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１．はじめに 
野外ではある植物が一面に分布していたり，パッチを形成している様子をしばし目にする

（図 1）。これらは少なからず旺盛な栄養繁殖によって広がり，数 mから数十 mときに数百

mにわたって広がっている場合もある （例えば Suyama et al. 2000; Araki et al. 2007; de Witte 
and Stöcklin 2010）。栄養繁殖は，栄養器官から生理的・物理的に独立な株（ラメット

ramet）を増殖する個体（ジェネット genet，genetic individual）の能力と捉えられる（これを

クローン成長（clonal growth），クローン繁殖（clonal reproduction）と呼ぶこともあるが本

稿では一貫して栄養繁殖と記す）。栄養繁殖器官は株間の資源の輸送や貯蔵器官として機能

することから，栄養繁殖を行う植物は環境により柔軟に応答することができ，ゆえにその挙

動が着目されてきた。種子植物には種子による有性繁殖に加えて，この栄養繁殖を行う種が

数多く存在し，栄養繁殖がジェネットの維持ひいては集団の存続に重要な役割を果たしてい

る種も少なくない。また，栄養繁殖には形態や機能に多様な様式があり，その頻度や集団へ

の寄与もさまざまである。Fisher and van Kleunen（2002）は栄養繁殖を行う植物の生活史

を，栄養繁殖と有性繁殖による更新，栄養繁殖器官による繁殖様式，ラメットの選択的配置

による柔軟な応答性，そして栄養繁殖器官によるラメット間の統合の程度によって特徴づけ

られるとしている。 
本稿では，野外に生育する植物の生活史特性に基づいて，集団の維持における栄養繁殖の

寄与と栄養繁殖器官の成長に関わる環境要因についての調査研究を紹介する。 
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２．栄養繁殖の多様性 
２−１．栄養繁殖器官の多様性 
栄養繁殖は，茎や根，葉，そして花といった植物体のあらゆる器官でなされる（Klimeš et al. 
1997; Bell 2008）。いずれも無性的に新たな株を形成するという点で共通しているが，形態

や発達過程は様々である。腋芽に由来する零余子（むかご）や頂芽に由来する不定芽を形成

する様式のほかに，茎に由来する鱗茎や塊茎，送出枝・匍匐枝，地下茎，根に由来する塊根

や横走根などの栄養繁殖器官を発達させて新たな株を形成する栄養繁殖様式が知られている

（図 2）。茎に由来する栄養繁殖器官を用いるものは，主要な栄養繁殖様式であるとともに

多様であるが，清水（1995）は地下部器官である地下茎には厳密には根茎・地下匍匐枝・球

茎・塊茎・鱗茎に分類されるものがあるとしている。 
一方，これらの器官を形態と機能により便宜的に分類すると，茎や枝状の器官を水平方向

に伸長させてその先端に株を形成する水平型のものと，イモや球根を発達させてそこから新

たな株を形成する肥大型のものに分けられる。機能的には，水平型の方が主に株間の資源輸

送の役割を担うのに対し，肥大型は資源貯蔵器官として機能する。資源輸送機能は，離れた

ところに株を配置しても株間の物理的・生理的つながりを維持して栄養やシグナルをやり取 

図１．栄養繁殖を行う野生植物の集団の様子． 

集団内には栄養繁殖により広がった株が分布していることがうかがえる（ただし
外見から正確には判断できない）。(a) コンロンソウ (Cardamine leucantha); (b) ミ
ズタガラシ (Cardamine lyrata); (c) Cardamine trifolia; (d) バイケイソウ (Veratrum 
album subsp. oxysepalum)。 
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りするような生理的統合（physiological integration）を高めたり，株間で食害や感染を危険分

散（risk spreading）させたり，獲得しやすい資源を獲得して交換する分業（division of 
labour）を行うことに機能し，不均一性の高い環境や攪乱の多い環境において有効である

