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研究成果の概要（和文）：　アリ植物オオバギ属は，多様な共生者（アリ・カイガラムシ）および寄生者（シジミチョ
ウ・カメムシ・タマバエ・ナナフシ）と緊密な相互作用を持つ．本研究では，この系の著しい種多様化が，寄生者と共
生者の対抗的な共進化によってもたらされたという仮説を，7者の系統多様化解析によって検証した．その結果，この7
者系は，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，および寄生者の寄主特異性が極めて高いことが明らかになった．これらの結果は，共生者と寄生者が対抗的な
共進化を起こすことで種特異化がすすみ，それが系全体の多様化を促進したことを示唆する．

研究成果の概要（英文）：Ant plant Macaranga has a close interaction with various symbionts (ants and 
scale insects) and parasites (butterflies, bugs, gall midges, and stick insects). In this study, the 
hypothesis that the species diversity of this system has been brought about by the co-evolution between 
parasites and symbionts was verified by using phylogenetic analyses of the 7 parties. It was shown that 
the ant-plant symbiosis was founded about 20 million years ago, and then the other members of the system 
sequentially took part in the system. Additionally, the species specificities among the parasites and the 
symbionts proved to be high. These results suggest that the counter adaptation and co-evolution among 
parasites and symbionts promoted the diversification of the overall system.

研究分野： 生態・環境

キーワード： 種間関係　共生　寄生　共進化　東南アジア熱帯雨林　アリ植物　シジミチョウ　カメムシ
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１．研究開始当初の背景 
 東南アジア熱帯雨林のアリ植物オオバギ
属 29 種の幹内には，特殊化したアリ（シリ
アゲアリ属）が共生しており，アリは寄主植
物を植食者（寄生者）の食害から防衛してい
る．アリの巣内には第３の共生者であるカイ
ガラムシ（ヒラタカタカイガラムシ属）が共
生しており，カイガラムシが排出する甘露は
アリの餌となる．この 3 者共生系は近年，動
植物共生系の共進化に関するモデル系とし
て世界の注目を集めており，日・独・米の研
究者が生態学的，行動学的，系統学的研究を
進めてきた．申請者のグループ（日・米）は，
この 3 者が，ここ約 2000 万年の間，緊密な
相利共生関係を保ちながら，平行的，同調的
に多様化し，それぞれが数十種に分化・多様
化してきたことを明らかにした．これらの研
究は，高等生物の 3 者系における多様化の歴
史を再構成した，世界で初めての研究と位置
づけることができる． 
 しかし，共生する 3 者がなぜ多数の種に多
様化し得たのか，そのプロセスは未だ解明さ
れていない．エールリッヒとレーベンは，植
物と昆虫の多様化が生物の中でも際だって
すすんだ理由として，植物の防御形質と植食
昆虫の攻撃形質が互いに影響し合いながら
進化すること（対抗的共進化）が両者の多様
化を生み出したという仮説をたてた．しかし，
この仮説を検証するためには両者間の特異
性が極めて高い系で研究する必要があり，こ
れまで検証例はほとんどなかった． 
 我々は，この 3 者共生系に対する植食昆虫
の攻撃が極めて激しく寄主特異性が高いこ
と，および，近縁植物には近縁の昆虫が寄生
（食害）していることを明らかにしてきてお
り，これらのことは，多様化に対抗的共進化
がかかわっている可能性を強く示唆してい
る．本研究では，3 者共生系の多様性が，主
要な寄生者 3者との対抗的な共進化によって
もたらされたという仮説を，群集全体（７者）
の系統解析によって検証する． 
 植物－昆虫の対抗的共進化による多様化
をあつかった研究はBecerra et al. (2009) を
除いてはほとんどない．ベセラらは，Bursera
属植物の昆虫に対する化学防衛物質の多様
化が，系統樹上の種多様化と並行しておこっ
たこと，および昆虫の種多様化も同じ時期に
おこったことから，昆虫との対抗的共進化に
よって植物の多様化がおこったことを示し
た．しかし，彼女らの研究は，昆虫の寄主転
換が頻繁に起こっている 2者系を扱ったもの
である．これに対し，本研究で扱う７者系は，
相互に高度に特殊化し，防衛アリの具体的な
機能（防衛の強度や質）を定量的に扱うこと
ができるという絶対的な有利性がある．本研
究は，熱帯雨林の生物多様性が，対抗的共進
化によって生み出されたという仮説を，共進
化の歴史解析によって初めて検証したもの
であり，新規性が高く，多様性研究のモデル
系となることが期待できる． 

