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生物量としては他のプランクトンに比べ少ないが，外洋
域における炭酸塩フラックスへの寄与は 32-80％と見積
もられており（Schiebel, 2002），炭酸塩生産者として最
重要な生物のひとつである。従って，海洋表層から海底
への膨大な炭素輸送の担い手という観点から，地球表層
システムの炭素循環の重要な歯車であると言える。さら
に，1億 5千万年以上もの連続的な化石記録を有し，形
態学的種がよく整理されていること（例えば Petrizzo et 
al. , 2020）や，殻の化学組成が形成当時の海洋環境を記
録する媒体となること（古環境指標，例えば Katz et al. , 
2010），表層堆積物の豊富な記録により全球的な多様性
がよく理解されていること（Rutherford et al. , 1999; Tit-
tensor et al. , 2010）などから，その利用価値は，マクロ
進化学，古海洋学，環境と生物多様性の理解にまで多岐
に渡る。
その一方で，生物としての浮遊性有孔虫の理解は未だ

1.　はじめに

地球環境とそこに棲まう生命との相互作用を明らかに
することは，地球表層システムを理解する上で欠かせな
い。また，将来の地球環境変動に対する生物応答を理解
するためには，生態系や生物多様性を時空間的にマクロ
スケールで捉える必要があり，個々の生物のみの観測・
観察，あるいは短い時間スケールでの事象の記述だけで
は必ずしも十分ではない。石灰質の殻をもつ従属栄養性
の単細胞プランクトンである浮遊性有孔虫（Fig. 1）は，
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Fig. 1.　Examples of planktonic foraminifera. (a) Living planktonic foraminifera Globigerinoides conglobatus with 
dinoflagellate-symbionts. The specimen was collected at Sagami Bay using a plankton net. (b) Shells of plank-
tonic foraminifera comprising of oceanic sediments, known as the foraminiferal ooze or Globigerina ooze. The 
sample was collected at Ontong-Java Plateau via piston coring during the cruise of R/V Mirai (MR14-02). 
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極めて乏しい。現生浮遊性有孔虫の分布は全球的に明ら
かになっているが（Fig. 2），これは生物試料に基づくも
のではなく，膨大に蓄積された表層堆積物試料のデータ
を統合した結果である（Siccha and Kucera, 2017）。また
種の鉛直方向の棲み分けや鉛直移動など，一般的な各種
の生息水深についても概念化されており（Hemleben et 
al. , 1989），鉛直分布についても一見よく理解されている
ように思われている。しかし，浮遊性有孔虫の生息水深
の情報は，殻の酸素安定同位体比を水温計として考えた
ときの，各種の序列を水深に置き換えたもの（各種の
δ18Oから推測される石灰化水深）が端緒であり（Emil-
iani, 1954），未だに過度に単純化されて議論されている
ことも多い。このように浮遊性有孔虫の生き樣に関する
知見は，現生種においてさえも，死殻を用いた研究が主
導してきた経緯がある。生物としての浮遊性有孔虫研究
（細胞構造，捕食，共生，成長，生殖，概日リズムなど , 
Bé et al. , 1977）も行われてきたが，A.W. H. Béらによる
1980年代までが研究のピークであり，成果が書籍（Hem-
leben et al. , 1989）としてまとめられて以降あまり進展し
てこなかった。また分子生物学的な手法の発展により，
プランクトンネットで得られる生体試料を用いた研究と

して，1990年代以降は遺伝子研究が台頭してきた背景も
ある。
浮遊性有孔虫が外洋性であり生物採取に船舶が必要で

あること，継代培養法が確立されていないことが，生物
学的研究の進展の主たる制約となっている。一方で，生
体採取後，迅速かつ適切な処理をすれば，一定期間は実
験室で維持可能でもあり，新鮮なサンプルを得られれば
十分研究対象になりうる。著者らはこれまで，主に研究
航海を活用して試料採取を行い，船上での実験や飼育観
察に基づき，浮遊性有孔虫の生態解明，特に藻類との細
胞内共生（以後「光共生（photosymbiosis）」と呼ぶ）に
着眼して研究を行ってきた。また著者は，浮遊性有孔虫
を用いて地質学的時間スケールでの生命と環境の相互作
用を理解したい，という大目標のもと，（1）化石試料か
らも生態復元を可能にする，殻に記録される光共生シグ
ナルの理解，（2）光共生に関わる諸生命現象の基礎理解，
（3）光共生が海洋生態系や地球の物質循環に果たす機能
の理解，という大きく 3本の柱を立てており，研究対象
には生体と殻の両者を含んでいる。本項では，上記に掲
げた（1），（2）に関わる内容を中心に紹介する。（3）の
柱はまだ研究の道半ばではあるが，展望の章で触れた
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Fig. 2.　Global species diversity of planktonic foraminifera (the number of species in a sample). Overall, a higher 
species diversity can be found at a lower latitude, except for the equatorial Pacific. Relevant data were obtained 
from ForCens (Siccha and Kucera, 2017), a compiled database of foraminiferal assemblage from core-top sedi-
ment samples.
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い。
以降ではまず，第 2章で地質時代を含めた時間スケー

ルでの浮遊性有孔虫，光共生の重要性を述べ，次に第 3
章で光共生を指標するシグナルについて，著者らの研究
内容を交えながら紹介する。第 4章，5章では，浮遊性有
孔虫の飼育実験によって得られた知見について概説し，
第 6章では，光共生シグナルが殻に残されるメカニズム
に迫る研究の一貫として取り組んだ，炭素取り込み実験
について紹介する。最後に第 7章では，まとめと，海洋
学における浮遊性有孔虫をはじめとする単細胞動物プラ
ンクトン研究の今後のあり方，展望について議論したい。

