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1.　はじめに

本稿で取り上げる酸素非発生型好気性光合成細菌（aer-
obic anoxygenic phototrophic bacteria, AAP細菌，
AAnP細菌，AAPBとも略されるが，ここでは AAnPB
とする）の培養液の写真をFig. 1に示す。Fig. 1のように，
多くのAAnPBは暖色系（赤，橙，桃，黄）の色を呈する
特徴を持つ。これはAAnPBがカロテノイド色素を有し
ていることによるものである。
海洋において，細菌が溶存有機物を利用することで始
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まる微生物ループは，炭素循環の駆動システムとして重
要である。微生物ループは，その細菌が原生生物に捕食
される経路であり，さらにその原生生物が動物プランク
トンに捕食されることで，より高次栄養段階の生食食物
連鎖の経路へと有機物を転送する役割を担っている。古
典的な生食食物連鎖では，細菌や原生生物の位置付けや
役割は明確ではなかったが，微生物ループは，それらの
役割を明示し，細菌や原生生物といった微生物の炭素循
環駆動の担い手としての重要性を示した。微生物ループ
は，生食食物連鎖と並ぶ 2大食物連鎖経路として生態系
全体の炭素循環効率の上昇に寄与している（Azam et al. , 
1983; Legendra and Rassoulzadegan, 1996）。その概略図
を Fig. 2に示す。Fig. 2における右方向の矢印は，生食
食物連鎖（植物プランクトン・動物プランクトン・魚類）
を表している。同図の中央部の丸が微生物ループである。
従属栄養細菌が，他の生物が利用出来ないサイズの溶存



Fig. 1.　Culture of aerobic anoxygenic phototrophic 
bacteria.1-3 Roseobacter sp., 5, Novosphingobium 
sp., 9, Jannaschia sp., E, Erythrobacter longus, D, 
Roseobacter denitrifi cans, L, Roseobacter litoralis. 
Strains 1-3, 5, and 9 were isolated by the author, 
Yuki Sato-Takabe. Strains E, D and L are type 
strains from the National Institute of Technology 
and Evaluation, NITE Biological Resource Center, 
NBRC.
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有機物を同化し，それが高次栄養段階へと転送されてい
ることで，食物連鎖全体の循環効率の上昇に寄与する。
同図左の下方向への矢印は，光エネルギーと栄養塩類を
用いて，独立栄養的に増殖するシアノバクテリア独自の
食物連鎖経路を表している。シアノバクテリアの一部に
は，有機物を利用出来るものがいることが分かっており
（Béjà and Suzuki, 2008），一部を微生物ループに重ねた
（Fig. 2）。また，シアノバクテリアも従属栄養細菌と同
様に原生生物に捕食されることで，微生物ループの一端
を担う。また，ウイルスは，細菌，シアノバクテリア，
植物プランクトン，魚類など様々な宿主に寄生し，宿主
体内からバーストすることで宿主を殺し，高次栄養段階
への有機物転送効率を低下させる。このウイルスによる
溶菌は，溶存有機物の生成に大きく寄与することで，海
洋炭素循環の駆動メカニズムにおける低次栄養段階から
高次栄養段階という転送方向を逆行させる。本稿では，
微生物ループを介した炭素循環におけるウイルスの寄与
については，その先行研究の不足もあり，議論しないが，
ウイルスの感染，溶菌は，その宿主が多様であることで
あらゆる栄養段階において大きな影響力を持つと考えら
れる。ウイルスのトップダウンコントロールは，海洋炭

素循環を理解する上で不可欠な視点である。
AAnPBは，海洋表層に普遍的に分布し，増殖速度が

速いため，微生物ループを介した炭素循環への寄与が大
きい重要な機能細菌群であると考えられている。意訳す
るのなら，海洋表層においてAAnPBは「どこにでもい
て，元気」な細菌群である。このAAnPBの生態学的特
性は，微生物ループを介して駆動される海洋炭素循環を
考える上で特筆すべき点である。
本稿では，海洋におけるAAnPBの生理生態学的特性

について，筆者らの未発表データを含むこれまでの知見
をまとめた。さらに，AAnPBはなぜ「どこにでもいて，
元気」であるのか？そのユニークな生理生態学的特性に
もとづく巧妙な生残戦略について議論し，海洋における
AAnPB研究に新たな視点をもたらすことを目指した。

2.　 酸素非発生型好気性光合成細菌（AAnPB）
とは

Shiba et al.（1979）は，‘aerobic bacteria which contain 
bacteriochlorophyll a’ を発見した。これがのちの AAn-
PBとして定義される機能細菌群の世界で初めての分離
例である。本邦沿岸域の海藻表面から分離された株は新
属 Erythrobacter, Roseobacterとして記載された。その
光合成生理学的特性としては，好気条件下で光合成色素
バクテリオクロロフィル（bacteriochlorophyll, BChl）a
を生産し，光合成反応における電子供与体に有機物を用
いるため，それに水を用いる酸素発生型光合成とは異な
り，光合成反応に酸素発生は伴わないことが挙げられる。
AAnPBと同様に BChl系光合成色素を光合成反応中心
（Reaction Center, RC）に配し，光合成における電子供
与体として有機物や硫化水素を用いる酸素非発生型嫌気
性光合成細菌 （anaerobic anoxygenic phototrophic bac-
teria, AnAnPB）である紅色細菌は古くから知られていた
が，それらは嫌気条件下でしか BChl系光合成色素を生
産しない。AAnPBの発見によりこれまでの酸素非発生
型の光合成は嫌気的な増殖モードであるという常識が覆
されたのであった。
現在，AAnPBは「好気性細菌で，光合成色素 BChl a

