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はじめに

　顕生代を通じた地球規模の生物多様性変動は

古生物学のテーマとして古くから研究されてい

る（Phillips, 1860; Valentine, 1969）．1990 年代半ば

までは，時代ごとの産出した属数や科数などの分

類群数が真の多様性変動のパターンを示している

と考えられてきた（Sepkoski et al., 1981; Sepkoski, 
1993; Benton, 1995）．しかし，Raup (1972) はすで

に時代ごとの採集されている化石標本数が異なる

ので，時代ごとの分類群数が真の多様性変動パ

ターンを示しているとは限らないと指摘してい

た．1990 年代半ば以降，多様性変動パターンを明

らかにするためにサンプリングバイアス（以下，

バイアス）の補正が試みられてきた（Smith and 
McGowan, 2011; Benton et al, 2011; 生形，2016）．
　これまでに提案されているバイアスの補正方法

は二つある．一つは希釈法（rarefaction）のよう

に化石標本数を基準化する方法（Miller and Foote, 

1996; Alroy et al., 2001; Alroy, 2010）である．もう

一つはバイアス指標（sampling proxy）モデリン

グというもので（Smith and McGowan, 2007; Lloyd, 
2012），地球上に保存されている堆積岩の量のよ

うな化石標本数に影響を与えると思われるバイア

ス要因を定量化した指標（バイアス指標）を用

いる方法がある．どちらの方法にも問題点があり

（Benton et al, 2011; Dunhill, 2011, 2012; 生形，2016; 
Sakamoto et al., 2017; Dunhill et al., 2018），真の多

様性変動パターンを知るためにはそれらの改善が

必要である．

　時代ごとの化石標本数を正確に知ることは難し

いため，バイアス指標を使う方法も重要である．

バイアス要因の一つとして化石採集可能な堆積岩

の量がある．以前 Smith and McGowan (2007) は堆

積岩量を表すバイアス指標として地質図上での堆

積岩層の分布面積を用いて，バイアス指標モデリ

ングによる多様性カーブの補正を行なった．しか

し，バイアス指標モデリングで補正を行うために
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Fig. 1. Map showing the distribution of the Cretaceous Yezo 
Group of Hokkaido (Yezo Group, 蝦夷層群 ; Hokkaido, 北
海道 ). Data used in this study were obtained from fourteen 
areas represented by rectangles (1, Nakagawa; 2, Shumarinai; 
3, Haboro and Chikubetsu (main area); 4, Haboro and 
Chikubetsu (Miginosawa area); 5, Kotanbetsu; 6, Obira A; 
7, Obira B; 8, Obira C; 9, Bibai; 10, Ashibetsu; 11, northern 
Oyubari; 12, Oyubari; 13, northern Hobetsu; 14, Hidaka)
(Nakagawa, 中川 ; Shumarinai, 朱鞠内 ; Haboro, 羽幌 ; 
Chikubetsu, 築別 ; Miginosawa, 右の沢 ; Kotanbetsu, 古丹

別 ; Obira, 小平 ; Bibai, 美唄 ; Ashibetsu, 芦別 ; Oyubari, 
大夕張 ; Hobetsu, 穂別 ; Hidaka, 日高 ).
図 1. 北海道における白亜系蝦夷層群の分布 . 本研究の

分析に使われたデータは，長方形で示される 14 地域（1,
中川 ; 2, 朱鞠内 ; 3, 羽幌・築別（主地域）; 4, 羽幌・築

別（右の沢流域）; 5, 古丹別 ; 6, 小平 A; 7, 小平 B; 8, 小
平 C; 9, 美唄 ; 10, 芦別 ; 11, 北大夕張 ; 12, 大夕張 ; 13, 北
穂別 ; 14, 日高）で得られたものである．

