
緑藻クラミドモナスのゲノムから
植物と動物の機能を探る
Genome of a green alga, Chlamydomonas reinhardtii, lights up key functions of plant and 

animal cells 

福津秀哉 ・久保雄昭・山野隆志

2007年秋， 日米欧の研究者の協力によって，緑藻クラミドモナスのゲノム配列が公開された．光合成を行ない鞭

毛によって泳ぎ回るとのユニークな単細胞性の緑藻には，太古の原始細胞が植物細胞や動物細胞に分岐した進化の

ヒントが秘められている ここでは，クラミドモナスのゲノムについて概説するとともに，高等植物やヒトのゲノ

ムと比較することによってみえてきた動物や植物に特有の機能進化， とくに，光合成の環境適応と順化， 鞭毛の構

造と機能，性決定の機構について述べる

Q.Keyw。rd：！｝ ・緑藻クラミドモナス ・比較ゲノム ・動物植物の進化 ・生殖 ・麟 応答

はじめに

真核細胞の成立には，太古の原核細菌による食作用が不

可欠であったと考えられている．この食作用によってミ ト

コンドリア型の細菌を取り込んだ釧胞では，環状DNAか

ら染色体の形成， さらには，核JI史や小胞体膜の形成など多

くの変化が進み，核が形成されたJ).細菌の分裂リングで

あったFtsZ蛋白質は微小管の構成蛋白質であるαチューブP

リンおよびFチュープリンに，さらには，中心体で微小管

形成にかかわる yチュープリンに変化したと考えられ，中

心体は細胞において鞭毛や繊毛の形成に重要である2）.こ

うして鞭毛をもっ原始の真核細胞が形成される一方で，酸

素発生型の光合成細菌であるシアノバクテリアがこの真核

細胞に取り込まれることで葉緑体が生まれ，単細胞真核緑

藻が成立した．これを一次共生＊1とよぶ．葉緑体を取り込

まなかった真核細胞は菌類や動物に進化する一方で，葉緑

体を取り込んだ緑藻類は多細胞化や二次共生をともなって，

多様化したのち， 一部の種は陸上化し，現在の陸上植物の
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繁栄にいたったとされる3).

進化的に陥れてしまった動物と植物の機能の進化と多様

性を理解するためには，いわばその中聞に位置する生物種

についての知見を得ることが有用である．一次共生によっ

て葉緑体をもつようになった原始の単細胞性総藻は， 現在，

地球上に繁栄している植物のプロトタイプであるとともに，

動物の機能をもあわせもっていたと考えられる．現存して

いる生物種でこのプロトタイプの姿をもっとも残しているも

のと して，クラミドモナスChlamydomonasreinhardtii 

（和名は，コナミドリムシ）がまJ]られている．クラミドモナ

スは光合成を行なう真核生物なので緑藻類として植物界に

分類されたり，鞭毛によっ．て泳ぎ回るので鞭毛虫類として

動物界に分類されたりしてきたが，現在では，j京生生物（プ

ロチスタ）として分類されている．本稿では，この単細胞性

の緑藻について紹介し，また，そのゲノム解析によって得

られた知見や，高等植物やヒトのゲノムと比較することに

よってみえてきた動物や植物に特有の機能進化について解

説する．

日 クラミドモナスとは

モデル実験生物のひとつであるクラミドモナスは，湿潤

な土壌表面や淡水の池などに生息するが，その標準株は

1945年，Smithによって米国Boston郊外のジ‘ヤガイモ畑
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から単離された一対の接合型株に由来する4).

この単細胞性の藻類は，雌雄同形異株で有性生殖と無性

生殖を生活環にもち，その一対の接合型＊2 (mating-type ; 

mt）をプラス型 （mt＋） とマイナス型 （mt－） として区別す

る（図1).それぞれの接合型の細胞は，通常は単相ゲノム
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図1 クラミドモナスの生活環

