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〔特集〕

二枚貝を例とした個体発生と系統発生についての考察

島本昌憲譲

り，両者の関係を考察する。

②個体発生に認められる法則性を系統発生に外挿で

きるような記述法を抽出し，両者の関係を考察する。

前者に属する方法では，古生物学的情報や正確な層

位学的情報，分岐分類学的な解析などが有効であろう。

後者では最近各分野で研究・議論されるようになって

きた，いわゆる形態形成に関する情報が重要視される

ことになろう。

これらの観点をふまえて， これまで行われてきた多

数の研究の中で，二枚貝を研究材料として扱い，個体

発生と系統発生を論じた研究例をいくつか紹介し，最

近筆者が行っている研究に基づき，個体発生と系統発

生の関係を考察するためのアプローチ法についての一

試案を述べたい。

1．はじめに

生物の個体発生と系統発生，および両者の関係は，

生物学・古生物学を問わず19世紀以来多方面から研究

されてきたテーマである。

これまでの長年にわたる個体発生および系統発生に

関する多数の研究については, Gould(1977)などによ

り総括・紹介されているが，少なくとも次の三つを忘

れることはできまい。

第一は, Baer (1828)によるニワ|､りの発生に関す

る研究からまとめられた命題で，いわゆるフォン・ベ

ーアの法則として知られるものである｡すなわち｢種々

の動物群は個体発生のより初期ほど相互の差異は少な

く， もっとも一般的な形質が先に発生し，特殊化した

形質は個体発生のより後期になって発生する」という

命題で，生物の個体発生にみられる法則性を帰納的に

抽出した例として，その意義は大きい。

第二は, Haeckel(1866)の提唱した生物発生原理あ

るいは反復説として知られる命題で,｢個体発生は系統

発生の短縮された，かつ急速な反復であり， この反復

は遺伝および適応の生理的機能によって規定される」

と述べられたものである。この命題が19世紀後期の比

較発生学的研究をおおいに刺激した意義は大きい。こ

れらの命題もその後の研究でいろいろな批判を受けた

が，個体発生と系統発生の関連性を科学的に論説した

点は充分に評価されるべきであろう。

第三は, deBeer (1930, 1940)により分類・区分

された「個体発生と系統発生との関係において起こり

うる8タイプ」の提示で，いわゆる異時性の8つの概

念として知られている。

これらの研究は，個体発生と系統発生の間に何らか

の関連性が認められることを示唆した。

個体発生と系統発生を研究するためのアプローチと

して可能な方法は多数ある。これまでの研究例や，現

段階での研究成果なども含めて，次のような方向力ざ考

えられる。

①個体発生過程と系統発生過程を別々に記述した後，

両者に認められる共通性・関連性を抽出することによ

2． これまでの研究例の紹介

二枚貝を材料にして個体発生と系統発生の関係を明

示した研究例は多くはない。その理由は多数考えられ

るが，一つには二枚貝の形態全体が比較的単調で，形

態的な類似が適応的収敏によるものか，系統的近縁性

に起因するものかを決定することが困難である場合が

多いことによる。また， これに加えて形態的特徴から

成熟などの成長段階を認識することが困難であること

などもその理由であろう。その反面，個体発生と系統

発生の関連性を研究する上での利点を備えていること

も見逃せない。それは，二枚貝類は石灰質の殼を有し，

カンブリア紀以降の地質時代を通じて世界中で普遍的

に産出すること。また，殻の成長が付加型成長である

ため，個体発生の経過が殼に保存されるなどの点をあ

げることができる。

そこで，これまでに行われた具体的な研究例を紹介

し，どのような考察がなされてきたかを概観する。

1)Qzγ"””属にみられる例

Nevesskaya(1967)は，東ヨーロッパの中新統サル

マチア階より産するC上z't""”属を研究し，次のよう

な結果を得た。
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a b c

a－下部サルマチア階産Qz流"""z b－同種の成貝。殻長17mm｡ c－中部サルマチア階産Qz?"""

