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研究成果の概要（和文）：貝殻は殻の縁に尐しずつ殻物質を付け加えながら大きくなる．従って，

どこにどれだけの量が加わるかによって，貝殻の形は決まっているはずである．両者の関係を

明らかにすることは，生物進化を遺伝子レベルから形態レベルまで統合的に理解するという究

極目標への重要なワンステップになる．本研究では，両者の関係について調べるための形態解

析手法を開発・整備した．また，これらの方法を駆使した解析により，上記の殻成長率の分布

に保守性を仮定すると，貝殻形態に見られる幾つかの特徴同士の相関をある程度説明できるこ

とがわかった． 

 
研究成果の概要（英文）：This study threw a light on the role of the aperture map, or pattern of relative 

rate of shell accretion for each point around the shell margin, in relation to morphological diversity of 

molluscan shells.  This study provides some evidences of a sort of developmental constraint on the 

range of shell form which can be attributed to regulation of the aperture map.  Further analysis may 

help us understand which kinds of morphological evolution of the molluscan shell are achieved readily 

or with difficulty; this is an exciting subject for future research. 
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１．研究開始当初の背景 

古生物の形態の多様性や進化は，従来出来
あがった表現型の評価に基づいて研究され
てきた．しかしながら，生物の進化や多様性
はどのレベルに注目するかによって様相が
異なる．遺伝子レベルから形態レベルへの多
様性空間の写像を解明する上で，形態形成過
程や成長の素過程から評価した多様性が，表
現型レベルでの多様性とどのような関係に
あるのかを理解することは不可欠である．成

長素過程のわずかな違いが視覚的に大きく
異なる形態を帰結したり，逆に異なる形態形
成過程から類似した形態が発生することも
考えられるからである．今日の進化生物学で
は，発生学的視点の重要性が益々増している
が，進化発生学的手法をそのまま適用できな
い古生物学においては，見た目の形の背後に
ある形成過程を考慮して化石の形態を評価
するという潮流は未だ低調であると言わざ
るを得ない． 
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２．研究の目的 

本研究の最終目的は，「貝殻の微視的成長
パターンには，同様のパターンから様々な外
形を作り出せるようなものが存在し，保守的
な成長要素の下での殻形態の多様化を可能
にしている．」という作業仮説を検証するこ
とにある．それは，貝殻成長の素過程である
微視的成長パターンと殻形態との関係を理
解することに繋がる．そのために，具体的な
近視眼的目的は以下の通りである． 

（1）貝殻の巨視的形態とその個体発生変異
について，その多様性や進化様式を評価する
ために適した形態空間解析法を確立する． 

（2）貝殻の微視的成長過程について，定量
的に評価・比較する方法を開発・確立する． 

（3）貝殻の微視的成長過程の進化的・個体
発生的保守性を評価する． 

（4）貝殻の外形の集合（形態空間）と微視
的成長過程の集合（AGM 空間）との写像関
係を記述するための方法を開発・確立し，両
者の関係を解明する． 

（5）結晶学的性質と貝殻微細構造の変異と
の関係を明らかにし，貝殻の成長要素の物質
科学的基盤を模索する． 

 

３．研究の方法 

（1）個体発生変異の記述を容易にし，かつ
幅広い殻形態を上手く表現できるように，既
存の理論形態モデルや形態測定学的手法を
改良する．具体的には，アロメトリーの概念
を導入した理論形態モデルの開発や，成長の
時間軸を加えた輪郭形態測定学的手法の開
発（高次元フーリエ解析を応用）など． 
（2）貝殻の成長縁に沿った殻成長率勾配パ
ターン（AGM）について，理論モデルを用い
たシミュレーションを行い，どのような外形
の変異がどれくらいの AGM の変更を必要と
するのかを調べる．具体的には，アンモナイ
トのように巻きのきつい貝殻と，カサガイの
ようにほとんど巻かずに螺環の拡大率が大
きな貝殻についてそれぞれ調べ，結果を比較
する． 
（3）実際の貝殻形態の計測から，外形の形
態空間中の分布を明らかにし，理論形態学的
シミュレーションの結果と比較して，AGM

の保守性で実際の形態変異や多様性の偏り
をどこまで説明できるか検討する． 
（4）実際の貝殻標本から直接計測した AGM

を比較するために，開曲線の形態測定学的手
法を応用して，AGM の解析手法を確立する．
その上で，貝殻形態と AGM パターンとの関
係を表す「形態－AGM 空間」をモデルと実
物とで比較する． 
（5）SEM-EBSD によって貝殻を構成する結
晶の方位を分析し，貝殻微細構造の特徴と比
較し，両者の関係を説明するモデルを考案す
る． 

