生の鯨骨遺骸に
化学合成群集の特徴種が発見されて以来，北米や北大西
洋だけでなく，日本でも鳥島沖の水深 4036 m（藤岡ほか，
1993；和田ほか，1994），鹿児島県野間岬沖の水深 200 m
～ 250 m（Okutani , 2004；Fujiwara , 2005；
Fujikura , 2005）から鯨骨群集が認められている．
また，日本では，これまでに 3 例の化石鯨骨群集が中新
統から発見されており（蜂矢，1992, 1993；Amano and 
Little, 2005; 天野 ほ か，2005；Amano , 2005），日
本は現生および化石鯨骨群集を検討する際にも重要な
フィールドであるといえる．
　日本から産出する化学合成群集のうち，現生や化石冷
湧水域群集については前述したように多くの総括があり，
詳細な研究が行われている．しかし，現生および化石鯨骨
群集についてはこうした総括がない．また，鯨骨群集に見
られる多毛類は化石としては残りにくく，生痕化石により
活動の有無や程度は推定できるものの，種を特定すること
は困難である．そこで，本論文では硬組織があるために化
石として残されやすい軟体動物を中心として，鯨骨群集の
研究について総括する．

　生物遺骸に付着するイガイ類に関する初めての分類学
的検討は，ニュージーランド沖の水深 800 ～ 2677 m か
ら採取された小型で横長のイガイ類について行われ，キ
ザミバマユイガイ属（ ）やヒラノマクラ属

（ ），新属ワタゾコマクラ属（ ）に
ついて，新種を含む６種，３種および２種がそれぞれ報
告された（Dell, 1987）．この中で，ヒラノマクラの一種

（ ）がアゾレス諸島沖から南アフリカ南
部までの大西洋の深海底に沈む鯨骨に付着していること，
ヒラノマクラ属はキザミバマユイガイ属に類似するもの
の鉸板部に刻みを持たない点で区別されることが指摘さ
れた．腹足類では，ニュージーランド付近の深海の鯨骨か
ら笠貝の新しい科である Osteopeltidae と，星口動物では，
スジホシムシ科の が記載され

ている（Marshall, 1987；Gibbs, 1987）．
　Smith  （1989）により，カリフォルニア沖の Santa 
Catalina 海盆（図１の地点６）の水深 1240 m に沈んでい
る体長 21 m のシロナガスクジラまたはナガスクジラの鯨
骨周辺からオトヒメハマグリの一種（ ），
ワタゾコウリガイ（ ），ツキガイモド
キ（ ），ツマリキザミバマユイガイ（

），ムギガイの一種（ ），ワ
タゾコシロガサ科（Cocculinidae）が発見された．また，
これらの種にはオトヒメハマグリ類，ワタゾコウリガ
イ，ツキガイモドキなど化学合成菌を共生させている種
が含まれることが指摘され，鯨骨がこうした種の分布の
stepping stone となっている可能性が示唆された（Smith 

, 1989；Smith, 1992）．
　その後，日本付近でも鳥島沖（図２の地点５）の水深
4036 m からニタリクジラの鯨骨群集が発見された（藤岡

図１．北米西部 の 現生 お よ び 化石鯨骨群集産地図．１．
Olympic 半島（漸新統 Makah 層上部，Pysht 層下部）．２．
Olympic 半島（漸新統 Pysht 層最上部）．３．Monterey
湾沖．４．San Nicolas 島沖．５．Santa Cruz 海盆．６． 
Santa Catalina 海盆．7．San Diego トラフ．

Fig. 1.   Localit ies of Recent and fossi l  whale-fall 
communities in northwestern America. 1. Olympic 
Peninsula (Oligocene: upper part of the Makah Formation 
and lower part of the Pysht Formation). 2. Olympic 
Peninsula (Oligocene: uppermost part of the Pysht 
Formation). 3. Off Monterey Bay. 4. Off San Nicolas 
Island. 5. Santa Cruz Basin. 6. Santa Catalina Basin. 7. 
San Diego Trough.
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ほか，1993）．和田ほか（1994）ではシンカイコシオリエ
ビとともにシンカイヒバリガイ，シロウリガイ（？），腹
足類が報告され，Naganuma  （1996）によりシンカ
イヒバリガイが ，腹足類が Buccinidae と同定され
た．しかしながら，詳細な分類学的検討は行われておらず，
今後の検討が必要である．また，東京湾口（図 2 の地点
４）の 150 ～ 200 m 付近で採集された鯨骨にヒラノマク
ラ（ ）が大量に付着しているのが発見さ
れ，ヒラノマクラの原殻の大きさが約 400 µm もあり，浮
遊幼生期間がほとんどないと推定されている（土田・煙
草谷，1997）．さらに，2002 年１月に鹿児島県大浦町に
座礁し，薩摩半島西方野間岬沖（図２の地点６）の水深
200 ～ 250 m に沈められたマッコウクジラの遺骸から化学
合成群集が認められている（Okutani , 2004）．野間岬

