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Abstract

The genus Donezella flourished during the Pennsylvanian/Late Carboniferous and occurs on conti-
nental shelves in low- to medium-energy mud mounds and reef mounds.  Previously this genus was 

assigned to the green algae or other groups, but is now treated as a problematicum.

This paper deals with the occurrence of Donezella, in the high-energy reefal environment of the Aki-

yoshi Limestone, and the detailed paleoecology of this minor reef-builders.  The results of this study 

are as follows.

1. Donezella occurs from the upper Millerella yowarensis Zone to the Akiyoshiella ozawai Zone (the lower-

middle Pennsylvanian, Bashkirian - Moscovian Stage) in the Akiyoshi Limestone.

2. Donezella forms a network of fine branching tubes. These networks occurred in the reef core envi-

ronment of the Akiyoshi Organic Reef Complex, not only in the back reef environment (lagoonal) 

as previously reported.

3. In the low energy back reef environment Donezella, along with other algae such as Cuneiphycus and 
Komia, formed a bafflestone.

4. The Reef Core environment of the Akiyoshi Organic Reef Complex can be subdivided into the 

lower reef front, upper reef front, reef crest, outer reef flat, inner reef flat and back reef slope.  Done-
zella has not been found in higher energy environments, namely the the reef crest, upper reef front 

(just in front of the reef crest) or outer reef flat. The autochthonous tubes of this genus occur  in 

bindstone/bafflestones of lower energy environments, i.e. the lower reef front and innner reef flat.

5. Althogh previously known from the quieter water on continental shelves these problematic or-
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はじめに

山口県美祢市には，ペルム紀付加体である秋吉帯

（市川，1984）の秋吉石灰岩が分布する（Fig. 1A）．

秋吉帯には秋吉石灰岩のほかに青海，帝釈，阿哲の

各石灰岩が分布し，石炭紀前期からペルム紀中期の浅

海性化石群が多産することで知られている．これらの

石灰岩地域は古くから古生物学的，生層序学的研究の

フィールドとして注目されてきた．

秋吉石灰岩の成因に関しては，太田（1968）によっ

て，生物礁複合体起源であること，石炭紀の中頃には

環礁を形成していたことが明らかにされている．現

在では，勘米良（1983）による，大洋底から海面に

達した玄武岩海山上に生成した玄武岩海山‐礁石灰岩

（Fig. 2A）の上部が海溝付近で切断され，付加され

た異地性岩体であるという見解が広く受け入れられて

おり，その崩壊・付加モデルも提示されている（Sano 

and Kanmera，1991a-d）．
　太田の研究以後，秋吉石灰岩の堆積相解析による生

物礁複合体の発達過程が盛んに研究されるようになっ

Fig.１ A) Map showing the location of area studied on the Akiyoshi limestone plateau.  B) Generalized geologic 
map of the Minami-dai area (modified from Sugiyama and Nagai, 1990), showing the distribution of the 
reef facies and localities of the samples collected samples. Black broken line shows current areas of the 
limestone quarry being mined.

ganisms were a minor reef-builder of frameworks in the relatively higher energy environments of 

the Akiyoshi Organic Reef Complex. It is suggested that rapid marine cementation of the tubes of 

Donezella was important for increasing the total strength of their framework.

Key words: Donezella, Akiyoshi Limestone, Akiyoshi Organic Reef Complex, paleoecology, Pennsylvanian/Upper Car-
boniferous, Bashkirian, Moscovian
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たが（長井，1979など），生物礁を構築する造礁生物

化石群の古生態学的研究は不十分であった．秋吉生

物礁複合体（秋吉石灰岩の起源となる生物礁複合体；

杦山・長井，1990）の形成メカニズムの解明には造

礁生物化石群が構築したフレームワークを詳しく研

究することが必要とされており，それらは1980年代

後半になって行われるようになった．特に南台（Fig. 

