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Abstract.  Foraminifera and Radiolaria have calcareous or siliceous shell, which have been preserved in a long 
fossil record from the Cambrian. Their sensitivity to environmental changes and morphological variation of the 
shells in their evolutionary histories allow them to use as good environmental indicator and key fossils through 
geological time. However, these fossilized organisms are the least studied group regarding molecular and cell-
ultrastructural studies, making their phylogenetic position unclear. Recent molecular phylogenetic studies along 
with thorough cell-ultrastructural studies have greatly changed our understanding of systematics of the eukaryotic 
“domain”. In 1990’s, molecular phylogenetic studies of Foraminifera and Radiolaria have been started, and 
grouped them into the eukaryotic supergroup “Rhizaria”. However, the phylogenetic positions of Foraminifera 
and Radiolaria within Rhizaria were controversial until very recently, when many molecular data of Radiolaria 
have been accumulated. Based on these data, the “Retaria” hypothesis uniting Foraminifera and Radiolaria, as 
originally proposed by Cavalier-Smith (1999), was verified. Here, we review the molecular phylogenetic studies 
of Foraminifera and Radiolaria, and discuss their possible evolutionary scenario from the view of paleontology.
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はじめに

有孔虫と放散虫は，炭酸カルシウムや非晶質シリカの
微小な硬殻をもち，世界各地の海底堆積物や海成層から
微化石として産出する．これら微化石の記録は古生代よ
り連続的に続いており，硬殻の形態による種（形態種）
の分類やそれに基づいた進化などが古生物学の分野で詳
細に研究されている．さらに有孔虫と放散虫は環境に対
応して異なる種群が産出することから，過去の海洋環境
を復元する指標として古海洋学の分野でも重用されてい
る．このように放散虫や有孔虫は，化石として保存され
る硬い殻が古海洋学・古生物学の主要な研究対象となっ
ている．他方，培養が困難あるいは不可能であるため，
彼らの生物学的情報は意外にも限られている．

有孔虫と放散虫は単細胞の真核生物（原生生物）に属
する．原生生物は肉眼では詳細を確認できないため，そ
の存在は軽視されがちであるが，様々な生態（底生，浮
遊性，寄生性，好気性，嫌気性など）を持つものが含ま
れており，その多様性は高等動物や高等植物の多様性を
遥かに上回る．この原生生物の中で，有孔虫は，網状仮
足を持ち海藻に付着したり堆積物中に生息したりする「底
生」種と，海洋の水塊中に生息する「浮遊性」種の両方

を含む．一方，放散虫は有軸仮足と網状仮足の両方を持
ち，二重膜構造（細胞内に中心嚢と呼ばれる膜構造を持
つ）からなり，「浮遊性」の生活様式のみを持っている．
また，これら生物群の化石として保存される硬殻の材質
は実に多様であり，有孔虫では大きく4つの異なる殻・
硬殻をもつことが知られている．具体的には，硬殻では
なくタンパク質の殻（アログロミア目），砂などをセメント
質で固めた膠着質の硬殻（テックストゥラリア目・アン
モディスカス目など），陶器質の炭酸カルシウムの硬殻

（ミリオリダ目），ガラス質の炭酸カルシウムの硬殻（ロ
タリア目など）がある（Sen Gupta, 1999; BouDagher-
Fadel, 2008; Pawlowski et al., 2013）．