’"αZj"”の幼貝。殼長5mm。 β""jの成貝。殼長35mm｡

図1 Qz,？戒2""'"αz畑"zグループの殼(Nevesskaya, 1967より)。

下部サルマチア階より産出する“””加’"αz如獅

の成貝(殼長約17mm)は鱗片で覆われた13～18本の放

射肋を持つ(第1図b)。同種の殼長約5mmの幼貝で

は成貝より少ない8～10本の肋を有し，それらの肋に

はとげやとげ状鱗片が認められ(第1図a),成長する

につれとげ状突起はなくなり，肋の数は新しい肋ｶ§付

加することにより増加する。一方，中部サルマチア階

より産生するQz’秘勉加β"o"は成長初期においては

C.p"αz如郷と類似の形態を示すが,殼長が約35mmに

まで成長しても肋上のとげやとげ状鱗片は保持され，

肋数の増加も8～15本にとどまっている（第1図C)。

上述したような形態変化は時間経過に従い徐々に生

じており,Nevesskaya(1967)はC'""如加からC

β"”への変化の説明として，先祖種の幼貝の形質が

子孫種の成貝に保持されるという，いわゆるネオテニ

ーによる幼形進化とみなせると結論した。

入・追加され，成長に伴ってその幅を増加するため，

殼高約70～80mmの成貝では各肋の幅力：ほぼ等しくな

る。これらの各肋の間にはさらに細かな条線も認めら

れるため，一層複雑な表面装飾となっている（第2図

の1， 2)。以上述べた肋の分岐パターンの特徴は，少

なくとも2回の肋の分岐とそれらの肋の間への新しい

肋の挿入・付加という過程を経て，肋の数が増加する
ことである。

2）Ⅳ""aoch"'心低属にみられる例

Masuda(1960)は日本の北陸地方～東北地方～北海

道渡島半島に分布する中新統より産出する"""o.

cたれ"Z)B属を研究し，殼表の肋形成パターンおよび産

出層準を検討して,Mz""ocMz"ZjIs加勿"2s*から〃

720/oe"siso""7"海邦s商へ進化する系列を提示した。ま

た, Sato (1982)は宮城県仙台市付近の中新統茂庭

層，大堤層，山入層，および岩手県一戸付近の末の松

山層から産出する両種（亜種）の変異を詳細に検討し

た。その結果は，次のようにまとめることができる。

下部中新統より産出するMz""oc"わ〃ZJIs "o"ewsis

の成長に伴う殼表の放射肋の分II皮パターンを記述する

と次のようになる。

成長初期（殼高5mm以下）には，頂部が丸く平滑

な一次肋が6本(Sato (1982)によれば右殼に6本，

左殼に5本）認められ，成長に伴い次のように分岐し

て行く。一次肋はそれぞれが2分し， さらにそれらの

各分岐肋が再び2分あるいは数本に分岐する。また，

この分岐時の前後に一次肋や分岐肋の間に肋間肋が挿

図2 1－jViz"""""Zys720Zo"2sis(Yokoyama),右

殼（正常型)，貝殼橋砂岩部層産。

2－同種，右殼（変異型)，貝殻橋砂岩部層産。

3-"""ocMz"Ws "o/DewsfS o如虎"”""siS

(NomuraandHatai),右殼，山入層産。

4一同亜種,左殼，山入層産(Sato, 1982より）。
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的見地をはじめとして多方面から研究されてきた。ま

