
島根大学教育学部紀要（自然科学）第28巻　1頁～24頁　平成6年12月

両生類の核型進化皿。サンショウウオ目

（有尾類，O．ae．Cauda止a）

瀬　戸　武　司＊

　　　　　　　　　Takesi　SET0

Karyoevo1ut1on1n　Amph1b1a■　Caud－ata

　　　　　　　　　（A　Rθview）

Abstract　Amph1b1an　amma1s　belong1ng　to　order　Caudata　were　l1stθd　g　fam111es，61

genera，and　about360species　at　present　（Frost1985）．　Supposed－1y，！ess　than　50％　of

these　spec1es　were　karyo1og1ca11y　ana1ysed－　The　present　study　overv1ewed－current　pub－

11shed－d－ata　on　sa1amand－er　cytogenet1cs，wh1ch　part1cu1ar11y　haYe　been　undertaken　w1th

modern　tθchn1ques　of　chromosomo1ogy，for　understand1ng　the1r　course　of　the　chromo－

sorαe　evolution．

　Karyotypes　of　the　salamander　fam111es　demonstrated　a　cons1derab1e　var1ety　from　a

primitive　type1ike　Cryptobrancoidea　to　a　derived　type1ike　Plethodontidae．The　paper

ma1n1y　descr1bes　how　much　karyo1og1ca1characters　have　aff1n1ty　to　phenotyp1ca1char－

acters　1n　cons1der　to　the1r　phy1ogenet1c　pos1t1on

　Systemat1c　re1at1ons　of　caudate　amph1b1ans　have　been　w1de1y　stud1ed　from　both　mor－

pho1og1cal　and　b1ochem1cal　standp01nts　We　real1zed，howθver，that　thθkaryolog1ca11n－

format1on　has　not　been　adequate1y　obta1ned　for111ustrat1ng　the　karyoevo1ut1on　of

these　an1ma1s　The　a㏄umu！at1on　of　mo1ecu1ar　cytogenet1c　ev1dence　w111contr1bute　the

sa1amander　phylogeny1n　future
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はじめに

　サンショウウオ目は恐竜が栄えていた中世代ジュラ紀

末から白亜紀にはすでに出現していたとみられる両生類

である（Goin　and　Goin1962）。カエル類のように極

地を除く世界の至る所でみられるというわけではない。

主たる生息地はアジアの北半球と北米大陸で亜寒帯から

熱帯地方にいたる地域に分布するが、地域により生息す

る種群は明確に区分がなされている。とくにサンショウ

ウオ科Hynob11daeは日本のほか極東アソアで多く種

分化し、アメリカサンショウウオ科P1ethodontidae

は北米大陸に主要な種がみられる。イモリ科は最も広域

に分布し南アフリカ、南アメリカ以外の各地域に生息す

る。ま一た限られた地域にのみ見られるものとして、サイ
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Fig.1. A gut tract of a newt, Cy7bops pyrrhogaster. 
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（Kezer　and　Sessions1979）。それは従来の酢酸オル

セイン液による固定・染色を同時に行う一時的標本とは

異なり、酢酸一アルコール液で固定した材料を低温保存

し無染色の押しっぶし標本を種々の染色処理ののち永久

標本にする技法である。この活用により有尾類の染色体

研究は急速に進展した。

　この方法の利点は、①成体の腸上皮細胞を用いるため

に性別が明らかであること、②1個体で核型分析が可能

であるので、貴重で少数の材料でも染色体観察に成功す

る可能性が高いこと、③有尾類の腸上皮細胞は細胞分裂

の頻度は高くはないが、押しっぶし法に使用する細胞数

も少なくてすみ標本作製時の細胞のロスが少ないこと、

④固定材料を長期にわたり保存でき、特別な機器を用い

ないこと、⑤血液、肝臓、筋肉等同じ個体からタンパク

質やDNAなどの生化学的分析材料が同時に得られ核型

と対比できること、などが挙げられる。

　以下Kezer　and　Sess1ons（1979）による標本作製

方法を簡潔に記しておく。

（1）成体サンショウウオの腹腔内にコルヒチン水溶液

　（2mg／m1）を体重1gあたり0．1m1を注入し24－48

　時間in　ViVOで処理する。

（2）麻酔をしたのち開腹し、消化管を摘出する。消化管

　は胃の上端部から直腸末端部までを切り離し、リンガー

　液に移す（図1）。

（3）消化管を伸長させ，内腔が露出するようにハサミで

　管を縦に切り開き、内腔の粘膜上皮に付着する粘液や

　内容物などをリンガー液で充分に洗い落す。

（4）低張液（0075M　KC1，pH：70）に移し、室温

　で30分間処理する。

（5）新鮮な軍定液（エタノール3容：酢酸1容の混合

　液）に移し∴20℃で保存する。

（6）材料を随時取り出し固定液中で腸管を4－5π売程度の

　組織片に細断する。

（7）スライドグラス1枚につき1組織片をとり、45％

　酢酸水溶液に1～2分間浸す。軟化した組織から上皮

　細胞をカミソリの刃で剥離しカバーグラスを載せる。

（8）濾紙の上からカバーグラスを垂直に押し、細胞を伸

　展させる。

（9）　ドライアイスでスライド標本を凍結させたのちカバー

　グラスを剥離する。

（1O）直ちにスラィドグラスを95％エタノールに移し、

　細胞を約5分間再固定したのち自然乾燥させる。

　以下適宜染色処理する。

　本稿では古典的なパラフィン切片標本により観察され

た結果は染色体数だけにとどめ、押しっぷし法による核

武　司 3

型分析の結果から各科（Fami1y）ごとに核型の特徴を

まとめてみよう。

2．サンショウウオ科Hynobiidae

　東アジアにのみ分布し、オオサンショウウオと近縁関

係にある小型サンショウウオで体外受精をすることは共

通している。幼生期は水中で過こすが成体は陸上生活す

るものがほとんどである。水温の低い渓流で長く生活す

るセイホウサンショウウオ属月απodoπやハコネサン

ショウウオ属0〃cんodααツZα8は例外的に肺をもたな

い。生息環境や卵嚢の形態、産卵習性などは属内でも違

いがある（図2）。

　我が国にもっとも多種類が生息する両生類であり、南

西諸島を除くほぼ全域に分布し、離島にはオキサンショ

ウウオHツηoろ池80肋θπ8乏8やツシマサンショウウオ

H．乙S鵬几S主8など固有の種もみられる。それ故、細胞

遺伝学的な研究もほとんど我が国の研究者によりなされ

ており、古くは佐藤井岐雄（1943）、牧野佐二郎（1956）

らによって1930年から40年代に行われた。近年の染色体

研究技法の進歩により、本邦産の全種はもとより、中国、

イラン産の3属以外はほとんどの種にっいて核型分析が

なされている（cf．Kohno　et　a1．1990．1991）。

　表1と4に示すように、8属からなる比較的大きな科

であるがH〃o抗ひS以外の属は稀少種で生息地域が限

定されているものが多い。

　染色体数の上からも2n＝40から78までの種があり、

属間の違いが甚だ大きくこの科のもっ核学的な多様性は

有尾類の他の科とは比較にならないほとである。両生類

全体を見渡しても異質のグループである。

　我が国には3属18種が知られ、そのうちの16葎はサ！

ショウウオ属助Wo況α8である。これらは殆どの種が

繁殖期にのみ姿を現し、産卵後は陸上に隠棲するため成

体をみかける期間が短く、水中で成長する幼生のみ人々

の目にとまる。その産卵場所と幼生の形態、卵嚢の形な

どからサンショウウオ属は静水型と渓流型に分けられ

（佐藤1943）ているが核型の上でもこの特徴はおおよそ

平行している（表1）。すなわち、静水型の種は2n＝5

6であるのに対し、渓流型は2n＝58であるといってよ

い。しかし当然例外があり、渓流型とされながら静水型

の特徴も併せもっオキサンショウウオは56一染色体型で

あり、エゾサンショウウオH．rθむαrdα肋8は他に類の

ない40一染色体型である（図3，4）。

　56一，58一染色体型の違いは小型染色体の一対の有無

よるだけで、概してHツπo66α8属の種間では核型の差
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Fig. 2. Photographs of full-sized adult specimens of 07rychodactylus japorbicus, female (A); 
Salamarrdrella heyserlirbgii, male (B); Hy77;obius rbebulosus, female (O; and H. retardatus, 
male (D). 
Upper four pictures are dorsal side, and lower ones are ventral side. Bar on each picture 
represents 30 mm. 
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は大きくはないが、渓流型の種の方が変異幅は大きい。

