
１．はじめに
近年，束柱目の生態復元についての研究例が増えて

いる．束柱目の復元はどこまで明らかになったのか，

これまで自ら解明してきたことを中心に，目を代表す

る Desmostylus と Paleoparadoxia の２属の差を紹介す

る．また，最近の研究例の紹介と今後の課題について

もふれる．

束柱目のおもな化石と属の差
束柱目最初の化石は１８８８年カリフォルニア州から産

した臼歯の一部３咬柱分で，Desmostylus hesperus と

命名された（Marsh，１８８８）．１０年後には日本の岐

阜県から最初の頭骨化石（戸狩標本）が見つかり

（Yoshiwara and Iwasaki，１９０２），D. japonicus と命

名されている（Tokunaga and Iwasaki，１９１４）．そ

の後アメリカからも D. hesperus の頭骨が報告され

（Hay，１９１５），オレゴン標本と呼ばれた．１９３３年に

は当時南樺太から初の全骨格（気屯標本）が見つか

り，D. mirabilis と命名された（長尾，１９３５）．

いっぽう Paleoparadoxia のほうは日米の臼歯化石の

標本と命名にからんで複雑な経緯があるが，ここでは

割愛して骨格の形態の研究史にしぼる．最初の骨格は

１９５０年に岐阜県土岐市隠居山で発見された泉標本であ

る．この頭蓋は気屯標本とともに井尻・亀井（１９６１）

によって記載され，肩甲骨と寛骨以外の肢骨と胸骨は

Shikama（１９６６）によって記載された．いっぽうアメ

リカでは１９６４年にカリフォルニア州のスタンフォード

大学構内から，より大型の Paleoparadoxia の全骨格が

発掘され，スタンフォード標本と呼ばれている．

私が束柱目の研究を始めた１９７５年当時すでに

Desmostylus，Cornwallius，Paleoparadoxia という３属

が知られていて，全骨格が発見されているDesmostylus

と Paleoparadoxia の２属は臼歯でも容易に見分けられ

た．Desmostylus の方が大きく，歯冠が高く，エナメ

ル質が厚い柱状歯で，Paleoparadoxia の方が小さく，

低歯冠で，咬柱数は少ない．Paleoparadoxia はカリ

フォルニア州のアリーナ岬から小型の新種 P. weltoni

（Clark，１９９１）が報告されたのち，臼歯や下顎骨

の大きさや形で３種に分けられた（犬塚，２０００；

Inuzuka，２００５）．

頭骨は Desmostylus では戸狩標本と気屯標本，

Paleoparadoxia では泉標本が知られていた．これらに

よって両属の頭骨は頭頂の矢状稜の有無と頬骨弓の太
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さや傾きで区別されていた．しかし，１９９０年に在外研

究員として渡米した際に，スミソニアン博物館の標本

で D. japonicus に矢状稜があることがわかり，この点

は属の差ではなく種差となった．１９７７年に北海道歌登

町（現枝幸町）からは完全な頭蓋をふくむ全骨格が産

出した（山口ほか，１９８１；犬塚，１９８８）．この歌登標

本は矢状稜がないオレゴン標本に似た D. hesperus で，

樺太の気屯標本もそれと同種であることがわかり D.

mirabilis という名は無効となった（Inuzuka et al .,

１９９４）．臼歯の形では区別できない Desmostylus も矢

状稜の有無や吻部の長さで D. japonicus，D. hesperus，

D. coalingensisの３種に分けられた（Inuzuka，２００５）．

D. coalingensis というのは以前 Vanderhoofius 属とされ

ていた種である．

１９７６年には北海道足寄町の上部漸新統から Ashoroa

という世界最古の束柱類がみつかり，１９７７年には先の

歌登産の世界で２体目の Desmostylus 全骨格化石（犬

塚，２００９），１９８０年には足寄町から世界初のBehemotops

全骨格も発見された（Inuzuka，２０００b）．こうして束

柱目は２科６属１１種になり，系統解析の結果 Ashoroa

とBehemotopsはそれぞれデスモスチルス科とパレオパ

ラドキシア科の祖先と位置づけられた．Desmostylus

は前期中新世の D. japonicus，中期の D. hesperus と

D. coalingensis の３種，Paleoparadoxia は大きさや臼

歯の咬頭数，下顎の形態によって前期産の小型の P.

