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1. はじめに
　シアノバクテリアは酸素発生型光合成を行う原核生
物で、分類学上非常に大きなグループを形成してい
る。形態学的に単細胞性／糸状性、分子状窒素の利用
能力という観点から窒素固定／非窒素固定など様々に
分類される。糸状性シアノバクテリアはさらに、窒素
固定をするためのヘテロシストを分化する種としない
種とに分けられる。窒素固定能力を持たない糸状性シ
アノバクテリア Arthrospira（通称スピルリナ）は、ア
フリカの塩湖であるチャド湖から単離され、糸状体が
螺旋を巻いた構造をしている（図１A）。スピルリナ
は古くから食され、現在でも健康食品や色素の材料と
して産業的に生産されている。スピルリナは塩湖から
単離されたため、好塩性・好アルカリ性形質を有し
1)、高塩・高アルカリ培地で培養することで、滅菌操
作などをせずに開放環境でほぼ無菌的に大量培養する
ことが可能である2)。また、螺旋形状の糸状体が大量
の多糖を細胞外に放出することで、細胞同士が接着
し、遠心操作をせずとも細胞の回収が可能である。こ
れらの形質がスピルリナの産業利用を可能にしている
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図1　A. platensis NIES-39の顕微鏡写真（A）とcAMP依存的
な細胞凝集（B）
B: 四角い容器（2.8×2.0×2.0 cm、縦×横×深さ）に入れた高濃
度のA. platensisに対して cAMP を終濃度 5 µM 添加した後の
経時変化。容器の形状依存的にA. platensisが凝集しているこ
とがわかる。
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と考えられる。
　一方、化石燃料の大量消費による大気CO2濃度の上
昇を軽減するため、再生可能エネルギーの導入が進め
られ、微細藻類やシアノバクテリアを用いたバイオ燃
料やバイオマス生産が脚光を浴びている。有用形質を
備えたスピルリナをバイオ燃料生産にも適用していく
ことが求められる。しかしながら、形質転換の報告例
はあるものの、安定で汎用性のある形質転換系の確立
には至っておらず、有用物質の生合成系の導入などに
は現状では適さない 3 )。遺伝的改変を加える代わり
に、培養条件を変えることで代謝産物の動態を変化さ
せる試みが報告されているが、そのさらなる改善は困
難である4 )。このような現状を打破するためにはゲノ
ム情報は非常に有用である。スピルリナのゲノムを解
析することで、新規有用物質の探索が可能となり、ス
ピルリナを用いた光合成によるバイオ燃料・バイオマ
ス生産の基盤情報となることが期待される。
　スピルリナは応用的側面からの研究が盛んであり、
抗ウィルス作用をもつ細胞外多糖スピルランの研究や
抗酸化作用を示すフィコシアニンの生産と精製に関す
る研究などがその代表例として挙げられる5,6)。一方、
生理的側面ではサイクリックアデノシン3’,5’—リン酸
（cAMP）に関する研究が挙げられる。スピルリナは
細胞内にc A M Pを蓄積するだけでなく、細胞外にも
cAMPを放出することが知られている7)。また、高濃
度のcAMPを培地に加えることで、細胞が急速に凝集
する現象が報告されている（図1B）8)。培地に加えた
cAMPを細胞が感知してこの反応を引き起こしている
と仮定すると、これらの結果は、cAMPがスピルリナ
において細胞間での情報伝達に関与していることを示
唆し、学術的に興味深い現象といえる。
　また、これまでに40近くのシアノバクテリアのゲノ
ム解析が行われているが、窒素固定能力をもたない糸
状性シアノバクテリアのゲノム解析は全く行われてい
なかったため、スピルリナのゲノムは糸状体形成のた
めの遺伝子群を探索する点でも有用であることが期待
される。このように応用・基礎など様々な側面で有用
なスピルリナArthrospira platensis NIES-39 (A. platensis) 

