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Abstract.  Fossil records of chemosynthetic bivalve genera have been recognized in Solemyidae, Lucinidae, 
Kalenteridae, Manzanellidae, Mytilidae, Thyasiridae, and Vesicomyidae. They are reviewed to discuss their 
evolution. Nucinella (Manzanellidae), of which living species has been recently confirmed to harbor 
chemosymbiotic bacteria has been reported from the Mesozoic and Cenozoic cold-seep carbonates. The certain 
oldest fossil-record is from the latest Jurassic. Thyasiridae also marked its first appearance from latest Jurassic, 
but the living genus Thyasira first occur from the Albian of Hokkaido. Thyasirid evolution is characterized by 
appearance of large-sized genus, Conchocele, from the latest Cretaceous (Maastrichtian) and its flourishment 
during the Cenozoic in the North Pacific. As is the case with Manzanellidae and Thyasiridae mentioned above, 
most infaunal chemosynthetic bivalves appeared in the latest Jurassic to the late Cretaceous. In contrast, first 
appearance of epifauna or semi-infauna such as “bathymodiolines” and that of vesicomyids was in the middle 
Eocene in the northern Pacific. These “new-type” chemosynthetic bivalves might be colonized into pre-existing 
thyasirid-characteristic communities, and globally expanded its geographic distribution during Miocene. The 
background of their appearance and expansion has not been made clear, but the first appearance datum of 
“bathymodiolines” in cold seep sites is inconsistent with the hypothesis that the whale-fall communities acted 
as evolutionary stepping stones. Moreover the first occurrence datum (middle Eocene) suggest that temporal 
change from chemosynthetic brachiopod-dominated faunas to bivalve-dominated faunas cannot be so simply 
explained by replacement in epifaunal niche in the chemosynthetic community because the last occurrence 
datum of brachiopods in the seep sites was in the Hauterivian. At least from Maastrichtian to the early Eocene 
time, no epifauna has been found among the chemosynthetic communities.
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はじめに

軟体動物は現生化学合成群集の主要な構成メンバーで
あり，化石としては250種以上（うち新生代が約200種）
の二枚貝綱，腹足綱，多板綱が冷湧水，熱水，鯨骨，沈
木に依拠する群集から報告されている（Kiel, 2010）．こ
のうち，現生化学合成二枚貝はSolemyidae，Manzanellidae

（＝Nucinellidae），Mytilidae，Lucinidae，Thyasiridae，
Vesicomyidaeの6科に知られている（表1; Taylor and 
Glover, 2010）．また，これらの深海域に生息する化学 
合成二枚貝は，浅海に生息する岩石穿孔性二枚貝と同 
様，Mytilidae と Heterodonta 中に複数の系統群にわ 
たって認められている．また，絶滅したKalenteridaeで
は，Caspiconchaが化学合成二枚貝として知られている

（Jenkins et al., 2013）．

これらの二枚貝が化学合成戦略者として出現した時 
代はそれぞれ異なる．科レベルでみるとSolemyidaeや
Lucinidaeは古生代以降化学合成細菌を獲得した仲間で，
冷湧水域には中生代後期以降に適応したとされている

（Kiel, 2010）． 一 方 ， Manzanellidae， Thyasiridae，
Kalenteridaeは，ジュラ紀に冷湧水域に出現した（Hammer 
et al., 2011; Jenkins et al., 2013）．Mytilidae，Vesicomyidae
中の化学合成群集構成種はいずれも北米西岸の中部始新
統に最古の記録が認められ，他の二枚貝より新しく冷湧
水域に進出したことが知られている（Amano and Kiel, 
2007; Amano and Jenkins, 2011a）．

このように各科の二枚貝が化学合成戦略者として出現
した時期についてはおよそ判明してきたが，現在も化石
記録が増加しつつあり，属レベルでの出現時期について
の見解はKiel（2010）の総括以降若干変更されている．本

