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第 1章序論

現代の社会では産業の多様化が進み，食料生産に関わる活動も農村，都市部

などさまざまな地域にわたって行われており，農耕地・非農耕地といった区分

では捉えられないほど複雑化している（沼田 1987）。また，余暇時間の増大，

リゾート開発の活性化により， レクリエーション活動の場も，都市域から山岳

域へ，またアメニティ空間として評価されてきている農村域（進士， 1992）へ

と拡大している。

このような人間生活の多様化，活動域の拡大や土地利用の増大にともない，

雑草性植物の生育地はさらに多様化している。今後，公園，芝生，その他のレ

ジャー施設，道路などのさまざまな人間の活動の場において，望ましい殺を残

すための各論的雑草管理技術の確立（伊藤， 1993）が，雑草科学のひとつの中

心課題となるであろう。その基礎研究として，人里植物を含めた広義の雑草

（笠原， 1971）が示す生物学的特性（雑草性）を明らかにしていくことが重要

である。

これまでに，人為的な撹乱環境に適応した雑草がもっ特性の一般化がなされ

てきたが（Baker,1965；河野， 1975），一方で雑草性は多様であることも明ら

かになった。一般に生物集団は，突然変異および移住，選択，近親交配，遺伝

的浮動などの要因によって遺伝的に変化（進化）する（Warwick,1990a；山口・

梅本， 1991）。人間の生活は多様であり，雑草の生育環境に加えられるインパ

クトも多様な時間的・空間的要因によって構成された複雑な現象である（片岡，

1991）。したがって，この多様な雑草性を理解するためには，それを記述し一

般化するだけでなく，その成立過程を人間の作り出す環境との関わりから明ら

かにしていく必要がある（山口・梅本， 1991)

オオノミコは，日本では亜寒帯の北海道からi亜熱帯の琉球列島まで分布し，野

原，空き地，路傍，畦畔，畑地，樹園地などに生態的にも幅広く生育している

（笠原， 1976）。オオバコは，牧草地や芝地では害草として認識されており
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（酒井ら， 1979；竹松・竹内， 1991），また開発に伴い2000m級の山岳域にも分

布域を広げ，人に踏みつけられて衰弱した高地の自然植生に侵入するなどの，

新たな雑草害とも言える現象を引き起こしている（岩田・岩田， 1980；柴田，

1985；柴田ら， 1974）。オオノくコの成長点は地下にあるため，踏みつけによる

ダメージを受けにくく，また葉の維管束は構造上切れにくくなっている（柳原，

1990）。オオノミコの種子は，水に濡れると粘り，人の足や車に付着して運ばれ

る。さまざまな人間の活動の場にオオバコが必ずといってよいほどみられるの

は，ひとつにはこの特徴によっている。また，オオバコは形態的変異に富み

（中山ら， 1994b），この性質は，オオバコの多様な生育地での適応に重要な役

割を果たしていると考えられるが，適応の結果成立した遺伝的変異の実態や可

塑的変異の適応的意義については調べられていなかった。

著者らは，神社の境内に媛小化したオオノ《コの生育を認めた（中山ら，1996）。

神社や仏閣は日本の重要な景観要素であり（石井 1992），伝統的な宗教儀礼

が行なわれている（宮家， 1980）。その境内では伝統的に特殊な植生管理が行

われており，それに伴う環境要因が媛小化したオオバコの生育を可能にしてい

ると考えられる。同一種内に見られる諸特性の変異の比較解析は，それぞれの

種がもっ固有の歴史的背景，すなわち系統の違いを排除できる点で，多様な生

物学的特性の成立を明らかにするために有効な手段であると考えられ

(Stearns, 1992），この媛小型オオノ《コの成立過程の研究を通して，雑草の生

物学的特性がよりよく理解できるものと期待される。

以上のような観点から，本研究では，環境との関連づけを行いながら種内変

異様式を明らかにする，いわゆる種生態学的方法を用いて，神社仏閣境内にお

ける媛小型オオバコの成立（適応進化）について検討した。雑草では，基本的

な種の認識に関わる分類学的検証がほとんどなされておらず，実態把握や学名

上の混乱がみられることが多い（植田 1991)。オオノくコにおいても，植物学
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上の取り扱いには混乱がみられる。そこで，第2章において， 日本産オオノくコ

の植物学および園芸学上の取り扱いを整理した。次に，第3章では，オオノミコ

の形態的形質の詳細な分析を行い，さらに生態分布調査を行うことによって，

オオバコ種内2型の存在とそれらの住み分けの普遍性を明らかにした。ついで

第4章では，種内2型の生活史特性の比較実験と，自生地での季節消長の調査か

ら，種内2型の成立と維持（住み分け）に関わる要因についての仮説を得た。

その仮説を，第5および6章において検証した。さらに第7章では，アイソザイ

ム分析を行い，種内2型の成立の遺伝的背景についての若干の知見を得た。

本研究は， 1991年から1996年にわたり京都大学農学部雑草学研究室において

実施したものである。その成果は雑草研究（中山ら， 1993; 1994a ; 1995 ; 

1996a,b；中山ら， 1996），近畿作物育種研究（中山ら， 1994b）およびその他

（中山， 1997）に逐次発表した。なお解明を要する点も少なくないが，神社仏

閣に生育する媛小型オオバコの成立要因を明らかにし，雑草の多様な生物学的

特性の成立過程についての知見が得られたと考える。ここにその成果の大要を

とりまとめて報告する次第である。
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第2章 日本産オオバコの分類概念

雑草では，基本的な種の認識に関わる分類学的検証がほとんどなされておら

ず，実態把握や学名七の混乱がみられることが多い（植田 1991)。オオノミコ

においても，植物学上の取り扱いには混乱がみられる。そこで，日本産オオノく

コの植物学および園芸学上の取り扱いを整理した。

日本産オオバコの分類に関しては，これまでいくつかの意見がある。第2・1図

は各研究者の概念をシノニムのリストや分布域などをもとにして対応させたも

のである。

Linnaeus ( 1753）は中国（China）とSibiria産のオオバコをPlantago asia tica 

Lと記載し，その後Decaisne( 1852）はこれをP.major Lの種内分類群 β

asiaticaとした。 Kaempfer ( 1712）は日本産オオノミコを「前車 Sjaden,vulgo 

Obacko. Plantago major刊 lgarislatifolia」と紹介したが， Linnaeus(1753）は

これを引用していない。

日本産オオバコについては，ヨーロッパを原産地とし世界中に広汎に分布す

るRmajor Lの種内分類群とみなしP.major L. var. asiatica Desaisneを宛てる考

えと，独立した種とみなしRasiat1白 Lを宛てる考えがおもに取られてきた。

牧野・根本（1931；第2・1図 a）はオオバコにP.major L. var. asia tica 

Desaisneを宛て，その分布を樺太，千島，北海道から琉球，台湾まで認めてい

る。またMasamune(1930）によって屋久島から記載されたヤクシマオオバコ

を別種として扱っている。これまで日本産オオバコは萄葉や専の形態，子房断

面の形状，蓋果あたり種子数，蓋果の形態，種子サイズ，種子表面模様などの

外部形態における形質を指標としRmajor Lと区別されてきた（松尾， 1989）。

これは核型の比較によって得られている証拠（Matsuoand Noguchi, 1989）と

も矛盾せず，日本産オオバコをRmajor L.とは独立した種とみなし，学名とし

て広義にはRasiatica Lを宛てることにほぼ意見が一致しているようである。し

かしながら，この種の範囲と種内分類群についてはまだ処理が終わっていない。
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Pilger (1922, 1927, 1937；第2・1図b）は， Pasiatica Lに6変種を分類し，日本

産のオオバコには外国産のものとは区別しvar.densiuscula Pilgerを宛てた。さ

らに葉が切れ込む特徴をもっvar.Jobulata Pilgerを日本において認め，ヤツマタ

オオバコP.japonica Fr. et Sav. f. polystachya Makino (1907）をそのシノニムと

している（Pilger,1922 ）。これらは後にPilger(1927,1937）自身が中国，ヒマラ

ヤなどにおいても認めている。なお， Pilger( 1922）は， var.laxa Pilgerの概念

がLinnaeus( 1753）のRas1訂i臼 Lの概念に相当しているとしているため，

autonym条項に従えばvar.asia ti caと変更されるべきである。また，済州島産の

標本をもとにLeveille( 1910）によって記載されたP.coreana Lev.の概念を拡大

して3変種を分類し， var.gracilis Pilgerを日本において認めている（Pilger,1922) 

。ヤクシマオオバコは，疑わしい種のリストにあげられている（Pilger,1937）。

原（1949；第2・1図c）はPilger(1922, 1927, 1937）の説を受け入れ日本産オオ

バコの学名にP.asiatica L. var. densiuscula Pilgerを宛てている。さらにvar.

Jobulata Pilgerを認めているが，ヤツマタオオノくコは別種別品種として扱ってい

る。 Var.densiuscula Pilgerの分布を千島からマレーシアまで認めているが，

Pilgerの他の4変種については言及していない。また，北海道小樽の塩湿地から

Pilger (1922）によって記載されたRyazoensis PilgerをP.asia tica L.の変種に組

み替え，その存在を認めている。 P.coreana Lev.については言及していない。

ヤクシマオオノミコは別種として扱っている。

大井 (1978；第2・1図d）は大陸産のものを含め千島，樺太，北海道から台湾，

マレーシアに分布するオオノミコをP.asiatica L一種と考え， Ryazoensis Pilgerを

P. asia tica L.のシノニムとしている。また，ヤクシマオオノミコをRasiati伺 L.の

変種とし，済州島からLeveille(1910）によって記載されたRtaquetii Lev.をそ

のシノニムとしている。日本植物誌の英語版Floraof Japan (Ohwi, 1965）には

P. asia ti ca L.の分布にs.Koreaがあげられているが， P.coreana Lev.については

言及していない。

Lauener and Ferguson (1982；第2・1図e）はLeveilleの記載したオオバコ科植

物を再検討し， P.coreana Lev. ( = P. coreana Lev. var. brevior Pilger）をP.
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asiat1白 L.の変種に組み替えた。 Rtaquetii Lev.については大井 (1978）と同様

にヤクシマオオノ《コのシノニムとしているが， P.yazoensis Pilgerについては言

及していなし、。

Yamazaki ( 1993；第2・1図e）の見解は大井とほぼ同じと考えられるが，大井

の認めた伊豆七島および済州島（= P. taquetii Lev.）のヤクシマオオノくコを，オ

オバコvar.asiat1匂の媛小型dwarfformとしてヤクシマオオノミコとは区別してい

る点で異なっている。 Pasia tica L. (var. asia tica）の分布にKoreaがあげられて

いるが， P.coreana Lev.については言及していなし、。またYamazaki( 1966）は

P. asiatica L. var. anguata PilgerをP.major L.の変種に組み替えている。

このようなP.asiati臼 L.の概念や日本産オオバコに宛てられる学名の相違には，

タイプの選定がはっきりとなされていないことと，オオバコが大きな表現型上

の可塑的変異や遺伝的変異を有し，アジア諸国に広く分布していることに原因

があると思われる。

Linn. Herb. JDC Micro-edition 144・3および144・4の標本台紙にはそれぞれ

asiatica2α1in(a）および23と書いてあり， これらがPasiati伺 LSp. Pl. 113 

(Linnaeus, 1753）のoriginalmaterialsと考えられるが，これらの標本は後の研

究者に十分には検討されていないようである。 LinnaeusCl 753）のRasiatica 

Lの原記載や判別文は非常に簡単なものであり，それ以前の文献がまったく引

用されておらず判断が難しい。欧米では今でもLinnaeusの学名の適用で意見が

一致しないものがかなりあり，大英博物館が中心になりLinnaeusの全学名のタ

イプを決める作業が開始されている（原， 1986）。 P.asia tica L.についてもこの

結果を待ちたい。 Pilger(1922, 1927, 1937）やLeveille(1910）には，その記載

文からでは判断しかねるものも多い。 Pilger (1922, 1927, 1937）が分類したP.

asiati，伺 Lの変種のうちvar.densiuscula Pilgeおよびvar.Jobulata Pilger以外は他

の研究者にほとんど引用されていないが，記載文から判断する限りでは変種と

して区別するほどの差異はないと思われる。 Ryazoensis Pilgerのホロタイプ

(Faurie n. 5873 KYO）の種子表面には隆起した縞模様が見られ（松尾私信），
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これは日本産オオノくコに特徴的な不規則な網目模様と異なる。塩湿地に生育す

るトウオオバコPJ勾onicaFr. et Sav.がその種子表面に隆起した縞模様をもっ

（松尾， 1989）ことから， P.yazoensis Pilgerはむしろトウオオバコの概念に含ま

れると思われる。ヤクシマオオノ《コについては，形態的にオオノミコと区別でき

るほどでないとする意見がある（初島， 1972）が，一方で核型構成上相違する

ことが報告されている（Matsuoand Noguchi, 1989）。さらに，第2・1図にあげ

たものの他に，立山からマルミオオバコR asiatica L. var. sphaerocarpa 

Kitagawaが記載されており（北JII, 1972），また中国東北部，済州島および台

湾からそれぞれエナガオオバコRhostifolia Nakai et Kitagawa ( 1934 ; Pilger 

(1937）はこれをRasiatica L. var. Jaxa Pilgerのシノニムとしている） , P. alata 

Nakai ( 1915）およびタイワンオオノミコRformosana Tateishi et Masamune 

(1932）といった形態的にオオバコに類似した種が記載されており，個々には

種子形質（Liu,et al., 1992），根の形態（鄭ら， 1991），染色体数（Masamune,

1932），分布（Kimand Ko, 1980）などの報告がある。また，最近Rahn(1996)

は，外部形態や脹，化学物質のデータをもとにオオバコ科約260種を対象とし

た系統学的研究を行っているが，その内容は亜属や節の再検討が主であり，先

に述べたオオバコに類似した種については充分な情報は得られてない。

さらに，オオバコには多数の園芸品種が認識され，品種formaとして分類さ

れている（第2-1表）。このうちコパノオオノミコは，図版（岩崎， 1920）から

minima型I）にきわめて類似した印象を受ける。実際に現在でも滋賀県大津市の

園城寺（三井寺）の境内にminima型と同定されるオオノミコがひんぱんにみられ

ることから，コパコオオバコはminima型オオバコの概念に含まれるものと考え

られる。

以上のように，日本産オオバコの分類に関してはさまざまな説があり，原記

載の概念とは大きく異なるが，オオノミコにRasiatica L.を宛てることには分類学

者の意見はほぼ一致している。今後，各国の標本館に所蔵されているオオバコ

1> minima型 ：神社仏閣境内にみられる嬢小型オオバコ。後輩で詳しく取り上げる。
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属各種のタイプ標本を再検討するとともに，細胞遺伝学や分子遺伝学的手法を

併用して外国産植物を含めたオオバコの実体の把握に努め，分類群の検討を行

う必要がある。これら一連の作業が終了するまでは，学名を採用する際には，

広義のオオノくコに対してはRasiatica L. s. 1.，ヤクシマオオバコなどを除いた狭

義の日本産オオバコに対しては暫定的に大井やYamazakiの概念を採用しR

asia tica L. var. asia ti，白 sensuOhwi (1978）またはsensuYamazaki (1993）などとす

べきである。

第2・1表． オオバコの品種

学名 文献 和名 特徴 分布など

P. asiatica L. var. densiuscu/a Pilger 

f. albo-striata (Makino) Hara 

f.訓 amiana(Yamamoto) Hara 

f. atoropurpur，白 ho口.ex Nakai 

f. contorta (Makino) Honda 

f. contracta (Makino) Honda 

f. folioscorpa (T. Ito) Honda 

f. incisa (!keno) Hara 

f. motoyamae (Makino) Honda 

f. paniculata (Makino) Hara 

f. varierata hort. 

f. heterosrachys Sakata 

f. pinnatiβda hort. 

f. tenuis Pilger 

P. asiatica L. 

f. ochranthera Mizushima 

P. ma.ior L. var. asiatica Decaisne 

1) イサワオオノfコ

1,2) ケバノオオノくコ

1) ムラサキオオノくコ

1) サザエオオノfコ

1) チャボオオバコ

1) ヤグラオオバコ

1) キレコミオオノ〈コ

1) フサオオノfコ

1) ホウキオオノ《コ

1) フイリオオバコ

3) クキダチオオバコ

4) シシオオバコ

5) 

6) シロオオノ〈コ

f. minima K. Onuma 7) コパノオオバコ

ハ現在の滋賀県大津市圏域寺（三井寺）

葉に白条

全体に軟毛が密生

全草紫

全株一方へ捻回

栽培

奄美大島

栽培

栽活

媛性，葉は円形 栽培

花序に業がつく 栽培

葉は不定に切れ込む 栽培

葉は3～5裂し巻く 栽培

花序は多岐 北海道・本州

業に白斑

地上茎が立つ

葉は不規則に羽裂

花序が細い

前が黄白色

栽培

栽培

栽培

琉球・香港

葉は小型，花序は短い江州三井寺・の産

1）原 (1949), 2) Yamamoto (1939) , 3）佐方（1958)' 4）杉本（1983), 5) Pilger (1937) , 

6）水島 (1967), 7）岩崎 (1920)
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第 3章 神社仏閣境内にみられる媛小型オオバコの形態的特

性

一般に，植物の自生地で観察される表現型の変異は可塑的変異と遺伝的変異

の両者によっており，自生地での観察のみからその特性を分析することは困難

である。

本章では，神社の境内において認められた媛小型オオノミコ（以下では，これ

を形態の特徴からminima型と呼ぶ）の形態的な特性を検討するために，京都市

北東部の耕地周辺および神社の境内などから得た系統を供試し，同一条件下で

の栽培実験を行なった。さらに，種内変異と生態分布との関連を検討するため

に，生育地の環境を調査した。

1 .実験材料および方法

1 ）系統の収集

雑草の適応，変異，移住様式を考察するためには，歴史の明らかな生育地で

の調査が望ましい（梅本ら， 1989）。そこで，住宅地の中に比較的古くからの

耕地が存在している京都市北東部の4地域（修学院，岩倉，大原および雲ヶ畑；

第3-1図）を対象として， 1地域につき水田畦畔または農道と神社の境内からオオ

バコの2集団合計8集団を選び，成熟した花穂をつけた個体を採取し， 1集団か

らそれぞれ5個体を無作為に選んだ。 1個体から得た種子の一群を系統（家系，

family）とした。

2）栽培条件

各系統より種子を6粒ずつ無作為に選び，これを1992年1月1日に湿潤ろ紙床に

播種して25℃明条件の恒温器内で催芽させた後，播種用培土（タキイマザーソ

イルたねまき用）をつめた苗床で育苗した。本葉第1葉展開後の1992年 1月21

日に，ふるいをかけた砂壌土を充填した500mlのプラスチックカップに1個体ず

つ移植した。 2月16日には，緩効性肥料（N:P:K:Mg=10:10:10:1）を1カップあたり

lgずつ与えた。育苗および栽培は京都大学農学部附属京都農場のガラス温室で
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行い，冬季には温風器による加温を行った。

3）測定形質

以上のような栽培条件で，形態的形質（第3-2図）および種子の形質を測定した。

葉の形質は移植約3ヶ月後における最長葉についての測定値であり，花序の形

質は結実時の最長花序の測定値である。葉脈数は葉身中位における数である。

種子の形質については放任受粉させた最長花序から得た種子を測定した。蓋果

あたり種子数は花穂、の下部1β～2β位につく蓋果 5個を調査し，また種子長と

種子幅は1個体あたり10粒を測定し，それらの平均値をもって個体の値とした。

種子重は，収穫後シリカゲルを入れた密閉容器中で乾燥させた種子100粒をmg

の精度で測定した。また，葉服に花穂の先端が抽出した状態を出穂とし，播種

からその状態に達するまでの日数を出穂まで日数とした。

4）生育地の環境の調査

京都市北東部の修学院，岩倉，大原および雲ヶ畑のオオバコの生育地11カ所

を対象に， 1992年7月下旬に群落内に50cm×50cmのコドラートを数個設置して，

植生，被度および高さを調査し，群落の多様度指数（Poole,1974 ; H=-~ 

(p11np1), pi= ni!N ; niは被度と高さから算出した草種iの積算優占度， Nは全草

種の積算優占度の合計）を算出した。また，生育地の明るさを明，中間および暗

の3段階で評価した。 1992年9月下旬にはこれらの生育地において表層からScm

の土壇を採取し，簡別した約500mgの風乾細土を1サンプルとしてケルダール硫

酸分解を行った後，全窒素（N）および全リン（p）の合量をそれぞれインドフェ

ノール法およびパナドモリブデン法で測定した。さらに，観察と聞き取りによ

り生育地の管理法を調査した。

1991年から1996年にかけて，近畿地方の2府3県および宮城県，神奈川県，福

井県，岡山県，大分県，鹿児島県（屋久島と種子島）の168地点でオオバコの生態

分布を調査した。オオノ《コの生育地の環境の概要を記録し，さらに調査した生

育地から5個体以上のオオバコを採取し，幼植物を移植するかまたは種子から

の栽培を行い，形態の特徴を観察した。

なお，形態的形質の測定に用いた葉と花序，種子の標本および生態分布調査
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時に作成した証拠標本は，京都大学農学部雑草学研究室標本庫に保存した。