weltoni，前期から中期産の中型のP. media，中期産の大

型のP. tabataiの３種に分けられた（Inuzuka，２００５）．

Desmostylus と Paleoparadoxia それぞれの祖先 Ashoroa

と Behemotops の骨格が記載されたことにより，各科

の系統上の適応進化が推定できるようになった

（Inuzuka，２００６；２０１１）．

束柱目の復元姿勢に関しては，カバやサイ，バク，

アシカ型など諸説があった．そこでこの束柱目の骨格

復元を博士論文のテーマとして取り組み，１９８４年に初

めてワニやトカゲのように胴体の脇に肘や膝を張りだ

す側方型復元仮説が生まれた（Inuzuka，１９８４）．

表１．Desmostylus と Paleoparadoxia の差異一覧表（犬塚，２０００）

Paleoparadoxia Desmostylus
交 換 様 式 二生歯性・垂直交換 一生歯性・不完全水平交換
歯 式 ３．１．３．３／３．１．３．３ ０．０－１．３．３／２．１．３．３
切 歯 扁平・密生 円柱形・疎生
臼 歯 低歯冠丘状歯 高歯冠柱状歯
歯 帯 顕著 欠如
歯 根 長 短

前 部 の 幅 幅広い 幅狭い
骨 鼻 口 長 長 短
鼻 骨 幅広い 幅狭い
頬 骨 弓 細い・前に傾斜 太い・後に傾斜
側 頭 窩 幅 広い 狭
歯 嚢 骨 無 有
口 蓋 幅広く浅い 幅狭く深い
体 幹 長 長 短
胸椎横突起 短 長
腰 椎 体 高く幅狭い 低く幅広い
仙 骨 高く狭く長い 低く広く短い
前 仙 骨 孔 大きく平行 小さく先細り
胸骨の輪郭 短く幅広い 長く幅狭い
肩 甲 切 痕 明瞭 不明瞭
肩 甲 棘 直線状 凸湾
上腕骨滑車 細い 太い
肘頭の後湾 弱 強
寛骨の輪郭 幅狭い 幅広い
閉 鎖 孔 大 小
大 腿 骨 頸 長 短
小 転 子 小さく突出 遠位に広がる
下腿の内旋 強 弱
距骨頭位置 外側 中央
［食 性］ 雑食～葉食 草食
［分 布］ 暖流系 寒流系
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足寄動物化石博物館には世界一多い２科４属６種の

束柱目の全骨格８体が側方型に組んで展示されてい

る．同館紀要の創刊号にはDesmostylusとPaleoparadoxia

の差異一覧表（表１）が掲載されている（犬塚，

２０００）．以前は臼歯と頭骨でしか区別できなかった

が，４属の全骨格が産出して，記載や比較研究を進め

た結果，現在では体の骨でも同定が可能になった．

２．Desmostylus と Paleoparadoxia の差異
１）個々の骨の比較と機能的意味
その後，各標本の記載が進み骨の形態の差から姿勢

や運動機能，生態の差が推定された．ここでは両属の

形態の差のうち現生種との比較などによって生活機能

の推定できるものを選んでとりあげる．

胸郭の最も幅広い部分の断面では Desmostylus の丸

みの方が Paleoparadoxia よりも強い．胸郭の断面の形

は生息環境に関わり，水生に適応するほど丸みが増

す．大型の陸生種では前半身の体重支持筋である腹鋸

筋が前位肋骨の遠位半から起るため胸郭の断面は側扁

せざるを得ない．いっぽう水生生活では浮力の助けが

あるため胸郭の断面が丸くなっても肋椎関節の負荷は

変わらず，むしろ体積あたりの体表面積を最小にでき

るのである．

肩甲骨では Desmostylus は若い歌登標本と成体の気

屯標本，P. tabatai の岩手県金田一標本，P. media の

泉標本を比較した（図１）．Paleoparadoxia の方が

Desmostylus よりも棘上窩が広く，前縁に角がある．

棘上窩と前縁の角の形態的差異は現生のイヌ科のオオ

カミとネコ科のピューマの違いに匹敵することから，

ネコ科に似た Paleoparadoxia の方がイヌ科に似た

Desmostylus よりも前足を器用に動かせたと考えられ

る．

上腕骨の比較ではDesmostylusは歌登第１標本が幼体

で第８標本が成体である．DesmostylusとPaleoparadoxia

は上腕骨滑車の遠位面で区別でき，Desmostylus の方

が幅のわりに直径が太い．

橈骨と尺骨を前面で比較すると Paleoparadoxia の橈

骨は尺骨に対して強く回内している．このことは手の

指先を前向きにした時，Desmostylus の方がより肘を

外に張りだしていたことになる．また横からみると

Desmostylus の肘頭の方が Paleoparadoxia よりも強く

後に曲がる．

図１．Desmostylus と Paleoparadoxia の肩甲骨の比較．左側，外側面．オオカミとピューマとの対比．
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図２．Desmostylus と Paleoparadoxia の大腿骨の比較．左側，内側面．

