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仲田崇志:トゲと群体とクロレラの分類

広義のクロレラ属 (Chlorella: Ch.) は細胞が球形の単

細胞性緑藻類で，平滑な細胞壁を持つこと，自生胞子形成に

より増殖することなどが特徴である。かつては 100種以上

がクロレラ属の下に記載されたが，分類学的な見直しが進

み，現在では単系統群を構成する 3種 (Ch.vu伝aris，Ch. 

lobophora， Ch. sorokiniana)のみが狭義のクロレラ属とし

て認められている (Husset al. 1999， Krienitz et al. 2004)。

また他のクロレラ様藻類の多くは，これまでに新属ないし以

前に記載されていた独立属に再整理されている(表l)。狭

義のクロレラ属はトレボウクシア藻綱に属し，クロレラ系統

群 (Chlorella-clade) に含まれる(Krienitzet al. 2004)。

Krienitz et al. (2004)の系統樹では，クロレラ系統群にク

ロレラ属(図 lA) と，群体性で細胞壁に刺状突起 (brist1es)

を持つミクラクティニウム属 (Micractinium: Mic.，図

lB)，粘質鞘の中に群体を作るディクティオスファエリウ

ム属 (Dictyosphaerium: Dict.，図 lH)，紡錘形の細胞が

定数群体を形成するアクテイナストルム属 (Actinastrum，

図 lC)，刺状突起を有する単細胞性のディアカントス属

(Diacanthos) ，定数群体性で一部の種が刺状突起を持つデ

イディモゲネス属 (Di，砂mogenes: Did.， 図 lD)が含まれ，

後に単細胞性でピレノイドを欠くマイヤレラ属 (Meyerella，

図 lE) も加えられた (Fawleyet al. 2005)。このように

クロレラ系統群には刺状突起や群体，粘質鞘をもっ藻類が

混在しており，その進化過程については明らかではなかっ

た。しかし最近になってクロレラ系統群の形態進化と分類

学的見直しが進められている。そこでここでは Proscholdet 

al. (2010)， Krienitz et al. (2010)， Luo et al. (2010) を

中心に研究の進展を紹介したい。

刺状突起の系統分布

Proschold et al. (2010)は刺状突起の進化的起源に着目し，

クロレラ系統群の系統解析を行った。彼らはリボソーム小サ

プユニット RNA遺伝子 (SSUrDNA)の配列と ITS領域

の配列(lTS-1およびITS-2rDNA)を用いて系統解析を行

い，刺状突起を形成する種が多系統的に分布することを明ら

かにした(図2)。細胞の両端に刺状突起を持つデイアカント

ス属 (Diacanthosbelenophorusのみ)はミクラクティニウ

ム属(放射状に刺状突起を持つ)のタイプ種 Mic.pusillum 

と姉妹群になりミクラクティニウム属にまとめられた (Mic.

belenophorum)が，Mic. parvulumは Mic.pusillumと系

統的に離れており，新属へゲワルディア属 (Hegewaldia)

に移された (H.parvula)。またデイデイモゲネス属も系統

的にミクラクティニウム属やへゲ、ワルデイア属とは離れてい

た。

表 l トレボウクシア藻綱に属する主なクロレラ様藻類と現在の分類

類は緑濠綱に属することが知られている (Husset al. 1999)。
この他幾つかのクロレラ様藻

現在の分類 主なシノニム

Chlorella vulgaris 

Chlorella lobophora 

Chlorella soro/aniana 

Auxenochlorella protothecoides 

Parachlorella beijerinckii 

Parachlorella kessleri 

Heveochlorella hainangensis 

Kalinella bambusicola 

Heterochlorella luteoνiridis 

Chloroidium saccharophilum 

Chloroidium ellipsoideum 

Chloroidium engadinensis 

Chloroidium angusto-ellipsoideum 

Pseudochlorella pyrenoidosa 

Pseudochlorella subsphaerica 

Pseudochlorella pringsheimii 

未定

Chlorella protothecoides 

Chlorella kessleri 

Chlorella luteoviridis 

Chlorella saccharophila 

Pseudochlorella aquatica 

Chlorella ell伊'soidea

Chlorella trebouxioides 

Chlorocloster engadinensis 

Chlorella angusto-ell伊soideum

Chlorella pringsheimii 
"Chloγella ellipsoidea" 

Chloγella mirabilis 
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析を行った。その結果，Dict. pusillumとされた株を含

む5株が狭義のクロレラ属に含まれたのに対して，Dict. 

