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研究成果の概要（和文）：本研究では，浮遊性有孔虫殻体の殻室1つずつの安定炭素・酸素同位体比を測定することで
，その光共生生態の判別法を確立することを目的とした．藻類を共生させることが既知の種の解析では，成長に伴って
炭素同位体比が最大で2.4パーミル増加し，かつ，酸素同位体比は一生を通じて低い値を維持することが示された．一
方，藻類を共生させないことが既知の種では，炭素同位体比と酸素同位体比との間に明瞭な正相関が確認された．従っ
て，殻室1つずつの炭素・酸素同位体比記録は，共生あるいは非共生という生態的に異なるグループ間で明瞭に異なる
ことが示され，化石浮遊性有孔虫に生態を議論する上で，極めて有用な手法であることが立証された．

研究成果の概要（英文）：This study examined chamber-by-chamber stable isotopes (carbon and oxygen) of fora
miniferal individuals to identify photosymbiotic signals. We observed an ontogenetic increase in carbon is
otopes of up to 2.4 permil, accompanied by relatively stable, negative oxygen isotopes, in the symbiotic s
pecies. In contrast, carbon and oxygen isotopes showed significant positive correlation during ontogeny in
 the asymbiotic species. These two ecological groups produce contrasting isotopic profiles, thereby our on
togenetic isotopic analyses of individual specimens can be used to identify algal photosymbiosis in fossil
 foraminifers. The chamber-by-chamber isotope analyses with individual ontogeny have great advantages in a
nalyzing rare occurring species because of only one individual is required to describe ontogenetic isotopi
c history.
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１．研究開始当初の背景 
 ジュラ紀に浮遊性有孔虫が最初に誕生し
て以降（Simmons et al. 1997; Hart et al. 
2003），過去 1 億 7 千万年間の地球生命史に
おいて，浮遊性有孔虫は世界中の海洋で繁栄
を続けてきた（Norris 1991 など）．さらに，
浮遊性有孔虫は，海洋の遠洋域において炭酸
カルシウムの殻体を生成し，その遺骸が遠洋
堆積物に降り積り，海洋地殻の大陸地殻への
沈み込みに伴ってリサイクルされるなど，全
球の長時間スケールでの炭素循環にも大き
く貢献してきた（Ridgewell and Zeebe 2005
など）． 
 一方で，浮遊性有孔虫の多様性や繁栄は，
地球表層システムの大規模転換（例えば，白
亜紀／古第三紀境界絶滅イベントや始新世
／漸新世境界の南極氷床拡大イベントなど）
によって大きく左右されてきた（Leckie 
1989; Pearson et al. 2008 など）．それにも関
わらず，浮遊性有孔虫はこれらのイベント後
に再び多様性を増し，全球の炭素循環におい
て重要な役割を維持し続けた．この多様性回
復期においては，それ以前には未開拓であっ
た，あるいは，多様性減少イベントによって
失われた生態が，新たに，あるいは再び進化
することで多様性回復が加速されたと考え
られている（Norris 1996; Coxall et al. 2006; 
Aze et al. 2011; Ezard et al. 2011）．この多
様性変動動態に貢献した重要な生態の一つ
に，光共生生態の進化があり，これにより浮
遊性有孔虫は，貧栄養の海域にまで分布を拡
げることが可能になったと考えられる．従っ
て，浮遊性有孔虫の多様性変動史を理解する
ためには，光共生生態の進化のタイミングと
速度を明らかにすることが極めて重要であ
る（Ezard et al. 2011）. 
 
２．研究の目的 
 浮遊性有孔虫における光共生生態は，殻体
の形態的特徴とは明瞭な関連がないことか
ら，化石種における光共生生態の進化を議論
するためには，殻体に記録される光共生生態
の地球化学的代理指標を活用することが必
須 で あ る （ D’Hondt and Zachos 1993; 
D’Hondt et al. 1994; Norris 1996; Houston 
and Huber 1998; Bornemann and Norris 
2007; Wade et al. 2008; Birch et al. 2012 な
ど）．このような，光共生に関する地球化学
的代理指標は，現生浮遊性有孔虫の飼育実験
や，モデルシミュレーションによって議論さ
れてきた（Spero and DeNiro 1987; Spero 
and Lea 1993; Wolf-Gladrow et al. 1999 な
ど）．それらの結果によると，浮遊性有孔虫
の殻室の炭素同位体比は，成長に伴って大き
くなることが強く示唆されている．ところが，
これまでの炭酸塩炭素・酸素同位体比測定に
おいては，分析に必要な炭酸塩量が最低でも
30 マイクログラム，通常は 60〜80 マイクロ
グラム程度必要であったことから，この殻室
ごとの炭素同位体比の測定と，その炭素同位

