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有殻従属栄養性渦鞭毛藻の多様性とその系統的位置

山口　愛果

日本藻類学会　研究奨励賞　受賞記念

　渦鞭毛藻類は世界中の水界に広く分布しており，約 300属
2500種以上もの現生種が含まれる。そのうち 80%以上の種が
海水域に生息し，その大部分がプランクトン性である (Gómez 
2012)。一方，底生性の種も存在し，それらは海藻や砂浜の砂粒，
堆積物などの上で生活している。また，渦鞭毛藻の中には生活
環中にシスト（休眠胞子）を形成するものがいて，それらは水
底堆積物から見ることができる。渦鞭毛藻には鎧板と呼ばれる
セルロース質の板状構造が顕著にあるもの（有殻渦鞭毛藻）と
ないもの（無殻渦鞭毛藻）がいる。有殻渦鞭毛藻の場合，一枚
一枚の鎧板はその位置によって名称が付けられ，この配列様式
や枚数によって科や属が分けられている。
　分子系統学的解析を用いた渦鞭毛藻の系統推定は，主に
核コード小サブユニット（SSU）リボゾーマル RNA遺伝子
（rDNA）や大サブユニット（LSU）rDNAを用いておこなわれ，
これまでに渦鞭毛藻内の複数の分類群が単系統ではないことが
示唆されている（Saldarriaga et al. 2004, Orr et al. 2012）。こ
ういった分子系統学的研究の結果や電子顕微鏡を用いた微細
構造の観察などに基づいて，いくつかのグループで分類体系の
改訂がおこなわれた（Daugbjerg et al. 2000, Lindberg et al. 
2005）。しかしながら，他にも改変の余地がある分類群が多く
存在する。特に，有殻渦鞭毛藻の代表的なグループであるペリ
ディニウム目（Peridiniales）は形態的にはまとまっているよう
に見えるが，実際はバラバラの系統が集められていると考えら
れる。本記事では，著者がおこなってきたペリディニウム目プ
ロトペリディニウム科（Protoperidiniaceae）とその関連種を
対象とする系統分類学的研究について主に紹介する。

Protoperidinium の分類体系
　Protoperidinium属は世界中の海洋に分布する従属栄養性
のグループで 260種以上が記載されている。本属の種は葉緑
体をもたず，パリウムと呼ばれる細胞膜を出して珪藻などの
餌を包み込み，そのまま細胞外で消化をおこなう。この摂食
方法は pallium feedingと呼ばれ，渦鞭毛藻の中では限られ
たグループにしか見られないユニークなものである。所属種
の全てが有殻渦鞭毛藻であり，これまでに複数の研究者が鎧
板の配列や形に基づいた属内分類体系を提案してきた。最も
一般的に受け入れられているものでは，属内は前挿間板と前
帯板の枚数の違いによって 4つの亜属に細分される。表 1で
は一例として Taylor (1976)による属内分類体系を示した。ま
ず，前帯板が 6枚しかない種にはMinusculum亜属が，前
挿間板が 1枚しかない種には Testeria亜属が設立されてい
る（表 1-a）。しかしながら，大多数の種は前挿間板を 2枚も

つ Archaeperidinium亜属か 3枚の Protoperidinium亜属に
分けられる（表 1-a）。Archaeperidinium亜属は前挿間板同士
のサイズの違いと横溝の特長により 3つの節に細分される（表
1-b）。一方，Protoperidinium亜属は細胞腹面にある頂板 1′と
背面にある前挿間板 2aの形が重要な形態形質とされる。頂板
1′には四，五，六角形のものがあり，それぞれ ortho, meta, para
と呼ぶ。前挿間板 2aも四，五，六角形のものがあり，それぞれ
quadra，penta，hexaと呼ばれる（図 1）。この二つの鎧板の
形を組み合わせて，例えば，頂板 1′が四角形で前挿間板 2aが
六角形の種ならば，ortho-hexaタイプと呼ぶ。この鎧板の形

