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総説

霊長類におけるメスの親和関係

一社会構造とのかかわりを中心に－

Affiliative relationships among female primates 

in relation to the social struc加re

広谷浩子
神奈川県立生命の星 ・地球博物館

Hiroko Kudo-Hirotani 
Kanagawa Prefectural Museum of Natural history, 499 Iryuda, Odawara, Kanagawa 250-0031, Japan 

Abstract. Affiliative relationships among female primates are reviewed from the two points of 

view; one is a variety of social int巴ractionsamong non-related females, and the other is a pattern of 

grooming network. Social interactions among non-r巴lat巴dfemales show a steady t巴nd巴ncyof rank 

related attractiveness. This is prominent in cas巴sof matrilin巴almulti-male troop. Analysis on grooming 

network leads to two clear cut features of femal巳bondin relation to male status in th巴socialnetwork. 

Factors influ巴ncingthese two main results ar巴discussed.

Key words: female-female interaction, grooming network, clique size, network size, rank-related 

attractiveness 

はじめに

これまで、メスの親和関係は、社会性の高い霊長類に

もっとも普通に認められる関係であり、特に注目 されて

議論されるこ とがなかった。

一方、 1980年代より、この親和的な関係が生存および

繁殖をかけたメス同士のし烈な争いを内に秘めたもので

あるとの議論が、主として女性の霊長類学者たちにより

なされた （Hrdy,1981; Small, 1984; Smuts, 1984）。 霊長類

のメス間関係を競合という観点から見直そうという議論

が活発になり、これとともにメスの配偶者選択の理論に

もとづくモデル化が霊長類においても整備されて、オス

との関りかたについてもメスの主体性が強調されるよう

になった。

しかし、自己の繁殖成功度の上昇をめぐる競合という

概念で整理されたメス間関係のみが、霊長類のメスの社

会関係なのか。lつのグループで共に生活し、子ども時

代から一緒に慣れ親しんだ個体同士の親しい関係は、競

合とは別の次元でみなければならないのではないか、と

いうのが著者の主張である。メス間関係を見直し、親し

さとは何かを考えるための第一歩として、 ここでは進化

の過程において一見有利とは考えられないような親和関

係、すなわち、非血縁メス聞の親和関係に着目する。メ

スが非血縁個体とどのような相互交渉をもつかを調べ、

メスの親和的行動の進化的意義とメスが共存するための

メカニズムを社会構造と関連づけながら検討する。

分析の方法と対象

本論文では、 以下の2つの観点から、メス間の関係を

検討する。第1は、 非血縁メス聞の様々な相互交渉のパ

ターンに何か共通性はないか、 さまざまな種における研

究の結果を概観することである。群れの社会構造からみ

ると、非血縁メス同士の関係が実際に存在するのは、複

雄群型の社会と単雄群型の社会の2つに限られる。また、

社会の継承の様式からすると、上の関係は母系と父系の

両方にあり、その対比が重要になると思われる。ここで

は、複雄群型（母系）の代表としてニホンザルを中心と

したマカカ属とサバンナヒヒを、複雄群型 （父系）の代

表としてチンパンジーを、 単雄群型（母系）の代表とし

てコロブス ・グエノン類を、単雄群型 （父系）の代表と

してマントヒヒを取り上げて、グルーミング、母親以外

の個体による育児 （allomothering）、攻撃場面での協同

(coalition）、空間的近接、 音声コミュニケーションのパ

ターンを調べる。

第2の観点は、霊長類の多様な社会のそれぞれにおい

て、ある行動がどのよう に発現するかという観点である。

ここでは、オトナ個体を対象としたグルーミングネット

ワークの研究から得られた新しい知見をもとに、メス間

関係のパターンをま とめる。分析の指標は以下のような

ものである（図 1）。

＊よくクルーミングする関係： 最低基準＝（グループで

観察された総グルーミング数）／ （グループ内に想定さ
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。9r
、h グループサイズ 8 

最低基準 (1十 7+8+10+2十 6+2)/2 8=1.28 
よくグルーミングするぺア数（グルーミング2回以上） 6 
clique size= ( 3 + 2 + 2 + 1十0+2+1+1)/ 8=1.5 

