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植 物 の 形質発現 に み られ る特 異性

　植物は 固着性で ある の で，環境要因が 変化する と，同

一遺伝 子型 で あ っ て も，調節 遺伝 子 や 成 長物 質 の 働 き

で ， 栄養器官や繁殖器官 の 形質が 極 め て 幅 広 い 形質発現

を示 す．こ れ は ，
一

般 に 表現 型可 塑性 〔Bradshaw ，

1965 ） と呼 ば れ て い る が ． こ の 機構 が 植 物 の 集 団分 化

に 果 た す役割 に 関 して は ， まだ そ の 本質が よ くわ か っ て

い な い ．こ の 中に は，い わ ゆ る量的形質の 発現 や ，異形

発 生的 （heteroblastic）な形質発現 な ど ， さまざまな

機構 が 含 まれ て い る．植物に特有 な こ の よ うな形質発現

機構 の 解 明 は，進化生物 学上 の 重要 な研究課題 の
一一’

つ で

あ る．

　植物 （こ こ で は維管 束植 物 に 限定す る ）の 形 質発現

は，動物 とは 幾 つ か の 根本的な相違点 が 認 め られる．（1）

植物体 は固着性 で移 動 で きな い ，（2）分裂組織 は シ ュ
ー

ト

先 端部 に 局 在 し， い わ ゆ る 分 節 構 造 （module ）を 形

成す る （そ の 1 型 が い わ ゆ る クロ
ー

ン 植物 で ある），（3）

多様 な性 発現 様式 と交配 シ ス テ ム を もつ ，（4）独 立栄養

（ご く
一

部を除 き）で ある，  生長 ならび に 形質 発現 が

幅広 い 可塑性．または可 変性 （plasticity） に 富む ，

な ど の 諸性質が 挙げ られ る （河 野　 1974）．

表 1　 形質発現 に 関す る さまざ まな概 念

1．Woltereck，1909　　 ・反応規格 reaction 　 norm

2．Schmalhausen，1949・自律的発生 autonomous 　development

　　　　　　　　　　（＝developmental　canalizati。n 　］
i

　　　　　　　　　
・環境依存的発生 dependent　development

　　　　　　　　　・自律調節的発生

　　　　　　　　　　 autonomous 　regUlative　development
3．Bradshaw，1965

4、Levins，1968

・表現型可塑性　phenotypic　plasticity

（a）形 質特異的で ある

（b）特定環境要因と対応 Lてい る

（c｝方向性がある

（d＞遺伝子の 制御を受け る

　〔異型接合に よるもの で ない 〕

（e）選択圧の 影響を受ける

・発生 ス ウ ィ ッ チ と表現型 多型

developmental　switch と polyphenism
〔＝autonornous 　regu］ative　developr［Lent：1

　 植 物 が 形質発現 に 際 して 示 す こ の よ うな ユ ＝
一

ク な

性 質 に 関 し て は ，早 く か ら 生 物 学 者か 深 い 関 心 を 抱

き， と くに Schmalhausen （ユ949 ）は彼 の 占典 的 な

著 作 の 中 で ，植 物 の 保 有 す る形質発 現上 の 特 異性 の 本

質 を よ く把握 し て い る。生物 は 通常，環境要 因 が 変化

す るに もかかわ らず同
一一一

の 表 現 型 を発現 するが ， そ の

現 象 は 形 質発 現 の 誘 導 （canalization ）とロ乎ば れ て い

る． Schmalhausen 〈］949）は，同様 な現象 を自律的

発 生 （autonomous 　development ） と 呼 ん で ，後述

す る ような，環境要因の 変化に 対応 して発現 形質が さ ま

ざ まに変化する場合 と明確 に 区別 した．ある 1 つ の 遺伝

子 型が 種 々 の 環境条件下に お い て 発現す る 表現型 の 全 て

は，そ の 遺伝子型 の 反 応規格 〔reaction 　norm ）と呼

ば れ る が ， こ の 概念 は古 く， Woltereck （1909 ）に よ

っ て提唱 され た もの で ある． Schmalhausen （1949）

は ， こ れ を
一

時変 異 （modification ） と 異 常変 異

（morphosis ） に 区別 し て い る．前者 は，普通，規 則

的に 繰 り返 され る環境変化 に 反応 して 発現 され る 表現型

で あ っ て 概 し て 適 応 的 で，個体 は 通常生 存可能で あ る．

こ れ に 対 し， 後者は普通 は ，
ご くまれ に 生 じる異常 な環

境変化に 反応 して現れ る表現型 で，適 応的で あ る こ と は

きわめて まれ で あ り，
こ うした個体はそ の

一
生 を全 う出

来 ない 場合が 多い 。しか し，ある形質に 現れ る反応規格 の

幅 は，遺伝子 型 に よ っ て 異 な っ て い る場合が 通常で あ る．

　形 質発現 に み られ る可 変性 を さらに 詳 し く調べ て み る

と， 次 の 2 つ の タ イ プ が 認 め ら れ る （Schmalhausen
，

1949）．

　 （1 ）表現型 が 環境 条件 の 変化 に 対応 して 連続的 に 変化

す る場合 〔環境依存的発生 dependent 　development ）．

た とえば，光 の 強 さの 増大 に 応 じて葉 面積が 減 少するよ

うな場合 （そ の 逆 もあ る ） が 正 に こ れ に 相 当 し， 環境要

因 の 影響が 表現型 に 現 わ れ る様相は，曲が っ た鏡 の 光に

当 り反射され る か の ように
一．一

定範 囲内 に お い て 連続的 に

変化す る （図 1 ），こ の よ うに，発現 形質が 環境要因の

変化 に 応 じて プ ラ ス か らマ イナ ス へ ，ま た そ の 逆 に マ イ

ナ ス か らプ ラ ス へ と連続的 に 変化す るよ うな場合 と，
．・

度個体 の 発生過程 で 環境要因の 刺激 を受け て 発現 され る

と，そ の 形質は そ れ 以降変化 しな い 場合 とが 区別 され て

い る （図 2 ）．
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Phenotype

　表現 型

Reaction 　 Norm

　　 反 応 規 格

Environment 環 境

図 1　 反応規格は，環境要因 の 変動 に応 じて 発現を変化 させ

　　 る　1（Griffiths　 et 　 al．，1986）．
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○ ：第 ／ 回 め 試 験 ，　 ● ：第 2 回 め 試 験，
破線 は 裂 片 数 実 線 は葉 身長 を そ れ ぞ れ 示 す．

