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2 　　遺伝子から見たニホンザルの地域分化

　ヒトはアフリカを起源に短い進化時間で全世界に広がったと考えられている。

その拡大は極圏や高地など熱帯原産の霊長類には適応が難しい寒冷地にまで及ん

でいる。急激な拡大と多様な自然環境への適応の背景にはヒト祖先が獲得した環

境を自分の生存に都合よく変えてゆく能力の発達があった。環境に自分を合わせ
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るのが生物本来の適応であり，その適応には遺伝的変化が伴う。しかし，ヒト祖

先の拡大における適応は非遺伝的な伝達（言語）を介した文化の多様化に支えら

れたところが大きいと考えられる［1］。ヒト化の特徴を理解するのに，新しい環

境への分布拡大という問題を他の霊長類とくらべる視点が大事だと思う。

■ニホンザルのプロフィール―生物学的特徴と進化

□寒冷地への分布

　ニホンザル（Macaca fuscata）はヒト以外で寒冷環境へ進出した霊長類の代表で

ある。下北半島を北限として日本列島に生息するニホンザルは現生霊長類の中で

最も北まで自然分布する種である。ニホンザルの近縁種は熱帯アジアを中心に分

布しており，祖先は熱帯林から寒冷環境に拡大し，日本列島に定着した歴史をもっ

ている。ニホンザルの成立を研究し，寒冷適応についてヒト祖先の拡大とのちが

いをくらべれば，霊長類としてのヒトの特殊性を知るのに役立つであろう。

□分類と起源

　ニホンザルは Macaca 属に分類されるオナガザル科（Cercopithecidae）の一種で，

近縁種はアジアの大陸部，島嶼部に広く分布する。マカクと呼ばれるこれらのサ

ルたちは現在 19 ～ 22 種に分類されており，北アフリカの一種以外はアジアに生

息する。かれらの起源は地中海付近で，アジアへ進出し多数の種に分かれたと考

えられている［2］。

　ニホンザルはアカゲザル（Macaca mulatta，現在は中国からアフガニスタンに及ぶ

アジア大陸部に広く分布している）との共通祖先から分かれ，朝鮮半島経由で日本

に侵入したと考えられている。山口県で発見された化石から，祖先が日本に達し

た時期は遅くとも 43 ～ 63 万年前だと予想されている。また，本州北端の下北半

島では約 12 万年前の化石が見つかっており，祖先はこの時期までに本州全体に

分布を拡大していたと考えられる［3］。

□形質特徴と地域分化

　体重（オトナのオスで 10kg 以上，メスで 8kg 以上と大きい），尾長（オトナで 80

から 100mm 程度と短い）などの特徴からニホンザルはマカクの近縁種と区別でき
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る［4］。また，種内では体のサイズや毛の色などの形態，分布と植生の関係など

の生態，出産期などの繁殖性，などに地域差が観察できる［5］。しかし，これら

のちがいには必ずしも緯度や温度などの環境と関係する勾配傾向とか不連続性が

見つけにくく，形質間の相関もはっきりしない。分類上は，屋久島とそれ以外の

地域のサルが亜種として区別されている。

■ニホンザルの分子集団遺伝学―研究の方法

□研究経緯

　遺伝子の分布や伝達を問題にする集団遺伝学の研究は，交配実験が行いやすく，

たくさんの個体を調べやすい生物を対象に発展してきた。寿命が長く，コドモの

数が少なく，交配実験のやりにくい霊長類は，こうした研究には不適な対象とい

える。霊長類の野生集団を対象とする集団遺伝学の研究は，タンパク質や DNA

の分子を利用した研究が可能になるまで行われなかった。

　1950 年代からタンパク質分子の構造のちがいを調べる方法が開発され，60 年

代以降は野生の生物集団がもつ分子レベルの変異の研究が盛んに行われるように

なった。これらの研究は，電気泳動法（分子量，等電点，荷電などの分子性状のち

がいで遺伝子の突然変異を検出する分析方法）が開発されて可能になった。

　ニホンザルの野生集団を対象にした分子集団遺伝学の研究は，1960 年代後半

に石本剛一（当時東京大学のちに三重大学）が着手し，70 年代以降に京都大学霊

長類研究所で野澤謙，庄武孝義らにより進められた。これらの先駆的研究では，

各地の血液試料を集め，電気泳動法で区別できる血液中の酵素，非酵素タンパク

質の変異が調べられた。80 年代後半には早坂謙二らがミトコンドリア遺伝子

（mtDNA）の研究をはじめ，DNA レベルの研究が行われるようになった。

□試料の採取，保存

　他の多くの霊長類と同様にニホンザルは社会的な個体の集合単位として区別で

きる“群れ”をつくる。“群れ”のもつ多様性や地域分化を遺伝子レベルで調査し，

繁殖構造や地域分化を明らかにすることがニホンザルの進化を理解するのに重要

と考えられ，研究が進んできた。

　各地の集団を比較するため“群れ”を捕獲し，血液採取が行われてきた。こう
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した試料収集には野外観察を行う研究者や飼育繁殖に関わる研究者からの協力が

