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Abstract
Bivalv’s hinge teeth has a function to interlock two valves each other, and show several typical morphologies depend-

ing on the clads. So the hinge teeth system is has been regarded as a important character in order to classify the Order 
Bivalvia. Schizodont hinge teeth system, in particular, which is typically represented in trigoniids shows a remarkably 
complex structure. Namely, a comb-like secondary dentition structure composed of many curvilinear striae develops 
both in the surface of principal teeth in right valve and socket in left valve. This study aims to understand, how the 
trigoniids’ hinge structure is developed with keeping hinge function. As a result of observations, we interpreted that 
the secondary dentition is added only in the socket, and increase the length by molding shell material in the vacancy 
between the both valves through shell opening. Schizodont hinge teeth do not develop only in the trigoniids, but also in 
Trigonioides, a Cretaceous non-marine bivalve. This indicates that the structure has been repeatedly formed throughout 
the evolutionary history of bivalves. Although the schizodont hinge teeth are visually very complex structure, it can be 
realized as a result of simple growth process.
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はじめに

一般的に二枚貝は二枚の殻を持ちそれらを開閉

することで水中のプランクトンの捕食や敵からの

防御に役立てていることがよく知られている．し

かし二枚貝が殻を開閉する際 , 殻頂の裏側にある

鉸歯 (hinge teeth) が重要な役割を果たしているこ

とはあまり知られていない．鉸歯は左右の殻を開

閉するための蝶番としての機能を有している構造

である (Cox, 1969). また鉸歯の形態は二枚貝の種

類によってさまざまである．例えばアサリやハマ

グリは異歯型 (Heterodont), タマキガイやアカガ

イは多歯型 (Taxodont), ホタテは等歯型 (Isodont)

などといったように鉸歯の形態はいくつかのタイ

プに分けられ , 二枚貝の分類に古くから用いられ

てきた (Cox, 1969)．鉸歯の中でもトリゴニアの

仲間によくみられる裂歯型 (Schizodont) の鉸歯

は非常に複雑な構造をしている．二枚貝の鉸歯の

成長過程について古くでは Bernard (1895) が異歯

型の鉸歯の成長過程を化石から示しているほか ,

岡本 (2005, 古生物学会講演予稿集 ) や山形・岡

本 (2018, 古生物学会講演予稿集 ) といった研究

があるが裂歯型の鉸歯の詳細な成長過程について

の研究は少なく , その独特な特徴の記載 ( 例えば

Newell and Boyd, 1975; Stanley, 1978 など ), その

機能についての研究 (Yuki, 1994) の後はあまり進

展がない．山形・岡本 (2018, 古生物学会講演予

稿集 ) では二枚貝の鉸歯の成長過程をコンピュー
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ターシミュレーションにより再現しているが , 実

