
は　じ　め　に

貝形虫（あるいは介形虫, オストラコーダ）は二枚貝状の

炭酸カルシウムの殻（背甲と呼ばれることもある）と 6～ 8

対のキチン質の脚を持つ微小甲殻類（通常 0.5～ 4 mmの大

きさ）である．深海や沿岸のような海洋，湖沼，水たまりの

ような陸水のほぼ全ての水圏に生息している．現在，20,000

種以上が生息し，多くの種は底生生活をしている（Horne et

al., 2002）．

湖底や海底の堆積物から産出する貝形虫化石群集は，過去

の水温や塩分，水深の復元のような古環境解析や環境汚染の

指標に利用されている（例えば, Ozawa and Kamiya, 2001;

Irizuki et al., 2004, 2007; Ruiz et al., 2005; Bergin et al.,

2006）．貝形虫化石群集の研究は，地球規模の環境変動に対

比される日本列島沿岸の古環境変動や生物相の変遷の解明や

完新世の人為的環境改変による生物相への影響の解明に貢献

してきた．

近年，貝形虫の殻に含まれる微量元素の量に注目しMg/Ca

比や Sr/Ca比の変化を環境指標とする研究が行われている．

1970年代後半から 1980年代にかけ現生する貝形虫の殻の

Mg/Ca比や Sr/Ca比が生息場の水温や塩分と相関があるこ

とが指摘され（Cadot and Kaesler, 1977; Chivas et al.,
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Ostracoda, a crustacean group, have valves composed of low-magne-

sium calcite. The magnesium/calcium（Mg/Ca）and strontium/calcium

（Sr/Ca）ratios of fossil ostracodes have been used as indicators of the

paleoenvironment. The Mg/Ca ratios and partition coefficients of

marine ostracodes generally correlate with the water temperature of

the ostracode habitat, and the Mg/Ca and Sr/Ca ratios of freshwater

ostracodes have been used as a proxy for water chemistry. We

reviewed previous studies on the Mg/Ca and Sr/Ca ratios of ostracode

valves and obtained the following findings.（1）Diagenesis is likely to

affect the Mg/Ca and Sr/Ca ratios of subfossil and fossil valves； how-

ever, it is difficult to assess the degree of diagenetic alteration using

methods developed in previous studies, such as that based on the visu-

al preservation index（VPI）. Our statistic analysis, using published

data, revealed no significant correlation between VPI and the Mg/Ca or

Sr/Ca ratios of artificial dissolved specimens.（2）The partition coeffi-

cients of Mg/Ca and Sr/Ca ratios vary with the taxa, habitat, and

phyletic group. Cypridoidea have statistically higher Mg/Ca and lower

Sr/Ca partition coefficients than do Bairdioidea and Cytheroidea. Com-

pared with marine taxa, freshwater taxa have more variable partition

coefficients. The Mg/Ca partition coefficient of marine ostracodes is

clearly dependent on the phyletic group at the family level.（3）The

Mg/Ca and Sr/Ca partition coefficients are independent of sex but may

depend on ontogenic stage.（4）The variable nature of partition coeffi-

cients in marine species indicates that Mg/Ca thermometers have an

error of± 2－4℃.（5）Spatial variations in Mg concentration within an

individual valve have an effect on the Mg/Ca ratio of the whole valve.

The accuracy of Mg/Ca and Sr/Ca ratios as proxies for temperature

and water chemistry would be improved if the effects of diagenesis

and spatial heterogeneity are evaluated quantitatively and if the par-

tition coefficients of various taxa are available.
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1983, 1985, 1986a, b），定量的な環境指標の確立のため研究

が進められた．そして機器分析の技術が飛躍的に向上した

1990年代以降，化石のMg/Ca比や Sr/Ca比の変化から古環

境を復元する研究が増加した（Dwyer et al., 1995; Wansard,

1996; Ingram, 1998; Yu and Ito, 1999など）．特に陸水域で

の研究が活発に行われている．一方，これらの微量元素と環

境因子との相関の再検討も行われており，殻のMg/Ca比や

Sr/Ca比の規制要因は水温や塩分のみではないことが明らか

にされるようになってきた（Xia et al., 1997; De Deckker et

al., 1999など）．1990年代までの研究成果は，Holmes and

Chivas（2002）によって包括的な総括がなされている．

Holmes and Chivas（2002）のほかに，深海や沿岸に環境を

限定して貝形虫殻の微量元素の研究を総括したもの

（Anadón et al., 2002b; Dwyer et al., 2002; 山田, 2002），殻

の微量元素量の変化とその吸収のメカニズムに焦点を当て研

究を総括したレビューもある（Ito et al., 2003; Ito and

Forester, 2009）．Holmes and Chivas（2002）以降，貝形

虫の殻の微量元素に関する主な研究成果は，次のものが挙げ

られる．1）生息場の電気伝導度のような 1990年代以前に

はほとんど研究がされていない環境因子との相関関係の検討

（Wetterich et al., 2008a, b; Zhang et al., 2009など），2）不

純物除去のためのクリーニング方法の検討（Jin et al., 2006;

