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研究成果の概要（和文）：オルガネラ起源に関する細胞内共生説に関して，主に色素体の起源について，比較ゲ
ノム解析，系統解析，脂質代謝解析などにより検討した。色素体の膜脂質の合成系の大部分の酵素の起源はシア
ノバクテリアではないが，光合成や遺伝子発現系の成分の大部分はシアノバクテリア由来と推定された。それで
も，起源となるシアノバクテリアの系統は一つではなく，複雑な状況が判明した。また，ポーリネラのクロマト
フォアがほぼ完全にシアノバクテリアの脂質代謝系を保存しているものの，光合成産物が速やかに細胞質に送ら
れて宿主側の脂質合成に使われることを明らかにした。色素体の成立には多数の遺伝子導入があったと考えられ
る宿主主導説を提案した。

研究成果の概要（英文）：The endosymbiotic theory of organelle origin was re-analyzed by phylogenetic
 analysis based on comparative genomics, as well as lipid metabolic analysis. Many of the enzymes 
involved in the synthesis of membrane lipids were found to originate from non-cyanobacterial 
organisms, whereas most components of photosynthesis and gene expression system originated from 
cyanobacteria. However, there are at least three origins within the cyanobacterial clade. We also 
found that the chromatophores of Paulinella retain the complete pathway of cyanobacterial lipid 
biosynthesis, but that the photosynthates are rapidly forwarded to the cytoplasmic compartment for 
the synthesis of lipids in endoplasmic reticulum. Therefore, chloroplasts have an evolutionary 
history different from  that of chromatophores. I propose the theory of "host-directed formation of 
chloroplasts" that involved many gene transfers from many organisms, not just cyanobacteria.

研究分野： 進化
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
細胞小器官の細胞内共生起源は，現在では，生物教科書にも広く取り上げられている説であるが，歴史を調べる
と，その根拠は希薄である。また，葉緑体やミトコンドリアのタンパク質の詳細な系統解析の結果は，さまざま
な生物からの多様な遺伝子導入を示唆している。こうした点から，単純な細胞内共生が細胞小器官の起源である
とする説はもはや維持することはできないと考えられる。本研究は主に葉緑体をターゲットとしたものである
が，ミトコンドリアについても同様の考え方が世界の研究者から提示されている。そのため，宿主主導説は今
後，単純な細胞内共生説に代わる基本的な考え方になると期待され，その社会的な影響は大きい。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 オルガネラの細胞内共生説は，もともと 1905 年にメレシコフスキーによって，色素体（葉緑
体）の細胞内共生起源が提唱されたのに始まる。このときすでに，当時藍藻と呼ばれたシアノ
バクテリアが原始的真核細胞に入り込み，オルガネラ化して色素体になったと考えられた。そ
の後，ミトコンドリアに関しても類似の説が示されていたが，決定的な根拠が乏しく，その検
証は 1980 年代を待つことになる。酸素を発生する光合成のしくみ自体は，すべての植物・藻類
とシアノバクテリアで基本的に共通である。この共通のしくみは生物の進化の過程でただ一度
だけ出現し，あらゆる光合成生物（ここでは嫌気的光合成は扱わない）に共有されている。そ
のため，マーギュリスなどによる 1960 年代後半からの細胞内共生説提出当時においても，シア
ノバクテリアと色素体の直列的系統関係を疑う余地はなかった。従って問題は，色素体をもつ
細胞の色素体以外の部分の起源であった。マーギュリスの巧みさは，それまでの考え方を，シ
アノバクテリアから紅藻，緑藻，陸上植物への細胞としての直線的進化系列（連続説）と見な
し，それを否定したことであった。しかし，色素体を主人公にして考えれば，宿主が取り囲ん
できただけで，光合成のしくみの連続性という系統関係に疑いはなく，上のような進化系列も
後付けで想定されたものに過ぎなかった。それを細胞学的事象として，具象的に細胞の共生の
姿を図示して，真核・原核の断絶の見地から強調したために，従来の説を否定して，共生によ
る進化を新たに唱えたように見えたのである。系統関係と細胞学過程との二重構造にもともと
曖昧さがあり，それは現在でも変わっていない。 
 私は，光合成生物の脂質合成系を長年にわたり研究してきたが，特に，シアノバクテリアの
糖脂質合成系の解明を行ってきた。もともと C14 を使うトレーサー実験により代謝経路を推定
していたが，mgdA が粟井らによって同定された後，dgdA と mgdE の同定に成功した。さらに
C13 を用いた詳細なトレーサー実験の結果，実際にこの系により物質が流れていることを証明
できた。その結果わかってきたことは，光合成膜の主成分として，MGDG と DGDG というガ
ラクトースをそれぞれ１個，２個含む糖脂質が，シアノバクテリアでも色素体でも共通に存在
するものの，その合成経路はまったく独立の酵素系であるということである。つまり，細胞内
共生が起きたとして，色素体の膜の同じ成分を合成するしくみを，宿主側が独立に提供したこ
とになる。誤解されやすいが，シアノバクテリアの遺伝子が核に移行した(EGT)のではなく，
まったく別の酵素が使われることが不思議な点である。 
 色素体のような完全なオルガネラに対して，オルガネラ化の途上にあると思われる多くの例
が知られ，なかでも根足類 Paulinella chromatophora がもつ構造体はシアノバクテリア共生の例
と見なされてクロマトフォアと呼ばれている。一部の遺伝子が核に移行していることはわかっ
ているので，独立することは不可能である。しかし，上述の脂質合成系は完全にクロマトフォ
アのゲノムに保存されており，膜形成は宿主に依存せずにできるはずであるが，証明はまだで
ある。 
 
