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研究成果の概要（和文）：奈良公園に生育するイラクサは近隣地域のイラクサとくらべるとおびただしい数の刺毛を葉
や茎に備えている．奈良公園では1200年にわたり多数のシカが保護されてきたことを念頭に，本研究は，(1)個体群間
の刺毛の変異はシカの生息密度に依存している，(2)刺毛はシカに対する防御には役立つが植食性昆虫には役立たない
，(3)奈良公園のイラクサ集団は他地域の集団とは遺伝的に相当異なる，という結果から，奈良公園に生育するイラク
サの異常に多い刺毛はシカに対する防御形質として進化したと結論づけた．また，奈良公園のアカタテハは幼虫の成育
に関して奈良公園のイラクサに局所適応をしていることを示した．

研究成果の概要（英文）：Nettles in Nara Park, where several handred sika deer have been protected for 
1200 years, have many stinging hairs on shoots. We found that (1) among-population variation in stinging 
hair density was dependent upon the density of sika deer, (2) stinging hairs served as defense against 
deer, but not herbivorous insects, and (3) the nettle population in the park obviously differed from 
other populations at the level of genome-wide structure. These findings suggest that hairy nettles in the 
park evolved through natural selection under intensive browsing by deer. Furthermore, we demonstrated 
that red admiral butterfly larvae from Nara Park and another location attained greater growth performance 
when reared on nettles of sympatric origins than when reared those of allopatric origins. This implies 
that butterflies in the park are locally adapted to hairy nettles of the park. Consequently, local 
adaptation of the butterfly to hairy nettles would have been driven by multispecies interactions.

研究分野：生態学，とくに植物と動物の相互作用

キーワード： イラクサ　ニホンジカ　防御形質　アカタテハ　進化　自然淘汰　奈良公園　被食誘導応答
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
進化生態学の中心課題のひとつは，生物間

相互作用が個体数の量的変化や形質の可塑的
変化のみならず，形質の遺伝的変化，すなわ
ち進化を引き起こしていることを実証し，そ
の過程を明らかにすることである．奈良公園
はこの課題に取り組むまたとない場所を提供
している． 

奈良公園は 1200 年にわたりニホンジカが
保護され，現在では 6.6 ㎢の面積に 1200 頭
ものシカが生息している．長期にわたり高密
度に維持されたシカによる強い採食圧は植物
にさまざまな影響を及ぼし，特異な生態系を
成立させている（北川 2004）．たとえば、公
園内の芝地は，人手を加えることなく，シカ
の採食によって保たれている特殊な草地であ
る． 

植物は動物の被食に対し様々な耐性・防御
形質を進化させ，自身の生存と繁殖を図って
いる（Danell and Bergström 2002）．イラク
サは茎や葉柄，葉に刺毛をそなえる多年性草
本であり，これらの刺毛にはヒスタミン等を
含んだ毒液が蓄えられている．イラクサの刺
毛は草食獣に対する防御形質と考えられるこ
とから(Pollard and Briggs 1984)，我々は奈
良公園のイラクサに着目し，2007 年から研究
を開始した．その結果，(1)奈良公園のイラク
サはシカが生息していない他地域のイラクサ
と比較して，数十～数百倍も高い刺毛密度を
有していること，(2)刺毛密度は遺伝的支配を
受けていること，(3)高い刺毛密度には生存率
を高めるという適応的意義があること，を明
らかにした．これらの結果は，高い刺毛密度
を有する奈良公園のイラクサ個体群はシカの
強い採食圧の下，自然選択によって進化した
ことを示唆する（Kato et al. 2008）． 

さらに，刺毛を高密度にそなえる奈良公園
のイラクサと，奈良公園と同じく奈良盆地の
東端に分布しながらシカの摂食をほとんど受
けず刺毛密度が極めて低い高取城趾のイラク
サとで，葉の含水量，窒素量，窒素・炭素比を
予備的に比較したところ，いずれの値も奈良
公園のイラクサで有意に低い値を示した．こ
のことは，奈良公園のイラクサを食草とする
昆虫の成長に何らかの影響を及ぼしている可
能性を示唆する． 

