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研究成果の概要（和文）：北アルプス高山帯の送粉群集を解析した結果、ネスト構造とモジュール構造が認められた。
しかし、ネスト構造は種の観察数の偏りによってもたらされており、モジュール構造ではモジュールに当てはまらない
リンク（相互作用が観察された訪花者と植物の組み合わせ）が多く存在した。そこで、訪花者と植物種を一定の基準で
グループ分けし、各グループの訪花昆虫種が、数個の植物種グループを訪花すると仮定して解析したところ、説明でき
ないリンクの数が激減した。この結果は、送粉群集を新しいネットワークモデルで説明することが妥当であることを示
唆している。

研究成果の概要（英文）：We analyzed the pollination network structure of alpine ecosystem in Tateyama 
Mountains, central Japan. The pollination community was significantly nested and modular. However, 
significant nestedness resulted mainly from the bias of species abundance. In the modular matrix model, 
on the other hand, there existed many links outside the modules. We then categorized plants and flower 
visitors into several groups in accord with quantitative data of the flower visitation pattern, assumed 
the groups as units, and constructed model in which a single pollination group may use one to a few plant 
groups. In the new model, number of exceptional links was small, which implies that the model could 
adequately mentioned the structure of pollination network.

研究分野： 送粉生態学
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１．研究開始当初の背景 
40 万種もの多様性を誇る被子植物種のお

よそ 9 割が、花粉の媒介を動物（ポリネータ
ー）に依存している。これは、ポリネーター
による花粉の媒介が、複数の植物種が同所的
に生育する状況でも効果的であるためと言
われる。このように、植物とポリネーターの
関係は、種多様性の高い生物群集の安定に寄
与する、非常に重要な生物間相互作用と考え
られている。 
近年、主に海外の研究者の間では、生態系

の安定性評価や、絶滅リスクの高い種の選定
などに有用であるとして、群集レベルの送粉
ネットワークを解析する研究が盛んである。
今世紀に入ってからは、ネスト構造やモジュ
ール構造といった、群集内の非ランダムなネ
ットワーク構造モデルが検討され、そうした
モデルの特性から、群集の安定性を評価する
動きも始まっている。しかしこうしたモデル
には、以下に挙げるように、重要な問題が幾
つか含まれている。 

1) 種間関係の量が考慮されていない： 多
くの植物種を利用するポリネーター（ジェネ
ラリストポリネーター）であっても、頻繁に
利用する植物種と、稀にしか利用しない植物
種を使いわける傾向がある。しかし、ネット
ワーク構造の解析では、訪花が多く観察され
た場合も、数回しか観察されなかった場合も、
同じ「訪花有り」として扱われるケースがほ
とんどである。このため、ジェネラリストポ
リネーターの影響が過大評価される傾向に
ある。 
2) 観察頻度の偏りも考慮されていない：観察
頻度が少ない種では、たまたま観察された生
物間相互作用が、その種の生物間相互作用全
体を反映しているとは限らない。それにも関
わらず、観察頻度の少ない種は、わずかな種
のみと関係を持つ種（スペシャリスト）とし
て扱われる傾向にある。このように、観察頻
度の偏りが擬似ネスト構造を生み出してい
る可能性は否定出来ない。 
3)結果が仮説に依存している：送粉ネットワ
ークの研究では、ランダムなネットワーク構
造と比較して、統計的にネスト的（もしくは
モジュール的）でありさえすれば、そのネッ
トワークはネスト（もしくはモジュール）構
造を持つとみなされる。このため、同じデー
タを用いながら、ネスト構造も、モジュール
構造も持つという結果が得られることがあ
る（Fortuna et al. 2010 J Anim Ecol 79：
811-817）。では、両方のネットワーク構造を
あわせ持つとはどういうことなのだろう
か？こうした検討はほとんど行われていな
い。そもそも送粉ネットワークは、ネスト構
造やモジュール構造ではない「別の構造モデ
ル」で表現することが適当かもしれないが、
そうした可能性も検討されていない。 
4)ネットワーク構造が形成される原因に対す
る考察が乏しい：ネットワーク研究の多くが、
文献の記載データを元に行われており、解析

を行っている研究者が実際のフィールドを
見ていないケースが少なくない。このため、
群集構造の解析をしておきながら、群集の中
でなにが起きているのかを、明確に考察して
いないケースが非常に多く見られる。 
 
２．研究の目的 
本研究では、①送粉ネットワークの構造が、

ネスト構造やモジュール構造で表現するこ
とが本当に適当なのか、別の構造モデルで表
現することが適当なのかを検討する。検討に
あたっては、北アルプス高山帯の送粉群集を
対象に定量的なデータを集め、これまで考慮
されなかった、ジェネラリストポリネーター
の相対的な花の好みを反映させる。②４年間
のデータを比較することで、ネットワーク構
造のダイナミクスを明らかにする。③送粉群
集に特徴的なネットワークの構造が形成さ
れる原因について検討する。具体的には、植
物種の空間分布、花の形態、花の報酬量と報
酬の質、ポリネーターの形態、ポリネーター
の属する分類群、植物及びポリネーター各種
のフェノロジー（活動季節）などの要因で、
観察されたネットワーク構造がどこまで説
明可能なのかを明らかにする。 
 
