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研究成果の概要（和文）：ボノボ3集団と、チンパンジー2集団を主な対象として、集団間・集団内の敵対的・融和的交
渉について研究した。ボノボでは、集団の遭遇時に融和的交渉が見られるが、その頻度やタイプは集団の組み合わせに
よって異なり、地域コミュニティ内に一様でない構造が見られた。チンパンジーでは、集団間の遭遇は例外なく敵対的
であり、オスたちが単独で行動するメスを拉致しようとするような行動も見られた。両種でこれまでに報告された152
例の集団間・集団内の殺しを分析したところ、意図的な殺しはチンパンジーでしか確認されていないこと、両種間の違
いは、環境要因や人為的影響によるものではなく生得的なものであることが明らかになった。

研究成果の概要（英文）：We studied inter- and intra-group agonistic and affiliative interactions based on 
observation of three groups of bonobos and 2 groups of chimpanzees. Affiliative interactions were often 
found during inter-group encounter in bonobos. The frequency and type of interactions were different for 
different combinations of groups, suggesting that there was a nonhomogeneous structure in a local 
community. Intergroup encounter was nonexclusively agonistic in chimpanzees, and we observed a new type 
of agonistic encounter in which males of one group attempted to abduct a female of the other group 
ranging alone. Comparison of 152 reported killing in these two species confirmed that intentional killing 
within or between groups were observed only in chimpanzees. The difference between these two species were 
not explained by environmental or artificial factors but appeared to be intrinsic.

研究分野：霊長類学・自然人類学
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１．研究開始当初の背景 
チンパンジーの集団間・集団内の攻撃行動
については、これまでに多くの先行研究があ
る。しかしボノボについては、内戦等によっ
て長期にわたって研究が中断されていたこ
ともあって、十分な研究なされているとはい
えない。とくに、どういった状況で隣接集団
間の遭遇が平和的あるいは敵対的なものに
なるのか、集団内の発情メスの数の増加が本
当にオスの攻撃行動を抑制しているのか、だ
とすればたまたま発情メスの数の少なくな
った時期にはオス間の攻撃性が高まるのか
など、検証しなくてはならないことも多い。
また、熱帯雨林でも使える新しいタイプの
GPS を用いて位置を記録しながら、隣接 2
集団を同時に追跡して遭遇の詳細を調べる
研究は、ボノボでもチンパンジーでもなされ
ていない。さらに、攻撃行動の発生頻度や交
渉の経過などについては、同じ方法を用いた
調査がされていないので、両種の傾向を直接
比較できずにいる。本研究では、主としてボ
ノボにおける研究の不足を補うとともに、新
しい技術と共通の方法を用いた調査と分析
によってPan属2種間の比較研究を大きく前
進させることを目指す。 

 
２．研究の目的 
従来の戦争にテロとの戦いという名の国
の枠組みを超えた戦争なども加わって国際
的緊張が高まる中、ヒトの暴力や戦争の起源
についてさまざまな議論が戦わされている。
とくに、ヒトに最も系統的に近いチンパンジ
ーにおいて、ヒトに似たオス間の攻撃的な行
動が典型的に見られることから、ヒトの攻撃
性や戦争の起源をヒトと Pan 属の共通祖先
から受け継いだ特徴だとする主張がなされ
ている。 
たしかにチンパンジーでは、集団間の関係
が非常に敵対的で、隣接集団のオスの大半を
殺して集団そのものを消滅させたという報
告もある。他集団の領域に積極的に進入して
相手を殺すという行動は、広く哺乳類を見渡
してもオオカミなどごく少数の例しかない。
集団内でも、オス間での攻撃的交渉が頻繁に
みられ、殺しに至ることもある。また、オス
による子殺しも起こる。ところがチンパンジ
ーと同じ Pan属に属するボノボでは、こうし
た攻撃的な行動はあまりみられない。普通な
ら資源をめぐって敵対的な関係にあると考
えられる隣接集団が、数日間にわたって平和
的に行動を共にすることすらある。集団内の
オス間の争いも限定的で、子殺しも見られな
い。このように Pan属の 2種間で攻撃行動に
大きな違いがみられる以上、ヒトの祖先の攻
撃性のありかたを、安易にチンパンジーに求
めるべきではない。 
チンパンジーにみられる強い攻撃性の背
景として、ヒト科とオランウータンの共通祖
先の段階で、メスの育児期間の延長にともな
ってメスの発情が間遠になり、そのためにオ

