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はじめに
筆者は棘皮動物門クモヒトデ綱の系統分類学的研究

を主なテーマとして，形態・行動学的データや化石記
録を含めて，その進化の復元を試みている．本講演録
では，クモヒトデ類という海産無脊椎動物を中心に，
系統分類学・形態学・古生物学的手法に基づく筆者の
最近の研究について紹介したい．

1 ．クモヒトデ類とは？
クモヒトデとは，棘皮動物門クモヒトデ綱に属する

海産無脊椎動物の総称である．学名の“Ophiuroidea”
は，ギリシャ語の“ophis”（「蛇」の意）と，“-ura”
（「の尾」の意）の合成語で，標準和名では「蛇尾
綱」が使われている．
1 ）クモヒトデ類とヒトデ類
クモヒトデ類の体は基本的に，体の真ん中の「盤」

と呼ばれる部分から，五本の細長い「腕」が伸びた形
で，全体が様々な形状の骨片に覆われている（図 1）．
クモ「ヒトデ」という呼び名のせいかもしれないが，

ヒトデの仲間と間違えられることが多い．両者は分類
学的には，ヒトデ綱とクモヒトデ綱に分けられてい
る．時々，「盤と腕の境界が明瞭であればクモヒトデ，
明瞭でなければヒトデ」という記述を目にするが，こ
れは本質的な違いではない．
クモヒトデとヒトデの最大の違いは，その腕の構造
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図 1． コモチクモヒトデ（Stegophiura vivipara）を例にしたク
モヒトデの一般体制．A : 反口側．B : 口側．スケールは
1 mm.
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にある．両者の腕の断面を見てみると（図 2），ヒト
デの腕は各種の骨片に囲まれて，その内側に幽門盲嚢
と呼ばれる消化管が存在するのに対し，クモヒトデの
腕は，中心に腕骨と呼ばれる骨片があり，その周辺を
側腕板，背腕板，腹腕板などの板状の骨片が囲む形と
なっており，基本的に消化管は盤の中に納まり，腕の
中には伸長しない．クモヒトデの腕骨は脊椎骨のよう
に互いに関節し，英語ではVertebrae（脊椎）と呼ば
れている（図 3）．この腕骨の有無は，クモヒトデと
ヒトデを見分ける一つの明確な特徴であるが，その観
察には腕の解剖を要する．
腕の口側を見るだけで，歩帯溝と呼ばれる溝があれ
ばヒトデ，なければクモヒトデと，非常に単純に両者
を識別できる．これはクモヒトデの腕骨と相同とされ
ているヒトデの側歩帯板の構造の違いに起因してお
り，極めて明瞭かつ決定的な違いである（図 2）．
クモヒトデの体は様々な形の骨片で構成されてい
る．体の真ん中の盤の表面は微細な鱗や棘に覆われ，
口を構成している顎は，いくつかの骨片の組み合わせ
で出来ている（図 1）．また，腕には各種腕板の他に，
側腕板に関節している腕針と呼ばれる棒状の骨片があ
り，これらの形態やその配置の違いが重要な分類形質
となっている（図 2）．

2 ）クモヒトデ類の多様性
クモヒトデ類は浅海から深海，熱帯から極域とあら

ゆる海域に分布し，その生活様式は様々である．例え
ば岩礁域で転石をひっくり返すと，石の裏に潜んでい
たトゲクモヒトデ類 Ophiothrixやニホンクモヒトデ類
Ophioplocusが慌てて逃げていく．砂や泥地で底質
をスコップなどで掬い，篩で丁寧にふるってやる
と，その中に潜っているスナクモヒトデ科の類
Amphiuridae が得られることがある．粗い底砂の隙
間やカイメン動物，または死サンゴの隙間には，その
中に盤を潜めて腕だけ海中に伸ばしているチビクモヒ
トデ類 Ophiactisがみられる．また，ダキクモヒトデ
類の Ophiodaphneや Ophiosphaeraはカシパンウニや
ラッパウニなどの表面に，ニシキクモヒトデ類
Ophiothelaはヤギなどの柔らかいサンゴに絡みついて
暮らしている（図 4）．深海のサンゴなどには，テヅ
ルモヅルの類がしがみついて生活している．このよう
にクモヒトデ類の生活様式は他の棘皮動物と比べると
実に多様で，これが，棘皮動物の綱の中で最多となる
約2,100という現生種数を支えている要因の一つであ
る．
3 ）クモヒトデ目とツルクモヒトデ目
現生のクモヒトデ綱を構成する 2目はクモヒトデ目

