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1. はじめに
われわれが生きるこの世界は，環境や生物が創り出す
刺激に溢れている．ヒトを含む動物は，光，音，匂い，味
などの多種多様な刺激を，視覚，聴覚，触覚，味覚など
の “感覚”により巧みに感知して，環境から情報を得る．
これらの情報をもとにして行動を決め，適応的にふるま
う．それでは，動物とは全く異なる生活史を営む植物は，
どのような感覚世界のなかで生き，情報を受容・処理し，
自らのふるまいを決定しているのであろうか．
植物の応答で最もよく知られるのは，オジギソウや食
虫植物の仲間が示す，機械刺激に対する俊敏な応答であ
ろう．たとえば，ハエトリソウの仲間では，餌である小
型の飛翔昆虫が捕虫用の葉の表面の感覚毛に 30秒以内
に 2回接触すると，強い力で挟み込む運動を引き起こし，
すばやく昆虫を捕獲する．これは，昆虫が触れた際の接
触に伴う機械刺激に対して細胞内で特定の化学物質が発
生し，その濃度が閾値に達すると電気的なシグナルが発
生し葉が閉じるというメカニズムである1)．このような運
動性の高い植物は，生物の進化論の提唱で有名なチャー
ルズ・ダーウィンも強く興味をもち，息子のフランシスと
共に晩年研究にのめり込んだという．1880年に “Power

of the movement of plants”と題した 1冊の本にまとめ
公表した2)．本書には，植物の旋回運動，就眠運動，重力
や光に対する屈性，つる植物の巻きつき運動，食虫植物
の捕食運動など，植物の基本的な運動や，それを引き起
こすための刺激が詳細に記されている．植物が静的で動
かない存在であると信じられていた時代に，さまざまな
植物種に対して実に丹念かつ緻密な観察を記録した本書
は，現在の植物生理学の原点ともいえる画期的な著書と
して，世界に衝撃を与えた．
それから 1世紀半が過ぎようという現在，遺伝子解析
技術や顕微鏡技術などの発展に支えられ，植物が備える
新たな情報受容能が次々と報告されている．近年では，顕
著な行動応答を示す食虫植物だけでなく，草本から樹木
まで幅広い植物種で環境刺激とそれに対する緻密な応答

が報告され，植物をとらえる科学の視点そのものを変化
させるほどの影響を及ぼしている．本稿では，そんな植
物の環境応答に関するこれまでの研究および最新の研究
成果を紹介するとともに，その応用と発展性について私
見を述べる．

