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研究成果の概要（和文）：  
調査地はインドネシア、タイ、マレーシア、バングラデシュの4カ国を対象におこなった。解析
した種は8種である。西シロマユテナガザルの染色体ならびにDNAの解析を世界で初めておこない、
第8染色体に逆位を発見した。テナガザル全４属のミトコンドリアゲノムの全塩基配列を用いて
系統関係を解析し、新たな分岐系統樹をしめした。転移性DNA解析がヘテロクロマチンの研究に
新たな洞察を与えた。音声や形態を新規の方法で解析し、新たな視点を示した。 
 
研究成果の概要（英文）： 
We studied 4 countries of Indonesia, Thailand, Malaysia, and Bangladesh, and analyzed 
8 species including western hoolock gibbons. We found for the first time a pericentoric 
inversion in chromosome 8. Whole genome sequences of mitochondrial DNA of all four genera 
were investigated, and enabled us to depict a new phylogenic tree. Analyses of 
transposable DNA elements gave a new insight for investigating characteristics of 
heterochromatin. New analytical techniques for vocalization and morphology were tried 
and proposed new viewpoints. 
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１．研究開始当初の背景 
 本研究計画は先行研究（2002-2003 年度基
盤研究(B)海外調査）の成果や染色体内ゲノ
ム不毛地帯の解析からヒントを得て、以下の
3 項目を設定して開始したものである。（1）
スマトラとマレー半島間のテナガザル類（ア
ジルテナガザル、シロテナガザル、フクロテ
ナガザル）の移住方向とその時期の推定。（2）
テナガザル類の哺乳類中最も高い染色体変

異率とヒト上科中最も高い系統的多様性の
関連性。（3）フクロテナガザルと大型類人猿
の系統的類似性。（1）はインドネシアのアジ
ルテナガザルならびにミューラーテナガザ
ルの多様性と地域分化の解析により、染色体
相互転座の発生と固定機序により、スマトラ
とボルネオ間の移住方向を推測したことが
発端となった（2002-2003 年度科学研究費海
外調査）。（2）はテナガザルがほ乳類のなか
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で最も高い染色体変異率を獲得した機序の
解明の糸口を得るためのものである。（3）は
フクロテナガザルが染色体端部にアフリカ
大型類人猿と類似のヘテロクロマチンを持
つことから、本種の生物地理学的分化と系統
進化を明らかにするものである。 
 
２．研究の目的 
 上記の目標を達成するためには、各地の亜
種、種、属の間の分化機序を明確にする必要
があるので、形態、遺伝、行動、社会、寄生
体の感染様式を基に総合的に解析し、現在の
分布ならびに種分化・属分化が「いつ」「ど
のように」おこったかを明らかにするもので
ある。 
 目的（1）においてはマレーシアの調査許
可はおりたものの、最終的に現地の協力が得
られず、マレーシア半島とスマトラのテナガ
ザルの遺伝的比較ができなかったので、（2）
と（3）について報告する。 
 具体的目的は以下のものが列挙できる。 
① 西シロマユテナガザル（Hoolock hoolock）
の染色体解析：これまで西シロマユテナガ
ザルの染色体が解析された例はない。 

② 西シロマユテナガザルを入れたテナガザ
ル 4属の系統関係：テナガザル類は我々ヒ
トを含む類人猿のなかで最も早い時期に
分岐した一群であり、近年、その不明確な
属間の系統関係を明らかにしようとする
研究が次々と報告されている。テナガザル
類は現在 4属に分類されているが、系統関
係は不確定であり、研究グループあるいは
解析法によって、様々な研究結果が発表さ
れている。 

③ シロマユテナガザルでの 転移因子 SVA 、
および関連する反復配列の実態の解明：こ
れまで全く解析されていない本種の転移
因子について新たな視点で解析する。 

④ フクロテナガザルのヘテロクロマチンの
実態解明：大型類人猿に酷似する染色体端
部のヘテロクロマチンに分子的メスを入
れる。 

⑤ タイの動物園で遭遇した属間雑種の解
析：属間雑種と思われる個体の親種を染色
体特性から明らかにする。 

⑥ 音声コミュニケーションの発生機序の解
明：テナガザルの多様性と音声の進化の過
程、ならびに一夫一婦に特殊化した社会性
を理解するには、野外調査によるアプロー
チも欠かせない。霊長類学においては、チ
ンパンジーをはじめとしたいわゆる大型
類人猿であるチンパンジー、ボノボ、オラ
ンウータン、ゴリラでの野外研究は盛んで
ある一方で、おなじ類人猿であるテナガザ
ル類では野外調査は皆無と言っていい状
況である。本課題の一側面として、野外調
査を確立し、さらに生物地理的な応用を試