T2・m

A 、異なる水中温度条件下 で 栽培 した Ranuncutrts

flabetlarisの 葉の 形態変異　（Johnson，1967：1．
B ．水中温度条件に対するRanunculus

，
flabetlarisの

平均葉身長 と裂片数　（Johnson，　1967）．

（2 ）表現型 の 発現 は，発生過程 に お い て 環境要因 の 閾

値 の 変化 に 応 じて ，他 の 質的 に 異な っ た 状態 へ と切 り変

え ら れ る 場 合 （自 律 調 節 的 発 生 autonomous

regulative 　development ＞で ， 要するに ，ある環境要

因 の 変動 す る 場合 に 応 じ て 2 つ ，も し くは そ れ 以 ヒの 質

的 に 異な っ た一
組 の 表現型 へ と確率的 に 切 り変え ら れ る

機 構 で あ る （図 3 ）．第 1 の 場 合 は ，形 態 学 者 の

Goebel （1900 ） の 言 う ホ モ ブ ラ ス テ イ ッ ク な発 生

（homoblastic 　development）に 相 当す る し，第 2

の 場 合 は ヘ テ ロ ブ ラ ス テ イ ッ クな発生 （heteroblastic

development ）に 相当す る．

　 ま た ， Levins （1968） の 言 う発 生 ス ウ ィ ッ チ

〔developmental　 sw ｛tch ） とは，あ る環境 シ グ ナ ル

に 反 応 し て 2 つ
， もし くは そ れ 以上 の 質的な表現型 へ と

切 り 換 え 発 現 さ れ る 場 合 を指 し， Schmalhausen

！1949 ）の い う自律調 節的発生 に 相当す る．

　確か に，多くの 場合 ， 環境要因 を移植実験 や 人工 環境

装 置な どを使 っ て 人為的に操作す る こ とに よっ て も， 植

物体 の さまざまな部分 （より厳密 に は 形質）と そ の 機能

に
“
何が しか の 程度

’
の 変化 を引 き起 こ す こ とが 可能 で

ある．こ の 場合，異なっ た遺伝子型 は 異なっ た 反応 （ま

た は 発現 ）を示 す． こ の ような 反 応 を個 体 レ ベ ル で み た

場 含，簡単に 変化す る 形質と，ほ と ん ど可塑 的変化 を示

さな い 形質 とが あ る．同
一

個体 の 異 な る 器 官で も反 応 の

タ イプ とそ の 幅 は異 なる．しか し，一
般 に 栄養器 官は よ

t）大きな可塑 的変化 を示 し， しば しばそ の 個体 の 生存 に

直接 的 に 関連 し，適応 的 で あ る 場 合が 多い ．また ， 繁殖

器 官で ある花 の 形質 の 変化 の 度合 い は
一

般 に 低 い が ， と

ワわ け 花 器 の 基 本的 な構 造 に 変化 が 起 こ る こ とは ほ とん

どない ．一
方，大 き さ，色彩，部分 の数 （花弁や心皮 ）

な ど の 量 的 形 質 は ， しば しば 大 き な可 塑 性 を 示 す

（Bradshaw ．1965 ）．

　Bradshaw （1965）は ， こ の よ うな 形 質発現 に み ら

れ る 可 変 性 を と く に 表 現 型 可塑 性 （phenotypic

plasticity ） と呼ん だ ．表現 型 可 塑 性 は ， 〔a ）形 質特

鱒
A 　 　B

F

C D

図 3 ． Synnema ぴ解o η 槻 の 発育段階に よる沈水葉 の 形態

　　 変化 （Sculthorpe，1967）．
　　 幼葉段 階 （A ）か ら成熟段階 （H ）まで を示す ．
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異的で あ t），（b ）そ の 発現 は特定環境要閃 と対応 して