が約1,900種なのに対しツルクモヒトデ目が約200種
で，種数の割合がアンバランスである．両目は腕針の
生える方向の違いによって分けられる．ツルクモヒト
デ目では，腕針が腕の口側に生えているのに対して，
クモヒトデ目では腕の側面に生えている（Okanishi et 

al., 2011a）．従って，両者の腕を反口側から見ると，
クモヒトデ目は腕が「フサフサ」しているのに対し，
ツルクモヒトデ目はなんだか「ヌルッ」としている．
この腕針の配置は，ツルクモヒトデ目の，「何かに絡
んで暮らす」という主な生活様式のために特化したの
かもしれない．これらを確認するためには検鏡を要す
る．ツルクモヒトデ目はほとんどが深海性であり，綱
の中で祖先的と言われている（Smith et al., 1995）．
従って本目はクモヒトデの深海における進化を考える
上で非常に重要な分類群である．

2 ．ツルクモヒトデ目の系統分類学的研究
クモヒトデ類は体が骨片に覆われていると上述した

にも関わらず，ツルクモヒトデ目には骨片が少なく，
皮が発達してぶよぶよしている種が多い．以前はこの
ような皮のたるみ具合や，微小な骨片の密度などが主
な分類形質となっていたが，これらは定量化が難しい
事に加え，成長に伴って変化しやすいとされていた．
また，原記載以降，100年以上再記載の記録が無い種
も多いことから，ツルクモヒトデ目はクモヒトデ綱の

図 2． ヒトデ（A）とクモヒトデ（B）の腕の断面図．相同と言
われている骨片を同じ模様で塗り分けた．BIODIDAC : A 
bank of digital resources for teaching biology（http : //
biodidac.bio.uottawa.ca/thumbnails/catquery.htm?Kingd
om=Animalia&phylum=Echinodermata）を参考に作図．

図 3．  Ophiocreas sibogae を例にした，砂時計型の関節構造を
持つクモヒトデの腕骨．A : 腕の基部側．B : 腕の末端
側．スケールは 1 mm.
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中でも分類が混乱していた．
筆者はこれまで，ツルクモヒトデ目の系統分類の整

理を行うため，様々な標本の体内のものも含めた骨片
の形態を，走査型電子顕微鏡（SEM）を用いて詳細
に調べ，国内外の 6 カ国 8 研究機関を訪問し，117種
（既知種の約66%）のタイプ標本を観察した．さら
に，これらの研究機関に所蔵されていた海外産の標本
と，自ら国内で採集した標本，合計約2,500個体（159
種，既知種の約89%）を詳細に観察し，これらの標本
の比較を行った結果，例えば皮の中に埋まっている微
小な骨片の大きさや形状が，成長に対して変化しにく
い安定な分類形質である事を発見した．このような形
態の再査や，文献情報の整理により，特にタコクモヒ
トデ科を中心に，14種の同種異名を認める事となっ
た．さらに，これまでに 8 種の未記載種を認めてお
り，ツルクモヒトデ目は，従来知られていた183種か
ら177種に整理される事が明らかとなった（Okanishi 

and Fujita, 2009, 2011a, b, 2013, 2014a, b ;  岡西ほか，
2011 ;  Okanishi et al., 2011b, 2013, 2014）．
近年では，系統分類体系を再構築するために，

DNA，あるいはアミノ酸の配列を比較する分子系統
解析が盛んに行われている．筆者も，自ら採集してき
た標本に加え，上記の博物館調査で収集した標本，併
せて33属83種を用いてDNA解析を行い，ツルクモヒ
トデ目の科階級群の系統分類体系を評価した． 
従来ツルクモヒトデ目内には，図 5 の最も右側の

列のように形態に基づいて，キヌガサモヅル科
Asteronychidae，タコクモヒトデ科Asteroschematidae，
テヅルモヅル科 Gorgonocephalidae，ユウレイモヅル
科 Euryalidae の 4 科が設けられていた（Smith et al., 
1995）．一方，図 5 の左側に示した分子系統解析の結
果をこの科の単位でみると，「キヌガサモヅル科＋テ
ヅルモヅル科」，と「タコクモヒトデ科＋ユウレイモ
ヅル科」がそれぞれ単系統群を形成した．また，この