1A）には多彩な石炭紀後期初め頃の造礁生物化石群

に構築された礁フレームワークが大規模に露出してお

り，フレームワークを形成するサンゴ類（杦山・長

井，1990；Sugiyama and Nagai，1994；長井・杦山，

1995），ケーテテス類・石灰藻類（Nagai，1985；

West et al., 2001），コケムシ類（杉村，1997）などの

古生態学的研究が報告されている．

今回，南台においてフレームワークを構築する造

礁生物化石群の古生態学的解析と石灰岩の堆積相解

析を目的とした研究の過程で，本地域に分布するreef 

core相石灰岩に分類上の位置に関して多くの議論が

あるDonezellaが多産することが明らかになった．

Donezellaは 欧 米 の 上 部 石 炭 系 下 部 ～ 中 部

（Bashkirian～Moscovian） のmud moundsやreef 

moundsの構成者として多数の報告があり（West, 

1988），かつては緑藻類という見解が一般的であった

が，それ以外の分類群に含まれるという見解も多く，

現在も分類上の位置に関する論争が続いている．近

年では，所属不明生物（problematic organism）と

する報告が多く （Riding, 1979；Della Porta et al., 
2002など），それらの分類学的研究よりも古生態に関

する研究が詳しく行われている（Della Porta et al., 
2002；Choh and Kirkland., 2006）．Donezellaは主に

欧米での報告例（Table １）において，一般的に浅海・

静水環境に生息し，炭酸塩ビルドアップの形成に重要

な役割を果たしたと考えられている．

日本では，青海石灰岩（Nakazawa，2001）や秋吉

石灰岩（Mamet，2001）からDonezellaの産出報告が

あり，Nakazawa（2001）が礁湖環境でboundstone
を形成することを記述しているが，古生態について詳

細な報告例はほとんどない．

本研究は，これまでDonezellaの産出報告がなかっ

たreef core相石灰岩からそれらが多産することから，

その古生態を記載する目的で行った．また，調査地

域である南台にはback reef相石灰岩が分布しないた

め，同時代のback reef相石灰岩が分布する御鉢山と

冠山の石灰岩試料を用い，Nakazawa（2001）や他

の研究事例との比較を行った．本稿では秋吉石灰岩よ

り産出したDonezellaの形態的特徴，産状，産出した

石灰岩の特徴を記載し，秋吉生物礁複合体にみられる

Donezellaの古生態学的意義について考察する．

　本稿では生物礁複合体（organic reef complex）

の術語を，Longman（1981）の定義（浅海の高波浪

エネルギー下で形成された強固な生物フレームワーク

と，これに成因的に付随した多くのfaciesからなる生

物源の石灰岩帯，形成時には明瞭な地形的突出を持

つ）に従う．また秋吉生物礁複合体の礁相分帯につ

いてはSugiyama and Nagai（1994）に従う（Fig. 

2B）．

地質概説

１．層序および地質構造

　調査地域である南台周辺の層序と地質構造および

石灰岩の堆積古環境の概要については，既に長井

（1979），長井・太田（1980），杦山・長井（1990）な

どによって報告されているので，本稿ではその概略に

ついてのみ述べる．

杦山・長井（1990）による調査地域の地質図をFig. 

1Bに示す．この地質図は南台採石場開発初期の地形

図上に描かれており，その後の開発により原地形は大

きく変貌している．地質図中に示す破線で囲まれた範

Fig.２ A) Cross section of the oceanic plate and the 
Akiyoshi Organic Reef Complex (modified 
from Nagai et al., 2007).  B) Schematic profile 
of the environments in reef complex from the 
Bashkirian to the Moscovian showing the 
occurrences and abundance of reef-building 
organisms (based on Sugiyama and Nagai, 
1990; Nagai, 1998).
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Table１．Previously reported occurrences and depositional environments of Donezella limestone.
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囲は採掘によって失われており，地名の由来である地

形図東側にあった標高421mの南台（つぐねの頭）も

完全に消失している．

　本研究ではフズリナ生層序帯区分を上記の論文

で使用しているOta（1977）の区分に従った．調

査地域には下位より順に，Millerella yowarensis帯，

Pseudostaffella antiqua 帯，Profusulinella beppensis 帯，

Akiyoshiella ozawai帯，Fusulinella biconicaの５つの石

炭系フズリナ生層序帯が，大きく逆転し南西に向かっ

て緩く傾斜して分布している．

　数本の南北性の断層と石灰岩の一部にbroken 

limestone（Sano and Kanmera，1991b）が見られ

るものの，石灰岩の保存は概して良く，生層序帯や岩

相の連続性もよい．

　鉱山の開発に伴い，M. yowarensis帯からP. antiqua帯
にかけて，様々な造礁生物化石群によって構築された

大規模な礁フレームワークが露出した．このフレーム

ワークを含む石灰岩の生・岩相解析を基に，後期石炭

紀初期の生物礁複合体の堆積古環境と，この地域にお

ける礁環境区分の古地理的配置を復原している（Fig. 

