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研究概要 

１．はじめに（研究背景等） 

ヒト以外の霊長類はすべて赤道から中緯度の地域、すなわち人口密度の高いところにいる。そのため、人間と

それ以外の霊長類は共存することを余儀なくされ、農地の拡大や森林伐採等によって生息地が「分断化」され、

「孤立化」している。将来にわたって霊長類個体群の存続を保証しようと考えた場合、大面積の自然林とそこに

住む霊長類を保護するということでは、もはや対応できない。このような分断された個体群をいかに守り、いかに

次世代に伝えるかが、霊長類を次世代にまで残そうとする場合の最重要課題となっている。 

人 間 の居 住 する地 域 に孤 立 して生 息 する霊 長 類 は、さまざまな点 で人 間 およびその活 動 との接 点 も多 く、

持 続 的 な生 存 にはさまざまな難 題 がある。まず農 地 や市 街 地 によって分 断 された地 域 個 体 群 では、個 体 群

間 の個 体 の移 動 が難 しく、遺 伝 的 孤 立 とそれによる遺 伝 的 多 様 性 の低 下 が起 こり、近 親 交 配 係 数 の上 昇 に

よって個 体 群 の存 続 がむずかしくなる可 能 性 がある。また、とりわけ人 間 に似 た遺 伝 子 構 成 をもつ類 人 猿 では、

他 の動 物 群 と違 って「人 獣 共 通 感 染 症 」のアウトブレークが大 きな脅 威 となる。これまでも、人 からの感 染 が疑

われるポリオ、エボラ出 血 熱 、インフルエンザ様 の呼 吸 器 疾 患 の流 行 によって多 くの類 人 猿 個 体 群 が壊 滅 的

な打 撃 を受 けている。さらに、害 獣 としての駆 除 、食 用 、薬 用 などのための狩 猟 など、人 間 活 動 に起 因 するさ

まざまな脅 威 にもさらされている。以 上 のような霊 長 類 孤 立 個 体 群 特 有 の存 続 リスクに焦 点 をあてた現 状 把

握 のための研 究 手 法 の開 発 、それを用 いた実 態 調 査 、その結 果 にもとづく保 護 政 策 の立 案 が、霊 長 類 の保

護 のための急 務 となっている。 

日 本 は、アフリカだけでも10年 ～50年 間 も続 く類 人 猿 の長 期 調 査 地 を6カ所 も有 し、類 人 猿 の研 究 において

は世 界 でも並 外 れた存 在 感 を示 している。また、野 生 霊 長 類 が生 息 する唯 一 の先 進 国 として、ニホンザルを

どのように保 護 ・管 理 して共 存 を維 持 していくのかという点 が、常 に世 界 の注 目 を集 めている。本 研 究 プロジェ

クトで、類 人 猿 とニホンザルを中 心 として保 護 管 理 上 の重 要 問 題 に先 頭 に立 って取 り組 むことは、生 物 多 様

性 の保 全 にむけた世 界 の動 きの中 で、日 本 の取 り組 みのプレゼンスを大 いに高 めることになる。 

 

２．研究開発目的 

 上記のような霊長類孤立個体群の存続上のリスクの実態を調べ、適切な保護計画を立案するために、主とし

て以下のような目的で研究を行った。 

1) 各種霊長類の生息域全体を対象とする広域レベルで、衛星画像、地理情報システム（GIS）などにもとづいて

各種霊長類の生息適地を割り出し、生息状況の現状把握と将来の保護区の設定等の保護政策立案に役立て

る。 

2) 野生個体から非侵襲的方法で集める糞試料から、効率的にＤＮＡを抽出する手法を開発する。また、それら

のサンプルを用いて各孤立個体群に存在する遺伝子型とその頻度を調べ、地域個体群のサイズ、分断化から

の経過年数、地域個体群の遺伝的多様性の相互関係を明らかにする。また、これらの研究成果にもとづいて、

存続可能となる最小の個体数や遺伝的多様性の基準を定める。 
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3) 個体のＭＨＣ型に関連する遺伝子領域など、個体の生存価に直結する遺伝子領域の多様性を調べる手法

を開発する。 

4) 野生個体の糞試料から、ヒト感染症の病原体特異抗体を検出する方法を開発する。またその手法を用いて、

各野生個体群がどういった種類のヒト由来感染症にどの程度の割合で罹患しているのかを調べる。その結果に

基づいて、個体群ごとのヒト由来感染症のアウトブレークのリスク評価を行い、感染防止のためのガイドラインを

作る。 

5) アジア、アフリカの主な絶滅危惧霊長類を対象に、生息地面積、植生、個体数、人口動態等の情報をまとめ、

データベース化して公開する。これらの情報と、本研究で得られる遺伝的多様性とヒト由来ウイルスの感染リスク

に関する情報をあわせて、各地域個体群の存続可能性分析を行う。 

6) 霊長類研究所で発生したニホンザルの原因不明の血小板減少症について、人獣共通感染症である可能性

も含めて原因を特定する。 

7) 以上の結果にもとづいて、地域レベルで有効な霊長類保護計画をたて、それを実行に移しつつ効果を検証す

る。また、本研究の成果をもとに、国際自然保護連合等の国際機関に協力して各種を対象とした保護のマスタ

ープランを作り、行政による保護政策の立案に寄与する。 

 

３．研究開発の方法 

（１）最小存続可能集団の定義にむけた孤立個体群の生物学的・集団遺伝学的研究 

1) 広域レベルの生息地評価では、絶滅危惧種であり、生息域全域からの情報と試料の入手ができるボノボを

対象に、過去の観察情報をもとにボノボの現在の生息地を割り出した。また、GIS（地理情報システム）を用いて、

ボノボの生息に影響を与えると考えられる生息域内各地の伐採地の密度、川からの距離、農地からの距離、人

口密度を調べた。これらの情報を総合して、ボノボの生息好適地を割り出し、現在国立公園、学術保護区、コミ

ュニティリザーブ等として保護されている地域と比較した（GAP分析）。 

2) 詳細レベルの生息地評価では、長期にわたる現地調査が行われてきたルオー学術保護区において、衛星画

像（Landsat TM）から分析した植生タイプと、2008年1年間にボノボを追跡しながら1分おきに記録したGPSの位

置情報と、採食、休息等の行動データをあわせて分析し、季節ごとにボノボが採食や泊まり場としてそれぞれの

植生を利用する頻度を割り出した。これによって、どのような植生がボノボにとって利用価値が高いのか、年間を

通じて食物を得るためには、どのような植生が遊動域内になくてはならないのかといった生息地評価を行った。 

3) 野生個体から採取する糞サンプルは、鮮度が低かったり各種阻害物質の影響を受けたりするため、DNAの抽

出が難しい。本研究では、細胞膜を破砕する界面活性剤としてドデシル硫酸ナトリウム、DNA分解酵素の阻害

剤としてエチレンジアミン四酢酸およびTris-HCl緩衝液を主成分とする溶解液を用いた独自の手法を開発し、効

率的にDNAを抽出できるようにした。 

4) 従来の遺伝的多様性の研究では、生存価に直結しない中立領域の塩基配列を調べることが多かった。本研

究ではそれに加えて、免疫系を決めるMHC領域等、個体の生存価に直結する領域の遺伝的多様性を調べる手

法を開発した。 

5) 以上の方法により、地域個体群内の遺伝的多様性、個体群間の遺伝子交流の程度などを解析し、各地域

個体群の存続可能性の評価を行った。 

 

（２）孤立個体群における人獣共通感染症のリスクアセスメントとサーベイランス 

1) 野生個体のヒト由来病原体の感染状況を調べるため、糞試料から病原体特異的IgA抗体を検出する方法を

開発した。このため、霊長類研究所の飼育チンパンジーの血液で、一般に使われるIgG抗体とIgA抗体がともに

検出された個体について、糞中からIgA抗体を検出するプロトコル（ELISA法）を作成し、糞中のIgA抗体の検出で

感染状況が調べられることを示した。さらに、野生チンパンジーでアウトブレークが観察されている呼吸器感染症

の原因ウイルスについて、それぞれの特異抗体を検出するELISA系を独自に構築した。 

2) この方法を用いて、野生ボノボの4つの地域集団から得られた糞試料を分析し、ヒト由来の各ウイルスに対す

る感染実態を調べた。 

3) ニホンザルの血小板減少症については、社団法人予防衛生協会、国立感染症研究所、大阪大学微生物病

研究所、京都大学ウイルス研究所等の研究機関との共同研究により、RDV法（Rapid Determination system of 

Viral RNA sequence method）や次世代シークエンサーによるメタゲノム解析といった網羅的解析法、および病原

体特異的なPCRあるいはRT-PCR法を用いて原因病原体の解明を試みた。 

 

（３）孤立個体群の現状分析と生息地の維持・回復のための生態学的・社会学的研究 

1) 生息地に関する基礎的な情報(気候、地形、植生)、個体群の存続に影響を及ぼす人間活動を含めた個体

群動態に関連する情報を、既存の文献から該当する記述を抽出、整理しデータベース化した。 
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2) 金華山島および宮城県本土側の個体群から得られたマイクロサテライト8領域の情報を用い、個体群間の遺

伝的構造を分析した。これにより、両孤立個体群におけるボトルネック効果の有無や遺伝的な有効集団サイズ

を推定した。また、下北半島のニホンザル群を例に個体数変動のシミュレーションを行い、過去の個体数データと

の比較でモデルの正確性を検証した。 

3) ボノボの個体群データを例に、VOLTEXプログラムを用いて存続可能性分析を行った。 

 

４．結果及び考察  

（１）最小存続可能集団の定義にむけた孤立個体群の生物学的・集団遺伝学的研究 

1) ボノボを対象とした広域レベルの生息地分析では、重要な生息好適地の半分程度が国立公園等の保護区と

して守られていることがわかった。しかし一方、生息好適地とはいいがたくボノボもほとんど生息していない地域が

保護区となっている例や、大面積のボノボの生息好適地に保護の網がかけられていない例があることが明らか

になった。 

2) この分析の結果を用いて保護政策立案に向けた活動を行った結果、2012年4月にイヨンジ・コミュニティ・ボノ

ボ保護区の設立がコンゴ民主共和国環境省に認可された。 

3) ボノボの生息域全域をカバーする7つの地域個体群から糞資料を収集して分析し、ミトコンドリアDNAの遺伝

子型の分布を明らかにした。この分析で6つのハプログループが分類されたが、このうちの１つは、従来から存在

は知られていたがその分布地がわからなかったもの、もう1つは今回新たにその存在が明らかになったもので、こ

の研究によってボノボの遺伝子型の分布様式の理解に大きく寄与した。 

4) ボノボの7個体群は西部、中央部、東部の3つのコホートに分けられ、中央部のコホートはもっとも多様な遺伝

子型を保持している点で、東部のコホートは独自のユニークな遺伝子型を保有している点で保護計画上とくに重

要であることを示した。また、他の個体群から隔離されている西部、中央部、および東部コホートに属する各1個

体群では、個体群内の遺伝的多様性が他の個体群に比べて低く、孤立が遺伝的多様性の低下に結びついて

いることが示された。 

5) 東北地方のニホンザルの遺伝子型の分布に関する分析では、下北半島と津軽半島の個体群が他の個体群

から遺伝的に孤立していること、地理的隔離からの年数や現存個体数から考えられる以上に遺伝的劣化が進

んでいることが確認された。このことは、目標頭数のみに頼る現在の保護管理政策のあり方の再考を促すものと

なった。 

6) バングラデシュ都市部に生息するアカゲザル、スリランカに生息するトクモンキーについても遺伝子型の分布

と個体群内の遺伝的多様性に関する分析を行い、保護計画の立案に資する基礎情報を得ることができた。 

 

（２）孤立個体群における人獣共通感染症のリスクアセスメントとサーベイランス 

1) 霊長類研究所で飼育されている１４頭のチンパンジーから得た血清由来試料を用いて、各種病原体に対する

特異的IgG抗体の有無を検討した。その結果15種のヒト由来感染症の病原体特異抗体がきわめて高率で確認

され、予想以上にヒトからの感染が起こっていることが確認された。 

2) 野生ボノボの4地域個体群から採取された糞試料を調べたところ、インフルエンザウイルスにおいては21-28%、

パラインフルエンザウイルス、ムンプスウイルス、RSウイルスについては22-27%の抗体陽性率が認められた。また、

各ウイルスに対する抗体陽性率は、個体群ごとに大きく異なった。陽性率が高いところについては、過去に頻繁

にヒトからのウイルス感染が起こっていることが考えられ、これをもとに感染防止のガイドラインを作成して試験的

に実行に移した。一方、陽性率が低いところについては、免疫力のないところに新たにヒト由来感染症のウイル

スが入ることで爆発的なアウトブレークが起こる可能性が考えられ、とくに厳しいガイドラインを作成する必要があ

ることがわかった。 

3) ニホンザルの血小板減少症については、カニクイザルを自然宿主とするサルレトロウイルス4型がニホンザル

に感染することによって致死的な感染症が引き起こされることがわかった。このことは、本研究のテーマのひとつ

である種の壁を越えた感染の危険性を、改めて認識させることになった。 

 

（３）孤立個体群の現状分析と生息地の維持・回復のための生態学的・社会学的研究 

1) アジア・アフリカに生息する類人猿とニホンザルについて、各孤立個体群の現状についての情報を集めてデー

タベース化し、世界に公開した。大型類人猿については、ボッソウ・ニンバ生態圏保護区（ギニア共和国）、カリン

ズ森林保護区（ウガンダ共和国）、マハレ山塊国立公園・ウガラ森林保護区（タンザニア連合共和国）、カフジ・ビ

エガ国立公園（コンゴ民主共和国）、ムカラバ・ドゥドゥ国立公園（ガボン共和国）のチンパンジー、ルオー学術保

護区（コンゴ民主共和国）のボノボ、カフジ・ビエガ国立公園のヒガシローランドゴリラ、ムカラバ・ドゥドゥ国立公園

のニシローランドゴリラ、ダナムバレー保護区（マレーシア）のオランウータンを情報収集の対象とした。またニホン

ザルについては、下北半島・津軽半島、金華山島、淡路島、小豆島、幸島、および屋久島の孤立個体群を対象
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とした。これらのデータは各地の保護計画の立案に大いに活用されるものと期待される。 

2) ニホンザルについては、環境収容力の小さな島嶼個体群と本土の個体群における、個体群の縮小と回復の

過程でおこる遺伝的影響を検討した。また、個体群動態パラメータの推定に使用したデータの年数や精度によっ

て、存続可能性の評価(個体数変動の予測)の正確性がどのように異なるか検討した。これらの成果は、存続可

能性を考慮したニホンザルの保全管理対策を考える際に、有用な参考情報として利用できる。 

3) ボノボについては、上記のデータベースのデータを用いて、存続可能性分析を行った。また、その成果とサブ

テーマ１、２の成果をもとに、国際自然保護連合のワーキンググループの一委員としてボノボの保護のためのマ

スタープラン“bonobo (Pan paniscus) conservation strategy 2012-2022”を編纂し、出版した。このマスタープラ

ンは、コンゴ民主共和国政府によるボノボの保護政策の立案や世界の様々なNGOによる保護活動に大いに活

用されるものと期待できる。 

 
５．本研究により得られた主な成果  

（１）科学的意義 

 科学的意義としてはまず、野生個体から非侵襲的手法で入手できる糞資料から効率的にDNAと病原体特異

的IgA抗体を抽出する方法を開発したことがあげられる。糞資料からDNAを抽出する方法はこれまでにも利用さ

れてきたが、主として利用されている方法が民間企業であるQiagen社が販売するキットを使うもので、単価が高

価なことや、仕様が公開されていないために抽出効率の改善ができないことなどの問題があった。本研究で開発

した試薬はきわめて安価につくることができ、また仕様を公開することで各研究者が自由に改良に取り組むこと

ができる。抽出効率も Qiagen社のキットと同等以上になっている。すでにいくつかの研究グループから問い合わ

せがあり、今後多くの野外研究で利用されることが期待される。一方糞から病原体特異抗体を抽出して野生個

体の感染症罹患歴をさぐるというのは、全く新しい方法である。これまでのような血液試料を用いる方法とはこと

なり、広域に分布する多くの個体の罹患状況を調べることができ、人獣共通感染症のリスクの研究や罹患状況

のモニタリングに、画期的な展開をもたらすことができる。 

本研究の主要な対象のひとつである類人猿のボノボについて、世界各国の研究チームとの協力のもとに、ボノ

ボの生息域全体をカバーする７カ所の地域個体群からの糞試料が日本に集まってくるシステムを築き上げたこと

も、きわめて高い学術的価値をもつ。人にもっとも近く、かつ絶滅危惧種に指定されているボノボについて、これ

ほど広域からの試料を扱える研究チームはほかになく、大きな学術的価値をもつ研究を生み出すことができる。 

実際ボノボの遺伝子型の研究では、ボノボの生息域全域にわたるミトコンドリアDNAのハプロタイプの分布と各

地域個体群の遺伝的多様性を明らかにする世界ではじめてとなる研究成果をあげた。Y染色体の遺伝子の多

様性や常染色体のマイクロサテライトの遺伝子の多様性に関する分析も進めており、近い将来さらに多くの研究

成果をあげることができると期待される。また、野生ボノボの病原体特異抗体の研究では、野生ボノボが20～30

パーセントというきわめて高い率で各種病原ウイルスに対する特異抗体を持っていることを、はじめて明らかにし

た。また、病原抗体の保有率は地域個体群によって大きく異なることも明らかにし、それぞれの地域の実情に即

した感染防止のガイドラインの作成に寄与することができた。 

 ニホンザルを対象として行った、生存や繁殖に関係が深い遺伝子群をもつMHC領域の多様性についての研究

も、保全生物学上きわめて大きな価値をもつ。これまでの遺伝的多様性に関する研究は、個体の生存価に直接

関係のない中立的な染色体部位を用いて行われてきたが、それでは検出された遺伝的多様性が地域個体群の

存続可能性とどのような関係を持つかがわからない。この研究の成果は、霊長類のみならず多くの動物種につ

いて、孤立個体群の適応度や存続可能性に関する研究に活用されるものと期待される。 

 霊長類研究所で発生したニホンザルの致死性の血小板減少症の原因を究明したことも、高い学術的価値をも

つ。カニクイザルを宿主とするほぼ無害なSRV４型ウイルスが、ニホンザルに感染するときわめて重篤な感染症を

引き起こすことは、鳥インフルエンザやSARSなど、種の壁を越えた病原体感染の危険性を改めて認識させること

になった。また、複数の研究機関が密接に協力して異例ともいえる速さで原因ウイルスを特定したことは、将来

の未知のウイルスの発生に対応する体制を作り上げたという点で大きな意義がある。 
 

（２）環境政策への貢献 

＜行政が既に活用した成果＞ 

 本研究のサブテーマ１では、コンゴ民主共和国にのみ生息するボノボについて、過去の観察例のデータベース、

衛星画像、地理情報システムを活用して生息適地を割り出し、国立公園等の既存の保護区とのずれを検討す

るGAP分析を行った。その結果、ボノボの生息域内に保護の網のかかっていない広大な生息適地が２か所ある

ことがわかった。このうちのひとつであるイヨンジ村南部地域では、かねてから本研究チームが、同地区の住人が

つくるNGO、コンゴ民主共和国生態森林研究所、国際的NGOであるAfrican Wildlife Foundation等と協力して保

護区化への取り組みを進めていたが、本研究の成果も大きな力の一つとなって、2012年4月に同国環境省によ
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ってイヨンジ・コミュニティ・ボノボ保護区の設立が正式に認められた。 

 日本人研究者がイニシアティブをとる形でボノボの保護区が設立されたのは、1989年に設立されたルオー学術

保護区に次いで2つ目になる。人にもっとも近い絶滅危惧種であるボノボの保護に貢献することで、日本の環境

行政の世界におけるプレゼンスを大いに高めることができた。 

 

