
はじめに
　真核藻類を含む真核生物の大系統に関する理解は現在も未
だ途上である。この関係性をより正確に理解することは現代
生物学における重要な課題の一つである。これまでに，様々
な研究者が多種多様な方法で真核生物の系統関係を解き明
かすことに努力してきた。リンネによる分類学が体系立てら
れて以降，生物は形態によって分類され，それらの形態的な
類似性から系統関係が予測されてきた。その後にワトソンと
クリックによってDNAの構造が明らかになり，サンガーに
よって確立されたDNA配列のシークエンス技術によって簡
便に遺伝子配列情報を取得できるようになった 1980年代か
らは生物間で保存的な遺伝子を用いた分子系統解析が徐々に
系統関係を予測するのに用いられるようになってきた。情報
の取得と比較が容易な遺伝子配列情報を用いた分子系統解
析によって真核生物の系統関係に関する理解は急速に進んだ
（Cavalier-Smith 1993）。そして 2000年代に登場した大規模並
列シークエンス（いわゆる次世代シークエンス；NGS）によっ
て，容易に大量の遺伝子配列を取得できるようになると，加
速度的に大規模な分子系統解析が進むようになった。それら
大規模な分子系統解析は，より深い分岐の系統関係の解明に

貢献している。例えばストラメパイル，アルベオラータ，リ
ザリアが単系統群（SAR）を作ることやオピストコンタ，ア
プソゾア，ブレビアータ，アメーボゾアが単系統群（Amorphea）
を作ることが明らかとなっている（Burki et al. 2007, Adl et al. 

2012, 2019, Brown et al. 2013）。このように大量の遺伝子配列
情報を簡便に取得し扱えるようになり，もう真核生物の大系
統が解明されるのも時間の問題かと思われているが，いまだ
に関係性が未解明な系統が多数残されている。その理由の一
つとして，大系統同士をより深い分岐レベルで結びつける重
要な生物種が見つかっていないことがあげられる。深い分岐
であればあるほど，その配列が分岐後に大きく変化すること
で系統樹上での枝長が長くなり，その確からしい位置を推定
することが困難になる傾向が強い。そのため，系統関係が十
分に解明できていない 2つ（以上）の系統の間をつなぐよう
な新たな初期分岐系統（種）を発見し系統解析に加えること
ができれば，その新規系統を含んだ形でこれまで解けていな
かった系統分岐関係が解明される可能性がある。一方で，こ
れまで記載されている生物の中にも依然としてその系統的所
属が明確になっていない生物種も存在する。これらの生物は
孤
みなしご

児生物（Orphan organisms）と呼ばれている。系統的に迷
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子な孤児生物達の多くは，現代のシークエンス技術が隆盛す
る前の時代に，形態情報のみに基づき記載されるものの再び
採集されなかったり、難培養性あるいは培養株が死滅してし
まったりするなどして分子情報が整備されていない状態にあ
る生物である。現在は上述のように大量の配列情報を簡便に
取得できるようになり，多くの迷子の孤児生物たちを家族（正
しい系統的位置）に帰す研究が進んでいるが，まだまだ進展
の余地がある研究分野となっている。例えば 2011年に存在が
報告されたが実態と系統的位置が不明であった単細胞真核藻
類の rappemonads（Kim et al. 2011）が，最近発表された研
究によってハプト藻類の一群であることが明らかになったこ
とがあげられる（Kawachi et al. 2021）。このように，現代のシー
クエンス技術を背景に，多くの迷子の孤児生物達をその家族
のもとに帰すことができるようになった。また迷子の孤児生
物たちは概して深い分岐の生物が多いので，これらは系統と

系統を結ぶ重要な生物であることが期待される。

迷子のMicroheliella maris
　Microheliella maris Cavalier-Smith & Chaoもまた真核生物
の大系統の中でどの系統に属すか不明な迷子の孤児生物で
あった（図 1A）。M. marisは，スペインのカタルーニャ地方
Ebro Deltaで採取された底泥サンプルから確立したアメーバ
Cochliopodiumの培養株に混在していた放射状に軸足を延ば
す太陽虫様の真核生物として最初に報告されている（Cavalier-

