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　放散虫は現在の海洋では，赤道域から両極域まで，水
深は表層から数千メートルの深海まで生息しているプラ
ンクトンであり，非晶質シリカの殻を有するポリキィス
ティナ（Polycystina），硫酸ストロンチウムの殻をもつ
アカンサリア（Acantharia），非晶質シリカに有機物を含
んだ殻を持つフェオダリア（Phaeodaria）に大きく区分
されてきた．中でもポリキィスティナ放散虫は，多くの種
が化石として保存されることから年代や古環境を指標す
る海洋微化石として古生物学的に重要視され，より多く
の研究が行われてきた．ポリキィスティナは主に同心円
構造をもつ Spumellaria と塔状など極性をもった骨格構造
をもつ Nassellaria の 2 目からなる．一方，フェオダリア
の殻はポリキィスティナの殻と比べて，殻壁が構造的に
脆弱で海水中で溶解しやすいことから（Takahashi et al., 

1983），第四紀より古い堆積物中では化石記録はほとんど
残らなかった．しかし，フェオダリア化石はまれに白亜紀
後期の堆積岩からの報告がなされている（Bragina, 2003; 
Dumitrica and Hollis, 2004; Takahashi, 2004）．最近 で は
四国から三畳紀のフェオダリア化石の殻が世界で初めて
発見されたことから，フェオダリアの起源は少なくとも
中生代初期にさかのぼることが明らかにされている（Hori 
et al., in press）．近年 の 16S rDNA と 18S rDNA 遺伝子
の分子系統学的研究から，フェオダリアは従来の放散虫

（ポリキスティナとアカンサリア）のグループとは系統が
異なり，真核生物の大系統群であるケルコゾアの仲間と同
じ系統を持つ事が明らかにされている（Polet et al., 2004;  
Yuasa et al., 2006）．しかしながら，本稿ではフェオダリ
アを従来の放散虫グループとして扱って議論を進めてい
くことにする．なお，アカンサリアも同様に死後すみやか
に溶解して化石に残らないため，本稿では扱わない．
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  Bipolar distributions of recent polycystine Radiolaria are discussed and reviewed  in this 
study. The numerous data on biogeography obtained by using plankton tow-net, sediment trap, and 
surface sediment samples are discussed from available studies in  global oceans. The bipolar distribution 
of radiolarians  is grouped as  two types;  bipolar taxa that are found in the polar and temperate sea 
water  but are lacking in the tropic ocean (Type 1) and those taxa found in both shallow water in polar 
oceans and deeper bathymetric depths  under the tropics (Type 2). The distribution patterns of the 
representatives of the bipolar species are discussed, and concluded that Pseudodictyophimus gracilipes, 
Stylochlamydium venustum and Spongotrochus glacialis show type 2, while Spongurus pylomaticus shows 
similar to type 1, but the species dwells in intermediate and deeper waters. In addition,  another 
examples of monopolar distribution that was developed in around the Antarctic Ocean and the Arctic 
Ocean  are examined on the endemic taxa as the genus  Antarctissa and Amphimelissa setosa. The other 
example of the bipolar distribution of Mesozoic Radiolaria is the genus Glomeropyle from the Triassic in 
New Zealand and NE Siberia. The latest knowledge on the Early Triassic radiolarian faunal changes 
in a pelagic environment in southern high latitude since the P/T boundary is presented.  Recent 
progress on the oceanic Permian/Triassic boundary sequence at Arrow Rocks, New Zealand revealed 
a possibility that  the southern high latitude ocean had been acted as a refugee area for the surviving 
biota including Permian-type Radiolaria since the end-Permian mass extincion events. The common 
characteristics in general morphology between the Recent and Mesozoic bipolar species are discussed.

 Radiolaria, bipolar distribution, bipolar species, recent, Mesozoic, equatorial submergence, 
monopolar distribution, high latitude, Triassic, New Zealand, surviving taxa, Panthalassa
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　現生放散虫の種数の総計は，海域毎に識別される種数
が異なってくるため正確に見積もる事は現在でも難しい
が，全海洋におけるポリキィスティナ放散虫の現生種
は，Anderson et al. （2002）に基づけば大体 700～1000 種
と見積もられている．Takahashi （1991）は大西洋と太
平洋の 4 地点のセディメント・トラップから Nassellaria 
182 種と Spumellaria 175 種の計 357 種のポリキィスティ
ナ放散虫とフェオダリア 63 種を報告している．さらに，
熱帯太平洋西部及 び 中部 の 海洋 か ら は Nassellaria 114
種，Spumellaria 120 種の計 234 種のポリキィスティナと
フェオダリア 27 種が報告されている（Yamashita et al., 
2002）．南大洋 の ド レーク 海路 （Drake Passage），パ ウ
ウェル海盆（Powell Basin），ブランスフィールド海峡

（Bransfield Strait）におけるセディメント・トラップでは，
Nassellaria 40 種，Spumellaria  20 種の計 60 種のポリキィ
スティナ放散虫とフェオダリア 7 種の現生種の産出が報
告されている（Abelmann, 1992a, b）．一方，北極海海域
では，深い海盆の表層堆積物中から Nassellaria 20 種と
Spumellaria 11 種の計 31 種のポリキィスティナ放散虫が
産出し （Bjørklund and Kruglikova, 2003），また浮遊する
氷山 T-3 のステーションにおけるプランクトン試料の分
析により 22 種のポリキィスティナ放散虫とフェオダリア
7 種が報告されている（Hülsemann, 1963）．熱帯海域か
ら中高緯度海域にかけて，表層堆積物中から産出するポリ
キィスティナ放散虫の種数は緯度 0～10 S では 110～135
種，中緯度（30～50 S）では 100～75 種程度に，中高緯度（50
～65 S）では 50～65 種と漸次減少する傾向が認められて
いる（Boltovskoy, 1987, 1999）．一方，カンブリア紀から
現世までに記載された化石放散虫の種数は 8000 種を超え
ると見積もられており，海洋プランクトンの中でも放散虫
は多様性の高いグループである（De Wever, et al., 2001）．
　このように地質時代を通じて繁栄してきた放散虫は，そ
れぞれの種ごとに多様な海域と異なる水塊の特性（塩分・
水温など）や水深などに対応して分布している．とくに北
半球の極域～亜極域と南極海域の双方に特異的に両極性
分布をもつ放散虫が属や種レベルで存在することは様々
な研究者により指摘され， 100 年以上前から先駆的な研究

（Bailey, 1856; Ehrenberg, 1872; Haeckel, 1887; Haecker, 
1908; Popofsky, 1908 など）が行われてきた．なかでも
Popofsky （1908, 1912, 1913）は，ド イ ツ 南極海探検航海
により採集されたポリキスティナ放散虫を暖海水種と寒
冷水種に識別し，両極性分布（bipolar distribution）や単
極性分布（monopolar distribution）を示す種群が存在す
ることを明らかにした．
　こうした両極性種 （bipolar species）の生物地理を理
解し，その成立過程を解明して行く上でも，両半球の高
緯度海域における同一種や近縁種の生息深度や水平分布
を正確に把握することは重要である． Stanley （1981）
は，DSDP コアサンプルを用いて両極性を示す 5 種 ・種
グループの化石個体群を中新世～更新世の年代毎に解析

して，両極性分布の形成モデルを推測している．さらに
Petrushevskaya （1986a）が，現生種の両極性分布につい
て考察した．しかし，これ以降，両極性分布の成立過程や
メカニズムについて十分考察する研究はなかった．しか
しながら最近，Stepanjants et al. （2006）により新たな観
点から放散虫の両極性分布を総括する研究が報告された．
本論文では，まず現生放散虫の両極性分布と分布様式，さ
らにその成立過程をレビューし，両極性分布と単極性分布
についての事例を紹介する．さらに中生代の両極性分布を
示す放散虫種の事例や最新の知見をまとめて論説する．

　近年，100 年以上前の古典的な放散虫研究に用いられ
た放散虫コレクションを現代的なデジタル映像技術を
駆使して標本自体を見直し，現代的研究の観点からタ
イプ標本を発掘する仕事が進められ，エーレンベルク

