
The Society for the Study of Species Biology

NII-Electronic Library Service

The 　Sooiety 　for 　the 　Study 　of 　Speoies 　Biology

種生物学研究 11二 1 − 13

被 子植 物 フ ロ ラ と マ ル ハ ナ バ チ の 共進 化 系

加　　 藤 　　　　 真

　　 （京都大学農学部 ）

花 と 送粉者 の 共 進 化系

　固着生物 で あ る種子植物の っ っ ま しや か な 生活史の 中

で ，心おど る動的な二 つ の 過程がある．す な わち ， 種子

の 分散過程 と花粉 の 移動過程 で あ る．種子植物 の 進化を

方向付 け た 重要な変化 は，こ の 二 つ の 過程 で 媒体 を物理

要 因か ら生物 に 変えた点 に あ る．．白亜紀 に 始まる被子植

物 の 爆発的な適応放散 は，「鳥分散 」と 「虫媒 」 とい う二

つ の 冒険 の 産物 で は ない だ ろ うか ．も し，こ の 見方が 正

しければ，共進化 の 果 した役割 の 大 きさを再確認す る こ

と に な る．　 　 　 　 　 ・

　植物の 配 偶 シ ス テ ム に 関 して の 基本概念 の 多 くを，Da −

rwin の 1870年代 の 二 っ の 先駆的著作 （1877，1878） に

辿 る こ とが で き る．、しか し，そ れ が 再評価 さ れ る まで に

は，80年間，進化生物学の 発展 を待たな くて は な らなか

っ た ．1960年代よ り進歩を遂げて き た動物学の 二 つ の 分

野，行動 生 態学 と社会生物学 か らの 貢献に よ り，植物の

配偶シ ス テ ム の 進化に つ い て の 理 解が 急速 に深まりつ つ

あ る．植物の 配偶 シ ス テ ム の 規範は 「遺伝的に多様で 数

多 くの 同種 の 花粉を受 け取 り ，

一
方 ， 数多 くの 自分 の 花

粉を，遺伝的 に 多様 で 数多 くの 同種 の 柱頭 に 送り届ける 亅

と 表 現 す る こ と が で き る（Janzen ，1977＞．こ の 配 偶 シ ス

テ ム の 最大 の 特徴 は花粉 の 輸送をある媒体に委託する と

い う点 に あ る．媒体は，風 で あ ろうと送粉者 （生 物） で

あろう と，植物 の た め に 利他的 に こ の 役割 を 引 き 受 け る

の で はない ，送粉者 は あ る特別 の 利 己的目的を もっ て 花

を訪れ る の で あ り，そ れ は 必ず し も花 の 利益 と一
致する

わ けで は な い が，こ の 確執 の 中 で 共進化 が 成立す る ．

　植物は，報酬1と引きか え に 送粉者に花粉の 運搬を依頼

す る わ け で あ る が ，そ の と き次 の よ うな要求 を 送粉者 に

つ きつ け るで あ ろ う．q雁 実な送粉．すなわち，植物 は，

盗蜜者な どの 非送粉者 を排斥 し，送粉者 に 定花性 （忠実

な 配達 ）を強 い る．  遺伝的交流 をもた らす送粉．植物

は，近交弱勢と の 釣 り合 い の なか で，遺伝子交流をす べ

く，敏捷 で 行動圏 の 広 い 送粉者を選 ぶ か もしれな い ．

　 こ れに 対 して ，送粉者の 都合と主体性を考え て み る．

送粉者の 進化を辿 る こ とは ， 適応度を い か に 生態学的 に

表 現 し う るか に か か っ て お り，そ れ ぞ れの 送粉者 の 花 で

の 振舞か ら簡単で 適当な 評価関数を設定 しそ れ を問題 に

す る こ とで ，こ の 系 を とら え る こ とがで きる．巣 か ら蜜

を 求 め て 訪花飛行 に で る送粉者 で は，こ の 評価関数 に
一

回 の 訪花飛行 に おけ る エ ネ ル ギ ーバ ラ ン ス （得 られ る蜜

の エ ネ ル ギ
ー

量 一
飛行 の エ ネ ル ギ

ー
損失）を と る こ と に

よ っ て ，そ の 採 餌 行 動 の 意味を探 る こ とが で き る か もし

れ な い （Heinrich，1975）．花の 量 や 質を正当 に 評価 で き

る送粉者が こ の 評価関数 を 最大 に す べ く採 餌 を行 な う と

きに は，蜜源植物 は 次 の よ うな 選択圧 を 受 け るで あ ろ う，

（1）t と ま っ て 高密度 に 存在す る．  量的 に 勝 れ た 報酬 を

用 意する．（3｝安定 ．した報酬を用意す る．（1ト （3｝は排他的

か つ 補償的に 働 く か も しれ な い ，こ うい っ た 確執の 中で ．

花 と送粉者 の 関係 が どん な 構造 を持 ち，どんなふ うに 変

化 して い っ たかを，マ ル ハ ナ バ チ に 焦点を当て て 考えて

み た い ．

共進化 に お け る ハ ナ バ チ の 役 割

　さまざまな目的を持 っ て 花 に集ま る 生物 の 中で ， 被子

