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マイクロフォーカス X線 CT を用いた大型底生有孔虫研究
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Abstract: The method of microfocus X-ray computed tomography (CT) is one of novel visualizing 
and measuring techniques in the micropaleontology. Especially, larger benthic foraminifers have 
complex inner structures, and the inside morphological research of the shell has been generally 
used in thin section or broken individuals. The X-ray CT method enables the measurement of these 
inside structures with non-destruction. However, this method still remains many technical and 
practical problems for actual researches. Here, I reviewed the instructions of microfocus X-ray CT 
three-dimensional visualizing and measurement method, focusing on the microfossils’ utility such 
as large foraminifers. I also presented examples of ecological studies of large foraminifers using 
microfocus X-ray CT research, and finally propose future prospects of X-ray CT methods.

1．はじめに

有孔虫は，熱帯から極域，また海洋表層から深海底に至
るまで広く分布し、主に炭酸塩の殻をつくる原生動物であ
る．この生物は大きく底生種と浮遊性種とに分類される．
この底生種のうち，一般に 1mm 以上のサイズに成長し，共
生藻を持つという共通の特徴を示すグループが大型底生有
孔虫（Large Benthic Foraminifer）と呼ばれる．大型底生有
孔虫は，サンゴ礁海域に生息し，多くの有孔虫と同様に炭
酸カルシウムの房室を付加することで殻全体の容積を徐々
に増加させて成長していく．殻形成による炭酸塩生産力は，
サンゴ礁海域の生態系において，造礁サンゴや石灰藻に次
ぐ大きさであり（Hallock, 1981），その生態の解明は，サン
ゴ礁の生態系や，今後の環境変動による炭素循環システム
への影響予測において非常に重要な意味をもつ．また，殻
の成長速度や成長量は光量（Hallock et al., 1986; Fujita and 
Fujimura, 2008） や 水 温（Uthicke et al., 2012; Kinoshita et 
al., 2021），pH（Kuroyanagi et al., 2009）などの様々な環境
条件の影響を受けることが明らかになっており，有孔虫殻
に記録される情報は生息水域の海水環境の指標ともなりう
る．

房室の付加を繰り返して成長する大型底生有孔虫におい
て，もっとも基本となる成長量のひとつが房室数である．

しかし，その数を外形から計測することは多くの種で困難
であり，房室数の正確な計測には標本の破壊を伴ってしま
う．このように房室数の計測には，標本の保存の問題，正
確な断面を出す技術的な難易度や手間などの問題があり，
従来，物理的な成長パラメータとしては，殻サイズや重量
が多く用いられてきた．特に標本の破壊は，化石種の同定
においては避けたい問題であり，標本の内部情報の取得と
非破壊保存は，大型底生有孔虫の研究にとって常に非常に
重要な課題であった．

この「大型底生有孔虫の非破壊での形態解析」を実現さ
せたのが， X 線 CT 手法の活用である．産業用に開発された
X 線 CT 装置は，近年の性能向上が著しく，マイクロメート
ル単位の解像度を持つマイクロフォーカス X 線 CT が現在で
は広く利用されるようになった．しかし，大型底生有孔虫
をはじめとして，有孔虫類，あるいは微化石への X 線 CT の
応用は未だに不安定な状況が続いている．本来，産業用 X
線 CT 装置の撮影に関しては，対象として微化石などの微小
な（古）生物サンプルは考慮されていなかった．期待する
画質の CT 像を得るためには，撮影者が標本に合わせた撮影
用のステージ制作をしたり，さらに撮影条件を工夫したり
するなど，適宜調整することが求められた． 

本論では，最初にマイクロフォーカス X 線 CT による撮影，
3 次元計測手法について，大型底生有孔虫などの微化石撮影
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時における留意点を中心に概説する．また，実際に 3 次元
計測手法を用いた研究例を紹介し，マイクロフォーカス X
線 CT 研究が有孔虫の生態の理解や環境解析にどのように貢
献しているか，今後の展望等についても考察する．

