
I．は じ め に

　類人猿はヒトの最も近い仲間であって分類学上

はともにヒト上科（Hominoidea）をつくるが，

彼らは今日の世界では決して繁栄したグループで

あるとは言い難い。現生類人猿としては，アフリ

カにゴリラ（Gorilla gorilla），チンパンジー（Pan 

troglodytes），ボノボ（Pan paniscus）の 3種，ア

ジアにオランウータン（Pongo pygmaeus）と小型

類人猿であるテナガザル類（Hylobates spp.）が

約 10種棲息しているにすぎない。最近では，大型

類人猿各種で，これまで亜種として扱われていた

地域集団間でも遺伝的なちがいが非常に大きい場

合があることがわかってきたため（Ruvolo et al., 

1994），従来の亜種を種のレベルに格上げする場

合（Groves, 2001）もあるものの，種数の増加は

わずかにとどまる。これに対して，現在のアフリ

カやアジアで多くの種に分化し，棲息域も広いの

はオナガザル科（いわゆる旧世界ザルの仲間）で

ある。この仲間は大きくオナガザル亜科とコロブ
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ス亜科に分かれるが，どちらの亜科もアフリカと

アジアにまたがって分布している。

　しかし，時代をさかのぼると，中新世において

は，類人猿は現在よりもずっと広範囲で繁栄して

いた。彼らは中新世前期までにはアラビア半島か

らアフリカ南端まで分布しており，中新世中期か

ら後期にはさらにヨーロッパや南アジア，中国な

どユーラシア各地に棲息域を広げていた。ところ

が，中新世後期もなかばを過ぎると，類人猿の化

石は非常に少なくなり，鮮新世に至ってはいまの

ところ類人猿化石は皆無に等しい。更新世になる

と，中国南部や東南アジアでオランウータンやテ

ナガザルの化石が若干出土しているが，アフリカ

のゴリラやチンパンジーなどの化石は，はっきり

したものは何も見つかっていない。かわって各地

で台頭してくるのがオナガザル上科の霊長類（旧

世界ザル）であり，そのまま現在の状況に至るの

である。

　本稿では，まず人類に最も近い親戚である現生

類人猿について解説したのち，中新世の化石類人

猿について，特にアフリカに重点をおきながら取

り上げていきたい。

II．現生類人猿

　現生類人猿は体のサイズによって便宜的に小型

類人猿と大型類人猿に分けられる。前者はテナガ

ザル類であり，大部分の種は体重 5～ 8 kg程度，

最大のフクロテナガザル（Hylobates syndactylus）

で 10～ 12　kgほどである。後者の大型類人猿はオ

ランウータン，ゴリラ，チンパンジー，ボノボで

あり，小さい方でチンパンジー /ボノボのメスの

体重三十数 kg，最大のゴリラのオスでは体重 200 

kg近くに至る（Fleagle, 1999）。

　現生種の遺伝的な研究からはテナガザルが最も

早く他から分岐したことがわかっている。大型類

人猿のなかではアジアのオランウータンよりもア

フリカの大型類人猿の方がヒトに近い。ゴリラ，

チンパンジー /ボノボ系統，ヒトの分岐の順序につ

いては，遺伝的な研究でも，調べられる領域や分

析方法によって結果が異なっていたことと，形態

的にはゴリラとチンパンジー /ボノボはともに

ナックルウォーキングという特殊な移動様式への

適応を示すことから，ヒトを除外してゴリラとチ

ンパンジー /ボノボからなるアフリカ大型類人猿

の系統の存在や，あるいはゴリラ，チンパンジー

/ボノボ，ヒトの三分岐を唱える意見も根強かった。

しかし，データが蓄積した結果，現在ではヒトと

チンパンジー /ボノボが互いに強く結びつき，ゴリ

ラはこの系統から一歩離れているという見解がほ

ぼ普遍的に受け入れられている（Goodman et al., 

1998）。

　1）テナガザル

　テナガザル類は現在，中国南部からインドシナ

半島を経てスマトラ島，ジャワ島，ボルネオ島な

ど東南アジア多島海にかけて棲息している（図 1）。

ヒト上科の他の系統がそれぞれ 1～ 2種ずつしか

いないのに比べて，テナガザル類は約 10種と比較

的多様性に富んでいる。約 10種と書いたのは，比

較的最近分化した地域集団がかなりあるため，そ

れらを亜種と種のどちらのレベルで分類するか，

研究者によって意見が違うからである。

　かつては，体の比較的大きなフクロテナガザル

属（Symphalangus）とその他の比較的小さなテ

ナガザル属（Hylobates）に分けるのがふつうだっ

た。しかし，実際には染色体数などからテナガザ

ル類は 4つの大きな系統に分けられ，そのなかで

必ずしもフクロテナガザルが他から最も遠いとは

限らないことから，近年はテナガザル類をすべて

テナガザル属（Hylobates）とし，4大系統を Hylo- 

bates亜属，Bunopithecus亜属，Nomascus亜属，

Symphalangus亜属として亜属レベルで区別する

ことが多い（Nowak, 1991）。

　Hylobates亜属はテナガザル類のなかでも最も

種分化の進んだグループである。おそらく動物園

などで目にする機会が最も多いシロテテナガザル

（H. lar）をはじめ，アジルテナガザル（H. agilis），

ワウワウテナガザル（H. moloch），ボウシテナガ

ザル（H. pileatus），クロステナガザル（H. klossi）

などが含まれる。このグループはタイ，ミャン

マー付近では東はメコン河，西はサルウィン河に

挟まれた地域に分布しており，雲南省南部を北限

として，インドシナ半島，スマトラ島，ジャワ島，
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ボルネオ島，およびジャワ島に隣接するメンタワ

