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　アマモ科の花序に特異的な器官である葯隔 (connective) と, 葯隔付属突起 (retinacule), および葯

の発生の順序, 発達の程度がオオアマモ, スゲアマモ, タチアマモ, コアマモで明らかにされ, 以下

のような特徴が見出された。1) 葯の向軸側に発生する突起―葯隔―は, コアマモ亜属のコアマモ

およびアマモ亜属のすべてに見られた。2) 葯の背軸側に発生し, コアマモ亜属に見られる突起―

葯隔付属突起―は, アマモ亜属では見られなかったが, タチアマモでは痕跡な突起が時に見出さ

れた。3) 各生殖器官の発生の順序は, コアマモZ. japonicaでは  [葯隔付属突起→半葯→葯隔], タチ

アマモZ. caulescensでは  [葯隔付属突起と半葯→葯隔], オオアマモZ. asiaticaとスゲアマモZ. 
caespitosa では, [半葯→葯隔], であった。4) 雌ずいはその発生初期から, 雄ずいやその付属器官と

の合着などはなく, 独立していた。従って, 葯を挟んで, 葯とは独立的に発生し, 若い葯を保護す

るように発育する葯隔と葯隔付属突起は, スガモ属同様, 花被とみなされる。

 The floral structures of Zostera asiatica, Z. caespitosa, Z. caulescens, and Z. japonica found off the 
coast of the western part of the North Pacific Ocean were developmentally investigated. Floral 
developmental and morphological studies proved that the order of initiation and the degree of 
development of connective and retinacule, in particular, are different among species. 1) Connectives 
initiate in all the species investigated. 2) Vestigial retinacules occasionally initiate in Zostera caulescens. 
3) The developmental sequence of reproductive organs is as follows: [retinacule→theca→connective] in 
Z. japonica; [retinacule, theca→connective] in Z. caulescens; [theca→connective] in Z. asiatica and Z. 
caespitosa. 4) Gynoecia grow independently from other organs from the beginning.
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はじめに

　アマモ科の花は扁平な肉穂花序に2個の半葯 (theca: 
各2室) からなる雄ずいと1個の雌ずいが交互につき, 雌
雄が向かい合わせに2列に並ぶ。花葉の配列が特異で, 
構成要素が少なく単純なため, その花は両性とも単性

ともみなされている。1個の花の構成や, 雄ずいや雌

ずい以外に花序を構成する付属器官の由来は未だに

定説がない。

　アマモ属の葯の向軸側には扁平な付属物があり, 隔
壁のように2列の花序を仕切っている。これは葯隔 
(connective, 葯隔稜: 山下, 1983) とみなされている。葯

の背軸側, 葯隔と葯を挟んで反対側には, 舌状の葉的

器官があり, これまで苞葉, 花被, または葯隔の突起な

どとみなされ, 葯隔附属突起 (retinacule, 鱗片状突起: 
山下, 1983) と呼ばれているが (Tomlinson, 1982), スガ

モ属, Heterozostera属, アマモ亜属アマモ, コアマモ亜

属の花序の発生学的研究では, この付属器官が花被に

由来するものとみなされた (Soros-Pottruff and Posluszny, 

1994; 大森, 2010)。 
　本研究では, これまで生殖器官の発生学的研究がな

されてこなかった日本とその周辺の沿岸に固有な3種
を含む4種―オオアマモZostera asiatica, スゲアマモZ. 
caespitosa, タチアマモZ. caulescens (以上北半球の広

域分布種であるアマモ以外のアマモ亜属) およびコア

マモZ. japonica (コアマモ亜属) ―を材料に, 雄ずいと

雌ずいの発生, 及びこれらに附属する葯隔と葯隔附属

突起の発生位置と発生順序などの発生様式を比較検

討して, 亜属間, 種間の相違を明らかにし, アマモ属の

花の基本構造を明らかにすることを目的とした。

材料と方法

　研究に用いた4種オオアマモZostera asiatica Miki, 
スゲアマモZ. caespitosa Miki, タチアマモZ. caulescens 
Miki, および コアマモZ. japonica Aschers. & Graebn.の
採集地と採集日は第1表のとおり。採集した花序 (第1
～4図)  はFAA (フォルマリン：氷酢酸：50％エタノー

第 1 表　試料とその採集地・採集年月日 .
Table 1 Collection sites and dates of specimens.

