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魚類下顎歯における歯 - 骨のジオメトリーと線維性支持について
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　要旨
　【目的】歯の支持様式が示す進化的な背景についての理解を深めるために，真骨魚類 4 種において，対合する歯と骨
のジオメトリーを検討するとともに，両者を結ぶ線維性連結部の組織学的な観察を行った。
　【方法】供試魚種は，Muraenesox cinereus, Pseudopleuronectes yokohamae, Epinephelus awoara および Sebastiscus 
marmoratus の 4 魚種とし，歯骨上に並ぶ下顎歯について，micro-computed tomography による解析と，組織切片の
精査を行った。後者は通法の染色標本に加え，オキシタラン線維染色を施した切片についても行った。
　【結果】供試の 4 魚種すべてで，歯とその歯足骨（pedicel）とを連結する線維性組織の存在が確認された。Direct 
fibrous attachment を示す M. cinereus と pedicellate attachment を示す P. yokohamae では密な fibrous zone が存在
し，蝶番歯を有する E. awoara と S. marmoratus では強靭な前方 ligament と後方 ligament が存在していた。これら
の 4 種の線維性組織にオキシタラン線維は見いだされなかったが，E. awoara の下顎歯基底部とこれに対合する
pedicel の上部のそれぞれ前端部に，オキシタラン線維が分布していることが明らかになった。
　【結論】支持様式が適応的進化を示す歯では，新たな機能的役割に適った三次元的な微細構造が生じ，蝶番歯でみら
れた canopy はそうした事例のひとつであると考えられる。本研究で部位特異的な分布が示されたオキシタラン線維
は，ひとつのユニットをなす歯の基底部と pedicel の形態的改変の制御に関わっている可能性が示唆された。
　キーワード：真骨魚類 , 顎歯 , 歯の支持様式 , 蝶番歯 , オキシタラン線維
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　Abstract
　【Purpose】To have a better understanding of the evolutionary aspects of tooth attachment modes, geometry of 
the interface between tooth and bone and the histology of their fibrous connections were investigated in four 
teleostean species.
　【Methods】Lower teeth on the dentary in Muraenesox cinereus, Pseudopleuronectes yokohamae, Epinephelus 
awoara, and Sebastiscus marmoratus were examined with micro-computed tomography and tissue sections stained 
conventionally or for oxytalan fibers.
　【Results】The lower teeth of all four species had fibrous connection between the tooth and bone: dense fibrous 
zone for direct fibrous attachment in M. cinereus and for pedicellate attachment in P. yokohamae; robust anterior 
and posterior ligaments for hinged-type teeth in E. awoara and S. marmoratus. No oxytalan fibers were found in 
these fibrous tissues, but the fibers were revealed within anterior parts of the lower tooth base and the upper end 
of its pedicel in E. awoara.
　【Conclusion】The teeth with the more evolved attachment modes have been furnished with the modified 
microstructures devised to its new functionality. The canopy observed in the hinged-type teeth in this study is one 
of such examples. Localized distribution of oxytalan fibers might imply its involvement in a guided modification of 
the morphology of tooth and pedicel complex.
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Epinephelus awoara, カサゴ Sebastiscus marmoratus の 4
魚種を本研究に供した。順に，個体数は 4 ， 3 ， 3 および
1 で計11尾 ; 全長は約75 cm，約35 cm，約39 cm，30 cm ; 
各魚種の CT volume data set は18，10，12および 8 で計
48件である。これら試料魚は，2017年 4 月から2019年 5 月
の期間に東京都中央卸売市場（築地 ; 2018年10月 6 日以降
は豊洲）を介して入手した食材用鮮魚であり，本学部の実
験動物委員会による承認を要する動物試料には該当しな
い。
2 ．CT スキャニングとデータ解析

