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研究成果の概要（和文）：生物種間の相利的な共生関係は、両者がそれぞれ利己的に振る舞いな

がらも、互いの利益とコストのバランスが釣り合っている状態と捉えることができる。しかし

一方の生物が相手から過剰な搾取を行うと、両者の利益のバランスが崩れ、共生系が立ちゆか

なくなることがある。本研究では植物とその花粉を運ぶ昆虫との間の送粉共生をモデルとし、

共生者と相互作用をもつ第三者が、送粉者の過剰な搾取を抑制し、共生系の進化的安定性に寄

与している可能性があることを明らかにした。 
 
研究成果の概要（英文）：Mutualistic relationships between organisms are best views as 
selfish interactions that nonetheless result in net benefit to each patner. However, 
mutualisms are vulnerable to invasion by individuals that overexploit the benefit while 
paying less of the cost, which eventually leads to the collapse of the mutualism. In this 
study, I used plant–pollinator mutualism as a model system and suggested the possibility 
that a third-party organism (parasitoid of the pollinator) can prevent overexploitation by 
the pollinator, thereby contributing to the long-term stability of the mutualism. 
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１．研究開始当初の背景 
 
 生物種間の共生系が進化的にどのように
安定的に維持されているのかについては、長

年多くの研究者がさまざまな生物を材料に
研究を行ってきた。現在の理論では、一方の
生物による過剰な搾取に対して、それを抑制
するなんらかのメカニズムが存在すること
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が予測されており、実際いくつかの共生系で
そのような例が見つかっている。しかし一方
で、過剰な搾取を抑制するメカニズムが存在
しないと考えられる例も多く、共生系の進化
的安定性についての統一的な理解はまだ得
られていない。 
 自然界における共生系は 2 種の生物の相互
作用だけではなく、そこには捕食者や寄生者
といったさまざまな第三者が関わっている。
こうした生物がどのように共生系の維持に
貢献しているのかについてはまだほとんど
研究されていないが、これらの生物の存在は
共生系の進化的安定性を理解する上で不可
欠なのかもしれない。 
 
２．研究の目的 
 
 本研究では、植物と、その花粉を運ぶ送粉
者との間の共生系をモデルとして、どのよう
な生態学的要因が共生系の進化的安定性に
寄与しているのかを明らかにすることを目
的とした。 
 コミカンソウ科の一部の植物は、それぞれ
の種に特異的な種子加害者である、ハナホソ
ガ属の蛾の雌成虫によって送粉されている。
ハナホソガはコミカンソウの雌花に産卵に
訪れるが、その際幼虫の餌資源となる種子が
確実に生産されるように、能動的に雄花で花
粉を集め、雌花へと運ぶ。孵化した幼虫は発
達中の種子を食べて成熟し、食害を免れた種
子が植物の次世代を担う。この共生系では、
ハナホソガの雌が一つの花に過剰に卵を生
んだ場合、種子が食い尽くされ、植物の繁殖
が立ちゆかなく可能性がある。そこで、ハナ
ホソガによる過剰な産卵を防ぐメカニズム
を植物自身がもっている場合と、第三者がそ
の抑制に関与している場合の両方に着目し、
以下の 2 点について調査を行った。 
 
（1）コミカンソウ科植物の一種であるウラ
ジロカンコノキは、生産した花の大半を開花
後に落下させる。そのため、もし重複して産
卵された花を選択的に落とすことができれ
ば、卵の数が少なく、より多くの種を残すと
期待される花に効率よく資源を振り分ける
ことができる。こうした選択的な花の中絶は、
同時にハナホソガに重複産卵を回避させる
ような選択圧としても働くため、過剰な産卵
を防ぐメカニズムとして有力である。 
 
（2）ハナホソガの大半の種は、しばしば幼
虫期にコマユバチ科の捕食寄生者による攻
撃を受ける。コマユバチに寄生されると、ハ
ナホソガの幼虫は成熟することなく死亡す
るため、結果的にハナホソガの幼虫が食害す
る種子の数も少なくなると予想される。この
ようにコマユバチという「第三者」が介在す

