
はじめに
動物の知覚能力や暮らしぶり，そして系統関係を考

えるうえで，脳形態は非常に重要な情報を提供してく

れる（Jerison，１９７３；Iwaniuk et al .,２００４a，２００４b，

２００５，２００６，２００７；Butler and Hodos，２００５；Striedter，

２００５；Iwaniuk and Wylie，２００６；Macrini et al . ,

２００７；Walsh and Knoll，２０１１）．しかし，脊椎動物化

石のほとんどは骨として見つかり脳がそのまま発見さ

れることは稀である（例外的にPradel et al .,２００９があ

る）．そのため絶滅動物の脳を直接観察することはで

きないが，頭蓋腔（脳の収まっている頭蓋内の空洞）

の型をとることで，鳥類や哺乳類などではある程度正

確に脳形態を把握することが可能である（Jerison，

１９７３；Iwaniuk and Nelson，２００２；Witmer et al . ,

２００３；Ashwell and Scofield，２００８）．特に CT スキャ

ナを用いた研究により，絶滅した動物の脳の形に関す

る情報が近年飛躍的に増えてきた（Domínguez et al .,

２００４；Witmer et al .,２００８）．一方で，現在の動物の脳

形態に関する研究は意外と少ない．脳全体あるいは脳

のある領域の体積比が，認知能力や生態環境，系統関

係などの要因によってどのように変わるのか検証した

研究（Portman，１９４６，１９４７a，１９４７b，Jerison，１９５５，

１９７３；Butler and Hodos，２００５）は多いものの，体積

という情報以外に脳形態を定量的に評価する試みはほ

とんどなされていない．特定の脳部位の体積が様々な

要因によって変化するということは上述のように詳し

くわかってきているが，このような体積の変化により

脳形状がどのように変化するのか明らかにすること

は，形態情報しか分からない古生物の脳を知る上では

必要不可欠であると言える．

近年，絶滅動物の中でも特に恐竜類の脳に関する研

究が増えてきている（Sampson and Witmer，２００７；

Saveliev and Alifanov，２００７；Witmer et al .,２００８；

Witmer and Ridgely，２００８，２００９）．恐竜類の現在の
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生き残りである鳥類の脳形態を理解することは，上述