species collection site collection date

Zostera asiatica Aininkappu, Akkeshi, Akkeshi Bay, Hokkaido  June 26, 1993
  Namiita, Otsuchi, Funakoshi Bay, Iwate Pref.  July 13, 2004
Zostera caespitosa Asamushi, Aomori, Mutsu Bay, Aomori Pref.  May 17, 1991
  Orikasa, Yamada, Yamada Bay, Iwate Pref.  May 19, 1995
  Oura, Yamada, Yamada Bay, Iwate Pref.  April 21, 2004
Zostera caulescens Kirikiri, Otsuchi, Funakoshi Bay, Iwate Pref.  April 22, 2004
Zostera japonica Nagai, Yokosuka, Odawa Bay, Kanagawa Pref.   May 25, 2005

ル＝1:1:18)で固定して保存した。固定された花序か

ら, 花序の発生初期から開花までの各発生段階の花序

を切り出し, エタノールによる脱水処理後, 酢酸イソ

アミルに置換し, 臨界点乾燥 (日本電子製JCPD-5) を行

い, 走査型顕微鏡 (日立製S-2250N) による観察と撮影 
(加圧電圧10kV, 撮影倍率30～300倍) を行った。アマ

モ科の, 前後に扁平な肉穂花序はいずれも仏炎苞 (第6, 
9, 17図: sp) に抱かれ, 左右両側面から葉鞘内鱗片 (図6, 
9, 13, 17図: sq) に包まれているので, 花序と花の観察と

撮影にはそれらを一部取り除いている。

結　果

　オオアマモとスゲアマモは, 生殖器官の構成要素が

同じで, その形状が異なるものの, 発生様式はほぼ同

様なので, 2種をまとめて記載し, 他の2種は種ごとに

記載する。
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第 1−4図 アマモ属の花序 .  1. オオアマモ Zostera asiatica. 2. 
スゲアマモ Z. caespitosa. 3.タチアマモ Z. caulescens. 4. 
コアマモ Z. japonica.

Figs. 1-4 Inflorescences of Zostera.  1. Zostera asiatica.   2. Z. 
caespitosa.  3. Z. caulescens.  4. Z. japonica. 
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第 5-8図 オオアマモ Zostera asiatica の生殖器官の発生．5, 6. 花の発生は 1 対の半葯 (t) の隆起から始まる．葯の向軸

側に葯隔 (c) ができ，2 個の半葯が連結される．ほぼ同時に雌ずい (g) が隆起する．7. 半葯 (t) は扁平な楕円形に

なる．雌ずい (g) は中央が窪み， 円筒形になる． 8. 半葯 (t) はさらに細長くなり，中央部縦に溝ができる．葯隔 
(c) は舌状になり，先は裂片化する．雌ずい (g) は開口部が閉じ，球形になる．c: 葯隔 , ｇ: 雌ずい，sp: 仏炎苞，

sq: 葉鞘内鱗片， t: 半葯．スケールバーは，5, 7: 200 µm, 6, 8: 1 mm． 
Figs. 5-8 Initiation and development of reproductive organs of Zostera asiatica.  5, 6. Pairs of thecae (t) initiate as oval 

outgrowths. Connectives (c) initiate on the adaxial side to connect the thecae. Gynoecia (g) initiate as spherical outgrowths.  
7．The thecae (t) flatten out. The gynoecia (g) become cylindrical.  8．The thecae (t) become ellipsoid in shape with a 
longitudinal groove. The gynoecia (g) become spherical with cleft. c: connective, g: gynoecium, sp: spathe, sq: squamule, t: 
theca. Scale bars: 5, 7= 200 µm, 6, 8=1 mm.

第 9-12図 スゲアマモ Zostera caespitosa の生殖器官の発生．  9. 1 対の半葯 (t) の隆起から始まる．葯の向軸側に葯隔

(c) ができる．ほぼ同時に雌ずいが隆起する． 10, 11 ( 第 10 図の拡大図 ). 葯隔 (c) は半葯とは独立して隆起し，葉

状になる．半葯 (t) はさらに隆起して小判形になり，中央が縦にへこみ始める．雌ずい (g) は中央が窪み，円筒形

になる．  12. 半葯 (t) は細長くなり，縦に溝ができる．雌ずい (g) も先は伸張して花柱 (s) となる．c: 葯隔，g: 雌ず

い，s: 花柱，sp: 仏炎苞，sq: 葉鞘内鱗片，t: 半葯，v: 子房．スケールバーは，9, 11: 500 µm, 10, 12: 1 mm．

Figs. 9-12 Initiation and development of reproductive organs of Zostera caespitosa.  9．Pairs of thecae (t) initiate as oval 
outgrowths. Connectives (c) initiate on the adaxial side to connect the thecae. Gynoecia (g) initiate as spherical outgrowths.  
10, 11: higher magnification of Fig. 10．The connectives (c) grow independently from the thecae to become leaf-like in 
shape. The thecae (t) become ellipsoid in shape with a longitudinal groove. The gynoecia (g) become cylindrical with a 
hollow.  12．The thecae (t) increase in length. Long styles (s) form at the top of the gynoecia. c: connective, g: gynoecium, s: 
style, sp: spathe, sq: squamule, t: theca, v: ovary. Scale bars: 9, 11=500 µm, 10, 12=1 mm.
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オオアマモ (第5-8図)・スゲアマモ (第9-12図) ：1対の

