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ニホ ンザル個 体群 問の遺伝 的交 流 に及ぼ す

河川植生 の影響=兵 庫 県の例 か らの演繹
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 Riverside vegetation and gene flow among the Japanese macaques' populations: 

         A speculation from case studies in the Hyogo prefecture 

Masazumi MITANI 1 ) * and Hitoshi IKEGUCHI2' 

                                   Abstract 

In potential natural vegetation, available habitats for Japanese macaques have almost prefecture—wide 

distribution in Hyogo prefectural area. Rivers might play the role of the ecological barriers to 

the animals which have such distribution. The analysis on riverside vegetation as ecological 

resources for the macaques resulted that its quality is poor in the middle—lower—reaches and rich 

in the upper— and the upper—end—reaches in comparison with respecting inland vegetation. 

These results suggest that the middle—lower—reaches limit gene flow between macaque populations 

on opposite sides of the river, and the upper— and the upper—end—reaches accelerate the flow 

supporting the resident macaque groups or providing ecological corridors through solitary male 

transfer. Gene flow system may have been similar in certain past periods, in which climatological 

and geographical conditions were equivalent to the present conditions. On the other hand, large 

genetic variation among actual metapopulations of this macaque has been found by recent 

genetic studies. Generally, in relatively small—sized populations, the variation could be 

intensified for the effects of random genetic drift must be actualized. These considerations 

suggest that past Japanese macaque (meta) populations had period (s) when their sizes were 

adequately small in several parts in Honshu, Shikoku and Kyushu and after such period (s) , 

these small (meta) populations spread out still keeping their genetic characteristics different from 

each other. 
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は じめ に

ニホソザルは母系集団を基本とする社会集団を形成 し,

その社会集団の地縁性,つ ま り世代を越えて同 じ場所に

生息 し続ける性質はきわめて強い.こ の社会集団は,他

集団のオスの移入によって繁殖集団として機能する.つ

ま り,ニ ホソザルのオスは6歳 前後になると生まれ育っ

た社会集団を離れ,ソ リタリーと呼ばれる一時的な単独

生活者 となるが,そ の ソリタリーが一定の地理的距離を

移動 して他の社会集団に入 り込み,繁 殖の機会を得て子

を残すわけである.こ のことを遺伝子の流れとして見る

と,ニ ホソザルのオスは,自 らが生まれ育った出自集団,

あるいは出自集団の属す る個体群の遺伝的性質を,移 動

す る地理的距離に応 じて,同 一個 体群内の他の社会集団

や他の個体群に伝える役 目を果たすことになる.一 方,

ニホソザルのメスは,通 常,出 自集団を生涯離れること

がな く,個 体群内に生 じた突然変異とオスの流入によっ

てもた らされる他集団の遺伝的性質を出自集団の属する
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個体群の遺伝子プールに蓄える役 目を果たす.

三谷 ・池 口(1997)は,兵 庫県域の潜在自然植生を推定

して,そ の中にニホソザルの生息に適 した植生 と気候 ・

地形条件を見い出す ことによって,潜 在的なニホソザル

の生活に適 した植生の空間分布を推定 した(図1).三 谷・

池口によれば,兵 庫県域の潜在 自然植生中では,ニ ホソ

ザルの生息に適 した地域は,ブ ナ林域の下部と県域に広

く広がるカシ林域,お よびシイ林域であるとされた.つ

まり,兵 庫県域のニホンザルは,潜 在的には,広 域に連

続分布する哺乳類であるとされた.

一方,野 沢(1991)は 現生ニホソザルの集団遺伝学的特

徴 として,一 定地域内の遺伝的変異性は低いが,地 域間

には高い遺伝的多様性が認められることをあげている.

同時に変異遺伝子の有効分散距離(effectivedistance

ofgenedispersion:あ る個体群に保持 されている遺伝

的変異が他の個体群に,直 接,あ るいは間接の交流によっ

図1兵 庫 県 にお け るニ ホ ソザ ルの 生 息 に適 した地 域 の 潜 在 自然 分 布.淡 路 島 は作 図 の都 合上,右 上部 に描

いた.メ ッ シュ単 位 は1km2."X":落 葉 広 葉 樹 林 に 由来 す る生 息 に 適 した地 域,"/":常 緑 広 葉 樹

林 に 由 来す る生息 に適 した地 域,":":生 息 の見 込 め な い地 域.三 谷 ・池 口(1997)よ り引 用.



て受け渡 され,集 団遺伝学的関係が生 じ得る連続地域内

の地理的距離)を,お よそ100㎞ と推定している.こ の100㎞

以内という数値で表 される地理的空間を野沢のいう遺伝

的変異性の低い一定地域 と考えると,兵 庫県域のニホソ

ザルは潜在的には広域に連続分布する哺乳類であるから,

個体群問には充分な遺伝的交流があることが予測できる.

