
１．はじめに
日本では，第三，四系の火山灰層序，放射年代測

定，古地磁気層序，微化石生層序および花粉学の研究

が盛んであるが，長鼻類化石の研究をこれら関連分野

の成果と組み合わせ，日本産長鼻類の種レベル分類学

および時空分布を明らかにする仕事が１９６０年代以来行

われている（池辺ほか，１９６５；亀井・瀬戸口，１９７０；

亀井ほか，１９８８；樽野・亀井，１９９３；樽野，１９９９；小

西・吉川，１９９９など）．最近では，日本の長鼻類の層

序・年代分布と中国のそれとの対応関係を，中国の研

究者と共同で検証する研究も行われている（Takahashi

and Namatsu，２０００； 樽野，２００５）．

一方，日本の長鼻類を長鼻類全体の系統関係の中に

位置づける系統分類学的研究は比較的少ない．松本彦

七 郎 が 行 っ た 仕 事（松 本,１９２４a,b,c ,１９３９,１９４１；

Matsumoto,１９２６a,b,１９２９；Matsumoto and Okazaki,

１９５９）以降は，犬塚（１９７３a,b）までしばらく無かっ

たといえる．松本はアメリカに留学した際に，エジプ

ト，ファユーム産の古第三紀長鼻類化石の研究を行っ

た（Matsumoto，１９２３，１９２４，１９２９な ど）．こ の た め，

松本の研究は日本産の標本を扱う場合でも，長鼻類全

体を視野に入れたものであり，そのほとんどの論文中

で系統樹を図示している．しかも松本の系統樹は，留

学時の指導者であった Osborn のそれらとは対照的

に，極力二分岐で分類群をつなげた明晰なものであ

る．このため，松本の系統仮説は分岐分類学的な論議

にのせることが可能であり，現在でも主要な論議の源

泉 と な っ て い る（Tassy，１９９０，１９９４；Tassy and

Shoshani，１９９６）．

日本人による長鼻類化石研究論文中に，独自の系統

樹が再び現れるのは，犬塚（１９７７a,b）による千葉県

猿山産ナウマンゾウ頭蓋化石の研究においてである．
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Current issues on the systematics of Japanese stegodonts , stegolophodonts , paleoloxodonts

mammoths and gomphotheres are reviewed. Phylogenetic hypothesis of the genus Stegodon should

be revised based on the study of additional cranial materials which were not used by Saegusa

（１９８７）. Comprehensive study on the new materials of primitive stegodonts and stegolophodonts from

southern Asia is currently underway in conjunction with the revision of the Japanese stegolophodonts.

Cranial materials of Elephas recki recently excavated from Ethiopia provide new insight on the

phylogeny of Eurasian Palaeoloxon. E. naumanni can be considered as a relict of once wide spread

Palaeoloxodon species represented by a skull from Stuttgart. The external naris of Gomphotherium

annectens has been described as narrow by Tassy（１９９４）, but the skull of G. annectens should be re-

described pending the repair of the skull . Recent finding of highly derived Sinomastodon from

Thailand appears to support the idea that this genus is a sistergroup of New World gomphotheres.

However, the idea should be tested by a phylogenetic analysis accompanied with a revision of the

New World gomphotheres.
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この研究には，頭蓋の形態に関する独自の視点があ

り，学ぶところが多い．しかし，Elephas recki やイタ

リア産の保存の良い Elephas antiquus の頭蓋との比較

が行われていないといった弱点がある．この弱点は，

系統分類学的研究において比較に用いるべき標本の大

多数は，欧米の博物館，大学に所蔵されているという

事情に由来する．しかし，８０年代以降，海外の標本収

蔵施設への訪問は比較的容易になってきており，日本

人研究者がアフリカ・アジア地域の調査隊に参加する

機会も増えている．このような条件下，筆者は日本産

長鼻類に関連した系統分類の仕事をしている．以下，

日本産長鼻類に関連した系統分類研究の現状と課題を

分類群ごとに順次紹介してゆく．

２．ステゴドン（Stegodon）属
日本の固有種である Stegodon aurorae は，頭蓋形質

を使った最節約法による系統解析により，中国北部を

中心に分布する S. zdanskyi の姉妹群とされている

（Saegusa，１９８７，１９９１，１９９６）．日本における大型ス

テゴドンから S. aurorae への進化は，この S. zdanskyi

と S. aurorae の間を埋めるものを探すという形で研究

されている．しかし，この系統仮説は，すでに２０年近

く前のものであり，見直すべき時期にきている．最近

大分の安心院で発掘された S. miensis の頭蓋は，例外

的に顔面が保存されており（高橋ほか，２００５），S.

zdanskyi と S. aurorae のみならず，ステゴドン属全体

の系統関係を見直す好機を与えている．しかし，この

ような新たな標本 の 発 見 が な く と も，Saegusa

（１９８７，１９９１，１９９６）には以下のような問題点のあるこ

とは明らかである．

Saegusa（１９８７）では幾つかの重要な頭蓋標本が扱

わ れ て い な い．Saegusa（１９９７）は 予 察 的 に S .

