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分布北限域西表島のマヤプシキにおける
訪花動物種と訪花時間帯の季節変化

小林綾己*・駒田夏生**・中村幸人*・武生雅明* †

（令和元年 11 月 22 日受付/令和 2 年 3 月 10 日受理）

要約：マングローブ植物のマヤプシキは，夜間に開花するコウモリ媒花であり，熱帯ではオオコウモリ科の果
実・花蜜食性の小型コウモリが花粉媒介者となっている。分布北限域である西表島のマングローブ林には，オ
オコウモリ科のコウモリはほとんど分布せず，ヤエヤマオオコウモリ 1 種のみが分布するが，マヤプシキへ
の訪花は確認されていない。そこで，分布北限域の西表島において，マヤプシキはどのような動物種により
代替的に送粉されているのかを明らかにするため，マヤプシキへ訪花する動物種とその訪花頻度の日・季節
変動を調べた。マヤプシキ 13 個体に訪花する動物を，4 季節にわたり夜間を含むのべ 225 時間 9 分記録した。
　その結果，鳥類，膜翅目，双翅目，鱗翅目，およびカニ類が訪花動物種として観察された。観察時間内の
訪花回数は 764 回を数えたが，ヤエヤマオオコウモリの訪花は確認されなかった。それらのうち鱗翅目のガ
類のみがマヤプシキの開花時間に対応した夜間に訪花したが，送粉よりも盗蜜者的な行動を示した。ガは主
に秋季に訪花した。リュウキュウメジロなどの鳥類とスズメガ科のホウジャクの一種は，葯と柱頭の両方に
接触するとともに次々と花を移動したため，有効な送粉者と考えられた。しかし，花が満開の夜間には訪花
せず，昼間の訪花頻度も小さかった。ニホンミツバチは 4 季節を通じて訪花が観察されたが，体サイズが花
に対して小さく，送粉に関わりなく花粉や蜜のみを選択的に集めることが可能だった。以上のように，分布
北限域の西表島では，マヤプシキに対して効率よく送粉を行う訪花者が少なく，花粉制限が存在する可能性
が示唆された。
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1．　は じ め に
　海洋島などへ長距離散布された植物において，交配相手
やスペシャリストの花粉媒介者が欠如することにより，他
殖による繁殖が困難になることに対する補償として，自家
和合性の獲得による自殖の促進や無性生殖などの一個体で
繁殖を可能とする繁殖様式の進化が促されると考えられて
きた1）。この説は Baker の法則と呼ばれ2），現在では移入
種の定着やメタ個体群の局所の絶滅と移入に関しての繁殖
様式の進化などの説明にも広く応用されている。しかし，
近年 Baker の法則の適用範囲について再検討がなされて
いる。花粉媒介者の欠如は，花形態を変化させるなどすれ
ば代替の媒介者を獲得することが可能なため，必ずしも
Baker の法則には従わないと指摘され，さらなる検討が必
要とされている3）。
　マヤプシキ Sonneratia alba J. Sm. は，熱帯のマングロー
ブ林の海側前面に生育するミソハギ科の木本植物である。
日本の八重山諸島は気候的に熱帯と温帯のちょうど境界に
位置し，多くの熱帯要素の植物の分布北限域となってお
り，マヤプシキも同様である。八重山諸島でのマヤプシキ

では，西表島の個体群が最も大きい。マヤプシキは，短命
な夜咲きの花をつけ花蜜量が多いなどの典型的なコウモリ
媒花の特徴を持つ。マレーシアでは，オオコウモリ科の小
型の花蜜食コウモリが主な花粉媒介者であること4），およ
びガ類も有効な花粉媒介者であったが，コウモリの方がよ
り有効な送粉者であったことが報告されている5）。
　西表島は，マヤプシキの主要な送粉者である花蜜・果実
食のオオコウモリ類にとっても生息北限域であり，熱帯で
マヤプシキの送粉を担っている小型の花蜜食コウモリは
生息せず，ヤエヤマオオコウモリ（Pteropus dasymallus 
Temminck）1 種が生息する。ヤエヤマオオコウモリは主と
してクワ科のイチジク属（Ficus）の果実と葉を食べる6, 7）。
これまで西表島ではマヤプシキへのヤエヤマオオコウモリ
の訪花はほとんど確認されておらず7），マヤプシキの主な
花粉媒介者となっている可能性は低い。したがって，西表
島のマヤプシキはコウモリ媒花の特徴をもちながらも，コ
ウモリによる送粉が期待されにくい環境にあると考えられ
る。
　このように，マヤプシキはその花の特徴から，花蜜食コ
ウモリというスペシャリストの花粉媒介者を必要としてい
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るが，本来の生育地から遠く離れた分布北限域の島という
条件により，本来の送粉者を欠く場合に，代替の送粉者を
獲得できているかどうかは，明らかにされていない。
　そこで本研究は，西表島のマヤプシキにおける訪花動物
種とその訪花頻度の日・季節変動を明らかにすることを目
的とした。