放散虫には，硫酸ストロンチウムの殻を作るアカンサ
リア目，非晶質シリカの殻を作るポリキスティナ綱，非
晶質シリカの刺を作り，その刺を有軸仮足の働きで動か
すタクソポディダ目が存在している．Levin et al.（1980）
によれば，これら有孔虫と放散虫の共通点は原形質流動
により細胞を変形させ仮足を形成することであり，その
特徴に基づき肉質虫に分類されてきた．さらに，仮足の
より詳細な特徴から，網状仮足を持つ有孔虫は根足虫上
綱の顆粒根足虫綱に分類され，放散虫は太陽虫などと共
に有軸仮足を持つ有軸足虫上綱に分類された．
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しかし，仮足の特徴でいえば，放散虫は網状仮足も有
軸仮足も有しており，この分類方法には矛盾点があった．
そして，その後の分子系統解析技術や細胞微細構造観察
技術の発展により，Levin et al.（1980）による分類は棄
却され，有孔虫と放散虫は「リザリア」と呼ばれる真核
生物の大系統群（スーパーグループ）に共に含まれ，さ
らに両者は姉妹関係にあることが示唆された．この有孔
虫と放散虫から形成される系統群は「レタリア」と呼ば
れる（Cavalier-Smith, 1999）．本稿では，古海洋学・古
生物学の分野で重要な生物である放散虫と有孔虫の近縁
関係（いわゆるレタリア仮説）が提唱されたその経緯を
紹介し，またレタリアの進化について古生物学的観点か
ら考察する．

放散虫と有孔虫を含む系統群「リザリア」

近年，様々な原生生物の遺伝子情報および微細構造情
報が蓄積され，その結果，真核生物全体の系統関係が明
らかになってきた（図1）．現在でも生物学の教科書等で
採用されているホイタッカーが提唱した五界（動物界・
植物界・菌界・原生生物界・モネラ界）説に基づいた分
類体系は刷新され，真核生物は7の真核生物スーパーグ
ループ（界に相当する分類階級）から構成されることが
示唆されている（Pawlowski, 2013）.この新規の分類体
系では，五界説の中で分かれていた動物界と菌界は，1
つのスーパーグループ（オピストコンタ）にまとめられ
ている（図1）．ここで特筆すべきことは，五界説の中で
1つの界としてまとめられていた原生生物は，すべての
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図１．真核生物全体の系統関係（Pawlowski, 2013より改訂）．本稿に関連する分類群名や主要な分類群名の横に代表的な生物の模式図を記し
ている．★印は代表的な化石として保存される生物群を示す．有孔虫・放散虫以外の代表的な微化石である珪藻・円石藻・渦鞭毛藻はそれ
ぞれの異なる系統群に含まれる．
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真核生物スーパーグループにまたがって存在しており（図
1），真核生物における多様性は原生生物の多様性にほぼ
等しいことが示された点である．

こうした流れの中で，有孔虫と放散虫に関しては1990
年代に核由来の small subunit ribosomal DNA（SSU 
rDNA）の解析が本格化し（例えば有孔虫：Pawlowski et 
al., 1994；放散虫：Amaral-Zettler et al., 1997），これら
生物群の系統学的位置の推定が始まった．Cavalier-Smith

（2002）はSSU rDNAの配列情報に基づいた系統関係に
加え，仮足等の形態学的特徴も含めて，有孔虫，放散虫，
ケルコゾア，アプソゾア，太陽虫が大系統群を形成する
ことを提唱し，その大系統群を「リザリア」と名付けた

（図2）．その後，アプソゾアと太陽虫はリザリアから外
され，ケルコゾアがフィロサ（狭義のケルコゾア）とエ
ンドミクサ（グロミアなど）という2つのグループに分
かれることが示唆された（図2; Cavalier-Smith and Chao, 
2003）．なお，当初の分子系統解析はSSU rDNA配列の
みで行われており，有孔虫の同遺伝子は進化速度が他の
生物より非常に速い等の理由から，有孔虫の系統学的位
置は明確ではなかった．その後，タンパク質をコードす
る遺伝子（アクチン：Keeling, 2001；RNAポリメラーゼ：
Longet et al., 2003）を用いた系統解析が行なわれ，有孔
虫がリザリアに含まれることが決定的となった．さらに，
硬殻は有孔虫，放散虫，そしてフィロサ（フェオダリア
など）の一部が持つ特徴で，リザリアの重要な分類形質
は仮足の特徴（微小管により保持された根状，枝状，吻
合状の微小な仮足）であると定義された（Adl et al., 
2012）．

