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はじめに 

 Acaryochloris（アカリオクロリス）は、クロロフィ

ルｄ（以降Chlｄと略記）を主要色素とする単細胞の

シアノバクテリアである。パラオの群体ホヤ

（Lissoclinum patella）内に存在する微細藻類の１つ

として分離され、1996 年に報告された１）。この生物

は、Chlｄが天然に存在すること、およびChlｄが光

合成に寄与することを初めて示した。同時に、Chlｂ

やChlｃを利用する他の光合成生物と異なり、Chlｄ

というChlａよりエネルギー準位の低い色素をアン

テナ色素として使用しているばかりでなく、少なく

とも光化学系Ｉにおいては反応中心色素としても利

用するという極めて特異な機能を獲得している。こ

のことから、Acaryochlorisの系統発生過程の解明は、

単にシアノバクテリアのChlの多様化メカニズムの

解明にとどまらず、酸素発生型光合成初期過程の柔

軟性を考える上で非常に重要である。本稿では、

Acaryochloris研究を概観し、Acaryochlorisの系統発生

過程、つまりChlｄを利用する光合成の成立過程の解

明に関する今後の課題を考えてみた。 

 

Acaryochloris とは？ 

 Acaryochlorisは、緑色の単細胞のシアノバクテリア

である（図１）。培養液の色は、通常のシアノバクテ

リアにみられる藍色よりは、むしろ、クロレラやク

ラミドモナスなどの培養液の色に近い。これは

Acaryochlorisが、Chlｄを主要色素としてもち、フィ

コビリンをほとんどもたないことに由来する（注１）。

一般に、Chlａ、Chlｂ、Chlｃがそれぞれ、青緑色、

黄緑色、緑黄色に見えるのに対して、Chlｄは、Chl

ａとChlｂの中間的な色で、lawngreen（芝色）あるい

はchartreuse（シャトルーズ色、明るく薄い黄緑色）

に近い。このため、培養液の色は、緑藻類の培養液

によく似ている。 

 細胞は楕円球状で、チラコイドは、細胞内膜に沿

って同心円状に存在する（図２）1,2)。それぞれのチ

図１ Acaryochloris marina MBIC11017 の光学

顕微鏡写真 

図２ Acaryochloris marina MBIC11017 のチラコイド構造 

t: チラコイド 

cw: 細胞壁 

ms: 細胞外多糖 

c: カルボキシソーム

ep: 高電子密度粒子

矢印: ピンホール 

矢尻: フィコビリン

凝集部 

スケール: 0.5 µm 
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ラコイド膜上には、シアノバクテリアに特徴的なフ

ィコビリゾームが存在しない。このためチラコイド

は、互いに接している。チラコイドの数は通常 6-10

程度である。部分的にチラコイド同士が接していな

い場所が存在する（図２矢尻）。これらのチラコイド

間には、フィコビリン色素が局在している3)。フィコ

ビリン色素は、フィコシアニンとアロフィコシアニ

ンで構成され、通常のシアノバクテリアフィコビリ

ゾームにみられるロッドと同様の構造をしている4)。

このフィコビリン色素からのエネルギー伝達は、非

常に効率よく行われている5)。しかし、このロッド構

造体がどのようにチラコイド膜に結合し、また、凝

集体としてどのように存在しているか、局在がどの

ように決まるのかなどについては、今のところ不明

である。 

図３ Acaryochloris marina MBIC11017 の細胞壁および

細胞外多糖 
   pl: 細胞膜、L I~L IV:細胞壁層、ms:細胞外多糖、

   スケール: 0.5 µm 

 Acaryochlorisのチラコイド構造に見られる特徴の

１つは、接した同心円上のチラコイドを細胞膜の内

側から細胞質の中心部に貫通するピンホールが存在

することである（図２矢印: Marquardtらはchannel-like

構造と呼んでいる）2)。いまのところ、このピンホー

ルの役割は不明である。細胞内部で合成されたタン

パク質や多糖などを細胞の中心部からチラコイドの

外側へ、あるいは、細胞外から取り込まれた物質を

細胞の中心部へ輸送する“道”である可能性も考え

られるが、憶測にすぎない。このような構造は他の

シアノバクテリアには観察されていない。チラコイ

ドが細胞膜に接する電子顕微鏡像は観察されていな

い。 

 Acaryochloris の細胞壁構造は、通常のシアノバク

テリアと同様、L I ~ L IV の４層からなっている（図

３）。通常、細胞外に粘質物質(ms)を分泌しているた

め、培養容器の壁面に付着し、バイオフィルムを形

成しやすい。同時に、細胞同士が凝集しやすい性質

をもつ。MBI に保存されている Acaryochloris８株の

中２株についてはこの性質をもたず、完全に分散す

る。 
 
注１） Acaryochloris marina MBIC 11017 株は、採取・培養

に成功した当時に比べフィコビリン含量が大きく増大して

いる。これは、長い間、この株が、蛍光灯下で継代培養さ

れて、保存されてきたことに起因すると考えられる。MBI
に保存されている Acaryochloris 株の中で唯一この株だけが

突出したフィコビリン含量になっている。 

 

