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第 12 回日本光合成学会年会およびシンポジウムの開催案内 
 

期日:  2022 年 5 月 20 日（金）9:00～5 月 21 日（土）17:30（予定） 
開催形態： Zoom によるオンライン開催 
年会 HP： https://photosyn.jp/event.php 
参加費：  2000 円（学会口座に振込。振込手数料は本人負担。会員は学会費（1500

円）も合わせて振込可能） 
参加・発表申込： 年会 HP より参加申し込み 

発表受付 2022 年 4 月 1 日（金）から 4 月 29 日（金） 
要旨受付 同上 
参加受付 2022 年 4 月 1 日（金）から 5 月 18 日（水） 

参加資格： 非会員でも参加・発表可 
 
 
全てオンラインで開催し、シンポジウムは例年通り 2 つ実施します。一般発表は、Zoom によ

る口頭発表のみ（質疑応答含め 15 分の予定）とします。ポスター発表は行いません。Zoom
のブレイクアウトルーム機能を利用し、2 会場同時進行で行なう予定です。発表希望が多い場

合には会場数を増やして対応します。プログラムの詳細は、後日アナウンスします。 
 なお、学生口頭発表につきましては、昨年同様、優秀発表賞（副賞付き）の表彰を行いま

す。表彰の対象は、会員・非会員を問いません。ぜひ、奮ってご発表ください。PI の皆さん

は、研究室ご所属の学生さんに発表を奨励してください。よろしくお願いします。 
 
シンポジウム 1 「光合成研究の最前線」 
趣旨：オンライン開催を活かし、海外の最先端研究者にご講演いただきます。 
1) Boon Leong Lim (The University of Hong Kong) 

「Comparing mesophyll and guard cell photosynthesis in Arabidopsis thaliana」 
2) Dario Leister (Ludwig-Maximilians-University Munich) 

「Novel screens for novel protein(modification)s 
3) Conrad W. Mullineaux (Queen Mary University of London) 

「mRNA localisation and thylakoid membrane biogenesis in cyanobacteria」 
4) Roberta Croce (Vrije Universiteit Amsterdam) 

「 From Photoprotection to Photoinhibition: Quenching and quenchers in 
photosynthesis」 

5) Alizee Malnoe (Umeå University) 
「Regulation of photoprotective qH by LCNP and SOQ1」 

 
 
 

集会案内 

https://photosyn.jp/event.php
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シンポジウム 2 「光合成の誕生・進化・退化」 
趣旨：進化の視点から光合成を考えるシンポジウムを開催します。 
1) 尾﨑 和海（東邦大・東工大） 

「地質記録と理論モデルから読み解く光合成と地球環境の共進化」 
2) 野口 巧（名大） 

「光合成酸素発生の起源と進化」 
3) 高林 厚史（北大） 

「光捕集系の進化と光環境適応」 
4) 堀 孝一（東工大） 

「植物の陸上進出と乾燥ストレス応答機構の発達」 
5) 山口 晴代・鈴木 重勝（環境研） 

「光合成をやめる進化 〜クリプト藻の葉緑体ゲノムでは光合成能消失前に何が起こる

のか？〜」 
 
 
 
 

世話人 
東京工業大学生命理工学院 

増田 真二、下嶋 美恵、堀 孝一、太田 啓之 
東京工業大学科学技術創成研究院化学生命科学研究所 

久堀 徹、田中 寛、吉田 啓亮、前田 海成 
問い合わせ photosyn@rec.res.tiech.ac.jp 
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光合成をやめた不思議な植物「菌従属栄養植物」の進化の道のり 
 

 
1神戸大学大学院理学研究科 

2大阪府立大学高等教育推進機構 
末次 健司 1*、小林 康一 2 

 

陸上植物の多くは菌根菌と共生しており（菌根共生）、土壌の無機塩類と光合成産物をお互いにやり取

りする「相利共生」の関係を成立させている。しかしながら、植物の中には、光合成をやめ、菌根菌か

ら養分を略奪するという特異な進化を遂げた菌従属栄養植物が存在する。植物のアイデンティティは、

光合成にあるといっても過言ではないことを考えると、菌従属栄養植物が、どのような適応を経て、光

合成をやめるに至ったのかを明らかにすることは、進化生態学的に非常に興味深い課題であるだけで

なく、光合成の仕組みや成り立ちの理解にも大きく貢献するだろう。ここでは、筆者らの最近の研究を

中心に、光合成をやめた植物の進化の道のりを概説し、その過渡期にいると思われる植物の光合成の

あり方について議論したい。 
 
1. はじめ に 
 皆さんは「植物の特徴を挙げよ」と言われた場

合、どのように答えるだろうか。多くの人が、ク

ロロフィル（葉緑素）を持ち、光合成を行うこと

を挙げるのではないだろうか。しかしながら、植

物の中にも光合成能力を失った従属栄養植物が

存在する。従属栄養植物は、他の植物に取り付い

て養分を奪う「寄生植物」とキノコやカビの仲間

（真菌）から養分を奪う「菌従属栄養植物」に大

別される。このうち、寄生植物は、農作物に甚大

な被害を与えるオロバンキなどが存在すること

から比較的研究が進んでいる。また一般の人々の

間でも、世界最大の花をつけるラフレシアは有名

だ。一方で菌から養分を奪う植物はあまり研究さ

れておらず、つい最近まで有機物から直接栄養を

得ていると誤解され腐生植物と呼ばれていた 1。

しかし「腐生植物」は、腐った有機物、例えば死

体などから養分を得ているわけではなく、キノコ

やカビの菌糸を根に取り込み、それを消化して生

育している。このため、菌に依存して生きている

ことを明確化するため、菌従属栄養植物（myco-

 
*連絡先 E-mail: kenji.suetsugu@gmail.com 

heterotrophic plants）という呼び名が提唱され 1、

学術的な場ではこの呼び方が普及してきた。本稿

でも、菌類から養分を奪い、光合成能を喪失した

植物を、菌従属栄養植物と呼ぶことにしたい。な

お菌従属栄養植物に寄生される菌類の多くは、普

段は独立栄養植物と共生し、植物から光合成産物

を提供してもらっている。よって菌従属栄養植物

の多くは、菌糸のネットワークを通じ、間接的に

他の周辺の植物に寄生していると捉えることも

できる 1。 
多くの人が、植物なのに他の生物に寄生するな

んて特殊な戦略だと感じるかもしれない。しかし、

自ら光合成を行いつつ菌類にも寄生する栄養調

達様式を採用している植物は、意外なほど多く存

在する。例えば、ラン科の植物は、種子に養分を

蓄積しないため、発芽から葉が出るまでの期間は

根に取り込んだ菌類から養分を奪っている 2。既

知の被子植物のうちの 10％（およそ 25000 種）

をラン科植物が占めることを考えると、菌類に寄

生する植物が、いかにありふれた存在であるかが

おわかりいただけるだろう。なお光合成を行いな

トピックス 
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がらも菌に寄生する植物は部分的菌従属栄養植

物と呼ばれ、独立栄養植物と光合成をやめた完全

菌従属栄養植物をつなぐ進化の中間段階的な存

在であると考えられている。 
 
2. どんどん見つかる新種 
 まず生態について解説する前に、菌従属栄養植

物の特筆すべき点として、まだどのような種が存

在するかさえ、その全貌が未解明であることを強

調しておきたい。これは世界で最も植物の戸籍調

べが進んでいるとされる日本でさえ例外ではな

い。例えば、末次は、2012 年 4 月、鹿児島県三島

村竹島で、未知の菌従属栄養性のラン科植物を発

見した。詳しく検討した結果、この植物はラン科

のオニノヤガラ属に属し、既知種の中ではハルザ

キヤツシロランに近縁であることが判明したが、

花の内部構造などが明らかに異なり、新種「タケ

シマヤツシロラン」として発表した 4（図 1）。植

物相に関する調査研究が進んでいる日本におい

ては、被子植物の新種記載は、年間数種にとど

まっている。しかもそのほとんどは、「地元でそ

の存在が既に知られており和名はついていたも

の」か、「これまで知られていた植物を詳細に検

討した結果、複数種に分かれることが判明したも

の」かのどちらかだ。従って、日本において未知

の植物が、未知の自生地とともに見つかるという

のは非常に珍しいことだ。 
 では、なぜ今までタケシマヤツシロランは発見

されずにいただろうか。その理由はタケシマヤツ

シロランの独特な生活史にある。タケシマヤツシ

ロランは、地上部に姿を現す期間が 1 か月程度と

短いうえに植物体も全長 10cm 程度と小さく、色

も周辺に紛れ込みやすい保護色をしている 4。こ

れらの特徴が、タケシマヤツシロランの発見を困

難にしたと考えられる。発見が難しいのは他の菌

従属栄養植物も同様であるため、菌従属栄養植物

は世界に 600 種程度しか知られていないが、その

種数は過小評価されている可能性が高い 5。菌従

属栄養植物は、ラン科、ツツジ科、ヒメハギ科、

リンドウ科、ヒナノシャクジョウ科、コルシア科、

アヤメ科、サクライソウ科など、非常に幅広い分

類群で見られ、タケシマヤツシロラン以外にも近

年も多くの新種が発見されている 1。事実、末次

もタケシマヤツシロランを皮切りに、国内外問わ

ず 20 種近い菌従属栄養植物を新種として記載し

ている。未開の地である熱帯域でフィールド調査

を丹念に行えば 6–8、まだまだ多くの新種の菌従

属栄養植物を発見できる可能性が高い。 
なお今回紹介したタケシマヤツシロランは、花

が開かないまま自家受粉で結実する（閉鎖花しか

つけない）点で、その生態も興味深い。ラン科植

物は、基本的には特定の送粉者を呼び寄せるため

に、独特な花形態を進化させていることが知られ

ている 9。よってラン科でありながら昆虫による

受粉の可能性を完全に捨てた本種は注目すべき

存在である。実は、植物全体を見渡しても送粉者

のいない場合や資源が乏しい場合の保障として

閉鎖花を咲かせるケースがほとんどで、閉鎖花し

かつけない植物はほぼ皆無である 10。一方で、タ

ケシマヤツシロランが属するオニノヤガラ属で

は、本種の他にも、クロシマヤツシロランやヌカ

ヅキヤツシロランなどの閉鎖花のみをつける分

類群が、琉球列島や台湾で近年次々と発見された。

これらの材料を活用し、閉鎖花しかつけない植物

を生み出す遺伝的メカニズムや進化的背景の解

明に取り組んでいるところである。 
 

 

 
 
図1. 閉鎖花のみをつけるタケシマヤツシロラン 
花が開いておらず、蕾のようにみえるが写真に写っ

ている花はすべて受粉済みである。 
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3. 光合成をやめた生活の利点とは？ 
 次に菌類から養分を略奪するという進化に、ど

のような適応的意義があるのか考えてみたい。良

く挙げられる利点は、「菌に寄生することで、ほ

かの植物が生育できないほど暗い林床へ進出す

ることができ、他の植物との競争を回避できるよ

うになった」というものだ 3。しかしながらこの

利点に関しては、生存率をどの程度上昇させるこ

とができるといった定量的なデータを得ること

は難しい。 
 そこで、末次は、別の菌従属栄養性の適応的意

義として、一度、地上部を現した後でも、ストレ

スにさらされた際には、翌年以降、地下にとどま

り、菌から十分な炭素源を得た後、再度、地上部

を出現できるという利点を考えた。通常の光合成

だけを行っている植物においても、多年生植物の

場合、地上に現れない状態で生存し続け、翌年以

降、再度、地上部が現われることがある。こうし

た現象も休眠と呼ばれるが、種子休眠とは異なり、

根の呼吸などの代謝活動は停止しない 11。そのた

めそれまでに蓄積した養分が枯渇してしまい、ほ

とんどの場合、休眠を経た個体の生存率は低下し

てしまう 12。しかしながら菌に寄生する植物の場

合、休眠中も、菌類から炭素源を補うためコスト

が軽減され（むしろ地上部を現さないことで食害

などを受ける危険性が減るため）、生存率を保つ

ことができる可能性がある。 
そして、部分的菌従属栄養植物であるキンラン

において、複数年に渡る出現条件の観察データを

もとにこの仮説を検証したところ、予測通り食害

を受けたときや結実したときなど、植物の資源が

枯渇した際に休眠が起こりやすくなることが明

らかになった。さらに食害や資源の枯渇といった

ストレスにさらされた際に休眠に入るにも関わ

らず、休眠した個体のほうが非休眠個体より生存

率が高いことが明らかになった（図 2）。これら

の知見は、菌に寄生する意義のひとつに「休眠コ

ストを軽減し、ストレスを受けた際に、地上部を

展開せずに地下にとどまることができる」ことが

挙げられることを示す重要な成果といえるだろ

う 13。 
 
4. 困難を極める不思議な進化 

それでは逆に光合成をやめるという進化にど

のような不利益があるのかを考えてみたい。この

前項までに述べたように、25000 種以上もの植物

が、少なくとも生活史の一部では菌に寄生するに

も関わらず、完全に光合成を失った植物は 800 種

ほどしか知られていない。我々がその多様性を正

しく認識できていない面もあるが、部分的菌従属

栄養植物に比べ、圧倒的に少ないことは間違いな

 
 
図2. キンランの生活史の模式図 
食害を受けたときや結実したときなど、植物の資源が枯渇した際には、休眠が起こりやすくなる。 
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い。このことは完全に光合成をやめる生き方に何

らかの不都合があることを示唆しているように

思える。 
 光合成をやめることにどのような障壁がある

のかを考えるよい材料となるのが、光合成能力と

菌類への寄生能力を兼ね備える部分的菌従属栄

養植物だ。興味深いことに、部分的菌従属植物で

は、クロロフィルを完全に失ったアルビノ変異体

がよくみられる 14,15（図 3）。通常の植物では、

クロロフィルを失ったアルビノは、種子に貯蔵さ

れた養分を使い果たすと枯れてしまう。しかしな

がら部分的菌従属栄養植物のアルビノは、菌から

炭素源を含む養分を略奪することができるため、

クロロフィルを持つ通常個体と同様に成長する

ことができる。にもかかわらずこの部分的菌従属

栄養植物のアルビノ形質は、集団内にほとんど広

がらない 13。その理由としては、光合成を行わな

いのに葉や気孔を持つアルビノは、光環境に応じ

た気孔の開閉を行うことができないためオー

バーヒートにより乾燥しやすく、通常の個体より

も早い段階で枯死してしまうことが挙げられる
16。事実、種子の成熟前に消失してしまうことも

多いため、キンランのアルビノ個体は、通常個体

の 1%以下の種子しか生産していなかった 16。ま

た成長の面では通常個体と同等とはいえアルビ

ノは、光合成を行わない分、特に生育時期の後半

において炭素制限に陥りやすいようだ 16。さらに

アルビノ個体は反射率の高い白い葉を持つこと

で、植食性昆虫から見つけられやすくなることに

より食害率も上昇することも分かっている 13,16。 
これらのことを考えると、植物が光合成をやめ

るためには、寄生能力の獲得だけでなく、同化器

官や気孔の退化、開花から結実までの期間の短縮、

非開花時期の休眠、保護色、あるいは、新たな二

次代謝物質の獲得など、数多くの適応を遂げる必

要があることがわかる 13,16。これらの適応を全て

獲得するのは非常に難しいため、完全に光合成を

やめることができた植物種は非常に少ないのか

もしれない。 
 
5. 一足飛びには起こらない光合成機能の喪失 
上述の通り、光合成をやめるためには、同化器

官の退化などの多くの適応が必要であることが

推測された。このような多くの形質を一度に獲得

することはできるのだろうか？ 
実は、緑葉を持つ種とまったくクロロフィルを

持たない種を含む近縁種の系統樹を作成するこ

とで、菌従属栄養性の種の出現に先行して、緑葉

を持ちながら、自身の光合成産物の不足を補う部

分的菌従属栄養性の種が先に現れる場合が多い

ことが証明されている 17。もちろん光合成をやめ

るに際しては、従属栄養性の獲得は大前提である

ため、部分的菌従属栄養性の獲得は、完全菌従属

栄養性獲得の前適応になったのは間違いない。そ

の一方で、部分的菌従属栄養植物の多くは、前述

のキンランなどを初めとして、一見すると独立栄

養植物と見紛うばかりの立派な緑葉を持ってお

り、光合成機能を完全に喪失した菌従属栄養植物

への進化の道のりはまだまだ遠いように思える。 
そこでこのミッシングリンクを考える上で重

要そうな植物として、我々はマヤランに着目した
18,19。マヤランは、普通葉はもたないが、結実期

になると果実にクロロフィルを蓄積し、光合成を

行う植物である（図 4)。葉のない薄緑色の茎に花

を咲かせるマヤランの姿は、一見、完全菌従属栄

養植物を思わせるが、13C と 15N の安定同位体比

分析から、緑色を濃くする果実期には、1/4 程度

の炭素を光合成により得ていると推定された 18。

実際、果皮には気孔が発達し、光依存的な酸素発

 

 
 

図3. キンランのアルビノ突然変異個体と通常個

体 
アルビノも通常個体と同等の高さに成長してい

る。 
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生活性が検出される 19。また自生地の林床で測定

した果実の光化学系 II の実効量子収率（YII）は、

50 μmol photon m-2 s-1 前後の日陰環境下で 0.4 程

度の値を示したことから、光合成電子伝達を行っ

ていることは明らかである。果実における光合成

が炭素収支に寄与することが多くの植物で報告

されており 20、マヤランにおいても、果実の光合

成は重要な役割を担っているのかもしれない。 
一方でマヤランには、一般的な独立栄養植物と

は大きく異なる光合成の特徴も見られる。特に顕

著なのは、一般的な植物の光化学系 II の最大量

子収率（Fv/Fm）が 0.8 を超えるのに対し、マヤ

ランの果皮では 0.6に達しないほど低いことであ

る（図 5A）19。低温蛍光スペクトルの分析から、

マヤランの果皮では、光化学系 II からエネルギー

的に乖離した光捕集アンテナ複合体が多く存在

することが示唆されており、それらの光化学反応

に寄与しないアンテナの存在が、Fv/Fm の値を低

くしているのかもしれない。また、マヤランの果

実では、actinic light 照射後のクロロフィル蛍光の

誘導がかなり速い。クロロフィルの蛍光誘導は還

元型プラストキノン（QA）の飽和までの速度を反

映することから、この種では光化学系の機能状態

も一般的な植物とは大きく異なっていると推測

される 19。これらの特徴は光合成活性を制限する

要素となるため、一般的な光合成を行う独立栄養

植物においては不利となり得るが、同じ理屈が光

合成への依存度を弱めた部分的菌従属栄養植物

に当てはまるかは定かでない。例えば、強光下で

はマヤランの果実は非常に低い YII の値を示すが、

光化学系 II 自身の量子収率が低いため、プラス

トキノンプールの酸化状態を示唆する qP の値は

比較的高く保たれる（図 5B）19。つまり、マヤラ

ンの果実では、光化学系 II の機能に制限がある

ことで、下流の電子伝達鎖を酸化的に保てている、

という見方が可能である。実際、光化学系 II の電

子伝達の阻害により光化学系 Iの光阻害を減少で

きることがシロイヌナズナにおいて報告されて

おり 21、Fv/Fm が低いことが、マヤランではむし

ろ適応的に働いている可能性も考えられる。マヤ

 

 
 

図5. 部分的菌従属栄養性のラン科植物における光合成パラメータ 
A. 普通葉をつけないCorallorhiza trifida22、Limodorum abortivum23、およびマヤラン（Cymbidium macrorhizon）
19の茎または果実の光化学系II最大量子収率（Fv/Fm）と、普通葉をもつCephalanthera damasonium22およびシュ

ンラン（Cymbidium goeringii）19の葉または果実のFv/Fm。各論文に記載されているデータを集約して表示した。

B. マヤラン（C. macrorhizon）とシュンラン（C. goeringii）の果実における光化学系II実効量子収率（YII）と

qPの光応答曲線の比較。Kobayashi et al. (2021) 19に基づいて作成した。 

 

 
 

図4. 葉を退化させたマヤラン 
緑色していることからもわかるように光合成して

いる。特に果実期には1/4程度の炭素を光合成で得

ていると推定されている。 
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ランと同様に、普通葉を失った部分的菌従属栄養

植物である Corallorhiza trifida や Limodorum 
abortivum も低い Fv/Fm 値を示す一方、立派な緑

葉 を も つ 部 分 的 菌 従 属 性 の キ ン ラ ン 属

Cephalanthera damasonium やシュンランではその

ような低下はみられないことから（図 5A）19,22,23、

光化学系 II の能力の低下が、光合成をやめると

いう進化において一つの重要なステップとなっ

ているのかもしれない。 
 

6. 光合成遺伝子の喪失 
前述の通り、普通葉をもたないマヤランは菌へ

の依存度がかなり高くなっているが、基本的な光

合成能力は維持されており、それを反映するよう

に、色素体ゲノムには ndh 遺伝子以外のすべての

遺伝子が保持されている 24。この傾向は C. trifida
や L. abortivum でも同様であり 24、これらの植物

種でみられる Fv/Fm の減少は、核や色素体ゲノ

ムにおける大規模な改変というよりは、光合成関

連遺伝子の部分的な変化によって引き起こされ

ているのだろう。 
一方で、完全に光合成能力を失った植物や藻類

では、色素体ゲノムの退縮がみられる。しかし、

その程度は、極度に縮小したものから一部欠損し

ただけのものまで様々であり、光合成能を失って

からの期間の長さなどに依存するのだろう 25,26。

光合成能を有するマヤランでもほとんどの ndh
遺伝子が失われているように、順番としては、ま

ず ndh 遺伝子群が欠損すると考えられている。し

かし、ndh 遺伝子の喪失は独立栄養性の植物や藻

類でもしばしばみられるため、光合成能力の喪失

との直接的な関連性は不明である 24,26。次に失わ

れるのは、光化学系 I や II、シトクローム b6f 複
合体のサブユニットをコードする遺伝子である。

それに対し、ルビスコ大サブユニットや ATP 合

成酵素をコードする遺伝子はより長く保持され

ることが知られており、光合成以外の重要な機能

をもつためだと推測されている 25,26。また、色素

体はヘムや脂肪酸の合成などの光合成以外の役

割も担い、それらの代謝に関わる遺伝子の一部

（trnE や accD）は色素体ゲノムにコードされて

いるため、色素体ゲノムや色素体そのものは、光

合成をやめても細胞内に維持されるケースがほ

とんどである 26。例外として、寄生植物のラフレ

シアや光合成をやめた緑藻のポリトメラは色素

体ゲノムを完全に喪失した可能性が指摘されて

おり、渦鞭毛藻類やアピコンプレクサに属する二

次共生藻類には、色素体自体を完全に失ったと考

えられる種も存在する 26。色素体をどこまで退縮

させられるかは、色素体の機能を補完する経路が

確保できるかどうかで決まるのだろう。 
 
7. 光合成をやめた植物の進化の行く先 
最後にこれまでの議論を踏まえ、光合成をやめ

た植物の進化のいきつく先を考えてみたい。まず

菌との関わりの面を考えてみよう。通常、植物は

菌に光合成産物を供する対価として、窒素やリン

を受け取っている。菌根共生と呼ばれるこの関係

には、植物と菌がお互いに良いパートナーかどう

かを見分ける仕組みが存在することが知られて

いる 27。つまり植物が菌に炭素を十分に与えない

と、菌はその植物を見限って別の植物と共生関係

を強めることができるのだ 27。そのため、菌従属

栄養植物のように、植物側が一方的に菌に寄生し

ようとした場合、菌からの「審査」を欺く必要が

あると考えられる。しかし、うまく審査の目をく

ぐり抜けて菌に寄生できたとしても、得られる炭

素は限られているのか、菌従属栄養植物の多くは

非常に小型である。 
 また菌に依存するデメリットは、栄養調達の面

に限らない。菌従属栄養植物が寄生する菌類の多

くは薄暗い林床に生息しているため、菌従属栄養

植物も暗い環境に生息せざるを得えない。そこは

ハナバチに代表される訪花性昆虫のにぎわいと

は無縁の世界で、虫媒による受粉が期待できない。

そのような場所で、菌従属栄養植物はどのように

受粉を達成しているのか調査したところ、多くの

種が同花内で受粉が成立する自動自家受粉を採

用していることがわかった 28,29。さらに極端に自

殖に特化した例が、閉鎖花のみをつけるタケシマ

ヤツシロランのような植物であろう。 
 その一方、菌従属栄養植物と宿主である菌類と

の間で見られるような敵対的な相互作用の場で

は、相手に対抗するため絶えず適応し続けていく
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必要がある 30。有性生殖は、遺伝子を組み換えて