は，バイアス指標が本当に化石標本数に強く影響

していることが示されなくてはならない．これ

までに，堆積岩層の分布面積が化石標本数に強く

影響していることを支持する研究結果（Crampton 
et al., 2003; Walker et al., 2017）と支持しない結果

（Dunhill, 2011, 2012）が出ているので，分布面積

を使ったバイアス指標モデリングが適切かどうか

はまだわかっていない． 
　北海道中央部で南北に長く分布する白亜系蝦

夷層群（Fig. 1）は，日本のアンモノイド化石の

主要な産地である．蝦夷層群はアプチアン階か

らマーストリヒチアン階にかけて北西太平洋に

堆積した前弧海盆堆積物であり（Takashima et al., 
2004），そこから産出したアンモノイド化石に関

する多くの古生物学的研究が古くから行われてき

た（Matsumoto, 1942; Tanabe, 1979; Kawabe, 2003; 
Toshimitsu et al, 2003; Kurihara et al., 2012; 和 仁，

2017 など）．その結果，たくさんのアンモノイド

化石が採集され，それらが産出した地点や地層に

関する情報が大量の文献中に示されている．これ

らの情報に基づき時代ごと（堆積岩層ごと）の化

石標本数が求められれば，北海道のアンモノイド

化石の多様性カーブを補正できる可能性がある．

しかし，先行研究のレビューからは化石標本数が

常に求められるとも限らないので，代わりに使え

るバイアス指標もあれば役に立つことが期待され

る．

　そこで本研究は，蝦夷層群における化石採集が

河川沿いの露頭において行われることに着目し，

河川の長さがアンモノイド化石に関してバイアス

指標であるか否かを調べた．

　

データと分析方法

　全部で 34 個の堆積岩層について，アンモノイ

ド化石が報告されている河川の長さと，アンモノ

イド化石の産出記録数の相関を調べた．相関係数

（ピアソンの相関係数）と p 値の計算にはソフト

ウェアの R (R Core Team, 2017) を使った．

　今回の分析に使用したアンモノイド化石の産出

記録数は，蝦夷層群においてかつて行われた生層

序・古生態学的調査の結果を報告した文献（Table 
1）に基づく．これらの調査が行われた地域は中川，

朱鞠内，羽幌・築別（主地域と右の沢流域），古丹別，

小平（A，B，C），美唄，芦別，北大夕張，大夕張，

北穂別，日高である．蝦夷層群が分布するこれら

14 個の地域の堆積岩層を対象に，バイアス指標

の候補である河川の長さと，化石標本数の代替指

標としてアンモノイド化石の産出記録数を求めた

（Table 2）．堆積岩層については層位または分布す

る地域が異なるものをそれぞれ別のユニットとみ

なしたので，河川の長さと産出記録数は全部で 34
個の堆積岩層に対して調査した．

　これら 14 個の調査地域のうち，羽幌・築別（主

地域と右の沢流域）と小平（A と B）の 4 地域は

複数の文献によって化石記録が報告されている．

本研究で用いた文献はそれぞれ異なる調査の結果

を報告するものなので，これら 4 つの地域では最

低 2 回の調査が行われ，他の地域よりも化石採集

努力が多く払われていると考えられる．採集努力

の違いも化石標本数に影響する（Sheehan, 1977; 



蝦夷層群のアンモノイド化石記録にかかるサンプリングバイアス

3

Table 1. Previous works on ammonoids from the Yezo Group, listed by the area (Yezo Group, 蝦 夷 層 群 ). Their data were 
compiled for the analysis of this study. 
表 1. 蝦夷層群が分布する地域を調査し，アンモノイド化石を採集・報告した文献．本研究で分析されたデータはこ

