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はじめに
　真核藻類の系統群の中には，二次的に光合成能を喪失した
ものが知られている。これらの生物は，非光合成藻類（non-
photosynthetic algae）や無色藻類（colorless algae）と呼ば
れているが，本稿では親しみを込めて “藻類もどき” と呼称し
たい。藻類もどきは，ほとんどの藻類系統で見られ，緑藻や紅藻，
クリプト藻，不等毛藻，ユーグレナ藻，渦鞭毛藻やアピコンプ
レクサ類などで報告がある（図 1）（Hadariová et al. 2018）。
つまり，光合成能の喪失は，決してレアなイベントではなく，
藻類に広く一般的に見られる現象である。藻類の中には，捕食
栄養や吸収栄養を行う混合栄養性の種が多く存在しており，そ
れらの仲間が光合成能を失うことで従属栄養性の藻類もどきが
生まれたと考えられている（Hadariová et al. 2018）。藻類と同
様，藻類もどきも自由生活性の種が多いが，絶対寄生性のアピ
コンプレクサ類や日和見的に感染症を引き起こす Prototheca
などもいる（加納 2016）。
　藻類もどきの進化を語るうえで重要なのは，「光合成能の喪
失」と「葉緑体の消失」が同義ではないことだ。つまり，藻
類もどきの多くは光合成を行わない無色の葉緑体を保持して
いる。それでは，何故，藻類もどきは無色葉緑体を保持し続
けるのであろうか？これは葉緑体のもつ光合成以外の役割と
関係している。一般的な葉緑体では，様々な代謝物の生合
成が行われており，無色葉緑体でも一部の生合成経路が残
されていると考えられている。葉緑体の消失には，これらの
生合成を細胞質基質や他の場所で行うか，これらの代謝物
を細胞外から摂取する，またはこれらの代謝物に対する要求
性をなくす必要がある（Gornik et al. 2015）。そのため，葉
緑体の消失は非常にレアなイベントで，1種のアピコンプ
レクサ類（Cryptosporidium hominis）と 2種の渦鞭毛藻
（Hematodinium sp.とAmoebophrya sp.）で報告があるだけ
だ（Xu et al. 2004，Gornik et al. 2015，Janouškovec et al. 
2017）。藻類もどきの葉緑体は光合成を行う葉緑体とは異なり，
明瞭なチラコイド膜構造を欠いているが，包膜構造は保存され
ている。無色緑藻の Protothecaはデンプン粒が詰まった二重
包膜の葉緑体を（Nadakavukaren & McCracken 1977），ア
ピコンプレクサ類のトキソプラズマ原虫 Toxoplasmaやマラリ
ア原虫 Plasmodiumは，小さく縮退した四重包膜の葉緑体（ア
ピコプラスト）をもつ（Waller & McFadden 2005）。一方で，
電子顕微鏡を用いても観察することが難しい無色葉緑体も多
く存在する。クロメラ類のVoromonas ponticaやColpodella 
angustaでは，葉緑体の実体は明らかでないが，トランスクリ
プトーム解析で推定された葉緑体局在タンパク質から，隠さ
れた無色葉緑体の存在が示唆されている（Gile & Slamovits 

2014，Janouškovec et al. 2015）。本稿では，無色葉緑体のゲ
ノムの進化や推定される機能，最近発見された新奇の藻類もど
きに関して概説する。

