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研究成果の概要（和文）： 本研究は嫌気環境が卓越する時代に海生真核単細胞の進化が飛躍的
に促進されていることに着想を得て、真核単細胞生物が嫌気環境に積極的に適応し、進化が促進
される仕組みを明らかにすることを目的とした。研究は現場観測を相模湾、下田湾、日本海、八
戸沖、鹿児島県甑島なまこ池、アラビア海等で実施した。現場で溶存酸素やpHなどの環境情報を
取得した上で、試料を採取した。得られた試料はゲノム解析、精密飼育実験、細胞生物学的観察、
有機物の同位体分析を軸として展開した。結果は論文29報、学会発表42報を中心として広く内外
の専門研究者に報告するとともに、web、講演、プレスリリースなどを通じアウトリーチにも務
めた。 
 
研究成果の概要（英文）： We hypothesized that the evolution of marine protists might been 
enhanced by active microbial symbiosis. The symbiotic relationships with microbes were 
suitable to survive during the crisis when the anoxic environments were dominant in the 
ocean. The crisis is not really crisis for eukaryotic unicellular organisms because they 
may potentially positively adaptable to this anoxia by various types of symbiosis. We 
have tested the hypothesis through field surveys, accurate environment assessments, 
genomics, precise laboratory culture and biogeochemical measurement. Field studies were 
carried out at Sagami Bay, Shimoda Bay, Pacific Ocean (off Hachinohe), Namako-ike lake 
of Kamikoshiki-jima island, etc. The results are reported through 29 papers, 42 
presentations and others for science community. Meanwhile, the knowledge has immediately 
transferred to society by Internet, seminars, press release and other occasions.  
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１．研究開始当初の背景 
 化石として残る生物群の進化は、時代を追
った化石記録に基づいて編纂している。化石
記録に基づくと、生物の進化は漸進的でなく、
時に飛躍的に進化するように見える。とくに、
海洋無酸素事件における大量絶滅とその後
の適応放散とをセットにして捉えることに
主眼を置いていた。しかし、これは多細胞生
物に注目した話である。有孔虫などの真核単
細胞生物については、フズリナ、ヌムリテス
などの大型有孔虫などの例外はあるが、海洋
無酸素事件で絶滅する割合は、思いの外少な
く、むしろ、それをきっかけとして新しい進
化が起こっている場合が多く見られる。実は、
単細胞生物は無酸素環境に適応していると
思われる種類が多いからである。実際、私た
ちが開発した、酸素の二次元センサー（Oguri 

et al., 2006）で海底の酸化還元境界部を観測
すると、酸素浸透深度以下の堆積物内で多く
の 底 生 有孔 虫 が活 発に 活 動し て いる
（Kitazato et al., 2008; Kitazato et al., in 

prep.; Oguri et al., in prep.）。では、有孔虫
類はどのように無酸素環境に適応している
のだろうか？また、どのようにして無酸素環
境下で進化が起こるのだろうか？2005 年以
降、この疑問に答えるいくつかの状況証拠が
見つかってきた。その一つは、嫌気環境に於
けるバクテリアの共生と有孔虫自身の脱窒
によるエネルギー獲得である。貧酸素環境に
於ける有孔虫のバクテリアとの共生は、
Bernhard et al. (2002)および Tsuchiya et 

al. (in press) による報告がある。嫌気環境に
おいて有孔虫類が脱窒を行うことは、
Riesgaard-Petersen et al. (2005) によって
報告されて以来、数例報告されるようになっ
た（たとえば Hoegslund, 2008）。また、
Bernhard and Bowser (2008) は、貧酸素環
境に適応する有孔虫類が、ペルオキシゾーム
-粗面小胞体コンソーシアが生産した酸素を
ミトコンドリアが利用するという細胞内器
官の連携があり、少ない酸素を活用している
というモデルを示した。Kitazato (2008), 

