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|総説|

紅藻スサビノリ (POゅhyrayezoensis U eda)における色素変異型のメンデル遺伝
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Sectorially variegated chimeric foliose thalli (gametophyte) composed of a red-type sector and a wild-

type sector， and a green -type sector and a wild-type sector were collected from cuItivated Porphyra yezoensis 
populations in Tokyo Bay in 1973 and 1974， respectively， for出efirst time. The red-type and the green-

type strains were isolated from the red-type and the green-type sector， respectively. For genetic analyses of 

those mutant-types， cross experiments were performed between the mutant-type and the wild-type， and bet-
ween the two mut釦 t-types. P. yezoensis is monoecious and therefore can both self and outcross， thus pro-
ducing homozygous and heterozygous F， conchocelis (sporophyte) in a cross experiment. In the crosses of 

出emutant-type with the wild-type only single-colored F， foliose thalli of the maternal color-type were pro-

duced from homozygous F， conchocelis， while仕omheterozygous F， conchocelis were produced a large 

number of chimeric F， foliose thalli composed of four， three or two sectors of the maternal and the paternal 
color-type in addition to single-colored F， foliose thalli of the maternal or the paternal color-type. In the 

crosses between the mutant-types， on the other hand， only a few F， foliose thalli of the maternal color-type 

were produced from homozygous F， conchocelis， while from heterozygous F， conchocelis were produced a 

large number ofchimeric F， foliose thalli composed offour， three or two sectors ofthe parental and the non-
parental color-type in addition to a few single-colored F， foliose thalli of the parental or the nonparental col-

or-types. To c1ari今出emechanism of the formation of chimeric foliose thalli， the germination process of a 

specified conchospore was pursued with time lapse by using the color-type as a marker. As the resuIt， it 

became c1ear that each sector of a chimeric foliose thallus originated仕'omthe respective cell of the four-， 
出ree-，or two-cell germling of the conchospore. Thus， the four-cell germling of a conchospore is con-

sidered to be equivalent to the ordered tetrad as in fungi Neuroψora. Accordingly， various types of chimeric 
foliose thalli corresponded to the tetrad types， and they could be identified with the ordered tetrad types 
Three-cell germlings of the conchospore are considered to be modified cases of the four-cell germling in 

which the basal cell of也egermling ceased further cell division at the two-cell stage. Tetrad analyses were 

carrie 
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1.はじめに

スサピノリは，栽培ノリの最も代表的な種である

(Miura 1988)。その栽培集団のなかから赤色型区分を

もっ区分状斑入りキメラ葉状体(図 1，図 3)が1973

年に，続いて緑色型区分をもつものが1974年にそれぞ

れ初めて発見採集された。それらの各区分から赤色型

系統，緑色型系統，および野生型系統を分離し，それ

らの株の保存，維持に成功した (Miura 1975，三浦

1975，高原他1976)。これらの色素変異型の遺伝子分

析を行った(三浦・国藤 1980，Miura 1985)ことが以

下に述べる結果を得る研究の始まりであった。

スサピノリの生活環は葉状体である配偶体の世代と

糸状体である胞子体の世代との聞で規則正しい世代交

代が行われて完結されている。葉状体は巨視的で 1倍

体であるのに対して，糸状体は微視的で2倍体である

(堀 1993)。従来，アマノリ属の減数分裂は，糸状体

に形成される殻胞子の形成時に起こるものと推定され

ていた (Migita1967， Giraud et Magne 1968， Kito 1967， 

1974， 1978)。しかし，本研究の結果，スサピノリでは，

減数分裂は殻胞子の発芽時に起こることが遺伝学的に

明らかにされ，そのことによって区分状斑入りキメラ

葉状体が生じることがわかった (Ohme and Miura 

1988，大目 1989，三浦 1990a)。

また，自然突然変異型である赤色型と緑色型は，単

一の，劣性の対立遺伝子によって支配されていること，

赤色型遺伝子と緑色型遺伝子は，同一連鎖群に属する

非対立遺伝子であること，したがって赤色型および緑

色型と野生型との雑種はー遺伝子雑種であり，赤色型

と緑色型との雑種は二遺伝子雑種であることなどがわ

かった (Ohmeand Miura 1988)。

この総説では，野生型と赤色型と緑色型と黄色型だ

けについて述べるが，この他に明赤色型，明緑色型，

明黄色型，紫色型，燈色型も分離されている。これら

の色彩型はいずれもメンデル遺伝によって伝達される

ことが確められている (Miura1985， Niwaelal. 1993)。

上述の事項について以下に述べることにする。

ものである(三浦 1975，Miura 1975)。一方，緑色型

の系統 (C-Ogiant)は，同様に同じノリ栽培漁場で採

集された緑色型区分を持つ区分状斑入りキメラ葉状体

の緑色型区分から果胞子をとって育成した。その緑色

型の一色彩型葉状体の中から特定の個体を選択し，そ

の偲体からさらにもう一度果胞子をとって糸状体を培

養して保存されていたものである(高原他 1976)。野

生型の系統 (U-51)は，千葉県木更津市牛込漁業協同

組合のノリ栽培漁場における栽培集団の中から選択さ

れた野生型の葉状体の特定の個体から果胞子をとって

糸状体を培養して保存されていたものである (Ohme

el al. 1986)。なお，これらの系統の株はし、ずれも東京

水産大学藻類増殖学講座の研究室に保存されていた。

赤色型，緑色型および野生型については，これらの

葉状体と糸状体の生体吸光スベクトルと色素含量の差

異が明らかにされている (Kikuchiel al. 1979， Aruga 

and Miura 1984， Niwa et al. 1993)。野生型に対して赤

色型はフィコエリスリンの質的な遺伝変異であり，緑

色型はフィコエリスリンが少ない量的な遺伝変異であ

ることが報告されている。

2) 方法

培養方法と交雑実験の方法については高原他

(1976) ，三浦 (1990a)および三浦他 (1992)に詳しく

述べられてL、る。交雑実験の操作の手順は，結果とと

もに，緑色型と野生型との交雑の場合については図2

に，赤色型と緑色型との交雑の場合については図5に

示した。

保存されている赤色型，緑色型および野生型系統の

糸状体から交雑に用いる母本および父本とする葉状体

を育成する。交雑は，交雑組合わせにしたがって，そ

れぞれの色彩型の成熟前の葉状体の上部縁辺部分から

2x2cmぐらいの小葉片各 1片を切りとる。切りとっ

た各小葉片は 300ml容の三角フラスコに収容し，果

胞子が形成されるまで培養する。成熟すれば，業片は

崩壊してくるので成熟の度合は容易にわかる。業片が

崩壊しはじめたら，業片を取り出して，業片ごとに乳

鉢で揺潰して誼過しその沈澱物(果胞子)をピベット

で吸いとって試験管に注入する。果胞子の培養開始か

2. 材料と方法 ら30-40日後には試験管の壁面に糸状体のコロニーが

肉眼祝されるようになる。この 1代目の糸状体すなわ

り材料 ち F.糸状体は，果胞子を植え付けてから約40日後に

赤色型の系統 (F・6)は千葉県富津市の新富津漁業協 は，径 3-5mmのコロニーに生長し，色彩型がわかる

同組合のノリ栽培漁場における栽培集団の中から赤色 ようになる。色彩型が識別できるようになったらコロ

型の一色彩型葉状体の特定の個体を選択し，その個体 ニーを色彩型ごとに，また 1つのコロニーごとに三角

から果胞子をとって糸状体を培養して保存されていた フラスコに収容し，培養を続ける。この F.糸状体に
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W 

図 1.スサピノリにみられた区分状斑入りキメラ葉状体 W，野生型区分 ;R，赤色型区分 ;G，緑色型
区分(三浦 1979，Miura 1984) 

