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緒言 

I. 研究背景 

鯨類の進化 

現在哺乳綱に分類されるすべての動物種は，祖先となる少数の種から進化したと

考えられ (O'Leary et al., 2013)，生存環境に適合した形態を持ち，摂餌や繁殖をより

効率的に行うための行動様式を発達させている．もちろん，哺乳類もその例外ではな

い．このような環境適応は，Darwin (1859) の『種の起源』にも述べられているよう

に，生物が長い時間をかけて自然淘汰にさらされることで達成されたと考えられて

いる．現在の生物相が出来上がるまでには，一度成立した種からさらに多様な種が分

化し，その中で環境適応に成功した種が残り，再び種分化が起きるという繰り返しが

あったと推測されている (Zimmer and Emlen, 2015)． 

哺乳類は進化の過程で多様な種に分化したが，その中でも，水圏環境への再適応を

果たした鯨類は多様性と環境適応の特殊な例であろう．鯨類は，哺乳類としての基本

的なボディプランを持つ一方で，その外部形態は陸棲の哺乳類とは異なっている．鯨

類は，流線型の体をしているとともに胸鰭や尾鰭などの遊泳器官を持ち，体表を覆う

体毛を欠き後肢は完全に消失している (Thewissen et al., 2006; 一島, 2008; 加藤・中村, 

2012)．体長 30 m 以上に達するシロナガスクジラ (Balaenoptera musculus) をはじめと

して，長大に成長する種を含むことも鯨類の特徴である (Martin and Reeves, 2002)．

このように他の哺乳類と異なった形態は，魚類との共通点も多く，海洋あるいは河川

という水圏環境に適応した収斂進化の結果獲得されたと考えられる．しかし，四肢動

物であった時代に水圏環境に進出した理由や，これらの特殊な形態の変化がどのよ

うに生じたのかなど，鯨類が水棲適応を果たした進化の過程には未解明の点が多い 

(Heyning and Lento, 2002; 一島, 2008)． 

現生鯨類は 2017 年現在で 89 種存在し，そのうち 14 種がヒゲクジラ亜目を，75

種がハクジラ亜目を構成している (The Society for Marine Mammalogy, https://www. 

marinemammalscience.org/species-information/list-marine-mammal-species-subspecies/)．

この 2 亜目は鯨類としての特徴を共有しているものの，形態にも生活史にも相違点

が多い (Fig. 1)．鯨類の祖先は始新世の初め，約 5000 万年前に出現したムカシクジ

ラ類であり (Heyning and Lento, 2002)，始新世の後半には完全に水棲適応したと考え

られている (一島, 2008)．その後，約 3700 万年前から約 3300 万年前の間にヒゲク

ジラ亜目とハクジラ亜目に分化し (McGowen et al., 2009; Xiong et al., 2009; Zhou et 
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al., 2011; Hassanin et al., 2012)，それぞれの特徴的な形態を獲得したと考えられてい

る (Heyning and Lento, 2002)． 

ヒゲクジラ亜目は，口腔内にクジラヒゲと呼ばれる構造物を持つ (Martin and 

Reeves, 2002)．ケラチン質を主成分とするクジラヒゲは，ヒゲクジラ亜目が歯牙の代

わりに獲得した摂餌器官であり，小型甲殻類や集群性小型魚類等の大量摂餌を可能

にしている (加藤・中村, 2012)．ヒゲクジラ亜目は季節性の回遊をすることで知られ，

より水の抵抗を受けにくい体型を獲得し，長距離を移動する遊泳能力に長けている 

(Martin and Reeves, 2002)． 

ハクジラ亜目は口腔内に歯牙を持つ鯨類で，非常に多様性に富む種が知られてい

る (加藤・中村, 2012)．ハクジラ亜目には 10 科があり，体長 2 m に満たない小型の

ネズミイルカ科や，成体雄で 16 m を超す大型のマッコウクジラ科や，河川に生息す

るカワイルカ類 4 科などが確認されている．マイルカ科は最大となる 37 種から構成

されており (The Society for Marine Mammalogy)，科の中でも種間で体長や分布域等に

違いがある (Martin and Reeves, 2002)．ハクジラ亜目の中には大きな群れをなす種も

存在し  (中原 , 2008b)，シャチ  (Orcinus orca) やマッコウクジラ  (Physeter 

macrocephalus) などは複雑な社会性を持つことで知られている (加藤・中村, 2012)．

このハクジラ亜目の特徴として，ほぼすべての種がエコーロケーションと呼ばれる

音響による定位能力を持つと考えられている (Au, 2000; Morisaka, 2012)． 

ハクジラ亜目の用いるエコーロケーション能力は，高周波パルス鳴音を利用した

ソナー能力である (赤松, 1998)．ハクジラ亜目の鯨類はクリックスと呼ばれる高周波

鳴音を発し，その反響音を聴くことで周囲の状況を把握しており，どちらの方向のど

の距離に，どのような物体が存在するのかを感知できると考えられている (Au, 2000)．

エコーロケーションに用いられる鳴音の周波数や継続時間などの特性は，ハクジラ

亜目内でも種によって異なり，すべての種が同様のソナー信号処理を行っているか

どうかは定かではない (中原, 2000a)．これに対してヒゲクジラ亜目鯨類は低周波音

を使用している．ホッキョククジラ (Balaena mysticetus) では低周波鳴音の反響から

氷塊の有無を検出しているという説も提唱されているが (Tyack and Clark, 2000)，ハ

クジラ亜目のような高周波鳴音を用いた精度の高いエコーロケーション能力はヒゲ

クジラ亜目には報告されていない (赤松, 1996)．鳴音の利用にも両亜目の適応戦略の

違いがあるものと推察できる． 
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Fig. 1  Schematic illustration of whales belonging to two suborders, Odontoceti and Mysticeti. Two 

examples of the former and one example of the latter are shown. Pigmentation is not regarded. 

 

鯨類 2 亜目の鼻道周辺形態の違い 

水の中で暮らす鯨類の鼻の構造は，息継ぎの効率化のため，陸上生活時代から変化

している．鯨類は鼻の穴を吻端から頭頂部へと移動させており，この変化はテレスコ

ーピングと呼ばれる頭骨形態の変化と関連している．テレスコーピングは頭骨の前

方を構成する骨が前後方向に伸長して重なり合い，後方の骨が前―背方向に拡大し

ている鯨類の特徴的な形態を指す言葉である (Miller, 1923; Rommel et al., 2009)．ま

た，気道への水の流入を防ぐために噴気孔は通常固く閉ざされており，骨鼻孔は鼻栓

と呼ばれる軟組織で閉じられている  (Carte and Macalister, 1868; Berta et al., 2014; 

Buono et al., 2015)．このように，陸棲哺乳類とは異なった形態を持つ鯨類の鼻は，水

棲適応を示す重要な部位だと言える． 

ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目では，この鼻の形態が大きく異なっている．まず，

ヒゲクジラ亜目では噴気孔は 2 箇所でハの字型に開口している．2 つの噴気孔からは

それぞれ空気の通り道が奥に伸びている．この鼻道はほぼ一本道で，骨鼻道内に嗅覚

器と見られる部位に続く分岐があるのみである (Godfrey et al., 2013)．この構造は「陸

棲哺乳類と同様」と表現できる．これがハクジラ亜目では非常に複雑になり，噴気孔

と頭蓋骨の間の鼻道からは複数の袋が派生している (Mead, 1975)．頭頂部に 1 つだ

け開いた鼻の穴から鼻道はほぼ垂直に下降していくが，その途中には左右に 3 個か
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ら 5 個程度の袋があり，鼻道全体を見るとまるで蟻の巣のような形状を呈している．

この形状は，陸棲哺乳類と同様の鼻道形態を持つヒゲクジラ亜目とは異なっている． 

ハクジラ亜目がこのような複雑な鼻道を持つ理由として，鼻道を通る空気の流れ

を利用して鳴音を発生していることが挙げられる (Cranford et al., 1996; Cranford, 

2000)．ハクジラ亜目の鼻腔には，鼻道が前後から内部に突出した部分があり，ここ

を空気が通過する際に振動が生じて鳴音になるという仮説が支持されている 

(Cranford et al., 1996; Cranford, 2000; Cranford et al., 2011; 植草・小寺, 2017)．ハクジラ

亜目では，喉頭の代わりに鼻道の周辺を鳴音発生源にしていることが多くの研究か

ら示されており，鼻道から派生した袋状の構造も，空気の貯蔵や音の反射など，鳴音

発生において何らかの役割を果たすものと予想されている  (Aroyan et al., 1992; 

Aroyan et al., 2000; Cranford, 2000)．ヒゲクジラ亜目の場合は鼻道にこのような構造は

無く，鳴音も喉頭にある声帯を用いて発しているようである (Reidenberg and Laitman, 

2007; Adam et al., 2013)．鳴音発生はエコーロケーション能力に影響するため，鼻道の

形態は呼吸だけではなく，水中の探索能力にも関わると言える． 

両亜目の鼻道形態の違いは頭骨形態にも影響を及ぼしており，ハクジラ亜目の特

徴である頭骨の左右非相称性も，この鼻道の軟組織の構造に関係すると考えられて

いる (Ness, 1967; Mead, 1975; Yurick and Gaskin, 1988; Heyning and Lento, 2002; Berta et 

al., 2014)．ハクジラ亜目では，ほぼすべての種において頭骨の右半分が左半分に比べ

て不釣り合いに発達しており，特にマッコウクジラでこの左右非相称性が顕著であ

る (Ness, 1967; Hirose et al., 2015; Huggenberger et al., 2017)．さらに，頭骨のみならず，

鳴音発生を担う鼻道等の軟組織にも同様の左右非相称性が確認されているため 

(Mead, 1975; Heyning, 1989)，骨格および軟組織の左右非相称性が鳴音発生に関連する

と予想されている (Yurick and Gaskin, 1988; Aroyan et al., 1992; Cranford et al., 1996; 

Cranford, 2000)．また，この左右非相称性がヒゲクジラ亜目では確認されない (Fahlke 

and Hampe, 2015; Hirose et al., 2015) ことからも，ハクジラ亜目に共通の特徴であるエ

コーロケーション能力と頭骨の左右非相称性が関連すると推測されている． 

左右非相称な頭部形状は，ハクジラ亜目の鳴音発生上何らかの役割を果たすと予

想されているが，左右非相称な形態が鳴音発生に関与する機序について十分な説明

はされておらず，これが進化の過程でどのように獲得されたのかについても明らか

になっていない．これまでに，右と左で大きさの異なる鳴音発生器官がそれぞれ異な

った周波数の音を出す役割を持つという説や  (Nakamura and Akamatsu, 2004; 

Morisaka and Connor, 2007)，左右非相称な形状が聴覚に役立つという説 (Fahlke et al., 

2011) などが議論されてきた．化石種の分析においては頭骨の左右非相称性の出現を
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エコーロケーションの獲得のキーとして用いることもある (Cranford, 2000; Geisler et 

al., 2014)．しかし，これらの説についてはいずれもまだ立証されていない． 

ハクジラ亜目鯨類の頭骨に左右非相称性が存在する理由を明らかにするためには，

形態学的な知見の拡充が必要である．鯨類の多くの種は飼育が困難であることや，水

中で使用できる実験機器に制限があることから，生体を用いた実験の不足を補う意

味でも，形態学が有効な手法であると考えられる．特に，多様性に富むハクジラ亜目

の各鯨種に関して，左右非相称な頭骨形態の種間変異を記録する必要がある．現生鯨

類の頭骨を用いて行った分析は化石種にも応用できる可能性が高く，鼻道周辺の形

態と機能に関してハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目で比較分析を行うことは，今後鯨

類を研究する上での基礎的知見になると期待される． 

II. 本研究の目的と概要 

研究の目的 

本研究は，鯨類の頭骨の左右非相称性がなぜハクジラ亜目だけに見られるのかを

明らかにするため，骨鼻孔周辺および鼻道の構造を比較形態学的に解析することが

目的である．鼻道周辺の形態の違いは両亜目の適応戦略上重要な機能に影響を及ぼ

していると予想され，これらの骨格形態がどのような役割を持つのかが明らかにな

れば，現生しない化石種についてもその生態を推定できるであろう．今でこそ明瞭に

2 亜目に分類されているハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目だが，両者が分化してきた過

程については不明な点も多く，両亜目の鼻の形態と機能を詳細に調べていくことは，

鯨類全体の進化適応戦略を理解する上で重要であると考えられる． 

論文の構成  

第 1 章で両亜目の頭骨の左右非相称性を計測に基づいて比較する．この結果を受

け，第 2 章においてハクジラ亜目の鼻骨と軟組織の配置を肉眼解剖によって調べる．

第 3 章では，ヒゲクジラ亜目が嗅覚を持ちうるかを明らかにするため，噴気孔形態の

計測と鼻粘膜の顕微鏡下での観察を行う．第 4 章では，下顎骨の形態について両亜目

を比較し，それぞれの亜目で重要であった適応戦略を調査するとともに，下顎骨にお

ける左右非相称性の有無を計測により確かめる．これらの結果をもとに，両亜目の鯨

類の鼻道の機能と適応戦略の違いを確認し，頭骨の左右非相称性がハクジラ亜目に

だけ存在する理由を分析する． 

 



第 1 章 

 

6 

第 1 章 鯨類の頭骨頭頂部における左右非相称性 

1 背景 

現生鯨類はハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目から構成されており，両者においては

形態，行動共に異なる点が多く存在する．そのうちの 1 つが，ハクジラ亜目だけに見

られる頭部の左右非相称性である (加藤・中村, 2012)．ヒゲクジラ亜目を含む多くの

哺乳類では，頭部は正中軸を中心とした左右相称な構造になっている (Fahlke and 

Hampe, 2015)．しかし，ハクジラ亜目では頭頂部においてこの相称性は成り立たない．

頭骨に関して言えば，右側が左側に比べて大きく発達し，本来左右相称の軸であるは

ずの正中軸を超えて左側に張り出している．このため，ハクジラ亜目の左右鼻骨は，

正中軸よりも左側で隣り合う (Ness, 1967)． 

ハクジラ亜目の頭部の骨格および軟組織についてはこれまで数多くの研究がなさ

れている．外部形態からは噴気孔の位置が左に寄っていることが確認でき (Solntseva 

and Rodionov, 2012)，頭骨と軟組織にも左右非相称性が数多くの種で報告されている 

(Ness, 1967; Mead, 1975; Yurick and Gaskin, 1988; Cranford et al., 1996; Huggenberger et 

al., 2009)．その左右非相称性は食性との関連も指摘されている (MacLeod et al., 2007)．

一方，鳴音発生との関連も多くの研究で支持されている (Ness, 1967; Mead, 1975; 

Cranford et al., 1996)． 

ハクジラ亜目の鳴音の発生には，他の哺乳類とは異なる仕組みがあることが知ら

れている．哺乳類の多くが喉頭の声帯を鳴音発生に用いるが，鯨類のこの部位の形状

は陸棲哺乳類とは異なっており，ハクジラ亜目では頭頂部の鼻道に付属する弁膜組

織 (Monkey Lips) と脂肪嚢 (Dorsal Bursae) からなる MLDB 複合体が鳴音発生源で

あるということが最近の研究により明らかになりつつある  (Cranford et al., 1996; 

Cranford et al., 2011)．ハクジラ亜目の頭骨の背面は前方に傾くように窪んでおり，そ

こに鳴音発生に必要な器官が配置されている (Mead, 1975)．頭頂部の噴気孔から頭蓋

骨の骨鼻孔までの間に鼻道は枝分かれしており，様々な大きさの鼻嚢が存在してい

る (Cranford et al., 1996)．比較的大きい鼻嚢では，噴気孔に近い方から前庭嚢，鼻額

骨嚢，前上顎骨嚢といった鼻嚢があり，例外や種間差はあるものの基本的には左右に

1 つずつ対になる形で存在している (Mead, 1975)． 

鼻嚢と MLDB 複合体は左右に存在するが，これらの組織の右側と左側では形状や

大きさに違いがある (Mead, 1975; Cranford et al., 1996)．哺乳類の体に見られる左右非
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相称性は，一般的には心臓の位置や肺の大きさに認められるが，ハクジラ亜目の場合

は鳴音発生を担う鼻周辺の部位で特に顕著である (Ness, 1967; Mead, 1975; Yurick and 

Gaskin, 1988; Cranford et al., 1996; Huggenberger et al., 2009)．この軟組織と骨格の左右

非相称性は鳴音発生に関して何らかの音響的役割を持つと予想されており，ハクジ

ラ亜目の特殊な鼻の形状については様々な音響調節機能が推測されているが，まだ

結論には至っていない  (Aroyan et al., 1992; Aroyan et al., 2000; Cranford, 2000; 

Huggenberger et al., 2009; Berta et al., 2014)． 

ヒゲクジラ亜目の頭骨については左右相称であると言われているものの，それを

数値的に示した研究は乏しい．この理由には，ヒゲクジラ亜目の標本を入手すること

の困難さが挙げられる．Fahlke and Hampe (2015) は，始新世，漸新世，中新世, 現在

の各時代のヒゲクジラ亜目の頭骨を比較し，どの時代でも頭骨が左右相称であると

報告した．しかし，この研究では扱った個体数が少なく，現生ヒゲクジラ亜目では 1

種当たり多くても 4 個体の標本にとどまっている．ヒゲクジラ亜目の形態学的なデ

ータは，鯨類 2 亜目の頭骨形態の相称性について比較するには不十分である． 

本研究は，頭骨の左右非相称性がなぜハクジラ亜目だけに存在するのかを明らか

にするため，鯨類の頭骨標本を計測し，2 亜目を形態学的に比較した．まず第 1 節で

ハクジラ亜目の頭骨形態を種横断的に調査し，続いて第 2 節でヒゲクジラ亜目の頭

骨形態について，ナガスクジラ科に属するミンククジラを用いて計測を行った．ヒゲ

クジラ亜目の頭骨形状については基礎的なデータも不十分であるため，ハクジラ亜

目の計測部位に対応する部位に加え可能な限り多くの部位を計測した．左右非相称

性については，Ness (1967) がマイルカ科，アカボウクジラ科，イッカク科など複数

の科にわたるハクジラ亜目 317 個体について左右非相称性を計測し，鼻骨において

頭骨の左右非相称性が最も顕著になると述べている．この報告を参考に，本研究は鼻

骨周辺を中心に調査を行い，ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の頭骨を比較し，左右非

相称性を詳細に分析し，その原因を分析した． 

一般に，形態上の差異は生活史や行動の差異を反映していることから (Mead, 1975; 

Gutstein et al., 2014)，ハクジラ亜目頭部の左右非相称性とヒゲクジラ亜目頭部の左右

相称性という形態的特徴の違いは，両亜目の適応戦略の違いに関係していると予想

できる．本研究の結果は，同じ鯨類に属するヒゲクジラ亜目とハクジラ亜目が異なる

頭骨形態を獲得した進化過程を解明する上で，重要な知見になると期待される．  
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第 1 節 ハクジラ亜目の頭骨計測 

2 材料 

ハクジラ亜目の頭骨の左右相称／非相称性を検討するために 6 科 27 種 (総標本数

172 個体) を用いた．使用個体の内訳は，東京海洋大学マリンサイエンスミュージア

ム所蔵の鳥羽山鯨類コレクションから 101 個体，太地町立くじらの博物館から 33 個

体，名護市教育委員会名護博物館から 20 個体，一般財団法人沖縄美ら島財団より 15

個体，神戸市立須磨海浜水族園から 2 個体，東京海洋大学中村玄博士所蔵の 1 個体で

ある (Table 1)．マリンサイエンスミュージアム所蔵のシャチ (MTUM-0072) につい

ては，頭骨長を加藤ら (2014) から引用した． 

 

Table 1  List of specimens used for estimating their asymmetric features. 
a
 

 species source 

   
TUMSAT 
Museum of 

Marine Scinence 

Taiji 
Whale 

Museum 

Nago 
Museum 

Okinawa 
Churasima 
Foundation 

Suma 
Aqualife 

Park 

In possession 
of Nakamura 

  total 101 33 20 15 2 1 

Kogiidae Dwarf sperm whale 0 2 0 0 0 1 
 Pygmy sperm whale 1 1 0 0 0 0 
Ziphiidae Baird's beaked whale 2 1 0 0 0 0 
 Cuvier's beaked whale 1 1 1 1 0 0 
 Ginkgo-toothed beaked whale 0 0 0 1 0 0 
 Hubbs' beaked whale 1 0 0 0 0 0 
 Blainville's beaked whale 0 0 0 3 0 0 
Iniidae Amazon river dolphin 1 0 0 0 0 0 
Monodontidae White whale 2 0 0 0 0 0 
Phocoenidae Narrow-ridged finless porpoise 2 1 0 0 2 0 
 Dall's porpoise 3 1 0 0 0 0 
 Harbor porpoise 2 0 0 0 0 0 
Delphinidae Killer whale 3 3 0 0 0 0 
 Northern right-whale dolphin 3 2 0 0 0 0 
 Pacific white-sided dolphin 37 3 0 0 0 0 
 Rough-toothed dolphin 3 2 2 0 0 0 
 Risso's dolphin 2 4 3 1 0 0 
 False killer whale 3 3 1 1 0 0 
 Pygmy killer whale 0 0 0 1 0 0 
 Melon-headed whale 1 3 0 1 0 0 
 Short-finned pilot whale 0 3 8 1 0 0 
 Pantropical spotted dolphin 3 0 2 0 0 0 
 Fraser's dolphin 1 2 0 0 0 0 
 Common dolphin 4 0 0 0 0 0 
 Striped dolphin 7 1 0 0 0 0 
 Indo-Pacific bottlenose dolphin 3 0 0 5 0 0 
 Common bottlenose dolphin 16 0 3 0 0 0 

a 
Specimens are ordered in accordance with their phylogenic relationships reported by McGowen et al. (2009). 
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3 方法 

 骨鼻孔周辺の左右非相称性の計測 

計測は 6 部位について行った (Table 2)．頭骨の大きさを頭骨長 (SL) と頭骨幅 

(SW) として計測し，その後，Fig. 2 に示す鼻骨位置の正中性を，頭骨幅を鼻骨前端

で左右に分けた値 (NAS) の計測から求めた．さらに，左右鼻骨の幅 (WN) および前

上顎骨の幅 (WPM) を計測した．また，計測の基点としている左右の眼窩後端が左右

相称な位置関係にあるのかを評価するため，大孔から眼窩後端までの距離 (MO) を

計測した．NAS の計測にはジョウが 3 つあるノギスを用い，両端のジョウを左右前

頭骨の眼窩後端に当て，中央のジョウを左右鼻骨の境界に当てて鼻骨の位置を計測

した．これを除く部位は株式会社中村製作所のノギスの PITA20，PITA30，PITA40 を

用いて計測した．すべての計測は 1 mm 単位で行い，損傷等があった部位の計測値は

解析に用いなかった． 

 

Table 2  Definition of the skull segments measured in this study. 
a
 

Abbreviation Description 

SL skull length 

SW skull width 

NAS position the nasal bones 

WN width of the nasal bones 

WPM width of the premaxilla 

MO distance from the foramen magnum to the orbit 
a 

The position and extent of the each segmental length are illustrated in Fig. 2. 
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Fig. 2  Dorsal view of the skull of common bottlenose dolphin. The lengths of skull segments listed in 

Table 2 were measured as described in the methods. 

 

 計測結果の統計解析 

統計解析はオープンソースプログラミング言語である「R」(Ver. 3.1.0) で行った．

左右非相称性を数値化するために，左側の大きさを示す数値 (L) を右側の大きさを

示す数値 (R) で割ることで左右比 (L/R) として算出した．この L/R が頭骨長に依存

していないことを確かめるため，頭骨長に対する L/R の散布図の回帰直線の傾きが 0

と有意に異なるかを t-test によって検証した．この統計検定にはサンプルサイズが 10

個体以上あるカマイルカ  (Lagenorhynchus obliquidens)，ハナゴンドウ  (Grampus 

griseus)，コビレゴンドウ  (Globicephala macrorhynchus) およびハンドウイルカ 

(Tursiops truncatus) の 4 種を用いた．さらに，オス 16 個体メス 9 個体の標本が得ら

れたカマイルカについて，ウィルコクソンの順位和検定により雌雄で L/R の平均値

に差がないことを確認した．その上で，算出された左右比の平均値が 1 に等しいと判

定できるかどうかを t-test によって検証した． 
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4 結果 

 骨鼻孔周辺の各部位の計測結果 

左右の平均値の差が種全体として大きかったのは，鼻骨における左右頭骨幅 

(NAS) であった (Table 3)．特に差が大きかったのはツチクジラ (Berardius bairdii) と

コビレゴンドウである．ツチクジラでは左 (341.0 ± 6.08) に比べて右 (401.0 ± 14.93) 

の計測値が 60.0 mm 大きく，コビレゴンドウの NAS は左 (207.2 ± 19.37) に比べて右 

(260.1 ± 26.68) の計測値が 52.9 mm 大きかった．前上顎骨の幅 (WPM) では，アカボ

ウクジラ (Ziphius cavirostris) で左右の差が 44.0 mm (左, 70.3 ± 20.01 mm; 右, 114.3 ± 

10.69 mm) で右側が大きかった．コマッコウ科のコマッコウ (Kogia breviceps; 左，32 

mm; 右, 27 mm) とオガワコマッコウ (Kogia sima; 左, 29 mm; 右, 28 mm) では，他の

種と異なり左の前上顎骨の方が右の前上顎骨よりも幅が大きかった． 
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Table 3  Mean values of the segmental lengths measured with odontocete whale skulls.
a 

 
a 

Skull segments illustrated in Fig. 2, i.e. SL, SW, NAS, WN, WPM, and MO, were measured for 27 

odontocete species indicated and their mean values (mean) in millimeter along with standard 

deviations (sd) and number of specimens (n) measured are shown. “_L” and “_R” indicate the left 

and right side value of each item, respectively. 

(continued) 

  

mean sd n mean sd n mean sd n mean sd n
SL 291.3 23.35 3 283.5 58.69 2 1390.7 48.22 3 890.3 43.94 3
SW 236.7 19.04 3 245.0 32.53 2 742.0 19.08 3 504.5 29.27 4
NAS_L 102.0 9.17 3 105.0 8.49 2 341.0 6.08 3 231.3 10.79 3
NAS_R 134.7 10.02 3 140.0 24.04 2 401.0 14.93 3 285.0 19.29 3
WN_L - - 0 - - 0 52.5 4.95 2 50.5 12.02 2
WN_R - - 0 - - 0 63.0 4.24 2 61.0 1.41 2
WPM_L 29 - 1 32 - 1 83.7 7.02 3 70.3 20.01 3
WPM_R 28 - 1 27 - 1 101.7 0.58 3 114.3 10.69 3
MO_L 144.3 13.05 3 144.5 14.85 2 508.3 10.50 3 334.3 27.79 3
MO_R 144.3 12.06 3 142.0 16.97 2 507.0 15.39 3 338.3 30.62 3

mean sd n mean sd n mean sd n mean sd n
SL 730 - 1 763 - 1 762.0 15.56 2 517 - 1
SW 376 - 1 379 - 1 310.3 64.01 3 195 - 1
NAS_L 183 - 1 169 - 1 140.7 25.32 3 88 - 1
NAS_R 193 - 1 210 - 1 169.7 38.80 3 107 - 1
WN_L 19 - 1 34 - 1 20.5 7.78 2 18 - 1
WN_R 22 - 1 43 - 1 23.3 7.09 3 18 - 1
WPM_L 46 - 1 41 - 1 37.3 1.53 3 - - 0
WPM_R 60 - 1 51 - 1 50.3 4.16 3 - - 0
MO_L 242 - 1 250 - 1 214.3 29.96 3 100 - 1
MO_R 244 - 1 252 - 1 229.5 13.44 2 100 - 1

mean sd n mean sd n mean sd n mean sd n
SL 515.0 14.14 2 233.6 16.10 5 310.5 15.76 4 303 - 1
SW 290.0 1.41 2 151.0 8.60 5 180.0 10.68 4 162 - 1
NAS_L 122 - 1 72.8 5.50 5 85.5 8.89 4 79 - 1
NAS_R 167 - 1 78.2 3.19 5 94.5 3.51 4 83 - 1
WN_L 29.5 4.95 2 12.6 2.07 5 9.3 1.71 4 15 - 1
WN_R 30.5 3.54 2 12.2 2.17 5 11.3 2.75 4 15 - 1
WPM_L 42.5 7.78 2 19.8 2.28 5 22.0 2.58 4 12.5 0.71 2
WPM_R 51.0 4.24 2 22.4 2.41 5 24.8 2.63 4 13.5 0.71 2
MO_L 245.0 7.07 2 117.4 7.83 5 134.0 6.93 4 132 - 1
MO_R 245.0 7.07 2 119.2 7.95 5 134.0 6.38 4 132 - 1

Narrow-ridged

finless porpoise

White whale

Dwarf sperm

whale

Pygmy sperm

whale

Cuvier's beaked

whale

Baird's beaked

whale

Amazon river

dolphin

Blainville's beaked

Whale

Hubbs' beaked

whale

Ginko-toothed

beaked whale

Dall's porpoise Harbor porpoise
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Table 3, continued. 