orientalis と S. pinjorensis の頭蓋の形質を最節約法に

より系統解析し，これらはトリゴノセファルスグルー

プに入ることを示した．しかし，S. orientalis および

S.pinjorensis の記載は予察的な段階にとどまっている

（三枝，１９９３）．また，Bergh（１９９９）により簡略に

記載された S. sompoensis の頭蓋も検討の対象とされ

ていない．前頭部の形態により，S. sompoensis はトリ

ゴノセファルスグループの中でも S. trigonocephalus

に近いものと予想できるが，S. sompoensis の頭蓋を再

記載し，改めて系統解析を行うべきである．

シワリクのステゴドン類に関しても多くの問題点が

残されている．Saegusa（１９８７）は従来 S. bombifrons

に入れられていた頭蓋標本中に別種があるとし，これ

を暫定的に Stegodon sp. A とした．しかし，Stegodon

sp. A は S. bombifrons の雌である可能性も残されてい

る．性差に関する問題はこれだけでない．Saegusa

（１９８７）は，Osborn（１９４２）により同種の雌雄とさ

れた S. insiginis と S. ganesa を別種とした．その根拠

は，S. ganesa の姉妹群であるS. trigonocephalus の雌の

頭蓋は S. insiginis よりもS. ganesa や S. trigonocephalus

の雄の頭蓋と類似しているという点にある．もしそう

なら，シワリクからも S. trigonocephalus の雌に類似

した頭蓋が産出してもおかしくない．これらの問題を

解決するためには，ロンドンの自然史博物館，インド

およびパキスタンの博物館にあるステゴドン類の標本

の再検討が必要である．

３．ステゴロフォドン（Stegolophodon）属
ステゴロフォドンの頭蓋はシワリクより産出した幼

獣の頭蓋（Osborn１９２９，１９４２）一つしか知られていな

い．また，他の長鼻類では比較的豊富に産出する臼歯

でさえも，標本数は限られている．

しかし，最近，タイ東北部ナコンラチャシマー市近

郊の砂採掘場において，後期中新世のステゴロフォド

ンと原始的なステゴドンの歯と上・下顎骨が，他の脊

椎動物化石とともに大量に発掘され，この標本群に基

づきステゴドン科の分類が提案された（Saegusa et

al.,２００５）．これら哺乳類化石は，砂採掘中に労働者に

より採取されたものであり，筆者らが採集した数個の

標本を除き，産出層準は不明である．しかし，長鼻類

化石を中心に哺乳類化石をまとめてみると，中期中新

世，後期中新世，鮮新世，中期更新世の群集に大まか

に分けることが出来る．

この砂採掘場から発見されたステゴロフォドンの標

本数は，これまで記載された世界中全てのステゴロ

フォドンのそれよりも多く，ステゴドン科における臼

歯の形態の多様性を掴むには優れた資料である．この

資料を観察した結果，ステゴロフォドンの臼歯の咬頭

の配列には，幾つかの morphotype が認められ，また

この morphotype は他の地域・年代のステゴロフォド

ンにも見られることが明らかとなった．Saegusa et

al.,（２００５）は，この morphotype の頻度，稜数，大き

さなどの差異によって，ステゴロフォドンおよびステ

ゴドンを幾つかのグループにわけた．しかし，このよ

うに定義したステゴドン科内のサブグループは，必ず

しも単系統群ではないため，それらに正式な分類名を

与えていない．しかし，そのうち幾つかは単系統群ら

しい．樽野（１９８５）は日本産のステゴロフォドン類を

Yabe（１９５０）により設立されたエオステゴドン

（Eostegodon）に入れ，別属としたが，他地域のステ

ゴロフォドンと共通した morphotype が認められるの

で，日本産のステゴロフォドン類もステゴロフォドン

属に入ると考えたほうがよい．しかし同時に，日本産

のステゴロフォドン類は中国の S. hueiheensis ととも
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に単系統群を作るらしい．

