
１．はじめに
今からおよそ１５０年前ダーウィンが『種の起源』

（Darwin，１８５９）を発表し，やがて生物分類の基本

として「進化」が受け入れられ系統分類学が始まっ

た．植物では，１９世紀末から２０世紀はじめにかけて発

表された Engler の分類システムはよく知られてい

る．その改訂コンサイス版 Melchior（１９６４）は，そ

の頃の植物分類システムを知る手段として，私は今で

もよく利用している．その後の分類システムの改訂は

主として被子植物に集中し，４人の分類学者，すなわ

ち Takhtajan（１９１０－２００９），Cronquist （１９１９－

１９９２），Thorne（１９２０－），Dahlgren（１９３２－１９８７）

が活躍した．かれらの議論の基礎となったのは，新た

に蓄積される形態情報（電子顕微鏡によって解析され

た情報も含む）や植物成分などの情報であった．４人

の分類システムの違い，例えば，科の範疇を広く捉え

るか狭く捉えるか，どの科をどの目に帰属させるか等

は，それぞれが取り上げる情報への評価の違いに基づ

いていた．彼らの分類システムは頻繁に改訂され，そ

こに取り上げられる新たな情報や見解は植物の理解が

着実に進行していることを伝えるとともに，さらに多

くの研究を刺激してきた．しかし，第三者には誰のシ

ステムが良いのか決める客観的な指標がなく，どれを

受け入れるかは言わば好みの問題でさえあった．

１９７０年代後半から８０年代にかけて，分岐分類が植物

系統分類の新たな理論的・実践的ツールとして広がり

はじめ，そのためのソフトウエアが開発され，コン

ピュータの発達がその利用を加速させた．少し遅れて

１９８０年代半ばからは葉緑体 DNA，すなわち分子情報

が新たな情報として利用されはじめた．分岐分類には

同じ情報に基づく限り誰が試みても同じ系統樹が得ら

れるという利点があり，分子情報には従来利用されて
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きた形態情報などに比べて圧倒的な情報量の豊富さに

利点があった．間もなく，両者を合体させて生まれた

葉緑体 DNA（rbcL）による種子植物（裸子植物と被

子植物）を代表する約５００属の系統解析結果が発表さ

れ（Chase et al .,１９９３），誰もが新たな系統分類学の

時代の幕開けを感じた．その後現在に至るおよそ２０年

間，種子植物のみならず，さまざまな生物群の種につ

いて，葉緑体 DNA，核 DNA，ミトコンドリア DNA

の多様な遺伝子・非遺伝子領域の DNA 解析が進めら

れてきた．

その結果，未だ地球上の生物の種数がどれくらいあ

るのかわからないうちに，生物分類が大きく変わっ

た．植物については，植物とはそもそも何かという定

義を含めて，どの範囲を植物とするか現在なお定まっ

ていない．そんな中で，我々の身近な植物である陸上

植物（有胚植物）は単系統群であること，それがシャ

ジクモ藻類としてまとめられている群と最も近い関係

にあることが，これまでの多くの研究によって確かめ

られてきた．ただし，シャジクモ藻類は単系統群では

なく，その中のシャジクモ目（Charales），コレオ

ケーテ目（Coleochaetales），ホシミドロ目（Zygnematales）

のどの目と，あるいはどの目の組み合わせが，陸上植

物と姉妹群になるのかまだ議論が続いている．しかし

今，陸上植物とそれに関わりのある生物群への理解

が，急速に深く広くなってきていることは間違いな

い．

一方，陸上植物は，膨大な分子情報を利用した最新

の研究によって７つの群（植物門）の存在と，それら

のあいだの系統関係が明らかされようとしている．７

つの群とは，ゼニゴケ植物門（タイ類），マゴケ植物

門（蘚類），ツノゴケ植物門，ヒカゲノカズラ植物門

（小葉類），シダ植物門，裸子植物門，被子植物門で

ある（図１）．これを形態情報のみに基づいていた従

来の分類システムと比べると，全く新しい分類群の捉

え方がいくつかある．以下，陸上における進化順（登

場順）に紹介しよう．

２．いわゆる「コケ植物」の分類
化石で発見されることが稀な，いわゆる「コケ」と

して知られてきた「コケ植物門 Bryophyta（約２万

種）」は，配偶体が生活史の中心であることが最大の

特徴である．古くからタイ類，蘚類，ツノゴケ類とし

て分類され，蘚類の「茎」にはハイドロイドという細

胞から構成された通水機能のある組織があることが知

られていた．さらに，ハイドロイドを仮道管と相同と

考え，そのことから蘚類を維管束植物の姉妹群と一般

図１ 陸上植物の系統樹．多数の最新情報をもとに作図し，各クレードに共有派生形質の主なものを１つ示した．クレードの三角形
の面積は各群のおおよその種数を反映させてある（以下図２，３についても同様）．

