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東海丘陵要素植物群薄の保全生鹿学的研究
一保全･修復とその管理に関する研究-( 4 )

モウセンゴケ属(伽sua)の種多様性と分子系統学的研究について

市構泰範1).服部健太2),南基春1･2)
1)中部大学大学院応用生物学研究科, 2)中部大学応用生物学部

はじめに

200万年を超える期間にわたって存続してき

た,東海地域特有の地史的環境の産物として東

海丘陵要素と呼ばれる一群の植物がある(植

田, 1989).この植物群は,伊勢湾周辺地域だけに

自生する多くの固有種,準固有種,隔離種や遺

存種からなり,その多くは絶滅危慎種や準絶滅

危倶種で,今日生育環境の人為的改変が進行す

るなかで絶滅が危倶されている(愛知県植物誌調

査会,1996) .このような現況のなかで,中部大

学恵那キャンパス(以下,恵那キャンパス)は,こ

れら東海丘陵要素植物の隠れ家となっており,

これら植物の保全管理-の学術的･技術的な貢献

が期待されている.

恵那キャンパスは, JR東海中央線武並駅すぐ

南,徒歩約15分の岐阜県恵那市武並町竹折の丘

陵地にある.恵那キャンパスは,総面積40万mB,

高低差60mで,敷地内には研修センターや各種運

動施設が点在している. 1969年度に基礎調査,道

路工事が開始され, 1980年に全長2.7kmのトリム

コースが整備された.敷地内の植生は,マツ,ス

ギ,ヒノキなどが部分的に植林されているが,也

は落葉性樹林が占める二次林である.また,敷地

内は地形的に起伏に富み,複雑に入り込んだ沢筋

に沿って多年生草本の群落が成立している.また,

恵那キャンパス内には降水時に湛水し,乾燥時に

は水を失う低湿地や,排水が悪く,上部からの湧

水が表面を潤している貧栄養湿地があり,そのよ

うな環境下には湿地性の草本群落が見られる.著

者らは, 2001年4月,本学に応用生物学部が開設

されたことから,教育や研究活動に敷地内の植生

の利用が可能か,その価値評価をするために恵那

キャンパス内の維管束植物を対象とした植生調

査を2001年5月にチタートさせ, 2004年度まで

に81科332種(内不明10種)を確認した(未発

義).確認された植物の中には,環境庁レッドデ

ータープック(2000)や岐阜県レッドデータープ

ック(2001)で絶滅危倶に分類される貴重な植物

も含まれている.このような貴重な植物が多く確

認されたのは,恵那キャンパスが東濃地方に特異

的に発達した土岐砂磯層に位置し,この地層に発

達する貧栄養な湿地にのみ自生する｢東海丘陵要

素植物群｣が自生していたためである.また,常

に適度な人為的撹乱によって植生遷移が抑えら

れたことなどから, ｢里山｣の自然が維持され,

これらの貴重な植物群の自生地の環境が守られ

てきたことに起因すると推測される.

冒頭にふれたように東海丘陵要素植物は,伊

勢湾周辺地域の第三紀鮮新世および第四紀洪積

世の地層から形成された丘陵,台地や段丘地帯に

しか分布が認められない一群の植物である.シ

ラタマホシクサ(Erl'ocaulo17 Dudl'cuspe), -ビ

ノボラズ(Berberls sl'eboldl'1') ,シデコブシ

(Magnoll'a tomeDtOSa)やヒトツバタ　ゴ

(C:uoDaDthumz･etusus)などに代表される固有,

準固有または隔離分布する植物種など,多くの希

少種や絶滅危倶種を含んでいる.これらの植物種

は,この地域の赤黄色土の丘陵や台地･段丘地帯

に特有の貧栄養で,比較的低温･弱酸性の湧水に

酒養された湿地とその周辺にだけ生育する.こう

した特異的な地域環境要因-の依存度の強い植

物種は,現在開発や人間の生活様式の変化により
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加速された植生遷移の進行,自生地破壊と富栄養

化などに起因する生育環境の改変によって消滅

が加速されている.

プロジェクト概要

東海丘陵要素植物群の自生地は保護区に指定

されている場合が多い.通常保護区内の植物群は,

大学の研究者であっても容易に研究することが

できず,これまで詳細な研究が行われてこなかっ

た.このことは,東海丘陵要素植物群についての

生態学的な知見の乏しさを招き,その保全管理法

も未確立で絶滅危懐の要因となっている.恵那キ

ャンパス内には,多数の東海丘陵要素植物や絶滅

危倶植物が自生している.このように,貴重な植

物群が大学キャンパス内に自生している例は他

にない.また宿泊･研究施設も同キャンパス内に

整備されているため,植物群落を継続的に調査す

ることが可能である.このように東海丘陵要素植

物群を研究材料として自由に利用できる研究環

境が本学にはあり,貴重な保全生態学的な知見を

多数得ることが期待できる.また本研究が実施さ

れる恵那キャンパス敷地内に東海丘陵要素植物

群が成立できたのは,長年にわたって下草刈りや

落葉落枝の撤去作業が定期的に行われその結果,

植生遷移や富栄養化の進行が抑えられてきたこ

とによると考えられる.従って,これまで行われ

てきたキャンパスの管理方法を再検証すること

によって,今後東海丘陵要素植物の自生地を保護

管理していく手法の確立が期待できる.

このような背景から, 2003年度より本学生物

機能開発研究所のプロジェクトとして, ｢東海丘

陵要素植物群落の保全生態学的研究一修復･保全

とその管理に関する研究-｣がスタートした.本

プロジェクトでは,東海丘陵要素植物群や絶滅危

倶植物の保全及び管理法の確立を最終目標とし

ている.著者らは,まず恵那キャンパス内に自生

する東海丘陵要素植物群の中で最も集団及び個

体数の多いモウセンゴケ属(DTOSem)に着目す

ることにした.恵那キャンパス内には,モクセン

ゴケ(D.rotundl'foll'a) (写真1-A)とトウカイコ

モウセンゴケ(D. tohal'eDSl'S) (写真1-C)の2種

が自生していることがこれまでの調査から分か

っている(南ら, 2004).特に,トウカイコモウ

センゴケは東海地方を中心とした地域にのみ自

生している固有種である.本種はモクセンゴケ

(2n=20)とコモクセンゴケ(D.Spathulata) (写

真1-B) (2n=40)の雑種起源とされる複二倍体

(2n=60)で,葉形,種子の大きさに地理的変異

が認められ(中村･植田, 1991;吉田ら, 1996),

種子の休眠性も地域間で異なる(Nakano et a1.,

2004)など,非常に特異的な存在である.そこで,

著者らは外部形態,生活史,自生地の環境,さら

に分子系統学的な観点から他のモクセンゴケ属

と比較することで,その起源にせまり,種生物学

的位置づけを明らかにすることを目的とした調

査,研究を行っている.

