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研究成果の概要（和文）：同所的に生育している近縁2種（シソ科ヤマハッカ属）を用いて，生殖隔離，繁殖干
渉と形質置換の有無を明らかにすることを目的とした。自然状態の種子生産は異所的集団より同所的集団の方が
低くなり，同所的集団の神戸岩では2種の開花ピークがずれていたことから，形質置換が生じていることが示唆
された。核DNAを用いたヤマハッカ属の系統解析の結果，種ごとにまとまりがみられ，花筒長変異は複数の系統
で生じていた。

研究成果の概要（英文）：We analysed reproductive isolation, reproductive interference, and character
 displacement in Isodon umrosus with the short corolla and I. effusus with the long corolla. 
Artificial pollination between two species revealed that seed production and seed germination were 
very low, suggesting that hybridization between these two species is maladaptive. Seed production of
 wild plants in sympatric population was lower than that in allopatric population, indicating that 
the reproductive interference between the species occur in the field. In a sympatric site 
(Kanoto-iwa), flowering phenology differed between the species, which may play a role in avoiding 
their reproductive interference. The molecular phylogenetic analysis based on nuclear DNA sequences 
supported the previous taxonomic treatment of the genus at the species level.

研究分野：送粉生態学

キーワード： 送粉系　マルハナバチ　形質置換
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１．研究開始当初の背景 
 生態分化は，これまで資源競争と局所環境
適応によって生じると考えられてきた。一方，
繁殖干渉による形質置換を介した生態分化
は，近年注目される現象であるがその実証例
は未だ限られる。シソ科ヤマハッカ属
（Isodon）のイヌヤマハッカとタカクマヒキ
オコシでは，筒状の花の長さに地理的な変異
が見られる（4-12mm）。同属のアキチョウジ
群（14mm以上の長い花筒を持つ）と同所的
に生育している集団は花筒が短く，異所的な
集団では花筒が長い。これまで，ヤマハッカ
属の花筒長の地理的変異は，送粉者資源の分
割（短舌のミヤママルハナバチと長舌のトラ
マルハナバチ）による生態分化，つまり生態
的形質置換である可能性が示唆されてきた。
しかし，近年の調査結果は，送粉者相には変
動があることに加え，花筒長にはたらく自然
淘汰は，送粉者によって明確に異なるわけで
はないことが明らかになった。また，アキチ
ョウジ群と同所的に生育するイヌヤマハッ
カの花筒長は，ミヤママルハナバチの口吻よ
りさらに短くなっている。これは，イヌヤマ
ハッカの花筒長変異は，訪花するマルハナバ
チ相だけでは説明できないことを示してい
る。さらに，同所的に生育する場所では，口
吻の長いトラマルハナバチがどちらの種の
花にも訪花しており，葉緑体 DNA の解析結
果は，ヤマハッカ属の種間における広範な交
雑と遺伝子浸透を示している。これらは，繁
殖干渉が起こりうる可能性を示唆するもの
である。 
 
２．研究の目的 
 シソ科ヤマハッカ属 Isodon 節の花は筒型
であり，種間で花筒の長さに違いがみられる。
主な送粉昆虫はマルハナバチであり，花筒の
長さに応じて，口吻長の違うマルハナバチ種
が対応していることがわかっている（Suzuki, 
1992; Suzuki and Akazome 2000; Suzuki et 
al., 2007）。Isodon 節のカメバヒキオコシ
（Isodon umbrosus var . leucanthus ）の花
筒の長さは 6-8mm，標高 700-1500m付近に
生育し，セキヤノアキチョウジ（Isodon 
effusus）の花筒の長さは 12-17mm，標高は
300-1000m付近に生育している。しかし，標
高 1000 m付近で同所的に分布していること
が報告されている（Suzuki, 1992; Suzuki 
and Akazome, 2000）。カメバヒキオコシの
主な送粉昆虫は，口吻の短いミヤママルハナ
バチ（Bombus honshuensis，ミツバチ科マ
ルハナバチ属）であり，花筒と口吻の長さに
対応が見られるが，標高 1000 m付近では，
口吻の長いトラマルハナバチ（Bombus 
diversus）の訪花が観察されている。一方，
セキヤノアキチョウジの送粉昆虫はトラマ
ルハナバチのみであることが報告されてい
る（Suzuki, 1992; Suzuki and Akazome, 
2000）。カメバヒキオコシとセキヤノアキチ
ョウジの同所的集団では，トラマルハナバチ

