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殼体構造による軟体動物系統復元の方法

鈴木清一窯・都郷義寛*窯

I . はじめに

軟体動物の殼体織造(shellstructure)の研究は，

古くから様々な分野（生物学，鉱物学など）で行われ

ていた。古生物学において，系統発生との関連で重視

され，現在に至る継続な研究が行われたのは比較的新

し<,Newell (1954)による指摘以後と思われる。以

来，各種の殼体における椛造記載の蓄積に伴って，殼

体構造と系統発生の関連を取り上げた研究も徐々に増

加している。 しかし，現状では以下に示すように，殼

体構造を主要手段にした軟体動物系統の復元という大

きな目標には至っていないと言えよう。

これまでの主流となっている研究には， 2つの傾向

が認められる。 1つは，殼体構造を利用して異種群間

の類縁性を論ずるものである。例えば，同一（または

類似)の構造を持つA群とB群は近緑であるが，それ

らとまったく異なる構造のC群は類縁性に乏しい， と

いう類のものである。これは，相対的な類縁関係を明

らかにした貴重なデータではあっても，絶対的な系統

関係（系統樹における位置づけ）を意味するものでは

ない。 もう1つは，むしろ他のデータ（他形質や地史

学的証拠）から編まれた系統を前提として，殼体構造

の進化過程（様式）を考察するという方向である。殼

体鱗造の進化に着目することは， この問題を解明する

際の極めて重要なポイン1,である。しかし， こうして

想定された殼体榊造の進化を，再び系統の復元に適用

することはできないであろう。無論，体系的な研究

(Kobayashi, 1971 j Taylor, 1973; Carter, 1980;

Shimamoto, 1986など）では， これらを組合せて総合

的に扱っている。 しかし，それらの研究方向も，上述

した目標に直進しているとは必ずしも思えないのであ

る。

一方，筆者らも含めた一部研究者の間では， 目標を

真正面に据えた研究方向を探ろうとする試みが着手さ

れている（都郷, 1977, 1984;鈴木, 1979, 1983;魚

住･鈴木, 1981 i小林, 1981など)。とは言え． まだ開

始したばかりであるので，定式化された研究方法があ

る訳ではなく，研究者それぞれに独自の考え方がある。

以上の状況を踏まえ，今回は筆者らの現段階におけ

る試案を述べることとしたい。

11．殼体構造による系統発生へのアプローチ

軟体動物はその種によって，特定した殼体織造を持

っている。同時に，殼体榊造には種間での共通性，類

似性が認められる。これらは，軟体動物の系統進化に

伴って，殼体構造も進化してきたことの反映であると

みなせる。 したがって，軟体動物の系統発生を殼体構

造から組立てることは，殼体構造の進化過程を解明す

ることに他ならない。この解明の方法として，進化上

の意義が大きいと評価される形質と対応させて検討す

ることも可能である。しかし，循環論を避けるために

は， とりあえず他形質との関連を排除して，殼体構造

自体に観点を絞った追求が必要であろう。

具体的には，現生・化石を問わず，種々の殼体構造

の間にみられる差異の中に連続的な変化系列を見出し，

これを進化発展の系列としてとらえ，方向づけをする

ことである。この方向づけを決定する方法としては，

次の3点が考えられる。第1は，地史学的資料から変

化方向を見極める方法である。第2は，ある系列の末

端に位置する2つの構造について，他系列の織造との

比較を行い，相対的に強い共通性を持つ方の末端を原

始的であるとみなす方法である。第3は，個体発生の

見地から，殼体形成過程および形成機織を通じて変化

方向を見出す方法である。筆者らは，第3を主要方法

とし，第2を予察的段階で用い，第1を補助手段とす

ることが最も現実的であり，有効な方法と考えている。

その理由については, IⅡ章における具体例の中で述べ

ることとする。

ところで，殼体構造とは，どの殼体にもみられる構

築構造(microstructure) ･殼層（構造) (shell

layer) ･成長構造(growthstructure)の他，一部殻

SeiichiSuzuki andYoshihiroTogo:Applicationof theshell structuretothestudyonthemolluscan
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図1．殼体の繊成と外套膜との対応関係(二枚貝)｡ IL－内層,ME一外套膜上皮組織,ML－中層, OL一外

