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研究成果の概要（和文）：日本各地の沿岸域サンプルより、形態的に Plagioselmis sp.および
Teleaulax	 sp.と同定できるプラギオセルミス系統群のクリプト藻の培養株を多数得ることが

できた。これらの株はITSを含む rDNAの塩基配列ではほとんど差異が存在せず、また Teleaulax	 

sp.株が Plagioselmis sp.に遷移したことが確認されたことから、日本沿岸域に普遍的なプラギ
オセルミス系統群は、生活環によって形態が異なるただ１種であると考えられる。またクリプ

ト藻全体の系統解析からは、プラギオセルミス系統群を含むゲミニゲラ科が祖先的な側系統群

であることが示唆され，クリプト藻の進化について重要な初めて知見が得られた。 
 
研究成果の概要（英文）：Many strains that could be identified as Plagioselmis sp. and Teleaulax sp. 
based on morphological characters were isolated from various coastal waters of Japan. Because rDNA 
sequences including ITS of these strains were nearly identical and the cells of a strain of Teleaulax sp. 
transferred to those of Plagioselmis sp., only one species of Plagioselmis-clade that possessed life cycle 
composed of Plagioselmis sp. stage and Teleaulax sp. stage was common in Japanese coastal waters. In 
addition, the phylogenetic analysis suggested that the family Geminigeraceae (including 
Plagioselmis-clade) was ancestral paraphyletic group in the Cryptophyceae. This finding provided 
various insights to consider the evolution of the Cryptophyceae. 
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１．研究開始当初の背景 
クリプト藻は共生体 (紅色植物) の核を

ヌクレオモルフという形で残している、葉緑
体２次共生起源の生きた証拠として著名で
ある。さらにクリプト藻自身が取り込まれ、
一時的な葉緑体 (盗葉緑体) として機能して

いる例が渦鞭毛藻や繊毛虫で多く知られて
いる。また一般的にはあまり認識されていな
いようだが、クリプト藻は淡水・海水域を問
わず通常の水圏には極めて普遍的な存在で
あり、特に貧栄養、深水、冷水では優占して
いることが多く、生態的に重要な地位を占め
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ている (e.g. Spaulding et al. 1994)。 
このような進化生物学的、生態学的な重要

性にもかかわらず、クリプト藻の分類学的基
盤は極めて貧弱である。光学顕微鏡レベルで
の分類学的研究は古くから存在するが、微小
であることや固定によって細胞が破壊され
やすいなどの理由から、他の藻類群にくらべ
て研究例が少ない。特に海産種に関しては
Butcher (1967)のみであるといってよい。そ
の後、Hillらによって微細構造学的形質を用
いたクリプト藻の整理が行われ、属レベルの
分類が一新された (e.g. Hill & Wetherbee 
1986, 1989; Hill 1991)。この新たな分類体系
はある点を除いて（後述）分子系統学的研究
からも支持されており (Dean et al. 2002; 
Hoef-Emden et al. 2002)、クリプト藻の分類
の基準となるべきものである。しかし古典的
な分類学的研究が貧弱なことから、これをも
とにした種レベルの分類がほとんど進んで
いないのが現状である。唯一、淡水産の
Cryptomonas (Campylomonas, Chilomonas 
を含む) に関しては、Hoef-Emden らによっ
て形態・分子形質をもとにした総括的な研究
がなされているが  (Hoef-Emden 2005; 
Hoef-Emden & Melkonian 2003)、海産属に
関しては皆無である。 
さらにクリプト藻の系統分類には、形態と

分子の興味深い不一致がみられる。分子系統
解析からはクリプト藻に 8つの系統群が存在
していることが示されているが、その系統群
の多くには複数の属が混ざり合った状態で
存在する。これは属の分類に一部不備がある
ことを示しているが、興味深いことに混在し
ている属は基本的には互いによく類似して
おり、ペリプラスト(クリプト藻特有の細胞外
被)の特徴（屋根瓦状 vs シート状）のみが異
なっている。クリプト藻 Proteomonas では
シート状ペリプラストをもった複相細胞と
屋根瓦状ペリプラスとをもった単相細胞が
存在することが知られており (Hill & 
Wetherbee 1986)、このことから類推して私
は系統群内で混在している属は同じ生物群
の複相と単相世代を示していると考えてい
る。この仮説は Cryptomonas では確かめら
れているが  (Hoef-Emden & Melkonian 
2003)、他の系統群では調べられていない。
もしこれが事実であれば、クリプト藻は種(ま
たは株)によって単相世代と複相世代のどち
らかが主要な世代になっているという極め
て興味深い生物群であるということになる。 
また前述のように分子系統解析からクリ

