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はじめに

多様な研究手段を発達させている今日の古生物学では，
地球化学的特性を始めとする様々な情報源を利用対象と
しているが，今尚「かたち」を重要な拠り所としている
ことは論を俟たない．かたちは，眼に見えるものである
とともに，測ることができる属性でもある．かたちの観
察が発見や着想の源になるのに対して，かたちの測定は
仮説の検証や多数の試料の比較に威力を発揮する．形態
的情報に不可避的に依存する古生物の研究者は，かねて
から生物のかたちの測定と比較の方法に深い関心を払っ
てきた．そうした方法について考究する学問を形態測定
学（morphometrics）という．

生物のかたちを測定する行為自体は長い歴史を有し
（Thompson, 1942; Reyment, 1996; Reyment, 2010），測っ
たかたち同士を比べる方法も1970年代頃には既に体系化
されていたが（Blackith and Reyment, 1971; Pimentel, 
1978; Reyment et al., 1984），80年代以降には，かたち
の幾何学的情報の効果的活用が模索されるなど，形態測
定学は“革命的な”進展を迎え（Rohlf and Marcus, 1993），
方法論の体系化と統合が急速に進められてきた（Bookstein, 
1991, 1993, 1996a; Temple, 1992; Marcus and Corti, 1996; 
Lestrel ed., 1997）．その結果，90年代以降数々の英語の
テキストや論文集が出版され（Rohlf and Bookstein eds., 
1990; Bookstein, 1991; Marcus et al. eds., 1996a; Dryden 
and Mardia, 1998; Kendall et al., 1999; Lestrel, 2000; Lele 
and Richtsmeier, 2001; MacLeod and Forey eds., 2002; 
Elewa ed., 2004, 2010; Zelditch et al., 2004; Slice ed., 2005; 
Claude eds., 2008），“革命”の波は古生物学関連分野に
も到来している（Foote, 1991; Huges, 2001; MacLeod, 
2002; Hammer and Harper, 2006; Foote and Miller, 2007）．

我が国の古生物学界を振り返ると，形態測定学的手法
自体は早くから導入・紹介されていたものの（福富, 1953; 
Obata, 1959, 1965; 小畠, 1961, 1967; 速水, 1969; Hayami 
and Matsukuma, 1970; 速水・松隈, 1971），“革命”以降
の形態測定学は未だ十分に普及しているとは言い難い．
それでも，現代的な形態測定学について紹介した和文の
解説も幾つか出版されており（三中, 1999, 2003, 2009; 

生形, 2005），形態測定学の哲学的背景や主要な方法につ
いての理論的・数学的基盤が紹介されている．一方，生
物のかたちを測って比べることには様々な研究手法が関
わっており，それぞれが特有の機能を担っているが，関
連技法が多岐にわたるために各々の役割や互いの関係が
初学者には分かりにくく，そのことが現代形態測定学に
対する心理的ハードルを高める原因の一つになっている
ように思われる．そこで小論では，形態測定学関連科学
の体系的構造を概観することを主眼として，個々の方法
の詳細については敢えて割愛し，解析手法同士の関係に
焦点を当てた解説を試みたい．

データ形式に見る形態測定学の流儀

生物のかたちの測定は，ながらく長さや角度や面積の
計量に基づいて行われてきた．こうした“伝統的”形態
測定学（Marcus, 1990）による解析は，基本的には「か
たち」から「数値」への一方通行になりがちである．特
にかたちが複雑な場合，かたちを長さの集合に還元する
ことはできても，長さの集合から元のかたちを復元する
ことは一般には出来ないからである．これに対して，「数
値」から「かたち」の再構築を保証する方法を志向して
きたのが，この30年間で急速に進歩してきた広義の幾何
学的形態測定学である（Slice et al., 1996; Slice, 2005）．
広義の幾何学的形態測定学では，計測対象のかたちを特
定の点の集合に還元し，それらの点の座標の組（形態測
定学ではこれを図形figureと呼ぶ）を一次データとして
利用するが，計測点同士の相対的な配置の情報を保持し
ながら解析を進めるので，変数値の組み合わせからかた
ちを構築することができるのである．

広義の幾何学的形態測定学は，標識点（landmark）と
呼ばれる対象間で対応可能な特異点に基づく狭義の幾何
学的形態測定学と，曲線の輪郭や曲面の外形を標的とす
る境界形態測定学とに二分されてきた（Marcus and Corti, 
1996; Lestrel, 2000; Slice, 2005）．ところが，解剖学的あ
るいは幾何学的に明瞭な標識点が設置できない場合，輪
郭に沿って等間隔に配置したような点を標識点と見做し
て代用することがある（Perez et al., 2006）．そうなると，
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狭義の幾何学的形態測定学と境界形態測定学との区別に
疑問が生じるが，後述する「形状」の概念をどのように
定義するかによってそれぞれの“流派”が弁別されてき
たようである．もっとも，異なる流派で使われてきた技
法を併用した解析手法も発達しており（Sampson et al., 
1996; MacLeod, 1999; Shen et al., 2008），両者の区分は
歴史主義的なものに過ぎないと言えるかもしれない．

