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Yoshiaki HARA *: Studies on the chloroplast ultrastructures and their 

contributions to the taxonomy and phylogeny of the Rhodophyta 11. 

C 糞縁体微細構造からみた紅藻植物群内の類縁関係

この総説の Iで紹介した諸研究結果から考察すると，葉緑体をはじめとする細胞器官

の微細構造およびそれらの存在様式と分布様式は紅藻植物門内部の分類群の類縁関係を

よく反映するもののように思われる。ここでは最近，原・千原20)が紅藻植物119種の葉

縁体微細構造を研究し，得られた知見に基づき紅藻植物の分類についていくつかの間題

を考察した要旨を中心に，紅藻植物の葉緑体微細構造の研究成果とその紅藻植物の分類

学への寄与について紹介する。

(1) 紅藻植物に見られる葉緑体のいろいろ。

原・千原則は次に掲げた9つの形質に注目して紅藻植物の批細構造の調査を進め，葉

緑体およびそれに付随する細胞器官の類型化を行なった結果，紅藻植物の葉緑体を 7型

に分類することができた。 1)ピレノイドの有無， 2) outermost thylakoidの有無，

3 )管状チラコイドの有無， 4)葉緑体の形， 5) 1細胞中の葉緑体の数， 6)細胞内

の葉緑体の位置，7)ピレノイドを被う紅藻デンプン殻の有無， 8)ピレノイド基質を

取りまくチラコイドの有無， 9)チラコイドのピレノイド基質への入 Pこみ様式。な

お，類型化にあたっては，原・千原則ら自身の研究成果に加えて，既知の紅藻植物の微

細構造上の知見も参考にされた。 7型の葉緑体の名称とそれぞれの特徴は下記のようで

ある。

1.ウミゾウメン型 (Nemalioll.type)葉緑体。細胞中には星形の薬縁体がl個あれ

中央部に埋没された状態のピレノイドをもっ。ピレノイドの周囲には幾層かのチラコイ

ドが取り囲み，その一部はピレノイド基質内に浸入する。ピレノイドは紅藻デンプンの

殻に被われることはない (Fig.1)。

2.変形ウミゾウメン型 (ModifiedNemalioll.type)第縁体。 1個の板状ないし筒状

車筑波大学生物科学系 (3∞-31茨城県.!f;治郡樹J大字妻木字宍久保)
Institute of Biological Sciences， The Uni versity of Tsukuba， Ibaraki， 300-31 ]apan. 
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の葉緑体が細胞周縁部に位置する。ピレノイドはやや突出した状態で存在し，それを取

りまくチラコイドのいく.っかは基質内に直線的に貫通する。葉緑体の形およびピレノイ

ドとチラコイドの位置関係を除けば，この型はウミゾウメン型葉緑体と基本的には同じ

である (Fig.2)。

3.ペニモズク型 (Helminthocladia-type)葉緑体。細胞内には裂片部(lobe)が比較

的良く発達した1個の星状葉緑体がある。ピレノイドの構造はウミゾウメン型のそれと

同様である。デンプン殻は裂部片を除く葉緑体の表面を被う (Fig.3)。

Fig.1. ウミゾウ， ;/型 (Nemalion.type)架線体.
Fig.2. 変形ウミゾウメ Y型(Modi/iedNemalion-type)葉緑体.
Fig.3. ベュモズク型 (Helminthocladia.type)紫殺体.