沖では，ヒラノマクラ（ ）やホソヒラノ
マクラ（ ）が発見され (Okutani , 2004)，さ
らにアブラキヌタレガイ（ ）やタマガ
イ科（Naticidae）も認められている（藤原義弘 , 私信）．

　鯨骨群集では，鯨遺骸が深海底に沈んだ直後に化学合
成群集が見られるわけではない．鯨骨群集の群集遷移過
程は，Santa Catalina 海盆での鯨骨の観察をもとに予測
されていた（Benett , 1994；Smith , 1998）．その
後，Santa Catalina 海盆の水深 1240 m および San Nicolas
島沖（図１の地点４）の 1100 m で発見されたナガスクジ
ラ科の遺骸と San Diego トラフ（図１の地点７）の水深
1220 m，Santa Cruz 海盆（図１の地点５）の水深 1670 m

図２．日本の現生および化石鯨骨群集産地図．１．初山別（中新統築別層上部）．２．大樹（中新統ヌピナイ層）．３．豊浜（中新統師崎層
群豊浜層）．４．東京湾口 . ５．鳥島沖．６．野間岬沖．

Fig. 2.  Localities of Recent and fossil whale-fall communities in Japan. 1. Shosanbetsu (Miocene: upper part of the Chikubetsu Formation)． 
2. Taiki (Miocene: Nupinai Formation)． 3. Toyohama (Miocene: Toyohama Formation of Morozaki Group)．4. Mouth of Tokyo Bay． 5. 
Off Torishima Island． 6. Off Nomamisaki Cape.
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に投棄されたコククジラの観察から４段階の群集遷移が
認められた（Smith , 2002）．この遷移段階は Smith 
and Baco（2003）や Smith（in press）により詳細に論じ
られている．ただし，以下に述べるそれぞれの遷移段階の
期間については鯨の大きさによって若干異なる．

（１）移動性腐肉食動物期（Mobile-scavenger stage）
　着底後 0.25 ～ 1.5 ヶ月から 0.3 ～ 1.5 年に見られる段階
で，鯨遺骸が腐肉食者により消費される．腐肉食者として
は数百のヌタウナギ類（ ），体長 1.5 ～ 3.5 m
のオンデンザメ（ ）が主要な種である
が，Santa Cruz 海盆では 0.5 cm 以下のフトヒゲソコエビ
科（Lyssianassidae）の端脚類が，San Diego トラフでは
エゾイバラガニ（ ）が認められている．

（２） オポーチュニスト多産期（Enrichment-opportunist 
stage）

　着底後 0.3 ～ 4.5 年に見られる段階で，従属栄養の大型
ベントスが骨と骨格から２～３ｍ以内の有機物に富む堆
積物中に密集している時期である．種多様性は低く，圧
倒的に多いのはノリコイソメ科（Dorvilleidae），タンザク
ゴカイ科（Crysopetallidae）の多毛類で，未記載種が多い．
その他に甲殻類クマ目の一種（ sp.）や新種の腹足
類などが発見されている．

（３）好イオウ期（Sulphophilic stage）
　着底後２～ 51 年に見られる段階で，化学合成群集が鯨
骨周辺に見られ，いわゆる鯨骨群集と呼ばれている．ナガ
スクジラ科の骨は重さの 60 ％以上が脂質である（Allison 

, 1991）．この脂質が腐敗して硫酸還元菌により硫化水
素が発生する．骨の表面や周辺ではイオウ酸化菌が硫化水
素を利用してエネルギーを得ている．また，イオウ酸化菌
を共生させたベントスが骨の周囲に密集する（図３）．
　この時期の群集は，以下のような生物種からなる．１）
骨の表面や内部の多様な従属栄養菌・化学合成菌（Allison 

, 1991；Deming , 1997），２）小型 で 化学合成
菌を細胞内共生させているツマリキザミバマユイガイ

（ ）（10,000 個体以上 が 密集）（Benett 
, 1994；Deming , 1997），３）等脚類

 ( 数 100 ～数 1000 個体が密集 )，４）ノリコイソ
メ科（Dorvilleidae）多毛類や Pyropeltidae, ワタゾコシロ
ガサ科（Cocculinidae），ハイカブリニナ科（Provannidae），
ムギガイの一種（ ）などの腹足類．
　また，化学合成菌の宿主動物，骨食性動物，堆積物食性
動物，懸濁物食性動物など多様な食性を持つグループから
なるため，他の還元的深海域に比べて種の多様性が高い

