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研究成果の概要（和文）：　トウダイグサ属トウダイグサ亜属の杯状花序の多回型同調的雌雄異熟の系統内分布と生態
的意義を明らかにするため，詳しい開花習性および自家不和合性を調べた。その結果，多回型同調的雌雄異熟はトウダ
イグサ亜属に広く分布していること，系統進化の過程で少なくとも3回失われたまたは並行進化・再獲得されたこと，
雌雄同熟のあり方が種類によって様々であることがわかり，一年生や越年生と雌雄同熟・自家和合性が結びついている
ことが示唆された。

研究成果の概要（英文）：We studied the flowering phenology of each of the cyathia in the flowering shoots 
of 16 taxa and the self-incompatibility of 6 taxa of Euphorbia subg. Esula to reveal the distribution in 
the phylogeny of multi-cycled synchronous dichogamy and its ecological significance. Multi-cycled 
synchronous dichogamy was observed in 4 sections in Euphorbia subg. Esula; in 3 of these, we also 
observed adichogamy. It is suggested that this flowering habit is widely distributed and has been 
obtained or lost independently at least three times in the subgenus. Various flowering habits were 
observed among the adichogamous taxa. All of the studied annual or biennial taxa were both adichogamous 
and self-compatible, suggesting a close relationship between multi-cycled synchronous 
dichogamy/adichogamy and life history in the subgenus.

研究分野：植物分類学

キーワード： 杯状花序　多回型同調的雌雄異熟　雌雄同熟　自家和合性　自家不和合性　トウダイグサ属トウダイグ
サ亜属　開花習性
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１．研究開始当初の背景 
 トウダイグサ科の中核をなすトウダイグ
サ連の花部形態はあまりに独特なため，「杯
状花序 cyathium」という専門用語がたった
一連のために用意されているほどである。杯
状花序はその特殊性が注目され，古くから形
態学的および発生学的な見地から研究がな
され，杯状花序が「花」ではなく偽花である
こと，その中で雄花が５つの単出集散花序に
並ぶことなどは以前から明らかになってい
た。しかし，杯状花序の構造はあまりに複雑
なため，詳細な形態学的解釈や，どのように
進化したかなどは最近明らかになったばか
りである。それによると，杯状花序は頂生の
雌花が二出集散の雄性部分花序に囲まれた
有限密穂花序から，花序の短縮，雄性部分花
序が二出から単出への単純化，雄花花被片の
消失によって生じたとされる（Prenner & 
Rudall 2007）。これほど特殊化した花序であ
るにもかかわらず， 杯状花序の機能は解明
されておらず，その生態学的意義について研
究した論文は少なかった。 
 申請者はこれまでアジア産のトウダイグ
サ科植物の分類学的研究を進めるとともに，
トウダイグサ属トウダイグサ亜属のタカト
ウダイやシナノタイゲキのフェノロジーと
その生態学的意義を研究してきた。その過程
でタカトウダイやシナノタイゲキなどトウ
ダイグサ属トウダイグサ亜属のいくつかの
種において（1）杯状花序一つ一つはほぼ完
全な雌性先熟で，雌花と雄花が一緒に咲くこ
とはなく，（2）同じ次数の杯状花序同士は，
雌花の花期も雄花の花期も同調し，（3）別の
次数の杯状花序間では，花期がほとんど重な
らない，という多回型で完全な同調的雌雄異
熟性を示すことを発見した（黒沢 2012）。雌
雄異熟性は様々なパターンが知られている
が（Lloyd et al. 1986），（単出集散）花序の
（杯状）花序の（集散）花序が同調するよう
な例は知られておらず，種子植物で最も複雑
な雌雄異熟性を示すと考えられる。また，ノ
ウルシやチャボタイゲキなどいくつかの種
ではこのような雌雄異熟性は見られないこ
とがわかった。 
 杯状花序の機能については，トウダイグサ
属トウダイグサ亜属植物の杯状花序で雌性
先熟が多く見られることが古くから知られ
ていたほかは，トウダイグサ属トウダイグサ
亜属やニシキソウ属の植物数種について訪
花昆虫や自家和合性が数編の論文により報
告されている（例えば Ehrenfeld et al. 1976）。
それらによると，一部が鳥媒で，他は概して
ジェネラリストで小型の双翅目などに対応
している程度の認識しかされておらず
（Webster 1994），杯状花序の特殊性に見合
った独特のポリネーターとの関係は見いだ
されていなかった。 
 申請者は，多回型同調的雌雄異熟性が，杯
状花序の機能，および一部のトウダイグサ属
トウダイグサ亜属に見られる杯状花序の極

