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研究成果の概要（和文）：亜熱帯（薩南諸島沖）の水深30～50ｍの微細藻類の未解明ハビタットの分類学的研究を実施
した。このハビタットから92の培養株を確立し、これらを用いた形態学・分子系統学的研究の結果、13属26種の既知種
に加え、20属44種の未記載の分類群（主に渦鞭毛藻類）を確認し、微細藻類の多様性のさらなる解明に貢献した。加え
て浅い海域からも86の培養株を確立し同様の研究を実施して比較のためのデータを得た。
　また本研究で得た培養株を用いて底生性と浮遊性の渦鞭毛藻の光合成色素組成を網羅的に調べたところ底生種のみに
見られる色素が数多く存在し、光合成色素組成は生育環境にリンクしているらしいという興味深い結果が示された。

研究成果の概要（英文）：Sandy seabed at 30 - 50 m deep off Satsunan Islands in subtropical Japan was 
regarded as an unexploited habitat for microalgae and an intensive taxonomic study was performed on the 
samples from this region. Total of 92 culture strains (many of them are dinoflagellates) were established 
and morphological and phylogenetic investigations were made. As a result, in addition to 26 known species 
(13 genera), 44 species (20 genera) were recognized as possible novel taxa. For purpose of comparison, 
the samples from shallow waters were also studied and 86 strains were established. The outcome of these 
taxonomic works greatly contributed further understanding of species diversity of microalgae.
 Using many culture strains established in this project, photosynthetic pigment compositions of both 
benthic and planktonic dinoflagellates were analyzed using HPLC. Only the benthic species possessed a 
dozen of additional pigments, suggesting that pigment compositions are linked to habitat types.

研究分野： 藻類分類学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 海洋における顕微鏡サイズの藻類（＝微細
藻類）の多様性研究は主に、浮遊性種（プラ
ンクトン）を中心に研究がおこなわれてきた。
一方、微細藻類の中にも動物などと同様に砂
浜の砂粒の間隙や海藻類などの表面付近に
生息する底生性の種もある一定の割合存在
する。例えば、渦鞭毛藻類では現生種約 2000
種のうち、10％弱が底生種である。 
 微細藻類の中でも申請者が主に専門とす
る渦鞭毛藻類においては、底生性の種につい
ては前世紀の前半から欧米を中心に研究は
行われてきた。したがって、これらの多様性
に関しては、ある程度の知見は蓄積してきて
おり、現在まで 35 属 165 種が底生性渦鞭毛
藻として記載されている 
 申請者も含め今までの研究は基本的に砂
浜やラグーンなどのごく浅いハビタットを
対象とした研究がほとんどであった。しかし
ながら偶然得た鹿児島県種子島沖水深 30 メ
ートルの海底の砂から新奇渦鞭毛藻の 1 種を
分離･培養することに成功した（後に新属新
種 Bispinodinium angelaceum として記載）。こ
の際に予備培養したサンプルで気づいた事
は、生物量は海岸の砂サンプルに比べ少ない
が、出現する種類は今までに知られていない
ものが相当数含まれているらしい、という点
であった。さらなる予備調査からこの亜熱帯
の海の有光層の下部は浅海域（砂浜等）とは
異なる微細藻類相を含む未解明のハビタッ
トであると推測された。新しいハビタットは
新しい生物多様性の知見をもたらし、新しい
生物の発見は新しい生物学的課題をもたら
すことが期待される。本研究では、この未解
明のハビタットの微細藻類多様性解明を推
進することとした。 
 
２．研究の目的 
 以上の背景から、本研究では、 
(1) 未解明ハビタットの微細藻類相の解明。 
(2) それらの藻類の分布パターンを解明。 
(3) それらの藻類の進化過程（系統）の解明。 
(4) バイオリソース（培養株）の充実。 
を目的として実施した。 
 
