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Abstract.  The study on global diversity change across the Phanerozoic has been at the center of paleontological 
studies over the past several decades. It is widely known that the diversity estimates are readily affected by 
biases such as unevenness of the volume of paleontological data, variation in time interval duration, monographic 
effects, and so on. The diversity estimates depend on true diversity as well as sampling effort and a coverage-
based calibration allows us to remove only the effect of sampling intensity without overcorrection. Disparity, 
another look at biodiversity, is assessed through accommodating a variety of taxonomic groups into an integrated 
morphospace or ecospace. However, the taxonomic distribution in the morphospace is often biased because of 
dimensional artifacts, and the distance in the morphospace is unreliable as a metric for disparity in such a case. 
Hitherto measures of disparity have been based on among-species variation and have omitted abundance of 
each taxon. Studies on taxonomic richness and disparity need appropriate measures of diversity as well as 
removal of geological and analytical biases.
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はじめに

古生物多様性変動の研究には，大きく分けて，多様性
変遷史自体の定量的な復元と，個々の生物事変をもたら
した環境要因の解明という二つのアプローチがある．
Newell（1959）や Valentine（1969）が先鞭をつけ，
Sepkoski et al.（1981）らが大きく発展させた前者のア
プローチは，過去数十年間にわたって欧米圏の古生物学
における研究規範の一つであった（Bambach, 1977; Knoll, 
et al., 1979; Raup and Sepkoski, 1982; Signor, 1990; 
Benton, 1995; Kiessling, 2005; Alroy et al., 2008, 2010a; 
Rabosky and Sorhannus, 2009; Na and Kiessling, 2015）．
古生物多様性変動パターンを支配する要因（個々の生物
事変の原因ではない）を巡って，競争や捕食‐被食のよ
うな生物間関係を重視する“赤の女王仮説”（Red Queen 
Hypothesis; Van Valen, 1973）や，物理・化学的な環 
境変動を重んじる“宮廷道化師仮説”（Court Jester 
Hypothesis; Barnosky, 2001）など，実際の多様性変動パ
ターンを説明するための生物多様化モデルが模索されて
きた（Benton, 2001, 2009; Jablonski, 2008; Brayard, et 
al., 2009; Alroy, 2010b; De Blasio et al., 2015; Holland 

and Sclafani, 2015）．
一方，日本の古生物学界はといえば，速水（2009）の

言葉を借りれば，こうした研究動向に対して比較的「冷
淡」であったかもしれない．多様性変動ということで 
言えば，むしろ地球科学的な観点から，個々の絶滅事 
変が発生した当時の環境変動についての研究が盛んで 
あったように思える（Isozaki, 1997; Kaiho et al., 2001; 
Hasegawa, 2003; Takashima et al., 2011ほか多数）．しか
し一方で，特定の地域・時代・分類群について多様性変
動曲線を図示した例（Toshimitsu et al., 2003; Takahashi, 
2005）や，特定の生物事変に注目して地域レベルでの 
多様性変化を調べた研究（Kashiyama and Oji, 2004; 
Kurihara et al., 2012），あるいは試料レベルでの種多様 
性の変動パターンを解析した例（Yasuhara and Cronin, 
2008）や，多様性変動のダイナミクスに関する理論的な
研究（Yoshida, 2002, 2003）なども散見するので，生物
の多様性変遷史自体にもある程度関心が払われてきたこ
とが伺える．

古生物多様性変遷史を復元するための基盤となるのは，
化石産出記録を集約した大規模データベースの構築であ
る．“Sepkoski compendium”（Sepkoski, 1982）を魁とし
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て，全分類群を対象に100万件を超える産出記録を収録
したPaleobiology Database（PDBD；https://paleobiodb.
org/#/）をはじめ，分類群別のものも含めると様々なデー
タベースがウェブで公開されおり，特にPDBDには形態
や産状に関するデータが付加情報として採録されている．
こうしたデータベースに集められた古生物学的データは，
地球生命史の一部を抽出したサンプルと看做せるが，地
球上に現れた全生物から無作為抽出されたサンプルとい
うよりは，時代・地域・分類群毎に偏ったサンプルと考
えるべきであろう．従って，多様性変遷史を適切に復元
するためには，こうした記録の偏りを評価して補正する
必要がある．見かけの生物事変がもし幻だったとしたら，
その要因を解明しようとする研究の土台が崩れてしまう
からである．

化石記録を偏らせる要因については早くからRaup
（1972）が的確に指摘しており，記録の補正方法につい
てもかねてより議論されてきたが（Raup, 1975, 1976a, b, 
1979; Foote, 1992; Miller and Foote, 1996; Alroy et al., 
2001），近年この問題に関する議論や理解が急速に深ま
りつつある（McGowan and Smith, 2008; Alroy, 2010c; 
Smith et al., 2012; Dunhill, 2012; Bush and Bambach, 
2015）．一方，産出記録だけでなく，形態学的データの
編纂・利用も今後進むものと思われるが，形態学的デー
タにも様々な偏りが知られている（生形, 2011）．そこで
拙稿では，古生物多様性研究で利用される分類群豊富度
や形態的異質性などのデータに含まれる偏りと，その評
価・補正を巡る諸問題について論考したい．折しも，「化
石」99号の特集で，微古生物学におけるデータベースの
利用についての総説が出版されたばかりである（須藤ほ
か, 2016; 鈴木, 2016）．須藤ほか（2016）は，この問題
に関連してデータベース利用に際しての注意点を述べた
が，本稿ではバイアスの分析的評価と補正・対策の方法
論的側面に焦点を当てる．

古生物多様性の諸相

古生物の多様性研究においては，分類群数などで測ら
れる分類群多様性（taxonomic diversity）と，形態的特
徴や生態的特性などの表現型の多様性を意味する異質性

（disparity）の2種類の多様性が認識されている（図1）．
両者の多様性変動パターンを比較することによって，大
量絶滅やその後の回復過程の様式を評価するアプローチ
も定着している（Lupia, 1999; Villier and Korn, 2004; 
Simon et al., 2011; Brosse et al., 2013; Korn et al., 2013）．
地質時代の多様度を測るために，生態学分野から導入さ
れたものも含めて様々な尺度が用いられてきたが，均等
度に関するものを別にすれば，それらの尺度は，分類群
や形質状態などの数がどれだけ多いかを表す豊富度

