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Abstract.  This paper gives a perspective on the current studies of the Mesozoic diatoms with their evolution 
and the paleoenvironmental changes. As known, diatoms have taken one of the most important roles in the 
food web/carbon cycle on the earth during the Cenozoic, however, the origin of the diatoms has been on 
discussion. Though no direct evidence by fossil record is obtained, it is estimated to be back to the latest 
Permian-early Jurassic, based on the molecular clock and the oldest fossil record from Germany. Exceptionally, 
well-preserved assemblages were found from the Aptian-Albian marine sediments of the Ocean Drilling Program 
Site 693, the Weddell Sea, Antarctic. As inferred from the frustular morphology of the fossil assemblages, diatoms 
at the earlier stage took a physio-ecological strategy of forming resting spores to protect themselves against 
severe environmental changes, such as desiccation and unstable salinity/nutrient availability in the littoral zones. 
Fossil records of the diatoms from the Cenomanian‒Turonian, the age of the oceanic crisis (mid-Cretaceous 
Oceanic Annoxic Event 2), are almost absent. Remarkable diversification in morphology with various 
ultrastructures recognized also in the modern taxa and colonization into new habitats as plankton in the 
Campanian-Maastrichtian shows that the vast sedimentation of pelagic diatomaceous oozes started mainly in 
higher latitude in the age. Diatoms succeeded to survive the Cretaceous/Paleogene boundary associated with 
the mass extinction of several organisms.

Recently, Cretaceous (latest Santonian-earliest Campanian) diatom fossils were recovered from methane 
seepage-inducing authigenetic carbonate rocks in the Teshio-Nakagawa area, northern Japan, nevertheless the 
records from the Mesozoic are quite few across the country. These Cretaceous assemblages are the most well-
preserved among those from the eastern Asian regions, and thus will promisingly provide the detailed Cretaceous 
algal biogeography and evolution of the diatoms.
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はじめに

珪藻は，地下を除くほとんど全ての水圏に浮遊あるい
は付着をして生きる真核単細胞の微細藻である．大きさ
はせいぜい数 μm〜数 mmであるが，こんにちの一次生
産量のうち，全地球では約20%，全海洋では約45%は珪
藻の寄与によるといわれ（Falkowski et al., 1998; Field et 
al., 1998; Armbrust, 2009），地球の物質循環において，食
物連鎖の底辺を支える生産者として極めて大きな役割を
担っている（例えばNelson et al., 1995; Katz et al., 2004）．
そして，水産資源の下支えにとって，あるいは石油の根
源岩として重要であるのは言うまでもなく，現代社会が

珪藻の存在なくして成り立ち得ない，というのは，決し
て誇張ではないのである．後述するように，新生代で生
態学的な覇権を握った珪藻であるが，その萌芽となった
重要な時代とは中生代である．彼らにとって中生代とは
分類群としての成立初期にあたり，その化石記録を俯瞰
することは，珪藻と地球環境がどのように影響を及ぼし
合って進化してきたかを理解する上で重要である．中生
代の珪藻化石に関する情報は新生代のそれに比べてあま
りにも少ないが，近年本邦では，首長竜化石の産出で著
名な北海道中川町の上部白亜系から珪藻化石群集が見出
された（嶋田ほか, 2013）．本論では，中生代珪藻の進化
や古生態，あるいは群集解析にもとづく古気候復元など
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について，いくつかの文献をもとに紹介したい．

珪藻以前

原生生物の系統分類が日々更新されているなかで（Adl 
et al., 2005; 井上, 2006; Cavalier-Smith, 2010a, b; Adl et 
al., 2012など），珪藻は従属栄養性宿主への紅藻類の二次
共生に由来するとされるストラメノパイルという巨大な
分類群に属し（Adl et al., 2005; Armbrust, 2009; Adl et 
al., 2012; 辻・谷村, 2012），無殻鞭毛性の海生ピコ植物
プランクトンであるボリド藻を姉妹群とすると考えられ
ている（Guillou et al., 1999）．

近年Ichinomiya et al.（2011）は，ボリド藻と同様に海
生ピコプランクトンであり，鱗片状の珪質殻に覆われた
パルマ藻の単離に世界で初めて成功した．そして，彼ら
の分子系統解析によって以下の2つの可能性があること
が示された．（1）パルマ藻がボリド藻のクレード内に位
置することから，パルマ藻はボリド藻綱に属するだけで
はなく，生理生態は全く異なるが両者はそれぞれ珪質殻
形成期あるいは無殻鞭毛期の異なる世代を示す同一の生
物である．（2）無殻鞭毛性の精子から鱗片状の珪質殻に
覆われた増大胞子を形成するという，一部の珪藻分類群

の卵生殖過程との類似性から，珪藻がボリド藻・パルマ
藻，あるいはこれらとの共通祖先から進化した．先行研
究による仮説には，珪藻においては，鞭毛を持ち珪質の
鱗片で覆われた原始珪藻Ur-diatomを経て，これが1組の
蓋殻（valve）と何枚かの環帯（girdleまたはband）を持
つ被殻（frustule; 図1-1, 1-2）に進化したというシナリオ
を描いたものがあり（Round and Crawford, 1981; Mann 
and Marchant, 1989; 佐藤・Medlin, 2006），Ichinomiya 
et al.（2011）の成果を受けた検証が急がれる（Guillou, 
2011）．しかし，原始珪藻にあたると特定される化石の
記録は現在のところ見出されておらず（Harwood and 
Nikolaev, 1995; Harwood et al., 2007），その背景として，
ジュラ紀以前の海底堆積物が存在しないだけでなく，陸
域の地層の調査も不十分であることが挙げられる

