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１．はじめに
日本植生史学会が創立 30周年を迎えた 2016年は，花
粉分析によって植生変遷や気候変動が解明できることを，
von Postが Pollen diagramを用いて発表した 1916年か
らちょうど 100年目であった。2016年 10月末にブラジ
ルのサルバドルで開催された国際花粉学・古植物学会議
（XIV IPC/X IOPC）でもセッションが行われた（Nicolas 
Haas, 2016）。さらに，von Postが研究を進めたスウェー
デンでも記念のシンポジウム “Centenary (1916–2016) of 
Pollen Analysis and the Legacy of Lennart von Post” が
開催された。そのプログラムや要旨は The Royal Swedish 
Academy of Sciencesのウェブページ Centenary (1916–
2016) of Pollen Analysis and the Legacy of Lennart von 
Post (https://www.kva.se/sv/kalendarium/centenary-1916-
2016-of-pollen-analysis-and-the-legacy-of-lennart-von-
post)からダウンロードすることができ，世界における花粉
分析に関する歴史と現状，今後の潮流を知ることができる。
日本において花粉分析法が紹介されたのは，1928年の
林学会雑誌におけるヨーロッパにおける 4編の花粉分析に
関する論文の要約の紹介であった（沼田，1928）。 その後，

1932年に東北大学の神保によって八甲田山の湿原堆積物
の花粉分析について論文が発表され，さらに，樺太，北海
道から九州まで，研究対象地が広げられた（中村，1967）。
現在では，第四世代以降の研究者による研究が日本列島各
地で進められている。花粉分析を専門とする研究者は，植
物学，地質学，林学，地理学，考古学など多岐にわたって
おり，研究目的も多様である。この 100年間に花粉分析の
基本的な概念や技術は大きく変わっていないが，目的に応
じて様々な改良がなされ，Faegriz & Iversen等による教科
書も出版されてきた（Faegri et al., 1989）。さらに，放射
性炭素年代測定や火山灰年代学など他分野での技術の進
展が，花粉分析の様々な分野への応用を促してきた。本稿
では，このような花粉分析に関する各項目について，一部，
齊藤ほか（2017）で記述した内容も含めて，現状と将来の
課題を概観する。

２．花粉形態
花粉形態については，Wodehouse (1935)による光学顕
微鏡によるスケッチと記載や Erdtman (1969)の光学顕微
鏡および電子顕微鏡による写真と記載が書籍として出版さ
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高原　光 1：花粉分析による植生史研究と今後の課題

Hikaru Takahara1: Retrospective and prospective aspects
for the palynological studies on the vegetation history

要　旨　花粉分析は，100年間にわたって，様々な学問分野で利用されてきた。花粉の飛散や生産量などの花粉分析
に関する基礎的な研究も進められ，堆積物中の花粉組成が，どのような植生の空間分布を示しているかについて，研
究が進んでいる。走査電子顕微鏡による花粉形態の研究が進展し，種レベルでの花粉同定が可能な分類群も明らかに
なってきた。また，堆積物の掘削技術，年代測定学，分子生物学，コンピュータなど，他の分野の技術革新が，花粉
分析を用いた研究の可能性をさらに広げている。
キーワード：花粉分析，花粉形態，花粉生産量，植生の量的復元，植生変遷，花粉データベース

