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脊椎動物四肢の変遷

一四肢の確立一

格＊山田

1．はじめに

脊椎動物の四肢は多様に分化している。しかし，そ

の多様性は無秩序なものではなく，原型の構造を継続

的に改変してきた流れを反映している。つまり，現在

の四肢の構造は,他の器官系と同じく，系統発生の個々

の段階に固有の条件（もちあわせ）の範囲内で，個々

の棲息様式（当座の必要）に適応してきた歴史に規定

されている。四肢を理解するには，その前身と考えら

れる魚類の対鰭がどのように生じたか， また四肢が

個々の段階に許された条件の中でどのように変化して

きたかをふりかえってみなければならない。

筆者は，肉眼解剖学の世界でヒト上肢筋の形態を考

えてきた。その過程で， この四肢の起源とその系統発

生の問題に関心をもつようになった。具体的な自家所

見はまだとるにたりないので，文献のレビューを中心

として，いくつかの問題点について考えてみたい。

て脊椎動物の原型がそなえていたはずの特徴を推測し

ているが，あまり広くは知られていない(図1-B)。い

ずれにせよ，現状で検討できるのは原型の「近似型」

であって，原型そのものではないことをつねに念頭に

おく必要がある。

このような検討の結果，脊椎動物の「原型」に近い

とされているのは現生の原索動物で，定着性のホヤの

なかまと， 自由に遊泳するナメクジウオ（図2）など

が含まれる。ホヤの幼生はオタマジャクシのような尾

－
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2．脊椎動物の起源

陸棲脊椎動物の四肢， さらにその原型である魚類の

対鰭を理解するには， まず脊椎動物の基本的な体制を

把握しなければならない。しかし，残念ながら我々は

脊椎動物の具体的な原型を知らない。

脊椎動物の起源追究の方法はさまざまであるが，い

ずれにしても化石種あるいは現生種の所見， またはそ

の両者を比較検討することになる。つまり，古生物学

的理解や，現生種の解剖学的，あるいは発生学的理解

を基礎に系統発生学的検討をおこなわねばならない。

この観点で，いわゆる古生物学的方法に最も近いの

はJeffries(1967)のように，実際の化石にこの原型を

追い求めるものだが，現状では目標の達成には至って

いない。この方法よりも現生種との比較検討に重点を

おいて描かれたRomer&Parsons (1977)の図は，

ほぼ原型の姿に近いものと考えられるし，実際に広く

受け容れられてもいる（図1-A)。一方, Bjerring

(1984)は現生脊椎動物の個体発生の詳細な考察によっ

ー

Fig.1｡Twoexamplesofthehypotheticalverte-

brate"prototype''s.SynthesizedA)bythe

analysesof recent primitivechordates,

cyclostomes and fossil agnathans

(Romer&Parsons,1977),andB)bythe

embryological investigationsoftherecent

vertebrates (Bjerring, 1984).

TadasuK.Yamada:Historyofthelocomotorapparatusofvertebrates-Frompairedfinstofourlimbs
＊新潟大学医学部解剖学第一講座

-1()-



を付けたようなもので，濾過型の採餌に都合のいい環

境を選んで移動することができる。原始脊椎動物もナ

メクジウオのような，身体を左右にくねらせる「泳ぎ

方」をしていたと考えられる。それこそ，のちの脊椎

動物に延々と引き継がれたもので，本来水中での運動

のために開発されたにもかかわらず，デボン紀の上陸

以降も，改良を重ねて使われてきた。石炭紀以降の哺

乳類型爬虫類の進化の過程で，哺乳類につながる系統

では体幹の屈伸による新方式も採用されたが，いまで

もこの運動様式は基本的なものとして多くの動物に伝

承されている。

Fig.2. Sideviewoftheamphioxus.Photographed

with transmitted lighting. Note that

myotomesandpharynxarevisible.

