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はじめに

雑草は，攪乱のある不安定な立地に
適応したスペシャリストである。ここ
でいう攪乱とは，植物体の一部あるい
は全部を破壊する外部からの力を指す

（Grime 1977）。作物の栽培にともな
う耕耘，施肥，播種・移植，除草，収
穫などの一連の農作業は攪乱の典型で
ある。

農耕地では多種多様な作物が栽培さ
れ，農耕地によって攪乱の様相が異な
る。イネやコムギ，オオムギなどの普
通作物が比較的大規模に栽培される水
田や普通畑では，栽培にともなう攪乱
はより周期的で，予測性が高く，また，
その頻度は低い。水田や普通畑とは対
照的に，比較的小規模な野菜畑では，
空間的にも時間的にも多種多様な野菜
が栽培され，耕耘，播種・移植，収穫
が一年の間に幾度も繰り返される。栽
培期間中には中耕除草も行われ，攪乱
の頻度が高い。さらに，栽培される野
菜の種類や品種は年によって異なるた
め，攪乱に周期性はなく，予測不可能
である。

雑草は，農耕地におけるこれらの攪
乱に適応し，固有の生活史特性を進化
させてきた。他方，毎年同じ農作業が
周期的に繰り返される水稲の栽培体系
に適応してきた水田雑草の一部は，湿
田の乾田化，田植えや稲刈りの早期化，
手取り除草から除草剤の使用による雑
草防除手段の変化などによって絶滅の
危機にさらされている。これは，攪乱

のタイミングや様態が急速に変化した
とき，新たな選択圧（栽培様式）に対
して雑草が適応できないからである。

有性繁殖の結果生じた雑草の個体
は，それぞれ異なった特性をもってい
る。雑草の種内変異が，特定の栽培様
式によって顕在化したのが農業生態型
である。本稿では，いくつかの草種で
認められている農業生態型の特性を，
種子の休眠性や発芽特性，日長反応性
など適応度に深く関わる形質ごとに記
述し，雑草の種内変異を理解する一助
としたい。また，前述のように，栽培
様式が急速に変化すれば，特定の栽培
様式に適応した雑草が容易に絶滅に至
ることから，農業生態型の特性を理解
することは雑草防除のヒントを得るこ
とに繋がる。

種の概念

雑草の種内変異の具体例を解説する
前に，基本となる「種」の概念につい
て概説する。生物学的な「種」の概念
は，「現実にあるいは潜在的にお互い
に交配する自然集団のグループで，そ
れらは生殖的に他のそのようなグルー
プから隔離されている」単位である

（Mayer 1942）。植物では，多様な繁
殖様式や交配様式が存在し，ときには
アポミクシス（無融合生殖）もおこ
なう。また，雑種集団が形成され，生
殖的隔離が存在しない場合も珍しくな
い。さらに，倍数性がふつうに認めら
れる。これらから前述の生物学的な種
の概念をそのまま植物に適用するのが

困難な場合もある。「種」は動的な存
在で，すべての「種」が等価ではない。
ともあれ，「種」は単なる個体の集合
ではなく，適応的な形質を有する集団
からなり，多様な遺伝的変異を内包し
ている。種内変異のすべてが種分化に
結びつくわけではないが，生殖的な隔
離機構が発達すると種分化に結びつく
場合がある。

種子休眠の解除と発芽特性
にみられる種内変異

種子休眠をいつ解除し，どのタイミ
ングで発芽するかは，雑草の個体に
とってその適応度を最大化するうえで
最初の重要な分岐点となる。種子休眠
の解除と発芽特性にみられる種内変異
に関して，国内の雑草でもっとも有名
で明瞭な結果が示されているのは，麦
作や野菜畑に生育する越年生雑草ス
ズメノテッポウ（Alopecurus aequalis 
Sobol.）の畑地型と水田型の事例であ
る（松村 1967）。両者はともに染色
体数 2n=14 の二倍体で，相互に交雑
可能である。松村（1967）が定義し
た畑地型は，その生育地における攪乱
の様態から野菜畑をイメージした方
が，農耕への適応を考えるとき，理解
しやすいかもしれない。「はじめに」
でも述べたように，水田と畑地では，
攪乱の周期性や頻度が大きく異なり，
とくに野菜畑では，水田と比較して攪
乱の頻度が高く，周期性が低い。この
攪乱の様態における差異に対応して両
者の間で顕著に異なるのは，休眠解除
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の条件と発芽特性である。畑地型の種
子休眠は深く，長期にわたって断続的
に発芽する。さらに，発芽条件の幅が
狭く，休眠覚醒の要因は明らかになっ
ていない（表 -1）。これらの特性は，
攪乱を予測することができず，かつ攪
乱が頻繁に生じる立地において，集団
の維持に有利に働くと考えられる。他
方，水田型の種子休眠は，夏季の高温・
低酸素分圧で解消され，水田型は稲刈
りのための落水後すみやかに発芽し，
密な集団を形成する。また，畑地型と
比較してより大きな種子をつける特性
は，生育初期における他種との競争に
有利に働くと考えられる。両者は交雑
可能であるが，水田と畑地の中間的な
立地は考えにくく，少数の例外を除い
て，両者の中間型が永続的に存在する
ことはなく，変異は不連続である。

