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研究成果の概要（和文）： 
	 南アジアのマカクの系統地理と種間競合を研究した。ヒマラヤ山岳地帯には新種と提案され
たインドのアルナーチャルモンキーを含むアッサムモンキーの西方亜種が広く分布していた。
ブータンとネパールでこの種とアカゲザルとの競合関係が異なることを確認した。一方、mtDNA
の系統関係からインド亜大陸のボンネットモンキーとスリランカのトクモンキーの分岐は古く、
島には高地と低地に別系統のサルが生息することを明らかにした。	 
研究成果の概要（英文）： 
	 Phylogeny	 and	 interspecific	 competition	 were	 studied	 for	 macaques	 in	 South	 Asia.	 A	 wide	 
range	 of	 Himalayan	 region	 was	 occupied	 by	 the	 western	 subspecies	 of	 Assamese	 macaques	 
including	 a	 postulated	 new	 species	 of	 Arunachal	 macaques	 in	 India.	 Those	 in	 Bhutan	 and	 
Nepal	 showed	 variation	 in	 the	 habitat	 segregation	 with	 rhesus	 macaques.	 Phylogeographical	 
relation	 revealed	 by	 mtDNA	 study	 suggested	 that	 speciation	 of	 toque	 macaques	 in	 Sri	 Lanka	 
from	 bonnet	 monkeys	 in	 India	 was	 old	 and	 there	 are	 two	 distinctive	 groups	 of	 monkeys,	 
one	 in	 highland	 and	 the	 other	 in	 lowland,	 in	 the	 island.	 
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１．研究開始当初の背景 
アジアを中心に生息するマカク類は、更新

世のアジアで爆発的に種分化を遂げたこと
が証明されている。種分化を遂げつつあるマ
カクでは、異なった種グループが競合し、特
に生態的隔離要因を背景に進化したという
仮説が提案され、同じ種グループの種は異所
的で、種グループ内の競合と種グループ間の

非競合を原則に進化が起きると考えられて
いる（Fooden	 1982）。しかし、生態的隔離と
種間競合を裏付ける過去の環境変動や分布
変動については、研究が遅れており、この仮
説を一般化するための根拠は十分に得られ
ていない。	 
	 21 世紀に入り、マカクの新種が報告された。
Sinha ら(2005)は、インド東北部ヒマラヤ山
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岳地帯で、新種アルナーチャルマカク
（Macaca	 munzala）を記載した。こうした背
景から、ヒマラヤ山岳地帯、インド亜大陸、
スリランカ島嶼におけるマカクの系統地理
と分類は、マカク全体の種分化や進化を理解
するのに重要な問題になっている。	 
２．研究の目的 
	 本研究では種間競合や棲み分けが系統群
の種分化や系統地理ならびに分類に及ぼす
影響を問題にした。また、遺伝学と生態学の
情報を統合し得られる結果をもとに、マカク
の新種記載の基準や判断の妥当性について
も考察することを目的とした。 
３．研究の方法 
	 遺伝子分析では、出自が明瞭な試料のみを
使い、ヒマラヤ山地の試料採取が困難な地域
は糞試料でカバーした。また、スリランカは、
禁輸措置以前に採取した血液試料でカバー
した。本研究で重点的に調査を進めたのはブ
ータン、ネパール、バングラデシュ、スリラ
ンカである。対象は南アジアのマカク、つま
りトクモンキー種グループの３つの構成種
（アッサムモンキー、ボンネットモンキー、
トクモンキー）と、カニクイザル種グループ
に属するアカゲザルとした。海外共同研究者
と随時野外関連情報と分析結果情報を交換
し、海外に設けたラボからの分析結果も提供
してもらいながら研究を進めた。また、十分
な議論を重ねるため、海外での発表や打ち合
せも組み込み、成果発表も企画した。	 
	 今回の研究で重要な目標となったのは、野
生個体群の集団遺伝学的調査のための遺伝
子分析技術の開発である。このため、糞試料
から簡便で信頼性のある分析結果を得る方
法を開発した。糞 DNA の STR 分析への利用に
つき、考案した方法と既存の方法を比較する
ため、ASL 法と間接シリカゲル法（いったん
エタノール固定してから乾燥保存）との成績
の違いを検討した。また、調製 DNA が分析に
利用できるかの判断では、Morin	 et	 al.	 
(2001)を参考に癌原遺伝子（oncogene）c-myc
を利用した簡便な定量法を考案し利用した。	 
	 個体群調査の方法は、対象種や調査地によ
り異なっていた。ヒマラヤ山岳地帯のブータ
ンやネパールにおけるアッサムモンキーや
アカゲザルの調査では、野生個体群が中心で
あったため、申請者や現地共同研究者が直接
調査に赴き、可能な限りの観察と一部で発信
機を装着する生態調査を実施した。また、遺
伝子分析では、上記の技術を利用して糞から
得た DNA 試料を用いてミトコンドリア DNA
（mtDNA）を分析した。バングラデシュにお
けるアカゲザル調査でも、現地共同研究者の
協力を得て、都市部に孤立する個体群や国境
付近の森林に生息する個体群の情報を収集
し、合わせて糞試料による DNA 分析を実施し

