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研究成果の概要（和文）：小笠原諸島は、大きな陸地と一度も陸続きになったことがないいわゆる「海洋島」で
あり、そこでしか見られない固有植物種が多く生育している。また、被子植物の大部分は雌雄両全性（おしべと
めしべが一つの花に両方ある）の性表現をもつが、小笠原諸島の固有植物種には雄と雌に分かれているもの（雌
雄異株）が多い。本研究では、小笠原諸島の固有植物種と東南アジアや太平洋諸島に生育しているその祖先種と
考えられる種の性表現やその花に来る送粉昆虫を詳しく調査して比較することによって、小笠原諸島でどのよう
な原因（主に花粉を運ぶ動物の変化）で、植物種がどのような進化的変化を遂げたかを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：In oceanic islands, such as the Ogasawara Islands, high percentage of 
dioecious sex expression (male and female are separate individuals) is observed though most of 
flowering plant species are hermaphlodite. In this study, sex expression and pollinator animals 
which may strongly affect the sex expression of plants were investigated by comparing those between 
the plant species of the Ogasawara Islands and their ancestral species growing in Southeat Asia 
(Philippines, Indonesia, Vietnam) and the Pacific Islands (the Mariana, Palau and Marquesas
Islands).

研究分野： 植物系統分類学、進化学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
大部分の被子植物種が雌雄両全性の性表現をもっているので、なぜこのようになっているのか、あるいはどのよ
うな条件下で性表現が雌雄異株に進化的変化をするのかを研究することはとても困難である。ところが、小笠原
諸島のような海洋島では、このような性表現の進化的変化が比較的短い期間（数万年～数十万年）に繰り返し起
こっているので、このような疑問に答えるための研究を行うことができる。性表現は繁殖、すなわち生物が命を
次世代に繋ぐプロセスにおいて、その成否に大いに影響すると考えられるので、その科学的理解を深めること
は、生物を深く理解することにつながる。

※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。



様	 式	 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通）	 
１．研究開始当初の背景 
	 小笠原諸島は、大きな陸地と一度も陸続きになったことがないいわゆる「海洋島」である。
また、その周囲約 1,000Kmに大きな陸地は存在していない。現在、小笠原諸島には 102科 327
種の高等陸上植物種が自生している（豊田 2003）が、これらは全て小笠原の島々が生じてから
後に、つまり比較的最近に周辺地域から長距離散布によってたどり着いた植物の子孫であるこ
とになる。海洋島では一度、外から植物種がたどり着くと、元々とは異なる環境にも進出して、
急速に種分化して、新しい固有種が生まれると考えられている（Emerson 2002）。実際に小笠
原でも、少なからぬ数の固有植物が見られる。これらの固有植物種を理解するためには、生育
環境と進化的変化がどのように起きたかを解明することが重要である。 
	 そこで、申請者らは 10 年ほど前から小笠原諸島産自生植物種の起源地を分子植物地理学的
に探る海外調査研究プロジェクトを始めた。まずは起源地と祖先種を推定できないと、小笠原
諸島で起きた進化についての詳しい研究が始められないからである。そのためには、広範囲で
の海外調査が必須となる。そこで申請者らは、小笠原諸島に現在生育している陸上植物種の起
源地である可能性がある近隣地域の幅広い地域、すなわち琉球列島、台湾、中国東南部、東南
アジア地域、太平洋諸島（グアム、パラオ、ハワイ）において小笠原産のものと同種・近縁種
と考えられる植物材料を採集し、DNA レベルの比較により最も近縁なものを特定することに
よって起源地の推定を試みた。  
	 その結果、意外にも琉球列島が小笠原産植物の起源地ではなかったものばかりであった。例
えば、小笠原産固有種のムニンハナガサノキ（アカネ科）は、琉球列島に分布するハナガサノ
キの亜種とされてきたが、我々の分子植物地理学的解析の結果、実際には東南アジア（フィリ
ピン）産の Gynochthodes parvifoliaに最も近縁であり、琉球産のハナガサノキとは無関係で
あることが明らかになった。また、ムニンアオガンピとコハマジンチョウについても、祖先種
と考えられていた琉球列島のアオガンピ、ハマジンチョウではなく、太平洋諸島（パラオ）の
同属種と近縁であることが分かった。このように、小笠原産の自生植物種の起源地としては、
琉球列島よりも、東南アジアと太平洋諸島がより重要であることが明らかになった。 
 
