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研究成果の概要（和文）： 

アジア大陸部のマカクの地理的変異、位置的行動適応と植生帯適応による棲み分けメカニズ
ム、および社会行動や身体外表形態による種の維持メカニズムを明らかにした。アカゲザルに
インドシナ西部と東部の集団を独自系統として認め、カニクイザルとの交雑の生起条件を明ら
かにした。アッサムモンキー、キタブタオザルとベニガオザル各種では、形態的均質性の反面、
遺伝的地理的変異を認め、また種群他種・亜種との系統地理関係も明らかにした。 
 
研究成果の概要（英文）： 

Geographical variation, ecological segregation mechanism through adaptations in 
positional behavior and habitat preference among sympatric species, and reproductive 
isolation mechanism through social behavior were clarified for Asian continental 
macaques.  Within rhesus macaques we recognized western and eastern Indochina 
populations as distinct forms and determined conditions of hybridization.  For each of 
assamese, northern pig-tailed and stump-tailed macaques, though with generally 
similar morphology, we found geographical variations and phylogeographic relations 
between species or subspecies in respective species groups. 
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１． 研究開始当初の背景 

アジアに広域に分布するマカクの進化系
統地理学は、化石記録の乏しさから、現生マ
カクの調査による解明が求められている。東
南アジア大陸部の５種のマカクは、マカク種
群の代表種であり、これらマカクは、気候環

境変動に伴って祖先集団の生息地が局限さ
れたり、分散し、他種との競合あるいは遺伝
子浸透による影響を受けて、絶滅や種形成を
行ってきたと推定される。マカクの進化史を
再構築するには、これらを対象として、次の
ような進化地理学の解明が必要である： 
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1) それぞれのマカク種の系統発生学的基盤、
生息地の地理・植生・気候条件、他マカク種
との競合を総合的に検討することが求めら
れている。キタブタオザルには、西から分散
してきたシシオザル的祖先から分岐したと
する旧系統仮説と、東南アジアで広域に祖先
集団が絶滅した後、レフュジア(たぶん島嶼
部)から分散・拡大した集団から新たに種形成
されたとする新系統仮説があり、決定されて
いない。ベニガオザルは南中国、アッサムモ
ンキーは東北インドからミャンマー北部地
域がそれぞれ、現在の種の祖先集団の生息地
と推測されているが、起源と分散は明らかに
されていない。特にベニガオザルの交雑によ
る起源仮説の検討、アッサムモンキーの亜種
と近縁のアルナーチャル・モンキーとの系統
関係の解明が待たれている。アカゲザルには、
中国周辺の東グループとインド周辺の西グ
ループしか認められていないが、中間地域の
集団の進化地理学は明らかにされていない。 

2)これら５種の進化地理学に関して、東南ア
ジアの地理的・気候的条件がどう影響したか
を明らかにする必要がある。 

3)種間関係の解明：東南アジア大陸部では広
域で、複数種のマカクが同所性分布するが、
どう生態学的競合が回避されている（棲み分
け）のか、あるいは遺伝子浸透による交雑の
回避のメカニズムを明かにする必要がある。 

 

２．研究の目的 

東南アジア大陸部を中心にして、広域かつ
詳細な資料収集に基づき、同地域に広域分布
するマカク５種の分布・生息実態および生物
学的特徴（形態・遺伝・社会・行動・獣医学）
とその地理的変異を明らかにすることが目
的である。データとサンプルの比較分析によ
り、マカクの分散ルートと地理的障碍、レフ
ュージアへの退却と集団サイズ変遷、種ごと
の生態学的好みや生息条件、他種との関係
（共存・競合、またヒト活動）を明らかにし、
総合的にマカクの進化地理パターンを解明
することが目的である。各対象種に解明しよ
うとするのは、①アッサムモンキーの亜種お
よびその近縁分類群の進化史、②アカゲザル
のインドシナ半島部集団と西グループの系
統地理学的構造、特にカニクイザルとの関係
の解明、③キタブタオザルの系統地理学、お
よび④ベニガオザルの種群分類である。 

 

