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1. はじめに
　近年のリモートセンシング技術革新は地球環境科
学分野において海洋光合成量の再評価をもたらし
た。その結果、海洋一次生産量は地球全体の5 0％に
至り、このうちの 4 0％程度、すなわち地球全体の
2 0％は珪藻類によることが推定されている1 , 2 )。これ
は1 9 9 5年以降の知見であり、その後の海洋性珪藻類

の2種類、Thalassiosira pseudonana（中心目）および
Phaeodactylum tricornutum（羽状目）における全ゲノ
ム配列解読3,4)のきっかけとなった。珪藻ゲノムに基づ
いて現在得られている知見の多くは生物情報学的予測
にとどまっているが、遺伝子導入技術の確立やR N A

干渉の成功などによって分子レベルでの研究が進みつ
つある。これは興味深く巨大な二次共生型真核生物

群であるchromalveolataの謎に包まれた基
礎生理解明の端緒としても重要な動向と
位置付けられるだろう。
　珪藻ゲノムの詳細な分析から、珪藻葉
緑体で働くタンパク質のうち、核コード
のものの75％以上が緑藻型である一方、
葉緑体コードのものは紅藻型であること
が指摘されている5 )。このことから、珪
藻の二次共生は緑藻の取り込みと葉緑体
化に引き続き、紅藻が取り込まれ緑藻型
葉緑体に取って代わったことが示唆され
ている(図1A)5)。この複雑な成立過程を
経て珪藻類の核ゲノムは、恐らく繊毛虫
類と考えられる祖先真核宿主ゲノム6 )、
緑藻および紅藻型の遺伝子とともに、ク
ラミジアやプロテオバクテリア型遺伝子
の水平伝播も受けてモザイク化している
5 )。その結果、珪藻類の炭素代謝系は上
述した様々な系統の代謝系がオルガネラ
間で重複した経路を成し、これらが基質
やタンパク質の輸送経路を通じて互いに
連携し、既知の真核型代謝には見られな
いネットワークを構成している可能性が
示唆されている7)。
　本稿では特に、海洋性珪藻類における
無機炭素の獲得から固定に至るメカニズ
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解説

図1　一次共生及び二次共生の過程と珪藻葉緑体構造
A ,　共生による葉緑体獲得のスキーム。シアノバクテリアとの共生による真
核藻類の成立に続き、別の真核細胞と紅藻との共生によりクロミスタ属二次
共生藻が成立した。珪藻のゲノムから、一次共生時にクラミジアゲノムの取り
込み、紅藻との二次共生以前における緑藻の一時的取り込みがあったことが
強く示唆されている (破線矢印)。B,　現在の珪藻類の葉緑体構造。葉緑体は
葉緑体ERと葉緑体包膜の4重膜系で包まれており、葉緑体内にはグラナを形成
しない三重チラコイドとなっている。ピレノイドの中心部分を貫通するチラコ
イドが存在する。
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ム、およびこれらが二酸化炭素濃度に応答するメカ
ニズムについて、海洋性珪藻の遺伝子導入技術を使っ
た実験的検証に基づいた知見を珪藻類の細胞構造と
の関連性とともにまとめたいと思う。

2. 珪藻の進化と葉緑体構造
　珪藻類は2億5千万年前、中生代に現れた比較的新
しい真核生物と考えられている8)。当初中心目だけで
あったが、白亜紀後期に羽状目が分かれ、漸新世に
入ると爆発的に多様化して現在約10万種からなる多様
性に富んだグループを形成している9 )。二次共生の成
立時、最終宿主の食胞が葉緑体を囲む液胞になった
と考えられる。珪藻が属するクロミスタ属の場合、
この液胞は核膜と融合しており、獲得した葉緑体を小
胞体内にとどめると同時に、核葉緑体連合を形成して
いる(図1B)6)。
　さらに図1 Bに示すように、この核膜とつながった
小胞体表面には電子顕微鏡像から多くのリボゾームが
付着しており粗面小胞体となっている。これが珪藻葉
緑体の最外膜でありchloroplast ER（CER）と呼ばれ
る。CER膜とその内側の膜の間の空間はCER lumenと
呼び、これはER lumenと連絡していると考えられる。
またこの2番目とさらに内側の膜（3番目）との間の
空間をperiplastidal compartment（PPC）といい、恐ら
く葉緑体起源藻の細胞質が引き継がれているものと考
えられている。最も内側の2膜（3，4番目）は紅藻由
来の葉緑体包膜である。葉緑体膜のすぐ内側には3層
のチラコイド膜が存在し葉緑体全体を覆っている。
これをgirdle lamellaという。またその内側のチラコイ
ド膜も3層で存在し、グラナは形成されていない。葉
緑体の中心部には巨大なタンパク質凝集体様構造であ
るピレノイドがあり、その中心部を2層のチラコイド
膜が貫通している。近年蛍光タンパク質標識と高性能
な蛍光顕微鏡を用いた観察から、しばしば蛍光タンパ
ク質がCER或いはPPCに小胞状の塊のように存在する
像が観察されている。この部位は b l o b - l i k e 

