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紅色進化系統藻類の光捕集複合体 I
：構造多様化の進化メカニズム

熊沢　穣 1)，伊福　健太郎 1)

　水圏の光合成の約半分を担う紅色進化系統藻類は，紅藻からクリプト藻，不等毛藻，ハプト藻へと
細胞内共生を通じて色素体が伝播する過程で，光捕集システムが多様な進化を遂げた．とりわけ光化
学系I (PSI) に結合する光捕集複合体 (LHCI) は，各系統で特徴的な構造を持つ．我々は，クライオ電
子顕微鏡の構造解析データと分子系統解析により，同一，もしくは遺伝子重複と分化によって生じた
LHC分子が複合体の新しい位置に結合する「Neolocalization」という現象を見出した．この現象は，極限
環境への適応や細胞内共生を経験した藻類において顕著であり，多様な光環境への適応において重要
であると考えられる． 

Light-Harvesting Complex I in Red-Lineage Algae
: Evolutionary Mechanisms of Structural Diversification

Minoru Kumazawa1, Kentaro Ifuku1

Red-lineage algae, which account for about half of the oceanic photosynthesis, have undergone diverse 
evolutionary trajectories in their light-harvesting systems as plastids have spread from red algae through 
endosymbiotic events to cryptophytes, heterokonts, and haptophytes. In particular, the light-harvesting complex 
I (LHCI) associated with photosystem I (PSI) shows distinctive structural characteristics in each lineage. We 
combined the structural data from cryo-electron microscopy analyses with molecular phylogenetic analyses and 
revealed that neolocalization—a phenomenon in which identical or duplicated and differentiated LHC molecules 
bind to new positions within the complex—serves as a crucial evolutionary mechanism driving this diversification. 
This phenomenon is particularly pronounced in algae that have adapted to extreme environments or have undergone 
endosymbiotic events, suggesting its role as a key evolutionary mechanism for adaptation to diverse light 
environments. 

 キーワード： 紅色進化系統藻類，光捕集タンパク質LHC，複合体進化，細胞内共生，co-option
	 Red-lineage algae, Light-harvesting complex (LHC), Molecular complex evolution, endosymbiosis, co-option. 

1．はじめに

全球の一次生産の約半分を占める水圏の光合成を担う

生物は，主に藻類と呼ばれる生物群である （Field et al., 

1998）．藻類は分類・系統的には多様なグループの総称で

あり，原核生物であるシアノバクテリアと真核生物の多様

な分類群に分けられる．真核藻類は，紅藻，緑藻，灰色藻，

クリプト藻，珪藻や褐藻などの不等毛藻，ハプト藻，渦鞭
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毛藻，クロメラなどを含んでいる．真核藻類をめぐる進化