1B：杦山・長井，1990；長井，1998）．

２．試料採集地点

今回使用した試料の採取地点をFig.1Bに示す．便

宜的に元の地形図上に示しているが，図中に示した破

線は現在の採掘境界を表しており原地形は既に失われ

ている．

890214地点は，鉱山採掘開始後の標高374mの採石

ベンチ壁面である（長井・杦山，1995）．実際の採集

地点は，この原地形図上の地点（標高約385m）から

表層部を約10m削剥した位置である．試料採集地点の

開発前の地表部はMillerella yowarensis帯上部に属し，

逆転した地層を削剥した関係で，試料採集地点はこれ

より上位のM. yowarensis帯上部 -Pseudostaffella antiqua
帯の境界付近に属する（長井，1993；長井・杦山，

1995）．Iw-221’ 地点も同様に，原地形図上から表層

Table１．（continued）
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部を削剥した位置で，P. antiqua帯に属する．Md-1お
よびMd-2では鉱山西側残壁の砕石ベンチにおいて連

続的に試料を採集した．これらの砕石ベンチは，それ

ぞれ標高390m，385mでP. antiqua帯に属する．

３．Donezella産出層準

　Donezellaは調査地域の秋吉石灰岩から，原地性

を示すboundstone，および破壊され再堆積した

生砕物（bioclasts）として産する．後者は時に密

集 し てwackestone/packstoneな い しpackstone/

grainstoneとして産する．Fig.３にこれらの産出層

準を示す．

南 台 に お い て，DonezellaはMillerella yowarensis
帯上部からProfusulinella beppensis帯に産し，特に

Pseudostaffella antiqua帯から多産する．M. yowarensis
帯上部では堆積不連続面（長井，1993）の直下から

産出する．この不連続面直下の石灰岩は著しく再結晶

しており，長井（1993）はこの再結晶石灰岩に関して，

「淡水影響下で再結晶した海成石灰岩で，その後，穿

孔性生物によって形成された穿孔痕を伴う」と記載し

ている．しかし，試料を再検討した結果，それらは穿

孔痕ではなく，Donezella boundstoneが再結晶した

ものであることが明らかになった（Fig.4-1）．
また，冠山と御鉢山でそれぞれ行われた研究（山

中，2001MS；宮里，2007MS）の石灰岩試料を再

検討した結果，冠山でP. antiqua帯からP. beppensis
帯にDonezellaの産出が確認され，御鉢山からはさ

らに上位のAkiyoshiella ozawai帯から確認された．

Fig.４ 1. Donezella limestone. Loc.89021403.  2. longitudinal section of a Donezella tube. Loc.Iw-221’.  3-4. Donezella 
unit of type A-1. Loc.89021403.  3. transvers section of Donezella (Do) and associated biota (Al; encrusting 
algae, Tc; tabulate corals).  4. Donezella associated with a carbonate-mud substrate (white arrow).

Fig.３ Stratigraphic and environmental distribution 
of Donezella in the Akiyoshi reef complex. 
Symbols mean local i t ies  of  Doneze l la 
specimens.  Circles ＝ Minami-dai, squares
＝ Kanmuriyama, triangles ＝ Ohachiyama.  
Black symbols are Donezella bind/bafflestone, 
white ones are Donezella bioclasts.



－  25  －秋吉石灰岩から産出する所属不明生物Donezellaの産状と古生態（比嘉・他）

Ozawa and Kobayashi （1990）によると，南台と冠

山，御鉢山でDonezellaの産出が認められた化石帯は

BashkirianからMoscovian下部に対比され，これま

での研究事例（Table１）に報告されているDonezella
の産出層準とほぼ一致する．

Donezella

１．Donezellaの形態

　Mamet et al.（1987）によるDonezellaの形態復元

図をFig.５に示す．Donezellaは二股分岐する円筒形

チューブ（直径70-160μm）からなる．またチュー

ブの外壁（wall）に直交する仕切り（partition，

septum）によって仕切られた分節（segments）を

持つことで特徴づけられる．チューブの分岐角度は

45-90°で，仕切りの部分でやや直径を減じ膨縮して

いるため，分節は樽型の形状を示す．円筒形チューブ

の外壁は透明カルサイト質の外側皮層（outer layer）

と黒色ミクライト質の内側皮層（inner layer）の２

層からなる．仕切りの中央部には１つの穴があいて

おり，チューブを貫くように連続している（Della 

Porta et al., 2002）．
　秋吉石灰岩から産出したDonezellaは，チューブの

直径が80-150μm，仕切り板の間隔はチューブ直径と

ほぼ等しいものが多いが，間隔の広いものもみられ

る．仕切り板の厚さは10-20μm，中心部の穴の直径

は5-10μmである．外側皮層の厚さは5-15μm，内側

皮層は15-30μmである（Fig.4-2）．これらの特徴か

Fig.５ Schematic reconstruction of Donezella (from 
Mamet et al., 1987, fig. 16)．Diameters of 
tubes, ranges from 70 to 160μm．

Fig.６ Five different diagenetic altered forms of 
Donezella, their relative abundance and 
occurrence in the reef environments．1. 
mosaic cement, 2. fibrous cement, 3. peloidal 
micrite, 4. micritic cement, 5. peloids.
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ら，これまでに報告された種のうちスペインのSan 