を有し，光合成を行う」と定義されている（Koblížek, 
2015）。基本的には炭素源およびエネルギー源としては



Fig. 2.　Microbial loop. The classical food chain represents the progression from phytoplankton through zooplank-
ton to fi sh. The microbial loop represents the loop of dissolved organic matter from bacteria to protist. Both of 
the classical food chain and the microbial loop are the main systems that drive the carbon cycle in the ocean. 
There is another cycle by cyanobacteria, in which they are a primary producer and are grazed by protist as 
well as other heterotrophic bacteria. Viruses infect various hosts (i.e., phytoplankton, cyanobacteria, heterotro-
phic bacteria, fi sh, and so on) and produce dissolved organic matter by emerging from them.
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有機物を用いて従属栄養的に増殖する一方で，さらに光
合成様式は，好気条件下でのみ BChl aを RCに有する
光化学系を用いて，光エネルギーからアデノシン 3リン
酸（Adenosine Tri-Phosphate, ATP）を生産するという
ものである（Beatty, 2002）。この光化学的な ATP生産
により，補助的にエネルギーを得ることが出来る。AAn-
PBは，光化学反応を用いたATP生産という光栄養的側
面と，有機物を用いた細胞増殖という従属栄養的側面を
併せ持つことから，その栄養様式として，「光従属栄養」
と呼ばれる。
これまで培養株として分離されてきたAAnPBでは炭
素固定経路であるカルビン・ベンソン回路は検出されて
いない。したがって，これまで AAnPBは光独立栄養的

に増殖することは出来ないと考えられていた（Fuchs et 
al. , 2007; Swingley et al. , 2007; Koblížek et al. , 2011）。
光によって強化される二酸化炭素固定はいくつかの
AAnPB培養株で確認されているが（Shiba, 1984; Ko-
blížek et al. , 2003），この炭素固定速度の上昇は呼吸速度
の低下を伴っていることから，逆行的クエン酸回路を通
したカルボキシル化反応によるものであると考えられて
いる（Tang et al. , 2009）。しかしながら近年，海水中の
環境 DNAのドラフトゲノム解析により，未培養AAnPB
に カルビン・ベンソン回路を構成するタンパク質として
リブロース -1,5-ビスフォスフェート カルボキシレース
（ribulose-1,5- bisphosphate carboxylase）の大ユニット
（RbcLS）および小ユニット（RuBisCO）をコードする遺



Name AnAnPB AAnPB Cyanobacteria
Non-phototrophic

Heterotrophic 
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Habitat Anaerobic Aerobic Aerobic Anaerobic
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BChl a, c, e BChl a Chl a
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Fig. 3.　Comparison of the eco-physiological characteristics among the AAnPB and other phototrophic and 
non-phototrophic bacteria (AnAnPB, cyanobacteria, and heterotrophic bacteria). 
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伝子を有するものがおり，さらにそれは全球海洋に普遍
的に分布していることが明らかになった（Graham et al. , 
2018）。このことは，AAnPBの中にカルビン・ベンソン
回路を有しているものが存在する可能性を示している。
AAnPBの海洋炭素循環における役割として「光従属栄
養」だけではなく，さらに植物プランクトンやシアノバ
クテリアと同様に，カルビン・ベンソン回路を介した炭
素固定という「光独立栄養」の側面も併せ持つことが示
唆された。このことは，今後の海洋炭素循環における
AAnPBの生態学的な役割の多様性を再検討する必要性
を示している（Graham et al. , 2018）。
海洋における光従属栄養細菌にはAAnPBの他に，有
機物を利用することの出来る一部のシアノバクテリアや
プロテオロドプシン含有細菌も含まれる （Béjà and Su-
zuki, 2008）。これら 3つの光従属栄養細菌の生理生態学
的特性は，浜崎（2007）に詳しくまとめられているが，
海洋表層において光エネルギーを利用する細菌の分布や
多様性に関する研究は，この 20年ほどで急速に進み，そ

れらの重要性も広く認識されつつある（Béjà and Suzuki, 
2008; Kirchman and Hanson, 2013など多数）。従来，光
合成細菌とは AnAnPBを意味しており，その研究の歴
史は長い。AnAnPBの光合成色素を含む光合成装置につ
いては徹底的に調べられてきた。しかし，嫌気性である
がゆえに現在の酸化的な地球環境においては，物質循環
に対する寄与は局所的であり，グローバルスケールでの
分布は限定的である（Fig. 3）。また，水圏環境における
生息深度については，AnAnPBとシアノバクテリアは生
育における光合成依存度が高いため，基本的に有光層内
にとどまるのに対し，従属栄養細菌やAAnPBは光合成
に依存しないか，依存したとしてもその依存度が低いた
め，有光層以深でも生育が十分に可能である。光依存性
もその生息環境に準拠する（Fig. 3）。
AAnPBの進化的な発生時期は未だに明らかになって

いない。それは，本稿の 3. AAnPBの生理生態学的特性
1：広い系統学的多様性でも後述するが，AAnPBは Al-
pha-, Beta-, Gamma-proteobacteria, Gemmatimonade-
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193好気性光合成細菌の生残戦略

dation Event（GOE, Fig. 4）の後，前述の緑色細菌，紅
色細菌，シアノバクテリアの発生後に，地球環境が酸化
的になり始めて以降であると結論付けている。AAnPB
は，酸化的な現地球環境によく適応している。それは
BChl aを RCに含む光合成装置の合成条件にも表れてい
る。基本的にAAnPBは好気条件下でなければ，増殖も
光合成装置の合成も行わない（Roseobacter denitrifi cans
のように嫌気条件下でも光合成装置を合成するものも一
部含むが，基本的な増殖モードは好気条件下である）。
一方で AnAnPBは，好気条件下で従属栄養的に増殖出
来るものが一部いるが，光合成装置の合成は酸素の存在
によって著しく阻害され，光合成反応には嫌気条件が絶
対条件である。AAnPBの光合成装置は，AnAnPBのそ
れを起源とし，還元的な環境の中で発生し進化したもの
であるため，酸化的な環境での光合成反応を想定したも
のではない。AAnPBの光合成は，光酸化ストレス下で
の光合成反応による活性酸素発生の危険と常に隣り合わ
せである（Soora et al. , 2015）。酸素非発生型の光合成反
応において，励起された BChl a分子が O2へエネルギー
転送をする際に発生する活性酸素種は毒性が強い。
AnAnPBの一種である Rhodobacter sphaeroidesでは，