のような飛躍的に増えつつある恐竜類の脳形態をさら

に理解するにあたり非常に重要である（Bhullar et al .,

２０１２；Balanoff et al .,２０１３）．加えて，鳥類は現在の

地球上に生息する動物の中では哺乳類に匹敵する，あ

るいはそれを越えるほど脳を巨大化させてきた動物群

で あ る（Reiner et al .,２００４；Jarvis et al .,２００５）．両

者とも長い進化の過程で，高度な知能を獲得してきた

動物であるにも関わらず，鳥類と哺乳類は既に古生代

には別々の進化を辿り始め，２億年以上も独立にこの

巨大な脳を進化させてきた（Rehkämper and Zilles，

１９９１；Reiner et al.,２００４；Walsh and Milner，２０１１）．

大きな脳と高度な知能を獲得してきた鳥の脳を理解す

ることは，同様に高度な知能を備えた我々霊長類自身

をより深く知るうえで非常に意義深いと言える．以上

のことから，鳥類の脳形態を詳しく解析し恐竜類や哺

乳類の脳と比較することは，様々な動物の進化を考え

るにあたり欠くことのできない重要な事柄である．

上述の通り現生鳥類の脳形態の理解が重要であるこ

とを示したが，本論では現生鳥類の脳形態を詳しく調

べることで，どのような情報を引き出せることが出来

るのか，そしてそれをどのようにして古生物へ応用で

きるのか触れつつ，鳥類の脳形態を決定付ける要素に

どのようなものがあるのか考えたい．脳形態を決定づ

ける様々な要因候補として，第一に物理的制約による

ものが考えられる．特に動物の形態を評価する際はサ

イズを無視することができないため，第１項では脳形

状とサイズに着目する．続く物理的制約要因として，

眼があげられる．というのも鳥の神経頭蓋はほとんど

脳と眼で埋められると言っても過言ではないため，こ

れらの器官配置の空間的制約は互いの形作りに大きな

影響を与えるものであろう．よって，第２項では脳形

状と眼窩形状の関係についてまとめたいと思う．しか

し，後述するが物理的制約とそれ以外の因子とを切り

分けることは難しい．そういった中，明確に物理的な

制約によって説明できるある脳の形作りの原則がある

ことがわかってきた．第３項では，このことについて

触れる．そして第４項では，これもまた形態を決定す

る大きな要因である系統について考えたい．以上四つ

のトピックスに着目しながら，脳形態の研究の課題と

これからの発展性についても論じることにする．

１．脳形状と脳サイズとの関係
動物の様々な部位はサイズによってその形状が変化

することが知られており（アロメトリー：Gould，

１９６６），これは形態を議論する上で欠かすことのでき

ない情報である．アロメトリーに関する知見がなけれ

ば，ある動物群の中で形態比較を行う際に，形態変化

を過大もしくは過小評価してしまう可能性があるため

だ．つまり，ある動物の部位の形態を比較する際に

は，サイズによる形状変化を考慮してはじめて正しく

比較対象の形態に関する正しい知見が得られるのであ

る（Jungers et al .,１９９５）．しかし，鳥類の脳形状が

脳サイズに対してどのように変化するのかその詳細は

最近まで知られていなかった．

定量的に鳥類の脳形態が長らく評価されてこ

なかった中，Marugán-Lobón らは幾何学的形態測

定（Geometric Morphometrics : Rohlf and Slice，

１９９０；Bookstein，１９９１）によって鳥類全般における

頭蓋および神経系の形態変化を明らかにしようと試み

た（Marugán-Lobón and Buscalioni，２００６，２００９；

Marugán-Lobón，２０１０）．彼らは二次元による解析を

行っただけではあるが，頭蓋基底と大後頭孔が頭蓋サ

イズにより大きく変化することを明らかにした．ちな

みに Marugán-Lobón らの研究以前にも，この二つの

部位が鳥類では大きく変化することは言われていた

（Duijm，１９５１）．しかし，このような部位の変化が

どの程度サイズ変化に依存しているのか，その定量的

詳細な検証はされなかった．Marugán-Lobón らの主

目的は，鳥類全般における頭蓋形態のバリエーション

と変化傾向を明らかにすることであり，脳形態を詳細

に解析するというものではなかったため，直接的に脳

形態のデータを集めてはおらず，また彼らは二次元解

析のみを行っていたことが，脳形態とサイズの関係を

明確に示すことができなかった要因と言える．

Marugán-Lobón らは脳形態に特化した研究を行っ

たわけではなく，また三次元的な解析を行ってこな

かったことから，Kawabe らは脳のみに着目し，その

図１．サイズ変化に伴う脳形状の変化を示した模式図（Kawabe et al.,２０１３aをもとに作図）．
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形態を三次元的に評価することで，鳥類の脳形態のア