鮮魚試料は，入手後直ちに10％中性緩衝 formalin 溶液
に数日間浸漬固定し，phosphate buffered saline で洗浄後
に，同溶液中で保管もしくは実験動物用3D マイクロ X 線
CT（R_mCT, リガク，東京）を用いてスキャニングした。
一部の試料については，CCD カメラ（DS-5Mc, ニコン，
東京）を備えた実体顕微鏡（MZFL Ⅲ, Leica, Germany）
を用いて撮影を行った。CT スキャニングは，4.0，6.7あ
るいは10.0倍で行い，条件は著者らの先行研究12，17，18）を
踏まえて80〜90 kV, 100〜200 µA, 2 分間とした。得られ
た volume data は i-VIEW software（ver. 1.74, モリタ，大
阪）で再スライスし，DICOM 形式でエクスポートした。
ス ク リ ー ニ ン グ に 使 用 し た DICOM ビ ュ ー ワ ー は，
RadiAnt（ver. 4.6.9 & 5.5.0 ; Medixant, Poland) で あ る。
本研究で示した断層（slice）像，volume rendering（VR）
像 お よ び 関 連 所 見 の 取 得 に は，3D Slicer（ver. 5.2.1 ; 
www. slicer. org）19）を用いた。

解析対象は， 4 魚種いずれについても下顎部をなす歯骨
（dentary）に存在する歯であり，本稿では以降これらを下
顎歯と記載する。これら下顎歯は基本的に同形歯性である
が，dentary 上の部位差，すなわち近遠心的（anterior-
posterior）あるいは唇舌的（outer-inner）な位置によって
歯の外形やサイズなどには差異がみられたが，本稿ではそ
の詳細には言及しない。
3 ．組織学的解析

CT スキャニング後，試料の一部は10% EDTA 溶液に
て脱灰し，通法に従ってパラフィン切片（ 7 µm 厚）を作
製して，hematoxylin-eosin（HE）染色もしくは resorcin 
fuchsin（RF；前田変法レゾルシンフクシン液，武藤化学，
東京）染色を施した。後者でオキシタラン線維（elastin
沈着を欠く microfibrils 束）を検出するために，切片を
10% Oxone（Sigma-Aldrich，MO，USA） 水 溶 液 に30分
間浸漬して酸化処理を行い20, 21），その後に RF 染色を施し
た（Ox-RF 染色）。酸化処理なしで RF 染色を施した切片
は対照群とした。染色，封入後に CCD カメラ（DS-Fi，
ニコンあるいは C-2500L，オリンパス，東京）を備えた顕
微鏡（ECLIPSE LV100 POL，ニコンあるいは VANOX 
AH2，オリンパス）を用いて観察および撮影を行った。

緒　 言

ヒトを含む哺乳類の歯の支持様式は釘植型 gomphosis
であり，歯周靭帯 periodontal ligament の線維群が，歯根
表面を覆うセメント質と歯槽の窩壁骨面とを強固に結びつ
けている 1 ）。歯周靭帯を構成する主要な線維はコラーゲン
線維であるが，弾性系線維 elastic system fiber が分布する
ことも知られ 2 , 3 ），とくに elastin の沈着をみないオキシタ
ラン線維は歯周靭帯でその存在が初めて見いだされた 4 ）。
しかし，コラーゲン線維と直交方向に走行するオキシタラ
ン線維5-7）の構造的役割や意義，系統進化的位置づけにつ
いては未だ不明である 8 -10）。これを解く端緒を求めようと，
哺乳類以外の脊椎動物に目を向けたとき，多様な歯の支持
様式と直面することになる。

魚類歯の支持様式の分類については，Owen11）を始めと
する初期の研究者の見解概要を本研究の著者らがまとめて
いる12）。また，近年の見解は，Fink13）と Shellis14）によっ
て支持様式と進化系統との関連性，同一魚種での複数様式
の存在，顎歯と咽頭歯とでの様式差異などが示されたこと
に 基 づ い て い る。 こ れ を Berkovitz と Shellis15） は，
ankylosis（骨性），direct fibrous attachment（線維性），
pedicellate attachment（歯足骨性），hinged teeth（蝶番
性）および thecodont attachment（槽生性）などに分類
している（括弧内は本論文著者らが付記）。しかし，歯の
分布部位や成育にともなう変化，また，同一歯であっても
複数分類にオーバーラップする特徴を併せ持つ事例など，
関心魚種の歯の支持様式判定や遺漏のない記載には困難を
おぼえることが少なくない。Bertin ら16）は，こうした複
雑性や困惑の低減・解消のために，tooth-bone interface
の geometric な 関 係 す な わ ち “implantation” と， こ の
interface における “attachment” の組織学的特徴に関して，
それぞれに適する手法を用いて解析に臨む必要性を説いて
いる。

