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Nakahara， H. and Ichimura， T. Convergent evolution of gametangiogamy both in the Zygnematalean 
green algae and in the pennate diatoms. Jpn. J. PhycoJ. 40: 161-166. 

The Zygnematalean green algae and most of the pennate diatoms share the same type of sexual 

reproduction， so called gametangiogamy. The gametes are non-f!agellated and are brought toge出erby a 
prior pairing of their mother cells. This gives us an important viewpoint to infer the evolution of this type 

of sexual reproduction. We suggest that it has evolved from oogamy not only in the pennate diatoms but 

also in the Zygnematalean green algae when ancestral forms of both the algae invaded new shallow 

water habitats by chan伊 gtheir life町 leduring the Cretaceous. The shallow water habitats， because of 

the large stress caused by occasional drought， are presumed to be favourable more for algae with large-sized 
zygotes by oogamy than for those with small-sized zygotes by isogamy. Oogamy， however， might not be 
convenient for such algae to make a su伍cientnumber of zygotes， because the movement of f!agellated male 
gametes might be restricted by the paucity ofwater. On the other hand， such habitats also might endanger 
the ancestral forms by embedding their vegetative cells into the muddy bottom or by depleting nutrients 

around them， if也eycould not move out or around on the surface of muddy bottom by means of the gliding 
mechanism which is well-known for the Zygnematalean green algae and the pennate diatoms. Such gliding 

movement could have evolved gametangiogamy which has an advantage to improve the inconvenience of 

sexual union by oogamy. We suggest that such evolution could be possible by heterochrony in which genes 

for sexual approach and some parts of conjugation process訂 eexpressed in gametang凶， instead of gametic， 

cells and that by the accomplishment of the prior gametangial pairing， gametes produced by a male 
gametangium could be equalized in number and consequently in size to those produced by a female 

gametanglUm. 
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水中で生活する藻類にとって，鞭毛を持った細胞を

形成することは，配偶子の接近及び動胞子による個体

の分散などに非常に有利である。このため有性生殖が

知られている多くの藻類では，雌雄の両方または雄性

の配偶子に鞭毛が存在する。しかし紅藻類，接合藻類

ならびに羽状珪藻類の有性生殖においては，鞭毛を持

った配偶子は全く形成されなL、。紅藻類はもともとの

起源より，鞭毛を持たなかったと考えられているが

(Se町les，1980)，接合藻類と羽状珪藻類については，

系統的には鞭毛を持っていたクツレープより生じたと考

えられている (Stewartand Mattox， 1978;堀， 1983; 

Round and Crawford， 1981， 1984; Mann and Marchant， 

1989)。しかし，接合藻類と羽状珪藻類は系統的にか

なり異なっているだけでなく，生活環の型も前者は単

相環，後者は複相環とまったく異なっている(市村，

1981)。しかしこの両者では，栄養細胞と同形の配偶

子のうが接合しその後各配偶子のう内に l個または

2個の無鞭毛の配偶子が形成され，ほぼ同形の配偶子

がアメーパ様の運動を行って接合子を形成するとい

う，配偶子のう接合がみられるという点で共通してい

る(Wiese，1969)。
多くの羽状珪藻類でみられる配偶子のう接合は，現

生の中心珪藻類ならびに一部の羽状珪藻類 (Subba

Rao et al.， 1991)で知られている卵子生殖に由来する

が，その聞のギャップは大きいと考えられる (Drebes，

1977)。羽状珪藻類が示す種々の生活特性のうち，ど

のような特性を獲得したことが，卵子生殖から配偶子

のう接合が進化するのに有効であったか，またその過
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程などについては考えられていない。一方，接合藻類

