
	
 

様式 C-19	
 

科学研究費補助金研究成果報告書	
 

平成２３年６月１４日現在 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
研究成果の概要（和文）：東南アジア熱帯雨林のアリ植物オオバギ属はアリ，カイガラム

シと緊密な共生関係を結ぶ．本研究では，この 3 者共生系に特異的に寄生するシジミチョ

ウ類（ムラサキシジミ属）およびタマバエ類（タマバエ科）の分子系統樹を作成し，両者

がいつオオバギ共生系に寄生したのかを明らかにした．分岐年代推定の結果，オオバギに

寄生するシジミチョウおよびタマバエの起源年代はそれぞれ205万年前および1060万年前

と推定された．これらの結果は，シジミチョウはすでに種分化した既存のオオバギ・アリ・

カイガラムシ共生系に後から参入し，その一方で，タマバエは 3 者共生の起源より古くか

らオオバギ属植物に寄生していたことを示唆する．	
 

	
 
研究成果の概要（英文）：In	
 the	
 Southeast	
 Asian	
 tropics,	
 specific	
 lycaenid	
 butterflies	
 
(Arhopala)	
 and	
 gall	
 midges	
 (Cecidomyiidae)	
 parasitize	
 Macaranga	
 ant-plants	
 inhabited	
 
by	
 mutualistic	
 ants	
 tending	
 scale	
 insects.	
 To	
 determine	
 when	
 the	
 lycaenids	
 and	
 the	
 
gall	
 midges	
 first	
 parasitized	
 the	
 Macaranga	
 tripartite	
 symbiosis,	
 we	
 constructed	
 a	
 
molecular	
 phylogeny	
 of	
 the	
 both	
 parasites	
 and	
 estimated	
 their	
 divergence	
 times.	
 The	
 
minimum	
 age	
 of	
 the	
 lycaenids	
 and	
 that	
 of	
 the	
 gall	
 midges	
 were	
 estimated	
 to	
 be	
 2.05	
 
Myr	
 and	
 10.6	
 Myr,	
 respectively.	
 These	
 results	
 suggest	
 that	
 the	
 lycaenids	
 associated	
 
with	
 the	
 pre-existing	
 plant-ant-scale	
 insect	
 symbiosis,	
 while	
 the	
 gall	
 midges	
 have	
 
associated	
 with	
 Macaranga	
 plants	
 before	
 the	
 tripartite	
 symbiosis	
 was	
 formed.	
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１．研究開始当初の背景	
 
（１）オオバギ，アリ，カイガラムシ
3 者共生系の共進化	
 
	
 アリ植物オオバギ属の幹内には特殊
化したアリ（シリアゲアリ属）とカイガ
ラムシ（ヒラタカタカイガラムシ属）が
共生しており，緊密な相互依存関係を結
んでいる（Fiala	
 et	
 al.	
 1989）．	
 
	
 これまで申請者らは，東南アジア熱帯
雨林から網羅的に採集した共生カイガ
ラムシの分子系統解析を行い，①カイガ
ラムシは，植物・アリ共生に少し遅れて
参加し，３者絶対共生関係が確立したこ
と，②カイガラムシが起源した 800 万年
前以降は，３者が同調して多様化（共多
様化）してきたこと（Ueda	
 et	
 al.	
 2008,	
 
上田＆市野	
 2010），３）鮮新世から更新
世にかけて，カイガラムシとアリは地理
的にパラレルな遺伝分化を経てきたこ
と（Ueda	
 et	
 al.	
 2010），をそれぞれ明
らかにしてきた．	
 
	
 これまでの研究成果は，３者以上から
なる緊密な共生系の起源が必ずしも一
致せず、逐次的に参入が起こる場合があ
ることを明らかにしたもので、生物間相
互作用の起源や進化の研究に新たな洞
察を与えた．	
 
	
 
