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Abstract.  The upper Neogene Irrawaddy beds of Central Myanmar have recently yielded various small 
mammalian fossils including primates (Khoratpithecus, Myanmarcolobus, Semnopithecus, Colobinae gen. et sp. 
indet.), soricomorphs (?Talpidae gen. et sp. indet.), rodents (Hystrix, Hapalomys, Maxomys, Rattus, cf. Rattus, 
Cannomys, Sciuridae gen. et spp. indet.) and lagomorphs (Leporidae gen. et sp. indet.). The species composition 
of small mammals from the late Miocene and Pliocene Irrawaddy beds are similar with living species in Southeast 
Asia, and completely different from those of contemporaneous Siwalik Groups, South Asia. The first discovery 
of small mammalian fossil assemblage from the Irrawaddy beds indicates that continental Southeast Asia had 
been geographically separated from South Asia and China during the late Miocene and Pliocene. This process 
is supported by the existence of rapid uplift of mountain ranges, such as the Himalaya‒Tibetan Plateau and 
Indo-Burma Range, which occurred in the Pliocene.
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はじめに
ミャンマーは東南アジア大陸部の最西端に位置する国

で，西部を縦断するパトカイ丘陵とアラカン山脈はイン
ドとの国境を形成し，東部は横断山脈からシャン高原に
かけて中国・タイとの国境を形成している．さらに，東
南アジア大陸部にはメコン河をはじめヒマラヤ・チベッ
ト高原を源流とする大河が密集して南北に流れている．
このようにミャンマーは周辺諸国から山や川で囲まれた
地形をしているため，この地域固有の哺乳類相が過去の
地形変化に伴って起源したと考えられてきた．

サルやネズミのような中・小型哺乳類は，ゾウやウシ
のような大型哺乳類に比べて地形変化による分布域の分
断を直接的に受けるため，動物相の移動や隔離を厳密に
議論する上で重要な指標となる．ミャンマー中央部を南
北に流れるエーヤワディ河Ayeyarwady River（旧名イラ
ワジ川Irrawaddy River）の流域には，新第三紀の陸成層
が広く分布しており，イラワジ堆積層と呼ばれる後期中
新世～前期更新世の地層から大型の脊椎動物化石（長鼻
類や偶蹄類など）が豊富に発見された（Pilgrim, 1910; 
Matthew, 1929; Colbert, 1938, 1943; de Terra, 1943; 
Bender, 1983など）．しかし小型の動物化石の産出は非常
に少なく，特に年代対比に必要な齧歯類化石は全く見つ

かっていなかった．エーヤワディ河という大きな河川の
堆積環境では小型の動物化石がほとんど流されてしまい，
集積層が滅多にないのではないかと考えられている．

京都大学霊長類研究所中心とした調査隊は，2002年か
ら霊長類化石の発見を主目的とした現地での発掘調査を
続けており，近年，ミャンマー中部グウェビンのイラワ
ジ堆積層から唯一とも呼べる小型動物化石の集積層を発
見した（本号の口絵参照）．哺乳類化石群集の中には偶蹄
目と奇蹄目のほか，霊長目1種，トガリネズミ形目1種，
齧歯目10種，兎形目1種が含まれていた（表1）．本稿で
は，これらグウェビンの中・小型の哺乳類化石に加え 
て，これまでミャンマーから報告されてきたヒト上科

（Khoratpithecus ayeyarwadyensis, K. sp. indet.），コロブ
ス亜科（Myanmarcolobus yawensis, Colobinae gen. et sp. 
indet.），オナガザル亜科（Cercopithecinae gen. et sp. 
indet.）を加えて総括した．なお各産地の詳細と年代，化
石哺乳類相については高井ほか（2018）に述べられてい
る．

標本番号と保管場所：AMNH，アメリカ自然史博物館
（USA）；KUPRI-Z，京都大学霊長類研究所（日本）；
NMMP-KU-IR（以下IRと省略）とMI，ミャンマー国立
博物館（ミャンマー）；NSMT，タイ国立科学博物館（タ
イ）．
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霊長目Primates
これまでにミャンマーの新第三系・第四系で霊長類化

石が見つかっているのは（1）インセイYinseik（後期中
新世前期），（2）チャインザウックChaingzauk（後期中
新世末～前期鮮新世），（3）グウェビンGwebin（後期鮮
新世），そして（4）サベSabe（後期更新世）の4地域で
ある（図1）．インセイからはヒト上科，チャインザウッ
クとグウェビンからは複数種を含むコロブス亜科，サベ
からはオナガザル亜科の大型種が見つかっている．

インセイのヒト上科Hominoidea
インセイは産出する哺乳類化石から後期中新世の前半

と考えられており，2009年にフランスの調査隊によりヒ
ト上科の上顎第3大臼歯が1点発見された．標本がひと
つしかないため詳しい同定ができなかったが（Chavasseau 
et al., 2010），後にタイの化石コレクターが所蔵してい
たイラワジ堆積層産の下顎骨とともにコラートピテクス
Khoratpithecusとして報告された（Jaeger et al., 2011）．
しかし正確な産出地点および層準がわからない下顎骨標
本が新種K. ayeyarwadyensisとして記載されたのに対し
て，最初に見つかっていた遊離歯標本は同一種とは確認
されず，Khoratpithecus sp.として扱われている（Jaeger 
et al., 2011）．
そもそもコラートピテクスの模式標本はタイ北部の中

部中新統チェンムアン層Chiang Muan Formationから見

つかっていた遊離歯標本で，中国雲南省の禄富で発見さ
れたルーフォンピテクスLufengpithecusの新種とみなさ
れL. chiangmuanensisとして記載された（Chaimanee et 
al., 1997, 2004, 2006）．その後，タイ北東部コラート
Khorat地域の上部中新統から産出したほぼ完全な下顎骨
標本が新属新種のKhoratpithecus piriyaiとして記載され，
チェンムアンの標本もコラートピテクスに含められるこ
とになった（Chaimanee et al., 2004, 2006）．下顎骨や歯
の形態から現生のオランウータンの直接的な祖先と考え
られている（Chaimanee et al., 2004）．南～東南アジア
にかけて見つかっているオランウータン科の化石種はシ
バピテクスSivapithecus，インドピテクスIndopithecus，ア
ンカラピテクスAnkarapithecus，ルーフォンピテクス
Lufengpithecusなどが報告されているが，この中でコラー
トピテクスが現生オランウータンに最も近いとされてい
る．インセイの古環境は，見つかっている化石動物相や
ヒッパリオンの歯を用いたエナメル質の安定同位体比分
析に基づくと常緑森林帯だったと推定されている（Jaeger 
et al., 2011）．

