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〔総説〕

被子植物の森とサル類の歯の進化

名取真人＊

トリボスフェニック型大臼歯の出現

トリポスフェニック(triboSphenic)は, Simpson

(1936）によって， ギリシャ語のtribos (摩擦） と

sphen(くさび）とを組み合わせたつくられた合成語

でる。このトリボスフェニック型大臼歯（図1）は，

爬虫類のような単咬頭から出現したことになるが，そ

の進化の仮説としては， コープ・オズボーンの三結節

説が有名である(Osborn, 1907)。しかし，かれらの

説は上顎ではただしく，下顎ではあやまっていると考

えられている。現在，古脊椎動物学者のあいだでは，

パターソンの仮説がもっとも支持をうけている

(Patterson,1956)｡これは，瀬戸口(1981)がくわ

しく紹介しているので， こまかなところははぶくが，

まとめると，つぎのようなことになる。

はじめに

森林の哺乳類といえば，やはり，サルが頭の中にう

かぶ。たしかに，森林のつくりだした“場”に適応し

ていった哺乳類が，サルに進化したことはまちがいな

い。ただ， この森林は，サルに生活の場を提供したば

かりでなく，哺乳類全体の進化にも大きな影響をあた

えた。ここでは，森林と，初期の哺乳類の大臼歯の進

化のかかわりについて，かんがえてみたい。

さて， このような森林の構成が，白亜紀前期から白

亜紀後期にうつるあたりで大きくかわった。それは，

裸子植物から被子植物への変化である。裸子植物は，

スギ花粉でお馴染みのように，莫大な花粉をまきちら

し，基本的に‘‘花”をつけない。被子植物はその花を

つける。花には昆虫をよぶさまざまな工夫がなされ，

昆虫たちは，花にあつまり，花粉をはこぶ。裸子植物

は，あたるも八卦，あたらぬも八卦的な受粉の仕方を

するが，被子植物では，昆虫をつかって，確実に花粉

がメシベにはこばれるので，受粉の確率がきわめてた

かい。裸子植物は，成長がゆっくりで，ひとつの個体

の寿命もながい。日光のスギではないが，樹齢何百年

などは，あたりまえであろう。被子植物は，一年草な

ども存在するように，成長もはやい。裸子植物のしめ

ていた生態的位置に，被子植物がはいりこんだならば，

生殖的もすぐれ，成長的もはやい被子植物は，裸子植

物を駆逐してしまうだろう。おそらく， このようなか

たちで，被子植物は裸子植物の“場”を占領し，大き

な変化を白亜紀前期から後期にうつるあたりでもたら

したにちがいない。

花をつける被子植物の森，その拡大は，昆虫と被子

植物のふかいかかわりからすれば，昆虫の爆発的な発展

をうながしたにちがいないし，昆虫類は，実際巨大な

生物群に進化していった。哺乳類は出現から昆虫を常

食としていたとかんがえられるので，昆虫の発展は，哺

乳類を発展させてたことは想像にかたくない。そして，

当の哺乳類は，昆虫を効果的にたべることができるよう

に，みずからのからだも，かえていった。そのひとつが

トリポスフェニック型大臼歯の猿得である。
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上顎大臼歯のもっとも原始的な咬頭はプロトコーン

