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〔総説〕

板鯛類のエナメロイドの特徴

一郎＊笹川

1）板鯛類エナメロイドの有機基質

形態学的にとらえられる板鯏類エナメロイドの有機

基質には二種類の特徴ある物質が存在する。ひとつは

small membranous saccules (Garant, 1970),

enamelinefibrils (tubules) (Kemp&Park,1974;

Kemp,1985),小管(tube)状構造物（後藤, 1976i

1978a), 25.nm-wideunitfibers(Prostaketa1., 1988;

1990)と記栽された細線維状あるいは細管状の構造を

もつように見える物質である。いまひとつは上記の基

質のなかに介在する17.5nm(14.5nm,Kemp&Park,

1974; 179nm,Kemp, 1985; 17.5nm,Prostaketa1.,

1988j 1990）間隔の横縞を持ち高電子密度で太い，

giantfibers(Kemp&Park, 1974jKemp, 1985)と称

される独特な線維である（図版I,図4)。

これら有機基質の性質や由来については大きく分け

ると従来3つの見解があった。すなわち1)enameline

fibrils (tubules)は上皮細胞（内エナメル上皮細胞）

によって分泌されたエナメルタンパクの一種エナメリ

ン(enamelin)に相当するものでgiantfibersを形成

する(Kemp,1985), 2)小管(tube)状樅造物は内

エナメル上皮細胞によって分泌されたものであるが，

giant fibersは（間葉系細胞に由来する？）コラーケ

ン線維の一種である(後藤, 1976:1978a), 3)25-nm

-wideunitfibersはgiantfibersを構成するものであ

るが， これらは非コラーケンタンパク，おそらくケラ

チン様のタンパク質であり間葉系細胞，すなわち象牙

芽細胞によって分泌されたものである(Prostaketal,

1988； 1990)， というものである。

近年の著者らの観察によると，サメ・エイ類のエナ

メロイドの有機基質の多くを占める細線維状あるいは

細管状に見える描造物は強拡大すると単位膜に囲まれ

た小胞織造に見える（図版I,図1, 2 ; Sasagawa,

1989j Sasagawa&Akai, 1992)。これはGarant

(1970)のsmallmembranoussacculesという概念と

ほぼ同じと思われるが，形態的にこの小胞椛造は最初

は，すなわち結晶出現以前は細長いチューブ状を呈す

軟骨魚類板鯉類（サメ・エイ類）の歯は脊椎動物の

歯の原点と見なされ，古くから研究が行われている。

その歯の表面を覆うエナメロイド(enameloid)は哺乳

類のエナメル質に相当する高度に石灰化した組織であ

る。硬骨魚類の歯の表面にも似たような高石灰化組織

があり，やは')エナメロイドと呼ばれている。確かに

完成した歯では板鯉類と硬骨魚類のエナメロイドはき

わめてよく似た組織総造を持っている。そのためもあ

って従来の歯の比較形態学では哺乳類のエナメル質に

対する魚類全体のエナメロイドの組織・発生学的特徴

というところに重点がおかれ，板鯉類と硬骨魚類のそ

れぞれのエナメロイドの比較については，いくつかの

先駆的な指摘や研究(Kerr, 1955i 後藤, 1978ai

Shellis, 1978;Bendix-Almgreen, 1983など）はある

ものの，あまり明らかにはなっていなかった。また，

その主張内容の程度に差はあるが板鯛類のエナメロイ

ドを哺乳類のエナメル質の直接の原形あるいは先祖型

と位置づけるような説(Moss,1970;1977:後藤, 1976;

1987iFearnhead,1979など）も強い影響力をもってい

る。しかしながら，現在のサメ・エイ類のエナメロイ

ドと同じ硬組織が古生代において両生類や爬虫類のエ

ナメル質の原形となったかどうかは多いに疑問となる

ところである。さらに，板鰡類エナメロイドそのもの

の組織購造や発生，由来についても数多くの議論があ

る。本誌では後藤（1970）以降，軟骨魚類の歯と皮歯

(楯鱗)の研究が次々と報告されており，諸説の詳細に

ついては後藤(1972, 1976, 1978a)にまとめられてい

るが，その後も引き続き議論が行われている。ここで

は板蝿類エナメロイドをめ〈･る主に最近の研究を紹介

し，加えて特に硬骨魚類エナメロイドとの違いに注目

して板鯉類エナメロイドの特徴について考察してみた

い。なお，本論は化石研究会第93回例会(1990年，松

戸）および第97回例会（1991年，新潟）で発表した内

容に加筆したものである。
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ケンによく似ているといわれ(Kimuraeta1. , 1981),

また，皮歯（楯鱗）の象牙質のコラーケン線維は皮膚

のものとほぼ同じであるが，哺乳類の象牙質と皮膚の

それの相違と同じような差が認められるという

(Kawaguchi, 1985) しかし，先のgiant fibers力曾コ

ラーケン線維か否かという問題， さらにコラーケン線

維が約55nm間隔の横縞という他のI型コラーケンと

異なる形態を示す問題などが残っているので，板鯉類

エナメロイドにおける線維成分，特にコラーケン線維

の分布や性質については今後さらに形態学的・生化学

的検討がのぞまれる。

エナメロイド基質全体の組織構造についてもさまざ

まな特徴がみられる。サメ類ではチューブ状小胞力ざ疎

で比較的線維成分の多い部分がエナメロイド表層（基

底膜直下の屑, crystallite-poorzone,Garant, 1970;

