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１．はじめに  

 刺胞動物は６億年ほど前に左右相称動物との共通祖先から分かれたと考えられており，ク

ラゲ，イソギンチャク，サンゴなど主に海水棲の動物群からなるグループである。サンゴに

代表されるように，光合成を行う藻類と共生（細胞内共生）している例が多くみられ，動物

と藻類の共生メカニズムの研究材料として注目されている。本稿では，刺胞動物の中でも，

長年の間再生の研究材料として用いられてきた淡水棲のヒドラと緑藻の共生について紹介す

る。以下，現在までのヒドラの解剖学，生態学的知見を紹介するとともに，共生に関連する

これまでの研究を概観する。また，ゲノム・トランスクリプトーム解析を用いた最近の研究

から明らかになりつつある共生メカニズムについて，進化的考察を交えて紹介する。 

 

１−１．ヒドラとはどのような動物か 

ヒドラ（ヒドラ属 genus Hydra に含まれる動物）は，高校の生物の教科書に無性生殖をす

る動物の例として挙げられることがある，もっぱら出芽によって増殖する淡水に棲む小さな

体長 1cm 前後の刺胞動物（Cnidaria; サンゴ・イソギンチャク，クラゲの仲間）である。放
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射相称のイソギンチャクのようなポリプ型の形態で水草などに付着しており，主にミジンコ

などのプランクトンを捕食する。ポリプの上端部は頭部と呼ばれ，ドーム型の口丘

（hypostome）の中央に口が開き，その下側に 6〜10 本ほどの放射状に分布する触手

（tentacle）からなる触手環がある。そこから下部は体幹（body column）と呼ばれる円柱状

の構造である。体幹の上から 2／3 ほどのところで出芽が起こり，その芽体（bud）は成長す

ると親個体と同じ構造を形成し，やがて離脱して独立したポリプとなる。下端は足盤（basal 

disk）と呼ばれ，そこから分泌した粘液で水草などに付着する。ヒドラの組織構造はシンプ

ルなもので，その体壁は外表面を覆う一層の外胚葉上皮筋細胞（ectodermal epitheliomuscular 

cell）層と胃腔側を覆う一層の内胚葉上皮筋細胞（endodermal epitheliomuscular cell）層が細

胞外基質の中膠（mesoglea）によって結びつけられた 2 層構造から成っている。その上皮細

胞の細胞間隙に，刺胞細胞（nematocyte；ヒドラには 4 種類の刺胞細胞があり，それぞれ異

なる構造と機能を持った刺胞；nematocyst を細胞内に形成している。図 1 右上）や神経細胞

（neural cell），腺細胞（gland cell），そしてそれらの幹細胞である間細胞（interstitial cell; I-

cell）が部位特異的に分布している。有性生殖をする時に出現する生殖細胞も間細胞から分

化してくる。刺胞細胞は外胚葉上皮細胞に潜り込んで体表に機械刺激のセンサーである感覚

毛（ニドシル；cnidocil）を体表に出している。触手の表面を覆う上皮細胞はバッテリー細胞

と呼ばれ，とりわけ多くの刺胞を取り込んで捕食に使っている（図１右上）。大型の貫通刺

胞が発射されると管状の構造をした刺糸が餌となるミジンコなどのクチクラを突き破り毒液

を注入する。小型の捲着刺胞が発射されると刺糸が餌に巻き付き捉える。その後，餌から漏

出した体液に含まれるグルタチオンなどに反応して，触手を口の方へ曲げ，口が開きそこか

ら餌を胃腔内に取り込む。腺細胞は内胚葉上皮細胞の間に散在し，捕食時に消化酵素を胃腔

に放出する（図１右下）。 

ヒドラは，アルテミアなどを餌として与えることで小さな容器で容易に飼育・増殖させ

ることができる。1 個体のポリプから出芽によって簡単に無性的に増殖するため，多量の単

一クローンの個体群を得ることができる。よく知られている通り，ヒドラは再生力が強い。

例えば，ポリプをコラゲナーゼ等によって処理して個々の細胞にまで解離しても，その細胞

を集めておくとその集塊からポリプが再生してくる。また，ポリプの体幹中央で上下に切断

すると上部はその下端に足盤を形成して小型のポリプとして再生し，下部はその上端に頭部

を再生する。つまり，典型的な形態調節的再生（morphallaxis）をする動物として知られてい

る。そのため，その体制や組織構造の簡単さも相まって，ヒドラは発生生物学における細胞

分化やパターンフォーメーションの研究材料として使われてきた。 
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刺胞動物は，刺胞（nematocyst; ヒドラの刺胞についてはその捕食に関連させて説明した

