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摘　　要
　温暖化によって，高山植物は将来的に消失の危機にさらされるだろうといわれてい
る。一方，高山植物だけでなく，その下方に位置する山岳植物も「高地型」と「低地
型」に分化し，それぞれが独自の遺伝的固有性をもつ「保全すべき単位」である可能
性がある。そこで筆者らは，高地型と低地型の間で遺伝的分化があるか，また高地型
と低地型の生殖隔離に関与する花形質が生態的に分化しているかどうかについて，3
種の草本植物を対象に検討した。本稿では，これらの個別研究の成果をまとめて紹介
する。サラシナショウマは，遺伝的にも生態的にも標高間で 3 つの送粉型に分化して
いることが明らかになった。ヤマホタルブクロおよびウツボグサでは，標高が上がる
につれて花サイズがおおむね小型化していたが，この小型化は標高そのものに影響さ
れたものではなく，分布する送粉マルハナバチ類のサイズに適応した生態的分化の結
果であることがわかった。これらの結果から，温暖化にあたって保全すべきなのは，
これまでひとくくりにされていた山岳植物「種」とは限らず，より細かく分化した「生
態型」である可能性が示唆された。
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1．はじめに

　温暖化によって，高山植物は将来的に消失の危機
にさらされるだろうといわれている。具体的には，
植物分布が上方移動することによって頂上付近の高
山植生が行き場をなくし，消滅してしまうことが想
定されている 1）。地史的な歴史を経て形成されてき
た高山植物群集を失うこと自体，憂慮すべきことで
あり，このような観点から温暖化に対して警鐘をな
らすことはきわめて重要である。一方，高山植物だ
けでなく，その下方に位置する山地性の植物（以
下，山岳植物と総称）も「高地型」と「低地型」に
分化し，それぞれが独自の遺伝的固有性をもつ「保
全すべき単位」である可能性がある。

　日本の高山植物には北方の周北極地域との共通種
が多く，また日本のみに固有に分布する高山植物種
の中にも北方由来のもの（北方に近縁種がいるもの）
が多い。一方，このような北方起源種以外に，大陸
に近縁種がおらず，日本や極東の低地にのみ近縁種
が存在する「低山要素」の高山植物種がかなりあ
る。これらは，低地性の植物種から分化した可能性
がある。このような低山由来と考えられる高山植物
は日本産高山植物の 10％以上を占め，そのほとん
どが日本固有種である 2）。
　これと関連して，山地帯から亜高山帯にかけて広
く分布する山岳植物の中には，種内に低地集団と形
態の異なる「高地型」が区別されているものがかな
りある。これらの中には上記の「低山由来の高山植
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物」のように低地型から高地型が分化したものもあ
るだろうし，北方由来の植物が標高間分化したもの
もあるだろう。いずれにしても，このような「高地
型」と「低地型」の間の遺伝的および生態的な分化
を具体的に明らかにすることは，山岳地域の生物多
様性の評価・保全上，きわめて重要である。
　そこで筆者らは，高地型と低地型の間で遺伝的分
化があるか，また高地型と低地型の生殖隔離に関与
する花形質が生態的に分化しているかどうかについ
て，山地帯から亜高山帯にかけて広く分布する 3 種
の草本植物を対象に検討した。本稿では，これらの
個別研究の成果をまとめて紹介する。重要な結果と
して，① 1 種と認識されていた植物が標高によって
遺伝的に分化していた例（サラシナショウマ），およ
び②標高によって異なる送粉者からの選択圧を受け
ることによって植物の花形質が局所適応していた例

（ヤマホタルブクロとウツボグサ）を見いだした。
　山岳植物における「保全すべき単位」の実態解明
という課題は，ガラパゴス諸島や小笠原諸島など大
洋島での生物保全の問題と類似性がある。たとえば
小笠原諸島に分布する生物の中でも，小笠原固有で
日本本土には分布していない種もあれば，本土と共
通の種もある。それらを区別し，その由来と，諸島
内での遺伝的分化の実態を明らかにすることは，保
全事業の前提をなす基本的な研究項目である 3），4）。
大洋島と同じように，山岳地域はいわば「天空の島

（sky island）」であり，そこにしか生育しない山岳
植物について「保全すべき単位」を確定し，固有性
を明らかにすることは，山岳生態系の保全を考える
上で避けて通ることができない。