以上の研究から，ニホンジカの長期にわた
る強い採食圧が植物の形質を遺伝的に変化さ
せるだけでなく，植食性昆虫の生活史形質ま
でも変えてしまうことが考えられる．これを
実証することは，とりもなおさず冒頭に示し
た進化生態学の中心課題に取り組むことを物
語る． 
 
２．研究の目的 

本研究は奈良公園のニホンジカ－植物－植
食性昆虫間における相互作用系において，シ
カの採食圧が引き起こす植物と植食性昆虫の
局所的適応進化を進化遺伝学的手法によって
実証し，その要因と機構を解明することを目

標とした．この目標を達成するために，イラ
クサとアカタテハを材料に以下の五点を明ら
かにすることを目的とした． 
1) イラクサの刺毛密度の遺伝力 
2) シカの採食による刺毛密度の誘導応答の
有無 

3) イラクサの刺毛密度に与える光と土壌肥
沃度およびシカ個体群密度の影響 

4) 奈良公園のイラクサ個体群の近隣個体群
からの遺伝的分化の程度 

5) 奈良公園におけるアカタテハの，刺毛を多
数備えるイラクサ個体群への局所適応の可
能性 

 
３．研究の方法 
(1)刺毛密度の遺伝力 

奈良公園と高取城趾の野生個体群から種子
を採取し，発芽させた実生をビニールハウス
で栽培した．9 月に各個体から葉を 2 枚採集
し刺毛数を数えた．また，次の組み合わせで
交配を行い，種子を得た． 

奈良公園雄×奈良公園雌 ５組 
奈良公園雄×高取城趾雌 ７組 

得られた種子を翌年発芽させ，同じ条件下
で実生を栽培し，9 月に葉の刺毛数を測定し
た．そして，両親の平均刺毛数に対する両親
を同じくする子の平均刺毛数の回帰直線を求
め，その傾きから遺伝率を算出した． 

 
(2)シカの採食による刺毛密度の誘導応答の
有無 

奈良公園から採取した実生をビニールハウ
スで育て，翌年，それらの個体を奈良女子大
構内に移植した．8 月にこれらの個体を以下
の３群に分けて，切除を行なった． 

地際から 3節目で茎を切除 8 個体 
地際で茎を切除      7 個体 
切除せず（対照群）    11 個体 

その後 11 月，翌年の 3，6，7，8，9，10 月に
各個体から葉 4 枚を採取し，刺毛数を数えた． 

 
(3)イラクサの刺毛密度に与える光強度，土壌
肥沃度およびシカ個体群密度の影響 

奈良公園内の 12 箇所，奈良女子大構内，櫻
井市，高取町，明日香村，名張市，香落渓，嵐
山にてそれぞれ 32個体のイラクサから葉を 2
枚採取し，葉面積と刺毛数を記録した．また，
各調査地にて相対光強度（光強度の指標）お
よび土壌硝酸イオン濃度（土壌肥沃度の指標）
を測定した．さらに，シカの糞粒密度を調査
し（個体群密度の指標）した．これらのデータ
を二段抽出共分散構造モデルによって解析し，
光強度，土壌栄養，シカ個体群密度が刺毛数
に与える影響を評価した． 
 
(4)植食性昆虫とシカに対する防御形質とし
ての刺毛の役割 

奈良公園のイラクサと高取城趾のイラクサ
を鉢植えして奈良女子大構内に置き，植食性
昆虫による葉の被食度を比較した．さらに，



それらの鉢植え個体を奈良公園内に置き，シ
カによる葉の被食度を比較した． 
 
(5)奈良公園のイラクサ個体群の遺伝的分化 

奈良公園の 2 箇所，奈良公園に隣接する 2
箇所，櫻井市，高取城趾，香落渓の計 7 箇所
それぞれにおいてイラクサ 30 個体から葉を
採取し，AFLP 法による集団遺伝学的解析を行
なった．12 通りのプライマーペアから合計
546 の AFLP マーカーが得られ，そのデータを
もとに，個体群間の遺伝的多様度比較，個体
群間の系統解析，および奈良公園の個体群に
特異的な遺伝領域の検出を試みた． 