で最も興味を引き立てる点の一つがその色素体 （葉緑体） 

の成立過程であるが，これまで謎に包まれてきた．本稿で

は，真核藻類，特に紅藻やクリプト藻，不等毛藻，ハプト

藻などの紅色進化系統藻類において，光エネルギーを効率

的に集めて光合成に利用する光化学系–光捕集色素-タンパ

ク質複合体の進化を議論する．はじめに真核藻類の色素体

の成立過程について，近年の研究を紹介する．

2．紅色進化系統藻類の色素体獲得と
　  進化シナリオの現状

真核藻類においては幾度に渡って細胞内共生イベント

が起こった．これらのイベントの結果，さまざまな系統に

葉緑体が伝播し，多様な光合成生物群が形成された．初

めに，太古の真核生物がシアノバクテリアを取り込み，

細胞内共生を通じてオルガネラ化した （一次） 葉緑体を

獲得した （Delwiche, 1999）．こうして成立した藻類を一

次共生藻類と呼ぶ．これらの藻類は，アーケプラスチダ 

（Archaeplastida） と呼ばれる分類に含まれる．それらは紅

藻類 （Rhodophyta），緑色植物 （Viridiplantae: 緑藻類および

陸上植物），および灰色藻 （Glaucophyta） を含み，紅藻が

最も初期にこれらのうちから分岐したとされる （Irisarri et 

al., 2021）．これ以外の真核藻類は二次共生藻類と総称され，

一次共生藻類がさらに他の真核生物に，二次あるいはそれ

以上の多次の細胞内共生をすることで，葉緑体が伝播して

生じたとされる．例えば，紅藻類に由来する葉緑体を獲得

した二次共生藻類は紅色進化系統二次共生藻類と呼ばれ，

現代の海洋で優占する珪藻類やハプト藻類などの重要な海

洋生物群を含む （Croce and van Amerongen, 2020; Yoon et al., 

2002b）．これらの藻類は，石油の主な起源生物であるだけ

でなく，ドーバー海峡に見られる何kmにもわたる石灰岩

の起源でもあり，太古の昔から地球環境を支えている生

物である．また，次世代の生物資源として期待されるユー

グレナ藻やクロララクニオン藻類は，緑藻の細胞内共生に

よって葉緑体を獲得したため，緑色進化系統二次共生藻類

と呼ばれる．

紅色進化系統藻類の二次以上の細胞内共生の進化過程

については，長年議論されており，未だ完全に統一された

見解は得られていない．しかしながら，近年，核ゲノムに

コードされた遺伝子 （核コード遺伝子） と色素体ゲノムに

コードされた遺伝子 （色素体コード遺伝子） の系統解析な

どから，ようやくその全体像が少しずつ見えてきた （図1） 

（Penot et al., 2022; Sibbald and Archibald, 2020）．本稿では紙

面の制約のため，渦鞭毛藻やクロメラ等については詳細を

取り扱わない．

まず，紅色進化系統藻類の色素体の伝播のうち，確実

とされている点は次の2点である．i） クリプト藻が有する

色素体は，縮退したゲノムを有する痕跡器官 （ヌクレオモ

ルフと呼ばれる） を伴っており，これは共生体の核に由

来する．ii） 色素体ゲノム遺伝子を利用した系統樹におい

てもクリプト藻の色素体は紅藻亜門と姉妹群を形成する 

（Curtis et al., 2012; Yoon et al., 2002b）．従って，クリプト藻

の色素体は紅藻に直接由来したものと考えられている．
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図1：主な紅色進化系統藻類の細胞内共生による色素体と核ゲノムコード遺伝子の推定伝播過程
実線の矢印は構造体としての色素体及び色素体ゲノムの伝播を表し，破線の矢印は核ゲノムコード遺伝子の伝播
を表す．矢印の近くに表示した引用がそれぞれの伝播を主張及び支持する文献である．色素体を囲う膜の数は図
中の一本線で実際の二重膜を表す．渦鞭毛藻およびアルベオラータのクロメラに関してはこの図には含まれない．
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一方で，クリプト藻以外の不等毛藻やハプト藻について