Keatings et al., 2006），3）様々な分類群のデータの蓄積

（Vann et al., 2005; Wetterich et al., 2008a, b; Zhang et al.,

2009など），4）殻内の高空間分解能の測定による微小分布

の検討（Ito et al., 2003; Morishita et al., 2007）．これらの

研究成果を踏まえ，本論では古環境指標としての貝形虫殻の

Mg/Ca 比，Sr/Ca 比の利点，問題点についてレビューをす

る．これまでの報告された貝形虫の殻の Mg/Ca 比および

Sr/Ca 比のデータを集約し，淡水棲および海棲貝形虫の

Mg/Ca比および Sr/Ca比と環境因子，および分類学的性質，

種間および試料内でのMg/Ca比および Sr/Ca比の変化，試

料の保存とクリーニングの方法について議論する．

本論では，先行研究のMg/Ca比および Sr/Ca比とそれら

の分配係数のデータを，単位をモル比に統一して示し，潮間

帯以外の海棲貝形虫に関する研究で微量元素の分配係数が算

出されていない場合，殻のMg/Ca比および Sr/Ca比のデー

タを基に，海水の Mg/Ca 比と Sr/Ca 比をそれぞれ 5.16

mol/mol，8.74× 10－3 mol/molとし，分配係数を算出した．

集約するデータは生体を含む現生の標本の測定値で，測定数

が 6以上のものを対象とした．他に以下のことを行った．1）

Reduced Major Axis法（RMA: Sokal and Rohlf, 1994）に

よる水温と分配係数との回帰直線の算出，並べ替え検定

（permutation test）による相関関係の検定を行った．先行

研究での微量元素の量の測定は複数の分析機器で行われてい

る．そして測定された微量元素の量と水温は誤差を伴う．誤

差を伴う 2 変数の関係を直線で回帰する RMA 法を採用し

た．2）貝形虫種の微量元素比の分配係数から推定される水

温の誤差を算定した．分配係数の偏差は，それから推定され

る水温に誤差を与える．しかしそれを算定した例は少ない．

そこで水温を真の値と仮定し，最小二乗法による回帰直線を

利用して，分配係数の偏差と水温の誤差を算定した．3）分

類群，成長ステージおよび性別による分配係数の差異の統計

的検討をした．先行研究では分類群，成長ステージおよび性

別による分配係数の差異が論じられているが，値を直接比較

し議論した例は少なく，この差異の有意性については，統計

的な検討がほとんどなされていない．3つ以上のグループ間

の平均値の差異は，テューキー・クレーマー検定（Tukey-

Kramer test）あるいはゲイムス・ハウエル検定（Games-

Howell test）で，2つのグループ間の差異の検定は t検定あ

るいはウェルチの t検定（Welch’s t-test）で検討した．これ

らの検定を行う前にデータの等分散性を検討するため，3つ

以上のグループ間のデータにはバートレット検定（Bartlett’s

test）を，2つのグループ間のデータには F検定を行った．

等分散性が認定できれば，テューキー・クレーマー検定ある

いは t検定を行い，できなければゲイムス・ハウエル検定あ

るいはウェルチの t検定を行った．

回帰直線の算出と並べ替え検定にはフリーウェアソフト

PAlaeotological STatistics（Hammar et al., 2001）を，そ

の他の検定にはフリーウェアソフト R（http://www.r-pro-

ject.org）を利用した．

本論文は金沢大学大学院博士前期課程の地球学演習で眞柴

が行った論文のレビューが土台となっている．本論文で眞柴

は電子線マイクロアナライザ（Electron Probe Micro-

Analyser: EPMA）分析および資料の収集に貢献し，森下と

神谷は内容の立案と総括を担い，山口は統計解析とデータの

解釈，執筆を担当した．森下は筆頭筆者として山口と同等の

責任を負う．

貝 形 虫 の 殻

貝形虫の殻を構成するのは，炭酸塩鉱物の一種である低マ

グネシウム方解石である（Kesling, 1951など）．炭酸塩鉱物

（MeCO3）は 2価の陽イオン（Me2＋）と炭酸イオン（CO3
－2）

とからなり，イオン結合で結ばれている．炭酸塩の主要成分

である炭酸カルシウムは主に 2つの異なる結晶形（方解石，

あられ石）をもつ．Meが Ca2＋よりもイオン半径の小さい

Mg2＋（MgCO3）の場合，方解石形の結晶形をとり，イオン半

径の大きい Sr2＋（SrCO3）の場合は，あられ石形の結晶形を

とる（例えば, 北野, 1988）．Meが Ca2＋（CaCO3）の場合は方

解石形，あられ石形両方の結晶形を取ることができる．貝形

虫殻には Mgや Srが含まれている．淡水棲貝形虫 Mytilo-

cypris henricaeの場合，殻中にMgは 2.03× 10－1～ 4.97

mol/kg，Srは 2.67× 10－2～ 1.59× 100－1 mol/kg含まれて

おり，そのMg/Ca比は 2.03× 100－2～ 4.97× 100－1 mol/

mol，Sr/Ca比は 2.67× 100－3～ 1.60× 100－2 mol/molで

ある（Chivas et al., 1983）．貝形虫は 2枚の殻を持つが，殻

の左右で M g / C a 比および S r / C a 比に明瞭な差はない

（Wansgard et al., 1998; Dwyer et al., 2002; Holmes, 2008）．

貝形虫の背甲構造の形態やその形成様式は，山田（2008）

によって詳細な解説がされている．本論での背甲構造の用語

は，Yamada et al.（2007a, b），山田（2008）の定義に従

う．一般に，貝形虫の外皮はクチクラ（あるいは外骨格）
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（cuticle）と表皮細胞（epidermis）の対からなる．軟体部を

包み込む背甲はクチクラと表皮細胞の対が繰り返す構造をし

ている（Fig. 1）．背甲の大部分を占める軟体部非付着域では

2層に重なる表皮細胞が 2層のクチクラに挟まれる構造が発

達する．この領域では，動物体の外側の 1対のクチクラと表

皮細胞を外殻（outer lamella），内側の 1対のクチクラと表

皮細胞を内殻（inner lamella）と呼ぶ（Yamada et al., 2004;

山田, 2008; Fig. 1）．軟体部の外皮は内殻と連続し，背甲は

外殻のみからなる．外殻の構造は上クチクラ（epicuticle），

原クチクラ（procuticle），膜層（membranous layer），外表

皮細胞（outer epidermal cell）に分けられる．一方，内殻

の構造は上クチクラ，原クチクラ，内表皮細胞（inner epi-

dermal cell）からなる．内殻では膜層が確認されていない．

外殻と内殻の構造には差異があり，軟体部の表皮と連続する

か否かの違いもあるが，これらは同じクチクラの構造変形で

あると考えられている（Hanai and Ikeya, 1991など）．化石

として普遍的に保存されるのは，外殻のうち原クチクラの炭

酸カルシウムの部分である．原クチクラは複数の形状の方解

石結晶から形成されている（Sylvester-Bradley and Ben-

son, 1971; Yumoto et al., 1994），例えば，Yumoto et al.

（1994）は浅海棲 Xestoleberis hanaiiの原クチクラを走査

型電子顕微鏡（Scanning Electron Microscope: SEM）で観

察し，異なる形態の炭酸カルシウム粒子からなる 3層構造を

報告した．

貝形虫は生まれてから 4～ 9回の脱皮を経て成体（adult）

になる．貝形虫の成長ステージは，成体を基準に，成体にな

る脱皮の 1回前の幼体を A-1幼体，2回前の幼体を A-2幼

体というように呼ぶ．脱皮後は数時間（Turpen and Angell,

1971）から数日（Chivas et al., 1983; Roca and Wansard,

1997）のうちに石灰化が起き，殻が形成される．石灰化の過

程を SEMと透過型電子顕微鏡（Transmission Electron

Microscope）で観察した Keyser and Walter（2004）によ

れば，脱皮時の表皮細胞層に多数のリン酸カルシウムの粒子

が形成される．このリン酸カルシウムの粒子を通じてカルシ

ウムが外殻のクチクラ層に供給される．クチクラ層の最下層

にアモルファス炭酸カルシウムの層が作られ，それが最終的

に方解石に変わり，殻が石灰化する．彼らはエネルギー分散

型 X線分析装置（Energy-dispersive X-ray spectroscopy:

EDS）を使って 25 kVの加速電圧下でリン酸カルシウムの粒

子の元素組成を分析したが，Mg，Srは検出されなかった．

Keyser and Walter（2004）は，殻のMg/Ca比および Sr/Ca

比の変化や幼体の高いMgの含有量は，このリン酸カルシウ

ムの粒子の沈着では説明できないことを指摘した．ただし一

般にEDSの元素の検出限界は 1,500～ 2,000 ppm程度であ

る．このリン酸カルシウムの粒子に，この検出限界未満の

Mgや Srが含まれている可能性はある．

貝形虫はカルシウム（以下, Ca）がない環境下でも殻を形

成することが報告されている（Fassbinder, 1912）．Fass-

binder（1912）は淡水棲 Cypris属 7個体を Caのない水溶

液中で 5日間，飼育した．この飼育で 6個体が脱皮をし，最

初の脱皮は飼育開始後 1日目，最後の脱皮は 5 日目であっ

た．Fassbinder（1912）は，貝形虫が飼育前に体内に蓄積

した Caを利用して殻を形成したと推定した．このことから

Dettman et al.（2002）は，貝形虫の殻の形成は生息場の水

溶液中の元素よりも生理的な作用の影響を強く受けると主張

した．しかし一般に貝形虫は生息場の水溶液中に溶存する元

素を利用して殻を作ると考えられている．Turpen and

Angell（1971）は淡水棲 Heterocypris属の飼育し，放射性

同位体 45Caを用いた実験を行い，石灰化の際に使われる Ca

は，脱皮のたびに新しく周囲の水から取り込まれているとし

た．この Turpen and Angell（1971）の結果は，貝形虫殻が

水溶液のみから形成される証拠として多く引用され，殻の微

量元素の濃度が生息環境の水溶液中の濃度に影響されると仮

定する多くの研究の根拠となっている．

古環境指標としてのMg/Ca比および Sr/Ca比

貝形虫殻と水溶液間の元素／カルシウム比の分配係数 Kd

［Me/Ca］は，一般に

Kd［Me/Ca］＝［Me/Ca］ostracodes /［Me/Ca］water

と表される．ここで Meは Mg，Srなどの元素である．

［Me/Ca］ostracodesと［Me/Ca］waterはそれぞれ貝形虫の殻の元

素／カルシウム比，水溶液の元素／カルシウム比の濃度比を

表す．なお本論でのMe/Ca比は断りのない限りモル比とす
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Fig. 1. Structure of an ostracode valve shown in cross-section, mod-
ified after Yamada（2008）. 



る．一般に，無機的に形成された炭酸塩鉱物中のMg，Sr含

有量は温度，溶液組成，成長速度などの様々な要因によって

異なる事が知られている（Kitano et al., 1971; Mucci and

Morse, 1983; Oomori et al., 1987; Morse and Bender,

1990）．

1．古環境指標としてのMg/Ca比

貝形虫の殻のMg/Ca比は，水温と生息場の海水，淡水の

Mg/Ca 比に依存性がある．Chivasらは，淡水棲貝形虫

Mytilocypris henricaeを水溶液組成，温度を制御した環境

下で飼育し，貝形虫殻のMg/Ca比と温度に良い正の相関が

あることを明らかにした（Chivas et al., 1983, 1985, 1986a,

b）．

海水のMg/Ca比は 5.16 mol/molで，海域や水深での差

異，季節的な変化がほとんどないといわれている（Chester,

1990など）．そのため海棲の貝形虫の殻のMg/Ca比の水温

依存性は顕著である．多くの海棲貝形虫の分配係数は水温と

強い相関がある．分配係数と水温の回帰式の傾きは無機方解

石のものと同じ桁数である（Fig. 2, Table 1）．これまで海棲

の 5 属の殻の Mg/Ca 比と水温の相関が検討されているが，

ほとんどの研究で，両者の強い相関が報告されている

（Dwyer et al., 1995; Corrège and De Deckker, 1997;

