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白亜紀アンモナイト古生物学の近年の進展：特に北太平洋地域に注目して
和仁良二

横浜国立大学大学院環境情報研究院

Recent progress in Cretaceous ammonoid paleontology: especially 
focusing on the Northern Pacific region
Ryoji Wani

Faculty of Environment and Information Sciences, Yokohama National University

Abstract.  This paper reviews the Cretaceous ammonoid paleontology mainly in the North Pacific region, 
especially for recent publications. The species diversity changes through Cretaceous and its relevant articles are 
first reviewed. The review is continued from the points of view of the morphological analyses of shell shape, 
the relationship between ammonoid fauna and lithofacies, the isotopic analyses of ammonoid shells, the 
relationship with other organisms, and taphonomy, etc., for normally coiled and heteromorphic ammonoids, 
respectively. Finally, the characteristic of ammonoid diversity change in North Pacific region and the ammonoid 
extinction around the Cretaceous/Paleogene boundary are reviewed.
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はじめに

古生代デボン紀に出現したアンモナイト類（アンモノ
イド類または菊石類ともいう）は，中生代白亜紀末に絶
滅した（たとえばWard, 1996）．その間，さまざまな種
類のアンモナイト類が出現し，1万種を超えるとも言わ
れるほど多くの種が存在していたことが認識されている．
アンモナイト類には，同一平面上でらせん状に巻いた“正
常巻”の殻を持つもののほか，立体らせん形，棒状など
の多様な殻形態で特徴づけられる異常巻アンモナイト類
も認められる．北海道を含む北西太平洋沿岸域の白亜系
からは，こうした正常巻および異常巻の多種多様なアン
モナイト類が豊富に産出する．さらにそれらの保存状態
は極めて良好であり，殻体が三次元的に保存され，初期
殻などの微細構造も保存されていることが多いため，古
くから日本各地の数多くの研究者・学生によって多彩な
研究が進められている．

アンモナイト類が多産する白亜系は，北西太平洋地域
では広く分布しており，日本周辺（Matsumoto, 1954; 
Ando, 2003; Takashima et al., 2004; 高橋・安藤, 2016な
ど）からサハリン（Matsumoto, 1954, 1988; Shigeta et al., 
1999; Kodama et al., 2000; 小玉ほか, 2002; Shigeta and 
Maeda, 2005; Maeda et al., 2005; Maeda and Shigeta, 
2005など），北カムチャツカ（重田ほか, 1999など）な
どでアンモナイト類を用いた層序学的研究が行われてい
る．この地域では，化石の保存状態が良いこともあり，
これまでに報告された成果は膨大な数にのぼる．北西太

平洋地域の白亜系の先駆的な研究は，横山又次郎，神保
小虎，矢部長克，小林貞一，清水三郎らによって行われ，
その後松本達郎を中心とした研究者により，数多くの層
序学的・古生物学的研究が行われている．これらすべて
を総括することは到底できるものではないため，本レ
ビューでは主に近年報告されてきた白亜系（その中でも
とくに北太平洋地域の白亜系）から産出したアンモナイ
ト類に関する研究成果について言及した．先駆的な研究
についてはMatsumoto（1975）などによって，松本達郎
の業績については西田ほか（2009）などによってすでに
まとめられている．本稿では触れていない成果について
はそれらを参照されたい．

北西太平洋地域における 
白亜紀アンモナイト類の多様性変動史

種多様性と海洋無酸素事変の先駆的研究
アンモナイト類は，適応放散と大量絶滅を繰り返しな

がら，時代ごとに分類学的多様性が大きく変動したこと
が知られている．日本の白亜系から産出した49科281属
790種のアンモナイト類について，Toshimitsu and Hirano

（2000）は400本を超える文献を精査することで層序分布
をまとめ，種多様性の変動史を明らかにした．平野ほか

（1999），Hirano et al.（2000）やToshimitsu et al.（2003）
は，地球環境変動，とくに白亜紀のような温室世界で生
じやすい海洋無酸素事変（OAE）の観点から種多様性の
変動史を解析した．その結果，アンモナイト類の種多様
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性が減少した年代と海洋無酸素事変が発生した年代が一
致する傾向を見いだし，海洋無酸素事変がアンモナイト
類の種多様性に影響を与えていたことを示唆した．

さらに，Hirano et al.（1990）やHirano（1993）は，
デスモセラス亜科での系統進化と海洋無酸素事変との�
関連性について議論している．Hirano et al.（1990）は，
北海道小平地域，大夕張地域，浦河地域に分布する�
上部白亜系から産出したDesmoceras (Pseudouhligella) 
ezoanum， Desmoceras (Pseudouhligella) japonicum，
Tragodesmoceroides subcostatus， Tragodesmoceroides 
matsumotoiのデスモセラス亜科アンモナイト類4種につ
いて，螺環形状や初期殻形態，縫合線を詳細に解析した．
その結果，（1）D. (P. ) japonicumとD. (P. ) ezoanumでは，
両種の生存期間を通じて形態に有意の変化はないこと，

（2）T. subcostatusはD. (P. ) japonicumとほとんどの形態
において差がないことから，D. (P. ) japonicumから進化
したものと考えられること，（3）T. subcostatusがTuronian
期中頃までに種分化し，T. matsumotoiを生じたこと，（4）
D. (P.) japonicum → T. subcostatus → T. matsumotoiとい
う進化系統を通じて，螺環断面積に対する縫合線の長さ
の相対成長は漸次加速されているが，種分化のつど成体
サイズが減少し，生息域がより浅海域に移動してきたこ
と，などを明らかにした．さらにHirano（1993）では，
解析したデスモセラス亜科アンモナイト類が産出した層
準の地球化学的解析を行っており，D. (P.) japonicumが
T. subcostatusへ種分化した際のデスモセラス亜科での系
統進化が，Cenomanian期/Turonian期境界における無酸
素水塊の拡大（OAE2）と関連していたことを示唆して
いる．このように，Hirano et al.（1990）やHirano（1993）
は，白亜紀に大繁栄していたデスモセラス亜科アンモナ
イト類の系統進化と，温暖な白亜紀を特徴づける環境変
動である海洋無酸素事変とを関連づけて議論したことで，
温室地球と生物進化との関連性について興味深い示唆を
与えた．

北海道の白亜系における種多様性変動と層序
近年，こうした種多様性変動史の理解に貢献する研究

成果が多数報告されている．成瀬ほか（2000），Nifuku 
et al.（2009），Shigeta et al.（2012b, 2015, 2016），Kurihara 
et al.（2016）などは，これまで化石の産出報告が少な
かった後期白亜紀Campanian期〜Maastrichtian期におけ
る種構成を報告している．

成瀬ほか（2000）は，北海道東部の根室層群から
Pachydiscus flexuosus，Tetragonites popetensisなどの産出
を報告し，下部Maastrichtian階に対比されることを明ら
かにした．Nifuku et al.（2009）は，北海道厚岸湾地域
に分布する根室層群仙鳳趾層からPachydiscus flexuosusの
産出を報告するとともに，古地磁気層序にもとづいてP. 
flexuosusの産出がMaastrichtian階に対比されることを示