殻胞子嚢を形成させ，殻胞子を放出させて 1代目薬状

体すなわち F.葉状体を育成する。

スサピノリは，雌雄同株であるので，自殖と他殖の

機会をもっている。したがって，野生型と野生型との

交雑では，他殖による雑種の糸状体も自殖による純種

の糸状体も向じく野生型を示すので区別ができない。

赤色型または緑色型を雌雄とすれば，雑種の糸状体は

野生型を示し純種の糸状体は雌親の色彩型を示すの

で容易に区別できる。この事は，後で述べる「色彩型の

伝達様式」の項で詳しく述べる。また，雄親からも果胞
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図2.スサピノリの緑色型と野生型との交雑実験操作の手順とその結果(三浦 1990a)

子をとれば，同時に正逆交雑を行なったことになる。

糸状体の培養にも葉状体の培養にも PES培地 (Bold

叩 dWynn 1978)を用いた。培養時の温度，照度，日

長条件は，恒温培養装置を用いて以下のとおりに設定

した。糸状体と葉状体の生長はこれらの条件によって

制御されているが，糸状体と葉状体とではその条件が

異なっている。生長した糸状体に殻胞子嚢を形成させ

るには， 220C， 2，0001ux， 10hL: 14hDのいわゆる高

温，低照度，短日条件で糸状体を培養する。殻胞子を

成熟させて，放出させるには， 150C， 7，000 lux， 

10hL:14hDのいわゆる低温，高照度，短日条件で通

気しながら糸状体を培養する。低温，高照度，短目条

件に糸状体を移してから 3-4日後には，通常殻胞子

の放出がみられる。殻胞子が多量に放出された場合に

は，フラスコの器底に殻胞子が沈減物様を呈し肉眼視

される。放出された殻胞子は，基物に付着することな

く浮遊状態では発芽しないので基物を与えて着生させ

なければならない。殻胞子はフラスコの器底や器壁に

着生して発芽生長するが，これらは密生し過ぎて取扱

いが不便であるばかりでなく生長もよくない。そこで，

長さ 3-5cmに切った500デニール位のビニロンの単繊

維を基物としてフラスコ内に投入し，通気してその単

繊維を環流浮遊させる。放出された殻胞子はこの単繊

維に着生して発芽生長する。葉長が約 1cmに達した

ら，葉状体は，単繊維からとりはずして通気による浮

遊培養を行う。葉状体の培養条件は殻胞子の成熟・放

出条件と同じである。実験室での業状体の生長は，海

での生長にくらべると遅いが，殻胞子の着生後5日ご

ろまでは 1日1細胞の速さで生長する。 10日後には

100細胞以上になり， 50-60日後には，業長 45-65cm 

に達して，精子嚢，造果器，果胞子重量を形成して成熟

する。成熟した葉状体から果胞子を取って糸状体を培

養する時の条件は， 220C， 8001ux， 14 hL: 10印のい

わゆる高温，低照度，長日条件で，静置培養する。

3. 変異型と野生型との交雑実験

この交雑を行えば，緑色型と赤色型は何個の遺伝子

で支配されているか，また，野生型に対する優劣の関

係はどうなっているかなどが明らかにされる。この交

雑実験については，三浦(1976，1978， 1979， 1990a)， 

Miura (1985)，三浦・国藤(1980)，Ohme et al. (1986)， 

Ohme and Miura (1988)， Niwa et al. (1993)の報告があ

る。

1) 色彩型の伝達様式

交雑実験の結果は交雑実験操作の手順とともに図2

の右端に図示されているが，正逆交雑実験の結果は表

1にまとめて示した。
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図 2では 1代目糸状体すなわち F，糸状体のところ

の上と下の 2本の試験管のうち，上の試験管には緑色

型の葉片から，下の試験管には野生型の葉片からとっ

た果胞子がそれぞれ植えつけられている。上の試験管

には白放きの丸と網目の丸とが描かれている。白抜き

の丸は雌親の色彩型を示し，網目の丸は雄親の色彩型

を示している。この試験管には緑色型と野生型の F，

糸状体が生じている。一方，下の試験管には網目の丸

だけが描かれてL、る。この試験管には野生型の F，糸

状体だけが生じている。次に上の試験管からは緑色型

と野生型の F，糸状体を取り出して株ごとに別々に培

養し F，葉状体を育成する。緑色型の F，糸状体からは

緑色型の F，葉状体だけが生じた。一方野生型の F，糸

状体からは，緑色型と野生型の一色彩型葉状体と緑色

型区分と野生型区分とからなる区分状斑入りキメラ葉

状体が生じた。下の試験管からは野生型の F，糸状体

を取り出して株ごとに培養して F，葉状体を育成する。

野生型のある株からは野生型の F，葉状体だけが生じ，

野生型のある株からは，野生型と緑色型の一色彩型の

F，葉状体と緑色型区分と野生型区分とからなる区分

状斑入りキメラの F，葉状体が生じた。

上述の色彩型の伝達様式は，赤色型と野生型との交

雑の場合にもよく一致した。また，正交雑，逆交雑の

いずれの場合にも色彩型の伝達様式はよく一致した。

正逆交雑での色彩型の伝達様式を表 1に示した。

表 1によれば，変異型を雌親とし，野生型を雄親と

表1.スサピノリの緑色型および赤色型と野

生型との正逆交雑実験結果 W，野生型 ;G，緑色
型 ;R，赤色型(三浦 1979，三浦・国藤 1980，
Ohme et al. 1986) 

富合わFM状体 F，業状体
推定交雑
組合わせ

rG一一一 G一一一 GxG(自殖)

GxW-→ 
LW一一一 W，G -----GxW (他殖)

キメラ

rR一一- R一一一-RxR (自殖)
RxW-→ 

LW一一一 W，R…-RXW (他殖)
キメラ

rW一一-W一一一-WxW (自殖)
WXR-→ 

LW一一一 W，R一一 WxR(他殖)
キメラ

*交雑組合せの欄で先に掲げた色彩型はその組合わ
せでの雌親の色彩型を示し，それから果胞子をとった
ことを示す。後に掲げた色彩型は雄親の色彩型を示す。

した場合には， F，糸状体には，常に変異型と野生型

とが生じるのに対して，野生型を雌親として変異型を

雄親とした場合には， F，糸状体には野生型だけが生

じる。変異型を雌親とした場合に生じた変異型の F，

糸状体は自殖による純種で，野生型の F，糸状体は他

殖による雑種であることを示唆している。

糸状体は2倍体で葉状体は 1倍体である(Yabuand 

Tokida 1963， Yabu 1969， Migita 1967， Kito 1967， 1974， 

1978)ので，スサピノりの減数分裂は F，糸状体から

F，葉状体が生じる聞に起こっていると推察される。

F，葉状体における色彩型の分離は減数分裂が F，葉状

体が生じる時に起こっていることを示唆している。

上述の色彩型の伝達様式で雑種の F，糸状体が常に

野生型を示すことは，赤色型と緑色型の形質は，野生

型に対して劣性であることを示している。

2) 区分状斑入りキメラ葉状体の形成機構とその構

成

このことについては， Ohme阻 dMiura (1988)，大目

(1989)，三浦 (1990a)の報告がある。ここでは変異型

と野生型との交雑の場合についてだけ述べる。変異型

と変異型との交雑の場合については， r 4.変異型と

変異型との交雑実験」の項であらためて述べる。

(1)形成機構

区分状斑入りキメラ葉状体がどのようにして形成さ

れるかその機構については交雑実験では分からない。

区分状斑入りキメラ葉状体を構成する各区分の色彩型

は， F，禁状体が生じる時に分離して現われる一色彩

型葉状体の色彩型に限られている。すなわち，区分状

斑入りキメラ葉状体の形成機構はこの色彩型の分離に

深いかかわりをもっていると考えられる。

緑色型と野生型との交雑(1)と赤色型と野生型と

の交雑 (II)の場合に生じる雑種の F，糸状体から生

じた F，葉状体の色彩型の頻度を表2に示した。 F，禁

状体には，一色彩型葉状体の他に区分状斑入りキメラ

葉状体が多数生じた。区分状斑入りキメラ葉状体の頻

度は，緑色型と野生型との交雑の場合には， 92.9%で，

野生型と赤色型との交雑の場合には97.0%，赤色型と

野生型との交雑の場合には94.3%ときわめて高い。そ

れに対して一色彩型葉状体の頻度は低く 10%にも満た

なかった (Ohmeet al. 1986，三浦 1990a)。

三浦・国藤 (1980)，Miura (1985)およびNiwaetal.