4. コナハダ型 (Li・agora勾 pe)葉緑体。ベニモズク型と同じように，葉緑体は裂片

部が極端に発達した星状で，裂片部の先端は原形質膜の内側に沿って接するように伸び

る。ピレノイドは葉緑体の中央に位置し，葉緑体限界膜によって直接被われ，裂片部の

チラコイドの一部により基質は貫通される。葉緑体の数は 1細胞内に 1個である (Fig_

4)。

5. ロデラ型(Rhodella-type)葉緑体。この型の葉緑体はEVANSI2)によってRhodella

maculataで最初に観察され，後に WEHRMEY印刷は Porphyridiumviolaceumで見

ているものである。コナハダ型葉緑体の特徴とほぼ一致するが，ピレノイド基質に入り

こむチラコイドを全く欠くことで区別できる。ピレノイドに陥入部があり，その部分に

舌状の核の突起部の一端が入Pこむこともある (Fig.5)。

6.イトグサ型 (Polysiphonia勾 pe)葉緑体。 1細胞中に多数の葉緑体が存在し，ま

たピレノイドを欠く点で，前述の5型と著しく異なる。この型の葉緑体はレンズ状，盤

状，板状等，分類群により異なる形状を示す。基本的には，これらの葉緑体は細胞周縁

部に位置する。また，葉緑体限界膜のすぐ内側に沿って，葉緑体内容物全体を取り囲む

ように発達する outermostthylakoidと呼ばれるラメラ配列が例外なく認められる。紅

藻植物の中で最も多くの分類群に出現する型の葉緑体である (Fig.6)。
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Fig.7 
Fig.7. カワモズク型

原慶明:紅藻植物の微細構造E

Fig.4 コナハダ型 (Liagora.type)葉緑体.
Fig.5 ロデラ型 (Rhode/la.type)薬縁体.
Fig.6 イ tグサ型 (Polysiphonia.type)葉緑体.
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7.カワモズク型(但Batかraぽ'Ch加osφ:per門mηm加lZ加umηルzト.勾peめ)葉緑体。

特異的な管状チラコイドの出現する点を除けば，構造上

の特徴はイトグサ型葉緑体と一致する。それ故，イトグ

サ型葉緑体の変形と考えられるが，カワモズク属のメン

ノfーに限ってこの特異的なチラコイドが出現するので，

カワモズク型葉緑体として区別するのが現時点では妥当

と考えられる (Fig.7)。

(幻 ピレノイドの分布とその分類学的意義。

(Batrachospennum・type)
葉緑体.

上記の7型の葉緑体がそれぞれどのような分類群で見

られたかを示したものがTable1である。この表からピ

レノイドは原始紅藻綱の各目のメンパーと真正紅務綱の

中で最も原始的と考えられているウミゾウメン目のメンパーに限って存在することがわ

かる。例外:カクレイト目のコナハダモドキ Rhodopeltisliagoroides。この事実は褐

藻植物において EVANS10)，11)が述べた「ピレノイドの存在は生殖または形態の面でより

下等と考えられる形質をもっ藻に限られる」とする見解が紅藻植物の場合にもあてはま

ることを示すとも考察できる。

(3) 葉緑体微細構造からみた原始紅藻綱。

現在ま Pに原始紅藻綱に属する 3目27種の葉緑体(0微細構造が明らかにされている

(Table 2)。その結果いくつかの興味ある分類学的知見が得られた。まず第ーは，単純

胞性紅藻のチノリモ目 (Porphyridiales)で，調査された種類数がそれほど多くないに

もかかわらず，既に4つの型の葉緑体が見い出されたことである。チノリモ目はその体

制が単細胞性であるという属性に基づいて設立された分類群であるが，その外部形態的

特徴が光学顕微鏡のレベルではとらえにくく，しかも有性生殖が未知であることからい
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Table 1. 紅藻植物における葉緑体の裂の分布

¥目¥{¥ω¥ト期輔¥の型
ウミ薬ゾ縁ウ体メ 変メ形ン型ウ葉ミ緑ゾ体ウベニ葉モ緑ズ体ク型 コ葉ナ緑ハ体ダ型 説話Pイ葉ト緑グサ体型 カワ葉モ緑ズ体ク型ン型

Nemalion Modified Helminth- Liagora Rhodella 
PJhohotynsiia - Batracho-type Nemalion ocladia type type spermum 

type type type type 

Pチorpノhyリridモiale目s 8* O O O O 

Bウaシngケiaノリ目 19* O O iales 

オCoオmイpsシopソogウon目ales“。*ー O 

Nウeミmゾaliウalメesン目 36* O O O O O O 
一一一

テンlaグlCサ目 5* O Gelidialcs 
一一

カクレイ REsm  O O Cryptonemia 

一一
スギノ lリe 目 17キ O Gigartinales 

Rダhルス l目es 13* O odymenia 

Cイeraギmialスes 
目 44* O 

3主

*を付した数字は調査された種類数を示す。
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まだに満足すべき分類系が確立されていない。上記の4裂の葉緑体の発見は，この目が