本報では,日本に自生するモウセンゴケ属植

物を中心に,これまでに報告された1)モクセン

ゴケ属に関する種多様性と2)分子系統学に関す

る研究について概説する.

1)モウセンゴケ属の種多様性

食虫植物の概説

食虫植物とは,植物分類学上,種子植物門,

被子植物亜門に属する高等植物のうち食虫習性

を獲得した植物を総称した生態学上の呼称であ

る(小宮, 1996).世界で600種程度知られてお

り,モウセンゴケ科(DTOSeraCeae),ウツボカ

ズラ科　(NepeDthaceae),サラセニア科

(sazTaCeDl'aceae) ,ビプリス科(Bybll'daceae) ,

セプアロータス科(cephalatacea),タヌキモ科

(Lentl'bularl'aceae)に加え,イソマツ科

(plumbagl'DaCeae)の一部,パイナップル科

(BTOmell'aceae)の一部,ツ　ノ　ゴマ科

(Hal-tJml'aceae)の一部も含まれる(近藤, 2005).

食虫植物を昆虫などの小動物を捕らえる方法(捕

虫様式)で分類すると,以下の4つに大別できる

(小宮, 1996).



東海丘陵要素植物群落の保全生態学的研究一保全･修復とその管理に関する研究- (4)-69

粘着式:モウセンゴケ科モウセンゴケ属,タ

ヌキモ科ムシトリスミレ属(Pl'Dgul'cula)は,

葉に発達する腺毛から分泌する粘液で粘りつけ

て捕虫する.

閉じ込み式:モウセンゴケ科ハニトリソウ属

(Dl'oDaea),モウセンゴケ科ムジナモ属

(AldTWaDda)は,葉に発達する感覚毛に刺激

が与えられると二枚貝のような葉を閉じ合わせ

て捕虫する.

吸い込み式:タヌキモ科タヌキモ属

(UTtl'culaz.1'a)は,水面下にある開閉可能な扉

のついた袋(捕虫嚢)の中に膨圧を利用して吸い

込んで捕虫する.

落とし穴式:ウツボカズラ科ウツボカズラ属

やサラセニア科サラセニア属は,葉の先端に捕虫

袋を形成し,その中の消化液に落ちた昆虫などを

消化吸収する.

このようにして捕らえた昆虫などは,消化腺

から分泌される消化液(モクセンゴケ属のエンド

エプチダーゼなど)によって消化,吸収されるか

(小宮･清水, 1978),サラセニア属などのよう

に消化腺を持たないものは,共生する微生物の働

きで捕らえた昆虫などを消化する(小宮, 1996).

一般に食虫植物は沼や湿地帯に自生している.

このような場所は,土壌が常に水に浸った状態に

あると同時に強酸性を示すため,微生物による有

機物の分解が遅く,未分解の植物の残骸が蓄積し

た状態にある(安ら, 2002).こうした場所で生

育する食虫植物は,不足しがちな窒素,リンなど

の養分を昆虫などの小動物を消化吸収すること

で補っていると考えられている(土橋, 2000).

よって食虫植物の持つ食虫習性とは, (1)良

虫などの獲物をおびき寄せ, (2)捕獲, (3)消化

し, (4)その養分を吸収し, (5)栄養を補い成長

と繁殖に役立てる.これら5つの機能が有機的に

組み合わされた習性をいう(小宮, 1996).

モウセンゴケ属の概説

モウセンゴケ属は,葉の腺毛から粘液を分泌

し,昆虫などの小動物を捕らえて消化吸収し,栄

養の一部としている(土橋, 2000).モウセンゴ

ケ属の自生地は貧栄養で,日当たりのよい酸性湿

地である.本属は約150種からなり,オーストラ

リアには50%以上の約80種,アフリカ(主に南

アフリカ)に約30種,南米に約30種,ユーラシ

アと北米には10種程度と地域によって分布種が

異なっている.しかし,いくつかの種については

北半球全域に分布しているものもあると報告さ

れている(Rivadavia eta1., 2003).生活史は,

多年草まれに1年草で,葉には消化腺毛があり,

展開前はわらび巻きになるものが多い.托葉は乾

膜質,葉柄の基部に合着するかまたは無い.尊片

は4から5個で宿存し,花弁も4から5個で,白

色または淡紅色,花後も落ちないでしぼんで残る.

雄蕊は4から5個.子房は上位で1室.側膜胎座

に多数の腔珠がある.果実はさく果で,胞背裂関

する(北村･村田, 1961;佐竹ら, 1982).モウ

センゴケ属内の分類は生活様式(Nakano eta1. ,

2004),菓形態(小宮, 1978;中村･植田, 1991;

瀬野, 2003),花茎の数と形態(小宮, 1978;瀬

野, 2003),托葉の有無(小宮･柴田, 1979),塊

茎や無性芽など特殊な器官の有無(小宮･柴田,

1979)で行われている.そして,これまでにいく

つかの分類体系が提唱されてきたが(Marchnt et

a1. , 1982;Seine andBarthhlott, 1994;Schlauer,

1996),亜属や節について一致した見解は得られ

ていない(Rivadavia et a1., 2003).このこと

からモウセンゴケ属内の種間関係は未だ不明な

点が多いのが現状であると考えられる.

日本国内のモクセンゴケ属

日本国内に自生しているモウセンゴケ属植物

6種(モクセンゴケ,コモクセンゴ,ナガバノモ

ウセンゴケ,イシモチソウ,ナガバノイシモチソ

ウ,トウカイコモウセンゴケ)及び2雑種(サジ

バモクセンゴケ,ヒュウガコモウセンゴケ)につ

いて,以下に概説する.

