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はじめに

緑藻綱オオヒゲマワリ目 (Volvocales.Chloroρhyceae) 

は単細胞性または群体性の微細藻類からなり，幅広い

淡水環境(一部，海など)に分布している.これまで

に100属 1000種以上が記載されていると見積もられ，

淡水のミクロな生態系を理解するためにも重要な分類

群と言えよう. しかしオオヒゲマワリ目の科や属の分

類体系には現在定まったものがなく，系統分類学的な

整理が求められている.本稿では，オオヒゲマワリ目

の分類体系の再編に向けた課題とその解決に向けた筆

者の研究を，属より上位の系統分類体系，属の分類学

的再編，種の認識，に分けて紹介したい.なお，オオ

ヒゲマワリ目の分類学的見直しについては仲田(2010)

も参照して頂きたい.

系統分類体系の枠組み作り

現在認められているオオヒゲマワリ目(しばしばコ

ナミドリムシ目 Chlamydomonadalesとも呼ばれる)

には，クロロコックム目 (Chlorococcales).ヨツメモ

目(Tetrasρorales).クロロサルシナ目(Chlorosarcinales)

などに分類されていた多くの藻類がまとめられている

(Lewis & McCourt. 2004 ;仲田.2010).一方で，分

子系統などの結果に基づき，以前にこれらの目に含ま
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れた藻類の一部が緑藻綱のヨコワミドロ目

(Sρhaeroρleales) やトレボウクシア藻綱

(Trebouxioρhyceae) .ブラシノ藻類などに移されてい

る.培養株が現存せず，分子系統的位置が不明の藻類

が数十属存在するため，オオヒゲマワリ目の定義や範

囲が定まっていなかった.N akada e t al. (2008a)は

オオヒゲマワリ目を iVolvoxcarteriを含みSρhaeroρlea

annulinaを含まない最大の単系統群」として再定義

し現在はこの系統群(ヨコワミドロ目と姉妹群をな

す)がオオヒゲマワリ目として定着している(例えば

Neustupa. 2015). 

上記のように複雑な歴史的背景を持つことから，オ

オヒゲマワリ目内部の分類についても整理がついてい

ない.オオヒゲマワリ目にまとめられた目や科のほと

んどは多系統群と考えられ.2000年代の初めには自

然な高次分類体系が事実上存在しない状態にあった

分類学的な再編を進める際には(初めから全種を対象

にするのでない限り).ある程度定まった枠組みの中

で系統関係や識別形質を議論していくのが普通であろ

う. しかし高次分類体系が存在しない状況下では研究

対象を絞り込むことも難しかった.多くの研究者はそ

れぞぞ、れが描いた系統樹上に便宜的な表記(“Reinh加ardt凶iがl-

clad白e

これらの系統群表記は通常明確な定義を伴わずず、，研究

者間で表記が統ーされていなかった従って高次分類
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体系の見直しを進めるためには，オオヒゲマワリ目の

系統構造を明らかにし客観的に使用できる枠組みの

確立が必要で、あった.

そこでNakadaet al. (2008a)は，当時Genbankに

登録されていたオオヒゲマワリ目の 18SrRNA遺伝

子配列の情報を網羅的に探索し重複を除いた全317

配列を含む系統樹を作成した.この系統樹ではオオヒ

ゲマワリ目の初期の分岐を解くことはできなかった

が，強く支持される 21系統群と孤立したいくつかの

配列を見出すことができた.この内，既存の属に対応

する 3系統群と，属まで同定された配列が1つしかな

い系統群を除く 16系統群を新たに定義・命名した.

またNozakiet al. (2003)による葉緑体複数遺伝子系

統解析の結果を踏まえて，Monadinia系統群，

Phacotinia系統群，Moewusinia系統群がXenovolvoxa

系統群に，CharaciosiPhoni，σ系統群，Dunaliellinia系

統群，Polytominia系統群，Chlorogonia系統群，

Arenicolinia系統群，Steρhanosρhaerinia系統群は

Caudivolvoxa系統群にまとめられた.いずれの系統

群も形態的な識別形質によって定義することは困難で

あったことから， Nakada et al. (2008a)は系統学的に

学名を命名するための規約である PhyloCodeに従っ

て各系統群を命名した.これにより現在では 18S

rRNAの配列を決定して系統樹に当てはめるだけで，

オオヒゲマワリ目の藻類の帰属を示すことができるよ

うになった.