をもち遊泳するが，発生が進むと定着して尾を失う。

先に挙げた図1-Aの「原型」は，ホヤのような定着型

が，遊泳性の幼生状態のまま成熟して遊泳型ｶ曾生じた

という仮説に基づくものだ(Romer&Parsons,

1977)｡ナメクジウオは脊椎動物に連なる系統とは早〈

に岐れたらし< (Jefferies, 1986),大きな相違点もあ

るが，運動様式をはじめとするいくつかの点で，脊椎

動物の直接の祖先がそなえていたであろう原始的な特

徴をも維持している。

4．化石無顎類の特徴

実際に化石が確認されている脊椎動物で最も古いグ

ループは無顎類とよばれる。消化管の前端が円く開口

しており，顎をもたないところにその名の由来力寄ある。

本論に関係する特徴としては，体の背側正中の不対性

の背鰭(または背鰊)，尾端の上下非相称の歪形尾など

がある。なかには対鰭をもつものもある。カンブリア

紀からデボン紀まで繁栄し，多様な適応放散をとげた

(図3)が，おそらく顎口類に圧倒されてほとんど滅ん

でしまった。

古生代の無顎類は， よく発達した外骨格をもつ。ヨ

ロイのような装甲は頭部からせいぜい胸部までで，ど

のグループ°でも体幹の後半から尾にかけては小さな鱗

に被われ，尾を打ち振る柔軟性があったと考えられる。

外骨格性甲冑の機能に関してはいくつかの解釈がある。

すでに海中から淡水域にも進出していたウミサソリな

どの肉食性の無脊椎動物に対する防御装甲であったと

するRomer (1933)の説はよく知られている。また，

海水の浸透圧に適応していた体内に，低張の淡水が浸

透するのを防ぐ浸透圧調節隔壁であったとする説

(Smith, 1939)や，当時の排出系（腎）機能では処理

しきれなかった， カルシウム塩や燐酸塩の蓄積装置と

しての機能をあげるものもある(Berill, 1955)。これ

らの説はいずれも，海棲であった祖型が，淡水に移行

する過程で，あるいは淡水に定着してから脊椎動物の

出現という事件が起こったことを前提としている。し

かし，現在知られている最古の脊椎動物たちは海棲で

あったことを考えると，これらの説明には疑問が残る。

3．原始脊椎動物の泳法

ナメクジウオは脊椎をもたないが， これに相当する

脊索が，脊髄，体幹筋とともに身体の吻端近くから尾

端付近まで，体幹の長軸方向に続く。脊索の腹側には

咽頭があり，その側壁の70余の鰡裂によって囲總腔に

通じる。繊毛運動によって口から咽頭へ， さらには囲

蕊腔への水流が起こり，水中の食物粒子力選別される。

この咽頭は原則的にはホヤのなかまの咽頭と類似して

いる(Orton, 1913)。

ナメクジウオの脊索は円形の断面をもち前後端は次

第に細くなる。周囲を包む結合組織の内腔には，横走

する筋線維が層をなす- (Flood,""l., 1969)。これら

の筋細胞の機能は明らかではないが，局所的に脊索の

剛性を増強すること力稚定されている。また，体幹を

分節的に区画する結合組織性の筋間中隔が，体軸に直

交する輪切り方向に多数みとめられる。この中隔に仕

切られた1区画を筋節とよび，前後に隣接する筋間中

隔の間に張る筋線維がこれを埋める。一側の筋力部収縮

すると， まず同側の隣接する筋間中隔の間隔が縮まり，

ひいては筋間中隔が付着する脊索がまがる。この収縮

が左右交互に繰り返されるとナメクジウオの身体は波

のようにくれる。この波が，左右，および頭尾方向の

協調機構によって周期的に生じ，前から後へ伝わって

いくことで，身体は周囲の水を押し，その反作用で体

は水中を移動する。我々の心筋と同様無秩序な収縮

が起こってしまうと意味力ざないので，収縮リズムの発

生機構とその伝達には巧妙な協調機構があるはずで，

近年ヤ､ソメウナギなどで運動生理学的解析が進んでい

る(Cohen, 1988)。

ナメクジウオの体制は、いわばホヤの体に駆動装置

5．無顎類の泳法

かれらは一般に対鰭を欠き，尾は背腹に非相称で，

ほとんどのグループでは脊椎骨の延長が尾の腹側半へ

屈曲する逆歪尾である（図3-B,D)｡

Affleck(1950)は背腹非相称の尾を魚体の比重との

関連で説明している。身体の比重が水の比重をこえる

ものは下葉の大きい逆歪尾をもち，上葉の大きい歪尾
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のをやめればゆるやかに身体が沈み，激しく振れば上