総　説
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論文では，ManzanellidaeのNucinella，Thyasiridaeの
ThyasiraとConchocele，Mytilidaeの“Bathymodiolinae”，
大型のVesicomyidaeを対象として化学合成二枚貝につい
ての最近の研究成果を総括し，イギリスのリーズ大学，
ニュージーランドのオークランド大学，ニュージーラン
ド国立博物館での標本観察，ニュージーランドでの標本
採集をふまえて，それぞれの属の変遷について明らかに
する．さらに，古生代から中生代に化学合成群集の主要
要素であった腕足類から二枚貝への変遷の原因を考察す
る．

Nucinellaの古生態と時空分布

Manzanellidaeに属するNucinellaの現生種には殻長 

数mmの小型種と1‒2 cmの大型種が認められる．現生種
N. maximaの消化器官の退化，鰓の大きさなどの解剖学
的見地から大型種は化学合成細菌を共生すると推測され
てきた（Reid, 1980, 1990）．Amano et al.（2007）は北
海道の上部白亜系カンパニアン階の大曲層からNucinella
の大型種（最大殻長18.4 mm）をThyasira tanabei Kiel, 
Amano and JenkinsやAcharax cretacea Kanie and Nishida，
Myrtea ezoensis（Nagao），Miltha sp.を構成種とする冷湧
水群集中から採集し，Nucinella gigantea Amano, Jenkins 
and Hikidaとして新種記載を行った．その産状は，Reid

（1980, 1990）が推測したとおり，本属における化学合成
細菌の共生を支持するものであった．最近，Oliver and 
Taylor（2012）は，オマーン沖のNucinella owenensis Oliver 
and TaylorとHuxleyia habooba Oliver and Taylorの2新種
より共生細菌を確認し，Reid（1980, 1990）やAmano et 
al.（2007）の予測を実証した．しかし，いずれも殻長
5.9 mm，2.6 mmと小型種であり，必ずしも体サイズと生
活様式が一致するとは限らないことも明らかとなった．

冷湧水群集中から報告された最古のNucinellaの化石は，
北米西岸オレゴン州の上部三畳系Rail Cabin Memberか
ら“possible Nucinella”としてPeckmann et al.（2011）
により図示されている標本であるが，鉸板部の特徴が不
明であり，Nuculidaeである可能性もある．一方，Hammer 
et al.（2011）により，スピッツベルゲン島の最上部ジュ
ラ系から報告されているNucinella sp.の化石は，リーズ
大学所蔵の標本を検討したところ，長い前側歯を持ち，
多歯を持つことから本属の確実な最古の記録といえる．
また最近，和歌山県の牟

む
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層群田並川層下部（後期始新
世〜前期漸新世？；鈴木ほか, 2012; 鈴木・福田, 2012）
の冷湧水性石灰岩からNucinella sp. 1個体が採集されて
いる（Amano et al., 2013）．これは，中川町大曲層の化
石の産状との類似や，同じSolemyoideaに属するAcharax
属の生息域（Sahling et al., 2002）から冷湧水域の縁辺部
に生息したと推測される．

ThyasiraとConchoceleの時空分布

冷湧水域の最古のThyasiridaeはスピッツベルゲン島の
最上部ジュラ系から報告されているThyasira sp.である

（Hammer et al., 2011）．しかし，図示された標本は後部
に靭帯が外在するように見え，Thyasira属ではない可能
性が高い．北海道三笠市奔別川のアルビアン階の中部蝦
夷層群からKiel at al.（2008）により報告されたThyasira 
tanabei Kiel, Amano and Jenkinsが確実なThyasira属の世
界最古の化石記録である．この他に，北海道小平町の金
尻沢のセノマニアン階天狩峠層，中川町のカンパニアン
階大曲層の冷湧水サイトからT. tanabeiが，コニアシア
ン階西知良志内層の最古の現在型沈木群集からもT. sp.が
産出している（Kiel at al., 2008, 2009）．なお，高知県佐

表1．化学合成二枚貝と岩石穿孔性二枚貝をふくむ上科・科（Taylor 
and Glover, 2010にもとづく）．*化学合成二枚貝，**岩石穿孔性
二枚貝

Table 1. Superfamily or family including chemosynthetic and rock-
boring bivalves (mainly after Taylor and Glover, 2010). 
*Chemosynthetic bivalves, **Rock-boring bivalves.

