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ニホンオオカミの分類に関する生物地理学的視点
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Abstract. A taxonomical position of th巴Japanes巴wolf(Canis hodophilax Temminck, 1839) of 

Hondo Islands (Honsh凶 1kokuand Kyushu) is discussed from a biogeographic look. Th巴Japapn巴Swolf 

is consicl巴r巴dto b巴originatedin Pleistoc巴11巴largefossil wolv巴swhich have been known from Hondo 

Islands. Those large fossil wolves would immigrated to Hond Islands in the late Pleistoc巴nefrom 

no1the1n t巴uitories,then isolated ther巴 Isuggest that phenotypic response to isolation by climatic 

change after post-glaciation may account for size r巴ductionand mo中hologicalchang巴ofskull of the 

Japanese wolf. Extinct Japanese wolf is considered a distinctive subspeci巴s(Canis lupus hodophilax 

Temminck, 1839) of wolf in th巴world.

Key Words : climatic chang巴， isolation,dwarfing, the Japanes巴wolf(Canis lupus hodophilax) 

し はじめに

わが国には、本州 ・四国・九州の本土にニホンオオカ

ミ （Canislupus hodophilax T巴mminck, 1839）と、北海

道にエゾオオカミ （Canislupus hattai Kishicla, 1931）の

2亜種のオオカミが生息していた （今泉， 1960）。 しか

し現在までの知見では、明確に記録に留められた最後の

捕獲は、本土で1905年（明治38年）、北海道では1900年

（明治33年）ごろであり、 2£IE種とも絶滅したものと考

えられる （小原， 1972；阿部ほか， 1994）。

ニホンオオカミは、ライデン自然、史博物館館長テミン

ク （C.J. Temminck）により 1839年にCanishodophilaλ 

と命名された（田隅，1991）。 テミンクによって記載され

た標本はシーボルト（Ph.F. von Si巴bold）によって採集

されたものである。シ ボルトは1826（文政9年）年に

江戸参府の途上、大阪の天王寺で l頭の「OkameJとI頭

の「Jamainu」を買い取っている （Holthuis& Sakai, 1970）。

シーボルトの標本は、 毛皮が剥製にされたほか、頭骨

が取り出されて、ともに同博物館に保存された。シーボ

ルトらの 『日本動物誌』で「ヤマイヌ」の詳しい記述 （テ

ミンク著）に付けられた彩色図は、この剥製に基づくら

しい。シーボル トは、この個体のほかに2休の骨格をオ

ランダへ送った。 いずれも現在ラ イデンにあり 、そのう

ちl体は全身骨格、他の l体は頭骨だけであ り、それぞ

れ laJ、「b」、上記の剥製付属の頭骨は「cJと呼ぶこと

になっている （田隅，1991）。 「Okame」は 「オオ カミ」、

「Jamainu」は「ヤマイヌ」と読めるが、田隅 (1991）に

よれば、テミンクはこのうちの日本名「ヤマイヌ」に対

して命名したのだという。

一方、エゾオオカミは、イギリス自然史博物館 （Th巴

Natural History Museum）のPocock(1935）が世界中か

ら集められたオオカミの頭骨標本と比較して、同館所蔵

の北海道産オオカミの頭骨標本がきわだって大型（頭蓋

骨全長274.0脚）であったことから、Canislupus rexと

いう新亜種名を与えたが、岸田 （Kishicla, 1931）が北

海道大学付属博物館に所蔵されていた剥製標本（雄、札

幌郡豊平村、 1881年6月捕獲）について記載し、C仰は

lupus hattaiと命名していたことにより 、rexはhaltaiの

シノニムとして扱われている。イギリス自然史博物館の

頭骨標本はアノダ ソン （J.Anderson）により 1886年11

月に採集されている （Abe,1930）。

本土産のニホンオオカミは北部で北海道のエゾオオカ

ミと、南西部で朝鮮半島のオオカミ（現地名ヌクテ，

N巴uktai）と隣接して生息していた。朝鮮半島のオオカミ

（以下、チ ョウセンオオカミと呼ぶ）は、京畿道産の標

本をタイプとして阿部 (1923）により新亜種（Cαnislupus 

coreanus）として記載された。記載論文が和文であった

ことから、その後、阿部（Abe,1930）は、イギリス自

然史博物館所蔵の頭骨標本と比較して改めて英文で新亜
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種について発表し、頭骨の大きさがニホンオオカミやイ