(1993)は色彩型の分離比を一色彩型葉状体の頻度に区

分状斑入りキメラ葉状体の各区分の色彩型の頻度を加

算して算出した。その比がほぼ 1: 1なることに基づ

いて赤色型，緑色型および紫色型は野生型に対立する



88 Miura， A. and Ohme-Takagi， M. 

表 2. スサピノリの緑色型(1)，および赤

色型(]I)と野生型との交雑実験で生じた雑種の
F1糸状体から生じた F1葉状体の色彩型とその頻
度 W:野生型， R:赤色型， G:緑色型(Ohme
et al. 1986，三浦 1990a)

(1) 緑色型と野生型との交雑

色彩型
F1葉状体Wの個平体数

Gx 

一色彩型葉状体
W 186 
G 114 

キメラ葉状体**
W+G*料 1282 

G+W 1302 
W+G+W 691 
G+W+G 637 
W+G+W+G 4 

G+W+G+W 12 

キメラ葉状体の頻度 GXW* 92.9% 

(II ) 赤色型と野生型との交雑

色彩型
F1葉状体の個体数

WXR* RXW* 

一色彩型業状体
W 26 11 
R 24 18 

キメラ葉状体**
W+R*糾 528 166 
R+W 491 172 
W+R+W 280 77 

R+W+R 316 61 
W+R+W+R 2 。

キメラ葉状体の頻度 WXR*97.0996 6 
R XW* 94.3 

*先に書いてあるほうが雌親。
**キメラ葉状体の区分は左から右に向かつて葉状

体の先端から基部に向かつて並んでいることを示して
いる。
*** +記号は区分のつながりを示し，遺伝子記号の

+ではなL、。

単一遺伝子支配を受けていると推定した。しかし，区

分状斑入りキメラ葉状体の形成機構が解明されて，そ

の遺伝学的意味が明らかにされた上でなければ，区分

状斑入りキメラ葉状体を構成する各区分の色彩型の頻

度の比で色素変異型が単一遺伝子の支配を受けている

とはいえない。この場合の 1: 1の分離比は偶然の一

致であるかもしれない。

そこで， Ohme and Miura (1988)，大目(1989)は区

分状斑入りキメラ葉状体の形成機構を解明するため

表 3.スサピノリの緑色型と野生型との交雑
によって生じた雑種の F1糸状体の殻胞子から生
じた区分状斑入りキメラ葉状体と一色彩型葉状体
とそれらに対応する色彩型区分の配列，線状四分
子の遺伝子型及び減数分裂における分離様式
W:野生型， G:緑色型の表現型。+:野生型，
g:緑色型の遺伝子型 X は4細胞期の， XXは
3細胞期の発芽体で最下部の細胞が線様糸細胞に
変成してその後の細胞分裂が停止したことを示
す。 M[は第一分裂分離を， Mnは第二分裂分離
を示す(三浦 1990a)

写?狩諸色彩裂区分の警告皇室盤盤の
彩型葉状体*配列 子型*料分離様式

W+G+W+G C=E*D=F (+ 9 + g)一一一「

G+W+G+W C=E*D=F (g + 9 +) 
G+W+G C=F手D=E(g++g) IMn 

C=E*D (g + 9 X) 
W+G+W C=F手D=E(+ 9 9 +) 

C=E*D (+ 9 +X) 
W+G C=D手E=F(++gg)一一一」

G+W 

G 

W 

C=D手E (++gX) 
C*D=E (+ 9 9 X)--，、，
C*D (+ 9 XX)-.l川E

C=D手E=F(g 9 ++) 
C=D*E (g 9 +X) 
C手D=E (g ++X)--， ... 
C*D (g +XX)...JーI

C=D (g 9 XX) 
C=D (++XX) 

Mn 

* +記号は区分のつながりを示し，遺伝子記号の
+ではなし、。

料 C，D，E，Fは4細胞期の殻胞子の発芽体から生
じた区分状斑入りキメラ葉状体の区分を示し，等号記
号(=)は区分間の色彩型が同じであることを示し，
等号否定記号(手)は異なることを示す。図4参照。

紳*この欄の+記号は野生型を示す遺伝子記号であ

る。

に，雑種の F1糸状体から放出された殻胞子のなかか

ら特定の数コの殻胞子を選び，その発芽生長の過程を

経目的に追跡して区分状斑入りキメラ葉状体の形成過

程の追究を試みた。雑種の F1糸状体から放出された

殻胞子の発芽体は20細胞期以後には区分状斑入りキメ

ラ葉状体の各区分の色彩型が識別されるようになるの

で，色彩型を標識として各区分の形成過程を逆にたど

ることによって殻胞子の発芽の過程とを結びつけて区

分状斑入りキメラ葉状体の形成機構を解明した。すな

わち，区分状斑入りキメラ葉状体の各区分は，殻胞子

の4細胞期または 3細胞期の発芽体の各細胞をそれぞ

れ起源としていることがわかった。区分状斑入りキメ

ラ葉状体は 4区分以上にはならないことと，一色彩型

葉状体に現われる色彩型で構成されていることは，殻
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胞子が発芽して 4細胞期に至る聞に減数分裂が起こっ の起源としていることが示されている。

て色彩型が分離することを示している。したがって， 変異型と野生型との交雑の場合には，区分状斑入り

4細胞期または 3細胞期の殻胞子の発芽体は，アカパ キメラ禁状体は，表 2，表 3，表 4に示されているよ

ンカビなどの菌類でよく 知られている線状四分子に相 うに 6種類(型)に限られる。この 6型の区分状斑入

当するものであることを示している。 3細胞期の発芽 りキメラ葉状体と一色彩型禁状休の形成機構を図 4に

体は，本来， 4細胞期の発芽体になるはずのものであ 示した。すなわち，殻胞子は正常に発芽して図 4の l

るが 2細胞期の時，基部の細胞が根様糸細胞に変成し から 2へ 2から 3への経路をたどる。図 4の2の4

て，細胞分裂が停止し，上部の細胞だけが分裂したた 細胞期の発芽体の一部と図 4の5の3細胞期の発芽体

めに生じたことがわかった。しかしその原因はわから は最下部の細胞が根様糸細胞に変成して細胞分裂を停

ない。 止している。この場合には図 4の 2から 4への経路と

上述の区分状斑入りキメラ葉状体の形成過程は図 3 図4の5から 6への経路をたどる。殻胞子は発芽して

の A にその一例の顕微鏡写真を示した。この区分状 図4の 1でaとbの細胞を生じ，図 4の 2で aから e

斑入りキメラ葉状体は上から野生型区分，緑色型区分 とdを， bからeとfの細胞を生じ，図 4の5では a

と野生型の根様糸細胞からなってL、る。この顕微鏡写 から eとdを生じるが， bは根様糸細胞に変成するこ

真では 3細胞期の発芽体の 3細胞をそれぞれの区分 とを示している。さらに図 4の 3，4， 6ではか

B 

1 2 3 4 5 6 7 8 9日

図 3. スサビノリにおける区分状斑入りキメラ葉状体の形成過程 A，緑色型と野生型の交雑によ って

生じた雑種の F，糸状体から放出された殻胞子から生じた区分状斑入りキメラ葉状体の形成過程。上から野

生型区分，緑色型区分と野生型の根様糸細胞からなっている。数字は殻胞子が放出されてからの日数を示し，

3日目の発芽体の 3細胞が区分状斑入りキメラ禁状体の各区分の起源となっている。 B，赤色型と緑色型との

交雑によって生じた雑種の F，糸状体から放出された殻胞子から生じた区分状斑入りキメラ葉状体の形成過

程。上から緑色型区分，赤色型区分，緑色型区分と赤色型の根様糸細胞からなっている。 Aの場合と同様に

3日目の発芽体の 4細胞が区分状斑入りキメラ葉状体の各区分の起源となっている。図中右下の棒は 10μm

を示す。(大目 1989)
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表 4. スサピノリの色素変異体の交雑によっ

