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Abstract.  Biological and ecological studies of modern foraminifers are important to solve their paleoecology. 
Complex internal and external factors of biological processes, such as metabolism, biogeochemical processes, 
interactions among hosts, endobionts and ambient microbes, strongly affected to the foraminiferal adaptation 
and evolution. Because foraminifers experience these processes before their fossilization, it is necessary to 
understand these fundamental biological processes in order to reconstruct their paleoecology and 
paleoceanography. Here we review recent interdisciplinary culture-based studies on living foraminifers concerning 
their ecology, calcification, biogeochemical cycles and evolution.
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はじめに

有孔虫（Foraminifera）は，リザリア（Rhizaria）に属
する単細胞真核生物（原生生物）であり（Pawlowski, 
2013），海洋に広く分布している．その出現は古く，化
石記録では約7億2000万〜6億4000万年前の地層から
チューブ状の膠着質性の軟質殻有孔虫類（Soft-walled 
foraminifera）に類似した化石が見つかっている（Bosak 
et al., 2012）．分子系統学的解析に基づく分岐年代の推定
では，多室型の分岐を3億5000万年前と仮定した場合，
11億5000万年〜6億9000万年前に始原的なタイプが放
散し，その後，5億9000万年〜5億1000万年前に多くの
有孔虫類の系統が分岐したと推定されている（Pawlowski 
et al., 2003）（図1A, B）．有孔虫には，現生，化石種を含
めて数多くの種が知られており（Loeblich and Tappan, 
1987; Hayward et al., 2016），その多くが石灰質や膠着質
の殻を持つ．その殻が化石記録に残りやすいことから，
微化石研究の分野では生層序による年代決定や古環境解
析に古くから広く用いられてきた．

有孔虫類の中でも，浮遊性有孔虫の形態種群は，地理
的な分布範囲が広く（Hemleben et al., 1989; Arnold and 
Parker, 1999; Schiebel and Hemleben, 2005），形態の変
化も比較的速く起こるため（Cifelli, 1969; Lipps, 1970な
ど），示準化石として重要視されてきた．特に，石油探査
の際に非常に有用なツールとして重宝されたことから研

究がさらに進展した（Fleisher and Lane, 1999）．また，
海洋掘削コアを用いた古環境解析においても，珪藻や石
灰質ナンノプランクトンなどの微化石とあわせて船上で
の年代決定に威力を発揮している．

有孔虫は示準化石としてのみならず，示相化石として
も有用性が高い．底生有孔虫は，海洋のさまざまな環境，
すなわち，広い温度範囲，塩分，溶存酸素量，水深など
に異なる種が生息している．そのため，底生有孔虫の群
集組成を解析することで，堆積時の環境を推定すること
ができ（Phleger, 1960; 1964），生息水深や水平分布から
水塊の指標として，古海洋環境の復元にも利用されてい
る（Saidova, 1965; Pflum and Frerichs, 1976; Douglas, 
1979; Lutze, 1986など）．浮遊性有孔虫の場合，同一種
内でも，殻形態が環境によって変わることが知られてい
るため（Bé et al., 1973; Hecht, 1974; Kenett, 1976），そ
の形態変異からも環境を復元できる．近年では，石灰質
殻のマグネシウム・カルシウム比（Mg/Ca）のような化
学成分が，水温をはじめとする環境要因とよく相関する
ことを利用して，より定量的な環境復元が可能になって
いる（Nürnberg, 1995）．

さらに，1980年代以降の炭酸塩の酸素・炭素同位体比
の測定技術の発展と普及は，有孔虫の石灰質殻を用いた
生層序や古環境解析に革命的な進展をもたらした．石灰
質殻の炭素同位体比の変動曲線を比較することにより，
第四紀の年代決定が千年スケールかそれよりも高解像度
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で可能になったほか，酸素同位体比の変動から極域の氷
床量の変動や生息場の水温を正確に復元できるように
なった．現在，有孔虫の石灰質殻の同位体比測定は更新
世の古海洋環境解析において不可欠なツールとして普及
している．

有孔虫の生物学の重要性
有孔虫の微化石記録としての有用性は，有孔虫の多様

な殻形態，速い進化速度，環境に応じた形態変異や化学
組成・同位体比の変化といった生物学的側面に支えられ
ている．裏を返せば，有孔虫から古環境を復元する際，
また，有孔虫化石を用いて生層序を決定する際，これら
の生物学的側面を理解することは不可欠である．また，
生物学的な理解を進めることで，有孔虫の化石記録から
これまで以上に多様な古環境情報や進化史を理解するこ
とが可能になるであろう．その情報は，有孔虫の古生態
を理解するにとどまらず，有孔虫が介在する物質循環，
海洋環境変動，海洋生態系の進化に対する理解をさらに
深化させ，群集の支配要因・形態の支配要因・進化の駆
動力といった古生物学に共通するような疑問に答えてく
れるに違いない．

有孔虫類を用いる利点は，石灰質の殻が化石として地
層に残るだけではなく，水温や塩分，pHなど殻に様々な
環境のシグナルを同位体比や微量元素組成の違いとして
保持することである．また，浮遊性有孔虫は，外洋の 
炭酸カルシウム生産の20〜50 %を担い（Langer et al., 
1997; Schiebel, 2002），古環境解析を行う上で十分な個

体数を得ることができるほか，底生有孔虫では，10 cm2

あたりの生息密度は数千個体以上になる場合もあり
（Snider et al., 1984; 北里, 1986; Kitazato,1988; Murray 
2006; Nozawa et al., 2006），さまざまな統計解析に必要
な個体数を少量の堆積物試料から得ることができる．化
石記録としてもこの豊富な生物量が記録され，しかも連
続的に出現するため，その進化史を追跡することができ
る．このように，有孔虫類は，多様な生理・生態でさま
ざまな環境に適応し，生物学的なプロセスに応じて古環
境記録を保存する．

本稿では，飼育実験に基づく現生の有孔虫を用いた生
態学，生物学，地球化学的な観点の研究が，いかにして
有孔虫の進化，古生態，海洋環境への応答と影響，物質
循環に果たす役割について重要な知見を提供してきたの
かを，筆者らの研究を交えながら紹介する．

現生有孔虫類を用いた 
飼育・培養実験：実験古生物学的アプローチ

微古生物学の分野において，現生生物の飼育実験は，
化石として保存される生物がどのような生態で，どのよ
うな成長速度を持つ生活環を有しているのか，殻形態が
何に支配されているのかを解明する手段のひとつであり，

「実験古生物学」として研究が展開されてきた（北里, 
1981, 1991; 北里ほか, 1993など）．成長速度や生活環・
殻形態といった飼育実験で明らかにできる基礎的な情報
が，環境変異型なのか，あるいは遺伝的に安定した形質

図1．地球史における有孔虫の進化および有孔虫と共生関係をむすぶ藻類の進化（A）と，分子系統樹・殻の材質・形態形成の数理モデルを
統合した新たな分類体系（B）．浅野（1970），高柳・大森（1975），Pawlowski et al.（2003, 2013），Falkowsky et al.（2004），井上（2012）
を参考に作図した．図A内の有孔虫の関係は，Pawlowski et al.（2013）の進化史に形態分類から明らかになっている多様性変動を重ね合
わせた．分岐年代は，多室型の化石記録（350 Ma）を基にした推定値を示しており，単室型の系統では二つの年代推定値が得られている．
ガラス質石灰質有孔虫では，放散の時期と二次植物進化の同時性（1）や，爆発的放散の時期と珪藻類の放散との同時性（2）がありそう
だ．図B内の数字は，それぞれ，（3）High-Mgカルサイトの針状結晶を集積させる磁器質石灰質有孔虫と（4）主にlow-Mgカルサイト結晶
を殻の形成部位で成長させるガラス質石灰質有孔虫のクレードを示す．
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なのかを理解することで，化石の殻が持つ意味を理解で
きる．さらに，有孔虫を含め生物は遺伝的な背景を内包
した生体内外の物質循環システムを持ち，生物の代謝シ
ステムや石灰化メカニズムの情報を得ることで，どのよ
うに殻に同位体比や微量元素濃度といった形で環境情報
を記録するのかを明らかにすることができる（図2）．

有孔虫類を用いた飼育実験は，1930年代から行われて
きた．平均的な細胞のサイズが数百 μmという有孔虫の
大きさも，飼育実験を行う上で重要な役割を果たしてき
た．飼育実験では1個体ずつシャーレで培養したり，遺
伝的に同一と考えられるクローン個体を様々な条件に分
けて実験を行うことができる．また，実体顕微鏡や位相
差顕微鏡で数十倍から数百倍の倍率で観察することで，

細胞の観察が容易にできるという利点がある．成長や 
生殖といった生態（Myers, 1938など）や生活環の解 
明（Grell, 1958など）から，環境を制御した飼育実験

（Bradshaw, 1961など）や混合培養系の確立（Seears and 
Wade, 2013）へと展開し，様々な実験装置を用いた研究
が行われてきた（研究例や研究手法については，池谷ほ
か, 1976; 北里, 1998を参照のこと）．

本邦の研究者を中心とした最近の研究成果の例を挙げ
ると，環境を制御した飼育実験から，房室ごとの同位体
比分析を可能にした高感度測定（Ishimura et al., 2008）
から浮遊性有孔虫と共生藻との関係を議論したり（Takagi 
et al., 2015），pHやアルカリ度の変化が底生有孔虫の 
成長や殻の重さに与える影響が解明されたりしている

図2．本論文で主に述べる有孔虫の生体内外の物質輸送と石灰化，進化を模式的に示した図（A）と研究事例（B）．括弧内の数字は，本文中
での記述順を示す．図中の実線矢印は細胞内や内生生物との物質のやり取り，点線は現時点で考えられうる細胞内外の物質輸送を仮想的に
示した．細胞内の各アルファベットは，主要な細胞内器官を示す．核（n），ゴルジ体（g），ペルオキシソーム（p），ミトコンドリア（m），
液胞（v），食胞（fv），バクテリア（b），共生藻（s），葉緑体（c），盗葉緑体（k）．3つの房室を持つ幼体に示した事例は，本論文で対象
としている有孔虫の生物学的な研究例（B）．本論文で対象としている有孔虫の生物学的な研究対象と，それに関連する微古生物学での研
究対象を示した．
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（Kuroyanagi et al., 2009; Fujita et al., 2011; Hikami et al., 
2011）．生態的な解析では，環境制御実験による殻の微
量元素の取り込み（Toyofuku and Kitazato, 2005），細胞
内pH環境の可視化（de Nooijer et al., 2008, 2009），同
位体標識を施した餌有機物の取り込み（Nomaki et al., 
2006など）や同位体トレーサー実験に基づく貧酸素環境
での適応戦略（Nomaki et al., 2016など），交配実験に基
づく交配集団の認定（Kitazato et al., 2000）とそれらの
遺伝的な関係（Tsuchiya et al., 2000, 2003, 2014）など
が明らかにされている．

飼育実験を介した岩礁地性底生有孔虫Planoglabratella 
opercularisの交配実験‐生態‐形態‐遺伝子の統合的な
解析は特筆すべき成果である（Aizawa, 1987MS; Kanesaki, 
1987MS; Kitazato, 1988; Takahara 1989MS; Kitazato et 
al., 2000; Toyofuku et al., 2000; Takishita et al., 2005; 
Toyofuku and Kitazato, 2005; Kamikawa et al., 2008; 
Sakaguchi et al., 2009; Ishitani et al., 2011, 2012; Tsuchiya 
et al., 2000, 2003, 2014; 土屋ほか, 2015a, b）．これまで
の研究では，様々な種でそれぞれ様々な視点からの解析
が行われていたが，同一種で広範な知見が得られている
例は多くはない．

次章以降では，これら有孔虫の飼育実験から得られた
成果をもとに，石灰化プロセス，有孔虫の生態と物質循
環，有孔虫の分子系統と進化の3つのトピックについて
最近の研究成果を概説する．

石灰化プロセスから分かる 
有孔虫の殻形態・微量元素・同位体比

石灰質有孔虫を用いた古環境指標
石灰質有孔虫は炭酸カルシウム（CaCO3）を主成分と

する殻を形成する．その殻には，様々な環境情報が保存
され，現在の海洋環境だけではなく，古海洋環境の復元
にも利用可能な指標となる．では，どのようにして殻の
中にその指標となる微量元素や同位体のシグナルが保存
されるのだろうか？

近年の分析の高分解能化・高精度化に伴い，有孔虫の
石灰化過程に関する知見は急速に蓄積されつつある．微
量元素分析では，原子吸光度計（AAS），誘導結合プラ
ズマ発光分析（ICP-AES），誘導結合プラズマ質量分析計

（ICP-MS）が用いられてきた．最近はマルチチャンネル
化が進み，迅速な多元素同時分析が可能になってきてい
る．また，マルチコレクタ型ICP-MSの登場によって，マ
グネシウムやカルシウムなど，様々な元素の同位体が比
較的短時間で分析できるようになった．さらに，電子線
マイクロアナライザ（EPMA）に続き，二次イオン質量
分析法（SIMS）やレーザーアブレーションICP-MSなど
が普及しはじめたおかげで，殻内部の微量元素マッピン
グを高感度で行うことが可能になった（Reichart et al., 

