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〔特集〕

有羊膜類の進化における卵殻の多起源性

青木良輔＊

ったかつての卵生種の卵殻はさほどの差異がない場合

もあるだろう。しかし，ヘビやトカケの仲間で普遍的

に見られるマメの鞘のような，卵殻に対する通念から

ほど遠い椛造は，あるいは， このような進化プロセス

の所産とみることができるのかもしれない。さまざま

な有羊膜卵の卵殻構造の多様性のなかには， この仮説

によって説明できる事例を見出し得る可能性がある。

卵殻織造の多様性の詳細と， この仮説の有用性につい

ては今後の研究を持つこととし， ここでは， この仮説

にいたる経緯について述べたい。

1．はじめに

爬虫類と，それから派生した鳥類や哺乳類では，卵

の発生中に羊膜が形成される。このことから，それら

は有羊膜類と総称され，その卵は有羊膜卵とよばれる。

多くの爬虫類と鳥類のすべて，そして哺乳類の一部で

は，胚を中心とする羊膜とその内容は殻をともなって

産み落とされる。これが有羊膜類における卵生である。

一方，一部の爬虫類と大部分の哺乳類に見られるよう

に，羊膜とその内容物が子宮もしくは子宮類似職造の

中で発生をすすめ仔が生みだされるのを胎生という。

中間的な出産の態様を卵胎生というが，積極的な意味

がないので，最近ではあまり用いられないようである。

また， もっと直裁に，卵生を外発生，胎生を内発生と

いうこともある。定義と，その背景についてはYaron

(1985）などを参照されたい。

通念的に理解されやすいせいか，胎生の有羊膜類は

卵生の祖先に起源したと考えることが普通で，たとえ

Ijr, Blackburn(1982)は， トカケ類(Sauria)だけで

最低45回もの胎生へいたる別個の進化があったとして

いる。しかしながら，胎生種から卵生種が進化すると

いう可能性については全く考慮しないのが普通のよう

である。文献の渉猟が充分ではないが，有羊膜類の範

濤で，胎生種から卵生種が進化した可能性についてふ

れた文献は見出し得なかった。このことは，つまりカ

メの卵殻も，ヘビの卵殻も， また鳥類や一部の哺乳類

の卵殻も，共通の祖先の卵殻から連綿と受け継がれて

くる過程で進化し，それぞれの多様性を示すようにな

ったという考えが基本的な了解事項となっていること

を示している。

私は，有羊膜類は起源的に胎生であり，その後の進

化放散のなかで，卵生種から胎生種に進化するパター

ンと，胎生種から卵生種に進化するパターンが錯綜し

たと考えた(青木， 1974)。これは，胎生から卵生への

進化が生じるたびに卵殻が出現したことを意味する。

もちろん，卵殻の再准得が復旧的な経路による体制の

変更によってなされることもあるだろうから，新たな

卵生種の卵殻と，それを派生させた胎生種の起源とな

2． 『鶏が先か卵が先か』

魚類や両性類の卵は水中や湿度の高いところに産み

つけられる。乾燥したところに産むものもいるが，そ

の場合は干上がるのを防ぐために卵殻類似構造の発達

が見られる。最初の有羊膜類，つまり最初の爬虫類も

乾燥した環境で産卵するのに適応した動物であったと

考えられている。現生の両生類には強靭な卵殻類似構

造をもち，いわゆる閉鎖卵(cleidoicegg)を構成する

ものがいる。このような卵を産む種類のいくつかが山

岳棲であることを捉えて，爬虫類の出現がペンシルバ

ニア紀の造山運動と無縁ではないとする考え方もある。

Szarski (1968)によると，有羊膜卵の起源は， まず尿

膜の発達にあり，羊膜は卵の内壁に沿って展開した尿

膜の裏側をなぞるように発達して胚を包むにいたった

という。しかし，非閉鎖卵の優位性である簡便な排泄

機構を尿膜の存在によって犠牲にしつつ，閉鎖卵の優

位性である羊膜による胚の保謹を猿得していない中間