（richness）と，それら分類群同士が系統的あるいは形態

的に互いにどれだけ離れているかに基づく相違度
（distinctness）に大別されるだろう（図1）．

古生物学では，特に断りなく多様度の語が用いられる
場合には，分類群数に基づく豊富度を指す場合が多い．
大規模なデータベースからでも，分類群数の情報なら比
較的容易に抽出することができる．古生物の豊富度は，
種よりも属や科などの高次分類群の数によって表される
のが一般的である．なぜなら，分類群あたりの化石産出
記録の完全性が高次の分類群ほど高いからである（Raup, 
1972; Benton et al., 2000）．こうした分類群豊富度に 
対して，生態学分野でClarke and Warwick（1998）に
よって提唱された分類学的多様度指数（taxonomic 
distinctness）は，分類群多様度を測る相違度型の尺度と
言うべきものであり，古生物多様性研究にも適用されて
いる（Monnet, 2009; Kröger and Ebbestad, 2014）．

一方，表現型レベルの多様度を定量的に評価するため
には，形質を変数，形質状態を変数の値に還元する必要
がある．形質変数が張る高次元空間として，形態空間

（morphospace）あるいは生態空間（ecospace）を構築し，
対象生物がそうした空間のどれくらい広い範囲に分布す
るかに注目することで，異質性尺度を定義することがで
きる．相違度型の異質性尺度としては，形質毎に分散を
求めて全形質について総和を取った分散和や（Foote, 
1997），形態空間中の2個体間の距離の総和として定義 
される平均ペアワイズ距離（Foote, 1993），名義尺度 
変数間の相違数に基づく平均ペアワイズ非類似度 

（Wills et al., 1994; Lupia, 1999）などが良く用いられる
（Ciampaglio et al., 2001; 生形, 2012）．

異質性は相違度型の尺度によって測られることが多い
ので，disparityの語が相違度的な多様性の意味で誤用さ
れることもある（例えばNovack-Gottshall, 2007）．これ
に対して，豊富度型の異質性尺度も考案されている．例
えば，複数の形質の離散的な形質状態の組み合わせを考
え，それらのうちどれだけの数の組み合わせが実際の生
物によって占められているかを数える方法がある．
Hickmann（1988）のデザイン空間（あるいはThomas 
and Reif, 1993のskeleton space）の占有率（design space 
occupation）や Bambach（1983）の生態空間利用率

（ecospace utilization）がまさにそれであり，古生物の形
態的・生態的異質性の評価に用いられてきた（Thomas 
et al., 2000; Novack-Gottshall, 2007; Mondal and Harries, 
2016）．

豊富度は化石記録の数を，相違度は属性に関する変数
値や要素間の距離計量を拠り所とするが，化石記録の数
は化石の産出量に，属性の値は形態空間や生態空間の定
義にそれぞれ依存する．従って，化石採集努力や保存良
好な化石産地が特定の時代の地層に偏っている場合には，
豊富度型の尺度はその影響を受けてしまう．また，実際
の形状の分布が一部の領域に偏るような形態空間を使用



2016年9月

特
集

：「
化

石
」

100号
記

念
（

1）
古生物学的データの偏りと古生物多様性の補正―分類群豊富度から形態的異質性まで―

− 31 −

した場合，相違度型の尺度は歪められてしまうだろう．
後述するように，それらの偏りは従来の古生物学的デー
タに遍在すると考えられる．次節以降では，豊富度型尺
度と相違度型尺度のそれぞれについて，それらを用いた
多様度の評価を歪める要因（バイアス）やその補正方法
について概説する．

なお，群集生態学では，均等度も考慮した総合的な多
様性尺度として，Simpson多様度（Simpson, 1949）や
Shannon-Wiener指数（MacArthur, 1955）など様々な多
様度が用いられているが，これらは主にサンプルレベル
の群集解析に適用されるものなので，本稿では割愛する．

豊富度型多様度を歪めるバイアスとその補正

地質学的バイアス
1．地層の量の不均一性

Raup（1972）は，顕生累代を通じた化石記録と地質学
的記録との関係に注目し，Valentine（1969）などのデー
タに基づく分類群数の変動パターンと，Gregor（1968）
が見積もった時代毎の堆積岩の量との間に，強い正の相
関が見られることを指摘した．Raup（1976a, b）は更に
分析を進め，分類群豊富度の見かけの変動パターンが地
質時代毎の地層の量の偏りに支配的な影響を受けている
と結論付けた．

より多くの堆積岩が地表に露出しているほど，その地
層が形成された地質時代の化石が採集される機会（採集
密度）が増えることは定性的には自明であるが，実際に
そうした地層の量の効果を除去して豊富度を的確に補正
するには，調査可能な露頭の露出面積のデータが必要と
なる．しかしそのようなデータを広域的に取得するのは
容易ではないので，その代替指標として，地質図上での
地層の分布面積や（Smith, 2001; Crampton et al., 2003; 
Mander and Twitchett, 2008; Wall et al., 2009; Mannion 
and Upchurch, 2010），層序単元としての累層の数（Peters 
and Foote, 2002; Fountaine et al., 2005; Barrett et al., 

2009; Butler et al., 2009）などが用いられてきた．今日
では，地質時代毎の累層の数のデータは，北米などの一
部の地域についてなら，岩相層序単元のオンラインデー
タベースであるMacrostrat（https://macrostrat.org/）か
ら容易に入手できる．

これに対して，Dunhill（2011, 2012）や Dunhill et 
al.（2013）は，特定の地域について，リモートセンシン
グのデータと地理情報システムから露頭毎の露出面積を
産出し，露頭の露出面積が地質図上の分布面積とも累層
の数とも相関しないことを示した．この結果は，全球規
模でも地層の量をそれらの指標で代替することが適当で
ないことを示唆する．

2．タフォノミー的バイアス
時代毎の化石の採集密度に影響を与える要因は，その

時代の地層の量だけではない．分類群レベルでの発見確
率は，時代毎の化石の保存度にも大きく左右される．た
とえば，例外的に保存の良い化石を産するラーガーシュ
テッテン（Largerstätten）の存在は，それを擁する地質
時代の見かけの豊富度を増大させるように作用するだろ
う（Raup, 1972; Butler et al., 2013）．

