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1 ．はじめに
現生の植物食動物の食性は，主に消化器官の解剖学

的特徴からグレイザー（草本食），ブラウザー（木本
葉・果実食），および中間型（どちらにも適応可能）
の 3 つに類型化されている（Hofmann�and�Stewart�
1972）．この 3 食性が生息地域の気候や植生を反映す
ることが明らかになると（Bell�197０ ; �Jarman�1974），
化石動物でも食性を通じた古環境推定が盛んに試みら
れるようになった．なかでも歯は，堆積後の変質作用
を受けにくいことから（Quade�et�al.�1992 ; �Wang�
and�Cerling�1994），有用な研究試料として早くから
注目されてきた．

現 在 の ウマ科動物などにみられ る高 歯冠歯
（hypsodont�tooth）は，従来から，中新世末期に急
拡大した草原環境への適応形質と考えられてきた（た
とえば，Simpson�1951）．その後，歯冠高と幅や前後
長との比率から食性の傾向がブラウザーとグレイザー

のどちらにより近いのかを推定できるようになると
（Janis�1988），その簡便さから大規模気候変動の生
物学的な指標などとして用いられているようになった
（Fortelius�et�al.�2００2）．また，木本類をはじめとす
る植物と熱帯性イネ科などの草本類とで大気から取り
込む炭素の安定同位体比が異なることが明らかになる
と（Bender�1971 ; �O’Leary�1988），頬歯のエナメル質
中の炭素組成から食性を推定する研究が盛んになった
（鵜野ほか�2０15）．

2 ．メゾウェア解析とマイクロウェア解析
歯は食物の咀嚼を担う器官であることから，その磨

耗状態に注目した食性推定法がある．このうちメゾウェ
ア解析（mesowear�analysis ; �Fortelius�and�Solounias�
2０００）は，頬歯咬頭の起伏（Occlusal�Relief）と尖度
（Cusp�Shape） の 2 つ の 巨 視 的 な 摩 滅 形 状
（mesowear）に基づき，食物の物理的性質を推定す
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る（図 1 ）．一般に，グレイザー傾向が強い集団であ
るほど咬頭の鈍化が進行することが知られている
（Fortelius�and�Solounias�2０００ ; �Louys�et�al.�2０11）．
当初，本手法の対象試料は上顎第二大臼歯に限定され
ていたが，現在，ウマ科動物では上下顎の第四小臼
歯，第一，第三大臼歯（Kaiser�and�Solounias�2００3 ; �
Kaiser�and�Fortelius�2００3），また偶蹄類では上顎第
三大臼歯（Franz-Odendaal�and�Kaiser�2００3）および
下顎大臼歯の舌側咬頭にも適用されている（Fraser�
et�al.�2０14）．メゾウェア解析は，生息環境の違いに応
じた種内の食性変異や（Yamada�2０12 ; �Kubo�and�
Yamada�2０14），同一地域内における種間の“食い分
け”を識別できることから（Yamada�2０13），生息地
域間比較や化石群集に対する網羅的解析を行う際，特
に有効である（Yamada�et�al.�2０16）．

一方，マイクロウェア解析（microwear�analysis）
は，食物の咀嚼に伴い歯のエナメル質表面に残された
微細なキズ（microwear）を顕微鏡下で観察し，その
特徴や出現頻度を現生動物と比較することで食性を復
元する．本手法は，主に線状のキズ（scratch）と陥
没状のキズ（pit）の 2 つに注目する（図 2 ）．このう
ち前者は，その方向性が顎運動方向を反映するとして
特に絶滅動物の咀嚼様式の推定に利用されてきた（た
とえば，Simpson�1926 ; �Grine�1977）．その後，種子
など硬い（hard）食物を摂食する個体では pit が卓越
し，�草本など丈夫（tough）な食物を主食とする個体
では scratch が卓越すること，一方で柔らかい
（soft）食物をすりつぶす際にも pit が形成されるこ
となどが明らかとなり，食性推定への応用が進んだ

（たとえば Walker�et�al.�1978 ; �Teaford�and�Walker�
1984）．走査型電子顕微鏡などによる二次元画像観察
のほか，近年は共焦点顕微鏡で計測した対象物表面の
三次元形状データを解析する研究例が急増している．