＜行政が活用することが見込まれる成果＞ 

ボノボについては、研究代表者の古市が委員として参加する国際自然保護連合のワーキンググループで向こ

う 10 年間の保護に関するアクションプランを作成し、”Bonobo Conservation Strategy 2012-2022”として 2013

年 1 月に出版した。このアクションプランでは、本推進費プロジェクトが遺伝的多様性と人獣共通感染症の調査、

分析を担当した。このワークグループにはコンゴ民主共和国環境省および科学研究省のメンバーも参加してお

り、同国政府によるボノボの保護政策の立案に際しては、保護すべきプライオリティ・ポピュレーションの選定や

実際の保護計画の策定という点で、この提案書の内容が活用されると期待できる。また、類人猿各種の長期調

査で圧倒的なプレゼンスをもつ日本が遺伝的多様性の劣化と人獣共通感染症という今日的問題の研究に先頭

に立って取り組むことで、生物多様性の保全にむけた国際的な取り組みにおける日本の環境行政のプレゼンス

を大いに高めることができる。 

ニホンザルについては、個体群の大幅な縮小を経験した島嶼および本土の個体群について、遺伝的特性を明

らかにすることができた。とくに、下北半島と津軽半島の個体群では、現存頭数から推定される以上に遺伝的多

様性の低下が進んでいることが確認できた。分析できたのは一部の個体群に過ぎないが、同様の歴史を持つ各

地の個体群について、遺伝的特性を考慮した保全管理対策を行う際に参考となる情報を提供できた。さらに、

下北のニホンザル個体群の長期データを用いることで、調査の年数や精度と個体数シミュレーションの正確性に

ついて一応の基準を示すことができた。現在各地のニホンザル個体群の保護管理は、個体数管理の権限を地

方自治体にゆだねて駆除等を行う形で進められている。本研究の結果は、こういった現場レベルの頭数のみに

よる保護管理では重要な地域個体群の将来にむけた存続が保証できない可能性があることを示しており、学術

的エビデンスに基づいた環境省等による国レベルの管理が強く求められる。 

野生動物の糞資料を用いた病原体特異抗体の検出技術の開発は、人獣共通感染症のサーベイランスや感

染症発生のモニタリング、感染防止のガイドラインの作成に大いに活用されるものと期待できる。また、本研究で

は社団法人予防衛生協会、国立感染症研究所、大阪大学微生物病研究所、京都大学ウイルス研究所、長崎

大学熱帯医学研究所が協力してニホンザルのウイルス感染症の解明にあたったが、ここで築きあげた協力体制

は、今後起こりうる新興感染症のリスク評価、原因解明、対策立案といった点で、日本の環境・厚生行政に寄与

するものと考える。 
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D-1007  高人口密度地域における孤立した霊長類個体群の持続的保護管理 

(1) 最小存続可能集団の定義にむけた孤立個体群の生態学的・集団遺伝学的研究 

 

京都大学 霊長類研究所 

社会進化分野    古市剛史 

ゲノム多様性分野  川本芳 

社会進化分野    ハフマン・マイケル 

遺伝子情報分野   今井啓雄 

生態保全分野    半谷吾郎 

生態保全分野    橋本千絵 

思考言語分野    林美里 

社会進化分野    辻大和 

社会進化分野    竹元博幸 

                  

  平成22～24年度累計予算額：89,103千円 

（うち、平成24年度予算額：28,634千円） 

           予算額は、間接経費を含む。 

 

［要旨］ 

 絶滅が危惧される野生霊長類の地域個体群を対象に、類人猿による利用実態にもとづいた生息

地評価と、各個体群の遺伝的多様性および遺伝的多型の分布様式に関する研究を行った。 

広域レベルの生息地評価では、ボノボの生息確認地の GPS（汎地球測位システム）情報と、農

地からの距離等の GIS（地理情報システム）情報をあわせて分析してボノボの生息好適地を割り

出し、国立公園や保護区として守られていない地域については保護の網をかぶせるようつとめた。

一方詳細レベルでは、1 年間にわたって蓄積されたボノボの遊動の毎分の GPS 情報と、ランドサ

ット衛星画像から割り出した植生タイプを比較して植生タイプごとの利用度を割り出し、ボノボ

の生息地の環境許容度に関する分析を進めた。 

遺伝子に関する研究では、ニホンザル、アカゲザル、トクモンキー、ボノボの野生個体群を対

象に、糞資料を用いた非侵襲的方法で地域個体群内の遺伝的多様性や個体群間の交流について調

べた。まず糞 DNA による調査法の検討を行い、溶解液によるサンプリング法を考案し、簡便な DNA

調製法を確立した。また、調製 DNA の質と量を判定する独自の検査系も考案し、実用化した。つ

ぎに、糞で得た少量の DNA で多種の遺伝標識を反復試験する方法として、２段階マルチプレック

ス PCR を改良し実用化した。さらに、繁殖や生存に関係する MHC 領域の遺伝的多様性を検査する

ため、MHC-STR 検査法を導入し、研究に応用した。 

 これらの方法を用いて、東北地方に孤立するニホンザル個体群の遺伝的多様性とその原因、長

期観察から繁殖や生存の記録が豊富なニホンザル幸島個体群の MHC 多型の特徴、バングラデシュ

の都市に孤立するアカゲザル個体群の遺伝的特徴と成立過程、スリランカの固有種トクモンキー

の亜種分化と遺伝分化の関係および系統地理、コンゴ民主共和国のボノボ個体群の mtDNA 変異か

らみた遺伝的多様性と地域分化等、保全計画の立案に資する基礎情報を把握できた。 
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［キーワード］ 

孤立個体群、生息地評価、植生利用、非侵襲的遺伝子分析、遺伝的多様性 

 

１ はじめに 

（１）背景について 

 ヒト以外の霊長類はすべて赤道から中緯度の地域、すなわち人口密度の高いところにいる。そ

のため、人間とそれ以外の霊長類は共存することを余儀なくされ、農地の拡大や森林伐採等によ

って生息地が「分断化」され、「孤立化」している。将来にわたって霊長類個体群の存続を保証

しようと考えた場合、大面積の自然林とそこに住む霊長類を保護するということでは、もはや対

応できない。このような分断された個体群をいかに守り、いかに次世代に伝えるかが、霊長類を

次世代にまで残そうとする場合の最重要課題となっている。日本は、アフリカだけでも 10 年～50

年間も続く類人猿の長期調査地を 6 カ所も有し、類人猿の研究においては世界でも並外れた存在

感を示している。また、野生霊長類が生息する唯一の先進国として、ニホンザルをどのように保

護・管理して共存を維持していくのかという点が、常に世界の注目を集めている。本研究プロジ

ェクトで、類人猿とニホンザルを中心として保護管理上の重要問題に先頭に立って取り組むこと

は、生物多様性の保全にむけた世界の動きの中で、日本の取り組みのプレゼンスを大いに高める

ことになる。 

 この目的のためには、まずそれぞれの霊長類種ついて、現在どこに生息しているか、どこが生

息に適した地域か、その地域は保護政策によって守られているかどうかといった、広域レベルで

の分析を行う必要がある。GAP 分析ともよばれるこの分析は、生息現況の把握とともに、今後保

護活動を展開すべき地域の選定にも役立つ。さらに、それぞれの生息地について、その霊長類種

が採食、休息等にどのような植生をどの程度利用しているのか、年間を通じて生息を保証するに

はどういった植生の組み合わせが必要かなどといった詳細レベルの分析を行い、各地域の生息可

能頭数を評価する必要がある。これらの情報にもとづいて、地域レベルでの有効な保護計画を立

案することができる。 

 一方、孤立個体群の保護には、遺伝的多様性の評価も欠かせない。個体群の孤立を理解するに

は、まず問題となる個体群の構成個体について遺伝子情報を集め、質的および量的な評価をする

ことが先決となる。また、生存や絶滅に関する研究は遺伝学的な情報だけでは成り立たず、遺伝

子構成や遺伝子多様性と個体群パラメータの照合が必要になる。 

 孤立個体群や絶滅に瀕する個体群から遺伝子情報を得るとき、捕獲に頼る試料採取は現実的で

ない。このため、本サブテーマにおける集団遺伝学的研究では、捕獲によらない、非侵襲的試料

採取法（non-invasive sampling method）を採用する必要があった。実際には、個体の遺伝子を

調査するため、糞に含まれる腸管由来の細胞を DNA 分析の試料とすることになった。 

 多様な社会構造をもつ霊長類の野生個体群を対象にこのような集団遺伝学的調査を実施すると

き、利用する遺伝子ツールの選択に配慮すべき問題として、標識遺伝子の遺伝様式がある。表１

には調査に利用可能な遺伝子ツールとその遺伝様式の違いをまとめた。 
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 表１ 霊長類の野生個体群を対象にした集団遺伝学研究で利用可能な遺伝子ツール 

標識となる遺伝子ツール 遺伝様式 

ミトコンドリア DNA (mitochondrial DNA, mtDNA) 母性遺伝 

常染色体 DNA (autosomal DNA) 両性遺伝 

Ｘ染色体 DNA (X chromosomal DNA) 両性遺伝 

Ｙ染色体 DNA (Y chromosomal DNA) 限性遺伝 

 

 遺伝子ツールの遺伝様式の違いと同様に、霊長類では種に特有な雌雄の生活史に注意すること

も本サブテーマの集団遺伝学的研究では重要である。ニホンザルや多くの旧世界ザルで顕著な母

系社会をもつ種では、メスが出生群に残るのに対してオスは移住し、個体群間の遺伝子交流の担

い手となる。一方、チンパンジーやボノボでは、メスが移住しオスが出生グループに残る逆の生

活史をもつ。従って、遺伝様式の違いと生活史の違いによる性差を組み合わせることにより、対

象種の個体群に関する遺伝的特徴の調査方法の設計が変わってくる。実際、本プロジェクトでは

マカク（ニホンザル Macaca fuscata、アカゲザル M. mulatta、トクモンキー M. sinica を含む

分類単位）とボノボ Pan paniscus という異なる生活史をもつ対象につき、同じ遺伝子を別の意

味をもつツールとして利用することになった。 

 

（２）ツール開発の経緯 

 本サブテーマの集団遺伝学的研究では２つの重要な技術を考案し、応用できた。第一は糞試料

による多様性研究手法の確立、第二は個体群の適応性評価との関連付けが期待できる主要組織適

合遺伝子複合体（MHC = major histocompatibility complex）にある DNA の反復配列多型の分析

方法の確立である。 

 前者は１年目の研究で糞から独自の DNA 抽出と分析法を開発し、２年目の研究で更にその方法

を改良した２段階マルチプレックス PCR 法を考案、利用することで達成できた。この開発により、

本サブテーマで目標に掲げた種や個体群を対象にした遺伝学的調査は順調に進み、ほぼ当初の目

的を満たす結果を得ることに成功した。それらの内容については、以下の節で詳しく説明する。 

 後者は２年目の研究で基本的なデザインを考案し、ニホンザル下北個体群で試験研究を行った。

そのあと３年目の研究でニホンザル幸島個体群を対象に応用研究を行うとともに、ボノボの研究

にも試験的に応用することで達成できた。このツール開発は、１年目の１月に行われたアドバイ

ザリーボード会議で、アドバイザーから受けたアドバイスが発端となっている。糞 DNA 分析の目

処がたったことを報告した際に、いわゆる自然選択に対して中立と考えられる遺伝子標識以外に、

孤立する個体群の生存や繁殖に関係深い適応関連遺伝子を加えることを求められたのが契機であ

る。結果的には当時進めていた反復配列（STR = short tandem repeat）多型の検索を MHC 領域へ

拡張する形となったが、こうした発想と技術的な開発は本研究プロジェクトの成果の中でも当初

計画を超える内容を生み出した。 

 以上の新しいツール開発とともに、川本らにより検査法が確立できていた mtDNA および Y 染色

体 DNA も個体群調査の標識として利用した 1)。  
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２ 研究開発目的 

（１） 広域レベル、詳細レベルの生息地評価 

 本研究では、１）絶滅危惧種に指定されており、２）種の生息域全域にわたって情報や試料の

収集が可能で、３）各地域での詳細な研究が行われている種として、ボノボ（Pan paniscus）を

取り上げて生息地評価を行った。この分析ではまず、衛星画像と GIS（地理情報システム）によ

る情報を活用して、ボノボの生息地、生息好適地、保護政策によって守られている地域を割り出

して比較した。また、同じく衛星画像を用いた植生タイプの分類と、長年観察対象としてきたボ

ノボの追跡データを組み合わせて、ボノボによる植生利用のパターンを割り出し、生息地の環境

許容力を評価した。これらの研究は、ボノボの保護計画の立案に寄与するだけでなく、他の霊長

類種の生息地評価にも応用できる手法の開発につながる。 

 

（２） 個体群の遺伝学的調査のツール開発 ― 糞 DNA による野外調査法の確立 

 遺伝子分析法を考案し、実用化の目処をつけることを目的とした。糞に含まれる細胞から調査

個体の遺伝子情報を調査する際、妨げになる要因が主に３つある。第１は糞に含まれる細菌等か

らの DNA 混入、第２は低い DNA 収量、第３は胆汁酸塩やビリルビン（胆汁色素）などの PCR 阻害

物質の影響、である。これらに関する対策なしには、安定で信頼性のある遺伝子情報を得ること

は不可能である。従来は、市販の高価なキットを利用する研究が多かった。絶滅が危惧される霊

長類は熱帯を中心に生息しており、野外での試料採取の方法や、採取した試料の保存に関しても、

キットが求める条件を満たせないという問題も生じやすい。こうした問題の解決も含めて、広汎

な野外調査に利用できる研究手法を開発することが、本サブテーマの第一の課題となった。 

 

（３） 個体群の遺伝学的調査のツール開発 ― 多標識検索方法の確立 

 糞試料から得られる DNA 量は少ない。少量の DNA から効率的に多様な遺伝標識に関する個体情

報を得るための技術開発を目標にした。細胞当たりの DNA コピー数が多い mtDNA はタイピングが

容易であるが、シングルコピーの DNA 標識である多くの STR 標識や性染色体性の DNA 標識のタイ

ピングは難しい。DNA を多量に回収することには限界があることから、ここでは分析の可否を判

断する基準を設けることを目的とした。先行研究では、癌原遺伝子の一種 c-myc を利用したリア

ルタイム PCR により、調査個体由来の DNA を定量するアイデアが報告されていた 2)。このアイデ

アを参考に、安価で簡便に試料の利用価値を選別する検査系を設計した。次に、選別した試料に

つき、シングルコピーの標識遺伝子を多数調べる方法を検討した。こうした検討は、糞試料に含

まれる遺伝情報を効率的に利用するフィールド研究の基礎技術になるもので、第二の課題として

重要な開発目標になった。 

 

（４） 個体群の遺伝学的調査のツール開発 ― MHC-STR 検査法の確立 

 ヒト、チンパンジー、ボノボでは第６染色体、マカクでは第４染色体にある MHC 領域には罹患

性、抗病性、免疫など、生存や繁殖を司る機能的に重要な多数の遺伝子が配位することが知られ

ている。近年のゲノム研究の発展により、この領域にある機能遺伝子群やその関連部位では、遺

伝子重複、組み換え、逆位改変など複雑な DNA の構造変化があることがわかっている。また、顕

著に認められる遺伝的多型の維持には自然選択が強く関与する場合があることも知られている。
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他方、生物がもつ MHC 領域の遺伝的多型は、DNA 構造変化が著しいために、時として相同領域の

判定が難しく、個体変異を集団レベルで比べる際に問題がつきまとう。多くの先行研究は MHC 領

域の多型を検出しながら、相同性比較の難しさから個体群、特にここで問題にする野生動物の個

体群の遺伝的特性を確たる基準で定量し議論することができていない。塩基配列解読や免疫学的

手法による個体比較は行われてきたが、類人猿やマカクの野生個体群を体系的に調査するには至

っていない。しかし、MHC 領域の遺伝的多型を比較することは、個体群レベルで生存維持を研究

するのに重要な情報であることは明らかで、この検査法を確立することは今後の保全遺伝学に重

要な意味をもつと考えた。そこで、本研究では MHC 領域にあって機能的には重要性が低いと予想

される STR に検出できる多型を遺伝標識に利用することを検討した。言うまでもなく、この標識

自体には適応的意義を付与できるわけでないが、近傍にある機能的に重要な遺伝子群と連鎖し、

ハプロタイプとして連動する性格（ヒッチハイク効果）を念頭に標識開発を計画した。アドバイ

ザリーボード委員のアドバイスが引き金となり、この課題に注目し、目標に加えることになった。 

 

（５） 遺伝標識を利用した地域個体群の遺伝的多様性、地域分化の分析 

 ニホンザルでは各地の個体群を対象にした mtDNA の比較 3)や、東北地方の個体群（津軽半島個

体群を除く）を対象にした常染色体と Y 染色体の STR 多型の比較 1)が報告されている。これらは

血液や皮膚組織から得た DNA 試料を利用して行われている。本サブプログラムでは糞由来の DNA

試料を研究利用することが目標になったことから、ニホンザルでは新たに津軽半島に孤立するニ

ホンザル個体群を対象に糞試料を採取し、遺伝学調査が可能かを試験した。また、スリランカの

トクモンキー、バングラデシュのアカゲザル都市個体群、およびボノボでは糞由来の DNA 試料を

中心に調査を試み、開発した非侵襲的調査法の実用性を検証することを目標にした。 

 

３ 研究開発方法 

（１） 広域レベル、詳細レベルのボノボの生息地評価 

 広域レベルでは、コンゴ民主共和国コンゴ川左岸のボノボ生息地全域を対象に、過去の観察

情報をもとにボノボの現在の生息地を割り出した（図１）。また、GIS（地理情報システム）を用

いて、ボノボの生息に影響を与えると考えられる生息域内各地の伐採地の密度、川からの距離、

農地からの距離、人口密度を調べた。これらの情報を総合して、ボノボの生息好適地を割り出し、

現在国立公園、学術保護区、コミュニティリザーブ等として保護されている地域と比較した（GAP

分析）。 

詳細レベルでは 1973 年以来ボノボの生態学的研究が行われてきたルオー学術保護区（図１、２）

4)において、衛星画像（Landsat TM）から分析した植生タイプと、2008 年 1 年間にボノボを追跡

しながら 1 分おきに記録した GPS の位置情報と、採食、休息等の行動データをあわせて分析し、

季節ごとにボノボが採食や泊まり場としてそれぞれの植生を利用する頻度を割り出し、どのよう

な植生がボノボにとって利用価値が高いのか、年間を通じて食物を得るためには、どのような植

生が遊動域内になくてはならないのかといった生息地評価を行った。 
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図 1 コンゴ盆地中央部のボノボの生息域（白線で囲まれた地

域）。生息域内の右上に位置する白く塗られた地域は、ル

オー学術保護区とイオンジ・コミュニティ保護区。 

 

 

図２ ルオー学術保護区と本研究期間に新たに設立された 

イヨンジ・コミュニティ・ボノボ保護区。 

 

（２） 個体群の遺伝学的調査のツール開発 ― 糞 DNA による野外調査法の確立 

 糞を材料に遺伝子分析用の試料を調製する方法として、野外での採取・保存には二つの異なる

アプローチが考えられる。実際、既存の方法はこれらのいずれかを採用して行われてきた。第一

は、細胞を破壊せずに固定させる方法で、乾燥保存法である。この方法ではシリカゲルが利用さ

れ、採取した糞を無処理で直接乾燥させる直接シリカゲル乾燥法と、いったんアルコールで固定
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させてから乾燥させる間接シリカゲル乾燥法がある。第二は、糞採取の直後に細胞膜を破壊させ

細胞内容物を溶液に保存する液浸保存法である。市販の製品を利用するこの方法には、RNAlater

法（Applied Biosystems 社製など）や ASL 法（Qiagen 社の stool kit に添付されている組成不明

の溶解液）がある。本研究では、乾燥保存法より液浸保存法が優れていると判断し、既存の製品

に頼らずに採集地で溶解液により細胞を破壊し保存する液浸保存法を独自に考案した。この判断

理由は、１）乾燥法では乾燥状態でも微生物の増殖による DNA 試料の劣化の怖れがある、２）液

浸法では採取直後に細胞内容物を浮遊させ、DNA の分解阻害薬を加えておくことにより、長期に

しかも常温保存できる、３）高温多湿の調査地でシリカゲルの劣化を心配しながら頻繁に交換す

る必要がない、からである。 

 自家製の保存液は、細胞膜を破砕する界面活性剤として SDS (ドデシル硫酸ナトリウム 、sodium 

dodecyl sulfate) 、 DNA 分 解 酵 素 の 阻 害 剤 と し て EDTA （ エ チ レ ン ジ ア ミ ン 四 酢 酸 、

ethylenediaminetetraacetic acid）および Tris-HCl 緩衝液（pH 8.0）を主成分とする溶解液と

した。この溶液は White らが他の目的で有核赤血球をもつ爬虫類に利用したもの 5)を参考に考案

したもので、表２にその内容を示した。 

 

