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はじめに

動物の歯の咬合表面を顕微鏡下で観察すると，エナメ
ル質上に線条痕（scratch：スクラッチ）や窩状痕（pit：
ピット）など様々な形状の傷が残されていることがわ 
かる（図 1）．これらの微細な傷はマイクロウェア

（microwear）とよばれ，絶滅動物の顎運動様式や食性の
復元に有用な形質として注目されている．これまでに欧
米を中心に数多くの研究例が報告されているが，我が国

における認知度は低く研究例も少ない（例えば五十嵐ほ
か, 2002; Kubo and Kubo, 2014）．マイクロウェア解析は
動物体の中でも比較的保存されやすい歯を非破壊的に研
究可能なため，我が国にも分析に好適な資料は多数存在
する．本解析の全体像を俯瞰できる和文報告は，今後新
たに本解析を用いた研究の開始を計画する日本語を母国
語とする者にとって有用な資料となる．

そこで本稿では，まず本解析が確立されるに至った経
緯と，これまで得られた知見の中でも特に化石資料を分

解　説

図1．現生ニホンジカの臼歯エナメル質表面にみられるマイクロウェア．A，奈良公園個体群（標本番号N♂63）；B，対馬個体群（標本番号
TS5878，スケール100 μm）．Aでは線条痕が卓越しているのに対し，Bでは窩状痕に加え，エナメル質のプリズム小柱の構造が畝状に現れ
ている．いずれも共焦点レーザ顕微鏡で撮影．

A B



化石102号 山田英佑・久保麦野・久保　泰・甲能直樹

− 74 −

析する際に重要と考えられることを整理した上で，我が
国が有する学術的財産がマイクロウェア解析の発展にい
かに貢献できるかを示す例として，現生ニホンジカ個体
を用いた定量的食性推定法の開発を試みた結果について
も報告する．

マイクロウェアの形成過程
動物の歯の表面を顕微鏡下で観察し，そこに残された

傷（マイクロウェア）が採食行動にともなう磨滅痕と考
えて古生物研究への応用を試みた最初の事例はSimpson

（1926）である．彼は，草食哺乳類の臼歯表面にみられ
た線条痕の方向が，顎の運動方向と概ね平行であること
に注目し，絶滅動物の咀嚼様式を推定するうえで有効な
指標ではないかと論じた．その後，Butler（1952, 1972）
は，現生哺乳類の臼歯咬合面を比較観察した結果から，
顎運動が上下顎の歯が咬合面へ接近し食物を切り裂く

（shearing）あるいは噛み砕く（punctureまたはcrushing）
過程である“フェーズⅠ”と，咬合面で食物をすりつぶ
し（grindingまたはpulping）互いに離れていく過程であ
る“フェーズⅡ”の2要素からなると提唱した．この仮
説にもとづき，特に霊長類を中心として各フェーズで形
成される磨滅面の特定や，そこで見られるマイクロウェ
アの特徴を記載する試みが盛んになった（Mills, 1955, 
1967; Hiiemae and Kay, 1973; Kay, 1977）．その後，哺乳
類の咀嚼運動を2種のフェーズによって説明する仮説は，
生体X線動画撮影によっても支持された（Crompton and 
Hiiemae, 1969, 1970）．また，Rensberger（1973, 1978）
は，歯の磨滅様式として歯同士の接触（tooth to tooth 
contact）による“咬耗（attrition）”と，食物との接触

（tooth to food contact）による“磨耗（abrasion）”とい
う概念や，マイクロウェアの形状が食餌の物性と対応し
ていたとする観察結果を報告した．そして Kay and 
Hiiemae（1974）は，フェーズⅠでは特に磨耗が卓越す
ることから，これによって形成されたマイクロウェアを
観察すれば食物の種類を推定できるのではないか，と論
じた．

また，哺乳類以外の分類群に対しても歯化石のマイク
ロウェアの記載が進められ，獣弓類や恐竜形類の顎運動
様式の復元（Grine, 1977; Goswami et al., 2005; Kubo and 
Kubo, 2014）や，恐竜の中でも植物食に特化した角竜類
やハドロサウルス類の顎運動様式の進化についての研究
が行われている（Williams et al., 2009; Varriale, 2016）．
これらの分類群についても，線条痕の方向が顎の咀嚼運
動を反映していると考えられているが，咀嚼を行う現生
近縁種がいないことから，その形成過程の理解は進んで
いない．

