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! はじめに

生物地理学とは古典的な学問である。Darwin、Wallaceをはじめとして、

生物の地理的分布の特色の観察というフィールドワークを通して、進化論が

着想された。そして、進化論や生態系の概念は人文地理学の方法論に大きな

影響を与えてきたとされている。

しかし、本当にそうであろうか。確かに、筆者が大学学部生に入学した１９７０

年代末から、８０年代にかけて、人文地理学方法論においては、生態学的方法

論が重視されていた。

それは、計量地理学の発達にともない、地理学方法論が深化し、分裂して

いくなかで、自然地理学と人文地理学とをかろうじて結びつける役割を、生

態学的方法論がになうことになっていた。例えば、計量地理学のBerry（１９６４）

やTaaffe（１９７４）は、因子分析をはじめとする多変量解析などを地域データに

応用することが、地域全体を総合的なシステム分析として理解する点で、生

態学的であると主張していた。また欧米における標準的な人文地理学方法論

の教科書であるDickinson（１９６９・１９７０）や、James and Martin（１９７２）は

地理学を「人間生態学」としてとらえようとしていた。これらの本は日本の

地理学界でも広く読まれたので、その影響は、当時、東京大学や京都大学教
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授であった西川治（１９８５・１９８８）・水津一朗（１９７４）・野間三郎（１９６３）など

の一連の著作において受け継がれた。

すなわち、その地理学思想史の潮流とは、Humboldt（１８４５－５９）から、Rit-

ter（１８２２－５９）を経て、Ratzel（１８８２）へと受け継がれるものであった。Hum-

boldtの相観や生活形概念を生態学的方法論に結びつけ、Darwinの進化論の影

響をRatzel（１８８２）の『人類地理学』のなかに求めようとするものであった。

このようにして、生物学や生態学の方法論が近代の人文地理学史や方法論を

考える上で重要とされてきた。

しかし、２０世紀後半になると、人文地理学も哲学や思想のさまざまな影響

を受けて、従来の論理実証主義の研究を批判し、否定するかたちで、人文主

義・マルクス主義・構造主義・リアリズム・ポストモダン思想などが導入さ

れてきた。それらのさまざまな思想や方法論に共通して議論されたことは、

現実の地域や空間のなかで、地域社会が諸個人を規定しているのか、諸個人

が社会に働きかけ、改変していく力を持つ存在なのかという問いかけであっ

た。そこで、従来の実証主義地理学が安定的で調和的な地域生態系の概念に

依拠していたことは否定され、ポストモダンの地理学では、社会の矛盾とし

ての異質性や差異性、すなわち諸個人の階級・ジェンダー・民族性（エスニ

シティ）の違いなどの問題が鮮明に取り上げられるようになった（Cloke et

al., １９９１，Holt－Jensen，１９９９，Johnston and Sidaway，２００４など）。そのた

め、今日の人文地理学界では、地理学方法論として生物学的な観点や生態学

的視点を顧みようとする人は殆どいないであろう。

さらに、今日においては、人文地理学と生物地理学は、その定義・対象・

方法論の観点から、以下に示すように、両者ともに殆ど無関係の学問として

別個の存在となったといえよう。日本地理学会には、多くの自然地理学者が

加盟するがその殆どが地形学者か気候学者であり、生物地理学者は殆どいな

い。また日本生物地理学会が独自に存在するが、地理関連学会連合には加盟

も賛同もしていない。その構成員の殆どが古生物学者・生態学者・分類学者・

進化学者・遺伝学者など、純粋の生物学者であって、地理学者とおぼしき人
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は殆どいない。つまり、両学会の会員は殆ど重複していないので、地理学者