Tsuchiya et al. (2008)は、このペルオキシゾ
ーム-粗面小胞体—ミトコンドリアコンソーシ
アは、嫌気環境に適応する有孔虫に共通して
見られることを第33回 IGC において報告し
た。このように、真核単細胞生物（とくに有
孔虫類）は、無酸素環境に適応していること
が明らかになってきた。すなわち真核生物は、
一部の嫌気性生物を除くと好気環境に適応
しているという考え方は、真核単細胞生物に
とっては一般的ではなかったのである。本研
究では、このパラダイムシフトを一歩進め、
「真核単細胞生物は嫌気環境に積極的に適
応している」ということと、「真核単細胞生
物が無酸素環境下で進化が促進される」しく
みを明らかにすることに挑戦することにし
た。 

 
２．研究の目的 
 「海成真核単細胞生物は無酸素環境に適応
している」ために、「無酸素海洋で海成真核
単細胞生物は進化する」ことができるメカニ
ズムを明らかにすることを目的として、貧酸
素環境に生息する真核単細胞生物の適応生
態を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
 無酸素環境で真核生物はどのような代謝
システムを持っているのか? 真核単細胞 生
物はバクテリアとどのように共生している
のか? を検証するために、1)現場観測、2)ゲ
ノム解析、3)飼育実験、4)電子顕微鏡観察を
実施し、遺伝子流動、突然変異などをきっか
けにして新しい代謝系を獲得することを通
じて真核単細胞生物が無酸素環境を境に飛
躍的に進化することを検証する。また、堆積
物中に長期間保存される石灰質の殻に残さ
れた有孔虫の代謝系に関する証拠をつかみ、
化石記録からも追跡できるように 、5)殻内
有機物の同位体分析を実施し、プロキシーを
検討する。 
 
４．研究成果 

好気-嫌気環境の環境測定と有孔虫解析な

どを実施するため、酸素レベルの異なる相模

湾、下田湾、野島干潟、日本海、八戸沖、鹿

児島県甑島なまこ池、仙台沖、日本海溝、ア

ラビア海、マリアナ海溝チャレンジャー海淵

を対象として、バリエーションに富んだ環境

で野外調査を実施した。野外調査では、底層

の環境計測と各種飼育実験、および飼育用個

体の採取を行った。飼育実験では、酸素濃度

の異なる海域の有孔虫の有機物消費の定量や

、細胞内小器官の観察を行った。 

 現場観測：太平洋三陸沖、相模湾、日本海

、アラビア海という溶存酸素レベルが異なる

海底に於いて炭素安定同位体C-13でラベルし

た餌を添加した現場実験とoptode sensor を

用いた現場計測を行い、炭素固定能を観測し

た。また、硝酸、亜硝酸、アンモニアなどの

栄養塩、嫌気環境の指標となる鉄、マンガン

など元素濃度分布、陸域に近く、有機物の負

荷が高い相模湾底は地積物内の嫌気度が高く

、そこに住む生物も有機物が多いことによる

貧酸素環境に適応した種類が多く見られる。

一方、同じ嫌気環境でもアラビア海は硫化水

素が湧くような場ではなく、生物相も異なっ

ている。この構成の違いが炭酸固定に影響す

るかを見積もっている。また、相模湾の堆積

物群集を例としてLinear Inverse Model解析

を試みた。 

 



 

 

 

図 1 酸素濃度測定プロファイラー 

 

酸素濃度測定プロファイラー（プロファイラ

ーランダーに搭載：マックスプランク海洋微

生物学研究所製）（図1）直径数十μmの微小

電極を使い、堆積物－水境界の酸素濃度プロ

ファイルを100μm間隔で測定する。センサに

は全部で10個の電極が付き、これが横方向に

移動することで、複数のプロファイルを取得

できる。これによってプロファイルのほか、

拡散に伴い海底に移動する酸素のフラックス

を求める。 

 

 
図 2 酸素濃度プロファイルと、拡散に伴い
海底に移動するフラックス（a:リファレンス
サイト、b:チャレンジャーサイト） 

 

•微小電極プロファイラーで測定。a:36 点、
b:51 点のプロファイル。 
•チャレンジャーサイトのプロファイルは、リ

ファレンスサイトより急なプロファイルを描

く。つまり海底での酸素消費が大きいことを

示す。 

 

