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要旨：化石頭足類アンモナイト類の食性は，摂餌器官（顎器・歯舌）の形態，消化管内容物とし

て保存された生物遺骸の分析から復元されている．多様な顎器形態からは肉食性，腐肉食性，微

細食性など多様な食性が推測されるが，消化管内容物から裏付けられているのは一部の分類群の

みである．歯舌にも多様性が見られ，ジュラ紀以降とそれ以前で食性が変化した可能性が指摘さ

れている．消化管内容物は多くがジュラ紀からの報告で，認識されているのは微小な動物プラン

クトンが主であり，顎器形態と合わせて微細食性と推定されている．また，共食いも確認されて

いる．このほか，最近では窒素同位体比分析から栄養段階を推定する手法も導入された．

キーワード：頭足類，アンモナイト，食性，消化管内容物

Abstract: The feeding habits of extinct cephalopods, the ammonoids, have been reconstructed from 
analyses of the morphology of feeding organs (the jaw apparatus and radula) and the gut contents. 
The diverse morphology of the jaw apparatus suggests a variety of feeding habits, such as carnivory, 
scavenging and microphagy, but only a few taxa have been confirmed by the gut contents analysis. There 
is also diversity in the radula, and it has been pointed out that there is a possibility that the feeding habits 
changed in Jurassic. Most reports on the gut contents are from the Jurassic, where small zooplankton 
are recognized as the primary component. In combination with the morphology of the jaw apparatus, 
it is presumed to be a microphagous diet. Cannibalism has also been reported. In addition, a method of 
estimating trophic levels has recently been introduced from stable isotope analysis of nitrogen.
Keywords: cephalopod, ammonoid, feeding habitats, gut contents
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et al., 2014）．アンモナイト類の炭酸カルシウム

でできた殻の化石は豊富に見つかる一方で，本体，

つまり軟組織はほとんど化石に残らないという性

質上，軟体部の解剖学や古生態学的な側面につい

てはよくわかっていないことも多い（De Baets, 

2016）．

生物の捕食―被捕食は生態系の中での生物間

の相互作用としても，生物自身の生命活動として

1. はじめに

アンモナイト類（アンモナイト亜綱：

Ammonoidea）は古生代デボン紀前期に登場し，

新生代古第三紀初期に絶滅した頭足類の一群で，

その化石記録の豊富さと早い進化速度から生層序

や古生物地理，マクロ進化などを研究する上での

モデル古生物として重宝されている（Ritterbush 
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も基礎的な側面であると同時に，古生物の場合は

