
１．は じ め に

海棲生物が形成する炭酸塩骨格の炭素・酸素同位体

組成は，古環境を復元するために最も重要な情報のひ

とつである。炭酸塩骨格の炭素同位体組成の変化要因

の一つは，海水の溶存無機炭素の同位体組成の変化で

あり，有機炭素の埋没量の増減や生物生産活動の指標

として有用であると考えられてきた（例えば，Holser,

1997）。また，炭酸塩骨格の酸素同位体組成は，古水

温の指標として用いられてきたが，これは骨格形成時

における骨格（炭酸カルシウム）と海水との間の同位

体分別が温度依存性をもつという原理（Urey, 1947;

Epstein et al., 1953）に基づいている。従来，有孔虫，

軟体動物，サンゴなどの化石骨格の炭素・酸素同位体

組成に基づいた古海洋環境の復元が数多く行われ，大

きな成果を上げてきた。しかしながら多くの場合，生
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物骨格の初生的同位体組成は，より古い地質時代のも

のほど続成作用により改変されている可能性が高まる

ことや，その古環境指標としての有用性を確認するた

めの同種もしくは近縁の現生種が少なくなることが，

研究を推進するための大きな障壁となっている。そこ

で，このような問題とは無縁な数少ない生物群の一つ

として，注目されてきたのが，本論で取り上げる腕足

動物殻（brachiopod shell）である。

腕足動物は，分類学的には腕足動物門（Phylum

Brachiopoda）に属し，背殻（dorsal valve）と腹殻

（ventral valve）と呼ばれる形態の異なる２枚の殻

を有する（Figs．１，２）。腕足動物の多くは，腹殻の

殻頂部に認められる茎孔（foramen）から肉茎（pedi-

cle）を出し（Figs．１，２），固い底質に固着して生活

する。この生物は，地球史の中ではカンブリア紀初期

に出現し，顕生代の全期間に渡って連続的で豊富な化

石記録を有する（Fig．３；Williams et al., 1996）。な

かでも古生代において産出頻度および多様性が最も高

く，ペルム紀／三畳紀境界で多くの種が絶滅したもの

の，現在の海洋から１１２属３８０種の腕足動物が報告され

ている（Eming, 1992）。現生腕足動物の約９０％は有

関節綱のリンコネラ亜門（Rhynchonelliformea）に

属し，それらは，リンコネラ目（Rhynchonellida），

テシデア目（Thecideidina），テレブラチュラ目

（Terebratulida）に区分される（Fig．３；Williams

et al., 1996）。また，腕足動物の生息域は，赤道域か

ら極域まで，沿岸域から深海までの広い範囲に及ぶ

が，多くの種は大陸棚などの比較的浅い海底で固着性

底生生活を営んでいる（Rudwick, 1970）。

本論では，これまで行なわれた腕足動物殻の炭素・

酸素同位体組成に基づく古環境復元の成果を紹介し，

それらの問題点，特に続成作用による初生的同位体組

成改変の問題を議論する。次いで，近年行なわれ始め

た，現生試料を用いた腕足動物殻の炭素・酸素同位体

組成の環境指標としての有用性の検討に関する研究成

果を総括する。そして最後に，今後，顕生代における

正確な海洋環境復元のために，現生および化石試料を

用いてどのように研究を進めるべきかを示す。

２．化石試料の検討に基づく古環境復元

とその問題点

２．１ 化石試料の検討に基づく古環境復元

腕足動物は，蝶番（hinge）の有無に基づいて，有

関節綱（Articulata）と無関節綱（Inarticulata）の

２綱に大別される。前者の殻は初生的に低マグネシウ

ム方解石からなり，後者は主にリン灰石とキチン質の

Fig．２ Dorsal view of a modern terebratulid
brachiopod Terebratulina crossei collected
at a depth of 70 m near the mouth of Ot-
suchi Bay, Iwate Prefecture.

Fig．１ Recent terebratulid brachiopod (Rhyn-
chonellata), Magellania flavescens. A)
Anatomy in median section. B) Internal
morphology of ventral and dorsal valves.
Modified from Clarkson (1986).
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殻よりなる。有関節類は無関節類に比べて産出頻度が