2003; Kunioka et al., 2006）．これまで数個〜数十個体を
酸に溶解して元素分析を行い，一つのデータが得られて
いたのに比べれば飛躍的に分解能の高い情報が得られる
ようになった．酸素・炭素安定同位体比分析においては，
微小領域の切削技術の開発と安定同位体の高感度測定を
実現したり（Sakai and Kodan, 2011），中赤外レーザー
分光を用いた同位体測定が開始されたりするなど（Sakai 
et al., 2014），分析技術の高精度化・高感度化が急速に 
進展しつつある．また，従来のデュアルインレット式 
に代わり，ガスクロマトグラフィー‐コンフロ式の試料 
導入装置を備えた超微量炭酸塩安定同位体比分析システ
ム（MICAL3c）で 0.2 μg での精密な分析を実現した

（Ishimura et al., 2008）．これによって有孔虫の成長に伴
う炭素同位体の変動を房室（チャンバー）単位で分析で
きるようになった（Takagi et al., 2015など）．一方で，卓
上型の走査電子顕微鏡にもエネルギー分散型の元素分析
計を追加できるようになった（SEM-EDS）．これは分析
感度は劣るが，気軽に無蒸着試料で元素分析が行えるた
め，有孔虫の前処理などで汚染を簡易に検査する際に重
宝される．顕微ラマン装置や顕微FTIR装置も普及してき
た．これらは分子の結合状態の光学的特性を捉えること
ができる．そのため，有孔虫の壁孔に充填された極小の
硫化鉄粒などを対象に鉱物同定が行える（Tachikawa et 
al., 2013）．物性分析の側面では，殻構造の三次元構築を
行うためのマイクロX線CT（MXCT）が普及しつつあ
る．国内では東北大学博物館に微化石用MXCTがいち早
く導入され，浮遊性有孔虫の溶解過程の検討で有用性を
発揮した（Iwasaki et al., 2015）．飼育実験で得られる有
孔虫試料は数が限られるという欠点があるが，分析手法
の高度化・高精度化のおかげで，各種分析に最大限用い
られる環境が整いつつある．

微量元素・同位体が殻に取り込まれる化学的背景
石灰質有孔虫の殻には海水に溶解している様々な元素

が取り込まれる（図3A, B）（Lea, 1999; de Nooijer et al., 
2014）．殻に取り込まれる元素とその同位体比は，石灰
化時の海水中の濃度と水温・圧力などの物理環境に比例
しており，環境プロキシーとして利用できる．

有孔虫殻の微量元素組成・同位体比を用いた古環境プ
ロキシーを用いるためには，環境による殻の組成・同位
体比の変化を評価し，校正（キャリブレーション）する
必要がある．キャリブレーションは，天然の試料を用い
て，現場での環境観測やWorld Ocean Atlas，日本海洋
データセンターなどから引用した環境情報と比較する手
法と，室内で環境を制御した飼育実験を行い，殻の組成
がどのように変化するかを更に細かく検討する実験的手
法がある．現場では，環境は常に変化しているため，キャ
リブレーションにも環境変化の影響が内包される．飼育
実験では，特定の環境条件を一定にしたり，変化させた
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りと制御することができるため，環境指標として着
目している微量元素・同位体比と，対象としている
環境因子の相関を直接評価することができる．

古環境復元で利用されている代表的な微量元素や
同位体比を使ったプロキシーは，海水の化学組成の
復元を目指すものと，物理環境の復元を目指すもの
に大別できる．水塊中での濃度が栄養塩濃度と密接
に関連し，生物生産を推定することができるもの 
に，カドミウム・カルシウム比（Cd/Ca），バリウ
ム・カルシウム比（Ba/Ca），炭素同位体比（13C/12C）
がある．Cd/Caと13C/12Cはリン酸塩濃度と，Ba/Ca
はアルカリ度やケイ酸塩濃度とそれぞれ相関がある

（Boyle, 1981; Zahn et al., 1986; Lea and Boyle, 
1989）．例えば，化石有孔虫のCd/Caが高いことは，
当時の海水のリン酸塩濃度が高かったことを示して
いる．

また，海水中の元素の存在状態が化学的な環境の
変化に伴って変化するプロキシーとして，ウラン・
カルシウム比（U/Ca），バナジウム・カルシウム比

（V/Ca），ホウ素・カルシウム比（B/Ca）およびホ
ウ素同位体比（11B/10B）がある．ウランとバナジウ
ムは海水の酸化還元状態によって存在状態が変化す
る．例えばウランでは，酸化的環境下ではUO2

2＋の
形で海水に溶存しているが，還元環境下ではU(OH)4

の形をとり，海水に不溶となり堆積物粒子へ吸着す
るなどして，海水中の濃度は減少する．元素の有孔
虫殻への取り込み量は，海水中の元素の濃度に比例
するので，堆積物コアで有孔虫殻の測定を行えば，
これら元素の海水中の濃度の増減が復元でき，その
結果，貧酸素環境の消長を解析することができる

（Russell et al., 1994, 1996; Hastings et al., 1996; 
Boiteau et al., 2012）．

ホウ素同位体比は，過去の海水中のpHを推定す
るプロキシーとして近年大きく発展した（Spivack et 
al., 1993; Sanyal et al., 1996）．海水中にはホウ酸
B(OH)3とホウ酸塩イオンB(OH)4

−が存在する．この
二者の相対的な存在量はpHに依存するとともに，同
位体分別がおきる．有孔虫殻を構成しているカルサ
イトには，イオンであるB(OH)4

−だけが取り込まれ
るので，これらの関係を用いて有孔虫殻のホウ素同
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図3．石灰化プロセスから分かる有孔虫の殻形態・微量元素・同位体比（A, B）と精密環境制御実験装置の概念図（C）．（A）底生有孔虫
Ammonia sp.の房室形成中における微分干渉顕微鏡像．仮足（p），形成中の殻壁（CF），新たな房室（NC）．点線部の有機膜上に石灰分が
沈着する．海水に含まれるイオンが有孔虫の殻に取り込まれ，固定される過程であり重要である．石灰化中は殻の内外の数マイクロメート
ルの間でpHの隔たりがある（Toyofuku et al., 投稿準備中）．（B）有孔虫殻（上）と海水（下）に含まれる元素の重量比（Lea, 1999; de 
Nooijer et al., 2014; Broecker et al., 1982）．太字は同位体比がプロキシーとして活用されている元素を示す．海水に含まれる様々な元素が
微量元素として取り込まれている．元素の割合は大きく異なり，生物過程の影響が示唆される．Mgは種毎に変異し3 %程度含まれている
ことがある．（C）ケモスタット水槽模式図．有孔虫殻の石灰化や取り込まれる元素・同位体比に生育環境が与える影響を評価できる．系を
インキュベータに収めることで水温環境が制御できる．溶存酸素計やpH計で水槽の環境をモニタリングし，様々なガスや溶液を自動的に
添加できる．たとえば二酸化炭素を添加し，近未来に予想される酸性化した海洋環境を創出し，有孔虫に与える影響を評価する．また通常
の水槽のほか，高圧ポンプを用いることで加圧チャンバーを接続することも可能である．
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位体比をpHのプロキシーとして利用できるようになる
（Hönisch and Hemming, 2004）．

滞留時間が短く，地圏などから海洋への流入量によっ
て海水中の濃度が変化するような元素では，その濃度 
や同位体比が流入量のプロキシーとなる．リチウム・ 
カルシウム比（Li/Ca）とその同位体比（6Li/7Li），ス 
トロンチウム同位体比（87Sr/86Sr），ネオジム同位体比

（143Nd/144Nd），カルシウム同位体比（44Ca/43Ca）が代表
的な指標である（Palmer and Elderfield, 1986; Richter and 
DePaolo, 1987; Zhu and Macdougall, 1998; Košler et al., 
2001）．例えば，リチウムは海底熱水活動や海洋底拡大
が活発になると，地殻から海洋へ供給される．そのため，
堆積物コアの有孔虫殻のLi/Caや同位体比の変化から，過
去の地殻活動の盛衰を推定できる．また最近になって，
Na/Caを塩分の指標とする試みが報告されている（Wit 
et al., 2013）．

物理環境については，元素や同位体の取り込みが水温
などの物理的な因子によって変化することに注目したプ
ロキシーが提案されている．海水中の滞留時間が長く，
海洋中の分布に偏りが少なく，海水の主成分となってい
る元素が利用されている（Broecker et al., 1982）．

これまでに報告されている水温プロキシーとしては，
マグネシウム・カルシウム比（Mg/Ca），酸素同位体

（18O/16O），ストロンチウム・カルシウム比（Sr/Ca），フッ
素・カルシウム比（F/Ca）があげられる（Emiliani and 
Edwards, 1953; Savin and Douglas, 1973; Cronblad and 
Malmgren, 1981; Rosenthal and Boyle, 1993）．

酸素同位体比は殻への取り込みの際に水温とpH以外
の影響をあまり受けず，有孔虫種ごとの変異が少ないた
めに信頼性の高い水温指標として応用されている．地質
学的な時間スケールでは海水の酸素同位体比は，全球的
な氷床の消長に対応する淡水の流入によっても変化する

（Emiliani, 1955）．氷期には両極域に氷床が発達し，16O
に富む淡水が氷として陸上に滞留するため，海洋の酸素
同位体比は正に，間氷期には氷が溶解し，淡水の流入が
増加するため海洋の酸素同位体比は負に，相対的な変動
を示す．これを全球的な海水準変動の指標とすること 
で，第四紀の氷期‐間氷期サイクルを反映した酸素同位
体比曲線を得て，コア間の年代比較にも用いられている

（Zachos, 2001）．
有孔虫のMg/Caは，石灰化時の水温によって変化し，

高水温でより高い値を示す性質を持つため，Mg/Caは水
温の指標として用いられる（Nürnberg, 1995など）．有孔
虫のMg/Caは他の元素に比べ，その含有量に有孔虫種ご
との変位が大きい特徴がある．多くのガラス質石灰質

（Hyaline）有孔虫（Rotaliidなど）では，Mg/Caは2〜
10 mmol/molである（Lea, 1999）．これに対して，磁器
質石灰質（Porcelaneous）有孔虫（Milliolid）やごく一部
のガラス質石灰質有孔虫では，Mg/Caが100 mmol/mol以

上である（Toyofuku et al., 2011）．前者を低Mg（low-Mg）
カルサイト，後者を高Mg（high-Mg）カルサイトと呼ぶ．
海水のMg/Caは5.1程度であり（Broecker et al., 1982），
ここから無機的にカルサイトを沈着した場合，殻のMg/
Caは100〜200 mmol/molと予想され，概ね高Mgカルサ
イト種と同様の値になる（Katz, 1973）．海水のMg/Caは
100万年より以前では時代とともに徐々に変化しており，
水温復元に応用する上では意識しておく必要がある

（Stanley, 2008）．

精密環境制御培養実験
上述のように，有孔虫殻の元素組成・同位体比は様々

な環境因子によって変化する．そのため，より信頼性の
高いプロキシーを確立するためには，天然の試料に加え
て，精密に環境因子を制御した飼育実験を行った上で，
殻の微量元素組成・同位体比と比較してキャリブレーショ
ンする意義は大きい．飼育実験による有孔虫殻の微量元
素組成・同位体比と成長環境との関係についての研究は，
1980年代に開始された．Erez and Luz（1983）は，浮遊
性有孔虫Globigerinoides sacculiferを14 ℃から30 ℃の範
囲で9つの水温条件で飼育し，成長に伴って実験期間中
に付加した殻の酸素・炭素同位体比と環境因子（水温）
とを比較した．殻の酸素同位体比は高水温条件下で成長
した殻ほど低い値を示し，同位体比と水温の関係は二次
式に近似された．また，炭素同位体比は高水温条件下で
成長した殻が低い値を示す傾向にあった．このような飼
育実験を通じたプロキシーの評価は年々増加している．
水素イオン濃度（Rollion-Bard and Erez, 2010），全炭酸
量（Dissard et al., 2010），炭酸イオン濃度（Spero et al., 
1997; Elderfield et al., 2006），海水のMg/Ca（Mewes et 
al., 2014, 2015），溶存酸素量（Nardelli et al., 2014），圧
力（Wollenburg et al., 2015）などの条件を変化させた飼
育実験や，殻成長の影響評価（Spero et al., 2015）など
を精密に制御する実験（Hintz et al., 2004など）が行わ
れている．これらの研究により，有孔虫プロキシーを洗
練化するとともに，人為環境改変による微化石生物への
影響を評価することができるようになりつつある．特に
海洋酸性化の影響評価に関わる研究がこの10年で勃興し
てきている．石灰化時のpHおよびpHに支配される炭酸
系（二酸化炭素⇄重炭酸イオン⇄炭酸イオン）の平衡状
態が，有孔虫殻の元素，同位体比を用いた古環境指標の
評価に不可欠となっている．また，後述する海洋酸性化
の影響評価を念頭に置いた実験系も構築されている．本
邦では二酸化炭素分圧を調整した飼育実験を実施するこ
とを目的として，精密CO2分圧調整飼育装置（AICAL装
置）が開発されており，有孔虫飼育実験でも成果を上げ
ている（Fujita et al., 2011; Hikami et al., 2011）．われわ
れの研究グループでも同様の制御装置（ケモスタット水
槽：Chemostat Continuous Cultivation System：C3S）を
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構築してpHを制御し，底生有孔虫殻への影響を検討し
ている（図3C）．さらに，加圧チャンバー（Wollenburg 
et al., 2015）や高圧顕微鏡システムを組み合わせるなど，
工夫次第で様々な環境を室内に再現し，有孔虫の生体に
対する影響を直接評価できる魅力がある．

