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1.はじめに

尾瀬ヶ原湿原では,融雪期に〝アカシボ"と呼ばれる

赤雪が広範囲に発生し,その表面や内部には,無脊椎動

物が豊富に出現する（Fukuhara et al., 2002；福原ほ

か,2006）.アカシボ雪中に見られる動物は,線虫類や

ウズムシ類,貧毛類,カイアシ類,ハエ目昆虫の幼生な

ど多岐にわたるが,ほとんどの分類群は,根雪前や融雪

後のアカシボ残存物中の動物と共通することから,アカ

シボ雪の無脊椎動物は湿原の土壌動物に由来すると推測

されている（福原ほか,2006）.この点は,氷河の涵養

域や消耗域に生息する〝氷河生態系"の動物群

（Tynen,1970；Kohshima,1984；幸島,1990；Kikuchi,

1994）と大きく異なっている.

環形動物の貧毛類oligochaetesは,尾瀬ヶ原のアカ

シボ雪中で最も豊富に見られる動物のひとつである（福

原ほか,2006；Fukuhara et al.,2010）.その背景には,

貧毛類の持つ生理的なあるいは生態的な特性と住み場の

特性が関係していると考えられる.しかし,そうした生

物学的特性と環境との対応関係は,十分に理解されてい

るわけではない.ここでは,アカシボ雪中になぜ貧毛類

が豊富に出現するか,という点を説明するために,貧毛

類の生物学的特性と住み場の環境特性を対比させること

によって,アカシボに出現する貧毛類群集の特徴を考察

する.

大高 明史

尾瀬ヶ原のアカシボ雪中に貧毛類が豊富に出現する理由を探るために,貧毛類の生物学的特性を湿

原や雪の環境特性と対比させて議論した.無雪期の尾瀬ヶ原湿原で見られる貧毛類群集は,ヒメミミ

ズ科やミズミミズ科を主体とした比較的少数の種類からなり,半水生種や無性繁殖が可能な種類が多

くを占める.貧毛類は本来,低温環境を好む傾向があり,尾瀬ヶ原湿原に生息している貧毛類の多く

は,本来の生理生態学的性質でアカシボ雪の環境に対応できているものと考えられる.アカシボの後

半に,小型で細長い間𨻶性の貧毛類が水分含量の高い雪下部で豊富に出現したのは,この時期の雪

が,海浜や河川で見られる砂礫間𨻶に匹敵する環境になったためと解釈される.
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アカシボ中に出現する貧毛類の中で,最も豊富に見ら

れるヒメミミズ科Enchytraeidaeの組成については,

分類学的研究が遅れたため,これまでほとんど不明なま

まであった.一方,現在,鳥居高明氏（いであ株式会

社）は,アカシボを含む尾瀬ヶ原に出現するミメミミズ

類の分類学的研究を精力的に進めている.したがって,

アカシボに出現するヒメミミズ科の実体については鳥居

（2012）に委ねる.水生の貧毛類で優占するイトミミズ

類とミズミミズ類は,これまで長く,別々な科

（Tubificidaeイトミミズ科とNaididaeミズミミズ科）

として扱われてきたが,系統研究の成果を受けて近年統

合された（Erseus et al.,2008）.国際動物命名規約の先

取権の原則から,科の名前は自動的に命名が早く行われ

たNaididae（ミズミミズ科）になる.本稿では,この

新しい体系を用いた.

2.貧毛類の多様性

2.1 水生種と陸生種,湿性種

貧毛類（ミミズ類）oligochaetesは,環形動物のう

ち,環帯を持つことで特徴づけられる単系統の環帯類

Clitellataからヒル類を除いた側系統群で,世界から約

5000種が知られている（Erseus, 2005）.古くから,大

きさや消化管の形態の違いなどに基づいて,いわゆる

〝ミミズ"に相当する大型類と,イトミミズのように体

が小さい小型類とに二分されてきた.現在は,４つの目

（ナガミミズ目,オヨギミミズ目,イトミミズ目,ツリ

ミミズ目）を認めるのが一般的で,この中では,ツリミ

ミズ目だけが大型類に対応し,他の３目はいずれも小型

類である.小型類は,目の多様性が高いものの種数は大

型類よりも少なく,貧毛類全体の種数の約2/3は大型類

で占められている（Erseus, 2005）.日本から記録され

ている貧毛類は,大型類で約80種（Blakemore et al.,

2006）,小型類で約110種である（大高,未発表）.