系統的に異質な群を含むらしいことを示唆するもののように解釈される。

原慶明:紅藻植物の微細構造E

原始紅藻綱の各メンパーに見られる菜縁体の型Table 2. 
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3)， 13)， 14) 

15) 

51) 

12) 

43) 

19) 

62)， 66)， 67) 

Species 

Porphyridiales (チノリモ目)

Porphyridium crue7ltumチノリモ

P. aeruginum 

p. PU1"jJU reum 
Rhodella maculata 

R. violacea 

Rhodosorus marinlls 

Cyanidium caldariul1lイデユコゴメ

Bangiales (ウシケノリ目)

Erythrotrichia ca17leaホシノイト

E. boryana 

E.ρulvinata 

E. species 

Bangia fusco・抑'pureaウシケノリ

Porphyra teneraアサクサノリ

P. suborviculataマルパアマノリ

P. yezoensisスサピノリ

P. olloiオオノノリ

P. crispataツクシアマノリ

P. dentataオニアマノリ

P. occidentalisキイロタサ

P. papenfussii 

P. pe1forataアナアマノリ

P. leucosticta 
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P. smithii 

Smithora naiadum 
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本コンコセリス期糸状体のみの観察による。
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紅藻植物の自の階級の分類は有性生殖の様式を第一義的にと Pあげて行なわれてい

る。したがって，有性生殖の知られていない種類の分類上の位置については諸学者の意

見は必ずしも一致していない。オオイシソウ属は体制と無性生殖器官の形成様式の類似

から原始紅藻綱に所属させられる場合がふつうである。しかし葉緑体のもつ特徴はこの

属がより高等とされる真正紅藻綱の多くの分類群と類似することを示している。 FAN51)

