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研究成果の概要（和文）：ポリネーターシフトは顕花植物の生態的種分化にとって重要と考えられているが、どのよう
な環境下でどのように進行するのかは不明確である。本研究で用いたママコナ属は長舌ハナバチ類が主要なポリネータ
ーだが、紀伊半島南部に分布するオオママコナは、顕著に長い花筒を持ち、昼行性スズメガがポリネーターとなること
が明らかになった。また、花筒が短いヤクシマママコナは屋久島高地に分布が限られ、主にハナアブ類による訪花が確
認された。両分類群ともシコクママコナに近縁だが、生育地では開花期に長舌のハナバチ類がほとんど確認されず、適
した訪花者が少ない環境下で、本来は盗蜜・盗粉者だった昆虫に適応進化したものと考えられる。

研究成果の概要（英文）：Pollinator shifts has been considered an important evolutionary events for the 
ecological speciation of plants, but is uncertain how it progresses under what kind of environment. 
Melampyrum　 macranthum which distributed in the southern part of Kii peninsula and have long flower tube 
was pollinated by diurnal hawkmoth although other Melampyrum species was mainly pollinated by 
long-tongued bees. On the other hand, M. laxum var. yakusimense which distributed in the Yaku Is. and 
have short flower tube was mainly visited by syrphid flies. These two taxa are closely related in M. 
laxum which pollinated by long-tongued bees, but these bees were not confirmed in the locality of the 
both taxa through anthesis. It is thought that both taxa were evolutionarily adapted to nectar or pollen 
robber of M. laxum under environment having few long-tongued bees.

研究分野： 送粉生態学

キーワード： ポリネーターシフト　送粉　花形態　進化　ポリネーター　ママコナ属　昼行性スズメガ　ハナバチ
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 
 動物媒花の花形態の多様性は、送粉を担う
ポリネーターの形態・行動に適応進化するこ
とで生じたと考えられてきた。これまで多く
の分類群で、ポリネーターが花弁サイズ、距
の長さ等の花形態に小さな形態的変化を引
き起こすことは明らかにされてきた。また、
近年では DNA 解析により、様々な分類群に
おいて、形態・行動などが大きく異なるポリ
ネーターへの適応（ポリネーターシフト）に
より花形態が系統内で多様化していること
が確認されている。しかし、ポリネーターシ
フトに伴う種分化の詳細な過程については
不明確なままである。またこのような適応進
化がどのような環境の下で進行するのかに
ついてはほとんどわかっていない。 
本 研 究 で 用 い た マ マ コ ナ 属

（Melampyrum）は主にマルハナバチ類が有
効なポリネーターとして知られており、花筒
の長さはそれらのマルハナバチ類の口吻長
と一致する 10－15ｍｍの範囲のものがほと
んどである。ところが、近年記載されたオオ
ママコナ（Melampyrum macranthum）は、
同属の他種より顕著に長い 30～35ｍｍもの
花筒を持つ（図１）。また、開花期にマルハ
ナバチのいない屋久島には花筒長が短いシ
コクママコナの変種（ヤクシマママコナ M. 
laxum var. yakusimense）も知られている
（図１）。ママコナ属はこのように種分化に
銃と考えられている花筒長の変異が集団に
よって大きいことに加え、開花性・花色など
のその他の花形質は種によって大きく異な
らないため、ポリネーターを介した生態的種
分化への花筒長の効果を検証するには最適
な材料である。しかし、このように花筒が顕
著に異なる集団はいずれも限られた地域に
特異的に分布し、これまで花形態の詳細な調
査や、生態的な調査が全くされておらず、ど
のようなポリネーターが送受粉を行うかも
明らかになっていない。 

 
２．研究の目的 
 
本研究はママコナ属を材料とし、ポリネー

ターシフトを伴う種分化が起こりうる環境
を明らかにし、種分化の過程を明らかにする
ことを目的としている。申請期間においては、
まず、オオママコナ、ヤクシマママコナとい
った特徴的な花筒を持つ種・変種の送粉生態
や、同属他種も含めた花形態の変異等の基礎
的情報の調査を行い（研究の方法の（１）～
（３））、ＤＮＡ解析によってこれらの局地的
分布種の類縁関係を明らかにした（４）。ま
た、生育地における送粉昆虫環境を明らかに
し、ポリネーターシフトに伴う種分化が起こ
った環境について考察を行った（５）。 
 
３．研究の方法 
 

（1）ママコナ属の分布状況調査 
オオママコナは紀伊半島南部にのみ生育

していると考えられているが、詳細な分布調
査は行われていない。また、紀伊半島からは
同属のシコクママコナ（M. laxum var. 
laxum）、ママコナ（M. roseum）の記録があ
るがこれらの分布状況との違いも明らかに
されていない。現地調査及び博物館等に収蔵
されている標本調査も実施し、近縁種も含め
た分布状況を明らかにした。主要なハーバリ
ウムを所有する博物館（大阪市立自然史博物
館、和歌山県立自然博物館、国立科学博物館、
札幌市博物館活動センター）において標本調
査を実施した。 
（2）ママコナ属花形質の形態的変異の把握 
ママコナ属日本産全種（5 種）及び主要な