        表２  糞採取に利用した溶解保存液の内容 

成分 容量 

1M Tris-HCL 緩衝液(pH 8.0)  50 ml 

0.5M EDTA 溶液(pH 8.0) 100 ml 

5M NaCl 溶液   1 ml 

SDS 2.5 g 

蒸留水 全量が 500 ml になるように添加 

 

 野外調査のサンプリングでは、上記の溶解液をオートクレーブ後に 2 ミリリッターの滅菌セラ

ムチューブに（容量 2 ミリリッター）に分注して携行した。滅菌綿棒を使い、糞表面を擦って付

着する腸管細胞を採り、溶解液に棒端を浸けて付着物を溶かし込んだ。この擦り取り作業は綿棒

当たり４回、２本使って計８回採取した。採取後はチューブキャップを閉めて、常温で実験室ま

で保存した。この方法で、少なくとも試料は２年間保存できることを確認している。 

 溶解液に保存し実験室に搬入した試料は、遠心処理、阻害物質除去処理、DNA 精製処理の３段

階を経て調製した。はじめに、溶液に残る糞内容物やその他の大きな混入物を除去するため、

1,5000 回転／分で 15 分間の遠心を行い、粗分画を分別した。2 ミリリッターのチューブを用意

し、上清を 1.5 ミリリッター移し替えた。この中に、加水分解したジャガイモデンプン 600 マ

イクログラムを加え、ボルテックスミキサーで約１分混合し、試料中の PCR 阻害物質と考えられ

るビリルビンや胆汁酸塩の除去を図った。遠心後、36 度の恒温機に 10 分静置し、ふたたびボル

テックスミキサーで撹拌したのち、15,000 回転／分で 10 分間遠心した。上清 700 マイクロリッ

ターを別のチューブ（容量 1.5 ミリリッター）に移した。続いて、Promega 社製の Wizard SV Gel 

and PCR Clean-up System を利用し、シリカ膜による DNA 精製処理を行った。等量の Membrane 

Binding 溶液を試料液に加え撹拌してカラムに充填し、10,000 回転／分で１分の遠心処理により
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カラムに DNA を吸着させた。そのあと 700 マイクロリッターの Washing 液で 10,000 回転／分で１

分の遠心による洗浄を２回行い、最後に 500 マイクロリッターの Washing 溶液で 10,000 回転／分

で１0 分の遠心処理を行い、水分をカラムから除去した。カラムを滅菌済みの 1.5 ミリリッター

のチューブに装填し、50 マイクロリッターの純水をシリカ膜へ滴下したのち、10,000 回転／分で

１分の遠心処理により DNA を膜から溶出させた。得られた DNA 調製試料はマイナス 30 度で凍結保

存し、分析に利用した。 

 本研究では、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。 

 調製 DNA が遺伝子分析に利用できるかの判断については、Morin らが詳細な検討を行っている

2)。この中では、糞に混入する微生物由来の DNA と被検体となるホスト霊長類の DNA を区別する

ため、霊長類特異的なゲノム因子を利用した定量 PCR を行っている。ここで使われた標識因子は

霊長類に特異的な癌原遺伝子（oncogene）の c-myc である。彼らはリアルタイム PCR 機による定

量から、安定した結果が得られる STR 分析には一反応あたり 200 ピコグラム以上のホスト DNA が

必要と結論している。そこで、この検査系を参考に、調製 DNA に含まれるホスト DNA 量の測定を

試みた。この検査では検量線を描くため、ヒト胎盤由来の精製 DNA で濃度既知のコントロール試

料を調製して利用する。さらに本研究では、この検査系を改良して、簡便かつ安価にホスト DNA

を定量するため、電気泳動後の PCR 産物の染色強度を利用した方法を考案した。 

 この簡便定量法では、定量 PCR 法と同様に濃度既知のコントロール試料ともども、c-myc プラ

イマーを利用して検体から調製した DNA の PCR を行う。得られた PCR 産物を適量用いて（通常は

３〜５マイクロリッター）、２パーセントのアガロースゲルにより 100 ボルト定圧の条件で 30〜

40 分の電気泳動を行う。この際には TAE 緩衝液系を利用した。泳動後、臭化エチジウムで染色し、

トランスイルミネーターで紫外線照射したときに観察できる蛍光発色を直接観察あるいは写真撮

影した。コントロールにした既知濃度の DNA 試料の発色強度と比較して、200 ピコグラムのコン

トロールより弱い発色しかないものは、遺伝子分析（特に STR 多型検索）には不適と判断した。

また、考案した簡便定量法が定量 PCR 法による判定結果と相関するかを、ニホンザルの糞から調

製した DNA 検体により確認した。 

 

（３） 個体群の遺伝学的調査のツール開発 ― 多標識検索方法の確立 

 試料に含まれる DNA 量が少ないことから、糞由来の DNA 試料の再現性試験回数を飛躍的に増加

させる方法の開発は本サブテーマの中で、重要な課題となった。ここで考えた方法は、２段階マ

ルチプレックス PCR 法である。この方法の特徴は１段階目の PCR で蛍光標識をつけないマルチプ

レックス PCR を多数座位で行い、予め標的座位を選択的に DNA 増幅したあと、２段階目の PCR で

蛍光標識をつけたプライマーで再度増幅し多型を検索することである。２段階目の PCR を座位ご

と行う既報 6)とは違う２重マルチプレックス PCR を試みた。この実験の意図するところは、少な

い収量の糞 DNA 試料を部分増幅し、分析可能な原試料を増やした上で、再現性試験を繰り返し、

信頼性の高い結果を多くの DNA 標識で得るところにある。 

 １段階目の PCR では、検索対象に複数の標識に対応した蛍光ラベルしないプライマー対を 20

ピコモルに調製し、反応液を調製した。通常の実験では、初回に増幅対象とする標識数を最大 10
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までとし、検索対象をこれ以上にする場合には、10 以内になるように分割してプライマーの混合

を調整した。表３に２段階マルチプレックス増幅に利用する反応液の組成と PCR 条件をまとめた。 

 

    表３ 改良した２段階マルチプレックス PCR の反応液組成と反応条件 

第１PCR 反応（10 標識の場合） 

成分 １検体当たりの容量（総量 20μl） 

調製した DNA 試料 1.0 μl 

緩衝液（２倍濃縮液） 10.0 μl 

dNTP 液 4.0 μl 

20pM プライマー（非標識フォワード） 0.15μl×10 種類 = 1.5 μl 

20pM プライマー（非標識リバース） 0.15μl×10 種類 = 1.5 μl 

DNA ポリメラーゼ（KOD FX） 0.4 μl 

純水 1.6 μl 

 

反応 条件 

初期熱変成 94 度 ２分間 

サイクル増幅 35 サイクル 

 サイクル変成反応 98 度 10 秒間 

 サイクルアニーリング反応 58 度 30 秒間 

 サイクル伸長反応 58 度 30 秒間 

 

第２PCR 反応（３標識の場合） 

成分 １検体当たりの容量（総量 12.5μl） 

第１PCR 反応産物 0.5  μl 

緩衝液（２倍濃縮液） 6.25 μl 

dNTP 液 2.5  μl 

５pM プライマー（標識フォワード） 0.375μl×３種類 = 1.125μl 

５pM プライマー（非標識リバース） 0.375μl×３種類 = 1.125μl 

DNA ポリメラーゼ（KOD FX） 0.25 μl 

純水 0.75 μl 

 

反応 条件 

初期熱変成 94 度 ２分間 

サイクル増幅 45 サイクル 

 サイクル変成反応 98 度 10 秒間 

 サイクルアニーリング反応 58 度 30 秒間 

 サイクル伸長反応 58 度 30 秒間 
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 STR の遺伝子型タイピングでは、3100 Genetic Analyzer ないしは 3130xl Genetic analyzer 

（Applied Biosystems 社）によるフラグメント分析を行った。実験では、サイズマーカーに

GeneScan 400HD ROX Size Standard を利用し、解析にはソフトウェア Genotyper ないしは Gene 

Mapper（Applied Biosystems 社）を用いた。 

 

（４） 個体群の遺伝学的調査のツール開発 ― MHC-STR 検査法の確立 

・幸島ニホンザルの MHC-STR 研究 

2011 度から適応関連遺伝子群が密集する主要組織適合遺伝子複合体の開発をしはじめた。STR

多型解析の手法を改良し、２ステップマルチプレックス PCR を用いた分析を計画した。川本らの

研究室が 1970 年代から収集してきた同個体群の血液試料と人口学的記録を利用することにより、

４期（1972 年、1978 年、1986 年、1996 年）に生存したメンバーが保有していた MHC-STR のプロ

フィールを評価した（試料数は 1972年 32、1978 年 50、1986年 73、1996年 56で延べ検体数 211）。

遺伝子構成の比較を行うために、MHC 領域の STR６座位と MHC 領域以外の領域（non-MHC 領域）の

STR 20 座位の多型を比較し、生息環境や発育・出産の変化と遺伝子構成の変化の関係につき分析

した（図３）。 

上記の常染色体 STR 標識はいずれも MHC 領域とは別のゲノムサイトに配位する。MHC に関するニ

ホンザルの STR 多型の検討では、アカゲザルゲノムプロジェクトの成果を参考に、主要組織適合

性複合体ゲノム領域に配位することがわかっているマイクロサテライト DNA 標識（MHC-STR）でニ

ホンザルに適用できるものを検索した。この結果、６座位（染色体上の配置順に、D6S2972, 

D6S2970, D6S2704, D6S2691, MICA, D6S2793）を選び、野生個体群を調査した。個体群の履歴情

報が蓄積されている幸島個体群を中心に、幸島 48 検体、宮崎県 220 検体、滋賀県で全頭調査が

できた大津Ｅ群 39 検体、の合計 307 検体を分析した。この実験では、MHC 領域以外（non-MHC）

の STR 標識は 20 座位を利用し、多様性の比較を試みた。これらの non-MHC 座位は、D1S533、D1S548、

D3S1766、D3S1768 、D4S2365、D5S1470、D5S1457、D6S493、D6S501、D7S821、D7S794、D8S1106、

D9S921、D10S61、D11S2002、D13S765、D14S306、D17S1290、D19S582、D20S484 である。 

 

図３ MHC-STR 分析の対象にしたマーカー群。赤丸と赤字で示したものが MHC 関連マーカー 
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さらに、MHC に関するニホンザルの研究では、個体群が保有する多様性を調べるため、個体群の

人口動態と MHC 領域の遺伝的変異性の関係に関する検討を進めた。このため、MHC-STR の６座位

（染色体上の配置順に、 D6S2972, D6S2970, D6S2704, D6S2691, MICA, D6S2793）と non MHC-STR

の 20 座位をニホンザルの幸島 48 検体、宮崎県 220 検体、滋賀県で全頭調査ができた大津Ｅ群 39

検体、の合計 26 座位 307 検体につき、遺伝子型判定を行った。なお、これらの分析に利用した

DNA 試料は血液から調製したものである。個体ごと、座位ごとに遺伝子型を判定し、対立遺伝子

の頻度が有意な経時変化を示すかを幸島個体群で調べた。また、遺伝子多様性の指標として、座

位当たりの対立遺伝子数とヘテロ接合率を算定し、幸島と他地域で比較した。 

・ ボノボの MHC-STR 研究 

 過去２年間に確立できた糞からの DNA 抽出法により、非侵襲的に適応度関連遺伝子群の多様性

をボノボでも分析できるかを検討した。さらに、ゲノムのより広い領域をカバーするマーカーが

比較できるよう、ゲノム情報を活用する実験計画を立案し、２段階マルチプレックス PCR 法の１

次増幅で対象とする MHC マーカーを 12 種類（D6S2691, D6S2669, D6S2745, D6S2747, D6S2782, 

D6S2847, D6S2854, D6S2876, D6S2892,D6S2970,C4-2-25, DRA-CA）として、各個体群の反応性を

試験した。利用可能な DNA 試料が少なかった Salonga 個体群以外の６個体群で、対立遺伝子の構

成を比較した。 

 

（５） 遺伝標識を利用した地域個体群の遺伝的多様性、地域分化の分析 

・ ニホンザルの集団遺伝学的研究 

東北地方で地理的に孤立する４つの地域個体群（下北、津軽、白神、五葉山）を中心に研究を

進めた（図４）。この研究において、津軽個体群は未調査だったため、試料を新しく集める必要

があり、2010 年６月と 10 月に現地で糞試料を採取した。実際に供試できた試料総数は 42 検体で

あった。 

 

図４ 孤立する地域個体群の調査で分析した東北北部のニホンザル個体群の分布 
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津軽半島の検体以外には、以前に入手できていた血液試料、皮膚組織資料、糞試料から抽出し

た DNA が利用でき、下北 41、白神 13、五葉山７、宮城県 44、山形県 23、福島県８の検体をそれ

ぞれ分析した。東北南部の３県のサル生息地は連続していることから、これらは一括して東北南

部個体群（検体合計は 75）として扱った。 

この研究で検索した STR 遺伝子座は、常染色体 11 種類（D1S533、D1S548、D3S1768、D5S1470、

D6S493 、D7S821、D10S611、D14S306、D17S1290、D19S582、D20S484）および Y 染色体３種類（DYS472、

DYS569、DYS645）であった。また、Y 染色体標識については、糞試料の性判別を行い、オスのタ

イピングを行う必要があった。このため、橋本らの方法 7)を参考に、Amelogenin を標識とする

PCR 法を採用し、検体中のオスを特定し、STR 分析に供した。 

・ バングラデシュの都市に孤立するアカゲザルの集団遺伝学的研究 

 バングラデシュのアカゲザル都市個体群については、これまでに存在を確認した群れから、糞

DNA 分析に必要な試料を得るため、溶解液に綿棒で回収した腸管由来細胞を溶かし、試料収集を

行った。アカゲザルが生息する都市や集落の 14 地点（Kolargaon、Chandpur、Satchari、Madhupur、

Fenchuganj、Karamjal、Charmuguria、Kalenga、Jaintapur、Wajirpur、Chashnipeer、Jahan、Bormi、

Chunati）から糞試料を採集し、mtDNA の第１可変域の塩基配列を解読して、地域間の遺伝的分化

と地域内の遺伝的多様性を調査した。 

・ スリランカのトクモンキーの集団遺伝学的研究 

 スリランカのトクモンキーでは、調査地に生息する個体群の系統地理的な関係を評価するため

に、mtDNA の非コード領域（339 塩基）と 16S rRNA（393 塩基）の配列を解読し比較した。前者で

は全島を網羅する 19 地点、後者では 24 地点を比較した。これらの試料は、現地の観察調査によ

り、亜種の区別、標高や植生などの生息地の情報がわかっており、孤立や遺伝子以外の地域分化

と遺伝分化の関係を解析するのに有効なものである。常法に従って遺伝子の系統解析を行い、ク

ラスター分析などからトクモンキーの地域分化の性質を調査した。また、生態や形態から区別さ

れている３亜種と mtDNA 地域遺伝分化の関係につき検討し、特に高所に孤立する亜種の

opistomelas の遺伝的性格に注目した。 

 

 アカゲザルとトクモンキーを対象にした研究では、mtDNA の非コード領域の塩基配列を解読す

る際に、以下のプライマーを利用して PCR を行った。 

LqqF（フォワードプライマー） 5’- TCCTAGGGCAATCAGAAAGAAAG -3’ 

    saru5（リバースプライマー） 5’- GGCCAGGACCAAGCCTATTTG-3’ 

 PCR で得られた産物は、Promega 社製の Wizard SV Gel and PCR Clean-up System によるカラム

処理でプライマー除去と洗浄ののち、ダイレクトシーケンシング法で塩基配列を解読した。 

・ コンゴ民主共和国のボノボの集団遺伝学的研究 

 確立した糞 DNA 分析法の実用化を目指し、海外研究者の協力も得て、長期観察が行われている

ボノボ個体群の主要調査地７カ所（Malebo、Lac Tumba、Salonga、Lomako、Wamba、Iyondji、Tl2）

で糞試料を収集した。採取した試料を用い、改良した STR 分析法（２段階マルチプレックス PCR

による STR 分析法）の実用性を検証した。少量試料を効率的に分析できるかを検討した。さらに、

オス特異的な Y 染色体 DNA の分析でも同様の検索を進めて、ハプロタイプ分類を行った。ミトコ
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ンドリア DNA 分析では、非コード領域の全塩基配列を解読する方法を確立し、調査へ応用した。 

 分析に供した検体総数は 376 で、個体の重複や検査に不適なため除外した残り検体数は 136 で

あった。調製した DNA 試料から、最初に非コード領域の全体を増幅するために、以下のプライマ

ーを用いた。 

outF（フォワードプライマー） 5’-ACCATCAGCACCCAAAGCTA-3’ 

outR（リバースプライマー） 5’-GTGTGGCTAGGCTAAGCGTC-3’ 

 

PCR で得られた産物は、Promega 社製の Wizard SV Gel and PCR Clean-up System によるカラム処

理でプライマー除去と、回収 DNA 産物の洗浄ののち、ダイレクトシーケンシング法で塩基配列を

解読した。全長が１キロ塩基対を超えるシーケンシングのため、ラベリングでは以下のインター

ナルプライマーを利用して、解読した配列に誤りがないことを確認した。 

53F（フォワードプライマー） 5’-GCCACCATCCTCCGTGAAAT-3’ 

inF1（フォワードプライマー） 5’-CGACATCTGGTTCCTACCTC-3’ 

inF2（フォワードプライマー） 5’-CCTATGTCGCAGTATCTGTC-3’ 

inR2（リバースプライマー） 5’-AGGAACCAGATGTCGGATAC-3’ 

 

４．結果及び考察 

（１） 広域レベル、詳細レベルのボノボの生息地評価 

 広域レベルの分析では、重要な生息好適地の半分程度が国立公園等の保護区として守られてい

ることがわかった（図５）。一方、かねてからその存在意義が疑われていたサンクル保護区は生

息好適地とは言いがたくボノボもほとんど生息していないこと、ルオー保護区の南東、およびサ

ンクル保護区の北の地域は大面積のボノボの生息好適地となっているにもかかわらず保護の網が

かけられていないことがあきらかになった。この結果をもとにして、かねてから進めていたイヨ

ンジ・コミュニティ・ボノボ保護区の設立にむけた働きかけを強めた結果、2012 年の 4 月にこの

保護区の設立が正式に認可された（図２）。 

 詳細レベルの分析では、衛星画像を元にして作成した植生図と、ルオー保護区に生息するボノ

ボの E1 集団の 2008 年の遊動記録を用いて分析を行った（図６）8)。その結果、この集団が、乾

燥一次林だけでなく南を流れるルオー川の両側に広がるスワンプ林（雨期には水で満たされる湿

地林。ルオー川は図の下方（南）のスワンプ林の中を蛇行して東から西に流れる）を頻繁に利用

していること、スワンプ林では、乾燥一次林とほぼ同頻度で採食地や泊まり場として利用してい

ること、この年の 6 月に見られるようにスワンプ林がきわめて重要な採食場所になっている時期

があることなどがわかった（図７）。このことは、ボノボの遊動域が一次林とスワンプ林の両方

を含むような遊動域をもって生活しているという従来の指摘 8)を具体的に裏付けるものとなっ

た。また、採食にはスワンプを用いるものの夕方には一次林にもどって泊まるという従来の考え

とは異なって、スワンプ林に多くの食物がある時期には、スワンプ林も泊まり場として利用して

いることがわかった。これらの分析結果から、一次林から遠く離れたスワンプ林にもボノボが生

息している可能性があることがわかり、観察の行えないスワンプ林の奥地にはボノボはいないと

いう前提で考えられていたボノボの分布や推定生息数を見直す必要があることを示唆するものと

なった。 
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図５ ボノボの生息好適地と既存の保護区（Jena Hickey 他投稿中の論文の図を改変）。 

 

 

 

 

図６植生タイプと E1 集団の遊動ルート。毎分の 1 が１ドットで示されて

いる。赤は直接観察、黄色は足跡を追跡しているときの位置情報。 
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図７ 目的ごと（左）、月ごと（右）の各植生タイプの利用 

 

