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ある。例えば，緑化植物では早期緑化
を目的として外来牧草種が利用されて
いたが，外来種ということで一律に使
用されなくなり，その代わりに在来で
あればなんでもよいという理屈によっ
てコスト面で安く入手できる外国産の
在来種が使用されることとなった。し
かしながら，遺伝的に異なる系統を大
量に輸入することによって在来の個体
群に対する遺伝的撹乱リスクが生じる
こととなってしまった（早川ら 2011; 
黒川 2012; Shimono et al. 2013; 下
野 2014）。あくまで侵略的外来植物
による問題は生物多様性への悪影響で
あることから，本来の目的は生物多様
性保全である。外国産在来種による遺
伝的撹乱リスクはまさに生物多様性に
悪影響のある外来種問題そのものであ
り，そうした方向に対策が向かってし
まうのは本末転倒ということになる。

一方で，実効性のある総合的な対策
を進めるためには法整備だけでは不十
分である。先に，オーストラリアにお
ける Weed Spotters という地域的な
取り組みの例を示したが，日本におい
ても，自治体主導のものではないが，
少し似た取り組みがある。NPO 法人
緑地雑草科学研究所では，「すべての
関係者がその恩恵を受ける地域住民と
しての立場で緑地管理に決定的な影響
を与えている “ 雑草 ” と “ 雑草問題 ”
について感心を高めしっかりした知識
と考え方を共有する」ことを目的とし
て，2013 年より「雑草ウォッチャー」
という住民参加型の活動が行われて
い る（http://www.bousou-ken.org/

join.html）。そこでは「最近目につく
雑草問題・リスク」，「雑草に関して気
づいた変化」，「主要雑草・問題雑草の
分布状況・生育様相」などの情報が全
国各地から集められている。さらに，
同法人では，単なる雑草に関する知識
を持っている人の養成ではなく，実際
の地域の雑草問題を解決にまで導ける
プロフェッショナル・リーダーとし
ての人材を育成する目的で，「雑草イ
ンストラクター」という事業も 2016
年より始まっている（http://www.
bousou-ken.org/instructor.html）。
今後こうした活動が有機的につながっ
ていくことによって，公的な枠組みに
とらわれなくても，適切な雑草管理が
各地域で実践されるようになることが
期待される。

外来雑草や侵略的外来植物の対策に
おいては，それら外来植物だけを見て
いても解決できるものではない。また
それぞれの防除技術を開発するだけで
も十分ではない。外来という狭い枠組
みではなく，現場における雑草問題を
様々な角度で捉えて，関係者が正しい
知識に基づいてその地域に合った適切
な管理方法を見出し実行していくこと
が総合的な取り組みにつながると思わ
れる。
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はじめに

植物は種を維持・繁殖させるために
種子から成長して花を咲かせ，あらた
に生産した種子から次世代の個体を発
生させる。種子繁殖には，両親種間の
遺伝的多型を基にして次世代で新たに
多様な遺伝的組み合わせを生み出すこ
とができるメリットがある。この種子
繁殖とは異なり，親個体と遺伝的に同
一なクローンによって増殖する繁殖様
式が栄養繁殖である。栄養繁殖には，
遺伝的に同一な個体を塊茎など地下部
からでも増殖できるというメリットが
ある。水田に発生する雑草においては，
種子繁殖と栄養繁殖の両特性を併せ持
つ生活史がその防除や根絶を難しくす
る一因となりうる。

真正胎生，脱離偽胎生，
無性偽胎生

栄養繁殖は地下部，匍匐枝，脇芽な
どの部位において起こるのが一般的で
あるが，本来は種子繁殖を行う器官で
ある花からもクローン繁殖が起こるこ
とがある。これはアポミクシス（無融
合生殖）または無性偽胎生によって起
こる栄養繁殖である。アポミクシスは
3 倍体タンポポのクローン生産様式と
して有名であるが，本稿では無性偽胎
生による貫生化現象について取り上げ
たい。