（Harwood and Nikolaev, 1995）．そもそも中生代以前の
古期岩類から微小な化石を汚染・混入なしに発見し分類
群を特定するのが困難であることは間違いなく，珪藻の
起源を化石記録という直接証拠から明らかにすることは
依然として行われていない．

ともあれ，迷いなく「珪藻」と呼びうる微小生物の出
現は意外に新しい．分子時計から見積もればおおよそ267
〜240 Maより大幅に遡る可能性は低く，後述するように，
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図1．珪藻殻の代表的な構造．1．多極状珪藻Thalassiosiraの1被殻，2．縦溝珪藻Neodenticulaの2被殻，3‒4．多極状珪藻Thalassiosira蓋殻の
外部および内部，5‒6．縦溝珪藻Nitzschia蓋殻の外部および内部．A：胞紋，F：間板，G：環帯，L：唇状突起，R：縦溝，S：有基突起，
St：条線，V：蓋殻．嶋田・谷村（2004）の図4を一部改変．

Fig. 1. Representative structures of the diatom frustules (or valves). 1. a frustule of Thalassiosira (multi-polar diatom; MPD), 2. two frustules of 
Neodenticula (raphid diatom; RD), 3‒4. Thalassiosira (MPD), 5‒6. Nitzschia (RD). 3, 5. external valvar view, 4, 6. internal valvar view. A: 
areola, F: fibra, G: girdle, L: labiate process, R: raphe, S: strutted process, St: stria, V: valve. Modified after Figure 4 of Shimada and Tanimura 
(2004).
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最古と推定される化石記録Rothpletz（1896, 1900）がジュ
ラ紀であることも考慮に入れると，珪藻の出現は古生代
の最末期から中生代の始めにかけてということらしい

（Kooistra and Medlin, 1996; Medlin et al., 1997; 
Sorhannus, 2007）．すると，珪藻の出現はペルム紀／三
畳 紀 境 界 （252 Ma ； International Commission on 
Stratigraphyの2013年1月版地質年代表による；以下
ICS2013）の大量絶滅事件に何らかの関連があるのだろ
うか？生物海洋学者Paul G. Falkowskiらの答えはYesで
ある．彼らは，微細藻生物学的視点から捉えたこの事件
後の世界を「陸は緑，海は紅」と表現した（Falkowski et 
al., 2004b）．「緑」というのは緑藻やプラシノ藻，そして
陸上植物などが含まれる緑色植物を指すのに対し，「紅」
というのは渦鞭毛藻・円石藻（石灰質ナンノプランクト
ン）・珪藻を指す．後者が「紅い」のは，いずれも紅藻由
来のクロロフィルaおよびcと，黄褐色のアンテナ色素を
共通して持つことによる．これら「紅い」分類群は，二
次共生の過程でいくつかの必須微量元素に対する要求を
獲得し，ペルム紀の末期から三畳紀始めにかけて約2千万
年間続いた超無酸素事変（Isozaki, 1997）後の海洋の酸
化状態への適応を成功させて，多様化と適応放散を開始
した．一方，それまで優勢だったプラシノ藻を中心とす
る緑色植物は海洋では激減してしまった（Falkowski et 
al., 2004b; Katz et al., 2004; 井上, 2006）．なお，超無酸
素事変とは，パンサラッサ海が成層化して光合成が停止
し，海洋が酸欠状態になった環境事変のことで，ペルム
紀の大規模なプルームの上昇と火成活動によって生じた
と説明されている（Isozaki, 1997）．

ところで，古生代以前の「珪藻化石」を報告した例も
い く つ か あ る （Siemińska, 2000; Siemińska and 
Kwiecińska, 2000, 2002）．しかし，これら文献で示され
た「珪藻化石」は，新生代に出現した珪藻の混入あるい
は珪藻以外の生物殻とみられるうえ，前述のように，分
子時計にもとづく珪藻の出現が古くてもペルム紀末期に
見積もられることから，残念ながら誤認である可能性が
高い（Sims et al., 2006; Harwood et al., 2007）．

初期の珪藻

世界最古とされる珪藻化石Pyxidicula bollensisとP. 
liasicaは，ドイツ南部に分布する190〜180 Maの下部ジュ
ラ系からRothpletz（1896, 1900）によって報告された（図
2）．蓋殻は直径6〜14 μmのヘルメット状を示し，被殻
において環帯は見られない．珪藻研究にとってこのタイ
プ標本が極めて重要であるのは言うまでもないが，第二
次世界大戦の混乱のさなか紛失したため（Falkowski et 
al., 2004aにおけるRainer Gersonde博士からの私信），地
質年代あるいは分類について，電子顕微鏡などを用いた
現代的な手法で再検証することがもはやできなくなって

しまった．なお，Rüst（1885）は，Rhynchopyxisまたは
Praethalassiosiropsisにみなされる化石を中生代（ジュラ
紀）の珪藻として初めて報告したが，その後の層序学的
検討によって産地の地層は前期白亜紀に相当することが
明らかになっている（Kemper et al., 1975; Gersonde and 
Harwood, 1990; Harwood et al., 2007）．つまり，ジュラ
系以前から珪藻化石を報告したのは現段階でRothpletz

