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は　 じ　 め　 に

　 キ ク科植物 は 南極大陸 を除 く全世 界 に 1100 か ら1200

属，約 23000 種 が 分布 して い る （小 山，1994）．その 大

部 分 の 生 育地 は 開け た 場所 で ，林 床 の ような暗 い 環境 は

まれ で あ る．また ， 生活 形 も
一

年生植物か ら多年生植

物，草本か ら木本 と多様で あ る。キ ク科植物 の 多様性 の

一
例 として大洋 島で の 木 本化 をあげ る こ とが で きる．

Scalesia属に 関する詳細な研究に よる とガ ラパ ゴ ス 諸

島に は 15種 ，
4 亜種 ，

2 変種 の 木本 が 分布 して い る．

そ れ ら は，木本 で あ っ て も，成長が 早 い ，軟材 をもつ ，

幹 の 髄 が 大 きい
，

一
年 目に 開花す るなど ， 明 らか に 草本

の特徴を示す （Itow ， 1995）．

　 日本に は 帰化植物 も含め て 79属約 350種 の キク科植物

が 分布 して お り 〔北村 ， 1981），お もな生育地 は 明 る い

場 所で あ る ．「 日本 の 野 生植物」 （北村，1981）に記述

さ れ た キ ク科植物322 種 の うち ， 林床に 生育す るの は全

体 の約 20％で ある．林床に 生育する の は 非常に 限 られ

た 分類群で あ り，
コ ウ モ リ ソ ウ属 Cacalia， モ ミ ジ パ

グマ 属 Ainsliaea，ガ ン クビ ソ ウ属 CarPesium，
ヤ ブ

レ ガ サ属　Syneitesisな ど で あ る．も と も と キ ク科植 物

は 明 る い 場所を本来の 生育地 と して進化 して きた もの と

理 解さ れる （小山 ，
1978 ＞．

　林床 に 生育す る キク科植物 の 生活史を， と くに，物質

生産や再生産過程 の 視点 か らみ る と， 明る い 場 所に生育

する植物 と共通す る点が 多く見られ る．顕著な の は花芽

形成 と開花時期で ある．後述する ように，林床の キ ク科

植物は夏か ら秋 に 開花する 種 が 多 く，開花 は 開花年 の 生

育期間中の物質生産に規定 され て い る．また，林床に生

育するキク科植 物 の 多 くは ， ほ か の 分類群 の 林床植 物 に

比べ て大型 で ある の も一つ の 特徴で ある．

　林床 の キ ク科植物 の 生態 に 関 する研 究 は著 し く少 な

い ． Bj6rkman ＆ Holmgren （1963）は，ア キ ノ キ IJ

ン ソ ウ Solidago　virgaurea の 陽地 クロ
ー

ン と陰地 クロ

ー ン の 相互移植 実験 を行 い ，光合成能力の 測定に よ っ て

それぞれ が エ コ タイプ である こ とを示 し， 陰地 タイプは

陽地 に 移植 され る と強光阻害を起 こ す こ とを明 らか に し

て い る ．ま た ，ア キ ノ キ リン ソ ウ の 生 態分 布 （林 ，

ユ978）， ヤ ブ レ ガサ の 光合 成 （Koizum｛＆ Oshima ，

1985）， ヤ ブ レ ガ サ の 繁殖 と物質分 配 の 研 究 （Nishi・

tani ＆ Kimura ，1993，1995），キ ッ コ ウ ハ グマ の 物

質生 産様式 （堀 ・横井 ，
1985 ），

コ ウ ヤ ボ ウ キ連3種 の

生活様式の 比 較 （河 原崎，1993）な ど の 研 究例が あ

る．

　林 床 の キ ク科 植物に 関する詳細 な生活 史 の 解析 お よ

び，ほ か の 林床植物や陽地 の キク科植物 と の 生態の 比較

検討は，陽地 か ら陰地へ の植物の環境適応 の解明 に 手が

か りを与える もの と期 待される．本論文 で は，わ れわれ

が調査 して きた 林床の キ ク科植物 をお もに取 り上 げ ， 物

質生産 の 観 点か ら， そ の 生態的特徴を述べ る．

日本 の キ ク科植物

　 日本に 生育するキ ク科植物 322種 （北村，198ユ）を一

年生植物 と多年生植物 に 分類 し，それ らの 生育地 の 光 環

境，繁殖様式，散布様式，開花時期 を検討 した ．さら

に，80種 に つ い て野 外 よ り採 取 した痩 果 の 重 さを計測

し， 榎本 （1992）の 結 果 と併せ て痩果重の 生態的意義

を検討 した．

一
年生植物 と多年生植物の 割合

　キ ク科 では
一

年 生植物が 全体 の 15．4％ ， 多年生植物

が 84．6％ を 占め ， 多年生 が 多い （図 1 ）．
一
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図 1 ，キ ク科植物 に お け る 1 年生植 物 と多年 生植物 の

　　　割合．
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生育地 は，ヤ ブ タバ コ を除 い て，すべ て 明 る い 場所で あ

る．
一

方 ， 多年 生 植物 に お い て は 陽地 に 生育 す る種 が

79％，陰地 に 生育す る種が 21％ で ある，被陰 さ れ た環

境 に 生育 する種 は 多年 生 植物 の 中で 21％ と比 較的 多く

を占め る が ， それ らは 限 られ た 分類群 で ，お もな もの

は， コ ウ モ リ ソ ウ属 　モ ミ ジ パ グマ 属 ，
コ ウ ヤ ボ ウ キ属

Pertya ， ガ ン クビ ソ ウ属 の 種 である．

繁　殖　様　式

　陽地 に 生育す る種 と陰 地 に 生育す る種 で は 開花 を開始

す る 月が 異な っ て い る （図 2 ）． 4 月か ら 6 月 に 開花 を
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図 2 ．陽地 と陰地 に 生育す る キ ク科植 物 の 開花開始 月