tes綱と幅広い系統に分散しており，その系統進化的解
析が難しいためと考えられる。Koblížek et al.（2013） は，
AAnPBの中でも Roseobacter cladeに属するものに着目
して ,その進化的な発生時期や，進化メカニズムが提案
している（Fig. 4, 5）。Fig. 4では，光化学系 I（Photosys-
tem I, PSI） 型の AnAnPBである緑色細菌（Fig. 4の
green bacteria），光化学系 II（Photosystem II, PSII）型
のAnAnPBである紅色細菌（Fig. 4の purple bacteria），
PSI型と PSII型を共有するシアノバクテリア（Fig. 4の
cyanobacteria），Roseobacter cladeに属するAAnPB の
発生時期をまとめた。Fig. 4は，Koblížek et al.（2013）
を参考に改変したものであり，原図は緑色細菌が進化的
に最も初期に発生し，その後，紅色細菌とシアノバクテ
リアが発生したものとして表現しているが，Magnabosco 
et al.（2017）や，Hamilton（2019）では 異なる結論を示
しており，これら光合成生物の発生時期は未だに議論の
中にある。本稿では，緑色細菌，紅色細菌，シアノバク
テリアの発生時期について明言を避ける。ただ，PSII型
の光合成装置を有し，海洋において優占する Roseo-
bacter cladeに属するAAnPBについては，Koblížek et 
al.（2013）ではその発生時期は，少なくとも Great Oxi-
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Fig. 5.　Mechanisms of the evolution of AAnPB, AnAnPB and non-phototrophic, heterotrophic bacteria. Either 
photoheterotrophs evolved from photoautotrophic species, which lost their carbon fi xation capacity (regressive 
evolution)，or they descended from species that were originally heterotrophic, which recruited the photosyn-
thetic genes via Horizontal Gene Transfer, HGT (Koblížek et al., 2013).
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その活性酸素種に対する防御機構として，カロテノイド
や RNAポリメラーゼのシグマ因子である Rpoについて
研究が進められてきた（Anthony et al. , 2004; 2005; Nuss 
et al. , 2009; 2010）。一方，AAnPBは嫌気性細菌である
AnAnPBと違ってほぼ絶対好気的な増殖モードであるた
め，より光酸化ストレスに晒される。AAnPBでも Rpo
に 関 し て，Roseobacter denitrifi cans（Berghoff  et al. , 
2011）や Dinoroseobacter shibae（Tomasch et al. , 2011）
を用いて，その防御機構が調べられている。本稿では，
光酸化ストレスの防御機構として，ある種のAAnPBは
AnAnPBよりも抗酸化作用が高いカロテノイドを有して
いることに注目する。AAnPBのカロテノイドについて
は体系的な研究が進んでおらず，今後のAAnPB研究の
重要な視点として提示したい（本稿の 7. AAnPBの生理
生態学的特性 5：カロテノイド参照）。

2.1.　AAnPBの進化メカニズム

AAnPBの進化メカニズムについて，2つの仮説がある
（Fig. 5）。一つは，Fig. 5における右方向の矢印で表され
る逆行的進化である。光独立栄養細菌がその光合成遺伝
子を失い，従属栄養細菌に進化する過程でその中間産物
としてAAnPBは発生したとするのが「逆行的進化」で
ある。もう一つは，Fig. 5における左方向の矢印で表さ
れる進化であり，従属栄養細菌が遺伝子水平伝播（Hori-
zontal Gene Transfer, HGT）によって光合成遺伝子を獲
得し，光独立栄養細菌に進化する過程でAAnPBは発生

したとするものである。AAnPBは前述の通りAlpha-, 
Beta-, Gamma-proteobacteria, Gemmatimonadetes綱と
系統分類的に多岐に亘っており，また同属内，近縁属間
においてもAAnPBと光合成関連遺伝子を有していない
non-AAnPBが混在していることは，その進化方向が多
様である可能性を示している。
Koblížek et al.（2013）では，Roseobacter clade の

AAnPBの進化メカニズムとしては「逆行的進化」が有
力だと結論付けている。その根拠としては，以下の 2つ
が挙げられる。1. Roseobacter cladeのAAnPBと，対照
としてその他の AnAnPBのゲノムデータを比較解析し
た結果，AAnPBもAnAnPBも全ゲノムの GC含量と光
合成関連遺伝子群（Photosynthetic Gene Cluster, PGC）
のそれとがほぼ 1：1で一致していたこと，2. Proteobacte-
ria, シアノバクテリア，AnAnPBを含む 27種のゲノム
データと，Roseobacter cladeとAnAnPBである Rhodo-
bacter cladeを含む Rhodobacteraceae科内の光合成関
連遺伝子の解析した結果，AAnPBである Roseobacter 
cladeとその祖先と仮説付けている AnAnPBである
Rhodobacter cladeの進化的分枝時期が 919± 198 Myr
前と明確に計算出来たことである。1. については，
AnAnPB, AAnPB共に，ゲノムと PGCが同種起源であ
ることを示唆している。2. については，PGCの HGTが
進化メカニズムとして主流であるのなら，この分枝時期
は明確に算出されないため，逆行的進化が支持できると
考えられる。
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大きくなるだろう。
AAnPB現存量の定量方法としては，Infra-Red First 
Repetition Rate, IRFRR法による光合成活性測定，High 
Performance Liquid Chromatography, HPLC法による
光合成色素測定，Infra-Red Epifl uorescence Microsco-
py, IREM直接計数法による細胞数測定 ［仕様 : IR（exci-
tation 350-550 nm, emission > 830 nm long pass, > 665 
nm long pass dichroic）; Chlorophyll（Chl）a（excitation 
445 ± 45 nm, emission > 715 nm long pass, > 520 nm 
long pass dichroic）; and 4’, 6-diamidino-2-phenylindole, 
DAPI（excitation 365 ± 10 nm, emission > 400 nm long 
pass, 400 nm long pass dichroic］, Quantitative Poly-
merase Chain Reaction, qPCR法による光合成関連遺伝
子測定があるが（浜崎，2007），近年のAAnPB現存量定
量のほとんどが IREM観察によるものである。
筆者らも本邦沿岸域を中心に，IREM観察を用いて