適応の速度を速める非常に重要な性質である。寄

生者―宿主系を離れてみても、自家受粉のみに頼

る生活史には、近交弱勢をはじめとする様々な不

具合が生じることが知られている 31。多くの菌従

属栄養植物は、完全自殖性となり有性生殖の機会

を失ったことで、菌類への対抗適応という面では

不利な立場に立たされている可能性がある。自ら

は光合成をせず、菌類から養分を掠め取って生き

る菌従属栄養植物。彼らは、効率的でしたたかな

存在にみえる。しかし長い進化スケールで考える

と、消えゆく運命にあるのかもしれない。 
 
8. おわりに 
 今回紹介したタケシマヤツシロランをはじめ、

菌従属栄養植物の多くは深い森に生息する植物

である。彼らは、生態系の絶妙なバランスの中で

生活環を全うしているため、環境の変化に弱いと

いう特性がある。そのため、進化というような長

期間のタイムスケールを考えずとも、開発により

多くの種が絶滅の危機に瀕している。今のこの瞬

間にも、未知の種が人知れず絶滅している可能性

もある 5。かつて南方熊楠も、ホンゴウソウを初

めとする光合成をやめた植物が生える場所こそ

森の聖域であると述べ、そういった環境の貴さを

訴えた。豊かな森とそこに棲む菌類に支えられた

菌従属栄養植物が未来永劫生き続けることがで

きる世の中であることを願っている。 
 
Received Jan 23, 2022; Accepted Mar 17, 2022; Published 

Apr 30 2022. 
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シロイヌナズナの葉緑体ゲノムの標的一塩基置換‡ 
 

 
1東京大学 大学院農学生命科学研究科 

2東京工業大学 生命理工学院 
3久留米大学 医学部 

4京都大学 大学院理学研究科 
中里 一星 1、奥野 未来 2, 3、山本 宏 4、田村 美子 1、 

伊藤 武彦 2、髙梨 秀樹 1、堤 伸浩 1、有村 慎一 1* 
 

シロイヌナズナの葉緑体ゲノムの特定の C:G 対を T:A 対に置換する、標的一塩基置換法について報告

する。2020 年 7 月に米国のグループが人工制限酵素 transcription activator-like effector nuclease 
(TALEN) の DNA 結合ドメインと細菌の cytidine deaminase を融合した塩基置換酵素を用いて、ヒト

培養細胞ミトコンドリア DNA の標的シトシン (C) を一過的にチミン (T) に置換したと報告した。筆

者らはこの方法を応用し、シロイヌナズナの葉緑体ゲノムの標的一塩基置換を試みた。塩基置換酵素

発現ベクターを核ゲノムに導入した形質転換体 T1 世代の植物個体の中には、標的の C が T にホモプ

ラスミックに置換されたものが存在した。また、導入変異は種子後代に安定遺伝し、その中には核ゲノ

ムのヌルセグリガントである可能性の高い個体も含まれた。 
 
1. はじめ に 
 葉緑体ゲノムは、光合成に関連する遺伝子群や、

それらの発現に必要な遺伝子群をコードしてお

り、その改変によって作物の光合成能力の向上が

見込まれる。また、それに付随して、作物に収量

やバイオマスの増加をもたらす可能性がある。葉

緑体ゲノムの改変方法は既に報告されているが、

その中心技術であるパーティクルガンを用いた

葉緑体形質転換法 1（葉緑体ゲノムへの遺伝子導

入法）には、相同組換えを利用してゲノムの特定

箇所に遺伝子を導入できる、導入遺伝子をタンパ

ク質レベルで高発現させることができる、という

利点がある 2。その一方で、この手法はモデル植

物シロイヌナズナやイネを含む多くの植物種へ

の適用が困難である上に 3–6、選抜マーカー遺伝

子の葉緑体ゲノムへの挿入を伴うため 5,7、作出さ

れた植物体が遺伝子組換え生物扱いとなり実用

 
‡第 11 回日本光合成学会年会学会賞受賞論文 
*連絡先 E-mail: arimura@g.ecc.u-tokyo.ac.jp 

化上の障壁がある、という望ましくない点もある。

本研究ではシロイヌナズナを用いて、これらの望

ましくない点を避けつつ葉緑体ゲノムを安定改

変する技術の確立を試みた。 
我々は、オルガネラのゲノム編集を目指して、

ゲノム編集酵素発現ベクターで核ゲノムを形質

転換し、その転写/翻訳産物をオルガネラへ局在

させるという手法をとっている。細胞質から葉緑

体ストロマへの物質輸送において、タンパク質の

場合はその N 末端部分に葉緑体移行シグナルを

つければ達成できるが、現時点で RNA を効率的

に輸送する方法は確立されていない。そのため、

核 の ゲ ノ ム 編 集 に よ く 用 い ら れ て い る

CRISPR/Cas システムは葉緑体ゲノムの改変に用

いることができず、タンパク質のみからなるシス

テムを用いる必要がある。2020 年 7 月に米国の

グループがタンパク質のみを用いた方法で、ヒト

 

研究紹介 
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培養細胞ミトコンドリア DNAの標的の Cを一過

的かつ部分的に T に置換したと報告した 8。この

手法では、Burkholderia cenocepacia DddA タンパ

ク質の cytidine deaminase (CD) を二分割したポリ

ペプチドの N 末端側に人工制限酵素 TALEN の

DNA 結合ドメイン（TALE、さらにこの N 末端

 

 
 

図1. 葉緑体ゲノムの標的一塩基置換 
a, ptpTALECD発現ベクターのT-DNA領域（植物の核ゲノムに挿入される配列）。b, 一対のpTALECDタンパク

質と16S rRNA遺伝子におけるtarget window (赤色の四角で囲まれた領域)。左右のTALEが結合する配列をそれ

ぞれ緑色と紫色で表した。CDを1,333番目または1,397番目のグリシンの直後で二分割し、そのN末端側とC末
端側をそれぞれTALEに融合した。赤色のC:G対は真の標的塩基対。CD, cytidine deaminase; UGI, uracil glycosylase 
inhibitor. c-e, 23 DASのT1個体において、target windowの何番目の塩基対にどの程度の変異が何個体で導入され

たかを示す表 (c, 16S rRNA; d, rpoC1; e, psbA)。T1個体に占める塩基置換個体の割合を緑色の濃さで示し、塩基

置換に伴うアミノ酸置換を表の下部に示した。赤色のCは 真の標的シトシン。homo, ホモプラスミー; h/c, ヘ
テロプラスミーまたはキメラ。f-h, サンガー法によるtarget windowの配列の代表的な解読結果 (f, 16S rRNA; g, 
rpoC1; h, psbA)。各target windowにおいて、表示されている少なくとも 1つのデータで置換された塩基をピン

ク色の帯で覆った。i, 11 DASと23 DASの少なくとも一方で置換された塩基について、2時点間の置換程度 
(mutation type) の変化の割合を表にした。この割合は、置換程度の変化 (例：11 DAS homo & 23 DAS homo) の
総数 (Total列の各数値、11 DAS homo & 23 DAS homoの場合は34) を、置換された塩基の総数 (87) で割った

値である。 赤色の濃さは置換された塩基の数の、各列における割合を表す。Unstableとは、2時点間で置換程

度が異なることを意味する。Gx/Cy, TALE leftが結合したDNA鎖上にあり、target windowの左端から見てx番目

のGまたはy番目のC; WT, wild type. 図は文献17より引用。 
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側にミトコンドリア移行シグナル配列が結合し

ている）を、また C 末端側に uracil glycosylase 
inhibitor (UGI9) を、それぞれ融合した一対のタン

パク質が用いられた。この塩基置換法では、左右

の TALE ドメインがそれぞれ標的 DNA 配列に特

異的に結合し、その間の配列 (target window) に
ある C:G 対が T:A 対に置換された 8。本研究では

この手法を応用し、葉緑体に局在する標的一塩基

置換酵素を発現するベクター（図 1a）でシロイヌ

ナズナ Col-0 の核ゲノムを形質転換することで、

葉緑体ゲノムの特定の C を T に（C:G 対を T:A
対に）変換することを試みた。この酵素は、CD を

二分し、それぞれに UGI と人工制限酵素 platinum 
TALEN の DNA 結合ドメイン (pTALE10) を融合

し  (pTALE-CD-UGI)、さらにシロイヌナズナ

RecA1 タンパク質の葉緑体移行シグナル 11,12 を

繋 げ た 一 対 の タ ン パ ク 質  (plastid-targeted 
pTALE-CD-UGI, ptpTALECD) である。 
 
2. 結果と考察 
2.1. シロイヌナズナ Col-0 の葉緑体ゲノムの特

定の C:G 対を T:A 対に、T1 世代でホモプラス

ミックに置換 
 葉緑体ゲノムの 3 つの領域に存在する特定の

C:G 対をそれぞれ置換するための ptpTALECD を

発現するベクターを作製し、これをシロイヌナズ

ナ Col-0の核ゲノムにフローラルディップ法 13に

より形質転換した。このベクターからは左右の

ptpTALECD 分子が同時に発現し、それぞれがシ

ロイヌナズナの効率的なゲノム編集に用いられ

る RPS5A プロモーター14,15 の下で発現する（図

1a）。本研究では先行研究 8 と同様に、target 
window にある C:G 対が置換されることが予想さ

れた（図 1b）。形質転換体 T1 世代（形質転換体

当代 T0 から得られた種子）の植物体の target 
window を含む領域を PCR で増幅後、その配列を

サンガー法により解読したところ、3 つの target 
window それぞれで特定の C:G 対の置換が確認さ

れた。その中には、一細胞に数百から数千コピー

あるとされる葉緑体ゲノム 16 の全てで塩基置換

が生じた個体（ホモプラスミックな塩基置換を受

けた個体）も存在した（図 1c-h）。次に、植物の

発達過程における導入変異の安定性を調べるた

めに、発芽低温処理終了 11 日後と 23 日後 (11 
and 23 days after stratification, DAS) の少なくとも

一方で置換された塩基に関して、導入変異の程度

の違いを調べた。少なくとも一方の時点で置換が

確認されたのべ 87 塩基のうち 34 個の塩基 
(39.1%) は両時点でホモプラスミックに置換さ

れていた（図 1i）。このことから、T1 世代であっ

ても、発達過程を通じて葉緑体ゲノムにホモプラ

スミックな塩基置換を保持しうることが示され

た。 
 
2.2. オフターゲット変異 
 ゲノム編集では、標的以外の配列が意図せず改

変されてしまうオフターゲット変異が問題とな

る。そこで、サンガー法によりホモプラスミック

な塩基置換が検出された 17 個体の T1個体につい

て、葉緑体ゲノムとミトコンドリアゲノムにおけ

 

 
表1. 葉緑体ゲノムのオフターゲット変異 
Illumina short readで30,000リード以上読まれた箇所のうち、参照ゲノムと比べて10%以上異なった箇所を表に

した。表は文献17より引用。 
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るオフターゲット変異を調べた。表 1 では、16S 
rRNA を標的とした 9 個体の結果を示した。1 個

体 (1397CN 1) を除いて 50%を超える葉緑体ゲ

ノム上のオフターゲット変異は検出されず（表 1）
17、また調べたどの個体でもミトコンドリアゲノ

ム上のオフターゲット変異は検出されなかった
17。このことから、全体的に精緻な葉緑体ゲノム

改変を達成できたことが明らかになった。 
 
2.3. 導入変異の遺伝 
 導入変異が種子後代に遺伝するか調べるため

に、ホモプラスミックな塩基置換が生じた T1 世

代の形質転換体 7 個体の自殖後代 T2 をジェノタ

イピングした。代表例 (psbA 1397NC 1) を図 2a

に示した。その結果、親が持っていた葉緑体ゲノ

ム上のホモプラスミックな変異が調べた全ての

T2 個体に遺伝しており、その中には核ゲノムの

ptpTALECD 遺伝子が PCR で増幅されない、ヌル

セグリガント（日本では遺伝子組換え生物として

扱われない）である可能性の高い個体も存在する

ことが分かった（図 2a）17。 
 
2.4. psbA の開始コドンの変異体の解析 
 T1世代で光化学系 II の反応中心タンパク質 D1
をコードする psbA の開始コドンにホモプラス

ミックな変異 (ATG>ATA) が導入された個体が

得られた（図 1h、導入変異のホモプラスミー性を

全ゲノムシーケンスでも確認した 17）。psbA の発

 

 
 

図2. psbA 1397NC 1の自殖後代T2のジェノタイプと表現型 
a, T2個体のジェノタイプ。b & c, 種子GFP蛍光を呈さなかったT2個体の写真。b, 7 DASにおける代表的な個体。

斑入りの子葉 (variegated cotyledon) を持つ個体は1個体でのみ見られた。バーの長さは1 mm。c, 27 DASにおけ

る植物の写真。プレートの直径は9 cm。 d, チラコイド膜タンパク質のイムノブロット解析（実験的反復は2）。
いずれの反復でも同様の結果が得られた。各レーン上部の数値は泳動したタンパク質の相対量を表し、100は
1 µgのクロロフィルに相当する。e, 光化学系IIの最大量子収率 (Fv/Fm)。各反復で各遺伝子型４個体のクロロ

フィル蛍光を計測した。エラーバーは標準誤差を表す。*P < 0.05 & **P < 0.01（両側ウェルチ検定）。図は文

献17より引用。 
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現に異常を示す既知の変異体 18,19と同様に、この

変異体もショ糖の存在しない独立栄養条件で生

育できないことが予想されたが、驚いたことにこ

の個体は独立栄養条件で生育し、種子形成も行っ
17。psbA の開始コドンの変異を受け継いだ種子後

代 T2 世代の内、ヌルセグリガントである可能性

の高い個体は野生型と同様の生育を示した（図

2a-c）。そこで、これらの個体における開始コド

ン ATG の ATA への変化が psbA の発現に与える

影響を調べるために、光化学系 II の最大量子収

率を表すFv/Fm値とD1タンパク質の蓄積を調べ

た。驚いたことに、明暗 16/8 時間の恒温培養器

条件下では変異個体の D1 タンパク質の蓄積量は

野生型と同様で（図 2d）、Fv/Fm 値の低下は野生

型と比べてわずか（しかし有意）であった（図2e）。
変異型の ATA コドンから最も近い代替開始コド

ン候補（葉緑体ゲノムで開始コドンとして機能す

ることが知られている ATG, GTG, TTG20）から翻

訳が開始されると、大きさが 10%程度小さい D1
タンパク質の蓄積が予想される。しかし、そのよ

うなタンパク質は見られなかったことから（図

2d）、これらの代替開始コドン候補から翻訳が始

まった可能性は棄却された。以上より、psbA の開

始コドン ATG が ATA に変化すると、少なくと

も本研究における生育条件下では、光化学系 II の
機能がやや低下するものの、D1 タンパク質の蓄

積を大きく損なうことはないことが示唆された。

変異個体で D1タンパク質の翻訳がどのコドンか

ら始まっているのかについては、今後の解明が期

待される。 
 
3. 材料および方法 
シロイヌナズナ (Arabidopsis thaliana) ecotype 

Col-0 および形質転換体を、22℃・長日条件（16
時間明期、8 時間暗期）で生育させた。成熟した

Col-0 の核ゲノムに、ptpTALECD 発現ベクターを

フローラルディップ法 13 にて形質転換した。得ら

れた形質転換体の DNA を抽出し、標的領域を

PCR で増幅後、サンガー法によって塩基配列を

解読した。全ゲノム解析や psbA 変異体の解析実

験を含め、その他の詳細な実験方法については文

献 17 を参照されたい。 

4. おわりに 
 本研究では、ptpTALECD 発現ベクターをシロ

イヌナズナの核ゲノムに形質転換することで、葉

緑体ゲノムの特定の C:G 対を T:A 対に、T1 世代

でホモプラスミックに置換することに成功した。

また、導入変異は種子後代に安定して遺伝し、そ

の中には核ゲノムに導入した外来遺伝子を持た

ない可能性の高い個体も含まれた。本手法は原理

的には、核ゲノムを形質転換可能な、シロイヌナ

ズナ以外の植物種にも適用できるため、従来の

パーティクルガンを用いた葉緑体形質転換法と

比べて広範な植物種の葉緑体ゲノムを改変可能

になることが期待される。また、未成熟終止コド

ンの創出、多様なアミノ酸置換、遺伝子発現調節

領域や RNA の高次構造の改変が可能であるため、

葉緑体ゲノムにコードされる遺伝子の基礎研究

の迅速化に寄与しうる。 
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珪藻の集光性色素タンパク質の分子系統と多様性‡ 
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中野 雄司 5、内山 郁夫 2、菓子野 康浩 4、伊福 健太郎 1b 

 
ツノケイソウ (Chaetoceros gracilis) は微細藻類である珪藻の一種であり、高い環境応答性と油脂生産

性から産業利用が期待されている。加えて、光化学系超複合体の立体構造解析にも用いられるなど、基

礎研究でも利用が進んでいる実用藻類である。珪藻は、水中の光環境に適応した集光性色素タンパク

質として fucoxanthin chlorophyll a/c-binding protein (FCP) を持つ。本研究では、ツノケイソウの全

FCP 配列をドラフトゲノム及びトランスクリプトームから取得し、分子系統解析に基づいて 6 つのサ

ブファミリーに分類した。その分類は、クライオ電子顕微鏡構造解析で明らかとなった光化学系超複

合体における配置をよく反映しており、さらに紅藻を色素体の起源とする紅色系統二次共生藻類全体

に適用可能であった。これら結果を元に、FCP サブファミリーの機能分担と多様化の過程を考察した。 
 
1. はじめ に 
珪藻とは 

珪藻は光合成を行うストラメノパイルの 1 グ

ループであり、ハプト藻、渦鞭毛藻と並んで現代

の海洋において主要な一次生産者である 1。褐色

をしている珪藻やハプト藻の色素体は、共生した

紅藻に由来するため、これらは紅色二次共生藻類

と呼ばれる。しかし、珪藻は緑色系統由来の遺伝

子配列も有しており、それらは緑色系統藻類との

一時的な共生、あるいは水平伝播で獲得したと考

えられている 2。従って、珪藻のゲノムには、紅

藻、緑藻、宿主 (ストラメノパイル) 由来の遺伝

子が混在するため、各遺伝子ファミリーの由来と

多様性、機能分化を考えるとき、その点に注意し

た分子系統解析を行うことが必要である。 
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珪藻の集光性色素タンパク質 FCP 
真核光合成生物の多くの系統において、光合成

の主要な周辺集光性色素タンパク質は 3 回膜貫

通型の集光性色素タンパク質 (Light-harvesting 
complex; LHC) ファミリーである 3。LHC は多様

なクロロフィルとカロテノイドを結合し、生育す

る光環境に合わせた光捕集を行う。LHC の名称

は、緑藻を含む緑色植物の集光性色素タンパク質

の名称として使われることが多いが、用語として

適切な使用ではないとの指摘もある 4。本稿では

以降、膜貫通型の集光性色素タンパク質全体を

LHC と呼ぶ。そして珪藻やハプト藻の LHC はそ

の構成色素からフコキサンチン-クロロフィル結

合 タ ン パ ク 質  (Fucoxanthin Chlorophyll a/c-
binding protein; FCP) と呼ばれる。 
 

 
 
 

研究紹介 
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LHC (FCP) の分類について 
珪藻や他の紅色系統藻類のゲノム配列が解読

される以前から、LHC (FCP) は、アミノ酸配列上

の相同性を有しつつも、紅色系統藻類と陸上植物

や緑藻をはじめとする緑色系統で分子系統が

はっきりと分離することが知られていた 4,5。そし

てモデル珪藻とされる中心目珪藻 Thalassiosira 
pseudonana と 羽 状 目 珪 藻 Phaeodactylum 
tricornutumのゲノムがそれぞれ2004年と 2008年
に解読されたことで 6,7、LHC の分子系統はより

網羅的に議論されるようになった 8–10。例として、

Dittami et al. (2010) は、珪藻の LHC は Lhcr、Lhcf、
Lhcx の 3 つのサブファミリーに分類されるとし
9、Hoffman et al. (2011) はさらに多くのクレード

に分類されることを示唆した 10。しかしながら、

いずれにおいてもゲノム情報からの配列情報が

網羅的かつ完全ではないことが懸念された。そこ

で筆者らは、上記のモデル珪藻と同等レベルに遺

伝子予測を精密化したツノケイソウドラフトゲ

ノ ム v1.1 (ChaetoBase, 
https://chaetoceros.nibb.ac.jp) と、完全長 mRNA 配

列を取得する Iso-Seq を用いたトランスクリプ

トームデータを利用して、ツノケイソウの全

LHC 配列を網羅的に取得することを試みた 11。

また、ロングリードシークエンサーを利用した、

ドラフトゲノムを現在準備を進めており、今後、

連続性と網羅性の両面で v1.1 より優れたツノケ

イソウのゲノム情報と遺伝子モデルの構築を目

指している。 
 
2. LHC 配列の網羅的な取得と分子系統解析 

NCBI RefSeq データベースの T. pseudonana と

P. tricornutum で FCP とアノテーションされてい

る遺伝子 (それぞれ30配列、39配列) をクエリー

として BLASTP を行うことで、ツノケイソウの

ドラフトゲノムから 44 配列の LHC (FCP) が取

得できた。さらに異なる 2 条件で培養したツノケ

イソウのロングリードトランスクリプトーム

Iso-Seq から、さらにドラフトゲノムで網羅して

いない領域に存在すると考えられる 2 配列の

LHC を取得した。 

 
 

