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中山卓郎:新たなる一次葉緑体の獲得

-Paulinella chromatophoraに見られる共生関係 -

現在認識されている全ての葉緑体が，たった一度の一次共生

にEI:ほとするとする説は既に広く受け入れられている。しかし， そ

の重要性にもかかわらず一次共生の進化的1倒的の詳細|について

は不明な点が数多く残されたままである。このような状況におい

て，その謎を解き明かす鍵となるかも しれない原生生物が，近

年にわかに脚光を浴びている。本稿では，その生物 Paulinella

chromαtophoraに関する研究の変遷と， 最近の進展について紹

介する。

“シアネレ"とPαulinellαchromatophorα

一次植物である灰色植物の葉緑体は，色調や形態が他の葉緑

体と比べてシアノバクテ リアによ く似ている。その特徴から，か

つては細胞内共生シアノバクテリ アである と考えられ， Pascher 

(1929)はこれを葉緑体と区別して“シアネレ (cyan巴lJe)"と名

づけた。その後，灰色植物のシアネレは，宿主細胞外では生育で

きないことや，ゲノムが他の葉緑体と変わらない大きさに縮小し

ていること (Herdman& Stanier 1977)，また，他の葉緑体と同

じ起源を持つこと (Helmchenet al. 1995)などが解明され，灰

色植物のシアネレは細胞内共生シアノバクテリアではなく，“葉緑

体"であることが明らかとなった (~I:ljll ] 999)。

Paschel・ (1929)によってシアネレと名づけられた構造を

持つ生物は灰色植物以外にも存在し，その一つがんiUlinella

chr・omatophora(Lauterborn 1895，図1) である。PaulineLLα

chromatophora はリザリア下界， ケルコ ゾア門に分類される体

長 15，...__， 30μm程のii;i*III胞生物で， 主に淡水に生息する。本種

は，珪酸質の鱗片で構成された卵型の殻を持つアメーパ状の生

物であり，殻の小さな開口部から糸状仮足を有1"ばして移動や壁着

を行う。そして本種の最大の特徴は，細胞の中にシアノバクテリ

ア様の構造を 2つ持つことである。Pascherは，この青緑色の梢

造を細胞内共生シアノバクテリアであると考え，灰色植物と同様

にシアネレの名を与えた。その後，Ki回 (1974)による透過型

電子顕微鏡観察で明らかとなった Pchromatophoraの微細構造

の情報は，問題の有色構造が細胞内共生シアノバクテリアである

とした Pascherの考えを肯定するようなもので、あった。まず，第

ーにPchromatophoraのシアネレと宿主細胞との聞に，ペプチ

ドグリカン層と思われる壁様構造が見られることである。灰色植

物の葉緑体も部いペプチ ドグリカン層を有することで知られてい

るが，本極のシアネレは自由生活性のシアノバクテ リアに見られ

る細胞壁に近い，さらにはっきり とした梢造をもっていた。次に，

シアネレ内部に見られるチラ コイド膜の配置の様子，また分裂の

様式は，それまでに知られていた葉緑体のものとは興なり，むし

ろ現存するシアノバクテ リア，Synechococcus属によく 似ている

ことが示唆された。これらのデータを基に，Ki田(1974)はR

chromatophor，αのシアネレは細胞内共生した Synechococcusで

あると結論付けている。

しかしながら，P chromatophoraのシアネレは，上述のよう

なシアノバクテ リア|約な特徴を色濃く持つ反而，興味深いこ と

に，下記に挙げるような葉緑体的な特徴も持ち合わせることが矢J]