例えば，殻を持つ藻類として従来ファコツス科

(Phacotaceae)にまとめられていたカシラコナミドリ

(Cφhalomonas granulosα)はReinhardtinia系統群
に属し，同じくファコツス科に分類されていた，

Phacotinia系統群の Phacotus，Pteromonas， 

Wislouchiella や Caudivolvoxa系統群の

Dysmoゆhococcusとは帰属が異なることが示された

(Nakada et al. 2010c). 

また，群体性藻類のオオヒゲマワリ目としては，オ

オヒゲマワリ (Volvox)など Reinhαrdtinia系統群に

属する系統と Stψhanosρhaerinia系統群に属する
Steρhanosρhaeraが知られていたが，Pyrobotrysが

Caudivolvoxa系統群の所属不明系統であること

(Nakada et al.， 2010a)や，PascherinaがPhacotinia

系統群に含まれること (Sugasawaet al.， 2015)が示

され，オオヒゲマワリ目で群体性の進化が少なくとも

4回起こったことが明らかになっている.

単細胞性の藻類でもマメコナミドリ(Chlamydomonas 

neoρlanoconvexa)が，Caudivolvoxa系統群の中の新
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規系統を代表することが示されている (Nakada& 

Tomita 2011). 本種はあまり目立たない小型の藻類

であり，系統解析によって初めて重要性が認識された

藻類と言えよう.その他，Barsanti et al. (2013)によっ

て基盤的なオオヒゲマワリ目の新規系統として， 4鞭

毛性単細胞藻類の Tetraflagellochloris属が記載され

ている.

なお， Nakada et al. (2008a)によってMonadinia

系統群と命名された単系統群はMicroglena属として

再定義されている (Demchenkoet al.， 2012). また，

Chlorococcum cf. tatrense CCCryo 101-99株を含む系

統群が当初 Tatrensinia系統群とされたが，その後の

研究で Chlorococcumtatrenseの正統株(原記載で使

用された株)がStφhanosρhaerinia系統群に含まれ

ることが判明し (Kawasakiet al.， 2015)， CCCryo 

101-99株を含んだ系統群を Tatrensinia系統群と呼ぶ

ことはできなくなっている.

これらの結果，オオヒゲマワリ目の多くの属につい

て系統的な帰属が整理されつつあるが(図 1)，今後

も未調査の種や培養株の中から新しい系統群が見つ

かってくることが期待される.系統的に独自の株につ

いては特に重点的な研究が望まれるだろう.また現在

は形態形質に基づいて帰属を示すことが困難で、ある

が，各系統群の共有派生形質を発見し，形態的に定義

した亜日や科などと置き換えることで，将来的にはリ

ンネ式の階層分類と系統分類体系を統合することが求

められるだろう.

属の系統分類学的再編

オオヒゲマワリ目においては，多くの属分類群も多

系統であることが知られている.オオヒゲマワリ目の

藻類はしばしば種同定が難しいため，属の同定が重視

される傾向にあり，また科や日の学名も種の学名も属

の学名に基づいて命名されることから，属分類群が多

系統であることは混乱の元になっている.属階級の分

類学的混乱が生じた原因は，第一に古典的に重要視さ

れていた識別形質が系統を反映していなかった点にあ

るだろう.また系統分類学的な再編成が遅れている原

因には信頼できる種同定がなされた培養株が不足して

いることも挙げられる.

属分類の見直しの例として，ヤリミドリ属

(Chlorogonium)の研究を紹介したい.ヤリミドリ属

は二鞭毛性の単細胞性緑藻類の内，紡錘形の栄養細胞

を持った形態属として知られていた.Ettl (1980)は

分裂様式に基づいてコナミドリムシ属
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図1 オオヒゲマワリ目 (Volvocαles) の系統関係

Nakada et al. (2008a)で定義された一次系統群は濃い三角形で示した.系統関係は Nozakiet al. (2003，2010)， Nakada et 

al. (2008a， 20l0a) ， Nakada & Nozaki (2009)， Nakada & Tomita (2011)などに従 った Xenovolvoxa系統群と
Caudivolvoxa系統群の根は太線で，系統関係に疑問の残る枝は破線で示した

れた.