三次元データの解析法には現在， 2 つの規格が提唱
されている．このうち Dental�Microwear�Texture�
Analysis（DMTA）は，頬歯咬合面の三次元形状デー
タを一定のスケールの面に細分化したのち，水平投影
面積に対する表面積の比率や，方向性を持った形状の
均一性を食性の指標とする（Scott�et�al.�2００5）．本手
法はデータの集積が進み，多様な分類群のデータが解
釈可能となった（山田ほか�2０17）．もう一方は国際標
準化機構（ISO）の規格を適用した Surface�Texture�
Analysis（STA） で あ る（Schulz�et�al.�2０1０.�2０13 ; �
Purnell�et�al.�2０12）．工業分野では製品の表面に見ら
れる微細な凹凸を“表面粗さ”と表現し，これを数値
管理するための統一規格として ISO25178が提唱され
ている．この規格は基本的には，測定領域内の平均面
の高さに対する各点のバラツキを計算することで表面
粗さを定量化する（ISO�25178-2 ）．STA は従来のマ
イクロウェアを“表面粗さ”と見立て，ISO25178に
準拠して定量化し，食性との統計学的な関連性を探索
する．筆者らは STA による現生ニホンジカの種内比
較を行い，草本の消費割合が高い集団ほど臼歯表面の
凹凸がより激しく，特に凹部の容積増加が著しいこと
や，筋目などの規則性をもつことを明らかにした．こ
れらの結果は実際の標本画像と整合的であり，各パラ
メータが scratch や pit に相当する表面形状を検出で
きることが示唆された（Kubo�et�al.�2０17）．

マイクロウェア解析は化石研究だけでなくヤギ・ヒ
ツジの識別や（Mainland�et�al.�1998），ブタの飼育環

図 1．�メゾウェア解析に用いる形態データ（Kaiser�and�
Fortelius�2003を改変）．ウマ科の右上顎臼歯の頬
側面観．

図 2．�現生のニホンジカ頬歯エナメル質表面拡大画像（上
段）と，マイクロウェアのイメージ図（下段）．上
下左図 : グレイザー食性個体の歯で典型的に見ら
れる scratch，上下右図 : ブラウザー食性個体の歯
で典型的に見られる pit．スケール100μm．
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境推定（Ward�and�Mainland�1999）といった動物考
古学研究にも適用されている．筆者らも，家畜ブタの
起源と伝播経路の理解に資する知見の獲得を目指して
研究を進め，野生イノシシと，捕獲後に屋内で飼育し
たイノシシでは，前者の歯の方が凹凸の激しい表面形
状を持つことを明らかにした．一方で，野生イノシシ
の集団間においても凹凸の値には有意な違いがみられ
たことから，より高精度な復元を可能にするため，さ
らなるデータの充実化を図る必要が明らかとなった
（Yamada�et�al.�2０18）．なお，近年の ISO 演算ソフ
トウェアには DMTA に用いられるパラメータをも算
出できるものがあり（Mountain�Map），両手法の垣
根は取り除かれつつある．

3 ．歯を用いた食性推定法の課題と展望
両手法に共通する課題は，解析の基礎となる三次元

座標データの測定条件を統一することである．たとえ
ば ISO25178は“表面粗さ”の測定における標準条件
を提示せず，目的に応じて，それぞれの利用者が決め
ることを求めている．筆者らの経験則では，測定表面
の高低差が０.1μm 以下の場合が多いマイクロウェア
の形状を測定する場合，光の乱反射による測定誤差を
抑え込むため倍率5０倍から1００倍の対物レンズを設置
することが望ましい．また測定領域は，ISO25178の
パラメータを採用する場合，測定したい形状，すなわ
ち従来の scratch や pit が少なくとも1０個以上入る程
度の正方形の視野を確保する必要がある．これは，正
方形でないと一部のパラメータが算出されないためで
あり，長方形でも解析自体は可能である．こうして得
られた全データを解析するのが理想だが，実際には，
さまざまな要因で本来の形状を反映していない三次元
座標，いわゆるノイズが発生することが多い．このノ
イズは，高低差や表面積等，パラメータの算出結果に
大きな影響を与える可能性があるため事前に除去して
おく必要がある．しかし，ノイズだけを抽出する方法
論は本稿執筆の時点では確立されていない．今後，分
析機器や，取得したデータからノイズを認識し除去す
る統計学的フィルタ処理方法など，三次元マイクロ
ウェアの研究者間で統一が必要である．このうちフィ
ルタ処理の手順については Arman�et�al.（2０16）が
様々な組み合わせをテストした結果を提示しており，
今後のモデルケースとなる可能性がある．また，マイ
クロウェアは物理的・化学的風化作用を受けると消失
する傾向をもち（King�et�al.�1999），化石試料を分析
する際は保存状態に留意が必要である．

以上，本稿では筆者らが取り組んできた近年の研究
成果も織り交ぜつつ，哺乳類の頬歯に基づく食性推定
研究史を概観した．本稿が，頬歯化石による食性復元

や，それを通じた古環境の理解に取り組む読者らにと
り，各手法の特性を理解し，目的に応じた手法を選択
する際の一助となれば幸いである．
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