られている。1)宿主出III胞外では生存できない(Kies& Kr巴mel

1979)， 2)宿主細胞内の2つのシアネレは，宿主の分裂に伴って

娘細胞に lつずつ分配され，その後それぞれの娘細胞内で2つに

分裂する (Hoogenraad& de Groot 1927)。これらは，シアネレ

が宿主に依存し制御を受けていることを示唆しており， 他の細

胞内共生シアノバクテ リアにはみられない特徴である。加えて P

cllI加 1Cltophoraの摂食行動，および細胞内の食胞は確認された

ことがなく(Ki回 1974)，宿主がシアネレの光合成に完全依存し

ている可能性も挙げられていた。

このように過去の研究によって，本極のシアネレは共生シアノ

バクテリア的，葉緑体的特徴を両方{Ji:せ持つことが明らかとなっ

た。この状況は灰色植物の弟線体を思わせるものであるが，しかし

灰色植物において行われたような分子生物学的な研究は長年行わ

れず，P chromf1fOphoraのシアネレに関する研究は近年まで足踏

みをすることとなる。その主な原因は，本種の培養が困難であり，

利用可能な培養株が全く存在しないことであった。

シアネレの起源とゲノム配列の解読

P chromatophoraのシアネレに関する研究のm参着状態を破っ

A B 

仁

図1 Pαu/ine//a ch.romatoph.orαとそのシアネレ A 

Pau/in.ella chrornalophoraの模式図。制JJ包の<1:1に 2つあ
るソーセージ型の梢造がシアネレ。B:P. C/Uωnatophol・0

の光学顕微鋭写真 (scalebar: 10μ111)0 c:宿主制JJ包から
iì~雌したシアネレ (sca l巴 ba r: 10μ111)。シアネレは宿主
細胞外ではさ|ニ存できない。



たのは， Marin et al. (2005)による報告であった。この研究に

おいて，世界初となる Pchromatophoraの培養株の存在とと

もに，そのシアネレの 16SrDNA配列が明かされた。Marinet 

al. (2005)は，この配列を用いた系統解析を行い，その結果本

種のシアネレは既知の葉緑体とはまったく奥なる，シアノバク

テリアのSynechDcocCUS属およびProchlorococcus属によっ

て構成される系統に属することが強く示唆された。つまり，P

C/71仰 1atophoraのシアネレは既知の葉緑体とは異なる起源を持

ち，上述のようなシアネレの葉緑体的特徴は，P chromatophor，α 

が独立に獲得したものであることを意味している。この結果は，

これまで報告のなかった“新たなる一次共生"の証拠になり得る

として注目を集めた。

果たして，P chromatophoraのシアネレは，ど、の程度オルガ

ネラ化しているのだろうか。Marinet al. (2005)によって公開さ

れた Pchronωtophor，σの培養株は，その後の研究に拍車をかけ，

翌年にはシアネレゲノムの一部 (Yoonet al. 2006)，そしてその

一年半後にはシアネレの完全ゲノム配列が解説された (Nowack

et al. 2∞8)。既知の弟縁体のゲノムは一般的な自由生活性シアノ

バクテリアのゲノムと比較すると 10分の l程度まで縮小してお

り，またその遺伝子の大半を失っていることが知られている。そ

れに対して，明らかとなった Pchromatophoraのシアネレのゲ

ノムサイズはおよそ l恥1bpで、あった。シアネレにごく近縁なシア

ノバクテリア Synechococcussp. v..守15701のゲノムサイズが約3

Mbpであることを踏まえると，シアネレのゲノムは大きく縮小し

ていることがうかがえる。事実，タンパク質コード遺伝子の数を

川明5701のゲノムと比較すると， 明年15701が3346個保有する

のに対し，シアネレは 867個のみを持つことが予想された。では，

どのような遺伝子が失われたのであろうか。川明5701との比較の

結果，失われた遺伝子の多くは機能不明の遺伝子であることが判

明した。Nowacket al. (2008)は，これらの遺伝子が環境の変

動に応答するものであると推測し細胞の中とし寸安定した環境

下では不要となった可能性を論じている。さらに興味深いのは必

須の遺伝子の消失である。シアネレゲノムの中には 5つのアミノ

酸の合成経路，およびTCA巨|路のすべての酵素の遺伝子が欠失

していた。さらに， 他の複数のアミノ酸合成経路，およびプリン

ヌクレオチド合成経路が不完全であり，シアネレ単体ではこれら

の合成が不可能であることが示唆された。以上のような遺伝子の

欠失は，P chromatophO/・Gのシアネレが代謝的に宿主に依存し

ており，自由生活を営むことが不可能であることを表している。

5' 
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遺伝子の消失，それに伴うゲノムの縮小と代謝経路の欠如は，

