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第57回プリマーテス研究会
「人類のルーツに迫る」

中新世（2,400万年前から500万年前）という時代は類人猿が出現し、そしてヒトの祖先が分岐し
た時代です。中新世は大きな気候変動があった時代でもあります。前期から中期中新世は温暖で雨
も多く、アフリカ大陸では森林が発達し、多くの種の類人猿が生息していました。およそ1,200万
年前に地球規模で急激に寒冷化・乾燥化し、それによって森林が縮小しました。その大規模な環境
変動によって中新世類人猿の多くは絶滅し、ヒトの祖先が出現したと考えられます。チンパンジー
とヒトが分かれたのはおよそ700万年前、そしてゴリラの分岐が1,100万年前ごろであると考えら
れています。人類発祥の地であるアフリカにおいて、つい最近まで、1,100万年前から700万年前
の時期の類人猿化石は上顎骨片が一つ見つかっていたにすぎませんでした。それが21世紀に入っ
て漸く2種の類人猿化石が見つかり、ヒトや現生類人猿が出現した背景が見えるようになってきま
した。そのすべての類人猿化石を発掘したのは日本人のチームでした。今年のプリマーテス研究会
では「人類のルーツに迫る」と題し、後期中新世類人猿研究からヒトのルーツに迫るべく、専門家
の方々に話題提供をお願いしました。
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中新世類人猿の進化

中務　真人
京都大学大学院理学研究科

中新世（2,350 ～ 500 万年前）には、アフ
リカで、またそれに遅れてユーラシアで、化石
ヒト上科（ヒト上科は人類を含む分類グループ
だが、人類誕生以前であれば類人猿と同義であ
る）が放散した（図 1）。最近のある研究では、
チンパンジーとヒトの分岐を 750 万年前（推定
誤差を加えると 960 ～ 570 万年前）、現生アフ
リカ類人猿と人類の最後の共通祖先（LCA）を
930 万年前（同 1,170 ～ 730 万年前）と推定
している。こうした年代も手がかりとしながら、
これらの化石類人猿を、パズルのように現生類
人猿 ･ヒトの進化系列に当てはめていくことに
よって、われわれが進化してきた過去の様子を
復元することが可能である。

しかし、このパズルは容易ではない。復元を
行う上で重要な情報は二種類ある。一つは系統
関係である。系統関係が構築できていれば、化
石種の特徴から、どのような適応を経て、現生
種が進化をしてきたか（進化シナリオ）が明ら
かになる。逆に信頼できる進化シナリオが確立
していれば、それを頼りに化石種の系統関係を
推定することができる。このように、これらの
二種類の情報は相補的である。しかし、現生類
人猿とヒトの進化を巡っては、このどちらもが、
よくわかっていない。これが問題である。
現生大型類人猿は体型において類似性が高

い。後肢に比べ前肢が長く、腹部（腰部）が短い。
胸郭の幅が広く肩甲骨が背側に位置する、（体

図 1　知られている化石類人猿。点線で囲ったのは 1,500 万年前を中心とした、中期中新世
の化石類人猿。
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が極端に大型化したゴリラは別だが）手は細長
く指が長い。一方で、手の親指は細く短い。こ
うした特徴は、樹上懸垂運動や垂直方向の木登
りに適応していると考えられる。ゴリラ、チン
パンジーは、餌場から餌場への移動には地上を
利用し、ナックル歩行を行う。
ヒトとアフリカ類人猿 2属の関係を見ると、
ヒトとチンパンジー属が最も近縁である。一方
で、ゴリラとチンパンジーが解剖学的な類似点
を多くもつことは、LCAはゴリラ的、あるい
はチンパンジー的類人猿であった可能性を示唆
する。これが正しければ、進化シナリオ（の少
なくとも一部）はできあがったわけなので、後
は化石類人猿の中から、その候補になりそうな
特徴をもつ種類を探せば良い。しかし、化石類
人猿には、それにぴったりと該当するような種
類が見あたらない。これはなぜなのだろうか。
類人猿の化石記録上、四肢骨について最も多
くが知られているグループはプロコンスル属で
ある。プロコンスルはケニア西部を中心に数種
知られている。中でも 1,850 ～ 1,700 万年前
のプロコンスル・ヘセロニの資料が最も豊富で
ある。プロコンスル属には、現生大型類人猿に
見られるような懸垂 ･木登り運動に関する派生
的特徴が驚くほど少ない。実質的に皆無である。
これが「特殊化していない樹上性四足歩行者」
と呼ばれるゆえんである。胴長で体の横幅は狭
く、強い手足の把握能力で木の枝をしっかりと
つかんで移動していたようである。前肢で枝か
らぶら下がったり、ナックル歩行を行ったりし
た痕跡は見あたらない。体重に比して見ると、
手の指の長さは、樹上性のオナガザル上科、あ
るいはゴリラ程度である。一方で、親指は現生
類人猿に比べてずっと長く太かった。関節の特
徴から、母指を対向させる機能が発達していた
ことが示唆されている。もし古い人類にそうし
た特徴があれば、手指の操作能力の発達と解釈
されるが、プロコンスルにおいては、道具使用
など操作能力ではなく、母指把握に依存する運
動様式に関連していた。プロコンスルは、手掌
全体を枝につける樹上歩行を行い、その際、母

指は、人差し指側に添えられるのではなく、対
向して強い把握に用いられた。プロコンスルは
尾を失っていた。体のバランスを安定させる尾
を失った大型霊長類が、（懸垂などのぶら下がっ
た姿勢ではなく）枝上を安全に移動するために
は、強い把握による支点確保が重要である。
この状況は 300万年たっても変わらない。ア

フリカで誕生した類人猿は 1,600 万年前、ユー
ラシアに拡散した。最初のユーラシア類人猿
と目されるグリフォピテクス属にも、1,500 ～
1,400 万年前のアフリカ類人猿、ナチョラピテ
クス属、ケニアピテクス属も、プロコンスルと
同様の四肢骨をもっていた。しかし、歯や顎骨
には現生大型類人猿的特徴が強まっていたよう
に見える。
1,200 万年前以降、ヨーロッパのあちこちで、

ピエロラピテクス属、ヒスパノピテクス属、オ
レオピテクス属など、独自に懸垂 ･木登り運動
へ適応し、現生大型類人猿的状態に収斂進化を
した類人猿が現れた。一方で、これと同時代の
アフリカの化石類人猿資料は断片的になり、ア
フリカにもそのような類人猿が進化したかどう
かは明らかになっていない。おもしろいことに、
現生類人猿ほど親指が退化した化石類人猿は、
これまでアフリカでもユーラシアでも知られて
いない。もし、LCAがゴリラ、あるいはチン
パンジー的な姿をしていたとすれば、ヒトに進
化した系統は、いったん、母指を退化させた後、
再び発達させたのだろうか。
ところが、LCAが現生類人猿と異なり、懸

垂 ･木登り適応を欠いていたという仮説が最近
注目を集めてきた。初期人類アルディピテクス・
ラミダス（440 万年前）では、手首の背屈運動（手
首を手のひらと反対方向に曲げる）域が著しく
広く、現生のどの霊長類にも類を見ない。こ
の点は、ナックル歩行のため、手首の背屈運動
を制限したアフリカ類人猿と対称的である。ア
ルディピテクスは、地上と樹上の両方を利用し
ていたため、この特徴は、手掌全体を用いて体
を支える樹上運動に関連したと考えられる。す
でに直立二足歩行を開始していた初期人類であ
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るアルディピテクスが LCA以上に樹上運動へ
の依存度を高めたとは考えにくいので、この特
殊な状態は、LCAに由来しているはずである。
このことからは、ゴリラとチンパンジーは別々
に（地上に降りて）ナックル歩行を始めた結論
するのが合理的である。また、仮に LCAが、
現生アフリカ類人猿同様、懸垂・垂直木登り運
動に適応していたとすれば、そのような特殊な
手首の構造を進化させたとは考えにくい。プロ
コンスルのような枝をしっかりつかんで移動す
る慎重な樹上四足運動がいっそう極端になった
ため、そうした特徴が進化した可能性が高い。
とすれば、現生アフリカ類人猿（また、テナガ
ザルやオランウータンも含め）における、懸垂・
垂直木登り運動もそれぞれの系統において平行
進化したと考えなければならない。
つまり、ヒトと現生類人猿を巡るシナリオ（進
化観）には、「四肢 ･体幹骨先行説」と「頭蓋・
歯牙先行説」があった。いずれを採用するにし
ても、広汎な平行進化を仮定しなければならな

い。これまでは、現生類人猿の骨格に見られる
共通性に強く影響され、「四肢 ･体幹骨先行説」
が優勢であった。しかし、初期人類の形態学的
研究の進展により、これに対して否定的な材料
が得られてきた。消去法として、「頭蓋・歯牙
先行説」を採用することに一定の合理性はある。
特に 1,500 万年前頃のアフリカ類人猿からはこ
れを支持する証拠が得られている。ただ、この
シナリオを確立するためには、より充実した証
拠が必要である。特に、1,200 万年前から 1,000
万年前のアフリカ類人猿がどのような特徴を
もっていたかを明らかにし、同時代のヨーロッ
パ類人猿と比較することが重要である。1,000
万年前のアフリカ類人猿はこれまで 3種知られ
ている。いずれも日本人研究者率いる調査隊に
よって発見されたものだが、まだ四肢骨は発見
されていない。これらの資料を充実させること
が、LCAの姿を巡る議論に決定的な影響を与
えると考えられる。
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歯の形から見た化石霊長類の生態