段階の卵に， どのような適応面があったかという説明

はなされていない。棲息環境に独立の個体として放出

された未完成の有羊膜卵の存在を仮定するよりも，母

胎中の未完成の有羊膜胚の存在を仮定した方が，中間

段階の経過が容易に説明できるのではないかと私は考

えた(青木， 1974)。羊膜や尿膜などは母胎中の胚器官

として発達したものが，卵内中の胚器官に移行的に進

化したといことである。つまり，有羊膜類の祖先は，

胎生の動物だったことになる。ペンシルバニア紀の造
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山活動に拘泥するつもりはないが，胎生という繁殖様

式は山岳棲という点とも無関係ではない。両生類の中
で最も完壁な胎生種として知られるのは， ヒキガエル

科の』Vbc""y"o"@soccj上彪"”応であるが,これもリ

ベリアのニンバ山に棲息している(Lamott, 1959;
Lamotte etXavier, 1972)。また， Stz伽""泥吻tzや

〃'7""s"""のイモリでは標高の高いところに棲息す
る個体群だけが胎生であるという事例がある(Musk.

helishvili, 1964 ;Ozeti, 1979)。急峻な地形にともな
う不安定な水環境とか，気候の急変に適応して強靭な

卵や胎生への変更が生じるのではないかと思われる。
Colbert (1955)は鋤'"z""伽について述べるなか

で， これ力:爬虫類か否かは，卵が有羊膜卵か否かによ

って『究極の解答』が得られると言っている。いうま
でもなく，胎生の可能性については全く考慮していな

い。艶y"""γわが最初の爬虫類であったかどうかはさ

ておき，爬虫類と両生類のリンク・グループが胎生で

あった可能性は無視すべきではない。『鶏が先か,卵が

先か｣のたとえをもってして， 『爬虫類が先か，有羊膜

卵が先か』を論ずるなら， とりあえずは爬虫類が先に

出現したと考える立場力劃ありうるということである。

これは，最古の爬虫類が最初の有羊膜卵に先行するこ

とも意味する。現在，私達が理解している爬虫類の概

念は概ね成体の化石から得られた形態学的な諸々の知

見にもとづいており，それなりに明瞭な輪郭をもちつ

つあるが， このなかで具体的に有羊膜卵の化石が関連

して論じられたことはおそらくない。有羊膜卵は論議

のなかに神の如く存在しているだけのようである。爬

虫類とその派生群は有羊膜類と総称されるが，共通の

祖先において想念的に規定された繁殖様式を前提とし

た奇妙な呼称と思えなくもない。将来，化石動物が有

羊膜卵を生んでいたことを検出することが技術的に可

能になるとすると，有羊膜卵を産む『発生学的』爬虫

類が古生物学の分野でも把握できるようになるかもし

れないが， この辺りの進化プロセスに胎生が介在する

と，現在のような『骨学的』爬虫類との間に著しい輪
郭のズレが生じる可能性がある。

観点を踏まえた考察は皆無に等しかったことも先述し

た。ここで，有羊膜類の孵化仔の破殻突起に目をむけ，

胎生から卵生に進化したという進化プロセスが単なる
想像の産物ではないことを説明したい。

カメ，ワニ，ムカシトカケ，そして鳥類では，吻端

あるいは職端にeggcaruncleもしくはEischwieleと

よばれる上皮組織の角質化した突起がある。現在， 日

本で使用されている術語では，極めて不用意にも，卵
噛（らんし） と卵歯（らんし） と同音で呼称されるせ

いもあるのか， しばしば混乱がある。卵I職はワニ類で

は黒褐色で，単一の突頂(カイマン類)，あるいは左右

に並列した鋭い突頂をもつトケのようなもので，孵化

後に脱落・消失する（図1-A)。カメでは白色だが，
形状は概ね類似する。いずれも破殻突起と表現した力：，
実際の機能は羊膜などの切開にあるらしい。卵歯(egg
toothもしくはEizahn)は有鱗類に固有の破殻突起

