
はじめに
　微細藻類は水界生態系における主要な生産者として，CO2

を有機物に変える極めて重要な役割を担うものの，その中で
3万種程度がいまだに未記載であると推定されている（Guiry 

2012）。そのため，ヒトの生活圏を含む地球の多くの地域か
ら新たな微細藻類が発見できる可能性がある。著者を含む
グループは最近，メダカを飼育する水槽から新種の単細胞性
の緑藻Medakamo hakoo（メダカモ）を発見し記載したとと
もに，そのゲノム解読を行った（Kuroiwa et al. 2015, 2016, 

Takusagawa et al. 2021, Kato et al. 2023）。これらの一連の研
究から，メダカモは極めて小さい細胞を有し，保有する遺伝
子数も少ないこと，ゲノムの GC含量が極めて高いこと，油
脂を産生する能力があること等，基礎研究と応用研究の両面
から見て興味深い性質を持つことが分かった。本稿では，メ
ダカモの細胞生物学的およびゲノム科学的な特徴を紹介する
とともに，他の微細藻類とのゲノム比較の結果に関して議論
したい。

メダカモの発見と細胞生物学的な特徴
　メダカモは黒岩常祥博士の自宅の水槽から発見され，2015

年に初めて報告された（Kuroiwa et al. 2015）。メダカモは長
径の平均が 0.98 µm，短径の平均が 0.73 µm程度の大変小さ

い細胞核をもっており，4′,6-diamidino-2-phenylindole（DAPI）
を用いたDNA染色により，メダカモのゲノムサイズは 9.2 

Mbp程度と想定された（Kuroiwa et al. 2015）。このゲノムサ
イズは，今までに報告された緑色植物のゲノムサイズとして
は最小レベルであった。また，透過型電子顕微鏡を用いた解
析により，メダカモは細胞内にミトコンドリアと葉緑体を 1

つずつ持つ，非常にシンプルな細胞形態を有することが分かっ
た（図 1）（Kuroiwa et al. 2016）。メダカモの TEM像の特徴
として，核の辺縁部に存在する電子密度の高い領域（図 1の
矢頭）や，厚い細胞壁，葉緑体の中に蓄積したデンプンの凝
集体などが挙げられた（Kato et al. 2023）。メダカモを培養す
る際に 12時間ごとの明暗サイクルを採用することで，細胞分
裂を同調化することができた。細胞分裂が同調化されたメダ
カモ細胞群を観察することで，メダカモは細胞壁の中で 2回
分裂を行い，4細胞の状態になってから単細胞に戻る細胞周
期を経ることが分かった（Kato et al. 2023）。また，薄層クロ
マトグラフィーを用いた色素の解析により，メダカモはクロ
ロフィル aやクロロフィル b，β-カロテン，ネオキサンチン，
ビオラキサンチンを有していることが明らかになり，緑藻の
特徴を有することが判明した（Kuroiwa et al. 2015）。
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メダカモゲノム解析の意義
　核DNA量が少なく，限られた数のオルガネラを持つ微
細藻類として，高温強酸泉に生息する紅藻 Cyanidioschyzon 

merolaeや，海洋に生息するプラシノ藻 Ostreococcus等の複
数の藻類がすでに知られており，そのゲノムが解読されてい
る（Matsuzaki et al. 2004, Derelle et al. 2006, Palenik et al. 

2007）。一方で，メダカモのように一般的な淡水の環境で生
息する藻類で，シンプルな細胞構造を持つ種の研究はあまり進
んでいなかった。メダカモのゲノムを解読し解析することで，
メダカモの系統学的な立ち位置や，生物としての特徴，他の環
境に生息するシンプルな微細藻類との類似性などが明らかにな
る。また，微細藻類のコア遺伝子の同定に，メダカモのゲノ
ム情報が活用できる。つまり，様々な微細藻類で共有されて
いる遺伝子ファミリーを同定することで，微細藻類における
コア遺伝子群を推測できる。今まで研究が進んでいなかった
淡水性で小さなゲノムを持つ緑藻であるメダカモのゲノム情
報を利用することで，より必要最小限なコア遺伝子の理解に
近づけると考えられた。コア遺伝子群の推測は，藻類の遺伝
子改変において有用な情報となる可能性があり，応用研究へ
の貢献も期待された。そこで，Kato et al. (2023)では，メダ
カモゲノムを解読し，その特徴の解析を進めた。