一方，距離変数などに基づく伝統的形態測定学的な方
法でも，例えば対象のかたちを「直方体」で近似できる
ような場合には，各辺の長さの値から直方体のかたちを
構築することが可能である．この場合，「直方体」はかた
ちのモデルであり，このモデルを基にして再現されたか
たちは理論形態と呼ばれる（岡本, 1999; 生形, 1999）．長
方形の代わりに「対数螺旋の管」をモデルとして採用す
れば，距離変数比の様々な組み合わせをいろいろな貝殻
のかたちに一対一に対応付けることもできる（Raup, 1966; 
Bayer, 1978; Savazzi, 1987; Okamoto, 1988a）．このよう
な理論形態モデルを上手く用いれば，距離変数に基づく
方法においても，解析を通じて幾何学的情報を保持する
ことが可能になる．

その他にも，貝殻内に記録される成長線の周期解析や
（Schöne et al., 2003; Miyaji et al., 2007），アンモナイト
の縫合線のフラクタル解析（Boyajian and Lutz, 1992; 
Checa and García-Ruiz, 1996; Olóriz et al., 2002; Pérez-
Claros et al., 2002, 2007），貝殻表面に刻まれる彫刻

（Hayami and Okamoto, 1986; Ubukata and Nakagawa, 
2000; Ubukata, 2005）や空間分割パターン（Ubukata, 
2001）の解析など，上記3流派の範疇に当てはまらない
解析手法も少なからず存在する．これらの方法には，構
造を構成する要素間の空間的関係に注目するという共通
点があり，構造形態測定学（structure morphometrics）と
呼ばれることもある（Lestrel, 2000）．

以上のように，形態測定学は，歴史的背景や理論的基
盤によって幾つかの流派に大別されてきたが，各々の解
析手法を明確な標徴によって単純に分類できるわけでは
ない．一方，これら多様な手法の間には，解析手順や使
用する数学的技法に多くの共通性が見られる．実際の形
態測定学的解析では，大きく分けて1）計測データの取
得，2）かたちの定量化，3）個体間またはサンプル間で
のかたち同士の比較という手順を踏む場合がほとんどで
あり，それぞれについて各種技術が開発・研鑽されてい
る．次節以降では，それらの具体的な手順を通観しなが
ら，各技法や概念同士の関係を整理してゆくことにする．

計測データの取得

計測部位の選択
計測データを取得するには，まずどの部位を測るのか

を決める必要があるが，この段階は形態測定学の手順の

中で最も研究者の主観に依存するところである．特に幾
何学的形態測定学では，標識点の選び方が解析結果を大
きく左右しかねない．どの標識点を用いるかには任意性
があるものの，どんな個所でも良いというわけではない．
少なくとも，個体間・集団間での対応関係が明確である
ことが求められるが，そうした標識点も有用性の観点か
ら幾つかに格付け・分類されている．Bookstein（1991）
は，点状の構造や，間接部・分岐点のように複数の構造
要素が点状に接するところを最も有用で望ましい標識点

（I型標識点）と考え，突状部の先端や陥入部の谷のよう
な最大曲率点をII型標識点，端点などその他の幾何学的
に定義可能な点をIII型標識点に格付けした（図1）．

一方，Dryden and Mardia（1998）は，比較形態学的
に相同な解剖学的標識点と，幾何学的に定義できるに過
ぎない数学的標識点とを認め，さらにそれら標識点の間
に一定の規則（等間隔など）に従って配置した点を偽標
識点（pseudo-landmark）と呼んだ．偽標識点に似た概念
に，半標識点（semi-landmark）というものがあり，これ
は元々標識点の近傍の輪郭情報を表すために導入された
補助的な標識点であったが（Bookstein, 1997），偽標識
点の意味で使われることもある（Zelditch et al., 2004; 
Perez et al., 2006; MacLeod, 2008; Van Bocxlaer and 
Schultheiß, 2010）．もっとも，偽標識点にせよ半標識点
にせよ，“真正な”標識点との相対的関係に基づいて配置
されることに違いは無い．

これら標識点の概念は，伝統的形態測定学や境界形態
測定学における計測部位とも関連が深い．例えば，伝統
的形態測定学における「体長」「殻長」などの変数は，二
つのIII型標識点でそれぞれ接する互いに平行な直線間の
距離ということになる．また，境界形態測定学では，輪

図1．二枚貝（Phacosoma japonicum）の殻の裏側に打たれた標識
点．I型標識点（●），II型標識点（○），III型標識点（＊），及び
偽標識点（＋）を示す．
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郭や表面の上に規則的に配置した点の座標を計測するが，
これらの点は偽標識点と見做すこともできる．つまり，

