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研究成果の概要（和文）：熱帯雨林の高い生物多様性を産み出した要因として，植物・昆虫間の共進化がもっとも重要
であるとされる．では，この共進化を介した多様化はいつ頃始まったのであろうか？ 本研究では，熱帯アジアのアリ
植物をめぐる６者系の共進化関係が形成された歴史的過程を分子系統学的手法を用いて推定した．その結果，アリ植物
をめぐる生物群集は，約２０００万年前に起源した植物・アリ共生が基盤となり，逐次的に他の群集メンバーが参入す
ることで形成されたことが明らかになった．さらに，群集メンバーそれぞれの遺伝的分化は地理的に同調して起こった
可能性が示された．

研究成果の概要（英文）：Coevolution between plants and insects is thought to be a major factor leading to 
species diversity in tropical rainforests. If so, when did this diversifying coevolution occur? Here, we e
stimated the coevolutionary history of the six-way interaction involving ant-plants in Southeast Asian tro
pics, using a molecular phylogenetic approach. The phylogenies of the six members showed that the ant-plan
t association was formed about 20 million years ago, and sequential involvement of the other four members 
occurred afterward. In addition, it was suggested that the geographical diversification within species in 
each member occurred synchronously.
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１．研究開始当初の背景 

 植物と昆虫間の関係はきわめて多様であ
り，相利共生関係から敵対関係までを含んで
いる．この多様化をもたらした進化的な要因
はさまざまだが，植物と昆虫間の共進化がも
っとも重要であるとされる．適応と対抗適応
の繰り返し（共進化）によって関係をもつ生
物両者の多様化が相乗的に起こるというシ
ナリオである．では，このような植物と昆虫
間の共進化はいつ頃始まったのであろう
か？ これまで，それを明らかにすることは
難しいとされてきた．なぜなら，生物間の関
係を写しだした化石的な証拠は稀で，もし化
石が出土したとしても，それが起源であると
証明することは難しいからである． 

 しかし，近年めざましい発展を遂げた分子
系統解析の技術によって，特定の生物グルー
プが起源した年代を推定できるようになっ
た．自然選択にとって有利でも不利でもない
中立なＤＮＡ塩基配列の変異は年あたりほ
ぼ一定であり，近縁な２種間の塩基配列の違
いは，それらの２種が分岐してからの年数を
反映する場合があることが示されたからで
ある．すなわち，種間関係を結ぶ生物群それ
ぞれについて分子系統樹をつくり，その分子
系統樹に分子時計を当てはめ，分岐年代の推
定をおこなうことによって，種間関係の起源
や多様化の時期を系統樹上にプロットする
ことができるようになったのである． 

 申請者の研究グループは，アリ植物オオバ
ギ属をめぐる 6 者系を研究材料とし，群集の
形成過程（それぞれのメンバーがいつ起源し，
種間関係が形成されてきたのか）を明らかに
することを目標とし，研究を進めている． 

 東南アジア熱帯雨林に分布する 29 種のオ
オバギ属は，アリ植物と呼ばれ，中空の幹内
を 巣 場 所 と し て シ リ ア ゲ ア リ 類
Crematogaster 属 Decacrema 亜属に提供し
ており，その巣内にはカイガラムシ類 Coccus
属が共生している．植物は，生息場所だけで
はなく餌資源もアリに与える．それは，托葉
や新葉から分泌される栄養体とカイガラム
シが分泌する甘露である．その見返りとして，
アリは植物を，植食者やからみついてくるつ
る性植物から防衛する． 

 一方，オオバギをめぐる共生系には，寄生
者として，葉を摂食するシジミチョウ類，ア
リの餌である栄養体を盗みとるカメムシ，葉
に虫こぶをつくるタマバエなども関与する．
これらの共生者・寄生者はオオバギに対し形

態的・行動的に特殊化しており，寄主植物と
の共進化が指摘されてきた．これらの群集メ
ンバーのうち，オオバギとアリに関しては分
子系統樹を比較した専攻研究があり，オオバ
ギ・アリ共生は約 2000 万年前に起源し，両
者は共進化を介して相互に同調して多様化
してきたことが明らかになっていた． 

 これまで申請者は，オオバギに共生するカ
イガラムシ類の分子系統解析を行い，１）カ
イガラムシは約 800 万年前にオオバギ・アリ
共生に参入した後乗り型の共生者であるこ
と，２）オオバギ・アリ・カイガラムシの３
者は鮮新世から更新世にかけて地理的に同
調して多様化してきたことをそれぞれ明ら
かにしてきた． 

 