1-c. Protoperidinium亜属内の節
後棘または後角の有無 頂板 1′ 前挿間板 2a 節
後棘有り meta quadra Himilia

penta Pyriformia

para Protoperidinium

後角有り meta Divergentia

ortho hexa（例外あり） Conica

quadra（例外あり） Oceanica

1-b. Archaeperidinium亜属内の節
前挿間板のサイズの違い 横溝のずれ方 節
等しい ずれていない Archaeperidinium

ずれる Avellana

著しく異なる Excentrica

1-a. 亜属
前帯板の数 前挿間板の数 亜属
6 Minusculum

7 1 Testeria

2 Archaeperidinium 1-bへ
3 Protoperidinium 1-cへ

表 1.　Taylor (1976) による Protoperidiniumの属内分類体系（改変）．

1′

1′

2a

2a

1′ 1′

2a 2a

ortho meta para

quadra penta hexa

腹側

背側

図 1.　Protoperidiniumの腹側面と頂板 1′の異なる 3タイプ（上段）および
背側面と前挿間板 2aの異なる 3タイプ（下段）．
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の組み合わせに加え，後棘や後角の有無などの特徴を合わせて
Protoperidinium亜属内は各節に分けられている（表 1-c）。
　しかし実際は，所属種の形態が非常に多様であるため，ど
の形質が系統を反映するのか判定が難しく，鎧板の枚数や形
が本当に系統を反映しているのかは不明であった。このような
問題には分子系統学的方法が有効であるが，培養が難しく本
属に関してはそのような研究がなされていなかった。しかし，
写真記録を残した細胞から目的の遺伝子DNAを増幅できる
単細胞 PCR法が発達したことにより（Takano & Horiguchi 
2004），分子系統学的手法を適用することが可能となった。
Yamaguchi & Horiguchi (2005)では SSU rDNAを用いて
Protoperidinium属内の系統関係に着目した論文を初めて公表
することができ，Yamaguchi et al. (2006)では解析する種数を
増やし，LSU rDNAの情報も加えた。その後，Minusculum
亜属に属する Protoperidinium bipes (Paulsen) Balechを採
集し，解析をおこなった（Yamaguchi et al. 2007）。P. bipes
は前帯板が 6枚とProtoperidiniumの中でも特殊で，細胞サ
イズが極端に小さく，大きくカーブしたmetaタイプの頂板 1′
と非常に幅の狭い前挿間板 2aをもつ（図 2）。この特異な形態
から本種は別属として扱われる場合もあった（Lebour 1925）。
ところが，本研究によりP. bipesは Protoperidiniumのタイ
プ種 Protoperidinium pellucidum Berghと近縁であることが
示され，正真正銘の Protoperidniumであることが確かめられ
た。以上の一連の研究から，Testeria亜属を除いた全ての亜属
と 6つの節を系統解析に含めることができ，その結果，複数の
系統で独立に鎧板枚数の減少がおこったことが示された。よっ
て，亜属を分ける重要な形態形質とされていた鎧板の枚数は
系統を反映しないことが明らかになった。その一方で，特定の
鎧板の形と後棘や後角の有無などの特徴により分けられる節
は，Conica節を除き，分子系統学的解析によっても高く支持
されることが分かった。また，ほぼ同時期に他の研究グルー
プもプロトペリディニウム科所属種の系統関係を調べるため
分子系統学的解析をおこなっていた（Matsuoka et al. 2006, 
Kawami et al. 2006, Gribble & Anderson 2006）。これらの成
果も合わせると，Protoperidiniumについては全ての亜属，そ
して，プロトペリディニウム科に所属するディプロプサリス類
（diplopsalids）数種も含めた系統関係が明らかになってきた。
Protoperidiniumの単系統性については疑問の残る結果が示
された。属内はOceanica節とそれ以外の種のクレードに大き
く分かれ，解析方法によってはOceanica節がディプロプサリ
ス類と単系統となる樹形を示した。このディプロプサリス類に
は 9属 33種がまとめられている。Protoperidinium内では鎧
板枚数は 1から 2枚の違いしかないが（表 1-a），ディプロプサ
リス類は鎧板枚数が様々な部位で大きく異なっているため，9
つもの属に分けられている。しかしながら Protoperidiniumと
ディプロプサリス類は 3枚の横溝板と transitional plateと呼ば
れる小さな鎧板を持つことから（図 3），プロトペリディニウム
科として他と区別されている（Fensome et al. 1993）。プロト
ペリディニウム科全体の進化過程を知るためには，これらディ