Ingram, 1998; Vann et al., 2004; Kondo et al., 2005; Cronin

et al., 2005a; Table 1）．Dwyer et al.（1995）は深海の

Krithe属のMg/Ca比と水温の相関を検討し，北大西洋の海

底コアDSDP site 607の 3.2 Ma以降の底層の水温の変化を

推定した．Mg/Ca比の変化は，貝形虫化石と共産する底生有

孔虫化石 Cibicidoides wuellerstorfiの酸素安定同位体比

（δ18O）の変化と一致した．そして鮮新世～更新世前期の底

層の水温の変化は 41,000 年周期で起き平均 1.5℃程度で，

第四紀後期の底層の水温の変化は 10万年周期で起き 4.5℃

程度であった．Corrège and De Deckker（1997）は南太平

洋の珊瑚海の水深約 600～ 3000 mの底質から Krithe属お

よび Bythocypris属を採取し，殻のMg/Ca比と水温の変化

に相関があることを報告し，同じ海域の海底コアの化石の

Mg/Ca比を測定し過去 10万年の水温の変化を推定した．こ

の水温の変化の極大期と極小期は底生有孔虫化石 C .

wuellerstorfiの δ18Oが示す海洋同位体ステージと一致し

た．このように貝形虫化石は多産するため，水温の定量的な

変化を高時間分解能で推定したり，環境変化の周期性の評価

の研究に利用されている．

淡水環境は水質のMg/Ca比の季節的変化が大きく，地域

によっても値が異なる．Yu and Ito（1999）は過去 2100年

間に堆積した北アメリカのグレートプレーンのコアの堆積物

中の Candona rawsoniの A-1，A-2幼体のMg/Ca比の変
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化を調べた．この種の A-1，A-2幼体は夏季に多産する．検

討の結果，日射量の 420，218，143 年周期に相当する

Mg/Ca 比の周期的な増減が認められた．この変化は過去

2,000年間の大気の放射性炭素同位体比（∆14C）の変化，グ

リーンランドの氷床コア GISP2の δ18Oの変化と対比でき，

日射量の極小期がグリーンランドでの寒冷期，グレートプレ

ーンでの乾燥期に対応することを明らかにした．そして，こ

れは太陽の日射量の変化による 100年スケールでの気候のテ

レコネションを示す．このように淡水の貝形虫化石でも詳細

な環境変動の復元の研究が可能である．

前述のように 1980年代に，殻のMg/Ca比と水温に相関が

あることが，淡水の貝形虫の研究で明らかにされた．しかし

1990年代には，淡水環境では貝形虫殻のMg/Ca比と水温の

相関が弱いことが明らかにされるようになった．Engstrom

and Nelson（1991）は，アメリカ合衆国グレートプレーン

のコールドウォーター湖，ロズリン湖を含む 10の湖のCan-

dona rawsoniの殻のMg/Ca比と温度との相関を示した．

さらに水溶液組成と殻のMg/Ca比の関係を直線回帰した結

果，水溶液組成のMg/Ca比が 0の時の殻 Mg/Ca比が 0以上

になることに注目し，貝形虫の殻のカルサイトは熱力学的な

カルサイトの形成とは異なることを指摘した．Xia et al.

（1997）は，Engstrom and Nelson（1991）も研究をしたコ

ールドウォーター湖，ロズリン湖で採取した Candona

rawsoniの殻のMg/Ca比および Sr/Ca比，湖水の水温およ

び化学組成の計測を行い，殻の Mg/Ca 比が水温と水の

Mg/Ca比に相関があることを確認した．しかし彼らは，水の

Mg/Ca比が高いコールドウォーター湖（Mg/Ca比: 32～ 38

mol/mol）では殻のMg/Ca比の変化は水温と相関を示さなく

なることから，分配係数の温度依存性が保証されるための水

の Mg/Ca 閥値がある可能性を指摘した．Wansard et al.

（1998）はスペイン，フランス，ベルギーの 8つ湖沼から採

取した Candona属 3種と Engstrom and Nelson（1991）

が示した C. rawsoniの殻の Mg/Ca 比と生息場の水の

Mg/Ca比を検討し，水のMg/Ca比が 2 mol/mol未満では，

分配係数と水のMg/Ca比は負の相関があるが，水のMg/Ca

比が 2 mol/mol以上の時，分配係数がほぼ一定になることを

示した．このことから彼らは殻のMg/Ca比には水温だけで

なく水のMg/Ca比も寄与すると主張した．De Deckker et

al.（1999）はオーストラリア南部のソルトディップ湖で採

取した Cyprideis australiensisの飼育実験をし，殻の

Mg/Ca 比と水温に強い相関はないが，分配係数と水の

Mg/Ca比に強い相関があることを確認した．以上の結果から

殻のMg/Ca比は水溶液のMg/Ca比と平衡ではないことが指

摘されている（Xia et al., 1997; De Deckker et al., 1999な

ど）．実際に多くの淡水棲貝形虫種の分配係数は水温と相関

がない（Xia et al., 1997; De Deckker et al., 1999など;

Table 1）．水温とMg/Ca比の分配係数に相関が認められる

場合でも，淡水棲貝形虫の分配係数と水温の回帰式の傾きは，

海棲のものや無機方解石のものに比べ約 10 倍程度大きい

（Fig. 2, Table 1）．これらのことに加え，水のMg/Ca比が季

節的，地域的に顕著に異なり，過去の水のMg/Ca比が明ら

かではない淡水環境では古水温の推定は困難である．これら

のことが明らかになってきた 1990年代後半から，淡水棲貝

形虫の殻のMg/Ca比は水温のプロキシではなく，堆積物や

化石群集の組成の変化と対比させて，生息場の水の Mg/Ca

比の復元や水中の炭酸カルシウムの沈殿のような水質の変化

の推定に利用されている（Haskell et al., 1996; Ingram et

al., 1998; Anadón et al., 2002a; Zhang et al., 2009など）．

Haskell et al.（1996）は，ノースダコタ州のロズリン湖で

過去 12,000年間に堆積した試料中の自生炭酸カルシウムの

Sr/Ca比と貝形虫化石 Candona属のMg/Ca比および Sr/Ca

比の変動を調べた．彼らは貝形虫の殻の Mg/Ca 比および

Sr/Ca比の変動は湖底で沈殿した鉱物種の変化と関連がある

と考えた．例えば塩分が高い時期には，貝形虫殻の Sr/Ca比

は極小となりMg/Ca比が極大になる一方で自生炭酸カルシ

ウムの Sr/Caが極大になっており，あられ石の沈殿が起きた

ことが示唆された．

近年の淡水域の古環境研究では，貝形虫殻のMg/Ca比お

よび Sr/Ca比は，ある環境因子の指標として単独に利用され

ることはなく，酸素・炭素安定同位体比（δ18O, δ13C）や群集

組成など他の指標と組み合わせて利用されている．淡水棲貝

形虫殻のMg/Ca比および Sr/Ca比は，塩分や水温など複数

の因子を示す環境指標（Mischke and Wünnemann, 2006;

Zhang et al., 2009など）あるいは生息場の水溶液中の

Mg/Ca比および Sr/Ca比の環境指標（Anadón et al., 2002a,

2008など）として利用されている．

2．古環境指標としての Sr/Ca比

海水の Sr/Ca比は平均 8.74× 10－3 mol/molで，海域およ

び水深による差は 1～ 2％であり，淡水環境に比べて小さい

（de Villiers et al., 1995）．ほとんどの海棲の貝形虫の殻の

Sr/Ca比と水温には相関が認められない（Fig. 2, Table 2）．

Dwyer et al.（2002）は，海棲の Krithe属を 12～ 27℃の

温度範囲で飼育し，殻の Sr/Ca 比を測定した．その結果

Sr/Ca 比の変化は水温の変化と相関がないことを示した．

Ingram（1998）は北海の水深 29～ 200 mの底質に棲む

Sarsicytherideaの Sr/Ca比と水温との関係を検討したが，

Sr/Ca比のばらつきが大きく，温度との相関は明確ではない

ことを示した．

研究の初期には淡水貝形虫の殻の Sr/Ca比の変化は塩分お

よび水温の変化と相関があることが指摘されていた（Chivas

et al., 1983, 1985, 1986a, b）が，1990年代後半以降に否定

されるようになった．Xia et al.（1997）は，アメリカ合衆

国ノースダコタ州の塩湖に生息する Candona rawsoniの

殻の微量元素量と生息場の水の微量元素量および水温との関

係を検討し，殻の Sr/Ca 比は水温の変化とは無関係である

が，殻のMg含有量の増加に関連して Sr含有量が増加する

と考えた．De Deckker et al.（1999）は，オーストラリア

南部のソルトディップ湖で採取したCyprideis australien-

sisを 20℃と 25℃の水温で飼育し，殻の微量元素量を検討

し，殻の Sr/Ca比と水温の相関がないことを示したが，水温

5℃以下では殻の Sr/Ca比と水温は弱い相関があることを認

めた．このように殻の Sr/Ca比と水温の強い相関は否定され
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ている（Fig. 2, Table 2）．

