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研究成果の概要（和文）：生物進化の仮説によれば、選択圧がないか弱い環境では形態が中立進化する。そのような事
例が、競争者がいない特異な環境に適応したカワゴケソウ科植物に存在する可能性がある。本研究では、網羅的な遺伝
子の進化学的解析から、同義置換速度が上昇し、突然変異率が上昇したこと、および非同義置換が著しく蓄積しており
、負の選択圧が緩和したことが示唆された。カワゴロモ属群の中に、単子葉化した種が４種あり、単子葉化が複数回起
こり、その１種で胚期で細胞分裂が変更したことが観察された。

研究成果の概要（英文）：An evolutionary biological theory claims that the evolution of morphology is 
neutral under no or little pressure of selection. It may be possible that neutral evolution of morphology 
is involved in the diversification of the aquatic flowering plant family Podostemaceae living in extreme 
habitats with no or few competitors. In comprehensive analyses of genes, we found high synonymous 
substitution rates or mutation rates, and also numerous nonsynonymous substitutions.It may be likely 
therefore that Podostemaceae evolved in a condition of relaxed negative selection. We also found four 
monocotyledonous species in Hydrobryum, and the evolution of monocotyly is recurrent. In a 
monocotyledonous species, unusual cell divisions take place in an early stage of embryogenesis.

研究分野：植物分類学
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１．研究開始当初の背景 
(1) 植物は、地球の隅々に広がるさまざまな

環境で適応進化を繰り返して多様化を遂げた。

適応進化は「中立的な形質プールから特定の

適応的形質が選択されること」と説明される。

この概念に基づけば、適応進化に先立って中

立的（非選択的）な形態が作り出され、選択

圧が弱いかそれがない状況では中立的形態が

保存されるはずである。しかし、非選択的な

形態進化の実例は極めて少ない。本研究は、

他に類例を見ないほど特異な水生被子植物カ

ワゴケソウ科の進化と多様化に焦点を当てて

解析する。 

カワゴケソウ科植物は、熱帯・亜熱帯の早

瀬や滝の急流中の岩の上にのみ生え、雨期は

急流の中で岩にへばりついて成長するが、乾

期に水位が下がると空中に露出し、短期間に

開花・結実し、枯死する。本科はオトギリソ

ウ科に近い祖先植物から起源し、競争相手が

ほとんどいない生存限界といえる環境に侵入

を果たした。その後、そこで分布拡大と種分

化を繰り返して54属300種余にまで多様化し

た。さらに全54属中22属（41％）が１種のみ

からなる単型属の割合の高いことは、分類群

間の形態変異が急激であったことを意味する。

このように急速に多様化した形態を制御する

遺伝子群は、進化速度が早く、かつ強い正の

選択が働いたか中立進化したかもしれない。 

 

(2) 他生物の侵入が困難で競争相手が皆無

に近い極限環境において、器官構成や形態が

大きく異なる種が同所的に生育することか

ら、本科の形態進化には、顕著な適応進化と

中立進化あるいは弱選択圧下の進化の両方

が含まれると予想されている。しかし、形態

レベルの進化が中立進化か適応進化かを立

証することはこれまで困難であり、極限環境

への進出に不可欠な生理的機能面での適応

進化性については全く明らかになっていな

い。近年、遺伝子解読技術の進歩により、網

羅的な配列情報を集団遺伝学の理論に基づ

いて解析することで、どのような遺伝子がど

のような自然選択をうけて進化したかを検

出することができるようになった。一方、各

器官形成を担う責任遺伝子経路が解明され

るようになった。両者を併せることで、間接

的に形態への自然選択を客観的に評価でき

る。また、遺伝子配列を網羅的に得ることで、

形態からは分からない生理機能に関わる形

質の進化過程も推測できる。カワゴケソウ科

は、陸上とは異質の選択圧がかかる環境へ適

応し、急速かつ著しい形態進化が生じている

ことから、このような進化ゲノム学的解析に

よりダイナミックな進化を検出できる。  

 
２．研究の目的 
本研究では、急流中の岩上という極限環境に

適応したカワゴケソウ科を対象に、中立的形

態進化の実像を示したい。そのために、各器

官で働く遺伝子を網羅的に明らかにし、器官

にかかる自然選択様式を、器官形成に関わる

遺伝子全てに対する選択様式の総和として評

価する。また、器官の消失や異数子葉性を例

に、形態の中立進化を検証し、その背景にあ

る進化機構を解明する。 

 

