
はじめに

恐竜を含まない恐竜型類（Dinosauromorpha）は, 21世
紀に入るまではアルゼンチンの三畳紀中期のチャナレス層
のみから知られており, 分布範囲が狭く生息年代も非常に
短く、恐竜と入れ替わるように絶滅した分類群だと考えら
れていた. しかし, 近年の一連の発見により恐竜型類は汎

世界的に分布し, その生息年代も三畳紀中期から三畳紀後
期までであり, 三畳紀後期には恐竜類とも共存していたこ
とが分かってきた（Irmis et al., 2007a）. また, 近年になっ
て発見された, 恐竜に最も近縁な姉妹群と考えられている
シレサウルス類には四足歩行で植物食の仲間が含まれてお
り, 従来の恐竜の祖先が肉食で二足歩行であるという考え
は確実とは言えない状況になっている（Langer et al., 2010）.
そこでこの論文では, まず恐竜型類に含まれるタクサには
どのようなものがあるのかについて概説し, 近年の発見に
よって得られた知見について述べる. その後, 恐竜型類の
分岐図に基づいた最節約法と最尤法による祖先状態復元を
行い, 二足歩行や植物食が恐竜型類の中でどのように進化
したのかについての推測を行う.
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要 旨

三畳紀の恐竜型類は２０００年以降に多くの新種が記載され, 恐竜型類の分布域も生息年代も従来考えられ
ていたよりもはるかに幅広いことが分かってきた. 特に恐竜と最も近い姉妹群をなすと現在考えられてい
るシレサウルス類のシレサウルスは四足歩行の植物食動物であり, 肉食で二足歩行という今までの恐竜の
祖先像とは大きく異なる. このため, 恐竜の共通祖先の姿勢や食性がどのようなものであるかは不明確に
なっている. 本研究では祖先状態復元の手法を用いて恐竜型類の中で植物食と四足歩行がどのように進化
してきたのかを調べた. その結果, 四足歩行はシレサウルスの間でのみ進化した可能性が高いことが分か
った. 一方で植物食への進化は恐竜型類の中では非常に起きやすく, 最尤法による祖先状態推定を用いた
場合は恐竜の共通祖先が植物食であった可能性は６０％以上で, 肉食であった可能性よりも高かった. しか
しながら, 恐竜の祖先の食性を決めるためにはより多くの恐竜型類の化石の発見が必要だと考えられる.
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Discoveries of Triassic non-dinosaur dinosauromorphs since 2000 revealed that they were more widely
spread chronologically and geographically than previously thought. A member of silesaurids, the sister
clade of dinosaurs, Silesaurus was a quadrupedal and herbivorous animal that differs considerably from
the condition previously assumed for the ancestor of dinosaurs that are bipedal and carnivorous.
Currently, stance and diet of the common ancestor of dinosaurs are not clear. To redeem this situation,
Ancestral State Reconstruction methods were conducted to infer how quadrupedality and herbivory
were evolved among dinosauromorphs. The results of analyses indicate that quadrupedal stance evolved
only among silesaurids. Herbivorous diet was readily evolved from carnivorous diet among
Dinosauromorpha and the ancestral state reconstruction using likelihood methods indicated that the
possibility of the common ancestor of dinosaurs being herbivore is more than 60%.
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恐竜型類に含まれるタクサ