で見られる配偶子のう接合についても，それらがかつ

て，陸上の湿った環境で生活していた痕跡であるとの

説(Stebbinsand HiI1， 1980)があるが，その有性生殖

法がどのようにして進化したかについては説明されて

いない。微細構造の研究によると，接合藻類は主とし

て水中で生活している多くの緑藻類とは別系統に属

し，陸上に進出した緑色植物が卵子生殖を獲得する前

にそれらの系列から分かれたと考えられている

(Melkoni阻， 1982)。しかし，著者らは接合藻類の配偶

子のう接合も，羽状珪藻類と同様に，卵子生殖に由来

すると考えている。その根拠ならびに，それらがどの

ような環境のもとで，配偶子のう接合による有性生殖

へと進化していったかについて，珪藻類とあわせて考

えてみたい。

ほとんど影響を与えないような条件では，より小形の

配偶子を多数形成する変異個体の遺伝子は，より大形

で少数の配偶子を形成する変異個体の遺伝子よりも子

孫に伝えられる確率が高いため，世代を重ねるにつれ，

配偶子として機能できる最小の配偶子を最も多く形成

する個体が集団を占めるようになることが予想され

る。従って，このような条件下では同形配偶が安定で

あると考えられる。しかし，接合子の大きさの変異が

接合子の生存率に大きく影響する条件下では，もし仮

に同数の配偶子が形成されるとすると，生存率の高い

大形の接合子の要素となる大形の配偶子を形成する変

異個体の方が，生存率の低い小形の接合子の要素とな

る小形の配偶子を形成する変異個体よりも，数多くの

遺伝子を子孫に伝えることになる。ところが上記の前

提条件のとおり，小形の配偶子はより多数形成される

ため，大形の配偶子と比較して受精の確率がより高い。

有性生殖法の進化と生育環境 このため，大形の配偶子を形成する変異個体のみが集

団を占めることはなく，小形の配偶子を形成する変異

下等真核生物にみられる様々な有性生殖法は，同形 個体の存続または浸入の可能性が常に存在する。従っ

配偶から，異形配偶へと進化し，そして，大きくなっ て，接合子の大きさが選択される条件下では，異形配

た雌配偶子が運動能力を失い，卵子生殖が生じたと考 偶が進化的に安定な戦略と考えられる (Maynard

えられている (Bell， 1978; Hoekstra et a1.， 1984; Cox Smith， 1978， 1982)。

andSe出ian，1985)。すなわち，一方の性が小さな配偶 上記は鞭毛で水中を自由に運動する配偶子について

子に分裂することで数と運動力を増し，接合の確率を 考察されたものであるが，異形配偶により雌雄性がよ

高め，次世代への資源確保については，接合相手の配 り進化するにつれて，多数形成される雄配偶子はより

偶子が所有するものに頼りきるという戦略(小配偶子 小形化し，運動性を増すのに対して，少数しか形成さ

戦略)が生じると，それに対応して，他方が資源を接 れない雌配偶子はより大形化し，ついには運動能力を

合相手に頼れないために，自ら大きな配偶子を作り接 失い卵となり，卵子生殖にまで進化するものと考えら

近する相手を選ぶという戦略が発達する可能性がある れている。卵子生殖を行うようになったものでは，雄

(Parker et al.， 1972; Parker， 1978; Maynard Smith， 性配偶子の無駄はそれほど資源の損失にはならなし、

1978)。同形配偶に留まるか異形配偶が進化するかは， が，受精の失敗による雌性配偶子の無駄は，資源の損

形成される接合子の数と生存率が関係する。その理論 失の度合いが大きい。そこで，多くの資源を含んだ雌

的考察において，一定の大きさの配偶子のう (M)が 配偶子はその無駄を少なくするためにフェロモンを放

分裂することによって，ある大きさの配偶子(m)をn 出し，雄配偶子を誘引する機構を発達させ，運動能力

個形成すること，すなわちM=mxnが前提条件とさ の高い雄配偶子による受精を確実なものとしている。

れており，小さな配偶子は多数形成されるが大きな配 それでは実際に藻類の場合，どのような環境のもと

偶子は少数しか形成されなし、。大きな配偶子同志の合 が同形配偶にとって好ましく，どのような環境が異形

体が最も大きな接合子を形成するがその数は最も少な 配偶にとって好ましいかを考えてみる。接合子の主な

く，小さな配偶子同志の合体が最も小さな接合子とな 死亡要因が環境ストレスではなく，病原菌の寄生や中，

るが最も数が多く形成される。言うまでもなく，大小 大形動物プランクトンなどによる補食などの様に偶然

の配偶子の合体による接合子は，数と大きさにおいて の機会に大きく左右される場合は，接合子の生存率は

その中間の値となる。 その大きさとあまり関係しない場合が多いと考えられ

より大きな接合子はより高い生存率を示すと考えら る。このような場合には，小さくてもより多数の接合

れるが，そのような接合子が無条件に形成されるわけ 子を作る方が有利である。逆に接合子の主な死亡要因

ではない。接合子の大きさの変異が接合子の生存率に が環境ストレスである場合には，数が少なくても，ひ
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とつひとつが多くの資源を持った接合子を形成して，