このように，採食行動により歯の表面に形成される微
細な傷であるマイクロウェアは，特にその方向性が，哺
乳類をはじめとする動物の顎運動様式を推定するうえで

有効な指標と考えられている．

マイクロウェアの主原因物質
咀嚼様式に対する知見の充実化と並行して，マイクロ

ウェアをもたらす主原因物質に関する研究も進められた．
その進展に大いに貢献したのが，食物の物性を“丈夫さ

（toughness）”と“硬さ（hardness）”という2つの要素
で記述したクェート大学のP. W. Lucasである（Lucas, 
2004）．丈夫さはひび割れに対する耐性，すなわち柔軟
性を表し，植物の細胞壁や筋線維などが高い値をとる．
一方，硬さは伸び縮みや曲げなどに対する耐性を表し，
プラント・オパールや種子，骨などが高い値をとる．こ
れらの知見をもとに現生動物を対象にした実験・観察が
進められた．たとえばBaker et al.（1959）は，現生ヒツ
ジの歯のマイクロウェアと共に糞の組成分析を行い，歯
の磨滅を促進する物質として食物である植物体中に含ま
れるプラント・オパール（珪酸体）と，植物の表面に付
着している土壌由来の石英片の2つの可能性を指摘した．
またWalker et al.（1978）は，同一環境に生息するイネ
科草本食（grazer）と木本葉食（browser）の2種の現生
ハイラックスを比較し，前者において線条痕が卓越した
ことから，食物中のプラント・オパールを主たる形成要
因とした．さらにTeaford and Walker（1984）は，現生
霊長類の比較研究から，種子など硬い（hard）食物を摂
食する個体では窩状痕が卓越し，草葉など丈夫（tough）
な食物を主食とする個体では線条痕が卓越することを示
し，食物の物性の違いがマイクロウェアに表出すること
を示した．同時に，柔らかい（soft）食物をすりつぶす
際にも窩状痕が形成されたと報告しており，マイクロウェ
ア形成には，磨耗や咬耗といった磨滅様式の違いも影響
することを指摘した．同様の実験や観察は野生種や家畜
種など様々な採食生態を有する哺乳類で行われ（大型草
食獣：Solounias et al., 1988，食肉類：Van Valkenburgh 
et al., 1990，翼手類：Strait, 1993，アフリカ獣類および
真無盲腸類：Silcox and Teaford, 2002，家畜ヒツジ：
Mainland, 1998，家畜ブタ：Ward and Mainland 1999），
いずれの成果もマイクロウェアが食物の物性を反映する
という仮説を支持した．

また，Teaford and Oyen（1989a, b）は，霊長類を一
定期間飼養した後，物性や含水量の異なる餌に置換する
実験を行い，マイクロウェアの形状や頻度が数日で変化
することを示した．この成果からマイクロウェアが，そ
の動物の一生における食物の傾向ではなく，直前に食べ
た食物を反映すること（“Last Supper Effect：最後の晩
餐効果”，Grine, 1986）が明らかにされた．さらに，Teaford 
and Glander（1991, 1996）は霊長類の継続的な野外観察
と捕獲個体のマイクロウェア観察によって，マイクロウェ
アが季節差や生息環境の違いを鋭敏に反映することを示
した．上記の研究例以外にも，様々な給餌条件下での生
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体実験結果（Schulz et al., 2013a）や，プラント・オパー
ルより硬度の低い物質でもエナメル質上に傷が形成され
たとする物性物理学的実験結果など（Xia et al., 2015），
マイクロウェアは食性指標であるとする報告例は多い．

これらの研究成果は，マイクロウェアが草本や肉といっ
た食餌対象よりも，その物性を強く反映することを示し
ている．実際，Kay and Covert（1983）は植物性繊維と
昆虫を別々に給餌した実験群のマイクロウェアには有意
な違いが認められなかったと報告している．さらにPeters

