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本論ではそのなかでも，とくにデジタルインフラの利用と，蓄積された標本によ

る表現型への取り組みについて，考えてみた次第だ。どちらも一研究領域の単な

る手法の実践例にとどまるものではない。これらは，自然誌，総合，比較といっ

た科学哲学の本質に根ざした，形態学が獲得すべき「いま」であり「未来像」で

ある。形態学の面白さを未来に引き継ぐものは，ありとあらゆる表現型を掌中に

収めるという無限の欲求だ［6］。それなくしては，人類は動物学・生物学におい

て表現型を抽出する力を失うのみなのである。少なくとも表現型を独占したかの

ように勝ち誇る動物の死体を前にしたとき，形態学の責任は限りなく重い。

［1］ Endo, H., Yamagiwa, D., Hayashi, Y., Koie, H., Yamaya, Y., and Kimura, J. （1999） Role of 
the giant panda's 'pseudo-thumb'. Nature, 397: 309-310.

［2］ Endo, H., Hayashi, Y., Rerkamnuaychoke, W., Nadee, N., Nabhitabhata, J., Kawamoto, Y., 
Hirai, H., Kimura, J., Nishida, T., and Yamada, J. （2000） Sympatric distribution of　the two 
morphological types of the common tree shrew in Hat-Yai Districts （South Thailand）. J. 
Vet. Med. Sci., 62: 759-761.

［3］ Hirai, H., Hirai, Y., Kawamoto, Y., Endo, H., Kimura, J., and Rerkamnuaychoke, W. （2002） 
Cytogenetic diff erentiation of two sympatric tree shrew taxa found in the southern part of 
the Isthmus of Kra. Chromosome Research, 10: 313-327.

［4］ Endo, H., Watanabe, Y., Kimura, J., and Yamada, J. （2005） Osteological characteristics of 
the northern smooth-tailed tree shrew （Dendrogale murina） among species of Scandentia. 
In: Mystreious Arboreal Tupai; the Northern smooth-tailed tree shrew （Dendrogale murina） 

（eds. Endo, H. and Yamada, J.） Kyoto University, Aichi. pp. 1-20.
［5］ 遠藤秀紀（2006）動物学と農学の関係史．（「21 世紀の動物科学」第一巻　毛利秀雄，八杉

貞雄　監修）培風館，東京．（印刷中）
［6］ 遠藤秀紀（2006）「遺体科学の挑戦」東京大学出版会，東京．

2 　　頭蓋計測からみたニホンザルの進化 

　ニホンザルを近縁のアカゲザル，タイワンザル，カニクイザルと頭蓋計測によっ

て比較した。

　頭蓋計測には頭部の形態を忠実に反映し，化石の評価に直接役立ち，研究機関

の骨格コレクションを利用できるなどの利点がある。しかし，頭蓋計測だけから

進化について語れることはすくない。進化は，種分岐のパターンと，そのパター

ンにそった形質の変化とに分解できる。種の分岐パターンの復元には，分岐学や

分子の研究がつかわれるようになってきた。この分岐パターンに，現生および化

石種における形質の分布を重ね合わせることにより，形態の進化が復元される。
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　まず，分岐学の成果にしたがってマカク属の出現までの道筋をたどり，つぎに

