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エ ン レ イソ ウ属植物 をめ ぐる種 生物 学

大　　原　　　　 雅

（東京大 学総 合文化 研究科 ）

は　 じ　 め　 に エ ン レ イ ソ ウ 属植物

　 10年程 前 ，

「エ ン レ イ ソ ウ 属植物 」 （鮫 島 ・鮫 島

1987） と い う本が 出版 され た．200 頁以上 に 及 ぶ こ の 本

の 中に は ， 著者 らが 描 い た 各種の カラ
ー

図版 の ほ か
， 分

布 ， 分類，形態，さらに こ の 植物群 を対象に行 われ て き

た さまざ まな研 究 が 要約 さ れ て い る．40数種 か らな る

植物の 1属が こ れ．だ けの 本に なる こ とは あま りな い ．し

か し，エ ン レ イ ソ ウ属植物は， 1冊 の著書 と し て 紹介で

きる ほ ど，長年 に わ た り多 くの 研究者 たち の 注 目を浴

び ，数 々 の 研 究成果が 発表 され て きた ．ま た， こ の 20

年の 間 ， 種生物学シ ン ポ ジ ウ ム の 中で も種分化 交配様

式の分化 繁殖生態などに関 して数 多く議論 の対象 とさ

れ て きた．こ こ で は，日本 人 研 究者 を中心 に 行 わ れ て き

た エ ン レ イ ソ ウ属植物 の 種生物学研 究を概括す る と とも

に，こ の 植物群 をめ ぐる 近年の 新た な研 究の 展開 を紹 介

した い ．

　 エ ン レ イ ソ ウ属 丁万」伽 翅 植物は ， 北半球 　と くに東

ア ジ ア と北米大陸 に 分布す る 林床性 の 多年生草本で，現

在 46種 が 知 ら れ て い る （図 1 ） （Berg
，

1958 ；

Freeman
，
1975；Ihara＆ Ihara，1978 ；Samejima ＆

Samejima，1962
，
1987 ）．エ ン レ イソ ウ属で は東ア ジ ア

に は 10種が 分布する が， こ の うち カ シ ミール ，ネパ ー

ル か らブ ー
タ ン に かけ て の ヒ マ ラ ヤ 地 方に 生育する T．

govanianum と 台湾の 固有種 T．　 taiwanense以外 の 8

種 が 日本列 島，サ ハ リン ，沿 海州，朝鮮半 島を含 む 北東

ア ジ アに 分布す る．さらに ， 日本 ， と くに北海道に は そ

の 8種すべ て が 生育する．

　エ ン レ イ ソ ウ属植物は，花梗 peduncle の 有無に より

2 つ の 亜 属に 大別 さ れ る．東ア ジ ア の 10種 は 、すべ て

花梗 を持 ち ， Tn71ium 亜 属 （有花梗 群）に分類 され

る．
一

方，北米大陸に は 36種 が 分布するが ，有花梗群

図 1 ．エ ン レ イ ソ ウ属植物 の 地 理 的分布 （Ohara ，
1989）
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が 14種 の ほ か
， 花梗 を持 た な い Phyllantherum 亜 属