　　　 の 分布 ．

開始 する種 は ， 陽地 に 生育する種で は 19．6％ ， 陰地 の

種 で は 6．1％ で あ る．陰地 の 種 は開花時期 を夏か ら秋に

よ り顕著 に集中して い る。

　植物 の 開花現 象は植物体 の サ イズ をも含め て，物質生

産 の 規定を強 く受け る．春に 開花する植物 の ほ とん ど で

は花芽 は前年 にすで に作られ て お り，春に は成長 し， 開

花する の み で あ る．す なわ ち ， 春 に 開花 する植物は，前

年 の 物質生産に 規定され て 有性繁殖行動が 決定 されて い

る こ とに な る．
一

方，夏 か ら秋 に 開花 する植物で は，開

花する年 の 生育期間中の 物質生産に規定され て ， 開花 が

決定される．植物の 物質生産 を規定する主な要因は，光

合成能力，葉面積，生育期 間長，光強度 ， 水環境 な ど で

ある．

　 日本の 林床 の キ ク科植物は，数種 を除 い て ，すべ て夏

か ら秋に 開花す る （北村 （1981 ）よ り算出）．こ れ は ，

林床 に 生育する キ ク科 植物の 多くの 種 で は有性繁殖が そ

の年の物質生産 に 依存 して起 きて い る こ とを強 く示唆 し

て い る．林床に 生育す るキ ク科 以外の 植物で は 大部分の

種 に お い て有性繁 殖が 前年の物質生産に よ っ て 規定され

て い る こ と と は対照的で ある．多くの 林床植物種 は春に

開花が 集中して い る （河原崎 ・堀，未 発 表 ）．ユ リ科 の

チ ゴ ユ リ な ど に 見 られる ように 多くの 林床草本で は ， 前

年 の 夏か ら秋に は 翌年 の 葉数 が 決 ま り， 花芽 の 有無も決

まっ て お り， 葉 の 展開が終 了するの とほ ぼ 同時に開花す

る （Hori　 et 　aL ．1985）．

　キク科 の 痩果 重 （風乾 重）は ハ ハ コ グサ の 4 × 10
−Smg

か ら オ ナ モ ミの 3，7× 10   まで 幅 広 い 変異 を示 す （図

3 ）．風散布 型 の 痩果に つ い て
一

年生植物 と多年生植物

を比較す る と ， 1000粒 あた りの 平均 痩果重は一年生植

物 で は300 ±94mg （n ＝ 20，平均 ± SE ），多年生植物で

は 2283±508mg （n 二47） で あ り，多年生植物 の 痩果は

有意に 重 い こ とが わ か る，また，多年生植 物 を生育地別

に み る と ， 明 る い 場 所 に 生 育す る種 で は 1000粒 あ た t）

の 平均 痩果 重 は 2324± 518mg （n ＝46 ），陰 地 で は

6041 ± 1419mg （n ；10）で あ り，明 る い 生育地 を もつ

種 で は 2．6倍 と重か っ た．痩果 が 重 い こ とは，大 きな実

生 をつ くる こ と を意味 し，実生 の定着をよ り確 実 なもの

として い る と考 えられ る．動物散布 の 種 は数 が 少 ない た

め に，その 特 徴を決定するす こ とは で きな い が，痩 果は

風散布 の 種 よ り重 い 傾向 に ある．また，セ ン ボ ン ヤ リの

よ うに，春 と秋 の 2回開花 し，それ ぞれ の 果実生産 の 様

相が 異な る 二 型花 の 例 もあ る （森 田，1990）．セ ン ボ ン