物観察による証拠が少ない．トリゴニアの鉸歯の

成長過程について述べるうえで，実物の詳細な観

察は非常に重要な論拠となる．また成長過程の考

察は，トリゴニアがいかに複雑な鉸歯を蝶番とし

ての機能を果たしながら成長するのかという疑問

を解消し，さらに二枚貝の分類，進化を述べるう

えで大きな意義がある．本研究ではトリゴニアの

鉸歯の成長過程に関して現生の標本並びに化石標

本を用いた詳細な観察から考察することを目的と

する (Fig. 1)．

二枚貝の鉸歯について

二枚貝は殻の裏側にある鉸歯を用いることで殻

を咬み合わせることや開閉することに役立ててい

る．その形態は二枚貝の種類によってさまざまで

ある．アサリやハマグリのような二枚貝は異歯型 

(Heterodont) とよばれ右殻の小さな主歯と左殻の

それを受ける歯槽がある．アカガイやタマキガイ

のような二枚貝は多歯型 (Taxodont) と呼ばれ三

日月型の歯が一直線上に並んでいる．ホタテが属

するイタヤガイの仲間は等歯型 (Isodont) と呼ば

れている．これらの鉸歯は形態にかかわらず蝶番

としての機能を果たしている (Cox,1969)．

トリゴニアについて

いわゆるトリゴニアは古異歯亜綱サンカクガイ

目サンカクガイ超科に属する二枚貝で古生代デボ

ン紀に出現した (Cox, 1969)．以下 , このグルー

プに属する二枚貝をトリゴニアと呼ぶことにする．

吉永 亘希・岡本 隆

世界中の海洋で繁栄したがアサリやハマグリと

いった内生の二枚貝と異なり水管を伸ばすことが

できない原始的な特徴を持つ (Newell and Boyd, 
1975). 中生代白亜紀に最盛期を迎え，世界中の

海成層からたくさんの種類が発見されている．中

生代末の大量絶滅時に大きく衰退するが現在でも

オーストラリア近海に数種が生存している (Dar-

ragh, 1986)(Fig. 2)．

トリゴニアには共通の特徴があり裂歯型

(Schizodont) と呼ばれる独特の鉸歯を持つ．これ

は二枚貝の鉸歯の中では最も複雑な構造である．

詳細は次項で述べる． 

トリゴニアの鉸歯

先ほども述べたとおり , トリゴニアの鉸歯は裂

歯型 (Schizodont) と呼ばれるタイプである．右

殻内部には二つの歯板からなるハの字型をした大

きな主歯がありその両側には細やかな櫛状の刻み

模様がある．一方 , 左殻には右殻の歯を受けるた

めに同じく櫛状の刻み模様を持った三つの歯板か

らなる歯槽 ( ソケット ) をもつ．櫛状の刻み模

様は二次歯列 (secondary dentition) と呼ばれてい

る ( 槇山 , 1926; Newell and Boyd, 1975)．二次

歯列は弧を描いており , 開閉運動の軌跡に対応し

ている ( 槇山 , 1926; Yuki, 1994). この複雑な歯

列により両殻が咬み合い , 開閉を強固にしている 

( 槇山 , 1926; Newell and Boyd, 1975). 一方，靭

帯によって決まる軸と開閉筋によって決まる軸が

力学的に適切な位置にあるために滑らかに開閉を

行うことができる (Yuki, 1994)．二次歯列は初期

Fig. 2. Neotrigonia margaritacea a living trigoniid. 
Scale bar=1 cm

Fig. 1. Some variations of bivalve hinge teeth. A: 
Heterodont; B: Taxodont; C and D: Left and right valves 
of Schizodont.
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のトリゴニアには見られず , 中生代三畳紀に獲得

されたと考えられており , 二次歯列を持った形態

は他の二枚貝には例を見ない特化したものである

とされ , これを用いて分類を行うことはできない

と考えられている (Newell and Boyd, 1975; 槇山 , 
1926; Stanley, 1978)．山形・岡本 (2018, 古生物

学会講演予稿集 ) では二枚貝の鉸歯をコンピュー

ターシミュレーションで再現している．その際に

殻が開いた際にしか成長することができないとい

う制約をつけることで異歯型 , 多歯型の鉸歯を再

現している．裂歯型に関してはほぼ形態を再現し

ているが，まだ改良の余地が残されている .

Fig. 3. Sketch of right valve hinge teeth. Hinge teeth are composed of three areas. Broken line shows an area lucking 
secondary dentition.

Figure 4. Correlation between the position and spacing of secondary dentition measured in Neotrigonia margaritacea.
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Fig. 5. A Schematic diagram explaining the early ontogeny of hinge teeth. Scale bar=1 cm

Figure 6. A Schematic diagram explaining the grown-up stage of trigoniids’ hinge teeth.
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Fig. 7. Fossil materials in this study. A: “Nipponitrigonia tashiroi.”. Right valve. B: Nipponitrigonia kikuchiana. Right 
valve. C: Pterotrigonia ogawai. Right valve , gum cast of external mold. D: Pterotrigonia pustulosa. Right valve, gum 
cast of external mold. E: Apiotrigonia imutensis. Left valve, gum cast of external mold. F: Apiotrigonia crassoradiata. 
Right valve, gum cast of external mold. G: Yaadia obsolete. Left valve. Scale bar=10 mm.
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Fig. 8. Neotrigonia margaritacea, one of a living trigoniids species and its hinge 
teeth and shows the number of secondary dentition. Scale bar=10 mm.

Fig. 9. Hinge teeth of fossil trigoniids. A: Nipponitrigonia kikuchiana. right valve. 
B: Yaadia sp. Left valve, gum cast of inner mold. C: “Nipponitrigonia tashiroi”. 
Right valve, inner mold. D: Pterotrigonia ogawai. Right valve, inner mold. Scale 
bar=10 mm.
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Fig. 10. Cross section of hinge teeth, the right valve of Neotrigonia bednalli. A: Cut line of hinge teeth. B: 
Anterior tooth cross section of right valve. C: Blightness alteration of B. D: Posterior tooth cross section 
of right valve. E: Blightness alteration of D. Scale bar=10 mm.

Fig. 11. Cross section of hinge teeth, Nipponitrigonia kikuchiana. A: Left valve cross section. B: Right 
valve cross section. Scale bar=10 mm.
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Fig. 12. Juvenile hinge teeth of Apiotrigonia imutensis left valve. A: Photograph of resin cast. B: General outline of 
photo A. C: Secondary dentition. D: Line drawing of photo C. Scale bar=1 mm.