イ諸島に棲息している。

　サルウィン河以西，ミャンマーとアッサム地方

に棲息しているのが Bunopithecus亜属であり，現

生種に含まれるのは 1種のみ（フーロックテナガ

ザル：H. (Bunopithecus) hoolock）である。この

種は西はブラーマプトラ河によって境されている。

ブラーマプトラ河より西にはテナガザル類は棲ん

でいない。

　Nomascus亜属は主にメコン河の東に分布して

いるクロテナガザルである。これは幾つかの地域

集団からなるが，それらを単一種（H. concolor）

のなかの幾つかの亜種として捉える場合と，一部

を種レベルで区別する場合がある。

　現生テナガザルの分布で興味深いのは，各亜属

がチベット高原までさかのぼる大河によってほぼ

完全に分けられている点である。すなわち西から

順にブラーマプトラ河，サルウィン河，メコン河

（そしておそらく長江）である。ブラーマプトラ /

サルウィン河間に Bunopithecus亜属，サルウィ

ン /メコン河間にHylobates亜属とSymphalangus

亜属（両者は体サイズや食性にちがいがあり，地

理的隔離ではなく生態的隔離が生じていると考え

られる），そしてメコン河以東（おそらくかつては

長江流域まで）に Nomascus亜属が分布する。東

南アジアには他にもイラワジ河やチャオプラヤ河，

ソンコイ河（紅河）など大きな河川はあるが，チ

ベット高原まで到達しないこれらの河川は，亜種

か種レベルのちがいしか生み出していない。ただ

し，メコン河とサルウィン河が互いに近づく雲南

省では，両河のあいだに H. (Nomascus) concolor

の 1亜種（H. c. furvogaster）が分布していること

が中国の研究者によって報告されているので

（Ma and Wang, 1986; Ma et al., 1988），これが

正しければ 100％完全な隔離が生じているわけで

はなく，上流域では小さなほころびもあるのかも

しれない。

　現生テナガザルの 4亜属間の遺伝的なちがいは

ヒト属とチンパンジー属のあいだのちがいと同等

かむしろ上回るくらいであり（Goodman et al., 

1998; Roos and Geissmann, 2001），分岐の順序

にはまだあいまいさが残るものの，おそらく 6―10 

Ma（Maは百万年前）頃に現在の 4亜属に分岐し

ていったと考えられる。この分岐年代がヒマラヤ・

８００―　　―

図 1　東南アジアの現生類人猿の分布．

Fig. 1　Distributions of extant hominoids in Southeast Asia.



チベット高原の上昇とそれによるモンスーン気候

の影響増大の時期にもあたることと，現在の亜属

間の分布が一部の例外をのぞいてほぼ完全にチ

ベット高原までさかのぼる大河によって区分けさ

れていることには関連があるように思われる。

　2）オランウータン

　更新世においては中国南部からインドシナ半島

にもオランウータン化石が報告されているが

（Koenigswald, 1982; Rijksen and Meijaard, 

1999），現生オランウータンの分布はそれよりも

かなり狭くなっており，スマトラ島とボルネオ島

に限られている（図 1）。通常，スマトラ島の Pongo 

pygmaeus abeliiとボルネオ島の P. p. pygmaeus

の 2亜種に分けられる。ただし，両者の遺伝的な

差異が著しく大きく，そのため，最近では両者を

種レベルに昇格し，P. abeliiと P. pygmaeusとす

る場合もある（Groves, 2001）。

　オランウータンの体は赤茶色でバサバサした長

めの体毛に覆われており，そこから英語では red 

apeと呼ばれることもある。体重はオスで約 80 

kg，メスで約 40　kgである（Fleagle, 1999）。体

が大きいにもかかわらず，樹上性が非常に強い。

　また，オランウータンには奇妙な特徴がいくつ

か見られる。たとえば，大腿骨の骨頭にはふつう

靱帯が付着するくぼみが発達するが，オランウー

タンの大腿骨骨頭ではこれが消失している。他に

も，下顎を引き下げる機能をもつ顎二腹筋という

筋肉に特徴があり，これはふつう頭蓋底から舌骨

へむかう後腹と舌骨から下顎の先端にむかう前腹

という二つの部分からなる（ゆえに二腹筋という）

のだが，オランウータンでは前腹が失われ，後腹

は頭蓋底から舌骨を経ずに直接下顎角の内側に付

着している。このような特徴は，霊長類だけでな

く他の哺乳類とくらべても珍しく，オランウータ

ンがかなり特殊化していることをうかがわせる。

　3）ゴリラ

　ゴリラはアフリカ低緯度地域の森林に棲息して

おり，従来，1属 1種 3亜種，つまり，ニシロー

ランドゴリラ（Gorilla gorilla gorilla），ヒガシ

ローランドゴリラ（G. g. graueri），マウンテンゴ

リラ（G. g. beringei）に分けるのがふつうである

（図 2）。ただし，最近の研究では，西の集団（ニ

シローランドゴリラ）と東の集団（ヒガシローラ

ンドゴリラ＋マウンテンゴリラ）のあいだに大き

な遺伝的差異があることがわかっている（Ruvolo 

et al., 1994）。そのため，上記のオランウータンの

場合同様，西と東の集団をそれぞれ種レベルに格

上げする分類もおこなわれている（Groves, 2001）。

西の集団は，北はナイジェリア /カメルーン国境

付近のクロス河周辺から南はコンゴ河まで，東は

コンゴ共和国とコンゴ民主共和国（旧ザイール）

国境付近を流れるウバンギ河にまで分布している。

東の集団は，コンゴ民主共和国東部国境地帯から

ルワンダ，ウガンダ南西部にかけて棲息している。

　亜種（もしくは種）によって若干のちがいはあ

るものの，体重はメスで約 70 ― 90　kg，オスでは

180　kgほどにものぼり，現生では最大の霊長類で

ある。体毛は黒いが，成熟したオスでは次第に背

中の毛が白っぽくなる。いわゆるシルバーバック

である。

　4）チンパンジー /ボノボ

　現在，チンパンジー属（Pan）はわれわれヒト

に最も近縁な類人猿だと考えられている。この属

はチンパンジー（Pan troglodytes）とボノボ（ピ

グミーチンパンジー：Pan paniscus）の 2種から

なる。化石の証拠はいまのところまったくないが，

現生種の遺伝的な研究から両者の分岐は 2.3 ― 2.5 

Ma頃に起きたと思われる（Horai et al., 1992, 

1995）。チンパンジー属もアフリカの低緯度地域

に棲息しているが，ゴリラよりも分布域は広い

（図 2）。ボノボはコンゴ河の南側のコンゴ盆地の

森林のなかに棲む。チンパンジーはコンゴ河の北

側もしくは東側に棲息し，従来の分類では西アフ

リカのP. t. verus，中部アフリカのP. t. troglodytes，

コンゴ民主共和国 /タンザニア国境付近からウガ

ンダに至る地域の P. t. schweinfurthiiの 3亜種に

分けられていた。

　このうち，西部亜種（P. t. verus）と中部亜種

（P. t. troglodytes）の境界はニジェール河と思われ

ていたが，Gonder et al.（1997）の遺伝的研究に

よると，ニジェール河両岸の集団はひとつのまと

まりをつくり，どちらかと言えば西部亜種に近い
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が，明らかに別のクラスターを形成する。そのため，