（Baco and Smith, 2003）．
（４）リーフ期（Reef stage）
　骨中の脂質が消費しつくされ，単に硬質底としての役割
を果たすようになるため，懸濁物食性動物が卓越すると考
えられている．ただし，大型の鯨ではこの段階に達したも
のはないので直接の証拠はない．
　一方，前述した野間岬沖の水深 200 ～ 250 m に沈めら
れたマッコウクジラの遺骸では，１年５ヶ月後にはすで
に化学合成群集が認められている（Okutani , 2004）．
また，2003 年にスウェーデン Kosterfjord の水深 125 m に
投棄されたミンククジラ遺骸では，６ヶ月で骨格のみ（オ
ポーチュニスト多産期）となり，10 ヶ月後には鯨骨に特
有な Siboglinidae 科の多毛類ホネクイハナムシ（ ）
が発見（好イオウ期）されている（Glover , 2005）．
このようにカリフォルニア沖以外では好イオウ期に入る
時期が早いが，これは鯨遺骸が小さいことや水深が浅いこ
とによると思われる．

　大型の鯨骨から最初に記載された 34 種のうち 26 種の
無脊椎動物は基本的に鯨骨群集固有種と考えられてい
る．ツマリキザミバマユイガイ（ ）の
ように 10,000 ～ 20,000 個体以上が 1 つの鯨骨群集内に見
られるのに対して，熱水噴出孔，冷湧水域，沈木群集で
は１～ 10 個体しか見られない種のような“潜在的な固有
種（potential whale-fall specialist）”が５種存在するので，
これらを加えると 31 種になる（Smith, in press；Glover 

, 2005；表１）．主な種群について以下に述べる．
　小型イガイ類のキザミバマユイガイ属（ ）やヒラノ
マクラ属（ ）はすでに述べたように鯨骨に密集し，
特有な種が見られる．Warén（1991）は の鉸
板を観察し，幼貝では 特有の刻みが見られるが，成
貝では消失するとして は のシノニムである
とした．また，ヒラノマクラ（ ）とホソ
ヒラノマクラ（ ）は水管の形態が全く異なること
が知られている（Okutani , 2004）．すなわち，ヒラ
ノマクラではホソヒラノマクラを含む他のイガイ類と異
なり，長い水管を持つ．さらに，ヒラノマクラは 3 種（う
ち 1 種のみイオウ酸化型）の菌を鰓に細胞外共生させ，ホ
ソヒラノマクラは他のシンカイヒバリガイ類と同様にイ
オウ酸化菌を鰓に細胞内共生させていること，また宿主の

図３．好イオウ期の鯨骨模式断面（Smith and Baco, 2003 を改変）．
Fig. 3.  Schematic cross section of whale bone at the sulphofilic 

stage (modified from Smith and Baco, 2003).
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分子系統解析から，ヒラノマクラがホソヒラノマクラやシ
ンカイヒバリガイ類より原始的であると推定されている

（Fujiwara , 2005)．
　多毛類ではウロコムシ科（Polynoidae），タンザクゴカ
イ科（Crysopetallidae），カザリゴカイ科（Ampharetidae），
ノリコイソメ科（Dorvilleidae）に固有種が見られる．こ
のうち，ノリコイソメ科では 38 種の未同定種があり，固
有種が増える可能性がある（Smith, in press）．また，ハ
オリムシ類を含む Siboglinidae 科では鯨骨に穿孔するホ
ネクイハナムシ（ ）が太平洋，大西洋に知られてい
る（Rouse , 2004；Glover , 2005）．Monterey 湾
沖（図１の地点３）で最初に記載されたホネクイハナムシ
類（ や ）の雌は数 cm のピ
ンク色をした触手を持ち，矮小雄は１mm にも満たない大
きさで，雌のチューブ付近に生息している．口も消化器官
もなく，菌を共生させている．最近日本でも前述した野間
岬沖の鯨骨群集中からホネクイハナムシ（ ）が発見
されている（Fujikura , 2005）．

　上記のリストには含まれないが，頭索動物として，前述
した野間岬沖の水深 229 mの鯨骨から新種のゲイコツナメ
クジウオ（ ）が発見されている（Nishikawa, 
2004）．ナメクジウオの仲間は浅海の砂底に生息し，プラン
クトンを餌としている（安井・窪川，2005）が，この種の
生態については不明である．また，今のところ，頭索動物
としては世界で最も深所から報告された種である．

　鯨骨群集中 に は 熱水噴出孔，冷湧水域群集 と の 共通
種がそれぞれ 11 種，20 種報告されている（Smith and 
Baco, 2003；表２）．二枚貝 と し て は，オ ト ヒ メ ハ マ
グリ科（Vesicomyidae）や前述したイガイ類のツマリ
キザミバマユイガイ（ ）が主な種で
ある．腹足類としてはカサネワタゾコシロガサの一種

（ ），ワタゾコシロガサの一種（
），ムギガイの一種（ ），ハイ

カブリニナの一種（ ），ダイリセキクチキ

表２．現生鯨骨群集 と 現生熱水噴出孔･冷湧水域群集 の 共通種
（Smith, in press; Glover , 2005,）．V*；熱水噴出孔群集，
S**；冷湧水域群集．

Table 2.  Shared species of the Recent whale-fall communities 
with the Recent vent and seep faunas (Smith, in press; Glover 