 
２．研究の目的 
 熱帯雨林における動植物の多様性は，温帯
にくらべて 10 倍以上高いことが知られてい
る．この多様性の創出メカニズムとしては，
植物と昆虫の間で過去におこってきた対抗
的な共進化が重要であるとされてきた．しか
し，そのことを共進化の歴史解析から明確に
示した研究はない．これまで，我々は植物・
アリ・カイガラムシの 3 者共生系が相互に高
度に特殊化しており，それらは，ここ約 2000
万年間，同調して多様化してきたことを明ら
かにしてきた．本研究の目的は，アリ植物を
めぐる７者共進化系を用いて，これらの多様
化が甚大な被害を与える寄生者 4者との対抗
的な共進化により産み出されたという仮説
を検証し，熱帯の生物多様性がどのようなプ
ロセスによって生み出されたかを，動植物の
系統解析から明らかにすることである． 
 
３．研究の方法 
(1)サンプリング 
 東南アジアの広域（マレー半島，スマトラ
島，ボルネオ島）において，オオバギ属 20
種 500 株以上の調査をおこない，アリ 374 サ
ンプル，カイガラムシ 153 サンプル，シジミ
チョウ 43 サンプル，カメムシ 38 サンプル，
タマバエ 62 サンプル，ナナフシ 37 サンプル
を採集した．採集には小松貴氏，丸山宗利氏，
清水加耶氏，市岡孝朗氏らの協力を得た． 
 
(2)アリの mtDNA 解析 
 マレー半島の山岳地帯を含む8地点におい
て５種のオオバギ属から採集したアリ192サ
ンプルについて mtDNA の COI 遺伝子（589bp）
の塩基配列を決定し，分子系統地理解析，遺
伝的多様性解析，及び個体群統計学的解析を
おこなった． 
 
(3)アリのマイクロサテライト解析 
 ボルネオ島のランビル国立公園において
10 種のオオバギから採集したアリ 98 サンプ
ルについて，核 DNA のマイクロサテライト部
位（5座位）を用いた多型解析をおこなった．
得られた多型パターンと既存のmtDNA系統樹
を比較し，一致性を検証した． 
 
(4)核 DNA 遺伝子を用いたアリの分子系統解
析 
 熱帯アジアの広域（マレー半島，スマトラ
島，ボルネオ島）の 25 地点において 18 種の
オオバギ属から採集したアリ 84 サンプルに
ついて，核 DNA の 9遺伝子（計 5000bp）を用
いた分子系統解析をおこなった．得られた核
DNA 系統樹と既存の mtDNA 系統樹の一致性を
検証した． 
 
(5)核 DNA 遺伝子を用いたカイガラムシの分
子系統解析 
 熱帯アジアの広域（マレー半島，ボルネオ



島）の 12 地点において 19 種のオオバギ属か
ら採集したカイガラムシ153サンプルについ
て，核 DNA の WG 遺伝子と EF-1a 遺伝子を用
いた分子系統解析をおこなった．得られた系
統樹を形態に基づく種分類，mtDNA 系統と比
較した．そして，核 DNA 系統からみた寄主特
異性を検証した． 
 
(6)シジミチョウの分子系統解析 
 熱帯アジアの広域（マレー半島，ボルネオ
島）の 3地点において 8種のオオバギから採
集したカメムシ 43 サンプルについて mtDNA
と核 DNA 遺伝子を含む 5遺伝子を用いた分子
系統解析をおこなった．得られた分子系統樹
からシジミチョウの起源年代および好蟻性
形質の進化過程を推定した． 
 