ところで,河 川は しば しば生物の地理分布の境界とし

て存在 し,広 域に連続分布す る生物をより小 さな単位に

分割する場合がある.霊 長類でも,近 縁種が河川を隔て

て異所的に分布するため,河 川が異所的(亜)種 分化に貢

献 した と考 え られ る例 があ る(e.g.,ス マ トラ島の

Presbytesmeinlophosグ ループ,AimiandHardjasasmita,

1986;AimiandBaker,1992;1996).そ のような場合

は,当 然のことながら,地 理的距離が遺伝子の有効分散

距離内であったとしても河川によって隔てられた個体群

間に遺伝的交流は存在 しなかったと考えられる.

それでは,兵 庫県域を流れる河川は,ニ ホソザル個体

群の分布 と遺伝的交流にどのような機能を果た してきた

と考えるべきであろうか.自 然状態の河川では,そ の周

辺に特有の植生が発達する.そ のような河川周辺に成立

す る植生は,霊 長類を初めとする哺乳類を引き付け,あ

るいは遠ざけて,そ の哺乳類の土地利用,さ らには広域

分布にも大 きな影響を及ぼす場合がある(e.g.,カ ニ ク

イザル,Aldrich-Blake,1980;マ ソ ドリル,Mitani,

1990).そ の ような例では,河 川植生の提供す る食物 を

初めとするさまざまな資源が重要な役割を果た している

と考えられる.本 小論では,兵 庫県を含む近畿圏の河川

周辺に潜在的に成立する事が予想される植生 タイプの,

ニホソザルにとっての資源 としての重要性を検討 し,潜

在 自然植生中の河川がニホソザル個体群の分布 と遺伝的

交流に果たすはずの役割について考察する.あ わせて,

現実のニホソザルが示す集団遺伝学的特徴が実現するた

めには,過 去においてどの ような条件が必要であったか

を議論する.

方 法

「日本植生誌 近畿」(宮 脇,1984)の 組成表(付 表)よ

り,潜 在 自然植生 として河川周辺に成立することが予想

される植生 タイプ(山 地渓畔林,山 地渓谷林,ハ ソノキ

湿性林,山 地高茎広葉草本植物群落,湧 水辺多年生草本

植物群落;植 生 タイプ名の表記法は,宮 脇[1984]に 従っ

た.以 下 も同 じ)と兵庫県域の潜在 自然植生に現れる(三

谷 ・池 口,1997)植 生 タイプ(ブ ナ林,シ ラカシ群集,ヤ

ブコウジースダジイ群集,カ ナメモチーコジイ群集,ハ ソ

ノキ湿性林;植 物社会学では,通 常ブナ林を多雪型,少

雪型に分けて取 り扱 うが,兵 庫県域を含む近畿地方のブ

ナ林は高標高地に小面積の飛び石状に分布 しているため,

ここでは一括 してブナ林として扱った.表 記は宮脇[1984]

に従い 「ブナ林」 とした)を 選び,兵 庫県域の植生と同

等のものと見な して分析に用いた.分 析においては,あ

らか じめ組成表か ら各植物種の常在度を算出 し,そ の総

調査地数中における出現割合(%)と 優 占度の平均値を掛

け合わせた ものを現存量指数とみな した.植 物の地上部

を地表に投影 した場合,そ の面積への大きな貢献は光合

成器官である葉によることから,こ こでは,優 占度を各

植物種ごとの大まかな生産量を示す相対指数 としてとら

えた.

分析の結果は,各 植生 タイプごとに,種 数,平 均植被

率,種 の多様性指数にまとめた.種 数,平 均植被率,多

様性指数は,植 物を高木層(b1),亜 高木層(b2),低 木

層(s),草 本層(k)に 分けて,そ れぞれ集計 ・算出するこ

とと した.こ のような分け方は,元 来,森 林中の植物の

層別構造を前提にするものであるが,こ こでは層別構造

というよりも,そ れぞれのカテゴリーを個体サイズの違

いと考えた.つ ま り,個 体サイズがいちじる しく異なる

場合,生 産量の差異が大き く,同 一のカテゴリーとして

種数,平 均植被率,多 様性指数を算出することが無意味

であると思えるために した処理である.

平均植被率は,葉 面積量に代わる値,つ ま り,植 物種

は区別 しないが光合成量の目安となる数値 として記載 し

た(現 存量指数を算出す るために用いた優占度は植物種

を区別するため,植 物種を区別 しない各植生 タイプの代

表値 としては使えない).

また,こ こでいう多様性指数は,現 存量指数の小数点

以下の四捨五入によって得た整数値を群集における個体

数と等価とみな して算出した.我 々はこの処理を,「 日

本植生誌 近畿」の組成表(宮 脇,1984)に 表 された近畿

地方全域から得 られたサソプルの常在植物種を用いて

「近畿地方全域を代表する架空の植物群集を構成 し,そ

れを分析 した」 と考えれば可能な操作であると考えた.

従って,本 論文中の多様性指数の値 とは特定の調査地に

おける値ではなく,兵 庫県地域をは じめとする近畿地域

での対象とする植生タイプの平均的な多様性を表現する

値であ り,そ のような多様性指数値をとる個別の森林が

実在す るわげではない.多 様性指 数 として,こ こでは森

下(1967)の β指数を用いた.β 指数は1以 上の値を とる

が,も っとも種の多様性の低い時(こ こでは1種 が独占

する時)1と な り,多 様性の程度が高まるに従って(こ こ

では種数が増え,あ るいは特定少数種の優占性が低 くな

る時)大 きな値をとる.