変種について花形質の形態的変異に関する
調査を行った。調査した形質は花筒長、花筒
幅で、特に長花筒を持つオオママコナや短花
筒を持つヤクシマママコナの分布域のママ
コナ属について花筒の長さに地域的な変異
やクラインがあるか、もしくは短花筒と長花
筒の 2 型を形成するのかを明らかにした。 
（3）長花筒または短花筒の分類群の受粉に
はどのようなポリネーターが関わっている
か？ 
ママコナではマルハナバチ類が訪花する

ことが明らかになっているが、長花筒を持つ
オオママコナ、短い花筒を持つヤクシマママ
コナでは、ポリネーターが不明確である。こ
れらの特徴的な花筒を持つ分類群には、どの
ようなポリネーターが関わっているかを明
らかにした。また、これまで訪花昆虫が調査
されてこなかったエゾママコナ、ホソバママ
コナ、シコクママコナについても調査を実施
した。調査地は紀伊半島中南部、屋久島、北
海道東部、広島、九州北部である。これらの
調査地において直接観察及びビデオ撮影に
より訪花昆虫調査を実施した。併せて、花筒
長等の花形質の測定を行った。 



（4）長花筒のオオママコナ、短花筒のヤク
シマママコナはどの分類群から派生した
か？ 
日本産全種および主要な変種について

DNA解析を行うことにより、オオママコナ、
ヤクシマママコナを含むママコナ属の系統
関係を明らかにする。本申請期間では、葉緑
体 DNA 配列（trn L-F）を用いて、オオママ
コナ及びヤクシマママコナにもっとも近縁
な分類群を明らかにすることを目的とした。 
（5）長花筒のオオママコナ、短花筒のヤク
シマママコナの生育地の訪花昆虫環境 
 オオママコナの生育地及びヤクシマママ
コナの生育地において、ルートセンサスを行
い、ママコナ属開花期間における訪花昆虫相
調査を実施した。オオママコナ生育地である
紀伊半島南部においては３か所（オオママコ
ナ生育地及びシコクママコナ生育地）でルー
トセンサスを実施した。屋久島では、ヤクシ
マママコナ生育地１か所においてルートセ
ンサスを実施した。 
 

４．研究成果 
（1）ママコナ属の分布状況調査 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
調査の結果、オオママコナは紀伊半島南部

に、ヤクシマママコナは屋久島の高地に分布
が限られ、標本記録も含め、それ以外の場所
では確認されなかった。両分類群に近縁と考
えられるシコクママコナ（または変種のミヤ
マママコナ）は北海道南部から九州にかけて
広く分布しているが、オオママコナ、ヤクシ
マママコナの分布域では確認されなかった。
分布調査からは、オオママコナ、ヤクシママ
マコナいずれの分布地とも、シコクママコナ
の分布域の端に位置しており、その範囲は極
めて狭い。両分類群とも形態的には、シコク
ママコナに近縁であると考えられ、分布域の
端の特殊な環境下で、シコクママコナから派
生したものと示唆された。 
その他のママコナ属の分布としては、ママ

コナ（2 変種を含む）は北海道から九州まで
広く分布しており、ホソバママコナは西日本
に局地的に分布していた。また、エゾママコ
ナは、北海道東部に分布が限られることが明
らかになった。 
 

（2）ママコナ属花形質の形態的変異の把握 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 紀伊半島南部においては、南端部に分布す
るオオママコナのみが顕著に長い花筒を有
しており、そのほかの地域では、集団ごとに
変異はあるものの顕著に長さが異なる集団
は確認されなかった（図 3）。1か所シコクマ
マコナと、オオママコナが隣接している集団
があり、変異幅が大きくなったが、紀伊半島
の中でクラインが形成されているわけでは
なく、南端部のみが極端に花筒が伸びるとい
う二型を形成していた。 
屋久島ではママコナ属は高地でのみ確認

され、いずれもヤクシマママコナと同定され
た。花筒長は 10 ㎜前後であり、日本産ママ
コナ属の中では最も花筒が短い集団のひと
つであることが明らかになった。 
ママコナ属においては、これまで花形態を

含む外部形態が集団間でも大きく異なるこ
とは知られていたが、生態的種分化に関して
重要な形質である花筒長の網羅的な調査は
されていなかった。本研究において計測した
集団数は限られているものの、オオママコナ、
ヤクシマママコナといった、顕著に異なる花
筒を持つ分類群の分布域周辺において、詳細
な調査を行い、花形態の分布について明らか
にできたことは重要な成果であると考えて
いる。 
 

