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研究成果の概要（和文）： 
 
本研究の主な成果は下記の４点である。(1) 「生きている化石」オウムガイを解剖し、他の頭

足類、軟体動物と比較することにより、原始的形質、派生的形質を特定した。(2)オウムガイの

胚の解剖から、頭足類のボディープランの起源についての仮説を提唱した。(3)殻の退化した頭

足類は化石記録が乏しいが、顎に注目することにより白亜紀に現代型の鞘形類がすでに繁栄し

ていたことを明らかにした。(4)アンモナイト類の胚殻の形態より、繁殖様式、初期生活史を推

定し、白亜紀末における絶滅の要因に関する仮説を提唱した。 
 
研究成果の概要（英文）： 
 
The consequences of our research include four main topics. (1) Apomorphic or 
plesiomorphic characters were determined in “living fossil” Nautilus pompilius by 
comparing characters states of Nautilus with those of other cephalopods and molluscs. (2) 
Based on ontogenetic data on Nautilus embryo, a new hypothesis was proposed concerning 
the origin of cephalopod body plan from a primitive conchiferan stage. (3) High diversity of 
modern-type coleoidean cephalopods in the Cretaceous was revealed by detailed 
examinations of fossil jaws. (4) The cause of the end-Cretaceous extinction in ammonoids 
was inferred to be a decline of primary producers in the ocean.  
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１．研究開始当初の背景 
 
 軟体動物は、カンブリア紀以降全ての時代

を通じて最も繁栄している動物門である。現
在の系統分類では軟体動物門は９つの綱に
分類されており、古生代末に絶滅した吻殻綱
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以外の８綱は全て現在まで生き残っている。
そのうち体を覆う大きな貝殻を発達させる
グループ（５綱）は、有殻類(Conchifera)と
して、明確な貝殻をもたないグループ（溝腹
綱、尾腔綱、多板綱）とは区別される。有殻
類の中では、頭足類の体の構造は他のグルー
プのものとは、大きな隔たりがある。このボ
ディープランの起源については、既にいくつ
かの仮説がある。例えば、比較解剖の立場か
らは、現生種を研究した Naef (1928)が腹足
類型の祖先種の足が切れ込んで腕が形成さ
れたとする仮説を提唱している。しかし、過
去に提唱された仮説の妥当性は十分に検証
されておらず、新しい証拠に基づく研究が必
要である。頭足類はカンブリア紀以降連続し
て化石記録が豊富であり、現在の海洋では著
しく繁栄しているが、過去には大量絶滅も経
験している。頭足類が出現し、多様化する過
程を理解することが重要な研究課題である。 
 
２．研究の目的 
 
 本研究では、頭足類のボディープランの起

源と多様化についての新しい学説を提唱す

ることを目的としている。そのために下記の

４つの側面から研究を試みる。(1)「生きてい

る化石」オウムガイの動物体の構造、発生上

の特徴を明らかにする。(2)保存のよい頭足類

化石の殻体の研究および体制の復元を行う。

(3)頭足類の体制の解釈に必要な貝殻亜門の

他の軟体動物のデータを同様に得て比較す

る。(4)化石・現生種について全ての利用可能

な形態情報を総合する。 
 
３．研究の方法 
 
 現生種および化石種の形態を外群と比較
することにより、系統学的な評価を行った。
現生種は、大型個体は肉眼解剖により解剖し、
動物体の構造を記載した。小型個体は、解剖
し摘出した部分を、組織切片を作成して内部
構造を明らかにした。あるいは凍結乾燥した
後に走査型電子顕微鏡で表面構造を撮影し
た。化石標本はクリーニングして細部を観察
した。さらにカッターで切断して断面を走査
型電子顕微鏡で撮影し、内部構造を詳細に明
らかにした。 
 
４．研究成果 

 
(1)「生きている化石」オウムガイの原始性の

再検討 
 
 現生オウムガイ類に保持されている原始
的形質を再確認するためフィリピン産のオ

ウムガイ Nautilus pompilius を解剖し、鞘形類
およびその他の軟体動物と比較した (Sasaki 
et al., 2010)。その結果、16 形質が現生頭足類
の共有派生形質であることが確認された(1.
腕, 2.漏斗, 3.鰓軟骨が入鰓血管側に存在, 4.背
腹に対になった顎板, 5.内部構造が単純化し
た胃, 6.胃盲嚢が胃の本体より後部に位置す
る, 7.消化腺が消化腺管を通じて胃盲嚢に連
絡, 8.腎臓付属器, 9.囲心嚢付属器, 10.閉鎖血
管系, 11.脳の発達, 12.視葉, 13.眼筋, 14.幼生
期を欠き直達発生, 15.卵割は盤割で螺旋卵割
を行わない, 16.外部卵黄嚢を持つ)。さらに、
オウムガイと鞘形類の間には少なくとも 52
形質に及ぶ大きな違いが見られた。これらの
形質について、頭足綱の外群である腹足綱お
よびその他の軟体動物と比較した結果、52 形
質のうち 16 形質が原始形質であることが確
認された(1.外殻性, 2.胚殻が楯状, 3.外套膜が
薄い, 4.殻皮溝がある, 5.鰭がない, 6.色素胞器
官を欠く、 7.発光器を欠く, 8.鰓は鞘形類で
は膜によって外套腔内に懸垂するが、オウム
ガイ類には鰓膜がない, 9.消化腺付属器を欠
く, 10.脳の発達が弱い, 11.脳軟骨を欠く, 12.
星状神経節を欠く, 13.眼はレンズを欠き中空, 
14.嗅検器が存在する, 15.平衡胞が側方に位
置する, 16.平衡胞の内壁は平滑)。オウムガイ
類の腕の数が多いこと、鰓の数が多いこと、
腎囲心嚢の器官２対あることは恐らく派生
形質である。 
 