2．遺伝的分化の例：サラシナショウマにおける
標高傾度に沿った送粉型の分化

　ここでは，1 種と認識されていた植物が標高によ
って遺伝的に分化していた例について述べる。サラ
シナショウマ（Cimicifuga simplex，キンポウゲ科）に
は異なる送粉生態をもつ 3 つの送粉型が存在するこ
とが知られていた 5）。Pellmyr5）の栃木県での調査に
よれば，送粉型 1 は高標高に分布し，明るい林内に
生育する高茎タイプで，9 月に開花しマルハナバチ
類に送粉される。送粉型 2 は中標高以下に分布し，
やはり 9 月に開花し甘い芳香を放つことでチョウ類
を送粉者としている（図 1）。花に香りがあることに
よって他の送粉型と区別できる。そして送粉型 3 は
中・低標高の林床に生育する低茎タイプで，他のタ
イプの開花が終わる 10 月頃に遅れて咲き始め，マ
ルハナバチ類を送粉者としている。
　一方，Yamajiら6）は核DNAのITS（internal transcribed 
spacers）領域の 3 サイトの変異から日本のサラシナ
ショウマが 7 つのタイプに分けられることを示し
た。しかし Pellmyr5）の送粉型と Yamaji ら 6）の遺伝

子型の対応関係は明らかではなかった。3 つの送粉
型がそれぞれ異なる標高にほぼ異所的に分布してい
ること，および生態的な性質が大きく異なることか
ら，3 つの送粉型は遺伝的にも分化していることが
強く示唆される。
　そこで筆者らは，長野県の美ヶ原山系と北アルプ
ス山系の標高 860 m から 2,330 m の 16 地点におい
て，各送粉型の分布，核 DNA の ITS 領域の遺伝子
型，および形態形質を調べた 7）。まず，3 つの送粉
型の標高分布は，基本的には標高傾度に沿って側所
的または異所的だが，美ヶ原山系では複数の送粉型
が同所的に分布する地点があることが明らかになっ
た（図 2）。同所的に混生している場合でも各送粉型
の特徴が維持されていたことから，各送粉型の間に
は何らかの隔離機構があると考えられた。
　次に，核 DNA の ITS 領域の遺伝子型を特定し，
それらが Yamaji ら 6）で見いだされた 7 タイプの遺
伝子型とどう対応するかを調べた。その結果，3 つ
の送粉型は 7 タイプ中の 3 タイプの遺伝子型にそれ
ぞれ 1 対 1 で対応しており，それぞれが遺伝的に分
化していることが明らかになった（残りの 4 タイプ
の遺伝子型は今回検出されなかったので送粉型との
対応関係は不明である）。さらに，送粉型が遺伝的
に分化していることに対応して，形態形質のうち小

図 1　サラシナショウマの送粉型 2 に訪花する
ヒョウモンチョウ類．

図 2　サラシナショウマの 3 つの送粉型の標高分布．
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葉周縁の毛の密度が送粉型 1・3 と送粉型 2 を区別
する形質であることも判明した 7）。
　以上の結果から，これまで 1 種として扱われてき
たサラシナショウマは，生態的にも遺伝的にも異な
る少なくとも 3 つの生態型に分けられることにな
る。温暖化による山岳植物への影響を評価する際，
サラシナショウマのような分化を遂げている種に関
しては，きめ細かい保全単位の検討が必要である。

3．生態的分化の例：花サイズと送粉者サイズの
標高間変異

　標高傾度に沿って植物が局所適応し生理生態的に
分 化 し て い る こ と は， ロ ッ キ ー 山 脈 に お け る
Clausen らの研究 8）を嚆

こ う し

矢として多くの例が知られ
ている。しかし，そこで扱われてきた形質の分化は
気候傾度に沿った分化の例が多く 9）－ 11），花形質の
分化，とりわけ生物間相互作用のからんだ生態的分
化についての研究は限られている 12）－ 16）。花形質の
分化は生殖隔離を通して遺伝的分化に直接つながる
ため，標高間の植物の分化を考える上で重要であ
る。
　マルハナバチ類は日本の亜高山帯における重要な
送粉者であり，標高によってその種組成が変化する
ことが知られている 17）。特に中部山岳地域の標高
1,700 m 以上では最小型のマルハナバチ種であるヒ
メマルハナバチ（Bombus beaticola）が優占している
ため 17），これに適応してマルハナバチ類に送粉され
る植物種の花サイズが小型化していることが予測さ
れる。そこで筆者らは，標高傾度に沿って花サイズ
がどのように変化するかを，幅広い標高帯に分布す
るヤマホタルブクロとウツボグサの 2 種の植物につ
いて調べた。
3.1　ヤマホタルブクロの例
　 ヤ マ ホ タ ル ブ ク ロ（Campanula punctata var. 
hondoensis，キキョウ科）は中部地方を中心に，海
岸線付近の低地から標高 2,000 m を超える亜高山帯
まで幅広い標高帯に分布する日本固有亜種である。
筆者らは中部山岳の 3 山域（乗鞍岳，美ヶ原，八ヶ
岳）の標高 744 m から 2,269 m の 12 地点において，
主要な送粉者であるマルハナバチ類の種構成，ハチ
のサイズ，そして花のサイズを調べた（Nagano ら，
投稿中）。
　ハチサイズと花サイズのうち最も送粉効率に影響
していたのは口器長と花柱長であった（図 3）。花柱
長がなぜ送粉効率に影響するかを理解するには，ヤ
マホタルブクロの送受粉様式を知る必要がある。本
種は雄性先熟であり，まずつぼみの段階で，花柱を
とりかこんだおしべ（葯）から花粉が花柱表面の毛へ
受け渡される（おしべはすぐ萎んでしまう）。したが
って，開花直後の雄性期には，花柱が雄性繁殖器官
として機能し，花柱上の花粉が訪花したハチに付着