, 2005,). V* ; vent fauna, S** ; seep fauna．

表１．現生鯨骨群集 の 固有種（Smith, in press と Glover ., 
2005）．V/S* は熱水噴出孔や冷湧水域群集にもわずかに見られ
る種．

Table 1.  Endemic species of the Recent whale-fall communities 
(Smith, in press;  Glover ., 2005). V/S*; species rarely found 
in the vent and seep faunas.
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レの一種（ ）などが知られている．この
他にも等脚類 や多毛類などに共通種が
認められている．
　オトヒメハマグリ科（Vesicomyidae）には同胞種が認
められており，形態的には区別がつきにくい場合が多い

（Vrijenhoek , 1994）．このため，オトヒメハマグリ科
の種を共通種として扱ってよいかどうかを検討する必要
があり，Santa Catalina 海盆の鯨骨群集から９個体，San 
Nicolas 島沖の鯨骨群集から採集された１個体のシロウ
リガイ類のミトコンドリア COI（Cytochrome c oxidase 
subunit I，シンクローム c 酸化酸素Ⅰ）の DNA 塩基配列
を解析した結果，Santa Catalina 海盆の８個体は Guymas
海盆の熱水噴出孔群集，Juan de Fuca 海嶺の熱水噴出孔
群集，Oregon 沈み込み帯の冷湧水域群集に生息するオト
ヒメハマグリの一種（ ）に同定されることが判明
した（Baco , 1999）．このように鯨骨群集中に熱水噴
出孔，冷湧水域群集との共通種が見られる理由として次
の２つの仮説が挙げられている．１）熱水噴出孔，冷湧
水域群集の二枚貝が環境に対して幅広い耐性を持つため，
熱水噴出孔，冷湧水域の環境条件に部分的に共通する鯨骨
群集で両方の種が生息できる．２）熱水噴出孔，冷湧水
域群集の二枚貝は環境に対して狭い耐性を持つが，鯨骨
群集では環境条件が多様で，熱水噴出孔，冷湧水域の環
境条件と部分的に類似するため両群集の種が生息できる．
一方，Barry  （1997）は Monterey Canyon の 冷湧水
域で，硫化水素濃度の高い湧出中心部付近にシロウリガイ
の一種（ ）が，硫化水素濃度の低い周
縁部にワタゾコウリガイ（ ）が密集しているこ
とを指摘し，この 2 種の硫化水素濃度耐性が狭いことを示
唆している．Baco  （1999）はこれを引用し，鯨骨の
周囲には硫化水素に富む骨のような硬質底から軟質底ま
で底質もバラエティーに富むことも加えて仮説２）を支持
している．

　Smith  （1989）の発見から２年後にワシントン州
Olympic 半島の３産地（図１の地点１）から世界初の化
石鯨骨群集が発見された（Squires , 1991）．産出した
のは漸新世“前期”の Makah 層の化石に乏しいシルト
岩中の団塊からで，古水深は下部～中部漸深海帯と推定
されている．２産地の鯨化石は小型（体長 4 m 以下）の
ヒゲクジラで，ヒバリガイ属の一種（  sp. = 
? sp.) が骨の近傍から，ハナシガイ属（ ）が頭
骨内部から発見された．一方，残る 1 産地ではより小
型（2m 以下）のハクジラで，ハンニバルツキガイモドキ

（ ）が肋骨や脊椎骨の周囲から発見され
た．Squires （1991）では鯨が太平洋に出現したのが
始新世“末期”であり，進化初期段階の小型の鯨では熱水

噴出孔群集の分散にはあまり役立たなかったと考察して
いる．
　その後，上記の産地を含む Makah 層上部の４鯨化石

（うち３体はヒゲクジラ，１体はハクジラ）とその上位
（一部同時異相）の Physht 層下部の団塊を含む泥岩（漸
深海帯に堆積）から４鯨化石（うち３体はヒゲクジラ，
１体はハクジラ）が発見された（Goedert ，1995)．
Makah 層の年代は前期漸新世後期～後期漸新世初期とさ
れ，Physht 層下部は漸新世中期とされている．Makah
層からはキザミバマユイガイ属？の一種（ ? sp. = 

? sp.），ハナシガイ属の一種（  ?, 
sp.），ハンニバルツキガイモドキ？（
?），ス イ フ ガ イ 属 の 一種（  sp.），

タ マ ガ イ 科（Naticidae）， エ ゾ バ イ 科（Buccinidae）
が，Physht 層下部 か ら オ ウ ナ ガ イ（ = 

），ハナシガイの一種 ( ?)，
キザミバマユガイ属？の一種（ ? sp.），タマガ
イ 科（Naticidae），腕足動物門有関節綱（Brachiopoda, 
Articulata）が報告されている．また，現生の鯨骨群集に
見られるオトヒメハマグリ科（Vesicomyidae）が見られ
ないことが指摘されている．さらに，Goedert  （1995）
では，鯨骨群集は数の少なさから Makah 層，Physht 層
堆積時の化学合成群集の分散には役立っていないことが
再度強調され，鯨類は始新世前期までは進化していない
ため白亜紀から始まる化学合成群集の初期進化に影響を
及ぼしていないことが論じられている．
　Nesbitt（2005）では，Olympic 半島（図１の地点２）の
Physht 層最上部（漸新世末期）よりヒゲクジラ化石２体
と随伴する化学合成群集が報告された．古水深は有孔虫化
石から外部陸棚～上部漸深海と考えられている．骨化石に
接してスエヒロキヌタレガイの一種（ ），ハン
ニバルツキガイモドキ（ ），オウナガイ

