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反復説の一理解一一長鼻類の頭蓋を例として

犬塚則久＊

石で各成長段階が知られている別系統のS虚gD伽”

0"“畝"S (トウヨウゾウ) (Osborn, 1942)を用いて

いる。

これらの成長段階は，おもに使用されている臼歯に

よって示し,Ewffz""zzIsでは若いほうから順に第3

乳臼歯(P3),第4乳臼歯(P4),第1大臼歯(M

1)，第2大臼歯(M2), S.0""zizz"Sでは同様に，

P3, P4,M2,第3大臼歯(M3)である。以

下，各成長段階はこの符号で表わす。

各頭蓋の図は，個体発生・系統発生ともに，形態変

化力最もよく現われる側面観を採用している。各図の

大きさは，形態変化に注目するために，ほぼ統一して

描いてある。また，個々の特殊化した部位ではなく，

全体としてのプロポーションの変化や， とくに伸長・

短縮・傾斜・湾曲がどの部位で著しいか，をわかりや

すく示すために，直交座標を重ね，座標変換をおこな

っている。

これらの図では，個体発生と系統発生の比較の便宜

上，いずれも最終段階の形態に直交座標を重ね，個体

発生および系統発生上の変化を遡行するように変換し

ている。したがって，個体発生および系統発生上の経

時的な形態変化の方向性を表現するには，初期および

中間段階の座標形態力欝，最終段階の直交座標形態とど

う異なるかを図からよみとり，そのあとで，それぞれ

の形容を逆転させればよい。

はじめに

ヘッケルの反復説は「個体発生は系統発生をくり返

す」という命題として，簡単に表現されている。しか

し，実際の研究現場では，具体的に，何が，どのよう

に反復するのか，が示されなければ， この考えを応用

することはできない。個体発生の各段階の形態は，そ

の先祖の各段階の形態をそのまま反復するわけではな

いからである。

筆者はかつて,Rz"20ね”do〃〃""""""(ナウマン

ゾウ）の系統復元にあたって，長鼻類全体の系統発生

と，現生のE""zzs"'"""s (アジアゾウ）の個体発

生（成長段階） とを比較した。そして，反復するのは

各段階の個々の形態ではなく，その形態が時間ととも

にどのように変化していくか,すなわち， 「形態変化の

方向性」である， という理解に達し， これに基いて

RzmgojOrodb陀属およびR""""α泥泥jの分化を解明

した（犬塚， 1977)。

そこで小論では，反復説が「個体発生上の形態変化

は系統発生上の形態変化の方向にそって進行する」と

いう命題に表わされることを改めて提唱したい。

材料と方法

このために，具体例として長鼻類の頭蓋を用いる。

その理由は， 1）この目では系統発生の初期段階から

の化石が比較的よく知られている， 2）個体発生に関

しては，大型獣であるために，生後も成体になるまで

に形態変化が著しい， という形態変化をみるうえでの

利点があるからである。

系統発生をあらわす材料としては，長鼻類のうち，

傍系とされる進化の第1段階の〃be""2"z""をのぞ

き，第2段階のfｿ2勿加〃，第3段階のGol""""g"z""

とS煙り“〃0伽邦,そ･して,第4段階のゾウの代表とし

て，成長段階を筆者が直接調べることのできたE

"Iz"”"sを用いている。S姥り/""odひれはゾウ科の共

通先祖とされるSiggひ花"tz62ﾉひ伽邦の頭蓋が知られて

いないので，その代用である。

個体発生の材料としてはこのE7"""zzzsと、化

長鼻類の系統発生にみられる形態変化の方向性

図lの右側には,PhiomiaからElephasにいたる4

段階の長騨類の頭蓋の側面観を示してある。これらの

図から把握された系統発生上の形態変化の方向性を以

下に列挙する。

(1)直交座標の経線（たて軸）は系統発生につれて傾

斜が急になる。しかも直線状ではなく，はじめは頭蓋

中央部でS字状を呈するので，飢勿加加では前後に長

く，上下に低かった頭蓋が，単純に前が下がるように

回転したのではなく， 目（眼窩） と耳（外耳孔）の位

置関係を保ったまま，切歯部が後下方に回転し，脳頭
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拡大し，以後はそれほど変化していない。また，切歯

歯槽の相対的な長さは,P"o""αからSj電ひ/""odO"

