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はじめに
ボトレミス科はカメ類の中でも曲頸亜目に属するグ

ループで，白亜紀アルビアン階から古第三紀始新世に
生息していた，絶滅分類群である．今日の曲頚亜目の
地理的分布は南半球のみに限られる（van�Dijk�et�al.�
2014）が，ボトレミス科の化石記録は北半球からも知
られている．その研究史の始まりは，�Leidy（1856）
が北アメリカ・ニュージャージー州から発見された腹
甲と縁板を，その特徴的な表面彫刻から，Taphrosphys 
sulcatus として報告したことによる．その後，北アメ

リカの白亜系マーストリヒチアン階（Gaffney�et�al.�
2006）から産出した，ほぼ完全な頭骨と下顎が，
Leidy（1865）によって現生の Podocnemis expansa（オ
オヨコクビガメ）に近縁の新属新種 Bothremys cooki
として報告された（図 1 ）．その後，Baur（1891）は，
B. cooki に見られる上顎と下顎の咬合面の深い穴など
の特徴から，これを独立した科に分類するべきだと
し，ボトレミス科を設けた．Gaffney�et�al.（2006）
は，既知の化石記録を網羅的にレビューして，ボトレ
ミス科の分類学的位置とその下位分類を整理した．こ
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Abstract
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れによってボトレミス科の全体像が得られ，系統仮説
にある程度のコンセンサスが得られた結果，その分類
学的・形態学的研究は活発になっている．本レビュー
は，Gaffney�et�al.（2006）とそれ以降の研究を中心に，
ボトレミス科，中でもボトレミス族についての研究に
焦点を当てて紹介する．

分類学
Baur（1893）はボトレミス科が，アフリカヨコク

ビガメ科とナンベイヨコクビガメ科を併せた単系統群
と姉妹群を為すと考え．その後の Hay（1908），Nopcsa
（1923），Dollo（1924）らも，ボトレミス科を有効な
分類群として認めていた．しかしながら，その後曲頸
亜目におけるボトレミス科の分類学的位置づけは混乱
の時期を迎える（Schmitt�1940 ; �Carrington�da�Costa�
1940,�1958 ; �Williams�1950）．Romer（1956）による曲
頚亜目の分類では，ボトレミス科は記載されず，
Bothremys 属はアフリカヨコクビガメ科に含められて，
他にはマタマタ科のみが有効な分類群とされた．近
年，Gaffney（1975a,� 1975b），Gaffney�and�Zangerl
（1968）がボトレミス科の再検討を行って，再び有効
な分類群として再評価されるようになった．さらに，
現代的な系統分類学の手法を用いた研究においても，
ボトレミス科が単系統群であることが示された．すな
わち，ボトレミス科を，左右方向に幅の広い前前頭骨
や，他の曲頸類とは対照的に発達の弱い頬の凹み
cheek�emargination によって上顎骨−方形骨−頬骨
関節が保持されている，など特徴的な頭骨形態を共有
することによって定義された（Antunes�and�Broin�

1988 ; �Broin�1988 ; �Meylan�1996 ; �Gaffney�et�al.�2006）．
結果的に，Baur（1891,�1893）が示した曲頸亜目の中
に複数の分類群（マタマタ科，アフリカヨコクビガメ
科，ナンベイヨコクビガメ科，ボトレミス科）を設け
る考え方を，これらの系統仮説はほぼ踏襲することに
なった（図 2 ）．

