
はじめに
本稿は，２０１３年１１月２３日に行われた化石研究会例会

における筆者の講演録である．絶滅動物の体温の変化

や行動を観察することはできないため，彼らの生理や

生態を化石から復元することは困難である．ところ

が，最近になって骨の内部組織に絶滅動物の生理や生

態を復元するための多くの情報が含まれていることが

わかってきた．

「骨組織学：Bone histology」とは，骨を切断し，

薄くスライスすることで，内部の組織を観察し，骨の

機能や成長について研究する手法である．この骨組織

学を用いることによって，従来は推定することが困難

であるとされてきた，絶滅動物の成長速度，代謝と

いった生理や，運動様式，群れの齢構成，装飾物（ト

サカや棘など）の機能といった生態が明らかにできる

ことがわかってきた（Erickson et al .,２００４；Sander

et al .,２００４，２０１１；Hayashi et al .,２０１２a，２０１３）．

化石は骨など生物の硬い部分が，形を残したま

ま，有機質がミネラルに置き換わったものである

（Dumont et al .,２０１１）．そのため，化石になった後

も，細胞や血管が入っていた穴など，千分の１mm 単

位の微細な骨構造まで残る．それを顕微鏡や高解像度

の X 線 CT スキャナーで詳しく調べ，現在生きてい

る動物の骨組織と比べることによって，絶滅動物の生

理や生態についての手掛かりを得ることができるの

である．化石骨組織学に関する研究の発展は特に

恐竜学の分野で目覚ましいが（Erickson et al .,２００４；

Sander et al . , ２００４，２０１１；Hayashi et al . , ２００９，

２０１０，２０１２a），最近では絶滅哺乳類にもこの手法が適

応 さ れ（Gray et al . , ２００７；Hayashi et al . , ２０１３），

様々な哺乳類の進化や環境への適応などの理解に貢献

している．

本講演では，私がこれまで研究を行ってきた（１）

恐竜の成長様式，（２）装飾物の機能，および（３）

絶滅哺乳類の水生適応の復元を中心に，骨組織学の化

石研究への有用性について紹介した．本稿では，上述

した（１）～（３）についての内容を記述する．
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Abstract
For a last decade, bone histology has been dramatically developed as a field of vertebrate

paleontology and has revealed several significant physiological and ecological aspects of extinct

animals such as life history, sexual dimorphism, functions of bizarre bones and aquatic adaptation.

Here, I review the current histological researches that precipitated the major evolutionary findings

and present exciting new avenues of research using osteohistological data. Finally, I explore future

directions of the methodological advances in histology to understand extinct animals.
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１．恐竜の成長様式の復元
絶滅した恐竜のうち，大きなものでは体長４０m 近