図1 珪藻集光性色素タンパク質LHC (FCP) の最

尤系統樹 
無根系統樹として表示。光化学系Iに同定された分

子種は黄色、光化学系IIに同定された分子種は緑色

でハイライトしてある。Cg, C. gracilis (太字); Tp, T. 
pseudonana; Pt, P. tricornutum。 
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その上で、得られた LHC 46 配列 (ツノケイソ

ウ) と、既知の LHC 30 配列 (T. pseudonana)、39
配列 (P. tricornutum) の全てをクエリーとした

BLASTP 検索によって、モデル珪藻 T. pseudonana
と P. tricornutum のゲノムから、それぞれ 44 配列

と 42 配列の LHC を取得し直して、RefSeq デー

タベース上のアノテーションを補完した。 
取得した全 LHC 配列を利用した分子系統解析

の結果、珪藻の LHC は 6 つのサブファミリー、

即ち Lhcf、Lhcr、Lhcz、Lhcx、Lhcq、CgLhcr9 ホ

モログに分けられることを認めた (図 1)。これ

に従ってモデル珪藻の LHC 遺伝子名を、一部は

再命名するなどして新たに整理し直した。次節で

は各サブファミリーの特徴を整理する。 
 
3. 各 LHC サブファミリーの特徴 
Lhcf サブファミリー 

Lhcf サブファミリーは最もタンパク質として

の蓄積量が多いサブファミリーであり、ツノケイ

ソウ光化学系 II (PSII) -FCPII 超複合体構造では、

CgLhcf1 が主要な四量体の集光性色素タンパク

質 LHC (FCP) を構成していた 12,13 (図 2)。そして

さらに高分解能の構造解析の結果、この主要な四

量体が CgLhcf1 に加え、CgLhcf5-7 も含むヘテロ

四量体であることが明らかとなっている（長尾ら、

印刷中）。 

中心目珪藻 T. pseudonana では、二次元電気泳

動と質量分析から、TpLhcf1-6 及び TpLhcf7 と

TpLhcf11 が光化学系 II-FCPII に同定されている
14。LHC の分子系統樹では、Lhcf のクレードは珪

藻種ごとに形成されていた (図 1)。例えば、ツノ

ケイソウ PSII-FCPII で主要な分子種である

CgLhcf1 及び CgLhcf4-6 が系統樹で一つのクレー

ドを形成するのに対し、T. pseudonana でも光化

学系 II-FCPII に検出された TpLhcf1-6 はツノケイ

ソウとは異なる一つのクレードを形成している。

このことは、珪藻は種内で Lhcf サブファミリー

の分子種を多様化させることで、生育する光環境

に PSII 周辺アンテナを適応させてきた可能性が

考えられる。事実、クライオトモグラフィーとク

ライオ電子顕微鏡単粒子解析から、T. pseudonana
の光化学系 II では周辺アンテナが四量体ではな

く三量体を形成し、また、そのアンテナの集合様

式には同種内でも多様性がありうることが報告

されている 15。 
 
Lhcr/Lhcz サブファミリー 

Lhcr はもともと紅藻型 (red algal-type) という

ことで名付けられたサブファミリーであり、紅色

系統藻類に広く存在する。Lhcr サブファミリー

は、ツノケイソウでは 9 分子種あり、そのうち 8
分子種は光化学系 I (PSI) -FCPI 超複合体構造に

 

 
 

図2 ツノケイソウ光化学系-集光性色素タンパク質超複合体構造 
(左) PSII-FCPII のクライオ電子顕微鏡構造 (PDB ID: 6J40)。PDB ID: 6J40で未同定であったCgLhcr17 (r17*) は
Pi et al. (2019) に基づいて追加した13。(右) PSI-FCPIの同構造 (PDB ID: 6LY5)。PDB ID: 6LY5ではq2** (Lhcq2) 
はLhcq6と同定され、r2** (Lhcr2) は未同定であったため、Nagao et al. (2020) に基づいて改変及び追加した19。

チラコイド膜をストロマ側から見た平面図として示す。図中のFCPの色は同定されたサブファミリーに対応し

ており、Lhcr (橙)、Lhcq (マゼンタ)、Lhcf (緑)、CgLhcr9 ホモログ (サーモンピンク) である。光化学系コア

はいずれも緑で表示しており、PSII-FCPIIでは二量体、PSI-FCPIでは単量体である。 
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おいて、PSI と直接相互作用する内縁部の LHC 
(FCP) 分子として同定された (図 2)。興味深い

ことに、残りの 1 分子種である CgLhcr17 は PSII
のコアに隣接する単量体に同定されている (図 
2)。分子系統樹から、Lhcf サブファミリーとは全

く異なり、各々の珪藻種が保存された Lhcr 遺伝

子のセットを有することが明らかとなった (図 
1)。この事実は、珪藻の進化の早い段階で PSI の
周辺アンテナとしての Lhcr のセットが確立し、

それが種を超えて保存されていることを示唆し

ている。 
またLhcrはその内群か姉妹群にLhczを有する

ことがあるが、必ずしもそのブートストラップ値

は高くない。Lhcr が進化的に古いことを考える

と、恐らくは Lhcz は Lhcr から生じたと考えられ

る。Lhcz の機能、遺伝子発現やタンパク質相互作

用など、そのほとんどにおいて現時点で未知であ

る。Lhcr と同様に遺伝子セットが珪藻間で保存

されている傾向があることから、構造的に決まっ

たセットを必要とする分子機能を有する可能性

もあり、今後の解析が待たれる。 
 
Lhcx サブファミリー 

Lhcx は、エネルギー依存の非光化学的消光 
(Non-photochemical quenching: NPQ) である qE を

介した光保護に関与しており 16、緑藻やコケで

qE を担う Lhcsr サブファミリーと相同性がある
17,18。ツノケイソウは Lhcx サブファミリーを 3 分

子種有しているが、それはそれぞれ 6 分子種と 4
分子種を有するモデル珪藻 T. pseudonana と P. 
tricornutum に比べて少ない。また、いずれの Lhcx
も光化学系-集光性色素タンパク質複合体の構造

中には認められていない。Lhcx/Lhcsr の起源が紅

色系統藻類と緑色系統藻類のいずれであるかは

未だ議論されているが、いずれもが紅色系統二次

共生藻類を起源とする説が現時点では有力であ

る 9。 
 
Lhcq サブファミリー 

Lhcq は筆者らが新しく命名した新規のLHC サ

ブファミリーであり、珪藻に特徴的なサブファミ

リーである。従来の報告においては、Lhcr や Lhcf

と混同されていた分子種やアノテーションされ

ていなかった分子種の多くが、今回、Lhcq とし

て再分類された。我々の分子系統樹では、中心目

珪藻であるツノケイソウと T. pseudonana 間で保

存された Lhcq 遺伝子セットがあり、それらの多

くはツノケイソウ PSI-FCPI の中で、Lhcr サブ

ファミリーからなる内縁部の外側にある外縁部

の LHC (FCP) として同定された 19,20 (図 1)。ただ

し、Lhcq の中では例外的に、CgLhcr4 と CgLhcq12
は PSI コアに隣接する内縁部に結合している。ま

た、過去の生化学的解析においても、 T. 
pseudonana の光化学系 I に TpLhcq6 と TpLhcq9
を除く全ての Lhcq 分子種が検出されていた 21。

従って Lhcq についても構造的なセットが中心目

珪藻で保存されている可能性がある。 
CgLhcr4 は構造における配置から Lhcr4 と命名

されたが、分子系統解析では Lhcq に含まれる。

しかしながら、今後の LHC 分子種及び遺伝子名

の命名は分子系統に基づくのが混乱を防ぐため

にも良いと考えられる。また、LHC のうち、オル

ソロガスな遺伝子セットを有するサブファミ

リーでは、近縁種のオルソロガスな遺伝子名に準

拠するのが合理的であると考える。 
一方、羽状目珪藻 P. tricornutum は、中心目珪

藻の 2 種間のように多くの Lhcq 遺伝子セットを

共有せず、4 分子種のみを持つことが明らかと

なった。その中の 2 分子種は、ツノケイソウ PSI
コアに隣接した CgLhcr4 (Lhcq サブファミリー) 
と CgLhcq12 にオルソロガスな PtLhcq2 と

PtLhcq1 であり、外縁部に同定された分子種にオ

ルソロガスなのは PtLhcq3 (CgLhcq9 に類似) の
みであった (図 1、図 2)。即ち、中心目珪藻の 2
種では、Lhcr に加えて Lhcq の遺伝子セットの多

くが PSI を取り囲む LHC (FCP) の内縁部と外縁

部の両方で保存される一方で、羽状目珪藻の P. 
tricornutum では Lhcr と内縁部の Lhcq のみが主

に保存されていた。従って、珪藻の PSI のアンテ

ナの構成は、PSI コアから離れるに従って、珪藻

種、例えば中心目と羽状目によって、大きく異な

る可能性がある。 
Lhcq にはルーメン側に位置する C 末端のクロ

ロフィル結合配列「PGSVP」があり、これは Lhcq
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を特徴づける色素結合配列である。一部の Lhcf
も類似した配列を有し、Lhcq と Lhcf の進化的な

関連を示唆する。こうした色素結合配列は各サブ

ファミリーを特徴づける要素ではあるが、現時点

ではエネルギー移動における機能と関連付けた

議論はできておらず、今後の課題である。 
また、カロテノイド結合配列も Lhcq には特徴

がある。LHC の 3 回膜貫通ヘリックスのうち、

α1 と α3 は相同性を有しており、そのそれぞれス

トロマ側に位置する N 末端側にはカロテノイド

結合配列がある 22,23。緑藻や紅藻 LHC に共通し

た「祖先型配列」は GFDPLG であり、珪藻では

Lhcr がそのカロテノイド結合配列を有し、また、

類似した配列が Lhcq の α3 の N 末端側に保存さ

れている (図 3)。一方で、Lhcq と Lhcf の α1 の

N 末端側は、共通してフェニルアラニン残基が一

つ追加された配列を有し、さらに Lhcf の α3 の N
末端側では特にアスパラギン酸残基並びが大き

く異なる配列となっていた。このことから Lhcq
はカロテノイド結合配列においては Lhcr と Lhcf
の中間的な特徴を有しており、祖先的な Lhcr か

ら Lhcf が生じる中間段階の分子である可能性が

考えられる。 

CgLhcr9 ホモログサブファミリー 
CgLhcr9 は系統樹では独立したクレードを有

し、他の珪藻種で基本的に 1 分子種のオルソログ

が存在する (図 1)。P. tricornutum のオルソログ

である PtLhcq5 は、未命名であったことから、質

量分析による報告では Pt17531 (JGI Phatr2 ID に

由来する) と呼ばれることもあった e.g. 24。PSI-
FCPI 構造において、CgLhcr9 は PSI コアと直接

相互作用する位置に同定されたが、他の LHC 分

子種とはコアに対して異なる表面で結合してお

り、分子系統解析でも独立した系統である (図 
2)。従って、CgLhcr9 ホモログは、珪藻で広く共

通した独自の役割を持つ可能性も考えられる。 
 
4. 紅色系統二次共生藻類における LHC サブ

ファミリーの分布 
珪藻や褐藻などの光合成性ストラメノパイル 

(不等毛藻類) や、ハプト藻など、紅藻類を起源に

持つ紅色系統二次共生藻類の多くでは、共通して

膜貫通型の LHC が集光性色素タンパク質として

利用されている。そこで、珪藻で行なった網羅的

な LHC 配列の探索と分子系統解析を、他の紅藻

類と紅色系統二次共生藻類にも適用した。 
これまで知られていたように紅藻は Lhcr サブ

ファミリーのみを有していた 8–10。一方で、褐藻

やハプト藻は珪藻と同じ 6 種のサブファミリー

を有していることが新たにわかった。また、褐藻

やハプト藻ではツノケイソウ PSI のコアに隣接

する CgLhcr4 や CgLhcr9 にオルソロガスな分子

種が保存されていた。さらに Lhcr についても不

完全ではあるものの、オルソロガスな遺伝子セッ

トが存在した。褐藻ではこれに加え、珪藻 PSII-
FCPIIで中心部に位置する単量体として同定され

た CgLhcr17 にもオルソロガスな分子種を有して

いた。ただし、クリプト藻 Guillardia theta は Lhcr
と Lhcz のみを有しており、これらは珪藻の LHC
分子種とオルソロガスな関係にはなかった。従っ

て、クリプト藻を除く、紅色系統二次共生藻類全

体で広く、PSI に隣接する集光アンテナの構成が

保存されていることが明らかとなった。 
紅色系統の進化と共生の過程にはまだ不明な

点が多くあるものの、本研究によって、クリプト

 

 
 

図3 LHCのドメイン構造とカロテノイド結合コン

センサス配列のロゴ表示 
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藻を除く紅色系統二次共生藻類において、集光性

色素タンパク質は、紅藻が有している Lhcr サブ

ファミリーから、共生過程を通して Lhcf、Lhcz、
Lhcq、CgLhcr9 ホモログサブファミリーに多様化

したと推測される。それらの光化学系-集光性色

素タンパク質超複合体における配置から、まず

Lhcr のセットが PSI の周辺アンテナとして整備

され、新たなサブファミリーである Lhcq、及び

CgLhcr9 ホモログによって、PSI のアンテナサイ

ズは紅藻から大幅に拡大したと考えられる。さら

に、紅色系統二次共生藻類は、PSII の集光アンテ

ナとして、紅藻にはない膜貫通型 LHC として、

Lhcf サブファミリーをそれぞれの種内で発達さ

せた。Lhcf サブファミリーは、分子系統や色素結

合モチーフの類似性から Lhcq サブファミリーの

派生型である可能性が高く、Lhcr から Lhcq、Lhcq
から Lhcf への連続的なサブファミリーの進化が

両光化学系における周辺アンテナの多様化をも

たらしたと推測される。 
 
5. おわりに 

紅色系統藻類の遺伝子は、近年のゲノム情報の

加速度的な増加に伴って、種を跨いだ網羅的な比

較解析が可能になってきている。本研究もそうし

た流れの上にあり、遺伝子情報の網羅的な取得と

分子系統解析によって、新しい集光性色素タンパ

ク質の配列とサブファミリーの存在を明らかに

できた。こうした集光性色素タンパク質の多様化

は、光環境適応を通じて、珪藻やハプト藻が海洋

において主要な藻類となった一因と考えられる。

緑藻や陸上植物と比較して、個々の珪藻 LHC 
(FCP) の分子機能に関してはまだまだ未解明な

点が多く、今後、個々のさらなる分子機能解析を

行なっていきたい。 
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我々ヒトにとって、捕食は生きる上で不可欠で、生き続けるには捕食というしがらみから決して逃

れることはできない。だからこそ、無限の光エネルギーを利用して栄養を作る「光合成」は非常に魅力

的に見える。では、ヒトを含む従属栄養生物は決して光合成能力を持つことができないかというと、そ

うではない。葉緑体獲得の進化を見ればわかるように、従属栄養生物が光合成生物を共生させ、オルガ

ネラ化し、光合成能力を獲得するということは何度も起こっている。また、現存する従属栄養生物の中

には、光合成生物を細胞内に取り込み維持することで（光共生）、もしくは葉緑体を細胞内に取り込み

維持することで（盗葉緑体）、擬似的に光合成能力をもつものも少なくない。光共生や盗葉緑体の研究

の歴史は長く、この研究分野への関心は高い。最近は、分子レベルでの研究も進められており、それら

の進化や生理機能の理解が飛躍的に進んでいる。 
本解説特集では、従属栄養生物が光合成生物の葉緑体を細胞内に取り込むことで光合成生物化する

「盗葉緑体」にスポットを当て、二つの解説記事を掲載する。一つは、「盗葉緑体性渦鞭毛藻類ヌスッ

トデニウムから探る細胞内共生の進化」というタイトルで大沼亮氏（神戸大学）に執筆いただいた。渦

鞭毛虫 Nusuttodinium（ヌスットデニウム）の細胞内に取り込まれたクリプト藻の葉緑体がどう維持さ

れるのかについて、葉緑体と一緒に取り込まれた核に着目した研究成果を中心に解説いただいた。も

う一つは、「ウミウシは遺伝子水平伝播なしで、餌由来の葉緑体を利用し光合成する」というタイトル

で前田太郎氏（慶応大学）に執筆いただいた。ウミウシに取り込まれた葉緑体は、長期に渡り光合成活

性が維持されるが、それが藻類からの遺伝子水平伝播なしでなされているという研究成果を中心に解

説いただいた。今回の二つの記事を読むと、「盗葉緑体」といっても、渦鞭毛虫とウミウシでは全く

違った戦略で取り込んだ葉緑体の光合成が維持されていることがわかる。どちらも今後の研究のさら

なる発展が予想され、「盗葉緑体の光合成」という新たな光合成研究分野への発展が期待される。 
最後に、本特集の編集にあたっては、お忙しい中、執筆者、査読者の方々にはたいへんお世話になっ

た。この場を借りてお礼申し上げる。 
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盗葉緑体性渦鞭毛藻類ヌスットディニウムから探る細胞内共生の進化‡ 
 

 

神戸大学内海域環境教育研究センター 

大沼 亮*  
 

藻類はあらゆる真核生物の系統に多系統的に存在するが、これは細胞内共生によって藻類ではなかっ

た生物が藻類を取り込み、やがては取り込んだ藻類を共生体として恒久的に維持する機構を得て自ら

も光合成生物になるという、いわば「藻類化」の進化が複数回起こったためである。しかしながら、そ

の藻類化のプロセスには未だ解明されていないことが多い。我々は、藻類を取り込んでその葉緑体を

一時的に使う「盗葉緑体」現象を示す渦鞭毛虫 Nusuttodinium（ヌスットディニウム）が共生体を取り

込んでから恒久的に維持するまでのプロセス解明の鍵になると考え、本生物をモデルとした研究を

行っている。本稿では我々が 2020 年に報告した論文を中心に、Nusuttodinium 属の進化、盗葉緑体の

形態変化、共生藻の遺伝子発現等を解説し、藻類化の進化プロセスを議論したい。 
 
1. はじめ に－藻類の誕生と系統 
「藻類」とは酸素発生型光合成をする生物うち、

コケ類、シダ類、種子植物を除いたものの総称で、

分類学的には雑多な生物の集まりである。藻類は、

真核生物のあらゆる系統に存在するが、互いに近

縁ではない赤の他人で、藻類は多系統である。系

統的に遠く離れたもの同士の集まりであるにも

関わらず、藻類の細胞には葉緑体を備えて酸素発

生型光合成をするという共通点がある。葉緑体と

いう共通した細胞小器官を持つのは、もともと葉

緑体を持っていなかった生物が酸素発生型光合

成をする藻類を取り込んで自らも「藻類化」する

という細胞内共生が、独立に何度も起こったため

である 1。陸上植物や緑藻類、紅藻類の葉緑体は

その祖先でシアノバクテリアを細胞内に共生し

たこと（一次共生）に起源すると知られているが、

他の藻類は一次共生によって葉緑体を得た緑藻、

または紅藻を細胞内共生させることによって葉

緑体を得た生物である 1。多くの紅藻由来の葉緑

体を持つ藻類においては、紅藻を直接取り込んで

葉緑体としたのか、または紅藻由来の葉緑体を持

 
‡
解説特集「盗葉緑体現象」 

*連絡先 E-mail: ryoonuma@harbor.kobe-u.ac.jp 

つ藻類をさらに取り込んで間接的に紅藻由来の

葉緑体を獲得したのか、現在の紅藻葉緑体が辿っ

た進化史には諸説あり議論が続いているが 2、真

核生物と真核藻類の細胞内共生によっても藻類

化が起こったことは通説となっている。藻類にお

ける葉緑体獲得の進化については、本誌 90 号の

神川博士の記事に詳しく解説されているため、詳

しくはそちらを参照されたい 3。細胞内共生は真

核生物のあらゆる系統に「藻類」を誕生させる進

化の原動力であるが、果たしてどのように従属栄

養性の宿主細胞と光合成性生物が共生関係を結

び、1 つの生物として成立するのかというプロセ

スについては不明な点が多い。この細胞内共生の

プロセスを解明する上で、しばしば議論される現

象に、盗葉緑体現象が挙げられる 4,5。盗葉緑体 
(kleptoplast、kleptochloroplast、または kleptoplastid) 
とは、非光合成性の生物が、食作用によって他の

光合成生物を細胞内に取り込み、その葉緑体を一

時的に維持する現象である 6)。しかしながら、そ

の共生関係は一時的なもので、やがては取り込ま

れた葉緑体は消化される。盗葉緑体性生物は真核

解説 
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生物の系統に広く散在しており、繊毛虫類、渦鞭

毛虫類、有孔虫類、ウミウシ類、扁形動物類など

で報告されている 5。私は、藻類の細胞内共生の

進化に興味を持ち、一時的な細胞内共生関係を結

ぶ盗葉緑体性渦鞭毛虫類を用いて研究を行って

きた（図 1）。ここでは特に Nusuttodinium 属渦鞭

毛虫類の盗葉緑体現象について、その進化史と

我々が行ってきた研究について解説する。 
 
2. Nusuttodinium 属渦鞭毛虫類の進化史 

渦鞭毛類（または渦鞭毛虫類）は水圏に広く生

息する単細胞性の生物である。原生の渦鞭毛藻類

は約半数が光合成性で、多くの渦鞭毛藻葉緑体は

紅藻由来であり、アンテナ色素としてペリディニ

ンとよばれるカロテノイドを持つことで特徴づ

けられる 7。一方で、渦鞭毛藻類の約半数はその

多様化の過程で光合成能を喪失した従属栄養性

種であり 7、非光合成性種はしばしば「渦鞭毛虫」

ともよばれる。私が研究材料として用いている

Nusuttodinium 属は 2014 年に新設された属であり
8、現在は 7種が記載されている 9。名前の「Nusutto-」
は読んで字のごとく日本語の盗人に由来してお

