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１．はじめに 

いまから 100年以上前に出版された「Plant-Animals; A Study in Symbiosis」（Keeble 1910）

という本がある。ここで「Plant-Animals」と呼ばれているのが，本稿でとりあげる無腸類

（Acoela）である。この本の中で著者は，この小さな蠕虫の体内にある緑色の細胞が，共生

する微細藻類であることを丁寧に論証し，両者の共生関係のあり方について深く考察してい

る。 

無腸類と藻類の共生の研究には，百数十年にわたる長い歴史がある。一方で，おそらく多

くの人（生物学者も含めて）にとって，無腸類は馴染みのない生物だろう。本稿では，無腸

類と藻類の共生関係と，その進化についての知見を紹介する。 

 

２．無腸類はどのような動物か 

無腸類は世界中の海洋（一部は汽水や淡水）に生息し，400 種ほどが知られている。脊椎

動物や節足動物，軟体動物などの「高等」動物と同じく，三胚葉からなる左右相称動物

（Bilateria）だが，その体制は著しく単純である。腸などの上皮性の消化器官を持たず（な

ので無腸類と呼ばれる），呼吸器系，循環器系，排出系などの器官系も，体腔も，付属肢な

どの構造もない。表皮は柔らかく，殻や内外骨格は持たない。単純な神経系と全身に網状に

張り巡らされた筋肉を持ち，体型は柔軟に変形する。体は扁平で，体表に生えた繊毛によっ

て這うように移動する。 

無腸類のからだのつくりは一見，ヒラムシなどの扁形動物に似ており，かつては扁形動物

門の渦虫綱無腸目に分類されていた。一方で，原腎管の欠如や上皮構造の特異性など，詳細

な形態をみれば扁形動物との違いも大きい。そのため，その系統的位置については長く議論
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が続いてきた。1990 年代以降，分子系統解析により他の扁形動物とは単系統群を形成しない

ことが明らかになり（Katayama et al. 1993; Katayama et al. 1995; Carranza et al. 1997），無腸動

物門（Acoelomorpha）として独立させられた（Ruiz-Trillo et al. 1999）。その後，ゲノミクス

解析により珍渦虫類（Xenoturbella）との類縁性が示唆され，両者を珍無腸動物門

（Xenacoelomorpha）としてまとめることも提唱された （Philippe et al. 2011）。動物界におけ

る（珍）無腸動物の系統的位置はまだ確定していないが，現生の左右相称動物の中でもっと

も初期に分岐した基盤的な左右相称動物であるという説が有力である（図 1A）。すなわち，

現生の新口動物や旧口動物がもつ複雑な諸器官をまだ獲得していなかった時代の祖先（原左

右相称動物）の姿を現在にとどめている可能性がある。一方で，無腸動物は新口動物のグル

ープに入るという説もあり（図 1B），いまだに完全には決着がついていない（Cannon et al. 

2016; Philippe et al. 2019）。どちらの説が正しいかによって，動物の進化の全体像が変わって

しまうため，動物の初期進化を理解

する上で鍵となる動物群の一つであ

る。 

一方，無腸類も他の系統と別れて

以降，独自の進化を遂げてきた。そ

の一つが微細藻類との共生関係の獲

得である。とくにConvolutidae科の無

腸類には，体内に共生藻をもつもの

が多い。以下，無腸類と藻類の共生

研究について概略を紹介する。 

 