て生じた雑種の Fl糸状体(胞子体)から生じる

Fl 葉状体(配偶体)に出現する区分状斑入りキ
メラ葉状体の種類 W，野生型 ;G，緑色型 ;R，

赤色型 ;Y，黄色型(三浦 1990a)

一遺伝子雑種 (g/+or r/+)の場合

(区分状斑入りキメラ葉状体) (線状四分子表現型)

第一分裂分離 (Mn)
W+G ← W+W+G+G 
G+W ← G+G+W+W 

第二分裂分離 (M1)
W+G+W ← W+G+G+W 
G+W+G ← G+W+W+G 
W+G+W+G 
G +W+G+W 

6種類

二遺伝子雑種 (r+/+ω の場合

(区分状斑入りキメラ葉状体) (線状四分子表現型)

両親型 (PD)
R+G ← R+R+G+G 
G+R ← G+G+R+R 
R+G+R+G 
G+R+G+R 
R+G+R ← R+G+G+R 
G+R+G ← G+R+R+G 

非両親型 (NPD)
W+Y ← W+W+Y+Y 
Y+W ← Y+Y+W+W 
W+Y+W+Y 
Y+W+Y+W 
W+Y+W ← W+Y+Y+W 
Y+W+Y ← Y+W+W+Y 

テトラ型 (T)
R+G+W+Y 
R+G+Y+W 
R+W+G+Y 
R+W+Y+G 
R+Y+W+G 
R+Y+G+W 
G+R+W+Y 
G+R+Y+W 
G+W+R+Y 
G+W+Y+R 
G+Y+W+R 
G+Y+R+W 
W+Y+R+G 
W+Y+G+R 
W+R+G+Y 
W+R+Y+G 
W+G+Y+R 
W+G+R+Y 
Y+W+R+G 
Y+W+G+R 
Y+R+G+W 
Y+R+W+G 
Y+G+W+R 
Y+G+R+W 

6 PD+6 NPD+24 T=36種類

らCの区分を，dから Dの区分を，eから Eの区分を，

fから Fの区分が生じて区分状斑入りキメラ葉状体が

形成されることを示している。区分状斑入りキメラ葉

状体の各区分には点模様と横縞模様がつけられてい

る。この 2種類の模様は，変異型と野生型の 2種類の

色彩型を表現している。いずれが変異型かまたは野生

型であってもよい。点模様が変異型の 1つである場合

と野生型である場合とがある。その関係は横縞模様に

ついても同様である。各区分状斑入りキメラ葉状体の

左側には，各区分の色彩型が同じである場合には等号

記号(=)で区分を結び，異なる場合には等号否定記

号(*)で区分を結んだ式で区分状斑入りキメラ葉状

体の各区分の色彩型の構成を示した。

変異型と野生型との交雑で生じる区分状斑入りキメ

ラ葉状体の型は，表 2，表3，表4にも示したとおり

で，図4の3の C=D*F=F，C=E*D=Fおよび

C=F宇D=Eの3型が生じる。各区分の色彩型が入れ

替ればさらに 3型ふえて 6型となる。

図4の3の3型の区分状斑入りキメラ葉状体を基本

型として，図 4の4の区分状斑入りキメラ葉状体は図

4の3の Fの区分が欠落し，図4の6ではさらに図 4

の4の Eの区分が欠落したものとみることができる。

図4の6の C=Dは EとFの区分が欠落し，残りの

C と D の区分の色彩型が同じであるものであるが，

これは見掛け上一色彩型葉状体となる。一色彩型葉状

体も形成機構上からみれば，実は，区分状斑入りキメ

ラと相同であることを示している。

(2)構成

区分状斑入りキメラ葉状体の構成を上端の区分から

下端の区分まで色彩型の表現型記号(野生型t W;緑

色型， G)を用いて各区分を+符号で結んで書き表わ

すことにすると，たとえば， W+W+G+Gと表現さ

れる 4区分からなるものは，実際には見掛け上，

W+G の2区分からなるようにみえることになる。

また， W+G+G+Wの4区分からなるものは，見掛

け上， W+G+W の3区分からなるようにみえるこ

とになるし， W+G+W+Gの4区分からなるものは

実際上も見掛け上も 4区分からなる。 W と G の区分

が入れ替れば，全部で6型の組合わせが可能である。

また， W+G+W+Gの左端あるいは右端の 1区分あ

るいは2区分が欠落しでも見掛け上の区分構成は変ら

ないが， W+W+G+Gの場合には W か Gの一色彩

型葉状体になる。もし，一色彩型業状体も区分状斑入

りキメラ葉状体であるとすれば，変異型と野生型との

交雑によって生じる区分状斑入りキメラ葉状体には全



91 

。u
m岨

F
U
H
司

Mendelian inheritance of P01舛yrayezoenslS 

ノ

GXW の場合R X W -， --'/.1ー

。"。

⑨一

区分状斑入りキメラ禁状体

図4.スサピノリの緑色型および赤色型と野生型との交雑によって生じた雑種の F，糸状体から放出さ
れた殻胞子の発芽過程と一色彩型葉状体と 2区分 3区分および4区分からなる区分状斑入りキメラ葉状体
の形成機携 し線状二分子 2，線状四分子 5，基部細胞が細胞分裂を停止して変形した線状四分子;
3， 4， 6，区分状斑入りキメラ業状体 ;C，D，E，F，区分状斑入りキメラ禁状体を構成する区分を示し，こ
れらの区分は線状四分子を構成する c，d， e， fの細胞を起源として形成されることを示す。各区分の模様は色
彩型のいずれかを示し，その異同は色彩型の異同を示す。各区分聞の色彩型が同じ場合には等号記号(=)で，
異なる場合には等号否定記号(手)で示した。(三浦 1990a)

野生型との交雑によって生じる区分状斑入りキメラ葉

状体には， W+W+G+Gのように区分の配列が対称

的である対称型のものと， W+G+G+W または

W+G+W+Gのように区分の配列が交互になってい

る交互型とがある。対称型は，減数分裂の際に対合し

た二価染色体で乗り換えが起こらないで減数第一分裂

で変異型遺伝子と野生型遺伝子とが分離すること，す

なわち，減数第一分裂分離 (M[)によって生じる。交

互型は，対合した二価染色体聞で乗り換えが起こって

対立する両遺伝子の分離が減数第二分裂で起こるこ

と，すなわち，減数第二分裂分離 (Mll)によって生じ

るとされている。表 3にスサピノリの緑色型と野生型

部で8型あることになる。

表3の「色彩型区分の配列」の欄では， G+W+G 

と W+G+Wに対しては 2通りの等号と等号否定記

号で結んだ式が示されている。また W+Gと G+W

に対してはそれぞれに4通りの式が示されている。上

述の3区分または2区分からなる区分状斑入りキメラ

葉状体の形成過程には2通りまたは4通りあることを

示しているが，いずれの形成過程を経るかはわからな

い。線状四分子の遺伝子型に書かれている X は，線

状四分子のその細胞が根様糸細胞に変成したことを示

している。

さて，表3と表4に示されているように，変異型と
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との交雑によって生じた「区分状斑入りキメラ葉状体