Emiliano層から報告されたD. lunaensis Rácz 1964に
最も類似していると考えられる．また南台の89021403
地点から産したDonezella石灰岩は，海上露出による

淡水続成の影響を受けたと考えられ著しく再結晶化し

ているが，チューブの外形のみが残されているため

Donezellaの樹枝状形態を確認する上で有効であった．

これをMamet et al.（1987）やPoncet（1991）によっ

て示されたDonezellaの形態復元図と比較し，Mamet 
et al.（1987）の復元図の妥当性を確認した．

　Donezellaはチューブが二股分岐を繰り返すことで

樹枝状の集合体を形成し，チューブ間に細粒の堆積

物をせき止め，チューブの周囲をセメントで覆われ

る．本稿ではこれら樹枝状の集合体が原地性であると

き，その内部の堆積物やセメントを含めてDonezella
ユニットとして定義し，以下この用語を使用する．

２．続成作用

DonezellaユニットはDonezellaのチューブが二股分

岐を繰り返して形成されているため，ユニット内部で

チューブ間に微空間が形成されており，そこにセメン

ト作用などの続成作用や細粒堆積物がみられる．ユ

ニット内部の様子は続成作用や堆積物の占める割合に

より見た目を大きく変化させるため，続成作用のタイ

プに着目してユニットの分類を行った．Fig.６に分類

したタイプの模式図とそれらの礁環境区分帯別の分

布を示す．セメント物質がDonezellaのチューブを直

接縁取るように覆うものをType Aとし，続成作用に

よってセメントに覆われる前にミクライトやペロイド

をせき止めているものをType Bとした．それらをさ

らに細分し５つのタイプに分類した．

　Type Aのうち，チューブを繊維状セメント

（fibsous cement）が縁取り，Donezellaユニット内の

残りの空隙をモザイク状セメント（mosaic cement）

が埋めているものをType A-1，チューブを繊維状

セメントが縁取り，その周囲にペロイド状ミクライ

トなどの細粒堆積物をせき止めているものをType 

A-2，そしてチューブをミクライトセメント（micritic 

cement），繊維状セメントの順に縁取り，その周囲

に細粒堆積物をせき止めているものをType A-3とし

た．ユニット内を充填しているペロイド状ミクライト

は，圧密を受けた形跡がなく，初生のペロイド状組織

を保存していると考えられる．

　Type Bはチューブの周囲にペロイド状ミクライト

が堆積した後，その周囲もしくはユニット内の残りの

空隙を繊維状セメントが縁取るものをType B-1とし，

チューブの周囲にペロイド粒子が堆積し，その周囲も

しくはユニット内の残りの空隙を繊維状セメントが縁

取るものをType B-2とした．

Fig.７　Sketch showing Donezella occurrence in the binding reef framework from locality of 89021403.
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Donezella産出石灰岩の産状