チャインザウックのコロブス亜科Colobinae
パウク近郊のチャインザウックは後期中新世末～前期

鮮新世の動物化石を豊富に産出することで知られていた．
我々の調査隊は2002年以降チャインザウック村とその南
のミョーキンタMyokhinthar村を中心に継続的に調査を
行い，これまでに2種類のコロブス亜科の化石を発見し
た（Takai et al., 2015）．一つは第1～第3大臼歯が残存
する下顎骨標本でMyanmarcolobus yawensisと命名され
（図2A），もう一つはほぼ同じ地点から発見された2本の
遊離歯化石で属種不明のコロブス亜科とされている（図
2B, 2C）．両者は1 kmほど離れた地点で見つかったが，
産出層準はほぼ同じである．前者は下顎大臼歯の形態が
アジアのコロブス類の現生種および化石種とは異なって
おり，これまでに知られている化石の中ではサイズや下
顎大臼歯の形態がヨーロッパの鮮新統から見つかってい
るドリコピテクスDolichopithecusと最も似ている．後者
はどちらかというと現生のリーフモンキーTrachypithecus
に類似するが，標本数が少なく確実なことは言えない．
南～東アジアにかけた地域では，シワリク層群の上部や
中国雲南省の上部中新統からメソピテクスMesopithecus
が見つかっていて，現生のリーフモンキーとの近縁性が
指摘されてきた（Szalay and Delson, 1979; Delson, 1994; 
Jablonski, 2002）．しかし，チャインザウックから見つ
かった2種類のコロブス化石はいずれもMesopithecusと
は明確に異なっている．またシベリア南部のトランスバ
イカル地域の鮮新統から見つかっているパラプレスビティ
スParapresbytisとも類似していない．日本では神奈川県
愛川町に分布する鮮新統中津層群からカナガワピテクス
Kanagawapithecusが報告されているが（Iwamoto et al., 

表1．グウェビン産の小・中型哺乳類化石群集．

霊長目
Primates

オナガザル科 Cercopithecidae
Semnopithecus gwebinensis

トガリネズミ形目
Soricomorpha

モグラ科 Talpidae
?Talpidae gen. et sp. indet.

齧歯目
Rodentia

ヤマアラシ科 Hystricidae
Hystrix paukensis
Hystrix sp. indet. (brachydont form)
Hystrix cf. brachyura

メクラネズミ科 Spalacidae
Cannomys cf. badius

ネズミ科 Muridae
Hapalomys cf. longicaudatus
Maxomys pliosurifer
Rattus jaeger
cf. Rattus sp.

リス科 Sciuridae
Sciuridae gen. et sp. indet. 1
Sciuridae gen. et sp. indet. 2

兎形目
Lagomorpha

ウサギ科 Leporidae
Leporidae gen. et sp. indet.
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図1．本文中で言及している化石産地（星印）．地質図はMyanmar Geosciences Society（2014）を簡略化した．略号：Q2，完新統；Ir，イラ
ワジ堆積層；Tm，ペグー層群上部（またはそれに相当する中新統）；To，ペグー層群下部（またはそれに相当する漸新統）；Tem，パウン
ジー層Paunggyi Formation（モラッセ型堆積物，暁新世～始新世）；v2，新生界火山岩．
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2005; Nishimura et al., 2012），下顎が見つかっていない
のでミャンマーの種との厳密な比較はできていない．イ
ンドの更新世の洞窟堆積物から見つかっているハヌマ 
ンラングール属Semnopithecusや，後述するグウェビン 
のSemnopithecus化石種とも下顎大臼歯の舌側中央切痕
median lingual notchの形状などが明確に違っている．
いずれにせよチャインザウックで見つかったコロブス

類の化石は，東南アジア地域ではコロブス亜科だけでな
くオナガザル科としても最古の化石である（Takai et al., 
2015）．コロブス類に限らずオナガザル科の遊離歯化石
はそれだけでは同定が非常に難しいので，今後の追加標
本による詳しい解析が必要である．またヨーロッパと東
南アジアのコロブス類の類似性は，遠く離れた両地域間
の動物相の交流を示している．両地域の間には中央アジ
アまたは中央ユーラシアとよばれる広大な地域が広がっ

ているが，これらの地域で化石動物相の研究はまだあま
り進んでいない．霊長類だけでなく他の陸棲哺乳類化石
群集の比較により，より詳しいことがわかってくるだろ
う．

グウェビンのコロブス亜科Colobinae
チャインザウックの約60 km南東にあるグウェビンに
分布するイラワジ堆積層は上部鮮新統とされており，こ
こから霊長類の遊離歯化石が数十点見つかっている
（Takai et al., 2016）．本号の口絵でも紹介したが，これ
らの化石のほとんどが小さなマウンド状の堆積物（GPS
地点名：Mg1）から表面採集および水洗篩い分け法によ
り得られた（図3）．グウェビンには似たような地点が複
数あり，それぞれから同種類の霊長類化石が見つかって
いる．詳しい形態比較の結果，これらの化石は全て現生