ただし，Ito et al.（2003）や Ito and Forester（2009）に

よれば，殻の Sr/Ca比は水溶液中の Sr/Ca比やイオン強度と

相関がある．Srの取り込みもMgと同様に，水の Sr/Ca比が

低い場合には，高い場合に比べ Srが殻に取り込まれにくく

なるので，殻への Srの取り込みには，水溶液の Sr/Ca比の

閥値があることが指摘されている（Xia et al., 1997; Wet-

terich et al., 2008a）．

水のイオン強度の指標である電気伝導度（electrical con-

ductivity）との関連性も検討されている．Wansard and

Mezquita（2001）は，スペイン東部のマイクエス鉱泉産の

Herpetocypris intermediaの殻の Sr/Ca比が電気伝導度と

相関がある（相関係数: r＝ 0.81）ことを示した．Zhang et

al.（2009）は，チベット高原北部のスガン湖に生息する

Eucypris inflataの殻の Sr/Ca比が生息場の電気伝導度と

相関があること（r＝ 0.992）を示した．しかしシベリア平

原の淡水棲貝形虫 Candona wetlneriや Fabaeoformis-

candona pedataの殻の Sr/Ca比は電気伝導度と相関が認

められない（Wetterich et al., 2008a, b）．

最近の淡水域の古環境研究では，貝形虫の殻の Sr/Ca比は

生息場の水溶液の Sr/Ca 比の指標として利用されている

（Haskell et al., 1996; Anadón et al., 2002a, 2008など）．淡

水の Sr/Ca比は，降雨，蒸発，地下水や他の河川水の流入に

よって変化するため，貝形虫の殻の Sr/Ca比を殻のMg/Ca

比や化石群集の組成，堆積岩の鉱物および化学組成の層序変

化と組み合わせることで，淡水の環境変化の復元が行われて

いる．

貝形虫の殻のMg/Ca比および Sr/Ca比の規制要因

貝形虫の殻のMg/Ca比，Sr/Ca比は，生息場の水温やイ

オン濃度と相関があり，これらの環境の指標として利用され

ている．本項では，これら以外の殻のMg/Ca比，Sr/Ca比

の規制要因について述べる．

1．クリーニング手法による殻の Mg/Ca比および Sr/Ca

比への影響

Mg/Ca比および Sr/Ca比の測定前に，貝形虫標本に付着

した軟体部や粘土鉱物，有機物を除去するための次亜塩素酸

ナトリウム（NaOCl）水溶液を用いたクリーニングは，一般

に次の手順で行われる．

1）イオン交換水に浸した試料から光学顕微鏡下で針や筆

でキチン質の組織や付着物を除去する．

2）次亜塩素酸ナトリウムの希釈水溶液（濃度: 5％程度）

に 10～ 30分程度浸し，キチン質の組織や付着物を除

去する．

3）イオン交換水に浸して 2～ 3回洗浄する．

貝形虫はMgや Srを含むキチン質の膜が殻を覆っている

（Chivas et al, 1983）．Mytilocypris henriaeの膜には炭酸

カルシウム 1 kgあたりMgが 2.80～ 3.35 mol，Srが 84.5

～ 91.3 mmol 含まれており，Mg/Ca 比は 2.80 × 10－1～

3.40× 10－1 mol/mol，Sr/Ca比は 8.47× 10－3～ 9.14×

10－3 mol/molである（Chivas et al, 1983）．特に現生試料の

殻の微量元素の測定には，このキチン質の膜を取り除く必要

がある（Ito et al., 2003など）．一方，薬品を使用した場合，

殻の溶解と微量元素の量が変化することが指摘されている

（Pingitore et al., 1993）．そのため薬品処理を行わないこと

が推奨されており（Holmes and Chivas, 2002; Ito et al.,

2003; Keatings et al., 2006など），実際に薬品処理が実施さ

れないことがある（Chivas et al., 1986a; Holmes et al.,

1995; De Deckker et al., 1999; Wetterich et al., 2008a, bな

ど; Table 3）．薬品処理には次亜塩素酸ナトリウム水溶液が

利用される（Ingram, 1998; Kondo et al., 2005）が，過酸化

水素水（H2O2）もよく利用されている（Engstrom and Nel-

son, 1991; Corrège and De Deckker, 1997; Xia et al., 1997;

Wansard and Roca, 1998; Wansard et al., 1998; Wansard

and Mezquita, 2001; Palacios-Fest and Dettman, 2001;

Table 3）．Keatings et al.（2006）はクリーニング時に利用

する薬品による貝形虫の殻の化学組成の変化を調べるため，

ジャマイカの完新統産の淡水棲 Cypretta brevisaeptaにつ

いて，5％の次亜塩素酸ナトリウム水溶液に 4時間浸した場

合，5％の過酸化水素水溶液に 80℃で 15分浸した場合，塩

酸ヒドロキシルアミン（H4NOCl）水溶液に 80℃で 30分浸

した場合，亜ジチオン酸ナトリウム（Na2S2O4）水溶液に

80℃で 30分浸した場合，薬品処理をしていない場合の殻の

質量，Mg/Ca比と Sr/Ca比を比較した．Mg/Ca比と Sr/Ca

比の測定には誘導結合プラズマ発光分光分析装置（Induc-

tively Coupled Plasma-Atomic Emission Spectrometry:

ICP-AES）が使われた．その結果，これらの薬品を利用した

場合，殻の重量の減少が確認され，薬品が殻を溶解させるこ

とが判明した．過酸化水素水を使って処理した場合，次亜塩

素酸ナトリウム水溶液を使用した場合に比べ，Mg/Ca比の平

均値は 2％増加し，95％の信頼限界の区間は 4.5 倍に，

Sr/Ca比の平均値は 31％減少し，95％の信頼限界の区間は

18倍に広がることが示された．この違いはMg/Ca比の平均

値の比較には大きな影響はないが，Sr/Ca 比の平均値の比

較，水温との相関や回帰式の算定には大きな影響を及ぼす．

同様の違いは亜ジチオン酸ナトリウム溶液を用いた場合にも

認められたが，塩酸ヒドロキシルアミン溶液を用いた場合に

は認められなかった．Dywer et al.（2002）も次亜塩素酸ナ

トリウム水溶液を用いたクリーニング法が最も適切であると

報告しており，このKeatings et al.（2006）の実験結果と調

和的である．Keatings et al.（2006）は，この対照実験で使

った試料の殻表面の SEM による観察も行った．彼らは

80℃の塩酸ヒドロキシルアミン水溶液に 30分浸した試料と

80℃の亜ジチオン酸ナトリウム水溶液に 30分浸した試料の

表面に小さな穴が生じたことを報告した．この実験と観察に

よりKeatings et al.（2006）は薬品によるクリーニングを行

う場合，次亜塩素酸ナトリウム水溶液を利用することを推奨

している．

これらの薬品処理の方法のほかに，殻に付着した粘土鉱物

の除去のため，試料をメタノール（CH3OH）水溶液中に浸

し，1～ 2 分程度，超音波洗浄器で洗浄する方法がある

（Barker et al., 2003）．Jin et al.（2006）は，この方法を含
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めた 6つの方法でクリーニングを行い，貝形虫殻の質量，

Mg/Ca比および Sr/Ca比を比較検討した．6つの方法は，1）

筆を使って付属脚や不純物を除去した方法，その上で，2）

超純水に浸け 1～ 2分程度，超音波洗浄器で洗浄する方法，

3）30％の過酸化水素水水溶液に 20 分間浸ける方法，4）

80℃の塩酸ヒドロキシルアミン水溶液（H3NO.HCl）に 20

分間浸けるの方法，5）80℃の亜ジチオン酸ナトリウム

（Na2O4S2）水溶液に 20分間，6）メタノール水溶液中に浸し

1～ 2分程度，超音波洗浄器で洗浄する方法である．微量元

素量の測定には ICP-AESが使われた．実験の結果，（6）の

方法では（1）の方法に比べ，Mg/Ca 比の減少量が 10～

36％と最大になったため，彼らは有効なクリーニングの方

法であると結論づけた．そして Jin et al.（2006）は，筆や

針による付着物除去を行った後，メタノール水溶液に浸し超

音波洗浄する方法を推奨した．しかし超音波洗浄は殻を破壊

し，試料の回収が困難になるため，貝形虫の研究では利用さ

れないことがある（Cronin et al., 2005a）．

洗浄に利用されるイオン交換水もMg/Ca比を変化させる

可能性がある．Dwyer et al.（2002）は pH約 7のイオン交

換水は pH約 8のものに比べ貝形虫の殻の炭酸カルシウムを

溶解させやすいことを指摘した．Mgは高い pHの水溶液中

ではMg（OH）2として存在し移動しにくいが，低い pHの水

溶液中では Mg2＋となり移動しやすい（Lewis and Evans,

2001）．

2．試料の保存状態による殻のMg/Ca比および Sr/Ca比

への影響

貝形虫の殻の化学組成を環境指標として用いる場合，保存

状態の良い殻のみに限定し測定する必要がある（Holmes,

1992; Keatings et al., 2002）．殻形成後に殻の化学組成に影

響を与える要因として，堆積物の固着などによる殻表面から

の混染や，続成変質によるコーティング物質の形成，溶解，

再結晶が考えられる（例えば, Holmes, 1996; De Deckker et

al., 1999; Dwyer et al., 2002; Holmes and Chivas, 2002;

