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研究成果の概要（和文）：アンモナイトなどの頭足類の成長に伴う殻形状の変化パターンの進化的意義を理解す
るために，そうした変化パターン毎に静水・流体力学特性を評価した．殻形状の変化を表せる数理モデルを用い
た解析から，殻表面にかかる摩擦が遊泳時の抵抗を支配する小さな段階では静水力学特性と流体力学特性は両立
するが，サイズが大きくなって物体の形状による圧力抵抗が支配的になると，巻きの緩さと殻断面形状のいずれ
に関しても両者を高いレベルで両立させるような形状変化を実現できないこがわかった．120種のアンモナイト
の計測から，ある程度成長して以降に両方の機能特性がバランスするような成長の仕方をする種が比較的多いこ
とが明らかとなった．

研究成果の概要（英文）：I propose a new theoretical morphologic model which mimics allometric shell 
growth in ammonoids to represent ontogenetic trajectories of morphological traits.  I generalized 
the relationship between the trajectories and hydrostatic and hydrodynamic properties to perform a 
functional morphospace analysis.  Functional landscapes were constructed for a juvenile and a 
sub-adult growth stages on morphospaces with reference axes representing the allometric 
coefficients.  The analytical results show a trade-off relationship between hydrostatic and 
hydrodynamic efficiencies in the sub-adult or later stage.  As a result of morphometric analyses, 
actual ammonoids occupy the region in the morphospace where shell shapes more or less meet the 
requirements of hydrostatic and hydrodynamic efficiencies in the adult stage.  This result suggests 
that a balance between hydrostatic and hydrodynamic efficiencies in the adult stage was important in
 the macroevolution of ammonoids.

研究分野： 古生物学

キーワード： 頭足類　アンモノイド　機能-形態空間解析　アロメトリー　理論形態モデル　個体発生軌道

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
進化生物学では，成長に伴う形状の変化パターンを変えることなく発生が進んだり遅れたりすることで起こる形
態進化が古くから注目されており，異時性と呼ばれている．成功に伴う形状変化の機能的意義を考究した本研究
結果は，異時性の解析と親和性があるので，将来的には異時性の進化的意義の理解を深める研究に発展すると期
待される．また，本研究では成長に伴う平面巻殻の形状変化を表す数理モデルを開発したが，このモデルは立体
巻にバージョンアップすることによって巻貝や二枚貝などに拡大適用が可能となるので，軟体動物の進化形態学
に貢献すると期待される．

※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。
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１．研究開始当初の背景 

アンモノイドなどの外殻性頭足類には，成長と共に殻形状が変化する個体発生変異が普通に
見られ（図 1），流体力学特性などの観点からその進化学的意義が解釈されてきた．一方，外殻
性頭足類の殻は，相対浮力を発生させる機能を担っており，静水力学的観点からも機能形態特性
が注目されてきた．遊泳時の抵抗を小さくする殻形状は，比重が大きくなりにくく浮きやすい殻
形状とは異なり，これら二つの機能形態特性の間には相反関係がありうる．また，流体力学特性
に関しては，殻形状と機能性の関係がサイズに依存するので，成長と共に“流線形”が変化する．
しかし，従来の外殻性頭足類の進化形態学的研究では，成長を通じて殻形状が一定に保たれる等
成長モデルが用いられ，個体発生変異はしばしば無視されてきた．しかし，殻形状の個体発生変
異がアンモノイドに広く認められる事実は，静的な形態ではなく，成長に伴う殻形状の変化様式
（個体発生軌道）に基づく機能・進化形態学の必要性を示唆している．従来は，多様な不等成長
を統一的に表現できる理論形態モデルの不在がその存立を阻んでいた． 

 
図 1 様々なアンモノイドの殻縦断面．スケールは 5 mm． 

 

２．研究の目的 

本研究では，外殻性頭足類の殻形状の個体発生パターンの進化的意義を理解するために，静
水力学特性と流体力学特性に注目し，これら機能特性に適した殻形状の個体発生変異パターン
がどのようなものかを数理モデルを用いて評価することを目的とする．そのために，平面螺旋巻
殻の不等成長モデルを開発し，個体発生軌道毎の静水力学・流体力学特性の評価方法を確立した
上で，実際の外殻性頭足類における機能特性を解析し，遊泳性の生活型による機能的制約が外殻
性頭足類の個体発生軌道の多様性をどのように制約しているのかを考察する． 