（個体 aから順に個体 hまで）
network （サブグループ）の数 3 
平均networksiz巴 (4+3+1) /3=2.7 

図 l グルーミングネットワークの分析手順と比較のための指数．

れるべアの総数）と定め、この基準以上にグルーミング

をする関係を「よくグルーミングする関係Jとする。
*Clique size ：各個体が「よくグルーミングする関係」

を結ぶ相手の頭数をグループ全体で平均した値。

* Network size：よくグルーミングする関係をつないで

できるサブグループの大きさ。

以上の指標により、メス聞の親和関係の持ち方（相手

選択性、グルーミングをもとにしたサブグループの大き

さとノTターンなど）カf明らかになる。

結果と考察

1.非血縁メス聞の相互交渉の特徴

複雄群で母系の社会、父系の社会、単雄群で母系の社

会、父系の杜会の4つのタイプで認められるメス間の相

互交渉の概略を表lにまとめた。

( 1）クルーミ ング

メスのグルーミングは、多くの場合、血縁グループの

中で行われることが多い（Koyama、1967）。非血縁のメ

ス聞で行われるグルーミングを分析した結果、母系の複

雄群を持つ種ではニホンザル、ボンネットモンキ一、サ

バンナヒヒ、サバンナモンキーなど多くの種で、低順位

の個体から高順位の個体に対して行われる傾向（rank-

related attractiv巴ness）が明らかになった （Fairbanks,1980; 

Dunbar, 1980; Seyfarth, 1980; Silk, et al., 1981;Wasser,1983; 

Kudo, 1991）。同様の傾向は、父系の単雄群を持つマン

トヒヒにおいても認められた（Stambach, 1978）。いっ

ぽう、母系の単雄群では、頻繁な親和的相互交渉が認め

られるが、高順位指向性は報告がなく、多くは血縁集団内

での相互交渉である（Hrdy,1977; Cords, 1986; Struhsaker 

表1 4つの社会タイプとメス間相互交渉

図2 赤ん坊に強い関心をしめすニホンザルのワカメス

& Leland, 1986; Nakagawa, 1992）。最後に父系の複雄群の

代表としてチンパンジーのメス聞の相互交渉を概観する

と、メス聞の関係は希薄でグルーミングそのものがあま

り認められない（Goodall,1980）。

( 2 ) Allomotheringを中心とした母子への親和的行動

赤ん坊と一緒にいる母親に近づいて赤ん坊をさわった

り、抱いたり、背中にのせて移動したりする疑似母性行

動（allomothering）は、霊長類に広くみとめられる（図 2）。

ここでは、母系の複雄群の例として幸島のニホンザル

の観察結果を示す（森 ・宮藤， 1986）。 ニホンザルの場

合、 生後約 1カ月が過ぎて赤ん坊にある程度の運動能力

がそなわってくると、このような行動が多くなる。この

種の行動は、母親への接近やグルーミングを含む場合も

あり、 単に子守り行動ととらえるよりは、メス聞の親和

的行動と考える方が妥当である。このような母子に対す

る親和的行動は、未経産メス、経産メスの他、赤ん坊を

持っている母親もよく行なった。子どもの誕生から 1カ

月から 3カ月ぐらいの時期には、母子をめぐっての親和

的相互交渉がさかんになり、 非血縁メス聞の相互交渉、が

非常にさかんになったが、その後少なくなった。この親

和的行動の方向性をみると、グルーミングと同様に低順

位個体から高順位個体へと集中する傾向があった（図3）。

そして、この傾向は経産メスや赤ん坊を持つ母親におい

て特に顕著であった。この時期に限って、 2才児をもっ

た第 l位メス（図3のSTK）と l才児を持った第2位メ

ス（同じく UME）に対しでも、赤ん坊とその母親の場

合に対するのと同様な親和的行動が認められた。この種

の行動が高順位指向性を示すことの極端な事例と言える。

この allomotheringが非常にさかんに認められるもう

クーjレーミンクや allomothering 攻撃場面の協同

母系（ニホンザル、サ 血縁集団内
高順位指向

さかん

複雄群
パンナヒヒ） 高順位指向 高順位指向

父系 （チンパンジー） ほとんどない ワカメス期にさかん 少ない

母系（コロブス類、グ
コロブス類で非常にさか

エノン類）
血縁集団内 ん（母親が自立を促進、 攻撃自体が少ない

単雄群 Infant colorの発達）

父系（マントヒヒ）
局順位指向（第l位に集

不明（オスの関与が強い）
両順位指向（第 I位に

中） 集中）
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図3 赤ん坊と母親をめぐる

親和的相互交渉の方向性と順

位との関係．

経産 一一一＋ 母毅 4一一一母親 4一一 ワカメス
（開始者） （受け手） （開始者 ｛開始者）

左から経産メス、赤ん坊を

持つ母親、ワカメスがそれぞ

れ誰にたいして相互交渉をお

こなったのかを示した。個体

は上から順位の高い順になら

受け手）

ひとつの社会は母系の単雄群である。なかでもコロブス

類におけるこの種の行動はめざましく，赤ん坊らしさを

際立たせるような特別な毛色 （Infantcolor，図4）の発

達もこの行動と深くかかわると考えられている。また、

この種のコロブス類の母親は、マカカ属などと比較して

ずいぶん早い時期から、子どもの独立を促す行動をおこ

なっており 、育児を手伝おうとするメスに自分からこど

もを連れて行って預けるような行動も観察されている

(Hrdy, 1976;Kohda, 1985）。Allomotheringは母親による育

児を補う機能をt寺っているようだ。
( 3）攻撃場面における協同 （coalition)