Subclass Superfamiy / Family C
*

R
**

Protobranchia Solemyidae +
Manzanellidae +
Nuculoidea
Nuculanoidea

Pteriomorphia Arcoidea +
Mytiloidea + +
Pterioidea
Pectinoidea
Limoidea

Paleoheterodonta Trigonoidea
Unioidea

Heterodonta Crassatelloidea
Thyasiroidea +
Lucinoidea +
Hiatelloidea
Solenoidea
Gastrochaenoidea +
Galeommatoidea
Cardioidea
Tellinoidea
Myoidea +
Dreissenoidea
Teredinidae
Pholadidae +
Sphaeroidea
Ungulinoidea
Mactroidea
Arcticoidea
Veneroidea +
Glossoidea
Vesicomyidae +
Corbiculoidea
Chamoidea

Anomalodesmata
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田石灰岩（サントニアン階〜マストリヒシアン階）の
“Thyasira” hataii（Katto and Hattori）は，延原ほか（2008）
により指摘されたように，大型で8 cmに達することや褶
の数が少ないことなどから，Thyasira属ではなく，新属
となる可能性が高い．日本の新生代では，Thyasira属が
卓越する冷湧水群集は稀で，例外的に T. nakazawai 
Matsumoto（図1）が静岡県の下部中新統童

わ っ ぱ

子沢
ざわ

層から
特徴的に産出することが知られている（Matsumoto, 
1971）．

一方，始新世から現在の北太平洋地域の冷湧水域では，
大型のConchocele bisecta（Conrad）を特徴種とする群集
が多く見られ，Thyasira-Lucinoma-Solemya群集などとし
て知られてきた（Hickman, 1984）．Conchoceleの最古の
記録は南極半島付近のスノーヒル島のマーストリヒシア
ン階の冷湧水群集から報告されている C. townsendi

（White）である（Kiel et al., 2008）．原記載では，本種は
前縁部が突出し，後部に殻頂からの弱い溝があることで，
C. bisectaと大きく異なるように描かれている．しかし，
イギリスのリーズ大学所蔵のスノーヒル島の標本を見る
限りでは前縁部が突出している標本は稀で，全く突出し
ていないC. bisectaに類似した標本も見られる．2番目に
古い化石記録はグリーンランド西部のダニアン階Kangilia
層から報告されているC. aff. conradi（Rosenkrantz）で
あり，C. bisectaに類似している（Rosenkrantz, 1970）．一
方，南極に近いニュージーランドでは, 北島の暁新統か
らConchocele sp.の産出が知られているものの図示されて