また，骨格を構成する生体鉱物の種類や殻の厚さなど
によっても化石の保存度は異なると考えられる．例え 
ば，方解石の殻より霰石の殻の方が化石として残りにく 
い霰石バイアスなどである（Cherns and Wright, 2000; 
Kowalewski et al., 2006）．そもそも，一部のラーガーシュ
テッテンを除けば，硬組織を持たない生物が化石として
保存される機会は，骨格を有する生物に比べて極めて少
ないに違いない．定性的には，化石の保存ポテンシャル
が分類群によって大きく異なることは間違いないだろう．

問題は，こうしたタフォノミー的バイアスによって多
様度の評価がどれくらい深刻に歪められるかである．
Kidwell（2005）は，二枚貝類の化石記録に注目し，単一
の産出記録しかないような記録の貧弱な分類群が霰石の
殻を持つものに特に多いわけではないことなどから，上
述の霰石バイアスが多様性変動や大進化のパターンに深
刻な影響を与えていないことを示唆した．タフォノミー
的なバイアスを補正するのは難しいと思われるが，その
インパクトを分析的に評価する試みは重要である．特定
の生物グループを対象とした研究に限れば，見かけの多
様性変動へのタフォノミー的バイアスのインパクトは，
化石の保存特性が類似していると考えられる他の分類群

（taphonomic control taxa; Bottjer and Jablonski, 1988）と
の多様性変動パターンの相関を分析することで，ある程
度評価できる場合もあるだろう（両者の相関が強いほど
タフォノミー的バイアスの影響が疑われる）（Foote and 
Miller, 2007）．

図1．古生物多様性変動研究で用いられる多様性尺度の分類．何を
（分類群多様性か，異質性か）どのように（豊富度で，または相
違度で）評価するかによって様々な尺度が用いられる．

豊富度 richness 相違度 distinctness

分類群多様性 分類群数 分類学的多様度指数

taxonomic diversity number of taxa taxonomic distinctness

分散和

デザイン空間占有率 sum of variances

異質性 design space occupation 平均ペアワイズ距離

disparity 生態空間利用率 mean pairwise distance

ecospace utilization 平均ペアワイズ非類似度

average pairwise dissimilarity
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人為的バイアス
1．化石採集努力

上述の地層の量や化石の保存度は地質学的要因である
が，それらに加えて化石の採集密度には人為的な要因も
影響する．研究者や化石コレクターによる化石採集努力
が多く払われた地質時代ほど，採集密度は大きくなりや
すい（Sheehan, 1977; Smith, 2001; Purnell and Donoghue, 
2005; Bernard et al., 2010）．産地毎の化石採集努力は，
その産地へのアクセスのしやすさにも影響されると考え
られるので（Dunhill et al., 2012），地質に関係した地形
的特徴に年代的依存性があると，採集努力の偏りの原因
になるかもしれない．

また，個々の化石が発見されることと，それが標本と
して採集・収蔵されることは同じではない．露頭で見つ
かる化石のうち，優占種よりは，希少種や新種の可能性
があるものの方が，選択的に採集・収蔵されやすいだろ
う（Doyle, 1996）．こうした希少種に働くコレクター・
バイアスは，希少種が多い地質時代の豊富度の過大評価
をもたらすはずである．コレクター・バイアスが強く疑
われる場合にこうした影響を最小限に抑えるには，分類
学的多様度指数のような希少種の記録に影響されにくい
尺度を用いるのが良いだろう．

2．モノグラフ効果
さらに言えば，採集・収蔵された化石標本の全てが研

究に供されるわけではない．研究されて論文として公表
されて初めて，化石記録として公に認識される．また，
論文として公表された化石記録の全てがデータベースに
登録されているとも限らない．このように，データベー
スに基づく多様性変遷史の復元は，広い意味での研究飽
和度にも影響される（Tarver et al., 2007; Puchalski et al., 
2008; Bernard et al., 2010）．こうしたモノグラフ効果

（monographic effects; Raup, 1972; Raup and Boyajian, 
1988）は，採集密度とは異なる要因ではあるものの，保
存良好な化石を多産する産地ほどよく研究されて多くの
論文を生みやすく（Raup, 1977; Dunhill et al., 2012），研
究の進んだ著名な産地ほど多くの研究者や化石コレク
ターを引き付けやすいとすれば，採集密度の効果とモノ
グラフ効果の間には交互作用が想定される．

ほかにも，モノグラフ効果の一種として，分類群や 
地域による研究飽和度の不均一性が挙げられる．
Paleobiology Database登録データが欧米に偏っている上
に，大陸・地域毎に復元された多様性変動曲線は互いに
かなり異なるので，全球的と認識されてきた多様性変動
パターンが実は欧米における地域的な多様性変動に過ぎ
ないという指摘もある（McGowan and Smith, 2008）．一
方，分類群毎の研究飽和度は，暦年に対する名義タクサ
数の増加を表した採集者曲線（collector curve）から評価
することができる（Benton, 2001）．

3．分類学的バイアス
上記に加えて，特定の時代・分類群の分類学者が分類

群を細分化する傾向があるなどの，分類学的バイアスも
考慮しなければならない．上述したように，古生物多様
性研究では属や科などの高次分類群を扱うことが多いが，
古生物の高次分類群は単系統でないものも多く，階級の
割振りにも恣意性がある（Forey et al., 2004）．一貫した
基準に基づいて分類体系を構築し，これに基づいて分類
群毎の産出記録を再検討する分類学的標準化（taxonomic 
standardization）は，こうした分類学的バイアスへの直
接的な対策になるだろう．Culver et al．（1987）は，分
類学的標準化を行った場合とそうでない場合とで，底生
有孔虫の種分化率の見積もりが大きく変わることを報告
している．

一方，異なる分類体系を採用した場合の多様性変動パ
ターンの比較から，分類学的バイアスが多様性変動パター
ンに深刻な影響を与えないとした分析結果も複数報告さ
れている（Wagner, 1995; Adrain and Westrop, 2000; 
Wagner et al., 2007）．低次分類群と高次分類群とでは豊
富度の変動パターンが著しく異なるという分析例もある
が（Signor, 1985; Lane and Benton, 2003），これが分類
階級による記録の完全性の違いによるものなのか，分類
学的バイアスによるものなのか，あるいは古生物学的に
意味のある違いを示しているのか，それを評価するには
さらに多面的な検討が必要であろう．

