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SUMMARY 

It is widely believed that all known plastids originated from a single primary endosymbiosis in 
which a cyanobacterium was engulfed and retained by a heterotrophic protist. However, there is an inter-
esting organism called Paulinella chromatophora that may change this widely accepted view. 

P. chromatophora, a cercozoan protist, is a fresh water testate amoeba that contains two cyanobac-
terium-like structures called “cyanelles” in the cell. Past researches have failed to cultivate the cyanelles 
separately from the host cells and demonstrated that the cyanelles divided within the host cells and were 
handed over to daughter cells. In recent studies, it has been revealed that the cyanelle of P. chromato-
phora does not share a common ancestor with known plastids but originated from a cyanobacterium that 
belongs to the Synechococcus/Prochlorococcus lineage. 
 These situation led the idea that P. chromatophora represent the second example of the primary endo-
symbiosis that is in progress. Further study on the symbiotic relationship between the cyanelles and the 
host seen in this organism would provide important insight for the mechanism of primary plastid acquisi-
tion. 
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はじめに 
 
 全ての葉緑体が、ただ一度の一次共生に由来する

という考えは、現在広く受け入れられているが、近

年Paulinella chromatophoraという生物がその例外とし

て大きな注目を集めている。今回のミニレビューで



は、この生物の持つ進化的重要性を葉緑体の獲得と

絡めて紹介する。 
 
 
葉緑体の進化 

 

葉緑体を持ち光合成を行う真核生物（以下、光合

成真核生物と呼ぶ）には、分子系統、形態など様々

なデータに基づいて、9つのグループ（緑色植物・紅

色植物・灰色植物・渦鞭毛植物・クリプト植物・ク

ロララクニオン植物・ハプト植物・不等毛植物・

ユーグレナ植物）が認識されている（井上 ,  2006; 
Van Den Hoek et al., 1995）。近年の分子系統学の発

達によって、これらの光合成真核生物は単系統では

なく、真核生物の様々な系統に散在しており

（Baldauf, 2003; 図1）、驚くべき多様性を持つこと

が明らかとなった。このように光合成真核生物は多

系統であるのに対して、それらの持つ葉緑体は単一

の起源を持つとされている（Moreira  et  al.,  2000; 
Rodríguez-Ezpeleta et al., 2005）。この状況は一見する

と矛盾しているように思われるが、そこには細胞内

共生を通じた葉緑体の獲得というシナリオが関与し

ている。 
葉緑体の起源は、従属栄養の真核生物にシアノバ

クテリア様の酸素発生型光合成原核生物が細胞内共

生し、オルガネラ化したことにあるとされている

（Mereschkowsky, 1905; 堀口, 1999; McFadden, 2001; 
石田・中山, 2003）。この葉緑体獲得のイベントは

「一次共生」と呼ばれ、これによって成立したの

が、一次植物と称される緑色植物・紅色植物・灰色

植物の3グループである。 
一次植物の葉緑体は分子系統解析において単系統

であることが強く支持されており（Delwiche et al., 
1995; Helmchen et al., 1995; Keeling, 2004; Rodríguez-
Ezpeleta et al., 2005）、加えて宿主細胞も単系統であ

ることが核コード遺伝子の解析によって示されてい

る（Moreira  et  al.,  2000;  Rodríguez-Ezpeleta  et  al., 
2005）。これらの分子系統解析結果や共通する形態