（1896, 1900）のみであり，中生代の珪藻化石記録とは事
実上，白亜紀のそれを意味する．

時代論がより確かで最も古い記録として近年，韓国の
下部白亜系バランギニアン階のDabokni層（Chang et al., 
2007; Chang and Park, 2008）の粘板岩に胚胎するレン
ズ状団塊から得られた，珪藻と思われる生物殻化石が挙
げられる（図2）．なお，ここで示された化石を報告した
Harwood et al.（2004, 2007）は，産地の地層名をMyogok
層と記しており，本層は軟体動物化石層序により四国 
地方の立

たつ

川
かわ

層（オーテリビアン）と対比されている
（Harwood et al., 2004; Kozai et al., 2005）．化石は直径数
10 μmで，高めのドーム状あるいはヘルメット状を呈す
る上殻（epivalve）と，中心から放射状に伸び縁辺で二又
分岐する肋（costae）を持った円盤状の下殻（hypovalve）
から構成され，環帯を欠いており，鱗片状珪質殻で覆わ
れていた（かもしれない）原始珪藻には似ていない．環
帯を欠き，上殻と下殻の形態が異なるという特徴が現生
珪藻の休眠胞子と類似していることから，これらは休眠
胞子化石と推定されている（Harwood et al., 2004, 2007）．
さらに，休眠胞子の形成はすなわち，珪藻にとって最も
原始的な生理生態上の特徴のひとつであることも追認さ
れた（Simonsen, 1979; Harwood and Nikolaev, 1995; Sims 
et al., 2006）．そして，Dabokni（Myogok）層の化石は，
前期白亜紀のCalyptosporium，Cypellachaetes，Pseudopyxilla
あるいはHyalotrochusなどに類似するという．この群集
が得られたDabokni（Myogok）層は，「fresh-water deposits」

（Chang et al., 2007）であることから，Harwood et al. 
（2004, 2007）は珪藻の起源を陸域に求めた．この仮説に
対し，姉妹群のボリド藻やパルマ藻は海生であること

（Guillou, 2011），また，分子系統樹において最も基部に
位置する（＝原始的な）クレードの珪藻群は海生である
ことから（Medlin and Kaczmarska, 2004），Harwoodら
の珪藻陸水起源説には異論もある（Sims et al., 2006）．
Dabokni（Myogok）層の堆積相や動物化石群集を精査す
る必要もあるだろう．一方，現生珪藻目Thalassiosirales
の分子系統上に生態を照らしたところ，海生・汽水生・
淡水生の分類群がパッチ状に分布し，海から陸へだけで
なくその逆方向の移動でさえ，適応放散の過程で複数回
生じていたことが推定されている（Alverson et al., 2007）．
また，ある貧栄養淡水湖の環境クローン配列（水試料か
ら得たDNAの塩基配列で，未知の生物の存在を示唆す
る；佐藤・Medlin, 2006）を分析した結果，例外なく海
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生だと考えられてきたボリド藻が存在する可能性が示さ
れたという（Richards et al., 2005; Guillou, 2011）．多く
の水棲生物が移動・放散するにあたって水の塩分差が生
理生態上の障壁になることは間違いないが（Round and 
Sims, 1981; Mann, 1999），想像されているよりも藻類は
生理生態障壁への柔軟性を十分に有し，「ルビコン川を渡
る」ことは困難でも不可逆的でもなかったのかもしれな
い．ともあれ，原始および初期の珪藻は，海進海退や潮
汐によって深度や塩分が刻一刻と変化する，干潟や塩性
湿地，あるいは潮だまりのような潮間帯に生育し，細胞
を過酷な環境変化から防御するために進化の早い段階か
ら厚く珪化した休眠胞子を形成する戦略をとっていた，
という点で見解は収斂している．

中生代珪藻の進化

これまでのところ，新生代の珪藻化石記録は質・量と
もに中生代のそれを圧倒的に凌駕している．一方で，白
亜系では黄鉄鉱や石英に交代した珪藻化石が多く報告さ
れている（例えば Wall, 1975, カナダ西部；Haig and 
Barnbaum, 1978，オーストラリア西部；Bergstresser and 
Krebs, 1983，北米中央部；Foucault et al., 1986，イタリ
アアルプス； Koutsoukos and Hart, 1990，ブラジル北東
部；Takahashi et al., 1996, 1999，日本；なお，Gersonde 
and Harwood, 1990およびTapia and Harwood, 2002に挙
げてある産地リストも参照のこと）．これらに細密な分類
学的検討を施すのは残念ながら困難であるが，珪藻が白
亜紀海洋に着実に放散していたことの証拠といえよう．
Rothpletz（1896, 1900）が報告した前期ジュラ紀から前
期白亜紀の前半まではしばらく化石記録が得られていな
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図2．保存が良い白亜紀珪藻化石の主な産地．1．Rothpletz（1896, 1900），2．Harwood et al.（2004, 2007），3．Rüst（1885）；Forti and Schulz
（1932），4．Gersonde and Harwood（1990）；Harwood and Gersonde（1990），5．Haig and Barnbaum（1978），6．Barron（1985）；Davies 
et al.（2009），7‒8．Tapia and Harwood（2002），9．Witkowski et al.（2011），10‒12．Strel’nikova（1974），13．Oreshkina et al.（2013），
14．嶋田ほか（2013），15．Moshkovitz et al.（1983），16．Hanna（1927, 1934）；Nikolaev et al.（2001），17．Singh et al.（2007），18．Ambwani 
et al.（2003），19．Ballance et al.（1989）；Quinterno et al.（1994），20．Fourtanier（1991），21．Harwood（1988），22．Nikolaev and 
Harwood（2000），23．Hajós and Stradner（1975），24．Schulz（1935）．