り、本属の種がクリプト藻という単細胞性藻類の

葉緑体を「盗んで」使うことに冠されたものであ

る。前述の通り、この Nusuttodinium 属渦鞭毛藻

類も自前の光合成能は持たないため、本稿では本

属を便宜的に「渦鞭毛虫」と表す。 
まずは、本属渦鞭毛虫類の我々の系統分類学的

研究から明らかとなった本属の進化史を解説す

る。私は北海道大学大学院理学院生物多様性生物

学講座で堀口健雄教授の指導のもと、本格的に本

属渦鞭毛虫類の研究を開始した。我々は本属渦鞭

毛虫類の安定的な培養株確立とさらなる多様性

の解明のため、野外から渦鞭毛虫類を採集し、系

統分類学的研究を行った。この結果、後述の実験

観 察 に 用 い た 培 養 株 を 確 立 し た ほ か 、

Nusuttodinium 属渦鞭毛虫類に形態的に類似した

従属栄養性渦鞭毛虫類を発見、記載した 9。野外

から採集した Nusuttodinium 属渦鞭毛虫類は通常、

盗葉緑体を持った状態で採集されることが通常

であるが、我々が記載した種の細胞は採集直後で

も無色であり、クリプト藻を与えても取り込んだ

後、1 日程度で消化してしまうことがわかった。

この渦鞭毛藻は形態的、系統的に新属新種とする

ことが妥当であると判断し、Pellucidodinium 
psammophilum と命名し、記載を行った 9。図 2 に

示す通り、Nusuttodinium 属渦鞭毛虫類は典型的な

ペリディニン型の葉緑体を持つ種、及び従属栄養

性の P. psammophilum と単系統になる（図 2）。

よって Nusuttodinium 属の進化史には 2 通りの進

化史が考えられる。本属の祖先種は典型的な葉緑

 

 
 
図1 Nusuttodinium aeruginosumの盗葉緑体現象 
(A) Nusuttodinium aeruginosumはクリプト藻を取り込み、その葉緑体を一時的に細胞内に保持するが、やがては

消化する。(B) N. aeruginosumの透過型電子顕微鏡画像。緑、青、黄で強調した部分はそれぞれ盗葉緑体、クリ

プト藻核、渦鞭毛虫核を示す。スケールバーは5 μmを示す。 
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体を持つ光合成性種であったと考えることは共

通するが、最も再節約的に考えると、従属栄養性

姉妹種との共通祖先で光合成を喪失した後、

Nusuttodinium 属の共通祖先で盗葉緑体能を獲得

したと考えられる（図 2）9。また、ペリディニン

型 葉 緑 体 に よ る 光 合 成 能 の 喪 失 が P. 
psammophilum の祖先と、Nusuttodinium 属の祖先

で独立して起こったとも考えられるが、いずれに

しても Nusuttodinium 属の共通祖先はペリディニ

ン型葉緑体を保持し、その光合成能を喪失したと

考えられる。Nusuttodinium 属はクリプト藻を取り

込んで盗葉緑体とすることは共通しているが、そ

の現象には属内でバリエーションがあることが

知られている。海産の N. latumや N. poecilochroum
はクリプト藻であれば幅広い種を取り込むこと

ができる 8,10。一方で、淡水産種 N. acidotum や N. 
aeruginosum の細胞はもっぱら青緑色を呈し、N. 
acidotumではCryptomonas属のクリプト藻を与え

ても取り込まず 11、これら 2 種では青緑色をした

Chroomonas 属のクリプト藻を特異的に盗葉緑体

として利用することが知られている 11,12。 
 

3. 盗葉緑体の形態変化と種間比較 
Nusuttodinium 属渦鞭毛虫類は、1980 年代から

透過型電子顕微鏡による細胞内微細構造の観察

が盛んに行われ、葉緑体の由来はクリプト藻であ

ること、N. acidotum、N. aeruginosum の葉緑体は

クリプト藻のものよりも著しく大きいことがわ

かっていた 13,14。Schnepf らは、細胞によってク

リプト藻の核があったりなかったりすることに

着目し、この葉緑体はクリプト藻から盗んだもの

であろうと結論付けている 13。しかしながら、ク

リプト藻が渦鞭毛虫に取り込まれてからどのよ

うに変化していくのか、すなわち、なぜ渦鞭毛虫

細胞内の葉緑体が著しく大きいのか、なぜ細胞に

よってクリプト藻核の有無に差があるのかは不

明であった。先行研究では野外から採集した渦鞭

毛虫をそのまま用いていたため、経時的な変化を

観察した例が少なかったことが要因であると思

われる。そこで我々は、上記で確立した淡水産種

N. aeruginosum と海産種 N. poecilochroum の培養

株を用いて、クリプト藻の取り込み直後からの形

態変化を透過型電子顕微鏡で観察した 15。

Nusuttodinium 属渦鞭毛藻類を餌（クリプト藻）な

 

 
 
図2 Nusuttodinium属渦鞭毛藻類の系統樹の概略 
Nusuttodinium属渦鞭毛虫類は典型的なペリディニン型葉緑体を持つ光合成種、及び従属栄養性種と姉妹群を形

成する。進化のシナリオを再節約的に考えると、Nusuttodinium属の祖先は光合成性で、P. psammophilumと

Nusuttodiniumの共通祖先に分岐したあとに光合成能を喪失し、Nusuttodinium属の祖先で盗葉緑体能を獲得した

と考えられる9。 
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しでしばらく培養すると葉緑体を消化して無色

の細胞になる。このような細胞に再度クリプト藻

を取り込ませ、経過時間ごとにクリプト藻の細胞

の変化を観察した。Nusuttodinium 属薄鞭毛虫類は

クリプト藻の葉緑体の他に、クリプト藻核、ミト

コンドリア、ゴルジ体、エジェクトソームとよば

れる射出装置を取り込む。光学顕微鏡下ではクリ

プト藻をまるごと取り込んでいるように見える

が、鞭毛や細胞外皮の構造は電子顕微鏡では観察

されないため、取り込みのプロセスで喪失すると

考えられる。海産種 N. poecilochroum では、取り

込み後 10 分程度で葉緑体の周囲に配置されたミ

トコンドリア、エジェクトソームを細胞質ごと食

胞に移して消化が始まる。さらに 4-6 時間でクリ

プト藻核も食胞に移され、葉緑体のみが細胞質に

残されることがわかった。本種では取り込み後か

ら盗葉緑体の変形が起こるが、サイズの変化は見

られなかった（図 3A）15。対して淡水産種 N. 
aeruginosum では、ミトコンドリア、クリプト藻

核はクリプト藻細胞質ごと残存する。さらに観察

を続けると約 72 時間後には渦鞭毛虫の細胞全体

に葉緑体が拡大され、最終的に盗葉緑体のサイズ

は元のクリプト藻の葉緑体と比べて 20 倍以上に

なることが明らかとなった（図 3A）。拡大され

た葉緑体内部にはチラコイドが葉緑体全体に

渡って密に配向しており、葉緑体の拡大に伴って

チラコイドも複製していると考えられる。取り込

み後120-144時間程度で渦鞭毛虫は最初の細胞分

裂をするが、その際に拡大した盗葉緑体も同調分

裂させ、両方の娘細胞に受け継ぐことが観察され

た（図 3B）16。しかしながら、クリプト藻核では

分裂が起こらず、片方の娘細胞に受け継がれるた

 

 
 
図3 Nusuttodinium poecilochroumとN. aeruginosumの盗葉緑体の形態変化の概略 
(A) Nusuttodinium spp.はクリプト藻をまるごと取り込むが、N. poecilochroumはクリプト藻核を早期に消化する

一方、N. aeruginosumはクリプト藻核を保持し、盗葉緑体を拡大する。論文中ではN. poecilochroumにオレンジ

色のクリプト藻Rhodomonas sp.を餌として与えているが、後にChroomonas sp.を与えても同様の結果になるこ

とを確かめている。(B) N. aeruginosumのクリプト藻オルガネラの分配。盗葉緑体は同調分裂し、両方の娘細胞

に受け継がれるが、クリプト藻核は分裂せず、片方の娘細胞のみに受け継がれる。クリプト藻核を失った細胞

は盗葉緑体が縮退する。図はOnuma & Horiguchi (2013, 2015)15,16をもとに作図した。 
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め、結果としてクリプト藻核を持つ細胞と持たな

い細胞ができることが明らかとなった。先行研究

で観察されていたクリプト藻核の有無の差はこ

のクリプト藻核の分裂を伴わない細胞分裂様式

に起因する可能性が高い。さらに、クリプト藻 1
細胞を取り込ませた渦鞭毛虫の細胞分裂を追跡

し、クリプト藻核の行方と盗葉緑体のサイズを観

察すると、やはりクリプト藻核は片方の娘細胞の

みに受け継がれて行き、分裂が起こらないことが

確かめられた。このクリプト藻核を受け継いだ細

胞が最も大きな盗葉緑体を持つのに対し、クリプ

ト藻核の喪失が早ければ早いほど盗葉緑体が縮

小することが明らかとなった（図 3B）。前述の

海産種 N. poecilochroum の結果と併せて考えると、

盗葉緑体を拡大するためにはクリプト藻核を維

持することが必要で、N. aeruginosum ではクリプ

ト藻核を失うと拡大を伴わない分裂を繰り返す

ために盗葉緑体が縮小すると考えられた。これら

の形態観察によって盗葉緑体の（サイズの）維持

にはクリプト藻核にコードされる遺伝子群が働

いている可能性があることが強く示唆された 16。

盗葉緑体の維持期間は N. poecilochroum で 1 週間

程度と比較して、N. aeruginosum で 1 ヶ月以上と

非常に長い。葉緑体を取り込んで一定期間維持す

る上記の 2 種は、他の生物を取り込んですぐに消

化する捕食性の段階とは異なり、葉緑体の消化が

抑制されている可能性が高い。加えて、永続的な

共生関係にある生物に見られる宿主と共生体の

同調分裂、及びのその後の細胞成長が、N. 
aeruginosum でも起こることが確かめられた。こ

れらのことから、N. poecilochroum は比較的初期

の共生関係を示す生物で、N. aeruginosum は永続

的な共生関係に近い進化段階であると考えるこ

ともできる。 
 
4. Nusuttodinium aeruginosum の盗核現象 
私は国立遺伝学研究所の宮城島進也教授の研

究室に博士研究員として在籍していた当時、種々

の培養実験やトランスクリプトーム解析によっ

て盗葉緑体現象の形態観察以外の観点から解明

することを試みた。ここでは 2020 年に The ISME 
journal に報告した N. aeruginosum とその盗葉緑

体のもととなるクリプト藻を用いた研究結果に

ついて紹介する。この研究ではまず、 N. 
aeruginosum に取り込まれたクリプト藻核がどの

ように盗葉緑体の維持に寄与しているか、そして

取り込まれる前と後ではクリプト藻にどのよう

な変化があるのかを網羅的に調べるため、クリプ

ト藻のトランスクリプトーム解析を行った。N. 
aeruginosum はクリプト藻との二員培養で維持さ

れており、そのままトランスクリプトームの解析

に供すれば、取り込まれたクリプト藻（共生クリ

プト藻）と取り込まれる前のクリプト藻（自由生

活クリプト藻）の区別がつかなくなるため、まず

は両者の分離法を考案した。ポリプロピレン製食

品保存容器の蓋と底をくり抜き、蓋と容器の間に

5 μm メッシュのプランクトンネットを挟み込み、

「ふるい」を作成した（図 4A）。このふるいに

二員培養株を通すと、サイズの小さい自由生活ク

リプト藻はメッシュを通り抜け、渦鞭毛虫＋共生

クリプト藻はメッシュの上に残るため、両者を分

離することに成功した（図 4B）。トランスクリ

プトームの変動解析では、明暗の切り替えへの応

答性も解析可能とするため、培養条件は暗期で

24 時間培養したものを基準とし（0 時間）、明期

に移して 1 時間後、4 時間後、12 時間後、再度暗

期に移して 1 時間後（13 時間）とし、明期と暗

期のトランスクリプトームの変動も比較可能な

実験系とした 17。 
まずは渦鞭毛虫に取り込まれる前と後では何

がどのように変化するのかを明らかにするため、

自由生活条件と共生条件のデータを統合し、比較

を行った。形態観察で予想されていたように、渦

鞭毛虫に取り込まれたクリプト藻核には転写活

性があることがわかった。発現変動遺伝子を探索

すると、自由生活条件と比較して共生条件で

2505 遺伝子が有意に発現上昇、1874 遺伝子が発

現低下していた（図 4C）。これらの遺伝子の機

能を推定すると、発現上昇した遺伝子群には集光

タンパク質、光化学系のタンパク質、カルビンサ

イクル、クロロフィル合成に関連する酵素の遺伝

子群、活性酸素消去に働く酵素の遺伝子群等が含

まれることがわかった。加えて、DNA 合成、翻

訳に関連する遺伝子群の発現上昇も見られた。対
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して発現が低下する遺伝子には、チューブリン、

アクチン等の細胞運動に関わる遺伝子群、M 期

亢進に関わる CDC20 が含まれることがわかった

（図 4D）17。これらは、前述の葉緑体の拡大やク

リプト藻核の不分裂とも符合する結果と考えら

れ、渦鞭毛虫に取り込まれたクリプト藻は分裂や

運動が停止する一方で、光合成や葉緑体の製造に

特化した「マシーン」のように変化していると予

想される。形態観察に加えてこの遺伝子発現解析

からも、N. aeruginosum ではクリプト藻核が機能

的であり、クリプト藻核も盗んで使っていると確

かめられた。後述するが、このような現象には盗

核現象（Karyoklepty）と名付けられている 18。次

に、自由生活条件のクリプト藻で明暗の切り替え

に応答して発現変動する遺伝子を予め検出し、共

生条件ではそれらの遺伝子群の変動パターンが

どのように変化するかを比較解析した。自由生活

条件では他の光合成生物と同様に、光合成に関連

する遺伝子群が明期に発現上昇するパターンを

見せる。共生クリプト藻では自由生活条件で発現

変動していた遺伝子群のほとんどが明暗の切り

替えに応じたパターンを見せず、変動の幅が小さ

くなることが明らかとなった。特に、光合成に関

連する遺伝子群は、共生条件では発現量が多くな

るばかりでなく、暗期でも明期でも常に発現し続

けるパターンに変化することが示された 17。この

ようなパターンの変化がなぜ引き起こされるの

かは不明であるが、渦鞭毛虫の細胞内ではクリプ

ト藻の細胞外皮がなくなり、クリプト藻の細胞質

は 1 枚の膜で渦鞭毛藻の細胞質と隔てられる。ま

た、取り込まれる前に持っていた鞭毛や光走性に

関わる眼点が取り込み後には消失する。このよう

 

 
 
図4 自由生活クリプト藻とNusuttodinium aeruginosumに取り込まれたクリプト藻のトランスクリプトーム変

動解析 
(A) 渦鞭毛虫＋共生クリプト藻と自由生活クリプト藻を分けるために用いた「ふるい」。(B) 二員培養株（左）、

ふるいで自由生活クリプト藻を除いた培養株（中央）、及び自由生活クリプト藻株（右）の光学顕微鏡写真。

スケールバーは10 μmを示す。(C) 自由生活クリプト藻の遺伝子発現を基準とした共生クリプト藻のM-Aプ

ロット。赤と青はそれぞれ共生クリプト藻で発現上昇、発現低下した遺伝子を示す。(D) KEGGのアノテーショ

ンに基づく発現上昇（赤、上段）と発現低下（青、下段）遺伝子の機能別の遺伝子数。バーの上の数字は遺伝

子の数を表す。図はOnuma et al. (2020)を改変17。 
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な細胞構造の変化が外界の刺激に応答する機構

を喪失する要因の一つであると考えられる。 
次に我々は共生条件で発現上昇した遺伝子群

に DNA 合成に関連する遺伝子群があったことに

着目し、クリプト藻核の DNA が渦鞭毛虫の細胞

内で複製されているか否かを検証した。クリプト

藻核は渦鞭毛虫に取り込まれると、決まってカッ

プ状に配置した葉緑体に包みこまれるように位

置し、葉緑体とともに徐々に拡大していく。この

クリプト藻の核を蛍光色素で染色し、渦鞭毛虫に

取り込まれてから経時的にクリプト藻核の輝度

を定量すると、12 日後のクリプト藻核の輝度は

取り込まれた直後から 10 倍以上になることがわ

かった。qPCR による定量でもやはり取り込まれ

た直後よりも核の DNA 量が増加していることが

確かめられた。クリプト藻核は渦鞭毛虫に取り込

まれると分裂をしなくなるため、核の DNA が複

製されていることはすなわちクリプト藻核が多

倍体になっていることを示す。このように、N. 
aeruginosum に取り込まれたクリプト藻は核の転

写活性が維持されており、葉緑体が拡大されるだ

けでなく、DNA が複製され多倍体になることが

明らかとなった 17。 
 
5. クリプト藻核は渦鞭毛虫を救う？ 
上記の結果から、クリプト藻核が盗葉緑体維持

の長期化に重要なことが明らかとなったが、渦鞭

毛虫はクリプト藻核を失ってもある程度の期間、

生存可能である。しかしながら、我々の培養実験

によって、クリプト藻核の有無が強光下での生存

を左右することを見出した。自由生活条件のクリ

プト藻を 10、50、100、200、500 µmol photons m−2 
s−1 で培養すると、すべての光強度で細胞が増殖

することが示された。この実験では 50 µmol 
photons m−2 s−1が最も高い増殖率を示し、500 µmol 
photons m−2 s−1でやや増殖率が低下する（図 5A）。

同様の実験を渦鞭毛虫＋共生クリプト藻で行う

と、10 µmol photons m−2 s−1 で最も増殖率が高く、

200 µmol photons m−2 s−1 の増殖率は負の値をとる

ことがわかった（図 5A）。渦鞭毛虫の至適光強

度が弱光側にシフトし、強光では細胞が徐々に減

少するため、渦鞭毛虫は強光に弱いことが明らか

となった。次に至適光強度の 10 µmol photons m−2 
s−1 と 200 µmol photons m−2 s−1 で細胞を観察しな

がら培養実験を行った結果、10 µmol photons m−2 
s−1 ではクリプト藻核の有無に関わらず細胞が生

き残っているのに対し、200 µmol photons m−2 s−1

ではクリプト藻核がある細胞のみは生存してお

り、クリプト藻核を失った細胞が速やかに死滅す

ることが明らかとなった（図 5B-D）。トランス

クリプトーム解析では活性酸素消去に関わる遺

伝子群の発現上昇が認められたが、この結果と合

わせて考えると、クリプト藻核が強光下での光合

成酸化ストレスへの対処に寄与している可能性

が考えられた。すなわち、渦鞭毛虫は強光下でク

リプト藻核に生存を支えられていると考えられ

る 17。論文中では触れていないが、我々は渦鞭毛

虫側のトランスクリプトームの解析も行ってい

る。前述のとおり、Nusuttodinium 属渦鞭毛虫類は

ペリディニン型葉緑体を保持する種と姉妹群で、

Nusuttodinium 属の祖先でペリディニン型葉緑体

による光合成能を喪失したと考えられる。宿主の

トランスクリプトームを探索すると、光合成に直

接的に関連する遺伝子は見つからないため、この

ことからも盗葉緑体の維持にはクリプト藻核の

寄与が大きいと考えられる。細胞分裂を繰り返し

てクリプト藻核を失った渦鞭毛虫は、葉緑体を完

全に消化する前にクリプト藻を捕食する遊泳パ

ターンに切り替わる。これは保持している葉緑体

の光合成活性の低下から引き起こされているの

か、それともクリプト藻核が無くなったことを感

知して引き起こされるものなのかは定かではな

いが、盗葉緑体維持にクリプト藻核が寄与してい

るため、クリプト藻核を求めて捕食を行っている

とも考えることができる。 
 
6. 他の盗葉緑体生物との比較と細胞内共生の進

化シナリオ 
以上のように、N. aeruginosum 細胞内のクリプ

ト藻核では転写活性が保持されているが、明暗の

切り替えに応答した転写制御がなくなること、多

倍体化が起こっていることを明らかにした。興味

深いことに、同じくクリプト藻を盗葉緑体として

用いる Mesodinium rubrum でもよく似た現象が報
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告されている。Mesodinium rubrum は汽水から海

水に生息する繊毛虫で、クリプト藻類 Teleaulax 
spp.を取り込んでその葉緑体を盗葉緑体として

用いる 19。Nusuttodinium aeruginosum とは異なり、

細胞内に葉緑体が多数個保持されており、葉緑体

とピレノイド、ミトコンドリアがセットになった

コンパートメント構造をとる 20。また、細胞中央

にもとのクリプト藻よりもサイズが大きいクリ

プト藻核が配置し、サイズの増大は取り込み後に

拡大されることによるものと明らかになってい

る 21。加えて、Nusuttodinium aeruginosum と同様

に、このクリプト藻核には転写活性があり、光合

成に関連する遺伝子群（カルビンサイクルなど）

が発現上昇することが報告されている 22。さらに、

M. rubrum でも宿主繊毛虫の細胞分裂時にクリプ

ト藻核が分裂せず、片方の娘細胞に分配される 21

という N. aeruginosum と非常に類似した分裂パ

ターンが観察されている。葉緑体とミトコンドリ

 

 
 
図5 様々な光強度での培養実験 
(A) 様々な光強度での自由生活クリプト藻（左）と渦鞭毛虫＋共生クリプト藻（右）の増殖率。縦軸は増殖率

(μ)を示す。(B) 10 µmol photons m−2 s−1（弱光）と200 µmol photons m−2 s−1（強光）で培養した渦鞭毛虫＋共生ク

リプト藻の光学顕微鏡写真（上）、SYBR Green染色による核の蛍光画像（中）、葉緑体の蛍光画像（下）。矢

尻はクリプト藻核を示す。200 µmol photons m−2 s−1では葉緑体が黄色に変色する。スケールバーは10 μmを示

す。(C) 弱光と強光で培養した渦鞭毛虫＋共生クリプト藻の増殖曲線。(D) 弱光と強光で培養した際のクリプ

ト藻核を持つ渦鞭毛虫の割合の変化。CとDから強光ではクリプト藻核を持たない細胞が速やかに死滅するこ

とがわかる。エラーバーは標準偏差を示す。図はOnuma et al. (2020)を改変17。 
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アのコンパートメント構造はM. rubrum細胞内で