石灰化プロセスにおける有孔虫細胞の役割
ここまで有孔虫殻の微量元素組成・同位体比に着目し

たプロキシーが大きく発展していることを紹介した．こ
のような，環境要因と殻組成との関連は，有孔虫の種類
により大きく異なることが知られている．これは生物学
的効果（vital effect）と呼ばれている．海水中や細胞内
から殻へと元素が固定される分配過程が，それぞれの種
の代謝によって少しずつ異なることを示している．有孔
虫の殻形成は，海水中のカルシウムイオンや溶存無機炭
素を炭酸カルシウムとして固定する過程であり，有孔虫
の生産性の高さを鑑みると海洋・全球における炭素・カ
ルシウムの生物地球化学循環の重要な経路の一つである．

従来から，同位体トレーサーを用いた培養実験や，詳
細な顕微鏡観察を通じて，有孔虫殻の石灰化過程を解明
しようとする試みが行われてきた．有孔虫はカルシウム
イオン（Ca2＋）と重炭酸イオン（HCO3

−）を海水から細
胞内に取り込み，石灰化に供していると考えられている．
海水から殻が沈着するという視点で化学式にまとめると，

Ca2＋＋2HCO3
−→CaCO3＋H2O＋CO2

となる．ここで，同位体標識したカルシウムイオンや重
炭酸イオンをトレーサーとして溶解した海水を用いて，
有孔虫に殻形成させることで，それぞれのイオンの有孔
虫細胞内の滞留時間の推定，細胞内に炭素やカルシウム
などの材料を集積する場（プール）の有無や，その大き
さについて，種ごとに違いがあることがわかってきた

（Angell, 1979; Anderson and Faber, 1984; ter Kuile and 
Erez, 1987; Lea et al., 1995; Erez, 2003）．また，殻の成
長過程については，透過型電子顕微鏡（TEM）観察を含
む，詳細な時系列観察が多数報告されている（Angell, 
1967; Bé et al., 1979など）．これらの研究成果によって，
有孔虫は殻形成に先駆けて，仮足によって鋳型となる有
機膜（Primary Organic Sheet＝POS）を新たな房室の形
に構築し，有機膜上に炭酸カルシウムを沈着することが
推察された．近年は，蛍光プローブを用いて石灰化中の
カルシウムイオン濃度やpHの変化を可視化し，殻形成
に関わる微小環境の時空間変動を計測する試みがなされ
つつある．Toyofuku et al.（2008）は，有孔虫細胞内の
カルシウムイオンの挙動を可視化する手法を開発した．
一方で，炭酸イオン（CO3

2−）や重炭酸イオン（HCO3
−）

などの陰イオンの可視化は難しい．その代わりに，炭酸
系の平衡を支配するpHを可視化する方法を確立した（de 

Nooijer et al., 2008）．海水の全アルカリ度を別に分析す
れば，pHから炭酸系の平衡状態を推定し，炭酸イオンや
重炭酸イオンの濃度を求めることができる．これら2つ
の方法を組み合わせ，底生有孔虫Ammonia sp.について，
殻形成時のpHとカルシウムイオン濃度を可視化した結
果，細胞内のpH環境が劇的に変化していることを見い
だした（de Nooijer et al., 2008）．殻を形成していない時
は，細胞内のpHは概ね海水よりやや低く（〜7），カル
シウムイオン濃度も低かった．しかし，殻形成時には石
灰化部位に限って細胞のpHが上昇した（＞9）．この時，
有孔虫周辺のpHは有孔虫を中心に同心円状に低下し，石
灰化部位に近接する場所で最も低い値を示した（＜7）．
このpHの低下によって海水中では重炭酸イオン濃度が
減少し，二酸化炭素濃度が増加する．重炭酸イオンは細
胞膜を透過できないが，二酸化炭素は細胞膜を浸透でき
るため，石灰化部位へ炭素を運びこむのに有利に働いて
いることが推測できる．カルシウムイオンは，殻形成に
応じて，新たに形成される最終房室周辺において，カル
シウム濃度の増加が観察された．以上の観察から，殻形
成に伴って，有孔虫はpHやカルシウムを細かく制御す
る機序を持つことが改めて確定的となった．石灰化の開
始時には細胞内のカルシウム濃度はそれほど高くなって
おらず，石灰化中に海水から取り込んでいることが疑わ
れる．新規に沈着した房室には，殻形成の開始後に添加
した同位体標識カルシウムが海水から取り込まれており

（Nehrke et al,. 2013），上記の現象は，これと調和的であ
る．さらに，有孔虫殻のカルシウム同位体比やマグネシ
ウム同位体比はいずれも海水に比較して低い値を示す

（Zhu and Macdougall, 1998; Yoshimura et al., 2011）．こ
れは，一般にvital effectによってこれらの元素が選択的
に取り込まれたと解釈される．また，殻のマグネシウム
含有量が多い高Mgカルサイトの種よりも，低Mgカルサ
イトの種ほどマグネシウム同位体比が低いことから，よ
り強い同位体分別が起きていることを示唆する．最近で
は石灰化中の有機膜にカルシウムイオンがどのように沈
着するのかについて，原子レベルのin situ観察が始まっ
ている（Branson et al., 2015）．今後，分析を積み重ねる
ことで，殻形成中のカルシウムや炭素の取り込み機序と，
POSと殻に見られる微量元素濃度や同位体比組成の違 
いといった，殻構造に沿った微量元素の特徴的な分布の 
謎を解明できるであろう（Toyofuku and Kitazato, 2005; 
Kunioka et al., 2006; Steinhardt et al., 2015）．

石灰化過程からみた有孔虫の殻形態
殻形成に加え，殻形態を理解する試みも進んでいる．

有孔虫の殻の配列を数理モデルで解析する試みは長く 
続いているが，近年，殻形成時の生態情報をモデルに 
取り込むことで様々な形態の再現に成功した．従来の有
孔虫殻形態モデルでは，geometric model（幾何モデル）
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（Berger, 1969），allometric theoretical models（相対成長
理論モデル）（De Renzi,1988; 1995など）が提案されて
いた．しかし，これらの数理モデルでは，すべての形態
型を再現することはできなかった．Brasier（1982）は
Lenticulinaを除く多くのPolythalamia有孔虫において，初
室（proloculus）の口孔から最終房室の口孔までの経路を
global communication path（GCP）と定義し，外界との
情報交換コストを最低限にするために，GCPが最短距離
に配列が決まることを指摘した．Tyszka and Topa（2005）
はこの考えを取り込み，moving reference approachとし
て新たな房室を付加させるときの基準点が次々に移動す
るという，実際の有孔虫の殻形成に類似したモデルを構
築し，広範な有孔虫種の形態を記述することに成功した．
Yoshino et al.（2009）はその配列に着目することで，ほ
ぼすべての現生浮遊性有孔虫の形態を再現することに成
功している．最近では，マイクロX線CT（MXCT）を利
用し，実際の浮遊性有孔虫の形態を，外から見えない部
分まで画像取得した上で，形態モデルのパラメータ化に
も成功した（岸本・木元, 2016）．一方で，有孔虫は様々
な殻構造や結晶構造を示すが，これを決定する因子は明
ら か で は な い （Haynes, 1981; Debeney et al., 2000; 
Nomura and Takayanagi, 2000; Nomura, 2001）．有孔虫
のゲノム解析などの進展によって，殻構造を支配する殻
形成や石灰化に寄与する遺伝的な背景が解明されること
を期待したい．

海洋酸性化が有孔虫に及ぼす影響
人間活動に由来する二酸化炭素排出量は，1750年から

2011年までの間に2040±310 Gtであると見積もられて
いるが，その30 %は海洋に溶解し，海洋酸性化の原因に
なっていると考えられている（IPCC, 2014）．モデルに
よって差はあるが2100年には海水のpHが7.6〜7.9程度
まで低下するという予測が報告されている（Rhein et al., 
2013）．pHが0.3低下することは，海水中の水素イオン
濃度が現在の約2倍にもなることを示している．その結
果，海洋の炭酸系をはじめとする化学平衡が変化し，徐々
にではあるが確実に海洋を酸性側へ変化させている．そ
のため，海洋生物と生態系に深刻な影響を与える可能性
が指摘され，世界的な環境問題として注目を集めている

（Rhein et al., 2013）．
海洋酸性化が進んだ場合，有孔虫も成長が阻害される

おそれがある．有孔虫は海洋の主要な炭酸塩生産者であ
るので，その生産量の変化は海洋全体の物質循環に影響
を与える可能性があり，その影響の評価が必要である．
先に紹介したとおり本邦でも，pHを変えた有孔虫の飼育
実験が行われている（Kuroyanagi et al., 2009; Fujita et 
al., 2011; Hikami et al., 2011）．これらの実験の結果，磁
器質のAmphisorus kudakajimensisでは，pHが低下すると
殻の重さを指標とした成長量が単純に減少した一方で，

ガラス質のCalcarina gaudichaudiiでは増加した．一方，
重炭酸の濃度変化，つまりアルカリ度の変化は，成長量
には影響を与えない（Hikami et al., 2011）．Keul et 
al.（2013）は，これら3つの実験を含め多様な種を対象
とした25の先行研究の結果をまとめた．これまでの研究
では実験系のpHを制御する方法も様々である．有孔虫
への影響は多様で，石灰化量はpHの低下とともに減少
する種や増加する種，中くらいのpHで最も成長する種
が見られ，種間で利用可能な炭酸系の形態の違いを反映
しているのではないかと考察している．また，細胞内共
生藻類の種類や宿主の代謝，共生藻類の代謝，宿主細胞
質への寄与によって，殻の形成にも大きく影響を及ぼす
可能性が考えられる．海洋酸性化問題では，石灰化と 
ともに溶解過程も重要である．たとえばIwasaki et al. 

（2015）は，セジメントトラップを用いた研究から浮遊
性有孔虫の隔壁の厚さや密度，結晶構造といった殻構造
の違いによって保存される度合いが変化することを見出
した．海洋のpHが低下した場合も，殻構造によって，異
なる溶解様式を示すことが想像されるが，その検討は今
後の課題である．

有孔虫が関与する物質循環研究の進展

海底物質循環における有孔虫の役割
海洋底には，原核生物や単細胞真核生物，多細胞無脊

椎動物から1 mを超える底生の魚類まで，様々な生物が
生息している．これらサイズごとの生物の分布パターン
には，水深との関連性が報告されている．一般に，水深
が深くなるほど，群集全体のバイオマスのうち大型生物
が占める割合は減少し，メイオファウナ（定義にもよる
が，500 μmの篩を通り抜け，44 μmの篩に残るサイズの
生物）やバクテリアのような小型の生物が占める割合が
増加する（Rex et al., 2006）．有孔虫は，深海のメイオ
ファウナの主要な分類群であり，メイオファウナの中で
は線虫と並ぶか，それ以上のバイオマスを持つ（Snider 
et al., 1984など）．そのバイオマスの大きさから，有孔
虫が深海底の物質循環，特に海洋表層から沈降してくる
ファイトデトリタス（主に植物プランクトンを由来とす
る有機物の凝集体で，それらの遺骸やその分解物などか
ら成る）の消費過程に果たす役割は大きいと考えられて
きた（図4）．前述のように，有孔虫の出現は少なくとも
6億9000万年前に遡ることから（Pawlowski et al., 2003），
有孔虫による海底面での有機物消費の程度は，地球史を
通じた大気CO2濃度の変動や，堆積物中に埋没されてい
く有機物量，そして埋没有機物がもととなった堆積物深
部での石油生成などに大きな影響を及ぼしたはずである．
しかし，深海に生息する生物の代謝活性を直接的に調査
するのは困難であり，検証は進んでいなかった．

1990年代から，無人潜水機，有人潜水艇による深海調
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査の一般化と，海洋生態学における安定同位体比測定の
普及により，安定同位体トレーサーを用いて深海生物の
代謝活性（主に摂餌，同化量）が海底の現場で測定され
るようになった（Blair et al., 1996; Levin et al., 1997）．
具体的には，13Cや15Nといった，自然界では存在量の少
ない同位体の割合を人工的に増加させた有機物（たとえ
ば微細藻類細胞など）を潜水船を用いて海底に散布し，
数日から数週間後に海底堆積物を回収して，そこに生息
する生物細胞や腸管内容物，バイオマーカーに取り込ま
れた13Cや15Nの量を測定するという手法である．この手
法では，実験室よりも天然に近い条件での代謝活性を測
定でき，海底面での物質循環についてより現実に近い値
が得られる．実際に，ほぼ同条件の同位体トレーサー実
験を深海底（水深1,450 m）と実験室内で行ったところ，
有孔虫の実験室での藻類の摂取速度は現場の1/10程度で