pre-enamel zoneとjuxtra-laminar zone, Kemp,

1985） とそこから深層に侵入する隔壁(collagenous

lamellae,M6rnstad, 1974j interpalisadal zone,

Kemp,1985)を構成している。したがって，チューブ

状小胞が密につまった基質はこの隔壁によっていくつ

かの団塊(palisades,Garant, 1970)に分けられてい

ることになる。しかし， この構造はサメ類では表面側

約半分に見られるものであり （後藤, 1978a),エナメ

ロイド層の薄いアカエイやヒラタエイではこのような

構造は認められず，基質は一様に分布しているように

見える（図版I,図1 ;Sasagawa&Akai, 1992)。

サメ類のエナメロイドでも薄いところでは隔壁構造が

不明瞭になるようであるから，隔壁のある基質椛造は

エナメロイドの厚さの増加に対応したものかもしれない。

初期の歯胚では歯髄側からエナメロイドヘその表面

とほぼ垂直に侵入する好銀性線維が記載されている

(reticularfiber,Kerr., 1955iKorffの線維，後藤，

1978aなど)。さらに，完成したエナメロイドにおいて

もあるサメ類はエナメル細管(enameltubules) を有

し，そこに象牙芽細胞の突起が侵入していることが報

告されている(Akaieta1., 1966;Ripaetal, 1972)。

さらに電顕で明瞭に認められるような構造体を作ら

ない非コラーケンタンパクや多糖類などの有機基質の

存在も注目されている。EverettとMiller(1981)は組

織化学的に検討して，アブラツノザメのエナメロイド

は哺乳類の歯の石灰化組織のどれとも似ていない特異

な組織であると考え， さらにサメのエナメロイド中に

はウシの形成期エナメルタンパクに似たもの，ケラチ

ン，基底膜物質，エラスチンは存在しないが， コラー

ケン，炭水化物，ムコタンパクは存在する可能性があ

るとしている。一方，最近の免疫組織化学による研究

では，サメの皮歯のエナメロイドにアメロジェニン

(amelogenin)抗体による反応が報告され(Heroldet

ることと，後に述べる基質小胞との関連を考慮して

Sasagawa(1989)はこの構造をチューブ状小胞(tubu-

larvesicles) と称することを提案した。さらに，チュ

ーブ状小胞は象牙芽細胞の突起としばしば連結し，両

者の膜が時々連続して見えることから象牙芽細胞由来

とみなされている(図版I,図3 ;Sasagawa, 1989;

1991 ;Sasagawa&Akai,1992)。象牙芽細胞由来と

いう考え方はProstakら(1988;1990)と一致している。

次に，いわゆるgiantfibersと呼ばれている特異な

基質線維であるが，この線維の由来については前述の

ように意見がわかれており，それが解明できるような

詳細な形態学的・生化学的研究はまだない。しかし，

微細構造についての著者らの観察結果から考えると，

チューブ状小胞によってこの線維が溝成されていると

いう考え(Kemp, 1985;Prostaketa1., 1988j l990)

