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い わ ゆ る 「第三 紀要素植物群」 に つ い て

堀　　 田　　　　　 満

　 （京大教養部生物学教室）

は じめ に
一生物の 進 化的多様性

　現在地球上 に 生活する生物は，形態的に も生活様式 で

も多様な分化を して い る，そ の よ うな 現在見 られ る生物

群 の 多様性を共時的多様性 とこ こ で は呼びた い ．こ の よ

うな 多様性 は 生物群 の 空間的存在様式 の 多様性 ， あ る い

は 形態的多様性と して 現象して い る．そ れはま た 種が複

合 された生物共同体 （生態系） の 構造 と機能 の 分化を生

み出 して い る．こ の 多様性は地球上 の 複 雑多岐な環境領

域 に 生物 群が種 レ ベ ル を中心 と して 多様 な 形態分化 に よ

っ て 適応的放散を 行 っ た 結果で あ る．そ れ ゆ え 現在認 め

られ る共 時的多様性 は 生物群 の，自然史 の一部と して の

系統的分化 の 結果 で もあ る．こ の 史的な分化 の 過 程 と し

て 認識 さ れる多様性 を 通時的多様性 と呼んで お こ う．こ

の 時間 的 分化 の 過程 は 化石 で 証 拠 だ て られ る べ き事実，

系統分化 の 実際 の 過 程 で あ る ．こ れ ら二 つ の 多様性の 総

合的把握，すなわち共時的 と通 時的多様性を統一
的に 把

握す る た め に は構造 ・原理論的生物学 と歴史主義的生物

学の 協力が必要とされ る．比較分子生物学， 比較系統学 ，

比較形態学や系統分類学等が そ の よ うな立場に近 い し，

史的生物地理学は こ れ ら生物学諸分野 を 総合する もの で

あ る だろう．

　　　　　第三 紀要素又 は第 三紀植 物群

　　　　　　　認識過程 の 回顧

　第三 紀要素とい う考えは生物地理学から19世紀 の 中頃

に提出された北半球温帯植物群の 隔離分布に対する史的

説明原理 の 枠組み で あ る，すな わ ち ア ジ ア の植物相 ， 特

に 日本 の 植物相 が THuNBERG や SIEBoLD に よ っ て 記載

され るとともに，A ・GRAY に よ っ て 北 ア メ リカ 東海岸

地域の 植物相が詳 しく研究記載され る と，
こ の 両者一

束 ア ジ ァ と 北米東岸 の 植物相 の 間 に 著 し い 類似 が 発見 さ

れ た．HALENIus （1750）に 始ま り，
GRAY （1840，1859）に

よ っ て 定 式化 さ れ た こ の 東 ア ジ ア
ー 北米東岸 隔 離分 布

に つ い て の 認識は ， 両地域 に 隔離的 に 分布 して い る 植物

群が，かつ て は温暖な 第三 紀 の 北半球 温帯地域 に 広 く分

布 して い た 植物群 （第二 紀周北極植物群） が 第四紀 の 気

候 の 悪化 に よ っ て 分布領域を南下 させ ，分断 さ れて 現在

の 隔離 的 固 有分布 に 至 っ た と説 明 さ れ た．近代進化論を

確 立 した DARWIN の 「種 の 起源」が 出 版 さ れ た の は

1860年 の こ とで ある．それ よ りも早 く生物群 の 史的変遷

に つ い て の 理解が な され た の に は， 当時北極圏 や そ の

周 辺 地 域 か ら 第三 紀周北極化石植物 群 Arcto ・Tertiary

Geoflora と 名付け られ た 温 暖系化石植物群が 発見 さ れ

始 め た の が 重 要 な 基 礎 デ
ー

タ に な っ て い る （HERR 　1868−

78 に ま と め られ る ）・

　CHANEY （1940）は こ の 第三 紀周北極植物群を第三 紀 旧

熱帯植物群 ， 第三 紀新熱帯植物群， 第 三 紀周南極植物群

等 に 並立 さ せ ，植物群 の 史的分化 の 地域概念 と して 定式

化 して い る．さ らに 第 三 紀周北極植物群の 古生態学的解

説と して は AXELROAD （1952）の 植物群 の 進化 の 場 と し

て の 各生態系の 史的分化過程 の 理論化がある．す な わち

化石植物群の 分布か ら彼 は 「北半球 に お い て は古第三 紀

に は温帯 ・暖温帯植物群 か らな る森林が広一連続分布 し

て い た が，新第 三 紀 に な る と気候 の 寒冷 ・乾燥化がは じ

ま り， そ れ につ れ て 森林植生 の 分布域は南下縮小 さ れ ，

狭
一

不連続分布型 に な り，そ の かわ りに極地 ツ ン ドラ ・

低木林 ・草原 ・砂漠植 生 が 出 現 し拡大 して い っ た 」 と と

な え た ．

問題の 基礎的枠組
一

被子植物の

　　　　 分化発展の 段階

　第 三 紀周北極植物群，あ る い は 現在に 生き残 っ た そ の

後裔を第三 紀要素 と名付 ける に して も， そ の 史的な 発展

と変遷 の 実態を理解す るた め に は，被子植物 の 分化 の 過

程を，通時的 に解明する とともに ， 地球的な 空間の 拡が

りの 中で の 分化 の 過程 として もとらえ な お す こ と， す な

わ ち地 球 の 生物群 の 構成要素 として の 第三 紀周北極植物

群 の起原 と変遷 の 過程を明 らか に す る 必要があ る．現生

植物 の 空間的な分布構造
一 北米東岸と東 ア ジ ア の隔離

分布一 か ら提起 され た第三 紀要素の 問題 は，地史的 な

時間軸 の 枠組の なか で再編成さ れ なければならな い ，そ

の 点 か らは 中生 代 白亜 紀 に す で に 生 活 領 域 を 確 立 した 被

子植物の そ の 後 の 分化発展 の 段階 の ス ケ ッ チ が ， ま ず必

要 に な るで あろ う．

　起原 の 初期分化段階を除け ば ， 被子植物 の 分化は ：

　1）　 白亜紀 か ら古第三 紀 に か けて の 第
一

次適応放散的

　　分化 の 段階，
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　2） 古第三 紀末か ら中新世に か け て 出 現 した 乾燥，冷