AAnPBの分布調査を進めてきた（Hamasaki et al. , 2014; 
Sato-Takabe et al. , 2015; 2016; 2018; 2020）。そこで，し
ばしば粒子付着性の AAnPBを観察することがあった。
Lami et al.（2009）やWainder and Kirchman（2007）も，
沿岸域や河口域において，粒子付着性AAnPBの全体の
AAnPBに占める割合として高くなることを報告してい
る。Fig. 6は，多摩川上流で採取した河川水試料で観察
された粒子付着性AAnPBの印象的な顕微鏡画像であ
る。Fig. 6の左画像では核酸染色剤 DAPIを用いて全細
菌を検出した。Fig. 6の真ん中の画像では IRの蛍光波長
を検出し，AAnPBとシアノバクテリアがそれぞれ有す
る BChl aと Chl a色素の両方の自家蛍光を検出した。
Fig. 6の右画像では Chl a色素の自家蛍光を検出した。
BChl aの自家蛍光を検出するフィルターセットでは，蛍
光波長領域は異なっているが，高い Chl a自家蛍光の IR
領域への蛍光の漏れ込みが生じる。そのために，BChl a
のみを検出することが困難であるため，BChl aと Chl a
の両方を検出した画像と Chl aのみを検出した画像を比
較し，前者から後者の検出細胞を差し引くことにより，
BChl a蛍光を発するAAnPB細胞の検出，判別を行う。
Fig. 6の IR画像での BChl a蛍光を発する細胞の多くが
Chl a蛍光を発していないことから，それらは AAnPB
細胞であり，AAnPB細胞が粒子に群がっている様子が
分かる（Fig. 6）。このように IREM直接検鏡では，その

また，AAnPBの中には，PGCを染色体上ではなく，
染色体外のプラスミド（Extra Chromosomal Replicons, 
ECRs）上に持つものがある（Liu et al. , 2018他多数）。
ECRsは可動性で，細菌間での HGTを引き起こす。Ko-
blížek et al.（2013）は Roseobacter cladeに関して，光合
成能は先の逆行的進化シナリオが主流だと主張する一方
で，いくつかのAAnPB種については，PGCの獲得機構
として光合成遺伝子の HGTの存在も示唆している。確
かにAAnPBが系統樹上に広く分散しており，また同属
内でも AAnPBと光合成関連遺伝子を有していない
non-AAnPBが混在している理由の一つとして，この
PGCの HGTはリーズナブルである。Brinkmann et 
al.（2018）は，詳細なゲノム解析により Roseobacter 
cladeを含む Rhodobacteraceae科のいくつかのAAnPB
において，PGCの HGTは同科内での好気性光合成能の
系統分類上の分布を説明するのに有効であると結論付け
ている。

Roseobacter clade以外の AAnPBについて，その進
化メカニズムを詳細に調べた先行研究はないが，Eryth-
robacter属に関してはそのカロテノイド種が従属栄養細
菌の保有しているものと酷似している例があり，HGTに
よってAAnPBになった例ではないかという考えもある
（Prof. K. Shimada, Personal communication）。カロテノ
イド組成だけでなく，進化分子時計の解析からも Eryth-
robacter属が Roseobacter cladeから PGCの HGTによ
り光合成能を獲得したと仮説立てている先行研究もある
（Koblížek et al. , 2013）。

2.2.　AAnPBの分布と生活様式

海洋表層におけるAAnPBの分布については Koblížek
（2015）に詳細にまとまられているので本稿ではその詳細
は割愛するが，全細菌に対して細胞数ベースで 1％以下
から最大 24％の変動幅を持って普遍的に分布しているこ
とが報告されている。概して，海水中のAAnPBの現存
量割合は数～ 10％程度であることがほとんどで 20％以上
になることは稀である（Koblížek, 2015）。しかしながら，
本稿 4. AAnPBの生理生態学的特性 2：大きな細胞サイ
ズでも触れるように，AAnPBはその体細胞サイズが他
の従属栄養細菌よりも約 2倍大きい。細菌数ベースでは
なく，細胞体積ベースでのAAnPB現存量の見積もりは



Fig. 7.　Relationship between an integrated Chl-a 
concentration and integrated AAnPB abundance 
in the period of the spring phytoplankton bloom in 
Otsuchi Bay, Japan (Hamasaki et al., 2014). A posi-
tive slope indicates the Chl-a concentration-depen-
dence on an abundance of AAnPB.

A: DAPI B: IR C: Chl a

Fig. 6.　Infrared Epifl uorescence Microscope, IREM images of the particles attached to AAnPB from river water 
collected from Tama River, Japan (Sato-Takabe et al. , 2020). Left: DAPI-stained for total cells; center: IR-fl uo-
rescent cells meaning both Chl a-positive (cyanobacteria, autotrophic nanofl agellate and eukaryotic phytoplank-
ton)，and BChl a-positive (AAnPB) cells and Chl a-positive cells; right: Chl a-positive cells. Each scale bar in-
dicates 7 μm.
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現存量だけではなく，AAnPBの生活様式（付着性か浮
遊性か）という生態学的特性を知ることが出来る。
また IREM直接検鏡法ではしばしば議論になるのが，
AAnPBだけでなくAnAnPBも BChl aまた，その蛍光
特性がよく類似した BChl系光合成色素を有する点であ
る。本法では，AAnPBとAnAnPBの判別はその形態学
的特性が特殊なものを除いてはほぼ不可能である。これ
までの先行研究では，海水中のように好気的な環境を想
定出来る場合，そこでの BChl 系光合成色素蛍光細胞を
AAnPBとしてきたが，好気と嫌気の境界領域が存在す
るような水圏環境においてはそれぞれの判別，現存量定
量には十分な注意が必要である。
海洋においてAAnPBの現存量を支配する環境要因と

しては，基礎生産，有機物量の指標である水中 Chl a 濃
度がある（Koblížek, 2015）。その他の従属栄養細菌と比
較して，AAnPBはより生産力の高い，有機物量の多い
生息域を好むとされている（Koblížek, 2015）。このこと
は，Fig. 6にあるような粒子に付着している生活様式か
らも，有機物供給に対してより敏感に反応している結果
であるという解釈が出来る。筆者らの先行研究において
も，岩手県大槌湾における春季植物プランクトンブルー
ム期の頻回の現場観測で，Chl a濃度の水柱積算値と
AAnPB現存量（ IREM直接計数によるAAnPB細胞数）

の水柱積算値に正の相関があった（Fig. 7）。さらに，同
海域で採取した海水を 200 L容のタンクに移し，中規模
擬似現場（メソコスム）実験を行った。海水に栄養塩類



