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ことが報告されている 10）． しかし， ナベクラザゼ

ンソウの送粉者，発熱過程とその生態的意義は不明

で，サトイモ科植物の送粉特性の多様性 11） をもた

らした進化的背景 12）を考える上で興味深い．また，

希少植物の保全のためには，こうした生態的特性や

生活史戦略と，それらの帰結としての個体群動態に

関する情報が必要である 13）．

我々は 2018 年度から繁殖生態と生活史，個体群

動態の調査を開始した．個体を経年的に追跡するた

めに， トランセクト内で各個体の位置を記録する

と， 小さな個体や被食個体が集中する箇所があっ

た．そこで本稿では，調査 1 年目のデータを元に，（1）

個 体 密 度 と 開 花 率，（2） 個 体 サ イ ズ と 葉 数、 開 花

有 無、 被 食 率 の 関 係，（3） 個 体 及 び 個 体 属 性（地

際断面積，葉数），被食率の空間分布様式（集中度）

について報告する．

１　はじめに

サ ト イ モ 科 ザ ゼ ン ソ ウ 属 の ナ ベ ク ラ ザ ゼ ン ソ ウ

（Symplocarpus nabekuraensis） は 長 野 県 北 部 の 飯 山

市鍋倉山で発見され，2002 年に新種記載された 1）．

本種は岩手県から福井県の日本海側のやや標高の

高い多雪な地域にのみ分布し， 環境省と長野県の

レッドリストで共に絶滅危惧 II 類にランクされて

いる 2）．

一連の先行研究によって，ナベクラザゼンソウの

生育環境は灌木林下の湿地であること 3），ヒメザゼ

ンソウ（S. nipponicus Schott Makino）よりもザゼン

ソ ウ（S. renifolius Schott ex Tzvelev） に 近 縁 で あ る

こと 4），開花と展葉が同時に進行すること 5），花序

が発熱すること 6） などが明らかになっている． 一

方で，保全のための基礎情報，特に生存や繁殖に関

する知見が不足している．ザゼンソウは自家不和合

性で，イエバエやハネカクシ，蚊などが送粉する 7, 8）．

また，ザゼンソウの花序は雌性期に約 23℃の恒温

性を示し 9），この温度帯が花粉管伸長に最適である

長野県鍋倉山におけるナベクラザゼンソウのサイズ構造と

2018 年の開花結実，被食率およびそれらの空間分布様式

髙野（竹中）宏平 1・尾関雅章 1・佐藤光彦 2・三宅　崇 3・片桐千仭 4

ナベクラザゼンソウは 2002 年に新種記載され，環境省と長野県のレッドリストで共に絶滅危惧 II 類にラン

クされている．先行研究によって本種の系統関係，開花・展葉フェノロジー，発熱現象などが明らかになって

いるが，年毎の生存率や成長量といった生育過程，繁殖開始サイズなどの生活史は不明である．2018 年 6 月

と 7 月に長野県鍋倉山の生育地において個体のサイズと葉数、開花・非開花、被食率および位置を記録した．

開花個体の割合は 8/128 個体（6.3%）だった．さらに追跡個体のすべてが，9 月上旬までにおそらくネズミに

よる果実序の被食を受け，成熟種子を観察することはできなかった．また，春先には多くの個体がおそらく哺

乳類による葉の被食を受けており，成長期の光合成に大きく影響する可能性が考えられた．本種の保全のため

には，長寿命と考えられる本種の種子繁殖が、どのように、どのような頻度で起きるのかなどを継続的に確認

する必要があるだろう．
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が集中的に分布しているのか，それともランダムに