（C. G. Ehrenberg, 1795-1876）やヘッケル（E. Haeckel, 
1834-1919）の放散虫コレクションに始まり，バイリー

（Bailey, 1811-1857）の放散虫コレクションが検討されて
い る（Lazarus, 1998; Lazarus and Jahn, 1998; Tanimura 
et al., 2006; Itaki and Bjørklund, 2007; Ogane et al., in 
press）．本稿の主題と一見無関係に見えるかもしれないが，
これらの地道な研究は，グローバルな海洋環境に生息した
プランクトンの分布特性を比較検討するための種のタイプ
を確立する基礎的な礎となる（本特集号口絵参照）．とく
に両極性分布を検討する上で，古典的研究で記載された種
が多いことから，寒冷海域から記載された種のタイプが確
定している事は重要である．これら古典的研究でもすでに
両極分布については関心が持たれていて，当時すでに北半
球の極域海盆や南極海域の寒冷な水塊に特徴的に産出する
放散虫種は，ポリキィスティナ放散虫で 70～ 100 種以上
が各海域で知られていた．
　Bailey （1856）は ベーリ ン グ 海西方，カ ム チャッカ
沖北緯 56 お よ び 60 の 3 地点 の 海底表層 の 測深試料
から，13 種のポリキィスティナ放散虫と 2 種のフェオ
ダリアを報告した．そのうちの 14 種は新種であり，現
在中・高緯度を特徴づける寒冷水種としてよく使用さ
れ る， Stylochlamydium venustum (Bailey)， Ceratospyris 
borealis Bailey, Botryostrobus aquilonaris (Bailey)， 
Pseudodictyophimus gracilipes (Bailey) などを含んでいる．
Ehrenberg （1861）は，グリーンランド南方海域の表層堆
積物から Bailey がカムチャッカから発見した種を数多く
発見した．彼はこの時点までに低緯度や南極付近の放散虫
を詳しく調べていたがこれらの海域では見つかっていな
いことから，Bailey （1856）と共通するこれらの種は，北
半球の極域を特徴付けると結論づけた．
　一方の南半球の現生放散虫の両極性分布について指摘し
た先駆的な報告は，Riedel （1958）である．Riedel はケル
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ゲルン島近辺や南極海域の海底堆積物の主要なポリキス
ティナ放散虫について研究を行い，他の海域から産出する
放散虫との比較に基づいて緯度的分布に関する考察を示し
た．彼は南極海域に特徴的に産出する種として Spongurus 
pylomaticus Riedel, Triceraspyris antarctica (Haecker)， Lithelius 
nautiloides Popofsky, Antarctissa denticulata (Ehrenberg) を
示した．一方，両極性分布を示す寒冷水種として 8種を
明らかにした．それらは Actinomma imperfecta Popofsky, 
Helotholus histricosa Jørgensen, Mitrocalpis araneafera 
Popofsky, Theocalyptra bicornis (Popofsky)， Dictyophimus 
mawsoni Riedel, Botryopyle (?) antarctica (Haecker)， Prunopyle 
antarctica Dreyer そして Spongotrochus (?) glacialis Popofsky
である．さらに詳しい検討のひとつとして，Abelmann

（1992b）は南極海のドレーク海路（Drake Passage）， パ
ウウェル海盆（Powell Basin），ブランスフィールド海峡

（Bransfield Strait）におけるセディメント・トラップから
得られた放散虫フラックスを解析した．その結果から水塊
と種の組成について考察し，遠洋性環境にあるドレーク海
路では Antarctissa 属の産出が優勢であるが，より沿岸性地
点であるパウウェル海盆とブランスフィールド海峡では両
極性分布を示す種である Phormacantha hystrix （Jørgensen）， 
Plectacantha oikiskos Jørgensen, Rhizoplegma boreale （Cleve） 
や Lithomelissa setosa （Cleve）などの産出で特徴づけられる
ことを報告した．なかでも Phormacantha hystrix （Jørgensen） 
と Plectacantha oikiskos Jørgensenは本来，カナダのバン
クーバー島沖のジュージア海峡やノルウェーのフィヨル
ドなどの高緯度の沿岸域から報告されている（Jørgensen, 
1905）ことから水塊のみならず，比較的急峻な海底地形を
有する環境に適応していると考えられている（Abelmann, 
1992b）．これらをはじめ，数多くの論文で両極性分布と関

連する成果が扱われているが，ここではその代表的な成果
について，Stepanjants et al. （2006）の総括と照らし合わせ
ながら紹介する．

　放散虫の両極性分布には 2 つの様式がある（図 1）．1 つ
は両半球の極域及び中緯度海域の浅海に生息して両極性
分布を示す種（あるいは属）で，熱帯海域では表層～深層
にかけて全く認められないタイプ 1 であり，もう 1 つは両
半球の極域及び温暖（中緯度）海域では浅海に産出し両極
性の分布を示す種（あるいは属）であるが，熱帯海域では
深海に潜行して生息しているタイプ 2 である（Stepanjants 
et al., 2006）. 
　タイプ 1は，Spumellaria 目では Actinomma boreale Cleve, 
Rhizoplegma boreale, Prunopyle? antarctica, Spongurus 
pylomaticus, Stylochlamydium venustum な ど，Nassellaria
目 で は Protoscenium simplex Cleve, Pseudodictyophimus 
gracilipes (Bailey) bicornis (Ehrenberg)， Lophophaena 
clevei Petrushevskaya, Plectacantha oikiskos, Mitrocalpis 
araneafera などが代表的な種である．実際，これらの種の
大半はオホーツク海での現生放散虫の垂直分布に関する
クラスター解析において，グループ D の表層水～表層下
部生息者（水深 0～200 m）に区分される（Okazaki et al., 
2004）．ただし，日本海では例外的に Actinomma boreale
の生息水深が 2000 m 以深であることが示されている（板
木，2007）．Spg. pylomaticus は，Riedel （1958）が最初に
南極から記載した種であり両極性分布を示すが，北半球と
南半球の殻形態に多少の違いが認められている（図 4-2，
6）．この北半球タイプの本種を Kruglikova （1974）は
Spongurus pylomaticus borealis Kruglikova として亜種に区
別している（図 4-2）．Okazaki et al. （2004） によればオホー
ツク海での本種の垂直分布はグループ C の上部中層水生
息者（水深 200～500 m）に区分される． 
　一方，タイプ 2 のように高緯度の浅海に生息する放散虫
種が熱帯では潜行している（tropically submergent）と
いう考えは，Casey （1971）が最初に仮想的な深度断面図

（図 2）を示して提唱している．しかしながら彼は当時は
その考えを実証するデータを提示していなかった．現在
はデータが集積したことにより，タイプ 2 に属する種が
確認されている．両極性分布タイプ 2 を特徴づける種は
Spumellaria 目では Actinomma popofskii (Petrushevskaya),
Actinomma delicatulum (Dogiel in Dogiel and Reshetnyak),
Prunopyle? tetrapila Hays, Stylodictya validispina Jørgensen,
Spt. glacialis な ど，Nassellaria 目 で は Pseudodictyophimus
gracilipes (Bailey) gracilipes (Bailey), Ceratocyrtis histricosa 
(Jørgensen), Lithomitra lineata (Ehrenberg), Cycladophora 
davisiana Ehrenberg, Cycladophora  cornutoides (Bailey),
Dictyophimus hirundo (Haeckel) などである（Stepanjants 
et al., 2006）．これらの種は 世界中の海洋で広範な分布を
示し，熱帯を含むほとんどの海洋で認められる．図 1 では，

図 1．生物の両極性分布とコスモポリタン分布を示すモデ
ル．両極性分布はタイプ 1 とタイプ２の様式に区分される．
Stepanjants et al. (2006) の図を加筆引用．
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世界中の海洋表層に広く分布する場合をコスモポリタン
な分布として区分している（Stepanjants et al., 2006）．し
かしながら，放散虫を検討する場合，コスモポリタンな
分布には浅海だけを対象にするのではなく，Casey （1971）
や Reynolds（1978）が Cornutella 属などを例として別に
指摘しているように世界中の海洋の深層生息者が共通に
認められる深層のコスモポリタンな分布を新たな分布様
式として認識する必要性があろう．
　両極性分布タイプ 2 では生態的に寒冷な水塊に多産
することで特徴づけられることはタイプ 1 と同様だが，
種の垂直分布は海域毎に異なる水深の水塊に対応して
いる様相を示す．高緯度から低緯度の海洋に向かって
生息深度（種の垂直分布）が潜行するこのようなモデ
ル（図 1）が実際に観測されているのかどうかを検証す
る必要があろう．近年，プランクトンネットやセディメ
ント・トラップデータに基づいて，放散虫種の鉛直分布
に関する研究が極域海域から，北太平洋，日本周辺海域，
そして赤道太平洋海域から報告されている（Nimmergut 
and Abelmann, 2002; Yamashita et al., 2002; Itaki, 2003; 

Itaki et al., 2003; Okazaki et al., 2003, 2004, 2005; Hays and 
Morley, 2004;  Ishitani and Takahashi, 2007; Ishitani et al., 
2008）．さらに表層堆積物に基づいて各海域の放散虫種の
産出分布を明らかにする研究が様々な海域から報告され
ている（Bjørklund and Kruglikova, 2003; Motoyama and 
Nishimura, 2005; Kamikuri, et al., 2008）．こ れ ら の 報告
に基づいて，タイプ 1 とタイプ 2 のいくつかの種につい
て具体的に議論する．また図 3 には，両極性分布を示す
Spongotrochus glacialis および Pseudodictyophimus gracilipes
の分布図を示す．

