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Genome differentiation in speciation of desmids is reviewed based on not only published but also un-

published information. The high chromosome numbers of desmids might be explained by the hypothesis 

held by some cytologists that chromosomes of desmids， like those of the Zygnemataceae，釘epolycentric. 
But recent studies on meiosis in some species of Pleurolaenium， Micr.国 lerias，Closlerium and Triploceras show 
clear evidence for the conventional type of meiosis and monocentric chromosomes. Genetic studies of 

mating type inheritance are consistent wi也 theconventional type but not with the postreductional type of 

meiosis. Spontaneous， or artificially induced， giant cells have been studied to show their diploidy in some 
species of Cosmarium， Clost加 um，Stauraslrum and Pleurolaenium. Mating systems (homothallism and 
heterothallism) and normal sexual expression are maintained undisturbed through ploidy changes in these 

desmids. Triploid zygospores in Cosmarium spp. are inviable because ofirregular meiosis. However， those 
in出ePlcurolaenium mamillalum and the Closlerium ehrenbergii species complex are viable， although slightly less 
than the normal diploid zygospores. Studies on meiosis and F， viability in crosses within and between nor-
mal and giant-cell clones suggest that both the genomes of these two complexes are polyploid cytologically. 

Chromosome counts and cell size analyses show that speciation in the Cl. ehrenbergii complex appears to be 

accompanied by polyploidization and chromosome rearrangements. Genetic studies on mating type genes 

and some zygotic lethal factors indicate that homoeologous chromosome sets within the polyploid genome of 

each mating group (biological species) of也eCl. ehrenbergii complex are differentiated to such an extent也at

vegetative cells of these mating groups， including Group P of the highest level of polyploidy， appear to be 
haploid genetically. 
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ではPRESCOTTet al. (1972， 1975， 1977， 1981， 1982)及び

はじめに R包必KA(1977， 1981)等の大著も刊行されている。そ

の他，各国や地方の鼓藻類相の著書や論文も多数存在

鼓藻類の形態分類及び地理的分布に関する研究の歴 し，鼓藻類の形態分類は概ね完成していると考えても

史は古くRALFS(1848)に始まり， WEsTandWE釘 (1904， 良い状態である。他の微細藻類とは比較にならないほ

1905， 1908， 1912)， WEST el al. (1923)， KRIEGER (1933， ど精細な分類系が知られている鼓藻類は，種分化の研

1935， 1937， 1939)等の古典的モノグラフに続き，最近 究にとって非常に良い研究材料であると我々は考えて

')黒木宗尚博士追悼論文(Dedicatedto the memory of 
the late Dr. Munenao KURom). 

文部省科学研究費補助金一般研究 BNo. 61480013 
tこよる。

L 、る。

種分化の研究には様々なアプローチや方法が考えら

れるが，我々は“種"を客観的に認識することが最も

重要であり，種分化研究の出発点であると考え，主と
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して，交配実験に基づく生殖的隔離機構の研究を行い agmatoploidy の可能性を全く否定するわけではない

その大要を既に発表した(市村 1982)。本総説では， が，後述するように鼓藻類の種分化においても高等植

生殖的隔離機構によって認識された“種"の形態変異， 物の進化におけるのと同様の過程によって倍数化と異

地理的及び生態的分布の研究と平行した細胞遺伝学的 数化が重要な役割を果たしてきたものと考えてL、る。

研究より得られた最近の知見，即ち種分化に伴う染色

体構成の変動及びそのような変動を生み出す機構につ 鼓藻類の動原体は局在型か分散型地、?