(protocone)ではなく，パラコーン(paracone)で

ある。下顎では，プロトコニッド(protoconid)がそ

れにあたる。原始咬頭の近心と遠心に咬頭が出現する。

上顎では， スタイロコーン(sIylocone)とメタコー

ン(metacone)であり，下顎では，パラコニッド

(paraconid)とメタコニッド(metaconid)である。

新しい咬頭の出現で, V字状のエッジをもつ歯になる

(図2)。これが，三錐歯類的なタイプの大臼歯である。

このタイプの歯では，上顎と下顎のエッジがすりあい

(図3)， “きりさき”がおこる（図3)｡ここに，食物

を捕獲する歯から，切断する歯へ進化したことになる。

ついで，上顎では，パラコーンを軸に， スタイロコー

ンとメタコーンが頬側に，下顎では，プロトコニッド

を軸に，パラコニッドとメタコニッドが舌側に移動す

る（図4)。大臼歯自体は近遠心方向にみじかくはな

る。しかし，機能的には“きりさき”だけしかもって

いない。このタイプは対錐歯類とよばれる。キューネ

オテリウム(KZje7ZeOthe""九）などの原始的な対錐

歯類では，近心・遠心の咬頭の移動が中途半端である

が，進化した種類では，曲がりがつよくなる。つぎの

段階では，下顎のプロトコニッド，パラコニッド， メ

タコニッドでできた三角形の構造（トリゴニッド，

trigonid)の遠心に出っ張りができる（図4)。この

出っ張りは，上顎の三角の舌側に出現するプロトコー

ンとかみあうようになる。これで，いままでの“きり

さき”という機能に， “かみつぶし”という機能がつ

けくわわったことになる（図5)。そして， この2つ

の機能をもつ大臼歯が， トリボスフェニック型大臼歯

である(Simpson,1936)。 トリボスフェニック型大

臼歯をもつ哺乳類は，昆虫をこまかく切断し，その肉

片をつぶすことができるのだから， この時点で，切断

するだけの歯をもつものよりも，昆虫を効果的に消化

できるようになった。 トリポスフェニック型大臼歯を

狸得したあと， しばらくたつと，真獣類のなかで， こ

の大臼歯にあらたな進化の方向があらわれた。それは，

“かみつぶし”を強調する方向である（図6)。ちな

みに，かつては， この特徴をもつグループをまとめて，

有爪類(Unguiculata) としたが(e.9. , Simpson,

1945)，現在では，それぞれが単系統群ではないとか

んがえられている(e.9.,McKenna,1975,Szalay,

1977,Novaceket.qj.,1988,Rowe,1993)。

上顎大臼歯

下顎大臼歯

三錐歯タイプのMegazostrodonの大臼歯

の形態(Jenkins&Crompton, 1979より）

図2

図3三錐歯タイプの大臼歯の機能

(Kermack&Kermack,1984より）
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とである。つまり，多丘歯類は，サル類。げっ歯類の