このニジェール河下流域の集団は第 4の亜種（P. 

t. vellerosus）として取り扱った方がよいかもしれ

ない（Groves, 2001）。この集団と中部亜種（P. 

t. troglodytes）との境界はカメルーン西部のサナ

ガ河と考えられる。チンパンジー以外にも，オナ

ガザル科のマンドリル属（Mandrillus leuco- 

phaeusとM. sphinx），原猿類のアンワンティボ

（Arctocebus calabarensisとA. aureus），ハリツメ

ガラゴ（Euoticus pallidusと E. elegantulus），ア

レンガラゴ（Galago alleni cameronensisと G. a. 

gabonensis），ジャコウネコ科のジェネット

（Genetta cristataと G. servalina）のように，サ

ナガ河を境にして北と南で近縁種や亜種が分かれ

て棲息している例が見られる（Kingdon, 1997）。

前述したゴリラに関しても，ニシローランドゴリ

ラのうち，サナガ河以北のクロス河付近に棲息す

る集団はサナガ河以南のものとは別の亜種になる

可能性がある（Groves, 2001）。ニジェール河にく

らべるとサナガ河ははるかに小さな河川なのだが，

過去の環境変遷の過程では，この流域が地理的隔

離の境界になっていたようである。

　5）体の特徴

　現生類人猿の特徴は，多かれ少なかれ，樹上で

枝からぶらさがる型の運動・姿勢様式に適応して

いることである。まず目立つのは長い腕である

（Larson, 1998）。幅広い胸郭，背側に位置する肩

甲骨，やや上をむいた肩甲骨関節窩，球状の上腕

骨頭などは腕の引き上げを容易にし，肩関節にお

ける可動性を増している。肘関節においても，糸

巻き状の上腕骨滑車，縮小した尺骨肘頭，ふくら

んだ球状の上腕骨小頭，丸い橈骨骨頭といった特

徴により，肘関節の完全な伸展を可能にするとと

もに，伸展した状態での安定性を確保し，また，

前腕の回転運動をやりやすくしている。手首では，

尺骨の茎状突起が縮小して手根骨とのあいだに軟

骨性の関節円板を介するようになり，手首関節の

可動性を高めるのに役立っている。体幹部では腰
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図 2　現生アフリカ類人猿の分布．

Fig. 2　Distributions of extant African hominoids.



