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研究成果の概要（和文）：宿主－共生系は生物の多様性を生み出す要因の1つであり，多様な共生様式を持つ有孔虫進
化の原動力となる。共生を介した有孔虫類の多様化機構を明らかにするため，本研究では，有孔虫に見られる盗葉緑体
現象の理解・背景・機能・役割の解明を目的とした。宿主有孔虫は珪藻に由来する葉緑体だけを獲得し，獲得された盗
葉緑体は光や餌の有無により維持期間が変化した。宿主有孔虫は，獲得した盗葉緑体が産生する有機物を利用するが，
有孔虫類の盗葉緑体には細胞質内pH環境の変化に寄与するという盗葉緑体の新たな役割が明らかになった。

研究成果の概要（英文）：Host-symbiont interactions are thought to be a key factor for adaptation and may 
be the driving force behind the evolution of endosymbiont-bearing foraminifers. We determined the 
kleptoplasts in a rocky-shore benthic foraminifer that originated from periphytic diatoms. Kleptoplasts 
were located near the host cell cortex, just under the pore plug, mainly along the dorsal side, which is 
important for oxygenic photosynthesis in light. The lifespan of kleptoplasts varied according to the 
intensity and duration of light irradiation and food availability. Host foraminifera metabolized food 
materials to maintain the activity of kleptoplasts and effectively utilized photosynthetic products from 
both organic and inorganic materials in response to the ambient environment. In fact, the trophic 
hierarchy according to the nitrogen isotopic composition of selected amino acids indicated that host 
foraminifers were primary producers as well as primary consumers in nature.

研究分野： 実験古生物学，分子生態学
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１．研究開始当初の背景 
 宿主－共生系は生物の多様性を生み出す要
因の1つであり，多様な共生様式を持つ有孔虫
進化の原動力となる。有孔虫の共生藻類に対
する選択制は広く，共生に対してとても寛容
である。共生藻類は石灰質有孔虫類にみられ，
一般的には藻類を藻類のまま細胞内に共生さ
せる(Lee & Anderson 1991)。藻類の共生は，
生息場の多様性や資源利用の多様性を生み出
す要因となり，貧栄養海域などへの適応放散
を促すことから，石灰質有孔虫の種多様性の
増加や進化は，「藻類の共生」がドライビング
フォースとなるのは間違いなく(Lee et al. 
2010)，多細胞化といった単細胞真核生物の細
胞進化も促進すると考えられる。しかし，有
孔虫類に共生する微細藻類の獲得機構や役割，
遺伝的機構については不明な点が多い。 
 興味深いことに，有孔虫は通常とは異なる
「盗葉緑体」という共生様式をもつ。これは，
従属栄養生物が外来性の藻類を取り込み，そ
の葉緑体だけを細胞内に保持する現象で，宿
主生物は，横取りした葉緑体を自分のオルガ
ネラであるかのように利用する。底生有孔虫
には，珪藻の葉緑体を盗葉緑体として保持す
るものが知られ(Pillet et al. 2011，土屋 2011)，
これと珪藻を珪藻のまま共生させる有孔虫を
比較することができれば，宿主細胞の一部と
して葉緑体がどのように働き，細胞内の代謝
物質の動きや石灰化メカニズムにどのように
影響するのかを捉えることができる。盗葉緑
体の共生機構は，真核生物の初期進化に生じ
た共生進化とオルガネラ化の過程や植物に見
られる葉緑体の共生機構を読み解くモダンア
ナログとしての有用性も期待できる。 
 ほぼ全ての生物は，広義の共生としての「寄
生」を含めると，共生で成立しているといっ
ても過言ではない。有孔虫類の場合，宿主は
殻の透明度や殻厚を変化させるといった形質
を獲得することで，共生藻類の光合成効率を
高め，貧栄養海域における集団の維持などの
適応度を増加させる。また，宿主有孔虫は，
共生藻類の光合成による酸素の浸透深度を増
加させることで，個体(細胞)を大きくし，配
偶子数や分裂による娘細胞数を増加させるこ
とが可能となり，結果として集団の規模や多
様性に影響を与えると考えられる。 
 藻類の共生は石灰化にも影響を及ぼす。浮
遊性有孔虫の場合，共生藻類は宿主への有機
物供給には関与せず，むしろ殻形成に寄与す
ると推測された(Bé et al. 1982)が，その機構は
明らかではない。 
 
２．研究の目的 
 本研究では「共生が石灰質有孔虫の多様化
を促進した」の検証を行い，共生藻類を細胞
内に保持する石灰質有孔虫の多様化の道筋
を 4 つの視点(共生現象の：理解・背景・機
能・役割)から多様化のメカニズムを明らか
にすることを目的とした。具体的には，有孔
虫にみられる共生現象の理解：共生生物の維