ような進化した体制をもっていなかったのである。た

とえば，多丘歯類は骨盤の間がせまく，有袋類とおな

じように，ちいさい子供しかうむことができなかった

(Kiela-Jaworawska, 1969)｡有胎盤類であるサル類。

げっ歯類と， もし，樹上という生活の場をあらそった

としたならば，子供をのこすという意味でも，多丘歯

類は不利であり，おそらく，サル類。げっ歯類に“場，

をあけわたしてしまわざるをえなかっただろう。多丘

歯類は白亜紀・暁新世にかなり分化をとげるが，初期

のサル類の発展とともに，数を減少させ，げっ歯類の

放散とともに，絶滅していった(Hopson, 1967;Van

Valen&Sloan， 1966)。 図9 プレジアダピス。プレジアダピスが木のみを食

している絵(Fleagle,1988の図をかえた)。

サル類の出現

サル類は，多丘歯類とおなじように，森林に適応し

た哺乳類である。しかし，サル類の大臼歯はトリポス

フェニック型大臼歯から由来したが，多丘歯類はそれ

をへていない。サル類はトリボスフェニック型大臼歯

を変形させることで，森林の食べ物に適応していった。

まえにのべたように，サル類の大臼歯の基本的な進化

傾向は， “かみつぶし”の強調にある。したがって，

それに適応すべく，大臼歯にも変化がおこった（図6)。

具体的には， “かみつぶし”の重要な場となるタロニッ

ドや上顎の舌側部がおおきくなる。また，咬頭はひく

く， まるくなる。 “きりさき”の隆線をささえてはい

るが，あまり“かみつぶし”とかかわっていないトリ

ゴニッドはひくく，ちいさくなる。上顎では近遠心方

向にながくなり， とくに舌側の部分がひろがるのであ

る。

サル類のなかで， もっともふるい化石はプルガトリ

ウス(Pz"gnto『虹s)とされている。これは白亜紀の

末期から発見されたものである (VanValen&

Sloan,1965)。歯式は3143で，原始的な真獣類の

特徴をもっている。大臼歯の形態では， トリゴニッド

が比較的ひくく， タロニッドが比較的ひろい。すこし

ではあるが， “きりさき”から“かみつぶし，’のほう

に移行している。この意味からすると， “サル類”に

一歩，ふみだした感がある。

暁新世， とくに，暁新世中期以後になると，プレジ

アダピス類という“サル類”が， ヨーロッパや北アメ

リカで大発展をとげる（図9)。プレジアダピス類は

かなり成功したサル類であるが，始新世中期になると，

ほとんど絶滅してしまう。

図7多斤歯類(Kraus&Jenkins,1983より）

a
b

多丘歯類の大臼歯

a)Cimolodonの上顎第1大臼歯(Clemens

&Kielan-Jaworawska, 1979より）

b)上顎大臼歯と下顎大臼歯のかみあい方

図8
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大臼歯の形態ばかりではなく，プレジアダピス類の

重要な特徴のひとつは，何といっても，おおきな，下

にたおれた下顎切歯をもつことである（図11)。これ

は，多丘歯類にもみとめられる特徴である。巨大な切

歯で，食物をプレパレイ卜して， うしろの歯でかみつ

ぶしたのではないかとかんがえられる。初期のプレジ

アダピス類では，巨大な切歯のうしろには歯がうまっ

ていて，おおきな歯隙はない。ところが，進化するい

にしたがい，歯隙が大きくなり， いかにも，げっ歯類

的な特徴をしめすようになる（図11)◎このような特

徴をみると，はたしてサル類なのかと疑問におもえて

くる。現在では否定されているが，げっ歯類とサル類

とが近縁とみなされていたこともあるくらいである

(Wood$ 1962)。

ヨ
グ
ロ
ヨ

〃
８

口
一

一
〆

〆

1
、

部、I、
Ｊ
１

ba

図10パロモミスの大臼歯

aが右上顎大臼歯、bが左下顎大臼歯

原始的なプレジアダピス類は，歯式が2133であ

る。咬頭は比較的ひくく， まるい。 トリゴニッドはひ

くい。タロニッドがひろい下顎第3大臼歯をもつ。こ

れらはサル的な特徴である。また，上顎大臼歯ではコ

ニュールが発達している。さらに，上顎大臼歯では，

プロトコーンから遠心にはしる隆線が2つある。ひと

つはポストプロトクリスタ(poslprotocrista)であ

り， もうひとつはナンノピテクス壁(nannopithex

fbldあるいはpostprotocingulum)である（図10)。

このナンノピテクス髪がプレジアダピス類ではよく発

達している。ある種のプレジアダピス類では，ナンノ

ピテクス壁が，初期のものよりもかなり発達している。

上顎大臼歯では， “かみくだき”をつよくするため，

舌側咬頭のエリアをおおきくする必要があるが，ナン

ノピテクス壁の発達も“かみつぶし”の機能の増大と

関係しているかもしれない。

プレジアダビス類はサルか

プレジアダピス類は，伝統的にはサル類にふくまれ

ていた。しかし，現在では，はずす傾向にある。なぜ

