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平成14年11月に文部科学省科研費基盤研究 (B)によ

る補助を受け，帯広畜産大学と岐阜大学農学部において

スミソニアン動物学研究所のDr.Olav Oftedalによる

“The origin and early evolution of lactation"と題する講

演会を開催した。その後Oftedal博士より岡内容を記述

した2つの総説論文(1.Oftedal， O.T.， The mammary 

gland and its origin during Synapsid evolution， J. Mam-

mary Gland Biol. Neoplasia 7， 225-252， 2002， 2. Oftedal， 

O. T.， The origin of lactation as a water source for par-

chment.schelled eggs， J. Mammary Gland Biol. Neopla-

sia， 7， 253-266， 2002)が送られてきた。本原稿は泌乳

開始ならびに初期進化に関する新仮説を紹介するために，

2つの総説論文より抜粋したものである。

緒言

1758年にLinnaeusは最初に乳腺の独自性を認識し，

陸生獣とクジラの特徴に基づいて晴乳類というクレード

の新しい概念を提唱した1)。これは，サメ，サンショウ

ウオ， トカゲなどは子宮や卵管における栄養物分泌ある

いは胎盤様組織での栄養の移行によって子を育てる

が2-6)，晴乳類以外の動物では，子を育てるために精密

な皮膚腺からの複合栄養液の分泌を行わないということ

を根拠としている。

この総説では以下の3点を焦点として論じられる。

l 哨乳類へと導いたSynapsid(単弓類)の進化期間

で泌乳を裏付ける系統学的証拠はあるか?

2. Synapsidに存在したどのタイプの皮膚腺が乳腺の

祖先か?

3. 先祖の皮膚腺がSynapsidの卵の生理的要求に適合

して進化したならば，乳腺分泌への一連の進化を説

明するシナリオはあるか?

なお，この論文ではSynapsidsという表現は初期単弓

類から現生の晴乳類へと続く系列を包含する一方，

Sauropsids (竜弓類)は恐竜類や現存の腿虫類，鳥類へ

と続く系列を包含している。

泌乳オりジンに関する歴史的背景

1872年にCharlesDarwinは，種の起源第6版の中で

泌乳について以下の記述をしている7)。タツノオトシゴ

では卵が鮮化してから子達は育児嚢内で育てられるが，

その子達は育児嚢内の皮腺分泌物を摂取しているかもし

れない。晴乳類は，ポーチまた腹部に袋をもっ動物の子

孫であると考えられる。栄養的な液体を分泌する個体

は，分泌の少ない個体よりも多い個体では成長率のよい

子を育てる割合が高い。乳腺の類似物である皮膚線は，

より発達して効果的となり乳腺となった。しかし初期の

乳腺には，原始的晴乳類である現生のカモノハシのよう

に乳頭が存在しなかったと考えられる。 Owen(1832) 

は，単孔類が泌乳することを初めて明らかにした8)

(Fig. 1はOwenの記述したカモノハシの乳腺)。また

Darwinは，カモノハシは卵を産むのではなく，卵胎生

であると考えたが9) 1884年にCaldwellは単孔類が卵

を産み，抱卵と泌乳の両方を行うことを確かめた10)。

またDarwin以降，乳腺起源に関して以下のような記

述がなされた。 Gegenbauer(1886)は，単孔類の乳腺

は汗腺から進化したが，有袋類と真獣類の乳腺は脂腺か

ら進化したと仮定した11)0 Bresslau (1907)は，乳腺の

原基は匪の初期に存在し，ゆるやかに発達していくこと

を観察した凶。 Gregory(1910)は，原始的乳腺により

生産される油状の液体は卵を温め，豊富なアルブミン様

物質は卵の腹部への付着を引き起こすかもしれないと考

察した九 Haldane(1964)は，晴乳類の祖先は卵を冷

温な状態に保持する必要があり，抱卵の際発汗によって

卵に水分を含ませるようになったと考えた13.14)。またか

れは，発汗によって濡れた毛の上での水分の吸飲はのど

を渇かした子に対して利益をもたらすと考え，そして発

汗から乳腺分泌は進化したと仮定した13，14)0 Long 
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Fig. 1 1832年に RichardOwenにより記述された力モ
ノハシの乳腺。この研究は CharlesOarwinには
知bれていたがー単孔類の乳腺解剖の近年の研究
においては見逃されてきた。(A)乳腺毛を省かれ
た現輪の拡大。(a)乳腺小葉， (b)他の事L腺小葉の
導管の先端， (c)筋線維， (d)外皮。(8)1つの事L
娘小葉の拡大。(C)十分に発達した乳腺。

(1969)は，単孔類の卵は産卵に先立ち子宮分泌物を吸

収し，卵の液体1汲収能が産卵後も続くのならば，哨乳類

の祖先の卵は栄養のある皮膚分泌物から恩恵を受けた可

能性があることを示唆した15，16)0 Hopson (1973)は，

三笠紀後期の哨乳類は非常に小さかったため，小さな卵

を産み，そして内温性であったならば未熟な新生子を瞬

化 したに違いないと主張した17) GraveとDuvall

(1983 )は，皮府によって産生されたフェロモンが

muzzling (鼻喋ぎ)とlicking(猷め)を誘導することを

示し，これが泌乳の開始に繋がったと考えた18.19)。

GuilletteとHotton(1986)は，抱卵と皮膚分泌の両方

が未執な子の生存に必要不可欠であるとみなした20)。

HayssenとBlackburn(1985)は，cr-ラクトアルブミン

とリゾチームの分子類似性に基づき，皮膚腺の当初の機

能は抗徴生物目的であり，後に栄養目的になったと示唆

した21，22)0 Blackburn (1991)は，乳腺は多様な腺タイ

プの特徴をもち，一つの腺から進化したというよりもむ

しろ多様なタイプの皮膚腺の特徴を含ませた新規モザイ

ク構造として進化したと主張した開。

これらの仮説のいくつかは，乳腺は汗線あるいは脂腺

から進化したものとみなし，またいくつかはアポクリソ
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腺から進化したことを示唆した。 Blackburn(1991)の

アプローチはそれらのすべてを含むモザイクである。い

くつかのシナリオは，泌乳は抱卵と関係をもち，そして

子に栄養を与えるために進化したことを示唆している。

古生物学における泌乳

Synapsid (単弓類) ロ甫乳類へと進化した系統への分化

の開始

約1億2500万年前の初期の真獣類化石における毛の

発見は，泌乳がそれ以前に開始されていたことを示唆し

ている問。晴乳類を生み出した先祖の系統としては，

約3tei:lOOO万年前のペンシルパニア紀中期の化石にお
いて頭骨の側頭領域に “窓"(外側頭窓)をもっ小さな

トカゲ様生物が発見されており，Synapsidと呼ばれた。

Synapsidは最も初期の陸生脊維動物，いわゆる羊膜卵

をもっAmniote(有羊膜類)の 1系統分校である。有

羊膜類の祖先である事前のTetrapodの卵はガス交換と

水分保持が十分ではなかったが，有羊膜類の卵は外匪膜

とガス交換に有利な外側の層をもっており，水分保持の

点でも十分であった問。 Synapsid以外の初期の有羊膜

類は，外側頭窓のないカメ(無弓類)の祖先や外側頭窓

をもっトカゲ，へビ，ミミズトカゲといった現生の有鱗

類，ムカシトカゲなどの隔頭類，ワニそして鳥類の祖先

である Diapsid(双弓類)を含み，これらの Saur叩 sida

(竜弓類)は， 3億1000万年以上前に分岐した。 Olav

Oftedalは，u甫乳類が胞虫類から進化したのではなく ，

R甫乳類と腿虫類が初期有羊膜類から進化したと考えてい

る。

Synapsidの変換

約3億年前に出現した Synapsidは，放散と絶誠を繰

り返し，三位紀後期に恐竜に置き換わるまでは，三畳紀

と三畳紀の最も優勢な動物相であった。約2億2500万

年前に哨乳類型 Synapsidが出現し，ついでジュラ紀と

白亜紀には真性晴乳類が放散し，晴乳類は白亜紀後期の

恐竜の絶滅以後新生代第三紀についに花開いた。

基礎Synapsidから初期日甫乳類への特徴的な形態的変

換は，以下のように要約される。

l それぞれの頭骨の大きさ，数，そして頭骨聞の縫合

は，顎の筋肉の盆とパワーを増強させるように変化

した。

2 顎は歯骨の拡大をともない筋肉を増強するように変

化した。

3 歯は食性の特殊化に伴って多様化し，そして複雑化

した0

4 トカゲ様の横腹這い運動から垂直への姿勢の変化

は，脊椎，胸骨，骨盤，四肢骨の構造変化によって

明らかである。これは運動能力を向上させた。
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5 運動能力の発達に伴い，呼吸系が発達し，肋骨が胸

