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1. はじめに
　有性生殖をする生物では，その過程で減数分裂により細胞
内のDNA量（染色体数）を半分にするプロセスと，父母由
来の配偶子接合で細胞内のDNA量（染色体数）が倍になる
プロセスが起きる。減数分裂後の染色体数を持つ状態は一倍
体・単相（1n, haploid），接合後の染色体数を持つ状態は二倍
体・複相（2n, diploid）などと呼ばれる。人間を始めとする
多くの動物では，生殖を行う多細胞の個体が diploidの細胞か
ら構成され，haploidの細胞は配偶子（精子や卵子）としての
み現れるのに対し，しばしば大型藻類ではその生涯に haploid
の細胞から構成される個体と diploidの細胞から構成される
個体が独立に現れ，それらが世代交代する（図 1）。特に，有
性生殖に伴う染色体数（核相）の変化が，世代交代と連動す
る場合，haploid世代は配偶子をつくるため配偶体，diploid
世代は胞子をつくるため胞子体と同一視できる。（注 1）
　この haploidの配偶体と diploidの胞子体の世代交代（生
活環）について，大型藻類では多様性があり，その進化に
ついて興味が持たれてきた（e.g., 中原 1986, De Wreed & 
Klinger 1988，Klinger 1993，Bell 1997，Coelho et al. 
2007）。本稿では大型藻類で観察される生活環の進化にまつ
わる議論や未解決の問題について，筆者が専門とする進化生
態学及び数理生物学の側面から概説する。

2. 大型藻類の生活環多様性
　大型藻類では多様な生活環が観察される（広瀬 1975，中
原 1986）。これらの生活環をいくつかの代表的なタイプに分
類することについては，広瀬（1975）や中原（1986）によ
る世代交代の 5つの基本型や，緑藻・紅藻・褐藻における生
活環タイプ（千原 編 1997，川井 1999，中山・井上 1999，
吉崎・神谷 1999，神谷ら 2012，川井・本村 2012，峯ら 
2012），進化生物学者や集団遺伝学者らが想定する主要な
3種類の生活環タイプ（e.g., Valero et al. 1992，Mable & 
Otto 1998，Coelho et al. 2007）などが知られている。本節
では，まずこれらの分類や生活環多様性を理解するにあたり

重要となる，幾つかの形質について説明する。（注２）

2.1. 世代交代の有無
　本稿のはじめに，有性生殖に伴う染色体数の変化に基づく，
haploidの配偶体と diploidの胞子体の世代交代を説明した
が，核相交代に伴っていつでも世代交代するわけではない（綿
野 2003）。例えば，褐藻のヒバマタ目に属する藻類の個体（以
降，適宜藻体と呼ぶ）は diploid世代であり（注 3），成熟す
ると減数分裂による雌性・雄性配偶子の生産と接合が起こり，
diploidの接合子が再び多細胞体に発達することで生活環が
一周する（若菜・安倍 1993，川井 1999，井上 2007）。一方
でシャジクモ藻類のシャジクモ目やコレオケーテ目に属する
藻類などの，アオミドロ型生活環をもつとされる種では，そ
の藻体は haploid世代の配偶体であり，接合子が藻体に発達
せずに減数分裂することで，再び haploid世代に戻るとされ
ている（広瀬 1975, p. 492,中野 1994,渡邊・中山 1999,井
上 2007，坂山 2012）。（注４）
　これらの藻類では，有性生殖に伴い核相の変化は生じてい
るが，多細胞の藻体として認識される世代が一つしか存在
しないため，世代交代が存在しない生活環と言える。特に，
haploid世代のみが現れる場合は haploid生活環，diploid世
代のみが現れる場合は diploid生活環と呼ばれる。それに対
して，生活環において haploidと diploidの両世代が現れる
生活環は haploid-diploid生活環と呼ばれる（Mable & Otto 
1998，Coelho et al. 2007）。（注５）

2.2. 異形生活環と同形生活環
　haploid-diploid生活環を持つ藻類の生活環に着目をした
とき，世代交代する配偶体と胞子体の外見はしばしば異な
る。例えば，褐藻のマコンブは，胞子体が直立した藻体に発
達するのに対し，配偶体は微視的である（中原 1993）。褐藻
のカヤモノリは，配偶体が直立した藻体に発達するのに対し
て胞子体は盤状である（館脇 1993）。また，緑藻ホソツユノ
イトのように元々別種として扱われていた藻体がのちに同種
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注 1：本稿では原則として有性生殖する藻類を想定し，また減数分裂と接合以外による DNA量の変化は考慮しない。さらに生活環において
多くの場合は配偶子を作る際に減数分裂が起こるが， diploidの胞子体（コンコセリス期）由来の殻胞子が最初の分裂時に減数分裂を行う
場合（吉田 1993）や，胞子体の先端部分で減数分裂が起こり，先端細胞が直接配偶体の始原細胞となる場合（吉崎・神谷 1999）も知ら
れている。しかし本稿では減数分裂が起こるステージの違いについては考慮しない。