植物 の 適応放散に 特 に 大き く貢献 したの は，花粉ま み れ

に な っ て花か ら花 へ 飛 び移 る生物，すな わ ち，自分 の 子

供の 餌として 蜜 と花粉を採集 して まわ る よ うに な っ た ハ

ナバ チ （bee ）で あ る．ハ ナ バ チ の 、送粉 に 理 想的な体表

の 毛 は花粉を集 め るた め の もの で あり，せわ しな い 訪花

行動 は 子が 成長す るの に 必要 な 餌 を す べ て 花か ら用意 し

な け れ ば な らな い 母親 の 使命か ら く る も の で あ る．した

が っ て そ れ は ，卵 巣成熟 の た め に 花粉や 蜜を求 めて （ハ

ナ ム グ リ，ハ ナ ア ブ），あ る い は寄主 発見 に 必要 なエ ネ

ル ギ ー補給の た め に 蜜 を求 め て （チ ョ ウ，ガ ）花 に 訪れ

る生物 と は，そ の訪花行動 の 意味あい が 大 き く異 な っ て

い る．だ か らこ そ，白亜 紀 の 被 子 植物 の 適応放散 は，ハ

ナ バ チ の 適応放散の 鏡縁 で あ っ た とい え る．

　 ハ ナ バ チ の 送粉者 と して の 地位 は，採餌専門 の 働き蜂

の 出現 に も負 うと こ ろ が 大 きく，真社会 性 に 向 か っ た 系

統樹と も関連が あ っ た（坂上，1972）．昆虫の 社会性の
一

つ の 頂点 ミ ツ バ チ 科 （Apidae ） は， 4 つ の 異 な っ た系

統 で 独立 に 社会性を獲得 した．こ の 中で ，日本 の フ ロ ラ

形成 に 重要な役割を担 っ て きた の は」 飛 翔す る 恒 温動

物 」 マ ル ハ ナ バ チ （マ ル ハ ナ バ チ 亜科，Bo 皿 binae ）で

ある．
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マ ル ハ ナ バ チ の 出現

　 ハ ナ バ チ の 採餌能力 の 進化 の 過程で 二 っ の 重要 な 形質

が 獲得 さ れ て き た ．体表の 毛 の 構 造 と，口 器 の 構 造 で あ

る．毛 は花粉を集 め やす くす るた め に 枝 分れを した り長

毛 に な っ た りして い っ たが，こ の 毛 が マ ル ハ ナ バ チ の 体

温維持能力 を高め た。昆 虫 の 口 器 は 大腮，小腮，下唇 と

い う三 対の付 属 肢 が 変形 した もの で あ る が，ハ ナ バ チ に

お い て 下唇と そ の 髭 が 長 くな る変化が 起 こ っ た ．こ の よ

うな 舌 の 伸張は，花 の 蜜源 が 深 くな る変化 へ の 対応 を 助

けた （坂上，1972）．

　マ ル ハ ナバ チ が，「飛 翔 す る恒 温 動物 」と して の 高 い 体

温維持能力を身 に つ けた こ と に よ っ て ，低 い 温度条件下

に おけ る効率的 な 送粉者と して 君 臨 し，そ こ で の 共進化

の 結 果 と して ，温帯 か ら寒帯 に か けて の 草原 や 原野は 色

とりどりの 花 々 に 彩 られ る こ とになっ た ，Heinrich の

一
連 の 研究 （1972） は，マ ル ハ ナ バ チ が，〔1）飛翔時 に 体

温 30℃を保 っ て い る こ と，  そ の た め に 高 い 代謝能力 と，

飛翔時の 温度の 上が りすぎをお さ え る機構を持 っ て い る

こ と を 明 らか に した．

マ ル ハ ナ バ チ の 生活史

　 マ ル ハ ナバ チ で は 女王 が 土 の 中 で 越冬する．早春，土

の 中の 孔 よ り出 て きた 女王 は，花 を訪 れ，そ して ネ ズ ミ

の 古巣などを利 用 して 土 の 中や 地表 に 断熱構 造 を持た せ

た巣を単独で 作り姶め る，花よ り蜜と花粉を集め て きて

ダ ン ゴ を作 り，こ れ が 幼 虫 の 餌 と な る．女 王 は は じめ は

働き蜂 の み を 産むが ， こ の 中に は内役 に 従事す るもの と

外役に従事す る もの とが あ り，こ れに は 形態学的特徴 と

順位性 が 関係 して い る （Honk ＆ Hogeweg ，1981）．

外役蜂 は蜜 と花粉を巣 に もた らし，内役蜂 は幼虫 の 世話

や 巣 の 保 温 （約 25〜30℃ ） の 役 目を 果す．花粉 ダ ン ゴ に

は 複数 の 卵 が 産卵 さ れ る の で ，相同 の 六角柱 の 個室 の 中

で育て られ る ミツ バ チ と は 異 な り，羽化 して くるハ チ の

大 き さ に は 大 き な 変 異 が 見 られ，こ れ が 形態差 とも結び

つ い て い る．巣 の 中 に は通常，予備 の 花粉 や 蜜が ツ ボ に

貯蔵され て い る．数十，数百匹の 働き蜂を擁す る コ ロ ニ

ー
に 成長 した 夏 か ら秋 に か け て ，女 王 は新女 王 と雄 を 産

む．羽 化 した新女 王 は雄と交尾 し．越冬 に 入る．マ ル ハ

ナ バ チ の コ ロ ； 一