2.　地球科学における浮遊性有孔虫と光共生

有孔虫（Foraminifera）とは，リザリア（Rhizaria）
スーパーグループに属する単細胞真核生物であり，一般
的に生息様式によって底生と浮遊性とに大別される。浮
遊性種はすべて炭酸カルシウム（方解石）の硬骨格をも

ち，基本的には外洋域の表層数百メートル以浅に生息す
る。死後は殻が海底に降り積もり，海域によっては，海
洋表層が「有孔虫軟泥（Foraminiferal ooze/Globigeri-
na ooze）」と呼ばれる，浮遊性有孔虫の殻を主体とする
堆積物で覆われていることも珍しくない（図 1b）。また
海洋底を掘削しコアを採取すれば，堆積物中に微化石と
して保存された有孔虫を，連続的に時代を遡って得るこ
とができ，進化のアーカイブ，古環境のアーカイブを提
供してくれる。このように浮遊性有孔虫が作り出す殻は，
地質学的時間スケールの中で，生命と海洋環境の両者の
関係を探る格好の材料となっている（Yasuhara et al. , 
2017）。
光共生とは，photosymbiosisに対して当てた訳語であ

り，photosynthesisが photo（光）+ synthesis（合成）で
光合成と訳されるのに倣い，photo（光）+ symbiosis（共
生）で光共生と呼んでいる。藻類を細胞内に保持し，栄
養的に相互依存する共生関係は，algal symbiosisとも呼
ばれるが，光合成すなわち光の利用が共生関係を結びつ
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ける要であるため，光共生という言葉もあながち間違い
ではない。光共生する海洋生物を列挙すれば，造礁性サ
ンゴが著名な例であるが，その他にも底生生物ではイソ
ギンチャク，カイメン，シャコガイ，底生有孔虫など
（Goff, 1983; Stanley and Lipps, 2011; Lee, 2006），プラン
クトンでは浮遊性有孔虫の他に，放散虫や繊毛虫にも光
共生する種がいることが知られている（Caron, 2000; An-
derson, 2012; Decelle et al. , 2015）。プランクトンの光共
生は，浮遊性有孔虫がそうであるように，基本的には宿
主が継代培養できず，生物としての研究が容易ではな
い。一方で，近年では分子生物学的手法がより広く用い
られてくるようになった背景もあり，メタバーコーディ
ング法に基づく網羅的な研究では，光共生するプランク
トンが従来の想定以上に多様であり，海域によっては豊
富であることが指摘されている（de Vargas et al. , 2015）。
また，海中ビデオカメラを用いた研究でも，光共生する
リザリア類（有孔虫や放散虫）が従来のプランクトンネッ
ト採集に基づく研究では過小評価されていることが指摘
されるなど（Biard et al. , 2016），様々な方面から，「光共
生プランクトン」の重要性に注目が注がれている。特に
最近では，遺伝子発現解析を用いた光共生に関わる遺伝
子を探る研究や（Liu et al. , 2019），イメージング技術を
活用した共生体の物質輸送の解明など（LeKieffre et al. , 
2018; 2020），機能面を明らかにするような研究にも進展
が見られる。このようにマクロな視点（全球的な分布や
多様性）とミクロな視点（現象の素過程や機能の理解）の
両者の研究が充実し始めている状況にある。
浮遊性有孔虫の光共生は，古くは白亜紀の種において

も議論されており（Houston and Huber, 1998; Houston 
et al. , 1999, Bornemann and Norris, 2007），新生代以降
でも，光共生という生態の獲得が新たなニッチの開拓と
なり，新規系統の出現を促したことが示唆されている
（Norris, 1996）。また近年の研究では，浮遊性有孔虫の
種多様性変動には，外的な環境要因よりも種固有の生態
が深く影響していると示唆されており，そのような生態
として光共生の重要性も挙げられている（Ezard et al. , 
2011; Aze et al. , 2011）。新生代を通じて浮遊性有孔虫の
種の多様性変動を概観すると，過去の地球の最温暖期
（始新世初期）には光共生する種の割合が 60％を超え，
一方で寒冷化で特徴付けられる始新世－漸新世境界で

は，その割合が 20％以下に低下するなど（Ezard et al. 
2011; Kawahata et al. , 2019），地球の気候と浮遊性有孔
虫の種の生態には密接な関係性があるように思われる。
光共生種は一般的に温暖な海域に生息するため，気候の
温暖期には高緯度方向へ分布を拡大  させ，より繁栄する
（Kelly et al. , 1996; Kelly, 2002）。このような傾向は現世
においても確認され，今まさに進行しつつある地球温暖
化の証拠として議論されている（Ruddiman et al. , 1970; 
Jonkers et al. , 2019）。一方で，過去の温暖化イベントで
ある暁新世－始新世温暖化極大（PETM）や中期始新世
気候極大（MECO）では，光共生する種について何らか
の共生関係の変化（例えばサンゴにおける白化のような，
共生関係の崩壊）が起きた可能性も指摘されている
（Wade et al. , 2008; Edgar et al. , 2013; Shaw et al. , 
2021）。このように，環境変動に対する種の応答を理解
するためには，環境変動の程度を正確に明らかにするだ
けでなく，その時代の種がどのように生きていたか，す
なわち光共生のような生態も考慮した上で議論すること
が重要である。