Smith & Chao 2003）。Cavalier-Smith & Chao (2003) で は，
M. marisを状態よく固定できなかったことで電子顕微鏡を用
いた形態観察は行われなかった。さらに細胞サイズが直径
10 µm以下と非常に小さかったことから光学顕微鏡レベルの
形態観察では有用な分類形質となる形態情報を取得するには
至らず，その特徴について詳しい議論はされていない。論文
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図 1．A．Microheliella marisの光学顕微鏡像．スケールバー = 5 µm．B．M. marisの細胞概略図．ER，小胞体；FV，食胞；MB，マイクロボディー；
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他の太陽虫様原生生物との違いのまとめ．
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中では 18Sリボソーマル RNA遺伝子を用いた分子系統樹で
低い統計的サポートのもと有中心粒太陽虫と単系統群を形成
する生物としてその株名が記されているのみであった。その
後，Yabuki et al. (2012) において，詳細な電子顕微鏡観察と
18Sおよび 28Sリボソーマル RNA遺伝子とHSP90遺伝子
を用いた分子系統解析が行われた。電子顕微鏡による観察か
ら，M. marisの軸足は 3本の互いに架橋された微小管によっ
て支持され，その微小管束は細胞中心および細胞表面に位置
する微小管形成中心より伸展すること，そして微小管束が細
胞内で核やミトコンドリアなどのオルガネラを貫通している
ことなどが確認された（図 1B）。これらの特徴は既知のいず
れの太陽虫様原生生物とも明確に異なっており，近縁性が示
唆されていた有中心粒太陽虫とは異なる生物であることが確
認された（図 1C）。一方で分子系統解析からは，現在はクリ
プト藻などと単系統群（クリプチスタ）を形成することが確
認されている従属栄養性鞭毛虫 Palpitomonas bilix Yabuki & 

Ishidaと姉妹関係である可能性が示唆されたが，十分な統計
的サポートを得られずその系統的位置を十分に解明すること
はできなかった。Yabuki et al. (2012) では，Ebro Deltaから
単離されたこの太陽虫様真核生物は既知のいずれの生物とも
形態的に異なる新属新種Microheliella marisとして記載が行
われたものの，系統的位置を確定するには至らなかった。そ
こで，この迷子の太陽虫様真核生物の系統的位置を決めるた
め，Cavalier-Smith et al. (2015) においてトランスクリプトー
ムデータの取得とそれを基盤とした 171タクサ，187遺伝子
を用いたアミノ酸配列連結データセットを用いた分子系統解
析が行われた。しかし，この解析でM. marisは当時ハクロ
ビアとして提唱されていた分類群（Hacrobia：有中心粒太陽
虫，クリプチスタ，ハプト藻からなる分類群）の中に入った
が，これまでの分子系統解析と同様にその系統的位置は統計
的に高くサポートされていなかった。ここで，M. marisの系
統的位置を決めることができなかった理由として配列データ
量とタクソンサンプリングが考えられる。Cavalier-Smith et al. 

(2015) ではM. marisのデータカバレッジは 187遺伝子中のお
よそ 70%（123遺伝子）であり，あまり芳しいものではなかっ
た。これはまだ大規模シーケンシグの技術向上過渡期に取得
したトランスクリプトームデータから対象の遺伝子を取得し
ていたため，187遺伝子すべてを網羅するには十分量のデー
タではなかったのだろう。タクソンサンプリングは，2015年
当時としては非常に充足しているように見えるが，後述する
ようにM. marisの系統的位置を推定するためには不十分で
あったと窺い知れる。

迷子のMicroheliella marisのお家探し again
　我々は，新たにM. marisの RNA-seq解析を行うことで不足
していたデータ量を補うとともに，Cavalier-Smith et al. (2015) 