マカク属各種の系統関係をあきらかにしようとした研究をいくつか紹介する。最

後に，ニホンザルと近縁種の頭蓋計測の結果についてのべる。

■マカク属への進化

　ニホンザル（Macaca fuscata）が属すマカク属の進化にいたる形態形質出現の順

序は，以下のように復元される。

　現生の霊長類は大きく，曲鼻類と直鼻類に二分するか，または原猿類と真猿類

に二分される。曲鼻類は，外鼻孔（鼻の穴）の外側下方にスリットがある霊長類

である。曲鼻類の左右の外鼻孔は湿った粘膜の鼻鏡にかこまれている。直鼻類は，

外鼻孔にスリットがない霊長類で，外鼻孔は有毛の皮膚にかこまれている。真猿

類はサル・類人猿・ヒトからなり，その他の霊長類を原猿類という。メガネザル

は原猿類にふくまれるが，曲鼻類ではない。メガネザルの位置づけには議論がた

えないが，ここでは，メガネザルは曲鼻類より真猿類に近いとみなし，霊長類を

曲鼻類と直鼻類に二分する。

　曲鼻類との分岐後，直鼻類の祖先は鼻鏡をうしない，眼窩後壁を獲得した。こ

れは，感覚の重点が嗅覚から視覚に移ったことを意味する。鼻鏡の消失により，

湿った粘膜でとらえた化学物質を鋤鼻器官に送って嗅覚を補強する機能が失われ

た。いっぽう眼窩後壁は，眼窩と側頭窩を骨で隔てることで，咀嚼筋による視覚

の撹乱を排除した。メガネザル（の祖先）と分岐後，真猿類で左右の下顎骨が個

体発生の早い時期に癒合するようになった。一体化した下顎骨はより強力な咀嚼

を可能にした。広鼻類（新世界ザル）と分岐後，狭鼻類（旧世界ザルと類人猿・ヒト）

で小臼歯の数が上下左右の顎にそれぞれ 3 本ずつから 2 本ずつに減少した。狭鼻

類のなかでも現生の旧世界ザル・類人猿・ヒトをふくむ真正狭鼻類が進化する過

程で，外鼓室骨がリング状（鼓室輪）から筒状（骨性外耳道）になった。骨性外

耳道の進化は，頭蓋底の幅の増大，ひいては体や脳の大型化を可能にした。体が

大型化しても，左右の鼓膜の間隔はそれほど広がらない。鼓膜の外側に骨性外耳

道という骨のトンネルがないと，音の通り道が顎関節や頸の動きに影響をうけて

しまう。

　オナガザル上科の進化の過程で大臼歯の二稜歯性が獲得された。ここで，ヒト
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の祖先とニホンザルの祖先がわかれた。二稜歯とは，大臼歯の 4 咬頭のうち前方