２．研究の目的 

 共生者（オオバギ・アリ・カイガラムシ）
に関しては，これまでに熱帯アジア広域の多
地点から採集・解析をおこない，地域集団間
レベルの詳細な系統樹を比較した．しかし，
寄生者（シジミチョウ・カメムシ・タマバエ）
の採集地点数は１〜３地点に過ぎず，詳細な
分子系統樹は未だ得られていない． 

 本研究の目的は，熱帯アジアの広域から採
集された寄生者（シジミチョウ・カメムシ・
タマバエ）の分子系統樹を，既存の共生者（オ
オバギ・アリ・カイガラムシ）の分子系統樹
と比較することによって，オオバギをめぐる
生物群集が形成された歴史的過程を検証す
ることである．さらに，共生者と寄生者の地
理的な分布パターンも比較し，遺伝的分化が
地理的に同調して起こっているか否かも検
証する．得られた成果は，共進化を介した生
物多様性の創出プロセスを示す新しいモデ
ルとなることが期待される． 

 

３．研究の方法 

（１）サンプリング 
 熱帯アジアの9地点においてオオバギ属11
種の調査をおこない，オオバギ，アリ，カイ
ガラムシ，シジミチョウ，カメムシ，タマバ
エの DNA 標本を採集した．調査地点を以下に
示す：マレー半島の 7地点（エンダウロンピ
ン，キャメロン，ゲンティン，フレーザー，
タイピン，マラヤ大学構内）；ボルネオ島の 1
地点（ランビル）；スマトラ島の 1 地点（パ
ダン）． 

（２）遺伝子マーカー 



 それぞれの昆虫類において，種内の遺伝的
変異が検出可能な遺伝子マーカーを検索・開
発した：アリ，核 DNA のマイクロサテライト
部位（５座位）；カイガラムシ，２つの核遺
伝子領域（EF-1a, WG）；シジミチョウ，３つ
のミトコンドリア（mt）DNA 遺伝子領域（COI, 
ND5, CytB）と２つの核遺伝子領域（EF-1a, 
WG）；カメムシ，１つのmtDNA遺伝子領域（COI）
と 1 つの核遺伝子領域（28S rDNA）；タマバ
エ：１つの mtDNA 遺伝子領域（COI）． 

（３）アリのマイクロサテライト解析 
 先行研究で示されたアリのmtDNA系統樹は，
形態分類と部分的に一致していないという
問題点が指摘されていた．母系遺伝する
mtDNA は，種間交雑が起きた場合，他種に浸
透する（浸透交雑）ため，種の分類を反映し
ないことがある．そこで，浸透交雑の影響を
受けにくい核 DNA のマイクロサテライト
（SSR）解析を行い，既存のアリ mtDNA 系統
樹と比較した．その上で，アリのオオバギに
対する寄主特異性を検証した． 

（４）カイガラムシの核 DNA 系統樹 
 先行研究で示されたカイガラムシの mtDNA
系統樹は，アリと同様に，形態分類と部分的
に一致していないことという問題点が指摘
されていた．そこで，核 DNA 遺伝子を用いて
分子系統樹を作成し，既存のカイガラムシ
mtDNA 系統樹と比較した．さらに，カイガラ
ムシのオオバギ・アリに対する寄主特異性を
検証した． 

（５）シジミチョウの起源年代解析 
 オオバギ属を食樹とするシジミチョウ類
の分子系統樹を作成し，シジミチョウがオオ
バギをめぐる生物群集に参入した年代，およ
び，シジミチョウ幼虫の好蟻性形質の進化過
程を推定した． 

（６）カメムシの分子系統解析 
 これまで不明であったオオバギ属に寄生
するカメムシ類の分類学的研究をおこない，
カメムシのオオバギ・アリに対する寄主特異
性を検証した．さらに，得られた標本からカ
メムシの分子系統樹を作成し，カメムシがオ
オバギをめぐる生物群集に参入した年代を
推定した． 

（７）タマバエの分子系統解析 
 オオバギ属に特殊化したタマバエ類の予
備的な分子系統樹を作成し，タマバエがオオ
バギをめぐる生物群集に参入した年代を推
定した．さらに，タマバエの寄主特異性を検
証した． 

４．研究成果 

（１）アリのマイクロサテライト解析 
 核 DNA のマイクロサテライト部位（5座位）
を用いて，オオバギに共生するアリ類の分類
をおこなった結果，アリは６つの遺伝子型に
分かれ，この分類は既存の mtDNA 系統樹と一
致することが示された．アリ種間の交雑は約
２％の頻度で起こっていたが，mtDNA の異種
間浸透は起こっておらず，mtDNA 系統樹の信
憑性は高いことが示された．さらに，マイク
ロサテライト解析によって新たに発見され
た系統内のグループが，特定のオオバギ種に
対し高い種特異性を示すことが明らかにな
った． 