Fig. 2. Selected localities of the well-preserved Cretaceous diatom fossils.1. Rothpletz (1896, 1990), 2. Harwood et al. (2004, 2007), 3. Rüst (1885); 
Forti and Schulz (1932), 4. Gersonde and Harwood (1990); Harwood and Gersonde (1990), 5. Haig and Barnbaum (1978), 6. Barron (1985); 
Davies et al. (2009), 7‒8. Tapia and Harwood (2002), 9. Witkowski et al. (2011), 10‒12. Strel’nikova (1974), 13. Oreshkina et al. (2013), 14. 
Shimada et al. (2013), 15. Moshkovitz et al. (1983), 16. Hanna (1927, 1934); Nikolaev et al. (2001), 17. Singh et al. (2007), 18. Ambwani et 
al. (2003), 19. Ballance et al. (1989); Quinterno et al. (1994), 20. Fourtanier (1991), 21. Harwood (1988), 22. Nikolaev and Harwood (2000), 
23. Hajós and Stradner (1975), 24. Schulz (1935).
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いのにもかかわらず，アプチアン〜アルビアン期に至っ
て急激に豊富になるため，この時期に珪藻が宇宙よりも
たらされたとする「心躍る（嶋田所感）」仮説もある

（Hoover et al., 1986）．
ところで，珪藻の進化を論ずるには，その形態と系統

分類について簡単に説明しておかなければならない．
珪藻は，光学顕微鏡的形態や生殖様式，色素体の数や

形状にもとづく伝統的な分類においては長年，中心目珪
藻と羽状目珪藻という同レベルの2グループに識別され
てきた．この考え方を代表するSimonsen（1979）の分類
体系は直感的で理解が容易であり，現在でも一般的に使
用される．最近では，Round et al.（1990）が提案した 
電子顕微鏡的形態による分類体系を基本に，分子系統

（SSU rDNA），細胞器官形態，化石記録に関する新し 
い知見を加えてうまく調和させ，珪藻植物，すなわち
Bacillariophyta（門）を，
　Coscinodiscophytina（亜門）

　　Coscinodiscophyceae（綱）
　Bacillariophytina（亜門）
　　Mediophyceae（綱）
　　Bacillariophyceae（綱）
に再編する考えが提出された（Medlin and Kaczmarska, 
2004; Sims et al., 2006）．これらの綱は記述順に出現し
たと考えられている（Sims et al., 2006）．本論では
Coscinodiscophyceae 綱を放射状珪藻（radial centric 
diatoms），Mediophyceae綱を双（多）極状珪藻（bi-(multi-) 
polar centric diatoms），そしてBacillariophyceae綱を羽状
珪藻（pennate diatoms）と呼ぶ（図1）．そして，中生代
珪藻の進化とは，（1）ジュラ紀以前の原始および放射状
珪藻の出現，（2）アプチアン〜アルビアン期の放射状珪
藻の繁栄と双（多）極状珪藻の出現，（3）カンパニアン
〜マーストリヒチアン期（後期白亜紀）の双（多）極状
珪藻の繁栄と浮遊生活への生態的位置の拡大ならびに羽
状無縦溝珪藻の出現，そして（4）白亜紀の最末期以降の
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図3．中生代珪藻の進化事件（Harwood et al., 2007を一部改変）．海水準変動は年代スケールにICS編年チャート2008年版を用いたSnedden 
and Liu（2010）による．

Fig. 3. Schematic illustration of the evolutionary events of the Mesozoic diatoms. Modified after Harwood et al. (2007). The past sea-level curve 
is drawn by Snedden and Liu (2010; the timescale is based on the 2008 version of the ISC chronostratigraphic chart).
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図4．白亜紀の珪藻化石．1‒4．ODP掘削点693A，コア44，セクション1の18‒19 cm層準から得られたアプチアン−アルビアン期の個体群．
1a, 1b．Praethalassiosiropsisと原始的な形質「perforate process」，2．Amblypyrgus，3．Kreagra，4．Basilicostephanus．ODP試料は，国立
科学博物館微化石リファレンスセンターより提供された．5‒11．天塩中川地域に分布する大曲層の安川サイト（Jenkins et al., 2007）より
産出したカンパニアン期の最初期の珪藻化石．5．Anuloplicata，6‒7．Triceratium，8．Paralia，9．Cortinocornus，10．Hemiaulus? 11．所
属未詳の無縦溝珪藻化石．

Fig. 4. Cretaceous diatom fossils. 1‒4. Aptian-Albian specimens from ODP Site 693A, Core 44, Section 1, 18‒19 cm, the Weddell Sea. 1a‒1b. 
Praethalassiosiropsis and its archaic structure, a perforate process, 2. Amblypyrgus, 3. Kreagra, 4. Basilicostephanus. Material was provided by 
the Micropaleontological Reference Center, National Museum of Nature and Science, Tsukuba. 5‒11. earliest Campanian specimens from the 
Omagari Formation, the Yasukawa Site (Jenkins et al., 2007), the Teshio-Nakagawa area. 5. Anuloplicata, 6‒7. Triceratium, 8. Paralia,  
9. Cortinocornus, 10. Hemiaulus? 11. unknown araphid diatom.
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羽状縦溝珪藻の分化で特徴付けられ，蓋殻の基本的な構
造の多様化を伴っていることがわかる（図3; Sims et al., 
2006; Harwood et al., 2007; Kooistra et al., 2007）．