図2．チャインザウック産のコロブス亜科化石．A，Myanmarcolobus yawensisの左下顎骨と第1～第3大臼歯：A1，咬合面観；A2，咬合面観
の3次元画像；A3，頬側面観；A4，舌側面観；A5，舌側面観の3次元画像．B，Colobinae gen. et sp. indet.の右上顎第1または第2大臼歯：
B1，咬合面観；B2，咬合面観の3次元画像．C，Colobinae gen. et sp. indet.の左下顎第2大臼歯：C1，咬合面観；C2，咬合面観の3次元画
像；C3，舌側面観；C4，舌側面観の3次元画像．
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図3．グウェビンで見つかったSemnopithecus gwebinensisの遊離歯化石．それぞれ実写真と3次元画像を並べてある．A，左上顎第1切歯（IR 
1558，舌側面観）．B，左上顎第1切歯（IR 1969，舌側面観）．C，右上顎第1切歯（IR 1994，舌側面観）．D，右上顎犬歯（IR 1968，頬
側面観）．E，右上顎犬歯破片（IR 2079，舌側面観）．F，右上顎第3小臼歯（MI （2），咬合面観）．G，左上顎第4小臼歯（IR 1872，咬合
面観）．H，左上顎第1大臼歯（IR 2560，咬合面観）．I，左上顎第2または第3大臼歯（IR 1421，咬合面観）．J，左上顎第3大臼歯（IR 
2559，咬合面観）．K，右下顎第1切歯（IR 3226，舌側面観）．L，右下顎犬歯（IR 2510，舌側面観）．M，左下顎第3小臼歯（IR 3182，頬
側面観）．N，右下顎第4小臼歯（IR 1420，咬合面観）．O，右下顎第1大臼歯（IR 1931，咬合面観）．P，右下顎第2大臼歯（MI （1），咬
合面観）．Q，左下顎第3大臼歯（IR 3178，咬合面観）．R，右下顎第3乳臼歯（IR 1951，咬合面観）．S，右下顎第3乳臼歯（IR 2515，咬
合面観）．T，左下顎第4乳臼歯（IR 1610，咬合面観）．U，右下顎第4乳臼歯（IR 2049，咬合面観）．V，左下顎第4乳臼歯（IR 2511，咬
合面観）．略号：bu.：buccal；me.：mesial；oc：occlusal．
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のハヌマンラングール属Semnopithecusに属することが判
明し，現生種とは異なる化石種S. gwebinensisとして記載
された（Takai et al., 2016）．現生のハヌマンラングール
属はインド亜大陸を中心に西はパキスタン，東はバング
ラデシュ，北はネパールのヒマラヤ山麓，南はスリラン
カ島まで広範囲に生息し，適応力が非常に高いサルとし
て知られているが，現在のミャンマーには分布していな
い．かつてはS. entellusとして1種にまとめられていた
が，現在は約9種に分けられている（Brandon-Jones et 
al., 2004; Praveen Karanth et al., 2010; Takai et al., 
2016）．体サイズはヒマラヤ山麓に生息する大型種とイ
ンド亜大陸に生息する中型種の二つのグループに分けら
れ，S. gwebinensisは両者の中間のサイズで，大臼歯に比
べて切歯がやや小さいのが特徴である（Takai et al., 
2016）．ハヌマンラングール属の分布域の東端に生息す
る群集は，近縁のリーフモンキーTrachypithecusと交雑
しているという報告があり，現在バングラデシュ東部か
らミャンマー北西部に生息しているT. pileatusなどは両
者の交雑の結果生まれた種と考えられている（Osterholz 
et al., 2008; Praveen Karanth et al., 2010; Roos et al., 
2011）．ミャンマー中部の化石種S. gwebinensisは，こう
いったT. pileatusなどの交雑種の祖先にあたる可能性が
高い．
インド南部の後期更新世の洞窟堆積物からは
Semnopithecus の化石がいくつか報告されている
（Lydekker, 1884; Delson, 1994; Prasad, 1996; Jablonski, 
2002; Roberts et al., 2014）．これらの化石は旧来の分類
にしたがって全て現生のS. entellusとして扱われている
が，現生種の分類が細分されているのでその同定も見直
しが必要だろう．下顎第3大臼歯の形態などが特徴的な
ので，将来，現生種とは異なる種に分類されるかもしれ
ない．また上部シワリク層（鮮新世～更新世）から見つ
かっていたいくつかのコロブス類の化石は先行研究で
‘Semnopithecus’または‘Presbytis’として報告されて
きたが（Falconer and Cautley, 1837; Szalay and Delson, 
1979; Barry, 1987; Delson, 1994; Jablonski, 2002），これ
らの化石の分類はかなり混乱しており再検討が必要であ
る．中部シワリク層（後期中新世）の小型コロブス類の
化石はMesopithecusと同定されているが，ミャンマーの
コロブス類化石とは一回りサイズが小さく，下顎第3大
臼歯の遠心部の咬頭であるhypoconulidが未発達な点で明
らかに異なっている．また最近中国雲南省の上部中新統
から見つかったコロブス類化石もMesopithecusとして記
載されている（Ji et al., 2013）．

サベの大型オナガザル亜科化石Cercopithecinae
パコックの西南西約30 kmにあるサベからは，大型の

オナガザル亜科の遊離歯化石が見つかっている．もとも
とこの標本は1997年に村人によって発見され，村長を通

じてヤンゴンの国立博物館に寄贈されたものである．我々
の2009年の調査で博物館の陳列棚の引き出しから“再発
見”され，化石と共に残されていた紙片に「サベ村の北
3マイルの地点で見つかった」と記されていた．化石の
発見者も当時の村長も，現在はサベ村から離れてしまっ
て連絡が取れないため正確な地点は不明だが，現地調査
の結果，当時行われていたサベ村周辺のダム工事の際に
発見された可能性が高い．一緒に見つかっていた動物化
石はハイエナ類と小型のウシ科のものであるが，その形
態や付着していた堆積物が赤土であることなどから，年
代は後期更新世と推測されている．
サルの化石は大型の臼歯片6点からなり，歯のサイズ

と咬耗の度合いの違いからオスとメスの標本が混在して
いるらしい．大臼歯の形態からオナガザル亜科であるの
は明らかであるが，歯のサイズが非常に大きく，高歯冠
で頬側部の溝（median buccal cleft）が深い点は現生の
ヒヒ的な特徴である．現在のアジアに生息しているオナ
ガザル亜科のサルはマカク属だけであるが，かつては
Procynocephalus（またはParadolichopithecus，両者を同属
Procynocephalusにまとめる説もある）という大型絶滅属
と，現生のゲラダヒヒ属Theropithecusの絶滅種T. oswaldi 
delsoniが生息していた（高井, 2006）．前者は鮮新世～前
期更新世にヨーロッパから中国の比較的高緯度地域に主
に生息していたことから，比較的寒冷な環境に適応して
いたと考えられている（Nishimura et al., 2007; Takai et 
al., 2008）．後者は現在エチオピアの乾燥した高原地域に
生息しているゲラダヒヒの系統で，化石種は鮮新世～更
新世にかけてアフリカから南アジアに広く分布していた
（Delson, 1993）．サベのサルはこの2系統のどちらかに
属すると思われるが，現在見つかっている遊離歯の形態
だけではどちらの系統に近いかを判断するのは非常に難
しい．どちらも東南アジアには分布していないことから，
アジアのオナガザル亜科の進化史を見直す必要があるだ
ろう．

