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SUMMARY 

It is known that dinoflagellates acquired a plastid from a red alga via secondary endosymbiosis. 
However, several dinoflagellates should have abandoned their original plastid and acquired again plastids 
from different sources. Engulfing free-living algae, some dinoflagellates use them as a temporary plastid. 
This phenomenon is considered to be an on-going process of plastid acquisition, and this temporary plas-
tid is called “kleptochloroplast”. In a probably monophyletic groups of unarmoured dinoflagellates, vari-
ous stages of endosymbiosis, namely, reduction of endosymbiont’s organelles except plastid, are present, 
which would be good research targets for understanding evolutionary process of plastid acquisition. Be-
sides dinoflagellates, kleptochloroplasts are distributed in a wide range of protists. In this mini review, 
we introduce diversity of kleptochloroplasts in protists in particular reference to the dinoflagellates. 

Mini Review 

*Corresponding author 
Tel/Fax: +81-29-853-4533 
E-mail: y.hry67@mail2.accsnet.ne.jp 

(Received: 31 January 2008) 

9 

はじめに 

 

渦鞭毛藻はアピコンプレクサ、繊毛虫と共にアル

ベオラータ生物群に属する単細胞性の原生生物であ

り、赤潮や貝毒生成を通して我々の生活にも深く関

係している。渦鞭毛藻の多くは、紅藻との２次共生 
(secondary endosymbiosis)に由来する赤茶色を呈した

ペリディニン型葉緑体を持っているが、少数の渦鞭

毛藻ではそれとは起源の異なる葉緑体を持つことが

知られている。例えばKryptoperidiniumは珪藻を、

Karlodiniumはハプト藻をそれぞれ起源とする葉緑体

を持っている (Chesnick et al., 1997; Hansen et al., 
2000; Horiguchi, 2006)。これらの珪藻やハプト藻を取

り込んだ渦鞭毛藻は、すでにペリディニン型葉緑体

を獲得している系統群に含まれることから、ペリ

ディニン型葉緑体を捨て、新たな葉緑体を獲得した



と示唆される (Saldarriaga et al., 2001)。このように、

渦鞭毛藻は独立に様々な藻類を取り込んで葉緑体と

しており、新たな葉緑体を獲得しやすい生物群だと

いえるのかもしれない。 
さらに渦鞭毛藻では、葉緑体獲得の中間段階にあ

ると思われる事例も知られている。ある種の渦鞭毛

藻では、葉緑体の獲得・保持・消失を数日あるいは

数十日という間隔で繰り返している。これは、取り

込んだ葉緑体を恒久的に保持しておくことができな

いために、新たな葉緑体を定期的に取り込む必要が

あるからである。このように取り込まれて一時的に

利用される葉緑体のことをクレプトクロロプラスト 
(kleptochloroplast；kleptoはギリシア語で盗むの意)と
呼ぶ (Schnepf, 1992)。この言葉はもともとある種の

ウミウシ類がもつ“kleptoplast”に由来する  (Waugh 
and Clark, 1986)。このウミウシ類はフシナシミドロ 
(黄緑色藻)やイワヅタ（アオサ藻）を摂食してその葉

緑体だけを保持し、光合成産物を利用する。もちろ

んウミウシは世代を超えて葉緑体を保持することは

できないが、９ヶ月の間 (ほとんど一生を)光と二酸

化炭素を与えるだけで生存可能であることが知られ

ている (Rumpho et al., 2000; Green et al., 2000; 石田 
2001)。 

このような葉緑体成立の中間段階ともいえるク

レプトクロロプラストは、細胞内共生による葉緑体

成立のメカニズムや進化過程を理解するための格好

の研究対象になり得ると思われる。本稿では、渦鞭

毛藻を中心に、原生生物にみられるさまざまなクレ

プトクロロプラストについて紹介したい。 
 
 
無殻渦鞭毛藻のクレプトクロロプラスト 

 

 無殻渦鞭毛藻のうち、ギムノディニウム目に属す

るAmphidinium poecilochroum,  A. latum,  A. wigrense, 
Gymnodinium acidotum, G. aeruginosumはクリプト藻を

クレプトクロロプラストとして利用することが知ら

れている (Wilcox and Wedemayer, 1984, 1985; Larsen, 

1988; Schnepf, 1989; Horiguchi and Pienar, 1992)。その

ため、これらの渦鞭毛藻の細胞内には典型的な渦鞭

毛藻が持つ赤茶色の葉緑体ではなく、クリプト藻の

葉 緑 体 の 色 で あ る 赤 色  (e.  g.  Geminigera、
Rhodomonas、Teleaulax 由来 ) または青緑色  (e.  g. 
Chroomonas由来)のクレプトクロロプラストが存在す

