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論文内容要旨

 貝形虫は甲殻類に属し,体長1mm前後の動物体が,2枚の石灰質殻で覆われている仲間が

 多い。深海から陸上の湿地帯にいたるあらゆる現在の水域に適応している。これらの殻は化石

 として保存されやすく,化石記録はカンプリア紀に始まる。貝形虫のうちHemicytherinae亜科

 は,寒流系軟体動物化石群で特徴づけられる大桑一万願寺動物群を含む鮮新一更新統中に多産

 し,かつ多様性が非常に高い。さらに,これらは海生底生貝形虫の中では,大型で,かつ殻表

 に様々な装飾模様を持つ特徴がある。この亜科に含まれるいくつかの種は,北大西洋と北太平

 洋にまたがって存在する。

 Hemicytherhlae亜科に属す貝形虫種の後期新生代における種分化と移動パターンを解明す

 るために,代表的な9属(β``〃7ソ1ガ`y〃～ω鴛E!qブ云。フ16∠Z¢F加'」躍プ〃～初石」'θ,∬6濯'⑪,'/'6フ珍/01～η一

 切漉勲,ハ伽初``ノziの'!/～8〆8,P漁80ソ～o`もv〃'81笠'`Uノリ。〕,〃'61撚,"i■6～o`〕'〃瑠で)23種を対象として,

 殻に見られる特徴(網状装飾,垂直毛細管,縁辺毛細管,筋肉痕,蝶番など)の成長過程にお

 ける変化を重視し,分類および形態学的研究をおこなった。

 貝形虫類の属レベルの分類は,従来殻の外形殻表の装飾パターン,筋肉痕,蝶番などに基づ

 いていたが,その変異の程度(特に地理的変異)は考慮されていない。本研究ではこれらの特

 徴に基づいて認定された分類群について,遺伝的に安定な細胞の分布パターンと直接関係する

 網状装飾,垂直毛細管,縁辺毛細管の位置関係を特に重視し,まず分類を再編成した。網状装

 飾とは貝形虫殻の表面に見られる網目状の模様で,各網目はその直下の表皮細胞と1対!に対

 応する。このパターンは,ボロノイ多角形(Vorollo1polygo11,DirichletDomahl)に近似し,

 かつ成体に向け,その近似の度合が高くなることから,各々の表皮細胞が物理的により安定か

 つ均衡な状態へと推移すると考えられる(図!a,b)。また調べた23種のすべてにおいて,網状装

 飾は相対的に同一の分布状態を示し,細胞分裂の経路が非常に保守的であり,分類基準として

 の重要性は低いが,形態解析をする際,相同点(homologouspoint)として有用であろう。垂

 直毛細管および縁辺毛細管は,下位の神経あるいは分泌細胞に対応することがわかっている。

 まず前者については,その成長段階に伴う変化から,同属内の種系統を推論するいくつかの研

 究がおこなわれている。しかしながら,近縁の属問でのパターンの類似性についての検討がな

 されていないので,その有効性には疑問が残る。本研究で9属23種全てについて,幼生段階に

 おける殻表の垂直毛細管の位置関係を調べた結果,ほとんどの種が,A-4令(成体から4段階

 前の幼体)まで同一の分布パターンをとる。しかしながらA-3令(成体から3段階前の幼体)

 ではいくつかのグループに分かれることが明らかになった(図2)。このグループは従来の属レ

 ベルの分類群と類似のパターンをとるが,同属内の種でさえ,全く異なるパターンをとる例も

 ある(例えば“ひη`二1漁8雇3")。縁辺毛細管は貝形虫殻の縁辺部にあり,生体は,そこから剛毛

 を出し,主として感覚を司ると考えられている。この特徴は高次分類群(亜科レベル以上)の

 区分には用いられることもあるが,成長過程に伴う分布パターンの変化を考慮に入れた研究は
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 行われていない。本研究では,殻前縁部の蝶番から10番目の表皮細胞までの間に分布する毛細