２．研究の目的 
	 上述したように、小笠原諸島は「海洋島」であり、その起源は比較的新しい。したがって、
現在、小笠原に自生している植物種は全て、比較的最近に周辺地域から長距離散布によってた
どり着いた種の子孫である。これまでの申請者らの研究により、小笠原諸島では多くの固有植
物が花の性表現を変化（雌雄異株化）させていることが分かってきた。そこで、多くの小笠原
諸島産固有植物種の起源地と推定されている東南アジアと太平洋諸島において、DNA 情報を
活用して小笠原諸島産固有種の祖先種を特定する。そして、それら祖先種の性表現・繁殖様式、
並びにそれに大きな影響を与えたと考えられる送粉動物相の調査を行う。同様の送粉動物相の
調査は、小笠原諸島でも行う。得られた情報を小笠原諸島と起源地の両方での間で比較するこ
とによって、小笠原諸島産固有種の祖先種が小笠原諸島にたどり着いてから起きた進化的変化
とそれを引き起こした要因を具体的に解明することが本研究の目的である。 
 
３．研究の方法 
	 小笠原諸島産固有植物の推定祖先種が複数見出されている東南アジアのフィリピン，インド
ネシア、ベトナム、ならびに太平洋諸島のマリアナ諸島（グアム・ロタ島）、パラオ諸島、マル
ケサス諸島において、研究代表者と研究分担者、連携研究者で手分けをして推定祖先種の DNA
解析用の植物（主に葉）サンプルと花サンプルを採集する。同時に、現地では花の形態・結実
状況等を観察する。得られた植物サンプルについては、従来の PCR とキャピラリーシーケン
サーを用いた DNA 解析に加えて、Mig-seq 法など次世代シーケンサーを活用した DNA 解析
も行う。このようにして得られた分子情報に基づいて小笠原産固有種に最も近縁な祖先種を明
らかにする。一方、花サンプルを用いて花形態・胚珠と花粉の稔性など調べ、それぞれの種の
性表現を明らかにする。さらに現地では、コンパクト・デジタルカメラを活用したインターバ
ル撮影などにより、どの時間帯にどのような動物（昆虫やヤモリなど）が花に来ているかを記
録する。また、送粉者と考えられる動物の一部捕獲して、体への花粉の付着を確認する。これ
らの情報から、それぞれの祖先植物種の送粉動物を特定する。得られた情報を、それらに最も
近縁な小笠原の固有植物種のものと比較することによって、小笠原にたどり着いてから起きた
性表現・繁殖様式、ならびに送粉共生系の進化的変化を解明する。 
	 本研究を実施するに当たっては、東京都立大学（2019年度までは首都大学東京）の客員研究
員、大学院生、研究生等である加藤朗子、村上勇樹、Wita Yulianti、山田旭、中内綾香、大竹
彩加、棚橋優花にも研究協力者として調査・研究に参加してもらった。 
	 
４．研究成果	 

2017 年度から 2020 年度まで、多くの小笠原諸島産固有植物種の起源地と推定されている東
～東南アジアと太平洋諸島において、DNA情報を活用して小笠原諸島産固有種の祖先種を推定
してきた。そして、それら祖先種の性表現や繁殖様式、並びにそれに大きな影響を与えたと考
えられる送粉動物相調査も行った。 
 



① シマクモキリソウの起源と繁殖特性 
シマクモキリソウ（Liparis hostifolia）はラン科クモキリソウ属の植物で、2017年の南硫黄島

学術調査で 79年ぶりに再発見された植物である。標本情報からは、父島にもかつては生育して
いたと考えられるが、現在ではその個体群は絶滅してしまった可能性が高く、南硫黄島に生育
する個体群が唯一のものであると考えられる。本種の起源と繁殖特性を明らかにするために、
近縁種を含めた分子系統学的解析と栽培実験およびさく葉標本に基づく形態観察を行った。な
お、栽培実験は筑波実験植物園の遊川知久
博士と堤千絵博士の協力のもと実施した。 
	 葉緑体 DNA の 3 領域（matK、trnL-F、
trnS-G）を用いた系統解析では、シマクモ
キリソウは固有の遺伝的変異を多く蓄積
しており、類縁種は特定できなかった。一
方で、核の ITS領域を用いた系統解析では、
日本及び朝鮮半島の温帯に生育するスズ
ムシソウ種群と単系統群を形成すること
が明らかとなった。スズムシソウ種群の多
くは 6-7月に開花するのに対して、シマク
モキリソウは 11-3月に開花することが、栽
培実験およびさく葉標本の調査で確かめ
られた。以上より、シマクモキリソウは小
笠原諸島において夏咲きから冬咲きへと
進化した可能性が示唆された。 
 