(2) 頭足類のボディープランの起源の推定 
 
 頭足類の体は頭部の前に腕が位置してお
り、他の軟体動物とは大きく異なっている。
その構造が進化してきた過程では、ベントス
からネクトンへの生活様式の変化と関連し
て、大幅なボディプランの改変があったもの
と予想される。この変化の過程は、動物体の
化石記録が乏しいこと、原始的な種の発生が
明らかではなかったことにより、従来は明ら
かではなかった。オウムガイの発生過程を連
続的に追跡した結果、頭足類の頭部のボディ
ープランは、祖先的な軟体動物の体の構造を
独自に再構成して形成されていることが判
明した(Shigeno et al., 2008)。オウムガイ
の胚は発生の初期段階では左右相称で前後
に長い。この段階における頭部、足、脳、外
套膜、殻の形態と配置は単板類あるいは基盤
的な腹足類のボディープランに類似してお
り、原始的な軟体動物（有殻類）の構造を反
映しているものと予想される。多くの腕
(digital tentacle)は体の側方に沿って前後
に１列に並んだ芽状の原基から形成される。
このことはオウムガイを含む全ての頭足類
の腕が頭部ではなく足に由来することを示
している。さらに。この時期に腕の原基が足
神経索から神経支配を受けることも、この部



 

 

分が足に由来することを支持する。発生中期
から後期にかけての胚では、ボディープラン
は成体と同じ構造に徐々に変化していくが、
最終的には足の原基、頭巾、襟部(collar)、
漏斗、足から由来する表皮が癒合することに
よって頭部複合体が形成される。襟部から漏
斗にかけての部分と足に由来する表皮が前
方に拡大することが、頭足類の頭部形成にお
いて重要な働きを担っていると考えられる。 
 

(3) 白亜紀鞘形類の系統分類と進化史に関す

る研究 
 
 頭足類の中で鞘形類（イカ･タコ類）は殻

体の退化が著しいため、化石記録が不完全で､

その進化史や系統関係については不明な点

が多かった。分担者の棚部と共同研究者は、

北太平洋の北海道やカナダ､バンクーバー島

に分布する海成上部白亜系からツツイカ類、

コウモリダコ類、ヒゲダコ類に属する鞘形類

の顎板化石を報告し、３新属５新種を提唱し

た（1, 11）。これらの鞘形類の顎化石はいず

れも大型で､現生鞘形類における顎サイズと

体長のアロメトリー関係から推定すると、現

生ダイオウイカ（体長約 5ｍ）に匹敵する大

型の種を含むことがわかった。 
 このほか、北海道およびバンクーバー島の

上部白亜系から、トグロコウイカ目に帰属す

る鞘形類の殻体化石を見出し､初期殻体構造

の観察に基づきトグロコウイカ類とコウイ

カ類との類縁関係を考察した(Fuchs & Tanabe, 
2011; Tanabe, 2011)。 
 これらの化石記録上の事実から、白亜紀の

北西太平洋では外殻性の体制を持ったアン

モノイド類やオウムガイ類のほかに、現代型

の鞘形類がすでに繁栄を遂げていたことが

明らかになった（Fuchs et al., 2011）。 
 
(4) アンモノイド類の胚発生と比較解剖に関

する研究 
 
 アンモノイド類の胚殻形成過程について

は、従来成体殻標本の初期段階の殻体内部構

造の観察から類推されており、胚段階の化石

試料に基づく直接的な観察研究は行われて

こなかった。棚部と共同研究者は、ロシア､

ボルガ地域の下部白亜系産の糞化石中に保

存されたアンモノイド類の発育段階の異な

る胚殻化石試料の胚殻微細構造や鉱物組成

を走査型電子顕微鏡および非分散 X 線分析

計を用いて調べ､その形成過程を明らかにす

るとともに､繁殖生態学的意義を考察した。

また、分類学的帰属のわかる白亜紀アンモノ

イド類の住房中に元位置で保存され、初生的

な微細構造と鉱物組成を残した顎化石（採餌

器官）の研究を行い､その系統学的･古生態学

的意義を考察した（Gupta et al., 2008; Kurta et 
al., 2009; Tanabe et al., 2011）。 
 白亜紀末のアンモノイド類の大量絶滅の
要因については諸説あるが、検証可能な仮説
はきわめて少ない。これまでのアンモノイド
類の比較発生学的研究から､アンモノイド類
は小卵多産型（r 戦略型）の繁殖戦略を持っ
ていたことや、孵化後の幼体は 1mm にも満
たないことから小型の植物･動物プランクト
ンを餌に発育したと考えられる。白亜期末の
小惑星衝突に伴って地球上を粉塵が被い一
時的に太陽光を遮蔽したことにより、光合成
藻類やそれを食べる一次消費者が大量絶滅
した事実が知られている。このような海洋生
態系の一時的な破壊が一次生産者や一次消
費者に依存した食性を持った孵化直後のア
ンモノイド類の生存を不可能にしたとする
仮説を提唱した（Tanabe, 2011）。 
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