　我が国にはこのほか北海道に生息するキタサンショウ

ウオ8αZαmαπかθ〃α加ツ8θグZ乞πψは2n＝62で染色

体数だけから見るとHynobius属との差は小さいが、

核型は著しく異なり、大型の両腕型7対のほかは殆んど

単腕型の染色体からなりサンショウウオ類の中でも特異

的な核型を示す（図6）。ハコネサンショウウオ

0．ブα＝ρo加鵬は本州⑧四国の山地の渓流に沿った地域

に生息し、皮膚呼吸で生きられる環境の中で生活する特

異的なサンショウウオで、、両生類の中ではもっとも多い

染色体数（2n＝78）を有する（図5）。この核型には

微小染色体が26対含まれており、また、大型3対のM，S

M型が極端に大きく核型を構成する染色体の形態は不均

一（bi皿oda1）である。肺をもたず、形態学的にも生

態学的にも原始未分化型の特徴をもっハコネサンショウ

ウオが、核型の上でもこのような特徴を示すことは、こ

れが未分化な核型の典型とする好例の種といえる。

　上記の属のほかサンソヨウウオ科Hynob11daeには

5属あり、タカネサンショウウオ属Bαかαc肋ρθグ鵬

Tab1e1．

武　司 5

（2n＝62）セイホウサンショウウオ属月απo∂oπ（2n＝

66）の染色体は観察されているが、中国やイランの高地

に生息するリュウサンショウウオ属ム〃α，フトサン

ショウウオ属Pαc伽ん仰o6ゴ鵬，コーカサスサンショ

ウウオ属Pαグα∂ααツZo∂oπは稀少種でまだ核型分析

はなされていない。これまでに明らかにされた染色体数

を属間で比較すると表2の通りとなる。タカネサンショ

ウウオ属やセイホウサンショウウオ属では現在のところ

染色体数の種間変異は知られていない。

　サンソヨウウオ科の各種を核学的に類別すると大きく

3つのグループに分けることができる（表2）。第一は

この科の中では最小の染色体数をもっエゾサンショウウ

オH．肋αブゴα舳（2n＝40）で北海道のみに生息す

る。核型にも特徴があり、同属の第二の種群とは単腕型

と微小染色体数が極端に少ないことで大きく異なってい

る。第二のグループは最も多くの種からなるサンショウ

ウオ属で、形態的には互いによく類似し、主として日本

韓国、中国に分布する染色体数が2n＝56／58をもっ種

群である。これらの核DNA量（C－value）はエソサン

Two　Ma〕or　Types　of　Hynob11d　Sa1amanders1n　Japan，Korea　and　Ta1wan

平地性静水型＊　　　2n

暖地平地性静水型
“πθ6ωZos〃s”　9roup

寒地平地性静水型
“Z乏Cんθπα¢α8”　9roup

［韓国産］

　カスミ

H．nebu1osus

　トウキョウ

H．tokyoensis

　オオイタ
H．d－unni

　ツシマ
Htsuens1s

　アベ
H．abei

　クロ
H．nigrescens

　トウホク
H．1ichenatus

　ホクリク

Htakeda1
　エゾ
H．retardatus

　チョウセン
H．1eechii

56

56

56

56

56

56

56

56

40

56

山地性渓流型宰 2n

山地性渓流型
“犯αθび三〃s”　9roup

［台湾産コ

　ブチ
H．naevius　　　　58

　ヒダ
H．kimurae　　　58

　ベツコウ

Hste〕neger1　58
　オキ
H．okiensis　　　56

　オオダイガハラ

H．bou1engeri　　58
（Pachypalam1nus）

　タイワン

H　formosanus　58
　アリサン

Har1sanens1s　58
　ソナン
H．sonani　　　　58

＊佐藤井岐雄（1943）による。
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Karyotype of Hyrbobius retardatus, maLle. Giemsa stain. 2n = 40 

Karyotype of Hyrbobius abei, male. Giemsa stain. 2n = 56 

Bar represents 10 /Im. 



7
 

/
 

~
 

3
 

4
 

5
 

6
 

~~ S~ A~l~~ SS~a 

7 e 
9
)
 

e~* * -* ** 

~SSS 

gg 

.a 

d~~ ~~~) 

