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研究成果の概要（和文）：スジアオノリ種内で高頻度に検出された8つのhsp90遺伝子型は、分布パターンから4
つのエコタイプ（Ⅰ型：三方五湖全域、Ⅱ型：三方五湖下流・湾口域、Ⅲ型：三方五湖下流・湾口域と南川河口
域、Ⅳ型：南川河口域）に分けられ、淡水暴露への耐性や低塩濃度での成熟率が異なっていたことから、エコタ
イプの生理的分化が示唆された。また、着底した生殖細胞の遺伝子型を現地で調べたところ、三方五湖の湾口域
において、これまで観察されていなかったエコタイプI型の生殖細胞が検出された。スジアオノリの生殖細胞は
広範囲に分散するが、各水域環境に適応した個体のみが生き残ることにより、エコタイプの分布に差異が生じた
と考えられる。

研究成果の概要（英文）：Eight hsp90 genotypes of Ulva prolifera mainly detected from Mikata-goko and
 Minami River were distinguished into four ecotypes based on their distribution patterns: type I 
found throughout Mikata-goko, type II distributed in the downstream and entrance of Mikata-goko, 
type III observed in the downstream and entrance of Mikata-goko and Minami River, and type IV 
limited in Minami River. Tolerance against freshwater exposure and maturation rate in a low salinity
 medium were different among these ecotypes, suggesting their physiological differentiation. 
Furthermore, the examination of settled zoids in using hsp90 gene markers revealed that zoids of 
type I were detected from the entrance of Mikata-goko where thalli of type I had never been 
observed. Although zoids of various ecotypes were widely dispersed, the zoids of only ecotype(s) 
adapted to each environmental condition were survived under selection pressure, and this makes the 
distribution pattern of each ecotype different. 

研究分野：藻類学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
大型藻類の遺伝子解析が進み、様々な分類群で種内の遺伝的多型が検出されるとともに、遺伝子型（ハプロタイ
プ）の組成や頻度が地域によって異なることが明らかになってきた。しかしながら、その違いがどのような要因
で生じ、維持されているのかほとんど分かっていない。本研究は、種内の遺伝的差異だけでなく、生理・生態的
多型の存在を示すとともに、分布パターンの違いが維持される仕組みを明らかにした点で、意義深いものと考え
られる。今後、同様な手法を用いて、様々な大型藻類について生理・生態的特性の解析や種分化プロセスの機構
解明が進むことが期待される。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
［無性生殖個体の遺伝的多様性］ 陸上の動植物では、無性生殖によって繁殖する種は少なくな
いが、その多くは必要に応じて有性生殖を行い、遺伝的多様性を維持している。海藻でも同様
の繁殖様式を示す種は知られているが、有性生殖を全く行うことがない無性生殖個体も報告さ
れている。これまでの研究により、三方五湖やその周辺に生育するスジアオノリのほとんどが
無性生殖によって繁殖していることが示唆された。さらに、核コード遺伝子 hsp90 の解析によ
り、ほとんどの個体がヘテロ接合型であり、遺伝的にも多様であることが明らかとなった。し
かしながら、どのようにして無性生殖化し、遺伝的に多様化したのかは未解明のままである。 
［無性生殖個体の優占］ 無性生殖はパートナーがいなくても単体で繁殖できることから、無性
生殖個体は分布の外れで優占するケースが多い。しかしながら、スジアオノリの無性生殖集団
は特に分布の外れに位置しているわけではないため、何か別の要因により無性生殖集団が維持
されている可能性がある。ほとんどのスジアオノリ無性生殖個体がヘテロ接合型であったこと
から、雑種強勢が関与している可能性が考えられるが、海藻類において雑種強勢を示した研究
はほとんど皆無である。 
 