Acaryochloris の分布と多様性 

 最初の分離株である A. marina MBIC11017 は、パラ

オの群体ホヤ体内から分離された。その後、幾つか

の Acararyochloris 株が、パラオの群体ホヤから分離

された。結果的にはこのことが、「Acaryochloris は共

生生物である」という認識を与え、Acaryochloris の

分布や生態の理解に一時的な誤解を与えた原因かも

しれない。 

 Chlｄは、そもそもさまざまな紅藻類から微量に検

出される緑色色素として報告されていた6)。しかし、

筆者は、A. marinaの分離以降も、紅藻からChlｄを検

出することができず、Acaryochlorisが生産するChlｄ

と紅藻類に報告されてきたChlｄの存在との直接的

な結びつきを見いだせずにいた。しかし、村上明男

氏（神戸大）が、淡路島沿岸の海藻からChlｄを検出

し、Chlｄが紅藻自体ではなく、紅藻の表面に付着す

るシアノバクテリアによって生産されていることを

見出した７）。そこで、紅藻からChlｄを生産するシア

ノバクテリアを分離することになったのであるが、

幸いにもこれまでの分離経験が大いに役に立った。

紅藻の表面には、シアノバクテリアを含む様々な藻

類が付着しており、培養を試みた際もさまざまな微

細藻類が出現した。その中に、見慣れたAcaryochloris

のコロニーが存在したのである。上述のように

Acaryochlorisはバイオフィルムを形成する傾向があ

ること、細胞が凝集塊を形成しやすいこと、また、

走光性をもっているため、培養ウェルの底に、光の

方向にむかって細長い特殊な形態のコロニーを形成

する（図４）。また、コロニーの色も、黄緑色で、他

と区別可能であったことから、このコロニーを顕微

鏡下で採取することによって培養株を得ることがで
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きた。紅藻から分離されたこのシアノバクテリアの

色素組成は、A. marinaの特徴的な組成と一致した。

また、A. marinaの 16SrDNA配列との相同性が 99.0%

あり、A. marinaとほぼ同種と考えられることからこ

の株をAcaryochloris sp. Awaji-1 と呼んでいる７）。こ

の発見によって、紅藻類から検出されてきたChlｄが、

紅藻に付着するAcaryochlorisによって生産されてい

ること、同時に、 Chl ｄを生産する生物が、

Acaryochloris属のシアノバクテリアに限られること

が明らかとなった。また、Chlｄが世界各地の紅藻類

から報告されていることからAcaryochlorisが世界各

地の沿岸に広く分布することも容易に類推可能とな

った。さらに、最近、カリフォルニアのSalton 湖

（4.1-4.5%の塩湖）の微生物マットの中から自由生活

のChlｄ生産株がみいだされ、99.2%の 16SrDNA配列

相同性をもつAcaryochloris sp.であることが報告され

ている8)。この株も、A marina MBIC11017 株および、

Acaryochloris sp. Awaji-1 株と同じ色素組成を有して

いる。また、Kuhlらは、Acaryochlorisが群体ホヤ本体

内だけではなく、群体ホヤの被嚢の下（つまり、ホ

ヤが付着してる基質とホヤの間）にもバイオフィル

ムとして存在していることを報告しており、

Acaryochlorisが共生生物とは限らないことを指摘し

ている9)。これらのように、Acaryochlorisが単に共生

生物ではなく、付着生物として、あるいは、自由生

活生物として広く分布していることがわかってきた。 

 我々の最近の分子微生物生態学的手法を用いた研

究では、Acaryochloris がパラオ沿岸の群体ホヤ体内

外だけでなく、日本および世界各地の沿岸に分布す

ること、種あるいは属レベルで異なる幾つかの遺伝

子型の Acaryochloris 近縁生物がいること、遺伝子配

列から Acaryochloris と通常のシアノバクテリアをつ

なぐ中間的な生物が存在するだろうことも示唆され

ている。ただ残念ながら、これまでに培養に成功し

ているものは極一部の遺伝子型をもつものに過ぎな

い。現状の Acaryochloris の表現形質にとらわれずに、

今後もさまざまな方法を駆使して分離・培養を続け

ることによって、さらなる Acaryochloris の分布や多

様性を明らかにしてゆきたいと考えている。 

   