誰かが起こした攻撃に荷担する行動は、荷担する者と

受け手との親和関係を反映している場合が多い。

母系の複雄群の場合、メス問ではやはり高順位指向性が

あらわれていた。また、この種の協同 （coalition）をき

っかけに、グルーミング等の親和的行動を始めていくよ

うな場合もある（deWaalet al., 1976）。攻撃の結果が順

位の上昇 ・定着へと直接つながっていく場合もあ り、非

血縁メス間でもこの傾向ははっきり示されている （Datta,

1983a, 1983b;Horroccks & Hunte, 1983;Netto & van Hoof, 

1986;Pereira, 1989）。幸島のニホンザルの観察でも、攻

撃の協同の相手が高順位の個体に集中する傾向がはっき

りと示されている（森 ・宮藤，1986の第4章）。

同じような傾向は父系の単雄群を社会単位とするマン

トヒヒでも報告されている（Stammbach,1978）。いっぽ

う、同じ単雄群でも母系の社会をもっ種では、この傾向

が認められず、メス間の攻撃的交渉自体が非常に少なか

った（Hrdy,1977）。

以上3種類の相互交渉を概観した結果、非血縁メス聞

の相互交渉に共通していたのは、高順位指向の傾向であ

った。この傾向は母系の複雄群および父系の単雄群で顕

著であった。このような行動の進化的意義については、

さまざまに議論されている（Chen巴y,1977;Kummer, 1978; 

Fairbanks, 1980;Seyfarth, 1983;Silk, 1983川Tass巴r,1983な

ど）。高順位個体に接近することにより、食物等の資源

の獲得に便宜を受けた り、攻撃場面で支持を受けた り、

べである。

捕食者からの安全を確保されたりするというような直接

的なものから、接近する個体自身の順位を上昇させその

結果としてさ まざまな利益を得るというような間接的な

ものまで想定できるのである。

しかし、このような傾向には例外も多い。たとえば、

コドモ時代からオトナ時代への新しい関係が形成される

過渡期にあるワカメスの場合や（Kudo,1991）、新群形

成などで新しい個体関係が定着してい く過程では （宮藤、

1984）、相互交渉の方向はさ まざまで一定した選択性は

認められにくいのである。

( 4）表面化しない親和関係：近接関係と音声コミュニ

ケーション

多くの霊長類は 1日の大半を遊動しながらの採食にあ

てている。上でとりあげたような親和性をあらわす行動

はいずれも休息時間など限られた場面でのみおこなわれ

る。より基本的なメス聞の相互交渉として、特定の行動

にはあらわれなくても、親和関係が反映されていると予

想される近接と音声コミュニケーションを検討する。

近接関係は、行動となって現われないために、非常に

図4 新生児期の

み特別な毛色を持

つコロブス類．ア

ンゴラコロブス

(Colobusα時olensis)

の赤ん坊と母親。
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わかりにくいことが多い。しかし、ニホンザルにおいで

