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研究成果の概要（和文）：本研究では、菅平高原で植物の花筒長・花色データを取得し、他の5調査地のデータ
と合わせて解析を行い、マルハナバチ類など大型ハナバチやチョウ類の訪花が多い群集では、複雑花が多くな
り、複雑花では野外で定花性の強い大型ハナバチの訪花が多く、単純花では定花性がやや弱いハナアブや小型ハ
ナバチに多く訪花されていた。複数の単純花で、自種開花密度の増加に伴い送粉者の訪花頻度と受粉量が増加し
た。一方、複雑花では自種開花密度が送粉者の訪花頻度や受粉量に影響なかった。以上は概ね仮説を支持し、複
雑花が送粉者のスペシャリスト化により自種の開花密度に影響されず安定した繁殖を行うメリットを持つことが
示唆された。

研究成果の概要（英文）：In this study, data on corolla tube length and flower color of entomophilous
 plants were obtained in the Sugadaira Highland, and analyzed together with data from five other 
survey sites. In plant communities with frequent visitation by large bees (e.g.,bumblebees) and 
butterflies, complex flowers were more abundant. In complex flowers, large bees with strong flower 
constancy visited more frequently in the field, while simple flowers were more frequently visited by
 moderately constant bees such as honeybees and small bees. For several simple flowers, the 
visitation frequency of pollinators and pollen receipt increased with increasing conspecific floral 
density. On the other hand, for complex flowers, conspecific floral density did not affect the 
visitation frequency of pollinators or pollen receipt. Overall, our results support the hypothesis 
that complex flowers have the advantage of stable reproduction even with low conspecific floral 
density, due to specialization of pollinators. 

研究分野：植物生態学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究で取り組んだ課題は、総説論文等で繰り返し議論された重要性な課題であるが、野外における実証研究は
非常に少なかった。本研究は、申請者らが長年蓄積してきたデータに新データを加えた新しいデータセットで花
形質と送粉者相の解析を定量的に行い、曖昧な議論がなされてきた仮説の頑強性について検討できた。まず、野
外においてマルハナバチ類が小型ハナバチやハナアブに比べて定花性が高いことを定量的に示した点は新規性が
高い。さらに、複雑花が低密度環境下でも安定した送粉成功を得ることができる点を複数の種を比較しながら明
らかにした点も、送粉生態学の重要課題を解くのに必要な成果を得ることができた

※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 
多様な花が群集で維持されるメカニズムを解明することは、送粉生態学や進化生態学の中心課
題である。花は、放射相称花から左右相称花の進化、花弁融合による花筒の進化など、花形態の
複雑化に伴い多様化してきた。古くから提唱され、最も有力とされる仮説では、単純花から複雑
花への進化は、マルハナバチなどの定花性の強い動物に送粉者を限定（特殊化）することで、低
い開花密度でも同種内送粉を確実にする適応だとされてきた。本仮説は、前半部の「①複雑花と
定花性の強い送粉者の関係」、後半部の「②複雑花と同種内送粉成功の関係」に関する予測部分
に分けられる。前半部に対する検証は多く行われてきたが、結果が研究ごとに異なり、一般的な
結論は得られてない。その原因として、複雑性の指標とする形態形質（相称性、花筒、外形等）
が研究ごとに異なっていること、複雑性の記述が定性的（花筒有/無、等）であること、形態以外
の送粉者限定に寄与する花形質（色、香、報酬）の影響を無視していること、送粉者各種の定花
性がきちんと把握されてないこと、などが挙げられる。そのため、複数の形態形質を定量的に扱
い、形態以外の花形質も考慮し、送粉者の定花性を調べ、本当に複雑花は定花性の高い送粉者に
多く訪花されているのかを検証する必要がある。一方、仮説後半部の検証結果も研究によって異
なり、仮説を支持するもの、しないものが報告されている。これは、同種内送粉成功に与える競
争種の個体密度の影響を考慮してこなかったためと思われる。この点を踏まえ、複雑花は、単純
花に比べ、同種の開花密度の低い条件や、競争種の開花密度が高い条件でも、より確実に同種内
送粉を行うことができるのかを検証することが必要である 
 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は、「複雑花は、定花性の強い送粉者へ共生相手を限定することで、種多様性が高
く、同種の開花密度の低い環境下で同種内送粉を確実にするための適応である」という仮説の包
括的な検証である。本課題では、個体密度の低い場合に被りうる、同所的に開花する競争種から
受ける繁殖干渉の影響も同時に扱う。  
 本研究では、下記の予測を検証する。 
① 群集内で、複雑性がより高い花ほど、より限定的な送粉者機能群に訪花される。 
② 複雑花を多く訪花する送粉者機能群（マルハナバチ、チョウ等）は、単純花へ多く訪れる送
粉者機能群（ハエ目、小型ハナバチ、甲虫等）よりも、定花性が高い。 
③ 複雑花は単純花に比べ、同種の開花密度が低くても送粉成功が高く維持される。また、同所
的に開花する競争種からの繁殖干渉の影響を受けづらいため、競争種の開花密度が高くても、送
粉成功が高く維持される。このため、同種の開花密度が低い場合や競争種の開花密度が高い場合
には、複雑花が有利になる。 
 
