
国立研究開発法人海洋研究開発機構・地球環境部門(海洋生物環境影響研究センター)・グループリーダー代理

科学研究費助成事業　　研究成果報告書

様　式　Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９ （共通）

機関番号：

研究種目：

課題番号：

研究課題名（和文）

研究代表者

研究課題名（英文）

交付決定額（研究期間全体）：（直接経費）

８２７０６

基盤研究(C)（一般）

2019～2017

底生有孔虫類の遺伝的分化機構の解明：生態的な要因が遺伝的集団の分化に与える影響

Evidence for genetic differentiation and recent succession of benthic 
foraminifers: effect of ecological factors

００４３５８３５研究者番号：

土屋　正史（TSUCHIYA, Masashi）

研究期間：

１７Ｋ０５６９６

年 月 日現在  ２   ７   １

円     3,500,000

研究成果の概要（和文）：本研究では日本沿岸の岩礁地性底生有孔虫（Elphidium crispum、Pararotalia 
nipponica）の遺伝的分化機構が、日本海の閉鎖といった地理的隔離だけではなく、内生微細藻類や宿主の環境
応答様式などの生態的要因によることを、1）分子系統地理学、2）生態学、3）同位体生態学の視点から明らか
にした。両種は同様の有性生殖様式を持つが、遺伝的集団の規模が異なるだけではなく、遺伝的分化パターンが
異なっていた。環境中から獲得する内生微細藻やその環境応答様式、有孔虫の餌資源利用形態の違いなどの生態
的要因が、宿主の地域集団の形成や遺伝的分化に寄与する可能性が高いことを見いだした。

研究成果の概要（英文）：In this study, we demonstrated that the genetic differentiation mechanism of
 the rocky shore benthic foraminifera (Elphidium crispum, Pararotalia nipponica) living along the 
coast of Japan is not only influenced by geographical isolation such as the closure of the Sea of 
Japan, but also by endobitic microalgae and host ecological factors from the perspectives of (1) 
molecular phylogeography, (2) ecology, and (3) stable isotope ecology. Although the two species have
 similar sexual reproductive behavior, they demonstrated different genetic differentiation patterns.
 We found that ecological factors such as endobiotic microalgal differences and its environmental 
response, and differences in the host foraminiferal food preferences are likely to contribute to the
 formation of local population and the genetic differentiation of the host foraminifera.

研究分野： 分子生態学、分子系統学、原生生物学、海洋生態学、同位体生態学、実験古生物学

キーワード： 層位・古生物学　系統進化　海洋生態　古環境変遷　底生有孔虫　同位体生態　分子系統学　共生

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
海洋酸性化や温暖化など海洋環境変化は、基礎生産の一翼を担う有孔虫などの多様性や生物量にも影響を及ぼす
ため、個体や集団だけではなく、海洋生態系構造を変化させうる。その結果、海洋生態系の恩恵を享受する人間
活動においても、影響を与える可能性が高い。環境変化に対して有孔虫がどのように微小生息空間に適応し集団
を形成するのか、どのように遺伝的分化するのかを解明することで、将来起こりうる環境変動に対する石灰化生
物の応答を評価できる。有孔虫を利用した海洋酸性化実験では、宿主や共生藻の種ごとに殻の溶解度が異なる。
宿主の環境応答や代謝だけではなく、集団の形成にも共生藻類との相互作用の解明が必要であることを示す。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
どのような要因が遺伝的分化・集団の分化に重要なのか？種分化の過程を明らかにすること