ることにより、過剰な食害が抑えられている
可能性がある。 
 
３．研究の方法 
 
（1）ウラジロカンコノキが選択的中絶を行
っているかを検証するため、開花個体の下に
バスケットとラップを設置し、落下した雌花
を回収した。また果実期まで枝に残った雌花
も回収し、落下した花と枝の上の花との間で
産卵数を比較した。 
 また、ハナホソガが重複産卵を避けている
かどうかを検証するため、開花の最盛期に雌
花を採集し、産卵数の頻度分布を求めた。得
られたデータを、ハナホソガがランダムに産
卵している場合に予想される頻度分布と比
較し、すでに産卵されている花を避けている
かどうかを検証した。 
 
（2）コマユバチによる寄生が、ハナホソガ
の幼虫による種子の過剰な食害を抑えてい
るかどうかを検証するため、日本産カンコノ
キ属５種、およびオオシマコバンノキ属１種
の植物について、果実に含まれる健全種子数、
食害種子数、成熟したハナホソガの幼虫数、
コマユバチに寄生されたハナホソガの幼虫
数を記録した。このデータをもとに、コマユ
バチの寄生が見られる果実ほど健全種子数
が多いかどうかを検証した。 
 またコマユバチによるハナホソガ幼虫へ
の寄生が、コミカンソウ科植物全般で広く見
られるものかどうかを検証するため、日本、
台湾、東南アジア、ニューカレドニア、マダ
ガスカルから得られたカンコノキ属９種、オ
オシマコバンノキ属４種、コミカンソウ科植
物１０種について、コマユバチによる寄生の
有無を調べた。得られたコマユバチについて
分子系統解析を行い、コマユバチの系統関係、
寄主特異性、および年代についての検討を行
った。 
 
４．研究成果 
 
（1）ウラジロカンコノキは４月下旬から５
月中旬に開花し、１１月に結実する。一株あ
たり数万〜十数万の花をつけるが、その約９
割が開花後の６月下旬までに落下する。開花
中の雌花を調べたところ、７割以上の花は受
粉されていたことから、雌花が落下するのは
受粉されていないからではなく、すべての雌
花を結実させられるだけの資源を植物がも
たないためであると考えられる。果実あたり
の種子は６で、ハナホソガの幼虫は一匹あた
り約２個の種子を食害して成熟するため、ハ
ナホソガによる多重産卵はウラジロカンコ
ノキの種子生産に大きな影響を及ぼすと考
えられる。 



 

 

 開花後にウラジロカンコノキの直下から
採集した雌花と枝上の雌花で産卵数を比較
したところ、落下した雌花には有意に多くの
卵が産まれていることが分かった。産卵数の
頻度分布や幼虫一匹あたりの食害種子数の
データから、植物は雌花を選択的に中絶する
ことによって、種子生産数を 16％向上させら
れると見積もられた。このことから雌花を選
択的に中絶させることは植物にとって適応
的であると考えられる。 
 このように植物が選択的に雌花を中絶し
た場合、ハナホソガはすでに産卵を受けた花
に重複して産卵することで、自らの幼虫の生
存率が 62%も低下することが分かった。この
ことは、雌花の選択的中絶が、過剰に卵を産
むハナホソガに対する制裁機構として働い
ていることを示している。実際、花あたりの
産卵数の頻度分布を解析すると、卵が１つし
か産みつけられていない花が圧倒的に多く、
ハナホソガの雌はすでに卵が産みつけられ
た花を避けていることが分かった。 
 これらの発見は、生物種間の共生系におけ
る制裁機構の数少ない例の一つであり、絶対
送粉共生の進化的安定性だけでなく、共生系
が一般にどのように安定的に保たれている
のかを理解する上で、極めて重要な知見であ
る（Goto et al. 2010）。 
 