以上を踏まえて，本研究では，細胞外線維で支持される
顎 歯 を 有 す る 4 魚 種 に つ い て， 1 ）computed 
tomography（CT）を用いた非侵襲的形態解析によって下
顎歯の implantation 状況の詳細な把握， 2 ）切片法およ
び SEM を用いた組織学的解析によって顎歯支持に関わる
線維系の分布，走行，性状の解析とオキシタラン線維の有
無検証，という異なる 2 つのアプローチを組み合せた検討
を行った。

材料および方法

1 ．試料の選定
当講座所蔵の魚類頭部試料（約120種）についての

micro-computed tomography（CT）による予備的なスク
リーニング結果を踏まえて，ハモ Muraenesox cinereus, マ
コ ガ レ イ Pseudopleuronectes yokohamae, ア オ ハ タ
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4 ．走査電子顕微鏡（SEM）による観察
固定，脱灰後に dentary から摘出した M. cinereus の下

顎歯を1% オスミウム酸に 2 時間浸漬し，酢酸イソアミル
置換処理，臨界点乾燥処理を経た後に，オスミウムコー
ター（HPC-1S，真空デバイス，水戸）中で，コーティン
グを20秒間行った。その後，電界放射型走査電子顕微鏡

（S-4300型，日立ハイテク，東京）を用いて，加速電圧15 
kV の条件で観察，撮影した。

結　 果

M. cinereus の下顎歯は，頂部が尖頭状の円錐形で後方
に彎曲し，これらは dentary の幅径中央部に前後方向に並
んで歯列を構成していた（図 1 A）。歯のサイズは，顎前
方部では中間部や後方に比べて大きく，既存歯列の歯間あ
るいはその外側に形成中の歯もみられた。下顎歯の底部下
端と歯足骨（pedicel）とは互いに近接するものの，両者
の間にはエックス線透過性領域（dividing zone）が認めら
れた（図 1 B，C）。この部位は，SEM および組織切片で
の所見から，密性線維性組織が存在する fibrous zone であ
る と 確 認 さ れ た（ 図 1 D-F）。 脱 灰 に よ っ て 現 れ た

collagenous template の SEM 観 察 で は， 象 牙 質 か ら
fibrous zone，さらに pedicel へとコラーゲン線維が歯軸
方向に途切れなく連なっていることが明らかになった（図
1 D）。組織切片では，歯髄の象牙芽細胞層が fibrous zone
表面，さらには pedicel 表面の細胞層へと連なっている像
も観察された。（図 1 F）。なお，象牙質と pedicel 間の
fibrous zone には，Ox-RF 陽性の線維系は検出されなかっ
た（図示せず）。

P. yokohamae は，表面（有眼側）と裏面（非眼側）の
別がある底生魚だが，“ 左ヒラメに右カレイ ” との表現22，23）

どおりに右が表面・有眼側の魚種である。顎歯は主に，左
側・非眼側に存在する24）。図示した供試個体の右側・有眼
側の歯は，下顎前端に2歯のみであった（図 2 A）。一方，
左側では上下顎とも歯列がみられ，下顎歯の形態は，歯の
上部約2/3が丸みを帯びた切歯様で，やや窄まったその下
端から pedicel に向かう下部1/3では径が漸増していた（図
2A-C）。図2A-D において ti1あるいは ti2で示した歯はそ
れぞれ同一歯であり，また，st1と st2は，それぞれ ti1と
ti2の 後 継 歯（ 胚 ） で あ る。 こ れ ら 後 継 歯（ 胚 ） は，
dentary 上に直立している機能歯の内側方向90度（反時計

