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研究成果の概要（和文）： 

 一次共生植物が単系統であると示した既存のデータの再検討による再解析並びに自由性生活
の無色ミドリムシ類 Peranema の EST データの構築と利用を実施した結果、一次共生植物が単
系統と解析されている原因が遺伝子進化速度が高い細胞内寄生虫や繊毛虫等の影響である可能
性が示せた。また、色素体二次共生植物のクロララクニオン藻とミドリムシ藻で、それぞれ緑
藻の二次共生以前の隠された紅藻の２または３次共生が核ゲノムの解析で明らかになり、二次
共生植物の概念も刷新しつつある。 
 
研究成果の概要（英文）： 
 Based on the re-examinations and re-analyses of the sequence data previously used for 
macrophylogeny of eukaryotes as well as on the construction of EST data from the 
free-living, plastid-lacking euglenoid Peranema, it was suggested that the fast evolving 
genes from intracellular endoparasites, ciliates etc. may have mislead the nonmonophyly 
of the primary phototrophs. Since our nuclear genome analyses also demonstrated the 
possible cryptic secondary or tertiary endosymbiosis of a red alga before the secondary 
endosymbiosis of a green alga in Chlorarachniophyta or Euglenophyta, respectively, the 
concept of the secondary phototrophs is now renewing.  
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１．研究開始当初の背景 
 太陽の光を取り込んで地球上のほとんど
総べての生物のエネルギーを供給する「植
物」の起源は約 20 億年前に起きたたった一

個のシアノバクテリア（藍藻）が真核生物に
取り込まれて色素体（葉緑体）になったこと
（色素体一次共生）と考えられている。しか
し、その後の進化に関して様々な議論が交わ
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されている。近年最も有力だった説は一次共
生で取り込んだ色素体をもつ「一次共生植
物」３群[緑色植物（陸上植物と緑藻類）、紅
色植物（紅藻）、灰色植物（主に単細胞性の
淡水産藻類）]だけが共通の祖先をもち、「植
物界」として分類しようとするものであった
(e.g.Cavalier-Smith 2003, IJSEM)。ところ
が、2001 年から開始した原始紅藻シゾンのゲ
ノムプロジェクトで得られた４個の保存的
な核遺伝子を用いた系統解析を実施したと
ころ、緑色植物と紅色植物の系統は分離し、
その間から一次共生色素体を消失した２鞭
毛性の生物が進化したことが推測された
（Nozaki et al. 2003, JME）。従って、我々
は「植物」の概念を現在は色素体をもたない
原生生物群まで拡大する「”超”植物界
（“Super” Plant Kingdom）仮説」を提唱し
た。その後、143 個の核遺伝子を用いた系統
解析が実施され，高い信頼度で一次共生植物
３群だけが共通の祖先をもつことが示され、
我々の「”超”植物界仮説」を否定した
（Rodriguez-Ezpeleta et al. 2005, Curr. 
Biol.）。ところが，この研究の 143 個の遺伝
子には進化速度が高いものが多く含まれて
おり、解析された原生生物の分類群は限られ
ていた。従って我々は、進化速度の遅い 19
個の核遺伝子を選択し、最近続々と公開され
はじめたゲノムデータ等を用いて解析に用
いる自由生活性の生物群を増大させ、合計 33
分類群を系統解析した(Nozaki et al. 2007, 
MBE)。解析結果は紅色植物または紅色植物と
エクスカバータ（形態的に原始的される単細
胞の鞭毛虫）が根元の系統に位置することを
示した。また、統計的な検定で紅色植物と緑
色植物が単一起源であることは棄却された。
しかし、その後発表された真核生物の大系統
に関する核遺伝子の多遺伝子解析は相変わ
らず、寄生虫や繊毛虫を解析に加えたり、進
化速度の速い遺伝子を用いたり、緑色植物と
紅色植物だけを強く引きつける特異な情報
をもつ EF-2 遺伝子（Stiller et al. 2001, 
JME）を解析に加えており、その結果は一次
共生植物の３群が単系統と解析されている
(Hackett et al. 2007, MBE; Burki et al. 
2008. Biol. Lett.)。従って、寄生虫・繊毛
虫の使用や、解析する生物間での進化速度の
差がある場合の系統解析への影響を客観的
に評価する実際のデータとシミュレーショ
ンデータの両方を用いた研究が望まれる。 
 
２．研究の目的 
 20 億年前に起きた「植物」のはじまりは真
核生物がシアノバクテリア（藍藻）を奴隷化
し、自らの色素体（葉緑体）としたことに始
まるが、その後の進化に関しては様々な説が
ある。最近我々は、太古の進化の推測に適切
と考えられた保存的遺伝子だけを用いて大

