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大水深淡水湖のユニークな微生物生態系
岡　﨑　友　輔＊

地球上には全宇宙の星の数の 100 万倍を上回る
1030 オーダーの細菌が生息すると推測されており

（Whitman et al., 1998），地球上で植物に次いで
多い 12.8％もの生物量を占めると見積もられてい
る（Bar-On et al., 2018）．水圏においては，生物量
の 9 割を微生物が占めると推定され（Cavicchioli 
et al., 2019），一次生産の最大 50％が溶存態有機
物として細菌に消費されると考えられている

（Carlson et al., 2011）．湖においても，栄養条件に
よるものの，湖水1 mLあたり105‒107 個の細菌と，
その 10 倍程度のウイルス粒子が存在する．例え
ば琵琶湖沖の水コップ 1 杯の中には，日本の人口
を超える細菌と，世界の人口に匹敵するウイルス
粒子が存在する．その生き様の解明は，生態系や
物質循環の基盤を理解するうえで不可欠である．

微生物生態学において長年の障壁となっていた
のが，環境中の微生物の大多数が培養困難である
という事実である．例えば淡水環境では平均で全
細菌の 89％が未培養系統で占められると推定さ
れている（Lloyd et al., 2018）．この障壁を打開し
たのが，近年の分子生物学および DNA シーケン
ス解析技術の飛躍である．すなわち，Fluorescent 
in situ hybridization（FISH）法や 16S rRNA 遺
伝子アンプリコンシーケンス解析といった，環境
微生物の多様性を培養を経ることなく直接的に観
測する手法が確立された．これにより，環境中で
大多数を占める未培養細菌の多様性が紐解かれ，
微生物の多様性をとりまく我々の理解は大転換を
迎えている．

こうした状況を背景に，湖沼においても微生物
多様性に関する知見の蓄積が進んでいる．湖沼は，
その成因や気候，栄養条件等に応じ，多様な物理

化学的性質を有するが，淡水湖の細菌群集は世界
共通の系統で占められることが分かってきた．例
えば，Alphaproteobacteria の LD12 系統および
Actinobacteria の acI-B1 系統は世界中の淡水湖
の沖合表層の比較的貧栄養の環境で優占し，FISH
法による定量で全細菌のそれぞれ 20％（Salcher 
et al., 2011）および 30％（Neuenschwander et al., 
2018）を超える現存量が報告されている．しかし，
これらの知見は主に調査が容易な湖沼の表水層か
らの報告にとどまっており，水温躍層以下の無
光・低温の深水層の微生物多様性に関してはほと
んど研究が無く，全体像は明らかになっていない．
海洋では，表層と深層で異なる細菌系統の優占が
報告されており（Yilmaz et al., 2016），湖沼にお
いても深水層にユニークな細菌系統群が存在する
可能性がある．琵琶湖をはじめとする，水深 50 m
を超えるような大水深の湖においては，深水層は
容積の過半を占め，有機物や栄養塩の貯蔵やリサ
イクルの場として機能する．そこに生息する微生
物の多様性や生態の解明は，湖全体の生態系や物
質循環を理解するうえで重要な研究課題である．

火山や地殻の活動が活発な日本は，構造湖・カ
ルデラ湖・堰き止め湖に代表される大水深の淡水
湖に恵まれている．筆者らは，琵琶湖をはじめと
する国内の大水深淡水湖の深水層の横断的調査を
行い（図 1），その微生物多様性の解明を試みて
きた．これまでの研究で，淡水湖の深水層には，
表水層とは系統的に大きく異なるユニークな細菌
群集が生息することを明らかになってきた．その
中でも特に Chloroflexi 門の CL500-11 系統は，深
水層における最優占系統として検出された

（Okazaki et al., 2013, 2017）．本系統は 2001 年に
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アメリカの Crater Lake の水深 500 m より得ら
れた細菌の 16S rRNA 遺伝子塩基配列として初
めて報告されたものであるが（Urbach et al., 
2001），その後の筆者らの調査により，国内のみ
ならず，アルプスの氷河湖やアメリカの五大湖を
はじめとする，世界中の大水深淡水湖で優占する
ことが明らかとなった（Okazaki et al., 2018）．
CL500-11 は深水層の全細菌数の 25％以上を占め
ることもあり，その比較的大型の細胞（図 2）や，
湖に占める深水層の容積の大きさも相まって，多
くの大水深湖で最も生物量が多い細菌であると考
えられている．
「誰がいるのか？」が明らかになれば，次に明

らかにすべきは「何をしているのか？」である．
細菌の生理や生態を理解するためには，単離培養

株を用いた実験的検証が望まれるが，多くの環境
微生物と同様，深水層で優占する細菌系統は難培
養性であり，最優占系統である CL500-11 に関し
ても未だ単離培養は報告されていない．近年，培
養非依存的に細菌の生理・生態に迫るアプローチ
として，ショットガンメタゲノム解析が微生物生
態学で広く用いられるようになった．これは，ハ
イスループットシーケンサーを用いて，環境中の
細菌群集の DNA をまるごと網羅的にシーケンス
し，ゲノムアセンブリやビニングといった生物情
報学的な解析を経て，サンプル中の各細菌の全ゲ
ノム情報を構築する手法である．筆者らは本手法
を琵琶湖沖の細菌群集から得られた DNA サンプ
ルに用いることで，琵琶湖に生息する主要な 57
の細菌系統の全ゲノム情報を構築した（Okazaki 
et al., 2019）．これらには上述した深水層特異的
な細菌系統も含まれ，CL500-11 のゲノムの解析
からは他の細菌の死細胞等に由来する有機物を資
源としている可能性が示唆された．一方で，光の
届かない深水層に生息するにも関わらず光受容に
用いられるロドプシンの遺伝子を有するなど，ゲ
ノム情報から新たに炙り出された謎もあった．現
在，引き続き CL500-11 の単離培養株の確立に向
けた試行錯誤を行いながら，並行して環境中の微
生物群集の RNA の網羅的シーケンス（メタトラ
ンスクリプトーム解析）を行い，「いつ，どこで，
どの遺伝子が，どのくらい発現しているのか？」
を明らかにすることで，これらの課題へのアプ
ローチを進めている．