Nakada et al. (2008b)は18SrRNA遺伝子を系統

解析に加え，さらにピレノイド(炭酸国定の場となる

葉緑体内の球状構造)の内部構造とピレノイドを包む

デンプン鞘の構造によって3系統群が互いに区別でき

ることを見出した.各系統群は別々の属に再分類され，

タイプを含むヤリミドリ属に加えて Gungnir属と

Rusalka属を設立した.さらにヤリミドリ属の新たな

培養株を用いた研究で，いずれも新属となる Tabris

属と Hamakko属を加えた (Nakada& Nozaki， 2009). 
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にhlamydomonas) とヤリミドリ属の境界を見直し，

一部の種がコナミドリムシ属に移された. Nozaki et 

al. (1998)は当時知られていた 20以上の培養株につ

いて光学顕微鏡および透過型電子顕微鏡を用いた観察

を行い，rbcL遺伝子の系統樹に沿って識別形質の整

理と種分類の見直しを行った Nozakiet al. (1998) 

はヤリミドリ属が多系統群であり，おそらくは3つの

系統群に分かれることを示唆したが，系統樹の解像度

が十分で、はないことと，系統群同士を区別する識別形

質が認められなかったことから属分類の再編は見送ら



オオヒゲマワリ自の分類学

Tabris属はピレノイドを持たない点で他の属と区別

され，またHamakko属はビレノイド内部に発達する

チラコイド膜の形状がヤリミドリ属やRusal!w属と

異なる点で特徴づけられた (Gungnir属のピレノイ

ド内部にはチラコイド膜が発達しない).またこの他

にも，コナミドリムシ属とされてきた紡錘形の 2系統

や，無色の色素体を持つ系統が確認されていて，さら

に新属を設立する必要がある.

ヤリミドリ属の各系統を区別するためには，高解像

度の系統解析と共に，複数の形態形質を組み合わせる

必要があった.特に，収縮胞の個数と分布，ピレノイ

ドの有無 ・個数， ピレノイド内部のチラコイド膜の有

無 ・形態，ピレノイドのデンプン鞘の構造，眼点の微

細構造が，系統間の区別に重要であった. しかし各系

統群の共有派生形質として認められる形質はごく一部

であり，多くの形質が系統樹上で平行進化していた

従って，属の階級の分類学的再編成においてはより多

くの識別形質を組み合わせて用いることが肝要であろ

う(図 2). 

オオヒゲマワリ目の中では他にも多くの多系統属が

知られているが，コナミドリムシ属は最大の多系統属

である.形態種として 400種以上が記載され，系統的

にもオオヒゲマワリ目全体に散らばっている コナミ

ドリムシ属の再整理は系統群ごとに進められており，

Proschold et al. (2001)が2新属 Oogamochlamys属

とLobochlamys属を提唱し Demchenkoet al. (2012) 

が一部の種を再定義したMicroglena属に移している.

これらの研究では新規の識別形質の探索は行われてお

鞭毛

カロテノイド頼粒

細胞膜 / 
〉ーム----眠煮、

~'\.ノ『喧葉緑体包膜

チラコJド膜 (2枚)

細胞壁
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らず，各属の記載も，含まれる種の形質を羅列したも

のにとどまっている.従って形態のみに基づいてこれ

らの属を識別することは不可能である.コナミドリム

シ属には依然としてタイプ種 (Chlamydomonas

reinhardtii)と系統的に離れた種が多数含まれており，

形態形質の充実も含めた研究の進展が期待される.現

在筆者は，コナミドリムシ属のー亜属の再分類を進め

ており，パピラやミトコンドリアの形態が識別形質と

して有効であることを確認している (Nakada et al. 

未発表)• 

種分類の見直し

オオヒゲマワリ目では種の認識にも問題を抱えてい

る.微細藻類においては図解と記載文のみで発表され

た形態種が大部分を占めるため， しばしば異名関係の

整理が遅れている.また有性生殖が知られる種が限ら

れているため，種を認識する方法についても合意が得

られていない.

種の認識について検討するためには，同一種から複

数株が得られ近縁種の培養株が充実していることが条

件となる.例えばヤリミドリ属 (Nozakiet al.， 1998; 

Nakada et al.， 2005; Nakada & Nozaki， 2007; Nakada 

et al. 2010d)やHψzzomonas属 (Nakada et al.， 2007) 

において種分類の見直しを行ったところ，形態種は単

系統となった.一見系統と矛盾する場合にも形態種の

観察不足や誤同定・取り違いなどで説明され，系統と

形態を取り入れた種分類が可能と思われたしかし系

統関係に基づいて識別形質を選抜している側面もあ

チラコイド膜の貫入

デンプン鞘

図2 単細胞性オオヒゲマワリ自の主な識別形質(断面観)
各形質の有無・個数・位置・大きさ・形状などが用いられる.日艮点とピレノ

イドについては透過型電子顕微鏡による観察が有効であるため，それぞれ拡

大図を示した. ミトコンドリアについては細長く網状になることが多いが，

断面では短く見える.
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り，循環論法になっていることは否定できない.そこ

で自然界における交配集団における形態変異や系統関

係の研究が必要と考えられた.また古典的な形態種に

は世界各地から記録されたものが少なくないが，これ

らが汎世界的な交配集団を示唆しているのか，生殖的

に隔離された複数の隠蔽種からなるのかについても見

解が分かれていた.