 
(6)奈良公園のアカタテハ個体群の局所適応 

奈良公園と高取城趾からアカタテハの餌と
なるイラクサの葉を採取し，物理・化学的形
質として，比葉重，含水率，窒素含有率，窒素
／炭素比を測定した． 

奈良公園と高取城址から卵を採集し、孵化
させた幼虫を奈良公園と高取城址のイラクサ
を与えて育てた．そして，羽化率，孵化から蛹
化までの発育日数，成虫乾燥重，相対成長速
度，腹部乾燥重比を，個体群間とイラクサ間
で比較した．その際，羽化率を除き，雌雄別々
に比較した． 

奈良公園のアカタテハ個体群が周辺の個体
群から遺伝的に分化しているかどうかを明ら
かにするため，奈良公園，奈良女子大，桜井，
高取城趾，香落渓からそれぞれアカタテハの
卵 25 個を採集し，孵化させた幼虫のミトコン
ドリア COI 領域の DNA 塩基配列を調べた． 

さらに，これらの個体群に奈良公園内の 1
箇所および奈良公園に隣接する 1 箇所の個体
群を加えた計7箇所からアカタテハの卵22な
いし 27 個を採取し，孵化させた幼虫を用いて，
イラクサの場合と同様 AFLP マーカーを用い
た集団遺伝学的解析を行なった． 
 
４．研究成果 
(1) 刺毛密度の遺伝力 

両親の平均刺毛数に対する子の平均刺毛数
の回帰直線を求めたところ，有意な回帰直線
が得られた（図 1）．このことから，刺毛数は 

 

遺伝的支配を受け，その遺伝率は 0.664 と推
定された． 
 
(2) シカの採食による刺毛密度の誘導応答の

有無 
茎の切除前と切除後の刺毛数の変化を図 2

に示した．対照群も二つの処理群も切除後 3
月まで刺毛数は減少したが，その後増加に転
じ，7ないし 8 月に最大になった．そして前年
同様秋にかけ減少した．対照群と処理群の間
に一貫した有意差は見られなかった．このこ
とは，切除刺激がその後に展開する葉の刺毛
数に影響せず，シカの採食が刺毛数の即時誘
導も遅延誘導も引き起こさないことを示唆し
ている． 

 
(3) イラクサの刺毛数に与える光と土壌肥沃

度およびシカ個体群密度の影響 
二段抽出共分散構造モデルによって，葉面

積と刺毛数の関係を個体レベルで解析した結
果と，葉面積と刺毛数に与える光強度，土壌
肥沃土，シカ個体群密度の影響を個体群レベ
ルで解析した結果を図 3 に示す．葉面積と刺
毛数の間には，個体レベルでは弱いながらも
有意な正の相関が認められたが，個体群レベ
ルでは有意な相関は認められなかった．個体
群レベルで，光強度，土壌肥沃土，シカ個体群
密度の葉面積と刺毛数に与える影響をみてみ
ると，光強度は葉面積に負の影響を与えるが，
刺毛数には有意な影響を与えていなかった． 
土壌肥沃度は葉面積，刺毛数のどちらにも有
意な影響は与えていなかった．一方，シカ個

図 1．両親の刺毛数と子の刺毛数の関係 

図 2．奈良公園のイラクサにおける主茎切除処理後
の刺毛数の変化 

図 3．二段抽出共分散構造モデルによる環境要因が
葉面積と刺毛数に与える影響の評価．Ａ：個体レベ
ル．Ｂ：個体群レベル LA：葉面積，SHN：刺毛数，

DHU：シカ個体群密度，SF：土壌肥沃土，LI：光強度 



体群密度は葉面積に負の影響を，刺毛数に正
の影響を与えていた．以上の結果は，個体群
レベルでみた刺毛数はシカの採食圧の影響を，
直接受け，シカの密度が増えると，刺毛数が
増える傾向にあることを示している． 