までそれほど変わらず,E"〃asで急にのびている。

蓋が前上方にむかって拡大してきた， といえる。こう

して，頭蓋は全体として，前後に短く，上下に高くな

る。

(2)鼻骨から頭頂にかけての前頭部は,Rzio籾〃では

経線や緯線（よこ軸）の線と線の間隔がのびて，鈍角

三角形にゆがんでいる。したがって，前頭部は系統発

生とともに短縮してくる。

(3) いつぽう，後頭頴から頭頂にいたる後頭部は，

恥勿"”では経線や緯線がこみあっているが, Go"z-

p〃o枕gﾅｶ"z,Siggひ"〃0"〃と進むにつれて，しだいに

その間隔を広げている。したがって，後頭部は系統発

生とともに拡大，膨張している。

(4) 鼻骨から切歯の歯槽部にかけての顔面部は，

giiol"趣では経線が後傾して凹湾し，緯線が収れんし

ている。いつぽう，頭蓋中央部では，経線の間隔にく

らべて，緯線の間隔が長い。Eﾉ""fzsにむかうにつれ

て，顔面部の経線の傾きは減少し，緯線の収れんは弱

まり，中央部のたて長の長方形は正方形に近づいてく

る。

したがって，時間とともに顔面部は垂直に近づき，

頭蓋中央部にくらべて相対的に伸びが著しい。また，

顔面中央部， とくに眼窩の周辺が前に突出する傾向も

認められる。

(5)眼窩下縁から外耳孔にかけて横走する頬骨弓の付

近は,FWio"z〃とGo"ゆんo"e"""zでは,緯線が下に凸

湾する。また，眠窩に対する頬骨弓の前端の位置は，

しだいに上昇する。ただし,S控ひ""odO〃では，これ

とは逆の傾向をしめし，後部に対して前部が著しく下

降する特徴が加わっている。

頬骨弓自体の形状を比較すると，飢勿”itzで頬骨弓

の前部の下方湾曲があり,E"〃“にむかって,頬骨弓

自体が直線状になる傾向がある。また，頬骨弓は系統

発生とともに，その太さを減らしている。

(6)頬骨弓の下方にある臼歯の歯槽部は，馴勿"z"で

は経線と緯線のなす四辺形が著しく上下に扁平化して，

前下方にのびている。この形はS/agpjpphodb邦までは

ほぼ共通しており,E"""では側頭部に匹敵する広

がりを示している。すなわち，臼歯歯槽部は後下方に

転位し,EZ")〃“になってはじめて急速に上下の高さ

を増している。

(7)頭蓋の前下方にのびる切歯の歯槽部は，跳勿"z"