のゲノムを解読したので9 )、本稿ではその特徴的な性

質をトピック毎に紹介する。

2. A. platensis のゲノム構造
　A. platensis のゲノム配列は、製品評価技術基盤機構
（NITE）のチームを中心に、ホールゲノムショットガ
ン法により解読された。約 1.5、5、40 kp のインサー
トを持つ3種のライブラリーを構築し、各断片の両端
の塩基配列を決定することで、約1 1倍—ゲノムカバ
レッジに相当する計 92,878  のランダム配列を得、最
終的に 18個のスーパーコンティグにアセンブルした。
これらのスーパーコンティグの方向と順序をオプティ
カルマッピング法1により決定した（図2）。残された
18個のギャップ配列を埋めるためにプライマーウォー
キングやトランスポゾンを介した配列決定による
ギャップクロージングも試みたが、現状これ以上の改
善はできていない。配列が未決定のギャップの全長は
約 95 kbと見積もられた。これらのギャップの両端の
多くは、リピート配列のクラスターかファージ様配列
で途切れており、その先もリピート配列が続き、コー
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1 ガラス上に伸長して固定したDNAを制限酵素で切断後、蛍光顕微鏡下でそれぞれの断片の長さを測定し制限酵素地図を作成す
る。これをゲノム塩基配列からコンピューターによって作製された制限酵素地図と比較することで、スーパーコンティグの方向
と順序の決定、ギャップ長の大まかな見積もりが可能となる。

図2　A. platensis の環状ゲノムの模式図
最外縁のG 0 1～G 1 8と黒いバー：スーパーコンティグ間の
ギャップの位置と長さ。外側の環構造：順鎖、逆鎖上の推定
タンパク質コード領域。色分けはC O Gの機能分類に従っ
た。真中の環構造： G + C含量、内側の環構造： G Cス
キュー。最内縁の0～6の数字と黒いバー：1 2時の位置を0 
Mbpとしたときの、1 Mbp 毎のゲノムの位置。



ディング領域をあまり含まないことが期待された。18

本のスーパーコンティグの全長は 6,692,865 bp（GC 含
量は 4 4 . 3 %）であり、ギャップ配列を加えるとA . 

platensis のゲノムは約 6.8 Mb からなる一本の環状
DNAであると推定された（図2）。なお、プラスミド
は存在しなかった。他の多くのシアノバクテリア同
様、GCスキューによってはDNA複製開始点の予測は
できなかった。解読したゲノム配列中には、6630個の
タンパク質をコードする遺伝子が予測された。2セッ
トのrRNA遺伝子と20のtRNA種に相当する40のtRNA

遺伝子を含む49のRNA遺伝子が予測された。6630個
のタンパク質をコードする遺伝子のうち、 5 1 5 7個
（78%）はデータベース上の何らかの遺伝子と相同で
あるのに対し、1473個（22%）は全く相同性のない遺
伝子であった。マニュアルキュレーションにより、
2539個（38%）の遺伝子は生物学的役割にアサインす
ることができた。なお、A. platensis では、各遺伝子
を”NIES39_”を先頭に18個のスーパーコンティグを示
すアルファベット（A～R）と5桁の番号で表す（例 

NIES39_A07840）。

3. 比較ゲノム解析による糸状体特異的遺伝子の
探索
　A. platensis は前述したように、窒素固定をしない糸
状性シアノバクテリアとしてゲノム解析された初めて
の種であるため、比較ゲノム解析から糸状体形成や窒
素固定に特異的な遺伝子を抽出するためのレファレン
スとして利用出来るゲノムとして位置づけることがで
きる。そこで、ゲノム解析が完了している39種のシア
ノバクテリア（A. platensisを含む）を以下の6つのグ
ループに分類した; I: 単細胞性非窒素固定シアノバク
テリア、II:  単細胞性窒素固定シアノバクテリア、III: 

単細胞（温度条件によって糸状化）非窒素固定シアノ
バクテリア（Synechococcus 

sp. PCC 7002）、IV: 糸状性
非窒素固定シアノバクテリ
ア（A. platensis）、V: 糸状
性窒素固定ヘテロシスト非
形成シアノバクテリア、VI: 