ス間の性的競合が極端に強くなったことが
考えられる。オランウータンやゴリラでは、
単独生活という形をとったり集団内のオス
の数を減らしたりすることでこの競合を回
避しているが、多数のオスが集団内に共存す
る Pan属とヒトでは、別の形での競合の抑制
が必要となる。チンパンジーでは、オスの順
位を厳格化し、順位にもとづいた挨拶などの
行動を進化させているが、かならずしも攻撃
性の抑制に成功しているとはいえない。一方、
ボノボでは、メスが受精可能期間以外にも発
情するという形に性生理を変化させること
によって、オスの性的競合が緩和されている
と考えられている。またその結果メスの社会
的地位が向上し、集団間・集団内の交渉のイ
ニシアティブをメスが握るようになったこ
とも、攻撃性の抑制に寄与していると考えら
れる。これら両種に見られる攻撃性抑制のメ
カニズムに似たものは、いずれもヒトにも見
られるものである。 
以上の理由から、ヒト科における攻撃的行
動とその抑制のメカニズムの進化を検証す
るためには、Pan属 2種を対象に詳細な比較
研究をする必要がある。これまでの長期継続
研究が実り、コンゴ民主共和国・ワンバのボ
ノボとウガンダ・カリンズ森林のチンパンジ
ーで、隣接する 2集団を連続的に追跡し、集
団間・集団内の交渉を観察することが可能に
なった。このような観察条件を活かし、Pan
属 2種の攻撃行動と抑制のメカニズムを調べ、
ヒト、ゴリラ、オランウータンといった近縁
種と比較することで、ヒト科における攻撃と
抑制の進化の全体像を把握することができ
る。 
 
３．研究の方法 
(1) 調査対象 
①ボノボ（Pan paniscus）については、コン
ゴ民主共和国ルオー学術保護区ワンバ地区
に生息する 3集団（E1、Pe、Pw 集団）を主な
研究対象にする。E1 集団は、1976 年に個体
識別が完了して以来継続的に調査されてき
た集団で、1996 年からの内戦による中断があ
ったものの、現在は完全な自然状況下で、泊
まり場から泊まり場までの連続観察ができ
るようになっている。Pe 集団は、E1 集団に
隣接してしばしばE1集団と遭遇する集団で、
個体識別と人づけがすすみ、追跡調査が可能
になっている。また、遊動域が大きく重複す
る Pw 集団とも頻繁に遭遇を繰り返す。この
ほかにも E1 集団には E2 集団、I 集団という
2 つの隣接集団があるが、これらとの遭遇に
ついてもデータを収集する。 
②チンパンジー（Pan troglodytes）につい
ては、ウガンダ共和国カリンズ森林保護区に
生息する 2 集団（M 集団と S 集団）を主な研
究対象にする。M集団は 1997 年以来主な調査
対象としてきた集団で、全個体の識別と人づ
けが完了している。S 集団は、M 集団に隣接
する集団で、2007 年までに全個体の識別が完



了し、終日の追跡観察が可能になっている。
M 集団と S 集団はしばしば遭遇し、オス間の
直接的な攻撃行動も観察されている。このほ
かにも M集団には 2つの隣接集団があり、こ
れらの集団との遭遇についても適宜データ
を収集する。 
 