椎の部分が頭尾方向に短くなり，骨盤の腸骨が幅

広く，痕跡的な尾骨は残っているものの外部に現

れる尾は消失している。股関節の可動性も高く，

膝関節においても，幅広い膝蓋骨や大腿骨顆など

の特徴が見られる。足の親指は頑丈で，樹の枝を

つかむための強い把握力を生み出している

（Fleagle, 1999; 中務 , 2002）。

　ただし，以上のようなぶらさがり型の運動・姿

勢様式に対する適応は，これから紹介する化石類

人猿においては必ずしも発達しておらず，類人猿

の大臼歯の形態が旧世界ザルにくらべてむしろ原

始的なパターンを保持していることと相まって，

化石類人猿の系統的位置づけを困難にしている。

III．化石の記録

　1）ファイユーム［Faiyu^ m］の原始狭鼻猿類

　エジプトの首都カイロから南西にあたるファイ

ユーム盆地では始新世後期から漸新世前期の地層

から幾種類もの霊長類化石が見つかっている

（Simons and Rasmussen, 1994; Simons, 1995）。

そのなかで Aegyptopithecusをはじめとするプロ

プリオピテクス科は歯牙の全体的な形態の類似か

らかつては原始的な類人猿と考えられていた

（Simons, 1967; ル・グロ・クラーク , 1983）（歯

牙以外の点では現生類人猿には似ていなかった

が）。これは，ヒトに近いほど何でも「進んでい

る」という思い込みがあったことに影響されたも

のであるが，いまでは歯牙形態の面では二稜歯性

（bilophodont）大臼歯をもつオナガザル上科（旧

世界ザル）の方がより特殊化しており，それにく

らべるとヒト上科（類人猿）はより原始的な状態

にとどまっていると考えられている。したがって，

化石のなかに，一見類人猿に似た歯牙形態をもつ

ものが出てきても，必ずしも厳密な意味でヒト上

科と呼べるとは限らない。

　ファイユームのプロプリオピテクス類について

いえば，大臼歯の全体的な形態は比較的ヒト上科

に似ているものの，頭骨や体肢骨に幾つも原始的

な形態が見られる。そのため，現在では，これら

はヒト上科とオナガザル上科の分岐以前に位置す

る原始的な狭鼻猿類であると見なされている

（Fleagle, 1999）。

　2）最古の類人猿？

　ファイユームの原始的な狭鼻猿以降，漸新世の

間に旧世界ザル（オナガザル上科）と類人猿（ヒ

ト上科）の分岐が起きたと考えられるが，その部

分について明らかにするような化石記録はいまの

ところ見つかっていない。

　現在，最古の類人猿と思われる化石は，ケニヤ

北部のトゥルカナ湖近くにあるロシドク

［Lothidok］で発見された漸新世後期（25 Ma）

の Kamoyapithecus hamiltoniである（Leakey et 

al., 1995a）。上顎大臼歯は幅広い歯冠と痩せた咬

頭をもち，舌側歯帯が著しく発達している，など

の特徴をもっている。サイズは大きいものの，幅

広い歯冠や著しく発達した棚状の舌側歯帯はファ

イユームのプロプリオピテクス類にも見られるこ

とから，狭鼻猿としては原始的な特徴なのであろ

う。切歯の形態や，頑丈な犬歯，下顎の外側面が

小臼歯の下で強くくぼんでいる点などは，のちの

時代のAfropithecusやNacholapithecusなどにつ

ながるようにも思われる。ただ，まだ断片的な標

本しか発見されていないので，系統関係について

はっきりしたことをいうのは難しい（Fleagle, 

1999）。

　3）東アフリカの初期類人猿

　その後，中新世前期に入ると，東アフリカに

Proconsul，Afropithecus，Ugandapithecus，Mo- 

rotopithecusなどの初期類人猿が現れる（Pil- 

beam, 1969; Andrews, 1978; Leakey and 

Leakey, 1986; Gebo et al., 1997; Senut et al., 

2000）。そのなかで最もよく解剖学的特徴がわ

かっているのは Proconsulである。特に，ケニヤ

西部のヴィクトリア湖に浮かぶルシンガ島とムフ

ワンガノ島からは多数の Proconsul標本が発見さ

れており，頭骨，歯牙だけでなく体肢骨の特徴も

かなりわかっている。

　現生の類人猿は多かれ少なかれ樹上からのぶら

さがり型の運動・姿勢様式に適応しているが，

Proconsulにはそのような特徴は見られず，むし

ろ現在の新世界ザルの一部に見られるような特殊

化の程度が低い樹上性四足歩行者であったと考え
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られる。一応，原始的な類人猿とされることが多

いが（Conroy, 1990, 1997; Fleagle, 1999），現生

の旧世界ザルと類人猿が分岐する以前に位置する

原始的狭鼻猿とする意見もある（Harrison, 1987）。

　たとえば，現生類人猿ではテナガザルまで含め

て尾は失われているが，Proconsulに尾があった

かどうかについては意見が分かれている（Ward 

et al., 1991; Harrison, 1998）。また，腰椎の関節

面が現生の旧世界ザルと類人猿にくらべて狭いこ

とや，旧世界ザルとテナガザルに見られる座骨結

節（いわゆる尻だこ）が発達しないことから，樹

上における姿勢行動の面においても，現生の旧世

界ザルと類人猿よりも原始的であった可能性が指

摘されている（Harrison and Sanders, 1999）。

　大臼歯の基本的なパターンは現生類人猿に似る。

ただし，現生狭鼻猿類のなかでは，旧世界ザルに

見られる二稜歯性の大臼歯の方が派生的であり，

類人猿の方が比較的原始的なパターンを保持して

いると考えられる。また，Proconsulでは，大臼

歯に歯帯が強く発達しているという原始的な特徴

も残っている。

　Proconsulの大臼歯のエナメル質は薄いと考え

られていた（Andrews and Martin, 1991）。もう

少し後の中新世中期の化石類人猿にはエナメル質

がもっと厚いものが多いことから，中新世前期の

Proconsulは柔らかい果実などを主に食べていた

が，環境の変化によって堅い食物を含む食性に

移ったというシナリオが考えられた。ところが，

その後，別のサンプルを使った研究では，むしろ

Proconsulのエナメル質は厚いという結果が得ら

れた（Beynon et al., 1998）。Andrews and Martin

（1991）の論文の内容を細かく検討すると，彼ら

が Proconsulのサンプルとしてどの標本をもちい

たかに関してどうも混乱が見られ，彼らのもちい

た標本が乳臼歯（通常，永久歯よりもエナメル質

は薄い）であった可能性も考えられる（國松 , 

2002b）。環境変化と食性の変化の関連というテー

マは興味深いが，基礎となるデータをしっかりと

検証する必要があるだろう。

　4）中新世小型「類人猿」

　東アフリカの中新世前期からは，Proconsulな

ど比較的大型の化石の他に，Dendropithecus，

Limnopithecus，Micropithecus，Kalepithecus，

Simiolusなど，一見類人猿的な小型の化石霊長類

も発見されている。これらは，現生のテナガザル

程度の大きさの動物であり，かつては単純にテナ

ガザルの祖先と見なされたこともあった。しかし，

研究が進むにつれ，原始的と考えられる特徴以外

で，特に現生のテナガザルと結びつくような派生

的な特徴がないことがわかってきた。そのため，

現在では，これらの中新世小型「類人猿」は，

Proconsulなどよりさらに古くから分かれた原始

的な狭鼻猿類だと考えられている（Harrison, 

2002）。

　5）東アフリカ中期中新世

　中新世中期初め（14―15 Ma）頃になると，前期

に見られた Proconsulなどに代わって，「ケニヤピ

テクス類」が現れる。この仲間の分類については

議論が続いている。従来，ケニヤ西部のフォート・

ターナン［Fort Ternan］から出土した標本とマ

ボコ島［Maboko］およびその周辺地域から出土

した標本をそれぞれ Kenyapithecus wickeriと

Kenyapithecus africanusとしてきた（Pickford, 

1985, 1986; Harrison, 1992; McCrossin, 1994）。

ただし，この両者のちがいは，別々の属にしても

よいくらいではないかという議論が前々からなさ

れていた（Harrison, 1992）。しかし，Kenyapithe- 

cus属のタイプ種である K. wickeriの標本が少な

く，断片的であることから，あくまでも別属にな

る可能性を示唆するにとどまっていた。

　この他に，関連する化石としては，ケニヤ中部

のトゥゲン丘陵［Tugen Hills］にあるキプサラマ

ン［Kipsaraman］という産地から出た標本と，

ケニヤ北部のナチョラ［Nachola］という産地か

ら日本の調査隊が発見した標本がある。

　最近，Ward et al.（1999）は，キプサラマン標

本をマボコ地域の K. africanusと同じと考え，両

者を合わせてEquatorius africanusという新属を

提唱した。これについては異論もあり（Benefit 

and McCrossin, 2000），今後，キプサラマン標本

がマボコ標本と同じであるかどうか，また，仮に

そうだとしても K. africanusを K. wickeriと完全
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に別属としてしまってもよいかどうか，検証を進