ff~ c~ 
c~~ e~ce 

d 4 

~~~* 
g7 

os~~ 

~ ~ ~- e~ d~a A~ ~nj~ oe 

~~ QG Aa d~ &a a~ a5 o~~ 8b 
39 

~~ 

~
 

10 

2
 

11 

~
 

3
 

~
 12 

4
 

~
~
 
13 

5
 

e
G
 

~
 

6
 

~~ 
14 

7
 

~~ 

8
 

G~ 
~8 

9
 

~~ 

a~R ~a ~~ ~~' ~~ 
19 

~o ~a~ ee a& 
31 SA 08 oo oo 

Fig. 5. 

Fig. 6. 

Karyotype of OT~l/Chodactylus Jap071;bcus male Glemsa stam 2n = 78. 

Karyotype of Salarna7rdrella heyserlir~gii, male stain 2n 62 
Scale: one section = 10 /Im. 
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ソヨウウオとは大差はない。

　第三のグループは両生類の中でも際立って多数の染色

体数をもっ種からなり，山地渓流型のハコネサンショウ

ウオ（2n＝78）をはじめ主として中国に産するがセイ

ホウサンショウウオ属（2n：66）を含む。これらのグ

ループでは、核型を構成する染色体のうち大轟中の単腕

型と微小染色体数の割合が属間で異なる。とくに微小染

色体の減少により2n数を変えている傾向がみられる。

染色体構成でははっきりした違いがあると同時に形態学

的にも生態学的にも第二のグループとは異なり、低温の

流水域に適応しておりオオサンショウウオ科の核型との

類似性はもっとも高い。

　Moresca1chi（1975）によるとサンショウウオ亜目

Cryptobranchoideaでは染色体数の多い種は表現型

で原始的な特徴を示すことを指摘しており、もしこれが

正しければ第二のグループは多分これより高い染色体数

をもっ第三のグループから由来したものと考えられる。

上記のうちエゾサンショウウオによって表徴される核型

がサンショウウオ科に含まれることは、サンショウウオ

類の各科が進化適応するうえで、独立した事象でありな

がら、核型進化が共通した方向性をもった変…化であるこ

とは興味深い。

　56一染色体型で代表される静水型のサンショウウオ属

は更に暖地平地性静水型（πθ肋Z08α8－group）と寒地

平地性静水型（此加πω鵬一group）とに類別されてい

る（佐藤1943）。この区分は生態学、形態学的な見地か

らなされたものであるが、核型からは明確に区分できな

い。しかし澱粉ゲル電気泳動法による本邦産静水型サン

サンショウウオ目

ショウウオのアイソザイムを広範に分析したMatSui

（1987）は17の遣伝子座位にっいて比較し遺伝的距離を

求めた結果、トウホクサンショウウオH．Z肋θπα肋

とカスミサンショウウオH．πθ6ひZ08鵬は大きく分か

れるものの、佐藤（1943）の区分とは一致しないフェノ

グラムを得た。核型と表現型による類別が容易でない静

水型の種分化を検討するにはアイソザイムパターンの分

析は精度が高く有効であることを示している。

　サンショウウオ属の核型はこれまでにほぼ全種にわた

り分析された。そこで明らかになったことは、　見安定

しているかにみえる56一，58一染色体型でも、広域分布

をする種のなかには核型に種内変異があるものが見つかっ

ている（Kohno　et　a1．1987，Seto　et　a1．1988，山本

ほカ）1988，Ikebeand－Kohno1991）。これはおもに

中型染色体群（Nos．10－13）と小型染色体群（Nos．

15－28／29）のうち両腕型と単腕型の構成の違いに注目

してみると、同種であっても地域により差異が見いださ

れることによる。とくにNα10染色体が丁型である個体

群とST型のものとがあり、県内のいくっかの生息地の

間でも多型現象がみられることが明らかになっている

（山本ほか1988）。Nα10の変異はサンショウウオ属の核

型を比較する場合に最も注目される形態である。Ikebe

et　a1（1990）はC染色法により検出されるNo1Oの短

腕部に局在する構成的異質染色質の大きさから静水型サ

ンショウウオの系統を論じようと試みている。しかし例

えば同一地方でも差の生じる種もあり、材料の新鮮さに

よるC－spotの変異もあるので、正確に系統関係に言

及するにはなお検討を要する問題が残されている。

Tab1e2．Difference　in　Chromosome　Number　among　Genera．

Genera Species 2n　　　　　　　　mono．mic

1チ．rθ¢αrdαむω8　　　　　　　　　　　　　　　　1 40　　　　　　　　　　　　2

1∫ツπo6乞ω8sp． 17 56／58　　　　　8　12
8αzαη7απ∂rθ〃α

Bα榊C肋ρθ閉8

Eαπ0d0π

0πツcんodαc妙Zω6

1
6
2
2

62　　　　　　　　　　　　10

62　　　　　　　　　　　　19

66　　　　　　　　　　　　19

78　　　　　　　　　　　　26

3．オオサンショウウオ科Cryptobranchidae

　古生物学的にも、形態学的にも、現世の有尾類の中で

はもっとも原始的な科であることが知られている。形態

的には大型で偏平な体型をしており、とくに偏平な頭部

と大きな口に特徴がある。体の側面の皮膚にはひだがあ

り尾は短い。貯精嚢をもたず、変態が不完全で幼生に似

た形質を多くもっていることから、サンショウウオ科の

祖先から由来し幼形進化（paedomorphosis）したと

考えられる特徴を有している（Nob1e1931）。

　オオサンショウウオ科は2属3種が知られており、ア

ジア産はオオサンショウウオ属λπ洲αsで2種しか
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なく、λ．∂αo刷α犯α8は中国、λ．ノαρoがCα8は日本

に固有の種である。わが国では特別天然記念物に指定さ

れているためよく知られた動物のひとつである。しかし

細胞学的な研究材料とすることに大きな壁があることは

残念である。両生類の中では最も巨大で成体では1mを

超える体長をしており、地方によってはハンザキと呼ば

れる（図7）。

　アメリカオオサンショウウオ属0グッμo6rαπcんひ8

は1属1種でアメリカ合衆国東部に生息する
0．α〃昭α加θπs三8だけである。この種はアジア産の

λπ伽α8属よりも体長が小さくせいぜい70cm程度で

渓流にすむ。不思議なことにこれら3種のオオサンンヨ

ウウオは極東アジァと北米とに生息するという不連続な

分布をしている。しかしヨーロッパで化石が発見されて

いるので、かつては広範囲に分布していたものと推測さ

れている。

　北米大陸およびアジアから発見されているオオサンショ

ウウオの化石をみると、現世の0rツμo6rα肌ん眺

（crypto＝隠された，branchus＝鯛）よりも
λπ伽α8がより近い類似性をもつことが知られており、

λπ洲α8が最も古い形の有尾類であると見なされる。

　これらの染色体研究についてはMoresca1ch1et　a1

（1977）とSessions　et　al．（1982）によりなされ、

Sessionsらは香港のマーケットで入手した、λ、

dαo捌απαsの詳細な核型分析（図8）と、C一染色に

よるバンド分析、分子雑種法による5s　RNA遺伝子

の局在箇所を示している。オオサンショウウオ科の3種

はいずれも2n＝60で核型も極めてよく類似しており、

とくにオオサンショウウオ属λπ伽α8の2種の核型

武　司 9

Tabe13．ghromosome　copstitution　of3species
　　　　1n　Cryptobranch1dae（2n＝60）

Spθcies pair　L－m　阯m／sm　mono．　m1c．FN

λ．∂αリ乞d三απα8　　30　　　3

λ．ブαρoπ主cα8　30　3

0．α〃昭απ1θπs1s30　4

10　　14　　72

10　　14　　72

9　　15　　72

L－m：大型M　　M－m／sm：中型M，SM
mono：単腕重．　mic：微小染色体．FN：染＝色体腕数．

は同一とみなされる（Moresca1ch1et　a11977）。し

かし表3に示すようにアメリカオオサンショウウオの核

型は大型のM一およびSM一型が8本で、オオサンショウ

ウオより1対多く、中型のM一，SM一型が1対少なくなっ

ている点と微小染色体が1対多く含まれ30本であること

で、オオサンショウウオ属とはわずかに異なる核型であ

ると言える。

