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研究成果の概要：アリ植物オオバギ属は，東南アジアの湿潤熱帯雨林に限定して分布し，幹内

に共生するアリおよびカイガラムシと三者絶対相利共生系を構成している．本研究では共生ア

リおよびカイガラムシそれぞれについて種分化と多様化の歴史を詳細に明らかにし，共進化の

地理的側面を解明した．DNA 分子系統解析の結果，両者の多様化がボルネオを中心にここ 1-2
千万年の間に起こったこと，ボルネオ以外の地域では何度も絶滅が起こり，ボルネオからの移

入によって種多様性が維持されてきたこと，両者の氷期レフュジアおよび多様性の中心地はボ

ルネオ北部の北西域の山地帯であることなどが明らかになった． 
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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，マカラン

ガ属 29 種は，幹内に特殊化した共生アリと
共生カイガラムシをすまわせている．この三
者共生系は近年，独・日・米の研究者が集中
的に研究をすすめ，動植物共生系の共進化に
関するモデル生物系として世界の注目を集
めている(Heil and McKey 2003; Itino 2005)． 
我々のグループ（日・米）は，植物・共生ア
リ・共生カイガラムシの三者がここ約 1000
万年の間，緊密な相利共生関係を保ちながら，

同時的多様化(co-diversification)によっ
て適応放散してきたことを，三者の分子系統
解析から明らかにした(Itino et al. 2003 な
ど)．この研究は，高等生物の三者系におい
て共進化の歴史の再構成に成功した，世界で
初めての研究と位置づけることができる．し
かしながら，このような同時的多様化（種分
化とそれに続く生態的分化）が，東南アジア
全域という地理的な広がりの中でどのよう
に起こったのか，その詳細な歴史生物地理学
的解析は未だおこなわれていない．  

これまで，アジアの熱帯雨林に生息する生



物についての分子系統地理学的な研究は，ア
メリカ熱帯のそれにくらべてきわめて少な
い状態であった(Gorog et al. 2004)．本研究
は，アジア熱帯雨林に生息する生物の歴史生
物地理を，分子データを用いてはじめて広域
的に，かつ別々のグループの生物（それぞれ
10 種以上）について同時解析という形で包括
的にとらえようとする試みである．一方，三
者共生系の共進化についてはハキリアリと
菌類(Mueller et al. 2005)およびイチジクと
コバチ類(Weiblen 2004)に関する研究がある
が，地理的な共進化解析はおこなわれていな
い． 
 
２．研究の目的 
 
本研究では，共生アリと共生カイガラムシ

それぞれについて東南アジア全域における
分子地理系統樹を作成する．これにより，植
物もふくめた三者が共生関係を保ちながら
地理的にパラレルな遺伝的分化をおこして
きたのか否かを明らかにし，さらに三者が多
様化した歴史地理的プロセスを，アジア熱帯
雨林の拡大・縮小の歴史との関連で解明する
ことが本研究の目的である． 
 
３．研究の方法 
 
（1）サンプリング：東南アジア各地（ボル
ネオ島全域，スマトラ，マレー半島）におい
て，アリ，カイガラムシのサンプリングをお
こなった．アリについては分布域全域をカバ
ーする 32 地点からの 433 サンプル，カイガ
ラムシについては 15 地点からの 253 サン
プルを得た（ハーバード大・Swee-Peck Quek 
氏，京都大・市岡孝朗氏および半田千尋氏，
東京大・村瀬香氏の協力による）． 
（2）DNA 塩基配列の決定：アリ，カイガラ
ムシのいずれにおいても，ミトコンドリア
DNA（mtDNA）のチトクロームオキシダー
ゼ I および II（COI, COII）遺伝子の一部を
PCR 法により増幅し，ダイレクトシーケン
スによって塩基配列を決定した． 
（3）系統解析：最尤法，ベイズ法，および
最節約法によってアリおよびカイガラムシ
の系統樹を作成した．解析にはPHYML 2.4.4，
MrBayes 3.1.2，PAUP 4.0b10，Modeltest 3.7
を使用した．  
（4）特異性検定：アリ mtDNA 系統－カイ
ガラムシmtDNA系統－植物種の三者間にお
ける特異性をカイ二乗検定によって検定し
た．カイ二乗検定の信頼性はモンテカルロ・
シュミュレーションによって検証した． 
（5）分岐年代推定：様々な節足動物グルー
プにおける COI 遺伝子の進化速度の頻度分
布が約 1.5%／100 万年に集中していること
（Quek et al. 2004）から，この進化速度を