には無理がある， と思われる。なぜならgiant fibers

とチューブ状小胞はしばしば接しているものの，両者

の間に形態的連続性は認められないからである。単位

膜で囲まれた小胞が集合して線維の形をとるとは考え

にくいし，実際にそのような形態も観察されない。こ

れはチューブ状小胞とは別な構造と思われる。また，

giant fibersが象牙芽細胞の突起に接している様子は

しばしば見られる力ざ，上皮細胞の中あるいは周囲にこ

の線維は見られない。したがって,現在のところgiant

fibersは象牙芽細胞に由来する線維と考えられ， この

点ではProstakら(1988; 1990)の見解力ざ支持され

る。ただし， このgiantfibersがコラーケン線維の一

種なのかどうかはまだ確認されていない。

コラーケン線維と考えられるものもエナメロイド基

質中には少量認められるが,その横縞の間隔は約55nm

(Prostaketa1., 1988; 1990j Sasagawa&Akai,

1992)である（図版I,図4)。これは真骨魚類のエナ

メロイド基質や哺乳類の象牙質基質に見られる縞間隔

が64-70nmのI型コラーゲン線維とは形態的にやや

異なったものである。

板鯉類エナメロイドの有機基質についての生化学的

研究も古くから行われている。Mossら(1964)はその

アミノ酸組成から，外胚葉由来のコラーケン線維が存

在することを主張したが，それに対しLevineら

(1966)はサメのエナメロイド有機基質は非コラーケン

性物質であり，哺乳類の成熟したエナメル質の有機基

質と似ているとした。後藤(1978b)は外層(=エナメ

ロイド）のアミノ酸分析の結果から， コラーケン線維

とそれ以外のタンパクの存在を示唆し,Kawasakiら

(1980）もヨシキリザメの皮歯（楯鱗）からコラーケン

線維と，その外に哺乳類の成熟エナメル質から得られ

るものと似た成分の有機基質の存在を報告している。

サメ類の皮噛のコラーケン線維は哺乳類のI型コラー

－29－



a1.,1980),アメロジェニン抗体（ハツカネズミのアメ

ロジェニンに体するウサギのポリクロナール抗体）を

用いた免疫組織化学ではアブラツノザメの形成期エナ

メロイド基質中に反応を得ている(Slavkineta1. ,

1983b)。これらは上皮細胞がエナメルタンパクを合成

し，エナメロイドヘ分泌していることを示唆すると理

解されている。円口類メクラウナギの角質歯にも哺乳

類のエナメルタンパクに対する抗体に反応する物質が

存在することから，円口類や軟骨魚類の段階ですでに

上皮細胞はエナメルタンパク，おそらくエナメリンに

相当する物質を分泌していると推測されている(Slav

kin et a1., 1983a)。さらにエナメリン（この場合

tuftelin)の抗体がネコザメのエナメロイドと反応した

ことも報告されている(Deutscheta1., 1991)。しか

し，最新の電顕免疫組織化学では哺乳類のアメロジェ

ニン抗体とエナメリン抗体ではサメの形成期エナメロ

イドは反応しないという結果も出ている(Ishiyamaet

a1.,1992)。免疫組織化学による研究はまだ多くの問題

を含んでおり，抗原となる物質の吟味もふくめ今後さ

らに検討が必要と思われる。

1989)。

萌出した歯の舌側につらなる歯胚列において，エナ

メロイドの石灰化が始まった段階の歯胚のすぐ唇側の

歯胚はもうすでにエナメロイドの石灰化力：かなり進ん

だ段階になっている。また石灰化が始まったエナメロ

イドでは，結晶が小さく， まばらに分布している部位

と大型の結晶が多数出現している部位が隣接している。

おそらくエナメロイドの中の結晶は急速に成長し，そ

の数を増加させるものと思われる。さらに，結晶が多

く見られる部位でも大型結晶の間には小さな結晶が存

在するので，ある期間に結晶の形成，成長が次々と起

こるものと思われる(図版II,図2, 3jSasagawa&

Akai,1992)｡板鰡類のエナメロイド結晶の形態は比較

的整った六角柱であること力罰報告されている(Garant,

1970;Kemp&Park, 1974i後藤, 1978aiSasagawa,

1989;Miakeetal, 1991)。六角柱の形態が明瞭に認

められるほど大きくなった結晶でもその周囲には単位

膜状の織造が認められ， さらにそれがチューブ状小胞

と連続してあたかも結晶が尾をひいているような像も

しばしば見られる。この事から結晶はしばらくはチュ

ーブ状小胞の中で成長するものと考えられる（図版11,

図3 ;Sasagawa, 1989;Sasagawa&Akai, 1992)｡

成長している結晶の間にはgiantfibersやコラーケ

ン線維が認められる。しかし，初期の段階では結晶が

これらの線維に集種する像は見られず，いわゆるコラ

ーケン線維性石灰化は起こらない(図版11,図2)。こ

の段階では基質の線維成分は石灰化にあまり関係して

いないものと思われる(Kerebeleta1,1977;Sasag-

awa, 1989;Prostaketal, 1990)。しかし，結晶の長

軸の方向は，線維成分の配列によって規定されている

ようである(Kemp&Park, 1974i後藤, 1978a)。

石灰化が進行した段階のエナメロイドには大型の結

晶が密につまっている様子が観察されている（後藤，

1978a)。また，エナメロイドの歯頚部端や象牙質との

境界部では大型の結晶の間に象牙質のものと思われる

小型で細い針状結晶が入りこみ，間隙を満たしている

様子も観察される(Sasagawa, 1989)｡

サメのエナメロイドの石灰化の仕方はマイクロラジ

オグラフイーやEPMA(X線マイクロアナライザー）

によって調べられているが，それによると部位によっ

て進行が異なるものの歯頚側2/3では初めは中層の石

灰化度の上昇が最も著しく，最終的には表層が最も石

灰化度がよくなって深層に向かって低~ドしていくとい

う傾向がある(Fosse et a1., 1974,須賀ら, 1978;

Risnes,1990)。完成した板鯉類エナメロイドの構造や

成分については多くの報告がある｡EPMAによる分析

では高濃度（3.0～3.5％）のF (フッ素）がサメ類の

成熟エナメロイドから検出されている（須賀ら，

2）初期石灰化の特徴

板鯉類のエナメロイドではチューブ状小胞の所に最

初に結晶が出現するという事は多くの研究者が認めて

いる(Kemp&Park, 1974;後藤, 1978aiKemp,

1985; Prostak, eta1., 1988; 1991)。さらにGarant

(1970)とSasagawa(1989;1991),Sasagawa&Akai

(1992)は最初の結晶は単位膜によって囲まれた蕊状あ

るいは小胞状構造の中に存在するとしている。これは

初期の結晶の周囲には必ず単位膜が見られ， この膜が

チューブ状小胞と連続している， という観察結果にも

とづいている(図版11,図1, 3)。結晶がまだ出現し

ていない段階の非脱灰超薄切片ではチューブ状小胞中

に電子密度の高い斑点が多数存在し， この部分をエネ

ルギー分散型X線微小部分析装置(EDX)付透過電顕

で分析すると，常にではないが時々カルシウムが検出

されることから， この高電子密度の斑点は結晶の前駆

物質である可能性も示唆される(Sasagawa, 1989;

Sasagawa&Akai, 1992)。したがって，板撫類エナ

メロイドの最初の結晶形成は単位膜で囲まれた空間，

すなわちチューブ状小胞の中で起こるものと思われる。

これら初期の結晶は特定の部位に集中して出現する

ものではなく，エナメロイドの表層から深層へかけて

の全屑にわたってチューブ状小胞の集積している領域

に点々と現われてくる（後藤, 1978a; Sasagawa&

Akai,1992)。しかし，エナメロイド全体としてみる

と歯頚部より尖頭側のほうに早く結晶の出現が見られ，

その後の石灰化も先行する(Kerr,1955;Sasagawa，
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は見られない（後藤, 1978a, Sasagawa&Akai,

1992)｡Kemp&Park(1974)と後藤(1978a),Kemp

(1985)はIDE細胞中,あるいは基底膜にエナメロイド

基質を構成するチューブ状小胞様構造が存在すると記

載している。しかし，これはIDE細胞中の小胞体系と

チューブ状小胞の区別の問題，チューブ状小胞が基底

膜を通過するか否かという問題が残されており， また

エナメロイド基質を合成･分泌するというIDE細胞の

細胞小器官の実態， またその合成・分泌機構が不明瞭

のまま残されている， と思われる。また, Graham

(1984)はサメの歯胚を器官培養して，エナメロイド基

質形成中のIDE細胞のタンパク合成能力をオートラ

ジオグラフィーで調べ,mE細胞は象牙芽細胞ととも

にその能力が高いとしている｡一方,Prostakら(1990)