  

mean sd n mean sd n mean sd n mean sd n
SL 950.8 75.16 6 443.0 7.21 3 380.1 22.67 40 483.5 51.81 6
SW 577.0 69.85 6 192.0 15.38 4 193.5 8.73 37 204.1 18.33 7
NAS_L 273.7 30.85 6 87.3 5.85 4 89.9 4.50 34 91.7 8.60 7
NAS_R 303.3 40.29 6 104.8 10.05 4 102.9 5.22 34 112.4 10.31 7
WN_L 71.5 17.10 4 25.5 2.38 4 30.8 4.23 37 32.7 3.20 7
WN_R 78.0 14.14 2 32.0 8.08 4 33.5 4.16 37 38.7 5.02 7
WPM_L 76.4 8.79 5 20.4 5.32 5 29.7 2.51 39 18.1 4.10 7
WPM_R 94.2 11.82 5 37.8 3.56 5 37.0 2.90 39 34.3 2.87 7
MO_L 473.8 87.17 5 140.0 8.00 5 138.4 6.67 38 159.7 18.45 7
MO_R 478.4 87.97 5 142.3 9.00 4 139.6 5.85 37 159.6 17.46 7

mean sd n mean sd n mean sd n mean sd n
SL 464.3 22.45 10 582.5 21.68 8 360 - 1 439.4 13.39 5
SW 311.4 11.80 10 340.6 16.56 8 228 - 1 264.8 11.76 5
NAS_L 137.1 6.42 10 155.0 8.43 8 105 - 1 117.0 7.81 5
NAS_R 174.3 6.82 10 185.6 10.85 8 123 - 1 147.8 10.38 5
WN_L 33.6 3.75 9 49.3 8.74 3 - - 0 36.6 3.29 5
WN_R 40.6 4.93 9 55.3 9.29 3 - - 0 43.0 4.00 5
WPM_L 37.7 2.74 9 41.3 4.59 8 27 - 1 25.5 3.70 4
WPM_R 52.9 3.28 10 62.4 5.07 8 38 - 1 39.0 2.83 2
MO_L 206.9 10.61 10 261.4 13.87 7 163 - 1 173.5 4.65 4
MO_R 205.9 10.31 10 260.9 12.86 7 162 - 1 175.4 3.78 5

mean sd n mean sd n mean sd n mean sd n
SL 614.9 42.14 12 409.5 20.98 4 412.3 11.59 3 412.5 46.74 4
SW 460.6 48.06 12 177.0 5.24 5 232.3 12.50 3 182.8 9.00 4
NAS_L 207.2 19.37 12 80.0 2.24 5 105.3 6.66 3 84.0 4.55 4
NAS_R 260.1 26.68 12 97.0 3.32 5 127.0 6.24 3 98.8 5.32 4
WN_L 53.2 10.21 12 22.2 1.79 5 19.5 12.02 2 23.0 2.00 3
WN_R 61.7 11.65 11 23.2 1.79 5 24.5 13.44 2 26.3 1.15 3
WPM_L 58.8 6.79 12 23.2 1.64 5 20.7 1.53 3 23.5 1.29 4
WPM_R 77.8 6.59 12 35.6 3.05 5 36.0 1.00 3 34.8 2.75 4
MO_L 297.5 22.60 10 121.0 3.39 5 150.3 2.52 3 122.8 7.27 4
MO_R 297.8 22.05 10 121.0 3.39 5 150.3 2.89 3 123.0 5.16 4

mean sd n mean sd n mean sd n
SL 437.6 23.75 8 471.9 18.83 8 494.2 22.25 19
SW 214.4 16.71 7 229.6 10.27 8 261.8 15.74 19
NAS_L 97.6 7.14 7 105.5 3.93 8 121.9 7.56 18
NAS_R 116.9 10.06 7 124.1 6.71 8 139.9 9.32 18
WN_L 23.5 4.51 6 26.1 2.54 7 32.2 3.60 18
WN_R 26.4 4.50 8 28.6 1.81 7 32.7 4.16 18
WPM_L 23.6 3.15 7 32.8 2.92 8 29.9 3.73 19
WPM_R 43.3 2.50 7 41.3 3.77 8 44.1 3.65 19
MO_L 138.6 9.52 8 158.8 4.92 8 173.3 10.45 18
MO_R 139.5 10.11 8 159.1 4.49 8 172.9 10.53 17

Risso's dolphin False killer whale Pygmy killer whale Melon-headed

whale

Killer whale Northern right-

whale dolphin

Pacific white-sided

dolphin

Rough-toothed

dolphin

Short-finned pilot

whale

Pantropical spotted

dolphin

Fraser's dolphin Common dolphin

Striped dolphin Indo-Pacific

bottlenose dolphin

Common

bottlenose dolphin
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 左右非相称性の統計学的検証 

これらの計測値をもとに各個体の頭骨の各部位における L/R の値を算出し，回帰

直線を用いて L/R が頭骨長の影響を受けるかどうかを 4 鯨種について調べた (Table 

4)．カマイルカ，ハナゴンドウ，コビレゴンドウ，ハンドウイルカのいずれの種にお

いても，L/R が頭骨長と有意な相関を持たないことが示された (t-test, p > 0.05)．さら

に，カマイルカの計測結果を用いて，雌雄差の有無を調べたところ有意な差は確認さ

れなかった (ウィルコクソンの順位和検定, p > 0.05)．これらのことから，L/R は頭骨

長にも雌雄にも無関係であると判断した． 

 

Table 4  Statistical analysis of the relationship between the lengths of skull segments and values 

indicating L/R asymmetry. 

Segments 
Pacific white-sided 

dolphin 
 
 

 Risso's dolphin 
 

 Short-finned pilot 
whale 

 Common bottlenose 
dolphin 

 slope p-value n 
 

slope p-value n 
 

slope p-value n 
 

slope p-value n 

NAS -0.008 0.81 34   -0.023 0.64 10   -0.021 0.39 12   -0.033 0.35 18 

WN -0.078 0.07 37   0.071 0.75 9   0.050 0.44 11   -0.059 0.09 18 

WPM -0.053 0.26 39   0.009 0.84 9   0.031 0.55 12   0.099 0.15 19 

MO -0.003 0.72 36   -0.010 0.67 10   0.012 0.36 10   0.001 0.98 17 

 

調査したハクジラ亜目 27 種各鯨種について L/R の部位ごとの平均値を算出した 

(Table 5)．さらに，この種ごとの平均値を基に平均値全体としてまとめた平均値を求

めると，NAS は 0.84 ± 0.05 (27 種)，WN は 0.89 ±0.07 (24 種)，WPM は 0.75 ± 0.15 (26

種)，および MO は 1.00 ± 0.01 (27 種) であった． 

3 個体以上の個体数があった調査種 20 種のうち，イシイルカ (Phocoenoides dalli) 

を除くすべての種について NAS は 1 と有意に異なるという検定結果を得た (t-test，

p > 0.05)．また，NAS は計測を行ったすべての標本で L/R が 1 以下だった (Table 5; 

Fig. 3)．中でも，ネズミイルカ科 3 種の NAS が左右相称に近い値をとっており，先

行研究の結果と矛盾しなかった (Ness, 1967; Morisaka and Connor, 2007; Huggenberger 

et al., 2017)．WN の L/R はスナメリ (Neophocaena asiaeorientalis) で平均値が 1 を超

え，わずかながら左側が右側よりも大きかった．コマッコウ科 2 鯨種では鼻骨の輪郭

線が不明瞭であったため WN の計測はできなかった．WPM はコマッコウ科で L/R が

1 を超えていた．また，WPM の L/R の平均値が最も小さかったのはシワハイルカ 

(Steno bredanensis) の 0.53 ± 0.08 で，同種の前上顎骨は極端に右側の幅が大きかった 

(Table 6 and Fig. 3, SB)．WPM は L/R が最も小さかったシワハイルカから，1 を超え

たコマッコウ科までの種間差が 0.66 と最も大きかった． 
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MO は分布が 1 付近に集中していた (Fig. 3)．MO は n = 5 のスナメリについてだけ

L/R が 1 と有意に異なっていたが (Table 5; Table 6 and Fig. 3, NA)，サンプルサイズの

大きい他の種で有意差が検出されなかったため，ハクジラ亜目全体について眼窩後

端は計測の基点として適切であると判断した．今回はスナメリに関しても解析を行

ったが，本種の頭骨の左右非相称性を計測するための基点の設定については今後の

課題とした． 

 

Table 5  Statistical analysis of the L/R mean values of skull segments of odontocete whale.
a
 

 

a 
Segmental lengths of the skull illustrated in Fig. 2 were measured for 27 odontocete species and the results are 

presented as in Table 3. When statistically appropriate, p-values are given. *: p < 0.05, **: p < 0.01. 

(continued) 

Dwarf sperm whale Pygmy sperm whale Baird's beaked whale Cuvier's beaked whale

mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n

SL 291.3 23.35 3 283.5 58.69 2 1390.7 48.22 3 890.3 43.94 3

SW 236.7 19.04 3 245.0 32.53 2 742.0 19.08 3 504.5 29.27 4

NAS 0.76 0.02 ** 3 0.76 0.07 - 2 0.85 0.03 ** 3 0.81 0.02 ** 3

WN - - - 0 - - - 0 0.83 0.02 - 2 0.83 0.18 - 2

WPM 1.04 - - 1 1.19 - - 1 0.82 0.07 * 3 0.61 0.13 * 3

MO 1.00 0.02 0.98 3 1.02 0.02 - 2 1.00 0.01 0.72 3 0.99 0.02 0.37 3

Ginko-toothed beaked whale Hubbs' beaked whale Blainville's beaked whale Amazon river dolphin

mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n

SL 730 - 1 763 - 1 762.0 15.56 2 517 - 1

SW 376 - 1 379 - 1 277.0 121.51 3 195 - 1

NAS 0.95 - - 1 0.80 - - 1 0.84 0.05 * 3 0.82 - - 1

WN 0.86 - - 1 0.79 - - 1 0.86 0.03 - 2 1.00 - - 1

WPM 0.77 - - 1 0.80 - - 1 0.74 0.04 ** 3 - - - 0

MO 0.99 - - 1 0.99 - - 1 1.01 0.01 - 2 1.00 - - 1

White whale Narrow-ridged finless porpoise Dall's porpoise Harbor porpoise

mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n

SL 515.0 14.14 2 233.6 16.10 5 310.5 15.76 4 303 - 1

SW 290.0 1.41 2 151.0 8.60 5 180.0 10.68 4 162 - 1

NAS 0.73 - - 1 0.93 0.03 * 5 0.90 0.09 0.11 4 0.95 - - 1

WN 0.96 0.05 - 2 1.04 0.15 0.55 5 0.83 0.06 * 4 1.00 - - 1

WPM 0.83 0.08 - 2 0.88 0.05 ** 5 0.89 0.08 0.08 4 0.93 0.00 - 2

MO 1.00 0.00 - 2 0.98 0.01 * 5 1.00 0.01 0.97 4 1.00 - - 1

Killer whale Northern right-whale dolphin Pacific white-sided dolphin Rough-toothed dolphin

mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n

SL 950.8 75.16 6 443.0 7.21 3 380.1 22.67 40 483.5 51.81 6

SW 577.0 69.85 6 192.0 15.38 4 193.5 8.73 37 204.1 18.33 7

NAS 0.90 0.04 ** 6 0.84 0.04 ** 4 0.88 0.04 ** 34 0.82 0.04 ** 7

WN 0.83 0.11 - 2 0.82 0.12 0.06 4 0.92 0.06 ** 37 0.85 0.07 ** 7

WPM 0.81 0.07 ** 5 0.54 0.12 ** 5 0.81 0.06 ** 39 0.53 0.08 ** 7

MO 0.99 0.01 0.19 5 0.99 0.01 0.15 4 1.00 0.01 0.13 36 1.00 0.01 0.93 7
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Table 5, continued. 

 

 

 

Table 6  Abbreviations for the names of odontocete species analyzed. 
FA Pygmy killer whale   OO Killer whale 

LO Pacific white-sided dolphin   IG Amazon river dolphin 

SA Pantropical spotted dolphin   KB Pygmy sperm whale 

LH Fraser's dolphin   KS Dwarf sperm whale 

DD Common dolphin   DL White whale 

SC Striped dolphin   NA Narrow-ridged finless porpoise 

PE Melon-headed whale   PP Harbor porpoise 

LB Northern right-whale dolphin   PD Dall's porpoise 

GG Risso's dolphin   MG Ginkgo-toothed beaked whale 

TA Indo-Pacific bottlenose dolphin   MD Blainville's beaked whale 

SB Rough-toothed dolphin   MC Hubbs' beaked whale 

TT Common bottlenose dolphin   ZC Cuvier's beaked whale 

PC False killer whale   BB Baird's beaked whale 

GM Short-finned pilot whale       

  

Risso's dolphin False killer whale Pygmy killer whale Melon-headed whale

mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n

SL 464.3 22.45 10 582.5 21.68 8 360 - 1 439.4 13.39 5

SW 311.4 11.80 10 340.6 16.56 8 228 - 1 264.8 11.76 5

NAS 0.79 0.03 ** 10 0.84 0.05 ** 8 0.85 - - 1 0.80 0.09 ** 5

WN 0.83 0.09 ** 9 0.87 0.09 - 2 - - - 0 0.85 0.07 ** 5

WPM 0.71 0.03 ** 9 0.66 0.08 ** 8 0.71 - - 1 0.62 0.05 - 2

MO 1.00 0.01 0.29 10 1.00 0.01 0.46 7 1.01 - - 1 0.99 0.01 0.29 4

Short-finned pilot whale Pantropical spotted dolphin Fraser's dolphin Common dolphin

mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n

SL 614.9 42.14 12 409.5 20.98 4 412.3 11.59 3 412.5 46.74 4

SW 460.6 48.06 12 177.0 5.24 5 232.3 12.50 3 182.8 9.00 4

NAS 0.80 0.03 ** 12 0.82 0.02 ** 5 0.83 0.03 ** 3 0.85 0.04 ** 4

WN 0.86 0.08 ** 11 0.96 0.04 0.09 5 0.78 0.06 - 2 0.87 0.08 0.12 3

WPM 0.76 0.07 ** 12 0.65 0.02 ** 5 0.57 0.03 ** 3 0.68 0.07 ** 4

MO 1.00 0.02 0.84 10 1.00 0.01 0.98 5 1.00 0.01 0.99 3 1.00 0.02 0.83 4

Striped dolphin Indo-Pacific bottlenose dolphin Common bottlenose dolphin

mean sd p -value n mean sd p -value n mean sd p -value n

SL 437.6 23.75 8 471.9 18.83 8 494.2 22.25 19

SW 214.4 16.71 7 229.6 10.27 8 261.8 15.74 19

NAS 0.84 0.03 ** 7 0.85 0.03 ** 8 0.87 0.03 ** 18

WN 0.88 0.09 * 6 0.91 0.06 ** 7 0.99 0.03 0.07 18

WPM 0.54 0.06 ** 7 0.80 0.08 ** 8 0.68 0.06 ** 19

MO 0.99 0.01 0.21 8 1.00 0.00 0.08 8 1.00 0.02 0.65 17
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Fig. 3  L/R ratios of skull segments of 27 whale species. The four skull segments illustrated in Fig. 2 were 

measured with the specimens listed in Table 2. The whisker length in the boxplot shows minimum 

and maximum values. The box length shows the interquartile values. The bold line inside the box 

shows median values. Numbers in blue represent the numbers of specimens measured. Species are 

ordered in accordance with the phylogenic relationships reported by McGowen et al. (2009). 

Abbreviations of species names are listed in Table 6. 

(continued) 
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Fig. 3, continued. 
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5 考察 

 頭骨の左右非相称性の種間変異 

頭骨の幅における鼻骨の位置 (NAS) は，調査したハクジラ亜目 6 科 160 個体すべ

てについて L/R が 1 以下であり，鼻骨周辺の頭骨の右側が大きくなる左右非相称性

が共通な性質であったことを示した．この性質は指向的左右非相称性 (directional 

asymmetry; Schell et al., 1985) と呼べるだろう． 

L/R を解析した結果を示す Fig. 3 は，一番左のオガワコマッコウから右にいくにつ

れて種の分岐年代が新しくなるように種を並べている (McGowen et al., 2009)．NAS

について，ネズミイルカ科からマイルカ科の出現までは左右非相称性が増加してい

く傾向だと思われたが，ハナゴンドウ (Grampus griseus) の出現の前後からは左右非

相称性が増大傾向にあるとは言い難い．また，NAS では比較的近縁と思われる隣り

合う種が類似した L/R の分布を示す結果が多かったが，WN と WPM では系統関係と

は無関係に種間変異が見られ，頭骨に見られる左右非相称性が分岐年代だけから決

定されるわけではないと考えられた． 

各科が左右非相称性について同様の傾向を持つのかどうかを調べるため，NAS，

WN，WPM の 3 つの L/R 値に欠損のない鯨種を用いて，これらの種ごとの平均値に

よって主成分分析を行った．Table 7 に示す因子負荷量をもとに，4 科 23 種の主成分

スコアをプロットしたものが Fig. 4 である．PC1 は 3 つの計測値の左右非相称性がほ

ぼ均等に得点化されており，PC1 を示す x 軸を見るとネズミイルカ科の 2 種でこの

得点が高かった．PC2 の得点が高くなるのは，WN で L/R が大きく，逆に NAS で L/R

が小さい場合であった．Fig. 4 からは，NAS，WN，WPM の各 L/R が科によって顕著

な傾向を示しているとは言い難い．PC1 について見てみると，マイルカ科では左右相

称に近いシャチから，左右非相称性が顕著なサラワクイルカ (Lagenodelphis hosei) ま

で多様である．PC2 の得点が大きかったのはシロイルカ (Delphinapterus leucas) で，

本種の WN = 0.96 ± 0.05 という計測値が 2.15 という PC2 の得点に影響したと考えら

れた．アカボウクジラ科では PC2 が解析した 5 種すべてで 1 を下回っていた．これ

は，アカボウクジラ科の鯨種において，WN の L/R が全種平均の 0.84 を下回ったこ

とが影響したと考えられた．シャチは左右相称性が高い種であると言われているが，

全体的な左右相称性を占める PC1 の得点はネズミイルカ (Phocoena phocoena) およ

びスナメリに比べ低かった．以上のように，マイルカ科以外の 4 科については科間の

相違が見られたが，マイルカ科ではプロットが拡散しており他の科との違いは明確

に示されず，マイルカ科における左右非相称性の多様性が示唆された． 
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Table 7  Loadings of the first two principal component 

analysis for L/R of NAS, WN, and WPM. 

  PC1 
a
 PC2

 b
 

NAS 0.57 -0.61 

WN 0.54 0.78 

WPM 0.61 -0.13 
a 

PC1: principal component one,  
b PC2: principal component two. 

 

 

 

Fig. 4  Principal component analysis of L/R ratios including NAS, WN, and WPM. The abbreviated 

whale names shown in Table 6 are indicated in blue. 
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次に，体の大きさに頭骨の左右非相称性が比例関係を持つ可能性を調べた．L/R の

結果を今回計測した頭骨長の大きい順に並べ替えたものが Fig. 5 である．計測に用い

た全個体を母集団として，NAS，WN，WPM の各 L/R が頭骨長と相関を持つかどう

かスピアマンの順位相関検定で調べたところ，いずれも頭骨長との相関は確認され

なかった (p > 0.05)．マイルカ科に限定して頭骨長と左右非相称性の分布についての

検定を行った場合にも NAS，WN，WPM の L/R は頭骨長との相関は認められなかっ

た (スピアマンの順位相関検定，p > 0.05)． 

頭蓋骨を構成する他の骨の左右の大きさの違いに合わせて，結果的に鼻骨の位置

で大きな左右非相称性が生じている可能性も考えられた．そのため，各種の平均値を

もとに，NAS と WN，WPM の L/R の大きさが互いに相関をもつのかスピアマンの順

位相関検定を行ったところ，この 3 つの部位の L/R の大きさには有意な相関は確認

されなかった (p > 0.05)．前上顎骨の幅の左右非相称性の程度が大きいからといって，

必ずしも鼻骨の幅や位置の左右非相称性が大きいわけでもなく，また，鼻骨の幅の左

右非相称性が大きくても，鼻骨の位置の左右非相称性が同様に大きいとも限らない

ことが示唆された． 

今回計測したハクジラ亜目の NAS，WN，WPM の L/R について，分岐年代や，頭

骨長との相関，および各部位の L/R の大きさとの相関は検出されなかった．また，同

じ科の中でも，左右非相称性の程度には種間差が確認された．左右非相称性は，ハク

ジラ亜目に共通の特徴であることが示唆された反面，その発生要因については機能

面から考えていく必要があると考えられた．また，今回の骨格計測からはハクジラ亜

目の各科による左右非相称性の違いを明確にすることはできなかったが，頭骨形態

そのものが科によって大きく異なることを加味した解析が必要である．例えば，ネズ

ミイルカ科では鼻骨が正面を向いて位置しており，コマッコウ科では鼻骨は周囲の

骨から独立した骨として区別することはできなかった．このように頭骨の形状が科

によって大きく異なっていることを踏まえつつ，計測部位を選定し，左右非相称性の

科による差異を詳しく調査することを今後の課題とした． 
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Fig. 5  L/R ratios of the lengths of skull segments of 27 species aligned to skull length. The data shown 

in Fig. 3 were aligned in the order of skull length. 
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第 2 節 ヒゲクジラ亜目の頭骨計測 

6 材料 

ヒゲクジラ亜目の頭骨の左右相称／非相称性を検討するために，第二期北西太平

洋鯨類捕獲調査 (JARPANII) で 2014 年から 2016 年に捕獲されたナガスクジラ科ミ

ンククジラから 76 個体を計測に用いた (Table 8)．その内訳は 2014 年三陸沖調査か

ら 28 個体，2015 年三陸沖調査から 17 個体，同年釧路沖調査から 23 個体，2016 年三

陸沖調査から 8 個体である．使用個体の体長と性別のデータ，および 2014 年三陸沖

調査における頭骨長のデータは各調査での鯨体調査野帳に基づいた． 

 

Table 8  The number of specimens analyzed to quantify asymmetric features of their skulls. 
a
 

    Total Male  Female 

Year Location of collection n  n 
Min. 

BL (m) 
Max. 

BL (m) 
 n 

Min. 
BL (m) 

Max. 
BL (m) 

2014 Ishinomaki, Miyagi Pref. 28  15 4.10 7.65  14 4.15 8.09 

2015 Ishinomaki, Miyagi Pref. 17  9 4.22 6.56  9 4.10 8.05 

2015 Kushiro, Hokkaido 23  15 4.55 8.00  10 4.94 8.17 

2016 Ishinomaki, Miyagi Pref. 8  3 5.08 5.31  5 4.38 6.89 
a 

BL indicates the body length in meter (m) and n indicates the number of specimens. 

 

 

7 方法 

 骨鼻孔周辺の骨格における左右相称／非相称性の計測 

ミンククジラ 76 個体の頭部をナイフ等で除肉し，計測ポイントとなる鼻骨周辺の

骨を露出させ，10 部位について計測を行った (Table 9)．まず，頭骨の大きさを頭骨

長 (SL) と頭骨幅 (SW) として計測し，その後，Fig. 6 に示す鼻骨位置の左右相称性

と各骨の大きさを計測した．鼻骨位置の左右相称性を示す部位として，鼻骨位置の左

右非相称性 (NAS) を測り，各骨の大きさとして，鼻骨長 (LN)，鼻骨幅 (WN)，前上

顎骨幅 (WPM)，前上顎骨長 (LPM)，上顎骨幅 (WMX) の 5 部位を計測した．WPM

は前上顎骨が湾曲した正中面にある眼窩下孔の位置で幅を計測した．WPM は計測基

点の選定に時間がかかり，標本数が 20 個体と他の部位よりも小さくなったが，ハク
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ジラ亜目との比較に用いるため解析に加えた．LPM と WMX の 2 部位はハクジラ亜

目では計測していない部位である．また，NAS についてもその前端 (NASa) と後端 

(NASp) を基点として 2 通りに計測した．鼻骨の位置 (NAS) の計測にはジョウが 3

つあるノギスを用い，両端のジョウを左右前頭骨の眼窩後端に当て，中央のジョウを

左右鼻骨の接線の前端および後端に当てて目盛を読んだ．また，計測の基点としてい

る眼窩後端が左右相称な位置関係にあるのかを評価するために，吻端から眼窩後端

までの距離 (TO) を大型ノギスで計測した．標本の除肉作業に当てられる時間が限

られていたため，後頭骨の除肉は行なわず，ハクジラ亜目で計測した大孔から眼窩ま

での長さ (MO) に相当するものとして TO を計測した．LN，WN，LPM，および WMX

は株式会社中村製作所の PITA20 あるいは PITA40 のノギスで計測した．計測はすべ

て 1 mm 単位で行った． 

 

Table 9  Definition of the skull segments of common minke whale.
a
 

Abbreviation Description 

SL skull length 

SW skull width 

NASa position of the anterior end of nasal bones 

NASp position of the posterior end of nasal bones 

LN length of the nasal bones 

WN width of the nasal bones 

LPM length of the premaxilla 

WPM width of the premaxilla 

WMX width of the maxilla 

TO distance from the tip of the premaxilla to the orbit 
a 

Individual skull segments measured are illustrated in Fig. 6. 
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Fig. 6  Dorsal view of the skull of common minke whale. The length of each skull segment listed in Table 

9 was measured as described in the methods. 
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 計測結果の統計解析 

統計解析は第 1 節同様に「R」(Ver. 3.1.0) で行った．左右非相称性は，左側の大き

さを示す数値 (L) を右側の大きさを示す数値 (R) で割った値を左右比 (L/R) とし

て算出した．この左右比 L/R が頭骨長に依存していないことを確かめるため，頭骨長

と各部位の L/R の散布図の回帰直線の傾きが 0 になることを t-test によって確認し

た．さらに，使用した個体をオスとメスに分け，各計測結果にウィルコクソンの順位

和検定を行い，雌雄で L/R の平均値に差がないことを確認してから以下の解析に移

った． 

ヒゲクジラ亜目の頭部形態については左右相称な値，つまり L/R = 1 となると予想

された．そのため，算出された左右比の平均値を求めこれが 1 と等しいと言えるかど

うかを t-test (p = 0.05) によって検証した． 

 

8 結果 

 骨鼻孔周辺骨格の各部位の計測結果 

各計測値の平均値を算出したところ，左右の差が最も大きかったのは鼻骨の前端

における頭骨幅 (NASa) で，左 (333.8 ± 64.09) に比べて右 (329.1 ± 62.29) の計測値

が 4.7 mm 小さかった (Table 10)．左の平均値の方が大きい部位は鼻骨の前端および

後端における頭骨幅 (NASa, NASp)，鼻骨幅 (WN)，前上顎骨の長さ (LPM) の 4 箇

所で，右の平均値が大きい部位は鼻骨長 (LN)，前上顎骨幅 (WPM)，上顎骨幅 (WMX)，

上顎先端から眼窩後端 (TO) の 4 箇所であった． 

 

Table 10  Mean values of the length of skull segments of common minke whale.
a
 

            Left       Right     

  mean (mm) sd n   mean (mm) sd n  mean (mm) sd n 

SL 1279.5 213.77 74   NASa 333.8 64.09 71   329.1 62.29 71 

SW 663.2 125.35 73   NASp 333.1 62.77 71   329.7 63.24 71 

          LN 104.5 20.99 68   104.6 20.76 68 

          WN 37.9 7.23 67   37.8 7.13 67 

          LPM 909.7 173.85 43   906.5 166.54 42 

          WPM 49.5 12.71 20   50.3 12.81 20 

          WMX 46.4 11.74 46   49.8 12.76 46 

          TO 1067.5 205.48 42   1068.3 207.42 43 
a 

The skull segments illustrated in Fig. 6, i.e. SL, SW, NASa, NASp, LN and WN, were 

measured with 76 common minke whale specimens and the results are presented as in Table 

3. 
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 左右相称／非相称性の統計学的検証 

頭骨長を横軸に，L/R を縦軸に取った散布図の回帰直線の傾きが 0 と等しくなるの

かどうか t-test を行った結果，p 値はいずれの計測部位も 0.05 以上であり，頭骨長の

影響を受けていないことが示された (t-test, p > 0.05; Table 11)．さらに，これらの計測

結果からは L/R に雌雄差も確認されなかった (ウィルコクソンの順位和検定, p > 

0.05)． 

8 箇所の計測から求めた左右比全体の平均は L/R = 0.99 となった．計測では，上顎

骨後端幅 (WMX) を除き，すべての部位の L/Rで 1との有意差は認められなかった．

個体で見たときにはわずかながら左右非相称な部分もあるものの，集団として左も

しくは右に一様な発達が見られるわけではないと結論した (Fig. 7)． 

上顎骨の後端幅の解析には 46 個体を用いており，左の計測値の平均が 46.4 ± 11.74 

mm，右が 49.8 ± 12.76 mm，L/R は 0.94 ± 0.08 であった．この計測結果を t-test で解析

したところ p < 0.01 となり，上顎骨の後端幅は有意に右側の幅が大きかった．一般に

ヒゲクジラ亜目の頭部は左右相称だと考えられたが，上顎骨の後端幅はこの例外で

あった． 

 

Table 11  Significance analysis of L/R mean values of common minke whale. 

