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研究成果の概要（和文）：　兵庫県下部白亜系篠山層群大山下層からは多数のカエル類化石が産出している．本
研究において，現生種を対象とした骨学的研究および既報種の各部位における骨形質の再検等の成果をもとに，
多産する遊離骨化石についてその分類学的帰属を検討した．結果，約6割がヒョウゴバトラスク，約3割がタンバ
バトラクスとされ，残り約1割は既知種とは異なることが明らかになった．また未同定の化石には腸骨化石にお
いて二つの形態型が確認された．このことから，同層のカエル類相は少なくとも未記載種を含む四種から構成さ
れ，同時代の中国カエル類相と同様の種多様性を示すことが明らかになった．

研究成果の概要（英文）：Abundant anuran fossils including a few articulated skeletons and numerous 
fragmentary skeletal elements have been recovered from the Lower Cretaceous Ohyamashimo Formation of
 the Sasayama Group, Hyogo Prefecture, Japan. The fragmentary skeletal elements have been examined 
the taxonomic assignments on the basis of the osteological study of extant species and 
redetermination of detailed characteristics in individual elements of previously reported fossil 
taxa. As a result, approximately 60% and 30% of these materials were assigned to Hyogobatrachus 
wadai and Tambabatrachus kawazu, respectively, whereas the other 10% remained unidentified. 
Moreover, the unidentified remains include two morphotypes of ilium specimens, which exhibited 
features different from those of described taxa. The results thus suggest that the anuran fauna of 
the Ohyamashimo Formation consisted at least four taxa, and reveal that the species diversity of the
 fauna is similar to that of the Early Cretaceous in China. 

研究分野： 古脊椎動物学

キーワード： カエル類　化石　前期白亜紀　篠山層群　分類
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研究成果の学術的意義や社会的意義
下部白亜系篠山層群大山下層の化石資料は，各分類群の系統進化や古生物地理等を検討する上で極めて重要な資
料である．これらの研究において，真の種多様性を評価するためには部分骨など“記載し難い”資料を含め，総
合的に検討する必要がある．本研究では，現生種を対象とした包括的な骨学的研究をもとに，カエル類の遊離骨
化石を対象にその分類学的帰属を検討した．結果，分類群の決定までには至らなかったが，新たな二タイプの形
態型を識別し，同層におけるカエル類相の構成を定量的に明らかにした．今後，本研究を更に発展させること
で，同分類群の系統進化や種多様性の変遷，その背後にある古環境等の議論に貢献するであろう．

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



１．研究開始当初の背景 
カエル類は，地球上のあらゆる地域に生息しており，その系統・進化のパタンやプロセス

については，現生種の分子情報を対象とした包括的な解析が進められ，その仮説の構築につ
いて目覚ましい成果が上げられているが(Pyron and Wiens, 2011)，同分類群の系統・進化につ
いてより深い理解を得るためには，各系統が進化の過程で経験した形態変化を，ある程度直
接観察することができる化石を対象とした研究が必要不可欠である．しかしながら，カエル
類の初期の系統・進化，多様化を探る上で重要な中生代の化石資料，特にジュラ紀から白亜
紀前期にかけての資料は複数報告があるものの(Jenkins and Shubin, 1998; Báez and Nicoli, 
2004 など)，白亜紀後期に比べると極めて限られている（Roček, 2000）．このような中，近年
中国・日本の下部白亜系（Yixian 層，手取層群）から複数のカエル類が報告され，系統仮説
が提唱されており(Evans and Manabe, 1998; Gao and Wang, 2001; Dong et al., 2013 など)，兵庫
県下部白亜系篠山層群大山下層から多産するカエル類化石資料を対象とした研究の推進は，
上記の議論に貢献すると期待されている． 
 兵庫県丹波市・篠山市に分布する下部白亜系篠山層群大山下層からは，体骨格や無数の遊
離骨など，優に千点を超えるカエル類化石が産出している．その分類学的研究は，主として，
体骨格がほぼ完全な状態で保存されている二標本を対象に行われており，Hyogobatrachus 
wadai，Tambabatrachus kawazu として記載報告されている(Ikeda et al., 2016)．この成果は篠
山層群のカエル類相が，少なくとも，近接地域と比較して派生的な二つの分類群から構成さ
れていることを示している．しかしながら，同研究やこれまでの中生代化石を対象とした先
行研究は，主として全身骨格等の“記載し易い”標本を対象に行っており，多くの場合，遊
離骨など“記載し難い”標本に関しては詳しい報告がなされていない．篠山層群並びに各地
質時代・産地におけるカエル類の種多様性に関しより深い理解を得るためには，これら遊離
骨標本も含めた包括的な研究が望まれる． 
  
２．研究の目的 
 兵庫県丹波市の下部白亜系篠山層群からは，恐竜類に加え小型脊椎動物化石が多数産出
している．中でもカエル類化石の産出は顕著で優に千点を超える標本が確認されており， 
同時代においてこのような産出状況は世界的に例がない．これらの分類学的帰属や群集構
成を包括的に検討することで，前期白亜紀におけるカエル類の種多様性が定量的に示され， 
その系統進化や多様化に関する仮説の検証，またその背景にある古環境や古地理の解明に
寄与するであろう． 
そこで本研究では，現生種の遊離骨を対象に，種・雌雄・個体間における形態的差異・変