は、多様性の創出機構を明らかにする上でも重要であり、生物学的・進化学的に解くべき重要な
問いである。一般的に生物は様々な要因により種分化する（例えば、異所的、側所的、同所的種
分化など）。地理的隔離による遺伝的分化は、大陸や島嶼、海洋の形成などの、遺伝的な交流を
妨げる地理的障壁によって生じる。例えば、パナマ地峡の成立による陸上植物（Bacon et al. 2013）
や、海洋生物の分断と遷移のように（Miura et al. 2012 など）、異所的種分化が多くの生物で明ら
かとなっている。一方、原生生物は微小なため容易に分散する。このため｢Everything is 
everywhere｣の考えが一般的であった。有孔虫を含む原生生物は種多様性が高く、生物量も多い
が（Fujikura et al. 2010, Snider 1984）、その種分化過程は不明な点が多く残されている。近年の分
子系統解析により、有孔虫種内にも｢隠蔽種｣の存在が示され、これを利用した地域集団の遺伝的
分化機構に関する議論が浮遊性有孔虫で開始された（Darling & Wade 2008, Weiner et al. 2012, 
Pawlowski et al. 2007, Ujiié et al. 2012）。これに対して、底生有孔虫は、生息場所や種ごとの生殖
様式の違いによって遊走子の分散能力が異なるため、海陸分布や水塊構造の変化による地理的
隔離が遺伝的分化を誘因しやすい種も存在する。一方、広範囲に同一の遺伝的集団が形成する場
合もある。例えば、遊走子の分散能力が周囲の堆積物によって制限される堆積物内在性種
（infaunal species）は、広範囲に遊走子を分散できないため、遺伝的な交流が制限されるのに対
して、表在性種は遊走子を広範囲に分散させることができるため、遺伝的な集団の規模は大きい
ことが明らかになっている（Pawlowski et al. 2007）。また、遊走子の分散能力が低い岩礁地性底
生有孔虫の場合、遺伝的集団の形成は、海陸分布や海流系の変遷などの地理的隔離や生殖的隔離
が大きく影響を及ぼすことが明らかになっている（Tsuchiya et al. 2014）。 
遺伝的な分化は生態的な要因にも起因するとともに、多くの生物では複合的な要因が遺伝的

分化に作用する。カワスズメ科魚類（Albertson & Kocher 2003 など）の生態的種分化と、それを
誘因する地理的隔離（Salzbuger et al. 2005 など）のように、種分化過程は、これらの複合的な要
因によって生じる。しかし、有孔虫を含む微小な原生生物では、餌資源の利用形態の解析が困難
であるため、生態的要因が遺伝的分化にどの程度影響を与えるかについては解明されていない。
その結果、有孔虫類においても、海陸分布や水塊構造の変化といった外的要因が促す遺伝的分化
機構ばかりが着目されており、生態的な要因や宿主−共生生物の関係、餌資源の利用形態などの
内的要因による多様化については不明なまま残されている。 
有孔虫は数千個体にもなる生物量を微小生息空間内に維持するが、そのメカニズムは明確で

はなく、地理的に隔離した地域集団がどのように維持され、分化していくのかも不明な点が多い。
資源や生物間の相互作用の下、個体や集団の生存率と繁殖率を上げ、集団を維持することは、種
分化の重要なステップであり、集団は隔離や融合することで、遷移先での餌資源を巡る種間競争、
ニッチ分割、微小生息空間の存在と環境への適応によって形成し維持される。先行研究では、栄
養依存形態が行動の観察から推測されているものの（Lipps 1975 など）、有孔虫がどのような餌
資源を利用し、膨大な生物量を維持したまま微小生息空間内に適応しているのか、また、それが
集団の維持や融合、隔離にどの程度影響を及ぼし、集団の分化に寄与するのかは明らかではない。
宿主有孔虫の環境耐性や餌資源の利用形態、環境中から獲得する共生藻類の環境耐性は、宿主底
生有孔虫の生存に大きな影響を及ぼすが、このような生態的な要因が促す集団の形成機構や遺
伝的分化機構については、ほとんど知見がない。 
本研究では日本海を例として解析を行った。日本海は半閉鎖的な海洋であり、水深 130 メート

