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大田修平:ク ロララクニオン藻における

核コードタンパク質のヌクレオモルフへの輸送機構

真核生物が光合成を行う 別の真核生物を細胞内 に取 り込

み， 一体となって生活する，いわゆる「葉緑体の刺11胞内二次

共生 (seconclaryenclosymbiosis) J はそれほど珍しい現象で

はなく， 多様な真核生物が光合成能を獲得するための原動力

となっている。葉緑体の細胞内二次共生現象を電子顕微鏡レ

ベルで垣間見せてくれる生物 として，クロララクニオン誌類

とク リプ ト藻類とが知られている。それぞれ系統的には大き

く異なるが， どちらも「ヌクレオモルフ」 と日子ばれる共生体

の痕跡核を持ち，真核生物由来の共生体が完全にオルガネラ

化する一歩手前の生物群 と認識されている。 このため，ここ

十数年の聞に，ク ロララク ニオン藻類およびク リプ 卜部類を

用いたゲノム進化 ・細胞進化学的研究が急速に進められてき

た。本稿では，クロララク ニオン藻類に着目して，そのヌク

レオモルフを制胞内で維持する機構に関する研究を紹介した

し'0

ク口ララクニオン藻類とは?

クロララク ニオン謀類は，単細胞性fJ!i類の一群で，2012 

年現在までに 8属 14極 (内，Lothare!!a g!obosaには 2つ

の種内分類群を含む)が記載されている。 これまで報告され

たものはすべて海産極で，淡水産の種は見つかっていない。

クロララク ニオン藻類の半数以上の極が，生活JJfiの中でア

メーパ状ステージを持つ(図 lA)。 しか し， 調UIJ包壁をもっ球

状の種(図 lB)や，遊泳細胞を主とするプラン ク トン性の

種(図 IC)，あるいは細胞直径が 3μm以下の微小プランク

トンの種(ピコプランク トン)なども報告されており ，生活

環や栄養細胞の形態は多様である (Ishiclaet al. 2007)。 こ

れはおそらく，ク ロララク ニオン誌類が海岸 ・サンゴ(肱域の

底生的な環境から，外洋域の表層水環境まで，ハビタットが

多岐に渡っていることが原因の一つではないかと考えられて

いる。

クロララクニオン訟は 1930年， Geitlerによって Ch!orarachnion

repωnsとして初めて記載されたが，当時は黄緑蕊綱の蕗とし

て扱われた (G巴itler1930) 0 1980年代に入り， C. reptans 

の単藻培養株化に成功し，色素分析や透過型電子顕微鏡技術

による解析が可能になった。Hibb巴rcl& Norris (1984)は，

C. reptansの培養株を詳細に再検討 した ところ，これまでの

説矧併では知 られていない形質が見つかった。その中でも，

1 )主要色素のクロロフィル a，b， 2) 4枚の葉緑体包JJ見 3)

葉緑体包!撲の 2枚目と 3枚目の聞の共生者紺|胞質区画(葉

緑体mJ縁区画 (periplasticlalcompartment) ;以下 PPC)に

存在するヌク レオモルフ とH予ばれる核に似た梢j主体に注目し

た。 このため，Hibb巴1・cl&Norris(1984)は，新たにクロ

ララク ニオン植物門を設立して， C. reptansを独立した門

に移 した。また彼らは，クロララク ニオン謀類の葉緑体が二

次共生1'1:1来で、あるこ とを示唆 した。実際，最近の分子系統学

的デー タによって， クロララク ニオン藻は 1!!~色真核細胞が光

合成真核細胞を共生体と して細胞内に取り込み成立した生物

であり ，宿主に相当する細胞はケルコゾア生物(リザ リア生

物)，共生体に相当する生物は緑藻をそれぞ、れ起源としてい

ることが明らかとなった (Ishiclaet a!. 1999， Takahashi et 

a!. 2007， Burki et a!. 2010など)。

ヌクレオモルフとは?