（２） 個体群の遺伝学的調査のツール開発 ― 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

地でも操作性に優れ、常温保存がきく点で従来の方法より優れていた。分析への利用に問題がな

いかを 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８に示した。これは、同一の糞

試料を３つの方法で採取・保存して DNA 抽出し、特異的プライマーで PCR を行い、蛍光ラベルで

きた反応産物をフラグメント解析して得たパターンをくらべた結果である。 

まずＡの比較では、反応強度に方法による違いが認められる。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。一方、間接シリカゲル乾燥法と独自開発し

た方法では、強度は得られたが、異なるタイピング結果となった。前者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、後者では明瞭な単峰性のピークが検出さ

れ、ホモ接合体の可能性を強く示唆した。つぎに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。 

 しかし、実際に野外調査に利用する際に注意が必要なこともしだいに明らかになってきた。そ

れは綿棒を利用した糞からの試料採取に関する問題である。本研究ではマカクとボノボを対象と

した。このうちマカクでは初夏の水分含量の高い草本を主食とする時期に、またボノボでは果実

を主食とする採食生態によりほぼ周年にわたり、軟便を排泄する。こうした軟便では、乾燥した

綿棒を初回に糞表面に当てることで、大量に異物を含む試料が採取されてしまう。硬い糞であれ

ば、新鮮な糞表面を擦ればあまり着色しない状態で溶液に細胞が回収できる。着色原因のひとつ

は胆汁色素（ビリルビン）と考えられ、これは PCR を阻害することが知られている。従って、糞

採取では着色を抑えて、細胞を多く採ることが肝要といえる。こうした経験から、軟便を材料に

する場合は、乾燥した綿棒を直接糞に当てることは避け、はじめに綿棒を溶解液に浸してから擦

る方がよいと判断し、採取するようになった。 
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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８ 異なる DNA 採取・保存・調製法で得た糞 DNA の STR 分析結果の比較 

 

 

図９ 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。 



 

 

D-1007-17

 

 図９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。ここでは、市

販の精製したヒト胎盤由来の DNA から希釈系列を作り、Morin らが報告した c-myc を増幅するプ

ライマーで PCR を行った 2)。下から２番目のレーンは京都大学霊長類研究所に飼育されているア

カゲザル個体から採取した糞を材料に、開発した DNA 調製法で得た試料の PCR 産物である。比較

したのは、濃度が 100 から 1000 ピコグラムの DNA 試料で、濃度が高くなるほど c-myc に特異的な

バンドの染色強度が高くなっている。この希釈系列のバンドの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。また、電気泳動装置と PCR 機（現在では小型で海外で

も利用可能な機種が販売されている）が用意できれば、原産国でも判定できるという利点がある。 

 図 9 の実験結果では、本来期待される約 90 塩基対のバンド以外に高分子領域にも別の PCR 産物

が認められた。この余剰産物は PCR 反応条件や試料混入物に由来する可能性があり、定量 PCR に

も影響する場合が予想された。泳動パターンとしてバンドが区別できる利点から、万一こういう

余剰産物が強く影響するような場合には、今回考案した定性的な簡便定量法の方が原法より正し

い判断を下すことになるとも考えられる。なお、最終的に実用段階では、既知濃度のコントロー

ルとして 100、300、500 ピコグラムの DNA 溶液を利用し、300 ピコグラム試料の産物を染色した

ときの蛍光強度より高い DNA 試料なら、検体に利用できると判断することにした。 

 

（３） 個体群の遺伝学的調査のツール開発 ― 多標識検索方法の確立 

 マルチプレックス PCR 法は、法医学、獣医学、生物学の分野で集団遺伝学研究に汎用される技

術のひとつである。プライマーの親和性があるため、通常のマルチプレックス PCR では、予めプ

ライマーの相性を試験し、互いの増幅を妨害しない組み合わせを決める必要がある。今回の分析

では、第１段階の PCR において異なるプライマー間でダイマー形成などによる PCR 阻害効果を心

配した。しかし、得られた結果では親和性の影響は第２段階でのみ考えられ、第１段階の PCR で

は深刻ではなかった（データの詳細は省略）。 

 Arandjelovic らの提案した方法では、第２段階の PCR を個々の標識座位ごとに行っている 6)。

しかし、今回の研究により、第１段階だけでなく、プライマーの親和性を考慮すれば、第２段階

でもマルチプレックス PCR を適用できた。第１段階の PCR では、調製 DNA 試料を消耗するものの、

第２段階では原試料を使わないため、大幅に試料の消耗が節約でき、さらに第２段階でもマルチ

プレックス PCR を利用すれば、コストや手間が節約できる。一方、当然ながら再現性試験の効率

は原試料の質や量に影響される。本研究では、最終的に３回の反復試験を行う系を標準として、

第１段階の PCR は最大 10 標識のプライマーセットを混合した 20 マイクロリッターの反応液の形

で設計した。KOD FX を増幅酵素に利用して、35 サイクルの反応で DNA 増幅を行えば良好と判断し

た。第２段階の PCR は最大４標識のプライマーセットを混合する 12.5 マイクロリッターの反応に

設計した。同じく KOD FX により、45 サイクルの反応で DNA をラベリングし、標識により１〜30

倍に水で希釈した反応産物をフラグメント解析に供した。多くの反応では、３回の反復試験を行

えば、遺伝子型の判定が可能であった。 
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（４） 個体群の遺伝学的調査のツール開発 ― MHC-STR 検査法の確立 

・ニホンザルの MHC-STR 研究 

 ２ステップマルチプレックス法は MHC 領域の STR 多型の検査でも有効であった。各 STR 座位の

遺伝子につき、調査年の頻度推定値と誤差を計算し、座位ごと対立遺伝子ごとに頻度が調査時期

間で有意に変化したかを検定した結果を図 10 にまとめた。non-MHC の 20 座位では時間の経過と

ともにしだいに有意な頻度変化が増える傾向が認められた。一方、MHC の６座位では異なる傾向

が認められ、1996 年と他の３期の間で有意な変化が認められたのに対して、他の期間の間では認

められなかった。これが発育・出産の遅延の発生以降に現れていることに注目が必要である。し

かし、分析結果から MHC 関連領域の遺伝子構成変化を適応と関わる変化だと断定することには問

題が残った。サンプリングした座位の母数が異なる点、急激な個体数の変化による突然変異消失

の影響、などについて今後さらに検討する必要がある。前者については、MHC-STR マーカーを増

やし non-MHC に匹敵するサンプル座位を確保して比較すること、後者についてはボトルネックや

集団拡大に関係した遺伝子数とヘテロ接合率の関係変化を解析して判断する必要があると考えて

いる。なお、遺伝子多様性を他の個体群と比較した結果では、幸島個体群がやや低い傾向を示し

た（結果の詳細は省略）。 

 
図 10 幸島個体群に認められた MHC 座位と non-MHC 座位の遺伝子構成 

変化の比較。 

 

・ボノボの MHC-STR 研究 

 ６つの調査個体群全体で検出した対立遺伝子の総数を MHC 領域の STR 座位ごとに集計した（図

11）。座位ごとに多様性は異なり、座位により対立遺伝子数は２個から 22 個まで変化した(図 11

の右図)。また、MHC 領域中の位置と多様性の程度の関係を見ると、多様性が大きい座位は、クラ

ス IA やクラス III の領域内の方が領域間より多い傾向が認められた（図 11 の左図）。さらに、

個体群別に STR 座位の多様性を比較すると、座位により多様性の程度に違いが認められ、特定の



 

 

D-1007-19

 

個体群が常にどの座位でも大きな多様性を示す傾向は認められなかった（データは表示せず）。

以上の結果から、開発した手法を利用すれば、ボノボでも野生個体群を対象に MHC 領域の遺伝的

多様性調査が可能と判断した。今回の予備調査で、個体群やマーカー座位により、多様性の分布

が異なるという知見を得た。今後さらに試料数を増やし、non-MHC の STR マーカーの多様性や、

サブテーマ２が問題にする個体群の感染履歴等の結果を参考にすると、適応に関係した自然選択

を考える情報になる可能性がある。 

 

（５）遺伝標識を利用した地域個体群の遺伝的多様性、地域分化の分析 

・ ニホンザルの集団遺伝学的研究 

 津軽半島での２回の糞試料採取により、2010 年度に考案した糞 DNA を利用する遺伝学調査の方

法を検証することができた。考案した溶解液から抽出法で得た DNA 試料を使い、常染色体と Y 染

色体のそれぞれ 11 座位、3 座位の STR 標識につき遺伝子型タイピングを実施した。表４はその試

験結果を要約したものである。 

 

 
        

     図 11 ボノボの調査個体群全体で MHC 座位に検出できた対立遺伝子（allele）の総数。 

        右図は座位間の allele 数の比較結果。左図は MHC 領域の各座位の位置を示す。 

        allele 数を３つに区分し、MHC 領域の場所による多様性の違いを別色で示した。 
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           表４ 津軽半島個体群の糞試料による STR 試験の結果要約 

試料総数 42 

重複試料（同一個体試料） 5 

判定不能試料 4 

糞以外の試料    1（皮膚試料） 

分析成功率（全体） 90.2% (=37/41) 

試料重複率 12.2% (= 5/41) 

分析実質成功率 78.0% (=32/41) 

 

 糞以外に入手した皮膚試料の結果を除外して、糞分析の効率を判断してみると、同一個体から

の重複サンプリングと試験に失敗した試料による情報の欠損が、全体の 22 パーセントと見積もら

れた。つまり、開発したシステムを利用すると、５つ糞試料のうち約４つで STR 分析が可能とな

った。無論、こうした成功率は個体群サイズ、採集時の糞性状、サンプリングにかかるその他の

バイアスの影響により、容易に変化することが予想できる。しかし、本研究が目的とする非侵襲

的手法で野生霊長類の個体群に関する遺伝情報を得る方法としては、従来の同様の試みに匹敵あ

るいはそれを超えた実効性のある研究手法が提供できる判断した。実際、研究対象に選んだ津軽

半島に孤立するニホンザル個体群については、断片的な生息地の情報があるくらいで、遺伝学的

情報については mtDNA の少数例について塩基配列情報が報告されているだけだった 3)。今回の調

査により、常染色体や Y 染色体の遺伝子に関する情報が初めて得られたことは、貴重な成果とな

った。 

 津軽を加えて下北、白神、五葉山、東北南部の５つの地域個体群につき、遺伝子多様性と個体

群間分化を検討した。まず STR 座位に認めた対立遺伝子の構成と分布の特徴では、座位による性

格に違いもあるが、概ね北限に位置する下北と津軽の半島部で孤立する個体群で、対立遺伝子数

の減少や他地域と異なる対立遺伝子構成が認められた。図 12 には常染色体 STR 遺伝子座の

D20S484 と Y 染色体ハプロタイプの例を示した。Y 染色体標識では３つの STR 座位を別々にタイピ

ングしたが、これらは完全に連鎖し相同染色体がないために組み換えが起こらず、常にセットの

形でオスの世代間で伝達される。 

 図 12 のＢに示した Y 染色体ハプロタイプにみられる変異の分布は、現在の個体群間にオスを介

した遺伝子流動がどの程度あるかを判断するのに、直接的な証拠を与えるデータである。例外的

に黄緑色で示したハプロタイプは調査したすべての個体群に検出された。この結果を地域間の遺

伝的交流と見なすことも可能だが、別の可能性として共通祖先に由来するタイプが残存し現在は

交流がないと解釈することもできる。このタイプ以外では、津軽と下北は他の個体群とかけ離れ

た構成を示し、オスを介した外部との交流が乏しいことを示した。 

 常染色体については 11 種類の STR 座位を標識とした。この結果をもとに、座位当たりの対立遺

伝子数の平均値、および平均ヘテロ接合率（任意交配を仮定した場合の期待値）で各個体群の遺

伝的多様性を比較した結果を図 13 に示した。いずれの場合も、遺伝子多様性は下北と津軽で他地

域の個体群より低い傾向が認められた。また、下北では対立遺伝子数の平均値に比して平均ヘテ

ロ接合率が低いのに対して、津軽では逆の関係が認められた。北限に孤立するこれら地域個体群



 

 

D-1007-21

 

とは対象的に、分布が連続し生息個体数が多い東北南部個体群では、いずれの指標でも高い値と

なり、多様な遺伝子が保有されていた。 

 

 

 図 12 東北地方のニホンザル個体群に検出された遺伝子タイプの分布例。Ａは常染色体の STR

座位 D20S484 の対立遺伝子を、Ｂは Y 染色体上に連鎖している３つの STR 座位

DYS472-DYS569-DYS645 に検出された対立遺伝子の組み合わせで定義できたハプロタイプを色分

けして示した。 

 

 

 図 13 東北地方のニホンザル個体群の遺伝的多様性の比較。Ａは調査した 11 種類の常染色体

STR 座位当たりにみられた対立遺伝子数の平均値を、Ｂは平均ヘテロ接合率（任意交配を仮定し

たときの期待値）を表す 
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 検体から得た遺伝子型セット情報をもとに、ソフトウェア STRUCTURE 9)を使い任意交配と連鎖

平衡を前提に仮想した分集団に個体を割り当てるアサインメント解析を行った結果を図 14 に示

した。統計的に最も強く支持された分集団数 K は２となり、この場合には図 14 で上のプロットが

示すように下北が他所から区別された。次に支持された K 値は３で、この場合には図 14 で下のプ

ロットが示すように下北と津軽が他所から区別された。以上の結果から、調査した５つの地理的

に孤立した東北地方の個体群の遺伝的構造が解明でき、下北が最も他から分化し、次いで津軽も

分化していると判断できた。 

 

 図 14 11 種類の STR 座位で得た遺伝子型データからの東北地方５地域個体群の比較。 

 

 この分化の原因には、少なくとも１）オスを介した現在の交流が制限されている影響、２）歴

史的な孤立の影響、のふたつが考えられる。１）の可能性は、図 12 に示したオスの Y 染色体ハプ

ロタイプの変異分布からも示唆される。一方、２）については、下北も津軽も半島部に生息する

個体群であることから、孤立の歴史を地理的な要因と重ねて考えることも必要である。時間的に

古くから他から切り離されたと考えると、個体群のサイズ減少の影響、つまりボトルネック効果

の兆候を検証することは、意味があると考えられる。 

 ボトルネック効果はその初期とそれに続く時期で対立遺伝子数とヘテロ接合率の関係に特徴的

な変化を導くと考えられている 10),11)。この変化は、効果の及ぶ初期には遺伝的浮動に伴いマイ

ナーな（頻度の低い）対立遺伝子を個体群から急速に消去するのに対し、ヘテロ接合率はそれに

準じた低下が遅れるため、過渡的に対立遺伝子数にくらべてヘテロ接合率が高く見える状態を生

み出す。ソフトウェアBottleneck12)を利用し、中立突然変異と遺伝的浮動の平衡を仮定してこの

検定を行った結果を図15に示した。この検定では、５個体群ごとに、ヘテロ接合体の過剰の有無

を検定する目的で、突然変異モデルにTP（two-phase model）を仮定した。このモデルは無限対立

遺伝子モデル（infinite allele model）と段階突然変異モデル（step-wise mutation model）の

混合モデルを想定しており、両者の割合により結果が変動する。図中の横軸ではこのうち段階突
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然変異モデルで説明する割合をSM比率としてゼロパーセント（無限対立遺 伝子モデルに従う突

然変異のみ）から100パーセント（段階突然変異モデルに従う突然変異のみ）まで変動させたとき

の、検定結果をまとめている。縦軸は過剰を判定する確率を表し、５パーセント以下なら、有意

に過剰と判定する。この検定では、遺伝子多様性がともに低いと判定された下北と津軽の個体群

に違いが認められた。つまり、下北の場合には条件を変えてみると他の３個体群と同様の変動傾

向を示し、SM比率が高いと有意ではない。しかし津軽の場合には、条件を変えても常に有意にヘ

テロ接合体が過剰と判定され、ボトルネック効果の兆候を強く示唆した。 

 

図 15 ソフトウェア Bottleneck によるヘテロ接合体過剰で測ったボトルネック効果。 

 

 以上の結果は、北限の半島個体群に作用している孤立の影響が遺伝的に異なることを意味する。

いずれの個体群でも遺伝的多様性が低下しているが、下北ではボトルネックの初期相を超えてヘ

テロ接合体が見かけ上過剰になる状態を経過していると解釈できる。一方、津軽ではまだ初期相

にあり、ヘテロ接合体の過剰が認められる。従って、ボトルネックが関与した歴史的な時間に翻

訳すると、下北の方が古くから孤立していて、津軽はそれよりあとに孤立した、と考えることが

可能である。三戸は明治以降の狩猟圧が東北地方のニホンザル生息地を急激に縮小させたと指摘

している13)。この予想は、長谷部のニホンザル分布調査14)からも支持できる。しかし、今回の遺

伝学調査により、これ以前から北限のサルたちは地理的に孤立していたことが理解でき、現在の

交流を阻害する生態的あるいは地理的な隔離以外に、古環境変遷の影響で歴史的にも隔離されて

きたことが確認できた1)。 
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・ バングラデシュの都市に孤立するアカゲザルの集団遺伝学的研究 

 バングラデシュの各地から収集したアカゲザルの糞試料42検体につきmtDNAの第１可変域の塩

基配列を比較した結果、15 種類のハプロタイプが区別できた（図 16）。人口が密集する都市や集

落に孤立するアカゲザル個体群には、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。 

 

 図 16 バングラデシュのアカゲザル孤立個体群に検出した mtDNA ハプロタイプの分布。 

    紫色の数字は各地点のハプロタイプに対応する番号を示す。 

 

 アカゲザルはアジア大陸の広域に分布し、実験動物として利用されているため、周辺地域から

輸出された個体の mtDNA 分析結果をデータベースから利用できる。相同配列から分子系統樹を構

築した結果を図 17 に示した。この結果から、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 15)。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
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は明らかに異なる系統として成立しており、ベンガル湾岸地域の広大な氾濫原に生存する遺伝的

に特徴的なアカゲザルの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 17 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 らの研究 15)を参照した。 

 

・ 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 16)から、11 地点は糞試料から、試料を調製して 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 18 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
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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する結

果となった。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 18 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 19 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。近縁種との分子系統解析から、トクモンキーの成立は単系的と判

断できた（データの詳細は省略）。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
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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 19 左図は島内に区別できる標高帯の違いを示す。右図は mtDNA 分析で区別できた 
    ２系統のサル生息地を示す。赤と紫はそれぞれＡとＢクラスターに対応する。 

 

・ コンゴ民主共和国のボノボの集団遺伝学的研究 

 ７地域個体群由来の 136 試料は、54 ハプロタイプに区別できた。分子系統樹を構築し、クラス

ター解析を行ったところ、6 つのハプログループが分類できた（図 20）。これらのうち、A1 と A2 は

従来の研究でＡクレード、B1 と B2 はＢクレードと認められていたものである。また、Ｃクレー

ドのタイプは３年前に海外に輸出されたボノボで発見された出自不明のハプロタイプに一致ある

いは類似するものであった 17)。今回の調査では、Wamba と Iyondji の個体群だけにＣクレードの

ハプロタイプが確認できた。さらに、これら以外のタイプで構成される新しいハプログループが

検出でき、これをＤクレードと命名した。このクレードを構成するハプロタイプはすべて分布東

端の TL2 由来の個体で検出された。ボノボ生息域の mtDNA ハプロタイプ分布は、メスによる拡散

が予想されたにも関わらず、局在傾向が著しかった。個体群ごとに他個体群とのハプロタイプ共

有率を測ると、最大が Wamba の 67％で、TL2 では０％を記録した。この結果は、現在地域間では

メスによる遺伝的交流が乏しく、個体群の孤立が強いことを意味する。実際、図 20 の右にまとめ

た分布では、特定地域個体群ないしは近隣にある複数の個体群に特徴的なハプロタイプが目立ち、

この傾向は性差を区別しても同様に認められた。 
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図 20 ボノボに検出した mtDNA の 54 ハプロタイプの分布、ならびにクラスター分析から 
   区別できたハプログループ。表中の数字はカウント数を表し、丸中が白字はオス、 
   白丸中の数字はメス、丸なし数字は性不明を意味する。 
 

 

         図 21 調査個体群の塩基多様度比較。バーは誤差を表す。 
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 孤立に伴う多様性の低下を考えるために定量した遺伝的多様性では、個体群による違いが明ら

