
はじめに
　葉状性多細胞緑藻のヒトエグサ属Monostromaとアオサ属
Ulvaは海洋細菌と共培養すると自然条件下でみられる発生お
よび成長を示す。一方で，無菌条件ではいずれも葉状多細胞
の形態を形成せずに，ヒトエグサ属では単細胞化した細胞の
集合体に（Tatewaki et al. 1983），アオサ属ではカルス状また
は匍匐糸状に（Provasoli & Pintner 1980）なることが知られ
ている。これらの形態形成誘導因子に関する探究が長年なさ
れた結果，1 fg mL−1から 1 ag mL−1という極めて低い濃度（fg 

mL−1および ag mL−1は，それぞれ 1 μg mL−1の 100万分 1お
よび 10億分の 1）でマキヒトエ Gayralia oxysperma (Kützing) 

K.L.Vinogradova ex Scagel et al.やアオサ属の葉状体の発達を
誘導する物質が，緑藻に着生する細菌 Cytophaga sp.から単
離された（Matsuo et al. 2003, Alsufyani et al. 2020）。この物
質は，「葉状体」を意味する「thallus」と「導く」を意味する
「induce」を組み合わせて thallusin（サルーシン）と名付けら
れた（Matsuo et al. 2005）。thallusinの発見により，緑藻と
共生する細菌叢や緑藻と細菌との相互作用に焦点を当てた研
究が 2000年代前半から進展し，その歴史をWichard（2023）
がレビューしている。しかしながら，研究の歴史はわずか
20年と浅いため，細菌の具体的な機能や緑藻に対する影響

に関しては，いまだ不明点が多い。現在では，人工的に合成
された thallusinや様々な thallusin類似体を用いた緑藻の形
態形成活性に関連した検証がなされており，バイオマス生産
技術への活用が期待されている（Yamamoto et al. 2018, 山本 

2021）。
　筆者は，理研食品株式会社が岩手県陸前高田市において
2021年から稼働を開始したスジアオノリUlva prolifera O.F. 

Müllerの陸上養殖生産施設にて，次の養殖候補種としてヒロ
ハノヒトエグサMonostroma latissimum Wittrock（以下ヒト
エグサと呼ぶ）の陸上養殖技術開発研究を進めている。本稿
では，最新の研究動向と研究開発の進捗，そして今後の展望
を紹介する。

微細藻類のように微小な単細胞の状態で増殖する大型藻類
の発見
　近年，CO2の回収・循環利用，環境への負荷削減の観点
から微細藻類バイオマスの生産研究が活発化している。一般
に微細藻類は極めて高い速度で増殖するが，液相との分離や
回収にコストを要する（Greenwell et al. 2010）。一方で，大
型藻類は，網を使えば回収が容易である。高知大学の平岡雅
規教授らは，無菌化されたマキヒトエとヒトエグサの体細胞
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を thallusinなどの形態形成誘導因子を含まない培地中で攪
拌しながら培養すると，微細藻類のように単細胞の状態を維
持したままで指数増殖することを発見した（図 1a–c, 特許第
7353653号）。このようなヒトエグサの仲間の特性を生かすこ
とができれば，効率的なバイオマス生産が可能になる。この
特許では，1）体細胞を短期間で単細胞増殖させて種苗となる
単細胞を大量生産し，2）thallusin添加によって単細胞を多細
胞化（大型化）させて回収を容易にする生産方法が開発された。

アオサ属の海藻と海洋細菌との相互作用
　多細胞緑藻のモデル植物であるU. mutabilis Føynでは，成
長，発達，ならびに形態形成に関連する一連の研究が存在し
ているだけでなく（Føyn 1958, Wichard 2015, Wichard et al. 