だろうか。まず，プレジァダピス類がサルとかんがえ

られた特徴をあげてみると， さきほどのべたように，

トリゴニッドがひくくなり， タロニッドがひろくなる。

また，ナンノピテクス壁の存在もあげられる。しかし，

このような形態は哺乳類のいくつかのグループで出現

するため，サル類固有の形質ではないらしい(An-

drewS,1988)。また，サル類を特徴づける重要な形質

に鼓室の形態がある。サル類では，鼓室の下壁が岩骨

由来の骨で形成されていて，一般的な哺乳類でみとめ

られる内鼓室骨(entotympanic)ではない（図12)。

原始的なプレジアダピス類のミクロシオプス類では，

下壁が存在していないし，ほかのプレジアダピス類は

鼓室の下壁が岩骨由来かどうかよくわからない

(MacPhee,1983)。このように，プレジアダピス類が

サル類とみなす決定的な証拠にかけているのである。

サル類では，眼窩のうしろにpostorbitalbar (後

眼窩棒と訳すべきか？）が存在している（図14)。四

肢では，母指が対向し,指のどこかに平づめをもつ。

ところが，プレジアダピス類では， このような形質が

ない。原始的なプレジアダピス類の歯式は2133で，

原始的な真獣類の歯式と比べると，小臼歯の数がすぐ

ない。真性のサル類は，原始的なものでも，歯式が2

143で，小臼歯が原始的な状態をしめしている。こ

のようなことからしても，サル類がプレジアダピス類

から由来したとはかんがえにくい。

最近になって，プレジアダピス類の系統関係につい

て，おもしろい証拠がだされた(Bread,1990)｡プレ

ジアダピス類のなかに，パロモミス科というグループ

がある。このグループの中手骨がまっすぐになってい

て，現生のヒヨケザルの中手骨によくにているという

C

図11多丘歯類、プレジアダピス類、げっ歯類の頭蓋

骨の側面図(Colbert&Morales, 1990を変形)。

a)多丘歯類のひとつT(ze"iola6Zs

b)プレジアダピス

c)原始的なげっ歯類のPc"(z77zys
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(Bread,1990,1993) (図13)◎ヒヨケザルは, ddサル”

がついていても，霊長類ではなく，皮膜をはり，モモ

ンガのように，樹間を移動できる哺乳類である。系統

的位置がよくわからなかったが， これが事実だとすれ

ば，プレジアダピス類のなにかから，進化したともか

んがえられる。

図14アダピス科(a)とオモミス科(b)の頭蓋骨の

側面図。アダピス科は眼窩がちいさく、オモミ

ス科は眼窩がおおきい。
e

鼓室の進化。図はSzalay&Delson(1979)を

変形させた。

a)原始的な真獣類、b)一般的な哺乳類、

c)原始的なサル類、アダピス科、キツネザル

類、d)オモミス科、e)狭鼻猿類

図12

真性のサル類の出現

真性のサル類は始新世には，はっきりと出現したこ

とがわかっている。かれらは， さきにのべたようなサ

ル的特徴をもっている。つまり，母指は対向している

し，平づめをもっている◎また, postorbitalbarも

存在し，鼓室の下壁は岩骨で形成されている。この時

代のサルは，おおきく， オモミス科(Omomyidae)

とアダピス科(Adapidae)とにわけられる。オモミ

ス科は眼窩ががおおきく，いつぽう，アダピス科は眼

窩がそれほどおおきくない（図14)。このことは， オ

モミス科はおおきな眼球をもつが，アダピス科はちい

さい眼球をもつことになる。見方をかえれば，オモミ

ス科は夜行性で，アダピス科は昼行性であったらしい

(Fleagle,1988)｡アダピス類は比較的からだもおお

きく，いつぽうオモミス類はそれほどではなかったと

推測される。現生のサルにてらしあわせてみると，オ

モミス類はメガネザルあたりで（図15a), アダピス類

は，キツネザルといった感じになる（図15b)。この種

類のサルも，プレジアダピス類同様， ヨーロッパや北

アメリカを中心に化石が発見されている。初期のもの

は，アダピス類もオモミス類もたがいににていたが，

進化するにしたがい，それそれのグループの特徴がま

していった。

アダピス科は大きく2つのグループにわけられる。

ひとつはアダピス亜科で， もうひとつはノタルクトゥ

ス亜科である。アダピス亜科は一般的にはヨーロッパ

で， ノタルクトゥス亜科は北アメリカが棲息場所であっ

た。アダピス亜科もノタルクトゥス亜科も初期の種類

は，プロトコーン以外の舌側の咬頭であるハイポコー

I
b

C

a

図13霊長類とヒヨケザルの中節骨

(Beard, 1993より）

a)現生のヒヨケザル

b)E7z(zcizJs(パロモミス科のひとつ）

c)ポット （原猿類のひとつ）
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葉は， まえにのべたように，栄養という観点からす