恐竜型類（Dinosauromorpha）はBenton（1985）によっ
て主竜類（Archosauria）からErythrosuchidae, Euparkeriidae,
Proterochampsidaeを除いたNeoarchosauriaをSuchiaと共
に二分する分類群であり, ornithosuchids, dinosaurs, birds
を含む分類群として提唱された. 分岐分析に基づいた恐竜
型類の最初の定義は Sereno（1991）によってなされ, 主
竜類の中でワニよりも鳥類に近縁な分類群（Ornithodira）
のうち, 翼竜よりも恐竜に近縁なものとして定義された.
これはBenton（1985）の定義からornithosuchidsを除き,
恐竜以外に Lagerpeton, Pseudolagosuchus , 現在では無
効名となっているLagosuchusを含んだ分類群だった. Sereno
（1991）の後には以下に述べるように多くの恐竜型類の新
タクサが記載されたが, “翼竜よりも恐竜に近縁な分類群”
という恐竜型類の定義に変更は加えられていない（e.g.,
Brusatte et al., 2010 ; Nesbitt et al., 2010）.
21世紀になるまで知られていた恐竜以外の恐竜型類は,
全てアルゼンチンの三畳紀中期のチャナレス層から発見
されたものであり Lagerpeton chanarensis, Lagosuchus
talampayaensis, Marasuchus lilloensis, Lewisuchus admixtus,
Pseudolagosuchusmajor の５属である. このうちLagosuchus
talampayaensis は, Sereno and Arcucci（1994）で無効名
とされ, また同属異種であった Lagosuchus lilloensis が
Marasuchus lilloensis とされた. これらの４属以外で確実
に恐竜型類と考えられているタクサは全てこの１0年で新た
に記載されたかあるいは再記載によって恐竜型類であると
認識されたものである. 恐竜型類の各タクサの概説をする
には, タクサ間の系統関係を見ながら説明をした方が分か
りやすいので, Nesbitt et al.（2010）の分岐図（Fig. 1）
に則り基盤的なものから派生的なものへと説明していく.

１．基盤的な恐竜型類

Lagerpeton とDromomeron は最も基盤的な恐竜型類の
クレードをなす. Lagerpeton は三畳紀中期のチャナレス
層からみつかり, 後肢, 骨盤, 仙椎及び一部の胴椎と尾椎
に基づいて記載された小型の恐竜型類である（Sereno and
Arcucci, 1993）. 前方を向いた胴椎の神経棘や中足骨の中
で第四中足骨が最も長いなどの他の恐竜型類にはない特徴
が見られ, 恐竜型類の中で最も基盤的な動物とされている
（Irmis et al., 2007a）. 2007年には北米の三畳紀後期Norian
のチンリー層から, 後肢の骨に基づいてDromomeron
romeri が記載された. Dromomeron は距骨の後面に隆起
があることやフック状の大腿骨頭などの派生形質を
Lagerpeton と共有し, Lagerpeton 以外としては初めて
見つかった非恐竜形類―恐竜型類（non-dinosauriform
Dinosauromorpha）で あ る. Dromomeron は お そ ら く
Eucoelophysis と考えられる恐竜形類や獣脚類恐竜と共産
し, Norianの北米では恐竜型類と恐竜が共存していたこ
とを明らかにした. 南米の三畳紀中期から後期の初期まで
のみ生息していたと考えられていた（非恐竜形類の）恐竜
型類の分布と生息域はこの発見によって大きく広がった.
Marasuchus はチャナレス層から体骨格の大部分と頭骨

の一部が見つかっており小型の二足歩行の捕食者であった
と考えられている. 腸骨と恥骨の間の寛骨臼部分が繋がっ
ていないことや脛骨の遠位部の後側方の張り出しなどの恐
竜類との共有派生形質を有し, 恐竜類と共に恐竜形類
（Dinosauriformes）を成すとされた（Sereno and Arcucci,
1994）. Silesaurus が見つかるまでは最も恐竜に近い恐竜
型類だと考えられていたが, 近年の分岐分析では恐竜とシ
レサウルス類がなすクレードの姉妹群として基盤的な恐竜
形類に位置づけられている.

Figure 1. Cladograms of Dinosauromorpha. S represents the basal node for silesaurids and D represents that of dinosaurs.
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２．シレサウルス類