2015），全ゲノムシーケンス解析も完了している（De Clerck 

et al. 2018）。このU. mutabilisは，ヒラアオノリU. compressa 

Linnaeusのシノニムであるとされたが，遺伝的な変異に基
づきU. compressa “mutabilis” と区別することが提案されてい
る（Steinhagen et al. 2019）。本稿では，このU. mutabilisを
ヒラアオノリと呼ぶ。ヒラアオノリの形態形成については，
Spoerner et al. (2012)が，2つの特定の細菌である Roseovarius 

sp.とMaribacter sp.との共培養によってヒラアオノリの完全
な形態形成を誘導できることを発見した。続報の研究も含め
て，ヒラアオノリと細菌との相互作用は以下のように説明さ
れている。まず，ヒラアオノリはジメチルスルホニオプロピ
オナート（DMSP）を放出し，Roseovarius sp.の走化性によ
り引き付ける（Kessler et al. 2018）。次に，ヒラアオノリは，
栄養源としてグリセロールを提供し，バイオフィルム形成を
補助する。そして，細菌から放出される形態形成誘導因子が
ヒラアオノリに対して，1）細胞分裂の促進（Roseovarius因
子）と，2）細胞壁形成および仮根形成の促進（Maribacter因
子）をもたらす（Spoerner et al. 2012）。上記の 1）と 2）と
同様の機能的特徴を有する複数種類の細菌が報告されており，
Roseovarius sp.とMaribacter sp.との共培養以外でも，細菌の
組み合わせによっては，ヒラアオノリの正常な形態形成を誘
導することができる（Grueneberg et al. 2016）。ところで，ヒ
ラアオノリは，単純な葉状で，葉身細胞，幹細胞，仮根細胞
の 3種類の異なる細胞型から構成されている。葉身細胞は葉
状部を構成し円形で，幹細胞は付着器の葉状部側にみられ，
突起のある円形で細胞内に多くの葉緑体を含み，仮根細胞は
付着器の基部に位置し細長い（Spoerner et al. 2012）。幹細
胞は，隣接する葉身細胞および仮根細胞の分裂を抑制する機
能を持ち，葉身細胞または仮根細胞が消失した場合，幹細胞
が非対称に分裂することでそれらが再生する（Spoerner et al. 

2012）。ヒラアオノリでは，無菌条件下であっても細胞同士が
結着してカルスのような多細胞形態になるため，単一の細胞
型それぞれの潜在的な成長や分化能力を観察するのは困難で
ある。

マキヒトエの単細胞と海洋細菌の共培養による研究
　前述したようにヒラアオノリでは，成育段階における細菌
との相互作用に関する研究が進められているが，商業的価値
の極めて高いヒトエグサでは，発生学的な研究はほとんど実
施されてこなかった。筆者は，第一段階として，非食用の種
であるが，小型で取り扱いやすく無性生殖を行うマキヒトエ
を用いて，細胞の潜在的な増殖能力を解析した。そして，そ
の結果を活用した手法をヒトエグサに応用し，細菌との共培
養を基本とした新しい緑藻バイオマス生産技術基盤の確立を
目指した。無菌条件下のマキヒトエは葉身細胞と仮根細胞が
緩く凝集したコロニー状の塊となり，その構造は脆く揺れる
と壊れやすく（Tatewaki et al. 1983），各細胞型の細胞を分離
した培養を可能とする。マキヒトエは，前述したヒラアオノ
リが含まれるアオサ属よりも発生学的な観察に適した材料で
ある。ここでは，胞子形成したマキヒトエの体細胞（胞子嚢）
から放出された直後の細胞（胞子）を「生殖細胞」，生殖細胞
から細胞分裂を繰り返して生成された典型的な円形の細胞を
「葉身細胞」，細長い細胞を「仮根細胞」と定義し（図 2a），
これら 3種の細胞型の単細胞について，thallusin有り・無し
の条件で培養し，発生を観察した筆者らの研究（Kinoshita et 