た，二枚貝の系統発生に関する研究は，二枚貝類につ

いての分類学的見地から高次分類を如何に構築するか

という課題に関連して多数行われてきた(Cox, 1960j

Newell, 1965, 1969;Purchon, 1987,など)。しかし，

これまでの研究では個体発生と系統発生とを個別に扱

ったものが多かった。もちろんHaeckel (1866)の提

言以来，個体発生と系統発生を関連づけた研究も多数

行われており, Gould (1977)はそれらの研究を総括

し，異時性という観点から生物の進化について考察し

た。また,Alberch gj"(1979)はllontogenetic

trajectory"という概念を提示し，個体発生と系統発生

における形態変化を比較関連付けようとした。最近

Gunji (1987)は， 「位置情報」 (Wolpert,1969)や「生

物学的場」 (Goodwin,1982)の概念も導入して，腕足

類Dallinacea超科の腕骨形成における発生的制約を

論じた。これらの研究は個体発生と系統発生との関係

を考察する上に多くの示唆を与える。

これまでに筆者は二枚貝マルスダレガイ科に属する

種群の殼体構造に着目して研究を行ってきた

(Shimamoto,1986)。その結果,殼体構造の共通性に

基づき，大別して三つの種群を認めることができた。

しかし， これらの種群が互いに如何なる関連性を持っ

ているかについては充分解明できていない。そこで，

個体発生に認められる法則性を系統発生にまで外挿し

て両者の関連を記述する方法を模索し，二枚貝の個体

発生，特にD型期幼生段階以降の鮫歯部の形成に着目

して現在研究を進めている。まだこの研究の結論を出

すには至っていないが，予察的に絞歯部形成過程に認

められる法則性を述べ，今後の見通しを示したい。

一方,""o/0"2siso""""彪"sだの場合の放射肋の

分岐パターンは次に示すとおりである。本亜種の分11皮

パターンは右殼と左殼で異なる点があるので，両殼に

ついて述べる。

右殼では成長初期には頂部が丸く平滑な4本(Sato

（1982）によれば6本）の一次肋が認められ， これら

の一次肋は各々2本の分岐肋に分岐し， さらに各分岐

肋は数本(Sato (1982)によれば4本）の細肋に分岐

する。また，一次肋や各分岐肋の間には細い肋間肋が

挿入・追加され，それらの幅は成長に伴い増加するた

め，殼高約80mmの成貝では各肋の幅がほぼ等しくな

る（第2図の3)。

左殼では成長初期には頂部が丸く平滑な一次肋が5

本認められる。これらの肋は成長するにつれて，前後

の一次肋だけが2分岐し，他は3～4本の細肋に分||皮

する。また成長初期には一次肋の間には細い条線が認

められ，成長中期に一次肋間肋力§表われて， さらに成

長が進むと2次や3次の肋間肋力罫一次肋の間に表われ

る。一次肋間肋も成長が進むと数本の細肋に分岐して，

殼高80mm以上の成貝では各肋の幅はほぼ等しくなる

（第2図の4)。

本亜種の放射肋分岐パターンをJV; "Ojoe"sisのそ

れと比較すると，成長初期において一次肋が最初に2

分岐するまでの過程は両種（亜種）で共通しているが，

その後の分岐パターンは異なっており，本亜種では2

度目の分岐は同時に数本の細肋に分岐することによっ

て肋の数が増加することを特徴とする。

このような肋分岐パターンの類似性から,Masuda

(1960)は，両種（亜種）の系統的近縁性を主張し，

それぞれの産出層準の上下から〃〃0jOg"s'歯は〃

郷0わg"s商0""z""""sAの先祖型であると結論した。

N""α“"""ZJS属の研究では，対象となる肋の分

岐・出現パターンが複雑で， さらに種内変異が大きい

ために，両種（亜種）にみられる各々の肋の間に正確

な相同性を認定することが困難であるという問題点が

あるが，詳細な産出層準や分布域に関するデータに基

づき個体発生と系統発生の関連性が考察されている点

は見逃せない。

1）二枚貝マルスダレガイ科における絞歯部形成過

程

二枚貝異歯亜綱に属する種の絞歯形成過程およびそ

の進化過程に関する研究はBernard (1895),Casey

(1952)などによってまとめられて以降，主に中生代

の二枚貝化石に基づき研究されてきた。彼らによれば，

主歯は前側歯から分化して形成されると結論されてい

る（第3図)。

筆者はマルスダレガイ科に属するアサリ(R"伽"p9s

”"”""”""） とチョウセンハマグリ ("g""伽

””7℃〃"）の母貝から採卵・受精させた幼生を飼育

し，絞歯の個体発生を観察した。波部（1977）によれ

ば，マルスダレガイ科は13の亜科に細分されており，

アサリとチョウセンハマグリはそれぞれリュウキュウ

アサリ亜科，ハマグリ亜科に属する種である。 リュウ

キュウアサリ亜科に属する種の絞歯は3主歯があり，

側歯を欠くことを特徴とする。小月面および楯面が認

ここで引用した2例は，二枚貝の個体発生と系統発

生の関係を考察した研究例のほんの一部で，筆者が先

に述べた，個体発生と系統発生を研究するための第一

の方法に相当すると考えられる研究例として引用した

ものである。

3．個体発生を系統発生に外挿するアプローチ法につ

いて

二枚貝の個体発生に関する研究は生物学的，水産学
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鮫歯部の個体発生。