（Jackson et al. 1985）。これに対して資源貯蔵機能は，資源を貯えて不適な時期をやり過ご

すことを可能にし，また貯蔵資源を使うことでサイズが大きく繁殖までの成長期間の短い株

を形成できる。ゆえに，貧栄養やストレスな環境での生育に適している。このような機能を

組み合わせた栄養繁殖器官を持つことで，環境に柔軟に応答する栄養繁殖植物の生活史戦略

が進化してきたことから（Fisher and van Kleunen 2002; Franklin et al. 2021），多様な栄養繁殖

は植物の環境適応そして植物の多様化に寄与してきたと考えられる。 

 
２−２．栄養繁殖を行う植物の生活史戦略 
個体の出生から死亡に至るまでの生活史過程において，栄養繁殖を行うタイミングや頻度，

数は植物種によって異なり，その集団への寄与もさまざまである。上記で述べた特徴から栄

養繁殖は，有性繁殖が必ずしも高い確率で保証されない環境や，高地や極地のように生育期

間が短い場所で適応的な戦略であるとされるが，比較的安定的な森林の林床の種にも多く見

られる（河野 2004; Whigham 2004; Silvertown 2008）。ここでは，異なる栄養繁殖戦略をもつ

スズラン（Convallaria keiskei）とオオウバユリ（Cardiocrinum cordatum var. glehnii）の例を

紹介する。スズランは種子から発芽後，一枚から二枚葉へ成長して開花し，地下茎を伸ばし

て栄養繁殖を行う（Ohara et al. 2006a）。オオウバユリも実生から年々成長し，葉の数を増

やして開花に至り、鱗茎を発達させて栄養繁殖する（Ohara et al. 2006b）。どちらも主に落

葉広葉樹林の林床に生育し，ゆっくり成長するため開花までに 10 年ほどかかる。種子繁殖

図２．多様な栄養繁殖器官と栄養繁殖様式の例． 

(a) スズシロソウ (Arabis flagellosa) の地上匍匐枝; (b) ミズタガラシ (Cardamine lyrata) の地
上匍匐枝; (c) Cardamine flexuosa の地上茎からの不定根; (d)ハクサンハタザオ (Arabidopsis 
halleri) の花からの不定芽; (e) コンロンソウ (Cardamine leucantha) の根茎; (f) スズラン 
(Convallaria keiskei) の根茎; (g) バイケイソウ (Veratrum album subsp. oxysepalum) の塊茎; (h) 
Medeola virginiana の塊茎。 
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では，スズランは株が繰り返し開花する多回繁殖で自家不和合性なのに対して，オオウバユ

リは開花後に必ず枯死する一回繁殖で自家和合性を示す。実際にその動態を追跡調査したと

ころ， 5 年間で栄養繁殖を行ったスズランの株のうち，栄養繁殖のみ行ったものと栄養繁殖

の翌年に開花したものが，開花後に栄養繁殖したものより明らかに多く，種子繁殖より先に

栄養繁殖を行うことがわかった（図 3a）。オオウバユリでは開花の年もしくはその数年前に

基部に鱗茎を形成して栄養繁殖を行うが，全ての個体が鱗茎を作ることはなく，十分な・余

剰な資源がある，より大きい株ほ

ど栄養繁殖を行っていた

（Nishizawa and Ohara 2018）。 
繁殖戦略は集団構造にも反映さ

れる。サイズ構造を表すと，オオ

ウバユリでは圧倒的に種子由来の

実生が多い分布であるのに対し，

スズランでは中間的なサイズが多

い一山型の分布をしており（図

3b-c），スズランでは栄養繁殖に

よる次世代の加入が集団構造に大

きく寄与していると考えられる。

さらに集団の空間分布でも，スズ

ランではしばし数 mから数十 mに

わたって単一のジェネットが広が

ることがある（Araki et al. 
2007）。それに対してオオウバユ

リで調べた例では，開花した株の

ごく近くに同じジェネット（遺伝

子型）の株があるが、それ以外の

株はほぼ違う遺伝子型であった。  
すなわち，それぞれの栄養繁殖

戦略をまとめると，スズランは資

源の少ない小さい段階から地下茎

を伸ばして栄養繁殖を行う。その

後も一定期間は地上茎によって株

間の繋がりを保ち，いずれかの株が再び地下茎を伸ばすこともある。一方で，オオウバユリ

は開花時かそれに近い成長段階で余剰の資源があるときのみ娘鱗茎を作る。また，スズラン

ではジェネットや集団の維持に栄養繁殖の寄与が大きく，オオウバユリでは種子繁殖の寄与

が大きく異なる戦略によって集団が維持されているといえる。 
 
 

図３.栄養繁殖パターンと集団のサイズ構造. 