　　涼環境に対応 した第二 次の 適 応 的放散分化 の 段階，

　3）　第四紀 の 寒冷環境， あ る い は 著 しい 乾燥地域 の 出

　　現 と，そ こ へ の特殊適応 の 段階，

　の 3 つ の 段階を区別 で きるで あろう．

　白亜 紀に おける第一次適応的放散段階

　約 ユ億 8 千万年前，ジ ュ ラ 紀 に ア フ リカ と南米の 分離

が始ま り，現在の 様な海陸 配 置へ の大陸移動が開始され

た．約 1 億年前 （白亜 紀中頃）， 被 子植物が分化を開始

し た 時期で も ， ア フ リカ と南米 ， 北米と ヨ ー
ロ ッ

パ は 現

在ほ ど離れ て お らず，ま た イ ン ド大陸は北上 しつ つ あ っ

て ，
ユ ー

ラ シ ア 大陸 に は接触 して い なか っ た ．熱帯圏 の

温暖 な 多島海 で あ っ た テ
ー

チ ス 海 が，東 南 ア ジ ア ・マ レ

ーシ ァ 地域か ら現在の 地 中海地 域をへ て 南米に まで 連続

し，こ の ル
ートが熱帯系 の 植物群 の 重 要 な分布回廊に な

っ て い た と推定 さ れ る ．ま た 7500万年程前 の 中生代 （白

亜紀） の 終 りご ろ はまだ ， 南米　　南極一 オ
ー

ス b ラ

リア ・ ニ
ュ
ー

ギ ニ ア の 分離は始ま っ たばか りで ， 大西洋

も現在 ほ どは広 く開 い て はい な か っ た ．ロ
ッ キー・ア ン

デ ス
，

ヨ
ー

ロ ッ
パ ア ル プ ス

，
ヒ マ ラ ヤ等の 大 山脈も形成

さ れ て お らず，気候 も現在 と は 異 な っ て い た ，被子植物

の 進化 ・適応的放散が開始された時代 と舞台 は，こ の よ

うに 現 在 と は 違 っ た地 理 的環境の も と に お い て で あ っ た ．

そ して 我 々 が現在出合 う被子植物の 科や 属 の レ ベ ル の 主

要 な 分類群は白亜紀 の 末 に は ほ ぼ 出揃 っ て い た の で あろ

う．少な くとも下部白亜紀 の 末頃か らは い くつ かの 被子

植物に比定 さ れ る 花粉化石 が 知 られ，上部白亜紀 に な る

と，現生属 に 同定 され る よ うな 花粉化石 も多 く出現 して

い る （MULLER 　 1984♪．

　古第三紀段階
一

前段階 の 継続的発展

　始新世 に お け る 北半球の 化石植物群 の 分布 は，中新世

以後 の そ れとは異な り， 暖 温帯 ・熱帯系植物が高緯度地

域まで 広分布 （連続的な分布） して い た こ と が知られて

い る ．な か で も多 くの マ レ
ー

シ ア 熱帯系 の 植物群を有 し

て有名な ロ ン ドン 粘土化石植物群が始新世 ヨ ー
ロ ッ

パ の

温暖な気候を代表 して い る し，ま た 現在は 北極圏 の 近 く

に あ っ て 亜寒帯あるい は寒帯的な植生 に 被われ て い る ア

ラ ス カ か ら知られて い る古第三 紀植物群に は ，多 くの マ

レ ーシ ア 熱帯系 の 植物が 報告 さ れ て い る （WOLFE 　 1972）・

こ の よ うな 高緯度周極地域 に も常緑 ・落葉広葉樹と針葉

樹か らな る 混交林が存在 して い た し，現 在 は マ レ
ー

シ ア

熱帯地域 だ け に 分布す る植物 と北半球 の 温帯地域 に 見 ら

れ る植物 とが混在 して 森林を構成 して い た と され る．こ

の 森林植生が ど の よ うな性格 を 有 して い た の か ， 現生 の

植生 で はどの よ うな もの に 対応す る の か は，推理する し

か な い ．そ もそ も化石 で は，常緑性 か 落葉性 か に つ い て

は ， な か な か 判断 が 難 しい ．ア ラ ス カ 南部 の 古第三 紀始

新世 の 化石植物群 に は 高 い 率 で 全 縁 の 葉 が 見 い だ され る

の で ，常緑性の 樹種が こ の植物群に 存在して い た の は否

定す る こ とが出来な い と考え られ る．現在 で も，北極圏

の植生に は常緑性の種は多数見い だされる．それ は短 い

夏 の 生育期間 を す べ て 光合成 を す る期間 と して有効 に利

用するた め に ， 光合成器官を準備 して お く （常緑 の 状態

で 越冬） こ とが適応的で ある か らとさ れ て い る ．しか し，

古第三 紀始新世の ア ラ ス カ 化石植物群に見 られ る常緑性

は ， そ れ とは 違 い ，温暖 な 気候を指示す る もの で あ ろ

う．当 時 も地 軸は傾 い て い た に 違 い な い し（？），そ うで

あれば冬の 高緯度地域は暗黒，あ るい は短 い 日照 時閤 し

かなか っ た で あ ろ う．温 暖で は あ る が短 い 日照時間とい

う環境条件は常緑性 の 植物 に と っ て は ， 必ず し も好適な

生育条件 で はな い ，そ うした こ とか らは，古第三 紀の北

半球高緯度地域 の 温暖型 の 植物群 の 存在 は，少 しば か り

難問 で あ る．地軸 の 傾 きが僅かで ，ア ル プス ・ヒ マ ラ ヤ

の 東西 に の び る 大山脈 が 形成 さ れ て お らず，熱帯地域 か

ら極地域 へ の 熱 エ ネ ル ギ
ー

の 輸送をす る 大気の大循環が

効率よ く働 い て い て ， 高緯度地 域 の 冬 も現在 よ りは は る

か に 温暖 で あ っ た とした ら， 現在 マ レ
ーシ ア 熱帯山地 の

ユOGOm か ら 2500　m ほ ど の 高度 に見 られ る山地林 に似た

植生 が存在す る こ と が 出来た と考え て もゆ る さ れ る か も

知れ な い ．そ の よ うな 型 の森林植生で あ っ たな らば ， 現

生 の ブ ナ 属 が 優 占す る よ うな 「第三 紀 的森林」 と は性格

を異 に した もの で あ る．

　古第三 紀の 植物群 の 存在の 様式を現在に 反映 して い る

よ うな 植物群に は，古固有分布や い ち じ る しい 隔離分布

を して い る，系統的 に 古 い 科 や 属 があげられ る．もし現

在 に 残 る 史的要素と して の第三 紀要素を問題 に す る な ら

ば，こ の よ うな 植物 群が まず硯究 の 対象 と され な け れば

な らな い だ ろ う，

　系 統的に古い科や属 レ ベ ル の 遺存的固有分布

　 こ の よ うな例と して あげ られ る の は ， そ れ ほ ど多 くは

な い ．東 ア ジ ア の 固有科 で ，無導管被子植物と して 有名

な ヤ マ グル マ 科 （1 属 1 種）， ス イ セ イ ジ ュ 科 （1 属 1

種），
そ れ らに 系統的に 関係が あ る と思 わ れ て い る カ ツ

ラ科 （1属 2種），　 フ サ ザ ク ラ科 （1 属数種）等 は東 ア

ジ ア に お ける そ の 代 表的 な 植物群 で あ ろ う．ま た ，ジ ュ

ラ紀 に 古型 の 属が分化 し，白亜紀 に 現生属 の 大部分 が 起

源 した裸子植物 の ス ギ 科 も，古第三 紀 に は北半球 の 高緯

度地 域に連続的な 分布を して い た が ， 現在は暖温帯地域

に 分布が 限定 さ れ ， 属 レ ベ ル で 固有分布を して い る．日

本列島の 多雪地帯 に 遺残的 な 固有分布 を し て い る シ ラ

ネ ア オ イ科 （1属 1種）や トガ ク シ シ ョ ウ マ 属 （1属 1

種）も，そ の 生育環境か ら い え ば冬 の 温暖条件が 生存を

許 して い る よ う に 見 え る．多分古 型 の 特殊 な 生 き残 りで

あ ろ う．

　現在い ち じ る しい古固有分布を して い る植物群 の 多 く

は，ス ギ 科，ヤ マ グ ル マ 科，ス イ セ イ ジ ュ 科等の よ うに
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暖温帯地域に の み分布圏を極限され て い る の は ，
こ の 環