分裂して複製されるが、クリプト藻核が細胞内に

ない状態では分裂頻度が顕著に低下し、光合成活

性も下がる 18。ごく最近に発表された報告では、

M. rubrum 細胞内のクリプト藻核のトランスクリ

プトームでも明暗の切り替えに応答した発現変

動を示さなくなることが明らかとなった 23。

Nusuttodinium aeruginosum と Mesodinium rubrum
はそれぞれ渦鞭毛虫と繊毛虫であるため、明らか

に盗葉緑体の進化的起源は異なっているが、盗核

現象の中身は共通点が非常に多い。M. rubrum は

盗葉緑体性の生物でありながら赤潮を引き起こ

すほど大増殖をする繊毛虫で、その海域では「藻

類」のように一次生産者的な振る舞いをすること

が知られている 24。この繊毛虫の研究例と併せて

考えると、盗葉緑体現象に核を盗む現象が付加さ

れることが「藻類化」を進める一因になると考え

られる。 
 また、既に「藻類化」した生物にも上記と共通

した現象が観察される。渦鞭毛藻類 Durinskia spp.
や Kryptoperidinium spp.は珪藻の細胞内共生体を

永続的に保持する藻類である。珪藻共生体の細胞

質は渦鞭毛藻の細胞質と 1 枚の膜で仕切られ、葉

緑体の他に、ミトコンドリア、珪藻の核も保持す

る 7。Kryptoperidinium foliaceum のトランスクリ

プトーム解析では、珪藻共生体の核には転写活性

があることが示されている 25。興味深いことに、

Durinskia bultica では宿主の細胞分裂と同調して

珪藻の核も無糸分裂によって分裂し、両方の娘細

胞に受け継ぐことが知られており 26、このような

分裂によって永続的な共生関係が保たれている

と考えられる。 
 クリプト藻とクロララクニオン藻はそれぞれ

紅藻と緑藻を細胞内共生させることによって藻

類化した生物であるが、両者とも矯正した藻類の

核を名残として保持し続けている。この名残はヌ

クレオモルフと呼ばれ、ゲノムサイズが数百 kbp
まで縮退している 27。このヌクレオモルフの存在

により、クリプト藻とクロララクニオン藻は直接、

紅藻または緑藻を細胞内共生させて葉緑体を獲

得した藻類であると考えられている。このヌクレ

オモルフの核相を qPCR で定量した研究による

と、クリプト藻 Guillardia theta とクロララクニオ

ン藻 Bigelowiella natans の宿主核は単相で、ヌク

レオモルフはそれぞれ 2 倍体と 4 倍体である 28。

また、クリプト藻 Guillardia theta のヌクレオモル

フには細胞周期に関連すると考えられる遺伝子

群が残っているが、細胞周期に関わらず常に発現

している 29。クロララクニオン藻 Bigelowiella 
natans のヌクレオモルフでも、ほとんどの遺伝子

で明暗周期依存的な発現調節がされていない 30。

以上より、永続的な共生関係を確立した藻類の共

生体核でも多倍体化と転写制御の喪失が起こっ

ており、これらの現象は永続的な共生関係を確立

する前から起こりうる現象であると示唆される。 
 
7. おわりに 
本稿では Nusuttodinium 属渦鞭毛類を中心に、

共生体の核を残す方向に進化したと思われる進

化のシナリオを解説した。しかしながら、盗葉緑

体現象を行う生物には他の生物由来の核を持た

ずに葉緑体のみを長期間保持できる種も報告さ

れており 31、必ずしも共生体核を残す方向に進化

しているとも限らない。盗葉緑体現象は、宿主、

及び共生体の系統、細胞内の構造、維持期間の点

から見ると実にバリエーションに富んでおり、画

一的な進化をしているとは考えにくい。しかし、

そのそれぞれの現象を比較することで、真核生物

と真核生物の細胞内共生の原動力、共生のプロセ

スの共通原理の解明に繋がる可能性があると期

待している。 
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ウミウシは遺伝子水平伝播無しで、餌由来の葉緑体を利用し光合成をす
る‡ 
 

 

慶應義塾大学 先端生命科学研究所 

前田 太郎* 
 

軟体動物、腹足綱、嚢舌目 (Sacoglossa) に属する生物の一部は、餌となる藻類の葉緑体を細胞内に取

り込み光合成を行う。これは盗葉緑体現象 (Kleptoplasty) と呼ばれる。通常、光合成に必要な遺伝子

の大半は藻類の核にコードされている。光合成酵素の中には失活しやすい物も多く、また、藻類から実

験的に単離した葉緑体は数時間から数日で光合成活性を失う。一方、盗葉緑体現象では、動物細胞は葉

緑体以外の細胞内小器官は取り込まず、藻類の細胞核が無い状態で葉緑体の光合成活性を数日〜10 ヶ

月維持する。著者らを含むグループは近年、本現象を示す嚢舌目 2 種のゲノムを解読し、この現象で

は、藻類からの遺伝子水平伝播無しで光合成能力を維持している事を明らかにした。本稿では、本論文

を含め、盗葉緑体現象研究の概要を紹介する。 
 
1. はじめ に－嚢舌目とは？ 
嚢舌（のうぜつ）目が属する腹足綱は、いわゆ

る巻貝のグループで、貝殻を持つのが普通である。

しかし、嚢舌目では貝殻を持つ種は少数派で、多

くの種が、プランクトン幼生期を終えると貝殻を

脱ぎ、ナメクジ状の形態となる。海棲の種が多く、

他の目の、貝殻が退化的なものと合わせてウミウ

シと呼ばれる 1。 
嚢舌目は、400 種ほどが含まれる単系統のグ

ループで、特殊な摂食器官で定義される。腹足綱

のなかでも有肺類等に近縁で、約 2 億年前に分岐

したとされる 2。腹足綱の多くは、歯舌という使

い捨ての歯を使い、複数列の歯で餌の表面をこす

り取る。一方、嚢舌目の歯舌は 1 列しかなく、使

い終わった歯舌を格納する器官「舌嚢」をもつ。

嚢舌目は歯舌を使って、藻類の細胞壁に孔を開け

原形質を吸引摂食する。使用後の歯舌は、この穿

孔の際に前の歯を支える役割があると考えられ

ている(図 1)。 

 
‡
解説特集「盗葉緑体現象」 

*連絡先 E-mail: taromaedaj@gmail.com 

嚢舌目の餌は種毎に異なり、1 つの種が、1−10
種ほどの藻類種を摂食する。その大半は緑藻類の

アオサ藻綱に属するが、例外的に紅藻や黄緑藻、

アマモ等の海棲維管束植物を食べる種もいる。餌

藻類の多くは、体が水管状につながった巨大細胞

から構成されており、嚢舌目は吸引摂食によって

効率的に細胞質を摂食できる。葉緑体の取り込み

は腸壁細胞での葉緑体選択的な食作用によって

行われ、生殖細胞を含む他の細胞中からは葉緑体

は全く見つからない。葉緑体は次世代には受け継

がれず、各世代で餌となる藻類（餌藻類）の摂食

が必要である 3。 
 
2．種間での盗葉緑体現象の違い 

Ascobulla 属を除く全ての嚢舌目が葉緑体の細

胞内への取り込みを行うが、光合成活性の有無や

その維持期間は種間で異なる。取り込み能力は嚢

舌目の共通祖先で 1 回だけ獲得され 4、光合成維

持能力は 2 回生じたとされる 5。光合成能力を維

 
 
 

解説 

https://paperpile.com/c/VKhdJc/9M3hX
https://paperpile.com/c/VKhdJc/9M3hX
https://paperpile.com/c/VKhdJc/9M3hX
https://paperpile.com/c/VKhdJc/9M3hX


光合成研究 32 (1) 2022 
 

 39 

持しない種では、葉緑体は海藻への隠蔽色と考え

られている 6。 
2 週間を超えるような長期間の光合成活性維

持は嚢舌目内で 6 回以上進化したと考えられて

いる。維持期間の議論では、研究間で計測手法や

「長期間」の定義が異なり、若干混乱が見られる

が、大まかな傾向は一致している。長期間の光合

成活性示す種として、大西洋産の Elysia chlorotica, 
E. cripsta, E. timida, Costasiella ocellifera 太平洋産

のチドリミドリガイ Plakobranchus ocellatus クロ

ミドリガイ E. atrovirids が知られる。分子系統解

析からは、上記の 6 種はそれぞれ独自に長期間の

光合成維持能力を獲得し、その維持機構も異なる

可能性が指摘されている 5,7(図 2)。 

 
3. 発見と命名 

盗葉緑体現象の発見と命名の経緯は複雑で、本

現象の定義や理解を難しくしている。De Negri 
and De Negri (1876) がクロロフィルを検出した

後、嚢舌目はシアノバクテリア、もしくは渦鞭毛

藻類の共生藻をもつと考えられていた。しかし、

Kawaguti & Yamasu (1965)は、電子顕微鏡により

クロミドリガイと、その餌のミル（Codium fragile）
を比較し、形態の類似性から、この「共生者」は

餌藻類の葉緑体そのものであることを示した。ま

た形態の健全性から、ウミウシ体内でも光合成活

性を維持していると予測した 8。 
実際の光合成活性の検証は Trench (1969) に

よってなされた。彼は E. crispata を用いて、この

ウミウシの「共生者」も葉緑体であることを確認

し、さらに光依存的な無機炭素の組織への取り込

みが生じる事を 14C を用いて示した。この後の複

数のウミウシ種の放射性同位体実験から、アミノ

 

 
 

図1. 嚢舌目ウミウシの概観 
A. 嚢舌目ウミウシの摂食器官と消化管の概観 

B. 嚢舌目ウミウシの例、チドリミドリガイ。体長

は3 cmほど。C. 側足を少し開いた状態 
 

 

 
 
図2 代表的な盗葉緑体現象を示すウミウシの系統関係と、各種の研究段階のまとめ 
実際には各種の間に短期間しか光合成能を維持しない種類や維持期間が調べられていない種が多数存在する。 
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酸、単糖類、オリゴ糖、そして一部の二次代謝産

物が、葉緑体によって固定された炭素や同化され

た窒素から産生されることがわかった 9-11。 
この現象に初めて kleptoplasty（klepto-= 盗む）

という語を当てたのは、Gilyarov et al. (1983)と
Waugh and Clark (1986)である 12。それ以前は

Chloroplast symbiosis などが使われていた。しか

し、葉緑体が分裂せず、次世代にも受け継がれな

いことから、相利共生ではない本現象に共生の語

は不適切として、この語が提案された。以前から、

別のウミウシ類（裸鰓目のミノウミウシ類）では、

餌として食べた刺胞動物の刺胞を体内に取り込

み、自らの防御に使う Kleptocnidae という現象が

知ら れていた 。 Gilyarov は、こ れを元 に

клепторганоидах (Klepto-organelle)という語を充

て、これが英語化される際に kleptoplasty に修正

された。 
当初は、光合成能力の維持が、本現象の要件に

含まれていたが、「光合成活性が維持されない葉

緑体取り込み」が発見されたことで、これも

Kleptoplasty に含める用法が生まれた 6。光合成を

しない場合は特に Non-functional kleptopalsty と呼

ばれる。 
日本語では、Kleptoplasty の訳語として「盗葉

緑体現象」が用いられる。これは平野 (2000)1 の

中で、Kleptoplasty ＝ 盗葉緑体として用いたの

が初出であり、Kleptocnidae ＝ 盗刺胞と合わせ

た形である。この前には、葉緑体共生と呼ぶ場合

が多かった。また、後に、Kleptoplast（取り込ま

れた葉緑体）と Kleptoplasty（取り込み現象）を区

別するため、前者を盗葉緑体、後者を盗葉緑体現

象と呼ぶ形が一般的になった。 
Klepotplasty と類似した餌葉緑体の利用はその

後、1973 年の繊毛虫を皮切り 13 に複数の原生生

物で報告され、Kleptoplastid や Kleptochloroplast14

など若干異なった名前で呼ばれる。原生生物では、

藻類核も取り込むなど多様な利用法が報告され、

ウミウシでの盗葉緑体現象との違いもあるが、こ

れらも邦文では盗葉緑体現象と呼ばれる 15。また

近年では、扁形動物 Baicalellia solaris と Pogaina 
paranygulgus において、ウミウシ以外の後生動物

として初めて盗葉緑体現象 (Kleptoplasty) が報

告されている。この海産生物は珪藻由来の葉緑体

を 1 週間ほど保持し光合成を行うが、ウミウシと

同様に餌藻類の核は細胞内に取り込まれない 16。 
 

4. 盗葉緑体現象の分子機構 
その発見当初から、ウミウシの盗葉緑体現象の

分子機構は注目されてきた。現在、葉緑体側と、

ウミウシ側それぞれに本現象を可能にする要素

が想定されている。 
 

4.1. 仮説 1・葉緑体の高度な自立性 
葉緑体自体に原因を求める考えは、盗葉緑体現

象の発見時からあり、現在でも原理は不明ながら、

藻類種間で本現象への適不適があると考えられ

ている。 
盗葉緑体現象の発見時にすでに、単離した陸上

植物の葉緑体が活性を速やかに失うことは知ら

れていた。一方で、当時は、Mereschkowski の細

胞内共生説が再注目された時期でもあった 17,18。

そのため、ウミウシ餌藻類の葉緑体は、宿主であ

る藻類の細胞核が無くても光合成活性を維持出

来る、原始真核生物への共生前の形質を維持した

物なのではないかと期待された。そこで、餌藻類

に近縁なアオサ藻類 Caulerpa sedoides を用いて、

単離葉緑体のニワトリ卵白中での寿命が調べら

れた。結果、この葉緑体が、明暗条件で 10 日培

養しても電子顕微鏡レベルで形態が無傷であり、

ヒル反応が 108 時間程、単離直後と同程度に維持

された 19。このことからアオサ藻綱の葉緑体は陸

上植物よりも頑健であるとされた。一方で、これ

以上の光合成能保持を示す単離葉緑体は現在ま

で見つかっておらず、葉緑体の完全な代謝独立性

を想定した議論は現在では見られない。 
しかし、特定の藻類種が盗葉緑体現象に適して

いるという議論や報告は現在でも存在する。代表

的なものは、E. chlorotica の葉緑体源、黄緑藻類

Voucheria littore である。顕微鏡と酵素活性から求

めた無傷葉緑体の割合は、ホウレンソウで単離後

24 時間で 30％以下に低下したが、V. littore の葉

緑体では同程度に達するのに74時間かかった 20。

また、緑藻の葉緑体と比較して、葉緑体 DNA 上

にコードされる遺伝子が、50 以上多く、またその
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いくつかは、ウミウシ細胞中でも発現していた 3。

この V. littorea 葉緑体の頑健性と光合成関連タン

パク質の「自給率」の高さが E. chlorotica の長い

光合成維持期間に寄与するとされている。 
多くのウミウシが摂食する緑藻類でも、種間で

適不適が報告され、その原理について仮説が示さ

れている。E. viridis は 8 種のアオサ藻類を食べる

が、比較実験の結果、ミル葉緑体を取り込んだ場

合が最も長期間光合成活性を維持し、イワズタ類

の C. rupestris の葉緑体の維持は非常に短時間で

あることが示された 21。この結果が光合成装置の

安定性に由来するのか、もしくはウミウシとの相

性によるのかは判然とせず今後の研究が待たれ

る。一時期、アオサ藻綱の特定の種の葉緑体 DNA
には、光化学系の代謝に必要な ftsH 遺伝子が例

外的に存在し、この遺伝子が葉緑体の代謝独立性

を高めていると主張されたが 22、この遺伝子はす

べてのアオサ藻綱の葉緑体 DNA から報告されて

おり、我々の包括的な葉緑体 DNA の比較解析か

らは、長期間の光合成活性を維持するウミウシの

餌藻類から、特異的な葉緑体コード遺伝子は見つ

かっていない 23。また、E. timida が利用するカサ

ノリ類 Acetabularia acetabulum はキサントフィル

サイクルの活性が高く、これによる余剰エネル

ギー発散能の高さが、活性維持に関与するとの仮

説がある 24。 
少なくとも、単離葉緑体の研究からは、盗葉緑

体現象に関わる藻類の葉緑体は、代表的な陸上植

物の物より「長持ち」の様に見える。しかし、こ

の効果の実験的評価はなされていない。嚢舌目ウ

ミウシの餌の選択性は厳密であり、近縁な藻類種

であっても摂食をせず餓死してしまうため、葉緑

体の交換実験などは困難である。今後、人為的な

消化管への葉緑体注入などによって葉緑体側の

影響が明確になるかもしれない。 
一方、盗葉緑体現象の原因に葉緑体の頑健性だ

けを想定するのは現在一般的ではない。例えば、

E. cornigera と  E. timida は 両 者 と も A. 
acetabulum を摂食するが、前者では葉緑体で産

生される活性酸素をうまく除去出来ずに、E. 
timida より早く死亡する可能性が指摘されてい

る 25。このようにウミウシ側の要素も盗葉緑体現

象には重要と考えられている。 
 
4.2. 仮説 2・遺伝子水平伝搬説 

遺伝子水平伝搬 (Horizontal gene transfer, HGT)
説は、近年の盗葉緑体研究の中でも脚光を浴びた

物の一つである。この説は、進化的な過程で、藻

類からウミウシ側に水平伝播した光合成遺伝子

から、光合成タンパク質が新規に合成され、外来

葉緑体に輸送され、光合成能を維持するとの考え

である。この仮説は複数のウミウシ種を用いて検

証され、種によって異なった研究段階にある。 
 

4.2.1. E. chlorotica 
HGT 説は、E. chlorotica から、内在性のレトロ

ウイルスが検出されたことに端を発するが 26 本

種での HGT の有無は決着していない。 
HGT 説は、このウイルスが水平伝播を媒介して

いるという着想のもと、一般的な藻類核コードタ

ンパク質が盗葉緑体から長期間検出されること
27、それらのタンパク質の量が、葉緑体でのタン

パク質合成阻害剤に影響されないこと 28、そして

藻類核コード遺伝子がウミウシの成体や発生中

の胚から検出されること 29等が示され、補強され

てきた。これらの解析では光アンテナに関わる

fcp , Lhc1, 2 を水平伝播した遺伝子としていた。 
その後、餌藻類 V. littorea の葉緑体 DNA 全長

を解読し、葉緑体が独自に産生可能なタンパク質

を明確にした上で、その中に含まれない光化学系

II 複合体のサブユニットである psbO が PCR に

よって DNA 及び RNA レベルでウミウシ卵から

検出され、これが HGT の証拠とされた 30。その

後もクロロフィル合成酵素（ChlD, ChlH, ChlG）

などいくつかの遺伝子が qRT-PCR やトランスク

リプトーム解析によって報告された 31,32。しかし、

これらの断片配列の報告には、餌海藻などのコン

タミネーションである可能性が根強く指摘され

てきた。 
これを受けて、E. chlorotica のゲノム解読が実

施されたが、現在までに明確な結論は出ていない。

最初のゲノム解読では、解読された断片長の基準

である N50 は最大で 824 塩基と非常に短く、水
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平伝播の明確な証拠（軟体動物の遺伝子と藻類由

来の遺伝子の両方を持つゲノム断片等）は得られ

なかった。この論文の著者らは、水平伝播の否定

には、より高精度なゲノムが必要とする一方で、

PCR 解析からは特定の藻類由来遺伝子が安定し

て検出されることから、先天的な DNA 伝搬では

なく、藻類由来の DNA や RNA 断片が後天的に

獲得されている可能性を主張した 33。 
一方、他チームはゲノム解読で見逃された藻類

由来の遺伝子があるとし、染色体 FISH 解析に

よって炭酸固定に関わるホスホリブロキナーゼ

遺伝子(prk)のシグナルが再現性をもって検出さ

れることを示した 34。私を含む国際チームは、再

度 E. chlorotica のゲノム解読を試みたが高精度な

ゲノムの基準の一つである N50 = 1 Mbp には及

ばなかったため（442 kb）、水平伝播の議論は行

わず、配列を報告するに留めた 35。いくつかのレ

ビューでは、E. chlorotica での HGT は否定された

としているが、十分なデータが無く、議論中の段

階と言える。 
 
4.2.2. チドリミドリガイ P. ocellatus 

E. chlorotica は採集や DNA 抽出が難しいため、

私たちは、本邦産 P. ocellatus を用いてゲノム解

読を試みた。本種はインド太平洋地域の熱帯〜亜

熱帯域に広く分布し、日本では種子島以南で採集

できる。本種が隠蔽種群とする議論が古くから

あったが、近年、分子系統学解析と形態解析の両

面から 9 種以上に分けられた 36。本研究ではその

うちの P. ocellatus type Black (以下 PoB) を、ター

ゲットとした。結果として、網羅的な探索にもか

かわらず、藻類由来の遺伝子は発見されず、本種

が、HGT 無しで光合成活性を 3−10 ヶ月維持する

ことが示された。 
本種の餌海藻は不明だったが、事前の盗葉緑体

rbcL のクローンシーケンシングと tRFLP 解析か

ら、最大 8 種のアオサ藻類種から葉緑体を得てお

り、主要なものはハゴロモ類の Poropsis sp. と
Rhipidosiphon lewmanomontiae であることがわ

かった。また個体の栄養段階を反映するアミノ酸

中の窒素安定同位体比（Glu/Phe）から、野外の

PoB は、光合成だけに依存せず、積極的に新しい

藻類を摂食するが、餌が少ない環境では光合成に

強く依存する事が示された 37。また、絶食飼育実

験から、明条件下で生存率が改善し、体重減少が

軽減された 23,38。P. ocellatus の光合成は適応的な

意義がないとする研究もあるが 39、旧 P. ocellatus
内の複数種を区別せず、少ない試験数（n=2）で

検定がされており、少なくとも PoB には当ては

まらない。 
核ゲノム解読の結果、葉緑体とミトコンドリア

の全長配列とともに、N50 = 1.45 Mbp の比較的高

精度の配列が得られた。このゲノムの遺伝子領域

を予測し、RefSeq 上の遺伝子情報との相同性か

ら機能アノテーションを行ったが、光合成関連遺

伝子は見つからなかった 23。 
しかし、これだけでは、水平伝播遺伝子を見逃

す以下のシナリオが考えられる。① RefSeq 上

の藻類遺伝子情報が不十分で、伝搬している藻類

遺伝子をそれと認識できていない、②遺伝子領域

の予測が不十分で、遺伝子とされていないゲノム

領域に藻類由来の遺伝子が存在する、③ゲノム構

築の際に連結されなかった部分に藻類由来配列

が存在する。 
これを解決するために以下の対策をした。

①PoB の餌藻類の 1 種 (Halimeda borneensis) と
その近縁種オバナハネモの RNA-Seq から、藻類

遺伝子の情報を補完する、②tBlastn と Exonerate
により、PoB のゲノム配列全てを 3×2 (コドン×表
裏) の全ての組み合わせでアミノ酸に変換し、藻

類タンパク質との類似部位を探索する。③アセン

ブル前の生シーケンス中から、藻類遺伝子と類似

した配列を mmseq2 を用いた高速相同性検索で

探索する。 
①の結果、それぞれ、26,652、24,127 個の転写

産物情報を獲得した。これに、クラミドモナス、

シゾン、アオサ藻綱クビレズタ（C. lentillifera）の

ゲノム情報を組み合わせ、光合成関連遺伝子 614
個を選抜し、水平伝播遺伝子探索用のクエリとし

た。 
②の解析は、PoB と同時に、クビレズタのゲノ

ムに対しても実施し、陽性対照とした。結果、探

索した 614 遺伝子のうち、クビレズタから 450-
455 遺伝子（74％）が検出されたのに対し、PoB
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からは 3 座位が得られたのみだった。この 3 座位