「どこを測るか」という問題は，流派に関わらず広い意味
での“標識点”の選択問題に帰着できると言えるかもし
れない．ただし，“標識点”の選択に対する解析結果の頑
健性は，輪郭や表面に沿って計測点を選ぶ境界形態測定
学と，もっと自由度の高い選択が可能なその他の流儀と
では大きく異なるはずである．

かたちの捕捉と計測
一旦計測部位が決まったなら，次は器具やソフトウェ

アー等を利用して実際に計測することになる．計測は，
試料の態様や解析の次元や使う手法によって必要な手順・
装備が様々である．単純な距離データを取るにしても，
掌に乗る大きさの標本ならノギスがあれば十分だが，微
化石の場合には，電子顕微鏡等の画像に基づいて計測す
るか，あるいは実体顕微鏡に装着した非接触測定器を利
用することになるだろうし，対象が巨大ならばマルチン
式人体測定器などの特別な器具が必要になる．

2次元座標の場合，かつては方眼紙やデジタイジング・
タブレットを用いて計測していたが（Fink, 1990），近年
では電子画像を取得してコンピューター上で計測するの
が一般的である（García-Valdecasa, 1996）．輪郭に沿っ
た座標の計測ならば，必要な画像処理を行った上で自動
的にデータを取得するソフトウェアーも開発されている
が（MacLeod, 1990; Iwata and Ukai, 2002），特定の標識
点を標的にする場合には手動でデジタイズする必要があ
り，そのためのソフトウェアーも提供されている（生形, 
2004a; Rohlf, 2010）．

3次元座標を取得するためには特別な装置が必要とな
る（Dean, 1996）．近年は様々な装置が市販されている
が，その多くは表面形状を走査するタイプで，レーザー
光などを用いる非接触式のものと，プローブの先端を試
料に当てる接触式のものがある．このタイプの装置はメー
カーカタログでは3次元デジタイザと記載されることも
あるが，ここでは3次元スキャナーと呼ぶことにする．3
次元スキャナーは，表面データを稠密に捕捉するのには
向いているが，その一方で特定の標識点を狙って計るの
には不向きである．標識点座標の計測には，接触プロー
ブの付いたスタイラスやアームを自由に動かせる装置が
便利であり，ここではこのような装置を3次元デジタイ
ザと呼ぶことにする．3次元デジタイザには，プローブ
の位置を読み取る原理が機械式のものと電磁気式のもの
とがあり，電磁気式は測定精度にやや難があるようだが，
機械式のものはあまり大きくない試料では使い勝手が良
くないことが多い．上記の装置は，いずれも微化石のよ
うな小さな試料には適用困難である．試料が小さい場合
には，異なる方向から撮影した画像に基づく三角測量や

（生形, 2004a），狭焦点範囲の光学系装置を利用するなど

（Haug et al., 2009）の工夫が必要である．
また，化石試料を基質から上手く取り出せない場合や

内部構造を非破壊で計測したい場合には，断層写真撮影
の技術を駆使して画像データを取得するのが良い．CTを
用いた研究は古人類学では古くから行われてきたが

（Jungers and Minns, 1979; Tate and Cann, 1982; Wind, 
1984），今日では様々な化石の研究にX線マイクロ・ト
モグラフィーが普及している（Bush et al., 2004; DeVore 
et al., 2006; Mazurier et al., 2006; Penney et al., 2007; 
Sutton, 2008; 佐々木ほか, 2009; 椎野ほか, 2010）．中で
も，シンクロトロンX線を利用した高エネルギーのマイ
クロ・トモグラフィーは，通常のX線マイクロ・トモグ
ラフィーよりはるかに解像度が高く，古生物学に技術的
革新を起こしつつある（Taff oreau et al., 2006; Friis et al., 
2007; Gibbons, 2007; Chen et al., 2009; Matzke-Karasz et 
al., 2009; Garwood and Sutton, 2010; Takahashi, 2010; 
Kruta et al., 2011）．こうしたCT技術は，内部構造も含
めた3次元データの取得を容易にするもので，3次元形態
測定学の方法は古生物学において今後ますます重要性を
増すものと思われる．

かたちの定量化

形状の抽出
以上のような手順で得られた計測データも，そのまま

ではかたちを表す有用な情報にはならない．例えば，長
方形の長辺と短辺の長さを測ったとしても，それぞれの
計測値単独では形態的情報としてはあまり有用ではない．
しかしながら，例えば短辺と長辺の長さの比を取れば，
それがどれくらい細長いかたちをしているのかを表すこ
とができる．もっとも，多くの生物は成長とともにかた
ちが変わってしまうものが多いので，長方形の例なら短
辺と長辺の長さの関係を冪

べき

関数に近似し，冪の値によっ
てかたちの個体発生変化を表現するアロメトリー解析が
広く用いられており，古生物学でも古くから常套化して
いる（Gould, 1966, 1974; Hayami and Matsukuma, 1970）．

