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研究成果の概要（和文）： 
本研究では、緑色渦鞭毛藻類 Lepidodinium属の葉緑体ゲノム配列を解読し、その進化や起源に

迫ることを目的として実験を行った。次世代シーケンス解析により、ほぼ全長に近い葉緑体ゲ

ノム断片を得ることに成功した。大規模葉緑体遺伝子データを用いた系統解析およびゲノム比

較解析により、本種の葉緑体は Pedinomonas属緑藻類に由来し、葉緑体獲得後に大規模なゲノ

ム再編が起きたことが強く示唆された。 

 
研究成果の概要（英文）： 
In this study, in order to retrace origin and evolution of plastids in the green colored 
dinoflagellate Lepidodinium, its plastid genome was sequenced. Nearly complete sequence 
of the plastid genome was obtained by the next generation sequencing analysis. 
Phylogenetic analysis with a large plastid gene dataset and comparative genomics revealed 
that the Lepidodinium plastids are derived from a green alga closely related to 
Pedinophyceae and drastic genome rearrangement has been occurred after the plastid 
acquisition. 
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１．研究開始当初の背景 
 
真核生物における光合成能の獲得、すなわち
葉緑体の獲得は、捕食性真核生物が光合成細
菌であるシアノバクテリアを細胞内共生さ
せることで起きた。この現象は一次共生と呼
ばれており、一次共生により誕生した光合成

性真核生物から進化した紅藻類・緑藻類/陸
上植物・灰色藻類は一次植物と呼ばれている。
光合成種の繁栄をより後押ししたのが、さら
なる共生現象を介した「真核生物同士の細胞
内共生による光合成能獲得」である。捕食性
真核生物が一次植物を取り込み細胞内共生
させる現象は二次共生と呼ばれ、その結果生
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まれた光合成性真核生物を二次植物と呼ぶ。 
渦鞭毛藻類は光合成種と非光合成

性種が混在するグループであり、水圏栄養塩
の消費者としてのみならず、水圏生態系の一
次生産者としての主要な役割を果たしてい
る。光合成性渦鞭毛藻類は紅藻類を細胞内共
生させた二次植物であることが分かってい
る。光合成性渦鞭毛藻類の有する葉緑体は、
基本的にはクロロフィル aおよびクロロフィ
ル cに加えて、補助色素としてペリディニン
を含んでいる。以下、このような色素組成を
有する渦鞭毛藻類の葉緑体を“ペリディニン
型葉緑体”と記述する。渦鞭毛藻類のほぼす
べての系統を網羅した系統解析では、ペリデ
ィニン型葉緑体を有する種は系統樹上で広
く分布する。このことは、渦鞭毛藻類の共通
祖先がすでにペリディニン型葉緑体を有し
ており、現存する光合成性渦鞭毛藻類に受け
継がれたことを意味する。また、非光合成性
種はペリディニン型葉緑体を有する種から
成るクレード内に散在するため、二次的にペ
リディニン型葉緑体を失ったと解釈されて
いる。非常に興味深いことに、光合成性渦鞭
毛藻類の大部分がペリディニン型葉緑体を
有しているのに対し、ペリディニンを含まな
い葉緑体を有する種が存在する。Karenia 属
や Kryptoperidinium 属などは他の二次植物
を細胞内共生させることで葉緑体の交換を
行った「三次植物」として知られており、葉
緑体の置換は渦鞭毛藻類に特異的にみられ
る現象である。 

光合成性渦鞭毛藻類は、紅藻類由来
葉緑体を有する。しかし、渦鞭毛藻類
Lepidodinium は他の渦鞭毛藻類と異なり緑
色葉緑体を有している。これまで行われた研
究で、Lepidodinium 属はペリディニン型葉緑
体を有する渦鞭毛藻類である Gymnodinium 
catenatum などと近縁であることが判明して
いる。上述したように、ペリディニン型葉緑
体は渦鞭毛藻類の共通祖先ですでに有して
おり、現存する光合成性渦鞭毛藻類に受け継
がれたと考えられているため、Lepidodinium
の有する葉緑体は、さらなる共生現象に伴う
葉緑体の置換が起こったためであると考え
ら れ て き た 。 事 実 、 近 年 行 わ れ た
Lepidodinium 葉緑体ゲノムにコードされる
11 遺伝子の配列決定とそれらを用いた系統
解析では、緑藻綱・アオサ藻綱・トレボウク
シ ア 藻 綱 な ど か ら 構 成 さ れ る “ core 
chlorophyta”に属する緑藻類のいずれかと
近縁であるという結果が得られている。つま
り、Lepidodiniumは紅藻類由来葉緑体から緑
藻類由来葉緑体への交換（連続二次共生）を
行った種であることが明らかとされた。しか
し、その解析では、Lepidodinium 属渦鞭毛藻
類の祖先が core chlorophyta に属するどの
ような緑藻を細胞内共生体として獲得した

