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研究成果の概要（和文）：蘚苔植物の主要分類群の系統関係を比較形態学的および分子系統学的

観点から研究を行った．蘚類については葉緑体ゲノムの全塩基配列の解析した．イシヅチゴケ

の胞子体の原始性を明らかにした．苔類では形態的特徴に乏しく，系統的位置が不明確であっ

たヌエゴケの系統的位置を明らかにした．また，ゼニゴケ類でみられる単色素体性胞子母細胞

と無極性胞子母細胞の系統学的意義，胞子体の形態との関連について研究した． 
 
研究成果の概要（英文）： Comparative morphological and molecular phylogenetic 
investigations were conducted to obtain a more natural system of arrangement of the main 
groups of bryophytes.  A complete nucleotide sequence of chloroplast genome for major 
groups of mosses was obtained. Sporophyte anatomy of Oedipodium was investigated as it 
has features suggestive of a basal position within the Bryalean clade. The enigmatic genus 
Mizutania proved to be positioned in the family Calypogeiaceae. Phylogenetic relationships 
of marchantioid liverworts were investigated on the basis of spore mother cells 
(monoplastidic or apolar ). 
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１．研究開始当初の背景 
蘚苔類は陸上植物の中で，配偶体世代が生活

の本体となり，それに胞子体が寄生的に発達

するという Gs 型世代交代を示す唯一の陸上

植物群で，陸上植物の系統・進化を議論する

上で重要な位置を占める．蘚苔類についての

現在の一般的理解は，蘚類と苔類，ツノゴケ

類からなるという伝統的に継承されてきた

ものである．この高次分類群は，生活の本体

である配偶体の形質を副次的に扱い，半寄生

的胞子体の形質を重視して定義されている．

近年，ナンジャモンジャゴケ（不実標本にも

とづく発見から 30 年間，原始的な苔類とさ

れてきたコケ）の蘚類へという亜綱レベルの

所属替え（胞子体形態から蘚類に所属を替え

された），分子系統学的研究成果によって示
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された多様系な統樹と新高次分類群の提案