Skm 

院

mw 

か耐
」
学

文
大都古小

標高（m)

800 

600 

200 

0 

第3・1図 調査地の概略図

葉脈数（葉身1/2位
での本数）

葉の角度

第3・2図．測定形質を示す模式図
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2. 実験結果および考察

1 ）形態的形質の変異と種内2型の類別

供試した系統の形態には著しい差異が認められ，普通型とminima型の2型が

識別された（第3・3図）。すなわち，畦畔や農道の集団の系統（普通型）は，斜立

した葉柄の先に大きな葉をつけ，葉脈数は5本である。花序は長く，斜立～直

立している。また1蓋果中に大きな種子を3～7倒産する。一方，神社の境内の

集団の系統（minima型）は，葉は小さく傾伏し，葉脈数は3本である。花序は

傾上し，短い。また1蓋果中に小さな種子を4～10個産する。

蓋果あたり種子数は，オオバコ属の種を識別する主要な形質であり，オオバ

コでは4個から6個（Yamazaki,1993) , 4個から6個（まれに8個から10個がある）

（大井， 1978)' 3個から6個（まれに1個から2個や7個から8個がある） (Lauener 

and Ferguson, 1982）とされている。また松尾 (1989）は日本産オオノくコにつ

いて，蓋果あたり種子数は5個が最も多く全体の48%を占め， 3個以下は11%,

剖回以上は0.8%であるとしている。本研究の普通型では蓋果あたり種子数のモー

ドは5個であり，種子を4個から6個もつ個体が普通型全個体の91.7%を占めた

（第3-4図b）。一方， minima型では蓋果あたり種子数のモードは6個であったが，

7個以上の種子をもっ個体も多く， minima型全個体の56.7%を占めた（第3-4図a）。

調査した全個体についてみると，蓋果あたり種子数は， 5個にモードを一つも

つ連続した頻度分布を示し（第3-4図c），従来報告されているオオバコの変異の

幅に収まった。また，直や専の形態と長さの比，蓋果の上半部の形態など，種

を識別する形質（Lauenerand Ferguson, 1982 ; Pilger, 1937 ; Yamazaki, 1993) 

においても2型の聞に違いはみられなかった。さらに，予備的な観察では， 2型

とも染色体数は2n=24で，両者の交雑によって稔性のある子孫が得られた。

以上のことから， minima型はオオノ《コの種内変異のーっと考えられた。

2）種内2型の変異構造

形態的形質によって2型に類別されるオオバコが，生育場所の違いとどのよう

に関係しているかを検討するため， Sokaland Rohlf (1981）に従って二元配置

および枝分かれ分散分析（第3・1表）を行い，測定した諸形質の変異（分散）を分割
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し， 2型間，地域間， 2型と地域の交互作用，集団内家系（系統）間，および家系

内兄弟（イ固体）聞の5つの分散成分を求めた（第3・2表）。寄与率のうち負の値を取っ

た成分は推定誤差によるものであり，真の寄与率は0と考えられる。家系内兄

弟聞の形質のばらつきは，遺伝的な分離と実験環境の微細な変動や測定誤差に

よるもので，非遺伝的成分であるが，それが全体の変異の中で占める割合は比

較的小さい。家系内兄弟聞の成分は葉柄長においてのみ大きく， 2型聞に葉柄

長の差異はみられない。オオバコの葉柄長は光条件の変動に対応して可塑的に

大きく変動する（第5章）が，本実験における変動は栽培した温室内のわずか

な光環境のばらつきなどによって生じたものと考えられる。 2型間，地域間， 2

型と地域の交互作用，集団内家系聞の4つの分散成分はすべて遺伝的な成分と

考えられる。集団内家系聞の変異はいくつかの形質で統計的に有意となってい

るが，全体の変異に占めるその割合は一般に小さい。 2型聞の変異は，葉柄長，

蓋果あたり種子数および出穂まで日数を除くすべての形質で統計的に有意に大

きく，多くの形質で全体の変異のおよそ50%以上を占めており， 2型聞の差異

は顕著である。一方，地域間の変異は，ほとんどの形質でほぼOであり，いく

つかの形質では2型と地域の交互作用が有意であることから， minima型と普通

型は特定の地域集団において固有の変異を示すことがわかる。とくに，蓋果あ

たり種子数では大きな交互作用が検出され，葉身長と花穂長などとともに，固

有の変動ノミターンがみられる。生活史に関連した形質である種子重と出穂まで

日数には地域聞に大きな差異がみられ，有意に大きな分散成分が得られた（第

3・2表）。オオノ《コの生活史特性は自生地の気候に対応した地理的な変異を示す

(Sawada et al., 1994；山西・福永， 1983）が，ここで観察された地域聞の差異

はオオノミコの種内にそうした変異パターンを生じる原因と考えられる。

分散分析の結果はオオバコの種内2型に明らかな遺伝的な差異のあることを示

しており，葉柄長，葦果あたり種子数および出穂まで日数を除く形質について，

地域の違いとは独立して2型の生育地の環境の違いに共通して働く何らかの選

択要因が関わっていると考えられる。
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第3・3図．オオバコの形態的形質の変異を表す象形散布図

各点は家系あたりの平均値を示す。
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15 



第3・1表．分散成分を推定するための分散分析の設計

変動因 自由度 平均平方の期待値 分散成分

2型間（T) σ2+6σ2FcT刷＋30σ2TxR+ 120σ2T σlT 

地域間（R) 3 σ2+6σ2FcT.R>+3QσlT×R+6Qσ21< 。lR
2型と地繊の交互作用（T×R) 3 σ1+6σ2FCl,R> + 30 0 2Tx R σ2-rx民

集団内家系間（F(T,R)) 32 σ2+6σ2FcT.R> 。2FcT.R>
家系内兄弟間（誤差） 200 σ 2 σ2 

合計 239 

第3・2表．オオバコの形態的形質の変異
平均値 分散成分（%〉 ※1 

形質 minima型 普通型 2型問 地力量問 2型 集団内 家系内 金分散

X地域 家系間 兄弟間

業身長 (mm) 50.9 63.7 59.0 ・5.5 I 1.7 ・・ 2.7 32.2 136.57 

葉柄長 (mm) 16.2 17.2 1.8 0.8 ー1.1 10.2・ 88.3 15.59 

葉身幅 (mm) 29.6 41.1 65.2・ -0.5 9.7・・ 4.9 ・・ 20.7 98.31 

葉脈数 3.2 5.0 87.5 ・・ 0.3 0.1 3.9 ・・ 8.3 1.78 

花穂長 (mm) 65.3 97.6 52.6・ -2.0 10.8 ・・ 4.1・ 34.5 951.18 

花茎長 (mm) 61.5 106.9 78.2 ・・ 2.5 -0.3 5.9 ・・ 13.7 1288.87 

草高 (mm) 53.6 163.3 85.3 ・・ 1.0 0.9 1.6 ・・ I I.I 6977.46 

業の角度指数 ※2 1.0 2.3 84.7 ・・ 0.3 1.8 1.2・ 12.1 0.98 

花序の角度指数 ※3 2.2 4.0 74.0 ・・ 1.7 1.8 2.2・ 20.3 2.245 

種子長 6.8 5.1 55.2 ・3.6 23.7 ・・ 7.4 ・・ 17.5 2.45 

種子幅 (mm) 1.67 2.00 74.5 ・・ 1.6 3.1・ 2.4・ 18.4 0.071 

種子100粒重 (mm) 0.95 1.07 57.8 事 1.9 5.4 ・・ 1.6 33.3 0.012 

蓋果あたり種子数 (mg) 32.6 42.4 44.6 ・・ 12.7 ・・ 2.8 11.8 ・・ 28.l 89.82 

出棒、まで回数 （日） 102.4 118.4 ・4.6 23.0 ・・ 9.7 47.9 ・・ 24.0 1078.52 

※1 各成分が全分散の中で占める割合．負の値は推定誤差によるもので，変異がないこと（0）を示す．

・および“は，それぞれ統計的に5%および1%水準で有意であることを示す．

※2 棄の角度 0° :1. o・ ～10・：2. 10・～：3 の3段階．
※3 花序の角度 o・ ～15。: 1. ～30・ 2， ～45• :3，～60' :4, 60＇～5 の5段階．
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3）種内2型の生育地の環境

オオバコの生育地の環境は， minima型と普通型の生育地で顕著に異なってい

た（第3-3表）。 minima型の生育する神社の境内は薄時く，土壇中の養分合量は普

通型の生育地に比ベ窒素とリンの含量が平均的に低かった。地表面はコケ植物

におおわれていることが多く，オオバコのほかには草高2cm前後のトキンソウ，

アワゴケ，チドメグサ，ツボスミレなどがわずかに見られるだけであり，維管

束植物の多様度指数（H）は低かった。神社の境内では毎日掃き掃除が行われて

おり，さらに手取りによる除草が行われることもあった。一方，普通型は，明

るさや土壊養分合量，管理法の異なるさまざまな環境下に生育していた。畦畔

や農道は明るくて土壌中の窒素とリンの含量が比較的多く，ヨメナ，ノチドメ，

シロツメクサ，ギシギシ，チカラシパなどが密に生育していた。また，畦畔や

農道の生育地では年に数回草刈りが行われるが，刈り取り後多くの個体が再生

してくるため，オオバコの生育期間を通じて維管束植物の多様度指数は高かっ

た。社寺林の林床は暗いが，土壌中の窒素とリンの含量が比較的多く，コナス

ビ，イヌタデ，イノコズチ，クサイ，ツユクサなどが見られた。住宅地の駐車

場では，土壌中の窒素とリンの含量はあまり多くなかったが，明るく，ホウキ

ギク，ヒメジオン，ギョウギシパ，キンエノコロ，クサイなどが見られた。神

社の駐車場（OP）では改修工事による一時的な群落の破壊があったため植生の調

査はできなかったが，後にメナモミやイノコズチなどの草高の高い植物が優占

するのが観察された。なお，ここの土壌中の窒素とリンの含量が低いのは，工

事の際に地表面に新たに敷き詰められた土墳をサンプルとしたためと考えられ

る。

各地から得た措葉標本について，植物体の大きさや草型などの形態的特徴に

基づいて2型を判別した。普通型の生育は，畦畔や農道の他，果樹園，芝地，

公園，スキー場，未舗装の駐車場，空き地，路傍，社寺林の林床など，合計

102地点で認められた。一方， minima型の生育場所は神社や仏閣の境内に限ら

れていた。調査した66地点の神社や仏閣のうち， minima型の生育が認められた

40地点では，集落から間近に眺められる山岳や樹林におおわれた小丘にある管

17 



理の行き届いた神社・仏閣であった。残りのあ地点は，平野部や海岸にある神

社・仏閣や，大正・昭和年聞に建立されたり移転した歴史の浅い神社・仏閣で

あるか，管理の行き届いていない神社・仏閣であり，そこではオオノミコそのも

のが生育していないか，もしくは普通型のみが生育していた。神社の参道では

4地点で2型の混生が確認され，葉は小型であるが葉柄が斜立しているなど

minima型と普通型の特徴を併せもつ個体や，中間的な形態を示す個体が見つか

ることもあった。しかし， minima型の群生する境内に普通型が侵入していたり，

境内の外にminima型が生育していることはほとんどなく， minima型と普通型

は住み分けていると考えられた。

第3・3表．京都市におけるオオバコ種内2型の生育地
植生・ 土壊養分合量（mg/l{)()g);

タイプ 集団 地減 生育地 種数種多練度明るさ 平均値（標準誤差） 管理法
指数 H' 全窒素 全リン

minima型 SS 修学院 神社境内 5 1.35 暗 43 ( 10 ) 42 ( 2 ）掃き掃除，手取り除草

IS 宕倉 神社境内 3 0.90 暗 94 ( 34 ) 89 ( 5 ）掃き掃除，手取り除草

OS 大原 神社境内 6 1.58 中間 177 ( 43 ) 144 ( 17 ) 掃き掃除

KS 11:ヶ畑 神社境内 8 1.91 暗 149 ( 51 ) I 02 ( 2 7 ）掃き掃除，手取り除草

minima型の平均値（標準誤差） 5.5 1.44 116 ( 24 ) 94 ( 15 ) 

普通型 SL 修学院 水田畦畔 20 2.68 明 166 ( 8 ) 214 ( 1 7 ) 刈り込み
IL 岩倉 水田畦畔 18 2.47 明 186 ( 14 ) 176 ( 8 ）刈り込み・除草剤散布
OL大原 水田畦畔 17 2.45 明 231 ( 32 ) 212 ( 22 ) 刈り込み
KL 雲ヶ畑 ..道 16 2.43 明 216 ( 6 ) 81 ( 16 ) 刈り込み
SF 修学院 社寺林林床 14 2.20 暗 249 ( 5 ) 121 ( 17 ) 

SP 修学院 住宅地駐車場 6 1.70 明 88 ( 4 ) 151 ( 18 ) 

OP 大原 神社の駐車場 中間 52 ( 14 ) 59 ( 6 ) 

普通型の平均値（標準誤差） 15 2.32 170 ( 20 ) 145 ( 16 ) 

・：維管東値物に限る．

調査せず．

オオバコの近縁分類群やほかの雑草では， 自生地の環境条件に適応して成立

したと考えられる媛小型が知られている。屋久島には固有変種（Yamazaki,

1993）のヤクシマオオバコ（Plantagoasiatica L. var. yakusimensis (Masamune) 

Ohwi）を合む媛小植物群が知られており，貧栄養などのストレスがこれらの植

物群の成立のー要因とされている（杉本， 1957；湯本， 1995）。また，刈り込み

や草食動物の食害などにより強度の撹乱を受けるイギリスの芝地や草地では，
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セイヨウオオノくコ （Plantagomajor L. ssp. major）やスズメノカタビラ（Poa

annua L.）などの媛小型が分化している（Warwickand Briggs, 1978 ; 1979）。

オオノミコのminima型の生育地である神社の境内とそれ以外の普通型の生育地で

は立地条件や管理様式が顕著に異なっており（第3・3表），ストレスや撹乱の種

類や程度の違う環境が作り出されていると考えられる。オオバコの種内2型は

このような生育地の環境条件の違いに対応した適応によって成立（微小進化）し，

維持されている（住み分けている）ものと推定される。

4. 摘要

オオバコの種内変異を調査するため，京都市北東部の8集団から得た系統を供

試し，同一条件下での栽培実験を行なった。さらに，生育地の環境を調査して，

種内変異と生態分布との関連を検討した。

1）オオバコの形態には著しい遺伝的変異が認められ，普通型とminima型の2

型が識別された。普通型では，葉は大きく斜立し，葉脈数は5で，花序は長く，

斜立～直立し， 1蓋果は3～7個の大きな種子を結ぶ。 minima型では，葉は小さ

く傾伏し，葉脈数は3で，花序は短く，傾上し， 1蓋果は4～10個の小さな種子

を結ぶ。

2）普通型は，畦畔や農道， 路傍， 未舗装の駐車場， 社寺林の林床などに生育

していた。 minima型は神社や仏閣の境内に限って生育していた。

3) minima型の生育地である神社の境内は， 薄暗く，土壇中の窒素とリンの

含量が普通型の生育地より低く，維管束植物の多様度指数が低く，また毎日掃

き掃除が行われるなど，普通型の生育地とは環境条件や管理様式が顕著に異なっ

ていた。そのため， minima型はストレスや撹乱の質と程度に関して普通型とは

異なった環境に生育していると考えられた。オオバコの種内2型はこのような

生育地の環境条件の違いに適応し，住み分けているものと推定された。
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第4章 オオバコ種内 2型の生活史特性

生物にみられるさまざまな生活史特性は，生育環境の下で働く自然選択によっ

て進化してきたものであり，雑草の生活史特性は，人為環境下で働く自然選択

によって成立したと考えられる（山口・梅本， 1992）。

第3章において，オオバコには形態的特徴により明瞭に区別できる普通型と全

体に植物体の小さいminima型の種内2型が存在し住み分けもみられるため，こ

の2型は生育地の環境条件の違いに適応して成立したと考えられる。このよう

な種内変異の成立や生態型の住み分けの機構を明らかにするには，生活史特性

と生育環境の関係を分析する必要がある。

本章では，オオバコの種内にみられる2型の生活史特性を検討するために，京

朝？市北東部から得た系統を供試し，栽培実験および発芽試験を行った。さらに，

生育地におけるオオノミコの季節消長を調査し，オオバコ種内2型の生活史特性

の成立について考察した。

1 .実験材料および方法

京都市北東部の4地域のオオノくコのminima型集団と普通型集団を調査対象と

して， 実験圃場における栽培実験と自生地での季節消長の調査を行った。

栽培実験ではすでに育成したオオバコの系統（第3章）の自殖第1代の種子を

用いた。栽培実験は京都大学農学部附属京都農場で行ない， 乾物重の季節変動，

出穂および種子生産の特性を調査し，また，採取した種子を用いてとりまき発

芽試験を行った。

1)乾物重の季節変動

2地域4集団（SS,OS, SL, OL；第3・3表）のそれぞれ5系統を1993年5月21日に

湿潤ろ紙床に播種して25°C明条件の恒温器内で催芽させた後，播種用培土（タ

キイマザーソイルたねまき用）をつめた苗床で育苗した。播種後30日目に，ふ

るいをかけた砂壊土を充填した1500mlのプラスチックポット（5号鉢）に1個体

ずつ移植し，ポットを野外に置いて栽培した。緩効性肥料（N:P:K=12:12:12）を1
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ポットあたり2gずつ施肥した。播種後30日（移櫛日）以降，30日もしくは60日

ごとに各系統3個体ずつ掘り上げ， 80℃で48時間乾燥し，器官別の重量を計測

した。

2）出穂および種子生産量

4地域8集団（SS,IS, OS, KS, SL, IL, OL, KL；第3-3表）のそれぞれ5系統の種

子を1993年3月21日から10月21日まで1ヶ月おきに播種して， 25℃明条件の恒温

器内で催芽させた後，各系統3個体ずつ栽培し，出穂まで日数を調査した。ま

た， 5月21日に播種した個体では， 1993年および1994年のそれぞれ1年間に生産

した総種子数を調査した。

3）とりまき発芽試験

4地域8集団（SS,IS, OS, KS, SL, IL, OL, KL；第3・3表）のそれぞれ5系統につ

いて1個体ずつを栽培し，多数の自殖種子を採取した。採取直後の種子を各系

統30粒を供試し，20℃， 25。C,30°C明条件および25℃暗条件で3反復の発芽試

験を行った。 0.5%の寒天培地に仕切を入れたプラスチックのコンテナーを発芽

床として，明条件では昼光色蛍光灯を約200μ moI seビlffiηこ設定し，暗条件で

はコンテナーをアルミフオイルで、包んで，設定温度土1°Cに制御した恒温器内

に配置した。幼根が種皮からlmm以上突出した状態を発芽とみなし，明条件で

は播種後44日まで1～数日おきに，暗条件では播種後15日目にその数を調査し

た。

以上の実験で得られたデータは，直線化のための変数変換を行った後，二元

配置および枝分かれ分散分析により変異構造を分析した。

4）自生地でのオオバコの季節消長

第3章で生育環境を調査したオオノ《コの自生集団のうち，京都市北東部の4地

域の8集団（SS,IS, OS, KS, SL, IL, OL, KL；第3・3表）を対象に，オオバコの

季節消長を調査した。 1993年5月7日から1994年5月27日にかけて， 50cm×50cm

のコドラートを1集団あたり5～10個設置し，地上部で確認できるオオバコ個体

の生育ステージとその数およびオオバコを含む維管束植物の被度を記録した。

生育ステージは，実生（子葉と数枚の普通葉をもっ個体），花序をつけていな
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い個体，出穂・開花中の個体および結実個体の4段階に区別した。原則として1

～2週間ごとに調査したが， 12月から3月には3週間ごとに調査した。

2. 実験結果

1)物質生産および出穂特性

(1) 種内2型の乾物重の季節変動

乾物分配は，播種後30日目において地域聞にばらつきがみられたものの，家

系や地域の違いはあまり明瞭ではなく，型によってまとまった推移を示した

（第4・l, 2図および第4・1表） 。播種後30日目の全乾物重は，普通型では平均

13.2mg, minima型では平均8.2mgであった（第4・1表）。普通型は播種後約70日

で出穂を始めたが， minima型はそれより約20日早く出穂した。その後， 2型と

も出穂と開花を続けながら栄養生長を続けた。普通型は，播種後60日から90日

にはおもに葉と根へ乾物を分配したのに対し， minima型は同じ時期に葉と根の

両方に分配するのとほぼ同じ乾物を繁殖器官へ分配した（第4-1図）。播種後90

日から150日までの間， minima型は同化産物のほとんどを繁殖器官ヘ投資し，

葉や根の乾物重はわずかしか増加しなかった。この期間には普通型でも繁殖器

官への急激な乾物分配がみられた。播種後150日以降は京都では晩秋になるが，

2型とも翌春まで出穂することはなかった。播種後150日目には，普通型の全乾

物重はminima型の3倍以上になり，繁殖分配率は普通型では平均46.9%,

minima型では平均63.7%であった（第4-2図および第4・1表）。これ以降の冬季

には， 2型とも器官の脱落や枯死のため地上部の器官の乾物重は大きく減少し

た。播種後180日から240日の聞に， 2型とも葉および根の乾物重はさらに減少

し，とくに多くの葉が枯死し，脱落したため，乾物重は顕著に減少した。 2型

とも，葉の脱落後，小ぶりの数枚の葉を新たに展開し，その葉は冬季でも落葉

しなかった。播種後240日から300日までに相当する冬季には，普通型では翌年

の生長に必要なエネルギーの貯蔵器官である根（Sawadaet al., 1994）の乾物重

はやや増加したが， minima型の根の乾物重は減少し続けた。

オオバコは， 2型とも3月中旬（播種後300日から330日）には再び葉を展開し
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始めた。栽培2年目には普通型は，播種後約350日にあたる5月上旬から出穂を