  L/R
 a

   Relationships to SL
 b

 

  mean sd p-value n  slope p-value n 

NASa 1.00 0.07 0.70 71   0.002 0.61 71 

NASp 1.00 0.06 0.93 71   -0.001 0.82 71 

LN 1.00 0.05 0.99 68   -0.001 0.83 68 

WN 1.01 0.07 0.53 67   -0.001 0.73 67 

LPM 1.00 0.01 0.55 41   0.000 0.89 41 

WPM 0.99 0.04 0.08 20   -0.001 0.87 20 

WMX 0.94 0.08 ** 46   -0.002 0.72 46 

TO 1.00 0.02 0.24 42   -0.002 0.15 42 
a 

Measured values of the skull segments showing asymmetry were subjected to t-

test analysis to see if the L/R values were 1 or not. For abbreviations of 

individual skull segments, see Table 9. **: p < 0.01. 

b 
The slope of regression line between skull length and L/R ratios was examined 

whether it differs from 0 by t-test. 

 

  



第 1 章 

 

28 

 

Fig. 7  L/R ratios of the lengths of skull segments of common minke whale. Summary of L/R ratio for 

each skull segment is shown in boxplot as described in the legend to Fig. 3. Numbers in blue 

represent the numbers of specimens analyzed. 
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9 考察 

 左右相称な顔面頭蓋 

本研究では骨鼻孔周辺の計測の基点として眼窩後端を用いたが，上顎骨先端から

左右眼窩後端までの長さ (TO) の計測結果から，左右の眼窩後端が正中軸を挟んで

対象に位置していることが確認できた．TO の L/R は 1.00 ± 0.02 であり，この平均値

は 1 と等しかった (t-test, p > 0.05)．鼻骨前端の位置 (NASa) はハクジラ亜目の全種

で L/R < 1 となった部位であるが，ミンククジラでは NASa の L/R は 1.00 ± 0.07 で，

1 との有意差は検出されなかった (t-test, p > 0.05)．同様に，鼻骨後端で鼻骨の位置を

測った NASp でも L/R は 1 と等しく (t-test, p > 0.05)，ハクジラ亜目鯨類の結果と異

なった．ハクジラ亜目で左右非相称性が示された鼻骨幅 (WN) と前上顎骨幅 (WPM) 

も，ミンククジラでは有意な左右非相称性は検出されず (t-test, p > 0.05)，WN は L/R 

= 1.01 ± 0.07，WPM は L/R = 0.99 ± 0.04 あった．  

ミンククジラの計測部位のうち上顎骨幅 (WMX) 以外では，ハクジラ亜目の鼻骨

や前上顎骨に見られる左右非相称性を確認することはできず (Fig. 7)，ミンククジラ

の個体それぞれに認められたわずかな左右非相称性は，自然界で多く観察される浮

動的左右非相称性 (fluctuating asymmetry; Kowner, 1996) だと推定した．統計検定の結

果，有意に左右非相称だと示された部位は上顎骨の後端の幅 (WMX) だけであった 

(L/R = 0.94 ± 0.01, p < 0.01)．WMX について L/R = 1 であった個体は 46 個体中 5 個

体，L/R > 1 の個体は 6 個体であった．この計測結果は，ミンククジラの上顎骨後端

幅が右側の骨で大きいことを示し，目視の印象とも一致した． 

しかし，この上顎骨後端幅 (WMX) の左右非相称性は，ハクジラ亜目の前上顎骨

幅に見られた左右非相称性が 26 種平均で 0.75 ± 0.15 であったのに比べると小さかっ

た．ハクジラ亜目の NAS は計測したすべての個体で L/R < 1 を示し，全種平均が 0.81 

± 0.16 であったことと比較しても，ヒゲクジラ亜目の WMX の L/R は顕著ではなく，

胸鰭に関する左右非相称性に近いと考えた (Galatius, 2005; Del Castillo et al., 2014)．

また，右の上顎骨幅が大きいとは言え，左右鼻骨の中心が正中軸よりも左に寄ってい

ることもなく，この左右非相称性は局所的なものであった．ヒゲクジラ亜目では上顎

骨の後端は鋸歯状になっており (Fig. 8)，除肉過程での観察からこの骨には筋もしく

は腱が付着すると考えられる．ヒゲクジラ亜目の顔面筋に関して，ミナミセミクジラ 

(Eubalaena australis) の上顎骨には噴気孔を開く役割を持つ深鼻孔散大筋 (musculus 

dilator naris profundus) が付着していると報告されている (Buono et al., 2015)．ミンク

クジラにも同様の筋があるとしても，頭骨幅が約 663 mm ある中で，およそ 3 mm の
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左右の上顎骨幅の違いが噴気孔の開閉に大きな影響をもたらすとは考えにくい．こ

の部位の左右非相称性については今後さらに調べて結論を出す必要があるが，ヒゲ

クジラ亜目の頭骨形態はハクジラ亜目に比べて顕著な左右相称性を示していると判

断した． 

将来取り組むべき課題として，ミンククジラの上顎骨の左右非相称性がなぜ生じ

ているのか，形態学に加え発生学的な観点からも調べる必要があると考えられる．こ

れに加えて，ヒゲクジラ亜目には頭骨形態にも食性にも種間差があり (Marshall, 

2009; Cranford et al., 2015)，掘り起こし型の摂餌を行うコククジラ  (Eschrichtius 

robustus) には体の右側を下にして摂餌をする行動の左右性が報告されている 

(Woodward and Winn, 2006) ため，ミンククジラ以外のヒゲクジラ亜目の鯨種につい

ても頭骨形態を調べ，データを蓄積していくことが今後の課題である． 

 

 
Fig. 8  Dorsal view of skulls indicating morphological differences in the maxilla. (A) The common 

bottlenose dolphin (MTUM-0006). (B) The common minke whale (16NPCS-M005). The scale is not 

identical. 
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第 3 節 ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の頭骨形態の比較 

左右非相称なハクジラ亜目頭部の鳴音発生機能 

本研究で調査したハクジラ亜目 6 科は鼻骨周辺における左右非相称な特徴を共有

していると確認された．頭骨がハクジラ亜目の中でも比較的左右相称だと言われて

いるシャチやネズミイルカ科の鯨類でも，鼻骨における頭骨幅 (NAS) については種

平均で 0.91 < L/R < 0.95 の左右非相称性を示した．一方で，ミンククジラの頭骨は上

顎骨の後端幅を除き左右相称な形状を呈した．同種の頭骨は，ハクジラ亜目のように

必ずしも右側が大きく発達するわけではなく，鼻骨の位置や形状が陸棲哺乳類と同

様に正中性を保った形態をしており，指向的左右非相称性の有無はヒゲクジラ亜目

とハクジラ亜目の相違点であった．このような違いが生じたことについては，第一に

ハクジラ亜目が左右非相称な頭骨を必要とした理由，第二にヒゲクジラ亜目が左右

相称な頭骨のまま進化した理由についての説明が必要である． 

ハクジラ亜目が左右非相称性を必要とした理由としてエコーロケーション鳴音の

発生があげられるが，その相関を説明するには，頭骨形状だけを調べているのでは不

十分である．なぜなら，鳴音発生を直接担う部位は軟組織であり，頭骨の左右非相称

性は軟組織の左右非相称性に付随して発生したと言われているためである (Mead, 

1975)．本章で頭骨の計測を行った鼻骨と前上顎骨には統計的に有意な左右非相称性

が確認された．解剖学的研究から，前上顎骨には前上顎骨嚢および鼻栓筋が付着する

ことがわかっている (Mead, 1975; Mead and Fordyce, 2009)．鼻骨については，骨鼻孔

の後側方を覆う膜状部に伸びる筋が付着すると言われているが  (Mead, 1975; 

Solntseva and Rodionov, 2012)，詳細な解剖学的知見は十分ではない．加えて，鼻骨と

鼻道後壁の骨格形態はハクジラ亜目内でも科によって大きく異なる．例えば，鼻骨が

頭頂部にないネズミイルカ科のスナメリでは，5 個体中 1 個体で右の鼻骨幅が大き

く，2 個体で左が大きく，残り 2 個体は左右相称という計測結果であり，他のハクジ

ラ亜目とは異なっていた．このような科による頭骨形状の差異にも，軟組織の形態が

関係していることが十分に予想される． 

ハクジラ亜目の前頭部に存在する軟組織は，頭骨とともにエコーロケーションの

音波の発生に役立っており (Mead, 1975; Aroyan et al., 1992; Cranford et al., 1996)，頭

骨のどの部位がどの軟組織に対応しているのかを明らかにすることは左右非相称性

が生じた理由を考える上で重要である．また，科によって頭骨の形状に変異があるハ

クジラ亜目では，各鯨種の骨格と軟組織の位置関係について，種間変異を踏まえて明

らかにすることが，左右非相称性を分析する上で不可欠である．この解剖学的な結果
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に基づいて，頭骨の計測部位を検討し，また，計測結果を分析していく必要がある．

本研究ではハクジラ亜目 2 科 2 種の頭部軟組織を肉眼解剖によって観察し，特に鼻

骨周辺について軟組織と骨格がどのような位置関係を持つのかを第 2 章で論じた． 

ハクジラ亜目では，陸棲哺乳類の場合には音響に深く関わらない器官を鳴音発生

および聴覚に役立てており，この部位は特殊な形態を示す．その第一が声帯の代わり

に音を発する器官の鼻道であり，第二が外耳の代わりに音を集める下顎である 

(Norris, 1964; Norris and Harvey, 1974)．計測結果からは，NAS の L/R がほぼすべての

種において有意に 1 と異なり，鳴音発生部位にはすべての種で何らかの左右非相称

性が存在すると考えられた．一方で，ハクジラ亜目の下顎の形態については，左右非

相称性が検討された例は非常に少ない (Barroso et al., 2012)．下顎骨は後方に下顎窩

と呼ばれる非常に薄い膜状の骨があり，この部分に蓄えられた脂肪が外界の音を内

耳に伝導する経路となっている (Ketten, 2000)．そこで，この部位について本研究で

は第 4 章で左右非相称性を検証し，頭頂部の鼻骨周辺に見られる左右非相称性との

関連を調べた． 

左右相称なヒゲクジラ亜目の頭骨と嗅覚 

ハクジラ亜目の頭骨が左右非相称性を示した一方で，ヒゲクジラ亜目のミンクク

ジラにはそのような特徴は見られず，ミンククジラの頭骨形態はハクジラ亜目の形

態とは異なることが示された．ミンククジラの骨鼻孔周辺の骨には，呼吸に関与し，

噴気孔の開閉に関わる筋肉が付着していると考えられる (Carte and Macalister, 1868; 

Buono et al., 2015)．一方，ハクジラ亜目の鼻道を囲む組織は複雑な構造になっており，

鼻骨周辺の筋肉は単に呼吸に関与するだけではなく，鼻道から派生した鼻嚢に付着

し鳴音発生にも寄与していると推測されている (Cranford, 2000)．ヒゲクジラ亜目の

鳴音発生に関して解剖学的機序は良く分かっていないが，鳴音発生方法はハクジラ

亜目とは異なると考えられており，喉頭にある声帯が鳴音の発生源であると予測さ

れている (Reidenberg and Laitman, 2007; Adam et al., 2013)．このことから，ヒゲクジ

ラ亜目の鼻道は鳴音発生に直接寄与してはおらず，両亜目の鼻道の機能的な違いが

指向的左右非相称性の決定に密接に関わっていると予想された． 

本研究により，ヒゲクジラ亜目のミンククジラでは，上顎骨にだけ統計的に有意な

左右非相称が確認されたが，これは L/R が 0.8 を下回るような顕著なものではなかっ

た．加えて，左が大きい個体も散見されたことから，上顎骨に確認された左右非相称

性が指向的左右非相称性であり，かつ，生存に決定的な役割を担っているとは考え難

い．この部位に左右非相称性が見られた理由には，発生や遺伝的要因の可能性もある

が，ヒゲクジラ亜目のこの部位には噴気孔の開閉に関する筋肉が付着することから 
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(Carte and Macalister, 1868; Buono et al., 2015)，呼吸時に右側をより強くあるいは頻繁

に使用するなどの後天的な要因が右側の骨をより大きく発達させた可能性も十分に

考えられた．この上顎骨後端幅の左右非相称性がなぜ生じたのかを明らかにするた

め，基礎的な解剖学的知見が必要だと思われた． 

ヒゲクジラ亜目の鼻が左右相称なまま進化した理由として，嗅覚器としての役割

が考えられる (Sleptsov, 1939)．Kishida et al. (2007) や Thewissen et al. (2011)，Kishida 

and Thewissen (2012) はヒゲクジラ亜目鯨類が索餌に嗅覚を用いている可能性を示唆

しており，その例として，オキアミ類の群が発するジメチルサルファイドを匂いとし

て感知している可能性を挙げている．また，左右 2 つの鼻道で匂いの発生源を定位す

る能力については，陸棲哺乳類において先行研究がある (Kikuta et al., 2010)．これら

の報告から，ヒゲクジラ亜目特有の左右一対存在している噴気孔が匂いの発生源の

定位に役立つと考えられ，左右の嗅覚機能を保持するために鼻道周辺の非相称化が

起きなかったとも考えられる． 

水棲適応を果たしている鯨類にとって，空気中の匂いを嗅ぐ機会は限られている．

その一方で，骨格形態 (Godfrey, 2013) や遺伝子 (Kishida et al., 2007)，脳の組織観察 

(Thewissen et al., 2011; Kishida et al., 2015b) などから，ヒゲクジラ亜目が退化的では

あるにせよ嗅覚を持っているのではないかという見解も近年発表されている．ハク

ジラ亜目鯨類が嗅覚を持たないことは，解剖学的研究 (Oelschläger et al., 2010) や遺

伝学的研究 (Springer and Gatesy, 2017) から支持されており，嗅覚器の痕跡的形態に

ついてもハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の間には違いがある．ハクジラ亜目がエコ

ーロケーション鳴音を発するのと同じ部位を，エコーロケーションを獲得しなかっ

たヒゲクジラ亜目が嗅覚器として保持しているなら，ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜

目の進化適応戦略を議論する際の重要な論点になるであろう． 

ヒゲクジラ亜目鯨類の頭部について，マクロ／ミクロ，骨格／軟組織のいずれをと

っても，ハクジラ亜目よりも形態学的研究が遅れているのが現状である．ハクジラ亜

目のように，頭骨の左右非相称性が軟組織の左右非相称性に続いて起きるならば，ヒ

ゲクジラ亜目の左右相称性を議論するには頭骨の形態観察だけでは材料が不十分で

ある．そこで本研究では，ヒゲクジラ亜目の鼻道周辺に関して軟組織の形態と機能を

分析することを重要な課題と位置付けた．そのために，第 3 章で外部形態の計測によ

り噴気孔の左右相称性を調べた．その後，鼻道の粘膜を染色し，細胞形態を顕微鏡下

で観察することで嗅細胞の有無を検証した． 
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第 2 章 ハクジラ亜目の鼻骨周辺の解剖 

1 背景 

ハクジラ亜目の頭骨には，右側が左側に比べて大きく発達する左右非相称性が存

在する．左右非相称性の程度は，種によって異なり鼻骨周辺で特に顕著である (Ness, 

1967)．外鼻孔から喉頭に至る鼻道は，骨格に囲まれている骨鼻道と，それよりも外

鼻孔側に存在し，軟骨を含む軟組織で外壁が囲まれている上鼻道に分けられる．この

上鼻道に，ハクジラ亜目では他の生物にはない特殊な軟組織構造があることが知ら

れている (Murie, 1870a, 1870b; Heyning and Mead, 1990)．これらの構造には，鼻道か

ら分枝する複数の鼻嚢や，前頭部のメロンと呼ばれる大きな脂肪の塊が挙げられる 

(Fig. 9)．さらに鼻道には弁膜組織 (Monkey Lips) と脂肪嚢 (Dorsal Bursae) からなる

MLDB 複合体が付属している (Cranford, 2000)．鼻道を通る空気の流れによって

MLDB 複合体に振動が生じ，この振動は空気を含む鼻嚢や骨格で反射もしくは共鳴

の作用を受け，最終的にメロンを伝って水中に音として発せられると考えられてい

る (Cranford et al., 1996; Cranford, 2000)．以上のことから，頭骨上面を覆う軟組織は

水中で上鼻道から音波を発する過程に重要な役割を持つと考えられており，これら

の軟組織にも左右非相称性があることが報告されている (Mead, 1975; Heyning, 1989)． 

 

Fig. 9  Schematic illustration of the head of Pacific white-sided dolphin. A lateral view showing the 

general structure of delphinid species according to Cranford et al. (1996) and Cozzi et al. (2016) is 

depicted to indicate various structures, including the left side nasal sacs. Two yellow circles under 

the vestibular sac indicate monkey lips and dorsal bursae (MLDB) complex. The size and shape of 
each component are not precisely drawn. 
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ハクジラ亜目の頭骨および軟組織の左右非相称性は鳴音発生との関連が指摘され

ており (Cranford et al., 1996; Nakamura and Akamatsu, 2004; Morisaka and Connor, 2007)，

これまでに多くの研究がなされてきた (Yurick and Gaskin, 1988; Huggenberger et al., 

2009; Fahlke et al., 2011; Geisler et al., 2014; Murakami et al., 2014; Fahlke and Hampe, 

2015; Hirose et al., 2015)．しかし，これらの研究では鳴音発生を担う軟組織と頭骨形

態とを別々に論じることが多く，頭骨骨格形態と軟組織の相対的な位置関係につい

ては部分的にしか明らかにされていない (Mead and Fordyce, 2009)．鼻道周辺の左右

非相称性がなぜ生じるのか，また進化過程で頭部の左右非相称性はどのように獲得

されたのか，鳴音発生になぜ左右非相称性が必要なのかといった基礎的な問題はい

まだ解決されていない．その主要な理由の 1 つとして，ハクジラ亜目の鳴音発生器官

周辺について頭骨と軟組織を合わせた形態学的解析の報告が少ないことが挙げられ

る． 

Ness (1967) はマイルカ科，アカボウクジラ科，そしてネズミイルカ科など複数の

科にわたるハクジラ亜目頭骨について左右非相称性を計測し，鼻骨において頭骨の

左右非相称性が最も顕著になることを明らかにしたが，このハクジラ亜目の鼻骨が

どのような役割を持つのかはよくわかっていない．ハクジラ亜目の鼻骨の形状は陸

棲哺乳類とは大きく異なっており (Berta et al., 2014)，ハクジラ亜目内でも科によっ

て形態が異なる．例えばマイルカ科では鼻骨は前頭骨などとともに頭頂部を形成し

ており，アカボウクジラ科では単独で頭頂部の盛り上がりを形成している．ネズミイ

ルカ科では鼻骨は頭頂部の形成には寄与せず，上鼻道の後方を支える壁面の一部に

なっている．このような科による鼻骨の位置の違いは，軟組織の形状と関わると予想

されるが，これについても明確に示されてはいない． 

ハクジラ亜目の頭骨形態と軟組織の位置関係に関する情報は，この亜目の持つ 2 つ

の大きな特徴，左右非相称な頭部形態とエコーロケーション能力とを総合して議論

する上で不可欠である．中でも，左右の違いが最も顕著になる鼻骨がどのような軟組

織を支持している骨であるのかは重要な課題である．本研究では，マイルカ科のスジ

イルカ 1 個体，ネズミイルカ科のスナメリ 2 個体を対象に肉眼解剖を実施し，鼻骨の

形態が異なる 2 科においてどのように頭骨と軟組織が対応しているのかを分析した． 

2 材料 

本研究ではオスのスジイルカ 1 個体およびメスのスナメリ 2 個体を用いた (Table 

12)．スジイルカは 2016 年太地町イルカ漁業追い込み網漁業で捕獲された個体であ
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る．この個体は頭部を冷凍で保存し，標本として実験室に輸送した．スナメリ 2 個体

は神戸市立須磨海浜水族園が採集し冷凍保存していた個体で，屋外で解凍し全身計

測と剖検作業を行ったのち，頭部だけを再度冷凍し，解剖に用いた．JF’001 は混獲の

ため，JF’002 は漂着のため神戸市立須磨海浜水族園に搬入された個体であった．

JF’002 は頭部右目周辺の損傷が確認されたが，鼻嚢等の深部の観察には影響しない

と判断した． 

 

Table 12  List of samples characterized for the present analysis. 

Species Specimen # Sex Body length (cm) Notes 

Striped dolphin 16UK457 Male 201 
Whaling, preserved in frozen temperature and 
processed as 10% formalin immersion specimen 

Narrow-ridged 
finless porpoise 

JF’001 Female 123 Bycatch, frozen specimen 

JF’002 Female 164 Stranded, frozen specimen 

 

 

3 方法 

スジイルカの標本は，解凍と並行して皮下脂肪組織である脂皮 (Fig. 9) と下顎の

除去を行い，鼻道内部まで解凍されたことを翼状骨周辺の状態から確認してから，

10%ホルマリンの液浸標本にした．その後保存液を希釈したエタノールに変え，メス，

ピンセット，眼科鋏を用いて肉眼解剖を行った．解剖の際確認された上顎鼻唇筋の各

部位の名称は Mead (1975) および植草・小寺 (2017) を参考に，主だった大きな扇型

の筋群を中間部 (im)，後浅部 (pe)，前浅部 (ae)，後深部 (pi)，前深部 (ai) に分類し

記録した (Table 13)．また，解剖中に確認された鼻骨に付着していた 2 種類の軟組織

は色みと硬さが異なり，赤く柔らかい組織を RNT (Red Nasal Tissue)，白く硬い組織

を WNT (White Nasal Tissue) と略記した (Table 13)． 

スナメリの JF’001 は夜間を含む 12 時間，JF’002 は日中に 4 時間室温にさらし十分

に解凍してから，それぞれ 2 日間かけて肉眼解剖を実施した．解剖にはメス，ピンセ

ットおよび眼科鋏を用いた．標本の状態は良好であったが，一部の筋組織は筋線維の

走行が不明瞭になっていた．このため，観察に当たっては Huggenberger et al. (2009) 

を参考に鼻道とそれに付属する鼻嚢に重点を置いて，鼻骨との対応を観察した．筋肉

の名称の表記はスジイルカと同様の略記を用いた． 
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いずれの種も，頭頂部の噴気孔周辺から解剖を行った．第 1 章で行った骨格形態の

観察結果から，頭骨で最も高さのある頭頂部の骨格は噴気孔の後ろにあるものと予

想し，まず初めに頭頂部を剖出した．メスで噴気孔周辺の脂皮を取り除いた後，手で

標本を触り特に固い部分が噴気孔の後方にあったため，この位置に頭頂部の骨格が

あると考え，付近を重点的に解剖した．体表の近くに位置する前庭嚢の背面が剖出さ

れた時点から，その周辺の組織の状態を記録した．さらに，軟組織を骨面から離して，

どの位置に鼻骨が存在しているのかを記録し，鼻骨に接する組織および骨鼻孔を確

認した時点で観察を終了した． 

 

Table 13  The soft tissues analyzed in the present study. 

The musculature maxillonasolabialis
 a

 
 

Soft tissues attached to nasal bones 

Abbreviation Description  Abbreviation Description 

im pars intermedius  RNT Red Nasal Tissue 

pe pars posteroexternus  WNT White Nasal Tissue 

ae pars anteroexternus    

pi pars posterointernus    

ai pars anterointernus    
a 

The abbreviations follow those in Mead (1975). 

 

 

4 結果 

 スジイルカの鼻骨周辺の観察 

標本番号 16UK457 の個体では，噴気孔の後方の脂皮の下は弾力のある白い結合組

織であった．その下には Mead (1975) の記した pe と見られる筋が左右に広がってお

り，その下の ae 筋が前庭嚢の背面と側面を挟み込んでいた．この筋肉の走行は，前

庭嚢を中心にして放射状に伸びて上顎骨に付着していた．前庭嚢は噴気孔の後側方

に広がっていた．この前庭嚢をノギス (株式会社中村製作所, PITA20) で計測したと

ころ，左が 41 mm，右が 49 mm と右の方が大きかった． 

前庭嚢の腹面には鼻道につながる入り口があった．この鼻道の入り口よりも前方

では，約 10 mm の厚さで弾力がある結合組織が前庭嚢の腹側に存在し，ae 筋の前方

部の停止部になっていた．この柔らかな結合組織の下には左右に走行を持つ繊維状

の組織があり，この繊維の束に囲まれるように前部鼻額骨嚢が確認された．鼻道の後

方には前後方向の走行を持つ筋が 2 層確認された．浅層の筋は前庭嚢の下部の鼻道
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につながる狭窄部の後―側方から放射状に走行を持つ筋であったため，ae 筋の後方

部分と同定した．深層の筋は pi 筋と見られ，この筋は前庭嚢と鼻道の境界部に停止

しており，停止部の後方約 15 mm では筋線維が密集し筋膜のように固く白色を呈し

ていた (Fig. 10)．これらの筋は主に上顎骨に起始するようであり，後方部分では鋭く

立ち上がった冠状縫合に筋層が収まっていた．また，停止部は直接鼻嚢に付くのでは

なく，鼻嚢の後方を左右に走る繊維状の組織に付着していた．この繊維状の組織は固

有筋 (intrinsic muscle; Mead, 1975) と考えられた． 

これらの筋を鼻道から離すと，鼻道の後壁に隣接して脂肪と見られる薄黄色の組

織が確認された．これは MLDB 複合体の一部と考えられたが，解剖中に破損したた

め全体を確認することはできなかった．この脂肪の後方には硬く平たい，左右に走る

帯状の組織を挟んで後部鼻額骨嚢があった (Fig. 11)．この帯状の組織は後部鼻額骨

嚢の前面から腹面までを覆い，そのまま噴気孔靭帯と連続していた．後部鼻額骨嚢の

後ろには，左右―前後方向に走行を持ち，鼻骨の背面からその側面を覆うような扇形

の筋があった．Mead (1975) に示された位置関係から，この筋は，骨鼻孔の側後方を

覆う膜状部に伸びる対角膜筋 (diagonal membrane muscle; Mead, 1975) と考えられた

が，筋の停止は固有筋付近であり，骨鼻孔に向けての背腹の走行は確認できなかった． 

対角膜筋の後部正中側をメスで切断して外したところ，下部には赤く柔らかな組

織があった．本研究ではこの組織を RNT と呼ぶ．RNT は水っぽい組織で，赤みのあ

る色味から筋組織とも思われたが走行を確認することはできなかった．対角膜筋は

この RNT の後方で骨面に接着していた．そのため，冠状縫合の前縁でこの筋にメス

で切れ目を入れて，後方より筋と骨格を分けた．その結果，鼻骨背面の体側と後方で

は白みがかった硬い結合組織が付着していることが観察された．この組織を WNT と

呼ぶ．WNT は硬く，眼窩周辺に観察されるような繊維質が入り組んだ結合組織であ

った．これは骨膜の肥大化した組織あるいは軟骨の一種である可能性も考えられた

が，現時点では判断できなかった．WNT は正中に近い部分で窪み，その上に RNT が

収まっていた (Fig. 12)．この 2 種類の結合組織の背面観からの境界は肉眼では明確

に判断することはできなかった． 

鼻骨の骨面を剖出するため，矢状面に平行になるようにして WNT の 2 箇所にメス

で切れ込みを入れると，WNT の上に載っていた RNT だけがきれいに外れた (Fig. 13, 

A)．WNT と RNT からなる部分の高さを折尺で計測したところ，骨面から約 10-15 

mm であった．RNT を取り除くと，後部鼻額骨嚢の後面が確認できたため (Fig. 13, 

B)，これら 2 種類の組織は後部鼻額骨嚢を後方から支えていると思われた．残った

WNT は厚さ 5 mm 程度で，力を入れてこの硬い結合組織を骨面から離すと鼻骨背面



第 2 章 

 

39 

が剖出された．WNT は鼻骨よりも体側に広がっており，前上顎骨の上行突起にも付

着していた (Fig. 13, C)．この体側への広がりは，左よりも右側で大きく広がってい

るように見え，左右とも WNT の体側への張り出しが，後部鼻額骨嚢の大きさに対応

している可能性があった． 

鼻骨の前面は軟骨で覆われており，後部鼻額骨嚢から腹側に伸びていく管の後方

に位置していた (Fig. 13, B)．軟骨の付着部とそうでない部分は前背稜によって分け

られていた．左右鼻骨の接する位置で軟骨は前方に突き出し，軟骨性鼻中隔が形成さ

れていた．鼻中隔の体側には白くて弾力に富む組織の層が付着していた．鼻骨の前面

の下縁より下部は，骨鼻孔の空間の後壁になっていると思われた． 

 

 
Fig. 10  Lateral view of the right side of head. A portion of the right side of head shown at left is 

dissected as shown in picture (middle) and in schematic illustration (right). Vestibular sac has been 

pulled off. 

