
The Society for the Study of Species Biology

NII-Electronic Library Service

The 　Sooiety 　for 　the 　Study 　of 　Speoies 　Biology

種生物学研究 15 ： 19− 27

島嶼に お ける顕花植物の 性表現

一
雌雄異株を め ぐ っ て

ーー〜 窪　　伸 光

（鹿児 島大学教育学部）

は　 じ　 め　 に

　島は 四方を海で囲ま れ ， 極め て 明快な地 理 的隔離状況

下に あ る場 で あ る，とくに ，か つ て
一
度 も大陸と陸続 き

に な っ た こ との な い 海洋島 は，そ の 場 自体 の 誕生 以 来，

隔離 され つ づ けて い る独特 の 土地 で あ る．また ， 多 くの

島は大陸 に 比 べ 地史的 に 著 しく若 く，大陸 で かつ て起 こ っ

た で あ ろ う進化的現象 も垣 間見れ る可能性があ り，生物

進化 の 実験場 とま で い われ て きた （Car ！quist，1965，
1974；MacArther ＆ Wilson ，1967； Bramwell ，197

9）．島は，大陸で の 生物進化の 理解 へ 刺激を与え る よ う

な 研究成果 が得られ る場で あると同時 に，大陸 の 生物 で

観察 され て き た現象や ， 考え られ て きた仮説 や推論を再

検討す る重要な場 で あ る と理 解で き る で あ ろ う．

　そ の よ うな島々 の 一
っ で ある小笠原諸島で ，私 は ム ラ

サ キ シ キ ブ属植物を対象に 形態変異 と性表現 に 関する研

究をっ づ け て きた，そ して そ の 過程 で ，小笠原産同属 の

固有種 3種に ， 他 の 地域の 同属種 で は み ら れ な い 雌雄異

株が存在す る こ とがわか り （Kawakubo ， 1990）， 私は

島嶼環境 と顕花植物 の 性表現 の 関係に つ い て 強 く興 味を

もつ よ うに な っ た．本稿 で は，島嶼環境に お け る顕花植

物 の 性表現全般 に っ い て，現在 まで に どの よ うな現象が

記載 され 議論 され て きた の か の 概要 をまとめ，と くに 島

に おける雌雄異株の 顕花植物の 成立過程に っ い て 考えて

みた い．まず島 の 植物相 で はどん な性褒現 の 構成 がみ ら

れ る の か を検討し，っ ぎに 島の 雌雄異株 の 植物種 は ど の

よ う に 成 立 し た の か，つ ま り，雌雄異株 が 島嶼内 で 進化

した の か，も し くは雌雄異株の 祖先種 が 移住 して きた の

か に つ い て検討する．

島の 植物相 に は雌雄異株の 種群が多 い ？

　海洋島で 私達 が 現在見 る こ と の で き る植物た ち は，か

っ て海を乗 り越 え移住 して き た祖先個体の 子孫達で あ る．

こ の ような極 め て 明快 な隔離地 へ 長距離散布 さ れ成功 し

て きた個体 は ，どの よ うな繁殖様式をそ な えた個体 で あ っ

た の だ ろうか ？

　 こ の 疑 問 に 対 して Baker （1955） は， 1個 体 で も繁

殖 が 可能 で あ る 繁殖様式，つ ま り 自家和合性 で か つ 雌雄

同株 で あ る個体 （も し くは ア ポ ミ ク シ ス や 栄養繁殖 が で

きる個体） が有利 で あ っ た で あ ろ うと考えた． 2粒以 一ヒ

の 種子が，時間的に も空間的に も近 くで
一

緒 に生 長す る

機会 を必要と す る自家不和合性 の 個体 に 比べ ，自家和合

性の 個体で は ， 1粒の種子が長距離を経 て 散布 され，同

種個体が い な い 地 に到達 した場合 で も，繁殖集団を っ く

り始 め る こ とが 可能 で あ る と考え られ る か らで あ る．く

わえ て ， 島の よ うな新たな地 で は，大陸 で 親株 が 花粉 を

媒介 して もら っ て い た訪花昆虫 の 生息は期待で きな いが ，

自家和合性 の あ る個体で あれ ば訪花昆虫が欠如 して い て

も，雄 しべ と雌 しべ は隣接 して い るの で 偶発 的な受粉 に

よ っ て い くらか の 種子 を つ くれ る 可能性が あ る．こ の 自

家和合性をそ な え た分類群の ，長距離散布の 後 の 個体群

成立 に お ける有利 さは，Stebbins（1957） に よ っ て

“Baker ’
s　 law ”

と呼ば れ ， 直感的に 理 解で き る こ と も

あ っ て ，そ の 後広 く支持さ れ て きた，

　と こ ろが Carlquist（1965，1966a，1966b）　は ，　こ

の
“Baker ’

s　Iaw ”
の島嶼環境で の適用に異議を唱え た．

彼 の 観察に よ れば，ハ ワ イ諸島に 雌雄異株の 植物が多く

生育 し ，

“Baker ’
s　law ”

の い う植物の 雌雄異株 の 島に

おけ る不利さ は現実的な もの とい うよ り，た ぶ ん想像上

の もの で あるだ ろ うとまで述 べ て い る．また 彼 は，島嶼

環境 で は侵入後 の 雌雄異株 に よ る外交配 の 価値 が 高 い た

め，少 な くと も 2個体 の 子孫 が 同時 に 侵入する必要性 が，

そ ん な に 強 い 不 利益 と は な ら な い の で は な い か と，
“Baker ’

s　 Iaw
”

に 対立す る考え を明らか に し た．そ し

て，もし雌雄異株 の
一

団が ハ ワ イ に 移住 して きた と した

ら，
“Baker ’

s　law ”

は部分的 に しろ棄却 さ れ る べ き で

あ ろ うと述 べ た．

　Carlquist（1974） は
“lsland　Biology ”