が，私たちがクラゲに刺されるとき実際に私たちの皮膚に刺さるのは発射された刺胞の刺

糸。それは中空の管でそこを通って毒液が注入される）と呼ばれる複雑な細胞内器官を持つ

動物群で，およそ 1 万種が記載されているが，そのほとんどは海棲である。しかし，何故か

ごく少数のヒドロ虫綱（Hydrozoa）に属するヒドラと真水クラゲの仲間だけが淡水に進出し

ている（Bridge et al. 1995; Collins 2000, 2002; Collins et al. 2006）。現在記載されているヒドラ

の種数は 100 足らずであるが，その分布は広く南極大陸を除く世界中の淡水系に湖沼を中心

に棲息している（Jankowski et al. 2008）。日本からも数種のヒドラが記載されている。ま

た，生物の教科書では生活環の項目において刺胞動物は必ずと言って良いほど取り上げら

れ，ポリプ型だけの花虫綱（Anthozoa, イソギンチャクやサンゴ），ポリプ型とクラゲ型を

持つ鉢虫類（Scyphozoa）など多様である。とは言え，有性生殖をするときには，受精卵は

v 
図１．グリーンヒドラの構造と組織構成 

ヒドラは左の図に示すようなポリプ型の着生性の淡水に棲む刺胞動物で，その体壁
（右の図）は，中膠を挟む内外２層の上皮筋細胞層（上皮細胞と筋細胞の分化はない）
から成っている。その間隙に分布する間細胞から刺胞細胞・神経細胞・腺細胞などが
分化してくる。触手の外胚葉上皮筋細胞（右上の図）はその中に多数の刺胞細胞を含
み，バッテリー細胞と呼ばれる。 
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卵割・胞胚形成・原腸形成（その初期発生過程も多様である）を経てプラヌラ幼生となり，

その後しばらく遊泳しポリプに変態することがほとんどの刺胞動物で共通して観られる。し

かし，ヒドラは aplanulata という一群に分類されており（Nawrocki et al. 2013），有性生殖

の際には受精卵はその分泌物によって形成された卵鞘（embryonic theca）の中で一定しない

発生期間（孵化までの期間が数日から 1 年以上と幅広い）を経た後，直達発生的に小さなポ

リプが孵化してくる。 

 

１−２．緑藻とヒドラの共生 

ヒドラ属は大きく 4 つの種群に分類されるが，その系統はまず viridissima 種群（グリーン

ヒドラと総称される）が他の 3 種群（braueri 種群，oligactis 種群，vulgaris 種群；合わせて

ブラウンヒドラと総称される）と分岐することが形態的特徴と塩基配列情報に基づく研究に

よって明らかにされている（Campbell 1983, 1987, 1989; Hemmrich et al. 2007; Kawaida et al. 

2010; Martinez et al. 2010; Schwentner and Bosch 2015）。グリーンヒドラは，単細胞緑藻のク

ロレラが細胞内共生をしていることがこの種群の特徴（共有派生形質 synapomorphy）であ

りヒドラの種を同定するときのキーとされる（Campbell 1983）。人為的に共生クロレラを除

去して apo-symbiotic（共生体なし）のポリプを作り出し維持することは可能であるが，野外

においてクロレラと共生していないポリプ（個体）が発見・報告されたことはない（図２

左）。また，その分布は広いが，日本から明確な記録はない。 

一方，他の 3 種群の中では，vulgaris 種群と oligactis 種群に属する種に於いて野外で緑藻

と共生するポリプがいることが日本からだけ報告されている（Ito 1947a,b)。また，その

vulgaris 種群に観られる共生緑藻は，クロレラではなくクロロコッカムである（Rahat and 

Reich 1985a, 1986; Rahat and Sugiyama 1993; Kawaida et al. 2013 図２右）。この vulgaris 種群

の特定の系統とクロロコッカムの共生はグリーンヒドラとクロレラの共生のように安定なも

のではなく，共生の初期段階（クロロコッカムの寄生？）にあると考えられている

（Ishikawa et al. 2016ab; Miyokawa et al. 2018, 2021）。つまり，「緑藻と動物の共生」という

観点から，ヒドラは安定した細胞内共生を維持しているグリーンヒドラ−クロレラの共生系

と一部のブラウンヒドラ−クロロコッカムの初期段階にある共生系という 2 つの発達段階の

共生系を持つ興味深い研究対象である（Bosch 2012; Kovacevic 2012; Kobayakawa 2017）。 
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２．ヒドラの２つの共生系 