部に限られるようになった。

6 二次硬口蓋の発達は，口腔から鼻への空気の流れを

分離し，食物摂取と同時に呼吸することを可能にし

た。

7 鼻腔内における軟骨と骨のネ、ソトワーク，呼吸性鼻

甲介が発達した。それは鼻腔が水分保持と熱交換を

可能にし，内温性維持に重要と考えられる。

8 長骨におけるミネラル沈着のパターンが変化し，縞

状パターンからより均一で高度に血管の多い構造に

なった。

このような変換は 挙には起こらず，段階的に連続的に

起こった。泌乳もまた飛躍的に進化したというよりも段

階的に進化したであろう。

プレ晴乳類の放散

Fig.2に示した Synapsidの現生耳目乳類への連続的進

化は，下のように区分される。

(1) 最初の有羊膜類の放散は Sauropsidから Synapsid

を分離させた。

/ オフィアコドン盟 竜弓類

I，..…J¥ょ一プ~ロ~一トルロ且チ-且リ{畠ス婿wー -カブー一トーリ戸ヌース{ー媛ー.!!虫煩
(カメ鏑〉

ヨ盟
(ワー題、恐竜、血頭、有鱗麺)

ペンシルパニ71<I ペルム紀 畳紀

-300 -25(] -2凹
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但)ペンシルパニア紀後期とそれに続くべlレム紀に

Synapsidは多様な基礎グループへと放散し，そし

てTherapsid(獣弓類)を出現させた。

(m) ベルム紀後期に初期Therapsidの放散がおこった。

納ベjレム紀の終わりに大絶滅が起こり，わずかに生き

残ったTherapsidから Cynodont(キノドソ類)が

出現した。

(吋三畳紀までに Cynodont(キノドン類)は，歯，頭

蓋骨，骨格の形態において崎乳類様の特徴を含むよ

うになり，三位紀後期およびジュラ紀に Mam-

maliafonn (楠乳形類)が出現した。 Mammaliaform

は機能的な歯骨一鱗状骨顎関節をもっ。

間 ジュラ紀後期か白亜紀までに真性の哨乳類が出現し

た。

初期有羊膜類の放散時期(約3低1000万年前，ベン

シルパニア紀)は，広大な沼地，巨大なスギナを含む川

辺の森，巨大なヒカゲノカズラ，広がったシダ植物に覆

われていた。初期有羊膜類の化石は北アメリカとヨーロ

ッパで見つかっているが，その当時そこは赤道近くであ

った。有羊膜類は水分への生存依存性が小さく，顎の構

単孔姐

多丘筒親

ジュラ紀 白亜紀

-150 ー100 司 50

100万年前

Fig. 2 有羊膜類(I)から始まり晴乳類(¥1)までの連続的放散を示した図。各ヴレードの代表的なものを記載してある。太い線は
各系統の出現時期および存続期間を示した。地質年代とベJレム紀末の大絶滅(垂直の点線)はx軸に示した。
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造から昆虫や無脊椎動物のような小さな獲物を摂食して

いたと考えられる。

基礎Synapsidは多くの肉食および草食動物へと放散

し， 200~300 kgの体重を持つものが，陸生の生態系の

優先種であった問。基礎SynapsidのEdaphosauridae

(エダフォザウJレス類)と Sphenacodontidae(スフェナ

コドン類)は，背中に巨大な机をもっていた。帆は吸熱

また放熱器として機能した。それらは，姿勢，運動，代

謝また成長において原始的特徴を保っており28，29)，羊皮

紙様の殻をもった卵を産んだ30)。基礎Synapsidの大半

はベルム紀末に絶滅した。

Therapsidは，ベルム紀後期の初めに出現し，肉食性

また草食性であった。それらは初期のものでさえ頭骨が

強固で，食性の特殊化と運動の発達によって歯と骨格が

発達した制。そして，それらは系統進化が進むにつれ

て顕著になっていった。超大陸パンゲアはベルム紀に北

方向から赤道に移動し，地上を暑く乾燥したものにし，

砂漠は広がったため，いくつかの初期Therapsidはベ

ルム紀後期に絶滅したが，草食性の Dicynodont(ジキ

ノドン類)と肉食性の Gorgonopsid(コ・ルゴノプス類)

やTherocephaliaos(テロケセファラス類)は生き残っ

た。日甫乳類に近い Cynodont(キノドン類)はベルム紀

後期の終わりに出現した。

ベルム紀末の大絶滅によって，海生，陸生の生物の

70%が絶滅した。その中で，代表的な3グループの

Therapsidが生き残った31)0 Theracephalian (テロケセ

ファラス類)はベルム紀には生き残ったが，三畳紀に絶

滅した。 Dicynodont(ジキノドン類)と Cynodont(キ

ノドン類)は生き残り優勢種となった28，32)。これら進化

した3種のTherapsidsは内温性，高いエネルギー消費

といった晴乳類様の多くの特徴を備えていた。 Dicyn

podont (ジキノドン類)と Cynodont(キノドン類)の

よく血管の発達した線維層板骨の存在は，効率的な骨成

長とリモデリングを示唆している。またこれら3グ

1レープで見られる骨性の二次口蓋の発達は，頭蓋骨を強

固にL.食物摂取と同時の呼吸を可能にした33)。さら

に，これらの3つのすべての分類群は，高い食物摂取

量を維持するために歯，顎，頭蓋骨そして骨格の形態的

大変化を引き起こした。

Cynodont (キノドン類)の下顎の歯骨は筋突起とし

て背面1)に広がり，これにより強力な阻膚筋である唆筋を

発達させた盟国明。歯骨は postdentarybone (後歯骨)

と置き換わって後方へと広がり，後歯骨は縮小した。そ

して歯骨は頭蓋骨である鱗状骨と接触するようになり，

この接触は機能的な顎関節を発達させた。

Moroganucodon モルガヌコドン類)や

Sinoconodon (シノコドン類)といった初期Mam-

maliaforms (晴乳形類)では，顎関節の移行型を示し，

A 

C 

Fig.3 
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Synapsids頭骨の連続的進化を表した図。 (A)ベ
ルム紀初期の基礎Sy悶 psida(単弓類)， Eothy 
rus (ヱオンウス)。外側頭窓は眼寓の後方にあ
る。 (B) ベ)~ム紀後期の Therapsida (獣弓類)， 
Biarmosuchidae (ビ7モスウス類). Biar-
mosuchus (ビアモスウス)。下顎前方の骨(歯骨)
の大きさが増加 Lた。 (C)三畳紀初期の
Cynodontia (キノドン類).Thrinaxodontidae 
(トリナウソドン類上 Thrinaxodon(卜リナクソ
ドン)。筋の付着のための筋突起として.歯骨の
大きな後背部への突起が形成された。 (D)ジェラ
紀初期の Mammaliaformes(鴫乳形類)， Mor-
ganucodon (モルガヌコドン)。歯骨ー鱗状骨顎関
節の接合が起こり，また複雑な歯列をもつように
なったoart，関節骨;corpr，歯骨筋突起 fr，
前頭骨;j，頬骨 lac，涙骨;mass，岐筋富，
ml，下顎第一臼歯;rnus，岨鴨筋の付着部，
m凡上顎骨;n，鼻骨;pmx，前顎骨;po，後眼
富骨;pof，後前頭骨， q，方形骨;qJ，方形頬
骨 lefrarn，角骨反転板 (refJectedlamina) ; 
sq，鱗状骨;sq den j，鱗状骨ー歯骨顎関節

2つの顎関節(関節骨一方形骨関節，歯骨一鱗状骨関節)

を保有していた36，37)0 Hadrocodium (ハlレドコディウム

類)とその後の Mammaliaformsでは，新たに顎関節か

ら独立した関節骨ー方形骨関節は，ツチ骨とキヌタ骨と

して中耳に取り込まれた。晴乳類の中耳は，初期

Cynodont (キノドン類)の顎関節から誘導されたもの

である。 (Fig.3には Synapsidsの連続放散を表した頭

骨を示す。)

Mammaliaform (晴乳形類)および泌乳の証拠

三畳紀の最初の Mammaliaformは食虫動物であり，

サイズはトガリネズミ程度のもの (2~3g， Hadrocodi-

um ・ハロドコディウム類)マウス程度のもの (30~90

g， Morganucodontids :モルガノコドン類)，またラッ

ト程度のもの (~500 g， Sinoconodon :シノコドン類)

であった37)。それらは，内温性で夜行性であり，代謝

速度は腿虫類より大きく，現生の晴乳類よりも小さかっ

た制。吸熱性は小さかったので，密生した毛によって

断熱された。密生した毛は，白亜紀初期の絶滅した小さ

な真獣類の化石に発見されている刊。

t) 

‘'J 
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泌乳が開始されたことの骨格学上の特徴としては，上