注 2：「生活環」という用語の代わりに「世代交代」という用語が使われることも多いが，近年の論文では life cycleという単語が使われるこ
とが多いため，本稿では用語を前者に統一した（例えば，中原（1986）の配偶体優勢異形世代型の世代交代は配偶体優勢異形生活環と，
Searles（1980）による triphasic life historyという用語は triphasic life cycleと表記する。 図 2のキャプションも参照）。また，有性生
殖ににおける用語は雌性 /雄性配偶子，接合に統一する（卵と雌性配偶子，接合と受精の用語は使いわけない）。
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の別世代だと判明したケースも知られている（高原 1994）。
このように，配偶体と胞子体の外見が大きく異なる生活環を
異形生活環（heteromorphic life cycle）と呼ぶ。それに対し
て，褐藻アミジグサ目（川口 1993，川井・本村 2012）や緑
藻アオサ科（館脇 1994，吉田 1998）に属する藻類の生活環
は，そこに現れる配偶体と胞子体がよく似た外見を持つこと
から，同形生活環（isomorphic life cycle）と呼ばれる（広
瀬 1975，Dring 1992，Thornber 2006）。（注６）

2.3. 配偶体と胞子体の相対的な優勢性
　異形生活環の藻類では，配偶体と胞子体の外見に著しい違
いが観察される。これらの種では，とりわけ片方の世代が巨
視的な藻体に発達し，もう片方の世代が相対的に微小な糸状
体や盤状体に発達する生活環が一般的と言える。そこで，相
対的な体サイズ，形態的な目立ちやすさ，観察可能な期間の
長さなどに基づき「目立ちやすい」世代を，もう片方の世
代と比べて相対的に優勢な世代として定義することがある
（Willson 1981，中原 1986）。例えば，カヤモノリ目などは
配偶体優勢の異形生活環，コンブ目などは胞子体優勢の異形
生活環を示すと言える（川井・本村 2012）。

2.4. 三世代交代型の生活環
　ここまで，大型藻類の生活環を haploid細胞から構成され
る配偶体と diploid細胞から構成される胞子体の世代交代，
という枠組みで議論してきたが，真正紅藻綱に属する藻類は，
それから逸脱した生活環を持つことが知られている。例えば，
イトグサ型の生活環をもつ藻類では，haploidの雌性配偶体
上で diploidの接合子が多細胞化する。この雌性配偶体上の
構造は独立した世代としてとらえることができて，果胞子
体（世代）と呼ばれる。さらに，果胞子体は果胞子と呼ばれ
る diploidの生殖細胞を放出し，それが発達することで配偶
体と形態的に類似した四分胞子体が現れる。減数分裂を通し
て四分胞子体から再生産された四分胞子が配偶体に発達する
ことで生活環が完結する（増田 1993）。生活環中に haploid
の配偶体，配偶体上に生育する diploidの果胞子体，配偶体
とは独立した diploidの四分胞子体の 3世代が現れ，交代す
る生活環は triphasic life cycleと呼ばれる（Searles 1980，
Thornber 2006）。
　このように果胞子体は独立した世代として認識されるが，
配偶体に生育場所だけでなくて栄養的な意味でも依存してい

図 1. 大型藻類などで観察される生活環の模式図
　減数分裂で作られた haploidの細胞が多細胞化することで，
haploid細胞からできた個体（配偶体）が現れる。配偶体は haploid
の配偶子をつくり，接合後に多細胞化することで，diploid細胞から
できた個体（胞子体）が現れる。

注 3：配偶子をつくる個体を配偶体、胞子をつくる個体を胞子体と呼ぶ定義から考えると，この世代は胞子体ではない（山岸 1995,峯ら 
2012）。しかし藻類を含む植物では，有性生殖のみを行う haploid-diploid生活環の種では配偶体が haploid，胞子体が diploidという対
応関係が成立することを念頭におき，個体の核相を配偶体と胞子体の二次的な定義とすると便利であり，その枠組の下ではこの世代は胞
子体として扱われることもある（e.g., 広瀬 1975，井上 2007，川井 1999）。

注 4：ただし Haig（2010）はシャジクモ藻類で，従来想定されていたよりも複雑な DNA複製が行われていることを指摘している。

注 5：haploid（diploid）生活環の代わりに haplontic（diplontic)生活環という言葉を使うこともあるが（Mable & Otto 1998），本稿では前
者に統一した。また，haploid-diploid生活環は haplodiploid生活環と呼ばれることもあるが（Valero et al. 1992，Klinger 1993），この
用語がハチ目の昆虫などで観察される半倍数性決定を意味することから，Mable & Otto (1998)らは，区別のため haploid-diploidという
用語を使うように提言しており，筆者もこれに倣った表記を採用する。