と一色彩型葉状体」とそれに対応させて形成機構との

関係を示す「色彩裂区分の配列J，r線状四分子の遺伝

子型」および「減数分裂の分離様式」などをまとめて

示した。この表のとおり，変異型と野生型との交雑に

よって生じる一色彩型葉状体と区分状斑入りキメラ葉

状体のすべては M，型と Mu型の線状四分子型に同定

し，分類することができた。

M，型および Mu型の線状四分子に相当する区分状

斑入りキメラ葉状体においては，各区分の色彩型の分

離比は，表3の「線状四分子の遺伝子型」に示されて

いるように， 2W:2Gまたは， 2W:2R，すなわちその

比は 1: 1であるから赤色型と緑色型は単一の対立遺

伝子支配を受けていると結論される。この場合の雑種

の F，糸状体は 1対の対立遺伝子が異なるー遺伝子雑

種であることになる。

4. 変異型と変異型との交雑実験

この交雑実験を行えば，緑色型遺伝子と赤色型遺伝

子の関係と，それらを交雑させた場合の伝達様式がわ

カ益る。

このことについては，三浦(1976，1978， 1979， 

1990a)， Miura (1985)，三浦・国藤 (1980)，Ohme et 

al. (1986)， Ohme and Miura (1988)， Niwa et al. (1993)の

赤色型

母藻

緑色型

交雑

報告がある。

1) 色彩型の伝達様式

交雑実験の結果は，図5に交雑実験操作の手n買とと

もに図示されているが，表5に正逆交維の結果をまと

めて示した。図 5では代目糸状体と 1代目葉状体

の部分が図 2の場合と異なっているが基本的には図 2

の説明と重複するので省略する。表5について説明す

る。

赤色型を雌親とした場合には，赤色型と野生型の

F，糸状体が生じた。赤色型の F，糸状体からは赤色型

の一色彩型の F，葉状体だけが生じ，一方，野生型の

F，糸状体からは，赤色型，緑色型，野生製および黄

色型の一色彩型の F，葉状体とこれらの色彩型からな

る区分状斑入りキメラ葉状体が生じて色彩型の分離が

起こった。赤色型の F，糸状体は自殖によって生じた

純種であり野生型の F，糸状体は他殖による雑種であ

ることを示している。

逆交雑の場合には，緑色裂と野生型の F，糸状体が

生じた。緑色型の F，糸状体からは緑色型の一色彩型

のF，葉状体だけが生じ，一方，野生型の F，糸状体か

らは，赤色型，緑色型，野生型および黄色型の一色彩

型の F，葉状体とこれらの色彩型の区分からなる区分

状斑入りキメラ葉状体が生じて色彩型の分離が起こっ

ている。これらのことは，正交雑の場合と同様に，緑

色型の F，糸状体は自殖による純種であり，他方，野

0----7禁状体を培醤

/ 赤色型

(分離)

¥、 葉状体を培養
01 -.一一今 赤色型

緑色型
黄色型
野生型
キメラ

。。f、
銀t一一今禁状体を培養

績 / 緑色型

一一一一ーラ (分荷量)

¥糞…養
.一一歩 赤色型

緑色型

先端部分から 母藻切片を同一容器内 一・四占.....ム
果胞子どり けt目糸状体

黄色型
野生型
キメラに収容.完熟(交雑)す 一一一一一 王百夜蕨菅"ii赤色型を

それぞれの母藻小片 一雌親と Lt:場合、下の
から果飽子をとる。 試験管は緑色裂を雌親 l代目葉状体

とLた場合。 語審E薙雇茶状体

業片を切りとる。

るまで培養。

からのF，葉状体。

図5. スサピノリの赤色型と緑色型との交雑実験操作の手順とその結果(三浦 1990a)
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表 5. スサピノリの赤色型と緑色型との変異

型聞の正逆交雑実験結果 W，野生型 ;R，赤色型;
G，緑色型;Y，黄色型(三浦 1979，三浦・国藤

1980， Ohme et al. 1986) 

交雑
組合わせ;F，糸状体 F，葉状体

推定交雑
組合わせ

♀♂  

，-R-R一一一一一 RxR (自殖)
RxGー→

L-W-R，G，W，Y---RxG (他殖)
キメラ

，-G一一 G ..---------G x G (自殖)
GxR-→ 

L-W--R，G，W，Y… Gx R (他殖)
キメラ

*先に掲げた色彩型はその組合わせでの雌親の色彩

型を示し，それから果胞子をとったことを示す。後に
掲げた色彩型は雄親の色彩型を示す。

生型の F，糸状体は他殖による雑種であることを示し

ている。また，正逆交維の結果がよく一致しているこ

とはこの場合の色彩型の伝達も核遺伝によっているこ

とを示している。

F，糸状体に純種と雑種とが同時に生じることは，

スサピノリが雌雄同株であることによるが，変異型と

変異型との交雑の場合には，純種は常に変異型を示し，

雑種は野生型を示す。緑色型と赤色型との交雑による

雑種の F，糸状体が野生型を示すことは，両色彩型遺

伝子の相補性に基づいている。両色彩型遺伝子は非対

立遺伝子でともに劣性であることを示している。

雑種の F，糸状体から生じる F，葉状体では，両親型

である緑色型と赤色型と，非両親型である野生型と黄

色型を合わせて 4種類の色彩型が分離している。表3

に示されている両親型の色彩裂の区分の頻度と非両親

型の色彩型の区分の頻度をみると，両親型の頻度が非

両親型の頻度よりも著しく高L、。このことは，非両親

型は乗り換えによって生じた組換型であることを示唆

している。この非両親型が組換型であることは四分子

分析によって決定される。

2) 区分状斑入りキメラ葉状体の形成機構とその構

成

このことについては Ohmeand Miura (1988)，大目

(1989) ，三浦 (1990a)の報告がある。

(1)形成機構

緑色型と赤色型との正逆交雑の場合における雑種の

F，糸状体から生じた F，葉状体の色彩型とその頻度を

表 6に示した。この場合にも多数の区分状斑入りキメ

ラ葉状体とごく少数の一色彩型葉状体が生じた。区分

状斑入りキメラ葉状体の頻度は，赤色型を雌親とした

場合99.5%で逆交雑の場合には97.5%を示しきわめて

高かった (Ohmeet al. 1986，三浦 1990a)。この頻度は

区分状斑入りキメラ葉状体が例外的でない普通の F，

葉状体であることを示しているものと考えられる。

三浦・国藤(1980)，Miura (1985)は，一色彩型葉

状体の頻度も含めて区分状斑入りキメラ葉状体の各区

分の色彩型の頻度に基づいて組換頻度を算出して報告

している。しかしこの方法が遺伝学的に適当である

とL寸根擦はない。この場合にも区分状斑入りキメラ

葉状体の形成機構とその構成との関係が明らかにされ

た上で、なければ正確な遺伝子分析はできない。

そこで，赤色型と緑色型との交雑の場合にも区分状

斑入りキメラ葉状体の形成過程の追跡を行った

(Ohme and Miura 1988)。その結果の 1例を図 3の B

に示した。この区分状斑入りキメラ葉状体は，上から

緑色型区分，赤色型区分，緑色型区分および赤色型の

根様糸細胞からなっている。この顕徴鏡写真では，こ

れらの 3区分と根様糸細胞は 4細胞期の発芽体の各細

胞をそれぞれの区分の起源としていることが示されて

いる。この場合にも区分状斑入りキメラ葉状体と 4細

胞期の発芽体との関係は 4細胞期の発芽体は線状四

分子と同等のものであり，スサピノリでは減数分裂は

殻胞子の発芽時に起こることを示している。

赤色型と緑色型との交雑の場合に生じる区分状斑入

りキメラ葉状体の形成機構を図 6に示した。図 6では，

殻胞子は正常に発芽すると，図 6の 1から 2へ 2か

ら3への経路をたどる。図 6の2の4細胞期の発芽体

の一部と図 6の5の3細胞期の発芽体では最下部の細

胞が根様糸細胞に変成して細胞分裂を停止している。

この場合には図 6の2から 4への経路と図 6の5から

6への経路をたどる。そのほかの説明は図 4の場合と

殆んど同じであるので省略するが，この場合には 4種

類の色彩型が分離するのでそれぞれの区分に 4種類の

模様がつけられている。また，図 6の3に示したよう

に2色彩型 2区分 (C=D*E=F)， 2色彩型 3区分

(C=F*D=E)， 2色彩型 4区分 (C=E手D=F)および

4色彩型4区分 (C*D*E*F)からなる 4種類(型)

