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魚類の鱗の進化に関する一考察

後藤仁敏＊

1． まえがき

脊椎動物，とくに魚類の皮胸中に形成される燐酸カル

シウムからなる小片を鱗と呼び，体の内部に存在する支

持器官である内骨格endoskeletonに対して，体表を

被う外骨格exoskeleton. dermal skeletonを椛

成している。

これに対し，陸上生活への適応として発達した爬虫類

の鱗は，表皮細胞中にケラチンが集獄したもので，角鱗

hornyscale, scuteとよばれ，組成も由来もまっ

たく異なるものである。鳥類の羽毛，哺乳類の爪・蹄・

毛・犀角･鯨鬚などは，角鱗の変化したものと考えられ

る”しかし，現生の無顎類の円口類では，口に角質鯛

horny teethが発達しており， これは爬虫類の角鱗

と相同な起原のものである。個体体制の発達段階の低い

ものがかなり高等な段階で雄得された形質をもつことは，
一見矛盾しているように思われるが，円口類の食性の特

殊化にともなう彼らなりの進化の過程で獲得されたもの

と考えられよう。古生代初頭の甲皮類から現生の円口類

まで，実に5億年の歳月があるのだ。

ともあれ，魚類の鱗は，カンブリア紀の最初の魚類，

甲皮類の出現とともに発生しており，化石として発見さ

れることも多く，趨上と系統を研究する上できわめて蕊

要なものである。また，鱗は機能においてもさまざまに

変化してきており，高等動物においても歯や皮骨（膜性

勧として変化した形で受けつがれてきている。

しかし，魚類の鱒は，楯燐・硬鱗・骨鱗などに分類さ

れてはいるが，それらの間の系統発生的関係や，叩皮類

の外骨格との関係，さらには高等動物におけるそれらの

変化については， これまで深く論じられたことはほとん

どみられない。小論では，系統発生的見地から魚類の鱗

の進化について，古生物学･M鮫解剖・比較組織・発生
学の資料をもとに，考察を試みた次第である。

のカンブリア紀後期の地層から発見されている異甲類の

甲皮の破片である(Repetski, 1978)。異甲類は，申
皮類の最も初期に出現した仲間で，すでに骨性の外骨絡
をそなえていた。

外骨狢の起原を広く動物界に求めれば，無脊椎動物に

おいても，救体動物の貝織サンゴの骨格，節足動物の

キチン質または炭酸カルシウムからなる甲殻，さらには

原生動物における有孔虫の細胞壁に形成される殻まで，

さまざまなものを見ることができる。しかし，高等無脊
椎動物の外骨格の多くは，炭酸カルシウムまたはキチン

質からなるものが多く，その形成には上皮細胞のみが関

与する場合がほとんどである。

脊椎動物の祖先とされている原索動物についてみると，
体制上脊椎動物にもっとも近い頭索類のナメクジウオの

ﾀ肢には，硬組織はまったく存在しない。しかし,Mel-

tonandScott (1972)が淵浩した「コノドント

動物」 （後に「コノドント食動物」に変更された）は，
石炭紀の原索動物と思われるが，外膜に多数の海綿の骨

針に似たscleriteをもつものがあり，その成分はコノ

ドントと同じ燐酸カルシウムではないか，とされている。

これが事実とすれ感鱗の起原を原索動物にまでたどる

ことができる可能性を示すものといえよう。

ともあれ，現在のところでは，鱗は最初の叡陛動物の

外骨格として出現し，その後の魚類の遡上のなかでさま

ざまに変化したものと考えられる。

3． 甲皮類の外骨格

最初の脊椎動物とされている叩皮類の異甲類は，骨様
職からなる甲皮dermal armourで体表をおおわ

れていた（図1）。甲皮は，表層が象牙質dentinの

織造をもつ結節，あるいは稜(Orvig, 1967による歯
状体odontode)からなり，その下に海綿骨様の梁柱
からなる中層，層板骨様の基底脳がある（図2)。基底

層には，垂直に走る管が貫いている働この中掴と基底層

を織成する骨織U識は,Gross (1930)によってアス

2．鱗の起原

最古の鱗の化石は，北アメリカのワイオミング州北東
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であるが, Orvig (1967)は中象牙質mesodentine