図 2. 大型藻類生活環の主要な分類
　これまで提唱されてきた生活環についての分類を，世代交代の有無，
haploidと diploidの相対的な優勢性などに着目をして図示した。なお，
単相（複相）生活環は中原（1986）の単相（複相）世代型の生活環に，
配偶体 (胞子体 ) 優勢異形生活環は配偶体（胞子体）優勢異形世代型
の世代交代に，同形生活環は同形世代交代にそれぞれ対応する。

Haploid-diploid 生活環

Haploid 生活環 Diploid 生活環

Haploid 優勢

異形生活環 異形生活環同形生活環

Diploid 優勢

世
代
交
代
あ
り

配
偶
体
優
勢

　異
形
生
活
環

胞
子
体
優
勢

　異
形
生
活
環

複
相
生
活
環

単
相
生
活
環

同
形
生
活
環

世
代
交
代
な
し



8

ると考えられている（West & McBride 1999，Kamiya & 
Kawai 2002）。そのため巨視的な視点から見たときの形態的
な特徴に果胞子体が与える影響は少ないと見なし，配偶体と
四分胞子体の形態のみに着目をすれば，緑藻や褐藻と同様に
同形生活環と異形生活環に近い捉え方をすることができる。
例えば，イトグサ型の生活環は形態的によく似た配偶体と四
分胞子体が世代交代をすることから同形生活環に，カギノリ
型の生活環は，配偶体と四分胞子体の形態が大きく異なるこ
とから異形生活環に相当すると捉えることができる（神谷ら
2012）。

2.5. その他
　ここまでで紹介した概念を用いれば，既存の生活環の分類
を容易に捉えることができる（図 2）。しかし，生活環の詳細
な観察から，これらだけでは捉えきれない多くの現象がある
ことが分かっている。これまでの議論では大型藻類の生活環

において，有性生殖に伴い必ず配偶体と胞子体が交互に世代
交代すると仮定してきたが，多くの藻類では無性生殖（注７）
などの副次的な生殖を含む生活環が観察される（図 3）。例え
ば，緑藻のアナアオサを始めとする多くの大型藻類では接合
に失敗した haploidの配偶子が配偶体や胞子体に発達する単
為発生が（館脇 1994），紅藻のマルバアマノリは haploidの
配偶体が原胞子と呼ばれる細胞で無性生殖をすることが（能
登谷・松尾 1993，能登谷 2002），褐藻シオミドロは diploid
の胞子体がmitosporeと呼ばれる細胞で無性繁殖をすること
が（Couceiro et al. 2015）知られている。褐藻ツルアラメ
などでみられる，匍匐枝による栄養繁殖（広瀬 1975）もまた，
一種の無性生殖と言える（山岸 1995）。紅藻ベニマダラのよ
うに，有性生殖がまだ知られていない種（瀬戸 1993）も存
在する。
　このような有性生殖と世代交代の関係に基づき想定される
生活環から逸脱した生殖を含むサイクルを中原（1986）は
サブサイクルと呼んだ。サブサイクルによっても核相交代と
世代交代の関係が崩れることは重要である。例えば，褐藻の
シオミドロや緑藻のヒロハノヒトエグサは接合子による胞子
体の再生産以外に，配偶子が胞子体に単為発生することが
知られている（川井 1993,喜田 1989，1994）。褐藻のチガ
イソでは配偶子の単為発生に加え，haploid雄性配偶体由来
の haploid胞子体や diploid胞子体由来の diploid配偶体の
発生が報告されている（Nakahara & Nakamura 1973）。こ
のようなサブサイクルをもつ種では，もはや配偶体の核相が
haploidで胞子体の核相が diploidだという前提が成り立た
なくなる。サブサイクルの多様性や適応的意義についてはま
だ分かっていないことが多く，これらの問題は，生態学の分
野で知られている変動環境や頻度依存性選択下における進化
や有性生殖の進化など（巌佐 1998，山内 2012）と絡めて理
解されるべき重要な問題である。
　本稿では大型藻類を焦点に据えるため，詳しく触れないが，
単細胞藻類にみられる生活環も今後考えるべき問題である。
多くの単細胞藻類では，有性生殖以外に無性的な細胞分裂も
することが知られているが，どちらの世代が無性生殖するか
については多様性がある。例えば多くの渦鞭毛藻は haploid
の細胞が無性生殖をするのに対して，渦鞭毛藻のヤコウチュ
ウ，そして珪藻やラフィド藻 Chattonella antiqua (Hada) 
Onoなどは diploidの細胞が無性生殖をする（堀口 1993，
今井・山口 1993，高山 1993，千原 編 1997）。また，ハプ
ト藻 Pleurochrysis pseudoroscoffensis Gayral & Fresnelの
ように，両方の細胞が無性的に分裂する生活環をもつ種も報