分布しているのか，あるいは排他的に分布している

のかを示すことができる解析法である 16）．K 関数に

密度をかけてλ K(r) とすると，これは任意に選ばれ

た個体から半径 r 内に存在する他個体の数の期待値

と一致する 14）．分布がランダムな時，半径 r 内（面

積π r2） に存在する個体の数の期待値はλπ r2 で

あるため，K(r) のグラフは放物線を描く．それを見

やすくするために，√（K(r)/ π）-r = 0 が基準とな

る様に変換したものが Ripley の H 関数（H(r)）であ

る 17）．

個体の位置情報に加え，何らかの個体の属性を付

随させて空間構造を明らかにするため，マーク付点

過程（marked point process）16）を用いた解析を行っ

た．これにより，ナベクラザゼンソウが密集してい

る所は小サイズ個体の集団なのか，それとも特にそ

ういった傾向はないのかといった状況を表すことが

できる 14）． 個体の属性を示す「マーク」 は本研究

では地際断面積，葉数，被食率を用いた．距離 r 隔

てた 2 点 X，Y の周りの小さな 2 円（面積 dX，dY）

に対して， どちらか一方でもナベクラザゼンソウ

を含んでいなければ 0，両方とも含んでいればその

マークの積 m（X） × m（Y）を対応させ，その期待

値をρ m(r)dXdY と表す．マークの平均 m の平方で

割って正規化したものを mark correlation（Kmm(r)）

という．2 つの個体の離れ具合と個体のサイズの間

に相関がなければ（マークが個体の配置と独立な

ら）ある 2 個体のマークの積の期待値はそれぞれの

マークの期待値の積に等しいから，Kmm(r) ≡ 1 と

なる． もし小さい r に対して Kmm(r)<1 なら， 近接

している個体は共に小サイズである状況を示す（詳

しくは 14）を参照）．

K(r) と Kmm(r) の推定には，R version 3.5.2 （R core 

team, 2019） の spatstat パッケージ version 1.58-218）

の kest 関数及び markcorr 関数を利用した． 計算す

る距離の上限はプロットの短辺の 4 分の 1 程度ま

で が 推 奨 さ れ て い る が 16）， 本 調 査 の 幅 3m の ト ラ

ンセクトでは、推定範囲が極端に狭まってしまう。

そこで

Ripley’s isotropic correction18） の 方 法 で edge 

correction14） を 行 い、10m ま で を 対 象 に K 関 数 と

mark correlation を 推 定 し た． 個 体 を ト ラ ン セ ク ト

内 に ラ ン ダ ム に 分 布 さ せ，Ripley の K 関 数 と mark 

correlation を求めるモンテカルロ・シミュレーショ

ンを 999 回行い，計算された値の上下それぞれ 25

２　材料と方法

2.1　調査地及び野外調査

調 査 地 は， 飯 山 市 鍋 倉 山（ 海 抜 高 度 約 1100m）

の 谷 筋 で あ る（文 献 3） の 図 1 で 地 点 D に 相 当）．

ナベクラザゼンソウは，雪解け直後に急激に葉を伸

長させ， 開花もほぼ同時に起こる 5）．2018 年 6 月

1 日から 5 日に開花調査を行い，葉の伸長が停止す

る時期 5）である 6 月 29 日と 7 月 2 日に，開花個体

を多く含むように 3 本のトランセクトを配置した．

個々のトランセクトは 20m × 3m の大きさで， 中

央部が谷底になるように，谷を垂直に横切る方向に

設置した（図 1，図 2）．個体の死亡・生存や成長（個

体サイズや葉数といった生育段階），生活史段階（非

繁殖個体か繁殖個体か）を経年的に追跡し，生活史

や個体群動態を把握するため，トランセクト内の全

個体について，位置，葉の枚数，開花の有無，個々

の葉のダメージの面積率（便宜的に被食率と呼ぶ）

を記録した．地際の長径と短径から偽茎（真の茎と

それを取り囲む葉鞘）の地際断面積を求め，個体サ

イズの指標とした．被食率は，葉の残存部の大きさ

と形状から大まかに推測し，1 個体に複数の葉があ

るときは，個々の葉の被食率の平均を個体の被食率

とした．

2.2　空間分布様式（集中度）の解析

上記の調査において，小さな個体や被食個体が集

中する箇所が観察されたため，個体サイズの空間構

造を明らかにする解析を行った．植物の空間分布は

点 過 程（point process） と 考 え る こ と が で き る 14）．

Ripley の K 関数（K(r)）15） は , ある距離において点

図 1　調査地風景（2018 年 6 月 5 日の開花調査）．谷
筋の融雪傾度に沿って開花が進む
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3.2　個体サイズと葉数、開花有無の関係