は生物地理学の最新の成果について殆ど知りはしないし、生物学者は地理学

界の動向について殆ど無関心である。

このような現代に、人文地理学者があえて生物地理学史の潮流を分析して、

論文を書こうとすることは、あえて時流に逆らうことになろう。しかし、筆

者はあえて、生物地理学史に関する関心をうち消すことはできないのである。

それは、１９８０年代前後から、欧米の生物地理学史における基本的に重要な

図書や論文が、日本の地理学史の論文で全くといってよいほど引用されてい

ないからである。それらの本や雑誌は地理学教室ではなく、生物学教室に所

蔵・配架されているので、地理学者の目には殆ど触れないからであろう。そ

のなかに、筆者は今日の地理学思想を考えるときに無視できない重要な方法

論的示唆を与える事柄がかくされているように思えるのである。

先に記した人文地理学史や人文地理学方法論における諸先学の重要な研究

は生物地理学のなかの生態学的側面や景観論的要素を重視したものの、生物

地理学における種の分布や進化、すなわち地理的種分化と進化という複雑な

議論に立ち入ることを、あえて回避してきたからである。そこで、筆者は不

十分ではあるが、それらの現代の生物地理学史における重要な著作や論文を

渉猟し、その潮流を探るとともに、その問題点を明らかにしてみようと思う。

なお、ここで取り上げる生物地理学には、生物の分布と種の進化との関係

を取り上げる生物地理学の主要な方法論を中心にする。そのなかで、特に第

!章では、分散分布と分断分布に関する方法論上の対立を、近代生物地理学

の起源にさかのぼって言及する。第"章では、自然選択と生態地理学との関

係について触れる。また、今日のDarwin進化論は新総合学説とよばれ、自然

選択の概念に付け加えて、遺伝に関するMendel理論、突然変異やランダム遺

伝子変動をあわせて考察するようになっている。その初期の新総合学説が生

物地理学方法論に与えた影響として、第#章では、Mayr（１９５９）の地理的種

分化に関する論文や、Cain（１９４４）の当時としては斬新な生物地理学の著書

について言及することにした。
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! 分散と分断分布

１．Nelson（１９７８）の生物地理学史論文

Nelson（１９７８）によれば、生物地理学の主要なテーマは、「異所種」・「異所

的（地理的）種分化」・「分断分布」であると記している。その生物地理学の

歴史を顧みれば、法則自体を扱うものと法則の因果的説明を扱うものにわけ

られる。その論文のなかでNelson（１９７８）は以下のように生物地理学史を展

望している。

Lyell（１８３０）によれば、近代生物地理学の起源はフランスのBuffon（１７６１）

までさかのぼるという。Buffon（１７６１）は生物の地理的分布の一般的法則を

発見した。それは特徴的な種のグループは、特定地域に限定され、地表の残

りから一定の自然的障壁によって分離されている。種は外在的な状況の影響

のもとに変化する。ここに自然選択の原理の萌芽が見られる。異なった地域

に異なった種が存在する。地域が異なった外的状況を持つならば、そのなか

に住む種は異なるはずである。種の違いの原因は、歴史的進化である。分布

の違いの原因は分散、すなわち移住の様式である。これをBuffonの法則と仮

に定義しておこう。

Buffon（１７６１）の研究はCandolle（１８１９）に大きな影響を与えた。Candolle

（１８１９）は生物地理学の研究をstationとhabitationの研究にわけた。station

はステップ・森林・砂漠など、生物立地環境である。これに対して、habita-

tionは北アメリカ・南アメリカなど、生物地理区分である。Candolleは外的要

素がstationに与える影響と、さらに広域的な外的要素、気候・土壌類型など

がhabitationに与える影響について研究した。要するにstationとは気候や一

定の地域領域に関連して、各々の種が習慣的に成長している地域特性であり、

例えば塩水性の沼地などである。stationを対象とする研究はbotanical topog-

raphyあるいはecological geographyとよばれる。habitationとは生物が主に

土地固有である大地域である。その形成は地理的・地質的状況と関係するhis-
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toryの分析によって明らかにされる。実例としてはユリノキが分布するヨーロ

ッパや北アメリカなどである。habitationを対象とする研究はbotanical ge-

ographyもしくはhistorical geographyと呼ばれる。全ての種は一定の空間を

占めており、種の分布を支配する法則の決定がhabitationの研究である。この

ようにしてCandolle（１８１９）は世界全体の植物地域を２０のhabitationに区分し

ている。その結果、多くのhabitationが土地固有の属を持ち、そのなかで多く

の種が一つの地域に限定されていることが明らかになる一方、関連している

種が地理的に不連続に分布していることも明らかになった。そこでCandolle

は、stationは物理的環境を原因として規定されているが、一方habitation

は、今日もはや存在していない過去の地質学的原因によっても規定されてい

ると考えた。すなわち、Candolle（１８１９）にとっては、気候や外的要因の研

究だけではBuffonの法則を説明するのには不十分であり、因果関係の追求は

歴史的プロセスの領域に求めなければならなかった。

初期のLyell（１８３０）『地質学原理』はLamarck（１８０９）の進化論に対する反

発から、地球史に対して、天変地異説ではなく斉一論を主張したものの、種

は別の種から進化することを認めなかった。絶滅と創造の繰り返す営みによ

って種は進化すると考えた。しかしLyellは、Buffonの法則にとって例外であ

るcosmopolitanな種の分布についての説明を行う際に分散の概念を利用した。

さらにLyellの『地質学原理』の斉一論からの影響を強く受けたDarwin（１８５９）

は、Buffon、Lamarckと同様に種は既存の種から進化したと考え、Lyellの拡

散（移住）概念をBuffonの法則の因果的説明に用いた。Darwin（１８５９）は地

理的条件の一般的安定性を確信していたので、分散が土地固有種を生み出す

とした。すなわち、異なった地域における生物の「違い」は、自然選択を通

しての修正にもとづいている。より有力な種が移住したことが、「違い」の程

度に影響している。Darwinは地理的分布の事実を、移住の理論として、より

有力な種の移住を述べ、その結果としての修正と新しい形態の増加を主張し

たのであった。

自然選択の概念とともに、Darwinの生物地理学の考え方においては安定し
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た地理的条件のもとでの分散が前提となっていた。地域の物理的特徴である