かになった（図 21）。３種類の多様性指標による定量は概ね一致する結果となったので、図 21

には塩基多様度による比較結果を示した。コンゴ盆地中央に生息する個体群にくらべて西端の

Malebo と東端の TL２は多様性が低かった。ただし、中央部でも例外的に Wamba では低い多様性が

認められた。 

 FST 距離を求めクラスター分析により個体群間の遺伝分化を調べた結果、７個体群は西部

（Malebo, Lac Tumba）、中央部（Salonga, Lomako, Wamba, Iyondji）、東部（TL2）の３グルー

プに区別できた（図 22）。他個体群への平均遺伝距離では TL2 が最大値を示し、孤立による遺伝

的分化が大きいことを示唆した。区別した３グループ間の遺伝距離を比較すると、地理的な位置

関係に反して東部と中央部（FST 平均距離 0.5334）が東部と西部（FST 平均距離 0.4731）や西部と

中央部（FST 平均距離 0.4281）を上回っていた。 

 

 

  図 22 遺伝距離 FST を用いて個体群間の遺伝分化を定量した結果。地図中の数値は、各個 
           体群と他の６個体群との平均遺伝距離を示す。左下の樹形図はクラスター分析から 
           区別した３コホートを示す。右下の図は３コホート間の平均遺伝距離を示す。 
 

 以上の結果は、個体群間の遺伝分化は河川障壁による隔離を含めた単純な距離による隔離を反

映するものでないことを意味する。比較した７つの地域個体群では、分布の辺縁に位置するもの

の多様性が低い。この関係は現在の交流の程度で説明可能だが、個体群の成立や分断の歴史を反

映している可能性も考えられる。 

 AMOVA により、７個体群とクラスターとして区別できた３コホートのそれぞれの場合で、分集

団間の分散成分比率を計算すると、前者で 41％、後者で 48％であった。つまり、現存する遺伝的



 

 

D-1007-30

 

多様性を分集団として区別するとき、３コホートを仮定した分割で７個体群の保有する遺伝的多

様性の分布構造を大きく損ねることはない。今後の保全では、西部、中央部、東部の３区分を意

識することが重要であろう。遺伝的多様性を最も保有するものを優先するか、固有遺伝子を最も

保有するものを優先するか、判断基準により選択は異なるが、ここで区別した３コホートを管理

単位とすることには意義があると考える。 

 個体群間の遺伝分化に及ぶ河川による隔離障壁の影響を検討した結果では、河川を迂回した距

離と遺伝距離の相関が最も強く、河川を無視した直線距離と遺伝距離の相関がこれに次ぐ値を示

したが、両方の値は近接していた。一方、特定個体群から他の個体群に向けた両距離の相関を求

めると、TL２が異なる性質をもち、極端に相関が低かった。そこで、この個体群を除外した６個

体群だけで相関を比較しなおしたところ、迂回距離よりも直線距離が強く遺伝距離と相関する結

果を得た。従って、TL2 に関しては河川による強い隔離の影響が考えられるものの、他のコンゴ

盆地の生息地間ではそのような隔離障壁の影響は認めにくいと判断した。地理的距離に比例する

遺伝分化の構造を説明する方法にはいくつか考えられる。気候変動など古環境の変動でボノボの

生息環境が変化したことも重要な説明要因である。また、Wamba で認めた低い mtDNA 多様性は、

戦火や開発により比較的短期間に局所隔離が人為的に誘導された可能性を示唆し、撹乱も遺伝分

化の原因のひとつだと考えられる。今回の研究により、ボノボの保有する多様性や地域分化は単

純に河川による隔離だけで説明できるものではなく、それ以外の原因が関与する複合的要因によ

り派生したものと結論する。今後の研究では、過去の環境変動とボノボ生息域変化の関係、人為

撹乱による個体群動態とそれに付随する遺伝的特性の変化、を調査する必要がある。 

 

５．本研究により得られた成果 

（１）科学的意義 

 非侵襲的手法で野生霊長類の遺伝的多様性や地域分化を定量する方法の開発に成功し、これま

で調査が困難だった個体群の基礎研究や保全計画への道を開拓した。 

 生存や繁殖に関係が深い遺伝子群をもつ MHC 領域について、ニホンザル地域個体群で遺伝的多

様性の経時変化をはじめて分析できた。また、幸島個体群で MHC 領域以外と異なる変動を検出し、

発育や出産の遅延に付随する変化との示唆を得た。さらに、開発した手法をボノボの野生個体群

に応用する展望をつけ、野生個体群の予備調査で座位や個体群により多様性の性格が異なるとの

新知見を得た。 

コンゴ盆地で絶滅が危惧されるボノボについて、広域をカバーする国際共同研究を実現し、

mtDNA からみた地域分化の構造を解明した。さらに、河川障壁だけでなく、個体群の歴史や環境

変動が遺伝分化に影響することを初めて明らかにし、保護に向けた個体群単位を提案した。 

 

（２）環境政策への貢献 

＜行政が既に活用した成果＞ 

 本研究チームが、コンゴ民主共和国のイヨンジ地区住民、コンゴ民主共和国生態森林研究所、

African Wildlife Foundation 等と協力して進めてきたイヨンジ村南地区の保護区化への努力が

実り、2012 年 4 月に同地区が同国環境省によって正式にコミュニティ・リザーブとして認められ
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た。この決定には、前述の広域レベルの生息地評価で同地区がきわめて重要なボノボの生息域で

あることを示したことが、大きく貢献した。 

 

＜行政が活用することが見込まれる成果＞ 

絶滅危惧種のリストを作成する国際自然保護連合が策定したボノボの保護のアクションプラン

で、日本の環境省のプロジェクトが遺伝的多様性と人獣共通感染症の調査、分析を担当した。 

 国内（千葉県）の外来種交雑問題の影響評価で、本プロジェクトで開発した遺伝子分析技術が

応用され、野生ニホンザルの交雑実態を明らかにした。この結果をもとに、平成 25 年度の対策事

業が県で検討されている。 

 

６．国際共同研究等の状況 

国際自然保護連合種生存委員会霊長類専門家グループ大型類人猿セクションに代表者の古市が

執行委員として参加し、本研究プロジェクトサブテーマ１～３の成果を提供して、Bonobo (Pan 
paniscus) Conservation Strategy 2012-2022 を作成。2013 年 1 月に出版された。  

コンゴ民主共和国イヨンジ村のローカル NGO の Forest de bonobos、同国科学研究省生態森林

研究所、国際 NGO の African Wildlife Foundation との共同プロジェクトとして、イヨンジ村南

部地域をボノボのための保護区とする活動を展開。2012 年 4 月に、イヨンジ・コミュニティ・

ボノボ保護区として同国環境省に設立が正式に認可された。  
コンゴ民主共和国では、ボノボの生態情報および分析用試料の収集のため、さまざま研究グル

ープと協力して調査をおこなった。以下に調査地域と協力者（所属）を列挙する。 

TL2: John A. Hart, Terese B Hart（Lukuru Wildlife Research Foundation, Kinshasa, 

Democratic Republic of Congo） 

Wamba: Monkengo-mo-Mpenge Ikali, Mbangi N. Mulavwa（Research Center for Ecology and 

Forestry, Ministry of High Education and Scientific Research, Mabali, Democratic Republic 

of Congo） 

Iyobdji: Monkengo-mo-Mpenge Ikali, Mbangi N. Mulavwa（Research Center for Ecology and 

Forestry, Ministry of High Education and Scientific Research, Mabali, Democratic Republic 

of Congo）; Jef Dupain（African Wildlife Foundation, Kinshasa, Democratic Republic of Congo） 

Lomako: Jef Dupain, Amy K. Cobden（African Wildlife Foundation, Kinshasa, Democratic 

Republic of Congo） 

Salonga: Gay E. Reinartz,Patrick Guislain（Bonobo and Congo Biodiversity Initiative, 

Zoological Society of Milwaukee, Milwaukee, Wisconsin, United States of America） 

Lac Tumba: Mbangi N. Mulavwa, Kumugo Yangozene（Research Center for Ecology and Forestry, 

Ministry of High Education and Scientific Research, Mabali, Democratic Republic of Congo） 

Malebo: Serge Darroze, Céline Devos（World Wide Fund for Nature, Kinshasa, Democratic 

Republic of Congo） 

 調査出発前に、各調査協力者と連絡を取ってボノボの生息情報を聞き、調査計画を検討した。

現地においては調査許可発行省庁との話し合い等事務手続きから実際の野外調査まで助力をいた

だいた。調査中に現地スタッフに資料のサンプリング方法を詳細に伝え、試料採取に習熟しても
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らった。したがって複数のパーティーでボノボの痕跡を探すことができ、試料採取の効率が上が

った。我々が現地を離れた後も、DNA試料の拡充、人獣共通感染症感染率の経時的変化を追跡する

ため、試料採取を継続するよう依頼し、機会がある度に試料とその他ボノボに関する情報をいた

だいた。なお、上記7地域のうちSalongaについては、キンシャサで試料調査方法を調査協力者に

詳細に伝えたのち、現地調査を依頼した。これらの研究グループとは現在も緊密な連携を保って

おり、今後の研究および保護活動においても協力してあたることができる。この連携は、本研究

プロジェクトで得られたきわめて大きな資産だといえる。 
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5) ＮＨＫスペシャル「日本列島～奇跡の大自然」（NHK総合、2011年3月） 

6) 「チンパンジーの謎に迫る～アフリカ・ウガンダ～」（NHK-BShi、2011年3月11日） 

7) 「かんきつ類で味覚変わる？紀伊のサル、苦味ＯＫ」（読売新聞全国版夕刊、2011年7月27

日） 

8) 「チンパンジー、生息地で味覚異なる」（読売新聞中部版朝刊、2011年12月28日） 

9) 「Bonobos are caring because they are led by females」(New Scientist電子版、2012

年3月8日) 

10) 「類人猿ボノボにも「絆」傷ついた仲間を捜索」(読売新聞電子版、2012年3月10日) 

 

（６）その他 

辻大和 日本霊長類学会高島賞 (2012年7月) 
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(２) 孤立個体群における人獣共通感染症のリスクアセスメントとサーベイランス 

 

京都大学 霊長類研究所 

人類進化モデル研究センター  明里宏文 

 岡本宗裕 

 鈴木樹理 

 宮部貴子 

 早川敏之 

 吉田友教 

                   

平成 22 年～24 年度累計予算額：46,589 千円 

（うち、平成 24 年度予算額：12,608 千円） 

           予算額は、間接経費を含む。 

 

［要旨］ 

本サブテーマではアフリカ及びアジアの野生霊長類に関して、感染症学的研究から得られるエ

ビデンスに基づく人獣共通感染症のリスクアセスメントを目的として以下の研究を行なった。 

１．絶滅が危惧される類人猿であるボノボについて、人獣共通感染症を引き起こす原因ウイルス

に対する特異抗体の測定システムが確立され、これにより様々な呼吸器感染症における疫学調査

が可能となった。特にこれまで困難とされた、アフリカで収集した糞便サンプルからの抗ウイル

ス特異抗体を抽出・検出する方法論を初めて確立した。これにより野生類人猿における病原体感

染状況のサーベイランス実施の基盤が整備された点で特筆すべき成果である。さらに本技術によ

る解析の結果、ウイルス特異抗体の保有率が孤立個体群の生息地域により異なることが明らかに

なった。このことは、孤立個体群におけるウイルス暴露への多様性を示しているとともに、感染

疫学から得たエビデンスに基づいたリスク評価を行うことで、可能な限り孤立個体群ごとに感染

症対策の最適化が可能であることを表しており特筆すべき成果である。 

２．外来マカクザル由来病原体によるニホンザルの感染症リスク研究：ニホンザルで生じた血小

板減少症の原因を究明し、解析過程で得られた知見を基に新規感染症のリスクについて評価した。

その結果、通常カニクイザルでは重篤な臨床症状を示さず（不顕性）自然感染しているサルレト

ロウイルス４型が、ニホンザルへの感染伝播により想定外の致死性症状を引き起こすことが初め

て明らかとなった。このことは、外来マカクザルに自然感染している病原微生物がニホンザルに

「種の壁」を越えて伝播することにより新規感染症を引き起こす可能性を表わしている。マカク

ザル間の病原体伝播が引き起こしうる重篤な人獣共通感染症の検出体制の充実により実態解明が

進んだことで、今後の起こりうる感染症のアウトブレークに即応できる体制が整ったことは特筆

すべき成果である。 

 

［キーワード］ 

人獣共通感染症、野生霊長類、リスクアセスメント、感染疫学、アウトブレーク 
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１．はじめに 

野生の霊長類集団が生息する森林地域は、伐採や資源開発、戦争など近年の社会・経済的変化

などによってヒトが踏み入る機会が格段に増加し、もはや野生霊長類にとっての聖域ではなくな

りつつある。未開の森林に存在していた微生物は、その住人である野生動物にとっては何ら害の

ない「共生する生命」であった。しかし外来生物であるヒトにとっては未知の感染症を引き起こ

す危険な病原体の宝庫であった。エボラ出血熱やマールブルグ病、エイズなど枚挙にいとまがな

い。新興感染症とは乱暴な侵入者であったヒトへの、未開の森林からの手痛いしっぺ返しと言え

よう。さらにこの不幸な想定外の出来事は、ヒトから森林の住人である野生霊長類への返礼へと

繰り返されることになる。すなわち近年に野生霊長類において発生した致死性感染症のアウトブ

レークは、ヒトにとっては多くの場合ありふれた風邪ウイルスによって引き起こされたことが明

らかにされている 1)。その結果、森林開発により生息地が分断化・縮小化された孤立霊長類個体

群が、さらにヒト由来病原体による感染症アウトブレークのため、その存続さえも脅かされてい

る。 

 

２．研究開発目的 

人獣共通感染症、特にヒト由来共通感染症（Anthropo-zoonosis）による絶滅のリスクから孤立

霊長類個体群を保護するためには、もはや自然の復元力に期待するといった消極的施策では手遅

れとなりかねない。従って、感染拡大防止や早期封じ込めといった積極的な対策を施すことが急

務と考えられる。「種の壁」を越えた病原微生物の野生霊長類への伝搬によるリスク評価やその

対策立案のためには、その基礎となる具体的な科学的なエビデンス、すなわち野生霊長類におけ

る人獣共通感染症に関する感染疫学情報が不可欠である。しかしこれまで、こうした疫学的・感

染症学的情報は非常に限られている。科学的にも医学的にも進歩した現代社会にあって、何故依

然としてこのような状況にあるのだろう？その原因の一つは、野生霊長類を対象とした感染疫学

研究の困難さにある。すなわち感染疫学の基本は、病原体に対する血清中特異抗体の検出である

が、野生霊長類から血液採取を行うことは非常に困難を伴う。麻酔を行えば採血そのものは可能

であるが、仮にある生息地の個体群 100 頭の捕獲、麻酔を想像して見れば、その手間はかなりの

ものとなろうことは容易に想像できるだろう。また、その個体群は二度とヒトを自らに近づける

ことはなくなるだろう。長年の信頼関係を構築することによって初めて可能となる、霊長類生態

研究の側からすれば容易に許容しがたい所行であろう。他方、感染疫学に従事する（ヒトを対象

とする）医学研究者からすれば、採血そのものが（倫理的側面を除いて）最大のネックとなるこ

とは全く想定外、想像外のことであろう。普段研究対象としているヒトであれば、看護師に指示

しておけば血液の入ったチューブが実験室に届くのだから。このように、生態学者と医学者は、

お互いの不理解やスタンスの違いもあって、野生霊長類を対象とした協調的な感染疫学研究の発

展には至らなかった。こうした困難なハードルを乗り越えて、野生霊長類における感染疫学研究

は果たして可能なのだろうか？ 

 ところで、本邦固有のサル類であるニホンザルに関して、人獣共通感染症の罹患状況や、リス

ク評価についてはほとんど情報が得られていない。もちろん、長年人間界に境界を接した、もし

くは重複した（アフリカの野生霊長類と比較して）生息地に住むニホンザルが、ヒトにとって大

きな感染症リスクがあるとは考えにくいので、積極的な感染疫学調査に至らないのも無理ないこ
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とであるが。こうした中で、国内におけるアカゲザルやタイワンザル等外来種マカクザルの野生

化によりニホンザルとの遺伝的交雑が危惧されているが、外来マカクザルに自然感染している病

原微生物がニホンザルに「種の壁」を越えて伝播した場合の危険性、リスクについてはこれまで

に全く検討がなされていない。 

 

上述の二つの課題、一見全く関連性のないテーマに感じられよう。しかし「種の壁」を超えた微

生物が新たな宿主にどのようなバイオハザードとなり得るのか、多くの場合その答えを持ち合わ

せていない。我々は、こうした背景を踏まえ、３年間という短い期間ではあったがこれらのチャ

レンジングな課題に取り組もうと決意した。 

 

３．研究開発方法 

（１）野生類人猿の人獣共通感染症原因ウイルスに関する感染疫学調査 

 ヒトおよび類人猿に感染症を起こしうる病原微生物の感染状況を把握することを目的にモニタ

リングシステム確立を試みた。通常、各種病原体に対する特異的 IgG 抗体を血清由来サンプルか

ら検出することにより病原体への感染状況をサーベイするのが一般的である。しかし野生生息域

で血液の採取は上述のように困難であり、事実上採取可能なサンプルは糞便に限られることから、

このような一般的方法論は本課題には適応できない。そこで本研究では、糞便中より粘膜型抗体

である IgA 抗体が検出しうるのではないかという作業仮説に基づき、その実証を試みた。このた

めには、以下の疑問点、障害を解消する必要があった。すなわち第１に、さまざまな病原体がそ

の感染刺激により宿主免疫応答として IgG 型と IgA 型を同時に誘導しうるのか？という疑問が生

じる。第２に、誘導された IgA が糞便サンプルから再現良く検出可能なのか？第３に、これらを

明らかにするためには、高い IgG 抗体価を示す病原体およびその類人猿個体の特定、さらにその

個体からの糞便と血液のペアサンプル入手が不可欠であった。しかも、検出系確立のための標準

サンプルとして用いるためには、抗体価が減弱していない新鮮なペアサンプルが求められる。こ

うした複雑な条件検討を適切に行なうため、当研究所で飼育されている複数のチンパンジーより

血液及び糞便をペアサンプルとして採取し、まず各種病原体に対する特異的 IgG 抗体の有無を血

清由来サンプルにて検討することにした。次にこの結果を踏まえ、抗体陽性率が高い病原体を選

定し、血清中の特異的 IgA 抗体を測定する。これらの結果、IgG および IgA ともに陽性を示した

特定の病原体（今回の場合、Epstain Barr virus (EBV)を選定した）・チンパンジー個体を選定

する。そして当該個体の糞便サンプル抽出液における当該病原体に対する IgA 抗体の有無につい

て検討を行なうとともに、同病原体に対する IgG 抗体価との相関性について比較検討を行なった。

結果的にはこれらのステップを全てクリア出来たため、これらの結果を基に、野生類人猿由来糞

便サンプル（各個体の糞便サンプル収集については、サブテーマ１での報告を参照のこと）につ

いて上述のように選定された特定の病原体に対する IgA 抗体の有無について検討を行なった。こ

の時点で、野生類人猿由来糞便サンプルから EBV に対する IgA 抗体が有意な割合で検出されたこ

とは本課題の成否を決定する重要なポイントであった（詳細は結果の稿で詳述）。そこで、イン

フルエンザウイルスをはじめとする人獣共通感染症病原微生物の感染状況を把握することを目的

にモニタリングシステムを確立した。すなわち、小規模霊長類個体群が生息する調査地における

各個体の糞便サンプルから IgA 抗体を抽出し、独自に構築した ELISA 法およびウェスタンブロッ
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ト法によりヒト由来呼吸器感染症を引き起こす各種ウイルス特異抗体の検出を試みた。 

 

