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　浮遊性有孔虫には，化石記録や表層堆積物などの解析か
ら，同じ形態的特徴を持つ形態種が，熱帯赤道域を越え
て南北両半球に分布する両極性分布があることが知られ
ている．最近の分子系統学的解析では，浮遊性有孔虫の
一部の集団には，両亜極間の遺伝的交流の存在が明らか
になった（Darling et al., 2000）．南北両半球での遺伝的
交流の有無は，解析した核内小サブユニットリボソーム
DNA（SSU rDNA）塩基配列の違いから検証され，両極
性分布を示す高緯度の集団間で同一の配列を持っている
ことから，両亜極間での遺伝的交流が起きていると推測さ
れた．しかし，形態からみた両極性分布は遺伝的な集団
の分布様式とは必ずしも一致しない（Darling et al., 2004; 
2007）．ここでは，これまでの遺伝的な解析から明らかに
なった，浮遊性有孔虫類の種間や種内の遺伝的な関係とそ
の問題点を解説するとともに，両極性分布を示す種は，そ
れぞれの高緯度水塊で隔離されているのか，熱帯域を越え
た遺伝的な交流はあるのか，どのような地史的背景や分散
過程があるのかを整理する．さらに，形態種に見られる両

極性分布がどのように成立し，遺伝型との間にどのような
関係があるのか，浮遊性有孔虫の種間で共通する両極性分
布の特性が存在するのかどうかを整理したい．主題は中～
高緯度の生物群を対象とするが，遺伝的交流の機構を知る
ためには，低緯度の集団についても理解する必要がある．
本稿では，必要に応じて低緯度と高緯度の集団を対比させ
て解説する．

　浮遊性有孔虫類の分子系統解析において，これまでの
研究で用いられている DNA 領域は，おもに核内小サブユ
ニット（SSU）リボソーム DNA（rDNA）やリボソー
ム遺伝子のスペーサー領域（internal transcribed spacers of 
rDNA: ITS）である（例えばDarling et al.,1997; de Vargas 
et al., 1997, 2001; Pawlowski et al., 1997）．この領域を用いた
解析では，種間や遺伝型間の系統関係と種内の各遺伝型が
生息する水塊との対応関係から，海洋環境の変遷に伴う遺
伝型の成立過程を明らかにしている．
　有孔虫の分子系統解析では，4 つの主要な成果が得ら
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  Recent molecular phylogenetic analyses have clarified a bipolarity (anti-tropic distribution) 
where genetic exchanges exist between some bipolar Arctic and Antarctic populations of planktonic 
foraminifers. However, the bipolarity of the species is not always congruent with the genotype 
distributions. In fact, the genotypes of Neogloboquadrina pachyderma (dex) genotype I, Globigerina 
bulloides genotypes IIa and IIb, and Turborotalita quinqueloba genotype IIa significantly indicate a bipolar 
distribution. Whereas, genotypes of G. bulloides, except for genotypes IIa and IIb, and all 7 genotypes 
of N. pachyderma (sin) indicate different non-bipolar distribution patterns respectively, with the 
genotypes showing no genetic exchange between the northern and southern hemispheres. In addtion, 
from tropic to subtropic genotype of both Orbulina universa (Sargasso genotype) and Globorotalia 
truncatulinoides (genotype sp. 2) indicate anti-tropic-like distribution, even though these morphospecies 
show continuous distribution. Evolutionary processes of the bipolarity of planktonic foraminifers are 
reviewed in this paper on the basis of distribution of both morphospecies and genotypes to see whether 
common characteristics of bipolarity exist between species or among genotypes.　　　　　　　　　　

 planktonic foraminifers, bipolar distribution, molecular phylogenetic analysis, speciation, 
isolation of genotypes