　放散虫における両極性分布がどのように成立したか，ま
だ未解明の部分が多いが，Stanley （1981）と Stepanjants 
et al. （2006）がこの課題に言及している．
　Stanley（1981）は，国際深海掘削（DSDP）コアサン
プルを用いて両極性を示す 5 タクサ （Prunopyle antarctica, 
Botryocampe conithorax （Petrushevskaya）， Actinomma 
delicatulum, Spongurus pylomaticus, Cycladophora davisiana．
属名は現在使われているものに変更）を選び出し，中新世
～更新世にいたる時系列に沿って解析し，両極性分布の
形成モデルを考察した．彼女は，分断モデル（vicariance 
model）と分散モデル（dispersal model）の 2 つの古環境
循環モデルが，生物地理や進化に影響を与える可能性があ
ると考えた．分断モデルでは，新たに形成された水塊や海
流により既存の水塊が分断されることで，かつて世界的に
広く分布していた個体群が孤立化して両極性分布に変化
するというものである．もう一方の分散モデルでは，海洋
循環様式が短期間でシフトしたり，寒冷化により片方の半
球から別の半球の水塊へ分散することができるような“水
の橋”を形成するというものである． Stanley（1981）は，
2 つのモデルを比較検討して，分散モデルの方が分断モデ
ルよりも受け入れやすいとした．放散虫の分散を助ける

“水の橋”機構として，（1）超深度の底層水，（2）表層水
の潜行， （3） 更新世の氷期／間氷期の水温変動による“水
の橋”，（4） 更新世における海流強化と寒冷水塊の拡大，
を候補に挙げている．
　一方，Stepanjants et al. （2006）は，クラゲ類など化石
に残らない生物群や放散虫を取り扱い，両極性分布の起
源を説明する様々な仮説を次の 5 つに整理している．（1）
同一種が両半球の寒冷水塊という類似環境下で独立して
出現する （多地点起源説）．（2）両半球の温暖帯において，
同一種あるいは近縁種が温暖水や熱帯海域に住む形態か
ら収斂進化する（収斂起源説）．（3）かつて温暖期に世界
中で広範な分布を持った動物群が，寒冷期に両半球の寒冷
水に適応して，残存群集（種）として残る．一方，熱帯で
は残存種が適応できずに消滅し，新たな動物群集が進化し
た（残存種説）．（4）沿岸性あるいは深層水の寒冷な海流
により同時代の群集が移動することにより両極性分布が
形成された（同時代移動説）．（4a）表生付着性の生物種

図 2． Casey （1971） が提唱した太平洋におけるポリキィスティナ
放散虫の生物地理区モデル．海洋鉛直断面では，南北両半球の
高緯度放散虫群集が浅海では両極性分布をしめすが，赤道下へ
向かって潜行し，赤道の深層でつながっている様子が示される． 
AAS：南極浅海群集帯，AAI：南極中層水群集帯，SAAS：亜
南極帯浅海群集，SAAC：亜南極帯中央群集，SCS：南半球中
央帯群集，E：熱帯群集帯，NCS：北半球中央帯群集，TC：漸
移帯中央群集，TS：漸移帯浅海群集，SAI：亜極帯中層水群集，
SAS：亜極帯浅海群集．Casey （1971）の図を改変引用．
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が漂着物に付着してあるいは船のバラストタンク中で移
動して分布域を広げていく（人為的移動）．（4b）一方の
半球の遠洋性寒冷水種が寒冷な深層流により他の半球へ
移動して両極性分布を形成する（深層水による移動）．（5）
氷河期に北方種が表層水温の低下した赤道海域に侵入し，
南半球に生息するようになる．その後，間氷期になり熱帯
海域の水温が上昇すると，寒冷水種は死滅するか，より南
方，より北方海域へ移動することにより両極性分布を示す 

（氷河説）．これらのうち，同時代移動説，深層水による移
動が Stanley （1981）の分散モデルに近い考え方である．
　このように，両極性分布に至る過程について，いくつか
の提案はあるものの，現在の放散虫研究の現状は，これら
の提案を検証する段階に至っていない．しかしながら，第
四紀以降の堆積物の世界的な調査によって（図 3-1），両
極性分布や単極性分布を示す種がいくつか知られるよう
になってきた．とくによく知られている両極性分布につ
いては，この特集号の表紙に図示したように，現世種の
Cycladophora davisiana Ehrenberg などをあげられる （たと

えば，Riedel, 1958）．本種の詳細は他書に譲り，本稿では，
この種以外についても両極性分布の事例があることを具
体的に紹介していく．

1. Pseudodictyophimus gracilipes 
　本種は Stepanjants et al. （2006）によれば，両極性を示
す種として扱われている．本種はさらに亜種に分けられ
ており，Pd. gracilipes gracilipes は赤道域では深層に潜行
するタイプ 2 に，また Pd. gracilipes bicornis はタイプ 1 に
区分されている．しかしながら，亜種レベルの分類を行っ
て深度分布を明らかにしている研究例は少なく，統一的に
広範な海域にわたり比較するためには現段階では種レベ
ルで比較する事が重要であろう．最近の研究では，本種は
コスモポリタンな種であると認識する（Itaki et al., 2003）
よりも，高緯度海域の生息深度よりも低緯度域での生息深
度が深い，赤道域で潜行する分布様式をもつことが明ら
かになってきた（Ishitani and Takahashi, 2007; Ishitani 

図 3．第四紀－現世における放散虫の両極性分布の一例．1. 1834-1989 年の間に検討が行われた第四系とプランクトン試料の位置図，2. 
Antarctissa 属の産出地点を示す ，3. Spongotrochus glacialis の産出地点 ，4. Pseudodictyophimus
gracilipes の産出地点 ，いずれの図も，鈴木が作成しているシノニムデータベースより作成．1834-1989 年の間に
出版された論文のうち，標本の図がある文献データのみがデータベースに記録されている．これらの図は同定の適切さが確認された情報
のみがプロットされているため，地点数は少ないが確実な事実を提供している．
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et al., 2008）． 
　Pd. gracilipes は北極海西部のチュクチ海（北緯 70 29’，
西経 138 55.6’）や ビューフォート 海（北緯 73 ±33.3’，
西経 160 55.1’）で採集されたプランクトン・ネット試料
では，最大産出深度はそれぞれ 0～50 m，25～50 m と浅
海表層に生息する（Itaki et al., 2003）．北極海周辺の表
層堆積物からのポリキィスティナ放散虫を網羅的に研究
した Bjørklund and Kruglikova （2003）によると，ノル
ウェー海では本種の相対産出頻度は 17% に達している．
彼らは Pd. gracilipes の 3 亜種の分布を検討し Pd. gracilipes 
gracilipes と Pd. gracilipes bicornis は，北極を取り囲む全
北極海域で多産出することを示した．一方，北緯 35 付近
の北太平洋中央部では本種の最大産出深度は 100～200 m
を示し亜表層下部 あるいは上部の生息者である（Kling, 
1979）が，北緯 32 付近 の カ リ フォル ニ ア 海流周辺 で
は，その生息深度は 50～100 m で最大を示す（Kling and 
Boltovskoy, 1995）．南東大西洋の南緯 30 ～35 の南北側
線では，本種は深度 100～200 m で 20% の最大産出頻度を
示す（Abelmann and Gowing, 1997）．熱帯太平洋海域（緯
度 0 ）で採集されたプランクトン・ネット試料の解析結
果では，本種は Station 6 の深度 160～200 m で 141 個 /m3

と最大産出し，また 200～500m で 101 個 /m3 を記録して，
亜表層から深度 500 m の生息者である（Yamashita et al., 
2002）．これらのデータから北半球では，異なる緯度と海
域における産出分布の最大深度から Pd. gracilipes は高緯度
で浅く，低緯度でやや深く潜行して生息していると判断さ
れる．この傾向は日本海と日本の周辺の南北側線の地点に
おいても，低緯度へ向かって現存量の分布がゆるく潜行す
る様子が示されている（Ishitani and Takahashi, 2007）．
　一方，Motoyama and Nishimura （2005）は北太平洋の
東経 175 の側線に沿って北緯 48 ～19 間の表層堆積物中
の放散虫群集のクラスター解析を行った．さらにごく最近
Kamikuri et al. （2008）は Motoyama and Nishimura （2005）
と同じ側線に沿って南方へ延長して，北緯 48 ～南緯 14
間の表層堆積物中の放散虫群集のクラスター解析を行っ
た．彼らによると，Pd. gracilipes は亜極帯の地点 NB78（北
緯 48 ）から亜熱帯前線に位置する地点 NB70（北緯 27 ）
まで連続して産出する．産出頻度は 2.6% 程度から 1% 以
下まで漸次減少し，熱帯を含む低緯度の地点（NB63（北
緯 5 ）～ NB56（南緯 14 ））でも産出頻度は 1% 以下と低
い頻度で産出することが読み取れる．従って熱帯収束帯の
間でも，わずかながら生息していることがこの事からも示
される．一方，このような傾向は，北半球の高緯度から熱
帯収束帯で認められるけれども，南大洋の南緯 51 ～54 の
海域では，環周極海流深層水（Circumpolar Deep Water）
のファクターとして深度 400～1000 mの深層に生息するこ
とが報告されている（Abelmann and Gowing, 1997）．こ
の事は，本種が両極性タイプ 2に区分されているが，南大
洋の高緯度海域では特異的な深層水塊に適応していること
を示すのかもしれない．図 4-1, 5 に本種の写真を示す．