 
(4) 植食性昆虫とシカに対する防御形質とし

ての刺毛の役割 
実験に使用したイラクサの刺毛数は，奈良

公園が高取城趾のおよそ 80 倍であった（図
4 左）．しかし，奈良公園のイラクサと高取
城址のイラクサは同程度に昆虫による食害を
受けていた．一方，シカに食べられた葉の割
合は，奈良公園のイラクサで有意に低く，お
よそ 1/4 であった．したがって，刺毛は植食
性昆虫に対する防御としては役に立たない
が，シカに対する防御として役に立っている
と言える． 

しかし，刺毛数が多いとそれだけシカの採
食を受けにくいというわけではない．図 4 左
は奈良公園のイラクサ個体を置いた地点での
潜在的シカ採食圧（すなわち，高取城趾の個
体の被食率）と奈良公園個体の被食率の関
係，図 4 右は奈良公園のイラクサの刺毛数と
被食率の関係を示している．重回帰分析の結
果，刺毛密度と被食率の間には有意な相関は
検出されなかった．このことは，奈良公園の
イラクサは必要以上に多くの刺毛を備えてい
ることを示唆している．その理由として，奈
良公園のイラクサは刺毛数に関して，淘汰限
界に達している可能性が考えられる． 

 

 
(5) 奈良公園のイラクサ個体群の近隣個体群

からの遺伝的分化の程度 
546個の AFLPマーカーにもとづき遺伝的多

様度を７個体群間で比較したところ，奈良公
園内の東大寺裏と能登川個体群は他の個体群
と比較して多型遺伝子座数が約 1.5～2 倍あ
り，ヘテロ接合度も高いことがわかった（表
1）．その理由として，個体群サイズの違い，奈
良公園個体群の祖先性，遺伝子流動の影響，
適応遺伝子の重複などが考えられるが，想像
の域を出ない． 

次に，Fisher の遺伝的距離を用いて NJ 法
によりイラクサ個体群間の系統関係をみてみ
ると，奈良公園内の東大寺裏と能登川の個体
群は独自のクラスターを形成した(図 5）．奈
良公園の縁に位置する弘法寺の個体群は奈良 

 
女構内の集団に近かった．したがって，奈良
公園のイラクサ個体群は近隣する個体群とは
遺伝的に異なるといえる．このことは，奈良
公園の個体群は近隣個体群からの遺伝子の移
出入が制限されている可能性を示唆している． 

 

 
集団間で顕著な分化を示すアウトライアの

検出を試みたところ，546 loci のうち 28 loci
がアウトライアと判断された（図 6）。これら
のアウトライアのうち 402，425，515 は奈良
公園の 2個体群に 50％以上の頻度で出現して
いた．これらのアウトライアーはシカの採食
に関連する自然淘汰を受けている可能性があ
る．ひょっとすると刺毛の発現に関与する領
域かもしれない． 
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図 4．奈良公園のイラクサの被食率に対する潜在的シ

カ採食圧（＝高取個体の被食率）と刺毛密度の重回帰
分析． 

表１．546 個の AFLP マーカーにもとづくイラクサ 7

個体群の遺伝的多様度 

奈良女

弘法寺

高取城址

桜井

東大寺裏

能登川

香落谷

奈良女

弘法寺

高取城址

桜井

東大寺裏

能登川

香落谷

図 5．Fisher の遺伝的距離に基づき NJ 法によって得

られた７個体群の系統樹 

図 6．Outlier 解析．赤丸で示した 28 個の領域が個
体群間で顕著な分化を示す outlier と判断された． 



(6) 奈良公園におけるアカタテハの，刺毛を
多数備えるイラクサ個体群への局所適応の
可能性 
奈良公園のイラクサの葉は高取城址の葉よ

りも，比葉重が重いことから葉は厚く，食葉
性昆虫にとって摂食しにくい葉であることが
示唆された（図 7）．さらに，含水率，窒素含
有率，窒素／炭素比も低いことから，食葉性
昆虫の餌として栄養的質も劣ると考えられた．
このことから，アカタテハの幼虫を奈良公園
の葉で飼育すると成長が悪くなるのではない
か，と予想された． 