 2009 年 3 月浮遊性有孔虫の分子系統解析からみた両極性分布の成立過程

－ 15 －

～

れている．（1）浮遊性有孔虫は単系統性を示さず，底生
有孔虫から少なくとも 3 回にわたって分化した（Darling 
et al., 1997; de Vargas et al., 1997）．（2）浮遊性有孔虫 の
SSU rDNA の塩基置換速度は，底生有孔虫に比べ著しく
速く（50 ～ 100 倍程度），グロボロタリア科（Globorotaliid）
とグロビゲリナ科（Globigerinid）の系統間にも大きな
違いが見られる（Pawlowski et al., 1997）．その結果，浮
遊性有孔虫では SSU rDNA の遺伝的変異だけで，形態種
内の集団間の違いを明らかにすることができる．しかし，
SSU rDNA の解析では，系統間の塩基置換速度の違いを
考慮した系統推定法を用いたとしても，分岐の深いところ
で分岐の信頼性を示す値（ブートストラップ値）が低く
なるなど，いくつかの問題点が指摘されている．（3）同
一の形態種に遺伝型の異なる複数の集団が存在し，それ
ぞれ異なる水塊に分布する隠蔽種が存在する（de Vargas 
et al., 1999; de Vargas et al., 2001; Kucera and Darling, 
2002）．同一の形態種でも遺伝型間で壁孔の大きさや個体
の大きさ，あるいは巻き方に違いが見られる．（4）一部
の形態種では，同一の塩基配列を持つ集団が両亜極域に
見られ，遺伝的な交流が存在する（Darling et al., 2000; 
Darling et al., 2007）．しかし，遺伝型に対応する形態型や
生活環との比較は一部で議論されているものの，形態型と
遺伝型の厳密な関係や交配可能性についての詳細な議論
は行われていない．
　形態的に類似している種でも，別種との遺伝的な近
縁性が示されている例もある．分子系統解析の結果は，
Neogloboquadrina pachyderma（dextral: dex）と N. pachyderma

（sinistral: sin）は，中新世後期 に は 分岐 し て お り，N. 
pachyderma（sin）は，む し ろ Neogloboquadrina dutertrei
や Pulleniatina obliquiloculata との遺伝的な距離が近いと
いう結果が示されている（Darling et al., 1999, 2003, 2006; 
Kucera and Darling, 2002）．な お，Darling et al.（2006）
では，N. pachyderma の左巻きを N. pachyderma とし，右巻
きを N. incompta とすることを提唱している．一方，北大
西洋では左巻き集団の遺伝型である N. pachyderma（sin）
のなかに，形態的には右巻きを示すものが集団中に 3% 未
満の割合で含まれており（Bauch et al., 2003, Darling et 
al., 2006），左巻き遺伝型と右巻き遺伝型が別種であると
いうこととは別に，左巻きの遺伝型を持つ集団には，世代
の交代に伴う巻方向の変化といった（Grell, 1979），生態
的な要因による違いがあるのかもしれない（Kimoto and 
Tsuchiya, 2006）． Globigerinoides ruber では，熱帯～亜熱
帯域に生息する G. ruber（pink）と G. ruber（white）の
集団は遺伝的に近縁であるものの，漸移帯に生息する G. 
ruber は G. conglobatus との近縁性が示され，熱帯～亜熱
帯域の G. ruber とは別のクレードを形成する（Darling 
et al., 2003, 2004）．分岐年代 の 推定 か ら，22 Ma に は
両者が分岐していたことが示されており，N. pachyderma

（dex）と同様に，G. conglobatus に近縁な G. ruber には，別
の種名を用いるべきであると指摘している（Darling et al. 

1999, 2006）．本論では，Darling ほかの一連の論文でも系
統樹では従来の種名を用いていることや遺伝型と形態型
の 1 対 1 の対応関係は明確に示されていないことを考慮
し，形態種の分布との関係を議論する目的から，系統解析
から識別される遺伝的な種であっても，形態分類でこれま
で使われている種名（および巻方向）を用いることとする．
なお，古生物学的な種の分布とその進化および生態につい
ては，Hemleben et al.（1989），斎藤（1989）にまとめら
れており，生態や形態とその進化について，分子系統学的
解析により得られた結果を解釈する上で重要な示唆を与
える．

　Darling et al.（2000）は，浮遊性有孔虫 の SSU rDNA
に基づく分子系統解析を行い，両亜極間に熱帯海域を越え
た遺伝的な交流が存在することをはじめて明らかにした．
以下に代表的な種について，形態集団の分布様式から見た
両極性分布と遺伝的な関係について示す．

　両極性分布 を 示 す 浮遊性有孔虫形態種 と し て は，
Neogloboquadrina pachyderma, Turborotalita (Globigerina) 
quinqueloba, Globigerinita uvula, Globigerina bulloides, 
Globorotalia などが代表的な種として知られてお
り（図 1），同じ形態的特徴を持つ形態種が熱帯赤道域を
挟んで両高緯度海域に分布する（例えば Bé, 1977）．各
形態種は生息の最適水温や生活環における生息深度の変
化などに伴い，水塊固有の分布を示し，浮遊性有孔虫類
の生物地理区を形成している（図 2）．例えば，先述した
形態種のうち，G. bulloides は亜熱帯海域から寒帯海域に
かけて広範囲に分布するが，その生息に最適な水温は約
13 ℃であり，寒冷な海域に分布の中心を持つ．同様に，
T. quinqueloba では，漸移帯から極域まで広範囲に分布し，
最適水温が約 10 ℃の海域に分布の中心を持つ．このよう
に分布の中心が寒冷な海域に制限されるような種で両極
性分布を示すことが分かる（図 1）．各形態種の最適水温や
分布，生態については，Bé（1977），Hemleben et al.（1989）
などにまとめられており，各遺伝型の分布様式との違いを理
解することができる（図3）．
　両極性分布（反赤道分布）の成立過程については，以下
のような仮説が提案されている（例えば Hedgpeth, 1957; 
Lipps, 1979）．両極性分布を示す種は，（1）熱帯域で寒冷
な水塊が沈み込み，これに伴って生物種が潜行することに
より分布域を拡げる．有孔虫は類似した温度条件での生存
が可能となり，遺伝的な交流が生じる，（2）大洋東部に
発達する寒流に（亜）極域の集団が取り込まれ，赤道方向
へ分布を拡げる．取り込まれた集団は，湧昇や冷水塊が飛
び石となり，赤道を越えた交流が起こる，（3）過去に連
続的な分布を示した種の残存種である．温暖期には南北両