して持ち出されることになる。その後，花柱の先端
が裂開し柱頭が露出することで雌性期が始まる。
　以上のことから，雄性期にマルハナバチに多くの
花粉を持ち出してもらうためには，ちょうど花柱の
中ほど（花粉がついている部分）にハチの胸部背面が
接触する必要がある。実際にハチが運び出す花粉数
を調べたところ，花とハチのサイズが適合している
ほど（花柱長とハチの口器長のサイズマッチングが
良いほど），ハチの一回訪花における花粉持ち去り
数（雄性適応度の指標）が多くなることがわかった。
このことは，例えば大型のマルハナバチ種が多く分
布する場所（標高）では，大型の花サイズが有利とな
ることを示している。
　そこで実際に，花サイズとハチサイズが地理的に
対応しているかどうかを調べた。まず各地点のヤマ
ホタルブクロに訪花したマルハナバチの種構成を調
べ（図 4 上），この情報とマルハナバチの種ごとの平
均口器長をもとに，地点ごとの（ハチ群集としての）
平均口器長を算出した（図 4 中）。さらに各地点の花
サイズ（花柱長）を調べた（図 4 下）。
　まず，高標高域ほど小型のヒメマルハナバチが優
占しているため，ハチ群集としての平均口器長は高
標高ほど短くなる傾向があった（図 4 上，中）。一
方，ヤマホタルブクロの花柱長もおおむね高標高ほ
ど短くなっていた（図 4 下）。ただし，ハチサイズと

図 3　ヤマホタルブクロに訪花するヒメマルハナバチ．
図の雄性期には花柱の中ほどに花粉がついており，それがハチの
胸部背面に付着し送粉される．この後，花柱の先端が裂開し柱頭
が露出することで雌性期が始まる．
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花サイズは単純に標高に沿って小型化しているわけ
ではなく，同じ標高域でも最大型種であるナガマル
ハナバチ（Bombus consobrinus）が優占している地点

（図 4，実線囲み）ではヤマホタルブクロの花サイズ
が大型化するなど，ハチサイズと花サイズの間に対
応した変化が見られた（ただし図中の破線囲みの地
点ではサイズは対応していなかった）。各地点の花
サイズが何に影響されているかを確かめるため，一
般化線形混合モデルで評価したところ，花柱長はハ

チサイズとのみ相関し（P ＜ 0.05），標高（無機環境
全般の指標，P ＝ 0.40）や株当たり花数（土壌肥沃度
などの指標，P ＝ 0.38）との相関は認められなかった。
3.2　ウツボグサの例
　ウツボグサ（Prunella vulgaris，シソ科）は北半球
の温帯に広く分布し，山野の日当たりの良い草地に
生える多年草で，6 ～ 8 月に紫色の雄性先熟の唇形
花を咲かせる（図 5）。筆者らは乗鞍岳の標高 1,150
～ 2,050 m の 7 地点において，ヤマホタルブクロと
同様，主要な送粉者であるマルハナバチ類の種構
成，ハチサイズ，および花サイズの調査を行った