２．研究の目的 
一般的に、無性生殖は有性生殖よりも遺伝的な多様性が生じにくく、無性生殖種（個体）は永
続的に生き残る確率は低いと考えられている。しかしながら、緑藻スジアオノリの無性生殖個
体は遺伝的に均一ではなく、調査地点のほとんどで有性生殖個体よりも優占している。そこで
本研究では、スジアオノリの無性生殖化や遺伝的多様性創出のメカニズムを解明するとともに、
無性生殖個体が優占する生理生態的要因を特定する。具体的には、①生育環境の異なる複数の
集団において生殖型、遺伝的多様度、ヘテロ接合度を調査する；②交雑実験や継代培養により
生殖型の変異を追跡する；③異なる生殖型を示す個体を様々な条件で培養し、生理特性と生育
環境の関連性を調べる。④日本各地の汽水環境において、スジアオノリの遺伝的多様性や分布
パターンの普遍性を調査する。 
 
３．研究の方法 
・有性生殖集団と無性生殖集団について、hsp90 遺伝子マーカーを用いて集団遺伝学的解析を
行い、生殖型による遺伝的多様度やヘテロ接合度の違いを明らかにする。 
・遺伝的に異なる配偶体（単相）間で交雑実験を行い、得られたヘテロ接合型胞子体（複相）
を培養して無性生殖化の誘導を検証する。また、天然で得られたヘテロ接合型無性生殖個体
を継代培養し、生殖様式を追跡する。 
・有性生殖型（配偶体＆胞子体）と無性生殖型の培養株を用いて、温度、光強度、塩濃度、栄
養塩、乾燥などの条件を変えて成長速度や成熟率を比較することにより、生理特性の違いを
明らかにする。 
・日本各地の汽水域からスジアオノリを採集し、hsp90 の遺伝的多様性と生殖細胞の走光性を
調べ、生育する汽水環境との関連性を対比する。 
 
４．研究成果 
（1）遺伝的・生殖的多様性の解析  
多様な塩濃度環境が見られる三方五湖と近傍の南川河口で毎月採集を行い、hsp90 核マーカー
を用いた遺伝子型解析、生殖細胞の表現型解析および培養による生殖様式の特定を行った。536
個体について解析した結果、14種類の遺伝子型が検出され、全個体の 99％がヘテロ接合型であ
った。図 1は優占していた 8種類の遺伝子型の出現場所と出現頻度を示している。主な遺伝子
型について継代培養したところ、いずれ
の個体も世代交代を行わず、母藻と同じ
ヘテロ接合の遺伝子型を示したことか
ら、無性生殖によって繁殖していること
が示唆された。また、生殖細胞のサイズ
や鞭毛数が遺伝子型によって異なって
おり、三方五湖では正の走光性を示す生
殖細胞を放出する個体が多かったのに
対し（51.3%）、南川河口では少なかった
（1.3%）。これらの結果から、多様な汽
水環境がスジアオノリの遺伝的多様性、
生殖様式の多様性、生態的な分化に影響し
ていると考えられる。 

図 1 三方五湖と南川で優占するスジアオノリの
hsp90遺伝子型の分布と頻度 



 
（2）生理特性の解析  
スジアオノリ種内で高頻度に検出された 8つの hsp90遺伝子型は、分布パターンから 4つのエ
コタイプ（Ⅰ型：三方五湖全域、Ⅱ型：三方五湖下流・湾口域、Ⅲ型：三方五湖下流・湾口域と
南川河口域、Ⅳ型：南川河口域）に分けられる。エコタイプ間で生理的分化が生じている可能
性を検証するため、培養株を用いて異なる培養条件における成長率と成熟率を比較した。異な
る水温（5～30℃）または塩濃度（0～35）で 7日間培養したところ、エコタイプ間で至適条件
に違いは見られず、塩濃度 0ではいずれのエコタイプも成長を停止した。そこで淡水耐性を比
較するために、塩濃度 0で 0～10日間培養した後に塩濃度 17.5で 5日間培養したところ、エコ
タイプⅠ型では成長率の低下は小さかったが、他のエコタイプでは淡水暴露 4日目以降に成長率
が有意に低下した。次に 、2日に 1回（3、6、9時間）淡水にさらしながら 1週間培養したと
ころ、エコタイプⅡ型では成長率の低下は小さかったが、他のエコタイプでは成長率が有意に
低下した（図 2）。さらに、異なる塩濃度（0、1.8、7、17.5、35）で藻体の成熟率を比較したと
ころ、塩濃度 7ではエコタイプⅣ型以外はすべて成熟した。塩濃度 17.5以上ではいずれのエコ
タイプも成熟し、塩濃度 1.8 以下ではいずれも成熟しなかった。以上の結果から、スジアオノ
リのエコタイプは生理的に分化していることが明らかとなった。また、各エコタイプは生育環
境（平均塩濃度、淡水にさらされる時間や頻度）に適応した生理特性をもつことが示唆された。 
 