にあった遺伝子について、オーソログ解析と系統

解析を行った結果、全て軟体動物に由来する遺伝

子であった。 
③では、生シーケンス数は 11 億本に及び、塩

基数では PoB の予測ゲノムサイズの 150 倍で

あった。陽性対照として PoB ゲノム上に含まれ

るシングルコピー(SC)遺伝子 911 個を用いた結

果、905 遺伝子について対応する生シーケンスが

得られた。一方、光合成遺伝子 614 個では、261
遺伝子について対応するシーケンスが得られた。

しかし、各遺伝子にヒットした生シーケンス数は、

SC 遺伝子の 1/100 ほどであった。シーケンス数

は、DNA 量を大まかに反映していることから、

光合成遺伝子にヒットした生シーケンスは PoB
のゲノム以外（おそらく混入した藻類）の DNA
に由来すると考えられる。例外的に、1 つの光合

成遺伝子が SC遺伝子と同程度のシーケンス数を

得ていたが、この遺伝子は藻類と PoB のホモロ

グ間で配列が類似しており、PoB ゲノム由来の

シーケンスが藻類由来のクエリにもヒットして

いた 23。 
以上の結果を補強するため、既知の全ての藻類

遺伝子を用いて、水平伝搬遺伝子の探索で使われ

る h-index を算出した。これは、水平伝播が疑わ

れる生物の遺伝子を、A-[近縁種の遺伝子配列

DB]と B-[伝播源とされる生物の配列 DB]にそれ

ぞれ Blast 検索した時の最大の類似性スコア

（Tophit の Bit スコア）を比較することで、A よ

り B に近い遺伝子（＝水平伝播遺伝子）を探索す

る。本研究ではシアノバクテリアを含む藻類由来

の 49 万遺伝子と、軟体動物が含まれる冠輪動物

の 32 万遺伝子等を用いて算出した。水平伝播の

基準である 100 を超えるスコアが 3 つの PoB 遺

伝子から見つかったが、トランスポゼースや、ア

ンキリンであり真核生物全体で保存性が高い遺

伝子が偶然ヒットした物と考えられ、機能からも

光合成との関連は想定出来なかった 23。 
さらに、E. chlorotica の初期のゲノム解読で議

論された、「藻類の RNA 断片が各世代で伝搬し

ている」という説 33 を、組織間の比較 RNA-Seq
で検証した。これを藻類のコンタミネーションと

区別するのは困難だが、我々は「盗葉緑体現象に

関わるならば、それを行う組織で高頻度に藻類

RNA が得られる」と考え、葉緑体を含む腸（中

腸腺）組織を切り出し、他の葉緑体を含まない組

織（頭部、胸部、側足、卵）との比較 RNA-Seq(各
組織 300 万−1500 万リード)を行った。 

MMseq2 によって 19 個の光合成関連遺伝子に

対応するリードが得られたが、各組織 1−10 リー

ドで、その多くは卵から検出され、腸組織に局在

する傾向はなかった。卵はゼリー状の分泌物に保

護されており、検出されたリードは、積極的な藻

類からの取り込みよりも夾雑物に由来すると考

えるのが妥当である。 
以上の結果から、PoB において、藻類由来の遺

伝子が伝播している可能性は非常に低い。しかし、

光合成は明確に生じていた。PoB の Fv/Fm は 3 ヶ

月間の絶食後でも 0.6 以上であり、1 ヶ月間絶食

した PoB に光 (50 µmol photons m−2 s−1) を照射す

ると、呼吸で消費する以上の酸素を発生した。こ

のことは、PoB は遺伝子の伝搬がなくても光合成

活性を十分維持することを示し、遺伝子水平伝播

は盗葉緑体現象に必須ではないことを示してい

る 23。 
 

4.2.3. コノハミドリガイ E. marginata 
E. marginata は、日本の温帯〜熱帯域に産する。

私達は、PoB と比較するため、本種のゲノムも解

読した。得られたゲノムから HGT の証拠は見つ

からなかったが、PoB に比較して低品質で（N50 
= 225 kbp）PoB のような徹底的な藻類遺伝子の探

索は行っていない 23。本種は、心臓が含まれる体

部から頭部を自切し、頭部側から心臓を含む体を

再生することで有名である 40。また、光合成能の

維持期間は 1 週間ほどとされていたが、より長期

間光合成能を維持する隠蔽種が存在する可能性

が示されており 5、今後の研究の発展が期待され

る。 
 

4.2.4. 他の嚢舌目ウミウシ 
上記以外のウミウシ種ではゲノムは解読され

ておらず、水平伝播の有無は検証されていない。

間接的なデータとして、E. chlorotica の近縁種で
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ある E. clarki では藻類核由来と思われる fcp の配

列がサザンプロットで検出され、またクロロフィ

ル合成能力の 2 週間以上の維持が報告されてい

る 41。E. timida とその近縁種 E. cornigera では、

トランスクリプトーム解析とミトコンドリア

DNA の全長が解読されているが、HGT の証拠は

得られていない 42。 
 

4.3. タンパク質維持説 
水平伝播以外の仮説として、葉緑体中のタンパ

ク質の失活を防ぎ、藻類由来の物を使い続けると

いう説がある。近年、他生物のタンパク質を流用

する生物が、ウミウシ以外でも複数報告され、一

部の現象は盗タンパク質 (Kleptoprotein) と名付

けられた 43。 
ウミウシが、盗葉緑体中の光合成タンパク質の

失活を低減するという発想は、1978 年のウミウ

シからのポリケチドの発見に遡る。ポリケチドは

脂肪酸と類似した物質で、嚢舌目からは、特異的

なポリケチドが複数種発見されている。そのうち

いくつかは、光化学的な反応性が確認されており、

これが光ダメージを肩代わりすることで、盗葉緑

体のダメージを緩和する可能性が考えられた。な

かでもよく研究が進んでいるのが、トリダチオン

(Tridachione)である。これは E. diomedea から発見

された物質で、名称はこの種の旧属名である

Tridachiella に由来する 44。この物質は、前駆体で

ある 9,10-deoxytridachione の太陽光暴露で生じ、

この過程で盗葉緑体の光ダメージを緩和するサ

ンスクリーンの効果があると考えられている。ト

リダチオンとその関連物質は、現在までに、E. 
crispata, P. ocellatus, E. timida, E. chlorotica, E. 
viridis, E. patagonica から見つかっている 45。 
一方、ポリケチド類の de novo 合成酵素は後生動

物での報告例が少なく、ウミウシのポリケチドが、

共生細菌や環境中からの流用である可能性が

あった。しかし、P. ocellatus の同位体ラベル実験

からは、これらの物質は光合成で固定された炭素

から産生されており、生体内で光依存的な 9,10-
deoxytridachione → トリダチオンの反応が起き

る事が確認された。さらに、E. chlorotica のゲノ

ム情報の再解析から、既知のポリケチドシンター

ゼとは基質などが異なる新しいポリケチド合成

酵素(EcPKS1, 2)が報告され、ポリケチドが盗葉緑

体で作られた炭化水素から、ウミウシ自身の酵素

によって新規に合成される可能性が高まってい

る 45。今後、トリダチオンの全合成系の解明と、

ポリケチドが実際に盗葉緑体の活性を延長する

かの検証が待たれる。 
ポリケチド以外の、光ダメージを軽減する機構

として、抗酸化酵素やプロテアーゼが候補に上

がっている。我々は、PoB につながる系統で顕著

に遺伝子重複をし、かつ中腸腺組織で有意に発現

が亢進している遺伝子を盗葉緑体現象に関与す

る遺伝子の候補と考え、88 の該当遺伝子を見つ

けた。これらは、活性酸素処理に関与する

Apolipoprotein D 様タンパク質、アスパラギン酸

プロテアーゼの Cathepsin D 様タンパク質、糖鎖

認識に関わるレクチンの遺伝子が含まれていた
23。 
活性酸素への耐性や除去が盗葉緑体現象に関

わるという説は、E. chlorotica や E. timida の解析

からも提案されている。E. chlorotica では RNA-
Seq 解析により、プランクトン幼生から変態後の

最初の摂食時（＝葉緑体取り込み時）において、

酸化ストレス応答に関わる遺伝子の亢進が報告

された 46。E. timida の RNA-Seq でもカタラーゼ

の一つが、絶食開始後 4 日目に亢進する傾向が見

られる 25。一方、PoB からのアスパラギン酸プロ

テアーゼの検出は予想外であった。これは、変性

した光合成タンパク質からの活性酸素の産生を、

変性タンパク質の速やかな完全な分解によって

防ぐ役割があるのかもしれない。 
 

5. 今後の課題と展望 
ゲノムデータが得られたことで、今後、実験的

な遺伝子機能解析による、分子機構の解明が期待

される。一方、これに必要な嚢舌目の安定飼育や、

遺伝子組み換え、サイレンシング技術の開発が急

務である。また表現型の評価に先立ち、光合成活

性の維持能力の指標や、それに影響を与える環境

要因も明確にする必要がある。すでに、温度 47 や

ウミウシ側の移動による光量調整 48 の影響が知

られている。 
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一方、光合成能維持の前段階である、葉緑体の

認識と取り込みの機構はほとんどわかっていな

い。PoB で見つかったレクチンは自然免疫に関わ

る分子であり、これが、葉緑体や外来タンパク質

の認識に関与する可能性がある。取り込み過程で

の食胞膜や葉緑体膜の挙動も議論がある。ウミウ

シ細胞中の葉緑体について、1 重から 4 重膜まで

様々な報告がなされているが、葉緑体とウミウシ

細胞質の間に大きな空間は存在せず、電子顕微鏡

像の解釈を難しくしている 49,50。 
PoB での遺伝子水平伝播の否定は、盗葉緑体研

究の生物学的重要性を大きく広げる可能性があ

る。一般的に、DNA の水平移動が種を超えた表

現型伝搬の原因とされてきたが、PoB の結果は、

遺伝子の水平伝搬が無くても光合成の様な複雑

な表現型の獲得が起き得る事を示唆している。い

くつかの生物は複数の HGT 由来の機能遺伝子を

持つが、外来遺伝子の適切な発現制御系の獲得機

構には不明点も多く、複数の外来遺伝子の獲得過

程には、適応度の谷があるように見える。PoB の

様なドナー種からの遺伝子伝搬を必要としない

適応的表現型の伝搬は、遺伝子伝搬に先行する、

適応度の谷を越えるブリッジの一つかもしれな

い。盗葉緑体研究は、異種間の進化的相互作用に

新たな視点を提供する可能性がある 23。 
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チラコイド膜の維持に関わる VIPP1 タンパク質のオリゴマー構造 
 
 

    岡山大学資源植物科学研究所 

坂本 亘 

 

  
VIPP1 (Vesicle Inducing Protein in Plastid 1)は、最初、膜貫通領域を持たないが葉緑体の包膜とチ

ラコイド膜に局在する分子量約 30 kDa のタンパク質として同定された 1。21 世紀になって、シロ

イヌナズナとシアノバクテリアを用いた分子遺伝学的な解析から、vesicle を介したチラコイド膜

形成に必須の因子として提唱された 2。その後、光化学系タンパク質複合体の形成や包膜の維持な

ど多様な膜機能への役割も報告され、その重要性とは裏腹に詳細な機能には理解が進んでいな

かった 3。 
VIPP1 は 1 MDa 以上の大きなホモオリゴマーを形成することが in vivo および in vitro の解析で

報告され、特にシアノバクテリアの VIPP1 タンパク質は大腸菌で発現させ精製するとリング状の

構造がネガティブ染色でも観察されていた。今回、ドイツの４つの研究グループが共同して解明

を進めたシアノバクテリア (Synechocistis sp. PCC6803)の VIPP1 オリゴマーの構造解明に私のグ

ループも参加し、表紙に示すリング構造が明らかになった 4。解明された構造では、14 から 18 分

子のモノマーがリングを作り、さらに６層に重なって中央部が膨らんだ「鳥の巣」に似た構造が

明らかになった（表紙には 16 分子のリング構造が示されている）。 
注目すべきは、VIPP1 が持つ 5 つのαヘリックス (N 末端から H1, H2, H3, H4/5), H6)のうち、

H2 と H3 がヘアピン構造を取り、H1 が垂直方向に位置するとともに H1 の疎水性残基をリングの

内腔側に配向させて脂質を結合していることと、私たちの提唱した VIPP1 の持つ GTP 加水分解活

性を担う新たなヌクレオチド結合部位が構造に見出されたことであった。興味深いことに、今回

明らかとなった VIPP1 モノマーの折りたたみ構造は、細胞質で多胞体形成やオートファジーなど

膜融合の実行因子である ESCRT-III とよく類似しており、膜の変形や維持に関わるリモデリング

分子としての普遍性が示唆された 5。VIPP1 が担うチラコイド膜の形成や維持の分子機構を今後明

らかにする糸口になりそうである。 
私のグループではシロイヌナズナを中心に、VIPP1-GFP 融合タンパク質の発現が vipp1 欠損変

異を相補すること 6、VIPP1-GFP のダイナミックな会合・脱会合がストレスに応答して生じるこ

と、VIPP1 がヌクレオチド加水分解活性を持つこと 7、などを明らかにしてきた。今回解明された

リング構造と in vivo で観察される VIPP1-GFP（裏表紙の写真）の構造との関連性を調べ、チラコ

イド膜リモデリングの理解が進むことを期待したい。 
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第 1 回 

「3 足のわらじで、Academia, Industry, Society を繋ぐ！」 
 
 

広島大学 統合生命科学研究科 特任助教 

Venture Café Tokyo Program Manager 

CIC Tokyo Project Lead 

株式会社イノカ 主任研究員 

藤瀬 里紗（Lisa Fujise） 
 
 

＜寄稿への想い＞ 
 現在私は、Academia（広島大学）、Industry（株式会社イノカ）、Society（Venture Café Tokyo & 
CIC Tokyo）と、3 足のわらじを履いてそれぞれの世界の懸け橋になりたいと想い活動をしています。

根源にあるのは、私の研究対象であるサンゴ礁を救うこと。そのためには、研究者の力だけではな

く、産業や社会と手を取り合って取り組んでいくことが必要不可欠だと感じ、自らがそれぞれの世界

に身を置くことで力を合わせて取り組んでいくためのしかけ作りをしています。私の歩んでいる道を

シェアさせていただくことで、皆さんに研究と産業、社会の接点を少しでも感じて頂き、それぞれの

世界が融合するきっかけになればと思います。 
 
 
＜Academic Background～オーストラリアで博士号を取るまでの道のり＞ 
 学部と修士は地元の広島大学で学びました。小さい頃から理科が好きで、特に顕微鏡を使った実験

が好きだったのですが、自分の目には見えない世界にこんなにも綺麗な世界が広がっているんだと感

動したことをよく覚えています。広島は瀬戸内海に面しており海が身近だったこともあり、海の研究

がしたいなと漠然と思っていました。海 × 小さいもの = プランクトンだ！と思い、プランクトンの

研究をしている研究室を訪ねた際にサンゴには植物プランクトン（褐虫藻）が共生していることを知

り、なんと面白いんだと思いすぐにサンゴの研究をしようと決めました。 
 研究をすれば研究するほど、研究の面白さやサンゴ、そして褐虫藻の関係性の面白さを知り、博士

課程ではサンゴ礁研究の最先端であるオーストラリアで学びたいという思いが強くなりました。海外

の研究室を調べて先生にメールを送っていると、1 人の先生から返信があり、シドニーの大学で新し

い研究室を持つから是非おいでと声をかけてもらい、迷うことなく留学の準備を始めました。シド

ニー工科大学の Climate Change Cluster1)というところで研究をしていたのですが、先生が 5 人いてそ

れぞれの先生に 10 人ぐらいの学生やポスドクがおり、けっこう大きな研究グループでした。グルー

プで同じ研究室と実験室を使っていたので、グループ間の交流や共同研究もあってとてもいい環境で

研究ができました。いろいろな国の人がいて、私のチームもオーストラリアだけでなく、イギリス、

アメリカ、フランス、ニュージーランドと多様なメンバーの中でチーム一丸となり研究に取り組めた

ことは私の財産です。 
 オーストラリアで研究をしている際に、近年稀に見るサンゴの大規模な白化現象（水温上昇の影響

でサンゴが白くなり死滅する現象）が起こり、グレートバリアリーフのかなりの範囲でサンゴが死滅

してしまいました。それを目の当たりにし、研究者の力だけでは世界中のサンゴを救うことは難しい

と痛感し、産業や社会の力が必要だと思ったことをきっかけに、繋ぎ手になるためにはビジネスの世

界をまずは知らなければと思い、研究の世界から一歩踏み出したのです。 
 
 

若手の会特別企画： 

渡る 世 間
キャリアパス

に鬼はない！(キャリアパスレポート！） 
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＜Professional Background～イノベーションエコシステム構築に向けた道のり＞ 
 博士課程修了後に、大学のプログラムを利用して EnergyLab2)というクリーンエネルギー系のアクセ

ラレーター（スタートアップ企業を支援する組織）でインターンシップをしました。その後そこで働

くことになるのですが、その際に日本の環境エネルギー分野のスタートアップってどうなっているん

だろう？と思い調べてみると、日本にはまだその分野のスタートアップが少なく、スタートアップを

支援する環境も整っていないことが分かりました。その時の社長が、ないなら一緒にその環境を作ろ

う！と私の背中を押してくれ、日本に帰るきっかけとなりました。 
 その後、今働いているグローバルなイノベーションコミュニティである Venture Café Tokyo3)と出会

い、また、その姉妹組織である日本最大級のイノベーションセンターである CIC Tokyo4)と出会ったこ

とをきっかけに、ついに念願であった環境エネルギー分野のイノベーションコミュニティ 5)を昨年立

ち上げることができました。そこでは、スタートアップを創るところから集積、成長までをサポート

するためにあらゆるリソースを集約する活動を行っています。立ち上げから半年が立ち、400 名近い

メンバーが参加してくれ、大企業やスタートアップを中心に新しいプロジェクトがどんどん発足し

て、イノベーションの種がたくさん生まれています。このコミュニティを軸に、Academia, Industry, 
Society が交差し融合する場を作りたいと思い、素晴らしい技術シーズや研究成果を持っている研究者

のみなさんにも参加していただきたいと思い、研究者コミュニティとタッグを組んだ企画（研究者大

喜利）を行ったりもしています。 
 それに加えてサンゴの研究を続けたいと思い、私の母校である広島大学にお声をかけていただき特

任助教を務めているとともに、サンゴスタートアップであるイノカ 6)で主任研究員として目下研究継

続中です。先日は、なんと世界初となるサンゴの人工産卵（閉鎖系環境下で産卵の時期をずらして）

に成功 7)することができ、研究と技術の融合による結果を生み出すことができました。 
 
 
＜これからキャリアパスを描く皆さまへ＞ 
 このように、自らが Academia, Industry, Society の世界に属することで、それぞれの世界を知り、懸

け橋となれるように様々な活動を行っております。これからキャリアパスを描く皆さまには 3 つメッ

セージを送りたいと思います。 
 
①いろいろなコミュニティに所属しよう！ 
 私もそうでしたが、大学にいるとなかなか産業や社会との接点が少なく、研究をしていること（特

に基礎研究であればなおさら）が産業や社会とどう繋がっているのかが見えづらくなってしまうこと

があります。様々な目線で物事をとらえるためにはやはり自分が様々な視点を持てるようになること

が大事だと思うので、今いる環境とはちょっと違ったコミュニティに属することをおすすめします！

一歩外に足を踏み出してみると、思っても見ない世界が広がっており、思ってもみない人に出会えま

す。その世界で自分のやっていることを大きく活かせるかもしれません。ちょっと違った組み合わせ

こそが新しい世界を作っていくのです。 
 

②Specialist であり、Generalist になろう！ 
 研究者は Specialist だと思われがちですが、私は Generalist でもあると思っています。自分で研究

テーマを見つけて、研究計画を立て、研究資金を獲得し、研究を随行し、そしてそれを論文や学会で

発表する、それだけでも非常に多くのスキルを必要としているわけです。そのため、Specialist と
Generalist の両面を活かす場を自らどんどん広げて行っていただければ研究者の可能性も大きく広が

るのではないかと思っています。私も最初はコミュニティ構築をする上で自分が博士号を取ったこと

がどれだけ活きているのかなと疑問に感じたこともありました。でも、今は博士課程を持っているか

らこそ作れるコミュニティがあると実感しています。自分の Speciality をいろいろな場に活かすため

に Generalist としての素質も意識しブラッシュアップできると自分の可能性も大きく広がります。 
 

③自分のやりたいことを発信し続けよう！ 
 私が日本に帰ってきて、自分の作りたかった環境エネルギー分野のコミュニティを作るまでに 3 年

かかりました。ただ、この 3 年間やりたいことを周囲に発信し続けたからこそ、一緒にやりたいと

言ってくれる仲間がどんどん増えていき、やれる環境も整っていき実現したと思っています。自分の

やりたいことは口に出さないと伝わらないし、行動に移さなければ次に進めません。やりたいなと思

うことは周りにどんどん発信してみてください。必ず仲間になってくれる人が現れますし、その輪が
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広がればできる範囲も大きく広がっていきます。私もみなさんが発信できる場をどんどん作って行き

ますので、ぜひそういう場を活用して発信していってくれると嬉しいです！ 

 
参考 URL 
1) シドニー工科大学 Climate Change Cluster 
https://www.uts.edu.au/climate-change-cluster 
2) EnergyLab 
https://energylab.org.au/ 
3) Venture Café Tokyo 
https://venturecafetokyo.org/ 
4) CIC Tokyo 
https://jp.cic.com/ 
5) 環境エネルギー分野のイノベーションコミュニティ 
https://jp.cic.com/news/announce/ee_community/ 
6) イノカ 
https://corp.innoqua.jp/ 
7) 世界初となるサンゴの人工産卵（閉鎖系環境下で産卵の時期をずらして）に成功 
https://prtimes.jp/main/html/rd/p/000000026.000047217.html 
  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
GBRの研究フィールド   GBRでサンゴ研究        VCTで毎週木曜日イベント 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

E&Eコミュニティ活動       イノカの水槽 
 

https://www.uts.edu.au/climate-change-cluster
https://energylab.org.au/
https://venturecafetokyo.org/
https://jp.cic.com/
https://jp.cic.com/news/announce/ee_community/
https://corp.innoqua.jp/
https://prtimes.jp/main/html/rd/p/000000026.000047217.html
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第 29 回「光合成セミナー2022：反応中心と色素系の多様性」の開催案内 

 
期日：2022 年 6 月 25 日（土）午前 10 時から午後 6 時まで（予定） 
場所：ZOOM での開催 
開催の目的：光合成に関して、物理学、化学、生物学を融合した討論を行う。光合成の進化、

物質変換、人工光合成などについても討論する。第一線の研究者に専門分野の解説をして

いただくとともに、参加者の口頭・ポスター発表を行う。 
協賛：日本光合成学会 
内容：１．講演会 （詳細は未定） 

２．口頭発表 （詳細は未定） 
３．ポスター発表 （詳細は未定） 

申込：発表申し込み締め切り 2022 年 6 月 6 日（月） 
   参加申し込み締め切り 2022 年 6 月 6 日（月） 
参加費：無料 
世話人：秋本誠志（神戸大学）、大岡宏造（大阪大学）、大友征宇（茨城大学）、出羽毅久（名