Abstract  Pollen analysis has provided important insights into various scientific disciplines since its inception 
100 years ago. Recent advances in the basics of pollen analysis, such as the mechanisms and factors (e.g., pollen 
dispersal and production rates) that affect pollen-vegetation relationships, have led to a better understanding of 
the spatial scales of vegetation represented by fossil pollen. Increased use of scanning electron microscope has 
contributed greatly to pollen morphological studies, facilitating a better pollen identification and interpretation of 
pollen records. In addition, methodological and conceptual advances in the related fields, including sediment drill-
ing and dating, use of molecular information, and computer technology, have further expanded the applicability 
of pollen-based reconstruction of vegetation history.
Keywords: pollen analysis, pollen database, pollen morphology, pollen production rate, quantitative reconstruc-
tion of vegetation, vegetation change
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れている。この中には，走査電子顕微鏡が普及する前のレ
プリカ法による透過電子顕微鏡を用いた花粉の表面微細構
造の写真（山崎・竹岡，1957）も掲載されている。その後，
多くの教科書などに，走査電子顕微鏡写真による花粉形態
が示されてきた。また，花粉形態に関する専門用語は Punt 
et al. (2007)にまとめられている。日本産花粉の形態につ
いては，幾瀬（1956，2001）による 3089種に及ぶ花粉
形態の記載，Yamazaki & Takeoka (1962)による日本産
針葉樹花粉の表面微細構造の研究，さらに，島倉（1973），
中村（1980a，1980b）による光学顕微鏡による写真集な
どが出版されている。近年，藤木ほか（2011，2016）に
よる花粉の光学顕微鏡写真，走査電子顕微鏡写真や検索
表が付けられた日本産花粉図鑑が刊行されている。さらに，
守田（2016）は光学顕微鏡による実用的な花粉検索図鑑
を発表している。
花粉の同定については，光学顕微鏡を用いた場合，属
レベルの同定が一般的である。また，イネ科のように科段
階までが一般的な分類群やヒノキ科，イチイ科，イヌガヤ
科など科段階の識別も困難な分類群もある。しかし，詳細
な検討によってウルシの種段階での同定が可能となって
いる例もある（吉川，2006）。また，走査電子顕微鏡によ
る花粉形態の研究が進み，スダジイ，コジイ，カシワ，ウ
バメガシ，ヤマモモ，ヤチヤナギなどは種レベルでの同定
が可能であることが示された（Miyoshi, 1983；牧野ほか，
2009；守田・崔，1988など）。しかし，花粉形態には，同
種においても個体間での変異が多く認められることが指摘
されている（Solomon, 1983a, 1983b）。したがって，花粉
形態を種レベルで明らかにする際には，できる限り自然の
分布地で，多くの個体について標本採取を行い，形態観察
を行う必要がある。牧野ほか（2009）は，コナラ属 14種
について，113個体の花粉形態を走査電子顕微鏡で観察し，
アカガシ亜属の各樹種の花粉形態は類似しており区別が困
難であること，一方，コナラ亜属については，図 1のよう

に区別できることを示した。
また，走査電子顕微鏡を用いた花粉分析も行われている

(Takahara ＆ Takeoka, 1992; Hayashi et al., 2012など )。
今後も，種の分布変遷に関しての研究には，走査電子顕微
鏡を用いた花粉分析が有効であろう。

３．花粉生産量と動態
花粉の生産量や飛散，堆積などの動態については，様々
な研究が行われてきた。花粉生産量に関しては，物質循環
の解明を目的とする森林生態学分野で発展し，齋藤秀樹
らによる 30年以上にわたる研究成果（Saito & Takeoka, 
1985など）がまとめられている（齋藤，2012）。この研究
では，同一樹種によって構成される森林内にリタートラッ
プ（図 2）を多数設置し，面積あたりの 1年間の雄花落
下量を求める。また，雄花あたりの葯数，葯あたりの花粉
数を別途求めておき，面積あたりの雄花落下量に雄花あ

図 1　コナラ亜属花粉の走査電子顕微鏡による花粉形態（牧野ほか，2009）．スケールは，花粉全体像 10 µm，表面拡大像 1 
µm，写真番号は牧野ほか（2009）の番号（高原（2011）から引用）．