葉緑体二次共生によって成立 した藻類の大部分は，共生体

の核がすでに消失 してお り，共生体が完全にオルガネラ化 し

医1I クロララクニオン藻の顕微鏡写真(微分干渉{象)0A A川 orphochlora属の l極， B LOlharella rericulosa， 

C BigelolViella long伊lα。
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ているが，前述のとおり ，クロララクニオン藻類とク リプ卜

藻類は，葉緑体周縁区画 (PPC)に共生体の痕跡核，つま

りヌク レオモルフを現在も保持 している(図 2)。これまで

報告されたヌク レオモルフ には，クロララク ニオン部類，ク

リプ ト藻類 ともに， 例外なく 3本の染色体が含まれている

(Silver et al. 2007， Tanifuji et al. 2010など)。現在までに，

クリプ 卜藻では 3種でヌクレオモルフ染色体のゲノム配列

が解読されており (Tanifujiet al. 2011など)，クロララク

ニオン部では l種 Bigelowiellanatansで配列決定されてい

る (Gilsonetαl. 2006)0 B. natanasのヌク レオモルフゲノ

ムサイズは 373kbpで，真核生物の核ゲノムと比較すると極

度に縮小している。コー ドされているタンパク質遺伝子数は

331他1，遺伝子密度は 1.10kbp/gen巴で遺伝子がゲノム中に

非常に密に詰め込まれた構造を している。コー ド遺伝子の大

部分はハウスキーピング遺伝子であるが，17個の葉緑体関

A 

B 

1~1 2 クロララクニオン藻のヌクレオモルフの位置関係
と電子顕微鏡写'真。A 宿主核，ヌクレオモルフ，架線
体周縁区画 (PPC)の制)J包内における位置関係を示す模
式|玄10B クロララクニオン談 l種 Lotha.rellaocean.ica. 
のヌク レオモルフの透過型電子顕微鋭写真。 Nmはヌク
レオモルア， PPCは架線体周縁区画，矢印は架線体包
Jj免の外側の2枚，矢頭は葉緑体包11'免の内側の2枚をそれ
ぞれ示す。