3.　光共生のシグナル

3.1.　殻に記録されるシグナル

まず，光共生を殻の安定同位体比分析から明らかにで
きることについて概説する。化石種から光共生を判別す
るには，殻の炭素安定同位体比をシグナルとして用いる
手法が一般的である。浮遊性有孔虫は，基本的に生息場
の海水の化学組成を強く反映した殻を形成することから，
古環境復 元ツールとして高い利用価値が認められている。
しかし厳密には，有孔虫自身の代謝や，共生している藻
類の光合成の影響が，多少なりとも殻の化学組成に反映
されている（Kroon and Ganssen, 1989; Spero and Lea, 
1993; Ravelo and Hillarie-Marcel, 2007）。これは，生物
活動が，殻を形成する場の微小領域の海水組成を変化さ
せるためである（Wolf-Gladrow et al. , 1999; Zeebe et al. , 
1999）。この影響は，古環境復元の観点からは補正され
るべき対象となるが，これを逆手にとって，生物活動の
証拠を得るという利用法もある。光合成という生物活動
においては，より軽い無機炭素（12C）が選択的に利用さ



 

 
 

  

Fig. 3.　Conceptual illustration of the photosymbiotic signal and background mechanism. (a) 13C-enrichment in 
δ13C of a foraminiferal shell via symbiont photosynthesis. The symbiont photosynthesis results in 12C-depleted 
δ13CDIC in the microenvironment (symbiont halo), which is eventually recorded as elevated δ13Cshell. (b) Onto-
genetic positive shift of δ13C via the enhancement of the effect described in (a). Such enhancement can occur 
through the host’s ontogeny as the symbiont number increases, due to an increase in the total photosynthetic 
activity per individual. The positive δ13C/size trend can be considered an indicator of photosymbiosis.
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対象とする種をサイズ分画ごとに複数個体集める必要が
ある。例えば最小のサイズ分画では，1測定に 80個体必
要とした例もある（Birch et al. , 2012）。このため，産出
が稀な種については解析対象にできないという制約が
あった。
浮遊性有孔虫の殻の特徴のひとつとして，1個体に全て

の成長段階の記録が残されていることが挙げられる。こ
れは，貝殻の成長輪や木の年輪と同様に，組織が成長に
伴い付加されていくことによる。浮遊性有孔虫の場合は，
1成長段階が 1房室（チャンバー）に相当する。従って，
房室ごとに分析することができれば，光共生特有のプロ
ファイルとされる「有孔虫の成長に伴いδ13Cが増加する
こと」を，1個体からでも確認できることになる。そこで
著者は，個体から房室を物理的に切り離し，世界最高精
度の微量炭酸塩安定同位体比質量分析システム（MI-
CAL，Ishimura et al. , 2004; 2008）を活用して微量分析
を実施することで，1個体から光共生のシグナルを抽出す
る手法の確立に取り組んだ（Takagi et al. , 2015; 2016b）。

れるため，残りの海水中には重い炭素（13C）が相対的に
増加する。光共生する浮遊性有孔虫はこの影響下で殻を
形成するため，非共生種に比べ殻の炭素安定同位体比
（δ13C）が高くなるという特徴がある（光合成による有孔
虫殻のδ13Cの増加効果 , Fig. 3a）。さらに成長に伴って
共生藻の数が指数関数的に増加する（従って光合成も増
加する）ことを反映し，上記の「光合成による有孔虫殻
のδ13Cの増加効果」が，成長に伴ってますます増強され
ていく（Fig. 3b）。その結果として，有孔虫のサイズ増加
に伴ってδ13Cが増加するというプロファイルを示すこと
になる（Oppo and Fairbanks, 1989; Spero and Lea,1993; 
Norris, 1996）。
従来の解析法では，化石から上記プロファイルを確認

するためには，種のサイズ分画ごと（例えば 80μmから
300μmの間で 7分画）に安定同位体比分析を行い，サ
イズに対するδ13Cの傾向を解析していた（Berger et al. , 
1978; Norris, 1996; Birch et al. , 2012）。個体サイズにも
よるが，通常は分析に必要な炭酸塩量を確保するため，
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Fig. 4.　Chamber dissection process (from left to right) of the planktonic foraminifera Trilobatus sacculifer. Dis-
crete isotopic measurements of each chamber can be conducted using the MICAL system.
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Fig. 5.　(a) Ontogenetic δ13C and δ18O of the three species of planktonic foraminifera. G. conglobatus and T. sac-
culifer are symbiotic species, whereas G. truncatulinoides is a non-symbiotic species. f, the final chamber; f‒n, 
the nth chamber counting backward from the final chamber; ≤f‒n, the juvenile test from the initial chamber 
through f‒n. (b) Scatter diagram of δ13C and δ18O. The symbols are the same as those in (a). The solid lines 
represent the regression lines obtained by a reduced major axis analysis. Modified from Takagi et al. (2015) 
with permission from Cambridge University Press. 
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まず表層堆積物中から，光共生生態が既知の現生種を
拾い出し，顕微鏡下で房室を切り離した（Fig. 4）。この
房室ごとに安定同位体比を測定した結果，光共生する種
ではδ13Cの増加が確認され，一方で非共生種では極めて
初期にはやや増加が見られるものの，その傾向は続かな
いことが明らかとなった。また相対的に光共生種が非共
生種より高いδ13Cを示すことが確認され，従来の理論と
概ね整合的な結果が得られた（Fig. 5）。一方で，δ13Cの
値は低いものの，非共生種でも初期にδ13Cの増加プロ

