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5 書き換えられる系統樹

3 陸上植物の系統

陸上植物＊1 は，胞子化石に基づいて，約4億8千万年前までに緑藻

類から分岐した分類群であると推定されている 1)，2) ．陸上植物の繁栄

は，陸上環境を大きく変え，現在の動物相や菌類相の進化にも大きな

影響を与えた．この20年ほどでゲノム情報の蓄積とあいまって，陸上

植物全体の系統関係がかなり明らかになってきた．本稿では，現状に

おいて遺伝子情報，形態情報，化石情報から推定される陸上植物の系

統関係を概観する．

現生陸上植物の最基部で分岐したのはコケ植物であると推定されて

いる（図1，2）．陸上植物は進化の過程で配偶体（単相）世代と胞子体

（複相）世代＊2 の割合が変化した．コケ植物では胞子体が配偶体より小

さく，生涯にわたって配偶体に半寄生＊3 している．一方，シダ植物で

は配偶体のほうが胞子体より小さく，胞子体は配偶体から独立して生

活する．種子植物では配偶体がさらに小型化し，胞子体に寄生する．

陸上植物の姉妹群にあたる緑藻類は，アオミドロやミカヅキモを含む

接合藻類＊4 だと推定されている 3) ．接合藻類が複相になるのは接合子

だけで，配偶体世代優占の生活史を持つ．コケ植物は陸上植物の中で

最も配偶体優占になること，形態が最も単純であること，そして，遺

伝子を用いた系統推定の結果から，現生コケ植物が現生陸上植物最基

部の系統群であることが広く支持されている．

コケ植物にはタイ類，セン類，ツノゴケ類の3つの単系統群が含ま

れ（図1，2），遺伝子情報，形態情報とも，それぞれの単系統性を支持

はじめに

陸上植物の基部系統

＊ 1
形態的には，受精卵が造卵器
に包まれ胞子体世代の初期
発生（胚発生）が造卵器中で
起きることから，「有胚植物

（embryophytes）」と呼ばれる．

＊ 3
胞子体は光合成をしており，
光合成代謝産物の一部が胞子
体から配偶体に供給される．

＊ 2
配偶体（単相）世代と胞子体（複
相）世代：多くの生物は，基
本数の染色体を持つ単相の生
殖細胞が受精することで，基
本数の 2 倍の染色体を持つ複
相となり，減数分裂によって
再び単相の生殖細胞を形成す
る．後生動物は減数分裂で精
子と卵ができるが，陸上植物
は複相の多細胞体（胞子体）
が減数分裂によって胞子を作
り，胞子が単相の多細胞体（配
偶体）へと発生し，そこで精
子と卵が形成される．

＊ 4
接合藻類：鞭毛を持つ生殖細
胞を形成せず細胞が接合する
ことによって受精する特徴を
持つ藻類．5 章 -2 参照．
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■図1	 代表的な化石種と現生種を含めた陸上植物の推定系統関係の現状
右側に大分類を示してある．

している 4) ．しかし，これら3群の関係は未解明である．タイ類胞子

体は陸上植物の胞子体の中で最も単純であること，植物が上陸したこ

ろのオルドビス紀から見つかった胞子の外膜の構造が現生タイ類のも

のに似ていること 5) から，陸上植物の共通祖先はタイ類のような形態

をしていて，陸上植物の最基部で分岐したのはタイ類ではないかと考

えられてきた．さらに，Qiuら（2006）6) は，①緑藻，陸上植物あわせ

て193種について葉緑体ゲノムの6遺伝子，ミトコンドリアゲノムの

rDNA大サブユニット遺伝子，核の18S rDNA遺伝子，②16種につい

て28ミトコンドリア遺伝子におけるgroupⅡイントロンの有無，③36
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■図2	 現生無種子植物
図中に分類群を記載した．
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種について葉緑体ゲノム上の67遺伝子を用いて系統解析を行い，コケ

植物は側系統群＊5 で，現生陸上植物の最基部でタイ類が分岐するとい

う結果を得た．

ところが，Coxら（2014）7) はQiuら（2006）の解析は同義置換の組成

バイアスによって生じたアーティファクトである可能性を指摘し，そ

のバイアスを補正した結果得られた系統樹は，タイ類，セン類，ツノ

ゴケ類が単系統になるという葉緑体ゲノム比較から推定された結果 8)