と名付けた。また，仮皮類の節頚類の甲皮の結節には，

細長い突起をのばした細胞を含む椛造物が知られており，

これは象牙芽細胞が懸職中に埋入されたもので，あき

らかに象牙質の一種と考えられるが, Orvig(1967)は

半象牙質semidentinとよんでいる（図4)。

異甲類にみられる甲皮の椎造は，その他の甲皮類や板

皮類にもうけつがれ， さらには原始硬骨魚類のコスミン

鱗にもつながるものである。

ところが，異甲類と同様に初期に出現した甲皮類の腔

鱗類は，甲皮のアスピディン層がなく，象牙質からなる

ﾉI鱗を休表に多数もっていた（図5， 6)。その形態と

構造は，現生のサメ類の楯鱗にきわめてよく似ており，

鰊魚類の鱗とも共通しているところが多い。

したがって，はじめから骨性のI『'皮があったのではな

く，妓初はこのような象牙質からなるﾉl鱗があり，後に
その雛底部が連結して板状の甲皮が形成されたと考える

方がより合理的なのではないだろうか。

ピディンaspidin と呼ばれ，雛細胞性の骨組織の

一睡と考えられている。

アスピディンは，真皮のコラーゲン線維に間葉細胞に

よって燐酸カルシウムが沈着したもので，海水中に多戯

に含まれていたと考えられるカルシウムの排泄と，エネ

ルギー源として重要な燐酸の貯蔵という機能をあわせも

っていたと考えられている(Halstead,1974)。

表澗の象牙質は，哺乳類の歯の象牙質と雑木的に同じ

椛造をもち，中心の髄腔から放射状に象牙細管が走行し

ている。これは，表皮の上皮細胞に面する真皮乳頭中の

象牙芽細胞によって形成されるもので，象牙芽細胞はコ

ラーゲン線維の基質を形成しつつ，一本の細胞突起を残

しながら後退する。この象牙質は感覚器としての機能を

もっており， それはヒトの象牙質が鋭い知覚を感じるこ

とからも典づけられる。水中において，象牙質が原始の

皮腐として，体の保謹と同時に，外界の変化を感じる役
割を果していたと考えられている(Halstead, 1974)｡

この象牙質からなる結節は，摩耗によって新しい結節

がその上に形成されることが，観察されている（図3）

(Halstead, 1969)。このことは，表皮の上皮細胞が

象牙芽細胞の誘導能力を失なわず，古い結節が損消する

と周囲からその上に伸び出して，新しい結節の形成をも

たらすものと撫定される。同様な再生現象は，デポン紀

の扇鰭類や， トリアス紀の軟質類のコスミソ鱗（後述）
でも知られている。

オルドビス紀の異叩類には，この象牙質の表面にエナ

メル質様の椛造物が存在していることが知られている。

この硬糺職は，高度に石灰化しており，象牙質から連続

する象牙細管によって貫かれている。これは，魚類の歯

の外1脚を附成する間葉性エナメル質mesenchymal

enamelと同じもので，エナメロイドenameloid,

硝子象牙質vitrodentin,硬象牙質durodentin

などとよばれ，また鱗のものに対してはガノイン質（硬

fr)ganoinとよばれている。間卿|島エナメル質は，
’二皮細胞（エナメル芽細胞）と間葉細胞（象牙芽細胞）

が共に関与して，糊醐箆の歯乳頭側に求心的に形成さ払

雄質はコラーゲンおよび上皮由来の蛋白質からなり，結

陥は高等動物のエナメル質結晶とほぼ同じ大きさに成長

する，といった性質をもつもので，象牙質の表面がエナ
メル質化したものである（幽朧, 1976)。この礎畷は，

発達の程度はさまざまで，象牙質の表面を保識すると同

時に，何らかの感覚器の働きも持っていたものと考えら
れる。

なお，甲皮類の頭甲類では，甲皮を楴成する骨様胤I職
が, fiいに連結しあった骨細管をもつ骨細胞腔を含み，

進化とともにその最外脳の細管が長くなり，象牙質に似

た椛造を示すことが知られている（図4)。 これは,骨

から象牙質が進化してきた過程を暗示しているかのよう

図1 デポン紀の異甲類のP'"zzs/"s J""""αの

側面(White,1935)

図2 異甲類の甲皮の椛造をしめす模式図

(Halstead, 1969)
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図3異甲類の甲皮の断面。古い結節の上に新しい結節
が形成されている(Halstead.1969)

図5 シルル紀の腔鱗類Lα"”御α J"j"03",の

背面(Traquair,1899)

－－

図4頭甲類の中象牙質（左，中）と節頚類の半象牙質

（右) (Halstead, 1974)
図6腔鱗類？'〃“′“s′α,"j"'"sの4鱗の側面

睦）と断面（右)(Gross, 1966)