 

 

Fig. 11  Dorsal view of the left side of head. A portion of left side of head shown at the bottom is dissected 

as shown in picture (left) and in schematic illustration (right). Posterior nasofrontal sac was covered 
with connective tissue, and, therefore, its original dark pigmentation is not visible in this picture. 
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Fig. 12  Lateral view of the right side of head showing RNT and WNT. (A) The ‘red nasal tissue’ (RNT) 

and ‘white nasal tissue’ (WNT) are present under the muscle layers. The muscles consist of two 

layers, i.e. surface layer and deeper layer. The surface layer has been peeled off in the picture. (B) 

Upon removal of the deeper muscle layer, RNT (slightly reddish color) and WNT (of white 

appearance) are exposed. RNT is indicated by lattices and WNT by stripes in the illustration at right.  
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Fig. 13  Close-up views of RNT and WNT. (A) Dorso-lateral view of red nasal tissue (RNT). Two cutting 

lines are indicated by red lines on RNT at right. RNT was observed to be adjacent to the posterior 

nasofrontal sac. (B) Caudal view of the white nasal tissue (WNT). The figure shows that posterior 

wall of the posterior nasofrontal sac is located anterior to the WNT. (C) Dorso-lateral view around 

the nasal bone, after WNT was removed. The nasal bone is just under WNT. Ascending process of 

premaxilla is lateral to the nasal bone, and its rough surface also supports WNT. The bony surface is 

composed of maxillary and frontal bones, although their border was not clear. 
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 スナメリの鼻骨周辺の観察 

スナメリの噴気孔後方の表皮および脂皮をメス等で剥がしていったところ，脂皮

の下に前後方向の走行を持つ筋が確認できた．これは，スナメリと同じネズミイルカ

科に属するネズミイルカについて解剖を行った Huggenberger et al. (2009) の報告から，

im 筋および ae 筋であると考えられた．この筋肉を冠状縫合側から取り除き背面から

観察すると，左右に長い楕円形の膨らみがあった (Fig. 14)．この膨らみの後方には im

筋や ae 筋，ai 筋と見られる体側の筋層が連続していた．そのさらに後方には厚みの

ある膜状の結合組織を介して骨面があった．この膨張部は後方嚢  (caudal sac; 

Huggenberger et al., 2009) を内包していた．左右の膨張部は結合組織を介して互いに

固く付着していた． 

左右の膨張部の背面が剖出された後，この軟組織の後方を支えている骨格の様子

を確認するため，膨張部と骨格の間にある軟組織を取り除いた．膨張部の後面にあっ

た筋は上顎骨の上行突起に起始しており，ai 筋と考えられたが筋線維の走行が不明

瞭で，筋層の分離も十分確認できなかったため，同定はできなかった．この筋は膨張

部とその後ろ側の膜状の結合組織との間を埋めるように位置しており，腹側で薄く

なっていた．膜状の結合組織は骨面から容易に剥がすことができたが，前頭骨と鼻骨

の間では噛みこまれていた．JF’001 では体側からの目視から (Fig. 15)，JF’002 では膨

張部の上縁にあたる結合組織にマチ針を刺した観察から (Fig. 16)，膨張部の位置が

左右それぞれの鼻骨の上縁に相当することを確認した． 

鼻骨の背側方には緩やかに盛り上がった粗面があり (Fig. 17, B)，ここでは膜状の

結合組織が固く骨面に付着していることを JF’002 の解剖中に確認した．JF’001 につ

いては解剖中にこの部分を確認することはできなかったが，骨格の該当部位に粗面

があったため，JF’002 と同じ構造であったと予想された．この粗面以外では鼻骨の表

面は滑らかであった．また，スジイルカで観察された鼻骨前面に付着する軟骨はスナ

メリでは観察されず，軟骨性の鼻中隔も鼻骨には付着していなかった．骨面から剥が

した膜状の結合組織には鼻骨の輪郭に一致する盛り上がりが確認でき (Fig. 17, B)，

鼻骨と他の骨の接線でこの結合組織が固定されていたことを裏付けた． 

鼻骨の下縁にあたる部分は，骨鼻孔の上縁に相当していた．左右の鼻道の体側に切

れ込みを入れて，鼻道内部を確認したところ，膨張部に内包されていた構造が明らか

になり，後部の鼻骨に接する面には前後に押しつぶされたような形状の後方嚢が存

在していた．膨張部には背面から腹側に向かって厚みのある襞が伸びており，後方嚢

はこの襞の後面に密着していた．この襞の前には後部鼻額骨嚢が確認でき，膨張部内

のこれらの構造は Heyning (1989) による記述と一致していた． 
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Fig. 14  Dorsal view of the heads of narrow-ridged finless porpoise. The rostrum is located below the 

figures. (A) JF’001. (B) JF’002. 

  



第 2 章 

 

44 

 
Fig. 15  Antero-lateral view of the head of narrow-ridged finless porpoise (JF’001). A portion of head 

shown at right is dissected to indicate the left side of caudal sac with its dorso-medial part covered 

with the membrane of the caudal capsule (a), part of the posterior nasofrontal sac (b), caudal capsule 

(c)*, a sheet of connective tissue cut off from the lateral muscle (d), the right nasal bone (e)**, 

maxillary bone (f), frontal bone (g), and muscle behind the caudal capsule (h). The muscle was put 

aside before taking this picture and, therefore, it is not at the original position. [* the capsule was 

pushed forward by tweezers; ** the left nasal bone was mostly covered with a sheet of connective 

tissue.] 
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Fig. 16  Positions of nasal bones and caudal capsule (JF’002). By placing a pin piercing through the 

connective tissues at the point corresponding to the caudal capsule, positions of the nasal bones were 

identified as illustrated at right. 

 

 

 

 
Fig. 17  Antero-dorsal views of vertex (JF’001). Before removing the soft tissues that covered the nasal 

bones (A) and after the exposure of nasal bones (B). The mass of soft tissues at the bottom of the 

figure was peeled off the bony surface of nasal bones to show the crest lines on it. The crest lines 

correspond to the contours of nasal bones. The rough surface is indicated by blue stripes at right. 
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5 考察 

 鼻骨と鼻嚢の位置関係 

マイルカ科のスジイルカとネズミイルカ科のスナメリでは頭骨の基本的な骨格が

異なり，鼻骨はスジイルカでは頭頂部に，スナメリでは鼻道の後壁に位置している．

しかし，今回調査を行った個体では，両種とも鼻骨は鼻嚢と対応していた．スナメリ

を含むネズミイルカ科では，後部鼻額骨嚢が前後に分断されている形態が確認され

ており (Heyning, 1989)，後方嚢は前後に分かれた後部鼻額骨嚢のうちの後方の部分

として捉えることもできる．このように考えると，鼻骨の位置は異なるものの，両種

とも鼻骨が後部鼻額骨嚢に接しているという共通点が確認できた． 

スジイルカでは，鼻骨と後部鼻額骨嚢の間に柔らかな結合組織 (RNT) があった．

鼻骨の背面には，硬くて白い結合組織 (WNT) があり，この WNT が柔らかく赤みが

ある組織 (RNT) を上に載せていた．後部鼻額骨嚢は鼻骨よりも背側に位置していた

が，鼻骨の上に積みあがった WNT と RNT はこれと同じ高さに達しており，RNT は

後部鼻額骨嚢から腹方に伸びていく管を後方から支えていた．また，鼻骨の正中側で

は軟骨が鼻骨前面を覆い，そこから軟骨性の鼻中隔が連続していた． 

スナメリでは鼻骨と鼻嚢との間に，スジイルカで見られたような厚みのある結合

組織や軟骨は存在しなかった．鼻骨は結合組織のシートを介して膨張部の外層と接

していた．後方嚢の後壁と膨張部の外層の間は極めて薄く，鼻骨の前面には後方嚢が

対応していた．スナメリでは鼻骨の大半の部分は凹凸の無い滑らかな骨面であった

が，鼻骨の背側方の一部が粗面になっており (Fig. 17, B)，この部分に結合組織のシ

ートが固く付着していたことから，後方嚢は鼻骨の真正面に確実に固定されている

と予想された． 

 鼻骨と軟組織の左右非相称性 

ハクジラ亜目マイルカ科の鼻嚢は背側から腹側まで 3 つの高さに分けて考えるこ

とができる (Mead, 1975; Cranford, 2000; 植草・小寺, 2017)．最も背側，噴気孔のすぐ

下にあるのが前庭嚢である (Fig. 9)．その腹側には前部および後部鼻額骨嚢という前

後一対の鼻嚢がある．そして，最も腹側の骨面に近い部分には前上額骨嚢がある．一

番上の前庭嚢と一番下の前上顎骨嚢は，噴気孔から骨鼻孔をほぼ垂直に貫く鼻道で

つながれているが，前部／後部鼻額骨嚢はこれとは別に骨鼻孔から伸びる下前庭か

ら派生している．下前庭は鼻道の後方から篩骨および鼻骨の前面に沿って背側に伸

びていき，前庭嚢の少し下の位置で後部鼻額骨嚢となり，そこから鼻道を体側に迂回
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し，前部鼻額骨嚢で行き止まりになる．これら鼻嚢の構造には種間差がある (Mead, 

1975)． 

今回の解剖では，スジイルカとスナメリの前庭嚢と後部鼻額骨嚢を観察した．スジ

イルカでは後部鼻額骨嚢の大きさに左右で顕著な差が見られ，幅が左で 27 mm，右で

58 mm であった．第 1 章と同様にこれを L/R として計算すると，0.47 という値が得

られた．スナメリでは 2 個体とも，膨張部の左右の大きさに顕著な差は確認されず，

膨張部背面の幅は左が 27 mm，右が 29 mm で，L/R = 0.93 であった．後部鼻額骨嚢幅

と鼻骨幅の L/R がスジイルカでそれぞれ 0.47 および 0.88，スナメリで 0.93 および

1.04 となり，スナメリの膨張部の左右非相称性は，第 1 章で計測した鼻骨幅の左右非

相称性に比較的近かったが，スジイルカでは値が大きく異なっていた．スジイルカの

右側の後部鼻額骨嚢は鼻骨よりも体側に幅を持ち，前上顎骨の上行突起にも重なっ

ていたため，鼻骨の計測結果では左右非相称性がより小さく，L/R が大きく算出され

たと考えられた．このように，軟組織の左右非相称性と骨格の左右非相称性は数値的

に正確な対応ではなかった． 

また，スジイルカでは左右鼻骨の接線から軟骨性の鼻中隔が前方に伸びていた．ス

ナメリでは左右を構成する軟組織の各要素はおよそ鼻骨の正中部で接しているよう

だったが，スジイルカのように硬い鼻中隔が鼻骨前面に直接付着する様子は観察で

きなかった．この観察結果から言えることは 2 つある．第一に左右鼻骨の接線は軟組

織においても解剖学的な左右の構成の中心に相当しているということで，第 1 章で

計測した鼻骨の位置の左右非相称性 (NAS) というのは，骨格に軟組織を加えた左右

の構造の幅であったと言える．第二に鼻中隔と骨格の対応は，スジイルカとスナメリ

において異なりこれがマイルカ科とネズミイルカ科の鼻骨の形態の違いにもつなが

っているという点である．今回の解剖は鼻骨周辺の観察に限られていたため，今後の

課題として鼻道全体の構造の詳細な観察，および 2 つの科における鼻道周辺軟組織

の形態学的変異を確認することが挙げられる． 

スナメリはハクジラ亜目の中でも鼻骨の位置や大きさが左右相称に近い種である

ことが分かっている (Hirose et al., 2015; Huggenberger et al., 2017)．本研究の第 1 章に

おける頭骨骨格計測でも，本章で確認した後部鼻額骨嚢の大きさでも，スナメリは左

右相称に近い結果であった．しかし前庭嚢に関して，今回解剖に用いたスナメリ 2 個

体では左右非相称性に個体差があった．JF’001 の前庭嚢は最大幅が左では 43 mm 右

で 44 mm とほぼ同じ大きさであったが，JF’002 では左で 42 mm，右で 60 mm と左右

で約 1.5 倍の違いがあった．今回用いた個体は両方ともメスであったことから性別は

前庭嚢の大きさに関係しないと思われた．ネズミイルカ科鯨類の左右の前庭嚢の大
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きさに個体差があることは Huggenberger et al. (2009) でもネズミイルカで報告されて

おり，これによると年齢との相関は確認されていない． 

前庭嚢と後部鼻額骨嚢の左右非相称性を比べてみると，スジイルカでは前庭嚢の

L/R が 0.84，後部鼻額骨嚢は 0.47 であった．スナメリの JF’001 では前庭嚢が 0.98，

後方嚢と後部鼻額骨嚢を含む膨張部の L/R が 0.93，JF’002 では前庭嚢が 0.70，膨張

部が 0.93 であった．本研究では標本数が少なく計測結果にどの程度個体差が含まれ

ているのかは判断できないが，前庭嚢と後部鼻額骨嚢で L/R が同程度であるとは言

い難かった．今回，前上顎骨嚢を観察することはできなかったが，この部位に対応す

ると思われる WPM の計測値を第 1 章の結果から引用すると，スジイルカで 0.55，ス

ナメリで 0.89 であった．これらの値から，同一個体の軟組織が常に一定の左右比を

示すとは言えず，それぞれの鼻嚢が異なった要因によって左右非相称な形態を持つ

と考えられた． 

陸棲哺乳類では，鼻骨は鼻道の背側を覆う役割を持っている．ヒゲクジラ亜目では

骨格の形状からその役割がまだ残っていると考えられるが (Berta et al., 2014)，ハク

ジラ亜目のマイルカ科では鼻骨は頭頂部の一部を占める紡錘体に近い形状の骨であ

り，ネズミイルカ科では鼻道の後方の骨面の一部を占める平面的な骨である．ハクジ

ラ亜目の鼻骨が鼻道に対してどのような支持機能を持ち，鼻骨がなぜ現在の位置に

左右とも残っているのかは，これまで明らかにされてこなかった．しかし，今回の観

察から，鼻骨の形状の異なる 2 種において，鼻骨には後部鼻額骨嚢もしくはそれに付

属する後方嚢を支える役割があると推察された．同時に，左右鼻骨の中心は左右で対

になる軟組織の中心軸を示す部位であった．第 1 章の計測結果はこれらの解剖学的

な知見に基づいて解釈される必要がある． 
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第 3 章 ヒゲクジラ亜目の嗅覚器 

1. 背景 

外鼻孔とそこから奥に続く鼻道は，陸棲哺乳類にとって呼吸器および嗅覚器であ

る．これらの機能は鼻道が空気の通り道となっている解剖学的な構造に基づいてい

る．海に生息場所を移した鯨類も，定期的に水面に浮上し噴気孔から呼気を放出して

いることから，噴気孔および鼻道は呼吸器として働いていると見て間違いない 

(Cozzi et al., 2016; Fig. 18)．一方，嗅覚機能については鯨類では著しく退化している

と考えられ，特にハクジラ亜目は匂いを感知することがほぼ不可能であると指摘さ

れている (Glezer, 2002; Oelschläger and Oelschläger, 2009; Cozzi et al., 2016; Springer and 

Gatesy, 2017)．生物の嗅覚系には主嗅覚系と副嗅覚系が存在する．前者は一般的に言

うところの嗅覚であり，鼻道内の嗅細胞から脳の主嗅球に伝えられる化学物質の刺

激である．後者は副嗅球を経て視床下部に到達する神経路を持ち，鋤鼻器と呼ばれる

受容器により化学物質を受容しているため鋤鼻系とも呼ばれる (市川, 2015)．この鋤

鼻系器官については，一般的に受容器が鼻道に位置していないこと，およびハクジラ

亜目でもヒゲクジラ亜目でも成体においては形態学的に受容器および神経系の発現

が認められないことから (Buhl and Oelschläger, 1986; Oelschläger, 1989; Oelschläger and 

Oelschläger, 2009; Cozzi et al., 2016)，本論では嗅覚器として鼻腔で感知される主嗅覚

系のみについて議論する． 

ハクジラ亜目は左右非相称で複雑な形状の鼻道を持ち，この入り組んだ鼻道を通

る空気の流れを利用して，エコーロケーションのための超音波を発生させている 

(Cranford et al., 1996; Cranford, 2000; Cranford et al., 2011)．この特殊な鼻道の形態のた

めハクジラ亜目は嗅覚器を失ったとも考えられている (Cozzi et al., 2016)．ハクジラ

亜目が嗅覚を持たないことは，嗅覚受容体遺伝子の非同義置換率や (Freitag et al., 

1998; Kishida and Thewissen, 2012; Kishida et al., 2015a; Springer and Gatesy, 2017)，嗅神

経系が極端に退化した成体の形態から推測されている (Glezer, 2002; Oelschläger et al., 

2010)． 

一方で，ヒゲクジラ亜目には高周波を用いたエコーロケーション能力はなく (赤松, 

1996)，ハクジラ亜目よりも嗅覚が保存されている可能性が高いと言われ，ヒゲクジ

ラ亜目の脳には嗅球があることも確認されている (Kishida et al., 2015b)．ヒゲクジラ

亜目の鼻道は骨鼻道において分枝しており，鼻腔の大半を占め，噴気孔からまっすぐ
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喉頭に向かって伸びる腹鼻道と，脳のある後方に向かって腹鼻道から枝分かれする

狭い背鼻道がある (Godfrey et al., 2013; Fig. 19)．このような構造が陸棲哺乳類と類似

していることから，形態学的にもヒゲクジラ亜目における嗅覚の存在が支持されて

いる (伊藤, 2008; Cozzi et al., 2016)．ヒゲクジラ亜目の嗅覚能力は，嗅覚受容体遺伝

子の解析から，陸棲哺乳類よりも退化的ではあるが，機能している可能性が指摘され

ている (Kishida and Thewissen, 2012)． 

ハクジラ亜目の左右非相称な頭骨に対して，ヒゲクジラ亜目の頭骨形態は左右相

称であり陸棲哺乳類との類似点が多い．この形態の類似性により，ヒゲクジラ亜目の

鼻道にはどの程度嗅覚機能が保持されているのかという疑問が生じる．鯨類は進化

過程において外鼻孔が頭頂部に移動しており，マズルに相当する外部形態を失って

いる．また，一般的な陸棲哺乳類の外鼻孔が常に開口状態であるのに対し，鯨類では

水の侵入を防ぐために，呼吸時を除き噴気孔は硬く閉じられていることも水棲適応

の結果の 1 つである．骨鼻孔から 2 本の鼻道が背側に伸びている構造は，ヒゲクジラ

亜目もハクジラ亜目も同様であるが，外部形態として現れる開口部には亜目間で形

や数の違いがある (Berta et al., 2014; Fig. 20)．ヒゲクジラ亜目では陸棲哺乳類同様に

噴気孔は 2 箇所で開口しているのに対し，ハクジラ亜目では 1 箇所でしか開口しな

い．加えて，ハクジラ亜目では，鼻骨周辺の骨格や鼻道に見られる左右非相称性同様

に，外鼻孔も頭部のやや左に開口している  (Martin and Reeves, 2002; 伊藤, 2008; 

Solntseva and Rodionov, 2012)．このような形態の多様性の理由は，解剖学，進化学，

発生学，および分子生物学のいずれの観点からも十分に明らかにされていない． 

ヒゲクジラ亜目ミンククジラの噴気孔の外部形態は，湾曲した線のようなスリッ

トで，2 つのスリットの中央には溝がある (Carte and Macalister, 1868; Fig. 20, right)．

噴気孔の形状はヒゲクジラ亜目の嗅覚能力を考えていく上で重要であるが，ヒゲク

ジラ亜目の外部形態についての報告は非常に少なく (Bando et al., 2017)，左右相称／

非相称性についても定量的な報告はない．また，解剖学的な研究も不足しているため，

外部形態と骨格形態との対応についても十分確認されていない．特に第 1 章で確認

された上顎骨後端幅の左右非相称性が噴気孔周辺の軟組織に与える影響を分析する

上で，噴気孔の形態学的なデータは欠かせない．加えて，比較形態学の見地からは，

この情報がハクジラ亜目に存在する噴気孔の左右非相称性を考える上でも必要とな

る．そこで本章第 1 節ではこのヒゲクジラ亜目の噴気孔の形態について，ミンククジ

ラを対象に計測を行う．これにより，噴気孔に見られる左右相称性を明らかにし，さ

らに，外部形態と骨格形態の計測値を比較することで，噴気孔と鼻骨がどのような位

置関係になっているのかを分析した． 
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Fig. 18  Dorso-caudal view of the blowholes of humpback whale (Megaptera novaeangliae). The photo 

was taken by the author in 2016 at a coastal area of Hachijo Island, Tokyo. 

 

 

 
Fig. 19  Schematic illustration of the nasal passage of common minke whale. Lateral view of the head 

showing the structure of ventral nasal meatus (yellow) and dorsal meatus (green). The brain case is 

indicated by stripes. 
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Fig. 20  Schematic illustration of the head of two whales of cetacean suborders. Schematic dorsal view 

of the striped dolphin (left) and that of common minke whale (right). 

 

第 2 節ではヒゲクジラ亜目の嗅覚機能について，鼻道の組織を顕微鏡下で観察す

ることによって調べた．鼻道の内壁は，その形態および機能によって大きく 3 つに区

分される (加藤・山内, 2003)．第一に重層扁平上皮からなる前庭部である．前庭部は

外鼻孔の付近に位置し，体表の皮膚が連続している．第二に呼吸部である．呼吸部は

鼻腔の大半を占め，上皮組織は偽重層円柱上皮である．この固有層は血管分布に富み，

杯細胞が多く分布しており，取り込んだ空気の温度や湿度の調整に役立っている．第

三に嗅部であり，これを覆うのが嗅上皮である． 

嗅上皮は 3 種類の細胞，基底細胞，支持細胞，嗅細胞からなる偽重層円柱上皮であ

る．嗅細胞は鼻腔に嗅線毛を突出させ，ここで化学物質と反応して，その刺激を脳の

嗅球に伝え匂いが感知される (Wheater et al., 1979)．嗅部は篩板の近くに限定的に分

布し，その分布域は種によって異なる (加藤・山内, 2003; Chamanza and Wright, 2015)．

上皮の下にはボウマン腺という漿液腺があり，この導管は嗅上皮を貫き鼻腔に開口

する．嗅上皮の固有層には嗅神経の束があることも特徴である．ヒゲクジラ亜目の嗅

覚を議論する上では，上皮組織の形態がこのような特徴を持つかどうかを確認する

ことが非常に重要である． 

鯨類はヒトと活動圏が異なり，大型の種類が多く標本の収集に費用が掛かるため

標本が非常に得にくい．特にヒゲクジラ亜目に関して先行研究は少なく，骨格以上に

軟組織の形態学的研究が少ない．ヒゲクジラ亜目とハクジラ亜目の鼻道周辺形態を

比較するにあたって，ヒゲクジラ亜目の鼻を構成する軟組織についての基礎的デー

タは不足していると考えられたため，本章においてこれらの拡充を図った．  
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第 1 節 外鼻孔形態の計測 

2. 材料 

本節ではヒゲクジラ亜目ナガスクジラ科ミンククジラを対象種として，ヒゲクジ

ラ亜目の頭部の左右相称性を検討した．材料として 2014 年から 2016 年に実施され

た第二期北西太平洋鯨類捕獲調査 (JARPNII) で捕獲された個体を用いた．使用した

77 個体の内訳は 2014 年三陸沖調査から 30 個体，2015 年三陸沖調査から 18 個体，

2015 年釧路沖調査から 29 個体である (Table 14)．使用個体の体長と性別のデータ，

および 2014 年三陸沖調査における頭骨長のデータは各調査での鯨体調査野帳に基づ

く．加えて 2015 年釧路沖調査において頭部外部形態を計測した個体で，頭骨の詳細

計測が実施できなかった個体については，JARPNII の鯨体調査野帳から頭骨長と頭

骨幅のデータを借用した．外部形態と骨格形態両方を計測した個体は 68 個体であり，

それ以外の個体は外部形態だけの計測である． 

 

Table 14  List of the common minke whale specimens analyzed in the present study.
a
 

    Total Male  Female 

Year Location of collection n  n 
Min. 

BL (m) 
Max. 

BL (m) 
 n 

Min. 
BL (m) 

Max. 
BL (m) 

2014 Ishinomaki, Miyagi Pref. 30  16 4.10 7.65  14 4.15 8.09 

2015 Ishinomaki, Miyagi Pref. 18  9 4.22 6.56  9 4.10 8.05 

2015 Kushiro, Hokkaido 29  19 4.55 8.00  10 4.94 8.17 
a 

The skull segments of specimens listed at the left most column were measured as defined in Figs. 21 and 22. 

Abbreviations used: ‘n’, number of specimens analysed; ‘Min. BL’ and ‘Max. BL’ indicate the minimal and 

maximam body length, respectively. 

 

 

3. 方法 

 噴気孔周辺の左右相称／非相称性の計測 

鯨体の頭部外部形態を背面から観察すると，左右の噴気孔の間には溝がある．この

溝を本研究では正中溝と呼ぶ．ジョウが 3 つある大型のノギスで，左右の瞼を結ぶ直

線を軸としたときの瞼から正中溝の前端までの距離 (SGa)，後端までの距離 (SGp) 

を計測した (Table 15; Fig. 21)．ノギスは PITA30 (株式会社中村製作所) を用いて噴
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気孔長 (LBH) を計測し，メジャーを用いて瞼の中心から正中溝の前端および後端ま

での距離  (ESGa, ESGp) と，瞼の中心から噴気孔の前端および後端までの位置 

(EBHa, EBHp) を計測した．これに加えて，噴気孔が鼻骨の位置とどのように対応し

ているのかを調べるために，上顎先端から正中溝前までの距離 (TSGa) および正中溝

後端までの距離 (TSGp) を SGa および SGp と同様に大型ノギスで計測した．計測は

すべて 1 mm 単位で行った． 

骨格形態については，第 1 章と同様に個体の除肉をした後で，上顎骨の先端から鼻

骨まで (TN) と，鼻骨接線長 (LNC) を大型ノギスと PITA30 を用い 1 mm 単位で計

測した (Fig. 22)．骨格形態のデータのうち，鼻骨における頭骨幅の左右差 (NASa, 

NASp) と頭骨長 (SL) と頭骨幅 (SW) の 3 つのデータは，本章で用いた個体につい

てのデータを，第 1 章の結果から引用した． 

 

Table 15  The skull segments and their definitions.
a
 

Abbreviation Description 

BL  body length 

SL  skull length 

SW  skull width 

NASa  position of the anterior end of nasal bones 

NASp  position of the posterior end of nasal bones 

TN  distance from the tip of premaxilla to the anterior border of nasal bones 

LNC  length of the tangent of nasal bones 

TSGa  distance from the tip of premaxilla to the anterior end of sagittal groove 

TSGp  distance from the tip of premaxilla to the posterior end of sagittal groove 

SGa  distance from eye to the anterior end of sagittal groove 

SGp  distance from eye to the posterior end of sagittal groove 

ESGa  length along the curve from eye to the anterior end of sagittal groove 

ESGp  length along the curve from eye to the posterior end of sagittal groove 

LBH  length of the blowhole 

EBHa  length along the curve from eye to the anterior end of blowhole 

EBHp  length along the curve from eye to the posterior end of blowhole 
a 

The skull segments of common minke whale listed in Table 14 were defined and measured as illustrated in Fig. 