図 3．大型藻類で観察される副次的な生殖
　大型藻類で観察される副次的な生殖（白矢印）を模式的に表し
た。通常は haploidの配偶体と diploidの胞子体が交代する（黒矢
印）。未接合の配偶子が，①配偶体に戻る (舘脇 1994) ，②胞子体
に発生する（Bothwell et al. 2010），③核内倍加を介して胞子体に発
生する（Bothwell et al. 2010）。haploid配偶体由来の細胞で，④配
偶体に戻る（能登谷・松尾 1993），⑤胞子体に発生する（Nakahara 
& Nakamura 1973）。diploid胞子体由来の細胞で，⑥胞子体に戻る
（Couceiro et al. 2015），⑦配偶体に発生する（Nakahara & Nakamura 
1973）。副次的な生殖由来の世代は形態が正常な発生と比較して異なっ
ているという報告も多く（e.g., Nakahara & Nakamura 1973），特別
な名前で呼ばれる場合もあるが (例えばシオミドロの単為発生由来の
胞子体は Parthenosporophyteと呼ばれている ; Bothwell et al. 2010），
図を作るにあたりそれらについては考慮していない。

注 6：これらの用語において「形」と「型」の両方が使われることがあるが（e.g., 広瀬 1975，中原 1986），本稿では「形」に統一する。

注 7：胞子体の減数分裂を通した配偶体の再生産を無性生殖と呼ぶこともあるが（山岸 1995），本稿ではこのような核相交代を正常に駆動す
るプロセスは，あくまで有性生殖の一部とみなし，同じ世代を繰り返す生殖や，正常な核相交代を伴わない生殖を無性生殖として扱う。また，
配偶子による生殖であるという理由で単為生殖を有性生殖に含めることもあるが（山岸 1995），その過程で核ゲノムの混交を伴わないため，
本稿では無性生殖として扱う（e.g., Otto & Marks 1996）。
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告されており（井上 1993，井上 2007），これらの多様性が
どのような進化的な理由で維持されているかもまた興味深い
問題である。

3. 生活環の進化をめぐる議論
　大型藻類を含む真核生物に観察される多様な生活環は，そ
れらがなぜ進化してきたのか，という疑問と共に多くの議論
を引き起こしてきた。ここでは，これまで行われてきた議論
の中で，特に進化生態学的な興味に焦点を当てたものについ
て，主要な議論を紹介する。（注８）

3.1. haploid と diploid それぞれの有利さについての議論
　真核生物の生活環に出現する haploidと diploidの細胞
は，染色体数の違いという遺伝学的な差異で明確に区別でき
る。そのため， haploidと diploidの有利さについては，突
然変異や遺伝子組み替えなどの遺伝学的な効果に着目をし
た，集団遺伝学者らにより精力的に研究されてきた（e.g., 
Crow & Kimura 1965，Kondrashov & Crow 1991，Otto 
& Goldstein 1992）。ここではそれらの研究者が議論してき
た仮説の中から，代表的なものを 3つ紹介する。

(1) 有害突然変異への耐性
　haploidは 1セットの染色体，diploidは 2セットの染色
体により特徴づけられる。そのため haploid世代では有害
突然変異が起きた場合，表現型にすぐその影響が出るのに
対し，diploid世代ではその効果がヘテロ接合体の存在で軽
減されるため，diploid世代の方が有害突然変異に対する耐
性を持つことが予想される。しかし，このことは逆説的に
diploid世代を通して個体群内に有害突然変異が蓄積されや
すいことを意味する。この仮説はMasking hypothesisと呼
ばれ，数理モデルを用いた解析が行われてきた（Kondrashov 
& Crow 1991，Perrot et al. 1991，Otto & Goldstein 1992，
Goldstein 1992，Otto 1994，Jenkins & Kirkpatrick 1995，
Otto & Marks 1996）。それらによると，有害突然変異をマ
スクできる効果による有利さは確かに diploid生活環を進化
させる（Otto & Goldstein 1992，Otto & Gerstein 2008）。
しかし，無性生殖や組み換え率の低下などは，haploid生活
環をもたらす対立遺伝子と突然変異を持たない対立遺伝子の
相関を強めるため，結果として haploid生活環を進化させう
る（Otto & Marks 1996）。ただし，この効果は両世代の適
応度の差に強く依存する（Scott & Rescan 2017）。また，似
た効果として，次世代に遺伝しない有害突然変異を diploid
がマスクできる効果（Orr 1995），DNAが受けたダメージ
をもう一方の DNAを鋳型として修復できる効果（Michod 