　しかしこれらの染色体腕数FNはすべて72となり、

おそらく共通の祖先型の核型FN＝72から由来し動原

体癒合の際に大型・中型のT一染色体の融合がおきた結

果がアメリカオオサンショウウオ属の核型となり、中一

小型のT一染色体の融合がオオサンショウウオ属の核型

となったと考えることができ、単純なロバートソン型の

転座が生じる際にそれに参加する中・単腕型染色体の相

手が異なることが核型の違いをもたらしたと考えると納

得がいく。

　しかし0グッμo6rαπc肋8とλπか乏α8のいずれが

進化型であるのか現時点では判断できる証拠はない。

　一般に幼形成熟をする有尾類では核DNA量が他の有

F1g　7　Photograph　of　fu11－s1zed一λπか乙α8ノα＝ρo〃cαs，a　gユant　salamander　sex　unknown

　　　　Whole　Length＝95cm

fig2801-3.pdf
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尾類に比べ圧倒的に多いことが知られている。オオサン

ショウウオでも多く、日本産は92．9pg／2n，中国産

は100．1pg／2nで、これよりもCrツμo6rαπcんα8

は多いDNA量（ユ12．5pg）をもっのでこの科の中では、

より核型が進化したものとMorescalchi（1977）は考

えている。しかしDNAの蓄積が直ちに進化の証しであ

るとは言いがたい。

　有尾類の核学的な多様性の中でも、とりわけ注目され

るこれらオオサンショウウオの核型は次の点で特徴があ

る。すなわち核型を構成する30対の染色体には両腕型と

単腕型の両方がみられ、染色体の大きさも、大型・中型

とほぼ同数の微小染色体を含むのが特徴である。このこ

とから染色体数が多く、染色体形態は不均一
（bmoda1）であるという特徴から言えは、進化したサ

ンショウウオとは全く異なる核型を有している。

4．サイレン科　Sirenidae

　このサンショウウオは両生類のなかでも特異的な形態

をしているばかりか、カェル類やサンショウウオ類とは

違った特徴をもっている。あごの骨は小さく、目はわか

らない位に微小で、前肢は短小、後肢は完全に欠いてい

る。後肢を支える腰帯もない。体表は滑らかで、成長し

てもいっまでも3対の外鰯が残り、成体としての形質が

皿 サンショウウオ目

ほとんど見られない、いわゆる幼形成熟（neOteny）を

することで知られる。排泄器官の形態、交尾行動、産卵

習性も他のサンショウウオ類とは異なる。精子の構造に

至っては2本の鞭毛をもっなと脊椎動物ではみられない

ユニークなものである。

　ヌマサイレン属P8θ〃o6rαπcんαsの1種とサイレ

ン属Siren2種が記載されており（Frost1985）、ア

メリカ合衆国の東海岸沿いから南東部とメキシコ北部に

生息する。

　この科の系統分類については前世紀末から長く議論さ

れている。議論の分かれる点は、骨学的な知見から、空

椎類（Lepospondy！i）に類似しているのでサイレン科

は独立した目（堅口類Trachystomata）に置くべき

だとする考え（Cope1889，Goin　and　Goin1971）

と、他のサンショウウオ類との解剖学的な違いを明確に

した上で、化石よりも現世の生きたサイレン類の形態学

的な知見を重視すると、有尾目に残すべきだとする考え

（Estes1965）である。アデノシン・脱アミノ酵素類の

研究からカエル類とサンショウウオ類は互いに類似する

が、サイレン類だけはこれらの酵素にはかけ離れた違い

があることも明らかになっており（Goin　and－Goin

1971）今後どのように位置づけられるか大きな問題であ

る。

　細胞遺伝学的な研究が進むにっれて、2属3種の分類

て　　　　　2

鯛 帥
6

鯛　蝸綱
7　　　　8　　　9

轟轟

1◎

納　　蝸　⑲⑬
椚　　　12　　13

園亀　　駒翁　㊧亀

帖　　　15　　16
㊥Φ　　倹ゆ　　　⑧砂　　叫申
17一一・一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一

　　　　　　　　＆⑧　⑧⑧　　Φゆ　皿φ　⑧⑭　⑧⑧　　φ約　⑧⑧　り　　～

　　　　　　　一一一一一一一一一…一一一一一一一一一…一一一一一一一一一一一一一一…一一…一一一一一一一一一一一一一一一30

F1g8Karyotype　ofλπか乙α8dαひ乙d乙αηα8，prepared　from　the　female　gut　ep1the11um　by　Sess1ons　et　a1
　　　　（1982）．
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のあり方についても疑問が提起されており、議論の多い

グループである。

　これら3種の染色体分析はすでにMorescalchi　and

Ohno（1974），Leon　and　Kezer（1974），Morescalchl

et　a1．（1986），Mo1er　and　Kezer（1993）らによりな

されている。これらの研究結果によると、コビトサイレ

ン8かθπ加。炊肌θ曲αは2n＝46（FN：90）ですべ

て両腕型、オオサイレンS　Zαcθグ伽αは2n：52

（FN：100）で丁型が4本と形態を同じくする4本の染

色体が13組あるために4倍性の構成をしていると推測し

ている。ヌマサイレンP．8加α伽は2n＝64で丁型が

増加することにより染色体数を増やしており、最も大型

のM染色体対以外は4本の相同染色体組に分けられるこ

とから倍数性ではないかと主張している。これは可能性

のある考えではあるが彼らのカリオグラムは核型を断定

できるほど鮮明なものではない。とくにNα8とNα10の

染色体4本は相対長と腕比からみて同型染色体であると

は言いがたい。これに対してLeon　and　Kezer（1974）

はコビトサイレンを材料とし精巣の体細胞分裂と減数分

裂細胞およぴランプフラソ染色体（卵母細胞則期の染色

体）の観察から2n二46（FN：92）n＝23を報告し、微

小染色体と丁型染色体を含まない核型の特徴を示してい

る。また雄の減数分裂中期（MI）や雌のランプブラシ

染色体の観察では、23本の完全な皿価染色体（biva－

1ent）の形成を確認していることから、Leon　and

Kezer（1974）は倍数性にはとくに言及していない。

　最近のヌマサイレン属P8ωdo6グαπC肋8の染色体

研究（Mo1er　and　Kezer1993）では核型の上から、

少なくとも二つの異なる種が含まれるのではないかと考

えられる結果が報告されている。ひとっはn：24（2n＝

48）で、他はn＝32（2n＝64）の個体群で、両者はフ

ロリタ半島の北部に同所的（synpatr1c）に生息するが、

異なる繁殖域を占めており、採集した三地域のいずれで

も2型は共存することが確認された。

64一染色体型のグループは48一染色体型よりも多くの丁

型とST型を核型に含むが、多分動原体開裂と動原体逆

位により48一染色体型から変化したものであり、64一染

色体型は倍数体と認められる徴候はないとMoler　and

Kezer（1993）は述べている。

　いずれにしても染色体構成の中に微小染色体をもたな

いこと、短腕型を含まないかあるいは少数であることか

ら、サイレン亜目は核型の上からはサンショウウオ亜目

よりもイモリ亜目の未分化なグループに近い類縁性をも

っ。しかし単独の目（堅口類）Order　Trachysto皿ata

にすべきかどうかの議論はここではできない。

5．ホライモリ科Proteidae

11

　成体になっても鰯と2対の鰯孔をもち、一生を水中で

過ごすホライモリ科は小さなグループで、ホライモリ属

1⊃roさω8とマッドパピー属ルc赦r鵬の2属からな

る。ホライモリ属はP．απgα杭鵬の1属1種で、旧

ユーゴスラビアの地中海沿岸部と北部のトリエステ地方

の洞窟中の渓流にのみ生息する有尾類である。目の発逢

がなく体表には色素胞が乏しいため白っぽい色をしてい

る。

一方、マッドパピー属は4種からなるとされ、W．

μπ伽脇，N．6θツθr三，1V．Z舳乞8乞，N．肌αc〃osα8

のいずれも北アメリカの東部と中西部の湖や河川に生息

する。黒褐色をして太めの体形でホライモリに比べると

環境の変化にも耐え強靭である。

　このように、ホライモリ科の両属は生息地域がともに

限定され遠く隔たっており、生息環境や外部形態が大き

く異なるけれども、共に変態をせず幼形成熟
（neOteny）塑であり、体内受精をし解剖学的な特徴に

共通点がみられることから、分類上同一の科に含めるべ

きかどうか意見の分かれるところである。

　ホライモリ科の染色体研究はこうした理由から注目さ

れていたが、すでに核型の類似性がKezer　et　a1