2．マイクロフォーカス X線 CT 手法の基礎

2.1）マイクロフォーカス X線 CT 撮影の基本的な流れ
CT とは Computed Tomography ＝コンピュータ断層撮影

の略称であり，X 線による走査によって断層撮影を行うこ
とを X 線 CT 撮影と呼ぶ．この手法で得られる生データは，
投影像であり，再構成処理などを加えて断層像（断面）や 3
次元データが取得できる．図 1 に，撮影準備から 3 次元化
までの基本的な流れを示す．現在，微化石標本の撮影に利
用されているマイクロフォーカス X 線 CT 装置は，その多く
が産業用として開発された撮影装置である．このような撮
影装置は対向する X 線管と X 線検出器，その間に配置され
た標本ステージから構成され，一般に標本ステージを回転
させ，標本の 360°あらゆる方向からの X 線走査を行い，X
線投影像群を得る（図 1D）．したがって，標本ステージの
回転角を r 度として走査を行うと，360/r 枚の投影像群が得
られる．投影像の拡大率 M は，以下の式に従う．

M=D/d

ここで，d は X 線管と標本ステージ，D は X 線管と X 線
検出器，それぞれの距離である．これは，X 線が放射状に
発生する（コーンビーム）ためで，標本ステージを X 線管
に接近させることで M は大きくなり，解像度（空間分解能）
も高くなる．多くの装置では，得られた投影像群を断層像
群に再構成するソフトウェアが付属しており，再構成処理
を経て断層像が得られ（図 1E），一連の撮影が完了する．断
層像は，撮影時における標本ステージ上での標本上部から
下部にかけての連続断面像であり，再構成する範囲は一般
に任意に決定できる，注目部位のみ断層像に再構成するこ
とも可能である．再構成された断層像からは，フェルドカ
ンプ再構成法（Feldkamp et al., 1984）などによる 3 次元像
への再構成が可能になる（図 1F）． 3 次元再構成や 3 次元
表示，計測が可能なソフトウェアも多様化しており，研究
目的に応じて選択して利用できる． 

2.2）撮影条件について
断層像の空間分解能は，それぞれ独立する条件である，

投影像の拡大率 M と，投影像 1 ピクセルあたりの X 線検出
器の素子数 n によって決まる．上述のように，M が大きい
ほど高解像度になるが，n を小さくすることでも空間分解能
を高めることができる．ただし n を小さくすると，投影像
1 ピクセルあたりの X 線検出量が小さくなり投影像が暗く

なる．そのため，断層像のコントラスト低下が起こり，微
化石標本を撮影する時のように比較的低エネルギーの X 線
を用いて撮影する場合には注意して，設定する必要がある． 
n の設定項目は装置によって異なるが，ビニングモード，
あるいは画像サイズとされていることが多い． 

一方，画像コントラストは強くすることでより精密に密
度差を表現することにつながるため，密度方向の解像度（密
度分解能）と解釈できる．この密度分解能は，主に X 線の
量に強く影響される．元来，X 線 CT は原理的には検出器へ
到達した X 線の量を観測しており，検出された X 線の量の差，
理想的には入射 X 線量からサンプルの X 線吸収量を減算し
た値が画像のコントラストとして再現される．したがって，
一般的には高出力にして入射 X 線量を増やし，より吸収量
の幅を取ることによってコントラストの向上を実現させる
ことができる．しかし，高出力の X 線は透過力も向上する

図 1． マイクロフォーカス X 線 CT による，サンプリングか
ら 3 次元モデル化までの基本的な作業工程．D ～ F の
図は，同一標本の投影像（D），断層像（E）， 3 次元モ
デル像（F）をそれぞれ表す．
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ことや，大型底生有孔虫を含む微化石のような微小な標本
や比較的低密度な標本では，潜在的に X 線が透過しやすい
ことにより，高出力条件下ではサンプルの X 線吸収量が極
端に減少するため，結果的にコントラストが低くなりやす
い．そのため，このような微小・低密度な標本（低コント
ラスト標本）においては，測定標本に最適な X 線出力の条
件設定が求められる．