クラミドモナスは.2種の嬢合型（プラス型mt＋とマイナス型mt－）をもっ栄

養細胞がそれぞれ独立して無性分裂をくり返す無性生殖サイクルと．配偶子

分化．鞭毛凝集．接合子を経て2セットの雌雄娘細胞を形成する有性生殖サ

イクルをもっスケールHーは5μm

をもっ栄養紺｜胞で無性的細胞分裂をくり返し増殖する （無

性生殖サイクjレ）． 一方で，培養液中の窒素源が枯渇すると

その欠乏状態をシグナルとして感知し，約8時間かけて配

偶子に分化する．プラス型とマイナス型の配偶子を混合す

ると鞭毛の凝集が起こり，この凝集がシグナルとなってそ

れぞれの配偶子が細胞壁を脱ぎ捨てプロトプラスト化する．

この凝集と並行して，プラス型の配偶子からは接合竹がイ1t1

長してマイナス型の配偶子の接合構造と接着が起こり，原

形質連絡橋が形成される．そののち，一対の両配偶子が融

合し，数分後に接合子となる．接合の約16時間後には，接

合子は固くて厚い細胞壁に襲われ，乾燥など外部の環境変

化に耐えることができる.8～10日間の成熟期間ののち，

減数分裂を経て，雌雄2組，計4個体のプラス型とマイナ

ス型の接合型の栄養細胞が放出される．

クラミドモナスがこれまでさかんに研究されてきた背景に

は， 半数体であることから変異株の表現型が容易に観察で

き， くわえて，掛け合わせによる遺伝学的解析が可能な，点

がある．また，その体制に動物および縞物に特有な構造を

もっというユニークな特徴がある．クラミドモナスは植物

細胞特有のオルガネラである葉緑体をもっている．葉緑体

におけるDNAの発見5），そして，その葉緑体ゲノムの形質

転換に最初に成功したのはクラミドモナスである6）.光合成

が異＇i~・な変異株は酢酸を含む培地で生存可能なので，光合

成の遺伝学的研究にも用いられてきた．また，細胞は2本

の鞭毛をもち培地中を遊泳するが，鞭毛運動に必須な鞭毛

構造の基音11に存在する基底小体（basalbody）は動物細胞の

中心子の構造と相同である．この恭底小体は動物の繊毛形

成にも必須である （図2）.遊泳行動が異常な変異株を用い

て，鞭毛運動や鞭毛形成などの研究も進められている．ク

ラミドモナスでは性決定や配偶子分化にかかわる変興株が

l:ji離されており，それらの変異原因遺伝子の多くが性決定

遺伝子座（mating勺rpelocus）にマップされている．その

ほかにも， 生殖，環境応答など， 多くの生物機能において

多くの変異株がクラミドモナスから単離され，その変＝異原

因追イ云子がつぎつぎに特定されてきた7）.最近では，レポ

*1 一次共生・二次共生 ：策総体がある種のシアノバクテリアに起源をもつことは広〈受け入れられているが、その共生が起こった回数については多くの況が

ある．非光合成n級生物がシアノバクテリア械の)j;(f'J(光合成生物を取り込んだ一次共生はJI司の事象であり， 一次共生起源の策総体をもっ緑色植物 ・紅色
純物 ・ 灰色植物は！ji系統であると考える説が布力である． ー方で，ケイ藻のょっにJド光合成n~室生物が一次共生泌を取り込んだイベントを二次共生とよ

ぷ． 二次共生漆はきわめて多級多様であるため， 二次共生は複数回起こったとする誕地句J}Jである． 二次J~~~車にはー次共生諜の核のなごりであるヌクレ

オモルフが観察される

*2 緩合型 ：J有性生殖の際にTi.いの性を区別するため;y，づけられる型のことクラミドモナスでは，動物の雄と雌に相吋する性の区別を，マイナス型 （mt・）
とプラス型（mt• ） とよぷ．栄jを附殖した細胞を~rn欠乏tf:11'1'に移すと笠＊l原飢餓応終世I:巡伝子およひ1配偶子分化遺伝子が滋導され，それぞれのti:ーをもっ

配偶子に分化し，マイナスLI~ とプラス型による同形配制 f-1妻子？を行なう ．
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ーターを用いた変異株のスクリーニング法により， C02環

境に順化する際にはたらく転写因子8）や時計遺伝子が同定

されている9).

日 緑藻クラミドモナスゲノムの特徴

クラミドモナスのゲノムサイズ約120Mbpの13倍をカバ

ーするショットガン配列データから，1,557スキャフォール

ド（未確定配列を含む連続配列）の配列が公開されたIO).

GC含量は64%と比較的高いことがわかった（表1）.既知の

遺伝マーカーの連鎖解析から染色体数も17本とされていた

が，実際に，全配列のうち74スキャフォーJレドが17の連鎖

群を形成し，ゲノムの78%に相当する95Mbpの領域をカ

バーしていた．たとえば，性決定逃イ云子座を含む第6染色

体（連鎖群6）は5つのスキャフォールド（3・38・26-69-12）で

構成され，相対的な位置関係は既知の遺伝マーカーで推定

された（図3a).

EST (expressed sequence tag）情報と造伝子構造予測

プログラムを用いて， 15,143程の蛋白質コード領域が推定

され，そのうち56%の8,631極の発現がEST情報より確認

された．さらに， 259種のtRNA，およそ100粧のトランス

ポーザブルエレメン トがみつかっている．蛋由貿コード領

域は平均長190bp，平均数8.3佃のエキソンから構成され

ていた．イントロンの平均長は373bpで， 1個の遺伝子あ

たり7.3個のイントロンをもっていた．このイントロン挿入

表1 クラミドモナス，シロイヌナズナ，ヒトにおけるゲノムの

特徴

性質 クラミドモナスシロイヌナズナ ヒト

概要配列の長さ（Mb) 120 140 2,851 

染色体数 17 5 23 

GC含量（%） 64 36 41 

遺伝子数 ～15,143 ～26,341 ～23,000 

配列中の蛋白質コード領域（%） 17 33 

平均工キソン長（bp) 190 251 282 

平均エキソン数 8.3 5.2 8.8 

平均イントロン長（bp) 373 164 3,365 

平均イントロン数 7.3 4.5 7.8 

rDNAユニット数 3 12 5 

tRNA数 259 589 497 

数は，菌類やケイ藻などの単細胞性真核生物や陸上植物と

比べると多く，むしろ，線虫やヒトなと守の動物に近かった

（表1）.また，総イン トロン長の30%はくり返し配列から

なり，クラミドモナスのイントロンのなかにはトランスポゾ

ンの侵入によって形成されたものが多数存在することが示

唆された．また，コドンの使用頻度を調べてみると，同一

のアミノ酸を指定するコ ドンのある場合には， 3番目の塩基

にアデニン，チミンを使用することは少なく(14%），グア

ニンやシトシンを多用する （86%）ことが椛かめられた．

ゲノムに見いだされた15.143種の遺伝子構造のうち，辿

伝子ファミリーを形成しているものが1,226租存在しその

うちの26極については10個以上の遺伝子から形成されてい

アキソネマ
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図2 クラミドモナス細胞の構造ω
細胞は蛋白質の細胞壁で図まれ，細胞内部にはカッ