（２）オオバギ共生系に特殊化した寄
生者	
 
	
 オオバギをめぐる共生系には，共生者
だけでなく複数の寄生者（シジミチョウ，
タマバエなど）も存在する．これらの寄
生者は，オオバギと共生アリに対し形態
的，行動的に特殊化しており，寄主との
共進化が指摘されてきた（Maschwitz	
 et	
 
al.	
 1984,	
 Megens	
 et	
 al.	
 2005,	
 Okubo	
 et	
 
al.	
 2009）．生物多様性を産み出す主要
因としての「植物・昆虫間の共進化」を
体系的に理解するためには，共生者だけ
でなく寄生者を含めた群集の共進化の
歴史を明らかにする必要がある．	
 
	
 そこで，本研究ではアリ植物オオバギ
属に寄生する寄生者の分子系統樹を作
成し，寄生者はいつオオバギ共生系に参
入し多様化したのかを明らかにする．	
 
	
 
２．研究の目的	
 
	
 本研究の目的は，オオバギ共生系（オ
オバギ，アリ，カイガラムシ）とそれに
適応した寄生者（シジミチョウ，タマバ
エ）間の共進化の歴史を分子系統解析か
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	
 

	
 シジミチョウの採集は，東南アジアの 3地
点（マレーシア国サラワク州のランビル国立
公園，クチンおよびマレーシア国トレンガヌ
州ガナン・テブ）において 16 種のオオバギ
属を網羅的に調査し，7種のオオバギから 5
種のシジミチョウ（A.	
 amphimuta,	
 A.	
 
dajagaka,	
 A.	
 major,	
 A.	
 moolaiana,	
 A.	
 
zylda）の 35 個体を採集した．	
 
	
 タマバエの採集は，マレーシア国サラワク
州のランビル国立公園において 15 種のオオ
バギ属を網羅的に調査し，8種のオオバギか
ら 37 個体のタマバエを採集した．	
 
	
 
（２）DNA 抽出，PCR，シーケンス	
 
	
 シジミチョウとタマバエの DNA 抽出は
DNeasy	
 Blood	
 &	
 Tissue	
 Kit（キアゲン）を
用いて行った．シジミチョウでは，ミトコン
ドリア DNA（mtDNA）の COI 遺伝子の一部と核
DNA の WG 遺伝子および EF-1α遺伝子の一部
を PCR 法により増幅した．タマバエでは，	
 
mtDNA の COI 遺伝子の一部を PCR 方により増
幅した．PCR 反応後の精製は ExoSap-IT（GE
ヘルスケア）を用いて行い，ダイレクトシー
ケンス反応は Big	
 Dye	
 Terminator	
 v1.1	
 Cycle	
 
Sequencing	
 Kit（アプライド，バイオシステ
ムズ）を用いて行った．	
 
	
 
（３）分子系統解析	
 
	
 最尤系統樹は Treefinder（Jobb	
 et	
 al.	
 
2004）を用いて推定した．塩基置換モデルの
選択は KAKUSAN	
 3（Tanabe	
 2007）を用いてお
こない，Bayesian	
 information	
 criterion	
 
(BIC)	
 に基づき，遺伝子ごと，コドン位置ご
とに最適モデルを選択した．系統樹の信頼性
は，最尤法を用いたブートストラップ確率
（1000 回反復），ベイズ法を用いた事後確率
（500 万世代），最節約法を用いたブートスト
ラップ確率（1000 回反復）により評価した．	
 
	
 
（４）ベイズ法を用いた分岐年代推定	
 
	
 節足動物の COI 遺伝子は塩基置換速度がほ
ぼ一定であることが報告されており（Gaunt	
 &	
 
Miles	
 2002），昆虫類における COI 遺伝子の
進化速度が約 1.5%／100 万年に集中している
ことが明らかになっている（Quek	
 et	
 al.	
 