2. 植物による生物的環境情報の受容と応答
植物の多くは，一度根を下ろすとその後容易には動く
ことができない，固着性と呼ばれる生活史をもつ．その
ため，近隣に生息する生物に由来する刺激に対して，特
に緻密な情報受容と環境応答を示すことが，近年の研究
によって次々に明らかになってきた．まずは，植物がど
のような刺激をどのような状況下で受容し，応答を変え
るのか，以下に紹介する．
2.1 植食者の識別
植物の環境識別において最も重要な機能の 1つは，植
食者の識別と考えられる．固着生活を送る植物は，自身
の食害状況をいち早く検知し，身を護るための防御が必
要である．
直接的な被食ストレスに対する応答として，植物によ
るさまざまな誘導反応が知られる3)．この誘導反応は，病
害虫に対する防衛形質を高めたり（化学・物理防御），害
虫の天敵を誘引する揮発性物質を放出したりする（生物
防御）誘導防御や，再成長をする補償反応に分類される．
誘導反応は，植物に被害をもたらしている病害虫の種特
異的なものである．たとえば，病原菌に対しては，サリ
チル酸が誘導され，サリチル酸経路により防衛反応が起
こる．一方，植食者に対してはジャスモン酸経路の防衛
活性が高まる4)．また，サリチル酸とジャスモン酸は拮抗
しているといわれているが，吸汁性昆虫であるハダニが
食害したときには，ジャスモン酸経路とサリチル酸経路
の両方の防衛が働いていることが報告されている5)．つま
り植物は，今，被害を及ぼしているものが，病原菌か，吸
汁性昆虫か咀嚼性昆虫であるかを識別することができる．
さらに植物は，咀嚼性昆虫の種類までも識別可能であ
る．キャベツがモンシロチョウに食害されたときとモン
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シロチョウと同じチョウ目であるコナガ幼虫に食害され
たときに，放出する匂いが異なる6), 7)．また，リママメが
ハスモンヨトウに食害されたときとシロイチモジヨトウ
に食害されたときにも異なる匂いを放出する5)．このよ
うに植物は被害を与えている種を識別し応答するが，そ
のメカニズムの 1つは，物理的な刺激と幼虫の唾液など
の化学的刺激によるものであると考えられている8)．
間接的なストレス刺激に応答する例としては，隣接す
る植物が被食された場合の誘導反応がよく知られている
（図 1）．食害を受けた植物から放出された揮発成分を受
容した植物は，防御形質を発現することで将来の被食を
免れることができると考えられており，これは植物間コ
ミュニケーションやプラントトークとも呼ばれる興味深
い現象であり，これまでに 30種以上の植物で報告されて
いる9)．さらに，セージブラシやセイタカアワダチソウ
では，クローン個体や近縁個体といった遺伝的類似性が
高い個体間や同一個体群内の個体間でコミュニケーショ
ンが生じやすいことが報告されている．これには，揮発
性物質の組成が重要であることが示唆されている10)～12)．
2.2 自他識別
植物における自他識別といえば，めしべの柱頭で花粉
の自他を識別することによる自家不和合性のシステムが
よく知られる．その一方で，1990年代になると，遺伝的
に同一である株の集合を形成するクローナル植物の根が
自個体と他個体を識別するという，根における自他識別
が報告されるようになった．MahallとCallawayは，ヤ
マヨモギの根が，他個体の根に接触した場合にのみ伸張
成長を停止させることを発見した13)．その後，いくつか
のクローナル植物において根の自他識別が実験的に調査
され，その多くはヤマヨモギの例とは逆に，自株の根で
はなく他個体の根に対してより根を発達させるという応
答を示すことがわかっている．このような根の応答によ
り，他個体が存在する条件下でより早く土壌養水分を吸
収することができると考えられている．同様に，主根か
ら派生する細根が種間競争下で増加することも報告され
ており，地下部における植物の競争では，一般的な応答

図 1 植物コミュニケーションのイメージ図

として知られている．
さらに近年，地上部においても植物の自他識別の事例
が新たに発見された．FukanoとYamawoは，ブドウ科
のヤブガラシというツル植物において，巻きひげに自株
の茎と他株の茎（葉柄）を提示した場合，他株の茎には
積極的に巻き付くのに対して，自株の茎にはほとんど巻
き付かないことを発見した（図 2）14)．驚くべきことにヤ
ブガラシは，自株の茎に巻き付いてしまった巻きひげも
時間の経過と共に巻き戻り，再びホストとなるほかの植
物を探索する．
これらの自他識別を検証した多くの研究において，生
理的同調が自株の識別に重要な役割を果たしていること
が明らかになっている．エンドウでは，他個体に対して
根の配分比を増加させるが，同じ遺伝子をもつラメット
であっても元個体と切り離して栽培した場合，生理的に
繋がっている場合に比べて他株に対する応答と同じよう
に根の配分比が増加することが報告された15)．先述のヤ
ブガラシの巻きひげにおける自他識別もまた，生理的に
繋がっていることが重要であり，クローン個体であって
も切り離してから 2か月間経過した個体の茎を提示する
と，他株として識別され巻き付き反応が生じる14)．この
ような自他識別は，ウリ科のツルレイシ（ゴーヤ）でも
報告されており16)，さまざまな分類群で独立に複数回進
化していると考えられる．
2.3 近縁個体の識別
Dudleyは，植物が隣接する個体の近縁度に応じて根へ
の配分を変化させることを発見した17)．近縁個体（同じ
親株由来の個体）と共に栽培したハマダイコンは，養水
分の吸収において重要な機能を果たす細根を単独で栽培
した場合と同程度発達させたが，非近縁個体（異なる親