持期間と獲得機構，共生システムを司る背
景：遺伝子や超微細構造観察から推定する共
生藻の役割と進化，共生の機能：培養実験か
ら推定する共生依存度と資源利用のメカニ
ズム，共生の役割：光合成能と石灰化への寄
与，の 4 つの視点の理解である。さらに，化
石記録や古海洋環境との照合を行うことで，
水深などの『場』の多様性と栄養塩や光強度
といった共生を生み出す『環境』の多様性が，
共生を介した『遺伝的』な多様化をどのよう
に生みだしたのか，その『共生の成立と多様
化のタイミング』を見いだす。 
 有孔虫に見られる様々な共生様式のうち，
本研究では，盗葉緑体に着目した。これまで
に渦鞭毛藻類やウミウシなどで盗葉緑体現
象が観察されており，おもに，盗葉緑体の光
合成によって産生された有機物を宿主が利
用すること，その有機物の利用形態は，通常
の捕食と光合成産物の両方を用いる混合栄
養性であることが明らかにされている。また，
盗葉緑体は共生藻類のように宿主と共生藻
類との間に細胞膜や細胞質が介在するわけ
ではなく，宿主有孔虫の細胞質に直に接する。
このため，盗葉緑体の光合成産物である有機
物は，共生藻類の代謝には使われず，宿主有
孔虫に運搬されるため，有孔虫の場合も他の
生物と同様に混合栄養性である可能性が高
い。さらに，盗葉緑体を保持する場合，盗葉
緑体の光合成による宿主細胞内の pH の変化
は，藻類を共生させる場合に比べて，より直
接的な影響を及ぼすはずである。その結果細
胞内環境の変化だけではなく，炭酸カルシウ
ム殻や細胞質の微量元素組成や同位体シグ
ナルが変化することが予想される。本研究で
は，盗葉緑体を保持する種と共生藻類を保持
する種とを比較することで，盗葉緑体の役割
の解明を目指した。 
 
３．研究の方法 
(1)光合成活性の測定 
 光合成活性の有無と量を明らかにするた
めに，PAM(パルス変調型吸光光度計)によ
る光合成活性測定および微小電極による呼
吸量測定を行うとともに，蛍光顕微鏡を用
いた自家蛍光強度測定から光合成色素の増
減を明らかにすることで，半定量的な光合
成活性を測定し，光合成活性と比較した。 
(2)安定同位体分析 
 実験では，天然の同所的に生息する有孔虫
類が，どのような餌資源を利用しているのか
を明らかにすることで，盗葉緑体の役割を推
測した。分析には，異なる光条件(常に陰にな
る環境と光が十分に届く環境)を比較するこ
とで，有孔虫がどのような有機物(窒素源)を
利用しているのかを明らかにした。この解析
を通して，宿主有孔虫による光合成産物の依
存度を明らかにし，盗葉緑体の保持が，有機
物を効率的に利用するための機能として利用
されているかどうかを検証した。共生藻類の
存在形態や種類が異なる岩礁地性底生有孔虫



７種を用いてアミノ酸窒素同位体比に基づく
栄養段階を分析し，栄養依存形態を推測した。 
(3)遺伝子解析 
 本解析では，共生する盗葉緑体の遺伝的多
様性を明らかにし，どのような種類の藻類が
盗葉緑体として取り込まれるのかを明らか
にした。また，宿主と共生生物の分子系統解
析を行い，共生藻類の光合成反応が単系統性
のもとで行われることを確認した。さらに，
岩 礁 地 性 底 生 有 孔 虫 Planoglabratella 
opercularis について，盗葉緑体を保持する宿
主の核遺伝子には現れない特異性を明らか
にするために，ミトコンドリア遺伝子の単離
抽出法を検討し，宿有孔虫の遺伝的多様性解
析に有効かどうかを検討した。 
(4)細胞内環境の測定 
 有孔虫類に保持される盗葉緑体が，宿主細
胞質内の環境にどのような影響を及ぼすの
かを，細胞内 pH の指示薬である HPTS を用
いて測定した。この解析により，共生生物を
介した石灰質殻の形成メカニズムの一端を
明らかにできる。また，本実験から，酸性化
に対する有孔虫の応答様式を理解すること
ができる。 
 