圧例的に高く，古環境復元に用いられるのは，ほとん

どが有関節類である。本論では特に言及しない限り，

腕足動物殻は有関節類のものを指すこととする。有関

節類の殻構造は緻密であり，炭酸塩生物骨格を有する

生物群の中でも，初生的にあられ石や高マグネシウム

方解石の骨格を有する生物に比べて続成作用を被りに

くいとされてきた（Compston, 1960）。また，１９６０

年代始めに，現生腕足動物の殻は，酸素同位体に

関して生息地の海水と同位体平衡下で形成され，古

水温指標として有用であるという報告がなされた

（Lowenstam, 1961）。この２点を拠りどころとして，

１９８０年代以降，腕足動物が最も繁栄した古生代を中心

として，それらの殻の炭素・酸素同位体組成に基づく

古環境復元が精力的に進められてきた。

従来の研究では，腕足動物殻の炭素同位体組成か

ら，海洋における炭素循環，特に有機炭素埋没量や生

物生産活動の増減の復元がなされている（例えば，

Brenchly et al., 1994; Bruckschen et al., 1999）。一

方，殻の酸素同位体組成からは，水温，海水の酸素同

位体組成，氷床発達の時期や規模が推定され（例え

ば，Veizer et al., 1999, 2000），炭素・酸素同位体組

成の組み合わせから，海洋の循環様式などの復元がな

されてきた（例えば，Bickert et al., 1997）。その結

果，古生代においては，腕足動物殻の炭素・酸素同位

体比とも，時代が新しくなるに従い増加傾向にあるこ

とが明らかにされている（Wadleigh and Veizer,

1992; Popp et al., 1986a; Veizer et al., 1986, 1999）。

Veizer et al.（1999, 2000）は，腕足動物殻（古生代

および現世），初生的鉱物組成が保持された海棲軟体

動物殻（石炭紀および三畳紀～ジュラ紀），サンゴ骨

格（三畳紀），ベレムナイトの鞘（ジュラ紀～白亜

紀），底生および浮遊性有孔虫殻（白亜紀～新生代）

の炭素・酸素同位体組成に基づいて，顕生代の全期間

における低緯度海域の海棲生物炭酸塩骨格の炭素・酸

素同位体組成の変遷史を復元した（Fig．４）。それに

よれば，古生代には炭素同位体比は増加傾向にあり，

－１±１‰（PDB；以下，同位体比のスケールは省略

する）から４±２‰まで増加するが，ペルム紀／三畳

紀境界付近で約２‰の急激な減少を示し，中生代以降

は＋２‰前後の値を示すことが明らかにされた。ま

た，酸素同位体比は顕生代を通じて－８‰から０‰ま

での増加傾向を示し，その中で，オルドビス紀末～シ

ルル紀初期，石炭紀～ペルム紀，ジュラ紀後期～白亜

紀前期，および新生代が表層海水温の低下期として特

定され，これは氷河性堆積物の分布や規模などの地質

学的証拠から推定される寒冷期とよく一致することが

示された。また，特に古生代の前半において，腕足動

物殻の酸素同位体比は軽い値を示し，もし海水の酸素

同位体組成が現在と等しいと仮定して海水温を復元し

た場合，海棲無脊椎動物の生息可能水温の上限とされ

る３８°C（Brock, 1985）を超えてしまうことが示され

た。このことから，古生代前半では，現在よりも海水

温が高かっただけでなく海水の酸素同位体比が軽かっ

たと考えられた（Veizer et al., 1986, 1999; Shields et

al., 2003）。

２．２ 従来の古環境復元の問題点

前節では，これまで行なわれてきた腕足動物殻の炭

素・酸素同位体組成に基づく古環境復元の成果の一部

を紹介した。しかしながら，これらの研究で常に問題

となるのは，検討された腕足動物殻の初生的同位体組

Fig．３ Stratigraphic range chart and tentative hy-
pothesis of evolutionary relationships
among brachiopod orders. Modified from
Williams et al. (1996).
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成が続成作用により改変されているか否かの判断の妥

当性である。従来の研究では，腕足動物殻が続成作用

を受けていないことの判定基準として，１）走査電子

顕微鏡（SEM）像観察で，殻の微細構造の保存状態

がよいこと（例えば，Veizer et al., 1997），２）カソー

ドルミネッセンス（CL）で発光が認められないこと

（例えば，Grossman et al., 1991; Mii et al., 1997），

３）殻に初生的に含まれているストロンチウム

の含有量が著しく低下しておらず，続成作用により

付加されやすい元素であるマンガンや鉄の含有量が

低いこと（例えば，Brand and Veizer, 1980, 1981;