くにもなり，陸上脊椎動物の進化史上，最大である．

そのため，恐竜がどのように成長し，巨大化したのか

といった疑問は生物進化の最大の謎の一つであった

（Sander and Clauss，２００８）．

現在生きている多くの動物では，骨の中に１年に

１本できる木の年輪のような成長停止線（Lines of

arrested growth : LAG）ができ，この成長停止線を

数えることによって年齢がわかる（Francillon-Viellot

et al.,１９９０；Castanet，１９９４；図１）．さらに，成長停

止線と成長停止線の間隔，骨に含まれる細胞および血

管の数，コラーゲン線維とアパタイトの配列方向が

骨の成長速度に深く関わっていることが知られてい

る（Castanet et al . , ２０００；Margerie et al . , ２００２，

２００４）．最近になって，この特徴を応用することで，

恐竜の年齢，寿命，そして成長速度を推定できること

がわかってきた（Erickson et al ., ２００４）．

その結果，恐竜の成長速度は哺乳類のようにとても

速かったことが明らかになってきた．例えばティラノ

サウルスは約２０歳で成体になり，成長速度は１３～１７歳

のときが最も速く，一日に２kg のペースで体重が増

える（Erickson et al .,２００４）．これは，同じ体重のア

フリカゾウよりも速い成長速度である．また，体長

８m のワニが成体になるまで５０年近くかかるのに

対し，鳥脚類恐竜マイアサウラは７，８年で成体に達

する（Padian et al .,２００４）．竜脚類は３０～４０年で５０～

８０トンに達するとされている（Sander et al .,２００４；

Sander and Clauss，２００８）．現在生きている代謝率が

低い外温動物では，このような非常に速い成長をする

ことが難しいため，少なくともこれらの恐竜は代謝が

高い動物であったと多くの研究者は考えている

（Padian et al .,２００４；Sander and Clauss，２００８）．

このような研究を様々な恐竜の分類群で行い，恐竜

の系統進化に伴う骨組織の変化を観察することができ

れば，恐竜の生理の進化過程・多様性を理解すること

が出来る．そのため，様々な恐竜類の骨組織に関する

研究が，世界中の研究者によって試みられている．以

下では，筆者が実際に行った鎧竜類の骨組織研究

（Stein et al .,２０１３）を１例として紹介する．

鎧竜類恐竜の成長様式の復元
鎧竜類は中生代ジュラ紀中期から白亜紀後期（約１

億６６００万年前から６６００万年前）にかけて世界中に生息

していた恐竜である．鎧竜類はその奇妙な姿から，ど

のような生態をしているか論争が続いている．現在生

きている動物の研究によると，骨の微細な内部組織

は，動物の成長様式を反映していることが知られてい

る（Castanet et al .,２０００）．そのため，骨の内部組織

の研究から様々な分類群の恐竜の生態が復元されて

いるにも関わらず（Padian et al .,２００４；Sander and

Clauss，２００８），鎧竜類の骨組織に関する研究はこれ

までまったくなかった．そこで筆者らの研究チーム

は，鎧竜類の体の骨の内部微細組織に関する分析を

行い，得られたデータに基づいて鎧竜類の成長様式

を解明し，その成長様式と古生態について検討した

（Stein et al .,２０１３）．

鎧竜は幼体から成体に成長するにつれて，鎧が発達

していくことが知られている（Currie et al .,２０１１；

Hayashi et al .,２０１２b）．そこで，鎧ができていない幼

体と，鎧ができた幼体や成体の体の骨組織を比較した

ところ，鎧ができた鎧竜の体の骨組織では，骨が溶か

された痕跡が多く見られた（図２）．さらに，骨の成

長速度と関係している，血管の数や，成長停止線の形

成される間隔などが，鎧ができ始めると急激に減少す

ることが明らかになった．これは，鎧が発達すると，

鎧竜は幼体であっても体の成長が遅くなることを意味

する．従って，体の鎧を発達させた後は，幼体でも

ゆっくりと成長したことになる．

また，鎧が出来始めると，体の骨が溶かされた痕跡

が多数発達することと，現生動物において，卵の殻を

つくる際などのカルシウムが不足した際に，体の骨を

溶かして，カルシウムを再吸収する事実を踏まえると

（Schweitzer et al .,２００７），鎧竜は鎧を作り始める

と，体を急激に成長させるためのカルシウムが十分で

なくなり，成長が遅くなったと解釈できる．

一方，竜脚類や獣脚類などの他の恐竜や鎧竜の祖先

図１．恐竜スクテロサウルスの上腕骨の断面にみられる成長停
止線（LAG）
骨には木の年輪のような成長停止線（LAG）ができる．
現生動物では１年に１本この線ができることから成長停
止線を数えることで，絶滅動物の年齢を推測できる．ま
た成長停止線と成長停止線の間隔が広いほど，その年に
大きく成長したことを表している．
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にあたる基盤的装楯類は，骨の微細組織の特徴か

