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研究成果の概要（和文）：　
　本研究では、三次元（3D）データを対象として、変形除去を施したオリジナル形状を有するナチョラピテク
ス・ケリオイの頭側胸椎標本KNM-BG 48094（推定第３～５胸椎）を、三次元幾何学形態測定学を用いて分析・調
査した。観察された主な特徴は、横突起が椎体に対して背側に位置し背側外方を向き、その程度は現生のオナガ
ザル類やオマキザル類のものに比べより顕著であった。こういった特徴は弱い脊椎陥入を示唆している。つま
り、KNM-BG 48094変形除去モデルは、進化的に胸椎陥入の初期段階を示唆し、ナチョラピテクスの頭側胸椎が現
生には見られない独自の特徴を持つことを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：　　
　　In this study, we investigated the retrodeformed cranial thoracic vertebrae specimen ‘KNM-BG 
48094’ of Nacholapithecus kerioi using geometric morphometrics analysis on three-dimensional (3D) 
data. The main observed feature was that the transverse processes are positioned more dorsally in 
relation to the vertebral body and extend more prominently dorsolaterally compared to those of 
cercopithecids and atelids, suggesting a weak spinal invagination. Thus, the retrodeformed KNM-BG 
48094 model suggests an evolutionary early stage of thoracic spinal invagination and reveals the 
unique characteristics of cranial thoracic vertebrae of Nacholapithecus.

研究分野：自然人類学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
　ヒトの直立二足歩行の獲得は､人類進化史の中で未だ大きな謎として残されている。本研究では、ヒトを含む
現生大型類人猿の共通祖先が分岐した前後にあたる約1500万年前のアフリカ・ケニア産化石類人猿「ナチョラピ
テクス」において、体幹骨の椎骨標本を用いて三次元再構築手法によって脊柱の復元を行い、樹上・地上四足歩
行をする霊長類から、それらよりは体幹がより起き上がった状態の類人猿へ、どのような体幹における進化を遂
げたのか、1500万年前の化石類人猿にそのきっかけを見出すことができるのかを検証した。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
ヒトとゴリラ・チンパンジーの共通祖先が分岐した前後の年代である約 1000～800 万年前の
アフリカ産化石類人猿【世界で 3種のみ：サンブルピテクス(Ishida &Pickford, 1997)、ナカリ
ピテクス(Kunimatsu et al., 2007)、チョローラピテクス(Suwa et al., 2007; Katoh et al., 2017)】
は、まさにヒトの直立二足歩行進化の直接的な証拠となりうる貴重な化石といえるが、残念なが
ら体幹・体肢骨の発見には至っていない。さらに、初期化石類人猿から直立二足歩行の直接的な
証拠が見つかっている期間（2150～600万年前）において、化石類人猿の体幹骨は非常に化石化
しにくい性質のため圧倒的に標本数が少なく、化石証拠から直接的に直立二足歩行の契機を探
ることは極めて困難であった。ただ、ナチョラピテクスは 2000年代初頭に大量発掘に成功した
ことで、例外的に多数の標本（66標本）に恵まれている。 
ヒトと現生大型類人猿（チンパンジー属、ゴリラ属、オランウータン属）との種分岐年代がそ
れぞれ約 660万年前、約 910万年前、約 1590万年前（Besenbacher et al.,2019）と推定されて
いること、そして現生大型類人猿と現生四足歩行サル類の形態が大きく異なっていることを考
慮に入れると、現生大型類人猿と現生四足歩行サル類のモザイク形態（Nakatsukasa et al., 2003, 
2012; Kikuchi et al. 2012, 2015, 2016; Ogihara et al., 2016）を示すナチョラピテクスは、現生
大型類人猿様の体プロポーションへ向けて変化が起こった過渡期霊長類の一種である可能性が
提起される。 
 