図 2 ヤブガラシと近隣個体のようす．左側の自株には触れ
ても巻き付き応答を示していないが（白実線矢印），他個体に
は巻き付いている（白破線矢印）
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株由来の個体）と共に栽培した場合には，単独や近縁個
体と共に栽培した場合よりも細根を発達させた．その後
の研究では，非近縁個体に対する根の投資比の増大は，競
争条件下で種子生産を増加させることが示された18)．こ
のような近縁個体の識別能力は草本植物のみならず，ア
サガオのようなツル植物，オオバボンテンカのような灌
木，アカメガシワやブナといった樹木においても報告さ
れており，あらゆる生活史の植物種において広くみられ
る19)～21)．
一方，近縁個体の識別ができない植物も報告されてい
る．Lepikらは，8種の草本を対象として網羅的に近接個
体の近縁度に応じた形質（細根量，成長量，種子生産量，
葉の薄さなど）の変化を解析した22)．その結果，シロツ
メクサとカッコウセンノウを除く 6種では形質の変化は
観察されなかった．シロツメクサの高密度条件下で，非
近縁個体と生育した場合よりも近縁個体と生育した場合
の種子生産量が増加することがわかった．さらに，カッ
コウセンノウでの葉面積も近隣個体が近縁か非近縁かに
応じて変化することが判明した．また，近縁個体特異的
な応答が種間競争下においてのみ観察される場合もある．
オオバコは，同じ親株由来の実生と共に他種競争者であ
るシロツメクサに遭遇した場合にのみ，葉の伸展方向を
シロツメクサ方面とその反対側へと向ける（図 3）23)．葉
を向けられたシロツメクサは，オオバコの葉に光や空間
が奪われて成長量が減少する．さらにオオバコは，近縁
個体と共にシロツメクサと競争した場合では，非近縁個
体と共に競争した場合に比べて，初期の種子生産量が高
くなることがわかった．すなわちオオバコは，近縁の個体
と共に競争者であるシロツメクサに対抗することで，自
身の適応度を上げているといえる．
他種や近縁個体の識別には，多くの場合，根や種子の浸
出液などに含まれる水溶性化学物質の関与が示唆されて
いる18), 24)．Biedrzyckiらは，シロイヌナズナを用いた実
験で根から滲出する水溶性の化学物質が近縁個体の識別
に使われていることを示したことに加え，その識別がバ

図 3 シロツメクサ側に葉を向けるオオバコ近縁株（左）と
非近縁株（右）
文献 23) をもとに図を改変．

ナジウム酸により阻害されることを報告している25)．バ
ナジウム酸は，フェノール化合物の合成を阻害する働き
があることから，近縁個体の識別にフェノール系の化合
物が利用されているのではないかと考察している．また，
micro-RNAがシロイヌナズナにおいて同種他個体の認
識に重要な役割を果たしていることが報告されている26)．
上述したような周辺個体の識別は，驚くべきことに，種
子の段階から観察される．植物では，種子の迅速な発芽
と場所の占有は，その後の成長や生存に直結する重要な
課題である．しかし一方で，発芽促進は胚の成長に負荷
が生じることになる上，タイミングを誤ると発芽したば
かりの柔らかく脆弱な芽は，植食者から集中的に捕食さ
れるなど不利益を被ることもありうる．したがって，種子
は周囲の環境を受容し，柔軟に発芽応答を変えることが
できる27)．ヨーロッパに生息するイネ科植物では，近隣
に存在し競争が生じる可能性のあるいくつかの他種と共
に播種すると，種に応じて発芽に要する期間が変わる28)．
これは，イネ科植物の種子が近隣個体との競争力を識別
し，それぞれの競争者に応じた固有の発芽タイミングを
示す結果と捉えられる．また，ヨウシュヤマゴボウでは，
同種種子を異なる密度条件のもとで播種すると，高密度
条件下で顕著に早く休眠解除が見られる29)．この報告の
なかでは，高密度環境で育てたものほど初期に発芽した
ものと後期に発芽したものとの成長の差が大きくなるこ
とがわかっている．この結果はすなわち，早く発芽する
ことで栄養や生活空間の独占といった側面において適応
的であることを示唆しており，高密度環境下では種子間
の競争が激化し発芽が促進されたと考えられる．さらに，
オオバコでは，他種との競争において，同種近縁個体が
近隣に存在するかどうかで発芽戦略を変えることが明ら
かになった24)．シロツメクサの種子と共に播種した場合，
単独もしくは同種でも別の親株由来の種子が近隣に存在
しても，オオバコの種子は発芽タイミングを変えない．し
かし，同じ親株由来の種子と共に播種すると発芽タイミ
ングが早くなり，2つの種子は同期的に発芽した（図 4）．
これらの結果は，種子が他種の存在のほか，同種の近縁
度までも識別するという，複数情報の統合を行う能力を
実証した．