ehrenbergianumを含んだ 11株はクロレラ系統群と近縁

なパラクロレラ系統群 (Parachlorella-clade) に含まれ

た(図 2)。パラクロレラ系統群にはクロレラ属から独立の

新属に分けられたパラクロレラ属 (Parachlorella，図1G)
の他，針状の細胞を持つ単細胞性のクロステリオプシス属

(Closteriopsis，図11)と紡錘形の細胞が定数群体を形成す

るディクロスター属 (Dicloster，図1J)が含まれる。ディ
クティオスファエリウム属はクロレラ属の中でも，パラクロ

レラ系統群の中でも単系統にはならない。特にパラクロレラ

系統群ではデ、ィクティオスファエリウム属が祖先的な側系統

群を形成し，そこからパラクロレラ属と，クロステリオプシ

ス属とディクロスター属(互いに姉妹群となる)が派生した

ように見える。
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刺状突起が多系統的に分布することは，ディディモゲネス

属とへゲワルディア属が属内に刺状突起を形成する種としな

い種を含んでいることからも支持された。例えばディディモ

ゲネス属のDid.anomalaは恒常的に刺状突起を形成するに

もかかわらず，タイプ種のDid.palatinaは刺状突起を形成

しない。しかし Luoet al. (2006)によれば， ミクラクティ

ニウム属の刺状突起は捕食者によって誘導され，純粋培養下

では失われる。これを踏まえると，刺状突起を形成しないと

される種(場合によっては属)の中にも，培養条件を変えた

ときに刺状突起を形成する種が含まれているかもしれない。

『遺伝的特徴』に基づく分類

Proscho1d et al. (2010)およびKrienitzet al. (2010)の

研究は，刺状突起の形成や群体，粘質鞘の形成が属の識別形

質として有用ではないことを示唆している。例えば狭義のク

ロレラ属の中には粘質鞘を形成するものとしないものが含ま

れる。また一般に刺状突起の形成能を持つミクラクティニウ

ム属にも，刺状突起を形成しない株が見つかってきた。そこ

でLuoet al. (2010)はクロレラ系統群の属分類を再整理す

るため，形態形質に代えて機能性RNA分子の二次構造に見

粘質鞘と群体性の系統分布

Krienitz et al. (2010)は刺状突起の形成と同様に，粘質鞘

に包まれた群体形成について多系統性を検証した。ディクテ

イオスファエリウム属は細胞が多量の粘液質を分泌し，その

中で細胞が残存した母細胞壁に繋がれた群体を形成する(図

1H)。既に SSUrDNAの系統解析からディクティオスフア

エリウム属の一種Dict.pusillumとされた株がクロレラ系

統群に属することが示されていたが(Krienitzet al. 2004)， 

Krienitz et al. (2010)はタイプ種のDict.ehrenbergianum 
を含めた 16株について SSUおよび ITSrDNAの系統解
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図2 クロレラ系統群およびパラクロレラ系統群の系統樹
Proschold et al. (2010)， Luo et al. (2010)， Krienitz et al. 
(2010)による系統樹と形質情報を基に作成した。事後確率
0.95未満の枝や論文闘で矛盾する校は多分岐として扱った。
刺状突起，粘質鞘，群体形成の有無は+，ーで示し，同属内で
緩ごとに形質が異なる場合は±で示した。
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図 l クロレラ系統群およびパラクロレラ系統群の務類
A.クロレラ属 (Chlorella)，B.ミクラクティニウム属
(Micractinium)， C.アクティナストルム属 (Actinastrum)， 
D.ディディモゲネス属 (Di，砂'mogenes)，E.マイヤレラ属
(Meyerella)， F.へゲワルデイア属 (Hegewaldia)，G.パラク
ロレラ属 (Parachlorella)，H.ディクティオスファエリウム属
(Dictyosphaerium)， 1.クロステリオプシス属 (Closteriopsis)， 
J.ディクロスター属 (Dicloster)。