南極ウェッデル海のODP（Ocean Drilling Program；深
海掘削計画）第113節，掘削点693（70°49.9S, 14°34.4W）
で得られた極めて保存が良いアルビアン期初頭の珪藻化
石群集（Gersonde and Harwood, 1990; Harwood and 
Gersonde, 1990; Harwood and Nikolaev, 1995; Harwood 
et al., 2007）にみられるように，前期白亜紀に出現した
珪藻は初生的に非常に厚く珪化した蓋殻を持つ（図4）．
貫殻軸は長いものが多く（＝円筒状），小孔の集合が放射
状に配置され条線（stria）を構成していた．多様性は一
般に低く現生属に同定されるものは認められない．群体
を形成するための構造を持つほか，円盤状のものは既に
出現していた．この時代の群集は放射状珪藻から構成さ
れるが，Harwood and Nikolaev（1995）は，下部白亜系
から報告された珪藻化石の多くは，実際のところ休眠胞
子ではなかったかと予想している．そして，これらの珪
藻は前述のように，環境変化の大きい大陸縁辺の沿岸域
に底生として分布していたと解釈されている（Harwood 
and Nikolaev, 1995; Sims et al., 2006; Harwood et al., 
2007）．

後期白亜紀のカンパニアン〜マーストリヒチアン期で
は，唇状突起（labiate process）や縦溝（raphe）など，現
存する種も持つ多くの形質が獲得されて珪藻形態は多様
化した．浮遊する生活様式の獲得に伴い分布域も沿岸域
から陸棚や縁海へ拡大しつつあったとみられる（Sims et 
al., 2006）．産地は確実に増加し，ポーランド（Schulz, 
1935，カンパニアン期），ロシア，ウラル山地とその周
辺（Strel’nikova, 1974, 1975; Oreshkina et al., 2013，カ
ンパニアン〜マーストリヒチアン期)，極北カナダ（Tapia 
and Harwood, 2002; Witkowski et al., 2011，カンパニア
ン期），そして北極海アルファリッジ（Kitchell and Clark, 
1982; Barron, 1985; Dell’Agnese and Clark, 1994; Davies 
et al., 2009, 2011，カンパニアン期）のほか，南大洋ニュー
ジーランド南東沖合（Hajós and Stradner, 1975，カンパ
ニアン〜マーストリヒチアン期）や南極Seymour島に分
布するLópez de Bertodano層（Harwood, 1988，カンパ
ニアン〜暁新世ダニアン期）など，高緯度〜極域を中心
に層厚が最大で数100 m規模の珪藻質岩から保存の良い
多様な化石が報告されており，いくつかの珪藻化石帯も
構築されている（Strel’nikova, 1974, 1975; Hajós and 
Stradner, 1975; Fenner, 1985; Harwood, 1988; Tapia and 
Harwood, 2002; Oreshkina et al., 2013）．カンパニアン期
で最も種構成が豊かなのはウラル山地近傍の群集で，亜
種・変種を含めて32属145種もの珪藻化石が報告されて
い る （Strel’nikova, 1974, 1975）． 特 に 優 勢 な の が
Hemiaulus（20種）やTriceratium（21種），Stephanopyxis

（12種），Coscinodiscus（9種）などである．Strel’nikova

（1974）において報告されている群集においては，現代
的な手法を用いた分類学的再検討が必要になると思われ
るが，カンパニアン期の珪藻化石についての第一級の記
録のひとつであることは間違いない．

中緯度地域における後期白亜紀の珪藻化石は，北米西
海岸カリフォルニアのMoreno層Marca頁岩から連続的
に産出する極めて保存の良い群集（Hanna, 1927, 1934; 
Barker and Meakin, 1944, 1946; Nikolaev et al., 2001, 
Davies et al., 2012，マーストリヒチアン期）に代表され
るが，ロシア西部のカンパニアン群集で多産する
Hemiaulus や Stephanopyxis は あ ま り 含 ま れ な い ．
Strel’nikova（1975）やJousé（1978）は，ロシア東部の
カンパニアン階群集とMoreno層のマーストリヒチアン
階群集が非常に異なっているのは，単に時間間隙，すな
わち進化による種構成の変化があるためだけでなく，両
者がそれぞれBoreal群集，Indo-Pacific群集として，別個
の古海洋学的背景を持つためであると論じた．なお，原
始的な絶滅無縦溝珪藻SceptroneisやIncisoriaは，カンパ
ニアン期にはすでに出現していた（図4, Strel’nikova, 1974; 
Hajós and Stradner, 1975; Harwood, 1988; Witkowski et 
al., 2011）．

保存の良い珪藻化石群集が得られる極域とは対照的に，
Moreno層を除いた中緯度域の白亜紀後期の珪藻化石群
集の報告は比較的散点的である（Bergstresser and Krebs, 
1983，北米中央部；Moshkovitz et al., 1983，イスラエ
ル；Fourtanier, 1991, スマトラ島西部沖合海底堆積物；
Ballance et al., 1989; Quinterno et al. 1994，トンガ近傍
海底堆積物）．