古屋工業大学）、永島賢治（神奈川大学）、宮武智弘（龍谷大学） 
申し込み・問い合わせ先：名古屋工業大学大学院 工学研究科 出羽毅久  

(E-mail: takedewa@nitech.ac.jp, Tel: 052-735-5144) 
プログラムおよび今後の案内などの情報は、下記ホームページに随時、掲載します。 
http://www.bio.sci.osaka-u.ac.jp/~ohoka/photosyn_seminar/index.html 

その他：光合成生物の進化も含めた光反応・色素系の基礎から応用までを幅広く議論し、異

分野の学生・研究者が楽しく交流できる場を提供していきたいと考えています。また新し

い研究テーマや方向性のヒントが得られることも期待しています。４月末頃までに口頭発

表・ポスター発表の形式を決めたいと考えています。運営・内容等に関してご意見等があ

りましたら、遠慮無くメール（上記メールアドレス宛）をいただければ幸いです。 
 

集会案内 
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★入会案内 
 本会へ入会を希望される方は、会費（個人会員年会費：￥1,500、賛助法人会員年会費：

￥50,000）を郵便振替（加入者名：日本光合成学会、口座番号：00140-3-730290）あるいは銀

行振込（ゆうちょ銀行、０１９店(ゼロイチキュウと入力)、当座、0730290 名前：ニホンコ

ウゴウセイガッカイ）にて送金の上、次ページの申し込み用紙、または電子メールにて、氏

名、所属、住所、電話番号、ファックス番号、電子メールアドレス、入会希望年を事務局まで

お知らせください。 
 
★会費納入のお願い 
 学会の運営は、皆様に納めていただいております年会費によりまかなわれております。当

該年度の会費が未納の場合、光合成研究が送られてくる封筒に、会費未納が印字されていま

す。ご都合のつくときに、会費を納入ください。１年間会費を滞納された場合、次年度より

お名前が会員名簿から削除され、光合成研究は届かなくなります。再入会される場合は、未

納の分もあわせてお支払いいただきます。会費納入状況などにつきましては、ご遠慮なく事

務局（sonoike@waseda.jp）までお問い合わせください。会員の皆様のご理解とご協力をお願

い申し上げます。 
  

事務局からのお知らせ 
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日本光合成学会会員入会申込書 
 

  年  月  日 
 
日本光合成学会御中 
 
私は日本光合成学会の趣旨に賛同し、    年より会員として入会を申し込みます。 
 
[ ] 内に会員名簿上での公開非承諾項目に×印をつけてください 
 

振り仮名 
氏名（必須）  漢字表記 

ローマ字表記 
 
[  ]  所属 
 
[  ]  所属住所（学生の方は、なるべく研究室名までお願いします） 

〒 
 
   会誌送付先住所（必須） 

□ 所属先住所と同じ □ 以下の住所に送付 
[  ]  〒 
 
[  ]  連絡先電話番号 
 
[  ]  E-mail（必須） 
 
□ 会費納入済み（振り込み年月日） 年  月  日 
□ 会費振り込み予定（振り込み予定年月日） 年  月  日 
 
個人会員年会費   1,500 円 （会誌、研究会、ワークショップなどの案内を含む） 
賛助法人会員年会費  50,000 円 （上記と会誌への広告料を含む） 
（会員資格は１月１日～１２月３１日を単位とします） 
＊ 複数年分の会費を先払いで振り込むことも可能です。その場合、通信欄に（何年度～何年度分）

とお書き下さい。 
 

連絡先 
〒226-8503 横浜市緑区長津田町 4259 番地 R1-8 

東京工業大学 科学技術創成研究院 化学生命科学研究所 久堀徹 研究室内 

日本光合成学会 

TEL : 045-924-5234, FAX : 045-924-5268, ホームページ: http://photosyn.jp/ 
郵便振替口座 加入者名：日本光合成学会 口座番号：00140-3-730290 
銀行振込の場合 ゆうちょ銀行、０１９店(ゼロイチキュウと入力)、当座、0730290 
        名前：ニホンコウゴウセイガッカイ 
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日本光合成学会会則 
 
第１条 名称及び所在地 
本会は日本光合成学会（The Japanese Society of Photosynthesis Research）と称する。会の住所を会長の所

属所在地とする。 
第２条 目的 
本会は光合成の基礎および応用分野の研究発展を促進し、研究者相互の交流を深めることを目的とす

る。 
第３条 事業 
本会は前条の目的を達成するために、シンポジウム開催、学術誌の発行などの事業を行う。 
第４条 会員 
１．定義 
本会の目的に賛同する個人は、登録手続を経て会員になることができる。また、団体、機関は、賛助会

員になることができる。 
２．権利 
会員および賛助会員は、本会の通信および刊行物の配布を受けること、本会の主催する行事に参加す

ることができる。会員は、会長を選挙すること、役員に選出されることができる。 
３．会費 
会員および賛助会員は本会の定めた年会費を納めなければならない。 
第５条 組織および運営 
１．役員 
本会の運営のため、役員として会長１名、事務局長 1 名、会計監査１名、常任幹事若干名をおく。役員

の任期は２年とする。会長、常任幹事は連続して二期を越えて再任されない。事務局長は五期を越えて

再任されない。会計監査は再任されない。 
２．幹事 
本会の運営のため、幹事をおく。幹事の任期は 4 年とする。幹事の再任は妨げない。 
３．編集委員会 
本会の発行する学術誌の編集のため編集委員会を置く。編集委員会については別に定める。 
４．常任幹事会 
常任幹事会は会長と常任幹事から構成され、会長がこれを招集し議長となる。常任幹事会は本会の運

営に係わる事項を審議し、これを幹事会に提案する。事務局長と会計監査は、オブザーバーとして常任

幹事会に出席することができる。 
５．幹事会 
幹事会は役員と幹事から構成され、会長がこれを招集し議長となる。幹事会は、常任幹事会が提案した

本会の運営に係わる事項等を審議し、これを決定する。 
６．事務局 
事務局をおき、本会の会計事務、サーバー管理および名簿管理を行う。 
７．役員および幹事の選出 
会長は会員の直接選挙により会員から選出される。事務局長、会計監査、常任幹事は会長が幹事の中か

ら指名し、委嘱する。幹事は常任幹事会によって推薦され、幹事会で決定される。会員は幹事を常任幹

事会に推薦することができる。 
８．選挙管理委員会 
本会の選挙を公正に実施するため、選挙管理委員会を置く。選挙管理委員会については別に定める。 
９．関連組織 
学会に、光合成に密接にかかわる関連組織を置くことができる。関連組織については別に定める。 
第６条 総会 
１．招集・構成・議長 
総会は会長が招集し、出席会員をもって構成する。議長は出席会員から選出される。 
２．報告事項 
幹事会は総会において次の事項を報告する。 
１）前回の総会以後に幹事会で議決した事項 
２）前年度の事業経過 
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３）当年度および来年度の事業計画 
３．承認事項 
幹事会は総会において次の事項を報告あるいは提案し、承認を受ける。 
１）会計に係わる事項 
２）会則の変更 
３）その他の重要事項 
第７条 会計 
本会の会計年度は 1 月 1 日から 12 月 31 日までとする。当該年度の経理状況は、総会に報告され、そ

の承認を受ける。経理は、会計監査によって監査される。本会の経費は、会費および寄付金による。 
付則 
第１ 年会費は個人会員 1,500 円、賛助会員一口 50,000 円とする。 
第２ 本会則は、平成 14 年 6 月 1 日から施行する。 
第３ 本会則施行後第一期の会長、事務局長、常任幹事にはそれぞれ、第５条に定める規定にかかわら

ず、平成 14 年 5 月 31 日現在の会長、事務局担当幹事、幹事が再任する。本会則施行後第一期の役員

および幹事の任期は、平成 14 年 12 月 31 日までとする。 
第４ 本会則の改正を平成 21 年 6 月 1 日から施行する。 
第５ 本会則の改正を平成 30 年 5 月 27 日から施行する。 
第６ 本会則の改正を令和 3 年 5 月 29 日から施行する。 
 
日本光合成学会の運営に関する申し合わせ 
１．幹事会： 
幹事は光合成及びその関連分野の研究を行うグループの主宰者である等、日本の光合成研究の発展に

顕著な貢献をしている研究者とする。任期は 4 年とするが、原則として再任されるものとする。 
２．事務局： 
事務局長の任期は 2 年とするが、本会の運営を円滑に行うため、約 5 期（10 年）を目途に再任される

ことが望ましい。 
３．次期会長： 
会長の引き継ぎを円滑に行うため、次期会長の選挙は任期の 1 年前に行う。 
４．常任幹事会： 
常任幹事会の運営を円滑におこなうため、次期会長は常任幹事となる。 
 
日本光合成学会役員選出に関する申し合わせ 
平成 27 年 5 月 27 日 幹事会 
平成 30 年 5 月 26 日 幹事会 
１．選挙管理委員会 
 本会の選挙を公正に実施するため、選挙管理委員会を置く。選挙管理委員 2 名は常任幹事会が幹事

会に推薦し、決定する。選挙管理委員の任期は 2 年とし、再任を妨げない。選挙管理委員の互選によ

り委員長を選出する。 
２．会長 ［会則第 5 条第 6 項］ 
（１）幹事および常任幹事による若干名の候補者の推薦方法 
 幹事は、会長選挙に推薦する候補者としてふさわしい会員を 3 名連記で投票する。投票結果が上位

の会員について、常任幹事会は、本人の意向を確認した上で、若干名を推薦候補者として決定する。

選挙事務は事務局長が執り行う。 
（２）会長選挙 
 会長選挙の実施に当たっては、会員に推薦候補者を提示し、全会員による単記無記名投票を実施す

る。最高得票者を、次期会長とする。得票数が同数の場合は、抽選により決定する。選挙事務は選挙管

理委員会が執り行う。 
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「光合成研究」 投稿規定 
 
総則 
1. 「光合成研究」（本報）は光合成に関連す

る諸分野における記事を掲載する。投稿論文

として下記の 3 つのタイプを受け付ける。 
「解説」：国際学術誌などに発表された該当

分野の研究に関して近年の動向をより網羅的

に広い視点で紹介する総説 
「トピックス」：国際学術誌などに発表され

た研究内容で「解説」より狭い範囲の研究に

焦点を当て紹介する総説 
「研究紹介」：国際学術誌などの専門誌に掲

載された原著論文の研究内容を原著論文の筆

者が紹介する記事 
2. 1 年に 3 回（4 月、8 月、12 月号）冊子体と

して発行し、電子版を光合成学会のホーム

ページ上に公開する。 
3. 原稿が E-mail において受付処理をされた日

を以て受付日とし、編集委員が掲載可と判断

した日を採択日とする。ただし原稿が本規定

に合わない場合受け付けないことがある。 
4. 投稿された原稿について、編集委員会は査

読の可否を判断する。査読可と判断された原

稿については、編集委員が適切な査読者を選

んで査読を依頼し、査読結果に基づいて編集

委員が掲載の可否を判断する。編集委員会が

不適切と判断した場合には、査読なしで投稿

された原稿を却下することがある。 
5. 過去に査読を受けて掲載不可と判断された

原稿を改訂して再投稿する場合には、編集委

員と査読者宛に、各査読コメントを改訂稿に

どのように反映したか、また反映しなかった

場合はその理由を明確に記載し、投稿する原

稿に添付する必要がある。 
6. 掲載論文の著作権（冊子体および電子版）

は日本光合成学会に属する。 
7. 図やそこで使われる写真が過去論文として

発表したものもしくは発表されたものであっ

た場合は、それらの著作権問題を著者ら自身

でクリアする必要がある。 
8. 投稿に当たっては、全ての著者が投稿に同

意し、かつ原稿の内容について責任を持たな

ければならない。また、全ての著者は代表著

者が全著者を代表して原稿の掲載に関する事

項を執り行うことに同意するものとする。 
 

一般的事項 
(1) Microsoft Word ファイルを基本とする。字

数制限は設けないが、「解説」は A4 サイ

ズ 6〜8 ページ、「トピックス」、「研究

紹介」は 4 ページ程度を目安にする。1
ページ当りの文字数は、図表を含めて 1800
字程度。日本語は MS 明朝、英数字は

Times New Roman とする。 
(2) 本文の最初に、日本語および英語での論文

題名、著者所属機関名、氏名を記載する。 
(3) 句読点は「 、 」「 。 」に統一する。 
(4) 300 字程度の日本語要旨を作成すること。 
(5) 参考文献、表、図のキャプションは、本文

の後ろにつける。 
(6) 本文中に図の大体の位置を指示する。（図

を貼り付けてもよい。） 
 
参考文献 
(1) 参考文献は、本文中の該当箇所に、右上付

きで、1、1,2、1–3 のように示す。 
(2) 参考文献の表記は下記のとおりとする。著

者が 5 名を超える際は、筆頭著者を記載し

それ以降の著者は et al.とすること。 
雑誌例 
1. Berthold, D. A., Babcock, G. T. & Yocum, C. 

F. A highly resolved, oxygen-evolving 
photosystem II preparation from spinach 
thylakoid membranes. EPR and electron-
transport properties. FEBS Lett. 134, 231-234 
(1981). 

2. Nanba, O. & Satoh, K. Isolation of a 
photosystem II reaction center consisting of D-
1 and D-2 polypeptides and cytochrome b-559. 
Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. 84, 109-112 
(1987). 

書籍例 
3. Diner, B.A. & Babcock, G.T. In Oxygenic 

Photosynthesis: The Light Reactions (eds Ort, 
D.R. and Yocum, C.F.) 213-247 (Kluwer, 
1996) 
 

図／写真 
(1) 図、写真はグレースケールでも良い場合に

は、グレースケールで作成する。カラーの

図や写真を希望する場合には、カラーの図

や写真を送付すること。図や写真の枚数に

よっては、編集委員会との相談により、

PDF 版ではカラーになるが、冊子体ではグ

レーになる場合がある。 
(2) jpg あるいは tiff 形式等で本文とは別ファイ

ルとして送付すること。解像度は 300 dpi
程度とする。 

 
日本光合成学会「光合成研究」編集委員会 

2021 年 7 月 22 日改訂 
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秋本 誠志 神戸大学大学院理学研究科 
粟井 光一郎 静岡大学学術院理学領域 
池内 昌彦 東京大学大学院総合文化研究科 
石北 央 東京大学大学院工学研究科 
泉井 桂 近畿大学生物理工学部生物工学科 
伊藤 繁 名古屋大学 
井上 和仁 神奈川大学理学部 
伊福 健太郎 京都大学大学院農学研究科 
梅名 泰史 名古屋大学シンクロトロン光研究セン

ター 
得平 茂樹 東京都立大学院理工学研究科 
大岡 宏造 大阪大学大学院理学研究科 
太田 啓之 東京工業大学生命理工学院 
大友 征宇 茨城大学理学部 
大政 謙次 東京大学大学院農学生命科学研究科 
小川 健一 岡山県農林水産総合センター生物科学研

究所 
小俣 達男 名古屋大学大学院生命農学研究科 
垣谷 俊昭 名古屋大学 
菓子野 康浩 兵庫県立大学理工学部 
柏山 祐一郎 福井工業大学環境情報学部 
金井 龍二 埼玉大学 
神谷 信夫 大阪市立大学複合先端研究機構 
木下 俊則 名古屋大学トランスフォーマティブ生命

分子研究所 
熊崎 茂一 京都大学大学院理学研究科 
栗栖 源嗣 大阪大学蛋白質研究所 
小池 裕幸 中央大学理工学部 
小林 康一 大阪府立大学高等教育推進機構 
小林 正美 筑波大学大学院数理物質科学研究科 
坂本 亘 岡山大学資源生物科学研究所 
佐賀 佳央 近畿大学理工学理学科 
櫻井 英博 早稲田大学 
佐藤 公行 岡山大学 
佐藤 直樹 東京大学大学院総合文化研究科 
鹿内 利治 京都大学大学院理学研究科 
篠崎 一雄  理化学研究所植物科学研究センター 
嶋田 敬三 東京都立大学 
沈 建仁 岡山大学異分野基礎科学研究所 
杉浦 美羽 愛媛大学プロテオサイエンスセンター 
杉田 護 名古屋大学遺伝子実験施設 
鈴木 祥弘 神奈川大学理学部 
園池 公毅 早稲田大学教育学部 
高市 真一 東京農業大学生命科学部 
高橋 俊一 琉球大学熱帯生物圏研究センター 
高橋 裕一郎 岡山大学異分野基礎科学研究所 

高林 厚史  北海道大学低温科学研究所 
田中 歩 北海道大学低温科学研究所 
田中 寛 東京工業大学化学生命科学研究所 
田中 亮一 北海道大学低温科学研究所 
谷口 光隆 名古屋大学大学院生命農学研究科 
民秋 均 立命館大学総合理工学院 
田茂井 政宏 近畿大学農学部生物機能科学科 
都筑 幹夫 東京薬科大学生命科学部 
出羽 毅久 名古屋工業大学大学院工学研究科 
寺内 一姫 立命館大学生命科学部 
寺島 一郎 東京大学大学院理学系研究科 
鞆 達也 東京理科大学理学部 
仲本 準 埼玉大学大学院理工学研究科 
永島 賢治 神奈川大学 
成川 礼 東京都立大学大学院理学研究科 
南後 守 大阪市立大学大学院理学研究科 
西田 生郎 埼玉大学大学院理工学研究科 
西山 佳孝 埼玉大学大学院理工学研究科 
野口 航 東京薬科大学生命科学部 

野口 巧 名古屋大学理学研究科 
長谷 俊治 大阪大学蛋白質研究所 
林 秀則 愛媛大学プロテオサイエンスセンター 
華岡 光正 千葉大学大学院園芸学研究科 
原 登志彦 北海道大学低温科学研究所 
彦坂 幸毅 東北大学大学院生命科学研究科 
久堀 徹 東京工業大学研究院化学生命科学研究所 
日原 由香子 埼玉大学大学院理工学研究科 
福澤 秀哉 京都大学大学院生命科学研究科 
藤田 祐一 名古屋大学大学院生命農学研究科 
古本 強 龍谷大学農学部 
牧野 周 東北大学大学院農学研究科 
増田 真二 東京工業大学生命理工学院 
増田 建 東京大学大学院総合文化研究科 
松浦 克美 東京都立大学都市教養学部 
松田 祐介 関西学院大学理工学部 
真野 純一 山口大学農学部 
皆川 純 基礎生物学研究所 
宮尾 光恵 東北大学大学院農学研究科 

宮下 英明 京都大学大学院地球環境学堂 
宗景 (中島) ゆり 関西学院大学生命環境学部 
村田 紀夫 基礎生物学研究所 
本橋 健 京都産業大学総合生命科学部 
本橋 令子 静岡大学学術院農学領域 
山本 善治 岐阜大学応用生物科学部 
矢守 航 東京大学大学院農学生命科学研究科 
和田 元 東京大学大学院総合文化研究科 



光合成研究 32 (1) 2022 

 61 

編集後記 

 今号の表紙は「鳥の巣」のような構造をとる”VIPP1 (Vesicle Inducing Protein in Plastid 1)”の立体画像

を岡山大学資源植物科学研究所の坂本さんに提供いただきました。次号で、詳しく解説していただき

ます。本編では、前号の表紙を飾った神戸大学の末次さんの光合成をやめた不思議な植物「菌従属栄養

植物」についてのトピックス記事、第 11 回日本光合成学会年会学会賞受賞論文を 2 報、そして解説特

集「盗葉緑体現象」2 報を掲載しています。 
 「光合成研究」では、研究紹介や解説記事を随時受け付けておりますので、奮ってご投稿ください。

また表紙の写真や絵も募集していますので是非ご投稿ください。みなさまに様々な話題をお届けでき

るよう努めてまいります。本誌に関するご意見やご要望がございましたらご連絡ください。 
 

編集長・宗景 ゆり（関西学院大学） 
 

  

記事募集 
 

 日本光合成学会では、会誌に掲載する記事を会員の皆様より募集しています。募集する記事の

項目は以下の通りです。 
 
 トピックス：光合成及び関連分野での纏まりのよいトピックス的な記事。 
 解説：光合成に関連するテーマでの解説記事。 
 研究紹介：最近の研究結果の紹介。特に、若手、博士研究員の方からの投稿を期待しています。 
 集会案内：研究会、セミナー等の案内。 
 求人：博士研究員、専門技術員等の募集記事。 
 新刊図書：光合成関係、または会員が執筆・編集した新刊図書の紹介。書評も歓迎します。 
 
記事の掲載を希望される方は、編集長の宗景（munekage@kwansei.ac.jp）までご連絡ください。 
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「光合成研究」編集委員会 

 
編集長 宗景 ゆり（関西学院大学） 
編集委員 高林 厚史（北海道大学） 
編集委員 古本 強（龍谷大学） 
編集委員 高橋 俊一（琉球大学） 

 
日本光合成学会 2022年度役員 
 
会長 久堀 徹（東京工業大学） 
事務局長 園池 公毅（早稲田大学） 
事務局 高林 厚史（北海道大学） IT担当 
常任幹事 菓子野 康浩（兵庫県立大学） 
常任幹事 矢守 航（東京大学） 
常任幹事 藤田 祐一（名古屋大学） 
常任幹事 沈 建仁（岡山大学） 
常任幹事 彦坂 幸毅（東北大学） 
常任幹事 野口 航（東京薬科大学） 
常任幹事 増田 真二（東京工業大学） 年会 2022年, 光生物学協会 
常任幹事 粟井 光一郎（静岡大学） 年会 2021年, WEB担当 
常任幹事 成川 礼（東京都立大学） 年会 2021年, 前編集長 
常任幹事 宗景 ゆり（関西学院大学） 編集長 
 
