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研究成果の概要（和文）：オルドビス紀中期の生物多様性の爆発的増大が、遠洋・深海においても起きていたかを検討
するために、時代の明らかな世界の放散虫チャートの生痕化石を調査した。その結果、カンブリア紀後期ではパンタラ
ッサ海堆積物であるオーストラリア、ラクラン褶曲帯では生痕化石は確認できたが、テチス海堆積物のカザフスタンで
は見られなかった。一方、オルドビス紀中期ではイアペタス海堆積物を含め、調査した５地域全てで明確な生痕化石が
確認できた。
　カンブリア紀後期で地域差があったのは、堆積環境の相違による。カザフスタンの赤色系チャートでは酸素は十分あ
ったが、食料が不足していたため底生生物は遠洋・深海に進出できなかったのだろう。

研究成果の概要（英文）：Explosive increase in biodiversification is confirmed in the shallow 
epicontinental settings in the Middle Ordovician age. Trace fossils in well-dated radiolarian cherts are 
examined to clarify if the event also had occurred on pelagic deep ocean bottoms. Tiny trace fossils are 
confirmed in the upper Cambrian cherts of the Lachlan Fold Belt, the deposits of Panthalassan Ocean in 
Australia, while no trace fossils are found in the cherts of Kazakhstan, the deposits of Tethyan Ocean. 
In the Middle Ordovician cherts, trace fossils have been commonly found in all five examined areas 
including the deposits of Iapetan Ocean.
The cause of the difference in the regions found in the upper Cambrian rocks is ascribed to the 
depositional environment. Red chert in Kazakhstan had been deposited under well-oxygenated environment, 
but poverty of foods prevented migration of benthic animals into the pelagic realm. The Great Ordovician 
Biodiversification Event is also confirmed in pelagic ocean bottom.

研究分野： 地質学
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１．研究開始当初の背景 
 地球上に生命が発生して以来、何度かの生
命の大躍進があった。例えば顕生代の始まり
となる広義のカンブリア紀における爆発的
な生命の多様性の増大事件（Cambrian 
Explosion）は重要な出来事である。その中
で特にカンブリア紀後期からオルドビス紀
中期にかけては、狭義には Great Ordovician 
Biodiversity Event とよばれていて（GOBE; 
Webby, 2004）、その後の古生代全体にわたる
「世界」を作り出す結果となった。しかし、
この出来事についての研究は、ほとんどが浅
海に生息する生物の体化石と生痕化石に基
づいている。深海底については、せいぜい混
濁流が届く大陸縁辺部に堆積したタービダ
イト砂岩、泥岩にみられる生痕化石に基づい
ているに過ぎなかった。すなわち、それら粗
粒砕屑物の届かない遠洋域の、炭酸塩岩の堆
積しない炭酸塩補償深度より深い、地球表層
部総面積の 50%以上を占める遠洋深海底
(abyssal ocean bottom)については全く研究
が行われていなかった。 
 
２．研究の目的 
 遠洋深海に堆積した地質時代の堆積物は
放散虫層状チャートがその代表としてあげ
られる。海洋プレート上に堆積したのち、沈
み込み或いはのし上げた結果大陸に付加さ
れた層状チャートの研究は、他の堆積岩に比
較して非常に少なく、特に生痕化石について
は角和によるペルム紀からジュラ紀にわた
る層状チャートと、それに伴う珪質岩に関す
る一連の研究（Kakuwa, 1996; Kakuwa; 
2004）以外なかった。そこで、カンブリア紀
後期からオルドビス紀中期にかけての生物
多様性の増大事件が、同時期に遠洋深海底に
生息した底生生物にも見られるのかを、層状
チャートの生痕化石を検討することで検証
することを目的とした。 
 
３．研究の方法 
 カンブリア紀後期からオルドビス紀中期
にわたる放散虫層状チャートが、連続的に露
出することが論文により明らかにされてい
る世界の各地域において、生痕化石の有無を
含めたチャートの野外における産状を観察
し、試料を採取した。採取した岩石試料は室
内において切断し、研磨をおこない、研磨面
そして更にフッ酸で腐食した面を肉眼及び
実体顕微鏡で詳細に観察をして生痕化石の
有無について認定を行った。 
 