Chacón-Baca et al.（2002）および Beraldi-Campesi
（2004）は，メキシコから淡水ないし汽水生の珪藻化石
を70 Ma（マーストリヒチアン期）のチャートより見出
した．さらに，インド，デカン高原のマーストリヒチア
ン期の淡水成の地層からは，Ambwani et al.（2003）が
恐竜の糞石より現生浮遊属Aulacoseira様の化石を，そし
てSingh et al.（2007）が羽状縦溝珪藻化石を得ている．

「確実な」淡水生珪藻化石の記録はそれまで始新世以降と
考えられていたが（Lohman and Andrews, 1968; Leonard 
and Marvin, 1982; Wolfe and Edlund, 2005; Sims et al., 
2006; Wolfe et al., 2006），干出などによって堆積の中断
をしばしば伴う陸域の地質記録が一般に保存されにくい
ことを考慮すれば，珪藻の陸水への放散はもっと遡る可
能性がある．

古環境復元を展望する

セノマニアン期およびチューロニアン期は，温室気候
や海洋無酸素事変OAE2（Cretaceous Oceanic Anoxic 
Event 2; Leckie et al., 2002; Moriya, 2011など），そして
有機物に非常に富む黒色頁岩で特徴づけられる（北里, 
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2003; 大河内, 2003）．この時代の珪藻化石の報告は特に
少なく，Deflandre（1941）やFoucault et al.（1986），
Koutsoukos and Hart（1990）があるにすぎなかった．な
お，Koutsoukos and Hart（1990）ではチューロニアン期
からカンパニアン期と，試料の地質年代の見積もりがや
や広く，さらに，アルビアン期からセノマニアン期初め
と見積もられたFoucault et al.（1986）の場合，群集の内
容から実際より古く見積もられている可能性がある

（Tapia and Harwood, 2002）．最近では，アルビアン〜セ
ノマニアン期のフランス産琥珀から，群体の状態を維持
するなどした保存の良い珪藻化石群集が報告された

（Girard et al., 2009）．この論文では，HemiaulusやParalia
の出現がこの時期以前まで遡る可能性が示唆されたが，
あまり鮮明でない琥珀切片下の透過像が示されたのみで，
詳しい分類学的検討は行われていないため，OAE 2期の
珪藻の化石記録が乏しいことにかわりはない．そして，
セノマニアン期およびチューロニアン期を挟む時代間で，
珪藻化石には形態的断絶が生じたようにみえる（図4）．
それらを繋ぐ鍵となる，いわば「失われた環」としての
化石記録の報告が切望される．

堆積物中に珪藻化石が産出しない場合，初生的には存
在していたが続成作用によって消失したのか，そもそも
水柱での生産量が激減していたことの反映なのか，ある
いは双方なのか復元することは一般に容易ではない．そ
こで，珪藻分類群とそれらが生合成する有機化合物の組
成を比較し，堆積物中の有機化合物あるいはその分解生
成物（分子化石）から珪藻の起源や系統，生産量などを
明らかにしようとする研究が行われている（例えば
Rospondek et al., 2000）．Sinninghe Damsté et al.（2004）
は，C25HBI（highly branched isoprenoid alkenes；高分岐
イソプレノイドアルケン）という有機化合物が91.5 Ma

（チューロニアン期）以降の堆積物や原油中に急増するこ
とを明らかにした．この有機化合物は，現生分類群にお
いては，縦溝珪藻のいくつかの属と，放射状珪藻属
Rhizosoleniaによって生合成される．ところが縦溝珪藻は
この時代にはまだ出現していないと考えられるので，試
料から抽出された分子化石は，当時の海洋に生育してい
たRhizosoleniaとおそらく近縁にあたる珪藻によって生合
成されたものと特定された．つまり，殻の痕跡は堆積物
の続成作用で失われてしまったが，分子化石の存在によっ
て少なくともRhizosolenia近縁の珪藻がチューロニアン期
の後半には出現しており，これらによる一次生産が急増
したことが示唆されたのである．ただし，起源となる珪
藻分類群とそれらが生合成する有機化合物の組み合わせ 
は一般に一対多対応であったり，ひとつの有機化合物 
が異なる分類群に横断的に含まれたりすることもある

（Volkman, 2003; Knoll et al., 2007; Rampen et al., 2010）．
すなわちSinninghe Damsté et al.（2004）らは，珪藻に
関していえばむしろ例外的に成功した研究であり，分子

