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研究成果の概要（和文）：一斉開花する植物の中には、タケのように、集団内のほとんどの個体が2年を越える
一定の周期で一斉開花・結実し、枯死する生活史をもつ植物（周期植物）がある。本研究では、周期植物コダチ
スズムシソウの6年周期一斉開花・枯死の進化要因を検証した。人工授粉実験を行い、新たに提唱した繁殖干渉
仮説について検証したところ、相互に弱い繁殖干渉の存在が確認され、特にコダチからオキナワへの負の影響が
大きいことが示唆された。また、送粉者がコダチの繁殖に大きく貢献していることが明らかとなり、受粉効率説
が改めて支持された。これらの成果から、生物間相互作用が6年周期一斉開花の進化へ与える影響が明らかとな
った。

研究成果の概要（英文）：Periodical plants have a life history in which most individuals in a 
population flower and bear fruit simultaneously in a fixed cycle of more than two years and then 
die, such as bamboos. This study elucidated that the evolutionary factors behind the six-year mass 
flowering cycle of Strobilanthes flexicaulis on Okinawa Island. Artificial pollination experiments 
were conducted to test the newly proposed reproductive interference hypothesis, which confirmed the 
existence of bidirectional reproductive interference and a particularly strong negative effect of S.
 flexicaulis on S. tashiroi. Pollinators were found to contribute significantly to the reproduction 
of S. flexicaulis, supporting the pollination efficiency hypothesis. These results indicate that the
 effects of biological interactions on the evolution of the mass flowering in a six-year cycle of S.
 flexicaulis.

研究分野： 植物進化生態学

キーワード： 一斉開花　生物間相互作用　生物時計　繁殖干渉　生活史　繁殖様式　適応進化　周期植物
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研究成果の学術的意義や社会的意義
周期植物の多くは、数十年というきわめて長い周期を持つため、その進化要因や進化過程は未解明な点が多い。
本研究により、近縁種との繁殖干渉や送粉者による受粉効率の上昇といった生物間相互作用が6年周期一斉開花
の進化要因の一つになっていることが明らかとなったことは、周期植物の進化を考える上で、学術的に大きな意
義がある。植物の生活史の進化や維持に生物間相互作用が大きな影響を与えているという結果は、生物の保全を
考える際に、特定の種のみを保全対象にするのではなく、環境全体を保全する必要があるということを示唆して
おり、社会的な意義がある。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 周期生物は、3 年以上の特定の周期で一斉に繁殖・死亡を繰り返す生物であり、動物（周期ゼ
ミ）と植物（周期植物：イネ科タケ類、キツネノマゴ科イセハナビ属）の双方に見られる（Janzen 
1976）。しかし、周期生物はきわめて長い周期を持つことや、周期ゼミでは周期を持たない近縁
種が不明であり（Marshall et al. 2018）、タケでは詳細に生活史が解明されている種が限られる
ことから、周期生物の進化メカニズムの実態は解明されていない点が多い。 
 周期植物であるイセハナビ属のコダチスズムシソウ（以下、コダチ）は、6 年という比較的短
い周期で一斉開花・枯死を繰り返す（Kakishima et al. 2011）。一方で、近縁種のオキナワスズ
ムシソウ（以下、オキナワ）や台湾産の 2 種は毎年開花し、開花しても枯れない多回繁殖型であ
る（Kakishima et al. 2019）。さらに、コダチ種内でも八重山諸島や台湾では一斉開花が生じず、
八重山諸島では沖縄島と同じく一回繁殖型であるのに対し、台湾では多回繁殖型である（図 1）。
分子系統解析により、コダチでは、台湾で見られる多回繁殖型の多年草から、八重山諸島で見ら
れる一回繁殖型の多年草を経て、沖縄島で見られる周期的一斉開花一回繁殖型へと進化したこ
とが示唆されている（Kakishima et al. 2019、図 1）。 
 一般に、一斉開花・一斉結実の進化要因として、捕食者飽食説、受粉効率説（風媒説）が重要
であるとされている（Kelly and Sork 2002）。捕食者飽食説とは、結実数に大きな年変動が存在
することで、凶作年に種子食害者の個体数を抑制し、豊作年に飽食させて、種子の被食率を抑制
するという仮説である。受粉効率説とは、同時に大量の花をつけることで受粉効率を向上させる
という仮説であり、風媒植物で多くの実証例がある。これまでの研究で、コダチは虫媒の植物で
あり、沖縄島における周期的一斉開花の進化・維持において、捕食者飽食説、受粉効率説の両方
が重要であることが示唆されたが（Kakishima et al. 2011）、八重山諸島や台湾の状況が不明な
ため、沖縄島のみでコダチの周期的一斉開花が進化した理由は不明なままであった。 
 コダチは、沖縄島のみで毎年開花する多回繁殖種のオキナワと同所的に生育する（図 1）。両
種間には雑種がしばしば見られ、何らかの相互作用が生じていることが予想された。近年の研究
では、このような近縁種間での繁殖干渉が、種の棲み分けや生殖隔離の強化をもたらす可能性が
指摘されている（高倉・西田、2018）。繁殖干渉とは、間違った種間配偶が片方もしくは両種に
繁殖成功度の低下をもたらす現象をいう。植物では他種の花粉が付くことで結実に失敗したり、
適応度の低い雑種を作ったりすることで生じる。干渉に弱い種は次世代で子孫を減らし、更に干
渉を強く受けるようになるため、個体群から速やかに消滅すると考えられる。コダチがオキナワ
と同所的に生育する沖縄島のみで一斉開花を行うのは、2 種間に繁殖干渉が存在し、コダチの花
が少数派となる年は結実に失敗し、多数派になる年のみ子孫を残した結果、6 年周期一斉開花へ
と進化した可能性がある。そこで、本研究では、この繁殖干渉が一斉開花への進化を促した説（繁
殖干渉仮説）を新たに提唱した。 
 