の 2 咬頭と後方の 2 咬頭がそれぞれ稜で連結され，咬合面の前後に 2 本の稜がな

らんだ大臼歯である。オナガザル上科でも中期中新世のヴィクトリアピテクス科

では二稜歯はまだ完成途上にあり，オナガザル科で完成する。二稜歯は，もとも

と葉食性への適応とされてきた。現生の旧世界ザルで，二稜歯は果実食において

も葉食と同様にうまく機能しているにもかかわらず，起原的に葉食への適応であ

るとみなされてきたのは，現生旧世界ザル（オナガザル科）のうち葉食性のつよ

いコロブス亜科が果実食性のつよいオナガザル亜科にくらべ，より原始性をとど

めているとみなされていたからである。しかし，大量の化石がえられた最古の旧

世界ザルであるヴィクトリアピテクス科のヴィクトリアピテクスは，葉食のコロ

ブス亜科より果実食のオナガザル亜科に類似する点が多いことがわかり，二稜歯

の進化を果実食への適応とみる見解がだされている［1］。

　オナガザル上科に進化しなかった真正狭鼻類の一部で尾が消失し，狭義のヒト

上科，すなわち類人猿とヒトの祖先になった。

　オナガザル科のうちコロブス亜科では胃がくびれて分室化しているが，オナガ

ザル亜科は頬袋をもつ。コロブス亜科の胃は前胃で植物性繊維を微生物によって

分解する，葉食への適応である。オナガザル亜科の頬袋は相対的に“貴重な”食

物である果実をすばやく口にいれて，他者に奪われないように機能する。所有や

貯蓄の萌芽をになう器官といえなくもない。あるいは，種内の採食競争よりも捕

食者への対策として，素早く頬袋につめた食物を安全な場所で咀嚼するために進

化したのかもしれない。

　オナガザル亜科は，さらにオナガザル族とヒヒ族に分けられる。オナガザル族

は，大半の種が樹上に適応し，毛色・染色体数の種間変異がおおきい。ヒヒ族は，

現生ではマカク属のみからなるマカク亜族とヒヒ亜族に二分される。マカク亜族

は，ヒヒ族のなかでヒヒ亜族の特徴を「もたない」種の集まりと，ネガティヴに

定義される。この点から，マカク属は「生きている化石」と表現されることがあ

る。いっぽう，ヒヒ亜族のほうは，伝統的に広義のヒヒとマンガベイに分けられ

てきたが，ヒヒもマンガベイも分子の研究によって単系統性が否定された。

　単系統性とは，ある分類群が単一の祖先と，その子孫のすべてをふくむことで

ある。そして，このような分類群を単系統群とよぶ。大型類人猿を分類群とみな

すと，彼らは単一の祖先に由来するが，この祖先の子孫であるヒトをふくまない
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ので，単系統群ではない。このように，共通祖先の子孫からなるものの，共通祖

先の子孫の一部をふくまない分類群を側系統群とよぶ。複数の祖先に由来する分

類群は多系統群とよばれる。

■マカク属の進化

　マカク属は 20 種ほどの種からなる。1976 年に J. フーデン［2］は，亀頭（ラテン : 

glans penis，英 : penial gland）の形態により四つの種群へ分類した。亀頭が幅広

で先が丸いシシオザル－バーバリマカク群（silenus-sylvanus group），幅広で先が

尖ったトクモンキー群（sinica group），幅が細く先が丸いカニクイザル群

（fascicularis group），および亀頭が極端に長いベニガオザル 1 種のみからなるベ

ニガオザル群（arctoides group）の 4 種群である。

　シシオザル－バーバリマカク群は，モロッコの山地に棲むバーバリマカク，イ

ンド半島南西部のガーツ山地に棲むシシオザル，インドシナ半島・スマトラ・ボ

ルネオに棲むブタオザル（2-4 種に分けられることがある），およびスラウェシ（セ

レベス）島の 7 種（4 種説，8 種説などもある）からなる。

　トクモンキー群はスリランカのトクモンキー，インド半島南部のボンネットモ

ンキー，インドシナ半島北部からアッサムに分布するアッサムモンキー，および

中国南部のチベットモンキーの 4 種からなる。

　カニクイザル群は，インドネシアからインドシナ半島に分布するカニクイザル，

中国からインドシナ半島北部，インドをこえアフガニスタンにまで分布するアカ

ゲザル，台湾島のタイワンザル，および日本列島のニホンザルの 4 種である。

　ベニガオザルは中国南部からマレイ半島クラ地峡の南まで分布する。

　亀頭形態の原始性，派生性についてフーデン［2］は，近縁の属との比較により，

幅広で先が丸いシシオザル－バーバリマカク群の亀頭形態が原始的であると推定

しているが，のこる 3 形態の派生の順序は復元していない。ただし，種群の古さ

について，分布域が大きく三つに分断されているシシオザル－バーバリマカク群

がもっとも古く，二つに分断されているトクモンキー群がそれにつぎ，大きな分

断のないカニクイザル群はあたらしいと推定した。

　E. デルソン［3］は，アフリカに孤立するバーバリマカクをもっとも古く分岐し

たマカクの種としてアジアのマカクから独立させた。また，ベニガオザルは，そ
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の特異な亀頭形態をトクモンキー群の変異の延長線上にあるものとして，トクモ

