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研究成果の概要（和文）：パルマ藻Triparma laevisと新奇パルマ藻株を用いて細胞壁形成過程の形態学的解析
と分子生物学的解析を行った。透過型電子顕微鏡によるシリカの重合過程の観察によりパルマ藻のシリカの重合
過程は、Triparma laevisや新奇パルマ藻のどちらも中心珪藻型の重合様式と羽状珪藻型の重合様式を２つのパ
ターンを含むことが示された。Triparma laevisの殻形成時に発現する遺伝子の網羅的解析では、細胞壁形成時
に214個の遺伝子で発現量の増加、99個の遺伝子で発現量の低下が見られた。遺伝子発現の上昇が見られた遺伝
子の中には、ポリアミン合成や脂質の分解に関わる遺伝子が含まれていた。

研究成果の概要（英文）：Morphological and molecular analyses of the cell wall formation process in 
Triparma laevis and the new strain of Parmales were performed. Observation of the polymerization 
process of the silicate cell wall by transmission electron microscopy showed that the polymerization
 process of silica in Parmales have both patterns: a centric diatom (annulus) and pennate diatoms 
(sternum) type. This result suggests that that the presence of the annulus and sternum as pattern 
centers is synapomorphic for the Parmales and diatom. 
The transcriptome analysis showed 214 genes were up- and 99 genes were down-regulated significantly 
in the walled cells compared to wall-less cells.

研究分野： 形態　
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
パルマ藻のシリカの細胞壁の形成過程のケイ素の重合パターンを始めて明らかにした。これまでの珪藻を用いた
研究では、中心珪藻の被殻を形成する環状のパターンセンター(PC)から、羽状珪藻の被殻を形成する線状のPCが
派生したと考えられていたが、我々の結果により、パルマ藻と珪藻の共通の祖先で、既に両方のPCを保持してい
たことが示唆された。細胞壁形成過程の分子生物学的解析では、パルマ藻の細胞壁形成も珪藻と同様にポリアミ
ンが関与していることが示唆された。また、細胞壁を持つ細胞で見られた脂質の分解に関与する遺伝子発現の上
昇は、細胞壁を形成時に放出された細胞膜の再利用が行われていること示唆している。

※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 
珪藻はもっとも繁栄した真核単細胞藻類であり、炭素代謝の制約を受けない珪酸質の細胞壁は、
珪藻の繁栄に大きな役割を果たしたと考えられている。珪酸質を主成分とする細胞壁は、不等毛
植物の大多数で見られる炭素を主成分とする細胞壁とは、形状や形成機構が大きく異なってい
るため、珪藻の細胞壁の進化を近縁種との比較から類推することが困難であり、珪藻の細胞壁が
いつ獲得され？どのような進化を経て現在の珪藻で見られる形態に進化したのか？は、全く解
っていない。珪藻と同様に珪酸質の細胞壁を持つことから、珪藻と近縁な藻類として着目されな
がら、培養株がないため、実体が不明であったパルマ藻 Triparma laevis の培養に申請者らが世界
で初めて成功した①。形態・分子生物学的解析により、T. laevis は、珪藻と良く似た形質を持つ
一方で、核分裂様式や葉緑体・ミトコンドリアのゲノム構造では、珪藻とは異なるが珪藻以外の
不等毛植物では一般的な形質(珪藻の祖先形質)も有していることを明らかにした②、③。よって
パルマ藻は、珪藻特有と思われていた性質と珪藻では進化の過程で欠損した不等毛植物の一般
的な形質の両方を持つ、珪藻と他の不等毛植物の間のミッシングリンクを解く藻類であること
が強く示唆された。パルマ藻と珪藻の細胞壁の形成機構を比較するとで、未解明であった珪酸質
の細胞壁の進化についての知見が得られることが期待できる。 
 
