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研究成果の概要： 
夜咲き種キスゲ(夜咲き／黄色い花／甘い花香)と昼咲き種ハマカンゾウ(昼咲き／赤い花／
花香なし)の花形質の違いは少数の主要遺伝子の支配によること、また、送粉者が花香より
も花色を頼りに訪花することが明らかになった。昼咲き種から夜咲き種の進化は、突然変
異により開花時間が昼から夜に変化し、送粉者の花色への選好性が淘汰圧として働き、蛾
の誘引をより強めるために花香の突然変異が起きたのではないかと考えられる。 
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研究分野：生態・環境 
科研費の分科・細目：生態・環境 
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適応進化、適応度の谷 
 
１．研究開始当初の背景 
  動物媒の花は、特定の動物に対して適応し
た一群の形質を持つ。たとえば主にアゲハ類
に送粉されるハマカンゾウ(図：左側)は、朝に
開花、夕方に閉花し、アゲハ類が好むと言わ
れる赤い花をつけ、花香はほとんどない。花
は上向きに開き、めしべが長く、花筒が短い。
一方、スズメガ類に送粉されるキスゲ（図：
右側）は、夕方に開花、朝に閉花し、匂いの
ある黄色の花をつける。花は横向きに開き、
めしべはより短く、花筒が長い。これら2種間
の開花時間・色・匂い・形態の違いは、アゲ
ハ類またはスズメガ類を誘引し、これらに効
率よく送粉されるように適応進化した結果で

あると考えられる。このような一群の花形質
は、送粉シンドロームと呼ばれ、各形質は相
互に協調して機能することによって、送粉成
功を高めている。 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 送粉シンドロームはいくつもの形質が組織
化され、協調して機能する系なので、対照的
な送粉シンドローム間のシフトは一見困難に
見える。たとえばキスゲ属では、アゲハ媒シ
ンドロームからスズメガ媒シンドロームが進
化したと考えられるが、両者の中間的状態で
は、適応度は低いだろう。このような送粉シ
ンドローム間の進化的シフトは、いったいど
のようにして実現したのだろうか。本研究は、
この問題を解くことを通じて、「適応進化は微
小な遺伝的変化の累積によって生じる」とい
う進化生態学の伝統的な仮定を再検討する。 
  Schemske と Bradshaw  のMimulus属
を用いた研究は、雑種第２世代を育成し、種
差の原因遺伝子の特定を進める一方で野外
実験を行うことで同様の問題に挑戦してい
る。ただし、Mimulus属の２種は、花色と花
形態が異なるだけである。一方、ハマカンゾ
ウとキスゲはこれらに加え、花の匂いと開花
時間に対照的な違いがある点がユニークで
あり、マクロ突然変異の組み合わせによる適
応進化を研究する系としては、Mimulus属よ
り優れている面がある。キスゲ属植物のキス
ゲとハマカンゾウを用いて、これまでに F1、
F2 雑種が計 500 個体ほど育成されており、ま
た F1 雑種の蕾で発現されている mRNA 情報を
含んだ EST ライブラリーも作成されている。
そのため、開花時間・花色・花香の３形質の
全てについてＦ2 における分離パターンを調
べ、著しい種差の原因遺伝子を特定し、さら
には両親種に雑種を混ぜた進化の初期状態
を模した野外実験を行うことも可能である。
EST ライブラリーにより、開花時間・花色・
花香に関わる遺伝子の情報が 80 以上得られ
ており、種差をもたらす発現調節系の解明も
可能である。この解明が進めば、エコゲノミ
クス分野での画期的な成果となり、Mimulus
属の研究を凌駕できるだろう。 
 
２．研究の目的 
ハマカンゾウは昼間に開花し、赤い花をつけ、
花香はなく、主としてアゲハチョウ類に送粉
される。キスゲは夜間に開花し、黄色い花を
つけ、花香を持ち、主としてスズメガ類に送
粉される。本研究の目的は、（１）対照的な 2
種の花形質の違いがどのような遺伝的基礎
に基づくかを明らかにすること、（２）形質
が分離した F2 個体の送粉成功度を調べ、各
花形質への送粉昆虫による淘汰圧を評価す
ること、（３）昼咲き種からの夜咲き種の進
化を説明可能なモデルの作成、（４）受粉実
験による遺伝的不和合性の解明などを総合
して、昼咲き種から夜咲き種への種分化機構
を解明することである。 
 
３．研究の方法 
(1)花形質の違いの遺伝的基礎 

花形質の違いの基礎となる主要遺伝子の存
在とその数を明らかにするために、両親種と
F1,F2 雑種の表現型を調べ、特に F2 雑種にお
ける花形質の分離パターンを調べた。さらに、
それらの主要遺伝子を特定するために、Ｆ1
の蕾から作成した EST ライブラリーに含まれ
る cDNA 配列の情報を解析した。 
①開花時間について 
デジタルビデオカメラで 15 分間隔のインタ
ーバル撮影を行い、開花の様子を記録した。 
②花色について 
液体高速クロマトグラフィでアントシアニ
ン色素を同定し、その後分光光度計で色素の
有無と量を測定した。EST ライブラリーにア
ントシアニン合成系の遺伝子が全て含まれ
ており、種差の原因となる遺伝子を特定する
ために、発現解析を行った。カロテノイドは、
先行研究と EST ライブラリーの情報を元に、
解析を行った。 
③花香について 
ガスクロマトグラフィで花香成分を調べた。 
 