いない（Beu and Maxwell, 1990）．一方，前期中新世の
冷湧水群集中からは Thyasira sp. が報告されており

（Campbell et al., 2008），オークランド大学所蔵の下部中
新統産化石標本中にもConchocele属は認められていない．

“Bathymodiolinae”の分類と飛び石仮説

Mytilidaeのうち，BathymodiolinaeはKenk and Wilson
（1985）により，Bathymodiolus属の提唱と同時に創設さ
れた．その後，Gustafson et al.（1998）により細菌共生
をもつことも特徴の1つとして，Tamu属も含め，再定義
された．Hashimoto and Yamane（2005）はCosel and 
Marshall（2003）により提唱されたGigantidas属も本 
亜科に含めている．一部の分子系統学研究者はさらに 
沈 木 や 鯨 骨 群 集 に 生 息 す る Idas 属 ， Adipicola 属 ，
Benthomodiolus属なども本亜科に含めている（例えば
Jones et al., 2006; Dupperon et al., 2009）．しかし，Samadi 
et al.（2007）は，Mytilidaeの分子系統学的な検討から，
以上の各属がModiolus modiolusと単系統群を形成するこ
とを指摘し，BathymodiolinaeはModiolinaeに含められる
べきとした．Cosel and Marshall（2010）は，この見解に
従い，Vulcanidas属を提唱する際に，従来Bathymodiolinae
に属するとされてきた属をModiolinaeに含めている．本
論では，Idas属，Adipicola属，Benthomodiolus属など 
も含めて“Bathymodiolinae”として扱う．さらに，最 
近の分子系統学的な研究では，Bathymodiolus，Tamu，
Gigantidas，Adipicola cryptaは系統的に近縁であるこ 
とが判明している（Miyazaki et al., 2010; Lorion et al., 
2014）．また，Lorion et al.（2014）によれば10系統

（lineage）に分類されている．また，従来Bathymodiolus
として記載されてきた多くの種（例えば日本近海に生息
するB. japonicus Hashimoto and Okutaniなど）が，模式
種であるB. thermophiles Kenk and Wilsonとは別グルー
プに含められることも判明している（Jones et al., 2006; 
Iwaski et al., 2006; Miyazaki et al., 2010; Lorion et al., 
2014）．しかし，これらは形態的には識別困難であり，特
に化石では判別が不可能である．そこで，本論では，形
態から従来のBathymodiolus属に含められると考えられる
種群をCosel and Janssen（2008）に従いBathymodiolus 
(s.l.)として扱う．
“Bathymodiolinae”として最古の種は北米ワシントン

州の中部始新統Humptulips層の冷湧水群集から産出する
“Bathymodiolus (s.l.) willapaensis（Squires and Goedert）”
であるとされてきた（Kiel, 2010）．ただし，本種の模式
地は上部始新統のBear River depositである（Squires and 
Goedert, 1991）．また，Humptulips層産の標本は，上部
始新統産の模式標本に比べ，鈍い稜が発達すること，腹
縁部がくぼむこと，後方に大きく広がる点で異なり，最
近，Kiel and Amano（2013）によりVulcanidas? goederti 

図1．静岡県の下部中新統童子沢層より産出したThyasira nakazawai 
Matsumotoの完模式標本．スケールは1 cm.

Fig. 1. Holotype of Thyasira nakazawai Matsumoto from the lower 
Miocene Wappazawa Formation in Shizuoka Prefecture. Scale 
bar = 1 cm
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Kiel and Amano とされた．日本では，古第三紀の
Bathymodiolus (s.l.)化石の産出は少ないが，Nucinella sp. 
を産出している和歌山県串本町の牟婁層群田並川層下部

（後期始新統〜前期漸新統？）から“Modiolus sp.”が報
告されている（Katto and Masuda, 1978）．最近の研究で，
本種は北海道の下部漸新統縫別層より産出したB. inouei 
Amano and Jenkins, 2011に類似するとして，B. aff. inouei 
として再同定された（Amano et al., 2013）．

生物遺骸群集に見られる“Bathymodiolinae”の化石と
してはIdas属とAdipicola属が挙げられる．Idas属の最古
の化石は北米ワシントン州のLincoln Creek層の始新世末
期の沈木群集から知られているIdas? olympicsである（Kiel 
and Goedert, 2007）．本種はPysht層下部の前期漸新世の
沈木群集，鯨骨群集，魚骨群集，Makah層の前期漸新世
の沈木群集，鯨骨群集，Pysht層上部，Lincoln Creek層
上部の後期漸新世の沈木群集や冷湧水群集からも産出 
が知られている（Kiel and Godert, 2006a, b, 2007; Kiel,  
2008; Kiel and Amano, 2013）．Adipicola属は北海道初山
別村の中部中新統下部の築別層上部の鯨骨群集からA. 
chikubetsuensis（Amano）が知られ，北海道大樹町の中
部中新統ヌピナイ層の鯨骨群集からもA. sp.が報告され
ている（Amano and Little, 2005; Amano et al., 2007）．