めていく必要がある。

　ナチョラ標本については，発見された当初は大

臼歯の形態の類似からケニヤ西部の Kenya- 

pithecus属，特に K. africanusに近いと考えられ

た（Ishida et al., 1984; Pickford, 1985, 1986）。し

かし，その後，比較研究が進むにつれ，ナチョラ

標本とK. wickeri/K. africanusとのあいだにはか

なりの差異があることが判明した（Kunimatsu 

and Ishida, 1995, 1997; Kunimatsu et al., 

1998）。その結果，ナチョラ標本はケニヤ西部の

Kenyapithecusとは別の新属新種と考えられるよ

うになり，発見された地域の名前とそこの村長で

あった故ケリオ氏にちなんで，Nacholapithecus 

kerioiと名付けられた（Ishida et al., 1999）。K. 

africanusとの比較は元々のマボコ標本に基づい

ておこなわれている。また，Nacholapithecus kerioi

という名称はWard et al.（1999）の Equatorius

よりも早くに出版されており，キプサラマン標本

の位置づけがどうなろうとも（たとえば，仮にキ

プサラマン標本がナチョラ標本の方に近いという

ことになっても），名称の先取権はナチョラ標本の

側にある。

　これら「ケニヤピテクス類」が出現する 15 Ma

前後は，現生類人猿の遺伝的な研究と化石証拠か

らおそらくオランウータンが分岐した年代と見な

されている。現生類人猿に共通して多かれ少なか

れ見られる樹上性ぶらさがり型の運動・姿勢様式

への適応が，彼らの共有派生形質だとすると，15 

Ma前後に棲息していたと思われる大型類人猿全

体の共通祖先も樹上性ぶらさがり型運動をしてい

たはずである。しかしながら，東アフリカの「ケ

ニヤピテクス類」の体肢骨は，前の時代の「プロ

コンスル類」とは多少違うものの，樹上性ぶらさ

がり型運動に適応していたとは考えられない

（Nakatsukasa et al., 1998）。これはどういうこ

とだろうか？

　ひとつの可能性は，東アフリカの化石記録のな

かに出現するのは，アフロ・アラビア地域の類人

猿のなかでは辺縁的なものであり，比較的古い時

代に分かれたものが遺存種として残っているとい

うものである。この場合，もっと樹上性ぶらさが

り型運動に適応した未知の化石類人猿が当時のア

フリカ中央部の森林に棲息しており，たまたまま

だ発見されていないだけということになる。別の

可能性は，「ケニヤピテクス類」は現生大型類人猿

の共通祖先に近いのだが，現生類人猿に見られる

樹上性ぶらさがり型運動への適応は，複数の系統

で平行進化した帰結だというものである。たとえ

ば，南アジアの Sivapithecus（12.5―7.5 Ma）も，

頭骨の形態からは現生オランウータンの祖先と思

われるのに（Pilbeam, 1982），体肢骨の形態から

は樹上性ぶらさがり型運動にほとんど特殊化して

いない（Pilbeam et al., 1990; 中務 , 2002）。この

ことから，現生類人猿の樹上性ぶらさがり型運動

適応が，必ずしも共通の祖先から受け継いだ形質

ではない可能性も充分ありうる。

　6）モロトピテクス

　さて，ここで注目されるのが，ウガンダのモロ

トという産地から知られている中新世前期の

Morotopithecus bishopi（Gebo et al., 1997）であ

る。これは推定体重 40　kgほど（Fleagle, 1999）

の大型類人猿で，標本数はあまり多くないものの，

腰椎の形態が現生類人猿に似ていることから，東

アフリカの中新世類人猿のなかで，唯一，樹上性

ぶらさがり型適応を示すと言われている（Gebo et 

al., 1997; MacLatchy and Pilbeam, 1999; Mac

 Latchy et al., 2000）。他に，肩甲骨の関節部の形

態も現生類人猿的と示唆されているが，これにつ

いては，その標本が霊長類に属すかどうかという

ことにさえ疑問を呈する研究者もおり，問題が多

い（Pickford et al., 1999; Johnson et al., 2000）。

　モロトの年代について，Gebo et al.（1997）

は 40Ar/39Ar法をもちいて 20.6 Maとしている。

仮に Gebo et al.（1997）の言うように，Moro- 

topithecusがすでに現代的な樹上性ぶらさがり型

運動・姿勢様式に適応しており，その年代も中新

世初頭にまでさかのぼるとすると，20 ― 18 Maを

中心に東アフリカの化石記録に現れ，一般的な樹

上性四足歩行を保持していた「プロコンスル類」

はすでに現生類人猿につながる系統からはずれた

存在だということになる。また，15 Ma前後の

８０５―　　―



「ケニヤピテクス類」も，現代型の樹上性ぶらさが

り型の運動・姿勢様式を示さないという点で，傍

系に追いやられる可能性もある。

　しかし，なにぶんにもMorotopithecusの運動・

姿勢様式に関してはまだ断片的な証拠しかない。

加えて，上述したように，樹上性ぶらさがり型適

応は，類人猿の複数の系統で独立に進化した可能

性もある。また，Morotopithecusの模式標本（顔

面の一部と歯列の残った硬口蓋）は，小臼歯が相

対的に大きいなどの点から，ケニヤ中新世前期の

Afropithecusとの近縁性が示唆されてきた

（Andrews, 1992）。Afropithecusの体肢骨は，知

られている限り Proconsulと類似しており，取り

立てて樹上性ぶらさがり型運動への適応は示して

いない（Leakey and Leakey, 1986; Leakey et al., 

1988; Leakey and Walker, 1997a）。年代に関し

ても，Gebo et al.（1997）に反して，哺乳類相の

分析からは 15―17 Maというもっと若い年代が推

定されており，「ケニヤピテクス類」とほぼ同時代

であった可能性もある（Pickford et al., 1999）。

　結局，現時点では証拠が少なすぎて確実なこと

は言えないものの，中新世前期から中期初頭にか