あったことから，現場での活性測定の重要性が分かる（野
牧, 未公表データ）．1990年代後半から2000年代には，同
位体トレーサー実験を用いた海底での物質循環と各生物
分類群の重要性について，浅海から深海平原，極域から
熱帯域，貧栄養海域から富栄養海域まで数多くの海域で
報告されている（Middelburg et al., 2000; Moodley et al., 
2000, 2002; Aberle and Witte, 2003; Witte et al., 2003; 
Nomaki et al., 2005b, 2006, 2011; Woulds et al., 2007）．
これらの研究から，海底の有機物消費過程における有孔
虫の重要性は海域により異なるものの，有孔虫が単位バ
イオマスあたりに摂取する有機物量はどの海域でも他の
生物よりも大きく，有孔虫のバイオマスの大小が，海底
面での有機物消費量を支配している可能性が示唆された

（Gooday et al., 2008）．また，有孔虫が細胞内で特定の
脂肪酸を選択的に分解したり，ステロールの合成などを
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図4．海洋の物質循環（主に炭素循環）と，有孔虫の果たす役割．浮遊性有孔虫は，海洋表層で共生藻類とともに有機物の形で二酸化炭素を
固定し，石灰化によって炭酸カルシウムの形で無機炭素を固定する．それらの有機物，炭酸カルシウムは，珪藻などの植物プランクトンに
よって生産された有機物とともに，従属栄養生物による分解を受けながら沈降し，海底に堆積する．底生有孔虫は，沈降してきた有機物を
酸素や硝酸塩を用いて酸化し，エネルギーや栄養を得る．それに伴い，堆積物の深度とともに有機物濃度，酸素濃度，硝酸塩濃度などは減
少し，一方で有機物の分解に伴い生成されるアンモニウムイオン濃度などは上昇する．これらの化学環境が，生物の代謝のみならず，有孔
虫の石灰質殻の保存，溶解を左右する．
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行ったりすることで，海底面での有機物変質・合成に質
的にも貢献している（Nomaki et al., 2009）．

有孔虫は，このように，ファイトデトリタスの消費と
その後の分解過程に，海域によってはバクテリアと並ん
で重要な役割を果たしている．さらに，有孔虫は甲殻類，
軟体動物，環形動物など，さまざまな海洋生物のエサ，
すなわち栄養源，エネルギー源でもあり（Hickman and 
Lipps, 1983; Herbert, 1991; Gudmundsson et al., 2000; 
Nomaki et al., 2008），深海生態系の食物網構造において
も重要な役割を果たしている．過去の深海底においても，
有孔虫の出現が食物網構造を変化させ，結果的に海底面
での有機物の無機化，埋没過程に変化を及ぼしたであ 
ろう．

近年の研究では，光合成に由来する海洋表層からの沈
降有機物だけでなく，化学合成独立栄養微生物が光の届
かない水柱の中深層もしくは海底で生産した有機物が，
深海生態系において利用されていることが示唆されてい
る．これらの化学合成独立栄養微生物は，たとえば水素
やアンモニウムイオン，硫化水素などを酸化することに
よりエネルギーを得て，有機物を合成している．海洋の
中深層では，化学合成による有機物生産が沈降有機物に
依存した従属栄養生物の生産量とほぼ同程度であるとい
う報告もある（Reinthaler et al., 2010）．深海底堆積物か
らも，独立栄養，もしくは混合栄養と考えられるアンモ
ニア酸化菌の遺伝子が多数検出されており（Francis et 
al., 2005），通常の深海底，すなわち熱水噴出孔や冷湧水
帯ではない海底でも，化学合成独立栄養微生物による有
機物生産が有孔虫を含む深海生態系の栄養源として重要
である可能性も考えられる．地球生命の共通祖先は熱水
域などに生息する化学合成独立栄養微生物である可能性
が高いと考えられることから（Takai et al., 2006; Ueno 
et al., 2006），化学合成細菌は地球史を通した海洋生態系
において重要なプレイヤーであり続けたのであろう．こ
れらの化学合成独立栄養微生物による有機物生産が，海
洋の化学環境変化によりどのように変動し，食物網のよ
り高次に位置する生物の消長にどう影響してきたのかは，
地球史の解読と海洋生態系の進化に新たな視点をもたら
すと期待される．

化石には残らない軟質殻有孔虫 
（soft-walled foraminifera）

底生，浮遊性を問わず，有孔虫の研究は石灰質や膠着
質など化石として保存される殻を持った種を中心に行わ
れてきた．そのため，現生の底生有孔虫研究においても，
化石に残る分類群を対象とし，堆積物を適当な大きさの
目合いを持つ篩で洗ったのちに乾燥させ，その残査を検
鏡するという手法が一般的に用いられてきた（尾田・佐
藤, 2013）．一方，堆積物を弱い水流を用いて篩で洗浄し
たのちに20 %エチレングリコール水溶液に保存し，それ

を検鏡すると，これまでの手法ではほとんど確認されな
かった，有機質や膠着質の壊れやすい殻を持つ「Soft-
walled有孔虫」が数多く分布していることが明らかになっ
た（Gooday, 1986b; Todo et al., 2005; Nozawa et al., 2006, 
Ohkawara et al., 2009; Ohkawara, 2011MS）．有孔虫群集
に占めるsoft-walled有孔虫の割合は，深海では特に高く

（Gooday et al., 2004），時に97 %を占めることもある
（Snider et al., 1984）．このことは，従来の有孔虫群集の
研究においては，深海底で群集の大部分を占めるsoft-
walled有孔虫が見過ごされており，有孔虫が物質循環に
果たす重要性を過小評価していたことを示す．Soft-walled
有孔虫の生態についてはそれほど理解が進んでいないが，
同所に分布する石灰質有孔虫に比べると，ファイトデト
リタスの摂取量は小さい（Enge et al., 2011）．貧栄養環
境に生息しているsoft-walled有孔虫にみられるステルコ
マータ（Stercomata）と呼ばれる細胞内微細構造は，内
在するバクテリアによって難分解性有機物の利用を可能
にし（Gooday et al., 1997），soft-walled有孔虫の貧栄養
環境への適応の一因になっていると考えられる．一方で，
有明海の柳川干潟では，soft-walled有孔虫の一分類群で
あるSaccaminiidがAmmonia sp.に次いで優占する群集で
あったことから，有機物に富む泥底環境においても，条
件が整えば優占するらしい（野牧, 未公表データ）．東赤
道太平洋の深海平原（水深5,300 m）においても，マン
ガン団塊採掘を模した環境攪乱実験後の群集構成は，攪
乱直後ではAllogromiidの個体数が減少するものの，攪乱
1年後には個体数が攪乱前よりも増え，攪乱2年後には
Komokiaceaなどの堆積物中に根を生やすような生態を持
つ種類が増加し，擾乱に対する耐性と回復力を示した

（Kitazato and Okamoto, 1997）．このように，soft-walled
有孔虫は深海平原や海溝に特徴的な，“静的”な分類群と
いうこれまでの見方は変わりつつある．これらの種が何
を食べ，どれほど活発に有機物や酸素を消費しているの
かは，深海堆積物中の物質循環や環境変化を考える上で
非常に重要である．しかし，個体の小ささ（一般に100 μm
以下の種が多い）などから各種の研究が遅れているのが
現状である．

有孔虫の生態学的研究は，主に石灰質殻有孔虫を中心
に進められてきた．前述したように，化石種，環境指標
種の多くが石灰質有孔虫であること，ある程度の大きさ

（一般に300 μm〜1 mm）を持つ硬い殻を持ち，ハンドリ
ングが比較的容易であること，また，バイオマスが大き
いために各種分析に必要なサンプル量が確保しやすいこ
と，などが主な理由である．しかし，たとえば先述の同
位体トレーサー実験での分析を行うための元素分析計や
質量分析計などの感度は近年向上しており（Ogawa et al., 
2010），細胞サイズの小さいsoft-walled有孔虫の各種分
析も可能になりつつある．また，soft-walled有孔虫の一
種であるAllogromia laticollarisと微細藻類2種（Dunaliella 
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tertiolecta，Isochrysis galbana）との混合培養系が確立さ
れており，各種飼育実験，代謝量測定，代謝産物分析，
遺伝子解析，なども可能になり，大量培養後のステロー
ル分析などが行われている（Grabenstatter et al. 2013）．
今後soft-walled有孔虫の生態について新たな知見が産ま
れてくるであろう．

堆積物中の鉛直分布とその支配要因
有孔虫の石灰質殻の炭素同位体比は，おおむね周囲の

海水の無機炭酸の炭素同位体比を反映している．ところ
が，同一地点に生息する底生有孔虫種でも，炭素同位体
比に違いがみられることがあり，この原因については長
く議論となっていた．Corliss（1985）は，水深3,000 m
から採取した堆積物を表層から深度別に15 cmまで採取
し，ローズベンガルによって細胞質を染色し，生体有孔
虫群集の鉛直分布を調べた．その結果，Hoeglundina 
elegansは最表層に分布のピークがあるのに対し（shallow 
infauna），Melonis barleeanumは3‐5 cmの深度にピーク
が見られた（intermediate infauna）．さらに，Globobulimina 
affinis，Chilostomella oolinaは8‐10 cmとさらに堆積物の
深部を中心に分布していた（deep infauna）．堆積物中の
間隙水の無機炭素同位体比は，最表層では直上水とほぼ
同じ同位体比を示す．しかし，有機物の分解に伴う軽い

（12Cに富んだ）炭素が二酸化炭素として放出されるため，
堆積物深部の間隙水中の無機炭素は直上水よりも軽い炭
素同位体比を持つ．Deep infaunaの有孔虫は，石灰質殻
を沈着させる際にこの「軽い無機炭酸」を用いるために，
epifaunaやshallow infaunaの種よりも軽い炭素同位体比
を持つことが示唆された．Corliss（1985）で見られたよ
うな有孔虫種による生息深度パターンは，相模湾など他
の深海底でも報告されており，種ごとの鉛直分布特性に
は，ある程度の一般性が見られる（Ohga and Kitazato, 
1997）．生息深度パターンが生まれる原因については，資
源 ， 空 間 を め ぐ る 種 間 競 争 ， 大 型 動 物 に よ 
る捕食圧の深度による違い，堆積物中の物理・化学勾 
配への応答，などが推測されていた（Gooday 1986a）．
Shirayama（1984）は，線虫などの多細胞メイオファウ
ナの堆積物中の分布下限深度が酸化層の厚さと良い相関
関係にあることを報告し，堆積物中の酸素浸透深度が内
在性の底生生物の分布に影響していることを示した．一
方で，深海平原など有機物の乏しい環境では，限られた
量の有機物を摂取するために生物が最表層に集中して分
布することも報告した．Corliss and Emerson（1990）は，
有孔虫においても，堆積物中の酸素濃度とそれを支配す
る海底への有機物フラックスが鉛直分布の重要な支配要
因であることを報告した．Jorissenは，これらに加え彼
らの研究グループによる知見をまとめあげ，有孔虫の鉛
直分布を酸素濃度と有機物量で統一的に説明する，TROX

（TRophic conditions and OXygen concentrations）モデル

を提唱した（Jorissen et al. 1995）．これは，有機物供給
量の多い海底では，堆積物の深部まで有機物は存在する
ものの，有機物の分解に酸素が消費されるために堆積物
の深部は嫌気的となり，多くの有孔虫は生息が困難であ
るため，有孔虫は堆積物の最表層に集中して分布する．
つまり，酸素浸透深度が分布の下限深度を規定する．有
機物供給量が少なくなるにつれて，酸素浸透深度は深く
なるため，堆積物のより深部まで有孔虫が生息すること
ができる．しかし，有機物供給量がさらに少なくなると，
酸素はあるもののエサとなる有機物量が堆積物中で不足
するため，有孔虫の分布は有機物が沈降してくる堆積物
最表層に集中する．つまり，このケースでは，分布の下
限は有機物量により規定される．中程度の有機物量では，
酸素浸透深度，有機物供給量の下限深度以深でもdeep 
infaunaの有孔虫が分布しているが，これは嫌気環境に生
息する化学合成独立栄養細菌を食べているのではないか
と推測していた（Jorissen et al. 1995）．

このTROXモデルは，シンプルでありながらこれまで
報告されてきた底生有孔虫の鉛直分布を普遍的に説明で
きるモデルとして広く受け入れられた．また，実験室内
で有機物量や溶存酸素濃度を変化させた飼育実験でも，
基本的にはTROXモデルを支持する結果が報告されてい
る（Heinz et al., 2001, 2002; Nomaki et al., 2005a）．

その後の研究では，酸素浸透深度以深に生息する有孔
虫種が多く存在すること，実験室内の嫌気環境でも有孔
虫が長期間にわたって生息できること（Moodley et al., 
1997），などが報告され，van der Zwaan et al.（1999）
によるTROX-2モデルでは，酸素濃度に加え，堆積物中
の硝酸塩や硫酸塩などの浸透深度も有孔虫の鉛直分布に
影響を与える要因として加えられている．実際に，硝酸
塩の濃度が有孔虫の鉛直分布に「硝酸塩呼吸」という代
謝プロセスを通して影響していることが推察されている