al. 2022）を紹介する。3種類の細胞の発生過程を 5つのタイ
プ（Ⅰ. 細胞分裂による葉身細胞と仮根細胞の生成，Ⅱ. 細胞
分裂による葉身細胞の生成，Ⅲ. 細胞分裂による仮根細胞の生
成，Ⅳ. 細胞分裂を伴わない細胞の伸長，Ⅴ. 細胞分裂も伸長
もしない）に分類し，その結果を表 1に示した。生殖細胞で
は，観察したすべての個体において thallusin添加の有無にか
かわらず非対称に分裂し，葉身細胞と仮根細胞を形成した。
培養 6日目以降は，培地中に thallusinが存在すると，全ての
個体が仮根 ‒葉状体の成長軸を維持したまま多細胞葉状化し
た。これに対して thallusinが存在しない場合，細胞は分裂の
方向性を失って葉身細胞と仮根細胞からなる単細胞の集合体
となった。葉身細胞は，多様な細胞分化を示し，細胞分裂を
経て葉身細胞と仮根細胞のいずれか，またはその両方を生成
するなどした。また，葉身細胞は，thallusinを添加しても生
殖細胞で観察された多細胞葉状化は起こらなかった。これら
の結果は，葉身細胞が生殖細胞とは異なる発生段階にありな
がらも，分化全能性を保持している可能性を示唆した。一方，
仮根細胞は，thallusinの有無に関わらず，核分裂や細胞分裂
を伴わず大きく伸長した。最終的に単核のまま 1 mm以上に
伸長した仮根細胞もみられた（図 2b）。おそらく，仮根細胞
に分化すると，細胞分裂の能力は失われるのだろう。
　ヒラアオノリでは，細胞の分化全能性が仮根細胞および幹
細胞で報告されている（Fjeld & Løvlie 1976）。一方で，筆者
らが研究したマキヒトエでは，葉身細胞のみでそれが観察で
きた（Kinoshita et al. 2022）。したがって，ヒラアオノリとマ
キヒトエでは，分化全能性を有する細胞型が全く異なってい
ると考えられる。thallusinはヒラアオノリに対して 1）細胞
分裂を促進し，2）細胞壁の形成を誘導すると報告されてい
る（Alsufyani et al. 2020）。しかし，筆者らの研究では，マキ
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ヒトエの体細胞に対して，thallusinの 1）および 2）の機能
は観察されなかった。マキヒトエの多細胞葉状化は，胞子由
来の未分化な生殖細胞に対して，thallusin添加により誘導で
きる。一方で，生殖細胞から複数回の細胞分裂を経験した葉
身細胞や仮根細胞では，thallusinの影響は認められなかった
（Kinoshita et al. 2022）。

ヒトエグサと海洋細菌との共培養による陸上養殖生産技術
開発
　前述したように，thallusinはマキヒトエの葉身細胞の多
細胞葉状化を誘導できなかった。同様の結果は，別途実施
したヒトエグサにおいても認められた。養殖用の種苗を生産
するためには確実な多細胞葉状化が必要不可欠であるため，
thallusin以外で多細胞葉状化に関与する物質を産生する細菌
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図 1．（a）単細胞状態で微細藻類のように増殖するヒトエグサ，（b）ヒトエグサの葉身細胞（20 μm），（c）単細胞の継代培養中における細胞数の変化．
培養開始を 1回目とし，10日目（2回目），20日目（3回目）の時点で細胞を採取し，継代培養を行った（木下ら 2020を改変）．

(a) (ｂ)

図 2．（a）無菌状態のマキヒトエの葉身細胞（赤矢印）と仮根細胞（青矢印）（50 μm, Kinoshita et al. 2022 を改変）．（b）マキヒトエの仮根細胞
は，培地中に thallusinが存在しない場合でも 1 mm以上に伸長した（500 μm）．
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を探索する必要が生じた。そこで，海藻の表面から単離した
細菌株または，独立行政法人製品評価技術基盤機構（NITE）
の RD株（属レベルで同定された細菌株）から合計約 100種
類を選定し，単細胞状態のヒトエグサ葉身細胞との共培養を
実施した。その結果，1）多細胞葉状化させずに単細胞の増殖
を促進する細菌（細菌 A），2）多細胞葉状化を誘導する細菌
（細菌 B）を見出すことができた。これらの葉身細胞に対する
作用が異なる細菌 2種を用いた種苗生産工程を以下の通り開
発した。はじめに，ヒトエグサの葉身細胞に細菌 Aを添加し
て単細胞のままで増殖させる（図 3a）。この増殖は指数関数
的に進むので，いわば「タネ」の元となる細胞を短期間で大
量に確保することが可能となる。こうして増やした単細胞に
細菌 Bを添加して通気培養すると単細胞の多細胞化が進んで
葉状体となり，わずか 1週間で養殖に利用可能な種苗を安定
的かつ大量に作製することが可能となった（図 3b, c），その後，