３．Symsagittifera roscoffensisとその共生藻 

無腸類のなかでもっとも研究が進んでいるのがヨーロッパ産の Symsagittifera roscoffensis 

（Graff 1891）（原記載では Convoluta 属）である（Bailly et al. 2014; Arboleda et al. 2018）。

前述の「Plant-Animals」にも，主としてこの種を用いた研究が紹介されている。 

S. roscoffensis の名はフランスのブルターニュ地方ロスコフにちなんでつけられたが，当地

のみならずポルトガルの南端（Carvelho et al. 2013）やチャネル諸島（Doonan and Gooday 

1982），ウェールズ（Mettam 1982）などでも分布が確認されている。発見当時からその体

内の緑色細胞が注目され，これが共生する微細藻類であることが明らかにされてきた

（Keeble 1910）。この共生藻はのちに Platymonas convolutae と命名され（Parke and Manton 

1967），その後 Tetraselmis 属に移された（Norris et al. 1980）。この記載と前後する 1960 年

代半ばから 80 年代半ばにかけて，S. roscoffensis と共生藻の関係について，生化学的手法や

電子顕微鏡観察による基礎的な研究が行われてきた。 

孵化したばかりの S. roscoffensis の幼体は共生藻を持たないが，孵化後数日のうちに周囲の

環境から中央柔組織（central parenchyma）に共生藻を取り込む。この共生は宿主にとって必

須（obligatory）であり，共生が成立しなければ長くは生存できない。取り込まれた共生藻は

自由生活時に持っていた鞭毛，細胞壁（theca），光受容器である眼点を失い，宿主の表皮下

図１．無腸動物の系統的位置に関する 2つの説 

A：現生の左右相称動物の中でもっとも初期に
分岐した。B: 新口動物のグループに入る。 
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の，表皮細胞や筋肉細胞からなる末梢柔組織（peripheral parenchyma）へ移動する（Oschman 

1966; Provasoli et al. 1968; Douglas 1983b）。Oschman and Gray（1965）によれば，共生藻は細

胞外に位置するが，Dorey（1965）や Douglas（1983b）は細胞内の液胞内に位置すると述べ

ている。 

S. roscoffensis の幼体に本来の共生藻と異なる系統の藻類を与えると，あるていど近縁の藻

類ならば共生が成立する（Provasoli et al. 1968; Douglas 1983b）。しかし，その後，本来の共

生藻を与えると，そちらが優勢になる（Provasoli et al. 1968）。すなわち宿主には共生藻の選

択性がみられる。 

共生藻の主な光合成産物はマンニトールであり（Muscatine et al. 1974），固定された炭素

は主にアミノ酸の形で共生藻から放出されて宿主に移動する（Kremer 1975; Boyle and Smith 

1975）。また共生藻の滲出物である乳酸も宿主に利用される（Taylor 1974）。さらに，S. 

roscoffensisは長鎖の飽和/不飽和脂肪酸やステロールを新規に合成せず，共生藻からの供給に

依存している（Meyer et al. 1979）一方，共生藻は宿主の窒素廃棄物である尿酸を窒素源とし

て利用する（Boyle and Smith 1975; Douglas 1983a）。このように S. roscoffensisが進化の過程

で築いてきた共生藻との深い共生関係が明らかにされてきた。 

 

４．瀬戸内海の無腸類とその共生藻 

日本でも未記載種を含め 30 種ほどの無腸類が確認されているが（Faubel et al. 2004），最

近まで無腸類を用いた実験的研究はあまり行われてこなかった。我々がフィールドにしてい

る瀬戸内海では，ナイカイムチョウウズムシ Praesagittifera naikaiensis（Yamasu 1982）（原

記載では Convoluta 属）という種が優勢で，淡路島から九州まで，広範囲に分布が確認され

ている（図 2A）（Hikosaka-Katayama et al. 2020）。我々はこの種を日本における無腸類研究

のモデルとして用いることをめざして，採集・飼育方法の確立（Hikosaka-Katayama and 

Hikosaka 2015; 彦坂 and 彦坂-片山 2021），分布調査と遺伝的分化の検討（Hikosaka-Katayama 

et al. 2020），ドラフトゲノムの解析（Arimoto et al. 2019）などをすすめてきた。また，

Symsagittifera 属の別の無腸類（種は未同定）も瀬戸内海に生息しており，ナイカイムチョウ

ウズムシとしばしば同じ場所で見つかる（図 2B）（Hikosaka-Katayama et al. 2020）。これら

のいずれも体内に緑色の共生藻を持つ。

図２．３種の無腸動物  

A：瀬戸内海産のナイカイムチョウウズムシ。B: 瀬戸内海産の Symsagittifera sp.。C: 熱
帯産のワミノア。アスタリスクは体の前方を示す。 
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我々はまず，瀬戸内海沿岸の各地でナイ