ると，あまり効果的ではない。とくに代謝のたかい小

型哺乳類では，適さない。体がおおきくなれば，代謝

も小型のものよりもおちるので，効果的な栄養物をと

る必要が，小型のものよりすぐなくなる。果実や種な

どは，つねに手にいるものではない。ただ，葉は，果

実とはちがい，確実に手にはいる。これもサル類は食

物として利用しようとした。どのように加工したかと

いえば，ちょうどキャベツのみじん切りのようにし，

ある程度，栄養分が流れだしやすいようにした。そし

て，葉を切断するような機能を歯につけくわえるには，

隆線を鋭利にする必要があった。しかし，葉食もでき

るサルは，初期の食虫性の真獣類のような形態にもど

ることはなかった。タロニッドはおおきく，上顎大臼

歯の舌側部もながいままで，ただ， さまざまな隆線を

するどくしたのである。

ノタルクトゥス亜科でも， アダピス亜科でも，進化

したアダピス科は一般的に食物を切り裂くためのエッ

ジが存在している。アダピス類はオモミス類よりも，

体がおおきく， このような意味では，葉を主食として

もよいし， たぶんそれができたのだとおもえる

(Fleagle, 1988)。この意味で，葉を主食とするとい

う，あたらしいタイプのサルがここに出現したとかん

がえられる。

オモミス科では，初期のものでも，歯式は2133

ではあるが，蛇"んα祗加αでは， 2143の個体も存

在している。一般的には，上顎大臼歯は近遠心径がひ

ろく，ナンノピテクス壁があり， また，遠心歯帯も存

在しいる。 トリゴニッドは近遠的に圧平され，タロニッ

ドはひろい。オモミス科は3つの亜科がある。 ミクロ

ケルス亜科(Microchoermae),オモミス亜科， アナ

プトモルファス亜科(Anaptomorphinae)である。

アナプトモルファス亜科はヨーロッパにも，北アメリ

カでも発見されている。 ミクロケルス亜科はヨーロッ

パで，オモミス亜科は北アメリカでみつかっている。

アナプトモルファス亜科は3つの亜科のなかで， もっ

とも分化がすぐなく，原始的な特徴をもっている（図

17a)。 ミクロケルス亜科とオモミス亜科はいろいろな

タイプの大臼歯が存在している（図17b, c)。たとえ

ば，オモミス亜科は初期のものはトリゴニッドがたか

く，せまいタロニッドをもっていたので，昆虫食と推

察される。進化したものでは， まるく，ひくい咬頭を

もち，果実食性とおもわれるものもいる(Roo"ejyfz

あるいはEhgmouﾉech(zshaJα)。そして,Mtzcm"7･sZzJs

はエッジが鋭利であり，葉食性とになされている。い

ずれにしても， このような複雑なタイプは， ミクロケ

ルス亜科，オモミス亜科とも，アナプトモルファス類

的なものから，進化したとかんがえられる。

ンがほとんどない。このようなタイプから，ハイポコー

ンがおおきくなるように進化していく。ただ，ハイポ

コーンのおおきくなり方が，アダピス亜科とノタルク

トゥス亜科でことなっている。まえにのべたように，

ナンノピテクス壁がプロトコーンの遠心からでている

が， これ以外に，プロトコーンの遠心舌側に歯帯が一

般に存在している。アダピス亜科では，遠心舌側歯帯

上にハイポコーンが出現するが， ノタルクトゥス亜科

では，ナンノピテクス髪上にハイポコーンができあが

るのである（図16)。

a
b

図15現生のメガネザル(a)とキツネザル(b)

(Napier&Napier, 1985より）

ドゥス

＝

]塁ノ

アダピス

疑似ハイポコーンハイ

図16 “ハイポコーン”の進化

上顎大臼歯の図はKay(1983)より
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ル類では，岬角動脈の発達がよわく，おもに，あぶみ

