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二枚貝の個体発生からみた系統発生

小林巌雄＊

いるし(ハマグリなど)，後者は足を著しく退化させて

いる（イガイなど)。

さて， この問題にかかわるもう一つ別な器官として

足糸がある。これも幼貝の段階で発生し，稚貝が海底

に着底すると，貝が付着するときに錨のごとく足糸を

利用している。成貝で付着を主とする種類はこの足糸

が大きく発達しているのに対して，成体で足を使って

移動・潜入する種類は，稚貝で足と足糸を協同させて

使用しながらも，個体発生の経過と共に足糸を失い，

足を発達させる。すなわち，個体発生の初期の段階で

は，足と足糸とを協調させて使用しながらも，成貝に

なるにつれて次第に矛盾する器官（一方が発達すれば，

他方が退化する） となっている。足が発達すれば，足

糸は退化することである。

この点について，生活形を異にするいくつかの種類

で検討してみる。ホタテガイは浮遊性（遊泳性ともい

える）の幼貝期から，変態後底棲の稚貝期になると，

足糸で岩塊や岩盤に付着している。このときから足の

退化が進行するものと考えられる。成貝になると，砂

質の海底に降り，足糸で付着することもなく自由遊泳

型の生活にはいる。このとき足は退化し，使うことも

できなく，別な手段を使って移動する。個体発生にお

けるこのような生活型の変化はホタテガイ類に共通す

る現象とみなされる。この現象はホタテガイ類の先祖

の系統発生の過程を反映しているようである。ホタテ

ガイ類の先祖の進化は，足糸付着生活型から自由遊泳

型の種類へと進化の道をたどったものと考えられる。

ホタテガイを含むイタヤガイ超科では，足移動・足

糸付着生活型→足糸付着生活型→自由遊泳生活型への

進化段階が比較個体発生の観点から推論される。この

超科の中のカミオニンキ類は2段階目に留まるグルー

プとして受けとめることができる。

つぎに，歯に原始的特徴を残しているフネガイ （超

科）類は足移動・足糸付着生活型→足糸付着生活型→

足移動生活型への進化の道をたどった種類であろう。

より原始的な種類であるフネガイ・エガイ （属）類は

2段階目まで， さらに進化した種類であるアカガイ類

無脊椎動物の中でも，軟体動物は石灰化した貝殼，

歯舌および刺などを所持している。それらのなかでも，

貝殻はこの分類群の分類形質として重要視されており，

系統性をよく保持する部位として認められている。こ

れらの貝殻化石はカンブリア紀以降の地層から数多く

産出する。二枚貝，巻貝，頭足類は著しく分化した種

類で，数回の大規模な種の分化・発展期を経て現在に

至っている。これらの3種類の貝殻は幸いにして付加

的に成長する器官であり，初期の幼生期を除けば，個

体発生のかなり初期の段階から成殻に保存されている

ことが多い。化石においても，保存さえよければ，個

体発生の過程が貝殼およびその内部構造にかなりよく

刻み込まれている。 とくに，アンモナイトの貝殼では，

個体発生の研究が系統と関連させて取り上げられてき

た。また，二枚貝や巻貝における研究例も少ないなが

ら見いだせる。これらの場合，反復説に立脚して系統

が論じられていることが多いように見受けられる。化

石種の系統において，反復説の展開を正しく把握する

ことが課題であると思う。

ここでは，系統発生の問題に関連させて二枚貝類の

個体発生におけるいくつかの現象を指摘させていただ

く。

筆者はかつて化石研究会会誌ほかの誌上で二枚貝の

貝殻の殼形（小林， 1976）について， また二枚貝の足

部(小林， 1979)について， さらに貝殼の内部構造(小

林， 1981）について，それらの個体発生を系統的観点

から考察したことがある。つぎに， これらを基にして，

新しい形質を加えながら，再び考察する。

1 .二枚貝の足部

二枚貝の足は運動器官であり，幼生のベェリージャ

ー期に発生する。浮遊・遊泳生活をしている幼生期か

ら，変態後海底に降下し，底棲生活にはいる稚貝へと

成長する。この稚貝期から成貝期にかけて，足が成長

する種類と退化する傾向に進む種類とがある。この現

象は貝の生態と密接な関係を持っている。二枚貝には

海底を移動したり，掘進したりする種類と海底や礫に

付着する種類とがあり，前者は足を大きく発達させて
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表1 初期個体発生の経過の例（アカガイ） （小林， 1976)。
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わって，前閉殼筋の退化，後閉殼筋の発達という個体

