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研究成果の概要（和文）：イヌヤマハッカ（シソ科）にみられる花筒長の地理的なクラインが，同属別種との繁
殖干渉が要因であるかを検討した。その結果，異種花粉が結実を妨げるという繁殖干渉が検出された。異種との
花筒長差が小さく，同所的に生育するような集団では，異種花粉の受精が妨げられ同種交配が優先している可能
性が示唆され，自種花粉選好性の形質置換が生じていると考えられた。また，地理的なクラインは遺伝的に分化
した2つのグループが２次的に接触したことによってもたらされたことが示唆され，繁殖干渉の影響に加え，歴
史的要因の重要性が示唆された。

研究成果の概要（英文）：We investigated whether reproductive interference between different species 
resulted in the geographic cline of corolla length of Isodon umbrosus. Isodon trichocarpus with very
 short corolla coexists with I. umbrosus with short corolla, and they shared a common bumblebee 
pollinator, Bombus honshuensis. In sympatric site, fertilization of I. umbrosus was reduced by 
pollen deposition from I. trichocarpus, suggesting reproductive interference between species. 
Precedence of conspecific pollen was detected in sympatric populations in I. trichocarpus, 
suggesting character displacement in pollen-pistil interactions. In addition, we found two genetic 
groups in I. umbrosus, suggesting that a historical process, the secondary contact between two 
diverged populations, caused geographic cline of corolla length.

研究分野：送粉進化生態学

キーワード： 地理的クライン　繁殖干渉　形質置換

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
生物形質に地理的なクラインがみられることはよく知られており，気候適応の例は多いが，種間相互作用が要因
となっている例は極めて少ない。結果，種間相互作用と遺伝的に分化したグループの２次的接触によって地理的
クラインがもたらされた。異種との共存メカニズムが明らかになり，生物多様性の理解に貢献するものである。

※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、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 クラインは，連続した生育地において量的形質や対立遺伝子頻度が滑らかな地理的変化を示
し，測定可能な変異の勾配として観察される。これまで数多くの生物で，クラインを用いて形
質の適応進化の因果やプロセスが明らかにされてきた。これまでの実証研究では，表現型の地
理的クラインは気候適応によるという例が多く，種間相互作用が要因となっている例はきわめ
て少ない。また近年，近縁種間の繁殖干渉が，表現型の地理的変異を生み出すことが分かって
きている。繁殖干渉とは，繁殖プロセスにおける種間相互作用が繁殖成功を低下させる現象で
ある。繁殖干渉の下では，それを回避しうる形質が有利となるため，繁殖干渉の集団間変異が，
形質の地理的変異をもたらすと予想される。 
 シソ科ヤマハッカ属（Isodon）は，花筒長（筒状の花の長さ）に地理的クラインが見られる
（4-12 mm）。ヤマハッカ属内の同所的に生育する種間で，繁殖干渉を回避するような選択圧
が働いたことで，花筒長の地理的なクラインが生じた可能性が考えられた。 
 
２．研究の目的 
 シソ科ヤマハッカ属（Isodon）のタカクマヒキオコシ（西日本に分布）とイヌヤマハッカ（東
日本）では，花筒長に地理的クラインが見られる（4-12 mm）。これまで，主な送粉者である 2
種のマルハナバチ（短舌のミヤママルハナバチと長舌のトラマルハナバチ）が標高によって棲
み分けており，地域ごとに送粉効果が異なることで，地理的クラインがもたらされていると考
えられてきた。先行研究において，東日本のイヌヤマハッカ（Isodon umbrosus）では，近縁
種セキヤノアキチョウジ（Isodon effusus，14mm以上の長い花筒を持つ）と同所的に生育す
る場合，異所的な場合と比較して種子生産が低いことから，繁殖干渉が起こっていることが示
唆されている。特に，送粉者種を共有していた集団では，近縁種との開花フェノロジーが異な
っており，繁殖干渉を回避していることが示唆された。イヌヤマハッカの急激な地理的クライ
ンが見られる地域は，同属のセキヤノアキチョウジとクロバナヒキオコシ（ Isodon 
trichocarpus，5 mm 以下の短い花筒を持つ）の分布の境界になっており，同所的に分布する
近縁種間との繁殖干渉が，花形質の地理的クラインをもたらしている可能性を示唆している。
そこで本研究は，集団レベルで近縁種間との繁殖干渉の程度を測定し，花形質の地理的クライ
ンが生じる可能性を検証することを目的とした。 
 