タイ，そして一部ミャンマーから最近採集されてい

る標本には，原始的なステゴドンとステゴロフォドン

をむすぶ過渡的な形態を示しているものが多数ある．

これらの標本は，ステゴドンがアジア南部で派生した

ことを強く示唆しているが，それらのうちどれが，ス

テゴドンの姉妹群となるかはまだ不明である．

ステゴドンの姉妹群の問題も含め，上述のステゴド

ン科ステゴドン科内のサブグループが分類群としてま

とめることが出来るかどうかを知るには，詳細な層

序・地域分布の把握が不可欠である．残念なことに，

ナコンラチャシマ市近郊の砂採掘場は水没してしま

い，ここから産出したステゴドン科長鼻類化石の層序

を詳しく調べる機会は失われてしまった．しかしなが

ら，ミャンマーのイラワジ統に新たな可能性がある．

ミャンマーのイラワジ統はステゴドンおよびステゴロ

フ ォ ド ン 属 そ れ ぞ れ の 模 式 種 で あ る Stegodon

elephantoides や Stegolophodon latidens を産出するが，

これらの種に入れられている標本には大きさ，稜の数

などからみて別種らしいものが含まれており，実際は

かなり異なった層準から産出したものによって構成さ

れているらしい．しかし，戦後この地域での調査はほ

とんど進んでいないため，種レベル分類のための判断

材料に欠いていた．最近ミャンマーの第三紀哺乳動物

群の研究は，海外とミャンマーの研究者の共同調査と

して再開されており，イラワジ統の調査も開始されて

いる．その一方，ミャンマー産脊椎動物化石のかなり

の部分が，ブラックマーケットを通じて商品として海

外に流出している．イラワジの調査は緊急を要するも

のと言える．

ミャンマーの調査と平行してインド，パキスタンの

後期中新・鮮新統の長鼻類化石に関する調査も進める

必要がある．インド，パキスタンの上部中新・鮮新統

とその動物群は１９７０年代以降総合的に研究され

（Badgley and Behrensmeyer，１９９５），長 鼻 類 に 関

しては Tassy（１９８３）により，ステゴロフォドンとゴ

ンフォテリウム類が再検討された．しかし，ロンドン

の自然史博物館にはインド，パキスタンの上部中新・

鮮新統より産出した未記載のステゴドン・ステゴロ

フォドン類が収蔵されおり，その中には上述のステゴ

ドンへの移行形態を示すステゴロフォドン類化石や，

上記のタイ・ミャンマーより最近産出している標本に

類似したものも含まれている．Sarwar（１９７７）など

をみると，現地の博物館等にも相当数の標本が蓄積さ

れていることが分かる．これらシワリク産のステゴド

ン科化石の再検討が必要である．

以上のような海外の標本の調査と平行して日本産の

ステゴロフォドンの化石の見直しも必要である．日本

の中新統からは，これまで１８個ほどのステゴロフォド

ンの化石標本が記載されているが，うち５個は歯種や

方向（近遠心など）が間違って記載されており再記載

の必要がある．また Yabe（１９５０）により記載された

槻木層産のステゴロフォドン頭蓋の臼歯は著しく変形

しており，そのため下顎第二大臼歯の一部が第一大臼

歯として誤って記載されていた．筆者は最近この変形

を補正した臼歯の復元像を作ることに成功した．これ

ら日本産の標本についての論文を準備中である．

４．パレオロクソドン亜属（Palaeoloxodon）
日本の研究者の間では，ナウマンゾウ（E. naumanni）が

パレオロクソドン（Palaeoloxodon）に属することは

広く受け入れられている．しかし，このパレオロクソ

ドンの地位に関しては異論がある．名称が示すよう

に，松本（１９２４a）はパレオロクソドンをロクソドン

タ 属（Loxodonta）に 近 縁 な も の と 考 え，Osborn

（１９４２）などもこの見解を支持した．しかし，現在で

はロクソドンタ属との関係を支持する研究者はなく，

そのゾウ科内における地位を，エレファス属（Elephas）の亜

属としてあつかうか（Beden，１９８０，１９８３，１９８５，１９８７な

ど），あるいは独立した属として扱うか（Aguirre，１９６９

a,b,c ; Hasegawa，１９７２；犬塚，１９７７b など），大きく分

けて二通りの考え方がある．

Maglio（１９７３）は，約４００万年前にアフリカにいた

原始的なエレファス属の一種である Elephas ekorensis

を共通の祖先として二つの系統，つまり E. maximus

に つ な が る 系 統 と E . recki か ら E . antiquus , E .

namadicus へとつながる系統が分かれたとした．

Maglio（１９７３）は，これら２系統に名称を与えなかった

が，Beden（１９８３，１９８５，１９８７）は，前者をエレファス

亜属，後者をパレオロクソドン亜属とした．ユーラシ

アの材料に限って仕事をする研究者にはパレオロクソ

ドンを独立した属として扱う傾向があるが，E.

ekorensis の系統的な位置に関して，Maglio（１９７３）

の見解を覆す系統仮説が提出されていない現状では，

パレオロクソドンをエレファスの亜属として扱うのが

適切であろう．

ナウマンゾウを独立した種として認めるかどうかに

ついても，異なった見解がある．日本の研究者の間で

は，１９７０年代に行われた一連の研究（Hasegawa，１９７２；

Kamei and Taruno，１９７３；犬 塚，１９７７a,b）に よ り，

ナウマンゾウは種として受け入れられた．しかし，海

外の研究者の間では，Maglio（１９７３）のように，ナ

ウマンゾウを E. namadicus のシノニムとして扱う傾

向がある．このような海外と日本の研究者間の見解の

相違は，臼歯以外の骨格の形態に関する論文の多く

が，日本語で書かれていることに起因していると思わ
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れる．

ナウマンゾウと他のパレオロクソドンの諸種との系

統関係は，犬塚（１９７７a,b）以降根本的な見直しはさ

れてこなかった．最節約法をもちいた系統解析が必要

であるが，その際外群として使われるアフリカの E.

recki の形態，とくに頭蓋のそれが，ユーラシアのパ

レオロクソドンの系統解析の結果に大きく影響する．

Elephas（Palaeoloxodon）recki（レッキゾウ）はア

フリカの鮮新・更新世に特徴的な長鼻類である．

Dietrich（１９１６）は，タ ン ザ ニ ア，オ ル ド ヴ ァ イ

（Olduvai）渓谷の Bed III, IV より産出したゾウ化石

を ヨ ー ロ ッ パ の Elephas antiquus の 亜 種 と 考 え

Elephas antiquus recki と命名した．しかし，その後，

レッキゾウがどの属に属するかについて，さまざまな

説が出されるようになる．たとえば，Dietrich 自身は

のちにレッキゾウはアフリカ固有とされた Metarchidiskodon

の一種 と 考 え た（Dietrich，１９５１）．ま た，Osborn

（１９４２）はパレオロクソドンの一種としたが，松本に

ならいパレオロクソドンはロクソドンタ属に近いと考

えた．一方，Arambourg（１９４２，１９４７）はエチオピ

ア，オモ（Omo）地域より発掘された完全な頭蓋化

石 を E . recki とし，その形 態は E . meridionalis や E .

hysudricus，特に後者に近いとした．類似した見解は，

Vaufrey（１９５８），Maccagno（１９６２）そ し て Azzaroli

（１９６６）な ど に 見 ら れ る．E.recki を E. antiquus や E.