（1965）により示されている。Kezer（1962）が精巣の

押しっぷし標本によりホライモリPαπg帆1〃sについ

て、　Seto　et　a1．　（1964），　Sessions　（1980），

Moresca1ch1（1973．1975）らがマソトパピー！V’

肌αC〃08蝸について核型分析をおこなっており、こと

にSessions（1980）は雌雄の核型を検討しXY型の性

染色体の存在を確認した。

　染色体数はともに2n＝38で両属の核型を比較すると、

19対の相同染色体のうち、大型㊥中型には13対のM，SM

染色体があることは共通しており、残る6対については

下記の点で異なる（図9）。マソトパピーは中型の丁染

色体5対と小型の1対であるのに対し、ホライモリは4

対の中型丁と2対のSTで構成されており、従って染色

体腕数はFN＝64と68の差となる。このように、大⑧

中の両腕型に差はなく、中型と小型の1対にわずかな違

いがあるだけで両者の核型の類似性は高いものと言える。

　さらにSessions＆Wi1ey（1985）は凡mαc〃os鵬

以外の種にっいて核型を検討し種間変異のあることを

明らかにした。そして上記の4種のほかに1V．
αZα6α舳π8｛8を加え5種とすべきであると主張した。

　細胞遺伝学的な知見に基づいてKezerら（1965）は、

ホライモリ科の2属間の類縁性にっいて否定し平行進化
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　　　　drawing　of　the　metaphase6e11．　Air　dried　preparation　of　cultured　leukocytes．

　　　　Bar　represents20μm．

説を主張したHecht（1957）の考えに反論している。

両属の核型の僅かな違いは、未分化型の有尾類の属間で

みられる違いに比べると決して大きなものとは言えず、

別の進化の経路をたどったものとする考え方よりも同一

の科に含まれる現在の分類の有効性が強調できる。

　興味あることは、この科の染色体数俸有尾類の中でも

進化型で2n＝24～26をもっグループと原始未分化型の

2n＝56～58のグループの中間型を示していることであ

る。これは数的な面だけでなく、染色体形態でも進化し

たグループにはない単腕型の染色体を含む核型構成であ

る点と、原始未分化型にみられる微小染色体が喪失して

いる点に特徴的がある。

　このことから、ホライモリ科は核学的な見地から考え

ると、サンソヨウウオ亜目のような原始未分化型から現

在もっとも進化したアメリカサンショウウオ科やイモリ

科などの分化型への中間に位置する移行型のサンショウ

ウオであると言えよう。

6．アンフユーマ科Amphiumidae

分類上、この科の位置づけについては従来からさまざ

まな意見がある。ひとつはホライモリ科やイモリ科と共

にイモリ亜目Sala皿andr01deaに含める考えと、も

う一つはアンフユーマ科はホライモリ科と共に独自にア

ンフユーマ亜目Amphiumoideaとし、イモリ亜目と

は区分する、とする意見である。それほどアンフユーマ

科はこれらの科と決定的な差異がないことを意味する。

ここでは前者の考えに従っている。

　この科は1属3種しかなく、有尾類の中でもっとも小

さいグループでありながら十分には知られていない。ア

ンフユーマ属λ1ηρ加〃肌αの3種はすべてアメリカ合

衆国東南部に限って局在している。大型の種
λ．加∂α州Zひ肌では全長が約1mあり、細長くウナギ

のような細長い体型をしておりコンゴウナギ（Congo

ee1S）とも呼ばれる。四肢はあるが小さくて目立たず役

に立っていない。成体になると鰯は消えるが鯛孔は残っ

ている。

　アンフユーマの細胞学で特筆すべきことは、非常に大

きな細胞をもっことである。哺乳類の細胞は分裂中期で

せいぜい15μmでそれを超えることはない。押しっぷし

標本や空気乾燥法で伸展した細胞でも35μm以下が普通

である。しかしアンフユーマは大型の細胞をもっ有尾類

のなかでも特に大きく直径100μmが普通である。染色

体もこれに比例しており動物では他に類のない大きさで、

中期細胞のもっとも凝縮した状態でもNα1染色体で平

均35μmある（Donnel1y　and　Sparrow1965）・

　アンフユーマ属3種のうちλ．肌θα犯8と
λ．むグ〃αcむツ〃肌の2種で核型分析がなされている

（Donne11y＆Sparrow1965，Moresca1ch1et　a1

1974）。両種はともに2n＝28でM，SM型の染色体14対
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で構成されているのでFN；56となる。トラフサンショ

ウウオやアメリカサンショウウオと極めてよく似た構成

で、Nα6の染色体の腕比がこれらとは僅かに異なる程

度である。このような核型の類縁性からみるとイモリ亜

目のグループに含めることは妥当であるとみられる。

7．トラフサンショウウオ科Ambystomatidae

　かつては分類学上サンショウウオ科Hynobiidaeと

同じグループに含まれていたほどで、外見上この科との

類似性を思わせる点もある。トラフサンショウウオ科は

メキシコ高地以北からカナダ、アラスカあたりまでの北

緯50度から南の北米大陸に分布するので、サンショウウ

オ科とは生息地域に大きな隔たりがある。

　北米大陸に広域分布しもっとも豊富にみられるトラフ

サンショウウオ属λ肌6ツs亡o肌αは28種、メキシコ高

地にのみ生息し未分化な特徴を残しているメキシコヤマ

トラフサンショウウオ属月伽αcos加6oπは4種あり、

トラフサンショウウオ科は2属32種からなる。

　アホロートルとしてよく知られているのは
λ肌6二y8亡o肌α肌θ〃Cαπα肌の幼生型でメキソコ高地

の水温の低い湖に生息し、幼形成熟の個体である。λ．

晦1伽α肌は北米の東海岸から西海岸まで分布し、いく

っかの地方種族が知られる。

　トラフサンショウウオ科の細胞遺伝学的な報告はおも

にトラフサンショウウオ属に関してみられ、
Morθscalchi（1975）によるとこの属の核型は種間で

ほとんど変わらず互いによく類似していると述べている。

詳細な核型分析はSessions（1982）が染色体分染法に

よりおこない、二倍体の種であるλ．ノ蜥θr80加απαm

とλ．Zα妙αZθの正確な核型を示した。両種は共に2

n＝28で大きさのほとんど変わらない大型6対はいずれ

もM染色体であり、これ以外の8対もサイズが漸減する

M，SMおよびST型である。したがって、核型の特徴は

すべて両腕型染色体からなりNα13，Nα14以外は大きさ

も大差なく微小染色体を含まないFN＝56の構成である。

　オハイオ州とミシガン州にはλ．ノθ∬θr80π乞α舳肌

とλ．Zα妙αZθが同所的（sympatric）に生息してお

り、この地域には三倍体ですべて雌の個体である2種の

λ．ρzαむ杭θα肌とλ．炉θ肌6zαツ乞がみられる。

Sessions（！982）はこれらの核型を分析し，λ．

ρZω加ひ肌は2組のノθ伽r80加α舳肌と1組の
Zα妙αZθの染色体組からなり、λ．炉θ肌6Zαツ乞は1組

のノθ伽r80がαπα肌と2組のZα妙αZθのゲノムから

構成される三倍体であることを立証した。

武　司 13

　λ．肌θκ三Cαπα肌やλ．肌αCrOdααツ〃mについて

もランプブラシ染色体や体細胞染色体により核型の分析

がなされており（Callan　1966，Kezer　et　a11980）

トラフサンショウウオ属の核型の高度な類似性が理解で

きる。

　トラフサンショウウオ科とサンショウウオ科の形態学

的な類似性にもかかわらず、染色体数が大きく異なり、

核型の特徴にも大差があり、Hynobiidaeから直接進

化したものとは考えにくいほどの差が認められる。

8．オオトラフサンショウウオ科

　　　　　　　　　　　　　　Dicamptodontidae

　オオトラフサンショウウオ属一0乞cα肌μodoπとオリ

ンピァサンショウウオ属ηんニソαC0炉加πからなり、共

に1属1種で生息地もきわめて限定されており、カナダ

の南西部と北米の北西部に生息する。

　トラフサンショウウオλm的8む0肌αと比べて、オ

オトラフサンショウウオ〃Cα肌μodoπは尾が押しっ

けられたように薄くなっており、腹部にみられるはずの

肋条（COSta1grOOVe）がはっきりしない。オリンピァ

サンショウウオE伽αCoか乞亡oπは小型で山地渓流に生

息し痕跡的な肺しかもっていない。そのため肺を膨らま

F1g10A　metaphase　cel1from　a　fema1e0〃oρs
　　　ρ1ソげんo8一αs妙1ntest1ne　G1emsa　sta1n
　　　　Bar　represents1Oμm．