スズメノテッポウの畑地型と水田型
の生活史特性における差異は，予測性
に乏しく不規則な攪乱が頻繁に生じる
より不安定な生態的立地である畑地と
長年にわたり周期的な耕種操作が繰り
返されてきた水田にそれぞれ適応した
遺伝子型が残されてきた結果である。
しかし，夏季の高温・低酸素分圧で種
子休眠が解消され，落水後すみやかに
発芽する水田型は，その出穂が日長に
反応しないことと合わせ，稲刈りのた
めの落水時期が早まったことにより，
早期に発芽，年内に出穂し，冬季の低
温により不稔になり，結実に至らない。
これは，特定の栽培体系に高度に適応
した雑草が，栽培体系が短期間に変

化すると，その変化速度に対応できず，
容易に死滅する事例で，雑草の生態的
防除における重要な示唆を含んでいる。

日長反応性にみられる種内
変異

出穂や開花における日長反応性は，
種子形成に直接むすびつく生理的形質
で，雑草の攪乱への適応を考えるとき，
重要である。

夏 生 一 年 生 雑 草 の メ ヒ シ バ
（Digitaria ciliaris (Retz.) Koel）では，
普通畑や水田畦畔に生育している短日
型と路傍や園芸畑などの攪乱の周期性
が低い生態的立地に多く認められる中
性型が西南暖地において認められてい
る（Kataoka et al. 1986）。普通畑や
水田畦畔，路傍，園芸畑など異なる
生態的立地に由来するメヒシバの種子
を 4 月から 9 月にかけて 1 ヶ月ごと
に同条件下で播種・育成したところ，
普通畑や水田畦畔由来個体は，出穂に
短日を要求し，4 月播種個体では出芽
後 119 日から 123 日を要した。他方，
路傍や園芸畑などに由来する個体では
播種期にかかわらず 33 日から 55 日
で出穂し，前繁殖期間が短い中性型で
あった。さらに，短日型は中性型と比
較して，種子サイズが大きく，競争力
に優り，中性型は有性繁殖器官への資
源配分が大きかった。メヒシバの中性
型の前繁殖期間が短く，繁殖効率が高
い特性は，攪乱が予測できず，攪乱の
強度と頻度がともに高い路傍や園芸畑

に適応していると推察された。
タ イ ヌ ビ エ（Echinochloa oryzicola 

Vasing., 2n=36） や イ ヌ ビ エ（E. 
crus-galli var. crus-galli, 2n=54）など
のノビエは，水田に広く分布し，出穂
するまでの外部形態が水稲ときわめ
て類似している。この水稲への擬態
は，除草剤が普及するまでの長年にわ
たる苗代段階からの徹底したひえ抜き
の結果，進化した形質である。このノ
ビエの出穂に至るまでに要する日数に
は，北方産ほど短くなる緯度にともな
う地理的クラインが認められる。さら
に，そのクラインは，水稲のそれとパ
ラレルであった（盛永・永松 1942）。
ノビエの穂の外部形態は水稲の穂と明
らかに異なるが，栽培農家は水稲の出
穂前後には水稲の結実率が低下しない
ように水田に入らない。このため，こ
の時期に出穂したノビエが水田に残さ
れる。水稲の穂が成熟し，栽培農家が
ひえ抜きのために再び水田に入る頃に
は，ノビエの種子は成熟し，栽培農家
がノビエに少し触れるだけでも容易に
脱粒する。ノビエの出穂期がその地域
で栽培されている水稲の出穂期と同調
しているのは，水稲と同じ時期に出穂
するノビエが，結果として除草されず
に残ってきたからである。

出穂や開花における緯度にともなう
クラインは，多くの種で報告されてい
るが，ノビエにおけるこのクラインは，
環境勾配よりもむしろ手取り除草が直
接選択圧として働き，外部形態だけで
なく出穂という生理的な形質までも水
稲に同調した事例である。除草手段が