このように，有孔虫と放散虫を含めたリザリアという

単系統群が認められた．それでは，これらリザリアに属
する生物群の系統関係はどうなっているのか？次にリザ
リア内の系統関係にまつわる，これまでの議論を紹介す
る．

「レタリア」仮説の経緯

有孔虫と放散虫を姉妹群とする「レタリア仮説」は，
Cavalier-Smith（1999）によって初めて提唱された．こ
の仮説は，有孔虫と放散虫の細胞において共通に見られ
る5つの細胞・発生生物学的特徴に基づいている．
①摂餌様式：中心嚢もしくは硬い糖タンパク質の殻の孔

からでる網状仮足を用いる．
②細胞骨格：網状仮足の内部に微小管の骨格がある．
③細胞：繊毛を持たない大型の栄養細胞である．
④遊走子：多数分裂により小型の二本鞭毛の遊走子を持

つ．
⑤減数分裂の様式：有糸分裂の際に核膜が保持され，核

内紡錘体や核小体が散在する．
レタリア仮説では有孔虫と放散虫がそれぞれ単系統に

なり，それら2つの単系統群が姉妹関係になることを提
唱している．したがって，この仮説は，ある共通祖先か
ら炭酸カルシウムの硬殻を作る有孔虫と非晶質シリカの
硬殻を作る放散虫が進化したという仮説でもある．

しかし，このレタリア仮説が提唱された時代，有軸仮
足を持つ放散虫は，同じく有軸仮足を持つ太陽虫に近縁
であると考えられていた．また，この仮説の根拠の1つ
である有糸分裂時の特徴（上記の⑤）は，フェオダリア
目の細胞観察に基づくものであり（Grell, 1973），その後
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図２．有孔虫と放散虫の系統学的位置づけの変遷．Levin et al.（1980）は五界説に基づいており，Cavalier-smith（2002）以降はスーパーグ
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の分子系統解析の結果から，フェオダリア目は放散虫か
ら除外され，同じリザリアに属するフィロサに分類され
た（Polet et al., 2004）．このような問題点から，レタリ
ア仮説は当初あまり支持されなかった．また，放散虫の
分子（遺伝子）情報も当時は非常に少なく，有孔虫との
系統関係は明らかではなかった．そうした中で，Bass et 
al.（2005）は，ユビキチンと呼ばれる他のタンパク質修
飾に用いられるタンパク質に着目した．このタンパク質
は，全ての真核生物に共通して存在するが，リザリアに
属する生物の一部で特有のアミノ酸残基の挿入（放散虫
は他の真核生物と同じく挿入無し，有孔虫・エンドミク
サは1残基挿入，フィロサは1〜2残基挿入）が見られる．
Bass et al.（2005）は，このアミノ酸残基の挿入イベン
ト回数が最節約的に起きたと考え，リザリア系統群内で
放散虫→有孔虫→エンドミクサ→フィロサの順で分岐し
たと推測した（図3）．これに基づき，有孔虫と放散虫の
姉妹関係，つまりレタリア仮説は棄却された．

一方，Moreira et al.（2007）は，海水試料を濾過し
0.2 ‒ 5 μmサイズに画分した生物に由来するDNA試料（環
境DNA試料）から，真核生物のSSU rDNAとlarge subunit 
(LSU) rDNAを網羅的にPCR（ポリメラーゼ連鎖反応）
法によって取得し，その中に放散虫（タクソポディダ目
とポリキスティナ綱）由来と考えられる遺伝子配列を見
つけた．そして，これらSSU rDNAとLSU rDNAのデー
タを連結し，放散虫の遺伝子情報を増やして分子系統解
析を行った結果，有孔虫と放散虫の近縁性が示唆された．
しかし，この系統解析の結果では，放散虫門の単系統性