の区分状斑入りキメラ葉状体が基本型として生じる。

そして各区分の色彩型は 4種類の色彩型のいずれであ

ってもよいようになっている。図 6の4では，図 6の

3のFが欠落し，図 6の6では図 6の4のEが欠落し

たものとみなすことができることも図 4の場合と同じ

である。また，この場合にも一色彩型葉状体は区分状

斑入りキメラ葉状体と相同の葉状体であることも同じ
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表 6. スサビノリの赤色型と緑色型との交雑 である。
実験で生じた雑種の F，糸状体から生じた F，葉状 (2)構成
体の色彩型とその頻度 W:野生型.R:赤色型，

この場合の区分状斑入りキメラ葉状体も一色彩型葉
G:緑色型.Y:黄色型(三浦 1990a)

状体に分離して出現する色彩型の区分からなること，

色彩型
F，葉状体の個体数

構成する区分も 2区分 3区分 4区分からなるが 5
RXG* GXR* 

区分以上になることがないことも変異型と野生型との

一色彩型葉状体 交雑の場合と全く同じである。
R 3 44 

赤色型と緑色型との交雑実験で実際に生じた一色彩G 1 20 
Y 1 19 型葉状体と区分状斑入りキメラ葉状体の種類(型)は
W 2 22 

表6に示したとおりであった。キメラ葉状体**
R+G紳* 201 487 アカバンカピなどの菌類でよく知られている二遺伝
G+R 200 545 

子雑種から生じる線状四分子には，両親型 (PD).非両
Y+W 84 178 
W+Y 54 162 親型 (NPD)およびテトラ型 (T)があり，線状四分子

R+Y 18 86 はこの 3型に分類される。 PD裂は減数分裂の際に二
Y+R 20 44 
R+W 17 49 価染色体で乗り換えが起こらない場合に生じ.NPD 

W+R 15 41 型は二価染色体の 2対の染色分体闘で乗り換えが起こ
G+Y 7 24 

った場合に生じ，また T 型は 1対の染色分体聞で乗Y+G 5 22 
G+もへf 14 83 り換えが起こった場合に生じるとされている。
W+G 19 37 

区分状斑入りキメラ葉状体は線状四分子に相当する
R+G+R 92 265 
G+R+G 69 311 発芽体が生長して形成されるから，その色彩型区分の
Y+W+Y 24 73 

構成は線状四分子型に符合するものと考えられる。表
W+Y+W 15 71 
R+G+Y 9 64 4に赤色型と緑色型との交雑の場合に理論上生じるす
R+G+W 29 73 べての区分状斑入りキメラ葉状体の種類を示した。そ
G+R+Y 19 39 
G+R+W 17 51 れらを線状四分子型に分類してみた。この区分状斑入

R+Y+G 26 72 りキメラ葉状体には 6種類の PD 型と 6種類の
R+Y+W 30 85 

NPD型および24種類の T型がある。一色彩型葉状体Y+R+G 39 97 
Y+R+W 28 65 もその形成機構上は区分状斑入りキメラ葉状体である
R+W+G 34 75 

からこれを加えれば全部で40種類(型)となる。赤色
R+W+Y 17 58 
W+R+G 18 91 型と緑色型の一色彩型葉状体は PD型であり，野生型
W+R+Y 21 61 と黄色型のそれは NPD型である。
G+Y+R 31 61 
G+Y+W 35 72 表 7に赤色型と緑色型との交雑で実際に生じた「区

Y+G+R 16 61 分状斑入りキメラ葉状体と一色彩型葉状体」の種類，
Y+G+W 20 55 
G+W+R 29 79 「色彩型区分の配列J.r線状四分子の遺伝子型」およ

G+W+Y 18 60 び「線状四分子型」をそれぞれ対応させて示した。「色
、<V+G+R 20 78 

彩型区分の配列」の欄には区分状斑入りキメラ葉状体W+G+Y 21 49 
Y+W+R 20 54 の形成機構と形成過程との関係を示す式を掲載した。
Y+W+G 27 89 

それには 2通りの式が示されている場合と 4通りの式W+Y+R 18 87 
W+Y+G 17 61 が示されている場合があるがそのいずれかの形成過程
R+G+Y+W 。

を経たことを示すが，いずれを経たかはわからなし、。
W+Y+G+R 。

RXG* 
また，表7の「線状四分子の遺伝子型」では，根様糸

キメラ葉状体の頻度 995996 6 細胞になって欠落した細胞は X で示した。GXR* 97.5 

*先に書いてあるほうが雌親。**キメラ葉状体の 上述のとおり赤色型と緑色型との交雑による二遺伝

区分は左から右に向かつて葉状体の先端から基部に向 子雑種に生じる区分状斑入りキメラ葉状体と一色彩型
かつて並んでいることを示している。***+記号は区 葉状体のすべてが.PD型. NPD型および T型の線
分のつながりを示し，遺伝子記号の+ではなし、。

状四分子に同定され，分類された。
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RXGの場合
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図 6. スサピノリの赤色型と緑色型との交雑によって生じた雑種の F，糸状体から放出された殻胞子の
発芽過程と一色彩型葉状体と 2区分 3区分および 4区分からなる区分状斑入りキメラ葉状体の形成機構

1，線状二分子 2，線状四分子 5，基部細胞が細胞分裂を停止して変形した線状四分子 3，4， 6， 
区分状斑入りキメラ葉状体;C， D， E， F，区分状斑入りキメラ葉状体を構成する区分を示し，これらの区分

は線状四分子を構成する c，d， e， fの細胞をそれぞれ起源として形成されることを示す。各区分の模様は色彩
型のいずれかを示し，その異同は色彩型の異同を示す。各区分間の色彩型が同じ場合には等号記号(=)で，
異なる場合には等号否定記号(*)で示した。(三浦1990a)

5. 四分子分析

Ohme and Miura (1988)は赤色型および緑色型と野

生型との交雑で生じる第一分裂分離型と第二分裂分離

型の線状四分子に相当する区分状斑入りキメラ葉状体

の頻度を用いて動原体距離を算出し推定した(表 8)。

赤色型遺伝子の動原体距離は17.9センチモルガン，緑

色型遺伝子のそれは15.8センチモノレガンと推定され

た。動原体距離は第二分裂分離型の区分状斑入りキメ

ラ葉状体の頻度と全区分状斑入りキメラ葉状体の頻度

との比の 2分の 1として求められる。すなわち，

M" 一一二ニ_U__xーによるa

M，+MIl . 2 .-~ -0  

また， Ohme and Miura (1988)は，赤色型と緑色型

との交雑によって生じる PD型， NPD型および T型

の線状四分子に相当する区分状斑入りキメラ葉状体の

頻度を用いて組換頻度を算出し，赤色型遺伝子と緑色

型遺伝子の遺伝子間距離を推定した。赤色型を雌親と

した場合もその逆交雑の場合も組換頻度は36.4で両遺

伝子関距離は36.4センチモノレガンと推定された(表 9)。

2遺伝子間距離は 2分の 1の T型の頻度に NPD型

の頻度を加えたものと全区分状斑入りキメラ葉状体の

頻度の百分比として求められる。すなわち，

(T/2)+NPD 
x 100 Iこよる。PD+NPD+T ---.-~ _ u  

なおまた， Ohme and Miura (1988)は，明赤色型
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表 7. スサピノリの赤色型と緑色型との交雑による雑種の F，糸状体の殻胞子から生じ
た区分状斑入りキメラ葉状体と一色彩型葉状体とそれらに対応する色彩型区分の配列，線状