表 -1　スズメノテッポウの畑地型と水田型の特性（松村（1967）を改変）
形　　質 畑 地 型 水 田 型

生　育　地 畑・路傍 水田（乾田）

種 子 長 (mm) 2.32±0.026 2.99±0.166

100粒重 (mg) 18.4±0.35 42.5±6.63

日  長  反  応 長日性 中性

交　配  様  式 他殖的 自殖的

種子生産数（1穂） 約500 約270

種子休眠性 深い 浅い

休眠性の変異 大 小

休眠解消要因 不明 高温・低酸素分圧

発芽条件の幅 狭い 広い

表-1　スズメノテッポウの畑地型と水田型の特性（松村（1967）を改変）
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手取り除草から除草剤の使用に移行し
た現在の水稲作では，タイヌビエはむ
しろまれな存在になり，ノビエのなか
ではイヌビエが優占する状況である。

種子選別がもたらした種内
変異

徹底したひえ抜きは，タイヌビエの
水稲への植物体における擬態をもたら
した。視認や篩選による種子選別は作
物種子（あるいは穎果）への雑草種子

（あるいは穎果）の擬態をもたらす。
ドクムギ（Lolium temulentum L.）は，

自殖性の一年生草本で，麦作の害草で
ある。種子（穎果）を機械選別するな
どいわゆる近代的な農業をおこなって
いる地域では，麦畑でドクムギを見る
ことはなくなったが，西アジアや北ア
フリカの麦畑では現在でも普通に見ら
れる。ドクムギには，穎果に 1.5 cm
程度の芒がある有芒型と芒がない無芒
型が存在する（図 -1）。芒の有無は 1
遺伝子支配で，無芒が優性である。

エチオピア南西部では，易脱穀性の
パンコムギやマカロニコムギの他に，
難脱穀性で穎が外れにくいエンマーコ
ムギが現在も栽培されている。この地
域で購入したコムギには，ドクムギの
有芒穎果と無芒穎果が様々な比率で混
入していた。有芒穎果が占める割合は，
エンマーコムギのサンプルでは平均
75.2% であったのに対し，易脱穀性
コムギでは 3.6% であった。ドクムギ
の有芒穎果は難脱穀性で穎が外れにく
いエンマーコムギの種子（穎果）に類

似し，無芒穎果は穎が容易に外れる易
脱穀性コムギの種子に類似している。
このため，エンマーコムギの種子に混
入したドクムギの有芒穎果，そして，
易脱穀性コムギの種子に混入した無芒
穎果は視認による選別からそれぞれ逃
れやすい（Tominaga and Fujimoto 
2004）。エンマーコムギ・有芒穎果の
随伴関係より易脱穀性コムギ・無芒穎
果のそれがより厳密なのは，この地域
では易脱穀性コムギは粒食されること
が多く，種子がより厳密に選別される
ことによると考えられる。

エンマーコムギ・有芒穎果あるいは
易脱穀性コムギ・無芒穎果の組合せに
おいてドクムギの有芒あるいは無芒
穎果の比率が 100% にならないのは，
この地域で，エンマーコムギが易脱穀
性コムギ畑の周縁部で栽培されること
による。ここでは，エンマーコムギも
易脱穀性コムギも散播され，一枚の畑
の中での両者の境界線が不明瞭で，境
界線付近ではエンマーコムギと易脱穀
性コムギが混在し，ドクムギもまた，
エンマーコムギに随伴する有芒型と易
脱穀性コムギに随伴する無芒型が混在
している。ドクムギは非脱粒性である
ため，コムギの収穫時に境界線付近の
個体がエンマーコムギあるいは易脱穀
性コムギとともに収穫されるため，エ
ンマーコムギにドクムギの無芒穎果が，
易脱穀性コムギに有芒穎果が，一定の
割合で混入していると考えられる。

目視や篩選による種子選別によって
コムギの種子（穎果）に対するドクム
ギの種子（穎果）の擬態が進化し，人

間がドクムギの散布エージェントとし
て機能してきた。しかし，種籾が機械
選別され，雑草種子などの夾雑物が除
去され，さらに，除草剤が使用される
ようになると麦類の種子や麦畑からド
クムギは容易に除去され，現在では，
近代的な農業が行われている地域でド
クムギを見ることはない。この事例も
前述したタイヌビエと同様，特定の農
耕様式に高度に適応した雑草が，農耕
様式の転換にともなう選択圧の質的な
変化に対応できず，集団を維持できな
くなった典型である。