化石 85 号 土屋正史

－ 16 －

～

半球間で分布が連続し，寒冷化に伴って分布が制限され
る．両極分布は，このような気候変動に伴い連続的な分
布を示した種の残存種が示す（Brinton, 1962），（4）寒冷
期に大洋中央部まで張出した寒冷域を伝って南北両半球
間で熱帯域を越える分散が生じる，（5）大洋中央部に共
通祖先を持つ集団から遷移し，熱帯赤道域により分断され
ている集団である．これらは形態的には類似しているもの
の，生殖的に隔離して可能性がある，などの説である．

　各形態種に見られる遺伝型の分布は，両極性分布を示
す形態種であっても遺伝型ごとにその特性は異なる．図 3
は，これまでに得られている遺伝型の関係を南北方向の分
布のみを抽出して概略化したものである．

1. Globigerina bulloides
　G. bulloides では，7 遺伝型（遺伝型 Ia～b, IIa～IIe）が
明らかになっている（図 4）．なお，遺伝型 I は熱帯赤道
域～亜熱帯海域に分布し，両極性（反赤道）分布は示さ

ない．両極性分布を示すのは，遺伝型 II のうち IIa と IIb
である．各遺伝型の分布は，IIa が北半球のデンマーク海
峡とカリフォルニア沖，南半球のフォークランド諸島か
ら南極前線までの両半極に見られる．遺伝型 IIb は，アイ
スランド南沖および南極前線の 1 地点のみに見られる（図
4A）．一方，遺伝型 IIc，IId，IIe は，両極性分布は示さない．
遺伝型 IIc は南極前線より北側の海域，IId はカリフォル
ニア沖，IIe は北太平洋固有の遺伝的な集団である（図 3; 
Darling et al., 2000, 2004, 2007）．

2. Neogloboquadrina pachyderma
　N. pachyderma（sin）は，これまでのところ 7 遺伝型（遺
伝型 I～VII）が明らかになっている（図 5）が，それぞ
れの遺伝型は分布域が異なり，両極性分布は示さないこと
から，形態的には両極性分布を示すものの，両極間に遺
伝的な交流はないと推測されている．各遺伝型の分布は，
遺伝型 I が北大西洋～北極海に分布し，遺伝型 VII が北
太平洋からベーリング海に分布する（図 5A）．これに対
して，遺伝型 II～VI は南半球に分布する．このうち，遺

図 1．浮遊性有孔虫形態種の分布と両極性分布（反赤道分布）．水塊ごとに特徴的な種が南北両半球に見られる．A：両極分布が強く示唆さ
れる種，B：熱帯域にも見られるが，分布の中心が赤道を挟み南北両半球に見られる種，☆：遺伝子情報から両極性分布が示唆される種．
＊：DNA 塩基配列の情報がデータベース等に登録されているもの．ただし，大洋間や集団間の遺伝的な解析に利用できるデータセットは，
この中の一部である．Arnold and Parker（1999）に，Darling et al.（2000, 2004, 2007），de Vargas et al.（1999, 2001）のデータを引用・
加筆した．
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伝型 V, VI はナミビア沖の湧昇域に特異的に分布する遺
伝型である（図 5C）．遺伝型 II～IV は，南極周辺域に存
在し，遺伝型 II は南極前線よりも北側の海域に分布する．
遺伝型 III は II よりも広範囲に分布し，南極半島周辺に
も見られる．遺伝型 IV は，極前線よりも南に分布し，特
に海氷が発達する海域に分布が制限されている（図 5B）．
N. pachyderma（sin）は，南北両半球の亜寒帯海域から寒
帯海域にかけての，より寒冷な海域に分布の中心を持ち，
寒冷な水塊に分布が規制されているようである．一方，N. 
pachyderma（dex）は，2 遺伝型（I および II）が明らか
になっており，遺伝型 I が南北両半球に共通してみられる