は，その色素体の起源に関連する情報は非常に複雑である．

色素体ゲノム遺伝子の分子系統樹では，紅色進化系統二次

共生藻類は紅藻亜門と姉妹群の単系統を示し，そのクレー

ド内では不等毛藻がまず分岐し，クリプト藻とハプト藻の

単系統のクレードと姉妹群を形成する （Kim et al., 2017）．

そして，クリプト藻とハプト藻の色素体ゲノムは，Rpl36

と呼ばれる遺伝子が紅藻や不等毛藻と異なる起源を有す

ることから，お互いに近縁性が示唆されている （Rice and 

Palmer, 2006）．これらの事実から，ハプト藻の色素体はク

リプト藻の色素体に直接由来すると考えられる （Bodył et 

al., 2009）．

ハプト藻の色素体の由来が色素体ゲノムから示された

のとは対照的に，不等毛藻の色素体の伝播過程は，核ゲ

ノムにコードされたタンパク質の遺伝子から推定された．

即ち，網羅的な相同性検索の結果から，大規模な核コー

ド遺伝子の移入がクリプト藻から不等毛藻へ，不等毛藻

からハプト藻へ生じたことが示されている （Stiller et al., 

2014）．この結果は，色素体ゲノム遺伝子の分子系統解析

において，クリプト藻/ハプト藻と不等毛藻の分岐が紅藻

から分岐した後に生じたとする結果と矛盾しない （Kim 

et al., 2017）．さらに，核コードの遺伝子のうち，色素体

に移行するタンパク質の遺伝子に着目すると，不等毛藻，

特にその中でもディクチオカ藻とペラゴ藻に由来した遺

伝子が多くハプト藻に存在することが判明した （Dorrell et 

al., 2017）．しかしながら，ハプト藻において，不等毛藻

から伝播した核コード色素体移行タンパク質遺伝子がク

リプト藻由来の色素体の獲得の前に存在したのか，ある

いはその後に獲得されたのかは不明である．また，その

伝播が細胞内共生によるのか，包摂した藻類を一定期間

細胞内に留めおく盗葉緑体のような現象によるのかも未

解明な点である （Bodył, 2018）．

上記のシナリオには対立する仮説も存在するが，それ

らは全体として整合性が取れないことからあまり支持され

ていない．例えば，色素体ゲノム遺伝子の分子系統樹の樹

形は，非常に近縁な別の紅藻種が，それぞれ別の分類群

の宿主に独立して細胞内共生し，多様な二次共生藻類を生

じた可能性を否定しない．しかしながら，紅色進化系統二

次共生藻類は，いずれも細胞質から複数の膜で包まれた色

素体へのタンパク質の輸送に，紅藻にはなくクリプト藻

に起源を持つとされるSELMAと呼ばれる共通したトラン

スロコン複合体を利用し，SELMAが不等毛藻やハプト藻

類でも独立して誕生したとは考えにくい （Kim et al., 2017; 

Zimorski et al., 2014）．図1は，現時点での情報をもとに紅

色進化系統藻類の色素体と核コードで色素体に移行するタ

ンパク質遺伝子の由来を考慮して，主な紅色進化系統藻類

の細胞内共生による遺伝子の推定伝播過程を示したもので

ある．ただし，この図で示したパターンに当てはまらない

遺伝子の伝播も提案されており （Dorrell et al., 2021, 2017），

藻類の遺伝子の由来を考える際には，頻繁な水平伝播や細

胞内共生を通した伝播を念頭においた上で，個々に丁寧な

分子系統解析を行うことが重要である．

3．紅色進化系統藻類の光合成システムと光
　  捕集複合体の多様性

3.1　紅色進化系統藻類における光合成電子伝達系の概略
光合成では，光エネルギーがクロロフィル （Chl） やカロ

テノイドの光捕集色素によって吸収され，その励起エネル

ギーが光化学系複合体の反応中心Chlに伝わって電荷分離

を引き起こすことで，化学エネルギーが生成する．こうし

て得られた化学エネルギー，ここでは還元力 （電子） がチ

ラコイド膜に存在する複合体間で伝達される．より具体的

には，葉緑体のチラコイド膜には2種類の光化学系 （PS），
PSIIとPSIが存在し，シトクロム （Cyt） b6fがこれらを電気

化学的に連結している．PSIIとCyt b6fの間は，チラコイド

膜中のプラストキノンの酸化還元によって電子は受け渡

される．一方，Cyt b6fからPSIへは，陸上植物ではチラコ

イド膜内腔に存在する銅イオンを補因子とするプラストシ

アニンによって電子は運ばれる．しかし，紅色進化系統藻

類の不等毛藻である珪藻の多くの系統では，プラストシア

ニンを有しておらず，その代わりにヘム鉄を補因子に有

するCyt c6を利用している （Ban et al., 2023; Groussman et al., 

2015）．典型的なCyt c6は，シアノバクテリア，緑藻，紅藻

を含む紅色進化系統藻類に保存されるが，陸上植物には

存在しない （Slater et al., 2021）．PSIで生成された電子は，

フェレドキシンを介して様々な生体反応に還元力を供給す

る．その代表的なものがカルビン・ベンソン・バッシャム 

（CBB） 回路と呼ばれる炭素固定反応である．また，陸上

植物や緑色進化系統藻類の多くは，還元型フェレドキシン

からプラストキノンに電子を還流させる循環的電子伝達系

路と呼ばれる機構を有するが，紅色進化系統藻類ではその

存在は明確にされていない．

3.2　紅色進化系統藻類の光捕集システム
光合成生物の多くは2種類の光化学系の周辺に光捕集色

素-タンパク質複合体を有し，捕集した光エネルギーを励

起エネルギー移動によって光化学系反応中心に伝達する 
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（Croce and van Amerongen, 2020）．この光捕集複合体は光

捕集アンテナとも呼ばれる．シアノバクテリアではビリ

ン色素を結合した膜表在性の光捕集アンテナであるフィコ

ビリソームをPSIIのストロマ側に結合しており，その詳細

な立体構造も近年明らかにされた （X. Zhang et al., 2024）．

真核藻類では，紅藻類は，PSIIの光捕集アンテナとして

フィコビリソームを持ち，PSIの周囲にはチラコイド膜内

に平面的に配置された3回膜貫通型の光捕集色素タンパ

ク質複合体 （Light-harvesting complex; LHC） を持っている 

（Marquardt and Rhiel, 1997; Pi et al., 2018; Wolfe et al., 1994; 