た。スリランカのトクモンキーでは、主に形
態と生態の観察による亜種分類に関係した
観察情報と、各生息地で新たに糞試料を集め
て既存の血液試料を利用した DNA 分析でカバ
ーできない個体群や地域の調査を補った。	 
４．研究成果	 
（１）糞 DNA による野外調査法の確立	 
	 独自に開発した溶解液を利用した試料採
取と保存法は、特に熱帯地域の気温や湿度が
高い調査地でも利用しやすく、常温保存がき
く点で従来の方法より優れていた。マイクロ
サテライト DNA（あるいは STR）標識のタイ
ピング結果で既存の方法とくらべた例を図
１に示した。Ａに比較した検体では、反応強
度に方法による違いが認められ、ASL 法では
シグナルが弱く、ノイズレベルにあるため、
タイピングができなかった。間接シリカゲル
乾燥法では弱いシグナルを示す別の低分子
ピークが認められ、判定に影響を与えたが、
独自開発した方法では明瞭な単峰性のピー
クが検出できた。Ｂの比較では、ASL 法と間
接シリカゲル乾燥法で４検体が同じ３つの
ピークを示し、タイピングができなかった。
しかし、独自に開発した方法では、２種類の
ヘテロ接合体に４検体が区別でき、判定に問
題がなかった。以上の結果から、本研究で考
案した溶解液を利用した糞試料の採取法は、
野外調査に有効な方法と考えられた。	 
	 
	 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
	 
	 	 Ａ	 反応強度と反応パターンの比較	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 	 Ｂ	 複数反応ピークの出現の比較	 
	 
図１	 異なる DNA 調製法で得た糞 DNA の STR	 
	 	 	 分析結果の比較	 



 

 

	 図２は定量 PCR に代わる調製 DNA 試料の収
率判定を電気泳動で行った例を示す。下から
２番目のレーンは飼育アカゲザル個体から
採取した糞を材料に、開発した調製法で得た
試料の PCR 産物である。希釈系列のバンドの
発色とくらべることにより、調製した試料は
300 ピコグラム以上の収率をもつと判断でき
る。比色による定性的な定量法だが、十分に
利用でき、コストは大幅に軽減できた。	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図２	 c-mycの増幅産物の染色強度判定によ
る調製 DNA 試料の判定例。	 
	 
（２）バングラデシュのアカゲザルの研究	 
	 2010 年までに生息を確認した情報をまと
めた結果、バングラデシュ国内にはすくなく
とも 16 地点に 37 群のアカゲザルが生息して
いた。図３は、これらの分布をまとめた地図
である。アカゲザル以外のマカクの分布は限
られており、その分布は東部国境地帯および
東北部森林地帯と判明した。これらの地域に
は、ブタオザル、アッサムモンキー、ベニガ	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 図３	 バングラデシュで確認したアカゲザ	 
	 	 	 	 ルの分布（Hasan	 et	 al.	 2013）。	 

