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研究成果の概要（和文）：鞭毛虫類は鞭毛をもつ単細胞生物の総称である。土壌性鞭毛虫類は生

態系で重要な役割を果たすが，その多様性の知見は特に我が国で少なかった。本研究では我が

国の土壌性鞭毛虫類の多様性解明と進化過程解明を目的とした。各地の土壌サンプルより約

180 株の培養株を確立し形態観察および分子系統解析をおこなった。結果，原生生物の 5 門に

またがる 24 属（50 種以上，正確な種数は未確定）の鞭毛虫の存在を明らかにした。またパラ

フィソモナス類は土壌環境中で独自の進化を遂げたことを見いだすなど成果を挙げた。

研究成果の概要（英文）：The flagellates are an assemblage of unicellular organisms with
flagella. Our knowledge on the flagellates inhabiting soil habitats in Japan was rather
poor. We aimed to investigate biodiversity and phylogenetic affinities of Japanese soil
flagellates. We have established over 180 culture strains and studied them with light
and electron microscopy. We also investigated phylogenetic relationships by molecular
phylogeny. As a result, we identified 24 genera (>50 spp., but exact species number is
still to be determined) representing 5 protistan phyla. We also demonstrated that
extensive diversification of Paraphysomonas took place in soil, independent of marine
or freshwater habitats.
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１．研究開始当初の背景
原生生物は、主に単細胞生物から構成され

る真核生物の生物群を包括的に指し示す概

念で、進化的には異質な系統群を多数含む。
多くの原生生物は水圏に生息するが、土壌に
生息する原生生物も質・量ともに多く、たっ
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た 1 グラムの土壌中（乾重）に 104-107個体
の原生生物が生存しているという推定もあ
る。一般に土壌原生生物には大きく分けて，
アメーバ類，繊毛虫類，鞭毛虫類が含まれる
（ここでは土壌藻類や菌類は除外している）。
これらは，土壌中では細菌等の捕食者であり，
大型の原生生物や後生動物の餌にもなるも
ので，生態的に重要な役割を果たしている。
土壌性原生生物については、土壌性細菌類と
ともに農業・畜産・林業上などの重要性から
多くの研究があるが、それらは主に生態学的
な観点からのものである。分類学的研究も行
われているが、その中心はアメーバ類あるい
は繊毛虫類であって、細胞サイズが小さいこ
ともあってか，いわゆる鞭毛虫類に関する研
究は世界的に見ても少ない。従って，土壌性
鞭毛虫類の多様性については未知の部分が
多い。特に、鞭毛虫類の分類学的研究の欠如
は我が国において顕著であり、生態学的な研
究の中で鞭毛虫類の名前が散見されること
もあるが，土壌中にどのような分類群の鞭毛
虫類が生息しているかについては，我が国で
もある程度研究が進んでいる土壌性繊毛虫
類やアメーバ類（特に有殻アメーバ類）（島
野，土壌原生生物データベース）と比較する
と，全く何もわかっていないに等しいのが現
状であった。

以上，土壌に生息する鞭毛性の原生生物を
「鞭毛虫類」と一括して述べてきたが，「鞭
毛虫類」という単系統群が存在するわけでは
なく，実際には多くの系統群を含んでいる。
土壌中だけでなく，水棲性あるいは寄生性の
ものなど鞭毛虫類は多様である。最近の分子
系統学や微細構造学の成果に基づく真核生
物の高次分類系によれば真核生物は，アメー
バゾア生物群，オピストコンタ生物群，プラ
ンタ生物群，リザリア生物群，クロモアルベ
オラータ生物群，エクスカベート生物群の 6
つのスーパーグループに分類されるが，一般
に鞭毛虫類とされる生物はこのうちのほと
んどの生物群に所属しており，鞭毛虫類とい
う概念がいかに幅広いものであるかがわか
る。上述のように鞭毛虫類の系統関係の大枠
はわかってきたとはいえ，種多様性や種間・
属間の系統関係などに関しては，分子系統学
的データも微細構造学的データも圧倒的に
不足しているというのが研究開始時の現状
であり，その事情は土壌性鞭毛虫類に限って
みても同様であった。