胎生には外見上類似した別の現象で
ある真正胎生，脱離偽胎生，無性偽胎

生がある（図 -1）。真正胎生とは，果
実が親植物体に付着して栄養連絡を維
持している間に種子が発芽を始め，親
植物体上で幼苗を形成後に自然落下し
て独立栄養となる種子を形成する植
物のことをいう（小清水 1939）。真
正胎生にはマングローブを形成する
ヒルギ科植物などがある（図 -2）。脱
離胎生は，果実が親植物体に付着し
ていない，もしくは，付着していて
も既に親植物体と果実との間の栄養
連絡が絶たれた種子が果実内で発芽
し，一見胎生に似た状態となるものを
いう（小清水 1939）。植物体が生産
した種子が脱粒することなく穂上で発
芽する現象である穂発芽はこの脱離偽
胎生にあたる（図 -3）。これらに対し
て，外見上は真正胎生や脱離胎生に
よく似ているが，植物体上の幼苗が
無性的に花器から栄養器官に変化し
たものを無性偽胎生という（小清水 
1939）。この無性偽胎生では無性芽（幼
苗），ムカゴ，殖芽が形成され，例え
ば，ハリイ Eleocharis congesta D.Don 
var. japonica (Miq.) T. Koyama（ 図
-4）とオオウシノケグサ Festuca rubra 

図 -1　胎生の種類と貫生化現象との関係
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図 -2　ヒルギ科ヤエヤマヒルギの真正胎生種子
（石垣島（橋越清一撮影））

図 -3　イネの穂発芽（2017年 9月，森田弘彦撮影）
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L. var. rubra（図 -5）は無性芽を，ノ
ビ ル Allium macrostemon Bunge（ 図
-6）とムカゴトラノオ Bistorta vivipara 
(L.) Delarbre（図 -7）はムカゴを，マ
ル バ オ モ ダ カ Caldesia parnassiifolia 

(Bassi. ex L.) Parl.（図 -8）は殖芽を

形成する。無性偽胎生が起こる要因
には，遺伝的要因や環境要因などが
あるが，エノコログサ Setaria viridis 
(L.) P.Beauv. ではササラ病菌が寄生
し，花器が異常発育して無性的に幼苗
を形成することも知られている（小清

水 1939）。同様に，イネ Oryza  sativa  
L. でも黄化萎縮病の罹病に基づくマイ
コプラズマによる小穂の幼苗化が起こ
る（松葉　2014）。

無性偽胎生で現れる
貫生化現象

無性偽胎生の中で無性芽（幼苗）が
形成される場合を特に貫生化現象と呼
ぶ（図 -1）。貫生化現象とは，「本来は
茎の先端が発育を停止した有限構造を
もつ花または花序の生長点が，なんら
かの刺激を受けて再び活性化し，花ま
たは花序の反復発生，不定芽の発生に
よる茎の伸長，花に代わる葉や茎の発
生などの現象を引き起こすこと（武田
ら 1990）」とされる。貫生は無性芽の
みならず花の反復構造にも当てはまる
ことから，無性偽胎生で生じる無性芽
よりもやや広い意味で用いられる。

貫生は様々な分類群において報告
され，特にイネ科植物に多く報告され
る（図 -5，9）。イネでは貫生に関す
る研究が多数行われ，遺伝的に固定し
た貫生変異体の存在に加えて，低温処
理や冠水などの各種ストレスによっ
て一過的に引き起こされる貫生も認め
られている（武田ら 1990）。貫生が
現れやすい種には，イネ科植物以外
にもコウガイゼキショウ類，ハリイ
属植物，マルバオモダカなどの水生
植物・湿生植物が知られている（小
山 1961；佐竹 1982；角野 1994；熊
澤・角野 2012a，b；宮本 2015）。今
回，著者らは貫生の分子機構の研究を

図 -4　ハリイ属植物のハリイにおける貫生個体
［A］貫生（2016年 11月 1日，茨城県つくば市），［B］越冬した貫生由来のAと同一個体（2017年 4
月 24日），［C］越冬した貫生由来の個体の花序と無性芽（2017年 5月 17日）

図 -5　オオウシノケグサの無性芽をつける品種
ムカゴウシノケグサ f.vivipara の型

（栃木県（早川宗志・内野彰，HH114，2017年
6月 22日，TNS所蔵））

図 -6　ノビルのムカゴ
　　　　（2017年 6月 9日，つくば市）

図 -7　ムカゴトラノオのムカゴ（2012 年 8月
17日，燕岳）

図 -8　マルバオモダカ標本の花序と殖芽
　　　（S.Miyake,5778,Sep/23/1997(TNS)）
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紹介するとともに水田雑草のイヌホタ
ルイ Schoenoplectiella juncoides (Roxb.) 
Lye，ハリイ，オモダカ Sagittaria trifolia 
L. において観察された貫生を報告し，
水生植物や湿生植物とも異なる水田雑
草における貫生の生態的意義を考察し
たい。なお貫生は「生殖成長が栄養
成長へ逆転する異常な成長（石川ら 
2010）」であり，無性芽は「無性的に
生じ，栄養繁殖する散布体（石川ら 
2010）」とされる。本来，無性芽は貫
生でなくても（花器以外の部分からも）
生じうるが，以下では「貫生（無性偽
胎生）で生じる無性芽」を「無性芽」
として記載し，花器における無性芽の
形成を貫生の事例として紹介する。