IW, P一殼皮, PM－光輝層。

体に発達する管状幟造(canalstructure)などを含め

た殼体内部に認められるすべての構造の総合物である。

すなわち，殼体榊造の進化過程とは，各種構造の進化

の複合された過程である。したがって， この解明のた

めには，各種概造を明確に区分した上で，各々の進化

発展について検討しなければならない。中でも，殻体

織成物（炭酸塩結晶と有機基質）の配列と種類によっ

て識別される鱗築織造は，動物種による差異が最も顕

著で，進化傾向を明瞭に反映するものである。また，

殼体構成物を分泌する外套膜上皮組織との対応で決定

される殼層は，外套膜の発達に伴った独自の進化過程

を持つと同時に，構築構造の分布位置を示す重要な要

素である(図1)。したがって， この2種類の構造の発

達過程が殼体鱗造の進化過程を代表するであろう。

以上の視点にたって，研究方向を整理すれば，図2

のようになる。無論，実際の研究においては，各段階

を完全に終了してから次へ進んでいる訳ではなく，一

定の見通しがたてば，未完のままでも次の段階に着手

している。段階論に陥らないためにも，その方が良い

と思われる。また，先の段階で利用される資料が， よ

り早く蓄穣されることもしばしばみられる。しかし，

いずれにしても，大局的な方向が大幅に変更されるこ

とはないであろう。

本試案における主要項目については，以下に新たな

章を起して述べることとする。

111.構築構造の起源と分化について

軟体動物殻体に識別される構築構造は，確定してい

ないが, 20種類以上になろう。各構築構造間の系統関

係を調べるには，前述のように3つの方法を適用し得

る。

1つは，各概築構造の出現期を調べる地史学的方法

である。ただし，軟体動物の各綱が分化した古生代初

期には，主要構造が出揃っているようであり (Run-

negarandPojeta, 1985) ,構造分化が極めて早い時

期に完了したことが伺われる。これは，綱レベルで共

通してみられる榊造が，各綱内では分布が片寄ってい

ることからも予想されることである。したがって， こ

の方法はあまり有効とは思われない。

第2の方法は，櫛築構造を規定する結晶や有機基質

の配列・種類などの変化系列間の比較である。しかし

一部を除いて大半は小系列であるため，共通性の確認

が困雌であったり，共通項目が2つの系列間で交差し

て認められるなど，現実にはこの方法は適用し難いも

のである。その原因は，上述のように，初期段階で一

挙に分化したためであろう。
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図2．殼体棒造による軟体動物系統復元の方法を示すフローチャート。