いての大要を紹介したい。

鼓藻類の染色体数

鼓藻類の染色体数の研究は，一部減数分裂像による

ものもあるが，大半は体細胞分裂像によるものである。

SARMA (1982， 1983)によると約14属65種数変種の染色

体数が報告されてL、る。一般に鼓藻類の染色体は小型

で非常に数が多く，正確な染色体数を知ることは困難

であることから，上記の研究には更に検討を要する研

究例も含まれていると恩われる。鼓藻類の属の起源が

非常に古いことに加えて，各属に含まれるごく一部の

種類についてしか染色体数が知られていないことか

ら，属の基本数については現在のところ全く解ってい

ない。

比較的数の少ない例はチリモ Desmidiumaptogonumの

n=8 (ABHAYAVARDHARI and SARMA 1982)，スポンディ

ロシウムやonφIlosiumpapillosumの n= 9 (BRANDHAM 

1965a)，ツヅミモ Cosmariumformulosum と C. sub-

tumidumの n=10 (NIZAM 1974)である。最も染色体

数の多い例はネトリウムル'triumdigit削のM系統の

n=約592 (KING 1960) であり，クンショウチリモ

Micr，出teriasamericana及びM.rotataでは n=200以上の

系統が知られている。多くの鼓藻類は n=20~200 で，

ホシミドロ科と比較しでも染色体数が多い種類が多

L 、。徴細藻類の中ではミドリムシ綱，渦鞭毛藻綱，タ

リプト藻綱でも同程度に染色体数が多い種類が多数知

られているが，緑藻綱のオオヒゲマワリ目，クロロコ

ックム目，ヒピミドロ自，カエトフォラ目，サヤミド

ロ目では比較的染色体数の少ない種類が多い (SA剛 A

1982， 1983)。接合藻類で染色体が多いこと及び同一形

態種に染色体数の異なる系統が多いことについて

GODWARD (1966)及び SARMA(1982， 1983)は次のよう

に考えている。即ち，接合藻類ではこれらの現象に，

通常知られている倍数性 (polyploidy) や異数性

(aneuploidy)の他に，接合藻類の染色体が特殊な構造

(後述)をしていることから染色体の分断のみによっ

て染色体数を増加させる agmatoploidyが大きく関与

しているものと考えている。しかし，我々は，

通常，ほとんどの真核生物では 1個の染色体にはた

だ1個の動原体 (kinetochore文は centromere)が存在

し，局在型 (Iocalizedcentromeric type)と呼ばれてい

る。これに対して，昆虫の一部やイグサ (Luzula)等の

一部の植物では 1個の染色体に動原体が複数又は染色

体全域に広がって存在することが知られており，前者

は多動原体型(polycentrictype)，後者は分散型(diffuse

或は holocentrictype)と呼ばれている (WHITE1973)。

しかし両者は実際上区別するのが難しく，同義に解釈

されることが多い。分散型動原体生物では分裂中期か

ら後期にかけて染色体が平行に分離することやX線等

によって分断された染色体片が極に移動すること等が

知られており，前述の agmatoploidyを生み出す要因

と考えられている。又，局在型動原体生物とは異なり，

分散型動原体生物の減数分裂では第一分裂が均等分裂

であり，第二分裂において母方と父方の染色体が分離

すると言う後還元減数分裂(postreductionalmeiosis)を

行うものが多いことが知られている (WHITE 1973)。

GODWARDは1954年にアオミドロやirogyraの染色体が

分散型動原体を持っと報告して以来(GODWARD1954)， 

ホシミドロ勾>gnema及びヒザオリ Mougeotia(PRA鮎 D

and GODWARD 1962， 1966)等のホシミドロ科だけでは

なく鼓藻類 (KING 1960， BRANDHAM and GODWARD 

1965b) を含めた接合藻類は分散型もしくは多動原体

染色体を持つ生物の顕著な細胞学的特徴を示すと主張

している (GODWARD1966)。そしてやirogyracrassa (GOD-

WARD 1961)及び Cosmariumbotrytis (B貼 NDHAMand 

GODWARD 1965b)の減数分裂を後還元型と解釈してい

る。その後，電子顕徴鏡の発達に伴いミカヅキモ

Cα'10.砧凶'st付伽伽e宵en巾z

始めとしてカか通なりの数の鼓藻類を含めた援合藻類の核

分裂中の染色体が観察されたが(σPI悶CK阻Eπ司HE臥AP凶51ω975め)，

明確な動原体構造が観察されたのは Mゐo~噌ge，却'ot仰i勾a s砂戸.

(伽BE口叩H-HA刷NS削E副N叩刷dFow川叩E阻E19仰仰972)η均2勾)と』φ恥紗Pμ防iか悶7叩'ogy即仰ra町山ula
(MUGHAL and GODWARD 1973)の2例のみである。そ

してこの2例においても 1個の染色体に複数の動原体

が認められたことから，分散型ではないとしても多動

原体染色体が接合藻類一般の細胞学的特徴であるとす
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るGODWARDの見解が，現在でも広く認められている

(SARMA 1982， 1983， COESEL and MENKEN 1986， HOSHAW 

and MCCOURT 1988)。しかし，最近コウガイチリモ

Pleurol，酬 i胴 TTUlmillalum (LING 佃 d TYLER 1976)， 

Micr，国leri.出 ma1uJbulesh叩larenSlS及び M.lhomasiana var. 

nolala (BLACKBURN and TYLER 1980， 1981)， Cl. ehrenbe伊 i

(KASAI and ICHIMURA 1983)，そしてオニノカナボウ

Triploce，聞 gracile(ICHIMURA and KASAI 1989)等の鼓藻類

の減数分裂の研究において明確な局在型動原体の染色

体像が観察されてL、る。又，後述する交配型遺伝の研

究結果は，少なくとも鼓藻類の減数分裂は後還元型で

はなく，局在型動原体染色体を持つ多くの真核生物と

同じ型であることを示している。

鼓藻類の倍数体

鼓藻類の各属の染色体の基本数が知られていないこ

とからも理解できるように，鼓藻類の種間又は系統聞

の倍数関係を知ることは多くの場合非常に困難である。

COSTTUlrium luψ白ii(STARR 1958)，ホシガタモ Slaur.国 lrum

denlirulalum及びSI.d，必lalum(BRANDHAM 1965b)， Pleuro-

t醐 iummamillalum (LING and TYLER 1976)， Closterium sili-

qua (BRANDHAM 1965b)及び Cl.ehrenbergii (KASAI and 

ICHIMURA 1987)の栄養増殖又は接合胞子の発芽におい

て偶然に，或は Micrasleri・asspp.を遠心又は低温処理

で(KALLIO1951)， C. t岬 inii(BERLINER and WENC 1976) 

ゃCl.ehrenb噌'ii(KASAI and ICHIMURA in press)を高張液

処理することによって，通常の栄養細胞より極端に大

きな巨大細胞を得ることがある。 CosTTUlrium，

M icraslerias及び Slauraslrumでは細胞の巨大化ととも

に放射相称(radialsymmetry)の程度も増加するが，細

胞形態の外観や細胞壁上の模様などに関しては巨大細

胞と正常細胞とはほぼ相似形である。 C. turpinii 

(STARR 1958)， C. botrytis(BRANDHAM 1965b)， Pleurotaenium 

制 millalum(LING and TYLER 1976)及び Closlerium

伽伽 ii(KA制 andICHIMURA 1987)では染色体数か

ら(後述)，他の例では間接的証拠から，正常細胞を

1倍体 (haploid)とすると巨大細胞は2倍体 (diploid)

であることが知られている。

倍数体接合胞子の減数分裂

倍数体の鼓藻類が接合することによって生じた3倍

体又は4倍体の接合胞子は，正常な2倍体接合胞子と

同様によく発芽する。しかし，発芽個体が生存できる

かどうかは，発芽時に起こる減数分裂が正常であるか

どうかによっているようである。一般的に，高等動植

物の奇数倍数体の減数分裂は異常を伴い，偶数倍数体

では正常な減数分裂が観察されることが多い (STEB-

BINS 1971， WHITE 1978)0 STARR (1958)の研究した

COSTTUlrium tuψ初ZIの3倍体及び4倍体接合胞子，そし

てBRANDHAM(1965b)のC.bolrylisの3倍体接合胞子か

らは生存能のある発芽個体は得られておらず，両者と

も減数分裂の異常が観察されている。 LINGand TYLER 

(1974)はオーストラりアの Victoria及び Tasmania産

の主として細胞の大きさ等で区別されるが類似した

Pleurolaeni.酬の個体群聞の交配実験を行い ，P. 