イネにおける貫生の
分子遺伝学的研究

イネでは，今井ら（2008）の先行
研究により貫生の分子機構の一端が
解明されている。イネの在来品種 ‘ 赤
毛 ’ から見いだされた貫生変異体 epd 

(ectopic palea dwarf ) は，夏季と冬季

という育成環境の違いが表現型に影響
し，夏季栽培では第 I 節間が短い，異
所的な穎の形成，二重外穎など多面
的発現を示すのに対して，冬季は貫生
を示す小穂が増加する。本変異は劣
性の 1 遺伝子支配で，その原因遺伝
子は MADS box を有する OsMADS6

の近傍に座上する。イネにおける
OsMADS6 の RNAi（RNA 干渉）によ
るノックダウン系統は epd の表現型と
類似しており（今井ら 2008; Ohmori 
et al. 2009），epd では OsMADS6 の一
部エキソンが欠失していることから，
epd は OsMADS6 の機能喪失である可
能性が強く示唆されている（今井ら
2008）。こうした遺伝的に固定した貫
生変異体のほか，イネでは冠水や低温
処理などの環境ストレスに起因して一
過的な貫生も引き起こされる（武田ら 
1990）。この種子繁殖が難しい環境ス
トレス条件下における貫生も，同様の
メカニズム，すなわち OsMADS6 (epd)
のような貫生遺伝子の発現がストレス
によって一過的に阻害されたことに起
因する可能性が高い。

コウガイゼキショウ類とイヌ
ホタルイにおける無性偽胎生
（貫生化現象）

イグサ科イグサ属のコウガイゼキショウ
Juncus prismatocarpus R.Br. subsp. 
leschenaultii (J.Gay ex Laharpe) 
Kirschner，ハリコウガイゼキショウ J. 

wallichianus Laharpe，ヒロハノコウガイ
ゼキショウ J. diastrophanthus Buchenau，
アオコウガイゼキショウJ. papillosus Franch. 
et Sav. においては，水辺に生える個
体に頭花に無性芽を生じる生態的な
変異が知られている（佐竹 1982；宮
本 2015；福岡豪　私信；図 -10）。水
辺に生える個体の貫生化現象がイネと
同様に環境ストレスによるものだと考
えると，これは水辺という花序が水没
するような不安定な環境条件下におい
ても植物が確実に繁殖するための戦略
であると考えられる。すなわち閉鎖花
を作らない他殖性植物では，花序が
水没すると花粉放出や受粉ができない
ため種子繁殖することが難しい。しか
し無性芽という栄養体があれば，環境
ストレスに脆弱な配偶子体を経ずに繁
殖することが可能となる。このような
水没に起因すると考えられる無性芽は
ハリイ属とコウガイゼキショウ類で以
前から知られていたが，2000 年には
ハリイ属に近縁なホソガタホタルイ属
でもミヤマホタルイ Schoenoplectiella 

hondoensis (Ohwi) Hayas. の 無 性 芽
が 初 め て 報 告 さ れ た（ 早 坂・ 大 橋 
2000）。ホソガタホタルイ属ではその
後，カンガレイ S. triangulata (Roxb.) 
J.D.Jung et H.K.Choi など複数の種
で確認されている（Hayasaka 2012；
図 -11）。我々もホソガタホタルイ属
の水田雑草であるイヌホタルイにおい
て初めて貫生で生じた無性芽を確認し

図 -9　ミヤマイチゴツナギPoamalacantha
Kom.var.shinanoana (Ohwi)Ohwi
の無性芽をつける品種コモチミヤマイチ
ゴツナギ f.vivipara(Ohwi)Ohwi の型

　　　　（2012年 7月，剣山）

図 -10　アオコウガイゼキショウにおける無性芽
（2015 年 9月 23 日，愛媛県（福岡豪
撮影））

図 -11　カヤツリグサ科カンガレイの標本に見いだされた
無性芽（筒井貞雄，X/10/1983,26168(TI)，採集
地情報に「水中」とある）
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たため，本稿で報告する（図 -12A）。
本個体は 2016 年 9 月 26 日に茨城県
つくばみらい市の水田圃場で雑草調査
のために収穫した試料から得られた。
このため自生地における発生状況は不
明であるが，実際の水田でも貫生化現
象が起こり得ることを示している。