　秋吉石灰岩より産出するDonezellaの産状は生物礁

内の堆積環境により異なる．以下に堆積環境区分帯別

の産状の違いについてDonezellaを含む石灰岩の岩相

とあわせて詳述する．なお，boundstone（Dunham, 

1962）の分類はEmbry and Klovan（1971）に従った． 

１．Lower reef front亜帯

　Reef front帯はreef core相の外洋側に位置し，秋

吉生物礁複合体中で最も礁フレームワークの発達が

よい場所である．Reef front帯はupper reef front亜

帯とlower reef front亜帯に２分されている（長井，

1998）．Upper reef front亜帯のboundstoneは枝状・

塊状の四放サンゴ類，塊状・不規則型のケーテテス類，

被覆付着性のコケムシ類などの多様な造礁生物が構築

する多彩なフレームワークが中心となる．一方で層

状の藻類や微生物岩からなるbindstoneも各所で普遍

的にに見られる．Lower reef front亜帯はupper reef 

front亜帯に比べフレームワークの割合が減じ，塊状

と束状の群体四放サンゴの割合が等しくなり，平板状

四放サンゴが見られるようになる（長井，1998）．
Donezellaはupper reef front亜帯のframestone中

からは産出せず，lower reef front亜帯のbindstone

（Algal microbial bindstone）中に副次的造礁生物

（minor reef builder）として含まれる．層状藻類あ

るいは微生物岩を主要造礁生物とした厚い層状形態

をもつbindstoneのスケッチをFig.７に示す．この

bindstoneにはDonezellaの他に，チューブ状被覆形

態を持つ床板サンゴ（auloporidid）や被覆形態をも

つコケムシ類も副次的造礁生物として含まれる．ま

た，まれにDonezellaユニットの直径１-３㎝の礫が，

reef front帯に広く分布するウミユリ片やコケムシ片

を主体とするrudstone中に産する．

Donezellaユニットはこれらのbindstone中にレン

ズ状もしくは半球状の形態で含まれる．そのサイズは

幅１-５㎝，厚さ0.5-２㎝である．Donezellaチューブ

は概して保存が悪く，いくつかのサンプルでかろう

じてDonezellaチューブが確認できた（Fig.4-3）．ユ

ニット内部はセメントが卓越し，Type A-1のみが見

られた（Fig.4-4）．多くの場合，Donezellaユニットは

基盤となるbindstone上に直接形成されているが，ま

れに基盤上にわずかに堆積したlime-mudを押さえ

つけるようにユニットを形成している（Fig.4-4）．さ

らに周囲の層状藻類あるいは微生物岩に完全に被覆

されてフレームワーク内に取り込まれている．しか

し，Donezellaのチューブに着目した場合，それらが

基盤上に付着しているかどうかは確認できていない．

Fig.８ Sketch showing Donezella occurrence in a vertical slab in the binding reef framewaok from locality of 
Iw-221’.
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Donezellaユニットは周囲のboundstoneと面で接して

いるが，実際にはDonezellaのチューブが接する点が

あると考えられ，三次元的な構造のユニットから一つ

の接点を見出すのは極めて困難なためであると考えら

れる．さらにユニットの基盤への付着点が一つなのか

複数なのかということも明らかではない．

２．Inner reef flat亜帯

　Reef flat帯 はreef core相 のreef crest帯 とback 

reef slope帯の間の平坦部であったと考えられる部

分に相当する（長井，1998）．本帯はouter reef flat
亜帯とinner reef flat亜帯に２分されている（長

井，1998）．outer reef flat亜帯は群体四放サンゴを

主とするboundstoneとウーイドを含むpackstone/

grainstoneで特徴づけられ，水循環の良い環境と考

えられる．Inner reef flat亜帯は層状藻類や微生物岩

を主体とするboundstoneと様々な構成粒子からなる

wackestone/packstoneで特徴づけられ，outer reef 

flat亜帯に比べて水循環の悪い環境であったと考えら

れる（長井，1998）．
　Donezellaはouter reef flat亜帯からは見つかって

おらず，inner reef flat亜帯を特徴づけるmicrobial 

chaetetid bindstone や algal microbial bindstone/

bafflestoneを主体とするboundstone中から多産

した．ここではDonezellaユニットは層状藻類，微

生物岩やケーテテス類などの固着性生物とともに

boundstoneを形成し，ユニットのサイズは数cmか

ら数mと多様である．これらのboundstoneはFlügel
（2004） で 区 分 さ れ たLLH型（laterally linked 

hemispheroid type）， も し く はSH型（stacked 

hemispheroid type）のストロマトライトに類似した

構造を呈す．これは南台のIw-221’地点（Fig.1B）の

石灰岩に典型的な例が見られる．この地点で採集し

た石灰岩の研磨石板スケッチをFig.８に示す．この

boundstone中に産出したDonezellaは，層状藻類あ

るいは微生物岩を基盤としてユニットを形成し，厚

い層状形態を示す．この研磨石板に保存されている

Donezellaユニットは幅約20㎝，厚さ約５㎝であり，

この地点では水平方向に延長部が存在していたものと

考えられる．また，野外観察において，Md1-38地点

付近で厚さ1.5m以上のboundstoneを形成している

のを確認した．

　Inner reef flat亜帯のDonezellaユニットにはすべて

のタイプの続成作用が見られるが，Type A-2および

B-1が最も豊富で，Type B-2は最も少ない（Fig.６）．

Type A-2とA-3，B-1の続成作用タイプは，ときに混

在し見分けがつきにくい場合があり，Donezellaチュー

ブの観察も困難になる（Fig.9-1）．Type A-1は単独

Fig. ９　1. Type A-2,3 Donezella, Loc.Iw-221’.  2. Type A-1 Donezella, Loc.Md1-30.  3. Type A-3 Donezella, Loc.
Md1-32-2.  4. Type B-1,2 Donezella, Loc.Md2-7-3.  5. Type B-1,2 Donezella, Loc.Md1-37.  The white arrow 
shows burrow.
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でみられることが多く（Fig.9-2），他のセメントタ

