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Abs位三ct.Comparative Seed and Fruit Anatomy and Phylogeny of Fumariaceae-
Fumarioideae. FUKUHARA， T. (Systematic Botany Section， Botany Department， 
Faculty 01 Science， Kyoro University， Kyoto 606・01

Fumarioideae is one of the two subfamilies of Fumariaceae (Ranunclidae-
Papavera1es)， the other being Hypec∞ideae. It comprises mo陀由加 5∞species加 d
is distributed in temperate regions and∞pical highlands of the Northern 
Hemisphere， east Africa and South Africa. Its floral structure is elaborated and rather 
uniforrn， and supports monophyly of出esubfむnily.
The present study includes a comprehensive study of出eseed-coat and pericarp 

anatomy of the subfamily and a discussion of the evolutionary trends of these 
souctures based on出ecomparison with the outgroups釦 don出eaccount of possible 
functional correlations. It aims to present new evidence for the relationshipむnong
出egenera， subgenera and sections of Fumarioideae， especially Corydaleae. 

1. Seed-coat anatomy was described in ca. 140 species of Fumarioideae， which 
represent叫1the genera， subgenera， and most sections. Nine seed-coatザpeswere 
recognized: 1) Dicentra subg. Hedycapnos， II) Dicentra subg. Chrysocapnos， nI) 
Dicentra subg. Macranthos， IV) Dicentra subg. Dicentra， V) Corydalis p.p.， VI) rest 
of Corydaleae， Cysticapnos， Pseudo.μnaria and Ceratocapnos， VIJ) Discocapnos 
加 dSarcocapnos p. p.， VI[l) Sarcocapnos p. p.， Platycapnos and Trigonocapnos，加 d
IX) Fumariinae. Variable characters are polarized based on出ecomp訂isonwith 
Fumariaceae-Hypec∞ideae， Papaveraceae加 dPteridophyllaceae. It is assumed (1) 
that endotestal seed-coat type (1) is most primitive， (2)出atexotestal seed-coat types 
(II -VrrI) are derived there仕om，加d(3)出atthe reduction of the mechanical layer， 
including the origin of thin seed-coat type (IX)∞cuπed repeatedly in combination 
with indehiscent， hard-walled fruits. Dicentra subg. Hedycapnos (with type 1) 
possesses a combination of primitive testal characters unique within the subfamily， 
suggesting it represents a sister group of the rest of the subfamily. Each of the other 
subgenera (with II， III or IV) is also characterized bya unique combination of 
seed-coat characters， which are found in the outgroups but not in the other genera. 
Seed-coat characters suppo口themonophyly of Fumarioideae exclusive of Dicentra 
subg. Hedycapnos， Fumarioideae exclusive of Dicentra， of Dicentra subg. Dicentra， 
of Corydalis p.p.，加 dof Fumariinae. 

11. The pericarp anatomy of Fumariaceae-Furnarioideae (Papaverales) is observed. 
Dehiscence zones， end∞arp， and fiber clusters in the mesocarp (presence/absence， 
distribution and abundance) vary創nongt以 a.Fiber layers or idioblastic sclereids 
characterize some genera. Pericarp anatomy suppo口sthe monophyly of Dicentra 
subg. Macranthos plus Chrysocapnos， Cerarocapnos s.I.， 
Ceratocapnos/Sarcocapnos， Discocapninae， and Fumariinae， suggests p訂 aphylyof 
出etribe Corydalae， and specifically of Dicentra， and similarity between 
Dactylicapnos， Capnoides and Corydalis. Pericarp加 atomyis equiv∞al on other 
issues， e.g.， the relationship of Corydaleae， Fumarieae and Cysticapnos， and the 
position of Platycapnos and Pseudo.μηaria. 

III. Data matrix of 35 mo叩hologicalcharacters for the 17 taxa of Fumarioideae and 
two outgroups is constructed and加 alyzedcladistically. The strict consensus tree is 
expressed as (Dicentra subg. Hedycapnos， ((Dicentra subg. Chrysocapnos， Dicentra 
subg. Macranthos)， Adlumia， (Dicentra subg. Dicentra， (Dactylicapnoム(Capnoides，
(Coηdalis， Cysticapnos， Fumariinae， Discocapnonae， Sarc∞apninae)))))). 
Corydaleae is suggested to be a non-monophyletic group， in the distal part of which 
Fumarieae is nested. Dicentra seems加 assemblageofωme basal clades，如dshould 
be divided into four genera that are currently assigned as subgenera. The result 
suggests that the divergence of east Asian-north American taxa proceeds that of the 
central Asian， Mediterranean and south African taxa， a trend出athas been suggested 
to generally hold for other groups of Ranunclidae. That earlier authors recognized 

'" 
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probably paraphyletic Dicenrra as an east Asia-nonh America disjunct element seems 
an exむnpleof the confusion of the result of the statis of mo中hologicalevolution 
with出atof common origin. Monophyletic fumarioid elements出atcontribute to出e
floristic similarity between east Asia and nonh America are classified into three 
groups based on出erelationship between the putative phylogeny and geography. 

IV.Su凶 ivisionof Corydalis into tuberous group and non-tuberous group seems 
unnatural， because bo山 groupsare non-monophyletic. Part of the non-tuberous 
species and the tuberous species share several derived conditions of seed-coat 
anatomy and seem monophyletic， while the rest of the non-tuberous group share 
seed-coat characters with many other genera of Fumarioideae. Sect Duplotuber， a 
tuberous section，訂edeviated from the other tuberous sections in seed-coat as well as 
stigma and seedling characters. Combined with rDNA-ITS cladogram (Lidぬ&al， 
1995， Plant Syst. Evol. Supplよseed-coatand pericarp anatomy suppons three m可or
clades within Corydalis， which have never been recognized. 

5 
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要旨

Fumarioideae(ケマンソウ亜科〉はFumariaceae(ケマンソウ科)の2つの亜科の一つで、

5∞以上の種を含み、北半球・東アフリカ ・南アフリカの温帯(まれに熱帯高地)に

分布している。本研究は種皮と果実の解剖学的構造の包括的な記載と外群比較や

機能的制約の考慮に基づいたそれらの進化傾向の考察を含んでいる。そしてそれ

らからFumarioideaeを構成する属・亜属・節の聞の系統関係に新しい知見をひきだ

すことを目的とする。

[1] Fumarioideaeの全ての属と亜属、そしてほとんどの節を代表する 140種の種皮の

構造を観察した。材料は野外採集で採取したり、また、日本やヨーロッパ・北米・

南アフリカの植物園やハーバリウムで栽培されている、または保存されている標

本から許可を得て採取した。各細胞層の厚さ・細胞の形状・諺酸カルシウムの結

晶・木化 ・タンニンの蓄積・細胞壁の肥厚のパターンなど、種間で変異を示す形

質を、近縁群と比較した。最も原始的な形質の組み合わせは、 Dicentraspectabilis ( 

ケマンソウ，コマクサ属)に見られ、この種が亜科で最もさきがけて分岐したこと

が示唆された。 Dicentra(コマクサ属)の他の種も、種皮の構造において、何らかの

点で、他の属に比べて原始的な特徴を保持していた。種皮全体の厚さは属によっ

て大きく違うが、その相違は構造の変化によるというよりも、最外層の細胞の大

きさと細胞内容物の量との連続的な変化によるものであった。このことから、

Fumarioideaeの種皮の進化で、は、外群と共通する外種皮内層型から外種皮外層型へ

の移行が一度あり、そのあと、外種皮外層の退化が、おそらく果実の形態と相関

する形で複数回起こったと考えられる。種皮構造は、他に、コマクサ属コマクサ

亜属、キケマン属の一部、そしてカラクサケマン亜連が、それぞれ単系統群であ

ることを支持した。

[2] Fumarioideaeの各属の代表的な種の果実を解剖し、維管束走行 ・裂関部の構造・

果皮の断面構造を観察した。裂関部の位置 ・内果皮の細胞の形状・厚壁細胞(繊維

や異形細胞)の有無・分布・方向が、属問、あるいは属内で変異していた。これら

の変異を近縁群を参照して解釈した。 Fumarioideaeの果実は形態的に変異に富んで、

いるが、アプラナ科状のさく果が原始的な状態と考えられ、さまざ、まなタイプの

果実はそれから由来したと推定される。厚壁細胞の量には、生育条件・散布様式

などとの明らかな相関が認められ、この形質と他の形質との矛盾は生態条件に対

応した平行進化によることが示唆された。果実解剖の結果は、 Dicentrasubg. 

Macranthos/Chrysocapnos、広義のCeratocapnos、Cerat∞apnos/Sarcocapnos、

Discocapninae、Fumariinaeそれぞれの単系統性を支持したが、一方、 Corydaleae(キ

ケマン連)、特にDicentra属が側系統群であることを示した。
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[3] 35形態形質と 19分類群(うち2つが外群)を含むFumarioideaeの形質行列から分岐

分析を行った。最節約分岐図の厳密合意樹の樹形は次のようにぶされる:

(Dicentra subg. Hedycapnos， ((Dicentra subg. Chrys∞apnos， Dicentra subg. Macranthos)， 

Adlumia， (Dicentra subg. Dicentra， (Dactylicapnos， (Capnoides， (Corydalis， Cysticapnos， 

Fumariinae， Discocapnonae， Sarcocapninae)))))) 

Coryda1eaeは、その末端部分とFumarieae/Cysticapnosが姉妹群となるために非単

系統群と考えられる。 DicentraはFumarioideaeの分化の初期に別々に分岐した3つの

クレードの寄せ集まりであり、 3つまたは4つの属に細分されるべきであると結論

された。また、 Fumarioideaeの分化過程で、は東アジア・北米に現在分布する群の分

化が現在中央アジア・地中海域・南アフリカに分布する群の分化に先行したこと

が示唆された。同じような傾向はRanunclidaeの他のグループにも当てはまる。

[4] Coryda1is (キケマン属)を塊茎を持つ群と持たない群とに分類することは支持さ

れず、むしろ両者ともに非単系統群であると思われる。塊茎を持たない群の一部

と塊茎を持つ群は種皮における多数の派生形質を共有する一方で、塊茎を持たな

い群の残りはFumarioideaeの他の属と種皮形質を共有する。塊茎を持つ群の一つ

Sect. Duplotuberは他の塊茎を持つ種群から種皮・柱頭・幼植物の形質で顕著に異

なっている。種皮・果皮の形質とrDNAのITS塩基配列から推定された分岐図(Lid白

&札 1995，Plant Syst. Evol. Suppl.)を組み合わせると、 Corydalisの中に3つの主要な

クレードが認められる。

f、、

，~ 



第l章:

第I章.序論

I・1.Fumarioideae(ケマンソウ亜科)の特徴と 分類

Fumareioideae(ケマンソウ亜科またはエンゴサク亜科)は、 Fumariaceae(ケマンソ

ウ科)[Papaverales(ケシ目)]を構成する2つの亜科のっちの一つである(表1-1)。

表I・1.Kubi包ki& al. (1993)によるFumarioideaeとその周辺

群の目・科・亜科の定義。本論文はこれに従
つ。

Ordcr Papaverales (ケシ目)

Family Fumariaceae (ケマンソウ科)

Subfamily Fumarioidcae (ケマンソウ亜科)

Subfamily Hypec∞idωe (ヒペコウム亜科)

Family Papaveraceae (ケシ科)

Subfamily Chelidonioideac (クサノオウ亜科)

Subfamily Eschscholzioid凶巴(ハナピシソウ亜科)

Subfamily Papavcroidcae (ケシ亜科)

Subfamily Platyslemonoideae (プラティステモン亜科)

Family PtcridophyUaccae (オサパグサ科)

9 

この亜科のメンバーでは、がく片、外輪の花弁、内輪の花弁はそれぞれ2枚づっ

からなり、十字対生状に配列される(図1-1)。内花弁の上部は外側に膨れたドーム

状になり、更に2つの内花弁の先端は互いに合着する。つまり 、2つの内花弁の先

端部は柱頭とやくを閉じ込める属平なキャップ状の構造を形作る。この部分は媒

介昆虫が止まる足場となり、媒介昆虫の体重で柱頭とやくが露出して送粉・受粉

が行われる。両方または片方の外花弁の基部は下側へ膨れ、グループによっては

距になって蜜腺から分泌された蜜が溜まる場所となる。雄ずいは2つのphalange(束

)になり、それぞれの束は内花弁と互生する。1つの束は3つの雄しべが合着したも

のと見なされ、そのことは、先端のやくが3つ…中心に2室のやく、左右に1室のや

くーがあることや維管束の走行から推定出来る(Liden，1986)。コマクサ腐(Dicentra)

の多くの種で花糸のほとんどの部分が合着しないで3つに遊離していることも、こ

の推定を裏付ける。これらの風変わりな花の構造は、ケマンソウ亜科を表形的に

容易に区別できるグループとして特徴づけ、その単系統性を支持している。

花の形態の共通性のゆえに、 Linnaeus(1753)は、現在では16属に分類されている

Fumarioideaeを全て一つの属、 Fumaria(カラクサケマン属)に含めた。以後、距の数

や果実の形態に基づいて属の細分が行われた。また、それらの属の問の類縁関係

も、亜科の中の連への分類という形で、さまざまな著者らによって表現されてき

た。



10 第l章:

政A)

下外花弁仏OP)

図I・1.ケマンソウ亜科の花の形態と花式図。上段はDicen凶.Adlumiaの

十字相称の花、下段はCoryぬJisなどの左右相称の花。

表I・2.Fumarioideaeの亜科内の分類。代長的なもののみを示す

Gen巴m Liden (1986. 1993a) (1B8e3r3T1.h1a8rd3i 8) 
HUlchinson (1921) T法hl吋m

Fcddc (1936) (1987) 
UIεefllra 
DactylicGpIlOS Diccnlreae 

Dicentrcae 
ーーーーー・ーー・ー・・ー

Adlumia Corydal白巴 ーーー・ーーーーーーーーーー
C叩 llOides
Corydalis Corydalcac 

Cyslic叩 IlOS (lncenae sedis) Corydalcac 

Pseudofumaria 
ーーーーー・_.._.....ー..ーーーー・ーーー・ー

CeraJocGpllOs 
Sarcocapninac 

SarcocGpllOs 

P Ia!yCGpIlOS 
Mon∞cn出 a♂ ーーーーーーーーーーーーー_...._-ー-ーーー骨骨骨骨・・・ー・・

Fumaria Fumarieae 
-ーーー.......-ー・-_.......... 

Fumariola 

RupicGp同 S
Fumariinae 

F凶 narieae Fumari凶 C

C，ヲ'plOCGpIlOS
DiscocGpIlOS -ーーーーーーー・・ー・，ーーー

TrigollOc中 IlOS Disc∞apninae 

*) CysliCGpIlOS p.p. (= Phdcoc中聞の wasasSI伊 edin Dicentrcae. 

Bemhardi (1833， 1838)は距の数によってFu marioideaeを二分し、Prantl& Kundig 

(1891)・deCandole (1821)・Hutchinson(1921)・Fedde(1936)・Tはht勾an(1987)らは、

果実内の種子が一個であるか多数であるか・果実が裂関するかどうかの2点を重視

して2つないし3つの連を認めた(表I・2)。しかし、これらの分煩系と矛盾する形質

も多く、また、果実の形質自体もいくつかのの中間型がみられることが指摘され

l一、
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ていた(Ryberg，1960; Ernst， 1962)。

最近になってLid白 (1986，1993a)は、その時点で知られているさまざまな形質を

取り入れて系統の仮説(表紙裏の図;図I-2)を導き、それに基づいた分類系を提出し

た(表1-2)。この分類系もやはり2つの連を認めているが、 表に示すよう に、他の分

類系と速の範囲付けが大きく異なり、また、それまで"Corydalisに含まれていた数

種が、他の属に移されたり独立属として認識されている。また、 Fumarieae(カラク

サケマン連)の中に3つの亜連---Sarcocapninae(サルコカプノス亜連)・ Discocapninae(

ディスコカプノス亜連). Fum訂 unae(カラクサケマン亜連)ーを単系統群として認め

た。

Hypecooideae 
Tribe Corydaleae 
Cysticapnos 

-』
l

M

渇

盟
瞳
盟
関
1

∞制

園
田
富
盤
固
圃
圃
目
立

問

S

E

e
 

m回

b
F
r

Elaiosome 

(Modif恰dfrom Liden 1986) 

図I・2.Lid白 (1986)の分岐図(改変)と種子・果実の形質の関係。属名を囲む方形の枠は、 Fumariea巴の
3つの亜連(上から、 Discc悶 pninae、Sarcωapninae、Fumariinae)を示す。

考慮されている形質の広さと、系統仮説を明示的に反映していることとで、

Lid白の分類系は他の分類系に含まれていた問題点の多くを解決していると考えら

れる。しかし、彼の分類系とそのもとになった系統樹(図I・2)には、なおいくつか

の問題か被るし、また新たに浮かび上がった問題もある。

1. Lidenの系統解析では、 2つの速のうち、 Fumarieaeの属間の関係は分析されたが、

もう一つの連、 Corydaleae(キケマン連)では、その内部の系統関係と連自体の単系

統性の検討十分に行われなかった。

Corydaleaeの中でも、特に2つの属、 CorydalisとDicentraが、未解決の問題を含ん

でいる。

CorydalisはFumarioideae最大の属で、あり、分布も広く、形態も多様である。従っ

て、多くの属内分類群(豆腐・節)が設定されて来たが、亜属・節の範囲付けも、そ

れらの聞の系統関係も、まだ混乱している。

Dicentra'まStern(1960， 1971)によって属の中に5つの亜属に分類された。これらの
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亜属は互いに明瞭に区別できるほどそれぞれが際だつた特徴を持っているが、そ

のことはかえって属のまとまりに疑問を投げかけてもいる。 5亜属のうち

Dactylicapnos亜属は独立属として扱われることが多いσedde1936， Lid白11986， 

T紘htajan1987)し、また、 Adlumia(ツルコマクサ属あるいはモモチドリ属)と

Capnoides(カプノイデス属)はしばしばDicentraの一部に近縁で、はないかと考えられ

てきた(Berg1969， Liden 1986)。また、 Stern(1960， 1971)・Berg(1969)はともに属内

の系統関係を考察したが、両者は細部で有意な一致が見られるものの、大域的な

関係に関してはむしろ大きく異なっている。

2. Cysticapnos(フウセンケマン属)の所属一Corydaleaeに含まれるのか、 Fumarieaeに

含まれるのかーについて結論に至らなかった。

3. Lidenの系統樹が種子・果実の形質がどのように進化したと推定しているかを検

討すると、系統樹と種子・果実形質の分布との聞には、不整合が見いだされる(図 ( 

1-2)。つまり、系統樹が示す仮説は果実・種子における並行進化や逆行進化を想定

している。

I・2.地理と生態

花の構造での共通性とは対照的に、 Fumarioideaeを構成する 16属およそ500種は、

地理的分布や生態の面で多様化している。亜科としての分布はユーラシアと北米

を中心に、アフリカの地中海岸地方とケープ地域、さらにアフリカ東部にわたる(

図I・3)。属数から見ると最も分布が集中しているのは地中海沿岸地方からコーカサ

ス、そしてケープ地域(それに次いで、東アジアと北米)であり、種数では最大の属で

あるCorydalis(キケマン属)の多機性が著しい中国南部から西部に最も集中している。

生活型や生育環境から見ると、この亜科の分類群は全てが草本であり、 一年草・

越年草・真正二年草・多年草などさまざまな生活史を示す。巻きひげや巻きひげ

化した葉柄によって他者に巻き付く種類、また、上部で著しく枝分かれすること

で他者によりかかる種類も多い。生育地もさまざまで、落葉林の林床・林縁など

森林と結び付くもの、高山の草地や流水沿いに生育するもの、切り立った館岩の

隙聞に生育するもの、より開放的な、草地や人間の生活による干渉の多い場所に

見られるものまである。 PseudofumariaやFumariaの幾つかの種類は、栽培から逸出

して、あるいは雑草として、本来の分布域を越えて分布を広げている。

Fumarioideaeはアリ散布への強い傾向を示すグループである。Corydaleaeの大多

数の種は種子にエライオソームを持ち、また、 Fumarieaeでは果実の基部がアリを

誘引することが多くのグループで報告されている。

連ごとに見てみると、 Fumarieae(カラクサケマン連)は、ほとんどの種がー ・泣

年草からなり、隙生植物や耕地雑草ほか、多くは開放的環境に生育する。

Fumarieaeの分布は、 Fumariaがインドに述するのとCerat∞apnosclaviculataが北ヨー

ロッパの大西洋沿岸に分布するのを除けば、中央アジア・地中海沿岸域・南アフ
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C]:;orydalis 

図I・3.Fumarioideae(ケマンソウ亜科)の属のおおよその分布。 Diωnua(コマクサ属)は亜属レベルまで

示す。上:Cory血l巴邸(キケマン連)、下:Fumaricac(カラクサケマン述)0Hutchinson (1921) . Ryberg 
(19ω)・Stem(1961)・Berg(1969)・Liden(1986)・Hong(1993)による。

これに対してCorydaleae(キケマン連)では、 Dicentraが全て多年草、 Dactylicapnos-

とCorydalisが多年草と一 ・二年草の両方を含み、 AdlumiaとCapnoidesはー・二年草

のみからなる。Dicentra. Ad1umia . Dactylicapnos . Coryda1isは林床や林縁などの森

林環境と結びついた場所に生育する種を多く含んでいる。Corydaleaeのなかで

Corydalisだけは北半球の温帯域のほとんどと東アフリカの高地をも含む広大な分

布域を持つが、他の属は東アジアか北アメリカ、あるいはその両方に分布が限ら

れている(Dactylicapnosは中国の中南部からヒマラヤに達する)(図I・3)。

I・3.研究の目的と内容

本研究はFumarioideae、なかんずく Corydaleaeの系統関係を推定し、その結果か
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ら亜科の示す多様性を説明することを目的とする。

そのために、本論文では、まず種子と果実の比較解剖の結果を報告する。その

主な理由は4つある。

1.種子と果実は、機能的に分化した複数の組織の複合体であるために、有意な構

造の変異が見られることが多く、また発生上の相向性を推定するこ とが比較的や

さしい。また、これらの構造は、乾燥した種子でも保存されていることが多いた

めに、近縁群での発生学的研究から各構成細胞層の起源が推論出来るな らば押し

葉標本が比較研究に使える。従って、入手しにくい材料も含めた広範な比較研究

か可能である。

2.ケマンソウ亜科の種子と果実の外部形態は変化に包む。Dicentra. Corydalisなど

では、果実は朔果で裂関して2つのパルプと2つのパルプに分かれ厚く堅い極皮に

包まれた種子を開放する。これとは対照的に、 Fumariaなどでは、果実は堅い裂関

しない果皮を持っていて、その中にはただ一つの薄い紙質の種皮で包まれた桂子

を含んでいて、散布から発芽まで種子は果皮に包まれたままである。この両極の

問に、 Discocapnosの翼果形の果実、 Ceratocapnos. Sarcocapnosの2個から数個の種

子を含む果実などがある。これらの属では、果皮や種皮は中間的な厚さをしてい

る。このような形態の多級性は、解剖学的多様性を示唆する。

3.前々節で述べたように、種子・果実の形態とLidenによる系統仮説は一致してい

ないから、これらの内部構造は仮説の検証に適している。

4.果実と種子の解剖学的な研究は、ケマンソウ亜科では、まだ断片的にしか行わ

れていない。

本研究では、日本産の種を中心に代表的な種で種皮のさまざまな発生段階を比

較して、種皮の各細胞層の相同性を検討してから、それをもとに亜科の全腐を代

'" 

表する約140種の成熟した種皮の構造を比較する(第H章)。次に、果実の榊造をや 「へ
はり亜科の全属を代表する約40種で、果皮構造・維管束走行・裂関部の構造を重

視して比較する(第III章)。続いて、種子と果実のデータに、既知の他の形態形質と

合わせて系統の仮説を示す(第IV章)。そして、その仮説と以前の分類系や他の系統

仮説ーそれらは本研究で示されるものと異なり亜科の一部しか扱っていないが…

と比較して、必要なら仮説をより反映した分類系の修正を論じ、加えて、系統仮

説と地理・生態分布の対応関係を考察する(第V車)。

これらのことを通して、現時点での情報を反映したFumarioideaeの系統仮説を示

すとともに、この亜科の系統と形態の進化様式に関する今後の研究の基礎となる

データを提供することを、本研究は目指している。

I・4.ケマンソウ亜科と近縁群との関係

本研究では、観察された形質の評価(進化方向や可塑性)の多くをFumarioideaeの
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近隣の-hU物群との比較に負っている(外群比較法;Wiley， 1981; Maddison et al.， 1984; 

Nixon & Carpenter， 1993)。ここでは外群の系統関係に|刻する既知の見解を要約する。

FumarioideaeとHypec∞ideaeの単系統性、つまりFumariaceaeの単系統性は花の各

部分の構成と配置から支持されてきた(Lid釦 1986;Dahl 1990; Kadereit & al. 1994)。

また、 Fumariaceae. Papaveraceae . Pteridophyllaceae (オサパク・サ科;Pteridophyllum 

racemosum (オサパク・サ)のー属一種からなる)が一つの単系統群(Papaverales)をなす

ことも、古くから信じられている。これらの仮説は、近年の広範な分子系統学的

研究によっても支持されたのrinnan& al. 1994; Schwarzbach & al. 1995)。

一方、 Papaveralesの内部でFumariaceae. Papaveraceae . Pteridophyllaceaeが互いに

どのような系統関係にあるのかについては研究者により見解が異なる。形態に基

づく分析のいくつかは、 Papaveraceaeが非単系統群で、あり、 Papaveraceaeの一部

"¥ (Eschscholzioideae (ハナピシソウ亜科)またはChelidonioideae(クサノオウ亜科))が

Fumarioideaeに近縁で、それ以外のケシ科(Papaveroideae(ケシ亜科)と

Platystemonoideae(プラティステモン亜科))はむしろ速い関係にあると考えた

(B凶ckner1983， 1984， 1985b; Liden 1986; Judd & al. 1994)。しかし、より最近の形態

に基づく分岐分析(Kadereit& al. 1994)は、 Papaveraceaeは単系統群で、あり

Fumarioideaeの姉妹群で、 Pteridophy llaceaeがそのさらに姉妹群であると結論した。

このよ うな不一致はPapaveralesの外群に関する仮定が述ろからであると考えられ

る(前者ではRanunclaceae、後者で、はBerberidaceaeと想定している)。

分子系統学では、種子植物全体をカバーしたrbcL塩基配列の分析(Chase& al. 