カヤツリグサ科ハリイ属
植物における無性偽胎生
（貫生化現象）

カヤツリグサ科ハリイ属植物では
貫生による無性芽が出現する種とし
て，ハリイ（広義），セイタカハリイ
Eleocharis attenuata (Franch. et Sav.) 
Palla，シカクイ E. wichurae Boeck.，
マシカクイ E. tetraquetra Nees が報
告されている（小山 1961）。またハ
リイ属雑種のコセイタカハリイ E. ×
naritaensis Yashiro とコシカクイ E. ×
choseiensis Yashiro では，貫生で生じ
た無性芽を持つ標本がホロタイプに
指定されている（Yashiro 2011）。ハ
リイでは，無性芽が表現型として固定
しておらず，水気の多い場所や植物体
が沈水したような時に発生が多くなる

（小山 1961；図 -4A）。日本産ハリイ
属植物は湿生植物であるが，北米に産
するハリイ属植物では水中でも陸上で
も生育可能な両生植物が 3 種分布す

る。このうち Eleocharis vivipara の光
合成形態は C3 植物と C4 植物の中間
型であり，水中では C3 型と陸上では
C4 型というように環境条件に合わせ
て生理機能を変化させている（Ueno 
2001；上野 2010）。これらの種は日
本で栽培した場合，5 月頃の開花期以
外には専ら，本来は花序となるべき部
位からの無性芽によってクローン増殖
する（図 -13）。いずれも水辺環境で
自生する種であることを考えると，こ
れらの種は水辺環境における無性芽を
極度に進化させたグループであるとい
える。同属の水田雑草であるハリイは，
水位変動によって花序が水没するよう
な不安定で攪乱的な水田環境で生育し
ており，水没下でも確実に繁殖できる
ように貫生を発達させたのかもしれな
い。ハリイの貫生で生じた無性芽は，
攪乱的な環境で種子繁殖と栄養繁殖の
有利な方の選択を可能にさせる水田環
境への適応と考えることができる。

オモダカ科植物における
無性偽胎生（貫生化現象）

一年生水生植物マルバオモダカでは
無性偽胎生による殖芽の生態学的研究
がなされている（熊澤・角野 2012a，
b）。マルバオモダカは種子の他に散
布型の無性繁殖体である殖芽（主に水
生植物で形成される栄養を蓄えた芽）
をもち，殖芽が花茎上の花をつける部
位に形成される（図 -8）。熊澤・角野

（2012b）は，マルバオモダカの種子
と殖芽の生態学的研究を行い，両者の
役割が生態的に異なり，種子はシード
バンクとなって集団の長期的存続に寄
与する一方，殖芽は通常の個体群の維
持を主に担っていると考察している。
さらに花茎における殖芽形成の決定要
因の一つとして，イネと同様に温度（低
温）の関与が示唆されている（熊澤・
角野 2012b；伊藤一幸 私信）。一方，
マルバオモダカに近縁なオモダカ属で
も水田雑草のオモダカにおいて無性偽

図 -12　イヌホタルイにおける貫生と穂発芽
［A］貫生（2016 年 9 月 27 日，茨城県つ
くばみらい市），［B］穂発芽（2014 年 7月
28日，栃木県下都賀郡）。貫生で生じる無性
芽と穂発芽で生じる実生は互いに外見上で似
ているが，両者は栄養繁殖と種子繁殖という
根本的に異なる現象であり，その発生機構は
全く異なる。穂発芽は種子から発芽した実生
であるため根，子葉鞘，線形葉が存在するが，
貫生による不定芽は形成時にこれらの器官が
ない

図 -13　ハリイ属植物の［A］Eleocharisvivipara（2017 年 4月 24日）の花序（左）と無性芽（右）
および［B］Eleocharisbaldwinii（2017年 1月 16日）の無性芽
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胎生による無性芽が確認されている。
我々はガラス温室でポット栽培を行っ
ている際に無性芽の形成を 2 度確認
しているが，伊藤一幸氏が収集した中
にも雄花の雄ずいが無性芽となるオモ
ダカの系統が観察されている（伊藤一
幸・森田弘彦　私信；図 -14）。後者
のオモダカでは花序の冠水によって無
性芽が発生したが，開花時の空中湿度
が高いことによって無性芽が発生して
いる可能性もある（伊藤一幸　私信）。
野生条件下や水田圃場におけるオモダ
カの無性芽の発生頻度やその越冬性な
どは不明であるが，オモダカにおける
無性芽の報告がほぼないことは，種子
繁殖と塊茎による栄養繁殖の双方によ
る繁殖様式をオモダカがすでに獲得し
ているため，一年生植物のマルバオモ
ダカのような越冬を可能にする殖芽や
無性芽による栄養繁殖を必要としな
かったことによるものであろう。