あわせて,比 較のために代表的な現存植生 タイプ(ク

リーミズナラ群集,ス ギ,ヒ ノキ植林,ア ベマキーコナラ

群集,ア カマ ツ林)に ついて同様の分析を行 った.現 存

植生に現れる代表的な植生 タイプは,い ずれ も人為の影

響を強 く受けて成立 した代償植生である.



ニホソザルは小動物食も行うが,基 本的には果実や若葉

を中心に採食する植物食性の哺乳類と見なせる.そ のため,

ここではニホソザルにとっての植生 タイプの好適性の議

論を,植 生 タイプの種数 ・種の多様性の高さがニホソザ

ルの生息地 として,よ り好適な環境を提供するものと仮

定 して行った.つ まり,種 数 ・種の多様性の高い植生タ

イプほどニホソザルに時間的に連続 してより安定に資源

を供給でき,重 要な資源植物の生産性が極端に落ちる場

合にも何 らかの代替え資源を供給できる可能性が高く,

遺伝的な変異が蓄積 し得るほど長い時間の個体群維持に

重要であると考えられるからである(三谷 ・池口,1997).

結 果

表1に,河 川に関連が深いと考え られる植生 タイプの

種数,平 均植被率,種 の多様性を示す.合 わせて,潜 在

自然植生に現れる植生タイプに相当する現存植生の同様

の値を表2に,現 存植生に現れる代表的な植生 タイプ

(三谷 ・池口,1997)の 同様の値を表3に 示す.ま た,こ

れ ら3つ の表中に現れる植生タイプの分布する海抜高度

の違いを表4に 示す.表1に 示 した河川に関連が深いと

考えられる植生タイプの高度区分は,表4に よった.

表1河 川に関連の深い植生タイプの種数,平 均植被率,種 の多様性

宮 脇(1984)の 組 成 表 よ り算 出 し た.植 生 タ イ プ の 表 記 は,習 慣 的 に ラ テ ン語 ・ドイ ッ 語 で 行 わ れ る た め,こ こで も そ れ に 従 っ た.b1:高 木 層,

b2:亜 高 木 層,s:低 木 層,k:草 本 層.

表2潜 在自然植生に現れる植生タイプの種数,平 均植被率,種 の多様性

宮 脇(1984)の 組成 表 よ り,カ シ林 として シラカ シ群 集 を,シ イ林 と して ヤブ コウ ジ ースダジイ 群集 とカ ナメ モチ ース ダジイ群 集 を選ん で算 出

した.湿 性林 としてはハ ンノキ湿性 林 が相 当す る(表1を 見 よ).海 岸 林 は,近 畿圏 の現存 植生 では ウバ メガ シ林 ある いは クロマ ッ林 に当 たる

が,潜 在 自然植 生 中の 出現面積 が小 さいため ここでは 省略 した.記 号 の表記 法な どは表1に 同 じ.



表3代 償植生に現れる代表的な植生タイプの種数,平 均植被率,種 の多様性

宮脇(1984)の 組成 表 よ り算 出 した.記 号 の表 記法 な どは表1に 同 じ.

表4植 生タイプの高度分布

宮 脇(1984)の 組 成 表 よ り算 出 し た.山 地 渓 谷 林 は ブ ナ ク ラ ス 域 下 部 の 渓 谷 崖 錐

斜 面 に 立 地 す る も の が 多 い.ハ ン ノ キ 湿 性 林 は,本 来,沖 積 地 を 中 心 と し た 低 湿

地 に 見 ら れ る も の で あ る が,西 日本 で は そ の 大 半 が 水 田 耕 作 地 と な っ て い る.な

お,ブ ナ 林,ハ ン ノ キ 湿 性 林 の 兵 庫 県 域 に お け る 潜 在 分 布 と 現 存 分 布 は,三 谷 ・

池 口(1997)を 見 よ.



1.河 川 に関連 した植生 タイプの種数 と種の多様性

河川に関連の深い植生 タイプでは,最 上流域および上

流域に成立する植生タイプと中 ・下流域に成立する植生

タイプの間に大きな種数 ・種の多様性の差異が見られた

(表1).

河川の最上流域に成立する山地渓畔林は,高 木層の種

数 ・種の多様性がとりわけ高 く,亜 高木層,低 木層,草

本層においても高い値が得られた.上 流部に成立する山

地渓谷林 も,高 木層の種数 ・種の多様性は山地渓畔林よ

り低い値を示 した ものの,亜 高木層,低 木層,草 本層で

は山地渓畔林と顕著な差が認め られず,い ずれ も比較的

高い値を示 した.一 ・方,河 川の中 ・下流域に成立するハ

ソノキ湿性林は,草 本層を除 く全ての層に渡って種数 ・

種の多様性に低い値 しか得られなかった.