2. Spongotrochus  glacialis
　スプメラリア（Spumellaria）目に属する本種も典型的な
両極性分布をとる種として知られており，Stepanjants et al. 

（2006）によるタイプ2の赤道海域で潜行する種とされてい
る．熱帯太平洋中部海域におけるプランクトン・ネット試料
中では，本種はStation 6の深度40～80 mで 18個 /m3，200
～500 mで 2.9個 /m3 が記録されており，またStation 12の深
度40～80 mで82個 /m3， 160～200 mで46個 /m3，200～500 m
で21個 /m3 を産出しており，亜表層下で生息していること
が確認されている（Yamashita et al., 2002;  Ishitani et al., 
2008）．元来 Spt.  glacialis は，Popofsky （1908）により南極
海の南緯66 東経 89 地点の 0～300 mの深度からプランク
トン・ネットで採集された試料に基づいて最初に記載され
た種である．本種は南極ウェッデル海の南緯58 から62 の
表層水で最も優先する種であり，深度0～100 mでは最大 47
個 /m3，表層下の 100～200 mでは最大 18個 /m3 が記録さ
れる．深度 1000～2000 mでは優勢種であるが，産出量自
体は 3個 /m3 と低くなる（Morley and Stepien, 1985）．ま
たAbelmann and Gowing （1997）は南極海の現生放散虫
の鉛直および水平分布をクラスター解析して水塊との対応
を明らかにしている．彼女らによると，本種は南緯 48 ～
51 の海域において極前線表層水（Polarfrontal Water）ファ
クターとして深度 0～100 mに多く産出する．
　一方，北半球のオホーツク海（北緯 48 ～54 ）では，
深度 0～50 m の 表層水中 に Spt. glacialis と Sty. venustum
の幼形が多産出することが報告されている （Nimmergut 
and Abelmann, 2002）．オ ホーツ ク 海 の 50 m 以浅 の 表
層水は，冬には海氷が形成され低い水温，夏の間は成層
し暖かく低い塩分で特微づけられる季節的な温度変化が
激しい水塊で特徴づけられ，上記の放散虫以外は生息し
な い 環境 で あ る（Nimmergut and Abelmann, 2002）．
また深度 50～100 m において，上記の幼形に相当する
Spongodiscidae spp. と Spt. glacialis は産出が最大となる

（Okazaki et al., 2004）．北極海のチュクチ海では，本種は
深度 50～150 m で最大の産出分布を示し，ビューフォー
ト海では深度 25～300 m で多く産出している（Itaki et al., 
2003）．北極海の表層堆積物中では，本種は広範に分布す
るが，産出頻度ではプランクトン試料で豊富に認められる

（Hülsemann, 1963）ほどには多く産していない（Bjørklund 
and Kruglikova, 2003）． 
　また，Spt. glacialis は南大西洋西部のプランクトン・
ネット試料（南緯 36 ～39 ）からも産出することが報
告されている （Boltovskoy and Riedel, 1980）． しかし
ながら，中緯度から本種として図示・報告されている形
態は，南極海の寒冷水塊で産出する大型で棘が発達し
た典型的な殻形態（図 4-7）とは中緯度から本種として
図示・報告されている形態は異なるという見解がある

（Petrushevskaya, 1967; Abelmann and Gowing, 1997 な
ど）．本稿では，H.M.S. チャレンジャー号により採集さ
れ た Station 157 地点 （緯度 53 55’S, 経度 108 35’E）か
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ら産出する Spt. glacialis 個体を図示する（図 4-7）．本種
を種々の形態を含む広義の種グループとして扱っている
ケースもある（Petrushevskaya, 1975; Nigrini and Moore, 
1979）．異なる生態や環境条件下での適応による表現型の
違い（ecophenotypic）に起因するのか，それとも単なる
同定上の問題であるのかを今後明らかにする必要があろ
う．最近，模式地に近い南極周辺海域からの試料に基づい
て本種の殻形態の構造を見直して分類形質を再検討する
試みが進められている（大金ほか，2008）．これによれば，
南極周辺域に産する Spt. glacialis は盤殻（disk）が強く膨
らみ，そこから細い放射棘（radial spine）が出ることが
特徴である（図 4-7，ならびに本特集号の表紙・裏表紙参
照）．これと比較すると，これまで北半球の試料から産し，
Spt. glacialis と同定されてきた個体は，盤殻のふくらみが
小さい（図 4-3，ならびに本特集号の裏表紙参照）．こう
した違いから，北半球高緯度と南極周辺で産出する Spt.
glacialis は，形態上別種である可能性がある．今後，両極
性分布の形成過程を解明するためには，今後異なる水塊・
深度・環境に生息する個体について，形態学的研究と合わ
せて分子遺伝学的解析をする必要性があろう．図 4-3 の 7
に本種の写真を示す．

3. Stylochlamydium venustum
　本種はベーリング海の表層堆積物では優勢な種であり
多産する事が知られている（Ling et al., 1971）．またベー
リング海の 2 地点のセディメント・トラップによる報告か
らも Sty. venustum の生産量は春と秋にピークを持ち，平均
835 個 /m2 /day と 535 個 /m2 /day と高い値を示している

（板木・高橋，1994）．板木・高橋（1994）は本種が全粒
子フラックスと相関する季節変動を示す事から，表層域の
生物生産と密接な関係がある事を示唆した．Kling（1979）
によると北太平洋中央部では，本種は深度 50～100 m で
最大産出を示し亜表層上部に生息する種である．また板
木ほか（1997）は，本種のフラックス変動がベーリング
海の大陸棚周辺では約 50 ～ 4000 個 /m2 /day と季節変動
することから，亜表層に生息する Sty. venustum の産出ピー
クの変動は海洋の基礎生産力の指標となりうる可能性を
指摘した．オホーツク海の北緯 47 付近および北海道東
方沖の北緯 42  付近の地点から採集されたプランクトン・
ネット試料では，Sty. venustum は深度 50～100 mで最大産
出を示し，亜表層に多く生息する（Okazaki et al., 2004）．
またOkazaki et al. （2005）は，北西太平洋の北緯53 , 44 , 40
の 3 地点でセディメント・トラップによる 3年間にわたる

図 4. 両極性分布を示す放散虫種．北半球と南半球に生息する形態種を示す．
　北太平洋高緯度（千島海溝・ ド レッジ），1. Pseudodictyophimus gracipiles (Jørgensen), 2. Spongurus pylomaticus borealis Kruglikova, 

3. Spongotrochus  glacialis Popofsky,   4. Stylochlamydium venustum (Bailey). 南極周辺（5-6,8:KH71-5, St. 29． コ ア 表層；7: H.M.S. 
Challenger St. 157, トロール試料）5. Pseudodictyophimus gracilipes (Jørgensen), 6. Spongurus pylomaticus Riedel, 7. Spongotrochus  glacialis 
Popofsky, 8. Stylochlamydium venustum (Bailey)
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試料に基づいて放散虫フラックスの経年変動を明らかにし
た．彼らによれば，Sty. venustum の相対頻度は北緯 53 で
7.2%，北緯 44 で 3.4%，北緯 40 で 5.8%を示す．一方，太
平洋の東経 175 側線に沿う表層堆積物では，本種の相対頻
度は北緯 48 では 17.2%，北緯 46 では 5.2%，北緯 43 では
4.9%を示し，北緯 40 で 1.2%と漸次減少し，北緯 35 で最
後の 4個体（0.3%） を産して，それより南では産出しない

