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綸文内容の要旨

氏 名 日 下 石碧

専 攻人間環境学
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綸文題目（外国語の場合は，その和訳を併記すること。）

特殊化した花形態の適応的意義：送粉者相の限定および送粉効率への影四

(Adaptive significance of specialized flower morphology: The effects on pollinator 

specialization and pollination efficiency) 

綸文要旨

被子植物における花形態の大きさ、色、蜜、匂いなどの形質は送粉者による選択圧に

よって進化し、それぞれ植物における特定の送粉者への特殊化が、花形質の進化・多様

性を促進したと考えられている。花形質の代表的な例として、左右相称性と花筒が知ら

れている。左右相称性や花筒は花の多様化の過程の後期に出現することが明らかになっ

てきている。多様な植物分類群において、左右相称花は放射相称花から進化してきたこ

とが明らかになっている。放射相称花では2つ以上の相称面があり、雌雄蕊が花の中心

や放射状に配置していることが多く、送粉者は花形態を容易に認識でき、どの方向から

でも花に取り付くことができる。一方で、左右相称花では雌雄蕊が特殊な位置にあり、

放射相称花よりも複雑な形質を持っている。そのため、花形態を認識できるのはマルハ

ナバチなどの大型のハナバチや鳥などの高い学習能力を持つ送粉者に限定されると考

えられており、放射相称花よりも少ない機能群が訪花する事が知られている。また、送

粉者への特殊化と関連した他の形質として多くの被子植物において、花冠の合着が起こ

り、筒状の形態をとる花筒の存在がある。花筒を持たない植物種では蜜腺や荊が露出す

るため、多様な送粉者が花蜜や花粉を採餌することができる。一方で、花筒を持つ植物

種では、花蜜が花筒内で分泌され、時には、約が花筒の内部に配置される。花筒は長い

口器を持つ送粉者以外による盗蜜や盗花粉を防ぐ機能があると考えられている。

一般的に左右相称性や花筒は「これらの特殊化した花形態によって、送粉者を特定

の種や機能群に限定することで、送粉効率が向上する」ために進化したと考えられてき

たが、十分な検証はない。送粉者の限定における滴応的意義に関しては、より厳密には

2つの異なる仮説が考えられる。まず、送粉者多様性制限仮説が提案されている。この

仮説は、特殊化した花形質は送粉者の多様性を限定するというものである。この仮説か

らほ、左右相称花や花筒を持つ植物種では、訪花する送粉者の機能群数が少なく (1ー 2

の送粉者機能群のみの訪花がみられ）、そのため高い送粉効率がみられることが予測さ

れる。この仮説の仮定においては、各植物種に訪花する送粉者機能群は必ずしも...:..致し

ない。もう一方の送粉者相限定仮説は、送粉シンドロームの概念を基に考えられた。左
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右相称性や花筒を持つ花には、大型ハナバチや鳥、鱗翅目などの特定の送粉者機能群の

