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有蹄類の食性推定の現状と課題：メゾウェア解析を中心に
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Abstract.  Mesowear analysis of cheek teeth wear is one of the most effective methods in the reconstruction 
of paleodiet of extinct ungulates. This paper reviews previous studies of mesowear analysis with other 
reconstructive methods using fossil teeth. This method compares facet development on the occlusal surface of 
cheek teeth of the fossil specimens with those of extant ungulates to classify into three dietary food habits; 
grazer, browser, or mixed feeder. The mesowear analysis is relatively cheap and easy method, so it is possible 
to apply to a large number of fossil teeth specimens in a short period of time. Although most previous studies 
were focused on fossil specimens, mesowear analysis for extant species is also important for the sake of 
methodological improvement or basic data collection for fossil study. Applications of detailed mesowear analyses 
of extant species data, such as sika deer populations in Japan, are useful for the reconstruction of paleodiet.
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はじめに

現生有蹄類の食性は，消化器系の解剖学的特徴などか
ら一般的にグレイザー（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; 図1）．
さらに詳細な分類体系も提唱されているが（Gagnon and 
Chew, 2000），古生物学においては，化石種の食性復元
に求められる精度を勘案し，従来の3類型を用いるのが
普通である．この食性類型は，生息する植生環境と強く
関係していることから（Bell, 1970; Jarman, 1974; Geist, 
1974），化石有蹄類の食性復元を通じて，その生息環境
を復元する試みがなされてきた．食性復元に使用する対
象部位のなかで，臼歯は，咀嚼という最も基本的な消化
器官であるため，その形態は食性との関連性が非常に高
いことが指摘されてきた（Simpson, 1951）．また臼歯に
限らず歯は，堆積後の変質作用を受けにくく（Quade et 
al., 1992; Wang and Cerling, 1994），比較的化石として
保存されやすいことから，脊椎動物を対象とした古生物
学的研究において重要な資料である．花粉化石などの古
植物学的試料を直接得ることが難しい場合，当時の陸生
環境に関する有力な情報源となる．

本総説では，特に化石として保存されやすい化石臼歯

を用いた有蹄類の食性推定研究例の全体像を俯瞰すると
ともに，比較的新しい研究手法であるメゾウェア解析を
紹介する．

臼歯の歯冠高比較

現在のウマ科動物などにみられる高歯冠歯（hypsodont 
tooth）は，中新世末期の乾燥化による草原の拡大（Jacobs 
et al., 1999）に伴って増加したイネ科植物に含まれる珪
酸体や，植物表面に付着した砂塵により，臼歯が摩滅消
失することに対する適応と考えられてきた（Simpson, 
1951; Van Valen, 1960; Fortelius, 1985; Janis, 1988; Janis 
and Fortelius, 1988; Janis et al., 2002）．McNaughton et 
al.（1985）は，イネ科植物の珪酸含有量が採食圧によっ
て増加することを報告している．また最近，生息環境や
食性の異なる現生ニホンジカ（Cervus nippon ）個体群を
用いた比較研究から，イネ科植物体の内外に存在する磨
耗物質が臼歯磨耗を促進することが確かめられている

（Ozaki et al., 2010）．
最初に高歯冠性（hypsodonty）の量的評価法を考案し

たのは，Van Valen（1960）であり，歯冠高と食物消費
量の関係を現生種間で比較することで，臼歯の機能効率
理解を試みた．その後，臼歯の高さを歯冠部の幅や前後
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長さで割った値（Hypsodonty Index：HI）を，食性や植
生環境の指標とする試みがなされてきた．例えばJanis

（1988）では未咬耗の下顎第三臼歯（m3）の歯冠におけ
るHIが1.5未満を低歯冠（brachydont），1.5から3を中
歯冠（mesodont），3より大きい値を示すものを高歯冠