（1982）は，抜歯されたヒトの歯を用いてマイクロウェ
アを人工的に形成する実験を通じて，線条痕が，砂塵と
プラント・オパールの双方によって形成されたことを報
告している．当初は実験の妥当性や結果の解釈に対する
批判もあったが（Gordon and Walker, 1983），その後の
実験成果の積み重ねにより，今日では，マイクロウェア
は食物だけでなく，食物に付着した砂塵などによる影響
も受けると考えられている（Maas, 1994; Gügel et al., 
2001）．また，現生種で臼歯の磨滅率と食性に有意な関
係性がみられたとする報告がある一方（Ozaki et al., 
2010），これとは正反対のデータを提示した報告もあり

（Damuth and Janis, 2014），草食哺乳類の歯の磨滅を引
き起こす主原因物質が砂塵なのかプラント・オパールな
のかについては，今日でも議論が続いている．

哺乳類以外の分類群では，線条痕と窩状痕の比率の違
いをもとに，同所的に生息する植物食恐竜の“食い分け”
を論じた報告がある（Fiorillo, 1998; Mallon and Anderson, 
2014）．しかし，彼らには現生の近縁種がおらず，マイ
クロウェアの主原因物質を実験的に解明することが難し
いため，哺乳類以外の分類群に対してマイクロウェアか
ら詳細な食性を解明する手法は確立できていない．

マイクロウェア解析における研究手法の発展
当初，マイクロウェア研究は低倍率の光学顕微鏡を用

いた観察によって進められた（例えばSimpson, 1926）．
そのため，安価で簡便ではあったが分解能は低く，化石
資料の食性を議論した最初の事例であるDahlberg and 
Kinzey（1962）が注目されなかった理由のひとつに挙げ
る意見もある（Ungar, 2015）．マイクロウェア研究が盛
んになるのは，1970年代以降，走査型電子顕微鏡（SEM）
が普及して高解像度の観察が可能になってからである．
当初はマイクロウェアの記載学的な比較が行われていた
が（例えばRyan, 1979），その後，線条痕や窩状痕といっ
た形質の大きさや視野領域に占める割合などの定量的分
析が試みられるようになった．例えばGrine（1986）は，
条痕溝の幅に対する長さの比が4以上のものを線条痕，未
満を窩状痕としている．さらに，Macfadden et al.（1999）
はマイクロウェア指数（Microwear Index，MI）を提唱
して，食性推定法としてのマイクロウェア解析を確立さ
せた．MIはエナメル質上の特定領域内にある線条痕の数

を，窩状痕の数で割った値として定義され，1.5を境にそ
れより低い値は木本葉食，大きい値は草本食に推定され
る．MIを利用した化石研究例が増加するにつれて，より
詳細な食性推定を目指し，線条痕や窩状痕以外の傷もマ
イクロウェアとして次々に注目されるようになっていっ
た．

一方で，SEMによる観察はより多額の機材費用と，資
料への金属蒸着や観察空間の真空引き，そして写真撮影
時の照度や焦点調整のための時間と労力を必要とした．
そこでSolounias and Semprebon（2002）は光学顕微鏡
を用いた観察に回帰し，低倍率視野でも観察可能なマイ
クロウェアを再定義した．しかし，光学顕微鏡とSEMに
共通する問題点として，研究者間でマイクロウェアの定
義が異なること（Solounias and Hayek, 1993; 五十嵐ほ
か, 2002）や，観察者間誤差が大きいこと（Grine et al., 
2002），認識可能なマイクロウェア形質は観察倍率や観
察精度によっても変化すること（Ungar, 2015）が指摘さ
れている．これらの研究者間での不一致は，相互の結果
を比較するうえで深刻な影響を及ぼす．

そこで，Ungar et al.（1991）は，観察に要する労力や
観察者間誤差を軽減するため，顕微鏡撮影画像を専用プ
ログラムで処理し，マイクロウェア形質を抽出して計数・
計測する方法を提案した．しかし，この手法も，標本設
置時の向きや傾斜が結果に影響する点，傷の深さといっ
た形質が評価できない点，そして連続的に変化する様々
な傷の中から観察者が主観的にマイクロウェア形質を抽
出している点が依然として問題であり，その解決には，
マイクロウェアを三次元的に計測し，統一規格に基づい
て定量化する必要がある．