清水　大輔
日本モンキーセンター

化石研究をしている研究者には大きく分けて
二つのタイプがいます。一つのタイプは出てき
た化石と他の多くの化石を比較し、どの化石と
形がどういう風に似ているか（似ていないか）
ということをもとに進化の道筋をたどる人たち
です。もう一つのタイプは化石になった動物や
植物がどういう環境に生息し、どういう生態を
持っていたかという研究をする研究者です。私
は後者の研究をしています。私が最も興味を
持っているのは過去の霊長類の食環境です。「ど
ういうものを食べるか」ということを「食性」
という言葉を使って表しますが、私は彼らの食
性に興味を持って研究しています。食べ物は種
類によって分布の仕方や採集の仕方が異なりま
す。その違いは生態にも影響します。つまり、
過去の霊長類の食性を見ることで霊長類がどう
いう生態を持っていたかということまで想像で
きるということです。
さて、現在アフリカの霊長類はほとんどが森
林の中にすんでいます。ヒヒやパタスなどごく
限られた仲間だけがサバンナにすんでいます。
つまり霊長類の化石が出るということは化石産
地の付近に森林があったことを示すといって過
言ではありません。ただ、どの程度深い森だっ
たのかということは、霊長類化石だけではなか
なか判断できません。同じ発掘地から出た他の
動物化石や植物化石、その発掘地の堆積環境な
ど様々な情報を総合的に判断してようやく詳し
い推測ができます。その発掘地の環境がある程
度わかれば霊長類の形態を細かく研究すること
で、その霊長類の生態に迫ることが出来るで
しょう。
ところで、化石霊長類の食性を調べるのに最
も有効な材料は歯です。歯は生体内で最も堅
い組織で、しかも化石として残る組織の中で食
べ物と直接接する唯一の組織でもあります。た

だし、ほかの組織と同様に、必ずしも歯の形も
働きにあった形であるとは限りません。言い換
えれば歯の形は機能的な解釈ですべてが説明で
きないということです。それは祖先種の形を必
ず受け継ぐからです（「系統的な影響」と表現
します）。そして歯一つの中で系統的な部分と
機能的な部分は必ずしもきれいに分離できませ
ん。分類群がかわれば同じものを食べていても
形が違うということは往々にして起こります。
ここで重要となってくるのは子孫種と比較を
し、同じ系統の中で形を比べるということです。
子孫種である今生きている霊長類の歯の形と化
石種の歯の形を比べ、さらに今生きている霊長
類の歯の形と食性の関係を明らかにすることで
ようやく化石種の食性について推測ができるよ
うになります。
そこで、私にとって化石霊長類の歯から食性

を考えるということだけでなく、今生きている
霊長類の歯の形と食性の関係というテーマは決
して分離できない一つのテーマであるといえま
す。
さて、今回お話しする化石霊長類たちが生き

ていたのは今から約 1,000 万年前（後期中新世
という時期です）のアフリカ・ケニアです。1,000
万年前というのは恐竜の時代が終わって以降比
較的暖かかった気温が急激に下がり、極地方に

図1　東アフリカの地図
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氷が張り乾燥化が促進された時代です。それま
で一面に広がっていた森林はサバンナ化が進み
開けた土地が増えてきました。たくさんあった
果物も森林の縮小とともに減り、その豊富な果
実に頼っていたさまざまな動物は生き残りをか
け採食戦略の変更の必要性に迫られました。ど
うしても熟した果実に固執する動物、熟してい
ない果実も食べ始める動物、採食する葉の量を
大幅に増やし葉食に移行する動物、地上性の草
本、木の皮や地下茎なども食べ始める動物と食
物の幅もこの時にぐんと広がったことが推測で
きます。霊長類化石としてもこのころは「中新
世型」とよばれる今の霊長類とは少し違った形
の霊長類が少なくなり、「現生型」とよばれる
今の霊長類と似た形の霊長類が出現し始めまし
た。ここではケニア中北部バリンゴ県にあるナ
カリという発掘地から出土したマイクロコロブ
スについてお話しします。先に書きましたよう
に今生きている霊長類の情報というのは欠かせ
ないものですので、ウガンダ西南部のカリンズ
森林保護区での調査結果と合わせてマイクロコ
ロブスの生態について考えていきたいと思いま
す。
二つの調査地は地図に示してあるような場所

にあります。写真でお見せするように現在の
ナカリはサバンナ＋アカシア疎開林という光景
で、カリンズ森林保護区は熱帯林です。現在、
カリンズ森林ではチンパンジー、アカオザル、
アオザル、ロエストモンキー、シロクロコロブ
ス、アヌビスヒヒ、ショウガラゴの 8種が生息
しています。ナカリからは数種の霊長類化石が
発見されていますし、森林性の強い他の哺乳類

も多数発見されていますので、1,000 万年前の
ナカリ周辺には現在のカリンズ森林保護区と同
じような環境が存在したと考えられます。
カリンズ森林保護区ではチンパンジー、アカ

オザル、アオザル、ロエストモンキーとシロク
ロコロブスについて生態学者により食性がよく
調べられています。ほかの調査地での場合も同
様なのですが、どういう種の植物のどういう部
分を食べるかということはよく調べられていま
すが、それがどのくらいの堅さなのかとか材質
なのかといった物理的な特性に関してはほとん
ど情報がありません。こういった情報は歯の機
能を考える上で重要なものですので、私自身が
カリンズ森林保護区で研究をしました。本稿で
はオナガザル 4種が食べている葉に注目して話
を進めていこうと思います。歯において葉を咀
嚼するため特徴というのはこれまでのいろいろ
な研究で指摘があります。それは歯の表面の起
伏の大きさです。歯の起伏は表面面積と投影面
積の比で表しますので、数が大きいほど起伏が
大きく、数が小さいほど起伏が小さいことを表
します。一般的に葉をよく食べる霊長類のほう

図3　カリンズ自然保護区

図 2　ナカリのキャンプ地周辺の風景
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が起伏は大きく、あまり食べない霊長類のほう
が起伏は小さいといわれています。起伏の大き
さと葉の堅さを比較してどの程度の起伏がある
葉を持っているものがどの程度の堅さのある葉
を食べられるかということを考えていきます。
そのうえでナカリのマイクロコロブスについて
考えていきたいと思います。
カリンズ森林保護区ではアカオザル、アオザ
ル、ロエストモンキーとシロクロコロブスが食
べている葉の堅さを計測しました。葉の堅さを
計測するのにはレオメターという機械を使いま
す。この器械で葉を切って破壊するために必要
な力の大きさを計測します。これら 4種のオナ
ガザルの歯についてベルギーのテルビューレン
というところにある王立中央アフリカ博物館に
所蔵してある標本の計測を行います。博物館で

歯型を取り、日本に持ち帰ります。そして、三
次元形状計測器を用いて歯の表面形状を三次元
的に取得します。
そのデータを地理情報システムというソフト

ウエアで解析し、起伏の大きさを得ます。使っ
た歯は全くすり減っていないものと、かなり擦
り減ってしまったものの 2種類です。歯は使用
するにしたがって擦り減っていきます。ほかの
器官と違い歯は再生しませんので、年を取るに
したがって擦り減り度が増していきます。
結果です。葉の堅さですが、アカオザルとア

オザルはほとんど食べているものが同じなので
ほとんど同じ値ですが、平均値が 200 J/m2 程
度、最高値が 400 J/m2 程度、最低値 60 J/m2

程度という値でした。シロクロコロブスはかな
り固いものを食べているようで、平均値が 750 
J/m2 程度、最高値が 1,800 J/m2 程度、最低値
150 J/m2 程度という値を取ります。ロエスト
モンキーはこれらの中間で平均値が 400 J/m2

程度、最高値が 1,000 J/m2 程度、最低値 130 
J/m2 程度という値でした。すり減っていない歯
の表面の起伏ですが、これもアカオザルとアオ
ザルはほとんど同じ値で、220 ± 10 程度の値
を取ります。シロクロコロブスは 260 ± 20 程
度でした。ロエストモンキーは 265 ± 5 とい
う値を取ります。すり減った歯の表面の起伏で
すが、アカオザルとアオザルはすり減る前とほ
とんど同じ値で、190 ± 20 程度の値を取りま
す。シロクロコロブスもすり減る前とほとんど
同じ値で、250 ± 20 程度でした。ロエストモ
ンキーだけはすり減り前と大幅に異なる値 180
± 10を取ります。
これらの結果から歯の起伏が大きいものはよ

り堅い葉を、起伏が小さいものはより柔らか
い葉を食べているということがわかります。た
だし、ロエストモンキーについては若干の解釈
が必要です。すり減っていない場合のロエスト
モンキーの歯は非常に起伏が大きいのにすり減
りとともに起伏が小さくなります。ロエストモ
ンキーはカリンズ森林保護区の他のサルと違い
地上性が強いサルです。地上性が強くなると

図 4　葉の堅さ計測をしている。左の器械がレオメ
ター。

図 5　歯の形状を計測する器械
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食べ物に砂埃がつく可能性が高くなります。砂
混じりの食べ物を食べると歯が大幅にすり減り
ます。もし、ロエストモンキーの歯の起伏が小
さければ、死ぬまでにすり減りにより歯をすべ
て失いかねません。それに対処するためにすり
減っていないロエストモンキーの歯は起伏が大
きくなるように進化したのだと考えられます。
その結果、ロエストモンキーは起伏の大きい歯
を手に入れたわけですが、おかげで多少堅い葉
も食べられるようになったのだと考えられま
す。
さて、すり減っていないナカリのマイクロコ

