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研究成果の概要（和文）：典型的なミトコンドリアをもたないもののみから構成される鞭毛虫の

分類群であるフォルニケータの系統関係を明らかにすることを目的として、自由生活性のフォ

ルニケータ生物を対象に系統マーカー遺伝子の配列解析を行い、既存のデータを含めて複数遺

伝子分子系統解析を実施した。その結果、フォルニケータ生物群内部の系統関係を明確にする

ことができ、ミトコンドリア関連オルガネラの進化を研究するための基盤を構築した。 
 
研究成果の概要（英文）：To infer a robust phylogenetic tree of the group Fornicata, which 
comprises exclusively of amitochondriate flagellates, we sequenced several phylogenetic 
marker genes from free-living Fornicata organisms, and underwent multi-gene phylogeny. 
The tree finally obtained robustly reconstructed the relationships among subgroups of 
Fornicata. The tree could be a backbone for evolutionary comparison analyses of the 
mitochondrion-related organelles in Fornicata. 
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１．研究開始当初の背景 

 真核生物のスーパーグループの１つであ

るエクスカベートに属するフォルニケータ

生物群は、典型的なミトコンドリアをもたず、

嫌気・微好気性で寄生性もしくは自由生活性

の鞭毛虫から構成される。そのサブグループ

として、ディプロモナス、レトルタモナス、

および暫定的なグループ「カルペディエモナ

ス様生物（Carpediemonas-like organisms, 

CLOs）の存在が知られている。研究開始当



初は、主として光学顕微鏡レベルの比較形態

解析からフォルニケータ生物群の多様性の

一端が明らかとなり、SSUrRNA に基づく分

子系統解析によりそれまでに知られていた

フォルニケータ生物群の系統樹が公表され

たという段階にあった。しかしながら

SSUrRNAの系統樹はCLOsにいくつかの単

系統群が存在することを示唆しただけのも

のであり、それらの間の関係やディプロモナ

ス、レトルタモナスとの関係については全く

解像度がなく、フォルニケータの系統関係は

不明なままであった。 

これまで微細構造が調べられたフォルニ

ケータ生物には、いずれもミトコンドリアに

関連すると考えられるオルガネラが見つか

っている。それらの中でも腸管寄生虫であり

医学的重要性から研究が進んでいる Giardia 
intestinalis （ディプロモナス）に関しては、

マイトソームと名付けられたオルガネラが

存在し、それが退化型ミトコンドリアである

ことが示されている。したがってフォルニケ

ータ生物群はミトコンドリアおよびその関

連オルガネラの進化（退化）プロセスを解明

するためのモデル系として適切であると考

えられる。しかしながら、進化学的比較の基

盤となる系統樹が存在しておらず、信頼でき

る系統樹の構築が急務であった。 

 
２．研究の目的 

 フォルニケータ生物群の系統関係を明確

にし、ミトコンドリア関連オルガネラの進化

研究を推進するための基盤構築を行うこと

を目的とした。そのため、研究室で培養株を

保持している 4つのフォルニケータ生物につ

いて、系統解析用のマーカー遺伝子を複数単

離・配列解析し、データベース配列および他

の研究グループから報告される配列を含め

て、複数遺伝子分子系統解析行うこととした。 

３．研究の方法 

 先行研究によって CLOs に形態的に類似し

ていることが明らかとなった、Dysnectes 

brevis, Kipferlia bialata (NY0166 株およ

び NY0173 株), および未記載 NY0171 株を対

象に、チューブリンα,β鎖、細胞質型 HSP70, 

HSP90、およびペプチド鎖伸長因子 EF1α,EF2

で配列データ未知のものについての遺伝子

解析を行なった。これらデータをもとに、共

同研究を行っている、海洋研究開発機構やカ

ナダ・ダルハウジー大学のグループが遺伝子

解析した他の生物種や未記載株のデータも

含めて、さまざまなデータセットに対して複

数遺伝子分子系統解析を行った。解析は

RAxML プログラムを用いて最尤法で行った。

置換モデルや複数遺伝子の結合法に関する

モデルを最適化し、内部枝の信頼性の評価に

はブートストラップ値を用いて行った。 

 

４．研究成果 

 適度なタクサ数と遺伝子数を保持したう

えでの解析が可能である、５遺伝子結合デー

タの分離モデルによる解析結果を以下に示

す。用いた遺伝子は、SSUrRNA、EF1α、チュ

ーブリンα,β鎖、HSP90 の５つである。 

図より明らかなように、一部分を除き解像

度の高い解析結果を得ることができた。まず

フォルニケータの単系統性が明確に示され

た。また CL1～CL6 は SSUrRNA の解析で判明

した CLOs のグループであるが、それらの相

互関係の一部についても明らかにできた。と

く に 今 回 の 解 析 結 果 で 重 要 な 点 は 、

Dysnectes brevis がディプロモナス／レト

ルタモナスに最も近縁で、その外側に

Kipferlia bialata や従来レトルタモナス類

に分類されていた Chilomastix caulleryi が、

さらにその外側に他の CLOs が位置づけられ

るという点である。CLOs の中では Dysnectes 



brevis が Giardia intestinalis に最も近縁

であることが明らかになり、D. brevis にも

ミトコンドリア関連と考えられるオルガネ

ラが存在するので、今後これら生物の比較解

析により、ミトコンドリア関連オルガネラの

進化に関わる新知見が得られることが期待

される。 

一方、本研究を遂行するにあたり、複数遺

伝子のデータ解析を行う際のさまざまな方

法論的問題点が明らかになったため、それら

を克服して信頼性のおけるデータ解析を実

現するための方策についても具体的な検討

を行った。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図.フォルニケータの最尤系統樹. 

1502 アミノ酸ポジション+914 塩基ポジション、

22 生物種の 5 遺伝子(α-tubulin, β-tubulin, 
EF1α, HSP90, SSUrRNA)配列に基づいて解析を

行った. RAxML による最尤系統樹の推測、ブー

トストラップ解析ともに分離モデルを使用しそ

れぞれα-tubulin,とβ-tubulin は LG+Γ+F モデ

ル、 EF1α は LG+I+Γモデル、HSP90 は LG+I+

Γ+F モデル、SSUrRNA は GTR+I+Γモデルを使用

した. 各分岐に示す値はブートストラップ値.

太線は BP=100 を表す.60 以下の BP 値は省略し

た. 
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