ファイルが得られたことは特筆すべき特徴であり，これ
は，呼吸の効果（殻のδ13Cを減少させる効果）が成長初
期でより強いことを反映していると考えられた（Takagi 
et al. , 2016b）。最終的には，δ13Cの増加傾向だけではな
く，δ13Cの相対的な値，また生息場（石灰化水深）の水
温を反映するδ18Oと合わせて総合的に判断することで
（Fig. 5b），光共生生態の 1個体判別が可能になると考え
られる。
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発せられるクロロフィル蛍光の変動を測定する手法であ
り，光化学系 IIの状態や性質を表すパラメータ（例えば
光合成活性 Fv/Fm，有効光吸収断面積σPSIIなど）を評
価することができる。本手法は非常に高感度であるため，
浮遊性有孔虫－藻類共生系においては，1個体でも測定
可能であることが示された（Fujiki et al. , 2014）。この特
徴から，本手法を，海から採取した直後の個体に対し用
いれば，大型種，小型種，実験室での維持の難易度を問
わず，光合成の有無（宿主細胞内で生きている藻類の有
無），すなわち共生藻の存在を，個体ベースで迅速に判
断できると考えた。
研究航海の機会を活用し，太平洋から大西洋，亜熱帯

から亜寒帯にまで赴き，プランクトンネット観測および
航行中も研究用海水から試料を採取し，可能な限り多く
の種に対しFRR法を適用した。4科 16属 30種，計 1,266
個体について検討したところ，19種から光合成のシグナ
ルを確認し，そのうち 16種については，宿主のサイズと
クロロフィル量に有意な正相関が確認された（Fig. 6）。
クロロフィル量は共生藻の量の指標とみなすことができ
るため，上記サイズとの関係性は，個体の成長に伴って
共生藻も増加すること，すなわち細胞内での共生藻の増
殖を示すものと考えられる（Takagi et al. , 2019）。共生
藻が宿主内で細胞分裂し増殖できることは，光共生が一
時的な藻類の取り込みではなく，両者が継続的に利益を
得られる密接な関係であることを意味し，共生関係の恒
常性が示唆された。
また，光合成の生理パラメータを，共生藻の種類が判
明しているものについて比較すると，光合成活性 Fv/Fm

では共生藻ごとの差はなく，総じて高い活性を示す一方
で，有効光吸収断面積σPSIIでは，渦鞭毛藻を共生させる
種よりもペラゴ藻を共生させる種のほうが有意に高い値
を示した（Fig. 7）。前者は，共生藻の光合成が宿主の中
で良好な状態にあること，また後者は，ペラゴ藻のほう
がより弱光環境に適応していることを意味する。σPSIIの
示す意味については，他の共生藻種も含めてさらなる検
証が必要ではあるが，宿主の生息環境（水深あるいは光
環境）と，持ちうる共生藻の種類について，何らかの関
係性があることが示唆された。
さらにこの研究では，得られた光共生に関する種々の
パラメータ（共生藻の保持率，体サイズとクロロフィル

3.2.　生体における光共生シグナル

生体について，光共生するか否かを識別することは，
簡単に思われるかもしれない。しかし，浮遊性有孔虫の
細胞内には，取り込んだ餌の食胞が多数存在しており，
仮に植物プランクトンを餌として捕食していると，共生
藻なのか餌なのかを識別することが困難になる。細胞切
片の透過型電子顕微鏡観察では，（1）単一の藻類が多数
見られること，（2）その藻類細胞の分裂過程（mitosis）
が確認できること，（3）分解される様子が見られないこ
と，などが，共生藻の有無の識別基準となってきた（Gas-
trich, 1987; Hemleben et al. , 1989）。しかし宿主内で藻類
が本当に生きた状態で存在していたかを断定するには，
証拠不十分であると言わざるを得ない。そこで著者らは，
従属栄養性である浮遊性有孔虫から，光合成のシグナル
が得られれば，細胞内で藻類が活発に生きている証拠に
なると考え，光合成やその活動度を評価する取り組みを
始めた。
著者らの研究以前にも共生藻を持つ浮遊性有孔虫の光

合成に着眼した光共生の研究はなされており，酸素発生
速度の見積もりや（Jørgensen et al. , 1985; Rink et al. , 
1998），放射性炭素をトレーサーとした取り込み実験に
よる炭素固定速度の見積もり（Spero and Parker, 1985; 
Gastrich and Bartha, 1988; Caron et al. , 1995）などが行
われ，共生状態にある藻類が極めて活発に光合成を行っ
ていることが明らかとなっている。これらの研究により，
宿主－共生系全体として光合成生物として振る舞うこと
（共生藻の光合成が共生系全体の呼吸を上回る）など，基
本的な概念が示されてきた。しかし，従来研究では，比
較的大型で，実験室で維持が容易な数種のみを対象にし
ており，約 50種が知られる現生浮遊性有孔虫において，
そもそも共生藻の有無すら調べられていない種がほとん
どであった。そこで著者らは，浮遊性有孔虫における光
共生の全体像を明らかにしたいと考え，高感度で，生体
試料にダメージを与えず，簡便に扱える光合成の評価手
法を検討した。
著者らが一貫して利用してきたのは，クロロフィルの

アクティブ蛍光法のひとつである，高速フラッシュ励起
蛍光法（FRR法，Kolber et al. , 1998）である。FRR法は，
光合成生物に強い閃光（励起光）を連続照射することで



