
I．は　じ　め　に

　世界各地のプレート拡大域，沈み込み域には

「化学合成生物群集」と呼ばれる独特の生物群集が

出現する（Van Dover, 2000）。化学合成生物群集

の最大の特徴は，その一次生産エネルギー源にあ

る。陸域から海洋に至るまで，我々が目にする一

般的な生物群集は一次生産エネルギーとして太陽

光を利用している。緑色植物を中心とした光合成

生物は，光エネルギーを利用して二酸化炭素を同

化し有機物を生産する。一方，化学合成生物群集

では，化学合成細菌が海底下から湧き出す熱水 /

冷水中に含まれる硫化水素やメタンといった還元

的な化学物質を酸化して一次生産エネルギーを得

る（Fisher, 1990 ; Nelson and Fisher, 1995）。

　化学合成生物群集を構成する生物のうち特に興

味深いのは，シロウリガイ類，ハオリムシ類，シ

ンカイヒバリガイ類といった体内に化学合成細菌
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を共生させる動物群（ここでは「化学合成共生系

動物」と呼ぶ）である（Fisher, 1990）。これら動

物は自ら餌をほとんど摂ることなく，栄養の大部

分（もしくは全て）を共生細菌に依存している。最

も顕著な例はハオリムシ類で，成体では口や消化

器官系を持たず，そのため自ら摂食する能力を欠

く。代表的な共生細菌は硫黄細菌やメタン酸化細

菌であり，宿主動物の多くはこれら共生者に硫化

水素やメタンを効率的に伝達するための特別な機

構・機能を備えている。

　日本海溝は東北日本弧の下に太平洋プレートが

沈み込む海域であり，陸側斜面には海底下からの

湧水に依存した化学合成生物群集が存在する（口

絵1-図1）（Fujikura et al., 2002 ; Kojima, 2002）。

この海域における化学合成生物群集の歴史は，

1985年に行われた仏・潜水調査船「ノチール」に

よる潜航調査により始まった。この調査によって，

「ノチール」は日本海溝の三陸海底崖上部（水深

5,650 ― 6,000メートル）および第一鹿島海山（水

深 5,640―5,700メートル）からナギナタシロウリ

ガイ Calyptogena phaseoliformis を中心とする

化学合成生物群集（ここでは「ナギナタシロウリ

ガイ群集」と呼ぶ。口絵 1-図 2a参照）を発見し

た（Cadet et al., 1987 ; Juniper and Sibuet, 

1987 ; Ohta and Laubier, 1987 ; Pautot et al., 

1987 ; Sibuet et al., 1988）。ナギナタシロウリガ

イは他のシロウリガイ類と同様に鰓内に硫黄細菌

を共生させており，ほとんど全ての栄養を共生細

菌に依存していると推定されている（Le Pennec 

and Fiala-M é  dioni, 1988）。

　1991年には三陸海底崖下部（水深 6,180―6,366

メートル）から，潜水調査船「しんかい 6500」の

潜航調査により，当時世界最深の記録となる化学

合成生物群集が発見された（Fujioka and 

Murayama, 1992）。この生物群集もナギナタシ

ロウリガイを優占種とするものであり，その後の

調査によって，同様の群集が日本海溝から千島海

溝にかけての水深 5,131―6,437メートルに分布す

ることが明らかになっている（Fujikura et al., 

2000）。

　1998年には無人探査機「かいこう」（最大潜航

水深 11,000メートル）が本格的科学調査に投入さ

れるようになり，日本海溝の更に深部から情報が

得られるようになった。1998年の潜航調査では，

日本海溝陸側斜面の海溝底付近，水深 7,326メー

トル地点からナラクハナシガイ Maorithyas 

hadalisを優占種とする新たな化学合成生物群集

（ここでは「ナラクハナシガイ群集」と呼ぶ。口絵

1-図 2b 参照）が発見された（Fujikura et al., 

1999 ; Okutani et al., 1999）。その後の調査に

よって，ナラクハナシガイ群集は 7,400メートル

を超える水深まで分布することが明らかになって

おり，現在のところ，世界最深の化学合成生物群

集として知られている。ナラクハナシガイもナギ

ナタシロウリガイと同様に化学合成共生細菌を有

する（Fujiwara et al., 2001）。

　ナギナタシロウリガイ群集とナラクハナシガイ

群集の間の水深となる 6,800メートル付近では，

ナラクシロウリガイ Calyptogena fossajaponica