の 構造 や 生態 に つ い て は Sakagami

（1978） とSakagami ＆ Katayama （1977）が詳 しい ．

マ ル ハ ナ バ チ の 採餌行動

　ダ ン ス に よ っ て 蜜源植物 の 場所を正確 に 同
一

コ ロ ； 一

内の 他個体に伝え る こ とが で き る ミ ツ バ チ と違 っ て ，マ

ル ハ ナ バ チ は餌場所 に 関す る情報交換を しな い ．Hein 一

2

rich （1976） は，個体識別を した ハ チ の 野外追跡 に よ っ

て，マ ル ハ ナ バ チ が 多様な 蜜源植物を ど の よ うに 利用 し

て い る の か を明 らか に した ．

　〔1｝個体 は 試行錯誤的な 探索訪花 （minoring ） の 繰 り

返 しに よ っ て，蜜 や 花粉 の 多い 花を見 つ けだ し，集中利

用 （majQrlng ）す る，

　〔2）集 中利用 中 も時 々 探索訪花 も行 な っ て ，集中利用 し

て い る花 の 質 が 低 下 す る と，新た に最 も質の よ く な っ た

花 の 集中利用を は じめ る ．

　｛3｝集 中利用す る 花 の 決定は，最初 に どん な花 に 出会 っ

たか とい うよ うな個体 の 探索過程 の 確率的要素 や，舌 の

長 さや 体 の 大き さ な どの 個体 の 形態学的 な 差 に よ っ て も

影響され る．

　 こ の ような質 の 高い 花の 集中利用とい うマ ル ハ ナ バ チ

の 訪花特性 は，マ ル ハ ナ バ チ が 花 に と っ て 忠 実 （定花性

が 高 い ） な 送粉者 で ある こ と を示す．一
方 ， 集中利用す

る 花の 選択性 が 個体 に よ っ て 採餌効率を高 め るべ く学習

さ れて ゆ くこ とは，十分な資源として 認 め られ な い 花へ

の訪花 が 回 避 され る こ とに な る．こ れ が 送粉者誘 因力

（た と え ば蜜の 出 しか た ） の 低 い 植物 を 淘汰 して い る こ

と に つ な が る．

　多種多様 な花を春か ら秋ま で利用 しつ つ ，マ ル ハ ナ バ

チ の コ ロ ニ ーは 成長 して ゆ か な け れ ば な らな い ．コ ロ ニ

ー
内の 働き蜂 の 形態的変異 は， 個体 に よる特定 の 花 の 集

中利用習性 とともに ，こ の ような多様な資源 に 細か く対

応 して ゆ く上 で積極的な 意味を持 っ て い る はずで あ る．

働き蜂の 採餌飛行は，蜜採集飛行か花粉採集飛行の い ず

れか に 決定 され る が，そ の 決定が どの よ うに な さ れ るの

か ，
コ ロ ニ ーの 経済学的要請 に どの よ うに 対応 して い る

の か，な ど に つ い て は未知 の 点が多く残 っ て い る．

　野外条件 の もと で は ， 花は 通常パ
ッ チ 構造 を作 っ て い

る た め，パ
ッ チ の 利用様式 とい う側面か らの 採餌行動の

研究 も行なわれて きた．花 の 密度が高 い パ
ッ チ を選択す

る 行動 と，パ
ッ チ に ど れ だ け 滞在 し，い つ そ の パ ッ チ を

放棄 し次 の パ
ッ チ に移動す るか の 判断 （限界収益値理論）

に お い て い くつ か の 適応的側面 が 示唆 され た （Pyke ，

1978 ； Hartling ＆ Plowright
，
1979）．

　 パ
ッ チ 内 で の 行動 に っ い て も，次 の よ うな適応的側面

が 指摘 さ れ て い る．（1）穂状 花 序 で は 下 か ら 上 へ と固 定 し

た訪花順序を持つ こ と に よ っ て ， 花序内で の 同 じ花 へ の

再訪問を 回避 して い る （Pyke ，1978）．〔2｝蜜量 が十分 な

花 に 出合 う と，よ り近 くの 花 に 飛 び 移 る確 率 が 高 い （Wa −

ddington，1981）．｛3）視覚的 に また は 嗅覚的 に ， 蜜量 の 異

な る花 を区別 し，蜜の 枯渇 した 花 へ の 訪 問 を回 避す る

（Marden ，
1984）．〔4｝よ く蜜を出す花 に フ ェ ロ モ ン マ ー

クす る こ とに よ っ て ，質の よ い 花 へ の 訪花確率を高め る

（Cameron ，1981）．こ れ ら多くの 研究は，効率的で あ

るらしい こ とを示 しは した が，最適 で あるかどうか の 検
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表 1． 日本産 マ ル ／ ・ ナ バ チ の 亜属 と種 （Sakagami ＆ lshikawa ，1969； lto，1985よ り）

属 コ ード 亜 　属 種 和　名
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証 や，野外で の 資源量 の 分布様式 や 変動様式 と実際 に 得