始め，そのため春季には繁殖器官の乾物重は増加したが，葉や根への同化産物

の分配も大きかった。栽培2年目にはminima型は普通型より約10日早く出穂を

始め，出穂の直後から繁殖器官への乾物分配が顕著に大きくなった。その時期

には葉の乾物重はわずかに増加し，根の乾物重は減少した。播種後390日での

普通型の全乾物重はminima型の約5倍となり，繁殖器官への乾物分配率は普通

型では平均23.2%,minima型では平均48.4%であった（第4-2図および第4・1表）。

病虫害などによる枯死がみられたため，播種後390日目の1994年6月15日に調

査を打ち切った。

(2）種内2型の出穂および種子生産特性

播種時期によって出穂まで日数は著しく異なったが， minima型は普通型より

も出穂まで日数は常に短かった（第4・1表）。 2型とも3月21日から6月21日まで

に播種して栽培した個体は年内に出穂し，播種時期が遅いものほど出穂まで日

数は短い傾向にあった。 9月21日播種と10月21日播種の個体は2型とも翌春には

出穂を開始した。 7月21日播種と8月21日播種の個体は，年内に出穂する場合と

翌春になってから出穂する場合があり，出穂まで日数には2型聞に有意な差は

認められなかった。このばらつきは，主として家系（系統）聞の遺伝的な変異

と家系内兄弟聞の非遺伝的な要因による。

栽培1年目では， minima型が普通型より多くの成熟穂を生産したが， 2型聞に

種子生産数の差異はなかった（第4・1表）。すべての集団由来の個体において，

越冬様式（Sawadaet al. 1994）の差異は認められなかった。栽培2年目では，

成熟穂数は2型ともほぼ同数であり，生産された種子の数は，普通型がminima

型を大きく上回った（第4・1表）。

(3）物質生産，出穂および種子生産特性の変異構造

非遺伝的成分である家系内兄弟聞の分散成分は全体に小さかったが， 3月21日

播種の出穂まで日数と栽培2年目の成熟花穂数および種子生産数では大きな分

散成分がみられた（第4・1表）。オオバコでは，出穂まで日数，花穂数や種子の

生産数は，環境条件の変動に対して大きな可塑的変異を示す（第5章）が，気
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候の不安定な早春での栽培や病虫害などが本実験における変動の原因と考えら

れる。

2型間，地域間， 2型と地域の交互作用および集団内家系聞の4つの分散成分は

すべて遺伝的な成分と考えられる。 2型聞の分散成分は， 7月21日および8月21

日播種の出穂まで日数，栽培2年目の成熟穂数および栽培1年目の総種子生産数

を除いてすべての形質で有意に大きかった（第4・1表）。さらに，播種後30日目

での全乾物重，播種後390日目での繁殖分配率， 4月21日に播種した場合の出穂

まで日数， 5月21日に播種した場合の栽培2年目での出穂まで日数，栽培2年目

での種子生産数においては， 2型聞の変異に加えて地域聞にも有意に大きい分

散成分が検出された。播種後150日での全乾物重， 5月21日および7月21日播種

の出穂まで日数では， 2型と地域の交互作用が有意であった。 また，集団内家

系聞にも多くの形質で大きな分散成分がみられた。

第4・1表．オオバコの生活史特性の変異
平均値 分散成分（%） ※1 

形質 minima型 普通型 2型問 地減問 2型 集団内 家系内

×地域 家系問 兄弟関

全乾物重（播種後30日） (mg) 8.2 13.8 34.4・ 46.6 ・・ ・2.1 7.1 ・・ 14.1 

II （播種後150日） (mg) 3129.4 9801.8 82.9 ・・ ー0.9 6.5・ 7.6 8.2 

II （播種後390日） (mg) 1585.7 7709.1 88.9 ・・ -0.l 1.3 2.4 7.5 

繁殖分配率（播種後150日） （%） 63.7 46.9 67.9 ・・ -1.3 -1.6 17.0 ・・ 18.0 

” （矯種後390日） （%） 48.4 23.2 58.5 ・・ 17.l ・・ 0.1 6.1 18.2 

出穂まで回数（3月21日矯種） 69.6 88.2 23.5 ・・ 0.1 2.7 19.6・ 54.1 

II (4月21日播種） 61.6 84.8 37.6 ・・ 9.4・ 4.3 20.6・ 28.1 

II (5月21日播種； 1年目） 54.8 80.0 72.0・ ・3.4 7.5・ 17.5 6.4 

II (5月21日矯種 ；2年目） 343.9 352.3 12.3・ 28.7・ ・5.8 47.5 ・・ 17.2 

II (6月21日婚種） 44.3 62.9 77.3 ・・ 0.6 2.8 13.8 ・・ 5.5 

II (7月21日播種） 88.2 162.4 16.9 1.5 16.8・ 25.6 ・・ 39.2 

II (8月21日矯種） 233.5 245.5 -7.9 ・21.0 26.0 82.9・ 20.0 

II (9月21日播種） 216.5 240.9 50.0 ・・ 4.3 ー0.8 20.9 25.6 

II (10月21日播種） 186.2 213.2 56.0 ・・ 3.2 1.0 19.2・ 20.6 

成熟花穂数（1年目） 16.1 9.9 58.0・e 8.3 ・1.8 15.9 ・・ 19.7 

II (2年目） 25.7 25.3 ー0.6 29.3 ・・ ・2.7 11.9 62. l 

種子生産数 (1年目） 2638.4 2834.2 ・0.2 25.3 ・6.2 48.9 ・・ 32.l 

II (2年目） 4834.9 6577.2 17.9 ・・ 30.7 ・・ ・5.0 19.6 ・・ 36.8 

※1 各成分が金分散の中で占める割合．負の値は推定誤差によるもので，変異がないこと（0）を示す．

・および”は，それぞれ統計的に59もおよび1%水準で有意であることを示す．
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第4・1図．オオバコの各器官の乾物重の季節変動

器官：繁殖器官（Rp，・）は，花茎，花，蓋果および種子を合む；葉（L, 口）

；根茎（S，図） ； 根（Ro，図）。ホ印は，各器官の乾物重が2型間で有意

に異なることを示すいP<.05, **Pく01)。矢印は， 1年目および2年目の

出穂開始日の平均値を示す。

25 



「一一寸

minima型

60 

40 

20 

。
20 

40 

60 

乾
80 

物
分
配
率
（%） 普通型

「一寸
60 

40 

20 

。
20 

40 

60 

80 

．． .. .. ．． 
2・・ ．． Rp ．． ．． ．． ．． 

且・ s ．． Ro 

」一一一」

0 30 60 90 120150180 240 300 330 390 

播種後日数

第4・2図．オオバコの各器官への乾物分配率の季節変動

器官・繁殖器官（Rp，・）は，花茎，花，蓋果および種子を合む；葉（L，口）

；根茎（S，図） ；根（Ro，図）。叩日は，各器官への乾物分配率が2型間

で有意に異なることを示す（？く.05，村Pく.01）。矢印は， 1年目および2

年目の出穂開始日の平均値を示す。
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2）種内2型のとりまき発芽特性

（第4・32型とも播種後15日ですべての種子が発芽した25℃の明条件下では，

は普通型では88.4%,最終発芽率（播種後44日）図）。 20℃の明条件下では，

2型聞に有意な発芽率の差異は認められなかった。minima型では85.3%となり，

普通型は，播種後7日目にはほぼ最終発芽率に到達したのに対し，しカhし，

minima型では発芽に要する時間が長く，播種後7日目の発芽率は38.1%，播種

後15日目の発芽率は69.7%であった。 30℃の明条件下での最終発芽率は播種後

25°C暗条minima型では89.9%であった。普通型では99.7%,11日目に得られ，

25°C明条件2型ともまったく発芽しなかった。なお，未発芽種子は，

に移すとすべて発芽した。
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第4・3図．オオバコ種内2型の種子発芽率

・， minima型： o，普通型。＊印は， 2型間（T)' 
地域間（R)2型×地域間（TxR) および集団内家

系間（F) に有意差があることを示すいP<.05,

叫 P<.01）。
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・，結実個体；図，出穂・開花個体；

は本葉を展開しはじめた個体）。

D，夏季の乾燥と掃き掃除により枯死； H，稲刈り作業に伴う擾乱； M ，刈

取り； P，田植え時の農作業に伴う撹乱； R，神社境内の改修工事により調
査できず； S，落葉して休眠状態で越冬； T, トラクターによる撹乱； w, 
手取り除草。 集団の略号は第3・3表を参照。
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3）自生地でのオオバコの季節消長

普通型オオバコの自生する畦畔や農道では，冬季から早春の聞と，年に数回

行われる草刈りの直後は植生が疎になることがあったが，それ以外の時期は植

生が密（被度が80%以上）であった（第4・4図）。草刈りでダメージを受けるの

は植物体地上部だけなので，草刈りの後には普通型のオオバコとともにヨメナ

やギシギシ，シロツメクサなどが再生してきた。このような撹乱により普通型

のオオバコの成熟個体が死亡することは少なく，個体数の変動は小さかった。

普通型オオバコの開花は4月下旬頃から見られたるが，ほとんどのコドラート

では結実する前に多くの花穂が刈取られたため，稲刈りなどの農作業が終了す

る10月以降に結実した個体が多数観察された。普通型オオバコの実生は，年に

数回，草刈りや農作業に伴う撹乱によって植生の部分的な破壊があった直後に

は必ず観察されたが，冬枯れによって植生が疎になる4月に最も多数がみられ

た。 11月下旬に発生した実生は，次の調査時には普通葉を展開しており，冬季

まで生存していた。しかし， 11月中以外の時期に発生した実生の多くは，競争

や踏みつけなどの撹乱により，普通葉を展開することなく数週間のうちに死亡

した。

神社の境内では， minima型オオバコの個体密度は集団の違いによりさまざま

であったが，共存植生の種多様度は低く（第3・3表） , minima型オオバコを合

む維管束植物の被度は年聞を通じて80%以下であった（第4-4図）。神社の境内

では，オオバコの生育地は毎日掃き掃除による撹乱を受けており（第3章），

日照り続きで地面が乾燥したときに竹簿で掃かれるとオオバコは死亡しやすく，

夏季にはminima型オオノミコの個体数は大きく減少した。さらに，生育地では年

に数回，不定期に手取りによる除草が行われたため，成熟した個体が引き抜か

れ， minima型オオノミコの個体数が減少した。 minima型オオバコの開花は5月下

旬頃からみられ， 7月以降は結実した個体が多くみられた。実生は9月下旬～10

月上旬に集中してみられ， 4月中旬から7月上旬にかけても実生は何度か観察さ

れた。集団ISとOSでは， 6月～7月および9月下旬～10月上旬に発生した実生が，

次の調査時には本葉を展開していた。しかし， 9月下旬～10月上旬に発生した
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実生では，冬季に死亡する個体が多かった。また，集団ISにおいて4月に発生

した実生は，掃き掃除などにより数週間のうちに死亡した。集団OSとKSでは

境内の改修工事にともないminima型オオノ《コの個体数がやや減少したが，その

後集団は回復した。集団SSは境内の改修工事により絶滅した。

なお，雲ヶ畑では2型の集団（KLとKS）とも，地上部が枯死し脱落した状態

で越冬し，翌春に普通葉を再生する個体が多かった。

3.考察

1)物質生産および出穂特性

物質生産および出穂特性には地域間差や集団内兄弟間差がわずかにみられる

ものの， 2型聞に明らかな差異がみられることから，それらは遺伝的に分化し

ていると考えられる（第4-1表および第4-1,2図）。

minima型は，普通型より早生の傾向を示した。 （第4・1表および第4・1図）

年生の雑草では日長などの外的要因が繁殖開始のスイッチとなって，生長の善

し悪しに関わらずある時期には開花を開始する場合が多いが，二年生や多年生

植物の多くは繁殖を開始するのにある決まった大きさ（開花の臨界サイズ）に

まで生長することを必要とする（Hiroseand Kachi, 1982 ; Lacey, 1986）。オオ

バコでは播種期を違えると出穂まで日数が2型とも同じように変動することか

ら出穂時期の決定には温度や日長が関わっていると考えられる（第4・1表）。

種内2型の出穂まで日数の差異は，スズメノテッポウ（松村， 1967）やメヒシパ

(Kataoka et al., 1986）の出穂の種内変異にみられるような日長や温度に対す

る反応の差異によるのではなく，おもに開花刺激を感受するための臨界サイズ

の差異によると推定できる。また， minima型は，普通型よりも繁殖分配率が大

きく（第4・1表および第4・2図），播種後1年目の種子生産数は普通型と差異はな

かった（第4-1表）。また，栽培2年目には普通型は多数の種子を生産しminima

型を大きく上回った。これは，オオバコのminima型は一生の早い時期になるべ

く多くの子孫を残すように生活史戦略を設計し，普通型は長期にわたって繰り

返し繁殖することによって一生の聞に残す子孫の数を大きくするように生活史
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戦略を設計しているとみなせる。

オオバコは他種の生育できない強度の踏圧環境下でも生育できるが，踏圧が

弱い環境では他種との競争により多くさらされる (Ikedaand Okutomi, 1990）。

普通型の生育地では植生が密で，土壌が掘り返されるような撹乱を受けずに，

成熟個体が死亡することは比較的少ないため（第4-4図），種間および種内での

競争がより激しいと考えられる。一方， minima型が生育する神社の境内は光が

弱く栄養分が乏しい（第3・3表）。さらに境内では，不定期な除草や乾燥した夏

の掃き掃除，改修工事などの撹乱が予測不能な死亡要因として作用していると

考えられる（第4・4図）。このように， minima型と普通型の生育地では，スト

レスや撹乱，競争の質や程度が異なっている。

一般に，安定した環境下では競争によって密度に依存した死亡要因が働くた

め，栄養生長期間が長く（晩生），繰り返し繁殖する個体が高い適応度をもち，

撹乱の予測性が低く生育期聞が変動する環境や成熟個体の死亡率が高い環境で

は，繁殖を早め（早生），一回の繁殖により多くの投資を行う個体が高い適応

度をもっと考えられている（Grime,1979 ; Stearns, 1992）。オオバコ属や他の

雑草においても，撹乱や競争の質や程度の違う環境に適応した，生活史特性の

近縁種聞や種内での変異が知られている（Hawthornand Cavers, 1978 ; Ito et 

al, 1995 ; Kadereit and Briggs, 1985；片岡， 1991; Law et al., 1977 ; Lotz, 1990 ; 

Warwick and Briggs, 1980）。

畦畔や農道のようなより安定で競争的な環境では，まず栄養器官により多く

の資源を投資し，その後何年も繰り返し繁殖する普通型の生活史戦略が有利で

あると考えられる。一方，境内のような生育にストレスがかかる環境では，普

通型は開花の臨界サイズになかなか到達できず，それまでにその多くが撹乱な

どのために死亡し，繁殖できないと考えられる。このような環境では，より小

さなサイズで繁殖を始めることによってより早くから多くの資源を繁殖に投資

して子孫を残すことができるminima型の生活史戦略が有利になると考えられる。

2）発芽および定着

一般に，サイズや発芽特性などの種子形質の進化には，実生の死亡をもたら
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す自生地での携乱の程度や予測性，競争の程度，気候条件などの違いが関与し

ていることが知られている（菊沢， 1995; Sawada et al., 1994 ; Van der Toorn 

and Ponds, 1988；鷲谷， 1991）。

普通型の生育地である畦畔や農道では，生育期間を通じて植生は密であるた

め，発芽の機会は冬枯れや草刈りによって植生が疎になる時期に限られている

（第4・4図）。サイズが大きく（第3-3表），光発芽性と幅広い発芽可能な温度

域，早い発芽速度をもっ普通型の種子（第4-3図）は，植被の除去を感知してす

ばやく発芽できるため，より競争的な畦畔や農道での定着において有利なので

あろう。一方， minima型の生育地である神社の境内は薄暗いが，オオノミコ以外

の植物はほとんど生育しておらず（第3-3表）植生は比較的疎であるため（第

4・4図），発芽に必要な光（山本 1978）は生育期間を通じて確保されていると

考えられる。しかしこのような環境では，実生は夏季の乾燥や高温，冬季の低

温などの影響をより多く受けるだろう。また掃き掃除などの撹乱が，実生の死

亡要因として常に作用している。 minima型の種子は完全に発芽できる温度域が

狭く， 20°C明条件では発芽速度が顕著に遅い（第4・3図）。非休眠種子の発芽限

界温度と発芽速度のばらつきは，野外での発芽の不斉一性をもたらす（鷲谷，

1987）。実生が9月下旬～10月上旬に多く， 4月中旬から7月上旬にかけても数

回観察されるのは，このようなminima型の種子の発芽特性が原因であると考え

られる。神社の境内においてminima型は，気温が生育に最適な時期に多くの種

子を発芽させ， さらに断続的に実生を発生させることで，死亡の危険を少しで

も回避させていると考えられる。

4. 摘要

オオノミコ種内2型の生活史特’性とその成立過程を検討するために，京都市北東

部の8集団を供試して栽培実験と発芽試験を行い，自生地での季節消長を調査

した。

1) minima型は，普通型よりも小さな全乾物重を示し，早く出穂し，大きな

繁殖分配率を示した。また，栽培1年目では2型聞に年間の総種子生産数の差異
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はなかったが，栽培2年目では普通型の種子生産数はminima型を大きく上回っ

た。

2）普通型では，明条件下で20℃から30℃までのいずれの温度区でも高い種子

発芽率が得られた。一方， minima型では25℃で種子発芽率が最大となり， 20℃

では発芽速度が顕著に遅かった。

3）普通型が生育する畦畔や農道では，植生が密で，成熟個体の死亡すること

が少なく，競争が激しい。一方， minima型が生育する神社の境内では，ストレ

スが大きく，乾燥した夏の掃き掃除や不定期な除草，改修工事などの撹乱が予

測不能な死亡要因として作用していた。また，出芽の時期は2型聞で異なった。

以上のことから，オオバコ種内2型の生活史特性は，ストレスや擾乱，競争の

質や程度が異なるそれぞれの生育地に適応して成立したものと推定された。
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第 5章 オオバコ種内 2型の住み分けに関係する環境要因の

探索ーさまざまな環境条件に対する可塑的反応性一

第4章において同一環境下での栽培実験で示された種内2型の生活史特性の差

異は，種内2型がそれぞれの生育地におけるストレスや競争，撹乱の種類や程

度の違いに適応して成立したことを示唆している。

さまざまな要因が時間的空間的に変動する環境下に生育する雑草では，固定

化した生活史戦略をもつのではなく，複数の戦術をとる（表現型可塑性をもっ）

ことが要求されるようである（根本ら 1992.河野 1975）。したがって，生育

環境への適応について考察するには，同一環境下で示された生活史特性の差異

だけでなく，表現型可塑性の役割も考慮する必要がある。

本章では，オオノ《コ種内2型の成立と集団の維持に関係すると考えられる環境

要因をいくつか想定し（第5・1表） ' 2型の代表的な系統を1系統ずつ用いて栽培

実験を行った。

1. 実験材料および方法

1 ）実験材料

以下の実験には， 2型の代表的な系統を1系統ずつ用いた。これらは，京都市

左京区修学院の水田畦畔（普通型）および神社の境内（minima型）において

1991年に採取された，それぞれ1個体（第3章）に由来する，自殖第3代の種子

である。

2）実験条件

各系統を， 1995年5月1日に湿潤ろ紙床に播種してお℃明条件で催芽させた後，

5月9日に真砂土をつめた1500mlのプラスチックポット（5号鉢）に1個体ずつ植

え付けた。使用した真砂土の無機態窒素合量は4.9mg/100gであった。それらを，

以下の7つの環境条件下で栽培した（第5・1表）。対照区（臼n）では，ハイポ

ネックス1000倍希釈液を2週間に1団施肥し，その他の処理は行わなかった。養

分条件は，対照区の他に，ハイポネックス1000倍希釈液の施肥間隔が異なる貧
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栄養（lN；施肥しない）と富栄養（3N;1週間に1団施肥）の計3段階を設けた。