異を定量的に示し，各遊離骨における分類形質を可能な限り特定する．また既知種の各遊離
骨の形態的特徴を明らかにし，その上で同層産カエル類化石の多くを占める遊離骨化石を
対象にその分類学的帰属を検討し，当時のカエル類の種多様性や群集構成を明らかにする． 
 
３．研究の方法 
現生種を対象とした骨学・比較形態学的研究：現生の特定種を採集し，骨格標本を作製す

るとともに，化石資料として多産する部位，つまり腸骨，上腕骨，橈尺骨，大腿骨，脛腓骨，
仙椎等に関し，双眼実体顕微鏡を用いて形質を観察する．合わせて機器付属の撮影機器を用
いて撮影し，その画像をもとに遊離骨の各項目を測定し，比率・曲率等を求め種内・雌雄間
変異の程度を可能な限り定量的に示し，変異が少なく分類や形態型の認識に有用と思われ
る形質を特定する．加えて，他種に関しても同様の測定を可能な限り行い，科や属，種とい
った各分類階級における変異の程度を求め，また科や属における形質の幅や違い等を検討
する． 
篠山層群大山下層産カエル化石を対象とした分類学的研究：先行研究により記載報告さ

れている H. wadai と T. kawazu に関し，CT データから各部位の３D モデルを作成し，各部
位の形態的特徴を明らかにし，両種の相違点を可能な限り明らかにする．また現生種を対象
とした研究成果をもとに，両分類群間にみられる差異の程度（種間，属間なのか）を評価し，
それぞれ独立属・種と記載されている蓋然性を検討する．そして，各遊離骨化石を対象に，
既知種と比較し，これらに分類される標本，またこれらとは異なる特徴を示す標本を特定し，
その帰属について可能な限り検討する．その上で，篠山層群大山下層におけるカエル類の種
多様性や群集構成を検討する． 

 
４．研究成果 
現生種を対象とした骨学・比較形態学的研究（骨学用語は主に Sanchiz[1998], 池田他[2018]
に準拠） 



 申請者の所属機関近隣に生息する普通種，トノサマガエル（Pelophylax nigromaculatus）の
63 標本（雌 46 個体，雄 16 個体，不明 1 個体）を対象に，腸骨，上腕骨，尺骨，大腿骨，
脛腓骨，仙椎，尾骨の各形態形質について比較した．結果，腸骨の背方結節や腹側寛骨突起
の発達程度，寛骨臼前縁の形状，上腕骨の crista medialis（一般に雄が発達する：Duellman 
and Trueb [1994]）や epicondylus ulnaris の発達程度，olecranon scar（円形～尖頭状）や eminentia 
capitata（円形～楕円形）の形状，橈尺骨の olecranon の形状（Ｖ字形～円形），仙椎の前・後
球状顆（円形～楕円），神経窩（円形～菱形），神経弓稜（逆Ｕ字～逆Ｖ字形），前関節突
起間接面（卵形～円形），尾骨の背方隆起の近位縁の形状等で雌雄問わずランダムに変異が
確認された．一方これら以外の形質にお
いては，明瞭な変異が認められなかった．
また遊離骨の各形態形質について計63項
目を計測し，57 項目の比率・曲率等を求
め種内・雌雄間変異の程度を検討した．結
果，各項目に関し，種内また雌雄間におけ
る各中央値，各パーセンタイルなど変異
幅が明らかになった（例えば図 1）．また
同データに関し，t 検定（ウェルチ検定）
を行い雌雄間での有意差について検討し
たところ，13 項目（例えば上腕骨の遠位幅
に対する球状顆の割合）に雌雄差があると
判断された．しかしながら計測項目をもとに主成分分析を行った結果は，雌雄間の形態空間
で明確な差異はなく，全体として明瞭な雌雄差はないことを示している（図 2）． 
 上記の研究により，トノサマガエル（P. nigromaculatus）の各遊離骨の形態形質の種内，
雌雄間の変異の有無，またその幅が明らかになった．加えて，国内種，6科 16属 33 種亜種
61 個体（概ね各種雌雄 1 個体）の比較的化石として記載報告の例が多い部位，上腕骨，腸
骨，仙椎に関し，トノサマガエルと同様の項目について計測し，各比率・曲率を求めた．結
果，一般に科や属間の変異幅は種のそれに比べて大きく，各計測値・比率を組み合わせるこ
とで科や属といったある程度分類群を
選択する目安に成り得るが，重合するた
め一概に言えない（例えば図 3）．また得
られた計測データをもとに主成分分析
を行い各科の形態空間を求めたところ，
系統的に大きく異なる二群，アマガエル
科，ヒメアマガエル科が類似した形態を
示すとされ，他の科と区分される可能性
が高い．他の科は傾向こそあるものの，
その形態空間はそれぞれ重合している
部分があり，明確に区分することが出来
ないと判断される（図 4）． 
これらの成果をもとに先行研究で系統解析や分類指標として用いられている形質の有用