Fig. 13. Specimen of Trigonioides cf. goshouraensis left valve. A: Gum cast of external mold. B: General outline of 
inner mold. C: Inner mold of hinge teeth and secondary dentition. Scale bar=10 mm.
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材料および方法

本研究には現生種の Neotrigonia margaritacea 

(Lamarck), Neotrigonia bednalli (Verco), 化石種

の Pterotrigonia ogawai (Yehara), Pterotrigonia 
pustulosa (Nagao), Nipponitrigonia kikuchiana (Yo-

koyama), “Nipponitrigonia tashiroi” Matsuda (ms), 
Apiotrigonia crassoradiata Nakano, Apiotrigonia 
imutensis (Tashiro), Yaadia obsolete (Kobayashi 
and Amano) を用いた．化石種において P. ogawai, 
P. pustulosa,  “N. tashiroi”は“中部”白亜系御所

浦層群江の口層から , N. kikuchiana は下部白亜系

宮古層群田野畑層から A. crassoradiata, Y. obsoleta

は上部白亜系和泉層群基底部 , 上部白亜系姫浦層

群からそれぞれ産出したもの , A. imutensis は姫浦

層群のみから産出したものを使用した．化石標本

において印象化石で型取りが可能なものには歯科

用のシリコンゴムを用いて型取りを行った (Fig. 
7)．そしてこれらトリゴニアの鉸歯の詳細な観察 , 

スケッチといった外観からの観察 , 鉸歯の断面観

察を行った．外観からの観察においては現生の標

本 , 化石標本を顕微鏡下で観察した．また断面観

察においては現生の N. bednalli の右殻 2 標本を樹

脂に封入し鉸歯の中心以降まで 800 番の研磨粉で

研磨した．化石標本の N. kikuchiana についても右

殻 , 左殻の 2 標本を現生標本と同様に研磨した．

化石標本の断面観察には再結晶の進んでいない標

本を選んだ (Fig. 7)．

実体顕微鏡観察の結果

現生種の観察の結果以下のような特徴がみられ

た．鉸歯は両殻が常に接している部分 , 殻が開く

と空間ができる部分 , 軟体部がある部分に分かれ

ている . これは Newell and Boyd (1975) の解剖

図も参考にした結果である . 右殻にみられる主歯

の二次歯列は殻頂部及び腹縁側にはない部分が存

在し , 腹縁側の二次歯列は一部分しかない (Fig. 
3)．また二次歯列の間隔は腹縁側へ向かうにつれ

一定の割合で大きくなる (Fig. 4). 二次歯列の本

数は個体ごとに異なるが前方の歯板の両側では同

じ本数であり , 後方の歯板では内側の二次歯列の

本数が外側よりも数本多く , 内側の本数と前方の

歯板の二次歯列の本数は同じである (Fig. 8)．

左殻のソケットには腹縁側の二次歯列がない部

分がなく , 二次歯列の本数が右殻の歯板のそれよ

り一本多い．ここから左殻のソケットの二次歯列

の腹縁側の最後の一本は右殻の歯板の腹縁側の二

次歯列のないスペースに対応する．

化石種においても上記で記した現生種の鉸歯の

特徴と同様の特徴が観察できたので , 化石標本か

らも鉸歯の成長過程を考察することができる (Fig. 
9)．

断面の観察結果

現生種 N. bednalli の右殻の前方および後方の歯

板の切断面 , 殻の残っている化石種 N. kikuchiana

の化石の右殻の主歯および左殻のソケットの切断

面を観察した．

まず N. bednalli の切断面には左殻の方向に追加

される成長線がみられた．成長線は二次歯列を切

りながら追加されており , 腹側に位置する最も若

い二次歯列は常に成長途上の状態である．つまり

成長線の腹縁側に必ず成長途上の二次歯列が追加

されている．後方の歯板も同様に二次歯列を切り

ながら左殻の方向に追加される成長線が観察され

た (Fig. 10)．次に化石種 N. kikuchiana の右殻に

ついては，現生種とは異なる断面で観察したがそ

こで観察された成長線は腹縁側へ向かって追加さ

れており , 現生種の成長線とも整合的であった．

また左殻に関しても右殻方向へ向かい追加される

成長線が観察された (Fig. 11)．

成長過程の考察

右殻の主歯の二次歯列は左殻のソケットの溝に

対応する．同様にソケットの二次歯列は右殻の主

歯の溝に対応している．しかしソケットの最後の

二次歯列は右殻の主歯の二次歯列のない腹縁側の

スペースに対応している．また成長線は互いの殻

の方向へ追加されている．

以上の観察結果からトリゴニアの鉸歯の成長に

関して , トリゴニアの鉸歯は左殻のソケットにの

み二次歯列を追加し , その他の鉸歯の部分は互い

の殻を用いて殻物質の充填によるコピーで作り出

しているという仮説を導きだした．

二次歯列のない右殻の主歯と二次歯列が一本の

みの左殻のソケットをもつ初期条件を仮定する．

その初期条件で殻が開いた際にしか成長できない

制約と左殻にしか発達途上の二次歯列を追加でき

ない制約を付加する．以上のルールでの成長を考

トリゴニアの鉸歯における成長過程の考察
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える．成長時 , 両殻は開きソケットに二次歯列を