（hypsodont）と定義している．一般にHIの値が小さいほ
どブラウザー寄り，大きいほどグレイザー寄りの食性を
示すとされている．この定義に基づき多数の研究がなさ
れ，化石産出地域内に注目した例の他に，HIを降水量な
どの環境指標として時代別に大陸規模の気候変動を調べ
た研究例も報告されている（Fortelius et al., 2002, 2003, 
2006）．一方で，hypsodontyが必ずしも食性や環境指標
になるとは限らないとする報告もある．現生のプロング
ホーン（Antilocapra americana ）は，HIがグレイザーの
値（4.61：Janis, 1988）を示すにもかかわらず，ブラウ
ザー型の採食生態をもつ（Rivals and Semprebon 2006）．
実際，後述する安定同位体比分析やマイクロウェア解析
の結果は，高歯冠歯を持つ種であってもブラウザー食性
を示す場合があることを明らかにしている（e.g., Feranec 
and MacFadden, 2000; Feranec, 2004）．また Janis et 
al.（2002）は，HIではグレイザーと中間型を完全に判
別することができないことを指摘している．さらに，Janis

（1988）の定義では未咬耗のm3のみを解析対象とするの
で，おのずと解析可能な化石試料が限られるという実際
的な問題がある．

炭素安定�同位体比分析

本手法は，動物体中に含まれる炭素の安定同位体比
（δ13C）が，食物である植物の炭酸同化過程の違いに応
じて特徴的に異なることに注目して，その動物の食性を
類推する．当初，本手法は骨の鉱化組織であるリン酸カ
ルシウムを試料としたが，現在はより続成的変質に強い

歯のエナメル質同位体を分析に供するのが一般的である
（Quade et al., 1992; Wang and Cerling, 1994）．陸上植物
はC3植物，C4植物，CAM植物の3つに大別されている．
C3植物はカルビン回路中ではたらく酵素であるリブロー
ス 2 リン酸カルボキシラーゼ（ribulose bisphosphate 
carboxylase：Rubisco）によりCO2を固定する．Rubisco
は12CO2をより選択的に取り込む性質があり，C3植物に
は木本類をはじめとする多くの植物が含まれる．これに
対しC4植物はホスホエノールピルビン酸カルボキシラー
ゼ（phosphoenolpyruvate carboxylase：PEPC）により
CO2を取り込むが，Rubiscoのような選別作用はない．主
に熱帯性のシバ科がこれにあたるが，一部の植物もこれ
に含まれる．CAM植物もRubiscoにより炭素固定を行う
が，その過程はC4植物により近く，主に砂漠性の多肉植
物によって構成される（O’Leary, 1988）．これら植物の
各代謝経路の違いは，大気中のCO2から取り込んだ安定
同位体比の違いとして反映される（Bender, 1971）．なお，
大気中のδ13Cは，化石燃料の使用により過去約200年間
で ‒6.5〜 ‒8.0 ‰変化したと考えられている（Friedli et 
al., 1986; Marino et al., 1992）．そのため，現生反芻動 
物では，C3 feeder（＝ブラウザー）が ‒21〜 ‒8 ‰，C4 
feeder（＝グレイザー）が0〜 +4 ‰の値を示す（Cerling 
and Harris, 1999）が，上述の大気中の同位体組成変化を
考慮すると，化石中に含まれるδ13Cは現生動物に比べ，
0.5〜1.3 ‰程度，正の方向に補正を行う必要がある

（Koch, 1998）．
このδ13C分析による食性復元は，植物の炭素同化経路

や動物の代謝過程が過去も現在も同一であるという前提
のもとで成立している点に注意が必要である．また，同
位体分析法全体にいえることだが，得られた同位体比は
分析に供した試料が動物体内で形成された時点での影響
状態を反映したものに過ぎない．そのため，歯種や，特
に歯冠の高い種では同じ臼歯でも試料を収集する位置に

図1．現生種の生息環境と食性（Janis, 1982を改変）
（A）：Forest，（B）：Closed canopy woodland，（C）：Open canopy woodland，（D）：Woodland-Savanna Grade1．（ブラウザー），（E）：Woodland-
Savanna Grade2．（ブラウザー＋中間型），（F）：Open savanna．

（1）Hyemoschus aquaticus（ミズマメジカ）．（2）Cephalophus nigrifrons（ズグロダイカー）．（3）Litocranius walleri（グレヌク）．（4）
Tragelaphus scriptus（ブッシュバック）．（5）Tragelaphus strepsiceros（クーズー）．（6）Aepyceros melampus（インパラ）．（7）Diceros bicornis