― 58 ―

ｖｅｒ／化石研究会会誌　ＰＤＦ化／１２０２００６８　化石研究会誌４４巻２号／本文／０５７‐０６５　戸部  2012.02.27 11.01



に考えられてきた．これを確かめるためにさまざまな

分子情報を利用した系統解析が試みられたが，これら

３群の存在は認められるものの，どの「コケ」が維管

束植物と近いのか，長い間なかなか解決できなかっ

た．

しかし，最近の研究の多くは，ゼニゴケ植物門（タ

イ類），マゴケ植物門（蘚類），ツノゴケ植物門の順に

分岐すること，従って，維管束植物の姉妹群はツノゴ

ケ類であることを示している（Qiu et al .,２００６；

Chang and Graham，２０１１）（図１）．胞子体が気孔を

もつ特徴はマゴケ植物門＋ツノゴケ植物門＋維管束植

物の共有派生形質，胞子体が長期間緑色で，光合成を

行う特徴はツノゴケ植物門＋維管束植物の共有派生形

質と考えられている．「コケ」の世界への理解が確実

に前進している．

３．維管束植物の分類
現生植物に限れば，「コケ」を除く残りの陸上植物

は維管束を共有する維管束植物である（図１）．維管

束の他に，胞子体が分枝し胞子嚢を多数集めてつける

という特徴をもつ．ただし，図１に示してはいない

が，「コケ」以外の化石も含む陸上植物となると，必

ずしも維管束をもつわけではない．かつて Rhynia

major として知られ，原生中心柱をもつと考えられて

いた植物化石が，実は仮道管ではなくハイドロイドを

もつことが明らかになり，Aglaophyton major と名前

を変えられた（Edwards，１９８６）．しかし，Aglaophyton

はコケでなく，胞子体が分枝し多数の胞子嚢をつけて

いる．その点では，Aglaophyton も維管束植物と似て

いる．Aglaophyton と維管束植物を併せて，多胞子嚢

類（polysporangiophytes）と呼んでいる．

維管束植物は，大きく４つの群に分けられる．ヒカ

ゲノカズラ植物門（小葉類），シダ植物門，裸子植物

門，被子植物門である．ヒカゲノカズラ植物門が残り

の維管束植物（真葉類［＝大葉類］），すなわち，シダ

植物門＋裸子植物門＋被子植物門と姉妹群となり，こ

の系統関係は従来から考えられてきたものと一致して

いる．真葉類の中では，シダ植物門（Monilophyta）

が種子植物（裸子植物門＋被子植物門）と姉妹群にな

り，種子植物は裸子植物門と被子植物門に分けられ

る．

４．シダ植物の分類
最近まで，マツバラン類やトクサ類はシダ類と分け

て扱われてきたが，これらは単系統群を形成するた

め，シダ植物門として１つの群にまとめられる．

Smith et al .（２００６）によれば，シダ植物門は４つの大

きな群（綱）と１１目に分類される．４つの綱は，マツ

バラン綱（ハナヤスリ目，マツバラン目），トクサ綱

（トクサ目），リュウビンタイ綱（リュウビンタイ

目），ウラボシ綱（ゼンマイ目，コケシノブ目，ウラ

ジロ目，フサシダ目，サンショウモ目，ヘゴ目，ウラ

ボシ目）である．前３つの綱がいわゆる真嚢をもつシ

ダで，側系統群である（図２）．４番目のウラボシ綱

はいわゆる薄嚢シダで，水生シダ（サンショウモ目）

を含めて単系統群である（図２）．

ハナヤスリ目（８０種）はマツバラン目（１５種）と姉

妹群で，両者の共通のクレードが残り全てのシダ植物

門の姉妹群になる．マツバランは二叉分枝するなど，

その外見が Rhynia に似ていたことから，４億年前の

図２ シダ植物の系統樹．真嚢シダの名称は従来ハナヤスリ目とリュウビンタイ目に当ててきたが，ここでは便宜的に真嚢をもつシ
ダ全体に当てた．
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植物の生き残りではないかと考えられたこともあっ