1993)は、 FumariaceaeがChelidonioideaeよりもPapaveroideaeに近縁で、あるという形

態からみると奇異な関係を示唆した。しかし、 rbcLとatpBの塩基配列に基づきよ

り多数のRanunc1idaeに集中して行った分析(Drinnan&叫.1994; S. B. H∞t博士，私信)

はPapaveraceaeの単系統性を支持している。

Hypec∞ideaeがFumarioideaeの最近縁群で、あることがほぼ確実であるとしても、

Hypecooideaeのみとの比較から種子や果実の進化傾向を論じるには次のような難点

がある。

a) Hypec∞ideaeは種子や果実においていくつかの顕著な特殊化を示す(B凶ckner

1982， 1983)。種子においては、種皮の最外層(外種皮外層)が種子の成熟過程で崩壊

しその下の層(外種皮内層)の大きな単結品が露出する点、また果実においては、果

実が裂開せずに節ごとに分解する点、また裂閲するとしても2つの裂片に分かれる

点である。これら、他のグループからあまりにかけ離れた特徴は、本1I向性をあい

まいにし、直接の比較を困難にしている。

b)外群比較法に関する理論的研究(Maddisonet al.， 1984)は、たとえ最近縁の外群が

明らかである場合でも、その外群のみとの比較から再構成される進化の仮説が、

さらに離れたグループを含むより包指的な比較による仮説と一致しないときは、

後者の方を探用するべき だと述べている。

従って、本研究では、 Hypecooideaeだけで、はなく、 Papaverales内の系統の不確定
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性と折り合う範囲でそれ以外のPapaveralesのメンバーも考慮して論議する。

I・5.解剖学的研究の材料と方法

第II章・第III章における材料と方法を以下に記述する。

Iふ1.材料の採取と保存

種子と果実は以下のいずれかの手段によって入手し保存した。

1)野外で生育している、あるいは植物園(京都大学理学部植物園 ・王立エデインパ

ラ植物図・王立キュー植物園・イェーテポリ植物図・六甲高山植物図)で栽培さ

れている植物体から採取し、すぐにFAA液(エタノール・酢酸・ホルマリン・水

の45:5:5:45混合液)またはNavashin-Karpechenko液に浸して保存した。

2)野外で生育している、あるいはハイデJレベルク槌物図で栽培されている植物体

から採取し、そのまま保存した。

3)以下の標本庫に所蔵されている、あるいはそこから貸与された、さく築物;本(押

し葉標本)から採取し、そのまま保存したo

京都大学植物学教室標本庫(KYO)・東京大学総合資料館植物標本庫ロ1)・東京都立大学牧野標本館(

八王子.MAK)・国立科学博物館植物標本庫(筑波，骨格)・北海道大学農学部植物標本庫(札幌.SAPS) 

.王立エデインパラ樟物園標本庫(E)・王立キュー権物国標本庫(K)・英国自然史博物館標本庫(ロン

ドン.BM)・パリ自然史博物館標本庫伊)・スウェーデン自然史博物館標本庫(ストックホJレム，S)・

イェーテポリ植物園標本庫(GB)・ウプサラ大学植物標本庇(UPS)・ミズーリ植物園原本路(セントル

イス.MO)・ケープタウン大学ポJレス標本庫但OL)・南アフリカ共和国立植物標本庫(プレトリア，

PRE)・南アフリカ国立植物園コンブトン標本庫(クレアモント.NBG)・ヘプライ大学植物標本庫(エ

Jレサレム，HU乃・レアjレ植物園標本庫(マド1)ッド.MA)・コマロフ植物研究所標本庫(セントペテル

プjレグ，l玉)・四JlI大学植物分類学研究室標本庫(成都.SZ)

2と3の場合、種子・果実は乾燥による変形・硬化をやわらげるために次のよう

に処理された。 20-30%エタノール水溶液中で煮沸してから、 2・4%アンモニア水溶

液中で煮沸後5・48時間40・600Cに保温し、次いでエアロゾjレOT液中で煮沸後5-48時

間40-600Cに保温し、その後FAA液に浸し、観察に用いた。

Iふ 2.観察

パラフィン切片法で内部断面を観察し、透明化法で維管束走行や細胞の形状の

直接観察を行った。パラフィン切片法では、 n-プタノールシリーズで脱水し、パ

ラフイン(パラプラストプラス)で包埋してから、トリミングしたパラフインケーキ

の試料が露出している面をエアロ、ノJレOT液に浸して軟化した。回転式ミクロトー

ムで6聞から25μm厚の切片を切り出した。スライドグラス上に張り付けた切片は

サフラニン.ファストグリーン二重染色またはヘマトキシリン"サフラニン.ファス

戸、
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トグリーン三五染色し、エンテランニューで封入してプレパラートとした。

透明化法の場合、試料を塩素系漂白液内で、加温(温度・時間は試料により異なる)

し、水洗と加温を数回繰り返してから、サフラニンを少量加えたグリセリンで染

色と封入を同時に行った。

走査型電子顕微鏡(SEM)での観察では、試料の全形または断面をいくつかの分類

群について観察した。断面の観察では上記のようにしてパラフイン包埋しトリミ

ングした試料からキシレンでパラフインを取り除き観察用の試料とした。試料は

酢酸イソアミル・液体二酸化炭素による臨界点乾燥の後、金コートしてから京都

大学理学部植物学教室のJOELJSM25IIで観察した。

図II・14で示した種皮の厚みの計測値は、按限マイクロメーターにより倍率400倍

下で計測し、 0.5問単位で、丸めた値で、ある。観察されたサンフ.ルが少数で、あるため、

レンジのみを示した。

Iふ 3.分類群の範囲づけと同定 ・証拠標本

分類群の概念は、科以上はKubitzki(1993)、亜科・連・亜連・属・亜属・節は

Liden (1986， 1993)、経に関してはLiden(私信)の分類系を作業仮説とし、その妥当

性は結果に即する範囲で検討した。ただし、日本産の分類群の概念は、 Fukuhara

(1991，未発表)に基づいた。分類群名は初出時に学名と和名を併記し、以後は学名

を示した。試科を採取した植物(そしてそれから作られた標本)、あるいは標本の所

在は付録に示しである。
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第11章.ケマンソウ亜科の種皮構造

H・1.序論

11-1・1.研究史
被子植物のさまざまなグループで、またさまざまな分類ランクで、種皮構造

(seed-coat anatomy)は分類学的な情報を与えてきた(eι，Netolitzky， 1926; Singh， 

1964; Comer， 1976; Tはhtajan1988;戸部 1994)。種皮構造は広い意味での匹発生

(embryology )に含まれることもあり (e.g.，Johri， 1984; Stuessy， 1990)、実際に初期の研

究の多くは妊発生の研究の一部として行われてきた。種皮構造は往々にして他の

座発生学の特徴と比べて豊かな変異を含むゆえに、科内や属内の比較研究に有用

である(Tobe，1989;戸部， 1994)が、 一方ではより高次の分類レベルでは弱点が蕗わ

になることもある(D油19ren，1991)。種皮構造の持つ機能(症の保護・水分吸収の制

御・散布など)に働く自然選択は、種子構造の収散の原因になり得る。

ケマンソウ亜科の16属のうち、 8属(Discocapnos，Trigonocapnos， Ceratocapnos， 

Sarcocapnos， Platycapnos， Rupicapnos， Fumariola， Crypt∞apnos)はまだ調べられたこと

がなく、 3属(Adlumia，Cysticapnos， Pseudofumaria)は19世紀に徒手切片法で調べられ

た記録があるだけである(Meunier，1891)0 Capnoides. Dicentra . Dactylicapnos . 

Corydalis . Fumariaについてはより信頼できるデータがある(Greger，1931; Saksena， 

1954; Singh & Negi， 1962; Berg， 1969; Il'ina， 1988; Bruckner， 1992; Oh， Chung & Kim， 

1993)が、それでもなお、 Corydalis. Dicentra---ともに非常に多機化した属ーでは、

含まれている亜属や節のほんの一部か澗べられたのみである。

しかし、これらの断片的なデータは、種皮の細胞層の構成や主要な機械組織の

発生的な起源は、異なる属の問で、あるいは一つの属の中でさえ(Dicentra;Berg， 

1969; Coηdalis; Oh et al.， 1993)変異していることを示す。ケマンソウ亜科の極皮構

造が系統学的研究における潜在的な情報源であることが推測される。

11-1・2.記載の用語

種子 ・種皮・種皮を構成する各細胞層の記載用語はComer(1976)・Schmid(1986) 

によって規範化された。本研究もこれに従う(図H・1)。

ケマンソウ亜科の座珠・種子はさまざまな程度に湾曲しており、内側と外側で

は、種皮の長さはもちろん、厚さや構造にも違いが見られる。本論文では、湾曲

によって珠柄の先端部と近接する側を「腹側J(raphal side)、その逆側を「背側J
(antiraphal side)として区別する。成熟した種子の種皮はほとんどが背側の組織でなっ

ており、そのため、本研究では、主に背側の種皮の構造を比較し、腹側について

は補足的に言及する。
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11・2.結果

11・2・1.発生過程
日本産の18種(Corydalis16種とDice附必極)について、JJf珠原基から種子に至るま

でのさまざまな段階を追ってその変化を記載した。また、それ以外の種について

は、代表的なもの(付録を参照)について座珠から種子になる過程での変化(珠皮か

ら種皮への発生)を観察した。

図H・1.Fumarioideaeの脹珠・種子の模式図.本論文で使われる駆珠・種子・珠皮・種皮、そしてそ

れらを構成する細胞の記載用語も示す.

[1]珠皮の発生(図H・2，3)

観察された全ての種は倒湾性脹珠を持ち、珠皮は2枚(外珠皮と内珠皮)である。

それ以外の点でも、観察された種は多くの共通点を示す。珠孔は内珠皮と外珠皮

の両方によって形成される。珠皮の厚さは種子の腹側を除いてはほぼ均一であり

細胞層は画然としている。佐珠の中心軸が湾曲しているため、珠皮は腹側では短

く背側では長い。

内珠皮は、座珠原基の表皮の細胞の分裂によって起源し、最初は2細胞層からな

る。珠皮か球心をほぼ覆う段階になってから、内珠皮の内層が並層分裂して3細胞

層になる。一方、外珠皮は、症珠原基の表皮と皮下層の両方の細胞の分裂によっ

て起源するが、皮下層に由来する細胞のその後の運命によって、観察された種類

は2つのグループに分けられる。 Corydalisincisa(ムラサキケマン;図11・3)など

Corydalisの一部とFumaria. Rupicapnosで、は、皮下層由来の部分は珠皮全体に存在

し、単層の中葉を形成する。したがって、外珠皮は3細胞層ー表皮由来の外層・皮

下層由来の中葉・表皮由来の内層ーからなる。それ以外のグループ、 Corydalisの
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残りの花[eι，C. racemosa (ホザキキケマン;図II-3)]と大多数の属では、皮下層に由

来する細胞は珠皮の基部にとどまっているために、外珠皮は、基部と先端部を除

いて2細胞層ーともに表皮に由来する外層と内層ーのみからなる。

[2]珠皮から種皮への変化(図H・2，3)

種皮の発生過程は比較的単純で、})f珠の段階で見られる細胞層は、並層分裂を

せずにサイズと形を変えて種皮を構成する細胞層になる。内珠皮の外側の2つの府

は妊珠段階からほとんど変化しないままで、成熟した種皮では外の細胞層から圧

迫されて痕跡的になっているかあるいは消失している。つまり、ケマンソウ亜科

の種皮は、珠皮を構成する細胞層が、配列を維持したまま、変形・分化をするこ

とで出来上がる。外珠皮(outerintegument)と内珠皮(innerintegument)は、それぞれ、

成熟した種皮における外種皮(testa)と内種皮(tegmen)に発達する。内珠皮は全ての f可

分類群で3細胞層からなるために、内種皮も3つの細胞層ー内税皮外層(exotegmen;

extg)・内種皮中層(mesotegmen;mtg)・内種皮内層(endote伊 len;entg)からなる。これ

に対し外珠皮は、分類群によって2層または3層からなるので、外種皮には、外種

皮外層(exotesta;exts)と外種皮内層(endotesta;ents)とは常に存在するが、外種皮中層

(mesotesta; mts)は、分類群によって有ったり(e.g.，図E・2)無かったり (e.g.，図II・3)す

る。

H・2・2.成熟 した種皮の多様性

押し葉標本の標本も含めて、より多数の分類群の種皮構造を調査した。約140極

か澗べられた。これらによって亜科の全ての属がカバーされ、また、亜属や節も

少数を除いて全てが含まれる。

[1]外種皮外層 (exotesta)

外種皮外層の厚さは2JJ.l1l以下(e.g.，Fumariinae;図II・12H-M，図II・13A-F)からl∞仰・

以上(e.g.，Corydalis bungeana)まで変異する(図II-14)。

Dicentra subg. HedycapnosとFumariinae以外の種(図II・4B-E，図II-5，図II・6，図E・7，

図H・8，図II-9，図II-lO， 図E・11，図11・12A-G)では、夕日重皮外層か種皮の中で最も発

達した細胞層であり、また細胞の全体または一部は暗色の蓄積物で充たされてい

る。種子の成熟の過程では、これら蓄積物の集積は外壁の近くから始まり、内壁

の方向へ進行していく 。蓄積物の性状 .1.農度・そして分布状態は、分類群によっ

て変異する。

.--、
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図II・2.Corydalis incisa (ムラサキケマン)の脹珠と種皮の発生.

A:大胞子母細胞が見られる時期.内珠皮(ii)と外珠皮(oi)の発生が始まっている.外珠皮には皮下層由

来の細胞(s)が入り込んでいる.B:より後j明。皮下層由来の細胞層(s)が外珠皮に入り込んでいる.

C-O:脹嚢形成期。外珠皮は3層からなり、内珠皮では内側の庖が並層分裂して2層から3層へ変化し

つつある.E-H:脹嚢が完成し、成熟したJA珠.I-J::未熟な種皮.K:成熟した種皮.内珠皮由来の層

(extg， mtg， entg)はdegenerateしている.スケーJレ=10凶n(A・B，O，F・K)，50μm(C， E). 



2 第H章

園 圃・園田 01

extg 

11l1g 

医JII-3.Corydalis racemo泊(ホザキキケマン)の距珠と極Fの発生.

A:大胞子母細胞が見られる時期.内珠皮(ii)と外珠皮(oi)の発生が始まっている.B:より後期.外珠皮

の基部にのみ皮下層由来の細胞(s)が入り込んでいる.C-D:距嚢がほぼ完成した段階の脹珠.外珠皮

は2層のみからなる.E:未熟な極皮.F-G:成熟した種皮.内珠皮由来の層のうち、内組皮内層(cmg)

のみが宿存している.スケール=10山n(A-B， D-G)， 50μm (C). 

( 



第11章 2 

多くの種では、蓄積物は均一 ・暗色で(未熟時には粒状あるいは網状のパターン

を示すことがある)、(1)内壁の近くを除く細胞全体を充たす(図11・6A-C，図II-7，図

II・8，図E・9，図II・10)、あるいは(2)細胞の外側部分を充たす(図Il・4B・E，図II-5A・G，図

II-11A-G)、あるいは(3)外壁付近にのみ分布する(図11・llH，図II・12A-G)。このよう

な蓄積物は、以下、 「コンパクトなj蓄積物(compactdeposits)と表わす。

Corydalisの一部(図E・6D-I，図II-7)、またDicentrasubg. Dicentraの一部(図II・5H・0で

は、蓄積物はもっと粗く、網状のパターンを示す。このような蓄積物は外壁と放

射壁の近くでより密に集積しているが、内壁近くにもやはり集積している。この

ような蓄積物は、以後「小繊維状J蓄積物(日brillardeposits)と表わす。

Dicentra subg. Hedycapnos (図II-4A)では外壁は肥厚していて、政内部を除いては

淡色・半透明である。Fumariinae(図H・12H-M，図11・13A-F)では外壁は薄いかあるい

はわずかに肥厚してやや着色している。これらのグループでも、放射壁と内壁は

薄いままである。上述以外のグループでは、外謹皮外層の細胞壁には肥厚は見ら

れない。

細胞の外面は六角形であることが多いが、五角形・四角形のものもあり、多く

は縦横等長だが、 Sarcocapnos. Platycapnos . Trigonocapnos(図H・12A・D)で、は背腹方

向に伸長している。外面はやや凸出するか、平坦、あるいは微かにくぼんでいて

σumariinae)、それに応じて種子表面の伎様が形成される。

Dicentra subg. Chrysωapnos (図II・4B-E)・Dactylicapnosの一部 ・Corydalisの一部の

節では、細胞外面の中心部に円錐形、ドーム形、あるいは針状の突起を一個持っ

ている(B凶ckner，1985a; Oh & Kim， 1988)0 Corydalis sect. Duplotuberでは突起は特徴

的な嚢状突起である(図II・39;Oh & Kim， 1988; Oh et al.， 1993)。粒状の二次模様も少

数の分類群(e.g.，Corydalis sect. Sophorocapnos . Dicentra subg. Chrysocapnos)で、見られ

る。

[2]外種皮中層 (mesotesta)

外種皮中層か宥在するのはDicentrasubg. Macranthos (図11・6A-C)・ Corydalisの一

部(図II-6-D，F，G，図II-7A，C)・ Fumariinae(図11・12H-M，図II-13A-F)に限られ、これら

の分類群では1細胞層の柔組織である。 Dicentrasubg. Macranthosで、は細胞は簿壁で、

蓄積物で充たされている。 Corydalisで、は細胞壁がやや肥厚しており、細胞は内容

物を持たない。 Fumariinaeで、も細胞はやはり中空で、薄壁である。それぞれの細胞

は通常備平だが、 Fumaria(図II-13A-D)とFumariola(図IT-E)では中層の細胞の中に強

く横に伸長しているものがある。

[3]外種皮内層 (endotesta)

Dicentra subg. Hedycapnosの外種皮内層(図11・4A)は放射方向に伸長した細胞から

なる柵状組織である。各細胞は外壁近くに小結品を含んでおり、サフラニン染色

性の網状内容物で完全に充たされている。
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これと対照的に、そのほかの分類群では細胞は放射方向に圧縮されて偏平であ

る。

Dicentra subg. Chrysocapnos (図ll-4B-E)の外種皮内層の細胞はやはり結品を含ん

でいる。細胞の内容はサフラニンで染色されるが、網状のパターンは見られない。

Dicentra subg. Dicentraの外種皮内層の細胞は柔組織様で細胞同士が密着せず、間

隙を介して並んでいる。各細胞はまばらに網状内容物を含む(D.eximia，図ll-5A-G，

D. formosa， D. peregrina)かあるいは中空である(D.cucullaria--図11・5H，D. uniflora--図

H・51)。
Corydalisの一部では、細胞内に小繊維を含む。これらの小繊維が放射方向に密

に分布する種(e.g.，図E・6D-l)とさまざまな方向のより疎らな小繊維がある種(e.g.，

図II-7A-E)とがある。前者の場合、細胞は薄い外壁 ・放射壁と肥厚した内壁を持ち、

後者では細胞は薄壁である。

上述した以外の分類群では、外種皮内層は強く圧縮され、厚さは5μmを下回る。

Corydalis edulis (図II-8D-H)を除いては結晶を含まない。

腹側では、外種皮内層は背側よりも厚いが、細胞壁や細胞内容物は背側と同線

である。しかし、 Corydaleae(Corydalisの一部とDicentrasubg. Dicentraの一部を除く

)とSarc∞apninaeの一部(pseudofumariaand Cerat∞apnos)・Disc∞apninae'

Cysticapnosで、は腹側の細胞は結晶群を含むo 特にCysticapnos(図H・lOA-めでは結晶

の密度が高い。

[4]内種皮外層および中層

内種皮外層と中層は観察された全ての分類群で薄壁であった。未熟時には外層

は脹珠の軸方向に伸長し、中層は他のケシ科で知られているのと同様(Meunier，

1891; Netolitzky， 1926)に放射方向に伸長する(e.g.，図E・21，図II・3E，)。ほとんどの分

類群では外層・中層は種子発達の早期に細胞質を失い、完熟以前に崩壊するか圧

縮する。ただし、 Dicentrasubg. Chrysocapnosでは、細胞は中空だが圧縮の程度は小

さい(図E・4B-E)。

~ 
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図11-4.A: Dicen凶 spect.abilis(subg. Hedycapnos)…タイ プI.

B・E:Dicenlta chrys加山a(subg. Chrysocapnos)ータイ プ11.
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スケーJレ=10μm.肉種皮肉層に含まれる結品を矢印で示す.exω=外極皮外層.m岱=外種皮中層.

en岱=外種皮内層.extg =内種皮外層.mlg=内積皮中府.entg =内種皮内府.en =内乳.以後の図も

同機.
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図Il・5.A-I: Di∞n凶 subg.Dicentraータイ プIII(A・G:D. eximia. H: D. cucullaria. 1: D. uniflora). 
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図II・6.A・C:Oiccnlta macrantha (subg. Macran山os)---タイ プIV.

O-E: Co町伽lis鈴 Cl.Mucroniferae---タイ プV3(A)， V4 (B) (0: C. mucronifera. E: C. hendersonii). 

F-I: Corydalis secl ASlcrosugmata---タイ プV3(F-G)， V4 (H・0σ:C. mucronata. G: C. pinna凶.H:C. sp. 

(Maire s.n.， Yunnan). 1: C. lemulifolia). 
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en ⑨ 

図11・7.A-E: CoryぬlisぉCl.CorydaJ is---タイプV1 (A， C)， V2 (B， D-E) (A: C. zetterlundii. B: C. shanginiし
C: C. integra. D: C. nudicaulis. E: C. ruksansii). 
F-H: Corydalis鈴 Cl.Duplolubcr---タイプV5σ-G:C. tcma凶.H: C. buschii). 
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図11-8.A-C: Corydalis SCCl. ThaliCLri foliac---タイプVI(A: C. saxicola. B-C: C. tomcnlclla). 

D・H:Coryぬlisedulis (secl. Aulacostigma)ータイプVI

お
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図11・9.Dicentra ・Coryda1is以外のCorydaleae---タイ プVI.

