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～　熱帯域を挟む北半球側と南半球側での同一ないし近縁
分類群の隔離分布は生物地理学上の興味深い現象の一つ
であり，陸生および海生の様々な生物群において認めら
れている．こうした分布パターンは両極性／両極分布

（bipolarity/bipolar distribution）あるいは反熱帯性／反熱
帯分布（antitropicality/antitropical distribution）と 呼 ば
れる．Ekman (1953) は両極性を“不連続な北および南半
球における分布”と定義した．Hubbs (1952) はこうした
分布パターンを持つ分類群の大多数が実際には極域に限
定されないことを指摘し，両極性ではなく反熱帯性を用い
ることを提唱した．その後，貝類や魚類の研究者の間で
は反熱帯性が一般的に用いられている．ここでは Hubbs 
(1952) に従い，反熱帯分布を，“ある同一または近縁の分
類群が熱帯には分布せず，その北側および南側に隔離して
分布することを指し，その分類学的・地理的・時代的スケー
ルは問わない”と定義する．また，両極分布は，反熱帯分
布のうち，主な分布が極域あるいは高緯度地域に限定され
る場合に用いることとする．
　反熱帯分布の存在は 19 世紀半ばにはすでに知られてい
たものの（例えば，Darwin, 1859），最初の詳しい検討を
行ったのは Ekman (1953) である．彼は海洋動物地理学の
テキストのなかで反熱帯分布について 1 章をさいて様々な
実例とその成因を議論した．それ以降，欧米では多くの
研究が公表されている（例えば，Briggs, 1995）．一方，日
本語で書かれたテキストでは，朝倉（2003）を除いて反

熱帯分布とその成因をあつかった総説はないようである．
本論文では，反熱帯分布の形成メカニズム，主に新生代の
貝類化石に基づく太平洋における反熱帯分布の例，近年の
分子系統地理学の知見をレヴューする．

　反熱帯性分布パターンを示す典型的な例として，Mytilus
edulis 種群（イガイ科二枚貝類）の世界的な地理的分布を
図 1 に示す．M. edulis 種群は北および南半球の中緯度温帯
海域に広く分布するが，低緯度熱帯海域には分布していな
い．こうした反熱帯分布はいつ，いかにして，どのよう
な条件下で形成されたのであろうか？ 反熱帯分布を含む
生物地理学的パターンの形成は歴史生物地理学の範疇に
属する．信頼できる歴史生物地理学的仮説を確立するた
めには，1）種レベルの系統仮説の構築，2）現在の地理
的分布の知識，3）地質時代における地理的・層序的分布
の知識，4）生活史の知識，が必要となる．1）について，
かつては形態情報が系統仮説構築のための主要な情報で
あった．そのため，収斂などのみかけの類似性に惑わされ，
誤った系統仮説を導くこともあった．しかし，近年では，
核やミトコンドリアの塩基配列情報に基づいた系統仮説
の構築と，分子時計を用いた分岐年代の推定を追求する分
子系統学が著しく進展し，現生生物では以前よりも格段に
信頼できる系統仮説が得られつつある．2）は反熱帯分布
を把握するためにもっとも基本になる情報である．沿岸性
貝類の場合，微小種を除けば，現在の地理的分布はかなり
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よく把握されている．一方，深海種ではこれまでに知られ
ている地理的分布が実際の地理的分布の一部でしかない
可能性がある．3）については，化石記録が重要な役割を
はたす．化石記録は過去の地理的・層序的分布を示すもっ
とも直接的な証拠であるが，化石記録の不完全性という問
題がある．貝類はもっとも優れた化石記録を持つ分類群の
一つであるが，化石に基づく古生物地理の研究には化石記
録の地理的あるいは時代的な偏在などの解決しがたい問
題点もある（速水，2004）．4）は，ある生物が一生のう
ちに分散できる能力を持つかどうか，その分散の手段や期
間はどの程度かといった情報を提供する．
　反熱帯分布の成因については，これまでいくつかの説が
提唱されているが，それらは大きく二分できる．すなわち，
分散（dispersal）と分断（vicariance）である．分散と分
断は生物の地理的分布パターンを説明する基本的な概念
であり，それぞれの理念と問題点については速水（2004）
による優れた総説がある．これまでに提唱されている分散
説および分断説に基づく反熱帯分布形成メカニズムを表 1
にまとめた．

　分散による反熱帯分布形成メカニズムとは，“ある分類
群がかつては熱帯の北側か南側のどちら一方にのみ分布
していたが，その後赤道を縦断してもう一方の側に分布を
拡大したこと”を意味する（図 2A）．したがって，この
場合には，北半球から南半球，あるいはその逆への移動

