
富山大学・学術研究部都市デザイン学系・教授

科学研究費助成事業　　研究成果報告書

様　式　Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９ （共通）

機関番号：

研究種目：

課題番号：

研究課題名（和文）

研究代表者

研究課題名（英文）

交付決定額（研究期間全体）：（直接経費）

１３２０１

基盤研究(C)（一般）

2023～2020

どうして二枚貝が“温室地球期”の礁性環境の主役となったのかー形態学的変革の検証―

Why did rudist bivalves flourish in the reefal environments in the Cretaceous 
Greenhouse Earth? -Early evolution of the Hippuritidae

５０８２３２５９研究者番号：

佐野　晋一（SANO, Shin-ichi）

研究期間：

２０Ｋ０４１４５

年 月 日現在  ６   ６ １７

円     3,400,000

研究成果の概要（和文）：ヒップリテス科厚歯二枚貝は後期白亜紀の熱帯域を代表する化石である．フィリピ
ン・ルソン島南東部の異地性石灰岩体中に，赤道太平洋域初で，世界最古の記録となる本科を見出した．本種
は，右殻に，特定の位置に，決まった順番で，計7－8本の外層の折りたたみ構造が形成されるという独特の特徴
を持つ一方で，左殻には，外層に本科の基本構造を持たず，殻内面に従来カリブ海地域の数属のみに知られてい
た立体構造を有する，新属新種と考えられる． 本科全属と，その祖先形とされるポリコニテス科数属を対象に
した分岐分析の結果，本種はヒップリテス科で最も基盤的な位置に置かれ，本科の赤道太平洋域起源説と基本構
造の獲得過程を議論できた．

研究成果の概要（英文）：The Hippuritidae is one of the representative rudist families in the Late 
Cretaceous, but its origin and early evolutionary history remain uncertain. A new hippuritid from 
the Caramoan Peninsula, the Philippines, has a distinct multiple-fold system having seven or eight 
radial infoldings, which are inserted into fixed places by fixed order, in the outer shell layer 
along the whole commissural margin of the right valve. It uniquely combines primitive and “
derived” morphological features from different lineages of this family. Cladistic analysis of the 
almost all of the hippuritid genera and some advanced forms of the polyconitids, the candidate 
ancestors for the Hippuritidae, is conducted. The Caramoan hippuritid comprises the clade with 
Torreites and Polytorreites, which represents the systematic position derived from the polyconitids 
and sister to other hippuritids. It is supposed that the Hippuritidae most likely originated in the 
Central Pacific area in the Cenomanian.

研究分野：古生物学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
後期白亜紀は，地球史上で唯一，二枚貝が礁性環境の主役になった時代である．ヒップリテス科は厚歯二枚貝を
代表する存在で，蓋付き湯飲み型の形態を持ち，後期白亜紀の炭酸塩プラットフォームに繁栄し，この成功の理
由を探る上で重要な存在である．本科は，後期白亜紀チューロニアンに，科の様々な標徴を既に獲得した状態
で，地中海地域とカリブ海地域にほぼ同時に出現したとされ，その起源は謎とされてきた．本研究によって，本
科がセノマニアンの赤道太平洋域に起源し，本科の標徴も，祖先形となるポリコニテス科から，従来想定されて
いない形態を原始的段階として，段階的に獲得されたという，全く新しい初期進化史を提案することができた．

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



，様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
温暖化が著しく進んだ後期白亜紀は、熱帯域に、広大な、厚歯二枚貝を主要構成要素とした炭酸
塩プラットフォームが発達し、地球史上で唯一、二枚貝が礁性環境の主役となった時代である。
「どうして当時厚歯二枚貝が繁栄したのか」について、地球表層環境変動と関連させた議論はあ
るものの、厚歯二枚貝自体の「形態学的変革」に着目した研究はほとんどない。本研究では、後
期白亜紀の厚歯二枚貝（＝ヒップリテス目）を代表するヒップリテス科に着目する。ヒップリテ
ス科は、殻の直径約 30cm あるいは長さ１m 超に達するものなど、厚歯二枚貝の中でも最もサ
イズや形態の多様性が高く、またチューロニアンでの出現以降、汎世界的に多産することから、
後期白亜紀における厚歯二枚貝の“成功”の要因を考える上で最適の分類群である。本研究では，
ヒップリテス科と，その祖先形とされるポリコニテス科について，白亜紀中頃に知られる主要属
全ての形態学的特徴を分析し、系統関係を明らかにすることにより、「ヒップリテス科は、どの
地域で、どのタクサから、どのような形態学的変革を経て、派生したのか」を議論し、“温室地
球”での二枚貝の繁栄の理由を探ることを目指す。 
 