向きの推進力がうちかって上昇する。懸命に尾を振っ

て水面までのぼり，そこで空気を吸ったオタマジャク

シが，尾を振るのをパタリとやめてユラユラと沈んで

いくようすを思い起こしてほしい。ウキブクロのない

無顎類が深度調節をするには， このように身体の比重

が周囲の水の比重よりもやや大きいという条件が望ま

しい。体全体の密度があまりに水の密度よりも大きく

なると，ウキブクロのない魚は深度調節に過大なエネ

ルギーを必要とする。また，水中生活では，体は周囲

の水の浮力で支持され，陸卜堆活に較べればはるかに

貧弱な骨格で体を維持していくことができる。このよ

うな条件から無顎類では骨性の内骨格があまり発達し

なかったのだろう。

一般に無顎類は対鰭をもたないのが特徴とされるが，

ほぼ胸鰭に相当するものや，腹外側にヒダ状の対鰭を

もつものもある。特に骨甲亜綱(Osteostraci)には筋

のある胸鰭をもつものが多い(図3-C)。頭部から体幹

にわたる装甲が時代を追って背腹に圧平された形にな

ることや，頭蓋の頂部にあって上を向く眼窩の位置な

どからこのグループ･は底生性であったと考えられる。

尾は背腹に不相称ではある力欝，多くの無顎類の逆歪尾

ではなく，尾の中まで続く体軸が上反する歪尾で，上

葉が大きく鰭が腹側を向く。平らな腹側面と，やや隆

起する背側面からなる体は水流にさらされると揚力を

生じ，身体が浮いてしまう。水底にへばりつくような

棲息様式を実現するにはこの揚力を打ち消す必要があ

り，下向きの推進力を発生する尾鰭が不可欠になる。

以上の体制から推定すると，かれらは，平らな頭胴部

を水底に密着させた状態で，やや下向きの推進力を生

む尾鰭を振り，ゆるやかに水底を移動しながら掃除機

のように泥の中の餌をはみ，時には水底から離れて次

の餌場に移動することもあっただろう。胸の対鰭は周

囲の水に作用する制御板としてはたらくだけでなく，

水底を押して体を水底から「は力ざす」きっかけをつく

る機能をももっていたのではあるまいか。へミサイク

ラスピス("2""cﾘﾉchz"ねシ""7r〃和"j)には尾鰭の腹

側前端に小さな水平の対鰭力ぎある。これは胸鰭ととも

に遊泳時の水平軸回りの姿勢制御に寄与していたもの

であろう。

一方，無顎類のうち，欠甲亜綱(Anaspida)には鯛

領域直後から肛門直前までヒタ状の対性側鰭をもつも

のがある(図3-D)。紡錐形の体をしているので，この

グループにはかなりの遊泳能があったものと考えられ

る。ヤモイチウス（ﾉZz'"qy"zzs"""oo")の側鰭基部

の鱗の配列から推測すると， この側鰭は内部の筋によ

って動かすことができた可能性が高い(Ritchie,

1964)。

，

Fig.3． Fossilagnathans

A, B: HeterostracanAA7Zg"Ws, B

H"tzsl2s

C:OsteostracanC;He"ziCyctzSjis

D：AnaspidD：〃"Qy""s

(FromMoy-ThomasandMiles, 1971)

や正尾の魚は比重が水とほぼ等しいという。比重の他

には尾の形状に関連する条件はないのだろうか。

無顎類の外骨格がヨロイのようによく発達するのに

対し，内骨格の化骨が顕著でないのは，外骨格に加え

て，内骨格までも化骨させてしまうと体の比重が大き

くなりすぎるためともいわれる(Attenborough,

1979)。ウキブクロのない魚の深度調節は，身体の比重

と鰭による推進力の方向の釣り合いによる。尾の下葉

が大きい逆歪尾の推進力は体軸よりも下側で強い。身

体の密度が水の密度よりも少し大きい場合，密度差に

よる魚体の沈下が，逆歪尾による，やや上向きの推進

力と拮抗すれば身体はほぼ水平に前進する。尾を振る
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水中の魚体は重心の回りのロール(roll,横揺れ),