namadicus の祖先種として明確に位置づけたのは，

Aguiree（１９６９a, b, c）が最初であろう．彼の見解は，

新たに得られたデータによって補強された形で

Maglio（１９７３）お よ び Beden（１９８３，１９８５，１９８７）に

引き継がれ，今日一般的な見解となっている．同時

期，E. recki に多数の進化段階を認める見解が一般的

になり，Beden（１９７９，１９８３，１９８７）は E. recki を原始

的なものから派生的なものへと連なる５亜種に分け

た．ところが Todd（２００５）はこれら５亜種の臼歯の

計測値には有意差が認めらないこと，現生種と比べて

変異が大きすぎることなどから，E. recki には複数の

種が混じっているとしている．Ferretti（２００３）や筆

者による予察的な調査でも，同様の結果が得られてい

る．さらに Todd（２００５）は最節約法によりゾウ科の

系統解析を行った．しかし，その分岐図においては，

E. recki は E. antiquus や E. namadicus とは特に系統的

に近くはなく，しかも現生種である E. maximus の亜

種がまったく異なったクレードに分散してしまってい

る．系統解析に用いたキャラクターマトリックスが公

表されていないため，断定は出来ないが，臼歯の形質

を多用したことがこのような結果をもたらしたようで

ある．頭蓋など臼歯以外の形質をより取り入れた系統

解析が必要である．このように E. recki の分類の見直

し，あるいは混乱が進みつつある中で，筆者は，エチ

オピア，ミドルアワッシュ（Middle Awash），ブリ

（Bouri）の１Ma の地層であるブリ層ダカ（Daka）

部層から，E. recki の頭蓋化石を発掘し研究する機会

を得た．以下は特に断らない限り，Saegusa and

Gilbert（２００５，in prep．）の概要である．

ダカ部層から発掘された頭蓋は，E. recki の５亜種

の中でももっとも後期の Elephas recki recki と考えら

れる．これまで E. recki の頭蓋化石は，エチオピア，

オモ地域および，ケニア，クービフォラ（Koobi Fora）

地域より産出しているが，これらはいずれも Beden

（１９８３，１９８５，１９８７）の 亜 種 の 区 分 に 従 え ば，E. r.

atavus とされているものであり，約２００万年前のもの

である．オモおよびクービフォラの頭蓋には箱型の頭

頂―後頭部が見られるなど，ユーラシアのパレオロク

ソドンと共有する派生形質も見られる．しかし，ユー

ラシアのパレオロクソドンで特徴的な切歯骨の左右へ

の強い開きがアフリカの標本に見つかったのはエチオ

ピア，ミドルアワッシュのブリ産出の頭蓋が始めてで

あ っ た．こ れ は，Aguiree（１９６９a, b, c），Maglio

（１９７３），Beden（１９８３，１９８５，１９８７）と引き継がれて

きた系統仮説を強力に支持するものであり，Todd

（２００５）の系統仮説を完全に否定するものである．

新発見の頭蓋はユーラシアのパレオロクソドンが確

かにアフリカに起源することを確証したが，同時にア

フリカからユーラシアに移住した時期も指示してい

る．これまで，パレオロクソドンがアフリカからユー

ラシアに移住した時期について Maglio（１９７３）は不明

とし，Beden（１９８３，１９８５，１９８７）は，E. r. atavus より

ユーラシアのパレオロクソドンが派生したと考え，２

Ma 前後に移住時期を設定している．しかし，切歯骨

の左右への強い開きといった形質が１Ma のアフリカ

産の頭蓋ではじめて発見されたことは，移住はそれ以

後に起きたことを示唆している．これは，ヨーロッパ

における最も古いパレオロクソドンの化石の年代とも

整合性がある．ヨーロッパで最も古い記録はフランス

の Soleihac の０．９３Ma からの産出である（Aouadi�
２００１）．Beden（１９８３，１９８５，１９８７）は２Ma 前後の移住を

考えたが，その理由の一つは，Dubrovo（１９７７）が

ユーラシア最古のパレオロクソドンの年代をこの時期

に 設 定 し て い る こ と に あ る．し か し，Dubrovo

（１９７７）が想定している最古のユーラシアのパレオロ

クソドンは，中国の泥河湾からのいわゆるパレオロク

ソドン，そして日本の前期更新世のマムサスなのであ

る．前者は，現在ではパレオロクソドンではなくマム

サス属と考えられている（樽野，２００５）．海外の研究

者には後者をマムサスとすることに関して疑問を呈す

るものがいるが，これは確実にマムサス属である．
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ダカ部層から発掘された頭蓋は，ユーラシアへ移住