モクセンゴケ(B. _rotLlDdl'foll'a)
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染色体数2n=20.北半球の冷帯から温帯に広

く分布,国内では北海道,本州,四国,九州.花

期は6-8月,花弁は白色.葉は斜上またはロゼ

ット状に広がる,葉身はほぼ円形.托葉は多裂状

(北村･村田, 1961).晩秋に地上部は枯死し冬

芽を形成する.日本に自生するモクセンゴケ属の

中で最も代表的な種である(菅野, 1994).

コモウセンゴケ(D. Spathulata)

染色体数2n=40.台湾,中国,東南アジア,

オーストラリアなどの熱帯から温帯に分布.国内

では本州,四国,九州,沖縄の主に太平洋側に分

布.花期は6-9月,花弁は淡紅色もしくは白色(北

村･村田1961;瀬野1995;Nakano. eta1., 2004).

年間を通じて葉はロゼット状に根生し, -テ形で

菓身と葉柄の区別が明確でない(小宮･柴田

1979).托葉は普通3変で中央片がさらに浅く裂

ける.本種には種内倍数性(2n=20, 40, 60, 80)

(Rattenbery　　　　　　　　　　　1957 ; Rondo

1966;1969;1971;1973;1976;Rondo and Segawa

1988)や,花色をはじめとする形質において種内

変異が知られており(Nakano et a1., 2004),こ

の中には分類学的再検討が必要なものも多いと

考えられている.かつて日本においても四倍体

(2n=40)と六倍体(2n=60)のコモウセンゴケ(広

義)が知られていたが(Komiya and Shibata 1978),

分類学的再検討の結果,六倍体コモクセンゴケは

独立した種として分類が改められ,トウカイコモ

ウセンゴケ(D. tokal'eJ7Sl'S)と命名された(中村･

植田1991).

ナガバノモウセンゴケ(D. aDgll'ca)

染色体数2n=40.千島,樺太をはじめ,北半

球の冷帯から温帯に広く分布し,国内では北海道,

本州(福島県,群馬県)に分布.花期は7-8月,

花弁は白色.葉はロゼット状に根生し,直立する

(北村･村田1961).葉身は狭い-ラ状で,葉柄

は無毛.托葉は多裂状.冬季は冬芽を形成して休

眠する(小宮1996).

イシモチソウ(B. peltata)

染色体数2m=40.中国,インド,ヒマラヤ,マレ

-シア,オーストラリア,タスマニアなどの温帯

から亜熱帯に分布.国内では本州(関東地方以南),

四国,九州に分布.花期は5-6月,花弁は白色(北

村･村田1998).地下に球形の塊茎がある.茎は

直立し高さ10から30cm,上部では多少分枝し,

無毛.根出葉は花期にはなく,茎葉は互生する.

棄身は三日月形になる(小宮･柴田1979).イシ

モチソウには変種が知られており,染色体数にお

いて日本やインドに自生する個体で2n=40,オー

ストラリアに自生する個体で2n=16のものが報告

されている(Rondo 1973).

ナガバノイシモチソウ(0. 1'Ddl'ca)

染色体数2n=28 (Rondo, 1966 ; Rivadavia, et

a1., 2003).中国,マレー,アフリカ,オースト

ラリアなどの温帯から亜熱帯に分布.国内では本

州,九州.花期は7-8月,花弁は淡紅色もしく

は白色.茎は高さ7-20cm,葉柄と共に短い腺毛

があ.る.葉は互生し,狭線形で先は細長く糸状と

なり,上面に長腺毛がある(北村･村田1961).

国内では自生地が極めて限られており,多くの自

生地は保護されているため,その生態についての

研究が少ない(中西1995).

トウカイコモクセンゴケ(D. tohal'eDSl'S)

染色体数2n=60 (Rondo, 1969 ; Rondo, 1973 ;

Rondo, 1976 ; Rondo and Segawa, 1988).日本固

有種で,本州(東海から近畿地方,富山県,石川

県,岡山県),四国(香川県,高知県)に分布(Komiya

and Shibata 1978;植田1989;中村ら1991 ;吉

田ら1996).花期は6-9月,花弁は淡紅色.莱

はロゼット状に根生し,スプーン形で葉身と葉柄

の区別が明確である(小宮･柴田, 1979).托葉

は4-多裂片で,最外裂片に欠刻がある.かつて

コモクセンゴケの関西型とされていたが,モクセ

ンゴケとコモウセンゴケの雑種起源の複二倍体

であることから,中村･植田(1991)によって独

立した種と分類された.日本国内では大半の地域

で両親種であるモウセンゴケとコモウセンゴケ

が混生しているにも関わらず,トウカイコモウセ

ンゴケの分布はなぜか東海から近畿地方に集中
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している(植田, 1994).また,一方では両親種

が分布していない富山県,石川県の一部にも分布

が確認されている(吉田ら, 1996;瀬野, 2002).

サジバモクセンゴケ(D. wobata)

染色体数2n=30.北半球に広く分布するモウ

センゴケとナガバノモウセンゴケの両種が混生

する湿地または湿原に自生.日本では本州(尾瀬)

に自生.両種の自然交配種(北村･村田, 1961;

佐竹ら, 1982).花期は7-8月,花色は白色.莱

身はサジ形.不稔(小宮･柴田, 1979).

ヒュウガコモクセンゴケ(B. hyugaeDSl'S)

染色体数2n=30.モウセンゴケとコモウセン

ゴケが混生している宮崎県児湯郡川南町新茶屋

湿原で発見された種で,トウカイコモウセンゴケ

と同じくモクセンゴケとコモクセンゴケを両親

種とするが,染色体数がトウカイコモクセンゴケ

(2n=60)の半数であること,花茎の形態,花後

も結実した跡が見られず不稔である点でトウカ

イコモウセンゴケとは異なることから新種とし

て瀬野(2003)によって報告された.モウセンゴ

ケとコモウセンゴケが混生する湿地が日本国内

で多く知られていることから(植田1994),それ

らの地域でも両種で自然交雑が起り,ヒュウガコ

モウセンゴケが自生している可能性があると考

えられている.

モウセンゴケ属の自生地環境

モウセンゴケ属の自生地は日当たりのよい酸

性の湿地である(北村･村田, 1961;佐竹ら, 1982).