図 1．Mytilus edulis 種群の地理的分布（Hilbish et al., 2000, Fig. 1 を改変）．

表 1．海生タクサにおける反熱帯分布を説明するメカニズム 
(Lindberg, 1991, Table 1 を改変 )．
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の方向性と経路が存在する．貝類を含む多くの底生無脊椎
動物にはしばしば浮遊幼生期があり，長いものでは数週
間以上におよぶので，潜在的には大きな移動能力を持つ

（Scheltema, 1977; Jablonski and Lutz, 1983）．また，浮遊
幼生期間をもたない場合でも，卵嚢あるいは幼体・成体が
様々な基質に付着し基質ごと漂流して長距離を運搬され
る可能性がある（受動的ラフティング：Thiel, 2003）．い
ずれの場合も分散の広がりは海流系のパターンと強さに
大きく影響を受けることが予想される．
　熱帯海域に分布を持たない沿岸性底生無脊椎動物の分
散の主たる制限要因はおそらく熱帯海域における高い表
層水温であろう．したがって，熱帯海域の表層水温が何
らかの理由により低下する場合には分散による反熱帯分
布が形成可能であると予想される．歴史的にも古くから，
沿岸性無脊椎動物の反熱帯分布の成因は，氷期の寒冷化

（glacial cooling）に伴う熱帯海域の縮小，あるいは表層
水温の低下に伴う赤道縦断型の分散の結果と解釈されて
きた（例えば，Darwin, 1859）．熱帯海域における沿岸湧
昇流の発達も反熱帯性生物の赤道縦断型分散の飛び石と
なる可能性が指摘されている（Lindberg, 1991）．
　ある分類群において赤道縦断型の分散が可能か否かは，
その分類群の生活史の特性とともに縦断する海域の海洋
学的特性も大きく影響すると考えられる．赤道縦断型の
分散は，いくつかの点で西太平洋沿岸よりも東太平洋沿
岸で起こりやすいことが指摘されている．その理由とは，
1）熱帯海域の表層水温は東太平洋の方が西太平洋よりも
低いこと，2）海流系が東太平洋では極方向から赤道に向

かって流れるのに対し，西太平洋では赤道から極方向へ
と流れること，3）東太平洋の熱帯海域は西太平洋のそれ
よりも緯度的に範囲が狭く，エルニーニョ南方振動や局
所的な湧昇流が水温に大きな影響を与えること，4）東太
平洋では西太平洋よりも海岸線が南北方向に単調であり
移動が容易と考えられることである（Parrish et al., 1989; 
Lindberg, 1991）( 図 3）．
　潜行（submergence）は，低緯度地域では水温の比較
的低い深海に生息地を変えることで赤道を縦断すること
を指す．高緯度では浅海に分布し低緯度では深海に分布
する広い深度耐性を有する分類群は，潜行によって分散
した可能性がある．こうした分布パターンを持つ貝類の
例として，フジツガイ科の Fusitriton 属 , Argobuccinum 属

（Smith, 1970）およびクダマキガイ科の Aforia 属（Sysoev 
and Kantor, 1987）が挙げられる．このほか，特殊なメ
カニズムとして太平洋横断流説がある．太平洋横断流

（trans-Pacific currents）は，東太平洋において境界流に
より赤道に運ばれた海生無脊椎動物の幼生が太平洋を横
断して流れる赤道反流によって西に運ばれ，その後に西
太平洋において西岸境界流によって極方向に運ばれるこ
とを指す．また，人為的移入（transplantation by human 
activities）も分散による反熱帯分布の成因の一つであ
る．Mytilus edulis 種群に属するムラサキイガイ（Mytilus
graciprovincialis）は，1930 年代に船舶に付着して日本列
島に侵入した外来種である可能性が指摘されている（石田
ほか，2005）．

　分断による反熱帯分布形成メカニズムとは，“ある分類群
がかつては北半球から熱帯域を挟んで南半球にまで連続し
た分布を持っていたが，その後熱帯域では分布が消滅した
ために南北半球に隔離して分布すること”を指す（図2B）．
そのため，分散による反熱帯分布とは異なり，分断では移
動の方向性や経路は存在しない．また，障壁形成による分
断の場合にはその影響はある地域に生息するすべての種
に対して一律に起こることから，生物の地理的分布を形成
する共通的な要因になると考えられる．
　これまで提唱されている分断による反熱帯分布形成の
要因のうち，“プレート分裂（plate fragmentation）”説
と“島嶼結合（island integration）”説はいずれもプレー
トの運動に関わるものであり，これらによる分断成立に
は一般的なプレートの移動速度（＜ 10cm/year）を考慮す
ると少なくとも数千万年以上におよぶ長い期間が必要と
なる．そのため，南北半球に分かれた分類群の間ではか
なりの遺伝的・分類学的・形態的な差異が生じているこ
とが予想される．熱帯域での地域的絶滅も反熱帯分布を
示す可能性があり，“種間競争による絶滅（extinction by 
competition）”と“生息地消滅による絶滅（extinction by 
loss of habitat）”がその要因として提唱されている．競
争による絶滅が反熱帯分布形成の要因であると主張する

