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We clarified how nutrient in rhizosphere and insect feeding affect the growth of Drosera capensis.

After the growth of two months with tree different nitrogen (i.e. nutrient) conditions and two
 

conditions that with fruit flies(Drosophila melanogaster)or without the flies,accumulated leaf number
 

and accumulated leaf area of D.capensis increased in poor rhizosphare nutrient with fly condition.It
 

is because nitrogen from flies compensates the poor nitrogen condition in rhizosphere.The proportion
 

of foliar nitrogen in poor but with flies condition elevated to the same extent as those in rich nitrogen
 

condition. It means D. capensis got enough nitrogen from flies even if they grow in poor nitrogen
 

condition.In addition,we found nitrogen derived from flies was a constant ratio regardless of nutrient
 

in rhizosphere.D.capensis got carbon by photosynethesis in leaves stimulated with nitrogen from flies
 

in poor and middle nitrogen conditions.The proportion of foliar nitrogen was high and intercellular
 

CO partial pressure was low in the D.capensis of poor nitrogen in rhizosphere but with flies condition,

suggesting that they photosynthesized higher like those in rich nitrogen condition.More,we consid-

ered the possibility of defenses to feeding damage for animals based on carbon nutrient balance
 

hypothesis for the D. capensis with poisons from high proportion of foliar nitrogen.

はじめに

ドロセラ属（モウセンゴケ科モウセンゴケ属）の

植物は世界中に広く分布しており，125種が確認さ

れている（Bekesiova et al. 1999）。また，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

あると報告されており，日本には６種類が自生して

いる（市橋 2006）。

ほとんどのドロセラ属の植物は，貧栄養な湿地に

生育しており，不足した窒素を捕虫によって補うこ

とで貧栄養な環境に適応しているとされている

（Givinish et al. 1984）。

ドロセラ属の植物に関する研究は，獲物の捕獲消

化能力に関するものが多く（Schulze et al. 1997），

根圏の栄養環境に応じた成長や虫を与えた場合の成

長を確かめた実験はわずかだった。また，野外での

実験が主であり，虫を完全に排除した環境での生育

は行っておらず，捕虫の影響を評価できていない

（Stewart and Nilsen 1993：Schulz and Schulz

1990）。さらに，土壌は複雑に栄養が含まれている

ため，ドロセラ属の植物の成長にどのように影響を

与えているかは不明だった。

本研究では，アフリカナガバモウセンゴケ

（Drosera capensis）を対象に，実験室で３段階の

窒素栄養環境ごとにキイロショウジョウバエ

（Drosophila melanogaster）を与えたグループと

与えないグループの成長を比 することで，根圏の

窒素栄養環境および捕虫がアフリカナガバモウセン

ゴケの成長にどのような影響を与えるのかを評価し

た。さらに，従来の研究では土壌で栽培しているが

（Stewart and Nilsen 1993：Schulz and Schulz

1990），本研究では３段階の窒素栄養環境を作成し，

窒素の影響をより見やすい水耕栽培を行った。

また，葉に含まれる窒素および炭素の割合，

δ Nおよびδ Cを分析することで，アフリカナガ

バモウセンゴケがどのようにして窒素と炭素を獲得

しているのか，どの程度光合成を行ったのか，摂食

動物の食害に対する防御をどのように行っているの

かを考察する。
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材料と実験方法

材料

実験材料としてアフリカナガバモウセンゴケを用

いた。本種は日本には生育していないが，栄養環境

に応じて形態変化しやすいなど成長が速く，根は高

い栄養吸収率をもつため（Stewart and Nilsen

1993），モデル生物として適していると考えた。

アフリカナガバモウセンゴケには，キイロショウ

ジョウバエを与えた。キイロショウジョウバエを飼

育するための培地は，Benkel and Hickey（1987）

およびBass et al.（2007）の方法を参考に，グルコ

ース50g，ドライイースト25g，寒天５g，蒸留水

500mlで作成した。なお，キイロショウジョウバエ

の飼育期間が約13週間と短く，系統維持を目的とし

ていないため，培地には細菌の繁殖を防ぐ抗生物質

は添加しなかった。プラスチック製の培養飼育管に，

キイロショウジョウバエの足場となる段ボールを入

れた後に，固形化する前に培地30mlを注いだ（付

図１）。培地が凝固した後に，キイロショウジョウ

バエを培養飼育管の中に入れて飼育した。キイロシ

ョウジョウバエは，アフリカナガバモウセンゴケに

与える前にあらかじめ培地で４週間飼育し，実験開

始後も同様に約９週間飼育した。なお，培地は２週

間ごとに交換を行った。

栄養環境の再現

ドロセラ属の植物は貧栄養な環境に生育するとさ

れている（Givinish et al. 1984）。しかし，日本の

ドロセラ属の植物の研究によれば，ドロセラ属各種

の自生地の硝酸イオン濃度は，モウセンゴケ（D.