しかし国内においては近年,こうした湿地が土地

の造成,植生の遷移によって減少している(環境

庁自然保護局野生生物課編, 2000).そこで生育

地の現状把握や(中村ら, 1991;菅野, 1994;

菅原, 1994;小宮, 1994a;瀬野, 1995;瀬野,

2002;吉田, 1996),保護,増殖などを目的とし

た調査が行われ(中西, 1995;中西･星野, 2001 ;

岡田･川崎, 2001),モウセンゴケ属植物各種が

どのような環境で生育しているのかが徐々に解

明されてきた.モウセンゴケ属は貧栄養な酸性湿

地に自生するという共通の特徴のほか,湧水に滑

養された砂磯層,泥炭の堆積した湿原,水分が豊

富な環境,比較的乾燥した環境など,様々な環境

下で自生し,種間で少しずつ異なっていることが

わかった.

著者らが研究フィールドとしている本州の中

央に位置する東海地方の低層湿地と,北海道や本

州の高山地帯に成立した高層湿原の2つの代表的

なモクセンゴケ属の生育地について概説する.

低層湿地:東海地方には周伊勢湾地域といわ

れる地域があり,随所に見られる湧水に酒養され

た泥炭の堆積のない貧栄養で強～弱酸性の低湿

地が存在している(浜島, 1976;波田･本田, 1981).

この地域にはモウセンゴケ,コモウセンゴケ,ト

ウカイコモクセンゴケ,イシモチソク,ナガバノ

イシモチソウが自生しており(小池, 1966;1967),

高山性の種を除いて国内に自生するモウセンゴ

ケ属はほとんど自生している.愛知県葦毛湿原の

モウセンゴケ自生地の電気伝導度は30-50 (FL

s/cm)で, Total-Nは0-1.4 (ppm)と非常に低

く(竹中, 2002),一般に食虫植物は貧栄養かつ

酸性の湿地に自生している(安ら, 2002).しか

し, pHの適応範囲がモウセンゴケ属(pH6. 0-8. 0)

はタヌキモ属(pH6.5-6.8)やムジナモ属(pH6.5

-pH6.8)など他の食虫植物に比べ広いことが報

告されている(小池, 1966;1967).このような

酸性･貧栄養湿地が多数存在する周伊勢湾地域は

モクセンゴケ属の生育に適していると考えられ

てきた.また,トウカイコモウセンゴケとナガバ

ノイシモチソウは,植田(1989)によって周伊勢

湾地域の低湿地を中心に,固有,準固有,または

隔離分布する東海丘陵要素として定義されてい

る.しかし,東海地方に自生する5種のうちナガ

バノイシモチソクは,自生地(愛知県3ヶ所,栃

木県,茨城県,千葉県,宮崎県各1ヶ所)がかな

り限られており(小宮, 1994a;中西, 1995),そ

のほとんどが保護区に指定され人為的に維持さ

れているのが現状である(中西, 1995;中西･星

野, 2001;岡田･川崎, 2001).また,湿地及び
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その周辺の比較的乾燥した環境に自生するイシ

モチソウも土地の開発による自生地の破壊で激

減しており(小宮, 1994a),両種はともに環境省

レッドデータブックに記載されており,イシモチ

ソウは絶滅危倶Ⅱ類,ナガバノイシモチソウは絶

滅危慎IB類に指定されている(環境庁自然保護

局野生生物課編, 2000).

一方,生育地が比較的多いモウセンゴケ,コ

モウセンゴケ,トウカイコモウセンゴケの自生地

について著者らの調査した限りでは,多くの場合

モクセンゴケは常に湧水に酒養された低湿地に

自生し,東海丘陵要素のシラタマホシクサ

(Erl'ocauloD Dudl'cuspe) ,ウンヌケ(Eulall'a

taDakae)や,その他の湿地性の植物であるサギ

ソウ(HabeDarl'a mdl'ata),イワショウプ

(Tofl'eldl'a japoDl'ca)が同所的に自生している

場所もあった.これに対しコモウセンゴケは比較

的乾燥した他の草本がほとんど見られない裸地

に自生していた.そして両種の雑種起源であるト

ウカイコモウセンゴケは裸地で単独の集団を形

成している場合の他に,モウセンゴケが自生して

いるような湧水に酒養された湿地にも生育して

いた.一方,■モウセンゴケはコモウセンゴケと太

平洋側の多くの湿地が知られているが(植田,

1994;瀬野, 2003;Nakano. et a1., 2004),コ

モウセンゴケとトウカイコモウセンゴケが混生

している例は少なく,両種とも分布している地域

(主に静岡県,三重県,大阪府,兵庫県)でも住

み分けている場合が多い(小池, 1966).親種で

あるコモウセンゴケと,雑種であるトウカイコモ

ウセンゴケは,冬芽を形成せず1年中ロゼット葉

を展開する点,花期が6-9月である点で良く似

た生態的特徴を持つにも関わらず,両種が混生し

ている実例は少ない.

高層湿原:北海道,サ-リンなどでは,エゾ

リンドウ(GeDtl'aDa tTl'flom),ガンコウラン

(Empetz-um Dl'gTLLm)などの本州では高山性の植

物が平地に自生しており(菅原, 1975),モウセ

ンゴケ属は,本州に自生しているモウセンゴケ,

ナガバノモウセンゴケ,両種の自然交配種サジバ

モウセンゴケの2種1雑種が自生している(菅原,

1975;小宮･柴田, 1998).このうち,モウセン

ゴケは日本国内の北海道から九州で最もふつう

に見られる代表的なモウセンゴケ属だが(菅野,

1994),ナガバノモクセンゴケは温帯である本州

では尾瀬(標高1400m)しか自生しておらず(北

村･村田, 1961 ;Komiya and Shibata, 1978;佐

竹ら, 1982;小宮, 1994b),先にあげたイシモチ

ソウ,ナガバノイシモチソウと同様,環境庁レッ

ドデータブックで絶滅危慎Ⅱ類に指定されてい

る(環境庁自然保護局野生生物課編, 2000).し

かし,著者らが調査したサハリンの低地に成立し

た高層湿原(ユジノサ-リンスク近郊の旧黒川湿

原)ではナガバノモクセンゴケの群落が普通に見

られた.そこは東海地方のような砂礎層が剥き出

しの低湿地ではなく,泥炭の堆積した高層湿原で

あった.また,面積も東海地方の湿地は数畳分ほ

どのものが多いのに対し,多くの高層湿原は極め

て広大な面積であった.ここに自生するモクセン

ゴケとナガバノモウセンゴケの生育環境に着目

すると,モウセンゴケが湿原の中の比較的水分が

少ない環境に,ナガバノモウセンゴケがほぼ腰水

状態になるような水分が豊富な環境を好むよう

に生育していた.そして両種の生育している中間

的な環境に両種の自然雑種であるサジバモクセ

ンゴケと考えられる葉の形態を持った個体が自

生していた.

