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SUMMARY 

Plastids (chloroplasts) have been evolved by multiple endosymbiotic events between a non-

photosynthetic protist and a photosynthetic organism. Plants and a part of algae (green and red algae) 

acquired plastids from a cyanobacterium through a primary endosymbiosis, and many other algal groups 

have more complex plastids originated from green or red algal endosymbionts via secondary 

endosymbioses. In these events, many genes residing in the endosymbiont genomes have been 

transferred to the host nuclear genomes, and bulk of which encode proteins that are targeted back to 

plastids across multiple membranes. Plastid targeting of nucleus-encoded proteins is essential to maintain 

and control an endosymbiont as a photosynthetic organelle. Chlorarachniophytes are an algal group 

possessing extremely complex plastids acquired by the uptake of green algal endosymbiont. Four 

membrane surround the plastids and a relict nucleus, called the nucleomorph, of the endosymbiont exists 

in the periplastidal compartment. This review summarizes current studies on protein targeting into 

complex plastids of chlorarachniophytes and reductive evolution of the endosymbiotically-derived 

nucleomorph genomes. 
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物が光合成細菌であるシアノバクテリアの祖先を細

胞内に取り込むことで，色素体（葉緑体）は誕生し

た．この細胞内共生を“一次共生”と呼び，現世の

多様な色素体は一部の例外を除いて過去に一度の一

次共生に起因すると考えられている．陸上植物と     

3 つの藻類グループ（緑藻，紅藻，灰色藻）は，共

通祖先で一次共生による色素体獲得を行い，その

後，各グループに分岐したことが分子系統解析によ

り示唆されている（Rodríguez-Ezpeleta et al., 2005; 

Price et al., 2012）．近年では，上記のグループとは

独立した系統でシアノバクテリアを細胞内共生させ

た有殻アメーバ Paulinella が例外的な一次共生とし

て報告されている（中山・石田，2008）．一方，一

次共生由来の色素体（一次色素体）をもつ単細胞性

の緑藻や紅藻を，他の従属栄養性の原生生物が細胞

内に取り込み色素体とする“二次共生”と呼ばれる

現象も知られている（Gould et al., 2008; Keeling, 

2010）．紅藻を二次共生させたグループには，不等

毛藻，渦鞭毛藻，ハプト藻，クリプト藻，そして光

合成能を失った二次色素体（アピコプラスト）をも

つアピコンプレクサなどが知られている．これらの

グループの色素体が単一の紅藻を起源とするかは現

在も論争中であるが，渦鞭毛藻とアピコンプレク

サ，そして不等毛藻の二次色素体は系統的に近縁で

あることが示唆されている（Janouskovec et al., 

2010）．一方，緑藻を取り込んだグループにはユー

はじめに 

 

 真核生物がバクテリアなどの単細胞生物を細胞内

に取り込み支配する“細胞内共生”と呼ばれる現象

は，真核生物全体に普遍的に見られる．代表的なも

のとして，原始真核生物がプロテオバクテリアを取

り込み誕生したのがミトコンドリアであり，植物や

藻類の色素体（葉緑体）は光合成細菌シアノバクテ

リアを起源とすることは広く知られている．一方，

原生生物の中には，光合成真核生物を細胞内共生す

ることで色素体を獲得したグループがいる．つま

り，シアノバクテリア起源の色素体をもつ真核微細

藻類を，従属栄養性の原生生物が二度目の細胞内共

生（二次共生）により取り込み色素体とした．この

二次共生が，水圏に広く生息する多様な光合成生物

を生み出した主要因であるとされている．本稿で

は，原生生物（宿主）が微細藻類（共生者）を取り

込み，オルガネラ化する過程で起きた 2 つの重要な

イベント“共生者から宿主への遺伝子転移”と“核

コード色素体タンパク質の輸送機構の獲得”に関し

て，二次共生由来の単細胞藻類であるクロララクニ

オン藻の知見を中心にまとめる． 

 

細胞内共生による色素体の進化 

 

 今から十億年以上前に，ある従属栄養性の原生生

Fig. 1. Morphological diversity of chlorarachniophyte cells. (A) Walled coccoid cells of Lotharella globosa. (B) Amoe-

boid cells of Amorphochlora amoebiformis. (C) Flagellate cell with a single flagellum of Lotharella globosa. (D) Trans-

mission electron microscopy image of Bigelowiella natans (the picture was provided by Marika Akiyama, University of 