（クロサイ）．（8）Giraffa camelopardalis（キリン）．（9）Taurotragus oryx（エランド）．（10）Connochaetes taurinus（オグロヌー）．（11）
Gazella granti（グランツガゼル）．（12）Equus burchelli（サバンナシマウマ）．
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よって，分析結果が大きく変動することが報告されてい
る（Higgins and MacFadden, 2004）．さらに，試料分析
に要する機械が比較的高価であることに加え，結果を得
るためには化石標本を多少なりとも破壊する必要がある．
そのため，本手法をタイプ標本など希少な標本に用いる
ことは困難である．

マイクロウェア解析

マイクロウェア解析（microwear analysis）は，採食に
伴い臼歯のエナメル質表面に残された微細な“食餌痕

（microwear）”を顕微鏡下で観察し，その特徴や出現頻
度を食性既知の現生動物と比較することで化石動物の生
態を類推する（Teaford and Walker, 1984; Grine, 1986; 
Teaford, 1988; Solounias and Hayek, 1993）．本手法は，
主にscratch，pitの2種の食餌痕に注目する．一般に，グ
レイザーはscratchが多くみられるのに対し，ブラウザー
はpitがより顕著にみられる傾向がある（図2）．その定
義については，Solounias and Hayek（1993）が指摘して
いるように研究者間で混乱がみられるが，Grine（1986）
は，条痕溝の幅に対する長さの比が 4 以上のものを
scratch，未満をpit，としている．これらの形質の比較解
析法として，Macfadden et al.（1999）はMicrowear Index

（MI）を提唱している．MIはエナメル質上の特定領域内
にあるscratchの数を，pitの数で割った値として定義さ
れ，1.5を境にそれより低い値はブラウザー，大き値はグ
レイザーに推定される．

マイクロウェア解析が提唱された当初は，微細構造の
観察に走査型電子顕微鏡（SEM）を使用していたが

（Grine, 1986），近年，より低倍率の光学顕微鏡を用いる
手法が提唱された（Solounias and Semprebon, 2002）．彼
らの報告によれば，35倍の倍率下で行った解析でも，
SEMを用いた場合と同等の観察結果が得られることが可
能とされる．

本手法を用いる際には，解析結果が，その動物の一生

における食物の傾向というよりも，死の直前に食べた食
物の性質を反映すること（“Last Supper Effect：最後の
晩餐効果”：Grine, 1986）に注意が必要である．実際，現
生霊長類を用いたTeaford（1988）の実験結果は，エナ
メル質表面の“傷”が食餌の変化により数日程度の短期
間で変化することを示唆している．これは，食物の季節
性に対する鋭敏な検出力を期待できる一方，より長い期
間での平均的な食性傾向を推定したい場合の結果解釈を
難しくする．また，エナメル質表面に残された顕微鏡レ
ベルの細かな傷の認識と，その計数には多くの時間と労
力を必要とするため，多数の標本を処理することは困難
である．さらに，化石標本を扱う場合，解析結果の信頼
性を確保するためには，堆積時の運搬や風化などによる
ダメージの少ない，極めて保存状態の良い試料を用いる
必要がある．

メゾウェア解析

メゾウェア解析（mesowear analysis）は，植物食有蹄
類の臼歯咬頭の摩滅様態（mesowear）に注目した食性復
元法の1つであり，これまで示した化石臼歯研究法を補
完する目的で考案された（Fortelius and Solounias, 2000）．
食物の物理的性質の違いが臼歯の摩滅に反映されるとい
う仮定に基づき，その様態の肉眼的観察によって食性復
元を行う試みは既にJanis（1990）によって紹介されてい
たが，本手法は，より簡便かつ安価に形質評価を行うこ
とを目的としている．メゾウェア解析は，上顎大臼歯の
頬側咬頭（paraconeまたはmetacone）について，肉眼的
に観察できる臼歯の摩滅状態を，咬頭の“起伏”である
Occlusal Relief（OR）と“尖度”であるCusp Shape（CS）
の2つの観点から評価する（図3）．ORは，“2咬頭がなす
谷の深さを，歯冠の近遠心長で割った値”が，基準値よ
り大きい場合high，低い場合をlowと判別する．基準値
は分類群ごとに異なり，ウマ科やウシ科等では0.1，ハイ
ラックス科では0.05，サイ科では0.03と定義されている．