２−１．グリーンヒドラとクロレラの相利共生 

さて，ヒドラは，17 世紀にレーウェンフック（Antoni van Leeuwenhoek） によって最初に

記載されたとされているが，ヒドラ属の記載はリンネ（Carl von Linné）によって 1758 年に

なされている。グリーンヒドラの最初の記載は，Hydra viridissima Pallas, 1766 で（リンネも

その直後に Hydra viridis Linnaeus, 1767 として記載したが，現在ではシノニムとされてい

る），緑色のヒドラの存在は 18 世紀半ばから知られていることになる。しかし，その緑色

の正体が細胞内共生する緑藻であることが判明し，共生研究の好材料とされるのは，20 世

紀後半に入ってからである。葉緑体やミトコンドリアの細胞内共生説で有名なマーギュリス

（Lynn Margulis）もグリーンヒドラを研究対象としており、インスピレーションの元となっ

たのかもしれない（Thorington and Margulis 1981）。20 世紀初頭には，グリーンヒドラから

緑色の粒子（green body）を取り出し，除去するといった報告（Whitney 1907）があるが，そ

の正体は不明のままであった。 

20 世紀後半に入るとグリーンヒドラの光合成活性が確認され（Muscatine and Lenhoff 

1963），現在では遺伝子情報も含めて共生体がクロレラであることが判明している

（Douglas and Huss 1986; Huss et al. 1989, 1993/94, 1999; Lewis and Muller-Parker 2004; Kawaida 

et al. 2013）。グリーンヒドラの内胚葉上皮細胞内に共生体である個々のクロレラが 

symbiosome（共生胞）と呼ばれる膜で囲まれている。サンゴなどの共生体である褐虫藻も内

胚葉細胞内に symbiosome の状態で存在し，刺胞動物における共通性が観察される。グリー

v 

図２．ヒドラと緑藻に観られる２種類の共生 

左の写真は，クロレラを細胞内共生させているグリーンヒドラの H. viridissima K10 と
それからクロレラを人為的に除去された Apo-symbiotic な K10。右の写真は，ブラウン
ヒドラの H. vulgaris 105 とそれに野外でクロロコッカムを細胞内共生させている H. 
vulgaris J10 のから水平伝搬によってクロロコッカムが共生した 105G。 
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ンヒドラの共生クロレラは細胞の基部側

（中膠側）に数十個（その密度は系統によ

って異なる）偏在している（Muscatine 1974; 