２．研究の目的 
パルマ藻や珪藻の特徴は、珪酸質の細胞壁であ
る。分子系統解析により、パルマ藻と珪藻は１
つのクレードを形成することが示されている
が、珪藻の細胞壁は 1 対の半被殻であるのに対
して、パルマ藻はプレートと呼ばれる複数のパ
ーツから構成される点において、両者の細胞壁
の形態は異なっており、パルマ藻・珪藻生物群
における細胞壁の進化は不明な点が多い。申請
者らは、新たに珪藻やパルマ藻とは異なる鱗片状の細胞壁を持つ新奇パルマ藻を発見した(図 1)。
新奇パルマ藻と典型的なパルマ藻型の細胞壁を持つ Triparma laevis を用いて、細胞壁形成過程の
細胞学的解析と細胞壁形成に関わる遺伝子の同定を行う。得られた結果を細胞壁形成の知見が
豊富な珪藻と比較し、パルマ藻・珪藻生物群における珪酸質の細胞壁の進化を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
申請者らは、パルマ藻は培地中の珪素の欠乏により細胞壁が無くなること、珪素を再添加すると
細胞壁を再形成することを明らかにした④。この性質を利用し、細胞壁の形成過程を解析する。 
(1)形態学的解析：熱硫酸法で Triparma laevis と新奇パルマ藻のプレート・鱗片を単離し，透過型
電子顕微鏡を用いてシリカの重合過程を観察した。 
(2)細胞壁形成に関わる遺伝子の網羅的発現解析：細胞壁を持つ細胞と持たない細胞の遺伝子の
発現を RNA-seq 解析と GO enrichment 解析により比較した。 
(3)細胞壁合成に関わるホモログ遺伝子の解析：Triparma laevis のゲノムから検出された珪藻の珪
素輸送体(silicon transporter :SIT)と珪素重合に関わるタンパク質（シリカニン）の Triparma laevis
における機能を系統解析、定量 PCR 法、ウエスタンブロット法により解析した。 
 
４．研究成果 
(1) 珪酸質の細胞壁形成の形態学的解析 
①Triparma laevis のプレート形成過程の解析 
パルマ藻 Triparma laevis の細胞壁は、2 種類の円形のプレート
（shield，ventral）と 2 種類非円形のプレート（dorsal，girdle）
の 4 種類の形状の異なる珪酸質のプレートの組み合わせで構
成されている(図 1B, C)。パルマ藻のシリカのプレートは，装飾
や形状が中心珪藻の栄養細胞の被殻や増大胞子の鱗片と類似
していることが知られているが、プレートの形成過程は，ほと
んど調べられていないため、それらの発生学的観点からの相同
性は十分に検証されていない。プレート形成過程の詳細な解析
の結果、T. laevis 株の shield プレートは，中心珪藻と良く似た
環状のパターンセンター (pattern center: PC) から形成される
が(図 2A,C)，ventral プレートは環状の PC だけでなく羽状珪藻
とよく似た線状の PC からも形成さること（図 2B,D）、環状の
PC は、短い線形のシリカの重合体が湾曲しながら伸長するこ
とにより形成されること、2 種類の非円形プレートは線状の PC
から形成されることが示された⑤。 



②新奇パルマ藻のスケール形成過程の解析 
鱗片の発生は、初期、中期、後期、終期の 4 つの段
階からなることが示された(図 3)。環状もしくは線
状の PC から放射状に肋が伸びる過程を初期、伸長
した肋同士の縁が繋がる過程を中期、中心部に突起
（中心突起）が出現し、それぞれの肋に小さな顆粒
状突起が形成される過程を後期、中心突起が伸長す
る過程を終期と定義した。中心突起が伸長した鱗片
でも肋の間隙へ珪素の沈着は観察されなかった。鱗
片の多くは線状の PC から形成されることが示され
る一方で、約 3%の鱗片の形成過程では、環状 PC も
観察された。この結果は新奇パルマ藻株の鱗片の形
成過程に、中心環を起点とするものとしないものの 2 パターンが存在すること示唆している。こ
れまでの珪藻の被殻の形成過程の研究では、環状の PC をもつ中心珪藻から、羽状珪藻が進化し
たきに羽状珪藻の被殻形成で観察される線状 PC が形成されてと考えられているが、新奇パルマ
藻株の鱗片の形成過程においても，T. laevis 株と同様に環状と線状の 2 パターンの PC が見られ
ることから、パルマ藻と珪藻の共通の祖先で既に環状と線状の 2 種類の PC が獲得されていたこ
とが示唆された。 
 