（Risgaard-Petersen et al., 2006）．
上述したような，間隙水の化学成分と有孔虫の鉛直分

布との関連についての研究は，1990年代以降の環境計測
技術の発展による部分が大きい．Revsbeck（1989）が微
小ガラス電極を用いた酸素プロファイルの測定を報告し，
海底堆積物における溶存酸素量の高空間解像度（数十か
ら数百 μmスケール）での計測が可能になった．これに
より，堆積物中の酸素浸透深度が正確に測定できるよう
になり，有孔虫の分布との直接対比がされるようになっ
た（Heinz et al., 2002; Nomaki et al., 2005a）．近年では，
H2S（Kühl et al., 1998），NO2

−（de Beer et al., 1997）
NO3

−（Larsen et al., 1997），Ca2＋（Ammann et al., 1987; 
de Beer et al., 2000）などの鉛直プロファイルを測定で
きるさまざまな仕組みの微小電極が開発されており，有
孔虫が生息している微小環境を非常に正確に理解するこ
とが可能になりつつある．さらに，微小電極による1次
元での計測のみならず，オプトードなどの2次元センサー
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が，酸素，pH，溶存鉄などの計測のために開発され（Glud 
et al., 2005; Oguri et al., 2006; Thibault de Chanvalon et 
al., 2015），堆積物中に酸素消費が活発な1 cm程度のス
ポットがいくつも存在していること（Glud et al., 2009a）
など，1次元計測では取得困難な情報が得られるように
なった．2次元の環境情報を取得した堆積物中の有孔 
虫を2次元（水平，垂直）でサンプリングして有孔虫 
分布と環境を比較することも可能になり（Thibault de 
Chanvalon et al., 2015），海底の微地形，生物の巣穴など
複雑な3次元構造を持つ海底堆積物の環境情報と有孔虫
の分布の対応について，より詳細な情報が得られるだ 
ろう．

有孔虫による脱窒と窒素循環への貢献
前章で述べた通り，有孔虫は好気環境から貧酸素環境

まで幅広く分布していることが知られており，過去の酸
素濃度の指標（Oxygen Index）としても用いられている

（Kaiho, 1994）．有孔虫が貧酸素・嫌気環境に適応してい
るメカニズムについては，1980年代頃から生理，生態学
的研究が進められてきた．細胞小器官の配置を変えるこ
とで酸素を効率よく利用したり（Leutenegger and Hansen, 
1979; Bernhard and Alve, 1996），微生物との共生を行っ
たりすることでエネルギーの獲得や硫化水素などの無毒
化を行っている可能性が報告されてきた（Bernhard et al., 
2010; Tsuchiya et al., 2015）．近年，これらの適応に加え
て，硝酸塩呼吸を有孔虫自身が行い，酸素の無い環境に
も適応している可能性が明らかになってきた．

ほとんどの真核生物は，ミトコンドリアにおける細胞
呼吸の際に酸素を最終電子受容体として電子伝達系を駆
動する仕組み，すなわち酸素呼吸を行っている．原核生
物の一部は，酸素の代わりに硝酸塩（NO3

−）を最終電子
受容体とする硝酸塩呼吸を行うことが知られている．硝
酸塩呼吸は，海洋中に存在する，生物が利用しやすい硝
酸塩としての窒素を，生物が利用しにくいN2に変換して
除去するプロセスでもあるため「脱窒」とも呼ばれ，海
洋の窒素循環を理解するうえでも非常に重要なプロセス
である．

脱窒は，主に原核生物によって行われるプロセスであ
り，真核生物においては真菌類のみにその例が報告され
て い た （Shoun et al., 1992）． し か し ， 2006 年 に ，
Risgaard-Petersenらの研究グループが，フィヨルドに生
息する底生有孔虫Globobulimina pseudospinescensが脱窒
を行っていることを報告した（Risgaard-Petersen et al., 
2006）．細胞内に，周囲の間隙水中の硝酸塩濃度の100‐
1,000倍もの高濃度の硝酸塩をため込み，それを用いて脱
窒を行い，酸素の欠乏する環境でもエネルギーを得てい
るというのである．これらの脱窒速度は，細胞内にわず
かに存在する共生細菌の脱窒速度では到底説明できない
ことから，有孔虫自体が脱窒を行っている可能性が高い

と結論付けられた．その後も，チリ沖酸素極小層の底生
有孔虫2種による硝酸塩の取り込みおよび脱窒速度の測
定（Høgslund et al., 2008）がなされ，さらに有孔虫の複
数の高次分類群（miliolids，rotaliids，textulariids）に属
するさまざまな有孔虫種が，細胞内に硝酸塩をため込み，
脱窒に用いていることが報告され，貧酸素，嫌気環境下
において脱窒によりエネルギーを得るという生存戦略が
有孔虫において一般的であることが示唆された（Pina-
Ochoa et al., 2010）．硝酸塩の浸透深度以深に生息する
底生有孔虫種も，堆積物内で鉛直方向に移動して硝酸塩
の存在する深度に移動し，その際に硝酸塩を細胞内にた
め込むことによって数日から数週間にわたって，酸素な
しで活動していると考えられている（Koho et al., 2011）．

一方で，特定の有孔虫種においては，共生細菌が脱窒
を行っていると報告されている（Bernhard et al., 2012b）．
また，有孔虫細胞内の機能遺伝子の解析を行って脱窒能
を検討した研究もあるが（Bernhard et al., 2012a），今の
ところ明確な結論は得られていない．共生細菌を含む有
孔虫細胞内で脱窒が行われているとしても，どちらが脱
窒を担っているのかは，真核生物，原核生物を識別した
上での機能遺伝子の解析や，抗生物質を用いた阻害実 
験（Bernhard et al., 2012a）などの慎重な検討が必要で
ある．

有孔虫による脱窒が海底面での脱窒に占める割合につ
いては，海域ごとに大きく異なる見積もりがなされてい
る．相模湾では4 %と見積もられている（Glud et al., 
2009b）一方で，チリ沖の酸素極小層内堆積物やスウェー
デンのフィヨルド内では70‐80 %に達するとされており

（Høgslund et al., 2008, Pina-Ochoa et al., 2010），その場
の化学環境や微生物組成，有孔虫のバイオマスなどに大
きく左右されている可能性がある．また，海底面での全
脱窒速度の算出方法と有孔虫による脱窒速度の算出方法
の不一致や，有孔虫による脱窒速度の見積もりの際に，
実験室内で測定した脱窒速度に個体数を掛け合わせるな
どの大きな変動要素を持つ手法を用いていることから，
これらの見積もり値を考慮する際には注意が必要である

（Kamp et al., 2015）．しかし，上記のような不確実性は
あるものの，有孔虫による脱窒が無視できない量である
どころか，海洋の窒素循環に重要な役割を果たしている
ことは明らかであり，過去の海洋窒素循環の復元におい
ても再考が必要になるだろう．

有孔虫細胞内の硝酸塩プールは，異化的な代謝である
脱窒のみに使われるのではなく，アミノ酸合成など，細
胞への同化にも使われていることも明らかになっている．
干潟などの浅海に生息する底生有孔虫Ammonia sp.を含
んだ底泥を好気的，嫌気的環境で飼育し，15Nで標識し 
た硝酸塩を添加して培養すると，嫌気的環境下では周囲
の硝酸塩を取り込み，一部を脱窒に用いるものの，硝酸
塩に由来する窒素の一部はアミノ酸合成に用いているこ
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とがわかった（Nomaki et al., 2014）．アミノ酸合成， 
蓄積の場は，二次元高分解能二次イオン質量分析計

（NanoSIMS）による微小領域同位体分析の結果から，共
生細菌もしくはElectron dense bodyと呼ばれる有孔虫の
細胞小器官である可能性が高い（Nomaki et al., 2016）．
同様の現象は相模湾の深海底に生息する底生有孔虫
Globobulimina affinisとUvigerina akitaensisでも確認され
た（Nomaki et al., 2015）．しかし，Ammonia sp.の共生
細菌は季節や環境により異なる可能性が高いこと，G. 
affinisとU. Akitaensisには共生細菌が見られないこと，そ
もそもelectron dense bodyの正体も不明であり，有孔虫
細胞内の共生細菌や細胞内小器官で実際にどのような代
謝が起きているのかは依然として謎が多い．

上述のように，有孔虫による脱窒および関連する窒素
代謝は，有孔虫の貧酸素環境への適応を探るための生理
学的な鍵であるのみならず，過去の地球環境，特に窒素
循環を知るために非常に重要な知見をもたらす．一方で，
その代謝，たとえば実際に硝酸塩を溜め込んでいる場所
や取り込み速度，脱窒の際に働く遺伝子，微生物との関
わり，などについては今まさに研究が進展している状況
である．また，完全な脱窒（硝酸塩をN2まで還元する）
ではないものの，真菌（N2Oまで），繊毛虫（NO2

−まで）
などの単細胞真核生物も部分脱窒を行うほか，珪藻も硝
酸塩を溜め込み，その硝酸塩をアンモニアに異化的に還
元する（Dissimilatory Nitrate Reduction to Ammonium）
こともわかってきた（Kamp et al., 2011）．有孔虫のみな
らず，微化石生物を含む単細胞真核生物がこれまで考慮
されてこなかったような代謝プロセスで環境適応を果た
し，地球環境に影響を及ぼしてきたことが徐々に明らか
になっており，今後もこうした生理・生態学的な分野で
新たな知見が蓄積されていくことは間違いない．

有孔虫類の分子進化学・ 
分子生態学的研究の進展

遺伝子解析の技術的な革新と新知見
有孔虫類を用いた分子系統解析は，1990年代後半から

開始され多くの知見が得られた．その結果，微化石研究
での問題点を解明するとともに，化石試料では見いだせ
なかった新たな知見が得られてきている．これまでにも
いくつかの解説があるため詳細はそちらに譲るが（山崎, 
2004; Darling and Wade, 2008; 土屋, 2009; 石谷・瀧下, 
2015），本項では，各論文で使われた遺伝子解析手法を
概観するとともに，最近10年間に得られた知見を中心に
解説する．

有孔虫は1個体あたりのDNA量が少ないため，その遺
伝子解析は，いくつかの技術的な革新に依って進展して
きた．研究当初は，遊走子を集めることで，大量の遺伝
子を回収するという工夫がなされていた（Darling et al., 

1997）．その後，遠藤（1991）が指摘したように，PCR
（polymerase chain reaction）による遺伝子の増幅を介す
ることで，有孔虫1個体から抽出したDNAでも，塩基配
列を解読するのに十分なDNA量を得ることができるよう
になった．RNAの抽出には数十個体から100個体程度は
必要であるが，いくつかのタンパクの遺伝子配列が解読
されてきた（Keeling, 2001; Takishita et al., 2005; Ishitani 
et al., 2011, 2012など）．今後，遺伝子の発現解析などが
数多く行われるようになるはずである．

大型生物などで用いられているエタノールによる固定
は，有孔虫の場合，遺伝子の増幅効率を低下させるが

（Holzmann and Pawlowski, 1996），短期間の保存では，
エタノールによる固定であっても，それほど増幅効率は
下がらない（土屋, 未公表データ）．拾い出し後に速やか
に凍結保存することが，今のところ最も効率の良い保存
方法であり，しかも，十年程度は保存が可能である．ま
た，凍結が困難な場合には，拾い出し後に乾燥させ，数
日後に凍結することでも，長期にわたってDNAが保存さ
れる．

有孔虫細胞には，多糖が多く含まれているためか，植
物などで用いられてきたDNA抽出法（グアニジン抽出
法）が有効である（Pawlowski, 2000）．また，植物用に
市販されているDNA抽出キットも比較的良好な結果を得
ることができる．基本的には，細胞を殻ごと破砕し，膜
を溶解するという手順を踏んでDNAを抽出するだけで，
タンパク質の除去などは行わない．混入しているわずか
なタンパク質を除去するよりも，少ないDNAを余すこと
なく利用するためである．これらの抽出法では，PCR反
応の阻害物質の1つである陽イオンを除去するためのキ
レート剤や，膜を溶解する界面活性剤が含まれているた
め，殻は破砕しなくても溶解される．一方，遺伝子を抽
出するとともに，同じ個体で殻形態の観察や酸素・炭素
安定同位体比分析を行う場合は，DNA抽出液からキレー
ト剤を除いた試薬を調整し，それを利用する場合もある．

有孔虫類の分子系統解析に用いることが可能な遺伝子
領域は，現在のところ限定的である．高次分類群の系統
関係には，真核生物内で保存されている細胞質流動や細
胞分裂の際の収縮等に関与する骨格系タンパク質（アク
チンやチューブリン），タンパク質の分解・DNA修復・
翻訳調整・シグナル伝達などのタンパク質の修飾に用い
られるタンパク質（ユビキチン），RNAからタンパク質
を合成する際にポリペプチド鎖の伸長を促すタンパク質

（ポリペプチド鎖伸長因子），転写に関与するRNAポリメ
ラーゼ，熱ショックタンパク等が用いられている．

これに対して，有孔虫類の属間や種間関係には，核内
小サブユニット（SSU）リボソームRNA（rRNA）遺伝
子や核内大サブユニット（LSU）rRNA遺伝子が用いら
れる．また，SSUとLSUに挟まれたスペーサー領域

（Internal Transcribed Spacers：ITS）は，コード領域で
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あるrRNAに比べて遺伝子の進化速度が速いため，種間
や地域集団間の関係を明らかにできる．