（  = ）が産出し，大型のムカシ
ウラシマガイの一種（ ）が殻口部を骨や沈木
に接して産出した．ムカシウラシマガイ属（ ）を
含む現生熱帯域のトウカムリ科（Cassidae）はウニ類を捕
食している（Hughes and Hughes, 1981）．しかし，Physht
層最上部からウニ類が産出しないこと，鯨遺骸に密集し，
殻口部を骨や沈木に向けて産出したことから，化石個体が
突然の無酸素事件で死滅したと解釈し，ムカシウラシマガ
イ類は鯨の腐敗した肉，脂質に富む骨，鯨骨に伴われる他
の無脊椎動物を餌としていたと推定されている．一方，こ
の群集中に鯨骨群集の固有種が見られないこと，腹足類は
無酸素事件に敏感に反応すること，地層中にウニ類化石が
見られることから，この食性の急激な変化について疑問視
する見解もある（Steffen Kiel, 私信）．
　以上のように，北米西岸ワシントン州 Olympic 半島の
漸新世中期から末期にかけて漸深海域（一部下部浅海域）
に堆積した地層から，鯨骨群集が報告されている．しかし，
Squires  （1991）や Goedert  （1995）で 報告 さ れ
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ている分類群は，種まで同定されたものが少なく，分類学
的な再検討を要する．

　Squires  （1991）に遅れることわずか１年後，愛知
県知多半島豊浜（図２の 地点３）の 中新統師崎層群豊浜
層から“シロウリガイ属”の一種（“ ” sp.），“ツ
キガイモドキ属” の一種（“ ” sp.）の合弁個体が
付着しているヒゲクジラの脊椎骨（転石）が報告された

（蜂矢，1992）．その後，この化石群が鯨骨群集であるこ
とが強調されている（蜂矢，1993）．豊浜層の年代は微化
石および古地磁気層序から中新世前期の N6 とされている

（伊藤ほか，1999）．このため，北米の鯨骨群集と現生群集
の中間的な年代で，日本では今のところ最古の鯨骨群集と
なる．その後，Amano and Little（2005）では，蜂矢（1992, 
1993）によりシロウリガイ類とされた標本を常磐地域の
チタニシロウリガイ（ ）の模式地付近からの標
本との比較からチタニシロウリガイに，ツキガイモドキ
類とされた標本をハマグリ型の殻を持ち，表面が平滑で，
風化面にツキガイモドキ類特有の放射状の模様が見られ
ないことなどからオトヒメハマグリ属？の一種（  
? sp.）と判断した．また，蜂矢（1992，1993）の標本は脊
椎骨 1 個体からなる転石であるため，鯨骨群集の産状や全
貌が不明である．なお，この蜂矢の報告は化石同好会の出
版物に日本語で掲載されたため，Naganuma  （1996）
で引用されたものの，Amano and Little（2005）において
再図示され，Majima  （2005）で引用されるまで欧米
の研究者間では注目されなかった．
　北海道北西部初山別村の露頭（図２の地点１）からは“マ
ユイガイ属”（“ ”）の新種が報告されていたが（Amano, 
1984），この露頭からの化石を再検討したところ，化石鯨
骨群集であることが判明した（Amano and Little, 2005）．
採集された標本は中新統築別層上部のシルト岩中の団塊
より産出している．団塊の基質は珪質軟泥起源を思わせ
る微化石（珪藻，放散虫が多く，底生有孔虫を伴う）の
みからなり，珪藻化石から中期中新世初期の

帯上部に対比される可能性が高いことが判明してい
る ( 柳沢幸夫，私信 )．また，底生有孔虫から古水深は中
部漸深海帯とされている（米谷ほか，1982）．ここでは周
囲のシルト岩中にはほとんど化石が産出せず，ヒゲクジ
ラの頭骨や肋骨の周囲には合弁の二枚貝や小型の腹足類
が密集して付着している．特に多いのは小型のヒラノマ
クラガイの一種（ ）（図４）である．
このほかハイカブリニナ属の一種（  sp.），シロウ
リガイ属の一種（  sp.），キヌタレガイ属の一
種（ sp ）などが識別された．このうち，ハイカブ
リニナ属の化石は日本では初めての報告である．さらに，
薄片観察により，骨組織の表面に黄鉄鉱が，また，多く
の微小な穿孔痕（径２～５µm，長さ 75 µm）が見られた．
こうした黄鉄鉱や微小な穿孔痕は前述した現生の深海の