以降に報告された複数の初期分岐系統を加えて系統解析を実
施し，真核生物全体の系統分岐関係の理解とM. marisの系
統的位置の把握を行った（Yazaki et al. 2022）。具体的には，

Illumina Hiseq 2000を用いて再度M. marisの培養株より大
規模なトランスクリプトームデータ（1.6 Gb）を取得した。
Cavalier-Smith et al. (2015) で用いられたアライメントと比較
しても，我々が今回解析したアライメントはサイズ，タクソ
ンサンプリングとも改善されている。Lax et al. (2018) で使用
されたデータセットをベースにM. marisだけではなく，系統
解析を行う上で重要な情報をもつと考えられる複数の新規系
統（Palpitomonas bilix, Yabuki et al. 2014; Ancoracysta twista, 

Janouškovec et al. 2017; Hemimastigophora, Lax et al. 2018; 

Rhodelphis limneticus and R. marinus, Gawryluk et al. 2019），
より良いデータが使えるようになった Telonema spp.（Strassert 

et al. 2019）を取り入れた点は，解析結果に大きな影響を与
えたと考えられる。最終的にM. marisを含み，先行研究より
もタクソンサンプリングを改善した 83タクサ 319遺伝子の
連結配列データセットを完成させた。この 319遺伝子のデー
タセットを基に行った最尤法およびベイズ法による分子系統
解析では，これまで知られてきた真核生物の系統関係を良く
復元することに成功し，そのなかでM. marisは P. bilixを含
むクリプチスタと姉妹群となることが示された。その関係性
は統計的に高くサポートされており，初報告から 19年目にし
て迷子の真核生物M. marisの系統的位置をクリプチスタの基
部にあることを突き止めるに至った（図 2）。その一方で，M. 

marisとクリプチスタ構成生物の間に形態的な類似性や注目
すべき共有形質を確認することはできず，M. marisはクリプ
チスタとの共通祖先から分岐した後に，特異な進化（変化）
を独自に進め，現在の姿となったと示唆された。この形態的
な非連続性にもとづき，Yazaki et al. (2022) では，M. marisを
クリプチタには所属させず，クリプチスタを含む上位生物群
パンクリプチスタ（Pancryptista）を提唱し，M. marisをクリ
プチスタの姉妹生物群としてそこに所属させるという判断を
下している。さらにこの解析では，二次的に光合成能を失っ
た Rhodelphisを含む一次植物が強い統計的サポートのもと単
系統群を形成するとともに，同じく強い支持のもとパンクリ
プチスタと姉妹関係を示すことも確認された。詳細は後述す
るが，一次植物は形態的な特徴から単一起源を持つと考えら
れてきた一方で，分子系統学的にはその関係性があまり再現
されず，長い間議論の的となっていた。Yazaki et al. (2022) に
よってパンクリプチスタと一次植物がそれぞれ単系統であり，
かつ姉妹関係にあるということが高い統計的サポートで復元
された。これは，今後の真核生物の初期進化を議論する上で
重要となる基盤的知見である。なお，我々は，クリプチスタ
と一次植物からなるメガ生物群を，クリプチスタ（Cryptista）・
一次植物（Archaeplastida）・M. marisのそれぞれの頭文字か
らとり “CAMクレード” として命名している（Yazaki et al. 

2022）（図 2）。

一次植物の単系統
　M. marisの系統的帰属を見つける旅に終止符を打った我々
のこの解析は，もう一つの真核生物大系統における大問題に
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も終止符を打つことに成功した（図 3A）。それは一次植物が
単系統であるのか否かという問題である。和文誌『藻類』の
読者には釈迦に説法になるが，一次植物は緑色植物，紅色植
物，灰色植物の 3系統から構成され，細胞内に細胞内共生で
獲得したシアノバクテリア由来の 2重膜の色素体を持つこと
で知られている。2重膜を持つ色素体は一次植物以外にはな
く，いくつかの分子系統マーカー遺伝子を用いた分子系統解
析から，一次植物は単系統であると信じられてきた (Baldauf 

et al. 2000, Moreira et al. 2000, Mackiewicz & Gagat 2014)。
一方で，複数遺伝子を用いた分子系統解析では必ずしもそ
の単系統が再現されない，もしくは再現されたとしても統計
的にはサポートされないことが報告されている（Burki et al. 