２．研究の目的 
本研究では、ヒップリテス科の繁栄をもたらした要因をさぐるために、「最初のヒップリテス科
はどのような形態をもち、他の厚歯二枚貝とどこが違うのか」を解明することを目指す。このた
め、本科世界最古の可能性のある，フィリピン・カラモアン半島産ヒップリテス科に着目し，ヒ
ップリテス科のほぼ全ての属と，近年、ヒップリテス科との関連性が示唆されているポリコニテ
ス科の派生的な属の形態学的特徴を詳細に比較・整理し、分岐分類学的手法を適用することによ
り、「ヒップリテス科の形態学的変革の実態，すなわち，本科の標徴がどのように獲得されてき
たのか」を解明するヒントを探る。また、推定された系統関係と各タクサの時空分布データを組
み合わせることにより、「ヒップリテス科が、いつ、どの地域に起源したのか」を議論する． 
 
３．研究の方法 
(1)厚歯二枚貝産地の地質調査および時代論の検討 
フィリピン・ルソン島南東部カラモアン半島およびセブ島において，厚歯二枚貝を含む石灰岩の
地質情報の取得を目的にした地質調査を実施した．カラモアン半島の含厚歯二枚貝石灰岩中に
「凝灰岩層」を発見し，ジルコン U-Pb年代を測定するなど，その時代論を議論した． 
 
(2)カラモアン産ヒップリテス科の形態学的特徴の記載 
採集標本の研磨面や薄片の観察，連続研磨面の撮影画像から構築された殻の３次元像などに基
づき，カラモアン産ヒップリテス科の形態学的特徴や，その個体発生を明らかにした． 
 
(3)ヒップリテス科の他の属やポリコニテス科の派生的な属との比較・分類 
標本観察や文献情報を元に，カラモアン産ヒップリテス科の形態を，ヒップリテス科およびポリ
コニテス科のものと比較し，カラモアン産ヒップリテス科の分類を検討した． 
 
(4)ヒップリテス科とポリコニテス科対象の分岐分析と古生物地理学的考察 
ヒップリテス科のほぼ全ての属と，ポリコニテス科の派生的な属を網羅した分岐分析を行い，カ
ラモアン産ヒップリテス科の系統分類学的位置づけを議論するとともに，ヒップリテス科が起
源した地域や分布拡大過程について議論した． 
 
４．研究成果 
(1) 2023年 5 月に，フィリピン・ルソン島南東部カラモアン半島とセブ島において，計約３週
間の野外調査を実施した．カラモアン半島では，ヒップリテス科厚歯二枚貝を産する礁性石灰岩
体（東西約 150 m×南北 85 m）と周囲の堆積岩層との関係（孤立した石灰岩体が火山砕屑岩層中
に挟在される），石灰岩体内の岩相や生物相（石灰泥質の岩相が中心で，岩体中には Neithea 
zitteli や Chondrodonta，他の厚歯二枚貝を産する），ヒップリテス科密集層の厚さ（厚さ 50-
90 cmの１層準のみ）や連続性（断続的な分布：水平方向に最大で約 20 m），ヒップリテス科の
産状（主に本種のみが密集した自生的産状）などについての情報を得ることができた． 
厚歯二枚貝を産する石灰岩体はオリストローム層中の異地性ブロックと解釈されるため，石

灰岩の時代は岩体自身から得られたデータを元に議論する必要がある．本岩体では，ヒップリテ
ス科密集層直下に「凝灰岩層」が見出され，凝灰岩層中のジルコン U-Pb年代測定を行った結果， 
97.7 ± 1.2 Maの年代値が得られた．このほか，岩体中に共産する二枚貝化石の生息時代範囲
や Sr 同位体比層序データも考え合わせると，石灰岩の時代としてセノマニアンが示唆され，本
タクサはヒップリテス科最古の化石記録を示すと考えられる． 
セブ島においては，Sano et al.(2014)でポリコニテス科 Magallanesia canaliculataが報告
された石灰岩体から，小型の，派生的なポリコニテス科の未記載種の多数の標本を採集するとと
もに，セブ島内の２か所において厚歯二枚貝の新産地を見出すことができた．Rodrigo and 