はコルヒチン投与によってエナメロイド基質形成期の

IDE細胞に起きる形態的変化はグリコーケン粒子に

関するもののみであったことから，この期のIDE細胞

の主な役割はグリコーケンの貯蓄とこれに由来する炭

水化物をエナメロイド基質へ放出することのみと考え

ている。光顕での組織化学による研究でも炭水化物が

存在する可能性を指摘した前述のEverettとMiller

(1981）の他に，柿澤(1984）が基質形成期のエナメロ

イドは反応を示さないが，石灰化期に入ると，多糖類，

特にヒアルロン酸に豊んだ酸性ムコ多糖が多くなるこ

とを示唆している。しかし, IDE細胞中のグリコーケ

ンにしてもIDE細胞そのものの以後の分化に使われ

る可能性も充分考えられ，はたして上皮側から多量の

炭水化物がエナメロイド側に添加されているものかど

うか， という疑問もある。

エナメロイド基質形成期が終わり石灰化が始まると，

IDE細胞の細胞小器官は発達する傾向を示すように

なる。特に遠心側細胞質に滑面小胞体や小胞，穎粒が

増加する。グリコーケン粒子の数は著しく減少するが，

歯頚部のIDE細胞にはまだ多く見られる。隣接細胞間

の膜のかみ合いも発達する。 IDE細胞の近心側は2,

3層の比較的扁平で暗調な上皮細胞によって覆われて

いる。後藤（1978a）やNanci etal． （1984） もエナ

メロイドの石灰化が始まってから, IDE細胞中の細胞

小器官が発達し，特に後半では多様な頴粒や小胞体の

発達が認められる， としている。したがって，上皮細

胞がエナメロイド形成に関与するとしたら， この石灰

化開始後の時期にもっとも可能性があるものと思われ

る。さらに，基底膜がエナメロイド基質形成期には常

に存在し上皮細胞とエナメロイドを分けていることも

問題のひとつである。KallellbachとPiesco(1978)に

よると，基底膜は石灰化期でもむしろ厚くなって存在

しているという。 もし，上皮細胞がある物質を合成し，

エナメロイド側へそれを分泌・添加しているとしても，

1978)。またX線粉末回析法や化学分析法，フーリエ変

換赤外分光光度計(FTIR)法によってFは結晶と密接

に関係しており，その結晶成分はフルオルアパタイト

(fluorapatite)にちかいもの(Glas,1962jMdlleret

al, ; 1975,後藤, 1978biDaculsi&Kerebel, 1980j

LeGeros&Suga,1980), さらにnuoridatedcarbon

ate-apatites (Miakeeta1., 1991) とされている。

Mjllerら(1975)は萌出後にFが集積すると考えた

が, Biittner(1966)は歯胚の段階ですでに純粋なフル

オルアパタイトに近いほどFが渡縮するとしている。

さらに, Fの濃縮はエナメロイド形成の間に起こると

言われている(LeGeros&Suga, 1980)。形成初期の

結晶そのものについてはまだ確認されていないが，結

晶形成の初期から高濃度のF(2.5%かそれ以上)がエ

ナメロイドに含まれていると報告されている(Miake

eta1., 1991) したがって，板鰡類のエナメロイド結晶

が最初からフルオルアパタイトにきわめて近い結晶と

して作られる可能性も充分に考えられる。さらにFを

濃縮する細胞は内エナメル上皮細胞であると考えられ

ているが(Daculsi&Kel･ebel, 1980),前述のように

象牙芽細胞由来のチューブ状小胞の中で結晶が形成さ

れ，その結晶が最初からフルオルアパタイト様結晶で

あるならむしろFは象牙芽細胞によって供給され濃縮

される． と考えられる。

3）歯胚上皮性要素の形態的特徴と役割

前述のようにいくつかの組織化学や生化学的研究で

はサメ類のエナメロイドに上皮由来の物質が存在する

ことが示唆されてきた。従来の透過電顕を用いた細胞

学的研究でも，板蝿類のエナメロイド形成には上皮細

胞が大きく関与すると考えられていた(Kemp&

Park,1974;後藤1978a;Nancieta1., 1983jKemp,

1985)。しかし，エナメロイド形成は主要には象牙芽細

胞によって行われ，特に初期には上皮細胞は以前考え

られていたほど関与していない， という考えが最近発

表されている(Prostaketa1.,1988;1990:Sasagawa,

1989jSasagawa&Akai, 1992)。

内エナメル上皮(IDE)細胞はエナメロイド基質形成

期にはすでに背の高い細胞になっており，大型の核が

ほぼ中央に位置している。しかし，細胞質全体に分布

する糸粒体をのぞけば細胞小器官の発達はわるく，細

胞質は明調である。この期のIDE細胞はPAS強|場性

を示し(柿澤， 1984)， 多数のグリコーケン粒子とその

集合体が存在するのが大きな特徴である（後藤・橋本，

1977；後藤, 1978aiSasagawa&Akai, 1992)。特に

核の遠心側にはしばしばグリコーケン粒子の集合体が

見られる。隣合ったIDE細胞間には細胞膜のかみ合い

があり，近心側の閉鎖堤は認められるが遠心側のそれ
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IDE細胞の細胞小器官が発達してくるのはもうすで