の な か で ，

島の植物の繁殖様式の総合的検討を試み，ハ ワ イ諸島に

自生 す る顕花植物 の 性表現 を 詳 細 に 検討 し た ．彼は 約

1500の 自生種の 花器形態 や交配様式を観察 し， 約43％ の

種に単性花 の 存在を認め ， 単性花 や雌雄異熟を含 め た外

交配 様式を備え て い る種が 自生種全体の 約 74％ に もな る

こ と を明らか に した．ま た海岸植生 などの い わ ゆ る 先駆

的植物種がかな り厳密な自殖を行 な っ て い る 可能性 を認

め な が らも，外交配 の み を行 な う雌雄異株 の 種 が ハ ワ イ

の 顕花植物相全体 の 約28％ に もな る こ と を 指摘 し た （表

1）． こ の 雌雄異株 の 種 の 頻度 は Yampo ！sky ＆ Yam −

polsky （1922） の 世界の 顕花植物 の 性表現 を 総合的に

検討 し た唯
一

の デ
ー

タ に 比較す る と著 し く高 く，島嶼環

境 に お い て 雌雄異 株が
“ Baker’

s　law
”

が 言 うほ ど不利
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な状態 に お か れ て い な い 可能性を示唆 し て い る．ま た

Carlquist は 同書の な か で ， ニ
ュ
ージ ーラ ン ドの 植物相

の 約14．5％ が 雌雄異株で ある こ とを指摘 し，島嶼植物相

の 特徴として 高頻度の 雌雄異株 の 存在は注目に 価する と

考え た．ま た 小笠原諸島 の 植物相 の 性 表現 に っ い て ，文

献上 で 集計 したと こ ろ，少 な くと も9．7％ の 分 類群 が 雌

雄異株 で あ る こ とが 判明 した （表 1）．

　 で は実際， 島の 植物相に は雌雄異株 の 種 が 大陸 に 比 べ

高頻度 で 存 在 して い る の で あ ろ うか ？ 先 に 示 した

Yampolsky ＆ Yampolsky （1922）の デ
ータ は，現

在，性表現 を 議論す る うえ で は 十分 に 古 く，ま た 具体的

検討 に 耐え られ るもの で はな い と思 われ る．そ こ で 表 2

に Baker ＆ Cox （1984）が ま と め た デ
ー

タ を 中心 に ，

島の 植物相 か ら報告 さ れ て い る 雌雄異 株 の 構成 比 率 と，

そ の 島と比較可能な大陸の 地域植物相を示 した．注目す

べ き点を列挙 して み る と， L 現在デ ータ の あ る島々 の

中で ，雌雄異株 の 比率 は ハ ワ イ 諸島に お い て 最 高で あ る

が，そ れ は 50％ を越え る ほ ど の 高頻度で は な い．つ ま り

表中 の い ずれ の 島で も雌雄両方 の 繁殖器官が 1 個体内 に

存在す る株を もっ よ う な 性表現 の ほ う が，雌雄異株 の 種

群よ り著し く多い， 2 ．ば らっ きは あ る もの の 温帯域の

島に お い て よ りは，熱帯域 の 島 に お い て 雌雄異株は高頻

度に 存在す る傾向に あ る． 3．熱帯域 で も最高標高が低

い島よ り， 高い 島で高頻度の雌雄異株が存在す る． 4 ．

比較し う る大陸 の デ ータ が著 しく限 られ，雌雄異株が高

頻度 に存在す る 島との 対応 デ ータが ほ とん どない た め に，

表中か ら は島に雌雄異株が大陸 に 比べ 高頻度 に 存在す る

傾向 はよみ とれ な い．

　 Baker ＆ Cox （1984）は さ らに 島嶼域の 植物相の 雌

雄異株 の 種 の 頻 度 と 島 の 最高標高や赤道 か らの 距離と の

間 で 相関関係を解析 した （図 1）．そ の 結果 ， 雌雄異株

の 種 の 頻度 は，島の 最高標高と赤道へ の 近さ （低緯度さ）

の 両方 に 強 く相関を示 した．また Bawa ＆ Opler （19

0

図 1．22の 島々 の 緯度お よ び最高標高 と雌雄異株 の 被子

　　　植物の 比率 （Baker ＆ Cox ，1984）

　　　〔1＞lceland，（2〕San　Nicolas，｛3｝San　Clemente，  Norfolk，
　　　〔5XJuan 　Fernandez，〔6）Guadalupe （Pacific　Ocean），（71

　　　Easter 　 IsLand，（8｝Guam ，（9）Mauritius，　 ClqBermuda，
　　　（11）Leeward 　 Islands （Hasvaii），｛lalBikini，　 a3｝Aldabra ，
　　　  Chagos 　 archipelago ，　  Azores，　   Seychalles，
　　　（ID　Galapagos ，　  Tonga 、　｛1　9｝　Samoa ，　   Reunion，
　　　 1〕New 　Zealand，¢2狂｛awaii ．

75） は，熱帯林 の 構成種 と個 々 の 個体の 性表現を温帯林

の そ れ ら と比較 し，一般的 に 熱帯林 に 雌雄異株が多 く見

られる こ と を明 らか に して い る．そ の 中で 彼 ら は ，
ハ ワ

イ の植物相に お け る高頻度の雌雄異株に っ いて も言及 し，

高頻度の 原因 の ひ とっ として ハ ワ イ が熱帯域 に あり，そ

の 熱帯の 植物相 の 特性が 現 わ れ て い る可能性 を指摘 し て

い る．

　 こ れ らの 研究 の 成果を ふ まえ て 考え る と，島嶼域 で 観

察さ れ る雌雄異株の 種 の 頻度は 島嶼環境 そ れ 自体の 影響

表 1．顕花植物の性表現の地域間比較

性表現　Sexual　 form
世界各地集計 ＊　 ハ ワ イ 諸島 ＊ ＊ 小笠原諸島

％ ％ 種数 ％

雌雄同株　Hermaphrodite

雌雄異花同株 　Monoecious

雌花両性花同株　Gynomonoecious

雄花両性花同株　Andromonoeeious

雑居性同株　Polygamomonoecious

雌雄異株　 Dioecious

雌花両性花異株　Gynodioecious

雄花両性花異株　AndrodioeciQus

雑居性異株　Polygamodioecious

不　　明

277

7

4

10

56．95

．54

．42

．50

，527

．72

．6

32634

ユ3

　 7

　 945

30

70．37

．32

．81

．51

，99

．7

6．5

十
二一噌
口 100 100 464 100

＊ ： Yampolsky ＆ Yampolsky （1922）；　＊ ＊ ： Carlquist（1974）
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と い うよ りは，多 くの 島 が 熱帯域 に 位置す る こ と や，島