これまでのモクセンゴケ属の研究

モウセンゴケ属は現在もオーストラリアを中

心に新種が次々と確認されている(星, 2005).

日本国内においては中村･植田(1991)によって

トウカイコモウセンゴケが独立種とされるなど,

種間分類に関する研究が多い.種間分類には種子,

莱,托葉などの形態的観点(小宮, 1978;中村･

植田, 1991;瀬野, 2003),開花時期,種子の休

眠性の有無といった生活様式(Nakano. et a1. ,

2004),染色体数や核型分析(Rondo, 1966 ; 1969 ;
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1971 ; 1973 ; 1976 ;Rondo and Segawa, 1988 ;中

村･植田, 1991 ;Hoshi eta1., 1994;瀬野, 2003)

などから行われてきた.ここでは日本国内で行わ

れたモウセンゴケ属,特にトウカイコモウセンゴ

ケに関する研究を中心に概説する.

形態的観点: 1960年代頃,コモクセンゴケ(広義)

には葉柄部まで腺毛が発達し,葉身と葉柄の区別

が困難な"関東型"と,葉柄部にはほとんど腺毛

がなく,葉身部と葉柄部の区別が比較的容易な
"関西型"があることが知られており,形態的に

かなりの差異のある両型を同じ分類群で扱うこ

とについて異議があった(小池1966; 1967).と

ころが　Kondo(1969;1973;1976)によって日本国

内に自生するコモウセンゴケのうち,関東型が四

倍体で,関西型が六倍体であることが報告された.

そしてこれらのデータに基づいてKomiya　と

shibata (1978)は,コモウセンゴケ(広義)は関東

型,関西型の2亜種に分類し,小宮(1978)により

それまで知られていた葉の形態の差異に加え,礼

辺細胞の形態,種子の大きさ及び形状,托葉の裂

け方,花数や花茎長などの形態的な相違点を新た

に報告し,分類の根拠として示した.その後,中

村･植田(1991)も改めて托葉の裂け方,葉に発達

する腺毛の葉長に対する割合,種子の大きさ形状

における両亜種の相違点をモクセンゴケも加え

て比較検討し,関西型コモクセンゴケを独立種,

トウカイコモウセンゴケとした.

以後,形態的特徴を種同定の根拠の一部とし

て,それまで自生が確認されていなかった日本海

側の富山県でもトウカイコモウセンゴケが確認

され(吉田ら, 1996),更に新たなモウセンゴケ

とコモクセンゴケとの新雑種としてヒュウガコ

モウセンゴケが報告された(瀬野, 2003).しか

し,外部形態から分類され新たに命名された学名

はその当時には例え正しく同定されていても,イ

ネ科,キク科,カヤツリグサ科のように複雑な遺

伝子流動や浸透交雑が日常的に起こっている種

では,将来的には変更される場合もある(植田,

1991).現に雑種起源であるトウカイコモウセン

ゴケも1977年以前はD. tokal'eDSl'Sの学名で分

類学上に存在せず,コモウセンゴケとして

D. Spathulataの学名で扱われていた(Komiya and

shibata, 1978).これまで述べた各研究は小宮

(1978)を除き,種の同定及び種間分類について

形態的観点以外の他の形質も含めて行われてお

り,形態的な観点だけでは説明できない要素も含

まれている.従って,証拠標本を必ず残しておく

ことが必須である.

生活様式:モウセンゴケ属の生活史に関する

報告はあまりなく,従来は食虫植物の愛好家や栽

培者,園芸関係者によって経験的に知られている

程度に過ぎなかった(菅野, 1994).しかし,モ

クセンゴケやナガバノモクセンゴケなど寒地性

のモウセンゴケ属は冬季になると冬芽を形成し

休眠するが,コモウセンゴケやナガバノイシモチ

ソウといった温帯から熱帯に分布するモウセン

ゴケ属は1年中生育するなど(温帯の日本に自生

するナガバノイシモチソウは1年草で晩秋に枯死

し種子で越冬する) (田辺, 1996),その生活史は

種によって様々である. Nakanoら(2004)によっ

て,モウセンゴケ,コモウセンゴケと両種の雑種

起源であるトウカイコモウセンゴケの3種の種子

休眠性に関する報告がされた.それによれば,モ

クセンゴケの種子は一旦低温(4℃)に遭遇した

後,発芽適温にならないと休眠が打破されないの

に対し,コモウセンゴケは休眠性はなく発芽適温

になりしだい発芽する.それに対して,トウカイ

コモウセンゴケは冬季に積雪がある地域では休

眠性,積雪がない地域では非休眠性さらに-個体

中に両方の性質を持つ種子をつける3つのタイプ

がある.これは, ｢両掛け戦略｣と呼ばれる形質

で,雑種起源とされるトウカイコモクセンゴケが

分布域を広げるのに有利な生活様式として獲得

してきたと考えられている.また大谷ら(1999)

の行ったモウセンゴケ,イトバモウセンゴケ

(D. fl'll'foml'S),アフリカナガバモウセンゴケ

(D. capeDSl'S)の種子の無菌播種実験では,アフ

リカナガバノモウセンゴケは非休眠性を示し,モ
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ウセンゴケはイトバモウセンゴケより長期間,低

温処理をすると発芽率が上がったことから,モウ

センゴケ属は種によって休眠の深さに差があり,

そのような形質は自生地の気候条件などと密接

に関連していると考えられている.