② ヤロード属の起源 
小笠原諸島にはキョウチクトウ科ヤロード属の固有種が 2 種生育している。ヤロード

(Ochrosia nakaiana)は聟島・父島・母島列島に広く生育し、ホソバヤロード（Ochrosia hexandra）
は火山列島の北硫黄島、南硫黄島にのみ生育する。両種の起源を明らかにするために、琉球列
島およびグアム島で近縁種の採集を行い、葉緑体および核 ITS領域の塩基配列を決定するとと
もに、DDBJに登録されている他種の塩基配列データを統合し、分子系統学的解析を行った。 
	 葉緑体 DNA の４領域（rps16、rpl16、trnK、trnS-trnG）および核の ITS 領域を用いた解析で
は、ヤロード属は 2つの大きなクレードを形成し、小笠原諸島固有種のヤロードとホソバヤロ
ードはそれぞれ別のクレードに含まれた。ヤロードは琉球列島のシマソケイ（O. iwasakiana）、
太平洋に広域分布する O. oppositifolia、インドネシアの O. glomeratumと近縁であることが示唆
された。一方のホソバヤロードは、マリアナ諸島の O. marianensis やハワイ諸島の O. elliptica
と近縁であることが示された。以上より、ヤロードは東南アジア～琉球列島に起源を持つのに
対し、ホソバヤロードはマリアナ諸島～ハワイ諸島に起源を持つと推定された。 
 
③ イオウトウキイチゴの起源 
イオウトウキイチゴ（Rubus boninensis）はバラ科キイチゴ属の植物で小笠原諸島火山列島の

固有種である。2017年の南硫黄島学術調査で採集した試料をもとに、キイチゴ属の系統分類学
の専門家である韓国慶北大学校の
JiYoung Yang博士との協力の下、葉
緑体全ゲノム比較による系統解析
を実施した。 
イオウトウキイチゴは日本およ

び朝鮮半島の温帯域に生育するカ
ジイチゴ（Rubus trifidus）と単系統
群を形成することが明らかとなっ
た。両者の塩基数の違いは、約
156,000 塩基中 283 塩基であり、葉
緑体ゲノムの平均的な進化速度
（1.0×10-8/site/year・generation）を
あてはめると、約 9万年前に分岐したと推定できる。すなわち火山列島成立後に侵入し、種分
化したと考えても矛盾のない結果となった。 
 
④ オオハマボウとモンテンボクの繁殖様式の進化 
モンテンボクはアオイ科フヨウ属の小笠原諸島の固有種で、広域分布するオオハマボウの一

部の系統から進化したと推測されている。オオハマボウが海流散布植物で海岸付近に生育が限
られるのに対し、モンテンボクは小笠原諸島の内陸部に広く生育している。海洋島において海
流散布植物が内陸へ進出し、別種へと進化している例はいくつも知られているが、どのような
形質の進化が内陸適応に重要であったかはよく分かっていない。 



オオハマボウとモンテンボクは
どちらも自家和合性を持つことが
知られている。父島のモンテンボク
集団では、柱頭が雄ずい群内で発達
する個体が存在し、そういった個体
では自動自家受粉を行っているこ
とが報告されている（Hirota et al. 
2000）。同様の花形態を持つオオハ
マボウがマルケサス諸島の内陸部
に生育していることが観察されて
いる（高山、未発表）。このオオハ
マボウの内陸集団に着目すること
で、海流散布植物における内陸適応
の過程を、特に繁殖様式に着目して
解析できると考えた。 
マルケサス諸島の標高の異なる

地点からオオハマボウの花を採集し、父島および母島のモンテンボクと比較した。マルケサス
諸島では標高の高い集団ほど、柱頭から雄ずい群までの距離が短かく、モンテンボクの進化傾
向と類似していた。MIG-seq 法で検出したゲノムワイドな一塩基多型解析情報をもとに集団遺
伝学的な解析を行った結果、海岸～低地の集団に比べて、内陸集団は遺伝的組成が単一である
ことが示唆された。集団ごとに算出した近交係数（FIS）は標高と負の相関が見られた。自殖傾
向が強い場合には近交係数は正の値をとると期待されるため、集団遺伝学的解析では花形態か
ら予測される自殖傾向が支持されなかった。一方、一塩基多型情報に基づき、個体間の平均遺
伝距離を調べた結果、海岸集団では個体間の遺伝距離が概ね正規分布に従うのに対して、内陸
集団では遺伝距離が極端に近い個体が多数いることが示された。以上の結果は、特定の遺伝子
型のタイプが内陸に侵入している可能性や、内陸ではクローン繁殖が優先していることを示唆
している。海流散布植物の海洋島内陸部への侵入過程では、訪花者に依存しない繁殖様式の獲
得が重要であると考えられた。 