A-E: Daclylicapnos (A-C: D. scandcns. D: C. macrocapnos. E: D. IOrulosa). 
F-G: Capnoidcs scmpervirens. 
H-I: Adlumia (H: A. fungosa. 1: A. asialica). 
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図II・10.A-F: Cysticapnos---タイ プVI(A: C. vcsicaria. B-C: C. parviflora. D: C. pruinosa. E-F: C. cra∞a. 

123-124). 
G・J:Cerat∞apnos---タイフVI(0・H:C. claviculata. I-J: C. turbinata). 
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図H・11.A-D: Discocapnos mundtii---タイプVII.

E-H. Sarcocapnos---タイプVII但-G)，VIII (町(E-G:S. crassifolia. H: C. enneaphylla). 
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倒的図11・12.A-D: Trigonωpnos lichtensteinii---タイフVIII.

E-G: Plalycapnos spicata---タイプVIII.

H-M: Rupicapnos---タイフIX(H-L: R. numidica. M: R. orancnsis). 
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図11・13.A-D: Fumaria---タイフIX(A: F. muralis. B: F. caprωlata. C-D: F. officinalis). 

E: Fumariola lurkestanica---タイプIX.

F: Cryptocapnos chasmophytica---タイプIX.

G-H:外群(Hypec∞ideae)(G: Hyμcoum creclum. H: H. lepl∞arpum). 
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[5]内種皮内層

内種皮内層の細胞は薄い細胞壁を持つ(Corydalisの一部一図11・6D-I，図II-7，Dicentra 

subg. Hedycapnos，図II-4A，Dicentra subg. Dicentraの一部，図1I-5H-l)か、やや肥厚し

た暗色の内壁と放射壁を持つ(Dicentrasubg. Chrys∞apnos.図II-4B-E)か、全ての細

胞壁がやや肥厚している(Dicentrasubg. Dicentraの一部，図II-5A-G，Dicentra subg. 

Maロ加出os;図E・6A-C:後者では茶色の蓄積物が細胞の内容を充たす)か、あるいは、

内壁に微細な粒状の肥厚を示す(それ以外の多数の分類群)。肥厚の無い薄い細胞壁

は、多くの場合成熟時には崩壊していている。

内種皮内層の内壁の珠心側はクチクラ化している。 Dicentrasubg. Hedycapnos (図

II-4A)は他に比べて有意に厚いクチクラを持つ。

これらの変異を表II・1にまとめた。種皮構造の類似性によって9つのタイプを認

めることが出来る(タイプl-IX;表H・1および図II・4........13)。

H・3.議論
11・3・1.近縁群との比較による進化傾向の推定

以下の文章では、種皮の各構成層の形質を外群(Hypecooideaeー図E・13G-H)・

Papaveraceae . Pteridophyllaceae)と比較して、原始的な状態(旧形質)と派生的な状態

(新形質)とを推定する。比較対象のグループの種皮構造データはBruckner(1983， 

1985b)の研究を中心に他の文献(Meunier，1891; Netolitzky， 1926; Corner， 1976; Il'ina， 

1988; Fukuhara，未発表)も参照する。

表II-l.Fumarioideおおよび代表的な外群の種皮構造。外群のデータはComer(1976)・Bruckner(1983， 

1985)・Il'ina(198η. Fukuhara (1992， unpublished)による。

主な機械組織(強度層)

1.外種皮肉層型(外内)…外種皮外層型(外外)…無分化型(無)

外種皮外層

2.外壁の肥厚の程度:++ー+・

2・.外壁の微細構造:無し…内方が暗色(暗)…放射状の縞(縞)

3.暗色の蓄積物はない(・)…コンパクト(コ)…小繊維状(繊)

3'.暗色の蓄積物はない(・)…外壁の近くにのみある(+)…細胞の外側半分を充たす<++)ー細胞全体

を充たす(+++)
外種皮中層

4.欠く(・)…少なくとも部分的に存在(+)
外種皮肉層

5.細胞は情状(柵)…柔細胞状、隙聞を空けて並ぶ(柔)ー偏平(偏)…薄くつぶれて他の細胞層に庄

着する(薄)
6.細胞はサフラニン染色性の網状内容物を合む(網)ー暗色の蓄積物で充たされる(暗)…小繊維を
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合む(掛)ー中空(空)

7.結晶群を含む(+)ー・含まない(-) 

7・.結品群は細胞全体に分布する(全)…外壁付近に分布する(外)ー外壁付近と内壁付近とに分布す

る(外+内)

腹側の外種皮肉属

8.結晶群を含む(+)…合まないや)

内種皮外・中庖

9.細胞壁は多少肥厚、細胞は繊維状(繊)…薄壁、成熟時には萎縮(簿)

内種皮肉層

10.細胞壁は全てやや厚くなり有色、しばしば細胞が蓄積物で充たされる(全)ー内壁(とときには放

射壁の下部)が肥厚、外壁は薄い(内)ー薄壁、成熟時には萎縮(薄)

分類群 種皮強度 外種皮 肉種皮

タイプ層 外層 中層 内応 外層内層

お

Fumariaceae 
Fumarioid回 e
Diccntra 
subg. Hedycapnos 

subg. Chry以)Capnos

subg. Dicentra p.p. 

subg. Dicentra p.p. 

subg. Macranthos 
Corydalis p.p. 

Cor.鈴 ct.Aulacostigma 

Adlumia. Capnoides， 
Dactylicapnos， Corydalis p.p.， 
Cysticapnos， Pse凶ofumaria.
Ceratocapnos 
Disc∞apnos 

Sarcocapnos p.p. 

Sarcocapnos p.p. 

Trigon民 a仰 os

Platycapnos 

Fumaria， Fumariola， 

Cryptocapnos， Rupicapnos 
Hyμc∞idωe 

Papavcraceae 
Eschscholzioid伺 e

Chclidonioideae 
Hylomecon 外内 +，暗

Chelidonium 外外+外内 ++，縞

Stylophorum 外内 ++，縞

Sanguinaria 外内 +，暗

Macleaya 外内 +絹
Dicranostigma 外外+外内 ++縞

Ptcridophy llaceae 外内 -，無し

~ 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

薄

内

全

薄

全

簿

内

内

薄

薄

薄

薄

薄

薄

薄

薄

+
+
Jサ

+ 

+，外

+，外

+，? 

網

暗

暗

空

暗

繊

暗

暗

柵

偏

柔

柔

薄

薄

薄

薄

+ 
イ+

ト
ト
ト
ト
+
+
+

-
r
r
仲

介

仲

村

仲

コ
コ
繊
コ
成
コ
，
コ
.

+，暗

.無し

.無し

・無し

-無し

・無し

・，無し

・，無し

外内

外外

外外

外外

外外

外外

外外

外外

I
H
m
m
w
v
m
w
 

+ 
+ 

r-、

内

内

内

内

内

内

簿

薄

薄

薄

薄

薄

+ 

+ 

空

空

空

空

空

空

薄

薄

薄

薄

薄

薄

+
+
+
+
+
 

+
+
・
・
・

コ
.
コ
，
コ
コ
コ

-，無し

・無し

・，無し

・無し

・無し

・，無し

外外

外外

外外

外外

外外
鑑

刊

m
m
m
m
は + 

全繊+ +，外網柵網"-.無し・外内

薄全/薄

全

全

全

薄

全

全

薄

繊

繊

繊

薄

繊

繊

薄

+ 

+
+
+
+
+
+
 

+，外

+.外

+，外

+，外

+，外

+，全

+，外+内

網

網

網

網

網

網

網

網

構

柵

柵

柵

柵

柵

柵

柵

+ 

+ 

-/+，無し外外+外内

[ 1]外極皮外層
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Dicentra subg. HedycapnosとFumariinaeを除く Fumarioideaeでは外種皮外層は濃色

の蓄積物を含み、種皮の保護機能を主に担っている。外群にもこのような厚く固

い外極皮外層を持つグループがあるが、その場合も、濃色の蓄積物ではなく外壁

の肥厚(Chelidonium(クサノオウ属)など)かまたは内壁と放射壁の網状の彫刻

(Eschscholzia(ハナピシソウ属))が細胞に強度を与えていて、 上の構造とは異なる。

Dicentra subg. Hedycapnosの外種皮外層の細胞は中空で(蓄積物を持たず)肥厚した

外壁と薄い内壁・放射壁を持つ。これに類似した外局がS釦 guinaria(サンギナリア

属)・Hylomecon(ヤマプキソウ属)なと..Chelidonioideaeのいく つかの属にある(Table

1)。外群との比較は、 Hedycapnosに見られる状態が原始的であることを示唆する。

Fumariinaeもやはり中空の外種皮外層細胞を持つが、これは、裂開しない厚く固

い果皮に対応して蓄積物が失われたための二次的状態であると身える。この解釈

〆「 は、他の細胞層…外種皮肉層と内種皮内層の形質の分布(後述)に根拠を置いている。

この解釈に従えば、外種皮外層における蓄積物の存在は、 Dicenrrasubg. 

Hedycapnosを除く Fumarioideaeの共有派生形質である。多くの属はコンパクトな蓄

積物のみを持つが、 Dicentrasubg. DicentraとCorydalisは小繊維状の蓄積物を持つ種

とコンハクトな蓄積物を持つ種の両方を含む。また、両方の属において小繊維状

蓄積物を持つ種は種皮の他の部分でそれぞれ異なる派生的な形質を示す(後述)。こ

れらのことは、コンパクトな蓄積物から小繊維状の蓄積物への移行が、 2つの属で

平行的に起こったことを示唆する。

外経皮外廓の摩さは属問・亜属間・種皮のタイプIUJばかりでなく、属内やタイ

プ内でも変異する(図II-14)。グラフが示すように、これらの変異の中に有意な

ギャップはない。 Gunn(1980)はFumarioideaeの磁皮をの厚さの追いに基づいて3つ

のクラスに分類したが、そのような扱いは恋意的なものである。

[2]外種皮中層

外経皮中層はDicentrasubg. Macranthos . Corydalis の一部・ Fumariinaeに限って存

在する。これら3つの分類群は、他の点でほとんど形質を共有していなしE。外群に

は中層の有無の両方があるが(表II-l)、Hypecooideaeがそれを欠くことと

Fumarioideae内で、散発的にしか見られないことは、中層がFumarioideae内で、繰り返

し平行的に出現したことを示唆する。Corydalisの中で、さえ、 7つの節(Corydalis. 

Leonticoides . Fasciculatae . Chrysocapnos . Ramoso・sibiricae. Asterostigmata)は中層

がある種とない種の両方を含む(表I1-2)。
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図11・14.外種皮外層の厚さの変異.各縦線はそれぞれの種の計is11値のレンジを示す.

[3]外種皮内層

Pteridophyllumを除く外群とDicenrrasubg. Hedycapnosは、結晶(群)を含み網状内

容物で充たされた柵状の外種皮内層細胞を共有している。このことから、 Dicenrra

subg. Chrys∞apnosの偏平な結晶を含む細胞、 Dicenrrasubg. Dicenrraの一部
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(D. peregrina . D. eximia)の網状内容物を含む柔組織様の細胞、そ してDicenrraの一

部・ Adlumia. Capnoides . Dactylicapnos . CO[γdalisの一部・ Cysticapnos. 

Pseudofumaria . Ceratωapnos . Discocapnos . Trigonocapnosの腹側で、のみ結晶を含む

外種皮内層は、 Hedycapnosに見られるような外経皮内層細胞から由来した状態を

示すと考えられる。

キケマン属の一部の内層に見られる茶色の小繊維は、上で述べたような網状内

容物と比べるとより太くてサフラニン染色性が弱くさらに結晶を伴うことはない。

[4]内種皮内層

外群の多くでは内種皮内層の細胞は肥厚した細胞壁を持ち、全ての細胞壁が薄

い内種皮内層は、 Fumarioideaeの中でもその出現は散発的である(Coryd叫isの一部・

Dicentra subg. Dicentraの一部・ Dicentrasubg. Hedycapnos)から、派生的状態である

可能性が高い。Dicentrasubg. Dicentraの一部とMacran出osが外群に最も類似した内

種皮肉層を持つ。それ以外の分類群は共通して粒状の肥厚が内壁に見られる細胞

を持つ。

H・3・2.系統分類学的考察
Corydaleaeは種皮の構造においてかなりの変異を示す。種皮全体の厚さと強度は

むしろFumarieaeの方がCorydaleaeにおいてより多様だが、このような変異は外種

皮外層の厚さとその中の蓄積物の畳に帰することが出来る。

[1] Dicentra (コマクサ属)

Dicentra'ま、さまざまな形質において顕著な属内変異を示すことが知られている

(例えば、花と花序の形態---Stem，1961; Liden， 1986;花粉形態---Stem，1961;フラポ

ノイド組成---F油selt，1972)。そして、種皮構造においてもDicentraは亜科の中で、最

も多様である。4つの亜属は、それぞれが独特の種皮形質の組み合わせで他から区

別される。そして、原始的な形質の中には、 Dicentraの亜属のうちの1つまたは2つ

に限って見られるものがある(結晶を含む外極皮内層…Chrysocapnos. Hedycapnos; 

細胞壁全体が肥厚し宿存する内種皮内層…Dicentra. Macranthos)o Dicentraの共有

派生形質であり得るような種皮形質は存在せず、むしろ、種皮構造(とりわけ外種

皮の形質)は、 subg.Hedycapnosが亜科のそれ以外のメンバ}全てと姉妹群であるこ

と、つまりDicentraの非単系統性を示唆する。種皮以外の形質ー繁殖器官の形質や

栄養器官の形質ーにも、 Dicentraの単系統性を明示的に支持するものはない。

Dicentraは、これらのことから、より細分されるべきであると思われる。

[2] Dicentra subg. Dicentra (コマクサ属コマクサ亜属)

細胞聞に隙間がある柔組織様の外種皮内層はsubg.Dicentraに特有であり、この
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グループの単系統性を支持する。この亜属の中でも挽皮構造は変異があり、それ

によって3つのグループを認めることが出来る。(1)Dicentra eximia . D. fonnosa---

これらは網状内容物を合む外将皮内層と肥厚した細胞壁を持つ内種皮内局、さら

に腹側の外種皮内層が結品群を含むことで特徴つけられる。(2)Dicentra pe陀 grina(

コマクサ)ー前の種群と似ているが、腹側の外経皮肉層は結晶群を欠く 。(3)

Dicentra cucullaria . D. uniflora---これらのグループでは外種皮内層と内種皮内層は

簿壁・中空である。これらのグループは、かつてStem(1961， 1970)・Berg(1969)が

他の形質に基づいて認めたグループと一致する。グループ(3)に見られる特徴は派

生的と恩われるものであり、このグループの単系統性を支持する。 StemとBergは、

ともに、 D.cucullaria . D. canadensis . D. pauciflora . D. unifloraが単系統群で、あると

したが、このことは種皮のデータからも、最近の地下茎の形態に基づく研究

(w叫ton& Hufford 1994)からも支持される。 Stem. Bergは、さらに、グループ(1)も

単系統群であるとしたが、このグループの種皮形質は、それぞれ他のグループよ

りも原始的なものであり、彼らの考えを補強するものではない。Stem'Bergによ

れば、 D.peregrina---グループ(2)ーはグループ(1)と姉妹群をなすが、種皮構造は、

結品群を欠くという点から、むしろ(2)と(3)が近縁であることを支持する。

[3] Corydalis (キケマン属)

亜科最大の属Coryd叫isは、 2タイプの種皮を含む(VとVI;表II・2)。タイプVIは東

アジアおよび中央アジアに分布する6つの節(S出ctae. Cheilanthifoliae . Bipapillata . 

Thalic出foliae. Aulacostigma . Sophorocapnos; Sophorocapnos節は北アメリカにも達

する)に見られ、他の節はタイプVの種皮を持つ。タイプVIは亜科の他の数属に見

られるが、タイプVはCorydalisにのみ見られるものである。 II-3・1節でも論じたよ

うに、タイプVに見られる小繊維状の外種皮外局蓄積物や結品の無い腹側の外種皮

内層、また薄壁の内種皮内層は派生形質であると思われる。この2つの点から、種

皮構造はタイプVの種皮を持つグループがCorydalisの中で、単系統群を形成すること

を示唆する。この結論は、 rDNAのITS領域の塩基配列のデータからも支持される

(Liden & al.， 1995; V-1-3節)。

[4]タイプVの種皮を持つCorydalis

前節で述べたようにタイプVの種皮を持つCorydalisは単系統群で、あると思われる

が、このグループの中でも種皮構造はかなりの変異を示す。外種皮中層の有無と

外種皮内層に含まれる小繊維の性質・外種皮内層の内壁の肥厚の有無から、この

グループは5つのサプグループに類別される(表H・2)。現在認識されている節とこの

グルーピングとは一致しておらず、 6つの節(Coryd叫is. Leοnticoides . Fasciculatae-

. Ramoso-sibiricae . Mucroniferae . Asterostigmata)は、複数のグループにまたがっ

ている。このような不一致は次の2つのことから生じると思われる。

，-、
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表II・2.種皮憎造に基づく Coryぬlisのグループ分け

外種皮外層の蓄積物は小繊維状。内種皮肉!習は薄暗。[TypeV] 
外種皮肉層の繊維は方向性が無い。外種皮肉層の細胞の内壁は薄い。

外種皮中庖が少なくとも部分的に存在する。一一Group1 
外種皮中層を欠く 。一一Group2

外種皮肉届の繊維は縦方向。外種皮内層の細胞の内壁は肥厚。
外種皮中層が少なくとも部分的に存在する。一一Group3 
外種皮中層を欠く 。一一Group4
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外種皮肉層は強く圧縮。外種皮中層を欠く 。一一Group5 
外種皮外層の蓄積物はコンパクト。外種皮中層を欠く 。外種皮肉層は強く 圧縮。内種皮肉層は内壁

に頼粒状の肥厚。打ypeVI]…--Group 6 

TypeV 
Group 1 
S民t.Corydalis p.p. (C.伺 ucasica，C. m必kensis，C. a1excnkωna， C. vittae， C. integra， C. zcucrlundii， C. 

加忠lsufolia，C.伊czoskii，C. gouand.iω， C. solida， C. pumila， C. ambigua， C. fumariaefolia， C. brac回 ω，
C. lineari1oba， C.ωpilli肝心

Sect. Rad.ix-cava (C. cava， C. marschalli加 a)
S民 LLeonticoides p.p. (C. l凶ebouriana， C. popovu， C. diphylla， C. uniflora， C. marcandica， C. afghanica， C. 

也rwasica)
Sect. Capnogぽium(C. nobilis， C. flaccida， C. gr加 diflαョ)
Sect. Archa民 apnos(C. macl加Lha，C. c町vica1cara凶，C. scoulcri， C. cas偲陥)

Group 2 
Sect. Corydalis p.p. (C. wendelboi， C. shanginii， C. glau∞scens， C. nudica凶is，C. ruksansii， C. 

turtchaninovii) 
Sect. Dactylotuber (C. pauciflora， C.巴manueli，C. arcuca， C. ben民加cta)
S目t.Leonticoides p.p. (C. ncvskii， C. op凹siufolia，C. griffi山ii)
SecL Fasciculatae p.p. (C. cashmeriana. C. aff. che凶folia.C. minutiflora) 
Secl.αx:apnos (C. crassifol凶)
Secl. Hamatae (C. pscudohamata) 

Group3 
Sect. Fasciculatae p.p. (C.岡山畑中a，C. calcicola) 
Sect. Chrysocapnos p.p. (C. chaerophylla. C. meifolia) 
Sect. Ramoso-sibiricae p.p. (C. incisa. C. pauciovulata. C. ocholensis， C. raddeana. C. kushiroensis， C. 

mi1dbreadii. C. vaginans， C. paldstanica， C. impatiens) 
Sect. Mucroniferac p.p. (C. mucronifera) 
Secl. Aslerostigmata p.p. (C. sp. [Maire s.n.]， C. tcmulifolia) 

Groψ4  
おCl.Chry叙>capnosp.p. (C. latifolia) 
Secl. Mucroniferae p.p. (C. hendersonu) 
SecL Ram師。sib凶caep.p. (C. hemsleyana， C. bungeana， C. longipes， C. graciUirna) 
おCLAsterostigmata p.p. (C. duclouxii. C. sh回 reri.C. taliensis， C. acuminata. C. pinnata) 

Group5 
Sect. Duplotubcr (C. buschii， C. lCmata， C. dccumbens) 

Type VI 
Group 6 
Secl. Bipapillata (C. scmenovii. C. helacleifolia) 
S民t.Strictae (C. adunca. C. hindukushensis. C. rupesuis) 
S低 l.官凶ictrifoliae(C.見 xicola，C. LOmenlclla) 
Secl. Sophor民 apnos (C. ba1an 臼 e.C.fi∞ tida. C. pa1lida. C. aur伺 . C. het低町c町r∞arp抑a)
Se民民cιCαh恥hei児悶叫eilan】1出hifiωe>li邸a釦c(C. chcilanLhifolia. C. ophi 民arpa. C. racemo 泊)
Sect. Aulacostigma (C.凶ulis)
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a) Corydalisの分類はその種数の多さと多くの節・花が中国の内陸部に集中してい

るためにまだ不完全である(Liden，私信)0Ramoso-sibiricae . Mucroniferae . 

Asterostigmataは、分類的に問題が多いグループであり、将来細分される可能性

もある(Su& Liden，私信)。

b) CorydalisとLeonticoidesは顕著な形態的特徴を持つグループであり、先に引用し

たITSのデータも単系統性を支持しているιidenet al.， 1995)。これらの節には、

外種皮中層を持つ種と持たない種の両方が含まれるが、 II-3-1節で論じたように

この形質は亜科の他の部分でも何度かの平行進化をしたと推定されており、 2つ

の節も、そのような例である可能性が高い。

種皮タイプVを持つCorydalisには、いくつかの塊茎を持つ節を含んでいる。これ

らの節(Corydalis(エンゴサク節)・Duplotuber(ジロポウエンゴサク節)・Radix-cava. 

Leonticoides . Dactylotuber)は塊茎を持つ点以外にも、単純化した地上部の体制・単

子葉性を共有している。このために、過去の分類では、塊茎を持つ径と持たない

種をそれぞれCorydalisの中の2つの亜属として忽識したり (Popov，1937)、あるいは

塊茎を持つ節を独立属として扱った(e.g.Holub， 1973)こともあった。前節で論じた

ように塊茎を持つ種は塊茎を持たない種の一部と単系統群(=tt種皮タイプVを持つ

Corydalis")を形成するとすれば、塊茎を持たないグループが非単系統群であり、こ

れらの扱いは否定される(V-l・3節)。一方、塊茎を持つ種群の中でも、 sect.