のか、すなわち Lepidodinium 葉緑体の詳細
な 起 源 は 未 解 明 で あ る 。 さ ら に 、
Lepidodinium 葉緑体ゲノムは未解読である
ため、連続二次共生という真核生物進化にお
ける稀有なイベントがどのような葉緑体ゲ
ノム進化を誘発したかは興味深い謎として
残されたままである。 
 
 
２．研究の目的 
 

渦鞭毛藻類 Lepidodinium は本来の紅藻類由

来葉緑体から緑色葉緑体へと葉緑体交換を

した唯一の系統であり、そのような葉緑体交

換に伴う葉緑体ゲノム進化は極めて興味深

く、さらなる遺伝子喪失によるゲノム縮退や

進化速度の上昇などが予想される。そこで本

申請研究では緑色葉緑体を有する希有な渦

鞭毛藻類 Lepidodinium 葉緑体に関して、以

下 Aと B の 2つの謎に挑戦する。 

A. Lepidodinium 緑色葉緑体の全ゲノム配列

を解読し、葉緑体ゲノムコード遺伝子を大量

に使用した系統解析およびゲノム構造解析

を行うことで、Lepidodinium 葉緑体の詳細な

起源を探る。 これまで行われてきた系統解

析では、Lepidodinium葉緑体の起源を決定す

ることはできなかったが、これは用いられた

葉緑体ゲノムコード遺伝子の配列に進化情

報が足りなかったためだと考えられる。その

ため、60以上の葉緑体ゲノムコード遺伝子を

用いた系統解析を行うことで、結論を下すに

足る頑健な系統樹を得ることが可能である

と 考 え ら れ る 。 本 解 析 に よ り core 

chlorophyta の綱レベルで起源を決定できる

と予想している。 

B. 起源生物葉緑体ゲノムとの比較から、連

続二次共生後 Lepidodinium 葉緑体ゲノムに

起こったゲノム進化について解明する。 

core chlorophytaの葉緑体ゲノムは精力的に

解読が進んでいるため、Lepidodinium葉緑体

ゲノムの解読が終了した後の比較ゲノムの

材料は潤沢である。A で解明した起源生物の

葉緑体ゲノムとの比較から、遺伝子の消失や

進化速度の上昇、遺伝暗号の変更などを個々

の遺伝子についてのみならず、ゲノムワイド

な視点から連続二次共生による葉緑体ゲノ

ム進化の過程を検出することが可能である。

Lepidodinium 葉緑体はその起源が不明瞭で

あるため、本研究では、Lepidodiniumの有す

る緑色葉緑体の全ゲノム解読と系統解析に

より、Lepidodinium 緑色葉緑体の起源とその

進化を解明し、起源生物との比較ゲノムによ

り葉緑体交換後の葉緑体ゲノム進化を明ら

かにする。 



 
 
３．研究の方法 
 
渦鞭毛藻類 Lepidodinium chlorophorum は国
立環境研究所より入手した。DNA 抽出は CTAB
緩衝液を使用して行った。抽出 total DNAは
次世代シーケンサーillumina HiSeqを用いた
シーケンスに用いられた。シーケンスは
Paired-endo 法（100bp読み取り）にて
Multiplex解析を行った。得られた塩基配列
のアダプタートリミングは、cutadapt 
ver.1.1を用いて行い、アッセンブリングは
Velvet ver.1.2.08 を用いて行われた。遺伝
子の同定は Blastによる相同性解析により行
った。系統解析は RAxMLおよび PhyloBayes
を用いて行った。 
 