有孔虫類のrRNA遺伝子は，他の生物に比べて特異な
性質を持つ．多くの真核生物のSSUは2,000塩基対程度
であるが，有孔虫の場合，2,200〜3,500塩基対であり，
5,500塩基対を越す長さを持つ種も存在する（Pawlowski, 
2000）．この長さの違いは，多くの遺伝子の欠失や挿入
によって生じているが，変異が多く存在するがために，
他の真核生物では比較的変異が少なく，属間あるいは 
より高次の関係を見いだすSSUであっても，有孔虫類 
では低次分類群でも有効である．特に浮遊性有孔虫類

（Globigerinidae）の場合は，底生有孔虫よりも進化速度
が速く，種間や種内の関係をも見いだすことができる．
一方，LSUの解析では，Ammonia sp.の個体内変異が
4.9 %にもなり（Holzmann et al., 1996），個体内に複数
の配列が存在することがある．分子系統解析では，解析
する配列の長さや遺伝子の数，系統ごとの遺伝子の進化
速度によって分子系統樹の樹形の信頼性が変化する．特
に，高次分類群間の系統関係を構築する際には，複数の
遺伝子領域を連結させた（concatenate）データセット 
が用いられる（Takishita et al., 2005; Ishitani et al., 2011
など）．

高次分類群レベルでの有孔虫類の系統学的な位置
有孔虫類を含む原生生物の系統関係は，遺伝子デー 

タの蓄積によって，大幅に書き換えられた（Adl et al., 
2012）．特に，有孔虫が属する肉質虫亜門（Sarcodina）
根足虫上綱（Rhizopodea）は，リザリア（Rhizaria），ヘ
テロロボーサ（Heterolobosea），アメーボゾア（Amoebozoa）
などに見直された．複数の遺伝子の解析により，有孔虫
がケルコゾア（Cercozoa）に近縁であることが明らかと
なり（Keeling, 2001; Berney and Pawlowski, 2003など），
有孔虫類は，近縁な系統群（ケルコゾアと放散虫類）を
あわせてリザリア（Rhizaria）生物群に含まれる．さら
に，複数の遺伝子領域を連結させたデータセットを用い
ることで，信頼性の高い系統関係を得ることに成功した．
その結果，珪藻類などが含まれるストラメノパイル

（Stramenopile）とアルベオラータ（Alveolata），リザリ
アをあわせて，有孔虫類は真核生物の中のSAR（ストラ
メノパイル‐アルベオラータ‐リザリア）スーパーグルー
プを構成することが示され（Archibald et al., 2003; Bass 
et al., 2005; Takishita et al., 2005; Adl et al., 2012; Burki 
et al., 2010など），新たな分類体系が広く受け入れられ
つつある．

有孔虫類と放散虫類に見られる細胞の類似性などから
推測されていた両者の近縁性「レタリア仮説」（Cavalier-
Smith, 1999）について，タンパク質をコードする遺伝子
やリボソームRNA遺伝子の解析から，両者が姉妹群を形
成することが示された（Ishitani et al., 2011, 2012; 石谷・

瀧下, 2015）．Ishitani et al.（2012）では，ペプチド鎖伸
長因子（Elongation Factor）のアミノ酸配列の解析を行
い，SARを構成するストラメノパイルに見られる5アミ
ノ酸残基の欠失が，放散虫と有孔虫でも共通に見られ，
系統樹上でもこれらが姉妹関係にあることを明らかに 
した．

骨格系タンパク質であるチューブリンでは，その機能
的な意味も議論されている（Habura et al., 2005; 石谷・
瀧下, 2015）．有孔虫や放散虫は，他の近縁な生物との共
通性の高いαチューブリンを持つが，これとは異なる変
異の大きいβチューブリンも持つ．この特殊なタンパク
をコードする遺伝子が，両者に共通して見られる可塑性
のある微小管構造の形成に関与しているらしい．有孔虫
と放散虫に共通してみられる特徴的な遺伝子が，両者の
生態的な特徴とそれらの近縁性も示しているのである（石
谷・瀧下, 2015）．

浮遊性有孔虫の多系統性
浮遊性有孔虫類の起源は，古くから議論されてきた問

題の一つである．Pessagno（1967）やMasters（1977）
は浮遊性有孔虫の多系統性を支持し，Buliminaceaあるい
はDiscorbacea等から派生したと推測したのに対して，El-
Naggar（1971），Tappan and Loeblich（1988）らは単系
統であると推測した．SSU rRNA遺伝子の解析により，
浮遊性有孔虫類は多系統性を示し，少なくとも3回に渡
り派生したことが示され，Globigerinidae＋Hastigerinidae，
Globorotaliidae，Candeinidaeの3つの系統が底生有孔虫
から独立に分岐したことが示された（de Vargas et al., 
1997; Darling et al., 1997, 1999）．しかし，これら3つの
系統が，どの底生有孔虫に最も近縁であるかは，未だ確
定的な結論は得られていない．これに対して，3列状配
列の形態を持つ浮遊性有孔虫Gallitellia vivansは，上記3
つの系統とも異なる分岐を示し，Stainforthiaとの近縁性
が示されている（Ujiié et al., 2008）．

浮遊性有孔虫は，大量絶滅後に新たに進化したグルー
プが前の時代と同じような形態を出現させるという「反
復進化」の例とされてきた．その起源となるものは，単
純な形態を持つ浮遊性有孔虫で，わずかに生き延びるこ
とができた単純な形態種を起源とした単系統性を想定し
た考えであった（Cifelli, 1969）．多系統性を示す分子系
統解析の結果はこれとは異なるが，同じような形態型が
出現することは，大量絶滅後に空白となったニッチに進
出・適応することで，環境や資源の利用形態を反映して
類似した形態となる収斂進化の結果を見ていると解釈で
きる．

形態進化と種分化の方向性
1．殻の材質と形態の多系統性

外部形態や殻の材質を考慮した系統関係の研究では，
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単純な形態から複雑化する方向（単室形〜二列状，三列
状〜旋回），あるいは，材質の変化が複数の機構により形
成される方向（有機膜〜膠着質〜磁器質石灰質〜ガラス
質石灰質）へと進化したと考えられていた（Tappan and 
Loeblich, 1988）．ところが，分子系統解析の結果は必ず
しもこれを支持せず，材質や巻き方は，分子系統樹上で

「入れ子」になる（Bowser et al., 2006）．また，単純な
形態を持ち始原的な系統であると言われていた単室殻底
生有孔虫は，大きく2つの系統に分かれ，必ずしも系統
樹の分岐が深いわけでもない（図1B）．

分子系統樹と形態分類との関係は，殻の材質や巻き 
方など複数の形質を加えて解釈していたため，一致し 
ていなかった．これに対して，殻の外形，特に房室の 
形成に着目することで，分子系統樹の再解釈が行わ 
れ，分子系統樹上の形態的特徴は，次の3つに大別され
た（Pawlowski et al., 2013）（図1B）．まず，チューブ状
の房室が線（Chitinosiphon，Bathysiphonなど）・樹枝

（Komokiaceanなど）・旋回（膠着質，石灰質の平面旋回
チューブ状など）状に形成するTubothalameaの系統であ
る．次に，球状の房室が付加する（Textularid，Bolivinid，
Rotaliidなど）Globothalameaの系統であり，最後に，単
室の房室を形成する（Astrammina，Allogromiaなどの 
所謂，soft-walled有孔虫）Monothalamidの系統である．
この分け方は，先述の数理モデルから導き出された外部
形態の成長過程を適用し，環境変異型などの不確定な要
素を排除したものである．口孔からの仮足の伸展や仮足
の到達点での石灰化といった生態的な要因が支配する因
子を利用した数理モデルと，分子系統樹の分岐パターン
との一致性が存在することは，形態を形成する何らかの
共通する遺伝的な背景を持つことを意味するのかもしれ
ない．

それぞれの系統には，殻の材質の異なる旧来の分類 
群が含まれ，Tubothalameaには有機質・膠着質・磁器 
質，Globothalamea には膠着質・磁器質・ガラス質，
Monothalamidには膠着質・有機質というように，これま
でとは異なる分類体系となる．例えば，Globothameaに
は，球状の房室が単列・二列・旋回するガラス質石灰質

（Rotaliid）と膠着質（Textulariid）が含まれるなど，材
質に基づく分類では多系統性を示すが，外形（房室の形
状が球状か，チューブ状か）はそれぞれの系統でまとま
ることになる．この基準に照らし合わせれば，膠着性の
Milliammina fuscaがQuinqueloculinaなどの磁器質石灰質
有孔虫と近縁（Fahrni et al., 1997）であることが説明で
きる．これまでの分類体系を大きく見直すほどの大変革
であり，外部形態が持つ機能的意味や殻の材質を直接的
に制御する遺伝的な機構の解明が望まれる．これらの知
見は，有孔虫の起源，膠着質・石灰質の殻の形成メカニ
ズム，そしてsoft-walled有孔虫の海洋生態系への進出と
役割といった，微古生物学，進化史の謎を解くうえで欠

かせない情報になるはずである．

2．外部形態の環境変異
有孔虫の形態は，環境によって変化する形質と環境に

よらず安定した形質が存在し，特に後者は分類形質とし
て利用される．一方，環境の変化によって変化しうる形
質を分類基準として用いている場合も存在するため，し
ばしば分類学上の混乱を招く．分子系統樹と形態との比
較研究は，有孔虫が保持する形態・形質が環境変異型で
あるか，あるいは遺伝的に安定した形質（共有派生形質）
であるかを識別することができる．その上で，これらに
加えて環境制御培養実験を行うことで，成長に伴う形態
の変化を追跡できるとともに，環境の変化がどのような
形質に影響を与えるのかを明らかにできる（Grell, 1958; 
Tsuchiya et al., 2014）．このことは，化石として保存さ
れる「殻」の直接的な理解に繋がるだけではなく，形態
進化の方向性も議論できる．

溶存酸素量の変化は，壁孔やその密度に影響を及ぼす．
底生有孔虫のAmmonia beccariiを用いた溶存酸素量を制
御した飼育実験では，低溶存酸素量では壁孔サイズが大
きく，単位面積あたりに壁孔が占める面積の割合は高く
なり，高溶存酸素量ではその逆となる（Moodley and Hess, 
1992; Koshio 1992MS）．壁孔はガス交換に用いられると
されており，低溶存酸素環境では，壁孔を大きくするこ
とで，殻の単位面積あたりの酸素吸収効率を高めると解
釈された．この関係は，Virgulinella fragilisの天然個体群
でも見られ，遺伝的に同じ集団内でも，壁孔は環境水の
溶存酸素量や硫化水素濃度によって変化する（Tsuchiya 
et al., 2009）．Virgulinella fragilisの壁孔の大きさの変化
と溶存酸素濃度の関係は，化石にも適用することができ
る．これまで，溶存酸素量の指標として古海洋環境解析
に利用されているが（Kaiho, 1994），種内の生息環境を
壁孔から明らかにすることができるという意味でも，遺
伝的に同一な集団でこの違いが明確化されたのは意義深
い．環境の違いと壁孔との関係性は，Bolivina pacificaや
Fursenkoina mexicanaなどの深海性底生有孔虫でも見ら
れたが，深部内在性のChilostomella oolinaではその関係
性はなく，殻形態と環境との相関には種ごとの適応過程
の違いを反映しているようだ（Kuhnt et al., 2013）．

3．遺伝的に安定した形質とその意味
環境によって変化する環境変異型に対して，1つの遺

伝的なクレード内で生息環境によらず安定した形質が 
存在する．例えば，Glabratellidでは，臍側面や口孔の 
形態は遺伝的に安定し，スリット状の口孔を持ち，臍側
面がこぶ状の形態になる種（Planoglabratella nakamurai，
P. opercularis）と，凹状の口孔を持ち，臍側面の形態が
直線上になる種（Glabratella patelliformis，G. milletti，
Angulodiscorbis quadrangularis）は，それぞれ遺伝的に
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近縁である（Tsuchiya et al., 2000, 2003）．臍側面の形態
は，仮足によって引き込まれた餌の選別や仮足の方向性
を支持する機能的な意味がある（Kitazato, 1992）．この
ことから，臍側面の形態は，餌や生活様式などの仮足の
役割に関連した進化パターンであると言える．同様に，
口孔の形状は仮足で捉えた餌を選り分け，破壊すると
いった機能的な意味があり，また，盗葉緑体という特殊
な共生関係の構築にも関連する（Bernhard and Bowser, 
1999）．実際，口孔で珪藻の殻を物理的に破壊するため

（Austin et al., 2005），盗葉緑体を持つ有孔虫（Grzymski 
et al. 2002; Tsuchiya et al., 2015）は，口孔の形態が珪藻
由来の葉緑体の獲得に深く関わる．口孔の形態は遺伝的
に安定するものの，CO2を添加することでpHを制御した
培養実験では，高CO2濃度では殻が溶解するだけではな
く，口孔の周りの突起がなくなることから，餌の獲得に
も影響を及ぼすことが示唆される（Khanna et al., 2013）．
盗葉緑体のような特殊な共生関係の構築にも酸性化の影
響が及ぶのは間違いない．すなわち，餌を獲得する際の
機能的な役割を持つ形質は，遺伝的に安定しているが，
環境により影響を及ぼされる場合に，個体自体の生存に
も影響が及ぶ．