の 植物相 の 供給源 と な った大陸の 植物相の 影響を受け て

い る可能性が 高い よ うに思え る． しか し表 2 で検討 した

よ うに ，熱帯域 の 島 の 植物相 と比 較で き る 大 陸 の デ
ー

タ

は著 しく限 られ て お り， こ の点は今後 の 熱帯域 で の 研究

成果 を 待 た な い か ぎ り，は っ き り と し た結論 は 出せ な い，

ま た 根本的問題 の ひ とっ と して ，
ハ ワ イ の よ うな高頻度

の 雌雄異株が報告さ れ て い る島の 植物相 と比較 し うる大

陸を限定で き る か否かがあ る．ハ ワ イ は太平洋 の 中央 に

位置 し す べ て の 大陸か ら著 し く隔離 さ れ て おり，現在 の

ハ ワ イ の 植物相 の 起源は
一

つ の 地域と は考え られ な い ．

した が っ て植物相の 比較で は な く，
ハ ワ イ の 個 々 の 分類

群 の 起源 と な る分類群を個別に検討 しな い か ぎり，大陸

の 影響は厳密に は議論で き な い で あ ろ う．

　結局の と こ ろ，島 の 雌雄異株 の 種 の 構成比 が 大陸に比

べ 有意 に 高 い の か否 か，現在 の デ
ー

タ で は明らか で は な

い ．しか し隔離 され た 地 で あ る 島 に は ， 無視で き な い ほ

どの 頻度 で 雌雄 異株 の 種群 が 生育 して い る こ と は事実で

あ る．そ れ で は ど の よ うに し て 雌雄異株の 種群は島に 成

立 し た の で あ ろ うか ？ そ の 成 立 過 程を，
“Baker ’

s

law ”
が有利 として る自殖系の 雌雄同株の 個体の島へ の 侵

入 か ら の 場合と，不利な繁殖様式 と考え られ る雌雄異株

の 侵入 か らの 場合 の そ れ ぞ れ で 検討を進 め て み よ う．

雌雄異株の分類群の 島にお ける成 立

L 　自殖系雌雄同株の 侵入 と雌雄異株 へ の 進化

　
“Baker ’

s　law ”
が有利 と して い る 自殖系の 雌雄同株

の個体の 島へ の 侵入か ら，雌雄異株 の 種群 の 成立を考え

る場合，侵入後の 性表現 の 進化を考 え な ければ な らな い．

顕花植物に お け る雌雄異株 へ の 選択圧 に つ い て は， こ こ

で 簡単に取 り扱え な い ほ ど数多 くの 議論が な され て きた

が （そ の 概要は Bawa （1980） や WillsQn （1983）等

に 詳 しい ），本稿 で は 島嶼環境下 で の 雌雄異株 へ の 進化

に つ い て 焦点 を絞 っ て 議論する．

　Carlquistは ハ
ワ イ諸島の 顕花植物相に雌雄異株の 種

群が多 く存在す る こ と に 気づ い て か ら，そ の 理 由を島嶼

環境 の 特殊性 が もた らす もの と考え て き た．つ ま り厳密

な外交配を行 な う雌雄異株は島で は価値が 高 くな る の で

は な い か と考え た，島に お い て 非常 に 限られた少数個体

で 構成 され る侵入初期 の 集団 で は，新た な環境へ の 適応

表 2．島嶼と大 陸 の 顕花植物相 に おけ る雌雄異株 の 種の 頻度

　　　（Bawa ，
1980； Baker ＆ Cox 　1984； Kawakubo ，未発表）

島　嶼　 の

気候的環境
島 嶼

　　　　 雌雄異株 の
種　数
　 　　 　 構成比 （％）

比較 可能 な

大　　　陸
　　　　 雌雄異株の

種　数
　　　　 構成比（％）

冷 温 帯 域 lceland

暖 温 帯 域 Azores

　 　　 　　 　　 　Bermuda

　 　 　 　 　 　 　 　 San 　 Clemente

　 　 　 　 　 　 　 　 San 　 Nicolas

亜 熱 帯 域 Guadalupe

　 　　 　　 　　 　Juan 　Fernandez
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を 有利 に す る 遺伝的変異 を最大に発現可能に す る 外交配