（Motoyama and Nishimura, 2005; Kamikuri et al. , 2008）．
こうした結果から，本種は亜極帯を特徴づける種であり，
亜表層上部（50～100 m） に生息すると言える．しかしな
がら，北極海域のチュクチ海やビューフォート海では本種
は全く見つかっておらず，これは太平洋から北極海への本
種の移入が無い事を示唆している （Itaki et al., 2003）．本
種は，現在の日本海では全く認められていないが，氷期に
は優占種の 1 つであった （Itaki et al., 2004）．
　Abelmann and Gowing （1997）によれば，南極海におけ
る Sty. venustum の産出は Spongotrochus venustum として記録
されており，本種は Spt. glacialis と同様に南緯 48 ～51 の
海域において極前線表層水（Polarfrontal Water）ファク
ターとして深度 0～100m に多く産出する．本種が生息す
るその水塊は南極表層水と南極中層水からなり，低い水
温（2.5 ～5 C） と塩分（33.9～34.0 ‰）で特徴づけられ
る（Abelmann and Gowing, 1997）．
　Kamikuri et al. （2008）によると，北緯35 から南緯 14 の
間では本種の産出は認められない．一方，熱帯太平洋の中
部のプランクトン・ネット試料では，北緯5 のステーショ
ン2の深度200～1000 mで 0.9～0.2個 /m3，北緯 0 のステー
ション 6 の 深度 200～500 m で 8.6 個 /m3 と 最大産出分布
を示し，500～1000 m で 2.7 個 /m3 産出する（Yamashita 
et al., 2002）．こうした違いが出る原因は，殻の破損や融解，
あるいは同定の精度の違いを反映している可能性がある．
これについて，今後形態的・分類学的観点からの検討が
必要であろう．しかしながら以上のデータを総括すると，
Stepanjants et al. （2006）によれば，本種は両極性分布タ
イプ 1 に区分されているが，Sty. venustum は両極性分布タ
イプ 1 ではなく，タイプ 2 を示すと判断される．本種は北
緯 40 付近から潜行を始め，赤道直下で深く潜行している
ことが確認される（Ishitani et al., 2008）．図 4-4，4-8 に
本種の写真を示す．

4. Spongurus pylomaticus
　本種は Stepanjants et al., （2006）によれば，両極性分
布タイプ 1 に区分される．南緯 58 ～62 のウェッデル海
のプランクトン・ネット試料では，Spongurus pylomaticus
は表層（0～100 m）ではほとんど産せず，表層下（100
～200 m）ではわずかに産出し，深層（1000～2000 m）
で は 優勢 に 産出 す る（Morley and Stepien, 1985）．さ
ら に 南極周辺 の 南緯 51 ～54 の 海域 で は，本種 は Pd.
gracilipes と同様に環周極海流深層水（Circumpolar Deep 
Water）のファクターとして深度 400-1000m に分布する

（Abelmann and Gowing, 1997）．一方，オ ホーツ ク 海南
東部の北緯 47 および北海道東方沖の北緯 42  付近の地
点から採集されたプランクトン・ネット試料では，Spg.  
pylomaticus はそれぞれ深度 300～100 m および深度 50～
500 m に分布し中層水に生息する（Okazaki et al., 2004）．
北極海域のチュクチ海とビューフォート海の水塊では本
種は産出しない（Itaki et al., 2003）．熱帯太平洋の西部
および中部の 5 地点におけるプランクトン・ネット試料
では，Spg.  pylomaticus はいずれの深度からも産出しな
い（Yamashita et al., 2002; Ishitani et al., 2008）．ま た 北
太平洋の東経 175 の南北側線では，北緯 48 から北緯 30
の間では本種は産出するが，北緯 27 ～19 では産出し

な い（Motoyama and Nishimura, 2005）．従って 本種 は
熱帯海域では生息しないが，南北半球の高緯度海域では
中層～深層に分布する両極性分布を示す．この分布は，
Stepanjants et al. （2006）のタイプ 1 に近い．しかし，本
来 Stepanjants et al. （2006）が提唱したタイプ 1 は，両半
球高緯度域で浅海に生息する分布様式であり，本種は厳密
に解釈すればタイプ 1 から外れてしまうことになる．そこ
で，放散虫の両極分布を的確に説明するためには，タイプ
1 の概念を浅海だけではなく，中層～深層に分布する場合
も含めた方が望ましいと思われる．図 4-2 の 6 に本種の写
真を示す．

　両極性は示さないが，南極周辺海域や北半球高緯度海
域にのみに適応して進化した固有種（属）が存在すること
が知られている（Petrushevskaya, 1971b; Kennett, 1979; 
Abelmann et al., 1999; Bjørklund and Swanberg, 1987; 
Itaki et al., 2003; Matul and Abelmann, 2005）．そのなか
でも，多くの論文で着目されたタクサは，南極海域では
Antarctissa 属の種群であり，また北極海域では Amphimelissa 
setosa （Cleve）である．いずれも単極性分布（monopolar 
distribution）を持つ種群として知られている．先に紹介し
たStanley （1981）と Stepanjants et al. （2006）の両極性分
布の成立モデルでは，両極性分布と単極性分布を示すタク
サが共存できるモデルは論じていない．これを合理的に理
解するためには，両極性分布と単極性分布を示す放散虫種
の生息環境（水深，水平分布）や水塊との対応などを明ら
かにして事は重要である．現時点では，実例を紹介するに
留めざるを得ないが，後で議論する三畳紀では単極性分布
から両極性分布へ変遷する事例があり，単極性分布につい
て言及することも意義がある．

1 . Antarctissa denticulata, A. strelkovi A. cylindrical/robusta
group
　南極海周辺海域に生息する放散虫の生物地理に関する
情報は，表層堆積物やコアから得られるデータ（Riedel, 
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1958; Hays, 1965; Petrushevskaya, 1971b, 1975; Nishimura 
et al., 1997; Abelmann, et al., 1999）に加えて，現生放散虫
のプランクトン・ネット試料やセディメント・トラップ
試料に基づく研究（Morley and Stepien, 1985; Abelmann 
1992a,b; Abelmann and Gowing, 1997）により，放散虫の
フラックス・深度分布・水平分布などに関する情報が格段
に増加して，放散虫種と水塊との対応に関して理解が深ま
るようになった．特に， Antarctissa 属は形態的には識別し
やすく，南極海周辺海域のみに優占する単極性分布を示
す．若干の論文で Antarctissa （?） sp. として北半球高緯度
の論文で掲載されることはあるが，種まで決定している報
告は皆無で，北半球では確実に本属と言える現生種は見つ
かっていない．
　Antarctissa 属は 2 室からなる Nassellaria で，現生種は
少なくとも 7 種存在する（Petrushevskaya, 1986b）．いず
れの種も形態的特徴は類似しており，厚い殻壁を持ち外殻
は不規則な穴で被われている．これらの形態的特性は寒冷
水種に共通に認められる固有な特徴と言える．Antarctissa
属は，属単位では単極性分布を示し（表紙口絵ならびに図
3-2 参照），種レベルでは南大洋の緯度ごとに明確に棲み
分けをしていることが分かっている．それは水温と溶存シ
リカの違いとの観点から説明が行われている．Abelmann, 
et al., （1999）は南大洋の南緯 35 ～72 間の 53 地点の表層
堆積物を用いて表層水に生息する放散虫種の相対頻度か
ら変換関数法により海水表層水温（SST）の推定を行っ
た（図 5）．さらに Antarctissa 属の 3 タクサについて，各
タクサの相対頻度と緯度的分布と表層水温との関係を明
らかにした．彼らの分布図を引用して 図 6 に示す．一方，
プランクトン・ネット試料により，南大洋の南緯 51 ～
54 の海域では，Antarctissa strelkovi Petrushevskaya は深
度 100～300 m で南極寒冷水（Antarctic Cold Water）ファ
クターとして多産する（Abelmann and Gowing, 1997）．
さらに南緯 54 の極前線の南方地点において，水温 2 C 以
下で溶存シリカに富む（50～70 mmolm-3 H4SiO4）海水で
特徴づけられる深度 0～200 m で，Antarctissa strelkovi は
最大産出を示す （Abelmann and Gowing, 1997）． 
　Antarctissa denticulata の分布は，夏の表層水温 1 C 以下
の寒冷な水塊に対応しており，南緯 63 ～70 の南極大陸
沿岸で 30～60%，南緯 50 ～63  （溶存シリカ値 15-30μmol/
kg）付近で 10～20%，南緯 50 より北では 10% 以下の相
対頻度を示す（Abelmann, et al., 1999）．Ant. strelkovi は，
夏の表層水温 5 C～0 C の水塊で最大の相対頻度（20～
50%） を示し，ほぼ南緯 50 ～ 58 の海域に対応する．本
種が多産する海域では，Ant. denticulata と共産することか
ら，全群集中では 2 種で 30～70% を占める．Antarctissa 
cylindrica/robusta group は，夏 の 表層水温 5 C～7 C の 水
塊に主として産出し，その産出頻度は 10～30% に達する

（Abelmann, et al., 1999）．
　Antarctissa 属は，しばしば中間的な形質を有する個体が
あり，同定が困難な場合があり，Ant. denticulata/strelkovi

グループとして一括して扱われることもある．上で述べた
Antarctissa 属の 3 タクサは，それぞれの種／種グループが
全く異なる性質の水塊に明らかに棲み分けており，生息に
適する最適な環境がそれぞれ異なることがわかる．この
ことから，まだ証拠はないものの，上記の Antarctissa 属
の 3 タクサは遺伝的に分離された集団である可能性が高
い．また，Antarctissa 属の起源は中新世にまでさかのぼれ
る（Petrushevskaya, 1986b）ことから，本属種の分離・
系統発生がどのように起こり，単極性分布が形成されたか
を時系列に沿って検討していくことも重要である．今後の
分子系統学的分析を含めた詳細な解析が待たれる . 

