
１．はじめに
竜脚類は，竜盤目竜脚形態亜目の下目に相当する一

群であるが，恐竜のなかでもとりわけ巨大化したグ

ループであり，史上最大の陸生動物として名高い

（Wilson，２００５）．その大きさに加えて，アンバラン

スに見えるほど長い首と尾をもつ特異な体型もあり，

竜脚類の古生態は１９世紀の発見当初から議論の的と

なってきた（図１）．当初は巨体を支える負担を軽減

するための水陸両生のような生態が考えられていた

が，四肢骨の構造や，歩行跡の解析が進むにつれて，

現生長鼻類のように陸上を歩行する動物であることが

判明してきた（Coombs，１９７５；Alexander，１９８９）．

Bakker（１９７１）は，竜脚類の長い首は，現生のキリ

ンのように針葉樹などの高木の葉を食べるための適応

化石研究会会誌 Journal of Fossil Research, Vol.４１（１）,１３-１９（２００８）

［特集・総説］

巨大恐竜・竜脚類の古生態を類推する
平山 廉＊

Paleobiology of Sauropod dinosaurs

HIRAYAMA, Ren*

要旨
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され，首を真っ直ぐ前方に突き出した状態が基本姿勢であったと考えられる．頭骨の吻部は，下を向く

ような角度の構造になっていた．他方，竜脚類が残した歩行跡は，彼らの重心が三畳紀の二足歩行の祖

先形と同様に腰の位置にあったことを明示している．頚椎や胴椎の内部は空洞化が顕著であり，著しく

軽量化していたことが判明している．このような独自の構造を発達させることにより，長大な首を持つ

にも関わらず，重心を腰に残すという旧来の体制を維持することが可能になったのであろう．
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Abstract
Paleobiology of sauropod dinosaurs（Class Reptilia : Order Saurischia）is considered based on

their cervical postures and the center of gravity speculated from footprints. Sauropods seem have

highly limited neck movement and a nearly horizontal neck posture in neutral position as shown by

narrow articular surfaces of the centrum and neural arch. Sauropods had a head-down feeding angle

in general. Footprints of sauropods clearly suggest its center of gravity was located at the pelvic

area as well as ancestral bipedal forms of the Triassic. Cervical and thoracic vertebrae are extremely

pneumatic and lightly built , whereas sacral and caudal ones are heavily formed . This unique

structure seems make possible that sauropods kept its primary body plan, regardless of its elongate

neck.
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形態であり，首を高く持ち上げるだけでなく，後肢と

尾による三点で支えることで１０メートル以上の高さに

口を持っていくことが可能だったと主張した．これに

対し，Martin（１９８７）や Stevens and Parrish（１９９９）

は，竜脚類の頚椎の可動性がかなり限定されたもので

あり，キリンのように高く持ち上げることは不可能で

あったことを示唆した．竜脚類については，現在も活

発な研究が続けられており，最近の成果は Curry

Rogers and Wilson（２００５）や Tidwell and Carpenter

（２００５）によって編集されている．本論では，筆者が

最も関心のある竜脚類の首の機能と重心に焦点を絞っ

て，彼らの古生態について可能な限り合理的な推論を

試みることにする．

２．竜脚類の頚椎の形態と機能
竜脚類の頚椎は，最も数の少ない Camarasaurus や

Dicraeosaurus で１２個，最も数の多い Euhelopus でも

１７個にすぎず，その長さからすると意外に少ない個数

に留まっている（Wilson and Sereno，１９９８）．首を構

成する頚椎骨の形態を詳しく調べると，竜脚類とキリ

ンとでは大きく異なっており，首を高く持ち上げるよ

うに出来ていないことが分かってきた．首の動きを決

定する関節突起や椎体関節面に見られる可動範囲が小

さく，特に上に向かっては全体としてしなるような動

きしか出来ないことが判明したのである（図２：

Stevens and Parrish，１９９９；２００５a；２００５b）．竜脚類

の首は，むしろ下への方向の可動性が大きかったが，

その基本姿勢は前方にほぼ真っ直ぐに突き出すもの

だったと考えられる（図１）．頚椎の椎体関節面は，

高さが幅よりやや大きい．また前後の関節突起の関節

面はほぼ水平方向に発達しており，幅は長さよりも小

さい．このような形状は，竜脚類の首の動きが，カメ

類の中でも首を左右水平方向に動かす曲頚類に類似し

ている．他方，首を上下方向に大きく屈曲させる潜頚

類のカメ類やキリンに見られる，椎体関節面の幅が高

さより大きく，関節突起の伸びる角度が前後で大きく

異なるといった特徴は見られないのである．

竜脚類の腰より前方の椎骨では，至るところに凹み

が発達し，またラミナ（薄層）と呼ばれる部分が折り

重なって表面が形成されているが，その内部も大きく

空洞化していることは１９世紀より知られていた．２１世

紀になって竜脚類の椎骨を CT スキャンで調査するよ

うになり，その内部が想像以上に空洞化していることが

判明してきた（Wedel，２００３）．首から背中にかけて椎

図１．ジュラ紀後期の中国産の竜脚類 Mamenchisaurus の復元骨格と生態図．小田隆による．資料は Young and Zhao（１９７２）
に基づく．
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骨や肋骨内部の空洞化した部分に生前は空気が詰まって