一方，座標データを計測する場合，試料をどの位置に
どのような向きで設置するか，あるいはどれくらいの倍
率の画像に基づいてどのような単位で計量するかによっ
て計測データの値は大きく異なる．つまり，“生の”座標
データには，位置・向き・スケールの情報が含まれてい
る（図2）．生物の形態同士を比べる際，そうした余計な
情報を除去した純粋な「かたち」同士を比較したいケー
スが多いが，そうした理念的な「かたち」を形態測定学
では形状（shape）と呼んでいる（Slice et al., 1996; Dryden 
and Mardia, 1998; Kendall et al., 1999）．一方，比較形態
学においては個体のサイズも重要な情報である．形態測
定学では，形状とサイズを合わせた情報を形態（form）
と呼び（Lestrel, 2000），小論でも熟語以外はこの用語法
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に従っている．また，左右鏡像体の間でかたち同士を比
較するような場合には，どちらかの像を反転させて解析
することになる（Nakadera et al., 2010）．

標識点データから形状を得る方法として，特定の2点
（3次元の場合は3点）を選んでこれらを基準に位置・向
き・スケール合わせをする方法や（Mardia and Dryden, 
1989; Webster et al., 2001; Kim et al., 2002），標識点間
を結ぶ線分同士の長さの比や成す角度の中央値を参照し
てサイズや向きを合わせる方法などもあるが（Siegel and 
Benson, 1982; Slice, 1996），最も広く用いられているの
は，重心を参照して位置とサイズを基準化し，標識点間
距離の最小二乗法によって向き合わせを行う方法で

（Kendall, 1977, 1984; Bookstein, 1986; Goodall, 1991），
こうして得られる形状の集合はKendall形状空間あるいは
Kendall多様体と呼ばれている（図3）（Mardia, 1999）．一
方，位置・向き・スケール合わせをせず，個体毎の標識

点間の距離行列でかたちを表す距離行列解析も提唱され
ている（Lele and Richtsmeier, 1991; Lele, 1993, 1999）．

形状の定量化
上記のように定義される形状を定量化する方法は，形

態測定学の流儀によって異なる．境界形態測定学では，
位置・向き・スケールを合わせるように変換した一連の
座標データを「形状関数」と称するが，これを様々な周
期成分に分解し，各成分の強さを示す係数によって形状
を表現する方法が良く使われている（Rohlf, 1986, 1990; 
Crampton, 1995; Lestrel ed., 1997）．その場合，形状成
分を表すための基本的な要素のような枠組み（基底kernel
という）は，実際のデータとは無関係にアプリオリに用
意されている．境界形態測定学では基底として何種類か
の関数が用いられているが，中でも様々な波長の三角関
数を基底とするフーリエ解析が早くから利用されており

図2．図形から形状への変換．図形には，位置・向き・スケール・形状の情報が含まれている（A）．全く同じ形状同士は，変位によって位置
を（B），拡大/縮小によってスケールを（C），回転によって向き（D）をそれぞれ合わせれば，互いに完全に重ね合わせることができる．

図3．三角形のKendall多様体の概念図．球面のため，モルワイデ図法で投影してある．各三角形上の標識点は，ラベルの形と色で識別され
る．赤道あるいは子午線を軸に対称な形状同士は互いに鏡映の関係にある．
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（Kaesler and Waters, 1972; Zahn and Roskies, 1972; Kuhl 
and Gardina, 1982; Rogers, 1982; Healy-Williams, 1983; 
Rohlf and Archie, 1984; Ferson et al., 1985; Foote, 1989; 
Sasaki, 1990; Glassburn, 1995; Crampton, 1996; Crapmton 
and Maxwell, 2000; Haines and Crampton, 2000; Ubukata, 
2004; Dommergues et al., 2007; Pérez-Claros et al., 2007; 
Tanaka, 2009），各波長の強さを示すフーリエ係数によっ
て形状を容易に表現することができる（図4）．他にも，
三角関数のような定常波ではなく局在波を基底に用いる
ウェーブレット解析や（Takemura et al., 2004; Lestrel et 
al., 2005），閉曲面を表す球面調和関数を基底とした三次
元形状の解析法なども用いられている（Brechbühler et 
al., 1995; Shen and Makedon, 2006; Shen et al., 2009）．
2次元の輪郭を解析する手法は，元々閉曲線を対象とす
るものだったが，開曲線を解析するための方法も幾つか
提案されている（Canfield and Anstey, 1981; MacLeod, 
1999; Gi ldner, 2003; 河村・横田, 2005; Al len , 2006; 
Dommergues et al., 2007; Tanaka et al., 2008; Ubukata et 
al., 2010）．

一方，狭義の幾何学的形態測定学では，位置・向き・
スケール合わせをした後の変換座標データをそのまま用
いることもあるが（Brande and Saragushi, 1996; Webster 
et al., 2001; Kim et al., 2002; Harvati et al., 2004），サン