structure（BLS）と呼ばれており（図には示していな
い）、葉緑体包膜系マトリクスの一部と考えられてい
るが、この構造的詳細は不明である。
　二次共生藻に見られる二次葉緑体の多重包膜系で
は、核コード葉緑体タンパク質の葉緑体への移行に特
殊な移行システムを必要とする。移行プレタンパク質
に必要とされるペプチド上のシグナルはN末端に二部

構成となっている。まず15～20残基程度のER移行シ
グナルとこの切断部位に保存されているASAFAPモチ
ーフが葉緑体トランジットとして働いている1 0 )。さ
らに、細胞質で翻訳されたプレタンパク質を葉緑体内
へ輸送する経路は様々な起源からの“寄せ集め”的セッ
トで成立している。すなわち、CER膜の通過にはER 

S e c系11 )、次の膜にはE R A D - L（E R - a s s o c i a t e d 

degradation of luminal proteins）12)、葉緑体包膜の外膜
の通過には、バクテリアOmp85および葉緑体TOC75

複合体が13)、関わっていることが示されている。しか
し最内膜の通過に関わる分子については不明であ
る。

3. 珪藻のCO2獲得機構とCO2固定
　水中の光合成では、CO2存在比と拡散速度の小ささ
から、無機炭素を細胞に取り込む系が極めて重要で
ある。特に海洋のような高塩、アルカリ環境下では
その重要度はさらに高くなる。珪藻類は、シアノバク
テリアや緑藻で知られているような、CO2に対する高

親和性光合成をおこなう14)。これまでの生理学的解析

から、珪藻類がCO2とHCO3-の両方を取り込み光合成

の基質としていることが分かっている15)。このため、
珪藻類もCO2濃縮機構（CO2-concentrating mechanism: 

C C M）を有するものと考えられる。一方、海洋性中

心目珪藻 Thalassiosira weissflogii をもちいた14CO2パル
スチェース実験で、3-PGA増加に先立ってC4化合物レ
ベルの一過的上昇がみられることから、珪藻類がC 4

型のC C Mを有している可能性も示唆されている1 6 )。
しかしゲノム株を含めた様々な海洋性珪藻ではC3型光
合成を示すパルスチェース実験結果が報告されており
17)、C4型CCMの珪藻における一般的存在には疑問が
もたれている。
　C 4化合物を介さず無機炭素をそのまま濃縮するタ
イプのCCM（しばしば　biophysical CCMとしてC4型
biochemical CCMと区別される）は緑藻やシアノバク
テリアの先例から無機炭素輸送体と溜め込んだ無機
炭素のflux制御およびその後の効率的な固定の仕組み
によって成り立っていると考えられる。分子機構が最
も良く調べられているβ型シアノバクテリアにおいて

は、3種の細胞膜型 HCO3- 輸送体およびチラコイド膜

上の CO2 → HCO3- 変換体など、細胞外の無機炭素濃
縮にかかわる分子機構、およびCCMの収斂点となる

光合成研究　22 (3)   2012

186

http://ejje.weblio.jp/content/%E6%BC%B8%E6%96%B0%E4%B8%96
http://ejje.weblio.jp/content/%E6%BC%B8%E6%96%B0%E4%B8%96


