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Abstract

　　The Paleozoic Radiolaria, a major zooplankton group with a siliceous skeleton, comprises 

147 genera, 29 families, and 5 suborders.  The compilation of 270 literatures on secular 

diversity change of Paleozoic radiolarians clarifies 7 distinct radiolarian extinction events : 

Event 1 at the Tremadoc/Arenig boundary（Early Ordovician）, Event 2 at the Llandovery/ 

Wenlock boundary（Early Silurian）, Event 3 at the Late Ludlow, Event 4 at the Early/Middle 

Devonian boundary, Event 5 at the Frasnian/Famennian（F/F）boundary, Event 6 at the Devo- 

nian / Carboniferous（D/C）boundary, and Event 7 at the Early/Late Carboniferous boundary.

　　The Paleozoic radiolarians are divided into 3 major groups : a spherical-shell group 

composed of Spumellaria and Entactinaria ; a cylindrical to conical-shell group composed of 

Albaillellaria and Nassellaria ; and, a flattened-shell group composed of Stauraxonaria.  The 

spherical-shell group declined remarkably at Events 1, 2, 3, 4, and 5, while the cylindrical to 

conical-shell group declined at Events 6 and 7.  The spherical-shell group dominated the Late 

Paleozoic epicontinental realm, while the cylindrical to conical-shell group dominated the 

pelagic realm.  Events 1-5 represent diversity loss of radiolarians in the epicontinental 

habitat, while Events 6 and 7 represent diversity loss of pelagic inhabitants.  Events 6 and 7 

coincide with the timings of continental glaciation, suggesting that the decline of the pelagic 

radiolarians may have been related to global cooling.

　　It is noteworthy that a significant extinction of radiolarians occurred at the F/F boundary

（Event 5）, although Radiolaria has previously been regarded to have flourished even across 

the boundary.

　　Events 1 and 4 are the most significant radiolarian extinction events among 7 events, and 

occurred synchronously with faunal changes of other planktonic biota.  Although terrestrial 

and benthic records suggest minor crises at these events ; a global turnover is emphasized for 

marine planktonic biota.
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I．は じ め に

　古生代の海洋生物は，何回かの短期間に起きた

大量絶滅事件を経験した。Sepkoski（1984）に

よって古生代型動物群と一括された生物には，多

様な生物が含まれるが，それらはいずれもカンブ

リア紀に出現し，ペルム紀末に多くが絶滅した。

また，オルドビス紀末，デボン紀後期，デボン紀

/石炭紀境界および石炭紀前期 /後期境界に起きた

主要な絶滅事件で多様性の急減を経験した

（Sepkoski，1984；House，1985；Saunders and 

Ramsbottom，1986；Walliser，1996）。これら

の絶滅事件は，浅海域で堆積した地層から産する

筆石・サンゴ・アンモナイトなどの大型化石の消

長記録に基づいて認定された（House，1985；

Walliser，1996）。一方，大型化石に比べて産出報

告の少ない放散虫などの海棲プランクトン動物化

石は，Sepkoskiらの研究グループが作り続けた

古生代生物の属レベルの消長パタンに関する一連

のデータベースには含まれていない（例えば，

Sepkoski，1996）。しかし，海洋においてプラン

クトンは大きなバイオマスをもつことが知られて

いることから，プランクトンの絶滅事件は，古生

代海洋における生態系の進化を含む古生代生物界

の変遷史を解明する上で極めて重要であると考え

られる。

　放散虫は世界中のほとんどの海洋に生息し，か

つ海洋プランクトン動物の中で地層中に化石とし

て保存されやすい硬いシリカ骨格をもつので，海

洋域でのプランクトンの消長を探る上で有用と考

えられる。放散虫は古生代カンブリア紀に出現し

た有軸仮足をもつ浮遊性の原生動物で，海洋生態

系の食物連鎖の中で一次消費者に位置づけられる

（Anderson，1983）。Holdsworth（1977）や Naza-

rov and Ormiston（1985b）は古生代放散虫研究

が本格的に始まった 1970年代後半～ 1980年代半

ばに，それまでの古生代放散虫の産出例をコンパ

イルし，デボン紀に放散虫の殻や棘が大きな形態

変化を遂げたことを予察した。しかし，当時は古

生代前～中期の放散虫の産出報告は世界中でもわ

ずか 30にすぎず，放散虫の絶滅事件を具体的に議

論するには情報量が十分ではなかった。その後

1990年代になって世界各地からの古生代前～中

期を含め，放散虫の産出報告が急増し，現時点で

は報告総数が 200を越えた（図 1）。

　そこで，本研究では，過去 100年以上にわたっ

て世界中から報告された全ての古生代放散虫化石

の産出を報告した論文（文献数 270，産出地点数

251）をコンパイルし，古生代放散虫の絶滅事件の

認定を試みた。まず古生代放散虫の化石帯につい

て整理し，各化石帯ごとの科と属の構成内容を調

べ，古生代放散虫の科と属の産出年代範囲を決定

した。そして，科と属の数が古生代を通じてどの

ように変化したかを検討した結果，古生代約2.9億

年間に少なくとも 7回の大きな絶滅事件が起きた

ことが明らかとなった。本稿では，この成果につ

いて報告し，放散虫の絶滅事件と寒冷化との関係

や，オルドビス紀とデボン紀に起きた最大の絶滅

事件について議論する。

II．古生代放散虫の分類と化石帯区分

　ここでは，古生代放散虫の産出報告をコンパイ

ルする上で重要となる古生物学的分類と化石帯に

ついて述べる。

　1）亜目の分類

　放散虫の高次分類群は，古生代と中～新生代で

大きく異なる。中～新生代の放散虫は，内部骨針

をもたない球状殻からなる Spumellaria亜目（図

2-A，B）と異極性のある楕円～筒状の殻をもつ

Nassellaria亜目（図 2-H）に二分されるが，古生

代には極性のある骨針を基本骨格としてもつ

Entactinaria亜目（図 2-C，D），平板状の殻の中

に内部骨格として中空の殻と rayをもつ Stau- 

raxonaria亜目（図 2-E，F）および基本骨格とし

て三角形の三本の rodをもつ Albaillellaria亜目

（図 2-I，J）が繁栄した。上記 5亜目に属する全て

の古生代放散虫の科と属を付表（Appendix）に示

す。

　古生代からは確実な Nassellaria亜目は知られ

ていないが，Nassellaria亜目によく類似した楕円

～筒状の殻をもつ放散虫（Archocyrtidae科，

Popofskyellidae科，Pylentonemidae科）が報告
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されており，Spumellaria亜目（Holdsworth，

1977）または Nassellaria亜目（Cheng，1986）

に含められた。Corythoecidae科や Proventocitii-

dae科（図2-G）も筒状の殻をもつのでNassellaria

亜目に属すると判断した。それらの殻は三角形の

三本の rodを欠く点で Albaillellaria亜目と異な

る。ロシアのアルタイ山地の上部カンブリア系か

らは，楕円形の殻と殻の頂部の長くて太い 1本の

棘（apical spine）をもつ点で，Proventocitiidae

科によく類似した放散虫が報告された（Iwata et 

al.，1997）。本論では，上記の Nassellaria様放

散虫が楕円～筒状の殻をもつことを重視し，

Nassellaria亜目として扱う。

　Stauraxonaria亜目は古生代後半にEntactina- 
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図　1　1990 年までと現在の古生代放散虫化石の産出報告数．

Fig. 1　Number of reference for Paleozoic radiolarian occurrence.