連遺伝子もコ ー ドされており ，こ のことからヌクレオモルフ

は葉緑体の機能を維持するために重嬰な役割を担っていると

考えられている。一方で，ヌク レオモルフゲノムには DNA

ポリメラ ーゼなどをコ ー ドする遺伝子が存在 しないことか

ら，葉緑体機能維持のため宿主核ゲノムに コー ドされるタン

パク質の関与 (供給)が示唆されている。

共生体由来遺伝子の宿主核ゲノムへの移動とその発現タ

ンパク質の共生体への輸送

真核生物において制胞内共生現象は光合成能を獲得する原

動力であるが，一口に細胞内共生といっても共生の程度は

様々 で， ミドリ ゾウ リムシとク ロレラのように，それぞれ独

立に分離培養可能である段階から，珪高~~，演， 褐説i類やユー グ

レナ類などのように共生藻核が消失 し，共生体が完全に葉緑

体化 している段階のものまで知られている。クロララクニオ

ン藻類やク リプト部類は，共生体の痕跡核がまだ保持されて

いる「進化的中間」段階に位置付けられている。K巴eling& 

Archibald (2008) は，共生体からオルガネ ラに至る過程の

どの時点からオルガネラと H乎んでよいのか，といった線引き

は困難である としながらも，共生体の遺伝子が宿主核ゲノム

へ移動し，その発現タンパク質が共生体へ輸送されている状

態は，オルガネラの特徴の一つである としている。共生部か

ら葉緑体へ至る進化の過程では，細胞内において二つの重要

な変化が起こ ると考えられている。その一つは，共生体の核

ゲノムの大規模な縮小 ・消失であり(谷藤 2011)，もう 一つ

は共生体から宿主核へ移行 した遺伝子の翻訳産物を葉緑体へ

輸送する機構の確立で、ある。葉緑体で機能するタンパク質の

多くは宿主核ゲノムにコ ードされているが，紅韻類や緑部類

等のシアノ バクテ リアの細胞内共生によって成立 した一次植

物の場合， 細胞質の リボソームで翻訳された前駆体タンパク

質は葉緑体の二重l肢を通過してス トロマまで輸送される。二

次共生葉緑体を持つ二次植物では， 一次植物に比べて葉緑体

の包!撲の枚数が増え，例えばク ロララクニオン藻類やク リプ

卜藻類，褐藻類などの葉緑体包IJ英は 4枚である。また，多く

の渦鞭毛藻類やユーグレナ類な どのように 3重包j院を持つ葉

緑体もある。いずれに しても，葉緑体包膜の枚数が増えるこ

とから，輸送される前駆体タンパク質がそれらの葉緑体包l肢

をどのように通過して，ス トロ マあるいは PPCに局在する

のかが問題となってくる。

二次共生由来の葉緑体へのタンパク質輸送機構を成立させ

るためには，一つは輸送タ ンパク質の N末端側への移行シ

グナルペプチ ドの獲得，もう 一つは葉緑体包JJ真上の輸送装置

の獲得が必要である。二次植物の葉緑体へ輸送される宿主核

コードタンパク質は，SP (シグナルペプチ ド配列)と TPL(ト

ランジッ トペプチ ド(TP)様配列)の二つのシグ、ナル(bipartite

targ巴tingsignal) を含む拡張配列をN末端側に もち，そ

れらのタンパク質は小胞体を介して葉緑体へ と輸送される

(Patron & Waller 2007)。一方，葉緑体包膜には トランス

ロコン (タンパク質輸送装置)が存在 しており ，内1JW2枚



の包膜では一次植物と同様に TOC/TIC(translocons at the 

outer/inner envelope membrane of chloroplasts)が機能し

ていることが示唆されている (Agrawal& Striepen 2011)。

また，紅藻起源の葉緑体を持つ二次植物(珪藻やクリプト

藻，アピコンプレクサ類など)では外側から数えて 2枚目の

包膜に.SELMA ~mbiont叩ecific _ERAD (endoplasmic 

reticulum-associated degradation)-like machinery]と 呼

ばれる小胞体膜トランスロコンと類似した装置が存在する

(Spork et al. 2009. Hempel et al. 2009など)。一方，緑藻

起源の葉緑体をもっクロララクニオン藻類では.TOCITIC 

は存在するが. SELMAを欠いていることがゲノム情報を

基にした解析により明らかになっている(Hirakawaet al. 
2012)。こうした研究から，二次植物の場合，その葉緑体の

起源が異なると，葉緑体輸送シグナルの機能領域や葉緑体包

膜上で輸送装置を構成するタンパク質も異なることが明らか

となった。

ヌクレオモルフへ輸送されるヒストンタンパク質

これまで，クロララクニオン藻の葉緑体ストロマおよびチ

ラコイドへ輸送されるタンパク質の輸送シグナル，輸送経

路，輸送装置などは報告されているが.PPCに輸送されるタ

ンパク質はほとんど見つかっていない。クロララクニオン藻

類では.PPCに痕跡的ながらも核(ヌクレオモルフ)があ

り，宿主によるそのコントロールが必要であることから，比

較的多くの宿主核コード PPC輸送タンパク質が存在すると

考えられている。しかしこれまでに lつのタンパク質.EFL 

(elongation factor-like) proteinがPPC輸送タンパク質とし

て同定されているのみであった (Gile& Keeling 2008)。ご

く最近.Hirakawaらはクロララクニオン藻の核ゲノム情報

を基に，ヌクレオモルフのヌクレオソームを構成するタンパ

ク質であるヒストン H2A.H2Bを新たに同定して，宿主に

よる共生体核制御機構を解明した (Hirakawaet al. 2011)。
ヒストンは.H2A. H2B. H3. H4およびH1から構成

され，染色体の高次構造を維持するうえで重要なタンパク質

である。まず.Hirakawaらはヒストン Hl， H2A. H2B遺

伝子はヌクレオモルフゲノムにはコードされておらず，宿主

核ゲノムのみにコードされていることを明らかにした(表

1)。さらにヒストンのアミノ酸配列に基づき系統解析を行

い，宿主核ゲノム上には，宿主タイプH2A.H2Bと共生体

タイプH2A.H2Bの両方が存在することを明らかにした。

Hirakawaらの系統解析の結果では，共生体タイプのヒスト

ンH2Aはハプト藻のものとクレードを形成したが，これは，

共生体タイプのヒストン遺伝子の塩基置換速度が大きいこと

に起因するアーティファクトである可能性が高い。少なくと

も，今回の系統解析から，共生体由来ヒストン H2A.H2B 

は明らかに宿主タイプのものとは起源が異なり，したがって，

共生体由来の H2AとH2B遺伝子はヌクレオモルフゲノム

から宿主核ゲノムへ移行していることが強く示唆された。ま

た興味深いことに，ヒストン H1に関しては共生体由来の遺
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表 1Bigelowiella naωnsにおけるヒストンタンパク質遺伝子のホ
モログの数とその有無

一数一グ
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一
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b
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v
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ミ