た．しかし，現在と４億年のあいだをつなぐ化石が見

つからないことから，そうした考えには疑問も強かっ

た．いま分子情報に基づく解析によって，マツバラン

はハナヤスリやハナワラビと最も近い親戚であること

が明らかになっている．両者には，どのような固有の

共通点があるのだろうか？ Stevens（２００１onwards）

は，根毛がないこと（根の退化）や葉柄の並列維管

束，配偶体が地中にあり，軸的で光合成をしないこと

などを挙げている．

一方，トクサ目（１５種）は他のシダ植物門，特に他

の真嚢シダとどのような類似があるのだろうか？ 化

石植物 Calamites の胞子壁の微細構造は，ハナヤスリ

科のそれとそれほど違わないという報告もある．さら

に，ユニークなトクサ型真正中心柱もハナヤスリ目や

その他のシダ類の管状中心柱も，原生中心柱から由来

したと考えられる点で一致している．図２に示した系

統樹では，Smith et al .（２００６）に従って，トクサ目を

リュウビンタイ目の近くに配置させた．しかし，トク

サ目と他のシダ植物門の群との系統関係は，まだ正確

につきとめられているわけではない．事実，最近の研

究では，トクサ目が残り全てのシダ植物門と姉妹群に

なっている（Schuettpelz et al.,２００６；Kuo et al.,２０１１）．

５．裸子植物の分類
２０世紀終わり頃まで，種子植物の中に裸子植物の４

つの群，すなわちソテツ類，イチョウ，針葉樹，グネ

ツム類，そして被子植物を加えて合計５つの植物群が

認められてきた．しかも，その中のグネツム類は被子

植物との類似点（例，茎頂の構造，道管）が多く，被

子植物に最も近縁な裸子植物と考えられてきた．その

考えは，古くは Engler の分類システムや，花の起源

に関する「偽花説（pseudanthium theory）」を生み

出すほど強い影響を与えた．比較的最近でも，被子植

物特有の重複受精がグネツム類でも報告されるなど，

話題が多い（Friedman，２０００，２００２）．

しかし，葉緑体遺伝子 rbcL の解析から，グネツム

類を含む全ての現生裸子植物が単系統群を形成するこ

とを証明したのは，Hasebe et al .（１９９２）によってで

あった．この論文はほとんど引用されることがない

が，今では他の研究者による幾つもの研究が重ねら

れ，現生裸子植物が単系統群をつくること，従って，

グネツム類のみが被子植物と特別な関係をもつわけで

はないことが確かめられている．裸子植物の中では，

ソテツ目が残りの裸子植物と姉妹群になるという関係

が一般的である（図３）．しかし，精子で受精するソ

テツとイチョウが姉妹群となることを指摘する論文も

いくつか出てきて，これらの関係が今後どのように決

着するのか興味深い．問題のグネツム類（グネツム

目）は，針葉樹（マツ目）の姉妹群である．グネツム

類と被子植物の間に見られた幾つもの類似点は，平行

進化であることが明らかになった．むしろグネツム類

は針葉樹の関係が強く支持されることから，両者を合

わせて１つの植物群として扱うことができる．そこで

は，精子による受精から精細胞による受精へと変わっ

ている．

針葉樹（マツ目）は，従来少なくとも８科に分類さ

れてきた．しかし，図３に見るように，新しい分類シ

図３ 裸子植物の系統樹．
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ステムでは６科に分けられ，そのうちマツ科が残りの