２．研究の目的 
 本研究では，植物・藻類の色素体の他にクロマトフォアも研究対象として，特に膜や脂質に
注目し，色素体自身でできることと，色素体から核に移動した遺伝子(EGT)，宿主から独自に
供給されるもの，色素体にあると思われながら実はそうではないものなどを区別して洗い出す
ことにより，色素体の細胞内共生説の批判的検証を行うとともに，自律的膜形成能力をもった
宿主が主導した，共生体ゲノム・遺伝子発現系を取り込むことによるオルガネラ形成という仮
説を構築することを目的とする。 
 
３．研究の方法 
シアノバクテリアと色素体・クロマトフォアの連続性と不連続性を整理するため，新規ゲノム
配列の決定，比較ゲノム解析，大規模系統解析，脂質合成系の実験的解析などをおこなった。
系統解析では，研究室の Linux または macOS コンピュータのみならず，東京大学医科学研究所
ヒトゲノムセンターのスーパーコンピュータも活用した。詳細は，個別の論文を参照のこと。 
 
４．研究成果 
 
１．主要標的生物のドラフトゲノム配列の取得と比較ゲノム解析 
 当初の計画では，Paulinella chromatophora, Cyanophora paradoxa, Mesostigma viride など，色素
体・クロマトフォア成立史における基幹生物のゲノム配列を解析することを目論んだが，最初
の二つについては，ある程度利用できる配列が公表されたので，M. viride について，MiSeq に
よる解析を行い，データベースに登録した。 
 比較ゲノム解析は，すでに開発していた Gclust データベースをもとに行った。色素体の膜脂
質を合成する主要な酵素の相同クラスタを抽出し，それに基づいて，新規にゲノム解読がなさ
れた生物も含め，オーソログの配列を整えた。これを利用して，系統解析を行った。基本的に，
LG モデルを利用して最尤法とベイズ法による系統樹を作成し，距離の長い配列や N 末端と C
末端の不揃い部分の除去などを行いながら，二つの計算法で矛盾の少ない系統樹を得るように
した。 
 



２．ペプチドグリカン合成系の詳細な系統解析 
 細菌のペプチドグリカン合成系を構成する酵素群とそれに対応する藻類・植物の酵素群の推
定アミノ酸配列を， Gclust の相同クラスタをもとにして取得し，網羅的な系統解析を行った。
その結果，調べた 10 種類の酵素のうち，8 種類については，植物・藻類の酵素は，シアノバク
テリア起源ではなく，また，残る 2 種類の酵素も，一次共生以後にシアノバクテリアから導入
されたことがわかった。Mesostigma viride のゲノム解析からは，いくつかのペプチドグリカン
合成系の酵素が同定できたが，起源は上と同様であった。  
 