図　2　代表的な古生代放散虫の骨格のスケッチ．

Fig. 2　Schematically illustrated skeletal parts of selected Paleozoic radiolarians.



ria亜目から分化したと考えられたが（Nazarov 

and Ormiston，1985b，1986），Entactinaria亜

目に特徴的な内部骨針を欠くので両亜目の系統関

係は不明である。また，古生代の Spumellaria亜

目に特徴的な球状殻も欠く。Stauraxonaria亜目

は平板状の殻と armをもつ点で外見上中生代の

Spumellaria亜目の Hagiastridae科に類似する

が，両者は別系統であると考えられている（Na- 

zarov and Ormiston，1986）。本論では，Afana- 

sieva（2000）が示したように，Stauraxonaria

亜目を独立した亜目として扱う。

　2）科と属の分類

　（1）一般に Entactinaria亜目の形態分類におい

ては，特に個体発生の初期段階で形成される内部

骨格の構造が系統を論じる上で重要視されている

（例えば， Foreman，1963；Furutani，1990）。

本研究でも，属や科の分類に内部骨格を重視する

分類法に基づいた。

　従来，骨針状放散虫（図 2-D）は，全て Palaeos- 

cenidiidae科に一括された（Goodbody，1986；

Renz，1990）。しかし，Furutani（1990）が指摘

したように異なる科であっても類似した殻をもつ

ことが多いので，本論では内部骨針（internal 

spicule：図 2-C）を重視する立場をとり，median 

barから放射する骨針の数が 4～ 6本の Pala- 

eoephippium属・Palaeotripus属・Palaeotrifidus

属・Holdsworthum属を Entactiniidae科（図 2-

C），8本の Goodbodium属・Palaeoscenidium属

を Palaeoscenidiidae科（図 2-D）とした。なお，

Palaeoscenidiidae科として記載された Palaeo- 

rubus 属（Ishiga et al.，1987）や Palaeoum- 

braculum属（Amon et al.，1995）は海綿骨針で

ある可能性があると考え，本論では放散虫として

扱っていない。同様の理由から，Bissylentactinia

属（Nazarov，1975）も扱っていない。

　また，これまで Spumellaria亜目に含められて

きた Secuicollacta属は殻に極性のある骨針をも

つ（MacDonald，1998）ので，同様の骨針をもつ

Rotasphaeridae科 と Pseudorotasphaeridae科

の放散虫とともに，本論では Entactinaria亜目と

して扱った。また，上部オルドビス系から報告さ

れた Secuicollacta属（Renz，1990；Goto et al., 

1992；Iwata et al.，1995）は 6～ 9本の主棘を

もつので，本論では，それらを Rotasphaera属

（Noble，1994）に含めた。

　石炭紀前期の厚い球状殻と 6本の主棘をもつ放

散虫は Palaeoxyphostylus属や Inaequalientac-

tinia属とされた（Won，1983，1991）が，それ

らの形質は Stigmosphaerostylus属（Foreman，

1963；Aitchison and Stratford，1997）にもみ

られるので，本論では Stigmosphaerostylus属に

含めた。

　（2）Spumellaria亜目の形態分類においては，

主棘と殻の数と形態が重要視されている（例えば

Furutani，1990；Noble，1994）。

　下部古生界からは，殻に口孔（pylome）をもつ

Spumellaria亜目の放散虫（Aciferopylorum属，

Cessipylorum属，Fusalfanus属等）が知られて

い る。Aciferopylorum属 や Cessipylorum属 は

Pylentonemidae科に含められることが多かった

（Nazarov and Ormiston，1993）が，これらの放

散虫の殻や棘（spine）の形態は，もともと石炭紀

前期から報告された Pylentonemidae科と異なる。

一方，Fusalfanus属は Inaniguttidae科に含めら

れた（Furutani，1990；Noble，1994）。本論で

は，口孔をもつ古生代前期の Spumellaria亜目の

属を，暫定的に Inaniguttidae科に含めることに

する。

　シルル紀の放散虫化石の主要な構成要素である

Praespongoceolia属と Bipylospongia属の帰属は

定まっていないが（Furutani，1990；Noble，1994），

これらの属は楕円形の殻の両極に棘をもつので，

本論では Sponguridae科に含めた。

　3）化石帯区分

　古生代放散虫化石の産出地域および報告数は，

時代によって大きな偏りが認められる。デボン紀

後期～ Visean世（石炭紀前期）とペルム紀の報告

数が多く，デボン紀後期～ Visean世では各世につ

いて 37～ 50地域から 38～ 45例，ペルム系の各

世については 53～ 87地域から 57～ 92例が知ら

れている。一方，カンブリア紀～ Tremadoc世

（オルドビス紀前期）では産出例が少なく，各世ご
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とに数例の報告が数地点からされているにすぎな

い。

　これまで約 40の古生代の放散虫化石帯が提案

されているが，古生代を通した放散虫化石帯のま

とまった研究例はない。現在までに設定された放

散虫化石帯の精度や概念は研究者によって異なる

が，時間認定の基準単位として化石帯は有用であ

るので，現在最も有用な化石帯を図 3に編集した。

図 3の時代区分については紀と世の区分を示した

が，デボン紀には大量絶滅が起きた重要な期の境

界があるので，デボン紀のみ期の区分も示した。

　カンブリア紀～オルドビス紀前期の帯区分は提

案されていない。オルドビス紀中期～デボン紀の

帯区分については，Noble and Aitchison（2000）

によって大きく 7つの化石帯に区分された。シル

ル紀後期では 6つの間隔帯や生存期間帯（Noble，

1994），デボン紀前～中期では 4つの間隔帯

（Umeda，1998b）に細分された。デボン紀後期

の Famennian期と石炭紀前期からは，それぞれ

3つの放散虫群集が識別された（Holdsworth and 

Jones，1980）。石炭紀後期～ペルム紀では，13

の詳しい間隔帯が設定され（Ishiga，1986），そ

の後，ペルム紀後期の化石帯に関しては部分的に

修正された（Kuwahara et al.，1998）。

　なお，本論文では，これまで提案されてきた化

石帯の年代的位置づけを，最近のデータに基づい

て部分的に修正した。従来の化石帯と群集の年代

的位置づけ（Noble，1994；Aitchison et al.，1999；

Noble and Aitchison，2000）と本論での扱いと

の 3つの主要な相違点を以下に示す。

　（1）シルル系の分帯に関して，Noble（1994）

は 北 米 か ら 記 載 し た Palaeoactinosphaera 

asymmetrica帯，Praespongoceolia帯，Praespon- 

goceolia-Stylosphaera magnaspina帯の年代を，

西南日本からの群集との対比からWenlock世（シ

ルル紀前期）～ Ludlow世（シルル紀後期）とし

た。しかし，その後の筆者の高知県横倉山地域お

よび宮崎県祇園山地域でのサンゴ化石や三葉虫化

石（Hamada，1958；Kobayashi and Hamada，

1974）に基づく放散虫年代の検討の結果，それら

の化石帯は全て Ludlow世を示すことが判明した。
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図　3　古生代放散虫化石分帯．

Fig. 3　Subdivision of Paleozoic radiolarian zones
（compiled from Holdsworth and Jones, 1980 ; 
Ishiga, 1986 ; Noble, 1994 ; Umeda, 1998b ; 
Kuwahara et al., 1998 ; Noble and Aitchison, 
2000）.