ピッチ(pitch,縦揺れ), ヨー(yaw,偏揺れ)のそれ

ぞれに対する安定・制御装置を必要とする。ロールと

ヨーには正中の不対鰭が機能するが，ピッチに対処す

るには水平制御板力：なければならない。それが対性の

側鰭として生ずる。これらの対鰭は遊泳時の水平軸回

りの姿勢制御に関与するので，遊泳能力と対鰭の有無

との間には正の相関関係がある。

のちの魚類のように， ウキブクロによる比重調節が

可能になり，上昇・下降とも対鰭によって調節するよ

うになれば，上下相称の正尾が出現する(Lagler, "

“、 1977)。

御板）がないので，下葉の大きい逆歪尾での推進によ

る上昇と，身体と周囲の水の密度差による沈下でこの

調節が行なわれていたと考えられることはすでに述べ

た。対鰭は鰡弓の大改造による顎の発生とほぼ時を同

じくして確立した。体幹の前端にぽっかりと開いてい

た口に顎の構造ができ，顎の開閉によって餌を採るよ

うになったが，顎をそなえたことによって， それまで

必要のなかった調整が必要になったからである。流体

力学的な解析は行っていないので厳密な議論はでき

ないが，素朴には，顎口類の水中姿勢制御に関して二

つの問題が考えられる。

まず，開口にともなう腹側方向のモーメントの発生

が問題になる。一般に口は頭部の腹側にあるので，遊

泳中の開口動作は腹側の抵抗を増大する。つまり， 口

を開くと遊泳中の魚体は深い方へ沈み込むような力を

受ける。しかしながら，このモーメントは魚体後部の

姿勢制御で調整し得る程度であったかもしれない。

もうひとつは，顎の開閉による採餌法そのものに必

要な，微妙な姿勢制御の問題である。現生の無顎類は

獲物に吸いついて血液や体液を吸う。おそらく多くの

化石無顎類では水底の泥を吸い込んで，その中の有機

物あるいは生物を濾過していたと考えられているが，

これらの採餌法では微妙な姿勢制御が問題になること

は少ない。しかし，水中に浮遊している有機物，ある

いは水中を遊泳している生物を捕食するには，対象物

に接近して口を開き，対象物が口腔内に入った時に口

を閉じるという一連の作業力：必要となる。現生の顎口

類は， この動作を無造作にやってのけるが，それまで，

ただ口を開いて泳いだり，獲物に向かって単に突進す

るだけでよかった無顎類の状態と比較すると，はるか

に微妙な姿勢制御が要求される。

顎口類では上述の積極的な姿勢制御に対する要請か

ら，水平制御板（対鰭）を左右に張り出した。この制

御板は，鰐蓋の直後，いわゆる皮骨性肩帯部（胸鰭）

と，肛門の直前に（腹鰭）の計二対が生ずることが多

い（図4，6)。もちろん，顎を開発したことだけが水

平制御板出現の理由ではあるまい。その他に，運動能

力が洗練される方向への一般的な変化も考えねばなる

まい。

6．顎口類の体制

シルル紀になると，認弓の構造を改変した顎をもつ

顎口類が現れた。本論の主題に関しては，対鰭の発達

が最初の顎口類の最大の特徴である。

現生の無顎類，ヤツメウナギでは，柔軟な脊索の背

側に軟骨性の神経弓ができて脊髄をおさめる以外，体

幹骨格に軟骨化，あるいは骨化はみられない。しかし，

最古の顎口類，鰊魚類（図4）では肋骨の骨化はみと

められないものの，神経弓だけでなく血弓も骨化する。

これに続く顎口類の一般的な特徴は， さらに脊索が分

節的に骨化し，その間を軟骨性の椎間円板がつなぐこ

とである。左右に身体を〈ねらせる運動様式のために，

脊椎は全体として柔軟に波打つような動きが可能でな

ければならない。しかし，その運動を俊敏で洗練され

たものにするためには，筋の作用が効率よく脊柱に伝

達されなければならず，そのためには筋（筋間中隔）

の付着部の剛性が高いこと力望ましい。そこで脊索は

全体の柔軟性を保ちながら筋付着部の剛性を高めるた

め分節的に軟骨化，あるいは骨化してこの相反する要

請に応えることになった。同様の理由で，筋間中隔も

部分的に骨化する傾向にあり，鰊突起をはじめとする

いくつかの突起と肋骨が生じることになる。