	 
⑤ シマウツボの宿主特定 
シマウツボ（Orobanche boninsimae）はハマウツボ科ハマウツボ属の全寄生植物で小笠原諸島

の父島と母島に生育する。先行研究では大陸に広く分布するハマウツボ（Orobanche coerulescens）
と近縁であることが示されているが、ハマウツボが寄生するカワラヨモギ属は現在小笠原諸島
には自生しない。このことから、シマウツボは小笠原諸島に定着時に宿主種の変化が生じたと
考えられる。また、ハマウツボが暗紫色の花冠を持つのに対して、シマウツボは全草が黄色で
あり、訪花者の変化が期待される植物である。ところが、シマウツボは地上部に姿を現すのが
１ヶ月程度と極めて短いため、生育状況すらよく分かっていない状況であった。そこで、本種
における繁殖様式の進化を調べる前段階として、父島および母島内での分布調査と宿主植物の
特定を行った。 

2018年-2021年の 4年間の調査で父島と母島合わせて 13集団で生育を確認することができた。
集団ごとに個体数は大きく異なり、数個体～300個体以上ある集団まで確認することができた。
宿主根を分子同定した結果、父島のほとんどの個体がヤロード（Ochrosia nakaiana）に寄生し
ているのに対して、母島のほとんどの個体はオオバシロテツ（Melicope grisea）に寄生している
ことが明らかとなった。ヤロードとオオバシロテツは父島と母島のどちらでも普通に見られる
植物であることから、シマウツボは父島と母島で宿主の特異性に変化が生じていると考えられ
た。父島と母島において、定点カメラによる放花者の撮影を行い、現在データを分析中である。 
 
⑥ ハウチワノキにおける核 DNAデータを用いた小笠原・琉球への進入の追跡 
	 汎熱帯分布種であるハウチワノキの小笠原諸島と琉球列島への進入プロセスを追跡するため、
核 ITS-ETS領域を用いた分子系統解析を行った。その結果、父島、北・中琉球、南琉球の集団
はそれぞれクレードを形成したが、その 3つのクレードはいずれも単系統にまとまらず、北・



中琉球さんはオーストラリア、マリアナ諸島、タンザニア、バージン諸島産などと、南琉球産
は台湾産とそれぞれクレードを形成した。小笠原諸島の集団については姉妹群（地域）が特定
できなかったが、本解析により、ハウチワノキは小笠原諸島と琉球列島に独立して進入したこ
とが示唆された。さらに小笠原諸島と琉球列島の集団間には葉の付き方に形態的な違いがある
ことが示された。 
	 今後、ミクロネシアなどからサンプルを採集し、対象地域をより広くした分子系統解析によ
って小笠原諸島の集団の最近縁集団（地域）を特定することを課題としたい。また、雌雄異株
とされている本種について、海洋島である小笠原諸島への進入後の性表現の変遷の追跡も今後
も課題としたい。 
 
⑦ 小笠原諸島固有種シマギョクシンカの起源と性表現の進化 
	 ギョクシンカ属植物は常緑性の木本で、アジア、オーストラリア、太平洋諸島、およびアフ
リカの熱帯から亜熱帯に約 200種分布する。日本には、九州中部以南から南西諸島、台湾に分
布するギョクシンカ（Tarenna kotoensis）と小笠原諸島固有のシマギョクシンカ（T. subsessilis）
が知られており、いずれも両性花とされてきた。しかし、小笠原諸島で野外調査を行った際、
シマギョクシンカの中に、開花後に結実する個体と結実しない個体があることに気付いた。そ
こで、本研究では、シマギョクシンカの性表現を明らかにするためにパラフィン切片法を用い
た形態観察を行った。シマギョクシンカと近縁種とされているギョクシンカの詳細な解剖学的
観察の結果、シマギョクシンカはすべての個体において子房の中に複数の胚珠が含まれていた
ものの、葯内に花粉がある個体と無い個体が確認され、性的な二型性の存在が認められた。一
方、沖縄産のギョクシンカはすべての個体において花粉と胚珠の両方が確認され、二型性は見
られなかった。以上の結果から、シマギョクシンカの性表現は機能的には雌雄異株性で、ギョ
クシンカのそれは両全性である可能性が示唆された。また、母島における野外調査では、デジ
タルビデオカメラのインターバル撮影とビデオカメラ撮影による訪花昆虫調査を行ったところ、
シマギョクシンカの雄株・雌株とも、夜間にガ類が訪花していることを確

認することができた。 
次に、シマギョクシンカの性表現の進化過程を推定するために東アジアに分布するギョクシ

ンカ属植物を用いて、葉緑体 rbcL遺伝子の塩基配列に基づく分子系統解析を行った。その結果、
シマギョクシンカは沖縄産ギョクシンカと姉妹群を形成したことから、シマギョクシンカが示
す雌雄異株性は両全性から進化したことが示唆された。現在は、東南アジア産のギョクシンカ
属植物も含めてMIG-seq法で検出したゲノムワイドな一塩基多型解析情報に基づいた詳細な分
子系統樹を構築し、シマギョクシンカの起源地推定を行っている。 
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