A

B

図 2．反熱帯分布の成因を説明する 2 つのモデル．A. 分散モデル．
B. 分断モデル（Crame, 1993, fig. 1 を改変）．
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Briggs (1987) はインド－西太平洋区の縁辺に隔離して分
布する魚類・貝類の例を挙げて，種多様性の高い熱帯海
域（東インド・マレー三角地帯：フィリピン，マレー半島，
ニューギニアを結ぶ三角地帯）での激しい種間競争が地
域的絶滅の要因であると説明した．Briggs はこうした分
布パターンを持つ分類群を繰り返し挙げているが（Briggs, 
1995, 1999），筆者の知る限り東インド・マレー三角地帯
での確実な化石記録を伴う例は存在しない．
　プレート運動あるいは絶滅以外の分断説に基づいて反
熱帯分布を説明するためには熱帯域での分布障壁の成立
が必要条件となる．この条件を満たすのが，“新第三紀に
おける熱帯域の温暖化（Neogene tropical warming）”説

（Valentine, 1984; White, 1986）であり，反熱帯分布を説
明する共通的な要因として 1980 年代に注目された．たし
かに，熱帯域の表層水温が古第三紀には現在よりも顕著に
低く，新第三紀になって現在並みにまで上昇したと仮定す
れば，温帯性生物にとっては高海水温が障壁となるために
反熱帯分布の成立要因となりうる．この学説は，深海底コ
ア中の有孔虫殻に含まれる酸素の安定同位体比変動曲線
が新第三紀初頭（中新世前期）に大きく負にシフトするこ
とを水温上昇の結果であると解釈した研究（Douglas and 
Woodruff, 1981）に基づいている．しかし，その後の研究
により，新第三紀初頭の酸素同位体比の負のシフトの主要
因は水温の変化よりも南極氷床の発達による海水の同位
体比の変化であると考えられるようになったこと，また，
熱帯性生物化石の分布パターンの研究から熱帯海域の表
層水温は新生代を通じて安定して暖かかったと推定され
ることから，“新第三紀における熱帯域の温暖化”説は支
持されていない（Briggs, 1987; Adams et al., 1990）．ただし，
Crame （1993）は海洋の緯度的温度勾配が古第三紀後期に
は緩やかであったのに対し，新第三紀初期以降には急激に
なったことを重視して，この仮説を支持している．

　Crame （1993）はおもに狭義の両極性分布を示す中生代
以降の貝類の化石記録を通覧し，両極性分布の成因を議論
した．彼によれば，両極分布を発達させた主要な 3 つの時
期として，1）ジュラ紀～白亜紀，2）古第三紀後半～新
第三紀前半，3）鮮新世～更新世が認められ，新生代に関
しては大規模な気候学的・海洋学的変化がその要因として
重要である．彼は腹足類 17 科，二枚貝類 5 科に含まれる
新生代における両極性貝類を認定した（表 2）．そのほか，
Vermeij （2001）は Yoldia 属二枚貝類を両極性貝類として
認めているが，詳しい検討は行っていない．

　Lindberg （1991）は，東太平洋における貝類を主とする
沿岸性無脊椎動物の反熱帯分布の成立過程をおもに北米
カリフォルニアと南米チリの化石記録に基づいて検討し
た．彼は 20 分類群を反熱帯要素として認定し，その成立
要因をすべて分散，すなわち両地域間の生物相互交流によ
るものであると結論づけた．表 3 は，彼が認定した東太平
洋の反熱帯性貝類の一覧である．彼によれば，そのイベン
トは単一ではなく，少なくとも鮮新世後期と更新世前期に
それぞれ相互方向で起きた．このうち，鮮新世後期の相互
交流の方が大規模であり，その年代がパナマ地峡の成立の
直後に一致することから，パナマ海峡の閉鎖に伴う沿岸の
海水温および海流系の変化によるものであると説明した．
彼はこれを“地域的摂動”（regional perturbation）説と
して分散による反熱帯分布形成要因の一つにくわえた．な
お，この相互交流は南北間で著しく非対称であり，相互交
流に参加した種の大部分（9/10）は北から南へと移動した．
Lindberg （1991）は，鮮新世後期の相互交流が非対称であっ
た理由を中新世末および前期鮮新世におけるチリでの絶
滅イベントの影響であると説明した．これに対し，更新世

図 3．世界の主要な海流系と夏の表層水温が 13－25 ℃の海域（グレーの部分）（Parrish et al., 1989, fig. 5 を引用）．
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きると述べた．