化石の指標性や分解能をどこまで向上させられるのか，
今後の生物有機地球化学の展開が期待される．

さらに，黒色頁岩に多く含まれる分子化石が，原核生
物によって特徴的に生合成されるホパノイドという有機
化合物であることから，OAE期の一次生産の主役は藍藻
であり，黒色頁岩はその活発な生物ポンプによって形成
したという考え方が支配的である（大河内, 2003; Kuypers 
et al., 2004）．一方，Kemp et al.（1999）は，黒色頁岩と
地中海の第四紀サプロペル（腐泥）の成因に関連がある
と考えた．一般に珪藻質岩は，湧昇によって深層から栄
養塩が豊富にもたらされる海域での大規模なブルームの
産物と解釈されてきた（例えばGarrison, 1992; Barron, 
1993; Dell’Agnese and Clark, 1994; Barron and Baldauf, 
1995）．珪藻を含む植物プランクトンの春季ブルームと
は，主に中〜高緯度域において，冬季の水柱の鉛直混合
によって栄養塩が表層に十分に供給されていたところに
春先の水温と光量の上昇が加わり，増殖の好適環境下で
大量に，そして栄養塩が枯渇するまでの短期間に一次生
産が生じる現象を指す（例えばParsons et al., 1984）．こ
うした春季ブルームを形成する比較的小型の，いわゆる
r戦略をとる珪藻とは対照的に，「陰性」植物プランクト
ン（Souria, 1982）として，しばしば大型で増殖速度が遅
い珪藻がいる．それらは，躍層が発達して栄養塩が濃集
した暗い亜表層に，少ない細胞密度で存在し，海水の混
合が再開する秋に沈積（fall dump）する．そしてこれら
の珪藻は外洋域でしばしば大規模なマットを形成し，一
般に個々の細胞サイズが巨大で水柱での溶解を免れ易い
ため，細胞が現存する密度こそ小さいが深層に運搬・固
定され得る有機物の沈積量は春季ブルーム型珪藻による
それに匹敵あるいは凌駕することも予想され，エクスポー
ト生産の担い手として潜在的に重要であるのにも関わら
ず過小評価されてきた（Goldman, 1993; Kemp et al., 
2000）．興味深いことに，これら「陰性」とされる外洋
性の分類群には，HemiaulusやStephanopyxis，Rhizosolenia，
そしてCoscinodiscusなど後期白亜紀に優勢だった起源の
古い珪藻が含まれることからKemp et al.（2000）は，現
在より概ね温暖で永年的な成層状態にあったと考えられ
る白亜紀海洋における珪藻質岩の形成，ひいては珪藻生
産が駆動する物質循環の機構としては，湧昇よりもfall 
dumpの寄与を十分考慮する必要があることを示唆した．
これに関連し，北極海アルファリッジで採取されたカン
パニアン期の最後期の海底柱状堆積物（CESAR 6コア）
から，「ChaetocerosあるいはSkeletonema型珪藻の休眠胞
子および栄養細胞殻」と，「Hemiaulusなどの栄養細胞殻」
がそれぞれ濃集し，1 mm以下の規模で互層する葉理が報
告されている（Davies et al., 2009）．最近の海洋観測に
よればHemiaulusは窒素固定を行う藍藻と共生し成層し
た貧栄養環境に適応していることが推定されるほか（Dore 
et al., 2008），地中海の第四紀サプロペルの葉理を構成す
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る珪藻群にもこのHemiaulusが産出する（Kemp et al., 
1999）．すなわちDavies et al.（2009）は，「白夜初期の，
r型分類群による春季ブルームおよびその後の栄養塩の
枯渇による休眠胞子の形成・沈積」と，「海洋の亜表層で
生育し，白夜の終末期に成層状態の終焉とともにFall 
dumpしたK型の陰性分類群の沈積」，という珪藻生産の
季節遷移の産物が，海底の低酸素環境下で保存されたと
考えている．北極海の後期白亜紀の珪藻質岩はそれまで
湧昇によってもたらされたものと考えられていたが

（Kitchell and Clark, 1982; Dell’Agnese and Clark, 1994），
Kemp et al.（2000）が予想したように，むしろ成層下に
おける生物ポンプが効率的に機能していた可能性が示唆
される．実際，CESAR 6試料における単位乾燥重量あた
りの珪藻殻絶対数は，現在の南大洋のそれに匹敵すると
いう報告もある（Davies et al., 2009）．また，葉理に伴
うIRDの存在から，少なくとも後期白亜紀の極域は，年
平均で約15 ℃に達するとの予想（Jenkyns et al., 2004）
とは違いずっと低温であり，完全な無氷状態ではなく，
季節海氷が生じていたことも強く示唆されている（Davies 
et al., 2009）．

日本の中生代珪藻化石

顕微鏡写真という「証拠物件」を添えてアジア東縁の
中生代珪藻化石が報告されたのは，先述のHarwood et 
al.（2004, 2007）による前期白亜紀の記録のほかは，本
邦で公表された岩田ほか（1998，北海道，オソウシナイ
層）とTakahashi et al.（1996, 1999，長野県，初

しょ

谷
や

層）の
2件にすぎなかった．これらは，放散虫化石の処理過程
で生じる残渣の中に偶然発見されたが，前者では1個体
の顕微鏡写真が説明なしで示されたのみであり，後者で
は保存が悪く，残念ながら分類研究に耐える群集ではな
かった．なお，色丹島の白亜系からは花粉化石等の産出
が知られているほか（Markevich et al., 2012），カムチャッ
カ半島基部付近に白亜紀の珪藻化石が産出したという報
告があるが（Jousé, 1968; Strel’nikova, 1974），顕微鏡写
真や群集の記載等を伴う詳細なものではない．

北海道では，岩田ほか（1998）による報告以前から，
アンモナイトやイノセラムスなどの大型動物化石を胚胎
する石灰質団塊あるいはその母岩が，珪藻や珪質鞭毛藻
の化石を伴うらしいことは巷間知られていた．しかし，
産出の事実そのものが公表されなかったり，試料の産地
の記録が漠然としていたり，あるいは稀に産出しても保
存が悪く，研究に耐える個体ではなかったりなどしてい
たことにより（沢村, 1979; 沢村・音羽, 1979），本邦の
中生代珪藻化石の研究は絶望的とみなされ，長い間放置
されることとなった．