ら，現生のワニなどと比べると急激に成長し，短期

間で成体になることが，先行研究で明らかになってい

る（Padian et al .,２００４；Sander et al .,２００４）．そのた

め，他の恐竜とは鎧竜類は異なる成長様式をしていた

ことが明らかになった．これは，強固な鎧をもつ鎧竜

は，鎧をもたない他の恐竜のように短期間で成体にな

り，急激に巨大化しなくても，捕食者から十分に身を

守ることができたからであると考えられる．

２．恐竜の装飾物の機能
ワニやアルマジロの背にみられる皮骨とよばれる皮

膚の下に発達する骨は，脊椎動物の進化の中で比較的

頻繁に発生するものであり，その機能としては捕食者

からの防護や種内でのディスプレイなど動物の生態と

密接に関わっていることが知られている．特に装楯類

恐竜にみられる皮骨は，脊椎動物の進化史上もっとも

最大で，その形態も棍棒・棘・板状など非常に多様化

したもので，その機能と進化過程について長年議論さ

れてきた（Main et al .,２００５）．ここでは，様々な装楯

類恐竜がもつ皮骨の「個体発生」と「系統発生」に伴

う内部の骨組織の変化に着目し，その機能と進化につ

いて考察した二つの研究を紹介する．

装楯類における装飾物の個体発生：ステゴサウルスの
板と棘を例として

ステゴサウルスは背に大きな板，尾に大きな棘状の

皮骨をもつことで特徴づけられる恐竜である．幼体か

ら成体までの，ステゴサウルスにおける体骨格と皮骨

の骨切片を作製し，その骨組織の特徴の変化から，そ

れぞれの骨の相対的な成長速度の変化を推定した．そ

の後，それらを比較することよって，体骨格に対し

て皮骨がどのような成長をしたかを明らかにし，皮骨

の巨大化のメカニズムと機能を推定した（図３；

Hayashi et al .,２００９，２０１２a）．

幼体では，体骨格と皮骨の骨組織はともに，成長速

度が非常に速い骨に形成される，大量の血管を伴った

組織を示した（図３の組織１）．亜成体の体骨格では，

その組織にいくつかの成長停止線が発達するといった

特徴がみられた（図３の組織２と３）．これは幼体で

見られた骨組織よりも成長速度が遅いことを示す組織

である．一方，その皮骨は，幼体と同様の成長速度の

速い骨組織を示した．成体では体骨格と皮骨の骨組織

ともに成長停止線を伴った組織を示す．しかしなが

ら，いくつかの大型の成体個体における体骨格では，

血管がほとんど見られず，成長停止線が非常に密に発

達することで特徴づけられる External fundamental

systems とよばれる組織を示した（図３の組織４）．

これは骨の成長が停止していることを示す組織

（Erickson et al .,２００７）である．このような組織が体

骨格に観察されたにもかかわらず，その個体の皮骨は

いまだ成長をし続けている組織が観察された．

この結果は，ステゴサウルスの皮骨は成長を通じて

体骨格よりも速い成長速度を維持し，体骨格が成熟し

図２．鎧のない幼体（左）と鎧のある成体（右）の手足の骨の断面の微細組織
鎧ができていない幼体と，鎧ができた幼体と成体の体の骨の微細組織を比べてみると，鎧をもつ成体の骨組織
（右）では，鎧の形成のために骨が溶かされ，カルシウムを使用した痕跡がたくさん見られた．一方，鎧が未発達
の幼体の骨組織（左）は，緻密でカルシウムを使用した痕跡はほとんど見られなかった．復元画は足寄動物化石博
物館 新村龍也氏提供．詳細なデータと記載については Stein et al.（２０１３）を参照．
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図３．ステゴサウルスにおける体骨格と皮骨の成長様式
上の線グラフは体骨格の成長曲線．下の棒グラフは，成長に伴う体骨格と皮骨内部の骨組織の変化を示す（骨組織１が最も
成長速度が速く，２～３にかけて遅くなる．４は骨の成長が停止したことを示す組織）．皮骨は体骨格が成熟した後も速い
成長速度を維持するため，皮骨の機能がディスプレイなど性成熟に深く関連していた可能性が考えられる．骨組織の模式図
はHorner et al .（２００５）の図を改変して使用した．詳細なデータと記載についてはHayashi et al .（２００９）を参照．

図４．成長に伴うステゴサウルスの棘の内部構造の変化
ステゴサウルスの棘は幼体のうちはスポンジ状でもろい構造（海綿骨の分布域が多い）をしており，成長するに従って，堅
く緻密な構造に変化する（海綿骨の分布域が少ない）．
A：ステゴサウルスの幼体の棘．B：Aの点線部の棘の断面．C：Bの棘の断面のスケッチ．
D：ステゴサウルスの成体の棘．E：Dの点線部の棘の断面．F：Eの棘の断面のスケッチ．
詳細なデータと記載についてはHayashi et al .（２０１２）を参照．