が支持されず，放散虫の系統の中に有孔虫が含まれる樹
形（放散虫が側系統）となり，厳密なレタリア仮説の検
証とはならなかった（図3）．

一方，Burki et al.（2010）は，放散虫のアカンサリア
目の遺伝子を大量に取得した上で，複数遺伝子データに
基づいた分子系統解析を行い，有孔虫と放散虫（アカン
サリア目）が姉妹関係にあることを示した．しかし，こ
の解析では放散虫5目のうちのアカンサリア目しか含ま
ないため，有孔虫と放散虫（全体）の系統関係を示した
とはいえない状況にあった．その後，Ishitani et al.（2011）
は，スプメラリア目およびコロダリア目の放散虫由来の
SSU rDNAとLSU rDNAを含めた分子系統解析を行い，
放散虫と有孔虫の姉妹関係を改めて示した（図3）．

また，放散虫のユビキチン遺伝子の構造を調べた結果，
アカンサリア目の一部の種において，有孔虫，エンドミ
クサおよびフィロサの一部の種と同様に1つのアミノ酸
残基挿入が認められた．これにより放散虫がリザリアの
初期に分岐したというBass et al.（2005）のユビキチン
構造に基づいた仮説は否定された（Ishitani et al., 2011）．
さらにその後，ペプチド伸長因子というタンパク質合成
に関わるタンパク質をコードする遺伝子の系統解析が行
われ，ここでも有孔虫と放散虫の姉妹関係が支持された

（Ishitani et al., 2012）．
その一方で，Sierra et al.（2013）は，スプメラリア目

およびコロダリア目の放散虫の遺伝子情報を含めた複数
遺伝子データに基づく分子系統解析を行い，放散虫のア
カンサリア目とポリキスティナ綱の単系統性を棄却し，
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放散虫が側系統になることを示した（図3）．しかし，同
研究にはタクソポディダ目やナセラリア目は含まれてい
ない．以上のように，それぞれの系統解析に含まれる放
散虫の系統群の違い，また使用する遺伝子領域の違いな
どによって放散虫の単系統性に関しては議論の余地があ
る．しかし，有孔虫と放散虫が共通祖先を持つグループ
であるという考え方が広く支持されるのに伴い，有孔虫
と放散虫のグループを指すレタリアという言葉は定着し
つつある．

レタリア仮説は細胞骨格に関する研究からも支持され
ている．有孔虫や放散虫でみられる網状仮足の構造は，
微小管が形成する細胞骨格のネットワークからなる．有
孔虫では，微小管の主要なタンパク質の一つであるβ
チューブリンをコードする遺伝子に重複が起きており，
その片方の遺伝子は他の生物群のβチューブリン遺伝子
と比較すると非常に変異が大きい．この変異の大きい特
殊なβチューブリンは，有孔虫で特異的にみられるヘリ
カル・フィラメントという螺旋状の微小管断片の形成に
関与していると考えられている（Habura et al., 2005）．
このヘリカル・フィラメントの重合・解離によって，有
孔虫の仮足は素早く伸長・収縮している可能性が示唆さ
れている（図4）．放散虫でも，この特殊なβチューブリ

ン遺伝子と相同な遺伝子が確認され(Ishitani et al., 2011)，
仮足内にヘリカル・フィラメントに類似したステレオプ
ラズミック・ロッド（螺旋状に巻かれた微小管）が認め
られた．そのため，このヘリカル・フィラメントが有孔
虫と放散虫の共有派生形質であることが示唆されている．
実際，有孔虫と放散虫の特殊なβチューブリンの構造予
測が行われ，ヘリカル・フィラメントを形成するのに重
要なアミノ酸配列が有孔虫と放散虫の間で保存されてい
ることが指摘された（Hou et al., 2013）．