が ， 大 陸 に お い て よりも必要に な る と考え た の だ． こ の

考え に は，ハ ワ イ 諸島 に お け る い くつ か の 植物群の 驚 く

べ き適応放散を ま の あ た りに して
， 島に お け る遺伝的変

異の重要性を 認識 した Carlquistの 信念が感 じられ る

が， 1970年代前半まで は雌雄異株 の 進化 を担 う根本的 な

力 は，外交配 へ の 選択圧 で あ る と ほ と ん ど 普遍 的 に 考え

られ て い た の も事実で ある．

　 また Baker （1967） は島で 外交配 の 価 値が 高 い の で

あ れ ば ， 自殖系雌雄 同株 か ら生 じ る有効 な 外交配 で き る

性表現 が ， 花序に お け る変化 に よ っ て 達成 され る は ず と

した．遺伝学的 に 自家不和合性 の 構築は非常に 複雑で な

か な か 起 こ り そ う もな い と さ れ て い るが，雌雄異株 の 確

立 は花序 に おけ る オ ーキ シ ン バ ラ ン ス の変化以上 の もの

で は な く，自家不和合性 の 場合 に比 べ 達成 さ れ や す い と

い わ れ て い る （Heslop −Harrison，1957；Baker ， 1959）．

そ して Baker は，雌雄異株 は 自家不和合性の 貧弱な代

用品 と して ，外交配 へ の 選択圧 の 下 で 確立 されて きた可

能性が ある と考え た，

　
一方1970年代後半以降 に は，雌雄異株へ の 進化を外交

配 の増加 へ の 選択圧 だ けか らで はな く，雌 器官や雄器官

へ の 資源配分 の 観点か ら論 じられ る よ う に な っ て きた．

つ ま り限 られ た 資源 で 繁殖成功度を最大化 で きる 性表現

と して 雌雄異株が進化 して きた 場合 が 検討 されるよ うに

な っ た （Charnov ，1982）．島の 顕花植物を取 り巻 く環

境 の う ち， 雌雄異株へ の 進化に関係す る選択圧 とな りう

る もの と して ， 花粉媒介者 ， 種孑散布者，捕食者 と の 関

係があげ られ る （Bawa ，1980）．

　島 に 生息す る花粉媒介者や種子散布者 は，昆虫類で あ

れ鳥類 で あれ，植物種と同様に ， 隔離さ れ た土地 へ の 侵

入 と集団 の 成立 の 成功者 に 限 られ る の で ， お の ずと大陸

と は異 な っ た 構成 の 生物群とな る （Carlquist， 1974）．
つ まり島に 侵入 した顕花植物は大陸 で花粉媒介して もら っ

て い た種群と は異 な っ た 生物群 と関係 を持 たねばな らな

くな る し，種子散布 に お い て も同様 で あ る．した が っ て

新た な 環境で よ り多 くの 子孫 を残 せ る繁殖様式 の ひ とっ

と して 雌雄異株が進化 して きた 可能性 が あ る，

　花粉や 蜜，果実や 種子 を よ り多 く生産す る か，よ り質

を高 くする な ど して，新た な花粉媒介者や種子散布者 に

と っ て よ り魅力 あ る花器や果実を備え る に は 何 らか の 投

資が必要 で あ り，結果 と して 島に 侵入 した植物は繁殖 へ

の 資源配分を大陸の 祖先種 とは異な っ た様式を採用 して

い くはず で あ る （Janzen ， 1977； Bawa ， 1980）． もし

花粉媒介者を引 きっ け る競争，雄 に お け る 同性間 の 競争

に 著 しく大 きな投資が必要 とな り， ま た一方 ， 散布者に

より多 くの 種子 を運 んで もらうため の 雌 へ の 投資が雌の

適応度を著 しく高 め る の で あれ ば，雄器官 の み を備 え る

雄株 と，雌器官 の み を備え る 雌株 へ の 専門化 は起 こ る可

能性 が ある，他 の 生物種群 に 花粉媒介 や 種子散布を依存

す る種 が 島 に 侵入 した 場合，雌雄異株 へ の 進化 は起 こ り

やす い かも しれな い （Bawa ， 1980； Givnish，1982）．

　 種子捕食者 が雌雄異株 の 進化 の 選択圧 と して 働 く 可能

性 に つ い て は ， Janzen （1971）が検討 して い る．種子

捕食者 に と っ て，雌雄異株の 種は ， 雌雄同株の種に比 べ
，

捕食の対象個体 （結実 す る株 ） の 密度 が 1／2 で あ り，

効率 の 悪 い 手間 が か か る対象 で あ る可能性が あ る． こ の

選択圧 が ， 島嶼環境で 限 られた食物資源を必死 で 捜 し求

め る種子捕食者に よ っ て ，島に おける顕花植物 の 成立 の

あ る段階，た と え ば 成立初期 の 集団 が 分布 を拡大 して い

く過程な ど で 強 く作用 した と した ら，雌雄異株 へ の 進化

は 起 こ る の か も しれ な い．一方，種子 で は な く花器 の 全

体 も し くは
一

部 を対象とす る捕食者 が 雌雄異株 の 進化を

導 く場合 に つ い て は ， Bawa ＆ Opler（1975）や Bawa
（1980） が 検討 して い る．この 場合，雌雄異株の雌株が，

雄株に 比 べ れ ば 数少 な い 花を っ け か っ 花粉を生産 し な い

た め に ，捕食者 に と っ て 効率の よ い 対象とな らな い 可能

性に着目 して い る． こ れ ら 2 っ の 考え方は ， 島に 生息す

る捕食者自体の 大陸と は 異 な っ た 環境下 で の 行動 に お い

て ，植物種 の 雌雄異株 と い う特性 が，雌雄同株 の 場合に

比 べ 多 くの 種子を残せ る可能性 を示 して は い る．しか し

雌雄異株へ の 進化が捕食者に よ っ て 推 し進 め られ る 環境

条件は さ らに 著 し く限定 さ れ た もの で あ ろ う し，こ の 可

能性を詳細に検討す る に は あ ま りに もデ
ー

タが 少 な い の

が現状 で あ る．

　 こ こ まで 島 に 侵入 した 自殖 の 雌雄同株の 植物か ら雌雄

異株へ の 進化に つ い て検討 して きた が ， そ の進化に 影響

す る因子 は多様 で あ り，各因子の 重要性は分類群や 生息

環境 な どの 違 い に よ っ て 異 な る こ とが 明ら か で あ る．島

に お い て は，移住 して きた 自家和合性 の あ る分類群の祖

先集団 で ，近交弱勢 をさける外交配 の 有利性 は た ぶ ん 重

要な役割を演 じた で あ ろ うし，また 大陸 と は 異 な る島の

独特 の 昆虫相や鳥相 は移住種 の 資源配分 に 影響を与 え た

で あ ろ う．そ の 結果，一部 の 分類群 に 雌雄異株 へ の 進化

が生 じた の かもしれな い．

　 と こ ろ で 島に生育す る雌雄異株 の 植物 の うち，実 際 に

島で雌雄異株 へ の 進化を経験 した分類群 は ど の くらい 推

定 さ れ て い る の で あ ろ う か ？　 Carlquist （1974） は，
ハ ワ イ 諸島に 生育す る約220属の 顕花植物 の うち，34属

は雌雄異株 の 分類群を含むと し， そ の 34属中，ハ ワ イ諸

島に 移住後 に 雌雄異株へ 進化 した 可能性 が高 い 属 と して

19属 を あ げて い る （表 3）．こ れ らの 19属は ハ ワ イ 以 外

の 他の 地域で は雌雄異株 で はな い こ とを そ の 理由として

し め して い る．しか しそ の 後，こ れ らの 属 の うち，少な

くと も 10属 は ハ ワ イ以外 の 地域 で も雌雄異株を含む こ と

が 明 ら か に な り （Bawa ，1982），また 日 本 に お け る 性

表現を文献 （佐竹ほ か編　1989； 小野 ・小林 　1983） か

ら検討 した と こ ろ， 7属 は 日 本 に お い て も雌雄異株を含

む こ とが 判明 した．した が っ て ，ハ ワ イ諸島 で 雌雄異株

へ 進化 した分類群の数 は，い くつ か の 分類群 に 他 の 地域

で の 平行進化 を 仮定 し た と して も，Car］quist （1974）
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表 3 ，ハ ワ イ 諸 島で 雌雄異株が 進化 し た と考 え ら れ る 属 （Carlquist，1975） の 他 の 地域で の 性表現