地域の構造史と、その結果としての分散、それらが占めている地域における

種の発生が論理として組み立てられていた。

そこで、Darwin－Wallaceの伝統的な生物地理学においては、「分散」の分

類が重要な問題となっていった。隔離される分散とは、隔離が分散の後にお

こり、一定の時期にわたって交雑を遅らせる。これには既存の障壁をこえた

分散（例、海洋島の場合）と、障壁のない通常の分散がある。後者は、間に

介在する地域における種が全滅し、かつては連続していたものが隔離された

個体群として残されたものである。

Wallace（１８７６）は基本的にはDarwinのこの考え方に従った。そしてSclater

（１８５８）の世界の鳥類分布を６大地域に区分するという方針に従って、大陸海

洋配置の安定性、便宜性、明瞭性、慣習にもとづき、鳥類・哺乳類といった

高等動物の分布を世界の６大動物地理区に区分したのである。そもそもSclater

（１８５８）の視点は生物地理学的な地域区分は、安定した地球を土台として、土

地固有種が分布し、それら自身が相互に関連している地域であった。

Darwinの生物地理学史への貢献はBuffonの法則について、「土地固有種か

らなる地域」と「偶然の機会による移住分散」を因果的要因として提示した

ことにある。すなわちDarwin－Wallaceの伝統は、安定した地理的環境への

分散である。

Darwin以降の生物地理学の歴史は、!DarwinによるBuffonの因果的原理

への分散の応用と、"Sclater（１８５８）とWallace（１８７６）による６大生物地理

区分の維持が主なものであった。このようにして、１世紀近くが経過した。

しかし、近年の大陸移動説の復権によって、「安定した地理的環境における

分散」に反発する方法論がおこってきた。Croizat et al.（１９７４）の汎生物地

理学panbiogeographyである。そこでは、分散ではなく、テクトニクスの変化

がBuffonの法則を説明する要因であるとされる。また陸上の生物に対する主

要な生物地理学的地域は、SclaterやWallaceが説いたように、現代の大陸配置

に対応するものではなく、現在の海洋底盆地に対応したものである。そのよ
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うに考えることによって、南半球における分断分布を説明できると主張する。

テクトニクスと分散の２つの原因を統一的に把握し、生物地理学にパラダイ

ム転換を迫ったのである。

Nelson（１９７８）はCroizat et al.（１９７４）を引用しながら、DarwinとWal-

laceの伝統を次のように批判する。現代の優占種は北半球起源とされる。全体

として当時のヨーロッパ文化である植民地時代の精神を反映していた。地表

の永続性と、種の中心から周縁部への累進的分散は、南方への移動を不可避

にしていたと批判する。

Nelsonは生物地理学史の流れを次のように類型化している。Buffonは分散、

Candolleは歴史、Lyellは創造、Darwinは立証できない分散（偶然の機会によ

る漂流や輸送）を、そしてCroizatはテクトニクスの変化の概念を生物地理学

につけ加えた。現代の生物地理学は地域レベルの研究と、地域間の相互関係

のレベルの研究からなり、因果的要因として、「分散」と「テクトニクスの変

化」が用いられる。その方法論的起源はBuffonやCandolleにまでさかのぼる

のである。

２．Stott（１９８４）の生物地理学史論文

また生物地理学史を展望したStott（１９８４）は、「プレートテクトニクスと海

洋底拡大説および分岐学と系統発生論的アプローチが、伝統的生物地理学が

生命や進化の起源を正確に指摘していないと批判している。」と記した。Nel-

son（１９７８）の論文は現代生物地理学の起源をHumboldtやDarwinにではなく、

Candolleに求めた。Croizat（１９８１）は分断分布を唱え、Darwinの『種の起

源』を否定した。分断分布の主張者はDarwin流の分散論を嫌悪する。

これらはHenning（１９６６）の系統発生論的分類学の影響である。それは分

岐学とも呼ばれる。分岐学は分類の方法である。生物の形態の類似性につい

て高度な数学を用いて、分岐図と呼ばれる相対的な類似性をあらわすグラフ

を作成する。それらの諸関係の本質については先験的な仮定を行わない。分

岐図によって表示される分類群をそれらの居住地と照合することによって、
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新たに地域ごとの類似性による分岐図が作成される。このようにして、大陸