(2)集団間の攻撃的・融和的行動の研究 
①ボノボとチンパンジーそれぞれの2集団を
同時に追跡し、GPS で継続的に位置を記録し
つつ、他集団との遭遇に関するデータを収集
する。 
②2 集団の位置情報を分析することによって、
遭遇の回避、相手集団に対する接近、相手集
団からの逃避などのパターンを調べる。また、
回避、接近、逃避などのパターンと双方の遊
動パーティのサイズやそのときの行動との
関係に着目し、どういった状況でそのような
ことが起こるのかを分析する。 
③相手集団の存在に気づいたときの音声の
有無と種類、遭遇時の前線部における各個体
の行動などを記録する。これにより、どうい
う個体のどういった行動が、遭遇を回避、生
起、継続、あるいは終結させるのか、またど
ういう条件が遭遇を敵対的あるいは融和的
なものにするのかを分析する。 
④生起頻度の低い遭遇事例について十分な
分析を行うため、調査対象集団とそれ以外の
集団の遭遇についても、情報を収集する。主
としてボノボの E1 集団と、Pe 集団以外の隣
接集団、チンパンジーの M 集団と、S 集団以
外の隣接集団の遭遇について、E1 集団と M集
団の側の動きと行動を記録して分析に加え
る。また、同様の目的で、ワンバとカリンズ
において観察された過去の遭遇事例につい
ても観察者から情報を収集する。 
 
(3) 集団内の攻撃行動とその抑制のための
行動の研究 
①ボノボとチンパンジーの各 2集団で、攻撃
行動とその回避・終結のための行動を観察し
て記録する。 
②攻撃的交渉が起こった場合は、可能な限り
ビデオカメラで記録しつつ、行動の生起の直
前の状況（移動時、休息時、採食時など）、
交渉に参加した個体の行動のシークエンス、
終結に至った行動（あいさつ的行動、劣位者
の逃避、優位者の行動の停止など）、終結後
30 分以内の当事者間の交渉などを記録する。
また、攻撃的交渉に直接参加しないまわりの
個体の反応についても記録する。 
③まれにしか起こらない交渉のサンプリン
グを可能にするため、個体追跡法は用いず、
アドリブサンプリングで可能な限り攻撃行
動の事例を収集する。ただし、攻撃行動の発
生頻度を種間、集団間で比較するため、1 時
間ごとに観察下にある個体数を記録し、この
個体数を共変量にもちいた補正を行う。 
 
(4) 競合資源と攻撃行動の関係についての

研究 
①競合的資源として考えられる、果実などの
食物、受精可能な状態にあるメスなどと攻撃
行動の生起との関係について分析する。 
②果実については、両調査地でこれまで継続
的に行われてきた果実生産量のライン・トラ
ンセクトによるセンサスを続行し、月々の果
実生産量および分布と、集団内・集団間の攻
撃行動との関係を分析する。また、集団内の
攻撃行動については、そのとき採食していた
食物、集団間の攻撃行動については、遭遇の
起こった場所の周辺にある果実樹について
記録し、これらの影響について分析する。遭
遇場所周辺の果実樹の分布については、GPS
による位置情報と、近年利用可能になった
Quick Bird衛星による詳細な衛星画像を用い
て調べる。 
③メスの発情に関しては、その日に観察され
たメスの性皮の状態と性行動の有無を記録
して発情状態をモニタリングするとともに、
メスの尿を採取し、有効性が確認されている
ヒトの女性用の妊娠判定キットを用いて妊
娠の有無を調べる。さらにそれぞれのメスの
出産日に関する記録をあわせて分析し、その
メスの発情が受精可能な時期のものかそれ
以外の時期（妊娠中、授乳中など）の疑似的
発情かを調べる。これらのデータをもとに、
発情あるいは疑似発情を示すメスの数がオ
ス間の集団内・集団間の攻撃行動にどのよう
な影響を及ぼしているのかを分析する。 
 
４．研究成果 
(1) 集団間の敵対的・融和的行動の研究 
ボノボ 3 集団とチンパンジー2 集団を同時
に追跡し、他集団との遭遇に関する位置情報
と行動に関するデータを収集し、遭遇の回避、
相手集団に対する接近、相手集団からの逃避
などのパターンの分析を行った。 
ボノボの集団間遭遇の頻度やタイプは、集
団の組み合わせによって大きく異なること
が確認された。E1 集団と Pe 集団は、年に数
回遭遇したが、これは遊動域が重複する地域
に Landolphia 属の果実などが豊富にある時
期に起こることが多く、食物資源がその要因
の 1つになっていることがうかがえた。一旦
遭遇が起こると、昼間は一緒になったり離れ
たりを繰り返し、夜は少し離れて泊まるが、
翌日はまた遭遇を繰り返すというパターン
が 1週間近くも続いた。遭遇の初期には敵対
的な威嚇行動が起こることもあったが、次第
にそういった行動の頻度は下がり、混ざり合
って採食したり集団間の交尾が見られるこ
とも多くなった。一方元は同じ集団だった可
能性も考えられる Pe 集団と Pw 集団は、月に
数回のペースで頻繁な遭遇を繰り返した。遭
遇時の緊張度も低く、完全に混ざり合って 2
集団が遭遇していることに気づかないこと
もあった。 
このように、集団間の関係がその組み合わ
せによって異なることで、複数の集団から成