した．Shigeta et al.（2015）は，北海道厚岸湾地域に分
布する仙鳳趾層からアンモナイト類9種の産出を報告し
た．これらの産出記録を古地磁気層序と比較することで，
仙鳳趾層が中部Maastrichtian階中部〜上部Maastrichtian
階下部に対比されることを示すとともに，時代ごとの種
構成の変遷を明らかにした．Kurihara et al.（2016）は，
北海道浦幌地域に分布する根室層群の白亜系/古第三�
系の境界層準の直下から，異常巻アンモナイト類の
Diplomoceras cylindraceumの産出を報告した．上下の地
層の古地磁気年代などをもとに，産出年代は約6680万年
前と推定しており，北太平洋地域では最も新しい化石記
録で，白亜紀末の絶滅の直前まで生き残っていたアン�
モナイト類である可能性を指摘している．Shigeta �
et al.（2016）は，北海道浦河地域に分布する蝦夷層群�
乳呑川層から12種のアンモナイト類の産出を報告し，
Metaplacenticeras subtilistriatum帯とBaculites subanceps
帯を識別した．さらに，凝灰岩に含まれるジルコンの放
射性年代をもとに，M. subtilistriatum帯とB. subanceps
帯がそれぞれ中部Campanian階の上部と上部Campanian
階の下部に対比されることを示した．また，Didymoceras
や B . s u b a n c e p s が 中 期 Camp a n i a n 期 の 後 期�
に北西太平洋以外の地域で繁栄していたことから，北�
西太平洋地域への進出は後期Campanian期の前期に始�
まったことを示唆した（Shigeta et al.,2016）．

Matsunaga et al.（2008）は，S字状の殻体を持つ異�
常巻アンモナイト類であるPravitoceras sigmoidaleが，�
北海道日高地域の函淵層から産出したことを報告した．�
P. sigmoidaleは，これまで主に徳島県や兵庫県に分布す
る和泉層群の最上部Campanian階の固有種であると考え
られてきた（Matsumoto et al., 1981）が，Matsunaga et 
al.（2008）によって初めて北海道からも産出することが
明らかになった．Shigeta et al.（2010b）は，これまで大
阪府と和歌山県とを隔てる和泉山脈の下部Maastrichtian
階からのみ産出すると思われていたGaudryceras izumiense
が，北海道穂別地域の函淵層からも産出したことを報告
した．

北海道以外の日本各地の白亜系における種多様性変動
北海道以外の日本各地の白亜系でのアンモナイト類の

種構成および層序分布についても，Komatsu and Maeda
（2005），Misaki et al.（2008），Misaki and Maeda（2009），
Komatsu et al.（2008），Misaki and Ohara（2011），Shigeta 
et al.（2012b），栗島ほか（2013），小松ほか（2014）�
などによって知見が蓄積されつつある．

Misaki et al.（2008）は和歌山県有田川地域から，中
部〜上部Albian階を示すDesmoceras (Pseudouhligella) 
dawsoni shikokuense，Puzosia subcorbarica，Mojsisoviczia 
sp.，Oxytropidoceras sp.，Mortoniceras sp.などのアンモ
ナイト類と，下部Cenomanian階を示すMantelliceras 
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japonicumを報告した．Albian期を示すアンモナイト類は
紀伊半島の秩父帯においては初めての報告であり，白亜
系層序や構造発達史を理解するうえで重要な発見である．
Misaki and Maeda（2009）は，和歌山県有田川地域に分
布する外和泉層群鳥屋城層から産出したCampanian期の
アンモナイト類の種構成とその変遷を明らかにした．産
出したアンモナイト類には，異常巻アンモナイト類の
Eubostrychoceras elongatumやScaphites sp.が含まれる�
ことから，（1）北西太平洋地域においてScaphitesが
Campanian期まで生息していたこと，（2）これまで北西
太平洋地域での生息が不確実だったEubostrychoceras 
elongatumが，北西太平洋地域に広く分布していたこと，

（3）Campanian期において北西太平洋地域と北東太平洋
地域とで異常巻アンモナイト類の種構成が類似していた
こと，などを明らかにした．Misaki and Ohara（2011）
は，和歌山県有田川地域からAinoceras paucicostatum�
の産出を報告し，下部Campanian階に対比している．
Ainocerasが北海道以外から産出するのは初めてであり，
北西太平洋地域においてアンモナイト類の種構成が広く
類似していたことを示唆している．栗島ほか（2013）は，
和歌山県有田川地域の下部Campanian階から産出したア
ンモナイト類の層序分布を提示した．Shigeta et al.

（2012b）は，和歌山県有田川地域に分布する外和泉層群
二川層からGaudryceras tombetsenseの産出を報告し，外
和泉層群二川層に後期Maastrichtian期初期の堆積物が存
在することを示した．

Komatsu and Maeda（2005），Komatsu et al.（2008），
小松ほか（2014）などは，熊本県天草諸島および鹿児島
県甑島列島に分布する御所浦層群および姫浦層群から，
上部Albian階を指示するMortoniceras cf. rostratumや
Santonian階〜下部Campanian階を指示するEupachydiscus 
haradaiなどのアンモナイト類の産出を報告している．小
松ほか（2006）は，鹿児島県獅子島に分布する御所浦層
群から，上部Albian階を指示するMortoniceras rostratum，
Stoliczkaiella sp.，Anisoceras sp.，Desmoceras sp.およ�
び下部 Cenomanian 階を指示する Graysonites adkinsi，
Mariella oehlerti，Desmoceras kossmatiの産出を報告して
いる．

アンモナイト類の産出が乏しいと一般に言われている
下部白亜系におけるアンモナイト類を検討した例も増え
ている．Obata and Matsukawa（2007）は，千葉県銚子
地域に分布する銚子層群のBarremian〜Aptian階から，20
種のアンモナイト類の産出を報告し，その層序分布を明
らかにするとともに，その種構成がテチス海地域と類似
していたことを指摘した．Matsukawa et al.（2007）は，
山中白亜系の石堂層のBarremian階から多数のアンモ�
ナイト類の産出を報告した．Iba（2009）は，北海道中
川地域の蝦夷層群神路層のAptian階から主に北極海域�
に生息していたArcthoplitesの産出を報告した．Inose et 

al.（2013）は，岩手県陸中海岸沿いに分布する宮古層群
崎山層の下部白亜系から，アンモナイト類9種の産出を
報告している．Hoffmann et al.（2013）は，岩手県陸中
地域に分布する宮古層群のAlbian階から産出したと考え
られる転石より，Pictetiaの産出を報告している．

以上のように，日本におけるアンモナイト類の詳細な
層序分布を明らかにする努力が続けられている．一方で，
サハリン（Matsumoto, 1954, 1988; Shigeta et al., 1999; 
Kodama et al., 2000; 小玉ほか, 2002; Maeda et al., 2005; 
Maeda and Shigeta, 2005）やアラスカ（Jones, 1963; 
Shigeta et al., 2010b）といった北太平洋地域から産出す
るアンモナイト類についても同様の研究が進んでいる．
こうした成果が積み重ねられてゆくにつれて，北西太平
洋地域〜北東太平洋地域における白亜系上部〜最上部の
詳細な対比が可能になってきている（利光ほか, 1995; 
Kawabe et al., 2003; Shigeta et al., 2010b, 2015; Shigeta 
and Nishimura, 2013a）とともに，北太平洋地域におけ
る白亜紀アンモナイト類の種多様性変遷史を適切に評価
できる下地が整ってきたと言えよう．

新属・新種の提唱と分類学的再検討
白亜紀を通じて，新種や新属の記載も盛んに行われて

いる．Shigeta（1989）は，北海道のさまざまな地域の上
部白亜系から産出したTetragonitesの分類学的再検討を行
い，Tetragonites glabrusを再定義するとともに2新種を�
識別し，T. minimusおよびT. terminusとして記載した．
Hayakawa（1998）は，北海道古丹別地域のTuronian�
階からキールの発達した異常巻アンモナイト類の1新属
1新種（Horotateceras tatsuyai ）を記載するとともに，�
キールを持つ異常巻アンモナイト類には他にも未記載�
種が存在することを示唆している．Shigeta（1996）�
は，北海道三笠地域，幌加内地域，稚内地域の下部
Cenomanian階から産出した2新種（Gabbioceras yezoense
とG. mikasaense ）を記載した．Futakami（2003）は，�
北海道奔別地域の下部白亜系から産出した 2 新種