7．対鰭の必要性

真の対鰭のない無顎類では，正中の不対性の鰭で重

心を通る矢状軸と垂直軸の回りの運動は調節できたが，

前頭方向の水平軸回りの調節に関与する対鰭（水平制

8．対鰭の位置

それでは，なぜ鋸の直後と肛門の直前という，二対

の対鰭の位置が選ばれたのだろうか。現生有尾両生類

胚では，長軸方向に細長い領域が本来の前後肢間の腹

外側にあって，特定の時期に特定の刺激をこの領域に

与えると過剰肢が誘導される(Balinsky, 1935)。板鰡

類ではこれに相当する領域に，背鰭の原基に類似した

長軸方向に連続する隆起力規わｵLその前端と後端だけ

Fig.4．Anexample of acanthodianC""α""s

(FromMoy-ThomasandMiles, 1971)
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が発達して対鰭になる。また， これに類似の肥厚部は

哺乳類や鳥類にもみられる(Balfour, 1876)。つま

り，この側腹部の特定領域に対鰭（対肢）の出芽能を

もつ帯状の領域があり，正常発生ではエラ領域直後と

肛門直前の2カ所だけは対鰭として発達するが，それ

以外の部分では退縮してしまう。

すでに述べたように，水中での姿勢制御に関し対鰭

が分担するのは縦方向，いわば頭を上下する運動（ピ

ッチ）の調節である。それには，身体の前部と後部の

重心からできるだけ遠い位置に一組ずつ水平制御板を

設ければ，欠甲類のような長いヒダ状の側鰭とほぼ同

じ効果を発揮する。問題はいかに身体の重心から遠い

ところを選定するかである。実際にみられるように，

対鰭の筋材料を体幹筋の腹側端から調達したことから，

前端は容易に決定する。体幹筋の前端，鯛室の直後が

最も頭側の対鰭の位置になる。事実，それよりも吻側

は， まず鰡蓋， さらに吻側では顎の構造があって対鰭

を固定するのに適さない。それでは尾側の対鰭をどこ

までうしろにもっていけるかというと，理論的には尾

鰭の位置かその直前まで下げられる （事実，既述のヘ

ミサイクラスビスでは尾に水平制御板がある）わけだ

が，効果を考慮すると，水平制御板の基部が遊泳中も

安定していること力望ましい。

魚類が体幹を〈ねらせて泳ぐ･ときの状態を考慮する

と，一般には肛門よりもうしろの筋性尾を打ち振るも

の力翻多く，尾を振る周波数の大きいものほど振られる

部分が尾端よりに限られる(図5)。これは現生魚類の

データではあるが，初期の顎口類でも条件に大差はな

いと考えられる。おそらく，肛門以前の体幹には内臓

とそれをおさめる体腔力ざあり，あまり〈ねらせるのは

得策ではないこと，腹側の体幹筋が少ないことなどが

原因であろう。逆に肛門よりもうしろの体幹は，遊泳

時に大きく打ち振られるのでせっかくの制御板を固定

するのには適さない。体腔をもつ体幹の後端，すなわ

ち肛門直前が制御板取り付け位置として最適である。

制御板の効率のためには重心からできるだけ離したい

という条件と，付着点の安定性の問題の両者が最も効

率よくバランスするの力寄鰡室直後と肛門直前の二カ所

ハコフグ

ドチザメ

メ

ウナギ

Fig.5. Bodyportionsoffisheswhichproducepropulsion.Stippledareasindicatethoseportionswhich

areundulatedoroscillated.Notethatthoselocatemoretotherightinthisdiagramdependmore

tofinoscillationandthosemoretothelefttaketoundulationofthebody(Slightlymodified

fromLindSey, 1978)
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であったということになろう。

先年，現生のシーラカンス(Lα""29池c〃α伽獅"<ze)