ehrenbergii， P. mamillalum及びP.日ronatumと同定される

系統聞でも自由に接合胞子が形成されることから，こ

れら 3種は同種であるとした。後に LINGand TYLER 

(1976)はこれらの接合胞子を発芽させ，減数分裂を観

察した結果を報告してL、る。 P.ehrenb勾 iiと同定され

た系統聞の接合胞子では常に正常な2価染色体が認め

られ，これらの系統は n=53の染色体を持つことが

明かとなった。又これらの P.ehrenbergiiの系統と R

mamillalum と同定された系統聞の接合胞子でも53対

の2価染色体が数えられ，P. TTUlmillalum の系統も

n=53であることが判明した。 P.ehrenbegiiの系統より

生じた2倍体を用いた3倍体及び4倍体接合胞子の減

数分裂もほぼ正常であり，正常な発芽個体が得られて

いる。 3 倍体接合胞子では65~70 の 2 価染色体，

8-12の1価染色体と少数の多価染色体と思われるも

のが観察されるが，発芽個体の生存率は2倍体接合胞

子に比較して僅かに下がる程度で倍体と 2倍体の

中間の大きさの F，個体が得られている。 4倍体接合

胞子では106対の2価染色体が観察されており，発芽

個体の生存率は3倍体接合胞子と同程度であった。こ

れに対して P.coronalumと同定された系統は，接合過

程の研究(LINGand TYLER 1974)からも P.ehrenberl!ii系

統の2倍体であろうと推察されていた。即ち 1個の

P. coronatum細胞に最大16個の P.ehrenbergiiの細胞が接

合しようと集合し，しばしば 1個の P.coronalumと2

個の P.ehrenberl!iiが接合突起を形成し個又は2個

の接合胞子を形成する。又，P. coro回 lumは2倍体の

P. ehrenbergiiと細胞の大きさが同じであり，形態も先

端の突起の数が少し異なるだけでよく似ている。とこ

ろが減数分裂による研究では P. coronalumの系統は

n=145 又は147の染色体数を持ち 2倍体の P.

ehrengbergiiの染色体数 n=106 より約40個染色体が

多いことから，単純に P.coronalumはP.ehrenberl!iiの2
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倍体であると断言するのには問題があることが判明し

た。 P. coronatum系統聞の接合胞子の減数分裂は R

ehrenbergii の4倍体接合胞子のそれと同様ほとんど

が2価染色体であり， F.個体も正常であった。 P.cor-

onatum系統と P.訪問ngber，giiの2倍体聞の接合胞子で

は減数第一分裂後期の染色体分離に乱れが生じる等の

かなりの異常も観察されているが，生存能のある F.

個体が得られている。 P.coronatum系統の交配で得ら

れた接合胞子では，まれではあるが融合していない核

内で2価染色体形成が観察されることからも，P. cor-

onatum の栄養細胞には少なくとも 2組の相同染色体

が存在することが推察されている。このような P.cor-

onatum 系統からも巨大細胞が発見され 2倍体が得

られており，P. coronatumの1倍体とは勿論のこと，

P. ehrenbergiiの1倍体及び2倍体とも接合し何段階か

の倍数レベルの異なる接合胞子が得られ，発芽，減数

分裂も観察されている。 LINGand TYLER (1976)はこれ

らオーストラリア産の Pleurot，仰 lumはすべて同ーの生

物学的種 (P.mamillatum)と結論している。しかし我々

は，同じ結論に至るには P.coronatum系統についてな

お今後の研究，特にF.及びF2世代の子孫の生存率を

調べる必要があると考えている。(今後，我々は LING

and TYLER (1976) の扱った Pleurotaenium を P.

mamillatum複合体と呼ぶ。)なお P.ehrenbergiiとP.cor-

onatum については，オーストラリア産とヨーロッパ

産のものが形態的にも同一種でないとL、う分類同定上

の問題点が指摘されている。このように微細藻類の地

理的分布と種分化の問題を研究する上で，Pleuro-

taeniumは非常に興味深い鼓藻類である。我々が種分

化の研究を行っている Closteriumehrenbergii複合体でも

P仇 rotaenium と同様に3倍体接合胞子の減数分裂で

専ら 2価染色体が観察され，かなり高い生存率で F.

が得られており， F. 個体の大きさは 1倍体と 2倍体

の中間の値に分散することが知られてL、る (KASAIand 

ICH脚IURA1987)。

ticulata より得られた倍数体はそれぞれホモタリッタ

であり，ヘテロタリッタの Cosmarium tuψinii， C. 

botrytis， Pleurot，捌 iummamillatum及び Cl.ehr.咋 bergiiの倍

数体はすべてヘテロタリッタである(文献は前項に同

じ)。文，PleurotaeniumとClost，町lumの3倍体接合胞子

から生じる F.個体には前述したような減数分裂像及

び F.個体の大きさの分布から，かなりの異数体が含

まれているものと考えられる。しかし生存した F.

個体には性表現を欠くものや明確なホモタリズムを示

す個体は全く認められなかったことから，異数体もヘ

テロタリッタであり，プラス文はマイナスの何れかの

交配型を示すものと結論できる。

鼓藻類の交自己型の遺伝はこれまでに C. tuψinii 

(STARR 1954， 1959)， C. botり拘(BRANDHAMand GODWARo 

1965a)， Cl. monilグ倒m(LIPPERT 1967)，α. ehrenb，噌 ii(LIP-
PERT 1967， HAMADA et al. 1982，市村 1982，ICHIMuRA 

1983， ICHIMuRA and KASAI 1984a， KASAI and ICHIMuRA 

1987)，α. terac/!'問 um-strigosum-littorale複合体 (WATA-
NABE and ICHIMuRA 1982)及び Netri・'um d，ψ加 var.
lamellosum (BIEBEL and REID 1965)等のヘテロタリッ