その他の河川に関連 した植生タイプの内,山 地高茎広

葉草本植物群落は海抜高度の高い場所に,湧 水辺多年生

草本群落は海抜高度の低い場所に成立す る(表4)が,い

ずれも草本層のみが認められた.

2.潜 在 自然植生に相 当する現存植生 タイプと河川

に関連 した植生タイプの比較

最上流域:最 上流域に成立す る山地渓畔林 と高度分布

の重複が大きなブナ林(表4)は,山 地渓畔林に比較 して

高木層の種の多様性が低いものの,種 数では大きな差は

認められなかった.亜 高木層,低 木層,草 本層では,ブ

ナ林が種数,種 の多様性のいずれにおいても高い値を示

した.平 均植被率は低木層においてブナ林がより高い値

を示す ものの,そ の他の層ではブナ林と山地渓畔林に大

きな差は認め られなかった.

上流域:⊥ 流域に成立する山地渓谷林はブナ林の下部

に位置す る植生 タイプと考えられる(表4).ブ ナ林と比

較すると高木層の種の多様性では同程度の値が得 られた

ものの,亜 高木層,低 木層,草 本層では,種 数,種 の多

様性のいずれにおいてもブナ林より低い値を示 した.平

均植被率には,ブ ナ林 と山地渓谷林の間に大きな差異は

認められなかった.

中 ・下流域:中 ・下流域に成立するハソノキ湿性林は,

いわゆるシイ林やカシ林の発達する高度に成立する植生

タイプ(表4)と 考えられるが,表2に 上げたシラカシ群

集,ヤ ブコウジースダジイ群集,カ ナメモチーコジイ群集

(宮脇,1984)の いずれ もが,ハ ソノキ湿性林に比較 して

高木層,亜 高木層で高い種数 ・種の多様性を示 した.草

本層においてはハソノキ湿性林がより大きな種数を示 し

たものの,種 の多様性では上記3タ イプのシイ林とカシ

林 より低い値 となった.た だ し,ハ ソノキ湿性林の草本

層の平均植被率はきわめて大 きく,ハ ソノキ湿性林では

草本層の高い生産性が示唆 された.

3.代 表的な現存植生 タイプと河川 に関連 した植生

タイプの比較

最上流域:山 地渓畔林は,代 表的な現存植生 タイプ

(表3)の1つ であるクリーミズナラ群集に取 り囲まれて

成立す る(表4)が,ク リーミズナラ群集にはきわめて高

い種数 ・種の多様性が算出され,い ずれの層においても

山地渓畔林 より高い値を示 した.同 時にクリーミズナラ

群集は,平 均植被率でも,草 本層を除いて山地渓畔林 よ

り高 く,あ るいは同程度に高い値を示 し,高 い生産性 も

示唆された.

上流域から中 ・下流域まで:ス ギ,ヒ ノキ植林 とアベ

マキーコナラ群集,ア カマ ッ林は,ア カマッ林がやや高

い高度に認められるものの,ほ ぼ同様の高度に分布する

といえ(表4),河 川に関連 した植生 タイプの中では,山

地渓谷林の見られる上流域からハソノキ湿性林の見られ

る中 ・下流域にまで広 く発達する植生タイプであるとい

えた.

スギ,ヒ ノキ植林,ア ベマキーコナラ群集,ア カマツ

林の3タ イプの植生の中では,高 木層,亜 高木層におい

てはアベマキーコナラ群集が もっとも高い種数 ・種の多

様性を示 し,低 木層,草 本層においてはアベマキーコナ

ラ群集とアカマツ林が同程度に高い種数 ・種の多様性を

示 した.

山地渓谷林の種数 ・種の多様性は,ア ベマキーコナラ

群集に比べるといずれの層においてもより高いとはいえ

ないが,ア カマツ林 と比較 して,高 木層ではより高い値

を示 した.た だ し,低 木層,草 本層の種の多様性は,ア

ベマキーコナラ群集 とアカマツ林が,山 地渓谷林に比べ

てきわめて高い値を示 した.一 方,ハ ソノキ湿性林では,

いずれの層においても,ア ベマキーコナラ群集,ア カマ

ツ林に比較 して小 さな値 しか示 さなかった.

スギ,ヒ ノキ植林は,草 本層において山地渓谷林やハ

ソノキ湿性林より高い種の多様性を示 した ものの,高 木

層,亜 高木層の種数 ・種の多様性は山地渓谷林に比べて

低 く,ハ ソノキ湿性林 と比べると同程度に低かった.

…主 ≡…△.
口我 口冊

1.河 川 は霊 長 類 に と って物 理 的障 壁 なの か?

河 川 は しば しば生物の地理 分布の境界 と して存在 し,

広 域 に連続分 布す る生物 を よ り小 さな単位 に分割す る.