れらの文献に基づく．

Dunhill et al., 2012）ので，本研究の分析結果を示

す散布図（Fig. 2）にはこれら 4 つの地域の堆積

岩層を他の堆積岩層と区別して示した． 
　以下に，バイアス指標の候補である河川の長さ

と産出記録数の求め方を説明する．

調査地域内の河川の長さ（以下，河川の長さ）

　蝦夷層群から産出するアンモノイド化石は主に

山地を流れる河川沿いの露頭から採集されること

が多いため，河川が通る距離が長い堆積岩層ほど

化石が採集される機会が増え，化石標本数が多く

なることが予想される．したがって，バイアス指

標の候補として各堆積岩層を通る河川の長さを

選んだ．河川の長さの計測には ImageJ (Rasband, 
1997–2018) を使い，文献中の地質図またはルート

マップ上に描かれた河川の長さを測った．

産出記録数

　採集された化石の標本数を堆積岩層ごとに示し

ている文献はわずかしかない．しかし，生層序・

古生態学の論文には産出化石リストが示されてい

る．そのリストには採集された種の産出地点（番
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Table 2. River length in the study area of each previous work and number of ammonoid occurrences for each rock unit of the 
Cretaceous Yezo Group (Yezo Group, 蝦夷層群 ). Numbers in the leftmost column correspond to those in Fig. 1. Refer to Table 3 
and text for how to count the number of occurrences. Abbreviations: Fm, Formation; Gp, Group. 
表 2. 白亜系蝦夷層群を構成する各堆積岩層ごとに求められた，河川が通る長さ（調査地域内の河川を対象に計測）

とアンモノイド化石の産出記録数．左端の番号は図 1 の番号と対応する．表 3 と本文において産出記録数の数え方が

説明されている．Fm と Gp はそれぞれ累層と層群の略である．
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号）と，産出した堆積岩層が示されている．化石

標本数の基準化によって多様性の補正を試みた先

行研究（Alroy, 1996; Miller and Foote, 1996）で化

石標本数の代替指標として使われた産出記録数

（number of occurrences）ならリストの情報に基づ

き求められる．よって本研究では，それぞれの論

文において一つの地点から採集された一つの種を

1 記録と数える産出記録数を化石標本数の代わり

に用いる．

　産出記録数の求め方を Table 3 に示す．Table 3
では，同じ地域の同じ堆積岩層からの化石の産出

を報告する二つの文献に基づき，その堆積岩層の

産出記録数を数える場合を示している．ただし，

二つの文献はそれぞれ異なる調査で得られたデー

タを報告している．例えば，種 a は文献 A と文献

B の両方においてその堆積岩層が露出する地点 3
から報告されているので，種 a は地点 3 から 2 記

録報告されていると見なす．表中の “found” の数

が産出記録数である．よって，ここでは産出記録

数は 13 記録である．産出記録数の計測は産出化

石リスト上で種レベルで同定されているもの（cf.
も含む）に限定した．

 　　

結果

　河川の長さとアンモノイド化石の産出記録数の

間に有意な正の相関（p < 0.01）があった（Fig. 2）．
羽幌・築別の主地域に分布する羽幌川層は外れ値

であり，沢の長さが 102 km，産出記録数が 1172
である．羽幌川層を分析に含むと相関係数は 0.8
を超えるが，除外すると約 0.7 に下がる．Fig. 2
の堆積岩層に羽幌川層の情報を加えて見ると，グ

ラフ内の河川が通る長さが 30 km 以下のもの（本

論文では「短距離地層」と呼ぶ）と，それ以上の

もの（本論文では「長距離地層」と呼ぶ），そし

てグラフ外の羽幌川層で産出記録数が全く違うこ

とがわかる．短距離地層は平均的に産出記録数が

小さくばらつきが比較的小さいが，長距離地層は

平均的に産出記録数が大きくばらつきが比較的大

きい．具体的な数値について短距離地層に関して

は，羽幌・築別地域（右の沢流域）の羽幌川層（228
記録）以外は多くても約 50 記録ほどである．長

距離地層に関しては，北穂別の鹿島層（29 記録）

以外は，170 記録から 300 記録の間を示す． 
　

考察

　本研究の結果は，蝦夷層群では河川の長さはア

ンモノイド化石の産出記録数に影響していること

を支持する．つまり，河川の長さはアンモノイド

化石についてのバイアス指標であると考えられ

る．短距離地層，長距離地層，そして羽幌・築別

地域の羽幌川層を比べると産出記録数が全く違う

こと（Fig. 2）より，全体的な傾向としては河川

の長さは産出記録数に大きく影響していると考え

られる．しかし，Fig. 2 の短距離地層だけ，また

は長距離地層だけを見ると，河川の長さの増加に

産出記録数の増加が伴っていない．これより，河

川の長さは産出記録数を完全には説明できないと

考えられる．多様性カーブの補正のためには堆積

岩層ごとの産出記録数を求める必要がある．もし，

河川の長さと産出記録数がかなり強い線形関係（r 
> 0.9）にあるなら，バイアス補正の際に河川の長

さを産出記録数の代わりに使える．しかし，実際

Table 2. Continued. 
表 2.　続き．
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は河川の長さと産出記録数の相関係数は 0.9 に達