必要である。京都大学霊長類研究所にはこうした条件が整っており，野外と実験

室を結ぶ研究が進んでいる。採取試料は凍結保存され，古いものでは 36 年を経

た現在でも分析できる。また，近年の研究では，糞などの生体試料から DNA を

分析する方法が開発され，捕獲がむずかしい状況でも遺伝子分析が可能になって

きた。　　

□遺伝子変異の分析方法

　遺伝子分析技術の発展に伴い，研究方法も変化してきた。時代によるちがいは

あるものの，集団研究で遺伝子分析の基本技術は電気泳動法である。タンパク質

だけでなく，DNA でも変異は電場における分子の挙動のちがいで検出できる。

初期のタンパク質研究では，澱粉やポリアクリルアミドを支持体とするゲルをつ

くり，電気泳動のあと染色するという手作業で分析が行われた。現在では，機械

による自動分析が普及し，DNA の塩基配列解読やフラグメント解析を多個体に

ついて短時間で行えるようになっている。

□集団調査の方法

　野生のサルを相手にする“群れ”からの試料採取は容易でない。群捕獲をする

には一時的に餌付けをし，慣らす時間が必要になる。初期の研究は野猿公園のよ

うにすでに餌付けされた“群れ”を対象に進んだ。その後対象は人慣れしていな

い野生のサルや有害駆除で捕まるサルたちへと変化した。DNA 分析で利用する

糞など捕獲に頼らない調査方法は容易である反面，分析できる遺伝子が限られた

り，同じ個体をくり返し調べる恐れがあったり，試料個体の性別や年齢などの情

報が得にくい，などの欠点がある。

■地域分化―遺伝子分布と変異性

□ニホンザルの地理的分布

　ニホンザルの現在の生息地はかなり不連続に分布する（図 1）。特に東北地方の

北部（青森，秋田，岩手）や中国地方，九州地方では生息地が分断されている。“群

れ”は母系社会で，ふつうメスは移住せず出生群で繁殖する。“群れ”の交流は
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オスの移住で起きる。もしオスの交流が妨げられるなら，その“群れ”は遺伝的

に孤立する。

　歴史的にニホンザルの分布がどう変化したかはまだよくわかっていない。祖先

の侵入から現在までに日本列島の地形や森林環境は変化したはずである。少なく

とも最終氷期まえは現在のように本州全域に分布を広げていたと考えられる。祖

先の分布地域の変化は遺伝子が示す地域分化や変異性に関係する。

□タンパク質遺伝子から見た地域分化

　ニホンザルの地域分化の全貌を遺伝子からはじめて明らかにしたのは血液タン

パク質遺伝子の研究だった。血液タンパク質の分子変異は主として核にある常染

色体遺伝子の突然変異で生じる。タンパク質の遺伝子変異の地理的分布で当初か

ら認められた特徴は特定のタイプがある地域に偏って分布する傾向だった。また，

他の生物や近縁種のマカクとくらべて，ニホンザルの“群れ”では遺伝的変異性

が低い（突然変異を起こした遺伝子座やヘテロ接合体の割合が少ない）という特徴が

認められた［7］。遺伝距離によるクラスター分析では，分布の辺縁部に生息する下

図１　ニホンザルの分布地図［6］。分布情報
（“群れ”の生息情報）を 5km メッシュ
図として表したもの。図の濃色部分は
1978 年から分布が続く区画。
淡色部分は 1978 年～ 1996 年に分布が
消えたか，1996 年以降新たに生じた区
画を示す。
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北，房総，屋久島の集団が他地域から遺伝的に分化する特徴が発見された［8］（図 2）。

□mtDNAから見た地域分化

　母性遺伝する mtDNA では地域分化に血液タンパク質と異なる特徴がある。

下北や房総の分化は小さく，全体では東日本と西日本の地域間に分化が認められ

た［9］。両地域の境界は近畿地方と中国・四国地方付近にある。東日本では西日

本にくらべて遺伝子多様度が低く，奥多摩や秩父など一部地域では明らかに系統

図２　血液タンパク質遺伝子の研究で遺伝距離から描いた地域分化の関係を示す枝分かれ図
［8］。下北，房総，屋久島は図の外側に位置し，他の地域から分化している。

図３　mtDNA の非コード領域にある 412 塩基の配列
を 135 地点について解読したところ，53 タイプ
が区別できた。これらのタイプの関係を分析した
結果，東日本タイプと西日本タイプに大別できた