刺（spine）の有無は成長段階で変化しうるが，刺の有
無や角度が遺伝的に安定している例も見られる．Bulimina 
marginata‐B. aculeata 種群では，刺の方向や有無に 
種間で違いが見られ，しかも，遺伝的にも異なるクレー
ドを形成する（Tsuchiya et al., 2008）．刺の有無は堆 
積物内での移動に関連することからも（Smith, 1964; 
Verhallen, 1986），その生態的な意味を考慮して形質の役
割を議論する必要がある．

浮遊性有孔虫の殻の巻方向が水温に依存して変化する
ことは，形態変化の問題点として以前から議論されてき
た．Ericson（1959）は，Globigerina (Neogloboquadrina) 
pachyderma の巻方向が，北大西洋の 4 月の表層水温

（7.2 ℃）を境に，それより北側では左巻が卓越し，それ
より南側では右巻が卓越することから，水温によって殻
の巻方向が変化すると推測した．この結果は，古水温を
推測する際の重要な指標として広く用いられてきた．
Darling et al.（2004）は，SSU rRNA遺伝子に基づく分
子系統解析により，右巻の形態型を持つクレードと左巻
の形態型を持つクレードは，別種ほどの変異が存在する
ことを示した．さらに，N. pachydermaの2つのクレード
の分布や近縁種であるN. incomptaの原記載などを比較
し，右巻のクレードは，N. incomptaであると結論づけた

（Darling et al., 2006）．一方，右巻（あるいは左巻）の個
体が卓越する海域であっても，約3 %は逆の巻方向（ほ
とんどは右巻クレードの遺伝子タイプを持ち右巻の形態
型を示すが，一部に右巻クレードの遺伝子タイプを持ち
左巻の形態型を持つ個体が存在する）であるなど，必ず
しも一方向の巻き方が，1つの遺伝子タイプに含まれる

わけではない（Bauch et al., 2003）．この問題を解く鍵
が培養実験によって示されている（Kimoto and Tsuchiya, 
2006, 投稿準備中）．浮遊性有孔虫は一般的に有性生殖だ
けで生殖が行われていると考えられていたが，培養実 
験の結果，無性生殖を確認した．さらに，無性生殖で 
生じた幼体の巻方向が，親のそれとは逆になることを 
見いだした．有性生殖世代と無性生殖世代の集団サイ 
ズやそれぞれに含まれる逆巻の形態型の割合は不明で 
あるが，上記の問題を検証する糸口になる現象である．
Neogloboquadrina pachydermaに見られた巻方向の違い 
は，異なる2つの遺伝子タイプであり，種レベル（N. 
pachydermaとN. incompta）の違いがあるという結論が
示されたが，生息水温の異なる2つの集団が海洋に存在
するため，今後も古水温を示す一次情報としての有用性
は変わらない．世代ごとの巻方向の変化は，底生有孔虫
Glabratella属で一般的に見られる現象であり（Grell, 1958, 
1979; Eriskian and Lipps, 1987; Tsuchiya et al., 2014），
両者の関係や巻方向が世代ごとに変化する遺伝的背景も
非常に興味深い研究対象である．

Globigerinoides ruberもまた，形態的な差異が種レベル
での遺伝的な違いを示す．本種には広範囲に分布する

“White”と現在の海洋において大西洋のみに見られる
“Pink”のそれぞれの形態型が存在する．さらに，“White”
にも 2 つの形態的な差異が見られ，最終房室が 1 つ 
前の房室と同じかそれよりも大きくなる狭義の形態型 

（G. ruber sensu stricto (s.s.)）と，最終房室が1つ前の房
室よりも小さくなる広義の形態型（G. ruber sensu lato 
(s.l.)）が存在する．これらの形態型は分布する水深も異
なり，前者は表層の30 m，後者はそれ以深であることが
安定同位体比分析（Wang, 2000）や，プランクトンネッ
ト，セジメントトラップによる解析（Kawahata, 2005; 
Kuroyanagi and Kawahata, 2004）から明らかにされて 
いる．Kuroyanagi et al.（2008）は，これらの二形態 
型が遺伝的に異なる集団であることを明らかにした．
Globigerinoides ruber s.s.は遺伝的には大西洋の“pink”
と近縁であるのに対して，G. ruber s.l.はG. conglobatus
と近縁である．Aurahs et al.（2011）は，形態の詳細 
な解析と原記載との比較とともに，新たな遺伝子配列 
データを追加し，分岐年代の推定を行った．その結果，
G. ruber“pink”が所謂G. ruberであり，G. ruber“white”
s.l.はG. elongatusに形態的に分類され，G. ruber“white”
s.s.は新たな種名を与えるべきだとし，分類学的な再考を
求めている．

このように，環境を制御した培養実験や遺伝的な関係
に基づく殻形態の評価，交配実験を通じた交配集団内の
殻形態の比較から，環境による変異形質と遺伝的に安定
した形質を区別することができ，これらの情報を利用す
ることで，化石有孔虫試料の古生態や形態の役割を推測
できる．
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隠蔽種の存在と水塊に対応した分布
岩礁地性底生有孔虫P. opercularisの遺伝型Aのように，

形態学的には全く区別できずに，遺伝的に異なる地域集
団が存在する場合もあるが（Tsuchiya et al., 2003），多
くの場合，隠蔽種とは表現されるものの，形態を詳細に
検討することで，微細な形質に違いが見つかる場合も多
い．形態的な差異が存在するため，正確には隠蔽種と表
現すべきではないが，外部形態だけを基準とした微古生
物学のこれまでの分類体系を踏まえて議論される場合が
多いため，“隠蔽種”として扱われている．

浮遊性有孔虫では，様々な形態種内に複数の遺伝型（隠
蔽種）が存在し，それぞれの遺伝型は，物理化学環境の
異なる水塊に分布する（de Vargas et al., 1999; Darling 
and Wade, 2008; Ujiié et al., 2012; Weiner et al., 2012な
ど）．de Vargas et al.（1999）は，O. universaが大西洋
の水塊構造に対応して異なる3遺伝型が分布することを
示し，特に，表層のクロロフィルa濃度と強く相関する
ことを示した．Darling et al.（2003）は，サンタバーバ
ラ海峡において，季節ごとに異なる遺伝型が同一地点で
見いだされることから，水塊や異なる海流系に特徴的な
遺伝型が分布していることを示している．このような遺
伝型の分布の違いは，水平的な水塊構造の違いだけで 
はなく，鉛直的な水塊の違いに対応して適応しており，
Hastigerina pelagicaやPulleniatina obliquiloculataの各遺
伝型にも見られている（Ujiié et al., 2012; Weiner et al., 
2012）．

異なる地理的分布を示す隠蔽種の間での遺伝的な交流
の可能性は，Glabratella属のように直接的に交配実験を
行うほか，集団遺伝学的な解析によって検証されるべき
である．一方，遺伝型と形態型（外部形態は類似してお
り，微古生物学の伝統的な分類基準によると同じ形態種）
の関係や遺伝型とそれらが分布する水塊構造との関係を
利用することで，微化石生物の古生態や古海洋環境の復
元にも新たな知見を加えることができる．浮遊性有孔 
虫類の遺伝的分化パターンと水塊構造の変遷，水塊に 
伴う遺伝型の分布とその形成機構については，Darling 
and Wade（2008）や土屋（2009）などの総説を参照さ
れたい．

遺伝的分化のメカニズム
1．地理的な要因

海陸分布の変化は，生物の種分化に大きく影響を及ぼ
す．パナマ地峡の形成は，海流系や水塊構造といった海
洋環境に大きく影響を及ぼし，海洋生物の種分化にも寄
与する（Cronin, 1985など）．例えば，潮間帯に生息する
ウミニナは，約300万年前にパナマ地峡が閉じた結果，2
つの大きな遺伝的なグループに分岐し，さらにパナマ地
峡を挟み相互に遷移したことが示されている（Miura et 
al., 2012）．一方，陸上植物の分子系統解析では，これま

での地質学的なパナマ地峡の成立年代とは異なる分岐年
代も得られている（Bacon et al., 2013）．Montes et 
al.（2015）は，堆積物中のジルコンのウラン‐鉛年代を
測定した結果，middle MioceneにはCentral American 
Seawayは消滅していた可能性を指摘しているが，海洋生
物においては，海峡がどの程度まで浅くなるかによって，
分散や遺伝的な交流が制限される．有孔虫類の環境への
応答様式や遺伝的分化・遷移パターンは分類群や生態に
よって異なるため，パナマ地峡の成立が種分化を促して
も，遺伝子に基づく分岐年代の推定値は，種ごとに異な
る可能性がある．

浮遊性有孔虫類では，熱帯〜亜熱帯域に生息する
Globorotalia truncatulinoidesの遺伝型IIは大西洋，遺伝型
Vは太平洋にしか見いだせないため，パナマ地峡の形成
が遺伝的分化にも影響を及ぼしたと推測される．一方，
他の遺伝型は各大洋で見いだせることから，遺伝型ごと
に遺伝的分化の要因が異なる可能性がある（de Vargas  
et al., 2001, 2004; Darling and Wade, 2008; Ujiié and 
Lipps, 2009）．この現象は，後述する遺伝型の鉛直分布
と関係があるのかもしれない．一方，Orbulina universa
やGlobigerinella siphonifera，Globigerinoides sacculiferの
一部の遺伝型の場合，同じ遺伝型が太平洋とカリブ海，
あるいは地中海に分布することから（Darling et al., 1999; 
Darling and Wade, 2008），パナマ地峡が熱帯〜亜熱帯域
に分布する浮遊性有孔虫の遺伝型の分化には寄与しない
例もある．

浮遊性有孔虫の遺伝型の分布に見られる特徴の一つは，
様々な種で反赤道分布（両極分布）を示すことである．
Darling et al.（2000, 2007）は，浮遊性有孔虫の遺伝型
が冷水塊に取り込まれたり，寒冷系水の潜行に伴って低
緯度域を隔てて分散したりすることで，亜熱帯〜熱帯海
域を越える可能性を指摘した．また，氷期における水塊
構造の変化により，赤道を挟んだ南北の水塊が近づくこ
とで，集団の融合と遺伝的な交流が生じると推測した．

浮遊性有孔虫の遺伝的な分化は，表層の水塊分布だ 
けではなく，鉛直的な水塊構造の違いも要因になる．
Hastigerina pelagicaでは，ほとんどすべての遺伝型が赤
道域の広範囲（カリブ海，北東大西洋，地中海，日本列
島南沖の太平洋）に分布するが，遺伝的に異なる集団は，
鉛直的に分布が異なる（Weiner et al., 2012）．このこ 
とは，ニッチの分割がどの海洋でも鉛直的に生じてお 
り，水深に関係した側所的種分化の可能性を指摘した

（Weiner et al., 2012）．同様の研究は，Pulleniatina 
obliquiloculataでも行われている（Ujiié et al., 2012）．イ
ンドネシア多島海を挟んだ赤道海域の中央太平洋〜南西
太平洋，インド洋の遺伝型では，H. pelagicaのような鉛
直的な遺伝型の棲み分けは，明瞭には見られないものの，
水平的な温度・塩分環境の違いが，遺伝型の分布を規制
している可能性が高い．インドネシア多島海を挟んで両
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海域に分布する遺伝型や太平洋側にしか分布しない遺伝
型のように，遺伝子流動の方向性が遺伝型ごとに異なる
可能性も推測される（Ujiié et al., 2012）．

2．生態的要因
海洋間の遺伝的交流のパターンは，種ごとの生態的な

要因にも影響される．底生有孔虫ではEpistominella exigua，
Cibicides (Cibicidoides) wuellerstorfiが，大西洋の南北で
同じ遺伝子配列を持つため，遺伝的交流が示唆されるが，
Oridorsalis umbonatus には遺伝的な違いが存在する

（Pawlowski et al., 2007）．前者の有孔虫類は表在性生活
を行うため，遊走子の分散は深層水の流れに伴って起こ
り得る．これに対して，後者の有孔虫は内在性の生活様
式を持つため，有性生殖の際に遊走子を分散させても，
その分散範囲は堆積物内とその周辺に制限される．この
ため，前者に比べて遺伝的な交流が起こりにくい．し 
かし，遊走子の生存期間は，実験室内では約半日程度 
しかなく（Alve and Goldstein, 2003），かわりに幼体が 

「休眠」状態で分散している可能性が指摘されている
（Pawlowski et al., 2007）．遊走子などがゆっくりとした
深層水の流れに伴って分散し，実際に遺伝的交流が生じ
るのかどうかは，検証が必要である．

浮遊性有孔虫Neogloboquadrina pachydermaとGlobigerina 
bulloidesでは，それぞれ起源となる遺伝的集団の分岐パ
ターンが異なり，前者は北極海と北大西洋，後者は北東
太平洋の集団から派生した（Darling et al., 2007）．2つ
の遺伝的な集団の分布は，ベーリング海峡を挟んで明瞭
に分かれ，しかも遺伝的な交流が存在しないという共通
する特徴を持つ．これに対して，ウニ（Addison and Hart, 
2005）やカラフトシシャモ（Dodson et al., 2007），バル
チックシラトリガイ（Väinölä, 2003）などは，最終氷期
を生き延び，北極海を挟んで北大西洋と北太平洋の間で
頻繁に遺伝的な交流があったことが知られている．多く
の浮遊性有孔虫類は，有性生殖の際に有光層やそれ以深
にまで潜行し，遊走子を分散させる．しかし，現在のベー
リング海峡は水深が30〜50 m程度しかなく，浮遊性有
孔虫が有性生殖を行うには浅すぎることが遺伝的交流を
妨げる要因の1つであると解釈された（Darling et al., 
2007）．地球温暖化は，北極海の海氷の融解として顕著
な影響を示しつつあり，北極海や北大西洋，北太平洋の
浮遊性有孔虫の遺伝的集団の隔離や融合などが今後起こ
る可能性がある．現在は南から北への流れが卓越するベー
リング海峡において，どのような遺伝的な集団がどのよ
うに遷移し，集団の融合や隔離が生じるのかを継続的に
検証する必要がある．