 

３．研究の方法 

（1）殻形状の個体発生変異を表すアロメトリー的理論形態モデル 

外殻性頭足類の殻形状に見られる多様な成長様式を統一的に表現できる数理モデルとして， 
Raup (1967)の理論形態モデルとアロメトリー式を統合した理論形態モデルを考案した．このモ
デルでは，螺環楕円の中心が描く螺旋の動径 r を基準として，r に対する半周前の螺旋の動径 r−，
螺環の高さ h，螺環の太さ b の 3 項目間の関係で殻形状の相対成長を表す（図 2）．r, h, b はこれ
らアロメトリー係数と r の初期値 r0で表される．一方，螺旋状チューブの曲面は，螺旋の回転角
と螺旋回りの角度を媒介変数として，3 本のパラメトリック方程式で表される． 

 
図 2 アロメトリー的理論形態モデル 

 



これらの関係をアロメトリー式で近似し，合計 6 個のアロメトリー係数W, h,b, W, h,b,をモ
デルパラメータとして，殻形状とその個体発生変異を表現する（図 3）．これらのうち，WとW

は螺旋の拡大率に関係し，Wが大きいほど螺旋は蜜巻で，Wが 1より小さいと螺旋の拡大率は
成長とともに大きくなる．残りのパラメータは螺環断面の形状に関係し，hが大きいほど螺環断
面が縦長で臍は狭く，h が 1 より大きいと成長とともに螺環は縦長に，臍は狭くなる．b が大
きいほど螺環断面が太く，bが 1より大きいと成長とともに螺環は幅広になる．  

 

図 3 アロメトリー的理論形態モデルの理論形態空間 
 
（2）アロメトリー的理論形態モデルのパラメータの実測 

実際の殻の縦断面から，半周毎に螺旋動径 ri，螺環高 hi，螺環幅 biを計測した（図 4 左）．ri

は，螺環断面を楕円で近似して，巻軸から近似楕円の中心までの長さとして求めた．riに対する
ri–1, hi, biのアロメトリー式の傾きと切片としてW, h,b, W, h,b,を求めた（図 4 右）．実測に
は，デボン紀から白亜紀までの 7 目 74 科 120 種を用いた． 

 
図 4 計測部位とアロメトリー関係 

 
（3）理論形態モデルに基づく機能-形態空間解析 

上記のアロメトリー的理論形態モデルに基づいて描かれる個体発生軌道毎に静水力学特性と
流体力学特性を計算した．相対浮力を決める体全体の比重は，体積や殻の厚さが同じなら，作ら
れた殻全体の表面積が大きいほど大きくなる．そこで，殻の体積の 2/3 乗を殻全体の表面積で割
った値で相対浮力の得やすさの静水力学的特性 Fbを評価した（図 5）．殻全体の表面積 Afと体積
V は，各成長段階における 1 周前の螺環との接合部の角度位置を*，回転角の最大値をmax，螺
環断面の面積を Ac，螺環断面の重心と巻軸の距離を Rgとすれば，それぞれ 

 

 

 

 

 

 

*
max

2 2 2

f
0 0

, , ,
2

, , ,

x y y z z x
A d d

 

 
     

       
       

       
 

     
max

c g
0

V A R d


   
 

成体が遊泳の際に海水から受ける抗力を決める形状抵抗については，進行方向への物体の投影
面積 Apに比例するので，V の 2/3 乗を Apで割った値で形状抵抗の受けにくさ Fdを評価した．一
方，孵化直後の小さな体サイズでは，殻表面に働く剪断摩擦の影響を無視できない．そこで，外
部に露出している殻の表面積 Ao で V の 2/3 乗を割った値で剪断摩擦の受けにくさ Fs を評価し
た．各成長段階における 1 周後の螺環に接合される部分の角度位置を”とすれば，Aoは 
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理論形態モデルに基づく機能-形態空間解析では，r0 = 0.35 mm, max = 16を採用し，r = 1 mm の
幼体段階と r = 10 mm の亜成体段階のそれぞれについて，パラメータ値の組み合わせ毎に Fb, Fd, 