シレサウルス類（Silesauridae）は長い首, 長い前肢,
さらにはLewisuchus を除くとクチバシ状の歯骨, 三角形
の歯冠にくびれた歯根を持つ歯など, 従来恐竜に近縁な動
物からは予想されなかった特徴を持つ. しかし, 外翼状骨
の腹側面の窪み, 細長い頸肋骨, 長い恥骨, 脛骨の遠位の
後側方への稜状のでっぱり, 腓骨の近位の前方の尖った張
り出し, 腓骨の遠位が側面からみて左右対称であること,
遠位面が前後方向に伸長した短い第V中足骨, 中足骨のII,
III, IV指の幅が I 指やV指よりも太くなることなどの派生
形質を恐竜類と共有し, 恐竜に最も近縁な姉妹群であると
考えられている.
最初に発見されたシレサウルス類であるLewisuchus は,
チャナレス層から発見された部分的な頭骨と前部の体骨格
により記載された（Romer, 1972）. 頚椎が長い等の特徴を
持つが, 長い間主竜類の中での分類は明らかでなかった.
上顎骨には肉食の主竜類に典型的な鋭く薄い歯を持つ.
Pseudolagosuchus は主に後肢の化石からArcucci（1987）
によって記載された. 大腿骨頭や第四転子の発達, 足首の
構造などからLagosuchus に近縁とされ, その後の研究で
も恐竜型類とされてきた（e.g., Novas, 1996）. しかし, 近
年のいくつかの研究（e.g., Nesbitt et al., 2010）で
Pseudolagosuchus とLewisuchus は恐竜の姉妹群である
シレサウルス類に含まれるとされ, その分類学的な位置が
明らかになりつつある. Lewisuchus とPseudolagosuchus
については同属とする研究（Arcucci, 1997; Nesbitt et al.,
2010）と別属として扱っている研究（Brusatte et al., 2010）
があるが, 二つの属で共に見つかっている部位が固有派生
形質を持たない脛骨のみであるため追加標本が見つからな
い限り, 同属であるかどうかははっきりとしない.
ポーランドで発見されたSilesaurus opolensisは保存の良
い複数個体の骨格に基づいている（Dzik, 2003）. Silesaurus
の発見は, 恐竜形類が三畳紀後期のCarnianまで生息して
おり, ヨーロッパにも分布していたことを示す初めての確
実な証拠となった. Silesaurus は二足で走ることができた
という考えもあるが（Piechowski and Dzik, 2010）, 後肢に
対する前肢の比率が三畳紀主竜類の中でも最も長く四足歩
行を主な移動様式としていたと考えられる（Fig. 2）. 下顎

の先がクチバシ状になることや, 歯が形態的に植物食恐竜
の歯と非常に類似しており, 摩耗面を持つことなどから
Silesaurus は植物食であった可能性が高く, それまでの二
足歩行で肉食というMarasuchus 等から推測されていた恐
竜の祖先像とは全くかけはなれたものであった.
ブラジルのカトゥリッタ層群から発見されたSacisaurus
agudoensis は歯骨（holotype）及び同一種のものと考えら
れる上顎骨, 後眼窩骨, 外翼状骨, 椎骨, 肩甲骨, 腸骨,
恥骨, 坐骨, 大腿骨, 脛骨, 趾骨に基づいて記載された
（Ferigolo and Langer, 2006）. 記載論文ではSilesaurus と
の類似性が指摘されている. さらにFerigoro and Langer
（2006）は Sacisaurus の多くの個体では歯骨と癒合し,
歯骨前方に位置する三角形の骨が鳥盤類の共有派生形質で
ある前歯骨と相同ではないかと推測しており, 歯の類似性
なども含めてSilesaurus とSacisaurus が基盤的な鳥盤類
である可能性を指摘している. しかし, 後の分岐分析を用
いた研究ではこのような結果は得られておらず（e.g.,
Nesbitt et al., 2010）, これらのタクサと鳥盤類の類似は食
性が近いための収斂である可能性が高い.
Sullivan and Lucas（1999）によって大腿骨や恥骨, 中
足骨等にもとづいて獣脚類として記載された北米チンリー
層のEucoelophysis baldwini は恐竜類の共有派生形質であ
る内側に強く曲がった大腿骨頭等を持たず, むしろ大腿骨
の特徴がSilesaurusに類似することなどからEzcurra（2006）
による再記載と分岐分析がなされ, Silesaurus に近縁な恐
竜形類であるとされた. その後の研究でもEucoelophysis
がシレサウルス類であるという結果は支持されている（Irmis
et al., 2007a ; Nesbitt et al., 2010）. この結果は恐竜形類が
従来考えられていたように恐竜と入れ替わるようにして三
畳紀中期あるいは三畳紀後期の早い時期に絶滅したわけで
はなく, Norianの北米で恐竜と共存していたということ
を示している.
２０１0年にはNesbitt et al.（2010）によってタンザニアの
三畳紀中期のAnisianと考えられるマンダ層から, 複数個
体に由来する体の大部分の骨を基にAsilisaurus kongwe
が記載された. Asilisaurus は, 歯骨の先端が尖っている
こと, 大腿骨遠位の内側顆と外側顆の間の窪みが大腿骨全
体の三分の一以上の長さに達すること等の共有派生形質
をSilesaurus, Sacisaurus, Eucoelophysis 等と共有し,
さらに歯が歯槽と癒合していること, 大腿骨頭の腹側に切
れ込みがあることなどから, 先述の３属とLewisuchus,
Pseudolagosuchus を合わせてSilesauridaeを構成するとさ
れた. さらに Silesauridaeは恐竜類に最も近縁な姉妹群で
あるとされた.
シレサウルス類の歯や顎の構造は植物食あるいは雑食で
あったことを示唆し, またSilesaurus の長い前肢は四足歩
行を用いていたことを示唆する. また, Silesauridaeの
Asilisaurus の発見はシレサウルス類よりも恐竜に近縁な
動物が三畳紀中期には, すでに現れていたことを示してい
る.