図2．臼歯エナメル質表面の拡大図（Solounias and Hayek, 1993）
左図：グレイザーの歯で典型的に見られるscratch，右図：ブラウザーの歯で典型的に見られるpit（John Wiley and Son Inc.の許可を得て
転載）．
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これに対しCSは，咬頭の形態を肉眼的に観察し，“咬頭
の頂点に至るまでのエナメル稜が直線的な臼歯”をsharp，

“咬頭の頂点が丸く鈍化した臼歯”をround，“咬頭の頂点
が不明瞭なまでに鈍化した臼歯”をbluntに分類する．当
初CSについては，2つの咬頭のうち，より鋭いものを
データとして扱うと定義されていたが，Merceron et 
al.（2007）では両咬頭を解析に供するなど，定義の混乱
がみられる．これらORとCSの2種のデータを各臼歯化
石標本から収集し，集団内のデータ頻度と，食性既知の
現生有蹄類から収集された各データとの類似性を，クラ
スター解析などの統計的手法により比較して，食性の類
推を行う．現生64種について収集したORとCSのデータ
は，Fortelius and Solounias（2000）によって公開されて
いる．そのうち27種が“典型的な”グレイザー，中間型，
ブラウザーとされており，多くの先行研究がこのデータ
セットを用いて，化石種の食性推定を行っている（Kaiser, 
2003など）．現在公開されている現生種データセットに
は他に，現生アンテロープ類の多様性に注目したLouys 
et al.（2011）があり，解析したい化石資料の分類群を考
慮することで，より有意な推定結果を得られるであろう．
このほか，データ解析に際し，従来のOR（high/low）と
CS（sharp/round/blunt）の組合せをスコア化して比較す
る方法も提案されている（Rivals and Semprebon, 2006
など）．

当初，本手法が扱う標本は上顎第二大臼歯（M2）に
限定されていたが，歯種の厳密な同定が困難な遊離歯が
多数産出している実情を踏まえ，現在では解析対象の歯

種が拡大されている．例えばウマ科動物については上顎
第四小臼歯（P4），上顎第一大臼歯（M1），上顎第三大
臼歯(M3)へと解析対象歯種が拡大された（Kaiser and 
Solounias, 2003）．また下顎臼歯についても，同様の歯種
拡大モデルが提唱されている（Kaiser and Fortelius, 2003）．

偶蹄類については，M2に加えてM3を用いるモデルが
提唱された（Franz-Odendaal and Kaiser, 2003）一方，下
顎臼歯への拡大モデルは現在のところ報告されていない．

これまでに化石標本においては，ウマ科をはじめとし
て（Kaiser, 2003; Kaiser et al., 2003; Franz-Odendaal et 
al., 2003; Kaiser and Franz-Odendaal, 2004; Mihlbachler 
et al. 2011など），ウシ科（Bibi, 2007; Rivals et al., 2007b; 
Blondel et al., 2010など），シカ科（Kaiser and Croitor, 
2004; DeMiguel et al., 2008, 2010; Valli and Palombo, 
2008など），プロングホーン科（Semprebon et al., 2004; 
Semprebon and Rivals, 2007），キリン科（Franz-Odendaal 
and Solounias, 2004），サイ科（Hernesniemi et al., 2011; 
Kahlke and Kaiser, 2011），ラクダ科（Semprebon and 
Rivals, 2010; Bravo-Cuevas et al., 2012）などにおける研
究例が報告されている．このほか，絶滅した分類群につ
いて本手法を適用した研究例も報告されている．そのう
ち，Schulz et al.（2007）は2種のカリコテリウム科（奇
蹄目）について本手法による解析を行っており，解析に
用いた標本数は少ないものの貴重な報告例である．また
Croft and Weinstein（2008）は南蹄類におけるメゾウェ
ア解析の結果を報告している．この研究例では，類縁種
が現存しないため，ORにおけるhigh/lowの判別基準を
複数設定して，それぞれの解析結果を比較している．