を介して２種間で花粉の移動が起こること
が考えられる。さらに，2 種間に生殖的隔離
があれば，繁殖干渉が生じる可能性がある。 
 ヤマハッカ属内では，交雑が生じることが
わかっており，イヌヤマハッカ群やアキチョ
ウジ群が交雑の影響を受けている可能性が
考えられる。系統的に群ごとまたは種ごとに
まとまるかどうかは不明である。 
 そこで，本研究では同所的に生育するカメ
バヒキオコシ（以下カメバ）とセキヤノアキ
チョウジ（以下セキヤ）２種において，繁殖
干渉によって形質置換が起こっているか明
らかにすることを目的とした。本研究では，
以下の４つの項目について検討した。 
（１）2種間の交雑の可能性と生殖隔離 
（２）同所的集団における繁殖干渉の検証 
（３）同所的集団における形質置換 
（４）ヤマハッカ属の系統解析 
 
３．研究の方法 
 調査地は，奥多摩地域のカメバ単独集団・
セキヤ単独集団・同所的集団それぞれ 2集団
を対象とした。 
（１）2種間の交雑の可能性と生殖隔離 
①送粉者の訪花頻度 
 各集団において，コドラートを設置した。
開花の始まりから終わりまで，花数・訪花昆
虫種・訪花花数を記録した。 
 
②人工受粉・発芽実験 
 カメバとセキヤそれぞれにおいて，同種交
配と異種交配の処理をして，種子生産を比較
した。交配でできた種子は発芽させて発芽率
を測定した。 
 
（２）同所的集団における繁殖干渉の検証 
 6 集団の自然状態の種子生産を比較し，同
所的集団で種子生産が下がるかどうか検討
した。 
 
（３）同所的集団における形質置換 
 花筒長および開花フェノロジーの測定を
した。 
 
（４）ヤマハッカ属の系統解析 
 ヤマハッカ属 8種 6変種を採集し，葉緑体
DNA の非コード領域と核シングルコピー領
域の塩基配列を決定し，系統関係を明らかに
した。  
 
４．研究成果 
（１）2種間の交雑の可能性と生殖隔離 
①送粉者の訪花頻度 
 カメバにおいては，ミヤママルハナバチの
頻度が高い集団と，トラマルハナバチの頻度
が高い集団があった。セキヤはトラマルハナ
バチのみが訪花していた。同所的集団ではト
ラマルハナバチがカメバとセキヤに訪花し
ていたことから，交雑の可能性があった。 
 



②人工受粉・発芽実験 
 カメバが♀親の時，同種交配より異種交配
の方が種子生産が低かった。また，異種交配
によってできた種子の発芽率は，同種交配よ
り低かった。一方，セキヤが♀親の時は，異
種交配で果実はできなかった。よって，2 種
間では生殖隔離があった。 
 
（２）同所的集団における繁殖干渉の検証 
 カメバとセキヤともに自然状態の種子生
産（結果率・結実率）は，異所的集団より同
所的集団の方が低かった（図１）。よって，
自然状態では繁殖干渉が生じていることが
示唆された。 
 

 
（３）同所的集団における形質置換 
 花筒長については，同所的集団と異所的集
団で形質差は大きくなっていなかった。 
 開花フェノロジーについては，同所的集団
の三頭山では開花ピークがほぼ同じだった
が，同所的集団の神戸岩では，ピークがずれ
ていた（図２）。よって，花形態には形質置
換が見られなかったが，同所的集団で開花ピ
ークがずれていたことから，開花フェノロジ
ーの形質置換がおこっていることが示唆さ
れた。同所的集団三頭山では，ミヤママルハ
ナバチの頻度が高かったことから，送粉者に
よる花粉移動が制限されており，繁殖干渉の
機会が低いと考えられる。 
 
（４）ヤマハッカ属の系統解析 
 葉緑体 DNA の変異は種内で共有されてお
らず，TCSネットワークでは種ごとにまとま
らなかった。過去の交雑による葉緑体捕獲や，
急速な種分化による不完全な系統ソーティ
ングによるものと考えられる。一方，核 DNA
によるネイバーネットでは 4つのグループが
形成され，種ごとにまとまる傾向が見られた。
イヌヤマハッカ群やアキチョウジ群は異な
る系統群であった。 
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