(2) Triparma laevis の細胞壁形成に関わる RNA-seq 解析 
十分量の珪素を含む条件(Si+) で培養した細胞壁を
持つ細胞と貧珪素条件（Si-) の細胞壁を持たない細
胞では、それぞれ 214 と 99 個の遺伝子で、有意な
(P<0.05) 発現量の上昇が検出された。Si+ 条件で発
現量の上昇が見られた遺伝子の中には、珪素と共に
細胞壁を構成することが知られているポリアミン
の合成に関わる O-acetylhomoserine/O-acetylserine 
sulfhydrylase (Acety-L-serine を L-Cysteine に変換)と
5-methyltretrahydrofolate-homocysteine s-
methyltransferase (L-Homocysteine を Methionine に変
換)をコードする遺伝子が含まれていたこと、有意
な発現量の増加が見られたと2個の遺伝子以外にも
ポリアミン合成に関わる全ての遺伝子の発現が確
認されたことから、パルマ藻 T. laevis のシリカ重合
にも珪藻と同様にポリアミンが関与していること
が示唆された。また、細胞壁を持つ細胞で、有意な
発現上昇が見られた遺伝子の中には、脂肪酸の分解
に関わる酵素をコードする 2 個の遺伝子も含まれ
ていた。これまでの形態学的解析で T. laevis はエキソサイトーシスで細胞壁をシリカ沈着小胞
（SDV) と共に細胞外へ放出した後に、シリカ沈着小胞を細胞内に回収することが観察されてい
る（Yamada et al. 2018）。Si+ 条件の細胞壁を形成している細胞に見られる脂肪酸の分解に関わる
遺伝子の発現量の増加は、細胞壁を形成している細胞は、脂肪酸の分解に関わる代謝を活性化す
ることで、膜のリン脂質のリサイクルを促進していることが示唆された。Si+と Si-条件の GO 
enrichment 解析の結果、Si+条件では細胞壁形成や細胞壁の裏打ち構造に関わる糖合成系の GO 
Term (Biological process) 、Si-条件では DNA 修復に関連する GO Term の出現頻度が有意に増加
した。Si-条件における DNA 修復関連遺伝子の発現上昇は、細胞壁が無い細胞では細胞壁による
紫外線の吸収が無くることに起因するかもしれない。今後、パルマ藻の任意に細胞壁の形成を制
御する実験系を用いてパルマ藻の UV 応答の解析を行うことにより、珪酸質の細胞壁と UV 耐性
の関係を解明できることが期待される。 
 
(3) 細胞壁合成に関わるホモログ遺伝子の解析 
①Triparma laevis の珪素輸送体(SIT)の解析 
ゲノム解析の結果から、パルマ藻 T. laevis のケイ素輸送体(silicon transporter: SIT )は、一般的な珪
藻の 10 回膜貫通型の SIT とは異なり、膜貫通領域を 20 回持つ可能性が示唆されている。cDNA
を用いた SIT 遺伝子のクローニングにより、SIT 遺伝子領域から 3 種類の転写産物(TlaSIT1-3)が
転写されているこが示され、それぞれの転写産物から予測される SIT1-3 タンパク質の分子量は、
105 kDa、72 kDa、67kDa であった。T. laevis の SIT タンパク質を同定するため、抗 SIT 抗体を作
製し、免疫ブロット解析を行ったところ、250 kDa 付近にバンドが検出された。この結果は、SIT
は細胞内では 2 量体もしくは 3 量体として存在していることを示唆している。 
 
②Triparma laevis のシリカニンの解析 
珪藻の珪素重合と細胞壁形成に関わることが示されている silicanin-1 と類似性が高い遺伝子を
パルマ藻 Triparma laevis のゲノムから検出した。パルマ藻における silicanin-1 類似遺伝子(Tl 



silicanin)の機能を解明するため、2 次構造解析、ドラフトゲノム解析が終了しているパルマ藻 6
種 7 株を用いた系統解析及を実施した。Tl silicanin は、silicanin-1 と同様に N 末端にシグナル配
列と珪素重合に関与することが示唆されている RxL モチーフを持ち、C 末端領域に 2 回の膜貫
通領域を持つ一方で、アスパラギン酸(N)とグルタミン(Q)を豊富に含む NQ リッチドメインを持
たないことが示された。珪藻では、NQ リッチドメインが多くの種の silicanin-1 ホモログで保存
されているものの珪素重合における NQ リッチドメインの役割は十分にわかっていない、Tl 
silicanin も silicanin-1 と同様に珪素重合に関与した場合は、NQ リッチドメインは珪素重合には
必須ではないことが示唆されるため silicanin-1 の珪素重合における生化学的な機能を理解する
ためにも Tl silicanin の機能の検証は重要であると考えられる。Tl silicanin の系統解析では、パル
マ藻の silicanin は、珪藻とは別のクレードを形成したため、パルマ藻の珪藻 silicanin-1 と類似性
は高い遺伝子は、silicanin-1 のパラログ遺伝子であることが示唆された。現在、Tl silicanin の細
胞壁形成過程における機能を類推するため、GFP 遺伝子と結合した Tl silicanin 遺伝子をモデル
珪藻である Thalassiosira pseudonana の細胞内に導入することで、細胞壁形成過程における Tl 
silicanin の挙動を解析する準備を進めている。 
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