する直前の形態を示しているので，ユーラシアのパレ

オロクソドンの系統解析にとって最適の外群である．

これまで，ユーラシアでは，ヨーロッパ（Adam，１９８６；

Palombo and Ferretti，２００５など），イスラエル（Goren

-Inbar et al.,１９９４），トルクメニスタン（Dubrovo，１９６０），

インド，中国（Wei，１９７６），日本（犬塚，１９７７a；浜

町ナウマンゾウ研究グループ，１９７８）からパレオロク

ソドンの頭蓋化石が発見されており，ヨーロッパおよ

びイスラエルのものは E. antiquus に，トルクメニス

タンのものは Palaeoloxodon turkmenicus に，インド，

中国のものは E. namadicus に，そして日本のものは

E. naumanni に同定されてきた．イスラエル産の頭蓋

は約７８万年前の地層より産出しており（Goren-Inbar

et al.,２０００），エチオピア産の頭蓋と良く類似すること

から，おそらく後者と同種であろう．

日本産の二つの頭蓋は上泉層と東京層から産出して

おり（大森ほか，１９７１；浜町ナウマンゾウ研究グルー

プ，１９７８；中 里，１９９３； 東 京 港 地 下 地 質 研 究

会，２０００），いずれも静岡県佐浜産の模式標本と同じ

く MIS（Marine Isotope Stage）７に対比される地層

からの産出である（東京港地下地質研究会火山灰グ

ループ，２０００；中里，２００１；中澤ほか，２００３）．雌雄

差に帰することの出来る差異を除けば二つの頭蓋は同

じ形態をしており，年代幅，形態の両面から見て，日

本産の頭蓋がナウマンゾウという一つの種に属するこ

とは確かである．

これに対して，ヨーロッパおよびインドより産出し

ている頭蓋は二つのかなり異なったタイプに分けるこ

とが出来る．そのうちの一つは，E. namadicus のタイ

プ標本（インド産の頭蓋）に代表されるタイプであ

り，もうひとつはドイツ，シュトットガルト産の頭蓋

標本で代表されるものである．この二つのタイプ（ナ

マディクスタイプとシュトットガルトタイプと呼ぶこ

とにする）の形態的差異は，ナウマンゾウの雌雄で見

られたものよりもかなり大きく，両者は種を代表して

いると考えられる．前者では前頭頭頂隆起が極端に発

達し，骨鼻孔にオーバーハングする点などで，後者よ

りも派生しており，前者は後者から派生した種と考え

ることが出来る．前者は，E. namadicus の模式標本

（頭蓋）で代表されるので，E. namadicus という種名

が使える．これに対して，シュトットガルトタイプに

は，適切な種小名がない可能性がある．

ヨーロッパ産のパレオロクソドンはこれまで全て

Elephas（Palaeoloxodon）antiquus とさ れ て き た が，

ヨーロッパからは，シュトットガルト，ナマディクス

の両タイプの頭蓋が産出しており，ヨーロッパ産のパ

レオロクソドンには２種が混じっている可能性が出て

きた．Elephas antiquus のタイプ標本は産地不明の下

顎骨である．もし，パレオロクソドンの２種は頭蓋の

形質でしか区別できないとすると，Elephas antiquus

は nomem dubium となるだろう．もしそうなら，伝統

的に使われてきた antiquus という種小名を残すには，

現在タイプとなっている下顎骨からタイプの資格を剥

奪し，シュトットガルト産の頭蓋などより形質が多く

残された標本を新たなタイプと指定するよう，動物命

名法国際審議会が強権発動するよりほか無い．

シュトットガルトタイプには適切な種名が今のとこ

ろ無いので“シュトットガルトタイプ”をこの種の名

称として議論を進めよう．E. namadicus がシュトット

ガルトタイプから派生したとするならそれはいつ起き

図１ パレオロクソドン属の種分化と移住に関するシナリオ．
図示された分布域は概念的なもので，化石産出地点の分
布により厳密に求められたものではない．また分布域同
士はそれらの辺縁部で互いに重なりあっていたと思われ
る．

１．Elephas recki atavus と Loxodonta 属の分布域
２．Elephas recki recki と Loxodonta 属の分布域
３．シュトットガルトタイプの分布域
４．Elephas namadicus の分布域
５．Elephas iolensis と Loxodonta 属の分布域
６．Mammuthus meridionalis の分布域
７．Mammuthus trogontherii の分布域
８．Mammuthus primigenius の分布域
９．Elephas 亜属と Stegodon 属の分布域
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たのだろうか？また，その際に E. namadicus はシュ