You et al., 2023）．灰色藻を除く他の真核藻類では，PSIIと
PSIの両方の光捕集アンテナとしてLHCを用いているが，

クリプト藻においてはLHCに加えてルーメン側にフィコビ

リタンパク質 （フィコビリソームではない） を有している 

（Rathbone et al., 2023; Spear-Bernstein and Miller, 1989）．ま

た，渦鞭毛藻は水溶性のChl a-ペリディニン結合タンパク

質を有しており，LHCに加えてこちらも光捕集に利用して

いる （Haidak et al., 1966; Hofmann et al., 1996）．

3.3　光合成色素の多様性
LHCは紅藻類と緑藻類，陸上植物，紅色進化系統二次共

生藻類，緑色系統二次共生藻類，および渦鞭毛藻類にお

いて光捕集アンテナとして機能しており，その結合する

光捕集色素として結合するChlとカロテノイドは非常に多

様である （Büchel, 2015; Koziol et al., 2007）．紅藻はChl aと
β-カロテンを共通して持ち，さらにLHCにはChl aに加え，

ゼアキサンチンやルテインが結合している．ウシケノリ

綱 （Bangiophyceae） と多くの真正紅藻綱 （Florideophyceae） 

は上記に加え，主にα-カロテンを有しており，それ以外

の綱の紅藻の一部はアンテラキサンチンも有している 

（Takaichi et al., 2016）．なお，β-カロテンはほとんどの真核

藻類の光化学系の反応中心複合体 （コア） に存在するため，

以降の記載ではβ-カロテンについては省略する．

紅色進化系統二次共生藻類では，クリプト藻はChl aに

加え，Chl c2を有するのが特徴であり，カロテノイドは主

にアロキサンチンを有している （Ingram and Hiller, 1983; 

Pennington et al., 1985）．ほとんどの系統の不等毛藻はChl a

に加えて，Chl cも有するが，どのChl cを有するかは分類

群ごとに多様性があり，区別して調べられていない系統も

ある （Jinkerson et al., 2023）．不等毛藻に属する珪藻はChl 

c1とc2を有しており，近い系統であるディクチオカ藻やペ

ラゴ藻はそれらに加えてChl c3も有している．近年，不等

毛藻の中でも珪藻，ボリド藻/パルマ藻，ピングイオ藻，ディ

クチオカ藻やペラゴ藻が属するDiatomistaと呼ばれる分類

群でこれらのChl c1,2生合成酵素遺伝子が同定された （Jiang 

et al., 2023; Jinkerson et al., 2023）．一方で，不等毛藻のもう

一つの主要な分類群の一つであるChrysistaに属する藻類も
Chl cを有するものの，このホモログ遺伝子を有していな

いことから，まだ同定されていないChl c生合成遺伝子が

存在する可能性がある．

不等毛藻が有するカロテノイドは主にフコキサンチン

である．Nannochloropsisなどの真正眼点藻類は例外的に

フコキサンチンを有しておらず，バウケリアキサンチン 

（Vaucheriaxanthin） やビオラキサンチンを主要なカロテノ

イドとして有している．ハプト藻はChl aに加えて，Chl 

c2,3を有し，多くの系統で19'-ヘキサノイルフコキサンチン

を有している （Büchel, 2015; Jinkerson et al., 2023）．また，
Chl c2-MGDGを有することもその特徴である （Garrido et 