鯨骨にも認められている（Allison , 1991）．微小な穿
孔痕は骨の外表面や骨片に限られるが，どのような生物が
穿孔したかは不明である．
　ご く 最近，北海道東部大樹町（図 2 の 地点 2）の 中部
中新統ヌピナイ層の泥岩中の団塊からハクジラに伴う鯨
骨群集 が 発見 さ れ た（天野 ほ か，2005；Amano ，
2005)．ここでは冷湧水域群集との共通種であるチタニシ
ロウリガイ（ ）やカワダオトヒメハ
マグリ（ ）がヒラノマクラガイ属の一
種（  sp.）よりも卓越している．また，オウナ
ガイ（ ）やハイカブリニナ属？の一種

（ ? sp.）をわずかに随伴している．二枚貝の多く
は離弁しているが，骨の近傍から産出し，周囲では化石
に乏しいことを考慮すると鯨骨群集に相当すると考えら
れる．また，骨の表面には一部を除き，初山別で見られ
たような微小な穿孔痕は見られない（天野ほか，2005；
Amano , 2005)．
　このように，日本からは前期～中期中新世の群集が発
見されており，今後も発見される可能性が高いといえる．
こうした意味からも深海で堆積したと思われる鯨骨化石
周囲の注意深い観察が望まれる．

　鯨骨群集は次の３つの観点からの研究が必要であり，意
義があると思われる．１）Smith  （1989）で主張され
たように，鯨骨が熱水噴出孔や冷湧水域の化学合成群集に
とって分散の際の“stepping stone”（飛び石）となってい
るかどうか．２）イガイ類などのような浅海性種は一旦鯨

図４． の産状（wb, 鯨骨の骨片）．
Fig. 4. Occurrence of fossil  (wb, fragment 

of whale bone)
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遺骸や沈木などの生物遺骸に適応し，その後深海域の熱
水噴出孔や冷湧水域に適応したとする見解がある（Distel 

, 2000；Smith and Baco, 2003）．つまり，生物遺骸が
深海の化学合成群集への進化の stepping stone として役
立ったかどうか．３）鯨骨群集を含む生物遺骸群集自体が
どのように進化したのかといった点である．それぞれの観
点からの研究の現状について以下に述べる．

　Smith  （1989）により鯨骨が熱水噴出孔，冷湧水域
群集の分散について stepping stone となっている可能性が
指摘されて以来，こうした可能性が幾つか示唆されてい
る．一般にシンカイヒバリガイ属（ ）などを
除く熱水噴出孔，冷湧水域群集の軟体動物の幼生は非プラ
ンクトン栄養型が多く，浮遊期間は短い（Gustafson and 
Lutz, 1994）．例えば，鯨骨群集中にも見られるオトヒメハ
マグリ科（Vesicomyidae），ハイカブリニナ属（ ），
カサネワタゾコシロガサ属（ ）の幼生は，非プ
ランクトン栄養型であることが知られている（Lutz , 
1984；Tyler and Young, 1999；Warén and Ponder, 1991；
Gustafson and Lutz, 1994）．それにもかかわらず，ミト
コンドリア COI の DNA 塩基配列から，シロウリガイ属

（ ）は数度にわたり太平洋の東西で遺伝的交流
があったことが示唆されている（Kojima , 2004）．既
に，Baco  （1999）により証明されたように鯨骨群集
と近隣の熱水噴出孔，冷湧水域群集とは遺伝的交流が見ら
れる．このため，Kojima  （2004）は特にシロウリガ
イの一種（ ）の分散に関して，鯨骨が stepping 
stone となったことを示唆した．Smith and Baco（2003）
によれば，オポーチュニスト多産期，好イオウ期の鯨骨遺
骸は最も近距離で 5 ～ 13 km と推定されており，stepping 
stone としての役割を果たせそうな距離ではある．
　日本産化石についてみると，下部中新統の師崎層群と中
部中新統のヌピナイ層の鯨骨群集，常磐地域の下部中新統
平層本谷泥岩部層の冷湧水域（？）群集（鎌田，1996）と
はチタニシロウリガイ（ ）やカワダオ
トヒメハマグリ（ ）が共通する．形態種
ではあるが，共通種が見られることから分散の stepping 
stone としての役割を果たしていた可能性はある．もし鯨
骨群集が分散の stepping stone としての役割を果たしてい
るとすれば，特に中新世以降の日本産と北米産のオトヒメ
ハマグリ科化石に共通種がある可能性があり，今後比較検
討していく必要があろう．

　イガイ科二枚貝は多くの種が浅海域に分布している．一
方，シンカイヒバリガイ属（ ）のように熱
水噴出孔や冷湧水域に適応した種も含まれる．熱水噴出
孔域や冷湧水域のシンカイヒバリガイ属（ ）
やイガイ科の一属（ ）は，18SrRNA の塩基配列に基