プト藻内には 8つの系統群の存在が知られる
ようになったが、それぞれの系統群間の関係
についてはいまだ明らかではない。そのため
クリプト藻における光合成補助色素（フィコ
ビリン）の進化や前述のペリプラストの進化
に関して考察するための基盤が不十分であ

る。さらにこのことはクリプト藻綱内の分類
体系の評価が困難なことにもつながってい
る。 
クリプト藻の中で、 Plagioselmis と

Teleaulax は Geminigera とともにクリプト
藻の中で１つの系統群を形成している。私
の予備的な調査では、 Plagioselmis と
Teleaulaxは沿岸域プランクトンとして、最
もふつうに見られるクリプト藻であった。
これまでの数少ない報告から、世界中でも
このことは同様だと思われる。このような
普遍性にもかかわらず、Plagioselmis と
Teleaulax に関する分類学的研究はほとん
ど無く、わずか数種が記載されているに過
ぎない  (Butcher 1967; Hill & Wetherbee 
1989)。また私が行った研究も含めて分子系
統解析 (Takahashi et al. 2005) からは、両属
が同じ系統群の単相世代と複相世代である
ことが示唆されるが、このことは確かめら
れていない。 
分子系統学的研究から、赤潮形成繊毛虫

と し て 著 名 な Myrionecta rubra (= 
Mesodinium rubrum) や、貝毒生成渦鞭毛藻
として水産上重要な Dinophysis spp. の葉
緑 体 様 構 造 が Plagioselmis-Teleaulax 
complex に起源をもつことが示されている 
(e.g. Takahashi et al. 2005)。現在では
Myrionectaと Teleaulaxの二員培養が可能で
あり、Myrionectaが取り込んだ Teleaulaxを
盗葉緑体として利用していることが示され
ている (Gustafson et al. 2000)。さらに近年、
Dinophysisは直接 Teleaulaxを取り込むので
はなく、Myrionecta を介して取り込んで利
用していることが報告された (Park et al. 
2006)。また興味深いことに、Dinophysisな
どの盗葉緑体には遺伝的多様性が存在する
こ と が 示 唆 さ れ て い る 。 し か し
Plagioselmis-Teleaulax complex の分類がで
きていないため、取り込まれているクリプ
ト藻の同定が極めて不完全である。 
 
２．研究の目的 
クリプト藻の中で、 Plagioselmis と

Teleaulax は Geminigera とともにクリプト
藻の中で１つの系統群を形成している。私
の予備的な調査では、 Plagioselmis と
Teleaulaxは沿岸域プランクトンとして、最
もふつうに見られるクリプト藻であった。
これまでの数少ない報告から、世界中でも
このことは同様だと思われる。このような
普遍性にもかかわらず、Plagioselmis と
Teleaulax に関する分類学的研究はほとん
ど無く、わずか数種が記載されているに過
ぎない  (Butcher 1967; Hill & Wetherbee 
1989)。また私が行った研究も含めて分子系
統解析 (Takahashi et al. 2005) からは、両属
が同じ系統群の単相世代と複相世代である



ことが示唆されるが、このことは確かめら
れていない。 
 
３．研究の方法 
(1)	 採集・株確立	 
日本各地（東京湾、瀬戸内海、九州沿岸等）

からプラギオセルミス系統群を中心にクリ
プト藻を採取し、マイクロピペット法により
株を確立する。	 
(2)	 光学・電子顕微鏡観察	 
通常の光学顕微鏡観察により確立株の形

態形質を把握する。特に Plagioselmis	 
-Teleaulax 系統群における細胞相の推移に
注目する。光学顕微鏡観察および後述の分
子系統解析の結果も参照にして株を選択し、
いくつかの株について透過型電子顕微鏡観
察を行う。特にペリプラストの形態につい
ては重要視しており、 Hoef-Emden & 
Melkonian (2003) の方法を用いる。	 
(3)	 分子系統解析	 
確立株から DNAを抽出し、rDNA（18S, 

ITS, 28S）を増幅、塩基配列決定を行う。
系統解析により、Plagioselmis-Teleaulax 系
統群内の大まかな枠組み・種構成を把握す
る。同時に、同じ情報を用いてクリプト藻
全体の系統関係、特に現在認識されている
系統群間の関係について解析を行う。 
	 