トットガルトタイプを完全に置き換えたのだろうか？

この疑問に答えるには，化石産出層の詳細な層序・年

代が必要であり，ヨーロッパはこの条件を満たす数少

ない地域である．

ヨーロッパではシュトットガルトタイプがシュトッ

トガルトとシュタインハイム（Steinheim am derMurr）

より産出しており（Osborn，１９４２；Adam，１９８６），

いずれも MIS１１に対比される地層からの産出である

（Reiff，１９８６；Turner，１９９８；de Beaulieu et al . ,

２００１）．これに対して，イタリアでは La Polledrara di

Cecanibbio な ど の MIS ９ の 地 層 （ Palombo and

Ferretti，２００５）からナマディクスタイプの頭蓋，つ

まり E. namadicus が産出している．これは MIS１１と

MIS９のあいだで種が入れ替わったことを指し示して

いるのだろうか？そこで問題となるのはより若い地層

からの頭蓋である．ドイツの Gröbern と Nuemark

Nord にはそれぞれ MIS５と MIS７のパレオロクソド

ンの頭蓋が産出している（Fischer，２００４）．残念なこ

とに，これら２産地のパレオロクソドンの頭蓋に関す

る記載論文はまだ出版されていないが，Fischer

（２００４）で図示されている Nuemark Nord 産パレオ

ロクソドンの頭蓋破片の写真を見ると，広い前頭部が

観察され明らかにシュトットガルトタイプである．つ

まり，ドイツでは，MIS７以降もシュトットガルトタ

イプがいたのである．

上記のようなヨーロッパの記録はどのように解釈す

ればよいだろうか？ここで Lister et al.（２００５）で記述

されたマムサス属の進化史とのアナロジーをもとに，

一つの推定をしてみたいと思う．マムサス属の進化

は，ユーラシア全体で同時進行するのではなく，より

派生的な種がユーラシアの東部で派生したのち，ヨー

ロッパに遅れて侵入し，残存していた原始的な種を置

き換えるというプロセスが繰り返したらしい（Lister

et al.,２００５）．このパターンが，パレオロクソドンにも

当てはまるとすると次のようなシナリオが考えられる

（図１）．ヨーロッパの外では，E. namadicus が種分

化したのち直ちにシュトットガルトタイプを置き換え

て広がったのに対し，ヨーロッパでは E. namadicus

はイタリアなど南部にしか侵入しなかった．このた

め，ドイツではシュトットガルトタイプが残存した．

このシナリオの正否を判断するうえで重要なのは，ド

イツの MIS５と MIS７の化石に加え，中国での記録

である．泥河湾からは E. namadicus の頭蓋が産出し

ているが（Wei，１９７６）これは後期更新世の段丘堆積

物からの産出だという（Qi，１９９９，Takahashi and

Namatsu，２０００）．これが正しいとするなら，後期更

新世には少なくとも中国北部では E. namadicus が分

布していたことになる．

ではナウマンゾウはどうであろうか．ナウマンゾウ

は幾つかの固有派生形質（茎状舌骨の後角，短い下顎

結合など）を除くと，頭蓋全体のデザインはここでい

うシュトットガルトタイプに相当する．ナウマンゾウ

のレンジは MIS１０から MIS３にわたり（近藤，２００５），

しかもその間，臼歯の若干の変化を除くと，頭蓋に形

態的に大きな変化が起きたとは思えない．後期更新世

以降の中国では，E. namadicus しかいなかったとする

と，ナウマンゾウは後期更新世におけるシュトットガ

ルトタイプの生きた化石とみなすことが出来る．では

なぜこのようなことがおきたのだろうか？残念なが

ら，頭蓋化石の産出が限られているために，後期更新

世以前の中国にどのようなパレオロクソドンがいたの

か，今のところ分からないが，大胆に推測するなら以

下のようなシナリオが考えられる（図１）．中国にも

中期更新世にはシュトットガルトタイプが存在した

が，MIS９ごろに E. namadicus が種分化しユーラシア

を席巻，一方日本では，MIS１０あるいはその少し前に

日本に侵入シュトットガルトタイプが大陸から孤立し

て残存しナウマンゾウに進化した．このシナリオが正

しいとするなら少なくとも中国の後期更新統から産出

するパレオロクソドンはすべて E. namadicus でなけ

ればならない．中国での調査結果がまたれる．

５．マムサス属（Mammuthus）
日本のマムサス属の研究とは少し離れるが，アフリ

カのマムサス属について紹介したい．マムサス属もア

フリカ起源説に関しては問題が多く，それはユーラシ

アのマムサス属の進化を考える上でも重要だからである．

Maglio（１９７３），Beden（１９８５）は，M. subplanifrons

と呼ばれる南アフリカおよび東アフリカより報告され

ている原始的なゾウ科長鼻類をマムサス属最古のもの

としている．しかし，M. subplanifrons は，複数の系

統に属する原始的なゾウ科長鼻類の寄せ集めである可

能 性 が 高 い（Mundiger and Sanders，２００１）．M.

subplanifrons の模式標本（元来は，Osborn，１９２８に

より Archidiskodon の新種として記載された）は咬耗

の進んだ臼歯片である．Meiring（１９５５）は南アフリ

カのヴァージニアの鉄道工事で産出した切歯，臼歯，

尺骨に対し新種名 Mammuthus（Archidiskodon）scotti

を与え，Osborn による A. subplanifrons はこれと近縁

であるとした．Meiring（１９５５）は M. scotti の切歯が

強く螺旋を描く点において，M.imperator や M.columbi

と類似するとしている．Cooke（１９６０）は臼歯の計測

値の比較により，Meiring（１９５５）の説の正当性を再

確認し，さらに東アフリカ産の幾つかの標本も M.

subplanifrons の中に入るとした．Maglio（１９７３）は，
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Meiring（１９５５）および Cooke（１９６０）の見解を引継

ぎ，さらに南アフリカ Langebaanweg 産の標本をこ

れに加えて，M. subplanifrons とした．Cooke（１９６０）

が研究した当時は，南アフリカだけでも２２種もの化石

長 鼻 類 が 記 載 さ れ て い た が，Cooke（１９６０）と

Maglio（１９７３）によって，南アフリカ産の原始的なゾ

ウ科は M. subplanifrons 一種にまとめられたのであ

る．しかし，彼らよって M. subplanifrons に入れられ

た標本全てに共通する特徴は，低歯冠など原始的なも

の以外には特になく，これらは Elephantidae gen. et

sp. indet とすべきである．つまり“M. subplanifrons”

は，あまりに細分されていた種レベルの分類を整理す

るうえで生まれた一種のキメラであり，これをもって

して最古のマムサスとすることはできない．しかし，

ゾウ科の系統分類の議論では（たとえば Kalb and

Mebrate，１９９３），貧弱な A. subplanifrons の模式標本で

は な く，Maglio and Hendy（１９７０）に よ っ て M.

subplanifrons として報告された，Langebaanweg 産の

保存の良い下顎標本（PQ-L１２７２３）の特徴を，M.