４．研究成果 
 検討した結果を地域ごとに報告し、最後に
まとめの議論を行う。 
⑴ オーストラリア、ラクラン褶曲帯 
 オーストラリア南東部に分布するラクラ
ン褶曲帯には、カンブリア紀後期（或いは中
期）からオルドビス紀中期にかけて堆積した
放散虫層状チャートが大きく２地域に分布

する。この中で、カンブリア紀中期（？）な
いし後期からオルドビス紀初期のハウカ 
チャートの灰色層状チャートには微小で単
純な短いトンネル状生痕化石が確認できて
いた。またオルドビス紀中期のナルーマチャ
ートの暗灰色層状チャートにおいて多様な
形態を呈する生痕化石が多量に見出された
ことは既に公表し(Kakuwa & Webb, 2004; 
2007)、そのラクラン褶曲帯のチャートに生
痕化石が一般的に見られることは Percival 
(2012)も支持した。今回は、このカンブリア
紀後期からオルドビス紀中期の間で、生痕化
石がどのように発達していくか、を明らかに
することを目的として調査した。 
①ハウカチャート 
 以前検討したハウカチャートの分布域で、
より詳細に野外調査をした結果、新たな露頭
が見つかった。そこではカンブリア紀末から
オルドビス紀初期にかけては陸源物質の影
響をより強く受けた珪質泥岩に、そしてさら
に砂質葉理やチャンネル礫岩などを伴う泥
岩に変化していた。その上位は砂質葉理を伴
う黒色泥岩に覆われる。これは放散虫層状チ
ャートが堆積していた遠洋域から陸域に近
接して、陸源物質の影響が強くなったことを
意味する。そして、その珪質泥岩には微細な
平行葉理が良く発達し、無酸素環境で生痕化
石は見られないことが分かった。すなわち、
ハウカチャートの堆積した場では、カンブリ
ア紀中〜後期には微小ながら生痕化石が見
られたが、最後期からオルドビス紀初期には、
無酸素環境が発達し、底生生物はいなかった。 
②ナルーマチャート 
 カンブリア紀後期からオルドビス紀中期
にかけて灰色から黒色の層状チャートが発
達し、後期には灰色珪質泥岩になる。 
 カンブリア紀後期からオルドビス紀初期
にかけては黒色放散虫チャートがあり、ハウ
カチャートとは異なり陸源物質の影響は少
ない。すなわち、カンブリア紀後期から継続
して遠洋域に存在していた。そして岩相は異
なるが、ハウカチャートの珪質泥岩と同様に
チャートには微細葉理が発達し、生痕化石は
見られない。その後、オルドビス紀中期にか
けての暗灰色から灰色チャートには様々な
多様な形態を呈する、大きい生痕化石が露頭
において、顕著に発達するようになる。 
 以上をまとめると、カンブリア紀（中）後
期には小型の底生生物がわずかに見られる
だけだったが、カンブリア紀／オルドビス紀
境界前後の期間に酸素レベルが低下し、底生
生物は生息できなくなった。その後、オルド
ビス紀初期からオルドビス紀中期に底生生
物が遠洋深海に次第に本格的に進出した。す
なわち、カンブリア紀後期からオルドビス紀
中期にかけて順調に徐々に底生生物が侵入
していったのではない。 
 これらの結果が、ラクラン褶曲帯での「地
域的」な出来事なのか、あるいはより広域に
見られるのかを他の地域で確認した。 