めて規則的な集散花序上の配置の意義を解
明する鍵となると考えた。具体的には，杯状
花序，およびその規則的な集散花序上の配置
は，株全体の完全な雌雄異熟性を実現するた
めの仕組みであり，自殖を高い割合で回避し，
他殖を強く促進することにつながっている
のではないかと考えた。また，杯状花序内の
雌花，雄花の咲くタイミングを変えること，
あるいは杯状花序間の開花のタイミングを
変えることにより，簡単に雌雄異熟性を崩壊
させ，他殖率を自在に変化させることが可能
なことも，この特殊化した花序の特色ではな
いかと考えた。 
 杯状花序を持つトウダイグサ連は世界最
大の花を持つラフレシアと近縁で，「真核生
物の進化の中で最も劇的なサイズの変化の
１つ」としても注目されている（Davis et al. 
2007）。杯状花序の進化の詳細な形態学的解
釈や，どのように進化したかについては
Prenner & Rudall (2007)および Prenner et 
al. (2008)により最近明らかになったところ
であった。トウダイグサ属の分子系統学的研
究は Steinmann & Porter (2002)および
Bruyns et al. (2006)により行われ，主要な亜
属や節の特徴や範囲が再定義された。トウダ
イグサ亜属はトウダイグサ属で初期に他の
亜属と分かれたことまで明らかになってい
るが，亜属内の系統関係はほとんど明らかに
なっていなかった。 
 
２．研究の目的 
 申請者の事前の研究により，杯状花序，お
よびその規則的な集散花序上の配置により，
株全体の完全な雌雄異熟性が実現している
ことが，明らかにされていた。本研究は，こ
れにもとづき３つの仮説の検証を目的とし
た。 
＜仮説１＞多回型同調的雌雄異熟性を示す
種（あるいは集団）は，他殖率が高い。 
＜仮説２＞雌雄異熟性の崩壊は様々な系統
で何度か進化した。 
＜仮説３＞雌雄異熟性が崩壊した種は，様々
な他殖率を示す。 
 
３．研究の方法 
 本研究開始前に Narbona et al. (2011)がト
ウダイグサ亜属の 2種で杯状花序の性表現や
異熟性と自家和合性を調べた。このうち，E. 
nicaeensisは，１つの杯状花序はほぼ完全な
雌性先熟で，同じ次数の杯状花序は開花と性
表現が同調し，別の次数の杯状花序の花期は
重ならなかった事を報告した。Narbona et al. 
(2011)は，E. nicaeensisが自家和合性であっ
たため，雌雄異熟により自家受粉を避けて自
殖を回避していると考えた。もう一種の E. 
boeticaでは同じ次数の杯状花序は同調せず，
別の次数の杯状花序の花期は重なっていた。
しかし，Narbona et al. (2011)が調べたのは，
Pithyusa節の 2種のみであり，データも 32–
42株の 3地上茎をマークし，8–11回観察し
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れる。ナツトウダイ類は
0.14，c値が 0–0.09
E. myrsinites，タカトウダイ，シナノタイ
ゲキ，ハクサンタイゲキ，
ュウガタイゲキ，マルミノウルシなども同様
であった。これらは
いため，杯状花序が雌雄異熟で，同じ次数の
杯状花序内の雌花と雄花の開花が同調し，異
なる次数の杯状花序の花期が重ならない事
により，多回型同調的雌雄異熟の傾向が強い
と考えられる。
0.43-0.60，b 値が
0.80 であった。
同様であった。これらは
も高いため，杯状花序が雌雄同熟で，同じ次
数の杯状花序で雌雄が重なり，異なる次数の
杯状花序の花期が重なることにより雌雄同
熟の傾向が強いと考えられる。イワタイゲキ
a値が 0.27–0.57
0 であった。
った。これらは
雌雄同熟であることにより雌雄同熟の傾向
が強いと考えられる。このように，雌雄同熟
のあり方は，様々であった。

Riina et al.（
系統樹に今回明らかになった
雌雄異熟性の分布を配置した（図
果，多回型同調的雌雄異熟は少なくとも
にみられ，トウダイグサ亜属に広く分布して
いることがわかった。また
節で雌雄同熟の種類もあることから，
性はトウダイグサ亜属の系統進化の過程
で何度か失われたまたは並行進化・再獲得さ
れたことがわかった。
また，本研究でおこなった
究の結果から姉妹群の可能性があるノウル
シとイワタイゲキはいずれも
雌雄異熟が見られないが，
次数の杯状花序で雌雄が重なり，異なる次数
の杯状花序の花期が重なるのに対し，
イゲキでは同じ次数の杯状花序
ならず，異なる次数の杯状花序の花期が重な
らない。このように近縁な雌雄同熟の種類で
も開花習性に相違が見られた。
類が多回型同調的雌雄異熟を示すのに対し