形質から、一次共生は一次植物の共通祖先において

一度だけ起こったとされている（Moreira et al., 2000; 
Rodríguez-Ezpeleta et al., 2005）。 

光合成真核生物の残りのグループ（渦鞭毛植物・

クリプト植物・ハプト植物・不等毛植物・クロララ

クニオン植物・ユーグレナ植物）は一次植物を細胞

内共生させ、葉緑体を獲得したとされている（堀口, 
1999; 石田・中山, 2003）。一次植物を取り込んで葉

緑体とする過程は「二次共生」と呼ばれ、これを通

じて葉緑体を得た生物群は「二次植物」と呼ばれ

る。光合成真核生物が真核生物の系統の中に散在し

ているのは、それぞれの系統の従属栄養生物が二次

共生によって独立に葉緑体を獲得し、「植物化」を

果たしたためである。 
つまり、現在知られている多様な葉緑体の起源を

辿ると、意外にもたった一度の一次共生に由来する

ということとなる。現在このことは定説になりつつ

あるが、一方で、その例外となるかもしれないと近

年脚光を浴びている生物が存在する。それが

Paulinella chromatophoraである。 
 

 
Paulinella chromtaophoraとそのシアネレ 
 

Paulinella chromatophora（図2）はリザリア下界、

ケルコゾア門、ユーグリファ目に分類される体長30
～40μｍ程度の単細胞生物で、淡水から汽水域に生息

する。他のユーグリファ類と同様、細胞はアメーバ

状であり、珪酸質の鱗片で構築された卵形の外殻を

もつ（図2B）。殻には小さな開口部が存在し、そこ

から糸状仮足を伸ばして移動や壁着を行う。 
本種の細胞内には青緑色のシアネレと呼ばれる共

生シアノバクテリア様の構造が存在する（Pascher, 
1929; 図2A、矢頭）。P. chromatophoraのシアネレは

ソーセージ型をしており、通常1細胞の中に2つ存在

する。過去に一度だけ行われた透過型電子顕微鏡に

よる観察（Kies, 1974）において、P. chromatophoraの
シアネレに関して以下のようなことが分かってい

る。1）宿主細胞内に、膜で包まれた状態で存在す

る、 2）内部には同心円状にチラコイド膜が配置さ

れ、高密度に集積する、 3）シアネレの分裂は包膜

が中心に向かってくびれる求心的な分裂様式であ

る、 4）シアネレを包む2枚の膜の間には、ペプチド

グリカン層と思われるはっきりとした壁構造が見ら
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図1. 真核生物全体の大まかな系統と葉緑体を持つ生物

の分布。太枝・太字で示された系統は葉緑体を持つ。

（Baldauf, 2003をもとに作図） 



れる。この構造は、灰色植物のシアネレに見られる

ペプチドグリカン層のように薄いものではなく、自

由生活のシアノバクテリアに見られる壁に近いもの

である。これら列挙した特徴は、既知の葉緑体には

見られず、本種のシアネレの形態や微細構造は

Synechococcus属のシアノバクテリアに酷似している

（Kies, 1974）。よってPaulinella chromatophoraにお

けるシアネレは細胞内共生シアノバクテリアである

と考えられていた（Kies, 1974）。 
しかしながら、興味深いことに本種のシアネレは

以下のような特徴も持ち合わせることが分かってい

る。  1）宿主細胞外では成育できない（Kies  and 
Kremer, 1979）、 2）宿主細胞の分裂時には常に、母

細胞の２つシアネレが1つずつ娘細胞に受け渡される

（Hoogenraad and De Groot, 1927; 図3）、 3）シアネ

レと宿主細胞の分裂はほぼ同調しており、シアネレ

の分裂が制御されている可能性がある（Hoogenraad 
and De Groot, 1927）。これらは他の細胞内共生シア

ノバクテリアに見られない特徴であり、既知の葉緑

体と共通したオルガネラ的特徴である。加えて、宿

主細胞の摂食行動や細胞内の食胞が確認されたこと

がなく（Kies, 1974）、宿主はシアネレの光合成に完

全依存している可能性がある。 
形態はシアノバクテリアそのものである一方で、

葉緑体のような振る舞いを見せる本種のシアネレで

あるが、その特性から、このシアネレが葉緑体であ

るのか、単なる細胞内共生シアノバクテリアである

か、長い間議論が交わされてきた（Lauterborn, 1895; 
Kies, 1974; Delwiche, 1999; McFadden, 2001; Bhatta-
charya et al., 2003; Keeling, 2004）。しかし、本種は自