〆結玩

4サメ類の楯鱗

古代サメ類には，鰊魚類や仮皮類のほ力う板鰡類や全
頭類の先祖も含まれる。

板皮類は，甲皮類同様，骨性の甲皮で体がおおわれて

おり，表層の結節は象牙質というより骨に近い織造物か

らなっている（図7)。節頚類では，半象牙質からなる

ことは前に述べた。板皮類の甲皮における象牙質の欠如

は，硬骨魚類の鱗における象牙質（コスミン質）の退化

と類似した現象といえよう。

鰊魚類は，シルル紀後期に出現した最古の有顎脊椎動

物であるが，腔鱗類に似た楯鱗様の鱗が全身に存在して

いる。しかし，その鱗造は複雑で，歯冠は屑板状の象牙

箕歯根は上部は象牙細管，下部はｼｬｰビｰ線維とウィ

リアムソン管を含む骨様組織からなっている（図8）。

この鱗は，一生の間，成長し続けたとも考えられており，

腔鱗類の小歯の特殊化とも，原始硬骨魚のパレオニスク
ス鱗（後述）への移行段階とも考えられる。

板鰐類は，現生種ではサメ肌として知られている楯鱗

placoidscale (または皮歯dermal teeth)

で全身がおおわれており，その形成には上皮細胞と間葉

細胞が関与し，間葉姓エナメル質・象牙質・基底部の骨

様組織から栂成されており，シャーピー線維によって真

皮中に支えられている（図9, 10)。全頭類でも,現生

のギンザメ類では退化的だが，古いものでI創板鰐類と同

様な楯鱗をもっていた。

Stensi6（1鮪2）やOrvig（1951）によれば，

初期の「板鰡類」はもっと複雑な櫛造の鱗をもっており，
それが単純化して現在のサメ類の楯鱗が形成されたとい

／

中墹

図7デボン紀の板皮類B"""｡/""r@"αα‘"”s

の甲皮の構造(Moy-ThomasandMiles,
1971）

図8鰊魚類の燐。側面（左上）と上面（左下）および

断面佑) (Gross,1966)

う考えを出している。しかし，腔鱗類の4鱗をみれば，

それ力現在のサメ類の楯鱗にうけつがれているのであり，

古生代の一部の「板館類｣の鱗は，ある種の犠殊化とみ
るべきではないだろうか。
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図11 デポン紀の条鰯瀬C〃f""Z""""""jの

鱗。上面佐）と断面(右)(Gross,1966)

図9現生のサメ燕の楯鱗。上面（左） ，側面(右上)，

後面（右下) (BigelowandSchroeder,

1948）
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図10サメ額の楯鱗の発生(Kraus @' "l. , 1969

5． 硬骨魚類の硬鱗と骨鱗
股古の硬骨魚類である条鰭類の先祖C〃F"･""""

は，エナメル質（ガノイン質ganoin) ･象牙質（コ
スミン質cosmine*) ・雄底部の骨質（イソペディン

isopedinともいう）の三屑からなる菱形の鱗をもっ
ている（図11）。この鱗は．ガノイン質をもつことか

ら硬鱗ganoidscaleともよばれるが． ガーパイク

の硬鱗（ガノイン鱗）と区別して，パレオニスクス鱗

palaeoniscoidscaleともよばIT,る。

条鰭類はその後の進化の過程で，厚いガノイン質をも

つガノイン鱗（硬鱗）が発達するが，後期のものでは骨
質のみが残存した骨鱗bonyscaleに変化している

(Schultze, 1966)。現生の条鰭類では，全骨類の

ガーパイクL"/j""""sだけが歯状突起をもつガノ

イン鱗（光鱗ともいう）でおおわれている（図12）。歯
状突起は，エナメル質・象牙質をもつと思われる。なお，
現生軟質類とされているチョウザメ類は，大きな菱形の

「硬鱗」をもつといわれているが，その椛造については

十分研究されていない。

偶鱗には，ニシンやコイにみられる円鱗cycloid

scaleと，スズキなどにみられる'j鰊をそなえる櫛鱗
ctenoidscaleが区別されるが，中間的形態のもの

や，両者をあわせもつもの，また鱗の退化したものもあ
る（図13， 14)。櫛鱗のﾉl鰊は,ガら-バイクの歯状突起
と異なり．蝋なる骨の小突起である。

図13現生の真骨類の円鱗（左）と櫛鱗（右） （左：

Geinitz1868,右;Gegenbaur, 1898)

一一

図14骨鱗をもつ魚類の皮簡の縦造(Ihle,""Z

l927)

一方，総鰭類や肺魚類では，古いものはコスミン質の
発達した大きなコスミン鱗cosmoidscale(図15)