追加する．この時ソケットの最初の二次歯列と新

しくできた二次歯列の間は溝になる．ここに殻物

質を充填すると左殻のソケットと右殻の主歯に空

いた空間に新しい主歯が形成される．またソケッ

トも同様に右殻の主歯の両側の二次歯列を用いる

ことで新しいソケットが完成する (Fig. 4)．この

モデルは左殻のソケットの二次歯列が右殻の主歯

より一本多い観察結果や二枚貝の外套膜が右殻と

左殻に一つずつある事実とよく合致する．また成

長線の広がり方からも整合的であり , 蝶番として

の機能も維持することができる．この成長過程を

繰り返すことによってトリゴニアの鉸歯を形作る

ことができる．鉸歯の成長は殻の成長と同じく右

殻 , 左殻ほぼ同時に起きていると考えられる (Fig. 
5). 

一方 , 幼年殻で二次歯列の本数が少ない標本も

実際に見つかっている . Fig. 12 は A. imutensis の

左殻 , つまりソケットが観察できる標本で，殻の

形態が未発達であることから幼年殻と判断した 

(Tashiro, 1972 を参照 ). この標本のソケットにみ

られる二次歯列の本数は 5 本であり , 成殻の鉸歯

にみられる二次歯列の本数よりも少ない . この標

本からトリゴニアが二次歯列の本数を成長に伴い

増やしていることがわかる . 

以上より，左殻への二次歯列の追加及びコピー

によるトリゴニアの鉸歯の形成は，見かけは複雑

だが比較的単純な成長過程である可能性が高い．

裂歯型の鉸歯の進化の上での再現度

　トリゴニアの鉸歯は二枚貝の鉸歯の中でも非

常に複雑であり , 現在ではトリゴニアにしか見ら

れない．しかし二枚貝の進化の中で再現された例

が存在する．前期白亜紀～中期白亜紀の淡水生二

枚貝 Trigonioides (Kobayashi and Suzuki, 1936) は

トリゴニアの鉸歯と非常によく類似した鉸歯を持

つ．Trigonioides はカワシンジュガイ目 , いわゆる

イシガイの仲間に属し殻表の V 字と逆の V 字を組

み合わせたような装飾が特徴的な種類でトリゴニ

アとは直接の類縁関係はない．しかしその鉸歯に

ついてはトリゴニアのように右殻に二つの大きな

主歯 , 左殻にソケットを持ちその両側には二次歯

列を持つ (Fig. 13)．

両者の鉸歯の類似は 90 年以上前から着目されて

おりかつてはトリゴニアの仲間が淡水域へ進化し

たものだと考えられていたほどである (Kobayashi 
and Suzuki, 1936)．しかし Trigonioides の鉸歯の

進化の過程が淡水生二枚貝の Unio 属に近いことか

ら現在はカワシンジュガイ目だと考えられている 

( 田村 , 1979)．よってこの鉸歯は収れんによって

獲得されたものでありトリゴニア型の鉸歯が二枚

貝の進化の中で複数回再現されたものである．ト

リゴニア型の鉸歯は，比較的単純な成長をするの

で，系統が異なるグループでも比較的容易に獲得

できる形質なのではないかと考えられる .

まとめ

　本研究によりトリゴニアの鉸歯における詳細

な観察と鉸歯の成長線の観察によってこれまで報

告のなかった鉸歯の成長過程を明らかにした . こ

れにより , トリゴニアの鉸歯の見かけは非常に複

雑であるが二次歯列の追加並びにコピーを繰り返

す単純な成長ルールに従っていることがわかった．

またその単純さ故 , この形態は二枚貝の進化の歴

史の中で繰り返し発達し , 鉸歯を用いた系統分類

を困難なものにしている可能性がある . さらに山

形・岡本 (2018) で再現された裂歯型の鉸歯の成

長モデルは大局的には妥当であるものの , 二次歯

列の対称性や二次歯列のない部分の欠如などの点

を再現しきれておらず，まだ改良する余地が残さ

れている . 今回の研究では裂歯型の鉸歯が具現す

べきいくつかの特徴を指摘した . 今後はこのよう

な特徴を再現できる成長モデルへの改良を通じて , 

裂歯型の鉸歯が出現した過程を明らかにすること

が期待される .
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