Distel et al.（2000）やSmith and Baco（2003）が提唱
した浅海から深海極限域への“進化の飛び石仮説”

（Evolutionary stepping-stone hypothesis）は，浅海域に生
息していたModiolus属が沈木群集，鯨骨群集への適応を
経て，冷湧水群集，熱水噴出孔群集へと適応進化したと
している．Miyazaki et al.（2010）では細菌の共生様式も
ふまえて，鯨骨群集の飛び石としての重要性を述べてい
る．実際に，浅海域から生物遺骸群集を経由して冷湧水
域，熱水噴出孔群集に適応進化したことは最近の分子系
統学的観点からも支持されている（Jones et al., 2006; 
Samadi et al., 2007; Lorion et al., 2009, 2010; Cosel and 
Marshall, 2010）．しかし，最古の“Bathymodiolinae”は
中期始新世の冷湧水域に知られているのに対し，大型の
鯨類Basilosauridaeが出現したのは後期始新世であり

（Fordyce, 2002），最古のmytilidを伴う鯨骨群集は始新世
末期〜漸新世初期のLincoln Creek層から知られている

（Kiel, 2008）．このような化石記録の時代的な矛盾から，
鯨骨群集が飛び石としての役割を果たしたという説には
疑問が投げかけられている（天野, 2008）．一方，分子系
統学的な研究によれば，沈木や鯨骨等の大型生物遺骸群
集から冷湧水域，熱水噴出孔群集への適応進化は複数回
生じたとされている（Jones et al., 2006; Lorion et al., 
2010, 2014）．

北海道中川町のコニアシアン階西知良志内層から報告
されている沈木群集からはThyasiraが産出するものの，

“Bathymodiolinae”は認められない（Kiel et al., 2009）．
したがって，進化の飛び石仮説を検証するためには，暁

新世〜前期始新世の沈木群集の検討が重要となると考え
られる．

Vesicomyidaeの分類と時空分布

Vesicomyidaeの最古の記録は北米ワシントン州の中部
始新統 Humptulips 層から産出した“Archivesica”cf. 
tschudiである（Amano and Kiel, 2007, 2012）．ただし，
徳島県宍喰町の中部始新統室戸半島層群から須槍・山崎

（1987）により図示されているCrassatellites nov. α of  
Hatae（波多江, 1960）は，殻形態や産出層の岩相から，
Vesicomyidaeの可能性が高い．

Vesicomyidaeの化石は，北太平洋地域では大型種群で
あるHubertschenckia属，Adulomya属（＝Abyssogena），
Archivesica 属，Calyptogena 属や比較的小型種群の
Pliocardia属，Isorropodon属の化石が認められている

（Amano and Kiel, 2007, 2010, 2011, 2012; Kiel and Amano, 
2009）．大型種群のうち，絶滅したHubertschenckia属を
除くと他の属の種は現在も深海域に生息している．最 
近の分子系統学的研究によれば，Adulomya 属（＝
Abyssogena），Archivesica属，Calyptogena属はそれぞれ
単系統群であることが明らかにされている（Decker et al., 
2012; Audzijonyte et al., 2012）．

日本産Vesicomyidaeの大型種群の生存期間を検討した
結果，その変遷は次の3時階に区分できることが明らか
となった（図2；天野, 2010; Amano and Jenkins, 2011b）．
すなわち，後期始新世〜前期漸新世には北海道と和歌山
県からHubertschenckiaが認められている（Amano and 
Kiel, 2007; Amano et al., 2013）．前期中新世〜中期中新
世にはAdulomyaが特徴的に認められ（Amano and Kiel, 
2011），例外的に和歌山県串本町の下部中新統敷屋層か
ら，Archivesica sakoi Amano, Jenkins, Ohara and Kielが
報告されている（Amano et al., 2014）．一方，後期中新
世〜現在はArchivesicaとCalyptogenaが主体となった