プロプサリス類の種を中心に，さらに対象を増やして解析する
必要があると考えられた。

砂地性渦鞭毛藻と Protoperidinium の奇妙な関係性
　ところが実際は，プロトペリディニウム科の進化の道筋を知
るための鍵となる生物はもっと別の所にも存在していた。世界
中の沿岸の主要なプランクトンである Protoperidiniumと砂
浜の砂粒の間隙に生息するマイナーな底生性渦鞭毛藻類が親
戚同士とは俄には信じがたいが，そのような奇妙な関係性が分
子系統学的解析で強く支持されたのだった（Yamaguchi et al. 
2011）。カナダの西海岸，アメリカとの国境近くに干潮時にな
ると広大な砂浜が現れるBoundary Bayという場所がある。当
時所属していた研究室ではここへよく採集に行っていたため，
私もそこに住む渦鞭毛藻を観察するようになった。すると，ど
こか Protoperidiniumを思い起こさせるような様々な従属栄
養性の有殻渦鞭毛藻が目につき始めた。その中でも特に興味を
ひいたHerdmania litoralis Dodgeを解析することにした。本
種は葉緑体をもたず，背腹方向に平らな形をしており，細胞前
端に特徴的な突起をもつ（図 4a）。細胞腹側に 'x' plateと呼ば
れる大きな鎧板があるため，横溝が細胞を一周しない。この変
わった形態と鎧板配列から一属一種に分類され，本種が他のど
の渦鞭毛藻と近縁なのかは推測できないでいた。そこで，本種

図 2.　Protoperidinium bipesの腹面（a），上殻背面（b），左側面（c）．
Pavillard (1917)を一部改変．1′ –4′，頂板 1′ –4′；1a–3a，前挿間板
1a–3a；1′′ –6′′，前帯板 1′′ –6′′）．

C2

C1C3 tS.a.

S.s.S.d.

S.p.

S.m.

S.p.a

Fin

図 3.　Taylor (1976)によるプロトペリディニウム科の横溝板と縦溝
板の配置と名称（一部改変）．C1, C2, C3, 第 1, 第 2, 第 3横溝板；t，
transitional plate；S.a.，前縦溝板；S.d.，右縦溝板；S.m.，中縦溝
板；S.p.，後縦溝板；S.p.a.，accessory posterior sulcal plate；S.s.，
左縦溝板．
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を採集し形態観察による鎧板配列の再確認と SSU rDNAおよ
び LSU rDNA配列を用いた系統解析をおこなった。その結果，
H. litoralisと，同じく砂地に住む従属栄養性の Thecadinium 
dragescoi Balech（図 4b），そして Protoperidinium minutum 
(Kofoid) Loeblich（図 4c）の 3種が単系統となることが SSU 
rDNA系統解析で高く支持された（Yamaguchi et al. 2011）。T. 
dragescoiの LSU rDNAの配列データは公開されていないが，
LSU rDNA系統解析でもH. litoralisとP. minutumの単系統
性が強く支持される結果となった。
　現在までに SSU rDNAが解析されているプロトペリディニ
ウム科の所属種は，次の 4つのクレードのいずれかに属する。
　１）Protoperidiniumのタイプ種を含む真のProtoperidiniumクレード
　２）Protoperdinium属Oceanica節のクレード
　３）ディプロプサリス類で形成されるクレード
　４）P. minutum, H. litoralis, T. dragescoiで形成されるクレード
これら４つのクレード同士の系統関係は明らかにはならな
かった。ここで，プロトペリディニウム科は 3枚の横溝板と
transitional plateをもつことで識別されると前述したが，H. 
litoralisは 5枚，T. dragescoiは 6枚か 7枚の横溝板を持ち，
プロトペリディニウム科には分類されない。P. minutumは他の
Protoperidiniumとではなく，これら２種と近縁性をもつこと
が強く支持された。そこで，P. minutumを Protoperidinium
から別属へ移すのが妥当と判断した。P. minutumは