規模なスーパーコンピュータ解析を実施し
た結果、色素体の獲得後、様々な系統で色素
体を失ったという説を支持した (Nozaki et 
al. 2007, MBE)。この結果は、現在は色素体
を欠く多くの鞭毛虫等の生物群も「植物」と
して分類すべきであると 2003 年に我々が提
唱した”超”植物界（“Super” Plant Kingdom）
仮説の復権を意味した(Nozaki et al. 2003, 
JME)。しかし、”超”植物界仮説は最近でも
他の研究者が発表した系統解析結果とは矛
盾する。本研究ではこの仮説を正しく検証し、
植物界に関する新しい概念をより説得力の
あるものするために、他の研究者が用いた多
遺伝子系統解析のデータを再解析すること
とシミュレーションデータによる系統解析
を実施する。その結果、大系統における高置
換配列（遺伝子と生物の種類による）の影響
を客観的に評価することができ、「どのよう
な配列データが大系統の基部を正しく解き
明かすか」を明らかにする。更に、新たに自
由生活性の原生生物の EST データを構築し
て解析に加え、幅広い分類群を扱ったより自
然な真核生物の系統関係を推測し、説得力の
ある自然な大分類体系と植物界の概念を世
界に提示する。 
 
３．研究の方法 
 真核植物の初期進化のような大系統また
は根元の解析に「遺伝子置換が速い遺伝子」
と「遺伝子置換が速い寄生虫等の生物」がど
のような影響を及ぼしているかを解析し、そ
れに基づき「最も自然な系統解析結果が得ら
れると期待されるデータマトリックス」を用
いた系統解析を実施する。 
 基本的に本研究は以下のような柱立てで
ある。 
① 既に発表された大系統の研究で一次共生
植物が単系統であると示したデータの再解
析 
②寄生虫に代わる自由性生活の原生生物で
ある無色ミドリムシ藻 Peranema の EST デー
タの構築とその利用 
③ 大系統における高置換配列（遺伝子と生
物の種類による）の影響の客観的評価 
 
４．研究成果 
 色素体は太古のシアノバクテリアの一次共
生に由来し、二次共生で様々な原生生物に伝
搬した。緑色植物はシアノバクテリアと基本
的に異なる色素組成をもつ点で同じ一次共
生植物の紅色植物や灰色植物とは異なる。最
近の研究では一次共生植物 3群が単系統であ
る場合と非単系統の場合があり、多くの議論
がある。我々は真核植物の真の系統を推測す
るには進化速度が遅い遺伝子だけを用いて、
ミトコンドリアを欠く寄生虫のような遺伝
子進化の特異な生物を排除すべきであると



 

 

い う 立 場 で 系 統 解 析 を 進 め て い る が 
(Nozaki et al. 2003, JME)、緑色植物の姉
妹群と二次共生のハプト藻の系統的位置に
関してはギャップの多い灰色植物 (27%, 全
体 8%) の 有 無 で 異 なる 結 果 で あ っ た 
(Nozaki et al. 2007, MBE)。2009 年度は
Nozaki et al. (2007) の用いた進化速度の
遅い 19 核遺伝子を用いて、ギャップを減少
させて (灰色植物 11.7%、全体 6.9%) 再解析
した。また、灰色植物やハプト藻は系統樹の
枝が短く寄生虫等の長枝の影響を受けてい
ることが予想されたので（Nei 1996, Ann. Rev. 
Gennet.）、長枝 OTU を排除した解析も実施し
た。その結果、紅色植物と灰色植物は"超"植
物界の中で基部に位置し、緑色植物はハプト
藻とストラメノパイル・アルベオラータから
なる単系統群（クロムアルベオラータ）と姉
妹群を形成し、この関係は色素体ターゲット
遺伝子 ispG、fabI それぞれの共通の遺伝子
置換からも推測された。Hackett et al. (2007, 
MBE) は核コード遺伝子を用いた大系統解析
で、ミトコンドリアを欠くギアルディア等の
寄生虫を含めた系統樹を構築しており、その
結果は一次共生植物が単系統と解析してい
る。本年度、彼らのデータからギャプが 50%
に近い灰色植物・クリプト植物や寄生虫等を
排除し、EF-2 を排除した再解析を実施した。
その結果、紅色植物とエクスカバータがバイ
コンタの根元に位置するという上述の系統
関係と基本的に一致した (Nozaki et al. 
2009, MPE)。  
 2007 年に我々が一次共生植物単系統説に
反論を示して以来（Nozaki et al. 2007, MBE）、
真核植物と原生生物の多遺伝子系統解析の
研究は高い支持率で一次共生植物を単系統
とは解析しないのが一般的になって来た。こ
れはハプト藻のゲノム・EST データの公開に
よることが多いと思われ、ハプト藻は一次共
生植物と近縁であると解析される場合が多
い（e. g. Hampl et al. 2009, PNAS; Parfrey 
et al. 2010, Syst. Biol.）。我々は既に進
化速度の遅い核コード遺伝子だけを利用し
たギャップの少ないデータマトリックスを
用いて系統解析した結果、ハプト藻は一次共
生植物よりも不等毛植物・アルベオラータ 
(SA) に近縁であり、解析された統計的支持
率はエクスカバータやアピコンプレクサの
存在で低下したことを明らかにしている
（Nozaki et al. 2009, MPE）。しかし，この
研究ではミドリムシ類は使用されていなか
った。2010 年度我々は新たに無色ミドリムシ
類 Peranema の EST データを新たに構築し、
このデータと既存の Euglena の EST データ
並びにゲノムデータが公開された不等毛植
物 Ectocarpus と Aurerococcus を Nozaki 
et al. (2009) に加え，系統解析を実施した。
その結果、ハプト藻の解析された系統的位置