境条件に か つ て の 古第三 紀 の 環境の 反 映があ る か らだ と

思われ る ．そ の 点か らは，典型的な 第 三 紀要素 の 生 き残

りの 例 と され る北半球冷温帯 ブナ 林 は ， 少 しばか り異 な

っ た 過程 を 歩ん で きた もの で あ ろ う．

　科や属 レ ベ ル で の 著 し い 隔離分布

　白亜紀か ら古第三 紀の 初 め に かけて の 分布型を現在に

残 して い る 隔離分布 と して ，まずあげなければな らな い

の は隔離分布する熱帯系 の 植物で ，海流や 鳥 に よ る長距

離分布 を ほ とん ど行わ な い と考え られ る 森林性 の 植物群

（フ タ バ ガキ科 ，
バ ン レ イ シ科 ，

ニ ク ズ ク科等多 い ） で

あ る，こ れ らは，か つ て の テ
ー

チ ス 海域を通 じて の 分布

型が ， 分断され た もの で あ ろ う．ま た オー
ス ト ラ リア

ー

南米型 に代表される南半球型 の 隔離分布をす る シ キ ミモ

ドキ科，ナ ン キ ョ ク ブナ属，ナ ン ヨ ウス ギ属等が ， 両地

域間に 分布圏を達続させ て い た の は古第三紀の初めま で

で あ っ た．こ れ らの 分布型 につ い て は，今回 の 論題 と は

少 々 外れ る の で ，い つ か機会を待ちた い．北半球で の
，

東 ア ジ ア
ー

北米東岸あ る い は 西岸，コ ウ カ サ ス 地 域等の

隔離分布 に つ い て は次 の 節 で 問題 に す る．

　 新第 三 紀の 第 二 次適応 的放散分化

　古第三 紀 の 漸新世 の 始ま る こ ろ （約 4000万年前） に な

る と，イ ン ド大陸 は ユ ーラ シ ア 大陸 に 接触 し，ヒ マ ラ ヤ

の 造山運動が開始され る ， 海陸分布は現在とほ とん ど違

わな い 状況 に な る．そ れ と と も に 漸新世か ら ， 広汎な気

候 の 寒冷化，乾燥化 ， 気温 や 降水量 の 年較差 の 増大が始

ま る．現 生 型 の 温帯系植物群 の 多 くは ， ほ ぼ こ の 時期 か

ら分化を始め る．そ れは，占第 三 紀的周北極植物群 が ，

それぞ れ に異な っ た新しい 生態領域で ある 温暖湿潤地域

（暖温帯常緑森林植生帯）， 夏湿暖 ・ 冬寒冷乾燥する地域

（暖温帯落葉森林植生帯），比較的冷涼 ・寒冷 な 地域 （冷

温帯落葉森林植生帯） に 対応す る よ うな 変化 を し，分化

して い っ た 過程 で もあ る．そ して ， 温帯系針葉樹種 の 衰

退が始ま る ．い い かえれば ， 北半球温帯系森林植生 の 地

域分化 が 開始 さ れ た と もい え よ う．現在北半 球 温帯地 域

に 見 られ る 属 レ ベ ル の 隔離分布，ある い は温帯系森林 の

隔 離 分布 は，こ の 時期 に 始 ま る 温帯植 生 の 分化 に 関 連す

る．例えば フ ウ属 Lz
’
9Ut

’
darnber や ユ リノ キ属 々 万 ・den −

dron 等 の 属 レ ベ ル の 隔 離 的な 分布 ， あ る い は ブ ナ 属

FagUS
，

シ デ 属 Carpincrs， カ エ デ 属 Acer
，

コ ナ ラ 属

ρrtercws 等の 優占的な属 と して の 確立 と地域種の 分化も

こ の 時期 か ら始め られ る 、

　また冬 温暖多雨
・
夏乾燥高温 の暖温地域 で は ，冬期 に

生育期 を 有す る よ うな冬緑型多年草，冬緑
一

年草，球根

植物 ， あ る い は 著 しい 乾燥耐性を有す る硬葉常緑樹 ， 刺

低木林等の 地 中海型乾燥植生を特徴 づ ける 生活形が発生

し，新 しい タ イ プの 植生類型が，森林帯 を分断す る こ と

に な っ た ．

　さ らに 乾燥 した 温帯地域で は草原型 の 乾燥植生 の 発展

（多肉植物，草本植物群
一キ ク科 ，イ ネ科，ア カ ザ 科，