（無花梗群）が 22種生育する （Freeman ，
1975 ）．さら

に，有花梗群14種 は， T．　 grandtnorum を代表 とす

る G 愬 η 4解 o駕 甥 亜群 8 種 と T．erectum を代表 とす

る Erectum 亜 群 6 種 と に 分 け られ て い る（Utech，

1980）．

　北米大陸で は エ ン レ イ ソ ウ属植物 は，大陸中央部に 位

置する乾燥 した グ レ
ー

ト
・プ レ イン great　p且ain 地帯

を除 く，東部 と西部 の 2 つ の 地域 に分布 して い る．北米

大陸 の 大 き さか ら考える と，こ の 属 の 分 布 は ， 東ア ジ

ア，北米西部， 北米東部 の 3 つ の 地域 に 隔離分布 して い

る こ とに な る．北米西部に は 7 種 が 分布 するが ，そ の ，

ち 2 種 が 有花梗 型 で
，

5 種 が 無花梗型 で ある．一
方，東

部 に は 12種 の有花梗 の 種が 分布するが ，そ の うち 7 種

は東ア ジ ア の 種 と同様に 直 立 した 花梗 を持つ が ， それ以

外 の 5種 は葉の 下 に花を咲 か せ る下垂 した 形態 の 花梗を

持 つ ．そ し て無花梗型 の 大半を占め る 17種が こ の 東部

地域 に分布 し，さらに ， その 多くは南部 の コ ー
ス タル ・

プ レ イン coastal 　plain地域に 生育して い る．

染色体研 究の ながれ

　エ ン レ イ ソ ウ属植物の種生物学研究 の 歴史は，後藤 ・

須 藤 （1930 ）が 日本産エ ン レ イソ ウ属植 物 の 基 本染色

体 数が 5 本で ある こ とを報告 した こ とに始 ま る．そ の

後 ，
1950年代 まで ， 松浦

一
と芳賀恣が こ の 植物群 の 染

色体研究 を リ
ー

ドした．松浦は 2倍体 の オ オ バ ナ ノ エ ン

レ イソ ウ Tn
’
lliu，n 　 kamtschaticum 　 Pa1L を中心 に 細

胞学的研 究 を行 い ，その 研 究は Matsuura （1935）を

皮切 り に ，

「 Chromosome 　 studies 　 on 　T”〃伽 ηz

kamtschaticum 　Pall．　and 　 its　allies 」 の 30編 の シ リ

ーズ論 文 として発表 さ れ て い る．一方 ， 芳賀 は倍数性 を

示 す 日本産 の エ ン レ イ ソ ウ属植物 の ゲ ノ ム 構造 の 解析 な

らび に 類 縁 関 係 を明 ら か に し， 「Genom　 and 　 poly−

ploidy 　in　the　genus 　 Triliium」 の シ 1）　一ズ として論

文 を発表 して る．1950年代以降は ， 倉林正 尚 を中心 と

する研 究グル
ー

プが ， 十数年 に わ た り 日本全国の オ オ バ

ナ ノ エ ン レ イ ソ ウ の染色体変 異 を解析 し，そ の 結果 を

「 Evolution　and 　variation 　in　 Tガ”跏 剏 」 の シ リ
ー

ズ と して 発表 し て い る．そ して，1962 年 に は 鮫 島惇
一

郎 ・和子 に よ り，「Studies　on 　the　eastem 　 Asiatic

Trillium（Liliaceae）」 と題 して ， 東ア ジ ア の エ ン レ イ

ソ ウ属植物に関する系統関係，生態，種分化 ， 進化 の 過

程などを網羅 した モ ノ グラ フ が完成され た ．そ の後 ， 福

田
一

郎は北米産 の 種 に 関して も大々 的 な規模 で染色体 の

集団変異を調査 し，古地理的 な背景 も含め て集団の遺伝

的分 化 の 機構 を解析 して い る．こ の よ うに，1930年に

始 まる ，
エ ン レ イソ ウ属植物 の 染 色体研究は ， その 後半

世紀に わた り細胞学，細胞遺伝学 ， 集団遺伝 学 の 分野 で

大 き く発 展 した．そ して，こ れ らの 研究は 単に こ の 分類

群 の み ならず ， 近年 の 多様な分野 の 研究 の 基礎 を作り上

げ た の で あ る．

日本産 エ ン レ イソ ウ属植物 の 種 分化

　エ ン レ イ ソ ウ属植物 の 染 色体は低温処理 を施 した 後 に

染色する と，ヘ テ ロ ク ロ マ チ ン （異質染色質）の 退色模

様が 現れる特徴 を持つ ．その模様の 現れ方 は個体 に よっ

て 数 や 大 き さ ， 位置 が
一定で あ D， こ れ を利用 して 日本

産 エ ン レ イ ソ ウ 属植物 の ゲ ノ ム 分 析 が 可 能 に な っ た

（Haga ＆ Kurabayashi，1953）． 日本 に は 8 種 の エ

ン レ イ ソ ウ属植物が 知られ て い るが
，

そ の 中で オ オパ ナ

ノ エ ン レ イソ ウだけが 2 倍体で，残 りの種は全 て倍数体

で ある．芳賀 の 研 究に始 まる
一

連 の 研 究 の 結果 図 2 に

示す ような 8種 の 系統 関係が 明 らか に され た．これ か ら

もわ か る ように，日本産 エ ン レ イソ ウ属植物は オ オ バ ナ

ノ エ ン レ イ ソ ウ （2 倍体），エ ン レ イ ソ ウ T．aPetalon

シラオ イエ ン レイ ソ ウ

ミヤマ

ソ ウ

 