ンキー群にいれた。

　分子の研究では，ほとんどの場合，バーバリマカクとアジアのマカクの分岐が

もっとも深く，デルソンの分類に一致する。

　ミトコンドリア DNA の研究では［4］，マカクは単系統群で，まずバーバリマカ

クが分岐する。つぎにシシオザル群（フーデンのシシオザル－バーバリマカク群か

らバーバリマカクをのぞいたもの）とそれ以外のマカクが分岐し，後者はカニクイ

ザルと，その姉妹群に分岐する。この姉妹群はトクモンキーのグループとアカゲ

ザル・ニホンザル・タイワンザルからなるグループに分岐する。そして，ベニガ

オザルはカニクイザルのクラスターにふくまれる。

　この結果では，ベニガオザルはカニクイザルの共通祖先の子孫になっているの

で，カニクイザルは側系統群である。シシオザルもブタオザルのクラスターに包

含されるので，ブタオザルは側系統群である。また，タイワンザルとニホンザル

はアカゲザルの共通祖先の子孫になっているので，アカゲザルも側系統群という

ことになる。

　Y 染色体特異遺伝子の樹形図では［5］，マカクはやはり単系統群であり，根元

のところで，バーバリマカク，シシオザル群，カニクイザル群およびベニガオザ

ルをふくむトクモンキー群に 4 分岐し，ミトコンドリア DNA の結果とは一致し

ない。著者たちは，ミトコンドリア DNA ではカニクイザルのクラスターにはい

り，Y 染色体ではトクモンキー種群といっしょになるベニガオザルについて，イ

ンドシナ半島のカニクイザルのメスとトクモンキー種群のオスの混血による起原

を示唆している。これが正しいとすると，ベニガオザルは多系統群ということに

なる。

　常染色体の遺伝子である自然抵抗性関連マクロファージ蛋白 1（NRAMP1）の

イントロンの塩基配列の比較では［6］，結果はおおむねデルソンの分類に一致す

るが，シシオザルとブタオザル，タイワンザルとアカゲザルがハプロタイプを共

有する。カニクイザル群ではカニクイザルよりもアカゲザルが基底的な位置をし

める。

　A. J. トシら［7］は Y 染色体，ミトコンドリア，2 種の常染色体の遺伝子をもち

いて 5 個の分子系統樹をもとめ，それらのトポロジーが一致しない理由を考察し

た。まず，遺伝様式と社会システムの問題がある。マカクのメスは出生地（群れ）
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を離れず，オスは性成熟に達するころ群れをでる。この社会システムは，母から

子に遺伝するミトコンドリア DNA と父から息子に遺伝する Y 染色体特異 DNA

の進化的挙動に大きな差を生じる可能性がある。たとえば，集団の分裂の歴史は，

ミトコンドリア DNA の変異に残されていても，オスの移動・分散により Y 染

色体や常染色体の遺伝子では別のパターンが形成されることもあるだろう。

　また，すでに分化した種の間でも，交雑および戻し交雑により他種の遺伝子が

侵入する遺伝子浸透という現象もある。

　さらに，リネージ・ソーティングの問題がある。リネージ・ソーティングとは，

複数の対立遺伝子をもつ集団で世代の経過とともに対立遺伝子のリネージの数が

確率論的に減少していく現象である。リネージ・ソティングによって，分子によ

る種の系統関係の推定がみだされることがある。たとえば，対立遺伝子 a，b を

もつ種から，まず種 A が分化し，種 A にならなかった集団が種 B と種 C に分化

する。リネージ・ソーティングによって，たまたま種 A と種 B では対立遺伝子

a のリネージが，種 C では対立遺伝子 b のリネージが固定したとすると，種の系

統関係では種 B と C が近いのに，分子の系統では種 A と B が近くなってしまう。

　アジア産マカクの系統発生の理解は，種数がおおく，種や系統を同定できる化

石の証拠がとぼしく，種間の生殖的隔離が確立していず，分子（遺伝子）の系統

が種の系統とつねに一致するとは期待できないことなどから，まだまだ流動的と

いわざるをえない。

　直鼻類の進化からマカク属の起原まで，わりと円滑にたどりつけたが，アジア

のマカクにいたって，やや混乱した状態に遭遇してしまった。そこで，逆にニホ

ンザルからながめてみる。

　ニホンザルに近いのは地理，遺伝，形態，いずれをとってもアカゲザルとタイ

ワンザルである。これら 3 種はおそらくインドシナ半島のカニクイザルと関係が

深そうだ。したがって，フーデンのカニクイザル群は，ニホンザルを生み出した

グループとして，やはり重要である。

　たしかに，フーデンが想定していたよりカニクイザル群の起原は古そうだが，

年代推定は古生物学や分子系統学の課題である。また，単系統性の問題も，種群

内部の比較に大きく影響することはない。かりに，トクモンキー群やベニガオザ

ルの起原にカニクイザル群がかかわっているとしても，それらを含まないカニク

イザル群の比較に意義がないとまではいえない。
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　カニクイザル群 4 種の頭蓋骨を計測により比較した。比較には多様な観点があ