染色体研究:日本に自生するイシモチソウ(染

色体数2n=40)がオーストラリアなどの他地域に

自生するイシモチソウ(2n=16)と染色体数が異

なることから変種とされているなど(Rondo,

1973),染色体の数や形態が分類方法として用い

られている.コモウセンゴケには2n=20, 40, 60,

80のものが報告されているが(Rondo, 1966 ;

1969;1971),このうち日本に自生するコモウセ

ンゴケで関西型(2m=60)とされていたもの(後

にトウカイコモウセンゴケとされた)について

KondoとSegawa (1988)が核形態の観察を行っ

た.その結果,人為雑種が漸変型で横型が常に両

親種の中間数であったのに対し,関西型コモクセ

ンゴケ(トウカイコモクセンゴケ)は染色体長が

二様相型を示したことから雑種起源の可能性が

あることを示唆した.その後,関西型コモウセン

ゴケは中村･植田(1991)の核型分析の結果から,

モウセンゴケ(2n=20L)とコモウセンゴケ(2=40S)

のゲノムを持つ雑種起源の種,トウカイコモウセ

ンゴケ(2n=20L+40S=60)として分類された(Lは

大型染色体, Sは小型染色体を示す).さらに,ト

ウカイコモウセンゴケはHoshi　ら(1994)による

ゲノミック1'D Sl'tuハイプリダイゼ-ションによ

ってモウセンゴケ(2n=20)と同一または相同性

の高いゲノムを持つことが報告され,複二倍体起

源であることが証明された.このほか,海外では

ナガバノモウセンゴケが,モクセンゴケとドロセ

ラ･リネアリス(D.ll'Deall'S)との雑種起源であ

ることが示唆された(Wood, 1955).以上のよう

に,モウセンゴケ属の種間分類や種間関係の解明

について染色体に関する研究が及ぼした影響は

大きい.

以上のように,モウセンゴケ属の中には,多

種多様な形態,生活史があり,これらの形質がど

のように誕生したかを解くことは,容易なことで

はない.一方で,食虫植物習性のある植物は5つ

の目(単子葉植物,タデ,カタバミ,シソ,ツツ

ジ)にまたがり,さらにシソ目では3つの科で独

立に食虫習性を進化させ,タデ目では一旦食虫習

性を失って,再び獲得している.このように,食

虫植物の進化は少なくとも8回,独立に起ってい

る(長谷部, 2005).モウセンゴケ属の形態,生

活史などの種多様性を考える時,個々の種の系統

や進化の過程を抜きにして, ｢種の実像｣を理解

することはできない.そこで最近著しい発展を遂

げている分子系統学的手法を用いたモクセンゴ

ケ属の系統,進化について次に概説する.

2)分子系統学

植物研究-の応用

広く信じられている説によると,元素は宇宙

で起きた大爆発に由来する(Alpher and Herman,

1988).その元素から様々なものが生じ,地球が

形成され,生命が誕生した.それからおよそ35

億年が経ち,多くの生物種が誕生した.時が流れ

ている限り,完全には生命の歴史を知ることはで

きないが,元素で構成された分子の刻印を辿るこ

とにより,生命の歴史を垣間見ることができるか

もしれない.　　　.

18世紀にリンネは著書｢自然の体系｣におい

て多くの生物種をその類似性と差異によって分

類した.特にリンネは植物については,花の構成

要素に注目した性体系に基づく分類を実践した

(大場･斉藤,1994).罪,門,網,目,料,属,

種,と一連の階層的な分類群に分けるリンネの生

物分類体系は,後に進化論の土台となった.これ

は,リンネの階層分類体系が生物の進化史の関連

性を表現するために採用されだ'生命の樹''と類似

していたためである.そして,この階層分類体系

は,生物種間の類似性だけでなく進化上の類縁関

係も示す系統学として解釈されるようになった

(Brown, 2000).

これに端を発し,分子レベルの情報を利用した系
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統学が分子系統学である.分子系統学で利用され

る分子レベルの情報は,従来系統学に利用されて

きた形態形質の情報に比べて,単純かつ明確であ

り,数理的解析や統計的解析に利用可能である

(BroⅥ1, 2000).また,分子系統学にツッカーカ

ンドルとポーリングの分子進化時計の概念を盛

り込むことによって,生物種間の関係性に時間の

次元が加えられた(ルイン, 1998).現在では,

類縁関係の比較的遠い生物間の比較では真核生

物のリボソームを構成する18SrRNA,比較的近い

単系統群(monophyletic)　多　　系　　統　　群

●:･:･:･:● ●:::::::●

V､)
側系統群(paraphyletic)

●　　　● :●:::::::●

●:種を表す

表現系から同一系統と

考えられている種群

図1　単系統群　(monophyletic) ,多系統群

(polyphyletic)及び側系統群(paraphyletic)の模式図
I

(Henning, 1965を改変)

生物間の比較ではミトコンドリア遺伝子が,植物

では葉緑体遺伝子などが分子系統学的解析によ

く利用される(佐藤･長谷部, 2004).そして,

このような分子系統学に加えて,系統学に側系統

性･側系統群を導入した分岐論(Hennig, 1965)

(図1)の確立により,従来の系統学にある悪意

的な部分を客観的に評価できるようになり,論理

的にはどんな生物の系統関係も推定できるよう

になった(長谷部, 2001),

例えば,リンネの分類体系により陸生植物は

コケ植物,シダ植物,裸子植物及び被子植物に大

別されているが,現在の研究においては,シダ植

物は多系統群で,裸子植物及び被子植物は単系統

群であることがわかっている(佐藤･長谷部,

2004).また,形態からでは区別がつかない収欽

進化も分子系統学により解き明かされた. -ス

(NelLlmbo DuCl'fera)は従来では形態の類似性か

らスイレン科(Ny7WPhaeaceae)に近縁とされてい

たが,分子系統学によりスズカケノキ属

(plataDuS)と近縁であることが証明された

(岳oltis eta1., 1999).このようにして,核や

細胞小器官のゲノムを利用したDNA研究により,

収欽進化をはじめとする植物の系統関係におい

て問題となる異数倍数体と同質倍数体の区別,父

親由来と母親由来のゲノム系統の区別,雑種,逮

伝子移入,網状進化など-の研究応用の可能性も

高まっている(Koch, 2003).

しかし,その分子系統学においても従来から

系統学にまつわる数々の問題点を抱えている.例

えば,用いる分子データの種類により分岐パター

ンが異なる場合や,少ない分子データからでは統

計学的に十分に支持されないことが挙げられる.

そこで近年では多くの生物種でゲノム計画が進

んでいることから,ゲノム全体に基づく分子系統

解析により,系統学の問題を緩和することが期待

されている(Delsuc et a1., 2005).