であるが，現生の肺魚の鱗は骨鱗の円鱗からなっている。

現生唯一の総鰭類であるラチメリアZ,"""zEがαは,円

＊コスミンは，鱗の象牙質をさす場合(Halstead,

1974）のほか，総鰭類や肺魚類で発達するコスミン鱗

におけるエナメル質・象牙質・骨様組織からなる結節全

体を示す場合(Orvig,1969;Thomson,1975)
がある。小論では前者の意味で用いる。
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図15デポン紀の扇鰭類P〃｡/""の鱗の上面

佐jと断面の拡大（右) (Gross, 1966)

図18 現生の多鰭魚P'1〃〃〆灘‘ "M〃〃の鱗

の椛造(Goodrich,1907)
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質晒との系統発生的関係について，今後深く検討する必
要があろう。

以上のことから，硬骨魚類の鱗は，エナメル質・象牙
質をもつ硬鱗と，骨質だけの骨鱗に二分することができ

る。前者は，先祖型のパレオニスクス燐から，条羅識で
はエナメル質（ガノイン鋤が厚く発達したガノイン鱗

が，総鰭類では象牙質（コスミン質）が発達したコスミ

ン鱗が，それぞれ分化し，後には両グループともエナメ

ル質・象牙質力寛失なわれて骨鱗になったと考えるのが

も．つとも妥当である。ただし，英語では，硬鱗とガノイ

ン鱗はともにuganoidscale"で区別ができない。

これは，広義と狭義に分けて用いるより手がないと思わ

れる。

条鰭類と総鰭類という硬骨魚顛の二大グループにおい

て，ともにエナメル質や象牙質が失なわれて骨質の板の

みが残存するという鱗の遡上がみられることは，非常に
興味深いことである。このことは，次のような魚類の体

と鱗の成長に関係しているとも考えられる｡すなわち，
エナメル質と象牙質の形成には，上皮細胞と間葉細胞が

ともに関与し， これらの細胞は一度形成が完了すると形

成能力を失なってしまうが，骨質は間葉細胞のみによっ

て継続的に形成される。したがって，楯鱗や硬鱗・コス

ミン鱗は成長に伴って脱落（または吸収）と新生がおこ

るのに対し，骨鱗は真皮中で生涯成長しつづけるため，
形成の速い季節と遅い季節の違いから年輪のような成長

線がみとめられ，魚の年令を知る重要な形質となってい
るのである。
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図16 ラチメリアLα〃"w‘'′α c〃αI"卿"“の鱗

の上面佐），および歯状突起の部分の断面

（右）佐:Roux, 1942,右: Smith
“αj. 1972)

図17デポン紀後期の扇鰭類E"“〃含",'〃r,〃

／''γajの円舞(Jarvik,1950)

形の骨質板の上に多数の歯状突起（エナメル質・象牙質

からなる）をもつ大きな鱗をそなえており， これがこの

魚を総鰭類に同定する決定的な証拠となった（図16）。

この歯状突起こそ，腔鱗類や仮鯛類の楯鯉の遺残である

と考えられる。総鰭類でも，両生類の先祖と考えられて

いるβ"“方‘"'〆”‘〃では，表層のコスミン質が失

なわれて，骨鱗の円饒になっている（図17)。

また，総鰭類とも条鰭類ともつかない原始魚類の遺存

種である多鰭魚P'〃〆ど〆"ざは，歯状突起をもつコス

ミン鱗をそなえている（図18)。その織造は，原始硬
骨魚類のパレオニスクス鱗にもっとも近いものである。

ガノイン質上の歯状突起中の髄腔は，コスミン質-ド部の

髄腔と連続している。ガーパイクのガノイン鱗上の歯状

突起も同様なものと考えられるが， これらの歯状突起は

楯鱗と相同なものとも思われ，ガノイン質層やコスミン

6．高等脊椎動物lこおける鱗の退化と変身
両生類以上の脊椎動物では，エナメル質や象牙質をも

つ外骨格は，口腔の歯teethとして残存するのみで；
表層の歯状突起を失なった真皮中の骨片は，硬骨魚類で
既にみられる皮骨dermalboneとして骨格の樵成要

素に組みこまれていくことになる(Moss,1968)。

両生類や爬虫類では，真皮中に骨片が残存するものも
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図19 魚類における鱗の進化（原図）
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ある。陸上生活への適応として，これらの動物では表皮