(2)アゲハチョウ類とスズメガ類の花色・花
香への選好性 
ハマカンゾウ 24個体に F2雑種 12個体を混
ぜた実験集団を野外に設置し、送粉者の訪花
行動をデジタルハイビジョンカメラで撮影
した。F2雑種は花色と花香が分離している
ため、送粉者の選好性における花色と花香の
相対的重要性を調べることが可能である。 
 
(3)時間的隔離の数理モデル 
開花時間・花色・花香のうち、昼咲き種から
夜咲き種への進化において、開花時間が最も
重要だったと考えられる。開花時間にだけで
生殖隔離が成り立つかを調べるために、開花
時間が異なる２植物間での遺伝子流動の数
理モデルを作成した。 
 
(4)遺伝的不和合性の進化 
キスゲとハマカンゾウ間には、F1 が生まれる
種間交雑時に非対称的な生殖隔離があるこ
とが分かっている(キスゲ花粉親×ハマカン
ゾウ母親の場合にだけ稔性が低下する）。授
粉実験を行い、F1 を生み出す種間交雑に引き
続く、戻し交雑時の種子稔性を遺伝的不和合
性の指標として調べた。 
 
４．研究成果 
(1)花形質の違いの遺伝的基礎 
①開花時間について 
  F1・F2 世代における開花時間の変異を解析
し、開花開始と閉花開始が別の主要遺伝子の
制御を受けていることを明らかにした。開花
開始に関しては、下図のように、F１世代に
おいて表現型が著しく可塑的であり、同じ個
体の中でもさまざまな時間に開花すること



がわかった。この結果から、開花開始遺伝子
は、サーカディアンリズムの振動子による転
写制御を受け、ヘテロ接合体である F１世代
では、午前に増える振動子と午後に増える振
動子の両方が転写誘導を行なうため、開花開
始がばらつくというモデルを提唱した。ヘテ
ロ接合体におけるこのような開花時間の可
塑性は、昼咲き集団において夜咲き型対立遺
伝子が生じた場合に、変異型が野生型（昼咲
き）と交配する機会を失わないことを示唆し、
夜咲きの進化を考えるうえで重要な発見と
なった。 

②花色について 
  ハマカンゾウの花は、アントシアニンであ
るデルフィニディンを持つが、キスゲの花で
はデルフィニディンが生産されない。F1・F2
世代における色素量の分離比から、デルフィ
ニディン生産に関しては２つの主要遺伝子
の関与が示唆された。これらの遺伝子を特定
するために、キスゲ・ハマカンゾウ・Ｆ２雑
種の花から mRNA を抽出し、アントシアニン
合成系の酵素遺伝子、転写因子の発現を比較
した。 
  ハマカンゾウの花は、カロテノイドである
ルテイン、ゼアキサンチンを持つが、キスゲ
の花では両者が生産されない。この違いに関
与する候補遺伝子として、リコペンβシクラ
ーゼおよびβカロテンヒドロキシラーゼの
遺伝子の配列をＥＳＴから得た。 
③花香について 
  ハマカンゾウとキスゲ、F1、F2 雑種の花香
成分をガスクロマトグラフィで調べた結果、
リナロール、インドール、α-ファルネセン
がキスゲ特異的成分であることが判明した。
特にリナロールは一般的な蛾媒花特有の花
香成分として知られる。このリナロール生産
に関与する候補遺伝子としてモノテルペン
合成酵素遺伝子の配列をＥＳＴから得た。 
 
(2)アゲハチョウ類とスズメガ類の花色・花
香への選好性 
  ハマカンゾウとＦ２雑種からなる野外実
験集団を用いて、アゲハチョウ類とスズメガ
類の訪花行動を観察し、花色・花香形質を説
明変数とする一般化線形モデルにより、両者
の花色・花香への選好性を調べた。Ｆ２雑種
では花色・花香形質が独立に分離しているた
め、両者の単独効果を評価できた。左図のよ
うに、アゲハチョウ類は赤色に、スズメガ類
は黄色に対して、有意な選好性を示した。し
かし、両者とも、花香に対しては、有意な選

好性を示さなかった。花香は、遠距離から群
落に誘引するうえでは効果があるが、近距離
での花選択には影響しないと考えられる。こ
の結果から、昼咲き種から夜咲き種への進化
の初期過程において、花香よりも花色の変化
が重要だったことが示唆された。 

 
(3) 時間的隔離の数理モデル 
  開花時間の違いが種間の花粉流動にどの
ような影響を与えているのかを調べるため
に、開花時間が異なる２種間の花粉流動につ
いて数理モデルを作成した。送粉者の活動時
間帯が 1 種の花のみが咲いている時期(A)と
２種の花が咲いている時期(B)の 2 つから成
るとする。送粉者は単位時間あたり一定の率
で花間を移動し、(B)でどちらの花に訪花する
かは 2種の花数の相対頻度で決まると仮定し
た。また送粉者に付着した花粉は直前に訪れ
た花の花粉に全て置き換えられ、どちらの花
粉で授粉されるかは 2種それぞれの花粉を持
つ送粉者の相対頻度で決まるとした。その結
果、(A)-(B)の順と(B)-(A)の順のどちらでも、
交雑の発生におおきな影響を与える要因は、
2 種の花数の相対頻度と、先行する時期にど
れだけの花が受粉されるかの 2 つであった。 
 
(4) 遺伝的不和合性の進化 
  F1 に至る交雑過程では非対照的な果実稔
性の低下（キスゲ花粉親×ハマカンゾウ母親
の場合にだけ稔性が低下する）があるが、戻
し交雑においては、対照的な果実稔性の低下
が 生 じ る こ と を 明 ら か に し 、
Dobzhansky-Muller 型の交雑不和合性因子
の存在を示唆した（Yasumoto & Yahara. 
2008） 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