プ型の単一の葉緑体.t主．ミトコンドリア．ピレノ
イ ド，眼点などの細胞小器官b滞在する．基底河~＼体

で細胞内部と連絡した2本の鞭毛力澗胞外部にイ申ぴ，

鞭毛膜と鞭毛内アキソネマのあいだには鞭毛内輸送

体力可証言寄与鞭毛内問槌｜ま9本の周辺二連微小

管および中心微小管対（9+ 2構造）からなり． それ
らはダイ二ン外腕とダイニン内腕．ネキシンやスポー

ク構造などによって支えられている． この構造は.;i着

類や動物に広く存在する普遍的な構造である

B小管
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れた．

また， ゲノムには，動物，植物にそれぞれ存在するトラ

ンスポーターのオーソログも多数見いだされた.461個のト

マル トース トランスポーターやランスポーターのう ち，

ATP:ADPアンチポーター， 葉緑体の内膜へのトランスロ

ケーターなどに代表される植物に特有のトランスポーター

ファミリーをもっ一方で，動物細胞における感覚受容で機

能する電位依存性のトランスポーターファミリーも多数存

在した．これらの例をみてもわかるように，クラミ ドモナ

スは動物および植物でそれぞれ特典的に機能する遺伝子を

あわせもつことが明らかになった．

新たな生物種のゲノムを決定し， ほかの生物種のゲノム

と比較することによ り有用な情報を得ることができる． た

た．また， 798程は2つの遺伝子からなり，そのうちの317

種がタンデムに重複していることがわかった．興味深いこ

とに， 高等植物では知られていないクラス皿のアデニル酸／

グアニル酸シクラーゼ遺伝子が51種もみっかり，比較的大

きな遺伝子ファミリーを形成していることがわかった．

れらのシクラーゼ遺伝子は，動物において環状ヌクレオチ

ドを介したシグナル伝達機構に関与することが知られてい

る．クラミドモナスでは，接合型配偶子の鞭毛凝集l時に鞭

毛内部のcAMP濃度が上昇し，これが接合シグナルとして

細胞内部に伝達され，細胞壁i容解酵素の活性化や雌雄配偶

子の接合構造の構築が起こることが知られているがII｝，今

回の知見によって，環状ヌクレオチドを介したシグナル伝

達系が関与する現象は接合以外にも存在することが示唆さ
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(a）連鎖群6における解析状況を，マッピングされたスキャフォールド．連鎖群61こマップされた遺伝マー力ーの位置とともに示す．第6染色体にはmt＋の性決

定遺伝子座わ存在する ヒトとクラミドモナスに共通な遺伝子（ヒ卜＋タラミドモナス）を赤色¢縦線で，シロイヌナズナとクラミドモナスに共通な遺伝子（シロイ
ヌナズナ＋クラミドモナス）を緑色¢澱線で示すスキャフ才一ルド38-26.26-69. 69-12ι海いだを連絡する京都大SACクローン（ブリッジクローン）を青色の

横線で示す（図S参照）。 ドラフトゲノム配列が決定された株letCC-503でプラス型の株である
(b）性決定遺伝子座let雌雄闘で相向性の高いセグメント（色つきの矢印）が逆位や転廃によってモザイク上に並んでいる マイナス型の性決定遺伝子座内部にl羽生
決定のマスタ寸宣伝子であるMID遺伝子b存在し，また，プラス型の内部には雌雄配偶子問の細胞認織に機能するFUSI遺伝子力存在する プラス型配偶子に特
異的に発現するMTA1遺伝子については．後能はよくわかっていfcJ:I.，＼，性決定遺伝子座の近傍lこはN/C7遺伝子.AC29遺伝子などのハウスキーピング選伝子も存

在しているが．鞭毛凝集時に鞭毛上で提示されるアグルチニンをコードするSAD1遺伝子や？細胞サイズの調節を行1;s.うMAT3遺伝子．漆合子形成時に葉緑体ゲ
ノムの母性遺伝に関与するEZY1遺伝子やEZY2遺伝子のタンデムリピートカ存在している

第6染色体（連鎖群6）の構造およOl置伝マーカーと雌雄の性決定遺伝子座の構造図3
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とえば，近縁の種のゲノムと比較することで種の分化を決