ヤ リは春に開放花をつ け ， 秋に 閉鎖 花 をつ け る．秋 の 花

で は 頭花 あた りの 小花数は春 の 花 の 約 3倍 に な り，痩果

の 冠毛は春の花の痩果に 比べ て 長 い ．秋 の 花 では花茎が

長 く， よりた くさん の 痩果をより遠 くへ 散布 させ る機構

であろ う．
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Cl〕実生

生　活 　様 　式

出葉様式

　
一

般 に ， 林 床植物 で は出葉数は前 年 に 決 ま っ てお り，

出葉数は 生育期間中の 光強度 に 影響 され る こ と は ほ と ん

どな い ．林床 の キク科植 物で も同様に 生育期間 中の 葉数

の 増加は ほ とん ど見 られ な い ．林床の キ ク科植物で は，

光 強度 の 制限 に よ っ て 栄養成長が 止 まる た め に 出葉 が 強

制 的 に 停止 され，開葉状 態 とな る が ，キ ク科植 物は潜在

的 に は 生 育期 間中に 連続的 に 葉数 を増 加 させ る性 質を持

っ て い る．葉 の 形成 の 停止は ， 物質分配 にお い て栄 養成

長か ち生殖成長へ の 切 り換えが起 きた こ と を意味 して い

る．一
方 ， 連続 的な出葉 は，その 切 t）換 えが 明瞭 に 起 こ

らず，栄養生 長が 継続 して い る もの と理 解さ れ る．栄養

成 長か ら生殖成長 へ の 物 質分 配 の 切 り換 え時期 が
， 物質

生産の状況に よっ て変更され る こ と は，モ デ ル と実験 の

両方 で 確か め られ て い る （Hori ＆ Oshima ，1986 ；

Iwasa ＆ Dan，1989；Yokoi，
1976）．生産 力 が 低下す

る と，次世代 へ 残す 同化産物 を最大に す る最適 切 り換 え

時期 （栄養成 長から生殖成長 へ の ）はよ り早 くなる．極

端な場合に は，葉を展開 し終 えた ら，新たな葉 を出す こ

とな く， 栄養成長 か ら生殖成長 に 切 り換 える と
，

次 世代

に 残す部分 は最大 と な る．大部分 の林床植物は，生育条

件が 好転 した ような場合 ， 栄養成長 を続け た 方 が 次 世代

へ 残す物質量 を大 きくで きる に もか か わ らず， 栄養成長

か ら生殖成長へ 切 り換 える性 質 を も っ て い る．た とえ

ば，チゴ ユ リや ホ ウ チ ャ ク ソ ウ で は，
一

斉開葉の 後，順

次開葉へ 移行 した とき，次世代 に 残す物質量が より大 き

くな る．こ の ような条件 ドで も，
こ の 2 種 は栄養生 長を

停止する．なぜ ，こ の よ うな栄養成長か ら生殖成長へ の

切 り換え現象が維持 され る の か は不明 で ある．芽 の 分化

な どの 形態形成 の 制約 に よ っ て新た な葉が 形成 さ れない

の か も知 れ ない ．

　次に，キッ コ ウ ハ グマ Ainsliaea　apiculata を例に ，

林 床 の キ ク科草本 の 出葉様式をみ て み よう。キ ッ コ ウハ

グマ は林床に 生育する常緑草本で ある．林床で は ， 実生

の 生育期 間中に は 2か ら 4 枚 の 本葉 をつ け る．開花 まで

の 期 間は最短 で 3 年で ある （堀 ・横井 ， 1987）．実験 室