２．研究の目的
以上の背景から，本研究では

(1) 我が国でほとんど知見のない土壌性鞭毛
虫類の多様性を明らかにする。
(2) 分子系統解析により土壌性鞭毛虫類の系
統関係を明らかにし，土壌という特殊な環境
に生育する鞭毛虫類の進化過程を探る。

(3) 形態学的に種名を同定した種の DNA 配列
（例えば SSU rRNA 遺伝子）のデータを蓄積
する（形態と分子を対応させる）。ことを目
的とした。

３．研究の方法
北海道を中心として，福島，神奈川，静岡，

香川，徳島，京都，沖縄など日本各地から採
集をおこなった。基本的には，表層土壌（深
さ 5-10cm 程度）を採取し実験室に持ち帰っ
た。土壌サンプルは，土壌浸出液を含む培養
液で予備培養をおこない，出現した鞭毛虫類
を倒立顕微鏡で確認して，単離をおこなった。
培養株が確立したものについては，光学顕微
鏡観察で形態の観察をおこなうとともに，必
要に応じて，走査型電子顕微鏡および透過型
電子顕微鏡を用いて微細な構造の観察をお
こなった。培養株から抽出した全 DNA または
単細胞 PCR 法を用いて PCR 法により遺伝子増
幅をおこない塩基配列の決定をおこなった。
基本的にはダイレクトシークエンス法を用
いたが必要に応じてクローニングの後シー
クエンスを実施した。用いた遺伝子は主に
SSU rRNA 遺伝子であるが，分類群によっては
アクチン遺伝子の解析もおこなった。系統解
析は，最尤法，最大節約法，近隣結合法およ
びベイズ法を用いた。

４．研究成果
本研究により，盤状クリステ門，クロミス

タ門，アルベオラータ門，ケルコゾア門，オ
ピストコント門の５つの原生生物を含む門
にわたる 24 属の鞭毛虫類の存在を明らかに
した。種数は 50 種以上あることは確実であ
るが，正確な数値は現時点では未定である。
以下にいくつかのグループ毎に主な結果を
示す。

(1) 細胞鱗片をもたない土壌性従属栄養性
黄金色藻類（Spumella-like flagellates）

北海道から 63 株の従属栄養性黄金色藻類
に属する鞭毛生物の培養株を確立した。いず
れも単細胞性で典型的な鞭毛運動をおこな
っていた。これらは，すべて細胞鱗片をもた
ずいわゆるSpumella-like flagellates と総
称されるものであった。このうち 36 株につ
いてほぼ全長の SSU rRNA 遺伝子配列を解析
することが出来た。系統解析の結果，
Spumella-like flagellatesは多系統となり，
これらは６つの異なるクレード（グループ
1-6）を形成した。グループ 1（図 1A）は独
自のクレードで，既知の種とはクレードを形
成しなかった。グループ２（図 1B）は
Ochromonas danica（M32704）のクレードに
含 ま れ た 。 グ ル ー プ ３ （ 図 1C ） は
Poteriochromonas malhamensis (AB023070)



と姉妹群を形成し，グループ４（図 1D）は
O. tuberculata (AF12393)と姉妹群となった。
また，グループ５は Spumella elongata
(AJ236859)と近縁性を示し，グループ６（図
1EF）は S. oblique（AJ236860）と近縁性
を示した。残念ながら， Spumella-like
flagellates 全体の分類学的再検討がおこな
われていないことから，日本産の株の種名の
確定までは至らなかった。Spumella-like
flagellates の問題は，系統解析で示される
ように系統的に離れている株同士でもそれ
らを区別する形態的な形質に乏しい点であ
り，本群の分類が進まない理由でもある。今
後はスタト胞子の形態も含めて形態形質の
解析を進める必要がある。