Table 1.　Comparison of photosynthetic ability and characteristics among three Roseobacter species. The puf 
gene encodes a part of the photosynthetic reaction center protein. R. litoralis and R. denitrifi cans contain the 
puf gene and BChl a, whereas R. ponti is non-pigmented and does not contain both the puf gene and BChl a. 
There are a variety of photosynthetic abilities in the genus.
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認されていない株も多く存在する（Koblížek, 2015）。一
例として，Neireida属の N. ignava（Arahal et al. , 2016; 
Rodrigo-Torres et al. , 2016），Litoreibacter属の L. pon-
ti（Park et al. , 2017）があるが，これらは光合成関連遺伝
子は有しているがいずれも菌体色がベージュやクリーム
で，色素は生産せず，BChl aもカロテノイドの存在も確
認されていない。これは，淡水性のAAnPBである Lim-
nohabitans属にも多く見られる特性である（Zeng et al. , 
2012）。このように同属内での AAnPBと non-AAnPB
の混在や，光合成能発現の不確実性により，分子生物学
的なアプローチだけではAAnPBの多様性を正確に把握
することは難しい。
系統分類学上では AAnPBは，Alpha-proteobacteria
綱に広く分布し，Beta-proteobacteria綱の代表格として
は Roseateles depolymerans（Yurkov and Csotonyi, 
2009），Gamma-proteobacteria綱としては Congregi-
bacter litoralis （Fuchs et al. , 2007）がいる。Alpha-pro-
teobacteria綱は，4つのサブクラスに分類される
（Yurkov and Csotonyi, 2009）。4つのサブクラスは，Al-
pha-1, Alpha-2, Alpha-3, Alpha-4である。Alpha-1サブ
クラスは，土壌や温泉，酸性環境から分離されたもので
定義付けられる。Alpha-2サブクラスは，もっぱら海洋
環境から分離されたもので定義付けられ，2つの近縁性の
ない分枝を形成している。Alpha-3サブクラスは，海洋
および極限環境から分離されたもので定義付けられ，紅
色非硫黄細菌である Rhodobacterおよび Rhodovulumに
近縁なRoseobacter cladeである。Alpha-4サブクラスは，
様々な淡水環境および海洋環境から分離されたもので定
義付けられ，Blastomonas natatoria, Citromicrobium, 

を添加し，人工的な植物プランクトンブルームを再現し
たところ，AAnPBは他の従属栄養細菌よりもブルーム
による有機物供給に対して素早く増殖応答を示した
（Hamasaki et al. , 2014）。

3.　 AAnPBの生理生態学的特性 1：広い系統
学的多様性

AAnPBは 16S rRNA遺伝子ベースでの系統樹上では
特定の集団を形成せず，同属内で AAnPBと non-AAn-
PBが混在している例が多数ある（Buchan et al. , 2005）。
その混在理由としては，前述の本稿 2. AAnPBのAAn-
PBの進化メカニズムの通り，逆行的進化が種レベルで
生じたこと，HGTが挙げられる。同属内でのAAnPBと
non-AAnPBの混在例として，Roseobacter属の例を挙
げる。Roseobacter属は，1991年に世界で初めて AAn-
PBが発見された際の新属として記載された属であり，そ
こで Roseobacter litoralis と Roseobacter denitrifi cans
の 2種の AAnPBが発表された（Shiba, 1991）。その後
長らく，Roseobacter属はこの 2種だけであったが，2017
年に 3種目の Roseobacter pontiが記載された（Jung et 
al. , 2017）。これら 3種の生理性状比較を Table 1に示
す。R. pontiは，菌体色はベージュで，BChl aも生産し
ない。さらに，光合成関連遺伝子も有していない。しか
し，16S rRNA遺伝子の塩基配列からは Roseobacter属
に最も近縁であった。このような混在例は，Jannaschia
属，Sulfi tobacter属，Erythrobacter属など多数確認され
ている（Buchan et al. , 2005他）。また，ゲノム解析から
光合成関連遺伝子は保有しているが光合成能の発現が確



Fig. 8.　Representative images of cells with BChl a 
fl uorescence under the modifi ed IR screening sys-
tem (Sato-Takabe et al. , submitted). The dotted 
line circles represent the especially positive colo-
nies with high BChl a fluorescence. Two LED 
lights with wavelengths of 375 nm and 590 nm 
were used for the excitation. Fluorescence detec-
tion was performed at 850 nm (emission). 
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Erythrobacter, Erythromicrobium, Erythromonas, Sanda-
racinobacter, Sandarakinorhabdusなどで構成される
（Yurkov and Csotonyi, 2009）。
AAnPBの種数は急速に増大している（近年では，33

属 52種 ; Yurkov and Csotonyi 2009）。しかしながら，
AAnPB記載種の多様性は未だその分類学的な全体像を
明らかにしてはいない。海洋におけるAAnPB分離培養
株の代表格は，Roseobacter clade（Alpha-3サブクラス
の Alpha-proteobacteria 綱，Rhodobacterales目，
Rhodobacteraceae科）と，Eryrhrobacter clade（Alpha-4
サブクラスの Alpha-proteobacteria綱，Sphingomonad-
ales目，Sphingomonadaceae科）の 2つである（Béjà 
and Suzuki, 2008）。そのうち Roseobacter cladeは，海
洋において普遍的に分布し，全菌数に対する優占率が高
いことで，海洋炭素循環におけるその生態学的重要性が
示唆されている（Buchan et al. , 2005; Wagner-Döbler 
and Biebl, 2006）。しかしながら，Béjà et al.（2002），
Allgaier et al.（2003），Yutin et al.（2007; 2008）は，培
養法によって示唆されたものよりもはるかに高いAAn-
PBの多様性を，海洋の光合成関連遺伝子や 16S rRNA
遺伝子の塩基配列解析といった非培養法を用いて明らか
にした。非培養法により，AAnPBのその多様性の広大
さ，未培養AAnPBの存在が明らかにされた。
一方で，AAnPBの系統学的および生理学的多様性を

明らかにするためには，またそれらを培養する必要があ
る。Zeng et al.（2014）では，培養法と BChl a蛍光検出
装置を組み合わせたことで，これまでAAnPBが含まれ
ていなかった Gemmatimonadetes綱に属する新規AAn-
PBを分離培養し，その生理性状を明らかにすることに成
功した。AAnPB現存量の古典的な見積もりには，寒天
平板上に形成されたコロニーを採取し，BChl aに特有の
吸収スペクトルや蛍光スペクトルを測定することによっ
てAAnPBを識別する方法が用いられてきた。この培養
法を用いて，海洋環境中のAAnPBの動態を調べた例と
して，Shibaらの一連の研究がある（Shiba et al. , 1979; 
Shiba et al. , 1991; Shiba et al. , 1995）。本邦沿岸域である
神奈川県油壺湾において，寒天平板法によりAAnPBの
分布を調査した結果，全コロニーのうち BChl aを有す
るAAnPBの割合は，海藻表面で 0.9-1.0％，海浜砂中で
1.2-6.3％，海水では 0.9％であった（Shiba et al. , 1979）。