る。これらの無殻渦鞭毛藻はクレプトクロロプラス

トとする種の特異性やそのオルガネラの残存程度に

多様性があることがわかっている (図１)。また、A. 
wigrense葉緑体以外のクリプト藻のオルガネラも保持

しているという点で後述するDinophysisのクレプトク

ロロプラストとは異なっている。ただ、A. wigrense
に関しては、Wilcox and Wedemayer (1985)が“青緑色

の葉緑体”と述べており、完全に葉緑体化している

可能性もあるが、現在まで詳細な観察は行われてい

ない。 
 これらの渦鞭毛藻に共通することは、クレプトク

ロロプラストが渦鞭毛藻由来と思われる膜に包まれ

ていることである。また、取り込まれたクリプト藻

のペリプラスト、鞭毛装置はどの種でも見つからな

い。これは、A. poecilochroumで観察されているミゾ

サイトーシス (myzocytosis)という捕食様式によって

葉緑体を獲得するからだと考えられている (Larsen, 
1988)。ミゾサイトーシスは、鞭毛の付け根から伸び
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図1. クレプトクロロプラストを持つ無殻渦鞭毛藻5種
の模式図 
A: Amphidinium poecilochroum。B: Amphidinium latum。

C: Gymnodinium acidotum。D: Gymnodinium aerugino-
sum。D: Amphidinium wigrense。クレプトクロロプラ

ストとする種の特異性やそのオルガネラの残存程度に

よって、便宜的に5種を並べた。これらは、単系統群

であることが示唆されるが、５種の中での系統関係は

よくわかっていない。渦鞭毛藻の細胞内のオルガネラ

は省略。G. acidotumでは観察された細胞のうち、43-
67%がクリプト藻の核を失っている(Farmer and Rob-
erts, 1990; Fields and Rhodes, 1991)。 



るペダンクルと呼ばれるストロー状の構造をエサの

細胞に突き刺して、細胞の中身だけを吸いとるとい

うものである (G. acodotumでもペダンクルの存在が

確認されている; Farmer and Roberts, 1990)。 
 これらの５種のうち、A. poecilochroumを除く４種

の渦鞭毛藻 (宿主)に関して、分子系統解析が行われ

ており、これらがギムノディニウム目内で単系統群

を形成することがわかっている (高野、堀口, 2005)。
A. poecilochroumに関しても、筆者の予備的な解析か

ら、これらの渦鞭毛藻と近縁であることが示唆され

ている。このことは、これら５種の共通祖先でクリ

プト藻をクレプトクロロプラストにする性質が獲得

されたことを強く示唆している。このような一つの

系統群において、エサから葉緑体に至る進化のさま

ざまな段階 (取り込む種の特異性やオルガネラの残存

程度)が見られるということであり、これらを比較す

ることによって葉緑体成立の謎に迫ることができる

と期待される。 
 
 
DinophysisとMyrionectaのクレプトクロロプラスト 

 

渦鞭毛藻のDinophysisは海洋に広く分布し、貝毒の

原因藻として甚大な漁業被害を出すことが知られて

いる。Dinophysisのいくつかの種は赤褐色の葉緑体を

もっている (図2A)。微細構造や光合成色素組成か

ら、この葉緑体はクリプト藻起源であると考えられ

ているが、２枚の膜だけで囲まれている点で極めて

特異である (Larsen, 1992)。近年の葉緑体遺伝子によ

る分子系統解析から、この葉緑体がクリプト藻の

Geminigera/Teleaulaxに由来するクレプトクロロプラ

ストであることが示唆されるようになったが、つい

最近になってこのクレプトクロロプラストは極めて

複雑な起源をもつことが明らかにされつつある。

Dinophysisの培養はこれまで不可能であったが、D. 
acuminataを繊毛虫Myrionecta  rubra  (=  Mesodinium 
rubrum) (リトストマ綱)と混合することによって培養