内の 明 る い 条件下 で実生 を栽培 する と，花茎が 出現する

まで 連続的に葉 をつ け，発 芽 後約 3 ケ 月 に は，野外 で 3

年 目にや っ と花茎をつ ける良 く成長 した 個体 と同 じ葉数

に な る （図 4 ）．夏 緑 草本 の カ シ ワ バ ハ グ マ Pertya

robusta ，オ クモ ミジ バ グ マ Ainsliaeα αc6吻 ’∫α var ．

subaPoda ， オヤ リハ グマ Pertyα f躍 o 抛 ，
フ クオ ウ

ソ ウ Prenanthesαcenfolia など も，春の葉 の 展開を終

えた後 ， 生育環境 の 光強度に依存して ， 葉 を連続的に出

す．林床に 生育する キ ク科植物の 出葉様式は物質生産の
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図 4 ．キ ッ コ ウ ハ グマ の 実生 お よび 経年個 体 の 出葉数

　　　の 時 間 変化 （堀 ・横 井，未発表）．

規定 を強 く受け，一
斉開葉型 に近 い 出葉様式を示 して い

る．しか し，生育環境 の 違 い に よっ て，出葉様式 が 変化

す る の が キク科植 物 の 特徴 で ある．出葉様式 の 点 か らみ

る と林床の キ ク科植物は，擬似林床植物 と い え る．

光合成

　ふ つ う ， 林床植物 の 最大 光合 成速 度 の 範 囲 は 2 〜

10 μ molCO2m
−2

　 s
−1

で あ る （Bj6rkman，1981 ；

Larcher，1995）．報告 例 は 少 な い が ，キ ク 科 の 林床植

物 も同じ範囲の最大光合成速度 を示す．茨城県最北端 の

コ ナ ラ ・ア カ シ デ ・ブ ナ な どか らなる 落葉樹林 の 林床に

同所的に 生育する カ シ ワ バ ハ グマ
， オ ヤ リハ グマ

， オク

モ ミジ パ グマ の 3 種 は，ほ ぼ 同 じ光合成 の 季節変化を示

す（図 5 ）（河 原崎， 1993＞．光合 成速度は ， 新葉 の 展開

直後に最 も高 くな り， 6　Pt　molCO2 　m
−2

　s
’1

前後 の 値 を

示 しす が
， そ の 後減 少 し夏季 に は 3 μ molCO2 　m

−2s ．．1

前後となる．また，暖温帯域の落葉広葉樹林 の 林床に 生

育する ヤ ブ レ ガ サ Syneilesis　Palmataで も同様 に，光

合成速度は葉 の 展開直後に 最 も高 く， Ioμ molCO2 　m

−2s − 1
を示 し， その 後夏季 に は 5 μ molCO2 　m

｝Z
　 s

−1
ま

で減 少する （図 5 ）（Koizumi ＆ Oshima ， 1985）．

い ずれ の 植 物 で も新葉 の 展開直後 の 光合成速度が 最 も高

く，夏季に は 3 〜 5　Pt　molCO2 　m
− 2

　s
− 1

に なる．河 野

（1984）は ，光合成機能の 違 い か ら落葉性 多年草 を，

3型 に 分類 して い る．絶対的陰地植物 は 生育期間 を通 し

て光補償点 と光飽和点の低 い 陰葉をもち， 条件的陰地植

物は ， 展開直後 の 林床 が 明 る い 時期 に は，陽葉型 の 光合
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季節的成長