さらに，オーストラリアにおける同調査では，10％前後
から 49％の広い変動幅と高い値が観察され，高塩分水域
や海藻，海砂浜，微生物マット表面に高い値が観察され
た（Shiba et al. , 1991）。また，岩手県大槌湾における分
布調査でも，時空間変動幅はあるものの最大で 57％を超
える高率で AAnPBが検出された（Shiba et al. , 1995）。
これらは全て，寒天平板法つまり培養法をベースとした
研究結果である。海水中の細菌は一般的に 99％以上が難
培養性である（Kogure et al. , 1979; Lloyd et al. , 2018; 
Staley and Konopka 1985）。培養法で検出される細菌は
全細菌群集の中ではminorityであるが，その群集構造や
動態を解明する事は非培養法でのそれらとは異なる側面
がある。培養法で得られる細菌培養株はその生理性状を
詳細に調べることで，スナップショット的な現場観測
データとは異なる細菌の生理メカニズムにアプローチす
ることが出来，そのメカニズムが生態に及ぼす影響評価
を推定することを可能にする。
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胞数，細胞の大きさ，炭素量をそれぞれ測定することに
よって推定されている（浜崎，2006）。広く用いられてい
る換算係数は，20 fg cell-1であるが（Lee and Fuhrman, 
1987; Fukuda et al. , 1998），細菌当たりの炭素含有量は，
細胞の「大きさ」によって変わりうる値であり，大きい
細胞は炭素含有量が高く，小さい細胞は低い傾向にある。
大きい細菌細胞は，1細胞当たりの炭素量も大きいことを
意味しており，このことは同時に細菌生産量や炭素利用
能，炭素駆動力が大きい可能性を示唆している。
AAnPBの形態学的多様性もその細胞サイズを考える上

で重要である。AAnPBの形態は非常に多様である。AAn-
PBは基本的には球菌，短桿菌であるが，独自の特殊な形
態を発現するものもある（Yukov and Csotonyi, 2009）。そ
の多形発現特性は Erythrobacter cladeにおいて一般的で
ある。例えば，Erythromicrobium ramosumの名前はその
枝状構造をつくる傾向から名付けられた。一方，Citromi-
crobium bathyomarinusは 3部分からなる分裂をする間，
独特の Y字型になる（Yurkov and Csotonyi, 2009）。ま
た，環状細胞を形成するAAnPBである Rhodocyclus ma-
honeyensisも報告されている（Rathgeber et al. , 2005）。
Mašín et al.（2008）や Čuperová et al.（2013）では，淡水
域におけるAAnPBとして，球菌，桿菌，糸状菌様と実に
多様な形態が観察された。サルガッソー海においても，球
菌だけでなく，桿菌様，らせん状のAAnPBが多く観察さ
れ，全AAnPBの対する桿菌様，らせん状のAAnPBの細
胞数割合は 6～ 40％の幅で変動した（Sieracki et al. , 
2006）。
大きな細胞サイズの細菌は原生生物による捕食を受け

やすいという報告がある（Thingstad and Lignell, 1997）。
そのため，この大きな細胞サイズというAAnPBの特性
もまた微生物ループを介した海洋炭素循環を考える上
で，特筆すべき点である。捕食されやすい細菌は，低次
から高次の栄養段階へ有機物転送量を上げることになる。
次項のAAnPBの生理生態学的特性 3の速い増殖速度も
また，原生生物による捕食を受けやすい細菌の特性の一
つとされている（Thingstad and Lignell, 1997）。「Killing 
the winner」仮説（Thingstad and Lignell, 1997; Thing-
stad, 2000）で述べられているように，勝者は抑えられる
（殺される）というのが海洋微生物の一般論の一つとして
ある。生態系内で優占し，生体内活性の高い細菌，いわ

筆者らは，愛媛県愛南町の真鯛養殖いけす内の海水を
用いて，上記の Zeng et al.（2014）の方法を踏襲し，培
養法と BChl a蛍光検出装置を組み合わせ，多数の新規
AAnPB（16S rRNA遺伝子の塩基配列で既知種との相同
性が 98.7％以下， Stackebrandt and Ebers, 2006）の分離
培養に成功した（Fig. 8）。環境中に未知のAAnPBは多
く潜んでいる（Sato-Takabe et al. submitted）。このよ
うに新規AAnPBの分離培養に挑むことは，未知の生理
学的特性を有するAAnPBの生態を明らかにする上で必
須のアプローチである。

4.　 AAnPBの生理生態学的特性 2：大きな細
胞サイズ

AAnPBの細胞サイズは，他の従属栄養細菌と比較し
て約 1.3～ 3倍大きいことが報告されている（Sieracki et 
al. , 2006; Lami et al. , 2007; Mašín et al. , 2008; Stegman 
et al. , 2014; Sato-Takabe et al. , 2015; 2016）。サルガッ
ソー海を含む大西洋北西部においては，AAnPBの細胞
体積 0.09-0.17 μm3に対し，全菌のそれは 0.05-0.10 μm3

（Sieracki et al. , 2006），南太平洋においては，AAnPB
は 0.115-0.828 μm3に対し，全菌は 0.093-0.164 μm3（La-
mi et al. , 2007），本邦沿岸域の瀬戸内海においては，
AAnPBは 2.56-5.78 μm3に対し，全菌は 1.02-1.94 μm3

（Sato-Takabe et al. , 2015）であった。全球的に外洋域，
沿岸域に関わらず，AAnPBの細胞サイズはその他の従
属栄養細菌よりも大きな傾向にある。細胞サイズの絶対
値に幅があるのは，細胞形態を考慮した細胞長からの体
積近似式の違いによると考えられる。筆者らの先行研究
である Sato-Takabe et al.（2015）では，細胞直径から球
形近似をしたため，そのほかの先行研究よりも大きい値
となっている。
海洋細菌群集の細胞体積は，最大と最小で 10倍以上