トガリネズミ形目Soricomorpha
ミャンマーの新第三系で無盲腸類（いわゆる食虫類）

の化石が見つかっているのはグウェビン（後期鮮新世）
だけである．前述した霊長類化石が集中して見つかっ 
ているMg1地点から，食虫類の臼歯が2点発見された 
（図4）．1点は右上顎第4小臼歯（P4）の破片で，咬 
合面はparaconeを中心とした三角形の輪郭をもち，
hypoconeはない．アジアの食虫類は一般にハリネズミ 
形目Erinaceomorphaとトガリネズミ形目Soricomorpha
に分類されるが，それぞれの目を代表するハリネズミ科
Erinaceidaeとトガリネズミ科SoricidaeのP4はhypocone
が発達し，咬合面の外形が台形を呈する．一方，トガリ
ネズミ形目に属するモグラ科TalpidaeのP4は輪郭が三角
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形で，グウェビンの標本と似ている．
もう1点は第1または第2大臼歯（m1/2）の保存され

た左下顎骨で，歯冠が部分的に欠損しているものの，ト
ガリネズミ形目のW字型をしたエナメルパターンである
ことがわかる．モグラ科の大臼歯に特徴的なparastylidが
強く発達しており，ハリネズミ科やトガリネズミ科の大
臼歯と異なっている．グウェビンから見つかった2点の
トガリネズミ形目化石は，産出状況とサイズを考慮する
と同一種としても問題なく，おそらくモグラ科の一種で
あろう．東南アジアの新第三紀食虫類化石は，タイの下
部／中部中新統からハリネズミ科とモグラ科が数種類見
つかっているが（Ducrocq et al., 1994），鮮新統からの
報告はない．グウェビンから発見された標本は現生種と
のつながりを示す重要な化石記録であるため，現在標本
の記載分類を進めている．

齧歯目Rodentia
近年の我々の調査によりミャンマーの新第三系から 
初めて齧歯類の化石が発見され，東南アジアの齧歯類 
化石の研究に多大な貢献をしている（Nishioka et al., 
2011, 2015）．現在のところ，ヤマアラシ科Hystricidae，
メクラネズミ科Spalacidae，ネズミ科Muridae，リス科
Sciuridaeを含む計10種に分類されているが，今後さらに
詳しい検討が必要である．

ヤマアラシ科Hystricidae
ヤマアラシ科は，現在ユーラシア・アフリカ大陸に生
息しているヤマアラシ属Hystrixと，東南アジアに生息す
る小型のフサオヤマアラシ属Atherurus，ネズミヤマアラ
シ属Trichysに分類される．最古のヤマアラシ科化石は 
南アジアのシワリク層群チンジ層Chinji Formation（中 
期中新世）から見つかっているSivacanthion complicatus 
Colbert, 1933とされているため，ヤマアラシ類の起源 
はアジアである可能性が高い（Sen and Purabrishemi, 
2010）．イラワジ堆積層から見つかっているヤマアラシ
科化石は全てHystrixに同定され，チャインザウックから
1種（H. paukensis），グウェビンから3種（H. paukensis，
H. sp. indet. (brachydont form)，H. cf. brachyura）見つ
かっている（Nishioka et al., 2011, 2015）．
Hystrixの現生種はいずれの種も歯根がほとんど発達し
ない高歯冠型の頬歯をもつ．Hystrixが出現するのは後期
中新世以降だが，当初はヨーロッパからアジアにかけて
歯根をもった低歯冠型の種が中心だった．最古の化石種
はヨーロッパのVallesian後期～Turolian前期（約9～
8 Ma）から見つかっているH. parvae（Kretzoi, 1951）で，
低歯冠型の小型種である．このようなタイプの歯をもつ
Hystrixはアジアで報告されていない．
ヨーロッパ南東部から小アジアにかけて見つかってい
るH. primigeniaは，後期中新世のTurolian中期～後期（約
8.5～6.5 Ma）に出現する低歯冠型の大型種である．シ
ワリク層群のドク・パタン層Dhok Pathan Formation（後
期中新世）から見つかっているH. sivalensis Lydekker, 
1878はH. primigeniaによく類似しており，同一種とする
見解もある（Weers and Rook, 2003）．また，Turolian後
期からRuscinianのヨーロッパ南部では，H. primigeniaよ
りもやや大型で歯冠の高い（半高歯冠型の）H. depereti 
Sen, 2001aが出現する．中央アジアの上部中新統からは
H. primigeniaと同程度のサイズをした半高歯冠型の種H. 
aryanensis Sen, 2001bが見つかっている．さらに，中国
でも上部中新統から鮮新統にかけて半高歯型の種（H. 
zhengi Weers and Zhang, 1999，H. gansuensis Wang and 
Qiu, 2002，H. lufengensis Wang and Qi, 2005）が見つ
かっている．
後期中新世末から鮮新世には，H. depereti や H. 
aryanensisのような半高歯冠型の種が優占的となり，更
新世以降に現生種を含む高歯冠型の種へ移行する（図5）．
Hystrixにおける歯冠高が年代とともに大きくなる傾向 
は新第三紀後半における乾燥化（草原環境の拡大）と関
係しているのではないかと示唆されている（Weers and 
Rook, 2003）．
イラワジ堆積層から見つかっているH. paukensisはH. 
deperetiやH. zhengiと類似する半高歯冠型で，Hystrixの
うち最大種として新種記載された（Nishioka et al., 2011）．
これまで東南アジアの新第三系からHystrix化石の報告は

図4．グウェビンから見つかったトガリネズミ形目化石．A，右上
顎第4小臼歯（IR 4127）：A1，咬合面観；A2，舌側面観．B，左
下顎第1または第2大臼歯（IR 4133，咬合面観）．
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なかったが，チャインザウックとグウェビンの両産地か
らH. paukensisが発見されたことによって，後期中新世
末～後期鮮新世の東南アジアにも大型かつ半高歯冠型の
種が分布していたことが示された．
グウェビンからはH. paukensisに加え，小型かつ低歯