ロメトリー変化を明らかにしようと試みた（Kawabe

et al .,２０１３a）．Kawabeらは，CT撮影で得られたデー

タをもとに作製した脳の三次元 CG モデルを三次元幾

何学的形態測定法を用いて解析し，現生鳥類の脳形状

が脳サイズの増加とともにどのように変化するのか調

べた．サイズ変化に対する脳形状の変化パターンを見

ると，サイズの増加と共に脳全体が前後軸方向へ伸長

し，さらに脳後方が後腹方向へ回転することで脳姿勢

が大きく変化することがわかった（図１）．またこれ

に伴い，脳基底角の前方屈曲が小さくなり，脳は全体

的に細長く直線形に変化する（図１）．つまり，小さ

な脳は丸く，大きな脳は細長くなる傾向があるという

ことが明らかになった．上述した通り，鳥類では丸

い脳や細長い脳があることは既に知られており，こ

ういった脳形態は頭蓋形態と深く関係があること

がわかっている（Duijm，１９５１；Dullemeijer，１９６０；

Marugán-Lobón and Buscalioni，２００６）．よ っ て，こ

のようなサイズに伴う脳形状の変化パターンも頭蓋形

状の変化パターンと深く結びついていると考えら

れる．実際，頭蓋形状もサイズとともに変化すること

が知られている（Kulemeyer et al .,２００９；Marugán-

Lobón and Buscalioni，２００９）．頭蓋形状は鳥類の生

活様式と深く結びついていることが多いことから，

Kawabe らが明らかにした脳形状の変化パターンは，

何かしらの生活環境と結びついている可能性が高く，

今後詳細に検証していく必要がある．

こういった上記の研究では，サイズによる形状変化

のみを取り出しそれを評価しようとしたものである．

たとえ幾何学的にはサイズ要因のみを見出しているよ

うに見えても，実は環境による影響もその形状変化に

表れている可能性があり，いかに形状を決定づける要

因を切り分けていくのか，切り分けて考える必要があ

るのか検討していく必要があると言える．

２．脳形状と眼窩形状の共変化
眼は鳥類において主要な感覚器であり，鳥類は頭

蓋いっぱいに発達した脳と眼を収めている．このこ

とからこれらの器官は頭蓋形状に大きな影響を与えて

いるものと考えられる（Jerison，１９７３；Dubbeldam，

１９９８；Bhullar et al .,２０１２）．さらに，鳥類における脳

サイズと眼サイズとには強い相関があることが知られ

ており（Garamszegi et al .,２００２；Burton，２００８），脳

形状と眼窩形状も互いに影響を及ぼし合っているで

あろうと考えられる．一般的に，脳を含む動物の器

官形状を決定する物理的主要因は前項で触れたように

サイズであるが，サイズという要素を除いたとして

も，上述のように鳥類の脳形態を考える上で眼は非常

に重要なものであると言える．しかし，脳サイズと眼

サイズの関係について調べた研究はいくらかある

（Garamszegi et al . , ２００２；Thomas et al . , ２００６；

Burton，２００８）ものの，定量的に脳形状と眼窩形状

との関係を明らかにした例はなかった．

脳形状と眼窩形状の関係を明らかにすることは，鳥

類の脳や眼，頭蓋の形態の多様さや進化を理解する上

で非常に有意義であると言える．そこで，Kawabe

らは脳と眼窩形状がどのように影響を及ぼし合っ

ているのか明らかにするために，前項の三次元 CG モ

デ ル を 用 い２Block Partial Least Squares 法（Rohlf

and Corti，２０００や Marugán-Lobón，２０１０を 参 照）に

より，これらの共変化パターンについて解析を行った

（Kawabe et al .,２０１３a）．その結果，眼窩が前後方向

へ伸び大きくなるにつれて，大脳の前部が先細り細長

くなり，脳後方部が後背側方向へ回転することがわ

かった．加えて，より長い眼窩を持つ鳥では眼窩がよ

り前方へ，逆に丸い眼窩のものでは眼窩がより後方へ

位置するということもわかった（図２：Kawabe et

al .,２０１３a）．脊椎動物の網膜は発生学的に見れば脳の

一部であり，視神経は脳の他領域と連絡する神経路と

見なすことができる（Johnston，１９０２）．よって，こ

の眼窩の前後への位置変化は視神経の長さ，あるいは

眼球の位置の変化と何らかの関係があると考えられる

（Kawabe et al .,２０１３a）．また，眼窩形状変化に伴う

脳形状の変化パターンは前項で見られたサイズ変化に

伴う脳形状の変化パターンと一致する（Kawabe et

al .,２０１３a）．つまり脳形状と眼窩形状は互いに大きく

作用し合い変化しており，またサイズとも深い関わり

合いがあるということである．

図２．脳形状と眼窩形状の関係を最もよくあらわしている二種（左：オカメインコ；右：アビ）の頭骨比較．
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総合的に考えると，サイズの小さな鳥の脳と眼窩は