の角化がはじまり，爬虫類では多く力嘆皮中の皮骨で補

強された角鱗horny scaleをもつ。角鱗は，同じ
鱗とよばれても，魚類の鱗とは組成も由来もまったく異

なるものである。カメ類では，皮骨が内骨絡である椎骨

や肋骨と癒合して甲羅をつくり，その上を角鱗がおって
いる。

皮骨は，結合組織中のコラーゲン線維力埴接骨化する

ことから，結合組織性骨あるいは膜性骨membrane

boneとよばれ， 他の内骨格を撒成する骨（軟骨の鋳

型が骨によって置換されて形成されることから軟骨雌骨

(cartilage boneという）と区別される。哺累噸

では，頭蓋を織成する大部分の骨と，鎖骨が，皮骨すな
わち外骨烙由来の骨とされている。頭蓋骨を幟成する骨

は，蝶形骨に代表されるように，膜性骨と軟骨性骨力竣

雑に結合して形成されるのである（三木， 1981）。

一方，外骨格に最初形成された骨は，硬骨魚類の出現

とともに，もともと軟骨で織成されていた内骨格に場所

を移し，やがて陸上生活にも耐える丈夫な骨格を脊柱や

肢骨に形成したのである。これ以後，われわれは文字通

り｢骨をおって］陸地を歩くことになったのである。内

骨格への骨の形成は，陸上での生活のために必要なもの

であったと考えられる。このことは，最初から最後まで

海で泳ぐ生活に適応したサメ類や，中生代以後海生生活
に入ったシーラカンス類の内骨格が軟骨からなっている

ことからも，裏づけられている。

どの骨が外骨格由来であるが，内骨格起原であるかは，
系統発生的に意味があるだけでない。上I､の病的奇形に

おいて，外骨格の先天異常は鎖骨頭蓋骨異骨症cleido-

cranial dysostosisとして知られており， 本症

では皮骨由来の骨のみが特異的に形成不全あるいは欠如

するのである。

内骨格として骨が利用されるようになると同時に，骨
を椛成するカルシウムは，それまでは生体にとって不要

な異物（毒物）であったのに，生体にとって必要不可欠

なものとなった。そして，骨格は燐酸だけでなく，カル
シウムの貯蔵という新しい機能をもつようになったと考

えられる。しかし，それと同時にカルシウム代謝の異常

による疾病や，体内へのカルシウムの異常沈着（尿石・

胆石・前立腺結石・結核・動脈硬化など）という病気を
背負うことにもなったのであろう。

2）鰊魚類の鱗は，腔鱗類の小歯力糎雑化したもので，
原始条鰭類の硬鱗（パレオニスクス鱗）への移行閏偕と
も考えられる。

3）異甲類や頭甲類の甲皮と原始総鰭類のコスミン鱗

とは類似した構造である力；それぞれの段階での4鱗ま
たは楯鱗の基底層の癒合によって形成されたものである。

4）板皮類の甲皮は，異甲類などの甲皮から表層の結

節（歯状休）力退化することによって形成されたもので
ある。

5）中生代型条鰭類のガノイン鱗は，原始総鰭類のコ
スミン鱗とともに，パレオニスクス鱗からの特殊化であ

り，両グループともさらに後期のものでは，表層の椛造
物が退化して骨鱗になっている。

①現生の多鰭魚はコスミン鱗をもち，最も原始的な

硬骨魚類の鱗を残すものといえる。しかし，その歯状突
起は，ガーパイクのガノイン鱗の歯状突起と共に，鱗と
の系統発生的関係について解明する必要がある。

7）唯一の現生総鰭類ラチメリアの鱗は， コスミン鱗

から骨鱗への移行段階を示すものである。また，その歯
状突起は腔鱗類や板鱈類の楯鱗の遺残である。

8）進化した総鰭類の骨鱗は，高等脊椎動物では皮骨

としてうけつがれ，内骨格の骨化の進行とともに，骨格
の構成要素に組みこまれてきた。

9）古代サメ類で穫得された顎上の歯は，甲皮類の外骨

格を構成していた象牙質からなる歯状体（4鱗または結醐
から由来したもので，われわれの歯は原始魚類の外骨絡の
唯一の遺残とみることができる。

10）歯の樅成要素であるエナメル質・象牙質の起原は，
古生代初期の甲皮類の外骨格に求めることができ，その最
初の機能は体の保護と感覚器であったと考えられる。

以上は，まだ私見にとどまるものであり，不勉強のため

見当違いや誤まりも多くあると思われるので，会員諸氏の
御教示と御討論を切にお願いする次第である。なお，鱗か
ら歯への進化については，次の磯会に論じたいと思ってい
る。
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