冠型のH. sp. indet. (brachydont form)と，現生マレーヤ
マアラシに類似するH. cf. brachyuraが見つかっている
（Nishioka et al., 2015）．3種の産出標本数はH. paukensis：
H. sp. indet. (brachydont form)：H. cf. brachyuran＝4：
15：1で，高歯冠型の現生種よりも低～半高歯冠型の絶
滅種の割合が圧倒的に多い．グウェビンではイラワジ堆
積層の上部（表層）に中期更新世以降の沖積層が堆積し

ているため，H. cf. brachyuraのような現生種はこの層準
からまぎれ込んだ可能性も考えられる．しかし，全て同
年代の化石群集だとすると，高歯冠型Hystrixが後期鮮新
世にすでに出現していたことを示す重要な化石記録とな
る．
Hystrix sp. indet. (brachydont form)の分類はまだ明ら
かではない．歯のサイズや歯冠高に着目するとHystrixの
最古の種であるH. parvaeや，シワリク層群から見つかっ
ているSivacanthion complicatusにも似ている．今後，現
生属のAtherurusとTrichysも含めてヤマアラシ科の他の
種とも比較検討していく必要がある．

図5．Hystrix各種の産出年代と下顎第4小臼歯の歯冠高指数（歯冠頰側面のエナメル質最大高／歯冠近遠心径）（計測値はNishioka et al., 
2011,2015による）．標本（右下顎骨）写真：H. sivalensis（AMNH 29841，シワリク産），H. paukensis（IR 0822を左右反転，チャインザ
ウック産），H. sp. indet. (brachydont form)（IR 1927を左右反転，グウェビン産），H. brachyura（KUPRI-Z 1828，現生種）．スケール：
10 mm．MN：Neogene European Mammal Zones（新第三紀ヨーロッパ哺乳類生層序区分）．
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メクラネズミ科Spalacidae
グウェビンのMg1地点からコタケネズミに類似する種
Cannomys cf. badiusの化石が見つかっている（Nishioka 
et al., 2015; 図6）．C. badiusはタケネズミ亜科Rhizomyinae
の小型種で，現生種が東南アジア大陸部からインド北東
部に分布している．臼歯の形態はlophodontで，咬合面
は3～5本のlophまたはlophidから成る．近縁属のタケ
ネズミ属Rhizomysやブラキリゾミス属Brachyrhizomysと
比べると，コタケネズミの大臼歯は上顎第3大臼歯の 
縮退が強く，下顎第2大臼歯にanterolophidが発達しな 
いなどの特徴から区別されている．アジアでRhizomys 
またはBrachyrhizomysの化石は多く見つかっているが，
Cannomysの化石はイラワジ堆積層の標本が初出となる．

ネズミ科Muridae
グウェビンから4種のネズミ科化石（Hapalomys  
cf. longicaudatus，Maxomys pliosurifer，Rattus jaegeri， 
cf. Rattus sp. indet.）が見つかっている（Nishioka et al., 
2015）．H. cf. longicaudatusは，現在東南アジア大陸部 
に生息するオナガマーモセットネズミに類似する種で，
その臼歯咬合面は丸みを帯びた三角形の咬頭が，それ 
ぞれ深い溝で隔てられている．Hapalomysは現生種のH. 
longicaudatusとH. delacouriに加え，化石種としてH. 
eurycidens，H. angustidens，H. gracilis，H. khaorupchangi

がタイと中国の下部～中部更新統から報告されている
（Zheng, 1993; Chaimanee, 1998）．いずれの種もH. cf. 
longicaudatusと比べると小型で，臼歯の歯冠幅が比較的
狭い．
グウェビンから見つかったH. cf. longicaudatusは現生

種と比べるとサイズがやや大きく，上顎第1大臼歯の近
心縁にある付加咬頭（t1 bis，t2 bis）の数や咬頭の形状
に違いが見られるが（図7），これらの特徴は種内変異と
して許容されている（Musser, 1972）．下顎第1大臼歯
（m1）のanterocentral cuspは現生種で1つだが，グウェ
ビンの化石種には2つ存在する．同じようなケースがタ
イの中部更新統から産出しているH. delacouriにも観察さ
れ，現生種とは異なりanterocentral cuspが二つ存在す 
る（Chaimanee, 1998）．Chaimanee（1998）は，もと 
もと単一だったanterocentral cuspが頬側に分裂したと 
考え，現生H. delacouriの種内変異として扱ったが，H. 
cf. longicaudatusのanterocentral cuspは二つとも明瞭で全
てのm1に見られることから化石種特有の形質と思われ
る．さらに，H. cf. longicaudatusのm1は舌側に比較的大
きな付加咬頭をもつ点でも現生種と異なるため，未記載
種である可能性も検討していく必要がある．
Maxomys pliosuriferは中型のラット類（Rattini）で， 

東南アジアに現生するM. suriferに近縁な新種として 
記載された（Nishioka et al., 2015）．東南アジアで多様
化したMaxomysは，現在17種が生息している（Musser 
et al., 1979）．また，Maxomysと近縁な化石種として
Ratchaburimys ruchaeがタイの上部鮮新統～下部更新統
から見つかっている（Chaimanee et al., 1996; Chaimanee, 
1998）．M. pliosuriferの特徴はNishioka et al.（2015） 
の中で詳しく記されているが，臼歯の咬合面パターン 
は他のラット類やRatchaburimysよりもMaxomysと共 
通する点が多い．また，M. pliosuriferのm1はほぼ全て
anterocentral cuspが発達し，そのサイズも大きいが，一
般にMaxomysの中でanterocentral cuspの出現率は低く，
ある場合も小さく痕跡程度の個体が多い．Ratchaburimys
はM. pliosurifer同様の強く発達したanterocentral cuspを
もつため，両属の共通祖先もanterocentral cuspをもって
いた可能性が高いが，Maxomysの現生種へ移行する過程
でanterocentral cuspが消失（または縮退）したのかもし
れない．
Rattus jaegeriはM. pliosuriferとほぼ同サイズのラット

類で，タイの上部鮮新統～下部更新統から産出している
（Chaimanee, 1998; Chaimanee and Jaeger, 2001）．クマ
ネズミ属Rattusはアジアだけでも30種類以上知られてお
り，臼歯の形態だけでは分類が困難なグループだが，R. 
jaegeriの最大の特徴は上顎第1・第2大臼歯に明瞭な
posterior cingulumが発達する点である．なおMusser
（1981）によると，この形質は祖先的とされている．ま
た，Chaimanee and Jaeger（2001）はタイの上部鮮新統