霊 長 類で も,近 縁 種が河川 を隔てて異所 的に分布す るた

め,河 川が異所 的(亜)種 分化 に貢献 した と考え られ る例

がある(e.g.,ス マ トラ島のPresbytesmelaloPhosグ ル ープ,

AimiandHardjasasmita,1986;AimiandBaker,

1992;1996).こ の 時,河 川が個 体 の交流 をま った く許

さない物理 的障壁 と して機能 したか ら,種 や亜種の分化

が 引 き起 こされ た のだ ろ うか?ス マ トラ島の河 川 は,



P.melaloPhosグ ループの種 ・亜種間の地理分布を分け

る境界 と して存在するが,AimiandBaker(1996)は

(1)河 川上流域において,複 数の種 ・亜種が混 ざり合 う

可能性のある地域でも,種 ・亜種は異所的に分布するこ

と,お よび,(2)大 型河川のない トバ湖周辺でも複数の

種は異所的に分布することの2点 をあげ,P.melaloPhos

グループの霊長類にとって,河 川が越えることのできな

い物理的障壁として機能 してきたから種 ・亜種の異所的

分布が成立 しているのではな く,た とえ越えることので

きた個体や集団がいたとしても,競 争排除によって侵入

者が排除され,そ の結果,種 ・亜種間の異所性が保たれ

たのだ としている.こ の見解を受け入れれば,河 川は単

純にP.melαloPhosグ ループの霊長類の ような生物の

分布を分ける壁ではな く,そ の両岸に分布す る生物集団

間の出会いの頻度を調節 し,(競 争排除も含む)生 態学的

交渉の場 をも与えるのだ といえる.さ らにAimiand

Baker(1996)は,シ ソバソ ・キ リ川河 口周辺で湿地林

の広 く分布する地域では,P.thomasiやP.melaloPhOS

に出会わなかったと述べている.つ ま り,こ れらの霊長

類にとっては,シ ソバソ ・キリ川の供給する水の作 り出

した植生が,河 口周辺に二次的な生態学的障壁を生みだ

したのだと解釈できる.

もちろん,海 峡に匹敵す るほどの大型河川では,あ き

らかに河川が物理的障壁 として機能 しているとみなせる

例 もある(e.g.,コ ソゴ川は類人猿 の分布境界 となって

いる[DorstandDandelot,1970]).し か し,本 州やス

マ トラ島に成立する規模の河川では,そ れが物理的障壁

として機能すると考えるより,そ の周辺に成立する植生

や湿地 も含む複合的な生態系 として生物の出会いの頻度

を調節 し,条 件によって(二 次的に成立す る生態学的障

壁を含む)生 物の分布境界を成立 させるのだと考えるべ

きであろう.

2.ニ ホ ンザルの利用 可能 な植生

三谷 ・池 口(1997)に よれば,兵 庫県のニホソザル繁殖

個体群(三 谷 ・池口[1997]で は,現 在繁i殖が確認できた

野生ニホソザル集団の空間的集合を繁殖個体群 とみな し

た)は,冷 温帯下部 とそれより低 い海抜高度に人間活動

を避けて生息 し,そ の生息を支える基本的な植生タイプ

はクリーミズナラ群集とアベマキーコナラ群集である.同

じく三谷 ・池口が,兵 庫県におけるニホソザル繁殖個体

群の90%以 上が生息す る地域の気候 ・地形条件を検討 し

た結果,そ の生息に適 した条件は,平 均気温11.6℃ 以上,

平均標高480m以 下,最 大積雪深87cm以 下の地域であっ

た.こ れ らのニホソザル繁殖個体群が生息する条件の中

で,こ こでは海抜高度に着 目する.河 川に関連 した植生

タイプの内,山 地渓畔林は,ニ ホソザル繁殖個体群が生

息する高度 よりも高い地域に分布する.従 って,ニ ホソ

ザル繁殖個体群が出会 う可能性のある河川に関連 した植

生タイプは,山 地渓谷林,ハ ソノキ湿性林のいずれかと,

河川そのものとは離れるが,湧 水辺多年生草本群落であ

るといえる(表1,表4).

ニホソザル繁殖個体群の生息の有無を判断するために

は,植 生 タイプの示す種数 ・種の多様性の高さが 目安と

なることがわかってお り,ま た高木層の種数 ・種の多様

性が生息を支える鍵の1つ となることが示唆されている

(三谷 ・池口,1997).こ れ らの基準を,同 程度の海抜高

度に発達するはずの潜在自然植生に相当す る現存植生タ
o

イブと比較 しなが ら,河 川に関連 した植生タイプに当て

はめ,ニ ホソザルに対する資源供給源 としての好適性を

考察する.

上流域の山地渓谷林はブナ林の成立す る海抜高度の範

囲に成立 し(表4),潜 在自然植生中で も,そ の周囲はブ

ナ林に取 り囲まれているものと考え られる.山 地渓谷林

とブナ林を比較すると,高 木層では同程度の種の多様性

が得られたが,他 の層では種数 ・種の多様性が共にブナ

林 より低かった.こ れらの ことは,上 流域に生息するニ

ホソザルにとって,山 地渓谷林はブナ林に比較 して利用

価値の低い植生 タイプであるという印象を与える.し か

しながら,高 木層におけるブナ林の種の多様性(β 指数

=8 .35)は 常在種数の多 さ(29種)か らもた らされたもの

であるのに対 し,山 地渓谷林の種の多様性(β指数=9.08)