図 4． 様々なクモヒトデの生活様式．A : サンゴに絡みつくニシキクモヒトデ（Ophiothela danae）．B : 泥の中に潜っているメガネク
モヒトデ（Amphiura aestuarii）．矢印は腕を出すための穴．矢頭は自切した腕．腕幅約 3 mm．C : ラッパウニ類の体表に生息
するダキクモヒトデ類（Ophiosphaera sp.）．矢印はクモヒトデがいる位置を示す．D : 岩の間に盤を潜め，腕だけを振り上げ
るチビクモヒトデ（Ophiactis savignyi）．腕幅約 1 mm．写真撮影（D）：中町健（京都大学瀬戸臨海実験所）．
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内部では，「キヌガサモヅル科＋テヅルモヅル科」の
各科と，ユウレイモヅル科はそれぞれ単系統となっ
た．しかし，タコクモヒトデ科は側系統群となり，一
部の分類群がユウレイモヅル科と単系統群を形成し，
「タコクモヒトデ科＋ユウレイモヅル科」の中には 3
つの単系統群が形成された．さらに，最も属の数が多
いテヅルモヅル科の中には， 3つの単系統群が認めら
れた．
このように，分子系統解析の結果は従来の分類体系
（Smith et al., 1995）と大筋では一致するものの，一
部に不整合が生じた．そこで，詳細に形態を観察し，
輻楯の層構造，多孔体の位置，といった新たな形質を
含む，図 5の腕基部の肥大～腕の分岐の列に示した11
の分類形質の組み合わせにより，分子系統樹が説明で
きる事を発見した．
そこで，それぞれのクレードに対し，図 5の下側に
示した，以下の分類学的操作を行った．⑴「テヅルモ
ヅル科＋キヌガサモヅル科」，「タコクモヒトデ科＋ユ
ウレイモヅル科」に対してはそれぞれ「テヅルモヅル
上科 Gorgonocephaloidea」，「ユウレイモヅル上科
Euryaloidea」の名称を与えた　⑵ユウレイモヅル上
科に認められる 3つの単系統群のうち， 2つには従来
のユウレイモヅル科とタコクモヒトデ科，の名称をそ
れぞれ与え，残りの 1つの単系統群に対してヒメモヅ
ル科Astrocharidae を新科として設立した　⑶テヅル
モヅル科に認められる 3 つの単系統群のうち， 2 つ

には，過去に形態に基づいて設立されたテヅルモ
ヅル亜科 Gorgonocephalinae と フ シモヅル亜科
Astrotominae の名称を与え，残りの 1 つの単系統群
に対してコブモヅル亜科Astrothamninae を新亜科と
して設立した（Okanishi et al., 2011a ;  Okanishi and 
Fujita, 2013）．研究成果の更なる詳細は，岡西
（2013）を参考にしていただきたい．
ここでOkanishi and Fujita（2013）で犯してしまっ

た動物命名規約（動物命名法国際審議会，2000）に反
する命名法的行為を修正させていただきたい．まず
テヅルモヅル上科とユウレイモヅル上科をそれ
ぞれ，Gorgonocephalidea と Euryalidea と記載した
が，同規約条36．1 により上科の語尾は“oidea”と
されるため，両科の綴りを Gorgonocephaloidea と
Euryaloidea に修正する．また，Gorgonocephalidea
（正しくはGorgonocephaloidea）を新上科としたが，同
規約条 29．2の同位の原理により，Gorgonocephaloidea
の著者は Ljungman, 1867に帰せられる．

3 ．ツルクモヒトデ類の化石記録
クモヒトデ目は，それなりに化石の産出能が高く，

古生代から新生代まで豊富な産出記録がある（石田，
2004）．例えば本邦においては，石田吉明氏や藤田敏
彦氏らによるキタクシノハクモヒトデ（Ophiura sarsii 

sarsii）の化石研究が良くなされている（例えば，
Ishida and Fujita, 2001；石田，2004）．本種は，水深

図 5．分子系統樹・新分類体系（Okanishi and Fujita, 2013）と分類形質及び従来の分類体系（Smith et al., 1995）．
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約200mの大陸棚よりも深い，なだらかな場所で大集
団を形成しており，東北沖の水深約200mあたりでは
底曵き網により夥しい数が採集できる．キタクシノハ
クモヒトデの化石には現地性・異地性の両方が知られ
ているが，いずれにしろ急速な堆積物への埋没によっ
て化石化したようである（石田，2004）．
以上の研究は，体全体が残った（骨片同士が関節し