３．研究の方法 
 イヌヤマハッカが分布する長野県奥志賀地域
の 7集団にて，イヌヤマハッカとクロバナヒキ
オコシを対象に調査を行った（図 1）。 
 
（１）遺伝的解析と花筒長変異 
 1 集団 5〜25 個体の葉をサンプリングし，シ
リカゲルで乾燥し保存した。7 遺伝子座のマイ
クロサテライトマーカーを使用し，遺伝子型を
決定した。遺伝的な集団構造を推定するため，
STRUCTURE var.2.3.4 を使用し，最適な分集団
数 K を推定した。さらに STRUCTURE Harvester 
v0.694 を用いて，ΔKを求めた。最適なΔKは 2
となり，2つのクラスターの比率（Q）と花筒長
の対応を検討した。 
 花筒の長さは，各集団 15〜30 個体から 1〜3 個の花を採集し，ノギスで上唇弁から花冠基部
までを測定した。 
 
（２）開花フェノロジーと送粉者の訪花頻度 
 各集団において，1 x 3 m のコドラートを設置し，2〜7 日間隔で開花数を記録した。同じコ
ドラートにて，訪花昆虫種，訪花花数を 15〜30 分観察し，記録した。訪花頻度は，訪花花数／
花数／時間を算出した。 
 
（３）繁殖干渉の程度：異種交配と混合花粉交配による種子生産 
 イヌヤマハッカとクロバナヒキオコシの単独集団を 1つずつ，同所的な 1集団で，受粉実験
を行った。蕾に袋をかけ，除雄後，柱頭に花粉を添加し，再び袋をかけて 2〜3 週間後に種子を
回収し数えた。 
 処理は，同種交配，異種交配，混合花粉（同種の花粉を添加したあと，異種の花粉を添加し
た）交配を行った。結果率は果実数／処理した花数，結実率は種子数／胚珠数４とした。結果
率と結実率について，一般化線形混合モデル（GLMM）を用いて，処理間の比較をした。 
 
 



 
４．研究成果 
（１）遺伝的解析と花筒長変異 
 イヌヤマハッカの遺伝的な集団は 2 つ推定され，花筒の
長さと対応が見られ，長い花筒の系統と短い系統があるこ
とが分かった（図１）。よって，イヌヤマハッカ群の 2系統
が奥志賀地域で2次的に接触している可能性が示唆された。 
 
（２）開花フェノロジーと送粉者の訪花頻度 
 同所的集団 3集団において，2種の開花フェノロジーはほ
とんど同じだった。 
 クロバナヒキオコシの単独集団（KT）では，スズメバチ
類とトラマルハナバチが訪花していた。イヌヤマハッカの
長い花筒の系統の単独集団（OK6）では，マルハナバチ類の
頻度が高く，スズメバチやコハナバチもわずか観察された。
イヌヤマハッカの短い花筒の系統の単独集団（YG）では，マルハナバチが主に訪花していた。 
 同所的集団の中で，クロバナヒキオコシと長い系統のイヌヤマハッカが同所的にいる集団（NU，
OK2）では，イヌヤマハッカにはトラマルハナバチが訪花し，クロバナヒキオコシにはスズメバ

チ類が訪花しており，送粉昆虫
は異なっていた（図 3）。よっ
て，花筒長差が大きく，送粉昆
虫種が異なるので，クロバナヒ
キオコシとイヌヤマハッカは
交雑を避けられると考えられ
る。一方，クロバナヒキオコシ
と短い系統のイヌヤマハッカ
が同所的にいる集団（ZG）では，
2種ともにミヤママルハナバチ
が訪花していたことから（図4），
2種間に交雑の可能性があると
考えられる。 
 
 

 
（３）繁殖干渉の程度：異種交配と混合花粉交配による種子生産 
同所的集団：イヌヤマハッカとクロバナヒキオコシともに，異種交配では同種交配より種子生
産が低くなったが，混合花粉交配では同種交配と同程度の種子が生産されたことから，異種
交配の受精が妨げられ，同種交配が優先していると考えられる（図 5）。 
単独集団：イヌヤマハッカの異種交配と混合花粉交配
による種子生産を同種交配と比較したところ，異種
交配の種子生産は低くなったが，混合花粉交配の種
子生産は同程度だった。よって，異種交配は妨げら
れ，同種交配が優先していると考えられる。一方，
クロバナヒキオコシの交配実験の結果，異種交配も
混合花粉交配も同種交配と同程度の種子が生産され
た。よって，クロバナヒキオコシでは，雑種種子が
多く生産されたと考えられる。 
 
 以上の結果から，異種花粉が結実を妨げるという繁
殖干渉が検出された。異種との花筒長差が小さく，同所的に生育するような集団では，異種花
粉の受精が妨げられ同種交配が優先している可能性が示唆され，自種花粉選好性の形質置換が
生じていると考えられた。また，地理的なクラインは遺伝的に分化した 2つのグループが２次
的に接触したことによってもたらされたことが示唆され，繁殖干渉の影響に加え，歴史的要因
の重要性が示唆された。 
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