これらの分解能の設定は相互に干渉しあい，撮影時間に
も影響する．上述のように，より高解像度を実現するため
に X 線検出器の素子数 n を小さくすると投影像が暗くなる．
そこで，明るさを確保するためにもより高出力の X 線を利
用したいが，密度差を詳細に測定したい場合などには，コ
ントラスト面から出力に制限がかかるため，十分な明るさ
が確保できない状況が生じやすい．結果的に，高解像度・
高コントラストを実現し十分な明るさを確保するためには，
露光時間を長くすることになり，1 標本あたりの撮影時間が
長くなりやすい．したがって，研究の目的に合わせて，空
間分解能・密度分解能・撮影時間や標本数について，優先
すべき要素や最低限求められる水準を明確にすることが撮
影条件決定の基盤となる．

3．マイクロフォーカス X線 CT を利用した研究例

マイクロフォーカス X 線 CT を用いた大型底生有孔虫の研
究には，3 次元画像上で単純な形態計測を行ったものや，セ
グメンテーション（領域分割，領域抽出）などにより空間，
あるいは物体の物理的なパラメータの測定を行ったものな
どがある．以下に それら実際の研究例をいくつか紹介する．

3.1）大型底生有孔虫のライフサイクル
野外（自然環境下）での大型底生有孔虫の成長や寿命に

関する研究は，サンゴ礁の礁縁部などの潮間帯（eulittoral 
zone） に 生 息 す る 種 や（e.g. Sakai and Nishihira, 1981; 
Hohenegger, 2006）比較的サンプリングが容易な数 m 程
度の亜潮間帯の水深（the shallowest sublittoral zone）の
種に偏っている（e.g. Zochary et al., 1980; Fujita et al., 2000; 
Hikami et al., 2011）．これより深い深度（deeper sublittoral 
zone）に生息する種の成長や生殖に関する研究は，主に室
内の飼育実験で行われている．しかし，飼育実験の生育個
体では，外形が正常に成長したように見えても，X 線 CT で
観察すると房室内を分ける隔壁（septula）の不足や空洞の
形成など，内部構造に不規則な形態がみられることがわかっ
てきた（Hohenegger et al., 2014）．また，天然海水を利用
するなど，可能な限り自然環境の再現を試みた場合であっ
ても，飼育実験では成長が阻害されることも報告されてい
る（Hohenegger et al., 2014）． そ の た め，Hohenegger et 
al. （2014）は， 野外の定点で定期的なサンプリングを行い，
統計学的な手法を用いて個体群の動態を明らかにする方法

を 勘 案 し た． こ の 方 法 は，“Natural laboratory approach” 
（N-lab 手法）とよばれ，潮間帯に分布する大型底生有孔虫

の生態を解明する研究に用いられている． 
大型底生有孔虫の成長に関しては，これまではサイズ（長

径）や重量が主な指標となっていた．一方，有孔虫はその
細胞の成長に伴って房室を付加しながら成長するため，本
来は房室の付加率も成長の基礎的な指標である．しかし，
多くの種では外部形態から房室数を正確に把握することは
できず，切片化して薄片を作成するなど，標本の破壊や多
くの手間を必要とした．ところが，マイクロフォーカス X
線 CT を使うと，非破壊で内部を観察でき，房室数など内
部構造の把握が簡便となった．そのため N-lab 手法では，
この測定方法が殻構造の計測手段として一般的になった

（Kinoshita et al., 2017; Eder et al., 2019）．
Kinoshita et al.（2017）は，水深 50m の深度で 15 ヶ月に