fig2801-4.pdf
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　　Tab1e4．Chromosome　Number（2n）and　C－va1ue（2C）of　Genera　in　Order　Caudata．

FAMILIES／科　名a GENERA 属　　名a 種数a2nC．valueb

［Cryptobranchoidea　サンショウウオ亜目］

Hynobiidae　　　　　　Bα炉αc加μr〃8　タカネサンショウウオ属

サンショウウオ科　　　　HWoωひ8　　　サンショウウオ属

　　　　　　　　　　　　〃ひオα　　　　　リュウサンショウウオ属

　　　　　　　　　　　　0πツcんodαc亡ツZωsハコネサンショウウオ属

　　　　　　　　　　　　1⊃αc伽伽πo6地s　フトサンショウウオ属

　　　　　　　　　　　　Pαrα∂αC之ツZodoπコーカサスサンショウウオ属

　　　　　　　　　　　　Rαπodoπ　　　セイホウサンショウウオ属

　　　　　　　　　　　　sαzα肌απdrθ〃α　キタサンショウウオ属

Cryptobranchidae

オオサンショウウオ科　　λπか乞α8　　　　オオサンショウウオ属

　　　　　　　　　　　　Crツμo6rαπcんひsアメリカオオサンショウウオ属

［Sirenoideaサイレン亜目］

Sirenoidea　　　　　　P8ω∂o6rαπcん鵬ヌマサイレン属

サイレン科　　　　　　　8かθπ　　　　　サイレン属

［Sa！amandr01deaイモリ亜目コ

Proteidae　　　　　　　Nθc伽閉s　　　マッドパピー属

ホライモリ科　　　　　1⊃roむω8　　　　ホライモリ属

Amphiumidae　　　　A肌ρ加α肌α　　　アンフユーマ属

ブンフユーマ科

Ambystomatidae　　　λ肌5ツ8あo肌α　　トラフサンショウウオ属

トラフサンショウウオ科

Dicamptodontidae

オオトラフサンシ…1ウウオ科

Salamandridae

イモリ科

五伽αC08加d0π　メキシコヤマトラフサンショウウオ属

Dたα肌μo∂o〃　オオトラフサンショウウオ属

R伽αCoさ枇oπ　　オリンピアサンショウウオ属

0加ogZ088α　　　キンスジサンショウウオ属

0W〇一ρ8　　　　イモリ属

亙ωρグoC勉S　　　ナガレイモリ属

〃θ肋πS乏θZZα　　ショウアジアサンショウウオ属

1Vω陀rgα8　　ツエイモリ属

1Voむoρ肋んαZ肌ひsブチイモリ属

pαC伽加むoπ　　フトイモリ属

paramesotriton　コブイモリ属

6
18
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26
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24
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48－62

62（1c）c

35（1c）c

　46

　98c

　68



P1ethdontidae．

アメリカサンショウウオ科

Desmognath1nae
ウスグロサンショウウオ亜科

P1ethod－ont1nae

アメリカサンショウウオ亜科

！⊃ZθαrodθZθs

8αzαη7απdrα

8αzαηzαπdれπα

rαr乏cんα

1■r乞¢ωrひ8

τツZ0乏0亡r加π

Dθ8肌0gπ砿肋8

Lωグ0gπα¢肋S

1⊃んαθogπα此蝸

Bα炉αCん08θ1ρ8

B0胱0gZOSSα

抄α∂仰1む0π
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トゲイモリ属

サラマンドラ属

メガネイモリ属

カリフォルニアイモリ属

ヨーロッパイモリ属

イボイモリ属

ウスグロサンショウウオ属

スキバナサンショウウオ属

レッドヒルサンショウウオ属

ホソサンショウウオ属

ネッタイキノボリサンショウウオ属

シシバナサンショウウオ属

C〃roμθro炉乏むoπタコサンショウウオ属

1）θπdグoむrπoπ

助か0肌α肋8

1二｛πθαごr北oπ

1V0さ0¢r北0π

1Vツ伽πoZ18

0θ凶ρ加α

Pα川1mOZgθ

1⊃sωdoωrツcθα

τん0r乏鵬

肋rツcθα

Gツr加oρ舳ひ8

17α乞dθoむr北oπ

サルオガセモドキサンショウウオ属

ミズカキサンショウウオ属

ベラクルスサンショウウオ属

ミナミサンショウウオ属

アノールサンショウウオ属

ネッタイサンショウウオ属

メキシコチビサンショウウオ属

チュウベイサンショウウオ属

メキシコサンショウウオ属

オナガサンショウウオ属

イズミサンショウウオ属

ジョージアメクラサンショウウオ属

Hθ肌〃ααツ肋肌　ヨツユビサンショウウオ属

P8θα∂0むr北0几

8亡θrθocん〃α8

τツ1ρ〃0肌0Zgε

τγρ〃0む枇0π

λπθ〃θ8

Eπ8αわπα

一PZθむん0d0π

アカサンショウウオ属

スジサンショウウオ属

テキサスメクラサンショウウオ属

ホラアナサンショウウオ属

キノボリサンショウウオ属

エスショルッサンショウウオ属

アメリカサンショウウオ属

2
2’

1
3
12

7

11

1
1
8
69

1
9
5
8
1
6
1
16

1
25

9
11

2
1
1
2

1
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1
5
1
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a：Frost（1985）による。和名は松井（1993）に準拠した。

b：C－va1ue（2C　in　pg／N）はO1mo（1975）による。ただし　c，d，e，は下記の文献による。

c　Homer＆Macgregor（1983），d　Manc1no　et　a1（1977），e　Sess1ons＆Kezer（1991）（C1n　pg）
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Fig . 11. Photographs of full-sized adult specimens of three Japanese species of newts, 
Cyrbops pyrrhogaster from Shimane (A) , Cyrbops ensicauda from Okinawa (B), 
Tylototritorb arrdersor~i from Tokunoshima (O . Bar' repesents 30 mm 

fig2801-5.pdf
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せることを助ける腹面の軟骨が非常に小さく、肺をもた

ないサンショウウオのように未発達である。

　もともとこの2属はトラフサンショウウオ科に組み入

れられていたが、解剖学的には区別されるべき違いが多

く認められることから、独立した科として位置づけされ

ている。しかし分類上の位置は議論の分かれるところで

ある（Frost1985）。

　染色俸に関する情報は乏しく、Humphry（1958）が

おこなった研究結果しかない。オオトラフサンショウウ

オー0．θπ8α眺は2n＝28でいずれも両腕型の染色体

から構成されており（FN＝56）、トラフサンショウウ

オ科の核型に類似している。これに対し、オリンピアサ

ンショウウオ月．oZlソ肌ρ乏oα8は2n＝26でオオトラフ

サンショウウオの核型とは小型1対の染色体が減じた形

となっておりFN：56となるだけでその他の違いはな

いとみられる。

9．イモリ科　Salamandridae

　一般にもっともなじみの深い有尾類でヨーロソパ、ア

ジア、北アメリカ、北アフリカなどに広域に分布する科

である。肺をもち体内受精をおこなうグループで、雄が

求愛行動ののちに精包を出し、雌がそれを体内にとりこ

み貯精嚢に貯え受精させる。大多数の属では成体が水中

で生活をし、一生のうちのある時期には陸上に棲むもの

もある。

　最近までに14属が記載されており、アメリカサンショ

ウウオ科Plethodontidaeに次いで大きな科である。

ヨーロッパイモリ属rr加rα8（12種）、イモリ属

0ツπoρ8（7種）、イボイモリ属τ二yZoむo炉加π（7種）

のほかは5種以下の小さな属からなり多彩な科である

（Frost1985）。

　イモリ科の動物は古くから細胞学、発生学の実験材料

としてよく用いられており、生物学研究の発展には欠か

せない存在である。染色体研究についても有尾類のなか

ではもっとも多くの報告があり、とくにヨーロッパイモ

リを用いた分子細胞遺伝学の分野の優れた研究が知られ