Bruckschen et al., 1999）が用いられてきた。

しかしながら，Popp et al.（1986b）は，デボン紀

中期の北米産の腕足動物殻について上記の３つの判定

基準を適用した結果，基準を満たした殻とそうでない

殻の炭素・酸素同位体組成に有為な差異がないことを

示した。また，Rush and Chafetz（1990）は，陸上

干出面を挟有する北米ニューヨークのデボン紀の地層

より産する腕足動物殻，棘皮動物（初生的に高マグネ

シウム方解石よりなるウミユリ），陸水性続成作用で

形成された等粒状セメント，全岩（石灰岩）の炭素・

酸素同位体組成を検討した。陸上に干出し，地表の土

壌層近傍で陸水性続成作用を受けた炭酸塩岩は軽い炭

素同位体比を示し，そのような陸上干出面が地層中に

認められる場合は，同面から下位に向かって炭素同位

体比は重くなり，海成炭酸塩堆積物の炭素同位体比の

値に近づくという同位体比プロファイルを示すことが

知られている（Allan and Matthews, 1982）。Rush

and Chafetz（1990）は，干出面を挟んだ上下の地層

から産するウミユリ，等粒状セメントおよび全岩の炭

素同位体比プロファイルが，上記のような陸水性続成

作用に特有のパターンを示すだけでなく，微細構造の

保存状態がよく，CLで発光が認められない腕足動物

殻も同様のパターンを示すことを見出した。また，同

一層準から産する腕足動物殻の中で，微細構造の保存

状態がよく，CLで発光の認められない殻と，微細構

造の保存状態が悪く，CLで発光の認められる殻の炭

素・酸素同位体組成に差異が認められない場合がある

ことを見出した。このような結果に基づき，彼らは，

従来の研究で用いられてきた続成作用による腕足動物

殻の初生的同位体組成改変の有無を判断するための基

準に対して疑義を呈した。同様の結果は Banner and

Kaufman（1994）によっても報告された。彼らは，

北米の石炭紀前期の腕足動物殻の炭素，酸素，ストロ

ンチウム同位体比を検討した結果，同一層準から産出

した CLで発光の認められない殻において，それらの

同位体比に分析誤差を超えるばらつきが認められるこ

とを見出し，CLで発光の認められない殻も，続成作

用により初生的同位体組成が改変されている場合があ

ることを示した。また，Bruckschen et al.（1999）

は，ヨーロッパの石炭紀の腕足動物殻の炭素・酸素同

位体組成および金属元素含有量を検討した。その結

果，続成作用により殻に付加すると考えられるマンガ

ンの含有量が２００ppm未満である殻を保存状態が良

好であると判定した場合にも，保存状態がよい殻とそ

うでない殻の炭素・酸素同位体組成に有為な差異が認

められないことが明らかとなった。

このように，従来の研究で示された続成作用による

Fig．４ Phanerozoicδ13C andδ18O trends for low
magnesium calcite skeletons (brachiopods,
belemnites, oysters, and foraminifers) with
a minor constitute of aragonite skeletons
(mollusks and corals). The running mean is
based on 20 Ma window and 5 Ma forward
step. The shaded areas around the running
mean include the 68% (±1σ for a strictly
Gaussian distribution) and 95% (±2σ) of
all data. Modified from Veizer et al. (1999).
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腕足動物殻の初生的同位体組成改変の有無を判断する

ための基準を適用したにも関わらず，続成作用により

殻の初生的同位体組成が改変されていた原因として，

１）微細構造の保存状態についての判定が研究者間で

一致していないこと，２）同一殻内において分析用サ

ンプルを採取した部位と続成作用を被った度合いの観

察がなされた部位が異なること，３）古生代の化石試

料のほとんどは絶滅種であるため，殻の初生的な炭

素・酸素同位体組成およびストロンチウムやマンガン

などの金属元素含有量が不可知であること，といった

問題点が指摘される。よって，従来の研究における続

成作用による腕足動物殻の初生的同位体組成改変の

有無を判断するための基準は必ずしも適格なものでは

ない。また，近年行なわれ始めた現生試料を用いた

研究から，腕足動物殻の炭素・酸素同位体組成は，

殻形成時の生物学的要因（代謝や殻の成長速度）に

よる同位体効果（例えば，McConnaughey, 1989;

McConnaughey et al., 1997）によって大きく変化

し，腕足動物の殻は，炭素・酸素同位体に関して必ず

しも周囲の海水と同位体平衡下で形成されるわけでは

ないことが指摘されている（例えば，Auclair et al.,

2003）。

以上より，腕足動物殻の炭素・酸素同位体組成に基

づく古環境復元の問題点として，１）続成作用により

腕足動物殻の初生的同位体組成が改変されたか否かの

判定が適格さを欠いており，改変された同位体組成に

基づいて古環境が復元されている可能性があること，

２）腕足動物殻の炭素・酸素同位体組成が，海洋環境

をどの程度正確に記録しているのか明らかにされない

まま環境指標として用いられていること，の２点が挙

げられる。よって，同一層準から得られた腕足動物殻

の同位体組成が大きくばらつくことや，特定の層準か

ら採取された試料の同位体比が，その前後の層準から

採取された試料の同位体比に比べて大きく異なる値を

示すことは，上述の続成作用や殻形成時の生物学的要

因による同位体効果の影響が十分評価されていないこ

とに起因している可能性がある。したがって，従来の

腕足動物殻の炭素・酸素同位体組成に基づく過去の海

洋循環や海水温の復元に関する研究は，少なからず見

直す必要が生ずるかもしれない。

３．続成作用による初生的同位体組成改

変の有無の判定

本章では，続成作用による化石試料の初生的同位体

組成改変の有無を判定するために，従来の研究で最も

普遍的に用いられてきた３つの手法を紹介し，それら

の問題点を整理し，改善策について言及する。

３．１ 殻の微細構造の SEM像観察

腕足動物の殻体構造は属・種レベルで異なるが，基

本的に殻の大部分は，繊維状構造（あるいは葉状構

造）の二次層（secondary layer）よりなり，二次層

の外側は，微粒構造の一次層（primary layer），有機

質の殻皮（periostracum）により薄く覆われてる

（Fig．５）。また，属・種によっては，二次層の内側に

稜柱構造の３次層（tertiary layer）をもつものも認

められる。二次層が変形した特殊部位と呼ばれる

部位には，蝶番（hinge），腕骨（brachidium），茎孔

（foramen），筋肉痕（muscle scar）が含まれる

（Fig．１）。腕足動物の殻の大部分は，軟体部の外側

上皮（outer epithelium）から分泌される。外側上皮

は，殻の前縁部では有機質の殻皮（periostracum）

と一次層を分泌する。また，外側上皮を構成する細胞

は，成長につれて後縁部に向かって移動しながら，

Fig．５ Longitudinal section through a valve edge
of Notosaria showing the relationship
among connective tissue, outer and inner
epithelia, and periostracum, primary and
secondary shell layers. As each cell is re-
leased on to the outer mantle lobe from a
generative zone located between the inner
and outer mantle lobes, it performs the op-
erations in sequence as it progresses along
the “conveyor belt” system of proliferation.
Each cell of the outer epithelium performs
a series of operations that contribute to
building the three successive layers of an
outer organic periostracum, a calcareous
primary layer and an inner calcareous-
organic secondary layer. Modified from
Williams (1971) and Hiller (1988).
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一次層の内側に二次層を付加成長させる（Fig．５；