や海洋をとびこえて分布しているが、系統発生的な類似性にもとづく分類群

の分断分布が明らかにされるのである。

また海洋底拡大説やプレートテクトニクス理論によって、ウォーレシアと

セレベスの間に引かれた生物分布の境界線であるウォーレス線は、アジアと

オーストラリアの分離によるものではなく、１５００万年前の旧ゴンドワナラン

ドと旧ローラシアの双方の陸塊の衝突によって、それぞれの上に存在してい

た異なる生物相が接近して生じたものであることが明らかにされてきた。

３．Stoddart（１９８６）による汎生物地理学への批判

Stoddart（１９８６）の展望論文では、１９８０年代以降、伝統的な生物地理学と

プレートテクトニクスと結合した分岐学による新しい分類方法との間で、激

しい方法論上や技術上の論争が行われるようになったことを指摘している。

特にNelson（１９７８）は、生物地理学の重要概念である分散について、障壁の

欠如したなかでの通常の分散と、障壁をこえてのありそうもしない分散を、

方法論的に区別して考えることを主張した。またNelson（１９７８）はDarwin

に対して、１９世紀前半当時の社会的価値観、大英帝国の植民地理論を背景に

コロニーの形成、競争、優占種の概念の生物学的応用をはかったのに過ぎな

いときびしく批判している。

現在の大陸ごとの生物分布は、プレートテクトニクスや他の環境変動によ

って細分化されてきたものの結果である。それゆえ、分断分布の生物地理学

では、より以前の広大な生物相の分布、広範に関連する分類群の分散・拡大

から分析しなければならない。分布の細分化の研究に先行して、広範な分散

の研究が行われなければならない。

Croizat（１９８１）の汎生物地理学panbiogeographyでは、分類群全体におけ

る変種の分布地図を描く。それらのパターンの一致を比較して分離する。こ

のようにして、先祖伝来の生物相を確認する。それゆえ、細分化以前のより

広範な分布が確認できる。
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Croizat（１９８１）の方法論は、Darwin（１８５９）－Mayr（１９５９）－Darlington

（１９５７）と続いてきたアプローチの方法論に対する反発である。それらは大陸

の安定性をもとに起源となる分布の中心地を仮定し、そこからの移住や分散

を確認しようとするものであった。これに対して、Croizatは大陸の移動・変

動を仮定するのである。

またCroizat（１９８１）の方法論では、先祖伝来の生物相が細分化する現象は

vicarianceと呼ばれる。同一先祖の分類群の分類群が孤立して分布することを

vicariantと呼ぶ。これらの個々の種の分布の一致・類似から、地理的・統計

的に有意な、一般的な生物相分布パターンが抽出される。

厳密に系統発生的な理論が応用されたときに、一般化された個々の種の分

布は有意なものとなる。そのためには伝統的な進化分類学の方法と、Henning

（１９６６）の系統発生的な分類学（分岐学）を融合する必要があった。しかし、

Croizat（１９８１）は決してそれをしなかった。

ここで、Stoddart（１９８６）はBall（１９７６）の歴史的生物地理学の方法論に関

する論文を引用している。Ballはその方法論を３つに類型化している。第一は

経験的・記述的方法である。分布と境界を確立する分類方法である。データ

は過去よりも現在からより多く得られる。結果はウォーレス線のように地域

的図式上に不連続線や境界線としてあらわれる。第二は講話的方法である。

確立したパターンに合理的な説明を求める。説明は通常、帰納的で状況依存

的であり、予測的ではなく、検証できない。第三は分析的・仮説演繹的方法

である。１９６０年代からのプレートテクトニクス理論の興隆によって、地学で

は将来予測の可能性について論争があった。それと同様に、系統発生論的・

分類学的背景が生物地理学の理論化にとって必要であると主張する。

ところで、Stoddart（１９８６）によれば、科学的認識にとって、パターンと

プロセスの両方が必要である。パターンはプロセスから生じ、プロセスはパ

ターンを説明するのに用いる。両者は現実と比較して予想をたてることを可

能にする。しかし、Croizatは両者をお互いに排除的にとらえた。そのため、

「分散」学派と「分断分布」学派の間で、はげしい概念についての論争がおこ
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った。分断分布の地理学はプレートテクトニクスによって支持された。しか

しStoddart（１９８６）は分断分布の地理学vicariance biogeography、汎生物地

理学panbiogeographyについて、以下の諸点から批判している。

第一に、パターンだけで原因が欠如している。分類学をもっと理解する必

要がある。類似のパターンが別の原因から生じることもあるのではないか。

第二に、統計的手法を用いて、異なる仮説を評価することも可能である。第

三に、節減原理（parsimony）を用いる説明の単純化は、生物地理学において

必ずしも適切ではない。第四に、汎生物地理学と系統発生学との間に必然的

な関係を認めていない。

ただ一つの要因だけが、今日における不連続な分布パターンを説明するも

のではない。不連続な分布を陸地の消失（沈下水没）や中間地域での絶滅に

よって説明しようとする分散学派は自然の多様な状況を解説できるフィール

ドワーカーであり、それを拒絶する分断分布学派は屋内における計量的分析

を中心としたデスクワークの専門家である。

Croizatの弱点は、パターンの確立や発生について、それらに含まれている

分類群の機能的諸関係を考慮することなく、機械論的手法で決定した。分類

学者や分岐論者による生物地理学研究の多くは化石など地質学的証拠を採用

することを嫌う。panbiogeographyなど系統分類学的生物地理学のモデルでは、

地理的に均一で特徴のない平面において、突然に生物相の不連続がおこるこ

とを仮定するもので、地理学研究者としての感覚を欠いている。

「分散」と「分断分布」の両方が生物地理学研究の分析のための重要なツー

ルである。生物地理学者は、分布のプロセスとパターンの両方を認識できる、

より広い視野と技術的能力を持たなければならない。しかし、Croizatはそれ

らを欠いている。全体論的な古環境の復元は、単純な陸地や海洋の移動をこ

えた多元的なものでなければならない。

結論として、Stoddart（１９８６）は、生物地理学の主題は、地域そのものよ

りもむしろ景観の占拠を対象とすべきであり、種そのものよりも生態系に対

する総合的理解であると主張する。それゆえ生物地理学はHumboldtからDar-
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winを起源とする地球上の生物分布についての総合的な見方である。そのため、