定づけたゲノムの変化を推定することができる．また，遠

縁の種間でゲノムを比較することにより，種固有な遺伝子

や複数の種に共通に保存されている遺伝子，種に固有な機

能がどのように獲得されたのかを知ることができる．クラ

ミドモナスの蛋白質をコードする遺伝子15,143極について

シロイヌナズナとヒトにおけるオーソログの存在を調べたと

ころ， 2,489種が三者で共通であったのに対し，シロイヌナ

ズナにはなくヒトと共通なものが774種，ヒトにはなくシロ

イヌナズナと共通なものが1.968種，クラミドモナスに特有

な遺伝子は10,282種で、あった （図4）.この結果からも，ク

ラミドモナスは動物（ヒト）祖先型の遺伝子と，植物（シロ

イヌナズナ）祖先型の迫伝子をあわせもち，進化上，特異

な位世にあることが示された．

それでは具体的に，クラミドモナスのゲノムに存在する

植物やヒト，あるいは，そのほかの生物にそれぞれに共通

な地伝子とはどのようなものなのであろうか．クラミドモ

ナスのゲノム情報をもとに比較解析して得られた知見を紹

介する．

田 植物に共通する光合成遺伝子と
C02環境応答

1.光合成生物に共通する遺伝子

クラ ミドモナスをはじめとする緑藻類は色素体（諜ー緑体）

をもち，シロイヌナズナなどの高等植物と同じように光合

成を行なう． 上記のクラミドモナスとシロイヌナズナに共

通して存在する遺伝子1,968種のなかで，閉じ緑藻類のオス

トレオコッカスや欝類のヒメツリガネゴケに共通して存在

するものは349極が存在する IO）.これらのなかには，光化

学系などに代表される光合成装世や，葉緑体やチラコイド

l院の生合成，光合成のm子伝達，炭素固定，ならびに，脂
質，アミノ酸，核酸などの生合成に関与する蛋白質をコー

ドする遺伝子が135極含まれていた．残りの機能が未知な

迫伝子214種のうち，101種には既知の蛋白質との相向性

や機能的モチーフが存在しなかったが，葉・緑イ本で‘の代謝制

御にかかわる新規の因子が多く含まれるものと予想され1

なかでも，新たに85極の迫伝子産物が葉緑体に局在すると

予想された．

”はじめに”で述べたように，クラミドモナスをはじめと

する葉緑体をもっ単細胞只核緑藻は，地球上ではじめて水

を分解する酸素発生型光合成を行なうようになったシアノ

＠＠＠＠＠＠ 

図4 比較ゲノムの手法を用いたクラミドモナスの蛋白質をコー
ドする遺伝子のうちわけω

緑藻クラミドモナスゲノムから予測された15,143種目宣伝子の産物である蛋
白質のうち， 2,489種b鴨乳類ヒト，高等植物シロイヌナズナと拓盈¢濁自買

であった また．ヒトとクラミドモナスには存在するがシロイヌナズナではみ
つから忽い蛋由貿は774穫．シロイヌナズナとクラミドモナスには存在するが

ヒトではみつからない蛋白質は1,968穏であった．

バクテリアが，真核生物に葉緑体として共生することで成

立したと考えられている．比較ゲノム解析で得られたこれ

ら光合成生物に共通する遺伝子の多くは，酸素発生型の光

合成細菌で成立し，クラミ ドモナスなどの緑藻類や初期に

陸上化したコケ植物，そして，シロイヌナズナなどの日等

植物にまで，進化の過程で保存されてきたと考えられる．

また，このような光合成生物に共通な遺伝子とは別に，シ

アノバクテリア，緑藻，高等級物では，進化の途上，光合

成を維持するための遺伝子が地球環境の変化に応じて独自

に獲得されてきたものと考えられる．たとえば，多細胞化

後に陸上化するには，水不足の；；；＇！境に適応するために体制

を整える必要があり，品m管＊系や乾燥耐性が獲得されてい
ったとされる．

光合成生物は光合成能を維持するために，ゲノム上に存

在する特定の遺伝子セットを発現させることで環境変化に

順化する．この順化機構を解き明かすためには，静的なゲ

ノム間報のほか，環境変化に応じた遺伝子の発現情報（ト

ランスクリプトーム＊3）を得ることが重要である．これまで

に筆者らは，明暗， C02濃度変化，高温，低温，栄養ilポ欠

乏（N,P, K, Fe, Ca, ~Cu），配偶子誘導，接合などの

各種ストレス条件で培養した細胞からcDNAライブラリー

を構築し，クラミドモナスのEST情報を取得している 12).

得られたEST情報に基づいて10.368種類のESTクローン
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10μM無線炭素・弱光 5000μM無軽量炭素・強光
（無線炭素濃縮後備誘導あり）（無機炭素濃縮後備誘導なし）

無機炭繁濃縮機4韓
関連遺伝子
(LciA, Ccp1) 

1000μM祭機炭素・強光
（無織炭素濃縮後構誘導あり）

図5 無機炭素濃縮機繕の関連遺伝子を同定するための発現誘導

プロファイル比較

クラミドモナスiき袈液中の無線炭素濃度と照射した光強度がそれぞれ．
lOμM ・弱光.lOOOμM ・強光， 5000μM ・強光のときの発現プロファイル
を比較した 数字は．発現誘導された遺伝子数を示す lOμM ・弱光．

lOOOμM ・強光の条件で無機炭素濃縮機構力官導されることから，ここに含

まれる40種類の遺伝子が無機炭素濃縮縫構江崩導および機能に密獲に関与し

ていると考えられる

を搭載したcDNAアレイを作製し，光合成反応器質のCOz

欠乏ストレス13），強光ス トレス 14），窒素j原欠乏による配偶

子分化15），接合子形成37＞， 概日リズム 16），といった細胞内

外の環境変化の際に発現の変動する遺伝子を報告している．

ここではとくに，植物の光合成に必須なC02の濃度変化に

応答するトランスクリプトーム解析について紹介する．

2. C02環境応答

クラミドモナスを含む多くの微細藻類は，環境中のC02

濃度カ対止下すると1!lf；機炭素への親和性を上昇させC02欠乏

環境に順化する．この｜祭に能動的な無機炭素輸送をともな

うことから，このJI眠化機構は1！~機炭素濃縮機織 （carbon­

concentrating mechanism ; CCM）とよばれる．クラミド

モナスの場合，亜鉛結合型の調節因子CCMlによって制御

されていることが知られており 7.17，このCCMlによって調

節されるC02応答性遺伝子のなかには草炭酸イオン輸送体

やデンプン合成酵素，炭酸脱水炉五百一ドする遺｛好 い

が含まれている13）.また，調llJJ包ぷ附炭酸脱水素酵素の遺伝

子はCCMlの下流ではたらく MYBII去写因子によって制御

を受けることが示されている8.1別．

経者らは，クラミドモナスの無・機炭紫波縮機構が誘導さ

れる条件を詳細に検討するために，細胞に通気するC02濃

度と，照射する光強度を変化させたときの無機炭素濃縮機

構誘導の有無を調べた14). 大気条件に相当する0.038% 

(v/v）のC02を含む空気色細胞を含まない液体培地に通

気すると，溶存無機炭素濃度は約50μMとなる．この条

件で調II胞を培養すると，培養液中の溶存型！~機炭素濃度は約

lOμMにまで減少することから，細胞は溶液中の無機炭素

j民度を“低い”と感知し，無機炭素濃縮機構を誘導する．こ

うして，クラ ミドモナスは培地中の溶存無機炭素を輸送体

により積極的に細胞内に取り込み同定するようになる．一

方で，5%(v/v）のC02を含む空気を通気すると培地中の

溶存無機炭素濃度は約5000μMとなり，制｜｜胞はその波度を“高

い．，と感知し，無機炭素濃縮機構を抑制する．この日濃度C02

環境では， 1000μmo! photons m-2 s・lの強光を照射しで

も無機炭素il蹴昔機構は誘導されなかった．また， 1.2%(v/v) 