（２）外来マカクザル由来病原体によるニホンザルの感染症リスク研究 

 原因不明のニホンザル血小板減少症の解明にあたっては、社団法人予防衛生協会、国立感染症

研究所、大阪大学微生物病研究所、京都大学ウイルス研究所等の研究機関との共同研究により様々

な解析手法を駆使した。病原体ゲノム同定には RDV 法（Rapid Determination system of Viral RNA 

sequence method）や次世代シークエンサーによるメタゲノム解析といった網羅的解析法、および

病原体特異的な PCR あるいは RT-PCR 法を用いた。ウイルス検出には、培養試験および電子顕微鏡

観察を行なった。さらに抗ウイルス抗体検査を行なった。これらの解析から得られたデータを基

に、ニホンザル血小板減少症の原因病原体について総合的な分析を行ない、その同定を進めた。

これらの結果、ニホンザル血小板減少症の原因が simian retrovirus typr-4 (SRV-4)感染による

ものであることを突き止めた。次に SRV-4 の感染源の特定を行なうため、SRV-4 特異的 DNA-PCR

と SRV 特異的抗体の検出法を確立し、京都大学霊長研に飼育されている全てのサル種における

SRV-4 のスクリーニングを行なった。これにより、どのサル種からどのように「種の壁」を越え

SRV-4 がニホンザルに伝搬したかを評価した。さらに、SRV-4 による血小板減少を主徴とする病原

性の原因究明を念頭に、感染ニホンザルの各種臓器における凍結切片を用いた SRV-4 に対する特

異的免疫染色法とヘマトキシリン・エオシン染色法を併用し、SRV-4 の組織分布解析を行った。 

 

４．結果及び考察 

（１）アフリカ類人猿の人獣共通感染症サーベイランス 

 まず当研究所で飼育されている１４頭のチンパンジーから得た血清由来サンプルにおいて、

各種病原体に対する特異的 IgG 抗体の有無を検討した。その結果を図に示す（図 1）。主に呼吸

器感染症では、パラインフルエンザウイルス、メタニューモウイルス、RS ウイルス、アデノウイ

ルス、コクサッキーウイルス、麻疹ウイルス、百日咳菌、肺炎マイコプラズマ、肺炎クラミジア

の特異抗体が検出された。ヘルペスウイルス感染症においては、サイトメガロウイルス、水痘・

帯状疱疹ウイルス、エプスタインバーウイルス(EBV)の特異抗体が検出された。消化器感染症では、

A 型肝炎ウイルス、ロタウイルス、赤痢アメーバの特異抗体が検出された。 

次に、国内飼育されているチンパンジーの血清サンプル中、特に IgG 抗体価が高かった EBV に

ついて抗 EBV-IgA 抗体を検討したところ、いずれの個体においても高い IgA 抗体価が確認された

(図 2)。そこで、同一個体の糞便サンプル抽出液における IgA 抗体の有無について検討を行なっ

た。その結果、血清抗 EBV-IgG/IgA 抗体が陽性であった殆どの個体において、抗 EBV-IgA 抗体が

検出された(図 2)。さらにウエスタンブロット法において、血清、糞便サンプルのいずれからも

抗 EBV-IgA 抗体特異バンドが検出された（図 3）。この時点で、野生類人猿由来糞便サンプルか

ら EBV に対する IgA 抗体が有意な割合で検出されたことは本課題の成否を決定する重要なポイン

トであった。すなわちこの結果より、①ウイルス感染刺激により宿主免疫応答として IgG, IgA

抗体を同時に産生し、この IgA が糞便中にも残存していること、そして②糞便サンプルから IgA

抗体が抽出可能であること、を実証できたのである。この結果によって、類人猿由来糞便サンプ

ルからの IgA 抗体抽出技術そのものは確立できたものと判断されたため、類人猿由来糞便サンプ

ルからの病原体特異抗体の定性、定量解析が可能となったのである。 
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図１ 霊長類研究所チンパンジーにおける各種ヒト病原微生物に対する特異抗体の保有状況 
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図２ 飼育下チンパンジーにおける EBV 特異的 IgG、IgA 特異抗体の検出 

 

 

 

図３ WB 法による飼育下チンパンジーにおける EBV 特異的 IgA 特異抗体の検出 
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図４ コンゴ民主共和国における野生ボノボ糞試料採集地 

 

そこで、コンゴ共和国の野生ボノボ各生息地（図 4）から採取した糞便サンプルから IgA 抗体

を抽出し、ELISA 法により抗 EBV 抗体について検討を行った。その結果、100 頭中 25 頭において

EBV に対する特異抗体を保有していることが明らかになった（図 5）。 

 

 

 

 

図５ 野生ボノボにおける抗 EBV-IgA 抗体価 
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 興味深いことに、ボノボ生息地ごとに抗体陽性率が顕著に異なることを見出した（表 1）。す

なわち Wamba, TL2, Lomako では 19-41%という高い抗体陽性率であるのに対し LacTumba では全頭

陰性であった。その結果より、ボノボの生息地により EBV 感染分布に大きな偏りがあることが初

めて明らかとなった。 

 

表１ 異なる地域の野生ボノボの糞試料における EBV 特異 IgA 抗体の陽性率 

 

 

以上の結果より、類人猿由来糞便サンプルからの病原体特異抗体の定性、定量解析系が確立され

たと判断し、最後に野生チンパンジーでアウトブレークが観察されている呼吸器感染症の原因ウ

イルス（インフルエンザウイルス、パラインフルエンザウイルス、ムンプスウイルス、RS ウイル

ス）について、それぞれの特異抗体を検出する ELISA 系を独自に構築した。この系を用いて、野

生ボノボの糞便における IgA 型特異抗体を調べた(図 6, 7)。その結果、インフルエンザウイルス

においては、21-28%が陽性であることが示された。またパラインフルエンザウイルス、ムンプス

ウイルス、RS ウイルスに対する抗体陽性率は、22-27%であった。この時点では、複数の異なるウ

イルスに対して一見同等な抗体陽性を示していたことから、本法による検査結果が非特異的反応

によるものである可能性を否定できなかった。しかし個体ごとの結果を精査すると、ウイルス種

ごとに、もしくは同じウイルス種内でも異なるジェノタイプ間では特異抗体の有無やその抗体価

が大きく異なっていた。したがって本法により検出される抗体反応は特異的であるものと考えら

れた。 

 注目すべきことに、ボノボ生息地によりウイルス抗体陽性率は顕著に異なっていた（図 8, 9）。

ウイルス種により多少ばらつきがあるが LacTumba では全般的に陽性率が低く、このことは EBV

における結果と同様であった。ただし、インフルエンザ B 型やパラインフルエンザ２型、RSV-B

では中等度の陽性率であり、病原体によっては一定の感染歴があることが推定された。他方、TL2, 

Lomako では全般的に陽性率が高かった。以上の結果から、生息域により全般的なウイルス流行傾

向に大きな偏りがあること、同じ生息域であってもウイルスの種類やその型別によって流行状況

にかなり違いがあることが明らかとなった。 
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図６ 野生ボノボにおけるオルソミクソウイルス科呼吸器感染症ウイルス特異的 IgA 特異抗体の

検出。P/N 比が 2 以下は特異抗体陰性。 

 

図７ 野生ボノボにおけるパラミクソウイルス科呼吸器感染症ウイルス特異的 IgA 特異抗体の検出 
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図８ 野生ボノボ生息地域別のオルソミクソウイルス科呼吸器感染症

ウイルス特異抗体陽性率の比較 

 

 

図 9 野生ボノボ生息地域別のパラソミクソウイルス科呼吸器感染症

ウイルス特異抗体陽性率の比較 
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ところで、今後の類人猿保護政策を考える際、こうした感染疫学的知見は、どのような意義が

あるだろうか？ヒト由来ウイルスに暴露する機会が多く、ウイルス特異的な抗体を高頻度で保有

するボノボ個体群では、結果論として感染により致死性症状を呈さず治癒したことを表しており、

その多くが多様なウイルスに対する防御免疫を獲得している可能性がある。この場合、その地域

個体群は当該ウイルスおよび近縁ウイルスによる再感染流行に対し抵抗性を示す（いわゆるワク

チン効果）ことが期待される。一方、過去にこうした感染流行のなかった生息域では、ウイルス

の新規流行（特に現地住民ではなく海外からの観光客や研究者が持ち込むもの）に対して免疫学

的にナイーブであり、ある生息域の個体群が特定のウイルスに対して感受性が高く致死性症状を

呈してしまう恐れがある。実際、さまざまな感染症において特定の MHC ハプロタイプが感染への

抵抗性/感受性を規定することはよく知られており、他の地域との交流がない孤立個体群では遺伝

子型の多様性に乏しいためにある種の病原体侵入に対して適切な防御免疫を誘導できないといっ

た可能性も想定される。こういった可能性を考慮し、例えば LacTumba のような、過去にウイル

ス感染流行頻度が少なかったと推測される生息域では、特に海外からの観光客や研究者の立ち入

りを制限する、もしくはリスク抑制を念頭にした予防策（事前の健康チェックやマスク装着等）

をより厳格に実施するなどのオーダーメード対策を執ることが望ましい。 

 今回の感染疫学調査で対象とした呼吸器感染症では、原因ウイルス感染から長くとも数週間以

内に治癒するのが通常であり、１度の感染であれば特異抗体価は１,２年程度で漸減しやがて検出

限界以下となる。現時点で糞便から抗体が検出されるということは、原因ウイルスの野生個体群

への感染流行が比較的最近に生じたか、もしくは現在流行している可能性が考えられる。今後、

横断的調査に加えて一定地域の個体群における経時的な抗体価動態をフォローアップすることに

より、病原体ごとに流行の消長が把握できるものと期待される。 

 

（２）外来マカクザル由来病原体によるニホンザルの感染症リスク研究 

京都大学霊長類研究所では、この 10 年間で 2 回、血小板の急激な減少という症状でニホンザル

が死亡する事例があった。いったん発症すると致死率は極めて高く、第 1 期の 2001-2002 年の約

1 年間に 7 頭発症して 6 頭が死亡し、6 年間をおいて、第 2 期の 2008 年 3 月から 2010 年 12 月ま

での間に 42 頭発症して 41 頭が死亡した（図 10）。 

図 10 ニホンザル血小板減少症の発症数の推移 
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臨床症状としては皮下、口腔、消化管や肺などの出血や血便が典型的であり、発症後数日で急

性転機を辿り死に至る。性、年齢、捕獲地などに発症の偏りは見られない。血液学的には通常 30-40

万/mm3 ある血小板の激減とそれに続く赤血球ならびに白血球の減少が発症個体全頭に共通して認

められる。特に死亡時には血小板数がほぼ０になるケースがほとんどであり、これが本疾病のも

っとも特異的な現象となっている。第 2 期のアウトブレークにおける発症例の急激な拡大から、

何らかの感染症が疑われた。そこでまず、Ebola（エボラ出血熱）, Marburg（マールブルグ病）, 

Lassa（ラッサ熱）, CCHF（クリミアコンゴ出血熱）等のヒトが感染すると重篤な出血性の症状を

呈する病原体に対する抗体およびゲノムの有無を調べたが、いずれも陰性であった。そこで、社

団法人予防衛生協会、国立感染症研究所、大阪大学微生物病研究所、京都大学ウイルス研究所等

の研究機関の協力により、考えられるあらゆる方策（RDV 法、次世代シークエンサーによるメタ

ゲノム解析、電子顕微鏡による観察、培養試験、抗体検査等）を駆使し、複数の発症個体につい

て病原体の同定を試みた。その結果、RDV 法およびメタゲノム解析にて SRV に高い相同性を示す

ウイルスゲノムが検出された。その後、詳細なゲノム解析により、このウイルスが SRV-4 である

ことが突き止められた。また電子顕微鏡解析の結果、発症ニホンザルの血漿中にはサルレトロウ

イルス 4 型（SRV-4）と非常に類似した形体のウイルス粒子が観察された(図 11)。 

 

図 11 発症個体血漿中の SRV 粒子像 

以上の結果より、ニホンザルにおける血小板減少症の原因は、SRV-4 である可能性が高いと判

断された。そこで、研究所内の多様なサル種への感染流行状況の把握および感染ザルの摘発淘汰

が急務と考えられたため、上述のウイルスゲノム情報を基に、血漿及び血球からのウイルス RNA

検出法を確立した（図 12）。 
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図 12 RT-PCR 法による SRV-4 ゲノムの同定 

 

本法による解析の結果、発症個体の血漿中のみならず糞便や尿、各臓器中において SRV-4 遺伝

子が確認された。他方、発症したサルとまったく接点のない正常ザルでは、いずれのサンプルか

らも SRV-4 遺伝子は検出されなかった。 

次に発症個体及びハイリスク群（発症個体と同居飼育）、ローリスク群（同居ザルに発症個体

なし）の血漿におけるウイルス遺伝子および抗 SRV 抗体について解析を行った（図 13）。重要な

ことに、発症個体では全て SRV-4 遺伝子が陽性であるにも関わらず、抗 SRV 抗体は全て陰性であ

った。一方、ハイリスク群では多くの例で抗体陽性であった。またローリスク群ではいずれも陰

性であった。このことから、何らかの要因により SRV に対して適切な抗体応答が誘導されないニ

ホンザル個体群ではウイルス感染制御が破綻し、その結果ウイルスが骨髄細胞を傷害し血小板減

少に至るものと考えられた。 

 興味深いことに、SRV-4 はカニクイザルが自然宿主であることがアメリカの研究グループに

よって最近報告された 2)。事実、当研究所で飼育されていたカニクイザルについて調査したとこ

ろ、複数の個体から抗 SRV 特異抗体が陽性であることが確認され、また一部の個体からは SRV-4

遺伝子が検出された(図 13)。国内カニクイザル繁殖施設において SRV-4 の高頻度な感染が確認さ

れているが、今回ニホンザルで見られるような致死的血小板減少症は見られない。従って、自然

宿主であるカニクイザルでは重篤な臨床症状を示さない（不顕性感染）が、ニホンザルへの感染

により想定外の致死性疾患を呈するものと考えられた。最後に、感染ニホンザル生体内における

SRV-4 の組織分布について検討を行った（図 14-19）。その結果、血小板減少症を発症した個体か

らサンプリングしたさまざまな組織（小腸、大腸、盲腸、腸間膜リンパ、腎臓）より SRV-4 Env

蛋白特異的シグナルが検出された。それぞれの組織ごとに詳しく調べてみると、小腸、大腸、盲

腸の粘膜上皮で SRV-4 特異的反応が強く観察された。また、腎臓においては腎小体内部において、

SRV-4 特異反応が観察された。しかし心臓においては、SRV-4 感染は観察されなかった。SRV-4 非

感染ザル由来組織ではいずれの部位でも陰性であった。 
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以上の結果より、SRV-4 はニホンザルにおいてリンパ組織のみならず、消化管や腎臓など多様

な組織で感染増殖していることが示された。このことは、糞便や尿中にウイルスが検出されるこ

とと一致するとともに、ニホンザル放飼場やグループケージにおける糞便や尿を介した個体間の

感染伝播の原因となっているものと考えられた。 

 

 

図 13 ニホンザル及びカニクイザルにおける SRV-4 及び抗体の検出 
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図 14 SRV-4 感染ニホンザル小腸における SRV-4 Env 抗原の検出 

 

 

図 15 SRV-4 感染ニホンザル大腸における SRV-4 Env 抗原の検出 

 

 

図 16 SRV-4 感染ニホンザル盲腸における SRV-4 Env 抗原の検出 
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図 17  SRV-4 感染ニホンザル腸間膜リンパ節における SRV-4 Env 抗原の検出 

 

 

図 18  SRV-4 感染ニホンザル腎臓における SRV-4 Env 抗原の検出 

 

 

図 19  SRV-4 感染ニホンザル心臓における SRV-4 Env 抗原の検出 
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５．本研究により得られた成果 

（１）科学的意義 

第１に、野生類人猿であるチンパンジーとボノボにおいてヒト由来人獣共通感染症のリスクが

危惧される状況において、その克服に不可欠な科学的なエビデンスとしての野生霊長類における

人獣共通感染症に関する感染疫学情報を得るための技術的基盤が初めて確立された。すなわち、

類人猿由来糞便サンプルからの IgA 抗体抽出技術とそれを応用した病原体特異抗体の定性、定量

解析が本研究により可能となったことは画期的な進歩である。本成果は、霊長類生態学とウイル

ス学の専門家がそれぞれの得意分野を生かしつつ、本プロジェクトによる協調的かつ生産的な共

同研究活動があって初めて成し遂げられたものである。また霊長類研究所という飼育下の類人猿

のサンプルが比較的容易に入手できる希有な環境に支えられ、本研究実施に当たり最も困難と思

われた方法論の確立が短期間に為し得たものであろう。本邦において、このような学術的にも疎

遠な異なる他分野間での協力関係に基づくブレークスルーは希であり、まさに霊長類研究所とい

うユニークな環境ならではの優れた成果であると言えよう。 

 これまでに類人猿の孤立個体群における人獣共通感染症が原因となる大規模な頭数減少が報告

されている。こうした危機的状況の回避に向け、専門家会議等ではワクチン投与や治療などの人

為的介入が検討されているが、その是非については今も意見が分かれるところである。その最大

の問題は感染疫学調査に基づく科学的エビデンスの欠如にあり、旧来の経験則に基づく環境保護

政策では必ずしも適切な対策を講じられないのが実情である。すなわち生息地域により異なる社

会的および政治経済的な背景の多様性に起因して、孤立個体群によって感染症罹患状況や罹患歴、

各病原体への防御免疫保有率などが異なる可能性が考えられるため、実際問題としてボノボ全体

に一律の感染症対策を講じることが適切とは言いがたい。従って、よりピンポイントに適材適所

の対策を講じることが望ましい。こうした背景において、本研究成果として様々な呼吸器感染症

における疫学調査が可能となったことは意義深い。特に、昨年度の本研究において予備的結果で

はあるが孤立個体群の生息地域によりウイルス特異抗体の保有率などに顕著な差が見られたこと

から、今後リスク要因となる各種病原ウイルスの孤立個体群におけるより精密な感染疫学データ

を積み重ね、そのエビデンスに基づいたリスク評価を行い、可能な限り孤立個体群ごとに最適化

された感染症対策を実施していくことが重要である。 

 第２に、より私たちの身近に住むマカク類の種の壁を越えた感染症の疫学調査による感染源の

特定と感染経路の予測が立てられたことである。霊長類研究所のニホンザルでは、数年前から原

因不明の血小板の減少による致死的疾患が発生しており、その原因究明が急がれていた。そこで

国内諸研究機関との共同研究により原因ウイルスの特定に尽力し、SRV-4 のニホンザル感染こそ

がその原因であることを突き止めた。すなわち SRV-4 特異的ゲノム検出系と抗体検査法を確立し、

ニホンザルのみならず多様なサル種における SRV-4 の疫学調査を行い、感染源の特定と感染経路

の予測を行なった。その結果、SRV-4 がカニクイザルからニホンザルに伝搬して、その「種の壁」

を超えたことが想定外の致死的疾患をニホンザルに引き起こしたことが解明された。このような

短期間で原因ウイルスを解明し、その防疫体制を確立できたことは感染症学的観点において特筆

に値する。さらに放飼場で自然に近い飼育環境での感染が拡大したことは、万が一 SRV-4 の自然

宿主であるカニクイザルが野生ニホンザルと接触することがあれば同様な悲劇が起こりえること

を示唆するものであり、非常に意義深い。鳥インフルエンザなどの例にも見られるように、予想
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を超えた劇症化をもたらす種の壁を越えたウイルス感染は、ヒトや野生動物にとって重大な問題

であり、今後もその解明や予防策の更なる改善を図り、野生霊長類における感染症のアウトブレ

ークが起こった場合に、直ちにその原因究明や感染拡大防止等に対応可能な基盤技術、霊長類感

染症研究拠点の維持発展、さらにそのための人的育成が不可欠であろう。 

 

（２）環境政策への貢献 

＜行政が既に活用した成果＞ 

特に記載すべき事項はない。 

 