イプがみられる岩相よりも，より海水循環の良い環

境で形成されたと考えられる．本亜帯のDonezellaユ

ニットは，lower reef front亜帯と異なりミクライト

やペロイド状ミクライトを多く含むため，周囲の岩相

とDonezellaユニットの境界が必ずしも明瞭ではない．

ユニットの基盤となるboundstone上に数mmから１

cmの厚さでペロイド状ミクライトが多く見られ，そ

の上位にDonezellaのチューブが見られるようになる

（Fig.9-1）．ユニットとboundstoneの境界が明瞭な例

ではケーテテス類を基盤とするものがある（Fig.9-3, 
5）．ここではチューブがケーテテス類の上位を這うよ

うな形態を示すものが見られるが (Fig.9-3)，これら

がケーテテス類に固着しているかどうかは確認できな

い．また，ユニットの上部は層状藻類や微生物岩に覆

われることが多い（Fig.9-4）．
　Donezellaユニット内は小型有孔虫類や細粒の

bioclastsを伴う以外には，その他の骨格性要素がほ

とんど含まれない．また，ユニット内部の細粒堆積物

充填部分中に環形類により形成されたと思われる棲管

跡（burrowing tube）が観察されることがあり，部

分的に内生の生物によって撹乱されたことを示して

いる（Fig.9-5）．この棲管の直径は数mm程度で，粘

着質物質で覆われたと思われる明瞭な内壁をもち，空

間内部はセメントで埋められている．これらはType 

A-2のミクライトやペロイド状ミクライトの部分でま

れに観察される．

　Inner reef flat亜帯では破片化したDonezellaチュー

ブを含むwackestone/packstoneも多産する．この

wackestone/packstoneは Donezella 片 の ほ か， 有

孔虫やウミユリ片，コケムシ片などの細～中粒の

bioclastsが様々な割合で含まれる．

３．Back reef（Lagoon）帯

　Back reef帯 はreef core相 のback reef slope帯

に続く生物礁複合体の内側部分の静水環境域である

（長井，1998）．本帯はフズリナやdasycladacean，

beresellid algae，phylloid algae，ungdarellacean 

algaeの破片を含むwackestone/packstoneの分布

で 特 徴 づ け ら れ る． こ のwackestone/packstone
はDonezellaチューブやフズリナ，ウミユリ，コケ

ムシの破片を含む．御鉢山（Fig.1A）に分布する

back reef相石灰岩からは，枝状形態をもつKomiaや

Cuneiphycusに特徴付けられるbafflestoneとそれらの

破片からなるwackestone/packstoneの分布が認めら

れる．特にCuneiphycusを伴うbafflestoneは，御鉢山

地域で豊富に産出する．

Donezellaユニット内はDonezellaチューブによって

せき止められた直径200-300μmのペロイド粒子が

卓越し，Type B-1およびB-2の続成作用がみられる

（Fig.10-1, 2）．ペロイド粒子以外には小型有孔虫が含

まれるが，他のbioclastsはほとんどみられない．ま

た，Type A-3のような繊維状セメントに直接縁取ら

れるチューブも認められるがごく稀である．

本帯は薄片レベルでの観察しか行っていないため，

Donezellaユニットの外形やサイズの詳細について不

明な点が多いが，冠山（Fig. 1A；山中，2001MS）

の採集試料において，ユニットが集中して産出する例

が観察されているため，おそらく一定規模（幅10cm-
数m）のDonezellaユニットを形成していたものと考

えられる．従って，Donezellaは本帯に豊富に産する

CuneiphycusやKomiaとともに bafflestone moundを

形成していた可能性が高い．

考　察

１．生物礁内のDonezellaの分布と産状および古生態

学的意義

　今回の研究結果から，秋吉石灰岩にみられる

Donezellaの生物礁複合体における分布と産状には以

Fig.10 1-2. Type B-2 Donezel la ;  1. Loc. A-21.  
(Ohachiyama)  2. Loc. Ka-269. (kanmuriyama)
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下の特徴がある．