化石から捕食―被捕食関係を明らかにすることは

特に困難を極める課題の一つである．頭足類は現

在の海洋生態系において低い栄養段階と頂点捕

食者の間に位置付けられ（Boyle and Rodhouse, 

2005），アンモナイト類も古生代中期から中生代

の海洋生態系において極めて重要な役割を果たし

ていたことが推測される．したがって，その食性

は地質時代の海洋生態系の変遷史を解明する上

でも無視できないものである．アンモナイトの

食性の復元は，消化管内容物の解析と摂餌器官

である顎器と歯舌の機能形態学に基づいて行わ

れてきた（Lehmann, 1981；Tanabe, 2011；Kruta 

et al., 2015；Tanabe et al., 2015；Hoffmann et al., 

2021）．近年では，殻に含まれる窒素同位体比分

析から栄養段階を推定する手法も導入されつつあ

る（Ward et al., 2023）．本論では，アンモナイト

類の食性に関するこれらの先行研究例をまとめ，

現状を確認する．

2. 摂餌器官からの推測

アンモナイト類は現生頭足類と同様に，上顎と

下顎の組み合わせから成る顎器（jaw apparatus；

= beaks, mandibles）と，リボン状の基底膜の上

に多数の微小な棘状の歯がやすり状に並んだ歯

舌（radula）を有する（Nixon, 1996；Tanabe and 

Fukuda, 1999；Kruta et al., 2015；Tanabe et al., 

2015）．顎器の化石は殻よりも見つかりにくく，

歯舌の化石が見つかることは極めて稀である．こ

のことには，歯舌が微小であるということ，歯舌

と顎器の大部分を構成するキチン―タンパク質複

合体は殻を構成する炭酸カルシウムよりも分解さ

れやすいということ，アンモナイト類が死んでか

ら堆積物に埋没する過程で顎器・歯舌を含む軟体

部が殻から分離してしまうこと，化石プレパレー

ションや観察技術の問題など，複数の原因が考え

られる．しかし，殻の住房部から顎器と歯舌が原

地性化石として見つかる例があり，現在に至る

までに顎器はおよそ 150 種，歯舌はおよそ 10 種

が報告され，機能形態学・比較解剖学的な視点

から食性が推測されている（Kruta et al., 2015；

Tanabe et al., 2015）．

2.1　顎器

現生コレオイド類において，顎器の形態は

種レベルで異なり（Clarke, 1962），また生息域

や栄養段階（≒食性）により形態が異なること

や（Pacheco-Ovando et al., 2021；Roscian et al., 

2022；Xavier et al., 2022），いくつかの種につい

ては個体発生内で食性と形態が共に変化すること

が明らかになっている（例えば，Franco-Santos 

and Vidal, 2014）．

アンモナイト類の顎器は形態から 5 つの型

（コレオイド型（Normal type）・アプチクス型

（Aptychus type）・アナプチクス型（Anaptychus 

type）・リンコアプチクス型（Rhynchaptychus 

type）・アプチクス型とアナプチクス型の中間型

（Intermediate type））に分類される（Tanabe et 

al., 2015）．このうち，コレオイド型とリンコア

プチクス型の概形は現生頭足類のものと似てい

る．特に，ジュラ紀以前の分類群が有していたコ

レオイド型はキチン質のみから成り，先端に嘴状

のチップを備える点で現生コレイオド類のものと

よく似ており，肉食性が想定されている．白亜紀

のフィロセラス亜目やリトセラス亜目が有してい

たリンコアプチクス型は上顎の先端と下顎の全体

が石灰質（カルサイト）に覆われ，さらに下顎の

先端には歯が並んだ頑丈な構造をしており，現生

オウムガイ類の顎器の特徴と非常によく似てい
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1995；Doguzhaeva et al., 1997；Klug and Jerjen, 