お り，（c ） また ，そ の 発現 に は 方向性 が ある．（d 〕 発

現 は、遺伝子 （異型接合で は ）の制御を受け ， （e ） ま

た，選択匡 を受け て ，変化する．

　植物 が ある環境 に 対 して ほ ぼ 完全 とも言 え る 形態的適

応 を保有 して い る と い う事実は，同時に機能的適応 も併

せ 備え て い る こ とを意味する が ，こ れ ら両者 は 相補的 で

あ る こ と が
一．一

般 的 で あ る ． し か し， Bradshaw

（1965 ）は あ る特定 の 遺 伝子 型 に よ っ て 発現 さ れ る 表

現 型可塑性は ， 必ず しもその 全 て か適応的 で ある とは限

らな い ，と述 べ て い る，しか し，個 々 の 遺伝 子型は選択

が 働 い た 帰結 と し て あ る 特定個体 に 保有さ れ て い る の が

一
般的 で あるか ら，発現 され る表現 型可塑性 自体 も選択

圧 が 働 くなか で 変化す る 可 能性 を含 ん で い る の は 当然 で

あろ う．

　 こ れ まで，表現型可塑性 に は形態 的形質，生理 的形質

〔Bradshaw ，
1965 ； Clough 　 et　 al．

，
1979 ；河 野 ・高須

1972），生化学的形質 （Hochachka ＆ Somero，1984〕

な ど，さまざまな レ ベ ル に わ た っ て い る こ とが 明 らか に

さ れ て きた．それ ら を制御 して い る遺伝子 系の働 きの 本

質 の 解明 も，近年 に おけ る分子遺伝学 の 急速 な進歩 に よ

C

⊂1 ⊃

VG ＝ O
，
　VE＝O

，
　VGxE＝0

E

C

〔2 ⊃

っ て ， 間近 で あ る こ とが っ か が われ る．

表現 型可 塑 性 の 測 定法 と 遺伝 相 関 の 重要 性

　 さ て， こ こ で 少 し具 体 的 に 表 貌 型 可塑性 の 解析 方法 に

つ い て ふ れ て お くこ とに した い ．

　　
・
般 に あ る 形 質の 示 f 変異 量 は 分散 で 表わ 丁 こ とが で

きる．しか し，個体 の 表 現型 に み ら れ る 分 散（Vp ）は ，

そ の 個体 が 保 有 す る遺伝 分散 （VG ）と環境分 散〔VE ）の

和 とみ なさ れ る． こ こ で は ある特定 の 遺伝子型 と 生育す

る環境要 因 との 相互関係を と り あ げ る こ と に な る の で ，

遺 伝的効 果 と 環境 効果 間 の 共分 散 VGXE （COVGxE）を

含め て，そ の 関係は Vp＝ VG ＋ VE ＋ 2VGxE で 表わす こ

と が で きる．図 4 に は，表現型 に 現 わ れ る遺伝分散 と環

境分散の 関係 が い くつ か の モ デ ル 的 な事例 で 表 わ され て

い る ．こ の よ うな 図型 は 反 応規格ダ イア グラ ム （norm

of 　reaction 　diagram ） と呼 ば れ ，植 物個 体 が 保 有す る

遺伝子型 と生 育環境 問 の 相彑作 用を解析す る場合に 必要

なパ ラ メーターを設定 する上 で 有益 で ある．

　現実 に ， 自然界 で は数 多 くの 遺伝 r一型が 存在する．一

般 に，有性繁殖する植物ほ ど，遺伝的変異 は大き い と考

VG≒O，　VE ＝ O，　VGxE＝ 0

E

C

〔3 ⊃

VG＝0，　VE≒0，
　VGxE ＝ O

E

C

⊂4 ⊃

　VG ≒O，　VE ≒O，　VGxE＝ 0

図 4 ．

C

C5 ，

　VG ≒O，　VE ≒0，　VGxE ≒0

C

〔6 ｝

　VG ≒0，　VE≒0，　VGxEキ0

　　　　E　　　　　　　　　　　　　 E　　　　　　　　　　　　　E

反応規格 ダ イア グラ ム （二 元分散分析 の 場合 ）、C ：形 質 E ： 環 境

（1）遺伝 分 散 （VG ），環 境 分 散 （V ． ）共 に O．　 VGxE の 交 互 作．m 　O． 〔2＞VG は 有意，　 VE お よび VGxE は 有意差なし ．

〔3）VE は 有意．　 VG お よ び VG × E は 有意 差 な し 、〔4）V 〔1 ，VE は 共 に 有意．　 VG × E は 有意差な し．｛5｝，（6）
lvJG

　，VE　，VGxE

は 共 に 有意．2 つ の 遺伝 子 型 に は，環 境 の 変化 に 対 し て 反 応 性 に 差異が 認 め られ る ．
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え ら れ る が ， こ れ ら の 異 な る 遺伝子 型か 示 す 反応規格