 
アカタテハの羽化率は，いずれの個体群に

おいても，与えたイラクサの違いよる有意な
差はみられなかった．奈良公園のイラクサで
育てると発育日数と相対成長速度は雌でわず
かに長くなる傾向がみられた．成虫乾燥重は
高取城趾のアカタテハでは雄雌ともに奈良公
園のイラクサで飼育すると有意に減少したが，
奈良公園の雌では逆に有意に増加した．腹部
乾燥重比は雌雄ともに，高取城址のアカタテ
ハは奈良公園のイラクサで飼育すると有意に
減少し，逆に奈良公園のアカタテハは奈良公
園のイラクサで飼育すると有意に増加した

（図 8）． 
 
以上の結果は，食葉性昆虫の餌として質的

に劣ると考えられる奈良公園のイラクサを与
えると，高取城趾のアカタテハは成長パフォ
ーマンスが低下することはあっても，増加す
ることはないこと，対照的に奈良公園のアカ
タテハは成長パフォーマンスがむしろ増加す
ることを示している．とくに繁殖力の指標と
みなされる腹部乾燥重比に着目すると，その
傾向は雌雄ともに顕著であった．このことは，
奈良公園のアカタテハは質的に劣る奈良公園
のイラクサに局所適応している可能性を示唆
する． 

奈良公園の個体群を含む５個体群の幼虫の
COI 領域 302 塩基を比較したところ，2つハプ
ロタイプが検出された（図 9）．うちひとつは
奈良公園の個体群特有であった．このことは，
奈良公園の個体群と近隣個体群の間の遺伝子
流動が或る程度は制限されていることを示唆
している． 

 
奈良公園の個体群を含む7個体群間でAFLP

マーカーにもとづく Fisher の遺伝的距離を
求めた（表 2）．ほとんどの個体群間で有意差
が認められたが，遺伝的距離は最大でも0.033
であることから，個体群間の遺伝的分化はほ
とんど生じていないといえる． 

 
 

(7) まとめ 
① 奈良公園のイラクサはシカの高い採食圧
下に 1200 年間さらされてきた結果，防御形質
として高い刺毛密度を進化させた． 
② 奈良公園のイラクサは周辺個体群から遺
伝的に分化している． 
③ 奈良公園のアカタテハは質的に劣る奈良
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図 7．奈良公園と高取城趾に生育するイラクサの葉の

物理的・化学的形質の比較． 
図 9．COI 領域の 302 塩基配列にみられた二つのハプロ
タイプの頻度 

図 8．奈良公園（NP）と高取城趾（TCS）に自生するイ
ラクサの葉を与えて育てた奈良公園（●）と高取城趾
（○）のアカタテハ幼虫から羽化した成虫の腹部乾燥

重比 

Population N PL H j

Nara Park 28 74.9 0.232

Noto 20 74.7 0.213 0.016

Kohbohji 20 78.8 0.220 0.013 0.005

Nara Women's Univ. 27 73.2 0.229 0.006 0.016 0.006

Sakurai 26 74.7 0.219 0.032 0.018 0.019 0.031

Takatori Castle Site 25 66.5 0.211 0.008 0.013 0.012 0.007 0.033

Kochidani 23 66.5 0.213 0.004 0.016 0.014 0.010 0.027 0.005

Pairwise F ST

Nara Park Noto Kohobohji

Nara

Women's

Univ.

Sakurai
Takatori

Castle Site

表 2．466 個の AFLP マーカーにもとづくアカタテハ 7

個体群の遺伝的多様度と遺伝的距離．有意差（P＜
0.05）があった遺伝的距離は太字で示した． 



公園のイラクサ個体群に局所適応している． 
④ 局所適応は一般に個体群の遺伝的分化を
もたらすが，奈良公園のアカタテハ個体群は
周辺個体群から遺伝的に分化しているとまで
はいえない． 
⑤ しかし，奈良公園のアカタテハ個体群にお
いて特異的なハプロタイプが検出されたこと
から，奈良公園のアカタテハ個体群は定着性
が高い可能性がある． 
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