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al. 2012ǆǇbg\ž: 30,569ǅRead et al. 2013ǆ,7�+¬ŢŲïžǀ'�$&4Ǉƴ
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_n3YrHM%$'ŶŲģ'ëƼǊƹǓ"�7��85ŶŲģ'ëƼǊƹǓ(ȧ¡ÇĪǍ

ƺ#�!Gqqa?oȪ3a?KN>]r'�&ǬǍǍƺ"�7a?KBnPnr;Ë<"

	7�1ȧƹǍ;Ì�7�vŅȧ}ƚ�'ƅāģ'ſųÙċ%$ȧȡſȧƨȂȂģȧȡȃȆĀ

@Cr'ǘÇƞ%ƓâP[pPz&(ȧŹŲģ'»ƼǊƹǓ�Šĥ�!	7��85'»Ƽ

ǊƹǓ(ťȒƓâƹǓ#2Ð)8ȧ@ZkKLhǂ (Cyanidiophyceae) #	
«Ȝǆ&Ā�7�

@ZkKLhǂ&(ȧCyanidioschyzon (�zNTr)ȧCyanidium (�zN>]OAg)ȧGaldieria

ȥ�zEoZn>Ȧ'ȨĀ�Ƥ58!�6ȧƹǓ#ǟ	%�5a?KBnPnr;ı�%	

�1ǃǍ;ƪ��ƣŝǓȜ'�"Ŏ2ȡſƓâ"ŠĥÆǋ"ȧ ēȂȧȃȆĀǈģ;ı 

@ZkKLhǂ(ȧƓâP[pPǈģŪŦ'ƦƲœŃ#�!ì�%Æǋģ�Őė�87�ȧ

�'ǢƼ%«ïŪŦ(ő�&4�:�!	%	��'#�9ȧǽ�ïƧå%$'«ïƔƋ

ñƞXuo�ŀ��8!	7iZoƔƋ(NTr'/"�6ȧN>]OAg3EoZn>'
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%ȗiZoťȒƓâƹǓ& 	!'ƔƒñƞĦßȧ«ïƔƋñƞĦß(ť1!Ȓ58!

	7���Ɣĩ«Ċ5(NTr462N>]OAg3EoZn>'-
�}ƚ�'ƅā

ċ'ȡſȂģƓâ5ď�ǚ �!�6ȧ�'4
%ȗiZoťȒƓâƹǓ& 	!2�

5&ƦƲ���%:87,�#Ǉ�7�ŒƯ"(ȧī��ńǛ»ȕ��N>]OAg'ƌĝ

3�'ŏƖĕǫ& 	!ƽ���	� 

�  

CA������?�9: 0# 
N>]OAg'ȃȆĀǈģ& 	!(	� ǢƼ%ßÍ���6ȧƌ&>of]Ag&

û�7ǈģ�ȗČ&ȡ�ȧƔǉǶĐ(ºŽ�72'' 200 mM '>of]AgŔ�z"2Š

ĥ"�7#	
ßÍ��7 (Yoshimura et al. 1999)�Éŧ&ȧ�Ȉ3Ȋȧ]WIoȧerErȧ
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�#�ßÍ�8!	7 (Nagasaka et al. 2002)�ȃȆĀ'

ƮȜ&47�ȧšƋ( mM CuVu'ȃȆĀP[pP;Ã�7#ź¯%Ɣǉȑø;ǭ���

��)ȧȂģ×æ"( µM CuVu'>of]Ag@Cr&46šƋ'Ş'�Ȍ(Ƕ3&

ȑø�87�.�ǃǓ Chlamydomonas reinhardtii"2 100 µM'Ȋ3Gqg(Ɣǉ;ì��ȑ

ø�7�#�Ƥ587 (Nowtica et al. 2016)��85#ů,7#ȧN>]OAg'ȃȆĀǈģ
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OAg�ǚ �!	72''ȧ46ȡƄĐ'ȃȆĀ&ǈģ;ı 4
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ǅÝȞ&47ŧ�%ȃȆĀ@CrðØz"'ÝȞǡȠ;��%��#�9ȧ100 mM >of

]Ag3 500 mM eH^NAgðØz"2ƔǉÆǋ"����.� 3 ĀȎ'ůǯ5ȧ

Cyanidium sp. N3110Ŝ(erErȧGaldieria sulphuraria SGŜ(ȇ&û�!ƌ&ē	ǈģ;ƪ

�#	
ƌĝ;ǚª���erEr& 	!(ȧNTr( 10 mMȧG. sulphuraria SG Ŝ( 1 

mM ."ƔǉÆǋ"���'&û�ȧN3110 Ŝ( 100 mM 'erErðØz"2ƔǉÆǋ"

����Ÿ�ǵűÝȞƸ"2Éŧ'ƿŘ�Ě58��#5ȧť1!ȡ	erErǈģ;ı

 N>]OAg'ńǛ»ȕŜ'ÂĚ&Ī³���ƷŞìŷǦ'ſų(�ƄĐ'erEr@C

r2Ë0ȉų"�7�ȧÉ�`@CeW[5»ȕ�8�»ƼǊƹǓ"2ì��Ɯ%7ȃȆ

ĀP[pPǈģ;ƪ��#(ȧüŕƞ%ŏƖǓȜ'ķƻ;Ǉ�7y"2ǌÏź	��'N>

]OAgńǛ»ȕŜ& 	!ȧū}�NuIrMu PacBio RSII À* MiSeq ;Ɩ	!£J_

gǞŗ;õņ�ȧf[Kr\n>J_g#Ǐǃ�J_g'ò£Ȁ¬ȧÀ*ȧŝJ_g'\m

a[Ȁ¬;Ě���'áÞȀ¬Ħß#ZuUcuP;¿Ǉ&ȧǽ�ïȚÜ'ĸô#Ūǋ>_

YuNlr;��%	ȧ[mrPGnb[ugǞŗƖ'ǽ�ïȀ¬nP[;ŀ��ȧ100 mM

'erErż´��Ȕ'ǽ�ïƝƑè¶bqa=@o;ÂĚ��#�9ȧǘĿ'ȃȆĀ[m

rPduUu'ƝƑè¶;ǜƀ"����85'
�ȧerErż´&46Ǯ©ƕƋȅ�Ŏ

2İ®�8� putative zinc transporter'ǽ�ï(ȧǵČŋ'�Ȉ@Cr3erEr@Cr'Â

6ǲ/&ȏ:7�#��ħ�8�'"ȧȁŮ'CuSqHǽ�ïƧåŜ;Ɩ	�ŪǋƢǗõ

Ƞ;��%����'ƿŘȧ�'[mrPduUu(�Ȉ@Cr#erEr@Cr'�Ņ'

Â6ǲ/�Æǋ"�7�#�:���.�ȧ�'[mrPduUu;»ƼǊƹǓNTr"

ē®ƝƑ���Ŝ"2erEr@Cr'ƼǊ¦Â6ǲ/ȅ�țǐ&ã´����85'ƿŘ

#ǹ¾'Ƥǚ5ȧN>]OAg(ȡerErP[pPz"ƼǊǫ+'ǹ°%erEr'ŵ

¢;Ȑ��##ȧElectron-dense body'4
%ƼǊ¦'ÿĮ&ȆĀ;Ǩ1�0�#'ȧþ%�

#2 2  'hD]Qg"ǈģ;ƐĚ�!	7Æǋģ�ƪÑ�8���y'4
&ȧńǛ»ȕ

��ȗiZoƔƋ"��!2ū}�NuIrMu'�Ɩ&46ùŊ&ŏƖǽ�ï'ǀǲ/.

"Ǹ174
&%���#(ť1!ȃǙ%ǸŬ"�7� 

�  

EA�����/��-1,2����46(' 
NTr& 	!(ȧ1998Ď&f[Kr\n>J_gȧ2003Ď&Ǐǃ�J_g�Ǟǣ�8�

(Ohta et al. 1998; 2003)�2004Ď&(ŝJ_g� 99.98ȤǞǣ�8(Matsuzaki et al. 2004)ȧ2007Ď

&( 1 2FjWb'ƈ	 100Ȥò£J_gǞǣ�ǺĪ�8!	7(Nozaki et al. 2007)��8

(£ƣŝƔƋ"'ġĳ"����EoZn>& 	!2ȧf[Kr\n>#Ǐǃ�'ò£

J_gȀ¬ȧÀ*ȧŝ'\ma[J_gȀ¬�ßÍ�8!	7(Barbier et al. 2005; Schönknecht 

et al. 2013)�EoZn>'J_g5(ȧŲč�ļ&46ƐĚ�8�ÅƼǎƘŕ'ǽ�ï�ǚ

 ��#ßÍ�8!�6ȧȗČ&ǌÏź	�N>]OAg& 	!( Cyanidium caldarium 

RK-1 Ŝ'Ǐǃ�J_g'/�Ǟǣ�8!	��ī��ń�& Cyanidium sp. N3110 Ŝ'f[

Kr\n>#Ǐǃ�'ò£J_gȧÀ*ȧŝ'\ma[J_gĦß;Ǟǣ���#"ȧ@Z

kKLhǂ 3 Ā'J_gĦß�Ĺ���#&%7���ȧū'@ZkKLhǂ'«ïƸǁ

'ș"2Ǵ,7�ȧ@ZkKLhǂ(ęŕǇ�58!	��y&ëŧģ;ı ƔƋǆ"�7
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�#�ǘĿ'ƦƲHoub5ĲĽ�8!�!�6 (Alberto et al. 2000; Ciniglia et al. 2004; 

Yoon et al. 2006; Toplin et al. 2008; Skorupa et al. 2013)ȧ�'Ǹ·Ƹǁ'ƒǞ&(�5%7J_

gĦß'ǑƱ�ğǙ�#Ǉ�587� 

 

FA�����/�+.�?�<���> 
NTr(¡ƎƳśȞ"ēÔ%ƼǊä;ı��ȧƵ«ǖ"ãŭ�7�N>]OAg(¡ƎƳ

śȞ"�7�ēÔ%ƼǊä;ı�ȧ4�'¦ƔǊï;�6ãŭ�7�NTr#N>]OAg'

Ǐǃ�(ţ§ĕ"�7�EoZn>(êŕƆƺƃ&47ęĀśȞãŭ2Æǋ"ȧēÔ%ƼǊ

ä;ı�ȧ4-32�'¦ƔǊï;�6ãŭ�7�Ǐǃ�(Ɓō��{ôĕ"�7� 

Ő'@ZkKLhǂ'Ƹǁ«Ȝ(ȧƼǊĕĩ3Ǐǃ�ĕĩȧ«ǖŧĒ'ǻ	%$;�&

«Ȝ�8��1ȧǳĎ'«ïƸǁǞŗ'ƿŘ#'Ȏ"vǾŻ��Ɣ�!	7�«ïƸǁũ&

 	!(	� 2'ßÍ���7�ȧ¤ǵ�!	7'(EoZn>&(ƉŲ'ÎǱ"4�ǚ

587Ʈ(Type-A; G. sulphuraria, G. daedala, G. partita)#Ąƥ'±8Ơ%$'¡�Ĕ�5�ů

ǯƞ�Ɗ��Ɠâ;î0Ʈ(Type-B; G. phlegrea)'�Ǚ% 2ǆȧ�8&´�! G. maxima #	


«ïƸǁũ'y"(NTr&ǳ	�êƞ%Ʈ�	7#	
Ƈ"�7 (Ciniglia et al. 2004; 