rotundifolia）は０～18μM と貧栄養から中栄養な

湿原，トウカイコモウセンゴケ（Drosera tokaien-

sis）は０～195μM と貧栄養環境から富栄養環境な

湿原に生育しており，広い栄養環境に生育している

こと分かった（愛知 2011）。なお，アフリカナガバ

モウセンゴケは日本にも生育するものと同じモウセ

ンゴケ（Drosera rotundifolia）に比べて広い栄養

環境に生育するとされている（Stewart and Nilsen

1993）。

Karlsson and Pate（1992）および愛知（2011）

の方法を参考に，異なる根圏の窒素栄養環境を用意

するために，蒸留水にKNOを加えることで，硝酸

イオン濃度が０μM（貧栄養環境：蒸留水），80μM

（中栄養環境），160μM（富栄養環境）の３段階を

作成した。窒素は植物が生育する上で量的に最も必

要な元素であり（Epstein 1994），土壌中ではアン

モニア態（NH ―N）と硝酸態（NO―N）として

存在しており，一般的に植物は根から硝酸態で吸収

している（寺島ら 2004）。

また，全ての栄養段階の水素イオン指数は，pH

５程度と弱酸性を示したが，中栄養環境および富栄

養環境では，およそ２週間でpH５程度からpH６

程度に上昇していた。そこで，アフリカナガバモウ

センゴケの栽培する条件を一定にするため，２週間

ごとに蒸留水および中栄養環境と富栄養環境の養液

を交換した。

実験装置

アフリカナガバモウセンゴケを栽培するために，

日光の当たらない室内に実験装置を作成設置した

（付図１）。実験装置は，90×60cm（縦×横）の空

間に高さ45cmと高さ78cmの位置にワイヤーネッ

トを設置し，高さ78cmのワイヤーネットには，

100Ｗの植物育成用ランプ（アサヒプラントライト

100Ｗ，旭光電気工業株式会社，東京都品川区）を

等間隔になるように８個を取り付けた。高さ45cm

のワイヤーネットには，ランプによる過熱を防ぐた

めに400mlの水を注いだクリーンカップ８個を各植

物育成用ランプの下に置いた。また，高さ０cmの

位置には20×60×４cm（縦×横×高さ）のトレイ

を等間隔に３つならべ，湿度を保つために2000ml

の水を注ぎ，その上で栽培用のカップに入れたアフ

リカナガバモウセンゴケを栽培した。アフリカナガ

バモウセンゴケに到達する光量子密度は約40μmol
 

m sec であり，栽培時間はタイマー（Auto dim-

mer model No.DT-138，赤井電機株式会社）を用

いて光を９時間（９：00―18：00）照射した。

アフリカナガバモウセンゴケの栽培方法

アフリカナガバモウセンゴケの栽培は昆虫の侵入

が無い室内実験室で行った。アフリカナガバモウセ

ンゴケにキイロショウジョウバエを与えずに蒸留水

で５週間（2012年５月26日―６月30日）水耕栽培し

た。次に，３段階の栄養環境ごとにキイロショウジ

ョウバエを与えたグループ（７株）と与えなかった

グループ（７株）に分け，蒸留水および調整した水

溶液200mlを入れたカップ（１カップあたり１株）

で約９週間（2012年６月30日―８月28日）栽培した。

なお，2012年６月30日（実験開始時）に，枯死した

葉を全て取り除いた。キイロショウジョウバエは，

アフリカナガバモウセンゴケの栽培期間中に10匹を

３回（2012年７月９日，2012年７月23日，2012年８

月13日）に分けて与えた。
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計測項目

葉の形態変化

積算葉面積，積算落葉数，成熟葉の積算葉数，未

熟葉の積算葉数を計測した。

積算葉面積は，枯死した葉も含めた積算値とし，

2012年６月30日（実験開始時）と2012年８月28日

（実験終了時）に計測した。葉面積は，実験開始時

は写真によって，実験終了時はスキャナーによって

デジタル画像化した後に，LIA for Win32ver.