るボノボの地域コミュニティが一様な内部
構造をもっていないことがわかった。また、
集団間の遭遇時には、異なる集団の雌雄間で
交尾が起こるほか、遭遇の機会に一方の集団
のワカモノメスが他の集団に移籍する事例
も多く観察された。これらのことから、ボノ
ボの繁殖システムを集団単位でなく地域コ
ミュニティ全体のシステムとして捉えなく
てはならないことがわかり、2014 年度からの
新たな研究プロジェクトの着手につながっ
た。 
一方チンパンジーでは、M集団と S集団、M
集団とその西の集団で集団間の遭遇が観察
されたが、いずれも敵対的な遭遇であった。
互いに相手の気配を感じるとオスたちが集
まって警戒し、一段となって相手の方角に行
進した。50-100 メートルの距離にまで接近し
て声の応酬ののちに離れることもあったが、
そのまま遭遇して流血を伴う戦いに発展す
ることもあった。また、1 つの集団のオスた
ちが、単独行動する他集団のメスに気づいて
静かに忍び寄って取り囲むという新たなタ
イプの集団間遭遇も観察された。いずれの場
合も、遭遇に際しては相手の気配を感じてか
ら１～２キロも直線的に相手の方に移動す
ることが多く、きわめて意図的な遭遇行動で
あった。チンパンジーについては、集団間の
関係はいずれの組み合わせでも敵対的であ
ったため、地域コミュニティとしての構造は
確かめられなかった。 
これらの現地調査と並行して、チンパンジ
ーとボノボの長期調査地を運営する多数の
研究社と協力してチンパンジーとボノボの
集団内、集団間の殺戮の事例を収集し、その
成果を Nature 誌で出版した。この比較分析
でも、明確な殺しの事例はチンパンジーにし
か見られないことが確認された。また、チン
パンジーの殺しが生息地の破壊や人為的介
入によるストレスによるものだという一部
の研究社による主張を退け、こういった両種
の違いが生得的なものであることを照明し
た。今後の研究では、このようなチンパンジ
ーとボノボの集団間関係および地域コミュ
ニティの構造の違いが何によるものなのか
を解明していきたい。 
 
(2) 集団内の攻撃行動とその抑制のための
行動の研究 
ボノボについては、集団内の攻撃交渉とそ
の回避・終結のための行動を分析した。集団
内の敵対的交渉は、オス間、メス間、オス・
メス間すべての組み合わせで起こったが、オ
ス・メス間で敵対的交渉が起こった時は、メ
スたちが連合してオスに立ち向かうことが
観察された。またメス間では、敵対的交渉の
生起時に年長かつ高順位のメスが、より若い
低順位のメスをサポートする傾向があった。
こういった攻撃とサポートの構造は、父系社
会で有りながら血縁関係のないメスたちが
集団の中核を形成するというボノボの社会

構造を支えていると考えられた。 
 
(3) 競合資源と敵対的交渉の関係について
の研究：食物資源については、ライン・トラ
ンセクトによる果実量センサスを毎月継続
して行い、月々の果実の量および分布と、集
団間・集団内の攻撃行動との関係を分析して
いる。また、発情メスについては、性皮の状
態と性行動の有無を記録して発情状態をモ
ニタリングするとともに、メスの尿を採取し
て排卵や妊娠の有無を調べ、これらがオス間
の集団間・集団内の攻撃行動にどのような影
響を及ぼしているのかを分析している。この
点に関するデータ収集および分析は、現在も
進行中である。 
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