　生育期 間中 に 作 られ た 同化産物 の 総量，季節的な分配

様式 ， 各器官へ の分配様式な ど は繁殖様式 と同様 に植物

の 生活 を規定す る 重要 な要素で ある．

　茨城県最北部 の 冷温帯下部 の ミズ ナラ ・ブ ナ林 の 林床

に 生育する カ シ ワ バ ハ グマ ，オ ヤ リハ グマ ，オ クモ ミジ

パ グマ
，

フ クオ ウ ソ ウ の 4 種お よび 茨城 県水戸 市の 暖 温

帯上部 の コ ナ ラ ・ア カ シデ林の林床に 生育する コ ウヤボ

ウ キ Pθ御 α scandens の 純 生産 の 季節的分配を図 6 に

示す． い ず れ の 種 も 5 月 と 6 月 の 間に 年純 生産 の 50％

か ら80％ を 得 て い る ．こ の 時期 は，生育地 の 光条件 が

良 く， か つ 植物 の 光合成能力の 高い 時期 で ある．物質生

産 の 観点 か らみ る と，
こ れ らは春植物的な特徴 を示 して

い る．
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図 5 ．カ シ ワ バ ハ グマ
， オ ヤ リハ グマ ，オ ク モ ミジ パ

　　　グマ ，ヤ ブ レ ガ サ に お け る最大光合 成速 度の 季

　　　節変化 （河 原崎，1993 ； Koizumi＆ Oshima，

　　　 ユ985 ）．

成特性 を有 し，林 床が 暗 くな る時期 に は陰葉型 の 光合成

特性に変化す る準陰葉 を もち，春植物は光飽和点 の 高 い

陽葉 をつ ける．こ れ ま で に 測 定さ れ た林 床 の キ ク科草本

は 条件的陰地植 物 の 光 合成特性 を有 して い る もの が 多

い ．ア キ ノ キ リ ン ソ ウ S．virga κ rea の 陰地 エ コ タイプ

は他 の 林床 キ ク科植 物 に 比べ る と13μ molCO2 　m
−2

　s
−1

と高い 光合成速度を示 して い る．また，陽地 エ コ タ イプ

は ，
17 μ molCO2 　m

−2
　s
−1

の最大光合成速度を示 し，陰

地 エ コ タ イプ の 1．3倍 の 光 合成 速度 を示 して い る

（Bjbrkman ＆ Holmgren ， 1963）．

カ シワバ ハグ マ 　オヤ 1丿バ グマ オクモ ミ ジバ グマ フ ク才ウ ソウ　 コ ウヤボワキ

■ 　5月 　　 團 　6月　 　鬮 　7月

圜 　8月　 　 闘 　9月　　 圍 　10 月

図 6 ．カ シ ワ バ ハ グマ
， オ ヤ リハ グマ ，オ ク モ ミジ パ

　　　グマ ，フ ク オ ウ ソ ウ ，
コ ウ ヤ ボ ウ キの 純生産の

　　　月別分 配率 （河 原崎，1993 ；安部 ・堀，未発表 ）。

　キ ッ コ ウ ハ グマ を例 に
， 季節的 な成長 を詳 しくみ て み

よう．本葉 を 1枚 か ら 4 枚出 した実生 と 2 年齢 の 有花個

体 に お け る 純生産 の 季節的配分 と純同化率の 季節変化 を

図 7 と図 8 に示す．本葉を 2 枚以上 出 した実生 の 純生産

量 は ， 本葉 をそれぞれ の 枚数をつ けた後 の 値である．本

葉 が それ ぞれ の 枚数を出現す る以前 に は
，

そ の 本葉数 よ

り少 な い 実生 よりは 少 なくとも多くの 純生産 を行 っ て い

た と考 えられ る．本葉 を4 枚 もつ 実生 の 純生産は ， ほ か

の 実生 に 比べ て著 しく高 い ．こ の時期 の 純生産は， 1枚

