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研究成果の概要（和文）：1000万年前に形成されたナカリ層（ケニア）の発掘調査を行い、得た化石資料からこ
の地域に同時期に棲息していた霊長類の多様性、及び環境利用における競合の程度を推定した。ナカリ層から
は、人類と現在のアフリカ類人猿の共通祖先に近いと考えられるナカリピテクスが知られているが、他に2種の
大小類人猿を発見した。これらの化石と共にオナガザル科の化石が多数得られている。類人猿とオナガザルの歯
のエナメル質の酸素と炭素安定同位体分析からは、これらが類似した環境を利用していたことが示され、潜在的
な競合関係が示唆された。

研究成果の概要（英文）：We conducted excavations at the 10 million year-old Nakali Formation 
Kenya). We  revealed a high diversity of the Nakali primate community and evaluated the strength of 
competition over the use of environmental resources. In addition to a great ape Nakalipithecus, 
which is presumed to have a close relationship to the last common ancestor of humans and extant 
African apes, we formally reported two other apes from Nakali. These apes were associated with a 
large number of cercopithecid (a group including living Old World monkeys) primate remains. Oxygen 
and carbon stable isotopic analysis of dental enamel sampled from Nakalipithecus and these 
cercopithecids revealed that both taxa exploited resources obtained from similar environments 
(closed C3 dominant environment) and suggest a potential competitive relationship among them.

研究分野： 自然人類学

キーワード： 中新世　化石霊長類　進化　アフリカ　ナカリピテクス　オナガザル科　ヒト上科

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
現在アフリカに生息するゴリラ、チンパンジー属と人類とが、何がきっかけで、異なった進化過程を歩み始めた
かは、人類進化における最大の未解決問題の一つである。この問題の解決が遅れている理由は、1200万から700
万年前のアフリカの化石資料が著しく乏しいためである。本研究チームが開拓したナカリからは数種の類人猿を
含み10種を越えると推定される霊長類が知られている。類人猿とオナガザルは競争を経ることで、互いに異なる
方向へ進化を始め、結果的に類人猿・人類系統は追いやられたとする仮説が提唱されているが、これを化石資料
から直接的に実証する研究は、本計画が世界で初めてである。

※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、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
 

過去 20 年において、初期人類研究は、600 万年前に遡る複数の化石人類の発見とラミダス猿
人の一連の詳細な研究に見られるような劇的な進展を遂げた。一方で、人類誕生直前の進化、す
なわちヒトと現生アフリカ類人猿の最後の共通祖先の姿とその起源を探る研究は、1982 年のサ
ンブルピテクス（960 万年前）の発見以来、長く停滞していた。しかしながら 2007 年に画期的
な二つの発見があった。一つは、東京大学を中心としたチームによるエチオピアからのチョロー
ラピテクス（800 万年前）の発見、もう一つは申請者らによるケニアからのナカリピテクス（980
万年前）の発見である。系統的位置が未だに定まらないサンブルピテクスの場合と異なり、これ
らはいずれも一定の証拠に支えられた系統仮説を伴っている。チョローラピテクスは初期のゴ
リラ系統、ナカリピテクスの場合は、西ユーラシアのウーラノピテクスと姉妹群をなし、ヒト・
現生アフリカ類人猿の最後の共通祖先の手前という系統仮説が提唱され、これらの仮説は次第
に支持を増やしてきた。研究開始当初の状況は、これらの化石資料を基礎に、最後の共通祖先を
めぐる研究が始まったところであった。 

本研究グループは、研究が始まった 2015 年までに 4200 点あまりの化石資料をナカリで収集
していた。うち、霊長類は 5 %以上を占める。資料点数ではオナガザル科コロブス亜科が卓越す
るが、種多様性が高く、オナガザル科では複数種のコロブス亜科が、オナガザル科以外では、大
型類人猿ナカリピテクス、それとは異なる大型の類人猿、複数の小型狭鼻猿、1 種の原猿が含ま
れると考えられていた。霊長類の多様性がこれほど高い後期中新世化石産地は、アフリカ・ユー
ラシアで他に例を見ない。 

複数のオナガザル科と同所的に体サイズが重複する小型の非オナガザル狭鼻類が 4 種も棲息
していた点はきわめて興味深い。非オナガザル小型狭鼻類は、漸新世末に現れ、前・中期中新世
（2000～1500 万年前）に東アフリカで系統放散し繁栄した。これまでに知られていた最も新し
い記録は 1200 万年前であり、そのころに絶滅したと考えられていた。これまで、オナガザル科
が他の狭鼻類系統に競り勝ち、オナガザル科優位の霊長類相を確立すると共に、ヒト上科の中で