では緯線がほぼ垂直に走り，互いの間隔が狭い。Eﾉ2‐

，〃asにむかうにつれて，緯線の傾斜は緩やかとなり，

経線が急になってくる。したがって，系統発生ととも

に，頭蓋全体と同様，切歯歯槽は傾斜が急になる傾向

がある。

なお，切歯歯槽の太さは，切歯の太さの反映である

が,相対的にみると,fM"7"αからGo"ゆﾙ磁胸g"""で

アジアゾウの個体発生にみられる形態変化の方向性

図1の左側には現生のE"7zzIF"""sの頭蓋の生後の

個体発生上の4段階を示してある。ここから得られた

個体発生にみられる形態変化の方向性を以下に列挙す

る。

(1)頭蓋中央部を縦走する経線は, P3ではS字状を

示し，その上部と下部が後方に傾く。したがって，成

体になるまでに，頭蓋上部は前上方に拡大し，頭蓋下

部は後下方に湾曲する。P4,M1段階では，必ずし

もP3と成体(M2)との中間的な形状を示してはい

ない。これは幼体や若い個体では区別力ざつけにくい亜

種の差によるものか，個体差によるものかもしれない。

(2)前頭部はP3では，経線・緯線とも間隔が広力ぎ

り，両者は前頭面とともに鈍角三角形を示す｡P4,M

1と成長するにつれて， この部位は成体の形状に近づ

く。したがって，前頭部は成長とともに短縮する傾向

力苛ある。

(3)頭頂よりやや後方にあたる後頭上部は, P3では，

経線・緯線ともこみあっており，ことに緯線の間隔が

狭い。P4,M1と進むにつれて，緯線の間隔は広が

り,M1までは上に凹湾していた緯線がM2では直

線となる。したがって，後頭上部は成長とともに高さ

を増し，成体になると，頭頂部が前後に伸びる。

(4)顔面部は, P3では経線が前にむかって強く凹湾

し，眼窩部では後に傾いている。P4,M1と成長す

るにつれて， この経線の湾曲は弱まり，眼窩部の経線

も垂直に近づく。した力曾って，顔面は成長とともに相

対的な長さを増し， とくに，眼窩は前突し，その上下

軸は前傾する傾向がある。なお，眼窩部の緯線の間隔

は,P3からM2にいたるまで大差がないので，頭蓋

全体に対する眼窩の大きさは，年令にかかわらずほぼ

一定である。

(5)後眼窩突起上方から外耳孔をへて後頭穎にいたる

緯線は,P3では前が下がり，後が上がっているが,M

1ではその傾斜が緩やかとなる。したがって，成長と

ともに後頭穎の相対的位置は下降する傾向にある。

(6) 臼歯歯槽部の経線は, P3では前下方に斜走して

いる。P4,M1となるにつれて垂直に近づくので，

臼歯歯槽は成長とともに後方に転位する傾向がある。

ちなみに，緯線の間隔には成長による差が少ないので，

臼歯歯槽の相対的な高さは，年令にかかわらずほぼ一

定である。

(7)切歯歯槽部における経線はP3では傾き，緯線の

間隔は狭い｡経線の傾斜はM1までつづき,M2で垂
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図1 長鼻類の頭蓋の左側面観における形態変化 左:Eﾉ""Lzs 7"""zzfsの個体発生右：系統発生
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_』ず~L 直となる。緯線の間隔はM2にいたるまで，しだいに

増大する。したがって，切歯歯槽は成長するにつれて，

傾斜を強め，相対的に長くなる。

トウヨウゾウの個体発生にみられる形態変化の方向性

図2はSo""z施脆の頭蓋の個体発生上の4段階を

しめす。ここから得られた個体発生上の形態変化の方

向性を以下に列挙する。

(1)頭蓋中央部を縦走する経線はP3ではS字状を

示す。また,P3では全体として経線の間隔が広く，緯

線の間隔が狭いので，成体の直交座標でしめされる正

方形は横長の四辺形となっている。これらの特徴は，

P4,M2と徐々にM3の形に近づいている。したが

って，頭蓋は全体として，前後に短く，上下に高くな

り，上部が前上方へ拡大し，下部が後方に転位する傾

向がある。

(2)前頭部はP3では， とくに緯線の間隔が広い。M

2では成体に近い間隔を示すので，成長の初期に前頭

部の上下方向の短縮が生じている。

(3)後頭の中央部は,P3で線がこみあっている｡P4

以降にはその傾向は認められない。したがって,P3か

らP4にかけて後頭部の拡大力暫ある。

(4)眼窩下縁から外耳孔にかけて横走する頬骨弓にそ

う緯線は,P3では前で下に凸,後で上に凸の波状を呈

する。この形はM2までひき続いている。したがっ

て,So"g"如姑では，幼体では水平的な頬骨弓が，

成体になると，前上がり （後下力:り）に回転する傾向

がある。

(5) 臼歯歯槽部はP3では緯線の間隔が狭く, P4,

M2とすすむにつれて増大する。また，経線の傾きは

P4までみられる。したがって,臼歯歯槽は成長ととも

に高さを増す傾向があり，成長の初期には後方転位も

認められる。

(6)切歯歯槽部は, P3とP4では，経線の上方への

湾曲がみられる。M2ではこの傾向はゆるやかにな

る。したｶ＃って，切歯歯槽の下方への傾斜が，成長に

つれて強まることを示している。

3

に
ﾄノ

2

個体発生と系統発生との対応

以上のように，長鼻類の頭蓋で個体発生と系統発生

とを比較すると，各段階の経線や緯線のなす形にまっ

たく等しいものはみられない。しかし，一部の経線や

緯線のなす形や，頭蓋の一部分にかぎると，時間の経

過とともに変わる形態変化の方向性に共通点の多いこ

とがわかる。

すなわち,E"2zzx""zfsの個体発生上の方向性のう

ち、つぎの6点は系統発生上の方向に一致している。

(1)頭蓋全体が前後に短く，上下に高くなる。

3

図2 SjagD伽〃o"g"mjisの頭蓋の左側面観における

個体発生卜Lの形態変化。
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図3 GO"ゆ〃0"e"z"1zからS昭gひ伽邦にいたる頭蓋の左側面観における系統発生上の形態変化。