ク株を用いて研究されている。これらの鼓藻類では，

何れの種類でも 1個の接合胞子より 2個の発芽個体が

生じること，及び減数分裂の観察されている種類では

第二分裂後に娘核の何れか 1個が退化し，非姉妹核の

2核が生き残ることが知られている (KLEBAHN 1891 ， 

STARR 1954， LIPPERT 1967， BRANDHAM阻 dGODWARD 

1965b， DUB回01路s

1ω983勾)。上記の交配型遺伝の研究において，統計処理

ができるほどの数の F.個体が調べられているほとん

どの例において， F. 個体の交配型はプラスとマイナ

スがほぼ 1対 1であり，又，大多数の接合子では交配

型の異なる 2個の発芽個体が出現し，少数の接合胞子

でのみプラス文はマイナスの同じ交配型の2個体が発

芽個体として得られることが確認されている。このこ

とは上記の細胞学的研究に基づいて，鼓藻類の性は交

配型遺伝子座 (matingtype locus)に存在する 1組の遺

倍数体と性決定機構 伝子(交配型プラス mt+と交配型マイナス mt-)によ

って決定され，通常減数第一分裂においてプラスとマ

鼓藻類の交配様式はクローン内で接合が起こるホモ イナスの交配型遺伝子が分離するため，交配型の異な

タリズム (homothallism)と交配型(matingtype)の異な った2個の発芽個体が生じ動原体と交配型遺伝子座

るFローン闘で接合が起こるヘテロタリズム 閉で乗り換え (crossingover)が起こる場合にのみ同じ

(heterothallism)の2通りに大別できる。鼓藻類の倍数 交配型の 2個の発芽個体が生じると解釈されている

体でこれまでに有性生殖の知られている例では，倍数 (STARR 1954， BIEBEL 1976， HAMADA et al. 1982)。前述の

化に伴って上記の交配様式が変化したという例はな 後還元減数分裂では上記の交配型遺伝解析の結果を解

い。ホモタリッタの Closteriumsil.匂uaとStaurastrumden- 釈するのは困難である。 BRANDHAM and GODWARD 
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(1965a) が後還元減数分裂と調和すると考えた

COS1Mrium botrytむの交配型遺伝の研究結果は，上に述

べた他の多くの研究例とは相反している。

我々は Closl町'IumehrenbeTl!liの交配群(生物学的種)

内の交配における F，個体の生存率を調べる聞に稀に

1個の接合胞子より 2個の巨大細胞の発芽個体が出現

することを発見しその場合に必ず発芽個体の両方と

もが例外なくマイナスの交配型を示すことに興味を持

った。染色体数を調べるとこれらの巨大細胞は明らか

に2倍体であり，その出現の細胞学的過程を考えると，

これらの2倍体はmt+/mtーのヘテロ接合体であると考

えられることから，mtーは mt+に対して優性であるは

ずだと考えた (KASAIand ICHIMuRA 1987)。又，mt+ 1 

倍体のプラス株と mt+/mtーヘテロ 2倍体のマイナス株

の交配によって得た3倍体接合胞子の F，個体の交配

型が 1対1になることから，おそらく細胞学的には倍

数体であろうと考えられる Cl.ehrenber.eii (後述)の性

は優性の 1遺伝子mt によって決定される(即ち mtー

をl個以上持つ個体はマイナスの交配型，mtーを持た

ない個体はプラスの交配型を示す)のであろうと推論

した。そこで交配型マイナスの栄養細胞を高張液処理

しmC/mtーのホモ接合体の2倍体のマイナス株を作出

し，プラス株と交配を行い，その 3倍体接合胞子の F，

個体の交配型を調べた。その結果，予想通りにマイナ

スの F，個体が多く出現することから明らかに mtーは

mt+ に対して優性であり，上記の推論が正しいと言

う結論に至った (KASAIand ICHIMuRA in press)。

古くから多くの遺伝学者や細胞遺伝学者は両性生殖

をする倍数体(bisexuallyreproducing polyploid)の性決

定機構に強い関心を抱いてきた (MULLER 1925， 

WESTERGAARD 1958， STEBBINS 1950， WHITE 1978)。性染

色体と常染色体の遺伝子のパランスで性が決定する

Drosophila型として知られている型の性決定機構を示

すほとんどの動物やスイバ (Ru問 'x)等の高等植物で

は，倍数化によって子孫に不稔の間性個体を生ずると

いう不利のために倍数化が抑制されている。しかし優

性Y型として知られるカイコ (Bombyx)や Melandrium

(ナデシコ科マンテパの仲間)等の植物ではY染色体

が強い優性を示すことによって性が決定する。この様

な生物では倍数化によっても上記のような性の異常な

個体が出現することがないので，倍数化による種分化

は全く抑制されることなく，進化の過程で多くの倍数

体の種を生み出してきた。種子植物，シダ組物，コケ

植物の倍数体種のほとんどが雌雄同株 (monoecious)