　（2）デボン系の分帯に関して，Aitchison et al.

（1999）および Noble and Aitchison（2000）は，

デボン紀前～中期の放散虫群集は下位より

Tlecerina-Glanta群集，Helenifore laticlavium群

集，Circulaforma admissarius群集，Helenifore 

pilosidiscus群集そして Protoholoeciscus hindea

群集の順で出現するとした。しかし，西南日本の

連続層序断面で検討した結果，Aitchisonらが示し

たC. admissarius群集とPr. hindea群集の順序は

逆で，下位より Glanta群集，Pr. hindea群集，

He. pilosidiscus群集そして C. admissarius群集

の順で累重することが明らかとなった（Umeda，

1998a，b）。現在のところ，Glanta群集と Pr. 

hindea群集は Eifelian期（デボン紀中期）と推定

される。He. pilosidiscusは Givetian階から知ら

れている（Aitchison and Stratford，1997）が，

He. pilosidiscusとC. admissariusはFrasnian階

から報告されていないので，He. pilosidiscus群集

と C. admissarius群集の年代は Givetian期と考

えられる。

　（3）He. laticlaviumを含む群集については，年

代の確実なHe. laticlaviumは Frasnian期から知

られている（Nazarov and Ormiston，1983）の

で，Frasnian期とされることが多かった（Ishiga 

et al.，1988；Sashida et al.，1993）。その後，

Aitchison et al.（1999）はオーストラリア東部

ニューイングランド褶曲帯のピール断層西側の凝

灰岩，凝灰質泥岩およびチャートからのHe. 

laticlavium 群集の年代を Emsian期（デボン紀前

期）とした。しかし，その年代の根拠となった

Emsian期のコノドント化石を産する石灰岩と放

散虫を含むチャートは，蛇紋岩を含む断層で隔て

られている（Metcalfe et al.，1997）。さらに，

ピール断層西側の凝灰岩や砂岩は，礫やブロック

として古い時代の石灰岩を含む（例えば，Ishiga 

and Leitch，1988）ので，Emsian期の石灰岩も

周囲の砕屑岩の堆積年代より古い時代を示す 

可能性がある。以上の理由から，Aitchison 

et al.（1999）の示したHe. laticlavium群集の年代

は再検討が必要である。現在のところ，He. 

laticlaviumを含む群集は Frasnian期以外からは

知られていないので，本論では He. laticlaviumを

含む群集の年代を全て Frasnian期として扱う。

　本研究で放散虫の消長を整理するにあたっては，

化石帯を時間認定の基準単位として用いる。シル

ル紀，デボン紀中～後期およびペルム紀では，世

区分よりもさらに細かい年代区分が可能な放散虫

化石帯が識別されている場合がある。このように

産出報告数が多くかつ精度の高い化石帯の設定さ

れているデボン紀後期とペルム紀では，放散虫の

絶滅事件の正確な議論が可能である。これに対し

て，古生代前期では，放散虫化石分帯の分解能は

古生代中～後期よりも劣る。

III．古生代放散虫の産出例

　ここでは放散虫の絶滅事件を認定する基礎とな

る各地質時代からの産出例の概要を述べる。

　1）カンブリア紀

　カンブリア紀の放散虫化石としては，当時の低

～中緯度域に位置していたロシア中南部アルタイ

山地（Iwata et al.，1997；Obut and Iwata，2001），

オーストラリア北東部クイーンズランド州（Won 

and Below，1999），南中国（Xiping et al.，1997）

の大陸上の浅海性堆積物から 4科 6属が知られて

いる（図 4-A）。これらの放散虫化石は，Spu- 

mellaria亜目，Entactinaria亜目および Nasse- 

llaria亜目に含められる。Albaillellaria亜目は知

られていない。Spumellaria亜目（Echidninidae

科）と Entactinaria亜目（Protoentactiniidae科

等）が卓越した。これらの放散虫は，骨針が重な

り合ってまたは融合して形成された多面体の殻を

もつことを特徴とし（図 2-A），オルドビス紀以降

の放散虫に特徴的な球状の格子状殻（latticed 

shell）を欠く。ロシアのアルタイ山地の下部カン

ブリア系（Caerfai統の Lenian階）から報告され

た Spumellaria亜目が，これまでに報告された放

散虫の中では最古の産出例である（Obut and 

Iwata，2001）。

　2）オルドビス紀

　オルドビス紀の放散虫化石は，当時の低～中緯

度域の大陸上や大陸縁の浅海性堆積物に加えて，

古太平洋や古大西洋の遠洋性堆積物からも報告さ
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れている（図 4-A）。属と科の数はオルドビス紀初

期に最も低く，後期で最も高くなり，全体として

増加傾向にあった。

　Tremadoc世（オルドビス紀前期）の放散虫化

石としては，北米西部ネバダ州（Kozur et al.，

1996）およびロシア中南部アルタイ山地（Iwata 

et al.，1997）から 3科 7属が知られている。多面

体の殻をもつ Protoentactiniidae科と Echid- 

ninidae科（図 2-A）が卓越した。その殻は多面体

で，カンブリア紀放散虫のものとよく類似する。
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図　4　古生代前期，中期および後期の古地理図と放散虫化石産地．

Fig.　4　Early, Middle, and Late Paleozoic Paleogeographic maps（Scotese 
and McKerrow, 1990）, with fossil localities of radiolarians.