共に丸く互いの距離は非常に近く，一方サイズの大き

な鳥における脳と眼窩は細長く，眼窩は嘴側へ位置し

ていると言える．後者のタイプの鳥の頭骨も，前者の

ものと比べるとより長い傾向が見られるが，眼窩の長

さと頭骨の長さの相関については Duijm（１９５１）も指

摘している．Duijm はまた，細長い頭骨は頚の延長上

に真っ直ぐ位置するということも示しており，頚から

嘴の先までの一連の構造とその鳥の生活様式との関係

についても考察している．Kulemeyer et al .（２００９）は

大後頭孔と頭の姿勢には相関があることを示し，運動

様式と頭部形態とには深い関係があることを示唆して

いる．このように，眼窩と脳には強い結びつきがある

ことがわかるが，しかしその両形状はどの程度骨格構

造の制約（物理的制約）をうけており，またあるいは

生活様式を反映しているものなのか明確に切り分けて

考えることは現段階ではできない．

３．脳体積と脳の幅の関係
これまで述べてきたように，脳形態を決定づける要

因を考える際，物理的制約によるものなのか，もしく

はその鳥の行動様式に影響されているのか，その両者

を明確に分離し考えることが難しいことを述べた．し

かし，明確に物理構造的な条件によって説明すること

ができる脳の形作りの法則もある．本項ではその例を

取り上げる．

Kawabe et al.（２００９，２０１３b）は，損傷・変形を受け

ている化石標本からでも正確な脳体積を算出する手法

を確立することを目指し，脳の体積と最も相関が強い

脳の部位の特定を試みた．脳体積と高い相関を示す変

数を見つけることができれば，その変数のみを用いて

脳体積を計算することが可能であると考えたためであ

る．その結果，脳の幅，長さ，高さは脳の体積との間

に強い相関があることを示した．特に脳の幅は中でも

相関が高かった（図３：R２（決定係数）＝０．９７２）．ま

た，Independent Contrasts 法（Felsenstein，１９８５）

により系統関係を考慮した場合の相関も調べたが，こ

ちらも強い相関を示す結果となった．つまり，この

相関関係は鳥類の中では系統関係により左右されな

いと言える．Kawabe ら以前では，頭骨の長さや幅

から脳体積を推定しようと試みた研究がいくつかあっ

た（Martin，１９９０；Elton et al . , ２００１；Finarelli，

２００６；Bales，２００９）．Kawabe らが示した程でないに

しても，彼らは頭骨の長さや幅は体積と強い相関があ

ることを明らかにした．これらのことを踏まえると，

脳の体積のバリエーションは頭部の幅，長さ，高さと

いった要素によって制限されていることがわかる．そ

して特に頭や脳の幅は，脳の体積を決定づける上で最

も重要なものであると考えられる．

つまり脳の体積と幅の関係は，その他の要因（例え

ば食性や生息環境）によって変化するようなものでは

なく，どんな鳥類においても一定であり，脳の体積と

その幅の関係性は普遍的なものであると言える．しか

し，確かに鳥類という分類群の中ではこの関係性が崩

れることはないが，系統的に現生鳥類よりも遠い恐竜

ほど，この相関関係が崩れていくということもわかっ

た（Kawabe et al .,２０１３b）．現生鳥類や現生哺乳類と

もに，その脳体積と幅は共に高い相関を示すものの，

幅に対する体積の回帰直線を見ると，両グルーブで

はその縦軸（y）切片の値が異なる（Kawabe et al .,

２０１３b）．このことは，脳体積と幅の関係は系統に

よって異なるということを示しており，やはり系統関

係は脳形態を見るうえで欠くことのできない重要な要

素であることがわかる．

４．系統関係と脳形態：水鳥類の例
脳形態には多くの系統情報が反映されていると

従来言われてきた（Johnson et al .,１９８２a, b ; Kirsch，

１９８３；Kirsch and Johnson，１９８３；Kirsch et al . ,

１９８３；Northcutt，１９８４，１９８５；Rowe，１９８８；Johnson

et al .,１９９４；Luo et al .,２００１a,２００１b，２００２，２００３；

Iwaniuk and Hurd，２００５；Luo and Wible，２００５；

Iwaniuk et al .,２００６；Macrini et al .,２００７；Walsh and

Knoll，２０１１；Walsh and Milner，２０１１）．このことか

ら，種間での脳形態のバリエーションを評価すること

は，絶滅動物の系統解析などに対し有益な情報を提供

図３．現生鳥類における脳の幅に対する脳体積の関係（Kawabe
et al.,２０１３bをもとに作図）．始祖鳥，ドロマエオサウル
ス類・トロオドン類，ティラノサウルス類，カルカロド
ントサウルス類の値は，それぞれ丸，四角，菱形，三角
で示している．
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するものと期待できる．もし系統解析に用いることの