（3）交雑実験  
陸上植物や一部の紅藻類では、遺伝的に異なる個体間の交雑によって無性生殖化することが知
られているため、スジアオノリでも同様の現象が起こるかを検証した。有性生殖型の場合、交
雑によって生じた複相の第一世代（ヘテロ型胞子体）は、減数分裂して単相の生殖細胞を放出
するため、その生殖細胞から発生した第二世代（ホモ型配偶体）はどちらか片方の対立遺伝子
のみを受け継ぐはずである。もしヘテロ型の第二世代が得られれば、減数分裂が行われずに無
性生殖化したと見なすことができる。北海道厚岸湖、新潟県三面川、兵庫県円山川、高知県四
万十川、宮崎県加江田川から有性生殖型のスジアオノリを採取した。hsp90 の部分配列を調べ
たところ 8 つの対立遺伝子が検出されたため、それらの培養株を確立し、6 株の配偶体を用い
て交雑実験を行った。交雑を行ったすべての組み合わせで接合反応が起こり、接合子と思われ
る生殖細胞が得られた。その発芽体の遺伝子型を解析したところ 、20個体中 18個体が両親の
対立遺伝子を受け継いでいたことから、18組では正常に交配したことが確認された。次に、こ
の 18組の第一世代培養株から放出された生殖細胞を単離し、得られた第二世代の遺伝子型解析
を行った結果、すべてホモ型のみであった。第一世代（胞子体）で検出された 2種類の対立遺
伝子が第二世代で分離されたこ
とから、今回得られた交雑体はす
べて通常の有性生殖型であると
考えられる。天然で検出された無
性スジアオノリの 12 遺伝子型の
うち、A0/B0と B0/C0は今回の交
雑実験で作出されたが、無性生殖
化しなかった。hsp90 遺伝子座で
は同じ遺伝子型でも、他の遺伝子
座では配列が異なっている可能
性があるため、この結果をもって
交雑による無性生殖化を否定す

ることはできない。さらに多様な
有性生殖個体を集め、数多くの交
雑体を作出することにより、この
仮説を検証する必要がある。 
 
（4）日本各地のスジアオノリ調査  
これまでの研究により、塩濃度環境によって hsp90 の遺伝子型組成が異なっていること，上流
側ほど生殖細胞が正の走光性を示す個体の割合が大きくなることが明らかとなった。このよう
な分布パターンが汽水域で普遍的に見られるかを検証するため，20 水系 60 地点でスジアオノ
リを採集し，hsp90の遺伝子型組成を決定すると共に生殖細胞の走光性を調査した。その結果，

図 2 4 リボタイプの淡水耐性実験。淡水に 0～9 時間暴
露したのち、48～39時間汽水培地に戻す実験を繰り返し、
藻体成長率を比較した。n = 6, P < 0.05 



検出された 58 の遺伝子型のうち，10 の遺伝子型
（U1~U10 型）は複数の水系で検出され，48 の遺伝
子型（E1~E48型）は 1地点のみで検出された。U1，
U6，U9 型は下流地点から上流地点まで広く分布し
ていたが，他の 7 つの遺伝子型は下流地点あるいは
上流地点のどちらかに分布が偏っていた。三方五湖
と茨城県涸沼は，他の水系と比べて固有の遺伝子型
の割合が著しく低く，互いによく似た遺伝子型組成
を示した。これらの結果は，水系間の遺伝的交流が
制限されていること，広い分布範囲を示す遺伝子型
は，それぞれ類似した生育環境に出現する可能性が
高いことを示唆している。走光性に関して，汽水湖
では上流側ほど生殖細胞が正の走光性を示す個体が
増加したが，河川では河口から上流側まで負の走光
性を示す個体が多い傾向が見られた。場所によって
塩濃度環境が大きく異なる水域では，生育に適した
環境に留まるのに負の走光性が有利なのかもしれな
い。 
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