にエナメロイド基質が形成された後で石灰化が進行し

ている時期だから， この物質は基質形成と初期石灰化

に関与するものではなく，むしろエナメロイド有機基

質の分解，脱却と結晶の成長，それによる石灰化の促

進，あるいは基底膜を含めた最表屑部（この部分は上

皮性エナメル質と相同という考えがある，詳細後述）

の形成に関係すると考えたほうがうまく説明できる。

ループは全頭類（ギンザメ類）である。全頭類はエナ

メロイドを有していないが，その骨質の歯板のなかに

プレロミン(prelomin,あるいはprelomichardtissue,

jrvig,1967)という高石灰化組織を持っている。プレ

ロミンはきわめて高い石灰度を示す組織である．が，上

皮細胞の関与がなく間葉系の細胞のみによって形成さ

れるという特徴がある。またギンザメのう°レロミンを

構成する鉱物はフィトロッカイト (whitlockite,

Ishiyamaeta1., 1984)であり， これは正常な歯牙組

織としてはめずらし．いことである。う°レロミンの結晶

はチューブ状小胞によく似た，同じく単位膜で囲まれ

た間葉系細胞由来のtubularsacculesの中で形成され

る(Ishiyamaeta1.,1991)。板鯏類のエナメロイドで

起こるチューブ状小胞中の結晶形成は，真骨魚類エナ

メローイドの基質小胞性石灰化よりこの全頭類のプレロ

ミン!:I』の結晶形成様式にはるかに近いように思われる。

板鯉類のエナメロイドや全頭類のプレロミンに見られ

る，象牙芽細胞のような間葉系細胞に由来する単位膜

で囲まれた微小な小胞あるいは嚢胞のなかで結晶が形

成され，成長するという様式は脊椎動物硬組織の系統

発生のなかで基質小胞性石灰化が発達する以前の原始

的な多様な石灰化形式のひとつをとどめているのかも

しれない。あるいは，最初からコラーケン線維の乏し

い部位ではこのような結晶形成が可能なのかもしれない。

硬骨魚類中現在最も繁栄している真骨魚類のエナメ

ロイドと板鯉類のエナメロイドは同様に歯冠表面を覆

う高石灰化組織であり，共にエナメロイドという名称

(drvig, 1967; Poole, 1967)が使われることがおお
い。さらに真骨魚類のエナメロイドと板鯉類のそれと

は相同である(Moss,1969 ; 1977), あるいは，サメ類

のエナメロイドは真骨魚類のエナメロイドと同じよう

にして作られる(Reif,1979)とする見解がある。しか

し，それらの発生過程を比較してみると有機基質や石

灰化様式にいくつかの大きな違いが認められる。

板鯉類のエナメロイド基質の多くは象牙芽細胞由来

と思われるチューブ状小胞によって占められているが，

一方，数種の真骨魚類のエナメロイド形成においても

チューブ状構造物の出現が知られている(小野i l974;

Yamashita&Ichijo, 1983)。しかし，その出現時期

は板鰡類のチューブ状小胞がエナメロイド基質形成期

の最初から現われるのに対し，真骨魚類のチューブ状

構造物はエナメロイド基質形成終了後の石灰化期から

見られるようになる。また，板鰡類のチューブ状小胞

はエナメロイド基質の主要成分であるが，真骨魚類の

チューブ状幟造物はエナメロイド表層に存在するのみ

である。さらに，真骨魚類のチューブ状職造物は板鰡

類のチューブ状小胞と違って単位膜で囲まれた椛造を

呈していない。おそらく，この両者は別な購造である

4）象牙芽細胞の形態的特徴と役割

エナメロイド形成における上皮細胞の役割の見直し

によって，相対的に象牙芽細胞の役割の重要性が注目

されていると言える。(ここでは象牙質のみに限定せず

エナメロイドもふくめた広い意味での歯質を作ること

に関与する問葉系細胞という意味で象牙芽細胞という

用語を便宜的に使用する｡）

エナメロイド基質形成期では象牙芽細胞は細長くな

り，その細胞質に発達したゴルジ装撞と豊富な粗而小

胞体，糸粒体，小胞，多様な頼粒を含む。また形成中

のエナメロイド基質に突起を伸ばしている。エナメロ

イド基質を構成するチューブ状小胞とコラーケン線維

は前述のように象牙芽細胞由来と考えられる (Pros-

tak,eta1., 1988i l990;Sasagawa, 1989;Sasagawa

&Akai, 1992)。さらにgiantfibersも象牙芽細胞に

由来する可能性が考えられている。そのうえエナメロ

イドの最初の結晶形成はチューブ状小胞の中で起こり

そこで結晶成長も進むので，初期石灰化を制御してい

るのも象牙芽細胞ということになる。板蝿類のエナメ

ロイド形成では象牙芽細胞は有機基質の大部分を分泌

しているのみか，初期石灰化の重要な部分を担ってい

ることが強く示唆される。

エナメロイドの石灰化が始まると象牙質の形成も始

まる。初めに形成される未石灰化の象牙質基質（象牙

前質）は主にコラーケン線維から成り， さらにgiant

fibersとチューブ状小胞,基質小胞,象牙芽細胞の突起

が加わる。ここでも象牙芽細胞の突起とチューブ状小

胞, giant fibersは密に接している。象牙芽細胞の突

起中には時々チューブ状小胞を取り込んだように見え

る多胞体や二次水解小体が認められる。象牙芽細胞の

細胞質には発達したゴルジ装置や多くの糸粒体，拡張

した粗面小胞体，多数の一次水解小体や順粒と小胞の

他にいくつかの大型の多胞体も認められる。この時期

の象牙芽細胞は象牙質の形成とともに過剰に形成され

た象牙質基質中のチューブ状小胞などを吸収，破壊し

ているようにも見える (Sasagawa,1989)｡

5）全頭類および真骨魚類との比較

板鯉類とならび軟骨魚類を構成するもうひとつのク
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けて一様に出現し特に象牙質との境界部に集中するこ

とはない(Sasagawa, 1989)。また，真骨魚類エナメ

ロイドの初期石灰化は他の脊椎動物の歯や骨で見られ

るのと同様な基質小胞性石灰化であるが(Sasagawa,

1988),板鯉類エナメロイドの場合は基質小胞は認めら

れず，かわってチューブ状小胞が出現しその中で結晶

が形成される(Garant, 1970iSasagawa, 1989)。真

骨魚類では深層から発した石灰化がエナメロイド表面

に達するまでは結晶は小型で針状のままであるが，板

蝿類エナメロイドではチューブ状小胞中に生じた結晶

はすぐ六角柱状と判定できるまでに成長する(Sasag-

awa, 1988 jl989)。真骨魚類エナメロイドでは最初の

基質小胞性石灰化からコラーケン線維に針状結晶が集

穂する様式（コラーケン線維性石灰化）に引き継がれ

て石灰化が進行する(Sasagawa, 1988)。一方，板鍛

類エナメロイドでは結晶が基質中の線維に集種してい

く像は得られず，初期では基質線維は石灰化に関与し

ていないようである（第1図jKerebeleta1., 1977;

