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研究成果の概要（和文）：形態的な多様性（異質性）の評価は，形態を表すパラメターが張る空間（形態空間）中にお
ける計測データの広がりによって評価されてきた．しかしながら，こうして見積もられる異質性は，解析手法に関係し
た様々な原因によって容易に偏る．本研究課題では，形の定量化の仕方や異質性の評価方法に関する基礎研究を進め，
形態測定学的手法や異質性の尺度などの改良・新開発を行った．また，新たに考案した異質性尺度が，大量絶滅とその
後の回復における選択圧の様式の評価に使える可能性を示した．

研究成果の概要（英文）：Disparity, a morphological aspect of diversity, is commonly measured based on the 
amount of morphospace occupied by a taxon of interest.  However, assessment of disparity is readily biased
 by a particular pattern of morphospace occupation such as spurious correlation between morphological para
meters and skewed distribution of observed forms.  This study focused on the potential biases that arise a
s a consequence of adopting inappropriate analytical options.  Developing an appropriate measure of dispar
ity is crucial for exploration of disparity dynamics across the Phanerozoic.
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１．研究開始当初の背景 
生物・古生物の形態解析法として，形態測
定学や理論形態学などの手法が利用されて
おり，中でも形状を表す変数から構成される
形態空間は，形態的多様性（異質性）の研究
には不可欠なツールである．しかしながら，
形態空間における観測値の分布とそれに基
づく異質性の評価は，形をどのように定量化
するか，また形状間の差異をどのように評価
するかに依存する．とりわけ，形態空間中の
分布が歪む場合や，形状変量同士に擬似相関
がある場合には，異質性の評価結果は偏った
ものとなる．近年，古生物多様性変動史研究
の隆盛に伴って，異質性変動も注目されるよ
うになったが，異質性解析の基礎研究として，
異質性の評価に影響するバイアスの性質を
理解し，バイアスフリーの解析方法を模索す
る必要がある． 
 
２．研究の目的 
貝殻形態を対象に，従来の各解析手法によ
る異質性の評価が実際にどのようなバイア
スを受けるのかを明らかにし，バイアスを受
けにくい異質性解析のプロトコルを考案す
ることを目的とする．そのために，具体的に
は下記の 4項目について明らかにする． 
（1）既存の理論形態パラメターの実測値の
分布は理論形態モデルによってそれぞれど
れくらい歪むのか． 
（2）形態測定学的手法（形状の定義，定量
化，座標付け）によって実測形態空間中の分
布の偏り方は異なるのか． 
（3）どのような理論形態モデルが実測値の
分布の歪みやパラメター間の擬似相関を小
さくするのか． 
（4）形態測定学的解析において，どのよう
な解析オプションの組み合わせが実測値の
分布のバイアスを小さくするのか． 
 
３．研究の方法 
（1）貝殻形態を表す既存の理論形態モデル
のそれぞれについて，パラメター測定値の分
布の偏りや，パラメター間の疑似相関の程度
を評価して，モデル間で比較する． 
（2）標識点座標データに基づく幾何学的形
態測定学や輪郭形態測定学の様々な解析手
法によって，貝殻形態の形状間距離や異質性
を評価し，その評価結果の手法依存性につい
て検討する． 
（3）パラメター間の代数的従属性による疑
似相関が発生しないように既存の理論形態
モデルを改良し，解析対象の形状にかかわら
ずバイアスを受けにくい理論形態空間を探
索する． 
（4）可能な限り少数の係数で殻形状を近似
でき，かつ係数値の分布が歪まないような形
状の定量化方法と形状変量の変換方法を探
索し，バイアスを受けにくい実測形態空間を
探索する． 
 

４．研究成果 
（1）貝殻形状を表す従来の様々な理論形態
モデルについて，パラメター間の代数的従属
関係による疑似連関のインパクトを評価し
た結果，パラメターの取り方によって疑似連
関が顕著に現れる場合とそうでない場合と
があること，特にこれまで最も広く使われて
きた Raup (1966)のモデルで疑似連関の発生
が深刻であることがわかった．以上の結果に
基づいて Raupモデルを改良（図 1）した結果，
パラメター間の擬似連関が大幅に緩和され
た（図 2）．この成果は，理論形態モデルの形
態測定学的利用における問題の克服に繋が
るものである． 
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図 1．改良型 Raupモデル．螺環の拡張率W
に加えて，巻下がりのピッチ Hと臍の拡大率
Oとで殻の巻き方を表す（左）．右図は異な
るW, H値の組によって描いた殻形状の例．W
が大きいほど殻口が大きくなり，Hが大きい
ほど螺塔が高くなる． 
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図 2．RaupモデルのW, T（左）と改良モデル
のW, H（右）を 384種の巻貝で計測したデー
タの散布図．Wと Tの間にはパラメター間の
代数的従属性による疑似的な反比例関係が
顕著に認められるが，改良モデルではW, H
間の擬似連関がほとんど認められない． 
 