であるか無性又は栄養繁殖するとL、う事実は，雌雄の

個体が遺伝的に決められる性決定機構は倍数化によっ

て撹乱され易いことを物語っているようである。

鼓藻類と同じ程度に染色体数が多いシダ植物は高次

の倍数体と考えられており，ほとんどの種類は 1個の

前葉体に雌雄の両方の生殖器官を形成する雌雄同株で

ある (SOLTISand SOLTIS 1987参照)。ほとんどの鼓藻

類もおそらく高次の倍数体と考えられるが(後述)， 

雌雄同株に対応するホモタリックのものだけでなく，

雌雄異株 (dioecious)に対応するヘテロタリックのも

のもかなり知られている (STARRand ZEIKUS 1987)。又，

高等植物で倍数化が進んだ種類には無性生殖をするも

のが多いことと関連して，一部の鼓藻類は有性生殖を

全く行わずに無性生殖のみを行っているのではないか

と明言している研究者を想起することができる。

FRITSCH (1930)はメソテニウム科やミカヅキモ及びベ

ニウム Penium等の比較的形態の単純な鼓藻類では頻

繁に接合胞子が観察されるのに対して，ユウアストル

ム Euastrumやクンショウチリモ等の形態の複雑な属

の中には，これまでに多数の報告があるにも拘わらず

接合胞子が全く観察されていない種類が存在すること

から，これらの鼓藻類は進化の過程で形態を分化させ

る一方で有性生殖能を失ったのではなL、かと仮定して

いる。 COESEL(1974， 1988a)， COESEL and TEIXEIRA 

(1974)，及びFRANCKEand COESEL (1985)等は，野外観

察だけでなく多数のクローン培養を行い有性生殖誘起

を試みた結果，ヨーロッパ産の鼓藻類の一部には有性

生殖能を失った個体群が存在すると主張している。上

記の研究者逮は性を失う要因として倍数性を考えてい

るわけではなL、。しかし，少し問題が異なるかも知れ

ないが， GODWARD (1966)はagmatoploidyによる染色

体数の異なる個体の出現と多くの鼓藻類で性が欠如す

ることを直接関連づけて考えている。何れにしても，

これまでに数多くの人達が野外で鼓穫類を採集し，多

くの観察をしているにもかかわらず接合胞子が発見さ

れていないことだけで，それらの鼓藻類で性が欠如し

ていると断言するのは少し短絡的過ぎるように思われ

る。

形態種ClosteriummonilijもrumとCl.ehrenber.eiiの栄養細

胞はほぼ相似形であり，細胞の大きさと色素体内での

ピレノイドの配列状態が異なることでのみ区別される

ことから，前者より後者が進化したものと考えられて

いる (RsiI己KA1977)。接合胞子形成過程の研究 (LIP-

PERT 1967， ICHIMURA and KASAI 1984b)及びアイソザイ

ムの研究 (FRANCKEand COESEL 1985， COESEL and 

MENKEN 1988， COESEL 1988a， b， 1989)も両形態種が近
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縁であることを示している。ところが，形態種 α.

ehrenbergii 内に少なくとも12以上の交配群(生物学

的種)が存在するだけでなく(市村 1982，1985， 

ICHIMURA 1985参照).形態種 Cl.monilグerum内にも複

数の交配群が存在することが市村 (1979)の予備調査

で判明している。 SARMA (1982， 1983)によると Cl.

moniliferum の染色体数は系統により異なり n=

70-180である。 αehrenbergiiでは交配群により異な
りn=約100-250である(後述)。このことは両形態

種内に倍数化(及び異数化)を伴って種分化した複数

の交配群が存在することを示しているようである。そ

して， α.ehrenberl1iiの一部の交配群は同じ形態種の他
の交配群とよりも Cl.moniliferumの一部の交配群との

方がより近縁な場合も考えられる。事実，上記のアイ

ソザイム研究では，オランダ産の Cl.ehrenberl!iiの個体

群は，英国産の同種の個体群とよりもオランダ産及び

英国産の Cl.moniliferumの個体群との方がより近縁で

あるという結果が得られている。このように CαL 

mo開nil;

のレベルまで分化しTた占多数の個体群が関与しており，

その進化の過程は複雑であろうと思われるが，大きな

流れから考えると，Cl. moni1iかrumから Cl.ehrenberl1iiに

向かつて倍数化が進んでいると考えてもさしっかえな

いように恩われる。染色体数の比較的少ない α.
moniliferum にホモタリズムとヘテロタリズムが観察

され，染色体数の多い Cl.ehrenberl1iiではヘテロタリズ

ムの個体群がほとんどでホモタリズムの個体群は稀で

ある。この事実は，鼓藻類では高等植物のように倍数

化によって交配様式が雌雄同株に限定されるのでな

く，倍数化によってもヘテロタリズムが維持されてい

ることを示している。

ヘテロタリックの Cl.ehrenbergiiのプラスとマイナス

の性が 1個の優性遺伝子 mrで決定される機構は，

外見上或は現象的には高等植物で知られているY優性

型の性決定機構とよく似ている。おそらく他の鼓藻類

のヘテロタリズムでも同様な機構が働いているのであ

ろう。何故ならば，前述したように P仇 rotaenlum

mamillo.tum 複合体では，数段階の倍数性の異なる系

統聞でもヘテロタリズムが正常に維持されており，交

配型遺伝の調べられた他の鼓藻類でも F，における交

配型の分離が正常に 1対1となることが知られている

からである。

鼓藻類以外の藻類の性決定機構と倍数性との問題に

関して，クラミドモナス Chlamydomonasreinhardtiiでは，

ずっと以前から mt+/mtーのヘテロ接合体の2倍体の配

偶子が交配型マイナスの性を表現することが知られて

いた (EBERSOLD 1967)。最近になって葉緑体遺伝の研

究と関連して， mt+は葉緑体遺伝を，mt は配偶子の

性表現を制御していることが，細胞融合による倍数体

作成だけでなく種々の遺伝学的解析からも明かとなっ

てきた (GILLHAMet al. 1974， M灯油NEand MATHIEU 

1983， EVES and CHIANG 1984， TSUBO 阻 d MATSUDA 

1984，松田 1982)。そして，Ch. reinhardtiiでは，配偶子

の分化，受精，接合胞子形成に関する種々の突然変異

株を用いた遺伝，生化学，分子生物学的研究から，交

配型遺伝子は単一の遺伝子ではなく ，mt+及びmtーは

ともにいくつかの構造遺伝子と制御遺伝子を含む遺伝

子群から構成されていると考えられている

(GOODENOUGH and FERRIS 1987)。クラミドモナスで知

られている遺伝子制御系を念頭において考えると，

カヅキモにおける mrによる性決定機構はさらによ

く理解できると思われる。(クラミドモナスとミカヅ

キモの交配型の優劣が同じであるのは偶然の一致であ

る。)