ナ デ シ コ 科，ヒ ユ 科等 の 適応放散的分化）が見 られ る ．

熱帯域 で は サバ ン ナ植生 が 発達 を始め ， 高温乾燥休眠性

を 有 す る一年 草 群 や 耐乾性多肉植物群 （Cactaceae，　Bre ・

meliaceae ，多 肉 Etrpthorbe
’
a ，

　 Mesenbryanthemwn ； 類 ，

．・410e，　Agaz ，e 等多 い ）が 分 化を始め た ．

　第四紀型 寒冷植物群 の 分化 の 闘始 は，新第三 紀 の 末 に

は始ま る．ミツ ガ シ ワ ilfenyanlhUS に代表され る よ う

な第四紀型 の 植物群は ， そ の 起源を第三 紀中新世末 か ら

鮮新世に 有 して い る．こ の 時代 に 進行 した世界的 な 大 山

脈 の 形成 は，大気 の 大循環 に 影響を与 え ， 気候 の 変動を

もた らした に 違 い な い ，

　第四紀的段階一 寒冷植物群の 連続分布の 完成

　古第三 紀漸新 世に始 まる北半球温帯地域 の 気候変化は

約 250万年 ほど前 に な っ て ，著 しい 寒冷期を迎 え ，氷河

時代 と 呼 ば れ る第四紀が始ま る．寒冷期 と温暖期 の 繰 り

返 される こ の 第四紀 は，そ の厳 しい 気候変動の た め ， 多

くの 地域で の 第三 紀 型生物群 の 絶滅を もた ら した ．そ れ

と と もに ， 多 くの 寒冷適応型 の 生物群の 起源と展開 や 著

しい 分布域 の 変遷 も起 こ っ た．第 四紀 に 分布域 を 広げた

新 しい 植物群は ， 寒冷環境へ の 適応として 代表的な ド リ

ア ス 植物群の ような もの だけで はな く，裸地 に な っ た 地

域 に 急速 に侵入 し生活領域を確保で きる よ うな 生活形 を

有す る 植物群 ， す な わ ち 気候変動 の速さ に 追随して分布

域 を変動す る よ うな 能 力を有す る植物群 で も特徴づ け ら

れ て い る．さ らに ウ ル ム 氷期が
， 約

一
万年前 に 終 り，温

暖な現在の 後氷期の 気候 に な る と と もに ， 人 間 の 植生破

壊活動 （農業生産活動） が 開始 され る．こ の 人間 の 影 響

は ， そ れま で に存在 して い なか っ た雑草や人里植物群 ，

さ らに は 栽培植物を創りだ し，人 閠の 交通 に よ っ て 運 ば

れた帰化植物 の 大群を生み出 した ．

　　　　 系統 群の 分化史一 ブ ナ 科の 場合

　 ス ケ ッ チ 的 に ま と め られ た北半球温帯系植物群の 分化

史 を具体的 に た ど る た め に は，そ の 植生，特 に 森林 を構

成 して い る 主要 な 系統群 の 分化丈を，明 らか に す る 必要

が あ る ．そ の よ う な 材料 と して は 現 生 の 森林 の 主 要 な 構

成 メ ン バ ー
で あるとともに ，化石 が 多 く産出 し良 く研究

さ れ て い る こ と が 望 ま しい ．ブ ナ科，カ エ デ 科，ク ル ミ

科等は，そ の 点 か ら好適な群 で あ る が ，
こ こ で は そ の う

ちの ブ ナ 科 を 取 りあげ，中生代 白亜紀以降の 分化 の 歴史

を た ど っ て み よ う．

　ブ ナ 科 の 系 統 と 分 布 型　現生 の ブ ナ科 の 系統分類は，

カ ク ミ ガ シ 属 Trigonoba ／antts が 1964年に記 載さ れ た こ

と に よ っ て ， そ の 体系 が 大 き く改 め られ た （FOIIMA ．NN

1964）．　 さ らに 最近 に な っ て 南米北部 コ ロ ン ビ ア の 山地

か らカ ク ミガ シ 属 が 報告さ れ （LOZANO 　 et　aL 　1978）， また
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表 1． ブ ナ 科 の 分 類 の 概 要