そのストレスに耐えたほうが有利である。 Madsen

and Waller (1983)は淡水産緑藻類と黄金藻類の生育場

所と有性生殖法との関係を文献から調査し，異形配偶

の究極の様式である卵子生殖を行うものは，池などの

浅い水域で生活するものが多く，同形配偶を行うもの

は，大きな安定した水域で、生活するものが多いことを

明らかにした。これは浅い不安定な水域，すなわちス

トレスの多い環境に適応したものには，異形配偶を経

て卵子生殖にまで進化したものが多いことを意味して

おり，上記の理論の結果と良く合っている。

Parker et al. (1972)は上述の理論とは別に，実際に

どのようにして異形配偶が進化したかを考察した際

に，有性生殖法は体の構造の複雑さと関係が深いので

はないかと考えた。これは栄養体が単細胞であるよう

な単純な体制しかとらないものは，同形配偶を行い，

複雑な組織を形成するようなものが異形配偶を進化さ

せる傾向があるというものである。つまり単細胞性の

生物では，生き残るのに接合子の数が重要であり，多

細胞性の生物では，発芽後の造形に多くのエネルギー

が必要なため，接合子に多くのエネルギーを注入して

おく必要があるためだという考えが基礎にある (Bell，

1978)。しかしこれには例外が非常に多いことが彼ら

を悩ませた。そのため Bell(1982)は，単細胞性の生物

でも配偶子を形成する際に母細胞が大きくなってから

配偶子を形成するものでは同形配偶を行い，母細胞が

大きくならない，あるいはむしろ小さくなってから配

偶子を形成するもので、は，異形配偶となると考えた。

これにより中心珪藻類の卵子生殖は説明されるが，な

ぜこのような現象が珪藻類以外でも一般的に生じるか

の根拠は十分には示されていない。藻類の有性生殖法

はMadsenand Waller (1983)が指摘しているように，

生育環境と関係が深いと考えるほうが妥当である。

珪藻類と接合藻類の有性生殖法の進化の要因

羽状珪藻類ならびに接合藻類でみられる有性生殖

法，すなわち配偶子のう接合は，遊泳配偶子を持たな

いため，もし各個体が広い水中に分散して生活してい

る場合には，あまり効率的に受精が行われるとは考え

にくい。しかし，現在ある分類群中に含まれている種

数が多いほど，それらの分類群がよく繁栄していると

すると，羽状珪藻類ならびに接合藻類は，現在非常に

よく繁栄していることになる。

常に大量の水に固まれた環境のもとに生育している

藻類でも，雌配偶子が次世代のための資源のほとんど

を担っているものが多いがつの細胞からL、くつか

の雌配偶子が形成されるものでは，雌配偶子も鞭毛を

持ち，運動能力を保つことにより受精の確率を高め，

接合子数の確保を行っている。また，より大きな雌配

偶子(卵細胞)を形成して鞭毛を失ったものでは，雄

配偶子は小さく，多量に作られ，鞭毛によって卵細胞

のほうへ活発に泳いで、いく。鞭毛による運動は，卵子

生殖においても非常に重要である。中心珪藻類では，

雄配偶子が形成されるとき，母細胞の細胞質の一部を

捨て去るものが知られている (Drebes，1977)。これは，

雄配偶子がより大きな運動力を得るためであろう。

ところが，浅く時には干上がってしまうような場所

では，自由に遊泳できる空間が少なく，鞭毛による運

動は大きな制約をうけ，鞭毛による運動がそれほど受

精率を高めるのに有効ではないことも生じる。しかし

そこで全生活史をおくるようになった多くのもので

は，有性生殖を行わなければ個体群が維持できなかっ

たと考えられる。接合藻類では耐久細胞の機能を持っ

た接合胞子を形成するのに，有性生殖は必須である。

珪藻類では，増殖にともなって細胞の大きさが減少し

ていくため，ある限界以下になるとサイズを回復する

機構が必要であり，有性生殖により増大胞子を形成す

る。そして現在，それらは自由に遊泳できる空間の少

ない環境下にも多く生息している。そのような環境下

で生活するようになった両群の祖先にとって，受精が

有効に行われるためには，ほとんど動かなくても接合

できるほど，両配偶子は近接して形成されること，あ

るいは，すくなくともどちらかの配偶子が，鞭毛以外

のなんらかの方法で動いて行くということが必要であ

ったろうと考えられる。この場合には，一方の性の配

偶子が分泌する誘引物質の介在も重要であろう。

珪藻類では卵子生殖から配偶子のう接合への進化過

程の中間段階を示す例が知られている。羽状類でも，

真の縦溝をもたない Araphidineae亜日のものには，

中心類の卵子生殖の時とよく似た方法で個の卵を

持った雌細胞の近くに細胞中に2個の裸の雄配偶

子が形成される (Drebes，1977)。この雄配偶子には鞭

毛が生じず，アメーパ運動により移動して雌配偶子と

合体する。しかし，このような鞭毛のない裸の配偶子

では，それほど長時間生存できないし長距離移動も

できないと考えられる。そのため雌配偶子を形成する

細胞と，雄配偶子を形成する細胞とがごく近接して形

成され，配偶子自体の動く距離が短くてもすむような

性の発現機構の存在が考えられる。
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有性生猫の問題とは別に，このような水域を生活空

間として選んだものは，水の撹乱が少ないときには，

すぐに底に沈み泥に埋もれて光が当たらなくなってし

まう。また，何らかの方法で自らが運動していなけれ

ば，細胞の周囲の栄養塩はすぐに不足してしまう。そ

のため栄養細胞がそれらの生存のためにも，そのよう

な環境に適した運動方法を獲得している必要性があ

る。このような理由によって，栄養細胞が滑走運動の

能力を獲得したものが生じたと考えられる。この運動

性は，珪藻類では羽状類のものが，原始的な中心類の

ものより分化し(Roundand Crawford， 1981)，その後，

真の縦潜を持つようになったさいに獲得されたもので

あろう。その運動のメカユズムも詳細に研究されてい

る(H叫 er，1977; Ed伊 andPickett-Heaps， 1984)。接

合藻類の運動性についても，栄養細胞 (Neuscheler，

1967a， b; Hader and Wenderoth， 1977; Wenderoth阻 d

Hader， 1979)及び有性生殖の誘起が行われた細胞

(Bran品am，1967; Ichimura and Kasai， 1984， 1987; 