　西太平洋の北側（日本）と南側（ニュージーランド・
オーストラリア）において反熱帯分布を示す貝類が存在
することは Matsukuma and Yoosukh （1988）によって指
摘されたことがあるが，総括的な検討を行った研究はな
い．ここでは西太平洋および周辺地域における反熱帯性
貝類をリストにし，その北側（日本・サハリン・カムチャ
ツカ）と南側（ニュージーランド・オーストラリア）さ
らに東太平洋での層序的分布範囲を検討した（表 4）．な
お，Matsukuma and Yoosukh (1988) が指摘した西太平洋
の反熱帯性貝類のうち，スダレヨシガイ（Kermadysmea
galatheae），ヨモスガライモ（Profundiconus profundrum）
はその後フィリピンなど東南アジアでの分布が確認され
たために（例えば，奥谷，2000），また，Bassina （Callanaitis）
亜属，Notoacmaea 属 は そ の 後 の 分類学的研究（Sasaki 
and Okutani, 1993; Beu, 2004）により反熱帯分布を示す
分類群ではないことが明らかとなったために除外した．見
落としがあるかもしれないが，西太平洋地域において反熱
帯分布を示す貝類は東太平洋地域よりも少数であること
は疑いない．そして，その大部分は東太平洋側（南北アメ
リカ）にも分布を有しており，東太平洋経由の分散を経た
ことが推定される．しかし，いくつかのタクサ（Charonia 

lampas, Pecten albicans 種群─Pecten fumatus/novaezelandiae
種群）は東太平洋に化石・現生の分布記録を持たず，西
太平洋側の分散を経たことが推定される．なお，ヤツシ
ロガイ（Tonna luteostoma）についてはニュージーランド
での記録は打ち上げ死殻 2 個体のみであるため（Powell, 
1979），その分布記録が確実とは言いがたい．以下に，い
くつかのタクサを選んでこれまでの研究と化石記録に基
づいてその分布パターンの成因を議論する．

Charonia lampas
　日本沿岸に分布するボウシュウボラを含む Charonia 
lampas 種群（フジツガイ科腹足類）は 5 つの遠隔の海域（い
ずれも亜熱帯～暖温帯の浅海）に孤立して分布している．
すなわち，日本列島中南部，オーストラリア南東部・ニュー
ジーランド・ニューカレドニア，地中海西部とその西側の
大西洋沿岸の海域，南アフリカ，ブラジルに分布している
が，熱帯海域であるインド・西太平洋区および西アメリ
カパナマ区には分布していない（Beu, 1998）．それぞれ
の海域における形態は互いによく似ており，亜種と見な
す意見（奥谷，2000）やすべてを同種と見なす意見（Beu, 
1998）がある．本種群の幼生生態はプランクトン栄養型
であり，長期間浮遊生活をすることが知られている（Beu, 
1998）．Beu（1998）は，本種群の最古の化石記録がヨー
ロッパでは始新世後期，オーストラリアでは中新世中期 , 
日本では中新世後期（Iwasaki（1970）によって福島県の
久保田層から図示・記載された Charonia cf. sauliae など）
から知られていることから，本種群はヨーロッパに起源
を持ち，テーチス海経由で中新世初頭に太平洋地域に侵
入した，と考えた．その後，日本における本種群の最古
記録は中新世中期の初頭にまで遡ることが明らかになっ
たが（林ほか，2004），上記の Beu の仮説とは矛盾しない．
熱帯インド・西太平洋区に本種群が分布しない理由につい
て，Beu (1998) は同区には同属ながらもより大型になる
ホラガイ（Caronia tritonis）が中新世以降分布しており，C.
lampas 種群はそれとの競合に破れてインド・西太平洋区

North → South South → North

Bathybembix (Trochidae)
Argobuccinum (Cymatiidae)
Chama* (Chamidae)
Crenomytilus* (Mytilidae)
Cryptomya* (Myidae)
Tegula (Chrolostoma)* 
(Trochidae)
Aforia* (Turridae)
Kelletia* (Buccinidae)
Ceratostoma* (Muricidae)
Pteropurpura* (Muricidae)
Fusitriton** (Cymatiidae)
Argopecten** (Pectinidae)

Scurriini* (Lottiidae)
Fissurella s.s.** 
(Fissurellidae)
Fissurellidea** 
(Fissurellidae)
Alia** (Columbellidae)

*Pliocene migrant; **Pleistocene migrant

表 2．両極分布を示す南極産現生貝類 (Crame, 1993, 
Table 2 を改変 ).