図6．グウェビンから見つかったCannomys cf. badiusの左下顎骨
（切歯，第1大臼歯を含む）．A，頰側面観．B，咬合面観．C，舌
側面観．
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（3.5～2.5 Ma）から見つかるRattusの化石が絶滅種のR. 
jaegeriであることと，分子系統樹（Verneau et al., 1997
など）によるRattus現生種の分散時期が同時的であるこ
とを合わせて考え，Rattus現生種の出現が2.5 Ma以降で
あると推定した．グウェビンからはRattus現生種の化 
石が発見されていないので，化石群集の年代が鮮新世
（2.5 Ma以前）であるという推定を支持している．
グウェビンからはもう1種クマネズミ属に類似する種

（cf. Rattus sp. indet.）が見つかっている．R. jaegeriと比
べるとかなり小型で，Rattus現生種の中では最小のナン
ヨウネズミ（R. exulans）に相当する．上顎臼歯近心部
のラミナは対称形で，マウス類（MusやProgonomys）で
見られるような近心舌側咬頭t1が遠心に伸びた形状はも
たない．m1はanterocentral cuspがなく，付加咬頭もあ
まり発達していない．Rattusの一種と仮定すると，後期
鮮新世にR. jaegeriとは異なる別の種が存在したこととな
り，前述したRattusの放散イベントに関する仮説を否定
することになるが，現段階で分類を定めることができず，
別属である可能性も考慮すべきである．
グウェビンのイラワジ堆積層から発見されたネズミ科

化石は産出頻度に大差なく，少なくとも4種がこの地域
に分布していたことがわかった．いずれの種も東南アジ
ア大陸部の固有種であり，現生種の直接的な祖先にあた
ると考えられる．

リス科Sciuridae
グウェビンから属種不明のリス科Sciuridae gen. et sp. 
indet.の化石が少なくとも2種見つかっている．Nishioka 
et al.（2015）は7点の下顎頬歯を記載し，とくに下顎 
大臼歯のparaconidとentoconidが強く発達する点など 
から東南アジア固有種のインドシナシマリスMenetes 
berdmoreiに類似すると考え，Menetes sp.と同定した．そ
の後の継続的な発掘調査により上顎大臼歯を含む追加標
本が見つかり，東南アジア地域に生息するタイワンリス
亜科の現生種6属10種（Menetes berdmorei，Dremomys 
rufigenis，Lariscus insignis，Sundasciurus tenuis，Tamiops 
mcclellandi，Callosciurus caniceps，C. erythraeus，C. 
prevostii，C. finlaysonii，C. notatus）と改めて比較した
ところ，グウェビン産のリス科化石は少なくとも2種類
含まれることが判明した．
1種は中型サイズのリス類で，左下顎第1または第2大
臼歯が1点得られている（図8A）．これは他の標本より
も明らかに大きく，protoconidとhypoconidの間に明瞭な
mesoconidが発達している．現段階で同定は困難だが，
mesoconidの発達はタイワンリスなど地上性リス類より
も，モモンガやムササビのような飛翔性リス類の多くに
見られる特徴である．もう1種はNishioka et al.（2015）
がMenetes sp.として同定したものである．咬耗のあまり
進んでいない歯を観察すると確かにM. berdmoreiによく
類似しているが，ある程度咬耗が進んだ標本はMenetes
と異なり，タイワンリス属Callosciurusに類似していた

図7．グウェビンから見つかったHapalomys cf. longicaudatus（A, B）と現生H. longicaudatus（C, D）の咬合面の比較．A，右上顎第1・第
2大臼歯（IR 3236）．B，右下顎第1大臼歯（IR 3248）．C，右上顎第1・第2大臼歯（Musser, 1972を改変）．D，右下顎第1大臼歯（Musser, 
1972を改変）．
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（図8）．現在生息しているCallosciurus各種と比べるとグ
ウェビンの化石種はサイズがかなり小さいため，別属の
可能性も考慮して比較検討していく必要がある．

兎形目Lagomorpha
グウェビンからはウサギ類の遊離した上下顎頰歯の破

片が数点見つかっており，予備的に属種不明のウサギ科
Leporidae gen. et sp. indet.として同定した（図9）．頰歯
咬合面の中央部を横断する湾入部ではエナメル壁に細か
い波が発達しており，これはノウサギ属Lepusのような
一般的なウサギ類ではなく，琉球列島固有種のアマミノ
クロウサギPentalagusなどに見られる特徴に近い．ウサ
ギ類の分類には，最も複雑な形をした下顎第3小臼歯が
有効とされるが，グウェビンからはまだ発見されていな

図8．グウェビンから見つかったリス科2種（A，Sciuridae gen. et sp. indet. 1；B‒G，Sciuridae gen. et sp. indet. 2）と現生Callosciurus caniceps
（H, I）の頰歯咬合面の比較．A，左下顎第1または第2大臼歯（IR 4136）．B，左上顎第1大臼歯（IR 3257）．C，左上顎第2大臼歯（IR 
3258）．D，左下顎第4小臼歯（IR 2835）．E，左下顎第1大臼歯（IR 4123）．F，左下顎第2大臼歯（IR 2836）．G，右下顎第3大臼歯（IR 
2534）．H，右上顎臼歯列（NSMT M1321）．I，右下顎臼歯列（NSMT M1321）．

図9．グウェビンから見つかったウサギ科（Leporidae gen. et sp. 
indet.）の化石，咬合面観．A，左上顎頰歯（IR 2109）．B，右
上顎頰歯（IR 2539）．C，右上顎頰歯（IR 2528）．D，右下顎頰
歯（IR 2529）．
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い．
グウェビン産標本は，東南アジア大陸部で唯一の新第

三紀ウサギ類化石の産出記録である．中国安徽省の大居
山（後期中新世末，前期鮮新世，後期鮮新世の地層）の
各層準から3種類のプリオペンタラグス属Pliopentalagus
が報告されており（Tomida and Jin, 2009; 冨田, 2010），
これらとグウェビンの種との系統関係を詳しく比較する
必要がある．