Antunes�and�Broin（1988），Lapparent�de�Broin�
and�Werner（1998）はボトレミス科の中にボトレミ
ス群，ニゲレミス群，およびタフロスフィス群の 3 グ
ループがあるとした．しかしながら，ボトレミス群と
ニゲレミス群の化石記録は全骨格要素の形態形質が検
討されたが，タフロスフィス群の化石記録はその時点
では乏しく，甲羅の形態形質のみを用いた不十分な
データによるものだった．その後，Phosphatochelys�
tedfordi�Gaffney�and�Tong�2003を始め，保存状態の良
い頭骨の化石記録が報告されるようになり，状況は改
善した．Gaffney�et�al.（2006）は Antunes�and�Broin
（1988）のボトレミス・グループを踏襲してボトレミ
ス族とした一方で，ニゲレミス群，タフロスフィス群
を併せてタフロスフィス族とした．さらに，イン
ド亜大陸の上部白亜系から報告された Kurmademys 
kallamedensis�Gaffney�et�al.�2001と Sankuchemys sethnai�
Gaffney�et�al.�2003を側頭切痕が発達すること，方形
骨−翼状骨−底蝶形骨関節が露出することから，クル
マデミス族とした．また，ブラジルの白亜紀アルビア
ンの Cearachelys placidoi Gaffney,�Campos�and�Hirayama�
2001とモロッコの白亜紀セノマニアンの Galianemys�
Gaffney,�Tong�and�Meylan�2002を，頬骨が眼窩に達
しないことや後耳窓 fenestra�postotica が短いスリッ
トとして開口することなどからセアラケリス族とし
た．Gaffney�et�al.（2006）は，ボトレミス族とタフロ
スフィス族を含む上位分類群をボトレミス下科とし，
さらにボトレミス下科とセアラケリス族を含む上位分
類群をボトレミス亜科とした．

ボ ト レ ミ ス 族 の 中 で も， フ ォ ク セ ミ ス 亜 族
（Gaffney�et�al.�2006） の グ ル ー プ は 耳 小 柱 切 痕
incisura�columellae�auris が開放しているという特徴
を持つ．“pre-Bothremys�group（前ボトレミス・グ
ループ）”（Lapparent�de�Broin�2000）とフォクセ
ミス亜族（Gaffney�et�al.�2006）はほぼ同義で，イ
ベリア半島を中心に西ヨーロッパから，Foxemys 
mechinorum�Tong�et�al.�1998,�Foxemys trabanti Rabi�et�
al.� 2012,�Polysternon provinciale （Matheron� 1869）,�
Polysternon atlanticum Lapparent� de� Broin� and�
Murelaga� 1996,� Elochelys perfecta Nopcsa� 1931,�
Iberoccitanemys convenarum （Laurent� et� al.� 2002）,�
Tartaruscola teodorii�Perez-Garcia�2016a の 化 石 記 録
が知られている（Broin�1977 ; �Buffetaut�et�al.�1996 ; �

図 1．�Bothremys cooki�Leidy,�1865.�タイプ標本�AMNH�2521，
A 背側；B 腹側；C右側面；D下顎背側．Leidy（1865,�
pl.�18）より．
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Lapparent�de�Broin�and�Murelaga�1999 ; �Lapparent�
de�Broin�and�Werner�1998 ; �Tong�and�Gaffney�2000 ; �
Perez-Garcia�et�al.�2012）．フォクセミス亜族はヨー
ロッパ大陸からしか知られていなかったが，コロンビ
アの暁新世より報告された甲長150cm を越える
Puentemys mushaisaensis Cadena�et�al.�2012は，初めて
の南アメリカ大陸における化石記録となった．ボトレ
ミス族のうち，これらフォクセミス亜族をのぞいた系
統がボトレミス亜族である．ボトレミス亜族は，頭骨
背面で上顎骨と方形骨が関節すること（Chedighaii 属
をのぞく），咬合面に凹みをもつこと（Chedighaii 属
をのぞく），頸静脈後孔が完全に閉じていることな

どの共有形質を持つ．ボトレミス亜族の化石記録
は，北アメリカからは B. cooki�Leidy�1865,�Chedighaii 
hutchisoni�Gaffney�et� al.� 2006,�C. barberi�（Schmidt�
1940），北アフリカ〜アラビア半島から Zolhafah bella 
Lapparent�de�Broin�and�Werner�1998,�Rosasia soutoi�
Carrington�da�Costa�1940,�B. kellyi Gaffney�et�al.�2006,�
B. arabicus�（Zalmout� et� al.� 2005）,�B. maghrebiana�
Gaffney� et� al.� 2006, Araiochelys hirayamai�Gaffney�
et�al.�2006，そしてイベリア半島から Algorachelus 
peregrinus�Perez-Garcia�2016b が知られている．