の遊泳中の姿が放映された。平静な状況では第2背鰭

と殿鰭を主に，その他の鰭をも補助的に駆使して漂う

ように泳ぐ姿力:印象的であった。古生代の魚類は，ゆ

ったりと泳ぐのが常であったのかもしれない。

「皮骨性の肩帯」は腹側正中の間鎖骨に始まり，鎖

骨，擬鎖骨などの骨が頭と体幹の境界部に環状に連な

って構成され，最も背側で皮骨性の頭蓋に関節する。

胸鰭が関節する肩甲烏口骨は擬鎖骨に癒着し，その擬

鎖骨がこの一連の骨によって固定されているので， こ

れらの皮骨性要素も肩帯の一部として認識されてきた。

しかし， この一連の骨の本来の意義は，体幹筋の前端

の付着部を提供し，鰐室の後壁となり，頭部一体幹移

行部を補強する構造であって，皮骨性の頭蓋と同じく

鱗が変形してできるものであろう(Jarvik, 1980)。上

腕骨との関節をもつ内骨格性肩帯こそが本質的な肩帯

であって， 「皮骨性肩帯｣に偶発的に癒着したと考える

のが自然なように思われる。一方の腰帯には皮骨性要

素はなく，魚類の腰帯は皮下に埋もれているにすぎな

9． 「肩帯」に関する考察

対鰭を体幹に関節させる構造力:鰭帯であり，胸鰭，

腹鰭の鰭帯をそれぞれ肩帯（胸帯)，腰帯という （図

6)。図7はその肩帯付近で，斜線部は，一般に｢皮骨

性の肩帯」とよばれる。その内側に内骨格性の肩甲烏

口骨があり，上腕骨に相当する胸鰭の軸になる骨と関

節する。

Fig.6． Sideviewofafs"""OPiem72X)0うて〃"Dermalshouldergirdl9betweenthecraniumandthetrunk

isindicatedbyshading.Notethepelvicgirdlewhichhasnobonyconnectiontotheaxialskeleton

(SlightlymodifiedfromJarvik, 1980)

Fig.7. ShouldergirdleofEzJs"g"""り泥.Shadedseriesofthedermalelementsisanchoredtothecranium

atthedorsalend.Anarrowindicatesthearticulationbetweenthe&@dermalshouldergirdleand

thecranium" (CranialskeletonbasedonBjeITing, 1979)
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Fig.8. Skeletonofthe恥""抑s彪grz.Dermal elementsal･e indicatedbyshading.Thegirdle lost the

connectiontothecranium.Notetheexpansionofthescapulocoracoid. (*) indicatesthedorsal

tipofthecleithrum(SlightlymodifiedfromJarvik, 1980)