づくと鯨骨や沈木のキザミバマユイガイ属（ ）やヒラ
ノマクラ属（ ）と単系統群に含まれることから，
鯨骨や沈木が浅海域から熱水噴出孔，冷湧水域への進化
の stepping stone としての役割を果たしたことが示唆され
ている（Distel  , 2000)．また，イガイ類のミトコン
ドリア 16S と COI の DNA 塩基配列から，イガイ類は沈
木から鯨骨，冷湧水域を経て熱水噴出孔域へと進化適応し
たこと，浅海域から 30 Ma 以降にこれらの環境に進出し，
この時期はオトヒメハマグリ科（Vesicomyidae）や大型
の鯨が多様化する時期と一致していることが指摘されて
いる（Smith and Baco, 2003)．
　し か し な が ら，Amano and Little（2005） に よ り，
Smith and Baco（2003）の結論と化石記録には相違がみ
られることが指摘されている．まず，冷湧水域のシロウ
リガイ属（ ）化石はすでに北海道の白亜紀
アルビアン期（106 Ma）から報告されている（蟹江ほ
か，1993）．また，冷湧水域からのイガイ科（Mytilidae）
の化石はジュラ紀後期（150 Ma）から報告され（Little 
and Vrijenhoek, 2003），最古のシンカイヒバリガイの一
種（ ）が北米ワシントン州の中部
始新統Humptulips 層の冷湧水域群集から報告されている

（Goedert and Squires, 1990；Kiel, 2006）．Prothero (2001)
によれば，Humptulips 層の年代は 47 ～ 49 Ma であり，
Basilosauridae などの大型鯨類が出現する以前にシンカイ
ヒバリガイ属（ ）が出現していたことにな
る．さらに，最古の沈木群集は北米ワシントン州の上部
始新統 Lincoln Creek 層より産出し，その中にキザミバマ
ユイガイ属（ ）が発見されている（Kiel and Goedert 
，2005)．このことから冷湧水域群集にシンカイヒバリ
ガイ属（ ）が出現した後に沈木群集にキザ
ミバマユイガイ属（ ）が出現したことになる．Kiel

（2005）では，これらのデータから鯨骨群集の構成分類群
のうちスエヒロキヌタレガイ属（ ）やオウナガイ
属（ ）は冷湧水域群集に，キザミバマユイガイ
属（ ）は沈木群集に由来するとし，鯨骨群集が進化の
stepping stone としての役割を果たしていないことが強調
されている．
　現生のイガイ科について分子生物学的な詳細な検討が
行われており，ミトコンドリア COI の DNA 塩基配列か
ら日本近海と南太平洋 Manus 海盆のシンカイヒバリガイ
属（ ）4 種は，熱水噴出孔，冷湧水域域の個
体群で遺伝的な差がないことが示されている（Miyazaki 

, 2004）． ま た，Jones  （2006） で は，21 種 の
シンカイヒバリガイ亜科（Bathymodiolinae）の核 18S, 
28SrRNA とミトコンドリア ND4, COI が検討され，シン
カイヒバリガイ亜科は全体的に見ると浅海から深海に適
応した種へ進化したように見えるが，一部浅海に再適応し
た種があることや冷湧水域に生息するキザミバマユイガ
イの一種（ ）と鯨骨に主として生息するツマ
リキザミバマユイガイ（ ）が遺伝的に近縁
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であることが示されている．
　以上のような古生物学的データや現生の分子生物学的
なデータからすると，Smith and Baco（2003）の進化に
伴う生息場所の変化や鯨骨の進化における stepping stone
の役割を強調した仮説は疑わしいものがある．ただし，
Fujiwara  （2005）において鯨骨に固有なヒラノマク
ラ（ ）がシンカイヒバリガイ属（ ）
などよりも原始的であることが指摘されている点や Jones 

（2006）の結果を考慮すると，今後始新世中期以前
の沈木群集中からキザミバマユイガイ属（ ）などが発
見される可能性も否定できない．

　鯨類が出現する以前の時代にも大型の脊椎動物遺骸周
辺から軟体動物が産出し，鯨骨群集と似たような動物遺
骸群集が存在した可能性が示唆されている．Martill  

（1991）では，ヨーロッパの中生代の魚竜
の周囲から始新世の冷湧水域群集中に知られる掘足類

が産出すること，ジュラ紀の Oxford Clay の
頸長竜骨格周辺からエゾシラオガイ科の合弁の

（ ） sp．が産出していることが報告されてい
る．また，この他にも中生代には大型の爬虫類や魚類が
生息していたため，これらも鯨骨の代わりになり得るこ
とが推測されている．その後，Hogler（1994）では，ジュ
ラ紀の魚竜化石の周辺に生痕化石 が密集して
いるとした Kauffman（1981）を引用し，魚竜遺骸が動物
遺骸群集にあたることが推測されている．しかし，この
論文は Martill and Taylor（1995）により，あまりに推
論的である点が批判されている．いずれにせよ，Martill 