Yoon et al. 2006; Toplin et al. 2008; Skorupa et al. 2013)��'NTr&ǳ	Ƹǁǆ'Ż�& 	

!(ȧ»ȕtƈǎ·�8�Ŝ�Ȓ58!	7�#2�6ȧő�&4�«�!	%	�.�

N>]OAg&2ȡſƓâÚ#�ſƓâÚ' 2 ǆ�Ƥ58!�6ȧ«ïƸǁũ&�	!2�

' 2 ǆ'«Ă(%6ň�&Ɣ�!	7�#5ȧN>]OAg2%6ď	ëŧģ;2 

Ā"�7#Ǉ�58!	7��Óī��»ȕ�� Cyanidium sp. N3110Ŝ(ȧţ§ĕ'Ǐǃ�

#ȩ '¦ƔǊï#	
N>]OAg'ĕĩƞƌĝ;Ƃ��!	��ȧ«ïƸǁǞŗ'ƿŘ

5(�'N>]OAg462ȧNTr3 G. maxima &ǳ	Gpu\&Ë.8���'�#

52@ZkKLhǂ¦'ëŧģ(ȧ«Ȝ�Ƹ3Ǹ·2Ë1!¨Ǉ�7ğǙ��7#Ģ:8

7� 

 

GA�"��; 
4 wƮ�y	7#ǟ:87ƣŝǓȜ'�"ȧ`@CePƋǫƔƕ&Ǽ��Æǋģ;ı Ǔ

Ȝ(ƈĿ&	7(�#Ģ:87�ȧ�85'ķƻ3ŏƖƋǫƔƕǋ'ǤŚ(.�.�{¹«

"�7�ƌ&N>]OAgȜ'4
%ťȒƓâǓȜ& 	!(ȧǰ�Ƌ3ȝŃŲ#ƴÇ�%

	ŲǪƃ&Šĥ�7�#5ì�%Æǋģ�Őė"�7�vŅ"ū}�NuIrMu'įǔ

ƞǸŬ&46ȧńǛ»ȕ��ȗiZoƔƋƸ'J_gǞŗȧ[mrPGnb[ugǞŗ%$

(�2ùŊ&%�����!CfGPǞŗ'ƿŘ#ƔƒñƞõȠ;ƾ/Ç:�8)ȧȗi

ZoƔƋ5'ńǛŏƖǽ�ï'ķƻ2ȗČ&ȡǶ·"�7ŋ�&%���ȗiZoƸ'õ

ȠœŃ'àÇȧǽ�ïƾĺ�%$'õȠƸ�ƩƳ�!	%	�#�Òv'^WG"�6ȧƾ

ĺ�Æǋ%ǳǄiZoƔƋƮ"'ŪǋǠŉ%$�ğǙ#%7�»ƼǊƹǓ'àÇ(ȧƣŝǓ

Ȝ'�"Ŏ2«ïƔƋñƞõȠXuo�ŀ��8!	7NTr�iZoƔƋ#%�!	7�

1ȧůǯŢǠ���%	3�	��ĘȧëĿ'ƹǓ'J_gĦßŀ��Ǹ0#Ǉ�587�ȧ

�8&46ůǯJ_g3ƔƒŪǋ'Ǹ·ƞ%Ǉú2�5&Ǹ02'#Ǉ�587� 
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78 
ŒƯ"ƽ���ƦƲ¦ù& 	!ȧŖ�ǰŤìñƼǊJ_gƔƋñƦƲö'ȃ�ơ�Űȧ

ýƗ��6ŰȧłǒéưŰȧžǱŌ ƔȧÈĈ¼Ł ƔȧÀ*ȧŖ�ǰŤìñšƋƔƕ·ñƦ

Ʋö'ȣǒĖó ƔȧŨÄĤï Ɣ&47ľĻ&Ĩǥ	��.��ŒƦƲ(ƬñįǔĴǌŪ

ŦȧĬƛƞ²ǷƦƲĸǸ�Ť(CREST)�ǓȜtŲÖĜƔƋ'ŪǋǞŉ#®ě&47`@CB^

oFu²Ī'�1'ÞƟįǔ'²ª�'µĪ;Ã�!��%:8.���.�ŒƦƲ& 	

!ǩȃ%Khr[;Șĭ�.��āÄìñ'xǝ�ĉ ƔȧÕƳǽ�ñƦƲĮ'÷ÛąǸ�

 Ɣȧǒ½Ć� Ɣȧđă��¼çȧŇŒíïì'ȢĄČƫ Ɣ&Ğ46Ĩǥƙ�y�.�� 

�  
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� ÿ�/ƕƌ0Ɯ,Bª£Ýü/ț)ȑ�ć�ŁF��,�ȶćĊFŮ�ŔİƕůF��,

��Ŏ)ÏƏ)Ǚ¾*Ý�ȑ�ć]bfFĹ%"ćĊFŮ�ƆİƕůF��,ƕƌ=Ĉ

ñ�B��ƕůŎŸ-0w|bf*ew|bf��AȶŔİƕů)0�9�9,ƔûǪëF

�AǼ�(�ȔƢķFľ�ĭǪ��B�Ŏ)ȶȑ�ƞ,ÿŨİF©&�*�)�B/)Ɣû

/ýÊ-ĥ�*ǐ�@C(�B�Ɔİƕů)0ÏƏ)/ǌů�Øǖ,/)ȱ�ǌůÆF=&

�ȶȑ�ƞÿŨİF©&�*�)��ȶƔû/ýÊ-0Ĥ�*ǐ�@C(�B� ���ȶŔ

İƕů*Ɔİƕů/ďȠ/ǙƇƔû)/ȐĮƞĳǏFǶǵ�B"<-0ȶȂǋƯȶ)�C1

ÝƯº)Ŕİƕůª£*Ɔİƕůª£�Ĉñ�(�B�*�ĭǪ)�B� 

� ȟ�ţƌ)0IsuSY[*â1CBƆİƕů/ŨĢ��Aȶ�C0ƯćħĵF��"Ɔ

İƕů*�(Ʀ@Cȶ40ĕ 400Ư��� CF��,ȳSchmidt et al. 2015ȴ� ȟ�ţƌ/

ȢİȔ°£)�Bǔè0ȶȆĝ/ŔİƕůȌƮ)0ȶǔ/ŰƿǕ�ſň¾Ǧ�ȶǔèƿǕ

*,AȶŢ¾ǦFǃ(ÑƿǕȶ�ĬƿǕȶÉƿǕFà;ǔè�ħĵ�CȶÑƿǕ*�ĬƿǕ

5ȖǨÖƺ�ĵƳ�B�*)ǔƝƕ�ȉ;��Ŏ)IsuSY[)0ƑĬ/ƿǕ�ÏƅƝƕ

F�BIs[s|�*ȶǔ/ŰƿǕ)ſňF E,�ſň¾Ǧ�¸ȳIstKOY[ȴ�

��Aȶ2N /ȢİȔ°£�ÏƅƝƕ�BeJq�[s|���B�*�Ʀ@C(�B

ȳBicknell and Koltunow 2004; Sharbel et al. 2010; Schmidt et al. 2015ȴ� 
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l ƪ"$�ƧƲŗŋ*�(�BIOXĕ0ĀóŻǡȬ/�ț)ȶIOXǡǈ-à9C(�B

ȳvan den Hoek et al. 1995ȴ��,ƕǓô0=$DGŷėô)�B�ȶ�-0ŵųô>Žųô-

9)ƕǓƸíFğ�(�BƯ=à9C(�AȶŨ�,ųƔû-ȐĮ�"T}�q)�B*ǐ

�@CBȳShimada et al. 2008; Ichihara et al. 2009; Mareš et al. 2011ȴ�9"�/Ɣû5/ȐĮǖ

Æ/ȱ��@�ȶ�1�1ĀȘ-ǌǞ�ȶŷėô>Żė-÷Ʊ�(�9�ǊƂȳT|��

_Kgȴ	Fģ�ǻ��ÒëƯ*�(=Ʀ@C(�BȳHernández et al. 1997; Shimada et al. 2003; 

Hiraoka et al. 2004ȴ�2008Ğ/Ì�O|�nbS/Ƞ-0r�f~�[�ù*,%"�ï/Ȥ

Ę)ĀȘƝƕ�ȶŷėô�ȥ�Ǌ-Ş9%"¼Ƥ�øȍ�C"/FǬ�(�B�=�B#D

ȳLeliaert et al. 2009; Hiraoka et al. 2011ȴ�IOXĕ-0ƿǕ��ĖǗƎ-�G#_Kq*�

Ėay�pƎ/_Kq�à9C(�AȳHayden et al. 2003ȴȶŏŖǲ)0ÃǑFǉƬ�(IO

XȶĩǑFIOk|*âG)�BȳÜƗ� 1998ȴ�IOXĕ0Ýó����F��,ƕƌ/

�ǥ*�(ƕƌĉ/ŇƫŒ-=ÕA��@CB�*=�Aȶ�Ă:ƈ>ƈ� 1-3A��

Bȭä*�(ơ-�Bū�=ÿ�"<ȶűȀƞȯŞ:/�BŻǡȬ*��B#D� 

 
� IOXĕ/ƕŹÙFî 1-9*<"�mtȵóȶmtȷó/Ȕ°£0 2ŖȦŲ)ŭ/Ǻ¶İF=

&Ȕ°ćFŅ½�ȶ�C�ĿÛ�ȶƝƕ�B�*)Ǖć£*,B�Ǖć£�@0ſň¾Ǧ-

?A 4ŖȦŲİ/ȋǺć�Ņ½�Cȶ�C�Ɲƕ�B�*)�ĿÛó/Ȕ°£*,B��/

?-ŔİƕůF��,ª£)0Ýħ/Ȕ°£*Ǖć£�ƕůƿǕF��(ǍAȃ�CB

ƕŹÙF=&�9"Ȕ°£�@Ņ½�C"Ȕ°ć0ĿÛ-āņ�"ùÛ-0ÏƅƝƕ�B�

*�Øǖ)�B��/ŔİóƕŹÙ-È�(ȶƕŹÙ/�)ŔİƕůF��,E�ȶƆİ/

ȋǺƿǕF��(����F��,ƆİóƕŹÙ/ª£ǎ=Ĉñ�B�ƍ-IOXĕ)0

ÝƯº-Ŕİƕůš*Ɔİƕůš�*=-Ĉñ�(�BU�[�ÿ�ȶ C!C/Ưº)Ə

Ƴ-Ǩňê/ƆİƕůË�ǻ�"*ǐ�@CBȳHiraoka et al. 2003a; Hiraoka et al. 2003bȴ��

/ƆİóƕŹÙF��,ª£ǎ-0 2ȦŲİ/ȋǺćF&�B_Kq* 4ȦŲİ/ȋǺć

î1 .IOk|/�ǜƞ
,ƕŹÙ 
ȳAȴŔİƕůóȶ 
ȳBȴ2ŖȦŲ/Ɔİƕů

óȶ 
ȳCȴ4ŖȦŲ/Ɔİƕů

óFƩ�� 
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F&�B_Kq�Ʀ@C(�B�ȶ£ƿǕFƖ�"ȫīƀ¶-?B DNA Ș/ŀč-?Aȶ

Ŕİƕůóª£/Ǖć£*Ý� DNA ȘF=&�*�E�%(�Aȶ C!CǨƢ*ǐ�@

C(�BȳHiraoka et al. 2003bȴ�9"ȗþ)Ľȡ�"IOk|)ȶVkv�- 1Wn���

,� Hsp90ȑ�ć/Ƶ 6MR^�/�ȓ/Ȩô/ZLk_Kn�TF��,%"*�DȶƆ

İª£-=ª£ºÿóFĹ&ª£�à9C(�"�*�@IOk|/Ɔİƕůª£0Isu

SY[Ƙř)�BØǖİ�ĺł�C(�BȳOgawa et al. 2015ȴ����,�@ȶIOk|)