発生の経過をたどっている。このことは，前後2つの

閉殼筋が基本的な形質であることを示している。多く

の二枚貝は前後にほぼ同じ大きさの閉殼筋を所持して

おり，一般的な形質を持つが， この点からすれば，イ

ガイは特殊化の方向をたどったグループとみなすこと

力ざできる。すなわち，系統発生的には，前後の閉殼筋

→後閉殼筋（特殊化）の様式が認められることになる。

3．二枚貝の殼形

古生代のM)Yz"〃αという種類では，個体発生におけ

る殼形の変化が系統発生の各種の段階を踏まえている

という例が報告されているし，多くのほかの種類でも

このような現象が見られることであろうが，十分に検

討されていないのが現状のようである。

フネガイ類に属するアカガイは個体発生の初期の段

階で殼形を変化させる。稚貝期から成体期にかけて，

殼長，殼高，殼幅の増加とともに，全体の形が前後に

長い段階から卵形ないし方形へと次第に変化していく。

稚貝期の殻は横に長く，中央でくびれるようになり，

フネガイやエガイ属に似ている。それが次第にアカガ

イ型の殼形に移行していく。足部の項で述べたように，

この種類は稚貝期には足糸で付着し，成体期になると

足で移動するようになる。このような生活型の変化は

は3段階目まで到達した。アカガイ類は稚貝の時期に

足糸で礫などによく付着し，成貝になると足で移動し，

海底にわずかに潜入するというような個体発生の過程

をしめす。

かなりグループを異にするアサリでも個体発生の初

期には足移動・足糸付着型の生活をしているが，成体

では足を大きく発達させ，足移動型の生活様式にかわ

る。

このような点から，二枚貝は浮遊・遊泳性の幼貝期

の後，底棲生活に入り，いくつかの生活形に分化し，

足糸付着生活型，足移動生活型，あるいは自由遊泳生

活型へと変化していく。これらは生活型の系統的変化

を示唆しているものと考えられる。

2．二枚貝の閉殼筋（肉柱）

イガイ類は前閉殼筋を退化させ，大きく発達した後

閉殼筋を持つのが特徴である。この類の閉殼筋はベェ

リージャー期の幼貝に発生し，前閉殼筋はやや楕円形

で，後閉殼筋は円形をしている(吉田， 1964)。稚貝期

にはいると，貝は貝殻を後腹縁の方向に伸ばしはじめ，

貝殼の前後はかなり不相称となる。これにともなって

前部の閉殼筋は小さくなり，退化の傾向に向かう。

この種類においては，幼貝期に発生した前後の肉柱

が基本形態となり，その後の貝の成長方向の違いに関
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殼形の変化とも対応している現象と受けとめられる。

さらに，この個体発生にみとめられる変化は系統発生

の反映であると推測され，フネガイ類の進化について

は議論されているので，あわせて多くの種類について

具体的に検討していく必要がある。

4．二枚貝の歯

二枚貝類の歯についても興味ある問題が展開される

が，別な機会に議論させていただくことにする｡ただ，

イガイ類の歯をみると，幼貝の段階から歯数が次第に

増加し，多歯となり，その後貝殻成長に変化を起こす

稚貝期から歯数が減少をはじめるという報告力曾ある

（吉田， 1964)。この現象も系統発生を反映したものと

みるならば，化石において検討してみる価値があるで

あろう。

5．貝殼の内部構造

最後になるが，筆者はかつてアコヤガイの貝殻につ

いて，個体発生の観点から検討したことがある（小林，

1981)。

この結論の一つは，個体発生の過程においてみられ

る生体鉱物の変化に関してである。

アコヤガイの幼貝期にはアラゴナイトのみが沈着し，

貝殻が形成されるが，稚貝期になるとアラゴナイトと

同時に方解石が沈着して，成体と同様な貝殻が形成さ

れるようになる。個体発生におけるこの現象はアコヤ

ガイだけにみられることではなく，分類群を異にする

ホタテガイにおいても存在する現象である（岩田・赤

松,1975)。この段階的現象が系統発生の反映である可

能性を論じたことがある。二枚貝はアラゴナイトの結

晶を沈着する能力を最初に持っていたが，遅れて方解

石も同時に沈着する能力を獲得したのであるという考

えである。二枚貝においては，方解石を沈着する能力

を備える種類はかなり限定されたグループ°であり， 多

くのものはアラゴナイトのみを沈着するグループであ

る。方解石の結晶は稜柱構造やせんい稜柱構造など限

られた形態型を構築しており，有機基質も他の形態型

の構造と異なるものである。

第2の点は貝殻の形態的内部構造（形態型）に関す

ることである。

幼貝の貝殻にみられる生体結晶はアラゴナイトの微

少な方形ないし粒状のものであるが，稚貝になると貝

殻は成体と同じ結晶で構築されるようになり，かつそ

れらの配列もほとんど変わらなくなる。このことを一

つの根拠として，貝殼内部構造の系統進化について，

従来の考えとは異なる提案をしたことがある

(Kobayashi, 1980)。それは10数種類に識別される形

態型のなかで，真珠構造と稜柱構造が最も原始的で基

本であるとする考えに対して(Taylor, 1973), これら

も分化した段階のものであることを示した。

二枚貝の個体発生にみられる諸現象の中のいくつか

のことについて，系統発生の反映であるとみられるこ

とを取り_'二げてみた。これらが二枚貝の進化史一系統

発生においていかに展開されてきたものか，化石上の

証拠をもとに検討していく必要がある。また，化石に

残されている個体発生に関する現象の研究を蓄積する

ことは意義が大きいものと考える。
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