１）波当たりの最も強いreef crest帯からは産しない．

また，枝状サンゴがboundstoneを構築するouter 

reef flat亜帯からも産しない．

２）reef front帯では，upper reef front亜帯を代表す

る枝状・塊状群体四放サンゴ類，塊状・不規則網

目状ケーテテス類，層状付着性コケムシ類などの

構築するframestone中からは産出しない．Lower 

reef front亜帯にみられる層状藻類や微生物岩の造

るbindstoneの層間には数cmサイズでレンズ状も

しくはドーム状のユニットを形成する．

３）Inner reef flat亜帯ではストロマトライト様

のbindstone中に層状のユニット（厚さ ５cm，

幅20cm以 上 ） を 形 成 し， と き に 厚 さ1.5mの

boundstoneを形成する．

４）Back reef（lagoon）帯ではCuneiphycusやKomia
を伴って幅10cm－数mのマウンドを形成したと考

えられる．

　上記のような分布や産状の特徴は，これまで

Donezellaの産出報告の少なかった秋吉生物礁複合体

中でも，それらが副次的な造礁生物の役割を果たし

ていたことを示す．Donezellaはreef crest帯とその

周辺からは産出しないものの， lower reef front亜帯

やinner reef flat亜帯から産出する．これは高エネル

ギーの外洋に面した環境でも，主要な造礁生物の形

成するフレームワーク周辺部のやや海水循環エネル

ギーが減じる環境では，付随的にboundstoneの形成

に貢献していたことを示唆する．特に外洋の海山頂部

に発達した生物礁のreef core相石灰岩からDonezella
の産出が認められたことは，それらがこれまで低エ

ネルギー環境支持者と考えられていたことに疑問を

提示するであろう．しかしながら，lower reef front
亜帯やinner reef flat亜帯では，圧密作用を免れたペ

ロイド状粒子が卓越するwackestone/packstoneが

boundstone間のポケット状の環境で堆積したと考

えられ，Donezellaも海水循環エネルギーが低下する

ポケット状の環境で生息していた可能性が指摘でき

る．また，今回Donezellaの産出が認められなかった

outer reef flat亜帯やback reef slope帯も，同様の

ポケット状の環境を形成しやすいと考えられるため，

Donezellaが生息していた可能性がある．

Donezellaユニットのサイズに着目した場合，lower 

reef front亜帯では他の副次的造礁生物同様に数㎝サ

イズ，inner reef flat亜帯では数cmから数m，back 

reef帯では10cmから数mのユニットを形成するとい

うように，それぞれの堆積環境区分帯でサイズの変化

が認められる．これは主に波の営力など，ユニット

の成長を規定する環境要因の違いを反映した結果で

あると考えられる．これに関連して秋吉生物礁複合体

では，造礁生物が堆積環境区分帯で成長形態を変化

させる例が知られている（長井，1985；杦山・長井，

1990；West et al., 2001）．しかしながら，Donezellaの

場合，チューブの集合体がユニットを形成するため，

ユニットがドーム状やレンズ状，層状など比較的類似

した形態を呈しやすい．そのため，環境区分帯によっ

てユニットの形態に変化があったとは考え難い．

　Donezellaユニットの続成作用については，Fig.６
に示すように環境ごとに卓越するタイプが異なる．礁

前面のreef front相からback reef相にかけてセメン

トの割合が減じ，細粒堆積物の割合が増加すること

は，ユニットのサイズと同様に，環境ごとの海水循環

エネルギーを反映していると考えられる．

しかし，微小なチューブから構成されるDonezella
が，lower reef front亜帯のような高い波浪エネル

ギーにさらされる可能性の高い場所で，ユニットを形

成するための十分な強度を持っていたとは考えにく

い．Inner reef flat亜帯では細粒堆積物がせき止めら

れる前に，チューブを縁取る繊維状セメントがみられ

ることから，ユニット内で急速にセメント作用が起

こったことを示唆する．すなわち，生物礁環境では

チューブを繊維状セメントが縁取るType Aの続成作

用が卓越し，これらのセメントがユニットの強度を増

加させていたものと考えられる． これらのセメント

作用について，Mamet（1991）はDonezellaの生息時，

チューブは粘着質の軟体部に覆われていることを示唆

し，Della Porta et al.（2002）はその軟体部が腐敗す

るときにユニット内に嫌気的な環境が形成されてセメ

ント作用が急速に進行する可能性を論じている．また

Davis and Nassichuk（1988）は，Donezellaチューブ

を縁取る繊維状セメントがsynsedimentary cement
であると報告している．しかし，Donezellaユニット

のセメント作用について詳しく研究された例はほとん

どなく，セメント作用の時期や要因にはより詳しい検

討が必要である．

２．他の研究事例との比較

　これまでの，特に欧米の研究事例は，主に陸棚域に

おける低エネルギー環境のマウンド内に見出される

Donezellaの報告である．Table１にそれらをまとめ，

産出が報告された地層の堆積環境を示す．これらの研

究事例では，Donezellaが基盤あるいは堆積物上に付

着する能力を有していた可能性や，またDonezellaが

バイオハームを構築した可能性について議論されて

きた．Donezellaチューブの基盤への付着については，

本属を最初に記載したMaslov （1929）が形態復元作

業を通して，これらが細粒堆積物に根を張るように付
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着成長することを図示した．しかしながら，Poncet
（1991）はこのことについて，これまでDonezellaの