0.378（山本一清,名古屋大学）を用いて計測した。

また，積算落葉数，成熟葉の積算葉数，未熟葉の

積算葉数は，実験開始時から実験終了時まで約７日

間ごとに計測した。成熟葉は，腺毛が葉表面の８割

以上を覆っている葉であり，葉長は概ね2.5―3.0

cm以上であった。また，未熟葉は，腺毛が葉表面

の８割未満を覆っている葉であり，葉長約1.8cm

以上の葉を対象とした。アフリカナガバモウセンゴ

ケの葉は，分化したばかりの時は先端が内側に巻い

た形になっており，葉長1.8cm以上で葉が十分に

伸びきっていた。

さらに，条件ごとに葉の寿命を評価するために，

落葉率を実験終了時の積算落葉数を実験終了時の積

算葉数で除することで算出した。なお，落葉率が高

いことは葉の寿命が短いことを，一方，落葉率が低

いことは葉の寿命が長いことを意味する。

組織内の化学性

アフリカナガバモウセンゴケの葉に含まれる窒素

および炭素の割合，δ Nおよびδ Cを分析した。

葉に含まれる窒素と炭素の割合を分析することで，

根圏の窒素栄養塩およびキイロショウジョウバエか

ら吸収される窒素が，アフリカナガバモウセンゴケ

にどの程度寄与しているのか，成長にどのような影

響を与えるのかを推定できる。また，δ Nを分析

することで，キイロショウジョウバエから吸収され

る窒素がアフリカナガバモウセンゴケにどの程度寄

与しているのかを推定でき，δ Cを分析すること

で，アフリカナガバモウセンゴケが光合成をどの程

度行ったのかを推定できる。

実験終了後，アフリカナガバモウセンゴケの葉に

付着したキイロショウジョウバエを取り除き，根と

シュートを蒸留水で洗浄した後に，オーブン

（Electric drying oven model TS-426，東洋化学産

業株式会社，長野県諏訪市）を用いて70℃で48時間

乾燥させた。乾燥終了後，根とシュートの乾燥重量

を秤量し，それぞれを乳鉢にて粉末状にした。分析

が可能になるまでサンプルをガラス製バイアル瓶で

保存した（Stewart 1993）。約３mgのサンプルを

スズ箔で包み，元素分析計（Flash EA1112，サー

モフィッシャー・サイエンティフィック株式会社，

神奈川県，横浜市）および質量分析計（Delta v
 

advantage，サーモフィッシャー・サイエンティフ

ィック株式会社，神奈川県，横浜市）を用いて，ア

フリカナガバモウセンゴケの元素分析を行った。

葉内二酸化炭素分圧（Ci）

葉内二酸化炭素分圧を使う意義

葉内二酸化炭素分圧（Ci）と葉に含まれる窒素の

割合から植物がどれくらい光合成を行ったのかを推

定することができる。

植物は光合成を行う上で，カルビン・ベンソン回

路の酵素類（特にRubisco）への窒素の投資を大き

くする必要がある（Wright et al. 2001）。光合成酵

素の増加に従って光合成もより行えるようになるた

め，葉内では二酸化炭素の吸収量が高まり，葉内二

酸化炭素分圧は低下する。つまり，葉に含まれる窒

素の割合が高く，葉内二酸化炭素分圧が低い場合は，

光合成をより行ったと言える（Moran et al. 2001）。

本研究では，葉に含まれる窒素の割合と葉内二酸

化炭素分圧から，アフリカナガバモウセンゴケにキ

イロショウジョウバエを与えたことまたは根圏に窒

素栄養塩を添加したことで，より光合成を行ったか

どうかを推定した。

葉内二酸化炭素分圧の計算方法

葉内二酸化炭素分圧はδ Cからおよその値を推

定することができる。

アフリカナガバモウセンゴケのようなＣ 植物は

二酸化炭素の固定にRubisco（リブロース1,5-ビス

リン酸カルボキシラーゼ/オキシゲナーゼ）を用い

ている。Rubiscoは Ｃに比べて重い炭素である