⑵ オーストラリア、ニューイングランド褶
曲帯 
 ラクラン褶曲帯の北、主に砂岩・泥岩・礫
岩からなるシドニー堆積盆を挟んだ更に北
のポートマッコリー周辺には、ラクラン褶曲
帯より新しく発達した、デボン紀後期にまで
いたる放散虫層状チャートを産するニュー
イングランド褶曲帯が分布する。そこでニュ
ーイングランド褶曲帯で最も古いオルドビ
ス紀中〜後期の灰色層状チャート（Och et al., 
2007）をポートマッコリーにおいて検討した。 
 その結果、露出があまり良くなく、風化や
再結晶が進んでいるなど悪条件だったが、一
部の灰色チャートに明瞭な黒色有機物が詰
まった生痕化石が発達することを確認した。
その形態の多様性についてはあまり高くは
なかった。これは検討できた露頭が１箇所で、
しかも風化変質が強かったためであろう。 
 以上、オーストラリアに分布するラクラン
褶曲帯とニューイングランド褶曲帯の層状
チャートは同じ時代のパンタラッサ海に堆
積したものであるが、全く異なる地質体に属
している。このように異なった地質体にも関
わらず、オルドビス紀中期には両者において
生痕化石が同様に発達することが確認した。 
 このオーストラリアに関する成果は
Kakuwa (2016)として投稿し、査読中である。 
 
⑶ スコットランド、サウザンアップランド
のクロウフォード層群 
 この地域での野外調査は、本科学研究費受
託以前に私費により行った。しかし、その試
料の分析については本科研費を用いて行っ
たので、報告に含める。 
 サウザンアップランドにはオルドビス紀
中期からシルル紀中期にかけて順次大陸に
付加していった、イアペタス海の放散虫層状
チャートが分布する。ただし、その露頭は一
般に露出が悪く、変形も強かった。検討した
のは主にクロウフォード層群のオルドビス
紀中期から後期の赤色珪質頁岩、チャート、
その上位に続く灰色チャート、灰色〜黒色珪
質泥岩である。 
 最下部の赤色珪質頁岩には生痕らしいも
のは確認出来なかった。上位の赤色放散虫チ
ャートには、明確な形態を呈する生痕化石は
見出せなかった。しかし、放散虫殻がレンズ
状に濃集しているものは、底生生物が作った
トンネルの可能性がある。これは放散虫殻が
堆積する際に水流などのよる物理的濃集の
可能性を否定できないので生痕化石として
断定することは保留とする。放散虫殻の分布
は不均一であり、これは生物擾乱構造である
可能性が高い。補足する証拠として、微細葉
理は発達しないことが挙げられる。以上のよ
うに、赤色チャートでは明確に生痕化石と断
定できるものはないが、底生生物の活動を窺
わせる構造は見られる。上位の灰色チャート
でも、赤色チャートと同様で、レンズ状の放
散虫殻の濃集や、不均一な分布、葉理の欠如

などは見られるが、確実な形態を示すものは
見出せていない。 
 層状チャートの間に挟まれる、やや厚い珪
質粘土岩には明確な生痕化石が５種類ほど
見出され、その中ではナルーマチャートでも
見られた Compagnatichnus、Teichichnus
と考えられるものが確認できた。すなわち当
時のパンタラッサ海と異なる別の大洋、イア
ペタス海においても底生生物の活動はオル
ドビス紀中期から後期にかけて確認できた。 
 上記の結果は、Kakuwa & Floyd (2016)と
して投稿し、現在査読中である。 
 