Williams, 1971; Hiller, 1988）。二次層を構成する方

解石の繊維の成長方向は，一次層に対して約１０度傾い

ている（Fig．５）。

腕足動物の殻の微細構造，特に二次層を構成する方

解石の繊維の SEM像観察は，殻の保存状態を確認す

るための最も基本的な手法である。しかしながら，先

に述べたように，二次層の繊維の保存状態がよいと判

断されたにも関わらず，初生的同位体組成が明らかに

改変されたことを示唆する結果が報告されている

（Popp et al., 1986b; Rush and Chafetz, 1990）。その

原因の一部は，繊維の保存状態の良否を判定する手法

にあると指摘される。多くの研究では，まず腕足動物

の殻を物理的に砕き，次に実体顕微鏡下で保存状態が

よいと判断された二次層の破片を拾いだし，それらを

SEM観察用と化学分析用に分けるという手法が用い

られている（例えば，Veizer et al., 1997）。この手法

には，１）同一殻内であっても，被った続成作用の度

合が一様であるという保証はなく，SEM観察用の破

片と分析用の破片の保存状態は必ずしも等しいとは限

らないこと，２）研究者によって微細構造の保存状態

についての判定が一致していないこと，といった問題

点がある。また，二次層の中でも殻形成時の生物学的

要因による同位体効果の影響が大きい部位と小さい部

位があるため（Auclair et al., 2003），個々の破片間

の初生的炭素・酸素同位体組成が大きく異なっている

可能性がある。したがって，分析用試料の採取は，二

次層の中でも殻形成時の生物学的要因による同位体効

果の小さい部位を用い，微細構造の観察を行った部位

に出来るだけ近く接した部位で行う工夫が必要であ

る。

また，物理的に殻を砕くと，殻を構成する繊維の伸

長方向に沿って割やすいため，従来の微細構造の観察

では，主に繊維の表面の観察（Fig．６―A）が行われ

てきた。化石試料と現生試料の微細構造を詳細に比較

した Samtleben et al.（2001）は，続成作用により溶

解作用や再結晶作用が進行すると，繊維間の境界が不

明瞭になり，隣接する繊維が融合することを見出し

た。このことから彼らは，このような繊維同士の融合

の程度を判断するためには，従来行われてきた繊維の

表面観察よりも，繊維の伸長方向に垂直な断面の観察

（Fig．６―B）が適していると主張した。この手法を

用いれば保存状態のよい繊維と悪い繊維を識別するこ

とが容易であり，両者の割合から微細構造の保存状態

を定量的に明らかにすることができる。

３．２ カソードルミネッセンス

殻の微細構造の SEM像観察に次いで，続成作用の

有無の判断に用いられてきたのが，カソードルミネッ

センス（CL）像の観察である。CLによる発光の有

無や程度は，基本的には発光の賦活元素（activator）

であるマンガンと阻害元素（inhibitor）である鉄の

量比で決まるとされている（Machel et al., 1991）。

陸水には，海水と比較してマンガンが多く含まれてお

り，マンガンは陸水続成作用の過程で，炭酸塩鉱物の

結晶中に取り込まれやすい（Brand and Veizer,

1980）。このことから，腕足動物殻の CL像観察によ

り，発光の認められない部位は続成作用を被っていな

いと判断されてきた（例えば，Grossman et al., 1991;

Mii et al., 1997）。また，前述した二次層の微細構造

の SEM像観察による保存状態の判定法では，観察を

行った部位と分析を行った部位が異なるという問題点

があるが，CL像観察の場合，やや試料の厚さが厚い

薄片を用いて発光の認められない部位を特定し，直接

その薄片から分析用試料を採取することが可能である

（例えば，Mii et al., 1997）。しかしながら，CLによ

Fig．６ Scanning photomicrographs of ultrastruc-
tures of the secondary shell layer of a Pleis-
tocene brachiopod, Kikaithyris hanzawai.
A) Surface view of calcite fibres. B) Trans-
verse section through calcite fiber. Note
that well-preserved (w) and altered (a) fiber
can be identified in transverse section.
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る発光の有無や程度は，続成作用の程度よりも，続成

環境の酸化還元状態や続成作用に関与した間隙水に含

まれるマンガンや鉄の量比に依存しているため，著し

い続成作用を被っても，CLによる発光が認められな

い場合があり，CLによる発光の有無や程度は，必ず

しも被った続成作用の程度の指標とはなり得ない

（Land, 1995; Wenzel, 2000）。

また，現生腕足動物殻の二次層の CL像観察を行っ

た Barbin and Gaspard（1995）は，腕足動物殻に

は，初生的に帯状に発光する部位をもつものがあるこ

とを見出した。彼らは，この発光部位は腕足動物殻の

成長速度が極めて遅くなった時期に形成された部位で

あり，他の部位よりマンガンの濃度が高いために発光

すると考えた。

以上のように，腕足動物殻の CL像観察により発光

が認められないことは，必ずしも続成作用の影響を受

けていないこと保証するものではない。しかしなが

ら，例外的な場合を除いて，CLにより発光する部位

は，続成作用により初生的同位体組成の改変が起こっ

た可能性が高い部位であるとみなすことができる。

３．３ 金属元素含有量

CL像観察は，陸水中に多く含まれるマンガンが続

成作用により殻に取り込まれやすいことを利用した手

法であるが，続成作用により殻内の含有量が変化する

金属元素はマンガンだけではない。殻に含まれる金属

元素の含有量は続成環境の違いにもよるが，一般に

は，続成作用の進行に伴い，ストロンチウム，ナトリ

ウム，マグネシウムなどの元素が溶脱し，マンガンや

鉄などの元素は付加する傾向にある。よって，腕足動

物殻に含まれるこれらの金属元素の含有量は，続成作

用の程度を評価するための重要な指標の一つとされて

きた（例えば，Brand and Veizer, 1980, 1981;

