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序論 

視覚の進化が霊長類の進化に大きな役割を果たしてきたことは議論に新しいことではない。樹上生活

への適応、夜行性から昼行性生活への移行、さらに象徴概念の進化との関連性まで指摘されている。し

かし動物の行動において視覚の役割を直接的に検証することは難しい。なぜなら視覚の異なる動物群で

行動の違いを比較しても他の要素による違いと区別できないからだ。その点で色覚に大きな種内多型が

存在する新世界ザルは同一種内で色覚の違いと行動の違いを比較できるため、色覚、広くは視覚の役

割を検証するのに優れたモデル動物となりうる。 

色覚進化の指標となるのが網膜の錐体細胞に発現する錐体オプシン遺伝子レパートリーの種類である。

脊椎動物の錐体オプシンは吸収波長領域の違いと進化系統関係から４種類に分類される。それらは短

波長側に最大吸収波長（λmax）を持つものから順に SWS1（紫外線型）、SWS2（青型）、RH2（緑型）、

M/LWS（赤型）である。一般に魚類や鳥類はこれら全てを有しているが、多くの哺乳類は SWS2、RH2 を

消失しSWS1 とM/LWSからなる２色型色覚である。これは夜行性生活を営んでいた祖先哺乳類が複雑な

色覚を必要としなかったためと考えられる。霊長類が出現すると M/LWS サブタイプの獲得により３色型色

覚を有するようになった。ヒトを含む旧世界霊長類は X 染色体上に M/LWS の 2 つのサブタイプを遺伝子

重複により有しており普遍的な３色型色覚である。しかし新世界ザルでは X 染色体１座位に異なるλmax

を示す M/LWS オプシン遺伝子が複対立遺伝子として存在することで３色型色覚個体が生まれ、また同

一種内に高い色覚の多様性がみられる。メスはヘテロ接合となれば常染色体上の SWS1 オプシンと合わ

せて３色型色覚となり､ホモ接合となれば２色型色覚となる。X 染色体を１本しか持たないオスは全て２色

型色覚である。３つの対立遺伝子を有する場合、同一種内に６タイプの色覚型が存在することになる。色

覚の多様性が多くの属間で普遍的に見られることよりこの多型は新世界ザルの共通祖先で生じたと考え
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られ､M/LWS 遺伝子に多型を維持する強い平衡選択が働いていることが示唆されている。平衡選択説の

なかでも 3 色型が有利だとされるヘテロ超優性選択、少数派が有利とされる頻度依存性選択、各色覚型

に有利点があるとするニッチの多様化などの仮説が挙げられているが明確な証拠は得られていない。３

色型色覚が熟した果実や赤い若葉を見つけるのに適応的であるという見方が一般的である一方、２色型

色覚にもカモフラージュを見破るなど有利点があることが実験的に示されている。しかし自然環境下で各

色覚型の有利性を検証した例はない。また、自然集団における色覚多型の遺伝的様相も研究例が乏し

い。本研究では野外霊長類研究者との共同研究により個体識別された自然集団に対して色覚型判定が

可能となった。また色覚型が判定された個体を対象とし、採食行動、社会的行動において色覚型の違い

による行動の差異が存在するかを野外で検証した始めての報告である。 

 

