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研究成果の概要（和文）：サンゴを含むサンゴ礁の多くの動物は，褐虫藻と呼ばれる藻類と共生している。しか
しこの共生藻を親から受け継ぐことは希で，多くの場合，環境中から褐虫藻を取り込む。従って，サンゴ礁には
単独の褐虫藻が存在しなければならない。この共生ソースとなる褐虫藻は，サンゴ同様に褐虫藻を体内に共生さ
せる「シャコガイ」から排出されてきたものかもしれない。実際，シャコガイの糞には生きた状態の褐虫藻が密
に詰まっている。この研究ではシャコガイの糞に含まれる褐虫藻を詳細に調べ，シャコガイの幼生とサンゴの幼
生に糞を与え，褐虫藻が感染するか調べた。その結果，何れもが糞に由来する褐虫藻を取込み，共生が成立可能
であることがわかった。

研究成果の概要（英文）：Many of animals inhabiting around coral-reefs, including coral itself, have 
symbiotic relationship with a microalga called zooxanthella. Most of them rarely inherit this 
symbiont from their parents but must acquire it from surrounding waters or sediments. Consequently, 
zooxanthella must exist in the environment, which might be originated from giant clam, a bivalve 
shellfish also possessing zooxanthella in its body. In fact, there are numerous live zooxanthella 
cells in the fecal pellets expelled from giant clams. Under this research, the fecal pellets were 
given to larvae of giant clams or corals, and the infection of zooxanthella cells via the fecal 
pellets were observed. In the result, both animal larvae could establish symbiosis with the 
zooxanthella, which supports our hypothesis.

研究分野：海洋微細藻類学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
サンゴ礁を構成するサンゴや様々な生物には，その共生藻である褐虫藻が必要である。本研究によって，シャコ
ガイの糞がシャコガイ幼生のみならずサンゴ幼生等へ褐虫藻を運ぶ役割を担っていることが示唆された。様々な
生物が褐虫藻を与え，受け取り，サンゴ礁を形作っているとすれば，多様な生物が共存するサンゴ礁の姿そのも
のを表しているように思える。また，サンゴにとってもシャコガイが褐虫藻供給源として必要であれば，サンゴ
のみに着目して考えられてきたサンゴ礁の再生も再考の余地がある。

※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 

 造礁サンゴは単細胞の藻類（褐虫藻）を体内に共生させ，その生存エネルギーを褐虫藻 の
光合成に依存している。造礁サンゴ種の 80％以上が幼生時に周囲の環境から褐虫藻を取り
込むことを考えれば，周辺環境中に生きた褐虫藻のストックが必要である。実際に，幾つか
の海域において海水中もしくは底質上に，宿主と共生していない褐虫藻が単独で存在する
ことが明らかにされつつある。一方，サンゴ礁が広がる熱帯・亜熱帯の海域は極端に貧栄養
であり，これら褐虫藻があたかもプランクトン種のように浮遊生活を営み，海水中の溶存態
栄養を吸収して独立的に生存しているとは思えない。サンゴ礁の動物の多くが必要とする
環境中の褐虫藻ストックは，あくまでストックであり，おそらく他動物から排出されてきた
ものであろう。 
 我々は当初，これら褐虫藻ストックは周辺サンゴから排出されてきたものだと想定し研
究を進めてきた。多くのサンゴからは大量の褐虫藻が実際に排出されるが（Yamashita et al. 
2011），これら褐虫藻は，光合成系にダメージを受けた細胞であり，サンゴの積極的な消化・
リジェクトを受けたものであった (Fujise et al. 2014)。そこでサンゴ礁に生息し，サンゴ同
様に褐虫藻を共生させるシャコガイに注目した。シャコガイはサンゴとは異なり，胃から伸
び外套膜に張り巡らされる「共生藻管」と呼ばれる管中に褐虫藻を共生させている。ここで
増殖した褐虫藻は胃に落ち，消化を免れた細胞は糞として体外に排出される。Trench et al 
(1981)は糞中に光合成活性を持つ褐虫藻が多く存在することを報告しており，我々も健全
なクロロフィル自家蛍光を発する褐虫藻細胞が，消化されず糞中に高密度で詰まっている
ことを確認した。 
 