モクセンゴケ属(DTOSem)の進化

モクセンゴケ属は北半球に分布する種と南半

球で分布する種とで染色体の数的変異パターン

が異なる.北半球産種はⅩ=10の倍数性であるの

に対して,南半球のアフリカ大陸南部とオースト

ラリア大陸西部では多くの異数性を示す.とくに,

世界に広く分布するRosso11'S節では,染色体基

本数Ⅹ=10の倍数性を示す種と,異数性を示す種

とに大別でき(Hoshi and Rondo, 1998),両者は

系統分類学的にかなり遠縁であることが明らか

になっている(星, 2005) (表1).

また, Rivadavia et al. (2003)はモウセン

ゴケ科を網羅的に系統解析するために,葉緑体の

rbcL遺伝子から推定した系統関係(図2)と各種
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の分布域の違いから,モウセンゴケ属内で

D. regl'aとD. az･ctuz･1'が最も初期に分岐した種と

推定した.そして,オーストラリアに分布してい

るEzgalel'um節は塊茎を, mycopsl'S節は太い根

を, Coelophy118節は1年生の生活型を,ピグミ

ードロセラとして知られているETYaStrum節は無

性芽を,それぞれ乾燥に適応するため進化させて

きたと推定した. Ergalel'um亜属は塊茎性モウセ

ンゴケから成り,葉の形及び立ち上がる茎の有無

により3節に分けられてきたが,祖先の盾型葉か

ら盾型以外の葉が進化してきたことがわかる.

D. arcturl'は花序先端に白花を-つつけることか

ら, D. steDOPetalaとD. unl'flomに近縁だとされ

てきたが,分子系統学的解析よりこのような花序

形態は平行的に進化してきたとされた.さらに,

モウセンゴケ属の起源は南半球のアフリカかオ

ーストラリアにある可能性が高いと考えられて

いる.もしそうならば,南半球からどのように拡

大し,現在のような分布域になったのだろうか.

まずオーストラリア祖先種が南アメリカに分布

を拡大し,その後南アメリカ祖先種が南アフリカ

-と分布を拡大したものと考えられる.このよう

に大陸移動に伴う分布拡大が示唆されるが,ゴン

ドワナ大陸が移動していた白亜紀にすでに現生

属内で種分化していたとは考えにくいことから

も(長谷部, 2003),大陸移動とは関係なく長距

離散布により分布域を広げた可能性が高いと考

える方が妥当である(Yokoyama et a1., 2000).

著者らの結果でも,葉緑体DNAにおいて岐阜県東

濃地方とロシア共和国サハリンのモウセンゴケ

間で多型配列が確認されていないことから,モウ

センゴケは比較的短期間に長距離散布による分

布域拡大を成し遂げたと考えている(未発表).

コモウセンゴケ(D. Spathulata)は異なる染

色体数(2n=20,40,50, 60,80)を持ち,その祖先

種はニュージーランドに自生するコモウセンゴ

ケ(2n=20)とされている.ニュージーランドの

祖先種の染色体倍化(20×2=40)によって,オー

ストラリア大陸に適応したとされている(Rondo,

1971).さらに,北に分布域を拡大していくなか

で倍化や戻し交配により異なる染色体数を獲得

できたことが,コモウセンゴケがニュージーラン

ドから東南アジアを通って,フィリピン,台湾,

日本と広く分布できた要因と考えられている

(Rondo, 1971).クルマバモウセンゴケ

(D. bumaDDl') ,ナガバイシモチソウ(D. 1'Ddl'ca) ,

イシモチソウ(D.peltata)がどのようにして,

東南アジアを通って,東アジア全域に分布を拡大

できたかは謎である(長谷部, 2003).

食虫植物の特徴的な器官である捕虫葉につい

て,モウセンゴケ属植物の粘りつけ式の捕虫葉が

どのように進化してきたかは,ほとんどわかって

いない.しかし,閉じ込み式の捕虫葉をもつ-エ

トリソウ属(Dl'oDaea)と近縁であると報告され

ている(Albert eta1.,1992, Williams eta1.,

1994).また,シロイヌナズナ(Ambl'dopsl's

thall'aDa)の単細胞性毛状突起形成に関わる遺伝

子ネットワーク研究の進展が,モクセンゴケ属の

触毛進化についての足がかりになるものと期待

されている.さらに捕虫葉形成に関わる原因遺伝

子を単離することができれば,モウセンゴケ属の

捕虫葉の進化についての研究も進展するものと

期待されている(長谷部, 2003).

植物における自然雑種の問題について

被子植物のおよそ半分は雑種起源とされてい

ることから,雑種形成による種分化は植物の多様

性と進化について重要な機構である(Arnold,

1997).雑種形成による種分化は,異種どうしの

交雑により生殖可能な雑種が形成されなければ

ならないが,それは極めて稀な現象である.一方,

異種のゲノムが組み合わさった異質倍数体は,植

物においては比較的一般に形成されやすく,両親

種の中間形質を示すかもしくは新たな形質を備

え,種分化に深く関わっていると考えられる.特

に複二倍体種は雑種強勢により生育力が強.く,稔

性も高いので独立種をつくりやすい(山田ら,

1989). Rieseberge et al. (2003)のヒマワリ
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(genus Hell'aDthus)の研究によって,二倍体雑

種が量的形質遺伝子座の単純な個々の効果の組

み合わせ(Complementary gene action)によっ

て,両親種と比べ特異的な形質を獲得することが

示された.従って雑種形成時には,一世代で数百

から数千の遺伝子が一度に再編成され,突然変異

では実現不可能な大きな変化と適応をもたらす

可能性があることを意味している.このことは,

雑種形成が種分化を促進している一要因である

ことを示唆している.

また多くの植物において,雑種が誕生しても,

まわりの両新種との間で戻し交雑が頻繁に起る

と,雑種は独立種として存在できない(Levin,

2002).従って,雑種は両親種との間でなんらか

の生殖的隔離機能が発達しなくてはいけない.そ

のため,雑種は両親種と開花時期をずらしたり,

特異的な受粉者を持ったり,繁殖様式を変えるこ

とによって,両親との戻し交雑を避け,独立を保

っている.また,分散によって両親種と地理的隔

離が起ることによっても,独立種としての存在を

保ち,かつ両親種との種間競争を避けていると考

えられる(Grant, 1981 ;Buerkle eta1., 2000).