メダカモゲノム解読の手順と結果
　画線培養によって単離されたメダカモから抽出されたDNA

より作製されたライブラリを，PacBio RS II systemを使用し
てロングリードシークエンスすることでゲノムを解読した。
得られたシークエンスを用いて，SMRT analysis softwareを
用いた de novoアッセンブルを行うことで，ドラフトゲノム
配列が構築された。得られたドラフトゲノム配列に対するリー
ドのカバレッジは 246.8×であった。得られたドラフトゲノ
ム配列は 5′-TTAGGG-3′の繰り返しから成るテロメア配列を
末端に有する 16個のコンティグと，末端が重複する 2つの
環状オルガネラゲノムを含んでいた。オルガネラゲノムの大
きさは 90.8 kbと 36.5 kbであり，遺伝子群の特徴から，そ
れぞれ葉緑体ゲノムとミトコンドリアゲノムであることがわ
かった（Takusagawa et al. 2021）。葉緑体ゲノムには 31個の
光合成関連遺伝子（光化学系 Iおよび II，チトクロム b6f複
合体，および ATP合成酵素サブユニットなど）を含む 80個
のタンパク質コード遺伝子や，29個の tRNA遺伝子と 2個
の rRNA遺伝子などが存在していた。また，ミトコンドリア
ゲノムには 18個の呼吸鎖複合体遺伝子を含む 33個のタンパ
ク質コード遺伝子や，25個の tRNA遺伝子，および 3個の
rRNA遺伝子が存在していた。ミトコンドリアゲノムの特徴
として，ほとんどすべての遺伝子が，片側のDNA鎖に存在

図 1．メダカモの細胞構造．a. メダカモの透過型電子顕微鏡像．no，n，v，mt，cpはそれぞれ核小体，核，液胞，ミトコンドリア，葉緑体を示
す．矢頭は電子密度の高い領域を示す．スケールバー：500 nm．b. メダカモ細胞構造の模式図．no，n，g，mt，v，s，cpはそれぞれ，核小体，
核，ゴルジ体，ミトコンドリア，液胞，デンプン，葉緑体を示す．Kato et al. (2023)を改変して作成した．
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していることがあげられる。この特徴は，Trebouxiophyceae 

sp. MX-AZ01（Servín-Garcidueñas & Martínez-Romero 2012）
や，Coccomyxa subellipsoidea C-169（Smith et al. 2011），
Botryococcus braunii（Blifernez-Klassen et al. 2016）といった
トレボウクシア藻綱の生物でみられる特徴である。

メダカモの系統学的および分類学的な立ち位置
　メダカモの系統学的な立ち位置を解析するため，葉緑体ゲ
ノムに含まれる 79遺伝子がコードするアミノ酸配列を用いて
最尤法によりメダカモと 62種の緑藻の系統解析が行われた。
その結果，メダカモはトレボウクシア藻綱に含まれることが
わかった。この系統解析の結果，メダカモは Choricystis属と
クレードを形成していた。さらにメダカモと Choricystis属と
の関係性を明らかにするため，Choricystis属の 57系統の rbcL

遺伝子配列（Pröschold & Darienko 2020）を用いた系統解
析が実施された。その結果，2つの姉妹群が再現性高く分離
され，メダカモが属する群には，M. limnetica（= Choricystis 

limnetica）も含まれていた。この 2種が有する細胞形態は
Choricystis属と明確に区別できることから，本群はトレボウク
シア藻綱の新属であると考えられた。

Botryococcusとの類似性
　系統解析の結果，トレボウクシア藻綱のクレードの中で，
Botryococcus属，Choricystis属，およびMedakamo属は小さ
なクレードを形成しており，Botryococcus属が最初に分岐した
あとで残りの 2属が分岐したことが示唆された。Botryococcus

は炭化水素のオイルを産生することから，燃料生産の観点か
ら近年着目されている緑藻である（Metzger & Largeau 2005, 

Banerjee et al. 2002）。メダカモと Botryococcusは系統的に近
縁であることから，メダカモもまた高い油脂生産能を持つ可
能性があると考えられ，Kato et al. (2023) ではその検証も行わ
れた。メダカモおよび Botryococcus brauniiの細胞内の油滴を
ナイルレッドによって染色し，蛍光顕微鏡による観察を行っ
たところ，メダカモは B. brauniiと同様に窒素欠乏培地におい
て高い油脂生産能を持つことが明らかになった。この結果は，
メダカモには基礎研究における利用価値だけでなく，応用研
究や産業化研究の分野においても高い利用価値があることを
示唆する。