で雌雄が重なることがほとんどなく，別の次
数の杯状花序が同時に咲く日もほとんどな
かった。トウダイグサ E. helioscopia
多くの杯状花序が雌雄同熟で，同じ次数
の杯状花序で雌雄が重なることが多く，別の
次数の杯状花序が同時に咲く日も多かった
雌雄同熟であった杯状花序の割合を
じ次数の杯状花序で雌雄が重なる日の割合
，別の次数の杯状花序が同時に咲く日の
とすると，ホルトソウは
0.5–0.77，c 値が

ヒメナツトウダイも同様であった。これ
値が高いため，杯状花序が雌雄

同熟で，同じ次数の杯状花序で雌雄が重なる
ことにより雌雄同熟の傾向が強いと考えら
れる。ナツトウダイ類は a 値が

0.09であった。
，タカトウダイ，シナノタイ

ハクサンタイゲキ，フジタイゲキ，ヒ
ュウガタイゲキ，マルミノウルシなども同様
であった。これらは a 値，
いため，杯状花序が雌雄異熟で，同じ次数の
杯状花序内の雌花と雄花の開花が同調し，異
次数の杯状花序の花期が重ならない事
，多回型同調的雌雄異熟の傾向が強い

と考えられる。トウダイグサは
値が 0.70–0.79

であった。チャボタイゲキ，ノウルシ
同様であった。これらは a
も高いため，杯状花序が雌雄同熟で，同じ次
数の杯状花序で雌雄が重なり，異なる次数の
杯状花序の花期が重なることにより雌雄同
熟の傾向が強いと考えられる。イワタイゲキ

0.57，b値が
であった。E. amygraloides

った。これらは a値が高いため，杯状花序が
雌雄同熟であることにより雌雄同熟の傾向
が強いと考えられる。このように，雌雄同熟
のあり方は，様々であった。

（2013）のトウダイグサ亜属の
系統樹に今回明らかになった

の分布を配置した（図
多回型同調的雌雄異熟は少なくとも
にみられ，トウダイグサ亜属に広く分布して
がわかった。また，

節で雌雄同熟の種類もあることから，
はトウダイグサ亜属の系統進化の過程

で何度か失われたまたは並行進化・再獲得さ
とがわかった。 
また，本研究でおこなった
究の結果から姉妹群の可能性があるノウル
シとイワタイゲキはいずれも
雌雄異熟が見られないが，ノウルシでは
次数の杯状花序で雌雄が重なり，異なる次数
の杯状花序の花期が重なるのに対し，

同じ次数の杯状花序
ならず，異なる次数の杯状花序の花期が重な
らない。このように近縁な雌雄同熟の種類で

相違が見られた。
類が多回型同調的雌雄異熟を示すのに対し

で雌雄が重なることがほとんどなく，別の次
数の杯状花序が同時に咲く日もほとんどな

E. helioscopia 
多くの杯状花序が雌雄同熟で，同じ次数
の杯状花序で雌雄が重なることが多く，別の
次数の杯状花序が同時に咲く日も多かった
雌雄同熟であった杯状花序の割合を a
じ次数の杯状花序で雌雄が重なる日の割合
，別の次数の杯状花序が同時に咲く日の
とすると，ホルトソウはa値が0.96

値が 0–0.17 であっ
ヒメナツトウダイも同様であった。これ
値が高いため，杯状花序が雌雄

同熟で，同じ次数の杯状花序で雌雄が重なる
ことにより雌雄同熟の傾向が強いと考えら

値が 0，b 値が
であった。 E. nicaeensis

，タカトウダイ，シナノタイ
フジタイゲキ，ヒ

ュウガタイゲキ，マルミノウルシなども同様
値，b 値，c 値とも低

いため，杯状花序が雌雄異熟で，同じ次数の
杯状花序内の雌花と雄花の開花が同調し，異
次数の杯状花序の花期が重ならない事
，多回型同調的雌雄異熟の傾向が強い

トウダイグサは a
0.79，c 値が 0.52

チャボタイゲキ，ノウルシ
a 値，b 値，c

も高いため，杯状花序が雌雄同熟で，同じ次
数の杯状花序で雌雄が重なり，異なる次数の
杯状花序の花期が重なることにより雌雄同
熟の傾向が強いと考えられる。イワタイゲキ