（Amano and Kiel, 2010; Amano and Jenkins, 2011b）．前
期中新世〜中期中新世に栄えたAdulomya属の現生種は，
A. phaseoliformis Métivier, Okutani and Ohtaが水深4700
〜 6400 m， A. kaikoi Okutani and Métivier が 3540 〜
4800 m に生息し，後期中新世以降に主体となった
Archivesicaの生息深度100〜3835 mやCalyptogenaの500
〜2000 mよりも深所に生息している（Sasaki et al., 2005）．
こうした変遷は，ニュージーランドの北島でも認められ，
中新世前期〜中期には新属新種Notocalyptogena zelandica 
Amano, Saether, Little and Campbellが認められ，現生で
は Calyptogena sp. が特徴的で，Archivesica sp. を伴う

（Amano et al., 2014）．現生でArchivesicaとCalyptogena
が認められる点は北太平洋地域と共通するが，Archivesica
が1種のみと北太平洋地域の8種，1亜種（Amano and 
Kiel, 2010）に比べ種数や個体数が少ない点で異なる．し
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かしながら，少なくとも日本での属の時代的変遷は，古
気候変動とは関係がなく今のところその理由は不明であ
る（天野, 2010）．

新生代型化学合成二枚貝の適応と進化

“Bathymodiolinae”とVesicomyidaeは中期始新世に冷
湧水域に出現したいわば新生代型化学合成二枚貝と言え
る（図3）．これらの新生代型の分類群が，既に存在して

図2．大型“シロウリガイ類”の生存期間と現生種の古水深．
Fig. 2. Geologic range chart of large vesicomyids and depth range of Recent species.

図3．化学合成系二枚貝属の生存期間．LucinidaeについてはKiel（2013）を参照．
Fig. 3. Geologic range of chemosynthetic bivalve genera. Data on Lucinidae are referred from Kiel (2013).
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いたどのような化学合成群集に加わったのかを検討した．
表2は日本，北米西岸ワシントン州，ニュージーランド
北島の冷湧水群集の属構成を文献と著者の採集により時
代別にまとめたものである．この表から“Bathymodiolinae”
はVesicomyidaeと必ず共産していることが分かる．また，
VesicomyidaeはThyasiridaeと一緒に産出することが多い．
以上から判断すると，白亜紀のThyasiridaeを含む群集 
に，中期始新世にVesicomyidaeや“Bathymodiolinae”が
加わった可能性が高い．しかし，Vesicomyidae では

“Bathymodiolinae”で提示されたような“飛び石仮説”は
分子系統学的観点からも証明されていない（Decker et al., 
2012）．仮に，“Bathymodiolinae”に関する“飛び石仮説”
が正しいとすれば，両者が中期始新世にほぼ同時期に冷
湧水域に適応したのは偶然で，それぞれちがうルートで，
Thyasiridaeが生息する冷湧水場に存在した空白のニッチ

（Jenkins et al., 2013）に進出したためと解釈できる．
古生物地理的には冷湧水性の炭酸塩岩より産出した

Bathymodiolus (s.l.)の化石記録や現生種の多様性から判
断すると本属は北太平洋起源であり，中新世にニュージー
ランド，カリブ海，地中海に分布を広げたと考えられる

（Amano and Jenkins, 2011a）．分布の拡大時期について

は分子系統学的な推定（Miyazaki et al., 2010）とも一致
している．同様に中期始新世に冷湧水群集に出現した
Vesicomyidaeも化石記録や現生種の高い多様性（例えば
Krylova and Sahling, 2006; Audzijonyte et al., 2012）か 
ら判断すると北太平洋に起源を持ち，現生種の多様性 
も高いと考えられる．また，分布拡大時期について 
も，Bathymodilinaeと同様に中新世と考えられている