除草剤抵抗性の進化

雑草の種内変異のうち，近年顕著に
なった例は除草剤抵抗性生物型の出現
である。雑草の除草剤抵抗性生物型の
出現は，もともと自然集団に極めて低
い頻度で存在していた除草剤抵抗性個
体が除草剤処理後も生残・繁殖し，そ
の除草剤の連用によって集団中の抵抗
性遺伝子の頻度が短期間に高くなる結
果，顕在化することによる。

雑草の除草剤抵抗性機構は，作用
点抵抗性と非作用点抵抗性に大別さ
れ，このうち，作用点抵抗性は除草
剤の標的酵素の立体構造の変化によ
る。この立体構造の変化は，一塩基置
換によってもたらされる。例えば，水
田で広く使用されているスルホニルウ
レア系除草剤（SU 剤）に対する抵抗
性は，この剤が標的とするアセト乳
酸合成酵素（ALS）を構成するアミノ
酸変異により ALS の立体構造が変化

図 -1　ドクムギの有芒穎果（左）
と無芒穎果（右）

図-1 ドクムギの有芒穎果（左）と無芒穎果（右）
左右55mm
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手取り除草から除草剤の使用に移行し
た現在の水稲作では，タイヌビエはむ
しろまれな存在になり，ノビエのなか
ではイヌビエが優占する状況である。

種子選別がもたらした種内
変異

徹底したひえ抜きは，タイヌビエの
水稲への植物体における擬態をもたら
した。視認や篩選による種子選別は作
物種子（あるいは穎果）への雑草種子

（あるいは穎果）の擬態をもたらす。
ドクムギ（Lolium temulentum L.）は，

自殖性の一年生草本で，麦作の害草で
ある。種子（穎果）を機械選別するな
どいわゆる近代的な農業をおこなって
いる地域では，麦畑でドクムギを見る
ことはなくなったが，西アジアや北ア
フリカの麦畑では現在でも普通に見ら
れる。ドクムギには，穎果に 1.5 cm
程度の芒がある有芒型と芒がない無芒
型が存在する（図 -1）。芒の有無は 1
遺伝子支配で，無芒が優性である。

エチオピア南西部では，易脱穀性の
パンコムギやマカロニコムギの他に，
難脱穀性で穎が外れにくいエンマーコ
ムギが現在も栽培されている。この地
域で購入したコムギには，ドクムギの
有芒穎果と無芒穎果が様々な比率で混
入していた。有芒穎果が占める割合は，
エンマーコムギのサンプルでは平均
75.2% であったのに対し，易脱穀性
コムギでは 3.6% であった。ドクムギ
の有芒穎果は難脱穀性で穎が外れにく
いエンマーコムギの種子（穎果）に類

似し，無芒穎果は穎が容易に外れる易
脱穀性コムギの種子に類似している。
このため，エンマーコムギの種子に混
入したドクムギの有芒穎果，そして，
易脱穀性コムギの種子に混入した無芒
穎果は視認による選別からそれぞれ逃
れやすい（Tominaga and Fujimoto 
2004）。エンマーコムギ・有芒穎果の
随伴関係より易脱穀性コムギ・無芒穎
果のそれがより厳密なのは，この地域
では易脱穀性コムギは粒食されること
が多く，種子がより厳密に選別される
ことによると考えられる。

エンマーコムギ・有芒穎果あるいは
易脱穀性コムギ・無芒穎果の組合せに
おいてドクムギの有芒あるいは無芒
穎果の比率が 100% にならないのは，
この地域で，エンマーコムギが易脱穀
性コムギ畑の周縁部で栽培されること
による。ここでは，エンマーコムギも
易脱穀性コムギも散播され，一枚の畑
の中での両者の境界線が不明瞭で，境
界線付近ではエンマーコムギと易脱穀
性コムギが混在し，ドクムギもまた，
エンマーコムギに随伴する有芒型と易
脱穀性コムギに随伴する無芒型が混在
している。ドクムギは非脱粒性である
ため，コムギの収穫時に境界線付近の
個体がエンマーコムギあるいは易脱穀
性コムギとともに収穫されるため，エ
ンマーコムギにドクムギの無芒穎果が，
易脱穀性コムギに有芒穎果が，一定の
割合で混入していると考えられる。