科 名 属 名
ハ ワ イ諸 島

で の 性 表現

小笠原諸島 で の

性表現 と該当種

　　　　　　 そ の 他 の
日 本 全 体
　　　　　　　 地域 ＊ ＊

ヒ ユ 科

モ チ ノ キ 科

トウ ダ イ グサ 科

ア リノ ト ウ グ サ 科

マ チ ン 科

ヤ ブコ ウ ジ科

トベ ラ 科

ア カ ネ科

ア カネ科

ア カ ネ科

ア カ ネ科

ミカ ン 科

ビ ャ ク ダ ン 科

ム ク ロ ジ科

ユ キ ノ シ タ科

ジ ン チ ョ ウ ゲ科

イ ラ ク サ科

イ ラ ク サ科

オ シ ロ イ バ ナ科

Charp 巳ntiera

IlexClaoxylon

Gunnera

Labordia
Mvrsine

Pittosporum

BobeaCanthium

Hedyotis

Straussia

Zanthoxylum

Santalum

Dodonaea

Broussaisia

Wikstroemia
Touchardia

UreaPisonia

　

　

　

　

　

　

　

　

　

　

　

　

　

　

　

　

　

＊

DDDDDDDDDDDDDDDDDDD一
（H −M ）

D シ マ モ チ

D

一
（H ）

D シ マ タイ ミ ン タチ バ ナ

D シ ロ ト ベ ラ

ー
（H ）

一 （H ）

H シ マ ザ ク ラ

ー （H ）
一

（D −C ）

H ム ニ ン ビ ャ ク ダ ン

M ？ ハ ウ チ ワ ノ キ

ー
（H ）

H ム ニ ン ア オ ガ ン ピ

ー
（M ）

一 （M ）

一
（H ，C ，D ）

D ，CD

（C，M ）

一
（H ，D ）

一
（H ）

DH
− D

−
（H ）

一
（H ）

H
−

（H ）

DHD

−
（H ）

H
−

（M −D ）

一（M −D ）
一（M −D ）

DDDD

■

DD
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■
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D
●

D

o

●

DD

D ： 雌 雄異株； H ： 雌雄同株；M ： 雌雄異花同株；C ： 雑居性
一

は 同属 が分 布 して い な い こ と を 意 味す る．　 （ ）内は 同属の 科の 状態 を示す ．
Pis【）nia 　 D ＊ に つ い て は 1 種 に っ い て の み ハ ワ イ で の 進化 を准定 して い る．
そ の 他 の 地 域 ＊ ＊ は ハ ワ イ 以 外 の 地 に 雌雄 異株 が認 め られ る と Bawa （1982 ） が示 した 属，

表 4．ハ ワ イ諸島 とニ ュ
ージーラ ン ド諸島の 被子植物 の 固有属と非固有属に おけ る性的二 形 の 発生率 （Bawa ，1982）

固有属を除い た属 に おけ る性的二 形を

示す分類群を含む属 の 比率　　　 ％

固有属の なか で 性 的二 形 を示す

分類群を含む属の 比率　　　％

島

島

　

諸

諸

ド

　

ン

　

ラ

ィ

［
　

ジ

ワ

一
　

ユ

ハ

ニ

20 （38）
22 （66）

20 （6）
13 （6）

（ ）内 は 該 当 す る属数

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　

が考え て い た よ りは 大幅に 少な く見積られ る べ きもの か

もしれ な い ．

　 ま た Bawa （1982） は ，島 に お い て 雌 雄異株 へ の 進

化が起 こ りや す い の で あ れ ば，そ の 島 で 進化 した 分類群

を含む で あ ろう島嶼固有の 属 に は性的二 形を示 す分類群

が多くみ られ る はずで あ る と考え，ハ ワ イ諸島と ニ ュ
ー

ジ ーラ ン ドの 顕花植物相 に お い て 雌雄異 株 の 検 討 を お こ

な っ た （表 4）．そ の 結果 ， いずれ の諸島で も， 固有属

の うちに 性的二 形を示す分類群を含む属の 割合は，固有

属 を除 い た 残 りす べ て の 属に お い て の 割合を 越 え る こ と

は な く，島 で 雌雄異株へ の 進化が起 こ り や す い 可能性に

疑問 が な げか け られた．さ らに 彼 は，両諸島の 雌雄異株

を と もな っ た 固有属 が ，ほ とん どの 場合，雌雄異株 が 極

め て ふ つ うで あ る科 に 属 して い る ζとも指摘 して い る．

　上記 の こ と を考え 合 わ せ ると，島に 生育す る 雌雄 異株

の 分類群の い くら か は，島 に 到着後，前述 の 選 択圧下 で

雌雄異株へ の 進化 を経験 したか も しれない が，多 くの 分

類群は島に侵入以前か ら雌雄異株とい う特性を備え て い

た 可能性が高 い よ うに思われ る，

2 ．雌雄異株個体群 の 侵入 と成立

　
“Baker ’