Bruckschen et al., 1999）。現生腕足動物殻の金属元

素含有量は，例外的な値を除けば，ストロンチウムが

４５０～２，０００ppm，ナトリウムが５５０～６，６００ppm，マ

グネシウムが６００～１８，０００ppm，マンガンが約２００

ppm以 下，鉄 が 約１４０ppm以 下 の 範 囲 に あ る

（Morrison and Brand, 1986; Popp et al., 1986b;

Brand et al., 2003）。これまでの研究では，現生試料

の金属元素含有量と類似した試料，すなわちストロン

チウム，ナトリウム，マグネシウム含有量が高く，マ

ンガン，鉄の含有量が低い試料が保存状態がよいとさ

れてきた（例えば，Bruckschen et al., 1999; Brand

and Brenckle, 2001）。しかしながら，金属元素含有

量に基づき，保存状態がよいと判断された試料と悪い

と判断された試料の炭素・酸素同位体比に有為

な差異が認められないという結果が示されている

（Bruckschen et al., 1999; Korte et al., 2005）。ま

た，金属元素含有量に基づく殻の保存状態の判断の基

準は各研究者に委ねられており，多くの研究者によっ

て採用されている統一された基準がある訳ではない。

特に古生代の化石試料では，そのほとんどが絶滅種で

あり，初生的な金属元素含有量は不可知であるため，

同含有量に基づく保存状態の判断には，常に不確実性

が伴なうと指摘される。

また，現生試料の研究では，腕足動物殻の金属元素

含有量は，殻形成時の生物学的要因により，同一殻内

においてもその含有量は均一でないことが示されてい

る（Buening and Carlson, 1992; Lee et al., 2004）。

今後，続成作用の進行に伴い腕足動物殻の初生的な金

属元素含有量がどのように変化するのかを明らかにす

るためには，まず，現生試料を用いて，初生的な金属

元素含有量とその殻内における不均一性を明らかにし

た上で，検討を行なった現生試料と同一種あるいは近

縁種の化石試料の金属元素含有量を比較することが必

要である。

４．現生腕足動物殻の炭素・酸素同位体組成

これまで化石試料の続成作用に関する問題について

議論してきた。しかしながら，腕足動物殻の炭素・酸

素同位体組成が古環境指標として有用であるか否かを

評価するためには，現生腕足動物の殻の炭素・酸素同

位体組成が生息域の海洋環境をどの程度正確に反映し

ているのかを明らかにする必要がある。

Lowenstam（1961）は，低緯度～高緯度域の広い

範囲で採取された６属１０種の現生腕足動物を用い，生

息地の海水と殻の酸素同位体比から求められた海水温

は，海水温の実測値の範囲内に収まることから，腕足

動物の殻（低マグネシウム方解石）は酸素同位体に関

して周囲の海水と同位体平衡下で形成されていると結

論づけた。しかしながらその後，現生試料を用いた研

究は，１９９０年代半ばに至るまでほとんど行われなかっ

た。Carpenter and Lohmann（1995）は，さまざま

な海域に生息する１３属１８種の現生腕足動物を用いて，

殻の部位ごとの炭素・酸素同位体組成を検討した。そ

の結果，一次層と特殊部位は，炭素・酸素同位体に関

して，周囲の海水と同位体平衡下で形成された場合よ

りも著しく軽い値を示すことが明らかにされ，生物学
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的要因による同位体効果が腕足動物でも認められるこ

とが示された。これに対して，殻の二次層は，炭素・

酸素同位体に関して海水とほぼ同位体平衡下で形成さ

れていることが明らかにされた。このため，これ以降

行われた化石試料を扱った研究のほとんどにおいて，

殻の二次層が分析に用いられるようになった。

４．１ 異種間，同種個体間の炭素・酸素同位体組成

の差異

Carpenter and Lohmann（1995）は，北米ワシン

トン州の金曜湾に生息するテレブラチュラ目の Tere-

bratalia transversa ５個体の腹殻および背殻の二次

層から計１０１試料を採取し，それらの酸素同位体比を

測定した。その結果，酸素同位体比の差異は最大約２

‰に達し，一部の値は海水と同位体平衡下で形成され

た場合の低マグネシウム方解石の範囲内に収まらない

ことから，T. transversa の殻の二次層は，酸素同位

体に関して海水とほぼ同位体平衡下で形成されている

ものの，生物学的要因による同位体効果がわずか

ながら認められることを指摘した。Marshall et al.