0ȑ�ĉƞ,ƧƲ>VkvǮś��ǽ�(�Aȶ�C9)-İ-Ȉș�"ȑ�ćġ�Ʀ@C

(�@�ȶƆİª£/Vkvŧȇ0E�@,�99)�%"� 

l  

UR���/����N:�7(*BGI	;K#Q+�HM�

l 2010 Ğ�-,%(ŻǡȬ-��(=¸VkvǮś�ƟG-��,ECB?-,%(�Aȶ

ǩǡ)0YOug�ȳCock et al. 2010ȴȶW�pȳYe et al. 2015ȴȶORh�x\SȳNishitsuji et 

al. 2016ȴȶƽǡ)=[Xmk|ȳNakamura et al. 2013ȴȶckt_/�ƯȳCollen et al. 2013ȴ

)ǵŊ�øá�C(�B�IOXǡǈ)=�C9)-ufW�g|I>ǟǊ£Vkv/Ȕ¿

0øá�C(�"�ȳLeliaert and Lopez-Bautista 2015; Melton et al. 2015ȴȶ¸VkvǮś-&

�(øá¥�,�ȊC(�BƎĴ)�%"� �)ȶƪ"$/ƧƲT}�q0ȶIOk|/

�Ư)�B Ulva partita*[ZIOk|/Vkv/ǮśFȉ<ȶȚș/ DNAŌƋFǳ;�*

�)�B�¾ćY�U�X�PacBio> Illumina HiSeq*�%"Ŭ��Y�U�X�FÂƖ�

B�*)ȶǥ 1-9*<"?-IOXĕǡȬ)=ǊǡS{ugxh[>Ǌǡr}rbS*

ÝƮĠ/ƺĠ/Vkve�_FĪB�*-ĵÇ�"��/Vkve�_�@�ĿÛóț)Ȕ

¿¾Ë>Şǝ£ŧȇ/»ŧĵ�Ǳ<@CBȶĿÛóƍƜƞ,Şǝ£ȨôFƝǫ)�(�B 

ȳî 2Aȴ� 

�/ĿÛóƍƜƞ,Ȩô-0 C!C/ĿÛó-ƍƜƞ,ȑ�ć/�-ȶ�ĿÛó)¹Ŕ

�C"Ȕ¿�¾Ë�"ȑ�ćȳQwf�Tȴ=Ĉñ�B��/Ȩô/ȑ�ćFS{ugxh

[>r}rbS[/İŞǝ£Ȩô*űȀ�"*�DȶǊǡ/İŴčëć*ǐ�@C(�B

MIDȑ�ćȳFerris and Goodenough 1997; Umen 2014ȴ-E��,�@ƢÝİFƩ�ȑ�ć

ȳUpRWP1ȴ�ǫ&�%"� �) UpRWP1 * MID �à9CB RWP-RK ȑ�ćoHu|�

/ȑ�ć)¾ćƼǅŪFŧƹ�"*�DȶUpRWP10 MID*Ý�/S~�g-à9C�ȶS

{ugxh[>r}rbS[*0İŴč/ūŧ�Ɯ,B�*�Ʃæ�C"��/ĿÛóƍƜ

ǥ 1. Ulva partitaȶǊǡS{ugxh[ȶǊǡr}rbS[/ŢVkve�_/űȀ  

ƯÞ  Şǝ£ň 
ǉúöň 

(Mbp) 

[PoN�}g 

ň œȚ(Mbp)  N50 (Mbp) 

U. partita (mt-)   n.d. 110 851 10.6 2.6 

U. partita (mt+)  12* 116 1,385 7.3 1.7 

C. reinhardtii  17 121 1,557 n.d. 1.6 

V. carteri  14 141 1,327 n.d. 1.5 

                            Merchant et al. (2010), Prochnik et al. (2010) FÓƉ  
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ƞ,Ȩô�IOXĕ)©Ĉ�C(�B=/�Fƨ�<B"<-ȶQwf�T/�& PRA1

ȳProliferation-associated protein 1ȴȑ�ć*�/Ȩô/��þ¯-Ĉñ�B GTB1ȳG-strand 

telomere binding protein 1ȴȑ�ćF�/IOXĕ/ 7Ư/�ĿÛó/š�@Ïȣ�ȶ¾ćƼ

ǅǮśF��,%"� /ǄŜȶGTB1 ȑ�ć)0ĦƇȶÝƯº/�ĿÛóš)Ȕ¿/¾Ë

07*G+ǫ@C,�%"�ȶPRA1 ȑ�ć)0Ưº/�ĿÛó/šț)Őƨ,Ȕ¿/¾Ë

�Ʃ�CȶĿÛó�*-9*9%"S~�gFħĵ�"ȳî 2B, Cȴ� 

 
 

�/ĿÛóƍƜƞ,Ȩô0IOXĕ�½ƒ�"ő-0Ĉñ�ȶ�ĿÛóț)ǂŁ�FǃȰ

��ȶƜ,BȉËȌƮFȁ%"*ǐ�@CB��/ĿÛóƍƜƞ,Şǝ£Ȩô/Ɲǫ-?%

(ȶIOk|)=İŴč>ƆİË*�%"İ/ǻƁ*ȉË-&�(/ƧƲF��,öƠ�

)�&&�B�ȑ�ćĔ·Ÿ0 2000Ğ�ȝ=ƧƲ�ǆ�@C(�"�ȳKakinuma et al. 2009ȴȶ

œȂ-,A PEGŸFƖ�(ċč�"ħǸǿŁ£/¤½=Øǖ-,%(�AȳOertel et al. 2015; 

Suzuki et al. 2016ȴȶȅȑ�ĉƞ,Ǯś=�ĩØǖ-,B#D��Ȅ/Vkvıø/ŉ±*

ȑ�ćĔ·ĸǤ/ƨƳ-?%(ȶIOk|=ō",xe}Żǡ*,B#D� 

 

VR)"&0������!�,-	%1�

� �ŏŖœĩ/žź	*â1CBé�Íę-0dhQMm>ȲFą<*�(�9�9,ƕ�

ƌ�ƕǓ�(�B�ȶIOk|/�țȶ[ZIOk|=ŧĵƯ/�&)�B�[ZIOk|

/ƕůó-ƥơ�ȶ�źô�@�źô9)/¾ĜFǴ6B*ȶ¢úƃĠ)�B�źô)07

8 100%/ÄÛ)Ŕİƕůª£�ƕǓ�(�B/-Ē�(ȶúƃĠ/ȱ�Ŷ×ô-Ȃ'�(

��-ȈC(ȶ2 ŖȦŲİ/ƆİšȳŖư)0§Ďƞ-�ƆİȔ°£	*â4�*-�Bȴ

> 4ŖȦŲİ/ƆİšȳÝŨ-�ƆİǕć£	*â4ȴ/ÄÛ�ȱ�,Aȶ�@-úƃĠ�

ȱ�,BŶ×ô)0Ŕİª£07*G+ĆFż�ȶ78Ɔİóª£/:�ƕǓ�(�"

ȳHiraoka and Higa 2016ȴ��/¾Ĝ/A0Ǵş���,EC(�" 2004ȹ2007Ğ/țǇĹ

�C(�Aȶ9"œȂ��,%"Ǵş)=ÝŨ-ǇĹ�C(�"ȳî 3ȴ� 

î2. Ulva partita/ĿÛóƍ
ƜƞŞǝ£Ȩô/Ŧƛî

ȳAȴƢÝ,Ȩô-Ļ9C"
ħ)Ĉñ�BĿÛóƍƜƞ

,Şǝ£Ȩô/ũĢî� 
ȳBȴȨôº/PRA1ȑ�ć
/ƼǅŪ� 
ȳCȴ Ȩôþ/GTB1ȑ�ć
/ƼǅŪ� 
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úƃĠ/¢��ź-Ŕİª£ǎȶ

�ƮĠ/�źô-Ŕİ*Ɔİȶúƃ

Ġ�ȱ�Żų*ÝƮĠ/Ŷ×ô-0

Ɔİª£�´Ð�(�B�ȶ�/¾

Ĝ/A0+/?-ħĵ�C"/

#D��¥�1ȶƕůó-?%(

ȑ�ćƝƒ-ýË�ƕ�ȶ /ǄŜ

¢úƃĠǒİ-Ě�ƕ�(ȶƕǓò

-A�½(�B/�ȶ C*=¾

Ĝô/úƃĠ/ĚȶƔû/Ě�[f

~[*,%([ZIOk|/ƕůó

-ĨȧFÔ8�ȶ�/?,ƕůó

-?BƕǓò/AFƕ:½�(�

B/#D��ÝƯº/ƕůó/ȏ

�-?%(¢úƃĠ-Ē�BȐĮĠ

-Ě��B?-ǫ�B[ZIOk|

0ȶƕůó-?BƔû5/ȐĮĠ/ç

ȪFǶǵ�B/-Ȑ�"ţƌ)�B*

��B/)0,�#D���ƪ"$/

T}�q0ȶƒñȶ[ZIOk|-:

@CB�/ƕůó*Ɣû5/ȐĮĠ/Ȝ¨İ-&�(ƧƲFȉ<(�B*�D)�B� 

 

WR���!�@5D=$#����
D�����

l [ZIOk|/Ɔİƕůª£ǎ0+/?-½ƒ�(B/#D��=$DGŔİƕůª

£�@,G@�/ȌƮFǃ(½ƒ�(�B/#D�ȶ /½ƒǃǾ/ǰƿ0E�%(�,

�%"�ƒñȶƪ"$/T}�q)0�Ȅ/Vkvıø*ƕůƿǕ>ſň¾ǦȌƮ/ǭđF

ǂ:ÛE�B�*)ȶ�/Ɔİª£/½ƒǃǾ���@�-)�&&�B�9�ÚƕůƿǕ

/ DNA ȘFƀč�(:"*�Dȶ�ĿÛó/Ȕ°ć-Ē�(ȶƆİȔ°ć�?2ƆİǕć

0 2«Ș/¬FƩ�ȶǨƢ)�B�*�Ő@�*,%"�Ŭ-ȶ�Ȅ/İŞǝ£Ȩô/Ɲǫ

-?%(Ī@C"İ-Ȉș�"ȑ�ćFt�P�*�"ZLk_Kn�TF��,%"� 

/ǄŜȶ¸ïÚò)Ľȡ�C"[ZIOk|)=t�P�0Č¸-ĿÛó-Ȉș�(�B�

*�Ő@�*,%"��Ŏ)ȶƆİȔ°£*ƆİǕć£0Ïƾ,ƕůƿǕ/ħĴ�@/Kw

�Z)0ȶƆİȔ°£0ŔİȔ°£�«ňË�"=/ȶƆİǕć£0ŔİǕć£�ƆİË�

"=/)�B*Ĳ³�C"�ȶďȠ-0�Ɔİª£*=-Ǩň/š/¸()�ĿÛó/t�

P��Ť½�CB*�ǄŜ)�%"�ƆİȔ°£=ƆİǕć£=¹-�ĿÛó/VkvF

Ŕ�(�B�*�@ȶ�Ɔİª£0ŔİǕć£�@½ƒ�(�B*ǐ�@CB� 

� Ŕƻ¾Ǧŕ�?2ſň¾Ǧŕ/Şǝ£ÊĴFǭđ�"�9�Ŕƻ¾Ǧŕ/ƿǕFǭđ�"

*�DȶŔİȔ°£ȳNȴ)0 7ŖȶŔİǕć£ȶƆİȔ°£ȶƆİǕć£)0 14Ŗ/Şǝ

�3. 2015,4:�2016,4:����)��¨§¡¤ª¯�
�* 
@¦®¬��OD!���&�E U��4i I�

Hiraoka and Higa (2016) �H3��� ��³�� Nh
S`�5��1 .� �P��� 
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£�ǭđ)�"� �/�*�@�Ɔİª£0>0Aȶ�ĿÛó/VkvFĹ%"ǨƢ��)