図 2　アカエゾマツ林に設置された花粉生産量測定のための
リタートラップ．
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たりの花粉数を乗ずることよって，ある樹種の単位面積あ
たりの年間花粉生産量を知ることができる。これらや清永
（2013）などによる成果によると，樹木では面積あたりの
年間花粉生産量は 1012から 1013個 /haの範囲に入ること
が分かっている（図 3）。しかし，トウヒ属，ツガ属などの
マツ科針葉樹の花粉生産量については，まだ，十分なデー
タが得られていない。また，近年では，イネ科など草本植
物の花粉生産量（図 3）の解明も進められており，（須藤ほか，
2008；和田ほか，2018など），樹木の花粉生産量と大きな
差がないことも示されている。
花粉の飛散，堆積のプロセスについての研究は，水田内
でのイネ花粉の動態（鈴木・中村，1977），北海道苫小牧
における 5年間の空中花粉落下量と遠距離飛来花粉の状
況（Igarashi，1987），クリ林変遷の解明のために行われ
たクリ花粉飛散様式（吉川，2011）などが行われてきた。
Prentice (1985)や Sugita (1993)は，湿原や湖に堆積する
花粉がどこから飛来するかについて，理論を提唱し，さら
に，Sugita (1994)は，堆積盆の大きさによって，そこに堆
積する花粉の散布源の範囲が異なることを明らかにしてい
る。これらの成果は，後述する景観復元のモデルに発展し
ている。

４．花粉分布結果の表示
花粉分析結果は多くの場合，百分率を用いて各層準に
おける各分類群の出現率で示されている。しかし，Davis 
(1967)は植生変遷を検討する際，年間花粉堆積量を求め
ることの重要性を指摘した。AMS法による放射性炭素年
代測定などによって詳細な年代軸が得られる場合には，年

間花粉堆積量を用いることができる。百分率による花粉分
析結果の表示では，例えば花粉生産量の高い分類群の森林
での優占割合が増加すれば，量的に変化していない他の分
類群の花粉出現率は相対的に減少する。一方，年間花粉堆
積量を用いれば，他の分類群の増減に左右されることなく，
各分類群の消長を議論できる。 

５．植生の量的復元とバイオーム復元
従来から，花粉分析によって示された植生変遷が，空
間的にどのような範囲を反映しているかが明確でなかった。
最初に述べたように，100年前に von Postが花粉分布図
Pollen diagramを用いて植生変遷について発表した際に
も，「試料採取地の近くの植生と遠くの植生から飛来する
花粉をどのように区別するのか？」という質問がなされた
（Davis, 2000）。この問題は，長年多くの花粉分析を専門と
する研究者を悩ませてきたと言っても過言でないであろう。
経験的には，堆積盆の大きさによって，花粉飛来範囲が異
なることを，Jacobson ＆ Bradshaw (1981)が示している。
Yonebayashi (1988)は花粉分析による植生の空間分布を
復元するため，近接した 20地点の堆積物から得られた花
粉分類群の変動係数の大きいものは局地要素，小さいもの
は広域要素としてとらえ，植生の空間分布を明らかにしよ
うとした（米林（1990）参照）。
さらに，上述のように，花粉の飛散と堆積過程に関する
理論的，実証的研究が進められてきたが（Prentice, 1985; 
Sugita, 1993, 1994など）， Sugita (2007a, 2007b)は，こ
れらを発展させ，化石花粉による景観復元法（Landscape 
Reconstruction Algorithm: LRA）を開発した（図 4）。まず，

花粉分析による植生史研究と今後の課題（高原　光）

図 3　イネ科草本と代表的な樹木の花粉生産量．エラーバー
は標準誤差，標準誤差は *1は各計数値に基づく値，*2～ *5
は論文の平均値から求めた値．*1 和田ほか（2018）, *2 齋藤
ほか（2012）, *3 三宅ほか（1999), *5 清永（1994, 2003）．
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図 4　景観復元アルゴリズム（Landscape Reconstruction 
Algorithm）の枠組み（Sugita, 2007b；日本語版：高原（2011）
を改訂）．図中の「有効花粉飛来範囲（relevant source area 
of pollen）」については Sugita（1994），杉田（1999）を参照．
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ある地域で，100 haから 500 haの大きな堆積盆から採取
された堆積物の化石花粉組成（各分類群の花粉カウント数）
を明らかにし，これをもとに，REVEALSモデル（Sugita, 
2007a）を用いて広域な地域の植生の量的な構成を明らか
にする。次に，植生景観の復元をしようとする場所での小
規模な堆積盆から採取された堆積物の化石花粉組成から，
LOVEモデル（Sugita, 2007b）によって，その場所周辺で
の植生の量的な構成を復元する。これらのモデルにはパラ
メーターとして，各花粉分類群の花粉生産量と花粉の落下
速度が必要である。この方法によって，北欧（Hellman et 
al., 2008など）や北米 (Sugita et al., 2010)で植生景観の
変遷を量的に解明する取組が進められている。日本におい
ては，非常に多くの花粉分析データがあり，さらに，前述
のように花粉生産量に関する資料も多くの樹種で明らかに
されている。今後，これらのデータを用いて，上記の LRA
を用いた量的な植生復元がなされることが期待される。
花粉分析結果から植生復元を行う方法として，バイオー
ム規模の生物群集に注目して，花粉分析データから過去の
バイオームを復元しようとする取り組みが，Prentice et al. 
(1996)によって進められ，花粉分析データを用いて定量
的にバイオームを復元する Biomization法が開発されてい
る。Takahara et al. (2000)は，この方法によって 18,000
年前や 6000年前といった同一時間における日本列島のバ
イオーム復元を行った。さらに，Gotanda et al. (2002)は，
福井県三方湖の堆積物について 4万数千年間の連続した
バイオーム復元を行っている。