亜 　　科 属 　　と　　分 　　布

ブナ 亜科 Fag 。ideae

風媒花

ナ ン キ ョ ク ブ ナ属 Nothofagus： 南半球熱帯
一

温帯 （ニ
ュ
ーギ ニ ア

・オ
ー

　　　 ス ト ラ リア 地域 と南米西南部） に 約 60種

ブ ナ 属 Fagus ： 北半球温帯に 約10種

ク リ亜科 Castaneoideae

虫媒花

コ ナ ラ亜科 Quercoideae

　風媒花

ク リ属 Castanea　： 北半球温帯 に 約 ユ0種

トゲ ガ シ 属 Chrys 。1ep｛s ： 北米西部に 1種 ， イ ン ドシ ナ 半島 に 1 種（？）

ク リガ シ 属 Castanepsis ： 東ア ジ ア ・マ レ ーシ ア 地域に 約30種

マ テ バ シ イ 属 Lith。 carpus ： 東ア ジ ァ ・マ レ
ー

シ ァ 地域 に 約100種 ， 北米

　　　西部に 1 種

カ ク ミガ シ 属 Trigonebalanus （カ ク ミガ シ亜科 Trigonebalanoides と し

　　　て 分ける こ ともある）： マ レ
ーシ ア ， タ イ ， 南米北部 に 3 種

コ ナ ラ 属 Quercus： 北半球温帯か らマ レ
ーシ ア 山地 に 約 200種

ヨ ー
ロ ッ パ 等 か ら古第 三 紀 の ブ ナ 属 の 果実化石と され て

報告 さ れ て い た もの は，実 は カ ク ミガ シ 属 の 果実で は な

い か と の 意見 が 出さ れ （MAI 　1970），
ブ ナ科の 起原 に 関わ

る こ の 属 の 重要性 が 改 め て 認識 さ れだ して い る ．表 1 に

ブ ナ 科 の 分類 の 概要をま とめ て fO’く．

　 こ れ ら諸属 の 分布型を整 理する と ， い くつ かの 基本的

な 型を区別す る こ とが 出来 る．す な わ ち ：

　1） 最 も古型 の い ち じる しい 隔離分布 ， あ る い は そ れ

　　　とともに 属 レ ベ ル の 分化 を と もな っ て い る群＝カ

　　　ク ミ ガ シ 属 ， ナ ン キ ョ ク ブ ナ 属 （南半球）
一ブ ナ

　　　属 （北半球），

　2）　 い ち じる しい 隔離分布や 固有分布一トゲガ シ 風

　　　マ テ バ シ イ属 ， ク リガ シ 属 ，
コ ナ ラ属 ア カ ガ シ 亜

　　　属

）

）

り
04

）5

　等が例 と して あげ られ る．ま た こ れ らの う ちで ，

ラ 属 や マ テ バ シ イ属 は ， 比較的最近 の 時代に ，分布圏 の

な か で い ち じる しい 再分化 を 進行 させ ， 多 くの 種を分化

させ て い る ．

　こ の ような現在 で の 地理的な 分布域 は，か つ て の 系統

分化をな ん らか の 形 で 反映 して い るで あろう，そ の 内容

は ど の よ うな もの で あ ろ うか ？

　ブナ科の第一次分化　中生代白亜紀の 末 に は ナ ン キ ョ

ク ブナ 属 が オ ース トラ リア と 南米地域 に 分布 して い た こ

と が 化石資料 か ら知 られて い る （CRANWELL 　 1964）．南

極大陸を通 じて の 両地域 の 連絡は こ の 時期 に は まだ存在

して い た ．そ の こ と は ，
こ の 科 に お け る ナ ン キ ョ ク フ ナ

ーブナ 型 の 南北隔離分布 の 起原 は 被子植物 の 第
一・

次分化

と 関係する古 い 出来事で あ る こ とを間接的 に で も証拠 だ

て る事 で あろう．ナ ン キ ョ ク ブ ナ 属 の 殻斗とそ れ に 包ま

れ る果実の 形態は ブ ナ科の なかで は最 も多様性 に 富み ，

北半球 で の 東 西型 の 隔離的分布 ＝ブ ナ属 ，

北半球 で の 東 西型 の 分布 ＝コ ナ ラ属 コ ナ ラ亞属 ，

ク リ属 ，

南半球 で の 東西型 の 隔離分布 一ナ ン キ ョ ク フ ナ 属 ，

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 コ ナ

また 花粉 の 形態 も多形的 で ， 系統的 に は複雑 な 過程 を へ

て 現生種 に至 っ て い る もの で あ ろ うが （だか らそ の 区別

点を大 きくみ て しま うと別 の 科 にする と い う意見さえ で

る），属と して の 起原 は 中生代 に さか の ぼ り ， 温帯系 の

植物群が ， 北半球 と比較 す る と科 や 属の レ ベ ル で は相対

的 に 少 な い 南半球で適応放散的な分化を とげ た もの で あ

ろう．北半球で ブ ナ 属，コ ナ ラ 属 ， ク リ属 ，
マ テ バ シ イ

属等 が あ わ せ て 占め て い る よ うな，広い 生 態領域を南半

球 で は ナ ン キ ョ クブ ナ属 が 独占し て い る ． ナ ン キ ョ ク