近縁種の形態変異と分布域

互いに近縁と考えられるいくつかの種が存在する場

合，各々の種の形態変異の範囲や地理的分布を研究す

ることにより，種分化の機構や道程を解明する糸口が

与えられる場合が多いと考えられる。又，比較的研究

が進んでいる高等動植物等では，近縁の種の聞でも分

布繊の広い種や狭い種が知られていたり，種分化に伴

って形態が箸しく変異する場合とそうでない場合や，

種聞で形態変異の程度が著しく異なる場合が知られて

いる (STEBBINS1950， MAYR 1963， GRANT 1981，館岡

1983)。これに対して微生物では，一般に伝播能力が

強く分布域は世界的な規模の広さと考えられていた

り，その系統進化の位置が示すような進化的制約

(evolutionary constraint)から種分化に伴う形態変異の

程度は高等動植物と比較すると著しく小さいため，上

記のような研究成果はまだほとんど得られていなL、。

微細藻類ではアストレフォメネ Ast坤，homene

(BROOKS 1966)， Chla町'domo附 (WIESE1974， WIESE and 

WIESE 1977 ， 1978)， ?リプセコディニウム CワIt-

thecodinium (BEAM and HIMES 1977， 1982， HIMES and 

BEAM 1978)，ユードリナ Eudorina(GOLDSTEIN 1964)， 

ゴニウム Gonium(STEIN 1958， 1965， STEIN and Mc-

CAULEY 1976， NOZAKl1989)， ?ワノミモPandorina(COLE-

MAN 1977)，ポルプリナ防lvuli，
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の鞭毛藻類の形態種の中に，性的隔離機構によって区

別される複数の生物学的種が存在する場合でも，それ

らの聞の形態的差異は認識されていなし、。但しオオヒ

ゲマワりの一種防lvoxcarteri・では，生殖的に隔離した

個体群聞である程度の形態的差異が認められ，しかも

地理的分布もある程度限られているようである。この

ような V.carteri・の変異個体群は品種(formae)レベルの

分類群として分類されているが (NOZAKI1988)，生物

学的種概念からすると独立の種と考えるべきものであ

ろう。

鼓藻類では上記の鞭毛藻類の研究結果とは異なり，

生殖的隔離機構の発達した個体群聞で形態的差異が認

められる研究結果が多いように思われる。しかし，

850 

，園、

主450

、-

E鍋 01
0 
z 
凶
」

2501 

1501 

Cosl1llJrium turpinii (STARR 1959)， C. botrytis (BRANDH刷

and GODWARD 1965a)， Closterium ehrenbergii (LIPPERT 

1967， ICHIMuRA 1981， ICHIMuRA and KASAI 1982)及び

α. monilijerum (LIPPERT 1967)等の初期の研究では，生
殖的隔離の現象を同一形態種内の個体群聞で認めるだ

けで形態変異についてはほとんど研究されていなL、。

ICHIMURA and WATANABE (1974)は初めて形態種 α.
calo.ゆorum 内に，細胞の大きさや形で区別できる複

数の個体群が存在することを交配様式や接合胞子形成

の条件の相違と関連づけて報告している。後に

WATANABE (1978， 1979)は Cl.caloゆlorumの個体群に

ついて生理生態的研究と合わせた精細な形態変異の分

析を行い 3種 7変種に分類することを提唱してい

30 50- 70 90 明。
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Fig. 1. Variation ranges in cell size for seven closely related mating groups ofthe Closterium ehrenbergii species 
complex. A， Group A fromJapan and Australia; B， Group B fromJapan and Taiwan; C， Group C fromJapan; 
H， Group H from Nepal; K， Group K仕'omJapanand Austra1ia; M， Group M fromJapan and Nepa1; P， Group P 
仕omJapan，Denmark and U.S.A. 
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る。文一方， WATANABE叩 dICHIMURA (1978a， b， 1982) 情報がない場合には，交配実験以外に3群を明確に識

は Cl.teracerosum-strなosum-littorale複合体のヘテロタリ 別することはできない。

ックの個体群について，生殖的に隔離された個体群間 交配群 A，B， H はすべて平滑壁の接合胞子を形成

で明確な形態的差異が存在することを報告している。 し，交配実験によって群聞でもかなりよく接合胞子が

最近 KASAIand ICHIMURA (1986)は Cl.ehrenbergiiの交配 得られることから，これら 3群は特に近縁の交配群と

群(生物学的種)の中で，遺伝学的にも細胞学的にも 考えられている(市村 1982，1985， ICHIMURA 1985)。

研究が進んでおり，かなり多くの試料が整っている 交配群 C，K，M，Pもすべて平滑壁の接合胞子を形成

A，B，H群の形態変異の比較研究を行っている。その し，上記3群ほどではないが群聞で接合胞子の得られ

大要は次の通りである。 3群とも細胸の大きさ等の変 る場合もあるし，少なくともかなりの性的反応を示す。

異の範聞は，これまで形態分類学者が種又は変種レベ このことからこれら 4群も上記の 3群と近縁であると

ルで認めていた範囲と比較すると逢かに小さく 3群 思われる。まだ試料不足の交配群もあるが，未発表デー

の平均値は明確に異なる。又，同所的分布をするA群 タに基づいてこれら 7群の形態変異と地理的分布にっ

とB群は細胞の大きさと湾政度によってはっきりと区 いて考察を行いたい。群内文は群聞の分類形質の変異

別されるのに対して， A及びB群とは異所的に分布す を統計的に解析するために，各クローンをー定条件(温

るH群は，細胞の大きさはA群とB群の中間の値を示 度に関してはP群のみ150C，他は250C，他の条件は

し，形は概ねB群と似ていることから，地理的分布の KASAI and ICHIMURA 1986と同じ)で培養し， 50又は
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Fig. 2. Variation ranges in cell shape for seven c10sely related mating groups of the Closterium ehrenbergii 
species complex. A-P， see Fig. 1. 
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Table 1. Morphological characters of seven c10sely related mating groups of the Closterium ehrenbergii species 
complex. 