（Amano and Jenkins, 2011a）．このように北太平洋起 
源で，中新世に分布を拡大した分類群は二枚貝以外で 
は，腹足類のProvanna属が知られている．Provannaは

“Bathymodiolinae”とVesicomyidaeよりも起源が古く，北
海道小平町のセノマニアン階天狩峠層の冷湧水群集に最
古の記録を持ち，北米西岸の後期始新統〜後期漸新統，
北海道東部の前期漸新統に知られている（Kaim et al., 
2008, 2009; Squires, 1995; Amano and Jenkins, 2013）．そ
の後，中新世になると分布を拡大し，日本，ニュージー
ランド，カリブ海から化石の産出が知られている（Gill 
et al., 2005; Saether et al., 2010; Amano and Little, 2014）．
Provannaは“Bathymodiolinae”と随伴することが多く

（Amano and Jenkins, 2013），ProvannaとBathymodiolinae
の分布拡大・多様化がほぼ同時に中新世に起きたと考え

表２．日本，北米西岸，ニュージーランド北島の化学合成群集の属構成．1）北米西岸，２）ニュージーランド北島，その他は日本．
Table 2. Generic composition of chemosynthetic communities from Japan, West coast of North America and North Island of New Zealand. Strata 

with super script letters: 1) West coast of North America and 2) North Island of New Zealand. Strata without super script letters show Japanese 
formations.

Age Formation vesicomyid mytilid thyasirid solemyid lucinid Data source

Middle Yezo G. Thyasira Acharax Amanocina This study

Tenkaritoge F. Thyasira solemyid
Amanocina
Miltha ?

This study

Humptulips F
.1) Pliocardia ? Bathymodiolus Conchocele Acharax Goedert and Squires (1990)

Poronai F. Hubertschenckia Conchocele Amano and Jenkins (2007)
Tappu F. Hubertschenckia Conchocele Epilucina This study
Lincoln Creek F.

(Bear Creek d.)
1) Adulomya Bathymodiolus Acharax Goedert and Squires (1990)

Wagonwheel F.
1) Pliocardia ? Conchocele Squires and Gring (1996)

Nuibetsu F. Hubertschenckia Bathymodiolus Conchocele Acharax Lucinoma This study
Lincoln Creek F.

(Knappton d.)
1) "Archivesica " Conchocele Nipponothracia Kiel (2010)

Kokozura F. Adulomya Conchocele Acharax
Lucinoma
Nipponotharcia This study

Shikiya F.
Adulomya
Archivesica ?

Lucinoma
This study

Nupinai F.
Adulomya
Pliocardia

Conchocele Acharax
This study

Honya F.
Adulomya
Pliocardia

Conchocele
This study

Ihungia L.S.

Ugly Hill 
2) Notocalyptogena

Bathymodiolus
Gigantidas

Lucinoma This study

Bexhaven L.S.
Moonlight North
2)

Notocalyptogena
Pliocardia ?

Bathymodiolus
Gigantidas

Thyasira Acharax Lucinoma This study

Bessho F. Adulomya Bathymodiolus Conchocele Nipponothracia This study

Astoria F. 
1) Pliocardia ? Conchocele Acharax Kiel (2010)

Ogaya F. Adulomya Bathymodiolus Amano et al. (2010)
Morai F. Calyptogena Conchocele Acharax Amano (2003)
Toyama F. Calyptogena Conchocele Lucinoma Suzuki (2007)
Akaishi F. Calyptogena Amano and Jenkins (2011b)
Kurokura Archivesica Conchocele This study
Nadachi Calyptogena Conchocele Acharax Lucinoma Amano and Kanno (1991)

Pliocene

Cretaceous

Eocene

Oligocene

Miocene
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られる．
属 レ ベ ル で は 中 期 始 新 世 以 降 に 出 現 し た