糸状性窒素固定ヘテロシス
ト形成シアノバクテリア。
Synechococcus sp. PCC 7002 

は温度条件により、単細胞

が糸状化することが知られており（D. Bryant、私
信）、単細胞性と糸状性の中間種として位置づけた。
このように分類し、比較ゲノムツールである
CyanoClustを用いて10)、それぞれの分類特異的な遺伝
子群を抽出した（表1）。全てのシアノバクテリアに
共通の遺伝子クラスターを694個検出した。これらは
ハウスキーピング遺伝子、光合成関連遺伝子、シアノ
バクテリア固有の生理現象に関わる遺伝子であると示
唆される。A. platensis  にのみ特異的な遺伝子クラス
ターを1066個検出したが、これらはA. platensisに固有
の形質に関与しているかもしれない。ヘテロシスト形
成シアノバクテリアに特異的な遺伝子クラスターを
2 2 3個、窒素固定シアノバクテリアに特異的な遺伝子
クラスターを8個それぞれ抽出した。前者には patN や 

hetP、後者には nif 遺伝子群がそれぞれ含まれていた
11)。
 29個の遺伝子クラスター（これらのクラスターに含
まれる A. platensis の遺伝子数は31個）が糸状性シア
ノバクテリア特異的に抽出された（表2）。それらの
中には、既に Anabaena  sp. PCC 7120 において糸状体
形成に関わると報告されている fraC や fraG が含まれ
ていた12,13)。単細胞と糸状体の中間的な種であると考
えられる Synechococcus sp. PCC 7002 と糸状性シアノ
バクテリアに保存されているクラスターが 7個（ A . 

platensisの遺伝子数も7個）存在し、これらも糸状体
形成に関わる可能性が高い（表2）。これらの遺伝子
群の中には、ヘテロシスト形成に関わる遺伝子群
（hetF、hetR、patU）も含まれていた11)。A. platensis

がヘテロシストを形成しないにも関わらず、これらの
遺伝子群が A. platensis にも存在するということは、
糸状体形成からヘテロシスト形成に至る分化過程が連
続的に制御され、A. platensis の糸状体形成が単なる細
胞分裂の異常による結果ではなく、細胞分化のための
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表1　CyanoClustを用いた比較ゲノム解析のまとめ



重要なステップであることを示唆している。これらの
遺伝子クラスターのいくつかはゲノム上で遺伝子の並
び（シンテニー）としても保存されており、糸状体形
成において協調的に働いている可能性が示唆された。
多くの遺伝子は機能未知遺伝子であり、これらの遺伝
子群の機能解析により糸状体形成の分子機構の解明が
期待される。

4. 転移因子
　原核生物では、トランスポザーゼをコードする挿入
配列（ I S）などの転移因子以外に、イントロンや
ファージ様配列など様々な転移因子が知られ、ゲノム
構造の可塑性に大きく寄与している。A. platensis では

特にイントロンとファージ様配列についてユニークな
特徴が見出された。グループIIイントロンは逆転写酵
素をコードする領域があり、転移能を持つイントロン
である。約150個のグループIIイントロンが A. platensis 

ゲノム中に見出され、うち71個は逆転写酵素をコード
していた。さらに88配列がグループIIイントロンの活
性領域を保持していた。この数は他のシアノバクテリ
アに比べて圧倒的に多く（Thermosynechococcusには
27個のグループIIイントロン、Trichodesmiumには28個
のグループI Iイントロン活性領域）、グループI Iイン
トロンが A. platensis ゲノム中で高度に転移・増殖した
結果であると示唆される。
　グループ Iイントロンは自身のイントロンを切り出
し、エクソンを連結することで成熟R N Aを作るリボ
ザイムとして知られている。 A. platensis のゲノム中
に、生育に必須の酵素であるクラスIリボヌクレオチ
ドリダクターゼ（RNR）をコードする遺伝子のコード
領域に二つのグループ Iイントロンの挿入が検出され
た（図3 A）。各々のイントロン中で挿入直後に終止
コドンが存在するため、これらのイントロンは翻訳制
御因子として働いている可能性が示唆される。グルー
プ Iイントロンがタンパク質のコード領域内に検出さ
れることは非常に稀で、シアノバクテリアN o s t o c 

punctiforme ATCC 29413 のクラスII RNR に挿入されて
いる例が報告されているのみである14)。RNRはそれぞ
れ全く相同性がない3つのクラス（クラス I、クラス
II、クラスIII）に分類される。クラスI、II、III RNRは
それぞれ非ヘム鉄中心、5’-デオキシアデノシルコバラ
ミン、S-アデノシルメチオニンと鉄硫黄クラスターに
より生成されたフリーラジカルを用いて反応を触媒し
ている。配列の異なるクラス Iとクラス I Iそれぞれの
RNR遺伝子へのグループIイントロンの挿入が検出さ
れ、また、他のシアノバクテリアのクラスI・クラスII 