Vann et al., 2004）．実際に殻の保存状態によって殻のMg含

有量，Mg/Ca比および Sr/Ca比が変化することが報告され

ている．De Deckker et al.（1999）は，オーストラリア，

カーペンタリア湾の堆積物コアから産出した Cyprideis属

貝形虫の殻には，部分的溶解が認められ，その殻のMg量は

保存の良い殻よりも低く，Sr量は変わらないことを報告し

ている．Vann et al.（2004）はアメリカ合衆国東岸のチェサ

ピーク湾の潮間帯のアマモ場から採取した Loxoconcha

matagordensisの新しい殻と汚れた古い殻の Mg/Ca 比，

Sr/Ca比を比較した．汚れた古い殻のMg/Ca比および Sr/Ca

比は新しい殻に比べ低いことを報告した．

貝形虫の殻の保存の客観的な評価基準として，殻標本の色

調と破損の度合いを評価した visual preservation index

（VPI）が提案されている（Dwyer et al. 1995）．VPIは殻の

保存状態を 7段階に分けた指標で，その基準は以下の通りで

ある．

VPI 1: 透明な標本

VPI 2: やや透明な標本

VPI 3: やや半透明な標本（VPI 2と VPI 4の中間）

VPI 4: 半透明な標本

VPI 5: やや半透明な標本（VPI 4と VPI 6の中間）
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Fig. 3. Changes in the Visual Preservation Index（VPI）vs. changes
in the Mg/Ca and Sr/Ca ratios of ostracode valves. Data are based on
Dwyer et al.（2002）, who examined VPI and these ratios for dis-
solved carapaces. R2 and p are the mean correlation coefficient and
the p-value obtained from the permutation test, respectively.



VPI 6: やや不透明な標本

VPI 7: 殻が不透明あるいは白色で破損している標本

Dwyer et al.（2002）は深海棲 Krithe属との浅海棲 Lox-

oconcha属の殻をイオン交換水に浸け，浸けた時間と VPI，

殻重量，Na/Ca比，Mg/Ca比，Sr/Ca比の変化を実験的に示

した．彼らはこの実験で合弁の試料のうち，イオン交換水に

浸けた左殻の微量元素量比とイオン交換水に浸けていない殻

の右殻の微量元素量比との差異および VPIの差異を測定し，

これらの差異とイオン交換水に浸けた時間の関係を検討し

た．この研究によれば，イオン交換水に 1～ 2時間つけた殻

の VPIの変化は 1段階であったのに対して，70時間つけた

ものは最大 4段階向上した．また殻重量は，70時間つけた

ものでは最大 60％も減少し，Krithe属，Loxoconcha属

ともに殻がもろく壊れやすくなるという結果となった．殻の

Mg/Ca比，Na/Ca比は実験時間とともに減少したが，Sr/Ca

比には変化が認められていない．この実験から VPIが保存の

指標になりうること，殻のMgは殻の溶解の影響を受けやす

く，Srは比較的溶解の影響を受けにくいことが示唆された．

化石試料のMg/Ca比および Sr/Ca比の研究では，VPIと

Mg/Ca比および Sr/Ca比の相関を検討することで，Mg/Ca

比および Sr/Ca比への続成作用の影響の有無を推定している

（Dwyer et al., 1995; Cronin et al., 1996; Ingram, 1998;

Keatings et al., 2002）．これまでの研究では VPIと微量元素

比に明瞭な相関は認められておらず，続成作用による殻の微

量元素の変化は起きていないと結論づけられている．Dwyer

et al.（1995）は鮮新世と完新世の深海棲 Krithe属の VPI

とMg/Ca比との関係を調べ，VPIとMg/Ca比には弱い負の

相関があることを示した．しかし，研究対象の海域では水温

の変化が大きかったと推定されること，同じ試料の VPIと

Sr/Ca比に相関がないことから，彼らは，続成作用は化石試

料の Mg/Ca 比の変化に大きく寄与していないと主張した．

Ingram（1998）はイングランド東沖の水深 70 mのコアか

ら得られた更新世の浅海棲 SarsicytherideaのMg/Ca比と

VPIの関係を検討し，相関がないことから続成作用はMg/Ca

比に影響していないと解釈した．Keatlings et al.（2002）は

ジャマイカのウォーリーウォッシュ・グレート沼で採取され

たコアの完新世の Cypretta brevisaeptaの VPIとMg/Ca

比および Sr/Ca比の相関を検討したが，両者に相関は見られ

なかった．そして彼らは初期の続成作用は殻の化学組成に影

響しないと考えた．実験や野外での殻の保存状態の観察は，

殻の溶解が殻のMg/Ca比および Sr/Ca比を変化させること

を示唆するにもかかわらず，化石試料を用いた研究では，殻

の溶解作用の影響が排除されている．この矛盾を解決する一

つの方法は VPIと殻のMg/Ca比および Sr/Ca比の関係を実

験で検討することである．そこで我々は前述のDwyer et al.

（2002）のデータを用い VPIの変化量と殻のMg/Ca比およ

び Sr/Ca比の変化量の関係を統計的に検討した．その結果，

VPIの変化量と殻のMg/Ca比および Sr/Ca比の変化量に相

関は認められなかった（Fig. 3）．続成作用を受けた殻の VPI

と，そのMg/Ca（あるいは Sr/Ca）比に負の相関があるなら

ば，VPIの変化量とこれらの微量元素量比の変化量に負の相
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Fig. 4. Mean values and two standard deviations of Kd［Mg/Ca］
and Kd［Sr/Ca］for ostracode superfamilies. Results of the Games-
Howell and Welche’s t-tests: ＊＊ p＜ 0.01（see also Appendix 1）.
The data are from adult specimens of the following taxa: Candona

marchica, C. neglecta（Wansard et al., 1998）, C. rawsoni

（Engstrom and Nelson, 1991; Xia et al., 1997）, C. muelleri jakuti-

ca, C. welterni（Wetterich et al., 2008a）, Cypretta brevisaepta

（Holmes et al., 1995）, Cypridopsis vidua（Palacios-Fest and
Dettman, 2001）, Eucypris inflata（Zhang et al., 2009）, Australo-

cypris robusta（Chivas et al., 1985）, Fabaeformiscandona inae-

quivalvis（Wetterich et al., 2008a）, F. pedata（Wetterich et al.,
2008b）, Herpetocypris brevicaudata（Wansard and Roca, 1998）,
H. intermedia（Wansard and Mezquita, 2001）, Mytilocypris hen-

ricae, M. mytiloides, M. splendida（Chivas et al., 1986b）,
Cyprideis australiensis（De Deckker et al., 1999）, Sarsi-

cytheridea（Ingram, 1998）, Bythocypris（Corrège and De Deck-
ker, 1997）, Krithe（Dwyer et al., 1995; Corrège and De Deckker,
1997）, K. glacialis（Cronin et al., 1996）, K. praetexa praetexa

（Majoran et al., 1999）, and Xestoleberis hanaii（Kondo et al.,
2005）.