恥骨の存在があげられる。対になった上恥骨は恥骨と関

節で結ぼれており，腹腔の前腹方向に突出している。こ

れらの可動骨は袋の中で子を支えたり，袋のない有袋類

においては乳頭についた乳子を支えたりするのを可能と

した制。上恥骨は現存する晴乳類では単孔類と有袋類

のみにみられ，雄よりもより雌に特徴的である39，40)。ま

た上恥骨は真獣類では失われ，陰茎骨や陰核骨として残

ったとも考えられている41)0 上恥骨は，中生代のMam-

maliafonnである Multituberculate(多丘歯類)や発達

したCynodont(キノドン類)である Tritylodont(トリ

チコドン類)にも存在した24，40-43)。上恥骨の機能が上

記のようなものなら，これらの系統は卵や子を袋の中で

かかえて移動したか，乳頭につかませたと想像される。

上恥骨は，当初は卵を支えたり，育児嚢内で授乳中の子

を支えたりするように進化したと考えられる。乳頭につ

いた乳子の支えはTherian(真獣類と有袋類の共通祖先)

においても発達していたと考えられるが，真獣類におけ

る胎盤進化は上恥骨の機能を失わせた。

歯の置換パターンもまた，個体発生期間での親への依

存性の程度を反映している。基礎Synapsidや

Cynodont (キノドン類)においては，歯は交互に絶え

ず置き換わった田刷。あらゆる発育過程においてそれら

は十分に機能的な歯をもち，自立して摂食できた28)。

ジュラ紀初期のMammal旧fonnである Sino∞nodon
(シノコドン類)は切歯および犬歯の複数の置換とあき

らかに臼歯の置換を行ったお刷。ジュラ紀初期の他の

Mammaliafonnは，前歯の1回の置換を行い，永久臼

歯を発達させた担，45)。初期Mammliafonnは，歯列の連

続性と反対側の歯に対する正確な校合を進化させ

た28，制局)。さらに，後のMammaliafonnでは，臼歯は

高度に特殊化し，複雑な岐頭構造の正確な唆合が認めら

れた。二生歯においては，歯の脱落が遅れ，子の顎が大

人のサイズになるまでの間，乳歯が存在した。乳歯には

カルシウム，リン，そしてその他の栄養素のかなりの量

が提供されなければならなかったので，二生歯であるた

めには泌乳による栄養補給が必要であったと考えられ

る17，47)。

上恥骨の存在や歯の置換パターンさらに生理的な観点

から，泌乳の開始時期についてのOlavOftedalの仮説

は以下のとおりである。三畳紀にMammaliaformを生

んだ内温性のTherapsidは卵生であり，ポーチをもっ

ていて，皮膚分泌を通じて卵に水分を提供していた刷。

Mamma1iaformの小さな体サイズ，上恥骨の存在およ

び二生歯は，子が未熟状態で解化し，長期間親からの栄

養補給に依存していたことを意味している。 r ラクト

アルブミン，カゼイン，脂質，ラクトース，ミルクオリ

ゴ糖などの乳成分の生産は，ジェラ紀の単孔類，有袋
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類，真獣類の共通祖先以前にすでに行われていた。ベル

ム紀大絶滅後に存在していた3つのTherapsidである

Dicynodont， Therocephalian， Cynodontは部分的もしく

は完全に内温性であり，それらは卵に皮膚分泌物を提供

していた則。

皮膚腺分泌の進化

現生晴乳類の乳腺が，初期SynapsidやTherapsidの

単純皮膚腺からどのようにして進化したかを検証するた

めに， Synapsidの皮膚腺と Sauropsidの皮膚腺を対比

しながら，晴乳類における皮膚腺と比較する。

SynapsidのTetrapod前任者

Synapsidは，水に依存しないように作りかえられた

Tetrapodからの外皮を受け継いでいる。初期のTe廿-

apodの外皮は，経皮的水分損失にとくに抵抗性をもっ

ていないと考えられる48)。現生の両生類は， 1あるいは

2~3 のケラチン化した細胞層から成る非常に薄い皮膚

角質層をもち，これが経皮呼吸を促進している制。両

生類の皮膚では，魚類の単細胞腺とは異なり真皮外匪葉

が下方成長することによって多細胞腺が形成されてい

る印刷。その細胞腺には，真皮上部層に含まれる比較的

小さな粘膜腺と真皮下層にあるいくらか大きな穎粒腺の

2タイプがある51)。これら両タイプの腺細胞は，腺小胞

内容物質をエキソサイトーシス(関口分泌)によって腺

腔に分泌する。さらに，穎粒腺は隣接する筋上皮細胞の

収縮によって細胞全内容物を分泌する52)。

現生の両生類では，粘膜腺の主な分泌産物は糖タンパ

ク質であるが，穎粒腺の分泌産物はポリペプチド，ブフ

ォゲニン，アルカロイド，芳香族アミンなどの毒性化合

物である問。これら毒性化合物は種特異的である。粘

液の放出は擦過に対する防御に有効であり，皮膚水分を

保つことによって経皮呼吸におけるガス交換を促進す

る。乾燥に適応した若干のカエル (Hylidae:Phyl-

lomedi問。)は，粘液腺や穎粒腺とともに脂質分泌腺を

もっている。カエルは拭いさるようなこの動作によって

外皮上に分泌したトリグリセリドとワックスエステルを

皮膚全体に広げ，皮膚の水分損失に対する抵抗性を増し

ている51，54，55)。

Sauropsids (竜弓類):現生の腿虫類と鳥類

Sauropsidの表皮は，厚い角質層を発達させ個別のケ

ラチン化した鱗に被われるようになった50，56)0 Saurop 

sidの鱗は，擦過に対する防御能を提供し，ねじれや水

の流動性に対して抵抗性である。ケラチン産生細胞の成

熟と脱落の複雑なサイクルはトカゲとへピなどの有鱗類

の聞で発達した。鱗は，上層のFケラチンの融合細胞
層と下層のrケラチン層の聞にはさまれた脂肪の豊富
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な中間層を含む一つのユニットとして剥がれ落ちる開。

Sauropsidの皮膚は両生類と晴乳類の中間型ではなく，

別個に進化したと考えられる。

Sauropsidの皮膚腺は，鼠径大腿部および下顎部表面

のような特殊な領域に限られている。これらの腺は，腺

腔に面して並んでいる細胞の死滅，いわゆる全分泌によ

って分泌する。半固体で脂肪の豊富な産生物は，異性聞

の性的コミュニケーションに重要である57，刷。

鳥類の外皮は，腺がほとんどないという点で他の

Sauropsidに類似しており，表面角質層の厚さおよび組

成においてワニのものに似ている則。一方において，

高度に進化した鱗である羽毛と多様なタイプの鱗を保持

している多くの鳥類において59刷，全分泌腺である尾腺

は，水をはじく働きをする脂肪を羽毛に分泌する61)0 

鳥類の皮膚は，ある時期においてケラチン産生細胞に高

含量の脂肪を蓄積している。

a甫乳類を含むSyn叩 sidsの外皮および皮膚腺

鱗の痕跡は条件がよければ化石として残るが，基礎

SynapsidやTherapsidの鱗の痕跡は化石として未だに

発見されていなし、28制。ベルム紀初期のTherapsidであ

るEs的問問問uchus(エステモンザクス類)の化石化し

た外皮は，凹レンズ様構造の密集パターンを示し，この

構造は両生類の皮膚のような多細胞性のフラスコ型胞状

腺の存在を示唆した回。 Chudinov(1968)は.Therap-

sidの皮膚は鱗をもたず，腺をもっている皮膚であった

と考察した刷。初期のSynapsidと非晴乳類である

Therapsidにおける皮膚腺は，液体や脂質分泌をしたと

考えられている。

現生の晴乳類の皮膚腺は，毛包と会合して非常に高い

密度で存在している。初期発生過程で毛包を形成する外

/IE葉組織は真皮中に陥入し，アポクリン腺と脂腺を形成

する外側の原基を発達させる問。アポクリン腺は脂腺

よりも表面に近い方に伸び，両腺は毛包周囲に導管によ

って閉口している。両腺の分泌物は各種の豊富な有機成

分を含み，最終的には皮膚表面を被い，そして毛をコー

ティングする。脂腺は皮膚表面に脂肪を出L.それによ

って上皮表面からの水分損失を小さくしている則。蕗

歯類のハーダー腺のような巨大な特殊化したアポクリン

腺は，皮膚の水分損失防止と毛の防水にとって重要であ

る64)。ヒトなどのいくらかの晴乳類ではアポクリン腺

は，成熟した毛包には存在しない問。

アポクリン腺および脂腺の巨大発達は，においっけに

おいて重要な役割をもっている。これらの発達した腺は

多くの食虫目，蓄歯目および食肉自においては庇門周囲

に，多くの反錦獣では前眼笥領域，そして各種のコウモ

リや霊長類では咽喉頭胸骨領域にある61)。これらの

腺は通常毛を保持しているが，一般の体毛とは構造が異
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なっている。これらの腺は典型的なアポーピロー脂腺ユニ