浮遊性有孔虫の有性生殖が遺伝的交流に関係するとい
う現象は，最終氷期以降の日本海における浮遊性有孔虫
群集の形成にも影響を与えたはずである．対馬海峡から
の日本海への海流の流入当初は海峡が浅く，現在のベー

リング海峡と同様に，浮遊性有孔虫の多くでは遺伝的な
交流が起こらず，遺骸や無効分散による進入だけであっ
たのかもしれない．日本海の浮遊性有孔虫集団は，海峡
の水深が有性生殖を行うことができるような水深になっ
た時点で成立した可能性が推察される．

3．岩礁地性底生有孔虫Planoglabratella opercularisの例
岩礁地に生息するP. opercularisは，石灰藻の葉上を這

う生活様式を持ち（Kitazato, 1992），有性生殖時に2個
体が臍側面を融合させ殻の中で遊走子を交換するため

（Grell, 1958, 1979; Takahara, 1989MS, Tsuchiya et al., 
2014），個体や遊走子の分散能力は極めて低いことが予
測できる．これを踏まえると，海陸分布や海流といった
物理環境と，生態的な要因による地理的隔離や生殖的隔
離がP. opercularisの遺伝的分化を促すことが想定された．
種間の分子系統解析，地域集団間の遺伝的変異と地域集
団の形成機構，飼育実験や交配実験に基づく交配集団の
推定と遺伝的集団の関係を検討した結果，分岐年代が日
本列島の形成史と一致し，海陸分布の変化が遺伝的分化
に影響する可能性が示された（Tsuchiya et al., 2014）．ま
た，各地域集団は，地理的に近い集団間では交配ができ
るが，遠い集団間では交配できないことが交配実験で示
され，本種の集団構造は輪状種様の交配集団から構成さ
れていることが示唆された（Kitazato et al., 2000）．さら
に，ITSに基づく分子系統解析では，地域集団ごとに遺
伝的変異が蓄積しており，太平洋側（A-1とA-2）と日本
海側（A-3）の少なくとも3つの遺伝的な集団が存在し，
輪状種様の地域集団の分布と調和的である．本種は先述
のように個体や遊走子の分散能力が低いため，海陸分布
や生態的な要因により遺伝的に分化し，生殖的な隔離に
よって地域ごとに遺伝的変異を蓄積したと考えられる

（Tsuchiya et al., 2003）．また，日本海沿岸の地域集団は，
P. opercularisの中でも最も古く分岐していた．日本海は
最終氷期に周囲の海洋から隔離されるとともに，大陸か
らの淡水の流入により，表層が低塩分化（26〜29）した
ことが知られている（大場・谷村, 2012）．その結果，海
洋の鉛直混合が制限され，深層が貧酸素化したことが明
らかになっている．一方，中層では放散虫の集団が維持
されるなど（Itaki et al. 2004など），貧酸素化や低塩 
分化の影響は水深にも依存する．岩礁地など極表層の 
生物への低塩分化の影響については不明な点が多いが，
Tsuchiya et al.（2014）の結果は，表層付近でも個体群
が維持していた可能性を示唆する．実際，塩分を制御し
た飼育実験では，成長量は低下するものの低塩分（25）
でも成長する（Tsuchiya et al., 2014）．岩礁地（潮間帯
中部）では潮汐による海水面の変化にともなって塩分が
変化するため，実験条件のように低塩分環境が長期間に
わたって維持されるわけではない．これらの事実から最
終氷期の低塩分環境でも集団が維持していたと考えら 
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れる．
交配集団の関係とLSU，SSUおよびITS領域の解析か

ら，遺伝的な変異と交配集団との関係は，次のような関
係が推測された（Tsuchiya et al., 2000, 2003, 2014）．LSU 
rRNAの5’末端側やSSU rRNA遺伝子の3’末端側の塩基
配列の比較では，遺伝的な変異が1.1 %以下で同一の集
団を示す．さらに，ITSの中でも特に塩基置換速度の速
い領域であるITS1の解析では，遺伝的な変異が2 %以下
であれば同じ交配集団を示し，3〜4 %では隔離が不完全
であり，5 %以上であれば生殖的に隔離された地域集団
である．底生有孔虫のAmmonia spp.やElphidium spp.，
浮遊性有孔虫のGlobigerinidaeやHastigerinidaeは，塩基
置換速度が底生有孔虫よりも極端に速いため，上記の変
異と交配集団との関係を他の種に直接的に適用すること
はできないが，P. opercularisの解析では，交配集団と遺
伝的な関係を初めて明らかにした好例であるといえる．

おわりに

有孔虫の生物学的研究は，様々な視点から取り組まれ
てきた．90年代には，今後明らかにするべき問題点とし
て，有孔虫の種の問題や生態，殻形態の生物学的な意味
とその形成メカニズム，微量元素濃度や同位体比の殻へ
の保存機構，分子進化学的検討などが挙げられていた（北
里, 1991）．本稿でまとめたように，これらの問題点につ
いて，多くの成果が得られてきた．2000年代からは，短
期間の培養実験を行うことで，深海生態系の物質循環に
おける底生有孔虫の役割についても，同位体標識ラベル
に脂質分析を組み合わせ有孔虫細胞への同化をみたり，
あるいは，細胞小器官レベルでの空間スケールでの解析
も行えるようになるなど，特定の有孔虫種についての生
態的理解は深まった．これまでは，微古生物学的な解析
を行うという重要性から化石として残る有孔虫を実験対
象としてきたものの，難培養性であることや，他の原生
生物に比べて成長速度が遅いといった理由から，生物学
的な解析も十分であるとは言えなかった．古生物学的な
研究成果は地質学分野からの評価のみでなく，生物学分
野（細胞学・生化学・遺伝学など）からの評価が必要で
あることも指摘されてきた（氏家, 1991）．近年，われわ
れの研究グループに限らず，海外の研究グループでも，
海洋生態学，生物学，分子生態学などの雑誌への掲載が
増加しており，生物学的研究の一部として有孔虫研究が
進みつつある．一方，分子や形態の進化の比較，形態の
機能的側面とその遺伝的な背景，硬組織中の有機基質の
解析（棚部, 1991）など，多細胞生物と単細胞生物に共
通する課題も残されている．

近年，次世代シーケンサー（Next Generation Sequencing：
NGS）を用いた遺伝子の網羅的解析が急速に発達してき
ており，数十の遺伝子や数千塩基対を用いた分子系統解

析が主流になりつつある．また，NGSを用いた環境DNA
解析により，形態による分類を経ずに遺伝子データから
群集組成を見いだし，その変化を見ることで環境改変の
影響を評価する研究も行われるようになってきている

（Pawlowski et al., 2014; Pochon et al., 2015）．このよう
な大量データを用いた研究では，環境DNA解析や分子系
統解析だけではなく，機能遺伝子の発現から生体内外の
代謝機能や代謝産物の輸送といった推定が可能となる．
実際，NGSによる網羅的な解析では，有孔虫のゲノムや
代謝・発現解析も行われつつある（Keeling et al., 2014）．
現時点でもNGSを用いた遺伝子の大量データによる網羅
的解析が行われているものの（Habura et al., 2011），完
全な有孔虫ゲノムの解読には至っていない．これは，先
述のように，有孔虫の遺伝子が，他の生物とは異なる特
徴を持つためであり，外部からの汚染を完全に排除する
ことができないことも原因に挙げられる．また，遺伝子
のデータベースにその足がかりとなるべきデータが不完
全であることから，有孔虫の遺伝子を見つけ出すことが
難しいことも一因である．単一の種類を大量に無菌的に
培養する技術が整備できれば，有孔虫ゲノムをより簡便
に解析できるようになる．これらの研究手法は，有孔虫
の生態学的研究の今後の方向性のひとつだと言える．
NGSの解析やその技術を利用した代謝・発現解析を推進
することで，群集の支配要因としての代謝メカニズムと
その遺伝的な背景，共生生物を維持するメカニズム，細
胞内外の物質の輸送経路やその過程を解明することがで
きるようになる．これらを統合的に使うことで，化石記
録として残る生物の背景に潜む生物プロセスの理解と検
証が進むことが予想される．

有孔虫の生態学と，その生態が生物地球化学サイクル
に果たす役割についても，メタゲノム解析，メタトラン
スクリプトーム解析の手法は不可欠になっている．たと
えば，近年明らかになってきた有孔虫による脱窒とその
窒素循環に対する貢献の研究においても，有孔虫細胞お
よび共生微生物のゲノムに，脱窒に関与する酵素反応を
担うタンパク等の鍵となる遺伝子が存在するか，その遺
伝子がどのような環境下で発現しているのかといった遺
伝的基盤を踏まえた研究は必須となってきており，分子
生物学，ゲノム情報学などの研究基盤を持つ研究者との
共同研究が今後もますます進展していくであろう．一方
で，脱窒やその他新規代謝プロセスの発見においては，
その有孔虫が生息する特異な環境や有孔虫自身の特異な
生態，細胞内微細構造，など遺伝子情報以外の「環境，
生態」情報が研究の端緒となり，そこから同位体トレー
サー実験などの各種飼育実験を経ながら，遺伝子情報に
よる検証というプロセスに至ることが多い．特に，有孔
虫においてはゲノム情報に関する知識が限られており，
原核生物や多細胞真核生物で報告されている鍵遺伝子の
塩基配列が，有孔虫においても同じである保証はない．
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そのため，まずゲノムありき，ではなく，生態情報，飼
育実験，ゲノム情報解析などを同時に推し進め，その確
度を高めていくことが必須である．これらの研究を進め
るにおいては，当然ながら，有孔虫細胞内と有孔虫が生
息する微小空間の物理，化学環境を精密に測定できる手
法，有孔虫の代謝を正確にとらえることのできる精密環
境制御飼育実験，有孔虫1個体レベルの代謝産物の定量
や同位体分析を可能にする分析技術の発展など，周辺分
野も含めた技術革新，技術発展が求められていくであ 
ろう．

新しい分析技術の導入や精密に環境を制御した飼育技
術を組み合わせることで，殻形成機序の解明にも弾みが
つく．生物学的過程を介した殻形成機構を解明する場合
でも，ゲノム情報の取得は有力な鍵となる．その先には，
飼育実験に立ち返り，様々な環境下における遺伝子発現
の局在や時間変化などを観察することで，殻形成の開始
や終了，殻の配列や装飾の制御因子やその方法など，そ
れぞれがどのように制御されているのか遺伝子発現を含
めて多角的に検討することになるだろう．特に，有孔虫
の特徴的な形態がどのように形成されているのかを理解
するためには，飼育実験を通じて殻形成中の様々な段階
において，殻と軟体部の光学・電子顕微鏡観察が必要で
ある．殻と軟体部の超微細構造観察については1990年代
までにかなり精密に行われているが，微量元素や同位体
の微小空間分布，pHやカルシウムの蛍光観察やゲノム情
報など，前提とする情報が飛躍的に増加している現在，
全く新しい地平を開くことができる．殻形成機序の解明
の意義は，石灰質の殻が化石として保存される点を強み
とする有孔虫研究を下支えするにとどまらない．有孔虫
を材料としている既存の古環境プロキシーの信頼性の向
上や，海洋物質循環の素過程の理解，そして現在進行し
つつある海洋酸性化の影響評価など，他分野にも広く影
響が波及するテーマである．

最後に，有孔虫の生物学的研究は，社会貢献や地球環
境問題への提言などに繋がる方向性を見据えながら進め
ることも重要である．たとえば，海洋酸性化による環境
影響評価に関する研究は，社会への影響が大きいことか
ら，科学者が責任をもって広く一般にメッセージを発信
していくべきテーマの一つである．微化石生物研究に基
づく地球環境問題への積極的な発言・提言は北里（1991）
などでもその必要性が唱えられてきたが，近年になり，
その重要性がますます高まってきたと同時に，われわれ
微化石生物研究分野の研究者が社会貢献できる機会が到
来したと言える．地道な研究に基づく，有孔虫をはじめ
とする微化石生物の研究成果は，その生物そのものの生
態的・進化的おもしろさの解明のみにとどまらず，古環
境解析に基づく地球環境変動への提言，海洋酸性化・貧
酸素化のような急激に進みつつある海洋環境・生態系変
動への提言にも活かされていくべきである．有孔虫の生

物学的研究は，微古生物学の一分野としての実験的アプ
ローチであり，伝統のある微化石研究との有機的な繋が
りを持って発信していくことが肝要である．本論が微化
石研究者間でのさらなる連携構築の一助となることを 
願う．
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