られ た 収 益 との 関 係の 議論 は 十分 で あ る と は い え な い ．

ま た，こ れ らの 解析 は
一

般 に 評価関数 を蜜の 収益 と した

もの しか 行 な わ れ て お らず，花粉採集飛行 に つ い て は 未

知 の 部分 が 多い 。社会性 ハ ナ バ チ で は 単独性 ハ ナ バ チ に

比 べ て，採餌 以 外 の 労働 の 増加 や 巣 の 保温，蜜 蝋の 多用

な ど の た め に，花 粉 よ り 蜜 の 方 が 相 対的に 需要 が 大き い

こ と が 知 ら れ て い る が （Heinrich，1972），花粉が 幼虫

発育の 制限要因に な っ て い る場合もあ る （Plowright

＆ Pendrel ，1977）．

マ ル ハ ナ バ チ の 群集構造

　南米で は熱帯圏 に ま で分布 して い る と は い え ，
マ ル ハ

ナ バ チ は 基本的に は 温帯と寒帯で 適応放散 した 社会性ハ

ナ バ チ で あ る．マ ル ハ ナ バ チ 亜科 に は ， 真社会性 の い わ

ゆ る マ ル ハ ナバ チ Bombus と ，
　 Bombus に 労働寄生を

し，働 き峰を 出さ な い ヤ ド リマ ル ハ ナ バ チ Psythirus

は 北海道 に 11種，本州 に 9種，四 国 に 5種，九州 に 4種，

計 14種 が 生 息す る （表 1 ） （Sakagami ＆ Ishikawa，

1969）．　さ ま ざま な フ ロ ラに は そ れ ぞ れ多様な マ ル ハ ナ

バ チ群集が形成さ れ て い るが ，体表の 毛 の色彩パ タ ーン

は，針 を も っ た 雌 で は 見事 な ミ ＝
一

ラ
ー型 擬 態 を 示 して

い る （Ploweight ＆ Owen ，1980）．日本 に お い て も，

本州 で は 尾端 が 赤 く，ほ か は 真黒 の 三 種 の そ っ く りの マ

ル ハ ナ バ チ （ク ロ マ ル ハ ナ バ チ ，コ マ ル ハ ナ バ チ ，オ オ

マ ル ハ ナ バ チ ）が 共存す る．北海道 に ゆ くと，コ マ ル ハ ナ

バ チ とオ オ マ ル ハ ナ バ チ は エ ゾ マ ル ハ ナ バ チ と擬態 し合

い 胸 と腹に 白い 筋 が 現 わ れ る （Sakagami ＆ Ishika−

wa ，1969）．対馬 で コ マ ル ハ ナ バ チ が ト ラ マ ル ハ ナ バ チ

に 似て 赤 くな る （Sakagami ，1972）事 もこ の 例 か も し

れ な い ．また，針を持 た ない 雄 で は ， 同種 の 雌 へ の 自己

擬 態 と，配 偶 相 手 の 発 見 の た め の 連続飛翔時の 温度調節

（毛 が 淡色 に な る こ と に よ っ て 温 度上昇を回避す る） と

い う二 っ の 異 な る 選 択圧 に さ ら さ・れ て い る
’
（Stiles，

1979）．

　マ ル ハ ナ バ チ の 群集構造 を知 る 上 で，蜜源植物の 利用

様式 の 側面 か らみ て ，舌 （下唇の 髭 で あ る中舌） の 長さ

が 重要視され て きた ．種 ご とに み る と，舌 の 長 さ は，女

王 と働 き蜂を含め て，種内で は 体 の サ イ ズ を よ く反映 し

て い る前翅長 と高 い 相関 が ある （図 1 ）。 しか し，種間 で

は前翅長 に 顕 著 な 差 が な い の に もか か わ らず，舌 の 長

さ で は 顕 著 な 差 が あ る．舌 の 長 さ と前翅 長の 関係を，

オ オ マ ル ハ ナ バ チ の コ ロ ニ ー内で み た の が 図 2 で あ る．

女王 は 働き蜂 に 比 べ て，舌長と前翅長ともに長い が ， そ

の 変異 は小さい ．働き蜂 の うち内役蜂 は 外役蜂 よ りも小

型の もの が多い ，ま た ， 外役蜂 の うち蜜をあつ め て い た

蜂 （花粉を持 た ず に 帰巣 した 蜂） と花粉をあっ め て い た

蜂 の 間 に は，サ イ ズ の 有 意 な 差 は み られ な か っ た．働き

蜂が これ だ け の サ イ ズ の 変異を しめ す の は ，
コ ロ ニ ー

全

体と して 利用 で き る花 の 種類 を 増 や す うえ で 役 だ っ て い

る と思 わ れ る．

　Inouye （1977） は，餌獲得 と関連 した 器官 の 形態差 に

つ い て の Hatchinson （1959） の 予測どお り，い くっ か

の 地域 の マ ル ハ ナ バ チ群集 に お い て 舌 の 長 さが 約 1．3倍

の 差 を も っ て 各種間 で 異 な っ て い る こ と を報告 し た．こ
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図 1，本州産 の 代表的 な マ ル ハ ナ バ チ 5種 の 中舌長と前翔長の 関係．