Duplotuberは、他の節と大きく異なる種皮構造を持っている。この節は塊茎を持つ

他の節と大きく異なる柱頭の形態をしており、単子葉で、ない種(Corydalisbuschii)を

含み、また単子葉の種(C.decumbens)で、もその実生の形態は他の塊茎を持つ種のそ

れとやや異なる。 ITS塩基配列に基づく系統樹(Lidenet al.， 1995)でもDuprotuberは

Corydalis . Leonticoidesとかけ離れた位置に現れる。

[5] Dicentra . Corydalis以外のCorydaleae(キケマン述)

Corydaleaeの残る3属(Adlumia. Capnoides . Dactylicapnos)は共通の種皮構造を持

つ。それはさらにCoryd叫isの一部(II-3-1参照)・ Cysticapnos. Fumarieaeの一部

(Pseudofumaria . Ceratocapnos)とも共通である(種皮タイプVI)。また、Fumariinaeを

除くFumarieaeの種皮(タイ プVII. VIII)は、外種皮外層の厚さ と蓄積物のhlを除け

ば、タイプVと多くの形質を共有している。そして、それらの形質は、それぞれが

Dicentraのそれに対して由来的なものである。

このような形質の分布から見ると、 Corydaleaeの単系統'性は支持されない。また、

DicentraとDactylicapnosを一つの属とする見解(Stern，1961; Kh釦h，1973)あるいは両

属がDicentreaeという速を構成するという見解σakhtajan，1987)も、同様に支持され

ない。

[6] Fumarieae (カラクサケマン述)

Fumarieaeを構成する3つの亜速のうち、 Fumariinaeの種皮(typeIX)は他の亜速か

~ 
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ら際立った差異を示す。蓄積物が無い外種皮外層と外種皮中層は、 Fumariinaeに特

有ではないが、 H・3・1節で論じたように、この亜連の単系統性のぷ拠であると考え

られる。対照的に、 SarcocapninaeとDiscocapninaeは互いに、またCorydaleaeの一部・

Cysticapnosによく似た種皮構造を持つ。両方の亜連とも、外経皮の厚さと蓄積物

の量には変異があり、そのために複数の種皮タイプを含む(Sarc∞apninae---タイプ

VI . VII . VllI; Discωapninae---タイプVII. VIII)。両者のうち、少なくとも

Disc∞apninaeは他の証拠(第III章)より単系統群である確度が高いグループである。

Sarc∞apninaeの2つの属、 Sarcocapnos. Ceralocapnosはこれらの形質にかなりの属

内変異を示す。これらのことから、外種皮の形質がFumariinaeの中の復数の系統で

独立に変化したことが示唆され、この形質の分類学的な重みは限定されると思わ

れる。 Fumarieaeが示す多様な果実形態(半裂開性の多種子の果実から非裂開の堅果

ハ まで、を含む;第III世参照)が、おそらくタほ重皮の可塑性の一部を説明するであろう。

11・3・3.進化傾向の要約
Corner (1976)・Schmid(1986)[戸部， 1994も参照]の分類に従うと、 Fumarioideae以

外のPapaveralesの純皮は「外種皮内層型J(endotestal)と特徴付けられる。

Fumarioideaeの中で、はDicentraspeclabilis (タイプ1)だけがこのカテゴリーに入る。他

の種は「舛謹皮外層型J(タイプII・VIII)、あるいは「未分化型J(タイプ医)の種皮

を持つ。

Fumarioideaeでは、外種皮内層型の種皮からタ悦重皮外層型への推移があり 、そし

てその後(おそらく平行的に)より未分化な滞い種皮への移行が起こったと推定され

る。非裂関の木化した果皮を持つ果実を持つ設がより薄い種皮を持つ傾向は明ら

かである(図II-168)oFumarioideaeの種皮は、 「極皮の機能がより外側の細胞層、あ

るいは果皮へと移行する一般的傾向J(Boesewinkel & Bouman， 1984: 582)の一例で

f、 ある。
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第111章.ケマンソウ亜科の果実の比較解剖

llI-l.序論
Fumarioideaeの果実は、果実内の極子数、裂聞の程度、果皮の厚さと強さ、肋・

翼・噴のような付属物の有無や形などに変異がある(表III-l)oLid白(1986，1993)が

認めた3つのサプグループのうち、 CorydaleaeとCysticapnosは裂関するさく呆を(少

数の例外を別にして)共有するが、 Fumariieaeの果実形態は非常に変異に13んで、お
り、全ての属が果実の形態だけで区別できるほどである(表I1I-1)o Corydaleaeの多

くの種か種子に付いた白色のみずみずしい付属体(エライオソーム)によって散布さ

れるのに対して、 Fumarieaeで、は果実の基部がアリを誘引することがSarcocapninae-

とFumariinaeで、報告されており、 Trigonocapnosの果実の基部の柔らかく膨れた部分

(図III・2d-e)がアリ散布器官であるとすれば、 Fumarieaeの3つの亜連の全てに果実必 f、
部によるアリ散布が見られることになる。

果実の特徴、特に種子数と裂関は、以前のFumarioideaeの分類系で、厳も屯視され

た特徴であったが、最も新しいしid白 (1986，1993)の分類系は、それらの特徴をそれ

ほど重く見ておらず、むしろ果実形態が何回かの平行進化を経たと怨定している(

第I章参照)。

これまでされた果実の解剖学的研究はCorydaleaeの3属のicenrra---Berg 1969， 

Khanh 1973; Dactylicapnos---Khanh 1973; Corydalis---Kim & Oh 1987， Bruckner 1992a， 

c， 1993)とFumarieaeの1属(Pseudofum紅白…B凶ckner1992b)をカJ'¥ーしている。

B凶ckner(1984， 1992b)は、これらの研究に基づいて、 (1)内果皮層の放射壁が波状

になるのはFumarioideaeで、は普遍的だが、それ以外のPapaveralesで、はPlarystemon---

Fumarioideaeと近縁であるとは考えられないーにしか見られない、また、 (2)内呆皮

の内壁の形態がFumarioideaeの中で、変異する、と述べた。 しかし、これらの過去の

研究では形態上の多株性が著しいFumarieaeの属のほとんどがまだ調べられておら

ず、それらからFumarioideae全体の多様性を評価するのは難しい。本研究は、それ

らのギャップを埋めるため、全ての属・亜属について果実の解剖学的構造を記載

する。

1II-2.結果

ケマンソウ亜科の呆実には裂閲するものとしないものとがある。裂関する場合、

果実は縦に4つの部分に裂ける。 4つのうち2つは条状をしていて内側に種子がつい

ている。他の2つは幅広い皮状の部分で、こちらには鶴子はついていない。このよ

うな構造はフウチョウソウ科やアブラナ科の果実に似ているので、これらの科に

使われた記載用語が伝統的に適用されてきた。すなわち、幅広い皮状の部分を

「パjレプJ(valve)、応珠のついている条状の部分を「レプルムJ(replum)と呼ぶ。
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⑧ ⑥ ⑥ 

⑥ 

⑨ 

⑮ 

図III-l.呆実の全形.---a-c， Adlumia fungosa， a，レプjレム側から見た果実.b，パルプ側から見た果実.

c，パルプ頓肋、ら見た果実(パjレプの片方と種子を取り除いた).---d， Corydalis chaerophylla ---e， 

Pseudofumaria a1ba ---f， Ceratocapnos claviculata ---g-h， Ceratocapnos helerωarpaの二型を示す呆笑.

スケーjレ=lcm. 
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「果皮Jは花の子房壁に由来する部分を指す。ケマンソウ亜科では、花は子房上

位で、果皮は子房壁が発達したものと見なせる。果皮の外気に接する側の表皮を

「外果皮J(ex∞釘p)、種子が入っている室に接する側の表皮を 「内果皮j

(end∞arp)、その問の細胞層を「中果皮J(mes∞訂p)と11手ぶ

』園田園』圃・d

国 ・・自国圃圃

⑥ ⑨ 

『司思~

』圃圃圃-

ー-ー-ー ⑨ 

図III・2.果実の全形または縦断面---a. Sarcocapnos enneaphylla.…b-c. Plalycapnos spica凶. b.全形.

c.解剖された果実.パルプ同土は果実の先端部で互いにつながっている(矢印).さまざまな方向の繊

維が中来皮にある…d-e.Trigonocapnos IjchlcnSleinii. d.果実の全形.e.果実の基部の縦断面、肥厚

した柔らかい組織(矢印)が基部にある.---f. Fumaria capreola凶.スケーJレ=2mm (a. b. d. f); lmm (c. 
e). 
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表III・1.Fumarioidcacの果実形態。主にGunn(1980) . Liden (198めに基づく 。

Tribe Cory也I回 e(DiccnU'a. Capnoides. Dactylicapnos. Adlumia・図III-Ia-c.Corydalis-図III・ld)
数個から多数個の極子を含む朔呆で、縦に(Co可血lisではしばしば弾けるように)2・
つのパルプと2つのレプルムに裂閲する。形は卵形・倒卵形・皮針形 ・倒皮針形・

線形・数珠状またはまれに(Corydalis似 tOocapnos)嚢状。種子はエライオソーム

を持つ(例タトDi∞n凶 subg.C加ys∞apnos，Ad1umia. Corydalis sect Bipapi1lata)。

Cysticapnos 
Co可也leaeのそれと同様の朔果、皮針形か嚢状(Cys.vesicaria)。種子はエライオソー

ムを持たない。

Tribc Fumarieae 
Sub出beSarcocapninae 
Pseudofumaria (図III・le)

Cory也I回 eのそれと同棟の朔果だが裂聞は不完全、皮針形。種子はエライオソーム

を持つ。

Ceratocapnos 
Ccra脱却noscJavicula凶(図III・lt)

朔果に似ているが、普通裂開しない。 2から4個の小さなエライオソームを持つ種

子を含む。頂端に円錐状のやや暗色の付属物を持つ。

Ceratωpnos heterocarpa (園田・Ig-h)・Cer.turbinata 
裂開しないやや偏平な果実で4つの縦溝を持つ頂端付属物を持つ。表面には縦に肋

がある。果実には二形があり、果序の上部に着く果実(図III-lg)は2-4種子で狭皮針

形、下部に着くそれ(図III・lh)は1種子、 やや角張った楕円形である。前者の方が後

者と比べて肋が低くて幅広く、また付属物が長い。 Ruizdc Clavijo (1994)は、

Cerat邸 apnoshc町 ocarpaの果実を蟻がさかんに集めているのを観察している。

Sarc民 apnos(図III・23)

前のグループに似ている。二形性ではなく、 2種子、頂端の付属物は託状。果実の

基部は膨れていて脂質に富み、エライオソ ームと同棟に蟻散布に役立つιiden

1993)。
Platycapnos (図III-2b・c)

裂開せず1種子。偏平で表面には肋はないが不明瞭な凹凸がある。果実の基部は膨

れていて脂質に宮み、エライオソームと同様に蟻散布に役立つ(Lid釦 1993)。

Sub出beDisc民 apninae
Discocapnos 

裂開しない1種子の円盤状の果実で、放射状の肋がある興が果実の縁を形成し翼果

状。

Trigonocapnos (図III・2d屯)

裂開しない1種子の倒卵形.倒三角形の果実で、非対称三角形の横断面を持つ。果

実の基部は柔らか〈て膨れており蟻散布の機能を示唆するが、 散布様式に関する

観察はされていない。

Sub出bcFumariinae (Fumaria-図III・2f.Fumariola， Rupicapnos. Crypt∞apnos) 

堅い裂開しない果皮を持ったl種子堅果で、 Rupicapnosを除いて頂部に4つのくぼ

みを持つ。球形(Fumaria.Rupicapnos)、細い倒三角形(Fumariola)または倒皮針形

(C可pt，ωp∞s)oCηp~ωpnωは倒卵形の付属物を、 Rupicapnosは細い鳴を頂端に持
つ。果実の基部は膨れていて脂質に宮み、エライオ ソームと同様に蟻散布に役立

つ(Liden1993)。

.fl 
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a長
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Ceratocapnos 
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Vc' 

Platycapnos 

Discocapnos 

図III・3.果実の維管東走行.a-g は模式図.---a， 
Cerat∞apnos heterα冶rpa.---b， Ceratocapnos 
c1aviculata. ---c， Sarcocapnos enneaphylla. ---d， 
Platycapnos spica臥 dissecωd.---e， Fumaria 
伺 pr<∞la凶(果実頂部).一仁Di父ocapnosm凶 d凶.

---g， Trigonωapnos lichtensωinii.本は果実の基部を

示す 'xxx'は人為的な切断面.スケール =2mm
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111-2・1.果実の維管束走行パタ ー ン

十字状に配列する4本の維管束が来実の基部に人 コて くる(凶III-3a-d，III-5c，

1II-7a)。果実が裂関するときには、 4本のうち2本はバルブの中心束(valve-cen tral 

bundles; V c)となり、 2本はレプルムの維管束(replumbundles; Rp)となり、佐珠 ・純

子への維管束は後者から分かれる
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図III4.果実の横断面:Cory也lωeとCysticapnos.---a. Dicentra macranLha (subg. Macranthos). ---b， 

Dicentra chry錨n山a(subg， Chrys侃 apnos)，やや未熟な果実.---c， Dicentra cucullaria (subg. Dicentra). -
d， Dicentra s戸ctabilis(subg. Hedycapnos). ---e， Adlumia fungosa.…f， Dactylicapnos scandens (s民 L
Dactylicapnos). ---g， Dactylicapnos torulosa (鈴Cl.Minica1cara). ---h， Capnoides sempcrv凶ns.---1， 
Corydalis heterocarpa (secL Sophorocapnos).…j， Cyslicapnos vcsicaria， immature fruit. ---k， Cysticapnos 
pruinosa.スケール=lmm (a-d， f-g， i-j) or O.5mm (e， h， k). 
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裂開しない果実でも、これらと位置的に一致し相同であると思われる維管点が存

在するので、本論文ではこれらの用語とl暗号を裂閲する/しないに関わらず迎川す

る。それぞれのVcはl対の側枝(V)を果実の基部のすぐ上で分ける(図III-5c，V)o Vc-

.Vはそれぞれさらに細枝を分けることがあるが、その程度は分類群により異なる。

細枝は、それら同士、あるいはRpと、またはまれにVc.Vと合流することがある

が、果実の先端部付近を別にすれば頻度は低い。

上記のような一般的なパターンに当てはま らない分類群もある。Fumariinaeで、は

Vcは側校(V)を出さない。 PseudofumariaではVは果実の基部からかなり l二で、分校す

る(Bruckner1992b) 0 Cysticapnos vesicariaで、は、-*実の基部で、は2本のRpに卒11当する

維管束しか無く、そのわずか上で、各パJレフゃ約5ノドほどの維管束が現れる これらの

惟管去が分校したり合流したりする程度は他の分類群に比べてはるかに若しく、

パルプ内の維管束は網状のハターンを示すI Discocapninae(図III・3f-g)ではJJモ珠・種

子への維管束はVから分校する。
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図III・5.呆突の横断面(a弘 d-h)と呆実基部の維管束走行(c):Fumarieae. ---a， Ceralocapnos c1aviculata. 
--b-d. Ccral∞apnos helcr凹 arpa.---c， Platycapnos spicata.…f， Fumaria caprcolata. ---g， Discocapnos 
mundtii. ---h. Trigonocapnos lichtensteinii.スケール=5∞um(a弘 d-h)or 1∞um (c). 
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Corydaleae . Cysticapnos . Pseudofumariaで、は、維管東の分校と合流の数・パター

ン ・頻度は分類群間で変異することはもちろん、分類群内あるいは同個体から取

られた果実の間でも変異する。しかし、それ以外のより単純な維管束走行パター

ンを持つ分類群では、分類群ごとに特徴的なパターンを認めることが出来る。

51 

司F

a 

⑨ ②ー

図III-6.果実の横断面:Sarcocapnos enneaphylla. a，果実の中央部.b，果実の中央部、レプJレム部の拡

大.c-f，果実の中央部から頂部へかけての横断面.維管束に沿って繊維束(准色に染まっている部分)

が走っているから、逆に維管東走行を繊維束から見ることが出来る.各パルプ毎にある 5本の縦に

走る維管束は果実の頂端付属体の下辺に当たるところ(d)でEいに連絡し合い、 3本の維管束に再編

成され(e)、それらのうち横の2本はRpと合流する(t).スケール=500um.
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a-b.果実の基部の横断面.C.透明化した果実の基部.パルプの中心束(Vc.VC')がそれぞれ側枝を出し、
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μm (a.j)， 10山n(b-h)， 1∞山n(i， k). 
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a-e.果実の基部から来実の中央部にかけての連続横断面.Vcが側枝(V)を出し、 VはVcから次第に離

れ、向かい側のパルプの側枝(V')と隣り合うようになる.f. eよりわずか上.RpとV+V'を結ぶ維管束

(Cn)が見られる.g-h.果実の中央部.VとV'は合流して脹珠への維管京(Fu)を出す.スケール=50山n

(a・c.f. h). 1∞山n(d司c.g). 
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図III・9.レプルムとその周辺の横断面.…a，Dicentra s伊C凶bilis(subg. Hedycapnos). ---b， Adlumia 

fungosa…c， Dactylicapnos torulosa (scct. Minicalcara).…d， Dactylicapnos scandcns (sect. 
Dactylicapnos). ---e， Capnoides sempervirens.… f， Corydalis hetcrocarpa (sect. Sophorocapnos). ---g， 
Cory由lispaczosku (鈴ct.Corydaljs). ---h， Cysticapnos pruinosa， one valve removed. ---i， Pseudofumaria 
alba. ---j， Ceratocapnos claviculata. -・-k， Ceratocapnos hωrocarpa.裂開部をクサピ形で、繊維束を矢

印で示すスケール=1∞urn. 
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SarcocapnosとCerat∞apnosはいくつかの共通した特徴を示す(図III-3a-c)oVcは1・

対の側枝(V)を分け、それらの側枝はさらに1回(図llI-3c)あるいは2回(図llI-3a)二叉

するか、あるいは分校しない(図Ill-3b)。従って、各パルプ毎に、 5本(図III・3c)ある

いは7本(図Ill-3a)、3本(図llI-3b)の維管束が平行に走行し果実の頂端の付属体の基

部に達する。これらの縦に走る維管束に沿って繊維細胞の束が走り(C.claviculata-

を除く)、果実の「肋Jを形成する(図llI-lgと図III-3a、図III・2aと図III-3cを、それ

ぞれ比較せよ)。付属体の基部では、それぞれの維管束は二又し、互いに、あるい

はRpと、合流する(まれにそのまま終止する)。従って、果実の維管京は、付属体

の基部で、互いに述絡して計4本の維管束へと再編成される (~IIII-3a-c， llr・6c・0。

Platycapnosで、はVcはただl対の側枝(V)のみを持ち、それ以外の細校はわずかに

発達するのみである(図III・3d)oVとRpは果実の頂端近くで互いに述絡する(図

I11-3d)o Fumariinaeで、は、前で述べたようにVは存在せず、果実の横断面で、はVcと

Rpが1対ずつ、計4ノドの維管束しかない。Fumariinaeの4属のうち、 Fumariaと

Rupicapnosで、は、これら4本の維管束は果実の頂端の少し下ノ7で績点する維管束で

互いに連絡し合う(図1II-3e)oFumariaの果実の頂端には4つのくぼみがある(図III-2t)

が、そのくぼみの円;おと横走する維管来の位置は一致している。残る2属

(Cryptocapnos . Fumariola)で、は十分なサンプルが得られなかったため、この点を調

べることが出来なかった。

Discωapninaeの維管束走行は特異的で、ある。この亜連の2つの属(Discocapnos--図

III-3f，図llI-7・Trigonωapnos---図III-3g，図111-8)はともに果実の縁に明瞭な翼部を持っ

ている。 Rpは果実の翼の縁に沿って走る。他の分類群と異なり、 Rpは脹珠 ・種子

への維管束を出さない。 Vcは基部でl対の側枚(V)を出す。 Vは逆側のパルプの向

かい合う側枝と合流する。このV由来の維管米は果実の内室の縁を点り、途中で佐

珠・種子への維管束を分け、(少なくともTrogonocapnosで、は)果実の頂端近くで、Rp-

と合流する。 Vc. V . Rp以外の細枝は、 Trigonocapnosで、はごくまれで、

Disc∞apnosで、はVとRpを放射状に連絡する数本の維管束がある。Trigon∞apnosで

は、 VcはVを分けたすぐ上で停止する。

111-2・2.果実の裂開部の構造

Corydaleae (図111・4a-i)・Cysticapnos(医IIII-4j-k)・Sarcocapninae(図III・5a-e，III・6a)で

は、果実が成熟するとレプルムとパルプとが互いに分離する[Discocapninae(図

III-5g-h)とFumariinae(図IIIうのでは分離しない]。分離が起こる部分(裂関部)は、細

胞が小型であることや細胞間隙が多いことで、裂関前の果実の績・断面でも認めら

れることが多い(例えば図III-9a-b，gでクサピで示す部分)。裂開部の存在様式には

次の4つのパターンがある。
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a) Dicentra (図lII-4a-d，III・9a). Adlumia (園田・4e，ll!・9b)では、レプルムの幅が広く、

およそ10細胞列からなる表皮部分を含んでいる。 Dicentrasubg. Dicentraを除く分頬

群では、 Rpとレプルムの表皮の別に一団の木化した細胞群がある。パルプ・レプ

ルムの縁は木化していない。

b) Capnoides (図III・4h，III・ge)・Dactylicapnos(図1II-4ιg，III-9c-d)・Corydalis(図III・4i，

III-9ιg)・Cysticapnospruinosa (図III-4k，III・9h)・Pseudofumaria(図III・9i)・

Ceratocapnos claviculata (図III-5a，III・9j)では、レプルムの去皮は非常・に狭い(多くと

も数細胞列)か、あるいは、レプルムの端はパルプの端で内側に囲い込まれる(レプ

ルムは表皮を持たない)0Corydalisの一部(c.paczoskii-図III-9gとC.raddeana)・

Pseudofumaria . Ceratωapnos claviculalaを除くと、レフルムの外側の部分は木化し

縦に伸長した細胞からなる。パルプの端はCapnoides. C. paczoskiiを除く Corydalis- r'i 

. Pseudofumariaで、は木化し、 Corydalispaczoskii . Cysticapnos-図III・9h. 

Ceratocapnos claviculataで、は木化しない。

c) Sarcocapnos (図III-6b)・Ceralocapnosclaviculalaを除く Ceralocapnos(悶III-9k)・

Platycapnos (図1II-5e)は前のグループよりさらにレプルムが狭く 、Rpとそれを狭く

取り巻く薄壁の細胞群からなる。パルプの端は木化した繊維の束からなり、レプ

ルムを完全に囲い込む。レプルムがパルプから分離するとともに内果皮

(Ceratocapnosで、はそれに加えて中果皮の最内府)も果皮のより外側の肘'から分離す

る。レプルムと内果皮はつながって、種子を包み込む袋状の構造を作る。これら

のグループでは果実の中央部の償断面の構造は前のグループに似ているが、果実

の裂開は、頂端の付属体基部で、維管束に添って横に走る繊維東によって

(Sarc∞apnos-図III・6d• Ceratocapnos)、あるいは頂端部で果皮の縁が向かいの呆皮

のそれとつながりあっていることによって(Platycapnos[図III-2c一矢印])妨げられる。

d)前のグループと問機、 Cysticapnosvesicaria (図1II-4k)でもレプルムは

5・10層の細胞からなる厚いパルプ端で覆われ、分離する内果皮と組み合わさ って

無数の種子を包み込む。しかし、レプルムは非常に厚くまた幅広く、外側は木化

しており、またレプルムは横に幅広い。レプルムとパルプの端は10・20本の糸状の

細胞でつながり種子を包む袋を来実本体に固定している。パルプの端は木化して

いる。

e) Disc∞apninae (図III・5g-h)とFumariinae(図III-5f)ではレプルム・内果皮とも他の部

分から分離しない。レプルムは狭く、木化しない

多くの分類群で、は果実横断面はパルプ.パルプ。方向に偏平で、レプルム上で胎座は



ー¥

第川章 51 

ほとんどー列に並ぶが、 Dicentra(図III-4a-d)・Dactylicapnossect. Dactylicapnos (図

III-4f)・ Cysticapnosvesicaria (図III・0では果実はほとんど偏平にならず胎座は数列

からなる。Dicentrasubg. Macranthos (図III・4a)・subg.Chrysocapnos (図III・4b)では果

実横断面は、レプルムの所で大きくくびれる。

Cerat∞apnosでは、内果皮(あるいは内果皮と中果皮最内層)は外側の部分から分

離する(図III-12f-g)が、 Cer.claviculataで、は分離は果実の頂端部分で、のみ観察される。

Sarcocapnos (図III-12iサ)の場合、内果皮と中果皮の繊維束の間に介在する柔組織が

崩壊することで内果皮の分離が起こる。Cysticapnosvesicaria . Platycapnos (図

皿ー121)でも、分離する部分は内果皮のみからなる。Corydaleae(e.g.，図III-lOh，

ID-lli)・Cysticapnoscracca . Cys. pruinosa (図ill・4k)でも分離が観察されることがあ

るが、それは種によって、または種内で、ときには一つの果実内の部位によって

さえも変異するので、観察のための処理による現象である可能性がある。

1II-2・3.果皮の構造

[1]外果皮

外果皮はほとんどの分類群で薄壁で、 Trigonocapnos(図III-13c・0・Dicentrasubg. 

Chrysocapnos (図ill-10e)・ Cysticapnosvesicaria (図III-lli)・Discocapnos(図llI-13a-b)

で多少外壁治宝肥厚するだけである。細胞表面は多角形で、細長い果実ではしばし

ば外果皮細胞も縦方向に伸長する。細胞同士の境界は直線かかすかに波打つ。気

孔が外果皮に分布する種もある。これら外果皮の変異は、乾燥標本に多く依存す

る本研究では、十分に観察することが出来なかった。

[2]中果皮

中果皮では、厚壁細胞の有無・その分布と形態が多様である。Corydaleae(図

III-10a-h，9a-j)・Cysticapnospruinosa (図III-12a)・Pseudofumaria(図III・12c-d)・

Cerat∞apnos claviculata (図III-12e)の中果皮は主に薄壁の柔組織から構成される。柔

組織の中央部ないし内果皮寄りを維管束が通る。 2・3列から数列の縦方向の繊維が

維管束の外隣を、維管束に‘沿って通る分類群もある。 Dicentrasubg. Macranthos (図

111・1Oc-d)・Dicentrasubg. Chrysocapnos (図III-1Oe・0・Adlumia(図III-11c-d)・

Corydalis s凶cta(図ill-11f)・ Corydalissemenovii (図III-11g-h)ではそのような繊維の

束はVcとそれから由来した維管束に沿って見られるが、 Dicentrasubg. Hedycapnos 

(図III・10a-b)・Capnoides(図III-11e)で、はVcに沿ってのみ見られる。Dicentrasubg. 