できるような形質を特定することができれば，絶滅動

物の分類において非常に画期的なことと言える．

そこで Kawabe らは，現生水鳥の脳を網羅的に調

べ，系統と関係がありそうな脳の形質を見つけ出すこ

とを試みた（Kawabe et al .,２０１４）．直線計測や多変

量解析などを行った結果，分類群に特徴的な脳形態の

傾向が明らかにされた（Kawabe et al .,２０１４）が，特

に大脳に対する小脳幅（相対小脳幅）や小脳片葉長

（相対小脳片葉長）が分類群によって顕著に異なるこ

とがわかった（Kawabe et al .,２０１４）．ミズナギドリ

目＋ペンギン目ではこれらの値が高く，一方コウノト

リ目＋ペリカン目＋カツオドリ目は低い値を示したの

だ．このことから，これら相対小脳幅や小脳片葉長は

これら二グループを区分する形質の候補として有力で

あると結論付けられた．このことを踏まえ，これまで

はカツオドリ類に近縁と考えられてきた絶滅鳥類プロ

トプテルム類（Olson and Hasegawa，１９８５；Goedert，

１９８８；Olson and Hasegawa，１９９６；Sakurai et al . ,

２００８）の小脳や小脳片葉を計測し現生水鳥のデータと

比較したところ，プロトプテルム類はコウノトリ目＋

ペリカン目＋カツオドリ目ではなく，ミズナギドリ目

＋ペンギン目の値に近いことがわかった（Kawabe et

al .,２０１４）．また，その他の多くの解剖学的な特徴か

らもプロトプテルム類の脳は明らかにペンギン目のも

のに近い（図４）ことが判明し，Kawabe らはプロト

プテルム類がペンギン類により近縁である可能性を示

した．

しかしながら，Kawabe らが分類の根拠とする小脳

のサイズは，運動能力の違いによって大きく異なると

いうことも広く知られている．特に小脳片葉は，前庭

系や眼筋，頚の筋と深く関わる部位であることから，

水中あるいは空中のアクロバティックな行動への適応

により大きくなるとも言われている（Witmer et al .,

２００３；Ksepka et al .,２０１２）．一 方 で，Iwaniuk ら は，

小脳に関わる形質，特に小脳のシワのサイズは系統を

強く反映すると述べている（Iwaniuk et al .,２００６）．

近年では小脳片葉サイズは飛行能力とは無関係である

という別の結果も出た（Walsh et al .,２０１３）．このよ

うに，小脳片葉というとても小さな器官一つとってみ

ても，それが機能により大きく形態をかえるのか，も

しくは系統関係に左右されるのか明らかにされていな

いのである．

上述の様に，「機能か系統か」明らかにすることは

非常に意義のあることではある．しかし，生物の形態

を見る際に明確に区分することはできないだろうし，

二者択一的な考えは本質的ではないだろう．本質的に

は，両者を切り分けることに生物学的な意味があると

は思えないが，やはり形態を詳しく研究していく中で

この議論は避けることはできない．筋骨格系は，より

運動と直結した器官であるため機能による説明を行い

やすいが，脳はそうではないためにこの問題をより一

層困難なものにしている．さらに，鳥類の脳を考える

とこの機能・系統の区別問題は益々悩ましい．という

のも，鳥類の分類はほぼその鳥の生態と一致している

からである．すなわち，近縁な鳥は似た生活環境（機

能）をしているということである．これが輪をかけて

鳥類の脳形態における機能・系統問題を困難なものに

図４．プロトプテルム類の脳（右下）と現生水鳥の脳の比較（Kawabe et al.,２０１４をもとに作図）．