al., 2000）．ハプト藻で最も初期に分岐したパブロバ亜綱に

属する藻類はChl c1,2を持ち，19'-ヘキサノイルフコキサン

チンを持たず，フコキサンチンを有していることから，ハ

プト藻の中にもChl cとカロテノイドには多様性が存在す

る （Kawachi et al., 2021; Zapata et al., 2000）．フコキサンチ

ンの生合成遺伝子群もまだ全てではないが同定が進んで

おり，それらはChl c生合成遺伝子と同様に，不等毛藻の

うちDiatomistaとハプト藻では保存されている一方で，不

等毛藻でもCrysistaでは保存されていないことから，異な

る遺伝子産物でフコキサンチンを生合成していると考え

られている （Bai et al., 2022; Cao et al., 2023）．渦鞭毛藻は
Chl a, c1とペリディニンを持つ種が多いが，色素体の由来

が多様であるため，珪藻やハプト藻に由来する色素体を

持つ種ではフコキサンチンを有する種もある （Jinkerson et 

al., 2023）．渦鞭毛藻の複雑な色素体の系譜については別

の総説などを参照されたい （Miyagishima, 2023; Yoon et al., 

2002a）．

紅色進化系統二次共生藻類に特徴的なChlとカロテノイ

ドは主にLHCに結合している．これらのLHCは結合する

色素の種類を名前に取って，フコキサンチン-Chl a/c 結

合タンパク質 （FCP） などと呼ばれることも多い （Büchel, 

2015）．水圏の光環境は，水自体によって光が吸収される

だけでなく，そこに存在する微細藻類や微粒子によっても

光は吸収・拡散されるため，陸上の光環境とは大きく異な

る （Stomp et al., 2007）．紅色進化系統二次共生藻類のLHC

はChl aに加えてChl cとカロテノイド類を結合するが，こ

のうち，Chl cとカロテノイド類は青緑色の光をより吸収

する特性を有しており，青緑色の光が優占する水中の光環

境に適応した光捕集を行い，海洋での繁栄を支えている．
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3.4. 紅色進化系統LHCファミリーのサブファミリー
LHCを構成する色素の多様性に加えて，LHCの配列にも

多様性があり，LHCファミリー内で多数のサブファミリー

を構成している．著者らは珪藻のLHCを含む網羅的な分子

系統解析の結果から，LHCのサブファミリーは珪藻におい

ては6つ （Lhcr，Lhcz，Lhcq，Lhcf，Lhcx，および CgLhcr9 

ホモログ） に分類されることを明らかとした （Kumazawa 

et al., 2022）．また，他の不等毛藻のLHCにおいては，上記

の6つのサブファミリーに加えて，Red-shifted Chromera 光

捕集タンパク質 （Red-CLH） サブファミリーを加えた7つ

に分類されることが報告されている （Kotabová et al., 2014; 

Umetani et al., 2018）．また著者らは，紅藻はLhcrサブファ

ミリーのみを有しており，クリプト藻はLhcrとLhczサブ

ファミリーを有することも明らかとした （Kumazawa et al., 

2022）．不等毛藻のLHCは，真正眼点藻類や褐藻でRed-

CLHを有する他は，6つのサブファミリーからなる．ハプ

ト藻のLHCも珪藻などと同様に6つのサブファミリーから

なる．渦鞭毛藻の中でも初期のハプト藻の色素体を獲得し

た分類にある種 （Heterocapsa circularisquama） では，珪藻

やハプト藻と同様の6つのサブファミリーのうちLhcxサブ

ファミリーだけ同定されなかった．ただし，1種のみのト

ランスクリプトームから取得した遺伝子データセットを利

用したため，渦鞭毛藻におけるLhcxの存在を完全には否

定できない点は注意する必要がある （Shikata et al., 2019）．

3.5. PSI–LHCI超複合体の構造多様性
近年，クライオ電子顕微鏡による単粒子解析技術が向

上したことによって，巨大な膜タンパク質複合体である

光化学系とLHCの超複合体 （PS–LHC） の立体構造が次々

に報告されており，紅色進化系統藻類のPSI–LHCIの立体

構造は，主要な分類群からそれぞれ少なくとも1種は構

造情報が存在している．以下に紅色進化系統藻類のPSI–

LHCIの構造の解析例を代表的なPDBのIDとともにあげ

る （図2）．紅藻では，Cyanidioschyzon merolae; 5ZGB （Pi et 

al., 2018），Cyanidium caldarium RK-1 （NIES-2137）; 8WEY 

（Kato et al., 2024a），Porphyridium purpureum; 7Y5E （in situ

のトモグラフィーから単粒子を選び構成されたフィコビ

リソーム–PSII–PSI–LHCIの一部） （You et al., 2023） のPSI–

LHCIが報告されている．クリプト藻では，Chroomonas 

placoidea; 7Y7B （Zhao et al., 2023），Rhodomonas salina; 

8WM6 （S. Zhang et al., 2024） が報告されている．不等毛

藻では珪藻のみで報告されており，Chaetoceros gracilis; 

6L4U （Nagao et al., 2020; Xu et al., 2020），6LY5 （Xu et al., 

2020），Thalassiosira pseudonana; 8XLS （Kato et al., 2024b），

8ZEH （Feng et al., 2024） である．ハプト藻ではIsochrysis 

galbana; 8Z11 （He et al., 2024） で あ る． 渦 鞭 毛 藻 で は，
Symbiodinium sp.; 8JJR （Zhao et al., 2024）, 8JZE （Li et al., 