Dicentra (図III-lOg-h)・Dactylicapnos(図III-lla-b)・mostCorydalis (図III・1li-k)・

Cysticapnos (図III-12a-b)・Pseudofumaria(図1II-12c-d)・Ceratocapnosclaviculata (図

III-12e)は、そのような繊維の束を欠いている。

これらの繊維は、 Dicentrasubg. Macranthos . Dicentra subg. Chrysocapnos (図

m-lOd， f)では他の分類群においてより太く短い。Dicentrasubg. Macranthos (図

III-IOc-d)の繊維は、他の分類群に比べ肥厚の程度が弱い。Dactylicapnosscandensは、
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他の分類群と異なり肉厚の果皮を持つことが知られている(Stem1961)が、果皮の

解剖学的構造(図lll-lla)は、柔細胞のサイズが大きいことをのぞいては他の花と 同

様である。

Cysucapnos vesicariaの中果皮は2-3細胞層の柔組織と、その内側の、校状の細胞

からなる海綿状組織からなる(図111-111・m)。維管束は柔組織と海綿状組織のII1Jを走っ

ている(図111・111)。

Fumarieae (pseudofumaria . Cerat∞apnos clavicu1ata---上述』ーを除く)の中果皮には

顕著な厚壁組織が発達する。 Sarc∞apninae. Disc∞apnonicaeでは厚壁組織を繊維が

構成し、 Fumariinaeで、は異形厚壁細胞が構成する。

Sarc∞apninae . Discocapninaeで、は繊維細胞は束状になるか、あるいは多少とも一

様に広がる繊維層として存在する。繊維はCorydaleaeに見られるものより細胞壁が

強く肥厚しており、長さはときに果実の全長の半分にも達するo Sarcocapnos (図

111・6aイ，m・12iサ)・ Ceratocapnos(図111・5b，d，llI・12ιh)・Disc∞apnos(図III・5g，III-13a-

b)で、は繊維束が維管束に、沿って走る。中果皮は繊維束とその外側・内側の柔組織

で構成される。繊維束の横断面の形はSarc∞apnosとDisc∞apnosでは楕円形からや

や腎形、 Ceratocapnosで、は三角形から三日月形である。果実が成熟して柔組織層が

萎縮すると、これらの繊維束は、既に述べたように、果実の「肋jを形成する。

Ceratocapnosの中果皮最内層は方形の単結晶を含む簿壁細胞からなる(図II1-12f-g)。

Platycapnosの果実で、は(図III-12k-l)、繊維層は果皮を通じて存在する。中呆皮は

外側の数細胞層からなる柔組織と4・8細胞層からなる繊維層で構成される。繊維層

を構成する繊維の方向はまちまちだが(図UI-2c)、次のような一定の傾向がみられ

る。繊維層の外側の部分(図II1-12k、矢印)は主に縦方向の繊維からなり、中部の

3・5細胞層は横方向・斜め方向の繊維からなる(図III-12k-l、クサピ形)。内側の部分

は主に縦方向の繊維からなり、厚さは約l細胞層だが、パルプの端部や維管束の近

傍では数細胞層にもなる(図111・12k-l、矢印)。繊維層全体の厚さはパルプ内の場所

によって上下しており、このことが、果実が成熟して柔組織が萎縮したときに、

パルプ表面に波状の模様を形成する(図IJI・2c)。また、パルプの端では繊維層は縦

方向の繊維が多数を占めるとともに厚くなっており(図llI-2c，lll-5e)、またさらに向

かい側のパルプの端とつながっている(図III・2c，矢印)。

Trigonocapnos (図1II-13c-g)で、は、果実の中の部位によって中果皮の構造が分化し

ている。繊維来は背側のパルプの中心線沿い(図III・13d-e、矢印)と内室の縁に沿っ

て走っている。さらに、横・斜め方向の繊維からなる繊維層が、湾曲した裂によっ

て覆われる部分(腹側)を除く果実全体に存在する(図111・13c-e，g、クサピ形)。版側

では中果皮は柔組織のみからなる(図llI-13t)。
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c.d， Dicentra macran伽 (subg.Macranthos). c，横断面 d，透明化した中果皮---e-f， Dicentra chrysantha 
(subg. C同問apnos).e，横断面.f.透明化した中果皮...g， DicenlIa eximia (subg. Dicentra).横断面

_.-h， Diωntra cucuUaria (subg. Dicentra)，横断面矢印は繊維細胞を示すスケーJレ=50um. 
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図I1I-l1.CorydaleaeとCysticapnosの呆皮構造.---a， Dactylicapnos scandens (subg. Dactylicapnos)，横断

面.---b， Dacty1ic叩nosωrulosa(subg. Mini回 1cara)，横断面.---c-d， Adlumia fungo泊.c，横断面.d，透明

化した中果皮---e， Capnoides sempervirens，横断面.---f， Coryda1is stricta (s民 LS出ctae)，横断面-

g-h， Coryωis semenovii (secL Bi伊pi1lata).g，横断面.h，透明化した中果皮.ー i，Corydalis he町民arpa

(以t.Sophorocapnω)，横断面…j，Coryωis cheilanthifolia (似t.Che伽山江oliae)，横断面… k，

Corydalis伊czos凶 (sect..Cory也lis)，横断面ー 1-m，Cysticapnos v郎防ria.1，外果皮と中果皮の一部の

横断面.m，透明化した中果皮.矢印は繊維細胞を示す.スケーjレ=50um. 
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図III-12.CysucapnosとFumari凶 e-$arc田 apninaeの果皮構造.---a. Cysucapnos pruinosa.横断面.---b. 

Cysticapnos parviflora.横断面.…c.Pseudofumaria lu回，横断面…d.Pseudofumaria a1ba.横断面.---e. 

Cerat∞apnos c1aviculata.横断面.---f-h. Ceratocapnos heter侃抑a.f-g.横断面.h.透明化した中果皮

--1サ.$arcoc叩nω印 刷phylla.i.横断面 j.縦断面 ---k-n. Platycapnos spicata. k-I.横断面.m.内呆皮
. n.内果皮の横断面 c=中果皮最内層の結晶.矢印:縦方向の繊維.クサピ形:横方向の銑維.スケー
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図III-13.Fumarieae-DiscocapninaeとFumarieae-Fumariin鵠の果皮構造.---a・b，Discocapnos mundtii，横
断面.a， Vc周辺.b， Vcとパルプの縁の中間---c・g，Trigonωapnos 1ichtensteinii. c，図IlI-5hの・1・の部分，
横断面.d-e，図III・5hの・2'の部分，横断面(d)と縦断面(e).仁図III・5hの7の部分，横断面.g，図III・5hの・4・
の部分，透明化した中果皮.---hサ，Fumaria caprω1at.a. h，横断面 i，縦断面 j，接線断面.---k， 

Cryμωapnos chasmophytica，縦断面.…1，Fwnario1a turkestanica，横断面.---m， Rupicapnos numidica， 

横断面.c=結晶矢印は縦方向の繊維か厚壁異形細胞、クサピ形は横方向の繊維を示す.スケール

= 50um. 
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図III-14.透明化した内果皮:Coηdal回 eとCysticapnos.a， Dicen凶 S戸ctabilis(subg. Hedycapnos). ---b， 

Dicen凶 macrantha(subg. Macranthos). ---c， Dicentra chrysantha (subg. C防ysocapnos).---d， Dicentra 

uniflora (subg. Di∞n町a).---e， Dicentra eximia (subg. Dicentra). ---f， Dactylicapnos torulosa. ---g-i， 

Adlumia fungo錨. g，花芽段階.h，開花直後 i，成熟した果実.矢印は細胞間隙を示す.---j， Capnoides 

sempervirens. ---k， Cory也lisstricta (sect. Strictae).… 1， Cysticapnos pruino泊.スケーjレ=1∞um. 
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図III・15.透明化した内果皮:CysticapnosとFumarieae.a-b. Cysticapnos vesicaria. a.突出部の先端に焦

点が合っている.b.細胞本体に焦点が合っている.---c， Pseudofumaria lutβa. ---d. Ceratocapnos 
claviculata. ---e. Ceratocapnos he町侃arpa.Longer fruil.… f. Sarcωapnos enneaphylla. ---g-i. 
Trigonocapnos lichtenSleinu. g-h.図III・5hのYの部分 i.図III・5hの'3・の部分.スケーJレ=1∞um (a-g， i) 
or 20um (h). 

Fumariinaeの中果皮では、厚壁異形細胞の府が果実全体に存在する(図111・13i-j)。

この層の厚さはバルブ、の中の位置によって上下し、果実の表面の凹凸を形作る(図

111-2f)。

[3]内果皮

ほとんどの分類群では内果皮の細胞は縦横等長で、細胞の境界は強く蛇行して

いる(図111・14d-f，111-14j-l， 1lI-15a・i)。蛇行の程度が最も強いのはCerat<∞apnos(図

f、
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III-15d勺)で、細胞の形は小枝状になり、細胞間には大きな間隙がある。

Dicentra subg. Hedycapnos (図III・14a)・subg.Chrysωapnos (図III・14c)・subg.

Macranthos (図1II-14b)では細胞は横方向に長く、細胞の境界は直線的で蛇行はない

かあっても軽微なものである。Adlumia(図III・14i)の内果皮細胞は横方向に伸びた

直線的な境界を持つ細長い細胞からなり、膨れた両端の部分で隣合った細胞と結

合している。細胞の中央部の回りには隙間があり、並んだ細胞群は裕子状のパター

ンを作る。 内果皮の細胞は、多くの場合わずかに肥厚する程度である。

Corydaleaeで、は細胞壁にしばしばスリット状の桁円形の孔がある(図III・10a，c， e， 12c， 

d， i)。より顕著な細胞壁の肥厚はSarcocapnos(図III-12iサ)・ Discocapninae(図III-13a・

0・Fumariaσumariinae，図III-13h-i)で見られる。Trigonocapnosでは、!盟側を除く内

果皮の細胞にはプリズム状の結晶が見られる(図III・13e，13h)。

111-3.議論

Ill-3・1.形質の評価

以下では、 Fumarioideaeの果実構造の多様性(表団・3)の一部を、外群

(Hypecooideae . Pteridophyllaceae . Papaveraceae・Chelidonioideae. Papaveraceae幽

Eschscholzioideae)と比較して、個々の形質の進化傾向を考察する。

非裂開呆はFumarieaeに限って見られ、 Coryda1eaeと一部のFumarieaeは、 2つのパ

ルプと2つのレプルムとに裂関する朔果を共有する。このタイプの果実は

Papa veralesの他のグループでも普通に見られるσedde1936， Emst 1962， Gunn 1980， 

B凶ckner1982， 1984， 1985)0 Fumarioideaeの姉妹群であるHypecooideae(Hypecouml-

属のみからなる)は横に分節する果実(lomentum)、あるいは2つのパルプにのみ分裂

する果実を持つが、その解剖構造はレプルムとパルプとに分裂する果実と共通性

を示すと報告されている(Bruckner1982， 1984， 1985)。従って、 Fumarioideaeで、は裂

関する果実が原始的状態で、非裂開果がそれから由来したと思われる。

裂開部の分布はFumarioideaeにおいてだけでなく外群の中でも変異している。

Chelidonioideae . Eschscholzioideaeの多くは広い、露出したレプルムを持つが

(Bruckner 1982)、Pteridophyllaceaeは狭い、パルプの縁で覆われたレプルムを持つ

(Bruckner 1985)。他の形質との組み合わせからは、前者が原始的状態であると推定

される(後述)。

中果皮での厚壁細胞群の有無もFumarioideaeと外群の両方で変異する。Fumarieae-

に見られる多数の繊維からなる繊維束や繊維層・厚壁異形細胞層はFumarioideaeに

のみ見られるものだが、 Corydaleaeに見られる少数の繊維からなる繊維束は、外群

と比較し得る。外群のう ちPteridophyllaceae. Chelidonioideae (Sanguinaria . 

Glaucium . Dicranostigmaを除く)では中果皮は繊維束を欠き、 SanguinariaはVcに添っ

てのみ小さな繊維束があり、 Hypecooideae. Glaucium . Dicranostigma . 
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Eschscholzioideaeは比較的大きい繊維束がVcとその側枝に添って存在する(Bruckner

1983， 1985)。このような外群における変異には、生態的特徴との明瞭な相|則が見

られる。比較的発達した繊維束を持つ属は乾燥した立地に生育し非蛾散布型、繊

維束の発達の乏しい属は森林生で蟻散布型、という傾向がある。このような傾向

は、 Corydaleaeにも当てはまると思われる。

缶

表 III-3.果築構造の要約

東 異形内果皮細胞

横走厚壁輪郭境界

細胞層積9 ・10
維

走

8

縦
‘

繊維管東

走行

・7

レフ")レム

*6 

裂開

パルプ. 内果皮・

レプルム外・中果皮

分類群

++ 

++ 

++ 

+++ 
+++ 

++ 

++ 

H

H

H

 

釦

回

叩

+ 

+++ 

+++ 
v
v
w
 

COV 

COV 

cov 

Corydalcac 

Dicen町a

subg. H叫yωpnos

subg. MacranUlos 

subg. Ch町S民 apnω
subg. Diccntra 

AdJumia 

Daclyliωpnos 
Capnoidcs 

Corydalis-I* 1 

CorydaJis-II・2
CorydaHs-IlI* 3 
(Inccrtae鈴dis)
Cysucapnos 

Cysucapnos p.p. *4 + 

Cys. vesicaria + 

Fumari伺 e・S創℃民aprunae

Pseudofumaria + 

Ceratocapnos 
Cer. c1aviculala + 

Ceratocapnos s.str.*5 + 

Sarcocapnos + 

Plalycapnos + 

Fumari凶 e・Disc民 apninae

Disc民却nos

Trigon∞apnos 
Fumari伺 e-Fumar討nae

++ 

-

H

仲

村

村

件

+ 

。。
肉
、
d

伯
、
d

IS0 

150 

IS0 

150 

150 

同

加

加

問

凶

.
m
m
m
m
m

、‘，，

+
何
ハ
竹

-
+
バ
ザ

+++ 

+++ 

+++ 

++ 

1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
 

II 

III 

III 
III 

IV 

exp 

exp 

exp 

exp 
exp 

COV 

COV 

cov 

cov 

cov.exp 

COV 

COV 

COV 

COV 

cov 

COV 

COV 

+? 

+ 

-
+
+
+
 

+
+
+
+
+
+
+
+
+
+
 

+ 
+ 

*1) S∞l.S凶ctae.Bipapilla凶.勺)S∞l.Sophorocapnos. ChcilanUlifoliae， AuJacostigma.勺)Secl. 

Corydalis， Leonucoides， Radix-cava， Dactyloωber， Duploluber， Capnogorium， Ramoso-sibiricac， 
Archa∞apnos.吋)Cysticapnos pruinosa， C. cracca.吋)Ceral目 apnoshelerocarpa， C. lurbinala. 
句)cxp:外側に露出している，cov:裂関するまではパルプの縁で覆い隠されている.・7)1: Vcは数対

の側脈を持ち、二次脈もあることが多い，II:Vcは不明瞭、脈系金体が顕著に網状，III: 1に似るが、

頂端付属体の下で縦走する脈が棋に連絡しあう.IV: Vcは1対の側脈のみを持つ，V:Vcはl対の側脹

を持ち、対面する側脈同士は互いに合着し、それらのどちらかが脹珠/種子に維管束を供給する.

VI: Vcは側脈を持たない.・8)・:欠く.+:Vcに沿ってのみある.++:パルプの維管束のそれぞれに沿っ

てある.+++:太い繊維東がパルプの維管束のそれぞれに沿ってある.・9)lal:横に長い.iso:縦椀ほほ

等長.*10)・:直線あるいはやや曲がる，+:かすかに蛇行，++:蛇行.+++:強く蛇行し、細胞聞に隙聞

がある.

既に、 下Berg (1969)はDicencraの種子散布の機能形態とその進化を論じたなかで、
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のような相関を指摘した。

…木化した宿存性の果皮ー射出型散布・長期にわたり継続する種子散布(subg.
C防ys∞apnos)

一木化しないみずみずしく速やかに萎縮する呆皮…蟻散布・ 向調性の短期間で行われる

種子散布(ぉinsubg. Di印 n回)

Corydaleae全体について比較すると、繊維束が比較的発達するのはDicentrasubg. 

Chrys∞apnos . Adlumia . Corydalisの一部(sect.BipapillataとS出ctae)で、これらは比

較的乾燥した立地に生育し(例外:Adlumia)、蛾散布器官であるエライオソームを欠

く(例外:S出ctae)。対照的に、繊維束を欠く程の中にはDicentrasubg. Dicentraや塊

茎性のCorydalisに見られるような典型的な林床性半地中植物がある。

B凶ckner(1984， 1992b)が指摘したとおり、ほとんどの分類群では、内果皮の細胞

("'¥ は縦岐等長で蛇行する細胞境界を持つ。 しかし、 Dicentrasubg. Chrysocapnos . 

Dicentra subg. Macran出osは顕著な例外で、細胞は庄右に伸長し、境界は直線また

はゆるやかな曲線である。Dicentrasubg. Hedycapnosで、も細胞は同様に左右に伸長

しており、境界の蛇行の程度はごく軽微である。Adlumiaの格子状の内果皮は特異

的だが、発生初期にはChrysocapnos!Macranthos/Hedycapnosに似ている。内果皮細

胞の境界が蛇行することは、 Fumarioideaeで、は派生形質で、あると思われる。

IIIふ 2.系統学的考察

[1] Corydaleae (キケマン連)

Corydaleaeの果実形質はFumarieaeのそれほどには変異が大きくない。ほとんど

全ての分類群が裂開性の朔果を持ち、それらの朔果は顕若な機械組織を持たない

点で共通している。有意な変異はレプルムの広さ・内果皮の特徴 ・繊維束の分布

"'" に見いだされるが、繊維束の分布は他の2っと食い違う 。1II-3・1節で述べたように、

この形質に関しては生育環境や種子散布株式と閃述した平行進化が疑われる。従っ

て、前の2形質に基づいてCorydaleaeの中に4つのぷ形的グループを認める。これら

のグループはー述の形質傾斜を示す。

1. Dicentra subg. Chrysocapnos (cf. Berg 1969)・Dicentrasubg. Macranthos . Adlumia---

レプルムは広くて露出、内果皮細胞は横長で境界は直線的、パルプ内の維管束は

繊維束を伴う 。

2. Dicentra subg. Hedycapnos---内果皮細胞の境界は微かに蛇行、 Vcのみが繊維束を

伴う 。他は前者と同様。

3. Dicentra subg. Dicentra (cf. Berg 1969)…内果皮の細胞は縦横等長で強く蛇行する

境界を持つ。繊維束を欠く。他は前2者と問機。

4. Dactylicapnos . Capnoides . Corydalis---レプルムは狭く、内果皮細胞は前者と同
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様(これらの特徴はCysticapnos. Fumarieaeにも見られる)。繊維束の分布はさまざ

まである。

内果皮が波状の細胞境界を持つことは第3群と第4詐に共通する派生形質で、こ

れらのグループがChrysocapnos. Macranthos . Ad1umia . Hedycapnosに対し派生的

な位詮にあることを示唆する。このことは種皮解剖の結果(第日章)とともに、

Dicentraの単系統性を棄却する。また、 Dactylicapnosを Dicentraの亜属と位t~{付け

subg. Macranthosの近傍に也いたり (Stem1961， Khanh 1973)、Adlumiaに近縁と与え

たり (Ernst1962)する見解も、 Dactylicapnosは上で、述べたようにむしろCapnoides. 

Corydalis . Cysticapnos . Fumarieaeの一部と果実形質を共有することで支持できな

い。Dactylicapnosがこれらのグループと共有する形質としては、他に、維状に伸び

た輩、腺がある(Lid白 1986)。

ともに第1群に入るChrysocapnosとMacranthosは、さらに、果実がレプルムに・沿っ

てくぽむこと、繊維束の細胞が太く短いことで共通する。また、両者とも、果実

が上半部のみ裂関し果実の下半と頂端部はつながったままで慈子が狭い隙間から

放出される、という点でも似ている(Berg，1969; Liden，私信)。

l2] Fumarieae (カラクサケマン述)

果実構造はFumariinaeの単系統性を支持する 典形厚壁細胞の層と、 RpとVcの

みからなる最も単純な維管点バターンは亜述が共布する独特の特徴である 同級

に、 Discocapninaeの単系統性も、それを支持する多数の証拠が果実の椛造から得

られる。Disc∞apos. Trigonocapnosはまず第一に非常に特徴的な維管点走行を共有

する。また、両者の果実は外部形態上非常に異なる(去III・1)にも関わらず、

Fumarioideaeで、は他に例がない翼呆である。Trigonocapnosで、は翼が大きくい111t1して

互いの縁が合わさるために来実は外見上三稜形の墜呆のように見える。 I'¥

Trigonocapnosの果実はDiscocapnosのそれと比べるとさらにいくつかの特殊化を示

す。一つは先に挙げた翼の内曲で、このために花子がある室に加えて突によって

閉ざされた f偽室jが形成される。偽室に面した果皮は、繊維や結品を欠いて保

護機能を退化させている。この属の種子散布や発芽形態は知られていないが、上

で述べたような果実形態の特殊化とどのような関述があるのか興味深い。もう 一

つの特殊化はVcが果実の基部で、停止してしまうことである。このことは呆突のサ

イズが小さいことと関連しているのかも知れない。

他の2つの亜連と比べると、 Sarcocapninaeの果実構造は、系統的な文脈から解釈

することが難しい。Sarc∞apninaeの果実構造は属間の差異が大きく、共通する部

分が少なく、裂関部の構造で、CysticapnosとCorydaleaeの一部に類似し、また一方で

は繊維束の形質で、Discocapninaeに類似する。亜速の中で、Sarcocapnos/Ceratocapnosの

単系統性は(Liden，1986)維管束定行パターンの共通性と果実頂部の付属体とによっ

て支持される。また、 CeratocapnosclaviculataとCeratocapnosの他の2種の単系統性
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も海綿状の内果皮によって支持される。 Cer.claviculataは近年になってCorydalisか

らCeratocapnosに移された仏id白 1986)が、果実構造はそれを支持する。Lid白

(1986: 16)はPseudofumariaがSarcocapnos/Ceratocapnosの姉妹群で、あると考えた。こ

の見解は伍柄 ・花冠・柱頭の形質に基づいたものであったが、 B凶ckner(1992b)の

研究も、本研究も、 Pseudofumariaの果実構造はCorydaleaeやCysticapnosのそれと違

わず、 Sarcocapnos/Ceratocapnosとの近縁性を示唆する証拠はない、という結果だ、っ

た。 Platycapnosの類縁も果実構造からは不明瞭である。裂関部の構造は他の

Sarc∞apninaeと共通だが一方で、繊維層の存在はDiscocapninaeのTrigonocapnosと共通

である。

亜連関の関係についても果実構造は明示的な結論を許さない。 Discocapninaeは

裂関部の構造をFumariinaeと共有し、一方繊維束・繊維層をSarcωapninaeと共有す

'" る。一方、 FumariinaeとSarcocapninaeは果実の頂部の維管束走行において共通点が

ある。

[3] Cysticapnos 

Cysticapnosは属内で、果実構造に変異が見られる。 C.vesicariaのパルプ、内の維管束

は網状のパタ}ンを示し、レプルムは幅広く木化しており、中果皮に海綿状の組

織を持つ。これに対しC.pruinosa・C.craccaの果実はCorydaleaeやSarcocapninaeの朔

果と同様の構造を持つ。前者に見られる形質が派生的であると恩われる。 Lid白

(1986)はCysticapnosをFumarieaeの基部から由来した群と考えたが、果実構造はそ

の意見と矛盾しない。
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第IV章.形態形質に基づく Fumarioideae
(ケマンソウ亜科)の分岐分析