s　 law ”
が広 く支持 され て きた よ うに ，雌雄

異株 の 分類群 が 地理的 に 著 し く隔離さ れ た島で 成立する

に は い くっ か の 困難 が 想定 され て い る．まず，ど ん な繁

殖様式 の 生物に も該当す る
「

海を越え て の侵入」 が 第
一

の 困難と し て あげられ るが，雌雄異株の 植物が特 に 侵入

お よ び初期繁殖 に お い て 解決せ ね ば な らな い もの に 「繁

殖 で き る特定 2 個体 （雌雄）の 時間的に も距離的に も隣

接した侵入 の 必要性」があ る．また 「特定 2個体を結び

付け る花粉媒介者の 存在 （先住）」 は 島で 個体群が 分布

を拡大 して い く う え で 必要とな ろ う．島 に 生育す る雌雄

異株の 分類群 の ほ とん どが，もし島嶼環境下 で 雌雄異株

へ 進化 して い な い と した ら， 上記の 困難は な ん らか の 方

一 23一

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



The Society for the Study of Species Biology

NII-Electronic Library Service

The 　Sooiety 　for 　the 　Study 　of 　Speoies 　Biology

法で 克服 さ れ て き た は ず で あ る，雌雄異株 の 分類群 の 島

で の 成立 は ， か れ らの 生態的特性 に 着目す る こ と に よ っ

て，そ の 可能性を探る こ とがで きる，

　第
一

に 注目す べ き雌雄異株植物の 生態的特性 に 散布様

式 が あ る．Bawa （1980）は雌雄異株と種子散布様式 の

関連 を検討 して い る，そ の 中で彼は，熱帯低地 の 乾燥 し

た 落葉樹林や 湿 っ た常緑樹林内で，風散布植物種 に比 べ

て動物散布植物種が 雌雄異株で あ る場合が 多 い こ とや ，

ま た世界中の セ ン ダ ン 科 の 49属に お い て ，動物散布 され

る属 の 多 くが 雌雄異株 の 種 の み で 構成 され て い る こ と を

明らか に し た （表 5 ）．Bawa は さらに 裸 子植物 に つ い

て も検討を行な い，動物に散布 され る可能性が高 い 種 の

み で 構成さ れ る属 の ほ とん どが 雌雄異株で あ り，一方風

散布さ れ る種の み で構成さ れ る属の ほ とん ど が 雌雄異花

同株で あ る事実 も示 して い る （表 6）． こ れ ら雌雄異 株

と動物散布 の 間 の 明 らかな関連 は，動物 に よ っ て 散布さ

れ る種 ヂが雌雄異株 の 個体 の 子孫 で あ る可能性 が 比較的

高 い こ とを意味 して い る．

　一
般 に 良 く知 られ て い る よ うに 植物種が島 に 侵入す る

際の 散布様式 と して 鳥散布は重要視さ れ て い る．Carl−

quist（1974）は，種子 が長距離に わ た っ て 存在する海を

乗 り越え 島に 到着で き る散布様式を総合的 に 解析 し，風

散布，鳥散布，海流散布の 重要性を 検討 した．そ の結果，

ハ ワ イ 諸島をは じめ と して 多 く島の植物相の 成立 に は ，

鳥散布植物の 到着が もっ と も大きな役割を果た した で あ ろ

う こ と を明 らか に した。鳥散布 は，ね ば ね ば した り逆歯

の あ る刺を備 え て い る果実や種子 の 羽毛 へ の 付着 ， 泥 に

ま じ っ て 足 へ の 付着，そ して 食べ られ消化管内に とどま

る な ど の 様式 で 実現 さ れ るが，著 し い 地 理 的隔離下 に あ

る ハ ワ イ 諸島 や 小笠原諸島 な ど で は ， 食 べ られ る こ と に

よ っ て 運 ば れ て き た鳥散布植物が著 し く多 い 傾向に あ る

こ と も判明 して い る （Carlquist，1974； 小野 ・菅原

1981）．

　 こ こ で 散布者で あ る鳥 自体の 効率の 良 い 採餌行動を考

え て み る と，雌雄異株 の 種 が容易 に 島 に 移住 で き る 可能

性 が 明 らか に な る．餌を もと め て木々 をめ ぐ っ て い る植

物食 も し くは雑食性 の 鳥が，果実や種子 の 1粒の みを 1

箇所 で 採餌 す る こ と は考え に く く， む しろ 1箇所 の 採餌

場所で は で き る だ け多 くの 果実 や種子を取 る は ずで あ る．

と すれば ， 採餌個体 は 雌雄異株 の 種 で は果実 の な る雌個

体上で ，必然的 に雌雄を含 む複数の 種子 を消化管内に 送

り込 む は ず で あ る．そ して，もしそ の 鳥 個体が消化管内

表 5 ．繁殖様式 と散布様式 の 相関 （Bawa ，1980）

森林 もしくは分類群 繁　殖　様　式
種数 （セ ン ダ ン 科 で は 属数）

動　物 　散　布 風　　散 　　布

熱帯低地 の 乾燥 し た 落葉樹林

（Palo　Verde ，　 Costa　Rica）

雌　　雄　　異　　株

雌 雄 同 株 も し く は

雌 雄 異 花 　同　株

30

60

3

26

株

　
は

株

　

　
く

同

異

机

花

雄

購

　

　
雄

雄

雌

　
雌

雌

黜懲譱 
地

曲

低

s
帯

a

熱

α

66

222

0

29

セ 　　 ン 　　ダ　　 ン 　　科

雌　　雄　　異　　株

雌 雄 同 株 も し く は

雌 雄 異 花　同　株

16

9

0

12

セ ン ダ ン 科 で は，雌雄異株の 分類群 と雌雄同株もし くは 雌雄異花同株の 分類群の 両方 を含 む 属は解析 か ら除 外 して あ

る．しか し，そ の よ う な属 は12属の み で あ っ た．

表 6、裸子植物 ＊ に おけ る雌雄異株 と種子形態 の 相関

繁　殖　様　式
属 の 数 ＊ ＊

肉質 の 仮 種皮，花托，種皮 などをそ な え た種子 翼　の　あ　 る　種　子

雌　　雄　　異 　　株 28 2

雌 雄 異 花　同　株 2 38

＊
：　 Givnish （1980） に よる．

＊ ＊ ： 雌雄異株の 分類群 と雌 雄異 花 同株 の 分類 群 の 両方 を含 ん で い た 6 属 な ど の 8属 は解 析 か ら除外 した （詳 し くは

　 　 Bawa ，1980）．
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に 種子を た め こ ん だまま島へ 移住した な らば，糞に 含ま

れ た 種子群 は初 期繁殖集団 を っ くる うえ で 十分 な 移住者

たちで あると考 え られ る．

　 そ の うえ ， も し Bawa （1980） の 指 摘 した よ うに ，

動物 （鳥）散布植物 が，他 の 散 布様式 の 植物 に 比 べ ，雌

雄異株で あ る比率が高い の で あれば，島 に 侵入す る植物

群は性表現 に お い て 片寄 っ た搆成を もっ こ と に な る．っ

ま り雌雄異株植 物 が ， 雌雄同株植物 に 比 べ ，隔離さ れ た

島に散布さ れ や す い傾向が見 られ るで あ ろう．こ れ ら島

嶼植物相の 成立 と鳥散布様式 の 関連と，動物（鳥）散布様

式 と雌雄異株 の 関連 との 相乗作用 とで もい うべ き結果と

して ， 島嶼環境下の雌雄異株の種の頻度は説明さ れ る か

もしれな い （Bawa ， 1982）．また ， もし島の 隔離 の 程

度 が 高 くな る に っ れて ，植物が島 へ 侵入す る際 の 重要な

散布様式 として 鳥散布 の 頻度が高くな る の で あれば ， 移

住 して くる雌雄 異株 の 種 の 比率 と島 の 隔離 の 程度 との 間

に は 正 の 相関関係が み ら れ る か もしれな い．

　表 7 は，表 2 で 紹介 した デ
ー

タの うち，島 の 植物相 の

構成種数が 200種以上で あ る島で の 雌雄 異株 の 種 の 比 率

と，そ の 島と も っ と も近 い 大陸の 距離の 概算と を な らべ

て 示 した もの で あ る．雌雄異株 の 比率 は，島 の 地理的隔

離の程度に あきらか に正相関 して おり，
“ Baker’

s 工aw
”