（図 3；Darling et al., 2004）．

　熱帯から漸移帯に分布の中心をもち，両極性分布を示
さない浮遊性有孔虫でも，遺伝型間でその分布様式は異
なる．Globigerinella siphonifera の遺伝型 IIa では，カリブ
海，カリフォルニア沖とグレートバリアリーフに同じ遺伝
型が分布することから，太平洋と大西洋の遺伝的交流の存
在が示唆される（Huber et al., 1997; Darling et al., 1999）．
一方，遺伝型 IIb はカリフォルニア沖には存在するものの
グレートバリアリーフには確認されていない．つまり，東
西を分断する南北アメリカ大陸や南北を分断する熱帯赤
道域を越えて分散できる遺伝型が存在する一方で，別の遺
伝型にとっては熱帯赤道域が大きな障壁となる可能性が
ある．Bé（1977）や Hemleben et al.（1989）などにまと

図 2．現生浮遊性有孔虫の生物地理区．1：寒帯海域，２：亜寒帯海域，３：漸移帯，４：亜熱帯海域，５：熱帯海域，６：湧昇域，７：亜
熱帯／熱帯海域，８：漸移帯／亜寒帯海域．Hemleben et al.（1989）を引用．

図 3．形態種と遺伝型の分布．黒色で示した形態種の分布は，図 1 と同じである．灰色で示した棒は遺伝型の分布範囲を示す．
Neogloboquadrina pachyderma（sin）は，遺伝的には両極性分布を示さない．一方，N. pachyderma（dex）の遺伝型 I や T. quinqueloba の
遺伝型 IIa は両極性分布を示し，遺伝型によって両極性を示す遺伝型と示さないものとがある．熱帯～亜熱帯海域に連続的に分布する形
態種でも，反赤道分布を示す遺伝型が存在する（Orbulina universa の Sargasso type や Globorotalia truncatulinoides の遺伝型 2）．Darling 
et al.（2000, 2004, 2007）, de Vargas et al.（1999, 2001）のデータを元に作成した．

T. quinqueloba N. pachyderma

(dex)

G. bulloides N. pachyderma

(sin)

O. universa G. truncatulinoides



化石 85 号 土屋正史

－ 18 －

～

められている形態種の分布を規定する環境条件は，形態
種に含まれる一部の遺伝型の分布を規定しているだけで
あり，他の遺伝型では分布を規定する条件が異なっている
のかもしれない．このような各遺伝型の分布と推測される
環境への適応様式については Kucera and Darling（2002）
にまとめられている．

　Darling et al.（2004）による分岐年代の推定結果から，N. 
pachyderma（sin）の各遺伝型の分化は，過去 180万年間の
氷期̶間氷期サイクルに伴う寒冷化に伴って起きたことが
示唆された（図 6）．北半球の氷床は，2.5 ～ 3.5 Maに拡
大したことが知られており（例えば，Zachos et al., 2001），
Darling et al.（2004）は，北半球や南半球の高緯度域に非
両極分布していた N. pachyderma（sin）の遺伝型が，南半
球高緯度域で，寒冷化に伴いより寒冷な水塊にそれぞれ
隔離されたことで，遺伝的な交流がなくなったと推測し
た．N. pachyderma の共通祖先と考えられる N. acostaensis

は 10.4 Ma に 出現 し（Spencer-Cervato, et al., 1994），こ
れが起源となり両極性の汎存種から高緯度特異的な集団
へと進化したと推測された（Darling et al., 2004）．この
時期以降の N. pachyderma（sin）の遺伝型の分岐は，北大
西洋～北極海固有の遺伝型 Iの分岐が最もはやく（1.5 ～ 1.8 
Ma），ついで，最も寒冷な海域の遺伝型 IV（南極海）の
分岐が 0.5 ～ 1.1 Ma に起こる（図 6A）．その後，さらに
遺伝型の分岐が南半球で起こる．特に，遺伝型 IV は，南
極周辺の極前線の発達と極度の寒冷化（0.9 ～ 1.2 Ma）に
伴う遺伝的分化であると推測した．この遺伝型は，現在の
海洋においても，海氷が発達する海域に特徴的に分布する．
このように，形態的には両極性分布に見える種でも，それ
ぞれの遺伝型は両極性分布を示さないことが分かる．これ
に対して，高緯度に分布する G. bulloides の遺伝型 IIの各
遺伝型の分岐は，遺伝型 IIe が最もはやく北太平洋で出現
した後，各遺伝型が分岐したと考えられる（図 4B）．両極
性分布を示す遺伝型 IIa および IIb の分岐はごく最近のも
のであり，現在も両亜極間で継続して遺伝的な交流が生じ
ている可能性が高い（Darling et al., 2007）．このように，
N. pachyderma（sin）と G. bulloides には北太平洋固有の遺
伝型が存在し，氷期－間氷期サイクルに連動した遺伝型の
分岐が存在するという類似した特徴がある．しかし，北太
平洋の遺伝型がそれぞれの形態種の共通祖先ではなく，分
岐パターンも形態種間で異なる． 