個体サイズ（偽茎の地際断面積）の大きな個体ほ

ど 1 枚から 3 枚へと葉が増える傾向があった（図

3a）．1 個体だけ葉が 4 枚あったが， 被食後に出た

小さい葉であったため， 図 3 では葉数 3 の中に描

画してある．葉が 2 枚以上になり，地際断面積が 0.58

㎠を超えると開花する個体が現れたが，地際断面積

や葉数が大きくても非開花の個体が多数あった．地

際断面積階別個体数分布では，多峰性がみられた（図

4）．全体的な傾向としては，0 ～ 0.3㎠の階級の本

数が若干少ないが，それ以上の階級では，なだらか

に減少する形状を示した． 

番目の値を 95％信頼区間とした．この信頼区間推

定には同パッケージの envelope 関数を用いた．

３　結果

3.1　個体密度と開花率

そ れ ぞ れ の ト ラ ン セ ク ト 内 の 個 体 数 は 52，30，

46 で，個体密度は 0.71 ± 0.19（平均±標準偏差）

/㎡だった（図 2）．全体の開花個体は 128 個体中 8

個体で，開花率は 6.3% だった．

図２　(a) 各トランセクト内の個体分布
○，□，◇はそれぞれ葉数が 1，2，3 枚の個体を，記
号内の十字が開花個体を表している．

　　　(b) 被食率の空間分布
葉の被食率を灰色で，残存率を透明で塗り分けたパイ
チャートで表している．(a)，(b) ともに各記号の大きさ
は個体の地際断面積サイズを反映している．トランセ
クトは谷筋を横断する形で並行に位置し，互いに 10m
程度離れている．x=10m が谷筋に位置し，0 < x < 10
が南東側（北西向き斜面），10 < x < 20 が北西側（南東
向き斜面）．

図３　(a) �個体サイズ（偽茎の地際断面積）と葉数、開
花有無の関係

　　　(b) 被食率と葉数、開花有無の関係
大きな○は開花個体を，灰色の小さな●点は非開花個
体を示す．点は各個体が重ならないように示してある．
ボックス内の太線は中央値を，ボックスの左端と右端
はそれぞれ第 2 四分位（25 パーセンタイル）と第 3 四
分位（75 パーセンタイル）を，ヒゲ棒の左端と右端は
それぞれ中央値から四分位範囲の 1.58 倍 / √（サンプ
ル数）を超えない範囲（大まかには 95% 信頼区間に相
当）における最小値と最大値を示す．ヒストグラム様
の半バイオリンプロットは R の ggplot2 パッケージの
geom_flat_violin 関数で作成した

図 2．(a) 各トランセクト内の個体分布．○，□，◇はそれぞれ葉数が 1，2，3 枚の個体を，
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率を透明で塗り分けたパイチャートで表している．(a)，(b)ともに各記号の⼤きさは個体の
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追跡した 14 個の果実序すべてが，9 月上旬までに