14日目（図 3d），20日目（図 3e）にそれぞれ藻体のサイズ
に合わせて培養容器を拡大して成長を促した。こうして得ら
れた種苗は屋外の水槽に移して更に成長させ，最終的に 30 t

（直径 8 m）の水槽で養殖し，収穫に至った（図 3f）。この研
究は，多細胞藻類の増殖様式を，細菌との共培養によって切
り替えることで種苗生産を行う革新的な手法であり，その実
用性を産業レベルで実証した初の例となった（木下 2022）。

ヒトエグサの養殖産業
　ヒトエグサの乾燥品は，強い香気が特徴でスープや佃煮の
原料としてのニーズが高く，タンパク質，食物繊維，ミネラル，
ビタミン Cを多く含み食品として高い市場価値がある。その
市場規模は乾燥原料で約 40億円（900 t-dry year−1，平均入
札価格 4,500円 kg−1）と試算されており，これはスサビノリ
Pyropia yezoensis (Ueda) M.S. Hwang & H.G. Choi，マコンブ

7 d 14 d 20 d

(a) (b)

(e)(d)(c)

(f)

図 3．ヒトエグサの種苗生産方法と屋外養殖．（a）形態形成誘導因子を含まない培養条件では単細胞同士が緩く結合した塊になる，（b, c）細菌
を添加して 7日目の多細胞葉状形態，（d）14日目，（e）20日目．スケールは（a, b）50 μm，（c–e）1 cmを示す．（f）理研食品（株）陸前高田
ベースに設置された 30 t水槽で養殖した．

表 1．マキヒトエにおける 3つの細胞型の発生パターン．24穴ウェルプレートの各ウェルには，生殖細胞，葉身細胞，または仮根細胞をそれぞ
れ 1個ずつ，合計 600個入れ，Thallusin有り・無しの条件で 10日間培養し，形態型を判別し 5種類に分類した．予備試験において仮根細胞は，
25°Cで成熟せず，発生を観察できたため，20°Cに加えて 25°Cでも実施した（Kinoshita et al. 2022 を改変）．

細胞型 温度（°C） Thallusin
添加の有無

多細胞
葉状化の割合
（％）

細胞分裂する場合の様式 細胞分裂しない場合の様式
Ⅰ

葉身細胞＋
仮根細胞

Ⅱ
葉身細胞 2個

Ⅲ
仮根細胞 2個

Ⅳ
伸長

Ⅴ
停止

生殖細胞
20 + 100 100 0 0 0 0 n = 100

20 − 0 100 0 0 0 0 n = 100

葉身細胞
20 + 0 51 8 24 10 7 n = 100

20 − 0 46 11 20 13 10 n = 100

仮根細胞

20 + 0 0 0 0 50 0 n = 50

− 0 0 0 0 50 0 n = 50

25 + 0 0 0 0 50 0 n = 50

− 0 0 0 0 50 0 n = 50
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Saccharina japonica (Areschoug) C.E. Lane, C. Mayes, Druehl & 

G.W. Saunders，ワカメUndaria pinnatifida (Harvey) Suringar，
ならびにヒジキ Sargassum fusiforme (Harvey) Setchellの主要
な食用海藻 4種に続くものである。ヒトエグサの養殖は，採
苗した養殖網を比較的浅い海で支柱に張って行われる。養殖
網への採苗技術として天然採苗と人工採苗の 2つの方法があ
る。天然採苗は，初秋に採苗適地（種場）に養殖網を設置し，
自生しているヒトエグサ胞子体から自然に放出される遊走子
を付着させる方法である。1970年代半ばには，人工採苗技術
が開発されたが，それ以前は天然採苗に依存していた（Kida 

1990）。現在，国内の各養殖場における人工採苗の普及率は，
統計データが不足しているため明らかになっていない。全国
第 1位の生産量を誇っている三重県志摩市においては，1970

