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研究成果の概要（和文）：C-to-U RNAエディティングは陸上植物をはじめとして様々な系統のオルガネラで起き
ている転写後修飾であるが、本研究は公共データベースを網羅的に探索することで、新たにネコブカビ類と有中
心粒太陽虫類でも本現象が起きている可能性を見出した。ネコブカビ類については公開されているミトコンドリ
アゲノムからもC-to-U RNAエディティングが起きている可能性が高いと裏付けられた。さらに有中心粒太陽虫類
については実際にC-to-U RNAエディティングが起きていることを確認し、またエディティングを担うタンパク質
を解析することで当系統群におけるエディティングシステムの進化を考察した。

研究成果の概要（英文）：C-to-U RNA editing is posttranslational processing observed in the organelle
 of various eukaryotes including land plants. In this study, I newly indicated that phytomyxea and 
centrohelida harbor the C-to-U editing systems in their mitochondria by searching in the public 
database. The mitochondrial genome sequence of phytomyxea also supported the existence of C-to-U RNA
 editing. Further, I actually confirmed the C-to-U RNA editing in centrohelida mitochondria and 
discussed its evolution in centrohelida by analyzing the gene playing a central role in the editing.

研究分野：微生物学

キーワード： ミトコンドリアゲノム　転写後修飾　C-to-U RNAエディティング　DYW型PPRタンパク質　有中心粒太陽
虫類　ネコブカビ類
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究は未だ理解が不十分だと考えられるミトコンドリアゲノムの多様性について、転写後修飾という面から新
たな知見をもたらしたという意義がある。様々な系統群でC-to-U RNAエディティングが行われていることが改め
て示されたことは、本現象が多様な真核生物におけるミトコンドリアの進化と深く関連していることを示唆して
いる。その一方で、有中心粒太陽虫類では遺伝子の縮退によってエディティングシステムが二次的に失われた可
能性が示されたのは進化生物的に興味深いと言える。さらに本現象はターゲットとする塩基のみを高い特異性で
置換するので、生物工学的分野に応用されるポテンシャルがある成果である。

※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、研究者個人に帰属します。



 

 

様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

ミトコンドリアは真核生物の共通祖先と α-プロテオバクテリアが細胞内共生したこと
によって誕生した細胞小器官であり、その内部にはバクテリアに由来する独自のミトコンドリ
アゲノム(mtDNA)が存在する。mtDNA にコードされている遺伝子はゲノム配列がそのまま転
写・翻訳されるだけでなく、スプライシングや RNAエディティングなどの転写後修飾を受けた
後に発現する事例が様々な生物で知られている。例えば陸上植物の mtDNA にコードされてい
る遺伝子は RNAへと転写された後、正常に機能するためには一部のシトシンがウラシルへと置
換される C-to-U RNA エディティングを受ける必要がある。このような置換を受けるシトシン
が、種によってはmtDNA中に数百ヶ所も存在する。C-to-U RNAエディティングには、特定の
RNA配列を認識・結合する pentatricopeptide repeatモチーフと、CからUへの置換能を担う
DYWドメインの両方をもったタンパク質(以下、DYW型 PPRタンパク質と記す)が中心的な役
割を果たしていると考えられている。不必要な塩基で RNAエディティングが起きるのは有害で
あるため、DYW型 PPRタンパク質は必要な部位のみを認識して C-to-U置換を起こさなければ
ならない。しかしエディティング箇所と DYW型 PPRタンパク質の適切な関係性がどのように
進化し、C-to-U RNAエディティングが成立したのかは未解明である。 
 C-to-U RNA エディティングは植物に限らず、植物とは系統的に離れているヘテロロ
ボサ類やアメーバ類の mtDNA 転写物でも報告されている。これらの生物のゲノム・トランス
クリプトームからも DYW型 PPRタンパク質をコードする遺伝子が発見されていることから、
本遺伝子が水平伝播することによって真核生物の様々な系統のミトコンドリアで C-to-U RNA
エディティングが進化したのではないかと考えられている。しかしこれまでの研究では限られ
た生物の配列データしか調べられておらず、DYW型 PPRタンパク質による C-to-U RNAエデ
ィティングが真核生物全体でどのように分布しているかは分かっていなかった。実際に、予備的
な調査で有中心粒太陽虫類 Polyplacocystis contractilis のトランスクリプトームから DYW 型
PPRタンパク質遺伝子が検出され、またmtDNA転写物で C-to-U RNAエディティングが発見
されていたことからも、C-to-U RNAエディティングは従来の知見よりも幅広い系統の真核生物
で分布していると考えられた。 
 