2012；Kruta et al., 2011, 2014, 2015；Keupp et 

al., 2016）．特に， 7 〜 9 列の歯（teeth）から構成

される点がコレオイド類と共通していること（現

生オウムガイ類は 13 列）は，アンモナイト類と

コレオイド類が系統的に近縁であることの重要な

根拠の一つとなっている（Lehmann 1967, 1981）．

頭足類全体でその形態が概ね安定的であることか

ら，摂餌における歯舌の役割が顎器と比較して相

対的に小さいのではないかという基本的な考えの

上（Boucher-Rodoni et al., 1987），形態差は食性

の多様性を反映していると見られている（Solem 

and Richardson, 1975）．現生頭足類の歯舌の基本

的な機能は，摂取した食物を食道に運ぶベルトコ

ンベアーとしての役割であり，アンモナイト類に

おいても同様に機能していたと推測される．無触

毛亜目（Incirrata）のタコ類においては，甲殻類

の外骨格から内部の軟組織だけを綺麗に吸い出す

際や二枚貝の殻に毒を注入するための穴を開ける

際に歯舌と上顎が効果的に機能すると考えられて

いるが（Altman and Nixon, 1970），生体から歯

舌を切除してもそのような行動ができるため歯舌

は必須ではなく，二次的な歯舌として機能する唾

液乳頭（salivary papilla）の方がむしろ重要であ

ると考えられている（Nixon, 1980）．微細食性の

十腕形上目（Decapodiformes）のトグロコウイカ

Spirula spirula や有触毛亜目（Cirrata）のタコ類

の多くでは歯舌が退化しており（Boucaud-Camou 

and Boucher-Rodoni, 1983；Nesis, 1987；Nixon 

and Young, 2003；Sasaki et al., 2010），別の器官

（buccal palps）がその機能を補っているとされる．

微細食性であることが推測されるアプチクス型の

顎器をもつアンモナイト類では歯舌を構成する歯

の一部が櫛状になっており，むしろ複雑化してい

る（Doguzhaeva and Mutvei, 1992；Landman et 

る（例えば，Saunders et al.1978；Tanabe et al., 

2012, 2013；Takeda et al., 2016）．現生オウムガ

イ類は腐肉食者（スカベンジャー）であり，海底

に落ちている魚類や甲殻類などの死骸を食べるこ

とから，リンコアプチクス型をもつ分類群も同様

に腐肉食性であると推測されている（Tanabe et 

al., 1980）．アプチクス型はもっとも初期に発見

された顎器の型で（Meyer, 1829），二枚貝様の下

顎は現生頭足類の顎器よりも殻口縁の形状とも合

致し，現生オウムガイ類のフードとも似ることか

ら蓋（opercula）と見なす見解もあったが（例え

ば，Schmidt, 1928；Schindewolf, 1958），解剖学

的には間違いなく顎器であることが確定してい

る（例えば，Closs, 1967；Lehmann, 1967, 1970, 

1971, 1972）．アプチクス型・アナプチクス型・

中間型の顎器は，現生頭足類の顎器のように食

物を噛んで切り刻む機能は期待できないと考え

られており，微小な生物を噛まずに飲み込む微

細食性（microphagy）であった（例えば，下顎

をシャベルのように使い，底質にいる生物やそ

の死骸などを掬っていた）のではないかと推測

されている（Lehmann, 1975, 1980；Morton and 

Nixon, 1987；Tanabe et al., 2019），この見解は，

消化管内容物として保存された生物遺骸の分析

結果ともある程度一致している（例えば，Jäger 

and Fraaye, 1997）．また，蓋やその他の機能をも

つものであった可能性も否定されておらず，進

化の過程で他の機能が二次的に備わった可能性

が指摘されている（Lehmann and Kulicki, 1990；

Seilacher, 1993；Engeser and Keupp, 2002；

Parent et al., 2014；Keupp et al., 2016）．

2.2　歯舌

アンモナイト類の歯舌（radula）の形態は現

生頭足類と類似している（Tanabe and Mapes, 
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al., 2007；Kruta et al., 2011, 2013；Keupp et al., 

2016）．より性能が高いと推測される櫛状の歯舌

と，摂餌器官としての性能が低いかほぼないと考

えられるアプチクス型の顎器の組み合わせから，

複雑な歯舌の発達が顎器を本来の役割から解放

し，アプチクス型の顎器が別の機能（例えば，蓋）

を有するようになったのではないかと考察されて

いる（Keupp et al., 2016）．

3. 消化管内容物からの推測

アンモナイト類の軟組織は極めて化石に残り

にくく，これまでに報告されているものは数例の

みである（Klug and Lehmann, 2015；Klug et al., 

2021；Cherns et al., 2021）．一方で，元々アンモ

ナイト類の内臓が入っていた住房内には，消化

管自体は残らなくとも，消化管内容物の生物遺

骸（gut contents）が化石になることがある．消

化管内容物は食性を復元する上でもっとも強力な

証拠となるが，化石産状を注意深く観察し，タ

フォノミーの問題も考慮して原地性のものである

かどうかを判断する必要がある．現在までに，中

生代のアンモナイト類 12 属について消化管内容

物が報告されている（Klug and Lehmann, 2015；

Hoffmann et al., 2021）．

3.1　消化管内容物の化石記録

アンモナイト類の消化管内容物の報告は，ジュ

ラ紀からが 9 属ともっとも多く，続いて白亜紀

から 2 属，三畳紀から 1 属である（Lehmann, 

1971, 1972, 1975, 1985；Lehmann and Weitschat, 

1973；Riegraf et al., 1984；Jäger and Fraaye, 

1997；Schweigert and Dietl, 1999；Wippich 

and Lehmann, 2004；Kruta et al., 2011；Keupp, 

2012；Hoffmann et al., 2021）．多くは頁岩中に平

面的に保存された化石の観察から認識されてい

るが（例えば，Jäger and Fraaye, 1997；Wippich 

and Lehmann, 2004），三次元的保存された化石の

内部をマクロ X 線 CT を用いて観察・解析され

た例もある（Kruta et al., 2011）．古生代のアンモ

ナイト類の消化管内容物の化石は現時点では報告

されていない．これまでに消化管内容物として識

別されている生物は貝形虫類，有孔虫類，二枚貝

類，浮遊性巻貝類，アンモナイト類（顎器），甲

殻類，棘皮動物（浮遊性ウミユリ類，ウミシダ

類，クモヒトデ類），海綿動物である（Hoffmann 

et al., 2021）．これらはすべて動物であり，植物

は含まれていない．また，比較的小さな生物が

多く，浮遊性生物と底生生物のどちらも含んで

いる．このうち，ジュラ紀のアンモナイト類の

消化管内容物として含まれる浮遊性ウミユリ類

Saccocoma は，アンモナイト類の排泄物の可能

性が高いとされている生痕化石 Lumbricaia の構

成物としても識別されている（Hoffmann et al., 

2021；Knaust and Hoffmann, 2021）．アンモナ

イトの顎器の破片が見つかるケースでは捕食個

体と被捕食個体が同種であることもあり，共食

いすることがあったようである（Lehmann and 

Weitschat, 1973；Schweigert and Dietl, 1999；

Keupp, 2012；Hoffmann et al., 2019, 2021）．共食

いは現生頭足類においても普通に観察される（例

えば，Alves et al., 2006）．また，消化管内容物が

報告されているジュラ紀と白亜紀の分類群では，

いずれも獲物を切り刻む能力がないか乏しいこと

が推測されるアプチクス型・アナプチクス型の顎

器を有しており，顎器の機能形態と消化管内容物

が示す食性の解釈が一致している．しかし，アプ

チクス型・アナプチクス型の顎器を有すアンモナ

イト類であっても，消化管内容物として保存され

ている生物遺骸は多かれ少なかれ破片化している
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ま化石になるというもので，アンモナイト類で