　高緯度集団間の遺伝的な交流は，赤道を越えて生じて
いると考えられるが，熱帯赤道域は，極域の寒帯海域
に生息する遺伝型にとって大きな障壁となる．Darling 
et al.（2000）は，遺伝的な交流は湧昇域などが飛び石
となり生じ，アフリカ西岸沖の境界流に伴い漸移帯～亜
寒帯の遺伝型が熱帯域へ侵入できると推測した．実際に，
インド洋～大西洋へのアガラス海流の流入に伴い，喜望
峰沖で渦流（Agulhas ring）が形成され，特徴的な浮遊
性有孔虫群集が形成される（Peeters et al., 2004）．また，
Boltovskoy et al. （2000）は，南アメリカ大陸東岸沖（南
緯 30 度から 58 度）において，海流の動きに伴う浮遊性
有孔虫種の種構成の違いを見出している．このような水塊
に特徴的な集団は，たとえばメキシコ湾流や日本列島周
辺の黒潮もしくは親潮にそれぞれ形成される冷水塊や暖
水塊にも共通に見られ，水塊の境界を越える交流が起こり
うることを示している．実際に，表層堆積物の解析では，
低緯度の堆積物に亜寒帯の有孔虫群集が頻繁に出現して
いる例もある（McIntyre et al., 1989）．遺伝型の分布も同
様で，カリフォルニア沖のサンタバーバラ海峡において，
表層から温度躍層（10 ～ 50 m）までの浮遊性有孔虫 8 種（11
遺伝型）の調査が行われ，水塊や海流によって遺伝型の出
現頻度が季節ごとに異なることが報告されている（Darling 
et al., 2003）．漸移帯～亜寒帯海域の N. pachyderma（dex）
は，先述の渦流が発達する海域にも分布するのに対して，

図 4．Globigerina bulloides の遺伝型の分布（A）と系統関係（B）．
Darling et al.（2007）を引用・加筆した．
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図 5．Neogloboquadrina pachyderma（sin）の遺伝型の分布．遺伝型 I と VII はベーリング海峡を挟んで前者は北極海と北大西洋に分布し，
後者は北太平洋からベーリング海に分布するが，両者は同所的には分布しない．また，ベーリング海峡では，浮遊性有孔虫の生体は採取
できない（×印）（A）．フォークランド諸島から南極半島周辺域の遺伝型の分布（B）．遺伝型の分布は，極前線（高緯度側の破線）や
亜南極前線（低緯度側の破線）に関係しているように見える．ベンゲラ湧昇域の遺伝型の分布（C）．Darling et al.（2004, 2007）を引用・
加筆した．
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図 6．Neogloboquadrina pachyderma（sin）の系統樹と分岐年代の推定（A），過去 400 万年間の底生有孔虫の酸素同位体比をもとにした氷
床量の変化（B）．北半球の氷床の発達と N. pachyderma（sin）の遺伝型の分化の時期が一致する．推定された分岐年代（A）に対応す
る時期を図 6B（①および②）に示した．Darling et al.（2004, 2007）を引用・加筆した．
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寒帯海域の N. pachyderma（sin）は，分布がより寒冷な
海域に中心を持つため，冷水塊にも取り込まれにくい．
遺伝型の分布の違いは，遺伝的な交流の有無に影響を及
ぼす要因となりうる．Kuroyanagi and Kawahata（2004）
は，N. dutertrei に分布域の異なる 2 つの集団が存在するこ
とを明らかにした．これら 2 つの集団は，水塊に特徴的な
遺伝型を示している可能性があり，より寒冷な海域に生息
する集団が温暖な海域によって分断された集団を示して
いるのかもしれない．
　Darling et al.（2000）により，アフリカ西岸沖の境界流
に伴って遺伝型が遷移することが示唆されたが，大西洋に
比べて太平洋赤道域の障壁はそれほど強くないと推測さ
れている（Darling et al., 2007）．たとえば，北太平洋の
N. pachyderma（sin）遺伝型 VII は，大西洋のベンゲラ海
流域の遺伝型 V および VI とともに，その起源と推測され
る南極域の遺伝型 II（もしくは III, IV）から分岐したと
考えられる（図 5，6A）．北大西洋および北極海は遺伝型
I のみが分布しており（図 5A），北太平洋の遺伝型 VII は，
北大西洋と北極海を経由して分散した可能性が低いこと
が明らかである．北太平洋固有の遺伝型 VII は，その起
源と考えられる南半球高緯度域からの地理的な距離が離
れているため，東太平洋の赤道域を越えた分散が必要であ
る．一方，遺伝型 V や VI は，独立に 2 回南極の集団から
分岐しているものの，北大西洋にはこの遺伝型は分布域を
拡大させていない．このことから，太平洋の熱帯海域は障
壁とはなりにくいと推測した（Darling et al., 2007）．一方，
南極域から北半球高緯度域への分散は，深層水循環に伴っ
て生じたとも推測できる．いずれの経路をとって分散した
としても，現在は遺伝的な交流が存在しないため，分散経
路の解釈は困難である．
　両極性分布を示す浮遊性有孔虫は，表層水塊や海流に
より，遺伝的に交流していることが示唆されるが，生
息もしくは生殖に最適な温度条件を示す水深に潜行し
て（Hedgpeth, 1957; Lipps, 1979），熱帯域を行き来する
ことは可能なのだろうか？浮遊性有孔虫はその生活環の
中で生息深度を変化させる（例えば Boltovskoy, 1971；
Hemleben et al., 1989）．Globorotalia truncatulinoides で
は，水深 2000 m 付近まで潜行することが知られている