RNR遺伝子においても、グループIIイントロンやタン
パク質レベルで切り出されるインテインが高頻度で挿
入されていることから9)、RNRの配列を標的としてい
るのではなく、R N Rが触媒する反応経路を標的とし
て、転移因子のホットスポットとなっていることが示
唆される。面白いことに、クラスI RNR とクラスII 

RNR はシアノバクテリアにおいてほぼ相補的に存在
している。図3Bに16S RNA配列を基にしたシアノバク
テリアの系統樹に対して、クラスI、II、III RNRの分
布を示した。この図から、クラスIとクラスIIが系統的
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表2　糸状性シアノバクテリア特異的な遺伝子クラスター



にモザイク状に分布していることが分かる。クラスI I 

RNRがより深い枝で分岐した種において広く保存され
ているため、祖先シアノバクテリアはクラスII RNRを
持ち、進化の過程でクラスI RNRを獲得した種が出現
した、ということが示唆される。クラスIII RNRは嫌
気性酵素として知られ、嫌気環境での生育が示唆され
る窒素固定シアノバクテリアに主に存在する。また、
Gloeobacter はクラスI、II、IIIいずれのRNRも検出さ
れないため、全く新規のRNRの存在が期待される。
　A. platensis のゲノム中の少なくとも18箇所におい
て、12.5～25.5 kb のファージ様配列が存在した。これ
らの配列はそれぞれ多様化しているものの、ファージ
感染関連遺伝子やダイレクトリピートを作る小さな保
存遺伝子などで構成され、ゲノム中の少なくとも2 9 5 

kbの領域に相当していた。近縁種 A. maxima のドラフ

ト 配 列 と の 比 較 か ら 、
ファージ様配列を介したゲノ
ム再構成も見出されている。
ISのトランスポザーゼに関し
ては、139個検出され、これ
は他のシアノバクテリアと同
程度である。計612 kbがイン
トロン、ファージ様配列、IS

やそれ以外の様々なリピー
ト配列に相当し、他のシアノ
バクテリアと比べて非常に
多いことが明らかとなっ
た。このリピート配列の豊
富さがギャップクロージング
を困難にしたと推測され
る。

5. 情報伝達系
5.1. cAMP情報伝達系
　cAMPはシアノバクテリア
において種々の情報を伝達
するセカンドメッセンジャー
として働くことが知られてい
る15)。A. platensis ゲノム中に
は22個のcAMP合成酵素（ア
デニル酸シクラーゼ）をコー
ドする遺伝子が存在し、これ
までにゲノムが決定されたシ

アノバクテリアで最も多かった（図4）。最も近縁で
あるTrichodesmiumにおいてすら、13個しかアデニル
酸シクラーゼ遺伝子は存在していなかった。中でも、
膜貫通領域を持つアデニル酸シクラーゼが多く（1 0

個）、細胞外の多くの環境情報を伝達するために
cAMPが多用されていることが示唆された。前述した
ように、A. platensis  は細胞外に cAMP を放出し、外か
ら加えた cAMP により急速な細胞凝集を示すことが
知られている8)。このような現象にこれらの膜貫通型
アデニル酸シクラーゼが関わっていることが期待され
る。一方で、アデニル酸シクラーゼによって合成され
る cAMP を結合する可能性が高い cNMP 結合ドメイ
ンも計14個検出された（データ未提示）。中でも、N