 

  



２．研究の目的 
 本研究では、コダチの 6 年周期の周期的一斉開花・枯死がなぜ沖縄島のみで進化したのかを
明らかにするため、（1）捕食者飽食説、（2）受粉効率説、（3）繁殖干渉説の 3 つの仮説について
妥当性を検証し、コダチの 6 年周期一斉開花の進化を促した生物間相互作用を解明することを
目的とした。当初の計画では、一斉開花の見られない八重山諸島、台湾において（1）捕食者飽
食説、（2）受粉効率説について調査を行い、沖縄島と比較することで両仮説の重要性を検討する
ことも計画していたが、コロナ禍の影響により断念し、沖縄島において（2）受粉効率説、（3）
繁殖干渉説を実証的に検証することを具体的な目的とした。 
 
３．研究の方法 
（1）受粉効率説の検証 
 開花前に除雄を行い、①自然受粉（袋がけなし）、②同種授粉（袋がけあり）、③袋がけのみ、
の３つの処理による人工授粉実験を行った。処理間で結実率を比較することで、送粉者の訪花が
どの程度受粉に寄与しているか調べた。一斉開花時には送粉者の訪花頻度が増えることが知ら
れていることから（Kakishima et al. 2011）、送粉昆虫の訪花により結実率が上昇しているかど
うか調べることで、仮説を検証した。 
（2）繁殖干渉仮説の検証 
 他種の花粉が柱頭に付くと結実率が低下するか調べるため、人工授粉実験を行った。実験は、
①同種受粉（除雄・袋がけして同種他個体の花粉を授粉）、②混合受粉（袋がけして同種他個体
の花粉を授粉した直後に他種の花粉を授粉）の 2 処理をコダチとオキナワ双方に行い、結実率を
調べた。実験は沖縄島のコダチとオキナワが同所的に生育する集団で行い、同所の個体間でのみ
交配を行い、種子は全て回収した。 
（3）6年周期一斉開花の進化を促す生物間相互作用の解明 
 上記 2 つの仮説の検証結果をもとに、コダチの 6 年周期一斉開花の進化における生物間相互
作用の影響を検討した。得られた成果について、他の植物の進化研究に応用した。 
 