貧毛類の生息環境は,高山から深海まで極めて幅広

い.これは,同じ環形動物門に属する多毛類のほとんど

が海産であることとは対照的である.貧毛類の乾燥環境

への適応としては,体表を覆う厚いクチクラ層や産卵時

に卵包を発達させた点があげられる.卵包は環帯の分泌

物で作られる水を満たした袋で,受精卵は生体と同じ形

になるまでこの中で発生が進む.体表からの分泌物で被

のうして,乾燥期をやり過ごす水生種も複数の科で知ら

れている（山口,1967）.

大型類の主要な生息場所は陸上で,一方,小型類は水

中である.しかし,どちらも例外が多く,また湿地性の

種類もかなりの数に及ぶ.ヒメミミズ科は,小型類の中

では例外的に多くの陸生種を含んでいる.現在まで知ら

れているヒメミミズ科は世界で約650種で,そのうちの

約200種が水生,その他が陸生である（Martin et al.,

2008）.しかし,まだ多くの未記載種が存在していると

考えられることから,この数字は大幅な過少評価になっ

ている可能性が高い.ヒメミミズ科には,完全な水生種

や完全な陸水種の他に,水中でも陸上でも生活が可能な

両生的な種類や,湿原や海岸など陸と水の境界にあたる

エコトーンに生息する半水生の種類がたいへん多い

（Timm, 1996）.ヒメミミズ科が,ほとんどが陸生種か

ら構成され単系統と考えられる大型類Crassiclitellata

の姉妹群とみなされている点は（Erseus and Kallerjso,

2004;Erseus, 2005）,水中から陸上への生息場所の変化

が,系統と関係していることを示唆する点で興味深い.

2.2 貧毛類の住み場

貧毛類の大部分は自由生活を送っている.陸生の貧毛

類は,土壌動物の主要な構成員である.その多くは大型

類と小型類のヒメミミズ科であるが,本来水生のミズミ

ミズ亜科の種類が陸上で見いだされることもある.たと

えば,ニュージーランドの温帯林（Stout, 1956, 1958）

やブラジルの熱帯雨林（Collado and Schmelz, 2000）

の土壌やリターから,トガリミズミミズ属 Pristinaに

属する複数の種類が記録されている.これらは,いずれ

も体長が0.7～数ミリと微小で,土壌粒子や落葉表面の

水のフィルム内で生活していることから（Rudiger M.

Schmelz博士,私信）,微視的には水生といえる.

水生種のうち,体長が数センチになる比較的大型のイ

トミミズ亜科やナガレイトミミズ亜科（どちらもミズミ

ミズ科）の多くは,底泥中に体を埋めて泥を摂食する内

在性の底生動物である.一方,ミズミミズ亜科をはじめ

とする体長が数ミリの水生種は,もっぱら底質や水草な

どの表面あるいはそれに付着した微生物マット内で生活

している.

小型の水生種にとって,底質粒子の間𨻶も重要な生息

場所である（Lafont and Vivier, 2006）.海浜の砂礫間

𨻶では,貧毛類は,線虫類やソコミジンコ類と並んで,

メイオベントス群集でしばしば最も優占する後生動物に

なる.その構成は,ミズヒメミミズ属 Marioninaをは

じめとするヒメミミズ科が主体である（伊藤,1985）.

淡水域では,大型湖沼の砂浜や,河川の河床間𨻶あるい

は砂州内部の伏流間𨻶でたくさんの貧毛類が見られる.

日本での研究例はいまだに多くないものの,河床間𨻶か

ら,ヒメミミズ科のミズヒメミミズ Marionina属とミ

ジンヒメミミズ属 Cernosvitoviellaで複数の種類が知ら

れているほか（Torii, 2011a, 2011b）,ヒメミミズ科と

近縁なコヒメミミズ科Propappidaeに属するナガハナ

コヒメミミズ Propappus volkiももっぱら河床間𨻶に生

息する（Torii, 2006）.京都府木津川では,砂州内部の

伏流間𨻶からミズミミズ亜科のトガリミズミミズ属

Pristina（原文では異名の Pristinella）と属不詳の一種

が記録されている（竹門ほか,2003）.青森県岩木川の

上流支川にあたる白神山地の暗門川では,ヒメミミズ
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科,ミズミミズ亜科,ナガレイトミミズ亜科を含む８種

の貧毛類が出現し,そのうちで,最も優占するミズミミ

ズ亜科の一種 Piguetiella denticulataは,90％の個体が

砂礫底の内部から採集されており,河床間𨻶性とみなさ

れる（佐藤・大高,未発表）.