光条件は，対照区 (100%）と，寒冷紗による相対光量子密度5%の遮光処理

(Sh）の2段階を設けた。この遮光条件は，神社の境内での平均的な光条件に

相当する（Fig.1）。踏みつけ条件は，対照区（踏みつけせず）と，片足（体重

54.Skg）での1個体当り1日10回の踏みつけ処理（Tr）の2段階を設けた。また，

実際の境内での管理を参考にして，掃き掃除条件として，対照区（掃き掃除せ

ず）と，ナイロン製の箸での1個体当り 1日10回の掃き掃除処理（Sw）の2段階

を設けた。さらに，実際の水田畦畔での管理を参考にして，刈取り条件として，

対照区（刈取りせず）と，年2団地上部をすべて除去する処理（Cu）の2段階を

設けた。刈取りの時期は，栽培1年目は8月11日と9月29日，栽培2年目は6月13

日と9月19日に行った。これらの時期には自生地において刈取りや除草などが

行われるが（第4章），実験では完全にその時期を模したわけではなく，葉が

旺盛に生長したり花茎が伸長して，雑草として”目立つ”状態の時に刈取りを

行った。

各処理とも繰り返し数は6である。そのうち各処理各系統3個体ずつを1995年

11月10日に掘り取り，残りの3個体は継続して栽培し， 1996年10月20日に掘り

取った。栽培はすべて京都大学農学部附属京都農場で行った。

第5・1表．栽培条件
対照区貧栄養富栄養 i広光踏みつけ掃き掃除刈取り

処理 Con IN 3N Sh Tr Sw Cu 

施肥（ハイポネックス1000倍希釈液散布団数） 2週間 0回 1週間 2週間 2週間 2週間 2週間

に1回 に1回 に1回 にl回 に1回 に1回

遮光（0.相対光量子密度5%;x，遮光せず） × × × 。 x x × 
踏みつけ（0,1日1回；×．踏みつけせず） x × × × 。 x × 
掃き掃除（0.I日1回 ；X，掃き掃除せず） × × x × × 。 × 

刈取り（0，年2回刈取り ；×．刈取りせず） × x x × × x 。

3）測定形質

栽培1年目には，各処理各系統6個体ずつについて，形態的形質としては，葉

の大きさ（LS；葉身長×葉身幅），葉の厚さ（LT），花序長 (IL；花穂、長
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＋花茎長）および草高伊H）を，また繁殖特性としては，出穂まで日数（DH), 

花序数 (IN），種子生産数（SN）および蓋果あたり種子数（SN/C；種子生産

数／全蓋果数）を測定した。さらに1995年11月10日に掘り取った各処理各系統3

個体については， 80℃で48時間乾燥し，器官別の重量を測定した。器官は，根

(Ro），根茎（S），葉（L）および繁殖器官（Re；花茎＋花穂＋蓋果＋種子）

に区別した。また，各器官の乾物重を全乾物重（TD）で除して，各器官への

乾物分配率，根（RoA），根茎（SA），葉（LA）および繁殖器官（孔久），を

求めた。栽培2年目には，各処理各系統3個体ずつについて，全乾物重（TD2)

と種子生産数（SN2）を測定した。

4）解析方法

形質が環境要因の変化に対し可塑的反応性をもつかどうかを検定するために，

対照区と各条件の聞で， 2型それぞれについて一元配置の分散分析を行った。

養分条件については，さらにSheffeの多重比較法（Sokaland Rohlf, 1981）によっ

て養分段階聞での有意性を検定した。

また， 2型間での可塑的反応性の差異を検定するために，対照区と各処理の聞

で，形質ごとに二元配置の分散分析を行った。 2型と処理の交互作用が有意で

あるときは，環境要因の変化に対する形質の可塑的反応性が，その量または方

向において2型間で異なっている（Allardand Bradshaw, 1964 ; Schlichting, 

1986）。

さらに，さまざまな環境要因の変化に対する諸形質の変化を総合的にとらえ

るために，刈取りを除く6処理聞で，栽培1年目でのいくつかの形質のペアにつ

いてSpearmanの順位相関係数を算出し， plasticitycorrelations (Schlichting, 

1986 ; Schlichting, 1989）を評価した。

2. 実験結果

1 ）対照区における種内2型の諸形質の特性

対照区では， minima型は普通型より葉が小さくて薄く，葉柄や花序が短く，

草高が低かった（第5・1図）。 minima型は普通型より各器官の乾物重および全

36 



乾物重が小さく，葉および根茎への乾物分配率が少なく，繁殖器官，とくに種

子への分配率が大きかった（第5-2図）。また， minima型は普通型より出穂ま

で日数が短かく，花序数が多かった（第5-3図）。栽培1年目の種子生産数に2型

聞の差はなかった。蓋果あたり種子数は，普通型の方が多かった（第5・3図）。

良好な条件下で栽培した場合の，よく登熟した蓋果あたりの種子数はminima型

の方がやや多い（第3・2表）ことから， minima型の方が種子の稔実率は低いと

考えられる。種子100粒重はminima型が普通型より大きかった（第5-3図）。栽

培2年目では，全乾物重は普通型の方が大きかったが，種子生産数に2型聞の有

意な差異はなかった（第5-4図）。

なお，栽培2年目には，対照区を含むすべての条件下で， 2型とも全乾物重，

種子生産数ともに1年目より著しく増加した（第5-4図）。

2）養分条件の変化に対する反応

( 1 ）栽培1年目

形態的形質 形態的形質は， lNおよび3N区のいずれにおいても2型の平均値

聞に有意な差異が認められた（第5・1図）。養分の増加（lN～3N)にともない，

2型とも葉は大きくなり，葉柄や花序が伸長し，草高が増加し，その反応の量

は2型聞で差はなかった（第5・1図および第5・2表）。葉の厚さは，普通型では増

加したが， minima型ではほとんど、変化がなかった（第5・1図および第5・2表）。

乾物重および乾物分配率 養分の増加 (lN～3N）にともない， 2型ともす

べての器官の乾物重が顕著に増加したが，その量は，全乾物重と葉，根茎およ

びの根乾物重において普通型の方が大きく，とくに根の乾物重は対照区から3N

の間で普通型では増加するのに対Lminima型ではほとんど変化しなかった（第

5-2図および第5・2表）。繁殖器官の乾物重の変化の量は2型間で差がなかった

（第5・2表）。全乾物重および各器官の乾物重は， lNおよび3Nではminima型が

普通型より有意に小さかった（第5・2図）。各器官への乾物分配率の変化は， 2

型聞で顕著に異なった（第5・2図および第5・2表）。 minima型では，養分の増加

にともなう繁殖分配率の増加と根への分配率の減少が顕著であったが，普通型

ではほとんど変化しなかった。葉および根茎への分配率は2型ともほとんど変
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化しなかった。 lNでは，すべての器官において乾物分配率に2型間で差異はな

かった。 3Nでは， minima型は普通型より繁殖分配率が大きく，葉および根へ

の乾物分配率が小さかった。

繁殖特性 養分の増加にともない2型とも出穂が早まり，また花序数が増加

したが，その変化の量はminima型の方が大きかった（第5-3図および第5-2表）。

種子生産数は2型とも同程度に増加し， lNおよび3Nとも2型聞の差はなかった

（第5-3図および第5・2表）。養分の変化にともなって， 2型とも蓋果あたり種子

数は変化したが，普通型ではlNから対照区の聞の変化が大きく， minima型で

は対照区から3Nの間の変化が大きく， lNおよび3Nでは2型聞の差はなかった

（第5-3図および第5・2表）。種子100粒重は，普通型では変化せず， minima型で

は養分の増加にともなって種子100粒重は顕著に増加したが， lNおよび3Nとも

minima型は普通型より小さかった（第5-3図および第5・2表）。

(2）栽培2年目

栽培2年目においても，全乾物重はどの養分条件でも普通型の方が大きく，ま

た養分の増加（lN～3N）にともなって2型とも増加したが，その程度は普通型

の方が著しかった（第5-4図および第5・2表）。種子生産数は，養分の増加にと

もなって2型とも増加したが，増加の程度は普通型の方が著しく， 3Nでは普通

型の方が多かった（第5-4図および第5・2表）。

3）遮光に対する反応

( 1 ）栽培1年目

形態的形質 遮光下では， 2型とも葉は薄くなり，葉柄や花序が伸長した

（第5・1図）。これらの反応の量は，普通型の方が大きく，葉の厚さでは2型聞

の差がなくなり，葉柄長と花序長では2型聞の差が大きくなった（第5・1図およ

び第5・2表）。葉の大きさと草高は，普通型では増加したが， minima型ではほ

とんど変化がなかった（第5・1図および第5-2表）。オオバコでは，弱光下で葉

柄が立ち上がり，強光下で伏臥することが知られている（杉野・芦田）。この

反応は，普通型では認められたが， minima型では顕著でなかった。

乾物重および乾物分配率 遮光にともなって， 2型とも繁殖器官，とくに種
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子の乾物重が増加した（第5・2図）。また，普通型では葉の乾物重が増加し，根

茎の乾物重はやや減少し， minima型では根の乾物重が著しく減少した（第5・2

図）。全乾物重は，普通型では増加するがminima型ではわずかに減少した（第

5・2図）。全乾物重および各器官の乾物重は，遮光条件下でも， minima型が普

通型より有意に小さかった（第5・2図）。 2型とも地上部への分配率が増加した

が， minima型では繁殖分配率が増加し根への分配率が減少したのに対し，普通

型では葉への分配率が増加，根および根茎への分配率が減少し，繁殖分配率は

変化しなかった（第5・2図および第5・2表）。

繁殖特性 遮光にともなって，出穂まで日数および花序数の変化は2型とも

みられなかったが，種子生産数は2型とも同程度に増加し，遮光条件下でも2型

聞に種子生産数の差はなかった（第5・3図および第5・2表）。また，普通型では

蓋果あたり種子数が減少したがminima型では増加し， 2型聞の差はなくなった

（第5・3図）。種子100粒重の変化はなかった（第5・3図）。

(2）栽培2年目

栽培2年目では， 2型とも遮光にともなって全乾物重が減少し種子生産数は

変化しなかった（第5-4図および第5・2表）。全乾物重は普通型の方が大きく，

種子生産数は2型聞に有意な差異はなかった（第5-4図）。

4）踏みつけに対する反応

( 1 ）栽培1年目

形態的形質 踏みつけを行うと，普通型では葉柄長が減少したが， minima

型では変化がなく， 2型聞の差がなくなった（第5・1図）。また，普通型では花

序長と草高が減少したが， minima型では花序長が増加したが草高は変化せず，

花序長には2型聞の差がなくなった（第5・1図および第5・2表）。葉の大きさと厚

さには2型とも変化はなかった（第5-1図および第5・2表）。

乾物重および乾物分配率 踏みつけに対し，普通型では全乾物重が減少し

たがminima型では増加し， 2型聞の差がなくなった（第5・2図）。この反応の差

異はおもに繁殖器官の変化の方向の違いによっており，普通型では繁殖分配率

が減少し根への分配率が増加したが， minima型ではその反対に繁殖分配率が増
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加し根への分配率が減少した（第5-2図および第5・2表）。

繁殖特性 踏みつけに対して， minima型では出穂が顕著に早まり，花序数

が顕著に増加したが，普通型ではいずれも変化がなかった（第5・3図および第

5・2表）。 葦果あたり種子数は，普通型では大きく減少したが， minima型では

変化がなく， 2型聞の差はなくなった（第5-3図および第5・2表）。

(2）栽培2年目

栽培2年目では，踏みつけによって全乾物重と種子生産数が2型とも同じ程度

に減少した（第5-4図および第5・2表）。 全乾物重は普通型の方が大きく，種子

生産数は2型聞に有意な差異はなかった（第5-4図）。

5）掃き掃除に対する反応

掃き掃除によって，栽培1年目には，普通型で葉の厚さがやや薄くなったが，

その他の形質は型ともまったく変化しなかった（第5・L2 3図および第5・2表）。

栽培2年目では， 掃き掃除によって全乾物重と種子生産数が2型とも同じ程度

に減少した（第5-4図および第5・2表）。全乾物重は普通型の方が大きく，種子

生産数は2型聞に有意な差異はなかった（第5-4図）。

6）刈取りに対する反応

( 1 ）栽培1年目

形態的形質 刈取り処理では， 2型とも葉の形質の変化は見られなかった

（第5・1図および第5-2表）。普通型では結実した花序が得られなつかたため，

花序長と草高は測定しなかった。

乾物重および乾物分配率 刈取りを行うと， 2型ともすばやく地上部を再生

した。 11月10日での現存量は2型とも同じ程度に対照区よりも減少したが，総

生産量 （刈取られた地上部の乾物重＋11月10日での現存量）は2型とも対照区と

の聞に変化はなかった（第5・2図および第5・3表）。地上部が刈取られらたこと

によって11月10日での乾物分配率は2型とも地下部の割合が増加したが，総生

産量では地下部の分配率に差はなかった（第5-2図および第5・4表）。普通型は

minima型より葉，根茎および根への乾物分配率が大きく，繁殖分配率は小さかっ

た（第5・2図および第5-4表）。
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繁殖特性 出穂まで日数および花序数の変化は2型ともみられなかった（第

5・3図および第5・2表）。普通型では登熟前に花序が刈取られ成熟種子をまった

く生産しなかったが， minima型では1回目の刈取り後，葉を再生するとともに

出穂を開始し， minima型は2回目の刈取り前に開花結実した。 minima型では，

蓋果あたり種子数，種子100粒重の変化はなかった（第5-3図および第5-2表）。

(2）栽培2年目

栽培2年目では，刈取りによって， 1996年10月21日収穫時での全乾物重と種子

生産数が2型とも同じ程度に減少した（第5-4図および第5・2表）。 2型とも， 2回

の刈取りの前に種子を生産し，種子生産数は普通型の方が多かった（第5-4図）。

7）形質問の相関

栽培1年目において，普通型では，環境条件の変化に対する形態的形質（葉の

大きさ，葉柄長，花序長および草高）と繁殖特性（全乾物重，繁殖分配率，根

への分配率， 1種子あたりの生産コストおよび種子生産数）の各形質の可塑的

な変化に高い相闘がみられたが， minima型では，種子生産数の変化と有意な相

関をもつのは花序長と出穂まで日数だけであった（第5・5図）。

3.考察

1)ストレス（養分および光条件）の変化に対する種内2型の諸形質の

反応

普通型は，畦畔や農道，路傍，未舗装の駐車場，社寺林の林床などの，明る

さや土壌養分合量の異なるさまざまな環境下に生育するが， minima型は，薄暗

く，土壇中の養分合量が低いため競争が少ない，神社や仏閣の境内に限られて

いる（第3章）。

雑草は好窒素性の植物であり，養分とくに窒素レベルの変化にきわめて鋭敏

な反応を示し（Baker,1965 ; Capin, 1980），個体サイズや繁殖体数は栄養レベ

ルの増加にともない増大する傾向にある（浅野ら， 1980；肱元ら， 1975；石嶺ら，

1986 ; Shibaike et al., 1996）ため，自生地において，土壇の養分合量が高くな

るほど，オオバコは激しい種間競争（とくに光をめぐる競争）にさらされるだ
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ろう。一般に，植物は光強度の低下に対し，葉の厚さの減少と葉面積の拡大

（角田， 1976），葉柄の伸長（Nik.lasand Owens 1989），地上部への乾物分配

率の増大（Iwasaand Roughgarden, 1984）といった形態や資源の分配率の変化

によって対応するが，全体の生育量や繁殖体数は，とくに雑草や陽地に適応し

た植物では著しく低下することが多い（寺津ら， 1981；根本ら， 1993; Shibaike 

et al., 1996）。一方，遮光下でも生育量が低下しないかあるいは増加する例も

知られ（肱元ら， 1975；石嶺ら， 1986），とくに陰地に適応した植物では庇蔭下

においてより生長がよく繁殖体の生産数も多い（Bjりrkman,1965）。

普通型は，養分の増加にともなって増大した同化産物を種子生産のために投

資するとともに，冬を越えて翌年に再び生長するためのエネルギーの貯蔵器官

である根（Sawadaet al. 1994）へも投資する（第5・2図）。栽培2年目には，富

栄養条件でminima型より多くの種子を生産した（第5-4図）。また，遮光に対

し，普通型では，葉の形態の著しい変化や相対的な地上部への乾物分配率の変

化と同時に，全乾物重も増加し，種子生産数は増加している（第5・l, 2, 3図）。

また根への分配率は減少しているが，その乾物重に変化はない（第5-2図）。養

分の変化（増加）や遮光にともなって普通型の示す諸形質の変化は，種聞や種

内での光をめぐる競争条件下での繁殖に有利なものと解釈できる。また，普通

型は，貧栄養条件でも大きな種子をminima型と同数生産できる（第5・3図）。

これらの性質により，普通型は明るさや土壇養分合量の異なるさまざまな生育

地で多年にわたって繁殖できるものと考えられる。しかし，対照区に比べ蓋果

あたり種子数や栽培2年目での全乾物重が減少していることから繍5-3,4図），

普通型の生育にとって庇蔭された環境は必ずしも好適なものではないといえる。

庇蔭された環境で1年目に多くの種子を生産することは，不適な環境からの脱

出につながるのかもしれない。その際に，伸長した花序は密な群落外へ種子を

分散するために有利に働くと考えられる（松尾， 1988）。

一方， minima型は，養分の増加にともなって増大した同化産物のほとんどを

種子生産に投資している（第5-2図）。貧栄養条件では，個体サイズとともに繁

殖分配率も減少するが，種子サイズを小さくすることにより種子数を確保して
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いる（第5・2,3図）。どの養分条件下でも，繁殖に入る時期は普通型より早い

（第5-4図）。また， minima型では，遮光に対する形態の変化はわずかであり，

全乾物重はやや減少するが，根への投資を減少させて繁殖器官への投資を著し

く増大させることにより，普通型と同数の種子を生産した（第5-l,2, 3図）。

出穂まで日数は遮光によっても変化せず普通型より早く，蓋果あたりの種子数

は増加している（第5-3図）。これらのことから， minima型は，光をめぐる競

争下では不利であるが，土壌養分合量が低いため他種との競争が少なく，光の

弱い神社の境内ではより早い時期からの繁殖が可能であり，普通型より有利に

なると考えられる。しかし，本実験では，養分および光の異なるどの条件にお

いても， minima型は普通型より有意に多い種子を生産できなかったため（第

5・3,4図），さらに検討が必要である。

2）撹乱（踏みつけ，掃き掃除および刈取り条件）の変化に対する種内

2型の諸形質の反応

Grime (1979）は，踏みつけを撹乱，すなわち”植物体を部分的もしくは完

全に破壊することによりそのバイオマスを減少させるメカニズム’＼の一つで

あるとしている。オオバコは踏み跡群落の主構成要素であり，種内2型のいず

れの自生地においても激しい踏みつけを受ける。また，オオバコは，神社の境

内では手取り除草によって，畦畔や農道では刈取りによって地上部が損傷する。

さらに，いすす1の生育地においても，数種の昆虫による食害が観察されている。

踏みつけにともなって，普通型では，栽培1年目には乾物重が減少したが，こ

れは繁殖器官が減少したことによっており，その他の器官には有意な変化はみ

とめられなかった（第5-2図）。一方， minima型では，踏みつけにともない花

序長，花序数，繁殖分配率などが増加し，乾物重や種子数が増加しており（第

5・l,2, 3図），踏圧が繁殖活動への刺激となっている（Blom,1979）と考えら

れる。しかし，栽培2年目では， 1年目に見られた種子生産数の2型聞の顕著な

差異はなくなった。踏圧環境下に生育する一年草では，踏みつけによっても繁

殖分配率が減少しない（小林・堀， 1995）か，むしろ増加する（Meertsand 

Vekemans, 1991）傾向があるが，多年生植物では，踏みつけによってサイズは
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低下するが，翌年の再生程度が高くなることが知られている（森島， 1975）。

また，刈取りに対しては， 2型ともすぐに地上部を再生したため， 1年間に対照

区と同じだけの乾物を生産できた（第3表）。しかし，普通型がまず葉を再生

してから繁殖を再開するのに対し，minima型では葉と同時に花序を再生させて

いた（第3,4表）。この性質の違いは，翌年の繁殖に影響すると考えられる。

栽培2年目には，普通型がminima型より多くの種子を生産した（第5-4図）。以

上のことから，種内2型は，踏圧や刈取りといった擾乱に対し，異なる戦術で

適応していると解釈できる。普通型は繁殖器官の成長をおさえ翌年以降に資源

をまわし， minima型は1年以内になるべく多くの種子を残すように反応してい

る。

一般に，雑草では，刈取りに対する耐性は種によって異なるが，数回の刈取

りによって群落自体が表退・消沈することはない（根本，1979; Asai et al., 1995 ; 

山口ら， 1996）。普通型の自生地である畦畔や農道でも，年に数回の刈取りが

なされるが，すぐに植生が回復するため（第4・3図），生育期間を通じて競争が

激しい。オオバコは踏圧が弱い場合には他種との競合に多くさらされ，強度の

踏圧下でもとくに踏圧耐性の強いオヒシパとの競合にさらされるだろう

(Ikeda and Okutomi 1990）。このような環境では，地上部の損傷に対して，

栄養器官や貯蔵器官へ優先的に投資を行うことが種間および種内の競争におい

て有利であると考えられる。一方，神社の境内では，撹乱，とくに除草作業は

地上部に損傷を与えるだけでなく，個体をひき抜いて死亡させることもある

（第4章）。このような環境では，より早くから繁殖器官への投資をより多く

行い，種子生産を行うことが有利であると考えられる。

なお， minima型の生育する神社境内でひんぱんに行われる掃き掃除は，栽培

1年目には，オオノ《コ個体の繁殖特性そのものにはほとんど影響しないが，栽

培2年目以降の繁殖には2型に同程度の影響を与えるものと考えられる（第5-3,

4図および第5-2表）。
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第5-1図．栽培1年目でのオオバコ種内2型の各条件に対する

