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〔特集。バイオメカニクス〕

固着性二枚貝カキ類の殻形成と固着機構

山口啓子＊

はじめに

二枚貝類は，化石としての多くの産出があり，化石

を利用した研究の巾で，特に古環境の推定に重要な役

割を果たしてきた． これは，二枚貝類が様々な生活斑

境に適応して，長い地質時代の巾で多ﾊ1な進化をして

きたからである．二枚貝類の生活範囲は，陸上の湖沼

や，汽水域，海では潮間綿から深海までと，広範囲に

およんでいる． また，二枚貝類の多様性は，その生活

様式にも見られる．巾。古生代の二枚貝類は，主に海

底の表面で表生生活をしていた．新生代では，アサリ

やハマグリなどのように，堆積物中に潜る内生生活が

代表的となっているが， それらは這う足から潜る足へ

の変化と，水管という器官を渡得することによって発

展した生活様式といえる． また，現在でもホタテガイ

やイガイ類のように表雄牛活をする種類も決して少な

くはない．本稿で取り上げるカキに代表される固着性

二枚貝は，表生二枚貝の中でも特殊化したもので，殻

などの硬組織で岩に体を固定して姿勢を保持しながら

生活する．固着性二枚貝は，その特殊性にもかかわら

ず，様々な分類群から色々な時代に出現して収れん現

象を起こしている(Yonge, 1979). また，固着機構

には，基盤の存在と接着という物理的。化学的な問題

が大きく関わっており，適応進化の巾で，生活様式が

どのように推得されたのかを考察するのに好適な素材

である． その中でもカキ類の祖先は， 三畳紀

(Stenzel, 1971) またはペルム紀(Newell, 1960 <

Carter,1990)に出現したといわれている地質学的

にも長い歴史を持つカキ類の現生種(C/･qssos""

gZgqs,Sqccos""/7zo7･d",S. leeg(z/ei)について，

Yamaguchi (1994)では，固着部に見られる独特の

殻体構造の形成を，生物体の行動と結びつけた．本稿

では， カキ類がどのような機椛で固着部を形成し，そ

れを化石記録としてどのように読みとることができる

のかを巾心に紹介する．

カキの外套膜外縁部と殻成長端の模式断面図．

右に向かって成長．

A)固着していない部分．矢印は外套膜の動き

B)固着している部分．矢印は「押しつけ｣．

図1

の般も外側は，殻皮と呼ばれる有機物の薄い膜が被っ

ており，その｢'－1に石灰質殼体がある（図1A).殻皮

は外套膜外縁部で形成され，外界から遮断された空間

を作る． その空間に，外套膜表皮細胞から分泌された

外套膜外液と呼ばれる結晶成分イオンに過飽和な液体

があり，殻皮を石灰化の基鱸として石灰質の殻が形成

二枚貝の殻は主に炭酸カルシウム（アラレ石または

方解石）の結晶からなり，幾分かの有機物を含む．殻
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される（和111, 1988など).石灰質殻体は普通, 3~