を支持した．さらに，トランスクリプトームデータ＊6 から推定した約

700遺伝子配列を様々な手法で解析したところ，タイ類が陸上植物の

基部に位置する系統関係は支持されず，セン類とタイ類が姉妹関係に

ある（セン類-タイ類）と推定された 3) ．解析方法によって，陸上植物

の基部で分岐する分類群は異なり，セン類-タイ類，ツノゴケ類，あ

るいは，現生コケ植物3群をすべて含む単系統群になる場合があった．

しかし，コケ植物が側系統となりタイ類が基部で分岐する系統樹は得

られなかった．このように，コケ植物が陸上植物の最基部で分岐した

ことは確実そうであるが，コケ植物3群の関係や維管束植物とコケ植

物との関係を明らかにするには，さらなるゲノム情報の蓄積と解析方

法の検討が必要である．

陸上植物の共通祖先はどのような形態をしていたのだろうか？ 先述

したタイ類の一部に類似した胞子化石の発見に加え，アパラチア盆地

のオルドビス紀後期〜シルル紀前期（約4億5千万〜 4億2千万年前）の

地層からタイ類の葉状体＊7 に似た化石が発見された 9) ．これらのこと

から，初期陸上植物の配偶体は現生タイ類のような形態をしていたの

ではないかと考えられてきた．しかし，胞子の類似だけから胞子体形

態を推定することには無理があるし，葉状体はツノゴケ類，藻類，そし

て地衣類も形成するので，本当にタイ類の化石かは不明である．

このように陸上植物が初期分化したと推定される年代からは明確に

コケ植物だと断定できる化石が産出していない．一方，シルル紀後期

（約4億2千万年前）以降，ともに二又分枝する配偶体と胞子体を形成

陸上植物の共通祖先

＊ 5
側系統群：共通祖先由来
の子孫すべてを含む群（単
系統群）から一部を除い
た残りを集めた群．

＊ 7
葉状体：茎葉を形成しない扁
平な体制．内部構造は単純
なものとゼニゴケのように
複雑なものがある．

＊ 6
トランスクリプトーム：1 章
-1 p. ●●「トランスクリプ
トーム解析」の注釈参照
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する化石種が世界中から多数報告されている（図3）．これらの化石植

物は，水を輸送する通導組織に二次肥厚＊8 が見られない前維管束植物，

二次肥厚が見られほぼ均等な二又分枝をし，茎の先端に胞子嚢を形成

するリニア植物類，二又分枝の茎に主従ができたトリメロファイツ類，

表面に小さな突起を付け胞子嚢を茎の横に側生するゾステロフィルム

類の4群に分類される．コケ植物の胞子体は分枝せず1胞子体に頂生

する1つの胞子嚢しか形成しない．その群も側系統群である可能性が

ある．一方，これらの化石植物は胞子体が二又分枝し，その先端に胞

子嚢を形成するので，1胞子体あたり多数の胞子嚢を形成し繁殖に有

＊ 8
二次肥厚：細胞壁に二次的に
セルロースなどが沈着し特有
の紋様ができ強度が増す．

前維管束植物
ホルネオフィトン

リニア植物類 ゾステロフィルム類

トリメロファイツ類 前裸子植物

■図3	 化石植物の復元図
ホルネオフィトン，リニア
植物類，トリメロファイツ
類 はKenrick	P	&	Crane	
PR:	The	Origin	and	Early	
Diversification	 of	 Land	
Plants:	A	Cladistic	Study	
(Smithsonian	 Institution	
Press):	1997を参考に作成．
ゾステロフィルム類，前裸子植
物はGifford	EM	&	Foster	AS:	
Morphology	and	Evolution	
of	Vascular	Plants,	3rd	ed.	
(Freeman	and	Co.):	1989を
参考に作成．
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利である．コケ植物以外の陸上植物はすべて複数の胞子嚢を形成する