のC02を含む空気を通気して120μmo! photons m-2 s-1の

弱光で培養すると溶存無機炭素濃度は約lOOOμMとなり，

この条件では無機炭素濃縮機構は誘導されなかったが，強

光の！照射によりクラミドモナスは無機炭素への親和性を土

井させ，無機炭素濃縮機構が誘導されることがわかった．

強光を照射したあとの培地中の溶存無機炭素濃度は約1000

μMと変化しなかったことから，クラミドモナスは細胞外

の溶存無機炭素濃度の低下を細胞表而で直接感知して無機

炭素濃縮機構を誘導するということではなく，より；複雑な

C02センシング機構＊ 4をもっていることが示唆される．

クラミドモナスが無機炭素濃縮機構を誘導する条件でL発

*3 トランスクリプトーム．ある生物の遺伝情報全体のセットを・ゲノム”とよぶのに対して，細胞の特定の環境下におけるそのfi,¥l.＼での転ち：怪物（transcript)
のセットを”トランスクリプトーム’とよぷ.1つの個体であっても組織や細胞ごとに（すなわち，遺伝的多様性とは3もなるIi；（閃により）ある決まった構成に
なっている．つまり．トランスクリプトームはその細胞が先生の過程で叉－けた細胞外からの影響の桜み重ねによって変化する．
* 4 C02のセンシンク機構： C02は継物の光合成反応lこ必須の成分であるため．その波度当主化に順化していくことは不可欠である．とくに．水圏環境では水中
の百Hが炭i'1i波度は5～30mg/Iと幅広く，また， pHに依存して存従事.h¥":71唆化する．したがって，水生光合成生物は時々 刻々 と変化する無機炭＃..(C02. 
HCOJ－）濃度を感知lし，そのシグナルを伝達するシステムを備えているものと与えられている．無機炭素iO.縮機構はC02iO.度が欠乏すると込述に滋L与され
るため， C02センシング機燃を解明するうえで非＇ii,•によいモデルとなる． たとえばヒトでは， HCOJ－のiO.l!tの：tfJ.は粉 Fの運動能)Jの活性化を促し，受ti/
能1盤仰を介することで受精に関与していることが知られている アデニル殴シクラーゼの活性がこのHCOJ－波皮に依存することが示され．アデニル殴シク
ラーゼ「1体がHCOJ－センサーである可能性が示唆されている．また，微生物では，J..ittil11"Bacillus anthracisのみ来!1£1'11'tをコードするil'lf云Fの転写レ
ベルが，C02io.H£を大気条件（0.038%）からヒト体内レベルの5%に移すことで5～20併に1｛＇）大することから，これを制御するC02センシング機併の存在
が示唆されている．
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現される40種類の遺伝子に，無機炭素濃縮機構の成分やそ

の制御にかかわる遺伝子が含まれているものと考えられる

（図5）.これらのなかには，葉緑体包膜に局在する無機炭

素輸送体の候補であるLCIAi9l, CCPl 20), C02とHC03ー

の交換反応を触媒する炭酸脱水酵素などの遺伝子が含まれ

ており， これらの蛋白質の局在や機能欠損株について解析

が進められている．

1！！~機炭素濃縮機構はシアノバクテリアやクラミドモナス

を用いて集中的に研究されてきたが，藻類がもっ無機炭素

濃縮機構の多様性を理解するためには，さまざまな生物を

用いた分子遺伝学的研究を進める必要がある．筆者らは，

オーストリアのLりffelhardt博士と共同で，灰色藻＊ 5のシ

アノフォラCyanophoraparadoxaが無機炭素濃縮機構を

もつことを見いだし，それにともなって誘導される逃伝子

をマイクロアレイにより解析した21）.灰色藻類は緑藻や紅

藻と同じく酸素発生型の色素体をもっ単細胞真核藻類で，

その葉緑体はとくにシアネラとよばれ一般的な葉ー緑体と区

別されている．シアネラは集光性色素としてフィコビリン

蛋白質をもつこと，その制胞膜にペプチドグリカン層をも

つことから， 一次共生したシアノバクテリアの姿を色破く

残した体制をもっ．このことから，灰色藻類は一次共生の

モデル生物として注目を集めている生物である．

一方で，水生光合成生物の無機炭素濃縮機構が多様なの

は，陸上植物の繁茂によってひき起こされた大気中のC02

濃度の低下によって，無機炭素濃縮機構が進化上，独立に

獲得されたためであるとする説がある22l. 1W；機炭素濃縮機

構の起源が単系統で、あるのか多系統であるのかはいまだに

議論が分かれているが23），今後は，微網II藻類がもっ4！！~機炭

素濃縮にかかわる因子を比較 ・同定することで，？菜類の多

様なC02適応、・mI化機構が明らかにされるであろう．

回 鞭毛
クラミドモナス遺伝子からヒト疾患の原因

遺伝子ヘ

クラミドモナスは2本の等長な鞭毛を使って遊泳し，ま

た，環境の変化を感知する．鞭毛の基音rsは基底小体に連結

されている．鞭毛の内部に存在するアキソネマには， 2本の

微小管を中心にして9本の微小管が環状に配置した構造

＠＠＠＠＠＠ 

(9 + 2構造）が存在し，これは，多くの真核生物にみられ

る繊毛の構造と同一である （図2）.これまで，クラミドモ

ナスにおいて，鞭毛構造の変異株が多数単向性され，鞭毛の

形態形成や基底小体機能の解析が行なわれてきた24）.とく

に近年では，鞭毛の構造蛋白質などを輸送する鞭毛内輸送

Cintraflagellar transport ; IFT）に関与する遺伝子の機能

が明らかになってきており，動物細胞における鞭毛内輸送

体の機能とともによく研究され，ヒ トの疾病との関連が注

目されている25).