は，遺伝子 型 と環境 の 相互 作用 （GxE ）を反 映 し，き

わ め て複雑 な様相 を示す こ とが 多い ．

　 こ の ような視点 で 計画され，実施 され た の か，後節で

述べ る タ ネツ ケ バ ナ ！Cardamine ／7exuosa　 With．｝

や カ タバ ミ 〔Oxalis　 corniCttla 　ta　L．〉を用 い た
一

連 の

栽培実 験 （野 外植物集団 に み ら れ る 表 現 型 可 塑 性 と集団

間分化 ）で， こ れ らの
一

年草， 多年草 の 保有す る表現 型

可塑性 と そ の 集団分化 の 様相 が 正確 に 把握 され て い る．

　次 に，こ こ で取 り ヒげ なければ ならな い 点は，成長 に

直接 か かわ りの ある葉，茎，根 の よ うな栄養 器官 だ け で

な く，次世代 の 担 い 手 で あ る繁 殖体 と関連 した 形質に 発

現 され る表現型叮塑性で ある．従来，種子 や 果実な ど の

繁 殖体 （propagule ） に み られ る 変 異性 は ，他 の 髀 官

の 形質に 比べ て 低 い とみ なされ て 来 た が．密度 ス トレ ス

が 働 い た k）　，繁殖 器 官 の 前半 か ら後 半に 到 る 過程 で の 光

合成 産物 の 供給 量 の 低 下 や ， 繁 殖体 が 形成 され る 部位

（母性効果 maternal 　 effect ，また は 部位効果 position

effect ） な ど に よ っ て も，しば しば 極 め て 大 きな差異 が

生 み 出さ れ る こ とか 明 らか に さ れ て い る ．

　 15世代以上 に わ た っ て 自殖が 繰 「）返 さ れ た イネの 1

品種 の ア キ ヒ カ リ （Oryza　sativa 　cv ，　 AkihikarD を

用 い た密度実験 の 結 果 （Kawano 　et　al．，1989），種子 1

粒 重 と個体 当 りに 生 産さ れ た 種 子数， 1種子 当 りの 繁殖

投 資 に 見 い だ され た 著 し い 変 異 の 存在 は，遺 伝分 散

（VG ）が ほ ぼ 0 の 場合で も，環境 ス トレ ス に よっ て 引

き起 こ され る環境分散 （VE ）が い か に 大 きな もの で あ

る か を極 め て 明 瞭 に 示 し て い る （Vp − VE ）．さらに，

さ ま ざ ま な 密度 ス トレ ス が か か る 下 で 発 現 さ れ る 形 質 問

の 表現 型分散 1：Vp） の N 関 は ， 各形 質問 に 調 和 を維持

す る 何 ら か の 調節機構が 1 つ ⊥つ の 遺伝子 型 ご とに い か

に 働 い て い るか を如実 に 示 して い る．た とえば， 1 個体

当 りに 形成 され る種 了数 と個体 の 生体重 との 間 に は，明

瞭 な 正 の 直線的回帰が 認 め ら れ る が ， 個体 当 り生産種 子

数 （PN）と種 子 1粒 の サ イ ズ（また は重 さ）（Pw ），種子

1 粒 の 生産 コ x ト 〔RA ） の 間 に は ，あ る 種 の 平衡的統

合 （balanced　integration） とで も呼ぷ べ き調節機構

が 個体 内 で 働 い て い る こ とを示唆 して い る 〔図 5 ）． こ

の よ うな機構 を，
1 つ の 遺伝子型 が 異な る環境 条件 ド

に お い て ，形 質問 の ネ ッ トワー ク の 方向 と幅に お い て

示 す
“
統 合規格

”
（norm 　 of 　 integration　 また は

integration　 norm ） と呼ぶ こ と に す る 〔河野 ・工 藤

未発表 〉．要する に
“
統合規格

＋
は，個体 の 構造 と機能

の あ ら ゆ る レ ベ ル で 見られ る 個体発生過程 の さまざまな

出来事 の 総和を反映 した もの で あ る．仮に ，個体当 りに

生産 さ れ る繁 殖体数 〔PN ）， 個 々 の 繁 殖体 サ イ ズ （Pw ）

の 増 大 と繁殖体 の 生産 コ ス ト （RA ） に 対 して 同時 に 生

ず る 適 応 度 fitnessを増 大 させ る 進化的 安定戦略 ESS

を想定す る と ，
こ れ ら 3 つ の パ ラ メーター（PN，Pw，　RA）

の 共 変動は
一

つ の ユ ニ
ー

ク な面上で起 こ る が ，そ の 変化

の 起 き 方 は そ の 植 物 に と っ て 繁 殖 体 生 産 の 制 約

constraint が い か な る もの で あ る か を示 して い る．

今，も し， こ の 種 に と っ て こ れ ら の 繁殖体 生産 の パ ラ メ

ー
タ
ー

に 進化的変化 が 起 こ る とすれば，それ は正 に ある

球 面体 の 曲面 を突 き破 る よ うな 方向 へ の 変化 が 起 こ る こ

とを意味 して い る （Kawano ＆ Hara ， 未発表）．

現実 に， こ の ような出来事 が 同
一

種 内 の 自然集団 レ ベ ル

で起 こ っ て い る事例はあま り数 多く知 られ て い な い が ，

ご く最近，カ タバ ミの 種 内集団 レ ベ ル で 発見 さ れ た 個体

当 た り生 産 種 子 数 と 種 子 サ イ ズ に トレ
ー

ド ・オ フ

trade−off の 関係が 存在す る と い う事 実は ，

一・
つ の 具体

例 で あ る と言 えよ う （Shibaike，　Ishiguri＆ Kawano
，

未発表 ）． こ の 場合 ， 重要 な もう
一

つ の 問題 は
，

こ の よ

うな繁殖 形 質 の 分 化に関連 して ，栄養器官な ど他の 形質

に い か な る 連動 した 進化的変化 が 生 じ て い る か ，と い っ

点で あ る．

野 外植 物集団 に み られ る 表現 型可 塑性 の 分 化

　Bradshaw （1965 ）の 古典的 総 説 が 書 か れ て 以来，

生態学，集団遺伝学，発育生理学 を統合する形で植物の 表

現型可塑性 の 進化 や，そ の 生態的
・
進化的役割 の 実体 に

迫 ろ うとする 多くの 試 み が な され て き た （Schlichting，

1986 ； Sultan，1987 ）が ，植 物 の 表現型可塑性 に つ い て

解明 さ れ なけれ ば な ら な い 問題は非常に 多1岐 に わ た っ て

い る．その 代表的な もの を以下 に 列挙 して み る と，

（1 ）野外植 物集団 に，表現型可塑性 の 遺伝的変異 が ど

の 程度存在 する か ，

（2 ）集団聞 に 表現型可塑性の 分化をもた らして い る要

因 （自然選択 ， 遺伝的浮動など） は何か ．

（3 ）表現型可塑性 の 生態的な役割は何か．

（4 ）表現型可塑性 の 発現 メ カ ニ ズ ム （遺伝的，発 生 的

制御 の 分 子生物学的，生理学的基礎 ）は どの ような もの

か ．

（5 ）異な る 形 質の 表現型可塑性 は どの ように 相互 に 関

連 し 合 っ て い る か ．また，個体 発生 の 中で ど の ように 統

合 され て 発現 され て い る か ．

（6 ）表現型 可塑性 の 制 限要 因 （環境 的 ， 発生的，構造

的）に は ど の よ うな もの が あ る か．

　 こ れ らの 諸問題 に 答 える た め に，我 々 は制御環境下 に

お ける栽培 実験 の 手法 を用 い て，野 外植 物集団 の 表現型

可塑性 の 分 化 に 関する
一

連 の 研 究 を進 め て い る．そ の 中

で 得 られ た い くつ か の 具体的成 果 を以下 に 述べ る こ と に

した い ．
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図 5　 イネの 1品 種 ア キ ヒ カ リの 純 系 〔15世 代に わ た る自殖系） を用 い た密度実験 の 結果， 7 つ の 生活史形質に 認め

　　　 ら れ た 表現型可塑性 （Vp＝ VE ，VG ＝ 0 の 場 合） に み られ る相関 （Kawano ， 未発表 ）．

　　　 BIDmass ； 1個体 の 乾 物 重　P ．
一：個 体当 り種 子数　k ： 繁殖器官全体へ の エ ネル ギー

投資　CRE ：種 子 へ の エ ネル ギ
ー

　　　 投 資cPw ：種 子 1個 の 重 さ （サ イズ ）　 Fecundity ：種 子 稔性　C。 st ： 種 子 上 個 へ の 繁 殖 投 資，

　　　 図 中の 数字 は ，
lm 当 り の 個 体 密度 を示 す ．
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（1）タネ ツ ケ バ ナ の 表現 型可塑性 と集団分化