おそらくネズミによる 19） 果実序の被食を受け，成

熟種子を観察することはできなかった．

3.4　個体分布の集中度

Ripley の H 関数 H(r) は，トランセクト 1 では，0 

< r < 4 および 8 < r < 10 の範囲で有意に大きく，ト

ランセクト 2 では，0 < r < 7 の範囲でおおよそ信頼

区 間 を 越 え て い た（図 5）． ト ラ ン セ ク ト 3 で は，

その範囲はおおよそ 0 < r < 0.5，2 < r < 4，7 < r < 9.5

だった（図 5）．

3.5　個体属性と被食率の集中度

個体の属性（地際断面積，葉数）の分布様式を表

す mark correlation（Kmm(r)） は， ト ラ ン セ ク ト 1

の地際断面積と葉数では，r = 0.5 の付近で極小値を，

r = 3，r = 5 の周辺で極大値を取った（図 6）．トラ

ンセクト 2 の地際断面積では Kmm(r) は r = 10 で最

大値をとり， トランセクト 3 の地際断面積と葉数

では r = 9 付近で最大値をとった．被食率では，全

てのトランセクトで距離の増加と共に減少する傾向

を示した．被食率の空間分布をプロットすると，い

ずれのトランセクト内でも，被食率の高い個体は 7 

< x <17 （m）の範囲に集中していた（図 2b）．

４　考察

4.1　��ナベクラザゼンソウのサイズ構造と生活史，

繁殖成功

ナ ベ ク ラ ザ ゼ ン ソ ウ が 実 生 か ら 成 長 し 繁 殖 を 開

始 す る ま で の 期 間 と， そ の 後 の 寿 命 は 未 だ 不 明

で あ る． 成 熟 種 子 の 生 産 ま で に ヒ メ ザ ゼ ン ソ ウ

（Symplocarpus nipponicus） の 場 合 は 少 な く と も 6

年 20）， メ ラ ン チ ウ ム 科 の エ ン レ イ ソ ウ（Trillium 

3.3　葉と果実序の被食率

葉の被食率は葉数が増えるほど高くなる傾向があ

り， 特 に 葉 が 3 枚 の 個 体 で は 非 常 に 高 か っ た（図

3b）．さらにトランセクト内外で開花期から成熟を

 
図 4．地際断⾯積階別個体数分布．⾊は各個体の葉数と開花有無を⽰す． 

  

図４　地際断面積階別個体数分布．色は各個体の葉数と開花有無を示す

 
図 5．個体の分布様式を⽰す Ripley の H 関数．実線は観測値を，破線はランダム分布の理
論値を，グレーの部分は 95%信頼区間を⽰す．観測値が理論値より⼤きければ集中分布，
⼩さければ⼀様分布を⽰す．詳細は本⽂を参照．  

図 5　個体の分布様式を示す Ripley の H 関数
実線は観測値を，破線はランダム分布の理論値を，グ
レーの部分は 95% 信頼区間を示す．観測値が理論値よ
り大きければ集中分布，小さければ一様分布を示す．
詳細は本文を参照
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ザゼンソウでも，こうした stage-back が頻繁に起こ