渡って定期的なサンプリングを毎月行い，N-lab 手法とマイ
クロフォーカス X 線 CT を組み合わせて， Palaeonummulites 
venosus の成長様式を検討した．収集された各個体の房室数
と殻サイズを統計学的に検討すると，平均値の分布から研
究期間の群集は４つの世代から構成されることが明らかと
なった（図 2）． N-lab 手法では測定データから各標本個体
の房室数やサイズと生息日との関係を検討することができ
る（例えば，第２世代では，５月９日～１月 16 日の期間で
約 29 室が付加されている）．そこで Kinoshita et al.（2017）
では，連続的に記録を追跡できる第２世代と第３世代に焦
点をあて，殻の成長率（房室形成率とサイズ増加率）を求
めた（図３）．この研究は，P. venosus の房室形成率を自然
環境下のデータから明らかにした初めての結果となった．
また，同時にサイズ増加率も得られており，いずれの成長
率もこれまでの飼育実験での報告（Krüger, 1994）よりも速
く，自然環境下での成長では飼育環境下での 5 か月分の成
長量（房室数 40，サイズ 1.45mm）に 2 か月で到達している．

前述のように，N-lab 手法により，以下の房室形成率が得
られた．

m = 81.3 × t / (67.2 + t )

ここで，m は房室数，t は発生からの日数（生育日数）で
ある．これを t に関する式に変換すると，

t = m × 67.2 / (81.3 - m)

となる．この式により，各個体の生息日数を推定できる
ので，採集日より生育日数をさかのぼることで，個体毎の
生殖時期を推定することもできる（Kinoshita et al.，2017）．
研究地域の P. venosus は，これまでの同地域の他の大型底
生 有 孔 虫 の 報 告 例（Sakai and Nishihira 1981; Fujita et al., 
2000; Hohenegger 2006） と 同 様 に，6 月 お よ び 11 月 に

マイクロフォーカス X線 CT を用いた大型底生有孔虫研究
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生殖のピークがみられる．一方，年間を通して常に一定以
上の生殖頻度も保たれており，これまでの熱帯赤道域での
報告とも類似する（Fujita et al., 2016）．ただし，熱帯赤道
域では生殖に顕著なピークがみられていない．すなわち，
Kinoshita et al.（2017）の結果は，これまで地域ごとに報告
されていた季節性と恒常性が同時にみられる事例となった．

同様に，N-lab 手法とマイクロフォーカス X 線 CT 計測を
利用した Eder et al.（2019）では，水深 20m，50m の異な
る地点における Heterostegina depressa の房室形成率とサ
イズ増加率を明らかにした．異なる水深におけるサイズ増
加率は，環境に応じて差が生じるのに対して房室の形成率
はほぼ一致し，房室形成率が水深によらない普遍的な成長
因子である可能性を示唆した．このように，マイクロフォー
カス X 線 CT による形態計測は，形態の記載や定量化に留ま

らず，生態学的な研究にも大きく貢献している．
3.2）大型底生有孔虫の環境応答

X 線 CT の断層像は，空間部分（黒色系）と物体部分（白色系）
の 2 系統に大別して見分けることができるので，閾値処理
や二値化処理，画像解析ソフトによるセグメンテーション
を行うことで空間の容積，あるいは物体の体積を計測する
ことができる．大型底生有孔虫では，房室の空間部分は細
胞質で満たされており，それぞれの房室容積は成長量，総
容積は総細胞質量と解釈される．Hohenegger et al.（2019）
は，Kinoshita et al.（2017）の研究を発展させ，CT 撮影によっ
て得た 3D 画像から各個体の全房室の容積を算出した．前述
のように Kinoshita et al.（2017）の研究から生息日時を推
定することが可能となったので，生息日時と房室容積の関
係を検討し，各々の成長日時における房室容積の理論値を