2．　調　査　地
　本研究は，琉球列島の南部を構成する八重山諸島の西表
島で行った。西表島の平均気温は 23.7℃，最暖月平均気温
28.9℃（7月），最寒月平均気温 18.0℃（1月）と，Köppen の
気候区分における熱帯と温帯のちょうど境界（最寒月平均
気温 18℃）に位置する8）。年降水量は 2179.9 mm である。
こうした気候条件を反映し，島内にはマングローブ林だけ
でなく，その後背部には熱帯要素を多く含むバックマング
ローブ林が発達し，サガリバナ（Barringtonia racemosa）
やサキシマスオウノキ（Heritiera littoralis），および多様
なイチジク属樹木が優占する森林が形成されている。バッ
クマングローブ林よりも陸側の中生立地では暖温帯照葉樹
林が成立し，スダジイ（Castanopsis sieboldii）やイスノ
キ（Distylium racemosum）が優占する森林が広く発達し
ている。
　西表島の河口部にはマングローブ林が発達し，その面積
は国内最大である。Tomlinson によるマングローブ植物の
分類9） に従うと，主要なマングローブ構成種がヤエヤマヒ
ルギ，オヒルギ，メヒルギ，ヒルギダマシ，ヒルギモドキ，
マヤプシキおよびニッパヤシの 7 種，副次的な構成種がシ
マシラキ，ミズガンピ，ミミモチシダ，サキシマスオウノ
キの 4 種，合計 11 種が分布しており，種数は国内最多であ
る。マヤプシキは，主に島の南東部に分布し，特に仲間川
河口域や相良川，後良川河口域で多くの個体が観察される。
調査は相良川と後良川の連続した河口域と，その南西に隣
接する前良川河口域（24°19′N, 123°54′E 付近）で行った。

3．　調査対象種
　マヤプシキは，ミソハギ科ハマザクロ属のマングローブ
植物で，海側最前線を構成する樹種の一つである。ハマザ
クロ属の中でも最も広域分布する樹種で，東アフリカから
東南アジア，南太平洋一帯から熱帯オーストラリア，日本
や中国の周辺まで分布する10）。日本では，八重山諸島の石
垣島，西表島，小浜島に限定される。
　マヤプシキの花には多数の白いおしべがあり，ブラシ状
の形態である。めしべは黄緑色で，花の中央に 1 本あり，
おしべよりも長い。花弁は白色で目立たず，裂開したがく
片の間にがくの裂片数（5～7 裂）と同数ある。子房は下
位で，多量の蜜が子房とがく筒の間から分泌される。
　熱帯では，マヤプシキの花は一晩だけ咲く一日花で，つ
ぼみは夕方に開きはじめる9）。夜咲き，白い花，ブラシ状，
多量の蜜を分泌するという花の特徴は，コウモリ媒花の特
徴と一致する。

4．　方　　　法
⑴　調査時期

　訪花者の季節変化を明らかにするために，2015 年 5 月 8
～16 日（5 月期），7 月 29 日～8 月 18 日（7～8 月期），11
月 12～28 日（11 月期），2016 年 2 月 9～26 日（2 月期）に
調査を行った。調査の単位期間を 16 日間とし，この期間
を同じ季節とした。「夜間」を 5 月および 7～8 月期では
19 : 30～6 : 00，11 月および 2 月期では 18 : 00～7 : 00 と
した。「昼間」はそれぞれ 6 : 00～19 : 30 と 7 : 00～18 : 00
とした。