ンドオオカミより大きく、また、チョウセンオオカミの

吻の形態が 「狭長型」であり、 別亜種のC l. lanigerな

ど中国産オオカミとは異なるとした。しかし、 Pocock(1 

935）によって中国の Canislupus lanigerのシノニムとし

て扱われた。これに対して阿部 (1936）は、 チョウセン

オオカミは朝鮮半島において亜種化した独自の個体群と

主張し、 Pocockの見解に反論している。

現在の分類では、 Cl. laniger、Cl. coreanusとも、 チ

ュウゴクオオカミ （Canislupus chanco Gray, 1863）に

統合されている （Nowak,1995）が、本論では朝鮮半島

の個体群については阿部（Abe, 1923 ; 19~0） の分類に

準拠し、 Canislupus coreanus Abe, 1923の学名を用いる。

阿部（Abe, 1930）は、本土産オオカミについても触

れ、ニホンオオカミの頭骨の大きさがチョウセンオオカ

ミより顕著に小さいことのほかに、 「頬弓部の張り出し

が強く、吻が短いjという特徴が見られ、細長い吻を持

つチョウセンオオカミやエゾオオカミとは明瞭に区別さ

れるとした。さらに聴胞 （鼓骨胞）がニホンオオカ ミで

とく に小さいことを指摘し、その後も、阿部 (1936）は

「聴胞が妙に押しつぶされた様に小さいJと記述し、そ
の形態に注目している。

種の分化、地理的変異を論ずるうえで必要なのが、移

住と隔離という一見矛盾した概念である。ニホンオオカ

ミが、頭骨の大きさやその他の諸形質においてチョウセ

ンオオカミやエゾオオカミと明瞭に区別されるのであれ

ば、また、チョウセンオオカミやエゾオオカミとは、そ

れぞれ対馬海峡と津軽海峡という物理的な障害を介して

地理的に分かれて本土（本州 ・四国・九州、｜）に生息した

のであれば、個体群の移住と、 それに続く個体群の隔離

の結果が地域集団としての分布に反映され、 形態の変異

として表現されるだろう。生物地理学的な視点から、ニ

ホンオオカミの分類上の位置づけについて考えてみたい

と思う。

II .資料と調査方法

わが国に残されたニホンオオカミ の頭骨標本は、 その

ほとんどが民間信仰において使用を目的とした個人所蔵

品であり、その頭骨標本がもっとも多く残された地域は

丹沢山塊とその周辺地域である（斎藤， 1938；直良，19

65；小原， 1990）。これらの地域から発見された標本の

捕獲地と計測値については、直良 (1965; 1972）と小原

(1990）の努力により詳細な記録が残され、きわめて貴

重な資料である。直良 (1965; 1972）や小原 (1990）の

以前に、ニホンオオカミの標本を精力的に調査したのは

斎藤 (1938; 1954）である。頭骨標本だけでも20個体（う

ちl体は全身骨格付）を発見、同定して、国外標本を含

めて27個体を調査した。国外標本とは、 1886年採集の埼

玉県秩父産 （イギリス自然史博物館）、1905年にアンダ

ソンによって採集された奈良県大和産 （イギリス自然

史博物館）、 1877年にデーニッツ（Di:initz）によって採

集された本州産（ベルリン自然史博物館）と、 1886年に

採集された南日本産 （ベルリ ン自然史博物館）、それに

ライデン自然史博物館の2個体の6個体である。ライデ

ンの2個体の採集地は不明としている。圏内産の採集地

（括弧内は個体数）として津軽（3）羽前（ 1）、岩代（ 1 ）、

武蔵（3）、相模（2 ）、甲斐（ 1 ）、遠江(1）、信濃（ 1 ）、

能登(1）、三河（4 ）、伊勢(1）、大和（ 1 ）、伊予（1 ）、

不明 （6、うち国外標本4）を挙げている。標本の捕獲

年代は江戸中期以後のものである。これらのうち丹沢地

域産と関係するのは、相模産の2個体であるが、う ちI

個体は斎藤 （1938）の箱根山中産の1個体に該当すると

思われる。他の 1個体については明らかではないが、直

良 （1965; 1972）と小原 (1990）による丹沢地域産標本

と重複している可能性はほとんどない。

ここでは、とくに頭蓋骨の諸形質のう ち、 吻部の形態

が大陸産のチョウセンオオカミ（C. l. coreanus）と比較

して、ニホンオオカミ（C.l. hodophilax）では 「吻が短

い」という阿部（Abe, 1930）や斎藤 (1938）の指摘に

注目した。大陸産のオオカミと比較してニホンオオカミ

の吻長や形態に確かな相違があるのかどうか、吻部の形

態や大きさが著しく相違するならば、ニホンオオカミの

食性や行動と も関連してこよう。 幸いにも、斉藤(1938)

により、チョウセンオオカミとニホンオオカミの吻長と

吻幅長および上顎歯槽縁最大幅長の計測値が残されてい

る。それらの計測値を使用し、 ニホンオオカミとチョウ

センオオカミの吻長Iと上顎歯槽縁最大幅および吻長E

と吻幅 （斎藤，1963）の関係についてRMA法を用いて

解析し、島興本土型 （ニホンオオカミ） と大陸半島型 （チ

ョウセンオオカミ）の2型の頭骨形態を比較した。

ニホンオオカミは小型で、あることが、しばしば指摘さ

れてきた。頭骨の大きさが実際にどの程度のものなのか

を知るために、囲内でとくに資料の残されている神奈川

県丹沢とその付近から得られている資料をニホンオオカ

ミの丹沢個体群として位置づけ、直良 (1965; 1972）と

小原 (1990）による標本の計測値を整理して頭骨の諸計

測値について統計処理を行ない、ニホンオオカミの丹沢

個体群としての大きさの変異を求めた。そのうち、とく

に頭蓋骨全長についてシンタイプス標本と他の地域のオ

オカミ個体群 （朝鮮半島産、北海道産、アラビア半島南

部および東部産、北米産最大亜種の最大個体）の大きさ

と比較した。丹沢個体群の捕獲地および捕獲年代につい

ても整理した。また、 M1 （下顎第 l大臼歯）の歯冠長

の大きさについて更新世の化石オオカミと早期縄文時代

出土のオオカミの既報資料と比較した。これについては

総合的考察のなかで述べる。

III.結果

1.丹沢産ニホンオオカミの頭骨の大きさについて

丹沢個体群の頭骨の変異を表lに示す。頭蓋骨全長は

214±8. 30mmであり、個体群の99%が含まれる範囲は193.l

～235.9剛と推定された。これを他の地域のオオカミ個

体群の頭蓋骨全長と比較すると図Iのようになる。アラ

ビアオオカミ （C.l. arabs）の頭蓋骨全長は200.8±10.

30mmで、あり、ニホンオオカミ（C.I. hodophilax）より平

均上小さい。朝鮮半島（北緯36度～40度）のチョウセン

オオカミ （C.l. coreanus）の頭蓋骨全長はエゾオオカ ミ

(C. l. hattai）より小さいが、日本本土（北緯31度～41度）
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ニホンオオカミ丹沢個体群の頭骨各部位の大きさの変異（単位mm)表 1

P=99% 
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ライデン自然史博物館所蔵「ニホンオオカミ」の頭骨標本の計測値（単位mm)表2
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よぶ標本を集合した斎藤 (1938）の諸計測値は、丹沢個