ルより浅い 4 つの海峡によって太平洋やオホーツク海、東シナ海と隔てられている。このため、
周囲の海洋とは異なる海洋環境が形成されている。また、日本海は約 2000〜2500 万年前にユー
ラシア大陸から分離することで形成され、450 万年前には日本列島の形成とともに半閉鎖的な海
洋環境が形成された（Kozaka et al. 2018）。さらに、第四紀を通した氷期−間氷期サイクルに伴い
周囲の海洋との隔離や融合が繰り返されたため、生物の進化にも大きな影響を与えた（Hirase et 
al. 2012, Takada et al. 2018）。このように、日本海は地理的隔離の影響の有無を明らかにするため
に適した海域であると言える。 
日本海は最終氷期に海水準が低下することで、周囲の海洋から隔離された。この時期には、ユ

ーラシア大陸からの淡水の流入により、海洋表層の塩分が 26〜29、水温が 4.5±1.6℃にまで低下
したと推測されている（Oba & Tanimura 2012）。このような海洋環境において、800 m 以深は貧
酸素化し（Oba et al. 1991, Tada et al. 1999）、深層の生物は死滅したことが知られている。日本海
の生物相は、後氷期（1.8〜1.7 万年）に北西太平洋から遷移（西村 1974, Oba et al. 1991）、ある
いは、海洋環境が維持されていた中層から深層に遷移したことが明らかになっている（Kojima et 
al. 2007, Kido et al. 2020）。一方、500 m 以浅では環境が維持され、中層の放散虫類（Itaki et al. 2004, 
2007, Matsuzaki et al. 2018）や、対馬海峡周辺の貝類（Amano 2004）の集団は維持されていたと
推測されている。また、低塩分の影響は珪藻集団に顕著に表れており、淡水〜汽水の珪藻の増加
が認められている（Oba & Tanimura 2012，Koizumi 1992, 2008）。これらの様々な生物集団の維持
と遺伝的集団の形成において、本研究では、低塩分化の影響を強く受ける極表層（潮間帯下部）
に生息する有孔虫集団の維持や遺伝的分化機構について明らかにした。 
 
２．研究の目的 
本研究では，｢餌資源の利用形態や内生生物（共生藻類や盗葉緑体）の存在形態といった生態



的要因が底生有孔虫の遺伝的集団の成立や分化を促す｣ことの検証を目的とし、有孔虫の地域集
団の成立過程を 3 つの視点（分子系統地理学的視点：宿主と内生生物の遺伝的多様性、生態学的
視点：宿主や内生生物の環境応答，同位体生態学的視点：宿主の餌資源利用形態）から解明した。
宿主−共生生物との関係における宿主の共生生物への依存度、適応機構と集団の維持機構を解析
することによって、有孔虫の遺伝的分化に関する新たなメカニズムを提示することを目標とし
た。 
研究では、日本沿岸の潮間帯下部の石灰藻の葉上に生息する岩礁地性底生有孔虫 Elphidium 