 管を対象とした。まず成体の毛細管の数に基づくと,50未満と以上で2タイプに区別される。

 さらにおのおのの種について,基本的にA-4令からの成長過程における変化を追跡した。その

 結果,同属内の種に発生軌跡の類似性がみられた(図3)。しかしながら“U70の,'1'67傭"属にま

 とめられてきた種間には,先の結果と同様にかなりの違いがあり,異なる系統の種が混在して

 いると示唆される。よって,従来この属に含められていた4種のうちの3種を新属(0儒1峰

 加瑠hoフで)として再編成した。発生過程に伴う分布パターンの軌跡を考慮すると3タイプに区

 分できる。すなわちβ4卯短の,!h87θ,0召ishピ'加の,!h678,Elq/きon召磁のグループとF魏フン瑠τhガ彫1∠6,

 焼〃2i`)・!hθ紹わ。昭σ1商970r∫ρ,カh1御8α101Zσ,Noフ初8,¢'の」!h87θ,P腐10goηθo⊃1'h8〆。のグループおよ

 び∬81,¢'の,!hε泥ッ∫〃08`zg1'Oupである。このようにみると,縁辺毛細管の発生軌跡は属レベルで

 の関係を整理するのに非常に有効な形質で,これと垂直毛細管の分布パターンとを考えあわせ

 ると,環境の変化を受けやすく地理的変異の多い殻表の装飾模様や外形に基づくよりも信頼性

 の高い種聞の近縁性を指示できる。以上の分類学的研究により,8属(1新属)23種(5新種)

 を定義した。

 次にこれら8属の起源と移動ルートを考察した。3.5-4.OMaに形成されたべ一リング海峡

 が,それらの種の種形成や移動に多大な影響を与えた可能性があるため,海峡が開く前の時代

 における貝形虫化石群を明確にする必要がある。そこで軟体動物化石の研究から,寒流の支配

 下にあったとされ,浅海相を示す上部中新統(7.0-8.OMa)藤琴爪層および舌崎層中の化石群

 を研究した。結果として両層からあわせて38属86種の貝形虫種を確認した。このうち少なくと

 も14種が現在北極周辺に分布する種(clrcumpolarspecies)で,うちE1⑳o,¢8〃800解初7昭,

 撫"2iα〃'8耀6ア13`',gino!8の2種がHemicytherinae亜科に属し,これらの種は北太平洋から北

 大西洋へ移動した後も,ほとんど形態的変化を示していない。これに対し,上部中新統から産

 出したβ4擢雇の・'h8解,F肋ノ副τ1～f濯磁属内の種は,北大西洋との間で・種レベルで異なる。こ

 のことから,これらの両属については,べ一リング陸峡の崩壊後,北極周辺における比較的早

 い形態進化が考えられる。

 最後にcircumpolarspeciesのうち所属する種が非常に少なく,かつ相互に近縁であると考

 えられているB砿万η抑'飽γo属とE1¢肋寵勲属の系統関係を考察した。このために殻の形態学

 的変化(殻サイズ,殻の外形,網状装飾,毛細管のパターン)を成長段階を通じて解析した。

 Baffhlicvthere属は,高緯度地域の浅海に分布する代表的な貝形虫で,現在4種しか知られて

 いない(8ho～u砿β.プsh島々々猷」B.ノ℃!io3!Z召10,B.プ。加s'foos'〃'π)。βψilκiの,∫1'召昭ho"8♂は北大

 西洋から北極地域の後期鮮新世(イングランドのRedCrag)から現世にのみ分布し,残りの3

 種は日本周辺の鮮新一更新統に多産する。

 B4の1zガ、二v〃'8泥むh1詔hi〆とE,刎i6～∫18ど8は後期中新世から更新世にかけて存在し,これに対
 し,E,η加s漉os儲θは後期鮮新世から現世の親潮影響下の堆積物中に含まれる。結果として,
 β.γo舵A`lo々1は他の2種と比較して,いくつかの原始的形質を保有しており,化石記録も最も
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 古い。成長段階に伴う殻サイズ(殻の2次元投影図の面積)の変化パターンからは,β.云sh如履

 はBフ211α`磁αと比較して,成長率(脱皮段階に対する殻サイズの変化率)は同じであるが,

 Eな1舵罐'iはサイズが常に大きいことから,孵化後のサイズがすでに大きかったと考えられ,

 これに対しB.m加写舵os!o!θは,成長率が最も大きく,幼体で小さくても,成体で大きい個体

 となると予想され,これら2種はβ.ノ2勲'磁石に対し,異なる戦略を取っていたと考えられる。

 殻形態の定量的変化は,左殻の外形を用いて,その閉曲線をフーリエ変換し,得られたスペク

 トルを分散共分散に基づく主成分分析をおこなって明らかにした。結果として,第二主成分ま

 でで,形態変化の96%を説明できる。第一主成分(77%)は主として,成長段階に伴う外形変

 化を反映し,第二主成分(8%)は種間の違いを示す。これらの結果からE∫s1漉読方とB.