2024），Amphidinium carterae; 8JW0 （Li et al., 2024） である．

これらのPSI–LHCIにおけるLHCIの分子集合様式は非常に

多様である （図2）．
LHCファミリー遺伝子は全て藻類で一貫して核コードで

あり，光化学系タンパク質をコードする遺伝子の多くは色

素体ゲノムコードである．3回膜貫通のLHCファミリーと

共通の祖先に由来すると考えられる1回膜貫通タンパク質

のOHP （one-helix protein） も，真核藻類の核ゲノムにコー

ドされている．さらに，LHCやOHPを含むLHCスーパーファ

ミリー内には，3回膜貫通型タンパク質だがLHCファミリー

とは姉妹系統として進化的に別個に成立し，紅色進化系統

のLHCIを構成するRedCAPも含まれ，核ゲノムにコードさ

れている （Engelken et al., 2010; Sturm et al., 2013）．前章で

Cyanidioschyzon merolae	
(5ZGB)

Cyanidium caldarium	
(8WEY)

Porphyridium purpureum	
(7Y5E)

Chroomonas placoidea	
(7Y7B)
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(6L4U)

Symbiodinium sp.	
(8JJR)

Symbiodinium sp.	
(8JZE)

Amphidinium carterae	
(8JW0)

Chaetoceros gracilis	
(6LY5)

Thalassiosira pseudonana	
(8XLS)

Rhodomonas salina	
(8WM6)

Chlamydomonas reinhardtii	
(6JO5)

紅藻�(Rhodophyta)

クリプト藻�(Cryptophyta) (参考)�緑藻

不等⽑藻�(Heterokonts;�珪藻など)

渦鞭⽑藻�(Dinoflagellates)

Lhca

Lhcr

RedCAP

Psa28

サブファミリーが 
同定されていないLHC

Lhcq
Lhcf

CgLhcr9	
homolog

PsaK
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図2：紅色進化系統藻類のPSI–LHCI構造
PSI–LHCIの構造は，いずれもストロマ側の垂直方向から見下
ろした状態で示した．それぞれの構造の下には由来する種と対
応するPDB IDを付記した．PsaK (黄色)，Psa28 (PsaRとも表記
されることがある．シアン) を除き，PSIコアを緑色で表示し，
RedCAPを赤色，Lhcrを橙色，Lhcqをマゼンタ，Lhcfを緑色，
CgLhcr9ホモログをピンク，Lhcaを紺色，サブファミリーが同
定されていないLHCを灰色で表した．ハプト藻PSI–LHCIは執
筆時点でPDBのデータが公開されていなかったため，ここには
含んでいない．
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紹介したように，核コードで色素体に移行するタンパク質

の大半は細胞内共生によって生物間で伝播されてきた．な

お，盗葉緑体に代表される一時的な細胞内共生においても，

同様な遺伝子の水平伝播は起こったと考えられる．LHCを

コードする遺伝子も例外ではなく，なんらかの細胞内共生

の過程で水平伝播し，それぞれの系統で特徴的なLHCIを

形成したと考えられる．

4．保存性と多様性から見る
　  紅色進化系統LHCIの分子進化

次に紅藻門の内部と，紅藻からクリプト藻への色素体の

伝播におけるLHCIの保存性と多様性及びその進化過程の

推定を，著者らの論文から紹介する （Kumazawa and Ifuku, 

2024）．緑色系統藻類のLHCにおいて，分子系統解析が示

すオルソロガスな関係と複合体における位置構造から進

化を推定する試みは2010年にすでに行われていた （Neilson 

and Durnford, 2010）．しかしながらその時点では，陸上植

物のPSI–LHCIの立体構造がX線結晶構造解析によってよう

やく明らかにされたところであり，緑色進化系統でも立体

構造情報が十分ではなかった （Amunts et al., 2007）．その後，

多くの種のPSI–LHCI立体構造が報告されたが，紅色進化

系統のLHCIの複合体進化の推定は，立体構造上の位置の

みに基づいた議論が行われており，正確な推定が行われ

ていなかった （Bai et al., 2021; Zhao et al., 2023）．著者らは
Neilson and Durnford （2010） のアプローチを参考に，紅色進