みが訪花するため、高い送粉効率が実現しているというものである。これらの送粉者は、

特殊化した長い口器を持ち、記憶力が高いため再訪花が多く、訪花時に花の上で同じ行

、動をとることが知られている。この仮説では、それぞれの植物種には大型ハナバチ類や

鳥類、鱗翅目類が同時に訪花する事もあるため、必ずしも送粉者機能群の多様性が低い

とは限らないが、送粉者はこれらの機能群に限定されることを予測するものである。さ

らに、特殊化した花形態の適応的意義については、 「これらの花形態は送粉者の機：群

多様性や機能群相に関わらず、花における送粉者の行動を制限する（同じ姿勢で雌 蕊

に接触させる）ことで高い送粉効率を実現している」とする送粉正確性向上仮説も提案

されている。左右相称花や花筒を持つ花では花冠の形態や雌雄蕊の特殊な配置（左右相

称花では花の上部もしくは下部、花筒を持つものでは花筒の入口付近等）、開花時の花

向き等によって送粉者の花へのアプローチや取り付きの姿勢客制御し、雌雄蕊に対して

常に同じ姿勢で接触させることで送粉の正確性が向上するとした仮説である。特に、左

右相称花では、花弁の機能分業や横向き咲きによって、訪花者の花へのアプローチが正

面からのみに制限されることが知られている。この仮説では、特殊化した花形態によっ

て、どのような送粉者機能群が訪花しても、訪花時の姿勢を制御でき、高い送粉効率が

みられることを予測している。これらの仮説は訪花者相によって背反でなく、これらの

予測に関して検証された研究例はない。

左右相称花では種内における花のサイズ変異が放射相称花に比べて小さいことが知

られている。これまでの研究では、このサイズ変異はこれまで、送粉者の多様性制限仮

説によって説明されており、単一の機能群のみに訪花されるため、花サイズ変異が小さ

くなるとされてきた。しかし、これまでの研究では送粉者多様性制限仮説と送粉者限定

仮説を分離することができていなかった。また、ほとんどの左右相称花で花筒を持つた

め、送粉者の多様性を制限しているのが左右相称性であるのか、花筒であるのかも分離

できていなかった。そこで、低地帯の多様な送粉者が存在する生態系を対象に花筒の効

果を考慮した上で3つの仮説の検証を同時に行った。

花形態の特殊化の適応的意義は、高い送粉効率の実現にあると考えられているが、左

右相称性と花筒の有無と送粉者相、送粉効率の関係を群集内の種間比較によって検証し

た例は見られない。そこで、低地帯と高山帯の群集を対象に送粉効率の検証を行った。

本研究では送粉効率は柱頭付着自種花粉数と花粉胚珠比を用いた。送粉効率の高い植物

種では余分な花粉の生産を抑えることができるため、花粉胚珠比が小さくなることが知

られている。そのため、花粉胚珠比が小さくなることが予測されている。花形態の特殊

化した植物種では送粉効率が高くなることが予測されていることから、花粉胚珠比も小

さくなることが予測されている。一方で、花筒の有無に関しては送粉者を制限している

と考えられているが、送粉効率については予測されていない。

本研究では、第2章で低地帯で花サイズ変異が小さいことが3つの仮説のうちどの仮説

で説明されるかを検証した。第3章では柱頭付珀花粉と花粉胚珠比を用いて特殊化した

花形態で送粉効率が向上しているのかの検証を行った。次に、第4章では高山帯で調査
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を行った。高山帯では特殊化していない放射相称花のみを用いて花筒の有無での効果の

検証を行った。

その結果、低地帯の送粉者が多様な地点では、送粉者機能群の多様性は花筒がある植

物種で低くなった。一方、特定の訪花昆虫機能群相である大中ハナバチの訪花割合は左

右相称花で高くなった。花弁サイズ変異は相称性のみで有意に小さい結果が得られた。

また、機能群多様性が高くなる植物種で送粉効率が低くなった。 PO比は左右相称花で低

くなり、大中ハナパチ率が高くなるとPO比が高くなる有意傾向があった。一方で、高山

帯において、花筒のみの効果を検証したところ、花筒の存在は送粉者機能群、機能群相

を制限していなかった。単位面積当たりの柱頭付着花粉数は花筒がある植物種で減少し、

送粉者機能群多様性が高くなると付着花粉数が増える事が明らかになった。PO比は花筒

の有無によって変化しなかった。以上の事から、低地帯の左右相称花で送粉者機能群多

様性仮説および送粉者多様性仮説の一部を支持する結果になった。花サイズ変異は本調

査地では送粉正確性向上仮説が支持される結果になった。花筒を持ち、送粉者機能群多

様性が高い種で送粉成功度が低下することが明らかになった。PO比は左右相称花で低く、

大型・中型ハナバチ類の訪花が多い種で増加する有意傾向が見られたのみで、必ずしも、

送粉効率の良い植物種でPO比が低くなるとは限らない。この結果を受けて、高山帯おけ

る花筒の適応的意義について3つの仮説の検証を行ったところ、花筒によって送粉者の

機能群数や機能群相が制限されていることを示す結果は得られず、送粉成功度もPO比も

花筒の有無と関係性がみられず、 3つの仮説どれとも支持しない結果となった。

本研究結果はこれまでの研究結果と一貫した結果を得ることができなく、本結果を含

め、この結果が一般的な傾向であるのかについて議論していく必要がある。また、花筒

の存在については左右相称性よりも実証例が少なく、本博士論文の結果も含めて 3例し

かない。これらの傾向や予測については今後より多く調査地で調査・解析を行う必要が

ある。これらの一貫しない結果の要因の一つに、人間活動の影響も考えられる。都市化

などにより、送粉者相が変化している事が報告されている。このような場所ではこれま

での研究の傾向や予測と異なる可能性もある。今後の研究においては、これらの要因に

も注意したうえで調査を行う必要がある。

（注） 3, 000-6, 000字 (1,000-2, 000語）でまとめること。
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要 旨