例えばコナミドリムシ (Chlamydomonasreinhardtii) 

は，北米東部にのみ分布すると考えられていた

(Proschold et al.， 2005). ところがNakada et al. 

(2010b)は， 日本から形態的にも系統的にも北米産の

コナミドリムシと区別できない藻類を単離した.コナ

ミドリムシは有性生殖の誘導が容易で、あることからモ

デル生物としても重用されていて， 日本産の培養株に

ついてもプラス株とマイナス株による有性生殖を確認

することに成功した.さらに北米産の培養株との間で

も接合子の形成も確認され，一方で姉妹種と見られる

マルコナミドリ(仮称:Chlamydomonas globosa)の

日本産株との間では接合子を形成しなかった.すなわ

ち，形態・系統で認識される種は生物学的な種とも一

致し広域に分布する可能性が示唆された

なお， N akada et al. (201Ob)では接合子の発芽を

確認していなかったため， 日本および北米のコナミド

リムシが交配可能であることは十分に立証できていな

かった.後に Nakadaet al. (2014)では日本産株と北

米産株の問で形成された接合子の発芽を確認し生殖

型と硝酸還元能(アンモニウムイオン要求性)の表現

型交雑体を単離した(図 3).これらの表現型交雑体

は遺伝子配列からも交雑体であることが確認され，太

平洋を挟んで分布するコナミドリムシが潜在的に交雑

可能で、あることが裏づけられた.自然界において汎世

界的な交配集団が存在する可能性については，より多

数の培養株やゲノム規模の詳細な比較が必要だが，少

なくともコナミドリムシの形態種内部では生殖隔離は

あまり進んでいないようである.

有性生殖が容易に誘導できる種が限られているた

め，現状では他の種における種認識の研究はほとんど

進んでいないが，形態・系統で認識される種が広域分

布する例は他にも確認されている.培養株を用いた研

究例としては，イギリスと日本の培養株が知られる

Microglena 0ρisthoρ'yren (Nakada et al.， 2012; Nakada 

& Tomita， 2014)， ドイツと日本の培養株が得られた

Gloeomonas anomalψyrenoides (Nakada et al.， 

2015) ，アメ リカ・ヨーロッパ・日本の培養株が見つかっ

ている Chlorococcumoleofaciens (Kawasaki et al.， 

Vol. 31. NO.2 
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図3 コナミドリムシ (Chlamydol1wnαsrein-
hαrdtii) の交雑体の単離 (Nakadaet α1. 
2014) .選抜に用いた日本産株の表現型(日章

旗)と米国産株の表現型(合衆国旗)を示し
た. 日本産株はアンモニウムイオン非要求性
(NIT)のプラスの交配型 (mt+)とマイナス
の交配型 (mt一)を，米国産株はアンモニウ
ムイオン要求性 (nit)のプラスおよびマイナ
ス交配型を用いた(上段).由来の異なるプラ
ス型とマイナス型の株を交配し得られた娘
株の中から，いずれの親株とも交配型とアン

モニウムイオン要求性の表現型の組合せが異
なる株(下段)を選抜した.また，性特異的

遺伝子(プラス型はFUSl.マイナス型は
MID)および硝酸還元酵素遺伝子 (NITl)・
その転写因子の遺伝子 (NIT2)の部分配列を
解読し選抜した株が交雑体であることを確

認した(なお米国産株はnitl/nit2二重変異体)

2015)などを挙げることができる.このことから，実

際には多くの種が汎世界的に分布しているのではない

かと予想される.

図解・記載に基づく種分類を培養に基づく種分類に

改めるためには，より多くの種について培養株の確立

が急務である.特に単一種について産地の異なる複数

株を比較し分子系統・形態の両面から種の範囲を検

討することが種の実態を解明するために必要であろ

う.これらの研究の積み重ねから，より客観的で一般

的な種概念が確立されると期待したい

おわりに

オオヒゲマワリ目の再編に向けた研究は，今のとこ

ろいずれの階級においても始まったばかりである.こ

れまでの研究により，階級に応じた課題と解決に向け

た研究方針は見えてきたように思われるが，依然とし

て培養株が現存しない種は多く，さらなる培養株の開

発と研究が必要である また，未だに Hamakko

caudatus (Nakada & Nozaki， 2009) や

Tetraflagellochloris mauritanica (Barsan ti et α1.， 
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2013)などの新属新種も発見されており，系統や種多

様性の解明には遠く，楽しみな道のりが続いている.
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