図 1 　ハモ科 M. cinereus における下顎（後端部を除く ) の VR 像（A）とその左側歯列の sagittal slice 像（B），下顎前方部での axial slice 像
（C），脱灰後の下顎歯から pedicel までの collagenous template SEM 像（D），下顎歯と pedicel の線維性連結部の組織切片 HE 染色像（E）とそ
の拡大像（F）を示す。Abbreviations: dn, dentin; dt, developing tooth; pb, pedicel (bone). Arrows: a boundary between tooth and fibrous zone. 
Arrowheads: a boundary between fibrous zone and pedicel. Asterisks: fibrous zone. Brackets: a distal tip without enameloid in D, a continuous 
cell layer facing dentin, fibrous zone and pedicel in F. Circles: radiotransparency of dividing zone. Rectangle: enlarged in F.
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回り）の位置に存在し（図 2 C，D），形成中であることが
確認された（図 2 D，E）。図示例では内側への傾斜を示し
た ti2は，pedicel をともなって傾斜していると考えられた

（図 2 B，C）。本種の下顎歯底部下端と pedicel とは互いに
近接し，両者の間にはエックス線透過性の fibrous zone が
認められ，組織学的には密性線維性組織であった（図 2 D-
F）。また，この fibrous zone に Ox-RF 陽性の線維系は検
出されなかった（図示せず）。

E. awoara の下顎歯（図 3 ）は，円錐形で一方向に彎曲
を示す点において，その外形は M. cinereus の下顎歯（図
1 ）と類似していた。しかし，E. awoara の下顎歯の彎曲
方向は顎の後方ではなく後内側方向で，歯の底部前縁には
丸みがあるが，底部の後縁外形は直線状であった（図
3 A）。また，E. awoara の下顎歯の底部と pedicel の対合
関係も，前述の 2 魚種とは大きく異なっていた。E. awoara
においては，歯と pedicel の近接部は歯の前方から側方ま
での底部下端のみでみられ，歯の後半部下端と pedicel と
の間は近接せず大きく離開していることが CT slice 像で
示された（図 3 B，C）。組織切片を精査した結果， 1 ）大
きく離開している歯の後半部下端と pedicel とは，密性線
維性組織の ligament で結ばれていること， 2 ）歯の前方
から側方までの底部下端と pedicel との近接部ではこれら

を 結 ぶ 線 維 系 が 欠 如 し て い る こ と， 3 ） 代 わ っ て
ligament が歯の前半部には存在していることが判明した

（図 3 D）。この前方 ligament の起点は，歯の前半部後縁
から歯髄方向へ象牙質が庇状に張り出した部分（canopy 
of dentin ; cp）であり，終点は前方部 pedicel の上面でな
く後面であった（図 3 C，D）。下顎歯を支持しているこれ
らの ligament には Ox-RF 陽性の線維系は検出されなかっ
たが，歯と pedicel の近接がみられた歯の前端底部の石灰
化歯質（図 3 E，F）とこれに対向する石灰化した pedicel
内（図 3 G）に Ox-RF 陽性線維系の存在が確認された。

S. marmoratus で検討対象とした下顎歯は絨毛状とも表
現できる密生小歯であるが（図 4 A），その外形は前述の
E. awoara 下顎歯に類似していた（図 4 B，C）。歯の底部
後端と pedicel との距離は比較的近いが水平方向的に一致
せず，歯の底部後端と対向する pedicel 上部は歯の後端よ
りもさらに後方に位置していた（図 4 D）。歯と pedicel 間
の線維性結合もやはり fibrous zone ではなく ligament と
呼ぶべき特徴があり，とくに，E. awoara の場合と同様に，
前方 ligament の起点として canopy of dentin が存在し，
ligament 終点も前方部 pedicel の上面ではなく後面にあっ
た（図 4 E）。一方，S. marmoratus の下顎歯では，下顎
歯前端部の石灰化した歯質と pedicel 中に Ox-RF 陽性線