然界において個体数が少ないのに加えて、培養が困

難なためあまり研究が進んでおらず、それに対する

答えは得られていなかった。 

 
もう一つの一次共生？ 

 

そのような状況の中、 Marin et al.（2005）は初め

てP. chromatophoraのシアネレの分子系統解析を行

い、シアネレの起源の解明を試みた。Marin  et  al.
（2005）は独自に確立した、当時世界唯一のP. chro-
matophoraの培養株を用いてシアネレの16S rDNAを

決定し、系統解析を行った。その結果、P. chromato-
phoraのシアネレは、既知の葉緑体とは全く異なる系

統に属し、シアノバクテリアのSynechococcus属、

Prochlorococcus属の系統に含まれることが明らかと

なった（図4）。 
この報告によってP. chromatophoraのシアネレと既

知の葉緑体との類縁関係は否定されたわけである

が、しかし、前述したようなシアネレのオルガネラ

的な特徴を考慮すると、本種のシアネレは単なる細

胞内共生シアノバクテリアであるとは考えにくく、

独立に一次共生を起こしつつある可能性が高い。こ

のことは、一次共生は過去に一度しか起こらなかっ

たとする説を覆す例として注目すべきであろう。 
 これに続いて、Yoon et al. （2006）は本種のシアネ

レゲノムの部分配列（約15kbp）を取得し、解析を行

なった。取得した配列上には、既知の全ての葉緑体

において核に移行していることが知られている psbO
（光合成関連遺伝子）や、真核生物に存在せず原核

生物にのみ見られるnifB（窒素固定関連遺伝子）が含

まれており、シアネレゲノムは自由生活性シアノバ

クテリアの特徴を色濃く残していることが示唆され

た。このことを踏まえると、本種のシアネレは一次

共生を通じたオルガネラ化の初期段階にあると考え

られる。  
はたして宿主細胞とシアネレはどの程度統合され

ているのであろうか？宿主細胞によるシアネレの分
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図2.  (A)Paulinella chromatophoraの光学顕微鏡写真。

矢頭で示されるのがシアネレ。(B)走査型電子顕微鏡

写真。珪酸質の鱗片が瓦のように配置している。 

図3.  P. chromatophoraの分裂。(A)分裂前の細胞。(B)
細胞の分裂に先駆けて、娘細胞のための殻を細胞外に

構築する。(C)細胞が分裂し、娘細胞が新しい殻に移

動する。そのとき、母細胞に2つあったシアネレは娘

細胞に1つずつ分配される。(D)殻が分離し、その後そ

れぞれの細胞内でシアネレが2つに分裂する。 



裂の制御、光合成産物の輸送、シアネレ遺伝子の核

へ転移の有無など、その共生関係の仕組みに考えを

馳せると興味が尽きない。今後、シアネレおよび宿

主のゲノム解析やEST解析によって、その共生関係

の実態が見えてくるであろう。 
しかし、にわかに知名度を上げているP. chromato-

phoraであるが、いまだに生活環などの基本的な情報

も大部分が未知のままである。これから得られるで

あろう分子生物学的なデータを正しく評価するため

にも、微細構造や生活環を通じた挙動の観察など、

基礎的な情報の蓄積も重要であると考える。 
 
 

おわりに 

 

一次共生は、その重要性にもかかわらず進化機構

の詳細について不明な点が数多く残されている。そ

の中においてP. chromatophoraは、今まで発見のな

かった一次共生を起しつつあるかもしれない生物で

あり、今後本種におけるシアネレと宿主細胞の共生

関係を探ることは「一次共生そのものを観察する」

ことにつながるであろう。これにより一次共生を通

じた葉緑体獲得に関する研究において、重要な知見

が得られることが期待される。 
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