体群99%の変異内にほぼ収まる。したがって、丹沢個体

群の頭骨の変異はニホンオオカミの標準的な大きさを示

すものと考えられる。

次に、ライデン自然史博物館に所蔵されている標本の

計測値 （表2）と比較した結果について述べる。

ライデン自然、史博の頭骨標本3個体を、ここでは、そ

れぞれLa、L.b、L.cと書く。 囲網 （1991）は、これら

の3個体の頭骨と剥製l体 （L目cはその付属）をシンタ

イプス （syntypes）としているが、今泉 (1970a）は、こ

れらのうち、 L.cとL.cの付属する剥製標本をシンタイ

プス とし、 L.a、L.bについてはシンタイプスとみなして

いない。

L.aの基底全長と、L.bの頭蓋骨全長と基底全長は、

いずれも丹沢個体群の99%の範囲内に含まれるが、La 

は、今泉 （1970a）によれば、イヌ （Canisfamiliarは）で

あることはほぼ確実で、ある。L.bはニホンオオカミと同

定されている（斎藤，1938；今泉，1970a）。その頭蓋骨

全長と基底全長は丹沢個体群の99%の範囲内に含まれる。

L cの頭蓋骨全長と基底全長の計測値は小さ く、丹沢個

体群の99%の範囲内に含まれないが、イヌではなく 、ニ

ホンオオカミに同定されている（斎藤， 1938；今泉，1970a）。

（ー） 記載なし.＊：今泉(1970a）による．

のニホンオオカミ よりは大きく、両者の中間的な大きさ

である。中国大陸のチュウゴクオオカミ（C./. chanco) 

の頭蓋骨全長の平均値は248.0醐 （n二 23，♂♂）である

(Nowak, 1995）。 チュウゴクオオカミはエゾオオカミよ

り小さいが、平均上チョウセンオオカミより大きい。 北

海道（北緯42度～45度）のエゾオオカミ の頭蓋骨全長の

大きさはユーラシア産最大亜種（C. I. communis）のオ

オカミ（n=20，♂♂）の平均値270.2mm (Nowak, 1995) 

に匹敵する。おそらくはイギリス自然史博所蔵の北海道

産の雄の頭骨 l標本を見てのことであろうが、 Nowak(1 

995）も、 Pocock(1935）同様、それが北米産オオカミ

の主要な北方群に比較しうる大型個体であることを認め

ている。エゾオオカミの頭蓋骨全長はニホンオオカミ よ

り明らかに大きい。

斎藤 (1954）は、ニホンオオカミの調査標本から若年

令個体を除いて、頭蓋骨全長、p4（上顎第4小臼歯）

歯冠長、 MI （下顎第l大臼歯）歯冠長などの頭骨各部

位を測定し、頭蓋骨全長については203.0～236.0叩 （n

=15, Mixed以下同）、平均値216.9阻、 p4歯冠長につ

いては20.5～23.3阻 （n=23）、平均値21.78師、 M1歯

冠長については24.0～28.5lmm (n=22）、平均値25.61凹

の測定値を残している。青森県から愛媛県まで全国にお
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図1 オオカミ （Canis lupus) 5車種の頭蓋骨全長の変異．矢印はニホンオオカミのシンタイプス襟本（L.c）の位置を示す．アラ

ビアオオカミ （C.1.arabs）については Harrison(1973），ニホンオオカミ（C.l.hodophilax）については丹沢個体群 （本報告），チョウ

センオオカ ミ （C.!.cor印 刷 s）については斎藤（1954），エゾオオカ ミ （C.!.hattai）については Pocock(1935）と小原 (1984），北米

産最大亜種アラスカオオカ ミ （C./.occidentalis）の最大個体については Gunson& Nowak (1979）の計測値を使用した．自の部分は測

定値の範囲，縦の垂直線は平均値の位置，黒の範囲は個体群の99%が含まれる範囲をそれぞれ示す
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最大111目、吻長Eと吻幅の関係を図3に示す。

ニホンオオカミとチョウセンオオカミの吻長には、高

い正の相関関係があり、両対数図ではほぼ直線的に分散

し、アロメトリー関係が成立している。すなわち、成長

のイ頃向は同じである。ニホンオオカミとチョウセンオオ

カミの頭蓋骨全長の変異は連続的であり（図 I）、頭骨

の大きさでは変異に断続性は認められないが、2型の吻

長と上顎最大1J1[iiおよび吻幅の関係には、大陸半島産（チ

ョウセンオオカミ）と島興産（ニホンオオカミ）とでは

不連続をもって明瞭な断絶がある。この図からは変異の

方向は明らかではないが、日本本土の母集団は朝鮮半島

個体群とは別の個体群と認識される。大陸産のチョウセ

ンオオカミと比較して、ニホンオオカミでは吻長に対し

て上顎最大11唱と吻幅が大きく、相対的に短吻化（短頭化）

している ことが特徴と言える。

チョウセンオオカミより大型のエゾオオカミの口蓋部

の形態（図4 3）と比較して見ると、その形態にいっ

そう明瞭な相違が観察される。ニホンオオカミ（図4-

2）では小臼歯部、とくに pI （第 l小臼歯）と p2（第

2小臼歯）聞のくびれが顕著で、 p3（第3小臼歯）の

小臼歯部から大臼歯部にかけての口蓋部の横幅の拡大が

目立ち、「と っくり型」をしている。一方、エゾオオカ

ミでは口蓋部の形はほぼ三角形であり（図4-3）、阿

部（Abe,1930）の言う ところのチ ョウセンオオカミと

同じ「狭長型」である。

図2.ライデン自然史｜尊物館所蔵のシンタイ プス標本Lc （雄，

老獣，頭蓋骨全長179.5mm). 矢印は聴胞の位置を示す．苅部治

紀氏撮影

L. cの頭蓋骨全長が179.5mmで、あった （図2）ことか

ら、斎藤 (1954）は論文の中で「驚くべく小型の頭骨j

と書き、上記の測定値に含めなかった。確かに、Lcの

頭蓋骨全長は丹沢個体群の99%の範囲に含まれないが、

世界最小のオオカミと思われるアラビア半島先端部南部

および東部産の個体群には、 L.cより小さい頭蓋骨全長

を持つ個体が含まれている。頭蓋骨の大きさは、最小の

アラビアオオカミで推定された最小値170mm台から北米

の最大亜種アラスカオオカミの最大11~1 体の300mm台 まで

におよび、その差はおよそ130mmにも達し、オオカミの

種内変異はきわめて大きい （図1）。

3.丹沢個体群の捕獲年代と地理的分布について

ニホンオオカミの剥製標本は少ないが、頭骨標本は日

2. ニホンオオカミの口蓋部の形態について

ニホンオオカミとチョウセンオオカミの吻長Iと上顎

．
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表3江戸時代末期から明治期における丹沢山地とその周辺地域産ニホンオオカミと野犬の遺骸一覧
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直良(l965) 