図 2 　カレイ科 P. yokohamae の吻側端正面からの VR 像（A），左側下顎歯列の horizontal slice 像（B），左側下顎歯列内側面の VR 像（C），左
側下顎歯とその後継歯の axial slice 像（D）およびそれに相当する組織切片の HE 染色像（E）とその拡大像（F）を示す。Abbreviations: dn, 
dentin; pb, pedicel (bone); st, successional tooth; ti, tooth of interest. Teeth labeled as ti1 are identical to each other, likewise in ti2. st1 and 2 are 
successional teeth for ti1 and 2, respectively. Arrows: a boundary between tooth and fibrous zone. Arrowheads: a boundary between fibrous 
zone and pedicel. Asterisks: fibrous zone. Circles: radiotransparency of dividing zone. Rectangle: enlarged in F.
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維系は検出されなかった（図 4 F，G）。

考　 察

線維性の支持を受ける下顎歯をもつと推測した 4 魚種の
うち，M. cinereus と P. yokohamae の下顎歯は，その外形
形態は大きく異なるものの，基底部はいずれもほぼ円形で，
pedicel との間にはエックス線透過性の dividing zone がみ
られた。この部分を占めていた密な線維性組織は歯の基底
部象牙質と pedicel とを結びつけており，M. cinereus では，
象牙質内部から fibrous zone を経て pedicel 中に進入する一
連のコラーゲン線維であることも確認された。この連続性
は，象牙質内のコラーゲン線維が，fibrous zone，pedicel
という順で形成，伸長する可能性を示唆するが，そうであ
れば fibrous zone のみで石灰化を抑止する仕組みがあるの
だろうか。脱灰後の collagenous template を取り扱ったと
きの印象では，図 1 D から窺い知ることができるように，
一連のコラーゲン線維は fibrous zone と pedicel の境界で裂
け易かった。つまり，歯と fibrous zone の境界部では，そ
の連続性がより高く強靭であると推測できる。

P. yokohamae では，内側傾斜を示す ti2とした歯（図
2 A-C）が観察されたが，この傾斜歯は形成の進行ととも
に歯列に加わろうとしているのか，外力等によって内側へ

押し倒されたものなのかは不明である。しかし，歯と
pedicel とが一体として内側傾斜していることは，fibrous 
zone の線維による両者の結合が強固であることを示してい
る。加えて，もしこの傾斜が歯列に加わる途中像であるな
らば，両者が 1 つのユニットとして形成されつつ，外側方
向に回転ながら萌出し，歯列に加わる前後になって pedicel
と dentary との骨性結合が成立すると考えられる。歯と
pedicel とがこうした 1 つのユニットをなすのは，ヒト歯胚
の歯小嚢細胞が歯の形成の進行と相俟って固有歯槽骨など
の歯周組織形成を進めること25）とよく似ており，こうした
見解の妥当性は，ゼブラフィッシュの歯と pedicel の形成
過程の報告26）でも支持されるといえる。

E. awoara と S. marmoratus の 下 顎 歯 に お い て は，
dividing zone と類似のエックス線透過性領域が，歯の前端
部下端（およびその側方外縁）のみに認められたが，この
領域では歯と pedicel 間に線維性組織は存在していなかっ
た。一方，歯の前半部では，歯髄側の象牙質が庇状に張り
出した canopy がみられ，その canopy 下端からのコラーゲ
ン線維が成す ligament が伸長し，下方に位置する pedicel
前方部の内側面に至っていた。また，歯の後方部では，象
牙質下端から伸長した ligament が，後下方に位置する
pedicel 後方部の上面に至っていた。このような歯と