動物には，粕子の遊泳時に機能する鞭毛のほかに，運動

性のない繊毛が存在し，おもに視覚，脱覚，触覚などの感

覚受容にはたらいている．興味深いことに，高等植物や多

くの菌類，粘菌類には鞭毛や繊毛が存在しない（図6).し

たがって，クラミドモナスやヒトなど鞭毛や繊毛構造をも

っ生物種と，もたない生物種のゲノム情報を相互比較する

ことによって，鞭毛や繊毛に関連する遺伝子の網羅的な同

定が可能となる．クラミドモナスとヒ トに共通な遺伝子774

種の多くは鞭毛や繊毛の構造と機能に関連する遺伝子であ

り， 一見，進化上は非常に遠縁であるクラミドモナスのゲ

ノムから， ヒトやマウスで機能している鞭毛や繊毛に関与

する遺伝子のオーソログがつぎつぎに同定されている．

とくに興味深いのは，ヒ トやマウスでそれらの遺伝子に

変異があると深刻な遺伝病をひき起こす場合があることで

ある．クラミドモナスの鞭毛内輸送に関与するIFT88蛋白

質は，マウスにおけるTg737蛋白質と高い相向性をもっ．

マウスにおいてTg737遺伝子に変異が生じると， 1削減内部

に無数の麓胞が生じて腎機能を低下させる多発性嚢胞腎を

ひき起こすことが知られている．一方，クラミドモナスに

おいてはIFT88遺伝子に変異が生じると鞭毛形成が行なわ

れなくなることから，マ．ウスにおいても Tg737遺伝子は腎

臓細胞における繊毛の形成に関与するものと予想されてい

る26）.また， 比較ゲノムの手法によって，網膜色素変性症

や知能発育不全をひき起こすパlレデーービ一ドル症候群の原

因遺伝子のひとつであるBESSのホモログも，ヒトゲノム

との比較からクラミドモナスの鞭毛遺伝子としてみつかっ

た27>. BESSホモログ遺伝子のRNAi法による発現抑制に

より，クラミドモナスで、は鞭毛の数が減ったり失われたり

する表現型が観察されたことから，この症候群もヒトにお

ける鞭毛や繊毛形成の石全が原因とされている．

*5 灰色藻 灰色藻と名づけられてはいるが，色素体はシアノバクテリアと同様に藍色である．シアノフォラが属する灰色純物！”iのGlaucophytaはギリシァ；！？
glaucusに由来し，地中海の色（sea-green）を意味する これがよ4話のglaucous（背みがかった灰白色）になり，利沢された際に灰色とされたJl_

蛋白質核酸酵素 Vol.53No.9 (2008) 1139 

寸



..－－－ 緑膿菌（Pseudomonasaeruginosa) 

「L 黄色ブドウ球菌印刷向。ccusaureus) 
し「ラ相Synechosystissp.) 
L.-海洋性ラン藻（Prochlorococcus marinus) 

メタン生成菌（Methanosarciniaacetivorans) 

好酸好熱菌（Sul.わlobussol.危taricus)

菌細正義－E

・E・

図6 ゲノム解読が完了または
進行中の20生物種の分
子系統樹6)

真正細菌．シアノバクテリア，古細

菌．および，ケイ藻，紅)M，灰色藻．

紅藻．緑;ji，陸上纏物．アメーバ動

物，薗類，動物広どの爽核生物の進

化系統関係を示す クラミドモナスは

枠で四つである．運動型および非運

動型の鞭毛が存在する生物種につい

ては，右横に鞭毛（運動型・非運動

型）を示している

．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．．． ． ーー・． 「 タ羽シラげha/ass'osirapse凶仰刷 ふ～ Eケイ藻
・・ ． ． • I 』ー フ工オダクティラム（Phaeodactylumtricornutum) • 

シアノフォラ（Cyanophoraparadoxa) ひ～ 灰色藻

シアニテーィオシゾン（Cyanidioscyzon merolae) 目紅藻

圧 担トレオコ……

「 ……•xcarten) 
L4 ゼニゴケ（Marchantiapo/ymorpha) む～

ヒメツリガネコケ（Physcomitrel/apatens) 

°"""' 陸上植物シロイヌナズナ（Arabidopsisthaliana) 

．．．． 

．．．．．． ． 
－ 

． ． 
－ 

:1＿」一二 細胞性粕菌（Dicfy,

．一一一寸 「一 肺炎双球菌（Neu問 poraeras s a ） 

」」「 線虫（Caen ha凶 tise／，伊 m） 
』ーー ヒト（Homosapiens) ． 

17'メーパ動物
菌類

O一一

0一一 °＂＂＂＇
物動

．．．．． 
． 
－ 

鞭毛:$1イプ

°＂＂＂＇ 運動型 O一一非運動型
． 

原核生物．真核生物

今後も，ヒトの遺伝性疾JJ.~の原因遺伝子とその機能が，

細胞レベルで変媒体の解析が可能なクラミドモナスを研究

することで同定され，さらに，ヒトにおける疾忠のメカニ

ズムが伽明されることがJP］待されている．

回 生殖
生殖様式の進化を探る

クラミドモナスの生殖はプラス型 （mt＋） とマイナス型

(mt－） の配偶子の直接的な相互作用によってはじまる．そ

れぞれの配偶子の鞭毛上には，細胞内から輸送されてきた

プラス型（SAGl）とマイナス型（SADl）のアグルチニンと

よばれる蛋白質が訴杭し，相手方のアグルチニンと相互作

mを起こすことで，配偶子は相手方と鞭毛による凝集を行
なう 28)（図1).2つのアグルチニン遺伝子SAGlとSADlの
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発現は性特異的であり， 性決定遺伝子座に存在するMID

逃伝子による制御を受けている．それぞれの接合型のアグ

ルチニンはヒドロキシプロリンにおむ粕蛋白質であり，ク

ラミドモナス自体がもっ調ll胞壁を構成する柏蛋白質に高い

相向性を示すことから，細胞壁を椛成していた梢蛋白質が，

性分化の出現とともに生殖に利用されるよう進化したとさ

れるお）．鞭毛凝集により鞭毛内のcAMP濃度が上井し，こ

れがシグナルとなって細胞に伝達され，マトリクスメタロ

プロテアーゼ（MMP）のー干重であるガミートライシンにより

細胞壁が分解されて，配偶子はプロトプラスト化する30).