表 3．反熱帯分布を示す東太平洋産貝類とその移動
の方向性（Lindberg, 1991 に基づく）．

Genus/Family

Puncturella* (Fissurellidae)
Margarella (Trochidae)
Rugulina (Pendromidae)
Cerichiella (Cerithiopsidae)
Torellia, Torellia (Neoconcha), T. (Discotrichoconcha) 
(Trichotropidae)
Amauropsis*, Bulbus* (Naticidae)
Pellilitorina* (Littorinidae)
Rissopsetia (Pyramidellidae)
Fusitriton** (Cymatiidae)
Buccinidae*
Trophon (Muricidae)
Acanthina (Muricidae)
Aforia**, Leucosyrinx, Pleurotomella, Pontiothauma 
(Turridae)
Toledonia (Diaphanidae)
Philine (Philindae)
Kerguelenella, Pachysiphonaria (Siphonariidae)
Yoldiella (Nuculanidae)
Mytilus** (Mytilidae)
Philobrya** (Philobryidae)
Astarte (Astartidae)
Cyclocardia (Cardiidae)
*bipolarity with relatively old origin (Miocene or older);
 ** bipolarity with relatively recent origin (Pliocene or 

younger)
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の縁辺に限定されるようになったと考えた．C. toritonis の
化石はインドネシア・ジャワ島西部の中新統から報告され
ており (Beu, 2005, p. 71-72)，この考えを支持する証拠と
なる．以上から西太平洋における本種群の反熱帯分布の成
立時期は中新世である可能性が高く，その成因として分散
と分断（競争による絶滅）の両方が関与していると解釈で
きる．

Neilo
　Neilo 属（スミゾメソデガイ科二枚貝類）は，現在では
ニュージーランドの浅海～漸深海帯にのみ分布しており，
北半球には分布していない（Marshall, 1978）．しかし，
化石記録は南半球（ニュージーランド：白亜紀後期～現
世；アルゼンチン：始新世～漸新世；南極西部：中新世前
期）のみならず，北半球のアラスカ（暁新世），中部～北
部日本およびサハリン・カムチャツカ（漸新世～中新世）
にも知られている（Marshall, 1978; Marincovich, 1993; 
Amano et al., 2000; Anelli et al., 2006）．したがって，Neilo
属は第三紀における反熱帯要素であるといえる．日本お
よびロシアの化石種は近年では Neilo（Multidentata）亜属
に分類されることが多い（例えば，Amano et al., 2000）．
Neilos.s. と Multidentata それぞれの模式種の間には殻形態
における明瞭な識別点はないように見える．両者はシノ
ニムの可能性があるが，収斂の可能性も含めた比較研究
が必要である．また，Neilo 属の起源・初期進化について
も同様のことが言える．Marshall （1978）は，本属はおそ
らく Palaeoneilo （オルドビス紀～中生代 )，Metapalaeneilo 

（シルル紀），Bicrenula （デボン紀），Prosoleptus（三畳紀）
といった属から進化したと述べているが，その詳細は検
討されていない．Beu et al. （1997）は，本属がニュージー

ランドとアルゼンチンにおいて古第三紀の化石記録を持
つことから，ゴンドワナ要素と見なした．本属はニュー
ジーランド以外では白亜紀から記録されていないが，日
本の白亜紀の古多歯類には本属に類似する種が知られ
ている（例えば，サントニアン・姫の浦層群産 Malletia
himenourensis）．白亜紀における Neilo 属の分布を明らか
にするためには，Malletia 属を含めた白亜紀古多歯類の分
類学的研究が必要である．したがって，Neilo 属の反熱帯
分布の成立は白亜紀後期あるいは古第三紀初期と推定さ
れるが，その成因は分散・分断のどちらとも解釈でき，ど
ちらであるかはっきりしない．

Pecten albicans P. fumatus/novaezelandiae
　日本沿岸に分布する Pecten 属（イタヤガイ科二枚貝
類）には， P. albicans 種群と P. sinensis 種群が認められ，
殻形態の違いから互いに区別される（Amano and Ohno, 
1988）． P. albicans 種群 は，分子系統学的研究（Saavedra 
and Pena, 2004）によって非常に近縁であることが確認
されているヨーロッパの P. maximus/jaobaeus 種群とオセ
アニアの P. fumatus/novaezelandiae 種群に殻形態が類似し
ている．これらの種群はいずれも温帯海域に分布し，熱
帯海域には分布していない（図 4）．Pecten 属の確実な
最古の化石記録はヨーロッパの中新世前期にさかのぼる

（Waller, 2006）．Vermeij （1992）は東大西洋の南北にお
ける生物相互交流史を検討し，間接的証拠に基づいて P. 
maximus/jacobaeus 種群は鮮新世前期にヨーロッパから東
大西洋沿いに赤道を横断して南アフリカに移住したと推
定した．オセアニア（オーストラリア・ニュージーランド）
では P. fumatus/novaezelandiae 種群の化石記録が更新世前
期以降知られていることから，本種群は更新世前期ある

表 4．西太平洋における新生代反熱帯性貝類の層序的分布範囲．なお，表 2 で示した両極性貝類は除外してある．

Taxa Stratigraphic range References

Western N Pacific Western S Pacific Eastern Pacific
Tonna luteostoma (Kuester) 
(Tonnidae)

E Pleist-Rec Rec ̶ Baba, 1990; Powell, 1979

Pecten albicans group-Pecten 
fumatus/novaezelandiae group 
(Pectinidae)