サンプルサイズ効果
以上のように，地質学的バイアスや人為的バイアスに

は様々なものがあり，見かけの豊富度に影響を及ぼす要
因を個別に評価するのは容易ではない．それよりも，個々
の要因については不問に付して，結果として得られてい
る化石記録の量によって見かけの豊富度を基準化する方
が現実的だろう．そう考えてしまえば，上で述べたバイ
アスのうち，化石採集努力，研究飽和度，地層の量など
の偏りは，サンプルサイズ効果として集約できる．

1．サンプルサイズに基づく基準化
古生物多様性のデータからサンプルサイズ効果を除く

ために，Raup（1975）は，群集生態学においてSanders
（1968）が提唱した希釈法（rarefaction）を古生物学に導
入した．希釈法とは，サンプルに見られる分類群毎のア
バンダンス（個体数や産出数など）の分布に基づき，そ
のサンプルから無作為抽出された一定サイズのサブ・サ
ンプル中に見出されると期待される分類群数を計算する
もので，非反復抽出サンプルの分類群‐アバンダンス関
係が超幾何分布に従うことから導かれるHurlbert（1971）
の式がしばしば用いられる．

Raup（1975）は，希釈法によって種数を一定に揃えた
ときの期待科数の見積もりから，中生代以降のウニ類の
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科レベルでの多様性の増加について，新しい時代ほど 
化石記録が豊富で既知種が多い効果だけでは説明がつ 
かないことを示した．希釈法は元々は種‐個体数関係 
を解析するためのものであったが，Raup（1975）は上述
のようにこれを異なる階級の分類群同士の関係に拡張 
したのである．さらに，Foote（1992）は，これを異質
性‐種数関係に拡張して，形態学的希釈法（morphological 
rarefaction）を提案した．

古典的希釈法やブートストラップ法のようにサンプル
サイズを揃えて豊富度を基準化する方法は，1990年代以
降，古生物多様性変動の研究で広く用いられるようになっ
た（Miller and Foote, 1996; Westrop and Adrian, 1998; 
Olszewski and Patzkowsky, 2001; Finnegan and Droser, 
2005; Clapham et al., 2009; Hendy, 2009; Kiessling et al., 
2010; Zhao et al., 2014）．もっとも，全球規模での多様
性研究に適用する際には，分類群毎の個体数を数えるこ
とは不可能なので，データベースに登録されている産出
記録数や研究論文数などが分類群毎のアバンダンスの代
替指標として用いられている．

2．被覆率に基づく基準化
しかしながら，元の多様性が異なる母集団同士を比較

する場合には，希釈曲線の形が異なるので，サンプルサ
イズを揃えて比較するのは必ずしも公平ではない（Alroy, 
2010b, c）．同じサイズの抽出サンプルでも，一方はほぼ
希釈曲線の飽和点に近い（ほとんどの分類群が抽出され
ている）のに，他方は飽和点にだいぶ遠いという場合が
あり得るからである（図2）．見かけの豊富度は真の豊富
度とサンプルサイズ効果の両方に影響されるのだから，
見かけの豊富度の違いの理由をサンプルサイズ効果のみ
に帰してサンプルサイズを均一化してしまうと，真の多
様性がより高い母集団の多様度を過剰補正することにな
りかねない．

Paleobiology Databaseプロジェクトを主導するJohn 
Alroyは，サンプルサイズではなく，サンプルにおける
記録の完全性を揃えるようなサンプル抽出法を提唱した

（Alroy, 2010b, c）．Alroy はこの方法を定足率充足法
（shareholder quorum subsampling）と名付けたが，同じ
方法は生態学分野でJost（2010）によっても同時期に独
立に考案されている．ここでいうサンプルにおける記録
の完全性とは，サンプル中に見出される分類群の母集団
における占有率であり，被覆率（coverage）と呼ばれて
いる．母集団について観測することができない以上，被
覆率を直接知ることはできないが，サンプル中の分類群
毎のアバンダンスが二項分布に従う（つまり，発見確率
が分類群によらず均一）と仮定すれば，被覆率は，サン
プルに新たな要素が加わったときにそれがサンプル中の
既存分類群に属する確率に等しくなるので，希釈曲線の
末端部の傾きから見積もることができる（図2）（Chao 

and Jost, 2012）．また，未発見種遭遇確率に関するGood-
Turing推定（Good, 1953）を適用すれば，簡単な近似式
によって被覆率推定量を求めることができる（Alroy, 
2010b, c）．Chao and Jost（2012）は，被覆率を一定値
に揃えた場合の期待種数を求める新たな希釈法と，希釈
曲線の外挿による母集団種数の推定法を提案している．

Alroy（2010a）は，Paleobiology Databaseの登録デー
タを先述の定足率充足法によって解析し，従来広く知ら
れてきたSepkoski（1981）らの古典的な顕生累代多様性
変動曲線を大幅に改訂した．Sepkoski曲線では，多くの
注目を集めてきたオルドビス紀の放散（Miller, 1997; 
Droser and Finnigan, 2003; Harper, 2006）や，それに続
く多様性の安定期である“Paleozoic plateau”がはっき
りと認められたが，Alroy曲線ではそれらはほとんど見え
なくなってしまった．また，Alroy（2010a）は，三畳紀
末の大量絶滅事変が顕生累代で最大級の規模であった可
能性を示唆した．こうしたAlroyの新たな結果を受けて，
被覆率に基づく多様性の基準化方法は近年急速に普及し
つつある（Hannisdal and Peters, 2011; Lloyd et al., 2012; 
Mayhew et al., 2012; Badgley and Finarelli, 2013; Xing et 
al., 2014; Bush and Bambach, 2015; Cermeño et al., 2015; 
Na and Kiessling, 2015）．

しかしながら，生物界における種毎の個体数の分布に
ついては，一様よりはむしろ特定の種に集中しがちであ
ることが古くから知られている（Fisher et al., 1943; 
Preston, 1948）．これが高次分類群毎の産出数の分布に
も当てはまるのなら，既発見分類群遭遇確率は被覆率の
不偏推定量とはならないはずである．分布形が異なる母