３．研究の方法 
(1) サンプル採集 
 本研究の対象は基本的には海底 30-50ｍの
微細藻類であるが、それらの進化過程を探る
比較の目的で浅海性の種も幅広く調査した 
 薩南諸島沖（馬毛島沖）のサンプルは鹿児
島大学水産学部附属練習船南星丸によって、
水深 30〜50m の海底から、Smith Mcintyre の
採泥装置を用いて砂サンプルを採集した。こ
の他に沖縄本島各地、北海道沿岸、千葉県、
神奈川県の海岸、タイドプールおよび海岸の
砂サンプルを採集した 
(2) 培養株の確立 
 採集した砂サンプルは、25℃、16 時間明：
8 時間暗の光条件下（50 µmol photon・m-2s-1）

で予備培養しクローン培養株を確立した。 
(3) 形態観察および系統解析 
 光学顕微鏡、走査型電子顕微鏡、透過型電
子顕微鏡を用いて形態観察をおこなった。
DNA は FFPE 法を用いて抽出した。系統解析
に用いた遺伝子は、核コードの SSU rDNA, 
LSU r DNA, ITS 領域および葉緑体コードの
rbcL 遺伝子で系統解析はベイズ法および最
尤法を用いた。 
 
４．研究成果 
 本研究により新しい分類群が多く見つか
ったことから、当初の推定通り亜熱帯の
30-50ｍ水深の海底は微細藻類にとって未解
明のハビタットであることが明らかとなっ
た。本研究は微細藻類の多様性の理解を大い
に進めたもので世界的にもインパクトは大
きい。以下に具体的に報告する。 
(1) 有光層下部の鞭毛藻類の多様性 
 薩南諸島海域海底から採集されたサンプ
ルから総計 92 の培養株が確立された。この
中から、既知種と同定されたものは 
Amphidiniella sedentaria, Amphidinium bipes , A. 
carterae, A. gibbosum, A. herdmanii, A. steinii, A. 
incoloratum, A. massarti, A. operculatum, Coolia 
monotis, Durinskia baltica, Gambierdiscus 
toxicus, Heterocapsa psammophilla, 
Melanodinium nigricans, Moestrupia oblonga, 
Ostreopsis siamensis, Plagiodinium berizeanum, 
Prorocentrum clypeus, P. emerginatum, P. lima, P. 
panamense, P. rathymum, Sinophysis 
canaliculata, Tesutudodinium corrugatum, T. 
maedaense, T. testudo である。 
 この他に未記載種と判定された種の培養
株リストを以下に示す。これらについての分
類学的な研究については(2)以降参照のこと。
(カッコ内=株番号)。無番号は非培養株。 
Alexandrium sp. 1(HG234), Alexandrium sp. 2 
(HG367), Amorphochlora sp. (NY064), 
Amphidinium sp.1 (HG340, 344, WG001), 
Amphidinium sp.2 (HG233, WG002), 
Amphidinium sp.3 (HG227), Amphidinium sp.4 
(HG302), Amphidinium sp.5 (HG212), 
Amphidinium sp.6 (HG330), Amphidinium sp.7 
(RO004), Amphidinium sp.8 (RO005), 
Amphidinium sp.9 (HG231), Amphidinium sp.10 
(HG308), Amphidinium sp.11 (HG359), 
Amphidinium sp.12 (HG362), Amphidinium sp.13 
(HG358), Amphidinium sp.14 (HG361), 
Amphidinium sp.15(HG368), Amphidinium sp.16 
(HG369), A. mootonorum-like (HG178, HG235, 
HG309), Gymnodinium-like (HG371), 
Bispinodinium angelaceum (HG236), 
Haramonas sp.（HG339） , Heterocapsa sp.1 
(HG341), Heterocapsa sp.2 (HG352), 
Gymnodinium sp. large (HG350), Gymnodinium 
sp. colony (HG353), Nephroselmis sp.1 (HG334, 
335, 338), Madanidiniium sp. (HG307), 
Olisthodiscus-like (HG328), peridinioid 
dinoflagellate (HG223), Plagiodinium sp. 