― 21 ―

ｖｅｒ／化石研究会会誌　ＰＤＦ化／１４１１０７６７　化石研究会誌４７巻１号／本文／０４　１８‐２６　講演録　林　４ｃ  20



た後も皮骨は成長し続けることを意味する．実際に

様々なステゴサウルスの成体を観察してみたところ，

個体間で板の大きさに違いがあったことが確認され

た．従って，これらのプロセスによって，ステゴサウ

ルスは体に対して大きな板や棘を獲得できたと考えら

れる．また，成体になって大きな板を獲得するといっ

たことは，シカなど現生偶蹄類の角でみられるような

ディスプレイ機能の可能性を示唆していると解釈する

ことができる（Hayashi et al .,２００９）．

さらに，尾の棘は成長するにつれて，海綿質から緻

密質へと内部の構造が変化することが明らかになった

（図４）．これは，ステゴサウルスの棘は成長と共に

その強度が変化し，武器としての機能は，成長の後期

にならないと獲得されなかったということを示唆す

る．従って，ステゴサウルスの化石が幼体から成体ま

で群れで見つかるのは，武器をもたない子供が，捕食

者からその身を親に守ってもらっていた可能性が考え

られる（Hayashi et al .,２０１２a）．

装楯類における皮骨の系統発生
装楯類とは共通の祖先から進化した剣竜類と鎧竜類

とよばれる二つの分類群から構成されるグループであ

る．それらがもつ皮骨は棘状，板状といった点で形

態が似るが，その内部組織はそれぞれ特徴的に異な

り，その進化傾向に違いがみられた（Hayashi et al .,

２０１０；Hayashi et al .,２０１２b）．

剣竜類の板状の皮骨は非常に脆く，海綿状の構造を

するといった点で原始的な種や現生ワニにみられる皮

骨と類似した特徴を示したが，棘状の皮骨は，内部の

組織が緻密化し，原始的な皮骨とは異なった特徴を示

した．一方，鎧竜類の皮骨は，板状，棘状，棍棒状と

いった形態の差異があるにも関わらず，カメやアルマ

ジロの甲羅の骨組織にみられる大量の線維（Scheyer

and Sander，２００７）を獲得することによって，その

内部を強化するといった特徴を示した．この結果は，

共通の祖先から進化したにも関わらず，剣竜類の棘と

鎧竜類の皮骨は別々の進化プロセスを経て，それぞれ

効果的な武器や鎧としての機能を進化させたことを示

唆すると考えられる（図５）．この研究成果は，近縁

なグループがもつ形態の似る骨であればその進化傾向

も類似するといった従来の考え方とは矛盾する結果に

なった．

図５．鎧竜類の装甲における骨組織の進化
複雑にからみあった線維構造は，鎧竜類が独自に進化させたものであり，鎧竜類に近縁な剣竜類や，鎧竜類と剣竜類共通の
祖先にあたる基盤装楯類の装甲では，このような線維構造は見られない．また，鎧竜類の進化に伴って，装甲内部に観察さ
れる線維構造の密度が高くなる．そのため，鎧竜類は進化するにつれて，その装甲や武器も丈夫になっていったと考えられ
る．詳細なデータと記載についてはHayashi et al .（２０１０）を参照．骨の断面の模式図はRicqlès and Buffrénil（２００１）の図
を改変して使用した．
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３．絶滅動物の水生適応度の復元：束柱類の水生適応
の生態復元
束柱類は漸新世前期から中新世中期（およそ３０００万