マカクの拡散経路： 
なぜミャンマーでマカクが見つからないのか？
現生のオナガザル科はオナガザル亜科とコロブス亜科

に分類されるが，両者は中期中新世にアフリカ大陸で出
現し，後期中新世には二つの系統に分かれて進化が始
まっていた．化石記録としてはコロブス類が先に出現し
ているので，適応放散もコロブス類の方が若干早く，ユー
ラシア大陸に進出した時期も早かったようだ．ただし現
生のほとんどのコロブス類は樹上性の葉食者であるが，
初期のコロブス類の中には体サイズが非常に小さく葉食
性ではないと考えられている種や，オナガザル亜科の 
多くの種のように大型で地上性の種もいた（Szalay and 
Delson, 1979; Jablonski, 2002; 高井, 2006など）．した
がって後期中新世の旧世界ザル類は，現生のオナガザル
亜科とコロブス亜科のような明確な適応戦略の区別化は
できていなかったのだろう．いずれにせよ先にユーラシ
ア大陸に進入してアジアまで拡散したコロブス亜科は，
化石種が5属報告されていて，現生種は6属に分化して
南～東南アジアの森林地域を中心にひろく分布している．
一方，後から侵入したオナガザル亜科は絶滅した大型種
の2属（Procynocephalus，Paradolichopithecus）と現生の
マカク属のみが確認されている．アジアでもコロブス亜
科の出現時期の方が明らかに早く，さらに東南アジアで
はマカクの化石は更新世にならないと確認できていない．
東アジアでは中国東北部の山西省楡社の前期鮮新世のも
のが最古とみられている（Delson, 1996; Williams and 
Holmes, 2011）．ただし，この化石は研究者が直接現地
で発掘したものではなく村人から購入したものであり，
大型のオナガザル亜科と中型のコロブス亜科の歯が混在
している．オナガザル亜科のものはマカクではなく
Procynocephalusの可能性もあるので，注意が必要である．
はっきりとマカク化石が確認できるのは，中国南部の広
西壮族自治区の前期更新世（約200万年前）のもので
（Takai et al., 2014），以後急速にマカク化石が増大する．
したがって，現在までの化石記録では東アジアにおいて
マカクの大規模な適応放散が始まったのは前期更新世以
降である可能性が高い．
こういった東南アジアのマカク類が東進してきた経路

として最も有力なのは南アジアの低地帯である．これま

でのマカク類の進化仮説で採用されてきたのは，南アジ
アの海岸沿いにミャンマーを経て東南アジア島嶼部へと
繋がる経路であった（Fooden, 1975; Delson, 1980; Fa, 
1989）．我々の調査でもミャンマーの鮮新統からマカク
化石が見つかることを期待して調査を行ってきた．最も
調査に時間を割いたのは後期中新世末～前期鮮新世の
チャインザウックであるが，前述したようにここから 
はコロブス亜科が見つかっただけでマカク化石は全く 
見つかっていない．また後期鮮新世のグウェビンでも 
長期にわたって調査を行っているが，コロブス亜科の
Semnopithecusは大量に発見されているが，マカク化石は
見つかっていない．したがって現時点での作業仮説とし
ては，後期鮮新世までミャンマーではマカクは生息して
いなかった，あるいは生息密度が非常に低かったと考え
られる．両地点で見つかっている化石動物相から判断し
てマカクが生息するのに不適な環境とは考えられないの
で，西南アジア（中東地域）から東アジアへマカクが拡
散した際に，ミャンマー中部やインド北部といったヒマ
ラヤ山脈南側の南アジア地域を経由せず，もっと北方の
中央ユーラシアを経由して東南アジアまで達した可能性
が考えられる（Takai et al., 2008）．もちろんこういった
「北方経路仮説」は，実際に中央ユーラシア地域でマカク
を含むオナガザル亜科化石が見つからないと証明できな
い．これまでに見つかっている中央ユーラシアのオナガ
ザル科の化石としては，タジキスタンの鮮新統から見つ
かっているオナガザル亜科のProcynocephalus sushkini
（Trofimov, 1977; Maschenko, 2005; Nishimura et al., 2007; 
Takai et al., 2008），バイカル湖の南東部にあたるトラン
スバイカル地域の鮮新統から見つかっているコロブス亜
科のParapresbytis eohanuman（Borissoglebskaya, 1981; 
Kalmykov and Maschenko, 1992; Maschenko, 2005）な
どがあるが，肝心のマカク化石はこれまでのところ報告
が無い．今後のチベット高原や中央ユーラシアでの調査
が必要であろう．

グウェビンの齧歯類化石群集に基づく年代考察
グウェビンのイラワジ堆積層の年代は，主に産出して

いる哺乳類化石の生層序対比に基づいて後期鮮新世～前
期更新世と推定されてきた（高井ほか, 2018）．しかし，
グウェビンから多産している齧歯類化石は全てインドシ
ナ動物区の固有種であり，インドのシワリク層群や中国
の同年代の種と対比することができないため，別の方法
で化石群集の年代を推定する必要がある．
グウェビンから見つかっているRattus jaegeriは，タイ

の後期鮮新世と前期更新世の齧歯類化石群集にも含まれ
ている（Chaimanee, 1998）．タイのR. jaegeriは，最も
古い産出層準でカオ・サンガムKhao Samngam石灰洞の
3.5～2.5 Maと推定されている．また，分子系統解析に
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よるRattus現生種の推定分岐年代は2.5 Ma頃である
（Verneau et al., 1997）．グウェビンからはこれまでに80
点以上の齧歯類化石（臼歯標本）が見つかっているが，
Rattusとして同定されたものはいずれも現生種ではなく
祖先種のR. jaegeriである．cf. Rattus sp.もRattusに類似
する種であるが，少なくとも現生種とは明らかに異なる
ため，グウェビンの化石群集はRattusの現生種が分岐す
る以前の年代，すなわち2.5 Maよりも古いと考えた．
Maxomysもタイでは後期鮮新世から出現する齧歯類で

ある（Chaimanee, 1998）．現生種の分子系統解析に基づ
くと，MaxomysがRattusと分岐したのが7.6～6.1 Maで，
Maxomysの現生種が種分化したのが4.8～3.9 Maと推 
定されている（Ruedas and Kirsch, 1997; Schenk et al., 
2013）．これらの年代値を参照すると，グウェビンか 
ら見つかったMaxomys pliosuriferは少なくとも7.6～
6.1 Ma以降に出現した種であることがわかる．また，M. 
pliosuriferの特徴が現生種のM. suriferよりも祖先的で，
姉妹系統のRatchaburimys ruchaeとも類似していること
から，Maxomysの現生種が出現した4.8～3.9 Ma以前に
もミャンマーにMaxomysが生息していたかもしれない．
CannomysおよびC. badiusの産出も後期鮮新世の化 