いたたと仮定すれば，見た目の大きさの割に骨自体は

非常に軽かったことが予想される（Wedel，２００５）．

一般に，首の長い大型の竜脚類ほど空洞化の度合いは

大きかったようで，白亜紀前期の Sauroposeidon で

は，長さ１メートルに達する大きな頚椎が，場所に

よっては厚さ１ミリほどの薄い骨壁で形成されていた

（Wedel，２００５）．Wedel（２００５）は，竜脚類の椎骨

によって構成された容積と空洞部分の割合を計算して

いるが，平均して６０％以上が空洞部分であり，中でも

Sauroposeidon では頚椎全体の体積の９０％近くが空洞

部分であったと計算されている．竜脚類以外では，獣

脚類の恐竜や鳥類に同様の空洞化構造が椎骨に発達す

ることが知られているが，それでも空洞部分の割合は

５０％程度にすぎない．

鳥類や獣脚類では，骨格内部の空洞部分は，呼吸に

伴う気嚢システムの発達と密接な関連があるが，竜脚

類でも同様の構造が発達していたかどうかは不明であ

る（O’Connor，２００６）．しかし骨格内部に大量の気

体が蓄えられていたのであれば，それは呼吸器系と何

らかのつながりを持つ仕組みになっていたことは容易

に予想される．竜脚類では，後述するように長大な首

をふくめた身体前半部の重量を軽減すること自体に，

これほど大きな空洞が骨格内部に発達したことの主要

な機能があったように見受けられる．竜脚類の祖先形

である原竜脚類（下目）は側系統群とみなれている

が，骨格内部の空洞構造は知られていない．したがっ

て，もし竜盤類に気嚢システムの発達があったとして

も，それは獣脚類や鳥の系統は独立に獲得された形質

ということになる（Wedel，２００７）．

３．竜脚類の歩行跡と重心
竜脚類の巨大な歩行跡は，世界各地で保存良好なも

のが知られている（Thulborn，１９９０；Lockley and

Hunt，１９９５）．その形態を仔細にを観察してみると，

彼らの体に秘められた特異な仕組みが浮かび上がって

くる．筆者は，１９９９年３月，当時アメリカ・テキサス

州のサザンメソジスト大学に留学されていた小林快次

氏（現・北海道大学）の案内で，同州の恐竜国立公園

内にある竜脚類の歩行跡を観察する機会があった．白

亜紀前期の Pulxy River 累層の石灰岩層に残された見

事な標本であり，爪のあとまで鮮明に観察することが

できた（図３）．後肢は，４本の爪を具え，前後長８５

cm に達し，最も深くなった踵の内側部で３０cm ほど

であった．前肢は，竜脚類に特有の馬蹄形をしてお

り，爪の痕跡はまったく見られない．前後長は３０cm

図２．カメ類，キリン（Giraffa camelopardalis），および竜脚類（Diplodocus）の最後の頚椎の比較．縮尺不同．A :
Mongolemys（白亜紀のモンゴル産潜頚類），B : Araripemys（白亜紀のブラジル産曲頚類），Ｃ：キリン，D :
Diplodocus．Ａは平山原図，ＢからＤはそれぞれMeylan（１９９６），Lankester（１９１０），およびHatcher（１９０１）による．
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図３．米国テキサス州恐竜渓谷国立公園 Pulkxy River 累層（白亜紀前期）産の竜脚類の右側足印と後肢の骨格模
型．いずれも平山による撮影．

図４．米国テキサス州恐竜渓谷国立公園 Pulkxy River 累層（白亜紀前期）産の竜脚類と現生アフリカゾウ
（Loxodonta africana）の右側足印の比較．アフリカゾウの足印は亀井（１９９１）より改変．
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ほどと後肢の半分にも満たず，最も深い場所でも１０