を優占種とする生物群集が発見されている

（Fujikura et al., 2000 ; Okutani et al., 2000）。

ナラクシロウリガイはこれまでに報告された世界

最深のシロウリガイ類であり，他のシロウリガイ

類と同様に鰓上皮細胞内に硫黄細菌を有する

（Fujiwara et al., 2000a）。

　上記の優占種に加え，スエヒロキヌタレガイ

Acharax johnsoni（口絵 1-図 3a），カイレイハナ

シガイ Parathyasira kaireiae（口絵 1-図 3b）と

いった比較的小型の二枚貝がナギナタシロウリガ

イやナラクシロウリガイと同所的に出現すること

が報告されている（Fujikura et al., 2002 ; 

Okutani and Fujikura, 2002）。

　日本海溝の化学合成生態系より報告された二枚

貝のうち，ナラクシロウリガイ（オトヒメハマグ

リ科），スエヒロキヌタレガイ（キヌタレガイ科），

ナラクハナシガイ（ハナシガイ科）はそれぞれの

科の中でこれまで報告された最も深い水深に生息

する。特にスエヒロキヌタレガイとナラクハナシ

ガイは他の海域に生息する近縁種に比べて数千

メートルも深い地点に分布する。このように日本

海溝は，化学合成生物群集を構成する生物がいか

にして大深度に適応したかを考える上で非常に重
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要な海域である。

　これまで化学合成共生系動物の大深度への適応

機構は明らかにされていないが，シロウリガイ類

の場合，大深度に分布する種の多くはある特定の

系統群に属する共生細菌を有することが示されて

いる（Fujiwara et al., 2000a）。またシンカイヒ

バリガイ類では，共生細菌の種別が宿主の分布に

大きな影響を与えることが示唆されている

（Fujiwara et al., 2000b）。

　そこで本研究では，大深度への適応と共生現象

との関わりを明らかにするために，日本海溝産二

枚貝のうち共生現象が明らかにされていないスエ

ヒロキヌタレガイとカイレイハナシガイについて，

その共生様式を形態学的，分子生物学的に検討し

た。また，他の日本海溝産二枚貝の共生現象に関

する知見を踏まえて，大深度適応に関する共生細

菌の役割について考察した。

II．日本海溝産二枚貝の共生様式

　1）スエヒロキヌタレガイ Acharax johnsoni

　スエヒロキヌタレガイ鰓上皮細胞の透過型電子

顕微鏡像を図 1に示す。キヌタレガイ類は消化管

を欠き，栄養の全てを共生細菌に依存していると

考えられている。これまで報告された他のキヌタ

レガイ類と同様に，スエヒロキヌタレガイの鰓上

皮細胞内にも多数の細菌が分布していた（図 1a）。

この細菌はグラム陰性菌の特徴を示し，細菌内部

には明瞭な構造を持たないものであった（図 1b）。

以上の特徴は既知のキヌタレガイ類共生細菌と共

通である。

　次に，スエヒロキヌタレガイ鰓内の細菌相を明

らかにするために，細菌特異的な 16Sリボソーム

RNA遺伝子配列解析を実施した（図2）。その結果，

スエヒロキヌタレガイの共生細菌は同じキヌタレ

ガイ科に属する Solemya reidiの共生細菌と単系

統群を形成した。

　2）カ イ レ イ ハ ナ シ ガ イ Parathyasira 

kaireiae

　カイレイハナシガイ鰓上皮細胞の透過型電子顕

微鏡像を図 3に示す。これまで報告されているハ

ナシガイ類は日本海溝産のナラクハナシガイを除

き，いずれも共生細菌を鰓上皮細胞外に有するこ

とが知られている（Southward, 1986 ; Fujiwara 

et al., 2001）。カイレイハナシガイ鰓の低倍観察

像はシロウリガイ類やシンカイヒバリガイ類に見

られる細胞内共生像に非常に類似した構造を示し

た（図3a）。しかし，鰓上皮細胞を高倍観察すると，

その最表層には細胞膜とは異なる構造が存在した

（図 3b）。この構造は浅海産ハナシガイ類で「クチ
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図 1　スエヒロキヌタレガイ鰓糸横断面の透過型
電子顕微鏡像．

（a）鰓上皮細胞内の共生グラム陰性菌（矢じり）．
N：核．

（b）内膜構造を持たない細胞内共生グラム陰性菌．
B：細菌．

Fig. 1　Transmission electron micrographs of 
transverse sections of the gill filaments 
of Acharax johnsoni.