ットのより進化した変形腺であると思われる。

3番目の腺，エクリン腺は毛包と独立し，表皮表面に

閉口する。それは，サルの指球，掌表面，尾の下側，そ

してカモノハシのくちばしなど表面の接触を調節してい

る皮膚領域に限られて存在する田刷。その希薄な分泌物

は，若干の有機物を含んでいる。

3つの腺の分泌様式は以下のようである。エクリン腺

の分泌細胞は，ゴルジ体から頂上の細胞膜へと移動する

小胞内に産生分泌物を収納し，小胞の膜は細胞膜と融合

して小胞内容物をエキソサイトーシス(関口分泌)で腺

腔へと放出する問。アポクリン腺における分泌細胞も

また，エキソサイトーシスで産生物を放出する分泌小胞

を形成するが，アポクリン腺のもう一つの特徴は，頂上

の細胞膜で細胞膜に取り固まれた形で分泌小胞がふくら

み，それが分離して細胞質の断片を遊離するメカニズム れ
である日)。この分泌メカニズムをアポクリン分泌(離

出分泌)と言い，乳腺の乳脂質分泌と似ている。脂腺は

分泌細胞自身が死に，崩壊し，腺腔に分泌内容物を放出

するホロクリン分泌(全分泌)を行う。このように脂腺

の分泌細胞は分化，成熟，そしてプログラムされた細胞

死によって分泌を成し遂げる600

乳腺と他の皮膚腺の比較

乳腺は通常1つ以上の上記の腺タイプから直接進化

したか.1つ以上の腺タイプを祖先とする先祖型分泌腺

から派生したと考えられている12，15，18，22，刷。しかしなが

らBlackburn(1991)は，乳腺は先祖型から派生したの

ではなく，様々な腺タイプの特徴を併せ持った新規モザ

イク型の新しい構造であるという異なる乳腺進化仮説を

発表している23刷。

一方Oftedalは乳腺と他の腺との比較から. Black 

burnとは異なる乳腺進化説を提唱した。以下にそれを

記述する。

多くの点で脂腺の分泌細胞あるいは脂肪嚢は，皮膚お

よび毛包におけるケラチン産生細胞と類似している。ケ

ラチン産生細胞は基底層から分化し，ケラチンと膜コー

ティング物質を蓄積してから死ぬ。脂腺の導管を構成す

る細胞は機能的には中間的であり，ある程度の脂肪とケ

ラチンを蓄積する。乳腺の2層上皮構造とは対照的

に，脂腺は基底細胞，分化細胞，そしてネクローシス細

胞といったような重層上皮をもち，筋上皮細胞を欠いて

いる。分泌によって個々の小葉は使い尽くされるため，

新しい小葉と置き換わる61刷。乳腺は脂線からの変化に

よって形成されたとは考えられない。

エクリン汗腺は，多列上皮で乳腺同様にエキソサイ

トーシスによる分泌系を保持している。しかしながらそ

れは，電解質の希薄な溶液と低分子有機物の生産は行う

fJ) 
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が，明らかに脂質，タンパク質，複合糖質合成能力が欠

けており，アポクリン分泌は行わない65)。エクリン汗

腺は，毛包の発達にともなう会合がなく，独立して進化

したと考えられる。

一方アポクリン腺は，脂腺やエクリン腺よりも乳腺へ

の多くの類似性を示している。アポクリン腺と乳腺にお

いて，単層の分泌上皮細胞は基底膜との聞に筋上皮細胞

による下層を形成し，分泌細胞の体積は分泌時期によっ

てほとんど変化しない。アポグリン腺は，単孔類や有袋

類の乳腺と同様，庄の発生段階で毛包と会合している。

アポクリン腺は，乳腺上皮が乳房の脂肪層へと広がるよ

うに発生学的に皮下組織や皮下脂肪層に広がる70)。ア

ポクリン腺のコイル状の管構造は，乳腺腺胞の密集した

小葉構造よりはシンプルである。しかし，単孔類の乳腺

は管状で複雑ではないが，産卵後に乳を分泌する。アポ

クリン腺は思春期にまず先に十分な分泌発達を行う。

特殊化したアポクリン腺は，脂質や複雑な有機物を合

成し分泌する点において乳腺に似ている64刷。例えば多

くの晴乳類においてハーダー腺は，角膜の外表面に各種

の脂質成分(アルキルジアシルグリセロールなど)とポ

ルフィリンを分泌する71，72)。アポグリン腺は，分泌物を

エキソサイトーシスとアポクリン分泌により放出する。

乳腺は大部分の成分(タンパク質，ラクトース，ミルク

オリゴ糖および多くの水溶性成分)を分泌小胞のエキソ

サイトーシスにより腺腔内に分泌する。脂肪球は乳腺に

おいてこれとは対照的に，頂上の細胞膜を通して膨れ上

り突出し，その膜を取り込んで腺腔内に遊離される。そ

してその後，細胞質断片は乳脂肪球に取り込まれ

る73)。乳腺における脂質分泌はアポクリン分泌と似て

いる叫。乳腺分泌によって分泌細胞が失う細胞質の量

はわずかである。このような乳脂肪分泌は，アポクリン

腺から乳腺への進化を反映していると考えられる。

Oftedalは，乳腺は乳腺と現在のアポクリン腺の共通祖

先であるアポタリン様皮膚腺から進化した可能性もある

と推測している。

乳腺の初期個体発生時での発達

単孔類における乳腺の発生

ハリモグラにおいて乳腺になる領域における表皮の肥

厚の形跡は，母親が抱卵を開始した後，胎子が1cm程

度になる際に観察される。 mammaryprimary-primordi-

um (乳腺一次原基)と命名されている790 この乳腺原

基は，卵が鮮化するまでにはレンズ形になる。解化後の

新生子 (380mg体重)では一次原基は毛細血管による

豊富な血管分布を受けており，最初は露出したままであ

るが，毛包原基は乳腺原基の周閤の表皮で発達し始め

る。その後すぐに毛包原基は乳腺領域にあらわれ，他の

皮膚領域よりも毛包原基は間葉の方向に伸び，そして汗
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腺(アポクリン腺)に似た腺原基(乳腺原基)をその周

囲に発達させる。この乳腺原基は急速に開業に伸長し

て，最終的に乳腺小業となる。乳腺領域における毛包は

主毛を発達させ，最終的に発達した構造は，乳腺小葉，

乳腺毛，一つ以上の脂腺から成り立っている (mammo

ピロ脂腺ユニットと命名される)。

乳輸といわれる各々の乳腺領域は，ハリモグラでは小

さな楕円形の抱卵領域に存在し，約100~150のこれら

のユニットの集団を含んでいる75-77)。ここで分泌され

た乳は毛の基部ににじみ出る。乳輸の周囲を超えたとこ

ろに巨大なアポクリン腺があり，アポピロサ冒腺ユニッ

トを発達させている10)。

カモノハシの乳輸は，泌乳していない個体では0.6

cm，泌乳している個体では 2cm まで広がり 100~200

のmammo-ピロ-H旨腺ユニットを含む8，78)。単孔類の乳
輸における mammo-ピロ-H旨腺ユニットと周囲の皮膚の
アポーピロ-H旨腺ユニットの聞に，発達と機能的組織形成

において顕著な同時平行性が見られる。

有袋類における乳腺発生

有袋類では，乳腺原基は匪の外腹側表面に発達す

る百周)。その出生時には一次原基は小さく分割された表

皮の盛り上がりになり 10，80，81)，続いてそれは深くなりこ

ぶ状の乳頭原基となる (Fig.4(A))。そしてこの乳頭原

基の数は種により異なる79)。オポッサムでは8つの一

次上皮芽が各乳頭原基から発生し，それらの各々の一次

芽は順に 1個の二次芽および一対の三次芽を発達させ

る。一次芽は毛包の原基であり，三次芽は脂腺原基とな

る。これらは一時的に発達してからその後退行する。し

かしながら二次芽は乳腺小葉へと分岐する乳腺導管を産

生する75畑。オポッサムは一つの乳頭につき 8つの小葉

をもっ。オポッサムは12以上の乳頭をもっているの

で，小葉のトータル数は単孔類同様の100~200 となる。

Fig.4には一次(I)，二次(II)および三次(m)芽の発

達を示した。ほとんどの有袋類においてまずこぶ状の乳

頭原基が伸張し (Fig.4(B))，角質化によりほりぬかれ

る (Fig.4(C))。一次芽は，ほりぬかれて出来た乳頭糞

に向かつて乳腺毛を生えさせる毛包となり，三次脂腺原

基は乳頭嚢の基底近くのところで発達する (Fig.4

(C) )。ついで毛は脱落し，毛包は退行し，乳頭嚢は裏

返されて乳頭が形成される (Fig.4(D))。各乳頭を貫通

する導管の数ははじめの毛包原基の数によってきまり，

マウスオポッサムで3，オオフクロネコで6，タマーワ

ラビーで15-20，アカカンガルーで24-26，アジットワ

ラビーで20-37である刊。コアラの場合，乳頭毛は乳頭

が裏返った後も持続するが，乳仔が乳頭に吸い付く前に

脱落する75)。
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D 

Bress[auによる乳頭の外転を伴う有袋類の初期乳
腺分化の模式図。
(A)芽形成前の乳頭原基 (8)毛包になる一次芽
(I)の出現と乳頭原基の伸長，および乳腺小葉に
なる二次芽(]I)，さらに角質化したプラゲ (hp)
の発達を示す。 (C)毛包に乳腺毛をもっ凹状の乳
頭嚢(I)，乳腺の成長(II)，および脂腺の原基で
ある三次芽(m)o(D)毛包の退行ならびに乳腺毛
の脱落後に外転した乳頭，脂腺(m)はまだ存在し
ている。