２．研究の目的 
本研究では、現生大型類人猿の進化プロセスを探るため、アフリカ産化石類人猿の脊柱を復元
し、ヒト直立二足歩行の進化に繋がる重要な要素や契機の抽出を試みる。具体的には、ヒトを含
む現生大型類人猿の共通祖先が分岐した前後にあたる約 1500万年前のアフリカ・ケニア産化石
類人猿「ナチョラピテクス」において、体幹骨の椎骨標本を用いて三次元再構築手法によって脊
柱全体像の復元を行い、樹上・地上四足歩行をする霊長類から、それらよりは体幹がより垂直位
になっている類人猿へ、どのような体幹における進化を遂げたのか、1500 万年前の化石類人猿
にそのきっかけを見出すことができるのかを検証する。現生大型類人猿進化における形態学的
エビデンスからヒト科への初期ターニングポイントを探り、今後、人類進化を考える上で必要不
可欠な要素・要因・契機の抽出を目指す。 
 
３．研究の方法 
〇 標本について 
対象とした KNM-BG 48094標本は、2001年のフィールドシーズン中に BG-Kサイトから現
地で発見された。左側骨端輪が椎体表面に癒合していることから、成熟した個体に属し、そのサ
イズからメスの標本と推定される（Nakatsukasa et al., 2007; Kikuchi et al., 2018）。メスのナ
チョラピテクスは、歯の大きさによると、Nyanzapithecus harrisoni のオスとサイズが重なる
可能性があるが、BG-K から Nyanzapithecus の歯は発見されてない（Kunimatsu、1997; 
Bilsborough and Rae, 2007）。KNM-BG 48094は、その形態学的特徴から、第 3（T3）～第 5
（T5）の高さに相当する胸椎であると推定した。また、化石化の過程でその程度は弱いながら
も変形した状態となっている。 
現生比較標本は、大型類人猿のゴリラ、スマトラオランウータン、チンパンジー、小型類人猿
のフクロテナガザル、オナガザル科のアジルマンガベイ、ダイアナモンキー、ブラッザモンキー、
サバンナモンキー、パタスモンキー、ニホンザル、ムーアモンキー、テングザル、アヌビスヒヒ、
ドゥクラングール、ハヌマンラングール、フランソアルトン、ダスキールトン、クモザル科のク
ロホエザル、ジョフロイクモザルである。それぞれの種について 1個体（オスまたはメス）ない
しは 2個体（オスとメス）の T3-T5標本を用いた。 
〇 CTスキャンとサンプルの三次元再構築 
 KNM-BG 48094 標本は、遠位部定量的 X 線断層撮影装置（pQCT：XCT Research SA+; 
Norland Stratec Inc.、Pforzheim、ドイツ：ボクセルサイズ= 70 µm; 管電圧= 50 kV; 管電流=
〜300 µA）を用いてスキャンされた。チンパンジーとアヌビスヒヒの標本については、pQCT
（XCT 2000 Research+; Norland Stratec Inc.、Pforzheim、ドイツ: ボクセルサイズ、100 µm; 
コリメーター、C; 管電圧＝57-60 kV; 管電流＝～300 mA）を使用した。その他の現生比較標本
については、マイクロ CT（Bruker SkyScan 1275、ベルギー、Kontich）を使用してスキャン



された。椎骨のサイズに応じて管電圧は 82-100 kV、管電流は 100-115 µAとした（より大きな
サイズのサンプルには小さな電流を適用し、より小さなサイズのサンプルには大きな電流を適
用した）。データ取得時の 50 µm解像度は、ほとんどのサンプルで 100 µmまたは 200 µmにダ
ウンサイジングした。3D骨表面モデルの生成の準備のために、pQCTの場合は断面データが生
データ形式に変換、また SkyScan 1275の場合は 16ビット tiff形式に変換した。変換データは
3D画像処理ソフトウェア（Analyze 9.0：AnalyzeDirect、Inc.、Biomedical Imaging Resource、
Mayo Clinic、USAまたは Amira 3D version 2022.1; Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA, 
USA）によって処理され、3D骨モデルが作成され、骨表面モデルは Geomagic Design XOS64
（3D Systems Inc.、Rock Hill、SC、USAまたは Amira 3D version 2022.1; Thermo Fisher 
Scientific, Waltham, MA, USA）を使用して生成した。 

