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研究成果の概要（和文）：本研究では、熱帯林の送粉者と植物の関係が、どのように特徴づけられるのか、それがどの
ように進化してきたのかという問いに、特定のグループを対象とした送粉様式の進化の研究と、植物―送粉群集全体の
ネットワーク構造の解析という2つのアプローチで取り組んだ。特定のグループを対象とした研究から、送粉様式は頻
繁に変化してきたこと、しかし変化の道筋は限られており同じ送粉様式が何度も進化したことが確かめられた。群集全
体のネットワークの解析では、送粉サービスの需要―供給バランスがネットワーク構造に影響を与えていること、熱帯
では送粉者は不足状態にあることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：This study investigated what characterized plant-pollinator interactions in tropic
al forests and their evolution using two approaches. The first approach was to estimate evolution of polli
nation systems of selected plant groups. It confirmed that pollination system had frequently changed, whil
e options of pollination systems each group had might be very limited. The second was analyses of plant-po
llinator network structure of the whole community. Comparison of network structure of tropical communities
 with those of other regions revealed that tropical communities more severely suffer from pollinator short
age, and it is a major factor that structure plant-pollinator networks.
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１．研究開始当初の背景 
	
 生物間相互作用は、生物多様性の創出・維
持に重要な役割を果たしており、陸上でもっ
とも生物多様性の高い熱帯林で温帯より強
い依存関係や特殊化が見られるのは、その傍
証であると考えられる。しかし、熱帯林群集
の種間関係の構造にどのような特徴が見ら
れるのか、また、その構造の生成要因につい
ては、十分なデータがなくほとんどわかって
いない。例えば最もよく研究されている植物
－植食者についても、熱帯雨林ではより特殊
化しているのかという基本的な問いにすら
定説はない。 
	
 近年、ネットワーク研究の興隆を受け、生
体分子や遺伝子から群集内の種間関係まで、
さまざまな生物要素の複雑な関係（ネットワ
ーク）に注目した研究がさかんに行われるよ
うになった。これを受けて、従来対象となっ
てきた食物網ばかりでなく、植物－植食者、
植物－送粉者、植物－種子散布者などの相互
作用についても、群集レベルで構造を理解し
ようという気運が高まっている。たとえば、
２者間の相互作用には入れ子構造（Nested 
structure、スペシャリストはジェネラリスト
としか相互作用しない）が、普遍的に見られ
ることが示唆されている。これが蜜源の深さ
など形態の制約によることを示唆する研究
もある一方で、主にサンプリング・バイアス
のみで説明されるとの主張もあり、まだ研究
は未熟で課題は多い。 
	
 これからの研究で信頼性が高く意味のあ
る結論を導くためには、種間関係に加え、種
間関係を規定する生態的要因を分析に含め
ること、送粉システムの進化についての知見
と合わせ、構造の生成要因を検討することが
重要であろう。 
 
２．研究の目的 
	
 種間相互作用にはさまざまなものが見ら
れるが、植物－送粉者関係の重要な特徴の一
つに、植物、送粉者双方で、特殊化の程度に
著しい幅があることがあげられる。また、植
物－送粉者相互作用は、成虫を得にくく同定
の困難な植食者や観察に時間のかかる種子
散布者に比べ調査が容易で、温帯ではすで 
に多くの群集レベルのデータが蓄積されて
いる。したがって、植物－送粉者関係は、相
利共生研究でもっとも重要な系となってい
る。 
	
 本研究では、ボルネオ低地フタバガキ林に
おける植物－送粉者相互作用の構造を明ら
かにし、その特徴と生成要因を検討すること
を目的とする。 
	
 まず、熱帯の送粉ネットワークの特徴を明
らかにする。また、いくつかの植物群につい
て送粉システムとそれに関連した性質や系
統関係を詳細に調べることで、その構造を形
成する要因を検討することを目指す。送粉シ
ステムに深く関係した要因としては、花の形
態や報酬、開花フェノロジー、それと関連し

た系統的制約などがあげられる。 
 
３．研究の方法 
	
 本研究では以下の２つのアプローチを組
み合わせ、植物－送粉者相互作用の構造とそ
の構造を形成する要因を検討する。 
（１）森林全体の植物－送粉者相互作用ネッ
トワーク調査 
	
 同所的に共存している植物がどの送粉者
と相互作用しているかを相互作用の有無、あ
るいは相互作用の頻度として、ネットワーク
として記述する。それに基づいて、ボルネオ
熱帯林の送粉ネットワークでの相互作用相
手の特殊化の程度と他の生態系のそれを比
較し、ボルネオ島のネットワーク構造にどの
ような特徴が見られるのか検討する。 
（２）送粉システムと花の形態や報酬の進化
過程の検討 
	
 ショウガ目、トウダイグサ科など、送粉シ
ステムの異なるいくつかの植物グループに
ついて自家不和合性、送粉システムや送粉者
との関係（時間的変動も含む）、それに関わ
る形質を調べる。分子系統を構築し、その変
化や進化傾向について解析する。 
	