Schlagintweit (2022)により新産地の石灰岩体にアプチアン最後期の時代が示唆されているが，
これらの岩体と Magallanesiaを産する岩体とは岩相が著しく異なり，Magallanesiaやポリコニ
テス科小型種の時代をアプチアン最後期とする見解には更なる検討が必要である． 
 
(2)  
① 右殻 
本タクサは，右殻の横断面において，本科を特徴づける，３本の殻内部への殻外層の「折りたた
み構造（“靭帯”部と，殻後背－後部に発達する２本のピラー）」以外にも，複数本の追加の「折
りたたみ構造」を持つという特徴（multiple fold）を持つ。石灰岩サンプルの厚歯二枚貝密集
部を連続的に切断・研磨した面に観察された，合弁個体１個体を三次元像としてデジタル復元し，
詳細な観察を行った．「折りたたみ構造」の，個体成長を通じた変化を検討したところ，最初期
（幼生段階？）には「折りたたみ構造」を持たず，成長を通じて，１本ずつ追加されていき，最
終的に７本もしくは８本で安定すること，「折りたたみ構造」の形成場所や形成順には一定のル
ールがあることがわかった．このことは，「折りたたみ構造」の形成がメカニカルな要因で制御
されていることを示唆しているものと考えられる． 
 
② 左殻 
連続研磨面から三次元像としてデジタル復元された，合弁個体１個体の左殻部分を用いて，蝶番
部＋閉殻筋支持構造（myocardinal system）についての詳細な観察を行った．本タクサの左殻は，
１）本科には珍しく，外側にやや膨らんだ外形を持つ，２）右殻に発達する，外層の折りたたみ
構造の全ての本数に対応した凹部を持ち，その外縁が右殻の内縁に一致する，「落し蓋状」の外
形を持つ，３）外層が非常に薄い，もしくは存在しないため，本科の標徴の一つである，左殻外
層内の“空隙構造（pores and canals system）” を持たない，４）短刀のように 著しく伸長し
た蝶番部＋閉殻筋支持構造（myocardinal system）を持つが，その基部は殻内部に発達した環状
構造(yoke)や放射状構造(buttress) によって支えられる，といった特異な特徴を持つ． 
 

(3) 
① 右殻 
突出部の形状や本数などに注目すると，本タクサの multiple fold systemは，形状や形成過程
など，既知のどの属のものとも異なっており，新属の提唱が必要だと考えられる。さらに，本タ
クサが持つ，本科を特徴づける３本の「折りたたみ構造」の形態学的特徴や殻内での位置，殻サ
イズなどを，multiple fold の特徴を持たない属を含めて比較した結果，本タクサの形態は，
multiple foldを持たない Vaccinites属の最初期（チューロニアン）の種のものに類似してい
ることが判明した。従って，本タクサの multiple fold systemは，後期白亜紀後半に出現した，
multiple fold systemを持つ属とは独立に，本科の進化史の初期段階において獲得されたもの
だと考えられる． 
 
② 左殻 
(2)-②で述べた，１）や２）といった，外形の特徴は，後期白亜紀後半に主にカリブ海地域に栄
えた Torreites属に共通する．４）の特徴は，後期白亜紀後半にカリブ海地域に生息した，派生
的とされるタクサ（例えば Caribbea属や Laluzia属）に同様の構造が観察されるほか，閉殻筋
支持構造の著しい伸長は，本科の祖先とされるポリコニテス科にも類似例が認められる．従来，
左殻の殻内側の形質は分類にはほとんど用いられてこなかったが，本研究の結果は，左殻の形質
を本科の系統分類に利用できる可能性を示している． 
 