有孔虫と放散虫の共通祖先は 
どのような生物だったのか？

まず，有孔虫と放散虫，それぞれの祖先生物について，
化石記録や殻の特徴，生活様式などから考察する．有孔
虫内の系統関係はおおよそ明らかにされてきており，硬
殻を持たないアログロミア目から，膠着質の硬殻を作る
テックストゥラリア目（殻室が螺旋状に巻いた形状）と
アンモディスカス目（チューブ状に巻いた形状）が分岐
し，テックストゥラリア目からガラス質の硬殻を作るロ
タリア目が，そしてアンモディスカス目から陶器質の硬
殻を作るミリオリダ目がそれぞれ分岐したと考えられて

〈仮足収縮時〉

ヘリカル・
フィラメント

解離

微小管

〈拡大〉

〈ヘリカル・フィラメント〉

αチューブリン
βチューブリン

〈仮足伸長時〉

ヘリカル・
フィラメント

重合

図４．有孔虫が仮足を収縮・伸長させる様子の模式図．αチューブリンと特殊なβチューブリンから構成されるヘリカル・フィラメントと呼
ばれる螺旋状の微小管断片が重合したり，解離したりすることによって，仮足を伸長・収縮させている．
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いる（図5; Pawlowski et al., 2003）．この系統関係から，
有孔虫の共通祖先は硬殻を持っていなかったと推測され
る．有孔虫化石の初出はカンブリア紀初期（5.1億年前
頃：Gaucher and Sprechmann, 1999）であり，それらは
膠着質の硬殻を作る分類群である．したがって，硬殻を
持たない有孔虫の共通祖先はカンブリア紀初期（あるい
はそれ以前）に既に出現していたことになる．実際に，
分岐年代推定（遺伝子の進化速度から系統間の分岐年代

を推定する手法）による有孔虫の初出年代は，新原生代
クライオジェニアン紀（約7.7億年前頃）となっている

（Groussin et al., 2011）．また，現在，ロタリア目の一部
のグループ以外は全て底生の生活様式を持っていること
から，有孔虫の祖先生物は底生であったと考えられてい
る（Rigby and Milsom, 1996）．

放散虫の硬殻の特徴を見てみると，大きく2つのグルー
プ，つまりスパスマリア綱（硫酸ストロンチウムの硬殻

ミリオリダ目

ポリキスティナ綱

アカンサリア目

タクソポディダ目

底生

浮遊性

浮遊性

浮遊性

アンモディスカス目
底生

・硬殻なし
・底生
・素早い
　 仮足運動

カン
ブリア

オル
ドビス

シルル

デボン 石炭 ペルム 三畳 ジュラ 白亜 古第三

新第三
01 億年前2億年前3億年前4億年前5億年前6億年前7億年前8億年前

エディアカラクライオジェニアン

アログロミア目

テックストゥラリア目

ロタリア目
浮遊性 /底生

底生

底生

炭酸カルシウム（陶器質）

硫酸ストロンチウム

シリカ刺

シリカ殻

膠着質

炭酸カルシウム（ガラス質）

硬殻なし

膠着質

・底生
・硬殻なし

・浮遊性
・硬殻無し

・浮遊性
・硬殻無し

図５．レタリア内の系統関係（Sierra et al., 2013及びPawlowski et al., 2003を改訂）．★印は化石の初出年代を示している（BouDagher-Fadel, 
2008を参照）．各分類群名の枝上に硬殻の特徴と生活様式を記載している．
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からなるアカンサリア目とシリカの刺を持つタクソポディ
ダ目から構成）とシリカの殻を持つポリキスティナ綱に
分けられる（Krabberød et al., 2012）．硫酸ストロンチウ
ムの硬殻やシリカの刺は化石として保存されにくいため，
スパスマリア綱の初出はよくわかっていないが，シリカ
の殻を持つポリキスティナ綱の初出はカンブリア紀初期