プル中の平均的な形状を基準的な形状と定めて，個々の
形状を基準形状との相対的な関係によって定量化する方
法が広く用いられている（Smith, 1998; O’Higgins, 1999; 
Walker and Bell, 2000; Weber et al., 2001; Ubukata, 2003; 
Krause, 2004; Angielczyk and Sheets, 2007; Gunz et al., 
2009; Lawing and Polly, 2010）．各形状が基準形状とどの
程度異なるのかは両者の距離によって測ることができる
が，標識点間距離の最小二乗法を利用して向き合わせを
する上述のKendall形状空間では，形状間の距離（プロク
ラステス距離という）は，馴染み深いユークリッド距離
では実は正確には表せない．なぜならば，Kendall形状空
間は一般には超球面として表されるからである（図3）

（Dryden and Mardia, 1998; 三中, 1999; Zelditch et al., 
2004）．しかしながら，球面である地球の表面も局所的
には四角形の地形図で近似できるのと同様の理屈で，似
たような形状同士なら我々が慣れ親しんでいるユークリッ
ド空間に並べて比較してもさほど問題は生じない

（Bookstein, 1996b; Rohlf, 1996）．そこで，このような近
似を行うために，サンプル中の平均形状を基準形状とし
て解析を行うのである（Bookstein, 1996b）．これに反し
て，成長初期の形状や祖先的な形状などの端成分的な形
状を基準形状に選んでしまうと（Zelditch et al., 1992; 
Fink and Zelditch, 1995など），一般に用いられている近

図4．フーリエ解析による曲線形状の成分分解と再構築．アンモナイト（Gaudryceras striatum）の外側縫合線に沿った各点の座標を形状関数
として（x座標についてはトレンドを除く），フーリエ変換によって様々な波長成分に分解し，2j次の項までを用いてフーリエ逆変換によっ
て形状を構築した．上側が殻口側，右側が臍側．
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似的な方法では距離の歪みが大きくなるという問題が発
生するので（Rohlf, 1998），注意が必要である．

実際の解析において幾何学的情報を有効に生かすには，
基準形状とどの程度異なるかだけでなく，基準形状と比
べてどの部分がどのように違うのかを表現するのが望ま
しい．そのために，狭義の幾何学的形態測定学では，基
準形状に基づいて設定した基底を要素として（これを主
歪みという），各形状と基準形状との幾何学的差異のうち
非線形な成分を互いに独立な合成成分（部分歪みという）
に分解する薄板スプライン法（Bookstein, 1989, 1990）が
発達しており（線形成分は別途分解される；Bookstein, 
1996c; Rohlf, 1996; Rohlf and Bookstein, 2003），各部分
歪みの係数（部分歪みスコアーという）によって形状を
定量化する（図5）．つまり，この方法では，形状成分を
合成するための基底自体がデータ構造に依存することに
なる．一見面倒に思えるこうした特徴は，実は前述の
Kendall形状空間の性質と関係する．既に述べたように，
線形近似による距離の歪みを最小にするにはデータ構造
から決まる平均形状を基準とする必要があるので，基準
形状を元に決められる基底のデータ依存性はそうした工
夫の副産物であるとも言えるのである．また，薄板スプ
ライン法以外にも，歪みのアナロジーによって形状差を
表す有限要素スケール解析も提唱されている（Lewis et 
al., 1980; Richtsmeier, 1989）．

かたち同士の比較

グループ間の比較
どのような方法を使うにせよ，各形状の定量化自体は

あくまで手段であって目的ではない．生物のかたちを定
量化することの当面の目的は（最終目的は様々にせよ），
ほとんどの場合，個体・集団・種・群集などの間で比較
することにある．計測データによるサンプル（統計学的

な意味の）間の比較を助けるのは，生物測定学（biometry）
と呼ばれる統計学的手法体系である．最も基本的なのは，
個々の変量についてサンプルを代表する値（平均値や中
央値など）やサンプル内でのばらつきを表す値（分散や
パーセンタイルなど）を示す記述統計量である．それら
の統計量にサンプル間で有意差があるかどうかを判断す
る際に用いられるのが推測統計学の柱である統計的仮説
検定であり，t検定やF検定などの基本的検定法が古くか
ら古生物の形態解析に取り入れられてきた（速水, 1969）．
形状変量が正規分布に従う（パラメトリックな）場合と
そうでない（ノンパラメトリックな）場合，サンプルが
三つ以上ある場合（分散分析）や複数回の検定を行う場
合（多重比較）など，状況に応じてそれぞれ用いる検定
法や検定の設計は異なるものの，これらはいずれも初等
統計学の範疇である（Hammer and Harper, 2006）．

一方，複数の変数を総合的に扱う場合には多変量統計
学が必要となるが，これも伝統的形態測定学の時代から
既に常套手段として利用されてきた（Blackith and Reyment, 
1971; Pimentel, 1978; Reyment et al., 1984）．三つ以上
のサンプル間の差異を検定できる分散分析も，見方を変
えれば類別尺度の説明変数による多変量統計学の一種で
あり，複数の目的変数に基づく多変量分散分析や，間隔・
比尺度の説明変数を補助的に用いる共分散分析などに拡
張されている．また，サンプル間に差があるかどうかで
はなく，どれくらい差があるかを問題とする場合や，そ
の差に基づいてそれぞれのサンプルを分類しようとする
際には，クラスター分析に関連した技法が役立つ．生態
学では群集間の類似度を測るために情報量指数をはじめ
様々な尺度を発達させているが（木元, 1976; 小林, 1995），
化石サンプル間の形態的差異に情報理論の概念を適用し
た例も見受けられる（佐々木・小浜, 1991）．