2.3 貧毛類の温度特性

貧毛類は有性生殖を基本とし,ほとんどの科で精子形

成に一定の低温を必要とする.これは,ペルム紀の寒冷

な時期に確立した貧毛類の繁殖特性の名残と解釈されて

いる（Timm,1980）.通常の生息環境でも,貧毛類の多

くは高温よりもむしろ低温を好む.この傾向は,小型類

の多くの科で比較的はっきりしている.ミズミミズ科や

オヨギミミズ科,ヒメミミズ科のような小型類は,湧水

のような低温環境でも普通に見られ,深い湖沼の深底部

のように通年4℃以上になることのない水温下でも個体

群を維持するのに問題はない.年間を通して水温が表層

でも10℃ないし12℃以上にならないバイカル湖で,貧

毛類の大規模な適応放散が見られる点も,低温側にシフ

トした貧毛類の温度特性と関係していると考えられてい

る（Timm,1980）.

温帯域に生息する土壌性の大型類も,多くは致死温度

が氷点下で,0℃付近にさらされてもすぐには死亡しな

い（Edwards and Bohlen,1996）.ヒメミミズ科のコブ

ヒメミミズ属Henleaやヒメミミズ属 Enchytraeusは,

凍結した土壌や氷から生き返った記録がある（Stephen-

son, 1930）.積雪下（subnivean）の土壌では,ヒメミ

ミズ科やツリミミズ科の記録があるものの（Aitchison,

2001）,雪内部（intranivean）からの貧毛類の確かな記

録は少ない.Welch (1916)は,ワシントン州の氷河域

の雪上からナカヒメミミズ属の一種,Mesenchytraeus
 

gelidusを記載し,この種が雪の中を活発に動くことを

実験で確かめている.温帯の主要な大型類であるツリミ

ミズ科とフトミミズ科は温度に対する特性が異なり,ツ

リミミズ科は高温に対する耐性が低く,熱帯地方には生

息できない（Gates, 1958）.日本では,北海道などの寒

冷地ではツリミミズ科の種数が多く,南方では逆にフト

ミミズ科が多くなる傾向がある.

北アメリカ北部西海岸の氷河に分布するコオリミミズ

Mesenchytraeus solifugusは,一生を氷河で送る唯一の

環形動物で,その特異な生態から,形態や生理的特性が

詳しく調べられている.強い紫外線から身を守るための

黒色の色素や（Goodman and Parrish, 1971）,移動や

体の保持に用いられる先端が直角に曲がった剛毛

（Shain et al., 2000）,低温でも維持できる高いATPレ

ベル（Napolitano et al.,2004）など,コオリミミズは,

氷河での生活に高度に適応している.

3.尾瀬ヶ原とアカシボの貧毛類相

3.1 尾瀬ヶ原の貧毛類相

1994年から1996年までの無雪期に行われた第３回の

尾瀬ヶ原総合調査では,池塘や河川を含む湿原から,陸

生の大型類１種（ツリミミズ科のサクラミミズAl-

lolobophora japonica；上平,1999）と水生の小型類17

分類群（大高,1999；Ohtaka,2000）が記録された.水

生種の内訳は,ヒメミミズ科１分類群,ミズミミズ科ミ

ズミミズ亜科10分類群,ナガレイトミミズ亜科２分類

群,イトミミズ亜科３分類群,オヨギミミズ科１分類群

である.種レベルで同定された出現種は,いずれも日本

に広く分布する種類で,希種は含まれていない.ミズゴ

ケ湿原に生息する動物の多様性は一般に低く（Wetzel,

2001）,尾瀬ヶ原の貧毛類でも同様の傾向が見られる.

これまで知られている種数（18分類群）は,琵琶湖か

らの49種（Ohtaka and Nishino, in press）の約1/3,

貧栄養湖の十和田湖からの29種（Ohtaka, 2001）など

と比べても少ない.