５科（ナンヨウスギ科，マキ科，コウヤマキ科，イチ

イ科［イヌガヤ科を含む］，ヒノキ科［スギ科を含

む］）の姉妹群である．

６．被子植物の分類
２０世紀が終わりかけた頃から，花をもつ植物（被子

植物，約２７２，０００種）の系統関係の全貌がほぼ明らか

になった．全被子植物の分類システム（Angiosperm

Phylogeny Group［APG］，１９９８，２００３，２００９）と，

科名の一覧（Haston et al .,２００７，２００９）が改訂され

ながら発表されている．ミズーリ植物園からは

Angiosperm Phylogeny Website［APW］（Stevens

２００１ onwards）（http : //www.mobot . org/mobot/

research/apweb/）が公開され，被子植物の分類シス

テムが新しい情報とともに頻繁に更新されている．こ

れらを通して，いわば新しい分類のかたちを見ること

ができる．被子植物，特に双子葉植物とよんできた植

物の分類が大きく変わった．

７．被子植物の中の３つの大きな植物群
図４に，APG や APW，そして１７遺伝子情報から

系統解析した結果（Soltis et al .,２０１１）を基につくっ

た被子植物の最新の被子植物の系統樹を示した．被子

植物を「原始被子植物群（basal angiosperms）」，「単

子葉植物（monocots）」，「真正双子葉植物（eudicots）」

の３群に分けて捉えることができる．従来知られてき

た「単子葉植物」はそのまま残るが，「双子葉植物」

は「原始被子植物群」と「真正双子葉植物」の２つに

分けられる．「原始被子植物群」は「単子葉植物」と

「真正双子葉植物」が分岐する前のグレードを代表

し，「単子葉植物」と「真正双子葉植物」は姉妹群で

ある．

１）「原始被子植物群」
この植物群（約１０，０００）は，被子植物の初期進化を

代表する植物の子孫群を集めたものであり，単系統群

ではない．その中では，アンボレラ目（アンボレラ科

のみ）が最基部で分岐し，残りの全ての被子植物の姉

妹群となる．次いで，スイレン目，アウストロバイレ

ア目，そして，これまでにも原始的な被子植物と考え

られてきたモクレン目とその仲間（併せて真正モクレ

ン群ともいう）が分岐している．２０世紀，我々が長い

あいだ利用してきた Engler の分類は，「尾状花序群

（Amentiferae）」を原始的な被子植物としてきたも

のであった．しかし，「原始被子植物群」の中には，

「尾状花序群」の一部さえも含まれていない．それど

ころか，「尾状花序群」は崩壊し，その中の科は「真

正双子葉植物」の中に拡散している．

アンボレラ目は，ニューカレドニアに Amborella

trichopoda Baill.（以下，アンボレラ）が唯１種だけ生

き残っている．灌木で，枝は上に伸びて垂れる．雌雄

異株で，雌花も雄花も直径４～５㍉ほどの小さな花

で，凹んだ花床をもち，雌花には７～８枚の花被

片，１～２本の仮雄しべ，４～５個の離生心皮が，雄

花には９～１１枚の花被片，１３～１９本の雄しべがある

（図５）．こうした花の特徴から，以前はモクレン目

のモニミア科の中に入れられていたが，道管がないこ

とや，葉に精油細胞がなどの違いから区別されてもい

た．１０数年前にアンボレラが最基部で分岐することが

明らかになった点は，分子情報による系統解析の大き

な成果の１つと言って間違いない．

２）「単子葉植物」
単子葉植物（約６２，０００種）は，もともと形態的によ

くまとまった植物群であった．分子情報を利用した系

統解析でも，単子葉植物の範疇はほとんど変わってい

ない．例外があるとすれば，長いあいだイネ目の一員

と考えられてきたヒダテラ科（Hydatellaceae）が，

最近「原始被子植物群」のスイレン目に移されている

（Saarela et al .,２００７）．

単子葉植物は，１１目８１科に分類される．それらの系

統関係（図６）をみると，ショウブ目（ショウブ属数

種のみ）が最基部で分岐し，残り全ての単子葉植物の

姉妹群である．次いで，オモダカ目，サクライソウ目

と順次分岐している．以上の３つの目を，原始単子葉

植物（basal monocots）と表現されることが多い．当

然，ショウブ目を含む原始単子葉植物についての研究

がにぎやかである．残りの単子葉植物を，コア単子葉

植物と呼ぶこともある．ヤマノイモ目・タコノキ目か

ら始まって，ユリ目，キジカクシ目，ツユクサ群（ヤ

シ目，ダシポゴン科，ツユクサ目，ショウガ目，イネ

目）と順次分岐する．ダシポゴン科（Dasypogonaceae）

は西オーストラリアに分布する植物で，未だどの植物

と近縁かわからないままである．このような所属不明

の植物は「真正双子葉植物」の中にも幾つかあり，今

後の研究による解決を待っている．

３）「真正双子葉植物」
この植物群（約２００，０００種）は４５目３３７科に分類さ

れ，この中に「双子葉植物」としてよく知られてきた

バラ目，マメ目，キク目などが含まれている．ただ

し，まだ問題も残っている．系統樹にあるように，マ

ツモ科が「真正双子葉植物」と姉妹群かどうか，「単

子葉植物」がマツモ科＋「真正双子葉植物」と姉妹群

かどうか，これらの問題はまだすっきりと解決されて

― 61 ―

ｖｅｒ／化石研究会会誌　ＰＤＦ化／１２０２００６８　化石研究会誌４４巻２号／本文／０５７‐０６５　戸部  2012.02.27 11.01



図４ 被子植物の系統樹．真正双子葉植物に見られる花の進化も一部示してある．
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いるわけでない．