　　　 黒 印 は 女 王 ，白ぬ き は 働 き 峰 を 示 す．

れ は，ち ょ うどそ の こ ろ 行われ て い た 種間競争 の 存在と

そ の 検出法に つ い て の 議論とあ い ま っ て ，さ まざま な議

論をよん だ．北米 や北欧 で 報告 され た デー
タ と 日本 の もの

を 比較 して み る と，舌 の 長さは ， よ く類似 した 汎 群集的形

質置換を示 して い るよ うに み え る．本州 の 低山帯 に よ くみ

られ る トラマ ル ハ ナバ チ，ミヤ マ マ ル ハ ナバ チ ，
コ マ ル ハ ナ

バ チ，オ オ マ ル ハ ナバ チ の 4種 は，女モで も働 き峰 で も平

均 の 舌 の 長 さ で は Inouye （1977）の 報告 と近 い 類似限界

（limiting　 simitarity ）を 持 っ た 形質置換様式 を 示 して

い た （図 3）．本州中部の 山地 で は こ れ に 日 本最長 の 舌 を

もつ ナ ガマ ル ハ ナ バ チ が 加わ り，そ の 舌 も トラ マ ル ハ ナ バ

チ よ り 1．3倍 ほ ど長 い ．しか し場所に よ っ て はか な り様

相 の 異 な る マ ル ハ ナ バ チ 群集 もみ ら れ る．一
方，北海道

東部 の 原生花園で は ，
マ ル ハ ナ バ チ の種類数が多 く， こ

の 関係 は か な り 乱れ て い る よ うに み え る （図 4 ）．こ れは

花 の 量 の 豊富 さが マ ル ハ ナ バ チ の 種間競争 を緩和 して い

る た め な の か，そ れ と もマ ル ハ ナ バ チ 各種が 舌 の長さ以

外 の 形 質 や 行動 に お い て す み わけて い る た め な の か ，興

味 あ る 問題 で あ る．本州 中部 と 比較 して 興味深い の は，

ナ ガ マ ル ハ ナ バ チ と同 じ亜属 の 代替種 で あ る エ ゾ マ ル ハ

ナ バ チ の 舌 はや や 短 くて トラ マ ル ハ ナ バ チ に 近 い こ とで

あ る．

　舌の長さ の 違 い は 確か に 蜜源 の 深さの 異 な る 花で の 採

餌効率の 違 い と な っ て 現 わ れ る （Harder ，1981＞．舌の

長さの 種間差は，実際 に 集中利用の 過程 の 中で 花 へ の 選

択 性 の 変異 に つ な が り （Heinrich，1979），花資源を め

ぐる競争 の 軽減 として 働 い て い る可能性 は高 い ．しか し，

舌 の 長 さの 同 じマ ル ハ ナ バ チ が 共存する こ と は，ス カ ン

ジナ ビ ア な ど北地 の 草原 で も観察 さ れ て お り，そ の 共 存

の 機構 に つ い て 二 つ の 視点 が あ る．｛1洪 存は植物 の 存在

様式の 空間的時間的な異質性 に よ っ て もた ら さ れ て い る

（Ranta ＆ Vepsalainen ，1981）．｛2）マ ル ハ ナ バ チ は優
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図 2． 山形県温海 で 採集 された （1984年 7 月28日） オ オ マ ル ハ ナ バ チ （Bombus 　hypocryta ）

　　　 の コ ロ ニ ーの 中舌長 と前翅長 の 関 係　　　単位 は mm ．　O ：外役 峰，● ：内役 峰

ヒ ス トグ ラム は 前翅長 の 変異 を示 す．上 段 ： 外役峰 ，下 段 ： 内役 峰．前 翹長 16mm 以上 の 個 体は 新女 王．
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図 3．本州中部の 代表的なマ ル ハ ナ バ チ の 中舌長の 比較

　　　 ● は 女 土 ，○ は 働 き蜂 の 平 均 で あ り，標 準偏 差 を 横棒 で 示 した 。
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先種 と 稀 な種 が あ り，優 占種 同志 の 間 に は は っ き り した

