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研究成果の概要（和文）：ロパロディア科珪藻細胞内にはシアノバクテリア共生体（楕円体）が存在する。我々は楕円
体が宿主内でどう制御されているかの解明を目指した。楕円体ゲノムの解読と珪藻核からの遺伝子転写物を網羅的に解
析し、珪藻による楕円体の維持・制御の一端を解明した。また楕円体の直近の起源となった自由生活性シアノバクテリ
アを探索した。
有殻アメーバ・ポーリネラの細胞内にはシアノバクテリアに由来する光合成オルガネラ（シアネレ）をもつ。シアネレ
獲得にともなう宿主核ゲノム進化を解明するためMYN-1株について、ゲノム解析、遺伝子転写物の網羅的解析、転写開
始点解析等を実施し、核ゲノムの概要を把握することに成功した。

研究成果の概要（英文）：Rhopalodiacean diatoms are known to possess cyanobacrerial endosymbionts 
(so-called spheroid bodies). In this study, we explored the evolutionary process transformed the 
endosymbiotic cyanobacterium into a part of the host cell. We obtained large-scale sequence data from 
both host and endosymbiont, and succeeded in shedding light on the mechanism which enables to maintain 
and control the endosymbiont in the host cell. We also searched for the free-living cyanobacterium that 
is the closest relative of spheroid bodies.
We also studied Paulinella chromatophora bearing a cyanobactrium-derived, photosynthetic organelle 
(so-called cyanelle), and investigated how the acquisition of cyanelle altered the host genome. We 
generated large-scale genomic, transcriptomic, and transcription start site data of P. chromatophora, and 
are working on these data to elucidate the precise process that allows the host cell to establish the 
photosynthetic organelle from an endosymbiotic cyanobacterium.

研究分野： 微生物分子進化

キーワード： オルガネラ進化　ゲノム進化　共生　光合成　窒素固定
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
ミトコンドリア、色素体は細胞内共生細菌を
起源とする。この 2 種類のオルガネラの進化
的起源・機能は互いに異なるが、現存する真
核生物の細胞・ゲノムの進化に重大な影響を
与えたはずである。つまり、現在の真核細胞
がどのように確立したかを知るためには、ミ
トコンドリア、色素体がオルガネラとして確
立する過程、即ち《マトリョーシカ型進化》
で起こった、共生細菌と宿主、双方の細胞体
制やゲノムの変化を把握することが必須で
ある。これまでの大多数の研究では、特定の
生物種（おもにモデル生物）を対象にしたミ
トコンドリア・色素体制御の分子機構や、系
統的に広範な真核系統間でのミトコンドリ
アや色素体の多様性などが研究されてきた。
しかし、ミトコンドリア・色素体は宿主細胞
体制に完全に組込まれており、真核生物進化
の初期に確立されたこれらの“古い”オルガ
ネラを研究しても、《マトリョーシカ化》の
痕跡の発見やそのメカニズムを解明するこ
とは難しい。その一方、広い系統範囲で細胞
内に共生バクテリアを保持する真核生物が
知られているが、この共生バクテリアが真に
宿主細胞体制に組み込まれているのか、組み
込まれているとしたらその制御機構はどの
ようなものなのかに関する知見はほとんど
蓄積されていない。我々はミトコンドリアや
葉緑体と比べて比較的最近獲得された細胞
内バクテリア共生体とその宿主を研究する
ことにより、真核生物進化初期に共生バクテ
リアがどのようにミトコンドリア・葉緑体化
したかを研究する上でモデルとなると考え
た。 
 
 

図 1．共生バクテリアのオルガネラ化の概念図 

 
２．研究の目的 
⑴真核生物進化には細胞内共生細菌が大き
く寄与した 

ミトコンドリアと色素体は、それぞれ細胞内
共生したαプロテオバクテリアとシアノバ
クテリアに由来する。ミトコンドリアは真核
生物進化のごく初期に、色素体はミトコンド
リア共生よりも後に獲得されたと考えられ
ている。これらの進化的起源・機能が異なる

2 種類のオルガネラは真核生物の初期に確立
したため、現存する真核生物の細胞・ゲノム
の進化に重大な影響を与えたはずである。つ
まり、現在の真核細胞体制・ゲノムの成り立
ちを知るためには、オルガネラ獲得に際して、
共生細菌と真核細胞（宿主）、すなわち内と
外のマトリョーシカの体制やゲノムにどん
な変化がおこったかを知る必要がある。 