カルボキシゾームの機能が明らかになっている18)。一
方、緑藻Chlamydomonas reinhardtiiにおいても細胞膜
無機炭素輸送体タンパク質L C I 1が同定され、さらに
ピレノイド局在タンパク質（LCIB/C）の機能、およ
びチラコイドルーメン局在 CA（CAH3）のCCMにお

ける機能が示されている19,20)。しかしながら、真核藻
類CCMの分子メカニズムは不明な点が多い。
　海洋性珪藻の CCM は P. tricornutum で最もよく研
究されている。珪藻類は葉緑体内にピレノイドを有
し、C C Mの基本的機構は他の微細藻類と共通してい
る点が多いものと考えられる。しかしながらシアノバ
クテリアや C. reinhardtii で機能同定されたタンパク質
は、ゲノム情報を見る限り珪藻で保存されているもの
が少なく、詳細な分子機構は全く分かっていない。
わずかに知られている共通因子として現在　 C . 

reinhardtii のピレノイド周辺部に局在して大気レベル 

CO2 環境下においてピレノイド内の CO2 濃度を維持す
ると考えられているLCIB/Cホモログが珪藻ゲノムにも

存在していることが知られている20)。
　Biophysical CCMに必須な特徴として、RubisCO近傍

にC Aが局在することが提唱されており2 1 )、シアノバ
クテリアや緑藻はこれに当てはまることが示されてい
る。珪藻ゲノムには P. tricornutum および T. 

pseudonana でそれぞれ10および13種類のCA候補タン
パク質をコードした遺伝子が存在する。このうちP . 

tricornutumのCA候補タンパク質の局在はほぼ網羅さ

れている22)（表1）。興味深いことに、α型は葉緑体包
膜系、β型はピレノイド、γ型はミトコンドリアと、
C Aのサブタイプごとにその局在部位が異なってお
り、これら遺伝子が珪藻の細胞共生進化の過程でそ
れぞれの起源細胞から移ってきたものであることを強
く示唆している。
　ピレノイドには2つのβ- C Aが存在し（P t C A 1 ,　

PtCA2）、すでにCA活性も確認されている23)。これら
2つのC AはそのN末端プレ配列にE Rシグナルおよび
ASAFAPモチーフをもち、またC末端側の両親媒性へ
リックス構造がピレノイドへの局在に重要な役割を果

たしていることが分かっている24)。珪藻ピレノイドの
構成因子は他の藻類と同様網羅されていない。しかし
これまでに、P. tricornutumにおいて、上記2つのPtCA

の他にRubisCO、および2つのfructose-1,6-bisphosphate 

aldolases (FBAC1, FBAC5) がピレノイドに局在してい

ることが報告されている25,26)。PtCAsの局在はピレノ
イドの一部に偏っており、ピレノイド構造が均一では

ないことが強く示唆されている22)。高等植物の葉緑体
FBAはカルビン回路律速要因の一つであり、またCA

はRubisCOカルボキシレーション反応活性化や基質供
給に重要な役割を負うと考えられる。これら酵素の
局在は珪藻のピレノイドがCO2固定化反応およびその
周辺の炭素代謝の制御に中心的な役割を果たしている
場であることを強く示唆しており、一次生産性の鍵と
なる分子機構の一つとして、今後ピレノイド構成因子
の網羅と機能解析が望まれる。
　高等植物や緑藻の葉緑体内代謝系は酸化還元状態
によって強い制御を受けている。この調節の多くはフ
ェレドキシン(Fd) - チオレドキシン(Trx)系を介してお
り、その標的はカルビン回路をはじめ、窒素同化、
脂肪酸合成、デンプン合成、および翻訳など多岐に
わたる。Trxには f, h, m, o, x, y, z のサブタイプが知ら
れているが、この中で f, m, x, y, z が葉緑体型である。
葉緑体Trxの標的タンパク質は、直接的な結合解析の
結果、多くの機能未知タンパクを含めて300を超える
ことが分かっており、極めて広範な葉緑体代謝制御に

働いていることが窺える27)。一方珪藻では対照的に、
f, m, y 型 Trx が FTR (Fd-Trx reductase) とともに葉緑体
に局在しているが、カルビン回路の主な調節経路であ
るphosphoribulokinaseやglyceraldehyde-3-phosphate 

d e h y d r o g e n a s eは酸化還元調節されておらず、
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　Name Class Localization

　CA-I α PPC

　CA-II α PPC

　CA-III α CER

　CA-IV (PtCA1) β ピレノイド

　CA-V (PtCA2) β ピレノイド

　CA-VI α CER

　CA-VII α CER

　CA-VIII γ ミトコンドリア

　CA-IX γ N.D.