Habetha et al. 2003; Bosch 2012；図３ K10 & 

M9）。その偏在はクロレラがヒドラの細胞

内においてリソソームの融合による消化を

避けることに役立ち，ヒドラに他の藻類が

侵入して増殖することを抑制しているとい

う報告がある（McAuley and Smith 1982）。

また，一つのポリプに細胞内共生している

クロレラは一種類に限られ，複数種・系統

のものが同一ポリプに混在していることは

ない（Rahat 1985）。つまり，特定のグリー

ンヒドラの系統には特定のクロレラの系統

が共生するという特異性の高い宿主−共生体の組み合わせが形成・維持されている。 

共生が相利的であるためには，宿主と共生体が相互に増殖にとっての利点を提供し合う

ことが重要である。グリーンヒドラとクロレラの共生においては，共生クロレラからマルト

ースやグルコース 6 リン酸などの糖が宿主であるヒドラの細胞へ移送されること（Muscatine 

1965; Cernichiari et al. 1969; Mews 1980; Huss et al. 1993/94），逆にヒドラ側から共生クロレラ

にアミノ酸が移送されること（Thorington and Margulis 1981; McAuley 1986, 1987, 1991）が報

告され，グリーンヒドラとクロレラは相利共生（mutualistic symbiosis）の関係にあることが

示されている。実際に，グリーンヒドラは共生クロレラを除去されると飢餓に対する耐性が

減少すること（Muscatine and Lenhoff 1965），光条件や給餌条件等にも依存するが共生クロ

レラを除去されると増殖率が減少すること（Habetha et al. 2003; Ishikawa et al. 2016a）も報告

されている。また，ヒドラにとっての利点は単に栄養条件に関わるものだけではなく，金属

イオン等の毒性に対する耐性が共生クロレラの存在によって増していることも報告されてい

る（Karntanut and Pascoe 2002, 2005）。一方, 共生体のクロレラについてフロリダ産のグリー

ンヒドラの共生クロレラを単離培養することを試みたがうまくいかず，単離直後のクロレラ

の微細構造を観察したところウイルスが感染しており，そのウイルスの感染と急激な増殖が

クロレラを溶解するという報告がある（Meints et al. 1981）。クロレラはヒドラの細胞内に共

生することによってこうしたウイルスの攻撃から守られている可能性も考えられる。さら

に, 共生クロレラを除去されるとグリーンヒドラは有性生殖時に卵形性が抑制されることも

報告されている（Habetha et al. 2003）。 

グリーンヒドラとクロレラの共生関係が安定的に維持されるには，ヒドラの細胞内にお

けるクロレラの密度は過不足ない必要がある。もちろん，共生クロレラの維持に光条件は重

要であり，恒暗条件下では共生クロレラは増殖できず，長期にわたると完全に除去されるこ

ともある。当然のことながら弱光条件下での飼育ではクロレラの密度は低下する。一方で，

ヒドラが十分に給餌されている条件下では共生クロレラの密度が下がり，飢餓条件下では密

図３．ヒドラの個々の内胚葉上皮筋細胞
内に共生する緑藻 

K10, M9；グリーンヒドラに共生するクロ
レラ。系統間でクロレラの形態に違いが
ある。J7；ブラウンヒドラ，H. vulgaris J7
に共生するクロロコッカム。N はヒドラ
の細胞核。 
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度が上がることが報告されている。また，グリーンヒドラの増殖にとって適切な給餌条件・

光条件の下では共生クロレラは過剰に増殖することが示唆されており，何らかのクロレラの

増殖を抑制するメカニズムの存在が必要とされるが，その実態は不明である。増殖を抑制す

ること以外でもヒドラが採餌・消化する過程で共生クロレラを胃腔内に放出し，その数を調

整しているという報告もある。また，symbiosome 内の pH 条件がクロレラの増殖に影響す

るという研究もある（McAuley 1981; Bossert and Dunn 1986; Dunn 1987; Muller-Parker and 

Pardy 1987; Fishman et al. 2008）。 

共生関係の維持のためには，グリーンヒドラの増殖に伴った共生クロレラの世代を越えて

の垂直伝搬が必要である。無性生殖する場合には，親個体の体幹部の体壁の突出として出芽

が起こり，その芽体が成長して形成される新しいポリプの内胚葉上皮細胞内には当然のこと

ながら共生クロレラが受け継がれてゆく。また，有性生殖の場合には，卵形成の過程で卵細

胞内にクロレラが取り込まれて経卵的に次世代へと共生体が垂直伝搬してゆく（Muscatine 

and McAuley 1983; Campbell 1990; Habetha et al. 2003; Bosch 2012; Kawaida et al. 2013）。ヒド

ラの卵形成過程では，外胚葉上皮の細胞間隙に間細胞が集合し，その中に卵母細胞が出現

し，最終段階では周りの間細胞を取り込んで急激に成長し卵細胞と成る。この時，内胚葉上

皮に細胞内共生しているクロレラがどのように卵母細胞へと取り込まれるのかは興味深い

が，その詳細は不明である。 

さて，このように密接なグリーンヒドラとの相利共生関係を維持している共生クロレラは

ヒドラの細胞外で自由生活をすることが可能なのか？ これまで，いくつかのグリーンヒド

ラの共生クロレラを単離培養したという報告がある（e.g. Jolley and Smith 1978）。一方で，

共生クロレラの長期にわたる単離培養は難しく未だ明確な成功例はないとする報告もある

（e.g. Habetha and Bosch, 2005）。Kovacevic et al.（2010）， Kovacevic（2012）は，グリーン

ヒドラの共生クロレラ複数系統を単離培養し継続培養できる 3株を得て，その 18SrDNA の

塩基配列情報に基づく系統解析を報告した。しかし，彼らは単離培養した株の由来元である

グリーンヒドラ内にいるクロレラを直接抽出してその塩基配列情報との比較による確認は行

っていない。その報告に対して Kobayakawa（2017）は，これまで報告されたの共生クロレ

ラ（グリーンヒドラ，ミドリゾウリムシなどの原生動物などに共生している系統）の

18SrDNA の塩基配列情報に基づく系統解析を行い，それらが Chlorella 属とその近縁系統と

からなる単一のクレードに含まれることを示したが，Kovacevic et al.（2010）， Kovacevic

（2012）が報告した単離培養した 3系統はそのクレードに含まれなかった。以上のことか

ら，グリーンヒドラに共生しているクロレラは自由生活に戻ることはもはや困難であると推

察される。それは，以下に述べるグリーンヒドラ系統（viridissima 種群）の起源の古さとも

整合する。 
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２−２．グリーンヒドラとクロレラの共生の起源と進化 