21 and Fig. 22. 
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Fig. 21  Dorsal view of the head of common minke whale, defining the segments measured. The skull 

segments measured are listed in Table 15. 
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Fig. 22  Dorsal view of the skull of common minke whale. The skull segments measured are defined as 

shown. 

 

 計測結果の統計解析 

TSGa と TSGp を除いた外部形態を計測した 7 部位について，左右の計測値から左

右非相称性を示す値を算出した．左側の計測値 (L) を右側の計測値 (R) で割り，左

右比 (L/R) と定義した．計測結果を基に，実測値と L/R について平均値を求めた．

さらに，L/R が頭骨長の影響を受けていないことを確かめるため，回帰直線の傾きが

0 となるかを t-test によって検証した．左右比の雌雄差の有無もウィルコクソンの順

位和検定で調べた．頭骨の計測部位 NASa，NASp についても，同様に L/R を求め頭

骨長および雌雄の影響を受けているかを確認した．解析にはオープンソースプログ

ラミング言語である「R」(Ver. 3.1.0) を用いた． 

ヒゲクジラ亜目の頭部形状については左右相称，つまり L/R = 1 と予想された．そ

のため，算出された左右比の平均値が 1 と等しいと言えるかどうかを t-test (p = 0.05) 

によって検証した． 
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 骨格形態と外部形態の比較解析 

背面からの投影図で考えたときに，噴気孔および正中の溝の位置が骨格でどの位

置に当たるのかを計測値から求めた．これには，外部形態から計測した TSGa と TSGp

と，頭骨から計測した TN，TN+LNC を比較することで，外部形態における上顎先端

から正中の溝までの距離と骨格形態における上顎骨先端から鼻骨までの長さの対応

を調べた．続いて，外部形態から求めた噴気孔位置の左右非相称性と骨格形態から求

めた鼻骨位置の左右非相称性に相関があるのかを調べた．検定に用いたパラメータ

はノギスで測った SGa，SGp の L/R と，NAS の L/R とし，体長 5.0 m 以上の個体の

計測値を用いた．シャピロ・ウィルクの検定で NAS の L/R に正規性が認められなか

ったため (p > 0.05)，相関の検定にはスピアマンの順位相関検定 (p = 0.05) を用いた． 

 

4. 結果 

 噴気孔周辺形態の計測結果 

外部形態および骨格形態の計測結果を Table 16 に示した．このうち左右非相称性

を分析するための 9 部位については頭骨長と L/R の相関を回帰直線の傾きから確か

めた．SGa と SGp 以外の 5 部位には，計測した全個体を用いても頭骨長との有意な

相関が見られなかったので，すべての個体を用いて解析を行った．SGa と SGp は体

長 5.0 m 以上の個体を用いて以下の解析を行った．また，外部形態と骨格形態のすべ

ての計測部位について，雌雄差をウィルコクソンの順位和検定で調べた結果，いずれ

の計測部位でも雌雄における平均値の有意な差は確認されなかった． 

 

Table 16  Length of skull segments of common minke whale.
a
 

 

      
  

Left     Right   

mean (m) sd n   mean (mm) sd n   mean (mm) sd n 

BL 6.05 1.20 78   NASa 336.8 65.20 64   332.4 63.30 64 

      NASp 336.2 63.66 64   333.0 64.43 64 

 mean (mm) sd n    
  
 

              

SL 1283.9 219.35 68   SGa 396.1 72.36 56   398.0 66.30 56 

SW 669.4 127.31 66   SGp 395.9 71.18 55   398.1 68.18 55 

TN 817.2 165.26 65   ESGa 574.2 108.26 77   573.2 108.30 77 

LNC 93.1 23.60 66   ESGp 510.6 102.59 76   509.7 101.06 76 

TSGa 679.2 141.49 76   LBH 169.8 30.19 74   172.3 31.55 78 

TSGp 878.1 187.28 47   EBHa 559.2 112.65 48   558.6 111.91 48 

          EBHp 466.8 96.35 50   470.4 97.65 54 
a 

All data of skull segments measured are expressed in mm and body length (BL) data in m, with their mean 

values (mean), standard deviation (sd) and number of specimens (n) as indicated. 



第 3 章 

 

58 

 噴気孔周辺の左右相称／非相称性の統計学的検証 

噴気孔周辺の計測から，左右の噴気孔の大きさおよび位置が左右相称であること

が確認された．噴気孔周辺の外部形態 7 部位すべてについて，左右比 L/R の平均値

は 0.99 から 1.00 の範囲に収まっており，t-test でも各部位が L/R = 1 だとみなせるこ

とが確かめられた (p > 0.05; Table 17)．個体で見たときには左右非相称な部分もある

ものの，集団として左もしくは右に特定の指向性が認められたわけではなかった 

(Fig. 23)． 

 

Table 17  The statistical significance of L/R ratios of common minke whale. 
 L/R

a
         Relationships to SL

b
 

  mean sd p-value n   slope p-value n 

NASa 1.02 0.07 0.10 64   0.000 0.98 62 
NASp 1.01 0.07 0.13 64   0.000 0.39 62 

 

  
 

                

SGa 0.99 0.07 0.25 55   0.000 0.91 49 
SGp 0.99 0.06 0.28 54   0.000 0.37 48 
ESGa 1.00 0.02 0.36 77   0.000 0.70 67 
ESGp 1.00 0.02 0.59 76   0.000 0.20 66 
LBH 0.99 0.04 0.11 74   0.000 0.28 65 
EBHa 1.00 0.02 0.72 48   0.000 0.30 40 
EBHp 1.00 0.02 0.55 50   0.000 0.57 43 

a 
The measured values of skull segments showing asymmetry were 

subjected to t-test analysis to see if L/R ratios were 1 or not. For 

abbreviations of individual skull segments, see Table 15. 
b 

The relationship between skull length and L/R ratios were subjected 

to t-test to confirm that the slope of regression line was 0. 
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Fig. 23  L/R ratios of the seven segments measured. The degree of deviation in the L/R ratios of seven 

segments listed in Table 15 are shown by boxplots as described in the legend to Fig. 3. The numbers 

of specimens analyzed are indicated in blue at the top right of each box. 

 

 骨格形態と外部形態の位置関係の検証 

前上顎骨の先端から鼻骨の前端までの距離を表す TN から，鼻骨の後端までを表す

TN+LNC の間に，正中溝の後端があることが計測結果より示された (Fig. 24)．続い

て，噴気孔位置の左右非相称性と鼻骨位置の左右非相称性に相関があるのかをスピ

アマンの順位相関検定 (p = 0.05) で検証した (Table 18)．外部形態の計測部位同士の

組み合わせおよび骨格形態の計測部位同士の組み合わせでは，統計的に有意な強い

相関が確認されたが (p < 0.01)，正中溝の位置と鼻骨の位置の L/R には有意な相関は

検出されなかった (p > 0.05)． 
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Fig. 24  Correlation between blowhole and bony nares. The measured values of four segments, TSGa, 

TSGp, TN, and TN+LNC, defined in Table 15 are plotted against body length (BL). Symbols for 

individual values and their regression lines are indicated in the top left insert. 

 

 

Table 18  Statistical relationship between L/R ratios of sagittal groove and L/R ratios of the 

nasal bone deviation.
 a

 

  
 Location of sagittal groove 

  
  

  
  
  

 Location of nasal bones 
  

  
  

  
  

   SGa       SGp      NASa       NASp     

   r p n   r p n 
 

r p n   r p n 

SGa  - - -   0.77 ** 54  -0.17 0.28 45   -0.14 0.37 45 

SGp  - - -   - - -  -0.05 0.73 44   -0.09 0.54 44 

NASa  - - -   - - -  - - -   0.66 ** 64 

NASp  - - -   - - -  - - -   - - - 
a 

The blowhole and skull segments listed at the left most column were subjected to the Spearman’s rank 

correlation test with the same segments listed at the second rows. Abbreviations used: ‘r’, correlation 

coefficient, ‘p’, p-value, and ‘n’, number of specimens analyzed.  
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5. 考察 

 左右相称な外部形態と骨格形態 

ミンククジラの噴気孔は左右相称な形状であり，第 1 章の計測で確認された上顎

骨の左右非相称性も外部形態には影響していないと判断した．また，骨格と外部形態

を比較したところ，各個体の噴気孔のわずかな左右非相称性は，鼻骨の位置の左右非

相称性とは相関を持たなかった (スピアマンの順位相関検定, p > 0.05)．これにより，

噴気孔の位置の左右非相称性も，内部にある鼻骨の位置の左右非相称性の影響を受

けていないことが示唆された． 

本節の結果によりミンククジラの噴気孔と鼻骨の位置関係を数値的に示すことが

できた．ミンククジラの一対の噴気孔は後方に広がるハの字型をしており，この広が

った後端付近が鼻骨の背面に重なると考えられた．除肉により上顎先端の結合組織

が除去されていることを加味すると，Fig. 24 に示された結果から，正中溝の後端が

鼻骨の前端とほぼ同じ位置にあると考えられた．これは，骨鼻孔の開口部の上に噴気

孔のスリットの後端が位置することを示し，噴気孔から骨鼻孔までの空気の流れが

短く直線的になるように鼻道があると推測された．鼻骨より後方で噴気孔が開口し

ていた場合，鼻道は骨鼻孔に達するまでに一度大きく湾曲する形態になることを考

えると，この形態は瞬時に呼吸を行うことに適していると考えらえた． 

本研究では骨格と外部形態を調べたが，その間にある鼻道の軟組織についても詳

細な調査が必要である．ヒゲクジラ亜目では，噴気孔および鼻骨の周辺に指向的左右

非相称性がなく，鼻嚢等の鳴音発生器官も持たないことから，ハクジラ亜目に比べる

と陸棲哺乳類に近い鼻道形態が予想される．しかし，これを明確にするためには噴気

孔から骨鼻孔までの軟組織の形態の調査が必要である．Carte and Macalister (1868) の

報告を参考にすると，上顎骨の後端には外鼻孔収縮筋 (musculus constrictor naris) が

起始していると考えられるが，Buono et al. (2015) はこれまで報告のなかった深鼻道

散大筋 (musculus dilator naris profundus) をミナミセミクジラの上顎骨の後部に発見

している．この点を踏まえ，複数の骨が近接している鼻骨周辺について，より詳細に

解剖し，軟組織を含めた構造を確認する必要がある．また，コククジラには摂餌様式

の左右性が報告されている (Woodward and Winn, 2006) など，ヒゲクジラ亜目鯨類で

あっても多様な生態があるため，ヒゲクジラ亜目のミンククジラ以外の鯨種につい

ても形態を調査する必要がある．頭部解剖の指針となる本研究の知見をもとに，ヒゲ

クジラ亜目の鼻骨周辺形態の比較解剖学的な解分析が進められることを望む．  



第 3 章 

 

62 

第 2 節 鼻道内壁の上皮組織観察 

6. 材料 

本節では体長 7.68mのメスのミンククジラ 1個体を観察に用いた．この個体は 2016

年第二期北西太平洋鯨類捕獲調査 (JARPNII) で捕獲されたミンククジラである．本

個体は卵巣の状態から性成熟に達していると考えられた． 

 

7. 方法 

 採集手順 

死後約 4 時間半の個体からサンプリングを行った．嗅上皮があると考えられる部

位は，骨鼻道の内部にあるため，チェーンソーを用いて頭骨を正中軸に沿って切断し

た (Fig. 25, cut line 1)．断面に現れた左右の背鼻道を確認し，背鼻道の始点から後端

まで含むように前後 (Fig. 25, cut lines 2 and 3) および体側を切断し，立方体状に右の

背鼻道を切り出した．そこからハンドソーを用いて標本を高さ約 10 cm，幅約 5 cm，

深さ約 20 cm に切断し，10%ホルマリンで 1 晩固定し，70%エタノールで保存した． 

 

Fig. 25  The skull of common minke whale indicating the cut lines. (A) Dorsal view of the skull 

indicating cut line 1. (B) Lateral view of the skull after the skull was cut along cut line 1. Bold line 

indicates the contour of soft tissues. 

A 

B 
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 染色実験手順 

メスを用いて，保管してある標本の上皮組織を 5 mm 角の大きさで下部組織ごと 2-

3 mm 厚で採集した．正中断面 (Fig. 25, B) には，背鼻道の後端部に円形に膨らんだ

骨面の盛り上がりがあったが (Fig. 26, 6)，ヒゲクジラ亜目のこの部位には適切な系

統解剖学用語が記載されていないため，Godfrey et al. (2013) を参考に本論では篩骨

甲介 (ethmoturbinates) と呼ぶ．この用語については今後の検討課題とする． 

標本からは，Fig. 26 に示す 9 箇所を採集した．まず，コントロールとして用いるた

めに，腹鼻道から 2 箇所 (R-control 1 and R-control 2) の表皮組織を採集した．R-control 

1 と R-control 2 は腹鼻道から背鼻道が分岐している部分の表皮組織を採集した (Fig. 

26, 7)．この採集の後，直方体状のサンプルを正中面に平行に切断し，篩骨甲介を含

む正中の塊と体側の塊に分けた．正中と体側の塊の切断面からは，背鼻道の突き当り

にある憩室の後壁背側の 2 箇所 (R-PD 1 and R-PD 2; Fig. 26, 1 and 2) を切り出し，こ

のうち R-PD 1 は篩骨ごと切り出した．体側の塊からは憩室後壁の腹側から 1 箇所 

(R-PV; Fig. 26, 3) を篩骨ごと切り出した．さらに，正中の塊からは篩骨甲介の柄部体

側面を 1 箇所 (R-CL)，柄部正中面を 1 箇所 (R-CM)，そして篩骨甲介の正中面を 1

箇所 (R-CS) を採集し，憩室内の粘膜の形状を調べた (Fig. 26, 4-6)．これにより，鼻

道内での各部位における上皮組織の形態の違いを観察した． 

標本は一般的なヘマトキシリン―エオシン染色法によって染色した．実験プロト

コルの詳細は Table 19 に記した．標本は段階的に濃度を高くしたエタノールに順次

浸し脱水処理をし，キシレンを用いて中間剤処理を行った．パラフィン浸透処理およ

び包埋をした後，回転式ミクロトームで厚さ 4-6 μm に薄切した．パラフィンは和光

純薬工業株式会社のヒストプレップ 568 (融点 56-58°C) を使用した．作製した切片は

湯水盤で伸展させ，スライドガラスに選取し，55°C のインキュベータで一晩以上乾

燥させた．染色過程では，脱パラフィン溶液，親水処理溶剤，染色液に順次標本を浸

し，ビオライト (応研商事株式会社) を用いて封入した．出来上がったプレパラート

は光学顕微鏡で上皮細胞の観察をした．特に上皮細胞が嗅上皮と同じ偽重層円柱上

皮であるか否かを確認し，その上皮細胞の厚みと固有層の様子を観察した．切片の撮

影には NIS-Elements ソフトウェア (株式会社ニコンインステック) を用いた． 
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Fig. 26  The positions of epithelium sampling. Epithelium termed (1) R-PD 1, (2) R-PD 2, (3) R-PV, (4) 

R-CL, (5) R-CM, (6) R-CS 1 and R-CS 2, (7) R-control 1 and R-control 2 were sampled at the 

positions shown. 
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Table 19  Solutions used for histological analysis.
 a

 

Processes #   Solutions Time 

Dehydration 1   70% EtOH 1 h 

  2   80% EtOH 1 h 

  3   90% EtOH 1 h 

  4   95% EtOH 1 h 

  5   95% EtOH 1 h 

  6   99.5% EtOH 1 h 

  7   abs. EtOH 1 h 

Clearing 1   xylene 1 h 

  2   xylene Overnight 

Infiltration 1   paraffin wax (approx. 70°C) 1 h 

  2   paraffin wax (approx. 70°C) 1 h 

  3   paraffin wax (approx. 75°C) 2 h 

(Embedding)         

(Sectioning)         

Deparaffinization 1   xylene 10 min 

  2   xylene 10 min 

  3   abs. EtOH 5 min 

Hydration 1   95% EtOH 3 min 

  2   80% EtOH 3 min 

  3   70% EtOH 3 min 

  4   50% EtOH 3 min 

  5   water 3 min 

Staining 1   Mayer's hematoxylin 

(Wako Pure Chemical Industries, Ltd., Osaka, Japan) 

15 min 

  2   running water 15 min 

  3   eosin 1 min 

  4   water a few dips 

Dehydration 1   70% EtOH a few dips 

  2   80% EtOH a few dips 

  3   90% EtOH a few dips 

  4   95% EtOH a few dips 

  5   99.5% EtOH a few dips 

  6   abs. EtOH 3 min 

  7   abs. EtOH 3 min 

  8   xylene 3 min 

  9   xylene 3 min 

Mounting     Bioleit (Okenshoji Co., Ltd., Tokyo, Japan)   
a 

The solutions used at each step of histological analysis are shown. EtOH, diluted ethanol 

with percentages indicated; abs. EtOH, absolute ethanol. 
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8. 結果 

 憩室後壁の上皮組織 

憩室後壁を構成する粘膜のうち，背側にあたる R-PD 1 と R-PD 2 の上皮組織は偽

重層円柱上皮であった (Fig. 27a)．上皮細胞の厚さは 70-80 µm であった．R-PV でも

偽重層上皮と見られる上皮組織が確認された．ただし，この部位では背腹で厚みが変

わり，背側では厚く 80 µm を超えたが，腹側では薄く 50 µm 程度であった．3 箇所の

上皮組織のいずれにおいても固有層において末梢神経の束と見られる組織の分布と，

漿液腺の分布が確認された．R-PD 2 では漿液腺の導管が鼻腔に開口する様子も確認

された． 

 篩骨甲介部の上皮組織 

篩骨甲介の柄部体側面 (R-CL) においても，憩室後壁と同様の細胞形態が確認され

た (Fig. 27a)．厚さ約 90-100 µm 前後の偽重層円柱上皮が広がり，その下層には漿液

腺が発達し，一部は粘液との混合腺になっているように観察された．漿液腺の導管は

鼻腔に開口していた．柄部正中面 (R-CM) では厚さ約 70-90 µm の偽重層円柱上皮が

観察された (Fig. 27b)．篩骨甲介正中表面 (R-CS) でも円柱上皮が確認されたが，厚

さは 40-60 µm 前後で他の部位に比べると薄く，上皮細胞の層構造については今回の

染色結果からは判断できなかった．R-CS では漿液腺が固有層に多数存在していたが，

漿液腺の鼻腔への開口部は確認できなかった．基底膜から約 50 µm には間隙が観察

され血管であると思われた．R-CM と R-CS，および R-CL でも固有層に血管が分布

していた． 

 腹鼻道の上皮組織 

腹鼻道から採取した上皮組織は，背鼻道の上皮組織とは形態が大きく異なってい

た．R-control 1 と R-control 2 は，重層扁平上皮であった (Fig. 27b)．最表層の一部は

わずかに角質化しており，この上皮組織に真皮乳頭が突き出していた．基底膜より下

の層はほぼ一様に疎性結合組織が占めており，憩室後壁および篩骨甲介部と異なっ

ていた．漿液腺や血管も固有層中に確認されたが，背鼻道から採集した組織のような

密集した分布ではなかった．観察した範囲において神経叢は確認されなかった． 
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Fig. 27a  Sections showing each of the epithelium samples. Sections of epithelium samples harvested at 

the positions shown in Fig. 26 were processed and stained with HE. Scale bars = 50 μm. 
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Fig. 27b  Sections showing each of the epithelium samples. Sections of epithelium samples harvested at 

the positions shown in Fig. 26 were processed and stained with HE. Scale bars = 50 μm. 
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9. 考察  

 嗅上皮に類似する厚い偽重層円柱上皮 

顕微鏡下で行った鼻道内壁の観察によって，ミンククジラ鼻道内の上皮組織の多

様性が明らかになった．今回観察した鼻道内の上皮組織は大きく 3 つに区分された．

第一は憩室で見られた厚い偽重層円柱上皮，第二は篩骨甲介で見られた薄い円柱上

皮，最後に腹鼻道で見られた重層扁平上皮である．厚い偽重層円柱上皮は R-PD 1 と

R-PD 2，R-PV，R-CL，R-CM に確認された．これらの上皮組織の一部では厚みが 100 

µm を超える部位もあったが，全域においてこの厚みがあるわけではなかった．哺乳

類の嗅上皮は厚み約 100-120 µm の偽重層円柱上皮であるとの報告もあるが (加藤・

山内, 2003)，本研究で確認された厚い偽重層円柱上皮はこれに準ずる厚さを持ち，一

般哺乳類の嗅上皮に類似していたと言えた． 

この厚い偽重層円柱上皮の粘膜固有層には漿液腺が多く分布していた．R-PD 2 と

R-CL では漿液腺が鼻腔に開口している様子も見られた．この漿液腺はボウマン腺と

推定されたが，同定するためにはさらに詳細な観察が必要である．血管も多数確認さ

れ，取り込んだ空気を温める役割があると考えられた．固有層中の血管の周囲には末

梢神経線維の束も分布していた．これらの固有層の形態も，先行研究で図示されてい

る哺乳類における嗅粘膜の形態に類似していた (加藤・山内, 2003; Harkema et al., 

2006; Chamanza and Wright, 2015)． 

偽重層円柱上皮が確認された R-PD 1，R-PD 2，R-PV，R-CL，および R-CM は，嗅

球の近くに位置していた．頭骨断面の肉眼的観察からは，憩室に向かって前方に脳函

が突出していることが確認できた．この部位は嗅球が収まっている空間だと報告さ

れており，鼻道と脳函との間の骨は篩骨であると考えられた (Thewissen et al., 2011; 

Godfrey et al., 2013)．脳函の前方への突出部に接する篩骨付近において，一般の哺乳

類の嗅細胞に類似する上皮組織の様子が観察されたことは，ミンククジラの嗅覚が

機能している可能性を示唆する結果であった． 

 薄い円柱上皮の吸気調節機能 

薄い円柱上皮は篩骨甲介の正中面 (R-CS) と憩室後壁の腹側 (R-PV) の一部で観

察され，上皮の厚みが 50 µm 前後と比較的薄かったため，嗅上皮ではないと考えら

れた．嗅球を囲む脳函の突出部は篩骨甲介の体側に位置しており，嗅神経が篩骨甲介

正中側まで回り込んできているとは考えにくい．特に R-CS の上皮には血管が多く分

布していることから，鼻腔内に入ってきた空気の温度を上げる役割があると思われ



第 3 章 

 

70 

る．この篩骨甲介の正中側の上皮は嗅細胞を含まず，嗅覚能力に直結しているとは言

い難いが，背鼻道の中に入り組んだ構造を作っており，空気を調整することで嗅覚器

の機能の最大化に貢献していると考えられた．次の段落で言及するが，吸気は背鼻道

に分岐するまでの鼻道を短い時間で通過すると推測することができ，腹鼻道におい

て空気の状態を呼吸器および嗅覚器に負担にならない程度まで調整できるとは考え

にくい．そのため，吸気の通過速度が小さくなると計算されている背鼻道で (Godfrey 

et al., 2013)，嗅上皮に至る空気を調整しているという考えることができる．また，通

常鼻道の呼吸部の上皮細胞に多く確認される杯細胞も，ミンククジラでは観察する

ことができなかったため，背鼻道内の篩骨甲介は呼吸部から嗅部への移行部だと推

測された． 

 皮膚を保護する重層扁平上皮 

腹鼻道では，表皮は重層扁平上皮で覆われていた．この部位はわずかに角質化して

いた．重層扁平上皮は一般に強い物理的な力が加わる部位に見られ，内部組織を保護

する役割がある (Wheater et al., 1979)．ミンククジラの腹鼻道において，この重層扁

平上皮は呼吸の際の空気と皮膚の摩擦に適応していると考えられた．重層扁平上皮

はハクジラ亜目を含めた他の哺乳類の鼻道内でも確認されている  (Chamanza and 

Wright, 2015; Cozzi et al., 2016; 植草・小寺, 2017)．ミンククジラに見られた上皮細胞

の形態は，他の陸棲哺乳類と似ていたが，真皮乳頭が入り組んでいる点および表皮層

が厚い点で，特にハクジラ亜目の鼻道内上皮組織と共通していると考えられた 

(Cozzi et al., 2016)．腹鼻道から背鼻道への入り口がある部位は肉眼でも顕微鏡下の観

察結果でも皺が確認されているが，これが生体にも存在するものなのか採集の過程

で変形したものなのかは明らかではない (Fig. 27b)．今回 R-control 1 および R-control 

2 を採集した場所である腹鼻道から背鼻道への分岐部は，表層の前庭部から杯細胞を

持つ呼吸部への移行部に相当すると考えられた．鼻道の大まかな内部構造は哺乳類

では基本的には同一とされるが，種間では細部に多くの差異があり (Chamanza and 

Wright, 2015)，骨鼻道の内部に観察された重層扁平上皮は，鯨類の呼吸の特性と深く

関わる形態であると考えた．この点については，本章の結果と先行研究の知見を合わ

せて，次節でさらに詳しく言及する． 
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第 3 節 ミンククジラの鼻の機能 

ミンククジラの嗅覚器としての鼻 

本章での組織学的な解析の結果は，ミンククジラの鼻が嗅覚器としての機能を残

していることを示唆した．実験動物 4種，ハツカネズミ (Mus musculus)，ラット (Rattus 

norvegicus)，カニクイザル (Macaca fascicularis)，イヌ (Canis lupus familiaris) の鼻道

については左右相称な形状であるという報告がある (Chamanza and Wright, 2015)．今

回の計測では，ミンククジラについて，噴気孔と骨鼻孔周辺のほぼすべての部位が左

右相称であることを確認した．これは陸棲哺乳類と同様の形質である．しかし，本研

究では噴気孔から骨鼻孔までの筋肉等の軟組織についての調査はしておらず，ミク

ロ構造は右の鼻道からしか観察をしていないため，ミンククジラの鼻道が左右相称

であるかどうかを今後検証していく必要がある． 

今回の形態学的な調査結果から，ミンククジラが鼻道において空気中の匂い物質

を感知する仕組みを次のように 3 つの段階に分けて考えることができる： 

1) 匂い物質が体内に取り込まれる． 

定期的に海面に浮上し呼吸を行う際，通常は閉じている噴気孔の前縁が立ち上が

り，背面に向けて大きく開口する (Fig. 18)．ここから外気が取り込まれ，左右それ

ぞれの鼻道へと入っていく．この時，空気中に匂い物質が存在した場合，これを含

む空気がミンククジラの体内に取り込まれることになる．左右の噴気孔は等しい

大きさであることが本章で明らかになっており，第 1 章において骨鼻孔の一部と

なる鼻骨の前幅 (WN) と前上顎骨の幅 (WPM) も左右相称であると認められたこ

とから，左右の鼻道に非相称性はないと考えられる．  

2) 吸気が背鼻道にも流入する． 

背鼻道は腹鼻道に比べて狭く細い空気の通り道で，内側には襞状の構造物があり

粘膜に覆われていた．鯨類は呼吸の機会が限られているため，一度に大量の空気を

交換する．吸気の一部は背鼻道へ流入し，残りは腹鼻道を通り気管へと流れていく

と考えられる．吸気は鼻道から気管へ高速で入るが，背鼻道では，空気の流れが速

度を十分に落とす構造になっている (Godfrey et al., 2013)．この部位のサンプル (R-

CS) には，上皮細胞の固有層に血管があり，噴気孔から入ってきた外界と同じ状態

の空気を加温していると思われた．上皮組織の採集時に肉眼で観察された，入り組

んだ襞状の背鼻道の壁面も (Fig. 26, C)，粘膜の表面積を広げ，空気の温度調整の

効率向上や背鼻道に流入してきた空気を滞留させることに役立っていると考えら

れた． 
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3) 匂い物質が嗅細胞と反応する． 

噴気孔から背鼻道に流れ込んできた空気は，最終的に背鼻道の後端に至る．この背

鼻道の突き当たりの部位には，上皮組織の顕微鏡下での観察の結果より嗅細胞に

酷似する細胞の分布が見られた．ミンククジラが吸い込んだ空気に匂い物質が含

まれていた場合，匂い物質はボウマン腺から分泌された漿液に溶け込み，嗅細胞に

よって感知される．刺激が伝達される経路が哺乳類一般と同じであれば，その刺激

は嗅細胞を伝って憩室の後壁をなす篩骨を通り抜け，篩骨の後背面に接する嗅球

に達する．ミンククジラでは，鼻道が完全に左と右で分離されていることから，こ

の反応は左右の背鼻道で別々に生じると考えられた．左右にある聴覚器で音源の

定位が可能なように，嗅覚にも，左右の嗅覚器から感知された匂い物質の濃度の差

によってどの方向から匂いがやってきたのかを判別する仕組みがあるので 

(Kikuta et al., 2010)，ミンククジラの鼻道が嗅覚器として機能する上で，2 つの噴気

孔があること，および左右の鼻道に形態的な差がないことは重要であると考えら

れる． 

第 2 節で観察されたミンククジラの上皮は，微細構造からも，篩骨の前面に位置し

たことからも，嗅上皮である可能性が非常に高いと判断できる．しかし，観察した細

胞が嗅細胞であると断定するには情報が不十分であり，ヒゲクジラ亜目が嗅覚を持

つかどうかは複数の観点から検証されなければいけない．飼育可能な動物であれば

匂い物質を用いた行動付けを実験によって確かめることができるが，大型鯨類にそ

れは不可能であり，代わりに様々な解剖学的見地から嗅覚が存在するか否かを証明

していく必要がある．例えば，憩室の後壁の粘膜固有層で確認された末梢神経線維の

束が嗅神経であることは，免疫染色の抗体反応を見れば確かめることができる．また，

ホッキョククジラでは嗅球の存在が確認されておりその組織観察も行われたが 

(Kishida et al., 2015b)，ミンククジラの中枢神経系についても同様の知見が必要であ

る．また，ヒゲクジラ亜目が嗅覚を備えていたとしても，その嗅覚能力が他の陸棲哺

乳類に比べて優れているとは考えにくく (Kishida et al., 2015a)，将来的にはどの程度

の種類および濃度の嗅覚物質を検出する能力を持つのか，また，何のために嗅覚が使

われているのかを明らかにしなければならない． 

ミンククジラの呼吸器としての鼻 

骨格と噴気孔の計測結果から，ミンククジラでは呼吸時に骨鼻孔の真上にあたる

部位で噴気孔が開口し立ち上がると考えられる．上鼻道は骨鼻孔まで，体表面からほ

ぼ直角に伸びていくことになり，空気が肺に達するまでの距離を短縮し，効率的な呼

吸に貢献していると予想される． 
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鯨類の鼻道には，イヌなど他の陸棲哺乳類が持つような，鼻中隔に近接して篩骨甲