（1996）は，南極シグニー島ボルジ湾の水深１０～１５

mで採取されたテレブラチュラ目の Liothyrella uva

の殻（一次層と二次層の区別はされていない）の酸素

同位体組成を検討した。そして，同湾の水深１０mに

おいて観測された水温データと海水の酸素同位体比の

実測値より，L. uva の殻は，酸素同位体に関して周

囲の海水と同位体平衡下で形成されていないと結論し

た。Rahimpour-Bonab et al.（1997）は，オースト

ラリア南部のラセペーデ陸棚の水深８５～３５０mより採

取した腕足動物１０個体（種名は明らかにされていな

い）の全殻の炭素・酸素同位体組成を検討した。その

結果，腕足動物殻は，炭素同位体に関して海水とほぼ

同位体平衡下で形成されていることが明らかにされた

が，酸素同位体に関しては，海水と同位体平衡下で形

成された場合の値よりも約１‰重い値をとることが明

らかにされた。一方，James et al.（1997）は，同陸

棚の水深４０～３００mから採取されたテレブラチュラ目

に属するMagellania flavescens, Anakinetica（Ma-

gadina）cumingi, Magadinella mineuri, Cancel-

lothyris hedleyi の４種４８個体を分析に用いた。それ

ら４種の殻の大きさは最大で約２cmにすぎず，全殻

の中で一次層の占める割合は６％以下であることか

ら，全殻の炭素・酸素同位体組成が検討された。その

結果，それらの殻は，酸素同位体に関して海水とほぼ

同位体平衡下で形成されていることが明らかにされた

が，同一地点に生息する同一種でも，個体間の殻の炭

素・酸素同位体比の差異は，それぞれ０．８１‰，０．６０‰

に達することが示された。同様の個体間の差異は，

ニュージーランド南島沿岸の潮下帯に生息する Cal-

loria inconspicua でも報告されている。Curry and

Fallick（2002）は同腕足動物８個体の背殻と腹殻を

分離して，殻の二次層の炭素・酸素同位体比を測定し

た。その結果，炭素同位体比は，腹殻で０．０７～１．７１

‰，背殻で１．００～２．１０‰の範囲にあることが示され

た。また，酸素同位体比は，腹殻で－０．３１～０．８１‰，

背殻で０．３８～１．０７‰の範囲にあり，腹殻に比べて薄

く，成長速度が遅い背殻の同位体比は，より収束し，

かつ重い値を示すことを明らかにした。Brand et al.

（2003）は，さまざまな海域の３０地点から採取され

た３６属３９種２７６個体の腕足動物殻の二次層の酸素同位

体比を分析し，これまで報告された４１属６４種３７４

個体の腕足動物殻の二次層の酸素同位体組成

（Lowenstam, 1961; Wefer, 1985; Morrison and

Brand, 1986; Grossman et al., 1991; Carpenter and

Lohmann, 1995; Buening and Spero, 1996; Rao,

1996; James et al., 1997; Curry and Fallick, 2002）

と合わせて，腕足動物殻の二次層は，酸素同位体に関

して海水と同位体平衡下で形成されているかどうかに

ついて検討を行った。その結果，テレブラチュラ目と

テシデア目に属する種の多くの二次層は，酸素同位体

に関して周囲の海水とほぼ同位体平衡下で形成されて

いることが明らかとなったが，リンコネラ目に属する

種の二次層には，海水と同位体平衡下で形成されてい

ないものが認められることが示された。Parkinson et

al.（2005）は，さまざまな海域で採取された１０属１２

種１２２個体の腕足動物殻の炭素・酸素同位体組成を検

討し，テレブラチュラ目の Liothyrella uva を除き，

テレブラチュラ目とリンコネラ目に属する種の二次層

および３次層は，酸素同位体に関して海水と同位体平

衡下で形成されていることを示した。また，すべての

種において，炭素同位体組成の個体間差異は酸素同位

体組成の場合より大きいことより，炭素同位体組成に

は，殻形成時の生物学的要因による同位体効果の影響

がより顕著に認められることを指摘した。

このように，腕足動物殻の二次層は，属・種レベル

で，炭素・酸素同位体に関して海水と同位体平衡下で

形成されるかどうかに差異があることや，同一環境下

に生息する種でも，個体間で１‰を超えるような炭

素・酸素同位体組成の差異が生じることが指摘されて
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いる。よって，今後，どの分類群が生息域の炭素・酸