骨動脈が脳を栄養する（図18)｡いつぽう，高等なサ

ル類では，あぶみ骨動脈がなくなり, II1m角動脈だけに

なる（図18)｡アダピス類ではあぶみ骨動脈がおおき

くなり，オモミス類では岬角動脈が巨大化する傾向に

あるという(Szalay,1976;Szalay&Delson,1979)。

このようなことからも， アダピス科はキツネザル類を

うみ， オモミス科が一般的なサル類に進化したとかん

がえられる。漸新世にはいると，オモミス科とアダピ

ス科のサルはほとんどいなくなり，高等霊長類が出現

する。そして，それ以降は， この典型的なサルの時代

にはいっていくのである。

真獣類の原始的な状態

｡霧

繍
鰯

Ｉ
ｐ

Ｃ

み骨動脈

図17オモミス科の右上顎大臼歯と左下顎大臼歯

(Szalay&Delson, 1979より）

a)AFzemo"lysis,b)CIZz"九as版"S1

c)O"qy"

あぶみ骨動

謬｡ぶおおきくな
岬角動脈がおおきくなる

アダピス科とオモミス科は子孫はどうなっただろう

か。マダガスカル島にいわゆる原猿類が棲息している

が， このようなサルにアダピス科が進化したとするの

が一般的である(e､9.,Gregory,1920,Gingerich,

1975; Schwartz&Tatersall,1985)。また， オモミ

ス科は，われわれをふくむ，高等なサルに進化したと

かんがえられている(e.9.,Szalay&Delson,1979j

Rosenberger&Szalay,1983)。その証拠はさまざま

であるが，大臼歯の形態からはあまり明確ではない。

ただ，ほかの形態には，それをものがたる証拠がある。

たとえば，鼓室の形態をみてみる。アダピス類では，

鼓室のなかに外鼓室骨がはいっている。この形態は，

真性のサルでは， もっとも原型的な形質である

(Szalay&Delson,1979)｡この形質をキツネザルの

仲間はひきずっている（図12)。いつぽう，オモミス

科では，外鼓骨がチューブ状になり， この骨の根本は

鼓室のなかに存在するが， さきは鼓室の外にでている

(図'2)。さらに，真性のサル類のうち，旧世界のサル

は，外鼓骨の根本が鼓室の外にでて，岩骨の外側に結

合している形態をとる（図'2)。これは，オモミス科

的な形態から進化したとみなせる。もうひとうっに，

脳を栄養する動脈の形態もあげられる。原始的な真獣

類では，内頚動脈がおなじようなサイズの岬角動脈と

あぶみ骨動脈にわかれる（図18)｡そして，キツネザ

あぶみ骨 脈

あぶ

脈

キツネザル類

図18内頚動脈の進化

（図はSzalay&Delson, 1979より）

小論をおわるにあたり，わたくしに，機会をあたえ

てくださいました， 日本大学松戸歯学部解剖学教室の

小澤幸重教授，寒河江登志朗博士に感謝いたします。
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Abstract

Primatescome inavarietyofmolarstructure

to survive invarious environments・Molar of

earlyprimates, however,probablyevolvedfbran

adaptationtoliveinfbrestsofangiosperms.The

molar fbr the primateswas derivedhomthe

tribosphenicmolarwhichhas twohmctions of

opposingactionandshearmgaction. The early

primamshdonproducisofanglosperms, espe-

cially fruits, fbrwhich they hada trend ID

increase inopposingaclion. InprimalBsgeneral,

this ledtoMne lowcusp, large talonid, small

trigonid,reducedparaconid,longuppermolar

and soon. PlesiadapifOrmes, whichwere the

earliestknownprimaie-likemammals, hadsuch

irends. IntheEoceneprimates, thetwofamilies,

theAdapidaeandOmomyidae,wererecognized.

Theseprimates developed the distolingual cusp

ontheuppermolarfbranadaptamonofoppos-

ingwithineachfamily" This cuspdifferentiated

fromthelingualcingulumintheomomyidsThe

Adapidae had the two subfamilies of the

AdapinaeandNotharctinae. The fbrmerdevel-

oped the distolingual cusp on the Lingual

cingulum,whereasthelatterdevelopeditonthe

nannopithex-fbld or poslprotocingulum.Moreo-

ver, 1he advanced adapids hadwell-developed

shearingcrestsonthemolars,which is consid-

eredasanadaptationtofolivory.
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