四分子の遺伝子型及び四分子型 R:赤色型.G:i緑色型.W:野生型.Y:黄色型の表現
裂。手記号は区分間の色彩型が異なることを記号は同じであることを示す。 r+:赤色
型. +g:緑色型，件:野生型.rg:黄色型の遺伝子型。 X は4細胞期の.xxは3細胞期

の発芽体で最下部の細胞が根様糸細胞に変成してその後の細胞分裂が停止したことを示す。
PD:両親裂.NPD:非両親型.T:テトラ型(三浦 1990a)

96 

区分状斑入りキメラと
一色彩型葉状体* 四分子型

W+Y+G+R 
R+G+Y+W 
W+Y+G 
W+Y+R 
Y+W+G 
Y+W+R 
W+G+Y 
W+G+R 
G+W+Y 
G+W+R 
Y+G+W 
Y+G+R 
G+Y+W 
G+Y+R 
W+R+Y 
W+R+G 
R+W+Y 
R+W+G 
Y+R+W 
Y+R+G 
R+Y+W 
R+Y+G 
G+R+W 
G+R+Y 
R+G+W 
R+G+Y 

T 

線状四分子の遺伝子型***

件

件

x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x
x

ぽ

川

崎

ぽ

件

憎

件

ぱ

件

ぱ

件

特

件

件

件

ぱ

ぽ

川

崎

ぽ

件

ぽ

件

ぽ

朴

ぽ

件

増

川

崎

ぽ

ぱ

昭

件

件

ぽ

ぽ

件

件

ぽ

ぽ

ぱ

ぱ

件

件

ハ

竹

川

竹

件

件

ぱ

ぱ

件

件

ぽ

ぽ

叶
川

H
H
阿
川

H
M
M
M
川
何

M
M
H
H
山
川
川
阿
川
川

M
M
川
川

色彩型区分の配列判

C宇 D宇 E宇 F
C宇D宇 E宇 F
C宇 D宇 E
C宇D宇E
C宇D宇E
C宇 D宇 E
C宇D宇 E
CヰD宇E
C宇D宇E
C宇 D宇 E
C宇D宇 E
C宇 D宇 E
C ヰD宇E
C宇D宇E
C宇 D宇 E
C宇D宇E
C宇 D宇 E
C 宇D宇E
C宇D宇 E
C宇 D宇 E
C宇D宇E
C宇D宇E
C宇D宇E
C*D宇E
C宇D宇 E
C宇 D宇 E

NPD コ
件

xdゆ

X

ぱ

件

什

ぽ

川
崎
ぱ
件
特

(++ 
(++ 
(rg 
(rg 

C=F宇D=E
C=E 宇 D
C=F宇D=E
C=E 宇 D

W+Y+W 

PD コ
)

)

)

}

 

ぽ

X
件

X

+
g
g
+
 

Y
+
+
7
 

+
+
g
g
 

r
r
+
+
 

g
g
+
+
 

+
+
r
r
 

(

(

(

(

 

C=F宇 D=E
C=E宇 D
C=F宇D=E
C=E宇D

Y+W+Y 

G+R+G 

T 

x
x
x
x
x
x
x
x
 

x
x
x
x
x
x
x
x
 

(++ +g 
(+g ++ 
(rg +g 
(+g rg 

(++ r+ 
(r+ ++ 
(rg r+ 
(r+ rg 

C宇D
C宇D
C宇D
C宇 D
C宇D
C宇D
C宇D
C 宇D

R+G+R 

W+G 
G+W 
Y+G 
G+Y 
W+R 
R+W 
Y+R 
R+Y 
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W+Y 

Y+W 

G+R 

R+G 

w 
y 

G 
R 

C=D宇 E=F
C=D宇 E
C宇 D=E
C宇D
C=D宇 E=F
C=D宇 E
C宇 D=E
C宇D

C=D宇 E=F
C=D宇 E
C宇D=E
C宇D
C=D宇 E=F
C=D宇 E
C宇D=E
C宇D

C=D 
C=D 

C=D 
C=D 

(++ ++ rg rg) 
(++ ++ rg x) 
(++ rg rg x) 
(++ rg X x) 

I NPD (rg rg ++ ++) 
(rg rg ++ x) 
(rg ++ ++ x) 
(rg ++ X x) 

(+g +g r+ r+) 
(+g +g r+ x) 
(+g r+ r+ x) 
(+g r+ X x) 

I PD (r+ r+ +g +g) 
(r+ r+ +g x) 
(r+ +g +g x) 
(r+ +g x x) 

(++ ++ x x) 
NPD (rg rg X x) 

(+g +g x x) 
(r+ r+ X x) PD 

* +記号は区分のつながりを示し，遺伝子記号の+ではない。
料 C，D， E， Fは4細胞期の殻胞子の発芽体から生じた区分状斑入りキメラ葉状体の区分を示し，等号記号

(=)は区分間の色彩裂が同じであることを示し，等号否定記号(*)は異なることを示す。図6参照。
***この欄の+記号は野生型を示す遺伝子記号である。

(LR)と明緑色型 (LG)，緑色型 (G)と明赤色型，およ

び明緑色型と明赤色型の連鎖検定を四分子分析によっ

て行った。その結果は表10に示した。連鎖検定は PD

型の頻度と NPD型の頻度の比でなされる。その比が

1または 1に近ければ両遺伝子は連鎖していないこと

になる。

以上の動原体距離，遺伝子間距離および連鎖検定に

基づいてスサピノリの色素変異型の連鎖地図が作られ

ている。それを図 7に示した。 Niwaet al. (1993)は紫

色型遺伝子と緑色型遺伝子の連鎖検定を行ない両遺伝

表 8.赤色型および緑色型と野生型との交雑
によって生じた雑種の F，糸状体から生じた第一
分裂分離型と第二分裂分離型の線状四分子の頻度
と組換頻度 W，野生型 ;G，緑色型 ;R，赤色型
(Ohme and Miura 1988，大目 1989， 1部訂正)

組交合わせ雑* 分第一離分型裂 分第二離分型裂 組換頻度

g ♂ 

GxW  2884 1334 15.8 

WxR  1069 598 17.9 

*先に掲げた色彩型は，その交雑での雌親を示し，
それから果胞子をとったことを示す。

子は連鎖していないことを報告している。

6. 終りに

スサピノりは，雌雄同株であるので自殖と他殖の機

会をもっ。そのことによって雑種の F，糸状体を区別

できないので交雑実験を困難にしていた。しかし，色

素変異型の色彩型を標識とすれば，純種と雑種を容易

にかつ確実に区別できるので色素変異型は遺伝学的，

育種学的研究材料としての利点をもっている。

変異型を雌親とした場合には，雑種は常に野生型を

示し，純種は変異型を示す。野生型を雌親とした場合

には，雑種も純種も野生型を示して両者の区別ができ

ない。しかし， F，葉状体で色彩型の分離が起こるか

否かを確めれば区別できる。色彩型の分離が起これば

その F，糸状体は雑種である。

変異型と野生型との交雑でも変異型と変異型との交

雑でも多数の区分状斑入りキメラ葉状体と少数の一色

彩型葉状体が生じる。区分状斑入りキメラ葉状体を構

成する各区分は 4細胞期または3細胞期の殻胞子の

発芽体の細胞を起源としている。それらの発芽体は線

状四分子に相当し，減数分裂は殻胞子の発芽時に起こ
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表 9.赤色型と緑色型との交雑によって生じ
た雑種の F，糸状体から生じる両親型 (PD)，非両
親型 (NPD)およびテトラ型 (T)の線状四分子の
頻度と組換頻度 (Ohmeand Miura 1988，大目
19明部訂正)