⑵“古い”オルガネラの研究：オルガネラ化に
伴う進化の痕跡を見つけにくい 

細胞内共生したαプロテオバクテリアとシ
アノバクテリアがオルガネラとして確立す
るためには、以下の 3 つの大きな変革が必要
であったと考えられる（図 1）。 

変革 1：共生細菌ゲノムから宿主ゲノムへの
遺伝子転移 

変革 2：転移した共生細菌遺伝子の真核型発
現機構の獲得 

変革 3：宿主の細胞質で翻訳された共生細菌
タンパクのオルガネラへの輸送機
構の確立 

ミトコンドリア・色素体の獲得に伴うこれら
の変革については、細胞生物学的手法、ゲノ
ムデータの解析などによりこれまでに精力
的に研究されてきた。ただ、ミトコンドリ
ア・色素体は真核生物進化の初期に確立され
たため、これらの“古い”マトリョーシカ化
イベントの痕跡は真核生物進化の過程で消
し去られ、現存生物をモデルとした研究には
限界がある。 

⑶“若い”オルガネラ研究：オルガネラ化に伴
う進化の痕跡を見つけやすい 

ミトコンドリア・色素体を扱う研究に付随す
る問題点を回避する一つの方法は、ミトコン
ドリア・色素体よりも進化的に“若い”オル
ガネラをもつ真核生物種をモデルにするこ
とである。本研究では、“若い”オルガネラ
をもつ真核生物として Rhopalodia 科珪藻（図
2左）と有殻アメーバ Paulinella chromatophora
（図 2 右）を扱うことにより、マトリョーシ
カ化に関わるイベントの痕跡を効率よく検
出することを目指した。 
 
 

図 2．（左）Rhopalodia 科珪藻の一種 Rhopalodia gibberula．
（右）有殻アメーバ Paulinella chromatophora 写真提
供：中山卓郎（筑波大学） 

 



 
３．研究の方法 
Rhopalodia 科珪藻（図 2 左）の細胞内には窒
素固定を行うシアノバクテリア共生体（楕円
体 Spheroid body）が存在することが知れらて
いた。また P. chromatophora（図 2 右）の細胞
内にはシアノバクテリアを起源とする有色
体（Cyanelle）と呼ばれる光合成オルガネラ
が 存 在 す る 。 興 味 深 い こ と に 、 P. 
chromatophora のシアネレは、他の光合成真核
生物がもつ葉緑体とは異なる進化起源をも
つことが判っている。 
最終的に、上記 2 生物を対象とした研究か

ら得られる知見と、これまで蓄積したミトコ
ンドリア・色素体に関する知見を統合し、オ
ルガネラ獲得に伴う真核細胞進化の共通原
理を解明することを目指した。 

⑴ Rhopalodia 科珪藻細胞中の窒素固定オ
ルガネラ（楕円体）獲得に伴う宿主と共生体
の分子機構・ゲノムの変容に関する研究 
①：楕円体ゲノムに基づく、楕円体の珪藻へ

の依存度の推測 
②：宿主珪藻からのゲノムおよび網羅的発現

遺伝子解析データに基づく、楕円体ゲノ
ム➡宿主核ゲノムへ移行した遺伝子群の探
索と同定 

③：珪藻細胞への遺伝子導入系の開発と、そ
れを応用した宿主細胞質から楕円体への
タンパク質輸送機構の解明 

⑵ 有殻アメーバ P. chromatophora 細胞中の
光合成オルガネラ（有色体）獲得に伴う宿主
と共生体の分子機構・ゲノムの変容に関する
研究 
①：すでに公表されている有色体ゲノム、宿