素同位体組成の指標として適しているのかを明確にす

る必要がある。そして，指標となる分類群が明らかに

なった場合には，それらと生息環境や殻体構造が類似

している点，系統関係が近縁である点を判断基準とし

て，絶滅した分類群から生息域の炭素・酸素同位体組

成の指標として適切な分類群を慎重に選定することが

必要と思われる。

４．２ 同一殻内における炭素・酸素同位体組成の不

均一性

１９９０年代以降の研究により，腕足動物殻の二次層で

は，同一殻であっても，殻の成長速度の違いや生理学

的な要因により，炭素・酸素同位体組成が大きく異な

ることが報告されている。

Carpenter and Lohmann（1995）は，マゼラン海

峡で採取されたテレブラチュラ目 Terebratella dor-

sata １個体を用いて，殻の成長方向に沿って二次層

の炭素・酸素同位体組成を検討し，個体成長に伴って

炭素同位体比が約０．５‰増加することを認め，これは

腕足動物の代謝速度が個体成長に伴い，遅くなったた

めであるとした。Buening and Spero（1996）は，カ

リフォルニア沖の水深８０mと１３０mから採取したテ

レブラチュラ目の Laqueus californianus（４個体）

を用いて，二次層の殻の成長方向に沿った酸素同位体

組成の変化を検討した。その結果，二次層は酸素同位

体に関して海水と同位体平衡下で形成されていること

を明らかにし，酸素同位体比が大きく負にシフトする

時期はエルニーニョイベントによる海水温の上昇期に

対応すると述べた。Auclair et al.（2003）は，北米

ワシントン州サンジュアン諸島の潮間帯に生息するテ

レブラチュラ目 Terebratalia transversa の腹殻の３

次元的な微小サンプリングを行い，炭素・酸素同位体

組成の殻内変化を検討した。その結果，二次層上部

（殻の外側；Fig．７）の酸素同位体比は，成長方向

に沿って海水温の季節変化を反映し，正弦カーブ状の

変動パターンを示した。しかし，その値は二次層が酸

素同位体に関して海水と同位体平衡下で形成された場

合の値から大きく外れ，最大で６‰も軽い値となるこ

とが明らかにされた（Fig．７）。さらに，二次層上部

の炭素・酸素同位体比には，強い正の相関関係が認め

られることが示された（Fig．８）。同様の相関関係

は，サンゴなどの生物骨格の炭素・酸素同位体組成

においても知られている（McConnaughey, 1989;

McConnaughey et al., 1997）．McConnaughey

（1989）は，炭酸塩生物骨格の炭素・酸素同位体組

成にみられる生物学的要因による同位体効果を，光合

成・呼吸の代謝による同位体効果（metabolic isotope

effects）と，反応速度論的な同位体効果（kinetic iso-

tope effects）の２つの効果の足し合わせで説明でき

ることを示した。前者は，生の代謝により，生物体内

の石灰化の母液の組成（特に炭素同位体）が変化する

Fig．７ A) Sketches of Terebratalia transversa
showing the position of the investigated
profiles. Dotted lines in the secondary layer
represent orientations of calcite fibers. B)
Ontogenetic evolution of the carbon and
oxygen isotopic compositions at the upper-
most part of the secondary layer. Time se-
ries OntA-Out corresponds to area with low
growth rates whereas OntB-Out was sam-
pled in area of higher growth rates. Note
the lateral correspondence between the two
series and the position of major growth
lines. Modified from Auclair et al. (2003).

295古環境指標としての腕足動物殻の炭素・酸素同位体組成の有用性



ことで起きる同位体効果であり，後者は，殻の成長速

度が速いほど，軽い炭素・酸素同位体比を持つ炭酸イ

オンが結晶中に取り込まれやすくなる同位体効果であ

るとされ，炭素・酸素同位体組成の相関関係は，特に

後者に起因するものと考えられた（McConnaughey,

1989）。このことより，Auclair et al.（2003）は，T.

transversa の二次層上部の炭素・酸素同位体組成に

は，反応速度論的な同位体効果の影響が顕著に認めら

れると結論した（Fig．８）。一方，二次層上部（殻の

外側）から下部（殻の内側）に向かって，炭素・酸素

同位体比はより重い値となり，二次層の下部は酸素同

位体に関して周囲の海水と同位体平衡下で形成される

ことも示された（Fig．８の OntB-In）。これは，二次

層の下部に向かって殻の成長速度は遅くなり，反応速

度論的な同位体効果の影響が小さくなったためである

と考えられた。さらに，Auclair et al.（2003）は，

二次層上部の炭素・酸素同位体比のプロットの回帰直

線（Fig．８の OntA-Outおよび OntB-Out）は，二次

層下部の炭素・酸素同位体比の領域（Fig．８の OntB

-In）とは交わらず，その回帰直線上の同位体比が重

い方の端成分の炭素同位体比は，二次層下部の炭素

同位体比よりも約１‰軽い値を示すことを示した

（Fig．８）。このことより，海水と同位体平衡下で形

成された低マグネシウム方解石の炭素同位体比の値が

検討されていないため，炭素同位体比も代謝による同

位体効果の影響を受けている可能性が否めないもの

の，少なくとも二次層上部の炭素同位体比は，光合成

以外の代謝による同位体効果よって，二次層下部よ

り約１‰軽い値を示している可能性が示唆された

（Fig．８）。

このように，腕足動物殻の酸素同位体組成は海水温

の季節変化を明瞭に記録していることが明らかとなっ

た反面，従来，炭素・酸素同位体に関して海水と同位

体平衡下で形成されると考えられていた二次層も，反

応速度論的な同位体効果（一部は代謝による同位体効

果）の影響を受けていることが明らかとなった。しか

しながら，同一殻内における二次層の炭素・酸素同位

体組成の変化を詳細に検討した研究は，潮間帯に生息

した T. transversa の１種１個体を扱った Auclair et

al.（2003）の研究があるにすぎない。今後，腕足動

物殻の同位体組成に基づいて海水温の季節変化や平均

海水温を求めるためには，さらに多くの種について

Auclair et al.（2003）と同様の検討を行い，腕足動

物殻の中で生物学的要因による同位体効果の小さい部

位を特定し，殻のどの部位をどのようにサンプリング

すればよいかを明らかにする必要がある。

５．今後の課題

環境指標としての現生腕足動物殻の炭素・酸素同位

体組成の有用性に関する論争は，４０年以上もの長い間

続けられているにも関わらず，いまだに根本的な解決

には至っていない。その理由として，１）３次元的な

微小サンプリングにより，同一殻内の二次層における

炭素・酸素同位体組成の変異を詳細に検討した研究が

ほとんど行われていないこと，２）腕足動物殻の炭

素・酸素同位体組成が海洋環境をどの程度反映するの

Fig．８ Cross-plots ofδ13C vs.δ18O values for time
series OntA-Out and OntB-Out (Figs. 7A
and 7B), and for the inner series OntB-In
(Fig. 7A). Values within expected equilib-
rium values were measured on the inner
face of the secondary layer, whereas the
outermost part of this layer displays the
largest disequilibrium values due to kinetic
effects, as illustrated by the positive corre-
lation between carbon and oxygen isotope
compositions. Modified from Auclair et al.
(2003).