は特定少数種の優占性が低い結果(19種)も た らされた も

のである(表1,表2,付 表1,付 表2).さ らに,付 表

1,付 表2か ら現存量指数の高い樹種を見ると,生 産量

の高い高木層,亜 高木層は,ブ ナ林ではブナ科のブナと

ミズナラに限 られるが,山 地渓谷林では高木層,亜 高木

層を合わせて12種 の樹種があが り,ニ ホソザルの採食が

確認されている樹種だけでも トチノキ科,ク ル ミ科,ニ

レ科,カ エデ科などい くつかの科に属する植物が混在 し

ている.こ れ らのことは,山 地渓谷林がブナ林に比べて

食物資源の時間的変動の幅が小さく,ブ ナ林において極

端に採食資源が不足するような場合でも,ニ ホソザルに

とって代償資源を提供 し得 る可能性を示唆す る.

一方 ,中 ・下流域 に成立するハソノキ湿性林は,主 要

な資源生産層である高木層,亜 高木層の種数 ・種の多様

性が低 く,現 存量の高い常在植物種はニホソザルが利用

しないハ ソノキ1種 である.そ のようなハソノキ湿性林

を取 り囲むシイ林,カ シ林は,ヤ ブ コウジースダジイ群

集を除いて,生 産量の大きな高木層,亜 高木層に比較的

高い種数 ・種の多様性が認められ,か つ,そ の構成樹種

の多 くがニホソザルの主要な採食対象樹種となっている.

これ らのことから,中 ・下流域においては河川に関連 し

た植生タイプはニホソザルにとって利用価値が低いこと

がわかる.

ニホソザルの場合,主 に遺伝子のキャリアーとなるの



はオスの ソリタリーであるが,兵 庫県域においてソリタ

リーと判断される個体が目撃された地域 と植生 タイプの

空間分布の問に,何 らの傾向も認められなかった(三谷・

池口,1994).す なわち,ニ ホソザルのソリタリーは,

移動を含む土地利用において,現 存す るいかなる植生タ

イプも選択 していないと判断で きた(た だ し,ハ ソノキ

湿性林は統計解析の対象にならない程度に しか残 されて

いない;三 谷 ・池 口,1997).し か しながら,ソ リタリー

において も,ニ ホソザルにとって利用価値が低いと判断

されたハソノキ湿性林に積極的に立ち入る頻度は,相 対

的に低いであろう.偶 然の事故によって河川を流 され,

あるいは泳ぎ渡 り,対 岸に分布する個体群に遺伝子を運

び込むこともあっただろうが,そ のようなことが高い頻

度で生 じたとは思えない.む しろ,社 会集団は分布 しな

いが資源としては高い評価を受けた河川最上流域の山地

渓畔林に侵入 し,他 個体群に遺伝子を運び込む可能性が

より高いものと思える.こ れらのことは,河 川の中 ・下

流域はニホソザル繁殖個体群間の遺伝的交流を制限す る

が,上 流域は社会集団間の 「出会いの場」 として機能す

るであろうことを示唆する.つ ま り,潜 在 自然植生中の

ニホソザル個体群は,中 ・下流域において互いに半ば隔

離 され,そ の中で生 じた遺伝的変異は,主 に上流域にお

いて河川を隔てた他の個体群に受け渡されるものと考え

られる.

このように河川によって半ば隔てられつつ,河 川の最

上流域,上 流域で個体の交換が行われる構造は,個 体群

間の結合が安定 した,一 種 のメタ個体群(Hanskiand

Gilpin,1991)で あると解釈できる.し たが って,以 下

の議論において,潜 在自然植生下の兵庫県域,あ るいは

同程度の規模のニホソザル個体群の集合をメタ個体群と

呼ぶ ことにする.

3.兵 庫県域のニホ ンザルがた どった道

三谷 ・池口(1997)の 推定結果から,潜 在自然植生下で,

ニホソザルの生息に適 した植生は,兵 庫県全域に広がる

ものと判断された(図1).こ の結果は,人 為的な影響を

被る以前の過去のニホソザル個体群 も,現 在 と同様の気

候条件下ならば広域に連続的に分布 したことを示唆する.

一方,す でに述べたとお り,野 沢(1991)は ニホンザル

の集団遺伝学的特徴と して,社 会集団間,あ るいは一定

地域内の遺伝的変異性は低いが,地 域間には高い遺伝的

多様性が認められることをあげ,変 異遺伝子の有効分散

距離をお よそ100kmと 推定 している.こ の100km以 内と

いう範囲を野沢(1991)の いう遺伝的変異性の低い一定地

域 と考えると,兵 庫県域程度の面積では,そ こに生息 し

たであろうメタ個体群内には充分な遺伝的交流があった

であろうことが予測できる.