は時代を問わず普遍的に見られる化石産状であ

る．化石が産出する地層の堆積環境や，生物遺骸

の破損状態，顎器の有無，植物片の有無，食道を

通過できないような大きさの生物遺骸が含まれて

いるか，などに着目し，これらを総合的に考慮し

て消化管内容物であるかどうかを判断する必要が

ある．住房内の生物遺骸が原地性であることを

示すもっとも有力な要素は捕食者となる個体に

顎器が保存されているかどうかであろう．殻と

共に顎器が保存されていたら，軟体部本体が分

離せずに存在していた可能性がある（Maeda and 

Seilacher, 1996）．時には顎器が住房に蓋をする

ような位置にあり，かつ住房内に生物遺骸が保存

されていることがある．このようなケースでは

ほぼ間違いなく消化管内容物と判断できる（例

えば，Schweigert and Dietl, 1999；Wippich and 

Lehmann, 2004；Hoffmann et al., 2021）．しかし，

「顎器が保存されていない＝住房内部の生物遺骸

は異地性である」とは必ずしも言えない．顎器を

伴わない説明として，顎器の化石化のポテンシャ

ルが低いことに加えて，軟組織が分解された後に

元々殻口付近に位置していた顎器が運搬されて分

離したことなどが挙げられる．また，Kruta et al. 

（2011） が報告したケースでは，顎器の内側に歯

舌と生物遺骸が保存されていることが示されてお

り，より確実性が高い．

3.3　生物遺骸として保存された古生物の行動・

古生態

生物遺骸として保存された古生物の習性・

古生態によりアンモナイト類の住房内で化石

化したということも想定できる．よく知られ

ている例は，十脚類がアンモナイト類の死殻

を棲家としていたというもので，ジュラ紀と

ことが多く（Hoffmann et al., 2021），どのような

方法で食物を細かくしていたのか疑問が残る．ま

た，白亜紀からの 2 例の報告は，いずれもアンキ

ロセラス亜目に属す異常巻アンモナイト類と呼ば

れる形態であり（Wippich and Lehmann, 2004；

Kruta et al., 2011），基本的に正常巻アンモナイト

類よりも低い運動能力が想定されている（例えば，

Westermann, 1996；Monks and Young, 1998）．ま

た，2 例のうちのひとつである Baculites の殻形

態は水平移動には不向きで，垂直移動に特化し

ていた可能性が高いことが模型を用いた水槽実

験から示されている（Peterman and Ritterbush, 

2021）．これらの知見を総合的に加味すると，少

なくともアプチクス型の顎器を有していたジュラ

紀のアンモナイト類および白亜紀の異常巻アンモ

ナイト類の一部では，海中または底生の微小な動

物プランクトンを中心に摂食していた比較的消極

的な採食習性が推測される．一方で，コレオイド

型・リンコアプチクス型・中間型の顎器をもつ分

類群においては消化管内容物はこれまで発見され

ておらず，顎器形態と消化管内容物の対応は明ら

かになっていない．

3.2　タフォノミー

アンモナイト類の住房内に他の生物遺骸が保

存されているという化石産状には，その生物遺骸

が消化管内容物であるということ以外にもいくつ

かの解釈が考えられる．生物遺骸が消化管内容物

であるかどうかを考える上では，住房内に保存さ

れた生物遺骸が異地性であるか原地性であるかを

まず考える必要がある．住房内に異地性の化石が

保存されるケースには，シェルター保存（sheltered 

preservation）などが挙げられる（Maeda, 1991）．

シェルター保存は海底を流れてきた遺骸が堆積物

と共にアンモナイト類の住房に流れ込み，そのま
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解されやすく，中生代末に絶滅したアンモナ

イト類に関しては特に制約が大きいが，分析

データが今後蓄積されることに期待したい．

5. まとめ

アンモナイト類の食性は摂餌器官である顎器

と歯舌の機能形態，消化管内容物として保存され

ている生物遺骸の分析，安定同位体比分析に基づ

いて推測されてきた．しかしながら，得られてい

る情報は限定的であり，複数の手法により裏付け

がなされているのは二枚貝様の下顎を有するジュ

ラ紀の正常巻アンモナイト類と白亜紀の異常巻ア

ンモナイト類の一部に限られ，それらについては

微細食性と推測されている．一方で，白亜紀の正

常巻アンモナイト類の多くは，現生オウムガイ類

によく似た頑丈な顎器を有しており腐肉食性が推

測されるが，消化管内容物からの裏付けはまだ得

られていない．顎器・歯舌にしても，住房内の消

化管内容物にしても，化石として保存されること

は比較的稀であるので，データの蓄積は例外的に

保存された状態の良い化石の発見頼みになってし

まうかもしれない．一方で，すでに活用例があ

るように X 線 CT の活用や，フィジカル―オプ

ティカル・トモグラフィ（例えば，Naglik et al., 

2015；Tajika et al., 2015）による探索も有効かも

しれない．また，近年行われるようになった窒素

同位体比分析も食性推測の新たな手法として期待

される．
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