一
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ゲ

ア
一
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フ
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一
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ム
ル

・
一
ノ
ノ
モ

ン
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ゲ
オ
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一
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核
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ス
一
主
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ク

ヒ
一
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宿
ヌ
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3
O
O

-
-

m
一6
O
O

E
-

事

国一

4
0
×

m
一5
0
x

m
一2
0
×

0:ヒストン遺伝子がコードされている.x ヒストン遺伝子がコー
ドされていない。
(注)本は共生体由来のヒストン遺伝子が核ゲノムにコードされてい
ることを示す。

伝子が見つからなかった。これは，共生体タイプH1遺伝子

の塩基配列の変異が大きいため(進化速度が大きいため). 

宿主核ゲノム中から検出できなかった可能性もあるが，他の

タンパク質で代用されている可能性やヌクレオモルフがH1

タンパク質を用いず真核生物に典型的な染色体構造をとらな

い可能性も否定できない(Hirakawaet al. 2011)。
宿主由来ヒストンタンパク質のアミノ配列との比較によっ

て，共生体由来のヒストン H2AとH2Bには，それぞれ葉

緑体への輸送シグナルと予測される配列がN末端領域に存

在することが明らかとなった。そこでHirakawaらは，各ヒ

ストン遺伝子配列に GFP(green fluorescent protein)遺伝

子を付加したコンストラクトをクロララクニオン藻の I種

Amo中hochloraamoebiformisに遺伝子導入し，ヒストンタ

ンパク質の局在解析を行った。その結果，予想通り宿主タイ

プのヒストン H2A.H2Bは宿主核に，共生体タイプのヒス

トン H2A.H2Bはヌクレオモルフにそれぞれ局在した。こ

れにより.N末端輸送シグナルの働きにより，共生体タイプ

のヒストン H2A.H2BはPPCに(今回の場合は，ヌクレ

オモルフに)輸送されることが明らかとなった。

ヒストンタンパク質遺伝子の発現調節機構

一般にヒストンタンパク質の発現は細胞周期と密接に関

連しており.DNAの複製が起こる S期で高い発現量を示

す。 Hirakawaらは，細胞周期を通してクロララクニオン藻

のヒストンタンパク質遺伝子の発現パターンを調べるため，

明暗周期を用いてクロララクニオン藻の l種Bigelowiella

na加nsの同調培養系を確立し，定量PCRにより明暗周期を

通してのヒストン H2A/H2Bの発現解析を行った (Hirakawa

et al. 2011)。その結果，明暗周期に同調してヒストンタン

パク質の発現が制御されていることが示された。つまり，宿

主タイプのヒストン H2A.H2Bは，明期に発現がほとんど

見られず，暗期開始直後に発現のピークがあり，その発現量

は明期の始まりまで徐々に減少する発現サイクルを持つのに

対し，共生体タイプのヒストン H2A.H2Bは，明期の半ば

から発現し，その後，暗期開始直後から暗期半ばまで発現の

ピークが見られ，明期の開始まで発現が徐々に減少するとい

う発現サイクルを持っていた。この結果より，宿主タイプお

よび共生体タイプのヒストンタンパク質は，共に細脂周期を
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通して厳密に発現が制御されていることが明らかとなった。

宿主タイプヒストンと共生体タイプヒストンは，共に暗期直

後 (S期と推定される時期)に発現量がピークに達すること

は共通しているが，共生体タイプヒストンの発現増加時期が，

宿主タイプヒストンの発現時期より早いなど，その発現のズ

レがみられた。ヌクレオモルフの分裂が宿主核の分裂に先

立って起こることは電子顕微鏡観察の結果から示唆されてい

る (Moestrup& Sngco 2001)。今回の定量 PCRで確認さ

れた発現のズレは，ヌクレオモルフの分裂を宿主が制御して

いることを強く示唆しており、電子顕微鏡の観察結果をうま

く説明している。

葉緑体の二次共生において，宿主が共生体をオルガネラ化

する過程でどのようなことが起こったのか，徐々に全体像が

明らかになりつつある。今回， Hirakawaらは分子系統解析，

葉緑体 (PPC)輸送タンパク質の GFPを用いた局在解析，

定量 PCRによるその発現解析を行い，ヌクレオモルフが宿

主核によって制御されていることを初めて直接的に示した。

本研究は，細胞内共生進化研究に大きな一歩をもたらしたと

いえる。
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