主アメーバゲノムおよび網羅的発現遺伝
子解析データを統合し、宿主ゲノムへ移
行した有色体遺伝子群の発現に必要な配
列因子とメカニズムの探索と同定 

②：宿主アメーバ細胞への遺伝子導入系の開
発と、それを応用した宿主細胞質から有
色体へのタンパク質輸送機構の解明 

 
４．研究成果 
⑴ Rhopalodia 科珪藻細胞中の窒素固定オ
ルガネラ（楕円体）獲得に伴う宿主と共生体
の分子機構・ゲノムの変容に関する研究 

これまでに3種のRhopalodia科珪藻Epithemia 
turgida、Rhopalodia gibberula、Epithemia adnata
の楕円体ゲノムを解読した。 
 本研究で解析した E. turgida は栃木県湯ノ
湖から採取された株である。実験室内で培養
した細胞を破砕し、楕円体を粗精製した。得
られた楕円体はごく少量であったが、ゲノム
増幅につづく次世代シークエンスによる解
析を経て、世界に先駆けて楕円体の全ゲノム
配列の取得に成功した（図 3）。楕円体のゲノ
ムは 2.79 Mbp の一つの環状 DNA によって構
成されており、解析の結果その中には 1,720
個のタンパク質遺伝子が同定された。楕円体

に近縁なシアノバクテリアのゲノムと比較
すると、楕円体ゲノムはサイズが小さく、タ
ンパク質コード遺伝子の数も大きく減少し
ていることが明らかとなった（論文⑧参照）。 

 

図 3． 
Epithemia turgida の楕
円体ゲノムマップ 

 これまで推測されていた珪藻細胞内での
楕円体の機能は窒素固定であったが、その推
測通りゲノム上には窒素固定に必要なタン
パク質遺伝子のほとんどが同定された。とこ
ろが、楕円体ゲノムデータは、シアノバクテ
リアのアイデンティティとも言える光合成
能を楕円体が完全に失っていることを示し
た。以上の結果から、楕円体が珪藻の細胞内
で窒素固定という役割に特化して進化し、も
ともと有していた光合成能を失ったことを
示している。我々が知るかぎりでは、光合成
能を完全に失ったシアノバクテリアは、自由
生活性、共生性を問わずこの楕円体を除いて
知られていない。また、ゲノムデータの解析
により、楕円体が宿主珪藻細胞に代謝的に依
存していることも明確となった。 

 

図 4．Rhopalodia 科珪藻 3 種の楕円体ゲノムのサイズ比較 

 残念ながら研究期間の途中で E. turgida の
培養株が死滅したため、新たに R. gibberula、
E. adnata の培養株を確立し、E. turgida と同様
に楕円体ゲノムを解読した。R. gibberula 楕円
体ゲノムは 3.02 Mbp の単一環状ゲノム、E. 
adnata 楕円体は 2.79 Mbp の単一環状ゲノム
であることが判明した（未発表データ；図 4）。
3 つの楕円体ゲノム間ではゲノム構造はきわ
めて類似していることが判明した（未発表デ
ータ；図 5）。 

 

図 5．Rhopalodia 科珪藻 3 種の楕円体ゲノムの構造比較 

 珪藻核ゲノムに移行した楕円体遺伝子を
探索するため、R. gibberula と E. adnata の宿
主ゲノムから発現する mRNA を網羅的に解
析した（網羅的発現遺伝子解析）。R. gibberula



の mRNA データには楕円体遺伝子と思しき
配列は発見できなかった。一方、E. adnata の
mRNA データ中にはシアノバクテリアを起
源とするペプチドクリカン代謝に関連する
遺伝子配列が発見された。平行して E. adnata
の核ゲノムのドラフト配列を取得・解析した
ところ、ペプチドグリカン代謝にかかわる 2
つのシアノバクテリア由来遺伝子が珪藻ゲ
ノム上に発見された。珪藻細胞内でペプチド
グリカンが存在するのは楕円体の細胞壁だ
けであり、これら 2 種のタンパク質が楕円体
区画で機能する可能性は高い。以上の結果か
ら、上記 2 つの遺伝子は珪藻細胞が楕円体を
制御する分子メカニズムの一端であると考
えられる。 
 これまでの研究で、Rhopalodia 科珪藻楕円
体の直近の起源となった自由生活性シアノ
バクテリアは確定していなかった。シアノバ
クテリアの中でも単細胞で窒素固定能をも
つ Cyanothece 属から、楕円体は分岐したこと
は確定していた。しかし、小サブユニットリ
ボソーム RNA（SSU rRNA）配列に基づく系
統解析で復元された楕円体を含む Cyanothece
属クレードには、5 つのサブクレード（A-E）
から構成され、どのサブクレードが楕円体と
近縁となるかには解像度がなかった。この問
題を解決するためには、ゲノム配列を基にし
た大規模分子系統解析が必要であるが、サブ
クレードBおよびCにはゲノム解読された生
物種が存在しなかった。そこでサブクレード
B に属する Cyanothece sp. MBI520001 株を培
養し、そのゲノムを解読した。このゲノムに
は多数のトランスポゾン（IS）が挿入されて
いることから、現時点で完全にゲノムを解読
は達成できていないが、およそ 5.68 Mbp であ
ると予想された（未発表データ）。さらに
Cyanothece sp. MBI520001 株ドラフトゲノム
配列に基づく大規模分子系統解析を行った
ところ、楕円体とサブクレード A 間の近縁性
が強い統計的サポートで復元された（未発表
データ）。以上の解析結果は、Rhopalodia 科珪
藻の共通祖先にサブクレード A のシアノバ
クテリアが細胞内共生したことで楕円体が
成立したことを示す。 