２．研究の目的 

 本研究では，シャコガイから糞として排出される「生きた褐虫藻」が，共生ソースとして
アクティブであり，次なる動物に共生できるのかを実験により確かめることを目的とした。
共生実験には，糞と親和性が高いであろうシャコガイの幼生のみならず，サンゴの幼生も用
いることによって，シャコガイの糞に由来する褐虫藻がサンゴ礁全体の共生藻プロバイダ
ーとして役割を果たしている可能性を検証することも目的とした。 
 

３．研究の方法 

3－1．シャコガイ糞中の褐虫藻の状態 
ヒメジャコ（Tridacna crocea）6 個体を 1.3 L ガラスジャーに 5 時間インキュベートし，

排出される糞を回収した。糞は蛍光顕微鏡によるクロロフィル自家蛍光の観察，透過型電子
顕微鏡による細胞内構造の観察，パルス変調蛍光法による光化学系 II の最大量子収率（Fv/F
ｍ）の測定に供した。  
3－2．シャコガイ幼生を用いた感染実験 
 平成 30 年に実験を行った。沖縄県水産海洋技術センターからヒレジャコ（Tridacna 
squamosa）の幼生の提供を受け，500 個体ずつ 3L の濾過海水に収容した。合計 5 区の実験
区を作り，1: ヒレジャコ成貝の外套膜から切り出した褐虫藻（freshly isolated zooxanthellae， 
FIZ), 2: ヒレジャコから得た糞を磨砕したもの（homogenized fecal pellets of T. squamosa， 
HF (Ts)）, 3: ヒレジャコから得た糞そのまま（whole fecal pellets of T. squamosa，WF (Ts)）, 
4: ヒメジャコからえた糞を磨砕したもの（homogenized fecal pellets of T. crocea，HF (Tc)）,  
5: ヒメジャコから得た糞そのまま（whole fecal pellets of T. crocea，WF (Tc)）を与えた。
シャコガイ幼生の観察は糞添加開始後 9 日目と 14 日目に行った。回収した幼生は，褐虫藻
の遺伝型解析に用いた。添加した糞も毎日一部を冷凍保存し，含まれる褐虫藻の遺伝型比率
を測定した。解析は Yamashita et al (2011)に準拠した。 
3－3．サンゴ幼生を用いた感染実験 
 令和 1 年に石垣島の施設にて実験を行った。ウスエダミドリイシ 3 個体から産卵誘導に
よってバンドルを回収し，受精後のプラヌラ幼生を多数得た。3 日齢の幼生を 50 個体ずつ
50ml 容の試験管に収容し，これ
を 18 チューブ用意した。3 つを
褐虫藻を添加しないネガティブ
コントロール区とし，3 個体のヒ
メジャコから得た糞を加える実
験区（それぞれ 3 チューブ×3 個
体実験区），ポジティブコントロ
ールとして褐虫藻培養株を与え
る区を 2 つ（それぞれ 3 チュー
ブ）を設定し，3 日間毎日与えた。
3 日目に一部のプラヌラ幼生を，
8 日目に全ての幼生を回収して，
褐虫藻の感染を確認した。3－2
同様に，与えた糞中，幼生中の褐
虫藻の遺伝子型を調べた。 



 
４．研究成果 
4－1．シャコガイ糞中の褐虫藻の状態 
 ヒメジャコから回収した糞の光
学顕微鏡写真および蛍光顕微鏡写
真を図 1 に示す。蛍光顕微像から，
クロロフィル自家蛍光を発する多
数の褐虫藻が糞中に存在すること
がわかる。 