ソ ウ

図 2 ．日本産 エ ン レ イ ソ ウ属植物 の 種 形成過程

　　　 （Kurabayashi （1958 ）；Samejima ＆

　　　　　Samejima （1962 ，1987 ）より作成）

　　　記 号 は ゲ ノ ム 構成，括弧 内 の 数 値 は 倍 数性，斜 線 内 は 不

　 　 　 稔 雑 種 を 示 す。

（4 倍体）， ミヤ マ エ ン レ イ ソ ウ T．tschonoshii（4 倍

体〉の 3 種 を基本種 と して，こ れ らの 種間交雑ならび に

染 色体 の 倍数化 を伴 っ て
，

ト カ チ エ ン レ イ ソ ウ T ．

yezoense （3 倍体），ヒ ダ カ エ ン レ イ ソ ウ T ．　 miyabe −

an ”m （4 倍体），
シ ラ オ イエ ン レ イ ソ ウ T ．　hagae （3

倍 依 　6 倍体）， コ ジ マ エ ン レ イ ソ ウ T．smallii （6 倍

体 ）が 形成 され て い る （Haga ，
1951 ； Kurabayashi，

1958 ；Samejima ＆ Samejima，1962 ，
ユ987 ）．後 に

，

Ihara 〔1981 ）と Ihara＆ Endo （1981 ＞は，こ の系

統関係を もとに 基本種 3 種間 の 交雑親和性 と野 外て種 間

雑種が形成 される背景 と して，こ れ らの 種 が 同所的に 生

育する 自然集団に おける花粉 の 移 動率な ど を， アイ ソザ

イム遺伝子 を用 い て解析 して い る．

　 こ の ように ， 自然界 に 生育する野生植物の 類縁関係な
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らびに種 の 形成過程 が 解明 された こ とは，ま さ に 画期 的