真獣類における乳腺の発生

E 

真獣類における乳腺の初期発生において，前および後

肢原基の聞の長い領域に単層の外座薬が増大するが，そ

こは乳帯(乳腺提)と呼ばれる。このバンドの中央の厚

みは，乳線 (mammaryline)を形成する o Bresslaw 

(1920)は，この下層の間葉の集塊を伴う初期外座業の

肥厚を単孔類や有袋類における楕円形領域の一次原基に

相当するとみなした75)。ついで，乳頭が発達する位置

で乳腺原基は厚くなる。その位置は種によって異なり，

例えば，マナティーでは肢笛に，ゾウや類人猿では胸部

に，反調獣，クジラ，ウマ，シマウマでは鼠径部か腹部

にある。イヌやネコでは胸部から鼠径部にかけて存在す

る。乳腺が発達する以外の部位の乳線は急速に消失す

る。乳腺原基における表皮細胞の集積は，最初この部位

で促進された増殖によるものと考えられていた。しかし

ウサギとマウスでは，乳腺原基の発達は周辺領域からの

表皮細胞の移動によって起こるらしい田)。

マウスの乳腺初期発生において，乳帯は受精後10~

11日で最初に見られ，ついで5対の乳腺原基は12日後

に現れて14日までに球形の原基になる刷。乳帯と乳腺

原基は受精後11日から16日まではゆるやかに伸長L，

その後急速に下方に伸長して下層の乳腺脂肪層の前駆組

織に侵入する乳腺原基を形成する。次いで層の中へ伸長
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した乳腺原基は分岐し始めて，増殖性のある乳腺終末原

基を形成する。この段階的に分岐した導管系は最終的に

は脂肪層を満たす。このように乳腺構造は一つの原基か

ら誘導され，乳頭に閉口する 1本の導管よって外に聞

くo

毛包と乳腺の会合に対して， Olav Oftedalは以下のよ

うな推論をしている。真獣類では，乳腺原基と毛包の聞

の密接な関係を裏付ける直接的証拠はない制。単孔

類，有袋類，真獣類が乳腺をもっ共通祖先から派生した

こと，乳腺は単孔類，有袋類では毛包原基に由来する乳

腺原基から発生したこと，有袋類と真獣類は単孔類と有

袋類よりも最近分化したことから，毛包と乳腺の会合は

初期真獣類の発達初期段階では存在していたと推定され

る。しかしながらはみ出した乳腺毛は乳頭の存在下では

機能せず，逆に晴乳を妨害するので，真獣類における乳

腺進化の過程では毛包形成は阻害されるようになったと

考えられる。

泌乳の進化についてのシナリオ (Oftedalによる見解)

線分泌と卵

ベルム紀のSynapsidは，先祖Tetrapodから受け継

いだ腺のある皮膚をもっていたと思われる30)。それら

Synapsidは乾燥の影響を受け易い羊皮状の殻の卵を産

んだ。同様のことが，現生の陸上に巣をつくる両生類の

イモリ，カエル，そしてサンショウウオにもいえる。抱

卵は両方の親が行い，両親の皮膚との直接的な接触は，

卵への皮膚を介した水分の享受を可能にした51)。ある

種のイモリにおいて，解化したばかりの幼体が，その特

殊化した歯を用いて皮膚腺のよく発達している親の皮膚

または皮膚腺分泌物を食べているという観察報告があ

り田)，もしこれが立証されれば，卵への栄養補給とし

ての皮膚分泌から幼体餌として¢分泌への移行に対する

直接的類似性を提供すると考えられる。

晴乳類において，乳腺もアポクリン腺も卵に水分を供

給していたと考えられる共通の先祖型皮膚腺から派生し

たと考えられる。これら先祖型腺は，おそらくエキソサ

イトーシスによる液体成分分泌とエキソサイトーシスあ

るいはアポクリン分泌による脂質分泌能力をもち，卵に

それら分泌物を提供したと思われる。分泌された脂質

は，親の皮膚および卵両方に対する水分流動に対する抵

抗性を増し，そして卵殻孔は，塗り広げられた脂質によ

る卵の閉塞を防ぐ必要があった30)。先祖型腺は，進化

のある時点でアポクリン腺や真獣類以外の晴乳類の乳腺

にみられるように，毛包と会合するようになったと考え

られる。毛は当初卵表面への液体の薄い被膜の広がりを

促進するために進化したと考えられる。毛包は腺導管の

関口部で進化したと考えられる。毛包は最初腹部あるい

は胸部の腺分布領域に発達し，続いて全皮膚表面におい

fl>>) 

。)
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て保温のための体温調節の役割を果たすようになった。

毛は三畳紀後期のMammaliaformやCynodontの出現

前に進化したと考えられる制。抱卵と関係した原始ア

ポクリン様腺は複雑化し，導管の分岐化がおごり下層の

間質組織へと導管が陥入することで乳腺様になった。原

始アポクリン様腺のmammo-ピロー脂腺ユニットとアポ

ーピロ-H旨腺ユニットへの分岐は， Therapsidにおいて明
らかにおこっていたに違いない。そしてこの分岐は，上

皮成長や乳腺分泌を刺激するプロラクチンなどのホルモ

ン調節の主要な変化と関連があったであろう。

単孔類の泌乳についての今後の研究の役割

腺分泌，毛および卵の機能的な関係は，現生の単孔類

でも続いている可能性がある。単孔類が抱卵過程で乳を

分泌しているか明らかではないが，以下の事実は間接的

にそれを示唆している制。

1. カモノハシとハリモグラの卵は液体透過性の卵殻を

保有しており，子宮内で液体を受け取り，何倍もの

大きさになる10)。

2. 産まれた後のカモノハシとハリモグラの卵は，外部

からの分子を含む最外側の有機層で覆われてい

る刷。これは産卵後の子宮分泌物の乾燥，固化によ

るか，卵を産んだ後での分泌による卵への有機物の

付加によるものであろう。カモノハシの卵は抱卵過

程で粘質性の物質により親と密着している問。ハリ

モグラの卵は抱卵嚢内で温められ，毛により固定さ

れる77)。

3. ハリモグラにおいて，乳腺は産卵前でさえ管状構造

を発達させている。管は分泌性であり， 12%の乾燥

重量の成分を含む乳様の液体を生産している問。

単孔類による抱卵過程での乳分泌，卵の水分摂取，ま

た他の乳成分の摂取の確認は，乳腺オリジンについての

仮説を支持する有力な根拠を提供するであろう。また単

孔類の乳腺が，乳頭からでなく毛の生えた乳輪部でなぜ

乳分泌をするかを説明する。つまり乳頭は卵に対し薄い

液体層を供給しないと考えられるからである。

一方，有袋類の個体発生において，乳腺と会合した毛

包の退行は，乳腺毛が，先祖が抱卵していた時からの痕

跡的な特徴であることを示唆している。

“真の乳"の進化

卵への液体の提供は，徴生物により侵襲されやすい環

境を作り出したかもしれない。それゆえリゾチーム，鉄

結合性タンパク質，そしていくつかのオリゴ糖などの抗

徴生物成分の腺分泌物への添加の可能性が示唆され

る制。この点において初期乳腺分泌物は，分化中のIlli

に水分を供給すると同時に微生物による侵襲に対する防

御能を提供している Sauropsidの卵における卵白画分に
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類似した能力をもっていたかもしれない。鳥類の卵にお