た）状態の化石に基づくものだが，通常，クモヒトデ
は死後 1 日～ 2 週間で骨片同士の関節が外れるため
（石田，2004），バラバラになった個々の骨片も化石
として多産する．欧米では，このような体の一部の骨

片を調べた研究が盛んに行われている（例えば，
Thuy, 2013）．
一方，ツルクモヒトデ目の化石記録は私の知る限

り，ヨーロッパの鮮新世（Kroh, 2002 ;  2004），中新
世（Kroh and Jagt, 2006），三畳紀（Thuy, 2015）と，
北アフリカの鮮新世（Pomel, 1885）からの 5 件のみ
であり，これらは全て腕骨に基づいている．クモヒト
デの腕骨の関節構造（図 3）は，高次の分類体系を反
映している．ツルクモヒトデ目の腕骨は全て「砂時計
型」の関節構造を持ち，他ではクモヒトデ目のキヌハ
ダクモヒトデ科のみがこの構造を持つため，砂時計型
の関節構造を持つ腕骨はツルクモヒトデ目のもの
である可能性が高い（例えば，Matsumoto, 1917 ;  
Litvinova, 1994 ;  Smith et al., 1995）．さらに，ツルク
モヒトデ目のうち，腕が分岐するグループをテヅルモ
ヅルと呼ぶが（図 6），その分岐部位の腕骨の腕の末
端側には，関節部位が 2つ存在する（図 7）．従って，
砂時計型の関節構造を片面に 2つ持つ腕骨は，ツルク
モヒトデ目のテヅルモヅル類と断ずる事ができる．上
記のツルクモヒトデ目の研究は全て，そのような分岐
部位の腕骨の記録に基づいている．
今回，本邦よりツルクモヒトデ目の可能性がある腕

骨の化石が発見された．2012年 3 月 7 日と2013年10月
13日に，三井翔太氏（当時東京海洋大学大学院生）が
神奈川県宮田層鹿穴凝灰質砂部層（中部更新世統，約
30万年前（豊田・奥村，2000））から採集した試料よ
り18個のクモヒトデの腕骨化石を発見した．それらは
砂時計型の関節構造を持ち（図 8），そのうちの 1 つ
は，部分的に破損しているため確実ではないが，片面
に関節部位を 2つ持つ可能性があり，サイズからツル
クモヒトデ目の腕骨化石である可能性がある．もしそ
うだとすれば，これは本邦初記録となる．今後，同部
層での更なる化石調査により，確実に関節面を 2つ持
つ腕骨化石を採集したい．

図 6． 生時のアカテヅルモヅル（Astroglymma sculpta）．京都大
学白浜水族館の飼育個体．

図 7． アカテヅルモヅルの腕の分岐部位の骨片．A : 腕の一部．B : A の枠の腕骨のみを摘出した様子．C : B の枠で示した分岐部位
の腕骨．矢印は関節面を示す．
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宮田層に関しては，軟体動物，ナウマンゾウの臼
歯，フジツボ類，腕足類，有孔虫，植物などの様々な
化石記録があり，親潮（冷水系）の影響がある，岩礁
～砂礫底の上浅海帯（低低潮線～約60m）からの落ち
込みが混じる，主に潮通しの良い砂泥底の亜浅海帯～
下浅海帯（約60m～約250m）と推定されている（例
えば，蟹江・大越，1981；奥村ほか，1979）．
ツルクモヒトデ目は基本的に，水深100mよりも深

い，海流が強く当たる環境に生息する．また，ツルク
モヒトデ目は，一旦弱り始めると急速にバラバラにな
る．筆者がアカテヅルモヅルを飼育した際には，一晩
で骨片のレベルにまで分解してしまった（図 9）．こ
のことから，この腕骨化石は，流れの強い場所に生息
していたテヅルモヅルが弱ってバラバラになったもの
が運搬されてきたか，あるいは弱って運搬されてきた
場所でバラバラになって化石化した，と仮定する事
も，間違いではなさそうである．これまで本邦ではあ
まり注目されてこなかったクモヒトデの骨片化石が，
環境復元に貢献ができるかもしれないと期待してい
る．