２．研究の目的 

本研究の第一の目的は公共配列データベースを網羅的に探索することで、真核生物に
おけるDYW型 PPRタンパク質及び C-to-U RNAエディティングの分布の分布を明らかにする
ことである。もう一つの目的は、C-to-U RNAエディティングを行う種と行わない種が混在して
いる有中心粒太陽虫類をモデルとして、ミトコンドリアにおける転写後修飾の進化過程を明ら
かにすることである。 
 
３．研究の方法 
（１）公共データベースにおける DYW型 PPRタンパク質の探索 
 NCBIの non-redundant(nr)データベースを対象に、Blastプログラムによって DYW
型 PPRタンパク質を探索した。また、Marine Microbial Eukaryotic Transcriptome Sequencing 
Project (MMETSP)によって公開された系統的に幅広い真核微生物のトランスクリプトームデ
ータについても同様にして探索を行った。さらにNCBIの nrデータベースやMMETSPには含
まれておらず、Short Read Archive(SRA)でのみデータが公開されている生物については fastq
ファイルをダウンロードし、アセンブリとタンパク質遺伝子の予測を行ってから探索した。 
 
（２）C-to-U型 RNAエディティング部位の予測 
 新たに DYW 型 PPR タンパク質が発見された発見された生物のうち、ネコブカビ類
Plasmodiophora brassicae は mtDNA 配列が公共データベースから利用可能だった。P. 
brassicaeのmtDNAにコードされているタンパク質遺伝子の配列を様々な真核生物の相同配列
と比較することで、本種 mtDNAの転写産物で C-to-U RNAエディティングが起きている可能
性を検討した。 
 
（３）Polyplacocystis contractilisのmtDNA転写産物におけるエディティング箇所の決定 
 逆転写 PCRによる予備的な実験により、有中心粒太陽類 Polyplacocystis contractilis
の mtDNA転写物では C-to-U RNAエディティングが多数のシトシン塩基で起きている可能性
が示唆されていた。網羅的にエディティング箇所を決定するには次世代シーケンサー（NGS）に
よるトランスクリプトーム解析が有望であると考えられたが、従来の方法ではミトコンドリア
を精製する他に、mtDNA転写物のみを選択的に逆転写してNGSライブラリーを作成する方法
はなかった。そこで P. contractilisのmtDNAにコードされている全 41タンパク質遺伝子の上
流に作成した逆転写用のプライマーを混合し、抽出 RNAに供して逆転写反応を行うことで、簡
便に mtDNA由来の転写産物が多く含まれた cDNAを作成することができるのではないかと考
えた。得られた cDNA は RNA を消化してから DNA ポリメラーゼによって二本鎖化した後、



 

 

Illumina社NGS用のライブラリーを作成した。シーケンスから得られたリードをP. contractilis
の mtDNA にマッピングすることで、C-to-U RNA エディティングが起きている場所を網羅的
に同定した。 
 