　 タ ネ ツ ケバ ナ は ア ブ ラ ナ 科 の
一

年草 で，北 半球 の 温 帯

圏 に 広 く分布 する コ ス モ ポ リタン の 雑 学：で ある．花弁 の

長 さが 3 〜 4mm 程度 の 小 さな花 は≠ に 自殖 を行 い ，や が

て 種 子 を20 〜40個 つ け る 長角 果 と な る．個体 あ た りの

種子 生産数 は 数 百か ら数万 に 達す る．成熟 した種子は，

果実 が 弾 け る こ と に よ り機械的 に 散 布 さ れ る が ，そ の 範

囲は通常約 1．5m 以 内で あ る （Kimata ，1983）．タネ ツ

ケ バ ナ は 水 田 だ け で な く，湿 っ た 畑や果樹園 な ど に も生

育 して い る．水 田 で は稲作 の 終 わ り ご ろ に 発芽 し，ロ ゼ

ッ トで越 冬し て春先に 開花する と い う典型的 な冬緑「生
一

年草 の 生活環 を示す が ，夏 の 間 に冠 水す る こ との な い 畑

や果樹 園 で は 6 月初 め 頃 か ら発芽す る 個 体が 現 れ ， そ の

中に は 夏か ら 秋 の うち に一’部開花結実する もの もあ る．

こ の 開花 フ ェ ノ ロ ジ
ー

をよ く観察す る と， 季節 に よっ て

個体 の 形質発現 に 非常 に 興 味深 い 違 い が み られ る．春 に

は，全 て の 個 体 が そ の 大 き さ に 関 わ らず
一

斉 に 開花す

る．こ れ らの 個体 は数 多 くの 分枝 を伸 長 させ て 開花結実

す る と と もに，個 体 全体 が 老化 し て 最 終 的 に は枯死す

る．一一．
方，夏 か ら秋 に か け て 開花す る の は集団 の 中 の

一

部 の 個 体 に 限 られ ， 開花 は主茎 と数本 の 分枝 で の み み ら

れ る．開花結実後，個体令体 の 老化は 起 こ らず，同 じ個

体 は 翌 春また 開花 する とい うきわめ て 特異的 な生活 史特

性 を 示 す ．正 に ， 多 回 繁 殖 型
一

年 草 （polycarpic
annual ）の 出現 で あ る （Kud 〔〕h　et　al．，1993 ； Kudoh

et　al．，　in　press ）．

〔i）日長 お よび低温処理 に 対 す る 可塑性 の 集団間分 化

　 タネ ツ ケ バ ナ の 季節に よる 形質発現 の 違 い は ，目長 と

冬 の 低 温 に よ り調節 され て い る こ とが わ か っ て い る．タ

ネ ツ ケ バ ナ の 開花は長 日 条件ま た は 低温 処理 に よ り促進

され ， 両方 の 条件 を与え る と最 も早 く開花す る．しか

し，短 日条件 下で も開花 は 遅 くな る が ，開花する こ とが

で き る （lshiguri　et 　aL ，未 発表 ）．つ ま り，タ ネ ツ ケ バ

ナは 日長 と低温 に 反応 した 表現型可塑性 に よ り，野外 に

お け る環 境 の 季節変 化 の 中で 形 質 発 現 を調節 し て い る の

で あ る ．

　 こ の ような 日長 と低温処理 に 対す る表現型可塑性 に つ

い て，野外集団間に ど の 程度 の 変異 が 存在するか を知 る

た め に，以下 の ような栽培実験 を行 っ た．地理的 に 異 な

る 3 水 田 集団 （富 山 水 田 集団 〔TP 〕，京都 水 田 集団

〔KP 〕，大阪水 田集団 〔OP 〕と大 阪水 田集団 に 隣接

する 果樹 園集 団 〔OG 〕 か ら種 子 を集め た ． 4 集団 の

種子 を温室 で 発 芽 さ せ ポ ッ トに 移植 後， 以 下 の 4 つ の 異

な る 条件下 で栽培 し た．（1）低 温 処理 後長 日 〔C −L 〕，〔2）

低 温 処 理 な し長 口 〔NC −L 〕， （3｝低 温 処 理 後 短 日

〔C−S 〕， （4）低 温処 埋 な し短 日 〔NC −S 〕．低温 処 理 は

暗黒 F5 ℃ で 30 日 間行な っ た ．日長 条件は 環境制御装

置を用 い て 調節 し，長 日条件は 16時間 日 長，短 日条件

は 8 時 間 日 長 で ， ともに 温 度は 20／15℃ （昼／夜）で あ

る．

　 い くつ か の 形質で 全て の 集団 に 共 通 した 方向の 反 応 が

み られ た．それ は ， （1）低温処理 また は 長 目 条件 は 開花 を

促 進 し， C −L で 最 も開花が 早 くな る こ と．  長 日 ・低

温 に よ り主 茎 の 節数 は 減 少 し，節 間伸 長 と分 枝 が 促進 さ

れ，花序数 ・果実数 は ともに 増加す る こ とで ある．以上

の よ うに，反 応 の 方 向性 が 共 通 し て い る に も関 わ らず，

そ の 反応 の 程度は 集団 に よっ て 大 き く異 な っ た．図 6 は

各集 団各条件 トで の 開花結実後 の 草型 を示 して お り，各

集団 の 低温処 理 と 日 長に 対す る 可塑 性が 大 きく異 な っ て

い る こ と が 示 さ れ て い る ． TP は ど の 条件
．．
ドに お い て

も比 較的早 く開花 し旺盛 な分枝 を示 した の に 対 し， （，P

は NC −S で は 極 端に 開花 が 遅 くな り，主茎 の 節数 が 増

加 し て 多くの ロ ゼ ッ ト蘂 が 形成 され，分枝 は ほ とん ど 起

こ らなか っ た ． KP は中間的 な反応性 を示 し た ．

　測 定 し た 23形 質 の う ち，全 て の 形 質 が 低温 お よ び 日

長 に 対す る表 現型可塑性 を示 し， その 大半 で 反応性 自体

に 集団間 で 差異が み ら れ た ．つ ま D ， 多くの 形 質の 表現

型可塑性 に お い て集団間に 遺伝的な 差異が 生 b て い る こ

とが 明 らか とな っ た．図 7 に，そ の うちの 4 形質が示 さ