形態的形質の反応性
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第5・2図．栽培1年目でのオオバコ種内2型の各条件に対する
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48 



第5・2表．対照区と各条件の聞でのオオバコ種内2型の反応性の検定結果
条件

形質 変動因 IN-Con Con・3N I N・3N Sh Tr Sw Cu 

殺士宮l年目での 葉の大きさ E ns ns ns ns 

形態的形質 LS TXE ns ns ns ns ns ns 
一一一一

葉柄長 E ．． ns ns ns 

PL TXE ns ns ns ns ns ns 

業の厚さ E ns ns ns ns 

LT T×E ns ns ns 

花序長 E ．．． ．．． ns ns 

IL TXE ns ns ns ns 

草高 E ns ns 

PL TXE ns ns ns ns ns 

栽培1年目での 金乾物重 E ns ns ns 

乾物重※ TD TXE ．．． ．．． ns ns 

繁殖器官 E ns ns 

Re T×E ns ns ns ns 

業 E ns ns 

L TXE ns ns 

根茎 E ．．． ．．． ns ns ns 

s TXE ns ns 

横 E ... ns ns ns 

Ro T×E ・－－ ... ns ns ns ns 

栽培l年目での 繁殖器官 E ．．． ．．． ns ns 

乾物分配率※ RA T×E ns ．． ．． ns ns 

業 E ns ns ns ns ns 

LA TXE ns ns ns ns ns ns 

根茎 E ．． ns ns 

SA TXE ns ns 

根 E ns ns 

RoA TXE ns ns ns ns ns 

栽培1年目での 出稼まで回数 E ns ．．． ns ns ns 

繁殖特性 DH TXE ns ns ns ns 

花序数 E ns ns ns ns 

IN TXE ns ns ns ns ns ns 

種子生産数 E ns ns 

SN TXE ns ns ns ns ns 

蓋果あたり種子数 E ns ns 

SN!C TXE ns ns ．．． ns 

種子100粒重 E ns ns ns 

SW TXE ns ns ns ns ns 

栽培2年目 全乾物重 E 

TD TXE ns ns ns ns 

種子生産数 E ns ．． 

SN TXE ns ns ns ns ns 

変動因 ：E.条件間； TXE,2型と条件の交互作用

・・・.P<0.001 ; •• , P<0.01 ; へP<0.05;ns，有意差なし．
※ 1995年11月10日での現存量．
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普通型

minima型

SW ． 
SN/Ce 

SN 

INe 

SN 

－ 
DH 

SW 

LS 

LS ． 

RA 

PL 

LT ． 

IL 

ePH 

TD 

Speamanの順位相関係数

：正の相関， Pく0.01

：正の相関， Pく0.05
．負の相関， P<0.01
：負の相関， P<O目05

第5・5図．オオバコ種内2型における6つの環境条件下で認められた

諸形質の表現型可塑性の相関（plasticitycorrelations) 

形質の略号は第5-2表参照。
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普通型では， 全乾物重が増加するような変化（富栄養や遮光条件）にともなっ

て種子生産数が増加し，ストレス（貧栄養条件）や擾乱（踏みつけ条件）によ

り全乾物重が減少するよう場合には，必ず繁殖を抑え，自身の生存を確保する

ような変化を示す。 繁殖器官や根への乾物分配率は，全乾物重の変化にともな

い一定の傾向で変化するが，反応の量はわずかである。 出穂まで日数や種子重

はほとんど変化しない （第5-1,2, 3図）。このように， 普通型では，環境条件

の変化に対し，諸形質がある一定の調和， 統合をもって変化し， 繁殖を制御し

ていると考えられる（第5・5図）。一方， minima型では，種子生産数の増加は

全乾物重が増加するような変化にともなっておこるが，たとえ全乾物重が減少

するような場合でも， 根への投資を犠牲にしてまで繁殖分配率を増大させ， 種

子生産数が増加する場合（遮光条件）もある。また出穂まで日数や種子重も大

きく変化する。 全乾物重と繁殖分配率がともに減少する場合 （貧栄養条件）で

も， 種子重を小さくすることによって，ある程度の種子生産数を確保すること

ができる（第5・l, 2, 3図）。このように， minima型では種子生産数の変化は，

環境によって異なる形質と相関しており，形質問の統合のレベルが低い（第5・5

図）。

普通型は，ストレスや撹乱の種類や程度の異なるさまざまな環境下で，表現

型可塑性によって，自身の生存を保証しながら，質のよい種子を生産すること

ができるだろう。一方， minima型は，どのような環境下でも早くから種子を生

産することができるが，自身の生存や子孫（種子） の質を犠牲にする場合もあ

る。ある特定の遺伝子型がさまざまな環境において発現する表現型可塑性は，

必ずしもそのすべてが適応的であるとは限らない（Bradshaw,1965）。 minima

型は，ストレスが強いため競争が少なく，さらに成熟個体の死亡をもたらす強

く不安定な撹乱のある神社仏閣の境内という特殊な環境でのみ有利であると考

えられる。

4.摘要

オオバコ種内2型の，生育環境への適応を検討するために，オオバコ種内2型
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の成立と集団の維持に関係すると考えられる環境要因をいくつか想定して栽培

実験を行った。

1）養分と光条件の変化に対する全乾物重の反応の程度は普通型の方が大きく，

繁殖分配率の反応の程度はminima型の方が大きかった。種子生産数は，栽培1

年目ではどの養分条件でも2型聞に差がなかったが，栽培2年目では富栄養条件

で普通型がminima型を上回った。遮光条件下での種子生産数は， 2型聞に差は

なかった。

2）踏みつけにより，普通型では全乾物重と繁殖分配率が減少した。一方，

minima型で、は栽培1年目にはいずれも増加し，種子生産数は普通型を上回った

が，栽培2年目には全乾物重および種子生産数が減少した。掃き掃除にともな

い，栽培2年目の種子生産数が2型とも同程度に減少した。刈取り条件下では，

栽培1年目にはminima型だけが種子を生産できたが，栽培2年目では普通型の方

が多くの種子を生産した。

3）以上のことから，普通型は，表現型可塑性を駆使して，さまざまな環境下

で多数年にわたり繁殖が可能であると考えられた。一方， minima型の示した可

塑的反応は，そのすべてが適応的であるとは考えられず，さらに検討が必要で

あるが， minima型は，神社仏閣の境内の特殊な環境でのみ有利であると考えら

れた。
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第6章 養分と光条件がオオバコ種内 2型の繁殖特性と競争

力に及ぼす影響一種内2型の住み分けの機構一

第5章において，種内2型をそれぞれ単独で栽培した場合の，養分や光条件の

異なる環境での繁殖特性の反応性とその程度における著しい差異から，養分や

光条件が2型の住み分けに大きく関係していると考えられた。

本章では，オオバコ種内2型の住み分けの機構を明らかにするために，養分と

光の異なるいくつかの栽培条件を設定して，競争力に注目して種内2型の繁殖

特性を調査した。さらに，種内2型の自生地に試験区を設け，相互移植実験を

行った。

1. 実験材料および方法

1)実験材料

以下の実験には， 2型の代表的な系統を1系統ずつ用いた。これらは，第5章と

同様，京都市左京区修学院の水田畦畔（普通型）および神社の境内（minima型）

において1991年に採取された，それぞれ1個体（第3章）に由来する，自殖第3

代の種子である。

2）栽培実験

ハイポネックス1000倍希釈液の施肥回数を変えることによって3段階 (lN,

施肥しない； 2N,2週間に1回施肥； 3N, 1週間に1団施肥）の養分条件を設け

た（第6・1表）。また，寒冷紗による相対光量子密度5%の遮光処理（lL）と無

遮光（2L）の2段階の光条件を設けた（第6・1表）。そして養分と光条件を組み

合わせて6つの環境条件を設定し，各条件に2型のそれぞれの単植区と混植区

(1 : 1）を設け，合計18の実験区で栽培を行い，開花個体数，開花時の個体サ

イズ（葉身長，葉身幅，葉の厚さおよび葉数），出穂まで日数，生存率，種子

生産数などを測定した。

2型を1995年5月1日に湿潤ろ紙床に播種して25°C明条件で催芽させた後， 5月8

日に真砂土をつめた30cm×30cm×9cmのプラスチックコンテナーに5cm間隔で，
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単植区では2型のいずれかを36個体，混植区では2型をそれぞれ18個体ずつ交互

に移植した。使用した真砂土の無機態窒素の合量は4.9mg/100gであった。各実

験区とも2反復で行った。栽培は京都大学農学部附属京都農場で行った。なお，

栽培中の乾燥や病虫害による死亡は極力排除するよう努めた。

第6・1表．実験条件

記号

養分条件 lN 施肥せず

2N ハイポネックス1000倍希釈液を2週間にl回散布

3N II 1週間に1回散布

光条件 lL 寒冷紗で相対光量子密度5%に遮光

2L 遮光せず

3）自生地への種内2型の相互移植実験

種内2型の自生地に実験区を設け，相互移植実験を行って開花個体数，開花時

の個体サイズ，出穂まで日数，生存率，種子生産数などを測定した。種内2型

の自生地としては，京都市左京区の寺院である法然院と京都市左京区の京都大

学農学部附属京都農場を選定した（第3・1図）。法然院では，竹箸による掃き掃

除や手取り除草がひんぱんに行われており，丁寧に管理された境内にはminima

型が自生していた。管理の行き届いていない境内のはずれの路傍や駐車場には

普通型がみられた。京都農場では，路傍に普通型が自生していた。

2型を1995年5月20日に湿潤ろ紙床に播種して25°C明条件で催芽させた後，播

種用培土（タキイマザーソイルたねまき用）をつめた苗床で，普通葉がおよそ

3枚展開するまで育苗し， 6月15日にそれぞれの自生地〈移植した。法然院では，

境内の一部（以下では境内と呼ぶ）に試験区を設けた。試験区周辺の土壌の無

機態窒素の含量は20.2mg/100gであり，相対光量子密度は約3～25%であった。

境内には単植区と混植区を設け， 30cm×30cmの枠内に5cm間隔で，単植区では
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2型のいずれかを36個体混植区では2型をそれぞ、れ18個体ずつ交互に移植した。

それぞれの試験区の反復数は3である。移植時の試験区内にはコケ植物が多く

見られたが，維管束植物はほとんど生育していなかった。

京都農場では，農業用不織布（防草シート：ユニチカラブシート@20307BKD)

を敷いて1年間雑草の発生を抑制していた実験圃場（以下では農道と呼ぶ）に

試験区を設けた。試験区周辺の土墳の無機態窒素の合量は51.5mg/100gであり，

周囲に光を遮るものはなかった。農道では混植区のみ2反復設けた。防草シー

トを40cm×40cmの大きさで切り取り，その中央に30cm×30cmの枠を設け，枠

内にScm間隔で， 2型をそれぞれ18個体ずつ交互に移植した。

境内，農道とも，栽培期間中に試験区内に発生したオオバコはすべて取り除

いたが，他の草種は放置した。移植後約2週間は適宜瀧水を行ったが，それ以

降は潅水，施肥，病虫害の防除などは行わなかった。境内では，適宜ナイロン

製の箸で落ち葉などの掃き掃除を行い，農道では年に2団地上15cmの高さで草

刈り鎌による刈取りを行ったが，それ以外の植生の管理は行わなかった。いず

れの自生地においても，試験区内へ人が立ち入らないように注意した。

2. 実験結果

1）栽培実験

(1）単植区

栽培1年目 minima型では， 1N2Lを除くすべての条件で， 90%以上の個体

が出穂・開花した。普通型では，養分が少ない条件ほど開花する個体数が少な

く， lNlLではほとんど開花しなかった（第6・2表）。

開花個体の出穂時でのサイズは， 2型で顕著に異なっており， minima型は普

通型より小さなサイズで開花していた（第6・1図）。出穂まで日数は， lNlLを

除くすべての条件でminima型の方が普通型より有意に短く， minima型では養

分が多い条件ほと、顕著に短かった（第6・2表）。

養分条件と光条件が個体あたりの種子生産数に及ぼす影響は， 2型で異なって

いた（第6・3表）。普通型では，個体あたりの種子生産数は養分条件にのみ影響
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され，養分が多い条件ほど大きいが，光条件には影響されなかった（第6・4表）。

minima型では，個体あたりの種子生産数は養分条件と光条件の両方に影響され，

さらに養分条件と光条件の交互作用の効果もみられ（第6・4表），個体あたりの

種子生産数は養分の増加とともに増大するが，その変化の量は光が強い条件

(2L）ほど大きかった（第6・2図）。個体あたりの種子生産数は， 3N1Lでは2型

聞に差がなかったが，それ以外のすべての条件ではminima型が普通型を上回っ

た（第6・2図）。

栽培1年目では，どの条件でも，死亡した個体はほとんどなかった（第6・2表）。

栽培2年目 minima型では，すべての条件で，ほとんどの個体が出穂・開花

した。普通型では，開花個体はlNlLやlNlLでは栽培1年目より多かったが，

3N1Lや2N2Lでは栽培1年目よりも少なかった（第6・2表）。出穂まで日数は，

lNlLを除くすべての条件でminima型の方が普通型より有意に短かった（第6・2

表）。

養分条件と光条件が個体あたりの種子生産数に及ぼす影響は，栽培1年目とほ

ぼ同様であった（第6-3,4表）。個体あたりの種子生産数は， lNlLでは2型聞

に差がなかったが，それ以外のすべての条件で、minima型が普通型を上回った

（第6・2図）。個体あたりの種子生産数の2年間の合計は，すべての条件で

minima型の方が普通型よりも多かった（第6・2図）。

minima型では，開花結実後に死亡する個体が普通型よりも多く，とくに養分

の多い条件ほど死亡率が高かった（第6・2表）。 minima型は，繁殖により多く

の資源を分配し，その傾向は養分の多い条件ほど顕著である（第4,5章）が，

この性質は寿命を短くし，繁殖回数に影響を与えるものと考えられる。普通型

では， 3N1Lでは約15%の個体が死亡したが，その他の条件では死亡率は低かっ

た。

(2）混植区

栽培1年目 開花個体数は，単植区に比べ， minima型では少なく，普通型で

は多い傾向にあり， とくにlNlLや1N2L,3N1Lで顕著であった（第6・2表およ

び第6・1図）。 3N1Lでは，普通型の方が開花個体数が多かった。

57 



単植区と同様，養分条件と光条件が個体あたりの種子生産数に及ぼす影響は，

2型で異なっていた（第6・3,4表）。普通型では養分が多い条件ほど個体あたり

の種子生産数が多いが， minima型では2Nと3Nの聞にほとんど差がなかった

（第6・2図）。個体あたりの種子生産数は， lNlLではminima型が有意に多く，

1N2Lでは2型聞に差がなかったが，それ以外のすべての条件で普通型がminima

型をはるかに上回った（第6・2図）。

栽培l年目では，どの条件でも，死亡した個体はまったくなかった（第6・2表）。

栽培2年目 開花個体数は， minima型では1年目より減少し，とくに3N1Lで

は開花せずに死亡した個体も多く，開花個体の割合はわずかに19.4%であった

（第6・2表）。普通型では，開花個体数は栽培1年目より多く，とくに養分の少

ない条件で増加が顕著であり，すべての条件で、minima型を上回った（第6-2表）。

個体あたりの種子生産数は，すべての条件で普通型がminima型を著しく上回っ

た（第6-2図）。個体あたりの種子生産数の2年間の合計は，すべての条件で普

通型の方がminima型よりも多かった（第6・2図）。

死亡した個体は， lNlLでは2型ともなかったが，それ以外のすべての条件で

はminima型の方が普通型よりも多く，養分が多い条件ほど，そして光の弱い条

件ほど死亡率が高かった（第6・2表）。

(3）種内2型の競争力

種内2型の競争力を比較するために，個体あたりの種子生産数について，

minima型の普通型に対する相対競争係数（島本， 1983）を求めた（第6・5表）。

相対競争係数は，どの条件でも1より小さく，また，条件によって異なり，養

分が多い条件ほど，そして光の弱い条件ほど低下する傾向が見られた。
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第6・3表．オオノくコ種内2型の個体あたりの種子生産数に関する3元配置分散分析の結果

単績区 混値区

分散成分 1年目 2年目 2年間の合計 l年目 2年目 2年間の合計

2型 68.04 ・・・ 108.55 ・・・ 102.93 ・・・ 132.00 ・・・ 173.45 ・・・ 173.71 ・・・
養分条件 383.67 ・・・ 327.04 ・・・ 421.73 ・・・ 118.96 ・・・ 70.56 ・・・ 105.28 ・・・
光条件 10.80 ・・ 5.25・ 0.36 1.19 0.70 0.01 

2型×養分条件 11.28 24.71 ・・・ 20.40 ・・・ 69.57 ・・・ 61.07 ・・・ 74.17 

2型×光条件 7.78 ・・ 0.11 1.88 2.43 3.60 3.42 

養分条件×光条件 9.75 ・・・ 6.12 ・・ 9.14 ・・・ 0.94 0.98 1.06 

主効果と2元の相互作用のF値を示す．

• P<0.05. ＊・ P<0.01.••・ P<0.001.

第6・4表．個体あたりの種子生産数に関する種内2型ごとの2元配置分散分析の結果
単植区

分散成分 1年目 2年目 2年間の合計

minima型

養分条件 273.33 ・・・ 247.48 318.67 ・・・
光条件 19.32 ・・・ 3.27 2.00 

養分条件×光条件 20.39 ・・・ 3.75・ 12.41 

普通型

養分条件 128.17 ••• 96.24 ・・・ 128.95 

光条件 0.12 2.03 0.29 

養分条件×光条件 0.02 2.45 0.63 

主効果と2元の相互作用のF値を示す。

• P<0.05 •• P<0.01 ••・ P<0.001.

第6・5表． 種子生産数より求めた相対競争係数本
．．．．．．．．．．．．．．． 
条件

lNlL 

2N1L 

3N1L 

1N2L 

2N2L 

1年目

0.11 

0.16 

0.07 

0.24 

0.26 

2年目 2年間の合計

0.08 0.15 

0.06 0.11 

0.01 0.03 

0.13 0.19 

0.07 0.16 

3N2L 0.14 0.06 0.11 

• ・ minima型の混纏値／minima型の単植値

普通型の混値値／普通型の単値値
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混値区

1年目 2年目 2年間の合計

27.85 ・・・ 11.34 ・・・ 25.33 ・・・
21.34 ・・・ 15.35 ・・・ 22.93 ・・・
6.18 7.14 ・・・ 7.53 ・・・

116.15 ・・・ 79.97 ・・・ 108.98 ・・・
0.09 1.17 0.77 

1.53 1.74 1.85 
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2）相互移植実験

(1）境内

実験期間中，試験区内にはコケ植物が多く見られたが，維管束植物はコナス

ビやタチツボスミレ，シハイスミレ，チヂミザサなどがわずかに発生しただけ

であった。 minima型では，移植1年自に，単植区で79.6%，混植区で44.4%の個

体が開花し，種子を生産したが，普通型は1個体も開花しなかった（第6・6,7表

および第6・3図）。移植1年目での生存率は，minima型の方が有意に高かった

（第6・6表）。おもな死亡要因は，夏季の乾燥と，冬季の低温と考えられる。と

くに普通型では，夏季の乾燥で死亡する個体が多かった。

移植2年目では，開花せずに死亡する個体も多く， minima型の開花個体の割

合は単植区では50.0%，混植区ではわずか18.5%であり，個体あたりの種子生

産数は移植1年目よりも減少した（第6・6,7表）。普通型は移植2年目にもまっ

たく開花しなかった（第6・6表）。移植2年目での生存率は，単植区ではminima

型の方が有意に高かったが，混植区では2型聞に有意な差がなかった（第6俵）。

(2）農道

実験開始後間もなく，試験区内に多くの雑草が発生し， 1ヶ月ほどで被度がほ

ぼ100%に達し，冬季以外の実験期間を通して，試験区内にはヨメナ，ヒメム

カシヨモギ，ハキダメギク，カタバミ，コニシキソウ，イヌタデ，イヌビエ，

キンエノコロなどの雑草が繁茂していた。普通型は葉柄を伸長させ，葉身を群

落の上層部へ持ち上げていたが， minima型は普通型や他種によって庇蔭されて

しまい生長が悪かった。移植1年目に開花した個体はminima型の方が多かった

が，普通型も半数以上の個体が開花し，個体あたりの種子生産数は普通型の方

が多かった（第6・6,7表および第6・3図）。移植1年目では， 2型とも，死亡した

個体はほとんどなかった（第6・7表）。

移植2年目には， minima型では開花せずに死亡する個体も多く， minima型の

開花個体の割合は55.6%であり，個体あたりの種子生産数は移植1年目よりも減

少した（第6・6, 7表）。普通型では77.2%が開花し，個体あたりの種子生産数

は移植1年目より顕著に増大した（第6・6,7表）。移植2年目での生存率は，普
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通型の方が有意に高かった（第6・6表）。