Coesel and deJong， 1986)の滑走運動が研究されてい

る。さらに，その実態はまだ明らかにされていないが，

これらの分類群の性誘引物質に関して，その存在が示

唆されている(市村， 1977)。従って，有性生殖の時

期に雌雄の配偶子のう同志がその運動能力で近づき，

雌雄の配偶子を近接して形成するものが生じたと考え

られる。

現生の羽状珪藻類及び接合藻類の有性生殖では 2

個の配偶子のうが共通の粕質物の中に包まれた状態

や，接合管で連結された状態で配偶子が形成され，受

精が行われる。両配偶子は裸の原形質のかたまり(プ

ロトプラスト)で鞭毛を持っていないが，効率よく受

精が行われる。雌雄の細胞が近接したり，接合管を形

成するなどの形質は，本来は配偶子において発現する

はずのものである。しかし，遺伝子制御機構の何らか

の変異によって，配偶子形成と上記の形質に関与する

遺伝子の発現が時間的に前後する可能性を考えれば，

配偶子のうが配偶子の形質の一部を発現することもそ

れほど不思議なことではない。生物進化において，こ

のような形質発現の異時性が大きな役割を果たしてい

る例が数多く知られている (Gould，1977)。上記のよ

うに，一対の配偶子のうが作り出す限られた空間内に

雌雄の配偶子が形成され，その受精の精度が高まると，

当然両配偶子の数が同数であるのが最も無駄がないと

考えられる。卵子生殖への進化を支えてきた，より大

きな接合子への選択が継続していると考えられるか

ら，雄配偶子の数は雌配偶子の数と同数になり，その

大きさも等しくなったと考えられる。現に，羽状珪藻

類の配偶子のうに形成される配偶子の数は 1個か2個

であり，中心珪藻類で知られている卵の数と同数であ

る。中心珪藻類の精子は 1個の配偶子のうに4個は形

成されるが，羽状珪藻類ではそのような多数の配偶子

を形成する例は知られていない(Drebes，1977)。この

ように配偶子のうが 1対 1で対合する有性生殖におい

ては，有性生殖法の進化の理論で述べたような小配偶

子戦略が入り込む余地はない (Bel1， 1982)。

これまでに発見された化石の資料からすると，接合

藻類の出現は白E紀の始めの頃と考えられている

(Schopf， 1970). Stebbins姐 dHill (1980)は接合藻類を，

一度，陸上に上がった緑色櫨物のグループの中から再

び水中生活に戻ったものだと考えている。その根拠と

して，動胞子を形成しないことと，運動性のある配偶

子を形成しないことが挙げられている。これらの性質

は，陸上生活の名残であるという訳である。そうする

と，シルル紀に上陸したもののいくつかが，単細胞の

まま陸上で過ごし，その聞にそこで配偶子のう接合を

進化させ，白亜紀の始めのころに再び水中生活に戻り，

そこで分化したことになる。確かに配偶子のう接合は，

受精という点では水中でなくても可能な有性生殖法で

ある。しかし;水中でなければ，両性の配偶子のうはお

互いに近づくことはかなり難しい。接合藻類の祖先と

考えられる緑藻類の卵子生殖を考えるとき，有性生殖

の一時期に降水などを利用できるのであれば，現生の

一部の陸上横物でもみられているように，鞭毛による

運動能力を持った精子が，水中を泳いでいくという効