⑵　観察方法
　開花に伴う花の形態変化はPandit & Choudhuryの分類11）

に準じて 6 段階に区分した（表 1）。第 1 段階は成熟したつ
ぼみ，第 2 段階はつぼみに裂け目が入り開きはじめる，第
3～5 段階は花が展開し散り始めるまでの諸様相，第 6 段
階は完全におしべが落ちて花が終わった状態を示す。花の
展開段階の分割を明確にするため，Pandit & Choudhury
の分類11） に第 3，4，5 段階の判断基準を加筆した。観察時
刻は，花の第 4～6 段階をよく観察できる夕方から午前中に
設定した。5 月期は 9 日間で 19 : 00～11 : 46 に合計 27 時
間 42 分，7～8 月期は 16 日間で 18 : 20～10 : 30 に合計 78
時間 32 分，11 月期は 16 日間で 17 : 00～12 : 00 に合計 65
時間 25 分，2 月期は 16 日間で 14 : 05～12 : 45 に合計 53
時間 30 分，4 季節合わせて 225 時間 9 分の観察を行った。
　樹高 3-5 m の壮齢木 13 本を調査対象とした。対象木か
ら約 5 m 以上離れた位置に観察の視点を固定し，双眼鏡ま
たは肉眼で見える範囲の花について，訪花された花の形
態，訪花動物種，飛来の時刻と飛び去りまでの時間，およ
び花の周辺での行動を連続観察した。訪花動物の訪花行動
への影響を考慮し，訪花時における降雨の有無，気温と湿
度も記録した。
　「訪花」は，花のどこかに接触した時点とした。同一の

表 1　花の形態の分類

Pandit & Choudhury（2001）11） を改変
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訪花者が花を離れてから再び花に接触したときは，それぞ
れを別の訪花として数えた。ただし，花の上でホバリング
しながら花粉を集めるなど，その訪花者の行動の対象が継
続しているときは，常に花に接触していなくても 1 回の訪
花とした。
　夜間は 5 分毎に 1 分間，白色 LED ライトを当てて観察
を行った。11 月期は夜間の訪花者が多く，長時間滞在して
いるものを 5 分おきに重複して数えると訪花頻度が大きく
なるので，飛来と飛び去りの時間の確認をした。夜行性の
昆虫は比較的赤い光を感じにくいものが多いことから12），
夜間は常時，赤 LED ライトをつけて飛来と飛び去りの時
間，花のまわりでの行動を連続観察した。加えて，5 分に
1 回，白色 LED ライトを当てて，訪花者の種の確認と花の
上での行動の確認を行った。

⑶　訪花状況の評価
　各訪花動物種の訪花状況を，訪花頻度と平均活動数の二
つの指標を用いて評価した。

a）　訪花頻度
　訪花頻度は，1 花あたり 1 時間に何回訪花があったかを
示す。1 日を 24 に区切った 1 時間の時間帯ごとに次式か
ら求めた。

訪花頻度〔回/時間・花〕＝訪花回数〔回〕÷観察時間〔分〕
×60〔分/時間〕÷観察花数〔花〕

b）　平均活動数
　鱗翅目のガ類は 11 月期の夜間に非常に多く見られ，11
月の訪花確認回数の 93.9％を占めた（後述）。このガ類の訪
花パターンを詳しく見るため，11 月期のガ類についてのみ
平均活動数を算出した（図 1）。平均活動数は，1 花あたり
その時間に何個体の訪花者が花の上に滞在しているかを示
す。花の上での滞在時間が長い訪花者について，活動時間
帯とその数を知るため，その時間に花の上にいる個体数を
次式より求めた。

平均活動数〔個体/花〕＝単位時間に花の上に滞在してい
る訪花者の個体数〔個体〕÷観察花数〔花〕

　単位時間は 1 分とした。算出した平均活動数は，統計ソ
フト R 3.4.3 を用いて，一般化加法モデルを当てはめ，ス
プライン関数には平滑化スプラインを使用しグラフ化し
た。平滑化パラメータの決定は一般化ヴァリデーション