ニ
ッ チ ェ の 使 い 分けが 見 られ，稀な種 で は 種間関係 が希

薄 で あ る （Hanski ，1982）．今後 は 蜜 と い う資源だ け で

な く， 花粉や 営巣場所 な ど 他 の 資源の 研究 に も焦点は向

け られ て い くだ ろう．

マ ル ハ ナ バ チ群集 と フ ロ ラ との 関係

　蜜で 送粉者を誘因す る花 に お い て 蜜源が深 くな る 進化

は ， そ の 初期 に は 蜜 の 乾燥 を防 ぐため で あ っ たかもしれな

い ．しか し，そ の 主要因 は ハ ナ ァ ブ や ハ エ な どの よ う な

盗蜜者 （資源利用か らみ る と寄生者） の 排除 と，マ ル ハ

ナ バ チ の よ うな忠実な送粉者との 共進化で あ る と考え ら

れ る．蜜 源 が 深 く な る 進化 は ，
ハ チ ド リ， シ タ バ チ ，ス

ズ メ ガ ， ヤ ガなどとの 共進化 として も起 こ っ た．系統群

ご とに 花 の 原 型 が 異 な る こ と に よ っ て，さ ま ざ ま な 形 で

蜜源 が 深 くな る変化 が み られ る．長 い 花筒，長い 距，喉

状花 ， こ れ らの 形態 の 多 くは，マ ル ハ ナ バ チ などの 長舌

の 送粉者 との 関連 の 中で は じ め て 理 解 で き る．日本の フ

ロ ラの 中 に も，特 に 草原 や 湿地，林縁 に，蜜源の 深い 花

が 多 くみ られ ，こ れ らの花が マ ル ハ ナ バ チ に 送粉を た よ

っ て 進化 して き た こ とを 示唆す る もの で あ る．新大陸 で

は，マ ル ハ ナ バ チ に 加え て，ハ チ ド リや シ タバ チ との 全

く異 な る共進化が進行 した ，

　 日 本の 各地 の フ ロ ラの 成立 と マ ル ハ ナ バ チ群集と の 関

係を知 るた め に ，図 5 に 示 した 日 本の 38箇所 の 生態系 の

マ ル ハ ナ バ チ 群集 と，そ れが利用 して い る 蜜源 の 深 い フ

ロ ラ を 調 査 お よ び文 献 に よ っ て 整 理 した ．こ れ を 構 成 種

の 有無を示す変数 （1か 0 を と る） に よ っ て 数量化 し ，

場所 ご との 差を検 出すべ く主成分分析 に か け た．まず，

表 2 に 示 した マ ル ハ ナ バ チ の 種構成の デ
ー

タ を主成分分

析 した 結果を図 6 に 示 した．第
一

主成分は，北海道 と本

州以 南 の マ ル ハ ナ バ チ 群集 の 差 を 顕在化させ る種構成 の

変数，第二 主成分は多様性 （種数） の 変数で あ っ た ．北

海道 と本州以南 で マ ル ハ ナ バ チ 群集が 大き く異 な る こ と

が わ か る．また こ の 図 に お い て ，本州 以南の 領域 の 左上

の 点 は本州 中部 山岳地域 で あ り， 北海道の 領域 の 右 上 は

道東の 原生花園で あ る．こ れ ら二 つ の 多様性 の 高い マ ル

ハ ナ バ チ 群集 の 問 の 相 違 が 特 に 顕 著で あ る こ とは 興味深

い ．次 に ， 蜜源の 深 い 植物 32属 （双子葉26，単子葉 6）

を 選 び （表 3 ），そ の 種構成を先 の 38箇所 に お い て 比較し，

同様 に 主成分分析を行な っ た．蜜源 の 深 さ は，マ ル ハ ナ

バ チ の 吸蜜姿勢を想定 し， 約 10mm 以 上 の もの を選び，

ま た 明 らか に マ ル ハ ナ バ チ 以外 の 長 舌の 訪花昆 虫 （ス ズ

メ ガ や ヤ ガ な ど） に よ っ て 訪花 を 受 け る もの を 除 外 した ．

また ，同属内の 種間 で 蜜源 の 深 さに 変異があ る もの は，

と くに 深 い もの だ け （10mm 以 上 ） に 限 っ て デ
ー

タ に

加えた．図 7 がそ の 結果 で ある．第
一

主成分は 蜜源 の 深

い 花 の 多様性 （種数） の 変数，第 二 主成分は，北海道 と

本州以 南の フ ロ ラの 差を顕在化 さ せ る変数で あ っ た ．蜜
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図 5．被 子植物 フ 凵 ラ と マ ル ハ ナ バ チ 群集 の 比 較 を 行 な っ た 調査地の 地図
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表 2 　 マ ル ハ ナ バ チ 15種 の 舌長 と 各地 の 群集構 成

種類 BI　 BHBFPBPAP 耳 THTSTDTPDDDUMYMCFN

舌長 SSSSSSSSSSSSSSSSLLLLI ．、SS

北 海道 全域

　　　 ノ サ ッ プ 岬

　　　標津半島

　 　 　 羅 臼

　　　霧多布

　　　釧路 湿 原

　　　利尻 島

　　　焼尻 島

　　　北雨竜

　　　北海道大学構内

　　　大平 山

本州 全域

　　　青森県十和田湖

　　　山形県温海

　　　岩手県早池峰山
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マ ル ハ ナ バ チの 種構成 は Sakagami ＆ Ishikawa （1969），Sakagami （1975 ），Matsuura 　et 　al．（1974），坂 上 ・福岡

（1972），山内 ら （1974 ） に 追加 して 作成 した．舌長 は 女 王 の 中舌 長 で 以 下 の よ うに 分 類 した ．LL ，14mm 以一ヒ ； L ，

12− 14mrn ；S，9 − 12mm ；SS，9mm 以 下 ．
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表 3　図 7の 解析 に 用 い た 蜜源 の 深 い 植物

一 …壟麒 1壁一一一．一．． ．一」钁 一一．．一．．．．
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属 内 で 種間 に 蜜源 の 深 さ に 変 異 が あ る属 ．こ れ ら に つ い て は蜜