Tsukuba). Nm, nucleomorph; M, mitochondrion; P, plastid. 
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グレナ藻とクロララクニオン藻がおり，それぞれ異

なる緑藻を二次共生することで二次色素体を獲得し

たとされている（Rogers et al., 2007）．つまり，過去

に最低でも 3 回の独立した二次共生が異なる生物間

で起きたことになり，これが現在の光合成生物の系

統的多様性を引き起こしたと考えられている． 

 

クロララクニオン藻の色素体起源 

 

 クロララクニオン藻は海産の単細胞性藻類で，

1930 年の Geitler による Chlorarachnion reptans の記

載が初めの報告である（Geitler, 1930）．当時，本種

は不等毛藻として誤分類されていたが，約 50 年後

の 1984 年に Hibberd と Norris により新設されたク

ロララクニオン植物門に再分類された歴史を持つ

（Hibberd and Norris, 1984）．現在までにクロララク

ニオン藻は 8 属 14 種が報告されている（Gile et al., 

2010; Ota and Vaulot, 2012）．細胞形態は多様で，単

細胞性の仮足を伸ばしたアメーバ細胞，細胞壁を持

つ球状細胞，鞭毛で泳ぐ遊泳細胞が知られており，

希尐ではあるが熱帯の沿岸域から外洋まで幅広く分

布している（Fig. 1）．クロララクニオン藻は海洋環

境において特別な多様性や重要性を持つわけではな

いが，独特な起源・構造の二次色素体を持つことか

らオルガネラの共生進化を研究するための材料とし

て注目を集めている．分子系統解析から，クロララ

クニオン藻はリザリア界のケルコゾア門に属する従

属栄養性の原生生物が，UTC グループ（アオサ藻

綱，トレボウクシア綱，緑藻綱）に近縁な緑藻を細

胞内共生することで二次色素体を獲得したことが示

唆されている（Rogers et al., 2007; del Campo et al., 

2013; Tanifuji et al., 2014）．シアノバクテリア起源の

一次色素体が 2 枚の包膜に囲まれているのに対し

て，本藻の二次色素体は 4 枚の包膜構造をしている

（Fig. 2）．内側 2 枚の膜は共生緑藻の色素体膜由来

で，外側から 2 枚目の膜は共生緑藻の細胞質膜，最

外膜は共生緑藻を取り込んだ際の宿主の食包膜に由

来するとされている（Cavalier-Smith, 2000）．そして

本藻の二次色素体の最大の特徴として，内側 2 枚と

外側 2 枚の色素体膜間領域 PPC (periplastidal com-

partment) に共生した緑藻の核の痕跡であるヌクレオ

モルフを保持している（Figs. 1 and 2）．他の多くの

二次共生藻類では，共生藻の核はすでに完全消失し

ており，ヌクレオモルフをもつ藻類はクロララクニ

オン藻と紅藻起源の二次色素体をもつクリプト藻だ

けである．このことから，クロララクニオン藻は二

次共生の中間段階を示す色素体をもつ藻類として注

目されている． 

 

共生者の痕跡的な核“ヌクレオモルフ”の進化 

 