境 内 農 道

単植区 混植区 混植区

1.0 

I 
minima型

0.5 0.5 0.5 

。「ナ。 。
度組 0.5 0.5 

普通型

0.5 

。 。 。
1.0 ~ .O 3.0 4.0 1.0 ~.o 3.o 4.0 1.0 2.0 3.0 4.0 

個体サイズ

第6・3図．相互移植実験における1年目でのオオノミコ種内2型の個体
サイズ（葉身長（mm）×幅（mm）×厚さ（mm）×葉数の常用対数値）

回開花個体（出穂時のサイズ）

ズ）。
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口，非開花個体（11月上旬でのサイ
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3. 考察

異なる土壌環境や光環境に適応した種や生態型は，栽培実験においても自生

地での環境に近い条件下でもっともよい生長（Snaydon,1970 ; Bjりrkman,1965 ; 

MaGraw and Chapin, 1989）や競争力（Cooket al., 1972 ; Hickey and McNeilly, 

1975 ; MaGraw and Chapin, 1989）を示すことが知られている。しかし，オオ

バコでは，単植の状態ではどの栽培条件でもminima型が普通型より多くの種子

を生産し，混植の状態ではminima型は一方的に競争に負け種子生産数を減少さ

せた（第6・1図）。栽培実験の結果は，養分条件や光条件の及ぼす影響や競争力

の種内2型の差異が，その住み分けをもたらす主要因であることを示唆してい

るが， minima型が普通型に対し有利になり，次世代を確保できる環境は，非常

に限られていると考えられる。

養分条件がよいと， 2型とも個体サイズが大きくなるが，その程度は普通型が

より大きい（第5章）。また，遮光にともなって，普通型では葉面積の拡大や

葉柄の伸長が見られ，個体サイズが増大するが， minima型では遮光に対する形

態的形質の適応的な変化の程度は小さく，個体サイズはむしろ減少する（第5

章）。こうしたminima型の性質は，競争に対して明らかに不利である。混植区

では， minima型の個体あたりの種子生産数は栽培l年目のlNlLでのみ普通型よ

りも多かった（第6・2図）が，競争の影響はlNlLを含むすべての条件でみられ，

養分が多い条件ほど，また遮光条件下で，競争の効果が大きかった（第6・5表）。

普通型は，ストレスが少なく競争的な環境だけでなく，生育にストレスのかか

る環境でも，成熟個体の死亡率が低ければ，何年も繰り返し繁殖することによっ

てminima型よりも多くの子孫を残すことができるであろう。

相互移植実験の結果は，これらの考えを支持しているものと解釈できる。農

道では，普通型は葉柄を伸長させ，葉身を群落の上層部〈持ち上げることによっ

て光合成を行い，他種の存在下でも多くの種子を生産できた（第6・7表）。

minima型は，普通型や他種によって庇蔭されてしまい生長が悪く（第6・3図），

種子生産数は普通型よりも著しく少なく（第6・7表），生存率も低かった（第

6・6表）。より競争的な環境である畦畔や農道，暗いが土壌養分の多い社寺林の
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林床など（第3,4章）では， minima型は普通型によって容易に排除されてしま

うと考えられる。一方，境内では，普通型は生長が悪く， 2年間でまったく開

花できなかった（第6・6表）。自生地では，乾燥やウドンコ病の感染，ハムシ類

による食害などのため，普通型の開花は栽培実験よりもさらに抑制されたもの

と考えられる。栽培実験と同様，境内でも， 2型を混植すると， minima型の開

花個体数，個体あたりの種子生産数，生存率が単植区に比べ減少した（第6・6,

7表）。 minima型の自生地に普通型が侵入した場合，競争のためminima型の適

応度が低下することが予想される。しかしながらこの相互移植実験では，境内

において見られる手取り除草などの人為的撹乱による死亡要因を排除している。

minima型の自生する神社や仏閣の境内では，土壌養分や光が之しく，かつ成熟

個体の死亡率が高いため（第3,4章），普通型は開花の臨界サイズに到達する

までに撹乱により死亡するため繁殖できないと推定できる。より直立した葉柄

や花序をもっ普通型が，意識的な除草の対象となることは想像に難くない。競

争には弱いが，開花の臨界サイズが小さく，より早くから種子を生産できる

minima型は，このような環境でのみ集団を維持できるものと考えられる。

4. 摘要

オオバコ種内2型の住み分けの機構を明らかにするために，養分と光の異なる

栽培条件下で種内2型の繁殖特性を調査した。さらに，種内2型の自生地におい

て相互移植実験を行った。

1) 2型をそれぞれ単植で栽培すると，すべての条件下において，栽培2年間で

minima型が普通型よりも多くの種子を生産した。

2) 2型を混植して栽培すると，どの条件でも普通型がminima型に対し大きな

競争力を示し，栽培1年目の貧栄養・弱光条件（lNlL）でのみminima型の種子

生産数が普通型を上回ったが，栽培2年間の合計ではすべての条件で普通型が

より多くの種子を生産した。

3）農道への移植実験では， minima型は普通型や他種によって庇蔭され，種

子生産数は普通型よりも著しく少なく，生存率も低かった。より競争的な環境
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である畦畔や農道などでは， minima型は普通型によって容易に排除されてしま

うと考えられた。

4）境内への移植実験では， minima型は移植1年目から種子を生産できたが，

普通型は生長が悪く2年間でまったく開花できなかった。神社や仏閣の境内で

は，土壇養分や光が乏しく，擾乱による成熟個体の死亡率が高いため，普通型

は繁殖できない。一方，競争には弱いが，開花の臨界サイズが小さく，より早

くから種子を生産できるminima型は，このような環境でのみ集団を維持できる

と考えられた。
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第 7章 酵素多型からみたオオバコ種内 2型の集団の遺伝的

構造

人間生活の影響を受ける多様な場に生育する雑草は，除草作業や踏みつけな

どの人為撹乱によってさまざまな選択圧や集団サイズの変動を受け進化してき

た。日本では雑草の生態型分化や擬態性の存在が多数報告されているが，それ

らの多くは環境の違いに対応した生理的・形態的特徴を詳細に記述し，その成

立を適応的進化の結果と解釈しているにすぎない（山口・梅本， 1991）。本研

究においても，これまで，オオバコの種内にみられる2型の成立を，選択の面

から考察してきた。

人為撹乱は，雑草個体に対する選択圧として働くだけでなく，集団サイズの

減少，集団の絶滅，再定住や集団聞の不安定な移住をもたらし，集団の遺伝的

な変化（進化）の要因となる（Warwick1990；山口・梅本 1991）ので，現在

みられる集団が人為撹乱下でどのような過程を経て成立したかは，アイソザイ

ム変異で評価されるような選択に中立な遺伝的変異（木村， 1986）の集団内お

よび集団間での存在様式に関与すると考えられる（Barrettand Shore, 1989）。

そのため，種内集団の遺伝的構造の調査は，オオバコ種内2型にみられるよう

な種内変異の成立過程の理解を深めるのに役立つと考えられる。

本章では，オオバコ種内2型の自生集団の遺伝的構造をアイソザイム分析によ

り調査した。

1. 実験材料および方法

京都府を中心とした近畿地方中北部の8地域で， 1地域につき隣接して生育す

るオオノミコの2型を1集団ずつ，合計16集団（第7・1図および第7・1表）を選び，

それぞれの集団から採取した個体を供試した。 1集団あたり40個体を無作為に

採集し，ポットに移植して無加温のガラス温室で栽培した。移植時にすべての

葉を切除し，新たに展開してきた葉の50mgを試料とした。予備的に12種類の酵

素を調査し，明瞭で判別可能なバンドの得られたフォスフォグルコースイソメ
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ラーゼ（PGI: E.C. 5.3.1.9），フォスフォグルコムターゼ（PGM: E.C. 5.4.2.2) , 

イソクエン酸脱水素酵素 (IDH: E.C. 1.1.1.42）およびリンゴ酸脱水素酵素

(MDH : E.C. 1.1.1.37）について解析した。

酵素の抽出法，泳動ゲルの作成法，電気泳動および活性染色法は， Soltiset 

al. (1983）およびWendeland Weeden (1989）を一部修正した。試料を緩衝溶

液中ですりつぶして酵素を抽出し，抽出液を漉紙に吸収させたのち，泳動ゲル

に挿入した。ゲルの緩衝液系は， PGIではWendeland Weeden (1989）の

system 7を， PGM,IDHおよびMDHで、はsystem9を用いた。 5°Cの温度条件下

で50mAの定電流で約3時間および4時間泳動したのち，ゲルをスライスし， 37

ocの恒温器内で各酵素の活性染色を行った。

また，オオバコは異質倍数体（藤原， 1956）もしくは単純な同質4倍体ではな

い（Matsuoand Noguchi, 1989）とされているので，上記の16集団の他に日本

各地から得た数個体のオオノミコと近縁2倍体種のセイヨウオオバコP.major Lの

1個体についてアイソザイムを検出し，アイソザイムの最小数（Gottlieb,1981, 

82；矢原， 1988）や4倍体の植物でのアイソザイム判別法（e.g.Warwick, 1990 ; 

Mymudes and Les, 1993 ; Watano, 1988 ; Ranker et al., 1994 ; Ashton and 

Abbott, 1992）を考慮し，遺伝子座および対立遺伝子の識別を行った。得られ

たデータから集団構造の特性に関する遺伝統計量（第2表； Nei,1975 ; 1978 ; 

根井， 1990; Nei and Chesser, 1983）を算出した。また，遺伝距離を基に，平均

距離法および近隣結合法によって集団の遺伝的な類似度を樹形図に表した。
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• NRl 

SO km 

第7-1図．採取地の概略図

記号で示した各地域で，隣接した普通型（C）と

minima型（M）の集団を1集団ずつ選んだ。集団の

略号は第7・1表参照。

第7・1表．供試したオオバコの集団

タイプ 集団の略号・ 地織 生育地 サンプル数

普通型 KTlC (IL) 京都府京都市左京区 岩倉 水田畦畔 40 

KT2C (OL) 京都府京都市左京区 大原 水田畦畔 40 

KT3C (KL) 京都府京都市北区 雲ヶ畑 水田畦畔 40 

KT4C 京都府北桑田群美山町静原 水田畦畔 40 

KTSC 京都府舞鎗市 蒲江 駐車場 40 

SGI C 滋賀県近江八幡市 長命寺町 駐車場 40 

NRIC 奈良県高市郡 明日香村 駐車場 40 

FKIC 福井県大飯郡高浜町 和田 水田畦畔 40 

mm1ma型 KTIM (IS) 京都府京都市左京区 岩倉 神社境内 40 

KT2M (OS) 京都府京都市左京区 大原 神社境内 40 

KT3M (KS) 京都府京都市北区 重ヶ畑 神社境内 40 

KT4M 京都府北桑田群美山町静原 神社境内 40 

KTSM 京都府舞館市 蒲江 神社境内 40 

SG!M 滋賀県近江八幡市 長命寺町 神社境内 40 

NRlM 奈良県高市郡 明日香村 神社境内 40 

FKIM 福井県大飯郡高浜町 和田 神社境内 40 

・ 京都市の6集団は，形態的形質および生活史特性の調査に供試した集団（略号）である．
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第7・2表．推定した遺伝統計量

集団内変異

p 多型遺伝子座率

A 遺伝子座あたり平均対立遺伝子数

Ap 多型な遺伝子座の平均対立遺伝子数

H叩 全遺伝子座についてのヘテロ接合度の期待値（遺伝的多様度）

H咽 全遺伝子座についてのヘテロ接合度の観察値

F 集団内の近交係数（多型な遺伝子座についての平均値）

s 近交係数から求めた自殖率（多型な遺伝子座についての平均値）

集団関変異

H7 全集団の遺伝的多様度

Hs 集団内の平均遺伝的多機度

D sr 集団聞の平均遺伝的多様度

G ST 集団聞の相対的遺伝子分化の程度（i宣伝的分化係数）

遺伝的同一度

D Neiの遺伝距離（ーlog.I) 

F統計量

FIT 全近交係数

FIS 交配様式に由来する近交係数

F灯 遺伝的浮動に由来する近交係数（固定指数）

2. 実験結果

1) 検出された遺伝子座と対立遺伝子

4酵素について計14の遺伝子座（7組の重複遺伝子座 duplicateloci）を検出し

た（第7・2図）。重複遺伝子座の各組には，最も陽極側の座を－1とし，以下順に

番号をつけた（例えば， Pgi-1, Pgi-2）。1組の重複遺伝子座については，陽極

側をふ陰極側をbとした（例えば， Pgi-laおよびPgi・lb。重複遺伝子座を1組と

して示すときには， Pgi-la/bと表記した）。各遺伝子座の対立遺伝子では，最も

陽極側の対立遺伝子を1とし，以下順に番号をつけた。遺伝子型は，遺伝子座

記号の右肩に対立遺伝子の番号をつけて表すか，または対立遺伝子番号だけを

示した（例えば， Pgi-1a/b22122または22/22）。

調査した全16集団において， Pgi-2a, Pgi・2b, Pgm-laおよびMdh・3bの4遺伝子

座では多型（atthe 99% criterion）がみられ， 10遺伝子座では変異がみられず

単型であった（第3表）。この10遺伝子座のうち， Pgi-la!bとMdh-la/bでは，全

16集団で単型のホモ接合であり， ldh-la/bとMdh-2a!bでは，全16集団で固定へ
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テロ接合であった（第7・3図）。 Pgi・2bは14の集団で対立遺伝子3に固定してお

り， Pgi・2a/tは普通型の3集団とminima型の5集団で単型のホモ接合 (Pgj・2a/b33t33)

であった（第7-3図）。この遺伝子座では， 33/33遺伝子型の他に11/33遺伝子型

が普通型の5集団とminima型の1集団で認められた（第7・3図）。 Pgi-2の対立遺

伝子4は集団SGIMとNRlMで観察され（第7・3表） , NRlMではほとんどの個体

が44/44遺伝子型であった。 Pgm-lbは全16集団で対立遺伝子2に固定しており，

Pgm-la/bでは普通型の1集団とminima型の3集団で固定ヘテロ緩合の11/22遺伝

子型が認められた（第7・3図）。また，この遺伝子座では， minima型の2集団で

ホモ接合の22/22遺伝子型に固定しており，その他の集団では11/22遺伝子型と

22/22遺伝子型が多くみられ，まれに12/22遺伝子型が観察された。 Mdh-3aは全

集団で対立遺伝子1に固定しており， Mdh・3a/bでは， KT5の2集団を除く 14の集

団で固定ヘテロ接合の11/44遺伝子型が認められた（第7・3図）。 KT5の2集団で

は，この遺伝子座の多型が多く， 11/44遺伝子型の他に11/33遺伝子型， 11/12遺

伝子型および11/34遺伝子型が観察された。なお，日本各地から得た数個体から

は，調査対象の16集団にみられなかった対立遺伝子が検出された（第7・2図）。

2）集団内の遺伝的構造

オオバコ全集団における多型遺伝子座率 （P），遺伝子座あたり平均対立遺伝

子数 （A），多型な遺伝子座の平均対立遺伝子数 （Ap）の平均値は，それぞれ

8.9%, 1.11および1.58であった（第7・4表）。集団内ヘテロ接合度の期待値（遺

伝的多様度， H師）は，全集団の平均で0.027であった。普通型ではすべての集

団で多型な遺伝子座がみられたが， minima型では4つの集団でまったく多型が

観察されず， minima型のH仰は普通型のそれより有意に小さかった（第7-4表）。

普通型とminima型とも，ヘテロ接合体頻度の観察値 （Ho也）はH叩より小さく，

多型な遺伝子座について求めた近交係数の平均値（丹は2型のすべての集団で

0.583～1.000 （平均0.876）と高く， minima型の集団では0.774～1.000，平均

0.929であり，普通型の集団（0.583～1.000，平均0.850）より高い傾向にあった

（第7・4表）。

minima型では，集団内で多数の遺伝子座に関してひとつの遺伝子型（多遺伝
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子座遺伝子型）に固定する傾向にあり，普通型では集団内に複数の多遺伝子座

遺伝子型がみられる傾向にあった（第7・3図）。しかし京都府舞鶴市のオオノミ

コ集団KTSにおいては， 2型とも多数の多遺伝子座遺伝子型が観察された（第

7・3図）。

3）集団間遺伝的構造 全集団の遺伝的多様度 （HT）は，多型な遺伝子座

についての平均で0.224，単型な遺伝子座も含めた全遺伝子座についての平均で

0.064であり，集団内の平均遺伝的多様度（Hs）は，多型な遺伝子座についての

平均で0.095，単型な遺伝子座も含めた全遺伝子座についての平均で0.027であっ

た（第7・5表）。また，集団聞の相対的遺伝的分化の程度 （GsT）は0.584であっ

た。 minima型では，普通型よりもHTがやや大きく， Hsが小さく， Gs.,4ま普通型

の0.229に対して0.734と顕著に大きかった。普通型では遺伝的変異の約80%が

集団内にみられる（HJH7=0.786）のに対し， minima型では遺伝的変異の約80

%が集団聞にみられた（D5jH7=0.802）。

2型のすべての集団について，全近交係数 （Fπ）の平均値は0.860であり，そ

のうち交配様式に由来する成分（ん）は0.773，遺伝的浮動に由来する成分

(FsT）は0.587であった（第7・5表）。 FrT'FISおよびFs.,4ま， minima型の方が普

通型よりも大きかった。

4）集団聞の遺伝的類似度

型のすべての集団聞について，遺伝的同一度 (I）および遺伝距離（D）は，

それぞれ0.8009～1.0000（平均0.9596）および0.0000～0.2220（平均0.0424）で

（第7・6表），これはいくつかの植物の種内集団間で知られているレベルであっ

た（Crawford,1983）。 minima型の集団聞の類似度は，普通型の集団聞の類似

度よりも平均的に小さかった（第7・6表）。

遺伝距離を基に，平均距離法および近隣結合法によって各集団の遺伝的な類

似度を樹形図に表した（第7・4図）。 2つの類似関係図は，集団聞の関係を同じ

ように評価したものの，アイソザイム遺伝子のレベルでは種内2型の差や地域

ごとの違いに対応した差異のないことを示した。
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Mdh-2 alb 11/22 11/22 11/22 11122 11/22 

Mdh-3 alb 11/44 11/33 11134 11/23 11155 

遺伝子座 対 立 調査集団中にみられた 調査集団中にみられず，
遺伝子 ザイモグラムと， 他の地域集団にみられた
その遺伝子型 ザイモグラムと，

その遺伝子型

第7・2図． オオバコのアイソザイムのザイモグラムと遺伝子型

各酵素につき，図の上方が陽極。
＊：雑種酵素によるバンド。＊＊ : Mdh-3b遺伝子座の対立遺伝子1と3による

雑種酵素と対立遺伝子2のバンドが重なっている。
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頻

度

KTI KTS 

0.5 0.5 

。 。
KT2 SGI 

0.5 

o I ロ II 
l・I I 

” ” 
。

KT3 NRI 

0.5 0.5 

。 。
KT4 FKI 

0.5 0.5 

。 。
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 I 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 

多遺伝子座遺伝子型

遺伝子座 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 

Pgi-la/lb 22/22 22/22 22/22 22/22 22122 22122 22/22 22/22 22/22 22/22 22/22 22/22 22/22 

Pgi-2aJ2b 11/33 11/33 11/33 11/33 I 1刈433/33 33/33 33/33 33/33 33/33 33133 44/44 44刈4

Pgm-la/lb I I /22 I I /22 22/22 12122 I 1122 I 1122 I I 122 I I /22 22/22 22/22 12122 I 1122 I I /22 

ldh-la/lb 11122 11/22 11/22 11/22 11122 11122 11/22 11122 11/22 11122 11122 11/22 11/22 

Mdh-la/lb 11/1111/ll ll/ll II/II II/II 11/111111111/ll ll/ll 111111111111/1111111 

Mdh-2a/2b I I /22 11122 11122 11 /22 11122 11122 11 /22 I I /22 I I 122 I 1122 I I /22 I I /22 I 1122 

Mdh-3a/3b I l刈411112 I l刈4I 1刈41 1刈411/33 1 l刈411/34 11/33 1 1刈411/44 I l刈41l刈4

第7・3図．オオバコ種内2型の8地域16集団における
多遺伝子座遺伝子型multilocusgenotypeの頻度

口，普通型；回 minima型．
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第7・4表．オオバコ種内2型の16集団における遺伝的変異