そうした状況の中で，著者らは最近，北海道北部天塩
中川地域の上部白亜系大

おお

曲
まがり

層から，保存の良い日本最古

級の珪藻化石群集を発見した（嶋田ほか, 2013）．珪藻化
石を産出したのはワームチューブと推定される管状化石
を伴うメタン湧水性自生炭酸塩岩であり，本論の著者の
ひとり疋田によって岩体の石灰岩および動物化石群集の
産状が詳しく記載された（Hikida et al., 2003）．アンモナ
イト・イノセラムス化石層序にもとづき，岩体付近の層
準の地質年代はサントニアン／カンパニアン境界付近を
示す（髙橋ほか, 2003）．大曲層から得られた化石群集を
構成する主要属はTriceratiumやHemiaulusなど，欧州高
緯度から報告されたものと一致する（図4）．保存・多様
性の高さともにアジア東縁で報告された白亜紀珪藻化石
の中では際立っており，生物地理区の成立や，それと密
接に関連する海洋環境の進化を理解するための有益な知
見となることが期待される．また，北海道の白亜系は保
存の良いアンモナイトおよびイノセラムスの化石を極め
て豊富に産出するため，たとえ微化石等の情報が不足し
ていても，編年を非常に精度良く行うことができる利点
は強調されてよい（松本, 1939; Matsumoto, 1942; 利光
ほか, 1995など多数）．海成層の研究においては，新生界
なら珪藻化石が地質年代を提供するのだが，北海道の白
亜系に関していえば立場が逆転するのである．

なお，堆積物の続成作用のため，一般に時代が遡るほ
ど化石の産出は期待されない．珪藻の殻は放散虫などに
比べてサイズが小さいため溶解し易く，熱的・化学的に
好適な条件下でなければ地質学的な長期間，堆積岩中で
オパールA相を維持するのは厳しい．一方，母岩よりも
むしろ石灰質団塊中により保存の良い微化石が産出する
ことは経験的事実として知られる（Lohman and Andrews, 
1968; 沢村 , 1979; Blome and Albert, 1985; Harwood, 
1988; Harwood and Nikolaev, 1995; 柳沢, 2000）．メタン
湧水に起因する自生炭酸塩岩中の古期珪藻殻の保存がど
の程度特殊なのか，という化石化過程に関する検討はそ
れ自体が興味深いので別稿に譲るとしても，小泉（1979）
や沢村（1979）が言及したように，我が国の中生界試料
でも，場合によっては珪藻研究が十分可能な化石群集が
産出する余地があることが嶋田ほか（2013）によって示
された．また，琥珀の切片からアルビアン〜セノマニア
ン期の珪藻化石群集を報告した前述の例のように（Girard 
et al., 2009），種々の中生界試料を網羅的に分析すること
は意義深く，そして重要であるといえる．

白亜紀／古第三紀境界以降

白亜紀／古第三紀境界（66.0 Ma；ICS2013）において，
珪藻群集に壊滅的な打撃が与えられることはなかったと
考えられている．南極半島先端のSeymour島に分布する
López de Bertodano層は，この境界を跨いで連続的に珪
藻化石を産出する陸上セクションであるが，Harwood

（1988）によるこの地域の珪藻層序学的検討によれば，
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マーストリヒチアン期から古第三紀暁新世ダニアン期に
生き延びた珪藻種数の割合は，およそ8割に達すると見
積もられている．これは，珪藻が休眠胞子を形成して環
境変動に対抗しうる戦略が奏功した結果と考えられてお
り，実際，白亜紀／古第三紀境界の前後では，休眠胞子
化石の産出頻度が5 %から35 %に増加していたという．
放射状珪藻を中心とする起源の古い分類群の一部は，従
来同様の安定した成層環境を求めて放散し，新たなニッ
チを獲得したらしい（Armbrust, 2009）．それらは現在，
外洋域においてfall dumpする分類群であるといえる

（Kemp et al., 2000）．一方，後期白亜紀で出現した
HemiaulusやTriceratiumは暁新世・始新世でも繁栄し続
け，古第三紀の前半における有用な示準珪藻となったが，
多くの種が漸新世の始めまでには絶滅している（Fenner, 
1985; Barron and Baldauf, 1995）．

新生代の珪藻の爆発的な進化と適応放散は，南極の孤
立と周南極海流の成立による極域の冷温化，熱塩循環の
強化，長期的な冷温化に起因する海退すなわち陸域の拡
大，岩石由来の栄養塩の供給源の拡大などを背景にして
段階的に生じた（Barron and Baldauf, 1995; Falkowski et 
al., 2004a, b; Katz et al., 2004; 井上 , 2006; Suto et al., 
2012）．かくして珪藻はこんにち，最も成功した微細藻
として，水圏における一次生産の圧倒的覇者となった．

まとめ

どのようにして珪藻は誕生したのか？どのような機構
を備えて環境に適応してきたのか？大絶滅を回避し，爆
発的に放散し，そして一次生産者として生態学的な成功
を収めるに至ったのには，どのような背景があったのか？
中生代珪藻を研究することは，生命としての珪藻とは何
かという問いに対する答えを考えることに等しい．また，
中生代に始まる珪藻の進化と放散は，その後の海洋にお
ける一次生産に重大な影響を与え続けてきた．それを全
く顧みずに，地球史を語ることはできない．

首長竜が頂点として君臨する豊饒の海には，確かに珪
藻が生きていたのであり，こんにちの海洋生態系の成り
立ちを解く鍵が隠されているといえよう．
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