Figure 2. Restoration of complete skeleton of Silesaurus opolensis
in quadrupedal stance（Modified from Dzik, 2003）.
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３．その他の恐竜型類の可能性があるタクサ

上記のタクサ以外にもより断片的な化石による恐竜型類
の可能性があるタクサがヨーロッパから知られている.
Saltopus elginensis はスコットランドの三畳紀後期, 動物
相からは後期Carnianから前期Norianにかけてと考えら
れる地層から産出し, 長い後肢, 二足歩行や３本の機能指
を持つことなどから獣脚類とされていた. しかし,
Rauhut and Hungerb�hler（2000）は, これらの特徴は恐
竜形類の共有派生形質であって獣脚類の共有派生形質では
ないこと, Saltopus には仙椎が二つしかなく仙椎の肋骨
も繊細であり, 確実に恐竜とは断定できないことから,
Saltopus を恐竜形類のnomen dubium とした. 最近発表
された Benton and Walker（2011）は, CTスキャン等を
用いて今までの研究者には得られていなかったデータを用
いてSaltops の再記載を行っている. 彼らの研究によると,
Saltops は固有派生形質を持たないが, 他のどの種にも見
られない形質の組み合わせを持つため, 有効な属と種であ
るとしている. 彼らはSaltopsが恐竜形類（Dinosauriformes）
に含まれるとし, 恐竜形類の共有派生形質としては大腿骨
の小転子や転子稜, くびれた仙肋骨, 棒状のまっすぐな恥
骨をあげている. その一方でSaltops は恐竜の共有派生形
質は持たないとしている. 彼らはBrusatte et al.（2010）と
Irmis et al.（2007）のデータマトリックスにSaltops を付
け加えて分岐分析を行った結果, Brusatte et al.（2010）の
データマトリックスを使うとSaltops はPseudolagosuchus
と他のシレサウルス類の間に入り, Irmis et al.（2007）の
データマトリックスを使った場合は, Marasuchus とクレ
ードを成し（それぞれの論文の元の分岐図に関してはFig.1
参照）, どちらの結果も Saltops が基盤的な恐竜形類
（Dinosauriformes）であるという結果を支持するとした.
この結果が正しいならば, Silesaurus 以外にも基盤的な恐
竜形類が三畳紀後期にヨーロッパにも広く分布していたこ
とになる.
Fraser et al.（2002）はイングランドの三畳紀後期の裂
窩堆積物から産出した化石を恐竜形類としAgnostiphys
cromhallensis と名付けた. Agnostiphys は断片的な化石
に基づいており, 分岐分析も行われていないが, 貫通した
寛骨臼や, 長い三角筋稜などの恐竜の共有派生形質を持
ち, Herrerasaurus よりも恐竜に近縁とされている（Fraser
et al., 2002）. Fraser et al.（2002）はHerrerasaurus を恐
竜形類とし恐竜に含んでいないためにAgnostyphysも恐竜
形類とされているが, 近年の分岐分析では Herrerasaurus
は恐竜に含まれている（e.g., Brusatte et al., 2010 ; Nesbitt
et al., 2010）ことを考えるとAgnostyphys も恐竜である可
能性が高い.