られる「遺伝的持徴J(“genetic signa佃res")を探索した。

遺伝的特徴として Luoet al. (2010)は非同形的共有派生

形質 (NHS: non-homoplasious synapomorphy) と相補的

塩基置換 (CBC: compensatory base change)に着目した。

NHSとは着目する生物群の中で，持定の単系統群にのみ認

められる変異のことで (Marinet al. 2003)， CBCとは機能

性 RNAが二次構造を取ったときに，ステム領域の塩基対に

起きる塩基置換のうち，塩基対を崩さないような置換のこと

である(例えばA・Uから G-Cへの置換， Coleman 2000)。

また A-Uから G・U (ゆらぎ塩基対)への置換のような，片

側だけの CBCはhemi・CBCと呼ばれる。これらの変異は比

較的稀に起こるため，種や属の識別に有効で、あると考えられ

ている (Coleman2000， Marin et al. 2003)。

解析の結果， Luo et al. (2010)はクロレラ系統群とパラ

クロレラ系統群を区別する 6個のNHSと3個の CBCを認

め，さらにクロレラ系統群内部の6系統群(図2，それぞれ

独立の属に相当)もそれぞれ一つ以上の遺伝的特徴で識別で

きることを示した。なおマイヤレラ属についてはピレノイド

の欠失で，へゲワルデイア属は卵生殖によっても特徴付けら

れるが，他の属は形態的には互いに識別できなかった。そし

てLuoet al. (2010)は従来の形態形質(刺状突起や群体，

粘質鞘の形成)は環境因子への適応応答だ、ったと議論してい

る。

遺伝的特徴はまた，近縁種間で種の識別を行うためにも

用いられている。 ITS-2の保存領域における CBCの有無

が種の識別に有効であることは Coleman(2000) によっ

て提唱された。また Nakadaet al. (2010b) や Hayama

et al. (2010)もITS-lとITS-2における CBCがある程

度の種差を反映していることを示している。 Proscholdet 

al. (2010) もディディモゲネス属の2種が独立種であるこ

とを ITS-lに見つかる 8個の CBC(hemi-CBCも含む)で

裏付け，さらにへゲワルディア属の中で刺状突起を持たない

株 (CCAP283/3) と刺状突起を持つタイプ種のH.parvula 

を24個もの CBCで区別し，別種と見なしている。Krienitz

et al. (2010)はDict.ehrenbergianumとParachlorella

beijerinckiiの区別を明確にするために SSUおよびITS

rDNAの二次構造を比較し，やはり多数の遺伝的特徴を確認

した。同時に彼らはDict.ehrenbergianumとされた複数株

のITS-2の保存領域に CBCが認められないことを示し，こ

れらの株が単一種であると結論づけた。

機能性RNA分子の遺伝的特徴は，今後も分類学に活用さ

れることだろう。ただし NHSやCBCのみに基づいて属や

種の分類を行うことには疑問も感じる。確かに塩基配列の解

読さえできればSSUや ITSrDNA配列に基づく種同定は容

易で客観的で、あるが， NHSやCBCはそれ自体で生殖的隔

離や形態差，あるいは生態的分化の存在を証明するものでは

ない。現時点ではあくまでも遺伝的分化の程度を調べる指標

や，同定のための参考情報と見なすべきだろう。
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まとめ

一連の研究からは，クロレラ系統群における形態進化がお

ぼろげに見えてくる。系統樹上での形質分布を見る限り，ク

ロレラ系統群とパラクロレラ系統群は，それぞれ刺状突起を

有する群体性藻類(ミクラクチニウム様の藻類)と粘質鞘に

包まれた群体性の韻類(デ、イクテイオスファエリウム様の藻

類)から繰り返し単純化してクロレラ様藻類(クロレラ属や

パラクロレラ属)を生み出したように見える。これは非常に

魅力的な仮説であるが，クロレラ様の共通祖先からクロレラ

系統群とパラクロレラ系統群が分化し，繰り返し刺状突起や

群体性を進化させた可能性も否定できない。今後は，刺状突

起や粘質鞘の生化学，発生，さらには遺伝的背景などの研究

から相向性の評価が行われることに期待したい。

また Luoet al. (2010)は系統樹と遺伝的特徴のみに基づ

いてクロレラ系統群内部の属を再定義した。しかし近年の微

細緑藻類の分類においては，光学顕微鏡・電子顕微鏡を用

いた形態比較，分子系統や遺伝的特徴，生殖隔離の有無，生

理学的特徴などを総合的に評価する多面的研究 (polyphasic

approach)が推進されており (Proschold& Leriaert 2007， 

N akada et al. 2008， 201 Oa， b)， Luo et al. (2010)の研究

はその対極をなしている。ただ多面的な研究においては手間

と時聞がかかり， しかも新たな手法が開発されればさらに手

聞が増えるとし寸矛盾を抱えている。分子系統学の進歩によ

り新しい系統群が次々と認識されるようになった昨今， Luo 

etal. (2010)のように有用な形質を絞り込んで早期に新分

類群を記載・公表し，より深い多面的な研究は続く研究者に

委ねる， という姿勢も必要になってくるかも知れない。
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