Mating 
Width (μm) Length (，um) LパIy Curvature (0) 

groups 
Range Mean SD Range Mean SD Range Mean SD Range Mean SD 

A (47)* 38-60 50 4.2 216-310 250 21.6 4.5-6.5 5.0 0.4 112-156 137 8.4 

B (44) 56-84 67 5.2 311-567 404 52.5 4.9-6.8 6.0 0.4 110-133 122 4.8 

C (9) 52-55 54 1.0 303-350 323 13.6 5.8-6.4 6.0 0.2 111-137 121 8.0 

H (38) 49-64 57 3.2 276-390 333 27.2 5.1-6.5 5.8 0.4 107-131 121 5.1 

K (20) 60-80 73 5.4 317-420 363 26.6 4.4-5.5 5.0 0.3 129-157 145 7.6 

M (17) 28-46 36 4.1 130-238 183 23.6 4.5-5.8 5.1 0.4 104-138 124 9.7 

P (30) 75-109 93 7.7 381-650 513 62.4 4.4-6.4 5.5 0.5 10←148 126 10.1 
* Number of c10nes measured. 

20細胞について，細胞の幅，長さ，幅と長さの比及び 度個々の交配群の細胞の形の特徴を把揮することがで

湾曲度を計測し，それぞれの平均値を各クローンの値 きる。最も特徴的なのはK群であり，太くて(細胞の

として用いることにした。交配群 A.B.C.H.K.M 長さと帽の比 L川が小さL、)強く湾曲している。こ

及びPの栄養細胞の大きさを比較するために細胞の幡 れに対してM群はK群と同程度に太いがそれほど湾曲

と長さの変異の範囲を Fig.1 tこ，形を比較するために していない。 C群は細長く (LIWが大きL、)，それほ

細胞の幅と長さの比と湾曲度の範囲を Fig.2に示す。 ど湾曲していなL、。 B群とH群は前述したように形が

地理的分布に関して， A群は日本とオーストラリア， 似ており，湾曲度はそれほどでもないが，やや太いも

B群は日本と台湾， C群は日本， H群はネパール， K のから細長いものまで少し変異が認められる。以上の

群は日本とオーストラリア， M群は日本とネパール， ようにこれら Cl.ehrenber~ii の近縁交配群聞では，細胞

P群は日本，デンマーク，米国に分布することを我々 の形については細胞の大きさほど明確な差異は認めら

はこれまでに確認している。文， COESEL とその共同 れなL、。しかし，大きさと形を組み合わせると，同所

研究者が種生物学的研究 (COESEL 1988a， b， 1989， 的分布をする上記6群の交配群は形態的にある程度ま

COESEL and MENKEN 1988)に用いた英国及び北フラン で正確に同定することができる。参考のために各交配

スの Cl.ehrenberfliiの多数の株の分与を昨年 COESEL博 群の分類形質の平均値，標準偏差及び最大最小値と測

士より受けた結果， P群が広く北ヨーロッパに分布す 定に供した各交配群のクローン数を Table1に示す。

ることが明らかになってきた。

日本には分布していないH群を除くと，日本に同所 近縁種の染色体構成

的分布する(細胞の小さい順に)M， A， C， K， B， Pの

6群は細胞の大きさが相互にかなり明確に異なってい 一般に細胞の大きさと核の大きさ及び DNA量とは

ることが Fig.lから理解できる。又，この図からも細 正の相闘があり，真核単細胞生物では0.92の相関係数

胞の幅と長さの比がほぼ一定で細胞の大きさが増大し が得られている (CAVALIER-SMITH 1985)。このことに

ていることも読み取ることができる。しかし各群の 関してミカヅキモだけが例外であるとは考えられない

細胞の形の比較は Fig.2を見るとさらによく理解でき ことから，先に Fig.lで示した細胞の小さなM群から

る。 A群とP群の細胞の形は変異にとみ，最も大きな 大きなP群の1m買に DNA量は増加しているものと考え

範囲に広がっている。その原因は， P群では世界の広 られる。染色体数についてはA群は n=100-106，B 

い範囲から試料が集められていること，文A群では日 群は n=97-104，H群は n=105-127 ， P群は

本産の個体群ではこれほど大きな変異を示さないが n=181-246 であることが調べられているが (KASAI

オーストラリア産の個体群に細胞の形態の変異が非常 and ICHIMURA 1984，未発表)，他の交配群については

に大きなものが含まれていることによると思われる。 まだ研究されていなL、。細胞の大きさに従って DNA

(後者についてはKASAIand ICHIMURA 1986を参照され 量が異なるであろう A，B，Hの3群がほぼ同じレベル

たい。前者については論文準備中である。)A群とP群 の染色体数であるのは染色体の大きさが異なるためで

以外では形の変異の範囲が比較的小さいので，ある程 あろうと思われる。しかし，実際にはこれら 3群の染



ICHIMURA， T and KASAI， F. 314 

Viability and mating type of FI progeny in cross唱swithin Japanese populations of GroupA. 
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が倍加している。 P群の個体群は，これまでの我々の

調査では冷涼な流水にほとんど分布が限られており，

室内実験でもP群の最適増殖温度は5-150Cの範囲に

あり， A，B，H群が20-300Cであるのと明らかに異な

っている。最近の COESEL(1989)の報告によると，北

フランスではP群の個体群は第二次大戦時の爆蝉投下

によって生じた浅い水溜りにも生息することが確認さ

れている。このことは，この地域にA，B，H群等のよ

うに好んで止水に生息する近縁の交配群が存在してい

ないためであろうと思われる。 P群が世界中の北方地

域に広く分布すること，他の多くの交配群が好んで生

息する温暖な止水域ではなく冷涼な流水域を好む性質

と合わせて，その染色体数の多さから，氷河期以後に

聞けた生態的場に侵入し鉱大分布した倍数体の高等植

物の種とP群を対比できるのではないかと我々は考え

ている。そしてP群には染色体数がかなり異なる個体

が含まれていたり，減数分裂における染色体対合を低

下させる遺伝因子を持っている個体が含まれているこ

色体は何れも非常に小型であるために，現在の我々の

技術では定量的には区別できないほどの差異である。

A， B， H の3群と比較するとP群は明らかに染色体数

Table 3. Viability and mating type ratio of F I 
progeny in crosses involving c10nes with or without a 
genetic factor causing lethality and mating type aber-
ratlOn. 

Minus 

Plus 
J5・48-12

* Number of selfing minus FI c1ones. 
G， value in the G-test (likelifood ratio test) for 
goodness of fit; P， probability. 