ロブスの歯はアカオザルとアオザルと同様の値
を示します。すり減るとアカオザルとアオザル
より小さい値 140 ± 10 という値になります。
マイクロコロブスは四肢骨の研究から樹上四足
歩行を行っていたことがわかっています。また、

ほかの哺乳類や堆積環境からも森林性の動物
だったことがわかっており、今のカリンズにす
むアカオザル、アオザルやシロクロコロブスと
同じような生息環境にいたことがわかっていま
す。となるとマイクロコロブスはアカオザルや
アオザルに比べ量的に多くの葉を食していた可
能性が指摘できます。たくさんの葉を食べるの
であれば、比較的早くに歯がすり減っていくこ
との説明はできます。ただし堅さに関してはア
カオザルやアオザルと同様に若葉食で柔らかい
ものを中心に食していたのだろうと考えられま
す。また、若葉食であればアルカロイドの蓄積
も少なく、たくさん食べても体に影響がなかっ
たでしょう。しかし、若葉も季節性のものです。
若葉の多い季節には積極的に若葉食を行い、果
実の季節になれば果実を食べるということをし
ていたのではないでしょうか。

哺乳類化石から見た中新世類人猿の古環境

仲谷　英夫
鹿児島大学大学院理工学研究科 ( 理学系）

まえがき
ヒト上科からヒト科への進化のミッシングリ

ンクは新生代新第三紀の後期中新世にあるとい
われており、人類学の大きなテーマである。
これらに関して、日本隊によるアフリカでの

初期人類とそれにつながる類人猿化石調査は
1960 年代から進められていた。その後、ラマ
ピテクス ( シバピテクス）が人類の起源と関係
あるとされ、ラマピテクス化石の産出するイン
ド、パキスタンのシワリク地域や霊長類化石の
報告のあったイラン・マラゲー地域の新生代新
第三紀に人類の起源を求める調査が 1970 年代
に欧米だけでなく、京都大学の池田次郎、亀井
節夫らによって行われた。この京大隊の調査が
1980 年代から始まる大阪大学 (当時 ) の石田英

實らによるケニア・サンブルヒルズやナチョラ
での本格的な人類起源に関する調査につながっ
た。
引き続き、1990 年代から 21 世紀にかけて

日本隊による初期人類や類人猿化石に関する調
査が、東京大学の諏訪元らによるエチオピア・
コンソ、チョロラ、島根大学の澤田順弘らによ
るケニア・ツゲンヒルズ、京都大学の中務真人
らによるケニア・ナカリ、京都大学の高井正成
らによるミャンマー、国立科学博物館の馬場悠
男らによるインドネシア、香川大学（当時）の
仲谷英夫らによる中国南部・雲南省、タイ北部
など東南アジアから東アフリカまで広い地域で
行われ、それぞれ大きな成果を上げた。
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アフリカにおける日本人による哺乳類化石研究
日本の研究者による本格的なアフリカの古生
物研究（人類・哺乳類）は 1980 年代から始まっ
た。その成果は、2冊のアフリカ哺乳類化石の
スタンダードとなる文献における日本人研究論
文の引用数に如実に表れている。
1980 年代以前に発行された "Evolution of 

African Mammals"（Maglio & Cooke, 1978）
に日本人の論文が引用されているのは、1920
年代にアメリカなどに所蔵された化石研究が
のべ 7 編にとどまり、それ以外には 1948 ～
1965 の現生の鯨類研究 5編しかなく、日本人
によるアフリカの哺乳類化石の研究は皆無と
いっても良い状態であった。最新の "Cenozoic 
Mammmals of Africa"（Werdelin & Sanders, 
2010） には、日本人論文の引用が、のべ 119
編と大幅に増加しており、特に、類人猿の 29
編と人類の 25 編が顕著である。その中には
1920 年代の論文 6編も含まれるているが、ほ
とんどは 1980 年代以降の論文である。また、
南米産 1編、アジア産 3編、遺伝学に関する 5
編以外は、全てアフリカ産化石に関する論文で
ある。
アフリカにおいて、後期中新世（900 ～ 1,000

万年前）が、人類の起源、すなわち人類化石と
現生大型類人猿をつなぐ化石が期待される時代
として注目されており、日本の調査隊によって
ケニアのリフトバレーのサンブルヒルズとナカ
リ、エチオピアのチョロラの各地から、この時
代のアフリカ産大型類人猿全ての化石が発見さ
れた。1980 年代以降、アフリカの哺乳類化石
研究が飛躍的に増えたことにはこのような背景
があった。

ケニア後期中新世類人猿化石産地の哺乳類動物相
東アフリカ・ケニアの後期中新世サンブルヒ
ルズのナムルングレ層とナカリのナカリ層から
は類人猿化石のみならず、哺乳類をはじめとす
る多くの動物化石が産出しており、東アフリカ
における後期中新世の代表的な哺乳類化石産地

である。両地域における調査の歴史は以下のよ
うなものである。
ナムルングレ層 ( サンブルヒルズ )
1980　 　日本隊による予備調査 
                  ( 石田英實ら )
1982 ～　日本隊による調査 ( 石田英實ら )
1982　 　ヒト上科化石の発見 
                  （1 標本のみ )
ナカリ層
1969　　スペイン・ケニア隊による調査 
                  (E. Aguirre, Ph. Leakeyら )
1978　    アメリカ・ケニア隊による調査
                  (A. Walker, R. Leakeyら )
2002 ～　日本隊による発掘調査 
　　　　    ( 中務真人ら )
2005　　 ヒト上科化石やほかの霊長類
                 化石の発見 
　　　　　( 毎年、新しい発見がある )

ナムルングレ層からは大型類人猿を含む霊長
類化石は長年の調査にも関わらず、1標本しか
産出していないのに対して、ナカリ層からは大
型類人猿は複数種が産出しており、ほかの霊長
類化石も多い。この二つの化石産地は距離も近
く（50km程度の距離にある）、岩石の放射年代
もほぼ同じ年代を示し、哺乳類動物相を構成す
る分類群もよく似ている。

ナムルングレ層からは以下のような種類の脊
椎動物化石が知られている。
哺乳類
霊長目 (4 種以上）、齧歯目（7種）、
長鼻目 (3種 )、岩狸目 (1種 )、食肉目 (3種 )、
奇蹄目 (5 種）、偶蹄目 (8 種 )

爬虫類
　ワニ目、有鱗目、カメ目
硬骨魚類

また、ナカリ層からは以下のような種類の脊
椎動物化石が知られている。
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哺乳類
霊長目 (1 種）、齧歯目（2種）、長鼻目 (3 種 )、
岩狸目 (1種 )、食肉目 (4種 )、奇蹄目 (6種）、
偶蹄目 (7 種 )
爬虫類
　ワニ目、有鱗目、カメ目
硬骨魚類

両層の哺乳類動物相の構成は、サハラ以南の
アフリカの陸上哺乳類生層序区分によれば、同
じ時代の動物相であることを示し、霊長類と齧
歯類の産出種類数と個体数には大きな違いがあ
る。この違いは両層の環境か、時代(環境も含む)
に何らかの違いがあると考えられる。この違い
を、哺乳類化石の解析から復元できないかと考
え、研究を進めてきた。
哺乳類化石の研究から当時の環境を復元する

には、現生の分類群との対比による生息環境復
元（絶滅群が多い場合には適用困難である）が、
古典的な方法であった。しかし、化石臼歯から
食性を復元することにより植生（環境）を復元
するには、歯冠高、メゾウエア、ミクロウエア
の解析や歯の安定同位体の分析などの方法が考
えられてきた。それ以外には、四肢骨のプロポー

ションの違いから環境の違いを解析する方法も
ある。

哺乳類臼歯の形態と食性の関係
ウマ科の臼歯の進化においては、ヒラコテリ

ウム、メゾヒッパス、アンキテリウムなど初
期の葉食性のウマは歯冠の低い臼歯をもち、後
のメリヒッパス、ヒッパリオン、エクウスな
ど草食性のウマは歯冠の高い臼歯をもつとさ
れ、臼歯の高歯冠化が生息環境の変化と対応す
ることが知られていた。しかし、同じ高歯冠の
ウマの中にも食性に違いがあるのではないかと
考えられるようになってきた。そこで、臼歯の
メゾウエアを調べて、その食性を復元しようと
する試みが始められた（Fortelius & Solounias, 
2000）。メゾウエアとは臼歯を側面から見た形
態の違いを頬側咬頭の起伏(Occlusal relief; OR)
が高いか、低いか (high / low)、咬頭の尖度 (Cusp 
shape; CS) を鋭いか、丸いか、平らか (sharp / 
round / blunt) に分類し、その頻度を比較するこ
とによって、食性を復元しようとするものであ
る。メゾウエアの形態は歯と歯で研ぐ(Attrition)
作用と歯で食物をすり潰す (Abrasion) 作用に
よって形成され、食性が葉食性→混合食性→