図2．希釈曲線．サンプル中に見出されると期待される分類群の数
をサンプルサイズの関数として表したもの．破線の希釈曲線はN
＝500でほぼ飽和している（記録がほぼ完全に近い）のに対して，
点線で示した希釈曲線はN＝500では飽和しておらず，記録の完
全性が低いので，N＝500で両者の期待分類群数を比較するのは
公平ではない．むしろ，希釈曲線の接線（実線）の傾き（記録の
不完全性）が同じになる位置で期待分類群数を比較する方が適当
である．

0

20

40

60

80

100

120

0 100 200 300 400 500

サンプルサイズ

期
待
分
類
群
数



化石100号

特集：「化石」100号記念（1）

生形貴男

− 34 −

集団同士を比較する場合，被覆率推定量がサンプルにお
ける記録の完全性の適切な指標にならない可能性を指摘
したシミュレーション研究はあるものの（Marcon, 2015），
被覆率に基づく方法の理論的妥当性については未だ十分
に検討されているとは言い難い．

地質年代単元の期間の不均一性
1．時点多様度と累積多様度

見かけの豊富度を歪める要因には様々なものがあり，
その全てをサンプルサイズ効果に還元できるわけではな
い．ある地質時代について見かけの豊富度を評価すると
いうことは，有限の幅を持った年代層序単元内に含まれ

る産出記録を数えることに他ならない．こうした場合，
地質年代単元が長いほど，その時代に実際に生息してい
た分類群の数は概して多くなるだろう．年代単元長のば
らつきは，いわば母集団サイズの不均一性をもたらすも
のであり，サンプルサイズ効果と同列には扱えない．

生態学や保全生物学では，現在という特定の時間断面
における多様性を扱うが，こうしたある時刻における多
様度を時点多様度（standing diversity）という．これに
対して，古生物学では，上述のように，特定の長さを持っ
た地質年代の間に生息していた分類群の数を数え上げる
ことになる．このようにして見積もられる多様度は累積
多様度（piled-up diversity）と呼ばれている（Alroy, 
2010b）．累積多様度は時点多様度よりも一般に大きく見
積もられ，対象とする期間が長いほど両者の乖離が著し
くなることが以前から知られている（Raup, 1972）．つま
り，地質年代単元毎に累積多様度を評価しようとすると，
見積もられる多様度は単元の期間の長さにも影響される
のである．しかしながら，分類群の回転率（turnover rate）
が速いほど地質年代単元が細分されやすい傾向があるこ
となどから，累積多様度と地質年代の期間長は線形の関
係にはないので，これを適切に補正することは困難であ
ると認識されている（Raup, 1972, 1985; Escarguel and 
Bucher, 2004; Alroy, 2008, 2010b, c）．

一方，地質年代の期間長に影響される累積多様度では
なく，時点多様度を化石記録から見積もる方法も試みら
れてきた．その代表的な例として，地質年代単元境界を
化石産出レンジが貫通する分類群（boundary crosser）の
数を数えることによって，その境界における時点多様度
を評価しようというものである（Sepkoski, 1979; Sepkoski 
et al., 1981; Bambach, 1999; Foote, 1999）．しかしなが
ら，化石産出レンジを数える方法には，以下に述べるよ
うに深刻な問題が指摘されている（Alroy, 2010b, c）．

2．シグノアー‐リップス効果と現生記録の引き
ある分類群の生息レンジは，その初産出層準と最終産

出層準によって決められるわけだが，初産出記録は大抵
の場合その分類群が実際に出現した時期よりも後の記録
であり，同様に最終産出記録もその分類群が絶滅した時
期よりも前の記録である場合が多い．すなわち，分類群
毎の化石産出レンジは，一般にその生物の実際の生息期
間を短縮したものと考えるべきであり，どの程度短縮さ
れているかは偶然によるところが大きい．

大量絶滅事変で多くの分類群が一斉に絶滅した場合で
も，化石産出レンジを数えてしまうと，最終産出層準の
確率的なばらつきによって恰も絶滅が徐々に進行したか
のように見えてしまうことがあり（Signor and Lipps, 
1982），シグノアー‐リップス効果（Signor-Lipps effect）
として知られている（図3A）．同様の効果によって急速
な適応放散が見かけ上鞣されてしまうこともあり

図3．シグノアー‐リップス効果と現生記録の引き．100層準に相
当する時代にわたって生息した20分類群を想定し，分類群毎に
各層準から一定の確率でランダムに化石が産出した場合の仮想的
な化石記録を示す．黒塗の枠は化石の産出層準．A，100層準目
の直後に大量絶滅が起こって20分類群が一斉に絶滅した場合，各
分類群の最終産出層準より下位を産出レンジ（灰色）として，見
かけの産出レンジが短いものから長いものに順に並べると，最終
産出記録が偶然ばらつくため，恰も絶滅が徐々に進行したかに見
えるシグノアー‐リップス効果が表れる．B，100層準目の次が
現在で，20分類群の全てが現生している場合，各分類群の初産
出層準より上位をその分類群の産出レンジ（灰色）として，見か
けの産出レンジが長いものから短いものに順に並べると，初産出
記録が偶然ばらつくのに対して，現生記録は100 %完全に揃って
いるため，恰も現在に向かって多様性が増加しているように見え
る現生記録の引きが発生する．

A B

分類群 分類群

層
準



2016年9月

特
集

：「
化

石
」

100号
記

念
（

1）
古生物学的データの偏りと古生物多様性の補正―分類群豊富度から形態的異質性まで―

− 35 −

（Jaanusson, 1976），こちらはヤーヌソン効果と呼ばれる
ことがある（Heads, 2012）．前述したように，各分類群
の化石産出レンジは一定の確率で両端を切り取られてい
るので，例えば豊富な化石記録を有する顕生累代を対象
とした場合，その両端ではレンジ端の短縮効果によって
産出レンジの見かけの数が減ってしまう．こうした効果
は一般にエッジ効果（edge effect）と呼ばれ（Foote, 
2001），高次の分類群ほど顕著になる．シグノアー‐リッ
プス効果もヤーヌソン効果も，エッジ効果の特殊な場合
と考えられる．