IV・1.序論
Fumarioideae全体の系統関係を明示的に分析した研究は、 Lid白 (1986)が唯一のも

のだが、そこで、はCorydaleaeは単一のOTUとして扱われたため、 Corydaleae内の関

係が示されず、その単系統性の吟味もされなかった。それ以外の研究(Stem1961， 

1970， Berg 1969， Kh釦h1973， Lidぬ&al. 1995)も単一の属、あるいは少数の属の中

の関係を分析したに過ぎない。Lidぬ(1986)以降、種皮構造(第II章)や果実の形態・

構造(B凶ckner1992a， b，c， 1993，第四章)を包括的に比較した研究が行われた。本章

では、既存の情報にこれらの研究の成果を加えてFumarioideaeの主要なグループの

系統関係の仮説を作ることを狙いとする。

IV-2.データと方法

IVふ 1.OTU (分析の単位)

Fumarioideaeの17分類群(内群、 表IV-l)と外群を分析した。内群の多くは属・ま

たは亜属だが、

a) Cerat∞apnos claviculataは1単位として扱った。これは、この種の果実形態が他の

2種(Cerat∞apnoss.str.)と大きく違っていることと、また、この種がかつてCorydalis-

に含められていたことがあるσedde1936)ためである。

b) Fumariinaeは1単位として扱った。 この亜述は分析された形質の多くで均一であ

り、また、単系統性が花粉形態などの証拠で既に強く支持されているからである。

IVふ 2.形質

35形態形質(表IV・2)を分析した。果実構造と種皮構造のデータは本研究(第II章・

第III章)とCorner(1976)・Bruckner(1982， 1983， 1985b)から、それ以外はFedde(1936) 

. Khanh (1973)・Corner(1976)・Gunn(1980)・B凶ckner(1982， 1983， 1984; 1985a， b， 

1992a， b， c， 1993)・Kadereit(1993)・Lid如 (1986，1993a， b)・Liu(1984)・Stern(1961) 

から採った(それ以外の情報源は個々の形質の記述内で引用されている)0OTU内の

多型は多くの場合そのまま多型として形質行列に入力したが、 Corydalisで、はLid白

&叫.(1995)が示した系統関係から推定される原始的状態を入力した。

"" 
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表IV・1.分析単位とそれらの単系統性を支持する固有派生形質

分析の単位となる分類群

Cory血Jeae

l. Diωnuasubg.Hedycapnos 

2. Diωnua subg. MacranUlos 

3. Di印 n回 subg.Chrys∞apnos 

4. Di∞nua subg. Diccntra 

5. Adlumia 

6. Daclyliωpnos 

7. Capnoidcs 

8. Corydalis 

Inccrtae sc<lis 

9. Cysucapn邸

Fumarieae-Sarcocapninae 

10. Pseudofumaria 

11. Ccralocapnos s.s江

(C. hCLCrocarpa. C. lurbinaω) 

12. Ceral∞apnos c1avicu1ala 

13. Sarc∞apnos 

14. Plalycapnos 

Fumarieac-Disc民 apninae

15. Discocapnos 

16. Trigon∞apnos 

17. Fumaricae-Fumariinac 
(Fumaria. Fumariola. 
Rupicapnos. CryplOCapnos) 

表IV-2.形質

来実構造

国有派生形質

(1種のみからなる)

(1謹のみからなる)

乳液細胞の退化(悶oimwiωcr1929. ciωd by Berg 1969) 
木化した茎の基部(Carlquisl加 dZona 1988) 

茎葉の欠失(Slem1961) 
外極皮肉層は柔組織状(第II草)

花弁・雄蕊は合~し筒状仏idén 1986) 
単軸分枝(Liden1986) 
内果皮は格子状(努1IIIiii)

蜜腺が反曲する(Slcm1961. Khanh 1973. Liden 1986) 

(1種のみからなる)

果実の二型性(Ru包deClavijo 1994) 

花粉の発芽i再が互いに連絡し網状

(1種のみからなる)

(1種のみからなる)

果皮の厚壁異形細胞(第IIIt;t)
花粉は l幻~で、孔の縁は厚く、 inùneが
そこから突出仏ayka1976. Liden 1986). 

1.頂部に付属体あるいは噴がない(0);ある(1). 

2.頂部に講・あるいは くぼみがない(0);ある(1).

3.果実は翼を持たない(0);果実は翼果(1).

4.パルプとレプJレムとが互いに分離する(0);しない(1).

s.レブルムはパルプの縁に覆われず、外側に露出する(0);パJレブの縁で覆い隠される(1).

6.内来皮(または内果皮と中果皮最内層)は外側部分から分離しない(0);分離する(1).

7.レプルムに沿ってくびれていない(0);くびれているの).

η 

8. Vcは側枝(v)を分け、さらに二次的に分枝する(0);Vcは不明瞭、パjレブの維管束は網状(1);パ

Jレプ内の維管束は少数、平行的に走り頂部の付属体の直下で横走して互いに連絡する(2);

VcはVのみを分ける(3);VcはVのみを分け、 Vは互いに合必し、種子への維管束を供給す

る(4);Vcは分校しない(5).

9.中果皮に繊維束はない(0);Vcに沿ってのみ繊維束がある(1);パJレブ内の維管束に沿って銑維束
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がある(2);パルプの維管束に沿ってよく発達した嵐縫束がある(3).

10.中果皮肉の繊維は細長い(0);太く短い(1).

11.中果皮に繊維層がない(0);ある(1). 

12.内果皮の細胞は横に長い(0);縦横等長(1).

13 & 14.内果皮細胞の境界はほとんど蛇行しない(∞);蛇行(10);強く蛇行、細胞同士は互いに遊

離(11).

15.内果皮細胞の内壁と放射壁は薄いかあるいは徴かに肥厚(0);強く肥厚・木化(1). 

注:朱実内の種子数は1倒から多数まで変異する。しかし、分岐分析の形質としては次の点で適して
いない。

a)果実や種子の形怒との棺関が予想される。
b)離散的な形賀状態を認める狼拠が弱い。1{重子ttの果実でも匹珠はしばしば2・4例発達する

(Ceralocapnos. Platycapnos. Disc低 apnos.Rupicapnos and F山 naria---Ruizde ClaviJO 1994. Ryberg 1960. 

S紘5cna1954). 

種皮構造

16.外投皮外層は縦績等長、あるいは遠心方向に長い(0);横方向に長い(1).

17.暗色の蓄積物が外極皮にない(0);コンパクトな品積物がある(1);小繊維状の菩積物がある(2).

18.外種皮中庖はない(0);ある(1)

19.外扱皮肉層は柵状(0);柔組織様、細胞は隙削をおいて並ぶ(1);偏平、板状(2);圧縮されている

(3). 

20.外投皮内層は結品群を含む(0);合まない(1).

21.内種皮肉層の細胞では、全ての細胞壁が弱く肥厚する。細胞はしばしば蓄積物を含む(0);内

唆(ときには放射壁も)は肥厚、外壁は薄い(り;細胞は薄暗、成熟時には崩壊(2).

1主:.ftl:ii.のJ!7さは変12.が著しい(Gunn1980; Liden 1986)が、ほとんどの変異は外鶴皮外局の~さとその
中の蓄積物の量で説明でき、それはよ長皮の強度と強く相関している。変異は連続的で離散的状態
を認めることは緩しい(第日常)

それ以外の有性繁殖器官の形質

22.種衣がある(0);種衣の代わりに fオjレガンパイプ細胞群jがある(1);ない(2)[Berg，19691. 

23.種子の勝部は平坦(0);講状(1).

ケシ科の種子は倒生あるいは湾生と呼ばれる形であるため、極干凶，ficropylcと合点(へそ;

Hilum)は互いに近接して、極チの片側の縁に並んでいる また、分頭群によっては(キケ

マン連の多く、 Pseudofumaria属、 Ceral∞apnosclavic凶ata)、合点近くの極柄延長部(ラ

フェ ;Raphc)から、柔らかい多肉質の部分(舵衣ArilまたはSlIOphiole)が発達しており、極

衣の基部は合点をはさんで種孔の向い側に位置する。

24.花冠は十字相称(0);左右相称(1).

25.内花弁は両側で切れ込み、可逆的に動く (0);内花弁は片側のみ切れ込み、もう片側はj草くなっ f旬、
ていて、動きは非可逆的(1).

26.花糸は全て独立(0);約の下部でのみ合着する(1);全体合渚(2).

27. 花粉はi~粒(0); 散海粒 ・ 講は短〈広い(1); 散孔J.i . 孔の緑は肥厚する(2).

28.蜜腺がない(0);ドーム状の膨らみ(1);棒状(2);棒状でより長く、距の中に入る(3).

29.花柱は緑色 ・宿存(0);花柱は白色・早落性、]t;部の関節から脱落(1);花住は緑色 ・基部が折

れ曲がり、普通そこから脱落(2).

30.柱頭はレプルムの延長上に突起を持つ(0);持たない(1). 

31.次項のようでない(0);柱頭の基部を広がった分泌面が取り巻く (1).

32.柱頭は対称(0);非対称(1).

33.佐柄は不規則型、少数の細胞からなる(0);不規則型、多数の細胞からなる(1);3個の巨大多核

細胞の列(2).

栄養器官の形質

34.花序は集散花序(0);ー出集散花序、そ札ぞれの告の上から一個の小壱がある花が出る(1);益

のある総状花序、小痘はない(2).

35.巻きひげやそれに煩似した構造はない(0);巻きひげがある(1);巻きひげ状の小葉がある(2);巻

きひげ状の葉柄がある(3).



表IV・3.形質行列

分類m---__形質

Pap averaceae + 
PteridophyDaceae 

Hypec∞ideae 

Dicentra (Hedycapnos) 
Dicentra (Macranthos) 
Dicentra (Chrysocapnos) 
Dicentra (Dicentra) 

Adlumia 
Dactylicapnos 

Capnoidむ

Corydαlis 

Cysticapnos 

Fum訂unae

Discocapnos 
Trigonocapnos 
P白砂capnos
Pseudゆ maria

Ceratocapnos claviculata 
Ceratocapnos s.str. 

Sarcocαpnos 

IV-2-3.分岐分析

第 IV章

11111111112222222222333333 
12345678901234567890123456789012345 

OOOOOOOOO?OO?OOOOOOOOOOO??OOOO?OOOO 
1 11  12  11  

2 2 
000110002000000000000200?30101?0200 

1 
00000000100010000000200001010100?10 
00000010210000001111000001010100?00 
00000010210000001010110001010100?00 
00000000000110001011001001010100?00 

2 2 
00000000200000001011120002000100003 
00001000000110001011100002020100?02 

1 
00001000100110001011100102020100000 
00001000000110001010100102030100020 

2 1 2 
00001000000110001011120102030100022 

1 1 1 2 
00011002000110000111120102231000120 
11 1 1 
00111003300110101011120102130100?22 
00111003301110111011120102131100?22 
00001104301110011011120112031010120 
00001000000110001011100112031010320 

1 
10001005000111001011100102031011221 
11001105300111001011120102031010?21 

1 
11001105300110101011120102031010220 

l 

刀

以上のデータから形質行列を作った(表IV-3)。全ての形質は等しく重み付け し、

双方向・ 非順序形質として扱った。 最短の分岐図をMacintoshCentris 650 (68040， 

25阻 iz)上でPAUPversion 3.1.1 (Swofford 1993)を用いて求めた。発見的探索法(50の

ランダム初期樹、 TBR分校交換法、MULPARS. COLLAPSE . S1主EPEST

DESCENTの各オプショ ン)を用いた。各枝の分解指数(Decayindices， Bremer 1988) 

とブー トスト ラップ頻度(加otstrapparcentages， Felsenstein 1985; 5∞反復)を最短分岐

図を求めたのと同様の探索法で(ただし初期樹は近隣付加樹)求めた。

IV・3.結果と議論

42通りの最短分岐図[樹長=78，一致指数(CI)= 0.654，保存指数 (RI)= 0.735]が得
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られた(その一つを図IV・1に示す)。それらの厳密合意樹(図IV-2)では、基部で

Corydalisを除く Corydaleaeの属・亜属が櫛状に分岐する 。Corydalis. Cysticapnos . 

Fumarieaeの3つの亜連が末端の枝を構成するが、それらの関係ははっきりしない。

6:1・>0
9:3ト>0
22:2・>0

18: 
0・>1

21 
1・>0

35: 
0・>2

ぬ叫叫い

9: 
目0・>1

f、、

図IV-1.42個の最短分岐図の一つ.横棒はACcrRAN最適化配置による形質変化を示し、それらの
うち太いものは全ての最短分岐図で最適化配置の方法によらず現れる形質変化.形質8・22・26・
27では末端分類群が多型を示すために配置が一意的に定まらないため、可能な複数の配置のうちの
一つだけを示す.

この結果はDicentraとCoηdaleaeが非単系統群で、あることを示唆する。 Dicentraの

単系統性と適合する分岐図は、最短のそれらよりも3ステップ長く、同様に

Dicentra+Dactylicapnos (Stem (1961)などで採用された広義のDicentra)の単系統'性は

分岐図を4ステップ、 Corydaleaeの単系統'性は6ステップ長くする。何よりも、これ

らの分類群が単系統群であるためには、花冠の対称性、花序、種皮構造(第E章)、

そして内果皮の形質(第III章)の分布を逆転や収数で説明しな くてはならない。
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apaveraceae+Pteridophyllaceae 

ypecooideae 
Dicentra (Hedycapnos) 

Dicentra (Macran的os)

Dicentra (Ch卵白apnos)

'Adlumia 

Dicentra (Dicentra) 

Dactylicapnos 

C得コnoides.

'Cysticapnos 

， Trigonocapnos 

'Discocapnos 

umarunae 

'Platycapnos 

'Pseudofumaria. 

Cerato. claviculata. 

Ceratocapnos S.st.に

お rcocapnos

第V章で行う 。従来の分類系との比較は、結果のさらに詳しい評価、

1

・“

2
-mハ

DECAY INDEX 

BC町fSTRAPPERCENT AGE 

図IV-2.42個の最短分岐図の厳密同意分岐図.各枝の上と下の数値は、それぞれ、分解指数(d巴cay

index)とブートストラップによる出現率を示す。
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第V章.総合議論

V-1.系統と分類

V-1・1.Fumarioideae(ケマンソウ亜科)において初期に分化したグルー

フ

[1]結果の要約

種皮の構造の比較(第H章)、果実の構造の比較(第III章)、そしてそれらと他の既

知の形態形質に基づく分岐分析(第IV章)の結果、 Dicentrasubg. Hωycapnosが亜科の

他のメンバー全体と姉妹群であることが示唆された(図IV・2)0Hedycapnosを除く

Fumarioideaeは種皮の形質(外種皮外層型あるいはそれから由来した形の種皮、外

種皮外層が暗色の蓄積物を含むこと、そして外種皮内層が柵状でないこと)を共有

する。続いてChrysωapnos/Macranthosの系統とAdlumiaが、波状の内果皮細胞境界

を持つ残るグループと姉妹群をなす。 ChrysocapnosとMacranthosの単系統性は呆突

の形態が強く支持する。

Dicentra subg. Dicentraは、 上記の分類群に次いで亜科の残り (Dicentra. Adlumia-

を除く亜科全体)から分岐する。しかし、 Macranthos/ChrysocapnosとAldumia. 

Dicentra subg. Dicentraの分岐順序は、わずかな数の形質から推定されており、この

仮説と対立する形質もある。 Adlumiaの位置がとりわけ問題で、この属は種皮構造

や花糸が合着する点で、はDicentra以外のFumarioideaeと共通するが、果実の構造(内

果皮と繊維束)の形質をMacranthos/Chrysocapnosと共有している。

Dicentra . Adlumiaを除くFumarioideaeはパルプによって覆われるレプjレムがこと

と伸長した蜜腺を共有派生形質とするグループで、このグループの単系統性と矛

盾する形質はほとんどない。

これらの結果は、 Dicentraが初期に分化した3つのクレードの寄せ集めであり、

非単系統群であることを示す。

[2]他の系統仮説や分類系との比較

Berg (1969)は、 MacranthosとChrysocapnosi1羽edycapnos. Dicentra . Dactylicapnos-

より初期に分化したグループであると考えた。本研究の結果は、 Hedycapnosと

Macranthos/Chrys∞apnosの分岐順序の点で、これと一致しないが、内果皮の形態で

Macranthos/Chrys∞apnosはHedycapnosより外群に近い特徴を持つ。しかし、前者と

後者の差はわずかで、種皮構造の差と比べて有意さに劣る。Bergの仮説は、蛾散

布が重力散布より派生的であるという強い仮定に基づくが、このような仮定を支

持する経験的な証拠は乏しい。Stern(1961，1970)の仮説は、本研究で得られた形質

の分布と、さらに強く矛盾している。これは、考慮した形質の違いだけでなく、

Sternの用いた系統推定法が分岐法と表形的方法を折衷した方法であったこと、ま

r、¥
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た形質の進化方向の仮定に外群との比較の結果に反するものがあることにもよる

のであろう。

Liden & al. (1995)はrDNAのITS領域の塩基配列からFumarioideaeの3属24種-

Hypec∞ideaeの1種・ Papaveraceaeの1種の最節約分岐図を得た。この研究は

Corydalis内の系統に重点を置いたもので、 Corydalis22種とHedycapnos. Macranthos-

とSarcocapnos(Fumarieae-Sarcocapninae)の各1種を含んで、いる。ITSからの分岐図(図

V-2)では、 Hedycapnosが最も早く他から分岐し、次いで、Macranthosが他から分岐し、

ついでCorydalisとSarc∞apnosが分岐したとしている。ただし、 Hedycapnosの位置

を支持する統計的指標はそれほど高いものではない。この分岐図は、限られた種

類しか調べていないとはいえ、本研究の結果と一致する(図V-3)。

Papaveraceae 
+Pteri由 phyllaceae

Hy問∞oideae

Dicentra (Hedy伺阿05)

αcentra (Macranめ05)

Dicentra (Chry50伺仰05)

Adlumia 

α伺 ntra(Dicentra) 

Dactylicapn05 

Zygomorphic.flowered 
genera 

Papaveraceae 
+Pteri由 phyllaceae

Hy同 cooideae

Dicentra (Hedy伺同05)

α回 ntra(Macranめ05)

Dicentra (Chry50伺 pn05)

Adlumia 

α伺 ntra(Dicentra) 

Dactylic沼'pn05

Zygomorphic.flowered 
genera 

Pa回 veraceae

Stern (1961) 

Stern (1970) 

+Pteri由 phyHaC8ae Berg(1969) 
Hy同∞oid

Dicentra (Hedycapn05) ーーー一「

α伺 n同 (Macranめoり i I 
Di伺 ntra(Chry50capn05) 且

Adlumia I I I 

0・四n同 (Dicentra) 一一一_J I 

Dactylicapn05 ・

Zygomorphic-flowered 
genera 

図V-l.Berg (1969)・Slem(1961，1970)の推定したDIcenLraの系統関係と本研究の結果の比較
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iLtden & al. (1995) I 

Papaver 

Hypecoum 
Su句.Hedy伺 pnoa寸

IDlc制、甘直
Su句.Macranthoa _J 

C. rupeatrl・ 2

C.ophlo伺ゆa Z 
C. palllda 2 
C.wll鈎 nJl 2 

C. ochotenal. 5 

C. decum凶 n. Z 

C.回 shmerlan8 Z 
C. flacclda 5 
C. nobllls 5 

C. popovll 5 
C. da附 aslc8 5 

C. uniflora 5 

C. narlnlana 1 

C.鈎 llda 5 
C. caucaslca 5 

C. bracteata 5 
C. henrlkll 1 
C. ruksansll 2 

C.釦 hanglnll Z 
C. taurlcola 7 

C. wendelbol Z 

Sarcocapno・

三
百
唱
と
0
0

図V-2.rDNAのITS領域の塩基配列から得られたFumarioideaeの3属24種 ・Hypec∞id伺 eのl種-

Papaveraceaeの1種の最節約分岐図仏iden& al.. 1995)。

r"t 

Papaveraceae 
+Pteridoohvllaceae 

Hypecooloeae 

α'centra (H8dycapnos) 

Dicentra (Maσan的os)

α'centra (1αrysocapnos) 
Adumia 

Dicentra (Dic加 tra)

Dac肘'icapnos

Capnoides 

Corydalis 
Cysticapnos 

Trigonocapnos 

Discocapnos 
Fumariinae 

Platycapnos 

Pseudofumaria 

Ceratocaρnos. daviwlata 
Cerato伺 pnosS.st，に

Sarcocapnos 

図V-3.本研究の仮説(te)とrDNAのπs領域の塩基配列に基づく仮説(右)の比較。

HedycapnosがFumarioideae-現在参照できる証拠は、これらのことを要約すると、
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の最も初期に分岐したグループであり、続いてMa口 組 出os/Chrysocapnos. Adlumia-

. Dicentra subg. Dicentraが分岐したと、と示唆する。 DicentraJAdlumia以外の

Fumarioideaeは単系統群であると推定される。

[3]分類学的結論

不確実性を考慮にいれたとしても、 Hedycapnos. Macran出os. Chrysocapnos . 

Dicentraの4つの亜属を含むように定義された"Dicentra"、あるいはより広義の

Dacty licapnosも含む包括する"Dicentra"も非単系統群である。Dicentraの識別形質(

十字相称の花冠・集散花序・合着しない花糸)はいずれも外群と共通の形質であり

原始形質と考える方が妥当である。

Dicentraの4つの亜属は、何れも去形的によくまとまったグループであり、また、

l種のみからなる(Hedycapnos. Macran出os)かあるいは共有派生形質でその単系統

性を支持される(Chrysocapnos. Dicentra;第IV章表IVぺ参照)。従って、 a)これら4・

つをそれぞれ独立属として認めるか、あるいはb)姉妹群であると推定される

ChrysocapnosとMacranthosを1属とし、 Dicentraを3属に分けるか、の何れかの変更

が必要である。

*)命名上の不要な混乱を防ぐため、本論文では具体的な変更を行わない。また、 添付論文Vの

「分知学的取扱いjの部分も暫定的なものであり出版後に初めて有効なものとなることを付記

する。

V-l・2.Corydaleae(キケマン述)と Fumar匂ae(カラクサケマン連)の関

係

[ 1]結果の要約

Corydalis . Cysticapnos . Fumarieaeは、分岐図の上部で大きなクレードを形成す

る。このクレードを支持する形質は総状花序・距と合着する蜜腺である。さらに

FumarieaeとCysticapnosとが単系統群をなすことは、控え目ではあるが支持される。

分岐分析では、このグループは最短分岐図の一部で現れ、残る最短分岐図も、こ

のグループの単系統性と矛盾しないものである。

Fumarieaeの各亜連とCysticapnosの聞の関係は本研究の結果からは十分に論じら

れない。Fumarieaeが単系統で、その姉妹群がCysticapnosで、あるという仮説と、

FumarieaeのうちDisc∞apninaeはCysticapnosと単系統群で残り のFumarieae

(Sarcocapninae+Fumariinae)と姉妹群関係にあるという仮説は、両者に一定の支持す

る形質があり、また、分岐分析の結果も両義的である。種皮と果実の研究は

Disc∞apninaeとFumariinaeそれぞれの単系統性を補強する多くの証拠を与えた。し

かし、 Sarcoca pninaeに関してはことはやや微妙で、分岐分析はこの亜述の単系統

性を主に柱頭の形質から支持するが、形質問の矛盾は少なくない。

[2]他の系統仮説や分類系との比較(図V-4)
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Lid白 (1986)の系統仮説は、総体的に本研究の結果と一致している。 Lidenが想定

したようなCysticapnos. Discocapninae . Furnariinae . Sarc∞apninae問の関係は、本

研究の結果と矛盾はしないが、さりとて他の仮説を排除するほどには強く支持さ

れなかった。このことは、種皮の形質がこれらのグルーフで示した変異がそれほ

ど大きいものでなかったこと、そして、果実構造の形質分布がこのレベルで違い

に食い追うことの現れである。唯一、本研究がLid白の仮説と明確に食い違うのは、

FurnarieaeがCorydaleaeの末端の一部から由来したと考えることである。

Fedde (1936)・Takhtajan(1987)なとeの分類系はLid如のそれよりさらに本研究の結

果と矛盾する。特に、彼らの"Corydalis'・は明瞭な多系統群を形成する。Lid白は、

それらのうち数種を他の以に移したり独立属とした。この方が本研究の結果と適

合することは明らかである。

回

n 

否
認
Z
E畠

Dicantra (Hadycapnos) 

Dicantra 俳句cranめos)

Dicentra (Chryso伺 pnos)

Adlumia 

Dicantra (Dicentra) 

Dactyfi.伺 pnos

Capnoides 

Corydalis 

Cysticapnos 

Trigono伺 'pnos

Discocapnos 

Fumariinae 

Platy伺 pnos

Pseudoflυmaria 
Cerato伺 'pnos.claviculata 

Ceratocapno5 5.str. 

