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研究成果の概要（和文）：カワゴケソウ科で起こった根の形態進化について研究を行った．カワゴケソウ亜科の
アフリカクレードについて形態観察した結果，クレード内で根の分枝様式が内生から外生へ進化したことが明ら
かとなり，アジアクレードとは独立に起きたと推定された．外生分枝を行う種でのみ葉状の根がみられることか
ら，分枝様式の変化に伴い根の葉状化が可能であったことが示唆された．アジアのカワゴケソウ科を解析したと
ころ，ラオスのカワゴロモ属では葉状から半円柱状への進化が3回起こったと推定された．また，ラオスでの野
外調査の結果，相同性が不明な軸器官をもつ種が発見された．

研究成果の概要（英文）：Morphological evolution of root in aquatic angiosperm family Podostemaceae 
was studied. The evolution of root branching from endogenous to exogenous development occurred 
within the African Podostemoideae independently to the Asia clade. It is suggested that the 
evolution of crustose root involved the transition of root branching. On the other hands, 
subcylindrical roots evolved three times from crustose roots within Lao Hydrobryum. New species was 
found in Laos and the homology of its enigmatic organs was hard to identify.

研究分野： 植物進化形態学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 維管束植物の体制は，円柱状の茎と扁平な
葉（合わせてシュートと呼ぶ）からなる地上
部と，円柱状の根からなる地下部からできて
いる．祖先的な維管束植物は二又分枝する軸
的器官のみを持っていたことから，扁平な器
官（葉）は軸的器官から進化したことになり，
その進化過程と進化機構を解明することは
維管束植物の多様性を理解する上で重要な
課題である． 
 カワゴケソウ科は滝や河川といった他の
維管束植物が生存できない急流中に生育し
ており，根で川床の岩へ固着し，根の側面ま
たは上面からシュートと花を形成する独特
の形態を示す．さらに，根が葉緑体を持って
光合成を行い，根本来の機能とは異なる役割
を果たしている．一般に維管束植物の根は，
根冠に覆われた放射相称の分裂組織が先端
に存在するため，先端成長を行う．そして，
側根は主根の中心を走る維管束付近から生
じ，主根の表皮を突き破って発生する（内生
発生）．カワゴケソウ科に最も近縁なオトギ
リソウ科も典型的な根の形態と分枝様式を
持っている．カワゴケソウ科のなかで初期に
分岐したトリスティカ亜科とウェッデリナ
亜科も，根冠を失った一部の属を除きこれら
の形質は同じである．ところが，カワゴケソ
ウ亜科のなかで最初に分岐したアメリカ産
の種は，根は軸状であるものの，分裂組織は
左右相称であり明瞭な背腹性を持つ．さらに，
アジア産の種では，根の形態は著しく多様化
しており，細い軸状から扁平化して幅広い帯
状まで存在し，さらには先端成長性を失って
扇状に成長する根が進化している．分枝様式
にも変化が生じており，内生分枝を行わず，
根端部付近で分裂組織が分断されるように
分枝する（外生分枝）．また，根冠はトリス
ティカ亜科やカワゴケソウ亜科の一部の種
で独立に消失している． 
 以上のように，カワゴケソウ科の根は形質
（形態・分裂組織・分枝様式・根冠）を次々
に変化させ，著しい多様性を生み出している．
しかし，アメリカ産カワゴケソウ亜科とアジ
ア産カワゴケソウ亜科の間には大きな形態
的ギャップがあるが，その間に位置するアフ
リカ産カワゴケソウ亜科の根の分裂組織，分
枝様式，根冠の有無はほとんど解析されてい
ないため，形質がどのような過程で移行した
のか分かっていない．また，維管束植物の根
の分裂組織の中心には細胞分裂をほとんど
行わない組織（静止中心）が存在し，その周
りに各組織の始原細胞が配置している．静止
中心は，始源細胞の維持に重要であり，根が
無限的な先端成長を行う上で必須の組織で
ある．しかし，そのような分裂組織の組織学
的構造がどのように変化したことでカワゴ
ケソウ科の根の形態進化が起こったのかは
分かっていない．さらに，背腹性の決定に関
与する遺伝子の機能が失われると葉が円柱
状になることが知られており，背腹性が扁平

な器官の発生に重要であることが示されて
いるが，同じ機構がカワゴケソウ科の根の扁
平化に適用されているのかは検証されてい
ない． 
 
２．研究の目的 
 カワゴケソウ科の根の扁平化・葉状化の進
化過程と進化機構を解明することを目的と
して研究を行った． 
（１）アフリカ産カワゴケソウ亜科の根の解
析 
 これまでほとんど未解析であったアフリ
カに分布するカワゴケソウ亜科の根の分裂
組織の構造と分枝様式を解剖学的に観察し，
系統関係に基づいて根の進化過程を明らか
にする．さらに，アフリカ産カワゴケソウ亜
科の根の祖先的形質状態を推定し，カワゴケ
ソウ科で起こった根の形態進化の過程を明
らかにする． 
（２）根端分裂組織の組織学的解析 
 カワゴケソウ科を全体的に網羅するよう
に，根端分裂組織の組織学的構造を細胞分裂
活性と遺伝子発現パターンを指標にして明
らかにする．そして，「分裂組織の左右相称
性（背腹性）」「外生分枝」「葉状化（先端成
長性の消失）」「根冠の消失」が，どのような
分裂組織構造の変化によって引き起こされ
たのかを明らかにする．また，扁平な根にお
いて，葉の背腹性の決定機構と同様の機構が
関与しているのかを検証する． 
（３）カワゴケソウ科の扁平な根の起源 
 Terniopsis 属（トリスティカ亜科）は完全
に円柱状の根（普通根）と不定シュート形成
を行いやや扁平なカワゴケソウ科特有の根
（特殊根）の両方を持つ唯一の属である．こ
の属はカワゴケソウ科の系統的基部に位置
することから，カワゴケソウ科の根の起源を
考える上で重要である．Terniopsis 属の普通
根と特殊根を対象に，上記（２）と同様の組
織学的解析を行い，両者の比較から初期進化
段階における根の扁平化の機構を推定する． 
 