これを可能にしたのが，工業製品の品質管理用に開発
された表面性状測定機器である．この機器は大きく接触
式と非接触式の2つに分けられる．このうち接触式は，触
針の先端が試料の表面に直接触れる方式である．検出器
の先端には触針がついており，この触針で試料の表面を
なぞり，触針の上下運動を電気的に検出する．その電気
信号を増幅，デジタル化などの処理を行い記録する．一
方，非接触式は，接触式の触針の代わりに光を用いて対
象物表面をスキャンし，凹凸の測定を行う．その原理を
図2に示した．光源から射出された光はXYスキャン光学
系により，分画された視野の微小領域（ピクセル）に投
下される．反射した光はピンホールを通じて受光素子に
入射し，反射光量が記録される．XY方向にスキャンを繰
り返し，全視野のスキャンが終了すると，対物レンズを
Z軸方向に移動させ，再度スキャンを行う．これを定め
られたZ軸の測定レンジ分だけ繰り返し行う．受光素子
に記録された反射光量は，最もピントが合っている，す
なわち焦点位置において最大になるため，観察視野の各
ピクセルについてZ軸位置（高さ）が求められる．光源
としては，通常の白色光だけでなく，レーザ光を使用す
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る機器もあり，より波長の短いレーザ光の方が高い水平
分解能をもつ．このようにして取得された定量的なマイ
クロウェアの三次元形状データについて，現在，2つの
解析用規格が提唱されている．

このうち，アーカンサス大学のP. S. Ungarらのグルー
プは，フラクタル解析の概念を応用し，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て，その数
や傾きをもとに規格化を行う歯牙表面性状解析（Dental 
Microwear Texture Analysis，DMTA）という方法を提案
している．これまで線条痕や窩状痕として表現されて 
いたマイクロウェアの代替として，彼らは，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（等方向性）が有効な指標となると報告してい 
る．彼らは，これらのパラメータを算出する専用のソフ
トウェアを開発しており，有償で提供している（SurFract，
Norwich，VT，USA）．並行して，比較用の現生哺乳類
データ収集を非常に早いペースで進めている（霊長類：
Scott et al., 2005; Daegling et al., 2011，食肉類：Schubert 
et al., 2010; Donohue et al., 2013，大型草食獣：Ungar et 
al., 2003, 2007; Merceron et al., 2010; Scott, 2012，異節
類：Haupt et al., 2013）．

一方，ハンブルグ大学のT. M. KaiserやE. Schulz-Kornas
らの研究グループは，国際標準化機構（ISO）が定めた

国際規格の導入を提唱している．ISOでは，表面の微小
な凹凸（表面粗さ）の数値評価方法として，基準平均面
に対する標高分布や谷部体積の総和など各種パラメータ
を定めている．そこで彼らは，専用の規格を考案せずと
も，マイクロウェア形状を表面粗さに見立てれば，既に
産業分野では世界標準として普及している規格を援用で
きるのではないか，と考えたのである．彼らは当初，非
接触式（Kaiser and Katterwe, 2001）および接触式（Kaiser 
and Brinkmann, 2006）の表面形状測定機器を用いて収集
した高低データの二次元的規格化を試みた後，三次元形
状に適合した規格であるISO25178の導入をすすめ，こ
れまでに草食獣（Schulz et al., 2010, 2013b）や霊長類

（Calandra et al., 2012）などの成果を報告している．こ
のISO25178の演算に必要なソフトウェアは個別販売さ
れている他（例えばDigital Surf社），三次元形態測定機
器メーカーがデータ解析用オプションとしてあらかじめ
用意している場合が多く（例えばキーエンス社，オリン
パス社など），比較的入手しやすい．

このように，マイクロウェアの研究方法は，光学顕微
鏡およびSEMによる二次元的観察から，それらが有する
方法論上の課題を解決すべく，表面性状測定機器による
三次元的解析へと進展し，今日にいたっている．