（5.4億年前頃）との報告がある（Braun et al., 2007）．放
散虫の初出に関する分岐年代は，未だに分子情報が不十
分なため推定されていないが，レタリア内で放散虫が単
系統あるいは側系統である（図5）ことを考慮すると，有
孔虫の初出（約7.7億年前頃）と同時もしくはそれ以前
に放散虫が出現していたことになる．しかし，カンブリ
ア紀より前に放散虫化石の産出が認められていないこと
から，放散虫の祖先系統も有孔虫と同じく硬殻を持って
いなかったと予想される．一方で，放散虫の生活様式は
これまでに知られている報告ではすべて浮遊性であるた
め，放散虫の祖先系統は硬殻を持たない浮遊性生物で
あったと考えられる．

有孔虫と放散虫のそれぞれの初期形質を踏まえ，レタ
リアの共通祖先生物がどのような生物であったかを推察
してみる．有孔虫と放散虫のそれぞれの祖先生物が硬殻
を持たなかったとすると，レタリアの共通祖先も硬殻を
持たなかったと考えられる．また，有孔虫の祖先生物が
底生であった可能性，そして放散虫以外のリザリアに属
する生物群（つまり有孔虫，エンドミクサ，フィロサ）
の大部分は底生の生活様式を持つことを考慮すると，レ
タリアの共通祖先は底生であったと考えられる．さらに，
有孔虫と放散虫は上記のとおり，特殊なβチューブリン
を持っており，それによって形成されるヘリカル・フィ
ラメントがその共有派生形質であると考えられることか
ら（Ishitani et al., 2011, Hou et al. 2013），レタリアの祖
先生物も同様の形質を有していたはずである．つまり，
レタリア共通祖先生物は現在のエンドミクサに分類され
るフィロレタやグロミアのように硬殻はなく，底生の生
活様式をとり，なおかつヘリカル・フィラメントの様な
構造を持つことによって仮足を素早く動かすことができ
る原生生物であったと考えられる．このレタリア共通祖
先生物から分岐して，ヘリカル・フィラメントをさらに
発達させた系統が有孔虫，浮遊性の生活様式をいち早く
獲得した系統が放散虫であると言えるだろう．

レタリア系統群における硬殻の進化

次に有孔虫や放散虫が進化の過程で硬殻を獲得し，そ
れが系統の中で保存された生態戦略的意義を考察する．
有孔虫が硬殻を獲得したのは，カンブリア紀はじめ（5.1
億年前頃），つまり「カンブリア紀大爆発」として知られ
る生物の多様性が一気に開花した時期である．この時期
には，生物の捕食—被食の関係が発達し，それが生物多

様化の一因であったと言われている（Parker, 2003）．カ
ンブリア紀に入ると海洋では，底生有孔虫を補食する腕
足動物や環形動物，さらには放散虫のような微小プラン
クトンを捕食するヤムシといった大型プランクトン捕食
者が出現した（Szaniawski, 1982）．有孔虫の硬殻は，外
骨格であることから，他の外骨格をもつ生物（三葉虫な
ど）と同様に，補食者から身を守る働きがあると考えら
れる．

一方，浮遊性の放散虫は，カンブリア紀はじめ（5.4億
年前頃）にシリカの硬殻を獲得したものの，その硬殻は
内骨格であるため被食から身を守る役割はない．放散虫
は，現在の海洋において，一次生産者が最も多い海洋表
層よりも深いところに多く生息していることから（Ishitani 
and Takahashi, 2007），硬殻を「錘」にして生息水深を
変化させていると考えられている（Anderson, 1983）．こ
れには2つの理由が挙げられる．第一に，カンブリア紀
に目の発達した捕食者が，海洋表層で最もバイオマスの
ある一次生産者を選択的に捕食したとすると，放散虫が
同じ表層に生息していた場合，一次生産者とともに捕食
者の餌食にされてしまうことになるだろう．第二に，海
洋表層下部では，一次生産者が継続的に沈降してくるた
め，放散虫にとっては効率の良い補食の場でもあるとも
言える．つまり，放散虫は捕食者からの逃避と摂餌に適
した生息水深を得るため，硬殻を「錘」として利用して
いる可能性が高い．このように，有孔虫や放散虫におけ
る硬殻の獲得は，カンブリア紀〜発達した生物間の補食—
被食の関係が要因のひとつと考えられる．

