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研究成果の概要（和文）：温度ストレス環境下における造礁性サンゴからの共生藻（褐虫藻）の放出現象を観察した。
その結果，ストレスがかかっていない状態においてもサンゴは褐虫藻を放出していること，放出された褐虫藻の半分は
消化されていることがわかった。ここに穏和な温度ストレスを与えると消化褐虫藻の放出割合が増加すると共に，その
後，正常な形態ではあるが光合成系に著しくダメージを受けた褐虫藻が多く放出されるようになることもわかった。こ
れは温度ダメージを受けた褐虫藻を速やかに除去するサンゴに備わった機構だと思われた。また，非ストレス状態では
健常な褐虫藻も多く排出されており，これらは次なるサンゴへの共生ソースとなると思われた。

研究成果の概要（英文）：Expulsion of a symbiotic alga (zooxanthella) from several species of 
scleractinian corals was observed under different regimes of temperature stress. The corals expelled 
zooxanthellae even without giving temperature stress, and in this case, a half of the expelled population 
was consisted by the ones primarily subjected with coral digestion. Under the moderate heat stress, the 
ratio of such digested form increased and also the one with normal form but photosynthetically 
incompetent. These expulsion phenomena could be interpreted as the corals’ intrinsic mechanism to remove 
damaged zooxanthellae immediately. Under the non-stress condition, corals even expelled healthy 
zooxanthellae, which can be a source of symbiont for other corals.

研究分野： 生物海洋学

キーワード： サンゴ　さんご礁　褐虫藻　サンゴの白化　ゾーザンテラ
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１．研究開始当初の背景 
造礁サンゴには「褐虫藻」と呼ばれる単細

胞藻類が共生する。サンゴの 85％の種は，褐
虫藻を環境水中から獲得するが，そのソース
となる褐虫藻が，どこにいて何に由来するか
は解っていなかった。我々はこれまでに「サ
ンゴ礁における褐虫藻サイクル」を提唱し，
サンゴからは褐虫藻が放出され，放出された
褐虫藻は環境水中に蓄積し，環境水中に蓄積
した褐虫藻は新たにサンゴに共生する可能
性を示唆してきた。しかし，サンゴから放出
された褐虫藻は実際に共生ソースとしてア
クティブなのか，もしそうであっても，どの
ように次のサンゴへ共生するプロセスを経
るのか？本申請研究では，サンゴから放出さ
れる褐虫藻が，共生ソースとしてアクティブ
であり，これが次なるサンゴへの共生ソース
となるという仮説を検証する。 

 
２．研究の目的 
 褐虫藻はサンゴ内では不動の休眠期細胞
のような形態をとるが，サンゴから分離し人
工的に培養すると「遊泳ステージ」へと形態
変化する。サンゴと褐虫藻が長い共生関係に
ありながら，褐虫藻がこの様な独立的な生活
モードを未だ捨て去ってない理由は，次への
サンゴへと到達するためとも考えられる。こ
のため現場・水槽実験を実施し， (1) サンゴ
からどのような形態で褐虫藻が放出される
か？(2) 放出された褐虫藻が生理的にアクテ
ィブか？(3) 放出された褐虫藻はサンゴに共
生するポテンシャルを持っているか，これら
について検討を行った。 
 
３．研究の方法 
(1) 褐虫藻遊泳ステージの評価手法の開発 
仮説によればサンゴから放出された褐虫

藻は，不動の球形ステージから，鞭毛の生え
た遊泳ステージへと変化するはずである。し
かし，遊泳ステージの特徴である鞭毛は観察
時に容易に剥離し，また，細胞形態もハンド
リングのショックで球形化してしまうため，
確実な遊泳ステージの評価手法が必要であ
った。そのため，遊泳ステージのみが持つ「細
胞質セルロース」に注目し，これをカルコフ
ロール蛍光染色することによって遊泳ステ
ージ細胞の把握・定量が可能かを培養実験に
よって把握した。 
 
(2) 様々なサンゴからの褐虫藻放出現象の
確認 
サンゴからどのような形態・状態で褐虫藻

が放出され，その放出がどのような条件によ
り誘発され，放出された褐虫藻が生理的に共
生可能か（放出後もアクティブか？）を 6種
のサンゴを用いた水槽実験により調べた。水
槽 条 件 に 馴 致 し た Acropora selago, 
Acropora muricata, Heliofungia actini- 
formis, Ctenactis echinata, Oxypora 
lacera, Pocillopora eydouxi を通常温度