ブ ナ 属 の 生物地 理 学に つ い て は 多 くの 論説があ る （van

STEENIs 　1971
，
　 HuMpHRIEs 　1981

，
　 MELv 正LLE 　1982 等）

の で こ れ以 上 の 詳論は お い て お く．

　ブ ナーナ ン キ ョ ク ブ ナ群よ り，古型の 形質を有 して い

て ， 系統的 に は よ り古い とされ る カ ク ミガ シ 属 が太平洋

をへ だて たマ レ
ーシ ア 地 域と南米 の 山地 に 隔離分布して

い る こ とも，ブ ナ 科の 分化 を 考 え る うえ で 重要な 意味を

有す る ．こ の 属 はどちらの 地域で も熱帯圏 の 山地林に 生

育 し，温度的な環境 か らは暖温 帯 に相当する生育環境を

占め て い る．地理的分布域 は熱帯で あ る が ， 決 して 熱帯

低 地 の 植物群で は な い ．しか し東 ア ジ ァ 温帯 に は 見 られ

ず ， 著 しい 低温 や 乾燥 に は 適応は して い な い 植物群で あ

る．そ うで あればカ ク ミガ シ 属は，そ の 系統的な 古 さ と

考 え あわ せ て ， 起原 の 時代か ら現 在まで ，そ の 生活環境

領域をほとん ど変更せずに生き残 っ て きた 占型 の 生物群

の 一つ と考え られ， その 起原 の 時期 は化石 の 証 拠 は な

い が 中生代白亜紀 に さ か の ぼ れ る もの で あろ う．また 現

在 の 隔離分布は，幾つ か の熱帯系の 植物群に 認 め られ る

マ レ
ーシ ァ

ー
ア メ リカ 熱 帯の 隔離分布と起原的に は 同じ

過程 を 経 て き た もの で あ ろ う． こ の 熱帯隔離 分 布 は，

van 　STEEts’IS （1962＞の い う中生代末か ら新生代初め に あ

っ た 古太平洋地域を 横断す る 陸橋 に よ っ て 両 地 域 の 植

物群の分布が交流 したとする陸橋説 に よ っ て も， 前 川

（1961）の とな え る 古赤道 分布 説 に よ っ て も， あ る い は 第

三 紀始新世ま で続い た温暖 な時期 に ベ ー
リン グ海峡地域

一 61 一

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



The Society for the Study of Species Biology

NII-Electronic Library Service

The 　Sooiety 　for 　the 　Study 　of 　Speoies 　Biology

を とお っ て分布を広げたと説明して も， 説明が出来な い

こ とは な い 、また一部の群で は南極大陸を とお っ て の 分

布 も想定 さ れて い る し，MELV 匸LLE （1982）の よ うに ブ ナ

科を含む被子稙物 の 起原を ペ ル ム
ー

三 畳紀 の 非常に古い

時代に 想定 し，そ の 頃に 存在 して い た と され る パ シ フ ィ

カ大陸 （ゴ ン ドワ ナ大陸 の 西半島） に 起原地を定 め，こ

の パ シ フ ィ カ 大陸 の 分裂 ・移動に と もな っ て
一
方は ア メ

リカ
， 他方は ユ ーラ シ ア 東岸 ・マ レ

ーシ ア 西部地域に ブ

ナ科を含む被子植物群を運ん だ とい うよ うな 意見 も出さ

れ て い る．そ れ らの 説 の い ずれ もが ， 大陸移動と化石の

証拠 か らみ る と両熱帯域 の 隔離分布を説 明 す る 説 として

は 充分 に 証明的で は ない ．現在は マ レ ーシ ア 熱帯の 海岸

泥湿地 に分布の 限 られ て い る ニ ッ パ ヤ シ NJPafrerticans

は，類似 した 植物がす で に 中生代末に は 出現 し， 古第三

紀 に は テ
ー

チ ス 海地域か ら南米北部に まで 広い分布を し

て い た こ とが知られ て い る （MuLLER 　 l964，堀田 1974，

p・p・209−21］ 参照）．大陸移動が開始されて か ら イ ン ド大

陸が ユ
ー

ラ シ ア 大陸 に 接触する ま で の テ
ー

チ ス 海地域 は

温 暖湿潤 な 熱帯 系植物群の 分布の 回廊に な っ た で あ ろ う

こ とは，
こ の ニ

ッ
パ ヤ シ 類の 化石分布が示 して い る．そ

の 起 原 の 地 が 何処 で あ っ た に しろ カ ク ミ ガ シ 属 は ，
こ の

テ
ー

チ ス 海 の 温 暖地域 に分布を拡げ ， 現在に そ の 当時の

生態的環境を残す マ レ
ー

シ ァ と南米北部 の 熱帯山地 に 生

きの こ っ た もの で あろう．

　暖温帯系 の 常緑力 シ 類　ブ ナ科で カ ク ミガ シ 属 とと も

に 著 しい 古型 の 殻斗の 形態を残す トゲガ シ 属 （］hrys ・ ／e −

pis （SoEpADQMo 　1972 は こ の 属を ク リガ シ 属 Casta’