４．分岐図の比較

上述のように, 恐竜型類の多くはこの10年ほどで発見さ
れたため, 恐竜型類に注目した分岐分析を行った研究はそ
れほど多くは無い. 現在までに出版された主な恐竜型類の
分岐図は Fig.1 にまとめた４つとNesbitt（2011）である.

これらの研究間の相違点はそれほど多くない. また
Nesbitt（2011）の樹形はNesbitt et al.（2010）と全く同じ
であるために省略した. まず, 恐竜型類に最も近縁な姉妹
群としては翼竜類があり, 最も基盤的な恐竜型類
（Dinosauromorpha）としてはLagerpeton とDromomeron
からなる単系統群がある. 次に最も基盤的な恐竜形類
（Dinosauriformes）としてMarasuchus がいる. ここまで
の関係についてはどの分岐分析も共通である. 恐竜類に最
も近縁な姉妹群はシレサウルス類だと考えられているが,
Ezucurra（2006）では他の研究で単系統のシレサウルス類を
なすタクサ（Pseudolagosuchus, Silesaurus, Eucoelophysis）
が単系統群をなさず側系統群になっている. 一方, Irmis
et al.（2007a）はSilesaurus とEucoelophysis しか分岐分析
に含めておらず, この二属が単系統群をなすとしている.
またBrusatte et al.（2010）ではPseudolagosuchus を恐竜
類とシレサウルス類からなる単系統群と最も近縁なタクサ
であるとしており, Lewisuchus, Sacisaurus, Silesaurus,
Eucoelophysisは単系統のシレサウルス類に入るとしている.
Nesbitt et al.（2010）はシレサウルス類をPseudolagosuchus
+Lewisuchus, Sacisaurus, Silesaurus, Eucoelophysis から
なる単系統群としている（Fig. 2）. もっとも, Ezucurra
（2006）やIrmis et al.（2007a）の時点では, まだシレサ
ウルス類について現在ほどには良く分かっていなかった.
最近の二つの分岐分析の相違点はPseudolagosuchus がシ
レサウルス類に含まれるかどうかであるが, この問題につ
いてはLewisuchus とPseudolagosuchus が同じ動物であ
ると考えるかどうかで異なってしまうため, 追加標本が得
られないと解決されないと考えられる.

恐竜型類における植物食と二足歩行の進化

シレサウルス類が発見されるまでは, 食性が植物食, あ
るいは姿勢が四足歩行と考えられる恐竜型類は存在しなか
ったため, 恐竜の祖先は肉食で二足歩行であると考えられ
ていた. しかし, 恐竜に最も近縁なシレサウルス類に含ま
れるタクサが, このような従来の推測と全く異なり植物食
で四足歩行だったと考えられる動物であるため, 恐竜の祖
先像を推定することは極めて難しくなった（Langer et al.,
2010）. そこで本研究では, 恐竜型類の中で二足歩行や食
性がどうように進化したのかについて祖先状態復元の手法
により推定した.