(7)カメムシの分子系統解析 
 熱帯アジアの広域（マレー半島，スマトラ
島，ボルネオ島）の６地点において 7種のオ
オバギから採集したカメムシ 38 サンプルに
ついて核 DNA の 28S rRNA 遺伝子とミトコン
ドリア DNAの COI 遺伝子を用いた分子系統解
析をおこなった．得られた分子系統樹から，
カメムシの寄主植物・アリに対する寄主特異
性およびカメムシがオオバギに寄生を開始
した年代を推定した． 
 
(8)タマバエの分子系統解析 
 ボルネオ島のランビル国立公園において 8
種のオオバギから採集したアリ 62 サンプル
について，mtDNA の COI 遺伝子を用いた分子
系統解析をおこなった．得られた分子系統樹
から寄主特異性を検証した． 
 
(9)ナナフシの分子系統解析 
 ボルネオ島のランビル国立公園において 5
種のオオバギから採集したナナフシ 37 サン
プルについて，mtDNA の COI 遺伝子を用いた
分子系統解析をおこなった．得られた分子系
統樹から寄主特異性を検証した． 
 
４．研究成果 
(1)オオバギ属植物に共生するシリアゲアリ
類のマレー半島における系統地理解析 
 mtDNA 解析を行なった結果，マレー半島に
分布するアリは5つの遺伝的系統に分かれる
こと，それぞれの系統は特徴的な地理分布，
標高分布，及び寄主植物選好性をもっている
ことが明らかになった．系統ごとに地点間の
遺伝的多様性を比較した結果，5 つのうち 3
つのアリ系統において，山岳域の遺伝的多様
性は低地のそれよりも高いことが明らかに
なった．また，系統ごとにミスマッチ解析を
行った結果，上記の 3系統は更新世の一時期
（数十万年前）に個体群の急増がおこったこ
とが推定された．さらに，各系統の分布変遷
について，①低標高に分布する系統は更新世
後期の移入によってマレー半島の西海岸に
分布するようになったこと，②中標高に分布

する系統は更新世の間に個体数の増加減少
を繰り返したこと，③高標高に分布する系統
は，過去に地理的に分断され，現在は亜系統
に分かれていることがそれぞれ明らかにな
った．以上の結果から，マレー半島における
更新世の氷期レフュジアは山岳地帯にある
こと，更新世の氷期・間氷期サイクルの影響
で，マレー半島の熱帯雨林の分布域は拡大と
縮小を繰り返したことが示唆された． 
 
(2)アリ植物オオバギ属に共生するシリアゲ
アリ類のマイクロサテライト解析 
 マイクロサテライト解析をおこなった結
果，アリは６つの遺伝子型に分化しているこ
と，および，これらの遺伝子型は既存の mtDNA
系統と一致することが明らかになった（図 1）．
アリ遺伝子型間の交雑は約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．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． 

  
 
図１ アリ植物オオバギ属に共生するシリ
アゲアリ類の mtDNA 系統樹（左）とマイクロ
サテライトを用いたクラスター解析の比較
（Ueda et al. 2015）． 
 



 
(3)アリ植物オオバギ属に共生するシリアゲ
アリ類における mtDNA と核 DNA 系統樹の不一
致 
 核 DNAの９遺伝子を用いた分子系統解析に
よって得られた核 DNA 系統樹と既存の mtDNA
系統樹の一致性を検証した．系統レベルの一
致性でみた場合，核 DNA と mtDNA 系統は一致
しており，この結果は核 DNA 系統間に mtDNA
の浸透はない，すなわち交雑は起こっていな
いことを示す．一方，系統樹の一致性でみた
場合，複数の核 DNA 系統を含む単系統群が多
系統の関係にあるmtDNA系統によって構成さ
れており，また，核 DNA 姉妹系統間の mtDNA
の遺伝的分化の程度は合着シミュレーショ
ンを用いた推定値より高いことが示された．
これらの結果は，核 DNA 系統群の分岐が起こ
る以前，共通祖先が複数の mtDNA 系統を内包
しており（祖先多型），その mtDNA 多型が各
核 DNA 系統に引き継がれたことを示す．すな
わち，核 DNA と mtDNA 系統の不一致の要因は
種間交雑の影響ではなく不完全な系統ソー
ティングであったことになる． 
 