Acaryochloris の光化学系 

 Acaryochlorisがもつクロロフィルの 95%以上はChl

ｄである10)。図５は、Acaryochlorisの光化学系におけ

るクロロフィル配置の模式図である。Acaryochloris

におけるクロロフィル−タンパク質複合体には、光化

学系I反応中心タンパク質（PsaA, PsaB）、光化学系II

反応中心タンパク質（PsbA(D1), PsbD(D2)）、光化学

系IIコアアンテナ（PsbC(CP43), PsbB(CP47)）、光化学

系IのペリフェラルアンテナのChld結合型PcbA/C、お

よび鉄欠乏によって光化学系II粒子の周辺に誘導さ

れる Chld 結合型 PcbA/C が知られている 10 − 13) 。

Acaryochlorisでは、通常のシアバクテリアにおいて

Chlａが結合しているこれらクロロフィル−タンパク

質のアミノ酸配列の変異が激しく、複合体内のクロ

ロフィルが、ほぼすべて
．．．．．

、Chlｄに置き換えられてい

る。 

 Chlｄ以外のクロロフィルには、Chlａ、フェオフ

ィチン（Pheo）ａ、Chlｄ’、Mg-DVPが検出されてい

る。これらのマイナークロロフィルについては、培

養条件を変えても、それぞれ化学量論的に意味ある

量存在しており、それぞれが重要な意味をもってい

ると考えられる14−18)。このうち、Pheoａについては

光化学系IIのアクセプター、Chlｄ’についてはPSI

の反応中心色素として存在していると考えられる。

微量のChlａも常に意味ある量存在していることか

ら、Chlａが依然として何らかの重要な役割を果たし

ていることがわかる。現在、その重要な役割を光化

学系IIの反応中心色素と推測している16, 19−20)。この推

測は、遅延蛍光分光分析や色素配置の法則性などに

基づいている。しかし、光化学系Ｉ精製標品のHPLC

分析から光化学系Iにも 1 分子のChlａが結合してい

図４ 海藻から分離した際の Acaryochloris sp. の
コロニー形成 

（矢印は光の方向、上の物体は海藻断片） 
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る可能性があることや、光化学系IIの反応中心色素に

ついては、Chlａ/ｄのヘテロ２量体18)、あるいは、Chl

ｄ２量体21)であることも示唆されている。あるいは、

それらのどの組合せもとりうる可能性もあるのかも

しれない。AcaryochlorisにおけるChlａの所在につい

ては、精製光化学系II標品の色素分析や分光学的手法

等によって解明されるものと期待される。また近年、

チトクロムb6/f複合体にクロロフィルが結合してい

ることが示されたが22)、Acaryochlorisのチトクロム

b6/f複合体にクロロフィルが結合しているかどうか、

また、どのクロロフィルが結合しているかについて

はまったくわかっていない。これらマイナークロロ

フィルの所在は、Acaryochlorisのエネルギー伝達様式

の全容解明およびAcaryochorisの系統発生の仕組み

を理解する上で重要な課題である。 

 