＜行政が活用することが見込まれる成果＞ 

アジア・アフリカ野生霊長類の人獣共通感染症に関して、その感染流行状況は充分把握されて

おらず、よって各病原体のリスク評価が行なわれていないのが実情であった。その原因として、

野生霊長類の感染症研究を担う研究機関・施設がこれまで国内で欠如しており、そのため基盤的

技術開発および人材育成が進められてこなかった事が挙げられる。３年間の本研究事業では、ア

ジア・アフリカ野生霊長類に関する人獣共通感染症モニタリングのための基盤技術開発が大きく

進捗した。これは今後の霊長類種や生息域に応じたリスク評価実施およびガイドライン策定に向

け、具体性および実現可能性を高めた意義深い成果と言えるであろう。さらに、本研究実施に伴

い、本サブテーマメンバーおよび若手スタッフによる感染症研究チームが新たに確立するととも

に、社団法人予防衛生協会、国立感染症研究所、大阪大学微生物病研究所、京都大学ウイルス研

究所、長崎大学熱帯医学研究所等との共同研究ネットワークが構築され、非常に効率的な研究推

進が可能となった。この結果として、マカクザル間の病原体伝播が引き起こしうる重篤な人獣共

通感染症の可能性を実証した事は、今後のリスク評価及びその対策立案といった側面も踏まえ、

環境行政上非常に意義深い。以上、これらの成果は、霊長類感染症に関する研究拠点形成および

若手研究者育成といった長期的ビジョンに立脚した野生霊長類関連環境政策に大きく貢献するも

のと期待される。 

さらに、マカクザル間の病原体伝播が引き起こしうる重篤な人獣共通感染症の検出体制の充実

により実態解明が進んだことは、今後の起こりうる感染症のアウトブレークに即応できる体制が

整ったことを意味する。以上、これらの成果は、霊長類感染症に関する研究拠点形成および若手

研究者育成といった長期的ビジョンに立脚した野生霊長類関連環境政策に大きく貢献するものと

期待される。 

 

６．国際共同研究等の状況 

国際自然保護連合種生存委員会霊長類専門家グループ大型類人猿セクションに代表者の古市が

執行委員として参加し、本研究プロジェクトサブテーマ１～３の成果を提供して、Bonobo (Pan 
paniscus) Conservation Strategy 2012-2022 を作成。2013 年 1 月に出版された。  

コンゴ民主共和国では、ボノボの生態情報および分析用試料の収集のため、さまざま研究グル

ープと協力して調査をおこなった。以下に調査地域と協力者（所属）を列挙する。 

TL2: John A. Hart, Terese B Hart（ Lukuru Wildlife Research Foundation, Kinshasa, 

Democratic Republic of Congo） 
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Wamba: Monkengo-mo-Mpenge Ikali, Mbangi N. Mulavwa（Research Center for Ecology and 

Forestry, Ministry of High Education and Scientific Research, Mabali, Democratic Republic 

of Congo） 

Iyobdji: Monkengo-mo-Mpenge Ikali, Mbangi N. Mulavwa（Research Center for Ecology and 

Forestry, Ministry of High Education and Scientific Research, Mabali, Democratic Republic 

of Congo）; Jef Dupain（African Wildlife Foundation, Kinshasa, Democratic Republic of Congo） 

Lomako: Jef Dupain, Amy K. Cobden（African Wildlife Foundation, Kinshasa, Democratic 

Republic of Congo） 

Salonga: Gay E. Reinartz,Patrick Guislain（Bonobo and Congo Biodiversity Initiative, 

Zoological Society of Milwaukee, Milwaukee, Wisconsin, United States of America） 

Lac Tumba: Mbangi N. Mulavwa, Kumugo Yangozene（Research Center for Ecology and Forestry, 

Ministry of High Education and Scientific Research, Mabali, Democratic Republic of Congo） 

Malebo: Serge Darroze, Céline Devos（World Wide Fund for Nature, Kinshasa, Democratic 

Republic of Congo） 

 調査出発前に、各調査協力者と連絡を取ってボノボの生息情報を聞き、調査計画を検討した。

現地においては調査許可発行省庁との話し合い等事務手続きから実際の野外調査まで助力をいた

だいた。調査中に現地スタッフに資料のサンプリング方法を詳細に伝え、試料採取に習熟しても

らった。したがって複数のパーティーでボノボの痕跡を探すことができ、試料採取の効率が上が

った。我々が現地を離れた後も、DNA 試料の拡充、人獣共通感染症感染率の経時的変化を追跡す

るため、試料採取を継続するよう依頼し、機会がある度に試料とその他ボノボに関する情報をい

ただいた。なお、上記 7 地域のうち Salonga については、キンシャサで試料調査方法を調査協力

者に詳細に伝えたのち、現地調査を依頼した。これらの研究グループとは現在も緊密な連携を保

っており、今後の研究および保護活動においても協力してあたることができる。この連携は、本

研究プロジェクトで得られたきわめて大きな資産だといえる。 

 

７．研究成果の発表状況  

（１）誌上発表 

＜論文（査読あり）＞ 

1) Yoshida T, Saito A, Iwasaki Y, Iijima S, Kurosawa T, Katakai Y, Yasutomi Y, Reimann 

KA, Hayakawa T, Akari H (2010) Characterization of natural killer cells in tamarins: 

a technical basis for studies of innate immunity. Frontiers in Microbiology 1: 128. 

2) Saito A, Kawamoto Y, Higashino A, Yoshida T, Ikoma T, Suzaki Y, Ami Y, Shioda T, 

Nakayama EE, Akari H (2012) Allele Frequency of Antiretroviral Host Factor TRIMCyp 

in Wild-caught Cynomolgus Macaques (Macaca fascicularis).  Frontiers in Microbiology 

3: 314. 

3) Saito A, Kono K, Nomaguchi M, Yasutomi Y, Adachi A, Shioda T, Akari H, Nakayama EE 

(2012) Geographic, genetic and functional diversity of antiretroviral host factor 

TRIMCyp in Cynomolgus macaque (Macaca fascicularis). Journal of General Virology, 

93: 594-602. 
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4) Yoshida T, Omatsu T, Saito A, Katakai Y, Iwasaki Y, Iijima S, Kurosawa T, Hamano M, 

Nakamura S, Takasaki T, Yasutomi Y, Kurane I, Akari H (2012) CD16 positive natural 

killer cells play a limited role against primary dengue virus infection in tamarins. 

Archives of Virology, 157: 363-368. 

5) Kooriyama T, Okamoto M, Yoshida T, Nishida T, Tsubota T, Saito A, Tomonaga M, Matsuzawa 

T, Akari H, Nishimura H, Miyabe-Nishiwaki T (2013) Epidemiological study of zoonoses 

derived from humans in captive chimpanzees. Primates 54: 89-98.  

6) Yoshida T, Omatsu T, Saito A, Katakai Y, Iwasaki Y, Kurosawa T, Hamano M, Higashino 

A, Nakamura S, Takasaki T, Yasutomi Y, Kurane I, Akari H (in press) Dynamics of cellular 

immune responses in the acute phase of dengue virus infection. Archives of Virology. 

DOI: 10.1007/s00705-013-1618-6.  

 

＜その他誌上発表（査読なし）＞ 

 特に記載すべき事項はない。 

 

（２）口頭発表（学会等） 

1) Akari H (2010.8) Novel non-human primate models for hepatitis C and AIDS, 2010 KALAS 

international symposium, Korea. 
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3) Suzuki J, Yamamoto H, Ishida T, Li T-C, Takeda N (2010.9)  Health management of 
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（３）出願特許 

 特に記載すべき事項はない。 

 

（４）シンポジウム、セミナー等の開催（主催のもの） 

1)  シンポジウム：霊長類モデル動物を用いたウイルス感染症研究（主催） 東京医科歯科大

学・難治疾患共同研究拠点 研究集会（東京）平成 23 年 10 月 7 日  

 

（５）マスコミ等への公表・報道等 

1) 「Japanese monkey deaths puzzle」（Nature 英語版、2010年7月15日vol 466） 

2) 「ニホンザルで謎の出血症」（Nature 日本語版、2010年7月15日vol 466） 

3) 「京大霊長類研サル５０頭ウイルス死：ヒトに病気起こさず」（朝日新聞電子版、2010年

11月11日） 

4) 「京大ニホンザル大量死 原因を特定」（産経新聞電子版、2010年11月11日） 
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5) 「ニホンザル大量死、別種からウイルス感染 京大霊長類研究所」（中日新聞電子版、2010

年11月11日） 

6) 「ニホンザル謎の大量死 ウイルス所内感染か」（京都新聞電子版、2010年11月11日） 

 

（６）その他 

 明里宏文 Early Investigator Award 受賞 (29th Annual Symposium on Nonhuman Primate 

Models for AIDS, Seattle, USA, Oct. 2011)  
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DG, Yee JL, Lerche NW (2010) The complete genome and genetic characteristics of SRV-4 
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(3) 孤立個体群の現状分析と生息地の維持・回復のための生態学的・社会学的研究 
 
京都大学 野生動物研究センター  

伊谷原一  
松沢哲郎  
幸島司郎  
村山美穂  
杉浦秀樹  
中村美知夫  
風張（長谷川）喜子                    

   
 平成 22 年～24 年度累計予算額：37,571 千円  
（うち、平成 24 年度予算額：11,571 千円）  

           予算額は、間接経費を含む。  
［要旨］  

霊長類の多くの種において、活発な人間活動による個体群の孤立が起こっている。孤立した小

さな個体群は、さまざまな要因によって個体数が変動しやすく、絶滅のリスクが大きい。したが

って、霊長類の保全においては、孤立個体群の保全が重要課題と言える。大型類人猿では、効果

的な種の保全のためにプライオリティ・ポピュレーション(保全対策の優先的対象個体群)の選定

が喫緊の課題とされているが、地域個体群に関する情報が集約されておらず、学術的根拠に基づ

いた選定が困難な状況が続いている。一方で、国内では孤立したニホンザル個体群がいくつも存

在している。これらの多くは、客観的な存続可能性の検討が行われずに保全上の位置づけがなさ

れ、また、農作物被害を軽減するための捕獲対象にもなっている。そこで、本サブテーマでは、

大型類人猿とニホンザルの孤立個体群について、存続可能性の検討に必要な情報を収集し、デー

タベースを構築した。また、大型類人猿のプライオリティ・ポピュレーションの選定・保全政策

の立案・実証的研究の開始に向けて、予備的に個体群の存続可能性を分析した。今後、個体群の

存続をおびやかす要因を考慮して存続可能性を再評価することで、具体的な保全政策の立案に結

び付けることができる。さらに多くの個体群について分析が進めば、客観的な評価に基づいてプ

ライオリティ・ポピュレーションを選定できる。ニホンザルについては、環境収容力の小さな島

嶼個体群と本土の個体群における、個体群の縮小と回復の遺伝的影響を検討した。また、個体群

動態パラメータの推定に使用したデータの年数や精度によって、存続可能性の評価(個体数変動の

予測)の正確性がどのように異なるか検討した。これらの成果は、存続可能性を考慮したニホンザ

ルの保全管理対策を考える際に、有用な参考情報として利用できる。 
 
［キーワード］  

大型類人猿、ニホンザル、孤立個体群、データベース、存続可能性分析 
 
１．はじめに  

霊長類の多くの種において、活発な人間活動による個体群の孤立が起こっている 1),2),3)。孤立し
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た小さな個体群は、近交弱勢、遺伝的多様性の消失、人口学的確率性、環境変動、カタストロフ

などによって個体数が減少しやすく、絶滅のリスクが大きい 4)。したがって、霊長類の保全にお

いては、孤立個体群の保全が重要課題と言える。  
全ての種が絶滅危惧種となっている大型類人猿では、ほとんどの個体群が孤立しており、効果

的な種の保全のためには優先的に保全対策を実施するプライオリティ・ポピュレーションの選定

が急務である 2)。プライオリティ・ポピュレーションを選定するには、各地域個体群の存続可能

性と保全対策を実施した場合に見込まれる効果を検証する必要がある。しかし、地域個体群に関

する情報が集約されていないため、学術的根拠に基づいたプライオリティ・ポピュレーションの

選定が困難な状況が続いている。一方で、国内に目を向けると、日本の固有種であるニホンザル

においても孤立した地域個体群がいくつも存在している。現在は分布、個体数ともに拡大中だと

いう理由で、客観的な存続可能性の検討が行われずに保全上の位置づけがなされている（下北半

島の個体群など 5)）。また、これらの多くは、農作物被害を軽減するための有害駆除の対象とな

っており 6),7),8)、実際の効果とは無関係に、毎年、多くの個体が取り除かれている地域もみられる

9)。このような行為が個体群の存続に及ぼす影響を危惧する声はあるものの 10)、その影響は未だ

検証されていない。  

２．研究開発目的 
本サブテーマでは、大型類人猿とニホンザルの孤立した地域個体群について、存続可能性の検

討に必要な情報を収集し、データベースを構築することを目的とした。また、大型類人猿のプラ

イオリティ・ポピュレーションの選定・保全政策の立案・実証的研究の開始に向けて、各個体群

の存続可能性を分析する。ニホンザルについては、有害駆除・個体数調整の影響を含め、個体群

の存続可能性を正確に分析した上で保全管理が行われる必要がある。その助けとなるような情報

を提供する。以下に、それぞれについての具体的な内容を記す。  

（１）データベースの構築  
大型類人猿とニホンザルの孤立した地域個体群について、生息地に関する基礎的な事項(地形・

気候・植物相など)や個体群動態、個体群存続を脅かす要因などの情報を収集し、データベース

を構築する。  

（２）個体群の縮小と回復による遺伝的影響の検討（ニホンザル）  
遺伝的多様性は、集団の存続に影響を及ぼす重要な要因の一つだと考えられている 11)。近年、

ニホンザルは人間活動によって多くの個体群が縮小と回復を経験した。島嶼や半島の孤立個体群

も例外ではない。急激な有効集団サイズの縮小は、ボトルネック効果と呼ばれる極端な遺伝的浮

動によって遺伝的多様性を低下させるが 11)、個体群が速やかに回復する場合、突然変異によって

ボトルネック効果が緩和され、遺伝的多様性は比較的回復しやすいと考えられている 12),13),14),15)。

ただし、島嶼や半島などの環境収容力が小さい孤立個体群では、たとえ有効集団サイズが回復し

たとしても、突然変異が蓄積するほどの大きさでないために、ボトルネック効果の緩和はほとん

ど期待できず、遺伝的多様性の回復は著しく抑制されると考えられる。  
宮城県石巻市金華山島の個体群は、戦中から戦後にかけて大幅な縮小を経験し、その後回復し

た 16)（図１）。ただし、環境収容力のために 300 個体を超えて増加したことはない（図２）。本
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土側の個体群も、深刻な個体群の縮小を経験しているが 1)（図１、２）、現在は個体群を拡大中

である（図２）。同様の経験を持つニホンザル個体群のモデルとしてこれらの個体群に着目し、

個体群の縮小と回復による遺伝的影響を検討する。  

 
図１ 東北地方におけるニホンザルの生息域の変遷と金華山島および本土個体群。  

（参考文献 17),18）を改変）  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
図２ 金華山島および宮城県本土個体群における個体数変動  

●：実測値（参考文献 19),20),21),22),23)より）◆：実測値  （参考文献 24),25),26)より）---：推定値  

 

（３）調査年数と個体数シミュレーションの正確性に関する検討（ニホンザル）   
存続可能性分析では、個体群に関する複数の動態パラメータから将来の個体数をシミュレーシ

ョンする。一般に、妥当な予測を得るには 6 年以上の調査によって動態パラメータを推定する必

要があるとされている 27)。しかし、ニホンザルにおいて、6 年以上個体群動態が調べられている
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個体群は多くない。保全管理の現場では、とくに農作物への依存が強い個体群に関しては、2～3
年の調査でも十分に妥当な予測が得られるとの意見もあるようだ。そこで、数十年にわたって個

体群動態が把握されている青森県下北半島のデータを利用して、調査の年数によってシミュレー

ションの正確性がどの程度異なるのか検証する。これらの結果から、妥当な予測を得るために必

要な調査の年数を検討する。  

（４）個体群の存続可能性分析（大型類人猿）  
データベースに集約した情報から、個体群動態パラメータを推定できた大型類人猿の個体群に

ついて、存続可能性を評価する。  

３．研究開発方法  
（１）データベースの構築  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図３ 大型類人猿の対象種・地域個体群  (参考文献 3)を改変) 
 
大型類人猿については、ボッソウ・ニンバ生態圏保護区（ギニア共和国、以下ボッソウ）、カ

リンズ森林保護区（ウガンダ共和国、以下カリンズ）、マハレ山塊国立公園・ウガラ森林保護区

（タンザニア連合共和国、以下それぞれマハレ、ウガラ）、カフジ・ビエガ国立公園（コンゴ民

主共和国、以下カフジ)、ムカラバ・ドゥドゥ国立公園（ガボン共和国、以下ムカラバ）のチンパ

ンジー、ルオー学術保護区（コンゴ民主共和国、以下ルオー）のボノボ、カフジのヒガシゴリラ、

ムカラバのニシゴリラ、ダナムバレー保護区（マレーシア、以下ダナムバレー）のオランウータ

オランウータン

チンパンジー

チンパンジー

チンパンジー

チンパンジー  
ヒガシゴリラ

ボノボ

チンパンジー / ニシゴリラ

チンパンジー
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ンを情報収集の対象とした（図３）。また、ガーナ共和国にもチンパンジーが生息している可能

性があるため、生息状況の調査対象とした。ニホンザルに関しては、下北半島・津軽半島(青森県)、
金華山島(宮城県)、淡路島(兵庫県)、小豆島（香川県）、幸島(宮崎県)、屋久島(鹿児島県)を対象

とした（図４）。  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図４ ニホンザルの分布と対象地域個体群（参考文献 18）に加筆）  
 

 
収集する情報の種類は、生息地に関する基礎的な情報(気候、地形、植生)、個体群の存続に影

響を及ぼす人間活動を含めた個体群動態に関連する情報を、既存の文献から該当する記述を抽出、

整理しデータベースに掲載した。ボッソウとマハレ、ウガラのチンパンジー、ダナムバレーのオ

ランウータン、金華山島と屋久島のニホンザルについては、現地調査によっても情報収集を行っ

た。  
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（２）個体群の縮小と回復による遺伝的影響の検討（ニホンザル）  
金華山島および宮城県本土側の個体群（それぞれ約 40 個体）から得られたマイクロサテライ

ト 8 領域（D1s548, D3s1768, D6s493, D7s821, D14s306, D17s1290, D19s582, D20s484）を利

用した。まず、ソフトウェア STRUCTURE によるアサインメントテストとソフトウェア GenAlEx
による AMOVA によって、個体群間の遺伝的構造を分析した。次に、両個体群の遺伝的多様性（領

域ごとのアリル数・アレリックリッチネス・遺伝子多様度）を定量化した。また、ボトルネック

効果の初期段階では、アリル数から予測されるヘテロ接合度よりも遺伝子多様度が高くなる（ヘ

テロ接合体過剰）28),29)。逆に、急激に拡大中の個体群ではその逆の現象（ヘテロ接合体過少）が

起こることが知られている 28),29)。本研究では、2 通りの突然変異の起こり方（IAM および SMM）

を仮定し、ソフトウェア BOTTLENECK を用いて、個体群ごとにヘテロ接合体過剰・過少を検

証した。最後に、遺伝的浮動の強さは有効集団サイズに依存するので、個体群がこれまでに受け

た遺伝的浮動の強さの指標として、有効集団サイズを推定した。本研究では、実際の個体数から、

個体数激減の直前・直後、現在および個体群縮小以降の個体数変動を反映した長期的な有効集団

サイズを推定した。また、マイクロサテライトのデータより遺伝的な有効集団サイズ(現在の遺伝

的多様性に寄与する個体数)を推定した。各時期の有効集団サイズは個体数の 3 分の一 30)、長期

的な有効集団サイズは各時期の有効集団サイズの調和平均とした 31)。遺伝的な有効集団サイズの

推定には、ソフトウェア ONeSAMP を使用した。  

（３）調査年数と個体数シミュレーションの正確性に関する検討（ニホンザル）  
下北の個体群では、現在までの約 30 年間、一部の群れについて個体識別に基づく調査および

センサス調査が行われている。個体ベースおよび長期センサスのデータ（1986 から個体数調整開

始以前の 2003 年）について動態パラメータを推定し、群れのメスの個体数をシミュレーション

した。さらに、長期センサスのデータから連続した 2～6 年のデータセットを作り、データセッ

トごとに推定した動態パラメータをもとに、群れのメスの個体数をシミュレーションした。  
個体数変動のシミュレーションには段階構造モデルを使用した。生存曲線と調査における年齢

査定の精度に応じて生活史を数段階に分け（個体ベース：0 歳・1-4 歳・5-19 歳・20-23 歳・24
歳以上；センサス：0 歳・1 歳以上）、調査年ごとに各段階に加入・残留する率、各段階でメス