の い う長距離散布後の個体群成立 に お け る自家和合性を

そ な え た分類群 の 有利さ が，雌雄異株の 散布様式と の 関

連性 の まえで は無力の よ う に思 え る程で あ る．鳥散布と

の 関連 に よ っ て ，繁殖 に 2個体 以上 を必要 とす る雌雄異

株 の 困難 が 解決 されて い る だ けで は な く， 雌雄異株植物

が著 しく隔離 された島へ 選択的 に 運 び込 まれて い く可能

性さ え うか びあ が っ て くる．

　 さ て 次 に 検討 すべ き雌雄異株 の 分類群の 特性は生活型

で ある．Bawa （1980） は雌雄異株 の 分類群 の 特徴 の ひ

とっ と して 多年生を あ げ て い る．彼 に よ れ ば，草本 の 植

物 に 比較 して ， 木本，灌木，っ る植物 に は雌雄異株 の 種

の 頻度が高 く （表 8 ）， そ の う え草本 の 雌雄異 株 の 種 の

ほ と ん どは多年生 で あ る と い う．この 雌雄異株と多年生

の 関連 で ，島 で の 初期繁殖集 団 の 成立を考 え る と，雌雄

異株 の 種 は 多年生 で 寿命 が 長 い の で
， 最初 に 侵入 した 1

個体が 別 の 性 の 同種個体 の 到着 を待 っ こ とが で き， 2個

体以 上 を必要 とす る繁殖 の 困難 をの りきれ る 可能性があ

る （Baker ＆ Cox 、1984）．前段 落 で 検 討 した 状況 に

相当す る よ う な ， 島の地理 的隔離が あ ま りに 著 しく大 き

い た め に 初期繁殖集団の 成立 を た っ た 1度 の 偶発的侵入

に 頼 らな ければ な らな い 場合 は 別 と し て も，種子 の 島 へ

の 侵入頻度があ る 程度想定 され る場合は ， 最初に侵入 し

た 1個 体が 一
年 生 で あ るよ り多年生 の 植 物 の ほ うが，

雌雄異株の 初期繁殖集団 の 成立 に は 有利 で あ る．Cox

（1985） は，雌雄異株 の 島 へ の 移住 の 可能 性 を，侵入頻

度 と個体の寿命 に着目 して コ ン ピ ュ
ー

タ シ ュ ミ レ
ー

シ ョ

ン を行な っ て 検討 して い る．そ の 結果，雌雄異株 の 種 の

島で の 初期繁殖集団 の 成立 は，一
年生 で は著 しく困難 で

表 7．島の 顕花植物相 の 雌雄異株の 比率 と

　　　大陸か らの 距離との 関係

島　嶼　名
　　　　 雌雄異株の 大陸か らの

種　数
　　　　 比率　（％） 距離　（  ）

San 　 Clemente　　 221

1celand　　　　　　　　 472

Reunion 　　　　　 838

Seychelles　　　　　　237

Bonin 　　　　　　　 464

Mauritius 　　　　　　 682

Galapagos　　　　 439

Azores 　　　　　　 391

New 　Zealand 　　 1800

Guam 　　 　　 　 　　 279

Tonga 　　　　　　　　404

Samoa 　 　 　 　 　 539

Hawaii 　　　　　 1467

　

　

　

　

7

2348913233678　

　

　

　

　

1
　

　

　

11112

　 903008001000100010001100150016001900320038003800

表 8．異 な っ た生活型 に み られ る雌雄異株の

　　　種 の 頻度 （Bawa ，
1980）

雌雄異株 の 種 の 頻度 （％）

生活型 　 　 　 　 　 　 BarroNorth
　 　 　 　 　 　 Colorado 　　 CaliforniaCarolina
　 　 　 　 　 　 Island

性

性

性

性

木

木

る

本

高

灌

つ

草

24

ρ
01

111 −

l12

211 20− 330
− 23

・
　 4− 9

表 9 ，コ ス タ リカ の 乾燥 した 林 に おける雌雄異株 と

　　　花粉媒介様式 の 相関 （Bawa ，1980）

該当木本種 の 比率 （％）

花粉媒介様式 株
8ウ鬻鐸

醐

轟
灘

、

中型
一
大型ハ ナバ チ類

小型ハ ナバ チ類もし くは

opPortunistic

甲　虫　類

ハ エ ・ア ブ類

カ リバ チ類

ガ 類

チ ョ ウ 類

ハ チ ド リ類 （鳥）

コ ウ モ リ類

風

25

26

141319138D

1

80

32290003
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あ る の に対 し， 1個体に 50年以上 の 寿命 （繁殖期間）が

あ る よ う な多年生で は，比較的低頻度 の
一

度 の 1粒 の 種

子 に よ る侵入 で も容易 に な さ れ る こ と が 予想 され た．雌

雄異株植物の 多年生は，ある程度 の 頻度 で の 島 へ の 侵入

が お こ る状況下 で は，か れ らの 困難を の り こ え る特性 と

な ろ う．

　最後 に 「特定 2 個体を結 び付け る花粉媒介者 の 存在

（島 で の 先住）1 の 必要性 とい う雌雄異株植物の 困難に っ

い て 検討す る．雌雄異株 の 種 の 多 くは，特定 の 訪花指向

性 を もた な い 小型 の 昆虫類， とくに小型 の ハ チ類 （コ ハ

ナ バ チ 科，ハ キ リバ チ 科，ハ リナ シ 族 など）や ハ エ 類の

複数種 に よ っ て 花粉媒介 されて る こ とが熱帯 に お い て明

らか に な っ て お り （表 9 ） （Bawa ＆ Opler ，
1975 ；

Bawa ， 1980， 1982），また 温帯域 の 日 本 に お い て も同

様の 傾向があ き らか に 認 め られ る （KatQ 　et　 aL ，1990；
Inoue　et　aL ，1990）．こ の 雌雄異株 の 特性 は，繁殖 に 特