化系統藻類のLHCのうち，紅藻とクリプト藻でLHCIを構

成するLhcrサブファミリーの網羅的な分子系統解析を行っ

て，オルソロガスな関係を明らかにし，構造情報を考慮し

て，紅藻内部でのLHCIの複合体進化，及び，紅藻からク

リプト藻への細胞内共生の過程でLHCIがどのように変遷

したかを推定した．

4.1 紅藻門のLHCIの分子系統に基づいた進化過程推定
紅藻門は二つの亜門，紅藻亜門とイデユコゴメ亜門に分

かれる （Park et al., 2023）．それぞれの亜門の中でもいくつ

かの綱に分かれるが，可能な限りそれらを網羅するように

ゲノム情報やトランスクリプトーム情報を集め，BLASTP

を利用してLHCのアミノ酸配列を網羅的に取得した．そし

て，多重配列整列 （MSA: multiple sequence alignment） を行

なったのち，分子系統推定を行ってオルソロガスな関係を

明らかにした．こうした網羅的な分子系統解析を行う際に

は，用いる配列を精査することが重要である．その結果，

紅藻亜門のLhcrにおいてはグループⅠからグループⅦの7

つのオルソロガスグループが保存されていることが明らか

になった．一方で，イデユコゴメ亜門においては，初期に

分岐したガルディエラ目の紅藻ではグループⅠ，ⅣからⅦ
の5グループとガルディエラ目に特異的なグループを有し

ていた．イデユコゴメ （Cyanidioschyzon merolae） では，グ

ループⅤ，Ⅵ，Ⅶの3グループのみが保存されていた．こ

れを紅藻亜門のPorphyridium purpureumとイデユコゴメ亜

門のイデユコゴメのPSI–LHCI立体構造で比較すると図3の

ようになる．P. purpureum PSI–LHCIにおいてLHCIの位置

をストロマ側から見た時に，RedCAPから反時計回りにp0

からp7とすると，グループⅠからⅦのLhcrはそれぞれp1か

らp7に同定された．一方で，イデユコゴメではp5からp7

はP. purpureumと同様にグループⅤからⅦのLhcrが同定さ

れたが，p0にはRedCAPではなくグループⅤのLhcrが，p1

にはグループⅠではなくグループⅥのLhcrが同定された．

ガルディエラ目ではRedCAPが保存されていることから，
RedCAPをp0に結合するP. purpureumの構造がより祖先的で

あると考えられる．つまり，イデユコゴメのPSI–LHCIの

PSI–LHCIイデユコゴメの

r1/r2のセットが
異なる位置にも結合する

LHCI: 5 LHCs
(Cyanidioschyzon merolae)

Psa28
を持たない

RedCAP

Lhcr
ではなく
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+ Lhcrガルディエラ特異的な

推定されるガルディエラの
LHCI: 6 LHCs      1 RedCAPと
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I
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図3：紅藻PSI–LHCIの推定される進化過程
LHCIの立体構造上の位置 (p0からp7) はP. purpureum PSI–LHCI
構造モデルの付近に表した．推定された最終共通祖先紅藻PSI–
LHCIと，ガルディエラのPSI–LHCIは，P. purpureumのPSI–LHCI
構造モデルに基づいて描かれている．Psa28 (別名PsaR) を除く
PSIコアサブユニットは緑色で，Psa28はシアンで示している．
RedCAPは赤色で，LHCI中のLhcrは橙色で示している．Lhcrグ
ループの番号は，それぞれの推定モデル上に示している．
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構造において，p0及びp1に結合しているグループⅤ及び

ⅥのLhcrは二次的にその位置に結合するようになったと推

定される．一方，p5からp7のLhcrは，紅藻の両亜門でオル

ソログが結合位置を保存していたことから，祖先型PSI–

LHCIにおいても同様であったと考えられる．

ここで，ガルディエラ目のPSI–LHCIの構造を推定して

みる．P. purpureumとイデユコゴメのPSI–LHCIの間で見ら

れたように，オルソログは基本的にはその位置を保存する

と仮定すると，PSI–LHCIはp0にRedCAP，p1にグループⅠ
のLhcr，p4からp7にグループⅣからⅦのLhcrがそれぞれ結

合すると考えられる．ガルディエラにはガルディエラ目

特異的なLhcrオルソロググループも存在することから，も

う一分子のLhcrがいずれかの位置に結合すると予測され

る．以上から推定されるガルディエラ目のPSI–LHCIの構

造は図3の通りである．さらにP. purpureumとガルディエラ

目のPSI–LHCIの構造上の特徴から，最終共通祖先紅藻の
PSI–LHCIは少なくとも，p0にRedCAP，p1にグループⅠの
Lhcr，p4からp7にグループⅣからⅦのLhcrを有していたと

