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研究成果の概要（和文）：テングザルの食物選択においては、同様の消化機構を有するが反芻行動が観察されていない
他の霊長類種と大きな違いは見られなかった。一方で、糞の粒度の比較からは、テングザルが夜間にコンスタントに反
芻行動をしている可能性を示唆する有力な結果が得られた。事実、夜間により高頻度で反芻行動を行っていることが、
夜間行動をビデオ録画することにより明らかになった。また、野生下のテングザルは飼育下のテングザルに比べて、夜
間により頻繁に覚醒と睡眠を繰り返しており、これは野生下のサルがより高い捕食圧に曝されている結果の行動である
と解釈できた。

研究成果の概要（英文）：Colobine monkeys including proboscis monkeys tended to prefer leaves containing hi
gher protein levels, although more abundant plant species were chosen within the preferred species, sugges
ting that there is no specific food preferences between the primates with rumination (i.e. proboscis monke
y) and non-rumination (other primates) behaviours. Based on the comparisons of the discrete mean faecal pa
rticle size among non-human primates, we represented circumstantial evidence for regular use of rumination
 in proboscis monkeys probably during the night-time. Indeed, their rumination behaviours were more freque
ntly recorded during the night-time than during the day-time.
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 
昼行性霊長類の研究では、夜間はただ眠るだ
けの採食や社会行動に有効活用できない時
間だと考えられてきた。だが夜間にも消化活
動は続けられており、より捕食の危機に曝さ
れ易いのも夜間である。時間をどう利用する
かは、野生動物の活動の重要な制限要因であ
り、生涯の半分を過ごす泊まり場での時間を
有効に利用することは、動物の適応度に大き
く影響する。 
 
テングザルが属するコロブス亜科は葉食に
特化し、偶蹄類のような前胃発酵消化を行う。
それ故、消化に要する長い時間がこの分類群
の活動制限要因であり、夜間はその消化のた
めの有効な時間だと考えられる。事実テング
ザルでは、夕方により多くの食物を摂取し、
夜間の時間を消化にあてるという戦略が見
られる。本種では申請者らが、低頻度だが霊
長類初の反芻行動を発見し、世界的な注目を
集めたが、本行動の適応的意義は未だ明確で
はない。だが、本行動の大半は早朝に観察さ
れており、むしろ夜間に本行動を頻発し、消
化効率を高めている可能性が高いと考えら
れる。つまり、夜間観察から反芻行動の真の
頻度を確定し、消化効率との間に正の相関性
を示すことで、本行動の適応的意義を証明で
きるだろう。 
 
捕食圧の危険が高まるのは夜である。霊長類
の泊まり場選択と捕食圧の影響を議論する
研究は多いが、夜間の行動研究は極めて稀で
ある。テングザルでも申請者が、捕食者であ
るウンピョウを避けるために、泊まり場を選
択していることを報告している。飼育下のナ
マケモノは、16 時間を睡眠に費やすといわれ
ていたが、野生では 10時間しか寝ておらず、
この違いは捕食圧と関連しているといわれ
ている。野生テングザルも、飼育下と比して、
捕食者の襲撃に備え、睡眠と覚醒をより短い
間隔で繰り返しているかもしれない。 
 
テングザルは、視界のよい川沿いの木で必ず
眠る上に、申請者が長期で観察を続けきた種
であるため、夜間の行動観察には適した種だ
といえる。 
 
２．研究の目的 
 
夜間観察から、テングザルで観察された世界
初の霊長類反芻行動の適応的意義と、対捕食
者戦略の 2点を検討することが本研究の目的
である。 
 
＜テングザルで観察された世界初の霊長類
反芻行動の適応的意義の解明＞ 
 
テングザルの胃の構造が、類似した胃を持ち
ながら反芻行動が見られない他のコロブス

類や、果実食性に適応した他の霊長類種と比
較して、いかに効率よく葉を吸収できる適応
的進化を遂げたのかを定量的に明示し、その
特徴を食べ物の選択性という観点からも議
論する。 
 
＜捕食者戦略の解明＞ 
 
今まで困難だと言われてきた捕食圧の定量
化を試み、それが睡眠にどのように影響する
のかを明示する。霊長類が最も捕食者からの
危機に曝されるのは、夜間の寝ている間であ
る。そこで、夜間の睡眠と覚醒の長さに着目
し、野生個体と飼育個体でそれを比較するこ
とで捕食圧を評価する。 
 
３。研究の方法 
本研究は、申請者が 9年以上にわたり維持・
管理を行っているキナバタンガン川下流域
（マレーシア・サバ州）のスカウ村を拠点と
して行う。本調査地では、基礎的な生態学的
資料が揃っており、且つ既に調査のための基
盤が整っているために、研究を速やかに遂行
できるという利点がある。 
 
＜テングザルで観察された世界初の霊長類
反芻行動の適応的意義の解明＞ 
 
食物の栄養分析と糞粒度の分析 
テングザルの葉の選択性を、葉食に特化した
他のコロブス類のサルと比較することで、テ
ングザルの葉食行動の特性を明らかにする。
具体的には、テングザルが採食した葉の栄養
分やその資源量を調べることで、葉の選択性
を見極め、得られたデータをもとに、既存の
他のコロブス類の葉の選択性との比較も行
う。 
 