既知の葉緑体と共通している特徴といえる。しかしながら，その

程度には大きな隔たりがあるようだ。一一♂般的な葉緑体のゲゲ、ノム

は l叩Oω0~20ωo kbp程度まで

MbpというPそcfル1.1'1岬ψ切Oαmη1ω正αlt，ωopが泊hor悶9匂αのシアネレのゲゲ、ノムサイズはかな

り大きい。また，既知の葉緑体においては多くが宿主核にコード

されている光合成関連の遺伝子も，少数の例外を除いてほぼ全

てがシアネレゲノムにコードされていた。これらの特徴はシアネ

レの宿主への統合が既知の葉結体ほどは進んでいないことを示し

ている。また，P chromatophoraのシアネレゲノム上には，消え

ゆく遺伝子の名残であると思われる偽遺伝子がし 3くつか確認され

たが，その存在はシアネレゲノムの縮小が今現在も進行中である

ことを示しているのだろう。総じて，シアネレゲノムの情報から

Paulin.ella ch.romatophoraのシアネレはオルガネラ化の比較的

初期の段階にあることが推察される。

遺伝子伝播の証拠

細胞内共生者とオルガネラとの境界線はどこか，という疑問に

関しては様々な意見があり，近年 Pau/inel/achromatoph.oraの

シアネレを巡ってもいくつか議論が行われているが(百1eissen& 

Martin 2006， Bhattacharya & Archibald 2006)，そこにおいて多

く取り上げられるのは共生者遺伝子の宿主核への伝播で、ある。周

知の通り，既知|の葉緑体では大半の遺伝子が街主核に移動し，葉

緑体は細胞質からのタンパク質供給に依存している。この遺伝子

伝捕によって共生者と宿主細胞は代謝のみならず遺伝的にも統

合されるため，上述の境界線の議論を別にしても，このイベン卜

がオルガネラ化における重要な里程標となることは明らかである。

ゲノムの縮小，遺伝子の欠失が確認された Pchromatophor，αの

シアネレにおいても宿主核への遺伝子の転移があるか否かは，世

界的な関心を集めていた。そのような状況において，著者らの研

究により Pch.romatophoraにおいて核へ伝播したシアネレ遺伝

子の存在が明らかとなった (Nakayama& Ishida 2009)。この研

究において著者らは Pchromatophor，αのEST解析を行い，核

からのlliE写産物の1:1コからシアノバクテリアの辿伝子に類似する配

列を網羅的に探索した。その結果，シアノバクテリアのpsaE(光

化学系Iサブユニット W 遺伝子)に非常に類似した配列が発見

された(1豆12)。興味深いことに，このpsaEはシアネレゲノムに

おいて失われていた数少ない光合成関連遺伝子の一つである。残

念ながら，この遺伝子がコードするサブユニットの詳細な役割は

3' 

ポリアデ二ン鎖

図2 Pau/inella chromatophoraにおいて発見された psaEmRNAの概11硲図 矢QJiはゲノム上の配列におけるイントロンの位
置を示す。Nakayama& lshida (2009)をもとに作図。
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未だ明らかではないが:， psaEがこれまで調べられたすべてのシ