は特殊化を経た現生アフリカ類
人猿系統と人類系統が生き残っ
たとする仮説が唱えられてきた。
しかし、オナガザル科の登場が化
石記録で 1200 万年前まで遡る一
方、こうした非オナガザル小型狭
鼻類の多様性が 1000 万年前でも
保たれていたとすれば、この時代
でもオナガザル科は他の系統群
の脅威ではなかった可能性が示
唆される。オナガザル科の大型化
は鮮新世に始まったため、体サイ
ズが大きな類人猿にとっては、い
っそうニッチ分割が容易であっ
たと推測できる。第 2 の化石類人
猿の存在もこの解釈を支持する
ように考えられる。 

 
２．研究の目的 
 

オナガザル科との競争がヒト上科の衰退（一方では人類誕生の契機）を招いたという仮説は
1980 年代より提唱されている。この仮説は各時代における両系統群間の種数比変化を根拠とし
ているが、一部の時代を除き既知種の数自体が少ないこと、両系統の増減のパターンが非対称で
あるなどの批判を受けている。同所的に得られた霊長類の化石証拠に基づき、これらの種間関係
を解明しようとする研究は本研究が初めてである。 

アルファ分類は研究の基盤となるものであり、まず霊長類についてこれを進める。また、ナカ
リ全体としてどのような環境特徴があり、どのような動物相が存在していたのか、そしてナカリ
の霊長類がそれぞれどのような環境を利用したかを明らかにする。物理的環境（古気候）に加え、
東アフリカとユーラシアとの間の動物相交換を明らかにすることも生態系の理解上、重要であ
る。本研究グループは、ナカリのコロブス亜科は樹上環境に適応しているものの、歯の形態から
見ても、体のサイズから見ても現生コロブスほど葉食に適応していないこと、また（現生コロブ
スと異なり）母指を維持しており、精密把握に依存した祖先的採食（種子、果実類が示唆される）
を行っていた可能性を示した。コロブス類と類人猿の間で、利用環境、食性に違いがあったのか
を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
 

ナカリで発見されている霊長類 



発掘資料にもとづき、ナカリ層の古環境、ナカリと他のアフリカ、あるいはユーラシア化石産
地との間でどのような動物の交流があったかなど、幅広い文脈での系統解析を進める。形態学的
手法、地球化学的手法による霊長類の環境利用復元をおこなう。資料収集には、各年 1 回、ナカ
リに調査キャンプを設置し、夏の乾期に 6 週間の発掘・地質調査を行う。これまでの霊長類化石
の産出状況を再検討し、多様な霊長類化石を探索する上で有望と考えられるサイトの重点的発
掘を行う。化石資料について以下の分析を行う。霊長類歯牙の内部構造を中心とした幾何学的形
態分析、ほ乳類歯牙の安定同位体分析、局所的古環境指標としての齧歯類の系統解析・生態復元、
変形化石の計算機による仮想修復と系統解析を行う。 
 
４．研究成果 
 

研究期間の年度ごとにフィールド調査を行い、新たな化石資料を加えると共に、地質学的情報
を収集した。4 年間で 400 点あまりの化石資料を加え、動物相リストを更新した。動物相リスト
については、Tsubamoto et al. (2020）、Tanabe et al. (2020)が最新のデータとなる。種同定は、
系統解析、古環境復元など分析的研究の基盤となるが、この 4 年間に 5 種を追加し、約 50 種の
哺乳類が同定されている。同定、記載に関する主要な論文発表を以下にまとめる。 

霊長類：ナカリ層で発見されている霊長類のうち、曲鼻類ギャラゴ科について、同時代のエジ
プトから知られている Galago farafraensis もしくはその近系統として同定した。これは後期中新
世の東アフリカから初めて発見された曲鼻類であり、東アフリカから北アフリカまで、小型原猿
類の棲息可能環境が連続していたことが示唆された。小型狭鼻類のうち一つをニャンザピテク
ス亜科(属種不詳)として公式に報告した。ニャンザピテクス亜科は漸新世末期に現れた小型狭鼻
類であり、最近はヒト上科に含める研究者が主流である。その最新記録は 1250 万年前（ンゴロ
ラ層）であったが、これを 250 万年更新した。ナカリの種は、ンゴロラの種とは顕著に形態が異
なることから、ニャンザピテクス亜科内の多様性が中期中新世の末期でも維持されていたこと
が示唆された。ヨーロッパで知られているオレオピテクス属（800 万年前～）とニャンザピテク
ス亜科との系統的繋がりは以前から歯の形態より示唆されていたが、収斂進化とする意見が優
勢であった。しかし、ナカリのニャンザピテクス亜科の発見により、この仮説の再検討が必要に
なった。ナカリピテクスとは明らかに形態が異なる大型類人猿の小臼歯の記載報告を行った。こ
の類人猿はナカリピテクスや現生のアフリカ類人猿よりも、前期-中期中新世のプロコンスル類
に類似している。これらの結果から、ナカリ層の霊長類にはヒト亜科ナカリピテクスやオナガザ
ル科マイクロコロブスのように現代的な要素と、前期-中期中新世から存在した類人猿、他の狭
鼻類など古い要素の両方が含まれていおり、系統群の交代期を記録していることが示唆された。 