葉を消化することに特化した複胃を持つテ
ングザルを含むコロブス類の糞の粒度は、他
の単胃を持つ霊長類種の糞の粒度と比較し
て、より細かいものになっていることを明ら
かにするため（粒度が細かいということは、
より効率的に食べ物を消化していることを
意味する）、テングザルと他の同所性の霊長
類5種の糞の粒度の分析を行う。また同時に、
アフリカ産霊長類の糞粒度も測定し、野生霊
長類全般の中での、テングザルの糞粒度サイ
ズを議論する。分析において、糞サンプルは、
電磁式篩振とう機を用いて異なる目開きの
篩（4、2、1、0。5、0。25、0。125mm）で湿
式篩分けして、乾燥させる。各目開きの篩を
通過した粒度の割合を求め、糞の平均粒度を
計算する。 
 
夜間行動観察 
テングザルの行動観察とデータ収集は、夕方
にテングザルが川沿いの泊まり木に着いて
から、翌朝、泊まり木を離れるまで行う（18：
00－06：00）。テングザルの行動は先ず、睡



表 1 どのような栄養成分が，テングザルが食べ

る／食べないといった選択性に影響を与えてい

るかを GLM によって評価した結果 

Coefficient SE Deviance P (χ
2)

(AICc= 39.7)
(intercept) -8.280 3.948 42.165
Crude protein 26.049 13.343 37.803 0.037
Crude ash 81.443 44.817 36.861 0.332
Condensed tannin 2.569 1.528 35.325 0.215
Abundance -0.039 0.017 27.295 0.005

whether monkeys decide upon the preferred young leaf species by the 
chemical properties and abundance

 

表 2 GLM によるベストフィットモデルの結

果．葉の採食時間を説明する要因としては，餌

資源量が最も重要な要因であることがわかっ

た．つまり，資源量の多い植物ほど，テングザ

ルはより多くの採食時間を費やしたといえる

（符号がマイナスなのは、逆リンク関数を用い

ているため） 

Coefficient SE T P

(AICc= 70.6)
(intercept) 0.627 0.121 5.191 0.000
Abundance -0.003 0.001 -2.569 0.018

% Feeding time of young leaves

 

眠中か覚醒中かを識別し、覚醒中の場合は、
移動、反芻行動、採食、休息、社会交渉の 5
つに分類する。最終的には、糞の粒度と反芻
行動の頻度の相関を算出する。  
 
① 捕食者戦略の解明 
野外個体群との比較のために、テングザルの
飼育個体群の夜間の行動観察を行う。この観
察は、シンガポール動物園で飼育されている
テングザルで行う。夜間の観察方法は、基本
的には野生個体群と同様の手法を用いる。野
生下と飼育下でのデータをもとに、テングザ
ルの睡眠と覚醒の間隔を比較・検討する。 
 
４。研究成果 
 
＜食物の栄養分析と糞粒度の分析＞ 
 
テングザルの葉の選択性 
テングザルが好んで食べる若葉（採食時間の
トップ 25 種）と、一般種（植生調査区内で
最も本数の多いトップ 25 種）の中でテング
ザルが食べない若葉の栄養分を比較した。比
較した項目は、粗タンパク（crude protein）、
粗繊維（crude NDF）、粗灰質（crude ash）、
粗脂質（crude lipid）、タンニン（tannin）、
資源量（abundance：植生調査区内での本数）
である。一般化線形モデル（GLM）を使って、
葉の選考性を評価した（食べられた種／食べ
られなかった種を従属変数、栄養成分を独立
変数；二項分布）。その結果、テングザルの
葉の選択性には、粗タンパク（正の相関）と
資源量（負の相関）の影響が強いことが明ら
かになった（表 1）。つまり、テングザルは葉
を採食する際に、より粗タンパクの含有量の
多い種を選択的に食べていることが明らか

になった。 
 
テングザルが食べる葉の中の選択性 
テングザルが食べる葉の中では、どういった
要因が影響を及ぼしているのだろうか。テン
グザルが、各植物種の若葉の採食に費やす時
間の違いを説明するために、どういった栄養

分が重要なのかを GLM によって分析した（テ
ングザルが、各植物種に費やした時間を従属
変数、栄養成分と資源量を独立変数；ガンマ
分布；逆リンク関数）。その結果、若葉の採
食時間割合を説明するモデルとして、資源量
を考慮したものが最も適していることがわ
かった（表 2）。つまり、実際にテングザルが
森の中で多くの採食時間を費やす植物種は、
より多く森の中に存在する種であることが
明らかになった。 
 
以上より、テングザルが食べる若葉の採食選
択性には、タンパク質が重要である一方で、
実際にどういった植物をより多く食べるの
かについては、植物の資源量が最も重要であ
ることが明らかとなったといえる。 
 