初等統計学にせよ多変量統計学にせよ，広く用いられ
ている生物測定学的手法は線形空間内のデータを扱うも

図5．アンモノイドの縫合線の薄板スプライン解析の例．Neodimorphoceras sp.（A）とGoniatites multiliratum（B）の外側縫合線上に配置し
た6個の標識点配置に基づき，前者を基準形状とした後者への“変形”を空間全体の歪み（グリッドで表示）で表している．Bのグリッド
内に描かれた輪郭は，標識点配置から補間されたもので，すぐ左に描かれた実際の輪郭とは多少異なる．AからBへの“変形”は，アフィ
ン成分（C）と非アフィン成分（D）とに分解されるが，後者はさらに独立な三つの成分（部分歪み）に分解される（E, F, G）．上側が殻
口側，右側が臍側．
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のであるが，上述したようにプロクラステス距離を計量
とするKendall形状空間は非ユークリッドな多様体であ
り，そうした空間に合った統計学的方法も模索されてい
る（三中, 2009）．

かたちの座標付け
形態測定学では，多変量解析の中でも多数の変数を若

干の合成変数に縮約する各種手法が特に重要であり（例
えば主成分分析など），こうして得られる合成変数によっ
て座標付けられるかたちの集合は実測形態空間（empirical 
morphospace）と呼ばれることがある（Chapman et al., 
1996; McGhee, 1999; 生形, 2004b）．形態空間における
個体の分布を散布図で表現すれば，多数の形状間の関係
が一目でわかるように視覚化できる．距離変数に基づく
主成分分析は古くから用いられてきたポピュラーな手法
だが，この方法で得られる合成変数には形状とサイズの
情報が混在してしまい，両者が分離できないのが難点で
ある．これに対して，各距離変数の対数に基づく主成分
分析を実行し，各変数間の関係を線形近似する多変量ア
ロメトリー解析も知られている（Klingenberg, 1996）．輪
郭や表面の解析では，形状関数を多変量解析によって実
測形態空間に直接座標付けるような方法もあり，曲線

（2D, 3D）を対象とした固有形状解析や（Lohmann, 1983; 
Lohmann and Malmgren, 1983; Lohmann and Schweitzer, 
1990; MacLeod, 1999; Ubukata et al., 2009），曲面を解析
するための固有曲面解析などが開発されてきた（MacLeod, 
2008; Polly and MacLeod, 2008）．また，形状の定量化の
結果得られたフーリエ係数や部分歪みスコアーを説明変
数とした主成分分析も広く用いられており，後者は相対
歪み解析と名付けられている（Bookstein, 1991; Rohlf, 
1993）．以上はデータ全体の分散を最大にするよう座標
付けする主成分分析の例であるが，他にも予めグループ
分けされているサンプル間の差を最大にするように座標
付ける正準変量分析（帰属の判別を目的とする場合は判
別分析と呼ぶ）が用いられることもある（Baylac and 
Daufresne, 1996; Gubányi, 1996; Melissa et al., 2008; 
Swiderski and Zelditch, 2010）．

一方，形状変数である理論形態モデルのパラメターを
そのまま座標軸に設定すれば，データとは無関係に仮想
的なかたちをアプリオリに座標付けることも可能で（図
6A），そうしたかたちの集合は理論形態空間（theoretical 
morphospace）と呼ばれてきた（Chapman et al., 1996; 
McGhee, 1991, 1999, 2007; Chapman and Rasskin-Gutman, 
2001; 生形, 2004b）．理論形態空間を用いた生物形状の
比較は，Raup and Michelson（1965）やRaup（1966）に
よって創始された理論形態学に端を発し，多変量統計学
を駆使する形態測定学とは別々の歴史を歩んできたので，
互いに全く異なる無関係の解析方法だと思われるかもし
れない．しかしながら，少なくともフーリエ係数の値の

組から形状を再構築するフーリエ逆変換の方法は，理論
形態パラメターから形状モデルを再現するのと本質的に
は変わりはない（図6B）．さらに，「実際のデータとは無
関係に形態空間を定義できるかどうか」という基準

（Chapman et al., 1996）に従うと，距離変数などをその
まま座標軸に取った“生データ”形態空間（図6C）は理
論形態空間に分類されることになる（Ebel, 2000）．仮に
これらを“理論”形態空間と見做すとすると，理論形態
空間を実測形態空間と峻別できない事態が発生する．例
えば，サンプル中の各フーリエ係数の平均値から構築し
た平均形状を原点とし，特定の二つのフーリエ係数を軸
とするような2次元の形態空間（図6D）を考えた場合