直良(l965) 

直良(l965) 

直良(l965) 

直良（l965) 

直良(1965)

直良(1965)

直良(l965) 

直良（1965)

直良(l9 65) 

直良(1965)

直良(1972)

直良(l972) 

直良(1965)

小原（1990)

小原（l990a)

小原（l990a)

小原（l990a)

小原(l990a) 

小原（l990a)

小原(1990a)

小原(1990a)

小原(1990b)

直良(1965)

直良（l965) 

1~W, . 中村 (1992)

判定

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

狼

犬

犬

犬

標本内容

尾

頭蓋骨

頭蓋骨

頭蓋／下顎

頭蓋／下顎

頭蓋／下顎

下顎骨

下顎骨

頭蓋骨

頭蓋／下顎

頭蓋骨

上顎骨

頭蓋／下顎

上顎骨

頭蓋／下顎

頭葉骨

頭蓋骨

頭蓋骨

頭蓋骨

頭蓋骨

頭蓋骨

頭蓋骨

前肢

頭蓋／下顎

頭蓋／下顎

頭蓋骨

捕獲l時期

江戸末期

天保13年（1842）頃

江戸末期

嘉永3年（1850）頃

明治26年(1893)

嘉永初年頃

不祥

江戸末期

江戸末期

江戸末期

江戸末期

不祥

天保年間(183043) 

江戸末期事

安政2年(1855)

不祥

不祥

明治26年(1893）頃

不祥

不祥

不祥

不祥

江戸末期～明治初期

江戸末期

江戸末期

江戸末期

捕獲地

伊勢原市日向薬師付近

厚木市唐沢橋付近

清川村煤ヶ谷付近

清川村札鍋

秦野市水無川中流域

秦野市水無川流域

秦野市菩提付近

秦野市菩提

t公田町寄木
山北町大野山

山北町清水

秦野市

秦野市

南足柄市関本

厚木市七沢

丹沢山地

丹沢山地

丹沢山地

丹沢山地

丹沢山地

丹沢山地

丹沢山地

丹沢山地

秦野市大倉尾根

山北町三保

箱根明神ヶ岳

所蔵者名

秋山亀吉氏所蔵

佐藤公麿氏所蔵

大矢守三氏所蔵

武尚一郎氏所蔵
栗原弥一郎氏所蔵

飯田雅義氏所蔵

梅沢英三氏所蔵

梅沢英三氏所蔵

吉岡照子氏mi線
大野公麿氏所蔵

岩本藤吉郎氏所蔵

梅沢英三氏所蔵

小島秀一氏所蔵

湯山泰男氏所蔵

中村昭氏所蔵

鈴木健一氏所蔵

島崎一正氏所蔵

小塩一三氏所蔵

加藤三郎氏所蔵

岩沢久雄氏所蔵

井上勉氏所蔵

山口茂氏所蔵

山田八伍郎氏所蔵

小宮弘氏所蔵

和田唯三郎氏所蔵

南足柄郷土資料館

No 

(1965）が調査した昭和25年 （1950）当時の地名で言えば、

北秦野村、煤ヶ谷村、玉川村、 小鮎村にかけての丹沢の

山麓帯であり、ニホンオオカミと判定された遺骸23例の

うち、9例がこれらの地域に集中している。小原(1990a;

1990b）の記録は清川村および厚木市からのものである。

全体の半数を超える17例が東丹沢から南丹沢にかけての

山麓地域から待られている。

これらの遺骸記録の分布が、ニホンオオカミの実際上

の地理的な分布を表しているものと見るには資料不足で

あるが、断片的ではあるにせよ、当時のニホンオオカミ

の分布の一端を示しているものと思われる。捕獲年代は

＊田代(l989）によれば明治初期の捕獲

本各地に相当数保存され （斎藤， 1938）、と りわけ神奈

川県の丹沢山地付近には、頭骨他の多くの遺骸が残され

ている。とくにイヌ属の頭骨標本は現在までに26例知ら

れている。そのうち23例がオオカミ 、3例がイヌと判定

されている （表 3）。

丹沢山地は主な稜線によ って、東西南北の四地域、東

丹沢、西丹沢、南丹沢、北丹沢に区分される。北丹沢を

除く三地域から遺骸記録が報告され、その分布 （図 5)

を見ると、直良（1965）の指摘にあるように、ニホンオ

オカミの遺骸は深山というよりはむしろ、人里に近い山

麓、もしくは丹沢山地の外周辺から得られている。直良
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図5.丹沢山地およびその周辺地域におけるニホンオオカミ（・＝Canislupus hodophilax）と野犬

（・＝Canisfamirialis）の分布．番号は表3に対応する．網部は標高500m以上の山地帯を示す．

江戸末期から明治初期に集中し、明治26年頃の捕獲例 2 列島はユーラシア大陸の極東南部に位置し、氷期には大

例 （表3,No. 5治よびNo.18）が記録に留められた最 陸と陸続きとなり、西側に日本海を囲みながらサハリン

後のものである。 を経て南に伸びる 「大きな半島」として形成される （図

w.総合的考察
オオカ ミ（Canislupus L.）は食肉目イヌ科イ ヌ属（Canis)