(4) 
①系統解析 
カラモアン産ヒップリテス科に，同科のほぼ全ての属（13属 16種）と派生的なポリコニテス科
３属を加えて，右殻と左殻の両方から選んだ 23の形質を用いて，分岐分類学的検討を行った結
果，カラモアン産ヒップリテス科は，分岐図において，本科としては特異な形質を持ち，カリブ
海地域とアラビア地域に隔離的な分布を示す Torreites 属や，カリブ海地域に 1 個体のみが知
られる Polytorreites属と共に単系統群をなし，ポリコニテス科よりも派生的で，かつヒップリ
テス科の他の属に対しては基盤的な位置に来ることが判明した．（ただし，従来，科の帰属に議
論があった Praetorreites 属はヒップリテス科ではなく，ポリコニテス科内に位置づけられる．）
この結果は，カラモアン産ヒップリテス科が本科最古の化石記録を示すことと整合的であり，今
後，カラモアン産ヒップリテス科の形質が本科のより原始的な形態を示す可能性を考慮に入れ
て，本科の進化過程を見直す必要があろう．また，Torreites属は，従来想定されていた，特殊
化したヒップリテス科ではなく，むしろ原始的な特徴を残した，当時の「生きている化石」であ
った可能性が想起される．なお，現時点では，ヒップリテス科のポリコニテス科起源説に矛盾す
る結果は得られていない． 
 従来，ヒップリテス科では，科の複数の標徴を持つタクサがチューロニアンに突然出現したと
されてきたが，本研究の結果は，本科の標徴となる形質の獲得過程を議論できる可能性を示唆し
ている．従来の代表的な標徴のうち，右殻の３本の外層の「折りたたみ構造」がまず獲得され，



本科の定義として利用できるが，左殻外層内の“空隙構造（pores and canals system）”は，本
科の多くの属の共有派生形質ではあるものの，必ずしも本科を定義づける形質ではないことに
なる．また，カラモアン産ヒップリテス科では，左殻に，右殻の全ての「折りたたみ構造」に対
応した凹部を持つが，左殻の外縁が右殻の内縁に一致するため，左殻外縁の凹部，すなわち，右
殻の折りたたみ構造は殻で覆われず，海中に露出していることになる．この凹部の位置は，本科
の一般的な属を特徴づける空隙構造の canalsの形成場所と一致するとも解釈でき，canalsの先
駆的形質と見なすことも可能である．これは，本科の派生的形質とされてきた空隙構造の起源を
考える上で重要な示唆を与えるものである． 
 ところで，セノマニアンのカラモアン産ヒップリテス科の形質は，チューロニアン最初期の種
ではなく，後期チューロニアンとされる Vaccinites rousseli のものに最も類似している．ま
た，Hippurites 属と Vaccinites 属のチューロニアンの種には形態学的特徴の類似性が認めら
れ，研究史的には属の同定が見直された例もある．さらに，カラモアン産ヒップリテス科の個体
発生は，折りたたみ構造を持たないポリコニテス科 Horiopleura の段階からヒップリテス科の
Hippuritella/Hippurites 段階，Vaccinites 段階を経て，本タクサへ，という変化を示すとも解
釈できる．これらのことは，ヒップリテス科の初期の種の系統分類や時代論に未解決の課題があ
ることを示唆しており，今後，カラモアン産ヒップリテス科の存在を考察に加えることで，これ
らの課題の解決のヒントが得られるものと期待される．なお，従来，ヒップリテス科はチューロ
ニアンに出現したとされていたため，本科の産出に基づき，詳細な検証を行わないまま，チュー
ロニアンという時代論が議論されている研究が多い．本研究の結果は，ヒップリテス科が既にセ
ノマニアンには出現していたことを示しており，従来の研究における，本科のチューロニアンの
化石記録はセノマニアンの可能性を念頭に，時代論を再確認する必要があろう． 
  
③ 古生物地理学上の意義 
本研究により，世界最古となる，ヒップリテス科の化石記録が赤道太平洋域に存在することが明
らかとなった．本研究の分岐分類学的検討にも一部の属を用いたが，ヒップリテス科との系統関
係が示唆されるポリコニテス科の，派生的な属の全てが，前期白亜紀末のアルビアンに，太平洋
域で繁栄していたことを考え合わせると，ヒップリテス科は，後期白亜紀初頭（セノマニアン）
に，赤道太平洋域において起源したものと考えられる．その後，本科は，テチス海沿いに地中海
地域にまで分布を広げるともに，ポリコニテス科の多様性の中心地だった海域の一部が，当時赤
道太平洋域に存在したカリブ海プレートの移動に伴って，カリブ海地域に運ばれ，後期白亜紀後
半に，ヒップリテス科のカリブ海域独自要素の多様化をもたらしたという，ヒップリテス科の進
化史に関する，全く新しい仮説を提案することができた．  
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