 
４．研究成果	
 
（１）ショウガ科における送粉様式の進化 
	
 調査地としたランビル国立公園には 40 種
以上のショウガ科の植物が生息している。そ
れらのうち過半数の種については、先行研究
ですでに送粉者が明らかになっているが、本
研究では一部の種で補足的な調査を行った。 
	
 それらの結果をもとに、花の形質（形態、
報酬、色）と送粉者（クモカリドリ、コシブ
トハナバチ、コハナバチ）を系統樹上にマッ
ピングし、送粉様式がどのような変遷をたど
って進化したのかを推測した（図 1）。また、
送粉様式の変化と花形質の進化の相関関係
について、検討した。 
	
 その結果、送粉様式はこれまでに 何度も
変化していることがわかった。しかし同時に、
同じ送粉様式が何度も進化していることか
ら、大きな進化的制約の存在が示唆された。
また、送粉様式と花の形質の進化は強く相関
して起こっていたが、形質によってその相関
の強さは異なっていた。鳥による送粉様式で
は色が、ハチによる送粉様式では雄しべの長
さなど送粉者への花粉の付着に関わる形態
形質が、高い相関をもっていた。これらの結
果は、American Journal of Botanyに原著論
文として発表済みである。 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図１．ショウガ科の送粉様式の系統樹上での分布（ピン
ク：クモカリドリ媒；水色：コシブトハナバチ媒；黄色：
コハナバチ媒）．（Sakai et al. 2013, American 
Journal of Botany 100: 546-555） 
 
（２）トウダイグサ科オオパギ属の送粉様式
と進化 
	
 オオパギ属の送粉様式は、花弁や萼など花
の器官ではなく、苞葉など花の外の器官が送
粉者との相互作用に重要な役割を果たして
いる。 
	
 本研究では、オオバギ属 50 種を、花序の
形態に基づいて、３つのグループに分類した。
３つのグループは、風媒、花外蜜を求めて訪
れるジェネラリスト昆虫による送粉、アザミ
ウマやカメムシなど花序の上で繁殖する昆
虫による送粉、という 3 つの送粉様式に対応
していると考えられた。 
	
 分子データに基づく系統樹上にこれらの
形態グループをマッピングし、祖先形質復元
を試みたところ、それぞれの形態は繰り返し
獲得されたことが示唆された（図２）。この
結果から、これまで花弁など花の器官で明ら
かにされたように、花序の形態も送粉様式に
よって柔軟に変化すること、しかしながら、
同じ送粉様式が繰り返し進化していること
がわかった。 
	
 この成果は、2014 年 3 月の生態学会で発
表を行ったほか、国際誌に投稿済である。 
 
（３）送粉ネットワークのメタ解析 
	
 熱帯林の送粉ネットワークの特徴を明ら
かにするため、さまざまな生態系の 56 の送
粉者ネットワークのデータを集め、メタ解析
を行った。群集ごとに、相互作用相手の種数
の均等度を調べた結果、動物と植物の均等度

の間に負の相関があることがわかった。また、
これらの変数と、送粉者の訪花頻度、群集全
体の特殊化の程度の間には、相関関係があっ
た（図３）。このような相関関係は、種子散
布ネットワークには見られなかった。 
	
 次に、ゲーム理論モデルを構築し、送粉者
の頻度とネットワーク構造の関係について
検討をおこなった。少数の種のみ含む系の解
析的な分析、および、より多い種数を含む系
のシミュレーションによる分析の結果、群集
全体の特殊化の程度は送粉者の数（あるいは
送粉サービスの供給量）が増えると上がるこ
と、また植物の均等度は下がり、動物の均等
度は上がること、が予測された。これらの結
果は、メタ解析の結果と合致する。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図２．花序形態から推測されたオオバギ科の送粉様式の
系統樹上での分布（水色：風媒；黄色：花序上で繁殖す
る送粉者による送粉；赤：花外蜜腺に誘引されるジェネ
ラリストによる送粉）．（Yamasaki et al. 未発表） 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図３．送粉ネットワークにおける植物の均等度（横軸）
と動物の均等度（縦軸）の間にみられる負の相関．赤い
点で示した熱帯の送粉ネットワークは植物の均等度が
高く、動物の均等度が低い（Sakai et al. 未発表）． 
 
	
 熱帯林の送粉ネットワークは植物の均等
度が高く、動物の均等度が高かった（図 3）
ことから、より送粉者不足であることが示唆
された。これは、温帯には見られない、ある
いは少ない脊椎動物媒などの送粉様式が、熱
帯林では多く見られること、熱帯林では花粉
制限が大きいこと、など、これまで知られて
いる送粉の地理的パターンを説明する。 
	
 この成果は、2014 年 3 月の生態学会で発
表を行ったほか、国際誌に投稿済である。 
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