1－コルビキュロイド（＝シレノイド）型，

Go"〃ねd@s"WSね邦a(Basterot), la:04

mm,1b:0.64mm,1c:096mm,1d:12mm。

2－ルチノイド型,Lo?"9s"GgIEcIzz (Defran･

ce),2a:032mm,2b:0.48mm,2c:0.64mm,

2d: 0.96mm｡

L:靭帯, 1, 2a,2b,3a, 3b,4br主歯,AI,AII,

AIII前側歯, PI,PII:後側歯, nymph:歯丘

(Bemard， 1895より)。
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れた°したがって銭歯の形成過程は従来考えられてい

たように前側歯から主歯が分化形成されるのではなく，

主歯が先に分泌形成を開始した後前側歯が分泌され

ることが明らかとなった。

められることも本亜科の特徴である。一方，ハマグリ

亜科の鋏歯は3主歯と前側歯が発達し，本亜科に属す

る種には小月面も楯面も認められない。このように分

類学的に亜科レベルで異なる両種の絞歯部の個体発生

の特徴を次に述べる。

先ずアサリについては，主歯は従来考えられていた

ように前側歯から分化形成されるのではなく，前側

歯とは無関係に分泌形成されることが判明し，前側歯

は個体発生を通じて形成されないことが明らかとなっ

た(第4図)。

次に,前側歯を有するチョウセンハマグリ(1"な？”愈

"""7硴")についての観察結果は第5図に示した。第

5図からわかるように，本種においては前側歯が分泌

形成されるに先立って主歯が分泌され，主歯の分化が

ほぼ完了する時期に至って初めて前側歯が形成される

ことが判明した。同様な結果はバカガイ科に属するウ

バガイ （庇g"伽“？戒！"泥s“〃α肋29"sis)でも確かめら

2）絞歯の個体発生過程を系統発生に外挿するため

の今後の課題

筆者が現時点までに明らかにした結果は前述したと

おりであり，個体発生と系統発生の関係を考察する研

究はやっと始まったばかりである。そこで，今後の課

題をまとめると次のようになる。

①主歯と前側歯との形成順序力欝判明したので，個体

発生の過程で前側歯が形成されないことの意義を明ら

かにし，鮫歯形成過程における法則性を明確にする。

②鋏歯形成過程における法則性から，鋏歯の進化過

程を推定する。

③いろいろなタイプの鮫歯を持つグループの出現順
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L.V.－左殼, R.V－右殼,A:殼長0.3～0.5mmB; 0.8mmC; 1mmD: 2.5mm 1,2a,2b,3a,3b,
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チョウセンハマグリ （〃〃”'瀧ね""うむ城）の鮫歯の発生過程。

L.V.一左殼, R､V－右殼,A;殻長06mmB: 0.7～0.8mmC：1mm1，2a,2b’3a,3b’4b？主歯,AI,

AII、AIII :前側歯。

図5

序を化石記録から判読し，②の推定を検証する。

このような手順に基づき，個体発生にみられる法則

性を抽出し， これを系統発生に外挿することによって，

両者の関連性を考察したい。

いずれにせよ，個体発生と系統発生という古くて新

しいテーマに対･し，表現型レベルで考察を加えようと

する限り，生物が示す形態変化について単なる経過の

復元に終ることなく，その原因も含めた，進化的意義

の解明を目指して研究を進めたいと考えている。多方

面からの御意見御批判を戴ければ幸いである。

最後に， このような機会を与えて下さった化石研究

会会誌編集委員会の方々に深く感謝いたします。本稿

をまとめるにあたり，当教室の森啓教授，小笠原憲四

郎助教授には有益な御助言を賜りました。また当教室

の大学院生諸氏には度重なる議論に付き合っていただ

いた。記して感謝の意を表します。

4．おわりに

個体発生と系統発生を研究するために可能な方法と

して二つのアプローチを取り上げ，それぞれに相当す

るとみなされる研究例を紹介した。もちろん， この両

アブ.ローチが根本的に全く異なる訳ではなく， また優

劣をつけるべきものでもない。両アプローチにはそれ

ぞれの特性があり，扱う研究対象によっても重点の置

き方は異なるだろう。さらに両アプローチ以外の方法

や研究例もあり、今後も考案されると予想される。
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