による原形質連絡糸の存在の発見，及び HIROSEet al. 56). 57lにより得られた色素タンパ

クの吸収曲線についての知見等を併せ考えるとき，上記の研究結果は興味がある。

以上紹介したいくつかの例からもわかるように，有性生殖器官の未知な分類群.の位置

の決定には，葉緑体の微細構造上の特性が極めて有効な手がかりを提供することが期待

できる。

(4) 葉緑体微細構造からみたウミゾウメン目。

ウミゾウメン自に属する34種類の葉緑体の微細構造を調査した結果，この自には紅藻

植物に存在するほとんどすべての型の葉緑体が出現することが判った (Table3)。比較

的原始的と考えられているアクロキティウム科やウミゾウメン属のメンパーは原始紅藻

綱のアマノリ属などに広く見られるウミゾウメン型，あるいは変形ウミゾワメン型葉緑

体を有し，逆に比較的高等なグループとみなされているカギノリ科やガラガラ科(ガラ

ガラ属は除く)のメンパーには，真正紅藻綱のテングサ白からイギス目に至る紅藻一般

に見られる，イトグサ型葉緑体が存在する。さらにベニモズク科やガラガラ属のメンバ

ーでは他の目では極めて稀れにしか出現しないベニモズク型やコナハダ型葉緑体が見つ

かっている。これらの事実はウミゾウメン目が系統的に異質なグループを含むとする見

解と，ウミゾウメン目が原始紅藻綱と真正紅潔綱の橋渡し的存在であるとする見解とを

ともに支持する証左と考えてよいであろう。

淡水産藻類のシマチスジノリとオキチモズクはオオイシソウ属のメンバーと同様，有

性生殖が知られておらず，主として体制が噴水型のそれであるという根拠からウミゾワ

メン目に置かれている。しかし，葉緑体はイトグサ型のそれであり，より高等な分類群

との類縁が推察できる。

(5) 葉緑体微細構造からみた真正紅藻綱テングサ目ー→イギス目。

真正紅藻綱のテングサ目からイギス自にいたる 5つの目に所属する種類で葉緑体の型

が調べられた数は合計 100にのぼるが，そのうちただ 1種を例外として，すべてがイト

グサ型葉緑体をもつことが判った幻， 7)，町， 20)，26-29)，35)，86)，42)，44)，剖)， 50)，52)，58)，61)， 64)。この

事実はこれらの各目が全体として分類上よくまとまった群であるとする従来の見解を支

持するものと理解できる。

ただ一つの例外であるコナハダモドキ (Rhodopeltisliagoroides)の葉緑体はコナハ

ダ型である。このコナハダ型薬縁体はウミゾウメン目のコナハダ属に所属する 5種とそ

の近縁種であるオオヌルハダやアケボノモズク属の2種の計9種に限られている。興味
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ワミゾウメン目のメンパーに見られる葉緑体の型Table 3. 
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Species 

Acrochaetiaceae (アクロキティウム科)
Acrochaetium ryukyuense 
A. species 
Kylinia species 
Rhodochorton floridulum 
Batrachospennaceae (カワモズク科)
Batrachospermum moniliformeカワモズク
B. virgatumアオカワモズク
Su.odotia tenuissimaユタカカワモズク
Helminthocladiaceae (ベニモズク科)
Nemalion vermiωlareウミゾウメン
N. pulvinatumカモガシラノ!I
N. 11lult~βdum ツクモノリ
Helminthoc/adia australisベエモズク
H macrocephalaシマベニモズク
T干ichogloearequieniiアケボノモズク
T. subnuda 
TI・icl回'gloeopsismucosissunaヌノレノ、ダ
Liagora validaイシハダ
L. farinosaケコナノ、ダ
L. boergeseniaスジコナハダ
L. ceranoidesコナハダ
L. hawaiialla 
Thoreaceae 
Thorea gaudichaudiiシマチスジノリ
Nemalionopsis to付ltosaオキチモズク
Chaetangiaceae (ガラガラ科)
Galaxaura fastigiataガラガラ
G. falcataヒラガラガラ
G. 1.'epreculaウスパガラガラ
G. subfruiticulosaモサガラガラ
Scinaia japollicaフサノリ
S. cottoniiヒラフサノリ
S. l1loniliformisジュズフサノリ
Pseudogloiophloea okamuraiニセフサノリ
P. confusa 
Bonnemaisoniaceae (カギノリ科)
Deliseaメmbrialaタマイタダキ
Bonnemaisonia hamiferaカギノリ
(Trailliella intricata)タマノイト
Asμragop巾 taxiformisカギケノリ
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あることに，コナハダモドキはこれらの植物群の体制や胞子発芽の様式の上でも類似性