n ・Psisに含め て い る ）が北米西岸の冬温暖な暖温帯地域

に 遺残分布 を して い る．ま た こ の 属 に 類縁 を有す る マ テ

バ シ イ属 LithocarPus は束 ア ジ ア 暖温帯か ら マ レ
ーシ ァ

地域 に 多 くの 種 を 分化 させ ， 1 種 が 北米西岸 に 隔離的に

分布 して い る．こ の 例に しめされ る 隔離分布型植物群は ，

しば しば分布型 と して は対立的 に と らえ ら れ る東 ア ジ ァ

ー
北米東岸

一
（コ ウ カ サ ス 地域）に 隔離分布す る 暖温帯系

植物群 （ス ズ カ ケ ノ キ 属 PlatanUS
，
フ ウ 属 Lieuidamber，

ユ リノ キ 属 Liriodendron
，

シ ミキ 属　fllicium等多 くの 例

が 知 られて い る）や東 ア ジ ァ 暖温帯 （中国大陸南部） に

遺残固有分布をす る 古型 の 遺残固有植物群と第三 紀 の 中

新世に い た る まで は共通 した 分布 の 変遷 の 過程を た ど っ

て きて い る．そ の よ うな もの の 典型 例 と して 系統的な特

徴で はきわ め て 古型 を 保持 して い る イ チ ョ ウをあげる こ

と が 出来 る だ ろう．イ チ ョ ウ は ，属 と して は ジ ュ ラ 紀 に

テ
ー

チ ス 海 ぞ い の シ ベ リア 南部 に 起源 し，急速 に 北半球

温 帯地 域 に 分布 を ひ ろ げ ， 新生 代 中新世 か ら鮮 新世 に 隔

離 的分布型 に な り ， 現在 は 遺残 固有分布型 に な っ て しま

っ た もの で あ る 。イ チ ョ ゥ属は少 な くと も白亜紀 か ら第

三 紀中新世まで 北米西岸地域に 時代的に は連続 して 化石

が出現 して くる し ， 現在は北米大陸で は東岸に しか分布

して い ない か ， 北米東岸一束ア ジ ァ 型 の 隔離分布をする

植物群 の 多 くが第三 紀中新世まで は北米西岸地域 に 分布

して い た こ とが知 られて い る ．そ れ らの 多 くは中新世ま

で北米東岸地域に は分布 して い な か っ た （AXELROAD

1983）．　 トゲ ガ シ 属や マ テ バ シ イ 属 の 北米西岸地域 の 分

布 は，こ の 時代か らの 生 き残 りと推定され る．そ れは セ

コ イ ア 属 Segtzoiaや セ コ イ ア デ ン ドロ ン 属 Seguoiaden ・

dron 　と い っ た ス ギ 科 の 固有属 が こ の 地域 に 遺残固有的

に 生 き残 っ た の と同じよ うなプ ロ セ ス を へ て きた もの で

あろう．環境条件 として は，北米西岸地域 の 冬温暖多雨

な 気候条件 が ，こ れ らの 遺 残 的 な植物群 の 生 き残 りを 許

した の で あ ろ う．

　 コ ナ ラ 属 ア カ ガ シ dire，　ewercus　subgen ．　CyclobalaneP −

sis は東 ア ジ ァ 暖温帯か らマ レ
ー

シ ア 地域 に 固有 の 常緑

カ シ 類で ，こ の 地域 に 拡 が る 照葉樹林 の ま 要な構成樹 に

な っ て い て
， 遺残的 と い うよ りは現在も著 しい 種分化を

行 い つ つ あ る．落葉性 が 常緑性か ら分化 して きた と考え

る な らば ，
こ れ らの 常緑の ア カ ガ シ 類は落葉性 の ナ ラ 類

よ りは ， よ り古 くに分化を終 え た と い え る が ， 鱗片状の

突起を持 つ コ ナ ラ亜属 の 殻斗 と比較す る と，ア カ ガ シ 亜

属 の 円輪状の 殻斗は よ り特殊化 の 進 ん だ もの とさ れ よ う．

ま た マ レ
ー

シ ァ 熱帯で は，ワ
ー

レ ス 線 よ り東 に は ア カ ガ

シ 亜属 は 知 られて い な い し， 北米大陸に も現生種は な い

こ と は ，こ の 亜属 の起原 が そ れ ほ ど古 くは な い こ とを 意

味 して い る の か も 知れ な い ．一
応化石 と して は常緑の カ

シ 類は 第 三紀 の 初期か ら報告 は され て い る が ， 検討が必

要 で あ ろ う．もち ろん ワ
ー

レ ス 線よ りも東 に は無い と い

う現在 の 分布型 は ， ア カ ガ シ亜 属が マ テ バ シ イ属や ク リ

ガ シ 属 と は ちが い ，熱帯の 低地林 に は ほ と ん ど 分布圏を

有 して い な い こ とも原因 して い る か も しれ な い ．

　落葉性 の ブナ科植物　北半球 の 落葉性 ブ ナ 科植物 に は

ブ ナ属 ， ク リ属および コ ナ ラ属 コ ナ ラ亜属があげられ ，

い ずれ も温帯林 の 主要 な 構成樹 に な っ て い る．ク リ属を

常緑の ク リガ シ 属か ら区別す る の はそ の 落葉性 に あ り，

そ の ほ か の 形 態的 な特徴で は，は っ きりと 区別す る の は

困難 で あ る．ま た こ の 両者 の 系統的な 関係もは っ き り し

な い が ， ア カ ガ シ 亜属と コ ナ ラ亜属に見 られたような 常

緑性の ク リガ シ 属 が落葉性 の ク リ属 よりも特殊化 した殻

斗 の 形態 と減数 した 果実数 に な っ て い る種 が 多 い ．こ の

こ と は ブ ナ科の 常緑性 の 基本に な っ た葉 の 形態的な 特徴

は我 々 が 現在見て い る よ うな照葉樹的な常緑性で は な く，

カ ク ミガ シ 属や ウバ メ ガ シ に 見 られるよ うな 硬葉樹的 な

常緑性 で あ っ た の で は な い か ， あ る い は 落葉樹的な葉で

常緑性で あ るとい う ， 照葉樹的な 常緑性 が未発達 な 形態

が もとで あ っ た ， だか ら照葉樹林を形成す る ブ ナ 科 の 常

緑性 の 群がかえ っ て 落葉性 の 群 よ りも特殊化 した 形質を

しめ す こ とも多 い と考 え られ な い だ ろうか．

　 しば しば ブ ナ属 は ， そ の 隔離 され た分布様式 か ら 「第
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三 紀要素」の 代表者 の よ うに 考え られ る．ま た こ の ブ ナ