subplanifrons の特徴として議論を進めている．しか

し，この標本自体には A. subplanifrons や M. scotti の

模式標本と共通した派生形質は見られず，各稜の遠心

側に central conule を残しているという点においてよ

り原始的でさえある．

では，アフリカにはまったくマムサス属は存在しな

かったのだろうか？上述のように，M.scotti の模式標

本の切歯は強く湾曲している．また Arambourg

（１９７０）によって記載・図示されたアルジェリア，

Garet et Tir 産出の E. africanavus（Arambourg，１９５２）

の頭蓋は顔面から頭頂部が破損しているが，強く湾曲

した切歯をもつ．もし，切歯の強い湾曲がマムサス属

にしかない派生形質なら，これら南アフリカとアル

ジェリアから出た標本はマムサス属であると断言でき

るのだが，強く湾曲した切歯はマムサス属に限定され

ない可能性がある．Beden（１９８７）はエチオピア，オ

モ産 E. recki の頭蓋を幾つか記載・図示しているが，

そのうちの一つ，Omo ７５．６９．３１８９には切歯が保存さ

れており，図版を見る限り切歯は強く湾曲している．

切歯と切歯骨に限ると，たとえば Weithofer（１８９０）

などに図示されている M. meridionalis のそれらと区

別がつかない．Beden（１９８７）も含め，E. recki の切

歯についての記載はないが，もし Omo ７５．６９．３１８９に

見られる形態が通常のものであるなら，その意味は大

きい．第一に，切歯の強い湾曲だけでは，マムサス属

であると断定できなくなる．第二に，強く湾曲した切

歯は，マムサス属の固有派生形質ではなく，エレファ

ス属との共有派生形質である可能性も出てくる．

このように，切歯の湾曲のみを根拠とした論議には

問題が多いが，では顔面や頭頂部など，より信頼性の

おける形質が観察可能な標本は発見されているのだろ

うか？実はそうした標本がエチオピアのハダール

（Hadar）より産出している．ハダールは Australopithecus

afarensis の産地として名高いが，Beden（１９７９，１９８５）によ

ると，ハダールからほぼ完全な頭蓋が発見され，その

特徴からこれはマムサス属に属するという．しかし，

Beden は１９８４年に他界し，ハダール産長鼻類の詳細

な研究が公表されることは無かった．ハダールのマム

サスの頭蓋の出版物中における図示は，Beden

（１９７９）中の頭蓋側面の簡略な線画と，Johanson

and Maitland（１９８１）中の口絵写真のみである．

アジスアベバのエチオピア国立博物館には，未記載

のハダール産ゾウ化石が大量に所蔵されているが，そ

の中にこのハダール産マムサスの頭蓋は無い．ハダー

ルのプロジェクトに当時参加していた人たちに聞いた

ところ，確かにそのようなものは発掘されたが，巨大

すぎるためアジスアベバに持ち帰らずに現場で埋め戻

したとのことであった．これは，輸送手段の限られた

辺境での調査では，時として仕方の無いことである．

ハダールのマムサスが産出している Sidi Hakoma,

Denen Dora 両部層の年代は約３．４Ma（Bernor et al.,

２００５）とされているので，ユーラシア最古のマムサス

とされる Mammuthus rumanus（Lister et al.,２００５）と

ハダールのマムサスはほぼ同時期となる．確実なアフ

リカのマムサスの記録はハダール以外ないので，年代

値だけからは，マムサスがアフリカ起源とは言えなく

なる．しかし，Beden（１９７９，１９８５）はハダールのマ

ムサスの臼歯は，E. africanavus と M. subplanifrons の

中間的な形態を示していると記している．もしそうな

ら，マムサスのアフリカ起源を支持する証拠となる

が，Beden はハダールの長鼻類化石を記載する前に

他界し，以来それらは未記載のまま放置されている．

マムサスのアフリカ起源説はこのように実は極めて脆

弱な基盤の上に立ったものなのである．マムサスのア

フリカ起源説の正否を確かめるためにも，ハダールに

置き去りにされた頭蓋も含め，ハダール産長鼻類化石

の記載をする必要がある．

アフリカのマムサスについて紹介したが，最後に日

本産のマムサスについて若干触れたい．Mammuthus

protomammonteus など松本によって記載された日本固

有のマンモスは，Osborn（１９４２）によりパレオロク

ソドンの一種として扱われ，この見解が Maglio

（１９７３），Dubrovo（１９８１）などによって引き継がれ

て い る．Osborn（１９４２）が，M. protomammonteus を

パレオロクソドンの一種とした理由は，その歯冠の狭

さにある．確かに，日本産のマムサスの歯冠の狭さは

マムサスとしては例外的である．しかし，最近，松本
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の考えを支持する新たな材料が出てきた．Ferretti

and Debruyne（２００５）によれば，オトガイ孔が下顎

骨の内側にも開口する頻度は，他の属に比べマムサス

属では特に高いという．Matsumoto（１９２６b）の図版

を見るとオトガイ孔が下顎骨の内側に開口しているの

が分かる．もし，日本産マムサスの他の下顎でもオト

ガイ孔が下顎骨の内側にも開口するのなら，これは松

本の考えを支持する材料となるだろう．

６．ゴンフォテリウム類（Gomphotheres）
日本産のゴンフォテリウム類には，可児・瑞浪盆地

の前期中新統より産出するアネクテンスゾウ

（Gomphotherium annectens）と仙台近郊の前期鮮新統

龍の口層から産出するセンダイゾウ（Sinomastodon

sendaicus）がある．

松本は，アネクテンスゾウは，Phiomia についで原

始的なマストドンの一属，Hemimastodon に属すると

した．Tassy（１９９４，９６）は Pakistan の Bugti より産

出する H. crepuscli のみをこの属に入れ，アネクテン

スゾウは Gomphotherium 属に入れたが，臼歯の咬頭

配列が単純で第三大臼歯の稜数が少ないこと，骨鼻孔

の幅の狭いことなどから，アネクテンスゾウは

Gomphotherium 属 で は 最 も 初 期 の グ ル ー プ，G.