図３．哺乳類の腿示数の比較と生活型
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寛骨の比較では Desmostylus の方が Paleoparadoxia

よりも全体として幅広い．閉鎖孔は Paleoparadoxia の

方が大きく，そのぶん恥骨や坐骨，骨盤結合の両側の

面積は Desmostylus の方が広い．股関節より下にある

これらの骨は内転筋の付着部位であるため，面積の広

がりはその筋肉量の多さを示しており，内転筋が体重

支持筋となる側方型の基本姿勢を強く支持している．

全長を揃えて大腿骨を比較すると，大腿骨頭は

Desmostylus の方が Paleoparadoxia より大きく，大腿

骨頚は Paleoparadoxia の方が Desmostylus よりも細長

い（図２）．大腿骨頭の大きさは体格因子に影響され

るが，両属で異なることは Desmostylus の重量適応の

方が高く，また骨頚は Paleoparadoxia の方が股関節の

可動範囲が高いことを示している．腸腰筋がつく

小転子とその遠位の延長の位置が Desmostylus の

方が遠位にまで伸びていることからも Desmostylus

の方が Paleoparadoxia よりも重厚で，後肢の動きは

Paleoparadoxia の方が速かったことが伺える．

脛骨の比較では Desmostylus の方が長さのわりに幅

広く，基脚のわりに中脚が短くなることは重量適応を

示している（図３）．束柱目の脛骨は遠位が内側に

ねじれる共通点があるが，Paleoparadoxia の方が

Desmostylus よりもねじれの角が強く，足首の回転軸

が膝の回転軸に対して６０°位内がわにねじれる．この

ことは爪先が前を向くとすれば，膝の横への張り出し

は Desmostylus よりも Paleoparadoxia の方が強いこと

を示している．

距骨と踵骨を関節させて上から見ると，Paleoparadoxia

の方が Desmostylus よりも踵骨隆起の内側への傾きが

強い．これは膝の後から踵骨隆起の先につく下腿三頭

筋が大腿骨の裏からまっすぐ下に走るためで，下腿

骨のねじれに対応している．いずれも後肢では

Paleoparadoxia の方が Desmostylus よりも膝を外に張

りだしていたことを示している．

２）復元姿勢
膝下の脛骨の長さを膝上の大腿骨の長さでわった腿

示数はその動物の運動様式を反映する．ゾウやサイな

どは腿の方が長い重量型，シカやカモシカなど脛の方

が腿より長いのは走行型である．また脛の方が腿の倍

近くあるのは水生型のアシカやアザラシで，両生型で

は走行型と同じぐらいである．束柱類の腿示数は

Desmostylus も Paleoparadoxia も８０前後の重量型なの

で，決して水生型や両生型に見られるヒレはありえな

い（図３）．

Desmostylus では手根骨の一部が欠けているが，手

根骨と前腕の橈尺骨と関節させると，手の中軸に対し

て前腕の長軸が少し傾く．これに対してPaleoparadoxia

では手首の関節の傾きが強いため前腕と第５中手骨が

直交するほど外に傾く．したがって前からみると，

Desmostylus の前肢は下向きの L字形であるのに対し，

Paleoparadoxia では横に凸のくの字形になる．

Desmostylus の胸椎・腰椎数の１３・４に対して，１５

～１６・６と Paleoparadoxia の方が４～５椎分多く，体

の大きさに対する椎体の大きさは変わらないので，そ

れだけ Paleoparadoxia の体つきの方が胴長で，とくに

腰はもっと細くなる．頚の曲がりは Desmostylus の方

が強いので，頭は高い位置にある．手の位置は肘より

も内側にきて，Desmostylus よりも左右の手の間隔は

狭くなる．後肢は Paleoparadoxia の方が膝の横への張

り出しが強いか，もしくは爪先の向きがより内向きと

なる．

３）顎咀嚼機能の推定
食性の推定にはあごの適応形態を解釈する必要があ

る．Paleoparadoxia の方が Desmostylus よりも吻が下

向きである．現生の海牛類ではマナティの吻が前向き

に対してジュゴンが下向きで，それぞれ水面と水底の

餌を食べるのに適応している．吻の向きが餌のある場

所の深さと関連があるとすれば，Paleoparadoxia の方

が Desmostylus よりも深い所で摂食をした可能性もあ

る．

あごを動かす咀嚼筋のつく下顎枝の形は食性の違い

を反映している．同じ偶蹄類の中で雑食のブタと草食

のウシでは，下顎枝の前後長と筋突起の高さに違いが

めだち，それぞれ Paleoparadoxia と Desmostylus に似

ている．このことから直ちに束柱類の食性までは決ま

らない．別系統で類似形態が生じる収斂現象では，そ

の形成過程を知ること，すなわち祖先型から適応の進

んだ進化型に向けてどのような形態変化が起きたかを

知ることが重要である．

パレオパラドキシア科のBehemotopsからPaleoparadoxia

への下顎骨の進化とデスモスチルス科の Ashoroa から

Desmostylus への進化とを比較すると，両科で共通の

形態変化と各科に固有のものとに分けられる．両科で

共通する下顎骨の形態変化は，下顎体・歯隙の伸長と

臼歯列の短縮・後退である．デスモスチルス科では下

顎枝の前後短縮と臼歯の前傾がみられ，パレオパラド

キシア科では下顎頭の輪郭が円形となる．これらの機

能的意義は現生種との比較やデザイン解析によって理

解できるが，いずれにしても束柱類の下顎窩は平坦で

基本的に植物食の有蹄類と変わらず，食肉類に典型的

な蝶番関節とはまったく異なる．

食性の推定には歯の適応形態も解釈する必要があ

る．パレオパラドキシア科の臼歯には歯帯があり，歯

根が長いが，デスモスチルス科の臼歯には歯帯がな

く，歯根は短い．束柱目の各属は臼歯が咬耗に耐え

るように進化し，Paleoparadoxia よりも特殊化した
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Desmostylus では臼歯が大型化し，歯冠高が増し，同