図 2．ボトレミス科の分岐図．Perez-Garcia（2016b,�Figure10）より．



─ 31 ─

ボトレミスの咬合面形態
ボトレミス亜族には，Chedighaii 属を除いて，咬合

面の上下：上顎の腹側と下顎の背側に凹みが見られる．
上顎の凹みは頬骨，上顎骨，口蓋骨によって形成され
ていて，腹側方向に向かって円錐状の凹みが開口す
る，尾側で下側頭窩 fossa�temporalis� inferior に接す
る．頬骨は円錐状の凹みの頂点から尾側を占め，下側
頭窩に沿って露出する．凹みをもつボトレミス亜族の
中でも，B. maghrebiana では，下側頭窩に沿って咬合
面上で上顎骨−口蓋骨が関節し，頬骨は下側頭窩に
沿って露出しない（Gaffney�et�al.�2006）．下顎の凹み
は，下顎枝の咬合面に，吻側に向かって開口する．下
顎の凹みは腹側が歯骨，背側が鉤状骨によって形成さ
れる．上顎の凹みは腹側方向に向かって開口し，下顎
の凹みは吻側方向に向かって開口するので，その長軸
方向は対応しない．ボトレミス科を初めて分類群とし
て認識した Baur（1891）は，B. cooki に見られる咬合
面の凹みを，大きな牙の歯根を収めるための歯槽だと
考えていた．Hay（1908）は“歯槽”仮説には否定的
で，凹みを利用して餌生物を効率的に噛み砕くための
構造だと考えた．また，Hay（1908）は凹み部分が，
クチバシの角質を再生する場所であると言う仮説を考
えた．Gaffney�et�al.（2006）は，B. cooki を含むボト
レミス亜族に見られる凹みの機能は解明出来ないもの
の，滑りやすい軟体動物を捉える構造であるという推
測が最もらしいとしている．カメ類の中では，他にサ
ンドウニア科（潜頸亜目）の Brachyopsemys tingitana�
Tong�and�Meylan�2013にも，咬合面に凹みが知られ
ている．カメ類の咬合面形態は，系統と同時に食性へ
の適応の影響も強く受ける（Brinkman�2009 ; �Gaffney�
1979）．Br. Tingitana とボトレミス亜族が，どちらもモ
ロッコの暁新統から同所的に報告されていることは，
これらのカメ類が共通して餌としていた生物の存在を
示唆している．

ボトレミス科の放散
ボトレミス科の最も古い産出記録は，C. placidoi で，

ブラジルの白亜紀アルビアンのものである．同じセア
ラケリス族の Galianemys 属は，アフリカ大陸の白亜
紀セノマニアンのもので，セアラケリス族は大西洋の
両岸に分布していた．タフロスフィス族とボトレミス
族も，同様に近い系統のものが大西洋の両岸から報告
されている．また，このように化石記録が大西洋の両
岸，テチス海で隔てられていた北アフリカから報告さ
れていることは，ボトレミス族がある程度海水に適応
し，海洋ルートを放散に利用していたことを示唆して
いる．ボトレミス族の化石カメ類は，その化石記録が
浅海や，汽水の堆積物から発見されることから，彼ら

が海生のカメ類であった可能性が指摘されている
（Ferreira�et�al.�2015）．北アメリカ大陸・テキサス
州から Chupacabrachelys complexus（タフロスフィス
族）を報告した Lehman�and�Wick（2010）は，ボト
レミス科の化石記録が北アメリカ大陸，ヨーロッパ大
陸，そしてアフリカ大陸の全ての地域において低緯度
の温暖な環境のものであると考えられることを指摘し
た．また，Rabi�et�al.（2010）は，フォクセミス亜族
がヨーロッパ大陸に留まったのに対して，ボトレミス
亜族が，北アメリカから浅海の海岸線に沿って，ヨー
ロッパと北アフリカへ，複数回にわたって放散したと
する仮説を提出した．これに対して，コロンビアの暁
新世から報告された P. mushaisaensis は初めてのヨー
ロッパ外産のフォクセミス亜族である（Cadena�et�al.�
2012）．このように，化石記録からは，ボトレミス亜
族とフォクセミス亜族がそれぞれ独立に，おそらく複
数回にわたって大西洋の両側に放散したことは明らか
である．しかしながら，本来淡水棲であったと思われ
るボトレミス族のカメ類が，なぜ浅海を超えて放散す
ることが出来たのか，という古生態の問題を解明する
ような研究が待たれる．
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