　源 が 特 に 深 い 種だ けを解 析 に 用 い た．

源 の 深 い フ ロ ラ で み て も，マ ル ハ ナ バ チ群集 が そ うで あ

っ た よ う に ，北海道 と本州以南で顕著な相違が認 め られ

た．ま た ， 本州 以南だ けを み て み る と，マ ル ハ ナ バ チ 群

集 の 多様性 の 高 い 本州中部山岳地域 で フ ロ ラ の 多様性が

高 く，マ ル ハ ナ バ チ 群集の 多様性 の 低 い 照葉樹林帯で フ

ロ ラ の 多様性 も低か っ た．北海道 の マ ル ハ ナ バ チ 群集 は．

全体的に 本州中部山岳地域 に 匹 敵す る ほ ど多様 で あ っ た

が ，フ ロ ラは 本州中部山岳地域 と比較す る と多様性 は低

か っ た ，こ の こ とは，単調で はあ るが 花が 量的に 多い 北

海道 の 原生花園 で マ ル ハ ナ バ チ の 種数が多い こ とを想 起

させ，マ ル ハ ナ バ チ 群集 の 多 様 性 は，蜜 源 の 深い フ ロ ラ

の 多様性だけで な く ， 蜜源植物 の 量 とも密接な 関連が あ

る こ とを 示 唆 して い る．ま た，日本で 最長の 舌長を もつ

種 （ナ ガ マ ル ハ ナ バ チ ）が 北海道 に は み られず本州中部

山岳地域の み に 出現 した こ と は，後者に おけ る蜜源の 深

い フ ロ ラ の 高 い 多様性 と 関係 が あ るか も しれ な い ．こ の

よ うに，不十分な が らも ， フ ロ ラ と マ ル ハ ナ バ チ 群集 の

間に 強い 関連があ る事を うか が い 知 る こ とが で きた ．

マ ル ハ ナ バ チ群集と フ ロ ラ の 共進化

　マ ル ハ ナ バ チ の 採餌行動の 研究 も，こ の 群集 レ ベ ル で

の 共進化系 の 理解を深 め た．マ ル ハ ナバ チ は 個体 ご とに，

蜜採集効率を高め，維持す べ く餌 の 選択 を して ゆ くの で，

あ る花は 同時に 開花 して い る他の 花と送粉者をめ ぐ る 競

争関係 に あ る と考え られ る （Rathcke ，1983）．ま た ，

偲体の 探索イ メ
ージ は あ る期間記憶され持続す る の で ，

似た別種の 花が時期をず らして 咲 い た り， ま た 似 て い る

が 稀な花が同時に 咲 い た りす る こ とは，送粉者を獲得す

る 上 で 得 策 か も しれ な い （助長 効 果，Rathcke ，1983）．

した が っ て ，あ る種の花は他に ど の種の 花が どの ぐら い

開花して い るか に よ っ て 全 く異 な っ た訪花を受けう る わ

け で あ る．ま た，マ ル ハ ナ バ チ の 各種 は 舌 の 長 さが 異 な

る こ と に よ っ て ， 蜜源の 深 さ に対 して潜在的な得手不得

手が あ る ．した が っ て ，マ ル ハ ナ バ チ 群集の 種構 成 の 違

い も，花 の 被訪花頻度 と さ らに は 受粉効率の 変化 と な っ

て 蜜源の深さへ の 選択圧 とな る で あろ う．

　 こ の よ う に，マ ル ハ ナ バ チ が 支 配 す る 共進 化系 に お い

て は ， あ る種 の 植物は フ ロ ラの 中で マ ル ハ ナ バ チ群集と

共進 化 を 遂 げて い る と考 え られ る．こ の よ う な共 進 化系

は 種 分化 に 対 して よ い 助 言 を 与 え る で あ ろ うか ．た とえ

ば ，
ス イ カ ズ ラ 属　Lonicera は 北半球の 温帯 で 広 く適 応

放散 し た 低木 （
一

部 が 蔓性） で あ り，お そ ら く マ ル ハ ナ

バ チ と共進化 した 分類群 で あ る ．日 本産 20種 は，花筒 の

長さ で 大 き な 変 異 が あ る （表 4）．マ ル ハ ナバ チ が 分布 し

な い 照 葉樹林の 林縁 に 蔓性 と な っ て 分布 を 広 げ た 3 種

（ス イ カ ズ ラ ，キ ダ チ ニ ン ドウ，ハ マ ニ ン ドウ） は，花

筒 が と くに 長 くな り ス ズメ ガ の 訪花 を 受 け て い る．ま た，

ア メ リ カの Lonicera に は，赤 く細長 い 花筒を もち ハ チ

ド リの 訪花を うけ る種 が あ る ．こ の よ う に，マ ル ハ ナ バ

チ ，ス ズ メ ガ，ハ チ ド リと ， 送粉者の タ イ プ が 大き く変

化す る こ とに よ る 植物 の 変化は 比較的明瞭 に とらえ る こ

と が 可能で あ る．しか し 日本産 Lonicera の 他 の 17種 の

有効 な 送粉者 は お そ ら く マ ル ハ ナ バ チ で あ る．た とえ ば
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表 4　日本産 ス イ カ ズ ラ属（Lonicerα ）の 植物の 花 の 色 花筒の 長さ，相称性，開花時期及び訪花昆虫 の 比較