図 3 　ハタ科 E. awoara の右側下顎中間部の VR 像（A），円錐状の下顎歯の（後内側への彎曲方向と直交する）axial slice 像（B），下顎歯の（彎
曲方向と一致する）sagittal slice 像（C）およびそれに相当する組織切片の HE 染色像（D），下顎歯の前方部下端における Ox-RF 染色像（E）と
RF 染色像（F），pedicel 前方部上端における Ox-RF 染色像（G）を示す。Abbreviations: cp, canopy of dentin; dn, dentin; dt, developing tooth; 
en, enameloid (distorted artifactually); nfc, no fibrous connection; pb, pedicel (bone). Array of triangles: oxytalan fibers. Arrows: a boundary 
between tooth and ligament. Arrowheads: a boundary between ligament and pedicel. Perimeter traced & asterisks: ligament. Rectangle 1: 
enlarged in E and F. Rectangle 2: enlarged in G.
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pedicel の geometric な 関 係 に 加 え て， コ ラ ー ゲ ン 性
ligament の走行とその付着部の位置は，蝶番型の可動性を
示す歯の特徴といえる12，14，15）。E. awoara で明瞭であった
丸みを帯びた歯の基底部前縁および直線状の後縁という所
見も，この下顎歯が後方への可動性・可倒性をもつことを
裏付ける形態的特徴といえる。S. marmoratus の下顎歯で
も，E. awoara の場合と同様な特徴がみられたが，後方
ligament の長さは短く，また，基底部前縁が丸く後縁が直
線状という特徴は E. awoara ほどは顕著ではなかった。こ
のことは，S. marmoratus の下顎歯（図 4 A）は，そのサ
イズが E. awoara 下顎歯（図 3 A）の1/2以下であること，
また，これらの歯が dentary 上で密生状態にあるために許
容される可動範囲がかなり小さいことなどが関係している
可能性がある。

Fibrous zone がみられた M. cinereus と P. yokohamae，
前 方 お よ び 後 方 ligmanet が み ら れ た E. awoara と 
S. marmoratus のいずれにおいても，これらの線維性組織
には弾性線維はもとより，Ox-RF で検出されるオキシタラ
ン線維もみられなかった。蝶番型の可動性，言い換えれば
後方への可倒性と深く関わる E. awoara や S. marmoratus
の下顎歯 ligament では，弾性系線維の有無が殊に関心事で
あったが，動いた歯の復帰は ligament 構成主体のコラーゲ
ン 線 維 に よ っ て 果 た さ れ て い る の で あ ろ う。 一 方， 

E. awoara の下顎歯前端部の石灰化歯質中と pedicel 中にオ
キシタラン線維が見いだされた。本研究の著者ら27）は，キ
アンコウ Lophius litulon の可倒歯においても同様な部位で
のオキシタラン線維の存在を報告している。今回，それと
は異なる魚種において，この特異的ともいうべき分布が確
認されたことは，同部のオキシタラン線維の役割や意義の
解明に寄与する可能性があるものと考える。歯周靭帯で初
めて見いだされたオキシタラン線維は，超微構造的には
fibrillin microfibril 束だが28），こうした線維系は眼球29），真
皮30，31）あるいは骨膜32）などや，円口類33）および非脊椎動
物34，35）にも分布している。さらに，哺乳類の歯の発生にお
いて，オキシタラン線維は歯小嚢にまず出現すること36），
また，microfibril の構成分子 fibrillin が細胞外のマトリック
代謝を制御する TGF- βの活性に関わっている37-39）。これ
らを考え合わせると，歯周靭帯を備える釘植型の哺乳類歯
と共通する進化的起源をもちながら，異なる進化過程を経
て多様化した魚類歯や pedicel で特異な局在を示したオキ
シタラン線維は，歯と支持組織の系統進化や発生と関連し
た役割を有していると考えられる。

本研究に供した魚類試料の入手にあたっては，本学名誉
教授の越川憲明先生および薬理学講座，歯科麻酔学講座の
皆様に特段のご理解とご協力を賜りました。ここに深く感
謝の意を表します。

図 4 　フサカサゴ科 S. marmoratus における右側下顎前方部の VR 像（A），右側下顎の吻側端を正面からみた VR 像（B），下顎歯の彎曲方向で
の slice 像（C）と horizontal slice 像（D），C の slice 像に相当する組織切片の HE 染色像（E），下顎歯の前方部下端と pedicel の前方部上端にお
ける Ox-RF（F）および RF 染色像（G）を示す。Abbreviations: cp, canopy of dentin; dn, dentin; ec，enameloid cap (less distorted as shown in 
the inset macroscopic image in C); en, enameloid (distorted artifactually); epc, epithelial cells; nfc, no fibrous connection; pb, pedicel (bone); ti, 
tooth of interest. 1 & 2 in C: slice planes shown in D1 and D2, respectively. Circles: tooth identical to the one labeled ti in C. Perimeter traced & 
asterisks: ligament. Rectangle: enlarged in F and G.
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