（GCV）が最小になるように行った。

5．　結　　　果
⑴　訪花動物相

　本研究における 4 季節合計の訪花数は 764 回であった
（表 2）。訪花者の分類群は鳥類，膜翅目，双翅目，鱗翅目，
およびカニ類におよんだ。ヤエヤマオオコウモリによる訪
花は観察されなかった。
　5 月期は主にニホンミツバチが観察され，この調査時期
の訪花確認回数 22 回の内，77.3% を占めた。夜間にガ類の
訪花が 2 回観察された。7～8 月期は主にハチ類が訪花し，
訪花確認回数 136 回に占める割合は 85.3％であった。ハチ
類の種数は同定できたものだけでミツバチ科 3 種（ニホン
ミツバチ，アオスジフトハナバチ，アカアシセジロクマバ
チ），スズメバチ科 2 種（キアシナガバチ，ツマグロスズ
メバチ）となり，未同定のものを含めると 7 種以上になっ
た。リュウキュウメジロやイシガキヒヨドリといった鳥類
や，双翅目の数種の訪花も見られた。
　11 月期は主にガ類が訪花し，総訪花確認回数 573 回に占
める割合は，93.9％になった。訪花には至らなかったが，
夜間観察中のマヤプシキにヤエヤマオオコウモリが 1 度だ
け飛来した。
　2 月期はリュウキュウメジロとニホンミツバチが主な訪
花者となった。訪花確認回数 33 回に占める割合はそれぞ
れ 45.5％，27.3％であった。
　ニホンミツバチは 4 つの観察時期を通じて観察された。

⑵　訪花頻度の日・季節変動
　1 時間ごとの訪花頻度を計算し，調査時期別に訪花頻度
が大きい時間帯から順に並べた結果を図 2 に示す。訪花頻
度は，5 月と 2 月期に小さく，7～8 月と 11 月期で大きかっ
た。ただし，訪花頻度が高かった 7～8 月期と 11 月期にお
いても，訪花頻度が 2 回/時間・花を超えることは稀で，
訪花頻度は 1 年を通じて低かった。
　5 月期は夜間の訪花はほとんどなく，主に朝 8～11 時台
に訪花が行われた（図 3a）。7～8 月期も 5 月期と同様に夜
間の訪花はほとんどなく，主に朝6～10時に訪花が行われ，
訪花があった時間帯は 5 月期と同様に短かった（図 3b）。
11 月期は夜間にも訪花が行われ，1 日の中で訪花がある時
間帯が長く，また全体の訪花頻度も他季節と比較して大き
かった（図 2，3c）。2 月期は朝（7～9 時台）に加えて夕方

（14～18 時台）に訪花が行われた（図 3d）。
　鳥類は 7～8 月と 2 月期に日没前の 14～18 時台や日の出
後の 6～7 時台に訪花した（図 3b, d）。膜翅目の多かった
7～8 月期ではミツバチ類とスズメバチ類が訪花し，特に図 1　11 月期におけるガ類の科ごとの平均活動数
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朝に多かった（図 3b）。双翅目は主として日中に訪花し，
7～8 月期では朝から昼前に向かって増加した（図 3b）。ガ
類は主に夜間に訪花した（図 3a, b, c）。昼行性のホウジャ
クの一種は，日の出後の 6～11 時台に集中的に訪花した

（図 3c, d）。主な各動物種の訪花時の行動的特徴を表 3 に
示した。

⑶　11月期のガ類
　鱗翅目のガ類は，11 月期の夜間にのみ多く見られた（表
2，図 3c）。11 月の夜間に観察されたガ類は，いずれの科も
花の上での滞在時間が長かったが，平均活動数のピークの
時間帯は科ごとに異なった（図 1）。ピークは，日没から翌
朝にかけてヤガ科，シャクガ科，ヒトリモドキガ科，ツト
ガ科，昼行性のスズメガ科ホウジャク類の順に推移した。

表 2　訪花動物種の訪花確認回数

各調査期で訪花動物の訪花確認回数を種ごとに合計。+ は観察時間外に訪花を確認したもの。
観察時間の合計は 5 月期，7～8 月期，11 月期，2 月期それぞれで 27 時間 42 分，78 時間 32 分，65 時間 25 分，53 時間 30 分。
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6．　考　　　察
　マヤプシキの分布北限域の西表島では，鳥類，膜翅目，

双翅目，鱗翅目，カニ類など多様な動物の訪花が観察され
た。しかし，訪花したどの種も訪花頻度は低く，送粉者と
して十分に機能していると考えられる種はいなかった。
　半島マレーシアでの観察記録では，オオコウモリ科の
Eonycteris spelaea, Cynopterus brachyotis, Rousettus 
amplexicaudatus の 3 種のコウモリが自動撮影カメラで記
録され，その内，E. spelaea が撮影回数の 85％を占めたこ
とが報告されている4）。熱帯域でマヤプシキの主要な送粉
者となっている小型の花蜜食のオオコオモリ類は台湾以北
には分布していない。八重山諸島に分布するオオコウモリ
科のヤエヤマオオコウモリは，今回の観察ではマヤプシキ
へは一度も訪花しなかった（表 2）。ヤエヤマオオコウモリ
は主としてクワ科のイチジク属（Ficus）とクワ属（Morus）
の樹木の果実と葉を食べる6, 7）。西表島では多様なイチジ
ク属樹木が広く分布し，年を通じてその果実を得られるた
め，ヤエヤマオオコウモリの糞中に占めるイチジク属の割
合は乾重ベースで 90% を超えることが報告されている7）。図 2　季節別平均訪花頻度の比較