年前から１０００万年前）にかけて北太平洋沿岸（日本や

北米西海岸など）に生息していた絶滅哺乳類である

（e.g., Inuzuka et al .,１９９４）．他のどの動物（絶滅動

物も含む）にもみられない奇妙な海苔巻き状の「柱を

束ねたような形をしている歯」をもっていることか

ら，束柱類という名前がつけられた．代表的な動物と

してはデスモスチルスやアショロアなどが知られてい

る．束柱類の古生態に関してはさまざまな仮説が提

唱されており，論争が続いている．束柱類は岸辺で

採食していた陸上中心の四足動物であるとする説

（Domning，２００２；Gingerich，２００５）や，鰭 脚 類

（アシカやアザラシの仲間）のように休息や繁殖のた

めに上陸した海生の動物であるという説（Repenning，

１９６５；Halstead，１９７８）などがある．研究者によっ

て，あるいは研究の手法によって意見が異なるた

め，過去の研究では，束柱類の生態は現在のホッキョ

クグマ，カバ，カイギュウ，鰭脚類などのさまざまな動

物に例えられてきた（Camp，１９５２；Repenning，１９６５；

Domning，２００２；Gingerich，２００５；Inuzuka，２００５）．

現在生息している動物の研究によると，骨の微細な

内部構造は，動物の生息場所や移動方式を反映し

ていることが知られている（Ricqlès and Buffrénil，

２００１）．このことを応用すると，化石化した骨の内部

構造から絶滅した動物の生息場所や遊泳能力を示すこ

とができるはずである．そこで，筆者らの研究チーム

は，最新式の高解像度 X 線 CT スキャナーと顕微鏡

を駆使し，様々な種類の束柱類の骨（上腕骨，大腿

骨，肋骨，椎骨）の内部微細構造の分析を行い，現在

の哺乳類と比較することで束柱類の生態を解明する試

みを行った（Hayashi et al .,２０１３）．

その研究の結果，骨の微細構造の特徴は，束柱類が

陸生ではなく，基本的に水生の動物であることを示し

た．さらに，束柱類の中に生態の異なる２つのグルー

プ が あ る 可 能 性 が 高 い こ と が 示 唆 さ れ た（図
６，７）．ほとんどの束柱類（アショロアなど）は緻

図６．現生哺乳類の骨組織（上腕骨）と水生適応の関係を示した図
主成分分析の結果によって，現生哺乳類の骨組織は，陸生哺乳類，淡水生・低遊泳能力の海生哺乳類（海牛類，ビーバーな
ど），高遊泳能力の海生哺乳類（鯨類，鰭脚類）の３つのグループで，それぞれの骨組織が特徴的に異なることが示された．
さらに，絶滅哺乳類束柱類の骨組織に関しては，派性的な束柱類（デスモスチルス）が高遊泳能力の海生哺乳類型，その他の
束柱類（デスモスチルスなど）が淡水生・低遊泳能力の海生哺乳類型のグループに含まれた．
※定量化するにあたって用いられたパラメーターは，骨幹部における横断面の最大直径（MD），骨密度（C），内層～表層に
かけての緻密化の勾配（S），海綿骨の半径（P）である．詳細なデータ，他の部位の結果についてはHayashi et al .（２０１３）
を参照．ゾウアザラシの切片画像は Laurin et al .（２０１１）から引用した．骨格図は足寄動物化石博物館 新村龍也氏提供．
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密で重い骨を持っていたが，一部の進化的な束柱類

（デスモスチルス）では，骨の内部構造は海綿状（ス

ポンジ状で多孔質）であった．緻密で重い骨はカイ

ギュウ（ジュゴンやマナティ）や初期のクジラ化石で

知られており（Buffrénil et al .,２０１０；図６），水中で

からだを安定させるのに役立つことが知られている．

一方，海綿状（スポンジ状）の骨は，現在のクジラや

ゾウアザラシなどで見られ，海中で活発に泳ぐことに

適していると考えられている（Ricqlès and Buffrénil，

２００１；図６）．

以上の結果から，生態についての論争が長く続いて

いた束柱類は，束柱類全体が水中での生活に適応して

いたこと，さらに，その進化の過程で「安定型（例：

アショロア）」と「活発型（例：デスモスチルス）」の

２つの生活様式を獲得していたことが明らかになった

（図７）．

まとめ
今回紹介した研究例のように，骨組織という新しい

視点から化石を観察することで，通常は困難である絶

滅動物の生理や生態の復元が可能である．この手法

は，今回紹介した恐竜や海生哺乳類に限定されている

ものではなく，全ての脊椎動物に適応が可能である．

実際には骨組織研究から，運動様式，病理，生息して

いた環境などについての情報も引き出すことができ

る．最近では，島嶼化がおこった種や氷期に生息した

化石哺乳類の骨組織が非常に遅い成長を示すといっ

た報告もある（KÖhler and Moyà-Solà，２００９）．また，

組織学の分野は，生物学・医学の分野では，ヒトの組

織を中心に活発に研究が行われ，日々，新しい発見が

報告されている（Nakano et al .,２００２）．そのため，古

生物学だけでなく，生物学・医学分野の発展ととも

に，化石の骨組織学もますます進化していくことだろ

う．
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