さらに野沢(1991)は,有 効分散距離を越えるニホンザ

ルのメタ個体群間には顕著な集団遺伝学上の細分化が認

められることを指摘 し,そ の原因を遺伝的浮動(random

geneticdrift)に 求めている.こ こでいう遺伝的変異は,

血 清蛋 白transferrinや 血球 酵素phosphohexose

isomeraseな どに見られる自然選択 に対 して中立的な

変異である.し たがってニホソザルに認められる集団遺

伝学的な細分化の原因は,確 かに遺伝的浮動に求めるべ

きである.し か しなが ら,河 川の中 ・下流域が半ば生態

学的障壁として機能 した としても,そ の上流域はニホソ

ザルの 「出会いの場」として機能 したと想定できるので

あるから,兵 庫県域に限 らず,高 標高地のほとん どない

本州西部全域では,ニ ホソザル社会集団は河川上流域で

互いに隣接 して連続分布 し,さ らにソリタリーを通 じた

遺伝的な交流は充分にあったと考えることが素直である.

すると,野 沢(1991)の い う有効分散距離 と地域的な変異

性がいかにして生 じ得たのかが問題となる.

野沢(1991)は ニホソザルのメタ個体群間の遺伝的な分

化を,遺 伝的平衡状態を仮定 してKimuraandWeiss(1964)

の提 案 した 「2次 元 飛 び石 モデル(2-dimensional

stepping--stonemodel)」 に近い繁殖構造を持つためで

はないかと考えた.「2次 元飛び石モデル」では,生 物

の分布する平面上に輪郭の明瞭な副次集団が格子状に配

置 され,お のおのの副次集団は複数の基本となる繁殖集

団か ら構成される.遺 伝子の受け渡 しは副次集団内では

恒常的に行われるが,副 次集団問では一定の割合でのみ

行われ,一 定以上距離の離れた副次集団間には事実上遺

伝子の交流がなくなる.そ の結果,有 意な遺伝的分化が

引き起 こされるとす る.

しか しながら,野 沢の仮定 した遺伝的平衡状態は,地

球史的な規模での気候 ・地形変動を考慮すると,そ の分

布域が気候 ・地形条件の変動に応 じて拡大 し,あ るいは

縮小 してきたはずの多くの野生哺乳類には必ず しも当て

はまらないだろう.特 に,現 在が最終氷期以降,高 々2

万年ほどの時間 しか経過 していない事実を考えると,遺

伝的平衡状態に達するほど充分な時間があったかどうか

は疑わ しい.つ まり,過 去のニホソザルがたどったであ

ろう道筋を考察するとき,「2次 元飛び石モデル」に近

い繁殖構造を安定 して維持 しながら,遺 伝的浮動によっ

てニホソザルの地域的変異が成立 したと考えるよりも,

地球史的な規模での気候 ・地形変動の中に,遺 伝的浮動

の影響を極端に顕在化 させる状況を探すことが素直であ

ろう.

遺伝的浮動の影響が顕在化するほどニホソザル個体群

を孤立化させ,か つ小型化 させる,あ るいは孤立化を長

期化させる要因を過去に探 ると,そ の有 り得べき可能性

は,最 終氷期,最 寒冷期の,ニ ホソザル繁殖集団の生息

に適 してはいるが(三 谷 ・池口,1997),同 時に,小 規模

化 した常緑樹林域 と落葉広葉樹林域の成立に求めること



ができる.各 地で報告 された花粉分析の結果をまとめ,

過去の常緑広葉樹林域の拡大過程を考察 した森下(1992)

によれば,完 新世の 日本列島太平洋岸における常緑広葉

樹林域は,南 西か ら北東へ,海 岸部か ら内陸へと発達 し

ていった.最 寒冷期の常緑樹林域は,基 本的に比較的地

形の平坦な太平洋岸に発達 したため,そ の地域と常緑樹

林域に隣接 したであろう落葉広葉樹林域に,現 在の中 ・

下流域に見 られるような大型河川とその河川の作 り出す

植生,特 に湿地植生が存在 したとすれば,そ れ らがニホ

ソザル個体群に及ぼす影響は現在 よりも大きかったこと

が予想できる.す なわち,小 規模に残された常緑樹林域・

落葉広葉樹林域は,さ らに河川中 ・下流域 とその周辺植

生によって切断されたであろうから,当 時のニホンザル

個体群は小規模な単位に分割され,分 割 された個々の集

団は地域的な遺伝的変異を急速に蓄積 していった と想像

できる.そ して,そ の後の ヒプシサーマル期の常緑樹林

の分布拡大期に,最 寒冷期に蓄積 された遺伝的変異を保

存 しつつ,あ るいは複数の個体群がそれぞれの地域内で

変異を交換 しながら,ニ ホソザルの分布は拡大 したのか

もしれない.

植田(1994)に よれば,周 伊勢湾地域の低湿地を中心に,

固有,準 固有,あ るいは隔離的に分布する東海丘陵要素

と呼ばれる植物種の内,ト ウカイモウセソゴケとクロミ

ノニシゴリは,琵 琶湖南部を越えて兵庫県南西部の播磨

地方まで分布す る.そ して,そ の分布は,山 地帯に囲ま

れた丘陵や台地の内,砂 礫層の湧水地に成立する非泥炭

性低湿地とその周辺に限られるとしている.非 泥炭性低

湿地には,ニ ホソザル繁殖個体群の生息を支えると考え

られる木本植物はほとんど侵入できないから,か つて兵

庫県域 とその周辺に非泥炭性低湿地が広範囲に存在 した

とすれば,そ れらはニホソザルの遺伝子交流を制限す る

要素 となったであろう.ま た,古 琵琶湖や古大阪湾地域

などの地史的出来事 も,さ らに大 きな生態学的障壁 とし

てニホソザル個体群の小規模な孤立化をもたらし,遺 伝

的分化を促 した可能性がある.