図2．三次元形状測定装置の測定原理（キーエンス社資料を基に作成）．1，光源から照射された光がピクセルに分画された試料表面をXY方
向に走査．2，反射光はピンホールを経由して受光素子に入射し，各ピクセルの反射光量が記録される．3，全視野をスキャン後，対物レン
ズの焦点を移動させ，1，2をZ軸の測定レンジ分繰り返す．4，各ピクセルについて，反射光量が最大（＝合焦点位置）となるZ軸位置を
統合することで，表面の三次元形状を取得．
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三次元マイクロウェア形状を用いた 
現生ニホンジカの研究例

ここまで，マイクロウェアの研究史を紹介し，現在で
は三次元形状測定データに基づく解析が進展しつつある
現状を示した．その解析法として，DMTAとISO25178
の2規格を紹介したが，共に従来のマイクロウェア解析
に代わる食性推定法の確立を目指している点は同じであ
る．とはいえ，各パラメータが，線条痕や窩状痕のよう
に食物の違いを捉えているのか否かを検証する必要があ
る．そのためには．歯の大きさや形状，消化プロセスと
いった条件が同じである種内での比較が有効である．ま
た，従来のマイクロウェア形質に相当するパラメータを
見出すことができれば，数十年にわたる先行研究の蓄積
を踏まえた議論が可能になる．しかし，このような視点
に立った研究例は非常に少なく，Merceron et al.（2010）
が季節変化という視点から現生ノロジカの研究例を報告
しているのみである．このような，生前の採食生態が既
知の現生種個体群を用いた研究は，方法論の妥当性の検
証に必要不可欠であり，そのための方法も明快であるに
も関わらず，実際には研究例が少ない．その主な原因は，
生態学的知見と骨資料が対になって記録されている事 
例が，世界的にも非常にまれであるためと考えられる

（Rivals et al., 2007）．このようなまれな記録が，ニホン
ジカの資料には残されている．南北に長い日本列島には
多様な植生環境があり，それに幅広く適応したニホンジ
カの食性について，地域レベルでの生態学的知見が集積
されてきた．具体的には，駆除個体の胃内容物や糞の組

成を定量的に評価し，冷温帯の落葉広葉樹林に生息する
ニホンジカではイネ科植物，特にササが主要食物として
重要であるのに対し，暖温帯の常緑照葉樹林に生息する
ニホンジカでは，木本植物の葉や，果実・堅果などが重
要であることが明らかにされてきた（高槻, 2006）．同時
に，狩猟，あるいは有害獣駆除などによってもたらされ
た大量の遺体を学術標本として記録し，博物館に収蔵・
管理する努力がなされてきた（久保ほか, 2015）．そこで
筆者らは，この我が国が有する学術的財産に注目するこ
とで，諸外国では困難だった課題が解決できるのではな
いかと考え，2つの解析用規格のうち，パラメータの 
算出式が単純で直感的に理解しやすく（ISO 25178-2, 
2012），多くの表面性状解析ソフトウェアで算出が可能
なことから汎用性も高いISO25178に注目して種内比較
を行った．

資料
現生ニホンジカ11個体群243個体を分析対象とした

（Appendix）．各個体群については，胃内容物分析や糞分
析の結果に基づく定量的食性データが報告されている（表
1）．これとは別に，本研究で実際にマイクロウェアの印
象を採取した個体の胃内容物分析も一部ではあるが行わ
れている（島根県農林水産部林政課, 2002; Kitamura et 
al., 2010; 姜, 私信; Appendix）．しかしながら今回は，ニ
ホンジカの食性の全国的な変異とマイクロウェアの対応
関係を探ることを主目的とし，各個体群の，全食餌に占
めるイネ科草本消費量の割合（年平均値）を，先行研究
データを基に算出した（図3, 表1）．

図3．本研究で用いた現生ニホンジカの分布図．1，北海道東部地域．2，日光地域．3，奥多摩地域．4，伊豆半島地域．5，山梨県東部地域．
6，奈良公園．7，島根県出雲地域．8，山口県豊田地域．9，長崎県対馬．10，福岡県甘木地域．11，鹿児島県屋久島．
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歯表面の雌型作製と三次元形状データの取得
現生草食獣では，臼歯の位置によってISOパラメータ