Fig. 6.　Relationships between the test size and Chl a content for each species. The lines represent the reduced 
major axis regression results. The specimens with no chlorophyll and non-functional chlorophyll are plotted at 
the bottom of each panel to demonstrate their test size information (these data are not used for the regression 
analysis). N, the number of specimens with functional chlorophyll (i.e., with symbionts). Modified from Takagi et 
al. (2019).
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量の関係，光合成活性，バイオマスあたりのクロロフィ
ル量）を主成分分析した結果，光共生の関係性を指標す
る統合パラメータ（第一主成分，寄与率 84.2％）を得られ

た。このパラメータに従い，浮遊性有孔虫の光共生の全
容を見渡せる新たな概念図を提示できた（Fig. 8）。光共
生を栄養生態の中に位置付けると，混合栄養（mixotrop-



 

0.0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

0.7

F v
/F

m

D
in

of
la

ge
lla

te
-

be
ar

in
g 

sp
ec

ie
s

Pe
la

go
ph

yt
e-

be
ar

in
g 

sp
ec

ie
s

308 144

200

400

600

800

1000
σ P

SI
I (

×1
0−

20
 m

2  
qu

an
ta

−1
)

D
in

of
la

ge
lla

te
-

be
ar

in
g 

sp
ec

ie
s

Pe
la

go
ph

yt
e-

be
ar

in
g 

sp
ec

ie
s

308 144

(a) (b)

Fig. 7.　Photophysiological parameters of the dino-
flagellate-bearing species and pelagophyte-bear-
ing species. (a) Fv/Fm. (b)σPSII. The box plots use 
hinges to represent first and third quartiles, and 
midlines to represent medians, with notches repre-
senting the 95% confidence intervals. Means are 
represented by open diamonds. Values that lie 
more than 1.5 times the length of the box from ei-
ther end of the box are considered outliers. The vi-
olin plots show the distributions as the estimation 
of kernel density. Modified from Takagi et al. 
(2019).
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hy）の一種であり，生まれ持ったものではなく一生の途
中から獲得されることから，獲得光栄養（acquired phot-
otrophy）の中に含まれると考えられる（Stoecker et al. , 
2009）。しかしその関係性も一様ではなく，種によって
程度はさまざまである。つまり，浮遊性有孔虫の光共生
は，非共生すなわち完全な従属栄養（heterotrophy）か
ら，光栄養 /独立栄養（phototrophy/autotrophy）に至
るまでの幅をもったスペクトラムとして捉えることがで
きる（Fig. 8）。本研究で，FRR法という浮遊性有孔虫研
究においての新規手法を活用することにより，単なる共

生藻の有無だけではない，光共生の関係性の本質に少し
でも近づくことができたと考えている。

4.　光共生の継時変化

FRR法は非破壊測定であるため，飼育実験との相性が
よく，実験環境下における共生藻の継時的な光合成の変
化を追うこともできる（Takagi et al. , 2016a）。著者ら
は，沖縄県瀬底島沖でサンプリングを行い，渦鞭毛藻を
共生させる Trilobatus sacculiferと，ペラゴ藻を共生さ
せるGlobigerinella siphonifera Type IIについて，飼育
実験下での光共生系の成長と，それに伴う光合成生理パ
ラメータの変化をモニターした。飼育は，水温および光
をコントロールし，1日おきに給餌（アルテミア幼生）し
ながら，試料採取後 2週間行った。飼育環境下で，浮遊
性有孔虫は新たな房室を間欠的に 1つずつ形成し，段階
的にサイズを増加させた（Fig. 9）。最終的には遊走子を
放出し，殻の中身がほぼ空になって一生を終えることが
確認された。また，1宿主あたりの共生藻量の指標となる
Fm値は，飼育期間を通して最初は増加するが，のちに
減少に転じるという傾向を示し，宿主の遊走子形成のタ
イミングでは値が検出限界以下まで低下した（Fig. 10）。
飼育は濾過海水中で行われており，外部から新たに共生
藻を取り込むことができないため，Fm値の上昇は共生藻
の増殖過程を見ていると考えられる。これは，第 3章で
紹介した，宿主サイズが大きいほど共生藻量が多いとい
う関係性が，共生藻の増殖を意味するという解釈を支持
している。また遊走子放出の際には，飼育容器内の海水
中には共生藻細胞が確認されないことから，最終的には
宿主内で共生藻が消化されたと考えられる。
一方で，光合成の生理パラメータ（光合成活性 Fv/