Ｃの利用率が悪く，カルボキシレーション部位に

おける同位体分別は－30‰と高い値を示す。しかし，

葉内二酸化炭素分圧が低下すると，葉内に残った

CO が使われるようになる，すなわち同位体分別

が低下する。このように，葉内二酸化炭素分圧が低

下することで，植物は Ｃを多く取り入れるように

なる（Farquhar et al. 1989）。

本研究では，Moran et al.（2001）の方法に従っ

て，葉内二酸化炭素分圧（Ci）は２つの段階で計算

した。

最初に，アフリカナガバモウセンゴケの同位体分

別（Δ）を計算した。

捕虫および根圏からの窒素栄養塩の吸収がアフリカナガバモウセンゴケの成長に与える影響 15



Δ＝(δ Ca－δ C)/(１＋δ C/1000）

δ Ca：大気中COのδ C（－８‰）

δ C：アフリカナガバモウセンゴケの葉内δ C

次に，同位体分別（Δ）を用いて葉内二酸化炭素

分圧（Ci）を求めた。

Ci＝［(Δ－ａ)/(ｂ－ａ)］Ca

ａ：COが気孔から取り込まれる際に COと

COの拡散速度の違いによって生じる分別

（＝4.4‰）

ｂ：RubisCoによってCOが同化される時の分

別（＝27‰）

Ca：大気中のCO分圧（370μmol mol ）

結果

葉の形態変化

積算葉面積および積算葉面積増加量

全ての条件において実験開始時の積算葉面積は約

２cmであり，実験終了時の枯死した葉も含めた積

算葉面積は増加していた。特に，貧栄養環境でキイ

ロショウジョウバエを与えた場合，実験終了時の積

算葉面積は有意に高かった（スチューデントのｔ検

定，Ｐ-ＮとＰ-Ｆ：p＜0.01）。

実験開始時から実験終了時までの積算葉面積増加

量は，貧栄養環境でキイロショウジョウバエを与え

た場合で有意に高かった（ANOVA，Tukey-

Kramar法，Ｐ-ＮとＰ-Ｆ：p＜0.01，図１-Ａ）。

また，キイロショウジョウバエを与えたか否かに

関わらず，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれ

て，栽培期間２カ月の積算葉面積および積算葉面積

増加量は有意に低くなった（スピアマンの順位相関

検定，Ｎ：p＜0.01，rs＝－0.65，Ｆ：p＜0.01，

rs＝－0.65，図１-Ｂ）。

成熟葉および未熟葉の積算葉面積

貧栄養環境でキイロショウジョウバエを与えた場

合，成熟葉の積算面積増加量は有意に高かく，葉全

体の積算葉面積増加量を比 した時と同じ傾向を示

したが（ANOVA，Tukey-Kramar法，Ｐ-ＮとＰ

-Ｆ：p＜0.01，図２-Ａ），未熟葉だけをみると，い

ずれの栄養段階でキイロショウジョウバエを与えて

も，積算葉面積の増加は見られなかった（図２-Ｂ）。

積算葉数

全ての条件において実験開始時の葉数は約７枚で

あり，実験終了時の枯死した葉も含めた積算葉数は

全ての条件において増加していた。

図１．積算葉面積増加量

Ａ：グループごと（ANOVA，Tukey-Kramer法）

Ｂ：栄養段階ごと（スピアマンの順位相関検定）（ ：Ｎ， ：Ｆ）

なお，エラーバーは標準誤差を表し，Ｐ（Poor）：貧栄養環境，Ｍ（Middle）：中栄養環

境，Ｒ（Ritch）：富栄養環境，Ｎ（No flies）：キイロショウジョウバエを与えなかった，

Ｆ（Flies）：キイロショウジョウバエを与えた，を意味する（以下同様）。

図２．積算葉面積増加量

Ａ：成熟葉（ANOVA，Tukey-Kramer法）

Ｂ：未熟葉（ANOVA，Tukey-Kramer法）
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積算葉数増加量は，貧栄養環境でキイロショウジ