ある個体の何m以内に誰がいるか、という基本的デー

タを蓄積した結果、特定の非血縁メ ス間には、グルーミ

ングなどの親和的行動を示さなくても、大半の時間を10

m 以内で、共存して過ごすような関係があることがわかっ

ている（Kudo,1991）。

遊動生活そのもには非血縁メス聞の関係がどのように

反映されるのかo Mori (1977）や Furuichi(1983）は遊

動において、メス聞には互いに距離を置く傾向が強く認

められると報告しているが、これとちょうど対となるよ

うな結果が、遊動時の音声コミュニケーションの分析結

果より提出されている。Mitani(1986）は、屋久島の野

生群で遊動中の個体間で頻繁に音声コミュニケーション

が行われ、特に血縁集団内と家系長（血縁集団の中で最

優位なメス）間で盛んに行われていることを明らかにし

た。同様に幸島のマキ群で遊動と音声コミュニケーショ

ンの関係を調べた結果、普段はグルーミングなどをま っ

たく行わないオトナメス問で頻繁な音声のやりとりがあ

り、遊動の局面の転換にこのようなやりとりが重要な役

割を果たすことが明らかになった（宮藤， 1987）。この

ように、非血縁メス間には音声という別のチャンネルに

よる相互交渉が盛んにおこなわれていることがわかる。

このような形の相互交渉は、 母系複雄群以外の社会に

も認められる。たとえば、母系単雄群については、パタ

スモンキーに関して Nakagawa(1992）による報告がある。

2.霊長類社会の多様性とグルーミンクネットワークの

パターン

( 1）ネットワークのパターンとメス間関係

著者は、霊長類33種を対象にグルーミングネットワー

クの発達の度合いを cliqu巴sizeとnetworksiz巴という 2

つの指標を想定して調べ、大脳新皮質の相対的大きさを

指標とした社会的認知能力との相関を検討した（Kudo

Hirotani, et al., submitted）。この過程において、 以下のよ

うな結果が明らかになった。

Clique sizeには性差がみとめられ、種によってオスの

clique siz巴の方が大きいもの、メスの方が大きいものなど

さまざまであった。また、同種のさまざまな大きさのグル

ープにおいて cliquesizeに対する最大の networksizeを

プロットすると、cliquesiz巴が大きくなっても networlく

sizeがこれに比例して大きくなるわけではなかった。実

際にネットワークを描いてみると、イ固イ本をつなぐネ y ト

ワークの形は鎖のようにつながっていく場合、星形にか

たまって中のネットワークが密になる場合などいろいろ

なパターンが認められた。種間比較に用いた33種のうち

性差を分析できた30種について cliqu巴siz巴や network

sizeにおける性差をこのネットワークのパターンの違

いと関連づけて調べ、以下のような結果が得られた。

分析の対象となった各種について、オスとメスそれぞ

れの平均 cliquesizeと、オスが参加している場合といな

い場合でメスの networksizeがどうなっているかをまと

めた。この結果、メス聞の結びつきのあり方には、以下

の2型あることがわかった。グルーミングネットワーク

からオスを取り除くと、メスのサブグループが小さく分

かれてしまう型（split型＝S型） と、メスのサブグルー

プの大きさには変化がない型（constant型＝C型）であ

る。そして、平均cliquesizeがオス＞メスの種には S型

が多く、メス＞オスの種にはC型が多く認められた。

オスがメスに比べてより多くの相手とさかんにグルーミ

ングをおこなう干重では、オスはメス間のネットワークカf

つくるサブグループ同士の聞をつなぐ役割を果たしてい

るが、メスの方がオスよりも多くの個体とさかんにグル

ーミングをおこなう種では、メスの結びつきに対しオス

が果たす役割が小さいのである。

このように対照的な 2つのパターンがそれぞれどのよ

うな種でみとめられるのかを表2にまとめた。表2より

オス＞メスでS型というネットワークはニホンザル

(Macaca fuscata）やサバンナヒヒ（Pαpioanubis）など

複数オスを含む大型グループ （母系の複雄群）を形成す

る種に多く 、メス＞オスでC型という ネットワークはク

エノン（Cercopithecussp. ）、パタスモンキー（Erythro臼 bus

patas）やコロブス類 （Colobussp.およびPresbytissp.) 