4層の殼層（内殼層。中殼層・外殻層）に分かれ，各

殼層は規則性を持った炭酸カルシウムのいくつかの形

態型（稜柱構造，真珠構造，交差板構造など）に分類

される． この形態型は，基本的に分類群によって遺伝

的に決まっており，系統進化を反映する形質として注

目されてきた(Taylor, 1973;Kobayashi, 1980魚住。

鈴木1981 iCarter. 1990など). その形態型の形成

を直接コントロールしているのは，殼体形成時に炭酸

カルシウムと同時に分泌される有機物と考えられ，現

在，様々な有機化学的分析が行なわれ，データが集ま

りつつある状態である． （佐俣, 1988 :Shimamoto,

1993など).一方，チョーク層のように、生活に何らか

の機能を持つ殻体構造があることも認められている

(Chinzei, 1995など)最近では．殻体構造の形成が基

本的には結晶成長であることから，その構築上の制約

などに注目した研究も行われるようになってきた

(Ubukata,1994). しかし， このような二枚貝の便組

織の研究の巾で，殻体構造の形態変化を，生物の生活

環境や行動と結びつけた研究は少ない．

割をしていると考えられる． カキが固着した殻を作っ

ている殻の先端部分を実体顕微鏡で観察すると，外套

膜外縁部が基盤に向かって突き出されて，基盤にピッ

タリと密着している様子が観察できる（図1B). こ

れに対し，固着しないとき，外套膜外縁部は分泌され

たときに波打った殼皮を，のばすように殻にほぼ平行

な動きを見せるが（図1A),その状態で基盤に接触

しただけでは，殼皮は微小な基盤の凹凸に入り込むこ

とはない．固着した殻を作る部分では，つきだした外

套膜外縁部が，殼皮と殻のできつつある部分を基盤に

押しつけて，圧力を加えているのである（図lB).す

なわち，外套膜外縁部によるこの「押しつけ行動」は，

基盤に殼皮を密着させるために不可欠の行動である．

一方外殻層は，殼皮に続いて形成され，固着の際

には，殻を基盤に固定する重要な役割を果たす． カキ

の外殻層は，普通，方解石質の稜柱構造であることが

知られている(Tayloret"1969;Carter, 1990).

Yamaguchi(1993,1994)は，カキの固着部では， こ

の外殻層の稜柱構造（図3B)が．固着機能をもつ構

造に変化していることを示した（図3A).

体

葉状掴造B

図2 マガキOてzssos"Faggasの固着部断面の走査電子顕微

鏡写真

研磨後,希塩酸でエッチングした. S5基盤,P;殻皮，

R:Ridge-and-FurroW構造j F:葉状構造スケール：
10"m

ア
殻皮

カキの固着部の形成と殼体構造の特徴

カキの固着部の断面を，走査型電子顕微鏡で観察す

ると、基盤の凹凸に沿って殼皮がほぼ均一な厚さで存

在し，そのうえに石灰質殻体が形成されていることが

わかる（図2）． カキの殼皮の厚さは, 1"m以下と

非常に薄い生体が分泌して間もない殼皮を実体顕微

鏡で観察すると，非常に柔らかいフィルムで，表而に

わずかに粘着性がある． この殻皮が一種の接着剤の役

図3 カキの外殻層の構造形成模式図．

A)固着部Ridge-and-Furrow構造

B)非固着部稜柱構造
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A
その形態的特徴から,Ridge-and-Furrow幟造と名付