― 6 ―

ｖｅｒ／化石研究会会誌　ＰＤＦ化／１４１１０７６７　化石研究会誌４７巻１号／本文／０２　０２‐１０　総説  2015.03.12 08.



している．同じ分類群の中でも様々な生活環境に適応

した種がいれば，それらの比較によって系統と機能に

関する形質を区分することが容易であるが，鳥類では

一筋縄ではいかない．このように，鳥類の脳形態は明

らかにされていない事柄，問題点がまだ多く残されて

いるのである．

おわりに
脳が大きな動物ほど，神経頭蓋内でのスペース確保

のために頭蓋基底や顔面頭蓋へ与える影響が大きくな

る傾向がある（Lieberman et al .,２００８）．そして鳥類

は頭蓋全体に対して脳の占める割合が非常に大きい．

それに加え，眼も著しく大きいことは既に述べた．こ

のような特徴を持つ鳥類の脳を理解するためには，限

られた頭蓋スペースに物理的な制約の中でどのように

脳や眼といった器官を収めているかについて理解する

必要がある（脳形態の物理制限的理解：第１，２，３

項）．また，頭部は改めて言うまでもなく知覚入力の

主要な場であることから，動物の生態などの影響も色

濃く反映されているものと考えられ，つまりはそう

いった生態の違いなどが脳形態に現れている可能性が

高いと考えるのは自然なことだろう（生態的理解：第

２項）．最終的には頭骨だけでなく頭部の様々な器官，

さらにはその頭部を支える首との相互変化を明らかに

する必要があるだろう．さらに第四項で触れたよう

に，脳は動物群毎に独特の形態を呈しており，上述の

ような脳形態の理解に加え，系統発生的な理解（第４

項）も必要とする．加えて，サイズと形状の関係が明

らかになったことから（第１項），個体発生に伴い脳

形態が変化するであろうことは容易に推定できる．

よって，個体発生的な理解も不可欠である．様々な要

因によって脳形態が形作られていると考えられるが，

逆に言えばこれだけ多様な要因が考えられる中で，明

確にこの形態はこの要因によって決定づけられている

と言い切れないのも確かであり，それが脳形態研究の

課題であるとも言える．ある程度はサイズで形状が決

まり，またある程度は系統によって決定付けられてい

ることはわかる．しかし，それを意味のある定量デー

タとして提示し，そして理解するにためには，まだ

我々の脳形態に関する知見は多く蓄積されていない．

これまで述べてきたように，現生鳥類ですらまだま

だ明らかにしていくべき課題が多い．これらの興味深

い問題が解き明かされて行くに連れ，もちろん我々の

鳥類の脳に対する理解は深まっていくだろうが，それ

だけではなく第四項で触れたように，現生動物から得

られた知見を用いることにより，絶滅動物の脳のさら

なる理解へとつながっていくだろう．近年の生物学の

研究では，よりミクロな方向へとシフトしている傾向

にあるが，実はまだまだマクロな視点から見ても解き

明かされていない課題は多いのである．マクロ形態に

主眼を置く我々古生物学者でしか気付くことの出来な

い問題も多い．そして脳研究に関して述べると，古生

物学者は直接研究対象とする絶滅動物の脳を手にする

ことができない．脳の研究をするのに，脳という物体

を直接扱うことができないという制約条件があるから

こそ，古生物学者でしか気付くことの出来ない観点も

多いのではないだろうか．こういったことからも古生

物学者も積極的に現生動物の研究を進めていくべき

で，それにより生物の形作りに関する知見は広がって

いくだろう．
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