⑷ カナダ、ニューファウンドランド、エク
スプロイット帯 
① サンダースコーブ累層とストロングアイ
ランド累層 
 サウザンアップランドと同様に、イアペタ
ス海の堆積物が分布する。オルドビス紀初期
から後期にかけてのサンダースコーブ累層、
ストロングアイランドチャート（SI チャー
ト）、ショールアーム累層（SA 累層）の放散
虫チャート、珪質泥岩には生痕化石があると
の報告がある（Dec et al., 1992; Bruchert, et 
al., 1994; O’Brien, 2012）。 
 オルドビス紀初期フロイアンのサンダー
スコーブ累層の赤色・緑灰色珪質泥岩には野
外で小さな生痕化石が確認できた。その特徴
から Chondrites の可能性がある。 
 オルドビス紀中期のダニアンからダーウ
イリアンの SI チャートは、下部は赤色チャ
ート、珪質泥岩からなり、中・上部は灰色、
緑灰色のチャート、珪質泥岩からなる。混濁
流起原の砂岩層を挟み、あるいは砂質葉理を
伴うことがあるという点で、典型的な遠洋性
チャートとは異なる。 
 生痕化石は下部から上部までほとんど満
遍なく発達する。下部の赤色チャート、珪質
泥岩では生痕化石の大きさは小さい。中部か
ら上部の緑灰色のチャート、珪質泥岩には主
に黒色有機物からなるトンネルが主で、上部
にはペレット集合体も見出された。 
②ショールアーム累層（SA 累層） 
 オルドビス紀後期サンドビアン前半のた
かだか 300 万年間の短期間で 80m 以上堆積
し、すぐに黒色泥岩、そして砂岩層に覆われ
る灰色チャートを主体とした地層である。平
均堆積速度は、通常の遠洋性放散虫層状チャ
ートの 10 倍近い。岩質はチャートではある
が、数センチのチャートと数ミリの挟みの頁
岩との規則正しい繰り返しを見せる遠洋性
層状チャートと異なり、挟みの頁岩はまれで、
チャートはメートル単位の厚さを示す。 
 このような堆積環境の相違を示すのか、SA
累層の主部を構成する灰色チャートの生痕
化石は、縦方向に長さ５cm 以上、太さ１cm
以上の巨大なものが普通に見られる。形態的
多様度という意味では、必ずしもオーストラ
リアで見出されたものほどの様々なものは
見られない。 



 SA 累層は主部において、微細葉理が発達
する無酸素環境と、巨大生痕が発達する有酸
素環境が頻繁に繰り返すのが特徴である。こ
のような無酸素／有酸素環境の繰り返しが
なぜ起きたのかは明らかでない。同時代の SI
チャートでは最上部の一部を除き無酸素環
境は殆ど確認できていない。砂層を伴う SI
チャートはより深い堆積盆で、SA 累層のチ
ャートは陸源物質が堆積しない構造的な高
まりに堆積した可能性が高い。O’Brien 
(2012)も広範な地質調査と層序関係から、同
様な結論を下している。そのような地形的な
関係を認めれば、SA 累層おける無酸素環境
／有酸素環境の繰り返しは、酸素極小帯の上
下変動によるかもしれない。 
 
⑸ カザフスタン、ブルバイタル累層 
 Tolmacheva et al. (2001; 2004)は、カザフ
スタン南東部のバルハシ湖南端に位置する
ブルバイタル周辺に、カンブリア紀後期から
オルドビス紀中期にわたる、放散虫層状チャ
ートが露出することを、コノドント化石によ
り示した。このチャートはパンタラッサ海、
イアペタス海とともに当時の大洋として存
在していた古テチス海の堆積物と考えられ
ている。露頭は２箇所に分かれている。Loc. 
89101 と Loc. 9076 である。 
① Loc.89101 
 本露頭は見かけの下位にも塊状で石英脈
の 多 い雑色 チ ャート が 露出す る が 、
Tolmacheva et al.が化石を検討した約35mを
精査した。時代はカンブリア紀後期からオル
ドビス紀初期である。 
 最下部は、灰色・黒色・赤色などが混ざり
合う、結晶質な数十センチの厚さのチャート、
中部は赤色層状チャート、上部は灰白色を主
とし赤色・黒色チャートを伴う層状チャート
などからなり、一部の結晶質のものを除き放
散虫チャートである。どの色調でもほとんど
のチャートは微細平行葉理が発達し、生痕化
石は確認できなかった。 
② Loc. 9076 
 オルドビス紀初期から後期の放散虫層状
チャートが露出する。見かけの下位には比較
的乱れのない暗色系層状チャートや結晶質
塊状チャートが見られ、層状チャート部を含
めて 70m ほど観察したが、Tolmacheva et al.
がコノドント化石を検討した部分、約 55m に
ついて特に詳細に検討した。 
 下半分、オルドビス紀初期は明灰色・暗灰
色を主とし、黒色・赤色チャートを伴う。上
半分のオルドビス紀中期は赤色チャートか
らなる。オルドビス紀初期のフロイアン、中
期ダーピンは見かけの地層が中期のダーウ
イリアンに比べて薄く、それぞれ一部地層の
欠如と繰り返しがあるのかもしれない。 
 オルドビス紀中期の赤色チャートを主体
とする部分では、チャート角礫岩・砂岩が特
徴的に複数層準（10 層以上）発達する。これ
は砂粒、礫は円磨度が著しく低い様々な色か