性について検討したところ，例えば Gao and Wang (2001)でカエル化石群の系統推定におい
て用いられている形質 Ca 52（上腕骨遠位幅に対する球状顆の割合）に関しては，種内変異
が大きく解析に有用とは言い難い．また Nokariya (1983 a, b, 1984)では，国内種を主に対象
として属や種の遊離骨の特徴を記しているが，その多くが他のグループにも一般的に見ら
れる特徴でまた属や種の標徴とは言い難い．しなしながら，前述したとおり，本研究におい
ても各階級における各部位の標徴を明らかにするよう試みたが，現段階ではそれに至って
いない． 
以上のことから，トノサマガエルの各遊離骨の間接部や陵の形状や，小部位の発達頻度等

には種内において変異が大きく，これらに関しては化石記載時に分類群の特徴として用い
られる場合があるが，その扱いには注意が必要と考えられる．一方，これら以外の特徴は明
瞭な変異が認められず分類形質として有用と考えられる．あわせて形態計測値において同
一種内で変異があるものの雌雄間で明瞭な差異はないと判断され，概して化石間にみられ
る形態（有用形質）また計測値の大きな差異（種内変異の幅を超える）は分類群間の違いと
想定され，新たな形態型（新分類群の可能性）を識別する上で有用な指標と考えられる． 
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図 1 上腕骨遠位幅(WD) /上腕骨長
(LH)値の箱ひげ図 

図 2 トノサマガエル 48 標本を対
象とした主成分文分析の結果 
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図 4 国内種 61 標本を対象とした主
成分文分析の結果 
 



同層からは多くの遊離骨化石とともに体骨格が密集した状態の標本が幾つか確認されて
おり，これらの内ほぼ完全な状態で保存されている二標本を対象に分類学的帰属が検討さ
れ，それぞれ独立属・種，Hyogobatrachus wadai，Tambabatrachus kawazu として記載されて
いる(Ikeda et al., 2016)．同研究において，これらの CT 画像が撮影され各部位の特徴につい
て記載を試みているが，得られている画像が不鮮明でありその詳細を検討するには至って
いない．そこで本研究において改めて CT 画像を撮影し（XT H 225：（株）ニコンインテッ
クス），各部位の 3Ｄモデルを構築した（図 5）．結果，両種の尾骨背面近位部の隆起や
Hyogobatrachus の腸骨背方隆起の微発達，鳥口骨全円が直線状など，先行研究では示され
ていない標徴形質
が認められた．ま
た，大腿骨遠位端
や上腕骨遠位部，
脛腓骨の形状等
（図 6），個々の遊
離骨の特徴がより
明確になり，トノ
サマガエル個体群
を対象とした上記
の研究結果から各
部位における形態
的差異は性的二形
や個体変異とは考
えにくく，両種は明
らかに異なる分類群であることが改めて示された． 
篠山層群大山下層からは無数のカエル

類化石が産出しており現段階で 2 千を超
えている．その多くが不完全な遊離骨化
石であり，その分類学的帰属については
詳しく検討されていなかった．本研究で
はその内，剖出が終了した 326 標本，内
分類に有用と思われる形質を呈す 236 標
本を対象に，現生種の研究成果，また前述
した H. wadai，T. kawazu の各部位が示す
特徴をもとに，その分類学的帰属を検討
した．結果，137 標本が H. wadai，80 標本
が T. kawazu に分類され，残り 19 標本に
ついては既知種には分類されず，上腕骨，
脛腓骨，大腿骨化石にそれぞれ一つの形
態型が，腸骨化石で二つの形態型が判別
された（表 1，図 7）．今後さらに状態の良
い標本を集め，より詳細に比較検討する
ことが必要であるが，これらは新たな分
類群である可能性が高い．これらの結果から，篠山層群大山下層のカエル類群衆は
Hyogobatrachus が全体の約 6 割，Tambabatrachus が約 3 割，残り 1 割が分類群不明で
構成され，形態型の識別から，少なくとも未記載の分類群を含む四種から構成されることが
明らかになった． 
以上のことから，篠山層群大山下層のカエル類相は地理的に近接する手取層群（1ないし

2の未記載分類群）より種多様性が高く，中国 Yixian 層（Liaobatrachus の 4 種：Dong et al., 
2013）とほぼ同様と考えられる．大山下層の特徴から，カエル類化石を多産する同層上部は
半湿潤～半乾燥の気候下で堆積したと考えられており（林他，2017），化石の産出状況から
カエル類化石は現地生で，堆積時カエル類が狭いエリアに密集していたこと推測される．そ
の理由は現段階で判然としないが，現生カエル類の一般的な生態的特徴を考えると，たまに
形成される水場を求めて繁殖するために密集したと想定され，前期白亜紀には現生種と同
様な繁殖戦略を取っていた可能性が示唆される． 
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