ている（cf　Schm1d－1980．1990）。

　イモリ科は53種のうち、フトイモリ属Pαc伽むr加π

を除くすべての属にわたり33種について染色体分析がお
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こなわれている。図13に示したようにカリフォルニアイ

モリ属rαr乞0んαとブチイ’モリ属W0む0ψ肋αZ肌α8だ

けが2n：22（FN；44）で核型はおおむね大型のM染

色体で構成されており、有尾類では最小の染色体数から

なるグループである。残る12属にっいては例外なく2n＝

24（FN＝48）で両腕型が1対加わっているに過ぎず、

概してよく類似した核型である（図10）。

　Wake＆Ozeti（1969）はイモリ科の14属すべてに

ついてそれぞれの表現型から40の形質をとりあげ、その

うち27の形質については摂食機能にかかわる構造

（feed1ng　mechan1sms）であるが、それらをすべて比

較し、属間での差異を調べた上で系統分岐図を作成した。

これによると、ブチイモリ属とカリフォルニアイモリ属

がもっとも近い類縁関係になっており、核型の同一性と

は一致する。この研究では、キンスジサンショウウオ属

0加ogZ088α，メガネイモリ属8αZα肌απか加α、サラ

マンドラ属SαZα肌απかαはもっとも進化した属であ

るとし、トゲイモリ属1⊃Zθ〃o∂θZθ8とイボイモリ属

rニソZoむo姉むoπは未分化型のクループであることが示さ

れている。しかしギムザ染色による核型からはこの違い

を説明できる差は認められない。

　この系統分岐図でもっとも未分化な属と位置づけられ

ている沖縄に生息するイボイモリτ．α〃θr80加（図

12）とその次に位置するヨーロッパ産のトゲイモリP．

ωαZ洲の核型（Gal1ien　et　a1．1965）とは、両種の

生息地の距離は大きく隔たっていながら属間での核型に

は違いは認められない。

　わが国には北海道を除く各地に広く分布するイモリ

0ツπoρ8〃rrんogα8妙と南西諸島に生息する0．

θπs乞cα〃αおよびイボイモリの3種がみられる（図11）。

これらを比較すると、イボイモリの核型では、イモリの

Nα12がSM型（Seto1980）であるのに対しイボイモリ

はST型である点が異なっている程度であるが、C一染色

によるバンドパターンには核型を構成する染色体すべて

に違いがみられる（Seto　et　a1．1982）。

　この例のようにギムザ染色された核型分析では染色体

の“外部形態”でしか比較できず、相対長と腕比という

見かけ上の形態では属間、種問での差が少ないかほとん

ど見られない。特にこの科では従来からそのレベルで核

型の類縁性を考察してきた（図3）。

F1g　12Karyotypes　of　three　Japanese　spec1es　of　newts　From　top　to　bottom，convent1onal　G1emsa
　　　　sta1ned　karyotypes　of　male　and　fe皿a1e　rツZo亡o姉ごo几απ∂θr80π乙，female0〃oρ8ρWrんogα8妙，

　　　　and　ma1e0〃oρ8θπ8乙cα〃α　C－banded　karyotypes　of　fema1θand　male0〃rrんogα8妙，and
　　　　of　fema1e　and　ma1e　Tα〃θr80π乙Bar　or　sect1on　represents10μm



18 ~~~~~:~)~~~!:~4~ II. it/~/= T~1~~~~ 

ryiototrrtov '~d"*'~' 

r
 

' t S'~ I I~ ~
j
 

5 7 s ~ lo I~ 

~A 

~
~
 
~2 

Cynop$. pyr･rfio~~:$t~r ~ ~ ~ 

~
 
w
 

,6 . 

fig2801-6.pdf


瀬　戸

　しかし有尾類でも次第に染色体分染法により表わされ

るハントパターンから、とくに構成的異質染色質の分布

の差異を比較することにより染色体の“質的　な違いを

追求し、このレベルでの核型の差異が明らかにされつつ

ある。このような研究がもっとも活発におこなわれてい

るのがヨーロッパイモリ属とアメリカサンショウウオ属

である（Schm1d1980．1990，K1ng1991）。

　Schm1deta1（1979）はヨーロソパイモリ属τr伽閉8

の3種の間で構成的異質染色質の分布の違いをC一染色

法により調べた。その結果これら3種の染色体すべてに

共通したバンドが動原体部と辺動原体部（動原体辺縁部）

に出現しC一染色核型でも3種間での差異は認められな

かった。しかしτ．αZρθ8加8ではNα4，Z〃Zgαr乏8

ではNα5の染色体で、雄にはCバンドパターンに異型

性をしめす1本があり、雌には無いことを示した。更に

精母細胞第　分裂前期で相同染色体の対合の仕方が異な

る二価染色体があることが確認され、これらの種類には

分染法で検出できる性染色体のあることが明らかとなっ

た。

　今後染色体分染法により、同一の染色体数と形態を有

するイモリ類の属間、種間の変異が明らかになり、より

きめの細かい核型進化や性染色体の分化の道筋が浮かび

上がるであろう。

　染色体構成の基本的な特徴をみると、この科はアンフユー

マ科（2n：28）、トラフサンショウウオ科（2n＝28）、

アメリカサンショウウオ科（2n：26／28）と同類であ

るとみてよい。そして細胞遺伝学的にはこれらは最も進

化した有尾類であると考えねばならない。それは染色体

数が有尾類の中でも最も少なく、染色体形態はおおむね

大型⑱中型のMとSM型からなり、単腕型も微小染色体

もこの科の核型には存在しないからである。この特徴は

科内で例外なくみられ安定した核型であるといえる。

10．アメリカサンショウウオ科Plethodontidae

　この科はウスクロサンソヨウウオ亜科Desmognath1nae

3属とアメリカサンソヨウウオ亜科Plethodont1nae24

属、合わせて27属約224種が記載され有尾類では最大の

科famllyである（Frost1985）。

　肺をもたず、湿った地面に産卵するのが特徴である。水

中で幼生期を過ごす他のサンショウウオとは違った習性で

発生過程をたどり、他の科の個体よりもおおむね小型の成

体形となるものが多い。ある種は水中で、あるものは森林

の倒木や湿地の石の下、樹皮の下に隠れ棲むなど、生息地

も変化に富んでいる。この科の大部分の種は北米大陸東部
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に起源をもち現在もなお繁栄している。中⑧南米産の種は

あきらかに北米に生嵐する種が南下し分布、適応している

ものとみられる。またヨーロッパに達した種では、地中海

沿岸に僅かに∬ツかo肌α之θ8の2種が生息している。

　この科の生息環境は多岐にわたり、しかも形態的には

多様で著しく種分化をしているにもかかわらず、その種

の90％は一様に両腕型の染色体をもち、染色体数も安定

している。概して北方の温暖な地域に生息する種は28染

色体型、亜熱帯の種は26染色体型である（Leon　and

Kezer1978，Kezer　and　Sess1ons1979）（図14）。

　ネッタイキノボリサンショウウオ属Bo胱ogZ088α

にっいで、この科ではもっとも大きなグループであるア

メリカサンショウウオ属PZθ枕odoπはアメリカ合衆

国の東海岸　帯および西海岸の北部に主要な分布域があ

る。　アメリカ東部に生息する種は生息地域により、大

型の種群と小型の種群、北部太平洋岸沿いに分布する種

群とニューメキシコ州のJamez山にのみ見られる一

種と4っのグループに分けられる。

　Mizuno＆Macgregor（1974）は染色体、DNA量
および分子雑種法によるDNA塩基配列の類似性などに

ついてアメリカサンショウウオ属27種のうち15種を材料

として、綿密に調査しこの属の種分化にっいて興味ある

結果を報告している。2n＝28の染色体構成では種間で

の変異はほとんど認められないが、核DNA量（C－va1ue）

は東部の小型の種群（P．c加θrω8，！⊃．んo∬肌απ乏，P．

π．8加πα〃oαん，P．グたん肌oπ曲）は18－20pgであるの

に対し大型の種群（1）．ωθかZθ主，P．oααc肋αθ，P．

ツoπα〃088θ，1）．91肋zosα8，1⊃．ノo1也π1）は20－36p9

の範囲内とやや大きくなり、西海岸沿いの種群
（P．・α〃ψθ1，P．1αグ8θ〃，P．・θ肋αZ〃η，P．ぬη加，

P．θZo几gα鮎）では33－69pgといずれの種も相対的に

大きな値を示しており、分布域の異なる種群により核D

NA量の違いがあることを立証した。

