
東京大学・総合研究博物館・特任助教

科学研究費助成事業　　研究成果報告書

様　式　Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９ （共通）

機関番号：

研究種目：

課題番号：

研究課題名（和文）

研究代表者

研究課題名（英文）

交付決定額（研究期間全体）：（直接経費）

１２６０１

若手研究(A)

2017～2014

羊膜類における頭蓋冠相同性理論の再構築

Revisiting the calvarial homology in amniotes

６０７１２５１０研究者番号：

小薮　大輔（Koyabu, Daisuke）

研究期間：

２６７１１０２３

平成 年 月 日現在３０   ６   ７

円    18,300,000

研究成果の概要（和文）：哺乳類が哺乳類型爬虫類の一群から起源した過程で，哺乳類型爬虫類において40個ほ
どの骨が構成していた頭蓋は哺乳類で28個の構成骨に減少した．これら10数個の骨は哺乳類に至る系統で完全に
喪失したと考えられてきた．しかし，失われたと従来考えられてきた骨のいくつかは実は哺乳類でも保持されて
いる可能性が出てきた．そこで，これらの骨は胎子期には存在しており，それらが発生の進行の過程で癒合が進
むことで見かけ上の骨数が哺乳類で減ったかに見えるようになったという作業仮説を立て，その検証を行った．
その結果，胎児期には祖先的爬虫類様の頭部形態がかなりの程度みられることを確認した．

研究成果の概要（英文）：During the origin of the mammals from the ancestral mammal-like reptile, the
 number of the skull elements decreased from about 40 to 28. More than ten bones have been regarded 
to be completely lost in the mammalian linage. However, recent studies pointed out the possibility 
that some bones that were thought to be lost are still present in extant mammals. We hypothesized 
that the bones that were thought to be lost are still present in extant mammals, particularly during
 fetal period, and that subsequent fusions obscures the presence of some bones. In this project, we 
addressed this hypothesis through combing paleontology and developmental biology.

研究分野：進化形態学
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１．研究開始当初の背景 
哺乳類が哺乳類型爬虫類の一群から起源し
た過程で，哺乳類型爬虫類において 40 個ほ
どの骨が構成していた頭蓋は哺乳類で 28 個
の構成骨に減少した．これら 10 数個の骨は
哺乳類に至る系統で完全に喪失したと考え
られてきた．しかし，失われたと従来考えら
れてきた骨のいくつかは実は哺乳類でも保
持されている可能性が出てきた(Koyabu et 
al. 2012, Proc. Nat. Acad. Sci.)．これまで，
哺乳類型爬虫類の有していた頭頂間骨がそ
のまま哺乳類の「頭頂間骨」となり，哺乳類
型爬虫類の板状骨が喪失することで，哺乳類
の後頭部は成立したとされてきた (von 
Huene, 1912, Anat. Anz.)．しかし応募者が
300種以上の哺乳類胎子と哺乳類型爬虫類化
石を比較発生学的・古生物学的に検討した結
果，これまで哺乳類において「頭頂間骨」と
されてきた骨は実は哺乳類型爬虫類の頭頂
間骨と板状骨の複合体であり，板状骨は頭頂
間骨の一部として哺乳類において保存され
ていることが明らかになった．本研究は，従
来全く疑問視されたことのなかった相同性
理論を刷新して，哺乳類の「頭頂骨」を「板
状頭頂間骨」と書き換え，世界的なインパク
トを与えた． 
この成果は哺乳類だけでなく四肢動物の頭
蓋冠の相同性理論の全面的な再検討を迫る
ものでもある．祖先的な魚類の頭蓋は約 140
個もの骨パーツによって構成されていたと
される．そして系統発生の過程で骨数は派生
系統で段階的に減少していった．例えば四肢
動物の基盤的な祖先種は約 90 個，基盤的羊
膜類（爬虫類，鳥類，哺乳類の祖先．両棲類
は含まれない）では約 80個，鳥類では約 60
個，爬虫類では約 40 個，哺乳類では先述の
ように 28個に減少した (Gregory, 1935, Am. 
J. Phys. Anthropol.)．頭蓋におけるこの進化
的な骨数減傾向はWilliston’s Lawと呼ばれ
る．比較解剖学の一般的な解釈では，減少し
たこれらの骨は進化的に完全に喪失したも
のとされている(Sidor, 2001, Evolution)．し
かし，成熟個体だけではなく個体発生を詳細
に観察すると，一見進化的に喪失したと思わ
れていた骨も発生初期には明確に確認しう
ることを応募者の研究は指し示した(Koyabu 
et al. 2012, Proc. Nat. Acad. Sci.)．この報告
は同時に「鳥類，爬虫類，哺乳類で喪失した
とされてきた幾つもの骨は本当に喪失して
いるのか？」という問いをも提起する．喪失
したと想定されてきた骨は，実際には発生初
期に他の骨に癒合して，成熟個体では認識が
困難になっているだけなのかもしれない．ま
た，単一の骨だと思われていた骨も，複数の
骨が進化的に癒合して形成したものである
のかもしれない．仮にそうであるならば，
様々な脊椎動物における各骨の解剖学名称
は全面的な再定義が必要であり，従来の相同
性理論は再構築を要することになる． 
２．研究の目的 