Sasagawa, 1989)。

さらに，エナメロイドを形成する細胞形態の変化に

ついても差異が認められる。まず，象牙芽細胞だが，

前述のように有機基質と石灰化様式に隔たりがあるわ

けだからそれらを直接つかさどっているそれぞれの象

牙芽細胞にも当然形態的および機能的な違いがある，

と思われる。しかし，真骨魚類のエナメロイド基質で

あるコラーケン線維が象牙芽細胞由来と考えると，象

牙芽細胞はエナメロイド基質のほとんどを形成し， さ

らに石灰化（の少なくとも前半）をつかさどる， とい

う大筋では真骨魚類と板蝿類は共通しているように思

われる。

上皮細胞の形態変化を比較すると明らかに差異が認

められる。真骨魚類のエナメロイド形成の基質形成期

では内エナメル上皮(IDE)細胞は基質の沈着に伴って

しだいにその背の高さを増し，細胞質中の小器官の数

も増加していく。ゴルジ装置や粗面小胞体，頼粒，小

胞などが発達して核の周囲を充たすようになり, IDE

細胞は合成と分泌をおこなう細胞の形態に分化すると

言える(Shellis&Miles, 1976jSasagawa, 1984)｡

この時期,板鯉類のIDE細胞は背が高くなるものの前

述のごとくゴルジ装置や粗面小胞体などの発達は悪く，

グリコーケン粒子の貯留が見られる。次に石灰化が始

まり石灰化期となり，それがエナメロイド表面に達し

て成熟期に入ると，真骨魚類の上皮細胞は大きく形態

的に変化する。すなわち，粗面小胞体は目立たなくな

り,一方,糸粒体や滑而小胞体,小胞,頴粒などが発

達し，遠心端には著しい細胞膜の陥入（波状縁）が現

れる。 IDE細胞は明らかに吸収を行う細胞の形に変化

したと言える(Shellis&Miles, 1976; Sasagawa,

TV

象霞 ，翼, 。 “ 鐸 填
A

猿奏，
MV

蜜'．'鐙，露' 。
B

図1 A,板鯉類エナメロイドの初期石灰化様式

1．チューブ状小胞(TV)が象牙芽細胞の一部より

形成される。

2．チューブ状小胞中に高電子密度の斑点が出現す

る。これらは結晶の前駆物質である可能性があ

る。

3．チューブ状小胞中に結晶が出現する。

4．結晶が成長してある程度大きな六角柱となって

も単位膜に囲まれている。

5． コラーケン線維を含む線維成分に沿う結晶の集

積，沈着は不明瞭である。

B,真骨魚類エナメロイドの初期石灰化様式。

1．基質小胞(MV)が象牙芽細胞より形成される。

2と3．基質小胞中に針状結晶が形成される。

4．針状結晶の成長によって基質小胞がやぶれる。

5．栗の毬状の針状結晶の小集塊が形成される（以

上，基質小胞性石灰化)。

6．続いてコラーゲン線維(I型）に沿う結晶沈着

が起こる（コラーゲン性石灰化)。

う。しかしながら，真骨魚類でも大型結晶の出現する

領域に板鯉類のチューブ状小胞と似たような構造物が

見られることはきわめて興味深い。次に線維成分につ

いてみると，板蝿類に観察された17.5nm間隔の横縞

を持つgiantfibersは真骨魚類のエナメロイド基質に

は認められない。さらに，板鯉類のエナメロイド基質

に見られるコラーケン線維は約55nmの横縞間隔を示

しており，真骨魚類のエナメロイド基質の主体をなし

ている64-70nmの横縞間隔をもつI型コラーケン線

維ともやや異なっている。

石灰化様式もいくつかの点でおおきく異なっている。

真骨魚類では最初の石灰化はエナメロイド基質形成後，

エナメロイドと象牙質の境界付近で始まる(Sasag-

awa, 1988)。板蝿類では尖頭部のエナメロイド基質中

で最初の石灰化が起こI) (Kerr, 1955;須賀ら，

1978),初期の結晶はエナメロイドの表層から深屑にか
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1984)。さらにIDE細胞を取り巻く上皮細胞(この場合

外エナメル上皮細胞）も細胞質中に細管鱗造が発達し，

物質を輸送しやすい形態に変わる。真骨魚類のこの時

期の上皮細胞はエナメロイドから基質を脱却して高石

灰化組織の形成をおこなっているものと考えられる。

板鯛類の場合は石灰化が起こってからIDE細胞中の

細胞小器官は発達する様子をみせ，小胞体や小胞，各

種の頼粒などが増加する（後藤1978a)。しかし，石

灰化がさらに進むと上皮細胞は退行を始め，遠心端に

著しい細胞膜の陥入（波状縁）を持つような形態は現

われないようである。また，何種類かの真骨魚類のエ

ナメロイドではFe(鉄）が沈着することがあり(Suga

etal, 1992など), このFeはエナメロイド成熟期に

上皮細胞によってエナメロイドヘ輸送されるものと考

えられる(Sasagawa,1992など)。しかし，板鯉類の

エナメロイドではこの様なFe沈着は今のところ報告

されていない。

以上はきわめて大まかな形態変化による比較ではあ

るが，エナメロイド形成についての上皮細胞の関与の

程度，特に後半のエナメロイド成熟期における上皮細

胞の関与は真骨魚類のほうが板鯉類よりはるかに大き

いことが示されているように思われる。

この様に比較してみると板鯏類のエナメロイドは真

骨魚類のエナメロイド， さらに哺乳類のエナメル質と

もかなり異なった組織のように思われる。従来の研究

でもいくつかの点で板鯉類エナメロイドの特異性は指

摘されていた(Kerr,1955;Everett&Miller, 1981)｡

最近の結晶学的研究でもこの3者は明らかに異なって

いるとされている(Miakeeta1., 1991)｡P1･ostakら

(1991)は硬骨魚類のエナメロイドと軟骨魚類のそれを

明瞭に区別している。また,Bendix-AImgreen(1983)

は化石のサメの歯を走査電顕で観察した結果，硬骨魚

類のエナメロイドをアクロディン (acrodin, jrvig,
1978） とするのに対し，板蝿類のエナメロイドをコロ

ノイン(coronom) とよんで区別することを提唱して

いる。

板鯉類のエナメロイドと真骨魚類のエナメロイドは

高等脊椎動物の上皮性エナメル質に対して間葉系細胞

が関与した非あるいは半上皮性のエナメル質様硬組織

という意味で「エナメロイド」として一括されてきた。

今後はさらに板鯉類エナメロイドと真骨魚類エナメロ

イドを有機基質，石灰化機織，形成細胞の関与の度合

が異なるものとして区別して考えるべきではないだろ

うか。

系） として位置づけられるのだろうか。

ここで興味ある視点として，上皮組織が直接に関与

しなくても象牙芽細胞のような間葉系細胞のみで高石

灰化組織が作られうる， という点は重要である。全頭

類ギンザメのプレロミンや肺魚の岩様象牙質

(petrodentine)の形成機構の研究がそれを明らかにし

ている(Ishiyama,1988jlshiyamaeta1.,1984;1990 ;