　なお，Aitchison et al.（1998）は北米東岸ニュー

ファンドランドから放散虫とともに保存不良のコ

ノドント化石をみいだし，それを Cordylodus 

lindstromi Druce & Jonesとみなし，その年代を

Tremadoc世とした。しかし，年代の根拠とされ

たコノドントの保存が悪く，古生代前半の他の年

代を示す可能性があるので，本論ではそれらの放

散虫の取り扱いを保留する。

　Arenig世（オルドビス紀前期）の放散虫化石と

しては，スピッツベルゲン（Forty and Holdswor- 

th, 1972），カ ザ フ 共 和 国（Nazarov，1975；

Nazarov and Ormiston，1993）および英国スコッ

トランド（Aitchison，1998）から 5科 10属が，

9編の文献から知られている。Spumellaria亜目

の Inaniguttidae科（図 2-B）や Entactinaria亜

目の Haplentactiniidae科についての報告が多い。

これらの放散虫は，Tremadoc世のものとは異な

り，よく発達した格子状殻（latticed shell：図 2-

B）をもつ。

　オルドビス紀中期（Llanvirn～ Llandeilo世）

の放散虫化石は，英国スコットランド（Danelian 

and Clarkson，1998），北米東岸ニューファンド

ランド（Renz，1990），ロシア・カザフ（Nazarov，

1975；Nazarov and Ormiston，1993），中国北

部（Wang，1991；Li，1995）およびオーストラ

リア南東部のラクラン褶曲帯（Umeda et al.，

1992；Iwata et al.，1995）から 4科 12属が知ら

れている。オルドビス紀中期に，Inaniguttidae

科と Haplentactiniidae科が卓越した。

　オルドビス紀後期（Caradoc～ Ashigill世）の

放散虫化石は，英国スコットランド（Danelian and 

Clarkson，1998），北米西部ネバダ州（Dunham 

and Murphy，1976；Renz，1990），ロシア・カ

ザフ（Nazarov and Ormiston，1993），南中国

（Wang，1991）およびオーストラリアのラクラン

褶曲帯（Webby and Blom，1986；Goto et al.， 

1992；Iwata et al.，1995）から 7科 20属が，12

編の文献から知られている。Arenig世～オルドビ

ス紀中期の産出報告と同様，Inaniguttidae科と

Haplentactiniidae科についての報告が卓越する。

Caradoc世からは，新しい高次分類群（Rotas- 

phaeridae科，Palaeoscenidiidae科，Ceratoikis- 

cidae科）の出現が知られており，報告されたオル

ドビス紀後期の放散虫の科と属の数は古生代前期

の中で最も多い。

　以上のことから，Tremadoc世以前は原始的な

多角形の殻をもつ放散虫，Arenig世以降は球状の

格子状殻をもつ放散虫が優勢であったと考えられ

る。

　3）シルル紀

　シルル紀の放散虫化石は，主として当時の低～

中緯度域の大陸上～大陸縁の浅海性堆積物から報

告されている（図 4-B）。報告された属と科の数は

オルドビス紀よりも多い。

　Llandovery世（シルル紀前期）の放散虫化石に

ついては，極圏カナダ（Holdsworth，1977；

Goodbody，1986；McDonald，1998），北米西部

ネバダ州（Noble et al.，1997），ロシアのウラル

山脈（Nazarov and Ormiston，1993），スウェー

デン（Malez and Reich，1997），ドイツ（Noble 

et al.，1998）および西南日本（Kurihara and 

Sashida，2000）から 8科 24属が，14編の文献

から報告されている。オルドビス紀後期の産出報

告と同様，Spumellaria亜目の Inaniguttidae科

とEntactinaria亜目のHaplentactiniidae科につ

いての報告が多い。それらの球状種の殻の直径は，

最小で 90μm，最大で 500μmであり，その個体

数の大部分は 200～ 300μmの種によって占めら

れた。

　Wenlock世（シルル紀前期）の放散虫化石につ

いては，ロシアのウラル山脈（Nazarov and 

Ormiston，1993），極圏カナダ（Goodbody，1986；

Renz，1988），南中国（Wang，1991），中国西端

（Li，1994）および西南日本（Wakamatsu et al.，

1990）から 9科 21属が，13編の文献から報告さ

れている。Inaniguttidae科や Entactinaria亜目

のRotasphaeridae科が卓越した。それらの殻の直

径は，最小で 70μm，最大で 300μm，その個体

数の大部分は 100～ 200μmであり，Llandovery

世の種に比べて明らかに小さい。

　Ludlow世（シルル紀後期）の放散虫化石は，

ロシアのウラル山脈（Nazarov and Ormiston，
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1993；Amon et al.，1995），北米西部テキサス州

（Noble，1994）および西南日本（Furutani，1990； 

Wakamatsu et al.，1990）から，13編の文献が

報告されている。Palaeoactinosphaera asymmet- 

rica帯からは 10科23属，Praespongoceolia parva

帯からは 10科 24属，Praespongoceolia- Stylosph- 

aera（？）magnaspina帯～ S.（？）magnaspina帯

からは 9科 22属，Rotasphaeracea-Devoniglan-

sus unicus帯からは7科18属が知られている。S.

（？）magnaspina帯までは，Wenlock世の産出報

告と同様，Rotasphaeridae科と Inaniguttidae

科についての報告が多い。Rotasphaeracea-D. 