技術的専門化による科学の細分化のもとで、生物地理学の対象を見失っては

ならないと主張している。

４．小括

以上の議論について、ここで総括することにしたい。

Darwin以来の分散学派の生物地理学は、地球上の海陸配置が古来から安定

していることを仮定し、その位置関係を前提に生物の分布を説明しようとす

るものであった。この前提をもとにWallace（１８７６）は、世界の動物地理区を、

旧北区（ユーラシア）・東洋区（東南アジア）・エチオピア区（中・南アフリ

カ）・新北区（北アメリカ）・新熱帯区（南アメリカ）・オーストラリア区の６

大地区に区分した。この考え方を踏襲したDarlington（１９５７）は、世界中の

陸上動物と淡水脊椎動物に関する膨大な情報を集めることによって、それら

の主要な分散の中心地（進化の起源）は旧世界の熱帯にあり、そこから世界

中にひろがっていくという明瞭なパターンを示すとした。最新の最も進化し

た種は分散の中心に留まっているが、古い原始的な形態はアクセスが困難な

遠隔地の周縁部に追いやられていると考える（Briggs，１９６６）。

これに対して、分断分布を考える生物地理学の分析結果は、南半球の新世

界に、オーストラリアと南米など、大洋を隔てて生息する一部の昆虫や植物

の分断分布を成因論的に説明できるものであった。大陸移動・分裂以前に進

化した古い種の分布が自然史的手法ではなく、数学的手法で復元されたので

ある。それは、分析手法の変革だけに留まらず、自然観そのものの大きな転

換であった。

これまで一括してとりあげてきた分断分布に関する地理学も、三中信宏

（１９８５）によれば、３学派に分類できる。汎生物地理学（Croizat）、系統生物

地理学（Hennig）、分断生物地理学（Nelson）にわけることができる。汎生

物地理学はtrackの分析を通して、地域そのものの相同性によって地域を分類

する。そのため、特定の分岐分類理論にもとづいていない。分断生物地理学
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はNelson, G. and Platnick, N. （１９８１）の変形分岐学にもとづく。そして、

地域に生息する固有種の系統関係にもとづき地域を分類する。系統生物地理

学はHennig（１９６６）の系統分類学にもとづいている。

また汎生物地理学はランダムな分布パターンが存在する可能性を完全に否

定するが、分断生物地理学ではそれを是認する。汎生物地理学は分断にもと

づく分化を生物分布を生み出す主たるプロセスと見なすが、分断生物地理学

はプロセスに関して何の仮定も設定しない。汎生物地理学では広域種をも一

般分布圏の構成要素とするが、分断生物地理学では広域種は分布パターンに

関する重要な情報を持たないと見なされる（Crisci et al., ２００３）。以上のよう

な違いから両学派はわけて考えた方がよいと思われる。

! 自然選択概念と生態地理学の萌芽

生態学者のClements（１９０９）は、Darwinの生物地理学の特色について、次

のように指摘している。単一起源からの移住、移住の障壁により土地固有種

が発生する隔離の問題、環境の変化に対応する競争・自然選択の結果として

の適応・進化の問題を内包している。Darwinの生物地理学における分布の３

原則として以下のことがあげられる。!気候・地質など物理的条件が地域の

類似性や異質性を形成する。"自由な移住への障壁がいろいろな地域の生物

相の違いを生じさせる。#同じ大陸や同じ地方では生物の類似性や近縁性が

認められる。しかし異なった立地地点stationにおいては種は微妙に異なって

いる。

各々の種は１つの地域で生じた（多重創造の否定）ため、遠く隔離された

地域に分布する同種の個体は、祖先が最初に生じた単一の起源から拡散した。

海流や鳥類による種子や果実の輸送といった、遠くへの偶然の移住の可能性

が分布の謎を説明する。

Vorzimmer（１９６５）は、Darwinの生態学概念について以下のように記して

いる。周囲の状況に対して、過剰な繁殖と生存のための競争が生じる。わず
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かな変異を持つ個体が適応に有利となり、生存する側に選択される。自然選