Acaryochloris の系統進化過程解明の課題 

 これまでに分離・解析されたAcaryochloris株は 16S 

rDNAの相同性の上でほぼ同属内の生物種と考えら

れる。分子系統解析結果は、Acaryochloris生物群が、

シアノバクテリア全体の中でかなり深い位置から分

岐していることを示唆している7, 8, 23)。Millerらは、

Acaryochloris系統群が、Acaryochlorisの 16S rDNA配

列に最も近い配列をもつシアノバクテリア

Synechococcus sp. IR11 株（河地正伸氏（国立環境研

究所）が南西諸島のタイドプールで分離した株）か

ら分岐したと仮定すると、25 億年前頃に通常のシア

ノバクテリアから分岐したと推計できることを報告

している8)。この分岐予測ならびに分子系統解析結果

などから、Acaryochloris系統群が通常のシアノバクテ

リアから分岐したのは、比較的古いイベントであっ

た可能性が高い。 

 Acaryochloris は、生体内において、Chlｄが青色光

に加えて吸収する 680nm-750nm 付近の赤色光を利用

することが生存に有利な環境において選択されてき

たものと考えることができる。実際、Acaryochloris

は、730nm 付近をピークとする近赤外単色光（LED

光源）下でも、充分に光独立栄養生育することがで

きる。また、ほぼ全ての Acaryochloris 分離株が、他

の光合成色素との光競合環境から分離されているこ

とからも、Chlｄを利用することによって種の維持が

図られてきたものと考えられる。Acaryochloris がシ

アノバクテリアとの共通祖先から派生したことはほ

ぼ間違いないことから、Acaryochloris は、そもそも

Chlａとフィコビリン色素を利用して光合成を行っ

ていた祖先生物が、まず Chlｄ合成能を獲得し、次ぎ

に、選択（淘汰）の過程で、クロロフィル−タンパク

質にもともと存在していた Chlａを Chlｄに置き換え

たものが生残し、結果的に Chlｄを用いる光合成系を

獲得したものと考えることができる。 

 上述のような系統発生・選択過程が成立するため

には、１）Chlｄの合成能を獲得しChlｄを生産でき

図５ Acaryochloris の光化学系におけるクロロフィル配置の模式図 
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るようになること、２）Chlｄをアンテナ色素あるい

は反応中心色素としてタンパク質内に挿入されるこ

と、３）挿入されたChlｄがアンテナあるいは反応中

心として機能し淘汰に有利な条件をそなえること、

が不可欠である。１）については、おそらく並行移

動による遺伝子の獲得、あるいは、一部の内在酵素

の基質選択性の変異等によって起こったもの考える

ことができる。これについてはいずれChlｄ合成遺伝

子が明らかにされることによって説明することが可

能になるであろう。２）についてはすでに、Tomoら

が、ホウレンソウの光化学系II反応中心複合体にChl

ｄを挿入することが可能であること、また、置換し

た光化学系II反応中心複合体においてPheoａが還元

されることを示している24)ことから、アンテナタン

パク質あるいは反応中心タンパク質においてChlａ

がChlｄに置き換わることは比較的容易であること

がわかる。３）については、結果的にAcaryochloris

が成立し、少なくとも光化学系Iにおいては反応中心

色素としてもChlｄを用いていることから、機能する

ことは間違いない。 

 しかし、いったいそのChlｄへの置換は、どのよう

な過程で行われたのであろうか？Chlａへのエネル

ギー移動が容易なクロロフィルについては、アンテ

ナ色素として利用することは可能である。これは、

SatohらによるSynechocystisPCC6803 へのCAO遺伝子

導入により示されている25)。しかし、Chlｄは、Chl

ａよりエネルギー準位が低く、溶媒系においては、

ChlｄからChlａへのエネルギー移動が容易に起こら

ないことが示唆されている26)。このためChlａへのエ

ネルギー移動は、アップヒル機構に頼らざるを得な

い。この点は、ProchloronやProchlorothrixなどのよう

にChlｂをアンテナ色素として利用するケースと大

きく異なる点である。 

 例えば、少なくとも Chlｄを用いた光化学系Ｉの獲

得には、まず、反応中心色素の置換が先だったので

はないだろうか？ 反応中心が Chlｄに置換されて

しまえば、アンテナ色素として Chl ａを使うことに

問題ないであろう。あとは Chl ａであろうが、Chl

ｄであろうが単に生存に有利なアンテナ色素が選択

されるにすぎない。あるいは、アンテナクロロフィ

ルを Chlｄに置換してゆくさいに、効率的なアップヒ

ルのエネルギー伝達機構を獲得したのであろうか？ 

このような筆者の邪推を明らかにしてゆくためには、

Satoh らの進化再現実験のように Chlｄ合成遺伝子を

分離し細胞内で Chlｄを合成させることによって、合

成された Chlｄの挙動を観察することが役に立つで

あろう。また、Tomo らの実験のように Chlａを用い

る光化学系反応中心のクロロフィルの部分置換を行

いエネルギー移動過程を解析することも有効な知見

をえることになるのであろう。また、例えば

Acaryochloris の光化学系のアンテナクロロフィルを

Chl ａに置換し、エネルギー移動がおこり、反応が

進むかどうかを検証してみるのも面白いかもしれな

い。 

 これらの検討は、単に Acaryochloris の系統発生機

構を考える進化的な考察のみに留まらず、Chl ａを

Chlｄに置き換える際にクリアーしなければならな

い最低限のハードル（反応が進むかどうか）を明ら

かにすること、さらには、光合成のクロロフィルの

多様化メカニズムの解明、同時に光化学系タンパク

質の Chl 選択性やその柔軟性を考えることと同義で

ある。Acaryochloris はそれに貢献できる生物である

と考えている。 

 

ゲノム解析への期待 

 Acaryochlorisは、Chlｄを利用して光合成を行う唯

一の生物である。近年、三室・宮下研究室とアリゾ

ナ州立大学のBlankenship氏の研究室との共同でNSF

のサポートのもと、ゲノム解析を行っている27)。

Acaryochlorisがどのように系統発生したかを含め、ゲ

ノム解析によってさまざまな情報が得られることを

期待している。 
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