 
４．研究成果 
 
(1) 次世代シーケンサーによる葉緑体ゲノ
ム解析 
 

Illumina HighSeq によるDNAシー

ケンス解析により、10個のコンティグからな

る約 62 kbの葉緑体ゲノム断片を得ることに

成功した。ゲノム構造の全体像は不明である

が、本ゲノム断片中には 60 個のタンパク質

コード配列が同定された。2 種類のタンパク

質コード遺伝子にはグループ II イントロン

が挿入されていた。また、同定されたタンパ

ク質コード遺伝子には緑藻類 Pedinomonasお
よびその近縁種において特異的にコードさ

れる遺伝子が含まれていた。 

 

 

(2)葉緑体ゲノムコード遺伝子による系統解

析 

 

葉緑体ゲノム断片中に同定された

60 種の葉緑体ゲノムコードタンパク質遺伝

子のうち、アラインメントが容易である 43

種を抽出した。それらのコードするアミノ酸

配列 7000 座位以上を用いて大規模データを

作成した。RAxMLおよび LG + Γ + Fモデルを

用いた系統解析により Lepidodinium 属葉緑

体は Pedinomonasの葉緑体と単系統群を形成

し、これは非常に高いブートストラップ値お

よびベイズ事後確率により支持された（図 A）。

このことは過去に Lepidodinium 属渦鞭毛藻

類の祖先が、Pedinomonas 属の祖先細胞を細

胞内共生させ、葉緑体化させたことを強く示

唆している。これは上述したように、特異な

遺伝子シンテニーを共有している事実から

も支持される。 

 非常に興味深いことに Pedinomonas

属は淡水性であり、Lepidodinium 属は海産で

ある。そのため、これらの生物がどのような

環境で共生関係を確立したのか、非常に興味

深い。Pedinomonas属が属する Pedinophyceae

は、淡水生の Pedinomonadales と海水性の

Marsupiomonadales に 分 け ら れ る 。

Lepidodinium 属の有する緑色葉緑体がどの

ような環境で獲得されたかをより詳細に解

明するためにも、Marsupiomonadales に属す

る種の葉緑体ゲノムの解読が必要である。 

 

 
 

図 A．葉緑体ゲノムコード遺伝子を用いて作

成 し た 緑 藻 類 お よ び 緑 色 渦 鞭 毛 藻 類

Lepidodinium chlorophorum の最尤系統樹．

プラシノ藻類（紫色）を外群として用いた。 

 

 

(3)連続二次共生後のゲノム進化 

 

連続二次共生後のゲノム進化を解

明するため、Lepidodinium属葉緑体ゲノムと

その起源である Pedinomonas属葉緑体と比較

した。その結果、様々な生物の葉緑体ゲノム

で保存されている遺伝子のシンテニーは

Lepidodinium 属葉緑体ゲノムにおいて維持

されていなかった。たとえば葉緑体 RNAポリ

メラーゼ遺伝子である RpoB、RpoC1、RpoC2

は葉緑体ゲノム中でオペロンを形成してい

るが、Lepidodinium 葉緑体ゲノム断片では、

それらはそれぞれ別の遺伝子と隣接してお

り、オペロンとはなっていない。このような

遺伝子の並びに関わる保存性の低さは、連続

二次共生後に大規模なゲノム再編が起きた

ことを示している。オペロンが保存されてい

ないことは、転写制御とも関係してくるため、

本葉緑体ゲノムの転写システムは通常の緑

藻類葉緑体のものと異なる可能性がある。今



後本生物の葉緑体ゲノムの完全長の決定に

加え、転写システムについても研究を行う必

要がある。 

また、Pedinomonasの葉緑体ゲノム

には、Lepidodinium に見られたグループ II 

イントロンは存在しない。これも同様に共生

後に獲得されたものである可能性がある。ま

た、他の Pedinomonas類における葉緑体ゲノ

ム中には存在し Lepidodinium 葉緑体に受け

継がれた可能性も否定できないため、このよ

う な 個 々 の 遺 伝 子 に お け る 特 徴 が 、

Lepidodinium 葉緑体の起源をより詳細に同

定する分子マーカーとなりうる可能性を示

唆している。 
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