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研究成果の概要（和文）： 珪藻は、全地球の炭酸固定の20%以上を担う海洋で最も重要な微細藻類であるが、そ
の起 源・繁栄機構は依然不明である。我々は、珪藻同様シリカの殻を持つパルマ藻が非常に限られた海域 で生
存しながらも珪藻と極近縁で共通祖先を持つことを明らかにした。本研究では、珪藻の起源・繁栄機構の解明に
と って格好の対照生物であるパルマ藻の生態学・生理学・藻類学・ゲノミクス・生物地球化学による多面的な
解明を目的とし、パルマ藻のシリカ殻形成と分裂機構の解析、パルマ藻・ボリド藻の全球分布の解析、パルマ藻
の核ゲノムの解読､生活史と応答過程と各ステージの核相の解析、パルマ藻の分子化石を用いた生物地球化学的
解析を進めた。

研究成果の概要（英文）：　Parmales are an unknown small marine phytoplankton group with a silicified
 cell wa ll. Based on similarities in cell wall structure, Parmales has been proposed as a close 
relative of diatom s, the most successful microalgal group in modern oceans, and may play a key role
 in understanding their o rigin of silica cell wall and early evolution, which have not yet been 
clearly established. Recently, we i solated the first ever culture of Parmales in the Oyashio region
 of Japan. Molecular phylogenetic analysis　of this culture indicated that Parmales was within the 
bolidophycean clade of autotrophic naked flagellates and a sister group of diatoms. We have studied 
on Parmales using ecological, physiological, genomic and　biogeochemical approaches and analyzed 
their silica cell wall formation and mitosis process, global oceanic distribution , life cycle, 
genome , life cycle and specific biomarkers (molecular fossils).

研究分野： 生物学
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１．研究開始当初の背景 
シリカの殻を持つ「珪藻類」は、海洋生態

系における主要一次生産者として、地球全
体の 20%以上の炭酸固定を担う。また、推
定 10 万種以上と最も多様性が高く、珪藻は、
現在最も繁栄している微細藻類といえる。
その生態的重要性ゆえに、珪藻は世界中で
注目され、その繁栄機構・シリカの殻の形
成機構・進化過程の解明等を目的とした研
究が、近年、世界的に盛んになりつつある。
既にそれらの目的達成のため、珪藻類 2種
の全ゲノムが解読された (Armbrust et al. 
Science 2004, Bowler et al.Nature 2008)。
しかし、これらの研究は、珪藻グループ内
での解析に留まっており､珪藻類がどのよ
うに出現し､進化して、現在の卓越に到った
過程は依然として不明のままである。1999
年に、分子系統解析により、地中海と太平
洋亜熱帯域で単離されたボリド藻が珪藻の
姉妹群であることが示された。しかし、ボ
リド藻は珪藻とは全く形態の異なるシリカ
の殻を持たない微小鞭毛藻であり、珪藻の
起源は依然不明のままであった(Guillou 
et al. J.Phycol.1999)。一方、シリカの殻
を持つ微小藻類パルマ藻（2-5μm）が亜寒
帯・極地で約 30年前に発見された。しかし、
発見から最近に到るまで、パルマ藻の培養
系を確立することはできず、謎の微細藻と
して位置付けられていた(Booth & Marchant. 
J.Phycol.1987)。 
 そのような状況の下、2009 年に我々は、
世界で初めてパルマ藻 Triparma laevis の
単離培養に成功し、取得した培養株を対象
に電子顕微鏡による形態観察、分子系統解
析および光合成色素分析を行った。その結
果、パルマ藻は黄金色藻のメンバーではな
く、珪藻の姉妹群であるボリド藻と同じク
レードに入るほど極近縁であること、すな
わちパルマ藻が珪藻と共通の祖先を持つこ
とが示唆された。これは、パルマ藻が、珪
藻の繁栄機構と進化過程を解明する上で必
要不可欠な相互比較対象生物として格好の
生物材料であることを意味する。そこで、
生態学・生理学・藻類学・ゲノミクス・生
物地球化学から多面的なアプローチによる
未知の藻類：パルマ藻の全貌解明を進めた。
その結果、パルマ藻に関し、以下の生物学
特性が明らかとなってきた。 
①パルマ藻・ボリド藻・珪藻間の系統関係 
複数種のパルマ藻の単離培養に成功し、パ

ルマ藻とボリド藻、それぞれ複数の株間で
分子系統解析を行った結果、パルマ藻とボ
リド藻は同じクレードを形成し、珪藻の姉
妹群であることの確証を得た。さらにパル
マ藻の葉緑体とミトコンドリアのゲノム解
読により、各ゲノムの遺伝子が珪藻の遺伝
子と非常に相同性が高く、各ゲノム構造は
珪藻類に酷似することが明らかとなった。 
②亜寒帯域における個体群維持機構 