(a) スズランの栄養繁殖を行った株（ラメット）の
繁殖順序ごとの頻度（5年間の集計）; (b) スズラン
のサイズ構造（サイズは葉身の長さでステージ分
け）; (c) オオウバユリのサイズ構造（サイズは葉
数と大きさでステージ分け）。スズランは Araki 
and Ohara (2008)，オオウバユリは Araki et al. (2010) 
のデータをもとに作成。 
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３．栄養繁殖器官の環境応答性 
３−１．栄養繁殖器官の伸長と株の配置 
形態的特徴は機能

的な特異性にも関

わる。その一つに

水平な伸長型の栄

養繁殖器官である

匍匐枝や地下茎で

は，栄養繁殖器官

を伸長させる際

に，周囲の環境を

あたかもセンシン

グして資源を探索

するように伸長

し，器官を柔軟に

発達させてより良

い場所に新たな株

を配置するような

応答性を示す。こ

の表現型可塑性は

採餌行動（Foraging behavior）と呼ばれており（Bell 1984），水平に伸長する器官（スペー

サー）の長さを変化させて，近くもしくは遠くに株を配置することができるというものであ

る。例えばウコギ科チドメグサ属の匍匐枝によって栄養繁殖を行う Hydrocotyle bonariensis
を使った圃場実験において，競争種がパッチ状に占有しているプロットでは，競争種のパッ

チで株間の距離（Internode）を伸ばして早く空きパッチ（良い環境） へ移る。一方で，周囲

に妨げるものがないプロットでは，分枝数（Branching）を増やして株密度を高めるという挙

動を示し，周囲環境に対して応答を変化させることが確認された（Cain and Damman 
1997）。また，物理的環境が不均一な条件で，同属の在来種と侵略的外来種の株の配置パタ

ーンを調べた栽培実験では，外来種の方が資源の乏しい環境ではよりサイズの大きな株を少

なく分布させており，行き着いた環境に応じて可塑的に形態を変化させて性能を高め，環境

に適応して競争力を高めていることが示唆された（Chen et al. 2019）。 
しかしながら，野外では環境は様々な要因によって不均一である上に，地下茎を伸長させ

る種では地上からその挙動がわからず，その伸長パターンや環境応答に関する知見は限定的

である（例えば Logofet 2016; Tomimatsu et al. 2020）。スズランでは地上からは図 4a のよう

に見えて，掘ってみると地下茎が出てくるが，全体を掘ってみてもとにかく入り組んでいて

複雑である（図 4）。広域で場所や年ごとの違いを調べた場合でも，栄養繁殖の頻度やパタ

ーンを把握することはできたとしても，株の配置に好適な場所や伸長方向のパターンを見出

すことは困難であった。 

図４.スズラン（Covallaria keiskei）の集団を地上・地下から観
察した様子。 

(a) 地上部から見た場合; (b) 地下部の地下茎と根を掘り起こした
場合; (c) 地下茎のつながりを記録した図 (1 × 1 m2)。〇：ラメッ
トの位置，各色：ジェネット，▲：芽の位置。 
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３−２．遺伝子発現からみた地下茎の環境応答性 
地下茎は茎から発達した栄養繁殖器官である。よって地下茎は茎頂分裂組織に由来するもの