時に機能する臼歯が減って，水平交換している．これ

らの点は「噛み潰し」から「すり潰し」への機能の転

換にあたる．

図４のグラフは横軸に下顎枝の幅，縦軸に咀嚼筋の

側頭筋と咬筋のモーメントアームの比をとったもので

ある（Inuzuka，２００５）．もっぱらあごを上下に動か

す食肉類は上部にまとまり，横に動かす偶蹄類は左

下，前後に動かす齧歯類やゾウは右下にまとまる．束

柱類では原始的な Behemotops は特徴のない中央付近

にあるが，Paleoparadoxia は上下と左右に動かすグ

ループの中間で雑食の傾向にあり，Desmostylus の方

がさらに草食のすり潰し機能に特殊化していることが

うかがえる．Ashoroa のデータはないが，原始的な

Behemotops に似るので，Desmostylus は束柱類の中で

最も派生した植物食だったのだろう．

４）両生適応形質の抽出
生息地の推定では現生の両生型，つまり四肢型水生

動物の肋骨と尾椎以外の各骨を比較した．一般に水陸

両生適応のことを半水生適応と呼ぶことがある．しか

し，両生適応はほどほどの水生適応とは異なり，水際

に限定された独自の生息域への適応である．たとえば

眼の位置が頭頂面よりも上にでるのはカエル，ワニ，

カバに共通にみられるが，純水生のクジラや海牛類に

は全くみられない．従って半水生適応という用語は不

適切である．ここでは両生適応の傾向のはっきりわか

るものを取り上げる．

図５は右上腕骨遠位部を前から見たところで，上段

が陸生，下段が両生型である．左から齧歯類，食肉

類，イタチ科，偶蹄類のイノシシ，奇蹄類のバク，束

柱類の Ashoroa と Desmostylus である．上腕骨顆は内

側の滑車と外側の小頭にわかれ，両生になるにつれ，

橈骨と関節する小頭のほうが滑車に比べて拡大し，イ

タチ科を除くとより遠位に突出する傾向がある．ただ

し，小頭の拡大は大型化にともなっても見られるの

で，小頭が滑車よりも下がる点だけが両生適応形質と

なる．同様に図６は軸椎の腹側面の比較である．陸生

から両生に適応すると長さのわりに幅広くなる．表２

は左に形質をならべ，系統ごとにそれが認められるも

のに○，ないものに×を付け，現生４群のうち３群以

上で認められたものを適応形質として列挙した．この

うち体格の大型化でも同じ傾向が認められるものは右

端の＊印で示し，水生適応形質から除く．また，束柱

類における形質の有無は陸生有蹄類のイノシシやバク

図４．下顎骨の下顎枝と咀嚼筋示数との散布図

― 36 ―

ｖｅｒ／化石研究会会誌　ＰＤＦ化／１３０１０２１２　化石研究会誌４５巻２号／本文／０２　講演録　３１‐４３　４ｃ  2013.0



図５．陸生種と両生種の上腕骨顆前面の比較（Inuzuka，２０００a）
上段は陸生，下段は両生種，右端は束柱類．

図６．陸生種と両生種の軸椎腹側面の比較（Inuzuka，２０００a）
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表２．両生適応形質の束柱目４属の分布一覧（Inuzuka，２０００aより）

Recent Desmostylia

Roden-
tia

Carni-
vora

Muste-
lidae

Artio-
dactyla

Desmo-
stylia

Asho-
roa

Behemo-
tops

Paleo-
paradoxia

Desmo-
stylus

Size

factor

Shortening of cervical vertebra ○ ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○

Strengthening of cervical lordosis ○ ○ ○ × ×

Shortening of vertebral body ○ ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○

Shallowing of atlantal fossa ○ ○ × ○ ○ － － ○ ○

Widening of axis ○ ○ ○ ○ ○ － － ○ ○

Enlargement of dens of axis ○ ○ ○ ○ ○ － － ○ ○

Shortening of spinous process of thoravcic v. ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

Steeper inclination of spine in midthoracic v. ○ ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○

Shortening of lumbar vertebral body ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