定 の 花粉媒介者 の 存在を不可欠とする場合 に 比べ ，著 し

い 地理的隔離 に よ っ て 大陸と は異な っ た貧弱な昆虫相を

もっ 海洋島 （Carlquist，1974） で の 繁殖 に お い て 都合

が良 い と考え る こ とが で き る．っ ま り大陸で 花粉媒介 し

て もら っ て い た 動物種群とは異な っ た相手 と も柔軟 に 関

係を結ぶ こ とが，雌雄異株 の 植物に と っ て容易に な され

る可能性 が あ り，雌雄 の 両方が含まれ る複数個体が 島に

侵入 し た 場合，花粉媒介者 に 関す る困難 は ほ とん どな い

の か もしれ な い ．

　以上，雌雄異株 の 分類群 の 島 へ の 侵入 と成立 に つ い て

議論 して きた が ，こ こ で ，雌雄異株 （異体） とい う性表

現が植物に 限 ら れ た性表現 で は な く，推定され る 困難 は

島に 現在生息す る動物種 の 多 くに と っ て も克服され て き

た もの で あ る こ と に ふ れ る必要 が あろう．確か に
“ Bak −

er
’
s　law ”

の い う島嶼侵入初期 に お け る 自殖 の 有利性

に は説得力が あ り， も し動物種で も 1個体 で 繁殖が 可能

な種が島 に 侵入すれば ， 雌雄異株 （異体）で あ る動物種

に 比 べ ，何 な く成功 をお さめ る に違 い ない ．しかし現実

に は 雌雄 同株 （同体）の 動物種 の 多くに お い て も， 繁殖

の た め に は 2個体以上が必要で あ る．，も し島の 動物 の す

べ て が，常 に た っ た 1個体 の 妊娠 した雌 の 到着か らは じ

ま っ た と仮定 しな い な ら，どん な生物で あれ複数個体 の

島へ の 侵入 の 可能性 は 否定 され る もの で は な い は ず で あ

る （Carlquist，1974）．ま た
“Baker

’
s　 law ”

の い う

島嶼侵入初期 に お け る 自殖 の 有利性 を 再 検 討す る上 で ，

「い か な る性表現 を 備 え た 個体 も同頻度 で ， そ れ も 1個

体の み で，島へ 侵入する」 と い う暗黙の 了解を うけて い

る仮定 の 存在 に 気 づ か ね ば な る ま い．植物の 場合，多 く

の 動物種と は異な り， 確か に 1個体 の み で 繁殖が 可能な

繁殖様式が数多 く存在 して い る．しか し，動物に は認め

られ て い な い 散布様式と繁殖様式 の 間 の 無視 で き な い 関

係が 植物 に あ る か ぎ り，長距離散布 を 想定 し て い る

“Baker ’
s　law ”

は絶対的な有効性を もた な い よ う に思

え る．

お　わ　 り　 に

　本稿で私は ， 島嶼環境に関係する顕花植物 の 性表現，

とくに雌雄異株に っ い て ， K ．　 S．　 Bawa を は じ め とす

る先人達 の 研究成果 の 概要を紹介 し，わずか で は あ るが

検討 を 試 み た．現在まで の 報告 に した が え ば ， 島 に は雌

雄異株 の 植物種群が無視 で きな い ほ ど の 比率 で 生育 し，

そ れ ら の 多 くは雌雄異株 の まま移住 して きた 可能性 が 高

い よ う に 思 わ れ た．しか し本稿 を 書 く過程 で ，次 の よ う

な 問題点に も気づ か され た．確か に 島 に は独特 の 生物相

が存在 し，今回取り上 げ た 性表現 の 問題 も含 め た，い わ

ゆ る
“lsland　Syndro 皿 e

”
と い わ れ る 非常 に 興 味深 い

現象が み られ る （Carlquist，1974）が，現在ま で の 議

論 の 推移をなが め る と，島だ け の データ の み か らの 議論

で は 明 らか な 行 き詰ま りがあ る よ う に 思 え た．か つ て 島

に 成立 した 祖先集団は ど こ か らか や っ て きた の で あ り ，

そ の 由来 の 地 の 状況を明 らか に しな い か ぎり，彼 らの 進

化 を 推論す る こ と は で きな い は ず だ．島 で 注 目さ れ て き

た 生物 の 特性 に ，他 の 地域 ， 大陸で の 特性 に も注 目 して

比較議論 して こ そ，島 の 生 物相 の 成立や進化 の みな らず，

生物全体の 進化 を考え る こ と が で き る．と くに 性表現 に

つ い て は 旧熱帯域で の 解析結果 が 待 た れ る で あ ろ う し，

そ れ も漠然と し た植物相の比較よ り は特定分類群を対象

として の 検討が詳細に行な わ れ る こ と が 望 ま れ る，ま た

性表現 自体 の 解析 の 難 し さ は根本的問題 か も し れ な い ，

現在 の 研究水準で は ， 花器内 の 雌雄器官 の 形態 の み なら

ず，そ れぞれ の 性 の ふ る ま い を 自然集団 に お い て 時間的

空間的 に 詳細 に 検討 して は じめ て 性表現 が決定 で きる と

考え られ て い る （Lloyd ，1976； Gedley ，1979）．しか

し，そ の よ うな 検討 の 結果 で 得 られて い る 有効 な デ
ー

タ

は顕花植物全体をみ わ た して も数少な い，ま して 島嶼 に

生育す る 植物 の 性表現 に っ い て の デ
ー

タ は ほ ん の わず か

で あ る．し た が っ て ， 花器形態が ま さ に 遺伝子交換様式

を決定 して い る よ うな雌雄異株とい っ た 性表現以外 は，

本来は検討に価 し な い デ ータ で あ る 可能性が あ る．雌雄

同花同株で も雌雄器官 の 発現様式に よ っ て は ， 機能的 に

雌雄異株 functional　dioecy で あ る こ と も十 分 に 考え

られ る （Lloyd ， 1979， 1980） こ とか ら す れ ば ， 研究解

析対象 とな る分類群を著 しく限 っ た として も，詳細な検

討の うえで 議 論を発展 させ て い くべ きで あろ う．

　最後 に 私 の 考 え を整理 す る 機会 を 与 え て くだ さ っ た 種

生物学会 と，本稿 の 内容 を発表 した シ ン ポ ジ ウ ム を 組織

さ れ た東京都立大学の小野幹雄教授に 感謝い た し ま す．

ま た 日常的 に 討論 して い た だ い た鹿児 島大学 理 学部 の 堀

田満，山根正気 の 両氏 に 深 く感謝い た し ます 。
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