アリとカイガラムシ最尤系統樹に当てはめ，
分岐年代の推定を行った．系統樹長は，解析
ソフトウェアTreeEdit 1.0を用いたノンパラ
メトリック・レイト・スムーシング法
（NPRS；Sanderson 1997）により測定した．
分岐年代推定では，高い確率で単系統性が支
持され，さらになるべく異なる遺伝的多様性
を持つ複数のノードを測定基準点として選
択し，その他のノードの年代推定を行った．  
（6）移住-分断解析：カイガラムシの移住- 分
断の歴史を解析ソフトウェア DIVA 1.1
（ Ronquist 1997 ）を用いた移住 - 分断
（DIVA）解析によって検証した． 
 
４．研究成果 
 
（1）共生アリの分子地理系統解析： 共生
アリの多様性の起源はボルネオ島であり，多
くの種が第三紀にスマトラ島を経てマレー
半島へと分散したこと，第四紀における氷期
のレフュジアはボルネオ島北部の北西域，お
よびマレー半島とスマトラ島の山岳地帯に
存在し（図 1），これに対してマレー半島とス
マトラ島の低地に分布するアリ集団は，ボト
ルネックを経て最近個体数と分布の急激な
拡大をおこなった形跡があること，などが明
らかになった． 

図 1 Decacrema 亜属アリ各種の分布と系統的位

置．円グラフの横にサンプルサイズと地名を示す． 
 
（2）共生カイガラムシの起源年代と多様化
パターン： mtDNA 系統間の分岐年代の推
定から，カイガラムシがオオバギ－アリ共生
系へ進出した起源年代が約800万年前である
ことを明らかにした．この年代はアリとオオ
バギ植物の共生が始まった時期（約 2000 万
年前）よりも遅いことから，アリ植物とアリ
の共進化について従来想定されてきた仮説，
すなわち「アリ植物－アリの共生系が起源す
るにあたって，アリに餌を提供するカイガラ
ムシは必須の存在であり，したがって三者の
共生の起源は一致するはずである」が否定さ
れる結果となった．しかし，いったん共生カ
イガラムシが起源して以降は，アリとの間で



の分化・多様化の時期はおおむね一致してい
ることから，両者が密接な関係をたもちなが
ら同時期に多様化してきたことが示された．
一方，共生カイガラムシ－共生アリの
mtDNA 系統レベルでの特異性は低く，アリ
－植物間におけるような緊密な共種分化，地
理的な共遺伝分化は検出されなかった（図 2）． 
 

図 2 カイガラムシ系統樹とアリ系統樹の比較．  
 
（3）共生カイガラムシの分子地理系統解析： 
共生カイガラムシは400万年前以降の鮮新世
から更新世にかけてボルネオ島とマレー半
島の間をくり返し移住したことが判明した．
このようなパターンは，共生アリと共通した
ものである．さらに，ボルネオ北部の北西域
において共生カイガラムシ系統の多様性が
もっとも高いという，これも共生アリと共通
の結果を得た（図 3）．以上のことからボルネ
オ北部に氷期の避難地（レフュジア）が存在
したこと，また間氷期にそこからの分布拡大
が複数回おこったことが示された． 
 

図 3 カイガラムシ各系統の分布と系統的位置．

円グラフの横にサンプルサイズと地名を示す． 
 
（4）研究成果の国内外における位置づけ

とインパクト： 本研究で対象とした生物は

湿潤熱帯雨林に固有であるため，アジアの湿
潤熱帯雨林の歴史そのものについて，本研究
は一つのモデルを提示したと位置づけるこ
とができる．今後，この分野（アジアの歴史
生物地理）の研究の活性化に寄与することが
期待される．  

本研究の系統地理解析から，ボルネオ島北
部の北西域がアリおよびカイガラムシの多
様性のもっとも高い地域であることが明ら
かになった．アリとカイガラムシで共通に観
察されたこのような系統の多様性パターン
は，この地域が更新世の氷期レフュジアであ
ったことを強く示唆している．これまでも，
ボルネオ島北部の北西域は，湿潤熱帯に分布
する多くの植物分類群における多様性の中
心地と考えられてきており（Ashton 1972）， 
また， 霊長類における氷期レフュジアであ
るともされていた（Brandon-Jones 1996）．
本研究の結果は，このような既知の種多様性
の地理的分布を，遺伝的多様性の面からさら
に強固に検証したといえる．  

熱帯雨林が急激に減少している現在，湿潤
熱帯雨林にしか生息できない生物群につい
ての本研究の結果は，今後の当該地域の保全
戦略を決定する上で貴重な指針を提供する
と考える． 
 
（5）今後の展望： 本研究によって，三者
共生系の地理的な多様化のパターンが明ら
かになった．これをふまえ，多様化（種分化）
が起こったプロセス解明に今後取り組む必
要がある．具体的には，今回多様性のホット
スポットであることが明らかになったボル
ネオ北部の北西域に調査地域を絞り込み，よ
り高精度な地理的サンプリングをおこなう
ことによって「共生アリの多様化（種分化）
は，植物に対する寄主転換を契機として異所
的に進んできた」という仮説を検証する予定
である． 
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