４．研究成果 
 岩礁地性 底生有孔 虫 Planoglabratella 
opercularis が保持する盗葉緑体は Virgulinella 
fragilis(Tsuchiya et al. 2015 in press)とは異な
り，宿主の小胞に取り込まれており，珪藻の
4 重膜も保存されていた。また，P. opercularis
は，石灰藻に生息する付着性珪藻に由来する
珪藻の葉緑体を獲得していた。これは，石灰
藻の上を這い回り，付着性珪藻を grazing す
る生活様式（Kitazato et al. 1994）と一致する
ことが明らかになった。さらに，獲得された
葉緑体は光の照射時間や餌の有無により維
持期間が変化した。明暗条件を変えた飼育実
験では，暗環境の方が，盗葉緑体が維持され
ていた。これに対して，明環境では，10 日程
度しか自家蛍光強度は維持されない。このた
め，宿主有孔虫は頻繁に葉緑体を外部から獲
得する必要がある。一方，餌を捕食する環境
であれば，餌を与えない場合に比べて，盗葉
緑体の維持期間が長いことも明らかになっ
た。盗葉緑体の維持は，飢餓の時の緊急避
難・餌生物の消化よりも効率の良いエネルギ
ー獲得（葉緑体によるグルコースやアミノ酸
の産生と宿主による利用）・岩礁地の複雑な
地形や海藻類が繁茂する微小環境で，効率の
良い資源獲得様式であると言える。実際，岩
礁地性有孔虫 7 種(盗葉緑体を保持する種，
共生藻類を保持する種，共生藻を持たない種
を含む)のアミノ酸窒素同位体比分析と栄養
段階を推定した結果，盗葉緑体を持つ有孔虫
で混合栄養性が見られたものの，共生藻類を
保持する有孔虫では共生藻を捕食するなど，
栄養の依存形態が異なることが示された。盗
葉緑体を保持する有孔虫の場合，光強度を変
化させた場合，酸素発生は速やかに行われ，

暫くは光合成能を維持していた。興味深いこ
とに，宿主は獲得した盗葉緑体を光の最も当
たる部分である旋回面の壁孔直下に盗葉緑
体を配置させるため，光合成による酸素発生
は旋回面で顕著に見られ，壁孔を通じてガス
交換が行われることを明らかにした。アミノ
酸窒素同位体比から推測した栄養段階は，季
節や天候，微小生息環境内での生息位置，餌
の状況に応じて栄養依存形態を変化させる
混合栄養性であることを示唆した。光条件に
より光合成活性が素早く反応するため，光合
成産物の産生も素早く行われると考えられ
る。その結果が栄養段階に反映されていると
考えられる。 
 盗葉緑体は細胞質内の pH 環境にも影響を
与え，高マグネシウムの石灰質殻の形成に寄
与する。本種はガラス質有孔虫の中でもとり
わけ高 Mg 濃度を持つ殻を形成する。細胞内
pH 指示薬による蛍光観察では，盗葉緑体に
よる光合成により細胞内の pH が常に高い状
態が保たれていた。通常，炭酸カルシウム殻
の形成時には細胞内の pH を上昇させ Mg の
排出が進行する。一方，本種のように盗葉緑
体が存在する場合には極端な pH の上昇が生
じず，Mg の排出が制限されるため，高 Mg
濃度の殻が形成される。高 Mg 殻は脆弱であ
るものの，殻形成に係る時間が短くなるため，
はやい生活環を獲得することができると推
測した。ウミウシでは，獲得した盗葉緑体が
有機物を産生し，それを宿主が利用している
という有機物獲得の役割が示されていたが
（Maeda et al. 2012），有孔虫類には細胞質内
の pH 環境変化に大きく寄与するという盗葉
緑体の新たな役割が明らかになった。 
 有孔虫類は浅海から深海などの多様な環
境で進化し，様々な殻形質を持つ種が出現し
てきた。特に炭酸カルシウムの殻をもつ系統
群は，微細藻類の共生後に派生したため，共
生関係の構築が石灰質有孔虫類の進化に寄
与したことは間違いない。特にガラス質石灰
質有孔虫(Rotallid)は，それ以前に出現してい
た磁器質石灰質有孔虫(Millioid)よりも分岐
が新しく(Pawlowski et al. 2003)，特に，珪藻
類の出現と同時期に爆発的な放散が生じて
いることから，珪藻類等の二次植物の共生が，
ガラス質有孔虫の進化に関与している可能
性が高い。本研究で得られた珪藻由来の盗葉
緑体が細胞内に存在する場合に，細胞質内 pH
環境が大きく変化することは，ガラス質石灰
質殻の獲得にも関与している可能性がある。
一方，進化系統樹では Rotallid の分岐が多分
岐になるなど，中生代後期以降にほぼ同時期
に適応放散をしたことを示唆するため
(Pawlowski et al. 2003, 2013; Bowser et al. 
2006)，ガラス質石灰質有孔虫類の出現と共
生関係の構築が，どのような関係にあるのか，
化石記録と分子系統樹との対比は，現時点で
は困難であり，本研究では解明に至らなかっ
た。共生藻の有無や存在形態によって，細胞
質内の環境にどのように影響し，炭酸カルシ



ウム殻にどのような光合成シグナルが保存
されるのかを明らかにすることが必要であ
り，そのためには，培養法の確立や網羅的な
遺伝子解析，代謝産物の分析などを進める必
要がある。また，遺伝子系統樹でガラス質石
灰質有孔虫の系統が多分岐になるのは，現在
解析に用いられている遺伝子領域の少なさ
にも依存する。複数の遺伝子領域を用いた解
析も必要である。本研究では，有孔虫の特定
の部位からミトコンドリア分画の回収に成
功しているが，それが有孔虫に由来する遺伝
子領域かどうかは，個別の遺伝子領域の解析
だけでは困難であることも明らかになった。
この解析のためにも複数遺伝子領域の解析
が重要であることが示された。 
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