るが，ここでは頭蓋計測値により種や地域を区別できるかどうか，そして，区別

できるとするとそれはどのような形状の差異にもとづくのかを明らかにしようと

した。

■頭蓋計測によるカニクイザル群の比較

　カニクイザル群 4 種の成オスの頭蓋骨，合計 105 個について（表 1），17 項目（表

2）の計測をおこなった。

　カニクイザルとアカゲザルの頭蓋計測はロンドンの英国博物館（自然史）と

ニューヨークのアメリカ自然史博物館でおこない，タイワンザルとニホンザルの

計測は京都大学霊長類研究所でおこなった。カニクイザルの頭蓋は表 1 にしめし

た地域の野生個体に由来する。アカゲザルの頭蓋も野生個体由来で，収集地の内

訳は中国 1，ビルマ 6，インド 8，パキスタン 1 である。タイワンザルとニホン

ザルの頭蓋は飼育個体に由来する。

　分析には正準判別分析をもちいた。正準判別分析は，少数の正準変量をもちい

て群（ニホンザルなど 3 種とカニクイザルの地域）間の差異を明瞭に表現する方法

である。正準変量は 17 個の変数（頭蓋計測値）の一次式（線形結合）で，変数に

乗じる係数は正準変量の群間平方和を群内平方和にたいして最大化するようにも

とめられる。

　第 1 正準変量では（図 1），ニホンザル，タイワンザル，アカゲザルの 3 種はお

おきく重複し，カニクイザルと分離した。カニクイザルの地域ではフィリピンが

ニホンザルなど 3 種からもっとも遠く，ビルマ（ミャンマー）は他の地域のカニ

クイザルとアカゲザルの中間に位置した。

　第 1 正準変量の固有値は固有値の総和の 59.3% をしめる。計測値の係数をみる

と（表 2），17 個のうち負の係数は 5 個しかなく，この正準変量は頭蓋骨のサイ

ズをある程度，反映している。正で絶対値が大きい係数は眼窩幅，大後頭孔幅，

眼窩間幅などの係数である。したがって，ニホンザルなど 3 種では，カニクイザ

ルにくらべ，眼球を容れるソケットである眼窩の幅，頭蓋から脊髄がでる大後頭

孔の幅，左右の眼窩の間隔がいずれも幅広い傾向があることがわかる。負の係数

では，両眼窩幅の係数の絶対値がもっとも大きく，ニホンザルなど 3 種では，カ



70 第Ⅰ部　形をみる

ニクイザルにくらべ，目の高さでの顔の幅が相対的に小さいと推定される。とこ

ろで，両眼窩幅は，眼窩間幅，左右の眼窩幅，左右の眼窩外側の骨柱（前頭骨頬

骨突起と頬骨前頭突起）の幅の合計におおむね等しい。したがって，ニホンザル

など 3 種では，眼窩の間隔，眼窩の幅が大きいにもかかわらず，それらに眼窩外

側の骨柱の幅をくわえた両眼窩幅が小さいので，眼窩外側の骨柱の幅は狭いのだ

ろう。

表 1　計測にもちいた頭蓋

表 2　正準変量の係数と固有値（百分率）

種（地域） 頭蓋数
カニクイザル

ビルマ
タイ

マラヤ
スマトラ
ジャワ
バリ

ボルネオ
フィリピン
アカゲザル

タイワンザル
ニホンザル

合計

74
2
4

20
13
6
7

12
10
16
5

10
105

計測項目 第 1 正準変量 第 2 正準変量 第 3 正準変量
脳頭蓋長
脳頭蓋幅
脳頭蓋高
頭蓋底長
顔長
後頭蓋底長
顔高
頬骨弓幅
両眼窩幅
眼窩後幅
眼窩間幅
眼窩幅
眼窩高
口蓋長
口蓋幅
大後頭孔長
大後頭孔幅