り，資源制限が強まり，個体の繁殖スケジュールや，

ひいては集団全体の繁殖イベントに影響している可

能性がある．

さらに，観察した果実序すべてが被食により失わ

れ，種子繁殖に成功した個体はなかった．本調査地

近傍を含む 2002 年の調査でも，ナベクラザゼンソ

ウ， ザゼンソウ， ヒメザゼンソウいずれの種の果

実序も成熟前にほぼ全てがアカネズミ， ヒメネズ

ミ，ハタネズミによって被食されたと報告されてい

る 19）． 本調査の観察でも， 果実序の果実が部分的

に食べられる，あるいは柄が斜めに鋭く切断されて

丸ごと持ち去られており，野ネズミによる被食の可

能性が高い．大塚ら 19） は野ネズミの個体数は一般

に大きく変動することから，ネズミの数が少ない年

には被食を逃れて成熟する種子があるのかも知れな

いと考察している．本研究で観察された個体サイズ

（地際断面積） の多峰分布（図 3a および図 4） は，

過去にそうしたイベントがあったことを示唆して

いる．仮にナベクラザゼンソウの寿命を 50 年とし

apetaron） では 10 年掛かり， エンレイソウではそ

の後 30 年以上も開花し続けている例が報告されて

いる 13）． 積雪が多いため成長できる期間が短い高

標高地に生育するナベクラザゼンソウも，同様に長

い時間を掛けて生活史段階が進むと思われる．本調

査地では，2018 年のナベクラザゼンソウの開花率

は 6.3% だった．個体サイズ（地際断面積）の増加

に伴って葉数も 1 枚から 3 枚へと増え， 地際断面

積が 0.58㎠を超えると葉が 2 枚の個体でも開花が

みられた．しかし，そのサイズを超えても開花しな

い個体が多く存在し，地際断面積や葉の数だけで繁

殖開始サイズを特定することは難しいことが明らか

になった． エンレイソウでは， 被食や折損した開

花個体は， 翌年は非開花個体へと生育段階が戻る

（stage-back する）13）．毎年，限られた期間（エンレ

イソウは春 13），ナベクラザゼンソウは 6 月から秋 5））

の光合成により，地下の根茎に貯蔵物質を蓄えるた

め，前年の同化産物の稼ぎは，その後の成長，繁殖

に大きな影響を与えていると考えられる 13）． 葉が

3 枚の個体の被食率の高さを考慮すると，ナベクラ

 
図 6．個体属性の分布様式を⽰す mark correlation．3 ⾏×3 列のプロットは，⾏が各トラン
セクトに，各列が地際断⾯積，葉数，被⾷率に対応する．プロット内の実線は観測値を，
横破線（Kmm(r)=1）は期待値を，グレーの部分は 95%信頼区間を⽰す．例えば，トランセ
クト 3 の被⾷率では，距離 r が⼩さい（0.5〜2.5m）ときに個体間のマークの積 Kmm(r)が⼤
きく，被⾷率の⼤きな個体が集中分布していると解釈される． 

図 6．個体属性の分布様式を示す mark correlation
3 行× 3 列のプロットは，行が各トランセクトに，各列が地際断面積，葉数，被食率に対応する．プロット内の実線は
観測値を，横破線（Kmm(r)=1）は期待値を，グレーの部分は 95% 信頼区間を示す．例えば，トランセクト 3 の被食率
では，距離 r が小さい（0.5 ～ 2.5m）ときに個体間のマークの積 Kmm(r) が大きく，被食率の大きな個体が集中分布し
ていると解釈される
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と開花も早く，このことが被食率を高めた可能性も

ある．今回調査した谷筋では，トランセクト内外で，

北西向き斜面の方が開花個体が多かった．雪解けが

遅く，直射日光が当たりづらいために土壌水分も保

たれやすいと考えられる北斜面は，灌木林下の湿地

を生育適地とするナベクラザゼンソウにとって，成

長と被食の両面から，より良いマイクロハビタット

といえるかもしれない．今後の調査ではこうした点

も確認したい．

4.3　今後の展開

生活史や個体群動態に加えて，繁殖成功の年変動

をもたらす環境要因も興味深い．例えば，夏の気候

に恵まれて光合成による同化産物が多く，秋にはブ

ナが凶作で野ネズミの個体群が激減し，冬の雪が多

く，春の融雪が遅れて被食率が下がるようなことが

重なっていくと，ナベクラザゼンソウの種子繁殖成

功率が上がるのかもしれない．本種を取り巻く生物

群集や気象のデータを合わせた解析を行うことで，

こうした予測を確認したい． 
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Size structure, flowering, fruiting, browsing rate and their spatial patterns of 
Symplocarpus nabekuraensis (Araceae) in 2018 at Mt. Nabekura, Shinshu, central Japan
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Symplocarpus nabekuraensis Otsuka et K.Inoue (Araceae) was described as a new species in 2002. It is an endangered 

plant species classified as Vulnerable (VU) in both Nagano Prefecture and Japan. Previous studies have described its 

phylogenetic relationship, phenology and thermogenesis. However, its life history is poorly known. We investigated 

individual size, the number of leaf/leaves, flowering and fruiting in its type locality in June and July 2018. The ratio of 

flowering individuals was 6.3% (8 out of 128 individuals). All the infructescences observed were disappeared or eaten 

before maturation by early September, presumably by wild mice and voles. Moreover, leaves of large-sized individuals 

were often eaten by late June presumably by larger mammals, and photosynthesis of the glowing season could be 

severely deteriorated for those damaged individuals. To conserve this endangered species, follow-up survey is necessary 

to confirm how and how often seed reproduction occurs in their long life time (potentially over 50 years). 