E Pleist-Rec E Pleist-Rec ̶
Beu, 2006; Kurihara et al., 
2007

Charonia lampas (Linnaeus) 
(Ranellidae)

Mid Mio-Rec Mid Mio-Rec ̶
Beu, 1998; Hayashi et al., 
2004

Neilo (Malletiidae) Oligo-Mio L Cret-Rec Paleo-Oligo 
Marshall, 1978; Amano et 
al., 2000; Anelli et al., 2006

Pseudocardium (Mactridae) Mid Eo-Rec E Plio-E Pleist Paleo-L Mio
Amano, 2005; Beu, 2004; 
Vermeij, 1989

Kelletia-Penion (Buccinidae) Mid Mio-Rec Paleo-Rec Oligo-Rec
Ponder, 1973; Beu et al., 
1997; Kurihara, unpublished

Protothaca (Veneridae) Mid Mio-Rec Plio-Rec Oligo-Rec
Beu, 2006; Coan et al., 2000; 
Itoigawa et al., 1981

Zidoninae (Volutidae) Mid Eo-Rec L Paleo-Rec Eo?, Mio-Rec
Oleinik, 1996; Beu & 
Maxwell, 1990; Nielsen & 
Frassinetti, 2007

Abbreviations. E, Early; Mid, Middle; L, Late; Cret, Cretaceous; Paleo, Paleocene; Eo, Eocene; Oligo, Oligocene; Mio, 
Miocene; Plio, Pliocene; Pleist, Pleistocene; Rec, Recent.
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いはそれ以前に周南極流によって南アフリカからオセア
ニアに侵入したと考えられる（Beu, 2006）．日本におけ
る P. albicans 種群の確実な化石記録は更新世前期以降知ら
れている（Kurihara et al., 2007）．P. albicans 種群の起源
と移動については Fleming （1957）および Masuda （1986）
が化石記録に基づいて議論している．Fleming （1957）は
P. albicans の直接の祖先が北米カリフォルニアの鮮新世化
石種 P. aletes であると考え，北太平洋の縁辺沿いの移動経
路を想定した．今日では，東太平洋に分布する Pecten 様
二枚貝類は Pecten 属とは別系統の Euvola 属であることが
殻形態と化石記録に基づく分類学的研究（Waller, 1991, 
2007）から明らかにされている．一方，Masuda （1986）
は P. albicans 種群の化石記録がフィリピン・台湾（Yabe 
and Hatai, 1937）にも存在することからは東南アジア経由
で日本列島に侵入したと考え，その起源は地中海である
と 主張 し た．最近，Kurihara et al. （2007）は P. albicans
種群が更新世前期あるいはそれ以前に赤道縦断型移動に
よりオセアニアから日本列島に侵入した可能性がある
ことを指摘した．その根拠は，オセアニアの P. fumatus/

novaezelandiae 種群が日本の P. albicans 種群に殻形態が類
似すること，ならびに紅海・インド洋周辺に P. albicans 種
群に類似する現生・化石種が存在しないことである．これ
らの仮説を検証するためには，分子系統学的研究ならび
に東南アジアの化石記録の再検討が必要であり，現在筆
者らのグループで検討を進めている．以上をまとめると，
西太平洋における本種群の反熱帯分布の成立時期は更新
世前期あるいはそれ以前である可能性が高く，その要因は
赤道縦断型分散の可能性がある．なお，小澤ほか（2001）
は Austroharpa 属（ショクコウラ科腹足類）もオーストラ
リアから西太平洋の赤道縦断型分散により日本に侵入し
た可能性を示唆しているが，その詳細については公表され
ていない．

Kelletia Penion
　Kelletia 属（エゾバイ科腹足類）の現生種は北太平洋の
東側（カリフォルニア）と西側（日本）の暖温帯にそれ
ぞれ 1 種ずつが知られているだけである．Kelletia 属の幼
生生態は卵栄養型であり，短期間（数日程度）の浮遊生
活をすることが知られている（Zacherl et al., 2003）．南
半球には Kelletia 属に形態が類似する Penion 属がニュー
ジーランドに知られており，Kelletia 属と姉妹群を形成す
ることが分子系統学的研究によって明らかにされている

（Hayashi, 2005）．したがって，Kelletia 属と Penion 属は
太平洋において反熱帯分布を示す姉妹群とみなすことが
できる．Penion 属はニュージーランドでは暁新世以降の
化石記録が知られており，さらに漸新世後期～中新世前期
には南アメリカ（チリ・アルゼンチン）にも化石記録が
知られている（Beu et al., 1997）．小澤ほか（2001）およ
び Hayashi （2005）は，分子系統学的データと化石記録に
基づいて，Kelletia 属はニュージーランドの Penion 属から
南アメリカを経由して漸新世後期～中新世紀前期に分岐
して北アメリカに侵入し，さらに北太平洋の縁を反時計周
りに移動して中新世後期に日本列島に侵入したと推定し
た．筆者の未公表資料では，日本における Kelletia 属の最
古の記録は中新世中期の初頭（宮城県の茂庭層およびそ
の相当層）にまでさかのぼるが，化石の産出順序に基づ
く移動経路については Hayashi の説とは矛盾しない．同
様の中新世中期の初頭における北太平洋の東（アメリカ）
側から西（アジア）側への移動を示す貝類は 11 属・亜属