図1　メゾウエアの形態用語 (Kaiser & Fortelius, 2003 による )
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草食性と変遷するに従って、highから lowへ、
sharpから bluntと変化することを、現生の有蹄
類の臼歯のメゾウエア解析から明らかにした。
メゾウエアと生息環境（植生）の関係は、例えば、
葉食傾向のヒッパリオンがその動物相の中で優
勢な場合、よりウッドランド的な環境を示し、
それに対して、草食傾向のヒッパリオンが優勢
な場合、よりオープンな環境を示すとされてい
る。ここではメゾウエアの解析を通じて、ケニ
アの代表的な後期中新世類人猿化石産地である
ナムルングレ層とナカリ層の環境の違いを考え
た。

メゾウエア解析による後期中新世類人猿化石産
地の古環境復元
ナムルングレ層産のヒッパリオン（ウマ科）
やウシ科の臼歯はナカリ層産のものより、低
い咬頭の起伏を示し、ナムルングレ層産のヒッ

パリオンやウシ科の臼歯はナカリ層産のものよ
り、平らな（bluntまたは roundな）咬頭の形
態を示した。従って、ナムルングレ層産のヒッ
パリオンやウシ科の古食性はより草食性を示
し、ナカリ層産のものはより葉食性を示すこと
が分かった。このメゾウエア解析結果はナムル
ングレ層産のヒッパリオンやウシ科はよりオー
プンな環境を示唆し、ナカリ層産のものはウッ
ドランド的な環境を示唆している。
ほかの解析方法による両層の古環境復元で

は、堆積学的研究（酒井ほか,  2008; 2010）か
らナムルングレ層は森林、湖がみられる低地で
乾燥した気候下にあるとされ、ナカリ層は、森
林、水辺環境がみられる高地で、乾湿のある（特
に湿潤な）気候下にあったと推定され、この結
果は、現在のナカリ地域は標高約 1,000mに位
置し、ITCZ（熱帯収束帯）の影響を受け二度
の雨季と乾季がみられることと矛盾しない。ま
た、花粉分析 ( 松居ほか, 2008）などに基づく
古環境復元も哺乳類化石のメゾウエア解析によ
るナカリ層の古環境復元とよく一致する。

まとめ
これらをまとめてみると、後期中新世（900

～ 1,000 万年前）当時のナカリ地域は森林、水
辺環境がみられる高地で、乾湿のある（特に
湿潤な）気候のウッドランド的な環境下にあ
り、霊長目、齧歯類が多く生息していた。ま
た、ナムルングレ層堆積当時のサンブルヒルズ
は森林、湖がみられる低地で乾燥した気候のよ
りオープンな環境下にあり、霊長目、齧歯類は
ナカリ地域ほど多くなかったことを示唆してい
る。両層の時代がほとんど違わないことから、
このような環境の違いは気候の乾燥化が時代と
共に進行したというよりは、ほぼ同時期に現在
と同じような、両地域の環境の違い、すなわち、
標高の違いは両地域の標高の差とその影響によ
る気候条件の違いが、哺乳類動物相の違いを生
じさせたと考えられる。

図２　現在のサンブルヒルズの景観

図３　現在のナカリの景観



－ XII－

第 57回プリマーテス研究会記録

最後に
本講演の内容には以下の方々から多大の援助

をいただきました。
石田英實教授 ( 聖泉大学 )、中務真人教授 ,

國松豊博士 ( 京都大学 )、辻川寛 ( 東北文化学
園大学 )、澤田順弘教授 , 酒井哲弥博士 ( 島根
大学 )、諏訪元教授 ( 東京大学 )、松居俊典氏
( 香川大学 )、Kevin Uno氏 ( ユタ大学 )、 渡部
真人博士、實吉玄貴博士 ( 林原自然科学博物
館 )、田中里志博士 ( 京都教育大学 )、 福地亮博
士 ( 阪神コンサルタンツ )、Martin Pickford博

士 (Collège de France)、石田志朗名誉教授 ( 山
口大学 )、Emma Mbua博士 ( ケニア国立博物
館 )、Mikael Fortelius教授 ( ヘルシンキ大学 )、
Thomas Kaiser教授 ( ハンブルグ大学 )、鹿児
島大学大学院理工学研究科古脊椎動物学研究室
院生の皆さん、ケニア国立博物館のスタッフの
皆さん、日本学術振興会ナイロビ事務所の歴代
の駐在員の皆さん、サンブルヒルズやナカリで
フィールド調査を助けて下さった現地の皆さ
ん、ここに記して感謝致します。 

地層から読み取るケニア中・北部の古環境

酒井　哲弥
島根大学大学院総合理工学研究科

はじめに
ケニア北部・中部のサンブル丘陵、ナカリ地

域の中新世の地層からは，これまでにサンブ
ルピテクス、ナカリピテクスといった重要な類
人猿化石の発見があった（Ishida and Pickford, 
1997; Kunimatsu et al., 2007）。特にナカリピ
テクスは人類につながる歯の特徴を持つことか
ら、人類進化を考える上で重要な化石であると
みなされる (Kunimatsu et al., 2007)。これらの
類人猿がどのような環境、気候のもとで生息し
ていたかを理解することは、その生態のみなら
ず、進化を考える上で大変重要である。ここで
は、地層の詳しい調査から、これら類人猿が生
息していた環境の復元を試みた。以下では環境
の復元方法を述べるとともに、サンブル丘陵、

ナカリの地層から復元された環境、気候の違い
とその要因について議論する。

地質の特徴
両地域は東アフリカ大地溝帯の東縁に位置し

ており、地溝帯の周辺にはモザンビーク帯と呼
ばれる、片麻岩や花崗岩といった岩石が分布し
ている。サンブル丘陵はケニア北部、トゥルカ
ナ湖の南方に位置する ( 図１)。ここに露出す
る地層は、下位からナチョラ層、アカアイテパ
ス層、ナムルングレ層、コンギア層と呼ばれて
いる (Sawada et al., 2006)。ここで調査の対象
としたのは、1,000 万年前頃に堆積したアカア
イテパス層の上部とナムルングレ層である ( 図
２)。この地層はケニア大地溝帯ができ始めた
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頃の窪地を埋めた地層である (Saneyoshi et al., 
2006)。アカアイテパス層上部は玄武岩溶岩と
赤色土壌からなる。その上に重なるナムルング
レ層は、基底部の礫岩と火山由来の物質を多く
含む泥岩層と砂岩層の繰り返しからなる。アカ
アイテパス層とナムルングレ層との境界の年
代はおよそ 960 万年前である (Sawada et al., 
2006)。
ケニア中部のナカリ ( 図１) でも同じ様に、 
1,000 万年前頃に大地溝帯の中にできた窪地を
埋めた地層が分布する。ナカリ層の特徴はナム
ルングレ層のものによく似る。この地層も火山
由来の物質を多く含む泥岩層と砂岩層、礫岩層
からなる ( 図２)。なお、ナカリとサンブル丘陵
は、50kmほど離れた位置にある。

図１　調査を行ったサンブル丘陵、およびナカリの位置

図 2　ナカリとサンブル丘陵の調査結果。両地域の地層の重なりを柱状図と呼ばれる棒グラフで示
している。Kunimatsu et al.(2007) を改変。
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調査方法
地層から昔の環境を復元する方法として，「堆
積相解析」と呼ばれる方法を用いた。この方法
では、地層から「流れの化石」である地層中の
構造（堆積構造と呼ぶ）を観察し、地層が堆積
したときの流れを復元する。この方法を適用す
ることで、調べた地層が川の流れから堆積した、
水底で波の影響を受けて堆積した、といったこ
とを読み取ることができる。また、泥岩層には
それが堆積した後に起きたさまざまな現象が記
録されることがある。例えば、生物の巣穴の化
石、植物の根の化石、足跡化石、田んぼに見ら
れるような干割れの化石も地層にのこる。これ
らは泥層が地表にさらされたことを強く示す証
拠となる。また、ナムルングレ層においては、
砂岩層の砂粒子の種類を調べ、それがどこから
やって来たかを推定した。こうした方法により、
上で述べた２地域のおよそ 1,000 万年前後の環
境の復元を試みた。その詳細については、酒井
ほか (2005)、Saneyoshi et al. (2006)、Sakai et 
al. (2010) で述べられているので、そちらも参
照して頂きたい。

地層から読み取ったかつての環境
(1) サンブル丘陵 ( およそ 1,050 万年前～ 930
万年前の地層 )
アカアイテパス層上部は赤色土壌と玄武岩溶

岩を主体とした地層である ( 図 2)。赤色土壌に
は植物の根の化石も多く含まれる。また、土壌
の中には粒状または層状になった、石灰の塊が
含まれる。この石灰が植物の根のあった部分を
コーティングしていることもある。また小さな
川で堆積したと思われる砂岩層や礫岩層もまれ
に含まれる。
こうした特徴はこの地層が陸上で堆積したこ

とを示す。土壌は地表での風化によって形成さ
れる。植物の根をコーティングする石灰は、当
時の地下水に石灰成分が多く溶けていて、それ
が水の蒸発に伴って、地下水面付近で析出した
ことを物語っている。こうした石灰の析出が地