交雑組合わせ*P D NPD T 組換頻度

9 ♂ 

RxG 

GxR 

566 180 674 36.4 

1672 525 2025 36.4 

*先に掲げた色彩型はその交雑での雌親を示し，そ
れから果胞子をとったことを示す。

っていることを示唆している。

区分状斑入りキメラ葉状体は線状四分子に相当する

発芽体が生長して形成されるから，区分状斑入りキメ

ラ葉状体の型は線状四分子型に符合し，同定すること

ができる。

すなわち，雑種の F，糸状体から生じる F，葉状体は，

ー遺伝子雑種では，第一分裂分離型 (M1)，と第二分裂

分離型 (Mn)の線状四分子型に分類されるし，また，

ニ遺伝子雑種では両親型 (PD)，非両親型 (NPD)およ

びテトラ型 (T)に同定され，分類された。このことは，

スサピノリでは，減数分裂が殻胞子の発芽時に起こっ

ていることを遺伝学的に立証してL、る。

区分状斑入りキメラ葉状体の型の頻度を用いて

Ohme and Miura (1988)は四分子分析を行った。その

結果と交雑実験における色彩型の伝達様式からスサピ

ノリの赤色型と緑色型の色素変異型はそれぞれ単一の

表10.明赤色型と明緑色型との交雑，緑色型
と明赤色型との交雑および明緑色型と明赤色型と
の交雑によって生じた雑種の F，糸状体から生じ
る両親型 (PD)，非両親型 (NPD)とテトラ型(司
の線状四分子の頻度と PD/NPD比 LR，明赤色
型;LG，明緑色型 ;G，緑色型 (Ohmeand Miura 
1988，大目 1989)

交雑組合わせ* PD NPD T PD/NPD 

早♂

LRxLG 

G XLR 

LGxLR 

153 170 401 

210 187 346 

557 539 1386 

0.9 

1.1 

1.0 

*先に掲げた色彩型はその交雑での雌親を示し，そ

れから果胞子をとったことを示す。

劣性の対立遺伝子支配を受けていること，また両遺伝

子は同一連鎖群に属する非対立遺伝子であることが明

らかにされた。

筆者らの研究によってスサピノリでは，減数分裂は

殻胞子の発芽時に起こることが遺伝学的に明らかにさ

れたが，そのことを生活環に関連づけて図 8に示した。

もし，減数分裂が殻胞子の形成時に起こるものとすれ

ば， F，葉状体は一色彩型葉状体でなければならない。

しかし，交雑実験の結果は一色彩型葉状体の頻度は常

に10%以下の低頻度であるのに対して区分状斑入りキ

メラ葉状体の頻度が高いことは減数分裂は殻胞子の発

芽時に起こることを支持している。

馬・三浦(1984)，Ohme and Miura (1988)および

大目(1989)は，減数分裂が殻胞子の発芽時に起こる

連鎖群

36.4 

+一一一 17.9一一一一吋ー一一一15.8一一一ー

r 

11 
19 

• 動原体 g 

' lr 
図7. スサピノリの色素変異型の連鎖地図 単位はセンチモルガン η 赤色型 ;6，緑色型 ;19，明緑色

型 ;lr，明赤色型の各遺伝子座を示す。 (Ohme岨 dMiura 1988，大目 1989)
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他家受精 自家受精

精子(n)

O 受精
点、ー一一一 果胞子(2n)

鍛ハfm:ー→o
:aa: ¥ I じ五ユ' ‘ 
沼恒j¥/ 斗.1..(， 、

ヘシー一一一一..Ir
糟平嚢造呆器果胞子嚢 ' 
(I1)一 (n) . (2n) 

図8. スサピノりの生活環，環を構成している線のうち太い線の部分は胞子体(2倍体)の世代を，細
い線の部分は配偶体(1倍体)の世代を示す。 nと2nは，それぞれ単相と複相を示す。 (2n)→(4n)は，減数

分裂の第一分裂で染色体の重複が起こることを示す。 (2nx 2) は減数分裂の第一分裂で生じる二分子の細胞
の各4は複相であることを， (n X 4)は，その第2分裂では四分子の各々の細胞は単相であることを示す。
(三浦 1990b，1991， 1992) 

ことを確めるために，糸状体，殻胞子およびその発芽

体や単胞子などについて細胞学的観察を行ない，減数

分裂が殻胞子の発芽時に起こることを支持する結果を

報告してL、る。 Burzycki姐 dWaaland (1987)は，Por-

P伊lZto巾について，また， Tseng and Sun (1989)はス

サピノリとアサクサノリ P.teneraについて同様に減数

分裂は殻胞子の発芽時に起こることを細胞学的に明ら

かにし報告している。

van der Meer (1977)はオゴノリの 1種 Cra&ilaria

tikv，訪問にキメラ(モザイタ)を観察し，このキメ

ラは，四分胞子の形成時に核分裂に細胞質分裂がとも

なわないために生じた 2核あるいは 4核の四分子から

生じることを報告している。このオゴノリのキメラの

形成機構はスサピノリのキメラ(区分状斑入りキメラ

葉状体)とは基本的に異なっていることは甚だ興味深

L 、。

紅藻類の色素変異型の遺伝学的研究に関しては，

van der Meer (1991)と Patwaryand van der Meer 

(1992)の優れた総説があるが，紅藻類には，アマノリ

属以外には胞子体に形成される胞子が複相のまま放出

されて発芽後4細胞期に至る聞に減数分裂が行われる

藻類は見当らない。胞子体が雑種でその体に形成され

た胞子が発芽時に減数分裂を行うとすれば，次代の 1

倍体はキメラになってしまうことになる。キメラ個体

は，生理機能に不均衡が生じ生存上不都合であろうと

思われる。スサピノリでは，幼芽・幼葉期に単胞子を

形成し，放出して栄養繁殖的に増殖する。このことに

よってスサピノリではキメラが解消され，個体の生理

機能上の不均衡を避けることが出来ているように思わ

れる。スサピノリにおける単胞子による無性的栄養繁

殖的生殖は，キメラを回避するための戦略であろうと

考えられる。

アマノリ属の有性生殖は， Hawkes (1978)によって

なされた光顕，電顕を駆使した研究の結果，典型的な
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有性生殖であることが明らかにされている。

堀 (1989)はスサピノリなどの原始紅藻綱の藻類は

真核植物の中で原核植物の名残をとどめている最も原

始的なものであることを 5SrRNAの構造の解析に基

づいて分子生物学的に明らかにしている。そうだとす

れば，原始紅藻綱に所属するアマノリ属は，真核植物

のなかで最初に有性生殖を行うようになった植物であ

ろうと思われる。減数分裂は無性生殖から有性生殖へ

の生殖の進化にともなって発達した核分裂の方法であ

ろうと考えられるが，真正紅藻綱の多くの藻類では，

減数分裂は胞子の形成時に起こるのに対してアマノリ

属では，その核分裂が殻胞子の発芽時に起こる。この

ことはアマノリ属の有性生殖には不完全さが残されて

いることを示しているように思われる。またこのこと

は原始的な有性生殖の名残りではなL、かと思われる。
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