択による種分化である。このような進化的種分化にとって、直接的に周囲の

状況は重要となるので、必然的に生態学が着目されるようになる。自然選択

は一定の立地で行われるため、地域固有の動物相や植物相を包含することに

なる。同時に生存のための競争は重要な進化の源泉であるが、全ての生物は

限定された地域に居住していると仮定されているので、地域における過剰繁

殖と生存への制限要因が重要となる。このような地域固有種と地域環境との

間の重要で複雑なネットワークは、自然の動的均衡を形成し、お互いの限定

された従属関係は空間的であるのと同時に生態学的である。

Darwinの生態学において、当初、地理的隔離は、選択された変種が他の形

態と交雑することを防ぐため、自然選択に有利であるとされていた。しかし

後にDarwinは、地理的隔離が種分化の必要条件であることを否定した。地理

的隔離は偶然的な現象である、そのため、交雑の問題がより重要となった。

交雑の結果はマイナスの選択をともなうことがあるし、有利な変異を付加し、

不適合を減少させることもある。このような２つの形態を混合して、新しい

形態の出現と古いものの継続的破壊が行われる。人間による交雑や選択の結

果が家畜化の状況である。

そして、Darwinの生態学においては、系統発生的種分化がより重視され、

自然選択は地理的隔離なくしても効率的に機能するとされる。同じ地域内に

おける制限条件のもとで、継続した一連の連続的な変化が生じる。新しく出

現したものが、徐々に親の代の種ととってかわる。一つの種の個体群におけ

る変化の選択の結果、全体の個体群が最初のタイプから分岐して新しい形態

にランクづけられることになる。このような一つの種から別の種への歴史的

変化は系統発生的種分化と名づけられる。

Darwinの分岐的種分化においては、地域内で新しい種が古い種を全面的に

置き換えるのではない。ニッチにすみわけることによって生態学的隔離を行

い、自然選択を通して徐々に不稔性を獲得していくのである。Darwinにとっ

て地理的隔離は、偶然の移住などの機会において、自然選択のプロセスを支
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援するような、進化の条件の一つを提供するようなものである。生物主体は

生態学的に分化し、種は同じ地域内でもゆるやかに修正される。

またDarwinの生態学について、Stauffer（１９６０）は次のように記している。

Darwinが進化と自然選択の理論をとなえたために、動植物の種相互と環境と

の間の関係を分析することと、生存のための闘争の条件、すなわち「自然の

経済」の研究である生態学が必要となった。自然の世界は組織化された相互

関係のシステムを形成する。それらの構成員相互間の動的関係の社会的構造

が、「自然の経済」であり、相互関係の複雑なネットワークからなる動的均衡

のシステムが、「生命の網」である。これらの自然組織のなかでの種にとって

固有の生育場所がニッチである。

Darwinの「自然の経済」において、単純な動物もより高等な動物もより適

切なロカリティ（ニッチ）をもつ。例として、ガラパゴス諸島のマネシツグ

ミは、習性は類似ではあるものの、お互いに異なった島における「自然の経

済」の影響によって、各々の島で別々の種に置き換わっている。群島内固有

の地域固有種が認められる。全く占拠されていない場所、完全に占拠されて

いない場所の存在は、自然選択の行動にとって重要な要素である。

生態学の語は、ドイツでHaeckelによって創始されたものである（Stauf-

fer，１９５７）。Haeckelは理論的な形態学者であった。Darwinの思想をドイツに

導入する際の副産物として、生態学の概念が創始された。その定義は諸関係

の生理学、有機体の習性と外的諸関係の経済学として定義されたのである。

すなわち、生態学は有機的あるいは無機的な環境と有機体との間の諸関係の

研究である。同時にHaeckelは、生物（有機体）の居住地域や分布地域に関す

る研究である分布学chorologyを定義した。

従来から生理学は、有機体と環境との関係、有機体と居住地との関係、「自然

の経済」を無視する傾向があった。このような生理学と生態学のギャップは、

進化論や自然選択理論によって埋めることができ、一元論的な生態学や分布

学chorologyの枠組みを形成することができるとStauffer（１９５７）は主張した。
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! 地理的種分化概念の再発見