“Bathymodiolinae”とVesicomyidaeであるが，化石記録
に残されている現生種は後期中新世から知られる
Calyptogena pacifica Dall と 鮮 新 世 以 降 に 出 現 し た
Archivesica kawamurai（Kuroda）のみであり（Amano 
and Jenkins, 2011b），“Bathymodiolinae”の現生種は化石
としては発見されていない．

化学合成腕足類と化学合成二枚貝の関係

デボン紀〜白亜紀前期（オーテリビアン期）の冷湧水
域はRhynchonellida目Dimerelloidea上科の腕足類が主要
構成要素を占めていた（Campbell and Bottjer, 1995; 
Sandy, 2010）．冷湧水域ではジュラ紀後期に二枚貝によ
る腕足類のニッチの置き換えが開始された（Campbell and 
Bottjer, 1995; Little and Vrijenhoek, 2003; Campbell, 
2006）．しかしながら，図3に示したようにジュラ紀後期
〜白亜紀後期に冷湧水サイトに出現した二枚貝は，
Acharax（Solemyidae），Nucinella（Manzanellidae），
Beauvoisina （Lucinidae）， Tehamatea （Lucinidae），
Amanocina （Lucinidae）， Cubatea （Lucinidae），
Nymphalucina（Lucinidae），Thyasira（Thyasiridae），
Conchocele（Thyasiridae），Caspiconcha（Kalenteridae）
であるが，表生生活者はCaspiconcha（Campbell et al., 
1993; Jenkins et al., 2013）のみであり，他の二枚貝はす
べて内生生活者である．したがって，Caspiconcha属のみ
で表生生活者である腕足類のニッチをすべて置き換えた
とは考えにくい．また，冷湧水域での表生生活者ないし
半内生生活者の二枚貝のニッチは，少なくとも白亜紀マ
ストリヒシアン期〜前期始新世まで空白であった（Jenkins 
et al., 2013）．

腕足類を含む化学合成生物の絶滅に関しては，仮説の
ひとつとして，無酸素事変による影響が提唱されている．
Jacobs and Lindberg（1998）は深海性の動物群がセノマ
ニアン・チューロニアン境界，暁新世末期（PETM；
Paleocene/Eocene thermal maximum）の無酸素事変によ
り絶滅したと主張した．一方，Kiel and Little（2006）で
は化石記録から無酸素事変により絶滅した属がないこと
からこれを否定している．しかし，分子生物学の研究者
からは，無酸素事変が化学合成群集の進化に影響してい
ることが指摘されており（Chevaldonné et al., 2002; Jones 
et al., 2006; Vrijenhoek, 2013），特にPETMとの関係につ
いて今後の検討が必要である．

おわり�に

化学合成二枚貝の時代変化についてこれまでに明らか
にされたことをまとめると，以下のようになる．

（1）Nucinellaは化学合成系二枚貝の構成メンバーである
ことが確実となり，ジュラ紀末期に出現したことが明ら
かとなった．

（2）Thyasiridaeが冷湧水域に出現したのはジュラ紀末期
であり，Thyasiraは白亜紀アルビアン期に出現した．ま
た，Conchoceleは白亜紀末期に出現した．

（3）表生生活者および半内生生活者であるVesicomyidae
や“Bathymodiolinae”は，中期始新世に北太平洋に出現
した．これらの分類群は白亜紀のThyasiridaeを含む群集
に加わった可能性が高い．

（4）鯨類よりも古い化石記録をもつことから，鯨骨群集
が“Bathymodiolinae”にとって“進化の飛び石”として
の役割を果たしたかについては疑問である．

（5）内生生活者の化学合成二枚貝類（Acharax，Nucinella，
Beauvoisina， Tehamatea， Amanocina， Cubatea，
Nymphalucina，Thyasira，Conchoceleなど）はジュラ紀
後期〜白亜紀後期に出現した．

今後は化石記録がほぼ空白となっている暁新世〜前期
始新世の冷湧水域，沈木群集の検討を進め，新生代型二
枚貝類の出現時期の詳細な検討とその原因追及を進める
ことが必要である．
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