annectens グループを代表しているとした．筆者は最

近瑞浪化石博物館においてアネクテンスゾウの頭蓋を

再検討する機会を得た．黄鉄鉱の析出による化石骨の

破壊が起きたため，この標本は現在補修中であり，十

分に観察は出来なかったが，腹側縁のみが残る骨鼻孔

は Tassy（１９９４）が指摘するほど狭いものとは思えな

かった．

この問題と関連して，最近ナミビアより発見されて

いる前期中新世の長鼻類の頭蓋（Pickford，２００３）が

興味深い．残念なことに，Pickford（２００３）は骨鼻孔

の形態について詳しく述べていないが，その図版を見

る限り Eozygodon（マムート科）と Progomphotherium

（ゴンフォテリウム類）の骨鼻孔の幅は G. angustidens

などのそれと変わらない．Tassy（１９９４）によればマ

ムート科（Mammutidae）には骨鼻孔が狭いという原

始的な特徴があるとされているが，これは北米更新世

の Mammut americanum の形質である．Eozygodon で

は骨鼻孔は広いので，Mammut の狭い骨鼻孔はむしろ

派生的な形質である可能性がある．また上述のよう

に，G. annectens の骨鼻孔はそれほど狭くないらしい

ので，マムート科でもゴンフォテリウム類でも，初期

にはいずれも骨鼻孔が左右に広かった可能性がある．

瑞浪化石博物館所蔵の G. annectens の補修作業が完了

しだい，改めて標本を精査し，この問題を考えなおし

たい．

もう一つの日本産ゴンフォテリウム類であるセンダ

イゾウは，シノマストドン（Sinomastodo）の一種であ

る（Saegusa，１９９７；亀井，２０００）．シノマストドン

は Tobien et al.（１９８６）によって設立された属である

が，同論文の中でこの属は新大陸固有のゴンフォテリ

ウム類から進化した可能性が指摘されている．

Tobien et al.（１９８６）によれば，中国産のシノマスト

ドンは全て単一の種，S. intermedius に帰属するとさ

れているが，中国の研究者は，複数の種を認めている

（Zong et al.,１９８９；Chen，１９９９）．これらの種として

の妥当性はともかくとして，シノマストドンの中に入

れられるべき標本の中には，楡社産のシノマストドン

よりも咬頭が複雑なものがある．こうした中国の研究

者によって認められたものを種として認めて分岐図を

描いてみると，センダイゾウは最も単純かつ原始的な

形態を示すものとして最初の分岐に位置し中国南部お

よびインドネシアより産するものは最も派生したもの

として位置する（Saegusa，１９９７）．つまり，北から南

に向かって形質が複雑化しているように見える．

Tobien et al.（１９８６）が示唆するように，北米よりシ

ノマストドンの祖先種が来たとするなら，シノマスト

ドンは北から南に分布を拡大したはずであり，上記の

パターンはこの予想と一致している．このパターンを

さらに補強すると思われる材料が，上述のタイ北東部

Nakhon Ratchasima の砂採掘場から得られている．

この砂採掘場からは多くのシノマストドンの臼歯化石

が発見されており，その中のいくつはインドネシア産

の標本よりもさらに派生した形態を示している．これ

ら，タイ産シノマストドンの臼歯化石は，明らかに新

種として扱えるものであるが，残念なことに全て個人

所有であるため，現在新種として記載できないでいる．

しかし，タイからはより単純な形態を示すシノマス

トドンの臼歯化石も発見されている．残念なことにこ

れらも砂採掘場から労働者によって採取されたもので

あり，複雑な咬頭形態を示す標本との層序関係は不明

である．しかし，比較的単純なシノマストドンの臼歯

化石も産するということは，シノマストドンが北から

南へ臼歯の形態を派生させながら移動したというより

も，シノマストドンが一旦アジア全体に分布を広げた

あと，次第に南方に分布を狭めながら臼歯の形態を複

雑化させていったというシナリオを示唆している．そ

うだとするなら，シノマストドンは特に北米起源であ

る必要はない．この，問題の解決には，シノマストド

ンの時空分布の解明と同時に，保存の良い全身骨格化

石を用いたシノマストドンと新大陸固有のゴンフォテ

リウム類の系統解析が必要である．新大陸固有のゴン

フォテリウム類の研究が十分に行われていない現状を

鑑みると，これは実質的には新大陸固有のゴンフォテ
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リウム類の包括的な再検討を意味する．

７．終わりに
日本産長鼻類の系統分類上の課題について，準備中

のものも含めて紹介した．系統分類学的な仕事は，主

たる対象を海外産の標本とし，その中に日本産の標本

を加える形で行われる．従って，こうした研究を行う

には，海外の標本にアクセスする機会を確保しなけれ

ばならない．筆者は，幸いなことにそうした条件にこ

こ数年恵まれているが，その中でも，逆に日本の標本

の大切さを痛感させられることが多い．E. recki とナ

ウマンゾウの関係などがその典型である．

日本の標本の良さは，標本そのものの良さというよ

りも，その層序，年代も含め丁寧に記述が行われてい

るという点にあるが，日本の長鼻類化石に関する論文

の多くが日本語で書かれているからであろうか，残念

なことにこうした成果は海外ではあまり知られていな

い．逆に言えば，日本語を母語とする研究者は，そう

でない研究者が利用しにくい日本の長鼻類化石研究の

蓄積を自由に利用出来る立場にあるということにな

る．海外の標本・情報に接する機会を増やすと同時

に，こうした有利さを生かしてゆく事が必要だろう．
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