(HG219), Prorocentrum sp.1 (HG216, HG217, 
HG303, HG346), Pyramidodinium sp. (HG289), 
Pyramimonas sp.1 (HG336, 337), Symbiodinium 
sp.1 (HG349), Testudodinium sp.1 (HG229), 
Testudodinium sp.2 (HG230), Testudodinium sp.3 
(HG304), Testudodinium sp.4 (HG305), 
Testudodinium sp.5 (HG311), Testudodinium-like 
(HG310), Testudodinium-like (HG345), 
Unarmoured dinoflagellate with spines (NR003), 
Armoured dinoflagellate sp. (HG179), Togula sp. 
(HG211) 
 
＜個別の研究事例＞ 
(2) 底生性 Testudodinium属の多様性と進化 
 Testudodinium 属は 2012 年に堀口らによっ
て設立された。属の設立時には 3 種が含まれ
ていた。本研究では 14 の培養株を用いて、
形態および分子系統学的な研究を実施した。
その結果、本属は４つのクレードに分かれる
ことが明らかとなった。そのうち第４のクレ
ードは 4 種の新種（HG272, HG229, HG275, 
HG312）を含むことがわかった。第４のクレ
ードの 4 種はいずれも、下錘の背側にコブ状
の小突起をもつことで特徴づけられる。また、
T. maedaense を含むクレードでは、形態的に
は区別が難しいが遺伝的距離のある隠蔽種
の存在が示唆された。 
 第４のクレード中、HG229 は形態が特徴的
で興味深い種であった（図 2-1）。さらに細胞
の背腹を連結する「支柱」（図 2-1）を細胞当
たり 100 本前後もつ。この支柱構造は全く新
奇の構造で、おそらくは扁平な細胞がつぶれ
ないように支柱の機能を果たしているもの
と思われる。実際 Testudodinium は今まで知ら
れていたよりも多様であり、本研究により、
それらの形態の属内における形質進化につ
いても明らかにすることができた。 

 

図 2-1. HG229 の光顕写真（上）および「支柱」
を示す TEM 写真（下）。 
(3) 底生性 Amphidinium属の多様性と進化 
 本研究では 34 の培養株について LSU 
rDNA を用いて系統解析をおこなった。その
結果、A. steinii, A. carterae, A. massartii, A. 
gibbosum, A. trulla など既知種を含む比較的枝
長の短いクレードと枝長が長く、系統樹の根
本に位置する属のタイプ種 A. operculatum を
含む比較的大型の種からなるグループに分
かれることが明らかとなった。これら大型の
種のほとんど（5 種）は新種であると結論さ
れた（小型のグループにも新種が含まれた）。 
 Amphidinium 属は体表鱗片を有する種が含

まれる。今までは、2 種類においてその存在
が知られるのみであったが、今回の研究によ
り、前述の大型の種 HG213（図 3-1）, HG324, 
HG274, RO004, RO005 が新しい形態の体表鱗
片をもつことが明らかとなった。本研究は属
の種多様性をさらに明らかにし、体表鱗片の
進化も含めて属内の進化過程の解明に貢献
した。 

 
図 3-1. Amphidinium HG213 の形態と新しいタ

イプの体表鱗片 
(4) 砂地性渦鞭毛藻の形態の収斂現象 
 Testudodinium に形態的にそっくりであり
ながら、系統的には全く異なる 2 種の渦鞭毛
藻HG310およびHG345を見いだした（図4-1）。
これらは細胞レベルでの鮮やかな形態的収
斂の例である。これら 2 種は Testudodinium や
真の Amphidinium とは近縁性を示さず、A. 
herdmanii や A. mootonorumと同定されてきた
種と近縁となった。後者とは形態的類似を示
す事からこれら４種を併せて新属を設立す
るのが適当であろう（これら 2 種は新種）と
の結論を得た。 

 
図 4-1.左：HG310,中：HG345,右:T. maedaense 
（5）その他の新分類群 
① Bispinodinium angelaceum：本研究を発想す
るきっかけとなった新奇の渦鞭毛藻類であ
る（図 5-1）。spinoid-apparatus という新奇内
部骨格様構造をもつことなどから新属新種
とした。下記(6)で示した cPPB-aE というク
ロロフィル a 分解産物は本種において初め
て光合成生物から見つかった。新しい種の
発見が新しい生物学的課題の発見を導く好
例である。 

 