介が張り出し複雑に入り組む構造は失われている (Godfrey et al., 2013; Chamanza and 

Wright, 2015)．ミンククジラには背鼻道の分岐や，背鼻道内部の襞状構造は存在する

が，吸気の大半はここを経過せずに喉頭に達すると考えられた．鼻腔が単純な空間に

なり，鼻甲介のような空気の流れを妨げる構造物が無くなったことで，吸気が鯨類の

鼻道を短い時間で通過し，限られた呼吸の機会で十分に肺の空気を入れ換えられる

構造になっていると考えられる (Berta et al., 2014)．本章では，空気の強い流れにさら

されると予想される腹鼻道で，機械的な刺激に強い重層扁平上皮組織が観察されて

おり，呼吸により鼻道に生じる強い摩擦に鯨類の形態が適応した結果だと考えられ

た． 

鼻道には，単に空気を奥の呼吸器に送るだけではなく，取り入れた空気の湿度や温

度を調節し，異物を除去する役割がある．しかし，重層扁平上皮だけではこの役割を

果たすことは不可能である．そのため鼻道内のどこか空気の流れの勢いが弱まった

部位で，これらの調整が行われると予想される．その調節を行う部位が鼻道内なのか，

それより奥の呼吸器なのかも鯨類ではまだ明らかになっていない．水棲適応によっ

て特殊化した鯨類の呼吸の仕組みについても，解剖学的な課題は多く残されており

今後調査される必要がある． 
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第 4 章 下顎骨 

1 背景 

視界の悪い水中で暮らす鯨類にとっては，音から得られる情報が重要なものとな

る (Morisaka and Connor, 2007; Tyack and Miller, 2002)．このような水圏環境への適応

のため，現生ハクジラ亜目は水中で超音波を出し，この反響音を感知することで周囲

を探索している．この能力は一般にはエコーロケーションと呼ばれる．超音波は頭頂

部の鼻道から発せられ (Cranford et al., 1996; Cranford et al., 2011)，反響した音波は外

耳ではなく下顎で集められ内耳に伝達される (Norris, 1964; Norris and Harvey, 1974; 

Brill et al., 1988; Ketten, 1997; Mooney et al., 2008)．しかし，鯨類の鳴音発生および音

響受容システムについては十分には解明されておらず，特にヒゲクジラ亜目では聴

覚についての情報が生態的にも形態的にも非常に不足している (Mooney et al., 2012)． 

ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目には行動，形態共に異なる点が多く存在する．高周

波音を用いたエコーロケーションはハクジラ亜目だけが使用し，その関連器官であ

る下顎骨は音波集約のため特殊な形状をしている．下顎窩と呼ばれる下顎骨後部は

薄く，内側には窪みがあり，ここに特殊な音響脂肪を蓄えている (Norris, 1968; Norris 

and Harvey, 1974; Koopman et al., 2006; Mooney et al., 2012)．鯨類は陸棲哺乳類のよう

な耳殻を持たず，外耳道もふさがれている．そのため音を聴く際には外耳から中耳へ

の経路を使わず，この下顎の音響脂肪組織を通してエコーロケーションに用いる音

波を内耳に伝達していると考えられている．ヒゲクジラ亜目では下顎骨が聴覚に関

わるかどうかは明らかではない (Mooney et al., 2012)．ヒゲクジラ亜目の鼓室骨と耳

周骨およびその周辺組織の形態の分析から，音の内耳への伝導には骨伝導が用いら

れているという説もあり (Ketten, 2000; Cranford and Krysl, 2015)，ハクジラ亜目とは

別の音の伝導システムがあると推測されている． 

この聴覚の仕組みの違いは，両亜目の下顎骨の形態に影響していると考えられる．

ハクジラ亜目の下顎窩は，ヒゲクジラ亜目に比べて非常に薄くなっていると言われ

るが，これが数値的に比較された例は少なく，比較形態学的な議論は十分になされて

いない．生活する環境と使用する鳴音の違いがその骨の形状の違いにつながる 

(Gutstein et al., 2014) ならば， ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の下顎骨形状にも違い

があり，その形態的な差異は両者の鳴音と関わると予想できる． 
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ハクジラ亜目の鼻道周辺では鳴音発生と左右非相称性の関連が指摘されているた

め，本章では同様に音に関わる下顎骨の形態を調べた．たとえヒゲクジラ亜目の下顎

骨が聴覚に関与していないとしても，摂餌器官として生態に重要な影響を及ぼす下

顎骨は 2 亜目間で異なった形態を示しており (Rommel et al., 2009; 中村, 2012)，それ

ぞれの適応戦略を強く反映する重要な部位だと考えられる．Barroso et al. (2012) はハ

クジラ亜目の下顎骨形態について調べ，歯槽のある前方部分は摂餌の役割を持つ一

方，後方は聴覚を補佐する役割を持っていると考えた．しかし，ヒゲクジラ亜目の下

顎骨の形状，特に聴覚上重要な下顎骨後部については詳細な計測が行われていない．

ヒゲクジラ亜目の聴覚システムの解明のためには，形態学的なデータを集めること

が必要不可欠である (Mooney et al., 2008)．そのため本研究では，鯨目の 2 亜目につ

いて下顎骨の形状を観察および計測によって明らかにし，比較することで，それぞれ

の下顎骨の摂餌／聴覚機能を分析した．これによって，下顎骨の形状がどのように変

化して現在のハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の形態に至るのかという進化過程の解

明につながるものと考えられる．さらに，下顎骨に頭頂部と同様な左右非相称性があ

るのか否かを計測によって明らかにした． 

 

2 材料 

本研究では，鯨類 4 種の下顎骨の骨格標本および，陸棲哺乳類 2 種の骨格標本を用

いた．標本からは写真データと計測データを得た． 

東京海洋大学マリンサイエンスミュージアムが所蔵する標本のうち，カマイルカ 

(Lagenorhynchus obliquidens) 27 個体 (オス 14 個体；メス 6 個体；不明 8 個体)，スジ

イルカ 6 個体 (メス 1 個体；不明 5 個体)，ハンドウイルカ 12 個体 (オス 3 個体；メ

ス 5 個体；不明 4 個体) をハクジラ亜目の鯨種として調査の対象とした．これら 3 種

はすべてマイルカ科に属する．下顎計測に用いた個体のうち，カマイルカ 25 個体，

スジイルカ 6 個体，ハンドウイルカ 11 個体については，上顎を含む頭骨標本も用い

て頭骨長を計測した． 

ヒゲクジラ亜目ではナガスクジラ科ミンククジラの下顎骨標本を用いた．この下

顎骨標本は第二期北西太平洋鯨類捕獲調査 (JARPNII) 2016 年釧路沖調査で捕獲され

た 10 個体 (オス 3 個体；メス 7 個体) のものである．左右の下顎骨はメスやカッタ

ー等を用い軟組織を取り除き，計測部位を露出させた．頭骨長 (SL) は調査中に計測
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されたデータを使用した．このデータは，ミンククジラの前上顎骨先端から後頭顆ま

での長さを大型木製ノギスによって 5 mm 単位で計測したものである． 

陸棲哺乳類としてはブタ (Sus scrofa domesticus) とニホンジカ (Cervus nippon) の

頭骨および下顎骨標本を 1 個体ずつ使用した．ブタの頭部標本は芝浦臓器株式会社

から購入し，骨格標本処理を行った．ニホンジカの頭骨は宮城県石巻市の牡鹿半島の

山中で採取した．これらの標本について，性別および年齢を判断するデータはなかっ

た．すべての標本に関して，計測には左右の下顎骨が両方とも計測可能である標本を

選び，明らかな欠損や補修によって，本来の形状を表していないと判断される部位は

解析に用いなかった．上記の種を比較するにあたり，本研究では雌雄差と成長変化に

ついては解析に影響を及ぼさないものとした．本研究の目的はヒゲクジラ亜目とハ

クジラ亜目，陸棲哺乳類との形態的な比較に焦点を当てているため，用いた個体が新

生児でなければ 3 つのグループの違いを検出する上で問題はないと考え，性別不明

個体も含めすべての標本を解析に用いた． 

 

3 方法 

 観察 

計測結果を補助するために，標本の詳細な観察を行った．下顎骨の中でも，特に音

響と関連が深い下顎孔から後端までを中心に肉眼観察した．各部位を示す解剖用語

は加藤・山内 (2003)，Mead and Fordyce (2009) を参考に記録した． 

 計測と統計検定 

標本は写真撮影をしたのち計測した．上顎を含む頭骨について，頭骨長 (SL) を計

測した．ハクジラ亜目の頭骨長については頭骨の左右非相称性に配慮し，大孔の上縁

を後端として計測した．下顎骨を用いた計測は 7 部位について行った (Table 20)．ま

ず，下顎窩の厚みを計測した．ハクジラ亜目と陸棲哺乳類の下顎窩の厚みの計測には

マルチン氏型人体計測器セットの触角計を用いた．触角計の目盛は 1 mm 単位であっ

たが，計測値が 1-3 mm の範囲に集中しており，分散傾向をより明確にするため，目

測により 1/2 mm 単位で目盛を読んだ．ミンククジラの下顎窩の厚みの計測には，大

型鯨頭骨計測のために作成したアルミ製の大型ノギスを用い，1 mm 単位で計測した．

続いて，下顎骨体の長さ (LM) と高さ (HM)，下顎骨先端から下顎窩前端までの長さ 

(TF)，下顎骨先端から筋突起までの長さ (TC)，下顎窩の長さ (LMF) と高さ (HMF)
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を計測した (Fig. 28)．これらの計測には株式会社中村製作所の PITA15 と PITA30 お

よび PITA40 を使い，それよりも大きい部位の計測にはアルミ製の大型ノギスを用い

た． 

下顎骨の形態を比較するために，計測した数値は頭骨長比および下顎骨長比とし

て表した．下顎窩の厚みはその実測値から鳴音との関係が指摘されているため，頭骨

長比に加えて実測値でも比較解析を行った．下顎骨長は頭骨長比で表し，その他の計

測値は下顎骨長比に計算し，それぞれの比の平均値を種ごとに算出した．計算は統計

解析ソフト「R」(Ver. 3.1.0) で行い，少数第二位まで算出した．  

算出した平均値に左右差があるのかどうかを 2 標本についての t-test で調べた．さ

らに，ハクジラ亜目の 3 種とミンククジラの間で各部位の平均値が有意差を持つか

どうかを統計検定によって調べた．計測値群は分布の正規性をシャピロ・ウィルクの

検定によって調べ，正規性が認められた (p ≧ 0.05) 計測値群の検証にはウェルチの

t-test を用いた．正規性が認められなかった計測部位については，ウィルコクソンの

順位和検定により，ハクジラ亜目 3 種とミンククジラの比較を行った (p = 0.05)．  

 

Table 20  Definitions of mandibular segments measured. 

Abbreviation Description 

 SL  skull length 

 T  thickness of the mandibular fossa 

 LM  length of the mandible 

 HM  height of the mandible 

 TF  distance from the mandibular tip to the anterior end of the mandibular foramen 

 TC  distance from the mandibular tip to the coronoid process 

 LMF  length of the mandibular foramen 

 HMF  height of the mandibular foramen 
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Fig. 28  Segments of the mandible analyzed. Medial view of the right mandible of (A) common minke 

whale (Mysticeti), (B) Pacific white-sided dolphin (Odontoceti), (C) domestic pig (Sus scrofa 
domesticus), and (D) sika deer (Cervus nippon). 

 

4 結果 

 観察結果 

下顎骨全体 

陸棲哺乳類の下顎骨は側面から見ると下顎角が直角な形状を示していた．これに

対し，鯨類では下顎角は不明瞭で，体側観では下顎骨の先端から後端までが前後方向

にほぼ一直線であった．ハクジラ亜目鯨類とミンククジラを比較するとハクジラ亜

目では左右下顎骨がそれぞれ左右方向に薄い形状をしていたが，ヒゲクジラ亜目の

ミンククジラでは下顎骨の前頭面断面は背腹方向を長軸とする楕円形を呈していた．

また，ハクジラ亜目の下顎骨は背面観では前後方向に直線的であったのに対し，ミン

ククジラでは外側に丸くたわんだ形をしていた (Fig. 29)．今回計測したミンククジ

ラは 10 個体で体長は最大 8.85 m であったが，すべての個体で左右下顎骨の癒合は確

認されなかった． 

A 

C

  A 

D

  A 

B

  A 
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Fig. 29  Dorsal view of the mandibular bones of whales and terrestrial mammals. The mandibular 

bones of (A) common minke whale (16NPCK-M014), (B) Pacific white-sided dolphin, and (C) 

domestic pig for comparison are shown. A vernier caliper (PITA15 of Nakamura Mfg. Co., Ltd.) is 

placed next to specimen in (B) and (C) as a size indicator. 

 

下顎窩  

陸棲哺乳類 2 種の下顎孔の後部には，下顎窩というべき凹部はなく堅強であった．

ハクジラ亜目 3 種では，下顎窩の形状に特徴があった (Fig. 30)．下顎孔から後部に骨

の薄い面が広がる形状が確認でき，この骨の薄い部分には内側下顎壁  (the medial 

bony wall or lamina; Cranford et al., 2008) が存在しなかった． 

ミンククジラの下顎窩は前の 2 グループの中間のような形であった．下顎孔の後

方にはわずかながら内側下顎壁のない部分があった．この部分はハクジラ亜目ほど

顕著ではないものの窪んだ形をしており，骨面は緻密でなめらかであった (Fig. 31)．

下顎孔の縁は前方に頂点があり，後方にいくに従って上縁と下縁が開いていく形状

になっていた．下顎窩の上縁は，前方の頂点から後方に進んだ後，90 度近く曲がり，

下顎骨体の後背面に向かって伸びていた．下顎窩の縁の頂点から角度が変わる地点

までの長さは，左下顎骨で 18.9 ± 5.41 mm (n = 8)，右下顎骨で 17.6 ± 5.40 mm (n = 10) 

であった． 

A B C 
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Fig. 30  Medial view of the left mandibular bone of Pacific white-sided dolphin (MTUM-0109). Arrow 

indicates mandibular fossa’s extension inside the condyloid process. Mandibular foramen is 

combined with mandibular fossa. 

 

 
Fig. 31  Medial view of right mandibular bone of common minke whale (16NPCK-M014). Smooth 

bony surface of the mandibular fossa can be observed. 

 

筋突起と関節突起 

この部位はハクジラ亜目 3 種，ミンククジラ，そして陸棲哺乳類 2 種の 3 つのグ

ループの間の差異が顕著に見られた部分であった．ブタとニホンジカでは後端の筋

突起と関節突起がそれぞれ独立した形状であった．関節突起は背面に向いて伸び，こ

れにより下顎角が大きく突出していた．ハクジラ亜目では，筋突起も関節突起もなだ

らかな下顎骨後背縁の一部となっていた．ミンククジラでは，筋突起が下顎孔のやや

前に位置しており，他の種と異なっていた． 

ミンククジラの関節突起は下顎骨後端高さとほぼ等しかった．ハクジラ亜目の関

節突起は，下顎骨後端の中央にあった (Fig. 30)．これらのことから，鯨類 4 種では関

節突起は「突起」と呼べるほど顕著に下顎骨体から突き出した形状では無かった．ハ
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クジラ亜目では関節突起の正中側も窪み，滑らかな下顎窩の面の一部となっていた

が，ミンククジラではこのような形状は確認されなかった (Figs. 30 and 31)． 

 計測結果 

計測結果の左右差 

計測したすべての部位について，左右の平均値が等しいかどうかを t-test で検証し

たところ，ミンククジラ，カマイルカ，スジイルカ，ハンドウイルカのすべてで p > 

0.05 となり，有意な左右の違いは検出されなかった．ブタに関しては，下顎骨先端か

ら筋突起までの長さ (TC) に，ニホンジカに関しては下顎骨先端から下顎窩までの長

さ (TF) および筋突起までの長さ (TC)，下顎窩高さ (HMF) に，左右の値の違いが見

られたが，いずれもその差は 0.01 であった (Table 21)．これらのことから解析上影響

するような大きな左右の大きさの違いはないものと考え，左の値を代表値として箱

ひげ図に表した (Fig. 32)． 

下顎骨の厚み 

ミンククジラの下顎窩における下顎骨の厚みは左右とも平均で 34 mm を超えてお

り，ハクジラ亜目 3 種や陸棲哺乳類と比較すると非常に厚かった．しかし，頭骨長比

で下顎窩の厚みを考えた時，ミンククジラの下顎窩の厚みはブタと同程度であった．

また，下顎の厚みの頭骨長比 (小数第三位まで) は，カマイルカとスジイルカで 0.001，

ハンドウイルカで 0.002，ニホンジカで 0.007 であったことから，ハクジラ亜目の下

顎窩が非常に薄いことが示された． 
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Table 21  L/R ratios of the mandible segments of three odontocete species, common minke whale and 

two terrestrial species.
 a

  

    Odontoceti 

    Pacific white-sided dolphin 
 

Striped dolphin   Common bottlenose dolphin 

    mean min max sd n   mean min max sd n   mean min max sd n 

SL (mm)   383.0  355  427  17.44  25    449.7  440  461  7.58  6    502.3  473  531  16.15  12  

T (mm) left 1.29  2.0  0.5  0.55  26    1.08  2.0  0.5  0.49  6    2.45  3.0  1.0  0.82  11  

  right 1.33  2.0  0.5  0.52  24    1.00  2.0  0.5  0.55  6    2.27  3.0  1.0  0.79  11  

T/SL left 0.00  0.00  0.01  0.00  24    0.00  0.00  0.00  0.00  6    0.00  0.00  0.01  0.00  11  

  right 0.00  0.00  0.01  0.00  22    0.00  0.00  0.00  0.00  6    0.00  0.00  0.01  0.00  11  

LM left 0.85  0.81  0.88  0.02  25    0.87  0.78  0.91  0.05  6    0.88  0.86  0.89  0.01  12  

  right 0.85  0.82  0.88  0.02  25    0.87  0.77  0.91  0.05  6    0.88  0.85  0.89  0.01  12  

HM left 0.21  0.19  0.23  0.01  27    0.18  0.17  0.19  0.01  6    0.21  0.19  0.23  0.01  12  

  right 0.21  0.19  0.23  0.01  27    0.18  0.17  0.19  0.01  6    0.21  0.20  0.22  0.01  12  

TF left 0.66  0.61  0.68  0.02  27    0.66  0.65  0.67  0.01  5    0.66  0.64  0.68  0.01  12  

  right 0.66  0.61  0.69  0.01  27    0.66  0.65  0.68  0.02  6    0.66  0.64  0.69  0.01  12  

TC left 0.93  0.92  0.95  0.01  27    0.96  0.94  0.98  0.01  6    0.94  0.93  0.96  0.01  11  

  right 0.93  0.91  0.95  0.01  27    0.95  0.94  0.97  0.01  6    0.94  0.93  0.96  0.01  11  

LMF left 0.34  0.32  0.40  0.02  27    0.34  0.32  0.35  0.01  6    0.33  0.31  0.36  0.01  12  

  right 0.34  0.32  0.39  0.01  27    0.34  0.32  0.36  0.02  6    0.33  0.31  0.36  0.01  12  

HMF left 0.16  0.14  0.18  0.01  27    0.15  0.14  0.16  0.01  6    0.18  0.15  0.19  0.01  12  

  right 0.16  0.15  0.18  0.01  26    0.15  0.14  0.16  0.01  6    0.18  0.16  0.20  0.01  12  

                                      

    Mysticeti   Terrestrial mammals             

    Common minke whale   Domestic pig 

 
 

 Sika deer             

    mean min max sd n   mean n  mean n             

SL (mm)   1486.5  1290  1770  161.86  10    247  1   297  1              

T (mm) left 34.6  26  47  6.09  8    6.0  1   2.0  1              

  right 34.3  27  45  5.99  8    6.0  1   2.0  1              

T/SL left 0.02  0.00  0.03  0.02  8    0.02  1   0.01  1              

  right 0.02  0.00  0.03  0.02  8    0.02  1   0.01  1              

LM left 0.97  0.94  0.99  0.02  10    0.85  1   0.82  1              

  right 0.97  0.94  1.00  0.02  10    0.85  1   0.82  1              

HM left 0.10  0.09  0.10  0.00  10    0.48  1   0.37  1              

  right 0.10  0.09  0.11  0.00  10    0.48  1   0.37  1              

TF left 0.82  0.83  0.85  0.02  10    0.76  1   0.85  1              

  right 0.82  0.83  0.85  0.02  10    0.76  1   0.84  1              

TC left 0.80  0.82  0.84  0.02  10    0.85  1   1.03  1              

  right 0.81  0.82  0.84  0.02  10    0.86  1   1.04  1              

LMF left 0.12  0.11  0.13  0.01  10    0.22  1   0.21  1              

  right 0.12  0.11  0.13  0.01  10    0.22  1   0.21  1              

HMF left 0.03  0.03  0.04  0.01  9    0.07  1   0.04  1              

a 
Skull length (SL) and mandibular thickness (T) are actual measured value. The values shown for T/SL and length 

of mandible bone (LM) are shown relative to SL. Other values (HM, TF, TC, LMF, and HMF) are shown relative 

to LM. Abbreviations: max, maximum; min, minimum; sd, standard deviation; n, number of specimens 

measured. 

  



第 4 章 

 

83 

 

Fig. 32  Measured data of six segments of six species. Six left mandibular segments are expressed as the 

proportional rate to other segments, i.e. LM is expressed as the ratio to SL; HM, TF, TC, LMF and 

HML are to LM. Those values were measured with four whales and two terrestrial mammals. 

Boxplots in red represents three odontocete whales (LO, Pacific white-sided dolphin; SC, striped 

dolphin; TT, common bottlenose dolphin), those in blue common minke whale (BA), and those in 

black two terrestrial mammals (SD, domestic pig; CN, sika deer). 
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下顎骨全体の形を示す計測値 

続いて下顎骨全体の大きさについて，種ごとに下顎骨先端から関節突起まで (LM) 

と下顎骨高さ (HM) の平均値を求め種間比較を行った．LM はミンククジラで最も

大きく左右とも 0.97 ± 0.02 となり，頭骨長とほぼ同じ大きさであった．ハクジラ亜

目 3 種では平均は 0.85 から 0.88 で，陸棲哺乳類の値 0.82 から 0.85 と比較的近い値

を示した．HM は陸棲哺乳類で大きく，ブタで 0.48，ニホンジカで 0.37 であった．ハ

クジラ亜目 3 種は 0.18 から 0.21，ミンククジラは 0.10 で，陸棲哺乳類に比べ最大で

0.38 ポイントも小さくなっていた．ミンククジラでは下顎骨そのものが頭骨長比 0.97 

(LM) と大きいため，この値との比で示した下顎骨の高さ HM が小さく算出されたこ

とが考えられる． 

摂餌器官を示す計測値 

下顎骨先端から下顎窩までの長さ (TF) の平均値はミンククジラが最大値 (0.82 ± 

0.02) を示し，次いでニホンジカ (左, 0.85; 右, 0.84)，ブタ (左右, 0.70) であった．カ

マイルカ，スジイルカ，ハンドウイルカではこの値の平均が 0.66 と下顎骨長の 3 分

の 2 程度の大きさになっていた．歯牙を持つという点でハクジラ亜目は陸棲哺乳類

と共通点を持つが，計測した TF の値に違いがあった．ハクジラ亜目の TF の値から

は，陸棲哺乳類に比べて下顎窩が前に位置している傾向が認められた．ミンククジラ

では TC は左が 0.80 ± 0.02，右が 0.81 ± 0.02 であり，TF (左, 0.82 ± 0.02; 右, 0.82 ± 

0.02) と値が近い特徴があった．ハクジラ亜目の TC は 0.93-0.96 の範囲であり，筋突

起はミンククジラより後方に位置していた．陸棲哺乳類ではニホンジカの TC が左

1.03，右 1.04 で，ブタの TC (左, 0.85; 右, 0.86) と異なっていた．ニホンジカでは筋

突起が背側に大きく突き出ているため，値が大きくなったものと考えられる．鯨類と

陸棲哺乳類では筋突起の形態が大きく異なるため，今回の計測値を用いて単純に比

較することは難しいと考えられた．そのため，TC については主に鯨類 4 種間の比較

解析を行った． 

音響器官を示す計測値 

下顎窩の長さ (LMF) はミンククジラで最も小さく左右とも 0.12 ± 0.01 であった．

続いてニホンジカで 0.17，ブタで 0.19 であった．一方，カマイルカ，スジイルカ，

ハンドウイルカは LMFの平均が 0.33から 0.34の範囲であった．下顎窩の高さ (HMF) 

はミンククジラ (左, 0.03 ± 0.01; 右, 0.03 ± 0.00) とニホンジカ (0.03) が最も小さく，

次いでブタで 0.07 であった．ハクジラ亜目の 3 種ではそれぞれ左右の平均値および

分散が等しく，カマイルカでは 0.16 ± 0.01，スジイルカでは 0.15 ± 0.01，ハンドウイ

ルカでは 0.18 ± 0.01 となった．ハンドウイルカではミンククジラの約 6 倍の値であ

った． 
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 ミンククジラとハクジラ亜目 3 種の計測値の違い 

6 つの計測部位 (LM，HM，TF，TC，LMF，HMF) についてシャピロ・ウィルクの

検定 (p = 0.05) によりそれぞれの分布の正規性を調べた．ミンククジラについては

下顎骨の計測値 16 部位すべてについて正規性が確認された．ハクジラ亜目について

は Table 22 の通りであった．ミンククジラの同じ部位の平均値と有意な差があるか

どうかを検定した結果，ハクジラ亜目 3 種のすべての部位で平均値がミンククジラ

とは有意に異なることが示された (p < 0.05; Table 22)． 

 

Table 22  Statistical analysis of significant differences between the segments of mandible bone of 

common minke whale and those of odontocete species. 

    Pacific white-sided dolphin 

  

  

  Striped dolphin 

  

  Common bottlenose dolphin 

  

  Segment 
Shapiro–

Wilk
 a

 Test
 b

 p-value
 c

   
Shapiro–

Wilk
 a

 Test
 b

 p-value
 c

   
Shapiro–

Wilk
 a

 Test
 b

 p-value
 c

 

TAM left     ** W **   *   W **       ** W ** 

  right     ** W **   0.08  T **       ** W ** 

TSL left     ** W **   *   W **       ** W ** 

  right     ** W **   0.11  T **   *   W ** 

LM left 0.76  T **   *   W **   0.07  T ** 

  right 0.73  T **       ** W **   *   W ** 

HM left 0.34  T **   0.87  T **   0.99  T ** 

  right *   W **   0.25  T **   0.26  T ** 

TF left     ** W **   0.98  T **   0.90  T ** 

  right     ** W **   0.45  T **   1.00  T ** 

TC left 0.70  T **   0.54  T **   0.29  T ** 

  right 0.52  T **   0.72  T **   0.05  T ** 

LMF left     ** W **   0.85  T **   0.83  T ** 

  right     ** W **   0.48  T **   0.64  T ** 

HMF left 0.52  T **   0.93  T **   0.40  T ** 

  right 0.93  T **   0.83  T **   0.88  T ** 
a 

P-values of the Shapiro-Wilk test evaluating whether distribution of the segments in the ‘Segment’ column are 

normal distribution or not. * indicates <0.05, and ** <0.01. 
b 

The statistical test to examine the similarity of the segments shown in the ‘Segment’ column for odontocete 

species and common minke whale. ‘W’ indicates Wilcoxon rank sum test and ‘T’ t-test. 
c 

P-values calculated by the statistical test shown in the ‘Test’ column. All values were <0.01 and indicated by **. 