Increase of distance between zygapophyses ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

Gentler inclination of articular surfaces ○ ○ ○ × ×

Horizontal projection of transverse processes ○ × ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

Enlargement of sacral foramina ○ ○ × ○ ○ × × ○ ○

Shortening of spinous process in sacrum ○ ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○

Rectangular outline of sacrum ○ × ○ × ×

Shortening of cranium ○ × ○ ○ ×

Regression of nasal bone ○ ○ ○ ○ ○ － － ○ ○

Upward facing of orbita ○ ○ ○ ○ ○ － － ○ ○

Advance of orbita ○ ○ × ○ ○ － － ○ ○

Complex nasal conchae ○ ○ ○ × －

Weakening of ridge of occipital condyles ○ ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○

Advance of scapular spine ○ ○ ○ ○ ×

Thinning of posterior margin of scapula ○ ○ ○ ○ ×

Shallowing of glenoid cavity ○ ○ × ○ ○ ○ － ○ ○

Shortening of humerus ○ ○ ○ ○ ×

Widening of proximal epiphysis of humerus ○ ○ ○ ○ ×

Thickening of humeral shaft ○ ○ ○ × ○ ○ ○ ○ ○

Protrusion and extension of deltoid crest ○ ○ ○ ○ ○ × － ○ ○ ＊

Enlargement of capitulum to trochlea ○ ○ ○ ○ × ＊

Lowering of capitulum below trochlea ○ ○ × ○ ○ ○ － ○ ○

Shallowing of olecranon fossa × ○ ○ × ○ × － ○ ○

Widening of antebrachial epiphyses ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○ ○

Thickening of antebrachial shaft ○ ○ × ○ ○ ○ － ○ ○

Extension of olecranon ○ ○ ○ ○ ○ － － ○ ○

Reduction of sacroiliac angle ○ ○ ○ ○ ○ － － ○ －

Shallowing of acetabulum ○ ○ ○ × ○ × － ○ ○

Advance of acetabulum ○ ○ ○ × ○ － － ○ ○

Extension of pubis ○ ○ ○ × ○ － － ○ ○

Extension of ischium ○ ○ ○ × × ＊

Reduction of ischial tuberosity ○ ○ ○ × ○ ○ ○ ○ ○

Reduction of pelvic symphyseal angle ○ ○ ○ ○ ○ － － ○ ○

Heightening of greater trochanter ○ ○ × ○ × ＊

Shortening of femur ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○ ○

Widening and thinning of epiphyses ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○ ○

Enlargement of femoral head ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○ ○

Flattening of femoral shaft ○ ○ ○ × ○ － ○ ○ ○

Shallowing of patellar surface of femur ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○ ○