目視や篩選による種子選別によって
コムギの種子（穎果）に対するドクム
ギの種子（穎果）の擬態が進化し，人

間がドクムギの散布エージェントとし
て機能してきた。しかし，種籾が機械
選別され，雑草種子などの夾雑物が除
去され，さらに，除草剤が使用される
ようになると麦類の種子や麦畑からド
クムギは容易に除去され，現在では，
近代的な農業が行われている地域でド
クムギを見ることはない。この事例も
前述したタイヌビエと同様，特定の農
耕様式に高度に適応した雑草が，農耕
様式の転換にともなう選択圧の質的な
変化に対応できず，集団を維持できな
くなった典型である。

除草剤抵抗性の進化

雑草の種内変異のうち，近年顕著に
なった例は除草剤抵抗性生物型の出現
である。雑草の除草剤抵抗性生物型の
出現は，もともと自然集団に極めて低
い頻度で存在していた除草剤抵抗性個
体が除草剤処理後も生残・繁殖し，そ
の除草剤の連用によって集団中の抵抗
性遺伝子の頻度が短期間に高くなる結
果，顕在化することによる。

雑草の除草剤抵抗性機構は，作用
点抵抗性と非作用点抵抗性に大別さ
れ，このうち，作用点抵抗性は除草
剤の標的酵素の立体構造の変化によ
る。この立体構造の変化は，一塩基置
換によってもたらされる。例えば，水
田で広く使用されているスルホニルウ
レア系除草剤（SU 剤）に対する抵抗
性は，この剤が標的とするアセト乳
酸合成酵素（ALS）を構成するアミノ
酸変異により ALS の立体構造が変化
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図-2 雑草にALS阻害剤抵抗性を付与するアミノ酸置換
（Ashigh and Tardif (2007)をもとにHeap（2015）のデータを追加）
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したことによる。ALS 阻害剤に抵抗
性を付与するアミノ酸変異は，現在，
ALS の Ala122，Pro197，Ala205，
Asp376，Arg377，Trp574，Ser653
および Gly654 部位において報告さ
れ（Heap 2015， 図 -2）， 国 内 の 水
田 雑 草 で は， ア ゼ ナ 類（Lindernia 
spp.）やコナギ（Monochoria vaginalis 
(Burm. f.) Kunth）， イ ヌ ホ タ ル
イ（Schoenoplectus juncoides (Roxb.) 
Palla）などにおいて複数のアミノ酸
変異の例が報告されている（Uchino 
and Watanabe 2002，Ohsako and 
Tominaga 2007，Uchimo et al. 
2007 など）。変異部位や置換された
アミノ酸の種類が異なれば，また，草
種が異なれば抵抗性の程度や交叉抵抗
性の有無も異なる。一般に，Pro197，
Asp376 あるいは Trp574 部位におけ
るアミノ酸変異は SU 剤に対する抵抗
性を付与し，このうち Trp574 部位に
おけるアミノ酸変異が抵抗性の程度が
もっとも高い。また，アミノ酸変異に
よる SU 剤抵抗性では，1 筆の水田あ
るいは麦畑において，アミノ酸変異の
多型が認められ，アミノ酸変異の種類
が異なれば抵抗性の程度が異なること
や他殖する雑草では二重置換をもつ個
体が出現する可能性が高いことから，
多型の維持機構の解明が課題となって
いる。

前述のように，ある農耕様式に適応
した雑草は，農耕様式が短期間に変化
すると，新たな環境に適応しきれず，
集団を維持していくことができない。
除草剤抵抗性は，自然突然変異によっ

ているので除草剤抵抗性雑草の出現自
体を回避することはできないが，除草
方法や除草剤の種類を考慮することに
よって除草剤抵抗性の進化速度を抑制
することが可能である。

まとめ

重要害草や新たに侵入した外来雑草
への対応あるいは選択性除草剤の使用
場面など雑草防除においてその対象と
なる単位は特定の種の集団である。無
性繁殖（栄養繁殖とアポミクシス）す
る雑草も含め，雑草の集団は遺伝的に
異なる複数の個体から成り，種内変異
の存在を考慮することが合理的な耕種
的および化学的雑草防除計画の策定に
繋がる。本稿で概説したいくつかの農
業生態型は，例えば，発芽特性，日長
反応性，除草剤抵抗性など特定の形質
に関して共通の表現型をもつ個体の集
合であるが，他の形質に関しては必ず
しも均一ではない。しかし，それぞれ
の農業生態型を構成する個体がもつ共
通の特性をターゲットとする対策をと
ることは，極めて有効な防除手段とな
る。雑草の諸特性を解明しようとする
とき，種レベルの研究とともに，種内
変異の存在を考慮した実験設計が必要
で，これらに関する知見の集積が求め
られている。
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