半葯 (第5, 9図: t) の隆起から始まり，楕円形のふくら

みとなり，葯の向軸側には葯隔ができる。半葯はさ

らに隆起し，2個の扁平な楕円体となり，葯隔 (第5, 
10図: c) は2個の半葯を連結するようにかすがい状に

なる。ほぼ同時に雌ずい (第5, 10図: g) が円筒形に隆

起する。半葯はさらに細長くなり，中央部が凹み，

縦に1本の溝ができる (第8, 12図: t)。葯隔は扁平な葉

的な器官として盛り上がり舌状になり，先は裂片化

する (第8, 11図: c)。雌ずいは半球状に隆起し，やがて

中央部がくぼみ，円筒状となる (第7, 11図: g)。さらに

窪みを取り囲むように子房壁が盛り上がり，開口部は

閉じ，球形になる (第8図: g)。雌ずいは伸長して細長

くなり，先端部は2個の突起となり，花柱と子房が分

化する (第12図: s, v)。オアマモ，スゲアマモとも葯隔

付属突起は見られない。

タチアマモ ( 第 13-16 図 )：前２種同様に 1 対の楕円

形のふくらみとして半葯 ( 第 13 図 : t) が現れるが，ほ

ぼ同時に 2 個の半葯の背軸側中央部に突起 ( 第 13 図 :  
r) が現れることがある。葯のふくらみが大きくなる

につれ，葯の向軸側が隆起して，葯隔 ( 第 13 図 : c) 
となり，2 個の半葯が連結される ( 第 15 図 : c)。雌ず

いはドーム状の突起として現れ ( 第 13, 14 図 : g)，や

がて円筒形になる ( 第 15 図 : g)。半葯の中央部に溝が

でき ( 第 16 図 : t)，葯隔は扁平に盛り上がり，先端部

は裂片化する ( 第 16 図 : c)。雌ずいは開口部が閉じる 
( 第 16 図 : g)。

コアマモ (第17-24図 )：花序軸の縁の少し内側に突起，

葯隔付属突起が現れ，続いて 1 対の半葯が現れる ( 第
17図 : t)。葯隔付属突起は扁平に盛り上がる (第17図 :
r)。葯隔付属突起と葯隔 ( 第 18 図 : r, c) はほぼ同形同

大である。葯隔は花序軸方向に伸張する。半葯が膨

らむにつれ，葯の向軸側に葯隔が現れ，2 個の半葯は

連結される ( 第 18 図 : c)。半葯が円形から楕円形のふ

くらみとなり ( 第 19 図 : t)，中央部に溝ができるころ

には葯隔が扁平になり，先端はやや裂片化する ( 第

20 図 : c)。葯隔付属突起は舌状に伸張するが，葯が成

長しても，あまり大きくならず，開花期でさえ葯の

一部を抱く程度である ( 第 20 図 : r)。葯隔 ( 第 20 図 :  
c) は２列する生殖器官を仕切るようになる。雌ずい

は滴形になり ( 第 19 図 : g)，さらに伸長して先端部

は 2個の突起となり，花柱と子房が分化する (第 20図 :
s, v)。  
　さらに，葯隔と葯隔付属突起の発生をさらに詳し
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第 13-16図 タチアマモ Zostera caulescens 生殖器官の発生．  13. 半葯 (t) は 2 個の楕円形の隆起として現れる．一対の

半葯の背軸側に葯隔付属突起と推定される突起 (r) が現れることがある．葯が大きくなるにつれ，葯の向軸側も

隆起し，葯隔 (c) が現れる．14. 一対の半葯 (t) が葯隔 (c) によって連結され，U 字形になる．雌ずい (g) も現れる．

15. 半葯 (t) と葯隔 (c) は独立し，半葯は楕円形になり，葯隔は細長く隆起する．16. 半葯 (t) の中央部に溝ができ， 
葯隔 (c) はさらに隆起して葉状になり，先端部は裂片化する．雌ずい (g) は開口部が閉じる．c: 葯隔，g: 雌ずい， r: 
retinacule, sq: 葉鞘内鱗片， t: 半葯．スケールバーは，13: 200 µm, 14, 15: 1 mm, 16: 500 µm．