が可能になったのである (Park et al., 2006)。 
Myrionecta rubra (図２B)は、赤褐色の葉緑体を多

数もっており、基本的に光独立栄養を営んでいる。

この葉緑体はクリプト藻のGeminigera/Teleaulaxに由

来する (Gustafson et al., 2000)。M. rubraはクリプト藻

をごく少数取り込むが、繊毛虫内で葉緑体が増加し

て細胞表層の大部分を占めるようになる (ただしこの

葉緑体はクレプトクロロプラストではなく常在する

葉緑体とする意見もある；Hansen  and  Fenchel, 
2006)。葉緑体に加えてミトコンドリアなどを含むク

リプト藻起源の細胞質は１枚の膜で囲まれ、それら

が複数セット存在するが、それにつながるクリプト

藻の核は１個だけ存在する  (Hansen  and  Fenchel, 
2006)。オルガネラの残存状況は前記の無殻渦鞭毛藻

の例と似ているが、取り込んだクリプト藻のコント

ロールがより進んだ状態にあるように思われる。

DinophysisはミゾサイトーシスによってM. rubraを補

食し、葉緑体を獲得する。つまり、M. rubraがクリプ

ト藻から“盗んだ”葉緑体を再度“盗んで”いるの

である。クリプト藻の葉緑体はM. ruburaを経由して

Dinophysisに移動するという、極めて特異なクレプト

クロロプラストの事例である。 
 Dinophysis mitraでは、ハプト藻起源の黄色いクレ

プトクロロプラストが報告されている (Koike et al., 
2005)。この例でもハプト藻の葉緑体のみが残存して

おり、その葉緑体膜の数は２枚 (ときに３または４

枚)である。クレプトクロロプラスト成立過程につい

てはわかっていない。 
 
 
Pfiesteriaのクレプトクロロプラスト 

 

Pfiesteriaはヒトに作用する揮発性の神経毒を産生

すると言われ、かつてはセンセーショナルに取り上

げられた有殻渦鞭毛藻であるが、Pfiesteriaの毒性や

生活環など様々な論争があり、詳細はよくわかって

いない。Pfiesteria piscicida は魚の血球などを餌にす

るときもあるが、クリプト藻由来のクレプトクロロ

プラストを持つことも知られている (Lewitus et al., 
1999)。このクレプトクロロプラストでは、デンプン

の集積や放射性同位元素でラベルした二酸化炭素の

取り込みが確認され、少なくとも１週間はクレプト

クロロプラストがアクティブな状態にあることがわ

かっている。細胞内にはクリプト藻の葉緑体は残存

しているものの、核などは残っていない。また、少

なくともRhodomonasをクレプトクロロプラストとし

て利用することができる。 
 
 
その他の原生生物にみられるクレプトクロロプラスト 

 

渦鞭毛藻以外の原生生物にみられるクレプトクロ

ロプラストを紹介しておこう。海洋のプランクトン

として普遍的な繊毛虫であるStrombidiumやTontonia 
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図 2.  クレプトクロロプラストを持つ渦鞭毛藻

Dinophysis acuminata (A)と繊毛虫 Myrionecta rubra 
(B)。スケールバーは10 µm。 



(旋毛綱)はMyrionectaとは異なるタイプのクレプトク

ロロプラストを持っている (Laval-Peuto, 1992)。ふつ

うこれらの繊毛虫は、渦鞭毛藻やハプト藻、珪藻、

クリプト藻、プラシノ藻などさまざまな起源の葉緑

体を保持している。これらの葉緑体は３枚の膜 (葉緑

体膜＋宿主起源の膜？)で囲まれており、葉緑体以外

の藻類のオルガネラは残っていない。取り込まれた

当初、藻類は細胞中央部にあるが、葉緑体のみが選

別されて細胞表層に分布するようである。また、ク

レプトクロロプラストとする藻類にはそれほど特異

性はないとされている。同様なタイプのクレプトク

ロロプラストは、底生性の有孔虫 (e.g. Elphidium) や
有中心粒太陽虫 (e.g. Acanthocystis)からも知られてい

る (Laval-Peuto, 1992)。また最近見つかったHatenaと
いう鞭毛虫 (カタブレファリス類)もプラシノ藻起源

のクレプトクロロプラストをもっている (Okamoto 
and Inouye, 2005)。この生物でも、無殻渦鞭毛藻や

Myrionectaの例と同様に核やミトコンドリアなどのプ

ラシノ藻起源のオルガネラが１枚の膜で囲まれた形

で残存している。Hatenaでは細胞分裂の際に片方の

細胞のみがクレプトクロロプラストを受け継ぐこと

が知られており、クレプトクロロプラストの維持を

考える際に興味深い存在である。また、クレプトク

ロロプラストをもたない細胞は補食装置が発達する

ことが示されており、形態変化を伴う栄養様式の変

換という興味深い現象が見られる。 
 
 

おわりに 

 

 これらクレプトクロロプラストをもった原生生物

は、葉緑体の成立を探る上での格好の研究材料とな

ると期待される。しかしこれら生物の培養は非常に

困難であり、なかなか研究が進まないというのが現

状である。この問題の解決のためには、Dinophysis 
acuminataで成功したようなクレプトクロロプラスト

の起源になった藻類 (エサ)を特定し、渦鞭毛藻との

２員培養系 (あるいは３員培養系)を確立することが

重要だと考えられる。これをクリアできれば、葉緑

体獲得に関わる分子レベルの研究が可能になり、宿

主が共生体の何を認識して取り込むのか、葉緑体の

保持・消化はどのようなシステムで行われるのか

等、クレプトクロロプラスト研究が飛躍的に進むと

考えられる。 
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