他のコロブス類との比較 
これらテングザルの結果を用いて、テングザ
ルと同じボルネオ島に生息するマロンラン
グールとの採食戦略の比較を行なった。マロ
ンラングールは、テングザルの生息する河畔
林（二次林）とは異なり、低地フタバガキ林
が優占する一次林に生息している。両種は同
じコロブス亜科に属するサルで、同様の複胃
を持つ葉食に特化したサルである。 
 
マロンラングールについては、テングザルと
同じように、葉の選択性にはタンパク質と資
源量が重要であることが既に明らかになっ
ている。そこでそれら既存のデータを用いて、
両種の食べた若葉の栄養成分を比較した。し
かし、その結果には有意な差は見られなかっ
た（図 1）。つまり、反芻行動が観察されてい
るテングザル（Proboscis monkey）と、同様
の消化システムを持つが、反芻行動が観察さ
れていないマロンラングール（Red leaf 
monkey）においては、好んで採食する葉の栄
養成分に差がないことが明らかになった。 
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図 1 クリイロリーフモンキー（red leaf monkey）

と、テングザル（proboscis monkey）が採食した若

葉の栄養分析の比較結果（縦軸は割合）．両種が採食

した若葉の栄養分には，有意な差は見られなかった。 

 
図 2 テングザルの糞粒サイズが、前胃を有し且つ、反

芻行動をする哺乳類のものに類似していることを示し

ている。 

しかし、両種の採食品目などを詳しく解析し
てみると、両種の採食戦略の違いが明白にな
った。先ず、テングザルは一般種の中の全て
の種を採食することが観察されている一方
で（100％）、マロンラングールにおいては、
わずか数種（20％）しか一般種を採食してい
なかった。また、採食品目の多様性（シャノ
ン・ウィナーの多様度指数）に関しても、テ
ングザルはその多様度（H′ = 0.98）が、マ
ロンラングール（H′ = 0.52）に比べて高い
ことが明らかになった。つまり、両種ともに
一見するとよく好んで食べる若葉より同等
の栄養分を獲得しているが、それを得る過程
では、テングザルはより日和見的な採食戦略
をとる一方、マロンラングールは、より厳選
して食物を摂取する戦略をとっていること
がわかった。 
 
以上より、両種において葉の採食戦略は異な
るものの、タンパク質が豊富、且つより資源
の多い葉を好むという傾向は共通している
ことを明示した。本結果はテングザルが、同
じ前胃を有する他のコロブス亜科のサルと
比べても、その食物選択性には特別な違いが
ないことを示唆しているといえる。 
 
糞の粒度分析 

電磁式ふるい振とう機を用い、湿式篩分けに
より、9 つの粒度区画の皿に残った糞の残渣
を計測した。中央粒度は、分析を行った全 13
種の霊長類の中でテングザル（0.53mm）が最
も小さく、もっとも粒度の大きかったのはゴ
リラ（3.22mm）であった。特筆するべきは、
テングザルと同様の胃の構造（複胃）を持つ、
他のコロブス亜科のサルと比較しても、テン
グザルの中央粒度がもっとも小さかったこ
とである。また、飼育下の単胃と複胃の哺乳
類の糞粒度と比較しても、テングザルの粒度
サイズは、反芻動物の糞粒度により類似して
いた（図 2）。 
 
これらの結果は、テングザルが比較的コンス
タントに反芻行動を行っているだけではな
く、他の反芻行動をしない霊長類種よりも、
より効率的に食物を消化していることを示
唆している。 

 
夜間行動観察 
夜間行動観察を行うための機材調整に多大
な時間と資金を有したものの、最終的にはそ
の手法を確立することに成功した（図 3-a）。
赤外線ライト 2機で対象動物を照射し、赤外
線を感知できるビデオカメラで、野生テング
ザルの夜間の詳細行動を録画した（図 3-b）。 
 
録画した動画の詳細は、まだ分析途中ではあ
るが、連続録画に成功した 10 夜分（120 時間
ほどの録画時間）の観察データから、2 度の
テングザルの反芻行動を確認している（頻
度：0.017 回／時間）。出版済み論文における
日中のテングザルの反芻行動の頻度は 0.006
回／時間であることから、テングザルが日中
に比して、夜間により高頻度で反芻行動をし
ているかもしれないという当初の仮説を強
く支持する結果が得られたといえる。またこ
の結果は、上述のテングザルの糞の粒度分析
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図 3 夜間行動観察を可能にした特殊機

材（a）と、それを使って録画した夜間

のテングザル（b）。 

結果とも矛盾しないものである。 
 

＜捕食者戦略の解明＞ 
飼育下のテングザルの夜間行動は、シンガポ
ール動物園の飼育個体で記録を行った。これ
も詳細な動画の解析を進めている段階では
あるが、野生の個体は夜間に高頻度で覚醒す
るのに対して、飼育個体ではその覚醒頻度が
低いことが明らかとなった。本結果は、野生
個体は飼育個体に比べてより高い捕食圧に
曝さていることを示唆している。 
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