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　多種多様な植物はさまざまな環境に適応し，特徴的な生活型をつくり上げてきた．中でも着生植物は他の

植物体上で生活する植物で，維管束植物の 10％を占める重要な生活形の１つである．しかし着生植物の進化
は明らかでなく，明確な系統関係に基づいて着生種とそれ以外の生活形をもつ近縁種を詳細に比較して着生

性の進化を解明した研究はほとんどない．着生植物はさまざまな分類群でみられることから，着生性は複数

回進化したと考えられる．本研究では，異なる経路を経て着生性が進化したと考えられる２つの全く異なる

分類群（シダ植物シノブ科とラン科クモキリソウ属）を用いて，系統関係を明らかにし，それに基づいて生

活型・形態・生理特性の比較を行い，着生性の進化を推定した．

Iシダ植物シノブ科の系統と着生性と進化
　修士課程の研究では，シノブ科及び近縁種の生活形を，(i) 「地生」，(ii) 地面で発芽した後木に登り，常
に吸水根を地面に残す「地生性半着生」，(iii) 地面で発芽し木に登り，後に根茎と根が地面から離れても生き
られる「着生性半着生」，(iv)樹上で発芽し生涯を樹上で過ごす「真正着生」，の４つに分類し，シノブ科の真
正着生性は，地生性から直接ではなく，半着生性を経て段階的に進化したと推定した．しかし葉緑体 rbcL 遺
伝子のみに基づく系統樹の信頼性は不十分で，シノブ科内の系統関係も不明瞭であった．

　博士課程の本研究では，信頼性の高い系統樹を構築し，確固たる系統関係に基づいて着生性の進化解明を

試みた．複数の葉緑体遺伝子領域の塩基配列をもとに構築したシノブ科の系統樹は，高い信頼性を得た．そ

の結果，従来の分類体系のいずれとも一致せず，どの属も単系統にならなかった（図１）．そのため，得られ

た６つの単系統群を５属２節に分類する新たな分類体系を提唱した．

　rbcL, accD 葉緑体遺伝子領域に基づくシノブ科及び近縁群の系統樹は，高い信頼性をもち，これらの系統
関係を明らかにした．得られた系統樹をもとに生活形の進化を改めて推定した結果，真正着生シノブ科は半

着生から進化したパターンが明らかにされ．シノブ科とウラボシ科の祖先で進化した真正着生性が，後に複

数回半着生へと逆進化した可能性も示された（図２）．各生活形の形態比較から，真正着生への進化には根茎

（節間）の長さや背腹性，鱗片構造，胞子の大きさが関わったと推定された（図２，４）．真正着生種がもつ



図１(→)　シノブ科 36 種を用いた accD, rbcL, atpB 葉緑体遺
伝子と各 spacer 領域による ML 系統樹．橙字は新分類体系．
枝上の数値は Bayes 法による posterior probability (>0.5)，枝下
はMP法による Bootstrap値(>50%).

図２　シノブ科及び近縁群の rbcL, accD 葉緑体遺伝子領域を用いた ML 系
統樹をもとにした形質進化系統樹(ACCTRAN)の概略図．ウラボシ科内は
Schneider ら(2006)による．右の模式図では，太線は根茎を，細線は根を，
灰色線は枯れた根や根茎を表す．

図 3　着生性半着生ツルシダの 1 種 (Oleandra
pistillaris)の根茎の模式図(A)と茎頂のSEM像(B-F).
白丸は葉原基，SAM は茎頂分裂組織を表す．B-C,
直立型; D-F, 匍匐型．B, 葉原基はみられない．C,
葉原基を偽輪生．D, 葉原基なし．E, 葉原基は１
つ．F, 葉原基は３つ見られる. スケールは 100µm.

大きな胞子は，着生コケ植物でも知られることから，

着生植物の適応形質であると考えられ，利点の解明

は今後の課題である．

　着生性半着生ツルシダの１種では，背腹性のある

匍匐根茎と，背腹性が不明瞭な直立根茎の２型が観

察された．葉を規則的に偽輪生する直立根茎に対し，

匍匐根茎は疎に葉をつけ，不規則で時に 2m を越え
る長い節間がみられた．茎頂を SEM で調べた結果，

直立根茎では，分枝直後は見られないものの，後に

規則的に葉原基を形成するのに対し，匍匐根茎の茎

頂では，葉原基形成に葉序や規則性がなく，多くの

茎頂で葉原基をもたない部位が観察された（図３）．

半着生植物タマシダでも根茎の２型が知られ，直立

型が葉を束生する一方，匍匐型は葉をもたない．他

の生活型をもつ種では，根茎は単型で規則的な葉形

成を行うことから，根茎の二型化と，匍匐型の葉形

成能の低下・消失は，半着生植物に特有に起こった

と推定された．根茎の二型化に伴い，匍匐型は茎の

伸長を，直立型は葉形成を担うという機能分化が生

じ．これにより地上から水や養分供給が不安定な樹

上へ生活域を移行することができた可能性がある．



図４　日本産シダの胞

子体積を縦軸に示す．

体積は胞子の長さと幅

から楕円体に近似．デ

ータは Quinfengによる.
F=14.19, p=0.0002, N=
221.＊印は外国産ツルシ
ダ(半着生)の胞子体積.
(Nayar & Bajpai, 1976).