 細胞内共生により取り込まれた共生者がオルガネ

ラへ進化する過程で，共生者ゲノムにあった遺伝子

の大部分は失われるか，または宿主の核ゲノムへと

水平伝播したとされている（Timmis et al., 2004）．

これにより共生者は，宿主細胞の外では生存できな

い，宿主依存的なオルガネラへと進化した．一次共

生では，取り込まれた共生シアノバクテリアのゲノ

ム（自由生活性のシアノバクテリアのゲノムサイズ

は数 Mb）は約 200 kb 以下の色素体ゲノムへと縮小

しており，最近の研究では，寄生植物のラフレシア

や非光合成緑藻のポリトメラ属の色素体ゲノムは完

全消失していることが報告されている（Smith and 

Lee, 2014; Molina et al., 2014）．色素体ゲノムから消

失した遺伝子の多くは宿主の核ゲノムに転移してお

り，シロイヌナズナの場合，約 25,000 の核コードタ

ンパク質遺伝子の内，約 4,500 遺伝子がシアノバク

テリア由来であることが推定されている（Martin et 

al., 2002）．一方，二次共生でも，色素体関連遺伝子

は共生した緑藻や紅藻の核ゲノムから宿主の核ゲノ

Fig. 2. Plastid evolution via endosymbiotic events. Prima-

ry plastids were originated by the uptake of a photosyn-

thetic cyanobacterium, and this event is called primary 

endosymbiosis. Chlorarachniophyte algae acquired com-

plex plastids (secondary plastids) by the secondary endo-

symbiosis between a cercozoan protist and a green alga 

with primary plastid. Chlorarachniophyte plastids are 

surrounded by four membranes and the relict nucleus, the 

so-called nucleomorph, of engulfed green alga still exists 

in the periplastidal compartment. N, nucleus. 
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る（Gilson et al., 2006; Curtis et al., 2012）．では，ヌ

クレオモルフは消失過程の途中段階にあるのか？と

いう疑問に関して考えてみると，クロララクニオン

藻ではヌクレオモルフゲノムの縮小がほぼ停止して

いると思われる．系統の異なる 4 種のクロララクニ

オン藻のヌクレオモルフゲノム（未発表データを含

む）を比較したところ，共通して 17 個の色素体関

連遺伝子が保存されており，種分化後の色素体関連

遺伝子の消失は確認されていない．またハウスキー

ピング遺伝子に関しても種間でほぼ保存されてお

り，2012 年に解読が終了したクロララクニオン藻 B. 

natans の核ゲノム配列からは種分化後にヌクレオモ

ルフから水平伝播した遺伝子は見つかっていない

（Curtis et al., 2012）．これらのことからクロララク

ニオン藻のヌクレオモルフゲノムは縮退進化の一つ

の終着点に達していると考えられる．一方，クロラ

ラクニオン藻の種間でヌクレオモルフゲノムのサイ

ズや遺伝子数に差異があることも報告されており，

これは種分化後に一部のヌクレオモルフゲノムで遺

伝子重複と機能未知遺伝子の獲得が起こったことに

起因すると考えられている（Tanifuji et al., 2014）. 

 紅藻起源の二次色素体をもつクリプト藻でも 4 種

でヌクレオモルフゲノムの解読が終了しており，ク

ロララクニオン藻と同様，両末端に rDNA オペロン

をもつ 3 本の染色体に約 500 のタンパク質が密に

コードされたゲノムであることが明らかになってい

る（Douglas et al., 2001; Lane et al., 2007; Tanifuji et al., 

2011; Moore et al., 2012）．3 種のクリプト藻では 31 

個の色素体関連遺伝子が保存されており，光合成能

を失っている Cryptomonas paramecium ではその内 

18 個が保存されていた．クロララクニオン藻と同様

に，クリプト藻のヌクレオモルフも色素体維持に重

要なタンパク質をコードしており，一部の種を除い

て縮退進化の終着点に達していると考えられる．な

ぜ全く異なる系統の二つの藻類グループで構造的に

非常に類似したヌクレオモルフゲノムが進化したの

かは不明だが，異なる出発点から異なる経路で行き

着いた収斂進化の結果であると考えられている

（Moore et al., 2012; Tanifuji et al., 2014）． 

 

クロララクニオン藻の二次色素体へのタンパク質輸

送機構 

 