　CA-X ζ N.D.

表1　Phaeodactylum tricornutum の CA 候補タンパク質とそ
の局在

PPC: periplastidal compartment, CER: chloroplastic endoplasmic 
reticulum, N.D.: not detected



sedoheptulose-1,7-bisphosphatase、およびRubisCO 

act ivaseはゲノム上に存在していない28)。例外として
fructose-1,6-bisphosphataseおよびphosphoglycerate 

kinaseは酸化還元制御を受けていることが示唆されて
いるが、珪藻カルビン回路における酸化還元制御の
役割は緑色植物と比べて小さいものと考えられてい
る。
　一方、我々の最近の研究で、珪藻葉緑体型Trxmお
よびfがPtCA1およびPtCA2を標的として、分子内ジス
ルフィドの還元によって活性化していることが示され

た（図2A, B）29)。PtCA活性を基準に測定した酸化還
元電位はどちらのCAもおよそ-370 mVであり、CAの
電子供与体としては専らFdが機能していることが強く
示唆されている。これは海洋性珪藻においてピレノイ
ド内の代謝がFd/Trx系による酸化還元制御を受けてい
ることを示している（図2C）。またこれらCAは大気
レベル以上の酸素分圧下で効果的に不活性化される

ことが示され29)、PtCAsは光化学系IIで生じる酸素に
より酸化され，光化学系Iから電子を受け取ったFdに
より還元されるというように，その活性が光化学系
I、IIのエネルギー状態に応じて調節されていることを
示している (図2C)。珪藻RubisCOは紅藻型のタイプI

であり、緑色型のRubisCO活性化酵素はゲノム上に存
在しない。PtCAの機能はCCMの最終段階でRubisCO

にCO2を供給するものと予想されるが、この機能とと
もに珪藻ピレノイドにおけるRubisCO活性化機構との
機能連携に興味が持たれるところである。

　海洋性珪藻が細胞外からCO2およびHCO3-を取り込
み葉緑体に効果的に送り届ける分子メカニズムは不
明であるが、恐らくこのヒントとなる知見として、5

つのα型CA候補タンパク質がすべて葉緑体包膜系に局
在していることがあげられる。珪藻類の4重包膜は無
機炭素通過の際に大きな障壁となるものと考えら
れ、恐らくチャンネルや輸送体が個々の膜に配置して
いると考えられるが、CAによる膜間マトリックスに

おけるCO2とHCO3-の迅速な変換は無機炭素流路の調
節に極めて重要な役割を負うと考えられる。一方膜輸
送体の候補タンパク質をコードした遺伝子も数多く見
つかっており、その多くが動物などで報告例が多
い、SLC（solute carrier protein）型のものである。特

にヒトSLC4および26は、ナトリウム依存型HCO3-輸
送体であることが知られているが、これらのホモログ

が多数珪藻ゲノム上に見つかっている。このうち
SLC4型の一つ（PtSLC4-2）が P. tricornutum の細胞膜

に局在するナトリウム依存型HCO3-輸送体であること
が我々の最近の研究から分かっている。

　これまで述べた珪藻のCAおよびSLC型HCO3-輸送体
のうち、ピレノイド型の2つのPtCAsおよびPtSLC4-2お
よび他2つのPtSLC4が低CO2濃度環境下で特異的に発
現が高くなるCO2応答性タンパク質であり、CO2欠乏
環境下で無機炭素取り込みとRubisCOへの供給能力を
高めることが強く示唆されている。一方で、葉緑体胞
膜に局在するα型CAはCO2濃度にかかわらず発現して
いることが分かっている。
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図2　PtCA1及びPtCA2の構造と酸化還元調節モデル
A,　B,　海洋性珪藻 P. tricornutum ピレノイド型 CA、PtCA1
および PtCA2 の構造モデルと、分子内ジスルフィド形成に
よる酵素不活性化に働くシステイン残基（赤色）。参考文献
29より抜粋。C,　葉緑体内で予想されるPtCA1,2酸化還元制
御モデル。Fd: フェレドキシン、FTR: フェレドキシン-チオレ
ドキシン　レダクターゼ、Trx: チオレドキシン