ョウバエを与えた場合，有意に高い値を示した

（ANOVA，Tukey-Kramar法，Ｐ-ＮとＰ-Ｆ：

p＜0.01，図３-Ａ）。

また，キイロショウジョウバエを与えたか否かに

関わらず，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれ

て，栽培期間２カ月の積算葉数増加量は有意に低く

なった（スピアマンの順位相関検定，Ｎ：p＜0.05，

rs＝－0.49，Ｆ：p＜0.01，rs＝－0.63，図３-Ｂ）。

乾燥重量

乾燥重量は，キイロショウジョウバエを与えても，

または根圏の窒素栄養塩濃度を高くしても，栽培期

間２カ月では全ての条件で違いは見られなかった

（ANOVA，Tukey-Kramar法，p＞0.05）。

落葉率

落葉率は，貧栄養環境および中栄養環境でキイロ

ショウジョウバエを与えた場合に減少していた

（ANOVA，Tukey-Kramar法，Ｍ-ＦとＭ-Ｎ：

p＜0.01，図４-Ａ）。

また，キイロショウジョウバエを与えたか否かに

関わらず，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれ

て，落葉率は有意に高かった（スピアマンの順位相

関検定，Ｎ：p＜0.01，rs＝0.79，Ｆ：p＜0.01，

rs＝0.91，図４-Ｂ）。

組織内の化学性

葉に含まれる窒素および炭素の割合

葉に含まれる窒素と炭素の割合は，単位重量当た

りに含まれる相対値を計測した。

葉に含まれる炭素の割合は，貧栄養環境および中

栄養環境でキイロショウジョウバエを与えた場合で

有意に低かった（ANOVA，Tukey-Kramar法，

Ｐ-ＮとＰ-Ｆ：p＜0.01，Ｍ-ＦとＭ-Ｎ：p＜0.05，

図５-Ａ）。

また，キイロショウジョウバエを与えたか否かに

関わらず，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれ

て，葉に含まれる炭素の割合は有意に低くなった

（スピアマンの順位相関検定，Ｎ：p＜0.01，

rs＝－0.7，Ｆ：p＜0.01，rs＝－0.62，図５-Ｂ）。

葉に含まれる窒素の割合は，貧栄養環境でキイロ

ショウジョウバエを与えた場合で有意に高かったが，

中栄養環境および富栄養環境でキイロショウジョウ

バエを与えても，増加は見られなかった（ANOVA，

Tukey-Kramar法，Ｐ-ＮとＰ-Ｆ：p＜0.05，図６

-Ａ）。

また，キイロショウジョウバエを与えた場合のみ，

根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれて，葉に含

まれる窒素の割合は有意に高くなった（スピアマン

の順位相関検定，Ｎ：p＜0.01，rs＝0.70，図６-

Ｂ）。

葉のＣ/Ｎ比は，貧栄養環境および中栄養環境で

キイロショウジョウバエを与えた場合で有意に低か

った（ANOVA，Tukey-Kramar法，Ｐ-ＮとＰ-

図３．積算葉数増加量

Ａ：グループごと（ANOVA，Tukey-Kramer法）

Ｂ：栄養段階ごと（スピアマンの順位相関検定）

図４．落葉率

Ａ：グループごと（ANOVA，Tukey-Kramer法）

Ｂ：栄養段階ごと（スピアマンの順位相関検定）
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Ｆ：p＜0.01，Ｍ-ＦとＭ-Ｎ：p＜0.01）。