で，多くは正中線上に位置する不対の前上顎骨歯であ

る。ヤモリの仲間などでは2本が対をなすが，いずれ

にせよ前方に突出した真正の歯で，卵I職とは発雄上の

由来も全く異なる（図1-B)。ヤモリ類のような対性

の卵歯は不対の卵歯に起源したとする説があり， これ

によると，左右の卵歯の間に痕跡的な正中歯が認めら

れるからだという (Woerdeman, 191.9 ideBee1･,

1949)。有鱗類では孵化後に歯は腹側に旋回し，ほかの

前上顎骨歯と同列に位置するようになる。個々の種の

卵歯や卵I階についてはFioroni(1962),R6se

(1892), Sluiter (1893)等に記載があるので，形態の
詳細については，それらを参照されたい。

魚類や両生類の多くでは卵殻の発達は見られないの

で，仔は吻端から分泌される蛋白分解酵素の働きによ

って卵膜を破壊し孵化する。 ところが， ミナミガエル

科のE""鋤"℃”"“属のカエルでは，オタマジャク

シの段階を経ないで，卵からカエルのかたちで孵化す

る直達発生という様式で陸上で育ち，卵の外殻も有羊
膜類のそれに相似している。これに対応して卵噛に似

▼
▼

3．卵歯と卵噴

現生爬虫類のうち， カメ，ワニ，ムカシトカケは全

ての種が卵生で，胎生のものはヘビやトカケの仲間で

ある有鱗類に限られる。Blackburn(1985)によれば，
2,318種を数えるヘビ類の20.6％， 3,307種にのぼるト

カケ類の19.8％が胎生だということである。

Blackburn(1982)がトカケ類だけで最低45回もの胎

生へいたる別個の進化があったと想定していることは

先に述べた。また，卵生＝下等，胎生＝高等という図

式があるせいか，胎生種から卵生種が進化したという

図1 A. スリナムメガネカイマンQz""α邦”り“(〃"S

c'り“伽"fsの孵化仔の吻端背面の略図．▼力雰卵
崎を示す。

B.オオヤモリGe"o9雄ﾙoの孵化仔の吻端背
面の略図．▼が対性卵歯を示す。
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た構造物を孵化仔の吻端にみとめることができる。繁