第3は，系統発生の再現が個体発生を通して認めら

れるという観点から，櫛築織造の形成過程（構築構造

の個体発生）を解明する方法である。具体的には，各

形成過程（特にその前期）にみられる共通の現象に注

目して，起源的織造，分化段階などを見出すことや，

構造形成のメカニズムの差異から分化方向を探ること，

などの作業である。例えば，すべての鱗造の形成初期

に認められる粒状椛造は，起源的溝造と考えられる。

更に，いくつかの椛造の形成前期には，球晶状集合体

が共通して出現するが， これはそれらの構造に特有な

結晶集合体の原型であることが判明している（魚住・

鈴木， 1981)。これらは前者の例である。また，結晶配

列を規定するメカニズムの1つに幾可学的選別作用が

あるが， これは多数の結晶が集団をなして成長する場

合，結晶同士が互いに成長場を競い合うことで，最終

的な配列方向が自動的に決定されることである。いく

つかの椛造はこの作用の関与の度合で系列化すること

ができる。 しかし，結晶の配列規制が有機基質によっ

てなされる真珠総造を， この系列の延長上に置くこと

は不可能である。これは後者の例である。以上のよう

に，現段階における系統発生へのアブ。ローチのために

は、個体発生に藩目した方法が最も有効なものと考え

られる･

椛築櫛造形成の観察は，動物の個体発生に伴う殼体

形成を通じて行われる。すなわち，殼体の成長表面や

発生初期（原殼形成期）の石灰化過程の観察である。

なお，原殼の椛造を終殻のそれよりも原始的であると

みなして，直接的に椛造分化に結びつけることも可能

である。 しかし，一般にそれらの間に様々な程度の構

造的飛躍があり，やはり分化の中間過程を知る手掛か

りは形成機織の解明であろう。

また，殼体再生実験により，構造形成機構を調べる

方法もある。この方法は，非石灰化段階から構造形成

完了まで連続的に観察できるなど，様々な利点がある。

一方で，再生現象が系統性を反映するか否かの議論も

あろう。筆者らは， この直接的な関係については答え

ることができない。 しかし，再生実験において形成さ

れるのは，動物自身による真の構築構造であって，人

工的なまがい物でないことは事実である。もし，再生

実験による検討が否定されるならば，個体発生と系統

発生の関係も再考せねばならないものと理解されよう。

ところで，生体系における石灰化現象は，軟体動物

殼体に限らず， 多くの生物の種々の組織に認められる。

これらの石灰化組織の比較研究も，概造形成（特にそ
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のメカニズム）の解明に有力な手掛かりを提供する。