4 ．クモヒトデ類を用いた隠蔽環境への適応の復元
クモヒトデ類の生活様式に共通しているところは，

「隠れる」ことである．彼らは岩の隙間・砂の中・他
の動物体上などに隠れる事に長けている．他の棘皮動
物や甲殻類・魚類など，同じように隠れる動物はたく
さんいるが，クモヒトデのように，綱というまとまっ
た単位で隠れる事に特化しているグループは少ない．
すなわち，クモヒトデ類は「隠蔽的環境において適応
放散」してきた希少な動物群である．古くはオルドビ
ス紀から続く彼らの系統進化の系譜を追う事は，「隠
蔽的環境への適応の変遷」の解明に通じるはずであ
る．
進化の解明には，まずは確固たる系統分類体系の設

立が必要不可欠である．既に述べた通り，クモヒトデ
綱の系統分類は，高次分類群についてすら未解明な状
況である．
最近，O’Hara, et al.（2014）によりクモヒトデ類の

主要なグループのゲノム系統解析で得られた分子系統
は，従来のMatsumoto（1917）が設立した目階級群
の分類体系とは一致せず，この定義に用いられたマク
ロな内部形態形質だけでは，分子系統樹を説明できな
い事を示した．O’Hara et al.（2014）は彼らの分子系
統樹のクレードが側腕板の微細構造の形態形質
（Thuy and Stöhr, 2011 ;  Thuy, 2013 :  Thuy et al., 
2013）を用いて説明できるとしたものの，詳しい
分類学的操作を示していない．また，O’Hara et 

al.（2014）は分子系統解析で全ての科を扱っておら
ず，Matsumoto（1917）以後の100年間に記載された
様々なクモヒトデ類のマクロな内部形態を詳細に観察
していない．今後は，クモヒトデ類の全科をカバーす
るタクソンサンプリングに基づいた分子系統解析と，
マクロな内部形態をも含めた形態形質の観察に基づ

図 9． アカテヅルモヅルの飼育の様子．A : 弱り始めた様子．B : A から一日経った様子．白枠の部分に，バラバラになった骨片が散
らばっている．スケールBに見えるホースの直径が約 1 cm．

図 8． 神奈川県宮田層鹿穴台より産出した砂時計型の関節構造
を持つ腕骨化石．腕の末端側．スケールは 1 mm.
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き，分類体系を構築していく必要があるだろう．
筆者は最近，内部の形態形質の観察に，マイクロ

X線 CTスキャンの導入を試みている．古生物学分野
では，古くから試されてきた方法かと思うが，X線ス
キャンは，密度が低い物質は透過しやすく，逆に密度
が高い物質は透過しにくいという性質を利用した技術
で，その透過率の差を画像として検出する．生物では
皮膚などの柔組織は映らず，骨などの硬組織が映る．
最近になって，現生無脊椎動物の観察例も少しずつ
増え始めており（例えば，Golding and Jones, 2006 ;  
Heim and Nickel, 2010 ;  Ziegler, 2012 ;  Faulwetter et 

al., 2013 ;  Sentoku et al., 2015），筆者はクモヒトデ離
の観察により，体全体を構成する骨片の配置や，一つ
一つの骨片の内部の構造などの形態形質を確認してい
る．先に述べた化石骨片の観察も試みており，現生と
ほぼ同じ精度で観察できる事を認めている．化石骨片
は外部形態が摩耗して，現生種と比較可能な形質が
減ってしまうが（図 3， 8），内部形態に注目するこ
とで，化石骨片の同定も可能な形質の抽出を期待して
いる．
本シンポジウムではこの他にクモヒトデの生態や形
態に基づいた進化の考察などのお話をさせていただい
たが，まだまだ未完成なデータも多く含むため，ここ
では割愛した．
最後に，古生物学の修学歴がほとんどない私にとっ

て，今回のシンポジウムへの参加は，古生物学者と
（現生種の）分類学者の関係を考える良い機会となっ
た．2015年 9 月に「分類学と古生物学の融合：現生種
と化石種による海産無脊椎動物の系統分類学的研究」
と題した2015年度日本動物分類学会シンポジウムが開
催されたように，近年，現生種と化石種を扱う研究者
の間ではその壁が無くなりつつあると感じる．お互い
に双方の研究手法のメリットを見出し，積極的なコラ
ボレーションが起これば，様々な生物の進化のより詳
細な解明が期待される（岡西，2016）．本稿がそのよ
うな活動の助力になればと願い，擱筆する．
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