�B�*�E�B�ſň¾ǦÃŕ)0Ȕ°£0 7ŖȶŔİǕć£ȶƆİȔ°£ȶƆİǕć£

)0 14Ŗ/Şǝ£�ǭđ)�ȶ�ŕ-,B*Úƕůó/ƿǕ)ȶǹȍȥ-Şǝ£��4/�

ǭđ�C"�ŔİȔ°£)0 7ŖȶŔİǕć£ȶƆİȔ°£ȶƆİǕć£)=ÝŨ-Şǝ£

0 7Ŗ)ȶǨƢ/ƿǕ)0�¦Şǝ£Fħĵ�(�B�*�Ʃæ�C"�Ƶ�ſň¾Ǧǁ�

ő-0ŔİǕć£) 7Ŗ/Şǝ£�ǭđ�CB/-Ē�(ȶƆİȔ°£ȶƆİǕć£)0ſ

ň�(�,�%"�9"ŔİǕć£)/ǭđFǆ�"*�Dȶ�ȓ/ƿǕ)0ƆİȔ°£>

ƆİǕć£*ÝŨ/Şǝ£ň/ſňF E,�¾ǦFǭđ�B�*�)�"� 

 
ſň¾ǦȌƮ/ǄŜF9*<B* ŔİǕć£/�ȓ/ƿǕ>ƆİȔ°£ȶƆİǕć£)0

�¦Şǝ£/ħĵ9)0Ȇĝ/ſň¾ǦȌƮ*ÝŨ-ȉ;?#�ȶ /ĩȶĄăŞǝ¾£

�¾ȣ�ȶ�ť5ƭÊ�B�*)Şǝ£ň/ſňFêȒ�"¾Ǧ���,EC(�B*ŀč

�Cȶȟ�ţƌ/IstKOY[*ÝŨ/

ȌƮ)�B*įEC"ȳî 4ȴ��/ƒǷ0

ȗþ)Ľȡ�C"ƆİǕć£>ƆİȔ°£

/¸(-��(�ĿÛóVkv�Ť½�C

"�*�@=ŃĹ�CB�9"ďȠ-Ŕİ

Ǖć£�@Ī@C" F1 Ȕ°£/ZLk_

Kn�TF��,%"*�Dȶ10%ƮĠ/

ª£)�ĿÛóVkvFŔ�Bª£ȳmt±

šȴ�Ť½�C"ȳî 5ȴ�Ī@C" mt±š

�4. ¨§¡¤ª¯�b(�
��G6�a�C-�l

(N=2���#�) 
;2]%��$��X]

�����d+�G6�

a `������³;2

]%���f�X]³J

2!������W�

G6�a<Y�/�?

^��G6����a 

�������� 

�5. ;2]%����mt�!���M 
;2]%���0�F1g���	 5�!LRTj
"�e
% ±¥±���PCR���§£ª©¢«°
¦ �����mt²!³mt´!�����³�±¥
±�B����mt�����������4�U��
G6�aR+�����M���\����� 
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FĵƊ��ȶƕůƿǕFǭđ�"*�Dȶ2ŖȦŲFĹ&ȋǺć)ȶDNAȘ0ƆİȔ°ć>

ƆİǕć*ÝŨ- 2N )�%"���/�*�@ȶŔİǕć£)ſň¾Ǧ�ŭĝ-ȉǣ�,

�ƿǕ��čň�Aȶ���@Ɔİª£�½ƒ�B*ŀč�C"�&9A[ZIOk|)=

ȟ�ţƌ/IsuSY[ȶƍ-eJq�[s|�-¡"ǃǾ-?%(Ɔİš�½ƒ�(�B

*��*-,B� 

 

XR�������%. �����

l IstKOY[/¾ćwPi\v-&�(0Y�Kjh\h)ýƜ£Ǯś���,ECȶ

ſň¾Ǧŕ/Şǝ£/ȔßFǴŉ�(�B DYAD/SWITCHȳSW1ȴȑ�ć/ýƜ£ȳRavi et al. 

2008ȴ>ȶAtspo11-1/Atrec8/osd1/�ȖýƜ£ȳd’Erfurth et al. 2009ȴ)0�¦Şǝ0ħĵ�C

B�ȶƵ�¾Ǧ)ĄăŞǝ¾£��ť-ģ�ȣ�CȶŞǝ£ň�ſň�,�¾ǦȌƮF��

,�*�øá�C(�B��@-ȂĞƝȎ�"Ŭ��Y�U�[ĸǤ*tKS�`K]S

Yz�Ÿƶ/ĸǤF�E�(Ɩ�B�*)ƕůƿǕƼ¿)/f{�[S|qf�vǮś=�

�,ECȶIs[s|�F��, Hieracium praealtum)0ſň¾ǦȜȈ/ȑ�ć�Ɲƒ�

(�,�/-Ē�(ȳOkada et al. 2013ȴȶeJq�[s|�F��,Ip{hƫ/ Boechera 

gunnisoniana )0�Ǫ,ſň¾ǦȜȈȑ�ć�Ɲƒ�(�B�*=Ő@�-,%(�"

ȳSchmidt et al. 2014ȴ�ȟ�ţƌ)0ȑ�ƞ,öƠFŐ@�-�B"</IsuSY[ƧƲ�

ȉ<@C(�B� 

� [ZIOk|)0+/?,ȑ�ćǎ�IsuSY[-ȜE%(�B/#D��Ŭ-ȶ

[ZIOk|/ C!C/ŠȮƿǕ*ƕůƿǕFƖ�(��,%"RNA-seqďȰ/ǄŜFǀ

��B�ſň¾ǦȜȈȑ�ć-ƥơ�(ǫ"*�DȶSYN3 > SCC3 *�%"ĄăŞǝ¾£

/ĒÛ/ǇĹ-²�(�BWl�Y�ȜȈȑ�ćȳCarlile and Amon 2008; Yuan et al. 2012; 

Grelon 2014ȴ/ƝƒȘ�ƆİȔ°ć>ƆİǕć)¢�,%(�B�*�Ő@�*,%"��

C0ƆİȔ°£>ƆİǕć£-��BƕůƿǕħĵő/ſň¾ǦȌƮ)ĄăŞǝ¾£�œÀ

-�ť¯-¾ȣ�(�9*�ŀčFǧ��B=/*=ǐ�@CB��ĩ0Vkvıø/

ŉ±Fȉ<B**=-ȶƕůƿǕħĵő/ſň¾ǦȜȈȑ�ć/ƝƒȘ/ŀƭFǴ6B�*

)ȶ[ZIOk|/IstKOY[/Òëȑ�ć/ƍčFơĺ�"�*ǐ�(�B� 

 

YR���
�

l [ZIOk|/Ɔİƕůš/½ƒǃǾ0�C9)/ƧƲ)��? Ő@�-,%(�"�

 C)0ďȠ-[ZIOk|)0ƕůó-?%(¢úƃĠ5/ȐĮĠ-Ě��B/#D��

ǠǑ/T}�q)0ŔİȔ°£ȶƆİȔ°£ȶƆİǕć£FŽųŘ�*ŻųŘ�)õȮ�"

Ƞ/ȑ�ćƝƒýÊ/ĚƜFŐ@�-�B"<-ȶRNA-seqǮś=�ǣ�(ȉ<(�B�ȑ

�ćƝƒýÊFű6(:B*ȶƕǓòƄ/Ɯ,BŔİȔ°£ȶƆİȔ°£ȶƆİǕć£)0ȶ

ŽųŘ�5/ĮƷİ�0%�A*Ɯ,B�*�Ő@�-,%"��Ŏ)ȶŽųŘ�*ŻųŘ

�)õȮ�ȶƕȚƐFűȀ�(:(=ȶšț-07*G+Ě�:@C,�%"��@-ȶƿ

Ǖº/KO�ƃĠ>Iukȕǂĵƶ=Ǵ6B�*)ȶ?Aǰƿ-ȑ�ƞȶƕƓƞ,ȏ�FŐ

@�-�"�*ǐ�(�B� 
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p�qo (��a_^�1RWY 
ȩƿP�O)
$+ɞµƫ*Ęø)79ȅǾǽ�P�O�8ņ�Ǻ!ɞŢǝƳ)P�Oǲ¡�ƁƖ

/&Þ���ƲËƧț��ȟ�:�&�ƻ8;ɞŔý�*ƽǋ�ȁ<;$���P�O*ƲËƧț)+

�ǵǙ*æā�&�ǽ¡*æā�&
��ƃɄ*ȭǇ�	:�&ɞź�(üƳèăɜƓĢɞśƚɞƌĶȵ

ǙɞpH('ɝ�ɀ��$
:�&('�óá�;$
:ɜBrown 1997, Takahashi et al. 2008ɝ� 

1�ɞP�O&ȅǾǽ*ǈ~p}*ƶ�ɀ§=Ŝ8�&�:�4ɞȅǾǽ*»ăǗǡćÔ.ǨɇîƩ

ćƳ@o��[)7:ƽǋ5ȁ<;$
:�P�O)µƫ�$
:ȅǾǽ+ħĽƳ)+Ý�)ȇ�$5ɞ

ċɅ)+ȄŔ*ǈɜ»ăǗǡ)79Ț¿�;:�J~�a�&�$Ń<;:�&5ý
ɝ�Ćì�ɜRowan 

& Powers 1991ɝɞP�O*ƫĸ�:Ǝñ)7"$ư(:J~�a*ȅǾǽ�µƫ�$
:ɜȗȌɞ�Ø 
2009ɝ��8)ÂǭÉƝ*�%5ɞP�O%+ƱƫƃɄ�ȫ3)Ĭ"$µƫ��:ȅǾǽ*ǈɖ�ƐĔ�

:ɜƞưĶ�ɚ�(:ɝ�ɞȅǾǽ=µƫ��:BXI�[wJ*�ǈ%+Ġƫ&Ŀ¡%Ýź*Ö9Ȣ

2¬Þ=Ŋ#�&�Ŝ8�)("$
:ɜHambleton et al. 2014ɝ� 
 

p�ro9+2\3M���1R&�#!%cG���$')" 
ȣğɞȅǾǽ*Ď�%	:P�O*Mftĺó�ȉȕ�;ɜShinzato et al. 2011ɝɞſ��R�L�P�
=Àƭ��ȱ�ăƱƧȸȉŬ%+ɞȅǾǽ&µƫ�$
(
Ġƫ*P�O�+�4$ȅǾǽ&µƫ�:

Ʌ)+ɞP�O*Ǜǭ¶%�șŽǮ6ɗǭ)ɀȪ�:ȱ�ă*ƱƧÁĮ���¾ť)*2ûË�:ÙǮ

Ķ�ǁä�;ɜMohamed et al. 2016ɝɞ�Ī79ȑǛ(ȉŬ�ȫ3�&�ťĩ�;:��řɞċəƳ(Ö
9Ń
*Ɋ�
P�Oǈ)�<9ɞȅǾǽ=Ǜǭ¶)µƫ��:ÂǭÉƝ*v_}ƫƝ&�$ɞȅǾǽ

=µƫ��(
ƠĽ%5ƫĆ%�:VBYFBXI�[wJ�Ɗƴ�;$9ɞMftȉȕ5ĉ��$


:ɜBaumgarten et al. 2015ɝ�VBYFBXI�[wJ*µƫƠĽ&ɎµƫƠĽ)�:o�^E�t
ȉŬ�ȁ<;ɞµƫƠĽ%+ǯȞ6ǍǙ�ș)ɀ��:Y�iJȞ*ƱƧ�ɚ�(:�&�ǁ�;:

ɜOakley et al. 2016ɝ('ɞĎ�ª*µƫƠĽ*»ăuFcUt=Ŝ8�)�:�4*]�}�ī�)ŕ

«�;##	:� 

�

p�soa_^���1R&�#!%cG���$')" 
Ď�ª�8*2(8�ɞȣğȅǾǽɡǈ*Mft�ȉȕ�;�ɜLin et al. 2015, Shoguchi et al. 2013ɝ�
&�8ɞȅǾǽª�8*µƫ)ɀ<:ȱ�ăƱƧ*ȉŬɞ�8)+ȱ�ă*ŽǮ)ɀ�:ƽǋ�ȫĖ�

:�&�ťĩ�;:��*�ř%Nl�Ŕ*ŸǏ)öÇ��ȱ�ăm?s|�6ɞ�*ƫƝǈ)+ȇ8

;(
ƞƂ(MftŹȩ=Ŋ#�&5ǁ�;ɜMaruyama et al. 2015, Shoguchi et al. 2013ɝɞȅǾǽ)ƞË
��ȱ�ă�Mft*ŽǮȉŬ]�}*ȿƱ=ȁ��&�ĵÊ&("$
:� 
 

qoK��/5BRM����=fgDL 
q�po=fgDL�Ab�
��QT�

ɒȱ�ćƳŁƉ%ûư¨¡=ȉŬ�:�&�%�;,ɞMftŽǮȉŬ=ȁ��%ɎĞ)ĥÅ(]�

}&(:�ɞįǛ(ȅǾǽ*ħĽûư6ɞÂǭÉƝ&*µƫ*Ùß('*ȃƧï=¯)ûư¡*TJ|

�c�K6Ðɉ=ȁ�*+ɎĞ)éɊ%	:��*7�(ôÜɞMftŽǮȉŬ)+Ȧȱ�ćƳŁƉ�

Àƭ%�:�'���ƽǋ=ȫĖ��$
��%*þ�(Ȼ&(:�ɞ�;)+ȱ�ăē³Ɖ*ȿƱ�



������� ����� 	���
�

 

�

����������������	���
�

 
Y. Ishii & S. Maruyama�3 

�Ùž%	:� 
 

q�qo-�JM����=fgDmVI?Z^l�*@�n�

ȱ�ăē³Ɖ+´$*ƫƝ%µȨ*řƉ�ƾǎ�;$
:Ȏ%+(�ɞ¨¿*ǈ)đĴ��ē³Ɖ*

ȿƱ�Ɔ48;:��;1%)ý�*²ÜĿƫƝ%ȱ�ăē³Ɖ�ƾǎ�;$9ɞē³řƉ*ȿƱ+

ƵŎƳ)ź�(ƫƝ)�:ȱ�ăŽǮȉŬ*ȫĖ)Ȝƣ�$��ɜȃɝ� 
ȱ�ă*ē³řƉ+þ��»�$ɞɜɠɝƵŎüŪȱ�ă=ƝƩƳ�ËćƳ)ē³�:řƉ&ɞɜɡɝ

@K�hJ^|Ct6CB}T=���üŪȱ�ă/*ƫƝćƳĴǑŽŹ=Àƭ�$ē³�:řƉ�	

:�ɜɠɝ*řƉ&�$+ɞƧì%+PEGɜq|D[~�K|N�}ɝƉ6D~J`�q~�Rz�Ɖɜɋ
ƅǌĄƉɝɞi�^AJ}G�Ɖ��)ƭ
8;$
:�ǘǽ*Cyanidioschyzon merolae)+PEGƉ)7

:ȱ�ăē³�ţÈ%	:�&�óá�;$
:ɜMinoda et al. 2004, Ohnuma et al. 2008ɝ��©¡%	:

Òǖ¡=ħĿ�:ju]|GeNLɜPhyscomitrella patensɝ('%+ɞȴǙ)79Ǜǭ÷('=ƕ��o

�`o{T`*ƠĽ)�$�8D~J`�q~�Rz�Ɖ6 PEG )79ȱ�ăē³=�:řƉ�7�

ƭ
8;$
:ɜSchaefer et al. 1991, Schaefer & Zryd 1997ɝ�D~J`�q~�Rz�Ɖǲ¡)5ȿƱ�

ȫ>%9ɞNEPA21RT^t=ƭ
�ƦǽɜPhaeodactylum tricornutumɝ*ȱ�ăē³%+ɞǛǭ/*ɋ

ƅi}T=ƃɄƳ)��:�&%79Ǜǭ/*Zu�S= Ɛ�ɞē³ÈƤ=��:�&)ĿÆ�$


:ɜMiyahara et al. 2013ɝ�1�ɞȹ6Y�KT^�Ǖă)ȱ�ăDNA=�ƺ��$ł!Ȣ3i�^AJ

}G�Ɖ+ý�*ƸŲįǛǽɖ%ƭ
8;ɞƦǽɜPhaeodactylum tricornutumɝɜApt et al. 1996ɝ6J�{
{JcE�ǽɜAmorphochlora amoebiformisɝɜHirakawa et al. 2008ɝ('%¤ƭ�;$
:�ɜɡɝ*řƉ

&�$+ɞŵƝ)ļŮ�$ DNA =ȥ9Ȣ3ĶȞ=Ŋ#@K�hJ^|Ct=ƭ
$üŪȱ�ăȳ½=

Ō³�:ħȞȠŏƉ�ŋ�8;:�v_}Ƀ�ŵƝ%	:R�BdbUbɜArabidopsis thalianaɝ6Be

ɜOryza sativaɝ%+ɞƞ¿(Žç=ĲȆ&��ɞē³ÈƤ�ɚ
�&�8�*řƉ�7�ƭ
8;$


:ɜClough & Bent 1998, Hiei et al. 1994ɝ� 
 

roa_^4�i[X����=fgD 

r�po	���76���j.8:0L�dZ�

ȭÓ)ȅǾǽ/*ȱ�ăē³+ɡ#*K}�o�8óá�;$
:�¾4$óá�� ten Lohuis and 
Miller+ÂǭÉƝ&µƫɀ§)	: Symbiodinium microadriaticum)ɞsilicon carbide ɜSiCɝ CATF�

ɜȺƠǠşɝ&üŪȱ�ă=ƏÜ�:�&%ɞȱ�ăē³=ȁ"$
:ɜten Lohuis & Miller 1998ɝ�ŧ

óá%+ɞǼÃǬĶȱ�ă=ƱƧ�:o{Tsa=òŧŹȩ&�ɞF|m{��vQBJCB}T*35S 
RNA Ƞ¸o�v�Y�1�+@K�hJ^|Ct* p1’2’o�v�Y�*�ƍ)~q�Y�Y�iJȞ

%	: β-K}J�cZ�WɜGUSɝ*ȳ½=#(�ɞȴǙÕĴ)79ǿ²»ă=Œº�:òȞ=ƭ
�

GUSǿ²ȉŬÔ.ɞȅǾǽ)ƱǵòȞ%	:X-Gluc=ÕĴ��ŷº�:GUSŮǵȉŬ)79ē³=ƾ
ȓ�$
:�ħȞȠŏÈƤ+5-24/107 ɜcells/cellsɝ%	"�� 

� ten Lohuis and Miller*óáĪɞȅǾǽ*ȱ�ăē³*óá+�,8�ȁ<;�ɞŘ�(ȱ�ăē³Ɖ�

Ʊȃ�;�*+17ğĪ*2015ğɞOrtiz-Matamoros8)7:5*%	"�ɜOrtiz-Matamoros et al. 2015a, 
bɝ�Ortiz-Matamoros8*óá%+ɞȣğMft�ȉȕ�;�Symbiodinium kawagutiiɜLin et al. 2015ɝ&ɞ

Symbiodinium sp. Mf11.5b.1ɜMf11ɝɞSymbiodinium microadriaticum subsp. microadriaticum ɜS.KB8ɝ)đ�
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$K{Tk�T&PEG=£ƭ��řƉɜOrtiz-Matamoros et al. 2015aɝ&ëùǛǹ*@K�hJ^|Ct

ɜAgrobacterium tumefaciensɝ=ƭ
�řƉɜOrtiz-Matamoros et al. 2015bɝ%ȱ�ăē³=ȁ"$
:�ħ

ȞȠŏÈƤ=Þ���:�&)ĿÆ��Īǫ*řƉ%+ɞŵƝ%ķĞƱƧ=Ȕē�:@K�hJ^|C

t* nos o�v�Y�=ƭ
$ɞR�BdbUbɜArabidopsis thalianaɝ* microtubule binding domain 

ɜMBDɝɞ actin-binding domain 2 of fimbrin ɜFABD2ɝɞReceptor for activated C kinase 1C ɜAtRACK1Cɝ

*Y�iJȞ*�ƍ)GFP=ȀÜ�$ƱƧ�:o{Tsa=¤ƭ�$
:�ē³*ĿÆ+RT-PCR)7
:ƱƧȸȉŬ&ɕįȽȈĐ)7:ȈĐ)79ƾȓ�$
:�ħȞȠŏÈƤ+ S.  kawagutii % 839/106ɞ

Mf11%640/106ɞS.KB8%460/106�ɜcells/cellsɝ%	"�� 

ten Lohuis and Miller8*óá%+ē³ȱ�ă=ĈĊƳ)ƱƧ�:ű�żǎ�;�&*óá�	:�ɞ
�*Īŷȏ�;$
(
�1�ɞOrtiz-Matamoros8*ɡ#*óá%+�ȭĶ*ȱ�ăē³�ÙǮ%	:

�&+ǁ�;��ɞē³�;�ȱ�ă�ĈĊƳ)ƱƧ�:ű=ĭ:�&+%�$
(
��*7�)ɞ

ȅǾǽ)đ�:ȱ�ăē³Ɖ*ȿƱ+Ŧ )ƱĖȧ�%	9ɞš(:ŁƉ*őǴ�ťĩ�;:� 
 

r�qoa_^�i[X����j.8:0�

��%+ȅǾǽ)�:MftŽǮȉŬ*ƱĖ=ƟĤ�:7�(±ȁƽǋ=ǜ���
�ƒɏƄǽ*

ȣǧǈ%FH*ďƫǾ%	:i�H�PTɜPerkinsus marinusɝ%+ɞMftŽǮȉŬńȂ)#
$ý�

*ƽǋ�(�;$
:�Fernández-Robledo8*óá%+ɞP. marinus*ǛǭǱY�iJȞMOE*o�v

�Y�*�ƍ)ǿ²Y�iJȞɜGFPɝ=#(
 DNA N�T`{J`= Cell Line Optimization 
Nucleofector KitɜLONZAǃɝ&
�ǛǭűŢȯË)ƞË��D~J`�q~�Rz�Ɖ%ē³�$9ɞ

�*Ş*ē³ÈƤ+38%&ɎĞ)ɚ
ɜFernández-Robledo et al. 2008ɝ�ŧóá%+ɞǿ²ɕįȽȈĐ)

79ɞȱ�ăē³�;�Ǜǭ=»ɉ�ɞRT-PCRƉÔ.PQ�n�\`Ɖ)$ȱ�ăē³=ƾȓ�$
:�
�8) Sakamoto8*óá%+ɞn~ErBR�ǬĶȱ�ă*ȳ½=N�T`{J`)Ǟ2Ȣ3�&%ɞ

ȱ�ăē³¨¡*ǼÃTJ|�c�K�ÙǮ&(9ɞȱ�ăē³)ĿÆ��¨¡*Ðɉ=čŝ)ȁ��

&�%�:7�)("�ɜSakamoto et al. 2016ɝ� 
 

r�roa_^�j.8:0���E]�����Ab�	��

±)Ȥ0�7�)ɞȅǾǽ*ȱ�ăē³)ɀ�$+ȭÓ)ɡ#*óá�	:5**ɞ�*ƽǋK}�

o)7:·ƧĶ+Ŧ ƾȓ�;$8�ɞMftŽǮȉŬ/*Ĵƭ1%+ǳ"$
(
�ȅǾǽ*ȣǧ

ǈ%	:P. marinus)�:ȱ�ăē³*ĿÆ)79ťĩ+ɚ1"$
:5**ɞ
#ɞ'*ƽǋŚȍ%

ȁ"$5Ýź*Ǡŭ�ĭ8;:7�(ɞǔ¦%ɚÈƤ(ȱ�ăē³*o�`N}*ƾǎ�ċƭË*�4

)+š(:řƉȘ*ŷȋ�ĲȆ%	:�ȅǾǽ�ü*ŵƝǛǭ%ȱ�ăē³�Ƈƭ�;$
:¥=ȇ:

)ɞƇƭĶ*ɚ
ȱ�ăē³Ɖ*ȿƱ)+þ��»�$ɢ#*ɑƴ*ŷȋ�ĲȆ%	:&Ǫ�8;:� 
 

ɠɟȱ�ăē³řƉ6ũ�*ŷȋɞȐǼ6ŽŴ*őǴ)7:ē³ÈƤ*őå 

ɡɟo�v�Y�ȳ½('ƱƧpJY�*őǴ)7:r�F�ȱ�ă*ƱƧÈƤ*őå 

ɢɟǼÃTJ|�c�K('*ȯ¼(ȰŇr�F�*Ȗů)7:ȰŇÈƤ*őå 
 

ɠ)ɀ�$+ɞ�;1%*ȅǾǽ*ȱ�ăē³)ɀ�:ŷȋ%+ɞƝƩƳ)SiCCATF�%Ǌ=ȿ
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�$ē³�:řƉ&ɞ@K�hJ^|Ct=���ē³řƉ�óá�;$
:�ɞ�*PEGƉɞD~J

`�q~�Rz�Ɖ('=ŷȋ�:�%ɞ79őå�;:ÙǮĶ�Ǫ�8;:� 

ɡ)#
$+¨�*ƫƝ�Ŋ#Mft*ĶƠ=ŢþɁ)Ǫľ�:ĲȆ�	:�ƒɏƄǽɖ+N@jT

`�=à3dJ~EX�tŹȩ=Ŋ�(
ɞMft�)ƸŲƫƝ)µȨ*TATAboxo�v�Y�ȳ½�

ȇ#�8(
ɜĒØ� 2014ɝ&
"�ƞƂ(ŲMft=Ŋ#�1�ɞmRNA*`{�TTo{BR�K

�ȟ�$
:ɜZhang et al. 2007ɝ('ɞȠ¸ĪȖǒ)
$ƞİƳ(uFcUt=Ŋ#�&5ƻ8;$

:��;8*�&�8ɞȅǾǽ*ƫƝćƳƞİ)Ü<��üŪȱ�ăƱƧpJY�=¢Ŀ�:�4ɞē

³�:üŪȱ�ă*ȳ½=ȅǾǽ*Na�¤ƭɔĢ)ŢȯË�:ɞċɅ)ɚƱƧ�$
:ȱ�ă*o�

v�Y�ɓñ=¤ƭ�:('*ĚĀ�ĲȆ&(:ÙǮĶ5ɚ
�ȣğȅǾǽ2ǈɜSymbiodinium kawagutii, 

Symbiodinium minutumɝ*´Mftȳ½�óá�;��&)79ɜLin et al. 2015, Shoguchi et al. 2013ɝɞƱ

ƧN�T`{J`=¨�*ȅǾǽű)ŢȯË�:�&�ÙǮ&(9ɞ79ċƭĶ*ɚ
ȱ�ăē³Ɖ*

ȿƱ)þ��Ȝƣ�:5*&Ǫ�8;:� 
ɢ)ɀ�$ɞċɅ)ȱ�ăē³=ƭ
�ċə=ȁ�ôÜɞǔÐ)ȱ�ăē³�;�Ǜǭ*2=ŅƫƝ

Ȟ)79Ȱņ%�:�+þ�(ĥ2&(:�ɞŅƫƝȞ*Èŭ+ǈ)7"$ư(:��8ɞȯ¼)ǼÃ

=ȰĊ�TJ|�c�K�:Ǘ=ƾǎ�:��ȷȆ%	:�� �ɞþȸ*ȱ�ăē³¨¡=¤ƭ�(


7�(ċə6ɞȰŇÈƤ�ɎĞ)ɚ�TJ|�c�K�ǔ¦%	:ôÜ('+ɞȱ�ăē³ÈƤǲ¡

+Ĳ��5ɚ
ĲȆ+(
�Hirakawa and Ishida*ƽǋ%+ɞJ�{{JcE�ǽ)ŢȯË��ƱƧpJ

Y�&ɞǼÃȰņ=ǟ:�&(�Ð�Ǜǭ¶%*Y�iJĕì=ȉŜ�:�&)ƞË��ċəǗ=ŹǓ

�ɞǻǥ¡/*Y�iJȞȡȥ*uFcUt=Ŝ8�)��ɜHirakawa & Ishida 2010ɝ��*7�)ɞ�

*v_}ƫƝ%ƾǎ�;$
:ũ�=Ɣ���&)� <8�ɞƽǋ*ƴƳ6Ũŗ)Ü<��ȱ�ăē

³Ɖ=ȰŇ�:�&�ȷȆ%	:� 
 

so,>�;H�

ȣğTALEN6CRISPR/Cas9&
"�MftǦɇńȂ*ȿƱ�ȫ>%9ɞċə)ĲȆ&�;:ũ�
*ÁɁ�Ĕ(
�&�8ɞɎv_}ƫƝ)
$5Ĵƭ�;##	:ɜReid & O'Brochta 2016ɝ�ŵƝ)


$+ɞv_}ƫƝ%	:R�BdbUb6YhNɞNtI%ĿÆ¥�óá�;$9ɜLi et al. 2013, 

Nekrasov et al. 2013, Shan et al. 2013ɝɞǥǽJ{savbTɜChlamydomonas reinhardtiiɝ6ƸƀƹƗǽ

Nannochloropsis%5CRISPR/Cas9RT^t)7:MftǦɇ�óá�;$
:ɜBaek et al. 2016, Shin et 

al. 2016, Wang et al. 2016ɝ� 

ȱ�ăē³ƉȿƱ)ƥȮ(�&Ȋ<;:7�)ɞ�;=ĳ�Ħ�ǫ+-��8ÙǮĶ*	9��(i

{u�Y=Ȑ�Ǣ�:&
�ŖąȨ9Š�Żǚɞ�ȶɌ�*ś�=ȭ���:=ĭ(
&
��&5Ĕ

(�(
����ɞ-&�.ȅǾǽ*ĈĊƳ(ȱ�ăē³Ɖ�ƾǎ�;;,ɞȱ�ăŽǮæāɜf\J

@C`ɝ¨¡=ĭ:�&�%�:ȱ�ăY�M\^A�K�('*ȉŬřƉ5ĴƭÙǮ&(9ɞ1�1

�MftŽǮȉŬ�ȫ35*&�Ļ�;:�����ȱ�ăŽǮȉŬƉ�ŉ°�$
��&%ɞ�;1

%*ƻȇ6ȣğŜ8�&("�Mftĺó('�ƌƭ�;ɞP�O&ȅǾǽ*µƫɀ§*Ŀǎ&Ęø*

»ăuFcUt�79ȑǛ)Ŝ8�)&(:�&=ťĩ��
� 
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eh�

� ŧǉ=�ų�:)	�9ɞūÌþć�ƈƮɆíœōɞ�ėÎȲÑúɞòǀƫƝćƽǋŀ�ȼƮ�*2Ñ

ú)ýþ(:�ÏÅ=ɐ�1���ı79ĮǂƯ���1�� 
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１. はじめに 
 筆者は有性生殖の解析を行うためにミカヅキモという藻類に注目している。本総説では，
ミカヅキモと呼ばれる藻類の紹介を行い，有性生殖機構，生殖隔離機構，生殖様式における
研究例をあげながら，なぜミカヅキモを用いて研究を行うのか解説したい。また，本稿は基
本的に過去の総説（土金・関本 2012, 土金 2013, Sekimoto Abe and Tsuchikane 2012）の内容に
基づいて加筆・再構成を行った。 
 

２. 陸上植物とミカヅキモの関係 
 ミカヅキモ属（Closterium）はシャジクモ藻綱に属した藻類である。このシャジクモ藻綱
は陸上植物にもっとも近縁な藻
類であることが知られている
（McCourt et al. 2004）。中で
も，ホシミドロ目，コレオケー
テ目，シャジクモ目のいずれが
陸上植物と近縁であるかについ
て，様々な解析がなされてお
り，近年では，ミカヅキモ属を
含むホシミドロ目が陸上植物に
最も近縁であることが示唆され
ている（図 1, Wickett et al. 2014, 
Delwiche and cooper 2015）。つま
りミカヅキモは陸上植物にもっ
とも近縁な藻類の仲間であり，
植物の進化を考える上で重要な
位置に存在する。 
 

k 1 4;OC;A')8Ñ�¦�©«ÊY 
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３.ミカヅキモについて 
３-１. 生息域と分類 
 ホシミドロ目には，単細胞のものと一列細胞無分枝の糸状体のものがある。ミカヅキモ属
の仲間は世界中の湖沼や水田などの淡水性止水域に生育する単細胞生物であり，細胞の形や
大きさ，細胞先端の特徴などによって分類される。その形態は多様であり，どのように進化
してきたのか，興味が持たれる（図 2 A, B, C, D, E）。細胞壁に包まれた１つの細胞は，2つ
の葉緑体と，それに挟まれる形で核を持つ。葉緑体にはピレノイドが観察され，これも形態
学的分類の指標の一つとなる。また，葉緑体は浅裂しているため，複数の溝が観察される
（図 2 F.）。 
 ミカヅキモ研究は Ralfs（1848）により 36種が発表されたことに始まる。以来分類学的な
研究がなされており，その研究史は伊藤（1965）により詳細にまとめられている。中でも注
目するべき仕事は，W. West and G. S. West 「A Monograph of the British Desmidiaceae」（第一
巻が 1904年に発表され，1923年両West死去後に，Nellie Carterが第 5巻を出して完結して
いる）であり，基本種 60種，変種 37種，品種 6種が記載されている。 
  

k× ���F,9.I 
� AÕ VTØ£�F,9.I%�g����{���v�q���"���$�"�BÕ @
H*MF,9.I ÔC. navicula; NIES-175Õ. CÕ =-F,9.IÔC. acerosum; NIES-127Õ. 
DÕ 3K5F,9.I ÔC. moniliferum; NIES-3646Õ. EÕ ++F,9.I ÔC. ehrenbergii; 
NIES-228Õ. FÕ ++F,9.I�µW�·^Ð~È%���µW�²w·^%�|�
���ÖµW�{�%½ª�ºx�"����	"�40RN?R = 500 µm ÔAÕ, 50 µm 
ÔBÕ, 100 µm ÔC, D, E, FÕ. VS���l¥�n¡¤� ~��©«Zu�»� `À�#
�� 
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 現在，研究に最も用いられて
いる種類は Closterium 
peracerosum- strigosum- littorale 
complex と呼ばれている（図
3）。Ichimura and Watanabe 
（1976）により，３種（C. 
peracerosum, C. strigosum, C. 
littorale）の種複合体とされた。
このように長い名称を持つた
め，筆者は本生物集団を通称と
してヒメミカヅキモと呼んでい
る。今後，一形態種のミカヅキ
モに３つの異なる学名が付けれ
られたシノニムであるのか，や
はり 3種は別の種なのか，分類
学的な再検討が必要である。 
 
 
４. 接合と呼ばれる有性生殖 
 ミカヅキモには遺伝的に決定された性を持つものが存在し，それらはヘテロタリズムと呼
ばれる。この相補的な性は雌雄にあたるものの，形態的な違いが観察されないために＋型，
−型と呼ばれている。通常はそれぞれが細胞分裂による無性生殖を行い増殖するが，窒素源
の欠如などのストレス条件下で＋型細胞と−型細胞の間で接合と呼ばれる有性生殖が行われ
る（図 4 A）。 
 

４-１. 粘液放出 
 ヘテロタリズム系統の接合では，まず＋型，−型の細胞から多糖性の粘液の分泌が促進さ
れる（図 3 A） （Akatsuka et al. 2003）。図 3はアルシアンブルー染色を施し，粘液を青色に
可視化したものである。ミカヅキモは生活環を通して鞭毛のような運動器官を持たないた
め，この粘液が細胞の移動にかかわるものと考えられている（Domozych et al. 1993）。 
 

４-２. 有性分裂 
 次に両接合型細胞が細胞分裂を行う（図 3 B）。この有性生殖時に同調的に起こる細胞分
裂は有性分裂と呼ばれ（Ichimura 1971），DNA合成中の細胞の融合を避けるために，細胞
周期を同調させる働きがあると考えられている（Tsuchikane et al. 2003）。また，この有性分
裂を行った後の細胞は分裂面の半細胞が伸長せず，左右非対称な形態を示しており，配偶子
嚢細胞 （gametangial cell） と呼ばれている（Ichimura 1971）。 
 