の動物であり、ヨーロッパ大陸と、日本とアラピア半島

を含み、インドシナ半島とインド南部を除くアジア大陸

および北緯20度までの北米大陸にかけて広く分布 し

(Honacki et al. , 1982）、そのため多数の地理的亜種が知

られている （Nowak,1995）。

化石の証拠に基づいたオオカミの起源は、以下のよう

に考えられている （Nowak,1995）。おそらくは、約100

万年前の前期更新世には、コヨ テ （Canis latrans）の

系列から分岐した小型の原始的なオオカ ミが北米大陸の

南部一帯に広く分布していた。このう ちの l群が旧世界

へ移住し、移住先のユーラシア北部で現生の大型オオカ

ミへと発展したと推定されている。化石資料に基づく見

解によれば、オオカ ミ （Canislupus）として分岐したの

は約50万年前と考えられている （Kurten& Anderson, 19 

80）。オオカミは後期更新世にはすでに西シベリアから

東シベリアを経て極東南部におよぶ、ユーラシア大陸北

部の広範囲な地域に生息していた（河村， 1991）。 Nowak

(1979 ; 1995）によれば、ユーラシア大陸北部で大型化

したオオカミはおよそ30万年前には北米へ移住していた

と推定されているから、後期更新世には北米にも広く分

布を拡大していたこと になる。

ユ ラシア北部で大型化したオオカ ミが、後期更新世

にはユーラシア大陸から北米大陸にかけての広範囲な地

域に生息していたのであれば、日本列島へも大型オオカ

ミの分布の波及があったと考えるのが自然である。日本

6）。 現在の日本の面積は約37.8万krrlであるが、海面が
約lOOm低下すれば、 およそ20万凶面積が拡大する陸塊

となる（i賓回， 1989）。
シベリア系オオカミの日本列島への移住がなされたこ

とは、まずは大型のエゾオオカミの存在が、そのことを

語っているが、更新世の化石オオカ ミの本土からの産出

を、 確かな証拠として挙げることができる（図6）。青

森県尻矢崎から静岡県引佐町までの本州中部以北の本土

から産出する化石オオカミ （図4-1）のMl歯冠長の

大きさは、最大でら35脚に達する、きわめて大型のオオカ

ミであ り、頭骨も頑丈である （直良，1965；長谷川， 1965）。

尻矢崎動物群は栃木県葛生町の上部葛生層から産出する

動物群 （Shikama, 1949）と共通する種で多く占められ

ているのが特徴である （長谷川ほか， 1988）。 中部以北

の本土産の化石オオカミが、現生のエゾオオカミ （後述）

より大型であったのは、 更新世の日本産食肉獣の一般的

な特徴と して現生種よ り一般に大きく、大型種ほどその

差は際立っていた （長谷川， 1979）ことに対応する現象

であろう。

本土陸塊の化石オオカ ミはどのような環境に生息して

いたのか、現在までの知見では復元する ことは難しいが、

北米の北方系オオカミの体の大きさと生息環境との関係

が参考になるだろう。

北米産オオカミを含む大型獣の体の大きさは緯度が高

くなれば大型化するが、北緯53～65度の範囲で逆転し、

それより低緯度と高緯度では体の大きさは小さくなる傾

向にあ る（G巴ist,1987）。 つまり、ベルクマンの規則

(Bergmann’s rule）は、オオカミの体の大きさに見られる
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地理的変異のすべてを表現しているのではなく、北米産

オオカミの最大亜種アラスカオオカミ （C.l. occidentalis) 

の最大個体（図 1）は、北緯51度30分～55度の亜寒帯林

帯（borealalpine forest）から得られている（Gunson & 

Nowak, 1979）。

カナダ北部の亜寒帯林のオオカミは南部の混交林のそ

れより大型であり、頭骨が頑丈で、頬骨弓が強大である。

頑丈な頭骨と重い体重は、ヘラジカ （Alcesalces）、カ

リブー （Rang件rtarandus）、ワピチ （Cervuscanadensis) 

またはパイソン （Bisonbison）など大型有蹄類の捕食と

関係があるだろう。混交林の中型オオカミは主に中型の

オジロジカ （Odocoileusvirginianus）と小型晴乳類を捕

食している （Kol巴nosky& Stanford, 1975）。 アメリカバ

イソンを捕食しているカナダのウッド・バッフアロー

(Wood Buffalo）国立公園に生息するオオカミは北米産

のなかでもっとも体重は重く、雄成獣の平均体重は49.5

kg (n=l5, 40～59kg）ある。この個体群は、パイソン

より体の小さいワピチを捕食しているライデイング－マ

ウンテン （RidingMountain）国立公園のオオカミのそれ

よりも重い体重を持つ （Carbynet al., 1993）。

北米産オオカミの体の大きさと餌動物との関係には、

捕食者の体の大きさが、彼らの食べることの出来る食物

130 

、

の大きさとタイプを決定する要因の 1つであることが示

されている。

最終氷期の最寒冷期の植生図を見ると、大きくは本州、｜

中部付近を境にして南北に亜寒帯針葉樹林と温帯性の針

・広混交林が対峠する植生配置となっている（図7)。

前記の北米産オオカミの緯度と体の大きさの関係から推

定して、中部以北から産出している大型のオオカミは東

日本の亜寒帯林を中心に生息したと考えられるが、その

地理的な広がりは、更新世の化石の産出記録によれば、

九州、｜まで達していた （図6）。

山口県秋吉台の洞窟から大小2型の化石オオカミが報

告されている。 lつは Ml歯冠長の大きさ29.5凹、 Iつ

はMi歯冠長の大きさ27.Ommを測る標本であり、主とし

て歯の大きさに基づいて、前者はシベリア系の大型オオ

カミ （Canislupus subsp. indet.）、後者はニホンオオカミ

(Canis lupus hodophilax）と分類されている（Shikama& 

Okafuji, 1958）。丹沢個体群の Ml歯冠長の変異は21.9 

～28.9聞で、あり、変異の幅は 7mmに達している（表 1）。

後者の大きさは、確かにニホンオオカミの丹沢個体群の

99%に含まれるが、前者の大きさも丹沢個体群で推定さ

れた最大値28.9mmに接近した大きさである。したがって、

歯の大きさだけで、シベリア系と本土系という大小2型

---140 

~135 

30 

図6.極東南部におけるオオカミ （Cants

lupus）の移住と隔離（概念図）．

シベリア系オオカミが本土陸塊と朝鮮半島

へ移住し，個体群が隔離されたことでそれ

ぞれ固有化したことを 示す．大陸型

(Siberian/Ezo type），半島型（Koreantype), 

島唄型（Hondotype）の順に小型化している．

黒丸は本土における更新世産化石オオカミ

(C仰 islupus）の主な産出地点（Hasegawa,

1972による）を示す．l：青森県尻矢崎，

2 .栃木県葛生町， 3 静岡県三ヶ日町，
Hondo type 

4：福岡県北九州市松ケ枝町．細実線は最

終氷期最寒冷期の海岸線（小野， 1990によ

る）を示す．
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陸と切り離され、最終氷期の北海道はアジア大陸の半島