図 1.Spumella-like flagellates の多様性。

(2) 細胞鱗片をもつ土壌性従属栄養黄金色
藻類〜土壌性 Paraphysomonas の多様性と独
自進化〜 

Paraphysomonas は従属栄養性の黄金色藻
類の 1属で，単細胞性の鞭毛生物で細胞表面
に珪酸質の鱗片をもつことで特徴づけられ
る（図 2）。淡水から海水まで広く分布するこ
とが知られているが，土壌性の本属生物に関
する知見は少ない。本研究では，北海道，徳
島，福島などから確立した 16 の培養株を用
いて研究をおこなった。透過型電子顕微鏡
（ホールマウントと切片）により細胞鱗片の
形状を観察し，また，SSU rDNA を用いてこれ
らの系統解析をおこなった。その結果，興味
深いことに，土壌性の Praphysomonas は大部
分の海産種や淡水産種とは異なり土壌性の
もののみのクレードを形成し，少なくとも 6
種が含まれることが明らかとなった。これら
の細胞鱗片の構造等を精査したところ，既存
の種類とはいずれも異なることが明らかと
なり，これら 6種は新種とすることが妥当で
あるとの結論を得た。現在，記載論文の用意
中である。

本研究の注目すべき結果は，(1)土壌性の
Paraphysomonas は本属内にあって独自の進
化を遂げている可能性を明らかにした点で
ある。土壌環境と淡水環境は隣接しており，
いずれの環境にも本属の生物が生息してい

るために，土壌にも基本的には淡水種が出現
するものと思われがちであるが，今回の研究
では，土壌性の本群は淡水種とはそれぞれ独
自に進化した可能性が高い事を示した。さら
に，(2)土壌性の Paraphysomonas の種多様性
は我々の今までの認識とは異なり，驚異的な
種多様性を含んでいる可能性があることを
示した点も興味深い。

図 2.土壌性 Paraphysomonas の多様性。

(3) 土壌性渦鞭毛藻類の発見
一般に渦鞭毛藻類は水圏の住人と考えら

れており，土壌のように環境変動の激しいハ
ビタットについては，若干の報告はあるもの
の，ほとんど明らかになっていなかった。今
回の研究により，真の土壌性渦鞭毛藻類と呼
ぶべき種が見つかったことは興味深い。ここ
で言う，真の土壌性とは(1)池などの水源か
ら全く離れた地域から分離された，(2)培養
中で乾燥→水→乾燥・・・という条件を変化
させるとそのたびに，シスト→遊泳細胞→シ
スト・・・と生活形を変えて環境変化に対応
する能力を有する点である。本研究では 2種
の真正土壌性渦鞭毛藻類を発見した。これら
を系統解析にかけたところ，一方の羅臼株は，
フ ィ エ ス テ リ ア 科 の Tyrannodinium
belorinense と近縁であるが，形態が異なる
事から本属の新種であることが明らかとな
った。もう一方の香川株も形態的には既存の
渦鞭毛藻類とは一致せず，新分類群である可
能性が高いが，系統解析結果が安定せずに，
系統的位地および分類学的な位置の確定に
は至っていない。