３．研究の方法 

＜野外調査の方法＞ 

1) 巡回インタビュー 

2) ペット観察と資料収集 

3) 直接フィールド調査：直接観察および
カメラトラップ法による観察 

4) 一時捕獲調査 

＜収集するデータとサンプル＞ 

1)遺伝的資料：糞便・毛・血液からの収集の
他、ヘアートラップ法や FTA カード法によっ
て広域サンプリングを行う。マーカーはミト
コンドリア DNA、核染色体遺伝子 DNA の可
変域、マイクロサテライト、Short Tandem 

Repeat、および SNP。PCR で増幅し、電気泳
動、塩基配列決定ののち、系統発生学的解析。 

2)形態資料：生体計測、写真計測、体色計測、
体毛観察（明暗帯、毛並み）写真撮影。骨格
や毛皮標本からの計測と観察。 

3)行動資料：社会的行動をランダムサンプリ
ング・個体追跡により観察する。ビデオ・写
真撮影による行動の詳細とシークエンスの
観察。位置的行動には、２台以上のビデオで
3 次元的動作解析を行う。 

4)獣医学資料：糞便、血液サンプル、栄養状
態、寄生虫動物叢。 

5)分布・生態資料：GPS による座標・高度測
定。衛星・航空写真および直接現地調査によ
り、地理・植生データを収集する。生息地へ
のヒトの影響を評価する。 

 
４．研究成果 

1)分布パターンと棲み分け 

 東南アジア大陸部でのマカク５種の分布
パターンの詳細が明らかになった。アカゲザ
ルはチュオンソン山地系（ベトナムとラオス、
ラオスのメコン河西岸地域を含む）では、南
は北緯 13 度まで分布し、一部、カニクイザ
ルと交雑している。タイ東北地方では北緯 17
度以上、北部地域からタイ・ミャンマー山地
系では北緯 14.5 度まで、ミャンマーのモン州、
エイヤーワディー河を隔ててラカイン山地
以北に分布し、中央地域の山地林にも孤立集
団が見られる。バングラデシュ、および東北
インド、ブラーマプートラ河の西岸のインド、
パキスタン、ネパールなど。インドシナのア
カゲザルは、尾が長めで（相対尾長 55-70%）、
小型である。アカゲザルには遺伝的に東西２
グループに加えて、インドシナ東（タイ東部
からベトナムまで）と西（ミャンマーとバン
グラデシュ）の２グループが認められる。 
キタブタオザルは、ブラーマプートラ河東

岸では、アカゲザルよりも広域に分布し、広
葉常緑林、落葉樹林、二次林等、乾燥し攪乱
のある森林にも生息し、南はマレー半島中部
から、北は中国南西部（北緯 23 度）まで分
布するが、興味深いことに、ベトナム北部か
ら中国南部、およびラカイン山地の南部には
見られない、あるいは密度がごく低いようで
ある。形態学的に変異性はごく低いが、遺伝
的には分化が著明である（後述）。 
ベニガオザルは、キタブタオザルに近い分

布を示すが、より密な広葉常緑林に依存し、
集団は散在し、タイ東部からカンボジア（メ
コン河西岸）、バングラデシュ、東北インド
にはごく少ない。毛色の個体変異は著しいが、
明確な地域変異はなく、毛並みでメコン河の
東西岸地域間にいくらかの違いが認められ
る。遺伝的にチュオンソン山地の中南部地域



 

 

（メコン河東岸）とそれ以外が大きく分離さ
れる(図 1：ベニガオザルの mtDNA 配列から
みた地域分化。赤星は毛色多型を示すタイ南
部の個体群（KD）)。体毛パターンや社会行
動でトクモンキー種群に近い。 

アッサムモンキー東亜種はインドシナ半
島では、南限が北緯 14-15 度であり、チュオ
ンソン山地、タイ東北地方から北部、ミャン
マー東部とヤカイン山地まで；およびブラー
マプートラ河東岸のバングラデシュと東北
インドに分布する。植生域に同様の好みを持
つキタブタオザルと比べて、密で急傾斜の山
地広葉常緑林、あるいは石灰岩山地林に生息
する傾向がある。形態学的変異性は低いが、
遺伝的には山地系によって異なる系統（クラ
スタリング）を示す。ブラーマプートラ河西
岸でネパール東半までに分布する西亜種と
は顔面形態、毛色、毛並みで分けられる。東
西亜種の中間に分布するアルナーチャル・マ
カクは西亜種に極似し、その雑種起源仮説に
合致する尾椎形態もつとされるが、それはあ
たらない。 