（3）長花筒または短花筒の分類群の受粉に
はどのようなポリネーターが関わっている
か？ 
 これまで送粉昆虫の調査がされていなか
った、エゾママコナ、ホソバママコナ、シコ
クママコナについてはいずれもマルハナバ
チ類がポリネーターとして機能しているこ
とが明らかになった。 
長花筒を持つオオママコナでは、3 年間の

調査の結果、スズメガ科のホシホウジャクが
最も多く訪花していた。この他、イチモンジ



セセリ、クマバチ、ツチバチ科、ニホンミツ
バチ、ハナアブ科が訪花していたが、訪花の
際に頻繁に雌しべが体に触れ、また、花粉を
体に付着させていたのは、ホシホウジャクの
みであった。ホシホウジャクの口吻長と、オ
オママコナの花筒長もほぼ一致しており、オ
オママコナのポリネーターはホシホウジャ
クなどの昼行性スズメガ類であることが明
らかになった。ホシホウジャクはシコクママ
コナにおいても頻繁に訪花が確認されるが、
柱頭、葯に体がふれることが少なく、盗蜜者
となっていると考えられる。 
 短花筒を持つヤクシマママコナでは2年間
の調査の結果、主にハナアブ科、コハナバチ
科の数種が訪花することが明らかになった。
いずれも吸蜜行動は行わず、葯周辺から花粉
を収集する。この際に体に花粉が付き、雌し
べにも触れている可能性が考えられた。吸蜜
を行うハナバチ類の訪花は確認されなかっ
た。ヤクシマママコナでは特にハナアブ類の
訪花が多く、ハナアブにより送受粉がなされ
ている可能性が考えられる。ただし、天候条
件も悪く、十分な時間の調査が行えていない
ため、さらに継続調査を実施する必要がある。
また、蜜量、自家和合性についても今後確認
していく予定である。 
 ママコナ属においてスズメガによる送受
粉が確認されたのは M. koreanum に次いで 2
例目である。M. koreanum は韓国南部の島嶼
部に隔離分布しており、長舌ハナバチとは異
なる訪花昆虫に独自に適応していったもの
と考えられる。紀伊半島南端部においても、
島嶼部のように完全に隔離されてはいない
が、同様に異なる訪花昆虫相のもとで、異な
る淘汰圧を受けて進化した可能性が示唆さ
れる。 
 
（4）長花筒のオオママコナ、短花筒のヤク
シマママコナはどの分類群から派生した
か？ 
 ＤＮＡ解析の結果、オオママコナ、シコク
ママコナ、ヤクシマママコナは同一のクレー
ドに収まり、たがいに近縁であることが明ら
かになった。また、ママコナ、ホソバママコ
ナ、エゾママコナは異なるクレードにまとま
った。特にオオママコナ、シコクママコナは
近縁であることが示唆され、オオママコナは
シコクママコナから派生したものと考えら
れるが、ブートストラップ値が低い分岐もあ
り、今後もさらに解析を継続して行う必要が
ある。 
 
（5）長花筒のオオママコナ、短花筒のヤク
シマママコナの生育地の訪花昆虫環境 
ヤクシマママコナの生育地である屋久島

高地では、本種の開花期にコマルハナバチの
新女王がわずかに出現するが、本調査では確
認できなかった。ハナアブ類はリョウブ、ヤ
クシマホツツジに多くの個体が確認できた。
調査時間が十分ではなく、さらに継続調査が

必要だが、シシコクママコナのポリネーター
となりうるような、長舌ハナバチ類は、ヤク
シマママコナの開花期を通じてきわめて少
ないことが考えられる。 
シコクママコナ生育地周辺では、ルートセ

ンサスの結果、8月から 10月にかけてのシコ
クママコナの開花期間中、主要なポリネータ
ーと考えられるトラマルハナバチが継続し
て確認された。一方で、オオママコナの生育
地 2か所においては、長舌のスジボソフトハ
ナバチが確認できたが、オオママコナの開花
量が増加する 9月中旬には、ほぼ確認されな
くなった。また、トラマルハナバチはいずれ
の生育地でも確認できなかった。一方で、オ
オママコナのポリネーターであるホシホウ
ジャクは、開花数が増加する 9月以降に確認
個体数が増加した。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
これらより、オオママコナ生育地ではシコ 

クママコナ生育地とはことなる訪花昆虫相
となっており、オオママコナの開花が増加す
る 9月には、ママコナ属の主要なポリネータ
ーである長舌ハナバチ類が全く確認されな
くなることが明らかになった。開花期が遅い
集団が、訪花昆虫相が異なる紀伊半島南端部
に進出することで、それまでは盗蜜者であっ
たホシホウジャクに適応進化し、花筒長が顕
著に長い集団が形成されたと考えられる。 
花筒長の伸長がどのような過程で起こっ

たのかはまだ明らかになっていない。今後も
研究を継続し、花筒長の遺伝的基盤について
も明らかにしていきたいと考えている。 
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