0.050
－ 0.040

0.151
0.004

－ 0.122
0.122

－ 0.083
0.134

－ 0.254
0.182
0.474
0.592
0.013

－ 0.047
0.214
0.004
0.499

－ 0.248
0.258
0.059
0.104
0.152
0.023
0.259

－ 0.006
0.061

－ 0.110
－ 0.151

0.921
－ 0.214
－ 0.162

0.186
－ 0.009
－ 0.275

0.018
－ 0.334

0.201
0.050

－ 0.145
－ 0.031
－ 0.027

0.263
－ 0.290

0.146
－ 0.803
－ 0.060
－ 0.168

0.133
0.356
0.010

－ 0.264
固有値（％） 59.3％ 20.7％ 7.8％
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　第 2 正準変量では（図 2），タイワンザルはアカゲザルの範囲に含まれ，これら

2 種とニホンザルは分離する。カニクイザルはビルマ，ジャワ，フィリピンがニ

ホンザルの範囲にふくまれるか，おおきく重複し，タイ，バリ，マラヤ，スマト

ラ，ボルネオはアカゲザルの範囲にふくまれるか，おおきく重複する。

　第 2 正準変量の固有値は，全体の 20.7% である。計測値の係数（表 2）をみると，

眼窩幅の係数が正で，きわだって大きな絶対値をもっている。眼窩高の係数は負

なので，ニホンザルやビルマなどのカニクイザルは横長の眼窩をもっているのだ

ろう。顔高の係数も正で比較的に高い。脳を容れる部分（脳函）は，脳頭蓋長は

負の，脳頭蓋幅は正の係数をもつので，ニホンザルなどではアカゲザルなどにく

らべ前後に短く幅がひろい傾向がある。

　全体の 7.8% の固有値をもつ第 3 正準変量では（図 3），フィリピンのカニクイ

ザルとその他の地域のカニクイザルが分離する。アカゲザルとタイワンザルは，

フィリピンのカニクザルと一部重複し，その他の地域のカニクイザルとは大きく

重複する。ニホンザルは，フィリピンのカニクイザルとは分離するが，他のすべ

てのサンプルとかなり重複する。

　この正準変量の係数は（表 2），眼窩間幅の係数が負できわめて大きく，正では

口蓋幅の係数が大きい。フィリピンのカニクイザルは他地域のカニクイザルにく

らべ，眼窩の間隔が広く，口蓋の幅が狭い傾向にあるのだろう。

　結果を判別の観点からみると，第 1 正準変量でカニクザルと他の 3 種が判別さ

れ，第 2 正準変量では，この 3 種のうちニホンザルがアカゲザル，タイワンザル

から判別された。第 3 正準変量では，フィリピンのカニクイザルがその他の地域

のカニクイザルから判別された。第 3 正準変量まででは，アカゲザルとタイワン

ザルは判別されなかった。

　この結果は，判別されやすさが分岐の古さに対応するとすれば，カニクイザル

群 4 種のうち，まずカニクイザルが分岐し，かなりの時間を経過したあとでニホ

ンザルが分岐し，最後にアカゲザルとタイワンザルが分岐したことを示唆する。

これは，ある程度，ほかの証拠からも支持される分岐順序である。たとえば，ミ

トコンドリア DNA の分析［4］では，カニクイザルと他の 3 種がまず分岐している。

また，のこる 3 種では，台湾海峡は対馬海峡より水深が浅く，台湾の対岸にはア

カゲザルが生息しているので，タイワンザルとアカゲザルの分岐が最後であった

としてもうなずける。



72 第Ⅰ部　形をみる

　この分岐順序の当否は別として，カニクイザルと他の 3 種との差異が明瞭に

