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　1861 年 Ehrenberg に よ っ て 記載 さ れ た Aristorospira 
pachyderma は，ほぼ 1 世紀をへて脚光を浴びることに
なる．Ericson (1959) はこの種を Globigerina pachyderma
として，その殻の巻き方向は水温指標として活用でき
る こ と を 提案 し た．現在，同種 は Neogloboquadrina 属
に属し，南北の極域・亜極帯に分布する優占種であり

（Bé, 1977），中緯度域から高緯度域での古海洋復元には
欠くことのできない種として広く知られている．また，
Neogloboquadrina pachyderma は南北両半球の極域に多産す
る二極分布傾向を示す種として生物進化の研究において
も注目を浴びている．
　Neogloboquadrina pachyderma は，現世浮遊性有孔虫の中
でも殻形態（形状・最終室の大きさ・口孔の位置・殻の
厚み）のバリエーションが大きい種であるとされてきた

（Arikawa, 1983; Kennett and Srinivasan, 1983）．Kennett 

and Srinivasan（1980） は，N. pachyderma の 殻表面 の
超微細構造を調べた結果，結晶質と網目状の 2 つのタイ
プが存在することを報告した．そして，Reynolds and 
Thunell（1986）は N. pachyderma の結晶質のタイプをグ
ループ A，網目状のタイプをグループ B として，北東太
平洋に設置されたセジメントトラップ試料中の各グルー
プのフラックスの季節変動を調査した結果，いずれのグ
ループも水温と水温躍層の構造・深度の季節変化に直接
的に関連していることを明らかにした．すなわち，結晶
質で厚く石灰化した殻をもつグループ A は水温が 8 C 以
下でかつ海洋表層上部 100 m が十分に混合されていると
きに最も多産し，一方の網目状で薄く石灰化した殻をもつ
グループ B は水温が 8 C 以上でかつ水温躍層が 5 ～ 20 m
の深度で十分に発達しているときに多産する．さらに彼
らは，結晶質のグループ A は左巻き優勢であり，網目状
のグループ B よりも殻の大きさが小さいこと，一方のグ
ループ B は右巻き優勢であることを述べている．これら
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  Neogoboquadrina group is dominant in modern planktic foraminiferal assemblages around 
Japan. As on of the most useful paleoceanographic proxies, the coiling direction of Neogloboquadrina 
pachyderma was widely used by many workers who have explained the behavior by temperature 
controlling the coiling direction in a single species. Morphologic characteristics and geographical 
distribution pattern, however, reflect the presence of two distinct species with opposite coiling direction 
preferences in the Northwest Pacific and Japan Sea. The Oyashio and cold waters in Japan Sea are 
inhabited by N. pachyderma, with dominantly sinistral shells associated with rarely dextral forms. On the 
other hand, the dominantly dextrally coiled Neogloboquadrina incompta, accompanied with rarely sinistral 
shells, thrives in (1) the Perturbed area located between the Oyashio and the Kuroshio fronts and (2) 
the transitional water formed by mixing of the Tsushima Warm Current with cold waters in Japan Sea. 
In addition, N. incompta is also common in the area off Ensyu-nada, where the cold water mass occurs 
associated with the meandering of the Kuroshio.　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　 
　Thus, N.  pachyderma and N. incompta are the optimal markers of the cold waters and the transitional 
waters as well as the cold water mass in the Kuroshio domain, respectively. These two species 
contribute to reconstruct the paleoceanography in Northwest Pacific and Japan Sea.

 planktic foraminifera, Neogloboquadrina pachyderma, Neogloboquadrina incompta, Japan
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の事実から，N. pahcyderma という種の単なる巻き方向の
違いとして認識されてきた 2 つの個体群は，実は殻形態の
特徴のみならず生態も異なる別種である可能性をもつこ
とが読みとれる．
　過去10年ほどの間，浮遊性有孔虫について分子生物学的
研究が盛んに進められている（たとえば，Darling et al., 2000，
2006; de Vargas et al., 2001など）．Darling et al.（2000）は 有
孔虫の核内小サブユニットリボソーム RNA の塩基配列
にもとづく分子系統解析を行った結果，N. pachyderma
の左巻き個体と右巻き個体は遺伝子的に異なることを指
摘し，両者の系統が異なるという重要な示唆をもたらし
た．さらに Darling et al.（2006）は，化石記録と生物
地理区，そして生態を考え合わせると，N. pachyderma の
左巻き個体と右巻き個体の遺伝子的な差異は両者が別種
であるということを強く示唆すると報告している．そし
て彼女らは，N. pachyderma の右巻き個体にCifelli（1961）
によって記載された Neogloboquadrina incompta という種名
を適用することがもっともさわしいであろうと提案してい
る．このような流れを受けて，Kucera は 2007 年に刊行さ
れた「Proxies in Late Cenozoic Paleoceanography」の中で，
Bé（1977）の浮遊性有孔虫帯区分の図中の N. pachyderma 右
巻き個体を N. incompta に改め，再編集したうえで同図を引
用している (Kucera, 2007)．