石群集であることを示す．姉妹属のRhizomysまたは
Brachyrhizomysの化石は中国から多く見つかっており，山
西省楡社（前期鮮新世）から見つかっているR. shansius
が最古である（Woodburne et al., 2013）．Rhizomys
（Brachyrhizomys）の産出年代に基づくと，これらタケネ
ズミ亜科は8～7 Maに南アジアで放散し，4 Ma頃までは
RhizomysとCannomysの共通祖先が生息していたようだ
（Flynn, 1990; López-Antoñanzas et al., 2015）．したがっ
て，グウェビンの化石群集はC. badiusが分岐した後の年
代，すなわち4 Ma以降である．
このように，グウェビンの齧歯類化石群集に基づくと，

その産出年代が4～2.5 Ma（後期鮮新世）まで絞られた．
一方Hystrixは比較的広範囲に分布し各種の産出年代も幅
広いが，後期鮮新世の化石群集だとすると，H. paukensis
やH. sp. (brachydont form)のような歯冠の低いタイプ
（厳密には半高歯冠型）が優占的であることとも矛盾して
いない．また，チャインザウック（後期中新世末～前期
鮮新世：約6～4 Ma）とグウェビンの哺乳類相を比較す
ると，ヤマアラシ類のHystrix paukensisを含め哺乳類の
種構成に大きな変化が見られないため，4～2.5 Maとい
う推定年代は妥当と思われる．

新第三紀後半の地理変化と小型哺乳類の種分化
東南アジアの新第三紀後半における哺乳類相の進化史

と現生種の分化を議論する上で，インド亜大陸および中
国の同年代の哺乳類相との比較が必要となる．従来の研
究では，イラワジ哺乳類相とインド・パキスタン地域の

シワリク哺乳類相が共通しているという見解が一般的で
あった（Colbert, 1938など）．確かに，長鼻類（Stegodon 
insignis）やカバ（Hexaprotodon sivalensis）など大型哺
乳類では後期中新世～鮮新世において同一種が両地域か
ら報告されているが，チャインザウックとグウェビンの
霊長類および齧歯類には当てはまらない．チャインザウッ
クから新種として記載されたMyanmarcolobus yawensis 
とHystrix paukensisが，シワリクから見つかっている
MesopithecusやHystrix sivalensisよりもむしろヨーロッパ
の化石種に類似しているのも，イラワジ哺乳類相とシワ
リク哺乳類相の相違を示す証拠である．グウェビンの齧
歯類化石群集については完全に東南アジア固有の分類群
で構成されており，後期鮮新世以降のインドに分布する
齧歯類群集とは明らかに異なっていた．
東南アジア大陸部の現生動物相は，インドシナ動物区
として南アジアおよび中国の中部・北部の動物相と区別
されている（Corbet and Hill, 1992）．インドシナ動物区
の西側はミャンマーとインドの境界で，ガンジス河やブ
ラマプトラ河，アラカン山脈（インド・ビルマ山脈）な
どの生物地理境界が密集しているため，霊長類や齧歯類
のような小型哺乳類にとって強力な分布障壁になってい
る（Meijaard and Groves, 2006）．また，ミャンマーの東
側にもシャン高原やメコン河など生物地理境界となる地
形が並ぶ．したがって，イラワジ哺乳類相がインドや中
国と異なるということは，山脈や河川による地理境界が
すでに形成されていたことを示唆している．
アラカン山脈やシャン高原はインド大陸の衝突後，ヒ
マラヤ・チベット造山運動に伴って上昇した．個々の山
脈で隆起した時期とその度合いが異なるが，アラカン山
脈に関しては漸新世に一度上昇し，鮮新世以降に再度急
激な上昇が起きたと考えられている（例：Morley, 2009; 
Maurin and Rangin, 2009）．山脈の上昇は河川の流路変
化にも影響する．Clark et al.（2004）は，堆積学的デー
タに基づき，ブラマプトラ河やエーヤワディ河，長江な
どヒマラヤ・チベット高原から流れる大型河川が後期中
新世末まで合流しており，一つの河川“東チベット河”
として南シナ海に流れていたと考えた．これが前期鮮新
世以降に現在の流路へ分岐したという説で，インドシナ
動物区の形成を裏付ける地質学的証拠として参照されて
いる（Meijaard and Groves, 2006）．なかでも，インドシ
ナ動物区の西側の境界をなすブラマプトラ河は，その上
流部（ヤルンツァンポYarlung-Tsangpo河）が後期中新世
の間エーヤワディ河の上流部と合流していたと考えられ
ており，この年代まではインドとミャンマー間で陸棲哺
乳類の往来がかなり容易だったと推測できる．しかし近
年の研究ではこのような“東チベット河”の存在は否定
されており，ヤルンツァンポ河とエーヤワディ河は漸新
世以降にアラカン山脈の上昇に伴って分断されたという
見解が一般的である（Clift et al., 2006, 2008; Robinson 
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et al., 2014; Licht et al., 2016）．
イラワジ堆積層から見つかった霊長類や齧歯類の種分

化に影響したのが河川なのか山脈なのか明確な結論は得
られていない．しかし，ミャンマーの東側国境，西側国
境に沿ってそれぞれ走るアラカン山脈とシャン高原が，
後期中新世から鮮新世にかけて急上昇したのはほぼ確実
であるため，この時代のチャインザウックやグウェビン
の哺乳類化石群集の孤立と深く関係している可能性が高
い．

まとめ
これまで化石記録が空白であった東南アジア大陸部の

後期鮮新世小・中型哺乳類相は，主にチャインザウック
とグウェビンから見つかった化石群集により明らかにな
りつつある．これまで発見された種は基本的に東南アジ
ア大陸部に限られた固有種であり，おそらく現在インド
シナ動物区に分布する現生種の直接的な祖先にあたると
考えられる．しかしまだ種の同定に至っていないものや
記載すべき分類群も残っているため，今後も継続的な調
査と分析が必要である．
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