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研究成果の概要（和文）：動物媒の植物が作る「花序」の役割のひとつに、花粉を運ぶ送粉者に対する誘因効果
の増大があげらる。本研究では、花序の最適な見た目を左右する要因のうち、特に色の役割を明らかにすること
を目的とした。初年度は野外の花の色を解析し、「同じ地域で同時に咲く花の色が種間で異なる傾向（花色の過
分散）」を発見した。この花色の過分散と送粉者の種類を結びつけるため、翌年度以降は送粉者の種類と花色の
関係を調査した。その結果「送粉者のグループと特定の花色との結びつき」が明らかになった。

研究成果の概要（英文）：One of the roles of inflorescences displayed by flowering plants is the 
attraction of pollinating animals. As one of the factors affecting the performance of inflorescences
 in pollinator attraction, we have focused on floral color. In the first year, I analyzed the 
composition of flower color in a plant community and found that that co-existing colors were 
overdispersed (flower color overdispersion). In the second and the third year, I examined the 
relationship between flower colors and pollinator species in that community to test whether there 
was any pattern in that community. I found that some hues showed some specific compositions of 
visitor species.

研究分野：送粉生態学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
(1) 動物媒植物の多くは花を複数まとめて
咲かせる。この「花序」の役割のひとつに、
花粉を運ぶ送粉者に対する誘因効果の増大
があげられる。たとえば限られた資源で同じ
面積の花をつくるならば、大きな花をひとつ
咲かせるよりも、小さな花を複数つくり、す
き間をあけて花序の「見た目」を大きくした
方が送粉者に見つかりやすくなるという効
果である。花序の持つ最適な見た目や、その
見た目に対応した送粉者の種類を明らかに
することは、多様な花の形質進化の理解に貢
献することが大きく期待される。 
 
２．研究の目的 
(1)最適な花序の見た目を左右する要因のひ
とつに「花の色」があげられる。その効果の
解明にはまず、野外においてどのような花の
色が存在するのかを定量的におさえる必要
がある。また、同一の群集を構成する花の色
にどのようなパターンが潜んでいるのかを
明らかにすることは、花色の多様化や植物群
集の構成の理解の助けとなることが期待さ
れる。 
 
(2) 山形県上山市のある植物群集における
初年度の調査で、「同じ場所で同時に咲く種
ほど花色が異なる傾向（過分散）」が検出さ
れた（Makino & Yokoyama 2015）。他種と異
なる色の花を咲かせれば、訪花者が同種個体
間を移動する可能性が高まり、花粉を効率良
く受け渡すことができる可能性が予想され
るが、異なる色の花を咲かせることで異なる
訪花者を誘引しているのかは不明である。そ
こで(2)では同調査地における花色と送粉者
タイプの関係を明らかにすることを目的と
した。 
 
(3)花色は送粉者の誘引に大きな役割を果た
すが、その花の色を、花を咲かせている途中
で変化させる種が少数ながら存在する。この
花色変化を呈する植物に共通の特徴として、
色変化後の花における花粉の授受や蜜生産
の終了があげられる。変化後の花の役割につ
いてはこれまで、株を目立たせることで多く
の送粉動物を誘引する効果などが指摘され
ている。申請者は、この花色変化は「空間学
習に長けた送粉者の囲い込み」にも役立ちそ
うなことに気づいた。すなわち、ハナバチや
ハチドリなど、花粉をはこぶ動物のなかには
蜜の少ない株の位置を覚えて避けるものが
いる。もしある株が色を変えずに古い花を維
持すれば、蜜を出す若い花との見分けがつか
なくなる。蜜あつめに手間のかかる株も、空
間学習の得意な送粉者に避けられそうであ
る。果たしてこのような事態が起こりうるの
かを明らかにすることを目的とし、実験デー
タを解析した。 
 
(4)(3)で述べた花色変化には送受粉におけ

る利益があるにも関わらず、この形質を示す
植物は少数派である。この事実は、なんらか
の進化的な制約を反映しているのかもしれ
ない。その一つに「報酬の停止」と同時に進
化する必要性があげられる。すなわち花色の
みの変化は、送粉動物に、送受粉に不都合と
なる行動の変化をもたらすのではないだろ
うか？この可能性の検証を目的として、クロ
マルハナバチと人工花を用いた室内実験を
行った。 
 
３．研究の方法 
(1) 山形県上山市において、様々な植物種の
開花が期待できる林縁・湿地・耕作地などか
ら、のべ約 2.4km におよぶ調査路を定め、そ
こで開花する植物種を、2014 年の 4月下旬か
ら 11 月上旬にかけて、週 1回のペースで記
録した。また、開花が確認された全 244 種の
花の分光反射率を 300nm〜700nm の範囲で測
定した。この分光反射率から、送粉者が視覚
的に感じる種間の花色の隔たりの大きさ（色
距離）を、ハナバチの色覚モデルにしたがっ
て計算した。そして、ある種から残り 243 種
に対する色距離の平均値を、その種の他種に
対する色距離の期待値として用いた。 
 
(2) 山形県上山市の群集の訪花者を明らか
にするため、2種類の調査を行った。ひとつ
は、約 3.5km の調査路を巡回しながら、花へ
の訪問が確認された昆虫を捕獲する週1回の
調査、もうひとつは、決められた植物種の前
で 1時間待機し、花を訪れた昆虫を捕獲する
月 1回の調査である。以上の調査を、2015 年
の 4月中旬から 11月上旬までの 32週にわた
り、合計で 39 回実施した。2016 年も、週１
の調査を同様に実施した。また、花の色の類
似・相違の程度を評価するため、分光器で測
定した花弁の反射率を訪花者の色覚モデル
を用いて解析した。 
 