れ て い る．集団間の 可塑性 の 異な り方は 形質に よ っ て違 っ

て い た．た とえ ば，開花 まで の 日数（days　 to　 flowering）

で は 反応 の 方 向性 は 全 て の 集団 で 共通 で あるが ，反応 の

幅 が 集 団 間 で 大 き く 異 な っ て い る ．植 物 体 の 高 さ

（plant 　 height）で は，3 水 田 集団間 （OP ，　KP ，　TP ）で 反

応 の パ タ
ー

ン と量 の 両方 で 集 団間 に 分 化が 生 じて い る．

しか し，隣接する水田集団 と果樹園集団を比 べ る と反応

の パ ター
ン と量 は ともに 同 じで あるが ，ど の 条件 で も果

樹 園集団 の 方 が 高 くな っ て い る．

　 こ の ような形質に よる表現型 叮塑性 の 集団間分化の起

き方 の 違 い は，形質 に 対 す る 自然選択 の か か り方 の 違 い

（ど の ような条件下 で 発現 され た 形 質値 に ど の 方 向で
，

ど の 程 度 の 強 さ の 選択 が か か っ た か ）と， こ れ ら の 形質

の 持 つ 異 な る 遺伝的 ・発生的制御 の 両 方を 反 映 して い る

と考 え られ る．した が っ て ， 可塑性 の 集団間分化 を解析

す る 上 で ，そ の 分化 が 反応 の パ ター
ン で 起 こ っ て い る の

か，ある い は反応量 で 起 こ っ て い る の か を区別す る こ と

は 重要 で あ る （Schlichting，　1986）．

　形 質 の 表 現 型 可塑 性 に お け る 集団問 の 差 異 の 程度 を，

反応 の パ タ
ー

ン と量 に 分け て数値化 する こ とが 可能で あ

る （詳 し くは Schlichting
，
1986 参照 ）．測 定 し た 形 質

の 多くで，反 応 の パ ター ン ，量 と もに OP と OG 間 が

最 も似 てお り，そ の 次 に OP と KP 間や KP と TP 間

が 似て い た．こ の 関係は それ ぞ れ の 集団の 所在地間の 地

理 的 な関係 と一
致 して い る．つ ま り，低温処理 と 日長 に
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図 6 ． 異な る 条件下 で 生育 させ た タネ ツ ケ バ ナ 4 集団の 草型　（Kudoh 　et　al．，1n　press ）．
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対 する 可塑性 の 集団問分化 は，生 育地 の 耕作 条件 の 違 い

よ り も地 理 的 な違 い を反映 して い る． こ れ は，こ の 実験

で 可塑性 を調 べ た 環境要 因 で あ る 日長 と低 温 の 野 外 に お

け る変動様式が ，主に 地理的 に大 き く異な っ て い る こ と

と関係 して い る か も知れ な い ．今後，耕作条件に よ っ て

変動様式が 大 き く異 な る ような環境要 因に 対する表現型

可塑性 に つ い て，集団間分化 を解析 する必要 が ある．

（ii）日長反応性の 地理 的変異

　 タ ネ ツ ケ バ ナ の 目 長反応性 が 地理 的 に 離 れ た 集団間 で

大 きく異 なる こ とが 明 らか に なっ た が ， そ の 地 理 的変異

パ タ
ー

ン と生育地 の環境条件 との関係 を明 らか に する た

め に，よ り多くの 集団を用 い て 栽培 実験 を行 っ た．本州

中部 の 18集団 よ り各 10個 体 ず つ 種 子 を集 め ， 18集団 ×

lQ家系 × 7反復で栽培 した．日長性 の 違 い が 最 もよ く現

れる短 日 条件下 で 実験 を行 い
， 開花 まで の 日数を測定 し

た．

　短 日条件下 に お け る開花 ま で の 目数は ，特徴的な地 理

的変異 パ ター
ン を示 し，同緯度で は 太平洋側 の 方 が 日本

海側 よ り も長 く， 北緯37度 以北 で は 緯度 が 高 くな る に

つ れ て 長 くな る 傾向が あ っ た．つ まり 日本海側 よ り太平

洋側 の 集団が ，また，よ り高緯 度の 集団 の 日 長反応性 が

強 い ．全分散 の うち集団間分散は 66％で，集団 内家系

間分散は 18％ で あ っ た ． こ の 事実は， こ の 形 質 が 選択

に 反 応 しや す い こ と と，集 団問 に 遺伝 的分 化 が 生 じて い

る こ とを示 して い る．各地 の 気 象データ との 関係を調べ

た と こ ろ，冬 の 降水 量 と の 間 に有意な相関 が み られ ， 冬

期 に 乾燥 に さら され る地 域 で は 日 長 反応性 の 高 い 個 体

（短 日条件下 で は開花 しに くい 個体）か ら集団が 形成 さ

れ て い る，こ れ ら の 事実は，冬期 の 環境条件 が 選択圧 と

な り 日長 反 応性 の 上 で 集団間分化 が 起 こ っ て い る こ と を

示 唆 して い る．冬期 の 環 境 条件 が きび し い （乾燥，凍結

な ど）地 域 で は ，夏 か ら秋 の 短 日 条件下 で 開花 が 抑制 さ

れ，大 きなロ ゼ ッ トを形成 す る こ との で き る 日長 反 応 性
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図 7　 タ ネツ ケ バ ナ 4 集 団 の 開花 まで の 日数 分枝性，総果実数，植物体 の 高 さ に お け る 反 応性

　　（Kudoh 　et　aL ，1n　press ）．・ i ＊P くo．eo1．
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の 強 い 個体 が 生 き残 りや す い と考え られ る．こ の 点 に 関