5 考察 

 各グループの下顎骨の形状 

筋付着部を重視した陸上哺乳類の下顎 

陸棲哺乳類の下顎骨面には，下顎窩と言える窪みはなく，神経および血管のための

孔があるのみであった．陸棲哺乳類では関節突起と筋突起が背面に突き出し，下顎角

が大きく発達し，下顎高さ (HM) も鯨類より大きかった．これらの形状は側頭筋と
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咬筋の付着面積を増大させている．陸棲哺乳類の関節突起は背面で側頭骨と関節す

るが，鯨目 2 亜目では下顎骨の関節突起が後方を向いていた．これは，シャチ等の例

外を除き，咀嚼を必要としない鯨類の下顎の動きと関係があると考えられた．つまり，

陸棲哺乳類は下顎の全体が咀嚼機能に特化していた．この形をもとに，ヒゲクジラ亜

目，ハクジラ亜目の下顎骨の形状について分析した． 

音響脂肪を備えるためのハクジラ亜目の下顎 

ハクジラ亜目の下顎骨では下顎窩が大きな面積を占めていた．下顎窩の高さ 

(HMF) の平均値はカマイルカで 0.16 ± 0.01，スジイルカで 0.15 ± 0.01，ハンドウイル

カで 0.18 ± 0.01 であり，これは下顎骨高さ (HM, 0.18-0.21) の 76-85%にあたる大き

な割合を占めていた．反対に，エコーロケーションを行わない 2 つのグループでは

HMF は HM の 30%以下の値であった．また，ハクジラ亜目では，下顎窩の始点まで

の長さ (TF) が 3 種とも 0.66 であり，これはミンククジラよりも有意に小さい値で

あった．これらの計測結果から，ハクジラ亜目では下顎骨後方の約 3 割を下顎窩が占

めているという特徴があり，他の種より大きな部分を音響のために用いていると考

えられる． 

また，陸棲哺乳類では筋突起は下顎骨体から顕著に突出していたが，ハクジラ亜目

では筋突起と関節突起の間を骨がつないでいた (Fig. 30)．このことも下顎窩の面積

の増大につながっていると考えられた．筋突起に付くべき側頭筋が不要だからこの

ような形態になったのか，このような形態になったために側頭筋を減らさざるを得

なかったのかは現段階では言及できないが，この筋突起の形状はハクジラ亜目の摂

餌様式に関しても影響を与えていることが予想された． 

調査した 3 種の下顎骨は，実測値ではニホンジカと同程度の厚みであったが，頭骨

長比で考えると非常に薄く，ハクジラ亜目の下顎骨の特徴であった．Nummela et al. 

(2007) はムカシクジラ類のパキセタス科，アンブロケタス科，レミントノセタス科，

プロトセタス科，バシロサウルス科，およびドルドン科の 8 種の鯨類の下顎窩の厚み

を計測し，その結果が 1.45 mm から 3.76 mm であったと報告している．本研究で得

られたハクジラ亜目の下顎窩の厚みは 1.00 mm から 2.45 mm であり，ムカシクジラ

類との顕著な差は認められず，鯨類はハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の分岐以前か

ら下顎窩に近い形態を持っていたと推測された． 

同時に，ハクジラ亜目では下顎窩の大きさによって筋付着部が限定されていた．下

顎骨の 3 分の 1 を占める下顎窩は音響脂肪を蓄える部位で，ここに直接筋が付着す

ることはない (Mead and Fordyce, 2009)．ハクジラ亜目では，下顎骨に付着する筋肉

量や下顎骨そのものの強度も制限されている．この形態的な制約が，ハクジラ亜目の
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一部の種が吸引摂餌を採用した理由の 1 つとして考えられた．下顎窩の聴覚機能に

ついては，ヒゲクジラ亜目とハクジラ亜目が分岐する前から持っていた原始的な能

力だと考えられるが，ハクジラ亜目では聴覚機能が重要視され下顎窩が大きく薄い

骨になっていったのに対し，ヒゲクジラ亜目では摂餌機能をより優先するようにな

り現在の頑健な形状になったのではないかと推察された． 

下顎窩の厚みは，頭骨長の大きいスジイルカで左が 1.08 ± 0.49 mm，右が 1.00 ± 0.55 

mm であったが，スジイルカよりも頭骨長の小さなカマイルカでは下顎窩の厚みが大

きく，左が 1.29 ± 0.55 mm，右が 1.33 ± 0.52 mm であった．また，前者では左の方が

下顎窩は厚く，後者では右の方が厚かった．これらのことが使用鳴音の特性と関係が

あるのかどうかを明らかにするためには，より多くの種の下顎骨を調べる必要があ

る．また，内耳に音を伝える機能の主な役割を務めるのは骨格ではなく音響脂肪であ

ることに留意し，軟組織を踏まえた分析も必要だと考えられた．今回調査に用いたハ

クジラ亜目下顎骨の骨格標本にも，下顎窩を骨折したと思われる癒合跡が存在する

個体や，小石が下顎窩に埋め込まれたまま癒合している個体が確認された．このこと

は，下顎窩を負傷し骨に変形が起きても，個体に致死的な影響がないことを示唆する．

聴覚において下顎骨がどういった働きを持つのかが明らかにされれば，形態に見ら

れる種間差の意味付けも明確になろう． 

水の抵抗に耐えるミンククジラの下顎 

下顎骨の形態に関するすべての計測値で，ミンククジラの計測値の分布はハクジ

ラ亜目とは重複しなかった (Fig. 32)．このような形態的な差異は，両亜目の摂餌およ

び聴覚機構の違いに由来していると考えられ，ヒゲクジラ亜目の下顎骨は非常に頑

丈であり，摂餌の際の水の抵抗や運動といった力学的な力に耐えられる骨体である

と予想された． 

ミンククジラでは下顎骨そのものが長く，頭骨長比で 0.97 であったことと，左右

の下顎とも体側に向けて膨らむように湾曲していたことから，口腔を大きくするこ

とが飲込み摂餌様式に重要であると考えられた．筋突起の位置について，TC の計測

値を基にハクジラ亜目と比較すると，ミンククジラで下顎骨の先端から約 80%の位

置に筋突起があったのに対し，ハクジラ亜目では約 95%の地点に位置していた．この

違いは，てこの原理に基づいて顎の開閉に関連するものと考えられた．ミンククジラ

を含むナガスクジラ科鯨類は飲み込み式摂餌を行い，下顎は体軸に対してほぼ直角

にまで開く (Croll et al., 2009)．このような運動様式は骨格形態と密接に関わると予

想されるため，下顎形態の物理学的な解析が必要である． 
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ミンククジラの下顎は可動域が大きく，それに応じて水の抵抗もかかるため，物理

的に頑丈な骨でなければならない．下顎骨体そのものにかかる水の付加に加え，下顎

骨の関節を支える靭帯等と結束するための強度が必要である．今回の結果から，ミン

ククジラでは下顎窩がハクジラ亜目に比べ小さくなっており，下顎骨の中でも強度

の弱い部分を減らす形態であったと言える．ミンククジラの下顎窩の高さ (HMF) は

下顎骨長比で，左が 0.03 ± 0.01，右が 0.03 ± 0.00 であり，下顎骨高さ (HM = 0.10 ± 

0.00) の 3 割であった．下顎窩の大きさを示す LMF および HMF はハクジラ亜目 3 種

と有意に異なり，値は陸棲哺乳類に近かった．ハクジラ亜目の下顎窩は非常に薄かっ

たが，ミンククジラの下顎窩は約 34 mm の厚みを維持していた．これらのことから，

ミンククジラの下顎骨には極端に薄い部分は無く，前端から後端まで一定以上の厚

さがあった．大きな顎関節の運動とそれにかかる圧力に耐えるため，物理的な強度を

備えることがミンククジラの下顎骨の設計上重要だったと推測された． 

このようにミンククジラの下顎窩はハクジラ亜目のように大きくはなかったが，

形態的に類似している点も存在した．その位置が陸棲哺乳類のように下顎骨内面の

中央部にあるのではなく，背側であった点である．これは Yamato et al. (2012) が報

告した耳周脂肪 (ear fat) の方向に向いていると考えられ，下顎窩が特殊な脂肪とつ

ながりを持つハクジラ亜目と類似していた．ハクジラ亜目では音響脂肪が下顎窩に

収まっているが，ヒゲクジラ亜目では下顎枝後方において，下顎骨と鱗状骨の間に脂

肪の塊が存在すると報告されており (Yamato et al., 2012)，この下顎枝は筋突起付近

を指すと思われる．ムカシクジラ類にも下顎窩に脂肪が蓄えられていた可能性が高

く (Nummela et al. 2007)，ミンククジラの下顎骨で観察された下顎窩相当のわずかな

凹みは，この痕跡であることが示唆された．この音響に関わると予想されている脂肪

の分布と下顎窩の形状の違いは，ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の聴覚の仕組みと

摂餌様式の違いを反映していることが示唆された． 

Nummela et al. (2007) は，ムカシクジラ類 6科 8種の下顎窩の厚みを計測しており，

この中ではプロトケタス科 Babiacetus の 3.76 mm が最大であった．この値は，体長の

違いを考慮しても今回のミンククジラの計測結果に比べて薄かった．このため，ヒゲ

クジラ亜目の下顎窩の厚みは，進化の過程でハクジラ亜目との分岐の後に独自に獲

得されたものだと推側された．ヒゲクジラ亜目が濾過食様式を獲得し，水の圧力に抵

抗して口の開閉を行う必要性が生じた時期，さらに左右の下顎骨の回旋運動を獲得

した時期 (Fitzgerald, 2012) と下顎骨が厚くなった時期が一致すると考えられた．こ

の形態的な進化は，ヒゲクジラ亜目の下顎がハクジラ亜目と同様の音響機能を発揮

することを不可能にしたとも言える．下顎骨の脂肪を音波伝導に用いる仕組みは，ヒ
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ゲクジラ亜目の低周波音には不必要なのか，あるいは畝などのハクジラ亜目にはな

い別の器官が担っているのかは今後検討すべきである． 

 左右非相称性 

本研究の計測値をもとに左右の下顎骨の形状に違いがあるのかどうかを調べたが，

有意な差は検出されなかった．ハクジラ亜目の頭骨の骨鼻孔周辺には顕著な左右非

相称性が報告されている (Ness, 1967; Yurick and Gaskin, 1988; Hirose et al., 2015)．こ

の鼻骨周辺における骨格の左右非相称性はエコーロケーション音波の形成に何らか

の音響的役割を持つとされているが (Aroyan et al., 1992)，聴覚に関わる下顎骨にはこ

のような顕著な左右非相称性はなかった． 

メンフクロウ (Tyto alba) などでは，左右の耳の形状をわざと違えることでそれぞ

れの耳への音の伝達に差を生じさせ，聞こえた音がどこからやってきたのかを捕捉

しやすくする仕組みがある (藤田, 1992)．しかし，今回の計測ではハクジラ亜目の下

顎骨にはこのような仕組みは確認されなかった．下顎骨の計測結果からは，わずかな

左右非相称性しか確認されず，有意な差も検出されなかった．マイルカ (Delphinus 

delphis) を用いて行った聴覚のシミュレーションでは，左右の音の伝導に差が確認さ

れている (Aroyan, 2001)．加えて，第 1 章で左右非相称性が確認された頭頂部は聴覚

にはあまり寄与しないと考えられるため (Mooney et al., 2008)，音の伝導における左

右非相称性は主に下顎骨周辺の軟組織によって引き起こされていると考えられる．

この仮説は，Aroyan (2001) で示された音の伝導の左右非相称性が，頭骨と鼻嚢だけ

をモデルに組み込んだシミュレーションではほとんど見られず，その他の軟組織を

含めたモデルによって顕著になったこととも整合している．これらのことから，頭頂

部鳴音発生部位と音波受容部位とでは，左右非相称性を持つかどうかという点で骨

格に形態的な差異があると予想された． 

ミンククジラの下顎骨の計測値からも，左右の違いは検出されなかった．これは 

中村 (2012) がナガスクジラ科ミンククジラ約 100 個体を用い，下顎骨長など 13 部

位について左右相称性を確認した結果と矛盾しなかった．ヒゲクジラ亜目では，摂餌

の際に右を下にして飲み込むか，左を下にして飲み込むか，という行動の偏りが報告

されている (Clapham et al., 1995; Woodward and Winn, 2006)．このような運動の右利

き，左利きはその骨格の大きさに左右非相称性をもたらすが  (Plochocki, 2004; 

Galatius, 2005; Del Castillo et al., 2014)，今回の調査では下顎骨の大きさを示す LM，摂

餌に関わる TC に有意な左右差が認められず，ミンククジラという種が一貫して摂餌

にどちらか片側を有意に使用しているとは言い難い結果であった． 
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第 5 章 総合考察 

I. 鯨類 2 亜目の分化 

ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の分岐は始新世の後期に始まったと考えられてい

る (McGowen et al., 2009; Xiong et al., 2009; Zhou et al., 2011; Hassanin et al., 2012)．そ

の後ハクジラ亜目はエコーロケーションを用いた摂餌に適応し，ヒゲクジラ亜目は

飲み込み式摂餌に適応したと考えられている．ムカシクジラ類の下顎骨の厚さはハ

クジラ亜目と同程度かやや厚く，例えば，始新世中期の地層から見つかるレミントノ

セタス科では大きな下顎窩が確認されており，現生ハクジラ亜目と同様に音響脂肪

を蓄えていたと考えられる (Geisler et al., 2005; Nummela et al., 2007)．本研究第 4 章

の結果から，ムカシクジラ類から分岐した後にヒゲクジラ亜目では下顎窩が非常に

厚く変化したと考えられる．ハクジラ亜目がエコーロケーション能力を獲得した時

期についてはまだ議論がなされているところであるが (Geisler et al., 2014)，漸新世か

ら現在に至るまでの間にハクジラ亜目は鳴音を複雑化させつつ，行動を多様化させ

適応放散していったと考えられる．その過程で，ハクジラ亜目には頭骨の左右非相称

性が生じ (Murakami et al., 2014; Fahlke and Hampe, 2015)，嗅覚能力が一層退縮すると

ともに (Kishida et al., 2015a; Springer and Gatesy, 2017)，音響の利用に特化したと考え

られる．一方，初期のヒゲクジラ亜目には歯牙が確認されており (Heyning and Lento, 

2002)，分岐後にクジラヒゲによる飲み込み式摂餌様式を獲得したと考えられる．こ

の適応のために下顎骨は先端での癒合が失われて厚みを増し (Fitzgerald, 2012)，左右

の鼻道は嗅覚器としての機能を維持するとともに，2 つの噴気孔も癒合せずに残った

と考えられる． 

II. ハクジラ亜目の適応戦略 

ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の分岐後に出現したと思われる中新世のハクジラ

亜目の化石では，テレスコーピングが現生種ほど進んでおらず，さらに篩板や篩骨甲

介などの嗅覚器と考えられる特徴が確認されている (Godfrey, 2013)．そのため，ハク

ジラ亜目の嗅覚器の退化は漸新世以降，音響を利用する能力が高度化していく過程

で鼻道の変形とともに進んだと考えられる． 

ハクジラ亜目の頭部が鳴音の利用に有効な形態であることは，第 1 章と第 2 章，お

よび第 4 章の結果を通じて判断できる．しかし，この鳴音はエコーロケーションのみ

に利用されているわけではない．陸棲哺乳類を参考に分類すると，生物が音を利用す

る目的は大きく 4 つに分類される．天敵の接近を察知するため，餌となる生物を探す
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ため，周囲の環境を知るため，および同種の生物個体との情報交換のためである 

(Tyack and Clark, 2000)．ハクジラ亜目の使用する主な鳴音は 2 種類あり，主としてエ

コーロケーションに用いられる高周波パルス音のクリックスと，コミュニケーショ

ンに使用されるホイッスルが存在する (Tyack and Miller, 2002)．音響学的研究から，

マッコウクジラ科，コマッコウ科，ネズミイルカ科，ラプラタカワイルカ科とマイル

カ科の一部の種はホイッスルを用いず，ハクジラ亜目がホイッスルを獲得する前に

種分化したか，あるいは進化過程で二次的にホイッスルが失われたと考えられてい

る (Morisaka, 2012)．ホイッスルを持たない他の種類のハクジラ亜目鯨類でも音響を

用いたコミュニケーションが行われていると考えられ，例えばマッコウクジラでは

クリックスのパルス間隔が群れの中での個体識別や情報交換の役割を果たしている

ようである (André and Kamminga, 2000)． 

ハクジラ亜目の場合は，ヒゲクジラ亜目に比べて密集した群で過ごす時間が長い

ため (中原, 2008b; 加藤・中村, 2012)，音響がより重要な役割を果たすようになった

のであろうと推測できる．親子のつながりを確かめる方法として，陸上の生物では匂

いと鳴き声が大きな役割を果たしている (Tyack and Clark, 2000)．しかし，鯨類の場

合，嗅覚で親子がお互いを確認することは，情報の発信／受信のどちらもそれぞれが

息継ぎのために浮上したときのみに限られ，断片的なやりとりになってしまうこと

になる．さらに，群れの密度が高ければ空気中で複数個体の呼気が混ざり合ってしま

うので，探している個体の匂いを空気中で確認したとしても，その匂いの持ち主が水

中のどの個体から発せられたものかを同定するのは難しい．このように考えると，ハ

クジラ亜目の個体間のコミュニケーションに関しては，嗅覚よりも音響を用いる方

が優れていると考えられる．ハクジラ亜目の鯨類が鳴音によって個体識別をしてい

ることは，ハンドウイルカやマイルカにシグネチャーホイッスルが存在することか

らも示されている (Tyack and Miller, 2002; Nakahara and Miyazaki, 2011)．個体に特有

の鳴音があれば，親子の確認も互いに鳴き交わすことで済む．群れでコミュニケーシ

ョンを維持するためには複雑な情報をやり取りする必要があり，そのためには音響

を用いた情報交換を高度化する必要があったと考えられる．濾過食者であるヒゲク

ジラ亜目と異なり，視界の悪い水中または夜間に単体の餌生物を狙って狩りをする

ハクジラ亜目にとって，エコーロケーションによる探索は優れた方法であったと考

えられる．しかし，ハクジラ亜目にとっては，エコーロケーションのためだけではな

く，群れを構成するためにも音響の利用が重要であったと推測された． 
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III. ヒゲクジラ亜目の適応戦略 

ヒゲクジラ亜目は，摂餌のため，パッチ状に分布する生物生産の高い海域を何キロ

メートルも離れた地点から探索する必要がある (Bowen et al., 2009)．餌生物が豊富な

場所を示す目印の 1 つが，空気中の匂い物質である．ジメチルサルファイドは植物プ

ランクトンが動物プランクトンに捕食されるときに生じる匂い物質で，生物生産の

高い海域の上空に特に高濃度に分布する (Dacey and Wakeham, 1986)．ミズナギドリ

目の海鳥やゼニガタアザラシ (Phoca vitulina) がジメチルサルファイドを嗅ぎ分ける

能力を持つことが実験によって確かめられており，これらの海棲生物が餌生物の探

索に嗅覚を用いていることが指摘されている  (Nevitt, 2000; Nevitt et al., 2004; 

Kowalewsky et al., 2006)．ヒゲクジラ亜目の鯨類は群生する動物プランクトン，もし

くは小魚を餌生物としていることに加え (Kasamatsu and Tanaka, 1992; Tamura and 

Fujise, 2002)，これら鯨類の発見は湧昇流が発生し一次生産量が豊富な海域に集中し

ていることから (Munger et al., 2009; Prieto et al., 2017)，ヒゲクジラ亜目の鯨類が空気

中の匂い物質を頼りに摂餌海域へ移動していると考えても不思議はない (Thewissen 

et al., 2011)． 

反対に，ヒゲクジラ亜目の索餌行動にエコーロケーションは適さないと考えられ

る．ヒゲクジラ亜目の過半数を占めるナガスクジラ科鯨類とセミクジラ科鯨類は，集

群性の小型の甲殻類や魚類を主要な餌生物としているが (加藤・中村, 2012)，このよ

うな小さな餌生物をエコーロケーションで感知するためには検出精度の高い音波が

必要である．そのためには高周波を発生させなければならず，海水中の音速を 1500 

m/s とすると，魚の持つ約 1 cm の浮袋を検出するためには，約 150 kHz の高周波が

必要だと計算される (Tyack and Clark, 2000)．一般的に周波数が大きくなるほど減衰

が大きくなるため，エコーロケーションは遠くから小さな獲物を探知するのには適

していない．Tyack and Clark (2000) によると，ハクジラ亜目が使用する高周波エコー

ロケーションの探索可能範囲は 100 m 程度が限界である．したがって，ヒゲクジラ亜

目の持つ長距離移動能力を活かすためには，エコーロケーションは有用ではないと

言える． 

減衰の大きな高周波は，個体間交流の観点からもヒゲクジラ亜目の生態には適切

ではない．ヒゲクジラ亜目は繁殖時期と摂餌時期で活動する海域を変えるため，長距

離の回遊を行う鯨類である (加藤・中村, 2012)．ヒゲクジラ亜目は長距離を移動する

ことのできる高い遊泳能力を持ち，同種の個体群は通常疎に生活している．個体が疎

であることは，摂餌の際に餌の取り合いになると個体群全体を支えるだけの餌量が

確保できないからだと考えられている． 
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このように点在するヒゲクジラ亜目の個体群も，繁殖期には集合する必要があり，

低周波鳴音を発し個体間で何らかのコミュニケーションをとっていると考えられて

いる．例えば，繁殖期のザトウクジラ (Megaptera novaeangliae) はソングと呼ばれる

低周波鳴音を発することが知られている (Tyack and Clark, 2000)．ソングの役割はま

だ十分に解明されていないが，繁殖期のオスだけに確認されていることから，オスの

間の闘争など繁殖行動に深く関わっていると考えられている．この時，吸気から周辺

に同種個体が存在することを確認できれば，ソング行動を開始するきっかけとして

利用することができる．ソングは同種の個体に聴かせることを前提とした行動であ

るから，鳴音の到達する範囲に同種個体が存在するかどうかを嗅覚で確認できれば，

鳴音発生のエネルギーを無駄にせずに済むと考えられる．この観点からも，ヒゲクジ

ラ亜目が嗅覚を持つことに有用性があると推察することができる． 

ムカシクジラ類にも嗅覚はあったと予想される (Godfrey, 2013)．遺伝子の分析結

果によると，ムカシクジラ類および漸新世以降のハクジラ亜目で嗅覚が退縮傾向に

あったのに対し，ヒゲクジラ亜目では嗅覚が保存される傾向があった (Kishida et al., 

2015a)．この説に基づいて考えると，ヒゲクジラ亜目が漸新世以降に濾過食の適応戦

略を取ったことで嗅覚の重要性が増し，嗅覚は退縮傾向から保存される傾向に変化

したという進化過程が推測できる． 

本研究でミンククジラの鼻道に嗅上皮に似た形態が確認されたことは，ヒゲクジ

ラ亜目で嗅覚器が保存されている形態学的な研究結果 (Godfrey et al., 2013; Kishida et 

al., 2015b) を支持する結果であったが，ヒゲクジラ亜目に嗅覚があることを決定づけ

るためには，さらに詳細な分析が必要である．まず，嗅上皮と見られる上皮に嗅神経

の分布があるのかを免疫抗体染色によって確かめ，当該部位で嗅覚受容体遺伝子が

発現していることを確認する必要がある．さらに，摂餌方法の異なるコククジラの鼻

道周辺の形態についての分析や，近縁種間でのゲノムの比較解析を進めることも有

用であろう． 

IV. 左右非相称である理由 

鳴音特性と左右非相称性の関連 

本論文を通してハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目を比較し，ハクジラ亜目が音響に

特化して環境に適応したことを確認した．この結果に基づき，ハクジラ亜目の頭骨の

左右非相称性の要因について，総合考察では特に鳴音との関連を分析した． 

ハクジラ亜目がエコーロケーション能力を獲得したことと頭骨の左右非相称性と

は関連が指摘されているが (Geisler et al., 2014)，エコーロケーション音波を外鼻孔か
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ら放出するキクガシラコウモリ (Rhinolophus hildebrandtii) やテラソカグラコウモリ 

(Hipposideros terasensis) などの種類のコウモリには，鳴音発生に関わる部位の左右非

相称性は報告されていない．海中と空気中との違いはあるが，エコーロケーションの

ためのパルス音の発生器官が必ずしも左右非相称である必要はないと推察され，単

なるエコーロケーション能力の有無よりも，その使用鳴音の特性が左右非相称性と

相関を持つのではないかと考えられる． 

鼻骨幅―クリックス相関 

第 1 章で用いた計測結果を用いて，Morisaka and Connor (2007) にまとめられてい

るハクジラ亜目各鯨種の音響周波数特性との比較を行った．ハクジラ亜目の使用鳴

音にはクリックスとホイッスルの 2 種類があるが，ハクジラ亜目全種が使用してい

ると予想されるクリックスを比較に用いた．計測した種全種ついての鳴音データは

得られなかったが，形態と特に顕著な相関が見られたのは，15 種について得られた

ピーク時最高周波数の値であった (Table 23)．鼻骨幅 (WN) の計測ができなかった

コマッコウ科を除く 13 種についての鼻骨幅の左右非相称性は，この鳴音特性との間

に有意な正の相関を示した (スピアマンの順位相関検定, p < 0.05; Fig. 33)．この検定

の結果から，クリックスのピーク時最高周波数が高くなるほど鼻骨の幅が左右相称

に近づくという相関が示唆された．確かに WN の L/R と使用するクリックス音の周

波数には有意な相関が確認されたが，Fig. 33 を見る限り各鯨種のプロットは回帰直

線と距離のある種も多く，今回確認された相関 (鼻骨幅―クリックス相関) が線形の

モデルに合致するかどうかを含め検討の余地があった． 

鳴音発生装置の形態が周波数に影響するならば，鼻嚢と解剖学的に関係のある鼻

骨幅の実測値にも周波数と有意な相関があると予想される．実際 WN の実測値と周

波数との間には，左右の鼻骨幅とも-0.92 という有意な負の相関が (p < 0.001) 検出さ

れた (Fig. 34)．第 2 章の解剖の結果から，この鼻骨の幅は後部鼻額骨嚢の大きさに対

応した部位であった．後部鼻額骨嚢は鳴音発生のための振動を起こす MLDB 複合体

の近くに位置する鼻嚢であることから，鼻骨の幅はこの MLDB 複合体の大きさにも

影響を受けていると考えられ，WN と使用鳴音周波数に相関がある結果には合理性が

ある．さらに，鼻骨の幅が大きくなるほど使用鳴音の周波数の上限が小さくなって使

用鳴音が低くなるというのは，振動発生源が大きいほど振幅が大きくなるという物

理学的な考え方にも矛盾しない結果であった． 

加えて，他の計測値の実測値についても，ピーク時最高周波数との検定を行った．

上で検定に用いた 13 種にオガワコマッコウとユメゴンドウ (Feresa attenuata) を加

えて，最大 15 種についてピーク時最高周波数と頭骨計測の実測値に相関があるかど
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うかを検定した結果，有意な負の相関がすべての計測部位に確認されており，クリッ

クスの周波数は頭骨の大きさ，特に幅に影響を受けることが示唆された (スピアマン

の順位相関検定, p < 0.05; Table 23; Fig. 35)．頭骨幅の大きさ，つまり左右の内耳の間

の距離は物理学的に定位能力に影響すると判断できるため (Brown and May, 2005)，

この結果は妥当だと考えられる．ここから，2 つのモデルを仮定することができる．

第一は，ピーク時最高周波数が鼻骨の幅と頭骨幅両方の影響を受けるという考え方，

第二は，周波数は鼻骨の幅および頭骨幅の片方からだけ影響を受けており，もう片方

との相関は誤りであるという考え方である．しかし，本研究で解析した種について鼻

骨の幅と頭骨幅の相関をスピアマンの順位相関検定で確認したところ，頭骨幅と左

の鼻骨幅との相関係数は 0.76，p < 0.01，右での相関係数は 0.74，p < 0.01 であり，ど

ちらか一方の仮定を棄却することはできなかった (Fig. 36)．鼻骨の実測値とクリッ

クスのピーク時最高周波数との相関にどの程度頭骨幅の影響があるのかを検討する

には，本研究のデータだけでは不十分であり，今後の課題である．また，鼻骨幅とク

リックスの相関からは，鼻骨に付属する後部鼻額骨嚢がクリックスの発生に寄与し

ていることが示唆されたが，この部位で左右の組織の大きさが異なることがどのよ

うな機能を持つのかは分析できなかった．そのため，鼻嚢が鳴音発生に果たす役割を

解明しなければならず，解剖学的なデータの拡充が今後の課題として挙げられる． 
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Table 23  The relationships between click frequency and the morphometric values by Spearman's 

rank correlation test. 
a
 

Value
 b

   
Low peak 
frequency    

High peak 
frequency    

Centroid 
frequency    Frequency range 

     p   r   n     p  r  n     p  r  n     p   r  n  

Real NAS 0.93  -0.03  10   0.49  0.19 15   0.90  0.05 11   0.21  -0.35  14 

  WN 0.06  0.67 9   *  0.61 13   *  0.72  9   0.86  -0.06  13 

  WPM 0.60  -0.19  10   0.21  0.34 15   0.17  0.45  11   0.16  -0.41  13 

  MO 0.33  -0.35  10   0.93  0.02 15   0.49  0.24  11   0.42  0.24  14 

L/R 

values 

SL 0.20  -0.44  10   **  -0.76 15   *  -0.66  11   0.99  -0.01 14 

  SW *  -0.63  10   **  -0.84 15   *  -0.66  11   0.99  0.01 14 

  NAS_L *  -0.63  10   **  -0.84 15   *  -0.69  11   0.82  0.07 14 

  NAS_R *  -0.63  10   **  -0.82 15   *  -0.64  11   0.99  0.01 14 

  WN_L *  -0.70  9   ** -0.92 13   *  -0.70  9   0.16  0.42 13 

  WN_R 0.06  -0.67  9   **  -0.92 13   0.05  -0.68  9   0.22  0.37 13 

  WPM_L 0.15  -0.49  10   **  -0.79 15   0.09  -0.54  11   0.53  0.19 13 

  WPM_R *  -0.70  10   **  -0.87 15   **  -0.85  11   0.62  0.15 13 

  MO_L 0.08  -0.57  10   **  -0.85 15   *  -0.66  11   0.98  -0.01 14 

  MO_R 0.08  -0.57  10   **  -0.85 15   *  -0.66  11   0.98  -0.01 14 
a 

Frequency parameters are taken from Morisaka and Connor (2007). Abbreviations p, r and n indicate, 

respectively, p-value, correlation coefficient, number of species used. * indicates p < 0.05, and ** p < 0.01. 
b 

‘Real’ indicates actually measured values, and ‘L/R’ indicates the ratio of left versus right values. 
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Fig. 33  Correlation between L/R ratios of nasal bone width (WN) and high peak frequency of clicks. 