の，土壌中を水平方向に伸長しその先

端に次世代の娘株を形成する。ゆえに

地下茎による栄養繁殖は土壌環境にも

影響を受けると考えられるが，地上か

ら観察できないため，地下部の栄養繁

殖器官の挙動や応答性は十分理解され

ていない。そこで地下茎をもつアブラ

ナ科のコンロンソウ（Cardamine 
leucantha）を対象に地下茎の器官特異

的な環境応答性から栄養繁殖戦略の解

明を進めてきた。コンロンソウは多年

草であるが，親株は翌年には枯死して

栄養繁殖でつくられた娘株のみが地上

に残るため，疑似一年草（pseudo-
annual）ともよばれる生活史をもつ

（Araki et al. 2021）。したがって地下

茎が伸長して新たな株を生産すること

は，その親株の存続とジェネットの生存に必須であり，複数の株が生産された場合のみ株の

増殖（繁殖）に寄与する。 
コンロンソウの地下茎は，3－4 月に花茎が伸長すると同時に水平方向へ伸長しはじめる

（図 5）。地下茎の遺伝子発現レベルでの特性を調べるため，開花期の地下茎・シュート

（花）・根の先端および葉の RNA-seq を行い，トランスクリプトームを解析したところ，

開花期の地下茎の遺伝子発現は地上部シュートと根の両方に似たパターンを示し，中でも生

物防御や光受容など，環境応答に関連する遺伝子の発現パターンが根と共通であることがわ

かった（Araki et al. 2020）。特にアブラナ科植物で生物への防御応答に関わるとされる ER 
bodyがコンロンソウの地下茎にも存在することが確認された。ER body は忌避物質の生成に

関与するβグルコシダーゼを含む小胞体由来の細胞小器官である（例えば Matsushima et al. 
2002; Ogasawara et al. 2009; Yamada et al. 2020）。コンロンソウでは，シロイヌナズナ

（Arabidopsis thaliana）の根や胚軸にみられる ER bodyに関連する遺伝子（BGLU23/PYK10, 
NAI2 など）と相同な遺伝子の発現が根と地下茎で高くなっていた。さらに，シロイヌナズ

ナの子葉で誘導的にみられる ER bodyに関連する遺伝子（BGLU18）もコンロンソウ地下茎

で高く，地上部と地下部の両方の特性を併せ持つ全体の発現パターンと矛盾しなかった。 
さらに野外に生育する株では，地下茎の先端が伸長途中で枯死して伸長を停止するものが

少なからず見られる。その原因は明らかになっていないが，枯死している地下茎がある株で

は，枯死している地下茎がない健全な株と比べて，地下茎の防御応答性が高い傾向が見られ

ている。そして，地下茎の防御応答は個株のフェノロジーによっても変化し、これらは土壌

図５.コンロンソウ（Covallaria keiskei）の株
と地下茎の伸長の様子。 

(a) 開花期の地上部; (b) 地下茎が伸長している
株; (c) 伸長している地下茎の先端。 
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の生物性や物理性によって異なる傾向が見られている。さらに地下茎には根や土壌中とは異

なる微生物叢が形成されており，器官特異的な相互作用が繁殖戦略にかかわっているかもし

れない。疑似一年草では，少なくとも一本の地下茎を生存させて新たな株をつくることがそ

の親株の存続に必須であり，このような応答性はある地下茎が枯死した場合でも残りの地下

茎を維持して，次世代の株の適応を高めることに寄与する可能性がある。 
以上より，地下茎の環境応答には，地上と地下の環境が関わっており，季節変化や土壌環

境に安定的な応答性を維持しつつ，土壌中の環境変化に柔軟に応答することが考えられる。

野外で見られる複雑な地下茎の配置には，このような植物地下部の応答性と土壌生物を含め

た土壌環境との関係が関わっていることが示唆される。植物の栄養繁殖が生物群集や生態系

の土壌機能にも大きく関わることが指摘されており（Ott et al. 2019; Franklin et al. 2021），今

後着目すべき点の一つである。 
 

今後の展望 

栄養繁殖を行う植物は生態学において広く扱われており，特に環境に対して柔軟に応答する

特異的な挙動が注目されてきた（例えば Abrahamson 1980; van Groenendael and de Kroon H 
1990; de Kroon and van Groenendael 1997）。そのメカニズムはあまり着目されてこなかった

が，野外の栄養繁殖植物の分子生物学的な解析が進むことで，その機能や環境応答性に関し

て新たな知見が得られるかもしれない。コンロンソウの遺伝子発現解析では，一見してわか

らないような地下茎の地下部での応答性の一端が確認できた。  
栄養繁殖は野外に生育する植物にとって集団の維持に重要な戦略であるが，時に旺盛な栄

養繁殖より侵略的外来種として脅威となることもあれば，農作物としてその機能が活用され

ることもある。今後モデル植物や農作物種を対象に解明されてきた栄養繁殖メカニズムの知

見や多角的なアプローチを用いることで，多様な栄養繁殖戦略の理解が深まることを期待し

たい。 
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