末端側にATP:ADPアンチポータードメインを有し、C

末端側にcNMP結合ドメインを有するユニークなドメ
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図3　クラスI RNRへのグループIイントロンの挿入（A）と、クラスI、II RNRのシアノバ
クテリアにおける分布（B）
A：クラスI RNRのコード領域は、2つのイントロン（ピンク）によって3つのエクソンに分
断されている。数字は、推定開始コドンを基点とする塩基番号。イントロンが除去される
と361個のアミノ酸残基から成るRNRタンパク質が翻訳される。B：16S RNA遺伝子の系統
樹に対して、RNRの分布を示した。水色でハイライトした種がクラスI RNRを、ピンクでハ
イライトした種がクラスII RNRをそれぞれ持ち、*を付けた種はクラスIII RNRを持つ。



イン構成の遺伝子（NIES39_A00950）が見出された。
cAMP依存的な凝集に対して、細胞内ADPの減少と細
胞内ATPの増加が伴うことが報告されているので、こ
の遺伝子の関与が示唆される16)。

5.2. 二成分制御系
　二成分制御系として84個のヒスチジンキナーゼ遺伝
子が検出され、うち33個はレスポンスレギュレーター
も持つハイブリッド型であった。また、レスポンスレ
ギュレーター遺伝子は65個検出された。他の多くのシ
アノバクテリアには存在するリン酸センサー sphS 遺
伝子が、A. platensis  には存在しなかった。SphS を制
御する SphU をコードする遺伝子も同様に存在しない
が、レスポンスレギュレーター sphR やそのターゲッ
ト遺伝子である phoA や pts  は存在することから、リ
ン酸感知のために A. platensis 独自の制御機構の存在
が示唆される17)。

5.3. 転写因子
　A. platensis のゲノム中に
は、7つのシグマ因子が検出
された。生育に必須である
主要シグマ因子 SigA、3つの
グループ2シグマ（S i g B、
SigC、SigD）、2つのグルー
プ3シグマ（SigF、SigG）に
対応する遺伝子がそれぞれ
見出された18)。それ以外に、
これまでに知られているク
レードに属さない新規のグ
ループ3シグマが1つ検出され
た。A. platensis  のゲノム中に
転写制御因子が 6 6個検出さ
れた。この数はゲノムサイズ
に比して、淡水性を含む非海
洋性シアノバクテリアの中で
は非常に少なく、海洋性シ
アノバクテリアの数と同程度
であり、A. platensis  が塩湖か
ら単離されたことと関連して
いるのかもしれない。

5.4. PAS/GAFドメイン
　PAS（Per /Arn t /S im）、GAF（cGMP-b ind ing /

Adenylate cyclase/FhlA）ドメインスーパーファミリー
は、それぞれアミノ酸配列は多様化しているが立体構
造は高度に保存されているスーパーファミリーであ
る。光やレドックスなどの環境センサーを多く含み、
シアノバクテリアに特に豊富に存在することが知られ
ている19,20)。A. platensis においても、131 個の PAS ド
メインと 58 個の GAF ドメインが検出された。これら
の PAS ドメインの中には、6つのフラビン結合型ドメ
インが存在し、うち3つは光応答性ドメインに保存さ
れたシステイン残基を有する。また、ヘム結合型も1

つ存在する。GAFドメインに関しては、cAMP結合型
GAF ドメインが CyaB1、CyaB2 オルソログに 2 つず
つ（計 4 個）見出された。Anabaena の CyaB1 タンパ
ク質において、生成物である cAMP によって自己活性
化する制御機構が知られているため、同様な生成物
フィードバック機構の存在が示唆される21)。一方、開
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図4　A. platensis に見つかった22種のアデニル酸シクラーゼのドメイン構成



環テトラピロール結合型 

GAF ドメインは 18 個検出さ
れた。フィトクロム型である 

Cph1 や AphA のオルソログ
は検出されず、バクテリオ
フィトクロム型であるA p h B 

や AphC オルソログは検出さ
れた。また、青色光／緑色光
吸収 TePixJ 型シアノバクテリ
オクロム GAF ドメインが 6 

個、赤色光／緑色光吸収 

AnPixJ 型シアノバクテリオク
ロム GAF ドメインが 2 個検
出された22)。

5.5. 走化性制御系
　A. platensis は滑走運動を行
うことが古くから知られ、運動様式について詳細に調
べられてきたものの、その運動制御についての知見は
ほとんどなかった。A. platensis ゲノム中に 8  つの走化
性制御シグナル伝達タンパク質（MCP; methyl -

accepting chemotaxis protein）をコードする遺伝子が検
出され、これらは何らかの走化性センサーとして機能
することが示唆される。他の多くのシアノバクテリア
では光受容体型 MCP が存在するが、A. platensis で
は、光受容体型 MCP は検出されていない。3つの 