下で起きていたことは、この場所が地下水面か
らも水の蒸発が起きるような強い乾燥下に置か
れていたことを示す。一方，赤色土壌は風化に
伴ってできることが知られている。風化を受け
ていない岩石が、水に溶けた二酸化炭素などと
化学反応を起こす。すると、岩石を構成する化
学成分の一部が水に溶け出したり、新しい鉱物
が作られる。その過程で硬かった岩石がもろい
物質へと変化していく。こうした過程の中で、
水に溶けにくい鉄やアルミニウムを含む物質が
濃集して赤色の土壌ができる。すなわち、赤色
土壌の形成は水なしにはあり得ない。この石灰
を含む赤色土壌の存在は、雨が降る季節と乾燥
する季節が繰り返されたことを物語っている。
その上に重なるナムルングレ層は、湖や河川の
堆積物が主体であることがわかった。アカアイ
テパス層に見られるような赤色土壌は認められ
なかった。とくにナムルングレ層の下部では、
時間とともに湖が拡大する様子も読み取れた。
また、地層からは湖の干上がりと拡大が頻繁に
繰り返された証拠も見つかった。1回の湖の干
上がりと拡大を示す地層が数mmから数 cmの
厚さであるため，それは 1回の雨期と乾期の繰
り返しを示すと解釈される (Sakai et al., 2010)。
湖が時を経るにつれて大きくなっていったこと
から、ナムルングレ層が堆積した時には，アカ
アイテパス層が堆積した時よりも、湿潤な環境
が広がっていたと判断できる。

(2) ナカリ ( およそ 1,100 万年前～ 970 万年前
の地層 )
これまでの調査で、湖と河川の堆積物がナ

カリ層の大部分を構成することがわかった ( 図
２)。ナカリ層の最初の時期には湖が発達し、そ
の湖は堆積物によって埋め立てられて浅くなっ
たことがわかった。その後は湖が拡大する時期
と拡大した湖が埋め立てられる時期が繰り返さ
れたこともわかった。また、ナムルングレ層と
同じように、より短い時間間隔で、湖の拡大と
縮小が頻繁に繰り返された痕跡も見つかった。
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サンブル丘陵とナカリの環境の違い
これら 2つの地域の地層から過去の環境を読
み取った結果を比べると、960 万年前よりも古
い地層に大きな違いが見られた。サンブル丘陵
はより乾燥していて、季節的に降水と乾燥が繰
り返されるような環境、一方でナカリは 960 万
年以前にも湖が発達するような、湿潤な環境で
あったことが読み取れた。ナカリとサンブル丘
陵は 50km程度しか離れていないが、2地点間
の環境・気候には大きな違いがあった。
960 万年以前のナカリが湿潤であった理由と
して考えられることは、ナカリが当時の隆起域
の近くに位置しており、地形的な影響を受けた
降水が多かったことが考えられる。この隆起域
に隣接するツゲン丘陵においても同じ時期に湖
が発達していたことが報告されており (Renaut 
et al., 1999)、地形の影響を受けた降雨が隆起
域のまわりで起きていた可能性が高い。

サンブル丘陵での気候変化
サンブル丘陵では 960 万年前に乾燥した状
態からより湿潤な状態に変わった。その変化の
原因として、(1) ナムルングレ層ができた時期
に大きな川がこの地に流れ込むようになったこ
と、(2) 気候が変わって雨が多く降るようになっ
たことの２つが考えられる。そのどちらかを区
別するために砂粒子の種類を調べた。もし大き
な川がこの地に流れ込むようになったのであれ
ば、より遠方から運ばれてきた砂粒子が地層の
中に含まれるはずである。砂粒子を丹念に調べ
た結果、アカアイテパス層上部とナムルングレ
層の下部ではアカアイテパス層由来と思われる
玄武岩の粒や火山噴出物の粒が砂粒子のすべて
を占めていた (Sakai et al., 2010)。このことか
ら、アカアイテパス層上部やナムルングレ層の
下部が堆積した時、水や堆積物は地層ができた
場所のかなり近い所からやって来たことが示さ
れた。よって、サンブル丘陵では 960 万年前以
降、雨がより多く降るようになったことで、湿
潤な状態がもたらされたと考えられる。ただし、

樹木の化石は見つからないことから、乾期には
強い乾燥があったと推定される。
では、この雨が降るようになった原因は何に

求められるだろう？その原因として、大気の動
きや海洋の水温などの変化を受けて、雨期によ
り多くの雨が降りやすい気候に変わった、また
は上昇気流を引き起こし、雲を作り、雨をもた
らす高い山ができたことが考えられる。これら
の地層が堆積したときに、サンブル丘陵周辺で
は大きな火山が発達したなど、大きな地形変化
は知られていない。よって、960 万年前頃の
サンブル丘陵では気候が変わったことで、雨期
により多くの雨が降るようになったと考えられ
る。
これと同じ時期に、インド洋の周辺でも気候

の変化が報告されている。中東オマーンの沖合
から得られた海底下の地層に含まれる化石の分
析を行った結果。1,000 万年前頃に、深海から
海水がわき上がる場所に生息する微化石が増え
たことが報告された。この原因として、夏にヒ
マラヤに向かって吹く風（ソマリジェットと呼
ばれる）が強まったことが考えられる。具体的
には、ヒマラヤに向かって吹く風が海水を引き
ずり、それが深海から海水を引き上げたという
ことである。ヒマラヤ山脈のふもとに広がる地
層にも、1,000 万年前頃から、河川の周辺が頻
繁に洪水に襲われるようになった証拠（すなわ
ち降水が増えた証拠）が見つかっている。 
ヒマラヤ山脈周辺での降水は、夏にヒマラヤ

に向かって吹く風によって主にもたらされる。
そのメカニズムは以下の通りである。ヒマラヤ
の北に広がるチベット高原では植生が少なく、
土壌が地表に剥きだしになっている。このた
め、夏には太陽からの熱によって地表付近の空
気が暖められやすくなる。暖められた地表付近
の空気が上昇気流を引き起こし、上昇した空気
を補うために、インド洋から湿った空気がヒマ
ラヤ山脈、チベット高原の方向に引き寄せられ
る。この空気がヒマラヤ山脈で上昇気流となり、
雲ができて雨や雪をもたらす。これが夏にヒマ
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ラヤに向かって吹くソマリジェットの原因とな
る。1,000 万年前を挟んだ年代にヒマラヤが上
昇した痕跡が得られている (Amano and Taira, 
1992; Huyghe et al., 2001, 2005 など )。この
頃にヒマラヤ山脈が高くなったことに伴って、
ヒマラヤに向かう風が強まったと解釈される。
ただし、風を引き寄せるチベット高原の当時
の標高変化についてはまだ議論も多く (Harris, 
2006)、この時に具体的に何が起きていたかは
さらなる研究が必要である。
ヒマラヤに向かって吹く風は東アフリカにも

影響を与える。春先に東アフリカに雨をもたら
す赤道収束帯と呼ばれる降雨帯を、この風は夏
場にかけて北に大きく持ち上げる。とくに先に
述べたソマリジェットによって赤道収束帯はほ
かの地域よりも大きく北に移動して、ヒマラヤ
南縁の降雨帯となる。赤道域での赤道収束帯の
活動と夏のモンスーンは、お互いにリンクして
いる可能性も指摘されている。今後はケニア沖
での深海掘削などを通じて、インド洋東縁の気
候変動についての研究が必要となろう。
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アジアのサルはいつどこから来たのか

高井　正成
京都大学霊長類研究所

中新世の環境変動：地形・気候・植生
中新世とは地球上の大陸配置がほぼ現在と同
じような状況になり、生物種も現代型の系統
がほとんど出現した時代である。旧大陸ではア
フリカ大陸とユーラシア大陸を隔てていたテチ
ス海が縮小し両大陸が連結し始めた。地球全体
の気温は次第に上昇し、中期中新世の中頃（約
1,500 万年前）にピークを迎え、その後は次第
に寒冷化していった。中新世後半の重大な環境
変化としては、インドプレートとユーラシアプ
レートの衝突が更に進行しチベット高原とヒマ
ラヤ山脈の上昇が顕著になってきた。この高原・

山脈地帯の成立により、夏季には大洋から大陸
へ湿った季節風が、冬季には大陸から大洋へ乾
燥した季節風が吹くようになり、現在のアジア
地域に特有な雨季と乾季が繰り返すモンスーン
気候が確立した。アジアのモンスーン気候では
乾季に雨量が減るため 800 ～ 700 万年前頃か
ら C3 植物を中心とした森林地帯が減少し、乾
燥と強い日射に適応したイネ科植物などに代表
される C4 植物が卓越する草原地域が拡大する
ことになった。この植物相の変遷に伴い森林に
生息する葉食性動物が衰退し、草食性動物が急
速に適応放散を遂げたと考えられている。

図1　狭鼻猿類系統樹と化石年代
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ユーラシアの霊長類化石
現在ユーラシア大陸に生息するヒト以外の霊

長類（以下、霊長類と略す）は、アラビア半
島南端部のマントヒヒを除くと全てアジア地
域、特に南～東南～東アジアの温帯～熱帯地域
に限定される。これらの霊長類はほとんどが中
新世前半のアフリカ大陸に起源し、中期中新世
以降にアフリカからユーラシアに侵入して、分
布域を東に拡大する形で拡散したと考えられ
ている。ユーラシア大陸西部のヨーロッパや
北部高緯度地域のシベリアなどには、現在は
霊長類は生息していない。しかし後期中新世
～鮮新世の頃は地球全体がまだ温暖で霊長類
も含む多種類の動物が生息することが可能で
あった。中期中新世の後半頃にアフリカから
ヨーロッパに初期ホミノイド類が侵入し、後
期中新世の前半くらいまでは複数種が生息し
ていた。その後寒冷化とそれに伴う植生の変
化により中新世末までに全て絶滅してしまっ
た。一方、後期中新世の後半以降はコロブス亜
科（メソピテクスMesopithecusとドリコピテ