一方，不完全な化石記録に比べると，現生生物の存在
記録は格段に充実しており，化石記録がほとんどないよ
うな生物も数多くのものが知られているが，そうした現
生の記録を“産出記録”と同等に扱ってしまうと，さら
に厄介な問題が発生する．散点的な化石記録しかなく，
最終産出層準がかなり古い分類群であっても，現生種が
知られてさえいれば，その“産出レンジ”は現在まで延
伸されるが，もし現生記録がなければ，ずいぶん前に絶
滅したことになってしまう．つまり，“産出レンジ”で多
様度を評価した場合，絶滅分類群に比べて現生分類群の
多様度が過大評価されることになり，その結果として現
在に向かって多様度の見せかけの増大が生じることにな
る（図3B）（Raup, 1972; Smith, 2001; Markov, 2002）．こ
うした効果は，現生記録の引き（pull of the Recent）と
呼ばれている（Raup, 1979）．もし現生記録を“産出記
録”と見做さなければ，逆にエッジ効果が現在に向かっ
て見かけの多様度を押し下げるように作用する．つまり，
現生記録の引きとエッジ効果は表裏一体の関係にあると
いえる．

シグノアー‐リップス効果も現生記録の引きも，“産出
レンジ”ではなく，各時代で実際に化石が産出した分類
群のみを数える限りは発生しない（Alroy, 2010b）．しか
し，実産出記録は有限の期間の範囲の中でしか数えるこ
とができないので（つまり累積多様度としてしか評価で
きないので），シグノアー‐リップス効果などと地質年代
の期間長の効果をともに回避するのは簡単な話ではない．
Alroy（2008）は，地質時代をなるべく等間隔に近い期
間に分割することでこの効果を緩和する対症療法的な方
法を取ったが，化石記録を絶対時間で完全に等間隔に並
べることは難しい．もっとも，分類群の絶滅が地質年代
単元境界に集中しがちであることから，期間の長さの効
果はそれほど深刻ではないという意見もある（Foote, 
1994; Alroy, 2008; 2010c）．また，Jablonski et al.（2003）
は，海生二枚貝に関して，現生属の95 %が鮮新統または
更新統に化石記録を有することから，多様度の評価にお
ける現生記録の引きの影響はほとんどないと述べている．
シグノアー‐リップス効果も現生記録の引きも，化石記
録の完全性が低いグループにおいて特に深刻な効果を及
ぼすものと理解すべきであろう．

相違度型多様度を歪めるバイアスとその補正

豊富度型尺度とは異なり，相違度型の多様性尺度は，
サンプリング効果の影響を受けにくいものが多い．それ
は，分類群間あるいは要素間の平均的な距離に基づくも
のが多いためである（ただし，形態空間中の全データの
包絡範囲（Wills et al., 1994）など，サンプリング効果
の影響を受ける尺度もある）．しかし一方で，相違度型の
多様性尺度は，要素の属性の表し方や距離計量の定義に
依存するので，分析バイアス（analytical bias）の影響を
受ける（Van Bocxlaer and Schultheiß, 2010）．分析バイ
アスは，以下に述べるように，理論形態モデルを用いる
場合に特に深刻である（生形, 2011）．これまで，形態の
異質性解析には理論形態空間（theoretical morphospace; 
McGhee, 1999, 2007）が広く用いられてきたが（Ward, 
1980; Saunders and Swan, 1984; Nikolaeva and Barskov, 
1994; Ubukata, 2000; Korn and Klug, 2003; Saunders et 
al., 2004），こうした解析結果は分析バイアスの影響を考
慮して評価されねばならない．

形態空間の歪みによる分析バイアス
1．形質変数の定義に由来する歪み

分析バイアスがもたらす形態空間中の分布の偏りとし
て以前から指摘されてきたのは，貝殻の理論形態モデル
として良く知られるRaupモデル（Raup and Michelson, 
1965; Raup, 1966）において，形状を表す変数同士が代
数的に独立でないことよって変数間に見せかけの相関（疑
似相関）が発生することである（Schindel, 1990; Stone, 
1996; McGhee, 1999）．こうした変数間の擬似相関は，
Raupモデルに限らず多くの理論形態モデルに共通する問
題であり，その深刻さはモデルによって異なる．理論形
態モデルには，生物の形そのものではなく成長の素過程
を表したものがあるが，そうしたモデルでは，成長変数
同士が独立であっても，出力される形状間に相関が作り
出されることがある（Ubukata, 2002, 2003b; Ubukata et 
al., 2008）．異質性解析に理論形態モデルを用いる場合に
は，こうした疑似相関が顕著に表れるモデルの使用を避
けるべきであろう．

こうした分析バイアスとして生じる変数間の無意味な
相関は，理論形態モデル特有の現象ではなく，形態測定
学的手法を用いた場合にも発生しうる．輪郭に沿った点
の座標データを周期関数と見做して複数の周波数成分に
分解するフーリエ変換関連技法では，分析対象の曲線形
状が複雑なものほど高次の周波数成分がいずれも大きく
なり（Crampton, 1995; Ubukata, 2004; Ubukata et al., 
2014），形状を表す係数間に相関が発生する．輪郭のフー
リエ解析などでは，係数をそのまま用いず，多変量解析
によって座標付けすることでこの問題を回避するのが一
般的である．
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一方，Raupモデルの変数の一つである螺環拡大率のよ
うに，指数関数や冪関数を使って変数を定義した場合，
直感的に僅かな形状の差が変数値の桁違いの変化に相当
するような形態空間となり（図4），形態空間中にプロッ
トした実際の計測値の分布がしばしば極端に歪んでしま
う．同様の現象は，Raupモデルに限らず，理論形態モデ
ルの変数において容易に起こりうる（例えばUbukata, 
2005）．こうした場合には，その変数を対数変換するな
ど，分布の歪みをできるだけ小さくするような変数の変
換を探すのが現実的な対処であろう．