（２）カイガラムシの分子系統解析 
 核 DNA の WG 遺伝子と EF-1a 遺伝子を用い
て，オオバギに共生するカイガラムシの分子
系統樹を作成した．カイガラムシの系統樹は
高い確率で支持された９つの核DNA系統に分
かれ，それぞれの系統には単一のカイガラム
シ種が対応した．この系統樹を，既存の mtDNA
系統樹と比較した結果，一致しないことが明
らかになった．この不一致は，カイガラムシ
種間の交雑によって起こった可能性がある．
カイガラムシ系統のオオバギ種に対する特
異性を検証した結果，カイガラムシのオオバ
ギ・アリに対する特異性は，これまで考えら
れているよりも高いことが示された． 

（３）シジミチョウの分子系統解析 
 mtDNA 遺伝子の COI 遺伝子，ND5 遺伝子，
CytB遺伝子，および核DNAのEF-1a遺伝子, WG
遺伝子を用いてオオバギに寄生するシジミ
チョウの分子系統樹を作成した．その結果，
シジミチョウは約200万年前にオオバギをめ
ぐる生物群集に参入したことが明らかにな
った．さらに，幼虫の背部蜜腺の消失とアリ
任意共生への退行的進化は二次的に起こっ
たことが示された． 

（４）カメムシの分子系統解析 
 オオバギに寄生するカメムシ類の分類学
的研究をおこなった結果，ヒョウタンカスミ
カメ属に属する複数の未記載種であること
が判明し，計 7種を新種として記載した．ま
た，それぞれのカメムシ種のオオバギ種に対
する寄主特異性は高いことが示された． 
 mtDNA の COI 遺伝子と核 DNA の 28S rDNA 遺
伝子を用いて，カメムシの分子系統樹を作成
した．カメムシは，高い確率で支持された８
つの系統に分かれ，それぞれの系統には単一
のカメムシ種が対応した．また，カメムシは
約 1700 万年前にオオバギをめぐる生物群集



に参入したことが明らかになった．カメムシ
は，オオバギ・アリ共生系が起源したとされ
る約 2000 万年前とほぼ同じか、やや遅れて
起源した可能性が高い． 

（５）タマバエの分子系統解析 
 mtDNA の COI 遺伝子を用いて，オオバギ属
に寄生するタマバエ類の分子系統樹を作成
した．オオバギのタマバエ類は単系統になり，
4 つの系統に分化した．それぞれのタマバエ
系統のオオバギ種に対する寄主特異性は高
いことが示された．また，タマバエは約 1200
万年前にオオバギをめぐる生物群集に参入
したことが明らかになった．なお，タマバエ
の採集個体数は少なく，以上の結果は予備的
なものである． 

（６）遺伝的分化の地理的パターンの比較 

 シジミチョウとカメムシでは，種内で地域
間（マレー半島とボルネオ島の間）の遺伝的
変異が検出された．このパターンは，アリ・
カイガラムシのものと一致しており，シジミ
チョウ・カメムシの遺伝的分化は地理的に同
調して起こった可能性が示された．  
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編），採録決定済（印刷中） 

 

〔その他〕 

アウトリーチ活動 

① 常設展示：植物が支える豊かな世界「ア
リ植物オオバギ属と共生昆虫の相互作
用」『国立科学博物館・筑波実験植物園
研修展示館』（2013 年 5月〜） 

② 信州大学山岳科学総合研究所，市立大町
山岳博物館 連携企画展「山岳を科学す
る 2011-その最前線-」オープニング ミ
ュージアムトーク（2011 年 4月 23 日） 

事典への掲載 

③ アリ植物オオバギ属をめぐる共生系の
起源年代推定の研究内容が『進化学事典
（共立出版）「植物と昆虫の共進化」』に

掲載（2012 年 4月） 

新聞への掲載 

④ 「The plant bug, tree and ant」，Borneo 
Post online 誌に掲載（2014 年 1 月 12
日） 

⑤ 「信大研究員 新種カメムシ発見」，信
濃毎日新聞第 47151 号に掲載（2013 年 9
月 6日） 

ホームページでの研究内容の紹介 

⑥ http://science.shinshu-u.ac.jp/~bio
s/Shouhei_Ueda/Shouhei_Ueda.html 
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