（Douvilleiceras compressumとD. kawashitai ）を記載した．
Obata and Matsukawa（2007）は，千葉県銚子地域に

分布する銚子層群のBarremian〜Aptian階から，1新属�
5新種（Neocomitoides minimus，Calliphylloceras tsudai，
Pulchellia minima，Neosilesites hagiwarai，Tropaeum ozakii ）
を記載した．Matsukawa et al.（2007）は，山中白亜系
の石堂層のBarremian階から，1新種のPhyllopachyceras 
sanchuenseを記載した．Obata and Matsukawa（2009）
は，千葉県銚子地域に分布する銚子層群のBarremian〜
Aptian 階 か ら ， 2 新 種 （Holcodiscus ojii， Pulchellia 
(Pulchellia ) maedai ）を記載した．

Shigeta et al.（2012a）は，北海道三笠地域および万�
字地域の上部Albian階から産出したゴードリセラス科�
アンモナイト類の2新属2新種（Obataceras manjienseと
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Tanabeceras pombetsense ）を記載し，Shigeta（1996）で
記載したGabbioceras 2種がTanabecerasに帰属されると
した．Shigeta and Izukura（2013）は，北海道穂別地域
の下部Cenomanian階から産出したTanabeceras yezoense
の標本の詳細な観察を加えた．さらにShigeta（2013）は，
北海道幌加内地域の下部Cenomanian階から産出した1新
種（Tanabeceras horokanaiense ）を追加している．Shigeta 
and Nishimura（2013a, b, 2014）は，北海道穂別地域の
最 下 部 Maastrichtian 階 か ら 産 出 し た Gaudryceras 
hobetsense，Anagaudryceras compressum，Phylloptychoceras 
horitaiの3新種を記載した．Shigeta（2014）は，北海道
浦河地域のCampanian階から異常巻アンモナイト類の1
新属1新種（Morewites sakakibarai ）を記載した．Shigeta 
et al.（2016）は，北海道浦河地域の上部Campanian階
の下部から異常巻アンモナイト類の1新種（Didymoceras 
hidakense ）を記載した．

新タクサの記載が進められる一方で，産出層準や分類
自体の見直しも進展している．Shigeta（1992）は，北海
道およびサハリンから産出したPseudophyllites indraの殻
体の観察および産出時期の検討を行い，北西太平洋での
産出時期が他の北太平洋地域での初産出時期とほぼ一致
することを示した．Kawabe and Shigeta（2001）は，北
海道三笠地域，美流渡地域，羽幌地域から産出した
Hourcquia ingensの産出層準を検討し，（1）Hourcquiaが
後期Turonian期に出現・放散したこと，（2）北西太平�
洋地域における放散の時期はテチス地域と一致してい�
たこと，などを明らかにした．Shigeta et al.（2010a）�
は，北海道穂別地域の下部Cenomanian階から産出し�
たTakahashia eurekaの標本の観察にもとづきその分類を
見直し，リトセラス科に属するとした．Nishimura et 
al.（2006, 2010）はデスモセラス亜科アンモナイト類の
殻形態と成長を通じた成長様式の詳細な解析をもとに，
デスモセラス亜科に属するアンモナイト類の分類を再検
討した．Ikuno and Hirano（2015）では，後期白亜紀の
異常巻アンモナイト類のPolyptychocerasに関して，これ
までに提唱されている14種の学名を命名規約の観点から
検討し，12種名が適格であることを示している．

多型現象の検討
種多様性を正しく評価するためには，多型現象を正し

く認識し，それを踏まえた分類を行う必要もある．現生
オウムガイ類のNautilus pompiliusやN. belauensisでは，
同所に生息する個体に殻形態だけでなく軟体部において
も，二型現象が認められることが知られており，それら
は性差に由来する性的二型であることが明らかになって
いる（Saunders and Spinosa, 1978; Tanabe and Tsukahara, 
1987; Tajika et al., 2015など）．こうした二型現象が白亜
紀アンモナイト類でも認められるか否か，研究が進めら
れており，少なくとも数種の北西太平洋地域産の白亜紀

アンモナイト類においては，二型現象が認識されている
（Maeda, 1993; Misaki and Maeda, 2010など）．

Maeda（1993）は，北海道やサハリンのSantonian階
〜下部Campanian階から同所的に産出した“Neopuzosia 
ishikawai ”，“N. japonica”，“N. haboroensis ”，“Yokoyamaoceras 
jimboi ”の4形態種について，集団標本にもとづいて分類
を再検討した結果，（1）“4種”の形態変異の幅が広く，こ
れまで分類形質として重視されてきた肋強度などの形�
質が分類基準に使えないこと，（2）同所的に産出する�
こと，（3）殻成長様式が酷似していること，（4）成熟�
の特徴が類似していること，を示し，すべて単一の種
Yokoyamaoceras ishikawaiとして修正定義した．

Misaki and Maeda（2010）は，和歌山県有田川地域に
分布する外和泉層群鳥屋城層の下部Campanian階から�
産出したEubostrychoceras elongatumにおける二型現象を
解析している．E. elongatumには左巻きと右巻きの二型
が存在することが知られているが，Misaki and Maeda

（2010）は複数の層準でE. elongatumの採集を行い，産
出層準と巻き方向について検討した．その結果，本種は
下位の層準ではほとんどが左巻き個体であるが，上位ほ
ど右巻き個体の割合が大きくなることを明らかにした．
Ward（1976）は，北米西部のVancouver島やOrcas島�
から産出したE. elongatumでは右巻き個体と左巻き個体�
との割合がほぼ1：1であったことから，性的二型の可�
能性を否定できない，としているが，Misaki and Maeda

（2010）の結果はこの推測と一致していない．
以上のように，アンモナイト類では二型現象が認めら

れる場合があるが，その両者が異なる“種名”で記載さ
れていることも想定される．たとえば，Tanabe（1977）
は集団レベルの形態解析にもとづき，北海道やサハリン
のTuronian階に同所的に産するスカファイテス亜科の
Scaphites planusとオトスカファイテス亜科のOtoscaphites 
puerculusが同種の性的二型である可能性を指摘している．
このような場合，種多様性を実際のよりも大きく見積もっ
ていることになる．同物異名を識別したうえで，分類・
記載し直すことが，より正確な種多様性の評価につながっ
ていくと考えられる．

異常巻アンモナイト類

日本を含む北西太平洋地域の白亜系からは，Nipponites
に代表される多様な異常巻アンモナイト類が産出し，数
多くの研究例がある．三次元的な螺環をもつNipponites
や，成長後期に巻きがS字状にほどけるPravitocerasと
いった特徴的な殻形態を有する異常巻アンモナイト類の
中には，日本周辺でのみ産出するものもあり，世界中の
研究者がこうした標本の採取を熱望している．実際，筆
者が欧米の研究者の北海道での標本採取に関する相談に
乗った折には，NipponitesとPravitocerasの完全体を，両
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者とも10個体以上採取したい，というかなりの難題を突
きつけられたことがある．このように，北西太平洋地域
から産出する白亜紀異常巻アンモナイト類は海外の研究
者から見ても，極めて興味深い存在となっている．

理論形態解析
特徴的な殻形態を持つ異常巻アンモナイト類は，そ�

の殻形態の“特異性”ゆえに，奇形ではないか，とい�
う疑念が古くにはあったとのことだが，岡本（1984），
Okamoto（1988a, b, c, 1989），Okamoto and Shibata