の値は有意に変化しないと報告されている（Schulz et al., 
2010）．そこで本研究は，磨滅が開始している下顎第一
臼歯から第三臼歯までの，原則として左側を調査した．
まず，咬合面のエナメル質を，100 %アセトンを含ませ
た綿棒により洗浄し，表面の塵などを取り除いた（図
4‒A）．次に，歯科医療用の精密シリコーン印象材（ア

フィニス・ライトボディ，コルテン社）を用いて，歯表
面を型取りした（図4‒B）．そして，作成した型（図4‒C）
を接着剤でプレパラート上に固定し，共焦点レーザ顕微
鏡VK-8500（キーエンス社，図4‒D）を用いて舌側エナ
メル質表面の三次元座標を取得し，csvファイル形式で保
存した．先行する研究グループと比較した本研究のスキャ
ン精度を表2に示す．

図4．資料の型取りの様子．A，歯の表面を100 %アセトンで洗浄．B，歯科用印象材を塗布．C，作製した歯のモールド．D，共焦点レーザ
顕微鏡（VK-8500）のステージ上にモールドを設置して表面形状を計測．

A B

C D

個体群 標本数 イネ科草本消費割合(%) 食性データ引用元
北海道東部地域 21 86.7 Campos-Arceiz and Takatsuki, 2005
日光地域 22 73.9 Takatsuki, 1983
奥多摩地域 17 32.1 姜 私信
伊豆半島地域 34 30.5 Kitamura et al.,  2010
山梨県東部地域 16 42.2 姜 私信
奈良公園 32 81.4 高槻･朝日, 1978
島根県出雲地域 28 38.1 島根県農林水産部林政課, 2002
山口県豊田地域 8 6.5 Jayasekara and Takatsuki, 2000
長崎県対馬 40 3.4 須田, 1997
福岡県甘木地域 19 7.2 池田ほか, 2001
鹿児島県屋久島 6 4.4 Takatsuki, 1990

表1．本研究で用いた現生ニホンジカの標本数と食性
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取得データの解析前処理
取得した座標データを，ISO25178解析ソフトウェア

Mountain7（Digital Surf社）に取り込んだ．まず，モー
ルドをスキャンしたことから，座標データの上下左右（す
なわち裏表）を反転させ，歯の表面形状と同等にした（図
5‒A）．次に，標本設置時の傾きを補正すると共に，標本
自体のもつ湾曲など，マイクロウェアよりも大きな周期
で現れる形状を削除し，“表面粗さ”の正確な測定を期し
た（図5‒B）．そして，レーザが乱反射したことによって
発生したノイズを削除した（図5‒C）．このノイズは，極
端に急峻な傾斜角を示す．Mountain7では，こうした表
面上の全ての傾斜を認識し，一定の閾値以上の傾斜をも
つ領域をノイズとして削除することができる．閾値は標
本ごとに任意に設定することもできるが，本研究では初
期設定に従い，全測定領域内の，上位10 %の傾斜角をも
つ領域を削除した．このような機械的処理では，本来の
形状データの一部も失われてしまう可能性があるが，全
標本に処理を施すことによって，同一条件下でのデータ
解析や議論を展開することを優先した．