図 5　クモキリソウ節の核 ITS 領域に基づく ML 系統樹．
枠内は ITS と葉緑体遺伝子 (trnK-matK, trnS-trnG, trnL-
trnF)による ML 系統樹(一部抜粋). 数値は Bootstrap 値(枝
上, ML法; 枝下, MP法). 橙字は着生; 黒字は地生．

図 6　各種２箇所の自生地の光量子量．6 時から 18 時
までの平均値を縦軸に示す．種子散布時期（10 月中旬
~１１月）から約１年分のデータを示す．

II ラン科クモキリソウ属の系統と着生性の進化
　ラン科クモキリソウ属は，近縁な着生種と地生種の比

較が可能な数少ない属である．クモキリソウ節は大部分

が地生種の中，２種が着生する．着生種に近縁な地生種

を特定するために，核の ITS 領域と複数の葉緑体遺伝子
領域に基づいて系統樹を構築した．結果，着生フガクス

ズムシソウは地生コウライスズムシソウ（日本新産）と

姉妹群で，これらと地生クモキリソウが姉妹群であった

（以下クモキリソウ類）．別の着生種クモイジガバチは，

地生ジガバチソウと姉妹群であった（以下ジガバチソウ

類）（図５）．従って，クモキリソウ属の着生性は少なく

とも２回進化し，どちらも地上から直に樹上へ進出した

と考えられる．

　着生種と地生種では，生育環境が異なることから，自

生地の環境測定を行い個々の環境の違いを把握するとと

もに，植物の形質比較を行い，着生性の進化を推定した．

クモキリソウ類の生育地まわりの温度・光・湿度・土壌

成分を測定し比較したところ，樹上は地上より常に強い

光にさらされ，光環境が異なることが明らかになった（図

６）．また，着生フガクスズムシソウと地生クモキリソウ

を用いて自生地で播種実験を行った結果，地生種は地上

でのみ発芽する一方で，着生種は地上でも樹上でも発芽

した（表１）．このことから，地生種と着生種には発芽能

に差があることがわかり，樹上での発芽機構の獲得が着

生フガクスズムシソウの進化につながった可能性が高い．

着生種が樹上で発芽できる要因を探るため，クモキリソ

ウ類をさまざまな光・温度条件下で無菌培養を行い発芽

率を比較した結果，３種とも強光・低温条件で低い発芽

率を示した．しかし２０週目の発芽率を比べると，着生

種の強光・低温下での発芽率は，地生種と比べて高かっ

た（図７）．発芽率の変化の比較から，３種とも強光条

件は暗条件と比べ発芽率が低いまま飽和するグラフパタ

ーンが得られた（図８A-C）．ゆえに強光条件は発芽に阻
害的に作用するものの，着生種では強光下でもより多く

の種子が発芽できると推定された．温度条件ごとに比べ

てみると，着生種の発芽率は低温ほど低いものの，低温

でもすぐに発芽できる一方で，地生種は低温下で顕著な

発芽遅延がみられた（図８D-F）．これらの結果から，着
生種は地生種と比べて強光でも低温でも発芽しやすく，

特に強光下での発芽可能性は樹上発芽を可能する１つの

要因と考えられる．

　種子形態の比較から，着生種は有意に大きな胚をもつ

ことが明らかになり，ジガバチソウ類でも同様な結果が

得られた（図９，１０）．着生フガクスズムシソウは，

近縁な地生種と比べ胚の細胞数が多いことから，より多



表１　自生地（富士北，富士南）での播種実験で発芽

した種子数．メッシュに 500 個前後の種子を入れメッ
シュごと植物体付近に埋める．５月に播種し１０月に

回収．コウライスズムシソウは種子不足により未解析．

図９　胚体積．胚の長さと幅から

楕円体として近似．異なる記号は

Tukey 法(p 0.05)により有意な差が
あることを示す．

図 10　A-C, 完熟種子; D-F, 準超薄
縦断切片．A, D, フガクスズムシソ
ウ；B, E, コウライスズムシソウ; C,
F, クモキリソウ．スケールは 100µm.

図 8(→) 発芽率の培養週数ごとの変化．縦軸は 28 週目
の最大発芽率に対する相対発芽率．A-C, 20℃条件下; D-
F, 暗黒下．灰は暗黒(0); 黄は弱光(4); 赤は強光(40µmol･
m-2S-1)．青色は 10℃; 緑色は 15℃; オレンジ色は 20℃．

図７　無菌培養 20 週目の発芽
率．縦軸は 28 週目の最大発芽
率に対する相対発芽率．灰は暗

黒 (0); 黄は弱光 (4); 赤は強光
(40µmol･m-2S-1)．異なる記号は
Tukey 法(p 0.05)により有意な差
があることを示す．

く細胞分裂がおこって散布されるといえる．

発生がより進んだと想われる胚は，地上でも

樹上でもより発芽しやすい着生種の適応形質

である可能性がある．

III まとめ
(1) シノブ科と近縁群，およびクモキリソウ
属について信頼度の高い系統関係を推定し，

着生植物の姉妹群を特定した．得られた系統

樹をもとに，シノブ科の属レベル分類系の再

編成を行い，クモキリソウ属では新種とコウ

ライスズムシソウの日本新産を発見するに至

った．

(2) 着生性の進化には複数の経路があり，シ
ノブ科のように半着生性を経て段階的に進化

した過程と，クモキリソウ属の種のように地

生性から直接進化した過程が明らかになった．

着生植物の進化に必須な発芽・定着位置の地

上から樹上への移行は，前者では半着生種か

ら，後者では地生種から生じたと考えられる.
両過程で共通して，真正着生性の進化に伴っ

て胞子や胚サイズの増大がみられることから，

繁殖子のサイズが樹上での発芽・定着性の進

化に関わった可能性がある．さらに，シノブ

科では真正着生性の進化に先立って，高所で

の生活を可能にした根茎の著しい伸長が起こ

ったことが推定された．またクモキリソウ属

では，強光・低温のような環境でも速やかに

種子発芽できることが樹上発芽を可能にした

１要因であると考えられる．