また，キイロショウジョウバエを与えたか否かに

関わらず，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれ

て，葉のＣ/Ｎは有意に低くなった（スピアマンの

順位相関検定，Ｎ：p＜0.01，rs＝－0.70）。

葉内のδ N

δ Nは，貧栄養環境および富栄養環境でキイロ

ショウジョウバエを与えた場合に，有意に高くなっ

た（ANOVA，Tukey-Kramar法，Ｐ-ＮとＰ-

Ｆ：p＜0.05，Ｒ-ＦとＲ-Ｎ：p＜0.05，図７-Ａ）。

また，キイロショウジョウバエを与えたか否かに

関わらず，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれ

て，δ Nは有意に高くなった（スピアマンの順位

相関検定，Ｎ：p＜0.05，rs＝0.57，Ｆ：p＜0.01，

rs＝0.92，図７-Ｂ）。

葉内のδ C

葉内のδ Cは，貧栄養環境，中栄養環境，富栄

養環境の全ての栄養段階で，キイロショウジョウバ

エを与えた場合に，有意に高かった（ANOVA，

Tukey-Kramar法，Ｐ-ＮとＰ-Ｆ：p＜0.01，Ｍ-

ＦとＭ-Ｎ：p＜0.01，Ｒ-ＦとＲ-Ｎ：p＜0.01，図

８-Ａ）。なお，アフリカナガバモウセンゴケの Ｃ

の取り込みについては，考察（２-１）で議論する。

また，キイロショウジョウバエを与えたか否かに

関わらず，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれ

て，δ Cは有意に高くなった（スピアマンの順位

相関検定，Ｎ：p＜0.01，rs＝0.78，Ｆ：p＜0.01，

rs＝0.75，図８-Ｂ）。

葉内二酸化炭素分圧（Ci）

貧栄養環境，中栄養環境，富栄養環境の全ての栄

養段階で，キイロショウジョウバエを与えた場合，

葉内二酸化炭素分圧は有意に低かった（ANOVA，

Tukey-Kramar法，Ｐ-ＮとＰ-Ｆ：p＜0.01，Ｍ-

ＦとＭ-Ｎ：p＜0.01，Ｒ-ＦとＲ-Ｎ：p＜0.01，図

９-Ａ）。

また，キイロショウジョウバエを与えたか否かに

関わらず，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれ

て，葉内二酸化炭素分圧は有意に低くなった（スピ

アマンの順位相関検定，Ｎ：p＜0.01，rs＝－0.67，

Ｆ：p＜0.01，rs＝－0.63，図９-Ｂ）。

考察

葉の形態変化

積算葉面積および積算葉数

アフリカナガバモウセンゴケの積算葉面積および

積算葉数は，貧栄養環境でキイロショウジョウバエ

を与えた場合に有意に増加したが，中栄養環境およ

び富栄養環境ではキイロショウジョウバエを与えて

も，栽培期間２カ月では増加しなかった。積算葉面

積増加量および積算葉数増加量は，キイロショウジ

ョウバエを与えたか否かに関わらず根圏の栄養塩濃

度が高くなると，有意に減少していた（図１，３）。

また，未熟葉の積算葉面積は，全ての条件で違いが

みられなかったが，成熟葉の積算葉面は貧栄養環境

図５．葉に含まれる炭素の割合

Ａ：グループごと（ANOVA，Tukey-Kramer法）

Ｂ：栄養段階ごと（スピアマンの順位相関検定）

図６．葉に含まれる窒素の割合

Ａ：グループごと（ANOVA，Tukey-Kramer法）

Ｂ：栄養段階ごと（スピアマンの順位相関検定）
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でキイロショウジョウバエを与えた場合に有意に増

加した（図２）。

アフリカナガバモウセンゴケにとって，貧栄養環

境は生育する上で必要な窒素栄養塩が不十分であっ

たため，キイロショウジョウバエを与えたことで，

成長が顕著に良くなったと考えられる。このことか

ら，積算葉数や成熟葉の積算葉面積を大きくするこ

とで，貧栄養環境においてより捕虫と光合成を効率

的に行えるように形態変化したと考えられる。なお，

アフリカナガバモウセンゴケにキイロショウジョウ

バエを与えたことで，光合成をより行ったことにつ

いては以降に議論する。

落葉率

貧栄養環境および中栄養環境においてキイロショ

ウジョウバエを与えた場合，落葉率は減少していた

（図４-Ａ）。これは，キイロショウジョウバエを与

えたことで短期的な窒素栄養塩の供給が行われたた

め，貧栄養環境および中栄養環境でも葉をより維持

できるようになったと考えられる。

一方，キイロショウジョウバエを与えたか否かに

関わらず，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなるにつれ

て，落葉率は有意に増加した（図４-Ｂ）。これは，

菊沢（2005）およびLarcher（2002）が言うように，

貧栄養な環境での生育が長期間続くことで葉の老化

が遅くなり，富栄養環境では代謝が高まるため葉の

寿命が短くなったのだろう。

組織内の化学性

窒素および炭素の取り込み

アフリカナガバモウセンゴケの窒素の取り込みつ

いて，葉に含まれる窒素の割合（図６），Ｃ/Ｎ比，

δ N（図７）を用いて議論する。

貧栄養環境でキイロショウジョウバエを与えた場

図７．葉内のδ N

Ａ：グループごと（ANOVA，Tukey-Kramer法）

Ｂ：栄養段階ごと（スピアマンの順位相関検定）

図８．葉内のδ C

Ａ：グループごと（ANOVA，Tukey-Kramer法）

Ｂ：栄養段階ごと（スピアマンの順位相関検定）

図９．葉内二酸化炭素分圧（Ci）

Ａ：グループごと（ANOVA，Tukey-Kramer法）

Ｂ：栄養段階ごと（スピアマンの順位相関検定）
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合，葉に含まれる窒素の割合は有意に増加した（図