３．色素体膜脂質合成系遺伝子の同定と詳細な系統解析 
 色素体膜を構成する脂質をつくるためのアシルトランスフェラーゼと PA ホスファターゼの
起源について，同様の手法により系統解析を行った。その結果，植物・藻類の色素体に存在す
ると考えられる 1 段階目のアシルトランスフェラーゼ(ATS1)は，基本的には植物・藻類にだけ
存在し，原核生物で唯一ホモログが存在するクラミジア属のものは，後から導入されたと考え
られた。二段階目のアシルトランスフェラーゼ(ATS2)は，植物・藻類のものがシアノバクテリ
ア起源ではなく，真核生物固有のものだが，緑色細菌にもホモログが存在するものと推定され
た。PA ホスファターゼは，真核・原核で完全に系統が分かれ，植物・藻類の葉緑体のものは，
真核生物起源と考えられた。これらの結果から，従来，葉緑体の脂質合成系は原核経路と呼ば
れていたが，この呼称は不適切であることが判明した。 
 植物と藻類の色素体における脂肪酸と脂質の合成系に関して，この他の酵素についても詳細
な系統解析を行い，シアノバクテリア由来のものがきわめて少ないことを明らかにした。確実
にシアノバクテリア由来と考えられるのは，脂質合成系では，紅藻の DGDG 合成酵素 dgdA と
CDP-DAG 合成酵素 CDS だけであった。脂肪酸合成系では，アセチル CoA カルボキシラーゼ
の A, B, D サブユニット，脂肪酸合成酵素の FabG と ACP，それに紅藻の FabI, FabH，および，
いくつかの脂肪酸不飽和化酵素であった。さらにシアノバクテリアの祖先由来と推定される系
統樹が得られる場合があった。SQDG 合成酵素 SQD1, 2 などである。 
 
４．色素体のさまざまな機能に関わる遺伝子の由来の推定 
 この他にも，色素体の遺伝子発現系に関わる RNA ポリメラーゼのサブユニット，リボソー
ムタンパク質，光合成関連タンパク質，炭素固定系酵素群，分裂因子などについても系統解析
を行い，その結果を表１にまとめた。 
 
表１ 色素体とシアノバクテリアのタンパク質の関係（『光合成研究』の解説より） 

 
 その結果，色素体タンパク質とシアノバクテリアのホモログの間の関係には主に４つのタイ
プがあることがわかった。 
タイプ１：色素体とシアノバクテリアが単系統 
タイプ２：色素体とシアノバクテリアが姉妹群 
タイプ３：色素体とシアノバクテリアが別系統 



タイプ４：色素体は真核生物のクレードに含まれる 
この系統解析からわかるのは，色素体の脂質やペプチドグリカンの合成に関わる酵素の大部分
に加えて，多くの色素体タンパク質が，シアノバクテリアとは別起源のタンパク質であること
である。さらに，詳しい解析の結果，シアノバクテリア由来の色素体タンパク質にも，起源と
なるシアノバクテリア系統に３通りあり，リボソームタンパク質・リボソーム RNA などを含
む大多数の由来とは異なる由来をもつものには，RbcL や PsaA/B など，葉緑体のシアノバクテ
リア起源を支持する代表的なタンパク質があった（図１）。  
 

図１ シアノバクテリア起源の色素体タンパク質の多様な由来（Sato 2020 より） 
 
 この解析結果は，従来考えられてきたように，色素体がシアノバクテリアによるただ一回の
単純な細胞内共生によって生じたとは考えにくいことを示している。私の解釈としては，シア
ノバクテリアからの光合成や遺伝子発現系への寄与は大きいものの，色素体機能特に膜の合成
に関しては，真核宿主が予め必要な酵素を獲得していたと考えるのが妥当だと思われる。多く
の研究者は，シアノバクテリアの細胞内共生のあとで，脂質合成系やペプチドグリカン合成系
の酵素が別の起源の酵素と入れ替わったと考えるが，ペプチドグリカン合成系は別として，こ
こで解析した酵素の大部分は，紅藻系統と緑色系統に共通であり，そのため，両系統が分岐す
る以前にすでにシアノバクテリア由来ではない酵素が働いていたことになる。シアノバクテリ
ア由来の酵素から推定される色素体の起源が約 15 億年前で，緑色・紅藻系統の分岐はその約 1
億年後である。この短い期間の間に多くの合成系酵素が入れ替わったと考えるのか，それとも，
そもそもシアノバクテリアからの遺伝子導入以前から，これらの酵素が存在していたと考える
のか，いずれかであり，どちらかと言えば，後者を考える方が妥当と思われる。それは，後で
述べる根足類のクロマトフォアの起源が約 1 億年前であり，シアノバクテリア由来のゲノムが
大部分残存して機能していることからも推察される。 
 