（Kuriya ら，未発表）。
　ウツボグサの葯や柱頭は筒状花の上端部に位置し
ており，マルハナバチが訪花した際，口吻長と花筒
長がほぼ一致した場合，ハチの頭部に葯や柱頭が接
触する（図 5 上）。一方，より小型のハチが訪花した
場合はハチが花筒の中へ潜り込むため，葯や柱頭は
ハチの胸部背面に接触する。いずれにしても送粉は
正常に行われるので，ヤマホタルブクロの場合ほど
ハチと花のサイズマッチングが重要ではないと予測
された。しかし，実際に調べてみると，ハチが 1 回
の訪花で運び出す花粉数（植物の雄性適応度の指
標），そして柱頭に付着した花粉数（雌性適応度の指
標）はいずれもサイズマッチングの影響を受けてい
た（P ＜ 0.001，一般化線形モデル）。植物にとって
最大の適応度が得られたのは，口吻長が花筒長より
も若干短く，ちょうどハチの胸部に花粉が付着する
場合であった。

図 4　ヤマホタルブクロにおける地点別の訪花マルハナ
バチの種構成，平均口器長，およびヤマホタル
ブクロの花柱長．

最大型種であるナガマルハナバチが優占していた地点を実線で，
花サイズとハチサイズに対応が認められなかった地点を破線で，
それぞれ囲んである．調査は 2010 年および 2011 年に行った．
一部の地点については 2 年分のデータを並列表記している．

図 5　ウツボグサの花と訪花するトラマルハナバチ．
葯や柱頭は筒状花の上端部に位置している．
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　次に，標高傾度に沿って各地点の訪花マルハナバ
チの種構成（図 6 上），地点ごとの（ハチ群集として
の）平均口吻長（図 6 中），花サイズ（花筒長，図 6
下）を調べた。まず，ハチの種構成は，高標高に小
型のヒメマルハナバチが，低標高にトラマルハナバ
チ（Bombus diversus）やウスリーマルハナバチ（Bombus 
ussurensis）などの中～大型のハチがそれぞれ多く訪
花するという，ヤマホタルブクロの場合と似たパタ
ーンを示した（図 6 上）。特定の標高地点で最大型種
のナガマルハナバチが特異的に多く見られた点も，
ヤマホタルブクロの場合と類似していた。さらに，

ハチ群集としての平均口吻長が標高とともに短くな
る傾向もヤマホタルブクロの場合と同様であった

（図 6 中）。
　ウツボグサの花筒長は，低標高よりも高標高で小
型化する傾向がみられた（図 6 下）。しかしこれもヤ
マホタルブクロの場合と同様，必ずしも標高傾度に
沿って小型化するのではなく，特に高標高地点間で
は大きな変異が認められた。例えば最大型種である
ナガマルハナバチが優占している地点（図 6，実線
囲み）では花筒長が長くなっていた。一般化線形モ
デルによって，各地点の花筒長が，ハチの平均口吻
長，花序長（土壌肥沃度などの指標），および標高の
どれと相関しているかを調べたところ，花筒長に対
して有意な相関を示したのはハチの平均口吻長のみ
であり（P ＜ 0.001），花序長および標高は有意な相
関を示さなかった（花序長：P ＝ 0.74，標高：P ＝
0.44）。
　以上のような，ヤマホタルブクロとウツボグサに
みられた標高に沿った花サイズの変異パターンはど
のようなプロセスで生じたのだろうか。2 つの可能
性が考えられる。①まず花サイズが地点ごとの標高
や土壌肥沃度などの影響を受けて決まり，その花サ
イズにフィットしたサイズのハチ種が各地点へ選好
訪花している。②地点ごとにまずハチの種構成，ひ
いては平均ハチサイズが異なっており，そのサイズ
に合わせるように花サイズが適応進化した。
　この 2 つの仮定的なプロセスについていくつかの
観点から検討したところ，②の可能性が高いことが
判明した。まず，上述のとおり，ヤマホタルブクロ
とウツボグサの花サイズは，標高などの要因よりも
ハチの口器サイズに対して相関していた。次に，ハ
チの選好訪花については，ヤマホタルブクロで調査
したところ大型のハチ（トラマルハナバチ）が大型の
花，小型のハチ（ヒメマルハナバチ）が小型の花を選
好するといったサイズ選択性は検出されなかった 

（1 つの地点においてそれぞれのハチ種が訪花した
花のサイズに有意な差は認められなかった，P ＝ 0.30，
t-test）。さらに，これも上述のとおり，花とハチの
サイズマッチングが良いほどヤマホタルブクロとウ
ツボグサの適応度は高かった。これらの証拠は，花
サイズが地点ごとのハチサイズに合わせる方向へ適
応進化していることを強く示唆している。
　これらの結果から類推すると，上記 2 種のみなら
ず，他のマルハナバチ媒植物の花サイズも，場所ご
とのマルハナバチ種構成の違いに対して適応してい
る可能性が考えられる。今後はそのような群集レベ
ル（多数種）で同調して起こる適応進化について研究
を進め，山岳植物の分化に送粉者がどのような役割
を果たしているかを明らかにしていく必要があるだ
ろう。図 6　ウツボグサにおける地点別の訪花マルハナバチの