は細胞内寄生生物のアピコンプレクサの有
無に左右され、アピコンプレクサと共に解析
した場合は弱く SA に近縁、または緑色植物
と姉妹群となり、アピコンプレクサを削除す
ると高い支持率で SAに近縁となった。一方、
Parfrey et al. (2010) のデータはミトコン
ドリアを欠くエクスカヴァータや微胞子虫
を含むが、これらを代表とする細胞内寄生生
物を削除して再解析した結果でも同様のハ
プト藻の系統的位置のゆらぎが得られた 
(Nozaki et al. 投稿中)。 
 更 に 我 々 は 、 ミ ド リ ム シ （ Euglena 
gracilis）のゲノム情報を対象にして、東京
大学医科学研究所のスーパーコンピュータ
を使った大規模分子系統解析プログラムを
独自に構築し、祖先的原生生物、共生藻類、
その他に由来すると考えられる遺伝子のグ
ループに振り分ける解析を行うことで、この
「その他」の遺伝子がどのような進化的由来
を持つかを検証し、太古の遺伝子水平伝達の
痕跡とも言うべき遺伝情報を抽出すること
を試みた。その結果、ミドリムシの核ゲノム
（祖先的原生生物に由来する）には、他の藻
類の持つ遺伝子と類似性を持つ遺伝子が多
く保存されており、その中でも、紅藻に由来
する葉緑体を持つ二次植物（ここでは紅色系
二次植物と呼ぶ）と進化的に起源が近いと考
えられる遺伝子が複数見つかってきた。これ
はミドリムシ藻の祖先で緑藻の二次共生以
前の隠された紅色系二次植物の三共生の存
在を示唆した (Maruyama et al. 2011. BMC 
Evol. Biol.)。                     
 緑色系二次共生藻のもう一つの系統、クロ
ララクニオン藻はミドリムシ藻とは独立し
た系統の宿主真核生物に緑藻が二次共生し
て誕生したと考えられるが、色素体共生由来
の核コード遺伝子の中には緑色植物起源で
ないものがあることが最近のゲノム情報の
解 析 か ら 明 ら か に な り つ つ あ る 。 
Phosphoribulokinase（PRK）遺伝子は保存的
でシアノバクテリアを祖先とする典型的な
核コード光合成遺伝子であるが、先行研究で
は上記２系統から得られた遺伝子がともに
緑藻起源でないことが示唆されている
（Petersen et al. 2006, JME）。しかし、解
析されたサンプルがそれぞれで１種であっ
たために、祖先段階の遺伝子水平伝達か最近
の補食等による偶発的なものかが議論でき
なかった。2010-2011 年度、我々は緑色系二
次共生藻の２系統の種数を増大した PRK 遺
伝子の系統解析を実施した。その結果、系統
的位置と挿入／欠損配列から、ミドリムシ藻
綱の２属 2種の PRK が不等毛植物起源で、ク
ロララクニオン藻綱の３属 3種の PRK が紅藻
起源であることが明らかになった。この結果
はクロララクニオン藻で初めて過去の隠れ
た紅藻の細胞内共生を示唆した(Yang et al. 



 

 

2011, BMC Res. Notes)。すなわち、クロラ
ラクニオン植物（緑のアメーバ）も昔は赤か
ったかもしれないいう仮説である。 
 このように、二次共生植物が現在の色素体
を獲得する以前に全く異なる色素体を持っ
ていた可能性が、本科学研究費による研究に
よって次々と明らかになっている。 
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〔その他〕 
ホームページ等 
東京大学理学系研究科 プレスリリース「む
かしむかし、ミドリムシは紅かった？」：
http://www.s.u-tokyo.ac.jp/ja/press/201
1/08.html 
 
新聞掲載：4 月 21 日付の朝日小学生新聞第 1
面「ミドリムシは昔、赤かった？遺伝子を発
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