けて東アフリカにも樹上性ぶらさがり型適応を獲

得した類人猿が棲息していた可能性は存在する。

しかし，Morotopithecusの運動・姿勢様式の全貌

や，他のアフリカ中新世類人猿との関係などは，

今後，新しい化石の発見を待たなければいけない

だろう。

　7）アフロ・アラビア地域における分布

　いまのところ，アフリカでは主に中新世の初頭

から中頃までの期間から化石類人猿が見つかって

いるが，その大部分はケニヤ，ウガンダ，エチオ

ピアの東アフリカ諸国で出土したものである。そ

のなかでも，ケニヤから発見された化石が量にお

いて圧倒的に多い。ウガンダとエチオピアの化石

産地もケニヤとの国境地帯に位置しているので，

人間が勝手に引いた国境を無視すれば，ケニヤと

ひとまとまりの地域として見てもよいだろう。つ

まり，アフリカの化石類人猿の進化と言っても，

現状では，アフリカ大陸全体にくらべれば非常に

狭い地域から得られた情報に大きく依存している

という点に留意しておくことが必要である。

　東アフリカ以外のアフロ・アラビア地域では，

サウジアラビアのアッ・ダブティヤー［Ad Dabti- 

yah］から中新世前期（17 Ma）の Heliopithecus 

leakeyi（Andrews and Martin, 1987：東アフリ

カの Afropithecusと同属の可能性もある）が見つ

かっているくらいだったが，1990年代に入って，

ようやくアフリカ南部からも類人猿化石の報告が

なされるようになった。ナミビアのオタヴィ山脈

のベルフ・アウカス［Berg Aukas］では中新世中

期（13 Ma）の Otavipithecus namibiensisがフラ

ンスとアメリカの合同調査隊によって発見された

（Conroy et al., 1992, 1993, 1996; Pickford et 

al., 1997; Senut and Gommery, 1997）。これまで

に見つかっている標本はあまり多くなく，模式標

本である下顎片の他には，前頭骨といくつかの体

肢骨だけである。大臼歯のエナメル質は薄いと言

われており，体肢骨の面からは，東アフリカの

「プロコンスル類」と同様，一般的な樹上性四足歩

行者だったようである（Senut and Gommery, 

1997）。ただ，興味深いことに，体肢骨標本のな

かにほぼ完全なかたちの環椎（第一頚椎：Atlas）が

含まれているのだが，その外側アトラス・ブリッ

ジ（ponticulus atlantis lateralis）が消失してい

る。アトラス・ブリッジというのは，環椎の椎骨

動脈溝の上をまたぐ橋のように発達する骨性の構

造である。霊長類一般でよく発達しているのだが，

現生霊長類ではヒト上科とコロブス亜科でのみ著

しい消失傾向が見られる形質である（山本・國松 , 

2002a, b）。

　南アフリカ共和国のレイスコップ［Ryskop］か

らは中新世前期（18 Ma）の大型類人猿の上顎大

臼歯のかけらが 1個報告されている（Senut et al., 

1997）。歯のかけら 1個だけではあまり確実なこ

とは言えないが，Senut et al.（1997）は，東アフ

リカの Kenyapithecusや Samburupithecusに類

似すると述べている（KenyapithecusとSamburu- 

pithecusは必ずしもひとくくりにはできないので，

エナメル質が比較的厚く，咬頭がふくらんで鈍い

という一般的な意味で言っているのだと思われ

る）。正式な学名を与えるには標本が不完全すぎる
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ので，とりあえずレイスコップ・ホミノイドと呼

ぶしかない。この標本の重要な点は，発見された

場所と時代である。レイスコップ・ホミノイドは，

アラビア半島のアッ・ダブティヤーの Helio- 

pithecusとあわせると，少なくとも中新世前期の

後半（17―18 Ma）までには類人猿がアフロ・アラ

ビアの北東端から東アフリカを経て大陸南端に至

る広大な分布域をすでに獲得していたことを示唆

するからである（図 3）。

　現生のアフリカ類人猿（ゴリラ，チンパンジー，

ボノボ）は，アフリカ中央部や西部の森林地帯に

棲息しており，中新世においても，コンゴ盆地や

アフリカ西海岸，あるいはもっと北にも類人猿が

棲息していておかしくはない。しかし，残念なが

ら，いまのところ，これらの地域における類人猿

化石の報告はまったくない。森林地帯で植生が密

なため化石を捜しにくい上，政治的に安定してい

ないという場合もある。たとえば，コンゴ盆地を

国土の大部分に含むコンゴ民主共和国（旧ザイー

ル）では，独立直後にもコンゴ動乱があり，近年

も，長期にわたったモブツ政権の崩壊にともない，

近隣諸国をもまきこんだ内乱が勃発している。と

はいうものの，アフロ・アラビアにおける類人猿

の進化を解明するには，いつまでも東アフリカの

資料にのみ依存していては埒が明かない。困難は

多々あるものの，今後はアフリカ中央部，西部，

北部など未知の領域で化石類人猿に関する野外調

査を切り開いていく努力が必要になるだろう。

　8）新第三紀後半：アフリカ空白期とユーラシア

への進出

　東アフリカの「ケニヤピテクス類」（14―15 Ma），

ナミビアの Otavipithecus（13 Ma）以降，アフリ

カでは類人猿の化石がほとんど出ていない（図 4）。

日本の調査隊がケニヤ北部サンブル丘陵で発見し

た中新世後期（9.5 Ma）の大型類人猿の上顎化石

（Samburupithecus kiptalami）（Ishida and Pick- 
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図 3　中新世類人猿化石の主な産出地域と年代．
複数の産地を含む東アフリカ，ヨーロッパ～アナトリア，シワリク，雲南省地域については
初出現年代を示す．

Fig. 3  Main areas and localities of Miocene hominoid fossils with ages.
Ages for East Africa, Europe-Anatolia, Siwaliks, Yunnan are those of first appearance.