ISOパラメータの算出と個体群間比較
前処理を行った各資料のデータに対し，Mountain7を

使用して，ISO25178が提唱する“表面粗さ”パラメータ
を算出した．そして，各個体群のイネ科草本消費量と各
パラメータの相関を統計学的に検定した．

Schulz et al.（2013b）において，食性との有意な関連

が見られたISOパラメータ（図6）について，以下，定
義を示す（ISO 25178-2, 2012）．
1．Sa（図6A）：平均面に対する，凹部および凸部の距

離の平均値．値が大きいほど，高低差の大きい表面形
状を示す．

2．Smc（図6C）：ある高さ以上の表面積が全体に占める
割合（以下，負荷面積率）が10 %となる時の高さ．値
が大きいほど，表面積増加率の高い表面形状を示す．

3．Sxp（図6C）：負荷面積率50 %における高さと97.5 %
における高さの差．値が大きいほど，凹部と凸部が高
頻度で存在する表面形状を示す．

4．Vmc（図6C）：負荷面積率10 %における実体体積と
80 %における実体体積の差．値が大きいほど，凸部が
卓越した表面形状を示す．

5．Vv（図6C）：負荷面積率10 %における空隙容積．値
が大きいほど，凹部が卓越した表面形状を示す．

6．Vvc（図6C）：負荷面積率10 %における空隙容積と
80 %における空隙容積との差．凸部の卓越度を示す．

7．Vvv（図6C）：負荷面積率80 %における谷部の空隙容
積．凹部の卓越度を示すが，Vvとは異なり，起伏をと
もなう凹部の容積は計算から除外される．

8．Str（図6B）：表面形状の波長の減衰周期を各方向に
ついて算出することで求められる．0から1の値をと
り，0に近い場合は表面形状が線状の規則性をもち，1
に近い場合はそのような規則性をもたないことを示す．

図5．Mountain7によるデータ処理手順．取得したモールドの三次元形状データを対称変換して本来の臼歯表面形状を構築し（A），資料設置
時の傾きやエナメル質の湾曲など，周期性の大きい形状データを削除する（B）．ノイズを削除した後（C），ISO25178パラメータを算出す
る．

（µm）

A B C

0

10

5

光源 視野 (mm) 対物レンズ倍率 x, y 軸の分解能 (mm) z 軸の分解能 (mm)
Scott et al . (2005) 白色光 276×204 100× 0.18 0.005
Schulz et al . (2013b) 白色光 160×160 100× 0.16 0.060
本研究 赤色レーザ光 300×225 50× 0.29 0.010

表2．先行研究と比較した本研究のデータ精度
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結果と考察

本研究で算出した各パラメータの値とイネ科草本消費
割合との相関係数は統計学的に有意ではなかった（有意
水準5 %，表3）．つまり，今回検証した三次元マイクロ
ウェア解析のパラメータ値と食性との関係を検出できな
かった．以下，その原因について考察を加える．本研究
で調査した上記パラメータのうち，1から7については，
イネ科草本消費割合が高い集団で大きな値をとった．こ

の結果は，臼歯表面の起伏がより激しく，特に凹部の容
積増加が著しくなることを示唆している．一方で上記8
の値は小さくなり，表面形状が，筋目などの規則性をも
つようになることを示唆している．これらの結果は，実
際の標本画像と整合的であり（図1），各パラメータが，
線条痕や窩状痕に対応する表面形状自体は検出している
ことを示唆している．それにも関わらず，マイクロウェ
アの三次元形状と，定量的食性データとの関係に統計学
的有意性が見出されなかった原因として，標本サイズが

図6．ISOパラメータが抽出する形態学的特徴の模式図（キーエンス社資料を改変）．A，Sa（各測定点の平均面に対する距離の平均）．B，Str
（形状の規則性・筋目の有無）．C，機能パラメータ（Smc, Sxp）および体積パラメータ（Vmc, Vvc, Vv, Vvv）．定義は本文を参照．便宜上，
立体断面を示す．なお，実際のSmcとSxpの算出に用いる高さは異なる．

A B

高さ

Smc

Sxp

負荷面積

Vvc
 
Vvv
 
Vv
 
Vmc

表3．ISOパラメータとイネ科草本消費割合との相関関係

パラメーター Schulz et al . (2013b) イネ科草本消費割合との相関係数
（本研究）

p値

1. Sa イネ科草本食>木本葉・果実食 0.54 0.08
2. Smc イネ科草本食>木本葉・果実食 0.51 0.11
3. Sxp イネ科草本食>木本葉・果実食 0.51 0.11
4. Vmc イネ科草本食>木本葉・果実食 0.54 0.09
5. Vv イネ科草本食>木本葉・果実食 0.51 0.11
6. Vvc イネ科草本食>木本葉・果実食 0.50 0.11
7. Vvv イネ科草本食>木本葉・果実食 0.49 0.12
8. Str イネ科草本食<木本葉・果実食 -0.36 0.28
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小さい（n＝11個体群）ことによる検出力不足が考えら
れる．今後，解析する個体群の数を増やし，再検討を行
う必要があるだろう．特に，イネ科草本（特にササ）に
依存的な冷温帯落葉広葉樹林に生息するシカ個体群の
データを拡充する必要がある．