関があるはずである．したがって，このDwyer et al.（2002）

の実験結果は続成作用を受けた殻の VPIとMg/Ca比および

Sr/Ca比に相関関係がないことを示唆する．これまで行われ

ていた VPI と殻の Mg/Ca 比の相関をもとに化石試料の

Mg/Ca（あるいは Sr/Ca）比への続成作用の影響を推定する

方法は妥当ではない．また，分類群によって殻の厚さや石灰

化の程度が異なるため，VPIは全ての分類群の殻の保存状態

を示す指標にはなり得ず，保存状態を示す指標として不十分

であると考えられる．

以上のことから続成作用による貝形虫殻の微量元素量比の

変化を評価する方法はまだ確立されていない．有孔虫をはじ

めとする炭酸カルシウム骨格をもつ化石の化学組成を環境指

標として用いる時は，骨格に付着する二次的な炭酸カルシウ

ムの有無や殻の結晶構造の検討も行われている（Sexton et

al., 2006など）．今後，貝形虫についても殻表面の二次的な

炭酸カルシウムの付着の検討や，殻の結晶構造の検討も行い，

化石試料の保存状態の評価を行うべきだろう．

3．分類群による違い

一般に貝形虫の殻のMg/Ca比と Sr/Ca比の分配係数は種

によって固有の範囲があり，近縁な種間，属間で近い値を示

すといわれている（Chivas et al., 1983; Holmes and Chivas,

2002）．貝形虫は 5目 16上科に分類される（Horne et al.,

2002）が，上科ごとに殻のMg含有量が異なり，殻形成の時

のMgの取り込み量が異なることが指摘されている（Cadot

and Kaesler, 1977; Chivas et al., 1986a）．そして属間，種間

でも殻のMg/Ca比および Sr/Ca比の分配係数が異なること

が報告されている（Chivas et al., 1986a, b; Dwyer et al.,

2002）．

Holmes and Chivas（2002）は，それまで報告された貝形

虫の殻のMg/Ca比および Sr/Ca比の分配係数をまとめ，1）

同一種あるいは近縁な属間では分配係数が類似する，2）殻

が小さく薄い分類群は相対的にMg含有量が高い，3）殻の

Mgの取り込みには温度依存性がある，4）Mgの取り込みと

進化系統との関連性を指摘した．

我々は本論で集約した分類群ごとのMg/Ca比および Sr/Ca

比の分配係数（Figs. 4, 5, 6, 7; Table 3）を検討し以下の知

見を得た．まず，Mg/Ca 比の分配係数について 1）Cypri-

doidea上科，Bairdioidea上科，Cytheroidea上科の分配係

数の平均値に有為な差はないという帰無仮説を立てゲイム

ス・ハウエル検定を行った．その結果，各上科間で帰無仮説

が棄却され，有為な差が認められた（Fig. 4; Appendix 1）．

2）海棲種 Mg/Ca比の分配係数の分布範囲は，淡水種に比べ

狭い（Fig. 5）．海棲種の分配係数の平均値の範囲は 1.1 ×

10－3～ 7.4× 10－3である．一方，淡水種の分配係数の平均

値の範囲は 2.6× 10－4～ 2.6× 10－1である．3）海棲貝形

虫のMg/Ca比の分配係数の分布には科レベルの系統群によ
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Fig. 5. Mean values and two stan-
dard deviations of Kd［Mg/Ca］for
ostracode taxa and the phylogeny
of ostracode families. The molecu-
lar phylogeny and numbers of
nodes are modified after Tinn and
Oakley（2008）. Division of the
ostracode family follows the review
by Horne et al.（2002）. For taxon
codes, see Table 3 and Appendix
2. Abreviations: K＝ Kritheridae,
H＝ Hemicytheridae, T＝ Tra-
chyleberidae, X＝ Xestoleberidae.



って差異が認められ（Fig. 6），大きく 2つのグループに分け

られる．一つは平均値が相対的に低い Trachyleberidae科，

Hemicytheridae 科，Kritheridae 科，Cytherideidae 科，

もう一つは平均値が相対的に高い Xestoleberidae科と Bair-

didae科，Bythocyprididae科である．前者の分配係数の平

均値の範囲は 1.07× 100－3～ 3.74× 100－3，後者の分配係

数の平均値の範囲は 5.37× 100－3～ 7.38× 100－3である．

Tinn and Oakley（2008）の分子系統樹によれば，分配係数

の平均値が低いグループはノード 26で祖先を共有し単系統

をなす．また，この差異は生息場の違いによるものではない．

分配係数の平均値が低いグループ，高いグループは，共に浅

海棲，深海棲の分類群を含むからである．分配係数が高いグ

ループでは，Xestoleberis hanaii（Xestoleberidae科）は

潮間帯に生息するが，Bairdia（Bairdidae科）は水深 110

mの海底から，Bythocypris（Bythocyprididae科）は水深

800 m 以深の深海産の貝形虫である（Corrège and De

Deckker, 1997; Ito et al., 2003; Kondo et al., 2005; Appen-

dix 2）．分配係数が低いグループのうち，Hemicythere vil-

losa（Hemicytheridae科），Krithe praetexta praetexta

（Kritheridae科），Poseidonamicus（Trachyleberidae科），

Sarsicytheridea（Cytherideidae科）は水深 200 m以浅で

採取されたのものだが，他の Krithe（Kritheridae科）は深

海産のものである（Cronin et al, 1996; Corrège and De

Deckker, 1997; Majoran et al., 1999; Ito et al., 2003;

Holmes, 2008; Appendix 2）．以上のことから海棲貝形虫殻

のMg/Ca比の分配係数には系統による制約があることが示

唆され，Holmes and Chivas（2002）の見解は支持される．

この分配係数と系統の関係は化石種のMg/Ca比による古環

境の復元に重要である．

Sr/Ca比の分配係数（Figs. 4, 7; Table 3）については以下

のことが見出せる．まず，1）Cypridoidea上科の分配係数

は Cyheroidea上科のものに比べ小さく，上科レベルで分配

係数に差異が認められる．差異の有意性はウェルチの t検定

による棄却で支持された（Fig. 4; Appendix 1）．2）海棲種

Mg/Ca比の分配係数の分布範囲は，淡水種に比べ狭い．海棲

種の分配係数の平均値の範囲は 3.7× 10－1～ 4.2× 10－1で

ある．一方，淡水種の分配係数の平均値の範囲は 8.2× 10－2

～ 8.2× 10－1である（Fig. 7）．3）科レベルの系統と分配係
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Fig. 6. Mean values and two stan-
dard deviations of Kd［Mg/Ca］for
marine taxa and the phylogeny of
ostracode families. The phylogeny
and the number of nodes are mod-
ified after Maddocks（1976）and
Tinn and Oakley（2008）. The divi-
sion of superfamily and family fol-
lows the review by Horne et al.
（2002）. For taxon codes, see Table
3 and Appendix 2. Abreviations:
H＝ Hemicytheridae, T＝ Tra-
chyleberidae.



数の分布に関連性は認められない（Fig. 7）．

分類群および系統群ごとの分配係数の範囲を把握し，環境

指標を探索するために，さらに多くの分類群の分配係数の検

討が必要である．

4．種内の分配係数の偏差

先行研究では生息場の水のMg/Ca比，Sr/Ca比の差異な

どにより，分配係数が種内で異なることが指摘されている

（Xia et al., 1997; Wansard et al., 1998; Kondo et al., 2005

など）．例えばCandona rawsoniの場合（Xia et al., 1997），

コールドウォーター湖で採取した個体のMg/Ca比の分配係

数の範囲と平均値は 4.77× 10－4 ～ 1.54× 10－3，8.00×

10－4 である．一方ロズリン湖で採取した個体のMg/Ca比の

分配係数の範囲と平均値は 1.78 × 10－3 ～ 7.32 × 10－3，

4.40× 10－3 であり，標準偏差はかなり大きい．これはクリ

ーニング方法によるものかもしれない．これまで種の分配係

数を報告してきた研究の多くは試料のクリーニングに過酸化

水素を使っており（Table 3），個体間のMg/Ca比や Sr/Ca

比の分散を実際より大きく見積もっている可能性がある

（Keatings et al., 2006）．次亜塩素酸ナトリウムを利用した

クリーニングをしたり，薬品によるクリーニングを行ってい

ない 21種に関する研究例（Table 3）では，種内のMg/Ca

比の分配係数の平均値に対する相対標準偏差は 0 . 3 ～

75.2％で，種内の Sr/Ca比の分配係数の標準偏差は 2.0～

45.3％であった．

では種内のMg/Ca比の分配係数の偏差は，どのくらい水

温に誤差を与えているのだろうか？ここでは次亜塩素酸ナト

リウムを使用した殻のクリーニングを適用したKondo et al.