の変動幅がある（浜崎，2006）。一般的に食物連鎖や物質
循環といった生態学的な解析には，しばしば生態系内の
生物量やその生産量を炭素量で表し，各生物群の相互関
係や物質の流れを解析する。細菌現存量においても，計
数した細菌数に，別に求めた細胞当たりの炭素量を乗じ
て炭素現存量に変換する。細胞当たりの炭素量は，自然
細菌群集を海水中で一定時間培養し，増加した細菌の細
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ゆる「勝者」が，捕食者やウイルスによって選択的に
トップダウンコントロールを受けやすいというものであ
る。これは生態系全体での生物多様性の維持という役割
と同時に，優占し，高活性の細菌を「アテ」にするとい
うことが，生態系内でのニッチの安定性が高いものに依
存出来るという捕食者やウイルス側のメリットに大きく
依っているとも考えられる。AAnPBは，全球海洋表層
における普遍的分布，高い現存量変動幅，高い増殖活性
というその生理生態学的特性から推察すると，ニッチの
確立された機能細菌群であると言えるだろう。細胞サイ
ズが大きいというAAnPBの特性は，表面積 /体積比が
小さくても栄養要求量を充足出来るという，その高い生
体内活性を反映していると考えられ，それは次項（5. 
AAnPBの生理生態学的特性 3）で議論する速い増殖速度
にも繋がるものである。

5.　 AAnPBの生理生態学的特性 3：速い増殖
速度

AAnPBの増殖速度は，他の従属栄養細菌および全細
菌群集よりも速いことが報告されている（Koblížek et al. , 
2007; Ferrera et al. 2011; Sato-Takabe et al. , 2018）。地
中海の海水を用いた擬似現場培養実験においては，無濾
過の生海水中のAAnPBの増殖速度は 0.23-1.82 day-1で
あったのに対し，全細菌群集のそれは 0.28-1.03 day-1で
あった（Ferrera et al. , 2011）。また同実験において，
AAnPB, 全細菌群集共にその増殖速度には実験実施月の
違いにより変動幅があり，興味深いことに，海水中の捕
食者を除いた実験区においてAAnPBの増殖速度は 3.33-

4.09 day-1と激増した（Ferrera et al. , 2011）。筆者らが
本邦沿岸域の魚類養殖場内の海水を用いて，10-30°Cの
培養温度で行なった擬似現場培養実験においては，AAn-
PBは 0.12-1.17 day-1であったのに対し，他の従属栄養細
菌は -0.12-0.57 day-1, 全細菌群集は -0.07-0.71 day-1で
あった（Sato-Takabe et al. , 2018）。同実験も Ferrera et 
al.（2011）と同様に ,　捕食者を除いた実験区において
AAnPBの増殖速度は上昇した。これら先行研究の結果
は AAnPBの被捕食圧の高さを示唆している（Ferrera 
et al. , 2011; Sato-Takabe et al. , 2018）。
一方，Koblížek et al.（2007）は細胞数計数ではなく，

BChl aの Decay rateから増殖速度を算出する方法を採
用しているため，ここではその算出方法の違いを考慮し，
細胞数ベースでの Ferrera et al.（2011）や Sato-Takabe 
et al.（2018）の値の比較対象としない。
近年，従属栄養細菌群集の生物量，活性，構造の動態

を炭素循環モデルに組み込んで，海洋物質循環の把握お
よび予測をより精度の高いものにしようとする試みが進
んでいる（横川，2011）。Yokokawa and Nagata（2010）
が構築した微生物食物網内の炭素循環モデルは，主要系
統分類群の増殖速度や原生生物による捕食速度を考慮に
入れ，有機物̶従属栄養細菌群集̶原生生物の炭素の流
れを概算して得たものである。彼らのように，細菌を主
要系統分類群で分け，各構成要素の炭素駆動力を見積も
ることは，その流れをより正確に見積もる上で重要な観
点である。
先の Ferrera et al.（2011）の実験系の詳細は，地中海

沿岸海水を用いてトップダウンコントロール（原生生物
の捕食とウイルスの溶菌）とボトムアップコントロール
（栄養塩，溶存有機物の利用）の効果を調整した実験系に
おいて，細菌主要系統分類群ごとの増殖速度をAAnPB
のそれと比較したというものである。結果として，全て
の実験区で細菌主要系統分類群の中では Alteromonasグ
ループとAAnPBの 2群が他の分類群よりも増殖速度が
高いことが示された。実験試水において，原生生物およ
びウイルスの排除と栄養塩類の添加により，それぞれ
トップダウンおよびボトムアップコントロール圧を減ず
ると，全細菌群集や各主要系統分類群の増殖速度は上昇
傾向にあり，特にこの 2群の増殖速度の上昇幅が大き
かった。一方で，低活性細菌の代表格である SAR11系
統群は現存量としては全細菌群集の 30％超であったが，
増殖速度は全ての実験区で最も遅かった。トップダウン
およびボトムアップコントロール圧を減じた実験区にお
けるAAnPBの増殖速度の上昇結果は，AAnPBの高い
増殖活性の潜在性と自然環境下でのトップダウンおよび
ボトムアップコントロール圧による増殖律速を示唆して
いる。トップダウンコントロール（原生生物の捕食とウイ
ルスの溶菌）とボトムアップコントロール（栄養塩，溶存
有機物の利用）により通常は強く現存量維持 /上昇が抑
え込まれているということは，原生生物による捕食圧を
強く受け，また現場環境より高い量の，もしくは異なる



Fig. 9.　Relationship between net growth rates and incubation temperatures. AAnPB (squares)，non-AAnPB 
(triangles)，and total bacteria (circles) with grazers (left) and without grazers (right). The dotted line indicates 
the regression. In all cases, a positive slope in all cases indicates the temperature-dependence on the growth 
rate (Sato-Takabe et al. , 2018).
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が報告されている（Zhang and Jiao, 2007; Mašín et al. , 
2008; Lamy et al. , 2011; Ferrera et al. , 2014）。しかしな
がら，水温とAAnPB現存量との関係は弱いことが多く，
水温は直接的なAAnPB現存量の支配要因ではなく，間
接的に何らかの影響を与えている可能性が高い。興味深
いことに，水温は積算日射量と正の相関があることから，
AAnPB現存量と水温との関係は，実は積算日射量，つ
まり光エネルギー供給量と関連があるのではないかと議
論している研究例もある（Ferrera et al. , 2014）。
一方，Hauruseu and Koblížek（2012）は，室内培養実
験において，暗条件と比べて明条件下ではAAnPBの増
殖効率（Bacterial Growth Effi  ciency, BGE）が上がるこ
とを報告している。一般的に BGE＝（細菌生産，Bacte-
rial Production, BP）/（BP＋細菌呼吸，Bacterial Respi-
ration, BR）と定義されるが，Hauruseu and Koblížek
（2012）では，培地中の基質量（［C］medium）と AAnPB
細胞内への基質同化量（［C］biomass）の収支（炭素量［C］
ベース）を，BGE＝［C］biomass/［C］medium× 100％とし
て計算をしている。Hauruseu and Koblížek（2012）は，
培地中の基質量を測定することで，間接的にではあるが，
異化代謝の収支を評価した点がそれまでの研究と大きく