クロレラには多くの共生性の種が知られており，上記の通りグリーンヒドラやミドリゾウ

リムシの共生クロレラの他，海綿や扁形動物，太陽虫やアメーバなどの原生生物に共生する

種も見られる。これらの共生クロレラは多系統であり，共生性は独立に複数回出現したと考

えられている（Hoshina et al. 2005; Hoshina and Imamura 2008; Kawaida et al. 2013)。グリーン

ヒドラとクロレラの共生の起源については，分子系統解析のデータが得られるようになって

複数起源を示唆するデータ解析の報告（Huss et al. 1993/94; Rajević et al. 2015）や単一起源と

共種分化・共進化を示唆するデータ解析の報告（Kawaida et al. 2013）が示されており，興味

深い。複数起源を示唆する根拠は，複数系統のグリーンヒドラに共生するクロレラに自由生

活する非共生クロレラを含めた分子系統解析を行った結果，グリーンヒドラに共生するクロ

レラが単系統群を形成しなかったこととされている。一方，単一起源を示唆する根拠として

は，複数系統のグリーンヒドラの宿主ヒドラとそれぞれの共生体クロレラの分子系統解析を

行った結果，その系統樹の分岐パターンが一致することが上げられている。また，グリーン

ヒドラの共生クロレラが単系統とならないことについては，共生の初期段階では一旦共生し

図４．緑藻とヒドラの共生の起源と進化 

グリーンヒドラとクロレラの共生の起源については諸説があるが，単一起源を考えてそ
の後の共進化・共種分化を考えたモデル。共生の起源は古く，現在ではその共生関係は
宿主と共生体相互にとって不可欠なものとなっている。 
クロロコッカムとブラウンヒドラの一部の系統との共生は，それとは全く別に後代に起
こり，未だ未成熟で不安定な状態にあると考えられる。 
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たクロレラがヒドラから抜け出して自由生活に戻った可能性を上げている（図４）。現生の

グリーンヒドラにおいても，人為的に共生クロレラを除去した apo-symbiotic なグリーンヒ

ドラに他系統のグリーンヒドラの共生クロレラや自由生活をしているクロレラを導入する実

験が行われている。その結果から，グリーンヒドラに共生しているクロレラは本来の宿主で

はない他系統の apo-symbiotic なグリーンヒドラとも共生関係を維持できること（Kawaida et 

al. 2013）, 自由生活をしているクロレラでも酸性条件に耐性を持つ系統のクロレラは共生関

係を維持できることが報告されている（Rahat and Reich 1984, 1985b; Kessler et al. 1988; Huss 

et al. 1993/94）。一方で，ブラウンヒドラの３種群のヒドラには，クロレラを人為的に導入

し共生状態を維持することはできないと報告されている（Rahat and Reich 1986）。 

宿主のヒドラと共生体の組み合わせに関して，グリーンヒドラのフロリダ系統とイギリス

系統との間で共生クロレラを交換移植した実験の報告がある（Pardy 1976）。フロリダ系統

のグリーンヒドラに共生しているクロレラはイギリス系統のグリーンヒドラに導入されても

その形態に変化がなかったが，イギリス系統のグリーンヒドラに共生しているクロレラはフ

ロリダ系統のグリーンヒドラに導入されると形態変化を起こしフロリダ系統のグリーンヒド

ラに本来共生していたクロレラと類似するようになった。また，筆者らはスイス系統のグリ

ーンヒドラ（K10）とイスラエル系統のグリーンヒドラ（M9）の間で共生クロレラの交換実

験を行い，K10 のグリーンヒドラに M9 のクロレラを共生させるとヒドラの細胞内において

クロレラが個々に単離されず集塊を作ることや，宿主のヒドラの刺胞が減少し増殖率が下が

ることなどの変化が起こることを観察している。しかし，M9 のグリーンヒドラに K10 のク

ロレラを共生させた場合には，そのようなクロレラの集塊や宿主の M9 のヒドラの変化は観

察されなかった。この時，光学顕微鏡レベルでの観察ではクロレラの形態に宿主が替わった

ことに因る変化はなかった。これらの報告から，グリーンヒドラに共生するクロレラは，グ

リーンヒドラであれば宿主の系統が変わっても共生関係を維持することはできるが，そこに

は宿主・共生体ともに微妙な変化が起こる場合があり，自然状態では特定のグリーンヒドラ

の系統には特定のクロレラの系統が共生するという特異性の高い宿主−共生体の組み合わせ

が維持されてきたことが示唆される。 

以上のことから，グリーンヒドラの祖先とクロレラの共生によってグリーンヒドラ

（viridissima 種群）が他のブラウンヒドラの３種群と分岐した後に宿主ヒドラと共生体クロ

レラの共種分化・共進化が起こったとしても，共生状態が安定しない初期においてはある系

統において共生状態の消失や他系統のクロレラの再共生が起こったことも考えられる。グリ

ーンヒドラは vulgaris 種群とともに特に分布が広く，且つ，種・系統も多い。また，

viridissima 種群内での種・系統の分岐も古く 1 億年以前には種群内での種分化が始まったと

推測されている（Kawaida et al. 2010; Schwentner and Bosch 2015）。今後，より多くの系統を

対象に宿主と共生体の分子系統解析を行うこと，共生体の交換実験による組み合わせ特異性

の解析をより詳細に行うことなどが待たれる。 
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２−３．ブラウンヒドラとクロロコッカムの共生 