１．Mayr（１９５９）による地理的種分化の意義の再確認

現代総合学説の主唱者の一人であるMayr（１９５９）は、Darwin進化論におけ

る「地理的種分化」の重要性を主張した。

初期のDarwinはガラパゴス諸島のような孤島における地理的種分化を認め

ていた。しかし後にはフジツボやエボシガイの観察において、自然界には同

じような環境のもとで多数の変種が認められることから、生態学的ニッチに

すみわけるように同所的種分化を認めるように変化した。地理的隔離なくし

ても、同じ所で別の種に分化するという考えであった。こうしてDarwinの関

心は地理的隔離や環境という外的条件から、自然選択による適合した選択的

ニッチを求めるための個体間競争へと移り変わっていった。

しかし、Mayr（１９５９）は、種の形成に地理的隔離は重要であると主張する。

このようなDarwinの誤った結論は、次の点での進化概念の誤解にもとづくも

のである。個体群内と個体群間における変種の意義について混同していた。

形態学的な種概念と生殖上孤立した個体群とを混同していた。系統発生的な

進化と種の多様化を混同していた。自然選択と地理的隔離について混同して

いた。

環境の変化が自然選択を活発にするのか。種類数は地理的隔離がなくても

増加するのか。隔離は孤立した個体群における変化の要因なのか。隔離は変

種が固定種になるのに必要なのか。

進化論の現代総合学説において、ナチュラリストは孤立が種分化に必要と

考え、遺伝学者は個体発生論および系統発生論の見地からその理由を解明し

た。地理的隔離は、外来的要因に対する遺伝子プールの分割の役割をはたす。

再生産（生殖）的隔離は、他の遺伝子の進入に対抗する統合され、調和し、

共通化した遺伝子の保護機構である。すなわち不稔である。地理的隔離は、

再生産隔離のメカニズムに対する遺伝的基礎を徐々に構築する。同所的種分
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化は倍数体による突然変異のような場合である。新しく形成された種が重複

する地域では、しばしば交雑が行われることによって、同所性種分化が生じ

るが、やがて生態的に、行動的に隔離するメカニズムが、そのような地域で

は強化される。そのようにして、ますます生殖上の隔離が発達し、種の多様

化が進行するのである。

結論としてMayr（１９５９）は、地理的隔離のプロセスは、生殖的隔離や生態

学的相互作用をともない、競争の種類や程度が規定され、生態学的障壁や居

住地選択の好みによって分離されることにより、種の多様化が進行するので

あると主張する。

２．Cain（１９４４）による新たな進化観のもとでの植物地理学

進化論の現代総合学説の生物地理学における代表的著作としてCain（１９４４）

の『植物地理学の基礎』をあげることができる。De Vriesのオオマツヨイグ

サの倍数体による突然変異の発見の影響があって、特に倍数体の多い植物の

地理学に関して、突然変異や遺伝といった原理を積極的に取り入れざるを得

なかった。

Cain（１９４４）では生物地理学が、従来からの比較形態学や地質学・古生物

学に加えて、細胞学的方法論を取らなければならないと主張している。その

植物地理学の基本原理は、移住は偶然の輸送によっておきること、種の永続

性の度合いは移住と進化にもとづいていることとである。植物相の進化は、

移住・進化・環境への適応にもとづいていることである。

植物地理学における進化と種分化に関する原理として、次の７点があげら

れている。!進化は、突然変異・交雑・選択・隔離といったいくつかのプロ

セスの行為の結果として生じる。"種分化は、生殖上の隔離にもとづく個体

群間の不連続として生じる進化の最終的段階である。#種は遺伝的に同質の

個体群ではない。一定の限界制約内で形態学的・生理学的にさまざまな個体

群から構成される。すなわち、しばしば多くの巨大なバイオタイプから構成

されている。これらのバイオタイプは、通常均一にその種の個体群のなかに
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分散しているわけではない。むしろ多かれ少なかれ地域的な個体群・エコタ

イプ・地理的種族のなかに偏って集中している。!種が創造の結果として知

覚されたときから、個体群や細胞遺伝学の基礎として理解される時代に至る

まで、種の概念は歴史的変化を経験してきた。"分類学的システムは地理学

的研究にとって、直接の基礎である。#地理的隔離は種分化を促進するが、

必ずしも種分化に必要な要因ではない。$進化は個々に多様な状況に依存す

る。（例、突然変異の発生率、対立遺伝子を持つ個体群の豊富さ、正倍数性や

非正倍数性を持つ染色体の複製、個体群の規模、生態学的ニッチ（地位）の

規模・利用可能性・多様性、環境の変化など）

なおCain（１９４４）は、種の本質論と生物地理学史との関係を次のように展

望している。Linneは進化論者ではなかった。種はユニット性と一定性を持っ

て創造された。種は不連続で、別の種に進化することはない。進化論以前の

分類学は形態学的基礎のみを持つ。生物地理学は生物の所在と分布のみに関

心があった。Lamarckは種の変化と進化を洞察した。変異は個体による環境

への適応であり、子孫に伝えられ、家系として遺伝のなかに固定される。Dar-

winは、種の進化については自然選択によって、自発的・内在的で相続しうる

変異の発生を信じた。変異・遺伝・生存競争が変種の起源である。Darwin

とWallaceは旅行するナチュラリストの視点から、種の不連続は地理的障壁に

よって生じること、隣接する隔絶されていない地域には関連した種が存続す

ること、そのような推移する個体群のなかで自然選択が行われることを主張

した。

突然変異を発見したDe Vriesほかによって、現代総合学説ではDarwin理論

に、遺伝子のランダム変動の概念が付け加えられた。そして、獲得形質の遺

伝が否定されてMendel理論の応用がはかられた。環境の変化にともない、交

雑がおこる。そのなかで、遺伝子変異・染色体の改変・染色体数の変化によ

って突然変異がおきる。そして自然選択が生じ、バイオタイプのグループは

異なった居住地に対応し、種間の不連続は完全になり生殖的隔離のメカニズ

ムが発動するのである。
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Cain（１９４４）はいろいろな隔離のメカニズムとして、外在的隔離としての