MCP 遺伝子は、他の走化性制御因子である cheY、
cheA、cheW などの che 遺伝子群とクラスターを形成
していた（N I E S 3 9 _ A 0 7 8 4 0 - N I E S 3 9 _ A 0 7 9 1 0、
NIES39_E01010-NIES39_E01070、NIES39_H00230-

NIES39_H00290）。他のシアノバクテリアの走化性遺
伝子クラスターで高度に保存されているpatA遺伝子が
二つの遺伝子クラスター（N I E S 3 9 _ A 0 7 8 4 0 -

NIES39_A07910、NIES39_H00230-NIES39_H00290）
には存在していなかった。これらのクラスターには 

Synechocystis などの遺伝子クラスターには存在しない
他のche遺伝子群（cheR、cheB、cheC）が存在してい
た。大腸菌において、CheRとCheBはそれぞれMCPタ
ンパク質のメチル化と脱メチル化を行い、鞭毛制御に
おける一種の分子記憶として働くことが知られてい
る。一方、CheCはCheYの脱リン酸化に作用すること
が知られている。これらの存在は、A. platensis  におい
て高感度な走化性制御システムが構築されていること

を示唆する。

6. ゲノム防御系
6.1. 制限修飾系
　A. platensis ゲノム中に 3 つの I 型制限修飾系、8 つ
の II 型制限修飾系、7 つの単独で存在するメチラーゼ
が検出された（図5）。I型制限酵素は特異的な認識部
位でDNAに結合し、認識部位から様々な距離（400～
7000 bp）で二本鎖 DNA を切断する。一方、II 型制限
酵素はパリンドロームを認識して特定の位置で切断
し、切断点は認識部位内かそのごく近傍に限定されて
いる。これらの数は他のシアノバクテリアと比べて非
常に多く、これまでに形質転換系が確立できていない
原因の一つであると考えられる。3つのI型制限修飾系
は、中国のグループによって報告された A. platensis の
I型制限修飾系と一致した2 3 )。 I型制限修飾系はメチ
ラーゼ、DNA認識タンパク質、DNA切断酵素をコー
ドする3つの遺伝子（hsdMSR）で構成されているが、
2つのI型制限修飾系において、HsdM と HsdR はアミ
ノ酸配列で98%以上保存されているのに対し、HsdS 

はモザイク状に保存されていた（図6）。HsdS は二つ
のDNA認識ドメインがタンデムに並び、N末、中央、
C 末にそれぞれリンカー領域が存在する。
NIES39_A06660 と ABB51216（中国のグループが報告
したHsdS）との保存性を調べると、N末側のDNA認
識ドメインと中央のリンカー領域とC末のリンカー領
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図5　ゲノム上における制限修飾系の位置と種類



域は高度に保存されているが、C末側のDNA認識ドメ
インは有意に保存性が低かった（28%）（図6A）。
一方、NIES39_C00340とABB51239（中国のグループ
が報告したH s d S）との保存性を調べると、N末、中
央、C末のリンカー領域は高度に保存されているが、
2つのD N A認識ドメインはともに保存性が非常に低
かった（15%、14%）（図6B）。他のバクテリアでは
hsdS  がドメインシャフリングによってI型制限酵素の
新たな認識部位を獲得したという報告があり、 A . 

platensis でも同様の機構で24)、1 回あるいは 2 回の相
同組み換えによりモザイク状に保存された hsdS が生
じたと示唆される。このようにD N A認識系を多様化
させることにより、外来D N Aへの防御系を発達させ
てきたと考えられる。一方、8つのI I型制限修飾系の
うちの4つは中国のグループが報告したものと一致す
るが、残り4つは新規な制限修飾系であった。今回決
定したゲノム配列の制限修飾系を基に形質転換系を確
立していくことが重要であろう。