Sarcocapnos 

図V-4.図IV・2の分岐図と屯ね合わせた過去の分類系と分岐図から支持される分却系。濃い陰彫で塗

りつぶされた部分はCorydalisの範囲付けを示す。

[3]分類学的結諭

FumarioideaeをCorydaleaeとFumarieaeの2つの連に分けることσedde，1936; Liden， 

1986)、あるいはDicentreae. Corydaleae . Fumarieaeの3連への分割(Takhtajan1987) 

は、ともにFumarieae以外の非単系統群を分類群として認識することになる。

本研究が示唆するような系統[いわゆる櫛形ωeclina民)あるいは連法形(cascadc)の系統関係]を

忠実に反映し、しかも単系統群のみを分類群として認識する(分岐分頬;Hennig， 1966; Wil巴y，
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1981)分類系は分類階級の数と単型分類群の数が非現実的に多いものとなる。逆に、分類階級の

数を現実的な数に抑える場合は、極端なランピンク・(1umping;分類群の統合)となって単系統群で

あると推定されるのに分類群として認めることが出来ないグループが生じるか、あるいは極端

なスプリッテイング(叩liuing;分類群の細分化)となり無数の単型群が生じる ，系統仮説がどこか

に不確定部分を残している場合には、これらの傾向が助長される。

系統関係を分類系に読み換えるときの上記のような問題は、分岐分類の原則と 1)ンネ式階層

分類の含むいくつかの原則、それと分知系の実用性が互いに矛盾することの帰結であり、論議

の対象になっている(分岐分類の原則の部分的な破棄による解決案の例---Mayr& Ashl民 k.199O;

リンネ分類の原則の破棄による解決案の例---deQueiroz & Gau山iec.1卯0;Judd & al.. 1993;補助規

則の導入による折衷案の例--Wiley.1981)が、これらについて論じることは本論文の目的から外

れる。

従って、現在あるデータに基づいて単系統群のみを分類群として認め、実用上

十分に単純な分類系にする(高次分知群の数を合理的な範囲におさめる)ために、ラ

ンピングを選択する すなわち、 Fumarioideaeの下に属より上の分類群を認めない。

V-l・3.Corydalis (キケマン属)

CorydalisはFumarioideae最大の属(約430種)で、地理的にも生態的にも最も広い分

布を持つ。Corydalisの種の問の類縁関係を述べた研究は少なくないが、そのほと

んどは地域レベルのもので、包括ー的なものはFedde(1936)のみである。ただし、

Popov (1937)の旧ソ述産の種の研究、 Su& Liden (準備中)の中国産の種の研究も、

属の広範なグループをカバーしている。また、 Liden(1986)は簡略化した属内分類'

群の記載と検索表・地理的分布を示した。第I章で述べたように、本研究はLid白に

よる節の名称を用いている。

Corydalisで、は、まだ多くの種について形態や生態に関する細かい情報が知られ

ていない。従って、現在の節(section)の範囲付けにはまだ不確かな点が多く(Liden，

1986，私信)、属内分知のさまざ、まの問題を扱いにくくしている。ここでは本研究

の結果から、高次のグループ分けと塊茎を持つ稜群の位置づけに絞って考察する。

Corydalisの分類における一つの焦点は、高次のグループ分けの問題である。一

つの占くからある考え方は、この腐を塊茎を持つグループと持たないグループと

に分かつ見解である。例えば、 Popov(1937)は両者をそれぞれ亜属とした(塊茎を

持つsubg.Capnites、持たないsubg.Capnoides)し、また両者が別属として扱われた

こと(Holub，1973)もある。この区分は塊茎の有無だけではなく、塊茎を持つ種が互

いにいくつかの特徴(子葉を1枚しか持たないことや比較的単純な地上茎の構成)を

共有していることを線拠としている。しかし、この区分とうまく対応しない形質

もある(柱頭の形態など)。また、 sect.Duplotuberで、は、子葉を2枚持つ種と 1枚持つ

種の両方があることが知られている(Bezdeleva1975， Fukuhara，未発表)。

種皮構造(第II章)から見ると、 Corydalisは2つのグループに別れ、その一方ー塊茎

を持つ種と持たない種の一部ーの単系統性が、タ同重皮外層・外種皮内層・内種皮

肉層における共有派生形質によって支持された。また、塊茎を持つ種のうちsect.
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Duplotuberに属する種は他の種とは異なる外種皮内層の形質を持っている。

果実の構造(第四章)からは、 Corydalisは2つのグループに分かれる 一方はsect.

S出ctaeとsect.Bipapillataであり、両者は放射・接線両方向に広がった外果皮細胞・

パルプの維管束に沿って繊維束があることで特後付けられる(図III・11ιg)。これに

対し、 Sophorocapnos. Cheilanthifoliae . Aulacostigma . Corydalis . Chrys∞apnos . 

Ramoso-sibiricae . Archaecapnosの各sectionでは外果皮は前者のように広がらず、

た、パルプは繊維束を欠く。

包
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VI Thalictrifoliae 

一 Sophorocapnos 

Cheilanthifoliae 

AulacQ:?_tigma 

;5 Duplotuber . 
;3/4 Chrysocapnos . 
:3/4 Ramoso・sibiricae

一. 
:3/4 Asterostigmata . 
ー Mucroniferae :3/4 
:2/3 F a scicula ta e 

V:2 Oocapnos . . 
Hamatae :2 

一. 
Archaecapnos . 
Capnogorium . 

:2 Oactylotuber . 
Radix-cava . 

:1/2 Leonticoides . 
:1/2 Corydalis 

2 

+ 

図V-5.Co可也lis(キケマン属)の各s∞uonにおける種皮(表11・2)と果実(表III・3)の変異と、塊茎の有無・

子葉の数 ・倍数化の宥無。さらにrDNAのITS領域の塩基配列から推定した系統樹仏iden& al. 1995. 

図V-2)を電ね合わせた。

1 :影ー中果皮に繊維束がある。タト果皮細胞が伸長している(第II章参照)02:影-4ト群に見られない

派生的タイプの種皮構造(第m章参照)03: I・4鬼茎を持つ。n--持たない。4:子葉数。5:高次倍数体の

存在。

種皮と果実、さらに塊茎の有無 ・子葉の数を各sectionについてまとめ、さらに

rDNAのITS領域の注基配列から推定した系統樹(Lid白&al. 1995)と重ねたものが図

V-5である。これらの証拠は、塊茎を持つ種群も持たない極群もともに多系統であ

ることを示唆し、代わりに、 Corydalisの中に3つの単系統群を認識する。第lのグ

ループは中央アジアからヒマラヤ ・中圏西部に分布する2sectionわずか十数種から
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なるグループで、乾燥した立地に生育する多年草が多数を占める。ただし、この

グループの単系統性を支持する証拠はわずかに外果皮細胞だけである。第2のグルー

プも種数は20・30種に過ぎない。ヒマラヤ東部からユーラシア太平洋岸、さらに北

米まで分布する。このグループではむしろ一年草 ・越年草が優魅する。第1のグルー

プと第2のグループは、ともに知られている限り直線を持つ極のみからなる。第3・

のグループは残る全ての種(種数にして属の9..mJ以上)を含み、分布も温帯ユーラシ

ア全域に及ぶ。このグループでは、 sect.Ramoso-sibiricaeに二年草が知られている

以外は多年草で、塊茎も合めさまざまな形の地下貯蔵器官が発達する(Ryberg，

1960; Lid白， 1986)0 ITS系統樹によれば、属の中で第lのグループが最初に分岐し、

ついで第2のグループと第3のグループが分岐したことが推定される。Corydalisの

中に亜属を設定するとしたら、これら3群をそれぞれ亜属とするのが妥当である。

塊茎を持つ種群のうち、 sect.Duplotuberが他のものと異なる種皮構造を持ち、こ

のことと子葉 ・柱頭・ ITSと合わせると、このsectionは他の塊茎を持つ種群と離れ

た位置にあると考えられる(第II章)0Sect. Duplotuberを除いた栓群は、タ地皮中府

の有無…これは平行進化をした可能性が高い形質であるーを除けば共通した種皮

構造を持ち、呆突の構造の共通性も高く (B凶ckner，1993)、また単子楽性を共有す

る。しかし、これらと共通の種皮の構造はいくつかの塊茎を持たない極群(sect.

Capnogorium， Archaecapnos， Fasciculatae p.p.， Oocapnos and Hamatae)にも兄られる。

種皮構造と符合するように、これらのグループの中には、 Corydalisの中で、塊茎を

持つグループには普遍的だが他の群ではまれな特徴が見られる[sect.Oocapnosに見

られる単子葉性、 sect.Fasciculataeに見られる紡錘形の塊茎に似た構造、 sect.

Capnogoriumが示す果実構造や種子形態の類似(B凶ckner，1985a， 1993)、sect.

Archaecapnosに見られる染色体の倍数化への傾向ιiden，1986; Ito & Nishikawa， 

1988)]0 Sect. Duplotuberを除く塊茎群が単系統群かどうかは、まだ疑うべき問題と

して残っており、塊茎自体の相向性も含めて検討する必要がある。

V-2.植物地理

Vふ 1.分岐順序と現分布域

V-l節での議論をもとに、推定されたFumarioideae(とCorydalis)の系統関係と地理

的分布・生態との間にどのような相関があるかを検討する。

分岐順序と現在の地理的分布との聞には、次のような傾向が見られる。
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図V-6， Fwnarioideaeの系統仮説と地理的分布との関係

a)初期の分化によって成立したグループ(Dicentraの各亜属.Adlumia)は、点ア

ジア(中国東北部・朝鮮半島から四川 -L2南地域)あるいは北米の西岸・東岸

に現在の分布域を持つ(図V・5)。特に、いくつかの単系統群

(Chrys∞apnos/Macranthos . Dicentra subg. Dicentra . Adlumia)は、その両万に分

布する。これらのグループの多くは、森林生や林級生である。

b) Coryda1isにおいては中央アジアからヒマラヤに分布するグループが最初に分

岐し、続いてヒマラヤから点アジア・北米に分布するグループが分岐した。

これらのグループの多くは岩礁地や草地に生育する種類である。森林や林縁

に生育し、さまざまなタイプの地下貯成器官を発速させたグループは、それ

らより後に分化した。 Corydalisにおいては、中央アジアより西、あるいは北

米に分布するsectionは、それぞれが中央アジアから束アジアに分布する極も

含んでいる。

c)地中海地域・南アフ リカ地域に限って分布するFumarieae. Cysticapnosは、ユー

ラシア大陸東部と北米のグループの分化の後、その一部から起源・分化した(

図V-6)。
Fumarioideaeの散布様式からは長距離散布の可能性が考えにくいから、これらの

傾向は、東アジアと北米の生物学的隔離が弱かった(つまり、ベーリング陸橋ある

いは北大西洋陸橋とユーラシア大陸内陸部が温帯生草本にとっての分散経路とな

り得た)時期にFumarioideaeの初期分化があったことを示唆する。このような時期

r、l
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は複数、それぞれがある程度長期にわたって存在したと思われ、個々の分類群に

とって移動経路となり得たかどうかは、古地史や古気候の精密な情報や化石の証

拠が無しには評価が難しい(T正fney，1985)0 Fumarioideaeの化石の報告はまれで、特

に東アジアと北米に関しては全く欠落しているが、中央アジアとヨーロッパの中

新統から種子の化石が報告されている(Collinson，1993; Mai，私信)0Dicentraの各亜

属.Adlumiaの現在の分布が、始新世あるいはそれ以前に汎北半球分布の遺存なの

か(cf.Pachysan世a/S訂 cococca;Krutzsch， 1989)、あるいはより新しい時期にベーリン

グ陸橋を介して形成されたものなのか、あるいはそれ以外の過程によるのかに関

して、化石のデータは現時点では助けにならない。ユーラシア西部で出土した化

石種子(前述)の構造的な特徴と現生のそれ(第II章)との比較は、これらの問題に手

掛かりを与えるであろうが、現在までに出土した種子の状態(構造の地層中での保

全の度合い)はそのような研究を許すほど良好でない(Mむ，私信)。

[近縁群との比較]

Fumarioideaeの姉妹群で、あると思われるHypecooideaeはユーラシア大陸温帯域に、

地中海地方から中国東北部まで広く分布する(Dahl，1990; Liden， 1993)0 

Hypecooideae唯一の属Hypecoum~幻亜属5節に分類されの油1， 1990)、地中海地方に

分布する群はsubg.Hypecoumに、東アジアに分布する群はsubg.Chiazospennumに限'

られているのに対し、中央アジアには2つの亜属がともに分布している。

被子植物全体の分類系では、 Fumarioideaeを含むPapavera1esがRanunclidae(キンポ

ウゲ亜綱)に置かれることでほぼ意見の一致を見ている。キンポウゲ亜綱は比較的

大きな6つの科[キンポウゲ科(Ranunc1aceae)・メギ科(Berberidaceae)・アケビ科

(Lardiza balaceae)・ツヅラフジ科(Menisopennaceae)・ケシ科(Papaveraceae)・ケマン

ソウ科(Fumariaceae)]とわずか1-3種からなるフサザクラ科(Eupteleaceae)・オサパグ

サ科(Pteridophyllaceae)からなる。また、ヒドラステイス(Hydrasitis)・シラネアオイ

(Glaucidium)・キルカエアスター(Circaeaster)・キングドニア(Kingdonia)など、とき

に独立科として扱われるような形態的に孤立している属がある。これらの科や属

は、ツヅラフジ科を例外として、種数の上でも多様性からみても北半球温帯に分

布の中心があり、ローラシア起源、のグループであると想定されてきた(Raven& 

Axelrod 1974)。また、アケビ科 ・ツヅラフジ科でつる植物が、フサザクラ科で木

本が多数を占めるほかは草本が優越するグループである。

現在参照できるキンポウゲ亜綱の科の系統解析の結果は、多くのグループにお

いて、 Fumarioideaeと同様の傾向を報告している。すなわち、初期に分化したと推

定された属は、東アジアと北米の西部.東部に現在分布する(表V-1.υ.)

Fum江ma釦r封io仇id白ea鈍eに見られる系統と植物地理の関係は、少なくとも現在の知見に照らす

とキンポウゲ亜綱に普選的なものである可能性が高く、共通の歴史的要因を示唆

している。
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表V-l.R銅山clidaeの各グループの系統学的研究において初期に分化したと推定された属

グループで初期に分化したと推定された属 文献

ケシ目 Pteridophyl1um (Japan， evergr悦 nheぬ) Kadcrcil & aJ. 1994 (Morphology) 

ケシ科 Chclidonioideae (mosuy eAs加de&wNAm， Kad巴r巴il& aJ. 1994 (Morphology) 
most1y g∞phytic herb) 

Eschscho1zioideae (w NAm， herbs/shrubs 
ino酔nhabilaLS) 

アケピ科 Kingdonia (eAs)， Circ記 aslCr(eAs)， 

メギ科

Decaisnea (Him & wChina， deciduo凶 shrub)
Sinifranchctia (cChina， deciduous vein) 

Nandina (Evergreen shrub， cChina?) 

キンポウゲ科

Hydrastis (eNAm， geophytβ)， 
Glaucidium (Japan， gωphyte)， 
Coptis (cvcrgreen herb in巴Asand w NAm)， 
Xanl.horhiza (dwarf shrub in e NAm) 

V -2-2.東アジア・北米隔離分布

Schwarzbach & aJ. 1995 (RFLP) 
S.B.H∞l， pers.∞mm. (rbcL-alpBぉq.)

Drinnan & aJ. 1994 (rbcL + alpB) 
Loconle & ESles 1989 (Morphology)， 
H∞l & a1. 1995 (rbcL + 18SrDNA + atpB) 

Loconle & ESlCS 1989 (Morphology) 

H∞l1991 (Morpho1ogy) 
Drinnan & a1. 1994 (rbcL + alpB) 
Kosuge unpubl. (Adh)， 
Loconle & ESL凶 1989(Morphology) 
Johansson & Jansen 1993 
(cpDNA resLOcLIon site mapping) 

東アジアと北アメリカの植物相の類似性は、Linnaeus以来、またとりわけA.

Gray以降、現在に至るまで、植物分類学者の関心を集め続けてきた(河野 1977)。

このような類似性は、東アジアと北米に隔離分布するさまざまなレベルの分類群

ー科、あるいは近縁属の組、属、さらに稜…の存在による(e.g.，Li， 1952; Tiffney， 

1985; Hong， 1993;河野， 1977， 1976・1977;Kawano， 1992)。このような分類群は、系

統的には針葉樹やモクレン科・ウマノスズクサ科-ユリ科のような原始的な科か

らキク科やアカネ科・イネ科のような比較的新しい科にまで見られ、また生態的

にも木本から低木・つる植物・ i信本、亜寒帯・高山帯から温帯・亜熱帯、森林生・

培地生 -水生などさまざまである。

京アジア・北米隔離分布の成立に、 (a)第三紀に北極周辺地域に存在した植物群

(Arcto-Te而aryGeoflora)の南下、あるいは(b)第三紀に中緯度地方にベルト状に分布

していた植物群(Boreotropical!Boreotemperateflora)の縮小と南下、が関与したこと

は広く受け入れられているが、しかし、それらの共通要因下での個々の植物群の

歴史は間違いなくさまざまであり、それは各植物群の過去の履歴や生態的特徴、

群落内での位置などの条件に影響されたであろう (Tiffney，1985)。そのような各植

物群の歴史の違いは、例えば(a)束アジア・北米それぞれ地域の中での分布域の追

いや、 (b)隔離分布を示す個々の分類群の単系統/側系統性や群内の種の系統関係の

多様性、また(c)酵素多型やDNA.l'益基配列などの尺度で測られた束アジアの種と北

米の種との遺伝的分化度の違い(e.g・， Xiang& al.， 1994)に現れるであろう 。

r'¥， 
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Hong (1993)・Kawano(1992)は束アジア・北米隔離分布を示す属として、

FumarioideaeからDicentraとAdlumiaとを挙げている。

本研究の結果に基づけば、 Dicentra'ま非単系統群で初期に分岐した波数のクレー

ドの寄せ集めであり、 3つないし4つの属に細分される必要がある。従来このよう

な隔離分布を示す要素として扱われてきた分類群の中にDicentraのような原始的形

質の共有によって認められてきたものが含まれているとすれば、形態進化の停滞

の結果と祖先の共有による結果を混同していることになる。そこで、Dicentraを細分

する見解を採用した場合、 Chrysocapnos/Macranthos(1つの属として扱うか、姉妹関

係にある2属として扱うかに関らず). Adlumia . Dicentra subg. Dicentra (すなわち狭

義のDicentra)が東アジア・北米隔離分布を示す単系統群として挙げられる。付け加

えて、 Corydalisを構成する20前後のsectionのうち3つ---sect.Dactylotuber . sect. 

--， Arcaecapnos . sect. Sophorocapnos---がユーラシアと北米大陸にまたがった分布を持

つが、前2者は中央アジアあるいはシベリアまで、分布が広がっている。

。
金

/

Macr仰 thoslCh明 ocapnos医麹
Adlumia V:ノンコ

Dicentra subg. Dicentra r 1 
Coヴ向lis附• Sophorocapnos ~ 
Corydalis sect. Archaecapnos仁…j

Coヴ白lissect. D仰 lotuberLコ
図V-7.東アジアー北米分布を示すFumarioideae

Chrysocapnos/Macranthos . AdlumiaはともにFumarioideae全体の分化の初期に成立

したと考えられるグループである。

Dicentra subg. Dicentraで東アジアに分布するのは高山・寒地の不安定な磯地に生

育するD.peregrina(コマクサ)1磁のみで、残る7種は北米の東部と西部に分布する。

これらの種間の系統関係は、既に第11市(11-3・2節)で論じた。数少ない証拠からでは

あるが、 D.peregrinaの分化よりもD.eximia(北米東部)/0.formosa(北米西部)の分化

が先行したと推定される。

Corydalisの初めの2sectionの分布は、下記の理由から、ユーラシアから北米への
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分布域の拡大で説明できる。 Coryda1issect. Dactylotuberはゴヒ米にはただl磁C.arctica-

があるのみで、この種はシベリアにもまた分布していて、さらに最も近似な種C.

paucif10raがアルタイから西モンゴルに分布する仏iden& Zetterlund，準備中)。

Coryda1is sect. Archaecapnosは北米北西部から2種、シベリアから数種、北海道から

1種知られている。ユーラシアの種が二倍体から四倍体なのに対して北米の種C.

scouleriの染色体数は約130・150(16・18倍体?)が報告されている。

Coryda1is sect. Sophor，∞apnosは1ヒ米の中部と南部に数種があり、その多くが局地

的種である。形態的には東アジアの種の方が多様化しているが、このsectionで、は

種の分類だけでなく近縁のsectionTha1ictrifoliaeとの系統関係にも疑問点があり

(Liden & Zetterlund，準備中;福原，未発表)、これ以上の議論を許さない。

これらを要約すると、 Fumarioideaeで、東アジア.北米隔離分布を示す要素は、次

のように分類できる。
a)非単系統群、特に原始的な形質を保有しているために一つの分類群として認識された群(広義

のDi∞O[ra)
b)単系統群

b-l)東アジアの種と北米の種のそれぞれが、ただ1種からなる群(Chrysocapnos/Macranthos. 
Adlumia) 

b・2)東アジアの種が北米の種の一部から分化したと考えられる群(Dicentrasubg. Dicentra) 
c)単系統かどうかは不明な群

c・1)北米の稜が東アジアの種の一部から分化したと考えられる群(Corydaliss∞l Dactylotuber . 
Co町出lis鈴 Cl.Arcaecapnos) 

c・2)種間関係が不明瞭(Cory也lissect. Sophorocapnos) 

Chrysocapnos/MacranthosとAdlumiaはFumarioideaeの中で、も初期に成立したクレー

ドであると推定されており、このことはこれらのグループ'が示す泣存的なパター

ン(b-l)と符合する。もちろん、このような分析は多数の植物群を通して分析され

て初めて妥当なものとなるが、前節で見たように、他のRanunclidaeのク~)レープの

初期に成立したクレードにも類似の分布形が見られることは、有意な相闘がある

ことを示唆する。

V-2-3.生態に関するノー ト

生活史や交配様式・生育環境に関する限り、 Fumarieae/CysticapnosはCorydaleae

に比べ均一なグループである。わずかな例外を除いては自家和合性の一年草ある

いは越年草であり、開放的な環境を好む。 Corydaleaeはその点で、はずっと多様であ

る(第I章)。生育環境や生育形とCorydaleaeの推定された系統との間に何らかの相関

を見いだすのは難しい。ただし、推定された系統の末端部ではFumarieaeI 

CysricapnosとCoryd叫isが、それらとさらにCapnoidesがクレードを作る。 Capnoides

はFumarieae/Cysticapnosと問機、開放的環境に生育する自家和合性の一年草であり、

Corydalisも、全体としては多様だが、開放的環境を好む自家和合性の草本(ただし

多年草)が原始的状態であったと考えられる。
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特殊化した地下貯成器官(それらはしばしば栄養繁殖器官としても機能する)は、

CorydalisとDicentrasubg. Dicentraで発達しており、それらは、それぞれのグループ

で派生的な状態と推定される。 Dicentrasubg. Dicentraに見られるそれらの器官は抜

数の異なる形態的起源をもつことが示唆されているが、種間に一貫した進化系列

を認めることができる(Walton& Hufford， 1995)。一方、Corydalisでは、おおよそ

sectionに対応してさまざまなタイプがあり、異なるsectionの間のそのような器官の

相向性は、まだ不明瞭な点が多い(Ryberg1960)。両者とも、そのような器官が発

達する種には気温や被陰によって生育期間が局限される高山草地や温帯落葉樹林

の林床の要素となっているものが含まれている。

V-3.結び

本研究は主に形態的特徴に基づいてFumarioideaeの系統を再検討し、その結果か

ら、分類系を検討し、種子や果実の形態 ・植物地理について断片的な考察を行っ

た。その結果、従来認められた分類群をより明確に支持する形質や、逆に今まで

認められていなかった単系統群を支持する形質を見いだした。特に、 Corydaleaeの

属間関係やDicentra. Corydalisの属内関係では新しい仮説が導かれ、これらの仮説

は結果としてFumarioideaeが近縁群と共通する植物地理のパターンを示すことを示

唆した。一方では、 Cysticapnosの位置やFumarieaeの3つの亜連関の関係のように未

解決の問題点も残した。

本研究の他に、 Fumarioideaeを対象とした分子系統学的研究が複数のグループに

よって行われている(M.Liden，私信;S. B. Sara，私信)が、まだそれらの結果はごく

一部が発表されたに過ぎず、本研究では断片的に参照して議論をするにとどまっ

た。形態においても、地下器官や柱頭などは変異がありながら相向性が十分に検

討されていない分類群が多い。また、染色体の数や大きさも、 Corydaleaeのうち

Dicentra subg. MacranthosやAdlumiaasiatica (Adlumiaの東アジア側の種)のような重

要な位置を占める分類群がまだ調べられていなしυFumarieae-Discωapninaeは、染

色体について全く未知のグループである。Fumarioideaeの系統推定は、これらの情

報をさらに積み重ねることによってより確かな議論カ可能になると思われる。

系統に基づいて形態の進化傾向や植物地理を論じるには、形態的特徴の機能的

側面やそれぞれの分布域での生育地などに関する知見が必要だが、そのような特

徴はまだ断片的に調べられているに過ぎず、そのために議論が皮相的になった部

分が多い。このような情報をより答積することが、系統准定の確実さを増すこと

ともに今後の課題として残った。
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付録:解剖学的観察の材料

第ni;l・第m章の観察に用いられた材料の学名・ 出自 ・証拠標本を示す。末尾の記号はそれぞれ

S1:匹珠とその原基、 S2:未熟な種子、 S3:成熟した種子、P:果実、の観察に用いられたことを示す。

GBG:イェーテボリ植物園において栽培。学名はLiden(1986. 1993. pers. comm.)に拠る。

Family Fumariaceae DC. 
Tribe Coryda1eae Rchb. 