３．研究の方法 
調査は北アルプス立山の高山帯(図１：標高
2450-2800m)でおこなった。2011-2014 年 6 月
下旬から 9g 初上旬にかけ、週に約一回の頻
度で、一周約 4km（図 1）の登山道を一定の
ペースでめぐり、登山道の両幅 5m 内に開花
している植物種の開花数（概数）、および訪
花昆虫の種類と数を記録した。観察された、
植物種の花とポリネーター種を採取し、その
外部形態を記録した。定量データを元に、送
粉ネットワークの構造を解析し、そのネット
ワーク構造が形成されたメカニズムを考察
した。 
 
図１：調査地（富山県立山の地図） 

 
４．研究成果 
観察によって得られた13987回の訪花データ
をもとに、ネットワーク解析を行った。まず、



Guimarães and Guimarães (2006: 
Environmental Modelling and Software 21 
1512-1513.)の開発したネスト構造モデルに
当てはめた結果、有意にネスト構造をもつこ
とが分かった（図 2）。 
 
図 2：ネスト構造モデルによる立山高山帯送粉ネ
ットワーク構造の記述 

 
しかし、各訪花種が持つリンクの数は、その
種の観察数の偏りによってもたらされてお
り、分類群間とリンク数の間には明確な関係
は見いだされなかった（図 3）。このことは、
ネスト構造モデルは、ネットワーク行動を理
解するうえで有用なモデルとは言えないこ
とを示唆する結果であった。 
 
図 3：観察数および訪花者の分類群とリンク数の
関係  

 
次に、モジュール構造モデル(Guimerà & 

Amaral, 2005: Nature 433 895-900)を検討
した。その結果、やはり統計的に有為なモジ
ュール性が認められた。しかし、モジュール
の中に納まらないリンクもかなり多く見ら
れた（図 4）。さらに、モジュールの中に納ま
らないリンクの分布にはかなりの偏りが見
られた（図 4）。このことは、モジュール構造
モデルも、送粉ネットワーク構造を的確に表
現しているモデルとは言い難いことが示し
ている。 

図 4：モジュール構造モデルによる立山高山帯送
粉ネットワーク構造の記述.色付きのリンクがモ
ジュール内リンク 

 
これまでのネットワーク解析では、リンク

の有無のみが考慮され、リンクごとの種間関
係の量が考慮されていなかった。そこで、訪
花量を考慮し、植物種と訪花者種をクラスタ
ー解析でグループ分けした。これにもとづい
て訪花者のグループは大きく 3つに分けたと
ころ、1 つのグループにはマルハナバチの多
くが含まれ、2 つのグループには双翅目ポリ
ネーターが多く含まれていた（図 5）。双翅目 
ポリネーターが多く含まれていた２つのグ
ループは、ハクサンボウフウやミヤマセンキ
ュウなどのセリ科植物を主に訪花するか、ウ
サギギクやコガネギクなどのキク科植物を
主に訪花するかで分かれていた（図 5）。 
 
図 5：訪花量を考慮して訪花者と植物種をグルー
プ分けした結果。セルが濃い順に、その植物種の
訪花者にしめるその種の割合が、それぞれ>40%, 
>20％, >10%, >5%, >0%, 0%であることを示す。 
 



 
双翅目ポリネーターが多く含まれていた２
つのグループが主に訪花していたセリ科 3種
とキク科 3 種の開花フェノロジーは、大きく
重なっていた（図 6）。このことから、２つの
グループに属する双翅目訪花者の訪花傾向
の違いは、フェノロジーに依存したものでは
ないことが示された。 
 
図 5：双翅目ポリネーターが多く含まれていた２
つのグループが主に訪花していたセリ科 3 種とキ
ク科 3 種の開花フェノロジー 

 
これまで、双翅目ポリネーターに関しては、

その口吻がみじかいこともあり、作りが単純
な花を非選択的に利用しているかのように
記述されることも少なくはなかった。しかし、
この結果は、双翅目ポリネーターにもグルー
プごとに花への選好性が存在し、それがネッ
トワーク構造に影響していることを示唆し
ている。 
双翅目ポリネーターに関しては、その口吻

がみじかいこともあり、作りが単純な花を非
選択的に利用しているかのように記述され
ることも少なくはなかった。しかし、この結
果は、双翅目ポリネーターにもグループごと
に花への選好性が存在し、それがネットワー
ク構造に影響していることを示唆している。 
 訪花者による選択的な訪花は、これまで主
に膜翅目の研究をもとに進んできた。それら
からは、主に口吻長と花形態の対応関係が、
訪花者種の花選好性を決定する要因である
ことが報告されている。しかし、今回明らか
にされた双翅目ポリネーター間の花選好性
の違いは、口吻長と花形態の対応関係からは、
ほとんど説明がつかないものであった。今後
は、こうした選択的訪花が、どのように形成
されているのかを知ることが、それぞれの系
に特徴的なネットワーク構造が形成される
メカニズムを知るうえで重要になるだろう
と思われる。 
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