KNM-BG 48094の変形を除去し、生前の状態に仮想的に復元する方法として、Amano et al.
（2022年）が考案した逆変形法を使用した。Schlager et al.（2018年）のように、両側対称性
を使用して標本をレトロデフォームすることができるものも存在する。しかし、Amanoら（2022
年）が提案した方法は、彼らのアプローチが非対称な変形成分だけでなく、対称な変形成分にも
対処できるため、復元において優れた精度を提供することが可能となった。この方法には 3D骨
表面上の一連のランドマークが必要となるが、KNM-BG 48094 には棘突起の先端が欠損し、
Kikuchi and Ogihara（2021）で定義された 104のランドマークから 19のランドマークが設定
できなかったため、85のランドマークを選択した。Amano et al（2022）の逆変形法の結果は、
参照標本の選択に非常に影響される。理想的には、復元される化石は参照サンプルと同じグルー
プに属するべきだが、絶滅種の場合、これは不可能である。このことから重要な要因は、復元予
定の化石と形態的に類似している参照標本を用いることである。形態類似程度を調査した結果、
オナガザル科の 2 種標本（アヌビスヒヒとパタスのオスおよびメスにおける T3-T5、合計 6 標
本）を参照セットとして選択した。ナチョラピテクスの胸腰椎の形態は、先行研究によると現生
類人猿よりもむしろ現生オナガザル科に一般的に似ていると記述されている（Nakatsukasa et 
al., 2007; Kikuchi et al., 2012, 2015, 2016)。また、現生オナガザル科霊長類の頭側胸椎は、現
生類人猿のものと異なっており（Kikuchi and Ogihara、2021）、特にオナガザル科は胸郭にお
ける腹側方向への胸椎陥入がなく、逆変形法モデルにおける陥入の程度を強調しないことから、
今回の参照標本の選択が適切であると考えた。 
〇 分析 
 最初に、復元されたナチョラピテクスの全体的な形態パターンを明らかにする目的で、現生種
との比較分析を行った。分析は、Morphologika v. 2.5（O’Higgins＆Jones、2006; Kikuchi and 
Ogihara）を使用し、復元に使用された 85のランドマークと同じ三次元座標系を対象として、
Procrustes 解析を用いてサイズの正規化と位置合わせを行った後、三次元幾何学形態測定学に
よる主成分分析で座標（シェープ）を解析した。さらに、横突肋骨窩の位置に影響を与える 2つ
の測定値を取得した。横突起角は横突起の背側への傾斜角度を表し、頭部側から見た横断面で投
影されたランドマークより求めた。この計測値は右側と左側の角度の平均値を解析に用いた。も
う 1 つは、矢状面で椎体の中心に対する横突起基部の背腹方向の位置を示す値である（横突起
位置）。単変量解析を用いて横突起角と横突起位置（重心サイズで標準化）の関係を示した。統
計分析には、JMP Pro ソフトウェア v. 16.1.0（SAS Institute Inc.、Cary）および Microsoft 
Excel（Microsoft Office Professional Plus、Redmond）が使用した。 
 
４．研究成果 
〇 復元されたモデル 
 KNM-BG 48094の復元モデルでは、両側非対称性は、ランドマークの設定の無い棘突起の遠
位部を除いてほぼ解消されている。椎孔は左側の半分が歪んだまま非対称である。横突起は一般
的に対称であり、復元前の状態とは異なる。復元前の状態と比較して、椎体は頭尾方向により長
く、その尾側幅が広くなった。 
〇 主成分分析の結果 
 第 1および第 2主成分（PCs）は全因子寄与率の 55.77％を占める。第 1主成分（40.87％）
は、関節面の相対的なサイズ（高さと幅）、椎体の頭尾方向の長さ、椎孔の形状（楕円形 vs 円
形）、棘突起の基部の長さと突出、横突起の背腹方向位置（背側 vs腹側）および方向（背側外側
vs外側）、および関節突起・関節面の方向（背側 vs背側外側）を表している。第 2主成分（14.90％）
は、椎骨要素の頭尾方向のサイズ（椎体、関節突起、横突起、および棘突起基部）、頭部の関節
面の高さ、棘突起の方向、および横突起の長さを表している。大型類人猿は、他のすべての霊長