平均訪花頻度を 1 時間ごとに求め，大きい順に並べた

図 3　各調査期の分類群ごとの平均訪花頻度
観察時間：a）19 時台～5 時台，b）7 時台～11 時台，c）18 時台～10 時台，d）17 時台～11 時台
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西表島でのヤエヤマオオコウモリの食性についての研究は
非常に少なく，今後の詳細な観察ではマヤプシキの花を利
用している可能性は否定できない。しかし，年間を通じて
一度も訪花が観察されなかったことは，マヤプシキにとっ
てヤエヤマオオコウモリは花粉媒介者として期待できない
種であることを示唆している。
　西表島のマヤプシキへの訪花者の中で，鱗翅目のガ類の
みが，マヤプシキの開花時間に最も適合した夜間に訪花し
ていた。半島マレーシアでの研究では，オオコウモリ類に
は及ばないが，ガ類も有効な花粉媒介者であったと報告さ
れている5）。しかし今回の研究では，その行動的特徴から
ガ類は有効な送粉者ではない可能性が高いと考えられた。
ガ類の種数や個体数には季節的な消長がみられ，そのほと
んどは 11 月期にのみ観察された（表 2，図 3c）。ガ類は通
年での訪花者ではないものの，年間で最も多かった 11 月
期の総訪花回数 573 回の内 93.9% を占めていた。それらの
多くは夜間に訪花し，活動数の時間的ピークは科ごとにず
れていた（図 1）。一般的には膜翅目や双翅目などの昆虫の
訪花時間帯は主に日中である。一方で，鱗翅目のガ類は主
に夜間に訪花し，特にそのピークは真夜中ごろにあるとさ
れる13）。本研究では鱗翅目の夜行性ガ類の中にも訪花活動
の時間帯に分類群ごとのずれがあることが明らかになり，
11 月期には夜間を通じてマヤプシキへの訪花があること
がわかった。しかしながら，それらのガ類の行動は送粉行
動というよりも，一つの花に何時間もとどまり，他の花へ
移動せずに蜜を吸い続けるという盗蜜者的な行動特性を示

した（表 3）。以上のことから，ガ類はマヤプシキの有効な
送粉者ではない可能性が示唆された。
　送粉者として寄与している可能性がある訪花者は，リュ
ウキュウメジロなどの鳥類，スズメガ科のホウジャクの一
種，ニホンミツバチであった。このホウジャクは 11 月期
と 2 月期，リュウキュウメジロは 7～8 月期と 2 月期に訪
花が見られた（表 2）。これらは葯と柱頭の両方に接触する
とともに次々に花を移動した（表 3）。リュウキュウメジロ
は，西表島において留鳥であることから，冬季を含む年間
を通じてマヤプシキから高エネルギーの花蜜を得ていると
考えられる。しかし，両者とも花が満開の夜間には訪花せ
ず，昼間の訪花頻度も高くはなかった（図 3）。全訪花者の
なかで，ニホンミツバチのみ年間を通して観察された（表
2）。ニホンミツバチは，ミツバチ属の中でセイヨウミツバ
チと共に越冬が可能で14），セイヨウミツバチよりも気温低
下に伴う活動の低下速度が緩やかであることが知られてい
る15）。ニホンミツバチが年間を通じて観察されたのは，他
のハチ類よりも寒さへの耐性が大きかったためと考えられ
る。しかしニホンミツバチは，体サイズが小さいうえに，
花粉や蜜を選択的に集めることが可能で，送粉の効率は高
くないと推察された。これらのことから，西表島のマヤプ
シキでは，送粉を効率よく行う訪花者が少ないことが示唆
された。
　マヤプシキの繁殖成功には，マヤプシキの開花時間と訪
花動物種の訪花時間の一致性がかかわる。マヤプシキは，
夕方におしべを展開し始め，夜に満開となり，翌朝から日