The two values obtained from 13 species shown in the insert are plotted. The dashed line represents 

the regression line. The dotted line represents L/R = 1, where the left and right side are symmetric. 

 

 

Fig. 34  Correlation between width of the right nasal bone (WN_R) and high peak frequency of clicks. 

The two values of 13 species shown in the insert are plotted. The dashed line represents the 

regression line. 
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Fig. 35  Correlation between skull width (SW) and high peak frequency of clicks. The two values of 15 

species shown in the insert are plotted. The dashed line represents the regression line. 

 

 

Fig. 36  Correlation between skull width (SW) and width of right nasal bone (WN_R). The two values 
of 22 species shown in the insert are plotted. The dashed line represents the regression line. 
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その他の鳴音特性との相関 

Table 23 からは，重心周波数も計測値と相関を持っていることが読み取れたが，重

心周波数自体がピーク時周波数と独立した指標とは言えないことから，重心周波数

と計測値の相関はピーク時最高周波数が計測値と相関することに付属して表れた相

関であると判断した． 

ハクジラ亜目の左右非相称性の種間変異は使用する鳴音の周波数帯と関連すると

いう仮説が提唱されている  (Cranford et al., 1996; Nakamura and Akamatsu, 2004; 

Morisaka and Connor, 2007)．この説は，左右に 1 つずつ存在する鳴音発生源の大きさ

が等しくなると，2 つの鳴音発生源が出すことのできる周波数は等しくなるが，左右

の大きさや形態が異なれば，互いに異なった周波数の鳴音を発生させることができ，

結果としてその個体の発する鳴音の周波数帯が広くなるという考え方に基づいてい

る．この説を参考にして，Morisaka and Connor (2007) にまとめられているクリック

スの鳴音周波数帯と頭骨の左右非相称性の関連をスピアマンの順位相関検定で検証

した．その結果，今回計測した部位では L/R にも実測値にも周波数帯の大きさとの有

意な相関は確認されなかった． 

さらに，ホイッスルに関しても同様に周波数帯と左右非相称性との相関を調べた．

ホイッスルは主にコミュニケーションに用いられる鳴音で，クリックスに比べると

継続時間が長く周波数帯が低い特徴がある (Tyack and Miller, 2002)．本研究で頭骨骨

格計測を行った種のうち，コマッコウ科とネズミイルカ科ではホイッスルは使用さ

れておらず (Morisaka, 2012)，ハクジラ亜目に普遍的な鳴音だと考えられているクリ

ックスとは相違点がある．このホイッスルについても Morisaka and Connor (2007) の

報告から鳴音データを引用し，最高平均周波数から最低平均周波数を引いた値を周

波数帯の値として用いた．本研究で用いたマイルカ科 15 種のうち，この鳴音データ

が揃っていた 13 種について，鳴音周波数帯と鼻骨の幅の左右非相称性 (WN) との相

関を検定したところ，相関係数は 0.82 で統計的に有意な正の相関が検出された (ス

ピアマンの順位相関検定, p < 0.01; Fig. 37)．この相関はマイルカ科に限定した場合に

だけ検出され，アカボウクジラ科，アマゾンカワイルカ科，イッカク科各 1 種を加え

たハクジラ亜目 16 種を用いて検定した場合には，有意な相関は確認されなかった 

(スピアマンの順位相関検定, p > 0.05)．また，鼻骨の幅の実測値との相関については，

科を限定した場合でも，ハクジラ亜目全体の場合にも，統計的に有意な相関は検出さ

れなかった (スピアマンの順位相関検定, p > 0.05)． 

これまでの解剖学的な考え方によると，左右非相称性が大きくなるほど，発生する

鳴音の周波数帯は広くなるはずである．しかし，今回の分析では，左右の鼻骨の幅が
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ほぼ等しいハンドウイルカで鳴音周波数帯が最も広く，鼻骨幅の L/R が 0.78 と左右

非相称性が大きかったサラワクイルカでは周波数帯が狭いという，予想とは逆の相

関が示された．この結果はこれまで指摘されておらず，マイルカ科 13 種でなぜホイ

ッスルの鳴音周波数帯と左右非相称性が負の相関を持つのかという理由は考察でき

なかった．この周波数帯との相関についても，鼻骨幅―クリックス相関についても，

今回確認された結果が解剖学的および音響物理学的に意味のある相関なのかどうか

は，ハクジラ亜目の鳴音発生の仕組みが明らかになったとき，再度検討する必要があ

るだろう． 

クリックスの周波数帯の広さを示す指標の 1 つに波形がある (Kamminga et al., 

1996; Nakamura and Akamatsu, 2004)．周波数帯の広い波形はマイルカ科に広く見られ

るマイルカ科型の波形，周波数帯の狭い波形はネズミイルカ科に典型的に見られる

ネズミイルカ科型の波形に分類される．これに基づき，第 1 章の結果を並び替え，グ

ループ分けしてみると，前上顎骨の幅の左右非相称性 (WPM) がこの波形の分類に

一致する傾向があった (Fig. 38)．L/R が 1 を上回るコマッコウ科鯨類が系統的に特異

であること，また波形が不明の種の多く (Fig. 38, 黒で表示してある) がマイルカ科

型の波形に分類される可能性が高いことを踏まえると (Morisaka and Connor, 2007)，

前上顎骨幅の左右非相称性は周波数帯と関連する可能性がある．本研究で扱った 27

種のうち，半数近くの 12 種では波形がまだ明らかになっておらず，ハクジラ亜目の

鳴音データの拡充が今後の課題として挙げられる． 

鯨類では行動の左右性も記録されており，ミナミハンドウイルカ  (Tursiops 

aduncus) は，行動観察の結果から左目が「利き目」である可能性が高いということで

ある (Sakai et al., 2006)．また，ネズミイルカでは，右の胸鰭の方が大きいという形態

学的な報告があり (Galatius, 2005)，利き目と合わせて考えるとハクジラ亜目鯨類に

は左旋回の遊泳傾向があると考えられる．もし，この左旋回の傾向があるならば，ハ

クジラ亜目のエコーロケーション鳴音が左方向に偏って発せられている可能性があ

る．エコーロケーションには指向性の高いクリックスが用いられているが，ネズミイ

ルカ，シロイルカ，オキゴンドウの水平面における指向性には，音波が左右のどちら

かに極端に偏っている共通の傾向があるとは言えなかった (Au et al., 1995; Au et al., 

1999; Au, 2000)．指向性についてもこの 3 種以外に実験された例はほとんどなく，今

後鳴音特性に関する知見が，多くの種のみならず性別や成長段階の多様性を含めた

多くの個体で明らかになることが望ましい． 
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Fig. 37  Correlation between L/R ratio of nasal bone width (WN) and bandwidth of whitsle. The two 

values of 16 odontocete species shown in the insert are plotted. The way how the ‘bandwidth’ was 

calculated are written in the main text. The dashed line represents the regression line of 13 delphinid 

species. 

 

 

 

Fig. 38  The correlation between waveform type of clicks and L/R ratio of WPM in 26 species. Box 
plots in red indicate bimodal waveform (Delphinid type; 10 species) and those in blue one-peak 

waveform (Phocoenid type; five species), while those in black (12 species) indicate that their 

waveform type is unknown. 
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ハクジラ亜目の鳴音発生機構の解明に向けて 

今回の研究からは，後部鼻額骨嚢が鼻骨の大きさに部分的にせよ影響しているこ

とが明らかになり (第 2 章)，さらに，鼻骨の幅の実測値がクリックスのピーク時最

高周波数およびホイッスルの周波数帯に強く相関しているという解析結果が得られ

た．このことは，後部鼻額骨嚢の大きさが鳴音周波数に影響することを示唆する．前

部および後部鼻額骨嚢は，鳴音発生源となる MLDB 複合体の前―体側―後を囲むよ

うに位置していることから，この鼻嚢の大きさが鳴音の振動を起こす部位と相関し

ていることは十分考えられる．また，前上顎骨嚢に対応する部位である前上顎骨の幅

も，波形に影響する可能性が示された．しかし，ハクジラ亜目頭部の解剖学的知見は

畜産動物等に比べれば非常に乏しく，軟組織がどのように鳴音発生に関わるのかに

ついての明確な説明がない．本研究の第 1 章および第 2 章から，頭骨骨格の各部位の

左右非相称性の相関は確認されず，軟組織の各部位の左右非相称性も互いに同じ値

を示すわけではないと考えられる．左右非相称な形態の持つ役割を明らかにするた

めには，鼻道による鳴音発生の機序の解明が必要である (Tyack and Miller, 2002)． 

今回の解析の結果として左右非相称性が鳴音周波数と相関する傾向が見られたが，

特定の部位の形態データだけから鳴音特性を予測することはほぼ不可能であった．

ハクジラ亜目全体の形態と鳴音の回帰直線には一致しない種も見られ，また同じ種

内でも形態に個体差があることがその理由である．Galatius and Goodall (2016) が指摘

するように，左右非相称性は系統関係や分布域，鳴音周波数などの鳴音特性と複合的

に関係している可能性が高いと考えられ，なぜ左右非相称性が生じたのかという分

析は複数の要因から行う必要がある． 

今後の分析にあたっては解剖学的な知見に加えて，鳴音に関する情報も拡充され

なければならない．本研究において頭骨形態の左右非相称性については多くのデー

タを得ることができたが，現状では周波数や指向性など，鳴音特性を分析するための

データがまだ十分ではない (Tyack and Miller, 2002; Mooney et al., 2012)．鳴音特性を

計測する際に影響すると思われる要因は非常に多く，例えば調査環境が屋外なのか

水槽内なのか，対象個体の雌雄や年齢や健康状態，さらに機材の感度や調査体制など

も測定結果に影響を与えると考えられる．加えて，録音した鳴音がその個体の出せる

周波数の上限または下限を含むのかという問題もあり，同一種であっても複数の鳴

音測定結果に基づいて慎重にデータを解析する必要がある．今回確認された相関が，

生物学的に意味のある相関なのかどうかを分析するためにも，今後鳴音のデータが

より一層充実することに期待する． 
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嗅覚能力と左右非相称性の関連 

左右非相称性については，機能面での必要性のために獲得されたと考えることも

できるが，進化適応および発生過程で副次的に獲得された可能性もある．これに関連

して，左右非相称性が嗅覚能力と関連するという指摘がある (Sleptsov, 1939)．本研究

ではミンククジラに嗅覚があることが示唆された．さらに，ヒゲクジラ亜目では嗅覚

による定位のために，左右相称な鼻道と 2 箇所で開口する噴気孔が必要であると予

想された．ヒゲクジラ亜目の鼻道や神経に痕跡的な嗅覚器形態が残っていることは，

すでに先行研究により指摘されている (Kishida and Thewissen, 2012)．進化過程から

考えてみると，漸新世のはじめに，ハクジラ亜目 Cotylocara 属の頭骨に左右非相称性

が見出されていることから (Geisler et al., 2014)，ハクジラ亜目が左右非相称性を獲得

したのは始新世の後半から漸新世の初期と考えられる．一方で，さらに新しい年代の

鯨類である中新世の Squalodon 属は痕跡的な嗅覚器を持っていたことが報告されて

いる (Godfrey, 2013)．このことから，頭骨の左右非相称性は嗅覚能力の退縮に先駆け

て生じたと考えられ，頭骨の左右非相称性と嗅覚が同一種において存在していた可

能性も示唆される． 

嗅覚の有無とハクジラ亜目の骨格の左右非相称性の関連を検証するには，ハクジ

ラ亜目鯨類の発生段階が十分に調べられなければならない．なぜなら，Sleptsov (1939) 

は発生における嗅覚器の退縮と左右非相称性の関連を指摘しているからである．ハ

クジラ亜目では，カーネギー胚のステージ 16 に相当する約 5 週目の胎児で外鼻孔が

2 箇所で開口しているが，その後左右の外鼻孔は癒合して左右非相称性も確認される

ようになる (Farnkopf et al., 2017)．一方で，ハクジラ亜目では胎児期初期に嗅神経が

存在することが明らかになっており (Oelschläger and Oelschläger, 2009)，発生段階に

おいて左右非相称性の発現と嗅神経の消失時期が一致している可能性も考えられる 

(Buhl and Oelschläger, 1986)．ハクジラ亜目における嗅覚系の消失が実際に鼻道周辺の

左右非相称性につながったのかどうかを明らかにするためには，ハクジラ亜目各種

について発生段階を追った形態学的な研究および分子生物学的な研究が必要である． 

V. まとめ 

本研究第 1 章で，ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の骨鼻孔周辺の骨格形態が異な

ることを再確認し，この形態の違いと鼻道周辺が担う機能の違いの関連を指摘した．

第 4 章で行った両亜目の下顎骨形態の比較分析からは，ハクジラ亜目は音響の利用

に特化した形態を持ち，ヒゲクジラ亜目は飲み込み摂餌に適した形態を獲得したと

いう，両亜目の適応戦略の違いが示唆された．第 3 章では，ヒゲクジラ亜目の嗅粘膜

の組織観察の知見が得られ，本種が嗅覚を持つ可能性が支持された．この結果から，
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ヒゲクジラ亜目が左右相称な鼻道を維持したことの背景に，嗅覚を用いた索餌およ

び個体間交流があることが推測された．もし，嗅覚を持つ鯨類の存在が明らかになれ

ば，それは今後鯨類の生態を理解していく上で新たな論点になりうる．鼻道周辺の形

態は両亜目の食性や社会性と深く関わり，それぞれの適応戦略を表すと考えられる． 

第 2 章の解剖によって，ハクジラ亜目のマイルカ科とネズミイルカ科で鼻骨には

後部鼻額骨嚢が対応していることが確認された．ハクジラ亜目内でも頭骨形態には

多様性があるが，頭骨と軟組織の配置に科を超えて共通する規則があるとすれば，化

石種の骨格形態から軟組織の形態や鳴音特性を予測することが可能になる．このこ

とは，ハクジラ亜目がいつエコーロケーション能力を使用するようになったのかと

いう年代推定に役立つ．また，後部鼻額骨嚢は鳴音発生の振動を起こす MLDB 複合

体に近接しており，鼻骨の形態が鳴音の特性に影響している可能性も示された．骨格

形態と鳴音特性の相関を第 5 章で統計的に解析したところ，鼻骨の幅の左右非相称

性の程度と鳴音周波数に有意な相関が検出された．この相関には，鼻骨と後部鼻額骨

嚢の解剖学的な対応が関係していると予想されるが，本研究ではこの左右非相称性

と鳴音周波数との相関が，解剖学的あるいは音響物理学的に意味のある相関なのか

否かを検証することはできなかった． 

ハクジラ亜目の左右非相称性に影響を及ぼす要因として，本研究ではハクジラ亜

目の発する鳴音の指向性や周波数などの特性，および系統的な影響が複合的に関連

していると結論する．形態と鳴音特性との関連については，科ごとに特徴があるもの

と考えられる．なぜなら，鼻骨の幅の左右非相称性 (L/R) とホイッスルの鳴音周波

数帯の間には，ハクジラ亜目全体では有意な相関が検出されず，マイルカ科に限定し

た場合にのみ相関係数が 0.82 という強い有意な相関が認められたためだ．本研究で

は，鼻骨の幅の左右非相称性が顕著になるほど，クリックスのピーク時最高周波数が

低くなる，また，ホイッスルの鳴音周波数帯が狭くなるという相関が確認されており，

左右非相称性が鳴音特性に影響していることが示唆された．しかし，系統関係を考慮

しなければ左右非相称性が生じた理由を解明することは難しいだろう． 

ハクジラ亜目には 2017 年現在 75 種が属するが (The Society for Marine Mammalogy)，

本研究で頭骨を計測した種は 6 科 27 種であった．解剖に用いたのは 2 科 2 種だけで

あり，頭骨と軟組織についての対応が明らかになっていない鯨種も多く，今後取り組

むべき形態学的課題として対象種の拡大が挙げられる．これまで，左右非相称性の程

度が大きい種で鳴音周波数帯が広い可能性が指摘されていたが，本研究ではホイッ

スルの周波数帯と鼻骨幅の左右非相称性の関係において，逆の相関が示された．この

結果を分析するためにも，本研究で調査することができなかったマッコウクジラ科
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のマッコウクジラや，マイルカ科セッパリイルカ属の頭骨について，左右非相称性を

分析することが重要である．マッコウクジラは頭骨形態に顕著な左右非相称性を持

つ種である．セッパリイルカ属の鯨類は，マイルカ科でありながら鳴音の特性がネズ

ミイルカ科のものと似ており，ホイッスルを使用しない．これらの特殊な形態および

生態を持つ種を解析に加えることにより，左右非相称性がどのような役割を持つの

かについてより深く考察できるだろう．さらに，頭骨の計測部位を定義するために，

頭部の解剖学的データの収集が必要だと考えられる．ハクジラ亜目では，頭骨形態そ

のものに種間差が存在するため，左右非相称性の種間比較をより適切に行うための

計測部位および計測方法を選定しなければならない．このためにも，頭骨形態と軟組

織構造の対応関係を種横断的に比較していくことで，今後の研究の発展につながる

と考えられる． 

左右非相称な形態がなぜハクジラ亜目だけに見られるのかを解明するためには，

ハクジラ亜目鯨類の行動および鳴音特性に関する基礎的な知見の拡充が必要である．

さらに，嗅覚や鳴音発生といった鼻道の機能を分析するためには，上記の知見に解剖

学的な知見を合わせて分析していくことが求められる．本研究で用いた，鼻道周辺の

肉眼解剖や鼻道内壁の顕微鏡下での観察といった手法は，鼻道がどのような機能を

持つのかを分析するために有用であり，今後個体数や種数を増やすことで鯨類の鼻

の役割についてより詳細な分析が可能になるだろう．さらに，ハクジラ亜目の発生過

程において鼻道周辺がどのように形成され，左右非相称性が発現するのかについて

も調べていくことが重要である． 
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博士学位論文内容要旨 

 

歯鯨類頭骨の左右非相称性に関する研究 

 

鯨類は完全な水棲適応を遂げた特殊な哺乳類であり，現生鯨類のハクジラ亜目と

ヒゲクジラ亜目は始新世後期に出現したと考えられている (McGowen et al., 2009)．

水中への再進出過程において鯨類の骨鼻孔と外鼻孔形態は変化しており，亜目間で

も異なった形態を持つ．さらに，鼻道は呼吸器としてだけではなく，ハクジラ亜目鯨

類では鳴音発生器官として使用されており，ヒゲクジラ亜目鯨類では嗅覚器として

機能する可能性も指摘されていることから，鼻道の機能面にも亜目間に相違点があ

る．本研究は鼻道周辺の左右非相称性 (Ness, 1967; Mead, 1975) がハクジラ亜目にだ

け存在する理由および両亜目の適応戦略の違いの解明を目的とし，両亜目の鼻道周

辺形態の違いを比較分析した． 

第 1 章では基礎的情報の拡充を目的に，ハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の頭骨形

態における左右非相称性を計測に基づいて分析した．ハクジラ亜目鯨類はコマッコ

ウ科，アカボウクジラ科，アマゾンカワイルカ科，イッカク科，ネズミイルカ科，マ

イルカ科の 6 科から 27 種，計 172 個体の頭骨骨格標本をノギス等で計測した．左の

計測値を右の計測値で割り，左右非相称性を示す指標 (L/R) を算出し解析したとこ

ろ，すべての種で鼻骨の位置が正中軸よりも左側に寄っていた．また，鼻骨や前上顎

骨ではほとんどの種に右側の骨が大きい特徴が認められた．この左右非相称性の程

度には種間差があったが，頭骨長および系統関係との相関は確認されなかった．一方

ヒゲクジラ亜目では，76 個体のミンククジラ (Balaenoptera acutorostrata) の頭骨の

計測を行い，鼻骨および前上顎骨の形態が左右相称であることを確認した． 

第 2 章ではハクジラ亜目の鼻骨と軟組織の解剖学的な対応を調べた．ハクジラ亜

目の鼻道は鳴音発生器官であるため (Cranford et al., 1996)，鳴音発生に鼻骨が果たす

役割を明らかにすることを目的に，マイルカ科のスジイルカ (Stenella coeruleoalba) 1

個体とネズミイルカ科のスナメリ (Neophocaena asiaeorientalis) 2 個体の頭部標本を

用い，肉眼解剖によって鼻骨周辺の軟組織の配置を観察した．両種には鼻骨形態の違

いがあったが，いずれの種においても鼻骨は鼻道から派生した後部鼻額骨嚢の後ろ

に位置することが観察された．したがって，鼻骨は結合組織を介してこの鼻嚢を支え

ていると考えられ，第 1 章で確認された鼻骨の左右非相称性は後部鼻額骨嚢の大き

さに影響を受けることが示唆された． 
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ヒゲクジラ亜目の鼻道には鳴音発生器官は存在せず (Carte and Macalister, 1868)，

陸棲哺乳類と類似する嗅覚器形状が痕跡的に残っているため (Godfrey et al., 2013)，

第 3 章ではヒゲクジラ亜目の鼻道を嗅覚器として位置づけ，ミンククジラを対象に

形態学的な分析を行った．第 1 節ではミンククジラ 77 個体の外鼻孔の形態をノギス

等によって計測した．その結果，頭頂部に 2 箇所で開口する外鼻孔は左右相称である

ことが確認された．続いて第 2 節では，成体のミンククジラ 1 個体を対象に鼻道粘膜

組織の顕微鏡観察を行った．鼻道の上皮組織を 5 mm 角で，腹鼻道から 2 箇所および

背鼻道から 7 箇所採集し，H/E 染色によって細胞形態を観察したところ，背鼻道の後

端にある憩室の粘膜では，上皮細胞の形態が一般的な哺乳類の嗅細胞に酷似してい

た． 

第 4 章ではハクジラ亜目とヒゲクジラ亜目の下顎骨形態を観察と計測に基づき比

較した．ハクジラ亜目の左右非相称な頭骨は鳴音発生と関連を持つと考えられたた

め，音響利用に関連する器官として下顎骨 (Norris, 1964) における左右相称／非相称

性および亜目間の形態学的変異を調べた．分析には，ハクジラ亜目マイルカ科のカマ

イルカ (Lagenorhynchus obliquidens) 27 個体，スジイルカ 6 個体，ハンドウイルカ 

(Tursiops truncatus) 12 個体，ヒゲクジラ亜目ナガスクジラ科ミンククジラ 10 個体の

下顎骨標本を使用した．下顎骨の長さ，高さに加え，ハクジラ亜目では音響脂肪を取

り囲む部位の下顎窩の長さ，高さ，厚みについてノギス等を用いて計測した．計測し

たハクジラ亜目 3 種では下顎骨長の約 30%を下顎窩が占めていたが，ミンククジラ

では 12%であった．このことからハクジラ亜目の下顎窩は大きく，聴覚の利用に適応

した形態であると考えられた．さらに，ミンククジラの下顎窩はハクジラ亜目および

ムカシクジラ類 (Nummela et al., 2007) に比べて 10 倍近い厚みがあった．また，今回

調査した 4 鯨種では下顎骨における顕著な左右非相称性は確認されなかった． 

各章における結果を先行研究と合わせて考えると，両亜目がムカシクジラ類から

分化した後にとった適応戦略が明確になった．漸新世以降ハクジラ亜目では音響の

利用が重要であり，鼻道を鳴音発生器官にすることで，嗅覚能力と引き換えに高周波

鳴音が高度化し，個体間交流およびエコーロケーション能力によって環境に適応し

たと考えられた．一方，ヒゲクジラ亜目ナガスクジラ科では，飲み込み式摂餌に合わ

せた形態の獲得が重要であったと考えられた．顎の開閉の際の圧力に耐えるため，下

顎骨はより頑丈になったと考えられる．さらに，餌生物が空気中に発する化学物質の

匂いを索餌に用いていた可能性も考えられ，匂いの発生源の定位のため，左右一対の

外鼻孔および左右相称な鼻道形態が必要であったと予想された．ヒゲクジラ亜目鯨

類の嗅覚の有無を明らかにすることは今後の課題であり，鯨類の生態を理解する上

で新たな論点となりうる． 
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第 5 章では，左右非相称な頭骨が鳴音発生に与える影響を明らかにするため，ハク

ジラ亜目の左右非相称性の程度が鳴音周波数と相関するかどうかを統計学的手法に

よって検証した．ハクジラ亜目の鳴音周波数のデータを Morisaka and Connor (2007) 

から引用し，第 1 章で求めた計測値との相関を検定した．この結果，エコーロケーシ

ョンに用いられるクリックスの波形が，前上顎骨幅の左右非相称性と関連する傾向

を示した．マイルカ科型の波形を持つ種では，ネズミイルカ科型の波形を持つ種より

も前上顎骨幅の左右非相称性が顕著な傾向があった．また，クリックスのピーク時最

高周波数が鼻骨の幅と負の相関を持ち (r = -0.92, p < 0.01, スピアマンの順位相関検

定)，鼻骨の幅が大きい種ほど低い鳴音を用いる傾向があった．さらに，鳴音周波数

帯と鼻骨幅の左右非相称性を比較したところ，マイルカ科の 13 鯨種についてホイッ

スルの周波数帯との有意な相関が検出され (r = 0.82, p < 0.01)，この結果は今まで指

摘されたことのない相関であった．解剖結果と合わせて考えると，鼻骨および後部鼻

額骨嚢の大きさが鳴音発生に関わることが示唆されたが，左右非相称性がなぜ鳴音

周波数と相関したのかは現在のデータからでは明らかにできなかった．左右非相称

な形態が生じた理由の解明のためには，ハクジラ亜目鯨類の種特異性を踏まえつつ，

行動や鳴音特性に加え，発生過程を含めた形態を調査していくことが必要である． 

 