パルマ藻は、主に冬季～春季の低水温期に
有光層中で増殖し、夏季-秋季にかけ成層が
発達し表層水温が15℃を越えると増殖が不
可能となり、表層から消失する。その間、
個体群は水温15℃以下の水温躍層下の亜表
層で生残する。秋から冬にかけ水が混合し、
低水温期に入ると再び増殖を開始し、個体
群を維持する（Ichinomiya et al. Aquat. 
Microb. Ecol. 2013,2015）。 
③シリカの殻形成機構 
 パルマ藻は珪藻と大きく異なり、シリカ
欠乏下でも無殻の細胞のまま増殖するが、
珪酸塩存在下では、シリカの殻形成を開始
する。殻形成は、細胞内部で形成されたシ
リカのプレートが細胞外に送り出され、細
胞表面で規則正しく配置されることにより
特徴的なシリカの殻が形成される(Yamada 
et al. PlosOne 2014)。 
④生活史 
パルマ藻の生活史には、シリカの殻を持つ

通常のステージとともに、ボリド藻に類似
した鞭毛細胞ステージを持つことが複数種
で明らかとなった。パルマ藻の生活史は、
シリカの殻のステージと鞭毛ステージ両者
を持つと言う点で、原始的珪藻である中心
珪藻の生活史に類似性を持つ。 
⑤生物地球化学的解析によるバイオマーカ
ー（分子化石） 
 パルマ藻は原始的な中心珪藻と共通の脂
質バイオマーカーを持つ一方、比較的高分
子量のパルマ藻固有の脂質バイオマーカー
を持つ。 
 
２．研究の目的 
本研究ではさらにパルマ藻の生物学特性

の解明に向けて、パルマ藻のシリカ殻形成
と分裂機構の解析、パルマ藻・ボリド藻の
海洋全球分布の解析、パルマ藻の核ゲノム
の解読､生活史と応答過程と各ステージの
核相の解析、パルマ藻の分子化石を用いた
生物地球化学的解析を主な目的とした。 
 
３．研究の方法 
①シリカ殻形成と分裂機構の解析 
パルマ藻を培養し時系列的に採取した試料
を透過型電子顕微鏡による観察により、パ
ルマ藻のシリカの殻形成および細胞分裂機
構を解析した。さらに培地中の珪酸塩濃度
の制御により、シリカ欠乏下でシリカの殻
を形成しない裸細胞と典型的な殻をもつ細
胞で Rna-seq による遺伝子発現の網羅的解
析を「ゲノム支援」の援助を受け行った。 
②パルマ藻・ボリド藻の海洋全球分布の解
析 
これまでに取得したパルマ藻とボリド藻

の培養株の遺伝子情報と、Tara Ocean プロ
ジェクトの全球的なメタゲノムデータを利
用し、パルマ藻とボリド藻の海洋全球分布
を推定した。 
③パルマ藻の核ゲノムの解読 



これまでに次世代シーケンサーにより解読
されたゲノム配列データをバイオインフォ
マティクスにより解析し、ゲノム内の遺伝
子の特定、特定された遺伝子の機能予測を
行った。機能予測には、核ゲノムのドラフ
ト配列から得られる推定タンパク質配列を
対象に BLAST 検索，さらには光合成生物・
非光合成生物 170 種の全タンパク質ととも
に，Gclust によるタンパク質クラスタリン
グを行った。より精度の高い reference ゲ
ノムデータを獲得するため、「先進ゲノム
支援」の援助を受け、既に取得しているゲ
ノム DNA サンプルを用いて、再シーケンシ
ングを行った。 
④生活史と応答過程と各ステージの核相の
解析 
 パルマ 藻の生活史を解明するため、複数
株を培養し、時系列的にパルマ藻の生活史
のステージの応答を解析した。また、各ス
テージの性状を電子顕微鏡観察、フローサ
イトメータにより解析した。またパルマ藻
の核相の推定のためこれまでに取得したゲ
ノムデータを対象に SNP（一塩基多型）解
析を行なった。 
⑤分子化石（バイオマーカー）の解析 
パルマ藻の複数株を培養し、培養サンプル

を対象にそれぞれ固有のバイオマーカー成
分の検出をガスクロマトグラフィー(GC)、
ガスクロマトグラフ質量分析 (GC/MS)、高
速液体クロマトグラフィー (HPLC)を用い
て行った。さらに、パルマ藻と珪藻の生体
成分として検出されたバイオマーカー分子
の海洋堆積物中での続成変化とその生成物
を明らかにするために，おもに加熱による
人工的な続成シミュレーション実験を行っ
た。 
 