結果 
1． 糞サンプルを用いた色覚型判定 

コスタリカ共和国、サンタロサ国立公園に生息している野生のノドジロオマキザル(Cebus capucinus) ２

グループおよびチュウベイクモザル(Ateles geoffroyi) 1 グループから個体ごとに糞を採取した。霊長類の

M/LWS オプシン遺伝子の吸収波長特性は３つのアミノ酸サイトにより決定されることが知られている。そ

れらは exon 3 にコードされる 180、exon 5 にコードされる 277 および 285 番目である（表 1）。よって糞から

抽出したゲノム DNA を用いて exon 3 と exon 5 を PCR 法で増幅し、ダイレクトシークエンスにより上記の３

サイトに基づき各個体の色覚型を判定した。各個体につき、異なる機会に採取した２つの糞からの判定結

果が同じ場合、それをその個体の色覚型とした。さらにメスにおいてホモ接合であった場合、リアルタイム

PCR 法により糞から抽出したサンプル中に含まれるゲノム DNA 量を定量し、色覚型判定に用いた DNA

量が対立遺伝子を見落とさないほど十分である 200pg の基準を満たしているかを確認した。その結果、オ

マキザルからは３つの対立遺伝子が、クモザルからは２つの対立遺伝子が確認された（表 1）。これらの対

立遺伝子は３サイトの組み合わせから予測されるλmax の値から、オマキザルでは P530、P554、P560、ク

モザルでは P552 と P560 と命名した。続いて、各対立遺伝子の全塩基配列約 1.1kb を決定し系統樹を作

成したところ、既知の系統関係と矛盾しない場所に位置したことから糞から抽出した DNA がヒト DNA など

のコンタミネーションではなく、目的の種から得られたものであることがわかった（図 1）。 

図 1. 近隣接合法による塩基系統樹 

 

各グループのほぼ全個体に対して色覚型判定を行ったところ、オマキザルのLVグループとクモザルで

はヘテロ接合個体が観察されたが、オマキザル CP グループでは P560 の頻度が極めて高かった（表 2）。

共同研究者の長期行動観察により CP グループでは一頭のオスが１１年間交配を独占していることがわか

っており、それによって色覚が均質化していることが考えられた。しかし、全てのグループにおいて観察さ

   

180 277 285

オマキザル P530 A F A 530

P545 A F T 545

P560 S Y Y 560

クモザル P552 S F T 552

P560 S Y T 560

アミノ酸サイト

λmax予測値

表１．オマキザルとクモザルからみつかった対立遺伝子表1．オマキザルとクモザルからみつかった対立遺伝子
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平衡からの有意なずれはなく、これらのグループ

が色覚選択的な交配はしていないことが示唆さ

れた。しかしながら、どのグループにおいても長

波長側に吸収波長領域を持つ対立遺伝子、す

なわち P560 の頻度が有意に高かった。さらに各

対立遺伝子から産生されると考えられるオプシ

ンと同配列のオプシンを in vitro で再構成し、λ

max の測定を行った。オマキザルの３つの

M/LWS 視物質サブタイプのλmax は３つのアミ

ノ酸サイトからの予測値とほぼ一致したが、意外な

ことにクモザルの２つの M/LWS サブタイプのλ

max は予測値から大きくずれていた（図 2）。２サブ

タイプ間の吸収波長領域の違いは予測されてい

たものより大きく、３色型個体は予測されたよりも広

い波長域で色の識別ができていると考えられる。 

 

オマキザル         λmax              クモザル                     λmax   

                       P530    532                              P552      538 nm 

                      P545    543                              P560      553 nm                       

                       P560    560                                                                      
        wavelength (nm)                                                                  wavelength (nm) 

 
図 2. 再構成されたオマキザル（左）およびクモザル（右）の各 M/LWS 視物質サブタイプの吸収波長スペクトル 

 
2． 行動観察 

M/LWS オプシン遺伝子の解析により自然集団において色覚の多型が実際に観察されたことから、

2004 年から 2005 年の雨季と乾季合計 8 か月間サンタロサ国立公園において色覚型が判定されたクモザ

ル（３色型色覚：９個体、２色型色覚：１３個体）に対して行動観察を行った。 1 個体の行動を 1-5 分間追

跡した連続記録を解析に用いた。連続記録は主に対象個体が採食行動をしている間に行い、採食品目

とその色、バックグラウンドの有無、樹冠における位置や光条件、嗅覚など他の感覚の使用頻度について

記録した。 

クモザルは採食の 90％を果実食に費やすことで知られている。果実にアプローチしてから食べなかっ

た回数を全アプローチ回数から引いた割合を採食成功率と定義した。採食目撃回数の多かった 13 品目

について採食成功率を光条件ごとにもとめた。その結果、2 色型と 3 色型では有意な違いは見られなかっ

た。このことから、色相だけでなく、明度の違いからも果実の熟し具合を判断できることが推定された。そこ

で、熟した果実、熟していない果実、バックグラウンドとなる葉の反射スペクトル（reflectance）、また光条件

ごとの環境光（irradiance）を測定し（図３、４）、クモザルにとっての果実のバックグラウンドからの見えやす

さをモデル化した（図５）。 

 