（1997），東浦・岡本（2012），岡本ほか（2013）などに
よってこうした異常巻アンモナイト類の理論形態が解析
され，殻成長に規則性があることが明らかになった．

岡本（1984）は，指数関数と三角関数に多数の係数を
組み合わせる手法を用いて，Nipponitesの殻形態を説明
した．Okamoto（1988a）は，殻の断面形状を円形の管
で近似し，螺環半径拡大率，曲率，捩率の3つの要素を
変化させることで，さまざまな異常巻アンモナイト類の
殻形態を再現できることを示した．Okamoto（1988b）で
は，水平面に対する殻口のなす角度が成長を通じて一定
であったと仮定することにより，異常巻アンモナイト類
において推定される生息姿勢の変化と，実際に観察され
る肋傾斜の変化との対応を合理的に説明した．Okamoto

（1988c）は，生息姿勢が極端に変化することがないよう
に巻きの方向を切り替えていたとする生息姿勢調整モデ
ルを想定することで，Nipponitesの巻き方と肋傾斜を再
現した．さらにOkamoto（1989）では，これらの理論形
態学的解析をもとに，Eubostrychocerasのようならせん巻
きの形態から，中間型が現れることなく，Nipponitesの
ような三次元的な巻きの形態に突然変化することを明ら
かにし，EubostrychocerasがNipponitesの直接の祖先であ
ると結論づけた．

また，Okamoto and Shibata（1997）や岡本ほか（2013）
では，こうした理論形態学的解析をトロンボーン状の殻
を持つPolyptychocerasにも応用した．東浦・岡本（2012）
は，Okamoto（1988b）における前提条件であった“中
立浮力”ではなく，アンモナイト殻体の平均密度が海水
よりも大きかったという仮定のもと，Eubostrychoceras 
muramotoiの生息姿勢を復元した．その結果，Okamoto

（1988b）よりも実際の化石標本に類似する理論形態が得
られた．これらの研究により，理論形態の解析は生息姿
勢や殻口の向きといった古生態の復元のみならず，系統
進化の理解にも発展している．

殻の成長様式と古生態・系統進化
近年では，異常巻アンモナイト類の成長様式や古生態，

系統進化などのさらなる知見が蓄積されつつある．Tsujino 
et al.（2003）は，北海道古丹別地域の上部白亜系から産
出した棒状アンモナイト類のBaculites tanakaeの多数の

個体を解析し，殻体の全長と殻高の間での相対成長が不
等成長であることを明らかにし，その相対成長式を求め
た．この相対成長式によって，破片個体からでもその全
長を復元することが可能になるとともに，B. tanakaeの
殻表面装飾が平滑型，肋型，いぼ型と変化し，その移り
変わりの時期には大きな種内変異があることが明らかに
なった．

このように，異常巻アンモナイト類はその殻形態が対
数らせん状でなく，三次元状や棒状などの形態をしてい
ることから，破損した状態で産出することが多い．その
ため，正常巻アンモナイト類と比較して，殻の先端に位
置する初期殻などの構造を観察した例はこれまで多くは
なかった．しかし，Tanabe et al.（1981），早川（1988, 
2003），重田（2001）などは，保存良好な標本を観察す
ることで，異常巻アンモナイト類の初期殻の観察に成功
した．こうした観察によって，異常巻アンモナイト類が
卵から孵化した際には平面状に巻いた殻を持っており，
その後に巻きがほどけることが明らかになる（重田, 
2001）とともに，孵化時の殻直径を復元できるように
なってきた．

異常巻アンモナイト類のなかで，破損することなく，
成体の殻口まで保存された状態で産出する割合の多いグ
ループが，成長末期の殻が鉤状になるスカファイテス類
で，これまで多くの研究が行われている（Tanabe, 1975, 
1977, 1979; Landman, 1985, 1986, 1987; Landman and 
Waage, 1993; Jacobs et al., 1994; Cochran et al., 2003; 
Landman et al., 2003, 2010b, 2012a, 2015b; Yahada and 
Wani, 2013; Takeda et al., 2015など）．初期殻の観察，殻
形態や顎器の解析，同位体比分析などによって，スカファ
イテス類の古生態，成長様式，性的二型，捕食‐被捕食
関係，タフォノミーなどについての議論が進んでいる．

異常巻アンモナイト類の系統進化については，Misaki 
and Maeda（2010）がDidymoceras awajienseとPravitoceras 
sigmoidaleの系統関係について議論している．彼らは，和
歌山県有田川地域に分布する外和泉層群鳥屋城層の上位
層準から産出したD. awajienseの殻形態では，三次元的
に巻いたらせん部の高さが低く，S字状の部分に対して
らせん部が傾いている傾向が見られたことから，D. 
awajienseがP. sigmoidaleの直接の祖先であると結論づけ
ている．

顎器の微細観察
特に近年は，走査型電子顕微鏡（SEM），電子線マ�

イクロアナライザ（EPMA），シンクロトロンX線マイ�
クロトモグラフィーなどの技術の発達に支えられて，�
異常巻アンモナイト類の顎器や歯舌の詳細な観察が進�
められている．Kruta et al.（2009）は，アメリカWestern 
Interior地域と北海道の上部白亜系から産出した異常巻�
アンモナイト類（Baculites，Polyptychoceras，Jeletzkytes）
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の顎器を観察し，これら3属の異常巻アンモナイト類で，
顎器の大きさ，形，微細構造が異なっていることを明ら
かにした．さらに，中生代アンモナイト類に見られるこ
うした多様な顎器の特徴は，多様な食性や顎器の二次的
役割（ふた：Lehmann and Kulicki, 1990; Seilacher, 1993）
に関連していたことを示唆している（Kruta et al., 2009）．

さらにKruta et al.（2011）は，シンクロトロンX線マ
イクロトモグラフィーによって，アメリカWestern Interior
地域の上部白亜系から産出したBaculites sp.の歯舌の詳
細な観察に成功した．これまで白亜紀アンモナイト類の
歯舌の報告例はほとんどなく，ロシアから産出したAptian
期のAconeceras（Doguzhaeva and Mutvei, 1992）やアメ
リカから産出したCampanian期のBaculites（Landman et 
al., 2007b）で知られていた程度であり，異常巻アンモナ
イト類の歯舌としては極めてまれな発見である．Kruta et 
al.（2011）によれば，Baculites sp.の歯舌は7列の小歯
と2列の縁辺支持板から構成されている．またKruta et 
al.（2011）は，歯舌を含む口球部内に微小な甲殻類（等
脚類）と貝類が保存されていたことから，Baculitesが�
動物プランクトン食であったと示唆している．異常巻�
アンモナイト類の歯舌はその後，ドイツのCenomanian
階/Turonian階境界から産出したバキュリテス類（Klug 
et al., 2012）およびアメリカ Western Interior 地域の�
上部Campanian階から産出したスカファイテス類の
Rhaeboceras halli（Kruta et al., 2013）からも報告されて
いる．いずれの場合も，歯舌は7列の小歯からなってお
り，すべてのアンモナイト類に共通する特徴と言える

（Kruta et al., 2011, 2015）．
異常巻アンモナイト類の顎器については，数多くの報

告がある（Tanabe and Fukuda, 1999; Tanabe et al., 2015a
を参照）．ただし，多くの報告例で下顎のみが産出してお
り，上顎が産出していないこと（Tanabe et al., 2015a）
には，留意すべきなのかもしれない（たとえばWani, 
2007b）．本邦の上部白亜系から上下の顎が揃って住房中
に自生的に保存された例としては，北海道の蝦夷層群産
のディプロモセラス科Scalarites mihoensis（Tanabe et al., 
1980）とPolyptychoceras sp.（Tanabe, 2011），および西
南日本の和泉層群産のPravitoceras sigmoidale（Tanabe et 
al., 2015b）があげられる．