 
３．研究の方法 
本研究では、 2019 年度に菅平高原のスキー場草原の虫媒植物種の花形質データベース(形態、
花色、送粉者のデータ)を中心に作成し、他の地域これまで石井を中心に研究してきた同様のデ
ータベースを合わせて、複数の花形質と主要送粉者の関係について解析を行った。 
 また、2020年度から 2022年度、菅平高原スキー場草原において複雑花(花筒花や左右相称花)
と単純花(皿状の放射相称花)を 5ペアを対象として調査した。この調査では、同種および競争他
種の開花密度の送粉者誘引および送粉成功への影響評価を行なった。本調査では 40mx50m の
調査範囲内に開花する対象種の開花の空間分布と密度(範囲を 2.5mx2.5mメッシュに区切り、各
メッシュを方形区として全開花植物の開花数)を記録した。また対象種を含むメッシュにて、各
対象種への訪花観察と訪花後の柱頭の採取を行い、送粉成功を測定した。その後、自種・他種開
花密度が送粉者の訪花頻度や受粉量、柱頭付着花粉に占める他種花粉の割合に与える影響につ
いて調査し、花形態間で比較を行った。 
 加えて 2022年度から 2023年度、任意に設定したプロットにおいて、多様な訪花昆虫につい
て野外で個体ごとに訪花履歴を記録することで、異種間飛行率(定花性の指標、値が低いほど低
下性が高い)を定量的に調べ、種・機能群間で比較を行った。 
 
４．研究成果 
菅平高原の半自然草地の植物 137 種分の花筒長・花色データを取得し、他の 5 調査地のデー
タと合わせて解析を行い、マルハナバチ類など大型ハナバチややチョウ類の訪花が多い群集で
は、長花筒花や青色花が多くなること、複雑花(青色の長花筒花)ではマルハナバチ類など大型ハ
ナバチやチョウ類の訪花が多く、複雑花(白色・黄色の皿型花)ではハナアブ類等ハエ目に訪花さ
れる種が多いことを見出し、概ね、複雑花はスペシャリストとされるマルハナバチ類など大型の
ハナバチ類に送粉者に訪花されていることを明らかにした（図 1）。 
 



 
図 1 小型ハナバチ、大型ハナバチ類、ハエ目類、チョウ目類の異種間飛行率 
 
 さらに、菅平で多く訪花の見られた大型ハナバチ類、小型ハナバチ、ハナアブの定花性を比較
した研究では、スペシャリスト送粉者とされる大型ハナバチ類は、ジェネラリスト送粉者とされ
る小型ハナバチ類やハナアブ類に比べて同種間飛行率は高かったものの、ジェネラリスト送粉
者でも、特定種の花を多く連続的に訪花する行動がみられることが明らかになった。 
 また、多くの単純花では自種開花密度の増加に伴い送粉者の訪花頻度と受粉量が増加し(図 2)、
他種花粉の割合が減少することが分かった。一方、多くの複雑花では自種・他種開花密度が送粉
者の訪花頻度や受粉量に影響せず(図 2)、他種花粉の割合が単純花よりも小さくなることが明ら
かになった。以上の結果は概ね仮説を支持するもので、複雑花が送粉者のスペシャリスト化によ
り自種・他種の開花密度に影響されない安定した繁殖を行うメリットを持ちうることが示唆さ
れた。 
 

 
 
図 2 単純花ニガナと複雑花ウツボグサにおける同種の開花密度（C-abundance）、他の単純花密度（Hs-
abundance）、他の複雑花の密度（Hc-abundance）の訪花頻度への影響。単純花ニガナでは、同種密度が
高く、他種単純花の密度が低いときに、多く送粉者に訪花を受ける一方で、複雑花ウツボグサでは、同種
および多種の開花密度に影響を受けなかった。 
 



 以上の成果から、単純花から複雑花への進化は、マルハナバチなどの定花性の強い動物に送粉
者を限定（特殊化）することで、低い開花密度でも同種内送粉を確実にする適応だとする仮説を
概ね支持する成果を得ることができた。 
 
 さらにこれらに加え、島嶼の海岸草原における送粉ネットワークにおけるマルハナバチ類な
どスペシャリスト送粉者の欠失の影響について調べた研究、ホタルカズラ、カラスウリ、キキョ
ウなどの複雑花を持つ種を個別に調べ、それぞれの花にみられるスペシャリスト送粉者への適
応について研究を行い、以下の論文を執筆した。 
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