図 5-1. Bispinodinium angelaceum 
② Heterocapsa spp.: Heterocapsa 属は小型の
有殻渦鞭毛藻であり現在 19 種が知られて
いる。このほとんどがプランクトン性で、
底 生 種 は 当 研 究 室 で 記 載 し た H. 
psammophilla のみが知られていた。本研究
において、薩南沖から 2 種の Heterocapsa を
見いだした。HG341 は遺伝的には H. ovata



とほぼ同じであったが、形態では異なって
いた。また HG352 は Heterocapsa 属には珍
しい、巨大な球形のシストを作ることが特
徴である。シストを作る近縁種としては H. 
pseudotriquetra があるが、後者とは系統的位
置も形態も異なっていた。 

③ Pyramidodinium sp.：Pyramidodinium 属は
堀口らによって設立された属で、ピラミッ
ド状の不動細胞をもつ。本研究では
Pyramidodinium 属の新種（HG289）を発見
した。本種は系統的にはタイプ種とクレー
ドを組むが、形態的には、細胞表面の刺が
長いこと、不動細胞の外形がピラミッド型
ではなくレンズ状であることなどから区別
された（図 5-2）。 

 

図 5-2. Pyramidodinium sp. 
④ Prorocentrum sp.1：底生性の Prorocentrum
は貝毒を産生することもあり、分類学的な
研究は比較的進んでいる。本研究では、新
種の底生性 Prorocentrum（HG217 他）（図
5-3）を発見した。 

 

図 5-3. Prorocentrum sp. 
⑤ Haramonas sp.：Haramonas 属は堀口によ
って設立された底生性ライフィド藻の１属
で現在 3 種が知られている。今回、薩南諸
島沖で採集された株（HG339）は形態的に
は H. dimorpha と類似しているが、遺伝的に
は異なっており、細胞も小さいことから新
種と判断した。 

⑥ Plagiodinium sp.：本属には P. berizeanum1
種が知られる。本種（HG219）はP. berizeanum
とは形態的に全く異なっている。一方、系
統的には同じクレードに属することから、
Plagiodinium の新種と判断した。 

⑦ Amorphochlora sp.：本種はクロララクニオ
ン藻の Amorphochlora 属に属する新種と認
識された。Amorphochlora 属は 1 種 A. 
amoeboformis のみを含む属であり、本種が 2
種目となる。系統解析では同じクレードに
含まれるが、SSU rDNA を比較したところ
170 塩基程度の違いが見られている。 

⑧ Ankistrodinium armigerum/Pellucidodinium 
psammophilum/Nusuttodinium 
desymbiontum：これらは浅海の砂浜のサン
プルから分離された新分類群である（図
5-4）。いずれも従属栄養性である。 

 

図 5-4. 左：Ankistrodinium armigerum 
中：Pellucidodinium psammophilum 
右：Nusuttodinium desymbiontum 

 
(6)底生性渦鞭毛藻類の色素組成の研究〜色
素組成は生育環境とリンクする！ 
 同じグループでも光合成色素組成が生育
環境によって異なることは海藻類などでも
よく知られており、渦鞭毛藻でも生育環境が
異なるもの同士で光合成色素組成がどのよ
うになっているのかは興味深い。しかしなが
らこれまで渦鞭毛藻における色素分析の研
究は、浮遊性種を対象にしたものが大多数で
あった。そこで本研究では渦鞭毛藻の生活形
のタイプと光合成色素組成との関係を明ら
かにすることを目的として HPLC を用いて 40
種 45 株の渦鞭毛藻を網羅的に解析した。浮
遊性・底生性・タイドプール性の 3つの生息
場所に分けて解析した結果、12 の未知のカロ
テノイドが砂地性渦鞭毛藻のみから見つか
ることが示された。cPPB-aE は典型的葉緑体
を持つ砂地性種のみで検出された。このこと
から生息域と光合成色素組成の関連性が示
唆された。 

(7) 底生性渦鞭毛藻類ガイドブックの出版 
 本研究プロジェクトの成果を含む底生性
渦鞭毛藻類の分類学的研究成果の集大成と
して、国際チームにより底生性渦鞭毛藻類の
ガイドブックを出版した（業績図書④）。こ
れは世界初のもので、2015 年にアメリカ藻類
学会から、最も藻類分野に貢献した書籍に贈
られる Prescott Award が授与された。 
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