1991)｡板鯉類の歯の形成における上皮細胞の役割につ

いては今後さらに検討を進めなくてはならないが，前

述のように形態的には他の高等脊椎動物の場合ほど上

皮組織はエナメロイド形成に関与していないように見

える。一方，象牙芽細胞は基質形成と石灰化をおこな

っているようである。 したがって，板蝿類でも上皮組

織と直接に接しているとはいえ象牙芽細胞が歯冠部高

石灰化層（すなわちエナメロイド）の大部分を形成す

る可能性は十分考えられることである。

Sireら(1987)は硬骨魚類のポリプテルス類カラモ

イクテイスのガノイン鱗の再生実験をおこないその発

生過程を観察した。その結果，ガノイン鱗の表層はエ

ナメロイドではなくて上皮性エナメル質であり， カラ

モイクテイスでは上皮性エナメル質とエナメロイドが

共存していると述べている。また，全骨魚類ガーパイ

クの歯のカラーエナメロイド(collarenameloid)最

表層も上皮性エナメル質といわれている(Prostaket

a1., 1989)｡Smith(1989)は化石肉鰭類（総鰭類と肺

魚類）の歯と鱗を走査電顕で観察し，それらの表層に

上皮性のエナメル質と思われる層を報告し，系統発生

的には上皮性エナメル質の発生が先で，エナメロイド

はその後に出現したという仮説を展開している。

ここで問題になるのが板鯉類の歯あるいは皮歯の榊

造である。 もし板鯛類エナメロイドが象牙芽細胞によ

ってそのほとんどが形成されるという全頭類ギンザメ

のプレロミンにきわめて近い高石灰化組織であったと

したなら，上皮組織と象牙芽細胞の両方が関与して形

成される真骨魚類エナメロイドは系統発生的には板鯉

類エナメロイドより新しい時代の産物になるかもしれ

ない。また，板鰡類エナメロイドの最表層には薄い高

石灰化層があり， ここは上皮性エナメル質に相当する

という推測が古くからなされている(shiny layeri

Poole, 1971jClement, 1984)。この最表畷の薄屑は石

灰化期の中頃から特に高い石灰化度を示すようになり，

その下の石灰化度の低い層とははっきり区別されるの

で，エナメル器由来かもしれない（須賀ら， 1978） と

され， また，エナメロイドの石灰化がかなり進んだ段

階でも脱灰した標本では歯の表屑には比較的厚い上皮

細胞に由来すると思われる基底膜様構造が認められる

(Sasagawa,1989)。もし，この厚い基底膜様織造が石

灰化して最表)Wとなればここは上皮性エナメル質と相

6）系統発生の解明へむけて

はたして板蝿類のエナメロイドあるいは真骨魚類の

エナメロイドはl哺乳類のエナメル質の直接の原形（繭
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親和性も考えなればいけないが，この様な視点から逆

にエナメロイドの組成と結晶を見ることも大切である，

と考えられる。

以上の様な解析が進んでいけば硬組織からその生物

体の代謝の一端が解明され， さらにそれらの環境を分

析する上でも重要な要素あるいは示標になると思われ

る。これは，化石と現生生物を同じ土俵の上に乗せる

ことができて，化石を現代と未来に生かすひとつの道

と思われる。

同と考えてもいいのではないか。 となれば，板鯉類で

も_上皮性エナメル質と板認類エナメロイドは共存して

いることになる。

ところで, Reif(1973, 1979)は板鰡類エナメロイド

の化石を系統的に検討し，原始的な板認類のエナメロ

イドはすべてsingle-crystalliteenameloid(結晶が束

を作らずに個々別々で，不規則か表面に垂直あるいは

平行な配列をする）であるが，三畳紀以降に出現した

Euselachii(正鮫類あるいはサメ類,現代まで存続する

板鰡類の中心的グループ）では深層(woven

enameloid) , 中層(parallel -structured

enameloid),最表層（いわゆるshiny layer)の3層

が分化したと述べている。そうであれば，板鰡類の歯

でも最表層の上皮由来と思われる層は系統発生でも個

体発生でもエナメロイドの後から形成された可能性が

あることになる。

おそらく現在の上皮性エナメル質と板鍛類エナメロ

イド，真骨魚類エナメロイドはそれぞれすこし別な系

統発生の過程を持っているものと考えられる。今後は

さらに化石も含めた比較検討によって，それぞれの硬

組織のもつ特徴のうちどれが原始的で， どれが二次的

に獲得してきたものかを検討していくことが必要であ

る。系統発生を明らかにしていくにはやはり化石の研

究が不可欠であって，現生生物の個体発生の研究から

だけで判断を下すのは明らかに片手落ちと思われる。

板鋸類の歯は硬組織の系統発生をたどる上で確かに

その原点とも言える位置にあり， きわめて重要である。

しかし，そうした面だけでなく，板總類ほど長く地球

の歴史の中を生きぬき，かつ水中でなお繁栄している

脊椎動物も他にないので，その進化の秘密を硬組織の

面から解き明かすこともまた大切であると考える。

一方，少し別な視点から見ると歯の組織は生物の代

謝を反映している， と考えられる。哺乳類の歯の成長

線はその具体的な例のひとつである。板鯉類や硬骨魚

類のエナメロイドには成長線に相当するものが認めら

れないが，これらの順次交換している多生歯性の歯は

歯のひとつひとつが哺乳類などの歯の成長線の1本1

本と似たような意味を持っていると考えられる。した

がって個々の歯の観察・分析のみならず，何代にもわ

たって連なる歯胚列中の個々の歯の比較検討も重要な

意味を持ってくると思われる。

また，板鯉類や硬骨魚類のエナメロイドにはFや

Fe(Feは硬骨魚類の場合）が集積される事について，

エナメロイドは過剰元素の排泄の場であるとする説

(須賀， 1988）がある。もし，生体にとって毒となる，

あるいは不用となった上記のような過剰元素が解毒作

用によって歯に濃縮されるのなら，他の有害物質もた

まる可能性はないだろうか。この場合アパタイトとの
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Abstract

Featuresoftoothenameloidinelasmobranchs

IchiroSasagawa

Kevwords: elasmobranchs, enameloid,mineralization, toothdevelopment.