カイムチョウウズムシのサンプリングを行

い，共生藻の葉緑体の rbcL 遺伝子（植物の

DNA バーコーディングに利用される）の部

分塩基配列を調べ，ハプロタイプ解析を行

った（図 3）。その結果，主に 2 つのハプロ

タイプ（Pn_symbiont1, 2）が瀬戸内海全体に

広く分布していることが分かった。分子系

統解析を行うと，いずれも各種テトラセル

ミスと単系統群をなし，特に T. suecica など

と系統的に近かった。 

一方，Symsagittifera の共生藻についても

rbcL配列を調べると（Sy_symbiont1~4），お

なじテトラセルミスに含まれるものの，ナ

イカイムチョウウズムシの共生藻とは系統

的に離れていることがわかった（図 3）。さ

きほど述べたように，これらの無腸類はし

ばしば同所的に生息している。にもかかわ

らず異なる共生藻を持つことから，かれらには共生藻の選択性があるのではないかと考えら

れた。 

そこで，これらの共生藻を実験に用いるために，単離培養を行った。宿主を Ca/Mg フリー

海水中で乖離し，遊離した共生藻を寒天培地にまいて培養すると，共生藻のコロニーが得ら

れた。これを液体培地に移すことで，共生藻を単離培養できた。以下，ナイカイムチョウウ

ズムシ由来の共生藻株を P 系統，Symsagittifera 由来の共生藻株を S 系統と呼ぶ。両系統は光

学顕微鏡観察でも形態の違いがわかり，P 系統は細長い

米粒状の形をしており，S 系統はより球に近い形をして

いた（図 4）。 

ナイカイムチョウウズムシの孵化直後の幼生は，共生

藻を持たない。これに P 系統または S 系統の共生藻を与

え，共生が成立するかを調べた。その結果，いずれも宿

主に取り込まれ，体全体に分布しているのが見られた。

つまり，共生藻を取り込む段階では，いずれの系統も取

り込めることがわかる。次に，幼生に両系統の共生藻を

同時に与える実験を行った。共生藻を与えて 14~17 日後

に幼生を個別にサンプリングし，取り込まれた共生藻の

種類を rbcL 配列により調べた。その結果，調べた 8 個体

すべてが P系統を取り込んでいた。

 

Evolutionary relationships of taxa 

The evolutionary history was inferred using the Neighbor-Joining method [1]. The optimal tree is shown. The evolutionary distances were computed 

using the Maximum Composite Likelihood method [2] and are in the units of the number of base substitutions per site. This analysis involved 30 

nucleotide sequences. All ambiguous positions were removed for each sequence pair (pairwise deletion option). There were a total of 600 positions in 

the final dataset. Evolutionary analyses were conducted in MEGA11 [3][4]

1. Saitou N. and Nei M. (1987). The neighbor-joining method: A new method for reconstructing phylogenetic trees. Molecular Biology and Evolution 

4:406-425.

2. Tamura K., Nei M., and Kumar S. (2004). Prospects for inferring very large phylogenies by using the neighbor-joining method. Proceedings of the 

National Academy of Sciences (USA) 101:11030-11035.

3. Tamura K., Stecher G., and Kumar S. (2021). MEGA 11: Molecular Evolutionary Genetics Analysis Version 11. Molecular Biology and Evolution 

https://doi.org/10.1093/molbev/msab120.

4. Stecher G., Tamura K., and Kumar S. (2020). Molecular Evolutionary Genetics Analysis (MEGA) for macOS. Molecular Biology and Evolution 

37:1237-1239.

Tetraselmis

図３．共生藻の rbcL配列による系統樹  

ナイカイムチョウウズムシの共生藻
（Pn_symtiont）と Symsagittifera sp.の共
生藻（ Sy_simbiont ）は，いずれも
Tetraselmis グループに入る。 

図４．培養した P 系統と S
系統の共生藻 
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さらに，P 系統または S 系統を与えた幼生の成長を調べると，P 系統を与えたグループは