（27℃）と高温ストレス下（32℃）におき，
そこからの褐虫藻の放出量，褐虫藻の形態，
その光合成活性を調べた。光合成活性はパル
ス変調型蛍光法によった。 
 
(3) ミドリイシ2種からの褐虫藻放出現象の
確認 
(2)の実験から，特に Acropora selago と 

Acropora muricata の褐虫藻放出が顕著であ
ったので，この 2種を対象により詳細な水槽
実験を行った。この際，前の実験で 32℃とい
う水温ではサンゴ組織の剥離による褐虫藻
放出が顕著であったため，今度は 30℃長期間
（一週間程度）のストレスを与え，その条件
下での放出現象を調べた。 
 

４．研究成果 
(1) 褐虫藻遊泳ステージの評価手法の開発 
 この成果はFisheries Science （2014） Vol. 
80 363-368 に掲載された。褐虫藻培養株を用
い，それが昼は遊泳ステージにあり，夜は不
動球形ステージに日周形態変化するという

図 1.褐虫藻培養株の時間毎の遊泳細胞（右側，
光学像の遊泳軌跡を示すもの）とカルコフロー
ル蛍光像（左側，青色蛍光。赤色はクロロフィ
ル自家蛍光） 



特性を利用して，遊泳⇔球形ステージの形
態・モーション撮影と，カルコフロールによ
るセルロース染色結果を 6時間毎に観察・比
較した。その顕微鏡写真（左側がカルコフロ
ール蛍光写真，右側がモーション撮影写真）
を図 1に示す。遊泳細胞割合が最も高くなる
昼間 12 時にカルコフロール染色される細胞
割合が最大となり，逆に不動球形細胞割合が
最も高くなる深夜 0時に最低となった。モー
ション撮影により求めた遊泳細胞割合と，カ
ルコフロール染色により求めた遊泳細胞割
合はほぼ同じであり，カルコフロール染色に
よって遊泳ステージの把握が可能であると
判断された（図 2）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
この手法を利用して 2013 年 9 月に沖縄県

石西礁湖の海水 200 L をプランクトンネット
濃縮し，そこで回収された粒子に褐虫藻遊泳
細胞が存在するか観察した。その結果，低密
度ながら褐虫藻様の形態をし，カルコフロー
ル染色される細胞が散見され，サンゴ礁海域
水柱には，遊泳状体の褐虫藻が存在している
ことが示唆された。 
 
(2) 様々なサンゴからの褐虫藻放出現象の
確認 
この成果は Galaxea (2013) Vol. 15: 29-36

に掲載された。6種のサンゴを水槽飼育し，8
日の間サンゴからの褐虫藻放出を観察した
結果，まず特筆すべき事として，図 3に示す
ように，通常の形態（図の normal form）と，
その半分ほどのサイズで，細胞質が凝縮した
消化されたような形態（degraded form）の
褐虫藻がサンゴから放出されていることが
見出された。この現象は過去に Titlyanov et 
al. 1996,1998 によっても発見されているが
その理由について定説はない。我々の仮説に
従えば，消化形態のものは褐虫藻ソースとは
なり得ないので，これら通常形態と消化形態
を分けて計数した。 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
その結果（図 4），6種のサンゴは非温度ス

トレス環境下（27℃）でも常に一定の褐虫藻
を放出していること，その時は消化形態の褐
虫藻が多くを占めていることがわかった。放
出量そのものは温度ストレス（32℃）によっ
て上昇し，その時は逆に通常形態の褐虫藻が
多くを占めた。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
ここで観察された温度ストレス下におけ

る褐虫藻の大量放出は，恐らく過剰な温度条
件下でのサンゴ組織の剥離によるものであ
り，そこにはサンゴの積極的な生理・生態的
な意義は無いものと思われる。一方，研究当
初には意識していなかった消化形態の褐虫
藻が非ストレス下において大量に放出され
た事は，それらが共生ソースになり得ないと
考えた時，仮説立証の上で見逃せない事象で
ある。そこで，次の実験では，褐虫藻を多く
放出する傾向があるミドリイシ二種を用い，
放出褐虫藻の形態とその光合成活性をより
詳細に観察した。その際には，32℃という過
剰な温度ストレスを与えるよりはむしろ，現
場でも頻繁に生じるであろう穏和な温度ス
トレス（30℃）を長期間（6 日間）与えるこ
とにした。 
 