　筆者のひとりである尾田は，1970 年代より日本周辺海
域で採集された表層堆積物を試料として，浮遊性有孔虫の
現世遺骸群集を長年にわたって調査してきた．その過程
で，N. pachyderma のほとんどは左巻き個体からなり，右
巻き個体がまれであることに気づき，従来 N. pachyderma
の右巻き個体とされてきたものはその形態的特徴から
Cifelli（1961）が記載した N. incompta に相当するであろ
うとの考えに至った．そこで，Cifelli 博士から N. incompta
の同地模式標本（topotype）を提供いただき，それを日
本近海の N. pachyderma と N. incompta のそれぞれの左巻
き・右巻き個体と直接的に比較検討するとともに，既存
の論文に掲載されている N. pachyderma の電子顕微鏡写真
についてもあわせて検討した．その結果，N. pachyderma
と N. incompta のいずれの種も左巻き・右巻き個体が存在
するものの，N. pachyderma は左巻き優勢であり，一方の
N. incompta は右巻き優勢であるとの結論に達した．それ
以来，N. pachyderma と N. incompta を形態的に別種として
分類している（たとえば，尾田ほか，1983；高柳・尾田，
1983；尾田・嶽本，1992；Takemoto and Oda, 1997；Oda 
and Yamasaki, 2005；Domitsu and Oda, 2005 など）．
　そこで本論文では，日本近海の現世 N. pachyderma と N.
incompta の形態的特徴について整理するとともに，筆者ら
のこれまでの研究成果をもとに日本近海における両種の

図 1．北西太平洋の表層堆積物から産出した浮遊性有孔虫 Neogloboquadrina pachyderma の走査型電子顕微鏡写真．1 と 2 は左巻き個体で，3
～ 5 は右巻き個体である．

Fig. 1. SEM illustrations of Neogloboquadrina pachyderma in surface sediment samples from the northwestern Pacific. 1 and 2: sinistral-
coiling forms. 3‒5: dextral-coiling forms. 



化石 86 号 尾田太良・堂満華子

－ 8 －

地理的分布とその規制要因，そして古海洋学的意義につい
て述べる．

Neogloboquadrina pachyderma
Neogloboquadrina incompta

　日本周辺海域で採集された表層堆積物試料から産出し
た N. pachyderma ならびに N. incompta の走査型電子顕微鏡
写真を図 1 および図 2 に示す．
　筆者らが現世 N. pachyderma と同定している典型的な標
本の形態的特徴は次のとおりである．殻サイズは小さく，
左巻き優勢であり，外周縁は軸・赤道の両側ともに丸み
を帯びる．最終らせんは通常球状の 4 室からなる．室は付
加するにつれて急速に大きさを増す．口孔は内縁部口孔
で臍部に開口し，その形状は重厚な口孔唇をもつ低いアー
チ状である（図 1）．
　一方，筆者らが現世 N. incompta と同定している典型的
な標本の形態的特徴は次のとおりである．殻サイズは比較
的小さく，右巻き優勢であり，赤道側の外周縁は小葉状で，
軸側の外周縁は緩やかに圧縮した形状である．最終らせ
んは球状の 4 ～ 4.5 室からなる．室は付加するにつれて適

度に大きさを増すが，最後の 3 ～ 4 室は急速に大きさを増
す．口孔は内縁部口孔で切れ目が臍部から外周縁に向かい
伸び，その形状は明瞭な薄い口孔唇をもつかなり低いアー
チ状である（図 2）．
　両種の形態的特徴を比較すると，口孔の位置とその形状
は両種を分類するうえでの重要な判断基準となる．また，
N. pachyderma は N. incompta よりも基本的に殻サイズが小
さく，全体的に丸みを帯びているため室と室の境界であ
る縫合線がしばしば不明瞭であるのに対して，N. incompta
はその外周縁が小葉状で縫合線が明瞭に観察されやすい．
 いずれの種の「逆巻き」も，これらの形態的特徴を有し
たまま逆巻きとなっていることから，両種の区別は可能で
ある．以下，この区分にしたがって議論を進める．

Neogloboquadrina pachyderma
Neogloboquadrina incompta

　Neogloboquadrina pachyderma な ら び に N. incompta の
地理的分布を図 3 に示す（尾田ほか，1983, 尾田・嶽本，
1992，Takemoto and Oda, 1997；Xu and Oda, 1999； 森
下 ほ か，2002；佐々木 ほ か，2003；堂満 ほ か，2004；