（Puncturella, Glossaulax, Cryptonatica, Fusitriton, Nucella, 
Ceratostoma, Lirabuccinum, Macoma (Rexithaerus), Securella, 
Kaneharaia, Epilucina）において知られている（Amano, 
2005; Kurihara, 2007）．Kelletia 属はアラスカやサハリン・
カムチャツカの第三系から報告されていないものの，幼
生生態から海洋表層を長距離分散することは不可能と考
えられるため，北太平洋縁辺沿いに移動した可能性が高
い．なお，東南アジアの第三系から Kelletia 属として記載
された化石種がいくつか存在するが，殻口形態の特徴から
Buccinulum, Siphonofusus などの別属であることが明らかに

図 4．Pecten albicans 種群および Pecten fumatus/novaezelandiae 種群
の地理的分布．
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されている（例えば，Shuto, 1978; Beets, 1986）．以上を
まとめると，Kelletia 属＋ Penion 属の反熱帯分布の成立時
期は古第三紀後期－新第三紀初期であり，その成因は太平
洋東側での赤道縦断型の分散である可能性が高い．

　分子系統解析の生物地理学的研究への応用は近年盛ん
に行われ，系統地理学（phylogeography）と呼ばれている．
分子系統解析の利点は，1）系統仮説（分岐順序）を客観
的データに基づいて提示することができ，その信頼度を統
計的手法により評価できること，2）タクサ間の遺伝的差
異から分岐年代を見積もることができること，3）タクサ
間の遺伝的交流の程度からそのタクサの分類学的位置づ
けを評価できることである（Burridge, 2002）．分子系統
解析を生物地理学に応用する際には以下の前提のもとに
行われる（速水，2004）．1）さまざまな地域に分布して
いるある分類群の多くの構成種について分子系統樹を作
成し，その中のクレード（単系統群）が地域性に一致する
場合にはクレードの分岐を地域の分岐とみなす．2）分岐
の位置は相対的な年代を表す．ある分岐点の年代が化石記
録からわかっていれば，これを外挿して他の分岐点の年代
を推定する．
　分子系統解析を用いた反熱帯分布の成因の研究例は，貝
類に関してはそれほど多くは行われていない．Hilbish et al. 
(2000) は，反熱帯分布を示す Mytilus edulis 種群（図 1）の
分子系統解析を行い，南半球の種群は更新世に 2 度にわ
たって北半球から大西洋を通じて赤道縦断型分散によっ
て形成されたことを示した．後述するように，鮮新世～
更新世の分岐年代を示す反熱帯性魚類は，数多く知られ
ている．一方，南北間で非常に古い分岐年代を示す反熱
帯性分類群も存在する．Williams et al. （2003）はタマキ
ビガイ科腹足類 Littorininae 亜科の解析を行い，反熱帯
分布を示す姉妹群である北太平洋の Littorina 属と南アフ
リカ－南オーストラリアの Afrolittorina 属の分岐年代は 66
～ 108 Ma であると推定した．Nakano and Ozawa （2007）
は反熱帯分布を示すカサガイ目腹足類（Patellidae および
Lottiidae）の解析を行い，いずれの科でも北半球側と南
半球側のクレードの分岐は白亜紀までさかのぼる可能性
が高いことを指摘した．しかし，タマキビガイ類およびカ
サガイ類はいずれも化石として保存されにくい潮間帯岩
礁底に生息するため，その化石記録は乏しく，いずれも古
生物学的検証は不十分である．
　反熱帯分布の研究がもっとも活発に行われている分類
群は魚類である．Burridge （2002）は太平洋において反熱
帯分布を示す 13 の魚類分類群の分子系統学的研究を総括
し，1）ほぼ半数の分類群では鮮新世後期～更新世におけ
る赤道縦断型分散が示唆されたこと，2）中新世中期にお
ける分岐を示す分類群が 2 例，20 Ma より古い分岐年代
を示す分類群が 1 例見いだされたこと，3）鮮新世後期～

更新世における赤道縦断型分散のほとんどは太平洋の東
側で発生し，西側での発生例は 1 例のみであったことを示
した．また，Mabuchi et al. （2004）は太平洋の反熱帯性
ベラ科魚類 Pseudolabrus 属の分子系統解析から，本属が南
半球起源であり，北西太平洋の種群は鮮新世前期ないし中
期における一回の赤道縦断型分散により南半球より移住
したと推定した．さらに，北西太平洋の種群の姉妹群は，
距離的に近いオセアニアの種群ではなく，東太平洋イース
ター島の種であることから，赤道縦断型分散は西太平洋
側ではなく東太平洋側で起きた可能性を指摘した．魚類
の場合には遊泳能力が高いことを考慮する必要があるが，
これらの系統地理学的研究の結果は，鮮新世後期～更新世
における赤道縦断型分散が反熱帯分布の成因として重要
であることを示している．