（Hemleben et al. 1989）．このような生態から，熱帯域を
越えた遺伝的な交流が深い水深で起きている可能性は高
い．実際に，G. truncatulinoides の遺伝型は特徴的な分布
を示す（de Vargas et al., 2001）．本種は形態的には赤道
熱帯域を中心として分布する種であり両極性分布を示さ
ないが，4 つの遺伝型のうち遺伝型 sp. 2 が赤道を挟んで
両半球に分布している．つまり，sp. 2 は最適な温度条件
を示す水深に潜行して，熱帯域を行き来している可能性が
あると言える．一方，より高水温かつ低クロロフィルの海
域には遺伝型 sp. 1 が存在し，低水温で高クロロフィルの
南半球高緯度域に遺伝型 sp. 3 や sp. 4 が存在する．特に
sp. 4 は低水温環境に分布が規制されていることから，他

の海域への分散能力は低いと考えることができる．他の形
態種でも同様に，より高緯度の寒冷な海域に生息する遺伝
型（例えば海氷に伴う N. pachyderma（sin）の遺伝型 IV）
にとって熱帯海域は大きな障壁となり，G. truncatulinoides
の遺伝型 sp.4 と同じように，分布が極域に規制される要
因となる． 
　最終氷期極相期には，大西洋の熱帯域で表層水温の低下
が起こり，これに伴って大陸西岸沖の寒流が強まり，両
極間の遺伝的交流の機会は増加したはずである．Brinton

（1962）は，漸移帯に生息するオキアミの現在の海水温に
対する温暖または寒冷な条件の分布モデルを示し，水温の
変化による分布域の変動が，両極性分布の分布特性を変化
させると推測した．最適生息条件は種（遺伝型）ごとに異
なるので，Brinton（1962）が示したモデルは，温度の変
化による分布域の変動だけではなく，現在の海洋における
鉛直分布の特性に読み替えることができる（図 7）． 
　熱帯域を越える深い水深での交流は，個体の分散だけ
ではなく，配偶子の分散によっても起こる可能性がある．
浮遊性有孔虫の生活環における鉛直移動はおもに有性生
殖の際に起こり，表層付近から潜行した成熟個体が水柱
の下部で配偶子放出を行う（Hemleben et al., 1989）．し
かし，配偶子は栄養の貯蔵が非常に少ないため，長時間
生存していることはなく，遠距離の移動は難しい（Alve 
and Goldstein, 2002; 2003）．海流による分散や潜行により，
最適な環境での生息は可能かもしれないが，両極に同一
の遺伝的な集団を維持できるだけの規模で交流が起きて
いるのか，配偶子分散の同調性は保たれているのかなど，
解明すべき点は多い．水深や季節ごとに試料を採取し，ど
のような遺伝型が存在し分散するのか，そのルートやタイ
ミングを明らかにする必要がある．

　表層の海流系や水塊構造は必ずしも遺伝的交流を妨げ
る訳ではなく，遺伝的な交流の方向性に影響を与える程度
であると考えられる．例えば，熱帯海域や亜熱帯海域の O. 
universa や G. bulloides，G. sacculifer は，南極周極海流 に
よる東向きの流れや寒冷な南極前線を越えなければなら
ないため，ドレーク海峡では，集団の分散や遺伝的な交流
は起こりにくいと推測した．これに対して，インド洋から
大西洋へは南アフリカ沖の暖水塊の形成に伴って東から
西への遺伝的な交流が起きていることが推測されている