これまで述べてきたようにグリーンヒドラにとってクロレラとの共生は不可欠のものとな

っている。しかし，他の３種群から成るブラウンヒドラにおいてはクロレラとの共生はこれ

まで全く報告されていない。また，人為的にクロレラをブラウンヒドラに導入し共生させよ

うとした結果，共生関係が成り立たったという報告はない。しかし，先述したように

vulgaris 種群と oligactis 種群に属する種で緑藻と共生するポリプがいることが報告されてお

り（Ito 1947ab)，その vulgaris 種群に観られる共生緑藻はクロロコッカムである（Rahat and 

Reich 1985a, 1989; Kawaida et al. 2013; 図２右）。グリーンヒドラの場合と同様に，vulgaris

種群のポリプに共生するクロロコッカムは内胚葉上皮筋細胞内に細胞内共生している。しか

し，細胞内における分布と密度はグリーンヒドラに共生するクロレラとは異なり，個々のク

ロロコッカムはクロレラよりも大きく，細胞全体に分布しており，その数も 10 足らずであ

る（図３J7）。この特定の vulgaris 種群のヒドラに共生するクロロコッカムを他の系統のヒ

ドラに導入すると共生関係の成立する系統としない系統があることが示されている（Rahat 

and Reich 1986）。さらに，興味深いことに内胚葉上皮と外胚葉上皮が異なるキメラの

vulgaris 種群のヒドラを作成した場合，内胚葉上皮の由来がクロロコッカムと共生できる系

統のヒドラ由来の場合は外胚葉が共生できない系統のヒドラ由来であっても共生が成立する

が，逆の場合は成立しないことが報告されている（Rahat and Sugiyama 1993）。この共生ク

ロロコッカムの単離培養に成功したとの報告もあり，その飼育条件を変えることによって遊

走子（zoospore）を形成するとの報告がある（Rahat and Reich 1989, 1991）。Rahat and Reich

は，これらのことから日本の野外におけるクロロコッカムを細胞内共生させている vulgaris

種群のヒドラの生息地では，自由生活をするクロロコッカムがいるのではないかと示唆して

いる。最近，実際に実験室内の飼育において共生クロロコッカムが飼育液を介して水平伝搬

することが確認されている（Miyokawa et al. 2018）。このクロロコッカムと vulgaris 種群の

ヒドラの共生については，以下に紹介するように，宿主側のクロロコッカムの共生時と非共

生時におけるトランスクリプトームの比較解析が進められている（Ishikawa et al. 2016b; 

Miyokawa et al. 2021）。 

 

３.ゲノム・トランスクリプトーム解析が紐解くヒドラ・緑藻の共生システム 

３−１. 近年の共生性・非共生性刺胞動物，クロレラ，緑藻のゲノム解析 

2000 年代後半に次世代シーケンサーが登場したことで，非モデル生物でもゲノム・トラ

ンクリプトーム解析が盛んに行われるようになった。共生生物もその例外ではなく，ゲノム

から共生関係が理解されつつある。ブラウンヒドラ H. vulgaris 105 は古くから発生や再生の

モデル動物であり，2010 年にゲノムが解読されていたが，グリーンヒドラでも H. viridissima 

A99 とその共生クロレラ Chlorella sp. A99 のゲノムが解読された（Hamada et al. 2018, 

2020）。クロレラでは，ミドリゾウリムシの共生クロレラ Chlorella variabilis NC64A（Blanc 

et al. 2010）や Micractinium conductrix SAG 241.80 （Arriola et al. 2018），非共生性のいくつ

かの種でゲノム情報が公開されている。このような共生性・非共生性の近縁種のゲノム情報
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も利用した比較ゲノム解析によって，共生生物の普遍的特性やそれぞれの共生生物種の特異

性を明らかにすることが可能となった。 

 