（図中の A が東日本，B が西日本に対応）［9］。東
日本タイプはさらに紀伊半島とそれ以外の２グ
ループ（A1, A2）に，西日本タイプはさらに３
グループ（B1, B2, B3）に区別できた。このうち
の１グループ（B1）は関東から新潟の一部に分
布していた。
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が周辺地域と異なる遺伝子タイプが分布する複雑な状況が観察された（図 3）。東

日本では特に東北地方で遺伝子タイプの均一性が高く，分断が際立っている青森

や秋田でもタイプのちがいが乏しい。

□遺伝的変異性の特徴

　ニホンザルの地域集団の遺伝的変異性を血液タンパク質で測ったところ，意外

な結果が得られた。通常，島や孤立する地域では遺伝的交流の減少や繁殖に関係

する個体数の減少が原因で変異性が低下する。しかし，下北では，これとは逆に

他地域の集団よりも高い遺伝的変異性が検出された［10］。一方，mtDNA では群

れや地域内の均質性が高く，日本全体では特定地域に固有のタイプが多数発見さ

れている ［9］。つまり，遺伝的変異性でも上記の地域分化の場合と同様に，血液

タンパク質とミトコンドリアの遺伝子は対照的な特徴を示している。　

□地域分化の多様性

　血液タンパク質とミトコンドリアの遺伝子分析の結果から，各地のニホンザル

をくらべると，地域により分化の性格にちがいがあることがわかる。以下に地方

ごとにその特徴を概観する。

　東北地方のタンパク質遺伝子では下北半島のサルが際立った高変異性と他から

の分化を見せる一方，mtDNA では下北を含めて全体の均質性が際立って高い（例

外的なタイプは地理的に孤立する岩手県五葉山で発見されている）。

　関東地方のタンパク質遺伝子では房総半島のサルが低い変異性を示し他からの

分化を見せる。mtDNAでは明らかに系統のちがう2グループが異所的に分布し，

多様な mtDNA タイプが存在する。

　中部地方ではタンパク質遺伝子に多型はあるものの，頻度の地域差は乏しく，

集団の遺伝的変異性は全体に低い。mtDNA では分化度の低いタイプが複雑に分

布し，全体のタイプ数が極めて多い。

　近畿地方は中部地方と同様にタンパク質遺伝子では全体的に低分化傾向を示

す。一方，mtDNA には紀伊半島とそれ以外の地域で 2 グループが区別でき，中

部地方ほどではないが全体のタイプ数が多い。

　中国・四国地方でも中部地方，近畿地方のようにタンパク質遺伝子の分化の程

度は低い。しかし mtDNA では，ここから西側の地域が東日本とちがったグルー
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プとなり，タイプ数や突然変異数でみた多様性が高い。

　九州地方では屋久島のサルが特別な存在といえる。タンパク質，mtDNA のい

ずれも屋久島が他地域から大きく分化し，島内の遺伝的変異性は低い［8, 11］。九

州には，中国や四国地方に似た性格があり，対照的に mtDNA の分化にくらべ

てタンパク質遺伝子の分化が低い。

　

■遺伝分化の原因―集団の構造と歴史

　ニホンザルの地域分化は血液タンパク質と mtDNA で異なる様相を示す。こ

のちがいは，遺伝標識の性格のちがい，つまり遺伝様式のちがいと関係する。血

液タンパク質遺伝子は両親に由来するのに対して，mtDNA は母性遺伝する。し

たがって，mtDNA の地域分化には，オスによる遺伝子交流の影響がない。“群れ”

のような母系社会をつくって繁殖するニホンザルでは，外から“群れ”に遺伝子

を運ぶのはオスに限られる。両親がコドモに影響する血液タンパク質遺伝子なら

ば，繁殖に参加する外からのオスの加入が“群れ”の遺伝子構成を変化させる。

しかし，母性遺伝する mtDNA では，加わったオスがコドモを残しても遺伝子

が伝わらないので影響がない。

　遺伝様式のちがいと生態的特徴をふまえて，地域分化のちがいを考える必要が

ある。血液タンパク質の結果では，隣りあう“群れ”では，頻繁な遺伝子交流が

予想された。一方，直線距離で 100km 以上離れる“群れ”間では遺伝子構成に

相関がなく，オス移住の影響は 100km 程度までに限られる。血液タンパク質遺

伝子の研究から，平衡状態を仮定し図 4 の集団の繁殖構造モデルが提案されてい

る［7］。

　母性遺伝する mtDNA では，各タイプの分布に局在性が明らかで，血液タン

パク質遺伝子には観察されない東西の地域分化を説明する必要がある。“群れ”