湿原で最も頻繁に見られる貧毛類はイトミミズ亜科の

フクロイトミミズ Bothrioneurum vejdovskyanumで,

ついで,ヒメミミズ科,ミズミミズ亜科のトガリミズミ

ミズモドキ Pristina aequisetaの出現頻度が高い（Ohta-

ka, 2000）.フクロイトミミズは,池 の深部よりもむ

しろ,水深の浅いへりや周辺のシュレンケ,あるいは池

近くの湿ったミズゴケ泥炭中で密度が高まる傾向が見

られたことから,半水生とみなされる.いずれの季節で

も未成熟個体が多く,わずかに見られた繁殖個体は,８

割以上が生殖器官の配置が前方体節にシフトしていたこ

とから,無性繁殖が卓越すると考えられる.フクロイト

ミミズとならんで尾瀬ヶ原の池塘や河川で優占するミズ

ミミズ亜科の多くも,通常の環境では分裂によって無性

的に繁殖する.尾瀬ヶ原湿原の水生ミミズ群集は,半水

生種や無性生殖によってすみやかに繁殖できる種類が優

占する特徴があるといえる.

尾瀬ヶ原湿原の水生ミミズ群集は,近隣の尾瀬沼で優

占するイトミミズ亜科のイトミミズ Tubifex tubufexや

ユリミミズ属 Limnodrilus spp.(Ohtaka et al.,1988)を

欠いている.雨竜沼湿原や八甲田山毛無岱湿原など,北

海道や東北のいくつかの高層湿原でも,尾瀬ヶ原と同様

に,フクロイトミミズやミズミミズ亜科,ヒメミミズ科

が優占し,オヨギミミズ属やナガレイトミミズも出現す

る一方,ユリミミズ属やイトミミズ属は全く見られない

（大高,未発表）.寒冷地の湿原からの貧毛類の記録は世

界的に少ないが,ヒメミミズ科の Cognettia（原文では

Marionina）sphagnetorumと,数種のミズミミズ亜科

およびオヨギミミズ属とイトミミズ属がドイツとスイス

の泥炭地の池塘から（Harnisch,1925,1929）,オヨギミ

ミズ Lumbriculus variegatusとミズミミズ亜科の数種
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が,エストニアの泥炭池塘から記録されている

（Timm, 1970）.フィンランドの421地点で行われたツ

リミミズ科の分布調査によると,ミズゴケ湿原から記録

された種類は３種で,草地（10種）や森林（９種）に

比べて多様性が低い（Terhivuo and Valovirta, 1978）.

この３種のうち,尾瀬ヶ原湿原で記録されているサクラ

ミミズ（上平,1999）と同属のAllolobophora chlor-

oticaは,ミズゴケ湿原の池塘から記録されている.小

型類ではヒメミミズ科とミズミミズ亜科,オヨギミミズ

属が,大型類ではツリミミズ属Allolobophoraが主体に

なる貧毛類の構成は,日本とヨーロッパで大きく異なら

ず,寒冷地の湿原での貧毛類相は,世界である程度共通

している可能性がある.

3.2 アカシボ雪中の貧毛類相

1997年以降の積雪期の調査で,尾瀬ヶ原見本園のア

カシボ発生地域から確認されている貧毛類は９分類群

で,いずれも無雪期に尾瀬ヶ原から記録されている（表

1）.見本園では,アカシボの発達とともに,雪中に出現

する貧毛類の種数や密度が増加する傾向がある（福原ほ

か,2006）.アカシボがまだほとんど確認できない初期

に,雪上と雪中に出現した貧毛類は,ヒメミミズ科の不

詳種と,ナミミズミミズ,および大型のツリミミズ科の

１種の３分類群である.このうち,ツリミミズ科の一種

は,雪の上だけに見られ,またその後のアカシボ雪には

見いだされていない.これまで尾瀬ヶ原で記録されてい

るツリミミズ科の貧毛類はサクラミミズだけなので（上

平,1999）,この雪上に見られたツリミミズ科の一種は,

本種である可能性が高い.一方,アカシボが発達して雪

の含水率が高まると,アカシボプールや雪中からは,雪

上で見られたヒメミミズ科とナミミズミミズに,オヨギ

ミミズ科の１種とミズミミズ亜科３種およびナガレイト

ミミズ属の１種 Rhyacodrilus sp.を加えた８分類群が出

現している（福原ほか,2006）.本来の生息環境が不明

のヒメミミズ科を除くと,これらの貧毛類は,いずれも

水生種である.したがって,発達したアカシボ雪中で貧

毛類の種数が増加したのは,雪が多量の水を含むように

なって,水生種にとって好適な環境に変化したことが一

因になっていると考えられる.アカシボ雪中に見られる

無脊椎動物は,ガガンボ類やツリミミズを除くと,いず

れも小型で,その体幅は最も大きな個体でも0.5mm

程度である（福原ほか,2012）.貧毛類は,前述のよう

にヒメミミズ科とミズミミズ科が主体で,体幅の平均値

は0.2mm,体長は1～8mmと細長い体形をしている.