ここまでは湖沼に生息する細菌に焦点を当てた．
一方で細菌はウイルス（ファージ）の感染を受け
ており，1 日あたり細菌の生物量の 20％程度がウ
イルス感染によって失われていると推定されてい
る（Suttle, 2007）．すなわち，微生物生態系の機
能を理解するためには，ウイルスの多様性や生態
の理解も不可欠である．上述したメタゲノム解析
はウイルスにも適用可能であり，環境中のウイル
スのゲノムを培養非依存的に決定することが可能
である．しかし大水深淡水湖において同手法を用

図 1． 琵琶湖沖で採水した深水層の湖水を船上で濾過
している様子．同一流路内で 200 ȝm，5 ȝm，
0.2 ȝm のフィルターにて順次湖水を濾過するこ
とで，複数のサイズ画分の微生物サンプルを同
時に採集できる．

図 2． 琵琶湖深水層の細菌の蛍光顕微鏡写真．黄色い
カーブ型の細胞が FISH 法で染色された CL500-
11 細菌．青色に染色されている他の細菌よりも
細胞サイズが一回り大きい．
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いてウイルスゲノム多様性を網羅的に明らかにし
た研究は存在しなかった．そこで筆者らは細菌同
様に，琵琶湖沖のウイルス群集を対象としたメタ
ゲノム解析を実施した（Okazaki et al., 2019）．
その結果 183 個の完全長ウイルスゲノムが得られ，
そのほぼ全て（179 個）が単離培養された系統と
の相同性を示さない，未培養ウイルスのゲノムで
あった．また細菌同様に，それに感染するウイル
スも，表水層と深水層で群集組成が大きく異なる
ことが示された．ゲノム情報に基づきこれらのウ
イルスの宿主を予測したところ，Actinobacteria
をはじめとする，淡水湖沼において優占的な系統
に感染するウイルスの存在が明らかとなった．さ
らにこれらのウイルスゲノムの遺伝子機能解析に
より，宿主の代謝改変に資すると考えられる遺伝
子（補助代謝遺伝子）を有するウイルスを多数特
定し，特に同化的硫黄還元に関する遺伝子が海洋
と比較して多く見つかった．湖沼の優占細菌の多
くがこの遺伝子を欠くことが知られており，海洋
と比較し硫黄分が少ない淡水環境ではウイルス由
来の遺伝子が宿主の硫黄代謝において重要な機能
を果たしている可能性が示唆された．

以上をまとめると，琵琶湖をフィールドとした
網羅的・培養非依存的な環境ゲノム解析によって，
深水層では表水層とは異なる独自の微生物生態系
が駆動していることを明らかにし，その中で重要
な機能を担うとみられる細菌・ウイルス系統群を
特定した．さらに現在，同様の解析を他の湖へと
展開し，湖横断的な比較が可能な「湖沼微生物環
境ゲノム情報基盤」の整備を進めている．湖は互
いに物理的に隔離されており，それぞれが独自か
つ独立した生態系を擁している．すなわち，異な
る湖で網羅的環境ゲノム解析を行うことで，それ
ぞれの湖の微生物生態系を理解できるのみならず，
その結果を湖間比較することで，各湖を生態系の
control や replicate とみなし，仮説の構築や検証
を効率的に行える利点がある．筆者はこうした展
望のもと，湖沼微生物生態学のみならず，それを
とりまく微生物学・生態学・進化学・ゲノミクス

に関連する多様な研究課題に答えうる情報基盤の
構築を目指して研究に取り組んでいる．

環境ゲノム解析技術は，その研究対象の小ささ
が故に技術的・手法的な制約に苦しめられてきた
微生物生態学の弱みを強みに変えた．すなわち，
研究対象が小さいからこそ，生態系を構成する各
系統の全ゲノムを丸ごとデジタル情報化し，網羅
的・横断的な解析が可能となった．今後もシーケ
ンスコストのさらなる低減や，ロングリードシー
ケンサーをはじめとする新技術の台頭を背景に，
環境ゲノム解析を基盤とした微生物生態学の勢い
は続くと考えられ，動植物を含む生態学・進化学
全般をリードする研究分野としての飛躍が期待さ
れる．その一方で，莫大なゲノム・遺伝子情報が
いとも簡単に取得できるようになったことで，「無
限に存在するデータ，未知系統，未知遺伝子にど
う向き合うか ?」が新たな課題として炙り出され
ている．すなわち，大規模データを活かす多様な
視点と鋭い切り口の重要性が高まっている．こう
した状況を背景に，微生物生態学は，多様な視点
を持つ多様な分野の研究者と連携した，学際的な
研究アプローチを推進すべき時を迎えている．そ
れは地球化学との連携においても例外ではない．
これまでは地球化学で得られた知見に対し，それ
に対応する微生物生態系の機能はブラックボック
スとして理解せざるをえない点が多かったが，今
や微生物機能を系統や遺伝子のレベルで高解像度
に理解することが可能である．すなわち，微生物
生態学と地球化学の間のギャップを埋め，両者を
繋ぐ研究が実現可能になりつつある．筆者自身も，
微生物生態学を基盤としながら，地球化学分野と
の情報共有や共同研究を積極的に進め，微生物生
態学の可能性を最大限に引き出す方法を模索して
いきたいと考えている．
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