図 2． 各サンプルに含まれる P. venosus 個体の平均房室数
と平均サイズの分布．各プロットは，各々のサンプリ
ング試料に含まれる個体の房室数およびサイズを測
定し，頻度分布の値を有意な正規分布の成分に分解し
て得られた平均値である．各時期には優位な２～３
の平均値がみとめられる．房室数でもサイズでも同
様の結果を示すことから，同時期に複数世代の個体
群の存在が示唆され，最終的に試料中に含まれる世
代は，４世代にわたると推定される（Kinoshita et al.，
2017）． 

図 3． 連続的にデータが取れる P. venosus の第２および３
世代における房室数とサイズの測定から求めた房室
形成率およびサイズ増加率．N-Lab 法により図２の分
布図から各サンプリング群集の生息日時を推定する
ことができる（Kinoshita et al.，2017）．そこで，房
室数とサイズ分布と生息日数との関係からそれぞれ
の成長率をもとめることができる．各世代間では有意
差は検出されなかったので，両世代でほぼ差はないと
思われる．

木下峻一
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計算した（図 4A）．さらに，実際の房室容積の値（実測値）
と理論値との差（残差として表現）の割合も計算した（図
4B）．この地域の P. venosus の各房室は，図４が示すように
理論値に対して，より成長したり，十分な成長をしなかっ
たりを繰り返している（成長振動という）．さらに．その周
期を解析すると約 14 日が主要な値として検出された．一方，
サンプリング地域の海面水位の変動も約 14 日間の周期を
もっており，この成長振動とは負の相関関係をもつ（図 5）．
採 集 地 点 の 光 合 成 有 効 放 射 量（Photosynthetically Active 
Radiation, PAR）は，平均 22.5µmol m-2 s-1 であり，干潮時
と満潮時で約 5 ～ 20 µmol m-2 s-1 程度の差が生じている

（Hohenegger et al., 2019）．Nobes et al.（2008）や Ziegler 
and Uthicke（2011）によると，この範囲の PAR の変化は
共生藻（珪藻）の活性度を大きく左右する．したがって，P. 
venosus の成長振動は，潮の干満差による僅かな水深の差
がもたらす光強度の差によって生じていると思われる．

一方，CT 画像の物体部分は有孔虫においては基本的に殻
にあたる．有孔虫の殻は環境と密接な関係があり，大型底
生有孔虫においても，これまでに重量やサイズが環境によっ
て変動することが明らかになっている（e.g. Hikami et al., 

2011）．ところが，天然の複雑な環境条件下では有孔虫殻の
３次元的なパラメータ（体積や密度）の変動を引き起こす
環境要因を特定することは困難であるため，環境因子との
因果関係は主に飼育実験によって解明されている．例えば，
高すぎる水温（約 29℃以上）は，サイズや重量からみた有
孔虫の成長を阻害したり（Schmidt et al., 2016; Maeda et al., 
2017, 2018），生理機能に悪影響を及ぼしていることが知ら
れている（Uthicke et al., 2012）．また Prazeres et al.（2017）
は，高温条件下での飼育では，大型底生有孔虫の白化現象
と死亡率が増加することを報告している．

これらの研究でも，マイクロフォーカス X 線 CT の活用に
よって新しい知見が得られている．Kinoshita et al.（2021）は，
６段階で水温を制御（19，21，23，25，27，29℃）した大
型底生有孔虫 Sorites orbiculus の飼育個体をマイクロフォー
カス X 線 CT を用いて測定し，殻重量やサイズに加え，房室
数や殻体積についても水温による成長量の差を検討した（図
6A）．その結果，S. orbiculus 種は，殻の重量，サイズ，体
積はいずれも互いに類似した傾向を示し，約 25℃で成長率
が最大となり，より高温条件・低温条件のいずれの場合も
成長が抑制されていることが示された．一方，殻重量およ
び殻体積を用いて算出された殻密度では，各温度条件下で
ほぼ一定の値となっている（図 6B）．これまで殻重量の変
動の仕組みに関しては，殻の体積（主に厚さ）の変動，あ
るいは殻の密度の変動のいずれが主要因であるか明確に解
明されていなかったが，この研究から S. orbiculus の水温変
化に対応した殻重量変動は，殻体積の変動が主要因である
ことが明らかにされた．さらに，Kuroyanagi et al.（2021）
では，酸性度（pH）について Amphisorus kudakajimensis
種を用いて同様の飼育実験を行い，低 pH 条件下（pH ＝ 7.7）