１．手法

現在までに知られている恐竜型類９属と翼竜類および恐
竜類の中の鳥盤目と竜盤目の竜脚形類と獣脚類の祖先につ
いてその食性と二足歩行なのか四足歩行なのについて調べ
た（Table 1 ）. 翼竜については Scleromochlus , 鳥盤目
についてはEocursor , 竜脚類についてはPanphagia , 獣
脚類についてはEodromaeus , の食性と姿勢を祖先状態と
して扱った（Benton, 1999 ; Butler et al., 2007 ; Martinez et
al., 2011）. 絶滅生物の食性については大きく肉食と植物食
に二分した. これは食物として動物由来と植物由来のどち
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らを多く摂取していそうかという基準によった. Scleromochlus
は虫食とされているため肉食とし, Panphagia について
は雑食とされているが子孫の古竜脚類に類似する歯を持つ
こともあって植物食とした（Benton, 1999 ; Martinez and
Alcober, 2009）. クマやイノシシなどの現生生物でも完全
な肉食や植物食ではない動物が多いように, 三畳紀の恐竜
についても古竜脚類や原始的な鳥盤類のレソトサウルス等
は植物質以外のものも食べる雑食であったと考えられてい
る（Barrett, 2000）. この説は現在では広く受け入れられ
ている. この説に従うならば完全な植物食の恐竜は三畳紀
にはほとんどいなかったことになり, 本研究での“植物
食”はある程度は動物由来の食物を摂取するがエネルギー
の大半を植物質から得る食性ととらえた方が正確である.
肉食か植物食かはおそらく食物全体に占める植物質と動
物質の割合として定量的に測ることができるだろう. その
ように定量的な値として表すことのできる変数を本研究の
ように定性的なカテゴリカルな変数で表すことについては
常に批判が起きる. 現在広く用いられている古生物の食性
を推定する方法としては, １）歯のマクロな形態によるも
の, ２）微細な摂食痕（マイクロウェア）によるもの, ３）
同位体組成の分析, の３つがあるが, どれも絶滅生物が食
べた動物由来と植物由来の割合を定量的に割り出せるもの
ではない. また, 三畳紀の生物についてはマイクロウェア
の研究例はGoswami et al.（2005）のみであり, 同位体を
用いた食性の研究は全くない. 食性を定量的に表す手法を
古生物に導入するには, 多種類の現生生物の胃内容物を調
べて動物由来と植物由来の定量的な割合をはかり（ただし
Barrett（2000）はこの手法について懐疑的）, その上でこ
の割合と相関関係を示し, かつ化石として保存される指標
を見つけて用いる必要がある. 今後のこの分野の研究が進
み, そのような手法が確立されれば, 本研究のような祖先
状態推定の研究も定量的な値を用いることができるように
なるだろう.
本研究の祖先状態推定にはMesquite v. 2.72（Maddison
and Maddison, 2009）を用いた. Nesbitt et al.（2010）の
分岐図に基づき, 最節約法と最尤法の両方の手法による祖
先状態復元を行った. 最尤法には分岐図中の全ての枝の長
さを１と仮定した場合と, Nesbitt et al.（2010）のデータ

マトリックスについてDeltranを仮定して解析し, 三つの
最節約的な系統図の各枝での形質変化数の平均を枝の長さ
とした場合の二通りを行った. Nesbitt et al.（2010）のデー
タマトリックスには Scleromochlus, Pisanosaurus, Panphagia,
Herrerasaurus は含まれていなかったので, 翼竜, 鳥盤目,
竜脚類, 獣脚類までの枝の長さはこれらのタクサの最も基
盤的なノードまでの形質の変化数とした.
最節約法による祖先状態復元は分岐図内での形質の変化
（０→１, １→０）の回数が最も少なくなるようにという
基準に基づいて各ノードでの形質の状態を推定する手法で
ある. タクサの形質状態が不明な場合, 最節約法ではもっ
とも変化が少なくなるように形質状態がわかっていないタ
クサの形質を推定する.
最尤法による祖先状態復元は, ある枝の長さの間に形質
が変化する（０→１, １→０）割合が系統図中で一定だと
仮定し, この割合を様々に変化させて, 各タクサが既知の
形質状態に至る可能性を計算する. この計算を繰り返して,
可能性が最も大きくなる割合を決定する. その上で, その
割合で形質が変化した場合に各ノードで形質が１である可
能性と０である可能性を計算するという手法である（Pagel,
1999）. 最尤法では形質が不明のタクサは存在しないのと
同じように扱われ, その分だけ形質が分かっているタクサ
までの枝の長さが長くなったものとして計算される.
Mesquiteで行える最尤法の設定には３種類があって, ０
→１, １→０への変化の割合が二つとも同じであると仮定
するものと, それぞれについて異なる値を仮定するものが
ある. さらに０→１, １→０への変化の割合が異なると仮
定した場合には分岐図の最も基盤的なノードで形質状態が
１である可能性と0である可能性を50%ずつとするものと,
０→１, １→０への変化の割合の比率と同じにするという
手法がある. 本研究では０→１, １→０への変化の割合は
異なり, 最も基盤的なノードでは形質状態が１である可能
性と0である可能性は０→１, １→０への形質変化の割合の
比率と同じであるとの仮定のもとで計算を行った（Maddison
and Maddison, 2009）.