このガミートライシンは，配偶子だけではなく栄長細胞も

プロトプラストイじすることから， クラミドモナスの形質転

換において重要なツールのひとつになっている．

クラミドモナスの性決定は第6染色体の約200kbpの領

域に存在する性決定遺伝子座によって制御されている （図

ナ



＠＠＠＠＠＠ 

図7 緑藻における細胞数と生殖様式

パンドリナ コニウム との関係

ボルボックス自には細胞の数や分化明盟が中

間的な種力存在する雌雄明調子が司じ形状

ボルボックス をしている同形配偶型（クラミドモナスl パン
細胞数 生殖様式

圃圃・寺普
ドリナ．ゴニウム）から，雌雄の配偶子の形状

クラミドモナス 同形配偶 が異Zよる異形配偶型（ユードIJナ目ブレオドリ
パンドリナ 8～16 同形配偶 20μm 10μm ナ）を経てl 精子と卵子からなる卵生殖型（ボ
コニウム 8～16 同形配偶 ルボックス）に進化したものと考えられている
ユードリナ 32～64 異形配偶 ユードリナ プレオドリナ

プレオドリナ 64～128 異形配偶

圃ボルポ・ノクス ～2000 卵生殖

50μm 50μm 

3b）.雌維の性決定迫伝子座には，それぞれの接合型のあ

いだで相向性の高いセグメントが逆位や転座によってモザ

イク状に存在していることから，この構造が減数分裂にお

ける対合時の組換えを抑制し，接合型の性追伝子座が維持

されたまま次世代に伝えられている31）.また，この逃伝子

座には，クラミドモナスの性決定遺伝子のひとつMID遺伝

子や，配偶子の融合後に起こる雄由来の葉緑体DNAの消

失（母性遺伝）に関与するEZYI遺伝子など， 生殖機構にか

かわる追伝子が多数存在している31）.とくに，マイナス型

配偶子の性逃伝子座に特異的に存在するMID遺伝子は

RWP-RKファミリーに属する転写因子をコードしており，

MID遺伝子の欠損株ではマイナス型であるにもかかわらず

“偽プラス型”として分化しマイナス型と凝集反応を起こす．

MID遺伝子は，性特異的に機能する遺伝子の発現を促進ま

たは抑flilJすることで，性決定におけるマスター調節遺伝子

の役割を担っていると考えられている37).

クラミドモナスに近縁のボルボックス日には，クラミド

モナス型の細胞が複数個集まっているゴニウムやプレオド

リナ，ユードリナなどの中間的な種が存在し，およそ5000

万年前に，クラミドモナス型の祖先種がボルボックスをは

じめとする群体性の種に多細胞化していった系統と考えら

れている （図7）.同時にこの系統は，同形配偶様式から異

形配偶様式，そして，卵生殖様式を行なう生物種がそるっ

ている系統でもあり，多細胞化や生殖様式の進化を研究す

るうえでひとつのモデルとなる系統であるといえる．最近，

MID遺伝子のオーソログが群体性藻類のゴニウムやプレオ

ドリナからクローニングされた32.33）.これらの極では雄接

合型にのみMID遺伝子が存在することから， MID造伝子

～05mm 

自体が雄としての性を決定するものと考えられている．生

殖機式は生物種によって大きく異なるが，多細胞化と生殖

様式の変化の関係がゲノム比較研究によってさらに明らか

にされるであろう．

回 クラミドモナスゲノムの
現在の問題点とその解決法

クラミドモナスのゲノム解析と網維的な発現解析により，

クラミドモナスには光合成や生殖など，動物および植物に

おいてそれぞれの性質を特徴づける遺伝子が存在すること，

また， Jjji＇境の変 化に応じて発現レベルが変化する遺伝子セ

ットが重要である点について述べてきた． しかしながら，ゲ

ノム配列の精度という観点からみると，現在，公開されて

いるゲノム配列 120Mbのうち，およそ15.3Mb (12.7 %) 

にわたる領域が未解読であり，染色体を構成するスキャフ

ォールド聞にはギャップも存在する．また，スキャフォー

ルド内部にはくり返し配列が多数存在するためあやまって

アセンブリーされたスキャフォールドも存在することから，

現状では完成度の高いゲノム情報にはなっていない．実際，

筆者らの蛋白質構造解析の結果から，現在，公開されてい

る遺伝子モデルにはエキソン領域の見落としなどのあやま

りが存在することが判明している．

より完成度の高いゲノム情報を確立するためには，多く

のcDNA完全配列の決定とスキャフォールド閑のギャップ

の解消とが必須である．そこで現在，筆者らは，完全長

cDNAの内部配列を決定し，新しい追伝子モデルを作成中

である．また同時に，ゲノムの完全解読のために新たな
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可



｜スキャフォールド2sI 

1・・・ lSU  
間／＼

担括白血-0岨E≪

スキャフォーJレド26と69を連結する
新規SACクローン

図8 京都大学によるクラミドモナスのゲノム構造解析の例

｜スキャフォールドs9I 

スキャフォーJレド69を
カバーする新規SACクローン

スキャフォーJレド69と12を
連結するSACクローン

現在，米国エネルギー省JointGenome Institute (JGI）で公表されているクラミドモナスゲノムにおけるスキャフォールド似重結とスキャフォールド内¢酒田リ未決

定領織を決定するために．クラミドモナス野生株C-9(mtづから力Hー率20倍のSACゲノムライブラリーを作製した.5万クローンについて両末端配列を決定

し．公表されている概要配列にマッピンクを行怒ったスキャフォールド69の内部配列の未決定領域（赤色オレンジ色の領主主）をカバーする多数のSACクロー
ン（宵色）わ存在していたまた 5’末端にあいて3個のSACクローン（緑色）がスキャフォールド26に， 3’末端において1個のSACクローンがスキャフォール

ド12の宋端にヒッ卜しており，スキャフォールド26,69, 12はこれらブリッジクローンによって連絡されることが示唆される（隠3a参照）

BACライブラリーを桃築し，その配列決定を進めている

（図3，ならびに， 図8）.これらの新たに得られたゲノム情

報と完全長cDNA情報を含めたゲノム情報を公開する予定

である．とくに，遺伝子モデルごとに生物種11¥Jの比：肢がで

きる比較ゲノムデータベースの梢築をめざしている．

おわりに

結謀クラミドモナスのゲノムが解析されたことにより，光

合成 ・環境応答に関与する迫ー伝子や鞭毛（繊毛）機能に関与

する遺伝子は， 動物・植物へとそれぞれ伝捕し，進化の過

程で独自の機能を礎科したことがわかってきた．また，動

物や組物のゲノムと比較することで，クラミドモナスが動

物と植物の分岐を術鰍する際に重要な位置にある生物種で

あるということもわかってきた．とくに，非維管来植物に

おいては，紅藻シアニデイオシゾン34）や辞類ヒメツリガネ

ゴケの全ゲノム配列35），そして，苔類ゼニゴケのY染色体

の全配列36）も解説されており，シアノバクテリアから緑謀，

コケ却を経て，高等植物にいたる，遺伝子の進化と多様性

がますます明らかになることがJ~J待される． 今後，動物 ・

植物の枠をこえた広い視点でクラミドモナスを)-1)いたユニ

ークな研究が展開されるだろう．

1142 蛋白質核酸酵素 Vol.53No.9 (2008) 