みることを目的とした。また、霊長類の仲
間としては特殊化を果たした音声に焦点
を絞り、それを切り口として実証可能な実
験行動学を確立することも同時並行で行
った。 

⑦ 野生アジルテナガザルの糞から新しく見
つかったヘリコバクターのミトコンドリ
ア 16S の配列の系統的位置を解明する。 

 
３．研究の方法 
① バングラデシュ・コックスバザールの動
物園において、西シロマユテナガザルのメス
2頭の採血をおこなった。血液は許可を得た
上で、日本に持ち帰り京都大学霊長類研究所
において、染色体標本を作製した。染色体は
G-および C-バンド解析ならびに染色体彩色
解析によって分析した。 
② 新たに Hoolock属のテナガザルのミトコ
ンドリアゲノム全塩基配列を決定し、決定済
みの 2種とこれまでに報告されたデータとあ
わせて、テナガザルの 4属間（Hoolock, 
Hylobates, Nomascus, Symphalangus）の系
統関係を、近隣結合法、最尤法、ベイズ法で
解析した。 
③および④ 96 穴プレートを用いた種特異
的な反復配列解析法や蛍光インシツーハオ
イブリダイゼーション（FISH）法によって、
4属の比較解析をおこなった。 
⑤ 雑種個体の採血をおこない、タイ動物園
協会の実験室で染色体標本を作製し、京都大
学霊長類研究所において FISH 法を用いて解
析した。 
⑥ ターゲットをアジルテナガザルとして、
継続野外調査と広域生物地理学的調査を用
いた。具体的には、テナガザルは長距離にお
よぶ音声に着目した。音声を手掛かりに、直
接観察を行わなくとも、社会構造を継続的に
観察する手法を用いて、個体変動の様相を記
録し続けた。また、継続的に行うことで、音
声の発達の様相の記録に努めた。動物園など
の飼育動物に対しては、観察的アプローチと
ともに、実験的アプローチも行い、音声の発
声メカニズムについて数理モデルを用いて
実証的に検討をした。 
⑦ 各種生物に寄生するヘリコバクターの
ミトコンドリア 16Sの配列をデータベースか
ら取得し、今回発見した種の配列との比較か
ら系統関係を明らかにした。 
 
４．研究成果 
① 解析した 2個体の第 8染色体に両腕間逆
位がヘテロ接合体として観察された。また、
第 9染色体の核小体形成部位に重複変異が存
在することを発見した。これらの変異はシロ
マユテナガザルにおいては、初めてのケース
で今後の保全計画等に有用な遺伝的標識と
なる。さらに、飼育状態にある 12 個体の糞



 

 

から DNA を回収し、地理的特異性を明らかに
するミトコンドリア DNAの解析を進めている。 
② ミトコンドリア全塩基の解析から、
Hoolock属がテナガザルのなかで最初に分岐
した系統関係を最も可能性のある系統樹とし
て得たが、その信頼性を示す確率値は低く、
未だに不明確な状況にある。また、分岐年代
推定の解析からは、およそ700万年前から1000
万年前までの極めて短い期間に属レベルの放
射的な種分化が起こったことが推定された。
このことが分子系統を不明確にする１つの要
因と考えられる。 
 さらに、解析結果を総合し、生息地域であ
る東南アジアの半島・島々で、テナガザルの
祖先が分布を広げながら種分化していった様
相を、古代の大陸の知見とあわせて生物地理
学的に考察した。 
 すなわち、バングラデシュからインドシナ
半島、マレー半島を経て、スマトラ、ジャワ、
カリマンタンへ南進しながら分布を広げる
過程で、サルウィン川、メコン川による分断
によって属レベルの種分化が引き起こされ
たと考えられる。インド亜大陸のユーラシア
大陸への衝突によってつくられたヒマラヤ
山脈・チベット高原の高地化と、それらによ
るモンスーンの発生が今から 1000 万年前と
推定され、属レベルの種分化の年代と良く符
合し、大河の分断によるテナガザルの多様化
に強く影響したと考えられる。 
③ フーロックテナガザル（Hoolock hoolock）
での SVA 因子は3つの領域からなり、内部の 
VNTR（variable number of tandem repeat）と
よばれる領域は、 30-50 bp の単位が縦列に連
なった反復配列である。この領域の長さは、コ
ピーごとに異なる。ヒトでは平均は約 0.8 kb、
最大は約 2.7 kb であることがわかっている。
フーロックテナガザル（Hoolock hoolock）のゲ
ノムには、ヒトと同様のコピーに加えて長さが 
40 kb を超える VNTR 領域が多数存在する。こ
の長い VNTR 領域はセントロメアにあり、ヘテ
ロクロマチンを形成していると考えられる。今
回の発見は、トランスポゾンが新規のヘテロク
ロマチンを大量に供給する現象であるといえる。
ヒトのゲノムにも SVA 因子は多数存在するこ
とから、ヒトでも同様の現象が起こる可能性は
あると考えられる。 
④ フクロテナガザルとシロテテナガザル
での量の差を利用してクローンを特定する
実験を行い、クローンを得た。その塩基配列
の解析から、アルファサテライトＤＮＡであ
ることが判明した。アルファサテライトＤＮ
Ａは、霊長類のテロメアの主成分となってい
るヘテロクロマチンである。これがテロメア
の領域で大規模に増幅しているという結論
に至った。チンパンジーにみられる染色体端
部ヘテロクロマチンとは起源が異なる。この
ことは、ヒトにはなくチンパンジーには存在