Figs. 13-16 Initiation and development of reproductive organs of Zostera caulescens.  13. Pairs of thecae (t) initiate as oval 
outgrowths. The outgrowths presumed to be retinacules (r) appear occasionally on the abaxial side of the thecae. 
Connectives (c) initiate on the adaxial side of the thecae.  14.  The pairs of thecae (t) joined by the connectives (c) become 
U-shape.  15.  The thecae (t) become ellipsoid. The connectives (c) grow in length.  16. A longitudinal groove appears on 
the surface of the thecae (t). The connectives (c) become leaf-like. The openings of the gynoecia (g) close. c: connective, g: 
gynoecium, r: retinacule, sq: squamule, t: theca. Scale bars: 13=200 µm, 14, 15=1 mm, 16=500 µm.
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第 17-20 図 コアマモ Zostera japonica の生殖器官の発生． 17. 花序軸の縁の少し内側に葯隔付属突起 (r) が現れ， 続い

て一対の半葯 (t) が現れる．18. 葯隔付属突起 (r) は葉状に盛り上がる．半葯が膨らむにつれ，半葯の向軸側に葯

隔 (c) が現れ，葯隔付属突起とともに一対の半葯を挟む．19. 半葯 (t) は円形から楕円形のふくらみとなり，中央

部に溝ができるころには，葯隔 (c) がさらに扁平になり，先端はやや裂片化する．20. 葯隔付属突起 (r) は舌状に

伸張するが，葯が大きくなっても，あまり大きくならず，開花期でさえ，葯の一部を抱く程度である．c: 葯隔， 
g: 雌ずい， r: 葯隔付属突起， s: 花柱， sp: 仏炎苞，sq: 葉鞘内鱗片， t: 半葯，v: 子房．スケールバーは，17: 200 µm, 
18: 500 µm, 19, 20: 1 mm． 

Figs. 17-20 Initiation and development of reproductive organs of Zostera japonica.  17.  Retinacules (r) initiate as outgrowths on 
the margins of the spadix. Initiation of pairs of the thecae (t) follows the retinacules.  18.  The retinacules (r) become 
leaf-like. The connectives (c) initiate on the adaxial side of the thecae.  19. The thecae (t) become ellipsoid with a longitudinal 
groove on the surface. The connectives (c) become lobed at the margin.  20.  The retinacules (r) grow tongue-like to subtend 
the thecae. c: connective, g: gynoecium, r: retinacule, s: style, sp: spathe, sq: squamule, t: theca, v: ovary. Scale bars: 17= 
200 µm, 18=500 µm, 19, 20=1 mm.

第 21-24図 コアマモ Zostera japonica における葯隔付属突起・葯隔の発生． 21 ( 第 18 図の拡大図 ). 葯隔付属突起 (r) と
葯隔 (c) はほぼ同形同大であり，1 対の半葯 (t) を挟んで対をなす．22. 葯隔 (c) は花序軸方向に伸張して扁平．

23. 葯隔付属突起 (r) は伸長して舌状に，葯隔 (c) はほぼ軸に沿って並び，2 列する生殖器官を軸方向に仕切るよ

うになる．24. 開花し，葯が脱落した後の葯隔付属突起 (r) と花柱 (s) の一部．c: 葯隔，g: 雌ずい，r: 葯隔付属突起，

s: 花柱，t: 半葯，v: 子房．スケールバーは，21: 100 µm, 22, 24: 500 µm, 23: 1 mm． 
Figs. 21-24 Development of retinacule and connective of Zostera japonica.  21. higher magnification of the Fig. 18．Retinacles 

(r) and connectives (c) are almost the same in shape and size.  22.  The connectives (c) become leaf-like.  23.  The retinacules 
(r) grow to be tongue-like. The connectives (c) grow along the axis of the spadix.  24.  The retinacule (r) and a part of the 
style (s) after the fall of the thecae. c: connective, g: gynoecium, r: retinacule, s: style, t: theca, v: ovary. Scale bars: 21=100 µm, 
22, 24=500 µm, 23=1 mm.
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く観察すると，ほぼ同形同大に突起として発生した