を示す事実が知られている。これらの類似性がどのような分類学上の意味をもつかにつ

いてはいまだ不明であ孔今後の各方面からの研究が待たれる。

D 葉緑体微細構造の特性からみた単細胞性紅藻の分類

微細構造上の特性を光学顕微鏡レベルの形態上の特性と同じように，種・属あるい

はさらに高次の分類階級，たとえば綱における識別形質として利用することは単細胞

性の藻類，例えばプラシノ藻 (Prasinophyceae)，ハプト藻 (Haptophyceae)および

Eustigmatophyceae等で最近手掛けられ，多くの成果を得ている。紅務植物における

この分野の研究は，さきに紹介したように， EVANSI2>が単細胞性紅濠 Rhodellamac-

ulataを新属新種とした際に，葉緑体，核などの微細構造上の特徴を最も重要な分類上

の基準形質として取りあげたものが最初である。しかし，それ以後発表された論文は意

外と少なし僅かに EVANSt2>の意見に従って， Porphyridium violaceumをRhodella

に移行させた WEHRMEYER柑の研究を見るのみである。この分野の研究はようやく緒

についたばかPといえるかもしれない。

本総説の目的は，葉緑体微細構造の研究成果の紅藻植物の分類への寄与についてであ

るが，ここにとりあげた分野の研究は僅かに2例で，あまりに情報が乏しい。そこで，

ここでは今までに得られた研究成果に基づき，単細胞性の紅藻檎物の分類のあり方の一

例を考えてみたい。

単細胞性の紅藻類は有性生殖が見つからないために，体制が単細胞性であるという属

性に基づいて一つの分類群にまとめられている。たとえばKYLIN舶によると，それらは

すべてウシケノリ亜綱の，チノリモ自の，チノリモ科(Bangiophycidae，Porphyridiales， 

Porphyridaceae)に所属させられる。さらに KYLlN聞はチノリモ科の内部を分類する

に当って，葉緑体の形状，ピレノイドの有無，細胞の形，コロニーの外部形態の諸形質

Table 4. チノリモ科 Porphyridiaceaeの属の検索

1.葉緑体は1個で星状，中央にピレノイドをもっ。

a. free・livingもしくは不定形の寒天質塊。柄はない。...・H ・..Porphyridium (4) 

b. 不規則な裂縁の塊状コロニーを形成する。山H ・H ・....・H ・.....Vanhザ初旬 (1) 

c. 細胞は寒天質に包まれ，寒天質外被は鮮明な層を示す。… Chroothece (1) 

d. 細胞は柄をもち，寒天質には包まれない。
デスミット様形状を示す。・・H ・H ・-…...・H ・...・H ・.....・H ・...・H ・Pterovanella (1) 

n.葉緑体は多数で，細胞周縁部に位置し，ピレノイドをもたない。 Rhodospora (1) 
m.葉緑体は1個で裂片部をもった長円状，ピレノイドをもっ。… Rhodosorus (1) 
( )の数字は記載された種類数。
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を識別形質にとりあげ，この科を6属9種に分類した (Table4)0 KYLIN58lが提示し

たこの分類体系は下記の3例を除き，その後ほとんど修正されることなく現在に至って

いる。すなわち， 1)従来藍葉植物に属するものとされていたイデユコゴメ Cyanidium

caldariumがこの分類群に移されたこと (HIR05E師"l¥fERCER et a182l， SECKBACH and 
IKAN87l)， 2)新属 Rhodellaが新らたに EVAN5ω によP設立され，この属に新種

Table 5. 単細胞性紅蕊の分類形質と葉緑体の型

ら轡型
細胞の形幌管有性生殖の1細築の縁数胞体中ピレ有ノ無イドの

POゅ，hyridium
球状 分裂 1 + 

蹴 l-cruentum 

P. aerugineum ， ， 1 + 

P. sordidum 11 11 l + 11 ? 

P. marinum 11 11 1 + 11 

ー

P. purpureum ， 11 1 + 11 n 

Vaannhh4ZFTctnzcia a 半球月状状 11 1 + ， 官

Chroothece 
長円状 n 1 + ， 官

richteriana 

Pterovanella 
mobilis 

デスド状ミッ n 1 + 11 官

Rhodosorus 
球状 ， 1 + 裂発昼片達状郊しのたコナハダmannus 型

Rhodella 
maculata 

11 11 1 + 11 ロデラ型

R. violacea 11 11 1 + 11 ， 

Rhsoodrdosi1dboa ra 内生分胞裂子 多 盤状 イトグサ， 
型

Cyanidium ， 内生胞子 1 p布ー状セ，ー ， 
caldarium 

ジ状
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Rhodella maculata，移行種 Rhodellaviolaceaが所属させられたこと，および3)チ