最近，筆者らは，腹足類の石灰化蓋の観察から，殼体

における基本構造の1つである混合稜柱構造の形成に

おいて，結晶の核形成と成長の割合の精密な調整が要

求されることを提案した（鈴木・都郷，印刷中)。

↓
’
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1V.系統発生における殼層変化について

殼層は，それを分泌形成する外套膜部位との対応で

区分されるものである。しかし，一般に殼層毎に織築

構造が異なることが多いので，実際の殼体観察では，

構築構造間の接合境界を殼層の境界とみなして区分す

るのが通例である。特に外套膜部位との対応関係を認

識し難い腹足類殼体においては，最内層を除き， その

ようにせざるを得ないのが現状である。このため従来

の研究では，殼層を単に構築構造の分布様式としてと

らえ，両者の本質的な区別が暖昧なまま使用される傾

向があったように思われる。例えば，殼体構造の進化

過程における職築構造組合せの単純化（組合せ数の減

少） という現象は，殼層の消失として解釈されている

(Taylor, 1973) 。しかし，この現象は殼層の消失に限

らなくても，複数の殼層において構築構造の分化が同

一段階に達した， とも解釈できる。どちらが正しいか

の判断には，榊築構造とは明確に区別した殼層独自の，

系統発生における変化過程を明らかにすることが必要

であろう。そのためには，殼体形成過程における殼層

変化を調べる以外に，あまり有効な方法はないようで

ある。

筆者らは，織築構造組合せの変化を伴うような殼層

変化パターンとして，図3に示した4種類を想定して

いる。このうち， 1は構築構造の分化現象であって，

殼層自身の変化ではない。このパターンは二枚貝殼体

などで比較的多く観察されている｡殼層の付加(2)およ

び消失(3)についてはまだ確認されていないが,その複

合現象である澄換(4)は,クロアワビの終殼においてそ

の例が知られている（鈴木， 1983)。

addit:ion
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→

図3．構築構造組合せの変化を伴う殼屑変化パターン。

二次的に生成された変質構造との区別は厳密でなけれ

ばならない。他の1つは，他の研究者によって公表さ

れたデータの，利用者自身による再検討である。特に，

概造名などは明確な定義の下に使用されているか，化

石化に伴う構造変化は充分に考慮されているか，など

のチェックは重要である。

筆者らの試案（図2）においては，地史学的資料は

3つの段階で使用される。しかし，同一資料がくり返

して使われるのではなく，各段階で使用される資料は，

内容が各々異なっている。第1段階では， “どの構築構

造がどの時代に存在したか”というように，個別の構

造と地質時代の直接的な対応が強調され，どの殼体に

存在するか（存在様式）は考慮しなくても良い。言わ

ば，組織レベルのデータが主に使用される。第2段階

では，仮想された殼休鱗造の進化が正しいか否かの検

討のために，使用される内容である。したがって， “あ

る地質時代にはA構造とB構造が同一殼体中に共存

していた”などのように，存在様式が重要なポイント

である。これは個体レベルの内容と言えよう。第3段

階は，種レベルの内容である。具体的には， “○○時代

に生存した××種の殼体構造は△△である”というこ

とが、データとして使用される。

V.地史学的資料の評価と使用について

系統発生の研究において，化石の存在は否定できな

い絶対的な価値を持つものである。 しかし，断片的な

記録しか得られていない現状では，地史学的資料（特

に層序学的データ）のみに頼る研究には限界がある。

それ故に蕊者らの場合は，古生物学の立場から，現生

動物を主要材料にした殼体構造の研究に従事している

訳である。それでも，化石から得られた，一定の条件

を満たした信頼性の高いデータは種極的に活用する必

要があろう。ここで言う条件とは，層序学的確実性は

当然として，他に次の2つである。 1つは，化石化作

用におけるオリジナルの構造の保存である。とりわけ，

VI.おわりに

系統発生の研究には，研究者の専門分野（の特性）

と理論的背景によって，種々の道があろう。筆者らの

場合，前者については，個人的興味と撒かれた研究条

件などにより，半ば自動的に選択されたものである。
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一方，後者については， この方面の学習不足もあって

特定の立場に立ち得ない状況にある。しかも， これま

でに構築構造の分化や殼体構造の進化に関して，部分

的に考察し得るようになったとは言え，研究の主体は

構造記載や個体発生レベルのものであるのが現状であ

る。したがって，前述した研究法は．筆者らがこれま

での研究経験に基づいて試案したものであって、筆者

ら自身によっても，理論的に， また実証的に整理され

たものではない。恐らく， 多くの誤りや追加すべき事

項があると考えられる。今回の公表を機会に各方面か

らのご批判を仰ぎ， より有効な方法へと改良してゆき

たいと思う次第である。
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◆本の紹介◆◆

また，歯の記載に必要な用語の説明が図でわかI)や

すくかかれていて，歯の化石を研究するものにとって

は必携の書である。

項目の主なところを追ってみると，歯の定義，歯の

形態用語，エナメル質，歯の交換，軟骨魚類の歯，両

生類の歯，爬虫類の歯（恐竜を含む）が第1～第4章

まで書かれており，第5章哺乳類の歯では, l哺乳類21

目の歯が前にのべたようにていねいに図入りで説明し

てある。

第6章では，歯の進化，人類の歯の進化でまとめて

あり，興味のつきない構成になっている。

なお，著書割引（2割引）の方法があり，電話また

はハガキで後藤仁敏氏に連絡すると，出版社より，直

接請求書付で本が送られることになっている(1冊で

も可）後藤仁敏氏の住所・電話は次のとおり。

〒23O横浜市鶴見区鶴見2－1－3鶴見大学歯学部

′IblO45-581-1001 (堀川秀夫）

歯の比較解剖学

後藤仁敏・大泰司紀之編

石山巳喜夫，伊藤徹魯，犬塚則久，大泰司紀之，

後藤仁敏，駒田格知，笹川一郎，佐藤巌，茂原

信生，瀬戸ロ烈司，花村肇，前田喜四雄共著

医歯薬出版K･K 7,000円

著者の多くが，化石研のメンバーや化石に関係した

人であることに気がつく。

そのため，化石研究者に配慮した本ができあがって

いる。

なによりもうれしいのは，図が大変多く，図の多く

が各動物の歯列をそのままにして歯の克明なスケ､ソチ

がなされていることである。

したがって，各動物の歯列がどうなって，歯がどう

いう形をしているか，図鑑的にわかるようになってい

る。
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