unicus帯では Inaniguttidae科が卓越するが，

Rotasphaeridae科は知られていない（Noble, 

1994）。

　Pridoli世（シルル紀後期）の放散虫化石は，西

南日本（Wakamatsu et al.，1990；Umeda，1997，

1998b），オーストラリアのニューイングランド褶

曲帯（Aitchison，1990），北米西部テキサス州

（Noble，1994）から 7科 20属が，13編の文献か

ら報告されている。Spumellaria亜目の Spon- 

guridae科と Inaniguttidae科についての報告が

多い。

　以上のことから，Llandovery世は大型の殻をも

つ球状放散虫，Wenlock～ Ludlow世は小型の殻

の球状放散虫が優勢であったと考えられる。

　4）デボン紀

　デボン紀放散虫化石は，当時の低～中緯度域の

大陸上や大陸縁の堆積物に加えて，古テチス海の

深海堆積物からも報告されている（図 4-B）。

　Lochkovian期（デボン紀前期）の放散虫化石に

ついて，年代の確実な報告はされていない。

Furutani（1990）は西南日本内帯の吉城層から 2

科 6属の放散虫化石を報告し，外国の産出報告と

の比較に基づいて，その年代をシルル紀末期また

はデボン紀前期とした。吉城層からの放散虫群集

はシルル紀後期～デボン紀前期のレンジをもつ

Inaniguttidae科（Futobari属，Zadrappolus属）

を含むが，シルル紀後期を特徴づける Pseudos- 

pongoprunum属や Pragian世（デボン紀前期中

頃）以降の先端まで深い溝の発達する主棘

（bladed main spine）をもつ Entactiniidae科（図

2-C）を含まないので，本論では吉城層からの放散

虫群集の年代を Lochkovian期とする。

　Pragian～ Emsian期（デボン紀前期）の放散

虫については，Trilonche属，Futobari属および

Zadrappolus属が卓越し，ドイツ（Kiessling and 

Tragelehn，1994）および西南日本（Wakamatsu 

et al.，1990；Aitchison et al.，1996；Umeda，1997，

1998b）から 6科 18属が知られている。

　なお，Aitchison et al.（1996）はPragian～Em- 

sian期の放散虫と共存する砕屑性ジルコンの U-

Pb SHRIMP年代に基づく年代論を展開したが，

Kurihara and Sashida（1999）や Umeda（1999）

が指摘したように，そのジルコンは古い時代の地

層に由来した可能性が高い。

　デボン紀中期の放散虫化石については，オース

トラリア東部ニューイングランド褶曲帯（Hinde，

1899；Aitchison and Stratford，1997；Aitchison 

et al.，1999），南中国（Sheng and Wang，1982），

西南日本（Furutani，1983；Wakamatsu et al.，

1990；Umeda，1998a，b），ロシアのウラル山地

（Nazarov and Ormiston，1993），ドイツ（Kiessl- 

ing and Tragelehn，1994）およびチェコスロバ

キア（Braun and Budil，1999）から 29編の文

献の報告がされている。デボン紀前期までと異な

り，Entactinaria亜目の Entactiniidae科（図 2-

C），Palaeoscenidiidae科（図 2-D）および Alba- 

illellaria亜目の Ceratoikiscidae科（図 2-I）に

ついての報告が多い。Glanta fragilis帯（Eifelian

期前期）から 4科 11属，Protoholoeciscus hindea

帯（Eifelian期後期）から 4科 15属，Circulaforma 

admissarius帯（Givetian期）から 4科 16属が

知られている。

　Frasnian期（デボン紀後期）の放散虫化石につ

いては，ロシアのウラル山地（Nazarov，1975；

Nazarov and Ormiston，1993），北米西部ネバダ

州（Boundy-Sanders et al.，1999），南中国（Wang，

1991），タイ（Sashida et al.，1993，1998），オー

ストラリア北西部カニング堆積盆（Nazarov and 

Ormiston，1983）および東部ニューイングラン

ド褶曲帯（Ishiga et al.，1988；Ishiga and Leitch，
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1988）から 6科 26属が，26編の文献から知られ

ている。デボン紀中期の産出報告と同様，

Entactiniidae科と Ceratoikiscidae科について

の報告が卓越する。

　Famennian期（デボン紀後期）の放散虫化石は，

北米のオハイオ州（Foreman，1963），オクラホ

マ州（Cheng，1986；Schwartzapfel and Hold-

sworth，1996），テキサス州（Noble，1992），ネ

バダ州（Miller et al.，1984），アラスカ（Hold- 

sworth et al.，1978），ロシアのアルタイ山地（Na- 

zarov and Ormiston，1993），ドイツ（Schmidt

 - Effing，1988；Kiessling and Tragelehn，1994），

オーストラリア東部ニューイングランド褶曲帯

（Ishiga et al.，1988；Aitchison，1988，1990），

南中国（Wang，1991）およびタイ（Sashida et 

al.，1998）等から 29編の文献の報告がされてい

る。記載された放散虫の科の数はデボン紀の中で

最も多く，属の数は古生代前～中期の中で最も多

い。Famennian期前期のHoloeciscus-1帯からは

7科 23属，中期の Holoeciscus-2帯からは 9科 33

属，後期の Holoeciscus-3帯からは 9科 46属が知

られている。Famennian期からは，Entactinaria

亜目の Entactiniidae科（図 2-C），Albaillellaria

亜目の Ceratoikiscidae科，Albaillellidae科，Na- 

ssellaria亜目の Archocyrtidae科および Popof- 

skyellidae科（図 2-H）についての報告が多い。

　5）石炭紀

　石炭紀の放散虫化石は当時の低～中緯度域の大

陸上あるいは大陸縁の浅海性堆積物に加えて，遠

洋性堆積物や高緯度域の大陸縁堆積物からも知ら

れている（図 4-C）。

　石炭紀前期（Tournaisian～ Serpukhovian世）

の放散虫化石については，北米のオクラホマ州

（Cheng，1986；Schwartzapfel and Holdsworth，

1996），テキサス州（Nazarov and Ormiston，

1985a；Noble，1992），ネバダ州（Miller et al.，

1984），ロシアのアルタイ山地（Nazarov and 

Ormiston，1993），イギリス（Holdsworth，1966），

フランス（Gourmelon，1987），ドイツ（Won，

1983；Kiessling and Tragelehn，1994），オース

トラリア東部ニューイングランド褶曲帯（Aitch- 

ison，1990；Aitchison et al.，1992），南中国（Wang，

1991）およびタイ（Sashida et al.，1998）等，

多くの地域から報告されている。Tournaisian世

について 34地点・40編の文献から 12科 42属，

Visean世について 37地点・38編の文献から 14

科 40属，Serpukhovian世について 18地点・15

編の文献から 15科 45属の放散虫化石が知られて

いる。石炭紀前期からは，Entactinaria亜目の

Entactiniidae科（図 2-C），Albaillellaria亜目の

Albaillellidae科（図 2-J），Nassellaria亜 目 の

Archocyrtidae科および Popofskyellidae科（図

2-H）についての報告が多い。

　石炭紀後期（Bashkirian～ Gzelian世）の放散

虫化石については，北米のテキサス州（Nazarov 

and Ormiston，1985a），ネバダ州（Miller et al.，

1984），カナダのブリティッシュコロンビア州

（Harms and Murchey，1992），ロシアのアルタ

イ山地（Nazarov and Ormiston，1993），チリ南

端部（Ling and Forsythe，1987），フランス（Gour- 

melon，1987），西南日本（Ishiga，1986）およ

びタイ（Sashida et al.，1998）等，多くの地域か

ら知られている。Bashkirian世について 10地

点・9編の文献から 15科 35属，Moscovian世に

ついて 13地点・12編の文献から 11科 28属，

Kasimovian世について 6地点・8編の文献から

11科 27属，Gzelian世について 10地点・15編

の文献から 12科 34属の放散虫化石が報告されて

いる。石炭紀後期からは，Stauraxonaria亜目の

Ormistoneae科，Latentifistulidae科（図 2-E），

Tormentidae科（図 2-F）および Albaillellaria

亜目の Albaillellidae科についての報告が多い。

　6）ペルム紀

　ペルム紀の放散虫化石については，西南日本

（Ishiga，1986），北米のテキサス州（Ormiston 

and Babcock，1979；Nazarov and Ormiston，

1985a），ネバダ州（Murchey，1990），オレゴン

州（Blome and Reed，1992），カナダのブリティッ

シュコロンビア州（Harms and Murchey，1992），

チリ南端部（Ling and Forsythe，1987），イタリ

アのシシリア島（Catalano et al.，1991），ロシア

のウラル山地（Amon et al.，1990）や沿海州
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（Rudenko and Panasenko，1990），南中国（Wang，

1991），フィリピン（Isozaki et al.，1988）およ

びタイ（Sashida et al.，1998）など，多くの地域

から知られている。その範囲は，低緯度域から高

緯度域の大陸上から遠洋性の堆積物に及ぶ（図 4-

C）。

　ペルム紀の Cisuralian世について 70地点・76

編の文献から 11科 37属，Guadalupian世につい

て73地点・92編の文献から12科40属，Lopingian

世について 53地点・57編の文献から 13科 39属

が知られている。石炭紀後期の産出報告と同様，

ペルム紀からは Stauraxonaria亜目の Laten- 

tifistutulidae科（図 2-E），Ormistoneae科，Tor-

mentidae科（図 2-F）および Albaillellaria亜目

の Albaillellidae科（図 2-J）についての報告が多

い。

 

