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研究成果の概要（和文）：琉球列島の山地林には、異なる土壌に対応して、非石灰岩性と石灰岩性の2種の植物
の種構成が大きく異なる森林が知られている。アカネ科ボチョウジ属の近縁低木であるボチョウジとナガミボチ
ョウジはこれら2種の森林それぞれの主要構成種である。本研究では、「これら2種のボチョウジ属植物が、なぜ
土壌の異なる森林に生育しているのか」を明らかにすることを試みた。その結果、これら2種の植物の土壌に対
する生育適性の違いに加えて、2種の植物が互いの生育や繁殖に影響を与え合う「種間相互作用」が現在のこれ
らの植物の分布に重要であるということが明らかになってきた。

研究成果の概要（英文）：There are two distinct types of forests are known from the Ryukyu Islands. 
These forests are corresponding to the soil types, namely limestone and non-limestone forests. 
Psychotria asiatica is usually growing in the non-limestone forest and P. manillensis is usually 
growing in the limestone forest; both species are essential species for each forest. These two 
species are phylogenetically closely related. Therefore, it is very interesting why these two 
species live in the different forest because this could be the key for the establishment of these 
two different forests in the Ryukyu Islands. Our results show that these two species have different 
levels of adaptation to the soil types, but also that intraspecific interactions plays a very 
important role for the current distribution patterns.

研究分野：進化生態学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究では、琉球列島の2タイプの常緑広葉樹林に異所的に生育するアカネ科の近縁種ボチョウジ属ボチョウジ
とナガミボチョウジの棲み分けが、異なる土壌への適応と、近縁である両種の種間相互作用、並びに分布拡大の
歴史的過程により引き起こされているということが明らかになってきた。このことにより、琉球列島の石灰岩林
と非石灰岩林という異なる山地森林の成立過程の一端を明らかになった。また琉球列島に限らず、地球上の他の
多くの森林においても同様の現象が生じていることは、蓋然性が高く、本研究は植物の分布と森林形成の過程に
ついての理解に大きな進展をもたらすと期待される。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１． 研究開始当初の背景 
【琉球列島の土壌と森林】植物の分布は気候・土壌・歴史（分散）・種間相互作用により決定さ

れ、気候や歴史を共有する狭い地域内では、特に土壌と種間相互作用が重要とされる（Krebs 

2009）。琉球列島の森林は、2 種の土壌に対応する非石灰岩性森林と石灰岩性森林に大別され、

各々の構成種も大きく異なるが、その成立過程は未解明である。近縁な低木 2種：ボチョウジと

ナガミボチョウジ（以下、ナガミ）はこの 2つの森林にほぼ排他的に生育し、それぞれの森林の

指標表徴種（植物群集のタイプを決める基準種）とされている（宮脇ら 1989）。 

ボチョウジとナガミは、アカネ科ボチョウジ属(Psychotria) の樹木で、琉球列島の常緑広葉樹

林を特徴づける低木層の主要構成種である。研究代表者らの移植・栽培実験からは、ボチョウジ

は石灰岩土壌で生育できないが、ナガミは潜在的に両方の土壌で生育できることがわかってき

た。両種が鳥散布で分散性が高いことも考慮すると、ナガミが自然環境下で非石灰岩林に分布し

ない要因として、土壌以外に種間相互作用が大きく関与していると考えられた。 

【繁殖干渉】分布を決める種間相互作用としては競争と繁殖干渉が考えられる。これらの森林

の林床低木層は光や養分をめぐる競争が激化するほど過密ではない。一方の繁殖干渉とは、種間

交配により適応度を下げる種間相互作用で、種の排他的分布をもたらす（高倉ら 2010）。研究代

表者の調査からボチョウジとナガミは花期や送粉者が重なり、雑種を作り、雑種第一世代（F1）

は不稔のため、花粉の種間交換は繁殖に不利であり、両種の間には繁殖干渉が働くと考えられる。

繁殖干渉では多数派が少数派を駆逐する正の頻度依存淘汰がかかる。非石灰岩土壌でボチョウ

ジが先に分布していたと仮定すれば、繁殖干渉により後から来たナガミが侵入できないことを

説明できるこの分布の順序は両種の倍数性(ボチョウジ 4倍体→ナガミ 8倍体）や系統関係を考

慮すると蓋然性の高い仮説であると考えられた。 

 