３．研究の方法 
(1) 網羅的発現遺伝子解析による適応的・中

立的・保存的形質の探索および自然選択様式

の検出―カワゴケソウ科の姉妹群オトギリソ

ウ科1種、カワゴケソウ科の基部分類群トリス

ティカ亜科の２種、ウェッデリナ亜科1種、本

科の90%以上の種を含むカワゴケソウ亜科の

４種の現地採集で得た、あるいは国立科学博

物館所蔵の種子を発芽させて得られた実生

（根とシュートを含む）からmRNAを抽出し、

標準的なRNA-seqライブラリおよび平均化ラ

イブラリを作成した。Illumina HiSeq2000を

用い、リード長100bpのペアエンドシーケンス

行い生データを取得した。アセンブルを行な

い、コンティグを得た。  



セイヨウオトギリとカワゴケソウ科の７種

から得られた配列情報について、アマ（同じ

キントラノオ目に属し概要ゲノム配列のある

陸生のアマ科）を含めて対応する遺伝子の多

重アラインメントを行い、アマの配列を外群

として遺伝子の相対進化速度を求めた。 

また、非同義置換率（dN）、同義置換率（dS）、

非同義／同義置換率の比（dN/dS）を計算し、

どのような選択圧を受けたかを推定した。各

遺伝子が関与する組織・器官の発生過程・代

謝経路をシロイヌナズナの情報を参照して調

べた。 

 

(2) 保存的形質の中立的な多様化の解析―カ

ワゴロモ群の果実および種子をタイとラオス

でサンプリングし、胚および実生の形態を網

羅的に観察した。また、胚発生を詳細に比較

し、どのような発生過程の変化により単子葉

性の進化が起こったのかを推定した。 

 

(3) 保存的形質の中立的な多様化の解析―カ

ワゴロモ群の果実および種子をタイとラオス

でサンプリングし、胚および実生の形態を網

羅的に観察した。また、胚発生を詳細に比較

し、どのような発生過程の変化により単子葉

性の進化が起こったのかを推定した。 

 
４．研究成果 

(1) 中立進化の可能性がある形態進化を引

き起こした遺伝子進化を探るため、カワゴケ

ソウ科の３亜科７種と姉妹群オトギリソウ

科セイヨウオトギリの RNA-Seq.解析により

網羅的に取得した配列から得られた 2048 遺

伝子について分子進化学的解析を行なった。

その結果、科内で派生的なカワゴケソウ亜科

において、大部分の遺伝子で相対進化速度が

大きくなる傾向があり、同義置換率が高くな

っていたことから、突然変異率自体が上昇し

ていることが示唆された。一方、非同義置換

率もカワゴケソウ亜科の多くの遺伝子で上

昇しており、さらに負の選択圧の緩和が起き

たと考えられる。以上より、何らかの理由で

本種の突然変異率が上昇し、さらに選択的制

約の緩和により新たな遺伝子進化が促進さ

れ、形態進化や種分化に貢献した可能性が示

唆された。 

  

(2) カワゴケソウ科は姉妹群オトギリソウ

科とともに双子葉類であり、その中で単子葉

化が複数回起こった。また、単子葉を持った

種類は、子葉の間につくられるはずの幼芽分

裂組織が分化しないカワゴロモ属群に属し、

単子葉化が幼芽分裂組織の消失と関連して

いる可能性がある。子葉枚数の変異が中立進

化の結果かどうかを解明するために、胚・実

生の形態観察を行って、Hydrodiscus koyamae

およびカワゴロモ属の４種では子葉が１枚

しか生じないことを確かめた。さらに、胚発

生を詳細に観察し、16 細胞期から球状胚期へ

移行する段階において細胞分裂の方向が変

化したことが単子葉化に関与したと示唆さ

れた。形質進化の過程を推定した結果、単子

葉性の進化は独立に4回起こったと推定され

た。 

 

(3) 既知の種属とは顕著に異なる種類を海

外で発見した。新属と思われ、形態的にも近

縁属とは大きく隔たるなど、跳躍進化が起こ

ったと考えられる種類などを追加し、急速進

化がカワゴケソウ科でより一般的であるこ

とが推定された。根がリボン状から葉状へ、

反対に葉状からリボン状へ複数回進化し、ま

た雄しべ数が 1本から２本へ、反対に２本か

ら１本へ進化したことが推定された。このよ

うな共通性の高い環境で起こった双方向の

形態進化は、中立進化である可能性が示唆さ

れた。 
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