本博士綸文は，陸上生態系で最も優占する生産者である被子植物の進化・多様化

を促 進 し た 送 粉 者 への花の特殊化に珀目し，送粉者への特殊化と関連する花形態

とされている左右相称花や花筒の進化の選択圧を明らかにすることを目的として

いる．

本綸文は，摘要を含む 5:Q: 構成で，序綸（第 1章）と個々の研究内容を示してある

第 2在-4紅と研究結果の総括を行う郎論（第 5章），謝辞，引用文献から栴成され

ている．

序論では被子植物における花の進化，なかでも特殊 化 し た 花 形 質 で あ る 左 右 相 称

性や花筒の進化に関する仮説群についての既往研究をレビューし，これまで送粉

者多様 性 制 限 仮 説 に偏って仮説検証がなされていること，そのため他の仮説（送粉

者相限定仮説と送粉正確性向上仮説）の検証が不十分であり，これらの仮説群を同

時検証することが重 要性であること，花筒の滴応的意義に関する研究が非常に限

られていることを述べている．

2章では，兵耶県宝塚市の棚田における水田畦畔や林 縁 に 生 育 す る 植 物 種 を 対 象

に調査を行い，種問比較法を用いて 3つの仮説を同時に検証した結果から，これま

で送 粉 者 多 様 性 制 限仮説で説明されてきた左右相称花における小さな花サイズ変

異は，送粉正確性向上仮説によってのみ説明されることを明らかピしている．

3章では， 2章と同一の調査データに柱頭へ送粉された花粉凸や花粉：胚珠比のデ

ータを加えて，左右相称性や花筒の有無によって送粉効率の向上がみられるのか

検証している．その結果，花筒を持つ植物は，花筒により送粉者の多様性を制限

することで，より多くの花粉の送粉に成功していることを明らかにしている．こ

の結果は花 筒 の 遮 応 的 意 義 が 送 粉 者 多 様 性 限 定 仮 説 で 説 明 さ れ う る こ と を 示 し た

初めての結果 で あ る ． 一 方 ， 左 右 相 称 性 は 送 粉 効 率 の 向 上 と 関 係 し な い こ と を 明

らかにしている．

4章では， 3章の結果の一般性を検証するために宮山県立山の高山帯において3章

と同じ調査を行い，花筒の遮応的意義について 3つの仮説を検証した．本茸の研究

結果は，どの仮説も支持せず，仮説の検証を行う上で複数地点を対象として研究

を行わないと，一般性について磁綸できないことを示唆している．

5章では，これらの結果を総括し，本芯博士論文のオリジナリティが， (1)3つの異

な る 仮 説 を同時に，複数地点のデータを用いて検証した点， (2)左右相称花の進化

が送粉正確 性 向 上 仮 説 で 説 明 さ れ う る こ と を 示 し た 点 ， (3)花筒の進化に関しては，

低地帯では送粉者多様性制限仮説で説明されうるが，高山帯ではどの仮説でも説

明 が 困 難 であることを示した点に新規性があり，この研究内容が世界的に見ても

費重な知見であることを述べている．さらにまとめとして，博士後期課程の研究

から，本テーマにおいては仮説検証のために不足しているデータを世界中の多く

の地点から集め，メタ解析を行うことが大切であることを提言として掲げている．

本 博 士 綸文は，筏数の詞査地において 60種を超える植物を対象として詳細なデ

,, ータを 5年 問 以 上 か け て 集 め ， 植 物 種 間 の 系 統 関 係 を 考 慮 し た 種 間 比 較 法 を 用 い て

造正に解析することで仮説検証を行った世界的にみても希有な報告であり，被子

植／物あ多様化を考える上で非常に価値の麻い綸文である．

来i命文を構成する各章（第2-4章）は個別の投稿論文としてまとめており，第2章は

申罰者が箪 頭著者の論文として AmericanJournal of Botany誌上で2015年に公表さ

れている．下記に綸文の詳細を示す．

2立： Nikkeshi A, Kurimoto D and Ushimaru A (2015) Low flower-size variation in 

bilaterally symmetrical flowers: a support for the pollination precision hypothesis. 

American Journal of Bota~y 102(12): 2032-2040. 

また， 4章に関連する査読付き和文綸文が，申請者を箪頭著者として日本花粉学

会会誌に短報として受理されており，印刷中である．

日下石碧•平岩将良· 丑・丸敦史• 星崎和彦・蒔田明史•井上みずき（印刷中）訪花
昆虫の体表付培花粉分罪手法の確立日本花粉学会会誌 62巻 1号

以上，本博 士 論 文 の 内 容 及 び 成 果 公 表 の 状 況 か ら 学 位 申 請 者 の 日 下 石 碧 は ， 博 士

（理学）の学位を得る資格があると認める．

レフェリー付きの論文の発表について，記載すること。