 

k 3 D:P6M5G©«��gÅ¢ 
� (N2(QBNR�³%�Öq¨��§�%Î³�f¹

b��AÕ �Òª±�BÕ ��`¸�×��Æ\tjª±�
{��#"� CÕ CP;CL4;ÔÆ\tÕ�_� DÕ �g
t�40RN?R Ù 50 µm. 
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４-３. ペア形成とプロトプラスト（配偶子）放出 
 次に＋型と−型の配偶子嚢細胞がペアとなり接合突起を形成する（図 3 C）。この接合突
起に向けて両細胞の細胞質が凝縮し，最終的に放出される。ミカヅキモでは，この細胞質
（プロトプラスト, protoplast）は配偶子（gamete）と呼ばれ，それらが融合して接合子を形
成する（図 3 D）。この接合子は乾燥などのストレスに耐性があり，環境が回復すると接合
子から発芽嚢が放出される。この状態で減数分裂が起こり次世代の＋型と−型の細胞がそれ
ぞれ一個体ずつ形成される。このような接合過程は単一接合胞子型（single zygospore type） 
と呼ばれ，ヒメミカヅキモ（図 3）やナガミカヅキモ（図 2 C）で観察される。一方，ジュ
ズミカヅキモ（図 2 D）やオオミカヅキモ （図 2 E） などはペア形成と有性分裂の順番が異
なる，双子接合胞子型（twin zygospore type）の接合を行う事が知られている（Ichimura 
1978, 土金 2015）。 
 
 

５. ヘテロタリズム系統の性フェロモン 
５-１. 有性生殖の誘起と性フェロモン 
 ミカヅキモの＋型，−型細胞は，窒素源を含む栄養培地（C培地）を用いて別々に培養さ
れ，系統株として維持されている。また，両者を窒素源を含まない接合誘導培地（MI培
地）中で混合することで接合を誘起することが可能であり（Ichimura 1971），どちらか 1つ
の接合型細胞を接合誘導培地で培養しても接合は誘起されない。このように，ミカヅキモの
培養方法は市村（1979a, b）により確立された。この合成培地を用いた培養法と有性生殖の
安定した誘導方法の存在が，ミカヅキモを実験材料として使う利点の１つである。実際に，
この培養系を用いる事で，有性生殖における解析が可能となり，多くの研究が行われきた
（Hamada et al. 1982, Ichimura 1983, Ichimura and Kasai 1987, 1995, Kasai and Ichimura 1987, 
1990, Kato et al. 1981, 1983, Watanabe and Ichimura 1982）。そして，多くの研究者が注目した
のが，性認識機構である。ヒメミカヅキモの両接合型細胞を，寒天培地を用いて直接の接触
を妨げた状態で共存させた場合，片方の接合型細胞から細胞質の放出が行われることが示唆
され（Kato et al. 1981），ヒメミカヅキモにおける細胞間の相互認識には培地中を拡散する
物質，すなわち性フェロモンが関わっていることが示唆された。拡散性の性フェロモンが存
在するならば，ヒメミカヅキモの接合を誘起することで，培地中に放出されているはずであ
る。  
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５-２. 性フェロモン，PR-IP Inducer と PR-IP 
 Sekimotoら（1990）は，ヒメミカヅキモの接合を誘起した後，細胞を除去することで性フ
ェロモンが含まれているであろう培地を回収した。このような調製培地を−型細胞に添加す
ると，細胞は相手が存在するかのように細胞質を放出した。一方，＋型細胞に添加しても細
胞質の放出は観察されなかった。そして，この調製培地から−型細胞の細胞質を放出させる
活性を指標にして，活性タンパク質が精製された。PR-IP （プロトプラスト放出誘導タンパ
ク質；Protoplast-Release-Inducing Protein）である。この物質は 19 kと 42 kのサブユニットか
ら構成される糖タンパク質であり，＋型細胞から放出され，−型細胞に特異的に作用する
（Sekimoto et al. 1990）。また，19 k サブユニットが−型細胞の表面に存在するであろう受容
体と相互作用することがビオチン化 PR-IPを用いた実験から示されている（Sekimoto et al. 
1993）。この PR-IPは細胞混合時に効率良く放出されることから，−型細胞の影響を受けて
いることが考えられた。そして，−型細胞のみを培養した調製培地から，PR-IPの放出を促
進する性フェロモンである PR-IP Inducerが単離された（Nojiri et al. 1995）。この性フェロモ
ンは 18.7 k の糖タンパク質であり，＋型細胞のみに作用する。このように，ヒメミカヅキモ
においては性を特徴付け，有性生殖を制御する性フェロモンが単離同定され，有性生殖時の
情報交換機構の解析が進められてきた。 
 

５-３. 有性分裂誘導フェロモンと多糖性粘液放出誘導フェロモン 
 有性生殖の初期に起こる分裂は，単独の培養ではほとんど観察されず，＋型細胞と−型細
胞を混合する事で促進されることから，有性分裂と呼ばれ，両接合型の相互作用により誘導
されることが示唆されていた（Ichimura 1971）。Tsuchikaneら（2003）は，この現象が性フ
ェロモンにより制御されているのかを，調製培地を作成することにより検証した。有性分裂

k 4 @HF,9.I��gÅ¢ 
� A: D:P6M5G©«��gÅ¢�B: EI6M5G©«��
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は通常の細胞分裂と形態的に区別することができない。そのため，接合誘導培地，または前
もって両接合型細胞を混合培養し，細胞を除去した調製培地で培養した場合の細胞分裂を比
較した。接合誘導培地で培養した細胞では，10%程度の細胞が分裂を行ったが，調製培地を
用いて培養した細胞では 60%程度の細胞が分裂したため，増加した約 50%の分裂を有性分裂
と考えた。このようにして，＋型細胞から放出され，−型細胞の有性分裂を誘導する活性
（SCD-IP-minus, sexual cell division inducing pheromone - minus）と，−型細胞から放出され，
＋型細胞の有性分裂を誘導する活性（SCD-IP-plus）の 2種類が，＋型と−型細胞を混合した
調製培地から検出された（Tsuchikane et al. 2003）。また，有性生殖の初期から多糖性粘液の
放出が促進されるが，これもそれぞれの接合型細胞が特異的に放出する性フェロモン（MS-
SP, mucilage secretion-stimulating pheromone）によることが明らかになっている（Akatsuka et 
al. 2003）。 
 
５-４. 性フェロモンは複数の活性を持つ 
 これら有性分裂誘導フェロモンと，粘液放出誘導フェロモンの生理学的，生化学的特徴
が，既に単離同定されていた性フェロモンと類似していたことから，性フェロモンの多機能
性についての解析が行われた。PR-IP Inducerを酵母発現系により産生させ，その活性を調べ
たところ，PR-IP 放出誘導活性のみならず，有性分裂誘導活性をも保持していた
（Tsuchikane et al. 2005）。また，精製した PR-IPでは，プロトプラスト（配偶子）放出誘導
活性のみならず低濃度の添加で有性分裂誘導活性が観察され，さらに低濃度の添加で多糖性
粘液放出誘導活性が観察された（Akatsuka et al 2006）。すなわち，ヒメミカヅキモの接合で
は，−型細胞から放出される PR-IP Inducerと，それを受容した＋型細胞が放出する PR-IPの
二つの性フェロモンが，複数の活性を持つことで，有性生殖の各段階を制御するのである。 
 

５-５. 別種のミカヅキモの性フェロモン 
 一方，双子接合胞子型のオオミカヅキモにおいても性フェロモンの解析が行われており，
そのアミノ酸配列はヒメミカヅキモの PR-IP Inducerと類似していることから，性フェロモン
による有性生殖の制御はミカヅキモ属に広く共通する機構であると考えられる（Fukumoto et 
al 2003）。このようにミカヅキモでは有性生殖時における情報交換機構の解析が行われてき
た。そして，これらの知見は，次に示すような種生物学的研究のブレイクスルーへとつなが
った。 

 
６. ミカヅキモにおける生物学的種 
６-１. 交配群 
 種分化の研究において，種の客観的認識と同定は必須である。ミカヅキモは形態形質が少
ないこともあり，形態学的種概念の他に，生物学的種概念が導入され解析されてきた
（Ichimura 1983, Coesel and Menken 1988, Ichimura and Kasai 1984）。Ichimura （1981） は一
形態種であるオオミカヅキモについて，各地から採集した株を用いて接合実験を行う事で，
生殖隔離の状況を明らかにした。常に接合子が形成される株同士を１つの交配群としてまと
め，それらと安定して接合子を形成しない別の株から区別した。交配群の異なる株では多く



������� ����	���
�

 

Y. Tsuchikane－7 
���������������	���
�

の場合，生殖反応はおこらないものの，場合によっては接合子が形成される。しかし，その
ほとんどは雑種崩壊などを起こし，安定した子孫は得られない。このように，ミカヅキモの
形態種には，さらに生殖的に隔離した生物学的種（交配群）が含まれていることが明らかに
なっている。 
 
 

６-２. シンゲン 
 原生生物であるゾウリムシ（Paramecium aurelia など）では，生物学的種の単位としてシ
ンゲン（syngen）が用いられている（Sonneborn 1957）。同一のシンゲンに属する集団間で
は遺伝子交流が可能であるが，異なるシンゲンの間では遺伝子の交流が起こらない。ミカヅ
キモでは Ichimura （1981）により生物学的種に対して，シンゲンではなく，交配群という言
葉が使用された。これは，交配群内における接合子が正常に発芽し，正常な子孫が得られる
か不明であったためである。現在では，交配群も１つの生物学的種であり，シンゲンと同じ
概念として扱われる。 
 
 

６-３. ヒメミカヅキモの交配群 
 Denbohら（2003）によりオオミカヅキモにおける 15の交配群の系統関係が明らかにされ
たが，生殖隔離の原因について，生理学的，分子生物学的な解析は行われておらず，種の認
識機構の詳細は不明であった。生理学的解析が進んでいるヒメミカヅキモにおいても，生殖
的に隔離された 6つの交配群, II-A, II-B, II-C, I-D, I-E, I-Fの存在が報告されていた（Ichimura 
1973, Watanabe 1977, Watanabe and Ichimura 1978）。国立環境研究所微生物系統保存施設で
は，交配群 I-Dを IA，I-Eを IBと表記している。また，交配群 I-Fとされた系統（M-10-
21）は現存しない。これまで性フェロモンの解析に主に用いられてきたのは交配群 I-Eであ
り，これは他の交配群の細胞と接合を試みても有性生殖が観察されず，完全に生殖隔離して
いる（図 5 B） （Watanabe 1977, Sekimoto et al. 1995, Tsuchikane et al. 2008）。また，生殖的
な隔離が不完全に行われている交配群（II-A, II-B）の間では有性生殖が観察され，若干の接
合子が形成される（図 5 B） （Tsuchikane et al. 2008）。これら交配群 II-Aと交配群 II-Bは
系統的に近い関係にあり，完全な隔離の観察される交配群 I-Eとの関係は遠く，生殖隔離の
状況と分子系統関係に相関がみられる（図 5 A）（Tsuchikane et al. 2008）。筆者はこれらヒ
メミカヅキモの交配群を用い，種生物学的解析に有性生殖機構の知見を融合することで，次
に示すような種分化研究を行ってきた。 
 
 