軟体部の痕跡
一般にアンモナイト類の軟体部が化石として保存され

ることは極めてまれである（Maeda and Seilacher, 1996; 
Wani and Gupta, 2015）が，異常巻アンモナイト類の軟
体部の痕跡と推定される例が報告されている．Wippich 
and Lehmann（2004）は，レバノンの上部Cenomanian
階から産出したAllocrioceras cf. annulatumの標本から，
顎器とともに軟体部と胃の内容物の痕跡とみられるもの
を報告している．Klug et al.（2012）は，顎器とともに

胃などの消化器官の痕跡を報告するとともに，卵管と推
定される構造も報告している．

同位体比分析による古生態の理解
異常巻アンモナイト類を用いた同位体比分析も行われ

ている．Moriya et al.（2003）は，北海道羽幌地域の
Campanian階から産出したPolyptychoceras pseudogaultinum
の酸素同位体比分析を行い，生息当時の海水温がおよそ
17–22 ℃であったことを示すとともに，底生および浮遊
性有孔虫などから復元した水温鉛直構造と比較すること
で，P. pseudogaultinumが海底付近に生息していたことを
明らかにした．Zakharov et al.（1999, 2005, 2007, 2012）
は，ロシア極東や北海道などの白亜系から産出した数種
の異常巻アンモナイト類の同位体比分析を行い，生息当
時の海水温を復元した．Henderson and Price（2012）は，
オーストラリア北部のBathurst島に分布するCenomanian
階から産出したバキュリテス類の酸素同位体比分析を行
い，その酸素同位体比が底生軟体動物と類似することか
ら，底生遊泳性の生活史を推定している．Kruta et 
al.（2014）は，アメリカWestern Interior地域の下部
Campanian階から産出したBaculites sp.のカルサイトか
らなる顎器の酸素同位体比分析を行い，生息当時の海水
温を推定した．Sessa et al.（2015）は，アメリカミシ
シッピ州の上部Maastrichtian階から産出したバキュリテ
ス類とスカファイテス類の酸素同位体比と底生および浮
遊性有孔虫などから復元した水温鉛直構造とを比較し，
これらの異常巻アンモナイト類が海底付近に生息してい
たことを明らかにした．

Cochran et al.（2015）は，アメリカWestern Interior
地 域 の 上 部 Campanian 階 か ら 産 出 し た Baculites，
Hoploscaphites，Didymoceras，Solenocerasなどのアンモ
ナイト類の殻体の炭素およびストロンチウム同位体比を
分析し，メタン湧水の痕跡が保存されていることを明ら
かにするとともに，これらのアンモナイト類が湧水の周
囲の海底付近に生息していたことを示唆している．

付着生物の化石の解析
異常巻アンモナイト類の殻に残された付着生物の化石

の解析も進んでいる．Misaki et al.（2014）は，兵庫県
淡路島の和泉層群西淡層の上部Campanian階から産出し
た，S字状の殻体を持つ異常巻アンモナイト類Pravitoceras 
sigmoidaleとナミマガシワ科の二枚貝類との共生関係を
報告した．ナミマガシワ科の二枚貝類がP. sigmoidaleの
住房付近の殻体の両側におもに付着していたことから，

（1）二枚貝類は生きていたP. sigmoidaleに付着していた
こと，（2）成体のP. sigmoidaleは海底に沈んでいなかっ
たこと，（3）S字状の形態をもつ成体になってからある
程度の時間は生存していたこと，などを示唆した（Misaki 
et al., 2014）．このように，異常巻アンモナイト類そのも
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のの解析だけでなく，殻体に付着していた生物の化石と
の関係性などから，異常巻アンモナイト類の成長様式や
古生態が議論されている．

正常巻アンモナイト類

殻形態と系統進化
正常巻アンモナイト類に関する研究も，多岐にわたる

観点から行われ，殻形態（殻の外形や表面装飾，縫合線
など）の解析が続けられている．Tanabe et al.（1982）
は北海道万字地域の上部 Turonian 階から産出した
Reesidites minimusの連室細管‐隔壁襟構造を観察し，現
生オウムガイのものとよく類似することを明らかにし，
その機能を議論した．Tanabe（1993）は，北海道小平地
域と万字地域のTuronian階から産出したSubprionocyclus
の殻形態を解析し，その結果をもとに系統進化を議論し
た．Seki et al.（2000）は，北海道及びサハリンの上部
白亜系から得られた数種のデスモセラス亜科の殻体の流
体力学的解析を行い，デスモセラス亜科アンモナイト類
では成長にともなって殻の外形がより扁平な形に変化し，
それが遊泳性能の向上をもたらしたことを示唆した．
Kawabe（2003）は，詳細な生層序学的データ（Kawabe, 
2000など）にもとづいて，北海道大夕張地域，幾春別地
域，芦別地域に分布する上部Albian階〜Cenomanian�
階のアンモナイト相と堆積環境との関係性を解析し，�

（1）表面装飾のないDesmocerasが岩相に関わらずもっと
も多産すること，（2）表面装飾の弱いゴードリセラス科
アンモナイト類がそれぞれの岩相において二番目に多産
すること，（3）殻の外形が扁平なZelandites inflatusの産
出頻度は沖合環境に向かって減少すること，（4）表面装
飾の強いアカントセラス科アンモナイト類の産出頻度は
少ないもののどの岩相からも産出すること，などを明ら
かにした．Harada and Tanabe（2005）は，北海道およ
びアメリカのTuronian階から産出したコリンニョニセラ
ス亜科4種の殻形態を解析し，系統進化を議論した．
Nishimura et al.（2006）は，北海道達布地域および佐久
地域の Turonian 階から産出した Tragodesmoceroides 
subcostatusの殻形態を成長を通じて解析し，殻装飾が成
長に伴って変化することを明らかにした．さらに，上位
の層準から得られた標本ほど，殻装飾の移行時期（平滑
→弱い肋）がより成長の前期であることを明らかにした．
Nishimura et al.（2010）は，北海道およびサハリンの上
部白亜系から産出した“6種”と“1亜種”の“Damesites ”
の種内および種間変異を詳細に解析した．その結果，�

（1）これまでの分類基準であった殻表面の条線，肋の強
さと規則性，くびれの曲がり具合は分類基準として不適
切であること，（2）殻装飾の成長を通じた変化，成長線
の曲がり具合，螺環拡大率が適切な分類基準であること，

（3）これらの適切な分類基準で分類すると，“Damesites ”

は3つのグループに分けられること，などを明らかにし，
2つのグループはもう1つのグループと異なる進化系列で
あることを示唆した．Ubukata et al.（2008）は，100種
以上のデボン紀〜白亜紀の正常巻アンモナイト類の殻形
態について，殻断面の一部が前の巻きに重なっている正
常巻アンモナイト類の殻形態を再現するモデルを用いて，
殻断面の形状が不等成長する場合を再現している．その
結果，殻断面の外周と前の巻きに重なる部分の比率およ
び断面積が，殻形態に大きく寄与していることを明らか
にした．Ikeda and Wani（2012）は，北海道古丹別地域
から産出した白亜紀のアンモナイト類3種（Gaudryceras 
tenuiliratum，Hypophylloceras subramosum，Damesites 
sugata）の殻形態を地域間で比較して，遊泳能力につい
て議論し，ほぼ同じ水深を水平方向に遊泳していた種だ
けでなく，水平方向にはほとんど遊泳していなかった種
も存在することを示唆した．