になっていたが、本州、｜～九州は島として存在した（小野，

1993）。 小野 (1993）によれば、対馬海11皮は130～140m

の水深を持ち、 最終氷期の海面最低期にも陸橋は成立し

ていなかったと推定されている（区16）。この時期には、

土ナ馬海｜峡カfほとんど閉ざされていたことで士ナ馬H長i荒カf日

本海に流入せず、水分の蒸発量が少ないため冬季の降雪

量は現在よりず、っと少なく 、夏季においても寒帯気回の

強い勢力が、熱帯気回との聞に形成される前線の北上を

おさえていたから雨量が少なく 、したがって森林の生育

条件は完新世よりず、っと悪かったと考えられる。おそら

く日本の広い地域に針葉樹、落葉樹の疎林と草原が入り

混じった景観が広がっていたのであろう （今村， 1987）。

そうだとすれば、オープンラン ドに適応したシベリ ア系

オオカ ミと大型草食獣の生息にとって非常に良好な条件

を提供していたと考え られる。

一方、北海道は本土とは異なり 、氷期と間氷期の繰り

返しのなかでは、アジア大陸の一部になっていた期間の

方がむしろ長く、 島となっていた期間の方が短い （小野，

1990）。オオカ ミの側に立ってこれを見れば、氷期には

いつでもシベリア系のオオカミには南下できる条件が備

わっていたことになる。

北方系オオカミの移動と分散能力は大きい。道路、小

道、凍結した湖や河川、 深い積雪のない開けた地形を移

動するオオカ ミ （北米産）の平均速度は8.7km/hと推定

されている （Mech,1994）。 lつの群れ （pack）がおよ

ふ グ
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のオオカミが更新世に生息したと見るには、現在のとこ

ろ、地史的な根拠に乏しい。もし化石の産出時代が同時

期とすると、上記分類に基づけば、2亜種が同所的に生

息したことになり、生物学上の亜種の定義にそぐわない。

それよりはむしろ、 性的2型の存在か、 あるいはカナダ

産のオオカミで知られているような南北での気候の勾配

に対応したクラインの形成 （Kolensky& Stanfield, 1975）、

すなわち、本土陸塊の南西部には中部以北の亜寒帯針葉

林の大型個体群よりはやや小型の、針 目広混交林に生息

したオオカミ個体群の存在を想定する必要があるのでは

ないだろうか。

古脊椎動物学者は、 オオカ ミはオオヤマネコ （Lynx)

やへラジカ （Alees）などと共に後期更新世に北方、す

なわち沿海州以北の大陸北部から日本へ移住したと見る

のがもっとも妥当と考えている（亀井， 1978；長谷川，

1979）。 本州地域では更新世末の堆積物から北方要素の

ヒグマ （Ursus）、へラジカ （Alces）の化石が知られ、

また、乾燥条件を示すウマ （Equus）、ステ 1プパイソ

ン （Bison）、オ ロックス（βos）の化石が産出 し、 そ

れらは最終氷期に南下してきたものとされる（亀井 ・樽

野 ・河村，1988）。 へラジカの南限は中部日本にあり、

東日本の動物相を特徴づける種である （亀井 ・河村 ・樽

野，1987）。本州へ南下したこれらのマンモス動物群要

素の草食獣は、いずれも大型種に限定されているのが特

徴である （河村，1991）。

日本列島は後期更新世のリス／ウ、ユルム問氷期には大

高山と氷河

i!li寒帯主l葉樹林疎林と準原

温帯性針葉樹林と

針・ 広混交林

！岡葉樹林の樹相iとスギや
コウヤマキのある温llf林

1距寒llf刊針葉樹林

圃
悶

醐
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図7.約2万年前の日本列島の植生 （辻，1995を変写）．
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そ1ヵ月で443kmを踏破し （Mech,1966）、別の lつの

群れでは l日でー48km移動していることが報告されている

(Mech, 1991）。単独のオオカミの分散距離は、雄雌と

も直線距離で800～900kmに達している （Fritts,1983 ; 

Ream et al., 1991）。

北海道と本州の聞を隔てる津軽海峡の最短部は2ヵ所

ある。 lつは汐首岬と大間岬の間で、もう lつは白神岬

と龍飛川の問であり、この2ヵ所はともに直線距離で20

km内外である。最終氷期にも津軽海峡は陸化しなかった

が、海水準が現在のそれよりlOOm下がったときの海峡

の幅はlOkmたらずになってしまう（小野・五十嵐， 1991,

図9）。海峡が狭まれば、陸棲動物にとって移動はより

容易となるし、冬期間に形成される氷橋は移動を助ける

通路となる。とくに、へラジカ （AIces）、オオヤマネコ

(Lynx）、ヒグマ （Ursus）など移動能力の大きい動物に

とっては、冬期間に形成される氷橋は移動の経路となっ

たであろう。ヒグマは冬眠するが、春の残雪期に行動を

開始する（近藤，1982）から、氷橋を利用するか、泳い

で本州へ移動することが可能であったろう。これらの大

型晴乳動物同様に、オオカミも氷橋を渡るか、狭まった

海峡を泳いで移住することができたにちがいない。

シベリア系オオカミも、このようにして本州へ達する

ことができたのであろうが、北方系オオカミの移動と分

散能力は大きいだけに個体群の地理的な隔離が生じやす

い。とくに、後氷期に津軽海峡が大きく聞いたことでシ

ベリア系の大型個体群の本州への移住は困難となって遺

伝的な交流が断たれ、後氷期以降、本土産個体群の孤立

化は進行したと考えられる。個体群間の遺伝的な交流が

断たれただけでなく、島11興化による物理的な隔離は個体

群にさまざま影響を与える。とりわけ餌条件の変化は、

種の存続に関わる問題である。

1. 5万年前から l万年前にかけて気候は急激に温暖化

し、そのため植生に顕著な変化が起こる。辻 (1995）に

よれば、約 l万1000年前、針葉樹の優占する植生は劇的

な終駕を迎える。日本の晴乳動物相におけるもっとも大

きな変化がこの時期に訪れる。後期更新世末期から完新

世にかけての大型晴乳類の絶滅である。大型有締類は比

較的短期間のうちに絶滅したとみられ（河村・亀井－樽

野， 1989）、そのほとんどが2万年から l万年前の聞に

絶滅する（Kawamura,1991）。完新世まで生き延びた大

型有蹄類はヤベオオツノジカ （Sinomegacerosyabei）だ

けであり、この大型のシカも、 7000年前頃には絶滅して

しまう （河村， 1985）。

後期更新世 」一一一__Jn=5 
早期縄文時代 亡コ n=5
近・現代 ： ＝二二二二コ n=22

I I I I I I I I I I I I I I I I I 
20 25 30 35 m町1.