IV．古生代放散虫の消長史

　これまでに5亜目29科147属の古生代放散虫が

記載された。公表されたデータに基づいて，古生

代放散虫の科と属の産出年代範囲を決定した（図

5，図 6）。これに基づいて，古生代を通じての放

散虫の出現や消滅，特に絶滅事件について議論す

る。

　図 5・6から，古生代の放散虫が入れ替わる場合

に，順に別のタクサに置き換えられていったので

はなく，少なくとも 7回短期間に急激に入れ替

わったこと，すなわち絶滅が起きたことが読みと

れる。放散虫はそれらの事件を経て断続的に進化

してきたと考えられる。7回の絶滅イベントとは，

オルドビス紀の Tremadoc世 /Arenig世境界，シ

ルル紀のLlandovery世 /Wenlock世境界，Ludlow

世後期，デボン紀前期 /中期境界，Frasnian期 / 
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図　5　古生代放散虫の科の産出年代範囲．バーの幅は属の数を示す．

Fig. 5　Range chart of Paleozoic radiolarian families.
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Famennian期境界，デボン紀 /石炭紀境界，そし

て石炭紀前期 /後期境界で認められるものである

（図 7）。本稿では，これらの 7つの絶滅事件を，

古い順にイベント 1，2，3，4，5，6および 7と

呼ぶことにする。以下に，これらの事件について

説明する。

　1）イベント 1

　オルドビス紀前期の Tremadoc世 /Arenig世境

界（イベント 1）において，放散虫の科の 33％お

よび属の 71％が絶滅した。イベント 1は，カンブ

リア紀～ Tremadoc世の大陸上の浅海域で繁栄し

た 多 面 体 の 殻 を も つ Spumellaria亜 目 の

Echidninidae科の絶滅や Entactinaria亜目の

Protoentactiniidae科の衰退で特徴づけられる。

　イベント 1の直後の Arenig世に，オルドビス

紀中期～ Llandovery世（シルル紀前期）に繁栄

した Spumellaria亜目（Inaniguttidae科，Ana- 

krusidae科）や Entactinaria亜目（Haplentac-

tiniidae科）が出現し，急速に放散した。これら

の Arenig世以降を特徴づける放散虫は球状の格

子状殻をもつので，Tremadoc世までの原始的な

多面体の殻をもつ放散虫と大きく異なる。

　Tremadoc世 /Arenig世境界付近において，放散

虫の高次分類群の入れ替わりと殻の形態変化が起

きたことは，イベント 1で放散虫の大規模な入れ

替わりが起きたことを示す。

　2）イベント 2

　シルル紀前期のLlandovery世 /Wenlock世境界

（イベント 2）において，放散虫の属の 26％が絶滅

したが，科の多様性は減じていない。イベント 2

は，オルドビス紀～ Llandovery世に繁栄した大

型の球状殻をもつ Spumellaria亜目（Inanigutti- 

dae 科）の Cessipylorum 属，Inanibigutta 属，

Inanigutta属，Orbiculopylorum属および Entac- 

tinaria亜目（Haplentactiniidae科）の Syntagen-

tactinia属の絶滅で特徴づけられる。また，最近

の極圏カナダ産化石の検討では，Llandovery世 / 

Wenlock世境界において，大型放散虫から小型放

散虫への入れ替わりが起きたことが指摘されてい

る（McDonald, 2000）。

　Llandovery世 /Wenlock世境界で放散虫の属の

入れ替わりと殻の小型化が起きたことは，イベン

ト 2で放散虫の入れ替わりが起きたことを示す。

　3）イベント 3

　シルル紀後期の Ludlow世後期の Stylosphaera

（?）magnaspina帯 /Rotasphaeracea-Devoniglan- 
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図　7　古生代放散虫の属の数と絶滅イベント．
　矢印は 7 回の絶滅イベントを示す．

Fig. 7　Diversity change of Paleozoic Radiolaria, showing 7 distinct extinction events.