アノバクテリア，およびほとんどの光合成真核生物において保持

されていることを考慮すると，未知の重要な機能を担っている可

能性もある。 P.chromatop，加'raにおいて発見されたpsaEの配列

は，成熟なP鈎Eタンパク質の全長をコードしており，そのタン

パク質配列にはシアネレに近縁なシアノバクテリアに見られる特

異的な挿入配列が確認できた。このことから，このpsaEはシア

ネレから伝播したものであると考えられる。このpsaEをさらに調

査するため，この転写産物に対応するゲノム配列の取得を行った

ところ，驚くべきことにその配列には2つのイントロンが含まれて

いた(図2)。さらにこれらのイントロンは，末端にG下AGのモ

チーフ配列を持つスプライセオソーマルイントロンであったこと

から，この配列は真核生物である宿主核ゲノムに間違いなく存在

していると考えられる。これらの結果は，少なくとも Iつの光化学

系遺伝子がシアネレから核へ伝播し発現していることを強く示す

ものであり，シアネレが遺伝的にも宿主細胞に統合していること

を示す重要なものと言えるだろう。

psaEはシアネレゲノムには見られず核ゲノムのみに存在し，イ

ントロンの挿入のような改編を受けた後でも，コードされるアミ

ノ酸配列はシアノバクテリアのPSaEタンパク質のものと高い相

同性を保っていた。このことを踏まえると，この遺伝子の産物で

あるPsaEタンパク質は依然機能的であり，シアネレに輸送され

ている可能性は高いと著者らは考えている。今回予測されたR

chromatophoraのPsaEタンパク質には，一次植物の核コード葉

緑体タンパク質に見られるような輸送配列は確認できず，残念な

がらその輸送系を推定するには至らなかった。本種のシアネレが

既知の葉緑体とは全く独立に獲得されたことを考慮すると，独特

の輸送機構を確立していることも考えられる。

Pαut加elf，αchromafopho聞の進化

P. chromatophoraはどのようにシアネレを獲得したのであろ

うか。この疑問にヒントを与えてくれるのが，本種と同属として

記載されている PaulinellaOValiおの存在である。 P.ovalisは海

産の有殻アメーパで，体長4.5μm程度と P.chromatophoraの

約5分の l程度の大きさしかない。しかし，その殻における鱗片

の配置はP.chromatophoraとほぼ同様であり，更にその微細構

造もシアネレの有無を除けば極めて類似している (Johnsonet al. 

1988)0 P. ovalisのDNA配列は全く報告されておらず，分子系

統解析は行うことができない拭 P.chr抑制'ophoraとごく近縁な

生物であることは間違いないと考えられる。この種は従属栄養性

であり，細胞内にシアネレの存在は確認されていない。過去に天

然のP.ovalisを用いた透過型電子顕微鏡観察が行われている拭

その観察写真では食胞にシアノバクテリアが餌として含まれてい

る像が確認できる (Jo加sonet al. 1988)。このことを踏まえると，

P. ovalisは，P. chronωtophoraにおいて現在見られるシアネレ

が確立される以前の祖先的な姿を体現しているとも考えられる。R

ovalisが，かつてシアネレを保持しており，二次的に失った可能

性も拭えないが，いずれにしても P.ovalisはP.chromatophora 
における共生関係を考察するにあたって良い対象となるだろう。

今後，これら2種の比較研究の進展が期待される

これまでの研究において，Paulinella chromatophoraが既知

の葉緑体とは全く独立に一次共生を起こしている特異な生物であ

ることが示された。この知見は，一次共生が過去に一度きり起き

たとする説の唯一の例外として注目されるが，同時に一次共生機

構を研究する上で格好の材料が出現したことを意味する。一次共

生に関する先行研究は，現在知られている一次植物の分子的およ

び形態的情報から，過去にどのようなことが起きたかを推測する

という間接的なアプローチのものしかなかった。それに対してR

chromatophora はリアルタイムで一次共生を起しつつある生物

である。この生物をさらに研究することによって得られる情報は，

一次共生を通じた葉緑体獲得機構の推察をするうえで，初めての

直接的で重要なものになると考えられる。
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