いて卵白画分は，抗菌性の高含量のリゾチーム，鉄結合

性タンパク質(オボトランスフェリン)，そしてピタミ

ン結合タンパク質を含んでいる則。乳腺分泌物におけ

るオリゴ糖は，有益微生物の増殖に対するプレバイオテ

ィクス機能と，病原体に対するレセプターアナローグと

しての阻害機能の両方をもっている田刷。これらの機能

はSynapsidの卵にも有益であったと予想される。いく

つかの抗菌性成分は，両生類の皮膚分泌物に見つかって

おり耐，ここに乳成分の先祖オリジンがあるかもしれ

ない。

ラタトースは，ほとんどすべての乳に遊離型かもしく

はオリゴ糖の還元末端側に含まれる叩刷。その乳腺にお

ける生合成は，乳腺特異的タンパク質である r ラクト

アルブミンとβ1，4ガラクトシルトランスフエラーゼの

ヘテロダイマーであるラクトースシンターゼの形成に依

存する田利。 r ラクトアルブミンは，細菌細胞壁のグリ

コシド結合を切断し，先祖アポクリン様腺の分泌物など

どこにでも存在する酵素リゾチームから明らかに進化し

た。リゾチームと r ラクトアルブミンを複製する gene

の分岐は，分子データから Synapsidの発生に先立つ出

来事であったと推定される。一方，s1，4ガラクトシルト

ランスフエラーゼの r ラクトアルブミン結合ドメイン

は鳥類にも認められるので，これはSynapsidと

Sauropsidの分岐前の出来事であったと考えられる田刷。

MesserとUrashima(2002)は，祖先乳腺における r

ラクトアルブミン合成速度は低く，現生の単孔類，有袋

類の場合のように過多の糖転移酵素活性は，ラクトース

をミルクオリゴ糖に変換したと仮定した問。そして初

期分泌物は，還元末端にラクトース単位を含む抗徴生物

性のオリゴ糖を優先的に含んでいたと考えた。次いでα

ーラタトアルブミン量の増加によって，遊離ラクトース

が作られるようになった。このシナリオでは，遊離ラク

トースは腺分泌の後期に出現したことになる。 Messer

とUrashima(2002)は， cr-ラクトアルブミンに関する

分子データが示唆するように，三畳紀後期のMam-

maliaformの出現約l億年前になぜそれが出現したかと

いうことを想像できなかった問。しかし，もし初期

Synapsidの卵がオリゴ糖を含んだ腺分泌物からの恩恵

を受けていたならば，この疑問は解決される。

分泌物が水分や感染防御物質ばかりでなく，同時に栄

養物を提供しはじめた際に，乳腺進化に新たに大きな変

化が起こった。カゼインは匪に対してではなく，鮮化後

の子に対するアミノ酸，リンおよびカルシウムの供給源

として進化したと考えられる。それは，巨大サイズのカ

ゼインミセルが卵殻の孔を通過しないためである。カゼ

インの出現は，三畳紀のMammaliaformの出現前であ

ったと考えられる。それは，すでにMammaliaformに
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認められていた歯の置き換わりによって，自力によるえ

さ摂取前の骨発達のために多くのカルシウム摂取が必要

とされたからである。 αsl，国2およびFーカゼインgene

は一つのgeneからの重複と分岐によって.Kーカゼイン

はyーフィブリノーゲンgeneから派生した可能性があ

る聞が，カゼイン遺伝子の起源はまだはっきりとして

いない。

卵への供与物は，少量の脂質を含む少量の薄い液体で

あったと考えられる。府化後には，乳脂質はエネルギー

要求の増加によって増加したであろう。これは単孔類と

有袋類の泌乳段階での成分変化と同様であろ

う四，田.1刷。単孔類と有袋類の泌乳開始乳は，少量の脂

質，そして単糖とラクトースから成るシンプルな糖質を

含み，全く希薄である。これらは，祖先の初期分泌物に

近いと考えられる。

ここまでの論述において，乳は，卵への栄養供給物か

ら勝化後の幼体餌へと晴乳類への進化の過程において変

化してきたと考えられ，そして，現生の単孔類において

はそれは両方の役割を演じていると推測された。ついで

後半部分では，羊皮状卵殻への水分供給目的で開始され

るようになったという泌乳オリジンに関する仮説を紹介

する。

泌乳の開始は卵生晴乳類である単孔類と Therian(有

袋類と真獣類の共通祖先)の分岐に先立つて進化した。

当初，崎乳類の祖先は巨大な卵黄をもっ卵から鮮化して

いたと考えられる坦，101)。晴乳類の祖先の卵は，鳥類，

有鱗類(トカゲとへピ).ワニ，カメの卵とは異なり，

そして泌乳の初期進化に特別な特徴をもち，役割を果た

していたのだろうか 9 それを解決するためのヒントは

以下のようである:(1)有羊膜類の卵殻の構造の違いを理

解すること。 (2)卵の生理的要求の違いを理解すること。

(3)窒息させないで卵表面へ液体を供給することが可能で

あるかを理解すること。日南乳類の祖先が，透水性のある

殻をもち乾燥されやすい卵を産んだと仮定すると，その

ような卵は過剰な水蒸気の損失から保護される必要があ

った。そして，それらの卵は水溶性の液体の補給を要求

したに違いないであろう。

卵の構造と水分バランス

Synapsid卵の構造

初期の有羊膜類である Synapsid(約3億年前)の卵

は，栄養物移動を可能にするように座外膜を特殊化した

巨大卵黄をもっていた。それは，呼吸ガス交換.I!E消費

産物の貯蔵，液体区分での座防御の点でそれ以前の

Tetrapodとは異なっていた田，102，1田)。これらの特徴をも

った卵は，水に浸っている必要がなく.Tetrapodより

も卵の中での発達期聞が長くなった。この初期Synap-

sidの卵は石灰化した卵殻をもちあわせていなかったと
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考えられるが，それは以下のような推理に基づいている。

Stewart (1997)は，線維性の卵殻膜を覆う二酸化カル

シウム結晶の付着はSauropsid(現生のJ随虫類と鳥類)

の特徴で，初期有羊膜類である Synapsidの卵の特徴で

はないことを論証した103)。現生の単孔類の卵殻は，多

層だが明瞭な石灰層を保有していなし、。初期有羊膜類の

卵が石灰化していなかったことは，石炭紀，ベルム紀，

三畳紀初期において，卵の化石が存在していないという

ことからも推測することができる10九これとは対照的

に，高度に石灰化した卵殻の結晶化した円柱形と円錐形

のパターンは，化石としてよく保存されている。恐竜の

卵の化石は，三畳紀中期/後期までは発見されていな

い104叶附。さらに，鳥類を含む他のSauropsidの卵殻の

化石は三畳紀後期に出現する山)。

一方，現生の単孔類の卵殻は羊皮状であり86，1凹，107)• 

卵黄は小さく，未熟な新生仔は何ヶ月も母親の乳に依存 争以
して成長する10)。

各タイプの卵殻からの水蒸気損失

羊皮状の卵殻をもっ有鱗類(トカゲ，ヘピ)の卵と石

灰化した卵殻をもっワニ，カメ，そして鳥類の卵の水蒸

気損失の比較により，羊皮状の殻をもっ有鱗類の卵は，

硬い殻をもっワニやカメの卵の約50~150倍の速度で水

分を失うことが示された1曲 -111)。小さな卵は，卵容積

に比べて相対的に表面積が広くなり，この結果によって

水分の蒸発損失が大きく，例えば小さな羊皮状殻の卵

(5 g)は.28'Cでは99%の相対湿度であっても2週間以

上は生存できない112，113)。ペンシルパニア紀とベルム紀

初期に，巨大なSynapsid(20~320 kg)によって大き

な卵が生産されたと考えられたが27). 500 gの羊皮状殻

卵が水分の 1/3を失うのに112日を要する。一方，硬い

殻をもっ卵はこの条件下では，わずかな水分を失うだけ 酬
であり，長期間生存することができる。ベルム紀末から

三畳紀にかけての段階的な乾燥化は，三畳紀に出現した

恐竜の卵殻を硬くしていったと考えられる31，36，1刷。各

々の動物における卵のサイズは，有鱗類(トカゲ，へビ)

ω.06~303g). カメ (2.6~107 g). ワニ (52~113g).

鳥 (0.3~1480g).絶滅した鳥類である Aepyornis(4 

kg) .そして恐竜 (5.5kg)である114-116)。また初期

Synapsidは，大きな卵を産んだであろうと考えられる

が，卵を産む日甫乳類である単子l類ではl.5~2 gである10)。

卵の水分摂取

トカゲとへピの羊皮状卵殻をもっ卵は，環境土壌から

の水分吸収によって産まれた後に1O~100%の重量の増

加をしたと思われる117，118)。実際に鮮化した子は，産卵

時の卵よりも重い117)。羊皮状殻卵の利点は拡張能を持

つことである。しかし，硬い卵殻の卵では水分摂取は小
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さく，その能力を保持していない。産卵後に単孔類の卵

が水分を吸収しているかはわからないが，羊皮状の卵殻

をもっ有隣類の卵にとって水分吸収が重要なように，初

期Synapsidの卵においても水分の吸収は重要であった

と思われる。硬い卵殻の卵は，水分の吸収による卵の膨

張が卵殻にひびを生じさせ，細菌感染を引き起こす可能

性があるため，湿潤な環境で抱卵するカイツプリなどの

鳥類であっても，水分を通さない卵殻をもっている119)。

卵の水分貯蔵

硬い卵殻の卵は，水蒸気ならびに液体水の移動が少な

いが，/ff形成を行うために産卵時に卵内部に水分を含ん

でいる113)。そのような卵において，水分は最初卵白層

に貯蔵され，ついで卵黄に移動する113)。鳥類，ワニ，

カメ，ヤモリの卵は，卵内部に水分を含んでいる endo

hydricであるが，有鱗類(トカゲ，へピ)の卵は，水

分を外部環境から吸収する ectohydricである。

羊皮状の卵はectohydricである。サイズの大きな卵

は，前述したように表面積に対する容積比で水分保持に

とって有利である113)。ニシキヘビ属 (Pythonmolunω) 