類と比較して最も高い PC1スコアを持っている。フクロテナガザルは大型類人猿とわずかに重
なっているが、一般的に PC1値が低く、すべての個体がプラスの PC1値を示した。PC2は、非
類人猿霊長類（サル類）の樹上群および地上群を分離した。地上性のサル（アヌビスヒヒとパタ
スモンキー）および半地上性（ムーアモンキーとニホンザル）のサルは、低い PC2スコアを示
した。KNM-BG 48094は、PC1の値に大きく影響を受け、アヌビスヒヒ、パタスモンキー、マ
カクの T5に近い位置にプロットされ、すべてのサル類のプロット凸多角形の外に位置した。 
〇 単変量解析の結果 
 横突起角と横突起位置は、予想通りに逆の関係を示している。つまり、より背側を向いた横突
起は、より背側の位置から起始している。胸郭における腹側方向への胸椎陥入が顕著な現存の類
人猿（横突起の角度が小さく、より背側に位置する）は、横突起の角度が大きく、より腹側に位
置するサル類のクラスターから離れた位置にある。ナチョラピテクスのプロットは、サル類のク
ラスターの端に、かつ類人猿に近い位置する。サル類のクラスター内では、クモザル科と大型の
コロブス科は一般的に類人猿に近いが、他のサル類からの分離は明確ではない。 
〇 考察 
解釈する前に、逆変形法を用いた結果の解釈に注意する必要がある。天野らの方法は、参照デ
ータの選択に敏感である。本研究では、地上性のサルが自然にあり得る形態的変動の尺度を確立
するために参照された。サル類と現生類人猿の胸椎形状がかなり異なり、ナチョラピテクスの胸
椎形態は、後者よりも前者に一般的に類似している。したがって、サル類を参照データとして選
択することは合理的である。しかし、対象とする標本の固有形態は、参照標本によって表される
形態的変動の範囲外にある場合、希釈される可能性がある。その結果、逆変形されたモデルは、
『元の』（変形前）形態よりもむしろ参照に似ていることがある。 
このような理由から、ナチョラピテクスの胸郭における腹側への胸椎陥入は、本研究では控え
めに推定されたと考えられる。それにもかかわらず、KNM-BG 48094の逆変形されたモデルは、
サル類よりも顕著な胸椎陥入が存在することを示唆した。これはナチョラピテクスの腰椎横突
起がわずかに背側に配置していることからも予想される特徴である。 

Lovejoy（2005）は、胸椎陥入が胸郭の剛性を増強する可能性があると提唱している。この説
は、ナチョラピテクスにも当てはまり、これはおそらく長い鎖骨と肩甲棘から推測されるように、
よく発達した胸部および浅腹側筋の存在と関連があると考えられる。ナチョラピテクスは胸椎
の横突起が非常に長い。その長い横突起（したがって肋骨の長い首）は、胸郭の堅牢さと関連し
ているかもしれない。肋骨の長い首は、胸郭の剛性を増加させる可能性がある。なぜなら、これ
は肋骨を胸椎からより効率的に分離しようとする力に対抗するための、肋骨横突起の付着部位
をより遠位に配置するからである。このような特徴は、短い横突起と比較して、肋骨を胸椎から
分離する力により効率的に抵抗する。実際に、Nakatsukasa et al.（2007）は椎体の肋骨窩が大
きく、肋骨が堅牢であることを報告している。一方で、胸郭の左右拡張（前後径比）に関しては、
予想される胸椎陥入が強くないため、この研究では明らかにすることができなかった。 
要約すると、KNM-BG 48094の逆変形されたモデルは、ナチョラピテクスの頭側胸椎が現生
種には見られない特徴を持っていることを示した。それは、横突起が背側に位置し、背外側を向
き、それらの形態によって弱い脊椎の陥入を示唆していることである。つまり、進化的に胸椎陥
入の初期段階を示唆し、独自の特徴を持つことを明らかにした。 
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