率的な方法も可能である。しかしそのような陸上では，

接合子の発芽個体の分散に関しでも，鞭毛による運動

はやはり降水の機会を待たなければならない。いっぽ

う，発芽個体がしっかりした細胞壁を形成し滑走運動

する分散方法は，発芽個体が鞭毛運動により分散して

から細胞壁を形成するのと比べても，必ずしも水中生

活に適応していないとはいえない。

シルル紀の頃陸上に進出したと考えられている緑色

植物の祖先のすべてが，一気に水中から陸上に上がっ

たのでなく，より原始的なものはより多く水中生活に

依存し，浅い水域に留まっていたのではないだろうか。

接合藻類の直系となる分類群は知られていないが，そ

のような浅い水域で生活し，フラグモプラスト型の細

胞分裂を行い，卵子生殖を行うもの中から接合藻類が

分化したものと著者らは推察する。

羽状珪藻類も白E紀の始めに，古中心珪藻類より，

浅い水域の底棲生活に適したものとして分化したもの
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と考えられている (Roundand Crawford， 1981)。その

有性生殖法からみても，この考えは妥当であろう。つ

まり，接合藻類と珪藻類でみられる非常によく似た配

偶子のう接合は，両者が，白亜紀の始めのころ多く形

成された環境，つまり時には干上がるような，そして

底質が滑走運動に適するようになった浅い水域のもと

で，底棲生活を行うようになったことによる類似であ

ろう。そして前述したように，より生存率の高い接合

子を浅い水域でも効率よく形成できたことが，この両

クソレープがよく繁栄している理由である。現在，浮遊

生活をおくっている羽状珪藻類も多く知られている。

これらはその後，群体を形成したりすることにより浮

遊性を増し，広い水域へ進出したものであり，配偶子

のう接合を続けている種は，有性生殖時における雌雄

の個体の位置関係が，浅い水域の場合と似ているから

である。

最近，羽状珪藻類でありながら卵子生殖を行うもの

が，海産の浮遊生活種である Nitzsch均pungensで発見

された(SubbaRao et al.， 1991)。このことについて，

同属の他の種と同じように配偶子のう接合を行ってい

たものが，再度浮遊生活に適応することにより卵子生

殖に祖先帰りしたのか，あるいは，この種はもともと

Nitzshia属の他の種とは起源が異なり，その起源から

底棲生活に適応することなく，ずっと浮遊生活を続け

卵子生殖を行っていたのかの 2つが考えられる。羽状

珪藻類の有性生殖法に関するこれまでの研究は，主に

付着生活をおくっている種で行われており，浮遊生活

をする種については，ほとんど調べられていない

(M担 n，1984)。浮遊生活をおくる種について，広くそ

の有性生殖法を検討する必要がある。その結果，浮遊

生活をおくる羽状珪藻類のいくつかの属の種で，卵子

生殖が見つかるようなことがあれば，生育環境に適応

した生活史戦略の変更の重要な事例になると考えられ

る。また，羽状珪藻類の配偶子のう接合は，その生育

場所と密接に結びついて進化してきたことの間接的な

証拠にもなる。
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