して は，相互移植実験 を行 い ，個体 の 死 亡 率 と死 亡 要因

を追跡調査 する こ と で確か め る 必要か ある．

　 こ れ まで の 実験 で ，
日 長 と低温 とい う季節 的 に 変動 す

る環境要 因 に 対する表現型可塑性 に は ， さまざまな形質

で 集団 間 に 遺伝的分化 が 生 じ て い る こ とか 明 らか に な っ

て き た．また ， 開花 まで の 日 数 に 関 して は，そ の 分 化 の

主要 因 と して選択が 働 い て い る可能性 が 高 い こ とが 明 ら

か に な っ た ．しか し，他 の 形 質 の 分 化 の 要 因 や 形 質問 の

可塑性 が ど の ように 関連 しあ っ て 分化 を引 き起 こ して い

る か，に つ い て は今後 の 研 究課題 で ある．

  カ タバ ミ の 表現 型 可 塑性 と集団分 化

　 カタバ ミは，カ タバ ミ科 の 多年草で ， 熱 帯か ら温帯 に

か け て 広 く分布する ．細長 い ほ ふ く枝は 地 上 をは い ，石

を乗 り越 え た り植 物 の 根元 を迂 回 しなが ら広 が っ て い

く．と こ ろ ど こ ろ の 節か ら 乖直方向や 斜上 方向 の 地 上茎

をで申ば す．さ らに
， 節 か ら 不定根 を出 して 地 面 に も し っ

か D定着す る．黄色 い 花 の 直径 は数皿 m か ら 1cm 前後 で ，

花期は 5 月 か ら 9 月 で あ る ．さ く果は 熟す と 自 ら裂開

し，多くの 種 壬を弾き飛ばす．

　 カ タ バ ミ 科 に は 異 型花柱性 （heterostyly：〕 を示す

種 が あ り，個体 に よ っ て雌 ず い と雄 ず い の 長 さ が 異な

り，柱頭 の 表面構 造や 花粉 の 数 な ど も異 なる こ とが 知 ら

れ て い る．こ れ ま で の 研 究 か ら 日本 の カ タ バ ミに は ，柱

頭 と葯 の 高 さが 等 しい 等花柱花型 〔homo −style ） と，

柱 頭 が 葯 よ り長 く 突 出す る 長 花柱 花型 Clong−style ）

の 二 つ の 花型が ある こ とが 明 らか に さ れ た．カ タバ ミは

自家和合性 で あるが ，
こ の ような花 の 構 造 の 違 い は 種子

生産 に 影響を及 ぼ して い る．等花柱花は 柱 頭 と葯が 近接

して い る の で 自家受粉 が 答易 で，そ の 結果 ， 多 くの 種子

を稔 実 させ る．長 花 柱 花 は 柱頭 と葯が 離れ て い る の で

自家受粉は起こ り に くく， 等花柱花 よ り種 子生産数 は低

い ．こ れ ら の 花 型 は，そ れ ぞ れ 異な る 環境 の 生育地 に み

ら れ る．芝地 や 路傍 な ど
， 攪乱 の 強 い 開放 的 な 場 所 で み

られ る の は例外な く等花柱花個体 で ある．一一
方 ， 長花柱

花個体 は 比 較 的攪乱 の 程 度 の 低 い 所 で み ら れ，海 岸沿 い

の マ ツ 林 の 林 床 で しば しば み つ か る． こ の よ うに カ タバ

ミ は 花型 に 対応 して光環境や 人為 的攪乱 の 程度 の 異な る

幅広 い 環境 に生育 して い る 〔Shibaike　et　 al．， 未発

表 ）．

（i）光条件 と栄養 条件 に 対 する表現型可 塑性の 集団間

分 化

　 カ タバ ミ の よ うに ほ ふ く枝 を生 じ ， 分枝 に よ っ て も無

性 的 に 殖 える可能陛の ある植物は ク ロ
ー

ン 植物 と呼 ば れ

て い る。ク ロ ーン 植物の 草型は ， 光合成 を通 して 物質 生

産を行な う部位 と して の ラ メ ッ トと，
ラ メ ッ トを配置す

る た め の 地下茎 や ほ 3、〈枝 （ス ペ ーサ ー
） とが 一・

つ の 申

位 （モ ジ ュ
ー

ル ）と な っ た繰 り返 し構 造に より構成さ れ

る．カ タバ ミは ほ ふ く枝に よっ て水平的 に も垂直 的 に も

広 が る草型 を持 つ こ とか ら，しば しば 個 体 の 部位 に よ っ

て 異な る 環境に さ ら され る．こ の よ うな場合，栄養や 光

強度 など の 環境 か らの 刺 激 に 対応 して ，
モ ジ ュ

ー
ル の 数

や モ ジ ュ
ー

ル 間 の 距離 を調節 し，多様 な 環境 に 応 じた ラ

メ ッ トの 効果的 な配置 を可能 に す る と考 え ら れ る．

　カ タバ ミの もつ こ れ ら の 特徴を利用 して ， 〔1）栄養 と光

強度 の 変化 に 対 してどの よ うな環境特異性を持 っ た 可塑

性 を示す か ，（2）可 塑的反応 の バ タ
ー

ン や 量は花型 の 異な

る集団間 で 分化 して い る か ，な ど の 諸点 を 明 らか に す る

た め に，以下 の ような実験 を行 っ た。

　実験 に 用 い た集団 は ， 等花柱花集団 と し て 京都 大 学 構

内芝生 （KU ），奈良県 五 条紀 ノ 111河 Jal敷 （GJ ），長花

柱花集団 と して 和歌 山県潮 岬 二 次 林林 床 （SM ），和歌

山県瀬 戸 マ ツ 林林 床 （ST ）， 福井 県高 浜 マ ツ 林 林床

〔TH ） の 5 集 団 で あ る ．培養土 とバ ー ミ キ ュ ライ ト

の 混合比 を変え る こ と に より 3 段 階 （3 ： 1 ，1 ： 1 ，

1 ： 3 ） の 栄 養 条件 を、遮光 す る こ と に よ ウ 2 段 階

（ユ00 ％
，
20 ％ ） の 光強度 条件 を設定 し た． こ こ で は 個

体サ イ ズ，地 上部 ／ 地下部比 ， 花序数 ほ ふ く枝節間長

の 4 形 質に つ い て 注 目 し て み よ う．個 体 サ イズ は，栄養

お よ び光条件 の 低下 に ともな い 全 て の 集団 で低下 した ．

こ の ように 栄養お よび 光強度 の 低下 は生長 速度 の 低下 を

引 き起 こ す要 因 とな っ て い る （図 8 ）一地上部／地下部

比 は，同化産物 を地 上部 と地下部 に どの よ うな割 合で 分

配 して い るか を示 す 指 標 で あ る ．地 上 部 ／ 地 「部 比 は 栄

養の 変化 に 反応 しなか っ たが，光強度の 低下 に よっ て 全

て の 集団 で 大 き く な っ た （図 8 ＞．

　 こ れ らの 結 果 か ら，カ タバ ミは ，（1 ）栄養条件 に 対