４．研究成果 
（１）真核生物における DYW 型 PPR タンパク質の網
羅的探索 
 これまでの研究で様々な系統で DYW 型 PPR
タンパク質が報告されており、そのうち陸上植物とヘテ
ロロボサ類では C-to-U 型 RNA エディティングが実際
に確認されている。また、アメーバ類と渦鞭毛藻類につ
いては C から U への変換を含む様々なタイプの塩基置
換や RNAプロセシングが起きていることが知られてい
るが、それらの転写後修飾と DYW 型 PPRタンパク質
の関係は不明瞭である。本研究では新たにネコブカビ類
Plasmodiophora brassicaeから DYW型 PPRタンパク
質を発見した。また、有中心粒太陽虫類においても予備
的な研究で DYW 型 PPR タンパク質をもつことが分か
っていた P. contractilisの他に、4種から DYW型 PPR
タンパク質を発見した。（図１）。 
 
（２）Plasmodiophora brassicaeにおける C-to-U型 RNAエディティング部位の予測 
 ネコブカビ類 P. brassicaeの mtDNAにコードされているタンパク質遺伝子のアミノ
酸配列を、近縁種の Spongospora 
subterranea を含む様々な生物の相同
配列と比較した。その結果、真核生物
で非常に保存的な部位のアミノ酸がP. 
brassicae では異なるアミノ酸をコー
ドしており、かつ C-to-U型 RNAエデ
ィティングを仮定すれば保存的なア
ミノ酸を指定するコドンに変化する
部位が少なくとも 2 箇所発見された
（図２）。これは（１）の研究成果とあ
わせて、P. brassicae のミトコンドリ
アで DYW 型 PPR タンパク質による
C-to-U RNAエディティングが起きて
いることを強く示唆している。 
 
（３）有中心粒太陽虫類における C-to-U RNAエディティングの進化 

P. contractilis の mtDNA にコードされている全てのタンパク質に対して作成した逆
転写プライマーと抽出 RNAから作成したNGSライブラリーは、想定通りmtDNA由来のリー
ドが多く含まれており、本種mtDNAにおいて 700箇所以上 C-to-U RNAエディティングが起
きていることが判明した。 

有中心粒太陽虫類の中でもP. contractilisに近縁なMarophrys sp. SRT127はmtDNA
が解読されており、本研究により DYW型 PPRタンパク質を有することが判明したが、C-to-U 
RNA エディティングは確認されていない。P. contractilis のエディティング後のアミノ酸配列
は、Marophrys sp. SRT127のmtDNAの遺伝子領域を翻訳したものとほぼ一致していた。この
ことからも Marophrys sp.では C-to-U RNA エディティングが起きていないか、起きていたと
しても僅かだと考えられる。近縁な生物間でこのような違いが生じている原因を探るため、有中
心粒太陽虫類 5種で検出された DYW型 PPRタンパク質を用いて系統解析を行った。推定され
た系統樹の樹形から、有中心粒太陽虫類の DYW型 PPRタンパク質遺伝子は配列が保存的なグ
ループと進化速度の速いグループに分かれることが判明し、P. contractilis の遺伝子は前者に、
Marophrys sp.のそれは後者に属していた。この結果から Marophrys sp.の mtDNAで C-to-U 
RNAエディティングが見られないのは、DYW型 PPRタンパク質が縮退して C-to-U置換活性
が失われているからではないかと考えられる。この仮説が正しいとすれば mtDNA が解読され
ていない他の有中心粒太陽虫類についても、DYW 型 PPR タンパク質遺伝子が系統樹上でどち
らのグループに属しているかを確認することによって、ミトコンドリアで C-to-U RNA エディ
ティングが起きているか予想できることになる。この予想に基づくと、有中心粒太陽虫類の共通
祖先においては DYW型 PPRタンパク質による C-to-U RNAエディティングが成立したが、そ
の後 DYW型 PPRタンパク質の縮退によってエディティングシステムが二次的に失われるとい
う現象が複数の系統で独立に生じたのではないかと考えられる（図３）。 
 



 

 

 

図３: 想定される有中心粒太陽虫類での C-to-U RNA エディティングの進化 
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