 
2)ブタオザル種群の進化地理学 
 我々はキタブタオザル（Macaca leonina）
の分布域をカバーするような地域からのサ
ンプリングを行い、特にタイ東部からメコン
川西岸のキタブタオザルを系統分析に加え
られたことは、マレー半島／スマトラのミナ
ミブタオザル集団の系統的位置づけを考え
る上でも、重要である。また近縁のミナミブ
タオザル(M. nemestrina、マレー半島、スマ
トラとボルネオ )、スラウェシマカク (M. 
maurus, M. nigra など 7 種)、シシオザル（M. 
silenus）、パーガイブタオザル（M. pagensis）、
シベルットブタオザル（M. seberu）に関す
る遺伝的情報と併せて、ブタオザル種群（シ
シオザル種群とも）の地理的進化史がある程
度、再構築された。推定された系統発生は、
図のようである（Cyt b 遺伝子 567 塩基対領
域に基づく）。この系統関係からブタオザル
種群の進化地理学は、次のように再構築され
る。東南アジアにいたブタオザルグループの
祖先において、ボルネオとそれ以外の地域で
遺伝的分化が進み，proto-nemestrina と proto- 
leonina に分化した。前者からスラウェシマカ

クが種分化した。一方、proto-キタブタオザル
は、スマトラ、マレー半島、インドシナ南部
にいて，最初にメンタワイ諸島へ渡ったグル
ープが M. pagensis の祖先となり，さらに北上
したグループとそれ以外に分化した。後者は，
さらにメンタワイ諸島へ渡ったグループ（M. 
siberu の祖先）とメコン河西岸へ移動したグ
ループに分かれた。M. pagensis と M. siberu
の分岐年代は、各 240−260 万年前と 150-170
万年前（Ziegler et al., 2007)と推定される。M. 
siberu の分岐後、タイ東部からメコン河西岸
の proto-キタブタオザルとマレー半島に分散
してきたミナミブタオザルが接触し，交雑に
より前者から後者へ mtDNA の浸透があった。
一方，150 万年前にシシオザルとキタブタオ
ザルが分岐するとともに、キタブタオザルは
東南アジア大陸部で地域分化した。これらは
更新世にチュオンソン山地系(Meijaard and 
Groves, 2006)や他のレフュジアに封じ込めら
れていた集団の可能性がある。 
 
3)社会行動 
ベニガオザルは、♂間ではマウス・ツー・

マウスの接触(時には咬傷に至る)、生殖器や
睾丸を握り・舐めること、そのプレゼンテー
ション、社会的マウンティング、抱き合い、
そしてアカンボウの生殖器を舐めることな
ど、特徴的な、そして多様な社会的行動が観
察された。さらに繁殖関連行動も特徴的で、
両性が交尾したまま座り込むベアーシット、
発情（排卵）の一日の内に交尾射精が集中す
る「マスト射精」など特異な生殖行動を行い、
オスの繁殖的成功を高める。この交尾に関係
して、他個体が交尾ペアーに干渉する「モビ
ング行動」が見られる。食性でも特徴が解明
され、果実・種子・葉草と並んで昆虫、カタ
ツムリ、さらには小動物食も観察された。ウ
サギ猟と食は 3 度、観察された。 
 アッサムモンキーも多彩な身体接触を伴
う親和的社会行動が見られ、オス間の社会的
マウンティング、ペニス舐めと接触、抱き合



 

 

いなど、ベニガオザルやチベットモンキーに
も共通する行動を行う。これらの社会的行動
は近縁のチベットモンキーよりも多様であ
る。繁殖行動では、ベニガオザルに比べると
乱交的で、オスは「精子競争」によって繁殖
成功を追求しているようである。 
 アカゲザルはキタブタオザルと比べて、社
会がずっと専制的で、頭顔部の形態特徴の乏
しさに反映されていることなど、種認知に関
係する社会的行動と外表形態の関連性が明
らかになった。 
 