な こ とで あっ た．と くに，オ オバ ナ ノ エ ン レ イソ ウ と ミ

ヤ マ エ ン レ イソ ウ の 自然雑種 で あ る シ ラ オ イエ ン レ イ ソ

ウ に は， 3 倍体 と染色体 が 倍加 した 6 倍体 の 2 種 が確認

さ れ ， 前者は不稔である の に対 し，後者は 減数分裂が正

常に行わ れ高 い 稔 1生を示す，また， 3 倍体 の シ ラ オ イエ

ン レ イ ソ ウは こ の 両親が ともに 生育す る場所で は 比較的

高頻度 で観察さ れ るが
， 6倍体 の 場合は 必ず しも両親 と

の同所的な生育 は見られ な い 。同 じく 6 倍体 の コ ジ マ エ

ン レ イソ ウ は，現在では絶滅 して しまっ た K2 ゲ ノ ム を

持 つ 種 と エ ン レ イ ソ ウ の 雑種起 源 の 複 2 倍体 と考えちれ

て い る．た だ し， Uchino （1980 ，
1985）は 集団 に よ

リオ オ バ ナ ノ エ ン レ イ ソ ウ と 同 じ K1ゲ ノ ム 型 を もつ コ

ジ マ エ ン レ イ ソ ウ の 存在 も報告 して い る． い ずれに して

も， シ ラ オ イエ ン レ イ ソ ウ に稔「生を持た な い 3 倍体 の 種

間雑種 と， 染色体倍加 に よ り種 子生産が 可能に な っ た 6
倍体が 存在する こ とは， 過去 に 日本の エ ン レ イ ソ ウ属植

物に生 じた種 間交雑 と染色体倍加 の 進化の 歴史を現在 に

再現 して くれて い る もの と考えられ る．

集　団　分 　化

　 エ ン レ イ ソ ウ属植物 の 染 色体研 究 の もう1 つ の ハ イラ

イ トが ， オ オバ ナ ノ エ ン レ イ ソ ウ の 集団遺伝学的研究で

ある．倉林 を中心 とする 研 究グル ープ は，オオバ ナ ノエ

ン レ イソ ウ に関 して も退色模様の 変異 を利用 し，本州北

部か ら北海道全域 の さまざまな集団の染色体 の 構 造変異

と組成を調査 した．そ の結果 染 色体変異 の 上 か ら，オ

オ バ ナ ノ エ ン レ イソ ウ が，北海 道北部，東部，さ らに 本

図 3 ．オオバ ナ ノ エ ン レ イ ソ ウ に み られ る染色体異変

　　　 （福田 　1980 ）

州北部 を含む南部 の 3 つ の 集団群 に 分 か れ る こ とが 示 さ

れ た （図 3 ）．つ まり，北部 の 集団は集団間お よび 集団

内の 染色体組成 の 同質性 が 高 く，変 異 に 乏 し い の に 対

　し， 東部の集団は 非常に 多型 で，集団間なちび に集団内

の 変異に 富む．そ して，南部 の 集団 は 北部 と東部 の 中間

的 な 変異 を示 す と い う も の で あ る ． Kurabayashi

　（1957）は， こ の 種 内変異をそれ ぞれ の 地域 集 団 で 起

きた 海侵や火 山活動 などに よる自然淘汰 と遺伝的浮動の

総合的作用に よっ て生 じた種内分化 として解釈 した．さ

らに 海侵 の 後 ， こ の 3 群 が 接 する石狩低地帯で は ， そ れ

ぞれ の 地域 の遺伝子 の 浸透 的移動 が 行 わ れ て い る事実 も

非常に 興 味深 い （Fukuda 　et 　aL ，1960 ；Kozuka ＆

Kurabayashi
，

1960）．また ， 染 色体 変異の解析 と平行

して ， Samejima （1958）は，オ オ バ ナ ノ エ ン レ イ ソ

ウ に関 して葉 ， 気孔 萼片 ， 花弁 ， 果実な ど の 外部形態

の数量的解析 を行 い ，染 色体変異 と形態変異 との 間 に は

関連性 が あ る こ と も示 して い る．

　 日本に おけ るオオバ ナ ノ エ ン レ イ ソ ウ の 研究 に続 き，

集団遺伝学的研 究は北米 の エ ン レ イ ソ ウへ と発展 し，東

部 に 生育す る T．grandtflor” m と西 部に 生 育す る T．

ovatum の 自然 集団 の 染 色体組 成 が 解 析 さ れ て い る

　（Fukuda ＆ Channell
，
1975 ； Fukuda ＆ Grant

，

1979）． T．　g 〆αη4卯 07 ％ 魏 は 北米東部 の ア パ ラ チ ア ン

山脈地域 か ら五 大湖周 辺 まで 広 い 分布域 を持 つ ．一
方 ，

T．ovatum は，ブ リテ ィ シ ュ
・

コ ロ ン ビ ア，ワ シ ン ト

ン
， オ レ ゴ ン ， カ リ フ ォ ル ニ ア の 太平洋沿岸 とア イダ

ホ，モ ン タナ州 の ロ ッ キー
山脈 の 内陸地方に隔離 して 分

布 する．こ れ らの エ ン レ イ ソ ウの 染色体組成に よる集団

分析で は ， 東部 の T．8勉 η 4解o 鯢 溺 は全般的 に均
一

性

の 高 い 集団構造を示 した の に 対 し， 西部 の T．ovatum

は 太 平洋沿 岸地域 で は均一な染 色体組成 を示 し，
ロ ッ キ

ー
山脈地方 で は 極 め て 多型 で 変異 に 富む 集団構造を示 し

た．こ の T．ovat ” m に み られる変異 も，第四期の氷河

期 以降， 両地 域で 働い た 異なる 自然選択の結果に よりこ

の よ う な集 団分化 が 生 じ た もの と考 察 され て い る

（Fukuda ＆ Channe11，1975）． こ の T．　ovatum に

関 して も，や は り海岸型 と山岳型 の 間で 外部形態上 の 差

が 検 出 され ， 北米種 に お い て も染色体変異 と形態変異の

関連性 が 示 され て い る （鮫 島 1976）．

交配様式の 種 内分化

　染色体の低温誘発バ ン デ ィ ン グ法に よる種 内の 集団分

化 に関する 研究 は ， さ ら に そ の 分化 の 要 因ならび に変異

の 維持機構 の 解明へ と展開 して い く．エ ン レ イソ ウ属植

物 の 繁殖様式の 分化に関 して は後述する が， こ れ まで 紹

介 して きた種 は い ずれ も種子 に よる繁殖 を行 う．固着座

で ある植 物に お い て は ， その 交配様式は集団 の 遺伝的構
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造に大 き く影響を及 ぽ す．た とえば，他殖 を行 っ て い る