& Gayley 1994）についても研究されている。
　この仮説は，単細胞生物の出芽酵母（Saccharomyces 
cerevisiae Meyen ex E. C. Hansen）において，haploidと
diploid両方の個体を，実験室内で無性的に増殖させられ
ることを利用して検証が試みられている（Mortimer 1958，
Perrot 1994，Mable & Otto 2001，Gerstein & Otto 2009）。
大型藻類を用いた実証研究は少ないが，例えば Destombe 
et al. (1993)は，紅藻オゴノリの未成熟個体に紫外線を照射
したところ，両世代ともに 3週間後の成長速度が悪化した
が，diploidの胞子体の方が haploidの配偶体よりわずかに
耐性があることを，Roleda et al. (2008)は紅藻Gigartina 
skottsbergii Setchell & N. L. Gardnerの生殖細胞を用い，
diploidの果胞子が，haploidの四分胞子と比較して紫外線
照射後の生存率が高いことを報告している。これらの結果を
大雑把に見ると，有害突然変異に関する diploidの haploid
対する有利さは存在するようである。しかし，tetraploidが
diploidに比べて有利ではない結果が得られたり，実験中に
倍数性自体が変化する現象が観察されたりしており，実態は
モデルで想定されるより複雑なようである（Mable & Otto 
2001，Gerstein et al. 2006, 2008，Gerstein & Otto 2009）。

(2) 有利な突然変異による適応の早さ
　Paquin & Adams (1982)は，出芽酵母を用いた実験系に
おいて，有利な突然変異が diploidの集団でより固定しや
すいことを報告した。diploidは haploidの二倍の DNA量
を持つため，そのため有利な突然変異が起きる確率が二倍
高く，またヘテロ接合体の存在で遺伝的な多様性が保持さ
れやすい。これらのことから，diploidは haploidに比べ偶
然生じた有利な突然変化の広がりやすさや新たな環境への
適応のしやすさについて有利であるという仮説が検討され
るようになった。しかし，数理モデルは無性的に増殖する
haploid集団と diploid集団を比較した場合，仮説が成り立
つには集団サイズが十分に小さい必要があり，むしろ一般に
は haploid集団の方が早く適応しやすいことを予想している
（Orr & Otto 1994，Otto 1994）。この仮説もまた，出芽酵
母を用いた実験系で調べられており（Mable & Otto 2001，
Zeyl et al. 2003，Anderson et al. 2004，Gerstein & Otto 
2009），例えば Zeyl et al. (2003)は集団サイズが大きいとき
に haploidのほうが diploidよりも適応が早いことを報告し
ている。
　似たような着目点として，有性生殖をする生物の生活環に
おいて有利な突然変異がもたらす影響（Orr & Otto 1994，
Scott & Rescan 2017），突然変異で新しい機能を獲得する
際に，変異前の機能を保持するための遺伝子重複が必要なと

注 8：進化生態学や数理生物学，集団遺伝学について日本語で書かれた解説は，例えば木村（1960），粕谷（1990），巌佐（1998），山内（2012），
Davies et al. (2015)などを参考にして頂きたい。また，これらの議論は以下の総説や論文（Willson 1981，Valero et al. 1992，Klinger 
1993，Bell 1994，Perrot 1994，Mable & Otto 1998，Thornber 2006，Coelho et al. 2007，Otto & Gerstein 2008，Gerstein & Otto 
2009）などを参考に，主要な研究をまとめたものである。これらの議論に興味を持った方は，それらも合わせて読んで頂ければ幸いである。
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きに新しい機能を獲得する早さ（Lewis & Wolpert 1979），
ホストとパラサイトの進化的軍拡競争と生活環進化の関係
（Nuismer & Otto 2004）についても研究されている。