おわりに

以上，少ない観察事例ではあるが，
水田雑草の貫生化現象について報告し
た。イネの研究成果による貫生のメカ

ニズムから，一過的な貫生は冠水や低
温などの種子繁殖を阻害する環境スト
レスが epd（OsMADS6）様遺伝子の発
現阻害を引き起こすことによって現れ
ると考えられる（図 -15）。多年生の
水田雑草は塊茎や根茎によって栄養繁
殖もできるため，繁殖方法のリスク分
散という点では貫生を新たに獲得する
生態的意義が小さい。一方，一年生の
水田雑草における貫生による無性芽の
形成は花序の水没など種子繁殖が難し
い環境条件に対応した柔軟な繁殖戦略
であると解釈でき，環境変化の際のリ
スク回避として効果的な繁殖方法のひ
とつとなる。実際，本稿で紹介したハ
リイの貫生で生じた無性芽に由来する
個体は，冬期に地上部が枯れたが，春
には越冬芽から成長して 5 月に開花
または貫生による更なる繁殖が認めら
れた（図 -4C）。水田雑草における貫
生の発生頻度は不明であるが，貫生の
誘導要因や貫生個体の越冬性や繁殖成
功度などの適応度を種子繁殖とともに
比較解明していくことは，雑草として
の適応戦略を理解するうえでも興味深
い多くの知見を提供してくれるだろう。
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野菜の需給構造をみると，国内生産が約 8 割，輸入が約 2

割である。平成 27 年の野菜の国内産出額は我が国の農業産出

額 8 兆 7,979 億円の 27％を占め，畜産に次ぐ。統計で生産量

等が把握されている野菜は約 100 品目あるが，トマトやいち

ごなど上位 10 品目で産出額の 6 割程度を占め，また，上位

10 道県が産出額の約 5 割強を占める。

平成 27 年の野菜の生産動向を平成 17

年と比較すると，販売農家数 37 万戸は

23％減と担い手が減少し，作付面積 40.8

万 ha は 9％減と若干減少するなか，生産

量 1,191 万トンは 0.5％減とほぼ横ばい

で，産出額 2 兆 3,916 億円は 117％の増

と健闘している。販売農家のうち，野菜

部門における主業農家の割合は 37％と，

水稲の 18％に比べ高く，農業粗収益では

76％と比率が一段と高くなる。

輸入野菜のうち生鮮品と加工品の割合

は 27：73 の割合であるが，生鮮品では

たまねぎが 41％（中国産 8 割），かぼちゃ 12％（ニュージー

ランド産 5 割），にんじん 9％（中国産 9 割），ねぎ７％（中国

産 10 割），ごぼう 5％（中国産 9 割）。加工品ではトマトピュー

レ，ジュース等が 38％（中国産 2 割），ニンジンジュースが

13％（アメリカ産 6 割），スイートコーン冷凍，缶詰が 11％（ア

メリカ産 5 割）となっている。　　　　　　　　　　　（K.O）

野菜の産出額　統計データから

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　「農林水産省　野菜をめぐる情勢　平成 29 年 6 月」を参考　　

順位 主な産地+D2:D12

1 トマト 2,434 熊本，北海道，愛知 北海道 2,224

2 いちご 1,700 栃木，福岡，熊本 茨城 1,890

3 ねぎ 1,555 千葉，埼玉，茨城 千葉 1,749

4 きゅうり 1,482 宮崎，群馬，埼玉 熊本 1,273

5 キャベツ 1,136 群馬，愛知，千葉 群馬 1,035

6 たまねぎ 1,077 北海道，佐賀，兵庫 愛知 1,012

7 ほうれんそう 1,016 千葉，埼玉，群馬 埼玉 1,003

8 だいこん 994 北海道，千葉，青森 長野 889

9 レタス 981 長野，茨城，兵庫 栃木 883

10 なす 885 高知，熊本，群馬 福岡 801

品目別の産出額（億円）
都道府県別の野菜の産出額

（億円）