2004）．この COI 分子時計を使用した分岐年
代推定法は，シジミチョウ科の様々な分類群，
および，オオバギ共生系に参加する昆虫類
（アリとカイガラムシ）に使用されている．
本研究では，この進化速度をシジミチョウ最
尤系統樹に当てはめ，分岐年代の推定を NPRS
法（Sanderson	
 1997）およびベイズ法（Yang	
 
2007）を用いておこなった．	
 
	
 



４．研究成果	
 
（１）アリ植物に寄生するシジミチョ
ウ類の起源と多様化	
 
	
 我々は 7 種のオオバギから採取した 5
種 35 個体のシジミチョウを用いて，ミ
トコンドリア DNAの COI遺伝子および核
DNAのWG遺伝子とEF-1a遺伝子の分子系
統樹を作成した．外群として， A.	
 
pseudocentaurus（オオバギを食樹とす
るシジミチョウ類の姉妹群）と A.	
 
kinabala（オオバギを食樹とするシジミ
チョウ類と比較的遠縁のグループ）の 2
種を使用した．	
 
	
 この分子系統樹において，オオバギに
寄生するシジミチョウ類は高い支持率
で単系統となった．また，内群は 5つの
系統に別れ，それぞれの系統には単一の
種が対応した．これらの結果は，このシ
ジミチョウグループがオオバギ属上の
みで適応放散し種分化したことを示唆
する．	
 
	
 COI 遺伝子は昆虫における進化速度が
約 1.5%/100 万年と一定であることが解
っている（Quek	
 et	
 al.	
 2004）．この COI
分子時計をシジミチョウにも当てはめ，
分岐年代を推定した．その結果，オオバ
ギに寄生するシジミチョウの起源年代
は 205 万年前と推定された．つまり，シ
ジミチョウは，オオバギ，アリ，カイガ
ラムシ 3 者共生系にここ最近寄生した，
後乗り型の寄生者であると考えられる．
また，シジミチョウの多様化は更新世の
初期（205-168 万年前）に集中している
ことから，この時期に起こった氷期，間
氷期サイクルによる地理的分断がシジ
ミチョウの多様化を促進したと考えら
れる．	
 
	
 
（２）アリ植物に寄生するタマバエ類
の起源と多様化	
 
	
 我々は，8種のオオバギから 37 個体の
タマバエを採集し，ミトコンドリア DNA
の COI遺伝子を用いた分子系統樹を作成
した．オオバギに寄生するタマバエ類は
６つの系統に分かれた．	
 
	
 この分子系統樹にCOI分子時計を当て
はめタマバエの起源年代を推定した．そ
の結果，オオバギに寄生するタマバエ類
の起源年代は1060万年前と推定された．
つまり，タマバエの起源年代は，すくな
くともオオバギ，アリ，カイガラムシ 3
者共生系の起源年代（約 800 万年前）よ
り古いことになる．	
 
	
 しかし，オオバギに寄生するタマバエ
類の単系統性および起源年代に関して
はさらなる解析が必要となる．なぜなら，
このタマバエ類の形態的な分類が特定

されておらず，適切な外群の設定ができなか
ったからだ．適切な外群を検索するためには，
オオバギに共生するタマバエだけではなく
近隣の他の植物に寄生するタマバエも採集
する必要があるだろう．	
 
	
 
（３）主な成果と今後の展望	
 
	
 本研究では，①緊密に共進化したと考えら
れる５者系の生物間相互作用が形成された
過程を明らかにし，②寄生様式が異なる寄生
者間で，寄主との軍拡共進化プロセスが異な
る可能性を示した．得られた成果は，共進化
する群集がどのように起源し，多様化してき
たかを明らかにしたもので，共進化を介した
生物多様性の創出プロセルについて新たな
見地をもたらした．	
 
	
 しかし，本研究における寄生者の採集地点
数は少なく，共生者と寄生者の地理的な遺伝
分化が同調して起こっているか否かは明ら
かにすることができなかった．今後の展望は，
熱帯アジア全域の複数地点から寄生者の採
集を行い，「生物間相互作用が群集の多様化
を促進した」という仮説を，地域集団間レベ
ルで検証することである．	
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