クス Dolichopithecus）やオナガザル亜科（パ
ラドリコピテクス Paradolichopithecusとマカ
クMacaca）のサルが出現した。ヨーロッパで
最後まで生き残っていたマカクも中期更新世ま
でに全て絶滅してしまったらしい。
アジア大陸では南アジアや中国南部の雲南

省の後期中新世の地層からは、多くのホミノ
イド類（シバピテクス Sivapithecus やルー
フォンピテクス Lufengpithecus）の化石が見つ
かっている。最近ではタイやミャンマーから
も新しいホミノイド化石（コラートピテクス
Khoratpithecus）が報告されている。これらの
化石ホミノイド類から現生のオランウータンの
系統が進化したと考えられているが、南アジア
と（中国南部を含む）東南アジアの化石ホミノ
イド類の間の系統関係についてははっきりして
いない。中国南部では前期～後期更新世にギガ
ントピテクス Gigantopithecusと呼ばれる巨大
なホミノイド類が生息していた。ヒト Homo化
石と共産することから、初期人類に捕食されて
いた可能性も指摘されている。小型類人猿であ

図2　気温と海水面の変化図。Fleagle (2000) を改変。
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るテナガザルに関しては、最古の化石記録が南
中国の前期更新世（約 150 万年前）のもので
あり、その進化史は全く分かっていない。かつ
ては雲南省からみつかっていたラッコピテクス
Laccopithecusがテナガザルの祖先とされてい
たが、詳しい形態解析から初期狭鼻猿類である
プリオピテクス類に含まれることが判明し、テ
ナガザルの祖先からは外されてしまった。最近
の分子生物学的研究では、現生テナガザル全体
の分岐が約 700 万年前で、300 万年前前後に
も急激な放散をしていることが分かってきた。
従って後期中新世に東南アジアに達していたグ
ループの中から後期鮮新世の環境変動の際に急
速な種分化が生じたと考えられる。
一方、アジア産の旧世界ザル類の出現はホミ
ノイド類に比べるとかなり遅く、後期中新世の
後半以降である。最も古い化石はイランとアフ
ガニスタンの後期中新世の地層からみつかって
いるコロブス亜科のメソピテクスであるが、最
近中国雲南省からメソピテクスが見つかったと
いう報告がある。南アジアでは、インド・パキ
スタンの中新世末の地層から小型のコロブス類
の化石が見つかっている。アジアに生息する現
生リーフモンキーである Presbytis属に分類さ
れたが、最近ではメソピテクスに含めるべきだ
という意見もある。最近では著者等のグループ
によりミャンマーの中新世末～鮮新世初期の地
層からコロブス類化石が発見されている。メソ
ピテクスや現生属とは大臼歯の形態に違いが見
られることから、新属である可能性が高い。
現生種が生息する低緯度の熱帯雨林地域だけ
で無く、シベリア南部や中国北部の地層から
も大型のコロブス類化石が報告されている。ト
ランスバイカル地域（バイカル湖の南東部）と
呼ばれるシベリア南部は、現在は針葉樹林帯
で冬期は雪に覆われる地域で霊長類は生息で
きない。しかしこのトランスバイカル地域の
中期鮮新世の地層から、大型で葉食性のコロ
ブス類の化石がみつかり、パラプレスビティ
ス Parapresbytisと命名された。このパラプレ
スビティスは、現在中国中部～ベトナム北部に

生息しているキンシコウ Rhinopithecusの祖先
だという説がある。しかしキンシコウの化石は
中国南部の前期更新世以降の洞窟堆積物からた
くさん見つかっていて、最近では台湾の中期更
新世の地層からも発見されていることから、南
方系の種である可能性が指摘されている。日
本でも神奈川県の鮮新世末～更新世初頭（約
250 万年前）の地層から、コロブス類の一種
であるカナガワピテクス Kanagawapithecus頭
骨化石が見つかっている。頭骨や歯牙の形態解
析や CT を用いた頭骨内部構造を解析したとこ
ろ、現生のアジア産コロブス類との近縁性は否
定され、どちらかというとアフリカ系のコロブ
ス類に近縁ではないかという研究結果が公表さ
れている。一方、最近ではミャンマーの後期
鮮新世～前期更新世の地層からハヌマンラン
グール Semnopithecusの化石も見つかってい
る。インド・パキスタンの同時代の地層からも
Semnopithecus palaeindicusとされる化石が見
つかっているが、マカクMacaca属であるとす
る研究者もいて結論は出ていない。
この様にアジアのコロブス亜科化石は後期中

新世以降の地層から出土しており、少なくとも
後期中新世の中頃には既に東アジアに到達して
いたと考えられる。また化石産地がアジア東部
の高緯度地域から南アジアにまで及んでいるこ
とから、系統群によってアジア大陸の拡散経路
が違っている可能性が高い。アジアのコロブス
亜科はキンシコウやテングザルを含むカワリバ
ナザル系統 Odd-nosed colobineと、ラングー
ルやリーフモンキーから成る langursの系統の
ふたつに分けられるが、最近の研究では、両者
の分岐は約 900万年前に遡るとされている。後
期中新世にアフリカからユーラシアに侵入した
祖先種が 2系統に分かれて、それぞれ（東）ア
ジアに到達した可能性もある。
一方、アジア地域のオナガザル亜科の化石

は、コロブス亜科よりも遅れて出現する。最も
古い化石は、中国北部の山西省楡社の前期鮮新
世の地層から見つかっていた化石である。当初
は大型のマカク化石と考えられていたが、最近
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ではオナガザル亜科のプロキノセファルスとコ
ロブス亜科の化石が混じったものと考えられて
いる。続いてタジキスタンの後期鮮新世の地層
からパラドリコピテクス Paradolichopithecus
の頭骨と下顎化石が見つかっている。この化石
を大型のマカクとするか小型のヒヒ類とするか
は研究者によって見解が分かれている。中国各
地の後期更新世の堆積物から同じくらいのサイ
ズのプロキノセファルスの化石も報告されてい
て、パラドリコピテクスと近縁と考えられてい
る。またインド・パキスタンの上部シワリク層
からはゲラダヒヒ Theropithecusの化石も見つ
かっている。現在はアフリカ北部にしか生息し
ていないゲラダヒヒが南アジアにまで分布を広
げていたことを示している。
現在のアジア地域に生息するオナガザル亜科

はマカク属だけであるが、その化石記録は意外
と新しい。中国南部では前期更新世以降の洞窟
堆積物から大量にマカク化石が見つかっている
が、これまでのところ鮮新世の確実なマカク化
石はアジアでは見つかっていない。最近の研究
では、アフリカのバーバリーマカクがアジアの
マカクと分岐したのが約 550 万年前、アジアの
マカク内でシシオザル種群 silenus-groupが他
の二つの種群（トクモンキー種群 sinica-group
とカニクイザル種群 fascicularis-group）と分
岐したのが約 500 万年前、後 2者の分岐が約

300 万年前という報告がある。アジアの鮮新世
のマカク化石がほとんどないことと考え合わせ
ると、アジア東部におけるマカクの進化は鮮新
世後半に始まったと考えるのが妥当かもしれな
い。

アジアのサルは、いつ、どこから来たのか：
鮮新世の空白
現生のアジア産霊長類のほとんどの系統は、

中期中新世以降にアフリカ大陸やヨーロッパか
ら拡散してきた。しかしその拡散時期と経路は
系統群ごとに異なっており非常に複雑である。
これまでに見つかっている化石産出地点から判
断すると、コロブス亜科のパラプレスビティス
と大型オナガザル亜科のプロキノセファルス
（含パラドリコピテクス）は、比較的高緯度地
域、即ち中央アジア地域を経由して東アジアに
到達した可能性が高い（「北方経路説」）。一方、
小型のコロブス亜科とホミノイド類のシバピテ
クスは、南アジア地域を経由して東南アジアま
で達したことは確実である（「南方経由説」）。
その他の系統、即ちキンシコウやマカクの化石
は、前期更新世に中国南部で急に産出量が増加
する。今後アジア各地の鮮新世の化石が増えな
い限り、どのような経路で拡散してきたかは決
定できないであろう。

図3　拡散経路仮説

図４　霊長類の分布の進化プロセス
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アジアの化石類人猿：ギガントピテクス化石調査の進展