５．根足類の脂質分析と脂質代謝における細胞内共生の評価 
 Paulinella chromatophora のゲノム情報と P. micropora のラベル実験に基づき，シアノバクテ
リアと全く同じ脂質合成系がクロマトフォアにコードされ，実際に機能していることがわかっ
た。P. micropora の細胞の脂質分析を行い，特に，DGCC と呼ばれる，ホスファチジルコリン(PC)
のリン酸部分がグリオキシル酸に代わった脂質の存在を明らかにした。この脂質はこれまで海
藻類では検出されていたが，淡水産のしかも藻類とは別系統の生物で発見されたことになる。 
 ラベル実験の結果，クロマトフォアにおける光合成によって固定された有機物が速やかに細
胞質に移動して，PCやトリアシルグリセロール(TAG)の合成に使われることも明らかになった。
この事実は，クロマトフォアはシアノバクテリアとそっくりのものであるものの，独立した存
在ではなく，細胞全体の代謝系に組み込まれていることを示している。この研究成果は Plant & 
Cell Physiology 誌に掲載され，Editor's choice に選ばれた。 
 クロマトフォアの起源は約 1 億年前のシアノバクテリアによる細胞内共生と考えられている
が，すでに外膜がなくなり，代謝的な統合も進んでいる。外国の研究では，細菌由来の多数の
宿主遺伝子の産物がクロマトフォアで機能していることも示されており，細胞内共生以前から
準備が進められていた可能性がある。 
 
６．色素体形成の宿主主導説 
 以上の研究結果をもとに，色素体形成過程を，多数の外来遺伝子の導入によって説明するこ
とが適当だと考え，宿主主導説を提案した。これは和文と英文の著書や，和文の解説でも発表
した（図２）。  
 



図２ 宿主主導説を表す説明図（『光合成研究』の解説より） 
 
 糖脂質合成系に関するクロマトフォアと色素体の違いに関する考察として，糖脂質も DGCC
も，リン酸欠乏条件での生存に有利と考えられる。植物・藻類の場合，予め糖脂質合成系を獲
得していて，それを使ってつくった膜系の中に，シアノバクテリア由来の成分を閉じ込めて光
合成ができるようにしたと考えられる。これに対し，根足類は DGCC を持っていることで，糖
脂質合成系を獲得することがなく，そのため，クロマトフォアにはシアノバクテリア由来の糖
脂質合成系がそのまま残っていると解釈することができる。 
 
７．そのほかの研究成果 
（１）シアネラの脂質分析 
 以前にはシアネラとして，シアノバクテリアがそのまま共生していると考えられた
Cyanophora paradoxa と，陸上植物の一番祖先に近いとされる緑藻Mesostigma virideについても，
詳細な脂質分析を行い，前者については代謝解析も行った。その結果，これらは普通の葉緑体
と同等と考えられることを再確認した。 
（２）クラミドモナスの脂質顆粒の局在とシアノバクテリアにおける TAG の欠如 
 これまでクラミドモナスでは，特定の条件で蓄積する脂質顆粒が細胞質だけでなく，葉緑体
にも存在すると報告されてきたが，共焦点蛍光顕微鏡による立体構築と電子顕微鏡による詳細
な観察の結果，葉緑体に脂質顆粒が存在するという確たる証拠は存在しないことを示した。 
 Synechocystis sp. PCC 6803 から TAG と同等の移動度を示す脂質を精製したが，質量分 
析(TOF-MS, GC/MS)や核磁気共鳴(1H, 13C)などの測定を行った結果，この物質は TAG ではない
ことがはっきりした。私の研究室で調べたシアノバクテリアに TAG は存在しないと考えられる
が，つい最近，特殊な条件でシアノバクテリアに TAG が存在するという報告が出されたため，
さらに検討が必要となっている。 
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