３−２. ブラウンヒドラと共生クロロコッカムのトランスクリプトーム解析 

日本で発見されたクロロコッカムと共生する H. vulgaris J7 および J10 では，共生時に飢餓

耐性が減少すること報告されている（Ishikawa et al. 2016a）。また，恒暗条件で共生クロロ

コッカムが消失することや，明所下において必ずしも共生ヒドラの増殖が活発になっていな

いことを考えると（Ishikawa et al. 2016ab; Miyokawa et al. 2018, 2021），ブラウンヒドラと共

生クロロコッカムの間には，グリーンヒドラと共生クロレラ間にみられるような栄養面での

互恵的な依存関係が成立しているわけではなく，むしろ共生クロロコッカムがヒドラを寄主

として利用している状態に近いのかもしれない。 

しかし，前述した共生クロロコッカムの水平伝搬の効率は，vulgaris 種群内の系統間で異な

っており，これは一方的にクロロコッカムが細胞内共生しているだけではなく，ヒドラ側に

も共生クロロコッカムを受け入れ維持するメカニズムがあることを示唆している

（Miyokawa et al. 2018）。例えば，J7，J10 と系統的に近縁な 105 を J10 と同じ容器で飼育す

ると，30％の割合で 105 のポリプが共生クロロコッカムを獲得し，長期にわたって共生状態

が維持されるのに対して，vulgaris 種群内の異なるサブグループの AEP, K6 では水平伝搬の

割合は 5〜10％にとどまる。この結果は，共生クロロコッカムを直接導入した実験結果とも

一致する（Rahat and Reich 1986; Ishikawa et al. 2016b）。また，共生藻の獲得，維持に系統的

な偏りがあることから，J7，J10 や 105 が属

する系統では新たに共生系が構築されつつ

あるとも考えられる（Ishikawa et al. 2016b; 

Miyokawa et al. 2018)。 

これを裏付けるように，J7 のトランスクリ

プトーム解析では，グリーンヒドラに比べ

ると弱いものの，共生時において活性酸素

除去に働くペルオキシダーゼ活性をもつ遺

伝子の発現が増加することが報告されてお

り，共生状態の維持に貢献していると考え

られる（Ishikawa et al. 2016a）。J10 から飼

育液を介した水平伝播により共生クロロコ

ッカムを新たに獲得した 105G では，非共生

ヒドラ（105）に比べ体サイズが小さくなる

ものの飼育環境下で安定して共生が維持さ

れる（図５上，Miyokawa et al. 2018）。この

105G のトランスクリプトーム解析の結果，

先天性免疫応答に関与すると考えられるラ

ムノース結合レクチンの遺伝子やリソソー

図５．水平伝搬により共生クロロコッカ
ムを獲得したヒドラの遺伝子発現解析 

新たに確立した共生ヒドラ 105Gでは、共
生システムに関連すると考えられる遺伝
子群の発現変動が起こっていた。
（Miyokawa et al. 2021 より転載） 
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ム酵素の遺伝子発現増加，刺胞に関連する遺伝子の発現減少など，共生と関連すると考えら

れる遺伝子群において J7 と共通する発現変動が見られた（図５下，Miyokawa et al. 2021）。

それに加え，共生時における翻訳や呼吸系に関連する遺伝子の発現増加など，グリーンヒド

ラや J7 とは異なる遺伝子発現変動も見出されており，細胞内共生が

確立する初期の状態では，安定した共生系とは異なる遺伝子発現パターンを持つことを示唆

している。特に，細胞代謝の制御が変化していることは非常に興味深いものの，この変化が

共生メカニズムとどう関わるのかは未解明のままである。また，ブラウンヒドラとクロロコ

ッカムの共生系については，宿主側の解析が進んでいる一方で，共生時にクロロコッカムが

どのような応答を行なっているのかは全く明らかになっていない。ブラウンヒドラとクロロ

コッカムの共生系における共生の成立，維持機構に関わる因子の解明には，今後の共生クロ

ロコッカムのゲノム解析や詳細なトランスクリプトーム解析が待たれるところである。 

 

３−３.グリーンヒドラと共生クロレラのゲノム・トランスクリプトーム解析 

グリーンヒドラの共生系では、H. 