の卵は現生の最も大きな羊皮状卵で (230g)，この大き

なサイズのために水蒸気導度が低い110，120)。さらに，イ

グアナの卵が乾燥した土壌でも生存し113)，またニシキ

ヘピの卵が土の上で抱卵される121)といったことは，こ

れらの産む大きな卵が，水分保持を可能にしていると思

われる。ベルム紀後期と三畳紀における地球の乾燥化は，

Synapsidの卵の巨大化を促進したかもしれない31，122)。

内温性および抱卵

鳥類と晴乳類における抱卵の対比

内温性また高代謝率による高体温を維持する2つの

系統(鳥類と晴乳類)にとって，内温性は高い温度で抱

卵する機会を提供し，これによって急速な成長と発生お

よび抱卵期間の短縮を促進した。

一方，外温性動物である有鱗類(トカゲ，へピ)，カ

メ，ワニなどは，一般環境よりもより適した高湿な環境

で卵を維持する抱卵戦略をとる121，1田，1問。すなわち， (1) 

日当たりのよい巣の位置の選択， (2)温度が変動しない深

さに卵をうめる， (3)巣への発酵性植物の使用， (4)ニシキ

ヘピに認められるような卵をかたくまき，ふるえること

による高温の維持，などである。

鳥類はワニと恐竜を含むArchosaurian系統から進化

し，高度に石灰化した卵殻をもっている。硬い卵殻は発

達中の匹へ水分貯蔵を解決した1凹)。この卵殻の構造に

よって，鳥類は内温性の維持と水分損失低下の方向へと

適応していった。鳥類の進化とともに卵殻が硬くなり，

卵水分損失は初期卵重量の平均約15%になった125)。一

方， Synapsidは硬い卵殻をもたなかったので，抱卵時
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の卵水分損失の問題を解決しなければならなかった。

Synapsidはいつ内温性を獲得したか

Synapsidの系統における増加した呼吸速度，高エネ

ルギー消費および内温性の獲得といった晴乳類の特徴へ

の一連の連続的変化は，前述したが，以下のように要約

される。

1. Therocephalian (テロケセファラス類)と

Cynodont (キノドン類)の前鼻腔における水分保

持能のある顎甲介の獲得は高い通気速度と関係する。

2. 多くのTherocephalian(テロケセファラス類)， 

Dicynodont (ジキノドン類)およびCynodont(キ

ノドン類)における血管の分布した線維層板状骨の

獲得は，急速に成長する大きな内温動物の特徴であ

る。

3. Therocephalian (テロケセファラス類)， 

Dicynodont (ジキノドン類)およびCynodont(キ

ノドン類)における二次口蓋の獲得は，口の中に食

物があっても呼吸するのを可能にした。

4. Cynodont (キノドン類)における腰部肋骨の減少

により，横隔膜呼吸の進化過程で胸部肋骨と腰部肋

骨の機能分化が起こった。

5. Therocephalian (テロケセファラス類)， 

Dicynodont (ジキノドン類)およひ'Cynodont(キ

ノドン類)での骨盤および後肢骨の変化は腹這いか

ら直立姿勢への変化を促進し，直立歩行は運動機能

を発達させ，それにともない代謝を増加させたかも

しれない。

6. Cynodont (キノドン類)における下顎骨の構造的

変化と多様な歯列の変化は，活発な捕食者としての

進化を示している。

Hillenins (1994)酬と Ruben(1995) 127)は代謝率の上

昇は，ベルム紀後期のTherocephaliansに始まり，三畳

紀のより進化したCynodontsにおいて内温性が獲得さ

れたと推論している。

羊皮状殻卵による水分損失制限としての抱卵嚢

初期Synapsidは卵の水分損失を最小にするために湿

潤な大地に卵を埋めた。三畳紀のいくつかの

Dicynodont (ジキノドン類)， Cynodont (キノドン類)

は相対湿度の高い巣穴に生息した四}。

一方内温性でないニシキヘビ(乃thonmol抑制)は，

抱卵時の温度を保持するためのユニークな戦略をもって

いる121.1田，130)。すなわち，ニシキヘビの雌は引き締まっ

たとぐろの中に卵を取り込み，ふるえることで外部から

卵を温める。環境温度が下がるにつれてとぐろは一層き

つくなり，巣の内のCO，増加によって巣と外部環境の

聞の空気の交換は制限される121)。
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大半のSynapsidは卵をきっく取り囲むような体型を

していないが，現生の単孔類の抱卵嚢の獲得は，抱卵時

の温度の均一化と水分保持においてニシキヘビのとぐろ

と類似した環境を導いた山)。ハリモグラの抱卵中の卵

は，抱卵嚢内部と同じ温度と相対湿度をもち，母親から

の水分補給によって水分損失は最小に抑えられる10)。

ハリモグラはよく発達した抱卵嚢内において， jf常体温

の320Cで抱卵する。一方，カモノハシは抱卵嚢をもた

ず10).高湿度を維持するための巣材をつめ込んだ巣穴

を水辺に作る問。そしてカモノハシは，巣の中で平ら

な尾によって腹の上の卵を覆うことで抱卵嚢様の囲みを

作り，あおむけになって横たわる問。巣穴温度が20
0

C

の時，カモノハシの表面温度は30~320Cであり，巣の

中の湿度は飽和に近い10)。卵はカモノハシ，ハリモグ

ラとも10~11 日間抱卵される。

羊皮状の卵殻をもっ卵にとって，脱水に対する対策と

して抱卵嚢やカモノハシに見られるような鮮卵構造は生

理学的に重要である。そして，すでに三畳紀のTherap

sidにおいても内温性の抱卵が抱卵嚢内で行われたと考

えられる。もしそうであるならば，抱卵嚢はTherapsid

で獲得された晴乳類様の重要な特徴であり，それをサ

ポートする構造として上恥骨が後に発達したと恩われ

る24，40)。

皮膚分泌と卵の水分

卵の水分損失は皮膚分泌物によって補えるか?

抱卵嚢での抱卵は卵を水分損失から保護するが，抱卵

している親の移動を制限する。卵が皮膚分泌物から水分

を吸収できたなら，親の移動制限を緩和し，卵が巣中に

置かれるようになる。 Synapsidにおいて，卵の抱卵嚢

に対する依存性を最小にするために腺分泌を発達させた

と考えられる。

鳥類においても皮膚の接触による卵への水分付加が観

察されている。すなわち，皇帝ペンギンは，抱卵嚢にお

いて1つの卵を抱卵する。また卵は，親の足の上に置

かれ，低温環境との接触が避けられる132)。卵は抱卵嚢

の皮膚と接触し，卵の水分損失はこの接触部分からの水

分摂取(おおよそ0，1%)により補われる1却。

有鱗類(トカゲ，へピ)においても卵の水分摂取は行

われる。単純な繊毛膜尿膜胎盤と卵黄嚢胎盤はガス交換

を行い，母体の体液からの鉄分や水分またナトリウム，

カJレジウムそしてカリウムイオンの摂取を司る134)。こ

れらの成分の卵輸送へのメカニズムは，まだよく研究さ

れていないが，ニワトリの卵において，尿膜紋毛膜の繊

毛膜部分に，その外側の水分やイオンを取り囲んでいる

と考えられるエンドサイトーシスが認められてい

る9日制。同様の輸送メカニズムが羊皮状の卵殻の卵に

あるならば，産卵後の卵はイオン摂取を通じて卵への水
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分輸送を増加させるかもしれない。