3. 植物の情報処理メカニズム
植物は，高等動物のように発達した中枢神経系をもた
ない．そのため，局所的および自律的な環境応答と，それ
らの情報を全身的な伝達系により統御する自律分散型環
境応答統御システムを進化させてきたと考えられている．
たとえば，樹木の冬芽は，日長の変化を個々の芽が自
立して処理しており，局所的な日長条件に応じて独立し
た応答を示す30)．一方，貧栄養にさらされた根が一次シ
グナルとしてペプチドの一種を道管を通じて地上部へ送
ることも知られる．ペプチドの一種を受容した地上部は，
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図 4 近縁／非近縁同種の種子と他種の種子に対するオオバ
コ種子の発芽応答
文献 24) をもとに図を改変．

新たに二次シグナルを根へ送り31)，二次シグナルを受容
した根の養分吸収活性を向上させる32)．リン酸吸収活性
においては，micro-RNAにより地上部と地下部の情報
伝達に関わっている33)．植物は日長情報を葉で受容・処理
後フロリゲンを生成し，生長点であるメリスティムへシ
グナルとして送ることで，花芽形成や開花に至る34)．ま
た，植食者による食害を受けた葉は，体表面の活動電位
の伝達により食害情報をほかの葉へ送り，誘導防衛反応
を引き起こす35)．このように，自律分散型環境応答統御
システムを有する植物では，情報を受容する部位と処理
や応答部位がしばしば異なるという特徴をもつ．
これらの体内におけるシグナリングを通じて，植物は
複数の情報を同時に処理し，個体レベルでの応答を変え
ることができる．このような応答は，情報統合と呼ばれ，
高等動物をはじめ，粘菌などでも報告されているが，植
物における報告は比較的新しく 2010年にCahillによる
報告が最初である36)．イチビの実生は，土壌栄養塩の存
在と同種他個体（競争者）の存在を同時に識別し，土壌
栄養塩と競争者の両方の情報を受容した場合にのみ，根
の配置を変える．オオバコの実生は，同種近縁個体と他
種の存在という 2つの情報に応じて，地上部の葉の配置
を変え，他種に対して競争的になる23)．このような複数
情報の統合は，栄養成長期の植物のみならず，種子の段
階でも可能である．オオバコの種子は，近隣の同種種子
の遺伝的類似性と他種競争者であるシロツメクサの種子
の存在を識別し，将来の競争に有利に働くように発芽タ
イミングや同調性を調節する24)．

4. 展望
これらの植物の情報処理システムやメカニズムを参考
にすることで，全く新しい植物管理技術の構築が期待で
きる．従来農林業においては，異なる性質の個体どうしを
掛け合わせて新たな有用品種を作り出す品種改良によっ
てさまざまな利用上・管理上の課題を解決してきた．こ
の品種改良に基づく手法は，植物の遺伝的なバックグラ
ウンドを基盤として成立している．その一方で，各植物

が本来備える潜在的な能力を十分に引き出せているとは
いい難い．たとえば，すでに多くの生産物に用いられて
いる農業用栽培ビニルハウスや植物工場など，資源や空
間が極端に限定された栽培環境においては，植物同士が
非常に密な状態で栽培される．上述したような近隣個体
に対する植物の環境応答特性を念頭に置いた栽培体系を
構築することで，効率的かつ良質な生産物の獲得や生産
量の向上が可能となるかもしれない．植物の環境受容メ
カニズムの解明に加え，その後のアウトプットである応
答解明は，今や基礎科学研究としてだけでなく，循環型
農林業に新たなアイディアをもたらすバイオミメティク
ス研究へと発展することが期待される．

（2021 年 11 月 2 日受付）
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