葉 の 実 生 で は 4 枚葉 の 実 生 の 10％， 2 枚葉 の 実生 で は

210／． ，
3 枚葉 の 実生で は 48％で ある．光環境 の 良い 場

所の 実生 は，よ り多くの 本葉を出現し，大 きな純生産を

あげる こ とが で きる．純生産 の 季節配分 は 6 月半ば か ら

8 月 の 夏季 に 高 く，そ の 時期 の 生 産量 は年純 生産の

88％ を占め る．キ ッ コ ウハ グマ に お い て物質生産 の 主

要な時期が前述 の 5種 より1 ケ月ほ どずれ るの は ， 新葉

の 展開時期 が 遅 れ る た め で ある．純 同化率 は，実生 で も
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図 7 ．キ ッ コ ウ ハ グマ の 実生 と2年齢 の 有花個体に おけ

　　　る 純 生産 の 季節変化 （堀 ・横井 ， ユ987）．

（mg 　dw 　cm
− 2

　day
−1

）

● 実生本粟 1枚

○　　〃　 2 枚

▲　　 rr　 3枚

■　　 〃　 4枚

ロ 2年齢 有花個 体

2 年齢 の 有花個体で も4 月 か ら 6 月の 林床が 明 る く光合

成能力の 高 い 時期 に増大する （図 8 ）．同化率は， 7 月

の 後 半 に 減 少す る が ， 日 中 の 平均 気温 が 10℃ 以上 で あ

る 9 月 まで ほ ぼ
一

定 で あ る．実生 に お ける純同化率 の 季

節 変化 は ， 本葉数の 違い に よっ て 著 しく異な る．高 い 純

同化率を維持 し た 実生 は
， 連続的に 本葉 を展開する．一

方， 1枚 葉 の 実生 は 6 月は ヒめ か ら， 2枚葉 と 3枚葉 の

実 生 は 7 月 な か ば か ら ，
4 枚 葉 の 実生 は 9月な か ば か

ら，純 同化率 を減 少させ る． 4 枚葉 の 実生 の 純 同化率が

減少する時期は， 2 年齢 の 有花個体 と同 じで あ る．展開

した葉の 少 な い 実生 は ， 被陰などの環境 ス トレ ヌ．を受け

た こ とが示唆され る． 4 枚葉 の 実生は環境 の 好適 な場所

に 生育 して い た と推察され る． しか し，本葉 を 4 枚展開

した 実生 は著 し く少 な い 。さ らに，実生 の 生残率は，展

開 した葉数 と正 の 相 関関係 に あ る．

　い ずれ の 植 物で も， 前述 した光合成特 性に関連 して，

林床 の 明 る い 時期に 高い 物質生産 をあげ て い る の が 重要

な特徴であ る．

ま と　　 め

　以上 の よ うに 限 ちれ た知見で は あるが ， 林床 の キ ク科

植物 は， 出葉様式や繁殖様式 ， さらには光合成特性 など

か ら典 型的な陰性植物 で は な く， 条件的 な あ る い は 擬似

的な陰性植物 で ある こ とが 示唆 され る．本来は 明 るい 開

け た環境下に適応 して い た植物 が ，林床の 時間的 に も空

間的 に も安定 した光環境に 適応 してきたもの と推察され

る．
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図 8 ．キッ コ ウ ハ グマ の 実生 と2年齢 の 有花 個体に お の

　　　る純 同化率の季節変化 （堀 ・横井，1987＞．
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