crispum と Pararotalia nipponica を用いた。得られた結果は，Planoglabratella opercularis（Tsuchiya 
et al. 2014）の解析結果と議論した。Elphidium crispum と P. nipponica は葉上生活性で、有性生殖
時には遊走子を環境中に放出するが、P. opercularis は付着可動性で、gamontogamous pair を作り、
殻の内部で遊走子を交換するため遊走子は環境中には放出しない。つまり、遊走子を環境中に放
出する生殖様式からすると、前者の 2 種は、P. opercularis よりも地理的隔離の影響を受けにくい
と考えられる。種分化プロセスは、地理的隔離や餌資源の利用形態や行動といった生態的要因な
どの複合的な要因によるが、同位体分析に基づく餌資源の利用形態や行動の観察が困難な微小
な原生生物では、生態的な要因が遺伝的分化に与える影響についての研究例はほとんどない。ア
ミノ酸の窒素同位体比分析は、餌となるベースラインのデータがなくとも、正確に目的生物の栄
養段階を解明できるツールである。また、ごく微量の試料からも分析できることから、有孔虫に
おいても栄養段階推定に用いることのできる強力なツールである。遊走子の分散能力や生息場
所、個体の移動能力が異なる種を対比することで、地理的隔離の効果が種ごとに異なるのか、生
態的な要因が種ごとに異なるのかを明らかにすることで、地理的隔離と生態的要因のどちらが
集団の形成や遺伝的分化パターンに影響を及ぼしうるのかを推測することができる。地理的隔
離などの分断分岐が有意な場合、地理的な分断と遺伝的分化パターンが有孔虫や内生微細藻類
の種や生態によらず一致すると考えられる。また、遊走子の分散能力が強く影響を及ぼす場合、
地理的な分断があっても（なくても）、遊走子の分散能力が高ければ、遺伝的な交流が広範囲に
起こり得る。一方、異なる種であっても遊走子の分散能力が同程度ならば、同じような分岐パタ
ーンを示すことが考えられる。餌資源利用形態や獲得する微細藻類の環境応答様式などの生態
的な違いが誘因する遺伝的分化が生じている場合、遊走子の分散能力が同じでも、異なる分岐パ
ターンを示すと考えられる。この場合、宿主や共生生物の温度・塩分耐性や宿主の餌の利用形態
など、生態的な要因がどのような影響を及ぼしうるのかを明示することで、生態的な要因による
種分化の影響を見いだすことができる。 

 
３．研究の方法 
宿主有孔虫 2 種の分子系統地理学的解析は、核の小サブユニットリボソーム RNA（rRNA）遺

伝子およびそのスペーサー（ITS）領域の塩基配列を用いた。特に ITS の塩基置換速度は速く、
地域集団の分子マーカーとなることが知られている（Tsuchiya et al. 2014）。分子系統解析によ
り、地域集団の遺伝型を識別し、地域集団の分岐パターンを明らかにした。また、分岐年代を推
定することで、日本列島や日本海の形成史と比較した。さらに、次世代シーケンサーを用いて有
孔虫細胞内の内生生物（共生微細藻類・盗葉緑体）の遺伝的多様性を葉緑体 16S rRNA 遺伝子か
ら明らかにし、獲得する微細藻類の特異性の有無を判別した。有孔虫の栄養段階は、アミノ酸窒
素同位体比分析に基づき推定し、各有孔虫種の餌資源利用形態を明らかにした。また、宿主有孔
虫と内生生物の環境（塩分や水温など）耐性について整理した。 
 
４．研究成果 
細胞内の微細藻類への依存度や特異性が高いほど、宿主の生存にも影響することを明らかに

した。宿主が低温・低塩分環境で生育でき、獲得する珪藻が低温・低塩分環境で生育できる場合、
それを獲得し利用することができるのであれば、最終氷期（など）における日本海の環境変化で
も集団は維持することが可能であると推測できる。日本海の閉鎖による表層付近の低温・低塩分
化は、宿主有孔虫が利用できる珪藻種の生存にも影響を与えるため、それを利用する有孔虫集団
の存続にも影響を与えた可能性が高い。その結果、宿主の遺伝的分化パターンは、宿主が利用す
る餌資源や獲得する内生藻類（あるいは盗葉緑体）の由来珪藻が持つ生態的な要因に強く影響さ
れることが示唆された。宿主の餌資源利用形態の違いや獲得する珪藻の生態的要因が宿主の生
存に影響を及ぼし、結果的に遺伝的分化に寄与した可能性が高いことが示唆された。 