い(図6)。

「皮骨性肩帯」といいならわされてきた構造は皮骨

性の頭蓋冠と近縁のもので，両生類以降の系統発生の

経過では，真の肩帯の発達にともない内骨格性の肩甲

骨や烏口骨に置き換えられてほとんど消失する。基本

的な形態が保たれているにもかかわらず構成要素が置

換されるのは，肩帯の筋が肩関節に直接関与している

骨に付着を求めた結果であろうか。このような，上陸

以後の変化を考慮すると「皮骨性の」という但し書き

付きにしても「肩帯」という用語は不適当なのではあ

るまいか。

哺乳類でもその最後のなごりとして鎖骨をもつもの

があり，その場合，頭蓋冠と鎖骨だけが膜性骨として

発生することも上述の考えの基盤となっている。また

鎖骨頭蓋異形成症というヒトの先天性異常の場合，鎖

骨と頭蓋冠の形成が同時に阻害されるという （高橋

1986)が，上述の考えとの間に因果関係があるのだろ

うか。

10.鰭から肢へ－姿勢制御から支持装置へ

デボン紀に最初の両生類が出現し，脊椎動物は棲息

領域を陸へ拡大した(図8)。そのためにいくつかの身

体構造の大改変が行なわれた。なかでも呼吸器と運動

器の負担は大きかった。ここでは運動器の大変革につ

いて考察してみよう。

水中では，水の比重が大きいので排水量に匹敵する

浮力も大きく，身体支持のために特別の構造は必要と

しない。ところが，陸上では身体の周囲にあるのは大

気であり，その浮力は身体の支持にはほとんど貢献し

ない。つまり，上陸しようとする生物は身体を支える

ための骨格を必要とする。具体的な詳細はやや異なる

が，現生の|､ビハゼなどでも陸上での移動，身体の支

持には対鰭が使われる。デボン紀の総鰭類も対鰭を改

変して支持・移動構造を実現した。

総鰭類の胸鰭と腹鰭（図6）を，陸上で四肢として

活用するには問題がある。まず，胸鰭では「皮骨性肩

帯」と頭蓋の関節が障碍になる。イモリなどの歩行で

は，特に速度が大きくなるほど身体を左右に〈ねらせ

る度合いが増す(図9)。総鰭類の胸鰭は肩帯に関節す

るので，肩帯の皮骨性の部分と皮骨性の頭蓋とのつな

がりを保持したままでは，歩行時に頭部も左右に激し

く振れることになって都合力需い。そこで， 「皮骨性肩

帯」を頭蓋冠から切り離さなければならない。事実，

現生の陸棲脊椎動物に肩帯と頭蓋の連結は残っていな

いし，現在知られている最古の四足動物， イクチオス

テガ(〃""抑s"zz)でもすでに擬鎖骨と頭蓋と間の骨

を失っている(図8)。

一方，腹鰭（後肢）の方では，水中生活主体の総鰭

類の腰帯は，いわば皮下に浮いた構造で，陸上での重

力に抗して体幹後半を支えることはできない。そこで，

腰帯の要素は背側に突起を延ばし，肋骨が変形したも

Fig9.Gaitoftherecenturodele.Thetrunk is

undulated for the locomotion (Slightly

modifiedfromCohen, 1988) .
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のと関節して体幹骨へ骨性の付着を猿得する。

結果的に，元来頭蓋と関節していた肩帯は独立の構

造に，逆に体幹骨格と独立していた腰帯が体幹骨と関

節するという上陸以前とはまったく逆の関係になって

しまう。そして， この時，前肢操向，後肢推進の基本

形が決定し，のちの人類の後肢による直立二足歩行の

伏線が，すでにこの時，設定されていたことになる。
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abstract

Historyofthe locomotorapparatusofvertebrates

-Frompairedfinstofour limbs-

TadasuKYamada

DepartmentofAnatomy,NiigataUniversity,SchoolofMedicine

Keywordsrvertebratelocomotion,pairedfins, limbs, limbgirdles,phylogeny

Modeoflocomotioninearlyvertebrates, evolutionofthepairedfinsandtheirtransitiontothe

fourlimbsarediscussed.

Locomotionoftheearliestgroupofvertebrateswasachievedbyundulationoftheirbody.Median

unpairedfinsweretheonlyapparatus torefinetheirmovementsinwater.

Reversedheterocercal tailofmostofthefossilagnathansproducedupwardthrustwhichrivaled,

orovercomewhenascending, thespecificgravityofthebody・Anaspidsmayhavehadgoodcommand

ofswimming, judgedfromtheirspindleshapedbodyandpairedlateralfinfold.Heterocercaltailof

bottomdwellingostracodermswastoexceedtheunfavourableliftproducedbythedorsallyconvexed

bodyform.

EstablishmentofthearticulatedjawsintheearliestgnathoStomes, intheSilulian,correspondedwith

developmentofthepairedlateralfins.Thismusthavemuchtodowiththeadjustmentsagainstpitching,

orelaboratingtheirmaneuverabilityinwater.Twopairsofthehorizontalfinsweredeveloped,one

justposteriortothegill chamberandtheothercranial totheanus.

Thesehorizontalstabilizer/adjusteraremosteffectiveifthedistancebetweenthesefinsandthe

centerofgravityofthebodyarelargeenoughOntheotherhand,positionsmorerostraltothegill

ormorecaudaltotheanusarenotacceptable,becausethelateralpairedfinswerederivedfromthe

trunkmusculatureandshouldbeanchoredtomorestablepartofthebodyTheanteriorpairadhered

totheinnersurfaceofthe@$dermalshouldergirdle",whereastheposteriorpairfounditspositionjust

cranial totheanus.

Devonianinvasionofthelandbythevertebrateforcedthemtomodifytheirrespiratoryandlocomotor

systems.Sincebodyweight issupportedbythesurroundingwater, nospecialsupportivestructure

ofthebodyisnecessaryforthefishes.Onthecontrary, substantial support isinevitableforthe

terrestrial life.Devonianamphibianandtheirsuccessorsmodifiedthepairedfinstomeetthispurpose.

Toensuretheindependentmovementoftheskullfromtheforelimbs, theshouldergirdleslosttheir

colmectiontotheskullThatis, trunkweightofthecranialhalfwastransmittedtothegirdlethrough

themuscularconnection.Duringtheprocessoftherefinementthedermalelementsoftheshoulder

girdlewereexpelledbytheexpandingendoskeletal scapulocoracoid.Thepelvicgirdle, originally

"floating'' inthesofttissue,onthecontrary,establishedbonyconnectionwiththeribstomakesturdy

framework.Now,quadrupedvertebratesemergedonland.
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