4. CO2センシングと転写応答
　ここまでに述べた珪藻のC C Mにかかわると考えら
れる因子の多くが転写レベルでCO2濃度の変動に応答
しており、一次生産の駆動力となる仕組みがCO2濃度
変動に応答する分子機構として、および環境微生物の
CO2変動への応答分子機構を表すものとして興味深い
現象である。我々のグループではこれまでに、ピレノ
イド型のPtCA1およびPtCA2の転写応答系をモデルと
して、この問題に取り組んできた。
　PtCA1遺伝子であるptca1は5％CO2を混入した高CO2

大気条件ではほとんど転写されず、通常の大気レベル
CO2濃度に移すと、50倍程度までその転写量が増加す
る30)。なお、転写抑制にかかわるCO2濃度は特に5％
である必要はなく、恐らく大気レベルの数倍で十分
な抑制効果があるものと考えられるが、細胞が比較
的高濃度である培養系では、珪藻細胞が活発に無機
炭素を使うため、必要十分な“微高濃度”CO2環境を維
持するのはかなり難しい。このため我々は通常の順
化実験に5％CO2を用いている。これまでに珪藻の高
親和性光合成のレベルの変動を培養液中の無機炭素
濃度を精密に調節して調べた結果、培養液中のCO2濃
度が C C Mレベルの主要決定因子であることが P . 

tricornutumで強く示唆されている14)。興味深いことに
低CO2順化時のptca1の転写（あくまでmRNA蓄積量と
して推定した値）は、光が存在しない場合50％程度に
低下し、またc A M Pアナログ
で あ る ジ ブ チ リ ル
cAMP（dbcAMP）（0.5 mM

程度）処理が低C O 2環境下で
効果的に高 C O 2状態を模倣
し、ptca1転写を抑制すること
が示されている3 0 , 3 1 )。これら
の事実から、ptca1やその他の
CCM因子の転写制御には光と
C O 2のクロストークおよび二
次メッセンジャーとして
c A M Pがかかわっていること
が強く示唆される。前者はシ
アノバクテリアや緑藻などで
も観察されるCCM制御に一般
的な特徴と言えるが、一方、
cAMPのCCM制御への関与は
シアノバクテリア、緑藻で認

められておらず、動物細胞に近い最終宿主と共生して
成立したと考えられるクロミスタ属など、二次共生藻
に特有の現象である可能性が強い。
　我々はptca1遺伝子のプロモーター領域（Pptca1）
を約1.3 kbpまで単離し、これに大腸菌βグルクロニダ
ーゼ（GUS）をコードするuidA遺伝子を連結したレポ
ーター遺伝子を作製、P. tricornutum 細胞に導入する
ことにより、プロモーター機能の解析を行った。当
初、プロモーター配列には哺乳類や線虫で報告されて
いるcAMP応答性配列やP300結合配列およびSKN-1結
合配列など、cAMP関連配列が複数見つかりその機能
が注目された。しかし5ʹ′トランケーション、リンカー
スキャン、および一塩基置換による一連のシスエレメ
ント絞り込み実験を行った結果、ptca1転写開始点か
ら-90～-38の領域にTGACGT/Cのコンセンサス配列が
3つ互いに逆方向に配置した領域がCO2とcAMPに応答
するための必須配列であることが示され、CO2/cAMP 