⑵ 有殻アメーバ P. chromatophora 細胞中の
光合成オルガネラ（有色体）獲得に伴う宿主
と共生体の分子機構・ゲノムの変容に関する
研究 

有殻アメーバ P. chromatophora の祖先細胞は
従属栄養性であったと考えられるが、
Synechococcus 属／Procholorococus 属から構
成されるクレードに属するシアノバクテリ
アを細胞内共生させ、有色体（シアネレ）化
したと考えられている。これまでの研究で有
色体ゲノムから宿主ゲノムへ移行した有色
体遺伝子群が同定されているが、それらの遺
伝子の発現に必要にはどのようなプロモー
ター配列が使用されているかは全く不明で
あった。そこで茨城県太子町で単離された P. 

chromatophora MYN1 株のゲノム解読、網羅
的発現遺伝子解析からのタンパク質遺伝子
の同定、網羅的な転写スタート部位の同定を
行うことにより、P. chromatophora ゲノム中に
有色体遺伝子が挿入されたのち、その遺伝子
が発現されるために必要なプロモーター配
列をどのように獲得したかを解明しようと
している途上である（図 6）。 

 

図 6．共生体ゲノムから宿主核ゲノムへ転移した遺伝子
が機能するためには、真核ゲノム中で転写されるために
必要なプロモーターの獲得が必要である。 

これまでのシーケンス解析の結果、MYN-1
株の有色体ゲノムは完全に解読され、977,199 
bp の単一環状ゲノムであった。MYN-1 株の
有色体ゲノムは、本研究以前に決定された他
の P. chromatophora 培養株の有色体ゲノムと
ほぼ同一であった。 
核ゲノムについては、ゲノム長が 1 Gbp と

予想された。De novo シーケンスにより取得
したゲノムデータは約 420 Gbp に達した。こ
れらのデータをアッセンブルして得られた
スキャッフォールドは約 8300 個、それらの
総合計は 967 Mbp となり、予想ゲノム長（1 
Gbp）と極めて近い。ギャップが 20%含まれ
ているものの、総じて高精度のゲノムデータ
が取得されつつある。ただし、我々のシーケ
ンス解析によりP. chromatophra 核ゲノムには
各種リピート配列が大量に存在することが
判り、これがアッセンプリングを妨げている
（図 7）。この点を克服するため、現在 PacBio
シーケンサーを用いた解析を行っている。 

 

図 7．P. chromatophora 核ゲノムデータの内訳．各種リピ
ート配列が配列を決定した領域の 40%以上を占めている
ことが判明した。 

また網羅的発現遺伝子解析により少なくと
も 11 万 7 千の mRNA コンティグを得て、そ
れらは全てゲノム配列にマッピングされた。
転写開始点解析では 189 万の転写開始点を同
定した。これらの mRNA 配列に関するデータ
を解析したところ、ヒト、酵母、シロイズナ
ズ ナ 等 で転 写 開 始 点 上 流 に 存 在 す る



TATA-box モチーフを確認することができな
かった（図 8）。従って P. chromatophra ゲノム
中の転写開始機構は、これまで研究された他
の真核生物とは異なることが予想された。 

 

図 8． 
P. chromatophora ゲノ
ムの転写開始点上流に
は A/T に 富 ん だ
TATA-box モチーフが
存在しない。 
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