４．研究成果 
（1）受粉効率説の検証 
 ①自然受粉、②同種授粉、③袋がけのみ、の３つの処理による人工授粉実験の結果、③袋がけ
のみでも結実が見られた一方で、②同種授粉を行うと結実率は上昇した。①自然受粉は、③袋が
けのみよりも結実率が高く、②同種授粉と同程度の結実が見られた。以上の結果から、コダチは
開花前日に除雄をしても自動自家受粉が生じているが、花粉制限があること、送粉者の存在によ
り結実率は上昇し、人工的に受粉した処理と同程度の結実が見られることが明らかとなった。さ
らに、人工授粉実験を行った日の天候を考慮すると、②同種授粉、③袋がけのみでは結実率に天
候の影響は見られなかったが、①自然受粉では雨の日に明確に結実率の低下が見られた（図 2）。
この結果は、雨の日に送粉者の訪花頻度が低下することによって生じたと考えられた。まとめる
と、コダチの繁殖では送粉者が重要な役割を果たしており、一斉開花時には送粉者の訪花頻度が
増えることを合わせて考えると、コダチの周期的一斉開花の進化・維持における受粉効率説の重
要性が示唆された。 
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図 2. コダチの人工授粉の結果。自然受粉、同種受粉、袋がけのみの 3 処理について、

晴れ・曇りと雨で結果を分けた。  
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（2）繁殖干渉仮説の検証 
 ①同種受粉（除雄・袋がけして同種他個体の花粉を授粉）、②混合受粉（袋がけして同種他個
体の花粉と他種の花粉を混合して授粉）の 2処理をコダチとオキナワ双方に行い、結実率を調べ
た。その結果、コダチとオキナワの両種において、混合受粉の方が同種受粉よりも有意に結実率
は低下していた（図 3）。結実率の低下はオキナワの方が顕著であった。このことは、コダチと
オキナワの間では、繁殖干渉が相互に生じており、特にコダチからオキナワへの負の影響が大き
いことを示している。 
 

 
 
 
 
（3）6 年周期一斉開花の進化を促す生物間相互作用の解明 
 本研究の結果、先行研究（Kakishima et al. 2011）を補強する結果が得られ、コダチの周期的
一斉開花の進化・維持において、受粉効率説が重要であることが支持された。一般に風媒花にお
いて花粉がより多い方が結実率は高くなり、受粉効率説が支持されやすい一方で、虫媒花では送
粉者の個体数に制限があるために受粉効率説が支持されない例が多いにもかかわらず、本研究
では虫媒のコダチにおいて受粉効率説が支持されたのは、重要な結果である。 
 コダチとオキナワの繁殖干渉は、両方向で存在することが明らかとなったものの、当初予想さ
れたオキナワからコダチではなく、コダチからオキナワへの繁殖干渉がより強いという結果と
なった。そのため、繁殖干渉がコダチの周期的一斉開花の進化の主要因である可能性は低いこと
が示唆される。これまでの研究により、元々オキナワが生育していた沖縄島にコダチが後から侵
入したと考えられていることから（Kakishima et al. 2019）、コダチが沖縄島に侵入した当初は
少数派であり、繁殖干渉に加えて、送粉者、種子食害などの複合的な要因により、周期的一斉開
花が進化した可能性があると考えられた。 
 本研究により、近縁種との繁殖干渉や送粉者による受粉効率の上昇といった生物間相互作用
が 6 年周期一斉開花の進化要因の一つになっていることが明らかとなった。このことは、周期植
物の進化を考える上で、重要な知見になると考えられる。また、これらの結果は植物の生活史の
進化において、生物間相互作用が重要な役割を果たしていることを示しており、本研究の成果を
もとに、他の多くの植物の進化研究を進展させた。 

図 3. コダチとオキナワの人工授粉の結果。同種受粉、混合受粉の 2 処理について、コ

ダチとオキナワのそれぞれで行った結果を示す。  
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