本研究では羊膜類（哺乳類，爬虫類，鳥類）
の頭蓋冠の骨群に従来与えられてきた解剖
学名称を一度解体・忘却し，頭蓋冠の骨群の
相同性理論の再構築を目指すことを目的と
した．この目的を達成するため，①各国博物
館に収蔵されている重要化石種を検討し，頭
蓋冠における骨構成の歴史的変遷を追跡す
る古生物学的分析，②モデル生物を用い，系
統間の頭蓋冠相同性を実験的に検証する発
生遺伝学的分析，③非モデル生物の胚を用い
る比較解剖学的分析の三つの観点からの分
析を計画した． 
 
３．研究の方法 
最も基盤的な羊膜類とされ，保存状態も優れ
る化石種である Seymouria の頭蓋冠を羊膜
類の基本構造として想定し，哺乳類をはじめ
とする派生的な羊膜類の頭蓋冠との相同的
対応関係を再検討した．特に，進化的に喪失
したとされてきた骨群が真に喪失している
のか，もしくはその他の骨に癒合していて保
存されているのか，その正否の再検証を進め
た．特に，次の 3つのアプローチを行った． 
１．重要化石羊膜類を古生物学的に分析し，
頭蓋冠の骨構成と骨数の歴史的変遷を追跡
する． 
２．モデル動物を用いた実験発生学的アプロ
ーチによって，各骨の形成の分子的背景を解
明するとともに，脳の各領域・筋肉・末梢神
経・血管に対する各骨の位置関係を把握する． 
３．非モデル動物の胚標本を用いて脳の各領
域・筋肉・末梢神経・血管に対する各骨の位
置関係を把握する． 
 
４．研究成果 
共同研究先である理化学研究所において，羊
膜類脊椎動物（マウス・ニワトリ）を材料と
して，実験発生学的手法を用いて頭蓋冠にお
ける骨，軟骨，筋肉，脳，末梢神経，各形態
パーツ相互の相対的位置関係を検討した．本
科研費によって蛍光顕微鏡機器を導入した
ため胚発生における遺伝子発現の観察が可
能になった．理化学研究所にて頭蓋骨の縫合
に形成・促進に関連する遺伝子 Ptch1, TGfbr2, 
Fgfr2, Dlx5, Ihh遺伝子のプローブを用いてマ
ウス胎子に対して in situ ハイブリダイゼー
ション染色を行った．また妊娠マウスより
E11.5～E17.5ステージの胎子を各種採材し，
先述のプローブを用いてホールマウントお
よび連続切片での in situハイブリダイゼーシ
ョン法による染色を進めた．また連続切片を
川本法による回収を行い，その後ヘマトキシ
リン＝エオシン染色によって神経，軟骨，骨，
筋肉等の染色を行った．Amira ソフトウェア
を用いて頭蓋冠における骨，軟骨，筋肉，脳，
末梢神経，血管の発生過程，各形態パーツの
三次元的位置関係をコンピュータ内で再構
築した． 
また，人体発生の研究を本学教育学部と京都
大学医学研究科と進め，人体における頭骨の



骨化・成長・縫合の過程の三次元的な把握を
開始した．人体発生も視野に入ってきたこと
で，哺乳類全体における頭骨発生の統合的理
解にさらに近づいたと期待される．さらに，
北海道等で野外捕獲を継続し，小動物胎子の
収集につとめた．また，オーストラリアおよ
びシンガポールにて現地自然史博物館に収
蔵されている哺乳類の胎子標本の観察を行
い，胎子期における頭蓋骨形成の種間変異の
分析を進め，スペインではバレンシア大学に
て共同研究者とともに頭蓋骨の各骨パーツ
の発生と癒合の数理的パターンの分析をし
た．これらを踏まえ Seymouria の頭蓋冠と羊
膜類の基本構造と哺乳類をはじめとする派
生的な羊膜類の頭蓋冠との相同的対応関係
を再検討した．その結果，頭頂間骨だけでな
く，前前頭骨，後前頭骨，隔頷骨と目される
骨が現生胎子期には確認できた．これらの骨
は従来哺乳類で喪失したと考えられてきた
が，現生哺乳類でも残存していることが示唆
された． 
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