河野　礼子
国立科学博物館人類研究部

インド以東のアジア地域において、中新世の
化石類人猿は多種知られている。インド・パキ
スタン地域のシヴァピテクス、中国南部のルー
フォンピテクス、そして最近になってタイ・ミャ
ンマーからコラトピテクスが発見され、それぞ
れに現生のオランウータンとの系統関係が論じ
られている。この地域に限ったことではないが、
鮮新世に入ると一転して、類人猿化石はほとん
ど知られなくなる。続く更新世には、中国南部
の主として洞窟堆積物から、オランウータンと
ギガントピテクスの化石が大量に見つかるよう
になる。ギガントピテクスとオランウータンは
系統的に近い関係にある可能性は高いものの、
ほとんど同時代に存在したことから、直接の祖
先－子孫関係でないことは明らかである。現生
オランウータンとギガントピテクスそれぞれ
が、どの中新世化石類人猿から進化してきたの
か、鮮新世の化石記録がほとんど皆無であるた
めに、まったくはっきりしない状況である。
系統関係はさておき、ギガントピテクスは更
新世の唯一の化石類人猿であり、またオラン
ウータンだけでなくヒト祖先とも共存した可能
性がしばしば指摘されるなど、アジアのヒトと
類人猿の進化を考える上でも非常に重要であ
る。さらに現生ゴリラよりも大型であった可能
性があり、史上最大の霊長類といえる。巨大な
顎と臼歯がどのような必要性で進化したのか、
機能形態学的にも大変興味深い対象である。
なおギガントピテクス属には中国南部の洞窟
堆積物から発見されるギガントピテクス・ブ
ラッキ（Gigantopithecus blacki）のほかに、ギ
ガントピテクス・ギガンテウス（G. giganteus）
という種も提唱されている。これには後期中新
世のシワリクから見つかった類人猿化石のうち
で、歯が非常に大きい下顎骨ほかが含まれるが、
上述の通りその後の鮮新世の状況が不明な中

で、シワリクの化石と中国の資料とのつながり
を積極的に認める根拠はさして明瞭でない。こ
の発表では特に中国南部のギガントピテクス・
ブラッキに注目したいと思う。

中国のギガントピテクス化石の研究の端緒
は、1930 年代にオランダの古生物学者である
フォン・ケーニヒスワルトによって漢方薬店で
入手された化石であることは有名な話だ。フォ
ン・ケーニヒスワルトは当時中国漢方におい
て「竜骨」として様々に服用されていた哺乳動
物の化石骨や歯を購入し、その中にオランウー
タンではない大型の類人猿の下顎臼歯を発見し
て、これにギガントピテクス・ブラッキと命名
した。その後フォン・ケーニヒスワルトは、「竜
骨」の中からさらに複数のギガントピテクス化
石を得ているが、これらの化石がどこから来た
のかは、更新世の南中国由来であろうとの推測
以上にはわからなかった。

図1　インド以東アジア地域の化石類人猿の年代変遷
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1950 年代になると、中国国内の研究者によっ
て広西の洞窟の調査が実施され、ようやく由来
の定かなギガントピテクス資料が発見された。
中国科学院の古脊椎動物古人類研究所（IVPP）
による広西・柳城の発掘調査では、下顎骨 3点
と 1,000 点を超す遊離歯標本が得られ、少なく
とも歯牙の特徴に関しては全体像がつかめるよ
うになった。
その後は、広西外の湖北省、重慶市、貴州省

からもギガントピテクス化石が発見されてい
る。点数はいずれもそれほど多くはないものの、
ギガントピテクスの分布の広がりを知る上では
貴重な追加資料と言える。またベトナムのタム・
キューエンからもギガントピテクスの犬歯とさ
れる資料が発見されている。今のところ一点の
みであるため、確かにギガントピテクス化石な
のかどうか疑問の声もあるが、地理的には中国
国境に程近い位置ということで、ギガントピテ
クスがいたとしてもまったく不思議ではない。
なお、発見されて以降、1970 年代ごろまで

は、シワリクのラマピテクスがヒトの祖先であ

るとの議論とも関連して、ギガントピテクスは
ヒトの祖先かそれに近い系統であるとの可能性
が盛んに論じられた。特に、犬歯が比較的小さ
くて、歯隙（上下犬歯がかみ合うスペース）が
なく、下顎第 3小臼歯が典型的な類人猿のホー
ニング型でないことなどが根拠にされた。また、
臼歯のエナメル質が厚いこともしばしば言及さ
れた。しかし、ラマピテクスはメスのシヴァピ
テクスと認識され、またアフリカから人類祖先
の化石が多数発見されるに至って、こうした議
論は下火になっていったのである。
さて、ギガントピテクスについてこれまでに

どんなことが言われてきたかをまとめてみよ
う。ギガントピテクス化石は、ジャイアントパ
ンダやステゴドン、オランウータンを含む、南
中国に特徴的なの大型哺乳類化石とともに発見
され、Ailuropoda-Stegodon動物相と呼ばれる、
秦嶺山脈以南の洞窟堆積物等から出土する動物
相の主要な構成要素のひとつとして、亜熱帯森
林環境に生息していたものと考えられている。
大きさに関しては、歯や下顎骨の大きさが現

図2　ギガントピテクス化石発見地点
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生ゴリラを上回るため、ボディサイズもゴリラ
以上の、150 ～ 300kg 程度あったのではない
かといわれる。ただし頑丈型猿人の例に明らか
なように、歯や顎の大きさからの体サイズの推
定には制約があるため、将来的には何かしら身
体の骨の化石が見つかることが望ましい。歯の
サイズを比較した研究によると、ジャイアント
パンダと同様にギガントピテクスも、早期更新
世から中期更新世後半までに、次第に大型化し
た可能性があるという。このような大きさの変
化の、環境的変化との対応についても論じられ
ている。
ギガントピテクスは歯が大きく臼歯のエナメ
ル質が厚いことから、繊維質あるいは堅い食物
を摂取していた可能性が高く、特に現生ジャイ
アントパンダとの類似性がしばしば指摘されて
きた。下顎骨標本の CT データに基づいて歯根
の形状を分析した研究によれば、ギガントピテ
クスの歯根は相対的に長く、表面積も広いため、
竹などの堅い食物を咀嚼する際に生じる大きな
咬合圧に対しても耐性があったろうという。一
方で、歯の表面に残る使用痕の分析ではジャイ
アントパンダとの共通性は示されなかった。こ
の研究では、現生の竹食種であるジャイアン
トパンダとバンブーキツネザルについて使用
痕（マイクロウェア）を調べ、これとギガント
ピテクス化石との比較を試みたのであるが、結

果は現生 2種のマイクロウェアが類似しておら
ず、またギガントピテクスは両者の中間的なも
のであったため、竹食説について積極的に支持
するというものではなかった。
大臼歯一点について組織学的な分析も実施さ

れ、歯の形成にかかる時間が現生の類人猿とあ
まり変わらないとの結果が示された。歯のサイ
ズが大きいことを考えると比較的形成時間が短
いとも考えられるが、現生類人猿同様に成長期
間や世代時間が長いライフヒストリー戦略をす
でに獲得していたことも示唆する。いずれにし
ても資料数が少ないので、今後さらに検討され
る必要があろう。

さて、2000 年以降、中国の研究者たちによっ
て新たなギガントピテクス化石出土地点の探索
と発掘が進められており、新しい資料が追加さ
れてきている。中でも 2つのグループが広西壮
族自治区において積極的に調査を進め、目覚し
い成果をあげつつある。ひとつは北京・IVPP
の古哺乳動物研究室を率いる金昌柱のチーム
で、広西の崇左近郊地域の洞窟を調査しており、
すでに論文発表済みの三合大洞で数十点のギガ
ントピテクスの歯が見つかったほか、年代的に
も幅のある５箇所以上の洞窟からギガントピテ
クス化石を発見している。
もうひとつは地元・広西民族博物館の王頠を

図3　崇左近郊の泊岳山（右）と洞窟入り口（左）
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中心とした調査グループである。王たちは広西・
百色からほど近い布兵盆地周辺の洞窟を調査
し、これまでに公会洞と吹風洞の 2地点からギ
ガントピテクス化石を発見し報告している。そ
のほかギガントピテクス化石を産出しない洞窟
遺跡の情報を含めて、布兵盆地におけるファウ
ナの年代的変遷について検討し、ギガントピテ
クスは南中国において 120 万年前から 30万年
前に生息していたとの見解を報告した。
両グループの調査は現在進行形で進められて

おり、今後の調査によってギガントピテクス化
石産出地の地理的・年代的な広がりがいっそう
増して、更新世を通じたギガントピテクスの進
化的変化の様相や、共伴する動物相の種構成の
変遷の様子などがこれまで以上に明らかになっ
ていくことが期待される。また、これまで知ら
れている資料は、ごく少数の下顎骨が知られる
以外は、すべてが遊離歯標本であるとの状況だ
が、調査が続けられていくことで、頭骨や身体
の骨などが発見される可能性もある（あまり多

くはなさそうだが）。いろいろな意味でこの先
の展開に期待が持たれる状況である。

 こうした状況の中、発表者はこれら 2つのグ
ループの調査地を訪問する機会があり、また金
らのグループと共同してギガントピテクス化石
の分析調査を進めている。歯の形態を、マイク
ロフォーカス X線 CT によって撮像し、デジタ
ルデータとして 3次元的に分析する手法を用い
たものである。その結果、ギガントピテクス大
臼歯は咬合面の窪みがせまくて比較的平坦であ
り、また歯冠全体のエナメル質の量が多くて磨
り減りに対して耐性が高いなどの点において、
アウストラロピテクスなどと類似するが、エナ
メルの量が多いのは歯冠が高いことによるもの
であり、初期人類とは若干異なる機能的進化を
遂げたものであろうと示唆された。本発表では、
まさに進行中のこうした研究について、現地調
査の様子とともに簡単に紹介することにする。

図４　布兵盆地に位置する公会洞（左）。サルの歯の化石が一部見えている（右）。
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アジアにおける原人の進化：
北京原人・ジャワ原人・フローレス原人について