が分裂する際には，メス家系の分割が不均一に起きる。同じ家系のメスたちは同

じ“群れ”に加入しやすい。mtDNA の分布は，過去に生じた“群れ”の分裂に

よる分布地域の変化を反映すると考えられ，タイプにみられる局在とタイプ間の

関係は，祖先の分布変化の経過に影響を受けると考えられる。西日本で多様性が

高く，東日本で低いという mtDNA の特徴は，祖先の成立に要した時間のちが

いを反映すると解釈できる［9］。つまり，東日本のニホンザルは西日本にくらべ
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て成立が新しいといえる。血液タンパク質遺伝子でこの傾向が認められない理由

としては，オスによる遺伝子交流の干渉で，遺伝的分化が低下することが考えら

れる。

　環境変化を考慮すると，おそらく最終氷期の最寒冷期には東日本の広い地域が

針葉樹を中心とする亜寒帯の植生で覆われ，祖先が生息できない環境だったと想

像できる。その時期の分布は西日本地域と東日本の一部の沿岸地域に縮小してい

た可能性が高い。1 万 5000 ～ 1 万年前ころに起こった温暖化で冷温帯植生が拡

大したのに前後して，東日本で祖先の分布拡大が起きたと考えると mtDNA の

地域分化の特徴が説明できる。　

　遺伝子の地域分化の原因には，血液タンパク質で考えた集団構造の問題と，

mtDNA で考えた集団成立の歴史の問題が関わりをもつ。繁殖構造モデル（図 4）

が仮定する変異分布の平衡状態が成立するかは時間に関係がある。下北半島で認

められたタンパク質遺伝子の高変異性は，後氷期の拡大以降にも遺伝子の地域分

化に影響する何らかの事情があることを示唆する。その実態は今後の研究で明ら

かにする必要がある。　

　　

図４　血液タンパク質変異の研究から提案され
たニホンザル集団の繁殖構造モデル［7］。図
中の黒丸“群れ”を，黒丸を囲む白丸は“群
れ”の上位構造と予想する地域集団を示す。
丸をつなぐ線はオスによる移住を意味し，二
本線は高頻繁の移住を，一本線は低頻度の移
住を示す。
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　環境考古学の研究は近年新しい展開を示している。最終氷期につづく後氷期に

関しては，急激な温暖化の進行でこれまで予想されていたよりも早い時期（おそ

らく 1 万 5 千年前頃）から短期間（おそらく約 500 年くらい）で針葉樹林が冷温帯

落葉広葉樹林に変化したという証拠が出てきた［12］。その全貌解明はこれからの

研究に待つところだが，mtDNA の地域分化から予想された後氷期の東日本地域

における祖先拡大の検証は，霊長類の寒冷適応の理解に大事な研究課題になるだ

ろう。

　ニホンザルの成立に関して，今後の分子進化学研究ではふたつの課題が考えら

れる。ひとつは進化時間の推定である。地域分化に関係した時間評価には，

DNAの塩基配列情報をさらに増やして地域変異のちがいを検討する必要がある。

もうひとつは，寒冷適応への自然選択の検討である。ヒト集団の研究では，エネ

ルギー産生に関係する遺伝子をコードする mtDNA で，気候変化に対応した機

能変化が予想されている［13］。ニホンザルの mtDNA にみられる地域分化に寒冷

気候への適応との関係が認められるかはヒトとの比較という観点からも興味深い

課題である。

　mtDNA は遺体や化石を材料に分析できる。常に答が得られるわけではない

が，こうした分子考古学研究はニホンザルの成立過程や寒冷適応の理解に役立つ。

ニホンザルを対象にした研究はまだ十分に進んでいないが，岩手県北部の絶滅地

域（昭和期に絶滅）や江戸時代初期の沖縄県のサルについて，古骨から増幅した

mtDNA を利用した分析が報告されており，今後の研究の展開が期待でき

る［14, 15］。

［1］ 川本　芳 （2005）「遺伝子からみた多様性と人間の特徴」， 『生物多様性はなぜ大切か？』（日
高敏隆編），昭和堂，京都，pp.73-96．

［2］ Delson, E.（1980） Fossil macaques, phyletic relationships and a scenario of deployment.  
In Lindberg, D.G. （ed.）, “The Macaques: Studies in Ecology, Behavior and Evolution”, Van 
Nostrand Reinhold, New York, pp. 10-30.