(4)アリ植物オオバギ属に共生するカイガラ
ムシ類の核DNA遺伝子を用いた分子系統解析 
 熱帯アジア広域におけるアリ植物の調査
から，標高 500m 以上からカイガラムシ不在
のオオバギが確認されるようになり，オオバ
ギ属の分布限界に近い標高 1000m 周辺では，
どの木にもほぼカイガラムシが不在になる
ことが明らかになった． 
 核 DNAの２遺伝子に基づいて推定されたカ
イガラムシの分子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・系統ソーティング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
で考えられていたよりも高いことが示され
た． 
 
(5)オオバギ属を食樹とするシジミチョウ類
における好蟻性形質の系統進化 
 5 遺伝子を用いてオオバギを食樹とするシ
ジミチョウの分子系統解析をおこなった結
果，amphimuta グループは約 200 万年前にオ
オバギ・アリ共生に寄生を開始したことが明
らかになった（図２）．また，この系統樹を
用いて，amphimuta グループ内における好蟻
性形質の進化過程を推定した結果，アリ絶対
共生から任意共生のシフト，及び，好蟻性器

官の消失は派生的に起こったこと，好蟻性形
質が消失した系統の種数は好蟻性形質を保
持する系統よりも少ないことが示された． 

 
  
図 2 アリ植物オオバギ属を食樹とするムラ
サキシジミ属の分子系統樹（Ueda et al. 
2012）． 
 
(6)アリ植物オオバギ属に寄生するカメムシ
類の新種記載と分子系統樹 
 マレー半島，ボルネオでこれまで得られた
カスミカメムシのサンプルの形態を精査し
た結果，７新種が含まれることが判明し，記
載を行った（図 3）．これらの種は，種ごとに
寄生するオオバギ種が厳密に決まっており，
オオバギがアリの餌として托葉や新葉から
分泌する栄養体を盗み食べる習性を持って
いた．さらに，インドネシアとボルネオ，マ
レー半島での追加サンプリングにより，新た
に 2新種が発見され，計 9新種を記載するに
至った．核 DNA の 28S rRNA 遺伝子とミトコ
ンドリア DNA の COI 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，カメムシがオオバギに寄生を開始し
た年代を推定した．カメムシの系統樹は高い
確率で支持された 8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．また，系統的に古いカメムシ種
は系統的に古いオオバギ種に寄生するとい
う傾向が得られた．内群の起源年代はおよそ
2000 万年前と推定され，およそ 2000 万年前
と推定されているオオバギとアリの共生系
起源とほぼ一致することが明らかになった． 
 



  
図 3 アリ植物オオバギ属に寄生するヒョウ
タンカスミカメ属（Nakatani et al. 2013）． 
 
 
(7)アリ植物オオバギ属に寄生するタマバエ
類の分子系統解析 
 mtDNA の COI 遺伝子を用いて，10 種のオオ
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，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．タマバエは約 1200
万年前以前にオオバギをめぐる生物群集に
参入した可能性が示された． 
 
(8)アリ植物オオバギ属を食樹とするナナフ
シ類の分子系統解析 
 mtDNA の COI 遺伝子を用いて，9 種のオオ
バギ属から採集した2種のナナフシの分子系
統樹を作成した．複数のオオバギ種を食樹と
する Orthomeria alexis は 7つのハプロタイ
プに分化したが，それらの遺伝的分化は寄主
植物種ごとに起こっている訳では無かった．
近縁な 2 種のオオバギを食樹とする O. 
cuprinus は大きく 2 つの遺伝的系統に分化
し，系統ごとに寄主利用のパターンは異なっ
た． 
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