冒頭で述べたように，Simpson（1926）以来，線条痕
の方向性は，顎運動様式を推定するための有効な指標と
されてきた．そこで，筋目形状の規則性を評価する上記
パラメータ8の値を，個体群ごとに草本消費割合と比較
したが，両者の間に有意な関係性は認められなかった．
ただし，このパラメータは線条痕がほとんど観察されな
い標本からも算出された．そのため本研究の結果には，
線条痕以外にもエナメル質を構成するプリズム小柱（図
1Bを参照）の構造など，直接観察では排除されていた 
形態要素が反映されてしまっている可能性がある．これ
が正しければ，化石種の顎運動様式を議論する目的で
ISO25178規格を用いる際には，ノイズを認識し除去する
際の閾値調整などが必要になるだろう．今後，これらに
関する知見の充実化を図ることで，高精度かつ定量的な
古生態推定法の確立につながっていくと期待される．

まとめ

マイクロウェアは脊椎動物の顎運動様式や，哺乳類の
食性の推定に有効である．その方法論は現在も発展し続
けており，現在は表面の三次元形状を定量的に解析する
手法が進展している．

現生ニホンジカにおいて，定量的食性データと三次元
マイクロウェア形状のISOパラメータ値を比較した．そ
の結果，両者の間に，統計学的に有意な関係性はみられ
なかった．本手法を採食生態復元に応用するには，今後，
個体群数を増やした検証が必要である．
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Appendix．本研究で用いた現生ニホンジカ標本
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SO-0441 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0442 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0446 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SO-0452 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0459 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0463 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0467 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0470 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0471 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0475 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0476 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0481 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0485 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0486 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-0496 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-04100 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-04101 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-04108 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SO-04109 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

SO-04115 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

SO-04130 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SO-04148 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館

SO-04170 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

山梨県東部地域 YN-0002 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0102 右 第三臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0103 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0501 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

YN-0505 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0506 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0507 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0508 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0509 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0510 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0512 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0514 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0519 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0522 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0523 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

YN-0606 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

奈良公園 N♀6 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♀13 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♀14 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♀20 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♀22 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♀27 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

N♀31 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♀33 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♀34 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♀43 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♀49 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂6 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館
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N♂8 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂9 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♂14 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂16 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♂17 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂18 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂22 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂24 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂30 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♂32 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

N♂33 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♂40 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

N♂41 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♂45 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂49 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♂51 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂63 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♂69 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

N♂83 左 第三臼歯 北海道大学総合博物館

N♂84 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

島根県出雲地域 SN-0302 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0305 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0310 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0313 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0319 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0401 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0402 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0403 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0405 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0407 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0408 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0410 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0411 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0412 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0413 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0414 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0415 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0416 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0417 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0418 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0419 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0420 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0421 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0422 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0424 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館 胃内容物分析個体

SN-0426 右 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0427 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

SN-0432 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館

山口県豊田地域 YG-9903 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

YG-9904 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

YG-9913 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

YG-9914 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

YG-9922 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

YG-0404 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

YG-0410 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

YG-0412 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

長崎県対馬 TS-5812 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5813 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5814 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5821 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5822 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

個体群 標本番号 左／右 歯種 所蔵機関 備考

TS-5827 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5843 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5855 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5859 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5876 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5877 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5878 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5884 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5887 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5888 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5889 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5891 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5892 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5894 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5895 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-5896 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-58100 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-58103 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-58104 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-58106 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-58111 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

TS-580924S2 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-58不明2 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

TS-58不明3 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♀5 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♀7 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♀8 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♂9 右 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♂10 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♂11 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♂12 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♂14 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♂15 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

T81♂16 左 第二臼歯 北海道大学総合博物館

T81♂17 左 第一臼歯 北海道大学総合博物館

福岡県甘木地域 FO-9801 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0301 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0401 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0403 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0404 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0405 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0406 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0408 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0409 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0410 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0411 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0412 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0413 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0414 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0415 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0427 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0429 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0430 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

FO-0437 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

鹿児島県屋久島 KGSY-0401 左 第三臼歯 東京大学総合研究博物館

KGSY-0508 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

KGSY-0509 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

KGSY-0510 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館

KGSY-0511 左 第二臼歯 東京大学総合研究博物館

KGSY-0517 左 第一臼歯 東京大学総合研究博物館