ford, 1997）があるくらいで，あとは断片的な化

石がごくわずか知られているのみである（Hill 

and Ward, 1988; Hill, 1994）。

　対照的に，この時期になるとユーラシア各地に

化石類人猿が進出した。ユーラシア西部のアナト

リアやヨーロッパには，16 ― 17 Maに比較的原始

的な Griphopithecusが出現する（Heizmann and 

Begun, 2001）。この頃，ユーラシア東部には原始

的な狭鼻猿であるプリオピテクス類は進出してい

たが，Griphopithecusのような類人猿はいまのと

ころ発見されていない。その後，12 ― 13 Ma以降

になると，ユーラシアの西部にも東部にも，少な

くとも一部は現代的な特徴を示す類人猿が出現す

る。ユーラシア西部ではヨーロッパの Dryo- 
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図 4　比較的大型の化石類人猿および初期人類の年代．

Fig. 4  Ages of relatively large-bodied fossil hominoids and early 
hominids（sensu stricto）.



pithecus，Oreopithecus，Ouranopithecus，アナ

トリアのAnkarapithecusなどがあり，ユーラシア

東部ではインド・パキスタンの Sivapithecus，中

国雲南省の Lufengpithecusなどである（Andrews 

et al., 1996; 國松 , 2002b）。ユーラシアで現在類

人猿が生き残っている東南アジア地域では中新世

にまでさかのぼる化石類人猿の研究はほとんど進

んでいないが，最近，筆者も参加している日本＝

タイ合同調査隊がタイ北部のチェンムアンから中

新世中期末と見られる大型類人猿の化石を発見し

ている（國松ほか , 2000a, b, 2001; 國松，2002a, 

b）。まだ断片的な標本でしかないが，今後の調査

の展開が期待される。

　ユーラシアの中新世類人猿に関しては，かつて，

インド・パキスタンの中新世中期～後期の Rama- 

pithecusが狭義のヒト科だとされて，人類の起源

と絡められていた（Simons and Pilbeam, 1965）。

しかし，その後，化石が増えるにつれて Rama-

pithecusは同じ地域から出ているSivapithecusと

同属だと考えられるようになった。現在では

Sivapithecus属に統一され，頭骨の特徴から現生

オランウータンの祖先である可能性が高いと考え

ら れ て い る（Ward and Pilbeam, 1983; Ward 

and Kimbel, 1983; Ward and Brown, 1986）。

　ところが最近ふたたび，ユーラシアの中新世類

人猿が人類の起源に関わるのではないかという仮

説が出されるようになった。ユーラシアの中新世

類人猿の一部が，中新世後期にアフリカに再移入

し，現在の人類とアフリカ大型類人猿の共通祖先

になった，というのである（Stewart and Disotell, 

1998; Begun, 2001）。このような仮説が出てくる

背景には，中新世中期後半以降，アフリカで類人

猿の化石がほとんど見つかっていない一方，その

頃のヨーロッパでは Dryopithecusと Oreopithe- 

cusという，ぶらさがり型運動・姿勢様式に適応

した類人猿化石が発見されているということがあ

る（Harrison, 1986; Moy a` -Sol a`  and Kö hler, 

1996）。

　しかしながら，上述したように現時点ではアフ

リカの類人猿化石に関する我々の知識は実質的に

は東アフリカという非常に狭い地域に限られてお

り，最近，ようやく大陸南部でも化石が報告され

はじめたばかりである。その他の地域，つまりア

フリカ大陸の中央部，西部，北部などは，類人猿

化石研究に関してはまったくの空白として残され

ている。東アフリカという狭い地域の化石記録の

なかに類人猿がほとんど現れなくなったからと

言って，中新世前期にはすでにアフロ・アラビア

で非常に広い分布を獲得していたと思われる彼ら

が，アフリカ全土で忽然と絶滅してしまったとい

うことも考えにくい。また，体肢骨の形態にして

も，これまでに述べてきたように，類人猿の進化

の過程でぶらさがり型運動・姿勢様式への平行進

化が複数回生じている可能性が濃厚である。ちな

みに，島嶼性の環境で特殊化を遂げた Oreo- 

pithecusは，人類とは独立に，地上を移動する際

の二足歩行を獲得していたと推測されている 

（Kö hler and Moy a` -Sol a`  , 1997）。二足歩行とい

う非常に特異な運動様式でさえ，ヒト上科の進化

の過程では平行進化が起きえたとすれば，体肢骨

とそこから推測される運動・姿勢様式を系統解析

にもちいる際には，充分な注意が必要だろう。現

状では，このユーラシア帰還説は作業仮説として

は興味深いけれど，ヒト /アフリカ大型類人猿の共

通祖先がアフリカのどこかに生き残っていた中新

世類人猿に由来する可能性を捨てるのは早計に過

ぎるだろう。

　9）日本隊の発見─ Samburupithecus

　中新世中期後半以降のアフリカの空白期のなか

で例外的に，中新世後期（9.5 Ma）の大型類人猿

の上顎化石を日本の調査隊が発見している

（Ishida et al., 1984; Sawada et al., 1998）。これ

はケニヤ北部のサンブル丘陵のナムルングレ累層

から出土した化石で，発見された地域と，日本隊

の調査に大きな貢献をなしたケニヤ人スタッフの

Kiptalam Cheboi氏の名前にちなんで，Sam- 

burupithecus kiptalamiと名付けられた（Ishida 

and Pickford, 1997）。

　これまでに見つかっているこの種の唯一の標本

である模式標本は，左側上顎の一部で，小臼歯と

大臼歯すべての歯冠と犬歯の歯槽が残っている。

歯のサイズはメスのゴリラほどあり，かなり大き
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い。大臼歯のエナメル質は厚く，咬頭は低くてふ