DicenIra Bemhardi 
Subg. Hedyc叩rwsPlanch. (K.R.Stem) 
D. spectabilis (し)Lem.: Cult. in KyolO Univ.， T. F“おlhara651 (KYO); S. Ok.anwlo s.n.， Korea、MLJiili (KYO). 

Subg. ChrySG吃aprws(Engelm.)K.R.Stem ---S1. S2， S3， P 
D. chrysantha (H∞Ic. & Amold) Wa1p.: H. M. Pollard s.凡， Ca1ifornia: Venrura Co.， 29 VU 1949 (GB); Raiche 
∞70302. Ca1ifomia: Monlerey Co. (E); H. K. Sharsmilh 4277， Ca1ifornia: Mendocino Nauona1 Forest.ぐfNS);B. C. 

TeJ叩 leton8466， California (KYO). ---S 1， S3， P 
D. ochro/euca Engelm.: K. R. Slern 158， Ca1ifomia: Sanla Barbara Co.， 29 vn 1957伺M).---S3， P 

Subg. Dicenlra 
D. eximia (Ker) Toπ.: GBG， garden origi.n. ---S 1， S2， S3. P 
D.formosa(S.G.Haw.) Wa1p.: Birdω152. British Columbia: NOrlh Vancouver. 21 V 1960 (BM); F. H. Utech 88・317，

USA， Oregon， Curry Co. (KYO). ---S3 
C. peregrina (Rudolph.i) M氷如0:GBG; cull. at Rokko Botanic Garden ---SI， S2、S3，P
D. uniflora Kellogg: GBG， r巴ceivedfrom Edinburgh. ---S3， P 
D. cucu//aria (L.) Bemhardi: H. Koyama & al. 6510， USA， No吋1Ca1orina， Haywood Co. (KYO); W. T. Gillis s.n.， 

USA， Mich.igan. ClinLOn Co.， 3 V 1967 (KYO); Hufford 333， USA， Minnesola. G∞dhue Co.; Hufford 273， USA， 

Iowa. Van Buren Co. ---S3. P 
Subg. Macranthos (K.R.Stem) K.R.Slem 
D. macranlha Oliv.: GBG; H. Smilh 2098， Sze-chuan， reg. aUSlr.， 28 V 1922 (UPS). ---S3， P 

Corydalis DC. 
Secl. Coryda/is 
Cβmωriaefolia MaxIm.: Fuku.hara S.n.， Japan. TOyanla pref.; Fukuhara 605， 606， 790， Japan， HokJcaido pref. ---SI. 

S2， S3 
C. capi//ipes Franch.: Fu幻ゐara656， 658， Japan， Niigala pref.…S1，S2，S3 
C. /ineariloba Sieb. & Zucc.: G. MuraJa & a/. 68如4，Jap組， Fulcushima prcf.; Fukuhara 198， 653， Japan， Kyoto pref. 

一-S1.S2， S3 
C. papi//igera Ohwi: F凶 lhara654， Japan， KyoLO pref.; Fukuhara 655， Japan， Niigala pref. ---S 1. S2， S3 

C. lurtchanirwvii Besser: GBG. ---S3 

C.QIゆig凶 Chanl.& Schl凶1.:GBG. ---S3 

C. bracleaJa (Steph.) Pers.: GBG. ---S3 

C.pumi匂 (HOSI)Rchb.: GBG. ---S3 
C. so/ida (し)Clairv.: GBG. ---S3 

C. gollandica Lid合1:GBG. ---S3 
C. ma/kensis Ga1ushko.: GBG. ---S3 

C. caucωica (M.Bieb.)回二・ GBG.---S3 

C. wende/boi Liden: GBG. ---S3 
C. ale.xeenkoana N.Busch: GBG， col1. by H. Andersson. Caucasus. ---S3 
C.訓 gustifolia(M.Bieb.) DC.: GBG. ---S3 
C.paczoski・iN.Busch: GBG. ---S3， P 

C.νinae Kolak.: GBG. ---S3 
C. zetler/undii Liden: GBG. -・-S3

C. glal必cescensRegel: GBG. ---S3 
C. shanginii (Pa1las) A.Fedtsch.: GBG， received from B. Ma山ew.---S3 

C.凶 egraBarbey & Fors.-Major: GBG， Pap削 ico/au584. ---S3 
C. nudicaulis Regcl: GBG.一-S3

C. ruJcsansii Liden: GBG. ---S3 

Sect.D“ploluber Ryberg 
C. decumbensσnunb.) Pers.: Fukuhara 682， Japan， Kyolo pref.; Fukuhara 1011， Ja戸n，Tochigi pref. ---S 1， S2， S3 

C.bωchii Nakai: GBG. ---S3 
C. lernata (Nakむ)Nakai: J. -H. Pak s.n.， Korea. Taegu (KYO); CulL in KyolO Herba1 Garden of Takeda Chemica1 

Ind凶官ies，Ltd. ---S3 

Secl.Radix・cavaIrmisch 
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c. cava (L.) 5chweigg. &; K儒 te:K. U. Kramer &. L. Y. Thwe.stra 4069. Aus凶a:Burgenland (KYO)ー-53

c. marschal/UJNJσallas ell Willd.) Pers.: GBG. received from B. Mathew. Yugoslavia. ---$3 
5ecLLeonJIεωlUsOC. 
C.gr炉1MBoiss.: GBG. Wer此 i加 895b.Afghanis凶 1.--53 

c.中'POSilφliaOC.: GBG (川.Andasson"). --53 

c. wniflora (5ieber) N戸nan:GBG ("Perぉα1， J.M). --S3 

C.dψhyl/a W叫1.:GBG. received from Kew; H. Zdlerlu.nd SEP 348. Pはis凶.KaJam. 19以 1983(GB)・---53

c. nevsJcji Popov: GBG (・'B.Ma山ew・').--53 

c. ledebourUJNJ Kar. &;むr.:GBG. ---53 

c. aj旨加nicaGilli: Wendelbo 7369b. Afghanistan. Parwan. 28 IV 1969 (GB).…53 

c. popovii Nevski ex PO戸 v:GBG. received from T叫 ikistan.---53 

c. marcartdica Michajlova: GBG. ---53 
c.ぬrwasicaPrain: GBG. received from Cambridg色、HU/ller322; GBG ("Pache"). ---S3 

SecL Dactyloluber (Rupr.) Popov (including Sect. BenecInclae (Fedde) C.Y.Wu &; T.Y.5hu) 

c. pauciflora (Willd.) Pers.: Russia. 5. Chuyenze， M. N. Tanuva sι---53 
c. en凶nueliC.A. Mcy.: GBG. ---53 

c. arc/ica PO開v:T. Kincaid S.fI.. Alaska: Pribilof islands: 5t. Paul. 18 IX 1897 (5); R. Malω・se599. Kamtschatlca 

centtaJis. 1 rx 1926 (5).…53 

c. benecIncla W.W.5m.: G. Forre.sl 20182. N. W. Yunn飢 (E).---53 

5ecL Fasciculatae M以 im.

c. /1I.IlUUiflora C.Y.Wu: J. -A. Soulie 3921. Thibet orientaJ: Prov. de Batang 19 IV 1903 (P). ---53 
c. aff. cheir仰向Franch.:Delavay 2443. Prov. de Y四man.28 vn 1894σ).…53 

c.casんnerUJNJRoyle: GBG. garden origin. ---53 

c. trachycarpa Maxim.: E.μicenJ 4679. Kansu W.. 17 V田 1918(BM). ---53 

c. calcicola W.W.5m.: H. Smith 10681. Sikang: Kanglingσachienlu) dislr.. 22 vn 1934 (UP5). ---S3 
5ecL Oocapnos Popov ex Wendclbo 

c. crass拘liaRoyle: CUIL in Edin以時h.McBeaJhω02099. India: Himachal Pradcsh. Zingzingbar. (E). ---53 
5ecLC叩 nogori附伺emhardi)Endl. 

c. j1accida H∞k.f. &; Thomson: GBG. ---53 

c. nobilis (し)Pcrs.: GBG. garden origin. ---53 

c. grandiflora C.Y.Wu &; Z.Y.5u: H. Smi/h Jf91J. 5i.kiang: Taofu (Dawo) distt.. 7 IX 1934 (UP5). ---S3 
SecLCルysoc，叩 nosWcndelbo (included in sect. C叩nogoriwnin Liden (1986)) 

C. chaerophylla OC.: GBG; Cult. in Edinburgh. ・・・SI.S3. P 

C. latiflora H∞k.f. & Thomson: O. Namikawa 582. NepaJ: 5emi-Namgyap (KYO). ---53 
c. meifolia Wall.: Malla &. Kanoi 674886. Nepal: Gosainkund (KYO). ---53 
c. paldslanica Jafri: GBG. ---S 1. S3 

C. mildbreadii F凶de:---53 

C. vaginans Royle: CulL in Edinburgh. McBealh 1601. India: Lahul. (E).…51. 53 
SecL Mucrofl伶raeFぽIdeex Lid如

C. mucr仰 iferaM以 im.:Sν'ell-f/edillS.II.. No巾 Tibeじ Camp32. 1896 (K).…53 

C. hendersonii Hemsl.: Nils Amboll 6133. Tibet加reaJi-∞cidentaJis.27vn 1933 (S)・-~ r、
5ecL ASlerosligmala (Fedde) Fedde 

C.lenudφlωFranch.: T，ω&. Su S.II.. Hopei. 10 V 1982 (KYO). ---S3 

C. duclo叫 iiLcv. & Vaniot; J. -A. Soulie S.II..初討beto討m凶.:Principaute de KiaJ弘 1893(P). ---53 

C. sheareri 5.M∞re: T. S. Liu s. fI~ 陥angx i. 28 IV 1935 (KYO). ---53 

C. /aliensis Franch.: Sino・Amer.BOI.εxped. 1072. Dali-Xian (11). ---53 
C. acumina.ta Franch.: P. P. Farges S.II.. 5u-tchuen orientalis (P). ---S3 

C.pi即 1alaLid白:S. S. Chiell 5388. Sz.echuan: Kuan-hsiCfL 10 IV 1937 (E. type). ---53 
C. sp. nov. ined.: R. -P. Maire S.II.. Yunnan: VaJlees des mont 0 Tien-sin. 10 V田 1921(P). ---S3 

5ecLRamoso・sibiricaeFedde ex Wendelt氾

C.仇cisoσ羽田b.)Pers.: FuJa幼araω4，685.Japan. KyolO pref. ---51. 52. 53 
C.laI.shiroensis Fuk山 ara:Fはuhara90・11，90-10.Japan. Hokkaido pref. ---51.52.53 

C. ocholensisT山 cz.:Fu/aihara 686， Jap組.Tochigi pref. ---S 1. S2. 53 
C. raddeano Rcgel: Fu/aihara 148， 149. Jap叩.Hyogo pref.: Fukuhara 687. Japan. Nagano pref. ---51. 52. 53. P 

C. pauciovulata Ohwi: Pa1c 589. Kore弘 Kyongi-Do(KYO) --53 

C. hemsleyano Prain: GBG.一-S3
C.b凶 geanoTurc乙:w. R. Carles 3， Peking: Em戸ror・scarriage ground. 19 IV 1887 (E). ---53 
C.防tpaJiens(PaUas) OC.: T. Kira S.II.. NE China， Taxing'an Ling (KYO); M. Togωhi 1234. 5hanx.i. Wut.a.i-shanσ1). 

ー--53

C. Iollgipes OC.: T. M側 baω3α')23.C. NepaJ (KYO) --53 

C. gracill防IQC. y.wu: 11. TabaJa &. al. 1110. N句 al.Kaplh叫Dotidistt. (KYO)…S3 

SecL Arcaecapnos Popov ex Michajlova 
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C. macraruha Rcgel: G8G. rcceived from Moscow. ---S3. P 

C. scouJeri H∞k.: GBG. gardcn origi.n. ---53 
C.cur判 calcaraJaMiyabe & Kudo: K. Ito SJl.. Hokk31do. F町 ano-shi.(SAPS). ---S3 

C.cωeO/凶 A.Gray:J. P. Kroessig 23. Califomia: Tcharna Co. (MO). ---S3 

Sect.HO/naJae C.Y.Wu & Z.Y.Su 
C. pseudohalηaJa Fcddc: 11. Smith 41ω. Prov. Sze-chuan. rcg.加わoccid..2vm  1922 (S). ---S3 

Sect.Strictae (F凶 de)Wendclbo 

笛

C. adUflCa Maxim.: H. Smith 2231. Sichuan bor.: Chcn・chiang-ku叩 .5vn 1922 (UPS); H. Smith 12194. Sikang: Taofu 

ρawo) distr.. 17民 1934(S). ---S3 

C. hindukushensis W叩 del凶&Grey-Wilson: Yoshii 606 (KYO). --S3 
C.r叩 estrisBoiss.:1. Hedge & al. W783スAfghanistan:針。v.Hぽ札 11V 1969 (E).…S3 

C. stricta Stcph. ex Fisch.: M. N. Tamura s.n.. Russia. Chuya. ---P 
Sect.Chei防 IlhifoliaeLid白

C. ophiocarpa H∞k.f. &τnoms.: FuJwhara 510. Japan， Nagano pref.…SI.S2.S3 
C. racemosaσnunb.) Pcrs.: F此叫araω1.Japan， Fukuoka pref. ---S 1. S2. S3 
C. cheilaruhifolia Hemsl.: Cult. in Edinburgh. garden origin. ---S3. P 

S回 t.Sophoroc叩 nosσurcz.)PO凹 V

C. baJansae Prain: H. A/ciyama 9525， 9526， Japan. Yaku ls. ---SI. S2， S3 
C. heterocarpa Sieb. & Zucc.: Fukuhara 202， Japan， Ehime pref.; FuJwhara 690. Japan. Wakayama pref.;J.-H. Pak & 

aJ. 1056. 80nin， Chichijima ls.; M. Yokota s.n.. Ryukyu. Okinawa ls.; J. Noguchi S.n. Japan. Tsushiroa ls. --S 1. S2. 

S3.P 
C.foetida C.Y.Wu & Z.Y.Su: G. Forrest 20146. N. W. Yunnan， VI 1921 (E). ---S3 

C. paJlidaσ111mb.) Pers.: FuJwhara & Shi加 ikes.仇 Taiw肌 HualienCo.. 8elween Kanyuan and Tailuko. 9 VI 1991 

(KYO); F以llhara689. Japan， KyolO pref.; G. MuraJa & al. 68474， 68473. Japan， Gurnma pref.…SI. S2， S3 
C. pterophora Ohwi: Fukllhara 86-1， Japan. Olu (Oogo) Is. ---SI， S2， S3 

C. speciosa Maxun.: FuJwhara 638. Japan. Hokkaido pref. ---SI， S2. S3 

C. aurea Willd.: Otto Degener & lsa Dyener 25875. C釦 ada.Alberta (KYO). ---S3 
Secl. BipapilUJta Liden 

C. semJ!noνii Regel: Lincz仰 sJdi& PopoνS.n.. Asiac Mediae: Monles Scptentrionales: Tian schan extcriot. 8 vm 1933 
(S.官).---S3. P 

C. helacU!yfolia C.Y.Wu & Z.Y.Su: Collecter u此nown.Sutchu肌 8氾 1975(SZ). ---S3 
Sect. Thalictrifoliae (F吋de)Liden 

C. saxico匂Bun山19:GBG. gardcn origin. ---S3 

C. tOmJ!ntelUJ Franch.: GBG. garden origin. ---S3 

Sect.AuUJCostigma Liden 
C. edulis Maxim.: G8G. receiv吋 fromPcking; W. P. Fang 19518. Szechuan， (KYO). ---SI. S2， S3. P 

Dactylicapnos Wall. 

Subg. Dactylicapnos 

D. scandens (O.Oon) Hutch.: G8G. received from Edinburgh. E. Nepal; SaruisuJc.百1む1飢 d.(KYO); M. Togashi & H. 

Tuyama 6302843. E. Ncpal (KYO); K. Nishω，IUJ 141. E. Ncpal， Upper Gorzha. (KYO). ---52. S3. P 
D.macroc，叩 nosHutch.: M. P. Edgeworth s. n. Hunalaya， 1制4(K).一-S3

Dicentra pauci.nuva K.R.Stcm: S. Bowes Lyenω'30. Sikkim: Talung Chu. 10 V 1971 (BM). ---S3 
Subg. Minica/cara (Khalm) Liden 

D. torulosa (H∞k.f. & Thoms.) HUlch.: G. Forrest 1133スY凶man:Mi Long Shan.民 1913(E); X. Chen & al. 2762. 

Yunnan. ---S3. P 
D./ichωngensis (Fedde) Hand.・Maz.z.:F. Lud/ow 7542. S. E. Tibet: Ncar Gyala. 9 VII 1938但M).---S3 

D. roylei Hutch.: Falconer 118. HimalayaニG山 hwal.14 IV 1846 (K). ---S3 

Capnoides MiU釘

C. SeJ叩 ervirens(し)Borkh.: Boufford & W，ωd 23696. (KYO); Seeds receiv叫 fromHeidelberg.…S3.P 
AdlumiaDC. 

A.fungosa (Aiωn) BrillOn. Slcrn & Poggcnb.: N. C. Fassett & al. 14716. Canada. Wisconsin， 0∞r Co. (MO); Sωds 
rcccivcd from Heidelbcrg.…S3.P 

A. asiatica Ohwi: S. Ok.a.mdto s.n.. Korea， Northcm part. 9・X・1935(KYO); R. Saito 7068. (KYO). ---S3. P 

Cysticapnos MiUer (tribal stalus山花ertain)

C.νes白~ar悶(し) Feddc: B. Nordenstam & J. Lundgren /977. Ca戸 prov.:Cape Town Div.. 23民 1974(GB);A. 

Moriarty 723 (NBG); Sceds rcceivcd from Hcidclbcrg. ---S 1. S2， S3. P 
C. pruinosa (8cmhardi) Liden: Phi/lipso凡 718.South AfTica: Easlem Cape (MO); M. Scル剛itz8574 (PRE); Troudeld 

365 (PRE). ---$3. P 

C. parviJlora Liden: B. Nordenstam & J. Lundgren 1803， Cape prov.: Vanhrynsdorf Div.. 10 LX 1974 (G8). ---S3. P 

C. cracca (Cham. & Schltdl.) Liden: B. Nordenstam & J. Lundgren 2ω13. Cape prov.: MalmesbぽyDiv..泊以 1974

(GB); M F. Thompson 2861a (PRE); P. Q. Synωns 14553 (PRE).…S3.P 
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Tribe Fwnarieae 
Sub町ibeSarαx:叩ninaeLid釦
Pseuddfumaria M叫ik.

P. alba (Miller) Lid白:GBG; Cult. in Kew， garden origin. ---SI， S2， S3， P 

P.luJea (し)Bork.h.: CUIL in Kew， garden origin; Richmond， UK. no vouchcr; Se似たreceiv以ifrom Heidelberg. ---S 1， 

S2，S3，P 

CeraJOCapn.os Durieu 
C. claviculaJa (し)Liclen:μn.dJuud s.n.， Dani弘 Slrovved Svendborg (KYO); de Belon.o &: Alejandre 1331・86(MA). 

一-S3，P 
C. lurbinaJa (以二)Liclen: N. Feibrun &: 1. Amdursky s.凡 TerraeIsraelis: Lower Galilω， Wadi Hamman， foot of Mt. 

Arbel， 11 m 1954 (GB); M. Zohary s.n.， 18 IV 1961 (HUJ); N. Naftoslcy s.n‘(HUJ 20656). ---S3， P 
C. helerocarpa 0ぽ ieu:J. GaJlφsse s. n.， Du maroc: Sud-Ouest. 13 rv 1935 (GB); D. Podlech 41640 (MA). ---S3， P 

Sarcoc，中no.sOC.

S. crass抑lia(Desf.) OC.: GBG， Moπo∞; GBG， M. Liden P81. ---S3， P 
S. enneaphylla (L.) OC.: GBG; P. Bw叩s1105， Valeria (MAK); R∞eived from Heidclberg. ---S 1， S2， S3， P 

Pla.tycapn.os (OC.) Bぽ巾ardi

P. spicaJa (L.) Bemhardi: C. Simon s. n.， Gallica: Bouches du Rhone， Fontvieille， an dcr Strasse nach Lcs Baux， 17 IV 

1968 (GB); Collector unJcnown， Origin ur畑 own(MO No. 2133∞7).一-S3，P 

Sub町ibeDis∞capninae Liden 
Disc何叩n.osCharn. & Sclutdl. 

D.l'11lVIdtii Charn. & Sclutdl.: E. Wall s. n.， Cape peninsula: Constantia Nek.， 7 XII 1937 (GB); Harvey 220， "C B S" 

(E). ---S3， P 

Trigo，町 apn.osSchltr. 
T. lichtensteinii (Charn. & Schl凶1.)Lid釦:Lou.is 19830，19584， South West.ern Region (BOL); J. Hutchinson 780， Top 

of Van Rhyns Pass (K. BOL. PRE); H. Bolus 8920 (BOL).…S3，P 

Subtribe F凶 nar出 ae

RI唱picapn.osPomel 
R. numidica (Coss. & Durieu) Pomel: GBG. --S 1. S3， P 

R. oranensis Pugsley: A. Fa.urie s.n.， A1geria: Oran : Vallon de Noiseux， I V 1932 (GB). ---S3， P 
Fumaria し

F. officinalis L.: Coll∞ωd by T. Fukuhara， Got.eborg， Sw巴den，no vouchcr. ---S 1， S2， S3， P 

F. capreo加aL.: CUIL in Kew， receiv凶 fromCoimbra BOL Gard. ---S 1， S2. S3， P 

F. muralis Koch: Cult. in Kew， reccived from Coimb7a Bot. Gard. ---S3， P 
Fumariola Korsh. 

F.lurkest仰にaKorsh.: N. Dess凶 off2194，It.er.札 dis町.Margelan. 7 VII 1913 (LE); 1. Mokhoνa&:C.Rωch仰 560，6

VI 1985 (LE). ---S3， P 

Cryploc叩n.osRech.f. 
C. chasmophitica Rcch.f.: Rechinger 35122， Afghanistan: Orozgan (GB， K). ---S3， P 

Subfamily Hypec∞ideae 
Hypeco山内し

H. leplocarpum H∞k.f. & Thom鈎 n.:Cult. in Kew， rcceived from Uppsala BOL Gard. ---S2， S3 

H. erecωm L.: H. H. Illis &: al. 243， S. C. Siberia， Region of Lake Baikal. (KYO). ---S3 

f、
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