ので多胞子嚢植物と呼ばれる．そして，二又分枝しない現生コケ植物

よりも体制が複雑なので，コケ植物が分岐したあとに進化したのだろ

うと考えられてきた（図1）．

ところが近年，クロマチン修飾因子であるポリコーム抑制複合体2

の遺伝子機能を欠失すると，コケ植物セン類ヒメツリガネゴケ胞子体

が枝分かれすることがわかり 10)，コケ植物胞子体も枝分かれできるこ

とがわかってきた．このことから，陸上植物の共通祖先は前維管束植

物のような分枝形態をしていたが，現生コケ植物へと進化する段階で

退化し，分枝しない構造となったという退化仮説も考えられる．こう

考えると，二又分枝の化石が産出する時代にコケ植物の化石がほとん

ど産出しないこともうまく説明できる．ただ，この仮説は，コケ植物

の3群が側系統群であるとすると，3回独立に胞子体が退化しなければ

ならないことになり，そのような可能性が低いことが問題だった．と

ころが，先述したように現生コケ植物の3群が単系統の可能性もあり，

そうだとすると，コケ植物の共通祖先で1回だけ退化が起こればよい

ので十分ありうる仮説となる．今後のより精度の高い系統解析が期待

される．

このように，陸上植物の共通祖先形態は未解明であり，今後，現生

基部陸上植物の系統を明らかにするとともに，現生陸上植物全体に共

通するような発生様式や形態を明らかにし，共通祖先が持っていたで

あろう発生システムや形態を推定するアプローチが有効だろう．

維管束植物は二次肥厚する通導組織である道管や仮導管を持つ植物

群であり，コケ植物と前維管束植物以外のすべての陸上植物が属する

（図1）．コケ植物セン類は道束と呼ばれる通導組織を形成するが，二

次肥厚しないため，維管束植物の通導組織とは相似器官＊9 であろうと

推定されてきた．ところが，道管と道束は同じ転写因子によって形成

制御されていることがわかり 11)，両者は部分的に相同であることがわ

かった．二次肥厚する通導組織の進化は，水輸送の効率化と，支持組

維管束植物

＊ 9
相似器官：形状や機能が互い
に似ているが，進化的な起
源が異なる器官．進化的な
起源が同じものは相同器官
と呼ぶ．



8

織として強度を高め，維管束植物の巨大化に寄与したと考えられてい

る．維管束植物で種子を作らないものはひとまとめにシダ植物と呼ばれ

てきたが，古生物学的研究から，トリメロファイツ類の子孫であるシダ

類とゾステロフィルム類の子孫である小
しょうよう

葉類の2つの群に分かれること

がわかってきた（図1，3）．遺伝子系統樹もこの結果を支持している．

小葉類（図1，2）は石炭紀には高さ35m，太さ2mにもなる種が森林

を形成し，それらの遺骸が石炭として今日利用されている．現生種は

すべて草本で，ヒカゲノカズラ類，イワヒバ類，ミズニラ類を含み，

それぞれの群ならびに，小葉類全体は単系統である．小葉類は葉に伸

びる維管束が茎の維管束から分かれるときに葉
ようげき

隙＊10 ができないが，他

の維管束植物では葉隙ができる．前者の様式で形成される葉を小葉，

後者を大
だいよう

葉と呼び，シダ類と種子植物は大葉を形成する．そのため，

シダ類と種子植物をあわせて大葉植物と呼ぶ（図1）．しかし，シダ類

と種子植物の葉隙は平行的に進化したことがわかってきたので大葉の

存在をもってこれらの分類群をまとめるのは妥当ではない．

シダ類は単系統で，マツバラン類，ハナヤスリ類，リュウビンタイ

類，トクサ類，薄嚢シダ類の5群を含み，それぞれ単系統群である（図1，

2）．マツバラン類とハナヤスリ類は形態形質に類似点がほとんどない

が遺伝子情報から姉妹群であることが明らかになった．しかし，それ

以外の系統関係は核ゲノム遺伝子を約500個用いても，解析方法によっ

て異なっており 3)，今後，解析する分類群の数を増やすことが解決方

法だろうと目されている．シダ類の5群はそれぞれ形態が大きく異なっ

ており，共通祖先であるトリメロファイツ類から，それぞれ独自の発

生様式を進化させた可能性がある．

トリメロファイツ類はシダ類の祖先とともに，前裸子植物（図1，3）

へと進化したものを含んでいると考えられている．前裸子植物は化石

のみから知られ，茎の内部に維管束形成層と呼ばれる幹細胞を含む組

織が形成され，そこから継続的に細胞を作り出して二次成長し硬い木

部を形成し「木」となる．しかし，種子を作らず，他の種子を作らない

木質植物

＊ 10
葉隙：維管束の分枝点の上側
に形成される維管束の間隙．
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植物のように胞子で繁殖する．小葉類も「木」になったが柔組織が硬化