する、染色体端部の長大なヘテロクロマチン
領域が進化的解明に有用な知見を与えるも
のである。 
⑤ タイで発見された属間雑種の 2個体を染
色体彩色解析と④で解析された新たな反復
配列プローブを用いて解析した。彩色データ
は、日本のケースと同じ Hylobates lar と
Nomascus leucogenys の間にできた雑種であ
ることをしめした。ただし、両親の種名は逆
転していた。すなわち、タイのケースは H.lar
が父親で N.leucogenys が母親であった。ま
た、雑種個体の腹部の毛色はタイのケースは
茶色で、日本のケース黒色であった。これは
両親の組み合わせの違いかもしれないと予
測される。また、フクロテナガザルから新た
に抽出された反復配列のクローンは、染色体
上の分布様式が属間で異なり、このプローブ
も属判定に有効な標識であることが明らか
になった。 
⑥ (i) インドネシア西スマトラ州の現地大
学が所有しているリマウ・マニス森林におい
て、アジルテナガザルとフクロテナガザルと
いう 2種が同所的に生息している研究林での
調査を確立した。現地大学とは申請者が中心
となり学術交流協定を結び、今後の継続的調
査体制を形成してきた。その中で、子供の音
声発達において、母親の果たす役割が高いこ
とを示した。これは人の音声言語に比肩する
働きとして確認できた。また、特殊な社会変
動として、オスの交代を観察し、社会生態学
的な分析を実施した。 
(ii) アジルテナガザルが生息するマレー半
島・スマトラ島・ボルネオ島に渡る広域調査
を実施し音声サンプリングを行い、地域間変
異性の検討を行った。その結果、音声の集団
差はある程度地理的な隔離状況や、集団間の
遺伝的な距離によって説明されるようだが、
その一方で遺伝的にもっとも近接している
と予測される集団間で期待以上の大きな集
団間変異を確認した。これは、集団間変異が
純粋な遺伝的な差異によって漸進的に生み
出されるものではなく、歌の変異を急速に引
き起こす進化的なメカニズムによって生み
出されるものであることを示唆した。 
(iii) 特にメスに関してはグレートコール
と呼ばれる特殊な歌が認められるが、歌の成
熟化、性的分化のプロセスは明らかとなって
いない。論理的には性成熟に伴い行動の性的
分化が現れメスにおいてはメス特有な発声
が発達のある段階で発現され、オスではその
行動の発現が認められないことが予測され
る。しかし我々の観察から、未成熟オスも同
様にグレートコールを歌う可能性を発見し
た。すなわちメスに特異的なグレートコール
はメスが一方的に獲得するという性的分化
のプロセスによって成立するわけではなく、
むしろ発達段階を経て両性において自然と



 

 

発現される種特異的発声が、オスの性成熟に
従い発現が抑制されるという新たなモデル
を予測した。 
(iv) 歌の歌唱法に関する研究を行った。ホ
エザルや大型類人猿などの長距離用音声(ロ
ングコール等)と同様に歌は長距離に伝播す
る特性を持っているが、シロテテナガザルは
ホエザルや大型類人猿とは異なり音を共鳴
増幅させるような特殊化された舌骨器官を
持ち合わせていない。発声器官そのものはむ
しろヒトに近似しており、長距離に伝播する
特性は発声器官の特殊化というよりもむし
ろ発声方法の特殊化によるものだと予測さ
れる。形態学的な基礎資料から、テナガザル
の歌の歌唱法をヒトのオペラ歌唱であるソ
プラノ歌唱法であること予測した。 
⑦ チンパンジーならびにマカク類からもヘ
リコバクターの DNA を見つけており、既存の
データの比較によってテナガザル類のヘリ
コバクターの系統的位置づけを明確にする
ために、現在コンピュータ解析をおこなって
いる。 
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