しない．河川の長さの違いで説明できない産出記

録数の違いは他のバイアス指標で説明できると考

えられる．それらのバイアス指標と河川の長さを

組み合わせれば，産出記録数とかなり強い線形関

係にある指標を作れる可能性がある．その指標な

ら産出記録数の代わりになれる． 
　本論で定量化していないバイアス要因として

は，堆積岩量の違い（Smith, 2001; Crampton et 
al., 2003; Wall et al., 2009），化石採集努力の違い

（Sheehan, 1977; Dunhill et al., 2012），そして化石

の保存状態の違い（Butler et al., 2013; Cherns and 
Wright, 2000）が挙げられる．以下に，蝦夷層群に

おけるこれらのバイアス要因の化石記録に対する

影響を考察する．

堆積岩量の違い 

　堆積岩量を定量化するバイアス指標としては，

地質図上での堆積岩層の分布面積が想定される．

分布面積は蝦夷層群においても化石の産出記録数

と正の相関関係を示すことが予想される．その理

由は分布面積が大きいほどその堆積岩層を河川が

通る距離が長くなることが予想されるからであ

る．蝦夷層群では河川が堆積岩層を削ることで河

川沿いの露頭からの化石採集が可能になる．ゆえ

に，分布面積と河川の長さで産出記録数に与える

影響を比べると，河川の長さの方が影響が大きい

と考えられる． 

化石採集努力の違い

　Fig. 2 において，円形のプロット（以下，円形点）

は羽幌・築別（主地域と右の沢流域）と小平（A
と B）の 4 地域に分布する堆積岩層である．上述

の通り，これらの堆積岩層は最低 2 回の調査が行

われているので，円形点の堆積岩層は三角形のプ

ロット（以下，三角点）で示される他の地域の堆

積岩層よりも採集努力が多く払われていると考え

られる．採集努力が産出記録数に大きく影響して

いるなら，Fig. 2 において円形点が，三角点より

も上位に分布するはずである．だが，実際には短

距離地層においても長距離地層においてもそのよ

うな傾向が常にあるとは限らない．短距離地層を

見ると，円形点である右の沢流域の羽幌川層（228
記録）と小平 A の佐久層（58 記録）は近くの三

角点よりも高い産出記録数を示し，産出記録数に

採集努力の高さが表れている．しかし，円形点で

ある羽幌・築別の白地層（14 記録）と小平 A の

滝見橋層（2 記録）は近くの三角点と同じくらい

の産出記録数を示し，産出記録数に採集努力の高

さが表れていない．長距離地層を見ると．円形点

である小平 A の天狩峠層（167 記録）と小平 B の

羽幌川層（288 記録）は近くの三つの三角点と同

じくらいの産出記録数を示し，産出記録数に採集

努力の高さが表れていない．以上より，化石採集

Table 3. Hypothetical dataset created to explain how to count the number of occurrences of fossils collected from a rock unit. 
Two previous works A and B, report the results of two sampling efforts from a same rock unit. Five species (a to e) are reported 
from the unit exposed at three localities (1 to 3) by these two works. The occurrences of those species are represented by the word 
“found”. In this case, the number of occurrences from the rock unit is 13, which equals to the number of the words “found”. 
表 3. ある一つの堆積岩層からの産出記録数の数え方を説明する仮説的なデータ．二つの文献 A と B は，同じ堆積岩

層を対象とした二つの異なる調査の結果を報告している．これら二つの調査で，この堆積岩層が露出する 3 つの地点

（Locality 1 から 3）から 5 種（a から e）の化石が産出した．表中の “found” はこれらの種の産出を表している．この場合，

この堆積岩層の産出記録数は 13（表中の “found” の数）である．
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努力の指標はおそらくバイアス指標ではあるが，