４．研究成果	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
図１.	 プラギオセルミス系統群の 18S	 rDNA
系統樹（太字は本研究の株）	 

	 
東京湾、瀬戸内海、北九州沖を含む日本各

地から海水鎖プルを採取し、プラギオセルミ
ス系統群のものを含む多くのクリオ疎そう
培養株を確立した。そのうちプラギオセルミ
ス系統群に属すると思われる株の形態形質
を観察したところ、多くは Plagioselmis	 
prolonga	 と同定できる小形種（<	 10	 µm）で
あったが、一部は Teleaulax	 amphioxeia	 と
同定できる比較的大形の細胞であった。これ
らの株の 18S	 rDNA 塩基配列を決定し、系統
解析を行ったところ、全ての株間で差異がほ
とんど無く、系統的にも明瞭な単系統群を形
成した（図１）。さらに種のマーカーとして
藻類で一般に用いられる ITS2 の塩基配列を
決定し比較したところ、この部分でも差異は
ほとんど見られず、特に種の基準として重要
視される CBC（compensatory	 base	 changes）
は認められなかった。このことから、日本沿
岸域で普遍的に見られるプラギオセルミス
系統群は、おそらく 1種であると考えられる。	 
これらの株は、Teleaulax	 amphioxeia	 と

して登録されておいる配列とほとんど同一
の配列を有していた。しかし前述のように、
形態的にはこれらの株のほとんどは
Plagioselmis	 prolonga	 と同定される小形種
であり、分子形質との間には大きな齟齬があ
る。この齟齬は、おそらく Plagioselmis	 形
の細胞と Teleaulax	 形の細胞が同一種の異
なる世代であると考えることによって説明
がつく。実際に、本研究において確立した
Teleaulax	 形の株が Plagioselmis	 形へと移
行することが観察された（ただし移行条件や
逆方向への移行は確認できなかった）。	 
日本沿岸域に普遍的なプラギオセルミス

系統群の種は、以下の理由から分類学的には
Teleaulax	 amphioxeia	 または“Plagioselmis	 	 
amphioxeia	 ”とすべきであると思われる。
①Teleaulax	 amphioxeia	 (Conrad)	 Hill	 1992
と Plagioselmis	 prolonga	 Butcher	 ex	 
Novarino,	 Lucas	 &	 Morrall	 1994 では前者が
先行名である。②Plagioselmis	 prolonga と
して登録されている株（MUCC012）とは塩基
配列の上で若干の差異がある。③Teleaulax	 
属のタイプ種である Teleaulax	 	 acuta とし
て登録されている配列とは若干距離がある
（ただし Teleaulax	 amphioxeia および
MUCC012 と単系統群にはなる）。	 
また本研究で単離した株および株保存施

設の株を用いて、現在までにクリプト藻内に
認識されている 8系統群の内６系統群の系統
関係を探るために rDNA	 (18S,	 ITS1,	 5.8S,	 
ITS2,	 28S)に基づく系統解析を行った（図２）。
その結果、	 Rhodomonas（Rhodomonas系統群）、	 
Cryptomonas （ Cryptomonas 系 統 群 ）、	 
Hemiselmis,	 Chroomonas（共に Chroomonas
系統群）および Proteomonas（Proteomonas



系統群）が比較的高い統計的信頼度の本で単
系統群であることが示された。つまり
Plagioselmis（Plagioselmis系統群）および
Guillardia（Guillardia系統群）がクリプト
藻綱内で初期に分岐していた。	 
	 

図２.	 クリプト藻の rDNA 系統樹（赤四角は
ゲミニゲラ科）	 
	 
この結果は、ゲミニゲラ科（Plagioselmis

系統群、Guillardia系統群、Proteomonas系
統群からなる）が祖先的な側系統群であるこ
とを示している。このことは、クリプト藻の
進化においてゲミニゲラ科の特徴（世代によ
って異なるペリプラスト、ピレノイド外のヌ
クレオモルフ、光合成補助色素として
Cr-PE545）がクリプト藻全体における祖先形
質である可能性を示唆している。また興味深
いことに、本解析では Cr-PE545 以外の色素
をもつ系統群（ Cryptomonas 系統群、
Chroomonas系統群）が単系統であることを示
しており、色素の変化に関して共通の基盤が
あったことを示唆しているのかもしれない。	 
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