付着成長を証明した研究例はないことを述べている

が，彼も基盤もしくは堆積物上に付着するDonezella
の形態復元図を示している．秋吉石灰岩から産する

Donezellaは，本研究においてチューブの付着部分を

直接観察することはできなかったものの，ユニットが

含まれるboundstoneの産状は，それらが基盤上に固

着することを示している．

　Donezellaによるバイオハーム構築の可能性につい

ては，Donezella mound内のDonezellaチューブの占

める体積的割合が５-10％でしかないことから，む

しろセメント作用やlime-mudの集積がマウンドの

構築に重要な役割を果たしているという報告もあ

る（Riding, 1979）．しかし，Table１ に示すよう

に，Donezellaが比較的大規模なバイオハームの主要

な構築者であると報告している研究事例は多くみられ

る．また，それらの堆積古環境は，浅海・低エネル

ギー環境と限定的に考えられているが（Rich，1967；

Riding，1979；Bowman，1979；Mazzullo，1981
など），実際には半深海（Proust et al., 1996; Della 

Porta et al., 2002）や，高エネルギー環境（Racz, 

1964; Eichmuller, 1985）からの報告もあり，これら

はDonezellaが多様な環境に適応できたことを示唆す

る．いずれにしても石炭紀後期初め頃の炭酸塩堆積場

において，Donezellaが重要な生物岩構成要素の一つ

である（West, 1988）にも関わらず，各炭酸塩堆積

場における堆積環境ごとにDonezella ユニットのサイ

ズや続成作用の違い，他の造礁生物との関係について

記載された研究事例は少ない．これはDella Porta et 
al.（2002）が指摘しているように，それぞれの研究

事例が限られた露頭条件の下で報告されたものであ

り，１つの炭酸塩堆積場全体を通してDonezellaの産

状を検討した研究が少ないことに関係していると考え

られる．秋吉石灰岩においては，堆積環境区分帯ごと

にユニットの産状に明瞭な違いが認められることは，

秋吉石灰岩が高エネルギー環境下の大洋型生物礁起源

で，内部に多様な環境の違いを伴っていたことに起因

すると考えられる． 
　長井（1998）は，石炭紀後期初め頃の秋吉生物礁

複合体にみられる明瞭な分帯構造が，現世の大洋型生

物礁と極めて類似の構造を持つことを指摘し，生物

礁は造礁生物が波浪に適応して構築した構造物である

以上，同じ環境で形成された生物礁が同じ構造をもつ

ことは必然であることを論じている．秋吉生物礁複合

体で強固なフレームワークを構築している造礁化石群

は，同時代に大陸縁辺の陸棚域にも分布していたにも

関わらず，それら地域では強固なフレームワークを形

成しない（Copper, 1988）．長井（1998）はデボン紀

後期の大量絶滅イベント以降，陸棚域の化石群が礁を

構築することを抑制された要因(気候の寒冷化など) 
が，大洋域に限り作用していないためであると推定

し，この時代の秋吉生物礁複合体の特異性を論じてい

る．

秋吉石灰岩に産出したDonezellaと陸棚域での研究

事例を比較すると，造礁生物が構築した明瞭な分帯構

造の有無こそが，堆積環境区分帯ごとにDonezellaの

産状の違いを生み出す要因となっており，改めて秋吉

生物礁複合体の特異性を支持する１つの例が明らかに

なったと考えられる．

まとめ

１．秋吉石灰岩石炭系のMillerella yowarensis帯上部

～Akiyoshiella ozawai帯（Bashkirian-Moscovian下

部）中に，これまで報告の少なかった所属不明生物

Donezellaが多く含まれることを確認した．

２．Donezellaは分岐したチューブからなる枝状分岐

構造を形成し，この時代の秋吉生物礁複合体を構築

するboundstone中に副次的造礁生物として産する

ことを明らかにした．

３．調査地域のlower reef front亜帯とinner reef flat
亜帯では主に層状藻類と微生物岩の造るbindstone
中にレンズ状，ドーム状，層状などの形状で含ま

れる．さらに，東秋吉台の同時代のback reef帯で

はDonezella単独，あるいは他の藻類（Cuneiphycus）
と共にbafflestoneを形成する．

４．続成作用のタイプによりDonezellaユニットは，２

つに大別できる．セメント物質がDonezellaのチュー

ブを直接覆うものをType A，チューブの周囲に

細粒堆積物が堆積した後にセメント化するものを

Type Bとして区分した．ユニットType Aはlower 

reef front亜帯とinner reef flat亜帯に多く産出し，

Type Bはback reef帯に多産する．

５．上記の特徴は，Donezellaが秋吉生物礁複合体中

で副次的な造礁生物の役割を果たしているが，波浪

に対する強度を持っていたとは言い難く，比較的低

エネルギー環境に生息していたことを示している．

また，Donezellaユニット内の急速なセメント作用

が脆弱なDonezellaのチューブに強度を与えていた

可能性が高いと考えられる．

６．欧米の研究事例と比較した場合，秋吉石灰岩中の

Donezellaはbindstone中で他の造礁生物に付着成長

しており，生物礁複合体内の環境によりその産状を

変化させている．秋吉生物礁では，造礁生物が波浪

抵抗能力を発揮して明瞭な環境区分帯を形成してお
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り，そのことがDonezellaの多様な産状もたらした

要因である．
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