核ゲノムの特徴
　メダカモ由来のDNAから得られた合計 15.8 Mbpの線形
のコンティグの両末端には，テロメアと思われる繰り返し配列
が存在していたことから，得られたコンティグ配列はそれぞれ
が 1つの染色体であると考えられた（Kato et al. 2023）。得ら
れた配列がどの程度全ゲノムを網羅しているか確認するため
に，Benchmarking Universal Single-Copy Orthologs（BUSCO）
解析（Simão et al. 2015, Waterhouse et al. 2018）が実施さ
れ，その結果 89.5%の完全長のコア遺伝子が検出された。ま
た，mRNA-seqによって得られたリードのドラフトゲノムへ
のマッピングでは，98.6%のリードがマップされる結果が示
された。これらの結果から，得られたドラフトゲノムは完全
長のゲノムに近いものであることが示唆された。BRAKER2

（Brůna et al. 2021）による遺伝子予測からは，7,629個のタ
ンパク質コーディング遺伝子が得られたことが示されている。
メダカモの持つ遺伝子数や，ゲノムサイズは，これまでに解
読されてきた緑藻ゲノムと比べて最小クラスであった（表 1）。
また，そのうち淡水に生息する緑藻に限れば，最小のゲノム
サイズであった。
　ゲノムサイズが小さく遺伝子数が少ないという特徴に加え
て，メダカモ核ゲノムの GC含量は 72.7%であり，他の生物
と比較して非常に高いという特徴があった。GC含量はコー
ディング領域の有無に関わらず高く保たれていた。そのため，
GCの比率が高いコドンで指定されるアラニンやグリシン，
プロリンなどのアミノ酸の比率が，他種の藻類と比較して高
くなっていた。メダカモから全タンパク質を抽出し，質量分
析によるプロテオーム解析を行うことで，メダカモが一般的
なコドンテーブルに従って翻訳を行っていることが明らかに
なった。これにより偏ったアミノ酸組成のタンパク質が実際
に発現していることが示唆された。一方で，RNA-seq解析の
結果，高発現であった遺伝子群，つまりハウスキーピング遺
伝子が多く含まれる遺伝子群において GC含量が低い傾向が
観察された。この結果から，GC含量が高まる淘汰圧はメダカ
モゲノム全体にかかっているものの，生存にとって重要な遺
伝子に対しては，GC含量を高める淘汰圧が掛かりづらくなっ
ていることが示唆された。
　メダカモゲノムの高 GC含量化の意義を推測するために，
G4構造のコンセンサス配列の解析が行われた。G4はグアニ
ンリッチな領域が四重鎖を形成することで生じるゲノム内構
造である（Maizels 2006）。G4はDNAの複製や翻訳など，広

表 1．メダカモと他種の微細藻類のゲノム情報．
生物種名 ゲノムサイズ（Mb） 染色体数 遺伝子数 GC含量（%）
Cyanidioschyzon merolae 16.5 20  5,010 55

Medakamo hakoo 15.8 16  7,857 73

Ostreococcus tauri 12.6 20  7,765 58

Chlorella variabilis 46.2 12  9,892 67

Chlamydomonas reinhardtii 121 17 14,415 64
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範な生命現象に影響を与える構造であり，高い GC含量を持
つメダカモゲノムにおいて，大きな機能を果たしている可能
性があると考えられた。そこで，pqsfinder（Hon et al. 2017）
を用いてメダカモゲノムに含まれる G4コンセンサス配列の
計測が行われた。その結果，同等の GC含量を有する放線菌
Streptomyces coelicolorよりも高い頻度で，ゲノム内に G4コ
ンセンサス配列が存在することがわかった。以上の結果から，
G4コンセンサス配列の頻度が高いことがメダカモゲノムの特
徴であることが分かった。この G4に関連した生物学的プロ
セスが，進化の過程でこの種のゲノムの GC含量の上昇に寄
与したことが推測された。

遺伝子の保存性
　メダカモゲノムの予測遺伝子をeggNOG-mapper（Cantalapiedra 

et al. 2021）でアノテーションし，遺伝子セットの特徴を調
べたところ，他の生物種において保存されている遺伝子の
消失が見られた。光合成関連の遺伝子群は保存されていた
が，stress-related light-harvesting complex (LHC)-like proteins 