 細胞内共生の過程で，共生者側から宿主側へと多

くの遺伝子が水平伝播しているが，それらの遺伝子

の産物である色素体タンパク質は，細胞質で合成さ

れた後に色素体へと輸送されている．核コードタン

パク質には，細胞質やミトコンドリア，小胞体，ゴ

ルジ体，細胞膜など様々な場所で機能するものがあ

り，この中から色素体タンパク質を識別して色素体

ムへと水平伝播しており，多くの二次共生藻類では

共生者核が完全に消失している．例外として，クロ

ララクニオン藻とクリプト藻の二次色素体には現在

も共生者の痕跡核“ヌクレオモルフ”が見られ，そ

こには非常に縮小した真核型ゲノムが含まれてお

り，二次共生による共生者ゲノムの進化過程を研究

するうえでヌクレオモルフは好適な材料であると言

える（Archibald, 2007; Tanifuji and Archibald, 2014）． 

 クロララクニオン藻のヌクレオモルフは，1984 年

の Hibberd と Norris の電子顕微鏡観察により初めて

報告され（Hibberd and Norris, 1984），その後の分子

実験により，ヌクレオモルフ内には DNA を含む染

色体構造が存在することが発見された（Ludwig and 

Gibbs, 1989; McFadden et al., 1994）．現在までに，ク

ロララクニオン藻では Bigelowiella natans (Gilson et 

al., 2006) と Lotharella oceanica (Tanifuji et al., 2014) の 

2 種でヌクレオモルフゲノム配列の解読が終了して

いる．これら 2 種のヌクレオモルフゲノムの主要な

特徴をまとめると，どちらのゲノムも 3 本の染色体

で構成され，サイズは 373 kbp と 611 kbp と一般的

な真核型ゲノムと比較して非常に小さい．各染色体

の両末端にはテロメア配列 [TCTAGGG]n と rDNA オ

ペロン（18S - 5.8S - 28S rDNA）が存在し，内部には 

284 と 610 個のタンパク質遺伝子，約 20 個の tRNA 

がコードされている．通常の真核ゲノムに比べてヌ

クレオモルフゲノムは各遺伝子が非常に密にコード

されており，複数の遺伝子が一つの mRNA にオー

バーラップして転写される現象も知られている

（Williams et al., 2005）．また，ゲノム内の AT 含量

も高く（約 70%），他の共生者由来のゲノム（色素

体 DNA やミトコンドリア DNA）と類似した特徴を

もつ．興味深いことに，クロララクニオン藻のヌク

レオモルフゲノムは高度に縮退しながら，約 1,000 

個の極小スプライシング型イントロン（18 から 22 

塩基で GT-AG のスプライシング境界配列をもつ）

を保持しており，これらは共生者ゲノムにあったイ

ントロンのサイズが大きく縮小したものであると考

えられている（Slamovits and Keeling, 2009）． 

 ヌクレオモルフ遺伝子の内訳をみると，大多数は

ハウスキーピング（転写，翻訳，タンパク修飾，

DNA 代謝）に関わるものだが，クロララクニオン藻

では 17 個の色素体関連タンパク質をコードしてい

る（Gilson et al., 2006; Tanifuji et al., 2014）．このこ

とから，多くのハウスキーピング遺伝子は尐数の色

素体関連タンパク質を発現させるために存在してお

り，ヌクレオモルフは色素体の機能に重要な役割を

果たしていると考えられる．一方，ヌクレオモルフ

ゲノムは，DNA 合成酵素や一部のリボソームタンパ

ク質など重要な遺伝子を多く欠いており，これらは

核コードタンパク質に依存していると考えられてい
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へと輸送するシステムは，細胞内共生による色素体

成立には必要不可欠であった．シアノバクテリア起

源の色素体をもつ陸上植物では，数千の色素体タン

パク質が核にコードされているが，これらのタンパ

ク質は一般的に，N 末端側に transit peptide と呼ばれ

る輸送シグナル配列を持っており，2 枚の色素体包

膜に存在するタンパク質輸送装置 TOC と TIC 

(Translocon at the Inner/Outer envelope membrane of 

Chloroplast) を介して色素体内へと輸送されている

（Bruce, 2000; Andrès et al., 2010; Kovács-Bogdán et al., 

2010）（Fig. 3）．一方，緑藻の二次共生により誕生

したクロララクニオン藻の二次色素体は 4 枚の包膜

に囲まれ，植物よりも複雑な色素体タンパク質輸送

機構をもつ． 

 2003 年に Archibald らは，クロララクニオン藻 B. 