集団 で は 自殖 を行 っ て い る集団 よりも遺伝的 多様性 が 高

く，
か つ 集団間 の 分 化 の 程 度は 低 い こ とが予想 される．

そ こ で ，オ オバ ナ ノエ ン レ イソ ウの 集団分化に 関 して

は，変異 に 乏 し く，均
一度の 高 い 北部 の 集団で は 自殖が

発達 し，
一

方， きわめて変異 に富む 東部 の 集団 は 虫媒あ

る い は 風媒 に よる他 殖 が 優 占 して い る と予 測 され た

〔Fukuda，1967，1989
，
1990 ；福 田 ，1980）．ま た ，

北米 東部 の T．grandUtor ” m が 均
一

度 の 高い 集団構造

を示す こ とに 関 し て は ， 昆虫 の 訪花頻度，雌雄 の 熟期 の

同時性や花 の 形態 など の 観察か ら ，
こ の 種 が 主 と して 自

殖 に よ り 種 子 形 成 を行 っ て い る た め と考 え られ た

（Fukuda ＆ Grant，
1979）．

　近年， Ohara　 et　al．（1996＞は，オ オ バ ナ ノエ ン レ

イ ソ ウ の 地域集団で 機能 して い る交配様式 を実際に 明 ら

か に する た め ，北 海道内 の 23集団 を対象に 交 配実験お

よび アイソ ザ イム 遺伝子 を指標 と．した遣伝的変異の 解析

を行っ た．ア イソザ イ ム 遣伝子 に よる変異の 解析で は，

染色体 に関す る研究 と 同様 に ， 日 高
・道東 の 集団で 高い

遺伝的 多様性 が 観察され た，さ らに ， 交配実験 よ り，日
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図 4 ．北海道各地 に お け る オ オバ ナ ノエ ン レ イ ソ ウ集