(LHCSR)の遺伝子は検出されなかった。LHCSRと PsbSは，
非光化学的消光 non-photochemical quenchingに関わり，光
化学系の保護に働く（Pinnola 2019）。緑藻 Chlamydomonas 

reinhardtiiおよびヒメツリガネゴケでは LHCSRと PsbSの両

方の遺伝子が保存されている。一方，メダカモから系統的に
さらに遠いシロイヌナズナでは，メダカモと同様に PsbSのみ
が保存されている。したがって，LHCSRを失い PsbSを利用
するように進化する現象は，緑色植物界で何度か生じている
可能性がある。
　もう一つの興味深いこととして，ヒストンH1遺伝子が検
出されなかった。ヒストンH1は，winged-helixを有する球
状ドメインであるH15ドメインを持つリンカーヒストンであ
る。これまで多くの微細藻類において，ヒストンH1オルソ
ログまたはH15ドメインを含むタンパク質の保存性が報告さ
れていた（Arriola et al. 2018, Morimoto et al. 2020, Matsuzaki 

et al. 2004）。一方でメダカモと同様に極めて小さい細胞とゲ
ノムを有する Ostreococcus tauriにおいては，H15ドメインを
有するタンパク質は見つかっていない（Derelle et al. 2006）。
これらの一部の微細藻類においては，ヒストンH1の機能を
肩代わりするような遺伝子が存在するか，ヒストンH1を必
要としない特殊なクロマチンの構造が存在している可能性が
ある。

他種の微細藻類との共有遺伝子の解析と，ミニマムゲノム
の考察
　メダカモゲノムと他の微細藻類の間での遺伝子の保存性を

図 2．微細藻類のオルソグループ保有パターンの主成分分析．微細藻類の保有するオルソグループの種類のパターンを主成分分析し，PC1と
PC2をプロットした．Kato et al. (2023) Fig. 5aの元データを使用し作成した．
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概観するために，Orthofinder（Emms & Kelly 2015, 2019）
によりメダカモを含む 15種類の微細藻類のオルソグループ解
析が行われた。オルソグループは，解析に用いた生物種の共
通祖先の単一遺伝子から派生した進化してきた遺伝子を 1グ
ループとして定義する。15種類の微細藻類が保有するオルソ
グループのパターンを主成分分析し第一主成分（PC1）と第
二主成分（PC2）をプロットしたところ，メダカモを含む淡
水に生息するトレボウクシア藻のグループ，Ostreococcusを含
む海洋に生息するプラシノ藻のグループ，および C. merolae

等の紅藻のグループが分かれてプロットされた（図 2）。それ
ぞれのグループにおいて，ゲノムサイズや細胞サイズが極め
て小さい生物種が存在していた。この結果から，微細藻類が
持つオルソログの組成パターンは，それぞれのゲノムサイズ
よりも，系統特異的な遺伝子の増減の影響を受けることが示
唆された。

微細藻類におけるコア遺伝子の同定
　メダカモを含む微細藻類のオルソグループの情報を活用し，
すべての微細藻類で共有されているオルソグループを同定す
ることで，微細藻類のコア遺伝子候補を絞り込むことが期待
された。微細藻類のコア遺伝子群を同定できれば，藻類の育
種や生物工学的な改変などの研究に有用な情報になる。コア
遺伝子群を絞り込むために，すべての藻類で共有されている
オルソグループのフィルタリングしたところ，1,268個の遺伝
子からなるオルソグループが同定された。その中で，出芽酵
母 Saccharomyces cerevisiaeには共有されていない 279個の遺
伝子群が藻類特異的なコアオルソグループとして同定された。
このコアオルソグループの特徴を調べるために，メダカモに
おいてコア遺伝子群の発現量解析やパスウェイ解析が行われ
た。コア遺伝子群の発現量は，メダカモが独自に有する遺伝
子群と比べて高い傾向があった。コア遺伝子の中には高い比
率でハウスキーピング遺伝子などの高発現遺伝子が含まれて
いた。また，エンリッチメント解析の結果から，メダカモに
おける藻類特異的なコア遺伝子群の中には，代謝パスウェイ
に関連した遺伝子が多く含まれていた。

まとめ
　本稿では，緑藻メダカモが一般家庭の水槽から発見され，
形態解析やゲノム解析を経て新種として同定された経緯や，
メダカモゲノムの特徴的な性質を紹介した。これらの研究結
果は，人間が日常生活を送る環境においても，生物学の理解
を広げられるような未知の生物が存在している可能性を示唆
する。メタゲノム解析やロングリードシークエンス技術の発
展に伴い，未知の藻類が今後も発見されることで，藻類生物
学の知見がより広がっていくことが期待される。
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