推定された．すなわち，現在同定されている紅藻種の最終

共通祖先の段階でPSI–LHCIの構成はすでに「完成」してい

たことが示唆された．

4.2　クリプト藻のLHCIの分子系統に基づいた進化過程推定
同様の解析を紅藻から紅色進化系統藻類に広げ，クリプ

ト藻PSI–LHCI （LHCが結合する色素にちなんでPSI–ACPI

またはPSI–CACIとも呼ばれる） についても検討した．クリ

プト藻PSI–LHCIでは，p4からp6にグループⅣからⅥのLhcr

がそれぞれ結合しており，p0のRedCAPとともに紅藻から

そのオルソログの位置を保存している．また，クリプト藻

にはグループⅤのLhcrはホモログが他に3つ存在し，図4に

示したように，分子系統樹上でクリプト藻特異的なクレー

ドに同定された2分子のLhcrとともに，それぞれヘテロ三

量体を形成していた．P7にはこのクリプト藻特異的なLhcr

が結合している．これらのことから，クリプト藻は，細胞

内共生の過程でLHCIのうち，RedCAP，グループⅣからⅥ
のLhcrのみを保存し，新たに遺伝子重複と分化によって獲

得したクリプト藻特異的なLhcrとともに遺伝子重複したグ

ループⅤのLhcrで，3コピーのヘテロ三量体を形成するこ
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図4：紅藻からクリプト藻への細胞内共生におけるクリプト藻PSI–LHCIの推定成立仮定
クリプト藻Chroomonas placoideaのPSI–ACPIは1つのRedCAPと13個のLHC (ACP) を持ち，そのうち6つは紅藻の
LhcrとホモロガスなLhcrで，7つはクリプト藻特異的なLhcrである．クリプト藻のPSI–ACPIは，色素体の由来す
る紅藻の推定PSI–LHCIと同様に，Psa28を含むPSIコアを保存しており，RedCAPとグループIV，V，VIのLHCが
それぞれp0，p4–p6の位置に存在している．細胞内共生イベントの過程で，クリプト藻特異的なLhcrがACPI-1に，
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RedCAPは赤色で，LHCI中の紅藻にホモログの存在するLhcrは橙色で，クリプト藻特異的なLhcrは褐色で示して
いる．Lhcrグループの番号は，それぞれの推定モデル上に示している．
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とで，アンテナの大きさを回復，さらに拡大させることで

機能的なPSI–LHCIを成立させたと考えられる．

5．おわりに：複合体進化の新しい概念
　  “Neolocalization”

紅藻イデユコゴメでは，同じLHC分子が推定される祖先
LHCIとは異なる位置にも結合する現象が見られ，細胞内

共生によって紅藻から色素体を獲得したクリプト藻では

遺伝子重複と分化によって獲得したLHCが別の位置に結合

する現象が確認された．遺伝子重複と分化によって他の

機能を獲得することをNeofunctionalization （新機能獲得） と

呼び，いわゆるevo-devo （進化発生生物学） の概念の「co-

option （流用）」の一種とされる．今回，LHCに関しては同

一もしくは遺伝子重複と分化によって生じたLHCが，集光

という機能は保存しつつ，複合体の他の位置に結合するよ

うになったことが明らかとなった．著者らはこの現象を複

合体立体構造におけるNeolocalization （新局在獲得） と名付

けた．このNeolocalizationも広義にはco-optionの一種であ

ると言えるだろう．

我々はこうしたevo-devo的な視点を構造生物学に取り入

れることで，複雑な進化の過程を経ている藻類の巨大複

合体分子についても，その成立過程を議論することが可

能であることを提案する．紅藻イデユコゴメは極限環境

生物であり，ゲノムサイズが縮小し遺伝子数が減少する

ゲノム縮退が生じていることが知られている （Cho et al., 

2023）．また，クリプト藻の色素体は紅藻からの細胞内共

生をへて色素体が成立している．こうしたゲノム縮退や細

胞内共生といった現象においては，機能的な複合体を形

成する遺伝子セットが不足し，Neolocalizationが促進され

る可能性がある．さらに別の例として，ハプト藻におい

ては，PSIのサブユニットの多くの遺伝子は色素体ゲノム

にコードされクリプト藻に由来すると考えられる一方で，
LHCは核ゲノムコードであり不等毛藻に由来すると考えら

れる （図1）．すなわち，ハプト藻のPSI–LHCIはクリプト藻

由来のPSIと不等毛藻由来のLHCIを有しており，LHCI全

体でNeolocalizationが生じていると推定された （Kumazawa 

and Ifuku, 2024）．この予測は最近報告されたハプト藻
Isochrysis galbana PSI–LHCIの構造において完全に支持さ

れた （He et al., 2024）．このようにNeolocalizationは藻類PS–

LHC複合体で一般的な進化駆動原理であり，この視点に

立って様々なPS–LHC構造を俯瞰することで，藻類が生育

する光環境に適応してきた過程の一端を解明できると考え

ている．
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