化石試料を用いた研究が先行する一方，現生種におい
て重要な基礎的知見も蓄積されつつある．このうち，
Rivals et al.（2007a）は年齢既知の現生有蹄類3種を用
いて，個体の加齢が臼歯磨耗に基づく食性の推定結果に
与える影響という，本手法の信頼性に関わる極めて重要
な報告を行っている．同一観点からの影響評価はすでに
Fortelius and Solounias（2000）でも行われていたが，
Rivals et al.（2007a）は，より多数かつ多様な試料を用
いることで，成熟個体におけるメゾウェア形質の安定性
を確かめた．また，動物園飼育個体群を用いて，本来の
食物とは異なる物理特性を持つ飼料によって臼歯咬頭の
消失が促進される，いわゆる異常咬耗を評価する研究事
例が報告されており（Clauss et al., 2007; Kaiser et al., 
2009），食餌と歯の摩滅との関係を理解する手段の一つ
としてもメゾウェア解析は注目されている．また，個体
群レベルでの現生種比較を行なった先駆的な研究として，
Kaiser and Schulz（2006）がある．生息環境（年間降水
量など）とmesowearを直接関連付けた初めての研究例
であり，本手法の解析結果を生態学的に考察するうえで
重要な示唆を与える報告となった．その後，Schulz and 
Kaiser（2013）では，標本数を大幅に拡大して同様の観

図3．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．
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点から解析を行っている．これに関連して，Schulz et 
al.（2007）はモンゴルおよび中東に生息する現生ロバを
比較し，2地域の個体群間および個体群内での比較を行っ
ている．また，Louys et al.（2012）は現生アンテロープ
類を用いた研究から，同一標本のエナメル質中に含まれ
る安定同位体比とメゾウェア形質との高い類似性を報告
している．今後検証が進めば，これまで集団レベルでの
データ頻度に基づく食性推定に限定されていたメゾウェ
ア解析が，個体レベルにも応用できる可能性がある．

今後の課題と展望

これまで挙げた先行研究例の中には，現生種を用いて
方法論の検証を試みた例もあったが，実際の個体群の食
性データ（何を，どれだけ食べているのか）と直接関連
付けたものではなかった．そのため，例えば2地域から
産出した同種の化石について行ったメゾウェア解析の食
性推定結果が異なる場合，その結果が地域に応じた食性
の違いを正しく反映したものなのかどうかは，地質学的
堆積環境や，マイクロウェア解析など他の手法による解
析結果を総合して推測せざるを得なかった（Kaiser, 
2003）．そこで筆者は，仲谷（2009）がわが国にメゾウェ
ア解析を紹介して以来，特に現生種を用いたメゾウェア
解析の基礎的知見の収集を進めてきた．まず，食性を含
めた生態学的情報が豊富な日本産現生ニホンジカ（Cervus 
nippon ）を用いた地域間比較から，食性変異がメゾウェ
ア解析の結果に反映されることを報告した（Yamada, 
2012）．また，同一植生環境に生息しながら食性の異な
る2種の現生有蹄類を調査した研究では，メゾウェア解
析が採食生態の違いを検出可能であることを示した

（Yamada, 2013）．このことから，同一地点から産出した
有蹄類化石群集を解析した研究結果（Kaiser and Rössner, 
2007; Merceron et al., 2007; Rivals et al., 2008, 2009; 
White et al., 2009; Blondel et al., 2010）は，同一生息環
境における食性の多様性を反映したものとして解釈でき
るようになった．さらに，収集データ数を現生ニホンジ
カ15個体群554標本に拡大した解析結果から，イネ科植
物の消費量とメゾウェアデータの間に正の相関が示され
た（Kubo and Yamada, 2014）．植物食有蹄類の大臼歯磨
耗は，採食時に取り込まれる土壌や砂塵，植物自体が含
有する珪酸体など，生息環境の違いによって大きく異な
ることは明らかになっていたが（Ozaki et al., 2010），実
際に，どの要素が最も大きな影響を与えるのかを明らか
にした初の報告となった．また，Kubo and Yamada（2014）
が蓄積したシカ個体群のメゾウェアデータと，先行研究
による定量的食性データにより，絶滅動物の定量的な食
性推定法としてメゾウェア解析を発展させる見通しを得
た．