なった。まずカニクイザルのサイズは小さい。これは同種または近縁種の個体は

赤道から離れるにしたがって大きくなるというベルクマンの規則にしたがってい

る。つぎに，第 1 正準変量の係数は大後頭孔の幅がもっとも大きい。大後頭孔の

大きさが脳の大きさを忠実に反映するとはいえないが，実際にカニクザルの脳は

他の 3 種にくらべて小さい。一般に，脳の大きさは体の大きさにくらべ進化的に

保守的とされているので，このことはカニクイザルが単に「小型で尾の長いアカ

ゲザル」であるのではなく，両者のあいだにリオーガナイゼーションがあったの

図 1　第 1 正準変量のスコア。太線はレ
ンジ。

図 2　第 2 正準変量のスコア。太線はレ
ンジ。

図 3　第 3 正準変量のスコア。太線はレ
ンジ。
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ではないかとおもわれる。たとえば，小さな脳は，カニクイザルの初産年齢が低

く，出産間隔がみじかいことに関連しているかもしれない。

　さらにカニクイザルは，眼窩の間隔が狭く，眼窩外側の骨柱が太いことがあき

らかになった。眼窩外側の太い骨柱は，外力にたいする眼球や脳の保護に役立っ

ているとおもわれる。カニクイザルは樹上性が比較的つよいので，太い骨柱は，

墜落時に眼窩付近におこる骨折を減少させている可能性がある。もうひとつは，

オス同士のメスをめぐる争いである。熱帯にすむカニクイザルでは交尾が通年に

観察される。メスの発情が季節的に集中する他の 3 種にくらべ，発情メスの集中

がないカニクイザルではオス同士の争いの頻度が高く，激しいと予想される。犬

歯がよく発達しているオス同士の闘争において，眼窩外側の太い骨柱による眼球

の保護が重要である可能性がある。今回の計測には反映されていないが，オスの

カニクイザルでは，頭蓋上面正中を縦走する矢状稜，後頭部を横走する項稜がよ

く発達している。通常，矢状稜は咀嚼機能，項稜は頭部の姿勢保持との関連で解

釈されるが，闘争における頭部の防御という役割もありそうだ。

　ビルマのカニクイザルは第 1 正準変量で他地域のカニクイザルと他種との中間

的な値をしめしたが，これにはアカゲザルとの混血がうたがわれる。第 3 正準変

量で他地域と判別されるフィリピンのカニクイザルの特殊性は，海面が 120m 低

下してもスンダランドにつながらないフィリピンの地理的特性によるのであろ

う。

　ニホンザルは，第 2 正準変量でアカゲザル，タイワンザルと判別された。この

2 種にくらべ，横長の眼窩をもち，脳頭蓋が幅広く，顔高が高い（通常の日本語で，

顔が長いこと）と示唆された。ニホンザルはもっとも北方に生息し，ベルクマン

の規則にしたがって，体がもっとも大きい。脳頭蓋の特徴はあるいは，この大型

化の副産物かもしれない。眼窩と顔高については鼻腔の大きさで説明できそうで

ある。ニホンザルの鼻腔の大きさは最寒月の気温が低いほど大きいことが明らか

にされている［8］。寒冷な気候では，吸気を調整するため鼻腔が大きいほうが有

利らしい。眼窩は前頭葉と鼻腔で上下にはさまれているので，鼻腔が大きくなれ

ば横長になるだろう。顔高も鼻腔が大きくなれば伸びるだろう。

　タイワンザルはアカゲザルから判別されなかった。もちろん両種の頭蓋に差異

がないのではなく，今回の比較ではより大きな差異にかくされてしまったのであ

る。
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　最後に，現在みられる形態の種間変異から祖先の形態を推測することは可能だ