6.2. CRISPRシステム
　CRISPR配列は一定のスペースを隔ててクラスター
化されたリピート配列である。近年、多くのバクテリ
アやアーキアにおいて、CRISPR（Clustered Regularly 

Interspaced Short Palindromic Repeats）配列が Cas タン
パク質と協調して、RNAiと同様の原理でファージに
対する防御系として働いていることが分かってきた
25)。A. platensis にも CRISPR 配列が 3 つ検出され、ゲ
ノム上 C a s タンパク質の近くに存在していた。
CRISPR1 は 34-43 塩基の非リピート配列を間に置い
て、35塩基のほぼ完全なリピート配列が17個並んでい
る。CRISPR2 は 37-49 塩基の非リピート配列を間に置
いて、36塩基のほぼ完全なリピート配列が29個並び、

CRISPR3 は 32-41 塩基の非
リピート配列を間に置いて、
35塩基のほぼ完全なリピート
配列が23個並んでいた。

7. スピルラン合成系
　A. platensis は細胞外にスピ
ルランと呼ばれる硫酸多糖を
蓄積することが知られている
5 )。スピルランは抗ウィルス
作用など様々な生理活性が報

告されている。スピルランはラムノースを主成分とし
た硫酸多糖で、カルシウムを結合している。 A . 

platensis ゲノム中には他のシアノバクテリアとよく保
存されたラムノース合成系に加えて、異なった反応で
合成すると示唆されるもう一つのラムノース合成系が
存在していた。興味深いことに、二つめのラムノース
合成系は大きな遺伝子クラスター（NIES39_C03080-

C 0 3 1 9 0）を形成し、その中には、メチルトランス
フェラーゼ遺伝子なども含まれていた。スピルランの
ラムノースの一部はメチル化していることが知られて
いるため、この遺伝子クラスターがスピルラン合成に
関与している可能性が示唆される。

8. トランスポーター
　A. platensis のゲノム中には 180 以上のトランスポー
ターをコードする遺伝子が検出された。A. platensis の
高アルカリ耐性は培地中のナトリウムを除去すること
により失われる。また、細胞の光合成活性は高アルカ
リ（pH10.5）性でも高く保たれるが、単離チラコイド
での光合成活性は高アルカリ性で顕著に阻害されるこ
とが報告されている26)。つまり、A. platensis では光合
成などの生理活性がアルカリ耐性になっているのでは
なく、細胞外のナトリウムを利用した細胞内ホメオス
タシス機構がアルカリ耐性に寄与しているといえる。
これらのことから、A. platensis の好アルカリ性形質に
は、Na+/H+アンチポーターの関与が強く示唆されてい
る。Aphanothece halophytica などの好塩性シアノバク
テリアにおいて、高アルカリ下での高塩耐性に関わる
と考えられる Na+/H+アンチポーター（NapA）のオル
ソログ（NIES39_C00590）が A. platensis のゲノム中に
も存在し、この遺伝子が A. platensis においても好
塩・好アルカリ性形質に関与している可能性が示唆さ
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図6　HsdS 遺伝子の多様性
水色：Methylase_Sドメイン（DNA認識ドメイン）、灰色：リンカー領域。



れる27)。
　高アルカリ条件下で光合成を行うには、細胞質に
HCO3-を蓄積する必要があると考えられる。細胞質に
おいてCO2からHCO3-に変換するNDH-1は高親和性型
（NdhF3-D3-CupA-CupS）と低親和性型（NdhF4-D4-

CupB）の二種類知られているが、共に A. platensis  ゲ
ノムに存在していた。さらに、H C O 3 -トランスポー
ターをコードする bicA、sbtA もそれぞれ存在し、bicA

は A. platensis ゲノムにおいて、タンデムに2コピーに
重複していた。一方、ABC 型の HCO3- トランスポー
ターである CmpA-B-C-D に対応する遺伝子群は相同
性検索からは同定できていない。