　さらに彼らはDNA：DNA分子雑種法によって、東
部産小型のP．cんグωsのDNAが他種とどの程度共通

性があるかについて、おもに高度反復DNAの塩基配列

を対象にその類似性について調べた。このDNAは染色

体の構成的異質染色質の部分に局在する。

　その結果、同一種群の中では60ないし90％の塩基配列

が共通しているのに対し、東部の大1小二っの種群の間

では40－60％が共通していた。しかし西部の種群との間

で共通する塩基配列は10％以下であったことを明らかに

した。このことは、核型の上では差はみられなくとも、

アメリカサンショウウオ属の種群の間ではDNAレベル

で歴然とした差異があり、種分化が進んでいることを示
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している。

　アメリカサンショウウオ科の大部分の種は新世界に分

布するが、ミズカキサンショウウオ属HVかo肌α耐θ8

はヨーロッパにも生息する。この属はこれまでに8種が

記載されているが、うち2種はヨーロッパで、他は遠く

離れたカリフォルニア州に生息する種である。染色体数

はいずれも2n＝28である、H．肋Z乏ω8はフランス南

東部と北部イタリアのごく限られた狭い地域に生息し、

H．gθ肌θ三は地中海のサルディニア島にのみみられる。

両種ともいくっかの地方種族があり、ヨーロッパ大陸種

はH．加伽鵬とH．α肌6グ08北、サルディニア島産は

且gθπθ6のほかに3種に分けるべきだとの主張もある

が、Nardi　et　a1．（1986）は分染法による核型分析か

一ら全くサルディニア島の且∫Zωω8以外は差がないこ

とを明らかにしている。

　これらと同属のカリフォルニアのHツかo肌α航θ8と

は地理的な隔たりが大きいため、両大陸の種間の比較は

興味がそそられる。ミズカキサンショウウオ属の中で、

ヨーロッパ産とアメリカ産の進化学的な関係や、アメリ

サンショウウオ目

カサンショウウオ科のヨーロッパ大陸への進出経緯にっ

いてはすでに幾つかの報告がある。Wake　et　a1．（1978）

は両木陸の種は、形態学的見地からみて二つのグループ

に分化しているとみており、核型からはヨーロッパの種

群では圧〃α〃8以外峠Ag－NOR（核小体形成部位）

や5s　RNA遺伝子部位にも差がないことから、核型は

数的にも質的にも安定性を保っているとNardi　et　a1．

（1986）は考えている。

　このようにアメリカサンショウウオ科では数千万年も

の問にわたって属間および属内の両面での著しい遺伝的

分化があった（Larson　et　a1．1981）にもかかわらず、

核型の同一性を持続していることは不思議なことである。

果してこの科の核型は光学顕微鏡レベルでの見かけ上の

安定性を保っているのか、染色体の構造変化がおこるこ

とを抑制されているのか、あるいは染色体変化を引き起

こすほどの大きなゲノムの変化がなかったのか、その点

についてはあまり論じられなかった。

　しかしこうした疑問をもとに、Kezer一派は北米西

海岸のカナダからオレゴン⑧カリフォルニア両州、ニュー
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Fig．14．A：Meiotic　chromosomes　of　male　Bo胱ogZ088αrψθ8cθη8from　Orizaba，Mexico．Squashed
preparation　of　spermatocytes，n＝13．B：C－banded　chromosomes　ofλ〃θ〃θ8αθπθπ8from　south－
eastem　Kentucky．　Squash　preparation　of　gut　epithe1ium．2n：28．

メキソコとアパラチア山脈帯に生息するキノポリサン

ショウウオ属λπθ肋sの5種について隔離された生息

地域間の個体別に核型を詳細に分析し、種間変異、およ

び種内変異のあることを明示した。とくに26一染色体型

は基本的にはすべてM型とSM型から構成されているに

も関わらず丁型を含む個体をλ．∫θrrω8や，λ．Z昭泌r乏s

で発見し大規模な染色体多型現象のあることを報告して

いる（Kezer　and－Sessions1979，Sessions　and　Kezer

1987）。そしてこの染色体変異は含動原体逆位などによる

染色体の再配列によって生じたことをC一染色（構成的異

質染色質の染色）やAg－NORなどの分染法により証明

している。そして種分化は染色体の多型現象によって生

じた新しい形態の染色体が固定されることによって行わ

れ、このような染色体変化が種分化、ひいては核型進化

において重要な役割を果している、と主張している。

おわりに

　サンショウウオ目の現生種は9科に分けられており、と

くに原始未分化型のサンソヨウウオ科とオオサンソヨウウ

オ科は際立って高い染色体数を有し、例外なく単腕型と微

小染色体を含んでいるのが特徴である。なかでもハコネサ

ンショウウオ属は両生類では最多の染色体数78を示す。生

きた化石といわれるオオサンショウウオ科は2n＝60であ

るが、大型の丁染色体を10本含んでいるところが他種の核

型にはない特徴である。サンショウウオ目全体からみると

これらは特殊なグループであり、FN＝72～94と腕数が多

い。サンショウウオ科で渓流性のブチサンショウウオ（2n；

58）などとは数的には近似していても、核型は著しく異なっ

ているのである。しかもゲノムサイズ（体細胞核のDNA

量）はオオサンショウウオは100pgであるのに対し、ブチサ

ンソヨウウオは40pg程度で、大きな違いがあることには

驚く。おそらく構成的異質染色質の蓄積によるものと考え

られるが高DNA量をもつ種の間にははっきりした類縁性

がなく、どのように蓄積されたかその理由はわからない。

　トラフサンショウウオ科やアメリカサンショウウオ科

は大半の種が陸生であり体内受精をするので、進化型の

サンショウウオ類として知られており、核型にもそのよ

う卒特徴が明瞭にみられる。染色体数は2n＝28，か26

でほとんどの種は中部動原体型と次中部動原体型の染色

体からなり、微小染色体と単腕型が姿を消している。核

型からみて、もっとも進化しているのはイモリ科で染色

fig2801-7.pdf
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体数はさらに少なく2n＝24か22、例外なく大型と中型

の両腕型染色体で構成されており、科内では安定した核

型を示す。またサイレン科の核型は特殊で染色体数が多

い（2n＝52，48，46）にもかかわらず、ほとんどすべ

てが両腕型であり、微小染色体も含まれない。これらは

恐らく2n＝24の種由来の自然4倍体あるいは近4倍体

ではないかとする考えもある。

　サンショウウオの核型を概観すると、核型を構成する

染色体は不均一型　（bimoda1）　から均一型
（unmoda！）へと変化する様式はアソナソイモリ目と

同じである。そのプロセスをみると、不均一型を形成す

るメンバー、例えば小型の丁型、ST型染色体や微小染

色体が両腕型染色体に変換することで姿を消し、しかも

小型染色体が融合により大型化し形態的に均一化する方

向をたとる、というMorescalch1（1975）の提唱した

考えはここでも受入れられる。

　進化型で、染色体数の少ないサンショウウオ類では微

小染色体や単腕型が全くないか、極めて稀にしかみられ

ない。このように染色体変化の機能的意味とはなにかを

理解するためには、サンショウウオ類のゲノムの中で微

■ サンショウウオ目

小染色体と単腕型染色体のもっ機能を理解するための知

識の蓄積が必要であろう。

　染色体の突然変異（構造変化）がおこるためには、お

そらく多くのメカニズムが働いているであろう。もっと

も共通して引き合いに出される二っのメカニズムはロバー

トノン型転座（Robertson1an　translocatlon）のひ

とっである動原体融合（centric　fusion）である。それ

によって二本の単腕型が動原体部で融合し両腕型をっく

る。もうひとつは動原体付近での切断後、逆の切断端と

の融合（挟動原体逆位pericentric　inversion）がおこ

り、それによって染色体上の動原体位置が変化し、形態

変化が生じるのである。

　両生類の染色体の形態変化はこのように動原体融合に

よって起こる場合が大きな流れであるが、すでに述べた

ように時には動原体開裂（centric　fission）による変

化が科内での変異を説明するのに有効な場合がある。し

かしながら、さまざまなサンショウウオ類における丁

型染色体の出現頻度と、系統発生的な傾向と密接に合致

しているわけではない。
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