種構成，平均口吻長，およびウツボグサの花筒長．
最大型種であるナガマルハナバチが優占していた地点を実線で 
囲んである．
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4．山岳植物の分化研究の重要性

　以上，幅広い標高域に分布する山岳植物 3 種の分
化について解析をおこなった結果，サラシナショウ
マでは低地型と高地型の間に明確な遺伝的分化がお
こっていることがわかった。また，ヤマホタルブク
ロとウツボグサでは，高地において低地とは異なる
花形質が進化していることが明らかになった。これ
らの結果は，標高傾度に沿って植物種の生殖隔離や
生態的分化が起こっていることを示すものであり，
山岳植物の多様性研究に一つの新しい視点をもたら
す。
　さらに，昆虫との相互作用による花の進化研究に
ついても新たな展望が得られた。マルハナバチ媒植
物とマルハナバチの相互作用については 1970 年代
以降，多くの研究が行われてきたが 18），花形質の種
内の地理的な適応進化を明らかにした研究はほとん
どない 19）。種間の系統進化レベルでは花がマルハナ
バチに適応して進化してきたことが自明であるにも
かかわらず，である。これは，ハチ群集の種数の多
さなどから，植物種内の地理的スケールでの進化解
析が困難であったためと考えられる。しかし，ここ
で紹介したように，中部山岳地域の標高 1,700 m 以
上の高標高域では，マルハナバチ種数が少なく，ま
た場所間のマルハナバチ種類相の変化が大きいこと
から，群集レベルの進化解析が可能である。今後，
より多くの植物種を研究対象とすることで「群集レ
ベルの局所的な花形質進化の地理的モザイク」が検
出されることが期待される。
　環境政策の上では，温暖化と関連して山岳植物の

「保全すべき単位」の見直しが必要であることが，
今回の結果から示唆される。すなわち，温暖化にあ
たって保全すべきなのは，これまでひとくくりにさ
れていた山岳植物「種」とは限らず，より細かく分
化した「生態型」である可能性がある。近年，種レ
ベルより下の遺伝的多様性に対して温暖化が与える
影響に注目が集まってきている 20），21）。しかし概念
的な議論が先行しており，具体的な実証研究はこれ
からである。今回示された種内の生態型は，標高と
いう気候傾度に沿って型が分かれているという点
で，研究対象としての有利性を備えている。とりわ
けサラシナショウマは，形態的にも遺伝的にも生態
型間の分化がはっきりしているため，温暖化への応
答が各生態型の間で異なるという予測 10）を検証する
上でも絶好の研究対象となるだろう。またサラシナ
ショウマにおいては，各生態型を保全すべき単位と
して現場で区別して扱うことも十分可能だろう。
　一方，ヤマホタルブクロやウツボグサでは，生態
型間の区別ははっきりしていない。例えば，高標高
のヒメマルハナバチ媒（小型花）の生態型と，低標高
の大型花の生態型の間では，送粉者の種構成が一部
重なっているし，また花サイズの変異も連続的であ

る。これらのことから，その隔離機構はゆるやか
で，相互に遺伝子流動が起こっていると予測され
る。このような植物の場合，各生態型を形態的・遺
伝的特徴だけから，現場で区別して保全するのは難
しいだろう。しかしここで重要なのは，送粉者から
の強い淘汰圧を受けて植物が標高間で生態的に分化
しうるという点である。例えば高標高のヒメマルハ
ナバチが絶滅した場合を想定すると，それに適応し
ている小型花の生態型も消滅するだろう。すなわ
ち，ここでは生物間のパートナーシップによって生
態型という種内の遺伝的多様性が維持されていたこ
とになる。ヒメマルハナバチは中部山岳地域の高標
高域で送粉者として極めて重要な役割を果たしてお
り 17），それに適応した生態型が複数の植物において
存在するという事実を踏まえてハチの保全を考えて
いく必要があるだろう。
　今後，温暖化に関連した山岳植物の保全に向けて
は，まずここで紹介したような標高上下間での遺
伝・生態分化がどれほど一般的なものかを，他の植
物についても明らかにしていく必要がある。その上
で，それぞれの生態型について，地球環境変動に際
しての分布の変化（上下移動）22），形質の適応進化（例
えば送粉者の入れ替わりに対応した花サイズの進化
など）23），そして形質の可塑的な変化 24）が，どの程
度迅速に行われるかを評価することが重要なポイン
トとなるだろう。
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