けた． この構造の特徴は，成長表面を観察すると方

解石の微小結晶が成長方向に平行に連続してのび， リッ

ジ（畦）を作っていること，そしてそのリッジの'l1局と

間隔が， 1～3〃mと狭いことである．固着していな

い部分では，稜柱構造の結晶の作る単位すなわち稜注

が,殻皮にほぼ垂直に柱状にのび，それらの直径は10

~20"mである（図3B).結晶単位のサイズを比べ

ると,Ridge-and-Furrow構造は非常に細かな構造で，

基盤の凹凸に殻をよりスムーズに密着させるのに適し

ている． しかも,Ridge-and-Furrow構造では，殼皮

上にすでにできているリッジに近接して，次々と新し

い微小結晶が成長するため，成長の先端部で常にリッ

ジが連続している（図3A). すなわち，成長に伴い，

基盤に密着した殻皮を堅いリッジで連続的に固定して，

剥がれないようにすることができる． これに対して，

稜柱櫛造では，結晶が殻皮の上に散在的に形成される

ため，結晶のでき始めた成長端は柔らかい． これでは，

外套膜が引き込む度に殻皮も殻の内側に引き込まれ，

もし仮に基盤に接触していても，その都度ひき剥がさ

れ，固着することはできない． このことは, Ridge-

and-Furrow描造がカキの固着に不可欠な術造である

ことを示唆している（詳細は山I 1,印刷巾で紹介して

いる)．

Ridge-and-Furrow構造は，固着部の外殻屑に特徴

的に見られ,非固着部の外殻層は稜柱構造からなる．

固着部と非固着部との漸移部では, Ridge-and-

Furrow椛造と稜柱構造との間の中間型の椛造が存在

し，連続的に推移している． また，稜柱構造が成長方

向に連続してリッジのように見えたり (radially

elongatedprlsmatic structureiCarter,1990),逆

に， リッジが成長の過程で稜柱状の形態をとることも

ある． これらのことから,Ridge-and-Furrow椛造は，

稜柱櫛造が固着に伴って変化したものであると惟察さ

れる．

固着のための行動と殼体構造の形態変化

基盤に押しつけられながら形成された殻は,Ridge-

and-Furrow構造を示し，固着している．基稚があっ

ても，押しつけられなかった場合，基盤と殻皮が密着

せず，固着もせず,Ridge-and-Furrow構造もできな

い．外套膜が押しつけることと，基盤に殻が固着する

こと,Ridge-and-Furrow椛造が形成されること．そ

れらの間には密接な関係があると予想される． それら

の因果関係をより明確に調べるため, Yamaguchi

(1994）はカキを飼育して，いくつかの実験をしてい

る．その中で，重要な結果を抜粋すると，

図4殻の再生実験．

A)殻の成長端で,一部基盤を取り除いたところ．外套

膜外縁部は矢印の方向に動きを見せた．

B)飼育後,形成された殻a－dの部分の殻の内表面の

電子顕微鏡写真を下に示す右下a－dのスケール: 10

必、．
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押しつけの効果が，どのように殻体形成機構に作用

して，殻体構造が変化をするのかは，明らかにされて

いない．押しつけの圧力によって，殻皮上に結晶が成

長する条件が変わるのかもしれない．あるいは，押し

つけに伴って，分泌活動に変化が起こることも考えら

れる． しかしいずれにせよ，殻を固着させるために外

套膜で押しつけるという行動が，殻体構造に変化をも

たらしたことは間違いないだろう． また逆に， これら

の観察は,Ridge-and-Furrow構造の存在が，その部

分を外套膜が押しつけていた行動の証拠となることも

示している．