!ZI 8 本土陸塊産化石オオカ ミ（Canislupus subsp.indet.），早

期縄文時代のオオカミ （Canislupus subsp.inclet.），現生オオカ

ミ（Canislupus hodophi/ax）のMil岩冠長の分散範閤.a：後期

更新世産の化石オオカミ，b：早期縄文時代のオオカミ， c 近

現代産のオオカミ．近 現代産ニホンオオカミの分散範囲に

ヲ｜いた横笑線は丹沢個体群99%の範囲を示す

後期更新世末から完新世にかけての大型補乳類、とく

に大型有蹄類の絶滅後の本州 －四国－ 九州、｜の草食哨乳動

物群集は、基本的に森林棲のイノシシ（Susscrofa）や

ニホンジカ （Cen川 nippo月）などの中 ・小型種て、構成さ

れるものとなり、後期更新世の群集と比較して著しく貧

弱化した。オオオカミのような捕食者の側から見れば、

食物源となる動物の種数が限られて動物相に偏りが生じ、

その絶対量も限定されたことになる。このような条件下

では、大型捕食者は食物供給の限界に達しやすく、その

結果、栄養不良や幼獣の発育不全が起こり、個体群を維

持するために必要な最低限の個体数以下に個体数を減じ、

絶滅への道をたどる （宮尾 1970）か、または餌動物の

利用頻度がより小型の方へ偏る場合、捕食者は小型化の

方向へ淘汰が進むであろう（宮尾ら， 1984）。

限定された採餌域での食物の絶対量の低下と、捕食者

を欠くか、捕食者がいたとしても種数が少ないことが媛

小化（dwarfing）の適応的進化と解釈する点で、多くの

研究者の一致を見ている（Lister,1996）。捕食者の少な

いことと関連して老齢な個体でも島では生存でき、生態

寿命が延長される（宮尾， 1970）。 ライデン自然史博所

蔵のLc標本（表2）のような、小型で老齢な個体の存

在は、捕食者の欠如や食物条件の視点で捉え直す必要が

ある。

後期更新世産と推定される化石オオカミ（中部ら北

産）のMl歯冠長の大きさは29.3～34.5mm (Shikama 

1949；直良， 1965；長谷川，1965による測定値を統合）、

早期縄文時代のオオカミのMl歯冠長の大きさは26.8～

29. 15111111 （直良， 1965；宮尾ら，1984；茂原，1986によ

る測定値を統合）、近－現代産オオカミでは24.00～28.51

mm （斎藤，1938）の範囲にそれぞれ分散している。本土

産オオカミの Ml歯冠長の大きさは、後期更新世から近

・現代まで連続的であり、時系列的な小型化の傾向が認

められる。早期縄文時代のオオカミは近・現代のオオカ

ミの変異内に含まれ、全体を通しての変異にギャップを

認めるとすれば、 Ml 歯冠長の大きさ29～30mmの範囲、

すなわち、更新世から完新世の移行期に求められよう

（図8）。

エゾオオカミの M1歯冠長の大きさは25.8～31.Omm 

(Pocock, 1935；小原，1984）の範囲に分散し、 早期縄

文時代のオオカミとほぼ同大であるが、更新世の中部以

北の化石オオカミよりは小さい（図8）。更新世の本産

土陸塊に生息したような大型オオカミの化石は北海道か

らは発見されていない（直良 1965）。したがって、現

在のところ、本土産の化石オオカミとエゾオオカミとの

関係は明らかではないが、本州では絶滅したヒグマ

( Ursus arctos）が北海道に生き残った事実を重視するな

らば、中部以北の本州に生息したシベリア系オオカミも

北海道に生き残ったとする見方は十分に成立する。

エゾオオカミが本土産オオカミほと守小型化しなかった

理由はいくつか考えられる。 Guist(1987）によって指

摘されたよう に、オオカミに認められる体の大きさの地

理的変異のすべてについてベルクマンの規則を当てはめ

ることはできないが、ユ ラシアや北米の現生のオオカ

ミの体の大きさは、 一般的にはベルクマンの規則に従う
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地理的変異を示している （Nowak, 1995）。 エゾオオカ

ミが大型であるのも、北海道が高緯度に位置し、その環

境が東シベリアから極東南部にかけての環境条件に類似

した亜寒帯的な気候下にあったこと、もう lつには餌動

物の体の大きさが本州、｜のものより大きいことによると考

えられる。エゾジカ （Cerνusnippon yesoensis）はホンシュ

ウジカ （C.n. centralis）やキュウシュウジカ（C.n. nippon) 

より明らかに大型である （大泰司， 1986）。大型のシカ、

エゾジカがエゾオオカミの主要な餅動物で、あったろう。

北海道の環境は主として大型のアカシカ （Cervuselaphus) 

の生息環境に相当するものであり、大型のエゾジカがそ

のニッチを占めている （大泰司， 1986）。 さらには、北

海道のオオカミが完新世以降も、以北の個体群との遺伝

的な交流が恒常的になされていた可能性が考えられこと

である。オホーツク海は“凍るi'fff＇ として北半球でも っ

とも南にある海である。オホーツク海は毎年冬になると

流氷によっておおわれる （小野五十嵐， 1991）。流氷を伝

ってシベリア系オオカミが移住して来ることは、その分

散能力から推定しでありえないことではない。

チョウセンオオカミがエゾオオカミよりもいくぶん小

型であるのも、ニホンオオカミの小型化と同様に、朝鮮

半島という島唄的な環境に個体群が移住し、隔離された

結果と見ることができょう。阿部 (1936）は、チョウセ

ンオオカミは北東アジアから南下して朝鮮半島に成立し

た個体群であり、亜種として分類されるものと主張した

ことは前記した。大陸型個体群（エゾ）、半島型個体群

（チ ョウセン）、島l興型個体群 （ニホン）の）｜｜買に小型化す

る傾向が認められる（図 1）ことから、北東アジアから

の南下とする阿部の見解は的を得たものと思う。

これまで考察してきたよ うに、本土陸塊のオオカミの

起源を北方からの単一起源と見るならば、宮尾ら (1984)