Jörgensen（1912）によって Archaeperidinium minutumと
して記載されていたが，この Archaeperidinium属はあまり
受け入れられず，後の研究者によりProtoperidinium内の
Archaeperidinium亜属として扱われてきた。しかしながら，
現在ではこの Archaeperidinium亜属は多系統であることが示
され，P. minutumは真の Protoperidiniumクレードに属する
他の Archaeperidinium亜属の種とは縦溝板の特徴により区別
できることから（Abé 1936, 1981），この Archaeperidinium
属の定義を修正して復活させ，Archaeperidinium minutumを
提唱した（Yamaguchi et al. 2011）。T. dragescoiについては，
本種がタイプ種 Thecadinium kofoidii (Herdman) Schillerと
鎧板配列が大きく異なりSSU rDNAによる系統も離れるこ
とや，他の Thecadinium所属種の全てが光合成性であるこ
とから，後に Amphidiniopsis属へ移された（Hoppenrath et 
al. 2012）。この Amphidiniopsisには計 16種が記載されてい
る。全て砂地性であるが，Protoperidiniumと同様に有殻で葉
緑体はなく多様な形態をもつ。後に Amphidiniopsisに属する
3種の SSU rDNA系統解析がおこなわれたところ，それらは
Archaeperidinium minutum, Herdmania litoralis, Amphidiniopsis 
dragescoiとともに強固なクレードを形成した（Goméz et al. 
2011, Hoppenrath et al. 2012）。この A. minutum, H. litoralis, 
Amphidiniopsisのクレードについては，これらを他と区別する
共通の形態形質を見つけることができなかったため，新科の提
唱等はおこなわれずそのまま別属として扱うに留められている
（Yamaguchi et al. 2011, Goméz et al. 2011）。

番外編：砂浜に住む原生生物たち
　ここで，砂地つながりで，砂浜で採集していた時にタイドプー
ルで発見し記載をおこなった混合栄養性ユーグレナ類 Rapaza 
viridis Yamaguchi, Yubuki & Leanderについて紹介させてい
ただく（図 5a）(Yamaguchi et al. 2012)。その「タイドプール」
は岩のくぼんだ部分にできるタイドプールではなく，砂浜に大
きな岩があり，その岩の周囲にできた砂地で構成されるタイド
プールである（図 5b）。採集した日の砂浜は表面が所々緑に色
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図 4.　Herdmania litoralis (a), Amphidiniopsis dragescoi (= 
Thecadinium dragescoi; b), Archaeperidinium minutum (= 
Protoperidinium minutum; c)の 模 式 図．a, cは Yamaguchi et al. 
(2011)，bは Hoppenrath (2000)を一部改変．

図 5.　Rapaza viridis (a)と採集場所であるタイドプール (b)。スケー
ルバーは 10 µm．

図 6.　Round brown spiny cyst (a)と様々な形の Protoperidinium
のシスト (b–f)。スケールバーは全て 10 µm．
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付いており，そのタイドプールの海水もその色を薄めたような
黄緑に見えた。その海水を持ち帰って一週間粗培養した後に倒
立顕微鏡で見ていると，プラシノ藻の Tetraselmisを捕まえて
は丸呑みしている活動的な生き物がいた。それが R. viridisで
あった。本種の面白いところは，葉緑体をもつ「ユーグレナ藻
類」のようにオレンジ色の顆粒から成る眼点（stigma）や独自
の葉緑体をもちながら，他の微細藻を丸呑みする点である。ユー
グレナ藻類は，真核生物を捕食する能力のあるユーグレナ類が
微細藻を体内に取り込んだ二次共生によって派生したと考えら
れている。しかしながらこれまでに真核生物を体内に取り込む
能力のあるユーグレナ藻類は見つかっていなかった。R. viridis
は SSU rDNA系統解析からもユーグレナ藻類のクレードに最
も近縁な姉妹群に当たる系統的位置にあることが示され，ユー
グレナ類での二次共生による葉緑体獲得を支持する存在である
と言える。地球上には未知の面白い生物がまだまだ多く存在し
ており，それらはタイミングやその時の取り扱い方などの偶然
が重なって姿を現してくれるものだと実感した出来事であった。