の仔を出産する率を求めた。データセットごとに、これらの平均値±SD の範囲で各パラメータ

をランダムに変動させ、1986 年から 2003 年までの 17 年間の個体数変動を 100 回ずつシミュレ

ーションした。個体数の初期値は 1986 年の実際の個体数とし、環境収容力や密度効果は考慮し

なかった。  
シミュレーションの正確性は、シミュレーション平均値が実際の個体数から逸脱している割合

（逸脱割合）によって評価した。2～6 年間のデータセットについては、データの年数と逸脱割合

との関係を検証した。シミュレーションの正確性は調査精度の影響も受けると考えられるので、

正確なカウントが出来なかった調査の数を考慮した。  

（４）個体群の存続可能性分析（大型類人猿）  
ルオーのボノボ個体群について、存続可能性の予備的な分析を行った。ボノボの個体群は、1990

～2000 年代の社会混乱期の大規模な密猟や環境破壊によって著しく縮小した 32), 33)。長期データ
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が蓄積されている群れでも、2000 年代半ばまでに 17 個体まで個体数が減少した 34)。この群れで

は、現在は社会混乱以前の個体数レベルにまで回復している 34)。そこで、本分析では、大規模密

猟の影響を除いたボノボの自然な動態パラメータ（齢別生存率・出生性比・繁殖開始齢・年間の

出産率）を推定した。これをもとに、大規模密猟以前の群れの個体数をシミュレーションし、パ

ラメータの妥当性を確認した。次に、この動態パラメータを個体群全体にも適用できると仮定し

て、今後 50 年間の個体群全体の変動をシミュレーションした（繰り返し数=100 回）。現在の個

体数・環境収容力、生存・繁殖における密度効果については既存文献に基づいて決定した。シミ

ュレーションにはソフトウェア VORTEX を用いた。 

４．結果及び考察  
（１）データベースの構築  

対 象 と し た 個 体 群 の す べ て に お い て 、 デ ー タ ベ ー ス を 構 築 し 公 開 で き た

（http://www.wrc.kyoto-u.ac.jp/PIP/index.html：図５、６）。長期研究が行われているチンパ

ンジーの個体群（カリンズ・ボッソウ・マハレ）とボノボの個体群（ルオー）、ニホンザルの個

体群（下北半島、金華山島、幸島）については、存続可能性分析に必要な動態パラメータに関す

る情報（表１、図７）を掲載できた。また、サブテーマ 1 によって、初めて明らかになった野生

のボノボの遺伝的空間構造についてもデータベースに加えることができた。しかし、詳細な情報

が欠如している個体群も多かった。効率的な保全管理のためには、現地調査によって存続可能性

評価に耐えうるだけの情報の収集、蓄積が緊急の課題と言える。  
 
 

 
 

図５ 構築したデータベースのウェブサイトのトップページ  
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図６ 収集した情報の公開例  

（マハレのチンパンジー個体群についてのページの一部）  
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表１ 存続可能性分析に向けて情報収集した項目  

 

 

 

図７ 収集した情報の公開例  
（マハレのチンパンジー個体群の生命表）  

繁殖パラメータ 繁殖における環境変動

繁殖開始齢

繁殖可能な最高齢

1回の最大産子数

出生個体の性比

密度依存繁殖

繁殖率 繁殖可能なメスの割合

繁殖可能なメスの割合の変動

齢別死亡率

捕獲 捕獲個体数

捕獲個体の性・年齢

カタストロフ 生起頻度

繁殖率・生存率の低下

環境収容力

x Nx*1 dx*2 cx*3 qx*4 lx*5

0 152 53 0 0.34868 1.00000
1 99 24 8 0.25263 0.65132
2 67 9 1 0.13534 0.48678
3 57 7 3 0.12613 0.42090
4 47 1 2 0.02174 0.36781
5 44 3 0 0.06818 0.35981

6-10 178 7 11 0.04058 0.34521
11-15 79 3 9 0.04027 0.32940
16-20 38 1 4 0.02941 0.31614
21-25 20 1 1 0.05128 0.30684
26-30 11 0 2 0 0.29111

Source: 

Cohort life table for M group chimpanzees during 19 years (1980-1999) 

[67] Nishida T., Corp N., Hamaib M., Hasegawa T., Hiraiwa-Hasegawa M., Hosaka K., Hunt K.D.,
Itoh N., Kawanaka K., Matsumoto-Oda A., Mitani J.C., Nakamura M., Norikoshi K., Sakamaki
T.,Turner L., Uehara S., Zamma K. (2003) Demography, female life history, and reproductive profiles
among the chimpanzees of Mahale. Am. J. Primatol. 59: 99-121

*1 The total number of individuals included in the specific age interval, from age x to age x+1
*2 The total number of individuals that died between specific age intervals
*3 The total number of individuals that emigrated from the group between specific age intervals
*4 Annual mortality rate between specific age interval, calculated from the equation dx(Nx-cx/2)
*5 Survival rate between birth and specific age x
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（２）個体群の縮小と回復による遺伝的影響の検討（ニホンザル）  
STRUCTURE による分析および AMOVA の結果から、金華山島と宮城県本土の個体群は、遺

伝的に異なる集団であり（図８）、分化の程度が大きいことが明らかになった。遺伝的多様性に

ついては、アリル数、アレリックリッチネス、遺伝子多様度の全てで、金華山島個体群は本土個

体群よりも有意に小さい値を示した。  

 
図８ STRUCTURE による分析結果  

（横軸は個体を、縦軸は各個体群に属する確率を示す）  
 
また、金華山島個体群では、仮定した２つの突然変異のモデルで、近年の個体群縮小によるヘ

テロ接合体過剰が見られた。金華山島の個体群ではボトルネック効果の痕跡が強く残っていると

言える。宮城県本土の個体群では、一方のモデル（IAM）ではヘテロ接合体過少の傾向が、他方

（SMM）ではヘテロ接合体過剰の傾向が見られた。  
最後に、両個体群とも、個体群縮小時の有効集団サイズの縮小の程度はかなり大きかったが（約

90%）、現在は縮小前のレベルに回復していた。長期間平均の有効集団サイズと遺伝的な有効集

団サイズはほぼ一致していた。したがって、各個体群の現在の遺伝的な有効集団サイズ（遺伝的

多様性に寄与する個体数）は、個体群縮小後の個体数変動を反映していると言える。これらの有

効集団サイズは、個体群縮小前や現在の有効集団サイズより小さかった。このことは、どちらの

個体群にも急激な縮小による強い遺伝的浮動がかかり、現在もその影響から完全には回復してい

ないことを示唆している。また、どの時点においても、金華山島の個体群の有効集団サイズは本

土側個体群より非常に小さかった。これは、金華山島個体群は一貫してより強い遺伝的浮動の影

響を受けていることを示している。  
宮城県本土の個体群は、現在でも高い個体群増加率を示す一方で、金華山島の個体群は、小さ

な環境収容力のために数十年前から個体群の拡大が見られない（図２）。今回の分析結果から、

宮城県本土の個体群では、個体群の回復による突然変異がボトルネック効果を緩和した可能性が

ある。それに対して、金華山島の個体群では、有効集団サイズは完全に回復したものの環境収容

力のために非常に小さく、突然変異によるボトルネック効果はなかったと考えられる。ヘテロ接

合体過剰・過少の検証結果が個体群間で異なっていたのも、このためだと考えられる。先行研究

によるミトコンドリア DNA の多型解析 36)と海峡形成の歴史 37)から、金華山島の個体群は金華山

島ができた約 5,000 年前から孤立している可能性がある。金華山島個体群の遺伝的多様性の低さ

は、地史的スケールでの孤立の影響が大きいことが十分考えられるが、個体群縮小後の遺伝的多

様性の回復が抑制されたことと矛盾しない。  



 

 

D-1007-74

 

ニホンザルは、人間活動の影響を受けて、多くの地域で個体群の縮小を経験した 1)。今回の分

析結果から、過去に個体群縮小を経験した個体群は、分布や生息数の拡大に関わらず、縮小によ

る遺伝的な影響から完全には回復していない可能性が示唆される。とくに、金華山島の例は、島

嶼や半島などの環境収容力の小さい孤立個体群では、縮小による遺伝的影響からほとんど回復し

ていない可能性が高いと言える。遺伝的多様性の消失は、絶滅メカニズムの重要な要因とされて

いる 11)。このような個体群の保全管理には、より慎重な姿勢が求められるだろう。  

（３）調査年数と個体数シミュレーションの正確性に関する検討（ニホンザル）  
個体ベースデータに基づいたシミュレーションでは、実際の変動からの逸脱割合が非常に小さ

く（6%）、個体数変動をほぼ正確に予測できた（図９）。長期センサスデータに基づいた場合も、

逸脱割合はそれほど大きくないが（18%）、個体ベースデータより正確性は低いと言える。2～6
年の短期センサスデータに基づいたシミュレーションでは、すべてのデータセットで個体数が増

加傾向にあることは正しく評価できた。しかし、個体数の増加の程度はデータセットによって大

きく異なっていた。実際の変動からの逸脱割合（シミュレーションの正確性）は、調査年数・調

査精度の影響を受けており（図 10）、2～3 年の調査では、逸脱割合が特に大きい。実際に、個

体数が 5 割近くも過大・過少に予測されるデータセットも見受けられた。このことから、2～3
年の調査では妥当な予測が得られない可能性が非常に高いと言える。  

これまで、ニホンザルの個体数予測について調査の年数や精度と予測の正確性に関する情報が

乏しかった。さらにいくつかの個体群でも同様の検討を行って一般性を高める必要はあるが、本

研究によって、個体数予測の正確性についての一応の基準を示すことができた。本研究の結果は、

具体的な数値目標（維持する個体数など）を掲げて管理計画を実施する際の存続可能性分析では、

特に有用な情報となることが期待される。本研究では、群れの個体数についてのシミュレーショ

ンを行ったが、今後、個体群全体の変動を予測するためのデータについても検討を行う予定であ

る。  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図９ 実際の個体数変動と個体ベースおよび長期センサスデータに基づいたシミュレーションの

結果。実線：シミュレーション平均値、エラーバー：SD。  
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図 10  調査の年数・精度と実際の変動からの逸脱の程度の関係（pv プロット）。  
○：逸脱割合、---：一般化線形モデルによる推定値。  

（４）個体群の存続可能性分析（大型類人猿）  
予備的ではあるが、ルオーのボノボ個体群について、現状での存続可能性を客観的に評価する

ことができた。大規模密猟の影響を取り除いたボノボの自然な動態パラメータからは、今後 50
年間での絶滅の可能性は著しく低く、個体数の増加も見込めることが示唆された（図 11）。  

 

図 11  ルオーのボノボ個体群の今後 50 年間の個体数変動予測。  
実線：予測平均値、エラーバー：SD。  
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ただし、ボノボ個体群の存続を脅かす要因はいくつもある。現在、各地の大型類人猿の個体群

において、感染症のアウトブレークによって多くの個体が死亡している。ルオーの個体群でも、

幸いに死亡個体が出なかったもののインフルエンザ様の感染症の流行が記録されている 37)。人間

活動の影響も懸念される。これまでの度重なる戦争の影響で密猟が増加してきた 32)。人口増加や

農地拡大によって環境収容力が低下する可能性もある。今後は、感染症のアウトブレークや人間

活動の影響を考慮して存続可能性を評価し、具体的な保全政策の立案・実証的研究に結び付けた

い。また、長期データの蓄積されているチンパンジーの個体群についても、同様の分析を行う用

意が整っている。  

５．本研究により得られた成果  
（１）科学的意義  

本サブテーマのひとつめの目的は、類人猿 4 種とニホンザルについて、保護管理政策の立案に

必要なさまざまな情報を集約するデータベースを構築し、公開することである。対象としたすべ

ての種に関する情報を整理し、データベース(http://www.wrc.kyoto-u.ac.jp/PIP/index.html)を公

開することができた。この種のデータ収集には、文献等埋もれたデータの発掘、穴のある部分を

埋めるための現地調査等に非常に時間がかかり、まだその入り口に達したに過ぎないが、公開を

開始したことで、今後情報集積の速度は大きく上がるものと期待される。とくに、チンパンジー

に関しては、ニシ・チュウオウ・ヒガシチンパンジーの 3 亜種、ゴリラに関してはニシ・ヒガシ

ゴリラの 2 亜種のフィールドをカバーしており、個体群動態パラメータやその変動特性に種特異

性や亜種間変異が見いだされる可能性もある。  
個体群の縮小が、ニホンザル個体群の遺伝的多様性に及ぼす影響についての分析結果について

は、現在、学術誌への投稿準備を進めている。論文が掲載されれば、ニホンザル個体群の遺伝的

多様性、ひいては存続可能性を保証するには、保全管理における慎重な姿勢が求められることを、

説得力をもって示すことができる。さらに、この分析結果は、環境収容力の小さな孤立個体群で

は、ボトルネック効果からの回復が著しく抑制されることを、環境収容力の異なる実際の個体群

を用いて実証した数少ない研究例でもある。 

また、下北のニホンザル個体群の長期データを用いて、個体数シミュレーションの正確性を調

査の年数や精度などの条件ごとに比較・検討した。一般に、個体数シミュレーションの正確性を

評価できるほどデータが蓄積されている例はごく少ない。そのため、シミュレーションの正確性

を客観的に評価できたことの科学的意義は大きい。  

（２）環境政策への貢献  
＜行政が既に活用した成果＞ 

特に記載すべき事項はない。  

＜行政が活用することが見込まれる成果＞ 

大型類人猿のプライオリティ・ポピュレーションの選定・保全政策の立案・実証的研究の開始

に向けて、各個体群の存続可能性を分析することは、本サブテーマの大きな目的のひとつであっ

た。カリンズ、ボッソウ、マハレのチンパンジー個体群、ルオーのボノボ個体群に関しては、必
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要な情報がそろった。ボノボの個体群については、予備的ではあるが存続可能性を分析できた。

今後、個体群の存続をおびやかす要因を考慮して存続可能性を再評価することで、具体的な保全

政策の立案に結び付けることができる。さらに多くの個体群について分析が進めば、各個体群の

存続可能性の客観的な評価に基づいてプライオリティ・ポピュレーションを選定できる。  
とくにボノボについては、本プロジェクトの成

果を盛り込んだ”Bonobo Conservation Strategy 
2012-2013”が 2013 年 1 月に研究代表者の古市が

委員として参加する国際自然保護連合から出版

され、コンゴ民主共和国の関係各省庁にも配布さ

れた。同国環境省および科学研究省は、国際自然

保護連合のボノボ保護に関するワークグループ

にも参加しており、ボノボの保護政策の立案に際

しては、この提案書の内容が大いに活用されるも

のと期待できる。  
また、個体群の大幅な縮小を経験したニホンザ

ルの島嶼および本土の個体群について、遺伝的特

性を明らかにすることができた。分析できたのは

一部の個体群に過ぎないが、同様の歴史を持つ各

地の個体群について、遺伝的特性を考慮した保全

管理対策を行う際に参考となる情報を提供でき

た。  
さらに、下北のニホンザル個体群の長期データ

を用いることで、調査の年数や精度と個体数シミュレーションの正確性について一応の基準を示

すことができた。分析する個体群を増やし一般性を高める必要はあるが、存続可能性を客観的に

評価した上での保全管理を可能にするための、有用な情報となるはずである。  
 
６．国際共同研究等の状況 

国際自然保護連合種生存委員会霊長類専門家グループ大型類人猿セクションに代表者の古市が

執行委員として参加し、本研究プロジェクトサブテーマ１～３の成果を提供して、Bonobo (Pan 
paniscus) Conservation Strategy 2012-2022 を作成。2013 年 1 月に出版された。  

コンゴ民主共和国イヨンジ村のローカル NGO の Forest de bonobos、同国科学研究省生態森林

研究所、国際 NGO の African Wildlife Foundation との共同プロジェクトとして、イヨンジ村南

部地域をボノボのための保護区とする活動を展開。2012 年 4 月に、イヨンジ・コミュニティ・

ボノボ保護区として同国環境省に設立が正式に認可された。  
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（３）出願特許 

 特に記載すべき事項はない。 

 

（４） シンポジウム、セミナー等の開催（主催のもの） 

1) 日本学術振興会・平成22年度アジア・アフリカ学術基盤形成事業「動植物資源の保全と持

続的活用に関する研究交流セミナー」（2010年6月8日～9日、京都大学理学研究科セミナー

ハウス、観客100名） 

2) COP10パートナーシップ事業・第15回京都大学国際シンポジウム「生物多様性と動物園･水

族館：大学との連携による保全･研究･教育」（2010年9月19日～20日、名古屋港湾会館、観

客400名） 

3) 京都大学・京都市連携3周年記念事業「野生動物学のすすめ」（2011年3月19日～20日、京

都市動物園、観客200名) 

4) 京都大学野生動物研究センターシンポジウム「ずーどすえ。動物園大学１in京都」（2011

年3月21日、京都会館会議場、観客300名） 

5) 京都大学野生動物研究センターシンポジウム「ずーだがや。動物園大学２in名古屋」（2012

年3月20日、名古屋市千種区役所講堂、観客300名） 

6) 京都大学野生動物研究センター国際シンポジウム”Prospect and Cooperation for Wildlife 

Research in Tanzania”（2012年5月16日、京都大学野生動物研究センター会議室、観客50

名） 

7) 京都大学野生動物研究センターシンポジウム「ずーばってん。動物園大学３in熊本」（2013

年3月24日、熊本市動植物公園、観客300名） 

 

（５）マスコミ等への公表・報道等 

1) 「京いちにち」特集「ラブ☆ラボ：チンパンジーからヒトへの進化をさぐれ」(NHKニュー

ス610、2010年6月15日） 

2) 「ダーウィンが来た！」（NHK総合、2010年7月5日） 

3) 「京いちにち」特集「ラブ☆ラボ総集編」（NHKニュース610、2010年8月17日） 

4) 「道具文化 もっと古くから？―340万年前の石器使用痕発見」（読売新聞、2010年8月31日） 

5) 「京に輝く」（京都市広報紙「きょうと市民しんぶん」、2010年12月1日） 

6) 「遺伝子使って性別判定」（京都新聞、2011年3月20日） 

7) 「野生動物を遺伝子から見る」（読売新聞全国版、2012年1月23日朝刊）京都大学品川セミ

ナー  

 

（６）その他 

 特に記載すべき事項はない。 
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[Abstract] 
 

Key Words: Primate, Isolated population, Sustainable conservation management, Habitat 
quality, Genetic diversity, Zoonosis 
 

Many non-human primates exist in isolated populations in areas where humans also 
live in high densities.  These primates are at risk of extinction due to degraded habitat 
quality, genetic deterioration and human-animal transmission of zoonotic diseases.  

In sub-theme 1 of this project, we analyzed habitat quality of wild bonobos at the 
wide-range and a detailed local levels. We identified some promising areas for 
conservation of bonobos, which helped in the establishment of a new national reserve.  
We established methodologies to detect DNA from fecal samples from wild primates.  
We analyzed fecal samples from various sites of wild bonobos, and documented the 
distribution of haplotypes of mitochondrial DNA across the entire natural range of the 
species, and identified areas to be given priority for conservation. We also showed that 
isolated small populations had less genetic diversity. This information will make 
substantial contributions to the conservation planning of this endangered species.  The 
analysis of genetic diversity of Japanese macaques that populations in Shimokita and 
Tsugaru are genetically isolated from other populations, and made us aware of the need 
to be cautious of the bottleneck effect when considering minimal effective population 
size. 

In sub-theme 2, we established a methodology for detecting the IgA antibody for 
zoonotic diseases from fecal samples from wild animals.  Using this methodology, we 
examined fecal samples from various study sites of chimpanzees and bonobos.  We 
found that wild bonobos had antibodies for various zoonotic diseases at very high 
proportions, and that there are considerable variations in the positive ratio among study 
sites.  Using this information, we created guidelines for preventing human-ape disease 
transmission for each site.  We also investigated the cause of the fatal disease that 
recently occurred among Japanese macaques, and revealed that transmission of SRV-4 
from Macaca fascicularis was the cause in Japanese macaques, which renewed our 
awareness of the danger of disease transmission between different primate species. 

In sub-theme 3, we collected information on ecological, genetic, environmental, and 
human factors that are relevant to the conservation of isolated populations.  We 
assembled this information into a database, and released it to the public.  Using this 
information and results from the other sub-themes, we contributed to the publication of a 
“bonobo (Pan paniscus) conservation strategy 2012-2022”, as a member of a working 
group of the IUCN.  We expect that it will provide a great impact for the conservation 
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planning by the government of DR Congo. 
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