殖様式は似るが，系統的には異なるアカガエル科の

Ra"α”た幼o伽泥でも相似的な破殻突起が発達する

(Noble,1926)。また，マダガスカルに分布するアオガ

エル科のI過ゆ"り腕循属で直達発生するものでは破殻

突起が前腕部に発達するという (Boettger, 1913)。

有羊膜類における卵噛と卵歯，そして有羊膜卵と擬

似的な卵殻をもつ一部の両生類で卵噛に似た景物が発

達するということからも明らかなように，卵殻と破殻

突起は不可分の関係にある。ここで着目したいのは，

ワニ類と鳥類ならまだしも，有鱗類と比較的に近いと

されるムカシ|､カケや， これらとは系統的に異なると

されるカメ類に卵噛が発達するのに，なぜ有鱗類で卵

歯が発達するのかということである。オウムの卵I職に

ついてはGeoffroySaint-Hilaire(1820)による記載

があるという程で(R6se,1892),卵M觜と卵歯という用

語の使い分けも前世紀からなされていた。にもかかわ

らず， この相似的器官の進化的な意味についての論及

は非常に不思議なことに先述の不正規なものしかない

ようである（青木, 1974)｡deBeer (1949)の論説も，

卵職と卵歯を例に相同性の概念を論じたリンネ学会の

会長講演であるが，破殻突起の形態的な比較にとどま

り，卵殻の消長（つまり卵生と胎生の交互変換）を論

議に持ち込むには至っていない。一般には，卵噛をも

った有鱗類の祖先で卵歯がそれを補完するかたちで発

達し，次第に置換して卵I鯖が消失したということが漠

然とした了解事項になっているらしい。

私の考えを繰り返してみる。有鱗類とムカシトカケ

の共通祖先は卵生で卵噛をもっていたが， これから分

岐した有鱗類の祖先の段階で胎生になったと思われる。

消失

図2

－41－



その過程で卵1膳が消失し，二次的に卵生に進化する過

程で卵噛が復元せず，前上顎骨歯の変形を持ってそれ

に代えたのではないかということである。現に胎生の

ヤモリの仲間HOp/o"""などでは，前上顎骨歯の

前方への転位がみられない。つまり，卵歯が発達する

ことがない(Kluge, 1967)。また，有鱗類において胎

生の系統が頻発することは，祖先が胎生であることと

関係があるのかもしれない。このように胎生から二次

的に卵生に進化することもあると考えることができれ

ば，それにともなう卵歯の消長によって，ヤモリ類の

対性の卵歯にもひとつの説明ができる。かれらの祖先

は卵生であるが，それは不対の卵歯を失った胎生のト

カケに由来したため，対を成す卵歯を発達させるとい

う 『不完全な復元jをしでかしたのだろう。胎生のヤ

モリH"jOdtzc""sにいたる卵生・胎生の変換の過程

を，破殻突起の置換から推察したものを図示する（図

2)。
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4．むすび

『高等』な哺乳類力罫胎生であることや，それ以外の

下等な脊椎動物では胎生種が少数派であるために，胎

生が常に卵生から派生するということにはさしたる疑

問がなかったようである。ここでは，そのような前提

が無条件には成立しないという可能性を示唆したかっ

た。胎生にせよ卵生にせよ，環境への適応であること

は自明であるが，胎生進化への適応面だけ力ざ語られて

いる現状はあきらかに奇異である。多くの卵生種の存

在は，卵生という繁殖様式の適応的な意味を示してい

るはずである。とすれば，胎生の祖先種が進化放散を

とげていく過程で，環境によっては卵生という繁殖様

式が適応的に有利な状況が生じたはずである。これは

言うまでもなく，有羊膜類の進化の過程で卵殻が何回

か失われ，そのうちの何回かは復旧した可能性をも意

味している。ヤモリの卵殻の強靭性は実験でも確かめ

られ，海洋島にも分布する理由については，成体が漂

移したのではなく，流木に付着した卵が漂着したのだ

と考えられているが，あるいは， この強靭性は「復旧

の失敗jがもたらしたものかもしれない。爬虫類の卵

殻の継造についての研究は充分になされていないよう

であるが，その多様性が解明される過程で，卵殻の消

失と再獲得，あるいは胎生から卵生への二次的な進化

という私の思いつきが，多様性の解説のひとつとして

意味をもつものであることを期待したい。
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Abstract

Theearlyevolutionalystageofamnioteextraembryonicmembranes(amnion,chorionandallantois)

ishypotheticallyinterpretedasviviparousorgan.Itpostulatesthattheearliestreptiliansareviviparous.

TheamnioteeggShellmightbeestablishedinthesucceedingeVolutionarystages. Itismeaningthat

theoviparitycouldbederivedfromtheviviparousancestry.Suchachangeofreprodactivemodeis

alsocomecturedintileearlyevolutionofSquamata.Thefirstsquamateancestryisviviparous,andtheir

neonatesal･emissingtheeggcarunclewhichisuniversallyoccurredinotheroviparousanmiotehatchlings.

Thesucceedingsquamateancesiryisoviparous,andthen, theeggtooth, insteadwiththeeggcaruncle,

isdevelopedintheirneonates.SuchanevolutionalyreciprocationbetweenoViparityandviviparity,and

thusthevicissitudeofeggshell,"ghtbeevidencedwiththedisplacementofeggcarunclewithegg

toothand/orvariety(ex・pairedvs.unpaired) ofeggtooth
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