次に，共通祖先から分岐後，なぜ有孔虫は硬殻形成に
炭酸塩を用い，放散虫は珪酸塩を用いたのかについて考
察する．古生代よりはるか以前の38 ‒ 19億年前の縞状鉄
鉱床に，すでに炭酸塩層と珪酸塩層の両方が存在してい
ることが知られている（飯山, 1998）．したがって，それ
より15億年以上時代が降ったカンブリア紀の海洋中には，
十分な量の炭酸塩と珪酸塩が共存していたと考えられる．
つまり，炭酸塩や珪酸塩の供給量の違いが有孔虫や放散
虫の硬殻の材質の違いに起因しているとは考えにくい．
そこで硬殻の結晶の性質と形成方法に着目する．放散虫
の硬殻を構成する非晶質のシリカは，透過性を持ってい
る．一方，有孔虫ではロタリア目のみが透過性のあるガ
ラス質の硬殻を形成し，浮遊性の生活様式を持つグルー
プは全てロタリア目に属する．このような透明な硬殻は，
海中で捕食者の眼から逃れるために重要な役割を果たす
と考えられる．ロタリア目の有孔虫は細胞内にカルシウ
ムと重炭酸イオンのプールを別々に持ち，それらを細胞
外の硬殻形成場に放出し結合させることで結晶を成長さ
せ，ガラス質の硬殻を形成する（De Nooijer et al., 2009）．

一方，放散虫は，細胞内で非晶質のシリカを形成し，
それを硬殻形成場に固めてゆく（Anderson, 1983）．これ
に類似した殻形成は，有孔虫のミリオリダ目でも知られ
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ている（Berthold, 1976, Hemleben et al., 1986, De Nooijer 
et al., 2009）．ただし，ミリオリダ目では，細胞内でシリ
カではなく炭酸塩の微小結晶を形成し，それを細胞外に
放出してランダムに結晶を凝集させるため，不透明な陶
器質の硬殻になってしまう．ここで殻の形成方法が異な
る系統間の化石記録を比較すると，ミリオリダ目の初出

（350 Ma頃）は，ロタリダ目の初出（250 Ma頃）よりも
古い（BouDagher-Fadel, 2008）．したがって，ミリオリ
ダ目の細胞内で硬殻の材料を形成する方法は，有孔虫の
進化過程において比較的早い段階で獲得された原始的殻
形成メカニズムであると考えられる．放散虫もこの比較
的単純な殻形成メカニズムを独立に獲得したと考えられ
るが，放散虫の場合には既に浮遊性生活様式に適応して
いたため，この方法で透明な非晶質の硬殻を形成できる
シリカが材料として必要だったと推測される．今後，有
孔虫や放散虫の殻形成に関連する生化学（代謝メカニズ
ム）が明らかになれば，これら生物の進化や生態に関す
る新しい知見が得られるだろう．

おわりに

有孔虫と放散虫の近縁関係が明らかになったことによ
り，両生物群を含むレタリアの共通祖先生物やレタリア
系統内で起きた進化イベントをある程度推定できるよう
になった．今後，有孔虫や放散虫の分子・細胞生物学が
より発展することにより，それらの推定を検証すること
が可能となり，それによって有孔虫や放散虫の進化が示
す生態戦略的な意味や，環境との相互作用がより詳細に
明らかになるはずである．今後，分子生物学分野と古生
物学分野の研究者の交流は，ますます重要なものとなっ
てくるだろう．
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