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石川奏太・松本拓也:Chromera veliα及びCCMP3155株
葉緑体ゲノム解析から推測するアルベオラータ葉緑体の進化

寄生性真核生物アピコンプレクサ類は渦鞭毛藻類の姉妹群

であり，従属栄養性である繊毛虫類とともにアルベオラー

タと呼ばれる生物群を形成する。アピコンプレクサ類は一

部の例外を除き，その細胞内に二次共生由来葉緑体が退化

し光合成能を失ったアピコプラストを持つ (McFaddenet 

al. 1996)。アピコプラストの起源に関しては緑藻起源説と

紅藻起源説が提唱され，どちらの仮説が尤もらしいかはご

く最近まで決着がつかなかった (Funeset al. 2004)。しか

し， Mooreらはアピコンプレクサ類に近縁かっ紅藻類に由

来する二次共生葉緑体をもっ Chromeraveliaを発見し， C. 

velia葉緑体遺伝子 (pshAおよび小サブユニットリボソー

ムRNA)に関する一連の解析から，アピコプラストは紅藻

起源であることを決定的にした (Mooreet al. 2008，神川

2008) 0 Nature誌に掲載されたC.veliaの記載論文に引き続

き， Janouskovecらは C.veliaとその近縁種である光合成性

未記載種CCMP3155株の葉緑体ゲノムを解読し，その配列

データの解析結果を元にアルベオラータにおける葉緑体進化

に関する議論を行った(Janouskovecet al. 2010)。本稿で

は，アメリカ科学アカデミ一紀要に掲載された Janouskovec

らの論文中の議論を，我々の解釈とともに解説する。

アルベオラータ内でアピコンプレクサ類と渦鞭毛藻類は姉

妹群を形成する。渦鞭毛藻類には光合成性・従属栄養性種が

存在するが，光合成性渦鞭毛藻類の大多数は紅藻由来の二次

葉緑体をもっ。従って，宿主細胞の系統で姉妹群となるアピ

コンプレクサ類と渦鞭毛藻類はともに紅藻由来の二次葉緑

体をもつことが推察されるわけだが，アピコプラストと渦

鞭毛藻類葉緑体がどんな系統関係にあるのかははっきりしな

い。困ったことに，光合成能力のないアピコプラストのゲノ

ムには，リボソームタンパク質やRNAポリメラーゼ、などの

転写および翻訳に関与する遺伝子はコードされているが光合

成関連遺伝子が欠失している (Wilsonet al. 1996， Cai et al. 

2003)。その一方，渦鞭毛藻類葉緑体では光合成関連遺伝子

はミニサークルゲノム上にコードされ，それ以外の遺伝子は

核ゲノムに移行していると考えられている (Hackettet al. 

2004)。従って，アピコプラストゲノムと渦鞭毛藻類葉緑体

ゲノムに共通してコードされる遺伝子はほぼ皆無であり，分

子系統解析により 2種類の葉緑体の関係を直接比較するこ

とは困難で、ある。ただしアピコンプレクサ類(あるいは渦鞭

毛藻類)の祖先的位置から分岐するC.veliaや，本種に近

縁な光合成生物の葉緑体関連情報(例えばゲノム情報)はア

ピコプラストと渦鞭毛藻類葉緑体の進化関係を推測する上で

カギを握ると考えられてきた。そこでJanouskovecらはc.