（Waters, 1977），二つの軸の方向はデータとは無関係に
アプリオリに定義できるのに，その空間にどんな形状の
集合が現れるかはデータ構造に依存することになる．そ
こで，このような形態空間を“混成”形態空間（“hybrid” 
morphospace）と呼ぶ向きもあるが（McGhee, 1999），よ
く考えればこの場合の“混成”形態空間は，理論形態空
間の特定の断面の一部をクローズアップした部分空間に
過ぎない．ところが，そう考えると，主成分分析によっ
て座標付けられた典型的な実測形態空間でさえ，実は全
変数からなる高次元空間の特定の断面の一部を見たもの
に過ぎないことに気づく．伝統的形態測定学では，形状
変数の定義は計測部位の選択と同義であり，境界形態測
定学と同様，形状変数はデータ構造とは無関係に設けら
れるので，距離変数や輪郭変数を多変量解析して得られ
た形態空間はいずれも理論形態空間の部分空間になりか
ねないというパラドクスが発生する．こうしたこともあっ
て，従来の形態測定学と理論形態学について，少なくと
もかたちの定量表現と比較という機能に限れば統合し得
る方法体系と見做し，実測形態空間と理論形態空間の区
別を本質的でないとする見解も存在する（MacLeod, 2005）．

しかしながら，様々な形状を座標付けして集団間で比
較する場合，単純な比変数や理論形態パラメターやフー
リエ係数などを座標軸とした“理論”形態空間には幾つ
かの問題が潜んでいる．まず，データ構造と無関係に座
標軸を決めるので，座標軸を表す変数同士が独立である
保障が無い．フーリエ解析の場合，基底同士は直交する
ものの，そのことと各成分同士に相関が無いこととは別
の問題であり，例えば複雑な曲線程，概して高次の周波
数成分がいずれも顕著になる傾向が予想される．また，
最も良く知られている貝殻形状の理論形態モデル（Raup 
and Michelson, 1965; Raup, 1966）では，巻き数が限ら
れる条件下ではパラメター同士の代数的従属性が発生す
ることや（Schindel, 1990; Stone, 1996），貝殻の付加成
長上の制約によってもパラメター間に連関がもたらされ
ること（Ubukata et al., 2008）などが指摘されている．
加えて，これらの形状変量が正規分布に従う保証が無い
点も問題である．特に理論形態モデルのパラメターの中
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には，指数関数や冪関数を使って定義されるものがある
が，こうした場合には分布が極端に歪んでしまうことが
ある（Ubukata, 2005）．また，正規分布に従う変量同士
の単純比さえも，正規分布から外れることがある．標準
正規分布に独立に従う二つの確率変数の比は，標本数を
増やしても標本平均が収束しないコーシー分布と呼ばれ
る確率分布に従うことが知られている（三中, 1999）．こ
うした形態空間中での分布の歪みは，実際のデータ構造
に基づく実測形態空間ではさほど問題にはならない．貝
殻形状の比較・座標付けは伝統的には理論形態モデルを
用いて行われてきたが（Kohn and Riggs, 1975; Ward, 
1980; Bayer and McGhee, 1984; Saunders and Swan, 1984; 
Schindel, 1990; Nikolaeva and Barskov, 1994; Stone, 1998a; 
Ubukata, 2000; Korn and Klug, 2003; Saunders et al., 
2004），一方で相対歪み解析による貝殻形状の座標付け
も幾つか試みられている（Stone, 1998b; Ubukata, 2003; 
Geber, 2010; Nakadera et al., 2010）．また，形態空間に
おける分布の歪みの問題は，以下で述べる形態的多様性

の評価に大きく関わる．

形態的多様性の評価
Sepkoski （1978, 1979, 1984）やRaup and Sepkoski 

（1982）による一連の先駆的研究以来，顕生累代を通じ
た古生物の多様性変遷史に関する研究は今日最もポピュ
ラーな古生物学的テーマの一つになっているが，分類群
数の多様性だけでなく，形態的多様性である異質性

（disparity）の変動も近年注目されている（Viller and Korn, 
2004; McGowan, 2005; Shen et al., 2008; Friedman, 2010; 
Simon et al., 2010）．複数の形状変数からこの異質性を定
量化するには幾つかの方法がある．最も単純で一般的な
異質性の尺度は，各変量の分散の和である（Foote, 1997; 
Scholz and Hartman, 2007; Simon et al., 2010）．この分
散和と同じくらい良く使われる平均ペアワイズ非類似度
は，各形状変数を類別尺度変数で表し，分類群同士を対
比較して，変数の値が異なる分類群ペアの数を全分類群
ペア数で割った値として定義される（Wills et al., 1994; 