Thepaperreviewsrecentdataontheorganicmatrixandtheinitialmineralization, andalsoollthe

dentalepithelialcellsandtheodontoblastsduringenameloiddevelopmentinelasmobranchs,withspecial

respecttothedifferencesofenameloidbetweenelasmobranchsandteleosts.

Tubularvesicleswhichare limitedbyaullitmembraneoccupythebulkofelasmobranchenameloid

matrixinthestageofenameloidmatrixformation. It islikelythatthetubulal･vesiclesoriginatefrom

theodontoblasts, especiallyfromtheirprocesSes.Twokindsofelectron-densefibrils,withstripesat
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intervalsofapproximatelyl7nmol･55nm,respectively,areoftenfoundintheenameloidmatrixlnitial

crystalsarefirstobservedinthetubularvesiclesinelasmobranchenameloid.Thesecl･ystalsarescattel･ed

throughtheenameloidlayer. It isassumedthatcrystalsrapidly91･owinthetubulal･vesiclesandincl･ease

innumberaftertheirinitiationNocrystalsareconcentratedalongthefibrilsintheenameloidatthe

earlystage・ It ispostulatedthat odontoblastsarestrongly ilwolved inthe initialminel･alizationof

elasmobranchenameloidincludingfluorideconcentrationInelasmobranchs, theinllel･dentalepithelial

(IDE)cellscontainsmallnumbersoforganellesinvolvedinsecretioninspiteofalargellumbel･ofglycogen

particlesduringtheformationofenameloidmatrix. Itseemsthat theIDEcellscometoexhibitawell

-developedsmoothendoplasmicreticulum,vesicles,vacuolesandgranulesthatcontainedelectron-dense

materialsinthemineralizationstage・ It isprobablethattheIDEcellsaremoreactiveinthelatestage,

that is, themineralizationstage, ratherthaninthestageofenameloidmatrixformation.

Inteleosts, theprominentfeaturesoftheenameloidmatrixatthestageofenameloidmatrixformation

arethecomplicatedarrangementofthick,densecollagenfibrils,probablytype l ,organizedinbundles.

Thesiteofinitialmineralizationistheboundarybetweentheenameloidandthedentine.Atthesite, there

aremanymatrixvesiclescontainingsmall andslendercl･ystals.Additionalmineralizationtothesurface

oftheenameloidoccursalongcollagenfibrils・ThelDEcells inteleostsshowawell-developedrough

endoplasmicreticulum,Golgiapparatusandsecretorygranulesinthestageofenameloidmatrixformation,

sothattheyseemtobeginsecretoryactivityasdoestheodontoblastlntheenameloidmaturationstage,

thelDEcellshavearuffledborderatthedistal ends, implymgthatthecellsarestronglyinvolvedin

theenameloidmaturationinteleosts.

Itsuggeststhattheorganiccontentsandthemechanismsoftheinitialmineralizationintheenameloid,

andtheroleofIDEcellsconcernmgenameloidformationaredifferent inelasmobranchandteleosts,

althoughthehypermineralizedtissuecoveringthetoothsurfacenamed"enameloid'' inbothelasmobranchs

andteleosts, issimilarinitsfinalform.Themajorfeaturesofmineralization inelasmobranchenameloid

seemtoresemblefeaturesoftheformationofpleromininC〃"z“’tz，ﾉkzﾌ2，s"”,anextantholocephalian

Furthermorphologicalanddevelopmentalstudiesincludingfossilmaterialswillprobablyrevealthe

phylogenyofelasmobranchenameloid.

図版写真説明

図版I

図1板鯉類エナメロイド基質の弱拡大透過電子顕微

鏡像。矢頭は内エナメル上皮細胞の基底膜を示

す。エナメロイド基質形成期。ヒラタエイ，

EDTA脱灰。縮尺は1"mo

図2 図1のエナメロイド基質の強拡大。単位膜に囲

まれたチューブ状小胞が多数認められる。縮尺

は100nm｡

図3 同じくエナメロイド基質の強拡大。チューブ状

小胞は象牙芽細胞の突起と連続しているように

見える。縮尺は100nm｡

図4 同じく象牙質基質に近い側の拡大。高電子密度

で約17nmの横縞間隔をもつ線維(矢印）と約55

nmの横縞間隔をもつコラーケン線維(矢頭)が

見られる。縮尺は100nm｡

図版1I

図1板蝿類エナメロイド初期石灰化部位の強拡大透

過電子顕微鏡像。矢頭は結晶と思われる部位を

示す。これらは単位膜に囲まれているように兄

える。エナメロイド石灰化期。アカエイ。未脱

灰。縮尺は50nm・

図2結晶が多く見られるようになった部位。結晶は

大型で，必ずしも線維にそって配列しているわ

けではない。縮尺は100nm｡

図3 図2に近い部位の拡大。大小の結晶が見られる。

これらの結晶の周囲には単位膜様の構造が認め

られる。縮尺は100nm・

図版写真の材料と方法

アカエイ,D(TSy,a鮪αﾙ蛾i(2匹，全長24cmと585

cm) とヒラタエイ, U"/""s"""2"tzc"s (全長32

cm)を用いた。断頭後，歯胚を含む顎部を摘出し， カ

ルノブスキー液で浸漬固定（案温, 10時間）した。材

料の一部はその後2.5%EDTA-2Na液で脱灰した。1

％四酸化オスミウムで後問定を施し，脱水してアラル

ダイ|､－エポン812に包埋した｡超薄切した切片をウラ

ンと鉛の二重染色，あるいは鉛の単独染,色を施して透

過竃顕で観察した。
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