２．研究の目的 

本研究では「ボチョウジとナガミ 2種の現在の分布は、土壌適性に加え、種間相互作用により決

められた」との仮説を検証し、木本における繁殖干渉の実態と琉球列島の低木層植生の成立過程

を解明することを目的とした。 

 

３．研究の方法 

本研究ではボチョウジとナガミ 2 種の琉球列島における現在の異所的分布の要因を種間相互作

用の観点から解明することを目指した。そのために、まず、Ⅰ．２種間の繁殖干渉と交雑の実態

を解明し、Ⅱ．両種の土壌適性の詳細を明らかにするための調査を実施した。具体的には、Ⅰa) 

2 種の性表現と繁殖の実態を明らかにし、Ⅰb)実際にどの程度交雑が生じうるのか、Ⅰc)また交

雑個体がどの程度野外でみられるのかを確認する実験を実施した。また、土壌適性を調査するた

めには、Ⅱa)水耕栽培、Ⅱb)プランタによる移植実験、Ⅱc)野外における相互移植実験を実施し

た。Ⅱd）さらに、土壌適応に関する遺伝的背景を明らかにするために、遺伝子発現についても

解析を実施した。 

続いてⅢ．繁殖干渉の重要な条件となる「どちらが先に分布していたか」を系統地理解析から明

らかにすることを目的とした集団遺伝学的解析、最後に、Ⅳ．種間相互作用を考慮した生態ニッ

チモデルを構築し、他種の分布情報を仮定することで現在の分布をより精度良く予測できるか

についての検証に取り組んだ。 



 

４．研究成果 

 

Ⅰ.２種間の繁殖干渉と交雑の実態 

ボチョウジは異型花柱性から進化した雌雄異株であることが分かっていたが、ナガミボチョウ

ジについては、異型花柱性を祖先とする種としては極めて珍しい雌雄異花同株を含む雑居性と

いう複雑な性表現であることが分かった。生育地では、両種とも、ハエ、スズメバチ、アシナガ

バチなどにより送粉されていることが分かった。また両種が接近して生育していることなる森

林の接触地域では、ボチョウジのほうがナガミボチョウジよりも花期が早いことが、花期の一部

が重複しており、自然条件下で異種交配が生じうる可能性が明らかとなった。実際に人工授粉に

より異種交配を試みると、結果率は同種内に比べ著しく低いものの、結果することを確認した。

また混合花粉による受粉でも結果率は著しく低下した。野外でも、比較的高い割合で雑種が生育

していることが明らかとなったが、いずれも F1 雑種であり、それ以上の浸透性交雑等は生じて

いないことが明らかとなった。これらの結果は 2 種間で繁殖干渉が生じていることを示してい

る。 

 

Ⅱ．両種の土壌適性 

様々な条件下での移植実験から、ボチョウジは本来の生育地である非石灰岩地の土壌である弱

酸性土壌での生育に適していることが明らかとなった。一方のナガミボチョウジについては、石

灰岩地の土壌であるアルカリ性の土壌に加え、弱酸性の土壌、どちらにおいても良好な生育を示

した。これらのことから、ボチョウジが現在の生育地である非石灰岩地に分布していること、ナ

ガミボチョウジが石灰岩地に分布していることは、土壌適性からある程度説明されることが分

かった。一方、ナガミボチョウジが非石灰岩地に分布していないことについては、土壌適性のみ

からは十分な説明がつかないことが明らかとなった。また、それぞれの植物で共通して発現して

いる土壌適応遺伝子、並びにそれぞれ固有に発言している遺伝子についても明らかとなった。こ

れらが、実際にどの程度土壌適応にかかわっているかについては今後さらなる検証が必要であ

る。 

 

Ⅲ．集団遺伝学的解析 

MIG-seq 法により、集団遺伝学的解析を実施した。これらの結果により、ナガミボチョウジがボ

チョウジよりもより新しい時代に急速に分布を広げた可能性が示唆されているが、現在サンプ

ルの追加も含め、より詳細な解析を進めている段階である。 

 

Ⅳ．種間相互作用を考慮した生態ニッチモデル 

これまで構築したボチョウジとナガミボチョウジの分布を予測する生態ニッチモデルでは、土

壌適応のみを要因として想定したモデルに比べ、種間相互作用を要因として想定することで、分

布の精度が大幅に改善することが確かめられている。現在、分布データの追加等、引き続きモデ

ルの改良に取り組んでいる。 
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