　　　団の 交配実験 の 結果 （Ohara　et　aL （1996）を改変 ）．

　　　括弧 内は処 理 個 数体 グラフ 内の 棒 な らび に 異 なるアル フ ァ

　　　 ベ トは そ れ ぞ れ 標準 誤差 と処理相 互 間 の 有意差 を示す．白

　　　丸 は 道南 ・道央 集団，黒 丸 は 日高 ・道 東集団，無印 は道北

　　　集団．（A ）無処 理個 依 　〔B ）袋掛 け個 佩 　（C ）除雄個

　　　体，（D ）除 雄後 ネ ッ トを掛 け た 個体．

高 ・道東 の 集団 は 自家不和合性を示 し， 虫媒に よる完全

他殖を行 っ て い る こ とが 明 らか に な っ た （図 4 ）．こ の

日高 ・道東地方 の 集団 は，ほ か の 地域 に比べ て 集団サ イ

ズ が 大 き く，ま た 開花個体 の 密度 も高い こ と， ま た花 の

外部形態を見て も大型 の 花弁 を持つ こ とや 高い P ／O 比

を示 す こ と な ど，他殖 に 適 した特徴 を持 っ て い る．一

方 ， 道北 ・道南 の 集団で は 染色体変異 と同様に ア イ ソ ザ

イ ム 遺伝子 の 変異 も非常に 乏しか っ た．しか し，袋掛け

処理 に よ り種 子が 結実 した ほ か，除雄処理個体 に お い て

も十分 な種子結 実が 認 め られ た こ とから，道北 と道南 の

集団 は 自家和 合性で ， 自殖 が 可能で あ る ほ か ， 虫媒に よ

る他殖 も十分 に 可能で あ る こ とが 明 らか に な っ た．以上

の こ と か ら，日高 ・道東地方の集団で 観察 され た高 い 遺

伝的変異性 は ， 完全他殖に よっ て 維持 さ れ て い る こ とが

明 らか に な っ た （図 4 ）．しか し，道北 と道南 の 集団で

観察され る低 い 遺伝的変異性 と自殖とを直接結び つ ける

こ と は で きなか っ た．こ の よ うに ， オ オ バ ナ ノエ ン レ イ

ソ ウ に おけ る交配様式 は，必ず しも種で 固定 したもの で

はなく， 地域的に異な っ た様式に 分化 して い る．

　 さらに ，興味深 い 事 実 として，日高 ・道 東地域 の 中で

集団サ イズ が小 さく，開花個体 の 密度 も低 い え り も集団

で 自家和合性 が み られ た，また，潜在的 に は自殖 と他殖

の 両方 と行 うこ とが で きる 道北 と道南 の 集団で も，集団

サ イズが 小 さ い 集団 （た と えば ， 七 飯 ， 紋別，豊富）で

は ， 他殖 に よ る種 子結実効率 の 低下 が 認 め られ る．昆虫

を花粉媒介者 として受粉 し，種子が 結実 して い る場合

集団サ イズ や 開花個体数 の 減 少は，これ らの 昆虫へ の 餌

　（花粉 媒介 の 報酬 ）とな る蜜や花粉 量 の 減 少を も た ら

し， そ の 結果 昆虫 の 訪花頻 度の 減 少を招 き， 結実する

種子数 の 低下を導 くもの と予 想 さ れ る．従 っ て，他殖が

優 占して い る 日高 ・道東地域 の 集団 で も，集団サ イ ズ の

低下 に伴 う種子生産効率 の 低 下 を補 うた め に ，集団内で

自家和合性が 進化 した 可能性 が 示唆 され る．

生　　活　　史

　こ こ まで は ， 染色体 を基 本 に した ，細胞学，細胞遺伝

学 ， 集団遺伝学の流れ を紹介 して きた．もちろん ，
こ れ

らの 研究に お い て 生態 や 生 活 史 の 情報 が 欠落 して い たわ

け で はな く，生態条件の 観察 の 上 で遺伝学上 の 議論 が 展

開 さ れ て き た こ とは 間違 い な い ．植物 に おけ る 生活 史

life　history研 究で は ， 1960年代後半以降， 世 界中の 多

様 な環境 に 生育する さ まざまな植物群 に 関 して ， 生産 さ

pLる繁殖体数 reproductive 　capacity ， 繁殖器官へ の

資源分 配 reproductive 　allocation ： RA な ど に 関する

情報が 集積され ，
か つ そ の 進化適応的意義が 議論され て

きた．筆者 らは ，1980年以 降 エ ン レ イ ソ ウ属植物 の 生

活 史 の 進化 を把握す る た め ， 日本 と北米 に 生育する30
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数種 に つ い て繁 殖特性 （繁殖様式，種 子生産数，種 子