がなされている．しかしながら，一致した分

類体系の合意には至っていず，むしろ解決す

べき更なる課題が浮上してきた．そうした状

況において，細胞から組織，器官レベル，分

子レベルからの総合的な研究が求められて

いる． 
 
２．研究の目的 
申請者らはこれまでコケ植物の分類・系統の

研究を，細胞レベルを含む比較形態，分子系

統学的研究を一貫して行ってきて，多くの知

見を得た．また，その間，海外の研究者によ

る類似の研究，特に分子系統学的研究が進ん

だ．これらの成果を総括すると，蘚苔類の系

統関係の研究は骨格部分が描き出されたも

のの分子ならびに形態の更なる情報収集が

求められている．本研究ではこれら浮上した

研究課題を中心に蘚苔類の系統について，下

記テーマを掲げて総合的に研究を進める． 
(1) 胞子体形質の再検討 
コケ植物の胞子体は，配偶体に比べ，形態

の多様性に乏しいと一般的には考えられて

いる．胞子体は，その低い出現頻度，標本と

しての低い保存性のために，胞子体の形態の

多様性（外部形態の分化，内部組織の発生様

式と構造など）は，属や種といった低次分類

群を認識するための指標となりにくいため，

配偶体の形態にくらべ情報が圧倒的に不足

している．申請者らは，胞子体は配偶体の上

に半寄生的に生活しているため，形態の多様

性の進化を導くような淘汰圧が低く，形態進

化が，配偶体の形態進化よりも遅い可能性が

あると考えている．従って，情報が不足して

いる胞子体の形態の多様性を明らかにする

ことは，高次分類群の系統関係を明確に反映

する形質の探索につながると考える． 
(2) 『単色素体性細胞』の系統的意義の再

検討 
高等陸上植物（種子植物）の細胞内には，

通常，数十から数百の色素体が存在する．し

かし，下等陸上植物（コケ，シダ）では，細

胞内に大きな色素体を一つしか持たない細

胞（単色素体性細胞）がみとめられることが

ある．陸上植物では，コケ（セン類，タイ類，

ツノゴケ類），シダ植物（ミズニラ属，イワ

ヒバ属，ヒカゲノカズラ属など小葉類，リュ

ウビンタイ属など一部の大葉類）の生殖細胞

（精子，卵，胞子）の形成過程で多くの報告

例がある．種子植物では現在までに単色素体

性細胞の報告はなく，ごく少量の細胞質しか

もたない精細胞の中でさえ複数の色素体が

確認されている．陸上植物と祖先を共有する

と考えられるシャジク藻類では単色素体性

が一般的であり，単色素体性細胞は，その系

統的な分布から考えて，下等陸上植物におけ

る祖先的な形質の一つと考えられている． 
栄養組織での単色素体性細胞の存在の報

告は少なく，シダ植物のミズニラ属，イワヒ

バ属，コケ植物ではツノゴケ類，セン類のナ

ンジャモンジャゴケ属のみで知られている

が，最近，本申請者らは，セン類のスギゴケ

目などの，植物体の茎頂付近でも単色素体性

細胞が存在することを見いだした．栄養組織

における単色素体性細胞は，従来考えられて

いたよりも幅広い分類群に存在する可能性

があり，その系統的分布をあらためて，詳細

に調査する． 
(3) 分子系統学的解析 
コケ植物を含む陸上植物の系統関係につ

いては，これまで複数の領域の塩基配列やア

ミノ酸配列にもとづく解析が行なわれてい

る．しかし，古い時代に分岐した分類群がす

でに存在しない，あるいはツノゴケ類では複

雑な RNA エディティングが起こっているな

ど，これまでの分子系統学的な方法の延長だ

けでは，陸上植物とくにコケ植物間の関係を

明らかにするための情報としてはおのずと

限界がある．本研究では，既存の分子系統学

的解析方法に加えて，ゲノム上の共有派生形

質と言える塩基配列中への配列の挿入パタ

ーンを利用した解析方法を利用する．また，

コケ植物でも葉緑体ゲノム中の rpoA 遺伝子

などが系統関係の推定に非常に有効なシグ

ナルをもつマーカーである可能性が示唆さ

れている． 
減数分裂などの形態形質の詳細な観察と，

塩基配列やアミノ酸配列にもとづいて分子

系統学的解析方法で得られる系統関係に加

えて，ゲノム上で見られる逆異や転座，遺伝

子の順番の入れ替わりなどゲノム上に残る

系統を反映する質的なイベントの情報を加

えることで，統計的な誤差や外群の違いによ

る結果の違いを小さくすることができ，コケ

植物の系統関係についてより信頼性の高い

結果を導く． 
 

３．研究の方法 
(1) 高次分類群を代表する種を抽出し，野外

調査で生鮮資料を収集して，研究試料とする．

また，国内外研究機関に収蔵される標本の形

態学を研究する． 
(2) 形態の観察には実体顕微鏡，光学顕微鏡，

走査型ならびに透過型電子顕微鏡，共焦点レ

ーザ顕微鏡を駆使し，生体観察には免疫抗体

法を用いる． 



 

 