順調に成長したのに対し，S 系統を与えたグループはほとんど成長が見られなかった。つま

り S 系統は，体に取り込まれたとしても，正常な共生が成立していない可能性が示唆された。 

そこで，P 系統と S 系統それぞれを与えた幼生を電子顕微鏡で観察した。いずれの藻類も，

表皮細胞やその下の筋肉細胞などと混在するように分布していたが，両者の様態には違いが

見られた。P 系統では S 系統に比べて，光合成産物であるスターチが多く蓄積していた（図

5A，B）。また P 系統は表皮や筋肉等の細胞の間に埋め込まれ，周囲の細胞と密着し，押さ

れて柔軟に変形しているが（図 5A），S系統では共生藻の周囲のスペースが広く，もとの丸

い形を保っているように見えた（図 5B）。両者を比較すると，P 系統が宿主の細胞に「馴染

んでいる」のに対して，S 系統と宿主細胞の関係は「よそよそしい」印象を受ける。さらに

S 系統の表面を拡大してみると，細胞膜が断片化されている像や，細胞が崩壊しているよう

な像も見えた（図 5C）。 

 以上の結果を総合すると，次のことが示唆される。瀬戸内海産の 2 種の無腸類は，同所的

に生息している場合でも，環境中の特定の藻類を選択して共生させている。ナイカイムチョ

ウウズムシは本来の共生藻以外も取り込み，表皮直下に配置することはできるが，本来の共

生藻のように安定した共生関係を確立させることはできず，そのため共生藻からの利益を十

分に受け取れないと考えられる。 

 

 

５．ワミノアにおける共生藻の垂直伝搬 

私たち動物は餌を食べて生きている。微細藻類などを捕食していた無腸類の祖先が，進化

のある時点で特定の相手を選んで共生することで，「植物」的な生活への一歩を踏み出した。

もちろん，あらゆる食べ物を共生させることはできないので，共生の相手を選ぶことは，共

生が成立するために重要である。

 

図５．宿主に取り込まれた P系統と S系統の共生藻の電子顕微鏡写真 

A: P系統。B: S系統。C: S系統の拡大図。Al: 共生藻，Ci: 繊毛，Ep: 表皮細胞，Mu: 
筋肉細胞。 
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そしてさらに「植物」化，すなわち共生相手との

関係が深まっていく重要なステップの一つに，水平

伝搬から垂直伝搬への進化がある。つまり，毎世

代，新たに環境から共生藻を得るという方式から，

親が子へ共生藻を伝達するという方式への進化であ

る。多くの無腸類は，前述のように，水平伝搬によ

り共生藻を獲得している。一方，無腸類の中には共

生藻を卵に入れて垂直伝搬するワミノア属というグ

ループがいる（図 2C）。ワミノアは熱帯の珊瑚礁

に住む無腸類で，珊瑚の上で生活している（Winsor 

1990; Barneah et al. 2007a）。かれらは Symbiodinium

と Amphidinium という 2 種の褐虫藻と共生し，これ

らを垂直伝搬する（Barneah et al. 2007b）。この垂

直伝搬はどのようにして可能になったのか，それを

調べるために，我々はワミノアが共生藻を垂直伝搬

するプロセスを調べた（Hikosaka-Katayama et al. 

2012）。 

ワミノアの成体では，2 種類の共生藻は成体の柔

組織（parenchyma）に分布していた（図 6）。ワミノアの卵形成では，初期の卵母細胞が体

の前方に生じ，後へ移動するにつれて卵母細胞が成長していく。卵形成の初期には，いくつ

かの共生藻は卵母細胞の近くにあるが，卵母細胞内には見られず，卵母細胞を取り囲む濾胞

細胞（Accessory follicle cell）内で観察された（図 6A, 7A）。卵形成後期になると，卵母細胞

は前期よりも成長し，共生藻は濾胞細胞だけでなく卵母細胞内にも見られるようになった

（図 6B, 7B, C）。この時期の卵母細胞と濾胞細胞の境界面をみると，濾胞細胞の細胞膜は卵

母細胞に密着しており，随所に細胞膜のない間隙 membrane devoid region（MDR）が見られ

た。濾胞細胞の MDR 付近には藻類や脂質の液滴が観察され，MDR を通過している小胞も観

察された（図 7D）。濾胞細胞はこの間隙を通して卵形成のための物質を輸送していると考

図６．ワミノアの共生藻の分布 

A: 卵母細胞形成初期。B: 卵母細
胞形成後期。黒矢頭は卵母細胞
外の共生藻，白矢頭は卵母細胞
内の共生藻を示す。N: 卵母細胞
の核，Oo: 卵母細胞，De: 背側表
皮，Ve 腹側表皮。 