４．研究成果 
①シリカ殻形成と分裂機構の解析 
 パルマ藻のシリカの殻形成において、シ
リカの殻を構成するプレートのうち、円形
のシールド・ベントラルプレートが放出さ
れた後に、非円形のガードルとドーサルプ
レートが円形のプレートの間に形成される
ことが明らかとなった。また、シリカの殻
形成に需要な役割を担う珪酸沈着胞(SDV：
silica deposition vesicle)の形成位置が
パルマ藻のシリカの殻を構成するプレート
の種類によって異なり、非円形プレートは
珪藻同様、細胞膜直下に形成されるが、円
形プレートは珪藻とは異なり細胞内部の葉
緑体 ER付近で形成されることが明らかと
なった (Yamada et al. Phycologia 2016)。 
パルマ藻の細胞分裂過程においても珪藻

との違いが明らかにされた。珪藻において
間期に微小管形成中心として機能する微小
管中心がパルマ藻では細胞周期を通じて観
察されず，そのかわりに中心小体が観察さ
れた。また、分裂極に中心小体とミトコン
ドリアが位置し、珪藻の分裂極に見られる

極板は見られなかった(Yamada et al. 
Protoplasama 2016)。 
パルマ藻のシリカの殻形成、細胞分裂機構

は、珪藻よりは原始的な性質を示すことが
示唆された。 
 また、現在 Rna−seq 解析で得られたデー

タを用いてシリカの殻形成に特異的な遺伝
子の特定を進めている。 
②メタゲノム解析によりパルマ藻・ボリド
藻の全球的な分布の推定  
同一クレードのパルマ藻とボリド藻のグ

ループ全体は全球的に普遍的に分布するが、
植物プランクトン群集内では非優占グルー
プであること。さらに、グループ内のパル
マ藻とボリド藻の各サブグループはそれぞ
れ固有の分布域を持つことが推定された
（Ichinomiya et al. ISME journal 2016）。 
③パルマ藻の核ゲノムの解読 
 核ゲノムは、ゲノムサイズが約 40Mb、約
13000 の遺伝子を持つことが推定された。
珪藻ゲノムと遺伝子を比較すると、約 4000
遺伝子が共通で、半数の遺伝子がパルマ藻
固有の遺伝子であることが示唆された。機
能予測を進めた結果、ケイ酸トランスポー
タの遺伝子等の珪藻に特徴的な遺伝子がパ
ルマ藻にも見出された。 
④生活史と応答過程と各ステージの核相の
解析 
 パルマ藻の生活史には、シリカの殻を持
つ通常のステージとともに、ボリド藻に類
似した鞭毛細胞ステージを持つことが複数
種で明らかとなった。電子顕微鏡観察の結
果、鞭毛細胞はボリド藻に類似した形態を
持つことが明らかとなった。また、鞭毛細
胞の形成は、細胞の増殖が停止した定常期
に形成されることが示唆された。また、SNP
解析の結果、パルマ藻は極めて低頻度のSNP
を見出し、予想に反して半数体である可能
性が示唆された。今後各ステージの核相の
決定に、細胞内の DNA 含量の直接計測の必
要性が示唆された。 
⑤分子化石（バイオマーカー）の解析 
 パルマ藻の異なる４種の固有の脂質バイ
オマーカー成分を検出した結果、パルマ藻
バイオマーカーとして，C21:6 n-アルケン
や、C20:5、C22:6 脂肪酸、C27-C29 ステロ
イドが同定された。特にステロールの C29 
β-シトステロールに珪藻との強い関連が
見られた。さらに熱熟成実験の結果ステロ
イドが形成され、C29 ステランが卓越し、
このステランは C29 ステロールが続成変化
することが確認され、C29 ステランは中生
代の海洋堆積物において、パルマ藻に特徴
的なバイオマーカーとなることが示唆され
た。 
⑥総括 
これまでの研究の総括として、これまでに

得られた系統・多様性・全球分布・生態・
シリカの殻形成等の知見を総括し、パルマ
藻と珪藻両者の生物学的特性を比較し、両



者の進化過程と繁栄機構を考察し、パルマ
藻の生物学に関する総説論文をまとめた。  
本研究により未知の藻類：パルマ藻の生物

情報が蓄積され、共通祖先を持ちながら珪
藻のように繁栄していないパルマ藻と現在
最も繁栄している珪藻の生物特性を比較対
照することが可能となった。これにより、
珪藻の繁栄機構と進化過程を珪藻の外側か
ら解析することが初めて可能となり、この
問題の理解の深化が期待できる。 
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