くらんでいるが，象牙質 /エナメル質境界の凹凸は

強い。

　年代の点では，遺伝学的研究からちょうどゴリ

ラがヒト /チンパンジー系統から分かれたと考え

られている頃にあたる化石がアフリカから見つ

かったことは興味深い。記載者である石田とピッ

クフォードは，Samburupithecusをヒト /アフリ

カ大型類人猿系統の共通祖先に位置づけている

（Ishida and Pickford, 1997）。ただし，Samburu-

pithecusは，頬骨突起の位置が低く，大臼歯に明

瞭な舌側歯帯が残っているなど，原始的な特徴を

も保持している。また，石田とピックフォードは，

Samburupithecusの硬口蓋は現生大型類人猿の

ように深くてアーチ状になっていると判断したが，

Samburupithecusの上顎標本の口蓋突起には水

平方向に何本か割れ目が走っており，変形の影響

について慎重に検討する必要がある。大口蓋孔の

位置から推定すると，Samburupithecusの硬口蓋

は実際にはさほど深くはなかった可能性もある。

　とはいうものの，このように原始的な特徴を幾

らか残しているからと言って，Samburupithecus

がヒト /アフリカ大型類人猿の共通祖先である可

能性を破棄するのもやはり短絡的であろう。これ

までに各地で見つかっている類人猿化石からは，

彼らの進化の過程で，頭骨・歯牙か体肢骨のどち

らか，あるいは両方にかなりの平行進化が起きて

いる可能性が示唆されているからである。

Samburupithecusの標本はまだ模式標本 1個だけ

であり，系統的な位置づけをおこなう上で重要な

のは，（決まり文句で恐縮だが）もっと多くの化石

を発見することである。

　10）中新世末の人類化石

　Samburupithecusをのぞいて，中新世後期のア

フリカ大陸ではほとんどヒト上科の化石は見つ

かっていない。鮮新世以降，アフリカではアウス

トラロピテクス類やホモ属など人類化石が多数発

見されているが，はっきりと類人猿とわかるよう

な化石は何も発見されていない。したがって，現

在のゴリラやチンパンジーの進化史については化

石の面からは一切明らかになっていない状況であ

る。

　人類化石については，近年，最古の記録が次々

に書き換えられてきた。1970年代にエチオピア

とタンザニアから発見された 3―4 MaのAustralo- 

pithecus afarensis（Johanson et al., 1978）が長

らく最古の人類の座を占めていたが，1990年代に

入って，やはりエチオピアから Ardipithecus 

ramidus（4.4 Ma）（White et al., 1994），ケニヤ

か ら は Australopithecus anamensis（4.2 Ma）

（Leakey et al., 1995b; Leakey and Walker, 

1997b; Leakey et al., 1998）が報告されてその記

録を塗り替えた。さらに最近，エチオピアのもっ

と古い地層から Ardipithecus ramidus kadabba

（5.5 Ma）（Haile-Selassie, 2001; WoldeGabriel 

et al., 2001），ケニヤのバリンゴ湖周辺のトゥゲン

丘陵から Orrorin tugenensis（6 Ma）（Senut et 

al., 2001; Pickford and Senut, 2001）が発見され

ている（図 4）。

　これら最古級の人類化石はすべてエチオピア，

ケニヤ，タンザニアといった東アフリカ諸国から

発見されたものであるが，ごく最近，東アフリカ

から遠く離れたアフリカ中央部のチャドから 6 ― 7 

Maと推定される人類化石を発見したという報告

が正式に Nature誌に発表され，Sahelanthropus 

tchadensis（新属新種）と命名された（Brunet et 

al., 2002; Vignaud et al., 2002）。

　これまでアフリカにおける初期人類の発見は，

1924年に南アフリカ共和国のタウングから

Australopithecus africanus（Dart, 1925）が発見

されて以来，ほとんど南アフリカと東アフリカに

集中していた。人類の起源に関するシナリオも，

このような偏った証拠に頼るしかなかった。東ア

フリカに人類の起源を求めたシナリオのなかで有

名なのが，フランスのイヴ＝コパンスによって提

唱された「イーストサイド・ストーリー」である

（Coppens, 1983, 1991, 1994）。

　皮肉なことに，のちになって同じフランスの研

究者たち（コパンス自身も含む）によって，その

ような東アフリカ中心のシナリオに一石を投じる

ような発見がなされた。チャドで見つかった

Australopithecus bahrelghazali（3.5 Ma）がそ
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れである（Brunet et al., 1995, 1996）。標本はわ

ずかであったが，東アフリカのアファール猿人

（A. afarensis）と同時代に，はるか彼方のアフリ

カ中央部にアウストラロピテクス類がすでに分布

していたということが判明したのは驚きであった。

そして最近，東アフリカでついに中新世末にまで

さかのぼる人類化石 Orrorinの発見が報じられて

から時を移さずして，ふたたびチャドで同じくら

い古い人類化石 Sahelanthropusが発見された。

　現在，DNAなどの研究に基づくチンパンジー

とヒトの分岐年代は 6 Ma頃と考えられている

（Goodman et al., 1998）。調べる部位や，年代計

算の基準点（化石）の取り方による誤差が生じる

ので，この数字もおおよその目安と考えた方がよ

いが，それでも Sahelanthropusや Orrorinの年

代は，チンパンジー /ヒトの最終共通祖先にかなり

迫る時代と言うことはできる。チャドの化石は，

そのような初期にも人類はすでにアフリカでかな

り広い範囲に分布していたことを示唆し，化石人

類に関して従来のわれわれの知識がいかに限られ

ているかを再認識させる発見であった。

IV．ま　と　め

　アフリカの中新世の類人猿化石の発見をめぐる

状況は，つい最近までの人類化石の発見状況と似

ている。中新世類人猿化石はいまのところアフリ

カ大陸では東部と南部でしか見つかっておらず，

その割合は人類化石の場合よりもさらに著しく東

アフリカに偏っている。しかしながら，中新世前

期にはサウジアラビアから東アフリカを経て南ア

フリカまですでに広がっていた類人猿が，アフリ

カ中央部や西部に分布していなかったとは考えに

くい。人類化石における東アフリカ中心の見方が，

チャドでの化石発見によって再考を迫られている

ように，今後，これまでに類人猿化石が見つかっ

ていなかった地域から新たな化石類人猿が発見さ

れる可能性は充分ありうると思う。勿論，従来大

量の類人猿化石が採集されてきた東アフリカでの

野外調査をさらに推し進めることは重要であり，

当分のあいだはこの地域の標本がアフリカにおけ

る類人猿化石研究の基準点として使われる状況は

続くだろう。しかしながら，アフリカにおける類

人猿の進化とヒトへ至る道筋の解明に突破口を開

くには，他の地域で野外研究をおこなう道を拓い

ていくことが必要不可欠である。
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