光合成関連遺伝子の喪失
　藻類もどきは光化学系複合体をはじめ，様々な光合成に関
連する遺伝子を失っており，その葉緑体ゲノムは縮小傾向に
ある。緑藻を例に見てみると，クロレラ目の藻類もどきであ
る Prototheca spp.とHelicosporidium sp.は 28 ～ 55 Kb
の葉緑体ゲノムをもつが，近縁な緑藻の Auxenochlorella 
protothecoidesは 84 Kb，Chlorella variabilisは 124 Kb
の葉緑体ゲノムをもつ（Severgnini et al. 2018）。無色葉緑
体のゲノムは一部の機能タンパク質の発現のため，転写や
翻訳に関わる遺伝子を保持しているが，クラミドモナス目
の Polytomella spp.では葉緑体ゲノムが完全に消失してい
る（Smith & Lee 2014）。これは，次世代シークエンスで高
いカバー率で解析した結果，全く葉緑体ゲノムの配列断片が
検出されないことから明らかにされた。上記の藻類もどきとは
逆に，近縁な藻類よりも大きなサイズの葉緑体ゲノムをもつ藻
類もどきも例外的に存在する。クラミドモナス目の Polytoma 
uvellaは約 230 Kbの葉緑体ゲノムを持つが，これは近縁な
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図 1. 藻類もどきを含む系統群の概略図。二次的な光合成能喪失が見
られる系統群を黒塗りの三角，光合成能喪失が確認されていない系
統群を灰色の三角で示す。この図は Hadariová et al. (2018)を基に
作成。
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Chlamydomonas属の葉緑体ゲノムよりも大きい（Figueroa-
Martinez et al. 2017）。しかし，P. uvellaの葉緑体ゲノムも光
合成関連遺伝子を失っており，ゲノムサイズが大きい理由は遺
伝子をコードしない非コード領域の拡張だと考えられている。
光合成能の喪失に伴う葉緑体ゲノムの縮小，または消失は，緑
藻系統に限ったことではなく，多様な藻類もどきに普遍的に見
られる現象である（Hadariová et al. 2018）。
　興味深いことに藻類もどきの中には，一部の光合成関連遺伝
子を残しているものが知られている。無色緑藻の Prototheca 
spp.や無色クリプト藻のCryptomonas paramecium，無色
珪藻の Nitzschia sp. NIES-3581は，ATP合成酵素のサブユ
ニットを核ゲノムと葉緑体ゲノムにコードしており（Donaher 
et al. 2009，神川 2015，Kamikawa et al. 2015， Suzuki et al. 
2018），無色ユーグレナ藻の Euglena longaや無色ディクティ
オカ藻綱の Pteridomonas danicaとCiliophrys infusionum
は，炭素固定酵素 RubisCOの遺伝子（RbcSとRbcL）を
持つ（Gockel et al. 2000，Sekiguchi et al. 2002）。ごく最
近，サンゴに寄生するアピコンプレクサ類として発見された
Corallicolidsは，葉緑体ゲノム中にクロロフィル合成関連遺伝
子（chlL，chlN，chlB，acsF）を保持している（Kwong et 
al. 2019）。これらの残存する光合成関連遺伝子が光合成に関
与していないことは明白であるが，無色葉緑体でどのような機
能をもつのかは不明であり，今後の実験的な機能解析が待たれ
る。

光合成能の喪失回数
　細胞内共生により葉緑体の獲得が何回起こったのかは，未だ
解決を見ていない。最近のレビューでは，十回以上の独立した
共生イベントが推定されているものもある（Oborník 2019）。
一方，光合成能の喪失は何回起こっているのだろうか？全て
の種が藻類もどきであるアピコンプレクサ類では，その共通祖
先で一度，光合成能が失われたと考えられる（Janouškovec 
et al. 2015）。一方，不等毛藻や渦鞭毛藻では，分子系統樹上
で光合成種と非光合成種がモザイク状に位置しており，複数
回の独立な光合成能の喪失が想定されている（Janouškovec 
et al. 2017，Dorrell et al. 2019）。クロレラ目において
も，無色の ProtothecaとHelicosporidiumは光合成種の
Auxenochlorella protothecoidesと共に単系統群を形成する
が，A. protothecoidesがクレードの内部で分岐することから，
ProtothecaとHelicosporidiumは側系統群になる（Suzuki et 
al. 2018）。この系統樹から推定すると，Prototheca属内で最
低 3回の光合成能喪失が独立に起きたことになる。各系統群
で，しかも近縁な属内で複数回の光合成能喪失が見られること
から，葉緑体獲得よりも光合成能喪失の頻度の方が高いことは，
容易に想像がつく。しかし，その回数を答えることはとても難
しい。前回の藻類学最前線で紹介されたクリプト藻に近縁な
Goniomonasのように，葉緑体獲得の前に分岐した生物なのか，
または葉緑体を二次的に失った生物なのか紛らわしい生物もお
り（白鳥 2019），光合成能の喪失回数を明らかにするには，ま