図 3.土壌性渦鞭毛藻類。左：羅臼株，右：香

川株

(4) ケルコゾア類
ケルコゾア類は分子系統解析の結果認識

された系統群であり，ケルコモナス類などを
含む。ケルコモナス類はアメーバ性鞭毛虫類
で，土壌性原生生物の主要メンバーであり，
土壌生態系で細菌食者として果たす役割も
大きい。ところがケルコモナス類に関しては，
形態が可塑性を有することなどからその分
類は非常に不安定なものであった。2009 年に
なって Cavalier-Smith のグループ（Bass et
al. 2009, Protist 160:483-521 ） が
Cercomonas とその近縁の生物群について，形
態および分子系統解析をおこない，その結果
に基づき大規模な分類学的な再検討をおこ
なった。その結果，従来の Cercomonas 属は
Eocercomonas, Paracercomonas,
Cavernomonas などの属に分割されることと
なった。さらに彼らは培養株を元に形態観察
と特徴的な塩基配列の部分をもとに 66 種の
種を記載している（内 56 種が新種）。しかし
ながら形態が非常に可塑的で変異に富む為
に，結局，種の境界の判定は形態と言うより
は，特徴的な塩基配列の組み合わせに頼らざ
るを得ないところがこの分類系の問題点で
ある。

本研究では 35 株のケルコゾア類（ケルコ
モナス類＋その他）の培養株を確立した。こ
のうち，16 株について SSU rDNA 塩基配列を
解析し，ケルコモナス類に関しては Bass et
al. (2009)の結果と照合した。ケルコモナス
類以外では，Thumatomonas sp. Aurigamonas
solis, Heteromita sp., Spongomonas cf.
minima の存在が確認された。

我が国で発見されたケルコモナス類につ
いては，遺伝子配列レベルで Bass et al.
(2009)に完全に一致する（あるいは近縁性を
示す）株はひとつも無かった。この事はとり
もなおさず，ケルコモナス類の種多様性の解
明が異なる地域において必要であることを
示している。以上のような状況から我が国の
株についても種名は特定できる状況にない
が，我が国で確認されたケルコモナス類は系
統解析をおこなったほとんどすべての培養
株が Cercomonas 属のメンバーであって（北
海道大黒島および静岡県沼津市からの 2株の
みが Neocercomonas sp. strain8-3.1 に近縁
性を示した），Eocercomonas, Paracercomonas

に属する種は発見されていない。本研究にお
いて，土壌においてはケルコモナス類の出現
が多いことは明らかとなったが，今後さらに
培養株を用いた形態および遺伝子解析が必
要である。

図 4. ケルコゾア：A: Cercomonas, B:
Thaumatomonas, C: Spongomonas, D:
Aurigamonas

(5) その他の土壌性鞭毛虫類
上述の分類群に加え，光学顕微鏡レベルで

確認した土壌性鞭毛虫類を以下に列挙する。
なおこのうちボド類に関しては 35株中 16株
で遺伝子の部分配列の解析をおこない，主に
遺伝子情報に基づいて近縁の種を同定を試
みた。ウトロ産の襟鞭毛虫 Monosiga sp.は遺
伝子および形態情報から新属新種であると
考えられる。
Adriamonas peritocrescens, Allantion
tachiyploon, Apusomonas probosidea, Bodo
cf. caudatus, Bodo cf. curvifilis,
Chodosiga botrytis, Chodosiga sp.,
Entosiphon sulcatus, Goniomonas truncata,
Goniomonas sp., Monosiga cf. ovata,
Monosiga sp. (ウトロ), Monosiga spp. ,
Neobodo cf.designis, Peltomonas volitans,
Ploeotia obliqua, Protaspis metarhiza,
Protaspis simplex

(6) 今後の展望
本研究によって，我が国の土壌性鞭毛虫類

の多様性が明らかとなったが，実際に存在す
るであろう（真の）多様性と比較すると限ら
れた期間での研究成果は途中経過であると
言わざるを得ない。土壌性鞭毛虫類の土壌に
おける役割の重要さを考えると，引き続き土
壌性鞭毛虫類の多様性研究は推進する必要
がある。また，本研究におけるインパクトの
ある研究成果としてパラフィソモナス類の
土壌における独自進化と土壌性渦鞭毛藻類
の発見がある。これらについても引き続き研
究を継続する予定である。また，土壌鞭毛虫



類では種同定に際し，DNA 配列データが重要
視される傾向があるが，本研究でも確立した
すべての株で DNA情報が得られた訳ではなく，
その点の克服のために今後の方法の改善な
どが重要な観点となる。
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