R-13・20

93.0 67.7 

57: 62 77 : 83 (12)* 

88.2 56.0 

35:32 30:26(4)* 

94.5 50.9 

67: 71 19: 36 

G=5.34， Pく0.025
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94.0 

191: 200 

97.4 

202: 207 

94.7 

153: 150 

R-13-131 

M-16-4a 

J5-48・19
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となどから， P群は比較的歴史の新しい倍数体である

ことが推察されている。

交配群A，B，Hの群間交配で得られた雑種接合胞子

の減数分裂では，染色体の対合はかなり異常で価

及び2価染色体とかなり多数の多価染色体が観察され

る(KASAIand ICHIMuRA 1984)。しかし交配群A内の

3倍体接合胞子(前述)の減数分裂では少数の 1価染

色体を除いてほとんどが2価染色体である (KASAIand 

ICHIMURA 1987)。このように群間交配で多価染色体が

形成され，群内の奇数倍数体の減数分裂が正常である

ことから考えると， A， B， Hの3群の栄養細胞は細胞

学的には倍数体であると結論することができる。そう

するとP群はさらに高次の倍数体ということになる。

ところが交配型遺伝子や接合胞子形成に関与する遺伝

子の遺伝解析をすると， A， B， H， P，の4群とも遺伝

学的には 1倍体と考えざるを得ない結果が最近得られ

ている(市村・笠井未発表)0 Closterium ehrenber.l!iiの各

交配群は，Cl. moniliferum等の小型の祖先種からおそ

らく雑種形成をも伴った倍数化によって進化し，その

過程で前述した性決定機構が有効に働いてきたと恩わ

れる。しかし上記のような遺伝学的結果から，倍数

化したゲノム聞の分化はかなり進んでおり， P群をも

含めた交配群の栄養細胞には機能的に有効な遺伝子は

1組しか含まれていないと考えられる。

小型で多数の染色体を持つミカヅキモの近縁交配群

の個体群について，種分化の結果生じた染色体構造の

差異や，種分化の要因として働く可能性のある染色体

構造の変化を，直接細胞学的に調べることは現在ほと

んど不可能と恩われる。しかし，高等植物でも外見上

染色体構造が非常に似ており減数分裂においても正常

な染色体対合を示す近縁種聞の染色体が，小さな染色

体部位の重複 (duplication)，欠失 (delation)，逆位 (in-

version)文は転座 (translocation)等によって構造が必

ずしも全く同じでないことが，種間文は同種の生態型

間の雑種の花粉の稔性の低下から推論されている

(STEBBINS 1950， 1971)。高等植物の花粉の稔性とミカ

ヅキモの接合胞子からの発芽個体の生存率は，両者と

もその減数分裂の正常さの度合と 1倍体世代の持つゲ

ノムの適応度に依存している。 Table2に我々がこれ

までに得た交配群A内の種々のクローンの組合せの交

配で得た接合胞子からの F，個体の生存率を示す。上

段11組の交配では約85%以上の生存率を示しており，

これらのクローンの相同染色体はほぼ同じ構造をして

いると考えられる。中段の5組では約55-75%，下段

の4組では約50-70%とかなり生存率が低下してい

る。中段ではプラス株J6-73-3及びマイナス株J6-73-4

が生存率の低下要因となっていると思われるが，残念

ながらまだ J6-73・3XJ6・73-4の交配結果が得られてい

ない。これに対して下段の4組ではマイナス株J5-48・

2が生存率低下の遺伝要因を持っていることが Table

3から明かである。この J5-48-2株の持つ遺伝因子は

F，個体の生存率の低下だけでなく交配型の分離や性

表現の異常にも影響を与えていることから，交配型遺

伝子を含む染色体の構造に何等かの変化があるのでは

ないかと推察される。

おわりに

鼓藻類の形態分類学者の中には，鼓藻類，特に形態

分化の著しい種類では有性生殖は鼓藻類の進化にとっ

てそれほど大きな役割を果していないと考えている人

がかなりL、る。一方で鼓藻類には染色体数が多い種類

が多いことは以前からよく知られていた。無性生殖で

いくらでも個体群を増加させることができる鼓藻類に

とって，倍数化又は異数化は高等植物と比較するとそ

れほど大きな障害なく種分化を促進させてきたとも考

えられる。 STEBBINSand HILL (1980)によると接合藻類

の起源となった生物は陸上の湿った環境で生まれ，そ

の後進化してきたシダ植物やコケ植物との生存競争に

よって，二次的に水の中に住むようになった生物群が

現生の接合藻類であろうと考えられる。もしそうだと

すれば，現生の多くの鼓藻類が浅い水溜りを好むよう

に，鼓藻類は年に少なくとも 1度は完全に水分が無く

なるような環境で進化してきたと恩われる。鼓藻類が

その様な環境に適応するためには，乾燥に強い耐久胞

子を形成する必要がある。多くの種類では有性生殖に

よってのみその様な耐久型の接合胞子を形成する。有

性生殖によらない種類では単為胞子 (parthenospore)

文は偽似接合胞子 (azygospore)と呼ばれる耐久細胞を

形成する。これは，その名が示すように正常な接合過

程における 2個の配偶子の融合過程が省略されたもの

である。このように耐久細胞形成と有性生殖過程が細

胞分化を制御する機構でよく結合していることから考

えると，鍍藻類の進化において有性生殖が重要な働き

をしてきたことは明白であろう。又，鼓藻類の接合胞

子は栄養増殖に不適な環境に耐えるだけではなく，環

境が好転したときや新しい環境に運ばれた場合に，減

数分裂を経て，その場，その時に適応した新しい遺伝

子の組合せの変異個体を生むとL、う重要な役割を果し

ている。染色体数が多い生物は，当然，少ない生物よ
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りも遺伝的組換えの頻度が高く，生物の集団遺伝学的

特性や進化のパターンはその生物の染色体数によって

大きく影響されると考えられる。鼓藻類の種類の多さ，

形態変異の多様さはその染色体数の多さと無関係では

ないように思われる。
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