集団 p A Ap H岬 H由 F s H O恒

普通型 KTJC 7.1 1.07 2.00 0.034 0.014 0.583 0.737 0.050 

KT2C 14.3 1.14 2.00 0.038 0.004 0.943 0.970 0.013 

KT3C 14.3 1.14 2.00 0.054 0.011 0.850 0.912 0.038 

KT4C 14.3 1.14 2.00 0.066 0.000 1.000 1.000 0.000 

KT5C 7.1 1.21 2.50 0.049 0.025 0.597 0.662 0.088 

SGlC 7.1 1.07 2.00 0.018 。。。。 1.000 1.000 0.000 

NRJC 7.1 1.07 2.00 0.021 0.004 0.827 0.905 0.013 

FKlC 7.1 1.07 2.00 0.035 0.000 1.000 1.000 0.000 

平均 9.8 1.12 2.06 0.039 0.007 0.850 0.898 0.025 

minima型 KTl M 0.0 1.00 0.00 0.000 0.000 0.000 

KT2M 。。 1.00 0.00 0.000 。。。。 0.000 

KT3M 。。 1.00 0.00 0.000 0.000 0.000 

KT4M 7.1 1.07 2.00 0.013 0.000 1.000 1.000 0.013 

KT5 M 21.4 1.29 2.33 0.050 0.025 0.774 0.829 0.000 

SGJ M 21.4 1.21 2.00 0.034 0.004 0.942 0.968 0.088 

NRJM 14.3 1.21 2.50 0.020 0.000 1.000 1.000 0.000 

FKIM 。。 1.00 0.00 0.000 0.000 0.000 

平均 8.0 1.10 1.10 0.015 0.004 0.929 0.949 0.013 

平均 8.9 1.11 1.58 0.027 0.005 0.876 0.915 0.019 

2型の平均値聞の有意確： 0.443 0.449 0.22 0.017 0.181 0.597 0.597 0.181 

・： Mann-WhitneyのU・検定法によるP値．

推定できず．
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第7-5表．オオバコ種内2型の集団の遺伝的多様度およびF統計量

遺伝的多様度 F統計量

遺伝子座 Hr Hs DST G ST FIT FIS F s1 

普通型 Pgi-2a 0.272 0.200 0.072 0.265 1.000 1.000 0.265 

Pgi・2b 0.000 0.000 0.000 

Pgm-2a 0.359 0.298 0.061 0.171 0.843 0.811 0.171 

九1dh・Jb 0.072 0.054 0.018 0.251 0.396 0.193 0.251 

多型な遺伝座についての平均値 0.234 0.184 0.051 0.229 0.746 0.668 0.229 

全遺伝座についての平均値 0.050 0.039 0.011 

minima型 Pgi-2a 0.231 0.047 0.184 0.797 1.000 1.000 0.797 

Pgi-2b 0.219 0.024 0.195 0.891 LOOO 1.000 0.891 

Pgrrト2a 0.476 0.070 0.406 0.852 0.987 0.911 0.852 

Mdh・Jb 0.107 0.065 0.042 0.394 0.589 0.322 0.394 

多型な遺伝座についての平均値 0.258 0.051 0.207 0.734 0.894 0.808 0.734 

全遺伝座についての平均値 0.074 0.015 0.059 

2型の合計 Pgi-2a 0.261 0.123 0.138 0.527 1.000 1.000 0.527 

Pgi-2b 0.117 0.012 0.105 0.899 1.000 1.000 0.899 

Pgm・2a 0.430 0.184 0.246 0.572 0.927 0.830 0.572 

Mdh-Jb 0.090 0.059 0.030 0.338 0.512 0.263 0.338 

多型な遺伝座についての平均値 0.224 0.095 0.130 0.584 0.860 0.773 0.584 

全遺伝座についての平均値 0.064 0.027 0.037 

2型の平均値聞の有意確率e 0.2733 0.4652 0.0679 0.1088 0.1797 0.1797 0.1088 

・：Wilcoxonの符号順位検定法によるP値．
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第7-4図．オオバコ種内2型の集団関の遺伝的類似度

A；平均距離法， B；近隣結合法
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3. 考察

1)オオバコの繁殖様式

オオバコは雌性先熟の花をもっため，風媒受粉による他殖性の植物と考えら

れている（Kawanoand Matsuo 1983 ・田中 1993）。しかし，オオバコは， 自

家不和合性ではないので自殖により種子を結ぶことは容易である。また，同一

個体で複数の花序の小花が同時期に開花するため，同株隣花受粉により自殖す

る可能性はかなり高い（田中 1993）。花序の形態や開花様式のよく似た近縁

のセイヨウオオノミコでは，自生地での非常に高い頻度の自殖が知られている

(Van Dtik et al. , 1988 ; Wolff, 1991）。本研究でみられた集団内の近交係数

（めは，多くの他殖性の植物種の値（Brown,1979）よりも平均的にはるかに

高く（第7-4表） ' Frsも高かったことから（第7-5表），オオノ《コは自生地にお

いて高い頻度で自殖していると考えられる。

近交係数（めは遺伝子座や集団の違いによってばらつきがみられたものの，

minima型の方が普通型よりも大きな値を示している（第7-4表）。これは，セ

イヨウオオバコの媛小型でも指摘されているように（WarwickandBriggs,1979), 

傾伏した短い花序をつけるminima型では，より直立した花序をもっ普通型より

も風による送粉距離が短くなるため，他殖確率が低くなり結果として自殖率が

高くなることに起因すると考えられる。

2）オオバコ種内2型の集団の遺伝的構造

一般に，自殖は集団の有効な大きさを小さくする効果をもっため

(Maruyama and Tachida, 1992），自殖性の植物では他殖性の植物よりも集団

内の平均遺伝的多様度Hsが小さく，集団聞の相対的遺伝的分化の程度GSTが大

きくなる（Lovelessand Hamrick, 1984 ; Hamrick and Godt, 1992 ; 

Govindaraju, 1989）。セイヨウオオバコやヘラオオバコ （P.Janceolata L.）な

どのオオバコ属の種では，この傾向が認められている（VanDtik and van 

Delden, 1981 ; Van Dijk et al., 1988 ; Wolff, 1991）。本研究でも2型とも低いHs

と高いGsTを示し（第7・5表），その値は高い自殖性を示唆している。とりわけ

minima型におけるHsとGSTの値は，自殖性で，一年生や短命な雑草の値（
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Wang et al, 1995a,b ; Barrett, 1988 ; Mymudes and Les, 1993）に極めて近い。

また，小さな集団では，偶然の効果（遺伝的浮動）によって遺伝的変異が失

われ，集団関の分化が促進される（Hartl,1989 ; La句， 1987）。 2型とも， Fπは

高い値を示すが， minima型ではそのかなりの部分が遺伝的浮動の効果（九T)

に原因している（第7・5表）。遺伝的浮動は，少数の移住者により集団が新しく

創始されたり，個体数の著しい減少を経験することによっても生じ（創始者効

果と瓶首効果），集団が元の大きさに回復しでもある条件の下ではこの影響が

長期間存続する（根井 1990・Boileauet al. 1992）。また，雑草のような絶滅

と再定住を繰り返す回転turnoverの早い集団では，メタ集団に保有される遺伝

的多様性が低く，集団聞の遺伝的分化が促進されることが指摘されている

(Levin, 1984 ; Wade and McCauley, 1988 ; Harrison and Hastings, 1996）。

オオバコでは，多型遺伝子座率（丹，遺伝子座あたり平均対立遺伝子数 (A)' 

遺伝的多様度 （HexJが他の植物種での値（Hamrickand Godt, 1992）と比べ大

変低く，自殖による変異の収束が起こっていると考えられるが，その収束は，

成熟個体の死亡率の高い不安定な環境に生育し，より短命な生活史をもっ（第

4章）ため回転の早いと予測されるminima型で早く進んでいると考えられる

（第7・4表）。また， minima型では，集団内変異が小さく集団聞の分化が大き

く（第7・5表），アイソザイム多型がみられた集団でもひとつの遺伝子型に固定

する傾向にあり，固定する遺伝子型は集団により異なっていた（第7・3図）。

minima型の集団では， 自殖性と集団の大きさの変動（第4章）とが組合わさっ

て遺伝的浮動が起こりやすいと考えられる。

minima型の6集団では，集団内で最も頻度の高い遺伝子型は同一地域内の普

通型の集団にみられた（第7・3図）。これは， minima型の集団が普通型の集団

からその変異の一部を受け取って成立し，創始者効果が働いたものと推定され

る。平均距離法および近隣結合法の樹形図にみられる， KTlC, 2C, 3Cと

KTlM, 2M, 4Mの密なクラスターは， minima型の集団が普通型の集団中の変

異の一部を受け取って成立したためと考えられる。また，神社の境内では，改

修工事により個体数が激減し，時には集団が絶滅することもある（第4章）。
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その際に，集団の大きさの急激な縮小と復元過程で働く瓶首効果や，新たな集

団の創始により，集団内の多様度が減少し，集団聞の分化が促進されるだろう。

NRlMにみられる大きな遺伝距離は，集団の絶滅と他の地域で適応的に成立し

た集団からの再定住があったことを示唆している。 NRlMで高頻度にみられる

多遺伝子座遺伝子型は，隣接する普通型の集団を含む調査した他の15集団には

みられなかったが，奈良県の興福寺の境内において見つかっている。

それぞれの神社に初めてminima型の集団が創始された時期は不明であるが，

桝土そのものは数百年の歴史をもつものもある。長い歴史の聞に，突然変異や，

他集団からの移住，普通型を含む他の集団の個体との交配，遺伝子組み替えを

通して異なる対立遺伝子が侵入することによって，集団中の変異は増大するだ

ろう。 KT5の集団では，遺伝的多様度が大きく，ヘテロ接合の遺伝子座がみら

れることから，このような過程が影響していると考えられる。

普通型はminima型よりも他殖率が高く，また生育地の安定性が高い（第4章）

ため，集団内変異が大きく集団間の遺伝的分化が小さいものと考えられる。し

かし，普通型でも， FKlCやNRlCで遺伝的浮動の影響がみられる（第7・3図お

よび第7・4表）。これは道路や駐車場の改修工事や水田の基盤整備などによって

集団の大きさの急激な縮小や絶滅，再定住が起こったためと考えられる。

形態的・適応的形質の分化は，自殖により促進・維持される傾向がある。高

い自殖性を示すセイヨウオオバコでは，量的形質が少数の特定の連鎖群に所属

する傾向がみられ，その組合せは生態型間で異なることが知られている（Van

Dtik, 1984）。このような連鎖群は高い自殖性により維持され，ヒッチハイキン

グ選択により環境に適応的な遺伝子群が選び出されるため，集団の分化が促進

される（矢原， 1995）。しかし，オオバコでは，種内2型とそれらの多遺伝子座

遺伝子型とは一致せず（第7・3図），集団聞の遺伝的な類似度には種内2型に明

確な差異はみられなかった（第7-6表および第7・4図）ことから，種内2型の成立

と集団の遺伝的分化は別の事象であると考えられる。

遺伝的距離の大小は，形態的・適応的分化の程度とは必ずしも一致しない
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（木村， 1986）。雑草種の集団聞において，アイソザイムなどの分子マーカー

に関する変異が著しく小さいにも拘わらず顕著な生態的あるいは生活史変異が

存在する例が報告されている（Warwick1990・片岡 1990）。これらの結果は，

雑草の種内において生態的特性や生活史特性の分化がすばやく起こりうること

を示唆している（片岡 1990・山口・梅本 1992）。適応に寄与する遺伝子座聞

に相互作用があるときには，創始者効果や瓶首効果によって集団の選択に対す

る反応性が高くなり，急速な進化が起こる場合のあることが指摘されている

（舘田， 1992; Harrison and Hastings 1996）。また，生態的に意味のある適応

的特徴を獲得する遺伝的背景は単純である必要はなく，多種類の遺伝子によっ

て賄うことが可能である（白han1984；山口 ・梅本 1992）。種内2型の形態的

形質や生活史特性にはそれぞれの地域集団聞に変異がみられる（第3, 4章）こ

とから種内2型の適応的形質がそれぞれ集団により異なる遺伝子およびその

組合せに支配されていることも考えられる。オオノミコ．のminima型と普通型は，

それぞれが単一の起源をもっグソレープではなく，異なる場所や時期において形

態的・適応的に急速に分化した複数のグループを合んでいるのかもしれない。

形態的・適応的形質の分化の，促進・維持機構については，さまざまな理論

的予測やその実証的研究がなされているが，未解決の部分も多い（舘田， 1992;

矢原， 1995；伊藤， 1996など）。今後， minima型を支配する遺伝子の同座性やそ

れらの遺伝子と分子マーカーとの連鎖関係の詳細な解析を行い，形態的・適応

的形質の分化の遺伝的背景について検討する必要がある。

4. 摘要

オオノミコの普通型とminima型をそれぞ、れ8集団ずつ供試して，集団の遺伝的

構造をアイソザイム分析により調査し，次の結果を得た。

1) 4酵素で，推定14の遺伝子座を検出した。

2）近交係数は2型とも高く，オオバコは自生地において高頻度で自殖を行っ

ていると考えられた。

3）種内2型の集団の遺伝的構造には顕著な差異がみられた。 minima型は普通
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型より集団内の遺伝的多様度が低く， minima型では集団内でひとつの多遺伝子

座遺伝子型に固定する傾向がみられた。また，普通型では遺伝的変異の約80%

が集団内に存在するのに対し， minima型では集団関の遺伝的分化が顕著であっ

た。これらの2型聞の集団構造の差異には，繁殖様式の差異や，創始者効果や

瓶首効果，集団聞での移住といった集団の歴史性にかかわる要因の相違が影響

していると考えられた。

4）種内2型とそれらの多遺伝子座遺伝子型とは一致せず，集団関の遺伝的な

類似度には種内2型に明確な差異はみられなかったことから，種内2型の成立と

集団の遺伝的構造とは別の事象であると考えられた。そして，オオバコの

minima型と普通型がそれぞれ単一の起源をもっグループではなく，異なる場所

や時期において形態的・適応的に急速に分化した複数のグループを合むことが

示唆された。
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第8章総括

公園， 芝生，その他のレジャー施設，道路などのさまざまな人間の活動の場

において，望ま しい緑を残すための各論的雑草管理技術の確立が，雑草科学の

今後の中心課題のひとつになると考えられる。その基礎研究として，人里植物

を含めた広義の雑草が示す生物学的特性（雑草性） を明らかにしていくことが

重要である。

オオバコは，このようなさまざまな人間の活動の場に広く生育する植物であ

る。オオバコは形態的変異に富み，この性質は，オオバコの多様な生育地での

適応に重要な役割を果たしていると考えられるが， 適応の結果成立した遺伝的

変異の実態や可塑的変異の適応的意義については調べられていなし1。

本研究では， 環境との関連づけを行いなが ら種内変異様式を明らかにする，

いわゆる種生態学的方法を用いて，神社仏閣境内における媛小型オオバコの成

立（適応進化）について考察した。以下では，本研究で明らかになったオオバ

コの環境適応の機構と，その特性の成立過程について総括し，さらに本研究の

問題点と今後の研究の方向性について考察する。

1 .日本産オオバコの分類観念

雑草では，基本的な種の認識に関わる分類学的検証がほとんどなされておら

ず， 実態把握や学名上の混乱がみられることが多い。オオバコにおいても， 植

物学上の取り扱いには混乱がみられる。そこで，日本産オオバコの植物学およ

び園芸学上の取り扱いを整理した。

その結果， 日本産オオバコの分類に関してはさまざまな説があり，原記載の

概念とは大きく異なるが，オオバコにPlantagoas1訂icaLを宛てることには分類

学者の意見はほぼ一致していることが明らかになった。このようなRas1訂icaL. 

の概念や日本産オオバコに宛てられる学名の相違には，タイプの選定がはっき

りとなされていないことと，オオノ《コが大きな表現型上の可塑的変異や遺伝的

変異を有し，アジア諸国に広く分布していることに原因があると考えられた。
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今後，分類学的な再検討が必要であるが，現時点において学名を採用する際に

は，広義のオオノミコに対してはP.asiati，白 L.s. I.，ヤクシマオオバコなどを除い

た狭義の日本産オオノミコに対しては暫定的に大井やYamazakiの概念を採用しP.

as1訂icaL. var. as1訂icasensu Ohwi (1978）またはsensuYamazaki (1993）とすべき

であると考えられた。

2. 神社仏閣境内にみられる掻小型オオバコの形態的特性

オオバコの種内変異を調査するため，京都市北東部の8集団から得た系統を供

試し，同一条件下での栽培実験を行なった。さらに，生育地の環境を調査して，

種内変異と生態分布との関連を検討し以下の結果を得た。

オオバコの形態には著しい遺伝的変異が認められ，普通型とminima型の2型

が識別された。普通型では，葉は大きく斜立し，葉脈数は5で，花序は長く，

斜立～直立し， 1蓋果は3～7個の大きな種子を結ぶ。 minima型では，葉は小さ

く傾伏し，葉脈数は3で，花序は短く，傾上し， 1蓋果は4～10個の小さな種子

を結ぶ。

普通型は，畦畔や農道，路傍，未舗装の駐車場，社寺林の林床などに生育し

ていた。一方， minima型は，神社や仏閣の境内に限って生育していた。

minima型の生育地である神社の境内は，薄暗く，土壌中の窒素とリンの合量

が普通型の生育地より低く，維管束植物の多様度指数が低く，また毎日掃き掃

除が行われるなど，普通型の生育地とは環境条件や管理様式が顕著に異なって

いた。そのため， minima型はストレスや撹乱の質と程度に関して普通型とは異

なった環境に生育していると考えられた。オオノミコの種内2型はこのような生

育地の環境条件の違いに適応し，住み分けているものと推定された。

3. オオバコ種内 2型の生活史特性

オオバコ種内2型の生活史特性とその成立過程を検討するために，京都市北東

部の8集団を供試して栽培実験と発芽試験を行い，自生地での季節消長を調査

し，以下の結果を得た。

minima型は普通型よりも全乾物重が小さく，早く出穂し，繁殖分配率が大き

かった。また，年間の総種子生産数は，栽培1年目では2型聞に差異はなかった
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が，栽培2年目では普通型がminima型を大きく上回った。普通型では，明条件

下で20℃から30℃までのいずれの温度区でも高い種子発芽率が得られた。一方，

minima型では25℃で種子発芽率が最大となり， 2σcでは発芽速度が顕著に遅かっ

た。

普通型が生育する畦畔や農道では，植生が密で，成熟個体の死亡することが

少なく，競争が激しい。一方， minima型が生育する神社の境内では，ストレス

が大きく，乾燥した夏の掃き掃除や不定期な除草，改修工事などの撹乱が予測

不能な死亡要因として作用していた。また，出芽の時期は2型間で異なった。

以上のことから，オオノ〈コ種内2型は，ストレスや撹乱，競争の質や程度が異

なるそれぞれの生育地に適応して成立したものと推定された。そこで，種内2

型の自生地における適応について検討するため，2年間にわたり栽培実験と相

互移植実験を行った。

4. オオバコ種内 2型の住み分けに関係する環境要因の探索ーさまざま

な環境条件に対する種内2型の可塑的反応性一

オオバコ種内2型の，生育環境への適応を検討するために，オオバコ種内2型

の成立と集団の維持に関係すると考えられる環境要因をいくつか想定して栽培

実験を行った。

養分と光条件の変化に対する全乾物重の反応の程度は普通型の方が大きく ，

繁殖分配率の反応の程度はminima型の方が大きかった。種子生産数は，栽培1

年目ではどの養分条件でも2型聞に差がなかったが，栽培2年目では富栄養条件

で普通型がminima型を上回った。遮光条件下での種子生産数は， 2型聞に差は

なかった。踏みつけにより，普通型では全乾物重と繁殖分配率が減少した。一

方， minima型では栽培1年目にはいずれも増加し，種子生産数は普通型を上回っ

たが，栽培2年目には全乾物重および種子生産数が減少した。掃き掃除にとも

ない，栽培2年目の種子生産数が型とも同程度に減少した。刈取り条件下では，

栽培l年目にはminima型だけが種子を生産できたが，栽培2年目では普通型の方

が多くの種子を生産した。
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普通型は，表現型可塑性を駆使して，さまざまな環境下で多数年にわたり繁

殖が可能であると考えられた。一方， minima型の示した可塑的反応は，そのす

べてが適応的であるとは考えられず， minima型は，神社仏閣の境内の特殊な環

境でのみ有利であると考えられた。

5.養分と光条件がオオバコ種内 2型の繁殖特性に及ぼす影響一種内 2

型の住み分けの機構一

オオバコ種内2型の住み分けの機構を明らかにするために，養分と光の異なる

栽培条件下で種内2型の繁殖特性を調査した。さらに，種内2型の自生地におい

て相互移植実験を行った。

2型をそれぞれ単植で栽培すると，すべての条件下において，栽培2年間で

minima型が普通型よりも多くの種子を生産した。一方， 2型を1: 1に混植して

栽培すると，どの条件でも普通型がminima型に対し大きな競争力を示し，栽培

1年目の貧栄養・弱光条件 ClNlL）でのみminima型の種子生産数が普通型を上

回ったが，栽培2年間の合計ではすべての条件で普通型がより多くの種子を生

産した。

農道への移植実験では， minima型は普通型や他種によって庇蔭され，種子生

産数は普通型よりも著しく少なく，生存率も低かった。より競争的な環境であ

る畦畔や農道などでは， minima型は普通型によって容易に排除されてしまうと

考えられた。一方，境内では， minima型は移植1年目から種子を生産できたが，

普通型は生長が悪く2年間でまったく開花できなかった。神社や仏閣の境内で

は，土壌養分や光が乏しく，撹乱による成熟個体の死亡率が高いため，普通型

は繁殖できない。 一方，競争には弱いが，開花の臨界サイズが小さく，より早

くから種子を生産できるminima型は，このような環境でのみ集団を維持できる

と考えられた。

以上のことから普通型は，表現型可塑性を駆使して，ストレスや撹乱の種

類や程度の異なるさまざまな環境下で適応しており，一方， minima型は神社仏

閣の境内という特殊な環境においてのみ適応的であることが明らかになった
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（第8・1, 2図）。オオノミコのminima型と普通型は，人間の作り出したそれぞれ