2. Amphimelissa setosa
　一方，北極海周辺海域では，表層堆積物に基づく研究

（Bjørklund et al., 1998; Bjørklund and Kruglikova, 2003; 
Itaki et al., 2003; Matul and Abelmann, 2005）と共に，プ
ランクトン・ネット試料から得られる成果（Bjørklund 
and Swanberg, 1987; Swanberg and Bjørklund, 1987; 
Swanberg and Eide, 1992; Itaki et al., 2003）に よ り，放
散虫種の分布と産出に関する動態や生息深度などが明ら
かにされている．これらの報告によると， Amphimelissa 
setosa は北極海と北半球亜寒帯海域にのみ生息する単極性
分布を示している． 
　Amphimelissa setosa は Nassellaria 目キャノボトリデー
科（Cannobotryidae）に属し，頭部室と胸部室の 2 部屋
からなる放散虫である．また頭部室は主部，前部，後部
の非対称な 3 つの細室に区分されている．本種は北極海と
その周辺縁海，およびアイスランドとグリーンランド海
などに限定して生息する単極性分布を示す現生種である

（Bjørklund and Kruglikova, 2003）．Itaki et al.（2003） に
よれば，本種は北極海の水深 500 m より上部の水柱にお
ける全放散虫群集中の本種の産出頻度が，チュクチ海で
86%，ビューフォート海では 60% に達する優占種となっ
ている．また、深度ごとの産出分布を見ると，チュクチ海
では，本種は深度 50～150 m で最大の産出分布を示し 169
個 /m3 に達するが，ビューフォート海では産出量は 1/10
になり，深度 25～50 m で 16 個 /m3 産出している （Itaki 
et al., 2003）．また，グリーンランド海のポリキィスティ
ナ放散虫を研究した Swanberg and Eide （1992）による
と，Amphimelissa setosa は夏季（8 月）の氷縁付近で深度
0～300/400 m より採取したプランクトン試料中で成体と
幼体で 40～70% の相対算出頻度を示す優先種である．本
種は，ノルウェーのフィヨルドでは深度 25～100 m で成
体と幼体が多産出することが報告されている（Swanberg 
and Bjørklund, 1987）．一方で本種は，オホーツク海やベー
リング海には生息していない（Swanberg and Bjørklund, 
1987）. これらのデータに基づくと，本種は深度 50～150 m
の亜表層水に多く生息していることが分かる．
　一方，北太平洋においては，Amphimelissa setosa の分
布と産出の挙動は北極海とは異なる様相を示す．本種は
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北太平洋においては，更新世から完新世のコア中では多
産するが，約 70000 年前に消滅している（Swanberg and 
Bjørklund, 1987）．特に，オホーツク海の中央部，北緯
51 42.9’東経 151 地点のコアの分析結果によると，本種の
消滅層準は海洋酸素同位体ステージ（MIS）の 5/4 境界
付近，約 72000 年前に置かれている（Matul et al., 2002）．
一方，オホーツク海の南西部，北海道東部沖に相当する北
緯 44 32’東経 145 00’地点のコアでは，本種の多産出急減
層準は MIS 5.1-5.2 間で認められ，約 84000 年前に読み取
れる （Okazaki et al., 2005）．しかしながら，北大西洋やラ
ブラドル海では，本種の消滅や多産出急減層準は MIS 2/1
境界で起こっている（Matul and Abelmann, 2005）．さら
に Matul and Abelmann （2005）はオホーツク海のコアに
おいて，本種の頻度が氷期には 10～15% を占めるが，間
氷期には最大 40～50% に増加することを明らかにしてい
る．また彼らは Amphimelissa setosa は，最終間氷期 MIS 
5e に北太平洋から北極海へ移住し，さらに MIS 5/4 境界
時にはラブラドル海から北大西洋へ寒冷水の南方拡張と
ともに移住した事を示唆した．
　北極海およびその周辺縁海域の表層堆積物から産する
ポリキィスティナ放散虫を網羅的に研究した Bjørklund 
and Kruglikova （2003）によると，本種の形態は網目状
の穴と繊細な骨格を持つものと丸い穴でがっしりした
骨格の 2 つの異なる表現型が認められ（Bjørklund and 
Swanberg, 1987），前者はノルウェーのフィヨルドやバレ
ンツ海やカラ海の現生種として普通に認められるが，後者
はアイスランド海台の水塊で主として産出している．また
北太平洋で産出する本種の化石の形態は，頑丈な骨格形
態を示すことから，後者の表現型とほとんど同一である

（Bjørklund and Kruglikova, 2003）．しかしながら，チュ
クチ海で認められる現生種 Amphimelissa setosa は上記の 2
つの形態とは異なり，胸部室がより膨れた骨格をもつこ
とが報告されている（Bjørklund and Kruglikova, 2003）．
Bjørklund and Kruglikova （2003）は，このような形態は，
浅い縁海やフィヨルドのような浅海の環境で認められる
が，頑丈な形態のものはより外洋域に分布していることを
指摘している．
　以上のようなデータをまとめると， Amphimelissa setosa
は現生種として，北極海およびノルディック海の亜表層水
に多産して生息する固有種であり単極性分布をもつ．また
形態的に異なる 3 つの表現型は，氷縁付近・フィヨルドや
浅い縁海・遠洋海域などの様々な海洋環境に対応して生態
表現型を示している可能性がある．

　放散虫の生物地理区は，古生代の生物多様性が激変した
ペルム紀 / 三畳紀（P/T）境界前後（251Ma）に大きくリ
セットされている．中生代の両極性分布は，少なくとも
Anisian 期には形成されていた（Aita and Bragin, 1999）が，
リセットされた時期から放散虫の変化を総括することは，
どのようにして両極性分布が形成されるのか理解を深め
るには意義がある．
　P/T 境界前後の大量絶滅にあわせて放散虫は絶滅の危
機に瀕した．アルバイレラリア（Albaillellaria）目，エ
ン タ ク ティナ リ ア（Entactinaria）目，ラ テ ニ フィス
チュラリア（Latentifistularia）目など古生代を代表す
る 3 目がほぼ絶滅ないしほとんど衰退してしまった（De 
Wever et al., 2001; 2003）．P/T 境界前後 か ら 前期三畳紀
Spathian 期にかけての約 800～1000 万年の期間は，世界
中の海洋で層状チャートの堆積が認められないチャート
ギャップ（Early Triassic Chert Gap）の存在が知られて
いる（Beauchamp and Baud, 2002）．当時のパンサラッ
サ海では（図 7），海洋深層および表層における長期にわ
たる酸素欠乏により放散虫の生産量は減少し黒色有機質
粘土岩や灰色珪質粘土岩が堆積したものと考えられてい
る（Isozaki, 1997）．このような海洋無酸素事件も絡んで，
最初期三畳紀は世界的に放散虫化石が産出しない特異的
な時代であった．古生代放散虫の絶滅事件以降，中生代型
放散虫へどのように進化するのかを解明することは，前
期三畳紀放散虫を含む試料が全世界的に欠如することか
ら困難であった．その後，三畳紀中頃からスプメラリア

（Spumellaria）目とナセラリア（Nassellaria）目は多様
度が増加する．放散虫の生産量は前期三畳紀の後半（late 
Olenekian）から回復基調になり，中期三畳紀 Anisian に
なるとパンサラッサ海低緯度では赤色放散虫チャートが
ペルム紀と同様に再び大量に堆積するようになる（Isozaki, 
1997; Beauchamp and Baud, 2002; Suzuki et al., 2002）．し

図 5．南極周辺ウェッデル海域の海流系と海洋前線を示す．南極
前線（Polar Front），亜南極前線（Subantarctic Front），亜熱帯
前線（Subtropical Front）．Abelmann et al.（1999）より引用．
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図 6．南極周辺海域で単極性分布を示す Antarctissa 属の 3 タクサの産出頻度による緯度的分布．図中の等濃度線は溶存シリカ濃度を示
す．左図は Abelmann et al.（1999）より引用．1. Antarctissa denticulata (Ehrenberg), 2. Antarctissa strelkovi Petrushevskaya, 3. Antarctissa 
cylindrica  Petrushevskaya. 右図の放散虫は Petrushevskaya (1971a) Figs. 63, 64 より引用 .
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かし，チャートギャップの期間には放散虫記録が無いこと
になり，これではまるで古生代と中生代の間で放散虫の系
統が断絶しているように見える．これを古生物学的見地か
らその溝を埋めるミッシング・リンクを解明することが重
要な研究課題であった
　このチャートギャップを埋める記録はこれまでのとこ
ろ，ニュージーランドでのみ発見されている．世界中で
チャートギャップとされてきた前期三畳紀の期間に，世界
でも希少な層状チャート層が連続する層序断面（オルア
テマヌ層の下部）が，ニュージーランド北島のアローロッ
クス島から最近明らかにされた（Aita and Spörli, 2007; 
Suzuki et al., 2007a, b; Yamaktia et al., 2007; Spörli et al., 
2007）．オルアテマヌ層は，ワイパパ帯に属する付加体を
構成する層状チャート・珪質泥岩を主体とする地層である