（2）連続ウェーブレット変換に基づく形態
測定学的方法を改良し（図 3），この方法を使
ってアンモノイドの縫合線の形状のバリエ
ーション（古生代の単純なものからジュラ紀
以降の複雑なものまで）が 2次元の主成分形
態空間に集約できることを示した．また，球
面調和関数変換による開曲面の解析方法を
考案し，二枚貝の殻の外形を比較的少数の球
面調和係数で表せることを示した（図 4）．こ
れらの手法は，殻の巻き方のようには規則性
に還元できない形態的特徴や標識点を定義
しにくい対象の定量化を容易に実現するも
のなので，古生物の様々な構造に形態測定学
的ユーティリティーを与えるものである． 



 

図 3．連続ウェーブレット変換を用いて，あ
る一定の次数までの項を使って逆変換で実
際の形状（右下）を近似した図．左上から右
下に行くほど使う項の次数が上がる． 

 

図 4．球面調和関数変換を用いて，ある一定
の次数までの項を使って逆変換で実際の形
状（右下）を近似した図．左上から右下に行
くほど使う項の次数が上がる． 
 
（3）ある系統に属するグループの形態的異
質性をその分類学的多様度で基準化する方
法を考案した．これを軟体動物有殻類（頭足
類，腹足類，二枚貝類）の様々な系統に適
用した結果，分類学的多様性の割に形態が保
守的な系統や，逆に可塑性の高い系統がある
ことがわかった（図 5）．こうした方法は，“生
きた化石”問題における形態的保守性と分類
学的遺存性の交絡を解すことを可能とする． 
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図 5．軟体動物有殻類の様々な系統（上科以
上の高次分類群）における分類学的多様度と
形態的異質性の関係．右下にプロットされる

ほど形態的保守性が高く，左上ほど可塑性が
高いと評価される． 
 
（4）形態的バリエーションの量を表す形態
的豊富度の尺度を考案した．また，この尺度
自体は分類学的豊富度と同様にサンプルサ
イズに依存するので，サンプルサイズ効果を
除去する方法を併せて考案した．この方法を
用いて石炭紀末～三畳紀のアンモノイドに
ついて期毎の異質性変動を予察的に評価し
た結果，従来の形態的非類似度に基づく異質
性変動とは異なる変動パターンが得られた
（図 6）．形態的非類似度と形態的豊富度では，
形態空間中の分布パターンの変化に対する
応答様式が異なることから，こうした異なる
異質性指標同士の比較は，大量絶滅における
選択圧の性質の違いの検出を可能とするか
もしれない． 
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図 6．石炭紀末～三畳紀にかけての，形態的
非類似度に基づく異質性（上）と形態的豊富
度に基づく異質性（下）の変動．横軸の単位
は Ma．折れ線グラフの各点は地質年代単元
の各期に対応する．二つの大量絶滅事変（G/L
境界と P/T境界）を図中に示した． 
 
（5）形態的非類似度に基づく異質性の評価
が，形状の定義や形状間距離の定義によって
どのように影響されるのかをシミュレーシ
ョンによって評価した結果，重心，重心サイ
ズ，最小二乗法を用いて形状を定義し，ユー
クリッド距離で形状間差異を評価する限り
においては，狭義の幾何学的形態測定学以外
の方法で形状を定量化しても，形態空間への
座標付の結果や異質性の評価が大きく変わ
らないことがわかった（図 7）．この結果は，
輪郭形態測定学を含む様々な形態測定学的
手法が異質性解析に有効利用できることを
示唆する． 

 

図 7．プロクラステス整列させた形状集団の
第一主成分方向の形状変異を可視化したも
の．左上：薄板スプライン解析．左下：固有
形状解析．右上：楕円フーリエ解析．右下：
球面調和関数解析．いずれの場合も変異の主
成分は類似している． 
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