natans の EST (expression sequence tag) 解析から，78 

個の核コード色素体タンパク質が N 末端側に 2 領域

から成る輸送シグナル様の伸長配列をもつことを報

告した（Archibald et al., 2003）．一つは疎水的なア

ミノ酸が豊富な配列で，小胞体輸送シグナル配列 

signal peptide と類似する特徴を持ち，もう一つはセ

リンやアルギニンが豊富で，グルタミン酸やアスパ

ラギン酸を欠く transit peptide 様の配列であった．い

ずれの配列も保存されたモチーフなどは含まず，伸

Fig. 3. Trafficking of nucleus-encoded plastid proteins. In land plants, nucleus-encoded plastid proteins are translated by 

cytoplasmic ribosomes as precursors with an N-terminal transit peptide (TP), and these proteins passed through two 

plastid membranes via TOC and TIC (Translocon at the Inner/Outer envelope membrane of Chloroplast). Most of TOC 

and TIC components are encoded by nuclear genomes except for plastid-encoded TIC214. In contrast, chlorarachnio-

phyte plastid is bounded by four membranes. Nucleus-encoded plastid proteins carry an N-terminal bipartite extension 

consisting of a signal peptide (SP) and a transit peptide-like (TPL) sequence. These proteins are cotranslationally targeted 

to the endoplasmic reticulum (ER), and transported into the plastid stroma across four membranes. Plant-like TOC and 

TIC homologs have been identified as putative translocons for the inner two membranes. TOC75 and TIC20 are encoded 

by nucleomorph genomes, and the others are nucleus-encoded proteins. N-terminal extension sequences are cleaved by 

peptide processing enzymes. 
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ており，これらの藻類では，核コード色素体タンパ

ク質は色素体最外膜に直接輸送されている．Signal 

peptide に続く transit peptide 様の配列に関しても，二

次共生藻類の色素体タンパク質に共通して見られる

（Patron and Waller, 2007）．しかし，紅藻を起源と

する二次色素体をもつ不等毛藻やクリプト藻，アピ

コンプレクサなどでは，transit peptide 様配列内の芳

香族アミノ酸（フェニルアラニンなど）が二次色素

体内膜 2 枚を通過するために重要で，クロララクニ

オン藻の正電荷のアミノ酸とは異なる（Patron and 

Waller, 2007）．このことから，紅藻起源と緑藻起源

の二次色素体では，一部異なる輸送機構が進化した

と考えられる． 

 クロララクニオン藻の二次色素体の内側 2 枚の包

膜は，緑藻の色素体膜由来であるとされているが，

これらの膜をタンパク質が通過するために，本藻は

緑藻由来の色素体タンパク質輸送機構を利用してい

る．先にも述べた，クロララクニオン藻の色素体タ

ンパク質のもつ transit peptide 様配列は，正電荷のア

ミノ酸を含む点で緑藻の色素体タンパク質の transit 

peptide と類似しており，クロララクニオン藻のゲノ

ムには，緑藻の色素体膜で機能しているタンパク質

輸送装置の相同遺伝子が存在している．クロララク

ニオン藻 B. natans の全ゲノム配列を対象に，植物や

緑藻で同定されている色素体タンパク質輸送装置 

TOC，TIC の相同遺伝子を検索した結果，全部で  

11 個の相同遺伝子（TOC75，OMP85（TOC75 のホモ

ログ），TIC20（2 コピー），TIC21，TIC22（2 コ

ピー），TIC32，TIC40，TIC55，TIC62）が同定され，

その内 9 つは核ゲノム，2 つはヌクレオモルフゲノ

ムにコードされていた（Hirakawa et al., 2012）（Fig. 

3）．植物や緑藻と比較すると，クロララクニオン藻

では一部の TOC（レセプター機能を持つ TOC159，

TOC34）を失っているものの，チャネルを形成する

と考えられている TOC75，OMP85，TIC20，TIC21 

は保存されていた（Fig. 3）．他の二次共生由来の色

素体をもつ藻類でも，複数の TOC，TIC 相同遺伝子

が発見されており，2 枚の色素体内膜をタンパク質

が通過する機構は，共生した緑藻や紅藻から引き  

継いで利用していると考えられる（Agrawal and      

Striepen, 2010; Stork et al., 2013）．クロララクニオン

藻の外側から 2 枚目の膜に関しては，現在も輸送装

置が不明であるが，紅藻起源の色素体をもつ不等毛

藻 や ク リ プ ト 藻 な ど で は，小 胞 体 関 連 分 解

（ERAD）に関わる Derlin タンパク質が 2 枚目の色

素体膜の輸送装置として同定されている（Hempel et 

al., 2009）．2 枚目の色素体膜をタンパク質が通過す

る機構は，クロララクニオン藻と紅藻起源の二次共

生藻類との間で異なる進化をとげたと考えられる

が，今後の詳しい解析が待たれる． 

 