また，長さ同士の比のような形状変数を用いる場合，
分布の裾野が重い（外れ値の多い）分布になりがちなの
で，実測値の分布範囲が広がってしまい，多くの実測値
が相対的に形態空間の中心近くに集中する一方で，それ
らから著しく離れたところに一定量の外れ値が分布する
ことになる．一般に，正規分布に独立に従う二つの確率
変数の比は，大数の法則が成立しない（つまり期待値が
存在しない）コーシー分布という確率分布に従うことが
知られており（三中, 1999），比変量が裾野の重い分布を
示しやすいのはこのためである．分布の裾野が重い場合，
相違度の評価に外れ値が大きく影響してしまうので，異
質性解析に単純比変量を使うのは避けたほうが良いだろ
う．

2．座標付けに伴う歪み
多変量解析によって座標付けられた実測形態空間

（empirical morphospace; Chapman et al., 1996; 生 形, 
2004）も，分析バイアスによる分布の偏りと無縁ではな
い．まず，実測値の間に非線形な関係が存在する場合，
これを主成分平面に投影すると，散布の伸びが湾曲する

アーチ効果や，それがさらに顕著になって散布が円環状
に配列する馬蹄効果（horseshoe effect）が現れる（小林, 
1995; Hammer and Harper, 2006）．馬蹄効果あるいは
アーチ効果は，群集データの座標付けにおいて良く知ら
れる歪みであるが，古生物の異質性を解析した研究結果
にもこうした効果を見て取れる事例がある（例えばSimon 
et al., 2010, 2011）．また，著しく異なる形状同士を同じ
実測形態空間に座標付けると，第1，第2主成分の寄与率
があまり大きくならず（Ubukata et al., 2010），主成分平
面上での形状間の距離が元の高次元空間における距離関
係を反映しない場合がある．以上のような座標付けに伴
う分析バイアスは，最も多用されている主成分分析にお
いて特に深刻である．主座標分析をはじめとした多次元
尺度法（multi-dimensional scaling）のように，こうした
分析バイアスが緩和される多変量解析も考案されている
が，古生物の異質性解析への適用例は今のところ限られ
ている（Lupia, 1999; Boyce and Knoll, 2002; Wesley-
Hunt, 2005）．

一方，標識点座標データに基づく幾何学的形態測定学
を用いる場合には，形状の定義上の理由から，各形状 
は超球面の上に配置されることになる（Kendall, 1977; 
Mardia, 1999）．ユークリッド空間を想定した多変量解析
を適用して各形状を座標付けるためには，そうした超球
面から，平均形状の位置する点でその超球面に接する接
空間に各形状を投影する必要がある（図5）（Bookstein, 
1996; Dryden and Mardia, 1998; Zelditch et al., 2004）．
その際に，超球面の広い範囲に渡る様々な形状を投影す
ると，接空間の端が大きく歪んでしまう（Rohlf, 1998, 
1999）．つまり，幾何学的形態測定学で用いられる標準
的な方法では，著しく異なる形状同士を座標付けると形

図4．歪んだ形態空間の例．Raupモデルで二枚貝の殻形状の集合を再現した1次元理論形態空間．横軸は螺環拡大率で，対数スケール．それ
ぞれ側面と背面の2方向から見たモデルを図示する．螺環拡大率の値が10,000を超えると，値が10倍になった程度では殻形状の見た目は
さほど変わらない．

10 100 1,000 10,000 100,000 1,000,000

螺環拡大率
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態空間がかなり歪んでしまうことになる．幾何学的形態
測定学の従来の方法は，種内変異や近縁種間の比較には
適しているが，形態が互いに大きく異なる様々な系統の
ものを包括した形態空間解析には向かないのかもしれな
い．接空間に投影する従来の方法の対案としては，方向
統計学を用いて超球面上で形状変異を解析する方法が考
えられる（三中, 2009）．構造地質学では，フォン・ミー
ゼス分布に基づいて鉱物の伸長方向の集中度を評価する
方向統計学的方法や（Masuda et al., 1999），結晶方位の
集中度を評価するノンパラメトリックな方法などが用い
られており（Michibayashi and Mainprice, 2004），こう
した集中度の逆として異質性を求めるような方法もあり
得るのではないだろうか．

距離の測り方による分析バイアス
相違度型多様性尺度は，要素間の距離の定義に依存す

るので，採用した形態空間に適した距離計量を選択すべ
きことは言うまでもない．形状変数間に相関がある場合
には，ユークリッド距離よりは変数間の共分散構造を考
慮したマハラノビス汎距離（Mahalanobis, 1936）の方が
適した計量だろうし，幾何学的形態測定学によって大き
く異なる形状同士を比較する場合は，超球面上の測地距
離であるプロクラステス距離（Goodall, 1991）を用いる
べきである．

一方，理論形態空間の中には，モデル変数の値を僅か

に変えただけで出力される仮想形態が大きく変わるよう
な不連続境界を含むものがある（Okamoto, 1988; Ubukata, 
2003a; Tyszka, 2006）．そうした場合，モデル変数値間
の差と直感的なかたちの違いに乖離が生じる．異質性変
動解析においては，形態形成に関わる遺伝子や後生的な
条件の違いではなく，自然選択の直接的な対象となる形
態そのものを評価したい場合がほとんどだと思われるの
で，不連続な形態相を含む理論形態空間の利用自体，異
質性の解析には不向きであると言わざるを得ない．

形態空間に基づく異質性と比べると，分類学的多様度
指数における分類群間の距離の定義には任意性が大きい．
Clarke and Warwick（1998）は，便宜的に，同属別種同
士には1，同科別属同士には2，同亜目別科同士には3，
同目別亜目同士には4，同亜綱別目同士には5，別亜綱同
士には6というふうに分類学的距離を割り振ったが，理
想的には系統樹の樹長による系統的距離が相応しい

（Clarke and Warwick, 1998, 1999, 2001）．そして，形態
的距離と独立に系統的距離を定義するなら，形質状態の
進化ステップ数による樹長ではなく，遺伝的距離が望ま
しいに違いない．しかしながら，絶滅した生物を対象と
する場合には，系統的距離と形態的距離は分離が難しく，
混然一体となりがちである．そもそも，ほぼ形態のみに
基づいて分類がなされる古生物においては，分類学的多
様性と異質性の峻別自体が容易でない場合もある（生形, 
2014）．実際に，科以上の高次分類群の数が異質性の代
替指標とされることもあり（Erwin, et al., 1987; Gould, 
1989），これに対して下位分類群数が分類群豊富度の本
質であるという見方もある（Foote, 1997; Erwin, 2007）．
それでもなお異質性との交酪を最小限にしようと思うな
ら，推定分岐年代の深さなどで系統的距離を評価する方
が適当であると思われる．