図 2．北西太平洋の表層堆積物から産出した浮遊性有孔虫 Neogloboquadrina incompta の走査型電子顕微鏡写真．1 ～ 3 は右巻き個体で，4 は
左巻き個体である．2b は 2a の拡大．N. incompta には 3 の標本のように最終室が臍部にかぶることがあるが，その最終室を取り去ると典
型的な N. incompta の主口孔が観察される（2a と 2b）．

Fig. 2. SEM illustrations of Neogloboquadrina incompta in surface sediment samples from the northwestern Pacific. 1‒3: dextral-coiling forms. 
4: sinistral-coiling form.
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Domitsu and Oda, 2005；堂満ほか，2007 のデータを使用）．
な お，本論文 で は Xu and Oda（1999）の N. pachyderma
右巻き個体を N. incompta として扱う．
　日本近海における現世 N. pachyderma は，北西太平洋で
は親潮域，日本海では極前線以北の寒冷水域，オホーツク
海では宗谷暖流影響下にある沿岸域をのぞく海域におい
て 70% 以上の高い頻度を示す（図 3a；尾田ほか，1983; 尾
田・嶽本，1992；Takemoto and Oda, 1997；Domitsu and 
Oda, 2005）．
　一方，日本近海における現世 N. incompta は，北西太平
洋では黒潮前線と親潮前線の間の混合水域，津軽暖流の影

響下にある三陸沖沿岸，ならびに黒潮の蛇行にともなう大
規模な冷水塊が発達する遠州灘海域，日本海では対馬海
流の暖水と北部寒冷水が混合した遷移水域，オホーツク
海では宗谷暖流影響下の沿岸域において 70% 以上の高い
頻度を示す（図 3b；尾田ほか，1983; 尾田・嶽本，1992；
Takemoto and Oda, 1997；Domitsu and Oda, 2005）．な
お，日本近海では N. pachyderma と N. incompta のいずれ
の種も左巻き・右巻き個体が存在する（図 1・図 2）ものの，
N. pachyderma は左巻き優勢（右巻き個体はおおむね 3%
以下）であり，一方の N. incompta は右巻き優勢（左巻き
個体はおおむね 4% 以下）である．

Enshu-nada

JAPAN

JAPAN

図 3．日本近海における表層堆積物中の Neogloboquadrina pachyderma ならびに Neogloboquadrina incompta の地理的分布．尾田ほか (1983),
　尾田・嶽本（1992），Takemoto and Oda（1997），Xu and Oda（1999），森下ほか（2002），佐々木ほか（2003），堂満ほか（2004），
Domitsu and Oda（2005），堂満ほか（2007）にもとづき作成． 

Fig. 3. Geographical distributions of Neogloboquadrina pachyderma and Neogloboquadrina incompta in surface sediment samples around the 
Japan, based on the data from Oda et al. (1983), Oda and Takemoto (1992), Takemoto and Oda (1997), Xu and Oda (1999), Morishita et al. 
(2002), Sasaki et al. (2003), Domitsu et al. (2004), Domitsu and Oda (2005), and Domitsu et al. (2007).
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　このように日本近海における N. pachyderma ならびに
N. incompta の分布を概観してみると，N. pachyderma は親
潮域に代表されるように寒冷な水塊に対応して分布し，一
方の N. incompta はその分布が黒潮前線と親潮前線の間の
混合水域に特徴的であるように，より温暖な水塊に対応し
て分布することが見てとれる．このような両種の地理的分
布の違いは，両種の分布の規制要因が大局的には水温で
あることを示している．これに加えて，N. pachyderma
と N. incompta はいずれの種も左巻き・右巻き個体が存在
するものの，N. pachyderma はそのほとんどが左巻き個体
からなり，N. incompta はそのほとんどが右巻き個体から
なることを考え合わせると，古水温指標として利用され
てきた従来のいわゆる N. pachyderma の巻き方向の変化
は，左巻き優勢である N. pachyderma と右巻き優勢である
N. incompta の種の入れ替わりを示していると推察される．
　一方，N. incompta は遠州灘海域に比較的高頻度でしか
も局所的に分布しており，これは海流に対応した水温分
布だけでは説明できない特徴である．尾田・嶽本（1992）
はこの N. incompta の遠州灘海域における特徴的な分布
を，黒潮の大蛇行時に発達する大規模な冷水塊と関連づ
けている．Oda and Yamasaki（2005）は黒潮域の日本海
溝に設置されたセジメントトラップ試料中の浮遊性有孔
虫フラックスの季節変動を調査した結果，N. incompta の
フラックスが高い時期は黒潮が蛇行によってセジメント
トラップ観測地点に接近した時期であることを見いだし
た．これは，黒潮がセジメントトラップ観測点に接近す
ることによって，セジメントトラップの沈降粒子推定捕
集域に植物プランクトンの高い生産で特徴づけられる黒
潮前線の沿岸側の水域が重なり，これに応答するように
N. incompta のフラックスが高くなったと推測される（Oda 
and Yamasaki, 2005）．この観測結果は，黒潮蛇行時の沿
岸側の水塊に N. incompta が多産する可能性が高いことを
示すものであり，遠州灘海域の冷水塊に N. incompta が高
頻度で産するとした尾田・嶽本（1992）の解釈を強く支
持している．
　北大西洋東部のプランクトンネット調査では，N. incompta
は成層化 し た 水塊 に 多産 す る（Schiebel et al., 2001）．
こ れ は，N. pachyderma の グ ル ー プ B（網目状 の タ イ
プ・右巻き優勢）は水温躍層が十分に発達した状態（水
温 8 C 以上）でもっとも多産するという Reynolds and 
Thunell（1986）の調査結果と一致している．また，Ortiz 
et al.（1995）はカリフォルニア海流域でのプランクトンネッ
トの調査から，N. pachyderma の右巻き個体は共生藻をもた
ない表層種であり，その現存量は好適水温の状況下であれ
ば主として餌の利用状況によって規制されるであろうと報
告している．
　Neogloboquadrina incompta は図 3 に示されるように，中
緯度海域の浮遊性有孔虫群集の優勢種のひとつである．従
来 N. pachyderma の右巻き個体として位置づけられてきた
N. incompta の生態に関して十分な研究を行い，N. incompta