（Darling et al., 1999）．
　また，後期鮮新世におけるパナマ地峡の形成に伴い，
太平洋と大西洋の様々な生物集団の間で種分化が引き
起こされた（例えば，Cronin, 1985: オストラコーダ ; 
McCartney et al., 2000: ウニ）．ところが，O. universa の二
つの遺伝型や G. siphonifera の遺伝型 IIa，G. sacculifer は，
それぞれ同じ遺伝型がグレートバリアリーフとカリブ海
あるいは，カリフォルニア沖と地中海に分布することか
ら（Darling et al. 1999），パナマ地峡の成立が必ずしも熱
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帯域のすべての浮遊性有孔虫種の遺伝的な分化に関わっ
ているとは言えない．先述のような遺伝的な交流の方向性
を考えれば，遺伝的な交流は，太平洋からインド洋を経由
して大西洋に至る交流が起こりうる．
　これに対して，ベーリング海峡は大きな障壁となる．N. 
pachyderma（sin）と G. bulloides には，それぞれ極域から
亜極域に固有の遺伝型が存在するという類似した特徴を
持つ．これらの遺伝型は，ベーリング海峡を挟んでビュー
フォート海とベーリング海とに明確な棲み分けが見られ，
両海域間での遺伝的な交流は存在しない（図 5A）．中新

世後期（4.8～5.5Ma）にベーリング海峡の開口が起こり，
様々な海生生物の交流が双方向に起こっているが（例え
ば，Addison and Hart, 2005: ウ ニ; Dodson et al., 2007: 魚; 
Väinölä, 2003; Nikula et al. 2007: 二枚貝），浮遊性有孔虫
では生じていない．ベーリング海峡の水深は浅く（平均水
深 40 m），個体や配偶子の分散に関係する成熟個体の沈み
込みに必要な深度が得られないため，遺伝的な交流は起こ
らないとした（Darling et al., 2004, 2007）．実際に，ベー
リング海峡やチュクチ海でのネットサンプルには，浮遊性
有孔虫の生体は観察されない（Darling et al., 2007）．

図 7．漸移帯に生息するチサノエッサ属ノコギリテナガオキアミ（Thysanoessa gregaria）（A）と中央水塊に生息するオキアミ属（Euphausia
brevis）（B）の現在の分布と± 2.5 ℃の温度変化を想定した時の分布の変化．Brinton（1962）を引用・加筆した．過去の水塊構造の変化
により浮遊性有孔虫の分布もオキアミ属のように変化したと推測できる．また，海洋環境変遷に伴う水温変化を鉛直方向の分布の変化と
して捉えることで，個体などの潜行によって分布の連続性が生じる可能性も推測できる．
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　1 mm 以下のバクテリアなどの微小な生物の分散は
地理的な障壁によって分散を妨げられることは少ない
が，実際に汎世界的な分布を示している微生物種は少
な い（Fenchel, 2003; Finley, 2004; Foissner, 2006）． 一
方，南北両極の底生有孔虫類を含む底生生物の遺伝的多
様性は低く，同一の遺伝的な集団が両極に存在している
ことも示されている（Brandt et al., 2007; Pawlowski and 
Holzmann, 2008; Pawlowski et al., 2007a, b）．これまでに
示したように，浮遊性有孔虫では，水塊の境界に発達す
る前線が，それぞれの水塊に生息する生物集団の分散を
阻害する例もある（例えば鮮新世の Globoconella; Wei and 
Kennett, 1988）．

　de Vargas et al.（1999）は，大西洋熱帯域 か ら 漸移帯
の O. universa の各遺伝型に，殻の表面装飾の違いを見出
している．また，Huber et al.（1997）は，Globigerinella 
siphonifera に同様の違いを明らかにしている．このような
形態的な分化を伴う遺伝型の分化は，今後，他の形態種
についても明らかになる可能性が高い．Kennett（1968，
1970）は，南北両極域 の N. pachyderma（sin）に 形態的
な違いを見つけている．北極海（例えば Stn. 298a, 84 22’
N, 169 48’E の表層堆積物）では，殻の厚みは少なく，房
室が丸みを持つのに対して，南極海（64 58’S, 160 37’E）
では，殻に厚みがあり，房室は滑らかな球形の個体が存在
する．一方，遺伝型の分布を見ると，北極海には遺伝型 I
のみが分布しており，南極域には海氷に伴う遺伝型 IV が
存在する．試料採取地点が流氷の限界でもあることから，
Kennett（1970）が示した南極の形態種は，海氷が発達
する海域に適応した遺伝型 IV である可能性を示唆する．
Kennett（1970）によると，N. pachyderma（sin）の形態
型の分化は北半球で独立に起こり，北極海で隔離されるこ
とにより形成されたのだろうと推測した．このことは，分
子系統解析により得られた結果と調和的である．つまり，
この遺伝型の分化は，形態の分化も伴っていた可能性が高
いと推測できる．残念ながら Darling et al.（2004）など
では，N. pachyderma（sin）の遺伝型に対応する形態型が
示されていないため，これらが形態の分化を伴うものであ
るのか，現時点で結論づけるのは難しい．各遺伝型は周囲
の環境を反映した分布を示し，また，それぞれの間には微
細な形態の違いも存在する．同一形態種内の遺伝型と形態
型との比較を行うことが必要である． 