Widening of patellar surface of femur ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○ ○ ＊

Shortening and thickening of patella ○ ○ ○ × × ＊

Widening of articular surface of patella ○ × ○ ○ ○ － ○ ○ ○

Lateral bending of tibial shaft ○ ○ × × ○ － × ○ ○

Widening of tibial epiphyses ○ ○ ○ ○ ○ － ○ ○ ○

Weakening of tibial crest × ○ ○ × ×

Thickening of fibula × ○ × ○ ○ － － ○ －

Shallowing of trochlea tali groove ○ ○ × ○ ○ － × ○ ○
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との比較によって判定した．４９項目のうち束柱目にお

いても認められる形質は３９項目あり，束柱類が両生生

活に適応していたことは明らかである（Inuzuka，

２０００a）．

３．Desmostylus と Paleoparadoxia の進化
Paleoparadoxia 属と Desmostylus 属とを区別する形

質は歯や頭の特徴に多く認められ，体の骨における違

いも水生適応とは関連しない形質がほとんどである．

したがって，束柱目のなかで両科が分かれたのは，水

辺の生息地や水中遊泳能力といった水生適応に対する

程度の差によるものではない，と考えられる．パレオ

パラドキシア科とデスモスチルス科で体の部位ごとの

適応度の差は少ない．パレオパラドキシア科では足首

の回旋機能が高まり，デスモスチルス科では前後肢の

自由度と肘を伸ばす力が高まるよう進化した（図

７）．科のなかでは，パレオパラドキシア科よりもデ

スモスチルス科，つまり Ashoroa から Desmostylus へ

の進化の過程で水生適応の程度の高まった部位が多い

ので，束柱目のなかで最も両生生活に適応したのは

表３．パレオパラドキシア属２種の各標本の時代的分布（Inuzuka，２００５）
太字は骨格化石．網掛けは Desmostylus との共産化石．

Paleoparadoxia media Paleoparadoxia tabatai

Ma Medium-sized species Large-sized species

中 期 １４ 岩屋 大杉崎 阿寒 来待 吉井 阿寒
葛袋 関野鼻 半ノ浦 前波

中 期 １５ 福井
中新世 津山 富草 西黒沢 金田一 小川

１６ 五日市 般若 寺尾 大野原 栃谷
初 期 葛原 明日 梁川 北赤石 茂庭 澤根

１７
前 期
中新世 １８ 泉 山野内

１９ 三山 堀切 前原

図７．デスモスチルス科とパレオパラドキシア科の両生適応形質の進化（Inuzuka，２０００c）
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Desmostylus であるといえる（Inuzuka，２０００c）．

Desmostylus と Paleoparadoxia が同じ生息地に棲

んでいたのかどうかという問題がある（犬塚ほか

１９８４）．表３は層準の明らかな日本産中型種の P.

media と大型種の P. tabatai の標本すべてを産出年代

ごとに分けたものである（Inuzuka，２００５）．前期中

新世には大型の P. tabatai は産出しない．太字は全骨

格の産出でその年代の産出は確実，網掛けは

Desmostylus と共産するもので著しく保存が悪く年

代がはっきりしない．Desmostylus とともに産する

P. media は阿寒・葛袋（Shimada and Inuzuka，

１９９４）・大杉崎・岩屋（野村ほか，２００１）の４箇所で，

いずれも中期中新世中期という最末期のものに限られ

る．このことを考えると，これらの P. media は下位

の層準から由来した二次化石の可能性がある．

図８は中新世の日本列島付近の時空分布である

（Inuzuka，２００５）．当時の古地理図に黒三角の中型

種の P. media と白三角の大型種の P. tabatai 両種の産

地をプロットしたもので，両種が生息した古環境の変

遷は次のようにまとめられる．前期中新世の１９００万年

前から１８００万年前には亜熱帯域にある中部日本だけに

P. media が生息した．中期中新世の初頭１６５０万年前か

ら１５００万年前になると，最も水温が上昇して東北日本

南部まで熱帯域となり，P. media が分布を広げた．東

北地方と北海道南部は亜熱帯域となり，そこに P.

tabatai が現われる．大型の P. tabatai は P. media と

くっきりと南北に生息地を分けている．中期中新世の

中頃になると寒冷化が始まり，１４００万年前ごろには P.