群体性泌郊のち・nーを提供していただいた風化学研究所西井一日II博士，
ならびに，クラミドモナスゲノム解析に協力いただいている国立情報

学研究所藤Ill秋佐夫博士をはじめ， 3~1·•1研究者に感謝します．

文献

1) Cavalier-smith. T.: Int. ]. Syst. Evol. Microbiol., 52. 7-76 (2002) 

2) Erikson. H. P.: BioEssays. 29. 668-677 (2007) 

3) jj：上勲：i業芳iからみる30億年の！＇！然史 ．東海大学出版会（2α渇）

4) Harris. E.: Annu. Rev. Plant Physiol. Plant Mo/. Biol., 52. 363-406 

(2001) 

5) Sager. R .. Ishida. M. R.: Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 50. 725-730 

(1963) 

6) Boynton. J. E. et al.: Science. 240. 1534-1538 (1998) 

7) Fukuzawa. H. et al.: Proc. Natl. Acad. Sα USA. 98. 5347-5352 

(2001) 

8) Yoshioka. S. et al.: Plant Ce/I. 16. 1466-1477 (2004) 

9) Matsuo. M. et al.: Genes Dev .. in press (2α)8) 

10) Merchant, S. S. et al.: Science. 318. 245-2印 （2007)

11) Pasquale. S. M .. Goodenough. U. W.: J Cell Biol .. 105. 2279-2292 

(1987) 

12) Asamizu. E. et al.: Phycologia. 43. 722-726 (2004) 

13) Miura. K. et al.: Plant Physiol.. 135. 1595-1607 (2α)4) 

14) Yamano. T. et al.: Plant Physiol.. 147. 340-お4(2008) 

15) Abe.]. et al.: Curr. Genet.. 46. 304-315 (2004) 

16) Kucho. K. et al.: Plant Mo/. Biol.. 57. 889-906 (2005) 

17) Kohinata. T. et al.: Plant Cell Physiol .. 49. 273-283 (2008) 

寸



18）福i*秀哉 ・山野l登志．蛋白質核酸酵素，50.958-965 (2005) 

19) Mariscal. V. et al.: Protist 157, 421-433 (2006) 

20) Chen. Z. Y. et al.: Plant Physiol .. 114. 265-273 (1997) 

21) Burey. S. C. et al.:月antCell Environ .. 30. 1422-1435 (2007) 

22) Badger. M. R., Pric巴G.D.: J Exp. Bot .. 54, 609 622 (2003) 

23) Raven. ]. A.: Eur. J Phycol.. 38, 47-53 (2003) 

24) Kamiya, R.: Cell Motil. Cytoskelton, 32, 98-102 (1995) 

25) Rosenbaum.]. L.. Witman. G. B.: Nature Rev. Mo!. Cell Biol.. 3, 

813-825 (2002) 

26) Pazour. G. ]. et al.: J Cell Biol.. 151. 709-718 (2000) 

27) Li. ]. B. et al.: Cell, 117. 541 552 (2004) 

28) Ferris, P.]. et al.: Plant Cell. 17. 597-615 (2005) 

29) Lee,]. H. et al.: Plant Physiol., 144, 1813-1826 (2007) 

30) Matsuda. Y”Kubo. T.: in Handbook of Proteolytic Enzymes. 2nd 

Ed. (Barrett. A .. Rawlings, N .. Woessner. ]. ed.), pp.592-595. 

Academic Press, London (2004) 

31) Ferris. P.]. et al.: Genetics. 160. 181-200 (2002) 

32) Hamaji. T. et al.: Genetics. 178, 283 294 (2008) 

33) Nozaki, H. et al.: Curr. Biol., 16. 1018-1020 (2006) 

34) Mastuzaki, M. et al.: Nature, 428, 653 657 (2004) 

35) Rensing, S. A. et al.: Science. 319. 64・69(2008) 

＠＠＠＠。。

36) Yamato. K. T. et al.: Proc. Nati. Acad. Sci. USA. 104. 6472-6477 

(2007) 

37) Kubo. T. et al.: Plant Cell Physiol., in press (2008) 

福j畢秀哉

略庭 ：1986年京都大学大学院農学研究科博士課程修了司農学

博士‘東京大学応用微生物研究所助手喝京都大学農学部助手．

同助教綬を経て司1999年より京都大学大学院生命科学研究科

助教綬（現准教授）．

研究テーマ： 光合成生物の環境応答とゲノム進化，C02センシン

グとC02濃縮機織の制御．

久保雄昭

略歴： 京都大学大学院生命科学研究科博土研究員司博士（理学）．

研究テーマ： 緑藻における性分化と性決定機構．

山野隆志

略歴 ：京都大学大学院生命科学研究科博士課程在学．

研究テーマ： 緑藻のC02輸送システムとその制御．

"' 

蛋白質核酸酵素 Vol.53No.9 (2008) 1143 

蛋白質核酸酵素08’07月号2折表左


	8396_img-616151340.jpg
	8397_img-616151359.jpg
	8398_img-616151410.jpg
	8399_img-616151434.jpg
	8400_img-616151450.jpg
	8401_img-616151514.jpg
	8402_img-616151527.jpg
	8403_img-616151544.jpg
	8404_img-616151600.jpg
	8405_img-616151615.jpg
	8406_img-616151627.jpg