veliaに加えCCMP3155株葉緑体全ゲノムと核ゲノムのー

部を解読し，アルベオラータにおける葉緑体進化に迫った。

CCMP3155株は， C. velia同様四重膜で包まれ，三重チラ

コイド葉緑体を持つが，その葉緑体色素組成は明らかではな

い。解読された核ゲノムの一部から得られた 8遺伝子7，137

座位を用いた分子系統解析では， C. velia， CCMP3155株

の順でアピコンプレクサ類の基部から分岐すると推測された

(図1)0 C. velia， CCMP3155株，アピコンプレクサ類か

ら構成されるクレードの単系統性は高いサポート値で支持さ

れたが，このクレード内部の解像度が不足しているため分岐

}I聞について核コード遺伝子解析から結論を出すことは難しい

(図1)。
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図l 核コード8遺伝子アライメントに基づくC.velia及び
CCMP3155 株の系統的位置。 19 真核生物種から HS~均，
HSP70，αーtubulin，βーωbulin，biP， EF2， SSU rRNA及び
LSU rRNAをサンプリングし，最尤法とベイズ法を用いて系統
解析を行った(核酸残基とアミノ酸残基を合計して7，137アライ
メント座位)0RAxMLを用いた最尤法解析において，アミノ酸
配列部分にはLG+f+Fモデルを，塩基配列部分にはGTR+
Fモデルを用いた。ベイズ法にはMrBayesを用い，アミノ酸配
列部分にはWAG+f +Fモデルを，塩基配列部分にはGTR+
Fモデルを用いた。C.velia， CCMP3155株及びアピコンプレク
サ類の単系統性は，ブートストラップ値1∞%，事後確率L∞の
支持を受けた。黒丸は，プートストラップ値l∞%および事後確
率l∞でともに支持されたノードを示している。 JanouSkovecら
(2010) Fig. 1を改訂。
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さらに Janollskov巴Cらは複数葉緑体遺伝子配列に基づい

た分子系統解析も行った。C.velia/CCMP3155株葉緑体

と渦鞭毛藻類葉緑体の系統関係を調べる場合には， 11個

の光合成関連葉緑体遺伝子から構成されるアライメン 卜

(合計4，212アミノ酸座位) を用意 した。一方， C. velia/ 

CCMP3155株葉緑体とアピコプラス トの系統関係を調べ

る場合には， 主に翻訳 ・l!tr;写に関連する葉緑体辿伝子23
個から構成されるアライメン トを用意した(合計4，438ア

ミノ酸座位)0 2つのアライメン トを解析し た結果， C. 

velia/CCMP3155株と渦鞭毛藻類 との近縁性， C. velia/ 

CCMP3155株とアピコンプレクサ類との近縁性が， ;!~に高

いサポート値により支持された(図 2A& B)o Janollskovec 

らは自身の葉緑体遺伝子解析に対して総合的解釈を加えてい

ないが，図2に示 した 2つの系統樹を統合すると，渦鞭毛

部類葉緑体を外群として CCMP3155株葉緑体が分11皮したの

A 葉緑体光合成関連 11遺伝子解析
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ち， C. velia葉緑体とアピコプラス トが枝分かれしたという

関係が導き出せる(区!2C)。また， 2種類のアライメン トか

らの解析結果は，共通してアルベオラ ータ葉緑体 (アピコ プ

ラス トある いは渦鞭毛藻類葉緑体と C.velia + CCMP3155 
株葉緑体)と不等毛植物類葉緑体と の強い近縁性を示 した。

このアルベオラ ータ葉緑体と不等毛植物類葉緑体の近縁性

は， Janollskovecらが行ったアルベオラ ータ葉緑体として

CCMP3155株葉緑体のみを使用した 34遺伝子(合計7，599

アミノ酸座位 )の解析でも強い支持を受けた (原論文Fig.5

参照)。この 34遺伝子系統樹では，アルベオラータ(厳密に

はCCMP3155株)+不等毛植物類葉緑体クレー ドがハプ卜

藻類，ク リプ ト藻類および紅藻類葉緑体とグループ化し， そ

の単系統性は高いサポート値で支持された。

分子系統解析と は独立に J anollskovecらは渦鞭毛藻類葉

緑体ある いはアピコ プラス ト特異的な「分子キャラクター」

B 葉緑休非光合成関連23遺伝子解析
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図2 複数の集線体遺伝子に基づく辿結解析によるアルベオラータ葉緑体の系統関係。(A)渦鞭毛部類を含む架線体光合成関連 Uill