かつて多心皮類と呼んで，原始的被子植物の代名詞

であったキンポウゲ目は，「真正双子葉植物」の最基

部で分岐して，残りの全ての姉妹群となっている．後

者の多くは「バラ群」と「キク群」であり，種数も多

く最も多様性が見られる単系統群である．図４には，

花の進化の代表である５数性の花，合弁花，下位子房

などの派生形質の例を示した．これらの進化は，図中

では「真正双子葉植物」だけで起こっているが，合弁

花，下位子房などは単子葉植物で起こっている．さら

に「真正双子葉植物」の中でも，何度も（平行）進化

も起これば，逆転も起こっている．

８．増える被子植物の科
分子情報の解析結果に基づいて改変された分類シス

テムでは，従来知られてきた多くの目や科の分解，統

廃合，配置換えが行われている．消えた目や科もあれ

ば，新たに認識された目や科も多数ある．例えば，

「真正双子葉植物」では，「トウダイグサ科」が７つ

の科に分解されたり，トチノキ科やカエデ科が消えて

ムクロジ科に統合されたり，「イイギリ科」は２つに

分解して消え，１つはヤナギ科に（もう１つはアカリ

ア科に）統合されている．科の分解や統廃合や配置換

えは，「単子葉植物」にも多くの例がある．その典型

的な例は Engler の分類（Melchior，１９６４）で，「ユリ

科」に入れられてきた植物が２２科に分解され，しかも

ユリ目の他，オモダカ目（チシマゼキショウ科），サ

クライソウ目（サクライソウ科），ヤマノイモ目（キ

ンコウカ科），キジカクシ目（ヒガンバナ科など）な

ど４つの目に分散している．これらの分解した科につ

いては，いま改めて，それぞれの科の特徴を明確にさ

れなければならない．

これまでの分類学の歴史の中で，古いものもあげれ

ば，じつに多くの科が提案されてきている．そのうち

少なくとも１，０００科の名前が消え，二度と復活するこ

とはない．図７には，この半世紀のあいだの科数の変

化を示している（便宜上，マツモ科は「真正双子葉植

物」に入れてある）．Melchior（１９６４）は Engler の分

類を引き継いだもの（３４２科）で，Cronquist（１９８１）

は『週間朝日百科：植物の世界』（１９９４－１９９６）が科

名の基準としたものであった（３８４科）．Haston et al .

（２００７）では，APG（２００３）に基づいて科数が過去

最 大 に 増 え た（４７９科）．し か し，APG（２００９），

Haston et al .（２００９），Stevens（２００１onwards）で は

科数が減少している．近縁な科の幾つかが，統合され

たためである．

しかし，全体として見れば，被子植物の科数が増え

ている．Stevens（２００１onwards）では，被子 植 物

４４６科（うち単子葉植物は８１科）が認められている

（ただし，「真正双子葉植物」の１０科ほどについては

確認のため今後の研究が待たれている）．しかも全て

の属の分子情報が解析されれば，もう少し科数が増え

る可能性もある．新しい分類システムの１つの特徴

は，小さな科が多い点である．１科あたり２２，０００種を

越える科（キク科，ラン科）がある一方，１種だけか

らなる科も３５科（全体の７．８％）存在する．種数に関

わらず，１属だけからなる科は１３５科（３０％）にも達

している（図８）．ちなみに，属数に無関係に１０種以

下からなる科は１４８科（３３％）である．これらの小さ

な科はいわば生きた化石であり，植物進化と多様性を

知る重要な手がかりをもっている可能性がある．それ

らの科が失われれば，その中に残されていた進化の証

図５ 生きた化石アンボレラ（Amborella trichopoda）．Ａ．４月半ば，ニューカレドニアで撮影した木．Ｂ．雌花．Ｃ．雄花．
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拠も失われてしまう．しかし，小さな科の多くはまだ

十分な形態観察（生活史も含む）が行われていない．

今や分子情報に対して，形態情報の研究が完全に遅れ

をとっている．

以上のように，変わる植物の分類システムは現在も

改変が進行しているが，大きな変化はもう生まれない

と思われる．変わる植物の分類システムは絶えず，さ

まざま植物への新たな興味をかき立てる．中でも小さ

な科は，進化の手がかりを残している可能性がある．

これからの研究に面白い発見を期待したい．

門川朋樹君には図の作製や議論に協力していただい

た．原稿を読んでいただいた方々からは貴重なご意見

をいただいた．お礼を申し上げたい．

図７ 被子植物の科数の変遷．破線部は消失した科数を表して
いる．

図６ 単子葉植物の系統樹．以前「ユリ科」に含まれていた植
物は２２科に分解した． 図８ 被子植物における小さな科の数と割合．
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