したもので発生過程が異なっている．また，シダ類の中のヘゴのような

木性シダ類は茎が二次成長せず，細い茎の周りを不定根が被って強度を

生み出している．維管束形成層の幹細胞によって茎が二次成長する植物

を木質植物と呼ぶ（図1）．この幹細胞系の進化は陸上植物進化の重要な

イベントであるが，まだ遺伝子系の進化は明らかになっていない．

前裸子植物の中に大型の雌胞子と小型の雄胞子を形成する異型胞子

性の種類が進化し，配偶体に雌雄の区別がある種子植物へと進化し

たと考えられている．種子は胞子を包む組織である胞子嚢の外側を珠

皮が被うことで進化したが，珠皮の起源はいまだに謎である．珠皮形

成の遺伝子系の研究が長らく行われているが，その進化過程はまだわ

かっていない．前裸子植物から最初に進化したのは1枚の珠皮が胞子

嚢を被う裸子植物（図1，2）である．裸子植物のほとんどは絶滅し，現

生しているのは針葉樹類，グネツム類，イチョウ，ソテツ類の4群で

ある．化石裸子植物は形態的多様性に富んでおり，側系統群であると

考えられている．現生裸子植物も従来は側系統だと思われてきたが，

単系統群であることがいろいろな解析から支持されている 3)，12)，13) ．

針葉樹類とグネツム類は単系統群，イチョウとソテツ類は姉妹群であ

る可能性が高い 3) ．針葉樹類とグネツム類は，グネツム類が針葉樹類

全体と姉妹群になる可能性と，グネツム類が針葉樹類の中に含まれマ

ツ科と姉妹群になる可能性が議論されており，どちらが正しいか未解

決である．

現生陸上植物の中で最も多様なのが被子植物である（図4，5）．胞子

嚢を被う珠皮を2枚形成し，胞子嚢と珠皮を併せた器官である胚珠が

心皮で被われている．どんな遺伝子系の進化によって珠皮と心皮が進

化したかは，まだよくわかっていない．心皮の進化によって胚珠を乾

燥から守りやすくなり，花粉管受精の進化によって乾燥した状況でも

受精が可能となった．針葉樹類とグネツム類でも花粉管受精が平行進

化している．さらに，心皮は成熟して果実となり，動物によって媒介

被子植物
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■図4	 現生被子植物の推定系統関係の現状
The	Angiosperm	phylogeny	group	(2009)15)の系統樹にその後の知見を加えて改変した．
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■図5	 被子植物の代表的な目
もく

の花
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される種子散布に大きく貢献している．また，被子植物は同じシュー

ト＊11 上に雌雄の生殖器官（雌
し

蕊
ずい

と雄
ゆう

蕊
ずい

）がコンパクトに配列した「花」

を形成し，雄蕊と雌蕊の外側に花被を形成することで，花粉媒介昆虫

の誘因機構を昆虫との共進化で多様化させた．

被子植物の系統関係については，これまで葉緑体ゲノム上の遺伝子，

核遺伝子を用いた系統推定が行われており，現状においてはほぼ一致

した推定がされている（図4）．ただ，それぞれの目
もく

や複数の目を結び

付けるような共有派生形質がほとんど見つからない．

陸上植物の系統関係は分子系統学，とりわけ，近年のゲノム情報の

蓄積によって多くの部分が明らかになってきたが，まだはっきりしな

い部分も多い．集団内に遺伝子多型があり，遺伝子の分岐はしばしば

種分化よりも古い．そのため，遺伝子系統樹と種系統樹は必ずしも一

致せず，特に，短時間に種分化が起きた場合には，遺伝子によって推

定される系統関係が異なることが知られている．そのような問題を解

決するために，より多くの遺伝子の配列決定を行い，それらをつない

で巨大な結合遺伝子データセットを作り，それを用いて系統解析する

ことが行われてきた．しかし，近年，このような解析方法だと，高い

統計的支持が得られた場合でも，より多くの遺伝子配列情報を用いた

り，解析方法を変えることで結果が変わる場合があることがわかって

きた 14) ．また，解析に用いる種の選び方によって推定結果が変わるこ

とも知られている．今後，偏りを少なく，より多くの種のゲノム情報

が集積するとともに，系統解析方法の改良が期待される．陸上植物に

おいて，被子植物のゲノムデータはかなり蓄積しつつあるが，陸上植

物の大部分の系統を占める（図1），それ以外の植物のゲノム情報は代

表的な群の一部でしか得られておらず，今後，これらの植物の解析が

必要である．さらに，全遺伝子配列を用いても真の系統関係が推定で

きたという保証はないので，これら遺伝子系統樹の改良に加え，推定

された系統関係が形態や化石記録など，他の情報と整合性があるかを

検討することも必要である．

まとめ

＊ 11
シュート：植物体の茎とそ
れに付いた葉を併せた部分．
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