地理的隔離と、内在的隔離として、遺伝子的隔離・生態学的隔離・生理学的

隔離・心理学的隔離をあげている。

! 結び

生物地理学史においては、HumboldtやWallaceの著作以来、世界を特色あ

る生物相によって生物地理区に区分しようと試みる区系生物地理学の伝統は

２０世紀になってほぼ完成をみた。また生態生物地理学も独立科学としての生

態学として発展していった。

一方、生物の進化や歴史的変遷を考える歴史生物地理学の方法論に、プレ

ートテクトニクス理論や系統分岐論が大きな影響を与えてきた。生物の分布

パターンを成因論的に説明しようとすると、生物種の発祥とその後の主体的

もしくは受動的な移動のプロセスを問題とせざるを得ない。そのプロセスに

ついて、DarwinとWallace以来、障壁を越えての分散の結果としてもたらさ

れる隔離と生物主体による分散の結果として説明しようとする分散生物地理

学と、分岐論を用いて大陸移動やプレートの分断の結果として説明しようと

する分断生物地理学の方法論にわかれてきた。

ただしこれは、DarwinやWallaceが鳥類や哺乳類など、大陸移動が現在の

配置パターンに完成後に新しく進化した生物の分布を扱ったのに対して、分

断学派は昆虫など、大陸移動以前に進化した古い生物種の分布パターンを対

象としている点での違いでもある。

進化論の現代総合学説において、ナチュラリストは孤立が種形成に必要と

考え、遺伝学者は個体発生論および系統発生論の見地からその理由を発見し

た。地理的隔離は、外来的要因に対する遺伝子プールの分割の役割をはたす。

再生産的隔離は、他の遺伝子の進入に対抗する統合され、調和し、共通化し

た遺伝子の保護機構である。すなわち不稔である。地理的隔離は、再生産隔

離のメカニズムに対する遺伝的基礎を徐々に構築する。同所的種分化は倍数
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体による突然変異のような場合である。新しく形成された種が重複する地域

では、しばしば交雑が行われることによって、同所性分化が生じるが、やが

て生態的に、行動的に隔離するメカニズムが、そのような地域では強化され

る。そのようにして、ますます生殖上の隔離が発達し、種の多様化が進行す

るのである。

これらの今日の生物地理学研究は実証的で、高度に計量的・数学的手法を

用いる点で特色がある。最近では分子遺伝学の発展にともなって、世界各地

に分布する種のDNA構成の類似性をクラスター分析で比較することによって、

進化の系譜と分布のプロセスを推理する試みも行われている。その現代的な

生物地理学である分断生物地理学や汎生物地理学の生物学における位置づけ

については三中信宏（１９９７・２００６）を熟読されたい。

なお、本論文では触れなかったが、生態学的生物地理学の代表的著作として、

Dansereau（１９５７）、Alee and Schmidt（１９６２）、Watts（１９７１）、MacArthur

（１９７２）をあげることができる。また最新の動向をふくむ生物地理学のテキス

トとして、Cox and Moore（２００５）、Huggett（２００４）、Lomolino and Heaney

（２００４）、Lomolino et al.（２００５）、Crisci et al.（２００３）がある。

この小論では、なぜ生物地理学と種の形成や進化に関する議論がどのよう

に関連するのかという問題、特にDarwinとWallaceにおける分布などの空間

的問題については触れることはできなかった。これらは大変大きな問題であ

るので、別の機会に改めることにしたい。

人文地理学者として、今日の生物地理学の技術的発展や方法論的深化を思

うとき、生物地理学と人文地理学はもはや何の接点も有していないといえる

のかもしれない。

しかし、筆者は、人文地理学の教科書にあるRatzel（１８８２）の人類地理学、

Troll（１９７２）の景観生態学、Sauer（１９２５）の景観形態学（文化生態学）とい

う生態学的人文地理学の流れとは異なる純粋な自然科学としての生物地理学

史を展望してみたかったのである。

人文地理学も生物地理学も共通して、空間構造に重要な関心を持つ。その
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研究対象には立地・分布・境界・進化（歴史的変化）があげられる。そのこ

とを認めるものならば、立地・分布・境界・進化（歴史的変化）という概念

を駆使した点で、生物地理学者としてのDarwinやWallaceが重要である。そ

のDarwinやWallaceの生物地理学方法論の意義に立ち戻る前の準備段階とし

て、この小論は、現代の生物地理学につながる方法論を展望したものである。

本論文の執筆動機は、筆者にとって、人文地理学方法論の基礎の一つには、

「生物学史あり。」と教えられた学部時代（１９７０年代末）へのノスタルジアの

反映でもあり、高校生物部員であった青春時代への郷愁でもある。

本論文を、永年お世話になった生物学史を専門とされる松永俊男博士の定

年退職を記念として献呈する次第である。
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