図７．ワミノアの共生藻の垂直伝搬 

A: 卵母細胞形成初期。B-C: 卵母細胞形成後期。B は濾胞細胞内，C は卵母細胞内
に共生藻が見られる。D: 卵母細胞と濾胞細胞の境界にある MDR。黒矢頭：共生
藻，白矢頭：MDR，矢印：MDR を通過する小胞。N: 卵母細胞の核，Oo: 卵母細
胞，Af: 濾胞細胞，Sy: Symbiodinium，Am: Amphidinium。 
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えられる。以上の観察から，共生藻はまず濾胞細胞に取り込まれ，輸送経路である MDR を

利用して卵母細胞に入ることが示唆された。 

ワミノアは共生藻を垂直伝搬するが，それと同時に外界からも共生藻を獲得している可能

性も残されている。特にワミノアは褐虫藻を共生させているサンゴの上で共生生活しており，

その粘膜を摂食しているとされているため

（Naumann et al. 2010），宿主であるサンゴ

から共生藻を獲得している可能性が考えら

れた。そこで我々はハナガタサンゴの褐虫

藻 Symbiodinium と，3 種のサンゴ（ハナガ

タサンゴ，ヒユサンゴ，ボーンミドリイ

シ）に共生するワミノアの Symbiodinium に

ついて，ITS1-5.8S rRNA-ITS2 領域の塩基配

列を調べ，分子系統解析を行なった。その

結果，ワミノアの Symbiodinium は宿主のサ

ンゴとは別の単一クレードにまとまること

がわかった（図 8）（Hikosaka-Katayama et 

al. 2012）。最近，国広らも psbAncr配列を用

いた分子系統解析により，ワミノアの共生

藻は宿主サンゴの共生藻とは異なり，いく

つかの例外を除いて単一クレードに含まれ

る ことを示 した（ Kunihiro and Reimer 

2018）。一方で，国広らは，少数ではある

が ， こ の ク レ ー ド に 含 ま れ な い

Symbiodinium をもつワミノア個体がいるこ

とも報告している。この結果をみると，ワ

ミノアが稀にではあるにせよ，環境から自

由生活性の Symbiodinium を獲得できる可能

性も，まだ否定はできない。 

一方，もう一つの共生藻である Amphidinium の系統を 28S rDNA による系統解析で調べる

と，ワミノアの Amphidiniumは自由生活性の A. klebsiiと共生性の A. gibbosumの両方を含むク

レードにまとまる（Hikosaka-Katayama et al. 2012）。このことから，ワミノアに共生する

Amphidinium が自由生活の能力を残しており，環境から取り込まれている可能性も残された。 

垂直伝搬されるワミノアの２種の共生藻が，共生に特化した系統なのか，あるいは自由生

活もできるのかを調べることは，今後の興味深い課題である。 

 

６．おわりに 

かつて藻類を含む雑多な微生物を捕食していた動物が，特定の藻類を選択して共生を開始

した。藻類との共生は動物に「植物的な生活」という飛躍的な進化をもたらす（図 9）。し

図８．ワミノアと宿主サンゴの共生藻
の系統関係 

ITS1-5.8S rRNA-ITS2 領域を用いた ML
法による分子系統樹。数値は各ノード
の支持率（ML/NJ/MP 法）を示し，50%
未満は*で示した。Hikosaka-Katayama et 
al. （2012）を改変。 
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かし利害が一致するとは限らない他の生物を体内に共生させることには，様々なリスクも伴

うはずであり，適切な共生の相手を選択し，馴致することは，宿主にとって重要な課題だっ

たはずだ。ナイカイムチョウウズムシに見られた共生藻の選択性は，そのようなリスク管理

の進化史を反映していると考えられる。さらにワミノアにおける共生藻の垂直伝搬機構の進

化は，動物の「植物化」をより前進させる重要な契機である。 

私たちは，無腸類を用いて，動物と藻類の共生進化の重要なステップである，共生相手の

選択，そして垂直伝搬機構の獲得がいかに進化してきたのかを，さらに明らかにしていきた

いと考えている。 
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