６-Ａ）。一方，根圏の窒素栄養塩濃度が高くなると，

キイロショウジョウバエを与えても，葉に含まれる

窒素の割合およびＣ/Ｎは違いが見られなかった

（図６-Ｂ）。このことから，窒素が不足している貧

栄養環境であっても，キイロショウジョウバエを与

えたことで，富栄養環境に生育するグループのもつ

窒素量に相当する窒素栄養塩を獲得したと考えられ

る。つまり，貧栄養な環境に生育するとされるアフ

リカナガバモウセンゴケは，根圏の窒素栄養塩が少

ない貧栄養環境であっても，捕虫によって十分な窒

素栄養塩を補っていることになる。さらに，貧栄養

環境でアフリカナガバモウセンゴケにキイロショウ

ジョウバエを与えたことで，δ Nは増加していた

（図７-Ａ）。ドロセラ属の植物は，貧栄養な環境で

不足した窒素を捕虫によって補うとされており

（Givinish et al. 1984），アフリカナガバモウセン

ゴケもキイロショウジョウバエから窒素栄養塩を確

実に吸収したといえる。なお，キイロショウジョウ

バエを与えていないグループでも，根圏の窒素栄養

塩が高くなるに従って，δ Nは増加した（図７-

Ｂ）。このことから，根圏のKNOが増えた分だけ

窒素栄養塩を吸収しているため，アフリカナガバモ

ウセンゴケの根は窒素栄養塩に対する吸収能力は高

い考えられる。

一方，キイロショウジョウバエを与えた場合と与

えなかった場合の直線の傾きがほぼ同じであること，

キイロショウジョウバエを与えた場合のδ Nが高

い傾向にあることから（図７-Ｂ），アフリカナガバ

モウセンゴケは根圏に栄養があっても，一定の割合

の窒素栄養塩をキイロショウジョウバエから獲得し

たと考えられる。

アフリカナガバモウセンゴケの炭素の取り込みに

関して，葉のδ C（図８）を用いて議論する。キ

イロショウジョウバエを与えたか否かに関わらず，

根圏の窒素栄養塩濃度が高くなると，葉のδ Cは

有意に増加した（図８-Ｂ）。貧栄養環境には蒸留水

のみ，中栄養環境および富栄養環境の養液には

KNOのみが含まれており，キイロショウジョウバ

エを与えなかった場合の葉の Ｃの取り込みは光合

成による COの吸収が原因であると考えられる。

また，Akagi and Osawa（2005）によれば，ドロ

セラ属の植物におけるδ Cの増加は，捕虫によっ

て昆虫から炭素を獲得したためではなく，葉内の二

酸化炭素濃度が増加したためであるとしている。そ

のため，全ての栄養段階でキイロショウジョウバエ

を与えた場合でもδ Cは有意に増加したのは，キ

イロショウジョウバエから Ｃを取りこんだためで

はなく，光合成をより行ったためと考えられる（図

８-Ａ）。

アフリカナガバモウセンゴケが根圏の養液および

キイロショウジョウバエから窒素栄養塩を吸収した

ことで，光合成を行う上で重要な酵素である

Rubiscoを合成できるようになり，より光合成を行

えるようになった。これによって，菊沢（2005）が

言うように，二酸化炭素の要求量が増すため同位体

分別が小さくなり， COをより多く取り込むよう

になったのだろう。

捕虫による窒素の獲得と光合成の関係

貧栄養環境および中栄養環境で，アフリカナガバ

モウセンゴケにキイロショウジョウバエを与えた場

合，または，根圏の窒素栄養塩濃度が高い場合，葉

に含まれる窒素の割合は高くなったが（図６），葉

内二酸化炭素分圧は低くなった（図９）。葉に含ま

れる窒素の割合と葉内二酸化炭素分圧の関係（図

10）に着目すると，アフリカナガバモウセンゴケに

貧栄養環境および中栄養環境でキイロショウジョウ

バエを与えた場合，光合成をより行ったと考えられ

る（Moran et al. 2001）。

植物が光合成を行うためにはカルビン・ベンソン

回路の酵素類（特にRubisco）へ窒素を投資する必

要があり，葉に含まれる窒素の割合が増加したこと

は，植物が光合成をより行えるようになったことを

意味する。また，光合成を行うと，葉内では二酸化

炭素の要求量が増すため，葉内二酸化炭素分圧は低

下する。

Moran et al.（2001）の議論から考えると，キイ

ロショウジョウバエを与えた個体，または富栄養環

境で生育した個体は，獲得した窒素によって光合成

能力が高まり，葉内二酸化炭素分圧も低下していた

ことから，実際に光合成を行っていたと考えられる。

また，フリカナガバモウセンゴケの積算葉面積お

よび積算葉数が，貧栄養環境でキイロショウジョウ

バエを与えたことで有意に増加したことは（図１，

２，３），葉を増やすことで捕虫の効率を上げると

いうよりも，捕虫によってより光合成を行えるよう

にしていると考えられる。

乾燥重量

根圏の窒素栄養が不足している環境でキイロショ

ウジョウバエを与えた場合，積算葉面積（図１）と

積算葉数（図３）は有意に増加し，光合成もより行

っていたが，乾燥重量は生育期間２カ月では違いが
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見られなかった。アフリカナガバモウセンゴケは休