ろうか。頭胴長にたいする尾長の比である相対尾長（RTL: relative tail length）と

緯度の関係に注目して，カニクイザル群の進化シナリオを復元した研究［9］がある。

アカゲザルをのぞくカニクイザル群 3 種の RTL と緯度の関係は赤道付近に最大

値をもつ放物線（二次回帰式）で近似できる。カニクイザルの RTL は，分布南限

の南緯 10°の 1.02 から，北緯 3.4°での最大値 1.21 まで増加し，北へむかって

減少に転じ，分布北限の北緯 18°では 0.99 の値をしめす。北緯 23.5°付近のタ

イワンザルでは 0.78，北緯 35°付近のニホンザルでは 0.15 で，この二次回帰式

によく適合する。ところが，北緯 15°から 35°に分布するアカゲザルのうち，

北方のものはこの回帰式の 95% 信頼区間に入るが，北緯 26°以南のアカゲザル

の RTL は 95% 信頼区間を大きく下回る。この結果から，著者たちは，以下のよ

うなシナリオをえがいた。カニクイザル群の起原は，赤道付近の尾の長いカニク

イザルに似た祖先であり，南・北へ分布をひろげるにつれ，尾は緯度に対応して

短縮した。北半球では，RTL が 0.9 程度に短縮したころタイワンザルの祖先が台

湾へわたった。さらに北方で現在のアカゲザルの 0.5 程度の RTL になり，ニホ

ンザルではさらに短縮した。その後，尾が短くなったアカゲザルが南下し，まだ

タイワンザル程度の尾長を保持する古い集団にとってかわった。このシナリオは，

尾や四肢のような体の突起物は赤道からはなれるにしたがって短くなるというア

レンの規則，および南方に分布するアカゲザルのみがこの規則から逸脱している

ことに注目した鮮やかな復元である。

　しかし，このシナリオは，長い尾が原始的で，いったん短縮した尾は長くなら

ないという前提に依存する。もし，短い尾が進化して長くなることがあるなら，

アカゲザルのような形態が祖形でもおかしくはない。また，マカクの起原地は北

アフリカで緯度がたかい。赤道付近に分布するマカクは，カニクイザルの他には，

ブタオザルとスラウェシ島のマカクしかいないのに，カニクイザル群の祖先は赤

道付近にいたといえるのだろうか。尾が頭胴長より長いマカクは，カニクイザル

以外では，トクモンキーとボンネットモンキーだけだが，それでも長い尾が祖先

的なのか，疑問がある。タイワンザルの分岐が，ニホンザルとアカゲザルの分岐

に先行するという証拠もすくない。

　アジア大陸東縁の島嶼に隔離されたニホンザルとタイワンザルが祖先形態を残

しているとは考えにくい。のこる 2 種では，どちらの形態が祖先にちかいのだろ
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うか。マカク属の東アジアへの展開が南回り［3］なら，カニクイザル的形態が，

北回り［10］なら，アカゲザル的形態が古い可能性が高くなるだろう。一般には，

カニクイザル的祖先説が優勢だが，証拠は確実ではない。

　今回，カニクイザルの眼窩の間隔が顕著に狭いことがあきらかになった。これ

はカニクイザルが小型化によって進化したことを示唆する。頭蓋が小型化すると

き，脳や感覚器は小型化のスピードがおそい。感覚器である眼球を容れる眼窩の

小型化は，頭蓋全体の小型化におくれる。小さな頭蓋に小型化が遅れる眼窩を詰

め込めば，眼窩の間隔が狭まるはずである。ただし，小型化があったとしても，

それが種群内部での出来事か，種群の起原にかかわる出来事なのかは区別できな

い。

　つぎに，南回り展開説の古生物地理学的証拠は分子系統学により弱められた。

インド南西部に生息する絶滅危惧種シシオザルは，マカクが東アジアへ展開する

過程で，インドに取り残された遺存種とみなされてきた。その通りなら，バーバ

リマカクのつぎに分岐したのはシシオザルになるはずである。ところが，分子系

統では，ブタオザルとシシオザルの分岐は新しい。トクモンキーとボンネットモ

ンキーも，アッサムモンキーやチベットモンキー（最近，ほかに新種が 1 種，報告

された）との分岐が浅く，南回り展開の痕跡とは考えにくくなった。

　カニクイザル的形態とアカゲザル的形態のどちらが古いのか，あるいは予想外

の形態からカニクイザル群が進化したのかは化石証拠の出現によって解決される

問題である。
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