（Aita and Spörli, 1992;  Takemura et al., 1998, 2002）．

　アローロックス島におけるオルアテマヌ層のユニット
2b のチャート層（下部三畳系 Induan 下部）から，ペル
ム紀の放散虫属及び種の生き残りが産出し，その上部の
Induan 中部（Dienerian）のチャートからはペルム紀型
の属ではあるが新しい種が産出している（Takemura et al., 
2007; Yamakita et al. 2007）．一方，ユ ニット 2b 上部 と ユ
ニット 3 において，下部三畳系 Dienerian のチャート層か
らペルム紀型および三畳紀型の双方の要素を示す放散虫
を産出することが初めて示された（Takemura et al., 2007; 
Kamata et al. 2007）．これまで最も古い三畳紀放散虫は，
前期三畳紀 Dienerian 期を示す単純なエンタクティナリア

（Entactinaria）目の種がトルコとタイから報告されてい
るが，群集組成がはっきりしていない（Kozur et al., 1996; 
指田ほか，1998）．今回発見されたアローロックス島から
の最初期中生代型ナセラリア目放散虫は，Dienerian 期に
初産出することが明らかになった．しかもペルム紀型放
散虫と共に産出し，層位的に入れ替わっている（Kamata 
et al. 2007）．これまでのチャート層の年代は，すべてア
ローロックス島におけるコノドント層序に基づいている

（Yamakita et al. 2007）．最近，北部北上帯 で P/T 境界 の
完全層序が確認され，パンサラッサ海の代表的セクショ
ンとして研究が進められている （Takahashi et al., 2009）．
このセクションにおける研究によれば，パンサラッサ海
の放散虫生産量は，ペルム紀最末期の Changhsingian 期
に 400 ～ 600 個体 /cm2 からほぼ 0 個体に急激に減少して
いることが報告された．
　一方，P/T 境界から前期三畳紀にかけて，ニュージーラ
ンドのオルアテマヌ層は放散虫チャートが厚く堆積して
いることから，P/T 境界直後の放散虫は当時の南半球高緯
度海域で生き残り，個体群が維持され，その後に古生代型
放散虫から中生代型放散虫への入れ替わりが起こったと
考えられる．その際生物地理区がリセットされ，その後，
南半球高緯度に単極性分布が成立し，そこを起源に三畳紀

放散虫が世界に広がったと推定される．

　 中生代型 ナ セ ラ リ ア の 最初 の グ ル ー プ は ポ ル
ピ デ ー 科（Poulpidae）， ト リ ペ デ ュ ヌ リ デ ー 科

（Tripedurnulidae），およびスポンゴロフォフェニデー
科（Spongolophophaenidae）に属している．パンサラッ
サ海で放散虫チャートが広く堆積するようになるのは
Olenekian 後期（Spathian）であり，それまでは中国，タ
イ，日本，ロシアのいずれの地域でもわずかにこれらの科
に属するナセラリアが見つかっているに過ぎない（Suzuki 
et al., 2002）．P/T 境界（251.0 Ma）か ら Olenekian 末期
までの約 600 万年間，放散虫はその多様性と種分化に関
して十分な回復を遂げておらず，生物地理区を形成できる
までに至らなかったと推測できる．このような長期間に生
物地理区が未成熟である理由については，最近少しずつ
証拠が出始めてきた．証拠の 1 つは，ニュージーランドの
チャート中に地球化学的解析により重要な海洋環境変化
のシグナルが記録されている．Hori et al. （2007）はオル
アテマヌ層の P/T 境界から Induan にかけて，海洋無酸素
事件（OAE）を示す 2 層準のシグナルを検出した．ユニッ
ト 2b 最下部の P/T 境界に対比される OAEαと前期三畳
紀 Induan 期（Dienerian）に相当するユニット 3 中部の
OAEβで，後者は前者よりも貧酸素の程度がより高かっ
たと解釈されている（Hori et al. 2007）．しかも，OAEβ
の示す海洋環境変化と古生代型放散虫から中生代型放散
虫へ変化する層準が対応していることは注目に値する． 
このようにニュージーランドの付加体中に含まれる層状
チャートには，南半球高緯度帯海域の P/T 境界以降の遠
洋性環境変化が記録されている．

　前期三畳紀には，放散虫が残存した形で南半球の単極性
分布が続いたが，それがどのようにして再び汎世界的に分
布するようになり，さらには両極性分布を形成するように
なったのだろうか．チャートギャップが終了し，チャート
が再び大量に堆積するようになる中期三畳紀 Anisian 期
までには，放散虫が汎世界的に分布を拡げたことは間違い
ないだろう．三畳紀から中生代，そして新生代につながる
代表的な放散虫の一つに，多節ナセラリアがあげられる．
その最初期の祖先は特定されていないものの，三畳紀の早
い時期に繁栄した多節ナセラリアとしてトリアソカンピ
イデー科（Triassocampidae）に属する Triassocampe 属な
どがあげられる．Triassocampe 属は本邦の三畳系チャート
なら必ず見つかるといっても過言ではないくらい普遍的
で多産するタクサであり，ヨーロッパでは珪質石灰岩から
も見つかる . しかしながら，ニュージーランドやシベリア
北東部の当時高緯度海域で堆積した含放散虫泥質岩では
ほとんど産出しない．当時の両半球高緯度の含放散虫堆積
物の記録は極めて少なく，とくに中期三畳紀当時の北半球
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高緯度の放散虫チャートは，存在が知られていない．この
ことから，前期三畳紀の南半球高緯度の単極性分布から，
放散虫は中～低緯度まで進出して高い生産量が見られる
ようになったものの，その高い生産量は北半球高緯度には
及んでいなかったと推定される．しかし，単に放散虫の分
布域が低緯度に広がったわけではなく，Triassocampe 属の
ような新規出現をともなった生物地理区の成立が生じて
いたことが中期三畳紀には推定される．
　例えば，ニュージーランドとシベリア北東部に残る，
当時の両極高緯度の Anisian 期堆積岩では，Glomeropyle
属という低緯度域では全く見つからない固有なタクサが
発見 さ れ て い る（Aita and Bragin, 1999）．中期三畳紀

（Anisian）において，低緯度には本属が存在しないタイ
プ 1 の両極性分布が成立していた証拠である．ただし，
Glomeropyle 属の種の生息深度に関する情報は得られてい
ない．
　Triassocampe 属や Glomeropyle 属以外の三畳紀放散虫につ
いて，分布に関してはっきりしたことが述べられるものは
少ない．しかし，他にも両極性分布の観点ならびに南半球
高緯度から低緯度への放散虫の進出という点から，これら
に該当しそうな興味深いタクサは他にもある．たとえば，
ニュージーランドのオルアテマヌ層では Hozmadia 属など
Induan期後期に出現したタクサの多様性がAnisian 期でも
高く，Anisian 期から出現した Pseudostylosphaera 属など多
様な種をふくむグループは稀であることである．これらの
まだ未確定の解釈を含めて総合すると，中期三畳紀にかけ
ての放散虫生物地理区の再構成は，南半球高緯度では最初
期三畳紀以降占めていた生き残りの直系グループが生物地

理区を占めていたのに対し，低緯度では放散虫はニッチェ
を埋めるがごとく新種出現の場所になった可能性が高い．
　以下に，南半球高緯度海域を代表する両極性放散虫とし
て Glomeropyle 属の特徴とその産出状況を以下に紹介する．