眠を行わず（Payson 2008），冬期間も生育できる

ため，生育期間は比 的長い。今回の実験は，生育

期間が２カ月と短かったため，グループ間における

アフリカナガバモウセンゴケの乾燥重量に違いは見

られなかったと考えられる。

摂食動物の食害に対する防御

防御を行う意義

ドロセラ属の植物は，高い窒素栄養に対する吸収

能力と捕虫能力を兼ねそろえているため，他の植物

に比べて窒素の割合が高く，貧栄養環境においては

捕食者にとって格好の餌になりうる。つまり，葉に

含まれる窒素の割合が高まると種子生産量が増すな

ど，繁殖に有利になるが，窒素を豊富に持っている

ため，食害に合うリスクが高まる。そのため，ドロ

セラ属の植物は摂食動物からの食害を防ぐために防

御機構を備えている必要がある。

ドロセラ属の植物が昆虫による食害を受けるとす

る研究例では，トリバガ科（Pterophoridae）の幼

虫は，捕虫された昆虫の遺骸，ドロセラ属の植物の

葉や花のつぼみを食べる（Matthews 2009）。

そこで，キイロショウジョウバエを与えたか否か

および根圏の窒素栄養環境に応じて変化する葉に含

まれる窒素と炭素の割合から，化学的防御と物理的

防御の２つの防御方法について考察する。

化学的防御

アフリカナガバモウセンゴケは，貧栄養環境およ

び中栄養環境でキイロショウジョウバエを与えた場

合や根圏の窒素栄養塩濃度が高い場合，葉に含まれ

る窒素の割合は高く（図５），炭素の割合は低くな

った（図６）。

そこで，窒素栄養塩が十分にある環境においては，

窒素を使って毒素（２次代謝産物）を生成すること

で，食害を免れる化学的防御が有効と考えられる。

Bryant  et  al.（1983）のCNB仮説（Carbon-

nutrient balance hypothesis：炭素-栄養塩バラン

ス仮説）によれば，植物は，根圏の栄養塩濃度によ

って体内の炭素と窒素の相対量が変わり，それに応

じて防御方法も変化するとしている。

富栄養環境で窒素が十分にある環境で生育してい

る植物は，葉に含まれる窒素の割合が高くなる。こ

のような場合，窒素化合物（アルカロイド，プルン

バギン等）を合成することで，過剰な窒素を効率よ

く利用する（Bryant et al. 1983）。実際，ドロセラ

属の植物はプルンバギンなどの生物毒を含み，生物

学や薬理学でも研究が行われている（Didry et al.

1998）。

一方，貧栄養環境および中栄養環境でキイロショ

ウジョウバエを与えなかった場合や根圏の窒素栄養

塩濃度が低い場合，葉に含まれる窒素の割合は低く

（図５），炭素の割合は高くなった（図６）。

窒素栄養塩が不十分な環境では，過剰にある炭素

からCHOのみで構成される防御物質（タンニン

等）を合成することで，過剰な炭素を効率よく利用

している（Bryant et al. 1983）。

図10．葉内二酸化炭素分圧（Ci）と窒素の割合

Ａ：貧栄養環境

Ｂ：中栄養環境

Ｃ：富栄養環境
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物理的防御

アフリカナガバモウセンゴケは，キイロショウジ

ョウバエを与えていない場合や，根圏の窒素栄養塩

濃度が低い場合は，窒素栄養塩が不足しているため，

葉に含まれる炭素の割合は高くなった（図５）。

植物は，窒素不足が続くことで相対的に葉に含ま

れる炭素の割合が高まるため，効率的に細胞壁を厚

壁化することができ，摂食されにくくなると考えら

れている（菊沢 2005；Larcher 2004）。しかし，

アフリカナガバモウセンゴケの場合は，貧栄養環境

においては絶対的に葉内の窒素量も不足しており，

炭酸同化も十分に行えないので，物理防御として有

効なだけの細胞壁を合成することは困難であると考

えられる。
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