自然雑種トウカイコモクセンゴケの種生物学

的位置付け(表2)

現在,著者らは自然雑種トウカイコモクセン

ゴケ(B. tokal'eDSIs)の種生物学的研究を行なっ

ている.トウカイコモウセンゴケ(六倍体, 2n=60)

はモウセンゴケ(二倍体, 2n=20)とコモウセン

ゴケ(四倍体, 2n=40)を両親種とする交雑起源

種であり(中村･植田,1991),複二倍体雑種であ

る(Hoshi et a1., 1994).トウカイコモクセン

ゴケの自生地を観察すると,コモクセンゴケと共

生している自生地はほとんどない.著者らの研究

からトウカイコモウセンゴケの形態的特徴はモ

ウセンゴケよりもコモウセンゴケに類似してい

る.従って,形質の類似したトウカイコモウセン

ゴケとコモウセンゴケ間には何らかの競合が起

り,両種が共生できないために,地理的な隔離が

生じているものと考えられる.反対に,トウカイ

コモウセンゴケとモウセンゴケとが混生してい

る自生地は比較的多くあることから,この親子間

では開花時期などの生活史を異にするので同所

的共生が可能となったと考えている.

また, Nakano etal. (2004)の研究によると

トウカイコモクセンゴケは両親種の開花時期,種

子散布期間,葉の展開期間,実生の出現期間及び

種子休眠性の生活史形質をモザイクに受け継ぎ,

それらの組み合わせの多様性により起源地以外

にも分布を広げたと示唆されている.このような

生活史戦略により雑種であるトウカイコモウセ

ンゴケは両親種と生殖的もしくは地理的隔離し,

両親種とは異なる生態学的地位に適応してきた

と考えられる.そこで著者らはトウカイコモウセ

ンゴケが異なる環境下で実際に両親種よりも適
●

応的に振舞うかを検証するつもりである.

まとめ

｢種の実像｣に迫る時,その研究対象を｢現

存する種｣として捉えていく必要があり,けっし

て塩基配列の中に, ｢種の実像｣が存在するわけ

ではない.しかし, ｢種｣の時間的,空間的広が

りを考える時に分子系統学はなくてはならない

ツールである.そのために分子系統学が栄え,フ

ィールドワークが希薄化することに関しては大

いなる危機感を持つ.二つの手法は,一見相反す

るかのようであるが, ｢種の実像｣に迫る共通の

目的を設定している点で一致していると言える.

しかし,一つの研究室内はもとより個人の中で,

この2つの手法を融合させることは容易なこと

ではない.そのため,本総説も主にフィールド研

究を主体にとした｢種の多様性｣と,ラボワーク

の｢分子系統学｣のそれぞれの知見を,うまく融

合できたとは思えない.しかし,フィールド研究

のダイナミクスと分子系統学によるスタティク

スを融合させていく,もしくは融合させる努力こ

そが,これまでにない新たな地平線を目標として,

｢種の実像｣に迫れるものと信じている.
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最後に, 200万年を超える期間にわたって存

続してきた,東海地域特有の地史的環境の産物

として,トウカイコモウセンゴケという｢種の実

像｣を捉えていくことは,東海丘陵要素植物群の

起源を解きあかしていくための｢一つのモデル｣

となりうると著者らは信じている.
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表1モクセンゴケ属植物12種と1雑種(Rorella亜属Rossoll'S節)

学名　　　　　　　　　　　　　　　　染色体数　　　　　分布地

Series Eurossolis Diels

DTOSera angll'ca Huds.

DTOSela brevlfolla Pursh

DTOSera CaPl'llaz.lps Poir.

DTOSeTa fl'll'foTml's Raf.

DTOSera l'D teTmedl'a Hyne.

DTOSeTa rO tundj'foll'a L

DTOSera SPathulata Labill.

DTOSela XhybFl'da Macf.

USA: Oregon, Hawaii

Brazil, USA: Louisiana

USA: Florida

Southeast USA

Brazil, Cuba, USA: New Jersey

Austria, Japan, USA: Washington

New Zealand (Japan)

Southeast USA

Series Lasiocephala Planch.

DTOSela dl'13 ta topetl0-1al･1s Rondo

DTOSera falcoDeTl'Kondo et Tsang

DTOSeTa laJ7ata Rondo

DTOSela OZ･deDSIs Lowri e

DTOSera Petl'01arl's R. Br. ex DC.

12

12, 13

12, 14

24

12, 13, 14

North Australia

North Australia

North Australia

North Australia

North Australia

Hoshi Y. and Rondo K., 1998

表2　モウセンゴケ,コモウセンゴケ及びトウカイコモウセンゴケの生育離,形質比較表

形質＼種名　　　　　モウセンゴケ　　　　　トウカイコモクセンゴケ　　　　　　　コモウセンゴケ

国内分布

葉形

菓身と葉柄の区別

脱毛部位

托葉形状

花色

花期

種子(翼の有無)

種子休日尉生

越冬芽の形成有無

染色体数(2n)

按型1)

北海道一九州

ほぼ円形

明瞭

葉身部のみ

多裂状

白色

6-8月

有(広翼)

休日対生

形成

20 (二倍体)

20L

本州,四国の一部に隔離分布

スプーン形

不明瞭

葉身部のみ

4-多裂状,最外裂片欠刻

淡紅色

6-9月

無

休日対生/非休眠性

未形成/形成

60 (六倍体)

20L+40S (複二倍体)

本州(宮城以南) -沖縄

-ラ形

不明瞭

葉身,葉柄部

普通3片で中央片浅裂

淡紅色もしくは白色

6-9月

無

非休眠性

未形成

40 (四倍体)

40S

1) L:大型染色体, S:小型染色体
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図2　モウセンゴケ属植物のZ.bcL遺伝子を用いた分類体系

(Rivadavia et al. 2003を改変)
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A)モクセンゴケ(D.rotund1'foll'a) 1)

(サハリン旧黒川湿原, 2005年8月5日)

B)コモウセンゴケ(D. spathulata)

(三重県安濃町, 2005年6月5日)

C)トウカイコモウセンゴケ(D. tokal'eDSl'S) 1)

(岐阜県恵那, 2004年6月30日)

写真1　モウセンゴケ属植物3種(モウセンゴケ,コモウセンゴケ,トウカイコモウセンゴケ)

1)撮影者:長山伸作