伝子アライメン トの19if，;fJI'。この解析に使用されたアライメン卜は，atpA， alpB， petB， pelD， psaA， psaB， psbA， psbB， psbC， psbD 
及びpsbEから構成された(合計4，212アミノ酸度位)0(B)アピコプラス トを含む非光合成|期連23逃伝子アライメントの解析。この
解析に使用されたアライメントは，clpC， rpL2， rp/4， rpL6， rpl1l，ゅLl4，rp/l6， rp/23， rpoB， rpoCJ， IpoC2， IjJs2， rps3， rps4， 
rps5， rps7， rp品 rpsll，rps12， rpsJ7， rps19， sufB及びμもfAから椛成された(合計4，438アミノ酸座位)。原論文中では，ブー
トストラップ他はPhyI¥伍 (CATモデ、ル使用)と RA品位 (cpREV+ r + Fモデ、ル使用)による最尤法で求めた。また，司事z後創ii正E率存は
ルMI必Ba勾y巴郎s(化cpREV+ r +Fモデ、ル{使吏F周I羽j)比と Phηv引yりdoBa勾lりザy巴ωs(CATモデル{使史月周Dによるベイズズ、法法.て
ト ス ト ラツブプ。他， ルh官a勾y巴岱s による司事一J後{i陥1泊龍白化{~率存のみを示した。 黒丸は， ブートストラップ他 ω0%および事後確率 1.00で支持されたノード
を示している。(A)と(B)はJanoLIskov巴cら (2010)Fig. S7A & Bを改訂。(C)推測されるアルベオラータ葉緑体の系統関係(模
式図)。渦鞭毛部類主主縁体を合む 1J逃伝子以斗iI'の結架 (A)と，アピコプラス トを含む23巡伝子解析の結果 (B)を統合し，アルベオラー
タ葉緑体の関係を制[Ijした。この仮惣的系統樹からアピコプラス トを取り除くと，c.νelia及びCC恥1P3155株葉緑体は姉妹群となる(図
lAに示した 11遺伝子系統尉に対応)。一方，渦鞭毛滋i類葉緑体を取り|徐くと， C. veliα及びCC品。3155株架線体はアピコプラストの
1l!U系統となる (1玄IIBに示した 23逃伝子系統樹に対応)。