  
４．研究成果 
(1) 胞子体形質の再検討 
①本研究では蘚類イシヅチゴケ科イシヅチ

ゴケ（Oedipodium griffithianum）の胞子体

を観察した．マゴケ亜綱には蒴歯がみられな

い種が，系統的に離れた分類群で散発的にみ

られるが，それらの多くは胞子体が小さく，

蒴を構成する細胞数も少ない．したがって，

発生学的に蒴歯を形成する余地が無く，胞子

体全体の退化にともない，蒴歯を失ったと考

えられている．一方，イシヅチゴケの胞子体

は，よく発達した蓋をもち，胞子室の上部に

蒴歯の出来る余地と細胞群があるにも関わ

らず蒴歯の分化が見られない．本来，蒴歯と

なるべき細胞群は，蒴が裂開する際に，蓋の

一部として胞子嚢から外れてしまう．また胞

子の向心面にY字条溝が存在することを確認

した．このような形態の胞子がクロゴケ，ミ

ズゴケ，ナンジャモンジャゴケなど，マゴケ

亜綱以外の，原始的な形態をとどめていると

考えられる蘚類に特徴的に見られる．またイ

シヅチゴケの胞子体では蒴と蒴柄の組織分

化が不明瞭であり，蒴柄のようにみえる部位

には，他のセン類では蒴の下部のみにみられ

る気孔が全体に分布していることを明らか

にした。蒴柄のようにみえるが，組織学的に

は蒴の性質をもつこの組織を「偽蒴柄

(pseudoseta)」という新しい名称でよぶこと

を提案した．イシヅチゴケでは，イシヅチゴ

ケ 1 種からなるイシヅチゴケ科は，葉や胞子

体の外形の類似からヒョウタンゴケ目に分

類される例が多かった．しかし，最近の分子

系統学的解析は，ヨツバゴケ科やキセルゴケ

科とともにマゴケ亜綱で最も原始的な位置

を占めることを示している．本研究の結果も

イシヅチゴケのマゴケ亜綱における原始性

を強く支持する．イシヅチゴケの胞子体に蒴

歯が無いこと，蒴と蒴柄の分化が不明瞭なこ

とは，退化によるものではなく，マゴケ亜綱

の中で最も原始的な形態をとどめていると

考える方が妥当と考えた．原糸体が葉状であ

ることなど，配偶体世代の特異な形態も，マ

ゴケ亜綱における原始的な形質として再評

価する必要があると考えられる． 
 
(2) 単色素体性細胞の系統的意義の再検討 
①『ゼニゴケ類でみられる単色素体性胞子

母細胞と無極性胞子母細胞の系統学的意義，

胞子体の形態との関連について』 
コケ植物の胞子形成過程で行われる減数分

裂では，将来の胞子領域への葉緑体の１つず

つの配分，胞子母細胞の細胞質の４葉のくび

れなどが，核の分裂に先立っておこり，将来

の分裂面を決定することが知られている．し

かしゼニゴケ類の一部では，そのような核分

裂に先立つ分裂の極性決定がみられない．核

分裂に先立つ葉緑体の配分と細胞質のくび

れの両方，あるいは一方が，すべてのセン類

とツノゴケ類，大半のタイ類でみられるため，

ゼニゴケ類の一部でみられる無極性の胞子

母細胞は派生的な形質と考えられる．本研究

で，ジンチョウゴケ科のタカネゼニゴケ

(Sauteriajaponica) と チ チ ブ ゼ ニ ゴ ケ

(Athalamianana)が，無極性の胞子母細胞を

形成することを確認した．分子系統解析の結

果は，無極性の胞子母細胞を形成するジンチ

ョウゴケ科，ハタケゴケ科，ヤワラゼニゴケ

科，ジンガサゴケ科の単系統性を支持した．

それらとは別に，ゼニゴケ類の比較的基部で

分岐したと考えられるダンゴゴケ科も無極

性の胞子母細胞を形成することから，この形

質はゼニゴケ類の進化の中で複数回，独立に

獲得されたと考えられる．単色素体性で４葉

にくびれた胞子母細胞をもつウスバゼニゴ

ケとシャクシゴケを含むクレードが，ゼニゴ

ケ類の最も基部に位置することは，この形質

がゼニゴケ類において祖先的な形質である

ことを支持している．ミミカキゴケ属，ケゼ

ニゴケ属，アズマゴケ属は，配偶体の形態が

全く異なっているにも関わらず，その単系統

性が支持された．減数分裂様式の観察の結果

もその結果を支持する． 
 
(3) 分子系統学的解析 
① 蘚類の主要分類群の統関係を明らかに

するために，ナンジャモンジャゴケ類，ミズ

ゴケ類，クロゴケ類の葉緑体ゲノムの全塩基

配列の解析を行った．これらの分類群では葉

緑体ゲノム中にマゴケ類にみられない遺伝

子が存在した。葉緑体ゲノムが，進化の過程

で遺伝子構成がより単純化する傾向がある

ことを前提に考えると，ナンジャモンジャゴ

ケ類がもっとも祖先的な遺伝子構成と考え

られた．ナンジャモンジャゴケの葉緑体ゲノ

ム中の（rpoA，cysA，cysT，ccsA）は，こ

れまでタイ類のゼニゴケやツノゴケ類のホ

ウライツノゴケの葉緑体ゲノムでは存在が

確認されているが，セン類のヒメツリガネゴ

ケの葉緑体ゲノムには存在しない．これらの

遺伝子の存在が，セン類の系統関係を考える

上で新たな指標となると考えられた． 
 
② 分類学的位置づけが明確でない，タイ類
ヌエゴケ属について，新たな生鮮試料を得て，
形態学的研究と分子系統学的研究を行った．



 

 

その過程でこれまで未知であった造精器を
つけた雄花序の形態について報告した．葉緑
体の rbcL 遺伝子，核の rps4 遺伝子を用いた
系統解析は，ヌエゴケ属が，茎葉性タイ類の
ツキヌキゴケ科(Calypogeiaceae)のクレー
ドに含まれた．ヌエゴケ属が，茎葉性タイ類
に含まれることは，これまで指摘されたこと
がない意外な結果であるが，ツキヌキゴケ科
とヌエゴケ属には生殖器官，油体，細胞表面
のベルカなどに共有派生形質があることを
指摘し，ヌエゴケ属をツキヌキゴケ科に含め
ることを提案した． 
 
 (4)その他の形態学的研究 
セン類ホソバミズゴケの原糸体が，糸状と葉
状の体制を繰り返し出現させながら成長す
ることを明らかにした．ホソバミズゴケの糸
状原糸体では他のセン類と同様，表層微小管
系が見られなかったが，葉状原糸体の細胞に
は，表層微小管が存在することを確認した．
進化の過程で，葉状原糸体が糸状原糸体に先
行して獲得されたと考えるならば，糸状原糸
体での表層微小管系の欠如は，藻類的な原始
的な形質を反映したものではなく，派生的な
形質であると考えられた．コケ植物のタイ類
の中で最も初期に分岐したと考えられてい
るコマチゴケの塊状原糸体で，蘚類の糸状原
糸体とは異なり表層微小管，分裂準備帯が存
在することを明らかにした．これらの表層微
小管系は陸上植物の主要な系列が分岐する
前に獲得されたことが示唆された． 
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