相違度型尺度に基づいて異質性を評価する研究では，
サンプルサイズ効果を補正する必要がないためか，ほ 
とんどの場合分類群毎のアバンダンスは考慮されない

（Briggs et al., 1992a; Foote, 1993; Lupia, 1999; Villier and 
Korn, 2004; Melero, 2010; Korn et al., 2013）．しかしな
がら，アバンダンスを考慮せず，各高次分類群から万遍
なく代表種を抽出したようなサンプルを用いると，異質
性を過大評価することになるだろう（Foote and Gould, 
1992）．希少な分類群も優占する分類群も同数の種で代
表させると，結果的に希少な分類群を重視することになっ
てしまうからである．また，ある形質を持ったものがい
たかいなかったかの二元データに基づいて相違度を評価
した場合，僅かな頻度の極端な形質値が異質性の見積も
りを引っ張り上げるだろう．異質性の解析では各分類群
を1個体のデータで代表させる場合がほとんどだが，分
類群毎のアバンダンスで重みづけするような方法も検討
されるべきであろう．

図5．形状空間と接空間．様々な三角形を比較する場合，それらが
乗る形状空間は球面であるが，球面上の個々の形状（灰色の丸）
を平均形状（黒四角）で接する平面に投影すれば，平面内で投影
点（黒丸）が伸びる方向を形状変異の主成分と看做せる．標識点
数が多い一般の場合には，これを高次元に拡張した線形投影が行
われる．

接空間

主
成
分
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おわりに

今日，多様性変動パターンに関する研究論文では，必
ずといって良いほど化石記録のバイアスについて言及さ
れるが，こうした風潮は時に，「古生物学者は独り善がり
の自省を好む」（Benton and Emerson, 2007）などと冷笑
的に評されることもある．初期の多様性変遷史研究が，
様々なバイアスを不問に付して額面通りの化石記録を編
纂することで進んだのも事実である（Sepkoski, 1978, 
1984; Sepkoski et al., 1981; Benton, 1995）．また，多様
度の補正があらゆる場合に意味のある結果をもたらすと
は限らない．例えば，カンブリア紀と現在とで節足動物
の豊富度型異質性を比較する場合，希釈法なり定足率充
足法なりでサンプルサイズあるいは被覆率を揃えてしま
うと，実質的には三葉虫と昆虫の比較になってしまう

（Briggs et al., 1992b）．そのような場合には，研究課題
自体の意味を問い直すべきだろう．多様度の補正は手段
に過ぎず，それ自体が目的化すれば多様性変動の研究は
古生物学の袋小路になってしまう（Alroy, 2012）．また，
分類群や地域による研究飽和度や化石の保存度の偏りは，
無作為サンプリングの前提に関わる重大なバイアスであ
るが，補正が難しく，小手先の解析で克服できるもので
はない．本稿の主題である古生物学的データの補正云々
以前に，データ自体を充実させることが古生物多様性研
究の基本であることは述べるまでもあるまい．しかし一
方で，古生物学的データのバイアスに関する理解が単に
慎重な結論を促すに留まるのだとしたら，やはり袋小路
に行き当たるのが目に見えている．バイアスを積極的に
補正して多様性変遷史の復元を試みることは，どの時代・
地域・分類群で化石記録が決定的に不足しているのかを
浮き彫りにし，記載分類学的研究に一つの指針を示すこ
とになるだろう．化石記録のバイアスは，単に留意を促
すための標語ではなく，理解し克服するべき対象である
と筆者は考えている．本稿でバイアスの分析的な評価と
その補正方法に焦点を当てた理由はここにある．

Vermeij and Leighton（2003）は，全球レベルでの多
様性変動を追及するより，地域レベルや試料レベルでの
多様性研究の方が生態学的・生物地理学的に有意義であ
ると述べているが，対象範囲が狭いほうが結果の解釈が
しやすいのは確かであろう．多様性変動の研究は，全球
レベルだけでなく，地域レベルや試料レベルのもの，あ
るいは特定の分類群を対象としたものなど，様々なスケー
ルに渡っている（Jackson and Johnson, 2001; Powell and 
Kowalewski, 2002; Toshimitsu et al., 2003; Bush and 
Bambach, 2004; Ruban, 2004; Kowalewski et al, 2006; 
Monnet, 2009; 鈴木, 2016）．形態的異質性に関しては，
ボディープランの異なる生物同士を同じ形態空間に座標
付けるのは難しいので，分類群毎にその変遷史を復元・
解析するのが一般的である（生形, 2012）．しかし一方で，

対象が狭くなるほど，それに関わる研究者の数も少なく
なるので，特定の研究者によるモノグラフ効果が直接的
なインパクトを及ぼしやすい．全生物対象の全球スケー
ルとは違い，統合派（lumper）と分割派（splitter）が打
ち消し合うような効果も期待できない．特定の地域・分
類群の多様性に注目する場合には，分類学的標準化がよ
り重要な意味を持つだろう．

我が国でも，国内の化石記録に関するデータベースの
構築にはかねてから努力が払われてきた．日本古生物学
会特別号から出版されたタイプ標本データベースをはじ
め（Ikeya et al. eds., 2001, 2002, 2003; 2004），これまで
に様々な目録類が出版されてきた（Hanzawa et al., 1961; 
Hayami, 1975; Hanai et al., 1977; Hayami and Kase, 1977; 
Takayanagi and Hasegawa, 1987; Toshimitsu and Hirano, 
2000）．また，検索機能を有した標本データベースも構
築され，ウェブで公開されている（産業技術総合研究所，
The database of Japanese fossil type specimens described 
during the 20th Century（Web版），https://gbank.gsj.jp/
FossilType/；山本ほか（2007），在日本脊椎動物化石標
本データベース，http://jafov.jpaleodb.org/index.phpなど）．
こうしたデータベースを活用した分析や，産出記録を網
羅的に集めた次世代型データベースの構築，さらには
Paleobiology Databaseプロジェクトとの連携など，速水

（2009）が“情報古生物学”と呼んだこの分野への本格
的参画は今後の課題である．
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