らなるチャート、セメントも石英からなる。
その近辺には特に珪質海綿骨針が目立つ。 
 このような陸源ではない単一組成の粗粒
砕屑物粒子層・葉理を伴う例は三畳紀の犬
山・飛水峡など日本の美濃帯でも発見され、
海山のような高まりから周囲に堆積してい
た放散虫チャート堆積場に、すでに堆積して
いたチャートを削って混濁流的なものが流
れ下ったと推定されている（Kakuwa, 1987）.
同 様 な 地 形 的 高 ま り に つ い て は 、
Tolmacheva et al. (2014)がバライト鉱床の
成因や微化石の産状から推定している。 
 またこのチャート角礫岩の発達する層準
には、knobby bedding plane と呼ばれる、層
理面が顕著に凸凹した構造が発達する。
Tolmacheva et al. (2004)は、これを生痕化石
と考えた。 
 下部 20m 程度は、平行微細葉理が発達し、
生痕化石は確認できなかった。上部のダーウ
イリアンに入り、knobby bedding plane やチ
ャート角礫岩が発達する層準には、層理面の
下底部に底生生物の這い跡らしい構造が見
られるようになる（前図）。幅数 mm から 1cm
で長さ 10cm 前後に達し、直線的なものやゆ
るく湾曲したものなどがある。 
 また、knobby bedding plane の中には、続
成作用により形成された可能性のある構造
が多く見られるが、一部に明確な管状構造を
示すものがあった。その直径は 2-4mm 程度、
長さは 2cm 以上ある、円筒状のものが縦、斜
めあるいは水平方向に発達する。 
 このようなチャート角礫岩層、knobby 
bedding plane は最上部の赤色チャートには
ほとんど見られなくなる。とともに、明確な
生痕化石も確認できなくなった。これは最上
部では露出が悪いことも含め、本質的でない
こともあるだろう。生痕化石は確認できてい
ないが、下部のような微細平行葉理も見られ
ないのは、生物擾乱の可能性がある。 

 
⑹ 議論 
① GOBE は遠洋深海にも起きたか？ 
 パンタラッサ海・イアペタス海と、当時存
在していたと考えられる異なった２大洋に
おいて、ほぼ同様にオルドビス紀初期には生
痕化石は小型で形態の多様性も低かった。カ
ザフスタンのように微細葉理が発達し、底生
生物が確認できなかった地域もある。しかし、