図４	 バングラデシュのアカゲザル個体群
に検出した mtDNA ハプロタイプの分布。紫字
は各地点のハプロタイプ番号を示す。	 
	 
オザル、カニクイザルが生息する。ガンジス
川とブラマプトラ川が形成した広大な堆積
平野の人口密集地では住家性のアカゲザル
以外の生息は乏しく、種間競合による自然分
布が問題になる地域はない。さらに、北西部
ではアカゲザルの分布もなく、霊長類の空白
地帯になっていた。	 
	 アカゲザル生息地 14 点から糞試料 42 検体
を採集し、mtDNA の第１可変域配列を解読し
て、地域間の遺伝的分化を調査した。この結
果、15 種類のハプロタイプが区別できた（図
４）。都市や農村に孤立する個体群には、そ
れぞれに特徴的なハプロタイプが区別でき、
母系の分断隔離を反映した地理的な構造が
予想された。	 
	 既報の相同配列も加えて描いた分子系統
樹を図５に示した。この結果、バングラデシ
ュのアカゲザルはミャンマーのタイプと同
じクラスターを形成すること、ミャンマー国
境に近い東部の個体群に認められたハプロ
タイプ 15 以外は単系的な独立クラスターか
らなること、が明らかになった。従来の研究
から、アカゲザルでは系統的に中国に代表さ
れるアジア東部個体群とインドに代表され
るアジア西部個体群の存在が議論されてき
た（Smith	 and	 McDonough	 2005）。しかし、
今回の研究により、バングラデシュのアカゲ
ザルはこれらとは異なる系統で、ベンガル湾
岸地域の広大な氾濫原に生存する遺伝的に
特徴的な個体群と評価できた。さらに、ミャ
ンマー隣接地域の東部山岳地帯の個体群を
除く平野部の孤立個体群は、系統樹に現れた
クラスターの凝集性から判断して、共通祖先
から短期間に拡大したのちに人口増加や狩
猟圧等の人為的要因で現在の生息地へ分断
隔離された成立の歴史をもつことが予想で
きた。	 



 

 

	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図５	 バングラデシュのアカゲザル個体群に

検出したmtDNAハプロタイプの分子系統
関係を示す枝分かれ図。バングラデシュ
タイプは赤字で示した。比較に利用した
他地域のタイプは Smith	 et	 al.	 (2007)
を参照した。	 

	 
（３）ヒマラヤ山岳地帯のアッサムモンキー
とアカゲザルの研究	 
	 ブータンヒマラヤとネパールヒマラヤで
は、アッサムモンキーとアカゲザルの生息状
況が異なり、前者では異所的なのに対し、後
者では同所的（あるいは接所的）であること
を確認した。ブータンでのアカゲザル分布は
南部国境付近の亜熱帯地域に限定されてい
た。つまり、両地域では種間関係の構図に違
いがあり、関係種の系統地理的関係を今後精
査する必要がある。なお、これまでに得てい
るヒマラヤ山岳地帯のアッサムモンキーの
mtDNA 分析結果では、新種	 M.	 munzala	 とし
て提案されたインドのアルナーチャルプラ
デーシュのサルはアッサムモンキーの西方
亜種	 M.	 a.	 pelops と同じクラスターを形成
し、アッサムモンキーの地域個体群と判断で
きた（データは省略）。	 
（４）スリランカのトクモンキーの集団遺伝
学的研究	 
	 スリランカ全域に分布するトクモンキー
の代表的生息地 24 地点から採集した試料に
つき、遺伝子分析を行った。これらの調査地
は３種類の亜種（ sinica 、 aurifrons 、
opisthomelas）の生息地を含んでいる。13 地
点は血液試料（Shotake	 et	 al.	 1991）から、
11 地点は糞試料から、試料を調製し mtDNA の
非コード領域第１可変域 339 塩基と 16S	 rRNA
領域 393 塩基を比較した。島嶼内の系統地理