(3)4.0 m x 5.5 m、高さ 2.0 m のケージの中
でクロマルハナバチと人工花を用いた実験
のデータを、一般化線形混合モデルで解析し
た。この実験では 3タイプの株（古い花を維
持せず落とす「落花型」、古い花を蜜を出さ
ずに維持する「不変型」、蜜を出さない古い
花の色を変える「変化型」）8株ずつを並べ、
ハチを放し、各タイプへの訪問回数を約 4時
間にわたって記録した。なお、変化前後の花
色は白・黄・紫から選び、6通りの組み合わ
せを試している。 
 
(4) 変化前と変化後の二色の花を同時に呈
する株（変化型）と、花色変化せず、単一の
色の花をつけた株（不変型）を、人工花を用
いて８株ずつ作成し（6花／株）、縦・横・高
さが各２ｍのケージ内に格子状に並べた。こ
こにハチを１個体ずつ放し、行動をビデオカ
メラで記録した。なお、色の組み合わせによ
って行動が変わる可能性を考慮し、黄（Y）・



白（W）・青（B）の３色を変化前・変化後の
色として組み合わせ、Y（不変型）と YB（変
化型）、Yと YW、Wと WY、Wと WB、Bと BW、B
と BY、合計６つの色の組み合わせについて実
験を行った 
 
４．研究成果 
(1) 色距離の期待値を、同時に開花する種に
対する色距離の平均（実測値）と比較したと
ころ、244 種中 170 種で実測値が期待値を上
回った。つまり約 7割の植物種が、偶然から
期待されるよりも他種と色の隔たる時期に
花を咲かせていた。また、期待値と実測値の
差の平均をランダマイゼーションで検定し
たところ、同時に開花する種の花色が偶然で
は考えにくいほど互いに異なることがわか
った。さらに外来種 32 種を解析から取り除
くと花色の過分散は有意に増加した。以上の
結果は「他種の存在がもたらす花色の多様
化」と矛盾しないものであり、今後は仮説の
根拠となっている送粉者の動向についても
検証する必要がある。またその調査において
は、今回効果が確認された外来種のように、
過分散を打ち消す要因に留意すべきである。 

 
(2) 調査では、163 種の植物に対し合計 4747
頭の訪花者を確認した（下図の上段は訪花者
種、下段は植物種を表し、訪花が確認された
回数が多い関係ほど太い線で結んだ）。 

 
これら訪花者は少なくとも313種の昆虫で構
成され、大きく 6つのタイプ（ハエ・ハナバ
チ・チョウ・コウチュウ・カリバチ・カメム
シ）に分けられた。その構成比は個体数ベー
スで順に 35%、24%、22%、12%、4%、2%だった。
この構成比（訪花者相）を植物種間で比較し、
色の似ている植物種のペアと異なる植物種
のペアに分けたところ、訪花者相の違いは色
の異なるペアでより大きくなっていた。そこ
で各植物の訪花者相を、訪花者から見た色相
別にまとめたところ、例えば白系の花でハエ
の割合が高くなるといった、それぞれの色相
に特徴的な訪花者タイプの偏りが見つかっ
た。しかも、これらの偏りの多くが、色相や
訪花者相の季節的な同調で説明できる範囲
を超えていることも、ランダマイゼーション
を用いた検証で明らかとなった。以上のよう
に上山の植物は、異なる色の花を咲かせるこ

とで異なるタイプの訪花者を誘引していた。
これにより繁殖に不利となる、異種植物間の
花粉移動を抑えているのかもしれない。（な
お、この結果は 2015 年のデータを解析した
ものである。今後は 2016 年のデータを解析
し、再現性を確認することを予定している）。 
 
(3) 全ての組み合わせで「囲い込み」の効果
が確認された：不変型はハチにしだいに避け
られたが、親切に色を変える変化型は繰り返
し訪問されていた（下図参照）。 

 
また、不変型の変化型の株の位置を交換する
と、ハチは、前に変化型があった場所に戻っ
てきたことから、ハチは空間学習を頼りに株
を選んでいることも明らかとなった。なお、
色の組み合わせによっては古い花の維持が
ハチの誘引に貢献しないことも明らかとな
った。以上の結果は、花色変化が空間学習を
駆使して餌を集める訪花者への適応である
可能性や、その色の組み合わせが送粉者の生
得的な好みなどに依存して変わる可能性を
示唆するものであり、花色変化の進化の理解
に大きく貢献した。 
 
(4)  実験の結果、株訪問数は BY で、変化
型よりも不変型で有意に多くなった。一方、
YB・YW では不変型よりも変化型で有意に多く
なっていた。つまり、花色のみの変化で、デ
ィスプレイ効果が弱まる場合と強まる場合
があることがわかった。変化型において最初
に訪れる花は、BW・WB では Wよりも Bが、BY・
YB では Yよりも Bが、WY・YW では Yよりも W
が多くなっていた。クロマルハナバチには色
の好み（黄<白<青）が存在し、この好みが変
化型で最初に訪れる花を決定していた。こう
した行動変化を組み込んだシミュレーショ
ンの結果、植物個体が最終的に新しい花で受
け取る他家花粉数の合計は、BW・BY・WY にお
いて変化型が不変型を上回った。すなわち実
験の結果は、事前の予想に反し、花色のみの
変化が送粉者の行動を都合良く操作し、繁殖
成功を高める可能性を示す。それにも関わら
ず、花色のみを変化させる植物が稀な理由の
１つとして、色変化にかかるコストが、送粉
者を操作することで得られる利益を上回る
可能性が挙げられる。今後は、色変化にかか
るコストなど、変化型に不利にはたらくさま
ざまな要因を調べることで、花色のみの変化



が稀な理由を解明できるだろう。 
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