だまだ時間がかかりそうだ。

無色葉緑体の機能推定
　近年，多様な藻類もどきにおいてゲノム解読やトランスクリ
プトーム解析が進められ，既知の葉緑体タンパク質との配列相
同性やN末端に存在する輸送シグナル配列を基に，無色葉緑
体に局在するタンパク質が推定されている。また一部のタンパ
ク質においては，GFPタグや抗体を用いた局在解析も行われて
いる。これらの解析を基に予測された無色葉緑体の機能につい
て少し紹介する。緑藻系統の ProtothecaやHelicosporidium
の無色葉緑体では，糖代謝に関わる不完全なカルビン・ベン
ソン回路（炭素固定酵素 RubisCOを欠くため）やデンプン
合成経路，イソプレノイドやヘム，鉄硫黄クラスター，アミノ
酸，脂肪酸の生合成に関わる経路が保存されていると予測さ
れている（Pombert et al. 2014，Suzuki et al. 2018）。つま
り，いくつかの重要な代謝物の生合成を行い，外部から取り込
む炭水化物より合成したデンプンを貯蔵する場として機能して
いると考えられる。無色の珪藻の Nitzschia sp. NIES-3581で
も同様に，不完全なカルビン・ベンソン酸回路，ヘムや鉄硫黄
クラスター，アミノ酸，脂肪酸の生合成に関わる経路が予測さ
れている（Kamikawa et al. 2017）。しかし，イソプレノイド
の前駆体であるイソペンテニルピロリン酸（IPP）の生合成に
関わる非メバロン酸経路は見つかっておらず，その代わり，メ
バロン酸経路で機能する細胞質タンパク質をもつ。光合成を
行う珪藻が葉緑体の非メバロン酸経路と細胞質のメバロン酸
経路の両方を持つことから，Nitzschia sp. NIES-3581はその
片方を失ったと考えられている（Kamikawa et al. 2017）。珪
藻以外の不等毛藻系統でも複数種の藻類もどきで解析が行
われており，Spumella sp. NIES-1846の無色葉緑体では，
Nitzschia sp. NIES-3581で見られた不完全なカルビン・ベン
ソン回路やアミノ酸と脂肪酸の生合成経路も失われており，ヘ
ムと鉄硫黄クラスターの生合成が残存する機能だと考えられて
いる（Dorrell et al. 2019）。ミゾゾア系統のアピコンプレクサ
類（Toxoplasmaや Plasmodium），無色渦鞭毛藻（Oxyrrhis 
marina，Noctiluca scintillans，Dinophysis acuminata），そ
れらに近縁な藻類もどき（Perkinsus marinusや Voromonas 
pontica）のもつ無色葉緑体では，イソプレノイドと鉄硫黄クラ
スターの生合成に関わるタンパク質が共通して見つかっている
（Janouškovec et al. 2017）。興味深いことに，ミゾゾア系統と
不等毛植物系統では，イソプレノイドの生合成において異なる
進化の方向性を示している。先にも述べたように，不等毛植物
系統の藻類もどきは細胞質のメバロン酸経路を保持している
が，葉緑体の非メバロン酸経路を失っている。対照的に，ミゾ
ゾア系統の藻類もどきは葉緑体の非メバロン酸経路をもつが，
細胞質のメバロン酸経路は欠いている。上記のように多様な藻
類もどきでは，系統群間や系統群内で無色葉緑体の機能に違い
が見られ，鉄硫黄クラスターの生合成が全体に広く保存された
機能のようだ。
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紅藻系統で発見された藻類もどき
　ごく最近（私がペンをとる数週間前），紅藻系統から新規
の藻類もどきが報告されたので，それについて最後に紹介す
る。Gawryluk et al. (2019) は淡水湖とサンゴ礁の砂よりバク
テリアを捕食する従属栄養性の原生生物を単離し，それぞれ
Rhodelphis limneticusとRhodelphis marinusと命名した。
両種は二本の不等長鞭毛をもち，256遺伝子を用いた分子系統
解析の結果，驚くことに紅藻と姉妹群の関係にあることが示さ
れた。電子顕微鏡観察では，Rhodelphisの細胞内に葉緑体様
の構造は確認されなかったが，ゲノムとトランスクリプトーム
の解析から鉄硫黄クラスターとヘムの生合成に関与する葉緑体
局在のタンパク質が予測され，二次的に光合成能を喪失した無
色葉緑体をもつことが示唆されている。Rhodelphisがもつ “捕
食能” と “鞭毛” の二つの特徴は，アーケプラスチダの進化を
考えるうえで非常に興味深い。緑藻，紅藻，灰色藻を含むアー
ケプラスチダの共通祖先は，シアノバクテリアを細胞内共生，
つまり捕食することで葉緑体を獲得したと考えられる。しかし，
現存するアーケプラスチダの中で捕食栄養を行うものはほとん
ど知られておらず（丸山 2013），Rhodelphisはとても貴重な
例である。さらに，Rhodelphisは紅藻が失ってしまった鞭毛や
鞭毛関連遺伝子を保持していた。この論文では，Rhodelphis
と紅藻の共通祖先は二本の鞭毛をもち，捕食と光合成を行う混
合栄養性の藻類であったこと，捕食栄養の喪失はアーケプラス
チダの共通祖先で起きたのではなく，各系統群が分岐した後に
収斂的に起こったことなどが考察されている（Gawryluk et al. 
2019）。

まとめ
　二次的に光合成を喪失した藻類もどきは非常に多様で，ゲノ
ム解読やトランスクリプトーム解析が行われていないものや，
そもそも培養すらできていなものも存在する。さらに環境中に
は，隠れた藻類もどきが，まだまだ存在しており，発見される
のを今か今かと待っているのではないだろうか。今後も藻類も
どきの研究から目が離せない。
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