表 3　各訪花動物種の行動的特徴



63分布北限域西表島のマヤプシキにおける訪花動物種と訪花時間帯の季節変化

中にかけておしべを散らす。このマヤプシキの開花パター
ンに最も合致するのは夜間に訪花するガ類であるが，上述
したように有効な送粉者ではない可能性が高い。一方，受
粉可能な柱頭やおしべがしばしば朝まで残存していること
があり，その場合は朝の訪花も受粉に有効であると考えら
れる。花持ちは，温度が高いほど短くなるため16），気温が
低下しはじめる秋季以降は花糸などの劣化が抑制され受粉
機会の延長につながる。例えば早朝に訪花するホウジャク
の一種や鳥類，ハチ類は，まだ受粉可能な花に朝訪花する
ことで繁殖成功に寄与している可能性がある。しかし，夜
間のうちに夜行性のガ類が多く訪花すると，早い段階で花
糸が落とされてしまい朝の訪花者を十分に利用できない可
能性も否定できない。このような夜行性のガ類と昼行性の
訪花者との関係は，訪花動物種間の相互作用によって，花
粉や花蜜資源の獲得に種間の序列が生じている可能性を示
唆し，マヤプシキの繁殖成功を明らかにする上でも送粉者
の群集構造についての調査が今後，必要と考えられた。
　以上をまとめると，マヤプシキの開花時間に最も適合し
た夜間に訪花していたのはガ類のみだったが，彼らは盗蜜
者な行動を示した。送粉効率が潜在的に高いと考えられた
訪花者（リュウキュウメジロやホウジャクの一種）や他の
多くの訪花者は，夜間はほとんど訪花しなかった。今回の
研究では，観察期間が 1 年間に限られているものの，分布
北限の西表島に生育するマヤプシキでは，本来の送粉者で
あるコウモリ類の訪花は得られず，また送粉を効率よく行
える代替の訪花者もほとんどいないことが示唆された。こ
のような，有効な送粉者の僅少さと，マヤプシキの開花時
間と訪花者の訪花時間との不一致性によって，分布北限域
のマヤプシキでは花粉制限によって他殖による繁殖が厳し
く制限されている可能性が示唆された。Bakerの法則では，
分布の中心から離れた海洋島に長距離散布され，交配相手
やスペシャリストの花粉媒介者が欠如することにより，他
殖による繁殖が困難になることへ対する補償として，自家
和合性の獲得による自殖の促進などの繁殖様式の進化が促
されるとしている1）。今回の研究により，本来の生育地の
熱帯から遠く離れた西表島に生育するマヤプシキでは，有
効な花粉媒介者が非常に少ないことが示された。そこで今
後は，Baker の法則，およびそれに対する Pannel ら3） の
指摘を検証するべく，熱帯と分布北限域の西表島とで，花
粉制限の強さや自殖率を比較することが課題である。
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Summary：Mangrove apple (Sonneratia alba) has nocturnal and chiropterophilous flowers.  Abundance of 
flying foxes, the potential pollinator of S. alba in the tropics, is known to be negligible in mangrove forests 
in Iriomote Island, which is the northern range limit of S. alba.  Unless alternative pollinator community 
without flying fox functions as an effective pollinator of the S. alba population of Iriomote Island, S. alba 
population may receive pollen  limitation.   The aim of this study  is to examine the seasonal changes of 
pollinator species and their visiting time to S. alba in Iriomote Island.  We recorded the pollinator species 
and their behavior on 13 S. alba trees during all day including night for four seasons (totally 229h 9 m).  
We  found a  total of 764 visitations of birds, Hymenoptera, Diptera, Lepidoptera and crabs as  flower 
visitors, while  flying  fox could not be  found.   Moths only visited  the  flowers at night, when S. alba’s 
flowers bloom.   But moths visited  flowers only  in autumn, and behaved  like nectar robber.   Birds and 
hawk moths touched both of anther and stigma, and then, visited  flowers one after another,  indicating 
potential as effective pollinators.   However,  they usually did not visit  the  flowers at night when they 
bloom, and their visitation  frequency was relatively  low.   Honeybees visited to  flowers  irrespective of 
seasons.  However, their body size is too small relative to the flower, and they can directly obtain pollens 
and nectar without pollination.  Accordingly, because of a limited number of effective pollinators, S. alba 
may receive pollen limitation in their northern range limit.

Key words：Mangrove, chiropterophily, moth flower, northern limit, biological interactions
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