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1 ．はじめに
カメは，そのあまりに独特な体制故に他の有羊膜類

との系統関係が議論されることが多い．カメ類に見ら
れる甲羅は，発生学的には背甲（椎骨と肋骨）と腹甲
（腹肋骨と肩帯皮骨要素）が連動して形成されたもの
であり，肋骨遠位部の退縮を伴うことが判明している
（Kuratani et al. 2011）．また近年になってカメ類の初
期進化ならびに起源に関する重要な古生物学上の新知
見があった．中でも Odontochelys が中国貴州省の後期
三畳紀（約 2 億2000万年前）より最古かつ最も原始的
なカメ類として報告されたことは重要であった（Li et 
al. 2008）．さらに，ドイツの中期三畳紀（約 2 億4000
万年前）から Pappochelys がより基盤的な進化段階の
カメ類として記載された（Shoch and Sues 2015）．ま
た，南アフリカの古生代ペルム紀中期（約 2 億6000万
年前）から産出する小型爬虫類 Eunotosaurus をもカメ
類の祖先形であるとみなす新たな見解が提唱されてい
る（Lyson et al. 2013 ;  Bever et al. 2015, 2016 ;  BJoyce 
2015）．本論では，以上の古生物学的新知見について
甲羅の形成を中心に議論する．

2 ．三畳紀の根幹的カメ類について
Odontochelys においては，板状の腹甲が完成してい

る．外腹甲などいずれの骨要素も縫合でつながってい
るため，可動性は認められない．したがって胴体部分
の可動性はすでに消失していたと考えられる（図 1 ）．
また原著論文では見落とされているが，腹甲には鱗板
の存在を示す明瞭な鱗板溝が発達しており，鱗板の様
式は Proganochelys など後のカメ類と同様である（図
1 ）．他方，背甲の形成は不完全であり，縁板や頚板
など周縁の要素は欠落している．肋板はお互いに関節
しておらず，その間には大きな空隙が認められる（図
2 ：Li et al. 2008）．また，胴椎の背面に初期の椎板
と思われる板状の骨板が認められる．

Pappochelys では，腹肋骨が胴肋骨と同期しており，
腹肋骨が癒合して板状の腹甲が形成される以前の状態
にあると考えられる（図 2 ：Schoch and Sues 2016）．
胴椎には関節突起が残っており，胴体部分の可動性は
保持されていたと考えられる（図 2 ;  Schoch and 
Sues 2015）．
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3 ．Eunotosaurusについて
Eunotosaurus africanus Seeley, 1892 は，南アフリカ

の古生代中期ペルム紀（約 2 億 6 千万年前）の陸成層
から知られる小型爬虫類（頭胴長は最大でも20cm）
であり，これまで37個体が報告されている（図 3 ，4 ;  
Lyson et al. 2013）．本種における最大の特徴は，前後
方向に木の葉状に拡がった胴肋骨である．胴椎や胴肋
骨の数も１０個前後と有羊膜類の中では目立って少な
い．Watson（1914）は，軸骨格の類似性から本種が
カメ類（目）の祖先形であることを提唱した．Cox
（1969）は，模式標本などを母岩から ３ 次元的に剖出
したうえで，本種とカメ類の類似点が収斂によるもの
であり，直接の系統関係は認められないと主張した．
さらに Lee（1993）は，頭骨の形態から本種が特殊化
した単弓類の仲間であると指摘している．他方，
Lyson et al.（2013）は，Eunotosaurus の胴肋骨の横断
面が T 字型であることなどの特徴が，Odontochelys や
Proganochelys など三畳紀の根幹的カメ類との共有派
生形質であるとしてカメ類の祖先形であるとみなし
た．Bever et al.（2015）は，Eunotosaurus の頭骨にも
カメ類との共有派生派生形質が認められるとしてい
る．

Lyson et al.（2013）は，Eunotosaurus の 2 標本に腹
肋骨が認められるとしているが，それらは断片的な少

図 1．�Odontochelys semitestaceaの腹甲（腹面観：IVPP 
V13240）．明瞭な鱗板溝が発達していることに注目．

図 2．三畳紀の根幹的カメ類と Eunotosaurusの復元骨格（背面観）．Schoch and Sues（2016）と Lyson et al.（2013）による．
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数の骨格にすぎず，四肢骨など他の要素を誤認してい
る可能性が否定できない．他方，模式標本も含めて大
半の標本には腹肋骨と思われる骨要素がまったく見当
たらない（図 3 ， 4 ）．Eunotosaurus では，胴椎の関

節突起に水平方向の可動性が認められることから，
Lyson et al.（2013, 2016）が主張するような肋間筋の
消失は生じていなかったと考えられる（Cox 1969）．
模式標本においても，胴椎が左右の可動性を保持して
いたことが明らかである（図 3 ）．

4 ．議論と考察
Odontochelys や Pappochelys など三畳紀の根幹的カ

メ類に見られる形質は，カメ類の甲羅形成において腹
肋骨の著しい発達が先行するという，発生学的な証拠
に基づいて提唱された仮説を支持していると思われる
（Nagashima et al. 2009）．ただし，Pappochelys が本
当にカメ類であるかどうかはまだ評価が定まっておら
ず，今後の慎重な検証が必要であろう．

Eunotosaurus や，三畳紀の Pappochelys，Odontochelys
など根幹的カメ類に共通して見られる胴肋骨が拡大，
肥厚する特徴は，恐竜の曲竜類や，異節類のアリクイ
など多くの四足動物にも収斂進化の結果として認めら
れるものであり，とりわけ顕著な特化形質ではない
（Jenkins 1970）．また Eunotosaurus の胴肋骨遠位部
は下方に強く発達しており，また前後で重なり合う部
分が認められるなど，三畳紀の根幹的カメ類とは明瞭
に異なっている．

図 ３．�Eunotosaurus africanusの模式標本（BMNH R1968：背面
観）．胴椎と左右 ８対の胴肋骨が保存されている．腹肋骨と
思われる骨要素は見当たらない．

図 ４．�Eunotosaurus africanusの胴体部分の ３ D画像（BMNH R4054）．a：左側面観，b：前面観，c：右側
面観，d：左斜め背面観，e：背面観．胴肋骨遠位部が下方に著しく伸長していることに注目．
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以上を総合してまとめると，Eunotosaurus は胴肋骨
のみを著しく発達させた独自の防御体制を備えてお
り，カメ類に見られるボディ・プランの祖先形とはな
りえなかった可能性が高い．
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