シストと遊泳細胞から見えてくる種の境界線
　話を渦鞭毛藻へと戻させていただく。Protoperidinium
とディプロプサリス類の一部の種はシストを形成し，特に
Protoperidiniumのシストは形が多様なことで知られる（図
6）。シストの細胞壁は分解されにくく海底堆積物中に化石とし
て残るため，古海洋環境の復元のためにその分布や群集組成
が調べられてきた。球形で全体に棘が生えており，かつ細胞壁
が茶色い渦鞭毛藻シスト（round brown spiny cyst, 図 6a）は
第四紀や表層の海底堆積物サンプルからよく見られ，その発
芽孔の形の違いから Echinidinium属と Islandinium属の２
属に大きく分けられている。Echinidiniumは暖～熱帯域から，
Islandiniumは北極地方から記載されたため，これらは過去の
環境を知る良い生物指標になると考えられてきた（Head et al. 
2001, Ribeiro et al. 2010）。しかしながら現生の round brown 
spiny cystのどの形態タイプがどの遊泳細胞に対応しているの
かは十分に解明されていない。
　Mertens et al. (2012)ではブリティッシュコロンビア州（カ
ナダ）の沿岸各地より採集した round brown spiny cystと，
発芽してきた遊泳細胞の形態を調べた。シストの直径と棘の長
さをプロットすると，２つの異なるクラスターが存在すること
が分かった。それぞれのタイプのシストから発芽した遊泳細胞
は大変似通ってはいたものの，細胞全体の大きさと 2枚の前
挿間板同士のサイズ，そして縦溝板の構造が異なっていた。一
つ目の形態タイプはYamaguchi et al. (2011)で記載した A. 
minutumと非常に類似しており，もう一方は新種 A. saanichi
として発表した。これら 2種は形態的には明確に区別できるも
のの，SSUとLSU rDNAの配列はわずかな違いしか見られな
かった。また，バンクーバー島の Saanich Inletに設置したセディ
メントトラップを用いたシストの群集解析から，A. minutumの
シストは海水温が 15-19℃で塩分濃度が約 29 psuとなる夏に
多く見られるのに対し，A. saanichiのシストは 5-10℃，22-35 

psuとなる冬に出現量が多くなることが分かった。環境の生物
指標として用いられている round brown spiny cystであるが，
このような生物学的情報の蓄積によってシスト群集解析の精度
がより高まることが期待できる。

最後に
　Protoperidinium属内の分類体系の妥当性を検証するため
に始めた本研究は，亜属を分ける重要な形態形質とされていた
鎧板枚数の違いが系統を反映しないことを示し，属内分類体
系改正の必要性を支持するものとなった。また，異端な形をし
ていることから別属である疑いをかけられていた P. bipesが真
の Protoperidiniumの一員であることを分子系統学的に確か
めた。一方で，鎧板配列からは明らかに Protoperidiniumに
所属すると考えられた種が，実は鎧板配列の全く異なる砂地性
種と近縁であるという予想外の結果も得られた。このことから，
今後は遊泳性や砂地性の垣根を越えてプロトペリディニウム科
とその関連種の進化過程と分類を見直していく必要がある。従
属栄養性有殻渦鞭毛藻であるこれら砂地性種とA. minutumの
接点は他に何が挙げられるだろうか？A. minutumが「底生性」
になるのはシストを形成して海底へ沈む時だけである。一方，
砂地性渦鞭毛藻の休眠接合子としてのシストの報告はされてい
ないし，プランクトンネットを曳いて得られる海水サンプルか
ら AmphidiniopsisやH. litoralisのような砂地性種を見たこ
とはない。彼らが Archaeperidiniumや Protoperidiniumのよ
うに pallium feedingで他の微細藻類を細胞外消化するのかも
分かっていない。また，砂地性渦鞭毛藻には鎧板配列が特殊で
所属不明の種が多く存在している。海洋プランクトン性渦鞭毛
藻に比べると，砂地性種に関する形態，生活環，生態学的特徴，
系統などの情報はまだ乏しく，渦鞭毛藻全体の進化過程を理解
するためにはこれらの情報が重要と考えられる。
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（神戸大学自然科学系先端融合研究環）

palliumを出して白玉餅粉を食べている
Protoperidinium crassipes (scale bar 50 µm)

プラシノ藻 Tetraselmis sp.（左）を食べている
Rapaza viridis (scale bar 10 µm)