2016, Janouškovec et al. 2017, Gawryluk et al. 2019）。一次植
物を構成するメンバーは地球進化を議論する上でも重要な役
割を担っており，一次植物の色素体が，いつ，どのようにし
て，何回，成立したのかは，極めて重要な問題である。我々
は，高い統計的サポートのもと一次植物の単系統性を復元す
ることに成功しただけでなく，今回確認された関係性が分子
系統学的に妥当な解析結果であるのか，なぜこれまでの解析
ではその関係性が復元されてこなかったのか，について詳し
く検証し報告している（Yazaki et al. 2022）。我々の解析では，
上述の 83タクサ 319遺伝子の連結配列データセットに加え，
M. marisと Rhodelphis spp. の配列を抜いたデータセットを作
成し，319遺伝子配列データの解析を行った。Rhodelphisは
Gawryluk et al. (2019) によって報告された従属栄養性の鞭毛
虫であり，系統的には紅色植物と姉妹群を形成する初期分岐
系統群である。M. marisおよび Rhodelphis spp. の 2つのタ
クソンがそろった解析は Yazaki et al. (2022) が初めてであり，
これら 2つの初期分岐系統が持つ情報が単系統群としての一
次植物の復元にどの程度貢献しているかを検証した。結果と
しては，M. marisと Rhodelphis spp. を抜いたデータセットで

は一次植物の単系統が瓦解し，M. marisと Rhodelphis spp.の
どちらか片方を除いたとしても一次植物の単系統は復元され
にくくなった（図 3B）。一連の解析結果から一次植物の単系
統を復元するにはパンクリプチスタと紅色植物の基部系統で
あるM. marisと Rhodelphis spp. の両者がカギとなることが
実証された。次に，なぜ一次植物の単系統がこれまで復元
されてこなかったのかについての検証を行った。M. marisと
Rhodelphis spp. 両方の配列を除いたデータセットから，さら
に含める生物を一部変更したデータセットを複数作成し，そ
れぞれの解析から一次植物の単系統性に対する支持がどう変
化するかを検証した。その結果，クリプト藻とその姉妹生物
である従属栄養性鞭毛虫ゴニオモナスの両方またはいずれか
一方がデータセットに含まれた解析では，それらの生物と紅
色植物が姉妹群を形成しやすく，一次植物の単系統復元を阻
害していることが示された（図 3C, D）。さらに，クリプト藻
とゴニオモナスのいずれか一方のみを含めたデータセットか
らさらに進化速度が速いサイトを順に抜いて分子系統解析に
供したところ，ゴニオモナスを含んだデータセットでは，進
化速度が速いサイトを抜くにつれ，紅色植物とゴニオモナス
の姉妹関係は解消される傾向が確認された（図 3E）。これは，
進化速度が速い遺伝子同士が互いを引き合い，近縁であるか
のような結果を出してしまう long branch attraction（LBA）
が，紅色植物とゴニオモナスの間で起きている可能性を示唆
している。一方で，クリプト藻のみを含めた解析では，進化
速度が速いサイトを抜いた解析でも一貫して，クリプト藻と
紅色植物の姉妹関係が支持されていた（図 3F）。上記解析結
果は，クリプト藻と紅色植物の配列データに 2つの近縁では
ない系統を誤って互いを引き寄せあう「シグナル」が存在す
るが，その「シグナル」は LBAの原因となる「シグナル」と
は異なることを示している。このような状況から，これまでM. 