して 地 下部 と地 上部 へ の 分配率 を変化さ せ ず生長速度 の

み 変化 させ て い る こ と， （2 ）光強度 条件 に 対 し て は 分

配率 と個体 サ イ ズ の 両方を変化 させ ，生長速度 だ けで な

く地 上部 が 相対的 に 増大する よ うな草型 の 変化 を も引 き

起 こ して い る こ とが わ か る．こ の ように カ タバ ミは利用

で き る 資源 の 種 類 に よ っ て 異 な る 可塑的反応 を示 す こ と

が 明 か と な っ た ．植物個体 が 示 す 反 応 を，生 長 速度 の 変

化 と分配 率の 変化 と に 区別する こ とは ， 可塑的 反応 の 生

理的 メ カ ニ ズ ム を考 え る 上 で 重要で あ る．

　花序数は栄養 ， 光強度 の 低 ドに ともな い 全 て の 集団 で

減 少 した．花序数は ど の 条件下 で も等花柱花 集団 が長花

柱花集団 よりも多い 傾 向が あるが ，集団間 の 可塑 的反応

の バ ターン や 量 に 違 い は み られ な い 〔図 8 ）．ほ ふ く枝

の 節間長 は 栄養 条件 の 変 化 に 反 応 しな か っ た が 光強 度

の 低下に よっ て 全 て の 集団 で長 くなっ た ．と くに 長花柱

花 集団 で は，等花柱 花 集団 よ り もそ の 伸 長が 促進 さ れ
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図 8　 カ タ バ ミ 5 集団 の 栄養 ， 光 条件に 対する 反 応性 （Shibaike　et　aL ．未発表 ）．

た．つ まリ，ほ ふ く枝節問長 の 光強 度に 対 する 叮塑性

に，花 型 の 異な る 集 団間 で 分化 が 生 じて い る の で あ る．
口r塑 的 反 応 の パ ターン は 共 通で あ る が ，そ の 景 に 差異 が

生 じて い る （図 8 ）．

（ii）ほ ふ く枝節 間長の 可 塑性に お け る 集団間分化 の

生態的意義

　
．
般 的 に ，植物 は 開放 的 な光 環境 下 で は 旺盛 に 分枝

し，節間長 を短 くす るが ，被陰 され た 光環境下 で は 地 上

茎や ほ ふ く枝 の 頂 芽 優 勢が 促進 され，節間長 が 長 くな る

傾向が ある．こ の よ うな傾向 に 関 して ， 種 間 で 可塑 的反

応 の パ ター
ン や量 が 異 な る こ とが 多 くの 研 究 で 明 ら か に

され て い る （Hutchings ＆ Mogie，ユ990 ）．

　 カ タバ ミは ほ ふ く枝 の 節 問長 を伸長 させ る こ とに よっ

て 劣悪 な光環境 を図避する が ，長花柱 花個 体 で はそ の 反

応性 が大 き い こ と に よ り，より多 くの ラ メ ッ トを好適 な

光環境 ドに 配置す る こ と が で き る． こ の 性 質 は，長 花 柱

花個体 が 比較 的攪乱 の 程度 の 弱 い 環境に 生育する時 に ，

と くに 以 「の 2点 に お い て 重要 で ある，（1｝モ ザ イ ク状 に

複数 の 種 が 共 存す る場合 ， その 株 の 周辺 で 光強度が極端

に 低 下 す る よ うな環境 を回避で き る．（2）上層部 が マ ツ な

ど で覆 わ れ 平均光 強度 が 低 い 環境 に お い て，ラ メ ッ トご

とに 葉 面積 が 増大す る こ とに よ る 自己被陰 の 程 度を低 下

させ る こ とが で きる ．等花柱花集団 と長花柱 花集団 の 間

に み られ るほ ふ く枝節 問長 の 光 強度 に 対す る可塑性 の 分

化は，生育地 に お け る 光 強度 の 空間的変動様式が 異 な る

こ と に よ り選 択 が 働 い て き た こ と を 示 唆 して い る．した

が っ て，生育地 で の 栄養や光環境 の 時空的な変動様式 を

定量的 に 測定 す る こ とや ，モ ザ イ ク環 境 下 で の 栽 培 実 験

を行 な う こ とが ，こ の ような生 活史形質 の 分化 の メ カ ニ

ズ ム を探 る Eで 極め て 重要 で ある．

むす び に か えて

　 タネ ツ ケ バ ナ に お 炉 て は季節的に 変動する 環境要 因 に

対す る 可塑性 の 集団間分 化，カ タバ ミ で は 空間的 に 変動

す る 環境 要 因 に 対 す る 可塑 性 の 集団問分化 の 例 を紹 介 し

た．どちらの 場 合 で も，集団 レ ベ ル で み た 可塑性 の 分化

は，環境 の 時間的あ る い は 空間的変動 パ ター
ン と密接 に

関連 して起 こ っ て い る こ とを明 瞭 に 示 して い る．
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　今後，さ ら に 表 現 型 可塑性 の 進化生態 的な役割 を考 え

る上 で，次 の よ うな諸点 に 留 意して 研究す る 必要が あろ

う．

（1）．環境要因 の 時間的，空間的変動パ タ
ー

ン （変動 の

大 きさ，周期 ， 予 測性 な ど）と，そ の 変動 が 及ぼ す選択

の 方 向 と 強 さ が ，ど の よ うに 柑 互 に 関連 し合 っ て い る

か．

（2 ）可 塑 的 形 質発 現 を引 き起 こ す環境要 因 は，発現 形

質 の 遺伝 的制御系 （遺伝子 ） の 選択 と適 応度 の 分 化 に ど

の よ うに か か わ っ て い る か．

（3 ）適応度 に 関連 した 形 質
．
の 選択 に か か わ る 環 境 要 因

と，環境変動 の レ セ プ タ
ー

と発生 遺伝的制 御系 の 分 化

が ，植物 の ．生活史諸形質の 分 化 と ど の ように 関連 し合 っ

て い る か ．

　．ヒ記の ような点を具体的に 明 か に する こ とが ， 表現型

可塑性 の 進化機構 を解 明 す る Eで ，さ ら に 重要 と な る で

あ ろ う．

　 い ずれ に せ よ，今後 の 研 究 に お い て 植物 に ご く普遍的

に 見られ る表現型可塑 の 生態 的役割 の 具体的 な評価や ，

そ．の 分化 をもた ら して い る要 因 と選択圧，そ の 発現 の 遺

伝的 メ カ ニ ズ ム や 発 生的制御が ど の ような もの で ある か

を，さらに 数 多 くの 植物群 に 関して 具体的 に解明 して い

か なけ れ ば ならな い ．
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