オルドビス紀中期ダーウイリアンには生痕
化石が３大洋に普遍的で形態の多様性も高
いことを確認した。すなわち、浅海と同様に
GOBE は遠洋深海においても、ほぼ同時期に
起きていたことを示す（上図）。 
 ただし厳密には、古テチス海堆積物である
カザフスタンの露頭ではダーウイリアンの
下部には生痕化石が確認できなかったが、ほ
かの２大洋ではそれ以前のダーピン、そして
オルドビス紀初期にも小型であっても生痕
化石が確認できたのとは対照的である。その
ような意味では、海洋により底生生物の侵入
時期に時差があるのか、あるいは下記の赤色
チャートの問題によるのかもしれない。 
② 赤色チャートの問題 
 ニューファウンドランドの SA 累層では最
下部は赤色チャート・珪質泥岩からなり、生
痕化石は小型で単純、形態の多様性も低い。
一方、同時代の SI チャートではより大型で
明瞭な生痕化石が複数確認できている。これ
は堆積盆形成初期には環境が不安定であっ
た可能性もあるが、赤色岩が底生生物の侵入
に障害となったことも考えられる。同様にス
コットランドでは赤色チャートに明確な生
痕化石が確認できず、カザフスタンでは、す
でに他の地域では生痕化石が確認されてい
るにもかかわらず、微細葉理が発達する。 
 これらは赤色チャートが堆積する環境は
底生生物にとって不都合な環境であったこ
とを示唆する。Wetzel & Uchman (2012)は
赤色層では生痕化石が見えにくいことと、実
際に底生生物が生息しづらかったことの２
点を挙げた。前者は、底生生物が掘削したト
ンネルは周囲より還元的になり、例えば灰色
の地に黒色の生痕というように、色調の相違
として認識しやすい。しかし、強い酸化的環
境ではこの生痕部も酸化され、地との区別が
つきにくくなる。 
 後者は底層の酸素レベルという点では、赤
色チャートは酸化的環境で底生生物にとっ
て酸素が十分あり良い環境だが、黒色・灰色
チャートは無酸素環境で底生生物は棲めな
い、という常識的考え方とは逆である。遠洋
深海では、海洋表層からの栄養分の供給に頼
っていて、黒色・灰色チャートが堆積する有
機物の多い環境は、むしろ底生生物にとって
都合の良い環境であり、赤色チャートが堆積
する場が酸素レベルとは別に、有機物が酸化
分解され、底生生物の生息にとって食料不足
という点で良い条件ではなかったのだろう。 
③ なぜほぼ同時期に起きたのか？ 
 GOBE が浅海を中心に起きていたことに
ついては様々な見解があり、明確な解答が必
ずしも提示されてはいない。そこで遠洋深海
底についてのみ特徴的な要素を考察する。 
 浅海と深海でほぼ同時期に起きているの
は、もともと多くの生物が生息していた浅海
において新たな競争相手が多種類発生・進化
して生態的地位の争奪が起き、一部のものが
遠洋深海へ避難してきた、という「浅海での

GOBE の結果」ということが考えられる。も
ちろん、その際には遠洋深海底が底生生物に
とって進出し、生活することが可能な環境に
なっていたのだろう。   
 では、その環境変動はなんだろうか。底生
生物が生息可能な環境とは、一つは大型動物
が生息可能なほど酸素レベルが高いこと、そ
して既に述べたように遠洋深海底は食料が
制限因子となっているので、栄養分供給のシ
ステムができたことであろう。酸素レベルの
変動については、カンブリア紀初期やプレカ
ンブリアの遠洋深海底堆積物についての研
究が議論できるほど十分ではない。オースト
ラリアのハウカチャートの場合は、一部はカ
ンブリア紀中期にまで至る可能性があり、そ
のチャートは灰色系チャートである。カザフ
スタンでも最下部は灰色系であり、もともと
酸素レベルは十分でなかった可能性はある。
しかし、すでに見たように灰色系チャートに
は生痕化石が普通にあり、単純にチャートの
色をもって酸素レベルが低かったとするこ
とはできないし、それを原因に帰することは
無理である。同じような灰色系チャートでも
無酸素であったかどうかは、地球化学的検討
が必要だろう。 
 一方で食料の問題はどうか？海洋では海
洋表層で生産された有機物が酸化分解を受
けず急速に沈降したか、分解され残ったもの
が食料として深海底へ供給される。例えば
GOBE の結果遠洋域表層での生物生産性が
上昇すれば、酸化分解され残った有機物が供
給されただろう。また遠洋域にも大型遊泳性
動物が進出し、より急速に沈殿する糞粒を大
量に供給して、それが酸化分解を免れて深海
底に供給されたということも考えられる。 
 一方で暗色系チャート、特に通常黒色チャ
ートの色調は有機物による。その意味では食
料が不足していたとは考えにくい。ただし、
有機物と言っても、底生生物にとって容易に
利用できる有機物だったかどうかの問題が
ある。しかし、そのような有機物についての
詳細な研究は行われていない。 
 底生生物の遠洋深海への侵入の時期とい
う事実関係については明確となったが、今後
はその原因を明らかにするため、無機化学組
成（無酸素か否か）、有機化学組成（食べや
すい有機物だったか）の検討が必要である。 
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