６．気候変動に対する植生の応答
近年，各地で湖底や海底の長い堆積物の採取が行われ，
数十万年から十数万年スケールの長期間にわたる氷期間氷
期変動の気候変動と植生変遷を解明する試料として，花粉
分析に使われてきた（Miyoshi et al., 1999; Hongo, 2007; 
Takahara et al., 2010; Hayashi et al., 2009; 五十嵐ほか，
2012；守田ほか，2014など）。このような研究では，放射
性炭素年代の測定限界を超えているため，時間軸の設定に
困難を伴うが，日本列島では，各地の堆積物に多くの火山
灰層が介在している。これらの火山灰の諸性質が詳細に解
明され，火山灰層から年代を知ることができる（町田・新
井，2003）。特に，年縞堆積物の詳細な研究（Nakagawa 
et al. 2012）によって，火山灰層の年代はさらに高精度に
決められている（Smith et al., 2013）。また，広域火山灰
層を同一時間面として，同時期の植生を広域に比較する取
組もなされている（Ooi, 2016など）。

North Greenland Ice Core Project Members (2004)な
どのように，気候変動の研究成果の時間精度が高くなって
いるため，花粉分析の時間精度をさらに高くし，D-Oイベ
ント (Dansgaard et al., 1993など )のような急激な気候変
動に対する植生の応答に関する解明（図 5）も必要である
（Hayashi et al, 2009; Takahara et al, 2010など）。このよ
うな研究を行う際には，湖沼など陸上堆積物の各層準の詳
細な年代を得ることが困難であるため，様々なプロキシの
変動を対比する際に「絵合わせ」的にならざるを得なくなる。
そこで，酸素同位体ステージの明確な海底堆積物を用いて，

図 5　酸素同位体曲線（Lisiecki & Raymo, 2005）とD-O events (North Greenland Ice Core Project Members, 2004)および
京都府神吉盆地主要花粉分類群の対比（Hayashi et al., 2009）．
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陸上堆積物の花粉出現率の変動と対比させることも必要で
あろう。

７．火山活動と植生変遷
日本列島は火山活動が活発な地域であり，多くの火山が
分布している。これまで，日本列島全域に噴出物を降下さ
せた巨大噴火が多数報告されている。そのような噴火の生
態系へ影響を解明するため，花粉分析を用いた研究がな
されている。辻（1985），辻・小杉（1991）は近畿，関東，
東北において姶良 Tn火山灰降灰前後の花粉分析結果を比
較し，森林や湿原植生にどのような影響があったかを示し
ている。また，松下（2002）は九州の大隅半島において鬼
界アカホヤ噴火が常緑広葉樹林の構成に影響を与えたこと
解明した。このような火山噴火による生態系への影響の解
明は，植生の成立過程や動植物の分布にも影響していると
考えられ，さらには，将来起こる可能性のある火山噴火が，
我々の生活の基盤である生態系をどのように変化させるか
を予測する上でも，さらに詳細な研究が望まれる。