1. Glomeropyle 属 
　Glomeropyle 属は，大型で殻が厚い球状 - 長球状の外殻
をもち，パイローム（pylome）と呼ばれる突出した開口
部を持つ放散虫である（図 8）．本属は当初スプメラリア
目として Aita & Bragin により記載されたが，その後の
研究から殻内側に特徴的な内部骨針があることが判明し
たことから，エンタクティナリア（Entactinaria）目に
改められた （Aita and Bragin, 1999; Aita et al., 2000）．エ
ンタクティナリア目は，古生代を特徴づける放散虫であ
り（De Wever et al., 2001），この分類に従えばグロメ
ロピレ属は古生代型放散虫の直系子孫といえる．本属は，
ニュージーランドのファンガロア地域の何地点かから見
つかっている．
　ファンガロア地域は，ニュージーランド北島，ノースラン
ド東部に位置し，そこには付加体のワイパパ帯が海岸沿いに
露出する．グロメロピレ属が発見された試料は，東部のマヒ
ネプア半島の珪質泥岩中に含まれるリン酸塩ノジュールやア
ローロックス島の珪質泥岩中の炭酸マンガンノジュールであ
る．これらノジュールに含まれる中期三畳紀の放散虫は極め
て保存良好で，種数が50～100種に達する．脆弱な骨格も残
るなど，遺骸群集をそのまま保存していると考えられ，他地
域との群集比較には最適な試料である．
　Glomeropyle 属は，具体的な祖先は明らかではないもの

図 7．中期三畳紀 (237 Ma) のパンゲア超大陸とパンサラッサ海・テーチス海の古地理図．放散虫 Glomeropyle 属を産出するニュージーラン
ドおよびシベリア北東部の位置を星印で示す．Glomeropyle 属は低緯度では全く産出せず，両極性分布を示す．図は Scotese (1997) および 
Aita and Bragin (1999) を改変して使用．
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の，先述したように古生代型放散虫エンタクティナリア目
の系統であるとみなせる．本属がこの両極性分布に至る
過程は，P/T 境界近傍の大量絶滅事変で両極に祖先が生き
残った結果，異所的分化を遂げたか，前期三畳紀の南半
球高緯度に残された放散虫を起源として出現・両極域に
分布を拡げたかのいずれかが考えられる．どちらの可能
性が高いのか，ここで詳しく検証してみたい．図 8 には，
本稿で議論する Glomeropyle 属 7 種を図示する．
　マヒネプア半島から G. aurora, G. borealis, G. poinui, G. 
galagala, G. grantmackiei, G. mahinepuaensis, G. waipapaensis
の 7 種，南島のケープルス帯のブルクリークから，G.
galagala と G. grantmackiei の 2 種，シベリア北東部のオ
モロン山地から，G. borealis 1 種の合計 7 種が固有種とし
て報告された（Aita and Bragin, 1999; 相田ほか，2001; 
竹村ほか，2001）．マヒネプア半島から産する放散虫群
集の年代は，当初三畳紀中期（late Ladinian）とされた
が，その後 Ladinian 階の基底が正式に確定されたため

（Brack et al., 2005），現在では late Anisian 期に対比され
ている（Spörli et al., 2007）．さらにアローロックス島の
ユニット 6 および 7 の珪質泥岩より，Glomeropyle sp. と
Glomeropyle waipapaensis の産出がそれぞれ報告されてい
る（Takemura et al., 2002）．この Glomeropyle sp. は他の
種に比べて単純な形態でより古い形質を持つが，産出層
準であるユニット 6 の試料 ARB-T57 はコノドント化石層
序の研究により Neogondorella cf. bulgarica 帯の基底近く
と対比され，その年代は Anisian 中期である（Yamakita 

et al., 2007）． Hori et  al. （2003）に よ り，ニュージーラ
ンド南島カカポイントの下部三畳系の上部 （Olenekian 上
部）からより古いタイプの Glomeropyle 属 9 種を含む放散
虫群集が報告された．また北島から報告された 7 種に加
えて G. bispinosa および G. campbelli の 2 種が新種として
記載された．さらに Glomeropyle sp. として 3 形態が彼ら
により識別されている．これらの報告を総括すると，現
在ニュージーランドからは Glomeropyle 属放散虫は 9 種以
上（形態種を含む）からなるばかりか多産出することから，
この属は三畳紀中期の南半球の高緯度海域において多様
性に富む放散虫グループとなっている．もう一方の当時の
北半球高緯度にあたる地域からの堆積物について放散虫
の知見は極めて少ないが，これまでのところ Glomeropyle
属の下部三畳系からの追加発見はないようである．しか
し，同時期の堆積物でもニュージーランドとシベリアでは
明らかに前者のほうが Glomeropyle 属の多様性が高く，出
現時期もニュージーランドでは Spathian 後期，シベリア
北東部では Ladinian 期とニュージーランドのほうで明ら
かに早期に出現しており（Hori et  al., 2003）， Glomeropyle
属の起源は南半球の高緯度海域であると推測される．この
推察は，南半球高緯度に生き残った放散虫を起源としての
出現・両極域拡大分布説を支持している．

　本論では現世ポリキィスティナ放散虫の両極性分布に

図 8．ニュージーランドの下部－中部三畳系から産する Glomeropyle 属放散虫．両極性分布を示す．個体数を多数産出し，大型で殻が厚く
パイロームをもつ．また外殻の中には内部骨針を持つ．1: Glomeropyle aurora Aita, 2: Glomeropyle mahinepuaensis Aita, 3-4: Glomeropyle 
grantmackiei Aita, 5: Glomeropyle galagala Aita, 6: Glomeropyle bispinosa Hori & Grant-Mackie, 7: Glomeropyle poinui Aita, 8: Glomeropyle 
waipapaensis Aita. 図は相田ほか (2001) を一部改変して使用．
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ついて，プランクトン・ネット，セディメント・トラッ
プ試料および表層堆積物試料に基づく最新の研究をレ
ビューしそのデータを検討し，代表的な種を取り上げて両
極性分布様式の違いと深度分布・水塊と緯度的分布との
対応関係を議論した．単極性分布の例として，南極周辺
の表層海域からは Antarctissa 属について，北極海など北
半球高緯度から Amphimelissa setosa について詳細を紹介し
た．このレビューが示すとおり，現世放散虫には，両極性・
単極性分布を示す種が存在するものの，その成立過程につ
いてはまだ不明なことが多いことを示した．たとえば両
極性分布と単極性分布が共存する理由などは説明されて
いない．一方，両極性分布がリセットされた P/T 境界直
後について，単極性分布から両極性分布へ変遷したと想
定される事例を紹介した．中生代三畳紀のパンサラッサ
海においても，古生代型放散虫の要素を残すエンタクティ
ナリア目放散虫 Glomeropyle 属が存在し，南半球高緯度の
生き残りが北半球高緯度に広がった可能性を指摘した．こ
の単極性分布は，中生代以降の放散虫の放散の出発点と
なったことも紹介した．ペルム紀 / 三畳紀（P/T）境界直
前での生物の大量絶滅以降，遠洋性環境とくにプランクト
ン生物の多様性回復の記録を世界で唯一残しているのが
ニュージーランド地域のチャートと珪質泥岩である．この
事は，南半球高緯度海域が，絶滅後の生き残り生物にとっ
ての避難場所であった可能性があることを紹介した．
　本稿では両極性分布・単極性分布の事例について，現世
と三畳紀を一緒に取り扱った．かけ離れた時期にも似たよ
うな現象があり，相互に理解を進めることでこのような分
布の成立過程を解明する手がかりが得られると推察する．
では，中生代から現世まで，放散虫の両極性分布にみら
れる共通した特徴はあるのだろうか？紙面の都合で本論
では触れなかったが，ジュラ紀中期から後期の南半球高
緯度海域の放散虫群集 （Spörli et al., 1989; Aita and Spörli, 
1992）なども合わせて考えると，高緯度海洋環境におけ
る放散虫の形態的特性は，中生代・新生代ともに一般的に
殻形態が大きくて殻壁が厚いという一般的特徴が認めら
れる．また同一の地点において，同じ属で，形態的に類似
する種が多数存在するという傾向は，現生属で単極性分
布を示す Antarctissa 属と三畳紀に産出し両極性分布を示
す Glomeropyle 属の両方に認められている．しかしながら，
成立過程の共通性に言及するには，データの整理や提示が
まだ必要であることも指摘したい．たとえば，南半球高緯
度帯のジュラ紀放散虫についてはまだ研究が進行中であ
り，今後両極性分布をとるのかどうかについても，当時
の北半球高緯度の堆積物から産する放散虫群集と比較検
討していく必要性がある．現世については，Spongotrochus 
glacialis の事例で指摘したように，両極性分布の検討には
分子遺伝学的研究も強力なツールであることは間違いな
い．しかし Spt. glacialis に代表される盤状放散虫（本特集
裏表紙参照）に限っても，放散虫の属・科レベルの形態分
類が不安定（Ogane et al., 2009）なばかりか，放散虫種

毎の分子遺伝学的研究は，本特集で土屋によって紹介され
た有孔虫の研究に比較して大変遅れているのが現状であ
る．放散虫についても，他分野で使われている技術を積極
的に導入し，多角的視点で両極性分布の成立過程を明らか
にしていけると考えられる．

　本論をまとめるにあたって，北海道大学の西　弘嗣博士
には大変お世話いただいた．またニュージーランドにおけ
る野外調査と共同研究を過去 10 年間にわたって続けてき
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