i部が卜下に短縮する。 （3）後頭部が拡大して，前方に転位する。(2)前頭部が上下に短縮する。

(3)後頭部が伸長して，膨隆する。

(4)顔面が伸長し，顔面中央部が前に突出する。

(5) 臼歯歯槽部が後方に転位する。

(6)切歯歯槽部が伸び，傾きが強まる。

また, S. 0"e”〃姑の個体発生上の方向性のうち，

つぎの5点は系統発生上の方向に一致している。

(1) 頭蓋全体が前後に短く，上下に高くなる。

(2)前頭部が上下に短縮する。

(4) 臼歯歯槽部が後方に転位し，上下に高くなる。

(5)切歯歯槽部の傾きが強まる。

したがって，個体発生の過程で生じるこれらの形態

変化は，系統発生にみられる形態変化の方向性にそっ

て進行している， と結論される。

もちろん，系統発生上の形態変化が，すべて個体発

生の過程で生じるわけではない。たとえば，系統発生

上にみられるつぎの3つの傾向は、E"2f""zzIsでは
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に直交座標を重ね，祖先型のGo"ゆ〃o娩g"""と

Sねgひ”〃0伽泥でそれぞれ座標変換している。もし，

Sjggひ"〃odb72をへてS必gひ伽犯が形成されたものな

らば, Siegひ"ﾙodりれの経・緯線は, Gり7""o"e"""2

とS虚gひ”〃のほぼ中間型を示すはずである。

そこで,Si廻り”，zとGo"'"o""戒"〃の座標の中間

点の座標をう°ロットし， これらの点を結んで経・緯線

とし，それに合致する頭蓋形態を，実際のs蝿ひわ‐
，ﾙ0”〃に似せて描いたのが，中段右の図である。

中段左のSj昭り"〃o"〃と，右側の想定された

S彪go”〃の祖先型とを比較すると，経線の湾曲の向き

と傾斜の程度，緯線の湾曲の程度と分布密度に大きな

差異が認められる。

したがって, Siggひ妙加db〃は,Sj"りぬ泥への進化

の途上にある形態というよりは，独自に別方向に特殊

化を強めた系統である， と見なしてよい。将来,Eo.

s峰ひ伽泥の完全な頭蓋が発見されて，この仮想的祖先

型に類似していれば，樽野（1985）の見解が頭蓋の形
態からも支持されることになる。

認められない。

(1) 頬骨弓の下方湾曲が減少する。

(2)頬骨弓の前部が上昇する。

(3) 臼歯歯槽部が上下に高くなる。

また， この系統発生の図には認められない個体発生

上の形態変化もある。たとえば,E"f"畑"sの後頭

穎が成長につれて相対的に下力ざる傾向などである。こ

れは,E"ﾙlaS属や'""""zzfsという種独自の形態形成

が，その系統発生の末期の短期間に新たに付加された

ために， 目全体の系統発生には現われていないのかも

しれない。

とはいえ，方向性のある個体発生上の大多数の形態

変化は，系統発生においても変化しており， しかも，

その方向は両者で一致している， といえよう。

系統復元への応用例

形態変化の方向性という観点が，実際にどのように

役立つかを示す意味で，応用例として,Sj理りゆ〃の系

統を検討してみた。

樽野（1985）は臼歯の形態を用いてSiagひ伽加と

S姥D"〃0伽泌を識別し，その系統関係を論じた。それ

によると,従来,日本産のS/g9り伽加db”とされたもの

はEひs肥gDdりれという別属であり，このEbs贈godb邦の

ほうがs虚go伽”の祖先型である， とされている。

そこで小論では，頭蓋の系統発生上の形態変化の方

向からこの見解を検証する。すなわち,S"ひ伽刀の頭

蓋はGo"'加娩e"z"zからS/電ひ"hodO7zをへて形成

された形態か，それとは別の系統をたどったか，であ

る。

図3には,S彪go”犯を代表してSo"g"ね雄の頭蓋
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