殻形態の解析だけでなく，アンモナイト類に特徴的な
形態のひとつである縫合線の解析も行われている．
Ubukata et al.（2010, 2014）は，100種以上のデボン紀
〜白亜紀の正常巻アンモナイト類の縫合線を理論形態学
的に解析し，高次分類群ごとに縫合線の形態が異なって
いる傾向を見いだした．Aiba and Wani（2016）は，マ
ダガスカルの白亜系Albian階から産出したDesmoceras 
latidorsatumの縫合線と殻形態との関連性を解析した．そ
の結果，殻形態の変化とともに縫合線の複雑度合いが変
化することを明らかにし，殻断面が真円から離れるにし
たがって縫合線の複雑度合いが増すことから，複雑な縫
合線が殻強度の増加に役立っていたことを示唆した．

初期殻の成長様式
正常巻アンモナイト類は平面らせん状に殻同士が接し

て巻いているため，初期殻はその後に形成された殻体に
巻き込まれて，らせんの中心部分に保存される．したがっ
て，一般に異常巻アンモナイト類よりも初期殻が保存さ
れていることが多い（ただし大型標本を除く）．実際，北
海道やアメリカWestern Interior地域などの白亜系から得
られる正常巻アンモナイト類の多くには初期殻が保存さ
れており，近年でも盛んに研究が進められている．Tanabe 
and Ohtsuka（1985），Ohtsuka（1986），Landman et 
al.（1996b），Tanabe et al.（2003, 2010），Shigeta and 
Weitschat（2004）などによって，さまざまなアンモナイ
ト類の初期殻が観察されており，胚殻の内部構造や隔壁
襟の成長を通じた変化などが目や亜目といった高次分類
レベルで比較的安定であることが明らかになっている．
また，アンモナイト類の初期殻には，初期室から約1巻
き目付近の殻表面にくびれが認められるが，このくびれ
が形成された直後に，親のミニチュアの形をした幼体が
卵から直接孵化したとする直接発生説が広く受け入れら
れている（Tanabe et al., 1993; Landman et al., 1996b; De 
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Baets et al., 2015）．さらにTanabe et al.（2008a）は，ロ
シア・ボルガ地方の下部白亜系から糞塊（コプロライト）
中に保存されたアンモナイト類の胚殻を発見し，その中
の発達段階の異なる個体の観察にもとづき，胚殻の形成
過程を明らかにしている．

こうした成果にもとづき，アンモナイト類の初期殻を
観察・計測し，孵化前後の生活史を復元する研究が試み
られている．Shigeta（1993）は，白亜紀の71種の正常
巻および異常巻アンモナイト類の初期殻の浮力を計算し
た結果，孵化直後は海水よりも密度が軽かったが，成長
とともに密度が大きくなり，ある成長段階で海水よりも
密度が大きくなることを示した．こうした成長を通じた
密度変化は，多くのアンモナイト類が孵化直後は浮遊性
であったが，その後浮遊遊泳性もしくは底生遊泳性に移
り変わっていったことを示唆している．Tajika and Wani

（2011）は，北海道から産出したCampanian期のアンモ
ナイト類2種（Gaudryceras tenuiliratumとHypophylloceras 
subramosum）における孵化サイズの種内変異を解析し，
北海道内で孵化サイズに変化が認められないことを明ら
かにするとともに，孵化前後の浮遊期間を推定した．Arai 
and Wani（2012）は，北海道北西部から産出した後期白
亜紀のアンモナイト類10種を用いて，殻内部の隔壁の間
隔を測定し，成長を通じた変化パターンを解析した結果，
ほとんどの種では，種ごとに一定のパターンを有してい
ることを明らかにした．また，孵化後に見られる隔壁間
隔が大きく変化する時期が，Shigeta（1993）における浮
遊性から浮遊遊泳性もしくは底生遊泳性への生活史の変
化が想定される成長段階と一致したことから，隔壁間隔
が大きく変化する時期とこうした生活史の変化が対応し
ていた可能性を示唆した（Arai and Wani, 2012）．

同位体比分析による古生態の理解
正常巻アンモナイト類の古生態や生活史を復元する際

にも，異常巻アンモナイト類の場合と同様に酸素同位体
比分析が用いられている．Moriya et al.（2003）は，北
海道羽幌地域のCampanian階から産出した8種の正常巻
アンモナイト類の酸素同位体比分析を行い，生息当時の
海水温がおよそ15–22 ℃であったことを示すとともに，底
生および浮遊性有孔虫などから復元した水温鉛直構造と
比較することで，解析したすべてのアンモナイト類が海
底付近に生息していたことを明らかにした．Zakharov et 
al.（1999, 2005, 2007, 2012, 2016）は，ロシア極東，北
海道，マダガスカルなどの白亜系から産出した数種の正
常巻アンモナイト類の同位体比分析を行い，生息当時の
海水温を復元している．

Henderson and Price（2012）は，オーストラリア北部
のBathurst島に分布するCenomanian階から産出した数
種の正常巻アンモナイト類の酸素同位体比分析を行い，
その同位体比から計算される古水温が34 ℃ほどであるこ

と，および底生軟体動物から復元される底層の古水温が
21 ℃程度であることから，分析した正常巻アンモナイト
類は浮遊性の生活史であったと推定している．Stevens et 
al.（2015）は，ドイツ北西部のLower Saxony Basinの
上部Hauterivian階から産出した正常巻アンモナイト類
Simbirskites spp.の酸素同位体比分析を行い，同地域から
得られている古水温データ（Mutterlose et al., 2012）と
比較することで，Simbirskites spp.が遊泳性であったこと
を示唆している．

これに対してMoriya（2015）は，北海道やロシア極東
などでの酸素同位体比分析による知見をまとめ，白亜紀
のアンモナイト類の多くが底生遊泳性の生活史であった
ことを示唆している．

顎器形態による食性復元
アンモナイト類の食性については，顎器や歯舌の化石

記録にもとづいて現生頭足類との比較形態学的研究が進
められ，その推定が試みられている．Tanabe（1983），
Tanabe and Fukuda（1983, 1999），Tanabe and Landman

（2002），Landman et al.（2006），Tanabe et al.（2012, 
2013）などによって，さまざまな白亜紀アンモナイト類
の顎器の形態が明らかになっている．アンモナイト類の
顎器は，normal，anaptychus，aptychus，rhynchaptychus，
intermediateの5つの形態型に区分されている（Tanabe 
et al., 2015a）．上顎の形態はよく類似しており，これら
の形態型間において違いが認められない一方，下顎の�
形態や構造は大きく異なることが明らかになっている

（Tanabe and Fukuda, 1999; Tanabe and Landman, 2002; 
Tanabe, 2011; Tanabe et al., 2015aなど）．

白亜紀アンモナイト類は，aptychus，rhynchaptychus，
intermediateのいずれかの形態型の顎器を持っており，
rhynchaptychus型の顎器を持つフィロセラス亜科やリト
セラス亜科のアンモナイト類は，その顎器の形態（特に
下顎の形態）が現生オウムガイ類のものと類似すること
から，現生オウムガイ類のような腐肉食者であった可能
性 が 指 摘 さ れ て い る （Tanabe and Landman, 2002; 
Tanabe, 2011; Tanabe et al., 2013, 2015a）．異常巻アン
モナイト類のBaculitesが動物プランクトン食であったと
示唆されている（Kruta et al., 2011）ことを考えると，ア
ンモナイト類の食性はかなり多様であった可能性がある．