(1) 固着しながら成長しているカキの成長端を基盤

ごと一部切除する（図4A). この部分の殻が再

生するとき，基盤が存在しないので，新しくでき

た殻は固着はしない（図4B). しかし，外套膜は

固着しようとして押しつける行動をしめす（図4

A). (この場合，固着した殻を作る部位がはっき

りと決まっているオハグロガキが，最も材料とし

て適している｡）そこにできた構造は, Ridge-

and-FurroW構造と稜柱構造との中間的な構造で

ある（図4a-d). しかも，押しつけたときに，

基盤に近く，より基盤の影響を受けた部分の方が，

Ridge-and-Furrow構造に近い形態をしめす（図

4b, c).すなわち，押しつけの圧迫がより強く

働くと，よりRidge-and-Furrow構造の特徴が現

れる．つまり，押しつけの圧迫効果が，稜柱幟造

をRidge-and-Furrow構造に変化させているとい

える．

(2) カキ類は全て左殼で固着する．そこで，実験的

に，右殻が基盤に接触し， しかも外套膜が殻の成

長端を基盤に押しつける状況を作ってやる．する

と，殻が固着して，その外殻層にはRidge-and-

FurroW構造ができている． このことは,Ridge-

and-Furrow構造を作る能力は左殼だけに分化し

て特別に発達した能力ではなく，遺伝的には固着

能力をもたないはずの右殻でも，基盤があって押

しつけ行動をすれば，殻は固着し,Ridge-and-

Furrow構造ができることを示す． むしろ，押し

つけて殼皮が密着し， そこにRidge-and-Furrow

構造が形成されて殻を固定することが，突き詰め

れば，押しつけるという行動こそが， カキの固着

した殻の形成にとって本質的な要因であるという

ことを示している．

接着の原理と殻の固着

Yamaguchi (1994)のなかでは，殻の接着性につ

いては議論していない．一般に，二つの異質の物体を

堅く結びつける接着には，普通，何らかの接着剤が作

用する．その接着剤は，しっかりと固着させる場合，

はじめ流動性があり，その後，固化する物質が適して

いることが知られている． これは，物と物とが「くっ

つく」ためには，その境界面に分子間力が働く距離に

まで，織成する分子が接近することが必要条件となる

からである．普通， 自然界にある固体物質の表面には

かなりの凹凸があり，そのような二つの固体（この場

合，基盤と殻）表面を分子間力の働くレベルで接触さ

せることは，不可能である． その隙間を埋めて，二つ

の固体をつなぐには，流動性があり，両面に広く接触

の可能な接着剤が有効となるのであるそして，流動

性が後になくなり，それ自体の強度があり，架橋結合

により固化する有機高分子化合物が，接着剤として適

しているわけである(Waite, 1983aなど).

そして，カキの固着においても，そういった有機化

合物が実際に活躍している．特に，固着開始時の機構

，
A

後生殻

の

泌物
～B

了寡言ﾇ藏琴ミ
基盤

外套膜の分泌物

図5 カキの固着活動の個体発生上の推移．

A)ペディベリジャ一期,基盤上を飼詞して固着場所を選択．

B)ペディベリジャ一期末期，足からの分泌物を左殻と基盤の間に塗り付けて殻を固定．

C)変態して,足がなくなるころ．外套膜外縁部からの分泌物を殻縁辺部と基盤の間に塗り付ける．

D)後生殻を押しつけながら形成

B･Cは,Cranfield(1974)を改変bA～C幼殻の大きさは250"m前後.Dのみスケールが異なる

－21－



FurroW構造および,Harperの報告した石灰質外部セ

メントであろう． しかしこの外部セメントは，ほぼ無

機的に形成されるため，固着部の石灰質岩片や，石灰

質の再結晶物などとの区別が難しい. Todd(1993)