 （1991）の軟体動物種はいずれも明確な化学合成群集
の構成分類群とは言えず，中生代の大型の脊椎動物が鯨
骨の代わりをしていたのかは疑わしい．Little（2005）で
は，こうした違いは鯨骨中に含まれる大量の脂質が中生
代の大型脊椎動物中にはなかったためと推測されている．
実際，現生で牛や豚の骨を用いた投棄実験では，それぞ
れ菌や近傍の冷湧水域群集に由来する少量のシロウリガ
イ属の一種（  sp.）の付着が報告されている
のみである（Kitazato and Shirayama, 1996；Naganuma 

, 2001）．なお，ニュージーランドの中部始新統Waihao 
Greensand（水深 150 ～ 250 m）中の団塊から得られたオ
サガメ類の一種（  sp.）の周辺から鯨骨に固有
な笠貝  cf. が報告されている（Marshall，
1994)．沈木群集や鯨骨群集との関連から興味深い報告で
あるが，１個体のみであり，標本が図示されていない．
　これまでの検討から鯨骨群集が出現以来，その分類群の
構成を変化させてきたことが明らかとなっている（Goedert 

, 1995；Amano and Little, 2005）．漸新世から現在ま
でみられる分類群は鯨骨群集を特徴づけるキザミバマユイ
ガイ属（ ）やヒラノマクラ属（ ）のような小
型のイガイ類，キヌタレガイ類（Solemya s.l.），捕食者の

タマガイ科（Naticidae），腐肉食者ないし捕食者であるエ
ゾバイ科（Buccinidae）である（表３）．中新世以降は大
きな変化はないが，現生の群集に見られるような小型の笠
貝類などは中新世の鯨骨群集からは発見されていない．ま
た，漸新世の群集はこうした小型の笠貝類，ハイカブリ
ニナ属（ ）などの腹足類やオトヒメハマグリ科

（Vesicomyidae）二枚貝を欠き，腕足類を伴う点で中新世以
降と大きく異なる．腕足類はシルル紀から白亜紀前期まで
熱水噴出孔，冷湧水域群集の主要な構成分類群であったが，
その後衰退し，オトヒメハマグリ科（Vesicomyidae）やシ
ンカイヒバリガイ亜科（Bathymodiolinae）などの二枚貝
類に交代したことが知られている（Little and Vrijenhoek, 
2003；Campbell , 2006）．そうした意味から漸新世鯨骨群集
からの腕足類の産出は興味が持たれる．
　鯨骨群集の出現は漸新世中期（30 Ma）以降のことであ
り，生態系としては時代的に新しく出現したといえる．ま
た，前述したように大型の鯨類が出現したのは始新世中
期以降であるので出現時期が明確に区切られるという利
点を持っている．なお，北米の始新世後期の鯨遺骸から
は鯨骨群集が発見されていない（Steffen Kiel，私信）．始
新世から漸新世にかけて , 鯨類では遠洋域，極地域への進
出 , 濾過摂食性の獲得など生態的な進化があったことが知
られており（Fordyce, 2002），鯨類の出現と鯨骨群集出現

表３．鯨骨群集 の 構成分類群 の 時代的変化．Ol1；中部漸新統
Makah 層上部，Pysht 層下部，Ol2；上部漸新統 Pysht 層最上
部，Mo；下部中新統師崎層群豊浜層，Ch；中部中新統下部築
別層，Nu；中部中新統ヌピナイ層，To；鳥島沖，No；野間岬沖，
Ca；カリフォルニア沖 .

Table 3.  Temporal change of taxa consisting of whale-fall 
communities. Ol1; upper part of the Makah Formation and 
lower part of the Pysht Formation (middle Oligocene), Ol2; 
uppermost part of the Pysht Formation (upper Oliogocene), 
Mo; lower Miocene Toyohama Formation of Morozaki Group, 
Ch; lower middle Miocene Chikubetsu Formation, Nu; middle 
Miocene Nupinai Formation, To; Off Torishima, No; Off 
Nomamisaki Cape, Ca; Off California.
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の間のタイムラグはこうした生態的な進化に伴う漸新世
以降の大量の脂質の獲得時期を意味する可能性もある．
　鯨骨群集のような新しい生態系の成立過程を考慮する
上で，沈木群集の持つ意味も大きい．前述したように化石
記録や分子生物学的な観点からも沈木群集のイガイ類は
鯨骨群集の祖先的なものと考えられるからである．残念な
がら日本では Hasegawa（1997）により駿河湾の沈木に見
られる腹足類の報告がなされているのみで，化石群集の報
告は一例もない．今後，新たな化石鯨骨群集や沈木群集の
発見が期待されるが，そのためにも深海域の鯨類や沈木な
ど，生物遺骸化石のクリーニングには細心の注意が必要で
ある．

　本論文の粗稿を読んでいただき，適切なコメントをい
ただいた海洋研究開発機構の藤倉克則氏と藤原義弘氏，横
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