が， C. velia， CCMP3155株葉緑体でも共有されていること

を明らかにした。一般の光合成真核生物葉緑体では葉緑体ゲ

ノムにコードされた I型ルピスコが使用されているが，渦鞭

毛謀類葉緑体では I型ルピスコを欠き，その代わりにプロテ

オバクテリアから水平伝播したと考えられる核ゲノムコード

の11型ルピスコが使用されている (Morseet al. 1995)。興

味深いことに，核ゲノムコードの11型ルピスコがC.velia及

びCCMP3155株からも検出された(c.veliaの11型ルピス

コタンパクについては，そのN末端に葉緑体への移行シグ

ナルも確認された)0 11型ルピスコ配列に基づく分子系統解

析ではC.velia， CCMP3155株は姉妹群となり，このクレー

ドはさらに渦鞭毛藻類と互いに強い近縁性を示した。また，

渦鞭毛藻類の葉緑体遺伝子ではmRNAの3'末端にポリ U

付加が起こるが (Wang& Morse 2006)，同様のポリ U付
加はC.velia葉緑体ゲノムにコードされる複数の光合成関連

遺伝子のmRNAにも確認された。ただし， CCMP3155株

葉緑体遺伝子転写産物に対するポリ Uの有無は今のところ

不明である。

我々 は， Janouskovecらが行ったC.veliaとCCMP3155

株葉緑体ゲノム構造の比較から得られた新たな知見は， 3つ

に絞られると考えている。第1点目は， CCMP3155株葉緑

体ゲノム上の遺伝子数はC.velia葉緑体ゲノム上の遺伝子数

より大きいが，互いの遺伝子構成が比較的似ていることであ

る。第2点目は，アピコプラストゲノムの遺伝子構成，渦鞭

毛譲類ミニサークル(葉緑体)DNAの遺伝子構成は，どち

らも C.velia/CCMP3155株葉緑体ゲノムの遺伝子構成のサ

ブセットであることである(注:原論文Fig.2を見ると，厳

密にはアピコプラストコードの中123，suJB， rps7遺伝子と

渦鞭毛藻類ミニサークルコードのpsbI遺伝子は， C. velia葉

緑体ゲノム上には存在しないことが分かる。但し本文中には

該当する記述なし)。第3点目は， リボソームタンパク遺伝

子スーパーオペロンがアピコプラストと CCMP3155株の葉

緑体ゲノム，さらには紅藻由来二次葉緑体ゲノムの聞で保存

されていることである(注:Janouskovecらは C.velia葉緑

体ゲノム上にも該当するオペロン構造の痕跡があると議論し

ているが，その解釈は慎重に行うべきである)0 Janouskovec 

らは葉緑体ゲノム構造の比較データと宿主系統の単系統性

(図1)から， CCMP3155株葉緑体に似た遺伝子リッチな祖

先型葉緑体ゲノムから，光合成関連遺伝子の欠失を経て現在

のアピコプラストゲノムに到達したと推測している。原論文

では渦鞭毛藻類葉緑体遺伝子構成の進化についてはほとんど

議論がないが， Janouskovecらはアルベオラータ葉緑体と不

等毛植物類葉緑体が単一祖先から派生したと仮定している。

従って，祖先渦鞭毛藻細胞の葉緑体ゲノムも，少なくとも

CCMP3155株の葉緑体と同程度に遺伝子リッチであったと

予想できる。

以上のデータから， Janouskovecらはアルベオラータにお

ける葉緑体進化について以下の3つの結論を下した。
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1) C. veliaとCCMP3155株はアピコンプレクサ類共通祖

先に近縁な生物種であり，全くキャラクターの異なる葉

緑体をもっアピコンプレクサ類と渦鞭毛謀類を繋ぐ生物

種である。

2) C. velia， CCMP3155株，渦鞭毛藻類の葉緑体およびア

ピコプラストは単一の紅藻由来二次葉緑体から進化して

きた。この祖先アルペオラータ葉緑体は(少なくとも)

不等毛植物類葉緑体とも同一起源である。

3)アルベオラータ・不等毛植物類に含まれる従属栄養性メ

ンパー(たとえば繊毛虫類)は二次的に葉緑体を喪失した。

我々は，結論1に関し大局的に同意するが，原論文Fig.4
に示されたアルベオラータクレード内の仮想的系統関係に関

して，異なる仮説もあり得ると考えている。 Janouskovecら

は核コード遺伝子に基づく系統樹(図 1:渦鞭毛藻類の次に

C. veliaが分岐する)を基に，形態および分子キャラクター

をマップしている。しかし，実際の核コード遺伝子解析の結

果には， CCMP3155株， C. velia，アピコンプレクサ類の分

岐パターンについて解像度がなく明快な結論が出せない(図

1)。しかし， Janouskovecらはアルベオラータ内では葉緑体

が垂直伝播していると考えているので，葉緑体遺伝子から推

測した系統関係は宿主系統と同じはずである。 CCMP3155

株， C. veliaおよびアピコンプレクサ類聞の系統関係を葉緑

体遺伝子に基づき推測すると， CCMP3155株がもっとも祖

先的位置を占めることになり，そのサポート値も高い(図

2B)。従って，原論文Fig.4(本稿では図Iに対応)で仮定
されたアルベオラータ葉緑体の系統樹中のCCMP3155株

とC.veliaの位置は入れ替わる可能性がある(図2C)。た

だし，原論文で提案されたキャラクター進化に関する仮説

は， CCMP3155株葉緑体におけるポリ U付加の有無，c.