marisと Rhodelphis spp. を含めない解析では，クリプト藻と
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ゴニオモナスが紅色植物と誤って互いに引き寄せ合いやすく
なり，一次植物の単系統が復元されにくくなっていたと考え
られた。このクリプト藻とゴニオモナスが紅色植物を引き寄
せる「シグナル」は，M. marisと Rhodelphis spp. が含まれるデー
タセットにおいても変わらず存在しているが，これら 2つの
初期分岐系統が持つより強い（おそらく真の）シグナルによ
り抑制され，一次植物とパンクリプチスタの単系統性が復元

されたのであろう。一連の解析結果は，分子系統解析におけ
るタクソンサンプリングの重要性を示す好例と言える。一方
で，クリプト藻と紅色植物を誤って引き寄せ合う「シグナル」
の実態については明確にすることはできていない。現在のと
ころ我々は，問題の「シグナル」がクリプト藻が紅色植物由
来の色素体を持っていることに関係すると考えている。今回
解析に用いた 319遺伝子について個別で行った系統解析で
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図 3．Yazaki et al. (2022) で行った一次植物の単系統性の検証解析．A．オリジナルデータセット（83タクサ 319遺伝子）による解析で示され
たパンクリプチスタと一次植物の系統分岐関係．B．オリジナルデータセットからM. maris，Rhodelphis spp. のいずれか一方，および両方を抜
いたデータセットによる解析で一次植物の単系統性を支持するウルトラファストブートストラップ（UFBP）値の推移．解析は，319遺伝子から
ランダムに抽出した 150遺伝子と 200遺伝子からなるデータセットをそれぞれ 1000個ずつ作成し解析した．C．オリジナルデータセットからM. 
marisおよび Rhodelphis spp. を除いた場合に示される “誤った” 系統分岐関係（右図）と正しいと考えられる系統分岐関係（左図）．中段，下段は，
それぞれさらにゴニオモナス類，クリプト藻類を除いた場合に導き出される系統分岐関係．図中の①から⑥は図 3Dの①から⑥に対応する．D．M. 
maris，Rhodelphis spp. を除いたいオリジナルデータセットからさらにゴニオモナス類とクリプト藻類のいずれか一方を除いた解析の中で「一次
植物の単系統性」と「紅色植物とパンクリプチスタの単系統性」をそれぞれ支持するUFBP値の推移．解析は，319遺伝子からランダムに抽出
した 150遺伝子と 200遺伝子からなるデータセットをそれぞれ 1000個ずつ作成し解析した．E．M. maris，Rhodelphis spp. およびクリプト藻を
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は，クリプト藻と紅色植物間での明らかな遺伝子水平伝播は
検出できなかった。ただクリプト藻遺伝子中には紅色植物を
引き寄せる，単一遺伝子解析では検出できない程度の弱い「シ
グナル」が存在する可能性がある。一般的に色素体獲得には、
細胞内共生体から宿主への遺伝子の水平転移（Endosymbiotic 

gene transfer/EGT）が伴う。宿主ゲノム中に転移した共生体
遺伝子と相同な宿主遺伝子があった場合，宿主遺伝子が消失
することで EGTが成立したと考えられている（Huang 2013, 

Kamikawa et al. 2018）。しかし，同一ゲノム中に起源が異な
る相同遺伝子が存在する場合，相同遺伝子間で組換えが起こ
る可能性もある。クリプト藻色素体の成立過程で，転移した
紅色植物共生体の遺伝子と宿主がもつ相同遺伝子との間の遺
伝子組換えにより，クリプト藻遺伝子の一部が紅色植物遺伝
子と入れ替わっているかもしれない。このような「部分的遺
伝子水平伝播」はクリプト藻と紅色植物間の「シグナル」の
原因となりうるが，この仮説を現段階で証明するのは困難で
あり，今後の検証には解析方法を大幅に改善する必要がある。
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