図 2 には同じ糞を切片にし，トル
イジンブルー染色により褐虫藻を
観察したもの（左）および透過型電
子顕微鏡により細胞内構造を観察
したものを示す（右）。糞中にはト
ルイジンブルーで濃く染まる褐虫
藻細胞以外に，消化残渣が多数認め
られた。褐虫藻の細胞内構造は生き
た状態，すなわち染色体の凝集，葉緑
体チラコイドの未損傷，スターチ顆粒
の存在が確認された。 
 図 3 にはヒメジャコ外套膜中およ
び糞中の褐虫藻の光合成能（最大量子
収率）の比較を示す。外套膜中の
Fv/Fm の平均値は最低 0.41±0.01（個
体 3），最大 0.58±0.01（個体 5）であ
った。一方，糞中の活性は最低 0.40±
0.01，最大 0.58±0．01 であり，個体
1 と 2 を除き，統計的に外套膜中の細
胞の活性と差は無かった。このこと
は，外套膜中の褐虫藻が光合成活性を
保ったまま糞として排出されている
ことを示す。 
 
4－2．シャコガイ幼生を用いた感染実験 
 図 4 にヒレジャコ幼生に糞を与え 9 日目および
14 日目に観察した際の蛍光顕微鏡写真を示す。 
 9 日目には幼生の中心部付近にクロロフィル自
家蛍光の顆粒，すなわち褐虫藻の細胞が集まって
いるのが観察された。幼生は褐虫藻取り込んだ際
にまず胃に収納するので，その過程だと思われた
（取込ステージ）。14 日目には褐虫藻が幼生の外
套膜辺縁部に分布し共生が成立したことがうか
がえた（共生ステージ）。取込ステージ，共生ステ
ージそれぞれの感染率を図 5 に示す。糞の由来，
処理の違いにかかわらず，全て幼生に取り込まれ
共生に至った。ただし，取り込まれたものの共生
に至らなかった幼生も多く，共生ステージの比率
は低かった。9 日目には共生ステージの幼生はみ
られず，取込ステージの幼生の割合は， FIZ, HF 
(Ts), WF (Ts), HF (Tc), WF (Tc)はそれぞれ
29.56 ± 41.44% (n =12 - 34), 33.86 ± 15.13% (n 
=10 - 38), 15.34 ± 13.57% (n = 10 - 19), 20.54 
± 17.46% (n = 10 - 16), 22.61 ± 3.89% (n = 22 
- 62)であった。14 日目の取込ステージは，FIZ, 
HF(Ts), WF (Ts), HF (Tc), WF (Tc)それぞれ 9
日目より若干減少し 23.84 ± 4.48% (n = 112 - 
129), 15.57 ± 3.30% (n = 104 - 117), 18.49 ± 
11.53% (n = 108 - 130), 22.00 ± 20.46% (n = 102 
- 126), 28.33 ± 5.13% (n = 117 - 126)であった。
14 日目には共生ステージの幼生も観察され，FIZ, 
HF(Ts), WF (Ts), HF (Tc), WF (Tc)それぞれの感染率は 0.88 ± 0.88%, 0.89 ± 0.86%, 1.13 
± 0.99%, 1.64 ± 2.19%, 5.25 ± 1.30%であった。ヒメジャコの糞そのままを与えた区の感
染率（WF (Tc)）が統計的に最も高かった (p < 0.05)。 



 ソースとして与えた褐虫藻属の割合
は，外套膜から切り出したソース（FIZ）
が 最 も 多 様 で ， Symbiodinium 属 が
77.15 ± 7.27%, Cladocopium 属が 7.86 
± 3.61%, Durusdinium 属が 14.98 ± 
5.30%だった。一方，ヒメジャコ，ヒレ
ジ ャ コ に 由 来 す る 糞 両 方 と も ，
Symbiodinium 属が 99%以上を占め，
その他の属は微量だった。図 6 に 14 日
目に回収したヒレジャコ幼生に含まれ
る褐虫藻属の割合を示す。ソースの多
様性を反映して FIZ 区が最も多様な褐
虫藻属で構成され，Symbiodinium 属が
77.82 ± 9.37%, Cladocopium 属 が
16.04 ± 8.49% , Durusdinium 属 が 
6.14 ± 2.27% だった。その他の区で
は，ヒメジャコの糞そのまま（WF (Ts)）
の区を除き，全てが Symbiodinium 属
で構成された。 