（2005）のデータを最小二乗法により回帰することで誤差を

検討した．Kondo et al.（2005）は，静岡県御前崎の潮間帯

で採取したXestoleberis hanaiiを水温と海水のMg/Ca比，

水温を制御した人工海水（Culture A）と自然海水（Culture

B）の下で飼育し脱皮させ Mg/Ca 比を測定した．そして

Mg/Ca比の分配係数と水温の明瞭な相関を報告した．彼らは

人工海水中で A-7 幼体から成体まで脱皮させた実験（Cul-

ture A）と自然海水中でA-1幼体から成体までを脱皮させた

実験（Culture B）を行った．この研究で示された成体殻の

Mg/Ca比とその水温との回帰式に検量線から見積もられる測

定値の偏差（穂積ほか, 1998）を外挿すると，分配係数のば

らつきが不偏分散の平方根で表される．その値は Culture A

および Culture Bでは，それぞれ 9.82 × 10－ 4 および

5.18× 10－4 と計算され，これを水温に換算するとそれぞれ

2.12℃と 3.56℃である．したがって貝形虫種の殻のMg/Ca

比から推定される水温の誤差は± 2～ 4℃程度あると判断さ

れる．この誤差は有孔虫の殻のMg/Ca比から推定される水

温の誤差（± 1～ 2℃: 黒柳, 2002; Lea, 2003など）に比べ

大きい．
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Fig. 7 Mean vales and two stan-
dard deviations of Kd［Sr/Ca］for
taxa and the phylogeny of ostra-
codes. The phylogeny and the
numbers of nodes were modified
after Tinn and Oakley（2008）. The
division of superfamily and family
follows the review by Horne et al.
（2002）. For taxon codes, see Table
3 and Appendix 2. Abbreviations:
C＝ Cytherideidae, K＝Kritheri-
dae, H＝ Hemicytheridae, L＝
Limnocytheridae.
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Table 3. Means and standard deviations of the partition coefficients of Mg/Ca and Sr/Ca ratios in ostracode taxa, measured material, chemi-
cals used in pre-treatments, analytical method. Data sources are listed in Appendix 1. Abbreviations: S.D.＝ standard deviation, N＝ number
of analyses, F＝material collected in the field, L＝material cultured in the laboratory, Lv＝ living specimen, Mx＝mixed specimens（liv-
ing and subfossils）, Sf＝ subfossil specimen, H2O2＝ hydrogen peroxide, NaOCl＝ sodium hypochlorite, DCP: direct coupled plasma spec-
trometry, DCP-AES: direct current plasma-atomic emission spectrometry, DSP: digital signal processing spectrometry, GF-AAS: graphite fur-
nace-atomic absorption spectrometry, ICP-AES: inductively coupled plasma-atomic emission spectrometry.



貝形虫の殻の微量元素の変化に関する，生息環境を制御し

た飼育実験の例が少ない（Table 3）．今後，高い精度での環

境推定を行うためにも，より多くの種の Mg/Ca 比および

Sr/Ca 比の測定と様々な環境を制御した飼育実験が望まれ

る．

ところで貝形虫の殻には成長ステージによって大きさの違

いが顕著に現れる．貝形虫は脱皮するごとに体の体積がおよ

そ 2 倍になることが知られている（Teissier, 1960など）．

また殻の大きさ，その形態，殻の質量に性差が顕著に見られ

ることがある（Herman and Heip, 1982など）．貝形虫の殻

は数時間～数日で形成されるため，成長ステージや性別によ

って，殻の形成速度が異なり，Mgや Srの殻への取り込みが

異なり，成長ステージや性別によって殻のMg/Ca比が異な

ることが指摘されている（Chivas et al., 1986a; Dwyer et

al., 2002）．Chivas et al.（1983, 1986a）は，淡水棲貝形虫

Mytilocypris henricaeを検討し，殻形成初期は相対的に

Mg 含有量が高く，幼体殻の Mg/Ca 比は，成体に比べて高

く，Sr/Ca比は成体に比べて低いことも報告した．Dwyer et

al.（2002）は深海棲貝形虫 Krithe属の成長ステージ（成体,

A-1, A-2, A-3幼体）の違いによって殻のMg/Ca比に差があ

るかどうかを検討した．その結果 A-2および A-3幼体のほ

うが A-1幼体，成体よりもMg/Ca比が高いことを指摘した．

Kondo et al.（2005）は，浅海性貝形虫 Xestoleberis

hanaiiでは成体の方がA-1幼体に比べてMg/Ca比が高いこ
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Fig.8. Comparison of Kd［Mg/Ca］and Kd［Sr/Ca］
（mean values and two standard deviations）between
adults and juveniles. Closed and open circles indicate
adults and juveniles, respectively. Data are shown for
Candona rawsoni（Xia et al., 1997）, Herptocypris

brevicaudata（Wansgard and Roca, 1997）, H. inter-

media（Wansgard and Mezquita, 2001）, Krithe prae-

texa praetexa（Majoran et al., 1999）, and Xestoleberis

hanaii（Kondo et al., 2005）. Results of the Tukey-
Kramer test, Welche’s t-test, and t-test: n.s., not signifi-
cant（p ≥ 0.05）; ＊＊ p ＜ 0.01. See also Appendix 1.



とを報告した．成長ステージによる分配係数の差異は，淡水

棲貝形虫 Herpetocypris intermediaで認められる

（Wansard and Mezquita, 2001）．このような成長を通じた

Mg/Ca比の違いは，殻の形成速度（Chivas et al. 1983），A-

1から成体になるときのMgを伴う有機物量（Kondo et al.,

2005）が関係しているといわれている．我々は，これまで報

告された淡水棲種の Candona rawsoni, Herpetocypris

brevicaudata, H. intermedia，および海棲種 Xestole-

beris hanaii, Krithe praetexa praetexaの種の成体と幼

体殻のMg/Ca比および Sr/Ca比の分配係数について，平均

値に有意な差はないという帰無仮説を立て t検定を行った．

さらに Kondo et al.（2005）が報告した Xestoleberis

hanaiiのMg/Ca比の分配係数について，成長ステージごと

の平均値の差に有意な差異はないという帰無仮説を立てテュ

ーキー・クレーマー検定を行った．これらの検定の結果，H.

intermediaの成体と幼体殻のMg/Ca比と，コールドウオ

ーター湖のC. rawsoniの成体と幼体殻の Sr/Ca比の分配係

数に有意な差が認められた．しかし，これら以外の分類群で

は成体と幼体間に分配係数についての有為な差異は認められ

ない（Fig. 8; Appendix 1）．Dwyer et al.（2002）が示した

Krithe属の成体と幼体のMg/Ca比の差異は種間の差異を反

映しているかもしれない．Krithe praetexta praetextaの

成体殻の Mg/Ca 比の分配係数の平均値（Majoran et al.,

1999）はK. glacialisの成体殻（Cronin et al., 1996）より

1.26 × 10－3 高い．一方 Dwyer et al.（2002）が示した

Krithe 属の成体と幼体の平均値の差異は 3.45 × 10－4 ～

3.92× 10－4であり，Krithe属に複数の種が混在していた場

合，この成体と幼体の差異は種間の差異でも説明できる．こ
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Fig. 9. Comparison of Kd［Mg/Ca］and Kd［Sr/Ca］
（mean values and two standard deviations）between
females and males. Closed and open squares indicate
females and males, respectively. Data are shown for
Candona muelleri jakutica and Candona weltneri

（Wetterich et al., 2008a）, Fabaeoformiscandona

pedata（Wetterich et al., 2008b）, and Cyprideis

torosa（Wansard et al., 1998）. Results of Welche’s t-
test and t-test: n.s., not significant（p ≥ 0.05）; ＊＊ p ＜
0.01. See also Appendix 1.



れまで貝形虫の殻の微量元素比の分配係数には成長ステージ

ごとに差異があると言われていたが，必ずしも成長ステージ

ごとに殻の微量元素比の分配係数は有意な差異を示すわけで

はない．

殻の Mg/Ca 比には性差があることも指摘されている．

Dwyer et al.（2002）は深海棲のKrithe属のMg/Ca比の性

差を検討し，メスに比べてオスの殻のMg/Ca比の方がわず

かに高いことを示した．しかしWansard et al.（1998）はス

ペイン東部のバニョーレス湖から採取した Cyprideis

torosaの殻のMg/Ca比および Sr/Ca比には，これらの比に

性差が認められないことを報告した．Wetterich et al.

（2008b）はレナ川流域に生息する Fabaeoformiscandona

pedataの Sr/Ca比の分配係数にも顕著な性差が見られない

ことを報告した．我々が行った t検定でも，帰無仮説は棄却

されず，Wetterich et al.（2008b）とWansard et al.（1998）

の結論は支持された（Fig. 9; Appendix 1）．Dwyer et al.