sus unicus帯境界（イベント 3）において，放散

虫の科の 29％および属の 23％が絶滅した。イベ

ント 3は，Wenlock～ Ludlow世に繁栄した小型

の 殻 を も つ Entactinaria亜 目 の Rotasphae- 

ridae科（Diparvapila属，Rotasphaera属，Secui-

collacta属）と Pseudorotasphaeridae科（Pseu- 

dorotasphaera属）の絶滅で特徴づけられる。

　4）イベント 4

　デボン紀前期 /中期境界（イベント 4）において，

放散虫の科の 33％および属の 44％が絶滅した。イ

ベ ン ト 4は Inaniguttidae科（Fusalfanus属，

Futobari属， Oriundogutta属，Zadrappolus属）

と Sponguridae科（Praespongoceolia属）の絶滅

で特徴づけられ，オルドビス～デボン紀前期に優

勢であったSpumellaria亜目がほとんど絶滅した。

西南日本での検討結果は，この絶滅事件が

Trilonche sp. A帯後期の短い期間に起きたことを

示す。その後，デボン紀中～後期において，

Entactinaria亜 目（Entactiniidae科，Palaeo-

scenidiidae科）と Albaillellaria亜目（Ceratoi- 

kiscidae科）が多様化して繁栄した。

　5）イベント 5

　デボン紀後期の Frasnian世 /Famennian期境

界において，底生動物の大量絶滅が起きたことが

知られているが，放散虫は絶滅事件の影響を被っ

ておらず（Nazarov and Ormiston，1985b），む

しろ繁栄したとされた（Racki，1999）。しかし，

今回の検討によって，Frasnian期 /Famennian期

境界（イベント 5）で，放散虫の属の 27％が絶滅

したことが明らかとなった。科の多様性は減じて

いない。

　イベント 5は Entactinaria亜目の Palaeosce- 

nidiidae科（Deflantrica属，Tlecerina属等）の

急減で特徴づけられ，Albaillellaria亜目や

Nassellaria亜目はほとんど減少していない。

Albaillellaria亜 目（Albaillellidae科）と Nas-

sellaria亜目（Pylentonemidae科，Corythoecidae

科）の高次分類群が，イベント 5直後の Fame- 

nnian期前期に新たに出現した。

　Frasnian期とFamennian期の放散虫を比較す

ると，Frasnian期では Entactinaria亜目が卓越

するのに対し，Famennian期では Albaillellaria

亜目とNassellaria亜目が優勢である。このことは，

Frasnian期 /Famennian期境界（イベント 5）で

放散虫群集の入れ替わりが起きたことを示す。

　6）イベント 6

　イベント 5直後のデボン紀後期の Famennian

期において，放散虫の属の多様性は古生代の中で

最も高くなった。しかし，デボン紀 /石炭紀境界

（イベント 6）で，Famennian期の放散虫の科の

11％および属の 22％が絶滅した。この絶滅事件は，

Famennian期に繁栄した Albaillellaria亜目

（Ceratoikiscidae科，Albaillellidae科）のHeleni-

fore属，Holoeciscus属，Huasha属，Nassellaria

亜目（Popofskyellidae科，Archocyrtidae科）の

Cerarchocyrtium属，Cyrtentactinia属，Deflan- 

drellium属および Staurentactinia属等の絶滅で

特徴づけられる。

　イベント 6の絶滅事件後の Tournaisian世に，

Stauraxonaria亜目（Latentifistulidae科や Tor- 

mentidae科）等の高次分類群が新たに出現した。

　7）イベント 7

　石炭紀の放散虫の多様性は全体として増加傾向

にあり，Serpukhovian世の放散虫の科の多様性

は古生代の中で最も高くなった。しかし，石炭紀

前期 /後期境界付近（Serpukhovian世後期～

Bashkirian世前期）で，放散虫の科の 13％およ

び属の 36％が絶滅したので，放散虫の多様性が激

減した。この絶滅事変は，Nassellaria亜目の

Corythoecidae科，Popofskyellidae科および Ar- 

chocyrtidae科の急減で特徴づけられる。

　イベント 7の後の石炭紀後期～ペルム紀に，

Stauraxonaria亜目と Albaillellaria亜目が多様

化した。それらの放散虫の多様性は石炭紀後期に

最も低く，ペルム紀後期で最も高くなり，全体と

して増加傾向にあった。ペルム紀末で，これらの

古生代型放散虫のほとんどが絶滅した。

V．考　　察

　これまで，古生代の放散虫の消長に関しては，

古生代 /中生代境界のペルム紀末の絶滅が指摘さ

れ て い た（Holdsworth，1977；Nazarov and 
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Ormiston，1985b）。今回の検討の結果，古生代

の放散虫は少なくとも 7回の絶滅事件（イベント

1～ 7）を経験したことが明らかとなった。

　ここでは，各イベントで絶滅した古生代放散虫

の生息域や，古生代放散虫の最大の絶滅事件であ

るオルドビス紀前期とデボン紀に起きた放散虫群

集の入れ替わりの意義について議論する。

　1）絶滅した放散虫の生息域

　イベント 1～ 5では，主として Spumellaria亜

目 と Entactinaria亜 目，イ ベ ン ト 6・7で は

Albaillellaria亜目とNassellaria亜目の属と科が

絶滅した。

　Casey et al.（1983）は，現世の海洋において球

状殻をもつ Spumellaria亜目は浅海域，筒状殻を

もつ Nassellaria亜目は遠洋域に卓越することを

みいだした。古生代後期の放散虫についても，

Spumellaria亜目や Entactinaria亜目は浅海性

堆積物からの放散虫のほとんどを占め，筒状殻を

もつ Albaillellaria亜目や Nassellaria亜目は主

に深海性堆積物から産することが指摘されている

（Holdsworth，1977；Kozur and Mostler，1989；

Catalano et al.，1991）。これらのことから，古生

代の他の年代においても，Albaillellaria亜目と

Nassellaria亜目の生息域は遠洋域または深海域

であった可能性が類推される。例えば，オルドビ

ス紀の産出記録の多くは大陸上の浅海域から報告

されているにもかかわらず，Albaillellaria亜目

（Ceratoikiscidae科）と Nassellaria亜目（Prov-

entocitiidae科）の産出報告（Goto et al.，1992；

Li，1995；Danelian and Clarkson，1998；Aitchi-

son，1998）が全て遠洋深海堆積物からであるこ

とは，このような考えを支持する。

　このような対応関係が古生代を通して基本的に

成立すると考えた上で本研究結果に適用すると，

イベント 6・7では主に遠洋域または深海域に生息

していた放散虫が絶滅したと考えられる。カンブ

リア紀～シルル紀においては Albaillellaria亜目

とNassellaria亜目が優勢でなかったので，両亜目

の絶滅イベントが識別されていない可能性がある。

したがって，今後このような観点から絶滅イベン

トを検討するにあたっては，Droser et al.（1997）

が指摘したように，分類群の数の変化だけでなく

ニッチの変化も含めて検討する必要がある。

　2）放散虫の絶滅事件と寒冷化

　Casey et al.（1983）は寒冷化が起きた新生代 

中新世に Nassellaria亜目が多様化したことに 

着目し，深海性堆積物に卓越する古生代の

Albaillellaria亜目とNassellaria亜目を冷水塊に

生息する寒冷型の放散虫とみなし，それらの出現

および多様化の原因を寒冷化に求めた。

　古生代に起きた寒冷化事件は，主に氷河性堆積

物の分布に基づいて認識されてきた。近年の微化

石層序学の進展により，古生代の氷河性堆積物は，

オルドビス紀末（Berry and Boucot，1973），デ

ボン紀 /石炭紀境界（Streel et al.，2000）および

石炭紀前期 /後期境界（Saunders and Roms- 

bottom，1986）において南半球に最も広範に発達

したことが明らかにされた。

　これに対して，今回の検討結果は，氷河の発達

があったデボン紀 /石炭紀境界（イベント 6）およ

び石炭紀前期 /後期境界（イベント 7）において，

Albaillellaria亜目とNassellaria亜目の多様性の

急減が起きたことを示している。同様に，氷河の

発達があったオルドビス紀末においても，

Albaillellaria亜目（Protoceratoikiscum属）が絶

滅した。これらの例は，古生代の Albaillellaria

亜目と Nassellaria亜目が寒冷化に呼応して繁栄

した（Casey et al.，1983）のではなく，絶滅した

ことを示唆している。

　上述の 3回の寒冷化の時期においては，浅海の

底生動物の多様性の減少は顕著ではないが，筆石・

コノドント・魚類・アンモナイト等の浮遊・遊泳

生物の絶滅率が高いことが知られている（House，

1985；Ramsbottom and Saunders，1985；Wood，

1999）。今回の検討によって，寒冷化の時期に起

きた絶滅事件が，大型の浮遊・遊泳動物のみなら

ず動物プランクトンにまで及んでいたことが明ら

かになった。

　3）古生代放散虫の最大の絶滅事件

　7回の絶滅事件での放散虫の科と属の絶滅率は，

イベントによって大きな偏りが認められる。平均

すると，各イベントで 30％以下の科および 20～
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40％の属が絶滅した。オルドビス紀前期（イベン