図 5． 房室容積の標準化残差と正午の潮位との関係．点プ
ロットは実測値，緑色の破線曲線は残差の周期回帰
曲線を示す．赤色の破線の曲線は理論的な 14 日周
期成分で，青い周期曲線は正午の潮位の周期を表す．
房室容積の変化は約 14 日変動を示し，潮位の変動と
負の相関関係をもつ．

図 4． A は P. venosus の房室容積（実測値）と生息日数の
関係とその回帰曲線（理論値）．Ｂは A の実測値と理
論値の差（残差）の割合を示した．残差の変動の回
帰曲線（残差理論値）は周期解析によって得られた

（Hohenegger et al.，2019）．
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では，殻の重量や体積，密度のいずれも高 pH 条件下（pH
＝ 8.3）に比べて低い値になることが示された．この結果は，
海洋酸性化が進行すると大型底生有孔虫の殻生成を量的に
阻害するだけでなく，生成される殻の質的な劣化も引き起
こすことを示唆している．これらの詳細な殻パラメータ変
動の解明は，マイクロフォーカス X 線 CT による３次元物体
の体積の定量化によってもたらされた結果であり，本手法
の利点が非常によく活かされている．

殻密度の変化については，近年の海洋酸性化への懸念の
高まりとともに関心が集まっており，浮遊性有孔虫でも検
討が行われている．Iwasaki et al.（2015）では，方解石の
標準物質を用いて CT 画像における相対画素値を calcite CT 
number と定義し，殻密度に相当する指標として使用した．
すなわち，画像の画素数の違いを用いて密度の指標とする
のである（Iwasaki et al., 2015）．この研究では，画素数の濃
淡から浮遊性有孔虫の殻溶解が１次形成層で選択的に起こ
ることが示唆されている． 

4．まとめ

マイクロフォーカス X 線 CT 撮影の最も重要な特徴は，標
本を破壊することなく，切断面を含めたあらゆる角度から
の観察を可能にする点である．実際に，化石種の大型底生
有孔虫では，初室を通る水平断面，あるいは同様の垂直断
面に基づいて分類するので，標本を失わずに，かつ任意の
断面を描くことができるこの手法は，今後も分類や記載に
おいて非常に大きな貢献をすることは疑いない．また，非
破壊計測，3 次元計測も本手法の大きな利点である．例えば，
殻の体積や密度は，マイクロフォーカス X 線 CT の登場で定
量性と精密性が飛躍的に向上したパラメータであり，有孔
虫の成長や環境応答への定量的な解析に有力な指標として
さらに使われていくことが期待される．

微化石の撮影に利用するような産業用の CT 撮影装置の機
械的な性能は 2010 年代において急速に向上しており，今後
もハード・ソフト両面でさらに向上することが予測される．
低コントラスト問題を中心とした微化石の CT 撮影上の問題
も，撮影環境とともに改善されていくことは想像に難くな
い．加えて，今日の海洋の環境において温暖化と酸性化は
主要な課題であり，それらの環境変動に対する石灰化生物
の量的（体積）あるいは質的（密度）な変化への関心も引
き続き高まることが予測される．今後は，これまで行われ
てきた現地モニタリングや飼育実験などによって得られた
知見をさらに拡大するために，より精密な形態解析のため
のツールとしてマイクロフォーカス X 線 CT がさらに広く活
用されていくことが見込まれる．
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