長配列の詳細な機能は明らかにされていなかった．

2008 年に我々のグループが，クロララクニオン藻 

Amorphochlora amoebiformis への緑色蛍光タンパク質 

GFP の遺伝子導入系の開発に成功した（Hirakawa et 

al., 2008）．この技術を用いて核コード色素体タンパ

ク質の N 末端配列の機能解析を行ったところ，色素

体タンパク質は signal peptide により小胞体へ輸送さ

れた後，分泌経路を介して transit peptide 様配列によ

り色素体内へと輸送されることが明らかとなった

（Hirakawa et al., 2009）（Fig. 3）．さらに，transit 

peptide 様配列の C 末端側の数アミノ酸が小胞体から

色素体最外膜への輸送に関与していること，transit 

peptide 様配列内の正電荷のアミノ酸であるアルギニ

ンやリシンが，4 枚の色素体膜の中，内側 2 枚を通

過するのに必要であることも実験的に示された．ヌ

クレオモルフのある色素体膜間領域 PPC（内側 2 枚

と外側 2 枚の膜間）に輸送される核コードタンパク

質も 2008 年に初めて発見され，そのタンパク質の 

N 末端側には signal peptide と transit peptide 様配列

が存在した（Gile and Keeling, 2008）．2010 年の我々

の研究で，核コードの色素体タンパク質と PPC タン

パク質は同様の分泌経路で輸送されているが，transit 

peptide 様配列内のアミノ酸構成に違いがあり，正に

帯電した transit peptide 様配列は色素体内までタンパ

ク質を輸送し，一方，中性，または負に帯電した 

transit peptide 様配列はタンパク質の輸送を色素体膜

間領域で停止することが明らかとなった（Hirakawa 

et al., 2010）．つまり，クロララクニオン藻は transit 

peptide 様配列の電荷の違いによりタンパク質の輸送

場所を区別している．クロララクニオン藻 B. natans 

の全ゲノム配列を基にした解析では，約 700 と 

1,000 の核コードタンパク質が 2 領域から成る輸送

シグナル配列をもち，それぞれ色素体内，または色

素体膜間領域へと輸送されていることが予測されて

いる（Curtis et al., 2012）． 

 クロララクニオン藻では，核コード色素体タンパ

ク質が二次共生により増えた色素体外膜を通過する

システムとして，signal peptide と分泌経路を介した

輸送機構を進化させたが，興味深いことに，他の紅

藻や緑藻を起源とする二次色素体をもつ二次共生藻

類でも同様の signal peptide を用いた色素体タンパク

質輸送機構が存在する（Bolte et al., 2009）．これ

は，二次色素体の最外膜が共通して宿主の細胞質膜

（食胞膜）に由来することを考えると合点がいく．

真核生物では，小胞体を介した輸送系は主に細胞質

膜へのタンパク質分泌に用いられるが，二次共生藻

類では色素体最外膜へのタンパク質輸送に従来の小

胞体輸送系を利用するようになった．一部の二次共

生藻類（不等毛藻，ハプト藻，クリプト藻）では，

色素体最外膜と小胞体が連結しているものも知られ
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まとめ 

 

 細胞内共生の過程で，共生者ゲノムから宿主核ゲ

ノムへと多くの遺伝子が水平伝播し，共生者は宿主

核にコントロールされたオルガネラへと進化した．

共生成立において，核コードタンパク質のオルガネ

ラへの輸送機構，つまり核へ転移した遺伝子の産物

であるタンパク質をオルガネラへと送り戻す機構は

非常に重要であった．二次共生により色素体を獲得

したクロララクニオン藻では，宿主がもっていた小

胞体輸送システムと共生緑藻から獲得した輸送シス

テムを合わせて，新たな核コード色素体輸送機構を

進化させていた．興味深いことに，同様の色素体輸

送機構の進化は他の二次共生由来の藻類にも見られ

た．色素体タンパク質輸送機構の観点から色素体の

二次共生が複数回起きた要因を考えてみると，全く

新しいタンパク質輸送機構を進化させた一次共生に

比べ，既存の宿主と共生者のタンパク質輸送機構を

応用した二次共生の方が，共生成立が容易であった

のかもしれない． 
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