アカシボ残存物中の貧毛類は,アカシボ雪の組成とよく

似ているが,新たにナガレイトミミズ亜科のフクロイト

ミミズが見られるようになっている.フクロイトミミズ

は池塘の縁や湿原で優占する種類なので,この段階で

は,無雪期の湿原により近い環境になっていること推測

される.

4.アカシボの貧毛類群集の特徴

雪は,温度の低い状態では空気と氷の粒の集合だが

（乾き雪）,融雪が進むと氷の粒と水が混じったシャー

ベット状（濡れ雪）になる.融雪期の雪の環境は,乾湿

の状態が大きく変化する点で湿原土壌に似ている.低温

環境を好む貧毛類の中で,湿原を生活の場としている両

生あるいは半水生の種類にとって,アカシボ雪は湿原土

表1：尾瀬ヶ原見本園のアカシボ発生地帯における,雪上,雪中,アカシボ残存物中に出現した貧毛類の記録,および無雪期に
尾瀬ヶ原の池塘と河川から記録された貧毛類の一覧.雪およびアカシボに関連した貧毛類は,福原ら（2006）にその後の記録を
加えた.また,無雪期の記録は,Ohtaka (2000)によった.確認された種類を＋で,優占した種類を＋＋で示した.

無雪期の尾瀬ヶ原
分類群 雪上 雪中

アカシボ雪内および
アカシボプール底

アカシボ残存物
池塘 河川

オヨギミミズ科 Lumbriculus sp. オヨギミミズ属の一種 ＋ ＋ ＋ ＋

ヒメミミズ科 Enchytraeidae non det. ヒメミミズ科 ＋＋ ＋＋ ＋ ＋ ＋ ＋＋

ミズミミズ科

ミズミミズ亜科 Chaetogaster diastrophus チゴヤドリミミズ ＋ ＋ ＋ ＋

C.diaphanus トックリヤドリミミズ ＋ ＋

Specaria josinae オナシミズミミズ ＋ ＋

Uncinais uncinata アカオビミズミミズ ＋

Nais communis ナミミズミミズ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋＋

N.pardalis カワリミズミミズ ＋ ＋

Pristina aequiseta トガリミズミミズモドキ ＋ ＋ ＋ ＋

P.longiseta トガリミズミミズ ＋ ＋

P.rosea トガリミズミミズ属の一種 ＋ ＋

Slavina appendiculata ヨゴレミズミミズ ＋ ＋ ＋

ナガレイトミミズ亜科 Rhyacodrilus coccineus ナガレイトミミズ ＋ ＋ ＋ ＋

Bothrioneurum vejdovskyanum フクロイトミミズ ＋ ＋＋ ＋

イトミミズ亜科 Limnodrilus hoffmeisteri ユリミミズ ＋

L.udekemianus ウィリーユリミミズ ＋

Aulodrilus limnobius ヒメイトミミズ ＋ ＋ ＋

Aulodrilus sp. ヒメイトミミズ属の一種 ＋

ツリミミズ科 Lumbicidae gen sp. ツリミミズ科の一種 ＋

出現分類群数 3 2 8 9 13 17
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壌に匹敵する生活の場である.

アカシボの発達段階のうち,水分の割合が低い初期の

乾き雪には,陸側を好む種類が出現すると予想され,実

際に,雪上に見られたツリミミズ科の一種はそのような

特性を持っていると考えられる.一方,融雪が進んで濡

れ雪になると,水生の種類が出現するようになってい

る.アカシボの後半に,間𨻶での生活に適した小型で細

長いヒメミミズ類やミズミミズ亜科が,水分含量が特に

高い雪下部で密度が増加したのは（Fukuhara et al.,

2010）,雪のザラメ化が進むとともに間𨻶が湛水して,

海浜や河川に見られる砂間𨻶に匹敵する間𨻶環境が形成

されたためと解釈される.尾瀬ヶ原のような寒冷地のミ

ズゴケ湿原や融雪期のアカシボ雪中に見られる貧毛類

は,コオリミミズが進化させたような形態的あるいは生

理的な特殊化を伴わなくても,本来の生態的特徴でアカ

シボ雪の環境に対応しているとみなされる.
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