Fsを計算した． 

 
図 5 殻形状の静水力学特性と流体力学特性 

 
４．研究成果 
（1）アロメトリー的理論形態モデルを用いた機能-形態空間解析 

まず螺旋の拡大率（巻きの緩さ）の個体発生軌道に注目すると，幼体段階（r = 1 mm）では，
殻の浮きやすさ Fb はw の値が小さいほど大きな値を示すが（図 6 左端），剪断摩擦の受けにく
さ Fsはwやwの値にあまり依存しない（図 6 中右）．一方，亜成体段階（r = 10 mm）では，w

またはwの値が大きくなるほど，Fbは低い値を示すが（図 6 中左），反対に形状抵抗の受けにく
さ Foは大きな値を示す（図 6 右端）．つまり，亜成体段階では，Fbと Foは相反関係を示し，螺
旋の拡大率に関しては静水力学特性と流体力学特性を高いレベルで両立させるような個体発生
軌道を実現できないことがわかった． 

 
図 6 螺旋拡大率に関するパラメータ値の機能特性への影響を色で示した図 

 

次に，螺環の高さの個体発生軌道に注目すると，幼体段階では，殻の浮きやすさ Fbも摩擦の
受けにくさ Fsもwの値が大きいほど概ね大きな値を示す（図 7 左端，中右）．一方，亜成体段階
では，Fb はh とh の値がともに小さいか極めて大きい場合に小さい値を示すのに対して（図 7

中左），抵抗の受けにくさ Foはhとhの値が大きいほど大きな値を示す（図 7 右端）．螺環の高
さに関しても，亜成体段階では，静水力学特性と流体力学特性を両立させにくいことがわかった． 

 

図 7 螺環高に関するパラメータ値の機能特性への影響を色で示した図 



次に，螺環の幅の個体発生軌道に注目すると，幼体段階では，殻の浮きやすさ Fbも摩擦抵抗
の受けにくさ Fsもwの値が大きいほど概ね大きな値を示す（図 8 左端，中右）．一方，亜成体段
階では，Fb はh とh の値がともに小さいか極めて大きい場合に小さい値を示すのに対して（図
8 中左），抵抗の受けにくさ Foはhとhの値が小さいほど大きな値を示す（図 8 右端）．螺環の
幅に関しても，亜成体段階では，静水力学特性と流体力学特性が両立しないことがわかった． 

 
図 8 螺環幅に関するパラメータ値の機能特性への影響を色で示した図 

 
以上の機能-形態空間解析から，剪断摩擦が遊泳時の抵抗を支配する小さな段階では静水力学

特性と流体力学特性は背反関係とはならないが，サイズが大きくなって形状抵抗が支配的にな
ると，螺旋拡大率と螺環断面形状のいずれに関しても両者を高いレベルで両立させる個体発生
軌道を実現できないと考えられる．個体発生を通じて静水力学特性も流体力学特性もあまり低
くならないようにするには，図 6～8 に示した-形態空間の左下（, いずれも小）や右上の
領域（, いずれも大）を占めるようなアロメトリー特性を避ける必要がある． 
 
（2）実試料での計測結果 

120 種のアンモノイドについて個体発生パターンからW, h,b, W, h,b,の値を実測した結
果，螺旋拡大率，螺環高，螺環幅のいずれについても，-形態空間の左上（小，大）から右
下（大，小）にかけての対角線上に分布が集中していた（図 9）．この結果を上記の機能-形態
空間解析の結果と比較した結果，時代や系統を問わず，亜成体段階以降で両方の機能特性がバラ
ンスするような個体発生軌道を持つ種が比較的多いことが明らかとなった． 

 

図 9 アロメトリー的理論形態モデルのパラメータ値の実測結果 

 

加えて，ジュラ紀～白亜紀のアンモノイドについて系統毎により詳しくアロメトリー特性を

検討した結果，フィロセラス上科やテトラゴニテス上科のアンモノイドでは，殻半径に対して殻

高が優成長する種が多かった．こうした個体発生変異について不等成長モデルで計算すると，成

長と共に体全体の比重が小さくなる．一方，ペリスフィンクテス上科やデスモセラス上科では，

殻高は殻半径に対して等成長に近いが殻幅が劣成長のため，成長とともに流線形の殻形状にな

る代わりに比重が大きくなる．このことから，ジュラ紀以降のアンモノイドには，成長と共に比

重を減少させて浮きやすくなるような個体発生戦略と，遊泳能力を低下させないことを優先し

た個体発生戦略がそれぞれ異なる系統で進化したのではないかと考えられる． 
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