霊長類以外：主要な論文発表は奇蹄類、偶蹄類、齧歯類について行われた。奇蹄類では、ナカ
リ層とナムルングレ層から得られたサイ科資料を新属新種サンブルケロス・イシダイとして記
載した。ナカリ産クロサイ属の記載を行い、この属のユーラシアへの拡散について議論を行った。
偶蹄類では、アフリカ全体でも標本数が乏しいマメジカ類 Dorcatherium cf. pigotti、 イノシシ
類の稀少種 Listriodon sp.がナカリに生息していたことを明らかにした。前者は、この属がユー
ラシアからの移入種であることを示唆する。また、後者はこの種の最新記録を更新した。ナカリ
から発見されたイノシシ類の歯顎化石を Nyanzachoerus 属の新種として記載し、この種が同属
の中で最も祖先的であること、さらにシワリクから知られる Sivachoerus と類似する点が、後期
中新世のアフリカからシワリクへの拡散を示唆することを指摘した。齧歯類については、ヨシネ
ズミ類資料を新属新種 Thyronomys kamulai として記載し、ユーラシアとアフリカを交叉する
ヨシネズミ科の系統進化について論じた。いずれの分類群においても、アフリカとユーラシアの
関連が発生した点は興味深い。ナカリ層の前後 200 万年間に化石産出量の豊富な産地が東アフ
リカに存在しないため、ナカリ動物相はユーラシアとアフリカの間の動物相交換を理解する上
で重要な資料となることが示された。 

分析的研究では、ナカリピテクスと系統的近接性が示唆されているウーラノピテクスの乳臼歯
の内部構造(エナメル象牙境)を幾何学的形態分析法によって比較し、両者の類似点と相違点を明
らかにした。乳臼歯は形成時期が早いため、永久歯に比べて遺伝的要素をより強く反映すると考
えられているが、分析結果からはナカリピテクスとウーラノピテクスを特に強く結びつける結
果は示されなかった。しかしナカリピテクス＝ウーラノピテクス系統の存在を否定する結果も
得られなかった。化石類人猿に対し、ヒトと現生の大型類人猿は、それぞれ異なった方向へ特殊
化しているという興味深い結果が得られた。 

オナガザル科マイクロコロブスの完全頭骨を日本へ一時輸入し SPring-8 で放射光撮影をした。
この資料は圧迫変形を受けているため、仮想的にその修復を行う必要があった。ケニアの政情不
安のため一時輸入の時期が当初の予定よりも 1 年遅れた。この結果は現在分析途中である。これ
によって、コロブス亜科の中におけるマイクロコロブス属の系統的位置づけが決まることが期
待される。 

ナカリピテクス及びオナガザル科（主としてコロブス亜科）の歯のエナメル質を採取し、酸素、
炭素安定同位体比を計測した。同時に、ウシ科動物についても同じサンプリングと計測を行った。
これらのデータについては、論文を執筆中であるため、要点のみを記す。ナカリのデータと比較
する上で、時代的統制が最も厳密に取られているミドル・アワシュ、アラミス（440 万年前）の



哺乳類群における安定同位体比（White et al., 2009）を用い、下の図を作成した。ナカリの哺乳
類は、全体的に低い酸素同位体比を示す傾向がある（低乾燥度）。ナカリのオナガザル科霊長類
の値は、アラミスのオナガザル科の値と全く重複しない。霊長類以外でも tragelaphini（ウシ科
の 1 グループ）はナカリのものが約 3‰低い値をもつ（図には示していない）。これらにおける
炭素安定同位体比は、ナカリとアラミスの間で大きな違いはなく、強い C3 環境シグナルを示す。
ナカリの霊長類は、アラミスのアルディピテクス、プリオパピオとほぼ同じ炭素安定同位体比を
示す。プリオパピオはアラミスのコロブスよりも高い同位体比を示す。これは、現代のオナガザ
ル科、コロブス亜科にも共通の傾向で、前者が相対的に強い雑食傾向をもつことに関連している
とされている。この点から、ナカリのコロブス類はアラミスのコロブス類ほどは葉食に特化して
いなかったことが示唆される。ナカリのオナガザルとナカリピテクスは、同程度の炭素安定同位
体比をもつことから、両者は組成的に類似した食物資源を利用したことが示唆される。むしろ、
オナガザル科の中で、サイト間に違いがあった可能性が示されており、この原因については、詳
細な検討を進めている。 

 
 

化石エナメル質の炭素と酸素安定同位体比のプロ
ット（平均±1SD）。ナカリピテクスとナカリのオ
ナガザル科（コロブス類）の分析結果を White et 
al. (2009）の各種哺乳類データに重ねた。�アルデ
ィピテクス、▲クセラコロブス（コロブス亜科）、
◆プリオパピオ（オナガザル亜科）、◀tragelaphini
（ウシ科）■キリン科。ナカリのオナガザル科の
プロットはサイトごとに分けて表示している（△
と□）。未発表データ。 
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