河川の長さと同じく産出記録数を部分的にしか説

明できないと考えられる．しかし，完全に説明で

きないことはおそらくどのバイアス指標も同じで

ある．部分的に説明できるのであれば採集努力を

定量化した指標（野外調査の期間や参加人数）を

計測し，河川の長さとともに多様性カーブの補正

に使うべきである． 

化石の保存状態の違い

　Fig. 2 のプロット分布には河川の長さでも化石

採集努力でも説明できない部分がある．短距離地

層の中で円形点で示される羽幌・築別の白地層と

小平 A の滝見橋層は採集努力が多く払われている

が，産出記録数が少ない．また，中川の佐久川層

と佐久層，そして日高の上部蝦夷層群は河川が約

25 km 通っているが，産出記録数が 30 以下と比

較的少ない．河川が通る距離が 20 km 未満の堆積

岩層でも約 50 記録を示す堆積岩層もある．この

結果を説明するのが堆積岩層ごとの化石の保存状

態の違いであると考えられる．本研究で扱ったの

はアンモノイド化石のみであるため，殻の構造や

化学組成の違いによって生じる化石の保存ポテン

シャルの違いは，アンモノイド化石の種類によっ

て大きく異なることはないと考えられる．よって，

堆積岩層ごとの化石の保存状態に違いを生じる主

要な要因は堆積環境や続成作用であると考えられ

る．

　蝦夷層群ではノジュールに入っている標本の保

存状態が良いので，ノジュールが形成されやすい

環境で形成された堆積岩層は産出記録数が多くな

ると考えられる．そのため，ノジュールの産出量

を定量化する指標があれば，それも部分的に産出

記録数を説明するバイアス指標である可能性があ

る．

　

Fig. 2. Relationship between river length and the number of ammonoid fossil occurrences in the Cretaceous Yezo Group (Yezo 
Group, 蝦夷層群 ). Data of Haborogawa Formation of Haboro and Chikubetsu (main) area is not plotted because it is an outlier 
(River length of 102 km, 1172 occurrences) (Haborogawa Formation, 羽幌川層 ; Haboro, 羽幌 ; Chikubetsu, 築別 ). Pearson’s 
product moment correlation coefficient (r) is 0.84 when the outlier is included and 0.71 when it is excluded. These correlation 
coefficients are both significant at the p < 0.01 level of confidence. Rock units sampled with relatively higher intensity and those 
with lower intensity are represented by solid circles and triangles respectively.
図 2. 白亜系蝦夷層群における河川の長さとアンモノイド化石の産出記録数の関係．羽幌・築別（主地域）の羽幌川

層のデータは外れ値（河川の長さが 102 km，産出記録数が 1172）であるため，プロットされていない．ピアソンの

相関係数（r）は外れ値を含むと 0.84 で，含まないと 0.71 である．これらの相関係数はどちらも有意（p < 0.01）であ

る．化石採集努力が比較的多く払われている堆積岩層は円形の点で，少なく払われている堆積岩層は三角形の点で示

されている．



関口修司・佐藤たまき

8

まとめ

　本研究では北海道の白亜系蝦夷層群において，

堆積岩層を通る河川の長さがそこから産出するア

ンモノイド化石の標本数（産出記録数）に影響す

るバイアス指標とみなせるかを調べた．産出記録

数と河川の長さの相関を調べた結果，両者は有意

な正の相関関係にあった．よって，アンモノイド

化石については河川の長さはバイアス指標である

と考えられる．しかし，産出記録数の違いには河

川の長さでは説明できない部分もあり，その原因

として堆積岩層ごとの化石採集努力の違いや化石

の保存状態の違いによる影響が考えられる．従っ

て，蝦夷層群のアンモノイド化石の多様性変動

カーブを補正するためには，河川の長さのみでは

なく採集努力と化石の保存状態を示すバイアス指

標が必要であると考えられる．　
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（要　旨）

　北海道に分布する白亜系蝦夷層群からはアンモノイド化石が豊富に産出する．本研究では化石を産する

堆積岩層を通る河川の長さは，バイアス指標として多様性カーブの補正に使えるかどうかを調べた．デー

タ分析の結果，堆積岩層ごとの河川の長さの違いは堆積岩層ごとのアンモノイド化石の標本数の違いを部

分的に説明することが示された．蝦夷層群におけるアンモノイド化石の多様性変動カーブを補正するため

には，河川の長さを他のバイアス指標とともに用いるべきであると考えられる．
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