重）や個体群の 時間的 ・
空間的構 造 に 関する調査 を行 っ

た （Ohara ＆ Kawano
，
1986a，b； Ohara ＆ Utech，

1986
，
1988 ； Ohara，1989 ； Kawano 　 et　aL ，1986

，

1992 ；Ohara　 et　al．．1990）．同
一系統 群内 の 種間 で 生

活史を比較研究す る こ とは，系統 的背景 が 同 じで あ る た

めに ， 得 られる生活史パ ラ メーターの差異を各種 が 生育

す る環境へ の 適応 と して評価 しや すく，さらに 系統群 の

適応分化 を理解 しやす い 利点が ある か らで ある．

　 エ ン レ イソ ウ属植物は有花梗群 と無花梗群 の 2 つ の 亜

属に 大別 され て い るが
， 生活 史を特徴づ け る諸形質に お

い て も， こ れ ら の 両群に 著 し い 分化 が 生 じて い る （表

1 ）．す な わ ち，有花梗群 の 種 は一
般 に 個体重 biomass

は大 き く，
エ ネル ギー的に は低い 繁殖投資を示 し，小卵

多産 の 繁殖戦略を持つ の に対し， 無花梗群 の 種 で は，個

体重 が 小型化 し， 繁殖投資が大 きく，顕著な大 卵小産型

の繁殖戦略が 分化 して い る．さらに ， 有花梗群 の 種 は，

種 子 に よ る有性 繁殖依 存型 で ，典型 的な シ グ モ イ ド

sigmoid 型 の 個 体群構造 を示 す．一
方 ， 北米 の コ ース

タル ・プ レ イン 地域 を流 れ る 河 川 の 低湿地 に 生 育す る無

花梗群の 種 で は，河川 の 氾濫 などによる生態的 に 不安定

な攬乱環境下 に おけ る 種子繁殖 の 低 い 効率を補 う形 で，

栄養繁殖系の 分化が 認め られ た．また， 個体群構造 もこ

の よ うな次世代個体 の 補充機構 を反映 し，中間サ イズに

ピークをもつ 極め て 独 特な型 を示 した．

　さ らに，繁殖特性 の うち ， 胚珠数，繁殖体数，種子結

実率 種子重，種 子生産 の エ ネ ル ギ
ー コ ス トなどの 繁殖

形質は，こ の 属 の 種 の 生活史 の 分化の 重要な側面を表現

して い た．た と えば ，同 じ 直 立 した 花梗 形態 を もちなが

ら， 日本産 の 種 は北米産 の 種 に 比 べ て よ り高い 胚 珠数 お

よび 高い 繁殖体生産の ポ テ ン シ ャ ル を持つ こ と， 下垂 し

た 花梗 を持 つ グル
ープ の 種 は直立 した花梗 の 種 より対照

的に低 い 種子結実率 を示す こ と，また，無花梗群 の 種は

低 い 胚珠数お よび種 子生産 を示す
一

方 で，種子 の 大型化

と い う トレ ー ド ・オ フ の 関係や 栄養繁 殖体形成 などの 形

質分化を生 じて い るなどで ある．

　以上 の よ うに，さ ま ざ ま な 生活史特性 を同
一

系統群 に

属する近縁種 間 で 比較研究す る こ とに より， 形態お よび

地理的 ・生態的分化 と，それ ぞ れ の 種 や 種群 の 生活 史特

性 の 分化 とが 相互 に 密接 に 関 連 して い る こ とが 明 らか に

され た．

新た な系統解析

　東ア ジ ア と北米の種の類縁関係に関 して は，外部形態

（鮫 島 1981 ；Samejima ＆ Sarnejima
，
1987 ）， 花粉

形態 （Takahashi，
1982，1983）な らび に 種 間の交雑

親和性 （Haga ＆ Channell
，
1982 ）な どか ら検 討 され

て き た． とくに
， 鮫 島 （1981 ）は 花 の 形態を中心 と し

た外部形態に関する数量的解析 を行 っ た．その 結 果 ， 花

梗 の 有無 を変量 に 加えなか っ た に もか か わ らず，無花梗

群 と有花梗群の種が 異なる グル
ープ を形成 し， こ の 2 つ

の 群が 花梗 の 有無 の み ならず他 の 形質に お い て も異 な る

特徴を持つ こ とが 明 らか に な っ た．ま た，日本産 の 種 は

北米産有花梗群 の 中で も， T．　erectum を中心 に構成 さ

れ る Erectum 亜群 と類縁関係が 強 い こ とも示 されて い

る．また， Takahashi （1982，1983）は，花粉形態の

比 較 研 究 を行 い ， 日 本産 の 種 が や は り北 米 の T．

表 ユ．エ ン レ イソ ウ属植物 の 繁 殖特 性 （Ohara （ユ989）；Ohara 　 et 　 al ．
， （1990）よ り作 成 ）