4)位置的行動 
位置的行動は動物の生息地選好に関連し、

生態の重要な要因である。アッサムモンキー
とベニガオザルはそれぞれ樹上性、地上性で
あると示唆されているが、運動力学的研究は
無い。本研究で明らかにされた両種の歩行特
徴は、ニホンザルよりも四肢の接触時間比が
大きく、歩幅が大きいことにある。アッサム
モンキーでは前肢着地時の前振出し角度と
股関節の後方振回し角度が大きく（下図：ア
ッサムモンキー（太線）、ベニガオザル（点
線）、ニホンザル（細線）における四足歩行
中の肩関節(左)と股関節(右)の角度変化。横軸
は時間軸で一歩行周期、縦軸は関節角度を示
す。stance は計測した肢が地面に接している
立脚相、swing は地面から離れている遊脚相、
両者の間にある縦線分は３種それぞれにお
ける立脚相と遊脚相の境界を表す）、胴体が
支持基体に接近する。また、接地で手指を外
に向け、手のひら全体（手根部まで）をつけ
る傾向がある。これらは樹上四足歩行適応、
特にその特徴的な岩壁など生息地での位置
的行動と関連すると考えられる。一方、ベニ
ガオザルでは前肢の前方振出し角度は大き
いが、後方振り回し角度は小さいため、肩関
節の運動域はニホンザルと同様である。しか
し肩甲骨の回旋が大きく、歩幅の拡大に寄与
している。ニホンザルとは異なる地上四足歩

行適応を示す。 
 
5) 東南アジア大陸部におけるマカクの進
化：移住と多様化 
以上の研究結果に基づき、東南アジア大陸

部に分布する対象 5種マカクの進化地理学を
考察する。まずそれらの地理的起源の地を、
属する種群の種・亜種の地理的分布と種群内
での系統関係から推定する。トクモンキー種
群のアッサムモンキーは、インド東北地方、
ミャンマー北部、中国南西部の地域で起源し
た。ベニガオザルはこの種群、もしくは独自
種群であるが近縁であり、中国南西地域で起
源した。キタブタオザルはブタオザル種群に
属し、東南アジア南部（スンダランドとマレ

ー半島南部を含む）で起源した。カニクイザ
ル種群は島嶼部に起源し、その一部集団が大
陸部へ分散し、隔離された際に大陸でアカゲ
ザルが起源した。 
これら 5 種は、カニクイザルとアッサムモ

ンキーが大陸部で 2亜種であることを除くと
亜種を持たず、表現型の変異がごく小さい。
この 2 種では亜種は、それぞれタイ・ミャン
マー山地系、ブラーマプートラ河（もしくは
他の地理的障碍）によって隔離されている。
ベニガオザルが体色によって黒色亜種と褐
色亜種が分類されたが、同一集団で両体色個
体が混在していることから、亜種はない。ア
カゲザルは以前、10 ほどの亜種に分類されて
いたが、それらの標本を調査した Fooden 
(2000)は、亜種分類を廃して、中国周辺とイ
ンド周辺に生息する東西グループとした。大
陸部には分布の障碍となり得る大河がある
が、メコン河・タンルウィン河などは、マカ
クにとっては隔離要因とならず、大陸部に広
域分布するマカクに表現型で変異性が少な
い。このことから、これらマカクが比較的最
近になって、分散したとする仮説がある。 
この研究で明らかになったことは、いずれ

の種においても遺伝的に有意な（分岐がかな
り古いと思われる）地域変異が見出されたこ
とであり、それらの地域がほぼ東南アジア大
陸部の山地系とその周辺地域である：東から
チュオンソン山地系、タイ・ミャンマー山地
系、ヤカイン・チン山地系（東北インドまで）。
これらの山地系はインドシナ半島の基部で、
ヒマラヤ山脈の東側延長として合一する。ア
ッサムモンキー・ベニガオザル・アカゲザル
の北からの種は、これらの山地系を北から南
へと、一方、キタブタオザルとカニクイザル
は南から北へと分散した。従来、大陸部マカ
クにとって河川は隔離要因にならないとさ
れているが、本研究の遺伝的解析では、大河
川の流れる平地は、隔離要因となり、東西で
の(メスの)分散はない、或いは少なかった。 
この地理的基盤に更新世以降の気候変動

による、振動的な気温と森林域の縮小と拡大
の影響が加わる。氷期にマカクは、種それぞ
れの生物学的適応性に従って対応し、レフュ
ジアに隔離され、地域集団は変異を蓄積した。
間氷期（温暖湿潤期）に森林域の連続が回復
すると、地域集団の間で個体の分散があって
（多くがオスの移動）、遺伝子流動が復活し、
表現型の共通化が促進された。 