(3) DNA 量と細胞サイズの相関
　Cavalier-Smith (1978)は，多くの分類群で DNA量と細
胞サイズに相関が観察されること（e.g., Price et al. 1973，
Galitski et al. 1999，Gregory 2001）を念頭に置き，核相の
進化が細胞サイズに対する自然選択から副次的に生じた，と
いう仮説を提唱した。さらに，この仮説は Lewis (1985)が
提唱した栄養塩利用と核相進化の関係と統合され，Nutrient-
limitation仮説と呼ばれるようになった。それによると
DNA量が少なく小さい haploid細胞は，体積に対して表面
積が占める割合が diploid細胞と比較して大きいため，細胞
表面からの栄養塩取り込み効率が良く，結果として貧栄養条
件下で有利になる（Perrot 1994，Coelho et al. 2007，Otto 
& Gerstein 2008）。筆者らは，それに加えて，細胞サイズが
大きい方が丸呑み捕食などによる死亡率が低いという大きな
細胞の利点を考え，diploid個体の haploid個体に対する成
長効率の良さと，死亡率のサイズ依存性のバランスが，異な
る栄養条件下でどちらの内的自然増加率が高くなるかに影響
を与えることを示した（Bessho et al. 2015）。
　この仮説もまた出芽酵母を用いた実験系で検証が試みられ
ているが，仮説に沿った結果とうまく説明ができない結果
が両方報告されており（Adams & Hansche 1974，Mable 
2001），はっきりとした結論は出せない段階だと思われ
る。また，この仮説は核相と細胞サイズの相関関係を根拠
とするため，単細胞生物についてしか適用できないはずだ
が，Destombe et al. (1993)はオゴノリの未成熟個体を用
い，通常の海水中では配偶体が，栄養塩を添加した海水中
で四分胞子体が，高い増殖率を示したことを報告している。
Lewis (1985)は体がごく少数の細胞から構成されていた場
合は貧栄養条件下で haploid世代が有利になる可能性につい
て触れているが，どのような条件で多細胞生物にNutrient-
limitation仮説が適用できるかについては，まだ検討されて
いない。
　以上，haploidと diploidの相対的な有利さについて議論
した代表的な 3つの仮説を紹介した。これらの議論は集団
遺伝学者らにより行われてきたため，どちらかというと数理
モデルによる研究が多く，またほとんどの実験が出芽酵母を
用いた系で行われていることから，藻類を用いた実証研究の
蓄積が期待される。最後に，本稿では減数分裂と接合以外で
DNA量が変化することはないと仮定してきたが，藻類はし
ばしばそれ以外のプロセスで DNA量を変化させることが知
られている（e.g., Garbary & Clarke 2005，Bothwell et al. 
2010，Müller et al. 2016）。例えば，シオミドロは配偶子
が胞子体に単為発生するサブサイクルを持つが，そのおよそ
1/3は最初の細胞分裂時に核内倍加で DNA量が倍になり，
残りはそのままの DNA量で胞子体になることが報告されて

いる（Bothwell et al. 2010）。このような擬似的に diploid
と同じ効果が生じうる DNA量の変化が，これまで考えられ
てきた遺伝学的，生理生態学的な効果とどのような関係をも
ち，それが生活環進化にどのような影響を与えるのかも，こ
れから考えるべき課題であろう。