Elphidium crispum は、2 つの遺伝型 I と II に大きく分かれていた。遺伝型 I と II の分岐は、日
本海の形成年代に遡ることができた。一方、遺伝型 I は II に比べて広範囲に分布し、少なくとも
4 つのクレード（Ia~Id）が存在した。遺伝型 Ia は北海道〜津軽海峡、日本海、太平洋、四国など
広範囲に分布する。遺伝型 Ib は北海道と四国、遺伝型 Ic は北海道、津軽海峡、日本海、四国に
分布する。遺伝型 Id は日本海、津軽海峡、北海道に分布した。このうち、日本海〜北海道にか
けての遺伝型（Id）の分岐が最も早く、他の遺伝型の分布域とは異なるため、日本海表層の低温・
低塩分化時にも集団が維持していた可能性が高い。また、E. crispum は広範な塩分環境（淡水〜
海棲）の珪藻に由来する盗葉緑体を保持しており、多くの OTUs は海洋だけではなく、汽水域や
淡水域に由来する珪藻葉緑体であった。アミノ酸窒素同位体比分析に基づく栄養段階は 1.3 であ
った。このことは、ほとんどすべての有機物（窒素源）を珪藻に由来する盗葉緑体の光合成に依
存することを示した（Tsuchiya et al. 2018）。 



一方、Pararotalia nipponica は、日本海沿岸と太平洋沿岸、北海道沿岸の集団でほぼ同一の配
列を持つことから、地域的な遺伝的集団を認定することはできず、E. crispum のような日本海の
遺伝的集団は存在しなかった。進化速度の速い ITS の解析においても、明瞭なクレードは形成さ
れず、種レベルだけではなく集団レベルの変異も存在しなかった。ITS の変異が極めて小さいこ
とから、進化速度が非常に速いか、同じ遺伝的集団が急速に遷移したかの可能性が考えられる。
日本海から集団が消失した後に急速に太平洋側から遷移し、現在も遺伝的交流が生じているこ
とが示唆された。また、P. nipponica は亜熱帯由来の海棲珪藻を特異的に共生させており、99.9％
以上が同じ OTU で占められていた。アミノ酸窒素同位体比分析に基づく栄養段階は 2.4 である
ことから、窒素源は内生珪藻を捕食して得ていることを示した（Tsuchiya et al. 2018）。 

Elphidium crispum と P. nipponica は、両種とも有性生殖時には遊走子を環境中に分散させるに
もかかわらず、種間で遺伝的分化パターンが大きく異なっていた。また、両種とも葉上生活性の
種であり、個体の分散の程度は大きくは変わらない（Kitazato 1994）。一方、E. crispum は、生殖
様式が大きく異なる P. opercularis と類似した分岐パターンを示した（Tsuchiya et al. 2014）。した
がって、地理的隔離や生殖的隔離の影響以外が遺伝的分化に寄与していることが推測できる。共
生珪藻や盗葉緑体の多様性は、E. crispum と P. nipponica の間で大きく異なっていたが、E. crispum
と P. opercularis は類似していた。 
内生生物への依存度が高ければ高いほど、内生生物の特異性が高ければ高いほど，宿主の生存

や適応に強く影響を及ぼすと考えられる。Elphidium crispum や P. opercularis の細胞内微細藻類
の遺伝的多様性は高く、広範囲の環境に生息する珪藻の葉緑体を盗葉緑体として獲得していた。
主に光合成産物から有機物を獲得しており、宿主も低温・低塩分環境で生存できるため、集団が
維持できた可能性が高い。これに対して、P. nipponica の細胞内微細藻類の遺伝的多様性は低く、
熱帯〜温帯の海棲珪藻を特異的に獲得していた。日本海で頻繁に起こった低温･低塩分の閉鎖環
境は、獲得する珪藻種の生存に影響を与え、海棲珪藻に特異性のある P. nipponica は低温低分環
境では珪藻を獲得できずに、細胞内共生藻類を餌として利用できなったと考えられる。その結果、
日本海の低温・低塩分の閉鎖環境では生存が困難であったと考えられる。これに対して、E. 
crispum は様々な珪藻由来の葉緑体を利用できるため、宿主が低塩分で生存できれば集団が維持
できると推測できる。この結果は、P. opercularis の解析結果と整合的である。以上の解析結果か
ら、E. crispum と P. nipponica は遺伝的分化パターンの違いとして顕在化すると考えられる。両
種の遺伝的分化機構は、地理的隔離といった地球科学的要素だけではなく、生態的な要因に強く
影響を受ける可能性が高い。 
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