5 種マカクはそれぞれ種特異的な生態をも
ち、それによって緯度的に棲み分け（生息密
度が異なる）、あるいは局所環境の違いによ
って同一生息地を共有している。Fooden 
(1976)は常緑広葉樹林とそれ以外の森林に 2
分し、アッサムモンキー・ベニガオザル・キ
タブタオザルは前者に、カニクイザルとアカ
ゲザルは後者を好むとした。我々の研究では
大局的に、それはあたっているが、キタブタ
オザルは乾燥林や二次林にも生息し、傾斜の
緩やかな山地林を好む。一方、アッサムモン
キーは適応植生タイプが狭いが、急傾斜の山
地林や石灰岩などの岩壁のある林に適応し
ている。このため、ラオスでは北緯 14.5 度か
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ら 22 度までの地域で、この 2 種は共存して
いる。位置的行動の運動学的解析から、アッ
サムモンキーが前肢の発達した樹上四足歩
行へ、ベニガオザルがニホンザル（一般的な
霊長類の地上四足歩行者）とは異なるタイプ
の地上四足歩行（林床）へ適応していること
は、これらの種の生態学的基盤となっている。
アカゲザルとカニクイザルは、生息地条件で
重なり、チュオンソン山地系で北緯 13-16 度
地域で同所的であるが、前者は山地の縁や山
中の 2 次林に、後者はメコン河支流の川辺林
および海岸林に生息し、棲み分けている。こ
のような種特異的な生態が、気候変動と生息
地の縮小(隔離)と拡大に併せて、変異性の蓄
積に寄与したであろう。キタブタオザルの遺
伝的解析から、ラオス・ベトナムとベトナム
の 2 つの異なるクラスターが見出されたが、
チュオンソン山地系に、複数のレフュジア
（キタブタオザルにとっての）が存在したと
推測される。チュオンソン山地系、タイ・ミ
ャンマー山地系、ヤカイン・チン山地系は、
緯度域・気候・地形の点で異なるため、異な
ったパターンの地理的変異形成をもたらし
たであろう。例えば、アカゲザルとカニクイ
ザルの共存域の北緯 13-16 度で、チュオンソ
ン山地系は、ボラーベン高地や多くのメコン
河支流など、両種の生息に適した局所環境を
多くもつが、タイ・ミャンマー山地系では山
地が発達しているため､カニクイザルの分布
が困難である。 
 同所性のマカク種間で交雑は、アカゲザル
とカニクイザルの間を除いて、基本的に見ら
れない。散発的な交雑では、雑種個体の生存
率や稔性の点で劣るようである。生殖的隔離
のメカニズムがそれぞれの種で確立されて
いるからであろう。これは、Fooden (1975)
が種群分類の際に基本とした生殖器形態に
も反映されている。それぞれの種が特異的な
社会（個体間関係）を持ち、交尾前隔離メカ
ニズムとなっている。対象マカクは、平等（寛
容）主義的社会から専制的社会までのスペク
トラムをもち、アッサムモンキーは前者の、
アカゲザルは後者の典型とされる。それによ
って隔離が維持されるが、専制的なアカゲザ
ルからカニクイザルへの遺伝子浸透は、イン
ドシナ半島東半で多く見られる。またベニガ
オザルでは生殖は、確立されたペアの間でほ
ぼ成立するが、アカゲザルは乱婚的であり、
アッサムモンキーはやや乱婚的である。交尾
期の確定された（季節性）の種（例、アカゲ
ザル）とそうでない種（例、キタブタオザル）
の間でも、交尾前隔離機構が働くであろう。
この交尾前隔離メカニズムは、古くから関心
がもたれているが、評価が困難であるため研
究されてこなかった。今後の課題である。 
オスの分散とメスの出生群居留というパ

タ－ンをもつマカクでは、分散（特にオスの）
が地域集団間の遺伝子流動、そして表現型の
共通化（種のアイデンティティーの維持）に
強く関与している。分散性について、本研究
では検討できなかったが、適応植生レンジの
比較から、キタブタオザルとアカゲザルは、
アッサムモンキーとベニガオザルに比べて

分散性が高いように思われる。キタブタオザ
ル、シシオザルとミナミブタオザルの間の遺
伝的系統関係、およびアカゲザルの超広域分
布性は、それに依存するものであろう。 
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