 フηゐ～`8舵os側石は,β.ノで!ノα`1`漁と比較して,特に成体で進歩的な形態をとる。さらにこの形の

 違いは殻のサイズとの問で,相関が非常に高いことがわかった(図4)。縁辺毛細管の分布パター

 ンは3種ともA-3令まで同一であるが,その後Eな1'fzα々'1はその分裂スピードを増し,成体

 では約82本と際だって多い。同様に垂直毛細管に関しても,β.剛iα`館αとB,フ励2`s漉os嬬8は

 A-1令まで同様な分布パターンをたどるが,E奮hゴ詔醸は他の2種に比べて,一令先の分布パ

 ターンをとり(すなわちβ.ガs1'!～oた1fのA-1幼生は,他の2種の成体におけるパターンとほぼ

 同一である),成体では約250個になる。このようにβ.雰h磁航は調べたすべての形質に関し

 て,βフで"αイZ``10と比べた場合,派生形質状態であり,成体進化(peramorphosis)の結果を示

 すと考えられる。一方β¢伽め,!h8rεフηゐ～'s比。勲18は部分的に派生状態をとる。さらに北大西

 洋,北極に分布するβ.110惚ノの産出は日本周辺からは認められていない。Eho膨fと他の3

 種との間で垂直毛細管および表面装飾(主にリッヂパターン)を比較した結果,北太平洋周辺

 に生息していたβ,酬1〔・≠`18!``の一群が,べ一リング海峡の形成(3、5一弓.OMa)に伴い,北極海

 周辺に移動し,素早く種形成をとげたことが示唆される。また酬ρなon8〃α属(且oono加麗,E

 y1491`観ε硲1s)と飯灰7沈)枕ピ確属(E副iα廊1α)との関係を上記と同じ方法で検討した。これ

 らの属は,HomealldWhittake1・(1983〉により近縁であると考えられており,実際に毛細管

 のパターンからは近縁性が示唆される。しかしながら,殻の成長過程での外形変化を説明する

 第一主成分において2属は成体では同一であるが,幼生段階へ向けて発散していく軌跡をたど

 る。しかも同属内の種はほぼ1曲線上にのる。このように両属は,同様の毛細管の分布パター

 ンを保持しながら,外形に構造上の変異の結果を示しており,この外形の違いは,発生過程で

 の形質出現のタイミングの調節機構によるものではないと考えられる。
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 論文審査の結果の要旨

 貝形虫は甲殻類に属し,多くは,動物体が体長1mm前後で合弁の2枚の石灰質殻で覆われ

 ている。陸上の湿地帯から深海にいたるまで,あらゆる水域に生息し,化石として良く保存さ

 れることから,広く古環境の指示者として多くの研究がある。この貝形虫のうち,Hemicyther-

 illae亜科は,寒流系の軟体動物群を特徴的に含む,鮮新世から更新世の大桑一万願寺動物群に

 ともなって多産し,かつ非常に高い多様性が認められる。

 本論文は,Hemicytherhlae亜科の9属23種の貝形虫を対象に,新生代後期における,種分化

 と生物地理区の確立の過程を詳細に検討したものである。

 貝形虫の殻は,網状装飾,垂直毛細管,縁辺毛細管,筋肉痕,蝶番などの特徴ある形質を具

 備している。本研究では,これらの殻構造の中で遺伝的に安定な細胞の分布パターンと直接関

 係する構造の位置関係を特に重視して,系統分類を再編成した。なかでも網状装飾の各網目は,

 その直下の表皮細胞と1対ユに対応する。この網目のパターンは,ボロノイ多角形,つまり

 VorolloiPolygo11に近似し,かつ成体に向けその近似度を増すことから,各表皮細胞が物理的

 により安定でかつ均衡を保つ状態へと推移する現象と考えられる。また,垂直毛細管と縁辺毛

 細管は,下位の神経あるいは分泌細胞に対応し,それらの殻表面の位置関係が,A-4令からA

 -3令の個体発生の段階で,幾つかの分類群に特徴的に分化し,属レベルでの類縁関係を判定す

 る重要なcriteriaとなる。これらにもとづき分類の再検討を行い,8属23種を再定義した。なか

 に,1新属,5新種を認めた。ついで,これら8属の進化と世界におけるmigrationを,北日

 本,べ一リング海域,カナダ北極圏,北大西洋の後期新生代の群集について検討した結果,北

 太平洋に生息していたB砂7フκy〃～8昭糾ノ`1～1Z`宛の一群が,3.5～4.OMaのべ一リング海峡の形

 成に伴い北極海へと分布を広げ,鮮新世に大西洋に到達してE1趨麟へと進化した過程が明ら

 かにされた。

 以上,本論文は北太平洋からpo】arrOuteを経て北大西洋にいたる,貝形虫の一群の進化・

 mlgratiO11について重要な新知見を与えるものであり,本人が自立して研究活動を行うに必要

 な高度の研究能力と学識を有することを示している。よって入月俊明提出の論文は博士(理学)

 の学位論文として合格と認める。
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