　これまで述べてきたように，新生代における海生生物の
反熱帯分布の成因は単一のイベントによるものではない
ことは明らかである．Crame （1993）はおもに狭義の両極
性分布を示す中生代以降の貝類の化石記録を通覧し，両極
性分布を発達させた主要な 3 つの時期として，1）ジュラ
紀～白亜紀，2）古第三紀後半～新第三紀前半，3）鮮新
世～更新世を認め，新生代に関しては大規模な気候学的・
海洋学的変化がその要因として重要であると述べた．この
区分は今回検討した結果とは矛盾せず，受け入れることが
できる．では，新生代における反熱帯分布の成因として分
散説と分断説のどちらが重要なのだろうか？ 
　Lindberg （1991）は 潜行，氷期 の 寒冷化，地域的摂動
といったメカニズムによる赤道縦断型分散を鮮新世～更
新世の反熱帯分布の成因として認め，特に氷期の寒冷化，
地域的摂動を重要な要因と認定した．鮮新世～更新世に
おける分散が反熱帯分布の要因として重要であることは
Mytilus edulis 種群や魚類の系統地理学的研究から支持され
る．反熱帯分布に限らず，海洋生物地理学の分野では，最
近の系統地理学的研究の結果，分散の重要性が再び脚光を
浴びている．特に受動的なラフティングは長距離分散の重
要なメカニズムとして重要である（Waters, 2007）．幼生
浮遊やラフティングなどの分散による温帯性生物の赤道
縦断型分散が達成されるためには，熱帯海域の水温低下
が必要である．ある程度の分散期間を持つ分類群であれ
ば，熱帯海域の縦断に必要な期間は最短で数年～数十年
程度の可能性がある．こうした短期間の気候変動を引き
起こす要因としては，エルニーニョ南方振動（鈴木ほか，
2004），ダンスガード・サイクル（多田，1997），超巨大
噴火（Self and Blake, 2008）などが考えられる．これら
の短期間・短周期のイベントのうち熱帯海域での著しい水
温低下を引き起こすものがあれば，氷期̶間氷期サイクル
とともに赤道縦断型分散の重要な要因となりうるだろう．
　一方，Crame （1993）は，古第三紀後半～新第三紀前半
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における反熱帯分布形成の成因として気候温暖化による
分断を認めた．しかし，この仮説を検証した研究例はない
ようである．Crame が認めた古第三紀後期～新第三紀初
期に出現した両極性貝類のうち，明らかに低緯度地域での
化石記録を伴うものはなく，いずれも中～高緯度地域に最
初に出現しているように見える．したがって，化石記録か
ら見る限り，分断による反熱帯分布形成は積極的には支持
できない．一方で，Crame は古第三紀後半における気候
寒冷化が赤道縦断型分散を可能にした可能性があること
も認めている．今回検討した Neilo 属のケースでも明らか
なように，中新世あるいはそれ以前での化石記録は鮮新世
以降のそれに比べて散発的であるため，化石記録のみから
反熱帯分布の成因が分散であるか分断であるかを決定す
ることは難しいことがある．

　近年の系統地理学的研究により反熱帯分布の成因研究
は大きく進展したが，研究対象とされた分類群は化石記録
の乏しいものがほとんどであり，古生物学的証拠は多く
の場合，不十分である．一方，貝類化石記録に基づく両
極分布・反熱帯分布 の 成因研究（Lindberg, 1991; Crame, 
1993）が公表されているが，その元となったデータの信
頼性は必ずしも高いとは言えず，また，その研究結果の
検証も十分とは言えない．その主な要因は化石記録が少
ないことと分類学的研究が不十分であることは疑いない．
今後は化石記録の比較的豊富な分類群（例えば，エゾバイ
科腹足類）を対象とした系統地理学的および分類学的研究
を進めていくことで，反熱帯分布成立の年代と要因の詳し
い議論が可能になるだろう．

　本論文は，2008 年宇都宮大学で開催された古生物学会
シンポジウムで講演した内容を一部修正し，まとめたもの
である．国立科学博物館の加瀬友喜博士には日頃より有益
なご助言を頂いている．国立科学博物館の中野智之博士に
は原稿を読んでいただいた．上越教育大学の天野和孝教授
には査読を通じて適切なコメントを頂いた．シンポジウム
を企画し，発表の機会を与えていただいた宇都宮大学の相
田吉昭博士をはじめ世話人の皆様に深く感謝いたします．
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