一方で，現在もメゾウェア解析には多くの課題が残さ

れている．その中でも特に，メゾウェア形質の定量的評
価法を構築することは重要である．堅果などを消費する
ブラウザーについては，それ以外のブラウザーに比べ臼
歯咬頭尖端が破損しやすく，その後の磨耗でroundにな
る傾向があるとされている（Fortelius and Solounias, 
2000）．しかし現行手法は，実際には様々な様態を示す
試料を一様に評価してしまう．これが，一部の有蹄類に
おいて復元の精度が低い要因と指摘されている（Fortelius 
and Solounias, 2000）．また本手法は安価で簡便だが，解
析の基礎となる形質の判別基準は観察者の主観に大きく
依存する（Kaiser et al., 2000）．特にCSの形態判別基準
は，非常に微妙といわざるを得ない．この問題に対し
Mihlbachler et al.（2011）は，“mesowear ruler”なるも
のを提唱し，より細かい分類基準を設けることで形態評
価の精度や観察者間誤差を限局できるとしているが，本
質的問題の解決には至っていない．これには，従来手法
のような，計測点を設定することで分類化する発想から
転換し，連続的に変化する形態全体を定量的に評価する
ことが重要と考えられる．この点について，現在筆者は，
楕円フーリエ記述子（Kuhl and Giardina, 1982）に注目
している．本手法は，標本画像から輪郭形状を抽出し，
周期座標に変換することで定量的解析を行う幾何学的形
態解析法のひとつである．近年，フリーの解析用プログ
ラム「SHAPE」が公開され（Iwata and Ukai, 2002），ウ
マ科臼歯の形態解析に用いた例が報告されている（植月
ほか, 2013）．この「SHAPE」の適用により，従来のメ
ゾウェア解析がもつ「安価・簡便」という利点を極力損
なわずに形態評価の精度を向上させた，新たな方法論の
開発が期待される．

さらに本手法の有用性を向上させる上で必要なのが，
解析対象歯種の拡大である．反芻動物では，咀嚼時に下
顎大臼歯の舌側面がメゾウェア解析で注目する上顎臼歯
の頬側面と摩滅様態が類似することから，食物の咀嚼時
における両者の機能的相同性が予想される．今後，この
点について検証を進め，反芻動物の下顎臼歯を本手法の
解析対象歯種に加えることで，産出地域や時代ごとの，
より広範な比較検討が可能になると期待される．

また，メゾウェア解析における“最後の晩餐効果”の
評価も問題である．本手法はマイクロウェア解析に比べ
季節変化などの影響を受けにくいとされ，両手法の併用
が提案されている（Solounias and Semprebon, 2002）．し
かし近年，サウジアラビアに生息するサンドガゼル

（Gazella marica ）における実際の生態観察の結果とメゾ
ウェア解析の結果を比較した報告（Schulz et al., 2013）
は，本手法も食性の季節変化や“最後の晩餐効果”の影
響を免れない可能性を示唆している．現状では，化石の
復元結果が，一年を通した平均的食性を反映したものな
のか，または（化石となる）死亡直前の食餌の反映なの
か，ということを検討する根拠となる知見は報告されて
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いない．化石産出地域の古植生環境復元におけるメゾウェ
ア解析の信頼性を評価するうえで，本手法が推定可能な
時間軸の確定は，きわめて重要な課題である．

食性推定�の解析手法のまとめ

有蹄類における食性推定法のうち，比較的化石として
保存されやすいと考えられる歯に注目した方法論を紹介
した．これらの方法論は，解析に適した試料の保存状態
や数量，それに推定可能な時間軸が異なるので，目的に
応じた方法論の選択が重要である．本稿では，比較的新
しい研究手法として，メゾウェア解析を紹介した．本手
法は，比較的安価・簡便である一方，基礎的知見の充実
化や方法論の改善などに課題がある．その中には直ちに
解決困難なものもあるが，今後より多くの研究者の英知
を結集することで，新たな展開が可能になるであろう．
たとえば，最後にあげたメゾウェア解析における“最後
の晩餐効果”の検証には，実際に死亡直前の食餌が既知
の現生有蹄類からデータを収集することが有効と考えら
れるが，その実現には，現生哺乳類学や生態学など，古
生物学以外の専門家との協力関係構築が重要となる．本
稿が，分野の垣根を越えた研究者交流のきっかけとなれ
ば幸いである．
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