のプロキシとしての有用性を高めることができれば，古海
洋変動の復元に大きく貢献するであろう．

　北西太平洋三陸沖で掘削されたODP Leg 186 Site 1150
について浮遊性有孔虫層序に基づくと，現世 N. pachyderma
の 初産出 が 約 1.2 ～ 1.3 Ma で あ る（Domitsu and Oda, 
2008）．Kucera and Kennett（2002） は， 北東太平洋
ODP Site 1140 の 鮮新世～更新世 の 堆積物 に 含 ま れ る
N. pachyderma 左巻き個体について，その形態・殻サイ
ズと安定同位体比の詳細な比較検討を行った結果，現世
N. pachyderma 左巻き個体（後述するKucera and Kennett

（2000）の B タイプ）が最初に出現したのは更新世の約
1 Ma であり，鮮新世の N. pachyderma 左巻き個体（同，
C タイプ）とは形態的にも生態学的にも異なることを示し
ている．これらの研究は，現世 N. pachyderma が北部太平
洋では約 1 Ma 以降のプロキシとして使用可能であること
を示唆している．
　一方，N. incompta の初出現はさらに古い時代までさかのぼ
る（Domitsu and Oda, 2008の図 2）．Darling et al.（2006）は，
Neogloboquadrina 属の遺伝子系統樹が N. pachyderma の左
巻き・右巻き両遺伝子型の大きな分岐を明瞭に示すことか
ら，左巻きと右巻きの両グループの分岐が起こったのは数
百万年前であることを指摘している．そして，彼らはその
分岐が，Bandy（1972）によって N. pachyderma の優先的
な巻き方向の比率が認められた中新世後期の産出下限付
近である可能性が高いことを報告している．
　Kucera and Kennett（2000） は，N. pachyderma を A，
B，C の 3 タイプに分類し，このうち A タイプを新種の
Neogloboquadrina inglei として記載した．N. inglei はほと
んど極端に右巻き優勢の種である（Kucera and Kennett, 
2000）．Domitsu and Oda（2008）は 三陸沖 Site 1150 に
おいて N. inglei を見いだし，その終産出を約 0.6 ～ 0.8 
Ma と報告している．このように，従来 N. pachyderma と
ひとくくりにされてきたものは，いくつかの種に分類され
つつある．
　浮遊性有孔虫 の Neogloboquadrina 属 は，中新世後期以
降の代表的な属であり，中緯度域から高緯度域の古海洋復
元には欠くことのできない分類群である．今後，中緯度か
ら高緯度における古海洋研究の精度を向上させるために
も，多様性が高い Neogloboquadrina 属の各種について分
類を整理し，研究者間の種の概念を統一する必要がある．
特に，N. incompta については形態学的・分子系統学的並
びに生息環境の違いから，N. pachyderma とは別種として
明示することが古海洋学の進歩に重要であろう．

　本論文は 2008 年に東北大学で開催された古生物学会シ
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ンポジウムで講演した内容の一部をまとめたものである．
シンポジウムの世話人としてご尽力いただいた秋田大学
の佐藤時幸博士ならびに山﨑　誠博士，名古屋大学の井龍
康文博士，そして東北大学の鈴木紀毅博士並びに 2 名の匿
名の査読者にこの場を借りて厚く御礼申し上げる．また，
N. incompta の同地模式標本（topotype）を提供していた
だいた故 Richard Cifelli 博士に心からの謝意を表する．
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