被捕食者としてのアンモナイト類については，Matsumoto 
et al.（1982）やSato and Tanabe（1998）が言及してい
る．Matsumoto et al.（1982）は，北海道小平地域の下
部Santonian階から，大型海生爬虫類の首長竜の骨や胃
石とともに頭足類（コウモリダコ類）の顎器が産出した
ことを報告しており，首長竜が同様にアンモナイト類を
捕食していた可能性も指摘した．Sato and Tanabe（1998）
は，北海道小平地域の上部Cenomanian階から，首長竜
のちょうど胃にあたる部分に，胃石とともに多数のアン
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モナイト類の顎器が産出したことを報告し，アンモナイ
ト類が首長竜に捕食された直接的な証拠であると論じて
いる．

軟体部の痕跡
正常巻アンモナイト類の軟体部の痕跡と推定される化

石記録も報告されている．Summesberger et al.（1999）
は，スロベニア西部の下部Campanian階から産出したプ
ラセンティセラス科のアンモナイト類に，漏斗などの軟
体部の痕跡が残されていることを示唆している．Tanabe 
et al.（2005）は，北海道羽幌地域の下部Campanian階
から産出したPhyllopachyceras ezoenseの住房内部の微細
構造をSEMを用いて観察し，連室細管に続く主にコンキ
オリンからなる薄膜を識別し，これが新しい殻室を作る
前に準備されていた連室細管である可能性を指摘した．
Ifrim（2013）は，メキシコ北西部の下部Turonian階か
ら胃と推定される残存物を保有しているPseudaspidoceras 
flexuosumを報告している．白亜紀正常巻アンモナイト�
類では，コーカサスの下部白亜系産Paracanthoplites �
sp.と蝦夷層群Campanian階産Gaudryceras tenuiliratum�
で，連室細管中に保存された体管軟体部組織の痕跡が報
告されている（Tanabe et al., 2015c）．

一方，Takeda et al.（2016）は北海道天塩中川地域か
ら産出したHypophyloceras subramosumの殻体微細構造の
観察にもとづいて，軟体部の特徴の理解を試みた．観察
したH. subramosumの住房に，通常とは異なる殻体構造
からなる部分を見いだし，こうした構造を作り上げるた
めには，軟体部が柔軟性を持っていたことを示唆した．

以上のようにさまざまなアプローチで軟体部の理解が
進められているものの，軟体部の痕跡を保有していると
考えられる白亜紀アンモナイト類の報告はごく限られて
おり（Klug and Lehmann, 2015; Tanabe et al., 2015c; 
Wani and Gupta, 2015），まだその全容は明らかになって
いない．今後，さらに保存の良い化石の発見が望まれる．

生痕化石の解析
正常巻アンモナイト類に残された生痕化石の解析も行

われている．アメリカなどから産出する大型の正常巻ア
ンモナイト類Placenticerasには，しばしば丸い多数の穴
が観察され，海洋性の大型爬虫類の噛み跡である可能性
が指摘されている（Kauffman and Kesling, 1960）．しか
し，Kase et al.（1994, 1998）はアメリカや北海道および
サハリンの白亜系から産出した，同様の丸い穴もしくは
へこみを持つ大型アンモナイト類を観察し，穴の周辺に
カサガイ類の歯舌による傷跡があったことから，これら
の穴がカサガイ類の住まい痕に由来することを指摘した．
このように，アンモナイト類自体の観察だけでなく，殻
に保存された他の生物に由来する生痕の情報も合わせる
ことで，アンモナイト類の古生態が議論されている．

タフォノミー
アンモナイト類のタフォノミーについての議論も豊富

に行われている．Maeda（1987）は，主に北海道達布地
域の上部白亜系から産出するアンモナイト類を詳細に観
察し，アンモナイト類の殻体が植物片とよく共存するこ
とから，海水が侵入したアンモナイト類の殻体の密度が
流木片の密度とほぼ同様で，流体力学的に類似した挙動
を示していたことが原因であると推測した．Maeda

（1991）は，北海道の白亜系に普遍的に見られる，大型
アンモナイト類の住房内部やその付近に小型アンモナイ
ト類が密集する化石産状である“Sheltered preservation”
について議論した．こうした化石産状が，小型アンモナ
イト類が化石として保存される可能性を高めたと考えら
れることを指摘した．

Wani（2001）は，北海道北西部に分布する上部白亜系
から産出したアンモナイト類の化石産状を解析し，その
殻体内部に異方向性を示す充填堆積物が存在することを
明らかにし，再堆積を被っていたことを示唆した．Wani

（2003）は，北海道北西部古丹別地域の白亜系から産�
出したアンモナイト類の殻体破損率，殻体破片と本体�
との共産状況，密集度合い，産出頻度などが，堆積相�
とともに変化することを明らかにした．Wani（2006）�
は，北海道北部に分布するCampanian階から産出した
Metaplacenticeras subtilistriatumの特異な化石産状の解析
を行い，その化石化過程がこのアンモナイトの流線型を
した殻形態に深く関連していたことを明らかにした．
Wani（2007a）は，北海道大夕張地域に分布するTuronian
階から産出したAnagaudryceras limatumの特異な化石産
状の解析を行い，その化石化過程が住房部分に見られる
波形にうねった殻装飾と深く関連していたことを明らか
にした．

Maeda et al.（2010）は，サハリン南部のCampanian
階から産出した大型アンモナイト類Canadoceras kossmati
を詳細に観察し，住房および気房部分が圧密によって破
損していること，ならびに住房および気房部分に流入し
た堆積物中に生痕化石（Phycosiphon ）が普遍的に見られ
ることを明らかにした．こうした観察にもとづき，（1）
殻体が堆積物中に完全に埋没する前に殻体の中心部分や
連室細管が破損したため，気室内部に堆積物が流入した
こと，（2）気室内部に堆積物が流入したのちも有酸素海
水が供給され続けたため，Phycosiphonを生成した生物�
が生息できる環境が維持されたこと，などを考察した

（Maeda et al., 2010）．

北太平洋地域における古環境変動と有殻頭足類

ここまで概説してきたように，白亜紀におけるアンモ
ナイト類の分類・層序分布・種多様性変動史の研究が進
展するとともに，正常巻および異常巻アンモナイト類の



化石101号 和仁良二

特集：「化石」100号記念（2）

− 52 −

古生態や系統進化もより適切な理解が進みつつある．こ
うした発展に際し，多種多様なアンモナイト類が保存良
好な状態で多産する北西太平洋地域での研究成果が重要
な役割を果たしていると言える．一方で，北西太平洋地
域は他の地域と比較して，環境変動やそれに対する生物
の応答が異なっていたことが，近年少しずつ明らかになっ
てきている．

Takashima et al.（2011）は，アメリカ西縁や北海道な
どの堆積物の炭素同位体比および黄鉄鉱化度の高分解能
解析を実施した．その結果，世界の多くの海洋では広い
範囲で溶存酸素が欠乏したと考えられているのに対し，
太平洋の大陸縁辺海域はOAE2の期間の大部分において
無酸素状態ではなかったことを示した（Takashima et al., 
2011）．栗原・川辺（2003）は，北海道大夕張地域の
Cenomanian階〜Turonian階のアンモナイト類の群集変
化を解析するとともに，アメリカWestern Interior地域と
の比較を試みた．その結果，両地域のアンモナイト類群
集の変化パターンには相違が見られたことから，各地域
で酸素欠乏水塊の拡大様式が異なっていたことを示唆し
た（栗原・川辺, 2003）．さらにKurihara et al.（2012）
は ， 北 海 道 小 平 地 域 ， 三 笠 地 域 ， 大 夕 張 地 域 の
Cenomanian階〜Turonian階のアンモナイト類群集を解
析し，その種多様性の変化パターンがヨーロッパのもの
と類似する一方で，チュニジアやアメリカWestern Interior
地域のものとは異なるという傾向を見いだした．このこ
とはCenomanian期〜Turonian期におけるアンモナイト
類の多様性の減少が汎世界的なものではなく，中緯度地
域に限定されていたことを示唆している（Kurihara et al., 
2012）．