両者は (第21図: c, r, 第18図の一部を拡大)，やがて花

序軸の長軸方向に伸長し，扁平で幅の広いものにな

る (第22図: c)。葯隔は花序軸に左右に並ぶ生殖器官を

中央部で仕切るようになり (第23図: c)，葯隔付属突起

は舌状に発達し，生殖器官の一部を覆う (第23, 24図 : 
r)。

考　察

　以上のことから，葯隔および葯隔付属突起はアマ

モ属2亜属及びスガモ属が共有する器官であるととも

に，発生の順序，発達の程度は属間，亜属間，種間

で異なることが明らかになった。雌ずいの発生では

顕著な相違は見られなかったが，葯，葯隔，葯隔付

属突起の発生には以下のような特徴が見出された。

　葯の向軸側に現れる突起は，アマモ亜属において

もすべての種に見られ，発達の程度はさまざまでは

あるが，発生部位やその後の合着などから，従来ど

おり (Tomlinson, 1982) 葯隔とみなすことが妥当であ

る。アマモ属では，葯隔が盾のように発達し，２列

に並ぶ雄ずい雌ずいの列の仕切りのようになる (第23
図: c, 葯隔稜Konnektivekamm: 山下, 1983) のに対し，

ス ガ モ 属 で は 葯 隔 は ほ と ん ど 発 達 し な い 
(Soros-Pottruff and Posluszny, 1994; 大森, 2010)。
　葯の背軸側に現れる突起は，コアマモ亜属に見ら

れるが，アマモ亜属には見られず，葯に隣接するも

のの，葯とは独立して発生し，発生時期も異なり，

発生過程を通して葯と合着することはなく，葯や雌

ずいとは独立した器官と考えられる。コアマモ亜属

では発生初期には葯隔も葯隔付属突起も同等に発達

し，後期には葯隔付属突起だけが舌状によく発達す

る (第24図: r)。しかし，生殖器官を完全に覆うことは

ない。スガモ属では葯隔付属突起がさらによく発達

し，開花期には葯も雌ずいも覆う。

　葯隔と葯隔付属突起，維管束走向の解析からも葯

との密接な関係が示され (山下, 1983)，それらはシバ

ナ属やヒルムシロ属の花被片と相同であると推定さ

れており，アマモ亜属の場合も他のアマモ科と同

様，単なる葯の付属物ではなく，花被または包葉 (山
下, 1983; Soros-Pottruff and Posluszny, 1994; Tomlinson 
and Posluszny, 2001) とみなされる。

　アマモ亜属であってもタチアマモでは葯隔付属突

起が発生最初期に現れることが今回明らかにされ

た。痕跡的とはいえ，タチアマモの花序で，コアマ

モ亜属に共通してみられる葯隔付属突起が見出され

たことは，アマモ属の中で葯隔付属突起をコアマモ

亜属では保持され，アマモ亜属では消失したことを

示すものと考えられる。しかし，DNAによる分子系

統解析ではオオアマモがアマモ亜属４種の中でもっ

とも最初に分岐する (Tanaka et al. , 2003) ので，タチア

マモの痕跡的な葯隔付属突起が，タチアマモがコア

マモ亜属との系統的近さを示し，アマモ亜属の中で

もっとも祖先的であることを示すものではない。

　コアマモ亜属では葯隔付属突起がまず隆起し，次

にその向軸側の2個の半葯，そしてそれを連結する葯
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第 2表　アマモ科の生殖器官の発生順序 .
Table 2 Developmental order of reproductive organs in Zosteraceae.

     species
Phyllospadix
P. japonicus
P. scouleri 
P. torreyi
Heterozostera
H. tasmanica
Zostera
 (Zosterella)
Z. japonica
Z. muerell
 (Zostera)
Z. asiatica
Z. caespitosa
Z. caulescens
Z. marina

stage 1

retinacule
retinacule
retinacule

retinacule

retinacule
retinacule

thecae
thecae

(retinacule), thecae
thecae, connective

 stage 2

thecae, connective
thecae, connective
thecae, connective

thecae, connective 

thecae
thecae, connective 

connective
connective
connective
gynoecium

 stage 3

gynoecium
gynoecium
gynoecium

gynoecium

connective
gynoecium

gynoecium
gynoecium
gynoecium

 stage4

gynoecium

 reference

3*
1*
1*

2*

4*
2*

4*
4*
4*
2*

 1*: Soros-Pottruff and Posluszny, 1994, 2*: Soros-Pottruff and Posluszny, 1995, 3*: 大森 , 2010, 4*: this study.
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隔が，少し遅れるか，ほぼ同時に現れ，半葯と葯隔

を介して互いに連結し，馬蹄形のふくらみとなる。

スガモ属では葯隔付属突起，葯と葯隔，雌ずいの順

に規則的に発生する (Soros-Pottruff and Posluszny, 1994; 
大森, 2010)。
　これまでに解析されたアマモ科スガモ属2種，アマ

モ属5種の各生殖器官の発生の順序を比較すると，第

2表のようにまとめられる。
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