海部　陽介
国立科学博物館人類研究部

原人は初期のホモ属の人類を総称する和語
で、ホモ・ハビリスやホモ・エレクトスなどを
含みます。人類はアフリカで誕生しましたが、
原人は最初にそのアフリカを出て、アジアへ拡
がった人類と考えられています。アフリカに留
まった猿人と比べると、脳が大きく発達し身体
も大型化して特に下肢が長くなり、行動面でも
石器への依存度が増し、肉食を含む雑食傾向を
強めるなど、一言で言えば猿人よりも格段にヒ
トらしくなったグループでした。それにしても、
原人はなぜ新天地へと分布域を拡大できたので
しょうか？運がよかっただけなのか、原人には
新しい能力があったからなのか、あるいはその
両方なのか。答えを探すためには、まず原人が
いつ、どういう状況で、どのようにアジアへ広
がったのかを正しく知らなければなりません。
ここでは原人アジアへの拡散と中期更新世

（地質学用語で約78～14万年前頃を指します）

における多様化などについて、これまでに見つ
かっている化石から類推されていることを整理
してみます。また 2003 年にインドネシア東部
のフローレス島で発見された小型原人、ホモ・
フロレシエンシス（フローレス原人）について
最近の論争を紹介します。

原人の起源と出アフリカ
ホモ・エレクトスの最初の化石は、19 世紀

末～ 20 世紀初頭にインドネシアのジャワ島や
中国で発見されました。いわゆるジャワ原人と
北京原人です。かつてピテカントロプス、シナ
ントロプスとそれぞれ呼ばれていたこれらの原
人は、現在ではホモ・エレクトス種に含めると
いうことで、大多数の研究者の意見が一致して
います。
その後 1970 年代頃までには、人類の起源は

アフリカであり、最初の原人もここで進化した

図1．人類の分布域の拡大
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ことが明らかになってきました。240 万～ 180
万年前にいた最初の原人については謎が多く、
例えばホモ・ハビリスと呼ばれる１種だけが存
在したのかあるいはもっと多様で複数の種に分
かれていたのかという論争がありますが、まだ
決着がついていません。
このことはさておき、その後原人もさらに進

化し、170 万年前頃のアフリカには脳容量が
800cc を越え（猿人のほぼ倍）身体も現代人な
みあるいはそれ以上に大型化した原人が出現し
ていた証拠がみつかっています。このような大
型の原人（アフリカのホモ・エレクトス、ある
いは独立種のホモ・エルガスターと呼ばれてい
ます）が 120 万年前以降に出アフリカを果た
したとの見方が、20世紀末までの通説でした。
しかし最近グルジア共和国のドマニシから 175
万年前の小型で原始的な原人化石が発見され
（石器はもっと古く 185 万年前まで遡る可能性
がある）、長い間信じられてきた定説は覆えさ
れました。

アジアへの拡散
ドマニシの発見以後、アジアへの最初の人類

拡散のシナリオを見直す動きが活発化し、古い
拡散を示唆する証拠がいくつか提示されるよう
になりました。例えばインドネシアのジャワ原
人化石の最古の年代は約 160 万年前との見解
が広く引用され、河北省の泥河湾から見つかっ
ている中国最古の石器群は 166万年前と報告さ

れています。インドから見つかる大量の石器に
ついては編年がなかなか確立できずにいました
が、最近では 100 万年を越えるものがあると
考える研究者が増えてきており、一部には 150
万年前に遡るとの主張もあります。また最近の
研究から、ジャワ原人の最古の化石群（主に頭
骨と下顎骨・歯）は従来の想定よりも原始的
で、ドマニシと比べれば派生的（進歩的）だが、
170 万年前頃のアフリカの原人と類似すること
が指摘されています。つまりジャワ原人の祖先
は古い時期にアフリカを離れたグループと推定
され、近年の出アフリカを古く見る考えに整合
します。
しかし上述のような東アジアで報告されてい

る個々の古い年代値には、まだ疑問の余地があ
りそうです。例えば昨年発表されたジャワの古
地磁気による新たな編年では、間接的ながら最
古のジャワ原人の年代が 160万年前よりはるか
に新しいことが示唆されています。グルジアへ
185 万～ 175 万年前に原始的な原人が進出し
ていたことが明らかになってはいるものの、そ
れから東方への人類の進出については、まだ不
明な点が多いのが現状です。

アジアの原人の多様化
アジアには 100万年以上前からジャワ原人や

北京原人に代表されるホモ・エレクトスが分布
しており、中期更新世後半以降（約 40 万年前
以降）になると中国でさらに脳が大型化した旧
人が現れた、というのがしばらく前までの一般
的認識でした。しかし近年の調査研究の進展に
より、アジアの古人類はもっと多様であったと
ことがわかってきました。
まずジャワ原人と北京原人についてですが、

どちらもホモ・エレクトス種に含められるもの
の、両者は頭骨の形態などにおいて明確に区別
できるだけでなく、各々の存続年代も異なって
います。ジャワ原人は、中部～東部ジャワの複
数の遺跡から発見され、年代的にも 100 万年以
上に渡って存続したグループの総称ですが、こ
の間にわずかながら脳容量の増大が起こり、歯

図 2．北京原人（左：復元）とジャワ原人（右）の頭
骨化石（レプリカ）
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と顎が小型化する傾向が確認されています。ホ
モ・エレクトスと言えば、かつて進化の断続平
衡説の提唱にあたって平衡進化の例に引用され
たことがありましたが、今ではこの見方は正し
くなかったと言うことができます。
一方の北京原人は、基本的に北京近郊にある
周口店第一地点で発見された中期更新世前半
（75 万～ 40 万年前？）の化石群に対する名称
です。中国の他の遺跡からも類似する化石が見
つかっているので、おそらく北京原人の分布域
はもっと広かったでしょう。それでも知られて
いる化石の年代は中期更新世前半に集中してい
るようです。中国では 40 万～ 30 万年前の間
により進歩的な旧人が出現し、北京原人のよう
な人類がいなくなったようですが、ジャワ島に
は旧人は現れず、比較的最近までジャワ原人が
存続していたようです。つまり北京原人とジャ
ワ原人は、ホモ・エレクトス種の中でも互いに
やや異なる進化史とそれぞれの形態特徴を持つ
地域集団とみなすことができるでしょう。
さらにここでは詳述しませんが、ヨーロッパ
に分布中心を持つ旧人であるネアンデルタール
人は、少なくとも南シベリアのアルタイ山脈中
にまで分布を拡大していたことが、化石から抽

出された遺伝子情報から明らかにされているほ
か、同じアルタイ地域ではネアンデルタールと
も現代人とも異なる遺伝子タイプを持つ第三の
人類もいたのではないかと言われています（こ
の人類はデニソワ洞窟から人骨に基づくため
“デニソワ人 ”と呼ばれています）。

フローレス原人
アジアの古人類の多様性を、これまで私たち

が過小評価していたことを特に強く認識させた
のが、2004 年に発表されたフローレス原人（ホ
モ・フローレシエンシス）でした。フローレス
島はインドネシア東部にある島ですが、既存の
フローレス原人の化石は全てこの島のリャン・
ブア洞窟の約 8万～ 1.7 万年前の地層から発見
されています。中でもタイプ標本であるＬＢ１
（リャン・ブア１号）は、ほぼ全身の骨格要素
がよい状態で保存されており、この原人の特徴
がよくわかります。
フローレス原人は猿人並みに身長が低く、か

つ脚が短い人類でした。顔面と歯が縮小してい
る点などから猿人とは区別され、一般に原人に
含められていますが、その極端に小さな脳と身
体サイズは、原人あるいはそれ以降の人類とは
相容れません。しかも報告されている年代値は
現生人類（ホモ・サピエンス）と重なるので、
一部の研究者は古いタイプの人類ではなく、小
頭症をわずらったサピエンスなのではないかと
疑っています。確かにフローレス原人の小さな
脳容量は説明が容易ではありませんが、その正
体を知るには、脳サイズ以外に骨格全身の形態
と、遺跡の性格などを詳しく見ていく必要があ
ります。結論だけ言えば、総合的に検討したと
き、この人類がサピエンスとは到底みなせませ
ん。なお根拠の薄い反論を続ける研究者も少数
いますが、殆どの専門家は、この人類は原人級
の古い人類であると認めています。
フローレス原人は、孤立した島嶼環境で矮小

化（島嶼化）した、特異な人類であったようです。
しかしその起源と進化については、まだよくわ
かっていません。１つの有力な仮説は、100 万

図 3．復元されたフローレス原人と当時の不思議な動
物たち（国立科学博物館常設展示より）
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年ほど前にこの島へ渡ったジャワ原人が、矮小
化したというものですが、その場合は脳サイズ
が半分程度に縮小する計算になるので、さすが
にそれは認められないと考える研究者も多くい
ます。その立場をとる場合は、ジャワ原人より
もっと原始的で脳も身体も小さかったホモ・ハ
ビリス級の人類を祖先に想定することになりま
すが、この考え方の最大の問題点は、それほど
原始的な人類がかつてアジアにいた証拠は見つ
かっていないということです。

ともあれ、ジャワ原人説が正しければ、私た
ちはホモ属の人類における劇的な脳の矮小化と
いう前代未聞の事実を受け入れなければならな
くなります。逆にホモ・ハビリスのような人類
が祖先であるなら、人類のアジア進出について
の定説がまた覆えることになります。どちらに
しても、アジアにおける人類進化史は、私たち
のこれまでの認識よりもずっとダイナミックで
複雑なものであったということだけは、どうや
ら間違いありません。