responsive element（CCRE）1～3 と名付けた(図3A)32)。
このうち中心にあるCCRE2が唯一他の2つに対して逆
向きに配置するエレメントであるが、この配列を削
除するだけで高CO2での転写抑制が消失するのに対し
て、CCRE1および3はそれぞれが削除されてもCO2応
答性に影響しないことが分かった。さらにCCRE2も
CCRE1或いは3が無い場合はCO2応答性を失うことか
ら、これらのエレメントはC C R E 2を中心として、
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図3　ptca1 プロモーターコア領域の構造と PtbZIPs
A, ptca1転写開始点より、上流90 bpまでのコア調節領域の配列。CCRE2は他の2つのCCRE
配列に対して逆方向に配置している。B , C C R E配列を標的とすることが考えられるヒト
AT F 6型の珪藻b Z I P転写因子候補配列。b Z I P領域部のみをアライメントしている。●は
CCRE結合部位。＊はロイシンジッパー領域を示す。ただし、ロイシン残基が不十分なも
のも含めている。参考文献32より抜粋。



CCRE1/2或いはCCRE2/3の組み合わせで機能すること
が強く示唆されている。これらの組み合わせはともに
配列が相補的であり（図3 A）、転写制御の際にステ
ムループ構造などの立体構造を形成して機能する可能
性が考えられる32)。
　CCREは哺乳類で良く知られているcAMP応答型の
bZIP転写因子であるATF6（Activating Transcription Factor6）
の典型的な標的配列であることからATF6型のDNA結
合領域を有するbZIP遺伝子候補をP. tricornutumゲノム
から探したところ、現在までに8つの遺伝子を見出し
ている（PtbZIP7,8,11,12,13,15,16,x）（図3B）。これ
らの遺伝子を大腸菌で強制発現させ、in vitroでCCRE

配列との結合を観察した結果、あくまで現時点での
結論としてPtbZIP11だけがCCREの特異的結合因子で
あることが分かっている32)。
　PtbZIP11よりさらに上流のシグナル伝達系、および
CO2センシング系はcAMPの関与という事実以外にわ
かっていることはほとんどない。ただし、シアノバク
テリアから哺乳類まで保存されている可溶型アデニル
酸シクラーゼ（sAC）が進化の過程で保存されたCO2

センサーであることが報告されている33)。珪藻の2種
のゲノムにおいても、sAC候補遺伝子は存在し、これ
までCO2或いはHCO3-をエフェクターとする場合に保
存されているアミノ酸を有していることが分かってい
る34)。興味深いことに、珪藻の膜貫通型AC（tmAC）
候補の中にも、無機炭素をエフェクターとして活性調
節される可能性のある一次構造を有するものがあ
る。また動物などで良く知られたcAMPシグナリング
系を参考にすると、これら因子の下流シグナル伝達を
構成する可能性のあるタンパク質をコードした遺伝子
候補も一部を除いて珪藻ゲノムに発見されている（図
3C）。これらのCO2応答における機能解析が待たれる
ところである。

5. おわりに
　今回我々は珪藻の細胞の成り立ちと珪藻の海水中
でのCO2固定に大きな障壁となる無機炭素獲得系につ
いて、現在得られている分子知見を概観した。細胞膜
HCO3-輸送体、無機炭素流路調整を行うと考えられる
C Aの局在、およびピレノイド機能の一端が分子レベ
ルで明らかになりつつある。しかし、細胞外からCO2

を取り込むシステム、複雑に重層した葉緑体包膜系の
無機炭素輸送システム、ピレノイド因子の詳細と機

能、C4代謝系の関与、およびこれらを制御するCO2応
答機構など、C C Mだけを例にとっても今後明らかに
すべき問題は多い。
　近年珪藻には、その高い油脂やテルペンの生産能
力から、バイオ燃料源として工業利用する方向性へも
注目が集まっている。一方珪藻類では、いくつかのプ
ロモーター、選抜マーカー系の利用やR N A干渉など
が現在可能になったものの、圧倒的な高発現系、性
周期の制御、相同組換など、重要な遺伝子・細胞工
学実験技術は未熟であり、これら技術を利用した分
子研究は基礎研究の緒についたばかりの感がある。
CO2固定についても、カルビン回路や光化学系の制御
機構など、一次生産の中心となる代謝系は、ゲノム情
報から珪藻類に特有の仕組みが多くあることが少な
からず予測されているが、その詳細はまだ確認されて
いない。実験技術と基礎知見蓄積の今後の加速的な
発展が望まれる。
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