　両極性分布を示す形態種は，形態的には類似している
ものの，異なる複数の遺伝型を含んでおり，両極性分布
を示すのはその中の一部の遺伝型だけである．漸移帯～
亜寒帯海域の集団は，寒流などに取込まれ，南北両半球

間で遺伝的な交流を持続させることが可能になる．一方，
分布の中心が極域～亜極帯海域にある集団は，周囲との遺
伝的な交流が妨げられ，水塊に特徴的な固有な遺伝型を形
成する．分子系統樹の遺伝型の分岐パターンは，種ごとに
異なるが，それぞれ第四紀の氷期̶間氷期サイクルに関連
した分岐が，N. pachyderma（sin）や G. bulloides の一部
の遺伝型に共通して見られる．前者は，南北両半球に共通
する遺伝型はなく，遺伝的な交流はない．一方，後者は，
各遺伝型が分岐した後も，一部の遺伝型に南北両半球に
遺伝的な交流が存在する．また，水塊の前線域の集団は，
季節的な水塊構造の変化にともない分散が生じ，遺伝的な
交流が起こる可能性がある．

　塩基配列データが蓄積し，形態種内の遺伝的な集団に
ついての解析が可能となってきている．分子系統解析は，
種間関係だけではなく，水塊構造の変遷に伴う地域集団の
分化や遺伝型の形成過程を理解できるようになるだろう．
さらに，遺伝的な違いが特異な環境や生息場所あるいは殻
の外部形態や表面装飾などの微細構造の違いに関係する
ことが明らかになれば，地域集団ごとの水塊の特性の理解
といった，より詳細な古環境解析が可能になるかもしれな
い．また，遺伝型の違いに対応する形態情報を，両極性分
布を示すような集団の化石記録から抽出することで，その
成立過程を時空間スケールで理解できることになる．分
子系統学的な観点からは，同一種内の変異について，ITS
など様々な DNA 領域の解析（例えば，de Vargas et al., 
2001; Tsuchiya et al., 2003）を行うとともに，コピー数の
少ない遺伝子領域の解析を行うことも必要となる．一方，
遺伝型と生態あるいは分布に関わる分散様式との関係は，
あまり理解されていない．水塊の鉛直構造と遺伝型の鉛
直分布，遺伝型と交配集団との関係は不明なままである．
分子系統樹で分かれた遺伝型が，実際にはどのような性
質を持ったものであるのか（Tsuchiya et al., 2000, 2003；
Murray, 2006），生態情報などを加えた解析を進めて行く
必要がある． 
　本論で紹介した両極性分布（反赤道分布）を示す集
団を含む様々な遺伝型について，Darling らが，自身の
研究をまとめた論文を発表したが（Darling and Wade, 
2008），遺伝型と形態型について 1 対 1 の対応関係は議論
されていないなど，不十分な点も見られる．Kuroyanagi 
et al.（2008）は，Darling et al.（1999）が明らかにした
Globigerinoides ruber（white）の二つの遺伝型に着目し，
遺伝型と形態型の対応関係を明らかにした．さらに，セ
ジメントトラップや酸素同位体比等のデータで明らかに
なった生息深度の違いを比較した．その結果，二つの遺伝
型は，生息深度の異なる二つの形態型（ss および sl）で
あることを明らかにした．このように，遺伝子を抽出した
有孔虫個体の遺伝型とそれに対応する形態型を示すこと
は，遺伝的な集団の進化のみならず，形態の進化や生態を
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明らかにするための重要なツールとなる（浮遊性有孔虫
では，de Vargas et al., 1999, 2001; Huber et al., 1997 など．
底生有孔虫では，Schweizer et al., 2005; Tsuchiya et al., 
2003, 2008, in press など）．

　本論文は，日本古生物学会第 157 回例会で開催されたシ
ンポジウム「中～高緯度の両極性分布を持つ生物から見
た地球史」で講演した内容を中心にまとめたものである．
宇都宮大学の相田吉昭博士，酒井豊三郎博士，東北大学の
鈴木紀毅博士にはシンポジウムにおいて発表の機会を与
えていただいた．また，本論文をまとめるにあたり，海洋
研究開発機構の豊福高志博士，木元克典博士，北海道大学
大学院の倉沢篤史氏には有益な助言をいただいた．以上の
方々に深く感謝する．また，査読者の筑波大学遠藤一佳博
士および 1 名の匿名査読者からは有益なご助言を頂いた．
記して感謝する．
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