4.本 研究 の問題点 と今後の仮題

本研究で各植生タイプを特徴づけるために用いたデー

タは現在の各植生タイプから得 られた ものである.つ ま

り,今 回の植生デー タ自体がすでに人為の影響を受けた

結果生み出されたものであ り,原 植生か らは何 らかの改

変を受けているものである.河 川に関連 した植生 タイプ

の内では,ハ ソノキ湿性林を種数 ・種の多様性の低い植

生 タイプと判断 したが,こ れは近畿地方におけるハンノ

キ湿性林がきわめて小規模に しか残 されていないため

(服部,私 信),元 来ハソノキ湿性林にはえる多 くの植物

種が地域的に絶滅 してしまってお り,こ の植生タイプの

ニホソザルにとっての価値を過小評価 した可能性がある.

今後,本 小論で取 り上げたニホソザルを始めとする陸

上哺乳類の進化史的な環境背景を探るためには,地 質年

代的な時間スケールで生起 した気候 ・地形変動を潜在 自

然植生の復元技術に取 り込むと共に,人 為的な植生の改

変過程 も取 り込んだ 「古植生(paleovegetation)」 復元

の試みが必要である.ま た,母 系集団を形作るニホソザ

ルのような哺乳類では,母 系遺伝をす るミトコソ ドリア

DNAの 解析は,今 後,本 研究であげた仮説の検証に直

接的な回答を与える可能性がある.

ま と め

潜在 自然植生に対応 したニホソザル個体群の分布は兵

庫県域に広 く広がることが推定 されている.そ のような

分布を持つニホソザル個体群に対 して,河 川が生態学的

障壁として機能するかどうかを,河 川周辺の植生が示す

ニホソザルにとっての利用可能性か ら検討 した.す ると,

その中 ・下流域周辺の植生は資源としての利用可能性が

低 く,上 流域,最 上流域周辺の植生は資源としての利用

可能性が高いことが示された.こ れ らのことは,河 川の

中 ・下流域 とその周辺植生が河川両岸に異所的に生息す

るニホソザル繁殖集団間の遺伝的交流を制限するが,上

流域,最 上流域に発達する河川植生は,ニ ホソザル生息

地 として,あ るいはソリタ リーの移動ルー トと して遺伝

的交流に寄与することを示唆する.現 在 と同程度の気候・

地形条件を示 した過去の時代においても,兵 庫県域程度

の広さに生息するニホソザルメタ個体群内の遺伝的交流

は,同 様のパターソによって行われていた ものと考えら

れる.一 方,現 実のニホソザルのメタ個体群間には大き

な遺伝的差異が認められるが,そ の差異は遺伝的浮動の

効果が顕在化するほど個体群あるいはメタ個体群のサイ

ズが小型化する,あ るいは孤立化が長期化 しなければ生

起 し得た とは考えられない.こ れらのことは,過 去にお

いて,日 本列島の各地できわめて小さな個体群あるいは

メタ個体群が成立 した,あ るいは個体群 ・メタ個体群の

孤立化が長期化 し,そ れらの個体群あるいは メタ個体群

がそれぞれの遺伝的特質を保存 したまま周辺地域に分布

を拡大 した可能性を示唆する.
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付表1河 川に関連した植生タイプの代表的な常在植物種(現 存量指数>3)





宮脇(1984)の 組成 表 よ り算 出 した.*:分 布型 とニ ホ ンザ ル に とっての食物 としての重要 性 は木本 につ

いての み記 入 した.分 布型 は上原(1977)を 元に,橋 本(1995)も 参照 しなが ら再編 した.ニ ホ ンザ ルに とっ

ての食物 としての重要 性は上 原(1977)に よった.分 布型:2:九 州,四 国,本 州 中部以 西に分布 す る,3

:九 州,四 国,本 州 全土 に分 布 す る,3-a:3の 内,主 として低 地 か ら山地 対 に分布 す る もの,4:四 国

と本州 全土,あ るいは 本州全 土 にのみ 分布 す る,4-a:4の 内,主 として低 地 か ら山地 に分布 す る もの.

ニ ホ ンザ ル に とって の食物 として の重要 性:+:採 食 対象 とな った記録 があ る;++:主 要 な採 食対 象で あ

る;一:採 食 され た記録 が ない.



付表2潜 在自然植生に現れる植生タイプの代表的な常在植物種(現 存量指数>3)





宮 脇(1984)の 組成表 よ り算出 した.ハ ンノキ湿 性林につ いては付表1を 見よ.表 記法 は付表1に 同じ.



付表3代 償植生に現れる植生タイプの代表的な常在植物種(現 存量指数>3)





宮脇(1984)の 組成表 よ り算 出 した.表 記法は付表1に 同 じ.