図6．様々な“理論”形態空間．（A）純粋な理論形態空間．三角形の形状を縦横比と頂点（図中黒丸）の位置で表す．（B）閉曲線を表す楕円
フーリエ係数を軸とする形態空間．（C）“生データ”形態空間．長方形を幅と高さで表す．傾き1の直線方向に形状が同じでスケールの異な
るものが並ぶ．（D）“混成”形態空間．全フーリエ係数の平均値から構築される平均形状を中心に，二つのフーリエ係数の値だけを系統的
に変えた場合に描かれる形状の集合を示す．
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Foote, 1997; Lupia, 1999）．この平均ペアワイズ非類似度
は，サンプルサイズの変化に対して頑健であることが知
られている（Foote; 1993, Ciampaglio et al., 2001）．ま
た，各個体から重心までの距離の二乗和や（図7A）（Foote, 
1993; Meloro, 2010），2個体間の距離の総和である平均
ペアワイズ距離（図7B），個体間の距離行列の固有値か
ら求める主座標ボリュームなどは，形態空間中の分布パ
ターンを敏感に反映した尺度である（Ciampaglio et al., 
2001）．他にも，形態空間を有限個のセルに分割した際
に実際のデータが占めるセルの数や（図7C），形態空間
中の全てのデータを含む範囲の広さ（面積，体積，超体
積）など（図7D），様々な異質性の尺度が提唱されてお
り，それぞれ特色を有している（Ciampaglio et al., 2001; 
Erwin, 2007）．

異質性の評価に関する議論では，それぞれの尺度が形
態空間中の分布のどのような性質を表しているのかが注
目されがちだが，そうした分布自体，座標付けの方法や
形状の定量化に大きく影響されかねないことも強調しな

ければならない（Van Bocxlaer and Schultheiß, 2010; た
だし，Navarro et al., 2004は解析手法の選択に依らず結
果の頑健性が高い例を報告している）．前述の形態空間中
の分布の歪みは，かたちを測って比べる方法自体に由来
する人為的産物とも言えるからである．分類群数に基づ
く多様性の認識と違い，異質性の評価はどのような方法
でかたちを計って定量化して比較するかに依存するとい
う問題を抱えている．しかしながら，表現型の変異こそ
が生物進化の駆動力であり，分類群数の増減はその結果
を俯瞰したものに過ぎないので，異質性の変動は今後の
古生物学における重要な課題となるだろう．

おわりに

以上述べてきたように，形態測定学はかたちの計測，
定量化，比較に関わる手法の総体であり，このうち比較
の部分を負っているのが生物測定学（＝生物統計学）で
ある．しかし，生物測定学は，形態に限らず広く生物の

図7．形態空間中のデータ分布に基づく異質性の求め方各種．（A）重心までの平均距離．（B）ペアワイズ距離．（C）データ占有率．（D）デー
タ占有範囲．
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諸問題に応用される統計学の総称である．また，かたち
の定量化や比較に何らかの形状近似モデルを用いる方法
を特に理論形態学的方法と呼ぶが，理論形態学はこうし
た用法以外に成長や形態形成のシミュレーションの機能
を担っている（Okamoto, 1988b, c; McGhee, 1991）．教
科書的な形態測定学の体系は，伝統的形態測定学，狭義
の幾何学的形態測定学，境界形態測定学などの流派から
成ると認識されてきたが，少なくとも部分的には統合さ
れつつある．2次元座標データに基づく方法を成熟させ
てきた広義の幾何学的形態測定学の各技法は，3次元座
標を扱う方法へと拡張されてそれぞれ実用化されている
が，これは3次元計測技術の進歩・普及に負うところが
大きい．今日の形態測定学は，計測技術論から多変量統
計学や理論形態モデルまでもカバーした広範な体系を築
いており（図8），今尚新たな手法が開発されつつある．

かたちを測ることは，かたちを観ることよりも客観的
な手段であるかのように見做されがちである．しかしな
がら，既に述べてきたように，形態測定学を用いた研究
の結果はどこを計測してどのような手法で解析するかに
依存するので，素朴で非限定的な意味で客観的であると
は言えないかもしれない．化学的な性質と比べると，形
態学的属性は多少なりとも観念的な存在とも取れるので，
かたちが素朴実在するという考えが広く受け入れられる
かどうかは些か疑問である．形態測定学の利点は，ナイー
ブな意味での客観性よりはむしろ方法論的同一性を保証
することにあり，ソフトウェアーまで含めた解析プロト
コルの存在は，共通の手順を踏んだ解析結果の比較を容
易にする．また，例えば1,000個以上の形状を比較する
場合，作業台の上に並べられた1,000個体以上の試料を
一度に観察・比較することは筆者にとっては不可能なこ
とだが，形態空間にデータを散布すればその分布パター
ンは一目で把握できる．今日の形態測定学は，何を比較

したいかがはっきりしていれば，効果的で強力なツール
を提供してくれる．ただし，何を比較すべきなのかは観
察から着想されることが多い．現代形態測定学は，確か
に低コストで有用なツール・キットであるが，目的もな
く無暗に測って何かがわかるほど便利な魔法の道具箱で
はないということを最後に付け加えておきたい．
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