初島沖においては、二次元酸素オプトードシ

ステムを深海ステーションにつなぎこむこと

で、堆積物および底生生物の生態と溶存酸素

の二次元分布を8ヶ月にわたって計測した。

25,000枚にも及ぶ観察結果の取得に成功した

。（図3-1,3-2）堆積物中の溶存酸素は潮汐な

どの影響で底層流が脈動するのに呼応して変

動した。 

 
 

 
 

また、生物が鉛直移動するのに応じて、酸素

が堆積物に鋤き込まれる様子が観察された。

また、得られた二次元酸素濃度像の処理法を

工夫し、濃度分布から酸素消費速度の計算方

法を確立した。(図3-3) 酸素極小層(OMZ)が卓

越するアラビア海ゴア沖水深800mでの観察結

果に応用したところ、酸素濃度が極めて少な

い底層環境においても、酸素消費が堆積物表

面に集中することが分かった。また酸素消費

速度はパッチ状であることから、生物活動の

偏在性が明らかになった。 
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図 3-1 二次元酸素オプトードイメージ 

      （5月 31 日） 

図 3-2 二次元酸素オプトードイメージ 
      （12 月 12 日） 

 

図 3-3 二次元酸素オプトードから計算に 
よって求めた酸素消費速度 

 



 

 

 

 透過型電子顕微鏡観察を行い、さまざまな

環境に生息する有孔虫の食性、細胞内小器官

の分布を明らかにし、生息環境との関連を考

察した。生息環境ごとに細胞小器官の分布な

どが異なることが示唆された。鹿児島県甑島

なまこ池の湖底では通年で嫌気環境が発達し

ている。ここに生息する底生有孔虫

Virguinella fragilisについて透過電子顕微

鏡観察を行った。細胞内には通常の細胞構造

の他に、バクテリアと葉緑体様構造が観察さ

れた。(図4) バクテリアは細胞表面に配置さ

れていた。葉緑体様構造はバクテリアに準じ

て細胞の外側に観察された。多くのバクテリ

アや葉緑体様構造はしっかりとした構造を保

ち、細胞内においても機能しているように見

えた。一方で一部のバクテリアや葉緑体様構

造については食胞内で分解されつつあるもの

も観察された。湖底には酸素はなく、光も届

かないことから、有孔虫がバクテリアや葉緑

体様構造を細胞内に取り込み、呼吸に役立て

た後に、栄養として摂餌している可能性が強

く示唆される。この有孔虫種は世界中の嫌気

環境から報告されるが、核内小サブユニット

リボーゾムDNAの解析から、遺伝的には極めて

均一であることがわかった。 

 
図 4鹿児島県甑島なまこ池で採取された底
生有孔虫の TEM 観察像。(Tsuchiya et al., 
MS) 
 

 
図 5Virguinella fragilis の SSU rDNA 配列
に基づく種内の変異。世界中で 4塩基のみの
違いが見られた。(Tsuchiya et al., 2009) 

 

有孔虫類は堆積物深度で細かく住み分けてい

る。生息分布と食性の関係について、安定同

位体ラベルした二種類のエサ基質を用いた現

場培養実験を行い、有孔虫を含む底生生物へ

の取り込み量を観察した。エサは溶存有機物

としてグルコース、粒子状有機物としてクロ

レラを用いた。(図6,7) 同位体分析の結果、

種類によって、また生息深度によって取り込

み効率に差があった。グルコースを選択的に

取り込んだGlobobulimina, Chilostomella、
クロレラを選択的に取り込んだUvigerina, 
Bolivina、両方を取り込んだCyclamminaに大

別できる。GlobobuliminaとChilostomellaに
ついては、細胞内の多くを液胞が満たしてい

るのに対し、Uvigerina, Bolivinaでは様々な

固形物が食胞内に観察される電子顕微鏡観察

の結果と調和的である。(Nomaki et al., 

2011)  

 

 図 6-1 グルコースを与えた結果 



 

 

 

 

 

 

図 7 室内における環境勾配実験の様子 

 

好気環境から無酸素環境〜還元環境という幅

広い酸素環境に生息できる有孔虫Ammonia 
beccariiの代謝を明らかにするため室内で精

密飼育系を確立し実験を行った。窒素同位体

比分析の結果、無酸素環境では硝酸塩を用い

た呼吸系の存在が示唆された。(Nomaki,MS) 
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