tabatai が北海道の中温帯から山陰の暖温帯にかけて

広く生き残ったのに対し，P. media の化石は北海道の

阿寒，関東の葛袋，能登の岩屋，大杉崎だけになる．

以上の日本列島の時空分布や古気候，生息数，体格

をもとに P. media と P. tabatai の種分化や束柱目の絶

滅を模式化したのが図９（犬塚ほか，２００６）である．

前期中新世には亜熱帯域に P. media だけがいた．中

期中新世初頭に温暖化すると P. media は熱帯化した

元の生息域に留まり，亜熱帯化した中緯度地域にはよ

り大型の P. tabatai が現われた．P. tabatai が P. media

から種分化したとすると，元の種のなかに生息環境に

こだわった個体群と体感水温にこだわった個体群がい

たように見える．元の生息地に留まった P. media は

より高温に適応するようになったので，低温に対して

は適応しにくくなった可能性もある．反対に P.

tabatai のほうは中期中新世の冷涼化に適応したので，

中頃の寒冷期に一部はもともと冷水型の Desmostylus

と共存するようになったが，P. media のほうは共存で

きなかったかもしれない．中期中新世中頃の両種の分

布をみると，P. tabatai が複数の気候帯に跨るのに対

し，P. media はごく限られている．１４００万年前頃の P.

media が二次化石だとするとすでに滅びており，P.

tabatai がその後に続き，冷水型の Desmostylus は１１００

万年前まで残る．水温の冷涼化に伴って温暖型から冷

涼型の順に滅びていることから，これらの絶滅は気温

の低下による水陸分布や海水温など摂食環境の変化に

よるものと推定される．

４．最近の束柱目の研究
束柱目の復元の歴史は半世紀以上にもなるが，基本

姿勢でさえまだ側方型が定説になっておらず，生態復

元に至っては全くの黎明期にある．昨今複数の異なる

方法によって生息地や食性の復元が試みられているの

は頼もしいかぎりである．しかしかつて「謎の奇獣」

と呼ばれたほどの束柱類だけに，そう簡単に完璧な復

元はできない．方法によっては全く逆の結論が導かれ

るものもあるのが現状である．「謎」を解くにはそれ

ぞれの方法でよりいっそうの比較データの集積と復元

精度の向上，綿密な比較考察が求められる．

１）バイオメカニズムによる肘の角度の復元
Desmostylus は尺骨の肘頭が大きく後に曲がるが，

Paleoparadoxiaではまっすぐである．Fujiwara（２００９）

はこの差の意味を生体力学的に調べた．肘の先には肘

を伸ばす上腕三頭筋がつくが，この筋が最もよく働く

のはモーメントアームが最大となる時，つまり上腕骨

と肘頭が直交する時である．そこで現生の哺乳類の基

本姿勢での肘の曲がりと肘頭の向きとの相関を仮定し

てじっさいのデータをプロットした結果，ほとんどが

９０％程度の相関を示している．たとえばウマの場

合では上腕の長軸が肘頭の向きとだいたい直交し

ている．そこでこのルールを化石の Desmostylus と

Paleoparadoxia の肘頭の曲がり方の違いに当てはめる

と，Desmostylus の肘は Paleoparadoxia よりもっと伸

びていたことになる．

２）微量元素と同位体による生息地と食性の復元
鵜野ほか（２００８）は歯のエナメル質にふくまれる微

量元素や同位体による研究を行った．バリウムやスト

ロンチウムという重元素は植物から，草食動物，肉食

動物という風に栄養段階があがるにつれて，カルシウ

ムに対する比が下がることが知られている．この微量

元素によると何を食べていたかはわからなくても，少

なくとも Desmostylus のほうが Paleoparadoxia よりも

栄養段階の高いものを食べていたと言える．具体

的には Paleoparadoxia が草食で Desmostylus が雑食，

もしくは Paleoparadoxia も Desmostylus も雑食だが，

Desmostylus のほうが肉食の傾向が強いと推定でき

る．

酸素同位体比の個体間のばらつきは生息地や摂食場
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図８．パレオパラドキシア属２種の地理的分布の時代的変遷（Inuzuka，２００５）

図９．Desmostylus と Paleoparadoxia の生息域の時代的変遷（犬塚ほか，２００６）
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所の推定に有効である．この結果から束柱目は鯨類や