Table 1. Diet and stance of taxa used in ancestral state reconstructions.
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２．結果

食性：最節約法では恐竜とシレサウルス類がなす単系統
群よりも基盤的なものは全て肉食性, 一方で恐竜とシレサ
ウルス類がなす単系統群の中のノードはAsilisaurus と
Eucoelophysis の共通祖先よりも派生的なノードは全て植
物食で, 一方それより基盤的なノードと恐竜類の中に含ま
れるノードは全て肉食とも植物食とも言えないという結果
となった（Fig. 3A）. 全てのノード間の枝の長さを1.0と仮
定した最尤法による分析では, 肉食から植物食に変わる割
合を植物食から肉食に変わる割合で割った値（Bias）が
1.225で, どのノードでも植物食である確立が40%を超えて
いた. 特に恐竜とシレサウルスからなる単系統群内のノー
ドでは植物食である可能性の方が高く, 恐竜の共通祖先で
は植物食であった可能性が64%であった（Fig. 3B）. 枝の長
さに形質の変化数を採用した場合は肉食から植物食に変わ
る割合を植物食から肉食に変わる割合で割った値は1.056,
恐竜形類の共通祖先では植物食である可能性が12%程度だ
が, 恐竜とシレサウルス類の共通祖先では38%, 恐竜の共

通祖先では60%だった（Fig. 3C）.
姿勢：最節約法ではシレサウルス類の中のノードは二足
歩行とも四足歩行とも言えないという結果となったが
（Fig. 3D）, シレサウルス類以外のノードは全て二足歩行
であると推測された. 全てのノード間の枝の長さを1.0と
仮定した最尤法による分析では, 二足歩行から四足歩行に
変わる割合を四足歩行から二足歩行に変わる割合で割った
値（Bias）が0.200で, 四足歩行への変化は二足歩行への
変化に比べて起きにくいとの結果が出た. どのノードでも
四足歩行である確立が15%程度で恐竜とシレサウルスの共
通祖先のノードでのみ少し高く23%であった（Fig. 3E）. 枝
の長さに形質の変化数を採用した場合は二足歩行から四足
歩行に変わる割合を四足歩行から二足歩行に変わる割合で
割った値は0.202, 恐竜とシレサウルス類の共通祖先で四
足歩行の可能性が25%, 他のノードでは17%以下だった
（Fig. 3F）.

Figure 3. Results of Ancestral State Reconstructions based on the cladogram of Nesbitt et al.（2010）. In the cladograms showing result of
likelihood reconstructions, supports for two states are shown in black and white in each node as the manner of pie chart. A, Reconstructed
diet among dinosauromorphs based on parsimony reconstruction method. B, Reconstructed diet of dinosauromorphs based on likelihood
reconstruction method with all branch length assumed as 1.0. C, Reconstructed diet of dinosauromorphs based on likelihood reconstruction
method. Number of character states changed in each branch is used as the branch length and shown on each branch. D, Reconstructed
stance among dinosauromorphs based on parsimony reconstruction method. E, Reconstructed stance of dinosauromorphs based on
likelihood reconstruction method with all branch length assumed as 1.0. F, Reconstructed stance of dinosauromorphs based on likelihood
reconstruction method. Number of character states changed in each branch is used as the branch length and shown on each branch.
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３．考察