Fm，有効光吸収断面積σPSII）は，ばらつきは大きいもの
の，比較的安定した値を示していた（Fig. 10）。これは，
ダイナミックな宿主や共生藻の成長とは対照的に，細胞
内の環境は少なくとも光合成にとっては良好な環境が継
続的に保たれていると理解できる。また，両種ともに確
認できた，遊走子放出直前の共生藻消化現象は，本研究
以前にも報告がなされていたが（Bé et al. , 1983; Faber 
et al. , 1988），電子顕微鏡観察に基づく定性的な議論で
あった。本研究では，クロロフィル蛍光が最終的にゼロ
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Fig. 9.　Examples of the growth of the cultured planktonic foraminifera. (a) Trilobatus sacculifer. (b) Globigeri-
nella siphonifera. The foraminiferal tests grew by progressively adding one new chamber at a time. After the 
formation of an ultimate (final) chamber, spines were shed, and the color of the cytoplasm turned white or pale 
orange, indicating that gametogenesis had started. Modified from Takagi et al. (2016a) with permission from El-
sevier.
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  Fig. 10.　Examples of the ontogenetic changes of test size, photosynthetic capacity (Fm), and photophysiology 
(Fv/Fm and σPSII) of foraminiferal-algal consortia. (a) Trilobatus sacculifer. (b) Globigerinella siphonifera. * indi-
cates the initiation of gametogenesis (shortening and/or shedding of spines and color loss for the cytoplasm). 
The mean values of the results from each face of the analytical cuvette (n = 4) and the analytical error (1 stan-
dard deviation) are plotted against the time of day for each parameter. Modified from Takagi et al. (2016a) with 
permission from Elsevier.
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になるという測定結果から，この消化現象を裏付けるこ
とができた。本現象は，共生藻側にとっての共生関係の
利点を考える上で非常に興味深い。共生藻が宿主から出
て行く機会なしに消化されてしまうのでは，世代をつな
ぐことができず，共生藻にとってのメリットがないよう
に思われるからである。全ての種において同様の消化現
象が見られるかは不明であるが（少なくとも無性生殖す
る際は，親の共生藻を引き継ぐことも確認されている，
Takagi et al. , 2020），このような一見非対称な共生関係
がどのように維持され，進化的にどのような意味をもつ
のか，興味深い視点を投げかけてくれている。

5.　光共生の栄養生態

光共生という言葉自体は，藻類との共生関係を表すに
すぎないが，一般的には共生藻が光合成産物を宿主へ渡
し，宿主は代謝産物を共生藻へ渡すという，物質のやり

とりを基盤とする相利共生であると考えられている
（Trench, 1979; Yellowlees et al. , 2008）。浮遊性有孔虫
においても，共生藻が海水中の溶存無機炭素を取り込み
光合成し，その産物を油滴などの形で宿主側へ受け渡し
ていることが示されている（LeKieffre et al. , 2018）。ま
た窒素については，宿主由来のアンモニアを共生藻が利
用し，宿主－共生藻間でリサイクルされていることも示
唆されている（Uhle et al. , 1997; 1999; LeKieffre et al. , 
2020）。このように，光共生は宿主にとっては新規の栄
養機能の獲得であり，第 3章で触れたように，従属栄養
生物である宿主が，光共生により混合栄養生物になると
いうことを意味する。混合栄養性は特に，餌に乏しい貧
栄養海域での生存を有利にするため，種の適応度を高め
る（例えば Stoecker, 1998; Mitra et al. , 2014）．このこと
が，光共生が進化的にも重要な生態であると考えられて
いる所以である。しかし，浮遊性有孔虫の光共生が，実
際にどれほど宿主の栄養面に寄与しているかは，明らか
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other day and cultured in low-nutrient seawater; SW, unfed and cultured in low-nutrient seawater; NPf, fed ev-
ery other day and cultured in high-nutrient seawater; NP, unfed and cultured in high-nutrient seawater. The 
shadings in the final condition indicate the reproductive state of the specimens at the end of the experiment. 
The open and filled triangles represent the mean initial and final test sizes, respectively. Modified from Takagi 
et al. (2018).
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になっていなかった。そこで著者らは，栄養塩（NO3＋
NO2，PO4）の添加の有無，餌の有無の 2条件を組み合わ
せた，4つの実験区（貧栄養給餌区：SWf，貧栄養飢餓
区：SW，富栄養給餌区：NPf，富栄養飢餓区：NP）を設
定し，T. sacculiferを用いて飼育実験を行った。この研
究を計画した当初は，海水中に添加した栄養塩が共生藻
の光合成を高め，宿主へより豊富な栄養を供給すること
で，宿主の成長に違いが現れることを想定していた。し
かし結果的には，給餌なしには宿主は成長できないこと
（Fig. 11），栄養塩の添加は，FRR法で測定する光合成
パラメータに有意な変化をもたらさないことが明らかと
なった（Takagi et al. , 2018）。栄養塩添加が光合成に影
響を与えなかったことは，すでに宿主細胞内は共生藻に
とって栄養豊富な環境が築かれていること，すなわち常
に宿主から共生藻に対し無機栄養（おそらく代謝産物と

してのアンモニア）が渡され，栄養塩制限になっていな
いためと考えられる。ただし，非給餌区においても栄養
塩添加の影響が見られなかったことは，添加した窒素源
が硝酸態であったことも関係しているかもしれない。ま
た興味深いことに，2週間の実験終了時点で，給餌区の
個体はほぼ遊走子放出を終え一生を全うしていたのに対
し，非給餌区では，既存の房室を有孔虫自ら外し，殻の
サイズを小さく（房室数を減少）させながらも多くの個体
が生存していた（Fig. 11）。このことから，共生藻の光合
成産物は，宿主の成長に対してはほとんどあるいは全く
寄与していないが，宿主の代謝を維持することには大い
に貢献していると考えられる。
光共生種が多く生息する亜熱帯の貧栄養海域では，餌

が少ない環境であるため，餌を得られない一定期間の代
謝を共生藻の光合成で賄うことができれば，生存に有利
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に働くであろう。光共生の栄養機能については未だ未解
明な点が多く残されているものの，従来の定説である貧
栄養環境での適応度を高めるということは，本研究から
も示唆された。また，光共生する浮遊性有孔虫が全体と
して光合成生物として振る舞うこと（Jørgensen et al. , 
1985）を鑑みると，いわゆる「海の砂漠」において光共
生する有孔虫の存在が，オアシスのような，光合成の
ホットスポット（Rink et al. , 1998）を形成していると言
われることも，あながち誇張ではない。生存戦略として
の光共生は，浮遊性有孔虫の貧栄養海域への分布拡大
と，そこでの物質循環を支えている立役者といえるであ
ろう。