鰭脚類とはまったく異なり，陸上哺乳類と区別するこ

とができない．つまり，Desmostylus も Paleoparadoxia

も淡水の影響下にあって，生息域と摂食場所が完全に

海というわけではないという．

３）骨の古組織学による生息環境の推定
骨の古組織学では北海道大学総合博物館が所蔵

する樺太産の気屯標本，北海道足寄産の Ashoroa

や Behemotops，阿寒標本，アメリカの Cornwallius を

使って，CT画像を分析した研究がある（林ほ

か，２０１１）．上腕骨体の断面組織のCT画像ではツチ

ブタ，ハイラックス，ゾウという陸生のアフリカ獣類

にはみな大きな髄腔があるが，束柱類の Ashoroa ,

Paleoparadoxia , Desmostylus には髄腔がなく，海牛類

のマナティと同じである．肋骨の断面での骨密度は束

柱類のうち Desmostylus だけが内部に海綿質が広がっ

ている．このことから Paleoparadoxia など原始的束柱

類はマナティなどと同じ沿岸性で，Desmostylus だけ

は外洋性と判断された．

現生のクジラや鰭脚類の生息地との比較では原始的

なものが沿岸性で進化型が外洋に進出している．骨の

組織もそれに応じて緻密質主体から海綿質主体に変

わっているので，束柱類も同様に最も派生した

Desmostylus だけが外洋性であろうと結論している．

４）共産化石による生息深度の推定
松井ほか（２０１２）は束柱類の骨化石を産出する地層

の共産化石から堆積深度を推定している．Desmostylus

の戸狩標本や Paleoparadoxia の泉標本を産出する山野

内層と Paleoparadoxia しか産出しない秩父の奈倉層と

鷺ノ巣層で貝化石と底生有孔虫を採取し，他の産地は

文献の化石種から水深を求めた．その結果Desmostylus

を産した地層はいずれも３０m以下なのに対して，

Paleoparadoxia では浅海から大陸棚まで広範囲におよ

んでいる．このことから Desmostylus の方が沿岸性で

Paleoparadoxia はもっと沖合にまで広がっていたと結

論している．

５）今後の課題
絶滅動物の骨格の形態を科学的に復元するには比較

機能形態学的方法が必要で，生体力学的方法もこのう

ちの一つである．まず現生各種の骨格データを集めて

法則性を発見し，次にこの法則を化石に当てはめて復

元の根拠とする．生物学の諸法則は例外や適用条件が

あるので，その吟味が欠かせない．復元の場合も全身

の法則の中からどの法則に従うか従わないかを別の方

法で決める必要がある．肘の角度の法則性は現生の下

方型の陸生哺乳類では成り立つとみられるが，鰭脚類

などの水生型ではやや分布の中心から離れている．前

肢骨格化石の復元に法則を適用するにも，肘だけでな

く肩や手首の関節面の形や向き，腕示数などの法則も

考慮しないと結論を誤ることになる．

微量元素や同位体を古生物学に利用するのも微量分

析の精度があがってからの新しい方法である．現生の

動物とその生息地や食性との間に特定の微量元素やあ

る種の同位体の比率で相関を見いだし，それを化石に

当てはめる点ではマクロ的な方法と共通である．

Desmostylus と Paleoparadoxia のような別タクサ間で

相対的な違いしかわからない場合はマクロや他の方法

による結果との整合性が求められる．

保存のよい骨化石の組織を薄片やスキャンで比較す

るミクロの方法も，現生種で組織構造と生息地の環境

との相関を見つけ，その相関関係を化石に適用する点

は共通である．肉眼レベルの骨の形態ではまず体格因

子，ついで系統因子，適応因子の順に影響する．骨組

織の場合も組織像の類似を直ちに陸生か水生か，沿岸

性か遠洋性か決める前に体格や系統による差異を基準

化する必要がある．また，マクロではクリーニングに

あたる母岩の除去が組織レベルでは不可能なため，X

線画像では現生種と化石種の差がめだつ．束柱類の場

合なら中新世の長鼻類や海牛類化石との比較が必要と

なる．

該当化石の産出層の示相化石から古水深を求めるの

は古典的な方法である．この方法の難点は脊椎動物の

生息域がもともと貝や底生有孔虫といった無脊椎動物

よりも広範なため，骨格の化石であってもその産出層

とじっさいに生活していた場との隔たりが不明な点で

ある．古生物学においては情報量の不足は常に伴うこ

となので，全骨格化石の産出例の増加を待つよりは，

真の生息地や摂食深度の証拠となるようなあらたな方

法の創出が望まれる．
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