3.2. haploid-diploid 生活環の維持に関する議論
　これまでの議論によると，haploidと diploidにはそれぞ
れ有利な点と不利な点があり，生活環の多様性は結局のとこ
ろそれらのバランスで説明できそうに思われる。しかし，問
題はそう簡単ではない。遺伝学的な側面に着目して調べた多
くの研究の帰結として，有利な核相のみが世代になり，生活
環に二つの世代が現れる haploid-diploid生活環が進化的に
安定にならないという問題が指摘されるようになった（e.g., 
Richerd et al. 1993，Jenkins & Kirkpatrick 1994，Mable 
& Otto 1998，Hall 2000）。
　一つの可能性として，配偶体と胞子体の生育期間が等しい
場合，両世代を交互に繰り返す haploid-diploid生活環は，
世代交代をしない生活環と比較して，同期間内で有性生殖を
する回数が少なくなるため，有利になるという仮説が検討さ
れた（Richerd et al. 1993，Iyer & Roughgarden 2009）。し
かし，この効果については，無性生殖が進化して性のコス
トが軽減されることで働かなくなるはずだという指摘がある
（Mable & Otto 1998）。
　結果，haploid-diploid生活環の進化における，生態学的な
効果の重要性に目が向けられるようになった。異形生活環で
観察されるように，haploid-diploid生活環を示す藻類の多く
は配偶体と胞子体が異なる表現型を示し，季節的消長や，世
代間の生育環境の相違が観察される（中原 1986）。これらは，
配偶体と胞子体がそれぞれ時間・空間的に異なる環境に適応
していることを示唆しており，haploid-diploid生活環が世代
交代により環境を効率的に広く使い分けられる有利さをもっ
ていると考えられる（Mable & Otto 1998）。実際，異形生
活環の種における世代間の生理学的特性の違い（Watanabe 
et al. 2014），捕食者に対する抵抗性の違い（Lubchenco & 
Cubit 1980，Slocum 1980，Vergés et al. 2008）などが報
告されている。Hughes & Otto (1999)と Rescan et al. (2016)
らはこれらを踏まえ，配偶体と胞子体の間に密度効果が働く
数理モデルを解析することで，世代間の生態学的違いや環境
条件の時間的変動が，確かに haploid-diploid 生活環を進化
させうることを示した。さらに Scott & Rescan (2017)は，
密度効果無しでも世代間に適応度の差が存在すれば遺伝学的
な効果との相互作用により haploid-diploid生活環が進化し
うることを示した。
　一見，この仮説で haploid-diploid生活環の維持について
の問題は解決されたように見えるが，まだ疑問が残されてい
る。まず，多くの藻類は同形生活環を示す。もしこれらの生
物において配偶体と胞子体の表現型が完全に同一ならば，利
用できる環境という観点から見て，単一の環境しか利用でき
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ないため，世代交代をしない生活環と有利さが変わらないの
ではないかという疑問が湧く。同形生活環を異形生活環と比
較する際には，同形生活環を持つ藻類の生態学的な特徴は同
一だと仮定されることが多く，実証的にそのように結論づけ
た研究も存在する（Littler et al. 1987）。しかし，同形生活
環をもつ藻類でも，配偶体と胞子体に差異があることが報告
されている（Thornber 2006）。実際，同形生活環を示す（あ
るいはほぼ同形生活環とされる）種において世代間の形態
（松山 1993），繁殖力（Thornber & Gaines 2004，Carmona 
& Santos 2006），未成熟個体の生存率（Destombe et al. 
1989），出現時期（De Wreede & Green 1990），ハビタット
（Couceiro et al. 2015），捕食者に対する抵抗性（Thornber 
et al. 2006）， 成 長 速 度（Hannach & Santelices 1985，
Zuccarello et al. 2001），生殖細胞の分散能力（Destombe et 
al. 1992）などについての違いが報告されている。同形生活
環の種でも，世代間の微小な生態学的特性の違いが，生活環
の維持において重要な意味を持つのかもしれない。
　もう一つの疑問として，混合戦略や表現型可塑性によって
も，複数の環境を使い分けられる，という問題がある（Mable 
& Otto 1998，Coelho et al. 2007，Couceiro et al. 2015）。
実際，多くの藻類では，サブサイクルで核相交代を伴わずに
配偶体と胞子体が交代するため（Bell 1997，Couceiro et al. 
2015，堀 編 1993a，堀 編 1994），世代交代をせずに環境を
使い分けられる素養を持っていることが分かる。なぜ世代交
代と核相交代のリンクが安定に維持されているのかは藻類の
生活環の進化における重要な未解決問題である。

3.3. haploid-diploid 生活環における多様な生活環の進化
に関する議論
　配偶体と胞子体が独立した藻体に発達する haploid-
diploid生活環には，どちらの世代が優勢か（大型化するか），
という形質を始めとした多様性が見られる。これらはどのよ
うに進化してきたのだろうか？
　中原（1986）は，沿岸の岩礁地帯における大型藻類の生
活環形質がもつ適応的意義とその進化について議論してお
り，例えば一年中出現し，両世代が次々と放出する生殖細胞
で新たな基質を素早く占有したり，基部から再生したりして
個体群を維持する同形生活環の種や，片方の世代で不適切な
環境をやり過ごせる異形生活環の種の戦略などについて議論
している。また，異なる環境を広く使い分けられることも異
形生活環の同形生活環に対する利点となるだろう。筆者らは，
季節的に変化する環境で，不適切な環境を微小な世代でやり
過ごせる異形生活環の種と，何度も世代交代することで高
い繁殖力をもつ同形生活環の種の相対的な有利さを数理モデ
ルで検討し，大きな世代の死亡率が高く，その季節性が強い
環境で，異形生活環の種が有利になりうることなどを示した
（Bessho & Iwasa 2010）。この研究では，それぞれの種がも
つ個体群増加率と，個体群動態の平衡状態における個体数を
比較することで生活環の有利さを議論したが，後者の議論に