林 と 「運命共同体」を形成 して 「第三 紀要素」が遺残的

に生き残 っ て きた と主張され る ．たしかに ナ ン キ ョ ク ブ

ナ属 との 系統的な 関係 を 認 め る な らば ，ブ ナ 属 の 起原 も

中生代白亜紀ま で さかの ぼ る 出来事で あ っ ただろうし，

そ の 推定を否定する証拠はな い ．しか し，は っ きりとブ

ナ 属 として 同定されるよ うな花粉 や葉 の 化石が北半球 で

出るよ う に な るの は，被子植物 の 分化 の 歴史 か らす る と

少 々 遅 い 時期 の 新生 代 漸新世 に な っ て からで あ る （MUL −

LER 　 1984）． こ れ はほ ぼ コ ナ ラ 属 の 化石 が 出現を は じめ

る の と時を同 じくして い る．それ よ りも以前 に は，ブ

ナ 属 の 葉に に て 花序 の 形態 や 果実の 形態 が す っ か り違

う Fag ・Psis と名付けられ た 化石 が 北米東岸 か らア ラ ス

カ と 日本か ら知 られて い る　（MANcHEsTER ＆ CRANE

ユ983な ど ）．　 こ の 絶滅属 と入れ替わ る か の ご と くに して

ブ ナ 属が 出現 し，漸新世か ら中新世に 多 くの 種を分化 さ

せ
， さ らに第四紀 の 気候変動を くぐりぬ けて 現生 に つ な

が っ て い る．TANAI （1960，1972）や植村 （1985）な ど の

研究 に よ っ て も 目本列島域 に ブ ナ属 が 出現す る の は新第

三紀 の 中新世に な っ て か らで あ る、そ れ以前の漸新世に

疑問の あ る ブ ナ属 らしい 化石 は 知 られ て は い る が， Fa・

gzas　anitipofi は中新世の 最初の 気候が冷涼 に な っ た 時期

（阿仁合型化石植物群） か ら出現する よ うに な る． さら

に 中新世 の 末 に は現生 の ブ ナ と イ ヌ ブ ナ の 祖先 型 が 出現

を して い たら しい ．

　落葉性の コ ナ ラ属 コ ナ ラ亜属 （ア カ ナ ラ亜 属 ErytEro

balanUS を含め る）は ， 北半球で 比較的連続 的な分布を

維持 して い る が，亜属 よ りも下 の 分類単位 で は，北米大

陸や ヨ ー
ロ ッ パ に 固有な節，亜 節あ る い は 列が多 く知ら

れて い る （AXELROD 　 1983 に い くつ か の 分布 図が しめ さ

れて い る）．　 こ の コ ナ ラ亜属の 分布型 に はブ ナ 属 とほぼ

お な じ程度 に 新 しい こ の 属 の 分化 の 歴史 が 反 映 して い る

の で あ ろ う．すなわ ちブナ属も コ ナ ラ属も亜寒帯まで は

ほ とん ど生活領域 を 広 げな か っ た 植物群 で あ る．そ の た

め こ れ らの 属は中新世以後 の 気候の 寒冷 ・乾燥 に よ っ て ，

北半球 で の分布の東西の 交流が無 くな り， 東 ア ジ ア
・北

米西岸 ・北米東岸 ・ヨ ー
ロ ッ

パ の そ れ ぞ れ で 隔離的 な分

化を行 っ た と推定 され る．そ して コ ナ ラ 属 よ りは よ り湿

潤を好 むブナ 属が，現在 で はよ り孤立的な分布型 に な っ

て い る が ， そ れ は ブ ナ 属 の 起原の 古さを示 して い るとい

うよ りは，ブナ属 の 環境に た い する要求の 狭さの 結果で

あるだ ろう．

まとめ に か えて

　第三 紀要素とい わ れ る植物群 を 考 え る 場合，こ の 植物

群を ， も し 「中新世 の 気候 の 冷涼 ・乾燥の 開始 と と もに

生活圏を広げ た よ うな植物群」 と定義する な らばブ ナ 属

は そ の 代表的な植物 に な る が
，

そ れ に 「古第 三 紀 の 暖温

帯的 ・熱帯的 な 北半球 の 化石植物群」を想定 す る な らば

ブ ナ 属は こ の 要素群 に ははい らない ．

　現生 の 生物群 に 見 られ る共時的多様性の 空 間的な表現

で ある 多様 な 地理的分布域 とそ の 分布型 の
一

致 は，通 時

的な 多様性 に お ける 過 程 の
一

致を意味しな い ．不幸な こ

と に 「第三 紀要素」は共時的な空問分布 の 型 の
一

致 に も

っ ぱ らもとつ い て 確 立 された地理学的な概念 の
一

つ で あ

る．そ の 看板 と して は通時的過程 の
一

致 を うた っ て は い

る が ，内容的 に は 検討を要す る こ とも多い ．古第三 紀 の

周北極地域 に 存在 した 植物群 に 系統的な 関 係を も っ た植

物群が現在 も っ とも多 く存在 して い るの は暖温帯の森林

地 域で あ る し， そ こ に は 森林植生型 （混交林） と して の

類似 も存在 して い る．しか しア ラス カ や ロ ン ド ン か ら報

告 さ れた よ うな マ レ
ーシ ア 熱帯との い ち じる しい 関連牲

に つ い て い え ば ， そ こ に は環境と して は現在我 々 が マ レ

ー
シ ア 熱帯 の 山地林 で 見 る よ うな そ れ と の 似かよ りが有

っ た の か も知れ な い ．ボ ル ネ オ や ス マ b ラ の 高度ユ000m

から 2000m の 山地林 に は ， 熱帯低地 の 要素と東 ア ジ ァ

暖温 帯 と共通す る 要素 が 混在 す る の が特徴的で あ る．

　少な くとも 「第三 紀要素」とい うとき に は ， そ れ が

「古第三 紀的」な の か，「新第三 紀的」 で あ る の か は類別

す る必要 が ある，また ， 前者が暖温帯的で はあ っ て も，

現在東 ア ジ ア の 暖温帯で 優 占的 な ブナ科の 常緑カ シ 類 の

大部分は ブ ナ 属 と同様に 「新第三 紀的」な もの で あ る だ

ろう．こ こ で も分布型 の
一

致は史的過程の一致を意味し

な い こ とは明 らかで ある．

［シ ン ポ ジ ウ ム で は，大陸移動 の 過程 や ブ ナ科以外の 多

くの 植物群につ い て も論及 した が ， 紙数の限定もあ り，

本小論で は ブ ナ科を中心 に記述 したc また分布図 もすべ

て はぶ い た．1
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小林（宇都宮大）　分布型 の
一

致だけで 第 三 紀要素 とは言
一

えな い とはどうい う意味か．

堀田　人間 に よ っ て 持ち こ まれ た ク ズ や セ イ タ カ ア ワ ダ

チ ソ ウの 現在の 分布も北米東部と東 ア ジ ァ の 隔離分布と

い う分布型 を 示す．分布型 の一
致 だ けで 分布型成立 の 年

代的な深さを判断する こ と はで きな い ，分布型 を 年代 と

関連づ けて 論議する た め に は化石資料が必須 で あ る．

広木（名大）　 ス ギ科は低緯度地方で 繁栄したもの が 大 陸

移動 の 結果，高緯度地方に 広が っ た と考 え て よ い か ．

堀田　大陸移動と は 関係 ない と思 う．
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