分 　　　布 繁 殖 様 式 個体群構造
繁 殖 特 性

花 梗 形 態

一厂 胚 珠 数 種 子 数 種 子 結 実 率 種 子 重

（直 立 ）

1　 東 ア ジ ア 種 　 　 子 シ グ モ イ ド型 ＊ ＊ ＊　 　 　 　 ＊ ＊ ＊ ＊ ＊ ＊ ＊

有花 梗

．
　 北　　米 種 　 　 子 シ グモ イ ド型 i　 　 ＊ ＊ ＊ ＊ ＊ ＊ ＊

（下 垂 北 　　米 種 　 　 子 シ グ モ イ ド型 ＊ ＊ ＊ ＊ ＊ ＊

北　　米 種 　 　 子 シ グ モ イ ド型 ＊ ＊ ＊ ＊ ＊

一

＊ ＊

北 米（東南部） 栄養繁殖 ＋ 種 子 　　　 凸 型

　 　 　 　 　 　 …

＊ ＊ ＊ ＊ ＊ ＊

＊ の 多少は，各 形 質 に お け る 相 対的 な大 小関 係 を表 わ す．
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図 5 ．葉緑体 DNA に よるエ ン レ イ ソ ウ属23種 2 変種 の 系統樹 （Kato 　 et　al ．
，
1995を改変 〉．

　　 　枝 の 上 下 の 数 字 は 100回 の ブートス トラ ッ プ 検 定 を行 っ た際 の 各枝 の 再 現 率 と異 変 の 数 をそ れ ぞ れ 表 す．

　　 　 黒 ：共 有 派生 形 質，白 ： 平 行進化 を仮定 し た もの ，灰 色 ： 分 類 群 で 特 異 的 に 得 ら れ た 異 変．

erectum に 近 い こ と や ， ヒ マ ラ ヤ の 固 有 種 T．

govanianumが 他の ア ジ ア の 種 とは異な る独 自の 特 徴

を持つ こ となどを示 して い る。

　 こ の ように 外部形態な らび に花粉形態に関する情報が

提出され て きた が
， 近年分子系統学 の メ ス が 入 れ ら れ た

（Kato　et　aL ，1995）．25種の エ ン レ イソ ウ属植物 に関

して ユ4の 制限酵素 を用 い ，葉緑体 DNA の RFLP 分析

を行 っ た結果 （図 5 ＞， 無花梗 の 種 は種 群 内 で の 変異が

少な く単系統を形成する
一方，有花梗 の 種 は複数の異な

る グル ープ か らなる こ とが 明 らか に な っ て い る．さ ら

に
， 東ア ジ ア で唯一の 2 倍体種で あ る オ オ バ ナ ノ エ ン レ

イ ソ ウ は ， 距 離的 に 近 い 北 米 西 部 に 分 布 す る T．

ovatum な どよ りも北米東部に 生育する ErectUtn グル

ープ に よ り近 い こ とが 示 され て い る．こ の 結果 は，外部

形態 ならび に 花粉 形態か ら得ら れ た結果 を支持す る と と

もに ， Haga ＆ Channe11 （1982 ）が ，人 工 交雑 を行

い ，オ オ バ ナ ノ エ ン レ イソ ウ と T．erectum 間の 高 い 交

雑親和性 を示 した事実ともよ く一致する。

　 一方 ， 外 部 形態 的 情 報 に 基 づ く 系 統 解 析 も

Kawano ＆ Kato （1995）に より深 く掘 O下 げられ て

い る．彼 ら は，現在知 られ て い る ほ とん ど 全 て の 種 を網

羅 した42種 に関 して，22の 外部 形態な ら び に 花の 芳香

の特徴を含め ，分岐 学的解析 cladistic 　 analyses を行

っ た （図 6 ）．その 結果 葉緑体 DNA の RFLP 分析 と

同様に ，22種 の 無 花梗 の 種 は 明 瞭 に 1 つ の 系統群 を構

成 した．ま た，有花梗の 種 は や は りい くつ か の グル ープ

を構成す る が ，解析 され た 日本産 の エ ン レ イ ソ ウ属 4 種

は ， 北米 東部に 生育する Erectum グル
ープ と まとまっ

た群を構成す る こ とが 示 され て い る．

　 こ の よ うに
，

エ ン レ イ ソ ウ属植物は さ まざ まな角度 か

ら調査 され て きた．新 しい 解析 手法は こ の 植物群 の知 ら

れ ざる姿 を見 せ て くれ る と もに，多くの 先輩研 究者 た ち

に よる 研究 が い か に 正確 に，緻 密 な観察に も とつ い て行

わ れ て きた か と い う驚きも教え て くれ た ．エ ン レ イソ ウ

属植物 は ，
こ れ まで の 研 究を基礎に，今後 も新た な研究

テーマ を提供 し て くれ る に 違 い な い ．
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