ト 1）では科の 33％および属の 71％が，デボン紀

前期 /中期境界（イベント 4）では科の 33％およ

び属の 44％が絶滅した顕著な群集の入れ替えが

あり，絶滅率が高いので，特に大きな意味をもつ

と考えられる。

　イベント 1（オルドビス紀前期）を境にカンブ

リア紀に繁栄したタイプの放散虫がほぼ絶滅し，

その直後にオルドビス～シルル紀に優勢な系統の

ほとんどが出現した。イベント 1は，カンブリア

紀型フォーナが衰退し，古生代型フォーナが多様

化した時期に相当する（Sepkoski，1984；Barnes 

et al.，1996）。例えば，カンブリア紀に繁栄した

固着性の筆石や角状コノドントが衰退し，オルド

ビス紀以降に優勢となった浮遊性の筆石，複歯状・

板状コノドント，オウムガイおよび貝形虫が浮遊・

遊泳能力を獲得して放散した。

　オルドビス～シルル紀に繁栄したタイプの放散

虫は，古生代後半から産しないことから，デボン

紀前期までに絶滅したと考えられた（Holdsworth，

1977；Nazarov and Ormiston，1985b）。今回の

コンパイルによって，イベント 4（デボン紀前期 /

中期境界）でオルドビス～シルル紀に繁栄したタ

イプの放散虫がほぼ絶滅し，その直後に古生代後

半に優勢な系統が出現したことが明らかとなった。

イベント 4は，オルドビス～シルル紀に繁栄した

浮遊性の筆石の絶滅および無顎類の衰退の時期と，

古生代後半に繁栄したアンモナイトおよび顎をも

つ大型の棘魚類・板皮類が優勢となった時期に相

当する。

VI．ま　と　め

　これまで古生代の絶滅事件は，主として浅海域

で堆積した地層から産する底生動物の消長記録に

基づいて認定され，その中ではオルドビス紀末と

デボン紀後期の事件が強調されてきた。

　本研究の結果，古生代に 7つの放散虫の絶滅事

件がみいだされた。その中で最も大きな放散虫群

集の入れ替わりは，オルドビス紀前期（イベント

1）とデボン紀前期 /中期境界（イベント 4）で起

きた。この両イベントで，海洋のプランクトン動

物である放散虫に加えて，主要な大型の浮遊・遊

泳動物も同時に群集が入れ替わっており，海洋の

一次消費者から高次消費者にまで影響が及んでい

た。今後，各絶滅事件の原因や環境変化との詳細

な対応の検討が必要である。
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付表　Appendix

Albaillellaria 亜目Nassellaria 亜目Stauraxonaria 亜目Entactinaria 亜目Spumellaria 亜目

Albaillellidae 科

　Albaillella 属

　Follicucullus 属

　Haplodiacanthus 属

　Huasha 属

　Lapidopiscum 属

　Neoalbaillella 属

　Protoalbaillella 属

　Pseudoalbaillella 属

Ceratoikiscidae 科

　Ceratoikiscum 属

　Circulaforma 属

　Glanta 属

　Helenifore 属

　Holoeciscus 属

　Protoceratoikiscum 属

　Protoholoeciscus 属

　Rhaphidociclicus 属

Archocyrtidae 科

　Archocyrtium 属

　Cerarchocyrtium 属

　Cyrtisphaeractenium 属

　Deflandrellium 属

　Mostlerium 属

　Robotium 属

　Staurentactinia 属

Corythoecidae 科

　Arrrectoalatus 属

　Camptoalatus 属

　Cornum 属

　Corythoecia 属

Popofskyellidae 科

　Cyrtentactinia 属

　Kantollum 属

　Popofskyellum 属

　Totollum 属

Proventocitiidae 科

　Proventocitum 属

Pylentonemidae 科

　Pylentonema 属

　Quadrapesus 属

Archaeopyramiside 科

　Archaeopyramisa 属

　Brianellium 属

Deflandrellidae 科

　Deflandrella 属

　Praedeflandrella 属

Latentifistulidae 科

　Ishigaum 属

　Latentibifistula 属

　Latentifistula 属

　Polyfistula 属

　Triactofenestrella 属

　Quadriremis 属

　Quinqueremis 属

Ormistoneae 科

　Nazarovella 属

　Ormistonella 属

　Pseudotormentus 属

Ouakidae 科

　Ouaka 属

　Trilacertus 属

Ruzhencevispongidae 科

　Latentidiota 属

　Ruzhencevispongus 属

Tormentidae 科

　Foremanhelena 属

　Octatormentum 属

　Rectormentum 属

　Scharfenbergia 属

　Tetratormentum 属

　Tormentum 属

　Triplanospongos 属

Entactiniidae 科

　Apophysisphaera 属

　Astroentactinia 属

　Belowea 属

　Callela 属

　Copicyntra 属

　Copicyntroides 属

　Copiellintra 属

　Duplexia 属

　Hegleria 属

　Holdsworthum 属

　Helioentactinia 属

　Insolitignum 属

　Kashiwara 属

　Magnentactinia 属

　Meschedea 属

　Palacantholithus 属

　Palaeoephippium 属

　Palaeopyramidium 属

　Palaeothalomnus 属

　Palaeotrifidus 属

　Palaeotripus 属

　Pluristratoentacinia 属

　Polyentactinia 属

　Somphoentactinia 属

　Spongentactinia 属

　Spongiotripus 属

　Stigmosphaerostylus 属

　Tetracircinata 属

　Tetragregnon 属

　Tetrentactinia 属

　Thecoentactinia 属

　Triaenosphaera 属

　Trilonche 属

　Uberinterna 属

Haplentactiniidae 科

　Haplentactinia 属

　Haplotaeniatum 属

　Syntagentactinia 属

Palaeoscenidiidae 科

　Deflantrica 属

　Goodbodium 属

　Magnisphaera 属

　Pactarentinia 属

　Palaeoscenidium 属

　Tlecerina 属

Palaeospiculumidae 科

　Palaeospiculum 属

Protoentactiniidae 科

　Archeoentactinia 属

　Fungomacula 属

　Noblella 属

　Protoentactinia 属

Pseudorotasphaeridae 科

　Pseudorotasphaera 属

Rotasphaeridae 科

　Diparvapila 属

　Parvalanapila 属

　Rotasphaera 属

　Secuicollacta 属

Incertae Sedis 科

　Duodecimentactinia 属

　Multientactinia 属

　Palaeodecaradium 属

　Palhindeolithus 属

　Xiphachistrella 属

　Xiphocladiella 属

Anakrusidae 科

　Anakrusa 属

Echidninidae 科

　Aitchisonellum 属

　Echidnina 属

　Parechidnina 属

Grandetorturiidae 科

　Grandetortula 属

Inaniguttidae 科

　Aciferopylorum 属

　Cessipylorum 属

　Fusalfanus 属

　Futobari 属

　Inanibigutta 属

　Inanigutta 属

　Inanihella 属

　Kalimnasphaera 属

　Orbiculopylorum 属

　Oriundogutta 属

　Zadrappolus 属

Orbiculiformidae 科

　Klaengspongus 属

Palaeoactinosphaeridae 科

　Palaeoactinosphaera 属

　Stylactinosphaera 属

Phacodiscidae 科

　Eostylodictya 属

　Sphaerodiscus 属

Sponguridae 科

　Bipylospongia 属

　Devoniglansus 属

　Praespongocoelia 属

　Pseudospongoprunum 属

　Stylosphaera 属

Incertae Sedis 科

　Cenosphaera 属

　Intracorpus 属

　Srakaeosphaera 属