（2002）が示したオスとメスのMg/Ca比の分配係数の差異は

4.47 × 10－4 あり，前述の K. praetexta praetextaと K.

glacialisの成体の分配係数の差異に比べ小さい．Dwyer et

al.（2002）が示した Krithe属のオス－メス間の分配係数の

差異はは種間の分配係数の差異を反映しているかもしれな

い．この Krithe属に複数の種が混在していた場合，種間の

分配係数の差異を反映して，彼らが示したオス－メス間の分

配係数の差異が生じる可能性がある．以上のことからMg/Ca

比と Sr/Ca 比の分配係数の有意な性差を示す証拠はまだな

い．

現時点では殻の分配係数が成長ステージや性別により，ど

のように変化するのかを一般的に議論できない．しかし分類

群によっては成長ステージによって分配係数の有意な差異が

認められることがあるため，気候変動を復元するためには

Yu and Ito（1999）が行ったように，特定の成長ステージの

試料を対象に分析を進めた方が良い．今後，より精度の高い

過去の環境復元を行うために成長ステージや性別ごとの殻の

Mg/Ca比や Sr/Ca比の検討が重要になっていくだろう．

5．殻内の微小領域におけるMgおよび Srの分布

貝形虫の殻断面の EPMA分析により，殻内の微小領域で

の微量元素の分布は不均質であることが従来から知られてい

る（Cadot et al., 1972; Bodergat et al., 1993; Ito et al.,

2003; Cronin et al., 2005b; Morishita et al. 2007など）．

Cadot et al.（1972）は，完新世の海棲 Xestoleberis,

Krithe, Echinocythereis, Bairdia, Macrocypris,

Argilloecia, Cytherella属の貝形虫殻断面のEPMA分析を
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Fig. 10. Pattern of X-ray intensity, showing the distributions of Mg,
Ca, and Sr in a cross-section of a valve of modern Neonesidea

oligodentata（Morishita et al., 2007）. Abbreviations: OB＝ outer
band, MB＝middle band, IB＝ inner band.

Fig. 11. Pattern of X-ray intensity, showing the distributions of Mg,
Ca, and Sr in a cross-section of a valve of modern Loxoconcha

japonica.



行い，MgCO3は殻の外側と内側に多く，中部はMgCO3に乏

しいことを報告した．彼らは，この殻内の微小領域の元素の

分布の違いは成長速度が寄与している可能性を指摘した．Ito

et al.（2003）は淡水棲貝形虫 Cyprideis australiensisの

成体および A-1幼体，海棲貝形虫 Bairdia属，Krithe属，

Poseidonamicus属の殻のレーザーアブレーション誘導結

合プラズマ質量分析器（LA-ICP-MS）による分析を行い，殻

の外側から内側に向かってのMg/Ca比と Sr/Ca比の変化を

検討した．C. australiensis，Krithe属，Poseidonami-

cus属で殻の外側のほうが内側よりもMg/Ca比が高いこと

を示した．Ito et al.（2003）と同様の方法で，海棲 Loxo-

concha matagordensisの殻のMg/Ca比の変化を LA-ICP-

MS分析で測定した Cronin et al.（2005a）も，殻の外側の

ほうが内側よりもMg/Ca比が高いことを報告している．こ

の殻内でのMg/Ca比は 3.00× 10－2～ 7.00× 10－2 mol/mol

の幅がある．Cronin et al.（2005b）が ICP-MS分析で測定

した L. matagordensisの成体（67 個体）の殻全体の

Mg/Ca比の範囲は 1.88× 10－2～ 5.81× 10－2 mol/molで，

その平均値は 3.49× 10－2 mol/molである．すなわち，殻内

のMg/Ca比の差異は，殻全体のMg/Ca比の個体間の差異と

同じくらいか，それより大きい．殻内の微小領域でのMg/Ca

比の変化は，殻全体のMg/Ca比の変化にも影響すると考え

られる．一方，殻の外側から内側に向かっての Sr/Ca比の変

化は小さく 2.0× 10－3 ～ 8.0× 10－3 mol/mol程度である

（Ito et al., 2003）．

Morishita et al.（2007）は，EPMA分析によって石川県

七尾湾産のNeonesidea oligodentataの成体標本の殻の断

面中のMg，Srの二次元分布を明らかにし，規則的な化学的

縞模様の存在を明らかにした．その結果，この分類群の殻に

ついて，その化学的特長から，1）Mg，Srに富む outer

band，2）Mg，Sr 濃度の低い不均質な middle band，3）

Mgに富み，Srに乏しい inner bandに分類し，marginal

infoldを含む縁辺部で inner bandが広くなっていることを

報告し，Mgは層状に濃集していることを明らかにしている

（Fig. 10）．我々はMorishita et al.（2007）の方法を用いて，

予察的に日本沿岸域のアマモ葉上に生息する Loxoconcha

japonicaの成体標本の殻断面の元素分布を観察した．N.

oligodentata殻の組成分布的特徴と同様に，殻の外側だけ

でなくmarginal infoldの内側にもMgが濃集する特徴が確

認された（Fig. 11）．これは異なる属であっても共通したMg

の取り込みの特徴を持つ可能性が高いことを示唆し，今後の

詳細な測定と検討が必要である．

石灰化が不完全な殻形成の初期段階では，高いMg含有量

を示す事が報告されている（Chivas et al., 1983, 1986a）．

Mgに富む outer bandは，殻形成初期に形成された比較的高

いMg含有量を示す石灰質部に対応している可能性がある．

脱皮直後には殻表面の保護のために急速な石灰化が必要であ

るために，殻の外側でMgが多く取り込まれる可能性が指摘

されている（Teeter and Quick, 1990）．しかし，Mucci and

Morse（1983）やMorse and Bender（1990）は，無機的に

形成される炭酸塩鉱物のMg/Ca比の分配係数は結晶化速度

とは無関係であるとしている．一方，Sr/Ca比の分配係数は

結晶化速度によって変化する．また，Kitano et al.（1971）

は，無機的に形成される炭酸塩鉱物において，結晶形成初期

段階では高い Sr/Ca 比の分配係数を示すことを報告した．

Kondo et al.（2005）が指摘したように，Mgは有機物に含

まれている可能性があることから，Mg量の違いが単純に殻

構造（有機物量）の違いによるものなのか，生理効果による

元素の分別の違いなのかは，今後さまざまな分類群の殻の微

細構造に関する研究を行うと同時に，殻内の微小領域での微

量元素の分布の特徴を明らかにする必要があるだろう．

ま　　と　　め

過去 20年あまりの分析技術の発展により貝形虫の殻の化

学分析も容易に行えるようになり，特に陸域の古環境の推定

を中心に研究例が増加した．分析で求められた貝形虫殻の

Mg/Ca比，Sr/Ca比は研究当初指摘されていたように，水温

や塩分だけが寄与しているものではない．これらには分類群

の違い，生息環境の水溶液中のMg/Ca比，Sr/Ca比，殻内

のMgおよび Srの不均一性，続成作用や試料の前処理の方

法も寄与することが明らかになってきた．これらのことや，

貝形虫の殻の形成が数時間～数日で行われることから，殻の

形成速度や形成時期も殻のMg/Ca比，Sr/Ca比に寄与して

いると考えられる．今後，貝形虫のMg/Ca比，Sr/Ca比を

より精密な環境指標として確立するためには，これらの問題

点や，より多くの分類群の分配係数のより厳密な評価が必要

である．
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Appendix 1. Results of statistical tests. Abbreviations: S. D.＝

standard deviation, N＝ number of analyses, df＝ degrees of

freedom. n. s., not significant; ＊ p＜ 0.05; ＊＊ p＜ 0.01.

Appendix 2. Superfamily, family, and locality information, taxon

codes, and references for the examined ostracode taxa.
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森下知晃・山口龍彦・眞柴久和・神谷隆宏，2010，貝形虫の殻のMg/Ca比，Sr/Ca比による古

環境推定の現状と問題点．地質雑，116，523－543．（Morishita, T., Yamaguchi, T., Mashiba,

H. and Kamiya, T., 2010, A review of the utility of Mg/Ca and Sr/Ca ratios of ostracode

valves as a tool for paleoenvironmental reconstructions. Jour. Geol. Soc. Japan, 116,
523－543.）

微小甲殻類の一種である貝形虫は低マグネシウム方解石の殻を持っており，この殻の微

量元素量および，その比は古環境指標として利用されている．一般に海棲の貝形虫の殻の

Mg/Ca 比は，生息場の水温と強い相関があり，淡水棲の貝形虫の殻の Mg/Ca 比および

Sr/Ca比は生息場の Mg, Sr量を反映している．既存の研究を総括した結果，次のことが明

らかになった．1）続成作用による殻の Mg/Ca比および Sr/Ca比の変化を評価する方法は

確立されていない．2）殻の Mg/Ca比および Sr/Ca比の分配係数の範囲は分類群，生息場，

系統によって異なる．3）これらの分配係数の範囲は種内の成長ステージによって異なる場

合がある．4）海棲種の Mg/Ca比の分配係数から見積もられる水温は約 2～ 4℃の誤差を

伴う．5）殻内の微小領域での Mgの分布の不均一性は殻全体の Mg/Ca比に影響する．貝

形虫殻の Mg/Ca比，Sr/Ca比をより精密な環境指標として確立するためには，生息環境の

Mg/Ca比，Sr/Ca比，続成作用や試料の前処理の厳密な評価，およびより多くの分類群の

データが必要である．