が示唆した、後期更新世の大型オオカミが後氷期の環境

の変化と結びついて小型化（以下、「媛小化jと表現す

る）した。すなわち、時系列的な変異（chronodine) 

と見るのが妥当と考えられる。

本土産オオカミのを委小化の原因は基本的には宮尾ら

(1984）の見解と同じである。後氷期の気候変動による

個体群の孤立化、大型草食獣の絶滅にともなう群集構造

の貧弱化に求められる。温暖化と悶量の増加による森林

の繁茂はオ プンランドに適応した大型車食獣には不適

当な条件をもたらしたと考えられる。

本土産オオカミの楼小化については、もう 1つの問題

があると思う。 われわれが見ることのできているニホン

オオカミの頭骨の諸形質は、江戸時代末期から明治にか

けての衰退期から絶滅期の個体群（図5）に基づいてい

る。この時期のニホンオオカ ミの衰退または絶滅傾向は

全国におよんでいた（JII合，1990）と考えられる。した

がって、島唄化によって大型II甫乳動物の個体群が孤立し、

それによって起きる、 一般的で、急激な媛小化 （seeLister, 

1989; 1996; Vartanyan 巴Ial. , 1993）のほかに、ヒトとの

関係において各個体群の行動圏が縮小され、個体群サイ

ズが小さくなったことで低質個体群化が進行し、頭骨の

形態に変化が生じたとも考えられる。

ニホンオオカミの頭骨形態に家犬的な特徴が見られる

ことは、早くから斎藤 (1938）が指摘しているが、直良

(1965）も同様な見解を持ち、家犬との交雑を強く示唆

している。上顎の歯についても、先史時代のオオカミの

歯と比較して、近世のニホンオオカミでは小型化し、家

犬的であることが指摘されている。小型化の程度は、Ml 

（第l大臼歯）よりは p4（第4小臼歯）、p4（第4小臼

歯）よりは p3（第3小臼歯）において著しく 、この現象

は、イヌの家畜化にともなう顎およぴ、歯の縮小のプロセ

スと並行的である （宮尾ら，1984）。 短吻化したニホン

オオカミの口蓋部の形態 （図4-2）は、一見、紀州犬

や柴犬といった在来の現代日本犬に類似する。

ニホンオオカミの聴胞 （鼓骨胞）が 「妙に押しつぶさ

れた様に小さい」と阿部（Abe, 1936）が述べたことは

前記した。Pocock(1935）も、イギリス自然史博所蔵の秩

父産ニホンオオカミの頭骨（1886年採集， Abe(1930) 

による）の聴胞の位置が低く、膨隆の程度が大きくない

ことを記述している。斎藤 (1938）は、チョウセンオオ

カミとニホンオオカミの聴胞の大きさと膨隆の程度を詳

細に比較し、後者で顕著に縮小していることを指摘した。

ニホンオオカミが家犬的であることは、アラビアオオ

カミ（C . I . arabs）と大型パリア犬の頭骨を比較した

Harrison (1973）の報告からも理解される。オオカミと

イヌの両者で顕著に異なる形質は、歯の大きさよりはむ

しろ聴胞の最大幅長であり、聴胞が大きいことと聴胞が

膨隆していることは、アラビアオオカミより大型の、ア

ラビア半島北部・ペルシア 小アジア産の別亜種（C.I 

pallipes、インドオオカミ）においても同様な傾向が認

められ、また、永久歯の崩出していない非常に若いアラ

ビアオオカミにも認められるという。 町in(1941）も、

イヌと区別される形質の 1っとして、聴胞の形と大きさ

を挙げている。オオカミの聴胞は大きく、凸面体でほと

んど球状であるが、イヌでは、その大きさは中程度か非

常に小さく、わずかに凸面体であり、その形は球状では

なく、属平であるとしている。

回隅 (1991) によれば、調査した 5個体のニホンオオ

カミのうち、 洞窟内で発見された3個体で聴胞は丸く膨

大した形をしていたという。洞窟産ニホンオオカミ （田

隅は 「化石頭骨」と表現している）がいつの時代のもの

かが問題となる。ニホンオオカミの聴胞の形態や大きさ

の変異に関する調査がさ らに必要で、ある。

v.おわりに
これまで、オオカミ （Canislupus）の地理的亜種は主

として頭骨の大きさの変異に基づいて分類されてきたが、

それらの変異の実際上の違いは、食物のタイプ、気候条

件、地理的な広がりのような、それぞれの個体群の生活

条件に関連したものと認識される （Wayne,Brewster and 

Fritts, 1995）ようになっている。現生の本土産オオカ

ミの頭骨が顕著に小さいことや、短吻化 （短頭化）の傾

向など形態上の特徴についても、更新世から完新世にい

たる気候変動と、 それにともなう島唄化によって短期間

のうちに生じた、急激な楼小化による変異の表現型と捉

えることもできょう。ニホンオオカミの頭骨が家犬的で

あるのは、それらの形質を幼形進化的な特徴と見ること
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で説明できるのではあるまいか。

ニホンオオカミを独立種とする説 （今泉， 1970b）も

あるが、筆者の見解では、本土産のオオカミは後期更新

世のシベリア系オオカミに起源し、個体群の移住と、気

候変動に関連した個体群の隔離により成立した、特異な

媛小化個体群と考えられ、オオカミにanis lupus）の地

理的な I亜種 （Canislupus hodophilax）として分類する

のが妥当と思われる。
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ンオオカミは亜種 （Canisl叩ushodophil，似 T巴mminck,1839）として分類するのが妥当と考えられた。
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