値が 0.07–0.16，
E. amygraloides も同様であ
値が高いため，杯状花序が

雌雄同熟であることにより雌雄同熟の傾向
が強いと考えられる。このように，雌雄同熟
のあり方は，様々であった。 

）のトウダイグサ亜属の
系統樹に今回明らかになった多回型同調的

の分布を配置した（図 2）。その結
多回型同調的雌雄異熟は少なくとも
にみられ，トウダイグサ亜属に広く分布して

，これらのうち
節で雌雄同熟の種類もあることから，雌雄異
はトウダイグサ亜属の系統進化の過程

で何度か失われたまたは並行進化・再獲得さ

また，本研究でおこなった分子系統学的研
究の結果から姉妹群の可能性があるノウル
シとイワタイゲキはいずれも多回型同調的

ノウルシでは
次数の杯状花序で雌雄が重なり，異なる次数
の杯状花序の花期が重なるのに対し，イワタ

同じ次数の杯状花序で雌雄が重
ならず，異なる次数の杯状花序の花期が重な
らない。このように近縁な雌雄同熟の種類で

相違が見られた。ナツトウダイ
類が多回型同調的雌雄異熟を示すのに対し

で雌雄が重なることがほとんどなく，別の次
数の杯状花序が同時に咲く日もほとんどな

 L.で
多くの杯状花序が雌雄同熟で，同じ次数
の杯状花序で雌雄が重なることが多く，別の
次数の杯状花序が同時に咲く日も多かった。 

a，同
じ次数の杯状花序で雌雄が重なる日の割合
，別の次数の杯状花序が同時に咲く日の

0.96–
であっ

ヒメナツトウダイも同様であった。これ
値が高いため，杯状花序が雌雄

同熟で，同じ次数の杯状花序で雌雄が重なる
ことにより雌雄同熟の傾向が強いと考えら

値が 0–
E. nicaeensis，

，タカトウダイ，シナノタイ
フジタイゲキ，ヒ

ュウガタイゲキ，マルミノウルシなども同様
値とも低

いため，杯状花序が雌雄異熟で，同じ次数の
杯状花序内の雌花と雄花の開花が同調し，異
次数の杯状花序の花期が重ならない事
，多回型同調的雌雄異熟の傾向が強い

a 値が
0.52–

チャボタイゲキ，ノウルシも
c 値と

も高いため，杯状花序が雌雄同熟で，同じ次
数の杯状花序で雌雄が重なり，異なる次数の
杯状花序の花期が重なることにより雌雄同
熟の傾向が強いと考えられる。イワタイゲキ

，c値
も同様であ

値が高いため，杯状花序が
雌雄同熟であることにより雌雄同熟の傾向
が強いと考えられる。このように，雌雄同熟

）のトウダイグサ亜属の
多回型同調的
その結

多回型同調的雌雄異熟は少なくとも 4節
にみられ，トウダイグサ亜属に広く分布して

これらのうち 3
雌雄異

はトウダイグサ亜属の系統進化の過程
で何度か失われたまたは並行進化・再獲得さ

分子系統学的研
究の結果から姉妹群の可能性があるノウル

多回型同調的
ノウルシでは同じ

次数の杯状花序で雌雄が重なり，異なる次数
イワタ

で雌雄が重
ならず，異なる次数の杯状花序の花期が重な
らない。このように近縁な雌雄同熟の種類で

ナツトウダイ
類が多回型同調的雌雄異熟を示すのに対し



て，これと姉妹群と考えられるヒメナツトウ
ダイでは１つの杯状花序内で雌雄同熟なた
め，同調的雌雄異熟は示さない。このように，
近縁種間で開花習性や性表現が分化してい
る例が見られることがわかった。 

図 2 トウダイグサ亜属の系統と多回型同調
的雌雄異熟および雌雄同熟の分布。青は多回
型同調的雌雄異熟を示す種類，赤は示さない
種類。Riina et al.（2013）の ndhF と ITS
にもとづく分子系統樹に本研究の結果を配
置（黒沢他 未発表）。 
 
 交配実験により，雌雄同熟性のホルトソウ，
トウダイグサ，および雌雄異熟性のナツトウ
ダイ類の一部（アマミナツトウダイ）が自家
和合であることがわかった。一方，雌雄同熟
性のノウルシ，雌雄異熟性の E. myrsinites
は自家不和合であった。雌雄異熟性のタカト
ウダイおよびシナノタイゲキは部分的自家
不和合であった。雌雄同熟性のものは，自家
和合であるものと自家不和合であるものに
はっきり分かれた。調査した 3節 3種の一年
草・越年草はいずれも雌雄同熟性で自家和合
性であった。このように，雌雄異熟性は，自
家和合性や生活史特性と関連がある事が示
唆された（以上黒沢他 未発表）。 
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