6.　光共生系における炭素動態

6.1.　光化学系の電子伝達速度と炭素固定速度の関連付け

第 4章，5章で紹介してきた生体を用いた実験的研究
は，生物としての光共生生態の基礎情報を得るという意
図もあったが，浮遊性有孔虫の光共生をより長い時間ス
ケールで理解したいという著者の大目標の中では，化石
と生体情報をつなぐもの，殻，に記録されるシグナルを，
現生種の実験によって検証したいという背景的な目的が
あった。すなわち，第 3章 1節で紹介した，殻の化学組
成として得られる光共生のシグナルが，実際にどのよう
に記録されるのかを確かめることである。具体的には，
共生藻の光合成量と，有孔虫の殻の炭素安定同位体比の
関係性を定量的に明らかにすることであり，有孔虫が殻
形成（房室形成）している現場の光合成量を FRR法で定
量し，最終的にその房室のδ13Cを測定することによって
達成しようと考えた。しかし，FRR法で測定できる光合
成は光化学系 IIにおける電子伝達速度の形で表されるた
め，これに基づいて光合成の最終段階である炭素固定の
速度を議論して良いものか，確証を得られていなかった。
そこで著者らは，FRR法による電子伝達速度と，14Cト
レーサー法による炭素固定速度を同一試料に対して算出
することで，まず FRR法から炭素動態を議論できるかを
検証することにした。
試料は相模湾真鶴沖で採取し，T. sacculifer，G. si-

phonifera Type IIを単離して実験に用いた。FRR法が

非破壊的であることから，先に FRR法で電子伝達速度
を測定し，同じ日にその個体を H14CO3を添加した海水
中で 1時間インキュベーションすることによって，炭素
固定速度を求めた。その結果，電子伝達速度と炭素固定
速度の間には有意な正相関が認められ（Fig. 12a），FRR
法で測定する電子伝達速度は光合成による炭素動態の指
標として利用できることが確認できた（Takagi et al. , 
2022）。これにより，第 4章，5章の飼育実験で得られ
た，飼育環境下で形成された房室の炭素安定同位体比を
測定すれば，FRR法による光合成速度と紐づけて理解す
ることができ，「殻に記録される光合成の情報の定量化」
が実現することになる。実際には他の多くの事象を考慮
に入れる必要があり，さらなる検証が必要になるが，潜
在的に殻に保存されうる生態情報を定量化できる可能性
を示せたことは，現生生態と古生態をつなぐ意味で重要
な意味をもつと考えている。

6.2.　光合成に利用される炭素源

上記研究で得られた結果の，予想外かつ興味深い点
は，電子伝達速度と炭素固定速度の比である。Fig. 12a
における回帰直線の勾配，すなわち炭素固定に必要な電
子数（e-/C）は，T. sacculiferで 26.2，G. siphoniferaで
96.5と見積もられ，2種で大きく異なっていた。またこの
値は，電子伝達の最大効率を考えた時の理論値（e-/C＝
4）に比べ非常に高い。実際，e-/Cは，様々な要因で変
化しうる値である。理論値こそあるものの，電子伝達の
過程での電子の流れは非常に複雑で，過剰な電子を処理
するための多様な代替経路の存在があり（光呼吸，クロ
ロレスピレーション，サイクリック電子伝達など，Ben-
noun, 1982; Prášil et al. , 1996; Badger et al. , 2000），加え
て測定に関わる技術的な要因もあるため，評価するのが
難しい（Suggett et al. , 2009; 2011）。しかし，そうした
影響を包含している過去の報告値が，微細藻類で最大で
も 12程度であること（Suggett et al. , 2009）を考慮する
と，上記結果はやはり高すぎる値と言える。高い e-/Cに
は，電子伝達速度の過大評価，あるいは炭素固定速度の
過小評価が考えられる。両者とも可能性があるが，著者
らは主たる理由として，炭素固定速度の過小評価を考え
た。これは，宿主の呼吸由来の炭素，すなわち 14Cで標
識されていない炭素が光合成に利用されることがあれば，



 

 

 Fig. 12.　(a) Comparison of the individual-based electron transport rates (ETRForam) and the carbon assimilation 
rates (PForam). The bold and thin lines were obtained from reduced major axis regression and least square re-
gression, respectively. The error in ETRForam was obtained based on the Chl a error estimation with a 95% con-
fidence interval. (b) Diagram for estimating the proportion of the inorganic carbon and host-derived carbon for 
photosynthesis based on the observed e-/C in Takagi et al. (2022), and the actual e-/C (vertical axis). Modified 
from Takagi et al. (2022).
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本手法で測定される炭素固定は，全体の一部に過ぎない
からである。共生藻が海水中の溶存無機炭素を利用でき
ることは過去の研究でも示されているが（Spero and 
Parker, 1985; LeKieffre et al. , 2018），あくまで宿主の細
胞内に存在しているので，宿主由来の無機炭素（CO2）を
より効率よく利用していることも想定される（Caron et 
al. , 1995）。そこで次に著者らは，真の e-/C（実際に流れ
た e-と固定された Cの比）を仮定し，簡単なマスバラン
ス計算により，光合成に用いられる炭素源（海水の溶存
無機炭素・宿主の呼吸）の寄与率を推定した（Fig. 12b）。
真の e-/Cを理論値の 4と仮定すると，測定で得られた
「見かけの e-/C」を説明するためには，T. sacculiferで
84％，G. siphoniferaでは 96％の炭素が宿主由来である
必要がある（測定した炭素固定速度は各々，真値の 16％，
4％にすぎない）。経験的に得られた微細藻類の e-/Cの最
大値 12（Suggett et al. , 2009）を仮定しても，やはり宿
主由来炭素の寄与は大きく，T. sacculiferで 54％，G. si-
phoniferaでは 88％と読み取ることができる（Fig. 12b）。
いずれにせよ，光合成の炭素源には，宿主の呼吸の寄与