（a）Intracellular gram-negative bacterial symbi-
onts（arrowheads）contained within the host 
bacteriocytes. N : nucleus.

（b）Intracellular gram-negative bacterial symbi-
onts without stacked internal membranes. B : 
bacterium.
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図 2　16S リボソーム RNA 遺伝子配列をもとにしたスエヒロキヌタレガイおよびカ
イレイハナシガイ共生細菌の系統学的位置．

プロテオバクテリアγ亜綱に属する細菌を用いて近隣結合法により作成した．1000
回試行により算出したブートストラップ値のうち，50％を超える値を各枝に記した．
スケールバー：塩基置換率 0.02．日本海溝産二枚貝の共生細菌を四角で囲んだ．
“sym”は共生細菌．

Fig. 2　Phylogenetic placement of bacterial symbionts from Acharax johnsoni and 
Parathyasira kaireiae based on 16S rRNA gene sequences.

Neighbor joining tree of members of the g Proteobacteria is shown. Scale bar 
represents 0.02 nucleotide substitutions per sequence position. The percentage of 
1000 bootstrap resamplings is indicated. Bootstrap values greater than 50％ are 
shown. Symbionts of the bivalves collected from the Japan Trench are highlighted. 
sym : symbiont.



クラ層」として知られる構造（Southward, 1986）

に類似する。ただし，浅海産ハナシガイ類とは異

なり，クチクラ様構造の内側には細胞膜に類する

断片化した構造が存在した（図 3b）。細胞内共生

では，細菌は細胞内の液胞に包まれる形で存在す

るが，カイレイハナシガイの場合，最表層のクチ

クラ様構造と細菌の間には明瞭な膜構造は存在し

なかった。

　次に，カイレイハナシガイ鰓内の細菌相を明ら

かにするため，鰓内より得た細菌特異的な 16Sリ

ボソーム RNA遺伝子配列を用いた系統解析を実

施した（図 2）。その結果，カイレイハナシガイの

共生細菌はナラクハナシガイの共生細菌 IIと単系

統群を形成した。

III．考　　察

　本研究によって，日本海溝深部より報告された

全ての化合合成共生系二枚貝の共生様式を形態学

的，分子生物学的に明らかにした。各分類群の共

生様式の特徴と考察を以下に記す。

　1）キヌタレガイ類

　スエヒロキヌタレガイの共生細菌は S. reidiの

共生細菌と近縁であった。これまでに共生細菌の

分子系統学的解析が行われているのは Solemya 

reidi に 加 え，S. occidentalis，S. velum，S. 

pusilla，S. terraereginaであるが，この中で S. 

reidi以外は全て浅海種である。スエヒロキヌタ

レガイと S. reidiのように，異なる属の宿主が近

縁な共生細菌を有し，またそれら二枚貝が共に深

海産であることを考慮すると，キヌタレガイ類が

深海適応を果たすためには，ある特定の系統を示

す細菌を共生者とする必要があるのかもしれない。

　2）ハナシガイ類

　ハナシガイ類は一般に共生細菌を細胞外に有す

る。一方，日本海溝の最深部近傍に分布するナラ

クハナシガイは細胞内に化学合成細菌を共生させ

ている。一般に細胞外共生は細胞内共生よりも原

始的な形質であると考えられており（Fisher, 

1990），カイレイハナシガイの共生様式はその中

間的形質を示す。従って，ハナシガイ類の共生現

象は浅海域において細胞外共生の形で始まり，カ

イレイハナシガイのような中間的形質を経由して，

ナラクハナシガイのような細胞内共生様式を獲得

したのではないだろうか。

　また共生細菌の系統に目を向けると，浅海産で

唯一，共生細菌の系統解析がなされている

Thyasira flexuosaと 2種類の日本海溝産ハナシ
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図 3　カイレイハナシガイ鰓糸横断面の透過型電
子顕微鏡像．

（a）鰓上皮細胞付近の共生グラム陰性菌（矢じり）．
N：核．

（b）内膜構造を持たない共生グラム陰性菌．矢印
はクチクラ様構造，矢じりは細胞膜様構造を
示す．B：細菌．

Fig. 3　Transmission electron micrographs of a 
transverse section of the gill filaments of 
Parathyasira kaireiae.