遺伝子型 メス オス メス オス メス オス

2色型

P530 0 1 0 1 - -
P545 1 4 0 0 - -
P560 1 11 (13) 14 5 7 (8) 4 (7)
P552 - - - - 3 2
３色型

P530/P545 3 0 0 0 - -
P545/P560 3 0 0 0 - -
P530/P560 1 (2) 0 0 0 - -
P552/P560 - - - - 10 0

計 9 (10) 16 (18) 14 6 20 (21) 6 (9)

クモザル

表２．　各グループにおける各遺伝子型の個体数および遺伝子頻度　

オマキザル

LVグループ CPグループ

対立遺伝子 LVグループ CPグループ クモザル

P530 0.15 (0.16) 0.03 -
P545 0.35 (0.32) 0 -
P560 0.50 (0.53) 0.97 0.61 (0.65)
P552 - - 0.39 (0.35)

X chromosome* 34(38)a 34 46 (51)
*調べたX染色体の数

（　）内は1つの糞サンプルしか調べていない個体を含めた場合

遺伝子頻度



 
 
 
 

また、モデルから求めた色相による見えやすさと明度による見えやすさと実際に観察した採食行動との

相関を調べた図６（一部の結果）。その結果、2 色型、3 色型ともに明度による見えやすさでのみ行動との

正の相関がみられた。よってクモザルの主な採食物はバックグラウンドとの明度の違いによりある程度予

測でき、実際にクモザルも明度の違いを手がかりとして採食をしている可能性が強いと考えられた。 図７

は隠蔽色（cryptic）またはカラフル（colorful）な果実の採食成功率を２色型、３色型色覚それぞれにおい

て光条件 open、shaded 間で比較したものである。２色型は光条件に影響を受けないが、３色型は隠蔽色

の果実に対し、shaded では open よりも採食成功率が下がる傾向にあった。 

 
結論 

野生の新世界ザルにおいて色覚の多型が実在することが確かめられた。また多型の頻度は集団の社

会構造に大きく影響を受けること、M/LWS オプシン遺伝子サブタイプ（対立遺伝子）の種類はオマキザル

とクモザルでは異なることが明らかとなった。長波長側に吸収波長域を持つサブタイプの方が調べた全グ

ループにおいて頻度が高かった。このことは先行研究の結果とも一致しており何らかの選択を受けている

可能性が考えられる。 

採食行動の観察、また採食対象物の見つけやすさのモデル化により 2 色型、3 色型色覚ともに明度の

違いを主な手がかりとして採食行動を行っている可能性が示唆された。 

果実採食によって３色型の際立った有利点はみられなかった。また３色型は光条件の影響を２色型より

も受けやすいことが明らかとなった。これらのことから３色型色覚は緑の背景から熟した果実を見つけるの

に適しているために進化したという古くからの説、また超優性選択のみによる色覚多型の維持は考えにく

いと結論した。 
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図３．対象物の反射スペクトル 図４．環境光スペクトル
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図５．見え方のモデル化
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図６．行動とモデルとの相関

0

20

40

60

80

100

120

140

M
.c

hi
cl

e

F.
ob

tu
si

fo
lia

S
.c

ap
ir

i

B
.a

lic
as

tr
um

 

F.
co

tin
ifo

lia
 

F.
ov

al
is

F.
ho

nd
ur

en
si

s 

S
.e

xc
el

su
m

0

20

40

60

80

100

120

M
.c

hi
cl

e

F.
ob

tu
si

fo
lia

S
.c

ap
ir

i

B
.a

lic
as

tr
um

 

F.
co

tin
ifo

lia
 

F.
ov

al
is

F.
ho

nd
ur

en
si

s 

S
.e

xc
el

su
m

*

Dichromat

Trichromat

Cryptic fruits Colorful fruits

Open

Shaded

図７．様々な果実の採食成功率
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図７．様々な果実の採食成功率 (%) 