cm ほどにすぎない．竜脚類の前肢の第１指には大き

な爪が発達することが骨格から知られているが，足印

にまったくその痕跡がないことは意外であった．

このように竜脚類の前肢と後肢では，形態がまった

く異なるだけでなく，大きさも前肢は後肢の１０分の１

ほどしかない．地面にめりこんだ足印の深さも，後肢

は前肢の３倍に達している．以上の事実は，竜脚類の

重心が腰の位置にあり，体重の大半（９０％前後）が後

肢によって支えられていたことを示唆している．竜脚

類と長鼻類は，ともに陸生の大型四足動物であるが，

後者では重心が肩の付近にある（亀井，１９９１）．また

足印の形状や，前後肢の相対的な大きさも，長鼻類と

竜脚類では著しく異なっている（図４）．

４．竜脚類の頭骨の首に対する角度
歯の形態や，顎の動かし方など竜脚類の頭骨の機

能 形 態 は，熱 心 に 研 究 さ れ て き た（Sereno and

Wilson，２００５）．しかし，大半の恐竜研究者が見落と

している特徴として，竜脚類の頭骨の先端が下方を向

くように首に連結するのが基本姿勢だったらしいこと

が挙げられる（平山，１９９９）．この一見奇妙に思える

特徴は，後頭顆と環椎の関節する角度や，脳函を通る

長軸や，内耳の構造にはっきり示されている（図

５）．つまり，長い首の先に付いた小さな頭部は，常

に下を向いた状態にあり，下にある植物の葉をむしり

取って食べる状態にセットされていたらしいのであ

る．特にディプロドクス上科など頭骨が前後に細長い

タイプでは，頭骨の先端は後頭顆の長軸に対してほぼ

直角を向いていたと考えられる（Janensch，１９３５；

１９３６）．こうした頭骨の角度は，首が水平方向に保た

れていたとことを想定しないと，機能的に矛盾してし

まう．頭部が下を向いていれば，竜脚類に見られる眼

窩より高い位置にある外鼻孔の謎も，実は眼より前の

位置で鼻が開口していたと考えることで解決できるわ

けである．

５．竜脚類の生態
同じ超大型の四足歩行をする陸生動物ではあるもの

の，竜脚類と哺乳類では重心の位置がまったく異なる

ことが，足印から読みとれる（亀井，１９９１）．だが，

長い首を前に突き出した姿勢を保った状態で，どのよ

うにして腰の位置に重心を保つことができたのであろ

うか？上述したように，竜脚類の頚椎ならびに胴椎で

は，内部の空洞部分が大きく，著しく軽量であったと

推定される．これとは対照的に，彼らの尾椎の内部構

造は緻密であり，筋肉と併せると首よりかなり重く

なっていた可能性が考えられる．恐竜は，もともと後

肢でのみ体重を支える二足歩行の動物である．竜脚類

のみならず，すべての恐竜が後肢で体重の大部分を支

持する本来のボディ・プランを維持していたことは，

足印化石からよく理解できるし，もちろん系統進化学

的には納得できる現象である（平山，１９９９）．この体

制を保持したまま首を長く伸ばそうとすれば，首の骨

の中を空洞化しながら大きくするという選択肢しかな

かったのかも知れない．

首が水平に保たれた場合，吻部が下を向く角度で

あったことは，竜脚類の長大な首が，針葉樹などの高

木の葉を食べるための適応ではなかったことを示唆し

ている．それでは，竜脚類の首はなぜ長くなったのだ

ろうか？これについては，巨体を動かさずに首と口だ

図５．頚椎が水平に保たれた状態での頭骨を左側面から
見た図．縮尺不同．A : Camarasaurus，B :
Brachiosaurus，C : Dicraeosaurus．Osborn and
Mook（１９２１），および Jannesch（１９３５；１９３６）
による．
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け動かすことで広範囲の植物を食べることが出来たと

いうエネルギー節約説が最も合理的な解釈であるよう

に考えられる（山崎，１９９５）．いずれにせよ，竜脚類

の首については，その動きや強度，軟体部などを総合

的に復元，検証する段階に来ているように思われる

（Schwarz, et al .,２００７）．竜脚類では，卵や孵化直前

の胚の化石も知られるようになったが，骨格内部の空

洞化の発達など個体発生様式の詳細に関しては，今後

の大きな課題である（Chiappe et al .,１９９８）．

このように竜脚類の生態復元は，彼らに特有の骨

格，基本姿勢や重心を十分に理解したうえでないと類

推することさえ困難であるように見受けられる．した

がって，彼らを安易に現在のゾウやキリンと比較する

ことはとてもできない．しかしながら，竜脚類は，非

常にユニークな動物であると同時に，最も長期にわ

たって繁栄を続けた恐竜でもあったことを忘れてはな

らない（平山，１９９９）．「群盲，象をなでる」という故

事があるが，これまでの研究は，まさに各研究者が手

探りで竜脚類を触っている感があった．本小論が，新

しいアプローチのきっかけとなれば望外の喜びであ

る．

６．まとめ
１）竜脚類の頚椎に見られる椎体関節面や関節突起の

形状から，彼らの首の可動範囲が非常に限定されて

おり，真っ直ぐ前方に突き出した状態が基本姿勢で

あったと類推される．

２）竜脚類が残した歩行跡は，その長大な首にもかか

わらず，彼らの重心が腰の位置にあったことを明示

している．

３）竜脚類の頚椎や胴椎の内部は空洞化の発達が顕著

であり，平均して半分以上の容積が空洞になってい

た．肋骨内部が空洞化していた種類も見られる．こ

の空洞部に気体が蓄えられていたとするなら，彼ら

の首や胴体前半部は，著しく軽量化していた可能性

が考えられる．これとは対照的に，腰椎や尾椎は内

部まで緻密な骨質であった．

４）竜脚類は，腰より前方が相対的に軽く，後方が重

いという独自の構造を発達させることにより，長大

な首を持つにも関わらず，重心を腰に残すという旧

来の体制を保持することが可能になったものと推定

される．

５）頭骨の吻部は，首が水平に保たれた場合は下を向

く構造になっていた．これは，竜脚類の長い首が高

木の葉を食べるための適応ではなかったことを示唆

している．
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