アンモナイト類と同様に，白亜紀に生息し，白亜紀末
に絶滅した頭足類の一群がベレムナイト類である．ベレ
ムナイト類は，体内に石灰質の鞘形の殻を持っており，
これらが化石としてよく保存される．Iba et al.（2011）
は，北太平洋地域（日本とカリフォルニア地域）の白亜
系で，ベレムナイト類の産出年代を検討した結果，白亜
紀末の絶滅事変の約3500万年前には，北太平洋地域から
ベレムナイト類が姿を消していたことを明らかにした．
その原因として，白亜紀Albian期の寒冷化（Iba and Sano, 
2007, 2008）が考えられ，あわせてベーリング海峡が閉
じたことにより太平洋とボレアル海とが分断されたこと
が示唆された（Iba et al., 2011）．また，このことが，軟
体部（気房および前甲）や顎器の化石の研究（たとえば，
Hirano et al., 1991; Tanabe et al., 2006, 2008b, 2015d; 
Fuchs et al., 2012, 2013）から明らかになった北太平洋
地域での大型のツツイカ類やコウモリダコ類を含む現代
型鞘形類の繁栄につながった可能性が指摘された（Iba et 
al., 2011; Tanabe et al., 2015d）．北太平洋地域でベレム
ナイト類が姿を消したことは，おそらく類似したニッチ

（生態的地位）を持っていたアンモナイト類にも少なから

ず影響を与えた可能性があり，古環境変動とアンモナイ
ト類の盛衰を議論するうえでも，重要な成果である．

以上のように，北太平洋地域では，他の地域と異なる
環境変動やそれに対する生物の応答があったことが明ら
かになりつつある．こうした北太平洋の環境が，生態系
の重要な位置を占めていたアンモナイト類の進化様式や
古生態に与えた影響を理解し，他地域との類似点や相違
点を整理できれば，絶滅生物の理解だけでなく，環境変
動と生物の応答の理解につながっていくことが期待され
る．

アンモナイト類の絶滅

地球生命史における5大絶滅の1つに数えられる白亜
紀末の絶滅事変は，メキシコのユカタン半島に衝突した
Chicxulub隕石によって引き起こされたものであると考
えられている（Schulte et al., 2010など）．アンモナイト
類の絶滅も白亜紀末であると考えられていた（たとえば
Ward, 1996）が，隕石衝突後のしばらくの期間，アンモ
ナイト類が生存していたことが指摘されている（オラン
ダ：Smit and Brinkhuis, 1996；デンマーク：Machalski 
and Heinberg, 2005；アメリカ：Landman et al., 2007a, 
2010a, 2012b, 2015a）．これらの化石記録によれば，パ
キディスカス類やスフェノディスカス類などの正常巻ア
ンモナイト類と，バキュリテス類やスカファイテス類な
どの異常巻アンモナイト類が，白亜系/古第三系境界の
直上から産出しており，隕石衝突のあと，数日から数万
年程度の期間，アンモナイト類が生存していたことが指
摘されている．今後，さらなる化石記録が報告され，隕
石衝突後のどの程度の期間を生き延びたのか，またどの
ように絶滅へと至ったのか，などについて高い精度で理
解できることが望まれる．

アンモナイト類の絶滅を考えるうえで最も興味深いの
は，類似した生態を持っていたとされるオウムガイ類が
白亜紀末の絶滅事変を生き延びたにも関わらず，なぜ�
アンモナイト類は絶滅したのか，ということである．
Landman（1988）やKennedy（1993）は，アンモナイト
類の孵化サイズが小さく（直径約0.5〜2 mm）r 戦略の
繁殖様式であったのに対して，オウムガイ類の孵化サイ
ズは大きく（直径約20〜30 mm）K 戦略の繁殖様式で
あったことが両者の運命を分けた要因のひとつであると
示唆している．現生頭足類では，孵化サイズが小さいも
のは孵化後浮遊するが，孵化サイズが大きいものは孵化
後に浮遊することなく底生遊泳性になることが知られて
いることから（Wani, 2011），孵化サイズが小さかった
アンモナイト類は，白亜紀末の絶滅事変で多くの浮遊性
のプランクトンなどが死滅したことが致命傷になった可
能性がある（Landman, 1988; Kennedy, 1993; Tanabe, 
2011）．
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別の要因として，底生遊泳性あるいは浮遊性という，
両者の生息深度が異なっていたこともあげられる．しか
しMoriya（2015）によれば，酸素同位体比解析から復元
されるアンモナイト類の生活史を考えると，底生遊泳性
であったデスモセラス類などのアンモナイト類も，浮遊
性もしくは遊泳性であったアカントセラス類も，両者と
もに白亜紀末の絶滅事変で絶滅したことから，生息深度
のみが要因でないことが示唆されている．また，アンモ
ナイト類の食性（動物プランクトン食や腐肉食者のいず
れであったか）が絶滅か生存かを分けた可能性も考えら
れよう．しかし，動物プランクトン食であったと考えら
れるバキュリテス類も，腐肉食者であったと考えられる
フィロセラス類やリトセラス類も白亜紀末に絶滅してい
ることから，食性もまた唯一の要因ではないと考えられ
る（Moriya, 2015）．Landman et al.（2014）は，地史的
分布の広さが，両者の運命を分けた要因のひとつだった
可能性を述べている．Landman et al.（2014）の解析に
よれば，孵化サイズがほぼ同じであるアンモナイト類で
も，地理的分布のより広いアンモナイト類のほうが隕石
衝突後まで生き延びたことが示唆された．しかし，地理
的分布が広かったオウムガイ類Eutorephoceras属が絶滅
事変を生き延びた一方で，アンモナイト類では同様の地
理的分布の広さを持っていたグループでさえ絶滅したこ
とは，地理的分布の広さ以外の別の要因が影響したこと
を示唆している（Landman et al., 2014）．

これらの仮説が今後の新しい化石記録や新しい研究手
法などによって検証されることで，白亜紀末の絶滅事変
がどのように生物に影響を与え，どのような生物が絶滅
し，どのような生物が生き延びることができたのか，そ
の詳細が明らかになっていくものと期待される．

おわりに

本レビューでは，主に北西太平洋地域における研究を
例に，近年の白亜紀アンモナイト類研究の進展について
述べてきた．本総説の最後に，さらなる理解を得たい読
者に向けて参考となる文献を紹介する．2015年に刊行さ
れた「Ammonoid Paleobiology 」（Klug et al., 2015a, b）と
いう2冊の学術書では，全41章という多方面の観点から
アンモナイト類について議論・概説がなされている．同
書は，1996年に出版された「Ammonoid Paleobiology 」

（Landman et al., 1996a）の改訂版という位置づけである
が，その総ページ数は857ページ（Landman et al., 1996a）
から1539ページ（Klug et al., 2015a, b）へと大幅に増加
した．これはアンモナイト類が活発に研究され続け，多
くの成果が出版されていることを示しているのであろう．
改訂された「Ammonoid Paleobiology 」で取り上げられて
いるトピックスは，アンモナイト類の示準化石としての
役割，生層序，古生物地理，さらには古生態など，多岐

にわたる．また，地域や時代を限定せずに，あらゆる最
新の研究例が盛り込まれており，アンモナイト類につい
て網羅的に学べる書と言える．アンモナイト類の最新の
研究に触れたい方には一読を勧めたい．
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