会計監査 小俣達男（名古屋大学） 
選挙管理委員 和田 元（東京大学）・増田 建（東京大学） 
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	そこでこのミッシングリンクを考える上で重要そうな植物として、我々はマヤランに着目した18,19。マヤランは、普通葉はもたないが、結実期になると果実にクロロフィルを蓄積し、光合成を行う植物である（図4)。葉のない薄緑色の茎に花を咲かせるマヤランの姿は、一見、完全菌従属栄養植物を思わせるが、13Cと15Nの安定同位体比分析から、緑色を濃くする果実期には、1/4程度の炭素を光合成により得ていると推定された18。実際、果皮には気孔が発達し、光依存的な酸素発生活性が検出される19。また自生地の林床で測定した...
	一方でマヤランには、一般的な独立栄養植物とは大きく異なる光合成の特徴も見られる。特に顕著なのは、一般的な植物の光化学系IIの最大量子収率（Fv/Fm）が0.8を超えるのに対し、マヤランの果皮では0.6に達しないほど低いことである（図5A）19。低温蛍光スペクトルの分析から、マヤランの果皮では、光化学系IIからエネルギー的に乖離した光捕集アンテナ複合体が多く存在することが示唆されており、それらの光化学反応に寄与しないアンテナの存在が、Fv/Fmの値を低くしているのかもしれない。また、マヤランの果実で...
	6. 光合成遺伝子の喪失
	前述の通り、普通葉をもたないマヤランは菌への依存度がかなり高くなっているが、基本的な光合成能力は維持されており、それを反映するように、色素体ゲノムにはndh遺伝子以外のすべての遺伝子が保持されている24。この傾向はC. trifidaやL. abortivumでも同様であり24、これらの植物種でみられるFv/Fmの減少は、核や色素体ゲノムにおける大規模な改変というよりは、光合成関連遺伝子の部分的な変化によって引き起こされているのだろう。
	一方で、完全に光合成能力を失った植物や藻類では、色素体ゲノムの退縮がみられる。しかし、その程度は、極度に縮小したものから一部欠損しただけのものまで様々であり、光合成能を失ってからの期間の長さなどに依存するのだろう25,26。光合成能を有するマヤランでもほとんどのndh遺伝子が失われているように、順番としては、まずndh遺伝子群が欠損すると考えられている。しかし、ndh遺伝子の喪失は独立栄養性の植物や藻類でもしばしばみられるため、光合成能力の喪失との直接的な関連性は不明である24,26。次に失われる...
	7. 光合成をやめた植物の進化の行く先
	最後にこれまでの議論を踏まえ、光合成をやめた植物の進化のいきつく先を考えてみたい。まず菌との関わりの面を考えてみよう。通常、植物は菌に光合成産物を供する対価として、窒素やリンを受け取っている。菌根共生と呼ばれるこの関係には、植物と菌がお互いに良いパートナーかどうかを見分ける仕組みが存在することが知られている27。つまり植物が菌に炭素を十分に与えないと、菌はその植物を見限って別の植物と共生関係を強めることができるのだ27。そのため、菌従属栄養植物のように、植物側が一方的に菌に寄生しようとした場合、菌...
	また菌に依存するデメリットは、栄養調達の面に限らない。菌従属栄養植物が寄生する菌類の多くは薄暗い林床に生息しているため、菌従属栄養植物も暗い環境に生息せざるを得えない。そこはハナバチに代表される訪花性昆虫のにぎわいとは無縁の世界で、虫媒による受粉が期待できない。そのような場所で、菌従属栄養植物はどのように受粉を達成しているのか調査したところ、多くの種が同花内で受粉が成立する自動自家受粉を採用していることがわかった28,29。さらに極端に自殖に特化した例が、閉鎖花のみをつけるタケシマヤツシロランの...
	その一方、菌従属栄養植物と宿主である菌類との間で見られるような敵対的な相互作用の場では、相手に対抗するため絶えず適応し続けていく必要がある30。有性生殖は、遺伝子を組み換えて適応の速度を速める非常に重要な性質である。寄生者―宿主系を離れてみても、自家受粉のみに頼る生活史には、近交弱勢をはじめとする様々な不具合が生じることが知られている31。多くの菌従属栄養植物は、完全自殖性となり有性生殖の機会を失ったことで、菌類への対抗適応という面では不利な立場に立たされている可能性がある。自らは光合成をせず、...
	8. おわりに
	今回紹介したタケシマヤツシロランをはじめ、菌従属栄養植物の多くは深い森に生息する植物である。彼らは、生態系の絶妙なバランスの中で生活環を全うしているため、環境の変化に弱いという特性がある。そのため、進化というような長期間のタイムスケールを考えずとも、開発により多くの種が絶滅の危機に瀕している。今のこの瞬間にも、未知の種が人知れず絶滅している可能性もある5。かつて南方熊楠も、ホンゴウソウを初めとする光合成をやめた植物が生える場所こそ森の聖域であると述べ、そういった環境の貴さを訴えた。豊かな森とそこ...
	1. はじめ1Fに
	葉緑体ゲノムは、光合成に関連する遺伝子群や、それらの発現に必要な遺伝子群をコードしており、その改変によって作物の光合成能力の向上が見込まれる。また、それに付随して、作物に収量やバイオマスの増加をもたらす可能性がある。葉緑体ゲノムの改変方法は既に報告されているが、その中心技術であるパーティクルガンを用いた葉緑体形質転換法1（葉緑体ゲノムへの遺伝子導入法）には、相同組換えを利用してゲノムの特定箇所に遺伝子を導入できる、導入遺伝子をタンパク質レベルで高発現させることができる、という利点がある2。その一...
	我々は、オルガネラのゲノム編集を目指して、ゲノム編集酵素発現ベクターで核ゲノムを形質転換し、その転写/翻訳産物をオルガネラへ局在させるという手法をとっている。細胞質から葉緑体ストロマへの物質輸送において、タンパク質の場合はそのN末端部分に葉緑体移行シグナルをつければ達成できるが、現時点でRNAを効率的に輸送する方法は確立されていない。そのため、核のゲノム編集によく用いられているCRISPR/Casシステムは葉緑体ゲノムの改変に用いることができず、タンパク質のみからなるシステムを用いる必要がある。2...
	2. 結果と考察
	2.1. シロイヌナズナCol-0の葉緑体ゲノムの特定のC:G対をT:A対に、T1世代でホモプラスミックに置換
	2.1. シロイヌナズナCol-0の葉緑体ゲノムの特定のC:G対をT:A対に、T1世代でホモプラスミックに置換
	葉緑体ゲノムの3つの領域に存在する特定のC:G対をそれぞれ置換するためのptpTALECDを発現するベクターを作製し、これをシロイヌナズナCol-0の核ゲノムにフローラルディップ法13により形質転換した。このベクターからは左右のptpTALECD分子が同時に発現し、それぞれがシロイヌナズナの効率的なゲノム編集に用いられるRPS5Aプロモーター14,15の下で発現する（図1a）。本研究では先行研究8と同様に、target windowにあるC:G対が置換されることが予想された（図1b）。形質転換体...
	2.2. オフターゲット変異
	ゲノム編集では、標的以外の配列が意図せず改変されてしまうオフターゲット変異が問題となる。そこで、サンガー法によりホモプラスミックな塩基置換が検出された17個体のT1個体について、葉緑体ゲノムとミトコンドリアゲノムにおけるオフターゲット変異を調べた。表1では、16S rRNAを標的とした9個体の結果を示した。1個体 (1397CN 1) を除いて50%を超える葉緑体ゲノム上のオフターゲット変異は検出されず（表1）17、また調べたどの個体でもミトコンドリアゲノム上のオフターゲット変異は検出されなかっ...
	2.3. 導入変異の遺伝
	導入変異が種子後代に遺伝するか調べるために、ホモプラスミックな塩基置換が生じたT1世代の形質転換体7個体の自殖後代T2をジェノタイピングした。代表例 (psbA 1397NC 1) を図2aに示した。その結果、親が持っていた葉緑体ゲノム上のホモプラスミックな変異が調べた全てのT2個体に遺伝しており、その中には核ゲノムのptpTALECD遺伝子がPCRで増幅されない、ヌルセグリガント（日本では遺伝子組換え生物として扱われない）である可能性の高い個体も存在することが分かった（図2a）17。
	2.4. psbAの開始コドンの変異体の解析
	T1世代で光化学系IIの反応中心タンパク質D1をコードするpsbAの開始コドンにホモプラスミックな変異 (ATG>ATA) が導入された個体が得られた（図1h、導入変異のホモプラスミー性を全ゲノムシーケンスでも確認した17）。psbAの発現に異常を示す既知の変異体18,19と同様に、この変異体もショ糖の存在しない独立栄養条件で生育できないことが予想されたが、驚いたことにこの個体は独立栄養条件で生育し、種子形成も行っ17。psbAの開始コドンの変異を受け継いだ種子後代T2世代の内、ヌルセグリガント...
	T1世代で光化学系IIの反応中心タンパク質D1をコードするpsbAの開始コドンにホモプラスミックな変異 (ATG>ATA) が導入された個体が得られた（図1h、導入変異のホモプラスミー性を全ゲノムシーケンスでも確認した17）。psbAの発現に異常を示す既知の変異体18,19と同様に、この変異体もショ糖の存在しない独立栄養条件で生育できないことが予想されたが、驚いたことにこの個体は独立栄養条件で生育し、種子形成も行っ17。psbAの開始コドンの変異を受け継いだ種子後代T2世代の内、ヌルセグリガント...
	3. 材料および方法
	シロイヌナズナ (Arabidopsis thaliana) ecotype Col-0および形質転換体を、22℃・長日条件（16時間明期、8時間暗期）で生育させた。成熟したCol-0の核ゲノムに、ptpTALECD発現ベクターをフローラルディップ法13にて形質転換した。得られた形質転換体のDNAを抽出し、標的領域をPCRで増幅後、サンガー法によって塩基配列を解読した。全ゲノム解析やpsbA変異体の解析実験を含め、その他の詳細な実験方法については文献17を参照されたい。
	シロイヌナズナ (Arabidopsis thaliana) ecotype Col-0および形質転換体を、22℃・長日条件（16時間明期、8時間暗期）で生育させた。成熟したCol-0の核ゲノムに、ptpTALECD発現ベクターをフローラルディップ法13にて形質転換した。得られた形質転換体のDNAを抽出し、標的領域をPCRで増幅後、サンガー法によって塩基配列を解読した。全ゲノム解析やpsbA変異体の解析実験を含め、その他の詳細な実験方法については文献17を参照されたい。
	4. おわりに
	本研究では、ptpTALECD発現ベクターをシロイヌナズナの核ゲノムに形質転換することで、葉緑体ゲノムの特定のC:G対をT:A対に、T1世代でホモプラスミックに置換することに成功した。また、導入変異は種子後代に安定して遺伝し、その中には核ゲノムに導入した外来遺伝子を持たない可能性の高い個体も含まれた。本手法は原理的には、核ゲノムを形質転換可能な、シロイヌナズナ以外の植物種にも適用できるため、従来のパーティクルガンを用いた葉緑体形質転換法と比べて広範な植物種の葉緑体ゲノムを改変可能になることが期待...
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	1. はじめ2Fに
	珪藻とは
	珪藻は光合成を行うストラメノパイルの1グループであり、ハプト藻、渦鞭毛藻と並んで現代の海洋において主要な一次生産者である1。褐色をしている珪藻やハプト藻の色素体は、共生した紅藻に由来するため、これらは紅色二次共生藻類と呼ばれる。しかし、珪藻は緑色系統由来の遺伝子配列も有しており、それらは緑色系統藻類との一時的な共生、あるいは水平伝播で獲得したと考えられている2。従って、珪藻のゲノムには、紅藻、緑藻、宿主 (ストラメノパイル) 由来の遺伝子が混在するため、各遺伝子ファミリーの由来と多様性、機能分化を...
	珪藻の集光性色素タンパク質FCP
	真核光合成生物の多くの系統において、光合成の主要な周辺集光性色素タンパク質は3回膜貫通型の集光性色素タンパク質 (Light-harvesting complex; LHC) ファミリーである3。LHCは多様なクロロフィルとカロテノイドを結合し、生育する光環境に合わせた光捕集を行う。LHCの名称は、緑藻を含む緑色植物の集光性色素タンパク質の名称として使われることが多いが、用語として適切な使用ではないとの指摘もある4。本稿では以降、膜貫通型の集光性色素タンパク質全体をLHCと呼ぶ。そして珪藻やハプト...
	LHC (FCP) の分類について
	珪藻や他の紅色系統藻類のゲノム配列が解読される以前から、LHC (FCP) は、アミノ酸配列上の相同性を有しつつも、紅色系統藻類と陸上植物や緑藻をはじめとする緑色系統で分子系統がはっきりと分離することが知られていた4,5。そしてモデル珪藻とされる中心目珪藻Thalassiosira pseudonanaと羽状目珪藻Phaeodactylum tricornutumのゲノムがそれぞれ2004年と2008年に解読されたことで6,7、LHCの分子系統はより網羅的に議論されるようになった8–10。例として...
	2. LHC配列の網羅的な取得と分子系統解析
	NCBI RefSeqデータベースのT. pseudonanaとP. tricornutumでFCPとアノテーションされている遺伝子 (それぞれ30配列、39配列) をクエリーとしてBLASTPを行うことで、ツノケイソウのドラフトゲノムから44配列のLHC (FCP) が取得できた。さらに異なる2条件で培養したツノケイソウのロングリードトランスクリプトームIso-Seqから、さらにドラフトゲノムで網羅していない領域に存在すると考えられる2配列のLHCを取得した。
	NCBI RefSeqデータベースのT. pseudonanaとP. tricornutumでFCPとアノテーションされている遺伝子 (それぞれ30配列、39配列) をクエリーとしてBLASTPを行うことで、ツノケイソウのドラフトゲノムから44配列のLHC (FCP) が取得できた。さらに異なる2条件で培養したツノケイソウのロングリードトランスクリプトームIso-Seqから、さらにドラフトゲノムで網羅していない領域に存在すると考えられる2配列のLHCを取得した。
	その上で、得られたLHC 46配列 (ツノケイソウ) と、既知のLHC 30配列 (T. pseudonana)、39配列 (P. tricornutum) の全てをクエリーとしたBLASTP検索によって、モデル珪藻T. pseudonanaとP. tricornutumのゲノムから、それぞれ44配列と42配列のLHCを取得し直して、RefSeqデータベース上のアノテーションを補完した。
	取得した全LHC配列を利用した分子系統解析の結果、珪藻のLHCは6つのサブファミリー、即ちLhcf、Lhcr、Lhcz、Lhcx、Lhcq、CgLhcr9ホモログに分けられることを認めた (図 1)。これに従ってモデル珪藻のLHC遺伝子名を、一部は再命名するなどして新たに整理し直した。次節では各サブファミリーの特徴を整理する。
	3. 各LHCサブファミリーの特徴
	Lhcfサブファミリー
	Lhcfサブファミリーは最もタンパク質としての蓄積量が多いサブファミリーであり、ツノケイソウ光化学系II (PSII) -FCPII超複合体構造では、CgLhcf1が主要な四量体の集光性色素タンパク質LHC (FCP) を構成していた12,13 (図 2)。そしてさらに高分解能の構造解析の結果、この主要な四量体がCgLhcf1に加え、CgLhcf5-7も含むヘテロ四量体であることが明らかとなっている（長尾ら、印刷中）。
	Lhcfサブファミリーは最もタンパク質としての蓄積量が多いサブファミリーであり、ツノケイソウ光化学系II (PSII) -FCPII超複合体構造では、CgLhcf1が主要な四量体の集光性色素タンパク質LHC (FCP) を構成していた12,13 (図 2)。そしてさらに高分解能の構造解析の結果、この主要な四量体がCgLhcf1に加え、CgLhcf5-7も含むヘテロ四量体であることが明らかとなっている（長尾ら、印刷中）。
	中心目珪藻T. pseudonanaでは、二次元電気泳動と質量分析から、TpLhcf1-6及びTpLhcf7とTpLhcf11が光化学系II-FCPIIに同定されている14。LHCの分子系統樹では、Lhcfのクレードは珪藻種ごとに形成されていた (図 1)。例えば、ツノケイソウPSII-FCPIIで主要な分子種であるCgLhcf1及びCgLhcf4-6が系統樹で一つのクレードを形成するのに対し、T. pseudonanaでも光化学系II-FCPIIに検出されたTpLhcf1-6はツノケイソウとは異...
	Lhcr/Lhczサブファミリー
	Lhcrはもともと紅藻型 (red algal-type) ということで名付けられたサブファミリーであり、紅色系統藻類に広く存在する。Lhcrサブファミリーは、ツノケイソウでは9分子種あり、そのうち8分子種は光化学系I (PSI) -FCPI超複合体構造において、PSIと直接相互作用する内縁部のLHC (FCP) 分子として同定された (図 2)。興味深いことに、残りの1分子種であるCgLhcr17はPSIIのコアに隣接する単量体に同定されている (図 2)。分子系統樹から、Lhcfサブファミリー...
	Lhcrはもともと紅藻型 (red algal-type) ということで名付けられたサブファミリーであり、紅色系統藻類に広く存在する。Lhcrサブファミリーは、ツノケイソウでは9分子種あり、そのうち8分子種は光化学系I (PSI) -FCPI超複合体構造において、PSIと直接相互作用する内縁部のLHC (FCP) 分子として同定された (図 2)。興味深いことに、残りの1分子種であるCgLhcr17はPSIIのコアに隣接する単量体に同定されている (図 2)。分子系統樹から、Lhcfサブファミリー...
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	1. はじめ4Fに－藻類の誕生と系統
	「藻類」とは酸素発生型光合成をする生物うち、コケ類、シダ類、種子植物を除いたものの総称で、分類学的には雑多な生物の集まりである。藻類は、真核生物のあらゆる系統に存在するが、互いに近縁ではない赤の他人で、藻類は多系統である。系統的に遠く離れたもの同士の集まりであるにも関わらず、藻類の細胞には葉緑体を備えて酸素発生型光合成をするという共通点がある。葉緑体という共通した細胞小器官を持つのは、もともと葉緑体を持っていなかった生物が酸素発生型光合成をする藻類を取り込んで自らも「藻類化」するという細胞内共生が...
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	渦鞭毛類（または渦鞭毛虫類）は水圏に広く生息する単細胞性の生物である。原生の渦鞭毛藻類は約半数が光合成性で、多くの渦鞭毛藻葉緑体は紅藻由来であり、アンテナ色素としてペリディニンとよばれるカロテノイドを持つことで特徴づけられる7。一方で、渦鞭毛藻類の約半数はその多様化の過程で光合成能を喪失した従属栄養性種であり7、非光合成性種はしばしば「渦鞭毛虫」ともよばれる。私が研究材料として用いているNusuttodinium属は2014年に新設された属であり8、現在は7種が記載されている9。名前の「Nusut...
	まずは、本属渦鞭毛虫類の我々の系統分類学的研究から明らかとなった本属の進化史を解説する。私は北海道大学大学院理学院生物多様性生物学講座で堀口健雄教授の指導のもと、本格的に本属渦鞭毛虫類の研究を開始した。我々は本属渦鞭毛虫類の安定的な培養株確立とさらなる多様性の解明のため、野外から渦鞭毛虫類を採集し、系統分類学的研究を行った。この結果、後述の実験観察に用いた培養株を確立したほか、Nusuttodinium属渦鞭毛虫類に形態的に類似した従属栄養性渦鞭毛虫類を発見、記載した9。野外から採集したNusut...
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	Nusuttodinium属渦鞭毛虫類は、1980年代から透過型電子顕微鏡による細胞内微細構造の観察が盛んに行われ、葉緑体の由来はクリプト藻であること、N. acidotum、N. aeruginosumの葉緑体はクリプト藻のものよりも著しく大きいことがわかっていた13,14。Schnepfらは、細胞によってクリプト藻の核があったりなかったりすることに着目し、この葉緑体はクリプト藻から盗んだものであろうと結論付けている13。しかしながら、クリプト藻が渦鞭毛虫に取り込まれてからどのように変化していく...
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	4. Nusuttodinium aeruginosumの盗核現象
	私は国立遺伝学研究所の宮城島進也教授の研究室に博士研究員として在籍していた当時、種々の培養実験やトランスクリプトーム解析によって盗葉緑体現象の形態観察以外の観点から解明することを試みた。ここでは2020年にThe ISME journalに報告したN. aeruginosumとその盗葉緑体のもととなるクリプト藻を用いた研究結果について紹介する。この研究ではまず、N. aeruginosumに取り込まれたクリプト藻核がどのように盗葉緑体の維持に寄与しているか、そして取り込まれる前と後ではクリプト藻に...
	まずは渦鞭毛虫に取り込まれる前と後では何がどのように変化するのかを明らかにするため、自由生活条件と共生条件のデータを統合し、比較を行った。形態観察で予想されていたように、渦鞭毛虫に取り込まれたクリプト藻核には転写活性があることがわかった。発現変動遺伝子を探索すると、自由生活条件と比較して共生条件で2505遺伝子が有意に発現上昇、1874遺伝子が発現低下していた（図4C）。これらの遺伝子の機能を推定すると、発現上昇した遺伝子群には集光タンパク質、光化学系のタンパク質、カルビンサイクル、クロロフィル合...
	次に我々は共生条件で発現上昇した遺伝子群にDNA合成に関連する遺伝子群があったことに着目し、クリプト藻核のDNAが渦鞭毛虫の細胞内で複製されているか否かを検証した。クリプト藻核は渦鞭毛虫に取り込まれると、決まってカップ状に配置した葉緑体に包みこまれるように位置し、葉緑体とともに徐々に拡大していく。このクリプト藻の核を蛍光色素で染色し、渦鞭毛虫に取り込まれてから経時的にクリプト藻核の輝度を定量すると、12日後のクリプト藻核の輝度は取り込まれた直後から10倍以上になることがわかった。qPCRによる定量...
	5. クリプト藻核は渦鞭毛虫を救う？
	上記の結果から、クリプト藻核が盗葉緑体維持の長期化に重要なことが明らかとなったが、渦鞭毛虫はクリプト藻核を失ってもある程度の期間、生存可能である。しかしながら、我々の培養実験によって、クリプト藻核の有無が強光下での生存を左右することを見出した。自由生活条件のクリプト藻を10、50、100、200、500 µmol photons m−2 s−1で培養すると、すべての光強度で細胞が増殖することが示された。この実験では50 µmol photons m−2 s−1が最も高い増殖率を示し、500 µmo...
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	以上のように、N. aeruginosum細胞内のクリプト藻核では転写活性が保持されているが、明暗の切り替えに応答した転写制御がなくなること、多倍体化が起こっていることを明らかにした。興味深いことに、同じくクリプト藻を盗葉緑体として用いるMesodinium rubrumでもよく似た現象が報告されている。Mesodinium rubrumは汽水から海水に生息する繊毛虫で、クリプト藻類Teleaulax spp.を取り込んでその葉緑体を盗葉緑体として用いる19。Nusuttodinium aerug...
	また、既に「藻類化」した生物にも上記と共通した現象が観察される。渦鞭毛藻類Durinskia spp.やKryptoperidinium spp.は珪藻の細胞内共生体を永続的に保持する藻類である。珪藻共生体の細胞質は渦鞭毛藻の細胞質と1枚の膜で仕切られ、葉緑体の他に、ミトコンドリア、珪藻の核も保持する7。Kryptoperidinium foliaceumのトランスクリプトーム解析では、珪藻共生体の核には転写活性があることが示されている25。興味深いことに、Durinskia bulticaでは...
	クリプト藻とクロララクニオン藻はそれぞれ紅藻と緑藻を細胞内共生させることによって藻類化した生物であるが、両者とも矯正した藻類の核を名残として保持し続けている。この名残はヌクレオモルフと呼ばれ、ゲノムサイズが数百kbpまで縮退している27。このヌクレオモルフの存在により、クリプト藻とクロララクニオン藻は直接、紅藻または緑藻を細胞内共生させて葉緑体を獲得した藻類であると考えられている。このヌクレオモルフの核相をqPCRで定量した研究によると、クリプト藻Guillardia thetaとクロララクニオ...
	7. おわりに
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