体比の成長に伴った変化傾向は，ほとんど議
論できない状態が続いていた．唯一の研究例
は，Spero and Lea（1993）による，現生の
光共生種 Globigerinoides sacculifer を用い
たものであったが，それらは実験室内の飼育
環境下で形成された殻室を用いており，かつ
独立な殻室は 3つまでしか分析が行われなか
った．そのため，この「殻室 1 つずつの炭素
同位体比が成長を通じて大きくなることが
光共生の代理指標となる」という仮説は，未
だに検証すべき仮説として残されたままだ
った． 
 そこで，本研究では，Ishimura et al.（2004, 
2008）で新たに開発された超微量炭酸塩安定
同位体分析システムを用いることで，有孔虫
の殻室 1 つずつの炭酸塩安定炭素・酸素同位
体比を 1個体の個体発生を通じて分析するこ
とで，上記の仮説の検証をこない，浮遊性有
孔虫の光共生進化史を読み解くための代理
指標の確立を試みた． 
 
３．研究の方法 
（1）分析に用いた浮遊性有孔虫試料 
 分析に用いた試料は，統合国際深海掘削計
画第 330 次航海によって，ニュージランド沖
のルイビル海山列から採取され，海山上に堆
積した表層堆積物から抽出された．この海域
は，南太平洋の亜熱帯循環の中に位置してお
り，貧栄養の海域である（図 1）． 
 

 
 分析に使用した有孔虫化石を含む堆積物
は完新世の堆積物である（Koppers et al. 
2012 ）． 分 析 に は ， Globigerinoides 
conglobatus（共生種），Gs. sacculifer （共
生種），Globorotalia truncatulinoides（非共
生種）の 3 種の浮遊性有孔虫化石を用いた． 
 
（2）殻室の切除 
 本研究では，殻室 1 つずつの炭酸塩炭素・
酸素同位体組成を分析することから，分析前
に殻室を 1つずつメスと針を用いて切除した．
切除された殻室は，純水中で超音波洗浄の後，

図 1．試料採取地点．試料は統合国際深掘削計画第 330
次航海によって掘削された，Site U1372A の表層堆積物
から得られた．水深データは，Becker et al.（2009）か
ら引用した． 



走査型電子顕微鏡で観察し，不純物の混入が
ないこと，有孔虫殻体の保存が良好であるこ
とを確認した． 
 
（3）同位体分析 
 有孔虫殻体の炭酸塩炭素・酸素同位体比分
析は，Ishimura et al.（2004, 2008）に基づ
き行った．切除された殻室は 1 つずつ枝付き
反応管に封入し，無水リン酸と 25℃で反応さ
せ，CO2を得た．得られた CO2は冷却トラッ
プを用いて精製し，超微量炭酸塩質量分析シ
ステムにて安定炭素・酸素同位体比の分析を
行った．分析システムの外部精度は，炭素同
位体比，酸素同位体比ともに，±0.15 パーミ
ル以下である．得られた未知試料の同位体比
は，NBS-19 を介して VPDB スケールに補正
した． 
 
４．研究成果 
（1）分析結果 
 共生藻類をもつ 2種の有孔虫殻体の 1殻室
ごとの炭素同位体比は，個体発生を通じて
徐々に増加し，Gs. conglobatus では最大 1.2
パーミル，Gs. sacculifer では最大 2.4 パーミ
ル 増 加 し た ． 一 方 ， 非 共 生 種 の Gr. 
truncatulinoides でも炭素同位体比は，最大
1.2 パーミル増加するものの，この増加は個
体発生を通じて見られるのではなく，成長初
期に急速に増加した後，成長中〜後期では一
定の値で推移する．共生種である 2 種の炭素
同 位 体 比 は ， 総 じ て 非 共 生 種 の Gr. 
truncatulinoides と比べて，高い値を示す（図
2）． 
 

 
 共生種である 2種の酸素同位体比は一貫し
て低い値を示し，個体発生を通じた変化傾向
は見られない．一方，非共生種である Gr. 
truncatulinoides では，炭素同位体比と同様
に，成長の初期において酸素同位体比が最大
で 1.5 パーミル増加する．また，非共生種で
ある Gr. truncatulinoides の酸素同位体比は，
他の共生種 2種と比べて著しく高い値を示す
（図 2）． 
 