８．人間活動と植生変遷
人々の生活がどのように植生に影響を及ぼしてきたかを
明らかにするには，その活動が記録されている遺跡におけ
る研究が不可欠である。日本列島において，極めて多くの
発掘調査が行われてきたが，花粉分析，材や種実などの大
型植物遺体の分析，植物珪酸体分析など多くの分析手法
によって総合的な研究が重要である。青森県三内丸山遺跡
（辻・能城，2006）を始めとして各地で総合的な研究が進
められ，今後，同様の学際的な研究が期待されるところで
ある。
また，人の活動としては，特に弥生時代以降には，火の
植生への影響が大きかったことが近年明らかになってきて

いる。火の歴史を解明するためには，火事を記録している
微粒炭の研究が欠かせない。近年では，研究例が増加し，
縄文時代晩期から弥生時代以降の人間活動が活発になる時
代に，各地で堆積物中に微粒炭が多量に検出され，火事が
多発していたことが明らかにされている（井上ほか，2001，
2005；Sasaki ＆ Takahara, 2011など（図 6））。しかし，
この微粒炭の研究は，まだ，データが少なく，今後，分析
例が増加することが望まれる。

９．分子生物学分野との共同研究
分子生物学の進展に伴い，堆積物から得られた花粉から

DNAを抽出し，その塩基配列に基づき，花粉を種段階で
同定することが可能となってきた。Suyama et al. (1996)は，
福井県三方郡黒田低地の約 15万年前の氷期における堆積
物（Takahara ＆ Kitagawa, 2000）から得られたモミ属花
粉のDNAの塩基配列に基づいた種レベルの同定を，世
界で始めて行った。さらに，近年，最終氷期のスカンジナ
ビア半島において，ドイツトウヒ Picea abiesが逃避地に
分布していたことが，DNAを用いて明らかにされている
（Parducci et al., 2012）。このような堆積物から得られた花
粉のDNAを用いた研究の進展は，今後，種の分布変遷に
大きく貢献することが期待される。

１０．花粉分析データのデータベース
花粉分布図として論文に掲載された花粉分析データの生
データつまり花粉のカウントデータは，論文を構成する基
本資料であり，さらに，広域な植生復元などの研究等を行
う際にも重要である。そのため，花粉のカウントデータと
それに付随する位置情報，堆積盆の情報，年代情報などを
含めたデータがデータベースとして公開されることが望ま
れる。このようなデータベースとして，以下のように世界
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図 6　京都府丹波高地，蛇ヶ池堆積物の
主要花粉および微粒炭の変化（Sasaki & 
Takahara, 2012に基づく）．横棒の入った折
れ線グラフは花粉出現率（％），白抜きの折
れ線グラフは低出減率の花粉分類群の変化を
分かりやすくするため，花粉出現率を 3倍に
して強調し表示してある．



64 植生史研究 第 27巻　第 2号

中のデータが保存，公開されている。
Neotoma  Paleoecology  Database  (https://www.

neotomadb.org)がミネソタ大学の Eric Grimmらによっ
て運営され（Grimm et al., 2013），日本のデータも登録さ
れている。このデータベースへの登録には，花粉のカウン
トデータから出現率や花粉堆積量の計算，花粉帯を設定す
るためのクラスター分析（Grimm, 1987），さらにはダイ
ヤグラムの作成を行うことができるアプリケーション Tilia
（https://www.neotomadb.org/data/category/tilia） が用い
られている（Tiliaによる作図例は図 5，図 6参照）。
一方，データを保証する研究試料の標本の保管やその
データベースについて，第 10回植生史シンポジウムで議
論（辻，1996）されたが，貴重な研究試料・資料が失わ
れないように，更なる検討と充実が喫緊の課題として重要
である。

以上，花粉分析による植生史研究と今後の課題について
述べてきた。今後も，この分野の研究は様々な分野に影響
をあたえると考えられるが，日本では大学などの研究機関
におけるこの分野の研究者が少なくなってきている。まだ
まだ未解明な部分が多い状況にある「人を含めた生物と自
然環境の相互関係」について，時間軸を重要視する研究分
野として，植生史研究をさらに発展させる必要がある。
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