種 花色　花筒 の 長さ 相称性　 開花時期　 　訪花昆虫

ス イ カ ズ ラ

キ ダチ ニ ン ドウ

ハ マ ニ ン ド ウ

ハ ナ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

キ ン ギ ン ボ ク

イ ボ タ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

ネ ム ロ ブシ ダマ

ケ ヨ ノ ミ

ウ グ イ ス カ グ ラ

ヤ ブ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

オ オ バ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

ハ ヤ ザ キ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

ウ ス バ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

オ ニ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

エ ゾ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

コ ウ グ イ ス カ グ ラ

チ シ マ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

ベ ニ バ ナ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

ヤ マ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

オ オ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

ツ シ マ ヒ ョ ウ タ ン ボ ク

ゐ．ノαponicum 白

ム．hypoglα uca 白

L ．affinis 　　　 　　 白

L ．m α α hii 白

ム rnorro ω ii 白

ム．demissa 黄

L ，chrys αntha 　 　 淡黄

ム ，caerule α 　　 　　 淡黄

ム 9 厂α cilipes 　 　 淡紅

L ．lin（ierifotiα 　　　 黒紫

ム stro ρhiophor α 　 淡黄

ム．ρrae1Zorens 　　　 淡黄

ム，cenasin α　　　　　　　．淡黄

L ．vidatii 　　　　　　 白

L ．alpigen α 赤

ム．r α mosissim α 　 淡黄

L ．chamisoi 　 　 　 濃紅

ム 耽 α ximowic2ii 紅

ム．mochidz α kiana　　　白

ム tschonoshii 自

L ．hα r α e 白

27− 42rnm左右

45− 55　 左 右

4D．．．47　 左 右

15− 20　 左 右

15｝17　 放射

10− 11　 左右

10−．11　 左右

10 ．11　 放射

11− 15　 放 射

8 − 9　　放射

22− 24　 放射

12．．13　　放射

10− 11　 放射

13− 14　 左右

13−．14　 左右

13−− 19　 放射

g − 14　 左右

g − 10　 左右
9 − 10　 左右

13− 17　 左右

g − 10　 放射
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HM ，　 DD

HMHM

AAPP

PA ，　 BH ，　 DD

PB

PAMC

，　BH ，　PB ，　PA （W ）

BH

DD

HM ： ス ズ メ ガ 類．他 は マ ル ハナ バ チ 属 （表 1 参照 ）．

早春に 咲 くウ グ イ ス カ グ ラ は花筒が 長 く， 舌 の 長 い ト ラ

マ ル ハ ナ バ チ の 女王 に 訪花 さ れ るが ，そ れ以外 に オ オ マ

ル ハ ナ バ チ や コ マ ル ノ1・ ナ バ チ の 女王 に も訪花を受 け る ，

また ， こ れ らの マ ル ハ ナ バ チ は 蜜源 の 深さの 異な っ た花

（例 え ば キ ブ シ や エ ン レ イ ソ ウ ）に も訪れ るの で あ る．共進

化 の パ ー
トナ

ーが は た して 現在 の 関係 の パ ー
ト ナ

ー
で あ

るか，とい う進化 の ア ナ ク ロ ニ ズ ム の 問題 はつ い て ま わ る

し（Janzen ＆ Martln ，1982），今 み て きたように 花 と送

粉者は 1 対 1 の ペ ア で 共進化 して き た わけで は な い の で，

そ の 種分化を送粉者 の 立場か ら正確 に 辿 る こ とは非常に

困 難 で あ る．しか し，現 在 の 送粉者 と そ の 訪花頻度を そ

れ ぞ れ の フ ロ ラ の 中 で 調査す る こ とは，送粉者を い か に

獲得す る か とい う選択圧 が 被 子 植物 の 種 分 化 に ど う 働 い

て い た の か を 知 る た め の 手掛り に な る ，さ ま ざ ま な フ ロ

ラ に お い て ， フ ロ ラ を構成す る 植物 の 開花様式 （開花時

期，密度 と 分布様式，蜜源 の 深 さ，蜜 の 出 しか た，花 粉

の 出 しか た ） と マ ル ハ ナ バ チ の 訪花様式 （ど の 種の どん

な カ ス トが，どの 花 に どれ ぐら い 集中的 に 訪花す る か ）

を 比 較 す る こ とに よ っ て ，両者 の 選択 の 方向を評価 で き

るか もしれな い ．また適切な除去実験 や 移植実験 な ど に

よ っ て，花資源をめ ぐ る送粉者同志 の ，あ る い は 送粉者

をめ ぐる花同志 の 種間関係 も明 らか に さ れて ゆ くか も し

れな い ．

　花と送粉昆虫をめ ぐる 系 に つ い て は ，蜜 の 空間的時間

的存在様式と送粉昆虫 に よ る そ の 利用様式を調査す る事

に よ っ て そ の 生態学的な理 解が深ま っ た とい え る ．こ の

系を進化的に と らえ よ う とす る 時 ，
こ れ らの 生態学的視

点の 延長線上 に 二 つ の 可能性 が 浮 か びあ が っ て くる．第

一
は，マ ル ハ ナ バ チ の 女王の 舌 の 長さや 植物 の 花筒 や 距

の 長さとい っ た送粉と密接 な関連の あ る 形質 の 遺伝率や

遺伝分散構造を知 る こ とで あ る．第二 に ，世界各地 で 蓄

積 さ れ て い る フ ロ ラ と送粉 生 物 の フ ァ ウ ナ に つ い て の 膨

大 な デ
ー

タ を ， より広 い 視点 に 立 っ て 統合す る事 で あ る．

共進化の 領域 は，霧 の 立ち込 め る 原 生 花 園 に マ ル ハ ナ バ

チ の 羽音だけ が 聞え る初原 の 状態 の ご と くで あるが ， 問

題の 所在 は どうに か っ か め た よ うで あ る．

　 こ の 文章を ま と め る に あた って ， 数多 くの 助言 と刺激

を与え て 戴 い た井 ヒ民 二氏と堀 田 満氏，マ ル ハ ナ バ チ に

つ い て 深 く魅力的 な 御教示を戴 い た 坂上昭
．一一
氏，伊藤誠

夫氏 に ，深 く御礼申 しあげ ま す．
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