単乳類による液体摂取の証拠

現生の単孔類の卵は，その構造やII'E発生において，祖

先Synapsidの卵に関する情報を入手する手がかりを提

供する。単孔類の卵は，排卵後，卵管を通過する際に卵

殻内部の層を作る級密な基底層と線維状のrodlet層に

加えて，ムコイドタンパク質(卵白層)の付加を受け，

その後子宮へと入る田，107)。この際の卵直径は 4~5mm

である。ついで，怪極で怪盤が発達し，匪葉は卵黄を取

り囲むように拡がって上層の外目玉葉と下層の内目玉葉の三

層になる136)。そして，外匪葉は子宮分泌物摂取のかぎ

を握る107.1制。全卵は子宮分泌物の摂取によって急速に

大きくなり，産卵前には15~17mm の直径になる1問。

卵の膨張期に卵によって吸収された子宮分泌物の成分

は，抱卵時に分化している匹への栄養源になると考えら 刷
れる10，107，136，1問。卵の膨張がほとんど終了した後，卵殻 ー

の3番目の厚い基質層が子宮内での最終段階で付着す

る。子宮内での滞在後半で，中医薬が外II'E葉と内匪葉の

三層の怪盤胞聞に拡がり，三層の卵黄膜(vitelline 

membrane)になる四，107)。(注:Olav Ofteda1はvite1-

line memmbrane (卵黄膜)を，本来の意味である卵も

しくは卵黄を覆う細胞膜としてではなく，卵黄を取り囲

む匪葉の膜構造に対して用いている。)産卵前には三層

性のE胃腸間膜 (omphalopleure)あるいは卵黄膜は，II'E

に近い領域に局在するが，抱卵過程で，それは段階的に

匹子と対極の部分を除く卵黄表面の大半に拡がるように

なる。 Luckett(1977)は，二層性騎腸間膜 (om-

phalopleure)は組織学的に栄養摂取に対して特殊化し

た器官であり，対照的に三層の卵黄膜における表面の外

匪葉層は薄く扇平であり，呼吸ガス交換を促進している

と考察した即)。また血管新生は，中座葉のみで発達 ，)))， 

し，匪の対極の二層の膜の部分までは進行しない。

単孔類の抱卵過程における匹の変化も観察されてい

る。三層の卵黄膜は，H壬外体腔の拡張によって繊毛膜

(外匹葉と非血管中医薬(匹外中座葉壁側板))と完全な

卵黄嚢または内臓葉(内臓葉;内眠薬と血管中座葉(怪

外中目玉葉臓側板))に分割する。拡がった尿膜は紋毛膜

とあわさり，尿膜紋毛膜となり呼吸に関わる構造を形成

する山 107)0 Olav Oftedalは，単孔類の卵は多孔性の卵

殻を持ち，また子宮内と抱卵の過程での液体摂取のため

の部分的，機能的特殊化とそれに適応した外匪葉を保持

していると推論する。

抱卵中の卵表面は，産生源のわからない湿った粘着物

質で覆われており，産卵後の卵の乳腺毛への付着に関わ

っている10問。子宮内で十分に発達した卵は三層の卵殻

層を持つが叫師」町，137，1制，産卵後にはカモノハシとハリ

モグラの両方において外来性物質と有機物質からなる薄
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い表面の第四層が認められている刷。乾いた最外層は

子宮分泌液の残査によるか，乳輪部からの腺分泌物によ

るかはわからないが，単孔類の乳腺は産卵前にはすでに

管構造を獲得しており，抱卵過程での分泌も考えられ

る。単孔類の卵は，有鱗類の卵との類似性から抱卵過程

において，ナトリウム，カルシウム，カリウムなどの栄

養物を線分泌物から吸収していると予想される。

推論

羊皮状の卵殻をもっ5戸lapsidの卵は，抱卵嚢内で水

分損失を受けにくい環境を付与された。しかしながら，

抱卵嚢での抱卵は親の移動を制限するため，活発な捕食

性である三畳紀のTherapsidは抱卵嚢の中で卵を運ん

でいたとは考えにくい28)。したがって，泌乳を介した

卵への水分補給がこの時点で確立されており，卵を巣内

にとどめていたと予想される。初期S戸 apsidにおい

て，卵と親の皮膚との接触があったのならば，卵への皮

腺分泌物の供給は3億年以上も前にさかのぼるであろ

う。この時期はラクトース合成の起源に対して算出され

ている時期と一致する。母親の卵への水分提供能力は，

内温性への進化にとって有利であったと考えられる。

Synapsidにおける卵への供給システムの確立は，鳥類

の祖先における硬い石灰化した卵殻の獲得と同じく，内

温性の獲得に有利であったと思われる。

要約

ベンジルバニア紀 (>3億1000万年前)に，有羊膜類

である Synapsidは他の系統から分化し，腺を発達させ

た。乳腺は毛包と会合した祖先型アポクリン腺から発達

した。乳腺と毛の関係は単孔類の乳腺に保持されてい

る。また，有袋類における乳腺毛の初期個体発生時の存

在とその後の退化に，その証拠が残されている。単孔類

の乳頭のない乳腺区分にある mammoピロ脂腺単位の

密集した集団は，透水性を示す卵への水分や他の成分の

補給のための構造的進化を反映しているかもしれない。

ラクトースなどの成分は，初期Synapsidの祖先アポク

リン腺から分泌されていたかもしれない。三畳紀の

Therapsidは，複雑な栄養成分を含む乳を分泌し，卵サ

イズを小さくし，鮮化時の新生子の未熟化を引き起こし

た。乳腺区分に生じた乳頭は，乳腺の毛を退化させた。

乳腺分泌は，羊皮状の卵殻をもっ卵を産むSynapsid

で開始されたと考えられる。羊皮状の卵殻をもっ卵は，

低湿度の空気にふれた際，急速に水分損失を被る。 Syn-

apsidは抱卵嚢の中で抱卵することで卵の乾燥を防いだ

が，これは母親の行動を制限した。羊皮状の卵殻をもっ

卵は，殻を通して液体水分を補給することができる。乳
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腺分泌は，本来卵に水分を供給する手段として開始され，

Cynodont (キノドン類)において内温性獲得の要因と

なった。 Synapsidの卵は，ナトリウムやカルシウムイ

オンなどの栄養素を摂取した可能性がある。孔のある卵

殻と 2層性の卵黄膜は，子宮内での分泌物と抱卵時で

の乳腺分泌物の摂取を促進したと考えられる。

語句説明

AI凶口alyoung (未熟な新生子)

解化後あるいは出生後まもない未熟な状態の子

Amniota (有羊膜類)

ペンシルパニア紀に最初に出現し，羊膜をもっ卵で特

徴づけられるTetrapods類。この類はSynapsidsと

Sanropsidsの両方を含み，現生の腿虫類(カメ，ワニ，

有鱗目， tuataras)，鳥および晴乳類を含む。

Apocrine (アポクリン)

分泌小胞が細胞膜の頂上から細胞質と細胞膜の断片を

伴って膨らみ出るような分泌形式。

Clade (クレード)

共通祖先から派生した特徴をもっ生物のグループとし

て定義される系統的ユニット。

Cynod叩 ts(キノドン類)

ベルム紀後期に最初に出現し，下顎に大きく広がった

歯をもち，胸部と腹部の脊椎および特徴的な頭骨と骨格

で他と区別される Therapsidsのクレード。このクレー

ドは引き続いてMammaliaformと晴乳類に進化した。

Diphyodont1y (二換歯類)

脱落歯と永久歯の歯の生え替わりをもっMam-

maliaform。

Ectotherm 

体内で発生した熱により体温を維持することができな

い動物であり，それゆえ体温調節を環境からの熱に依存

する。外温動物と呼ばれる。

Exocytosis (エキソサイトーシス)

分泌小胞か細胞膜頂上と合体し，小胞内容物を細胞表

層から腺腔に放出する分泌過程。

Endotherm 

体内で発生した熱により体温を維持できる動物。内温

動物と呼ばれる。

Eutherian 

機能的な胎盤構造をもっ現生の晴乳類のクレードであ

り，有胎盤類といわれる。このクレードは世界中に分布

しており，すべての家畜と北アメリカ，ユーラシア，ア

フリカに生息する動物種の大半を含む。白E紀の最初に

出現した。

Holocrine (全分泌)

分泌産物が細胞内に蓄積し，細胞死と細胞構造の破壊

によってのみ分泌物を腺腔に遊離される分泌形式。
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Mammalia (時乳類)

すべての現生の単孔類，有袋類および真獣類と，その

共通祖先と子孫を含む最上位のグループのクレード。現

生のSauropsidsとは毛と乳腺の存在で区別されるが，

毛と乳腺の特徴はこのクレードの出現に先立つ。

Mammalialorm (晴乳形類)

三畳紀後期に最初に出現したキノドン類から出現した

クレードで，歯骨と鱗状骨間での顎関節形成によって区

別される。伝統的な習慣ではすべてのMammaliaform

は晴乳類と考えられていたが， Mammalia (晴乳類)は

Mammaliaformの部分集合と考えられている。

Monotremata (単孔類)

現生のハリモグラとカモノハシを含む卵生の晴乳類の

クレード。現存種はオーストラリアに限られるが，化石

は南アメリカに残る。

Precocial young 

勝化あるいは出生のときにかなり発達した状態である

子。

5anropsids (竜弓類)

ペンシルパニア紀に最初に出現した有羊膜類のクレー

ドで，頭骨の側頭領域における2つの外側頭窓の有無

によって特徴づけられる。この類はすべての現生の腿虫

類と鳥を含む。

5quamata (有鱗類)

ジュラ紀に出現した有羊膜類のクレードで，各種の頭

骨の減少により高度に可動的になった頭骨により特徴づ

けられる。現生の系統ではこのクレードはトカゲ，ヘピ，

Amphibaenianを含む。

5ynapsids (単弓類)

ペンシルパニア紀に出現した有羊膜類のクレードで頭

骨の側頭領域における一つの巨大な窓(外側頭窓)によ

って特徴づけられる。このクレードは現存の晴乳類に導

く進化形 (Therapsids，キノドン類， Mammalialorm) 

を含む。

Tetrapods 

テボニア紀に出現した脊椎動物のクレードであり，陸

地を移動するための肢の骨の巨大化によって特徴づけら

れる。現生の系統では両生類と有羊膜類を含む。

Therapsids (獣弓類)

ベルム紀に出現した5ynapsidsからのクレードで，頭

骨の強化，下顎骨への筋の付着に対する表面積の増加，

およびその他頭骨，骨格の特徴によって特徴づけられ

る。原始的なTherapsidsはキノドン類を含むMam-

maliaformの祖先と考えられている。

Turbinal (鼻介)

キノドン類や晴乳類を含むいくつかのTherapsidsの

鼻腔にある軟骨と骨の渦巻き状構造。
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