恐竜型類内における姿勢の進化については, 四足歩行を
していたと考えられるシレサウルス類が発見されたとはい
え, シレサウルス類内で四肢がほぼ完全な形で発見されて
いるのがSilesaurus だけであり, 二足歩行であったのか四
足歩行であったのかが明確に分かる恐竜型類はあまり多く
ない（Table１）. 祖先状態復元の結果を見ると, 四足歩
行への進化はシレサウルス類の中でのみ起き, シレサウル
ス類以外の基盤的な恐竜型類では二足歩行から四足歩行へ
の変化は起きなかった可能性が高い. 四足歩行は恐竜では
複数回進化したと考えられているが, これは体の大型化な
どのその他の恐竜型類における四足歩行の進化とは異なる
要因があったと考えられる.
恐竜型類の中での植物食への進化はシレサウルス類に限
らず初期の恐竜の中でも竜脚形類と鳥盤類で起きている.
また, 従来は歯だけから鳥盤類とされてきた三畳紀の多く
の歯の化石がワニに近い系統の主竜類であることが分かっ
たことや（Irmis et al., 2007b）, シレサウルス類の歯が植
物食恐竜の歯に似ていたように, 基盤的な鳥盤類と似た歯
を獲得し植物食への適応を遂げることは主竜類では頻繁に
起きていたようである. それを反映するかのように今回の
分析でも恐竜型類の中では植物食が広く見られ, 恐竜の祖
先等が植物食である可能性が肉食であった可能性にくらべ
て決して低くはないことが明らかとなった.
主竜類の歴史を見てみると肉食から植物食への進化とい
う例は数多くある. 一方で植物食から肉食への進化は
Zanno and Mackovicky（2010）などで歯の無いオビラプ
トロサウルス類や鳥類の中で起きた可能性があるとされて
いるが, 歯がある主竜類で確実に植物食から肉食に進化し
た例というのは知られていない. このため, 三畳紀以降の
恐竜類やワニに近縁な主竜類なども含むより大きな分類群
で最尤法を試みた場合は, 植物食から肉食への進化が起き
る割合はより低く見積られる可能性が高く, 恐竜の共通祖
先が植物食であった可能性はより低くでる可能性が高い.
またシレサウルス類でも最も基盤的なLewisuchus が肉食
であることや, 基盤的な竜脚形類であるPanphagia が肉
食と植物食のそれぞれに適した歯を持つことなどを考え合
わせると, シレサウルス類の中で, また恐竜類の中でそれ
ぞれ肉食から植物食への進化が起きているように見うけら
れる. ただ, 今回の結果を考慮すれば恐竜の祖先は動物質
の食物に完全に依存する強肉食性ではなく, ある程度の植
物質もとる生物であった可能性は高い. とはいえ恐竜類の
共通祖先が主に植物質に依存する植物食であったと考える
には, より多くの化石証拠が必要である.

まとめ

恐竜型類は, 長いあいだ三畳紀中期の南米にのみ生息し
ていた分類群で恐竜類と入れ替わるようにして絶滅したと
考えられていた. しかし, この10年ほどの間の新種記載や
再記載によって三畳紀中期から後期にかけて凡世界的に分
布していたことが分かった. 特に四足歩行で植物食のシレ

サウルス類の発見は恐竜型類の生態も従来考えられていた
よりも多様であることを明らかにした.
恐竜型類の中での二足歩行と植物食の進化を調べるため
に行った祖先状態復元では四足歩行への進化はおそらくシ
レサウルス類の中でのみ起きたこと, 一方で植物食は恐竜
型類の中で複数回進化しており, 恐竜類の祖先も植物食で
あった可能性があることが示された. 歯を持つ主竜類の中
で植物食から肉食への確実な進化の例というものは知られ
ていないが, 今回の結果をふまえると恐竜類の祖先は完全
に動物質の食物に依存する強肉食性ではなく, ある程度は
植物質の食物もとる生物であった可能性は高い. ただ, 恐
竜類の祖先が主に植物に依存する植物食であったのかを調
べるためには, より多くのシレサウルス類よりも恐竜に近
縁な動物の化石の発見が必要である. シレサウルスの発見
は, 恐竜型類に対して抱いていた我々の通念を簡単にくつ
がえした. 既知の恐竜型類の種数は多くなく, 今後も新た
な発見で恐竜型類に対する我々の見方は大きく変わる可能
性がある.
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