など母系の単雄群をつくる種に多いことがわかった。

ニホンザルやサバンナヒヒでは、オスがメスのサブグ

ループ聞をつなぐことによって、複数の血縁集団をまと

めあげて大きなグループを維持している。同様の議論は、

Grewal (1980）によって、嵐山のニホンザルの観察結果

をもとにおこなわれている。

一方、単雄群型の種においては、安定したメス聞の結

びつきが存在していて、これがグループの中核となって

いる。オスはこのメス聞の結びつきの上にのるような形

で存在して、各メスとの結びつきはあま り強くない。

また、オスの関与を取り除いたメスだけの networksize 

の大きさを比較すると、 s型では平均2.36、c型では平
均5.1であった。このことより、オトナメスの結びつき

のあり方自体も S型と C型では異なると考えられる。

( 2）非血縁メス聞の相互交渉とネットワークパターン

上で述べた2つの型の社会で、メス同士の相互交渉は

どのように行われているのか、十食言すした。

S型の代表的な種であるニホンザルやサバンナヒヒに

ついては、相互交渉の相手として高順位個体が選ばれる

こと（高順位指向性）が顕著な傾向であった。これはメ

スの集団をまとめあげる柱として順位が強く機能してい

ることを示す結果である。餌や繁殖相手などの資源をめ

ぐる競争がきびしく、優位 劣位の関係を反映した利得

の不均衡があるような社会では、順位の機能も明確化し

てくる。そして、メス間の特に親しい関係はごくわずか

の個体（おそらくは母子の単位程度のもの）とのみ結ば

れ、それをこえるネットワーク形成にはオスが強く 関与

してくる。

これに対して、 C型の代表的な種となった単雄群にお

けるメス聞の相互交渉においては、複雄群でみとめられ

たような高順位指向性は顕著ではなかったO 単雄群にお

いては、メス聞の相互交渉が特にさかんで、持続的なメ

ス問の結びつきが存在する（Cord,1986; Struhsaker & 

L巴land,1986）。上で算出した平均のネットワークサイズ

から考えると、特に親しい関係の範囲は母子単位以上に
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表2 霊長類各種のネットワークパターン

Clique size オス＞メス メス＞オス メス＝オス

Lemur fulvus 

A/ouata caraya 

S type Lemur catta 

species Saimin scwreus 

Callicebus torquatus 

A teles jeo ffro yi 

Procolobus badius 

Macaca fuscata, M. arctoides 

Papio anubis 

C-type 

species 

Theropithecus ge/ada 

Propithecus sp. 

lndri indri 

Cebus ape/la 

Co/obus guereza 

Papio hamadryas Presbytis entellus, P. pi/eatus 

Cercopithecus campbelli 

Erythrocebus patas 

Macaca mulatta, M. sy/vanus, M. radiata 

Pan troglodytes 

広がるようだ。すなわち、非血縁のメス聞にも強力な親

和関係が存在する可能性が高い。相互交渉の項で述べた

ように、オトナメス問でallomoth巴lingカfさかんにみ と

められる ことも、この可能性の裏付けとなるだろう。

Hrdy(l977）によれば、コロブスのl種ハヌマン ラン グ

ールでは複雄群の場合にくらべてメス聞の攻撃的相互交

渉が少ないという。このようなメス間の結びつきは、単

雄群で一般的に認められる群れ外オスによる群れののっ

とりと深く関わているだろう。単:Mt群におけるオスの群
れ滞在期間は長くても数年間である。このよ うに流れて

いくオスがメスたちとの聞に親密な関わりを持つことは

むずかしい。複雄群を持つニホンザルやサバンナヒヒが

特定のオスとメスとの間で何年にもわたって親密な関係

を保つこと （Smuts,1985; Takahata, 1982）とは対照的に、

単雄群のメスたちはオスの関与を t~P除したメスだけのま

とま りを発達させたのである。

のっ とりの後に新しいオスは前にいたオスが残した子

どもを集中的に攻撃し死に至らせることも多い。このよ

うな子殺しは、単雄群を形成するグエノン類（Struhsaker,

1977;Btynski, 1982）やコ ロブ ス類 （Sugiyama,1964; 

Rudran, 1973）に広 く認められる。この「板端」ともい

えるオスの繁殖戦略によるリスクをできるだけ小さくす

るために、メスたちの団結は重要となる。ここに競争の

原理とは異なる原理に裏づけされた非血縁メス聞の結び

付きができる下地は十分にある。

このような結びつきは、複雄群で認められるよう な近

接や音声を介した漢としたものとは異なると予想できる

が、これを裏づけるためには、単雄群のメス間関係につ

いての長期にわたる詳細な研究が必要である。

3. まとめ

メスの親和的行動のパターンは、社会構造と密接にむ

すびっくものであることがわかった。Allomoth即時、グ

ルーミング、攻撃における協同などさまざまな行動で、

高順位指向性の有無に閑し共通した傾向が認められた。

そして、社会情造の違いとは、端的に言うとオス とメス

グループとの関わり方であり、オスがメス同士の結びつ

きに直接関与するか否かの違いであることがわかった。
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霊長類におけるメスの親和関係を以下の2つのステップにより概観した。第lは、非血縁メス聞のさまざまな相

互交渉の様相を社会構造ごとに比較することである。第2は、グルーミングネットワークのパターンをさまざまな

種で比較することである。第 lの分析から、非血縁メス聞の親和的相互交渉に共通するものとして、高順位指向性

が明らかになった。この傾向は特に母系の複雄群を持つ種において顕著であった。第2の分析から、 メスのネット

ワークのパターンにオスを仲立ちとして付き合いの輸を広げる型（S型）とメスのみで安定したグループをつくる

型（C型）との2種類があることがわかった。 S型は複雄群をつくる種に、 C型は単雄群をつくる種に広くみとめ

られた。以上2段階の分析の結果を相互に関連づけながら、社会構造の多様性がメス間関係にどのように反映され

ているかについて考察した。
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