の生育地におけるストレスや競争，撹乱の種類や程度の違いを基本的な要因と

する選択圧によって成立したものとみなせる。

普通型

水田畦畔，農道，路傍，駐車場，社寺林林床など

＋ 
。‘

成熟個体の死
亡率は比較的
低い

多様な光条件
（相対光量子密度；約3～100%)

競争の程度はさまざま

他種

多様な土場養分合量（全窒素；約 50～250mg/100g)

minima型

神社仏閣の境内に限られる

成熟個体の死
亡率が比較的
高い
＋。

薄暗い光条件
（相対光量子密度；約3～25%)

土嬢養分合量は低い（全窒素；約 40～180mgfl00g)

第8・1図．オオノミコ種内2型の自生地の環境条件
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水田畦畔，農道，路傍，駐車場，社寺林林床など

踏みつけ，
2型間での競争

す

刈取り，
種間・種内競争

す

争競ので
合
V

．，E
F
噌羽

光
明
弱
2

－

普通型 minima型 普通型 minima型 普通型 minima型

普通型は．表現型可塑性を駆使することにより．ストレスや慣乱の種類や程

度の異なるさまざまな環境下で， minima型より大きな適応度をもっ。

神社仏閣の境内

貧栄養 ・弱光，

2型聞での競争 一一一一一一一-II』
す

手取り除草

’ 死亡
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〉
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min血a型は．競争力は劣るが，開花の臨界サイズが小さく，より早くから種

子を生産できるため，普通型より大きな適応度をもっ。

第8・2図．オオバコ種内2型の住み分けの機構
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人為撹乱は選択圧として働くだけでなく，集団サイズの減少，集団の絶滅，

再定住や集団聞の不安定な移住をもたらし，集団の遺伝的な変化（進化）の要

因となるので，現在みられる集団が人為擾乱下でどのような過程を経て成立し

たかは，アイソザイム変異で評価されるような選択に中立な遺伝的変異の集団

内および集団関での存在様式に関与すると考えられる。

そのため，種内2型の集団の遺伝的構造に関する調査は，オオバコの種内変異

の成立過程について理解を深めることができると考えられる。そこで，オオバ

コ種内2型の自生集団の遺伝的構造をアイソザイム分析により調査した。

6. 酵素多型からみたオオバコ種内2型の集団の遺伝的構造

オオバコの普通型とminima型をそれぞ、れ8集団ずつ供試して，集団の遺伝的

構造をアイソザイム分析により調査した。

4酵素で，推定14の遺伝子座を検出した。近交係数は2型とも高く，オオバコ

は自生地において高頻度で自殖を行っていると考えられた。

種内2型の集団の遺伝的構造には顕著な差異がみられた。minima型は普通型

より集団内の遺伝的多様度が低く， minima型では集団内でひとつの多遺伝子座

遺伝子型に固定する傾向がみられた。また，普通型では遺伝的変異の約80%が

集団内に存在するのに対し， minima型では集団関の遺伝的分化が顕著であった。

これらの2型聞の集団構造の差異には，繁殖様式の差異や，創始者効果や瓶首

効果，集団聞での移住といった集団の歴史性にかかわる要因の相違が影響して

いると考えられた。

種内2型とそれらの多遺伝子座遺伝子型とは一致せず，集団聞の遺伝的な類似

度には種内2型に明確な差異はみられなかったことから，種内2型の成立と集団

の遺伝的構造とは別の事象であると考えられた。そして，オオバコのminima型

と普通型がそれぞれ単一の起源をもっグループではなく，異なる場所や時期に

おいて形態的・適応的に急速に分化した複数のグループを含むことが示唆され

た。

一般に，固着性で自ら移動することのできない植物は，環境の時間的・空間
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的変化に対し個体レベルで形質発現を切り換えることにより適応している（矢

原， 1992）。一方，環境には局地的な構造があり，いろいろな環境がランダム

に分布しているわけではない。このような局地的な環境に対しては，集団の聞

に遺伝的な分化が生じることとなる（矢原 1992）。オオバコは，神社仏閣の

境内に適応したminima型をスペシャリストとして，広域適応の性質をもった普

通型をジェネラリストとして，その種内にもっと考えることができる。しかし，

これは大きな変異を内包するオオバコの実態のー側面に過ぎない。

オオバコには越冬様式や物質生産性，発芽特性などに自生地の気候的要因に

依存した地理的な変異がみられる（山西・福永， 1983；石川・舘田， 1969; 

Sawada et al., 1994）。また最近，異なる光環境下でのオオバコの集団分化の可

能性が指摘されている（岡本ら 1996）。これらの報告での“オオバコ”は，

著者の普通型に相当すると考えられる。ジェネラリスト的な特性をもっ種内変

異型に，さらに微小環境に適応した集団分化のみられることが，例えばイヌビ

エ （Echinochloacrus-galli (L.) Beauv. var. crus－~lli） において指摘されている

（南山ら， 1994）。今後，普通型として一括した群の内部構造の解析を含め，

さらに広範かつ詳細にオオバコの実態に迫る必要がある。

生命の本質は，近接要因の解明と究極要因の解明があいまってはじめて明ら

かになる（伊藤，1992）。本研究では，オオバコの適応進化について，主とし

てその究極要因を解明してきたが，近接要因（例えば，出穂・開花特性や種子

発芽特性の変異に関与する生理的な機構など）の解明は不十分であり，これに

ついてはさらなる研究が必要である

また，形態的形質や生活史特性の変異とその遺伝的背景の理解は，適応過程

の解釈には不可欠であるが，こうした形質の分化の促進・維持機構については

理論的にもいまだ不明な点が多く（舘田， 1992；矢原， 1995；伊藤， 1996)' と

くに日本の雑草では充分な解析が進んでいない（山口・梅本， 1992）。本研究

においても，この点については充分には検討できておらず，今後の課題として

残されている。
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雑草の種内変異とその適応様式に関する研究の雑草学的意義については，こ

れまで“雑草の合理的な耕種的防除法の確立にとって不可欠である”という観

点に偏っていたきらいがある（松村，1967；小林， 1984；山河， 1991；富永＇ 1991; 

淫ら， 1996）。もちろん，作物の生産性を害したり，生活環境の美観を損ねた

りする雑草は防除されるべきである。著者も本研究を“雑草管理技術の確立

のための基礎研究”と位置づけて行ってきた。しかし，雑草性を具備した植物

に対する人間の認識は，個々人の立場や社会経済的背景の変容に伴って変化し，

害草となったり有用植物資源となったりする（山口・梅本 1991）。また有害

無害という価値観とは別に，雑草性を具備した植物は社会文化との深い関わり

をもっている（山口・梅本， 1991；山口， 1996；木俣， 1996；岩瀬， 1996）。

オオバコは，牧草地や芝地，樹園地では害草として認識されているが，その

一方で，花茎をからませて相撲取り草としたり，「大葉子Jの名が示すように大

きな葉はままごとの食器にして遊ばれるなど， 日常的に親しまれる植物でもあ

る。花期のオオバコの全草や種子の干したものは，それぞれ「車前草Jや「車前

子jと呼ばれ，古来より利尿や咳止めの民間薬として使われている（Tanaka,

1976；森田ら， 1989）。日本の各地にみられるオオバコを指すさまざまな方言

（佐藤， 1935；長尾， 1968; JI I名， 1979a,b）や，オオバコについての伝承（森田

ら， 1989）は，その人との深いかかわりを示している。また，江戸時代に作出

された多くの園芸品種（第2章）は，文化遺産的価値を有するものと考えられ

る。このように多様な価値を有する雑草の実態を，もっとさまざまな観点から

検討していく必要があり，そのためのモデ、ルケースとしても，オオバコの種生

態学的研究のさらなる発展が望まれる。
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写真1.オオバコの普通型の代表的な生育地（水田畦畔）

写真2.オオバコのminima型の生育地（神社の境内）
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写真3.自生地でのオオノミコの普通型

写真4.栽培条件下でのオオバコの普通型
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写真5. 自生地でのオオバコのminima型

写真6. 栽培条件下でのオオバコのminima型
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Genecological studies on Plantago asiatica L. 

s. 1. : Microevolution of a dwarf type of P. 

asiatica i n 七he Shin七o shrine and temple 

ecosystem 

NAKAYAMA Yuichiro 

Summary 

Genecological dif feren七ia七ion is a corrunon and widespread 

f ea七ure of weeds, and plays an impor七an七 role in their 

adap七a七ion 七o various habi七ats. Asiatic plan七ain, Plantago 

asiatica L. s. 1. of 七he Plan七aginaceae, encompasses 

numerous varia七ions and is ecologically diversified in 

secular man-made habi七a七s, including agricultural fields, 

grasslands, roads, parks and indus七rialareas. Genecological 

experimen七swere conduc七ed七o compare 七hemorphological and 

life his七ory par出ne七ers of Asia七ic plan七ain from various 

habi七a七S• As a resul七， an in七工aspecific specialized bio七ype,

called七he ”minima H 七ype, was de七ec七edin popula七ions found 

on 七he gどounds of Shin七o shrines and 七emples. The mode of 

microevolu七ionof 七heminima type of Asia七icplantain in七he

shrine and七empleecosys七emis discussed from七heviewpoin七S

of the unique his七oryof 七hespecies and the unique cus七oms

and managemen七 of the shrine and 七emple. A 七axonomic

七rea七men七 of七hisspecies is also discussed. 

1. A taxonomical note on Asi a七ic pla n七ain in Japan 

Delimi七a七ionof species in weeds is of七en diff icul七 due

七o lack of 七axonomic inf orma七ion. Taxanomic confusion 

occurs even in a very corrunon weed species such as Asia七ic

plan七ain. Taxonomic and hor七icul七ural 七rea七men七sof Asia七ic

plan七ain in Japan were ordered by s七udying 七he 七axonomic
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litera七ureand herbarium specimens. 

Various opinions of 七he taxonomic s七a七us of Asia七ic

plan七ain have been offered. At pres en七， most bo七anistsmay 

accep七七hename Plantago asiatica L. for Asia七ic plan七ain , 

bu七七he circumscriptions of P. asiatica L. in 七heir sense 

vary, and differ from the sense of Linnaeus ( 1753), who 

firs七 descどibed P. asiatica. Such 七axonomic confusion 

regarding Asia七ic plan七ain may be due 七o a problem in 

七ypifica七ion, i七s widely dis七ribu七ion in Asian coun七ries,

and i七s biological characteristics, namely in七raspecific 

varia七ion, ecological modifica七ion and adap七ive changes 

including some evolutionary divergence. Consequen七ly, for 

七he presen七， we should accept P. asia tic a L. s. 1. for 

Asia七ic plantain in a broad sense, oど P. asiatica L. vaど．

asiatica sensu Ohwi ( 1978) or sensu Yamazaki ( 1993) in a 

narrow sense. 

2. Morphological characteristics of a dwar f 七ype of 

P. asiatica L. s. l. in 七he Shinto shrine and temple 

ecosystem 

A cul七iva七ion experimen七 was conduc七ed on Plantago 

asiatica L. s. 1. col lee七ed from eigh七 natural popula七ions

in Kyo七oCi七Y in order七ode七ectin七raspecific varia七ion.

Among 七he popula七ions，七here was a remarkable gene七ic

varia七ionin the morphological 七rai七S of 七heplan七s, and七WO

in七raspecific 七ypes, common and minima 七ypes, were 

dis七inguished as follows ; common 七ype: leaves larger, 

plagio七ropic;veins 5; inflorescence longer, plagio七ropicor 

erec七； seeds larger, 3-7 per capsule ; minima 七ype: leaves 

smaller, decumben七； veins 3; inflorescence shor七er,

ascenden七； seedssmaller, 4-10 per capsule. 

Based on七heresul七sof AN OVA for the quan七i七a七ivetrai七s

of 七he plan七s' i七 was considered 七ha七 some environmen七al
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f ac七ors of 七heir habi七ats were closely related 七0 七he

gene七icvaria七ionof these七WO 七ypes.

Ecological dis七ribution of 七hese 七WO 七ypes was 

investiga七ed a七 168 loca七ions in Japan, and some 

envirorunen七alf ac七orsof 七hehabi七a七s were also defined for 

11 popula七ions in Kyoto Ci七Y 七o examine their con七ribution

七0 七heecological dis七ribu七ion. The common七ypewas found on 

levees, pa七hs be七ween fields, roads, paどking lots, fores七

floors of shrines and so on, while 七heminima type was found 

only on 七he ground of Shin七O shrines and temples. The 

habi七a七 of 七heminima 七ypewas characterized by rela七ively

nutrien七ーpoor soil, poor ligh七 conditions, low species 

diversi七Y index and daily sweeping of 七heground, which was 

remarkably differen七 from those of 七he common 七ype,

どesul七ing in differences in 七he kind and in七ensity of 

S七ress and disturbance. The 七wo intraspecific 七ypes of P. 

asiatica seem七ohave undergone a process of microevolu七ion

and main七ained their habi七a七 segrega七ion as an adap七a七ion

mechanism 七0 七hegrea七lydif feren七 envirorunen七alcondi七ions

of七heirhabi七a七s． 

3. Vari a七ion in life history 七raits of two types of 

P. asiatica L. s. l. 

Life his七ory 七rai七S were genecologically compared by 

using七he 七WO 七ypescollec七edfrom eigh七 na七uralpopula七ions

in Kyo七oCi七y.

Remarkable gene七ic vaどia七ion was found in the life 

his七ory 七rai七s be七ween 七WO 七ypes. The minima 七ype pどoduced

smaller plan七 biomass, headed earlier, and alloca七ed a 

larger f rac七ionof dry ma七七er 七o reproduc七iveorgan eaどlier

in 七he life cycle. Bo七h 七ypes pどoduced 七he s田ne number of 

seeds in 七he firs七 year, bu七七he common 七ype produced a 

larger number of seeds in七hesecond year. 
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High seed ge口nina七ion rates of 七he common 七ype were 

ob七ainedin 20, 25 and 30°C in ligh七 conditions, while 七he

minima 七ype showed high ge口nina七ion ra七e only in 25 °C in 

ligh七 condi七ion.

Based on七heresul七sof ANOVA for life history traits, i七

was concluded 七ha七 some environmen七al factors of their 

habi七a七s were closely rela七ed 七0 七he gene七ic varia七ion of 

七wotypes 

Phenological observa七ions were made on eigh七 na七ural

popula七ionsof 七he 七WO 七ypes 七o examine their life his七ory

strategies. The habitat of the common七ype, levees or pa七hs

be七ween fields, was charac七erized by relatively high 

compe七i七iondue 七ohigh coverage of vascular plan七s and low 

mor七ali七Y of adul七 P. asiatica plants. On 七he other hand, 

七he habi七a七 of 七he minima 七ype, shrine grounds, was 

charac七erizedby s七ress and unp工edictablemortali七Y due to 

dis七urbance such as weeding, dry wea七her and sweeping in 

summer, and repair woどkon七heshrine. 

The life his七ory s七ra七egies of 七WO 七ypes of P. asiatica 

seem 七o have evolved as adapta七ions 七o 七he unique 

environmen七 andmanagemen七 of七hei工 habita七s.

4. Searches for 七he environmental fac七ors rel a七ed 七。

七he hab i七at segregation of two 七ypes of P. asiatica 

L. s. l. 

conditions 

Plastic response s 七o some environmental 

A cul七iva七ion exper imen七 was condtユC七ed on 七WO 七ypes of 

Plantago asiatica L. s. 1. under cer七ain con七rolled

environmen七al condi七ions over 七wo years in order 七o search 

for 七he environmen七al f ac七ors rela七ed 七0 七heir habi七at

segrega七ion.

Under various nu七rien七 and ligh七 in七ensity regimes，七he

common七ype responded grea七er in plan七 biomass and less in 
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reproduc七ive alloca七ion (RA）七han 七he minima 七ype. Bo七h

types produced 七he s出ne number of seeds under all nu七rien七

condi七ionsin七hefirs七 year, bu七 thecommon type produced a 

larger number of seeds under nu七rien七 richcondi七ionin七he

second year. Under shaded conditions, bo七h 七ypes produced 

七hes白nenumber of seeds in bo七hyears. 

工nresponse 七0 七ど国npling, plan七 biomass and RA decreased 

in七hecommon七ype. 工n 七heminima七ype,plan七 biomassand RA 

increased and七henumber of seeds produced was g工ea七er七han

in 七heco町田＼Oil 七ype in the f iどS七 year, bu七 plan七 biomass and 

七he number of seeds p工oduced decreased in どesponse 七o

trampling in七hesecond year. 

The number of seeds produced in bo七h 七ypes decreased in 

response七osweeping in the second year. 

Under clipping, only 七he minima 七ype produced seeds in 

七hefirs七 year, bu七七hecommon七ypeproduced a larger number 

of seeds in七hesecond year. 

As a resul七， i七 was hypo七hesized 七ha七七he common 七ype

could propaga七e under various environmental condi七ions over 

many years on accoun七 ofi七sadap七ivepheno七ypicplas七ici七Y－ 

On the o七herhand, no七 allplas七ic responses of the minima 

七ype 七0 七hese experimen七alconditions were considered七o be 

adap七ive, so 七he minima 七ype may be adapted only 七0 七he

grounds of shrines and七emples.

5. Effect of nu七どient and light f ac七ors on 七he

reproductive characteristics of two types of P. 

asiatica L. s. 1. Mechanism of their habi七at

segregation 

The reproductive charac七eris七icsof two七ypesof Plantago 

asiatica L. s. 1. were inves七iga七ed 七aking notice of 七heir

compe七itive abili七Y under a range of nu七rien七 and light 

conditions over七woyears in order to clarify 七hemechanism 
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of their habi七a七 segrega七ion. A reciprocal 七どansplan七

experi..men七 was also perfoロned over 七wo years using their 

na七uどalhabi七a七s: a pa七hbe七weenfields and七ernplegrounds. 

In rnonocul七ure，七heminima type produced a larger nwnber 

of seeds under all condi七ions in two years. 工n mixed 

culture, however ，七hecommon 七ype showed higher competi七ive

abili七Y, and produced a larger nwnber of seeds under all 

conditions in bo七hyears, while七heminima七ypeexceeded七he

common type in 七henwnber of seed produced only under poor 

nu七rien七 andlight condition (lNlL) in七hef iどstyear. 

On 七he pa七h be七ween fields ，七he habita七 of the common 

七ype, the minima 七ype was shaded by 七he common 七ype and 

O七her species, so 七ha七七he minima 七ype produced a much 

smaller nwnber of seeds and suどvived less 七han 七he common 

七ype. As a result, i七 was sugges七ed 七ha七七he minima type 

would be easily excluded by七hecommon七ypein a competi七ive

environrnen七， onlevees and pa七hsbetween fields. 

On 七emple grounds, however ，七he common type did no七

flower a七 allin七woyears, while the minima七ype seeded in 

bo七h years. As a resul七， i七 was sugges七ed tha七七he common 

type would die before i七 reachedcri七ical f loweどing size on 

grounds of shrines and 七emples because of s七ress and 

unpredic七able dis七urbance. On 七he O七her hand ，七he minima 

七ypecould main七aini七S popula七iononly undeど such a unique 

envirorunen七， because i七 had smaller size a七 flowering,

headed earlier, and alloca七ed a larger f rac七ion of dry 

ma七七er七oreproduc七iveorgans earlier in 七helife cycle 

6. Gene七ic s七rue七ure of natural populations of 七WO

七ypesof P. asiatica L. s. l. using isozyme variation 

The gene七ic struc七ure of 16 natural popula七ions in 七he

Kinki dis七rict of 七wo types of Plantago asiatica L. s. 1. 

was examined employing s七arch gel elec七rophoresis. Four七een
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isozyme loci were de七ec七edf rorn four enzyme sys七ems.

A high F value for 七he 16 popula七ions indicated high 

inbreeding in P. asiatica popula七ions.

Remarkable differences were found in 七he genetic 

s七rue七ure of na七ural popula七ions between 七WO 七ypes. The 

minima 七ype exhibi七ed a lower intrapopula七ional genetic 

diversi七y 七han 七he common 七ype, and 七ended to be fixed a七

one mul七ilocus geno七ype in a popula七ion. 工n addi七ion, for 

the minima 七ype, about 80毛 of 七0七al gene七ic varia七ion

exi s七ed among popul a七ions and in七erpopula七ional

dif feren七ia七ion was remarkable, while abou七 80も of 七O七al

gene七icvaria七ionexis七edwi七hin popula七ions for七he common 

七ype. 工七 is assumed 七ha七 bo七hbreeding sys七emsand his七ories

of popula七ions, such as a severe size bo七七leneck,ex七inc七ion

and recoloniza七ion, can affec七七he differences in 七he

gene七ics七ructuresof na七uralpopulations of七he七WO 七ypes.

The UPGMA and NJ phenogr田nmay suggest that 七he minima 

and common 七ypes are no七 monophyle七ic groups bu七 rather

are groups derived from some dis七inc七 ances七ral popula七ions

which dif feren七ia七edrapidly in morphology and adap七a七ion.
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