296 山 本 和 幸・井 龍 康 文・山 田 努



かを正確に見積もるために必要不可欠な腕足動物の生

息地の詳細な海水データが十分取得されていないこ

と，という２つの問題点が指摘される。特に問題なの

は後者である。古環境復元で用いられる化石試料の多

くは，潮間帯～潮下帯といった極浅海域ではなく，陸

棚などのやや深い海域に生息した個体であるため，殻

の炭素・酸素同位体組成を比較する現生腕足動物も，

同様の環境に生息する近縁種が望ましい。しかしなが

ら，そのような海域は，潜水によるアプローチが難し

く，ドレッジにより現生個体が確保できたとしても，

その生息地近傍での年間を通じた採水や海水温・塩分

データの取得は容易ではない。このことが，問題解決

の大きな障壁となっている。例えば，腕足動物の殻は

炭素同位体に関して海水と同位体平衡下で形成される

のか，あるいは，分類群によって殻の炭素同位体組成

に影響を与える代謝による同位体効果に違いがあるの

かといった問題は，本来ならば，過去の海洋循環の復

元や炭素同位体層序を確立する前に解決しておかなけ

ればならない課題である。しかしながら，海水の溶存

無機炭素の炭素同位体組成と殻の炭素同位体組成とを

直接比較した研究例は Rahimpour-Bonab et al.

（1997）の一例に過ぎず，未だに腕足動物の殻が炭

素同位体に関して海水と同位体平衡下で形成されるか

否かについては不明なままである（Brand et al.,

2003; Parkinson et al., 2005）。海水中の溶存無機炭

素の炭素同位体組成は海域や水深ごとに異なることか

ら（Kroopnick, 1985; Grossman and Ku, 1986），腕

足動物の生息地近傍の海水の炭素同位体比を実測し，

殻の炭素同位体組成と比較することが必須である。ま

た，腕足動物殻の酸素同位体組成に関しては，炭素同

位体組成に比べて多くの研究がなされているものの，

生息地から遠く離れた地点あるいは離散的な海水温・

塩分の観測データに基づく議論が行われてきた。ま

た，多くの研究では，海水の酸素同位体組成は，近接

する海域で得られた塩分と酸素同位体比の関係式（例

えば，Schmidt, 1999）から計算により求めている

が，厳密な議論を行うためには，海水の酸素同位体比

を実測することが必要である。

よって，腕足動物殻の炭素・酸素同位体組成の環境

指標としての有用性を正確に検討するためには，同一

殻内における二次層の炭素・酸素同位体組成の詳細な

検討を多くの分類群に対して行うだけでなく，それら

の腕足動物の生息地の年間を通じた海水温・塩分デー

タの取得，および採水による海水の炭素・酸素同位体

比の実測が必要不可欠と指摘される。このような研究

を行うことで始めて，環境指標としての腕足動物殻の

炭素・酸素同位体組成の有用性に関する問題が解決で

きると期待される。

また，従来の古生代の絶滅種を扱った研究では，初

生的な微細構造の状態や金属元素含有量は不可知であ

るため，初生的同位体組成の改変の有無を判断する基

準は厳密さを欠くものであると言わざるを得ない。こ

の問題を解決するためには，検討を行った現生試料と

同一種あるいは近縁種の化石試料を用いて，続成作用

の進行に伴い，炭素・酸素同位体比，微細構造の保存

の度合い，CLの発光の程度，金属元素含有量がどの

ように関連しながら変化するのかを解明する必要があ

る。

６．お わ り に

腕足動物は顕生代を通じた古環境復元に有用な数少

ない生物群の一つであり，特に古生代の海洋環境の復

元には最も重要な生物群として多くの研究で用いられ

てきた。しかしながら，その有用性に関してはさまざ

まな問題点も指摘される。今後，腕足動物殻の炭素・

酸素同位体組成が海洋環境をどの程度正確に反映する

のかを明らかにするために，現生試料を用いた研究を

進めていく必要がある。そして，検討を行った現生試

料と，同種あるいは近縁種の化石試料を用いて，炭

素・酸素同位体比，微細構造の保存の度合い，CLの

発光の程度，金属元素含有量を比較することにより，

続成作用による初生的同位体組成改変の有無や程度を

判断するための確かな基準を確立することができると

期待される。

また近年，炭素・酸素同位体組成の検討に加えて，

腕足動物殻のストロンチウム同位体比に基づく過去の

海洋地殻の生産量および大陸地殻の隆起・浸食量の変

化の復元や，高精度な地層対比（Bruckschen et al.,

1999; Veizer et al., 1999; Brand and Brenckle, 2001;

Korte et al., 2003; Shields et al., 2003），硫黄同位体

比を用いた地球環境表層における硫黄循環の復元

（Veizer et al., 1999; Kampschulte et al., 2001），ホ

ウ素同位体比を用いた海水の pHや大気二酸化炭素分

圧の推定（Lécuyer et al., 2002; Joachimski et al.,

2005）などの多岐に渡った研究が進められている。

本論で議論した腕足動物殻の炭素・酸素同位体組成に

基づく，殻形成時の生物学的要因による同位体効果や

続成作用の検討は，他の化学組成を用いた古環境復元
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にも応用できると思われる。
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