３．研究の方法 
（１）アフリカのカワゴケソウ科 15種 33 サ
ンプルを用い，根端分裂組織の構造や分枝過
程を観察した．その他に文献情報から引用し
た6種の根の形態および分枝過程のデータを
用いた． 
（２）ラオスで 2回，タイで 2回調査を行い，
カワゴケソウ科の採集を行った．サンプルは
FAA 固定して観察し，一部は分子系統解析の
ためにシリカゲルで乾燥させた．葉緑体 matK
配列をシーケンスし，分枝系統樹を作成した． 
（３）静止中心で発現する WUSCHEL-RELATED 
HOMEOBOX 5，静止中心と周りの始原細胞で発
現するPLETHORA，内皮で発現するSCARECROW，
中心柱で発現する SHORT ROOT について，保
存性の高い領域で縮重プライマーを作成し，
クローニングを試みた． 
 



４．研究成果 
（１）アフリカ産カワゴケソウ亜科の系統的
な 基 部 で 分 岐 し た Inversodicraea ，
Monandriella，Saxicolella では，根は内生
分 枝 し て い た ． 一 方 ， 派 生 的 な
Ledermanniella ， Letestuella ，
Macropodiella，Dicraeanthus では外生分枝
を行っていた．文献情報も合わせて形質進化
を推定した結果，アフリカの系統で内生分枝
から外生分枝への進化が１回起こったと推
定された．アジアの系統でも外生分枝への進
化が起こっていることから，カワゴケソウ科
では独立に２回，内生分枝から外生分枝への
進化が起こったことが示唆された．また，外
生分枝を行う種でのみ葉状の根がみられる
ことから，分枝様式の変化に伴い根の葉状化
が可能であったことが示唆された． 
 
（２）ラオスのカワゴケソウ科カワゴケソウ
亜科について，野外調査，分子系統解析，比
較形態観察を行い，葉状の根をもつ新種２種，
葉状の根をもつ新産種１種，帯状の根をもつ
新産種１種を見つけて記載した．また，ラオ
スのトリスティカ亜科についても同様の解
析を行い，帯状の茎をもつが根を欠く新種３
種と新産３種，軸状の茎と軸状の根をもつ新
種４種と新産４種を見つけて記載した．さら
に，インドにおいて，葉状の根をもつ新種１
種を見つけて記載した．これらの研究から，
根の葉状化の進化過程がより詳細に明らか
になり，これまでの研究と合わせると根の葉
状化はカワゴケソウ科内で独立に４回起こ
ったと推定された． 
 
（３）ラオス北部で野外調査を行った結果，
これまでの維管束植物およびカワゴケソウ
科植物に適用してきた形態学の知見では解
釈不可能な形態をもつカワゴケソウ科の１
種を発見した．この種類は，扁平な器官（根
と相同と考えられる）で岩に固着し，そこか
ら複数の軸状器官が束のようにつくられる
が，この軸状器官の先端付近から新たな軸状
器官や花がつくられていた．この軸状器官が
葉と相同であるならば，葉から葉や花がつく
られることになる．また，軸状器官が茎や根
と相同であるならば，茎や根が葉と同じ発生
様式で扁平な根からつくられていることに
なる．分子系統解析から，この種が東南アジ
アで著しく多様化したカワゴケソウ科の１
系統の基部で分岐していることが明らかと
なり，この系統の形態的多様化を理解する上
でも非常に重要な種であることが判明した． 
 
（４）通常 Hydrobryum 属の扇状の根では，
分枝とシュート形成に位置的な相関を見出
すことができない．半円柱状の根をもつ
Hydrobryum subcylindricum お よ び H. 
ramosum を観察したところ，根端の中央にシ
ュートが形成され，それに伴って根が二叉分
枝を起こしていた．帯状の根をもつ H. 

taeniatum でも同様に根端の中央にシュート
が形成されていた．一方，H. subcrustaceum
の根は，帯状から扇状の形態を示し，根がく
びれを生じる場所にシュートが形成されて
おり，分枝に規則性が見られた．近縁種の
Cladopus 属では根の分枝とシュートの形成
位置に規則性が見られることから，これらの
根では分枝様式が祖先返りしていることが
示唆された．一方で，半円柱状の根をもつ H. 
subcylindricum および H. ramosum の根端分
裂組織は，根冠を失っており，近縁種の
Cladopus 属のような背腹性は見られなかっ
た．従って，分裂組織構造は祖先返りを起こ
していないと推定された．新たに採集したサ
ンプルを系統解析した結果，Hydrobryum属に
おいて葉状から半円柱状への根の進化は3回
起こったと推定された． 
 
（５）根の分裂組織の構造を遺伝子レベルで
明らかにするために，根の形態形成に関わる
遺伝子のクローニングを行い，新たに葉状の
根をもつ種から PHABULOSA相同遺伝子を
単離した．一方，軸状の根をもつ種からは単
離を行っている段階であり，その他の遺伝子
のクローニングを含めて，今後発現解析を行
っていく予定である． 
 
（６）Terniopsis 属の種子を 2016 年度に採
取した．今後，これを用いて実生に生じる普
通根と特殊根の比較解析を行う予定である． 
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