viridissima A99 とその共生クロレラのゲノ

ム・トランスクリプトーム解析が行わ

れ、その結果は，ヒドラ−共生クロレラ間

の栄養面での依存関係を明確に反映して

いた（Hamada et al. 2018）。通常の共生

状態のグリーンヒドラと，共生藻の除去

や暗所飼育，光合成阻害剤処理を行った

グリーンヒドラの遺伝子発現を比較した

ところ，共生クロレラから光合成産物で

あるマルトースがグリーンヒドラに供給

されることで，グリーンヒドラのグルタ

ミン合成酵素などの遺伝子発現が上昇す

ることが明らかになった。このことは，

クロレラからヒドラに光合成産物が供給されることで，ヒドラのアミノ酸合成が活性化さ

れ，それをクロレラに窒素源として供給するというギブ＆テイクの関係があることを示唆し

ている（図６）。また，人工的にゾウリムシの共生クロレラを共生させたグリーンヒドラで

はこのような遺伝子発現変化は起こらず，この相利的関係には種特異性があると考えられ

る。 

この共生クロレラのゲノムを解析したところ，驚くべきことに，一般に植物では窒素代

謝に重要な役割を果たすことが知られている亜硝酸還元酵素や硝酸トランスポーターの遺伝

子が欠失していることがわかった。このような硝酸同化経路の退化は，この共生クロレラが

ヒドラの体外では生きられず，培養も困難である理由の一つであろう。その一方，低分子の

中性アミノ酸を取り込むアミノ酸トランスポーター遺伝子が他の緑藻類に比べて多く，ヒド

ラから供給されるグルタミンなどのアミノ酸を効率的に取り込むことが可能であると考えら

図６ ヒドラ細胞内における共生クロレラとの相
互作用 
共生クロレラは光合成産物としてマルトース
を合成し、ヒドラに供給する。マルトースは
ヒドラのグルタミン合成酵素の遺伝子発現を
上昇させ、クロレラにグルタミンが栄養とし
て供給される。 
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れる。このアミノ酸トランスポーター遺伝子はクロレラクレードで共通で多い傾向があり，

クロレラ共通祖先で既に遺伝子重複によりこのような遺伝子が増加していたと考えられる。

このことは，クロレラクレードで独立かつ頻繁に共生性が出現した理由かもしれない （図

７）。ゾウリムシの共生クロレラ Chlorella variabilis NC64A も Chlorella sp. A99 と同様にア

ミノ酸要求性である。硝酸同化遺伝子の欠失は見られないが，自由生活クロレラで見られる

硝酸塩による硝酸還元酵素や亜硝酸還元酵素の活性の上昇が起こらないことから，これらの

遺伝子調節領域に変異がある可能性が示唆されている（Kamako et al. 2005）。Chlorella 

variabilis NC64A と Chlorella sp. A99 は系統的に離れており，これらで見られる硝酸同化シス

テムの退化は，類似の共生環境中でそれぞれ独立に起こった収束進化であろう（図７）。 

同様に，ホストの H. viridissima A99 でも失われている遺伝子を探したが，今のところ主

要な代謝経路で失われている遺伝子は見つかっていない。逆に，多く存在する遺伝子を探し

たところ，細胞内異物認識レセプターとして自然免疫に関わることが知られている Nod-like 

receptor（NLR）に似たタンパクをコードする遺伝子が多く見つかった（Hamada et al. 

2020）。NLR 遺伝子の大規模な重複はサンゴ Acropora digitifera でも特異的に見られたこと

から（Hamada et al. 2013），共生性刺胞動物で共通の特徴であると考えられる。その機能は

未だ不明であるが，共生や生体防御など独自の環境応答機構が存在する可能性がある。 

以上のようにグリーンヒドラは藻類との共生という生存戦略で繁栄し，そのユニークな

生態はゲノム中に刻まれていることが明らかになった。一方，ブラウンヒドラの vulgaris 種

群や oligactis 種群は体の大型化や捕食器官である刺胞の能力のアップによって，捕食能力を

増加させる戦略を取ったと考えられる。このことからボディプランに関わる遺伝子の違いが

予想されたが，意外なことに体サイズに関係することが知られている Wnt や TGF-beta 

クロレラ共通祖先 

Chlorella sp.  
A99 の祖先 
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NC64A の祖先 

自由生活クロレラ 

ヒドラから供給される 
アミノ酸に依存 

→硝酸同化経路の退化 
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祖先 
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祖先 
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図７ ヒドラークロレラ共生進化の道筋 
クロレラの共通祖先において，アミノ酸トランスポーター遺伝子の重複が起こり，効率
的なアミノ酸の取り込みが可能となった。このことは細胞内での共生生活に適した性質
であったと考えられる。その後，ヒドラやゾウリムシなどとの共生生活を行うものや遊
泳生活を続けるものへと種分化した。共生クロレラでは，ホストから供給される栄養で
あるアミノ酸に依存した結果，エネルギーコストのかかる硝酸同化経路は退化してしま
ったのであろう。 
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pathway などの転写因子・シグナル分子をコードする遺伝子の構成はブラウンヒドラとグリ

ーンヒドラで違いがなく (Mortzfeld et al. 2019; Hamada et al. 2020) ，未だ体サイズの違いを

生み出す原因はわからない。今後は遺伝子構成だけでなく，遺伝子発現調節メカニズム等も

調べることで，異なる生存戦略を取るに至った種分化メカニズムも解明できるかもしれな

い。今や共生生物を含め，多くの非モデル生物のゲノムも解読され，大規模な比較解析が可

能となった。これを利用することで，共生を含め，生物の生存戦略の普遍性や多様性がより

詳細に明らかになることだろう。 
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