［3］ 相見　滿 （2002）「最古のニホンザル化石」，『霊長類研究』 18:239-245．
［4］ Fooden, J. （2006）  Comparative review of fascicularis-group species of macaques 

（Primates: Macaca）.  Fieldiana: Zoology, New Series, No. 107.
［5］ Hamada, Y., Watanabe, T., and Iwamoto, M.（1996） Morphological variations among local 

populations of Japanese macaque（Macaca fuscata）. In Shotake, T. and Wada, K.（eds.）,
“Variations in the Asian Macaques”, Tokai University Press, Tokyo, pp. 97-115.
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［6］ 環境省自然環境局生物多様性センター （2004）『種の多様性調査：哺乳類分布調査報告書』（第
6 回自然環境保全基礎調査）．

［7］ Nozawa, K., Shotake, T., Kawamoto, Y., and Tanabe, Y.（1982）Population genetics of 
Japanese monkeys: Ⅱ. Blood protein polymorphisms and population structure. Primates, 
23:252-271.

［8］ Nozawa, K., Shotake, T., Minezawa, M., Kawamoto, Y., Hayasaka, K., Kawamoto, S., and 
Ito, S.-H.（1991）Population genetics of Japanese monkeys: Ⅲ. Ancestry and diff erentiation 
of local populations. Primates, 32:411-435.

［9］ Kawamoto, Y., Shotake, T.,  Nozawa, K., Kawamoto, S., Tomari, K., Kawai, S., Shirai, K., 
Morimitsu, Y., Takagi, N., Akaza, H., Fujii, H., Hagihara, K., Aizawa, K., Akachi, S., Oi, T., and 
Hayaishi, S.（2007）Postglacial population expansion of Japanese macaques（Macaca 
fuscata） inferred from mitochondrial DNA phylogeography.  Primates，48:27-40.

［10］ Hayasaka, K., Kawamoto, Y., Shotake, T., and Nozawa, K.（1987）Population genetical 
study of Japanese macaques, Macaca fuscata, in the Shimokita A1 troop, with special 
reference to genetic variability and relationships to Japanese macaques in other troops.  
Primates, 28:507-516.

［11］ Hayaishi, S. and Kawamoto, Y.（2006）Low genetic diversity and biased distribution of 
mitochondrial DNA haplotypes in the Japanese macaque（Macaca fuscata yakui）on 
Yakushima Island.  Primates 47:158-164.

［12］ Yasuda, Y., Yamaguchi, K., Nakagawa, T., Fukusawa, H., Kitagawa, J., and Okamura, M. 
（2004）Environmental variability and human adaptation during the Lateglacial/Holocene 
transition in Japan with reference to pollen analysis of the SG4 core from Lake Suigetsu.  
Quaternary International 123-125:11-19.

［13］ Mishmar, D., Ruiz-Pesini, E., Golik, P., Macaulay, V., Clark, A.G., Hosseini, S., Brandon, M., 
Easley, K., Chen, E., Brown, M.D., Sukernik R.I., Olckers, A., and Wallace, D.C.（2003） 
Natural selection shaped regional mtDNA variation in humans. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 
100:171-176.

［14］ 吾妻　健，石上盛敏 （2002）「古代ニホンザルの DNA 分析」．Asian Paleoprimatology, 
Vol. 2:75-88．

［15］ 毛利俊雄，吾妻　健，石上盛敏，川本　芳 （2000）「ミトコンドリア DNA 変異を用いた種
判別：沖縄県首里城出土マカク古骨と現生種の比較」，『霊長類研究』16:87-94．

3 　　テナガザル亜種・種分化の分子系統分析

　近年，さまざまな生物で分類をより細かく分ける傾向がある。テナガザルにつ

いてもこれがあてはまる。1995 年の分類［1］では 1 属であったテナガザル

（Hylobates）属は，それまで染色体数に基づいて分けられていた亜属が昇格

したことにより 4 属になった［2］。また，本節で問題とするカリマンタン南西部

の H. agilis albibarbis （以下，アルビバルビスまたは albibarbis と表記する）は，従来，

スマトラやマレー半島の一部に生息するアジルテナガザル（H. agilis）の亜種と

位置づけられていた分類群であるが，グローブズ［2］は独立種として扱うことを

提唱した。これは亜種が種に昇格した例といえよう。