ついては種間競争の扱い方に，より適切な方法があると考え
ており，モデルの改良を検討している。
　これまでの議論は，異形生活環と同形生活環の有利さにつ
いてのものだが，異形生活環の種には，配偶体が大型化する
種と胞子体が大型化する種が存在する。これらの多様性には
どのような適応的意義があるのだろうか？陸上植物や多くの
動物など大型化する生物で，diploid優勢の生活環を持つ種
が多いことから，diploidであることが複雑で大型化する世
代となるために必要なのかもしれない（Bell 1994）。しかし，
この仮説はあくまで現象論であり，どのような理屈でそうな
るかについて，はっきりとした説明は与えられていない。実
際 Bell (1994)は，haploid優勢な生活環をもつ生物の存在
や，半倍数性性決定を行う昆虫における雄雌の形態に大きな
違いが認められないことなどから，この仮説には疑問を投げ
かけている。
　Bell (1997)は，褐藻類の生活環を念頭におき，配偶体と
胞子体における生殖細胞の分散戦略の違いを指摘した。それ
によると，配偶子は接合を経なければ繁殖成功に結びつかな
いが，胞子は接合なしに配偶体に発生できる。そのため，褐
藻で見られるような，底質に着底した雌性配偶子由来の性
フェロモンを介した受精システムをもつ種では，配偶子を底
質付近に分散できる小型の配偶体が進化しやすくなり，逆に
胞子体は胞子を遠くに分散させるため大型化しやすくなると
考えられる。筆者らは，大型世代と小型世代の間に繁殖力と
生存率，受精成功率と分散距離の二種類のトレードオフが存
在するという仮説のもと，実際に大型の胞子体と小型の配偶
体が交代する生活環が進化しうることを数理モデルで示した
（Bessho & Otto unpublished）。
　ここまでの議論では，どのような条件で配偶体（胞子体）
優勢型異形生活環，同形生活環が有利になり，進化しやすい
かについて考えてきた。しかし，生活環形質が野外で観察さ
れる大型藻類の個体群動態や分布パタンにどのような傾向を
もたらすのかについては，まだ分からないことが多い。中原・
増田（1971）は，日本沿岸域に生育する緑藻，褐藻につい
て異形生活環を示す種数が同形生活環を示す種数と比べて高
緯度ほど増える傾向があることを示した。この結果は緯度が
高く季節性が強い環境ほど異形生活環が同形生活環より適応
的になりやすいという予想を支持しているように見える。し
かし，野外の藻類が示す生活環形質は，系統の影響を強く引
きずっているため，単純に個々の種が持つ形質を独立だとみ
なして行う解析は不適切である（粕谷 1990）。近年に入り，
系統樹上で生活環形質がどのように進化したのか，という情
報が蓄積しつつあり（e.g., Silberfeld et al. 2010，Kawai et 
al. 2015），そういった情報を取り入れた解析が重要になって
くると考えられる。

4. おわりに
　本稿では，藻類の生活環多様性についての議論を進化生態
学的な視点からまとめることを目的としたため，そもそも生
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活環形質がどのようなメカニズムで制御されているのか，と
いう点には触れなかった。しかし，近年になり生活環形質を
実際に決めている遺伝子の実態が，徐々に明らかになってき
ている。Coelho et al. (2011a，b)は褐藻シオミドロの変異
体解析から、生活環形質を決定する常染色体上のマスター遺
伝子を発見し、OUROBOROS (ORO)と名付けた。通常シ
オミドロは核相交代を通して haploidの配偶体と diploidの
胞子体の世代交代を行うが、それとは別に配偶子の単為発生
由来の胞子体を持つ。変異型OROは劣性遺伝子として働き、
haploidの胞子体と diploidでホモの胞子体の発達様式を配
偶体的に変えてしまう。このことからOROは配偶体と胞子
体の発生の切り替えを担っていると考えられる。これから生
活環を制御する遺伝的な基盤が分かってくるにつれ，それら
の遺伝子が集団でどのように振る舞うのかという集団遺伝学
的な解析の重要性がより増してくると考えられる。例えば，
多くの遺伝子が配偶体と胞子体の両世代で発現していると考
えられているが（Coelho et al. 2007），核相や表現型が異な
る個体が混在する個体群で，両世代にシェアされた遺伝子が，
どのように集団に広がるのかはほとんど分かっていなかっ
た。筆者らは haploid-diploid集団で起こる進化が，古典的
なモデルの予想と大きく異なりうることを示した（Bessho 
& Otto 2017）。
　もともと進化生物学や生態学では，人間を始めとする哺乳
類や多くのモデル動植物が，diploid優勢の生活環をもつた
め，個体群が diploidの個体のみで占められていると想定し
ており（木村 1960，粕谷 1990），そのような通常想定され
る生活環から逸脱したシステムを持つ生物でどのような進化
が起こるのか，という問題について分かっていないことはま
だ多いと思う。大型藻類は，その分類群内に生物界全体を見
渡したときに観察できる生活環のうち，ほぼ全てと言っても
過言ではないほど多様なタイプを見ることができる。さらに，
その多くの形質が緑藻，紅藻，褐藻という系統的に全く異な
る分類群で独立に進化しているため，大型藻類は生活環の進
化のみならず，複雑なシステムをもつ生物の進化を考えるた
めの，大変すぐれた分類群である。これまで，生活環の進化
については，集団遺伝学者らが取り組んできており，多くの
知見が得られている。しかし，藻類学や生態学の側面から考
えるべき問題はまだ多く，私の行っている研究がこれらの分
野が発展する一助となれば幸いである。
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