褐虫藻ソースとして与えた FIZ, HF 
(Ts)，HF (Tc)の Fv/Fm を図 7 に示した。
FIZ, HF (Ts)および  HF (Tc)において
Fv/Fm =0.41-0.60 の比較的高い光合成活
性を示した細胞の割合はそれぞれ 70.19 
± 4.47%, 33.95 ± 5.53%, 72.16 ± 3.26%
であり，Fv/Fm が 0.40 以下の比較的弱
っ た 細 胞 の 割 合 は 16.72%, 34.89% ，
19.67% であった。HF（Tc）において
Fv/Fm =0.41-0.60 の比較的高い光合成活
性を示した細胞の割合が多かったこと
が，この区における比較的高い感染率を
もたらした可能性がある。 
 
4－3．サンゴ幼生を用いた感染実験 
 実験開始後 3 日目には褐虫藻がプラ
ヌラ幼生の口周辺に取り込まれている
のが観察された。8 日目（図 8）では，
褐虫藻ソースを与えなかった場合は感
染はみられなかったが，糞（a-c）もし
くは褐虫藻培養株（d, e）何れの区にお
いても幼生内に褐虫藻が取り込まれ，
それが増殖している様子が観察され
た。3 日目における感染率は，別個のヒ
メ ジ ャ コ 個 体 か ら 採 取 し た 糞 毎 に
（FP1, FP2, FP3）， 56.7 ± 6.8 %, 70.0 
± 17.3 %, 93.3 ± 5.8%であり，培養株, 
AJIS2-C2 と CCMP2556 の混合 (C1)
および TsIs-H4 と TsIs-
G10 (C2)の混合を与えた
場合は 76. 7 ± 15.3 %, 
93.3 ± 5.8 % であった
（図 9 バー）。8 日目には
感 染 率 は 若 干 上 昇 し ，
FP1，FP2，FP3，C1，Ｃ
2 それぞれ 80.0 ± 0.0 % , 
66.7 ± 15.3 %, 96.7 ± 
5.7 %, 88.4 ± 15.3 %, 100 
± 0.0 %であった。FP3 を
与えた場合の感染率は 8
日目において有意に高か
った。幼生あたりの褐虫
藻細胞数は 3 日目には全
平均 7 細胞と低かったが，



3 日目以降褐虫藻ソースを
与えていないにもかかわら
ず細胞数は増え，8 日目に 
FP1，FP2，FP3，C1，Ｃ2
それぞれ 10.9 ± 1.7, 35.2 
± 6.1, 57.6 ± 9.3, 23.4 ± 
3.1, 226 ± 31 cells/個体に
達した（図 9 ライン）。 

図 10 にはウスエダミド
リイシのプラヌラ幼生に与
えたヒメジャコ糞（FP1-3）
の褐虫藻属組成（3 日間）
と 8 日目に回収した幼生内
の属組成を示した。FP1, 
FP2, FP3 に 含 ま れ る
Symbiodinium 属 と
Cladocopium 属の組成平均
は 85.7 ± 2.8%と 14.3 ± 
2.8 %であった。興味深いこ
とに，8 日目に回収した幼生内の組成は糞中のそれとは異なり，Symbiodinium 属のみが共
生した。培養株を与えたポジティブコントロールにおいても同様の傾向が見られ，AJIS2-C2 
(S. microadriaticum) と  CCMP2556 (D. trenchii) ( C1) も し く は  TsIs-H4 (S. 
tridacnidorum) と TsIs-G10 (Durusdinium sp.) (C2)を与えた場合， Symbiodinium 属 
(AJIS2-C2，TsIs-H4)の割合はそれぞれ 93.6 ± 2.2 と 96.4 ± 1.4 %であった。,  
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