６-４. 性フェロモンによる生殖隔離 
 生物学的種概念に基づく種とは，生殖的に他の集団から隔離されている集団のことであ
り，種分化は，生殖隔離が進むことにより起こる。つまり，生殖隔離機構を解析すること
で，種分化機構が理解できる。筆者らは種分化機構を解析する上で，ヒメミカヅキモは極め
て適した生物であると考えた。なぜなら，ヒメミカヅキモは雌雄のコミュニケーションを司
る物質が単離同定されている数少ない生物の１つだからである。そして，交配群内では，2
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つの性フェロモンが相互に作用し合いながら有性生殖が進行するが，交配群間での性フェロ
モンの認識が損なわれることで生殖隔離が起こるものと推定した。 
 解析を進めたところ，交配群 I-Eの性フェロモン PR-IPは交配群 II-Bに作用させても反応
はなく（Sekimoto et al. 1995, Tsuchikane et al. 2008），PR-IP Inducer も作用し合わない
（Tsuchikane et al. 2008）。実際，それぞれの交配群における PR-IP Inducer遺伝子の単離を
行い，配列を比較したところ，PR-IP Inducer が作用し合う交配群 II-Aと交配群 II-Bの間で
高い相同性が得られたものの，それらと比較して交配群 I-Eの相同性は低いものであった
（Tsuchikane et al. 2008）。また，交配群 II-Aの PR-IPが交配群 II-Bに作用し難いことで非
対称な生殖隔離が起きていることも示唆されている（未発表）。このように，交配群間の性
フェロモンの認識が損なわれることが生殖隔離の原因の１つであり，同種と異種の個体識別
は性フェロモンより行われることが示唆された。 

 以上のように，従来の種生物学的解析に遺伝子レベルでの解析が加わることで，交配前隔
離の原因分子が特定された。今後もミカヅキモを用いた更なる解析により，種分化の実体に
迫ることが可能であろう。加えて，そのためには性フェロモンの受容体の情報が不可欠であ
る。ミカヅキモにおける有性生殖機構の解析が進めば，種生物学的解析にも大きな展開が訪
れることが期待される。 
  

k 5 UÆ¯É�©«ÊY���ÌÍ��� 
� AÕ EI6M5G©«�D:P6M5G©«�©«ÊY�Tsuchikane et al. 2012 %d°�X�
��BÕ ��ÌÍ����Z, �gt�ºx�#"�z*, ´y�>)BM7<�gt�ºx�#"�
Z**, sr�gt�ºx�#"�−, �ge��ºx�#���n.a., �¼Ó�mÇ 2013 �!�p}Á
Â� 
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７. ミカヅキモの生殖様式 
７-１. ホモタリズム 
 ヒメミカヅキモの接合様式にはこれまで紹介してきたヘテロタリズム（図 4 A）の他に，
自家和合でクローン細胞同士での接合が可能なホモタリズムが知られている。これまでにホ
シミドロ目におけるホモタリズムの解析例は少なく，ヘテロタリズム系統との系統関係，性
フェロモンの存在やその機能に関して多くの点が謎であった。ヒメミカヅキモにおける生殖
の実体を明らかにするうえでも，我々はホモタリズム系統（kodama20; NIES-2666）をフィ
ールドから新たに採集し，接合過程
の解析を行った（Tsuchikane et al. 
2010b）。 
 クローン細胞同士で接合するホモ
タリズムであるが，実は，１つの細
胞が，細胞分裂した後，一細胞由来
の姉妹配偶子嚢細胞同士が進んで接
合することが明らかとなった（図
6）（Tsuchikane et al. 2010b）。こ
の自殖のような接合を姉妹接合と呼
んでいる。また姉妹接合する際に
別の配偶子嚢細胞が割り込み，そ
ちらと接合する場合が 10％程度あ
り，これを非姉妹接合として区別
している（図 4 B）。 
 

７-２. ホモタリズム系統の性フェロモン 
 ホモタリズム系統では，細胞密度が高すぎても低すぎても接合せず，接合に最適な細胞密
度が存在することが示された。このことから，細胞が自身の細胞密度を何らかの因子によっ
て認識しているものと示唆され，細菌におけるクオラムセンシングと類似した機構が藻類に
存在することが明らかとなった（Tsuchikane et al. 2010a）。Tsuchikane ら（2010a）は，この
情報交換因子の同定を試みることで，ヘテロタリズム系統において性特異的に発現し，性認
識に関わる性フェロモン PR-IP Inducerは，ホモタリズム系統においても細胞間相互作用に関
わり接合を制御することが明らかとなった。また，ホモタリズム系統とヘテロタリズム系統
の PR-IP Inducerの配列は極めて類似しており，生殖様式が異なっても作用しうるのかどう
か，両者の生物学的関係が注目された。 
 

７-３. ホモタリズム系統とヘテロタリズム系統の関係 
 ヒメミカヅキモにおけるホモタリズム系統とヘテロタリズム系統の関係について 18S 
rDNAのイントロン領域を用いた系統解析を行うことで，ヘテロタリズム系統である交配群
II-Bと解析に使用していたホモタリズム系統（NIES-2666）が極めて近縁である事が明らか

k 6 EI6M5G©«�sr�g 
� ]� 1 ����srª±ho�Ä&��g�"� 
40RN?R= 50 μm�mÇ 2013 �!�p}ÁÂ� 
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になった（図 5 A） （Tsuchikane et al 2010b, 2012）。このことから，両者を構成する遺伝子
群に大きな差は存在しないものと考えられた。 
 

７-４. ハイブリッド接合子の形成 
 ホモタリズム系統は主に姉妹接合を行うが，元は１つである細胞が，分裂後どのように特
定の相手を認識するのだろうか。先行研究から，1） ホモタリズム系統は接合する直前に必
ず細胞分裂を行うこと，2）ヘテロタリズム系統において性特異的に発現する PR-IP Inducer
がホモタリズム系統の接合にも関与していること，3） 非常に近縁なホモタリズム系統とヘ
テロタリズム系統ではゲノム上の大きな差はなく，生殖様式は比較的少ない遺伝子変異によ
り推移しうる可能性が示唆されている。筆者は，ホモタリズム系統では，細胞分裂を介して
ヘテロタリズムの＋型，−型のような状態に分化することで，速やかに姉妹接合するものと
考えた。この仮説が正しいなら，近縁なホモタリズム系統とヘテロタリズム系統を混合すれ
ば，何らかの接合反応が観察されると考えた。しかし，ホモタリズムとヘテロタリズムの接
合は過去に成功の報告はなく（Lippert 1967），いくつかの問題を解決しなくてはならなかっ
た。過去の実験では使用した株同士が近縁でなかったために，ハイブリッド接合子が形成さ
れなかったものと考え，生物学的に近縁な系統を実験に用いることにした。前述の通り，ヘ
テロタリズム系統における交配群 II-Aと交配群 II-Bは部分的に接合する（Watanabe and 
Ichimura 1978）。分子系統学的にも近縁な両者であるが，今回の実験ではこの交配群 II-Bに
加えて，交配群 II-Aよりも交配群 II-Bに近縁であり，接合の可能性が考えられるホモタリ
ズム系統（NIES-2666）を実験材料に選択した（図 5 A）。しかし，近縁な株を用いること
で更なる問題が生じた。両者は形態的にも類似しており，混合すると区別がつかないのであ
る。そのため生体染色の検討を行った。そして接合子形成に影響の表れなかったカルコフロ
ールホワイトによる細胞壁染色を選択することにした。 
 この手法を用いて染色した＋型細胞と未染色のホモタリズム系統を用いて接合実験を試み
たところ，染色された接合子の観察に成功した。＋型細胞単独では接合反応を示さないた
め，これは＋型細胞とホモタリズム系統のハイブリッド接合子であると考えられた
（Tsuchikane et al. 2012）。一方，−型細胞とホモタリズム系統との混合では，まれにハイブ
リッド接合子が観察されたものの再現性が低く，再解析が必要であった。しかし現在では，
別の系統のホモタリズム系統を使うことで少ないながらもどちらの接合型のヘテロタリズム
系統とも安定してハイブリッド接合子が形成されることを確認している（未発表）。 
 以上のように，ホモタリズム系統とヘテロタリズム系統の間で接合子が形成されることが
明らかになった。これにより，両者の接合機構，例えば性フェロモンによる情報交換機構は
共通していることが示唆された。さらに，ホモタリズム系統にはヘテロタリズム系統のよう
な「性」が生じていることが示唆される。これは「ホモタリズム系統において，一細胞由来
の細胞が，ヘテロタリズム系統における＋型，−型のような状態に分化することで有性生殖
を行う」という仮説を支持する。今後も，細胞分裂による性分化の解析，さらには生殖様式
の決定機構の解析が期待される。 
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７-５. 生殖様式の進化 
 ミカヅキモと同じくホシミドロ目に属するタテブエという藻類におけるホモタリズム系統
の解析も行われ，同様の姉妹接合が観察された（Tsuchikane et al. 2011）。これにより，姉妹
接合はミカヅキモに特異的な現象ではなく，ホシミドロ目に一般的な様式であることが考え
られた。それぞれの系統にヘテロタリズムと姉妹接合を行うホモタリズムが存在することが
明らかになっているが。これは，それぞれの系統で，独立にホモタリズム化，あるいはヘテ
ロタリズム化が起きた事を示唆する。しかし，ホモからヘテロが現れたのか，ヘテロからホ
モが現れたのか，依然として不明である。 
 もしもホモタリズムの中からヘテロタリズムが突然変異として出現したのなら，この姉妹
接合が性の原型であると考えられる。あるいは，ヘテロタリズムからホモタリズムが進化し
たのであれば，遺伝子の多様性という意味でみれば不利である自殖を行うこの姉妹接合が，
別々の系統で独立に進化したことになる。この意義は非常に興味深い。この生殖様式の進化
はそれぞれの分類群における系統解析により，明らかになっていくと思われる。 
 また，オオミカヅキモには，単為胞子を形成する株が存在する。別個体と接合することな
く単為胞子を形成するため，実質的には無性生殖で，遺伝的多様性は極めて低いことが考え
られる。この生殖様式においては，変動の激しい環境への適応進化の可能性も議論されてい
る（Hendrayanti et al. 2004, Tsuchikane et al. 2014）。筆者はフィールドに出てミカヅキモ採集
を行っているが，水田から採れるヒメミカヅキモのほとんどがホモタリズムである。水田の
ように毎年水が枯れる変動の激しい環境では，有性生殖に相手が必要なヘテロタリズム系統
よりも，ホモタリズム系統の様に自ら耐乾燥性の接合子を形成する自殖のほうが有利なのか
もしれない（土金 2016）。今後，さらなる採集を積み重ねることで，それぞれの接合様式
が好んで生息する環境の解明が期待される。 
 

８. 分子生物学的基盤 
 ホシミドロ目の藻類は，前述した系統関係から，植物の進化を解析する上で注目されてい
る。ホシミドロ目では，タテブエ（Penium margaritaceum）においてアグロバクテリウムを
用いた遺伝子導入法が確立されている（Sørensen et al. 2013）。一方，ヒメミカヅキモにおい
ては，パーティクルガン法を用いることで，安定した遺伝子導入が可能であり（Abe et al. 
2011），遺伝子の抑制法も確立されている（Hirano et al. 2015, Abe et al. 2016）。RNA-seq，
概要ゲノム解析も行われており（未発表），分子生物学的基盤が整っている。 
 
９. おわりに 
 シャジクモ藻綱に含まれる藻類は，植物の分子進化を考える上で重要な分類群であるにも
かかわらず，この分類群に注目した研究例は未だ少なく，今後の解析が期待される。そし
て，ミカヅキモは有性生殖時の情報交換機構の解析が行われており，分子生物学的な基盤も
整っている。そのため，性の進化を解析するうえでも，中心となる重要な生物であると考え
ている。 
 別系統の藻類であるボルボックス目では性分化に関するゲノムレベルでの解析が進んでい
るが，シャジクモ藻綱の藻類では多くが不明のままである。ボルボックス目の雌雄認識機構
や性決定機構はミカヅキモと共通しているのか？それとも性は独立に進化しているのか？ど
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のように進化したのか？今後ミカヅキモを用いた解析により，これらの疑問が解消されるも
のと期待される。この様にミカヅキモは陸上植物と藻類のミッシングリンクを埋める可能性
を秘めた研究材料と言えるだろう。 
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