(3) ミドリイシ2種からの褐虫藻放出現象の
確認 
この研究成果は PLOS ONE (2014) Vol.9 : 

e114321 に掲載された。図 5 にタチハナガサ

図 3.サンゴから放出された通常形態の褐虫藻
と消化された細胞 

図 4. 6 種のサンゴからの褐虫藻放出量の変
化。初日二日は非温度ストレス（27℃，図中青
色域）で，6～8 日目が温度ストレス（32℃，
赤色域）。黒バーは消化形態，白バーは通常形
態の褐虫藻 

図 2. モーション撮影（点線）とカルコフロ
ール染色（実線）により求めた遊泳細胞割合
の時間別変化 



ミドリイシとスギノキミドリイシの，正常細
胞・消化細胞別の放出量(上段)と，放出褐虫
藻全体に占めるそれぞれの割合（下段）を示
す。放出量そのものは非ストレス下において
も，ストレス下においても有意な差は無かっ
た。一方，ストレス下において消化形態の褐
虫藻が有意に増加した。 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
図 6 には実験期間を通じて測定した，サン

ゴ組織内と放出された褐虫藻の光合成活性
（Fv/Fm, 光化学系 II の最大量子収率）を図
示した。なお，消化形態の褐虫藻はそもそも
蛍光が弱く（＝光合成活性として捉えられな
い），透過型電子顕微鏡で観察してもその細
胞はもはや生命活動を行っていないと思わ
れたので（図 7），ここに示すのは正常形態の
細胞の数値である。非ストレス下でも非スト
レス下でも，サンゴ組織内の褐虫藻は正常な
光合成活性を保っているのに対し，放出され
た褐虫藻においては，ストレス下，しかも日
を追う毎に，著しく光合成活性の低下した細
胞が多くを占めるようになった。 
 このことから，サンゴにおける褐虫藻の放
出と，その中に占める消化細胞と正常細胞の
意義を以下のように結論づけた。すなわち；
(2)と（3）の実験双方においても非ストレス
環境下で消化褐虫藻を排出していることか
ら，サンゴは正常な状態において褐虫藻を消
化する機能を持っている。これはサンゴ内の
褐虫藻密度を一定に保つことに貢献してい
るのかもしれない。この消化は，水温上昇に
よってダメージを受けた褐虫藻に対して選
択的に行われるため，（3）の実験において温
度ストレス下で消化褐虫藻の放出量が有意
に高まる。一方，温度ストレス期間が長くな
ると，サンゴの消化プロセスはダメージを受
けた褐虫藻の増加に追いつかず，サンゴは緊
急的処置として消化しないままダメージを
受けた褐虫藻を排出する，というものである。 

 今回，消化形態の褐虫藻放出に対して多く
の観察を行い，サンゴによる褐虫藻の放出の
意義を明らかにすることができた。一方，当
初目的にある，共生ソースとしての褐虫藻に
関しては，非ストレス下において放出される
半数近い褐虫藻は正常な形態であり，光合成
活性も正常な値であり，これが成果(1)で示
したような水柱に存在する褐虫藻の起源と
なっている可能性を考えている。そう考える
と，昨今問題となっている海水温の上昇は，
消化された形態の褐虫藻と，正常ではあって
も満足な光合成活性を示さない褐虫藻の放
出につながる。このことは共生ソースとなる
褐虫藻のバイオマスの低下をもたらすもの
であろう。すなわち，海水温の上昇は，サン
ゴの白化を引き起こすだけでは無く，そこか
らの回復をも難しくしている可能性が考え
られる。この件については今後より詳細な研
究が必要であろう。 

図6. ミドリイシ2種のサンゴ組織内褐虫藻
（左）および放出された褐虫藻（右）の光化
学系 II 最大量子収率（Fv/Fm）。非温度スト
レス（27℃，図中青色域）と温度ストレス
（30℃，赤色域）を色分けした（横軸） 
 

 
図 7. サンゴから放出された褐虫藻の透過
型電子顕微鏡画像。A は正常形態のもの，C
は消化形態のもの，B はその中庸的な形態の
もの 
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