はジュラ紀のカキの一種De"OjdeZ"7Z (ie"a(Gryphe

aの仲間）について，殻が固着したり，殻の表面に外

殻層が鱗片を作っているところに注目して，そのカキ

殻の中に閉じこめられた表生の付着生物を観察した．

その中で,Toddは殻の外面に炭酸カルシウムの層が

あるとし,HarperLayerとして報告している． しか

し，これは，殼皮の存在に誘発された，炭酸カルシウ

ムが再結晶した部分ともみえる．

一方， このToddの論文の中には, Ridge-and-

Furrow構造を見いだすことができた．彼が論文中に

示した化石カキの殻の外表面の写真で, Plate 2 - 4

bは明らかに現在と同じ稜注構造を示し， これに対し

てFig. 4b, cでは,Ridge-and-Furrow構造に相当す

る殻体構造を見ることができる． Toddは，論文中で

は， これを{!zooid"としているが，後にRidge-and-

Furrow織造だろうとみとめている（私信). ここで

示された写真は，明らかに，稜柱構造とその変化した

Ridge-and-Furrow構造が，ジュラ紀のカキにも形成

されていたことを示している．先に示したように，固

着した殻を形成するには押しつけが不可欠であり，押

しつけるとRidge-and-Furrow構造ができる．すなわ

ち， このことはジュラ紀のカキも現在と同じ押しつけ

行動を行って，固着した殻を作っていたことを示唆し

ている．

については,Prytherch(1934),Cranfield(1973a,b,

c, 1974, 1975)などにより，詳しい研究が行われてい

る． カキも，他の二枚貝類と同様，数週間の浮遊幼生

期間を経て，着底する．ペディベリジャー幼生と呼ば

れるこの時期のカキは，足を持ち，それによって基盤

上を飼甸し，固着場所を選択する（図5A).場所を

決めた幼生は，足から有機物を分泌し，それをセメン

ト物質として左殻と基盤の間に塗りつけ，幼殻を固定

する（図5B). この分泌物は繊維状で，主に，糖類。

タンパク質からなる，おそらく足糸と同起源のものと

考えられる．

幼殻が基盤に固定された後，足は消失するが，次に，

外套膜から分泌される有機物が，やはり繊維状のセメ

ント物質として，幼殻と基盤の間に付加される（図5

C). これは，おそらく次の殻による固着へ移行する準

備となっていると考えられる．

Harper(1992)は，固着開始後,数週間のカキの稚

殼の固着部について，殻皮の外に形成される石灰質外

部セメントの存在を報告した． それによると， カキの

殼皮には透過性があって，殻皮を通して基盤との間に

にじみでた外套膜外液が結晶したものが石灰質セメン

トとして見られるという． このセメントはスライドグ

ラスで人工的に作った基盤の凹みと殻皮の隙間を埋め，

このセメントが殻を基盤に接着させていると論文は主

張している． しかし，実際の基盤上で観察すると，

Yamaguchi (1994)が示したように，基盤の凹部の

埋積は主にRidge-and-Furrow構造の外殻層と，その

上に形成される葉状構造およびチョーク層によって埋

められていることが多い．外部セメントは，固着部の

全面に見られるわけでもなく，このセメントのみで固

着が達成されることは考えがたい．

殻が固定された後は，先に述べたように，殻を形成

する外套膜外縁部が殻皮を押しつけながら成長する

(図5D).殻皮は分泌後間もない時は非常に柔らかく，

その後，架橋結合により固化することが知られている

(Waite,1983b).現在までのところ，固着部に注目し

た殻皮の有機化学的な詳しい分析は行われていない．

しかし，基盤に密着するとき，殼皮の表面が半液状で

あれば,十分接着作用があると考えられる． その前の

ステップ（図5C)と併せて考えると， このとき外套

膜が殼皮の表面に，接着物質を付加させている可能性

もあるまた,Harperのいう外部セメントも働いて，

これらが総合的に機能しているのかもしれない．今後

の詳しい報告が待たれる．

終わりに

Yonge(1979)が指摘したように，カキに代表され

る固着性二枚貝は，様々な分類群から様々な時代に独

立に出現して収れん現象を起こしている．他の固着性

二枚貝でも，多少の違いはあれ基本的には，はじめ足

糸を利用して殻を固定し，固着開始後は，殻の形成部

を押しつけて，殻の形成方法をそのまま利用して固着

している（ただし石灰質の足糸で固着するナミマガシ

ヮの仲間をのぞく）． これらは，すなわち，既存の器

官を利用して，行動を変化させることによって，その

利用法を変え，固着を達成している．殻による固着で

は，特別な器官の発達は必要ない．固着性二枚貝の収

れん現象は， このような行動の変化が，二枚貝が生活

様式を変化させるきっかけとして，比較的起こりやす

い進化過程だったことを意味するのではないだろうか．

化石に残されたカキの押しつけ行動

これらの固着部を形成する物質のうち，有機物の接

着剤は，残念ながら化石として観察される可能性が低

い．化石に残りやすいのは，先に述べたRidge-and-
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AbStract

Althoughthecemeniation isaculminaiionofepifaunal life, thecementingbivalveshaveoccurred
independenilyamongvariable laxaandgeologicalagesThemechanismofshell cementationand
modificationofshell slructurearediscussedandrelatedtothemanilebehavior inoysters. SEM

observationsrevealedthatattheplaceofcementation, theprismaticstrucmreoftheouier layer is

lGridge-and-furrowstructure" , which is fUnctional fOr cementationExperimentsmodified to the

showedthattheeffbctofthepressingactionofthemantlemarginfOrmsthismodification, andalso
makesthecementedshellThefbrmationoftheridge-and-furrowstructureisrecognizedinaJurassic

oyster,Deltoide"7z,deltaThissuggests thatthemantlemarginofJurassicoystersalsopressedthe
shellmargintofOrmthecementedshell Itappears thatoystersneedednospecialorganbutonly
behavioral changes ipgetintonewcementinglife
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