（2）Gs. conglobatus および Gs. sacculifer
の炭素・酸素同位体比に認められる光共生の
シグナル 
 共生種である 2 種については，炭素同位体
比が個体発生を通じて，統計的に有意に増加
する．この統計結果は，本研究で分析を行っ
た全ての個体に一貫して認められた．また，
炭素同位体比と酸素同位体比との間の有意
な相関は，共生種では一切認められなかった．
このことから，これまでの飼育実験やモデル
シミュレーションなどから予想されていた，
共生種においては，殻室ごとの炭素同位体比
が成長を通じて増大するという仮説（Spero 
and Lea 1993）を追認することができた． 
 この個体発生に伴う殻室の炭素同位体比
の増加は，石灰化に寄与した炭素源の炭素同
位体比が徐々に増加し，その増加が有孔虫の
殻体に記録されたものと考えられる．共生藻
をもつ浮遊性有孔虫周囲の微空間に存在す
る溶存無機炭素の炭素同位体比は，共生する
藻類の光合成により大きく変化することが
知られている（Wolf-Gladrow et al. 1999）．
栄養塩類および光量が十分にある環境では，
この有孔虫周囲の微空間の炭素同位体比の
変化率は，共生する藻類の総光合成量に依存
する．また，共生する藻類の細胞数は，有孔
虫の個体サイズの増大に伴って増加するこ
とから（Spero and Parker 1985; Faber et al. 
1988），結果として有孔虫 1 個体あたりの共
生藻の総光合成量は，有孔虫個体の成長とと
もに増大し，有孔虫殻体の炭素同位体比も増
大することとなる（Spero and DeNiro 1987; 
Spero and Williams 1988 など）．共生種であ
る 2 種は，個体発生を通じて酸素同位体比が
低い値，すなわち高水温を維持している点も，
この解釈と調和的である．非共生種に比べて，
共生種がより高水温の水塊，すなわち浅い水
深に生息していたのは，共生藻の光合成にた
めに光が必要であったためと考えられる． 
 
（3）Gr. truncatulinoides の同位体比記録 
 Gr. truncatulinoidesでは，炭素同位体比，
酸素同位体比ともに成長の初期に増加し，成
長中〜後期ではほぼ一定した値を示す（図 2）．
共 生 種 の 同 位 体 比 記 録 と Gr. 
truncatulinoides の記録で大きく異なる点は，
Gr. truncatulinoides では炭素同位体比と酸
素同位体比が有意な正相関を持つ点である
（図 3）． 
 様々な生物において，その生物源炭酸塩の
炭素同位体比と酸素同位体比との間には，正
相関が確認されることがある．これは，しば
しば炭酸塩の成長速度の変化による動的同
位体効果と考えられている（McConnaughey，
1989a, b など）．すなわち，より成長速度が
速いと考えられる成長初期においては，動的
同位体効果が顕著に現れ，成長速度がより遅
くなる成長の中〜後期には，より同位体平衡
に近づいていくことで，炭素同位体比と酸素
同位体比との間に正相関が見られることに

図 2．殻室 1 つずつの炭酸塩炭素・酸素同位体比分析結
果の一例．左から，Gs. conglobatus，Gs. sacculifer，
および Gr. truncatulinoides．上段が炭素同位体比で，
下段が酸素同位体比を示す． 



なる（図 3）．このような，非平衡での炭酸カ
ルシウム沈殿は他の非共生浮遊性有孔虫種
でも報告されている（Spero and Lea 1996; 
Ortiz et al. 1996 など）． 
 
（4）研究結果のまとめ 
 本研究による，浮遊性有孔虫の殻室 1 つず
つの安定炭素・酸素同位体比測定により，分
析に用いた浮遊性有孔虫 3 種を，異なる 2 つ
のグループに識別することができた．1 つ目
のグループは，藻類を共生させる種である
Gs. conglobatusとGs. sacculiferから構成さ
れ，個体発生とともに殻室の炭素同位体比が
増加するのに対し，酸素同位体比は個体発生
を通じてほぼ一定で低い値を維持する．2 つ
目のグループは，藻類を共生させない Gr. 
truncatulinoids からなり，1 つ目のグループ
より低い炭素同位体比と高い酸素同位体比
を持ち，両者の間に正相関があることが特徴
である（図 3）．このパターンは Norris（1996）
などにより提案された，浮遊性有孔虫におけ
る藻類との共生，あるいは非共生を識別する
ための簡易指標とよく一致する． 
 本研究では，浮遊性有孔虫の光共生生態の
解析のために超微量炭酸塩同位体分析シス
テムを用いることで，これまでは不可能であ
った，有孔虫 1 個体の個体発生を通じた同位
体比記録の解析が行えるようになった．これ
により，産出が稀である，あるいは個体のサ
イズが小さいなどの理由により，従来のデュ
アルインレット法では分析が不可能であっ
た種についても分析が行えることを具体的
に示すことができた．さらに，従来の手法で
は，豊富に産出する種についても，1 回の分
析に必要な炭酸塩量を確保するために，複数
の個体をまとめて分析せざるを得ず，分析対
象となる有孔虫の成長した季節や，個体ごと
の成長速度の違い等のいわばノイズがすべ
て混合されてしまい，純粋な個体発生に伴う
同位体比記録の変化を解析することはでき
ていなかった．その点，本研究で新たに確立
した手法では，1 個体の個体発生に伴う同位
体比記録を，上記のようなノイズなしに得る
ことを実現し，浮遊性有孔虫の光共生生態の
実態をより鮮明に描き出すことに成功した． 
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