４．研究成果 
（1）貝殻形態の個体発生変異の様式を記述
する理論形態モデルを提唱した（図 1）．また，
開曲線の形状を形態空間に座標付ける方法
を提案した．更に，貝殻の殻口の輪郭の個体
発生変異を記述する形態測定学的方法を考
案した（図 2）．加えて，多様体型理論形態空
間を提案し，著しく貝殻形状の異なるもの同
士を比較する際に形態空間中の分布が歪む
問題を克服した（図 3）．以上の成果は，従来
の形態空間解析では扱いにくい対象を容易
に座標付けることを可能とするので，形態的
多様性解析一般にユーティリティーを与え
るものである． 

      

図 1．アンモナイトの螺環縦断面の個体発生
変異を記述できる理論形態モデル． 

       

図 2．アンモナイトの螺環断面の個体発生変
異を記述する高次元フーリエ解析を用いて，
ある一定の次数までの項を使って逆変換で
実際の形状（一番右）を近似した図．左から
右に行くほど使う項の次数が上がる． 
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図 3．球面型形態空間ラウプ多様体． 

 

（2）アンモナイトの形態的多様性の偏りが，
前述の AGM の凸凹形状パターンの保守性で
ある程度説明できることを明らかにした．ア
ンモナイトでは，殻形態の個体発生変異が著
しいが，AGM の基本的なパターン（ピーク
や谷の位置など）の大きな変更を要しないよ



 

 

うな様式の外形変化が多いことがわかった
（図 4）．一方，カサガイでは，AGM の形状
よりはむしろ振幅の大きさが一定に保たれ
るような変異性が見られた．巻きが重複しな
いカサガイの AGM 形状は対称一山型と単純
なので，殻形状の変化のために AGM の大き
な変更は必要無いのに対して，螺環が被るア
ンモナイトでは，下手に巻き方が変わると
AGM の著しい変更が必要となるので，個体
発生変異の様式がより AGM パターンに制限
されているのかもしれない（図 5）．以上の結
果は，貝殻形態の分布・多様性に，自然選択
のみならず，形態形成上の内的な制約が影響
している可能性を示唆する． 
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図 4．アンモナイトの殻の外形（螺環の拡大
率，臍の広さ）と AGM の形状との関係を表
した等高線図． 

 

図 5．螺環が重複する（巻きが重なる）場合
（左）と重複しない場合（右）の AGM． 

 
（3）付加成長でないために AGM の成長様式
に制約されない二枚貝の原殻 I の輪郭につい
て，同一の個体群内で時間的に高い変異性を
示す例を提示した（図 6）．従来，小進化にお
いては形状はサイズよりも進化的に安定で
あると考えられてきたが，上記の成果はこう
した小進化観への反例である． 

    
図 6．二枚貝 2 種の原殻 I（卵の中で作る殻）
の形状変異の主成分． 

 
（4）貝殻を構成する微小結晶の累重・配列
様式が，炭酸カルシウム結晶の結晶方位の揃
い方と強い関連があることがわかってきた．

二枚貝，巻貝，頭足類の真珠構造には，結晶
が柱状に積み重なるものとそうでないもの
があるが（図 7），柱状になるものほど殻全体
では結晶方位がばらつき，柱内での結晶方位
は揃う傾向が見られた（図 8）．これに対して，
柱状の様相を呈しない真珠構造では，殻全体
の結晶方位が良く揃っていた．こうした傾向
は，分類群を超えて確認された．微細構造形
成過程について，微小結晶同士の場所占め競
争（幾何学的選別作用）と土台となる結晶の
結晶方位の影響（エピタキシャル成長）との
バランスが支配するというモデルを考える
と，微細構造の変異を結晶方位のばらつきと
関連付けて説明できる． 
Umbonium giganteus    Nordotis madaka 

   

Pinctada margaritifera  Isognomon nucleus 

  

図 7．真珠構造のバリエーションを示す電子
顕微鏡写真．上段は柱状の様子を呈するが，
下段はシート状である． 

 

 

 
図 8．SEM-EBSD によって測定した真珠構造
の結晶方位のステレオ投影．上段がシート状
の様相を呈する Pinctada margaritifera，下段
が柱状の様相を呈する Acila divaricata． 
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