が相当程度あることを示す結果となった。また種間差を
鑑みると，その利用効率は種によって異なることが想定
される。この理由としては，宿主に対して共生藻がどの
ように配置されているか（殻の内か外か，殻の外であっ
ても棘の先なのか根元なのか）によって，呼吸の寄与が
異なること可能性が考えられる（Takagi et al. , 2022）。
実際に，T. sacculiferは共生藻を均一に棘の間に配置し，
比較的殻から離れた場所で光合成させているのに対し，
G. siphoniferaでは，殻の周囲に共生藻が密集する様子
が観察される。このような分布の違いは，共生藻がどの
炭素源にアクセスできるかをある程度規定すると思われ
る。種間差の要因の特定にまでは至っていないが，本研
究で異なる光合成測定法を組み合わせることにより，宿
主－共生藻間の炭素動態に関して，間接的ではあるが興
味深い証拠を得ることができた。今後，単離された共生
藻培養株でも同様の実験を行えば，共生藻単体と光共生
体との比較が可能となり，光共生システムにおける現象
のより詳細な理解につながると考えられる。
また上記の発見は，古環境プロキシとして有孔虫を利
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用する観点からは，光合成や呼吸による殻への影響が種
によって異なる可能性に注意を要することを意味する。
生体と殻の両者を研究対象とすることで，生命現象の理
解と，殻に記録されうるもの（化石から復元可能なもの）
の理解を同時に進めていくことが，精度の良い古環境復
元のためにも重要である。

7.　まとめと今後の展望

本稿では，著者がこれまで取り組んできた浮遊性有孔
虫の光共生に関する研究を，研究の経緯や背景にある意
図も含めながら紹介してきた。有孔虫化石の安定同位体
比の研究にはじまり，生き物としての光共生を踏まえて
「光共生シグナル」を理解したいというモチベーションの
もと行ってきた研究過程で，様々な興味深い知見を見出
すことができた。浮遊性有孔虫という海洋学ではあまり
着目されない分類群の，さらに細かな生態に関する研究
ではあるが，第 1章で述べたように，長時間スケールで
地球の物質循環，気候変動に密接に関わる生物でもあ
る。そのことを少しでも知って頂き，また生物としても
興味深い研究対象だと感じて頂けたら幸いである。
現在の海洋において，混合栄養生物は，食物網構造や

物質循環の観点からも重要な役割を果たしていることが，
近年のモデル計算に基づく研究でも指摘されている（Mi-
tra et al. , 2014; Ward and Follows, 2016）。著者が対象と
している光共生するプランクトンは，純粋な混合栄養生
物とは異なるが，それらと比較して細胞サイズがはるか
に大きい（光共生する浮遊性有孔虫は殻の長径で 1 mm
近くにも達することがある）。かつその 1個体（1共生系）
には数千もの共生藻細胞が密集している状態にあり，単
位体積あたりで比較すれば，周囲の海水の炭素固定量の
104倍にも及ぶとされる（Caron et al. , 1995）。光共生プ
ランクトンの密度がさほど高くはないことを考慮しても，
この寄与は無視できない。こうした物質循環への光共生
プランクトンの果たす役割も，最新の知見や新たな実験
データを踏まえて，再評価される必要があると考えてい
る。また，進行している地球温暖化に対して光共生系が
どのように応答するかも重要な課題である。サンゴで知
られているような白化現象は浮遊性有孔虫でも起こりう
るのか，温暖化に伴い光共生への依存度はどのように変

化するかなど，実験的に検証可能な現象も多数ある。ま
た実験，観測，モデルを組み合わせ，光共生プランクト
ンの位置付けを詳細に把握することが，海洋の低次生態
系の安定性や脆弱性を評価することにもつながる。この
ような，海洋生態系の一員として，浮遊性有孔虫や放散
虫などの光共生プランクトンを捉え，理解していくこと
が，今後ますます重要になってくると考えている。
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Ecological study of photosymbiotic planktonic foraminifera

Haruka Takagi†

Abstract
Planktonic foraminifera are unicellular marine zooplankton with calcite shells. Important char-
acteristics of planktonic foraminifera include the preservability of calcite shells as microfossils 
in sediments and the recordability of environmental and ecological information as their shells 
were calcified. Some planktonic foraminifera species have been found to possess an endosym-
biotic relationship with algae, known as “photosymbiosis.” Overall, photosymbiosis is an evolu-
tionary and nutritionally important ecology, and it also plays an important role in understand-
ing the Earth’s surface system in terms of material cycling and carbon cycling in particular. 
In this paper, I briefly review the current knowledge on planktonic foraminifera and photo-
symbiosis and outline the studies we have conducted so far with focus on the extraction of 
photosymbiotic signals and the biological phenomena concerning photosymbiosis. Finally, I dis-
cuss the prospects of further research on photosymbiotic marine protistan plankton.

　　　Key words:   planktonic foraminifera, photosymbiosis, stable carbon isotope, photosynthesis, 
FRR fluorometry
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