的な構造の解析結果は両領域で基本的に同
様と判断できたので、ここでは非コード領域
第１可変域の結果を説明する。	 
	 mtDNA ハプロタイプのクラスター分析結果
を図６に示した。島内には明瞭に区別できる
二つのクラスター（ＡとＢ）が検出できた。
野外観察ないしは生息分布から判定した亜
種タイプとくらべると、mtDNA のクラスター
は亜種分類に一致せず、複数の亜種を同じク
ラスターに包含していた。つまり、個体群の
成立過程を反映する母性遺伝標識から考え
ると、形態や生態で区別される亜種の違いは、
群分裂を介したこの種の分布変遷の歴史に
対応していないと解釈できる。この形質の不
一致の原因としては、亜種のメルクマールと
みなされる形態や生態の形質には、進化過程
の適応が強く反映され、この変化が進化時間
に同調していない可能性が考えられる。	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図６	 mtDNA ハプロタイプのクラスター分析

により描いた枝分かれ図。図中には	 	 	 	 
試料個体の亜種の違いを示した。	 

	 
	 二つの mtDNA クラスターのタイプの島内分
布を図７に示した。ハプロタイプのグループ
の分布には明瞭な地理的構造が認められ、Ａ
クラスタータイプの個体群は地史的にみて
島内の浸食面台地（peneplane）の高層に生
息するのに対して、Ｂクラスタータイプの個
体群は低層に生息していた。この結果は、ト
クモンキーの成立過程が地理的構造変化と
相関する環境変動に影響されてきた歴史を
もつことを示唆する。近縁種のボンネットモ
ンキー（M.	 radiate）との分子系統解析から
推定すると、トクモンキーの成立は単系的と
判断できた（図８）。さらに詳細に検討する
と、mtDNA の塩基多様度から、Ｂクラスター
内では島嶼の南部地域が北部地域より古く
に成立した兆候が認められた。このことから、
南部の比較的湿潤な生息環境から北部の乾
燥化した生息地への拡大が起きたことが考
えられる。この結果は、更新世に繰り返され
たスリランカ島嶼とインド亜大陸間の陸橋



 

 

形成が祖先の成立に影響せず、現存個体群は
それ以前に種分化し、種全体が島嶼に孤立し
た形を維持しながら、環境変動とともに地理
的には標高帯と相関する進化を遂げている
ことを示唆する。今後の研究では、高所に孤
立するとみなされてきた亜種 opisthomelas	 
をはじめとして、現存個体群の地域間交流を
調査し、個体群の繁殖構造や保全を考える必
要がある。	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図７	 左図：島内に区別できる標高帯の違い。

右図：mtDNA 分析で区別できた２系統の
サル生息地。赤と紫はそれぞれ図６に示
したＡとＢクラスターに対応する。	 

	 
（５）トクモンキー種群の分類と成立過程	 
	 インド亜大陸のボンネットモンキー、ヒマ
ラヤ山岳地帯のアッサムモンキー、スリラン
カのトクモンキーで得た mtDNA の配列情報を
もとに、トクモンキー種群の関係を総合評価
すると、従来の定説とは対照的にスリランカ
とインド亜大陸の種間分化が古く、全体はス
リランカとそれ以外の地域の分岐からはじ
まる進化を示唆した。インド亜大陸に生息す
るボンネットモンキーの成立は、ヒマラヤ山
岳地帯にアッサムモンキーの西方亜種（M.	 a.	 
pelops）が展開したのと平行的に起こった可	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図８	 mtDNA	 16S	 rRNA 配列から推定したトク

モンキーと近縁種の系統関係。	 

	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 図９	 トクモンキー種群の進化過程に関す	 
	 	 	 	 る仮説。	 
	 
能性も視野に入れる必要がある（図９）。こ
の仮説を検証するには、他の遺伝標識やさら
に広域を調査して検討する必要がある。別系
統として展開したアカゲザルとトクモンキ
ー種群の競合問題は、アッサムモンキーやボ
ンネットモンキーの分化時期を再検討しな
がら、考察しなおす必要があると考える。	 
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