（a）Gram-negative bacterial symbionts（arrow-
heads）adjacent to the host bacteriocytes. N : 
nucleus.

（b）Gram-negative bacterial symbionts without 
stacked internal membranes. Arrows and 
arrowheads indicate“cuticle-like”and“cell 
membrane”like structures, respectively. B : 
bacterium.



ガイ類では共生細菌の系統が大きく異なる。また

日本海溝産ハナシガイ類同士を比較すると，カイ

レイハナシガイの共生細菌とナラクハナシガイの

共生細菌 IIは非常に近縁であり，ナラクハナシガ

イの共生細菌 Iは他のハナシガイ類共生細菌と全

く異なる系統を示す。以上の結果から，ハナシガ

イ類が深海に適応するためには，まずカイレイハ

ナシガイの共生細菌のような系統を示す共生者が

必須であり，更に大深度に適応するためにはナラ

クハナシガイのように特別な共生システムを獲得

する必要があったのかもしれない。

　ナラクハナシガイは，化学合成共生系動物とし

ては世界で最も深い，水深 7,400メートルに生息

する。物理化学平衡により，水深の増加に伴って

炭酸塩の溶解圧が高まるため，ナラクハナシガイ

の貝殻は近縁種よりも高い炭酸塩溶解圧に暴露さ

れている。実際，ナラクハナシガイの貝殻は著し

く溶解されており，他の化学合成共生系動物より

も殻の維持に多くのエネルギーを必要とする可能

性もある。従って，ナラクハナシガイがこのよう

な過酷な条件に生息するためには，2種類の共生

細菌が鰓内部で住み分けを行うという特別な共生

様式を発達させる必要があったのかもしれない。

　3）シロウリガイ類

　日本海溝深部に生息する 2種類のシロウリガイ

類，ナギナタシロウリガイとナラクシロウリガイ

は他のシロウリガイ類と同様に 1種類の硫黄細菌

を有する。これら 2種の共生細菌はガラパゴスシ

ロウリガイおよび未記載のフロリダ沖産シロウリ

ガイ類の共生細菌と共に単系統群を形成しており，

これら 4種は他のシロウリガイ類よりも大深度に

生息する傾向にあることが知られている

（Fujiwara et al., 2000a）。シロウリガイ類は種

によって生息深度が異なることが報告されており

（Olu et al., 1996 ; Kojima and Ohta, 1997 ; 

Fujikura et al., 2000），Olu et al.（1996）は圧

力に対する生理耐性の違いが生息深度の違いを生

むのではないかと推定している。これまでのとこ

ろ，化学合成共生細菌の単離培養はなされていな

いため，シロウリガイ類の深度分布が宿主二枚貝

の生理特性によるものなのか，共生細菌の生理特

性によるものなのかを区別することは困難である。

しかし宿主のエネルギー獲得になくてはならない

役割を担う共生細菌が宿主の分布を規定する可能

性は十分にある。実際，化学合成生物群集の代表

種の一つであるシンカイヒバリガイ類では，共生

細菌のエネルギー要求の違いが宿主の分布を規定

することが報告されている（Fujiwara et al., 

2000b）。

IV．ま と め

　日本海溝深部に生息する二枚貝の共生様式を形

態学的，分子生物学的手法を用いて検討した。そ

の結果，キヌタレガイ類では深海種に特有の共生

細菌群が存在することを明らかにした。一方，ハ

ナシガイ類では，細胞外共生を営む浅海種と細胞

内共生を営む超深海種との中間的形質を示す種が

両種の間の水深に生息することを示した。また，

キヌタレガイ類と同様にハナシガイ類にも深海種

に特有の共生細菌群が存在することを明らかにし

た。既に報告されているナラクハナシガイの知見

を考えあわせると，ハナシガイ類は細胞外共生を

営む浅海種として生まれ，深海適応型の共生細菌

を獲得したことで深海への進出を果たし，さらに

細胞内 2重共生系を手に入れたことで超深海へと

分布を拡大したのではないだろうか。またシロウ

リガイ類においても，相対的に大深度に分布する

グループに特有の共生細菌群が存在することから，

深海化学合成生態系において，一次生産を担う共

生細菌の種別や共生の様式は宿主の深度分布に大

きく影響すると推定した。

　今後は，未だ培養が困難な共生細菌の生理学的

特性を明らかにするために，ゲノム解析を実施し，

遺伝子レベルでの特性解明を試みる予定である。
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