ノリモ属に新種 PorphyridiumpUrpUI.eUmが加えられたことである。従ってチノリモ

科には現在8属13種が所属していることになる。

これら8属13種について，細胞の形，生殖方法， 1細胞中の葉緑体の数，ピレノイド

の有無，葉緑体の形状等，従来用いられていた分類形質に，新らたに，微細構造上の特

性を加えて整理すると Table5のようになる。

この Table5からピレノイドの分布様式と無性生殖の方法に対応関係があることに

気づく。ピレノイドをもっ Porphyridium，Vanh1Jffenia， Chroothece， Pterovanella， 

RhodellaおよびRhodosorusの6属の無性生殖は分裂 (fission)による方法であるのに

対し，ピレノイドをもたない RhodosporaとCyanidiumの2属はともに内生胞子を形

成する無性生殖を行なう。

次に気づく点は各属毎にそれぞれ特有の葉緑体の型が存在することである。すなわ

ち，POゆ，hyridiumの3種はともにウミゾウメン型薬縁体 (BROOYand VATTER8)， 

GANTT et al.18)，!4)'!5)， DREW仰)，Rhodosorusはコナハダ型 (GIRAU01的)， Rhodellaは

ロデラ型である。 Rhodosporaについては未だ微細構造が調査されていないが， 1細胞

中に複数個存在ししかもピレノイドを欠く業縁体は，筆者らの調査によると，原則とし

てイトグサ型葉緑体であることから，光学顕微鏡レベルの観察から判断して，イトグサ

型の葉緑体であろうと思われる。イデユコゴメ属 Cyanidiumの葉緑体は基本的にはイ

トグサ型のそれであるが，下記に述べるような特殊な性質をそなえている点で，上述の

いずれの属とも異なっている。すなわち， ROSEN and SIEGESMUN06円MERCERet al. 62) ， 

SECKBACH and IKAN仰によるとイデユコゴメ Cyanidiumcaldariumの葉緑体は1細

胞中に1個だけであり，さらに葉緑体はただ1枚の限界膜でつつまれている。

Table 6. 単細胞性紅藻の属の検索

I.葉緑体はピレノイドをもっ。

a.葉緑体は 1細胞に 1個で星状.ピレノイドの外周を紅藻デン
プン殻が固まない(ウミゾウメン型)・H ・H ・H ・H ・-…...・H ・...・H ・.Porphyridium 

b.葉緑体は 1細胞に 1個で裂片部が発達した星状，ピレノイド
の外周を紅蔀デンプン殻が囲む

Q. ピレノイド基質にチラコイドが直線的に入りこむ
(コナノ、ダ画............................................................R加dosorus

s.ピレノイド基質にチラコイドが入Pこまない(ロデラ型) Rhodella 
n.葉緑体はピレノイドをもたない。
a.葉緑体は1細胞に多数(イトグサ型)…...・H ・.....・H ・-…...・H ・...Rhodospora 

b.葉緑体は1細胞に1個(イトグサ型)........・H ・....・H ・....・H ・-…・ Cj刷 idium
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そこで以上の研究成果に基づいてチノリモ科の属の検索表の作成を試みる Table6 

のようになる。ただし葉緑体の型が未だ不明な Van陶酔nia，Chroothece， Ptero四 nella

の3属は対象外とした。

前章でも紹介したように，これら単細胞性紅藻に存在する葉緑体の型のほとんどのも

のは多細胞性紅藻においても出現するもので，しかも，それぞれの型は多細胞性紅藻の

特定の分類群にのみ存在するものである。同一型の葉緑体微細構造をもっこれらの単細

胞性と多細胞性の分類群が系統的に同じなかまであるとするのがより自然な考え方であ

るか否かの論議はここでは行なわない。しかし，いずれにしても葉緑体微細構造の研究

が紅藻纏物の分類系の確立に大きく寄与することはたしかと考えられる。

原稿を読んで下さった筑波大学生物科学系千原光雄教授および貴重な助言を下さった

神戸大学理学部生物学教室広瀬弘幸教授に感謝申しあげる。
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