9. 偽遺伝子クラスター
　A. platensis のゲノム中には多くの偽遺伝子が存在
し、それらの多くは複数の変異が検出され、偶発的に
単発の変異で偽遺伝子化したものではないことが示唆
された。中でも、ニッケル排出トランスポーターとそ
の二成分制御系をコードする nrsS/R/B/A 遺伝子クラス
ターには、27 個のフレームシフト変異と 13  個の終止
コドン変異が蓄積していた（図7）28)。これらの変異
は近縁種である A. maxima には検出されないことか
ら、A. platensis  NIES-39 株において、特異的にこれら
の遺伝子群に変異が蓄積したと考えられる。新たな
ニッケルトランスポーターの獲得や、NIES-39株の特
殊な生育環境などによる変異が示唆されるが、
NIES-39株のニッケル耐性を調べることで、その遺伝
的要因の解明が期待される。

10. その他の遺伝子群
　反応中心、シトクロムb6/f、ATP合成酵素、NAD(P)

Hデヒドロゲナーゼなど光合成系のほとんどの遺伝子
は他のシアノバクテリア同様存在していたが、プラス
トシアニンやチトクロムcMなどのチラコイドのルーメ
ンに存在すべき電子伝達タンパク質は検出されていな
い。テトラピロール合成、カロチノイド合成、脂質合
成などに関わる遺伝子群もほぼ他のシアノバクテリア

同様存在している。嫌気
型 Mg プロトポルフィリ
ン IX モノメチルエステ
ル環化酵素や β—カロチ
ンケトラーゼ（CrtW or 

CrtO）は検出されなかっ
た。しかしながら、ケトラーゼによって合成される3-

ヒドロキシエキネノンを結合したオレンジカロテノイ
ドタンパク質の結晶構造が近縁種である A. maxima に
おいて報告されているため、新規のケトラーゼの存在
が期待される29)。運動関連の遺伝子としては、IV型ピ
リ遺伝子群が同定された。近年、Nostoc punctiforme 

において I V型ピリが滑走運動に関与することが報告
されているため、A. platensis においても IV 型ピリが
滑走運動に寄与しているかもしれない。また、
Phormidium において滑走運動に必要な S レイヤータ
ンパク質であるオシリンに相同なタンパク質も検出さ
れた。このタンパク質はヘモリシン様カルシウム結合
ドメインを有し、海洋性 Synechococcus における遊泳
運動に関わる SwmA とも相同性を示す。また、他の
シアノバクテリアに比べて、ヘモリシン様カルシウム
結合ドメインをコードする遺伝子が A. platensis ゲノム
中に非常に豊富に存在し、細胞表層の構造が複雑化し
ていることが推測された。A. platensis ゲノム中には既
知の様々な毒素産生遺伝子は全く検出されず、食用と
しての安全性が確認された。

11. おわりに
　A. platensis は最初に述べたように、基礎から応用ま
で様々な面で有用なシアノバクテリアであるが、形質
転換系が確立していないために、これ以上の研究進展
がなかなか望めない状況であった。本研究により A. 

platensis ゲノムの全体像が理解でき、制限修飾系遺伝
子群も同定できた。より発現しているメチラーゼをク
ローニングし、プラスミドをメチル化するなどの研究
戦略により、形質転換系確立への道筋が開けるかもし
れない。また、糸状体特異的遺伝子群、cAMPシグナ
ル伝達系、スピルラン合成系、Na+/H+アンチポーター
など A. platensis が持つ特異な形質に対応すると予測
される遺伝子群が多数同定された。これらの遺伝子群
の機能解析やバイオ燃料生産のための遺伝子導入など
も将来的に期待できる。その重要性ゆえに、世界の
様々な研究グループにより Arthrospira のゲノム解析が

光合成研究　20 (3)   2010

158

図7　A. platensis の典型的な偽遺伝子クラスター nrsS/R/B/A 領域における変異の位置と種類



行われていたが、原著論文としての報告には至ってい
なかった。おそらくリピート配列の豊富さが我々だけ
でなく他の研究グループにおいてもボトルネックに
なっていたのだろう。結果として、我々が世界に先立
ち Arthrospira のゲノム構造を報告できたことは非常に
喜ばしいことである。今後の形質転換や遺伝子の機能
解析についても是非日本の研究グループが先鞭を切っ
て素晴らしい成果を報告していくことを期待して、本
稿を終わりにしたい。
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