年頃には生産量が 300 t year−1を超えていたが，内湾域の泥質
化による生育環境の悪化が原因とされる生産量の急激な低下
が 1980年頃から認められ，2000年代半ばには 30 t year−1を
下回っている（田崎ら 2017）。また，全国第 2位の生産量で
ある福島県相馬市のヒトエグサ養殖においても，2011年の東
日本大震災で養殖場の底質が大きく変化したことで，未だに
種場でのヒトエグサ遊走子の供給が不安定な状態にある（成
田 2016）。減少している現状の国内養殖生産量では，ヒトエ
グサのマーケットの要求量を補うことができていない。この
ままのペースで生産量が減少し，価格が高騰すればヒトエグ
サ養殖産業が縮小する可能性がある。ヒトエグサ養殖産業を
発展させるためには，気候変動に左右されにくい優良系統株
の選抜，維持管理および生産量の維持につながる技術開発が
必要である。

緑藻における陸上養殖技術の展望
　一般的に海藻の養殖は環境変動の大きな海面で行われるた
め，安定的な収穫量を確保する事や，品質を一定に保つこと
が困難であるが，陸上養殖では，水温，栄養塩，塩分など環
境条件の制御できるため，上記のような海面養殖の問題を解
決し，効率的なバイオマス生産を実現できる（Hafting et al. 

2012, 2015）。世界の海藻の養殖生産量において，緑藻が占め
る割合は 1%以下であり，養殖量の拡大には生産需要を満た
すために十分な量と品質の種苗を安定的に供給できないこと
に障壁がある（Moreira et al. 2021）。緑藻の陸上養殖を普及
させるには，安定した種苗生産技術の開発が強く望まれてい
る。例外的にスジアオノリでは，「胞子（発芽体）集塊化法」
が種苗生産技術として開発され，通年養殖生産が行われてお
り，高い生産性が報告されている（Hiraoka & Oka 2008）。
高知県で開発されたこの手法は全国各地に波及中で，愛媛県，
広島県，岩手県など，次々と生産施設が建設され稼働しており，
2021年現在，全国で陸上生産されるスジアオノリの年間合計
数量は約 20 t-dry massと推定されている（平岡 2022）。近年
では，1日あたり 4倍で成長する高成長なミナミアオノリU. 

meridionalis Horimoto & S. Shimadaとスジアオノリの成長比
較（Hiraoka et al. 2020），スジアオノリの地域系統間の成長

および成熟特性の比較が報告され（Sato et al. 2021），養殖の
ための基礎的な知見が蓄積し，陸上養殖の普及を加速させて
いる。緑藻は，高い成長ポテンシャルを持つため，種苗生産
技術の進展により，陸上養殖の事業化は急速に進むことが予
測される。
　著者の研究は（木下 2022），形態形成誘導の作用をもつ細
菌との共培養を通じて，ヒトエグサの種苗を安定的かつ持続
可能な形で生産を可能にした。これまでの陸上養殖や海面養
殖の技術開発では，藻類のみが研究対象とされ，共生する細
菌には注意が払われてこなかった。アオサ属海藻の養殖には，
有用な細菌を共存させることが望ましいため，緑藻と細菌叢
の両方をモニタリングする必要性が指摘されている（Califano 

et al. 2020）。そのため，ヒトエグサにおいても有用な細菌の
スクリーニングを行い，緑藻と細菌の共培養技術の確立を目
指している。
　今後さらに陸上養殖事業を発展させるためには，良質な種
苗の確保と種苗生産技術の最適化が重要になる。有用な系統
株を保管して，緑藻と細菌との共培養技術を活用することで，
良質な種苗を安定的に大量に生産することが可能である。良
質な種苗の安定供給により，陸上養殖の生産性の向上が期待
される。また，ヒトエグサの海面養殖では，各地域の経験則
に基づいた種苗確保が一般的であり，品種の選抜や安定的な
種苗生産が課題となっている。陸上養殖技術で生産された良
質な種苗を海面養殖に導入することで，より安定した生産と
収量の向上が見込まれる。当社の種苗生産や養殖技術の開発
は，自治体や大学等と共同で産業振興を目的とした取り組みで
もある。まずは東北から，地域と連携を進め，復興支援ととも
に被災地の課題やニーズに対応していきたいと考えている。
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