（2）一方、コミカンソウ科植物の中には、
ウラジロカンコノキで見られたような選択
的な花の中絶を行わないと考えられるもの
が存在する。例えばオオシマコバンノキでは、
２つ以上の卵が産みつけられた花では、果実
中の６つの種子ほぼすべてが食い尽くされ
てしまうが、植物はこれらの花を中絶するこ
とがない。またウラジロカンコノキの場合と
異なり、オオシマコバンノキを送粉するハナ
ホソガは、雌花に産卵管を差し込まず、卵を
雌花の表面に産みつけるため、植物は産卵数
を正確に感知する手段をもたないと考えら
れる。 
 こうした植物で種子の食い尽くしが起こ
らないための仕組みとして、コマユバチの寄
生によるハナホソガ幼虫の死亡が考えられ
る。実際、オオシマコバンノキでは、正常に
成熟したハナホソガの幼虫は一匹あたり 3.3
個の種子を食害するが、コマユバチの寄生を
受けると１個目の種子を食害中に死亡する
ため、食害種子数が大きく減少することが分
かった。このように、コマユバチの寄生によ
る種子食害の抑制は、日本産カンコノキ属５
種についても同様に見られたことから、コミ
カンソウ科植物の種子生産にコマユバチが
非常に大きな影響を与えている可能性が示
唆された。 
 一方、分子系統解析によって、コミカンソ
ウ科植物の上で見られるコマユバチの寄主

特異性を調べたところ、コマユバチは互いに
近縁なハナホソガ数種を寄生としており、種
特異性はそれほど厳密ではないことが分か
った。また熱帯地域から広くサンプリングし
たコマユバチすべてについて系統関係を調
べたところ、ハナホソガの系統関係、および
それらが寄主とするコミカンソウ科植物の
系統関係それぞれとゆるやかな相関が見ら
れた。これらの結果は、コマユバチが歴史的
にどれほどコミカンソウ科植物やハナホソ
ガと密接な関わりを持ってきたかを考える
上で重要な知見である。 
 現在、コマユバチの寄生の寄主密度依存性
についての調査や、より詳細な系統解析を継
続して進めており、コマユバチがコミカンソ
ウ科植物の安定的な種子生産に関与してい
る可能性が明らかになりつつある。これらの
発見は、共生系の維持に第三者が介在しうる
ことを示しており、生物種間の共生系の進化
的安定性を理解する上で重要な貢献である。 
 
（3）絶対送粉共生系の安定性を研究する過
程で、コミカンソウ科植物とハナホソガの種
特異性に関して重要な発見があった。 
 ハナホソガはコミカンソウ科植物の送粉
者であるが、その高い種特異性は、被子植物
の送粉者としては例外的である。しかし、ハ
ナホソガは同時にコミカンソウ科植物の植
食者でもあり、植食性昆虫は一般に高い寄主
特異性をもつことから、ハナホソガの種特異
性は植食者であることに起因している可能
性がある。 
 そこで日本産カンコノキ属５種で見られ
るハナホソガの種特異性と、ハナホソガ属に
近縁で同じくカンコノキ属植物の植食者（葉
食者）であるマダラホソガ属、およびハマキ
ホソガ属の寄主特異性を比較した。その結果、
予想に反し、ハナホソガ属の種特異性は、同
じ植物を寄主とする近縁な他のホソガ科蛾
類と比べても高いことが分かった。このこと
は、送粉共生系の成立自体が高い種特異性の
進化に関わっている可能性を示唆している。 
 一般に寄生生活をおくる生物は寄主特異
性が高く、共生種間では高い種特異性は進化
しにくいと考えられているが、これらの結果
は、共生者間で種特異性がどのように進化し、
両者の種分化や多様化がどのように起こる
かを考える上で極めて重要な発見である
（Kawakita et al. 2010）。 
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