velia葉緑体ゲノムにスーパーオペロン構造の痕跡がある

と考えるのが妥当なのか，など暖昧さが残る。今のところ

Janouskovecらが提案したアルベオラータにおけるキャラク

ター進化は一つの仮説に過ぎず，今後も幅広い仮説の検討が

必要であろう。

結論2および3は， Janouskovecらが行った分子系統解析

では頑健に裏付けされている。特に原論文では，結論2(単

一起源説)と，対立する「連続三次共生」仮説ーアピコンプ

レクサ類の祖先細胞と渦鞭毛藻類の祖先細胞が，独立に異な

る不等毛植物類を細胞内共生謀として獲得し葉緑体化したと

する仮説ーとの比較検討が行われた。今回の葉緑体遺伝子解

析は不等毛植物類葉緑体を排除しアルベオラータ葉緑体の

単系統性を強く支持しており(図2A& 2B)，連続三次共生
仮説に対して否定的な議論が行われている。しかし我々は，

Janouskovecらが行った系統解析には，アピコプラストと

渦鞭毛藻類葉緑体の起源に関する 2つの対立仮説を検証する

上で改善すべき点があると考えている。図2Aと2Bに示し
た系統解析では，不等毛植物類として珪藻類3種，ラフィド

藻1種および黄緑藻1種しか含まれておらず，不等毛龍類の
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多様性を十分にカバーしているとはいえない。逆に，原論文

のFig.5で用いられた 34葉緑体遺伝子アライメントには比

較的多様な不等毛植物類葉緑体が含まれているが，アルベオ

ラータ葉緑体として CCMP3155株葉緑体しか含まれていな

い。従ってアルベオラータ葉緑体の単系統性は，アルベオラー

タ葉緑体の多様性を保ちつつ，より多くの不等毛植物類の葉

緑体ゲノムを含むアライメントを解析することで再検証され

るべきである。

Janouskovecらが行った葉緑体遺伝子系統解析は，アルベ

オラータ葉緑体の単系統性の是非とともに，紅藻由来二次葉

緑体が単一起源か否か，すなわちクロムアルベオラータ仮説

(Cavalier-Smith 1999)が仮定する葉緑体進化の是非も検証

することが可能である。不思議なことに，紅藻葉緑体および

紅藻由来二次葉緑体との関係は，原論文中でそれほど議論さ

れていない。今後この問題を厳密に検証するためには，原論

文Fig.5で使用された 34葉緑体遺伝子アライメントに，よ

り多様な緑藻類および紅藻類の葉緑体ゲノムデータを加えて

解析する必要がある。このデータセットには，アルベオラー

タ葉緑体として少なくとも CCMP3155株葉緑体を含むべき

であるが，他の葉緑体遺伝子配列に比べCCMP3155株葉緑

体遺伝子配列の進化速度は上昇している。 Janouskovecらは

アルペオラータ葉緑体の初期進化から葉緑体ゲノムの縮小が

始まっていたと予想しているが，このゲノム縮小圧とそこに

コードされる配列の進化速度の聞に何らかの関連があるのか

もしれない。どのような原因であれ，今後CCMP3155株や

C. veliaを含む大規模な葉緑体遺伝子解析を行う際には，進

化速度の極端な上昇に起因するロングプランチアトラクショ

ン(Phi1ippe& Germot 2000)などのアーティファクトに対

する十分な配慮が必要であろう。

本稿では， Janouskovecらの行った系統解析や結果の解釈

などに対し，いくつかの懸念があることを指摘した。しかし，

C. velia及びCCMP3155株からの葉緑体ゲノム及び葉緑体

関連データは，アルベオラータ葉緑体の進化，さらには細胞

内共生に駆動された真核生物における光合成進化を理解する

上で大きな役割を果たしたことは疑いようがない。今後も，

真核生物の進化に対し， CCMP3155株の形態データや2種

の生物の核ゲノムデータなどがどのような貢献をするか目が

離せない。
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