栄養塩や有機物を要求していることを示唆している。こ
のことはAAnPBが「見かけの」現存量から推定される
よりも高い増殖ポテンシャルを有していることを示して
いる。これは逆に「高い増殖ポテンシャル」を「見かけ」
の現存量が反映していないと言い換えることも出来る。
Stegman et al.（2014）は河口域から沿岸域において放

射性同位体 3Hを用いたロイシン法と IREM直接検鏡法
を組み合わせた新手法を用いて，AAnPBのロイシン消
費速度が他の従属栄養細菌よりも高いことを報告してい
る。AAnPBの高い基質消費量はその現存量以上にAAn-
PBは水圏の炭素循環に大きく寄与するポテンシャルを
有していることを示唆している。
著者らも愛媛県愛南町の真鯛養殖いけす内の海水を用

いて，様々な培養水温条件下でAAnPBの増殖速度を測
定した（Sato-Takabe et al. , 2018）。その結果，AAnPB
の増殖速度は捕食者である原生生物の存在の有無にかか
わらず，その他の従属栄養細菌よりも高い傾向にあり，
かつ捕食者を除いた実験区においてより高かった（Fig. 
9）。また，その傾向は水温が高くなるほど顕著になった
（Fig. 9）。その他の現場観測でも，水圏環境において
AAnPBの現存量は水温に依存的である傾向にあること
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Fig. 10.　Box model of the contribution of AAnPB in the carbon cycle of the Uwa Sea, Japan. Bacterial produc-
tion, respiration and growth effi  ciency were not estimated. An “apparent” growth factor and grazing factor 
were calculated on the basis of the microcosm experiment (Sato-Takabe et al. , 2018). Bacterial abundances for 
heterotrophic bacteria and AAnPB were calculated on the basis of the cell number and size.
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異なる。AAnPBは，光合成電子伝達鎖と呼吸鎖がそれ
の反応経路を共有していると考えられており，光合成に
よるエネルギー生産が 呼吸によるエネルギー生産を補完
する可能性をある。BGE上昇は，呼吸によるエネルギー
消費を抑えている結果と考えられる。また，Biebl and 
Wagner-Döbler（2006）や Spring et al.（2009）では，光
の存在により，それぞれ AAnPBの一種である Dinoro-
seobacter shibaeと Congregibacter litoralis は BPが上
昇することを示した。しかしながら，光エネルギー利用
による BPおよび BGE上昇は恒常的に起こっているわけ
ではない。先行研究結果をまとめると，2種類のAAnPB
培 養 株 Erythrobacter sp. NAP1株 と Roseobacter sp. 
COL2P株を用いた連続培養系では，暗条件と比較して
明暗条件下では炭素の同化量は 25-110％の幅で変動した
（Hauruseu and Koblížek, 2012）。これらの結果から 
AAnPBは基本的には従属栄養的な増殖に依存している
が，光合成によるエネルギー供給の寄与も一定程度に存

在することを示唆している。
近年，Ferrera et al.（2017）は地中海沿岸で採取した

海水を用いた擬似現場実験系において，光の存在下で
AAnPBの増殖速度が上昇することを実証した。これは，
単一培養株を用いた室内培養実験系ではなく，自然環境
中でAAnPBが光エネルギー利用による生態学的アドバ
ンテージを享受していることを実証した初めての研究例
である。このような自然環境中でのAAnPBの光合成能
の生態学的な意義を証明するアプローチは今後，全球的
に，かつ時空間スケールを広げて進められていく必要が
ある。
筆者らの先行研究（Sato-Takabe et al. , 2015; 2016; 

2018）をもとに，愛媛県宇和海を対象海域として，AAn-
PBの炭素循環への寄与モデルを現存量（Abundance, 
Fig. 10），増殖速度（Growth, Fig. 10），捕食圧（Graz-
ing, Fig. 10）の観点で，Fig. 10にまとめた。ここでは，
細菌捕食者である原生生物の存在の有無から捕食による
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トップダウンコントロールを考慮し，捕食のされやすさ
の観点から細菌の死滅度を算出した。本海域における
AAnPBの現存量の時空間変動幅としては，現存量割合
は全菌数に対して最大で 24％であり，細胞サイズの相対
値としてはその他の従属栄養細菌（Fig. 10の Heterotro-
phic bacteria）を 1とすると，2.24～ 2.78であった（Sa-
to-Takabe et al. , 2015; 2016）。これらAAnPBの現存量，
細胞サイズの実測最大値から，AAnPBとその他の従属
栄養細菌（全細菌群集－AAnPBとして近似的に算出し
た）の生物体積ベースでの現存量の比は，従属栄養細菌
（Heterotrophic bacteria）: AAnPB＝ 63（AAnPB の現
存量割合が最大時の従属栄養細菌割合 63％×相対細胞サ
イズ 1）：66.7（AAnPBの最大現存量割合 24％×相対細
胞サイズの最大時 2.78）＝ 1：1.07となり，AAnPBの全
細菌群集の中での寄与が 50％を超えるときがあることが
明らかとなった。ここではシアノバクテリア現存量は計
算に考慮していない。さらに，AAnPBの増殖速度は，
他の従属栄養細菌（Fig. 10の Heterotrophic bacteria）
よりも最大で 4倍（水温 30°Cの捕食者を除いた場合，
Sato-Takabe et al. , 2018より算出した）および捕食のさ
れやすさは最大で 1.8倍（水温 30°Cの捕食者を除いた場
合，Sato-Takabe et al. , 2018より算出した）高いことか
ら，それらを乗じることにより（4× 1.8＝ 7.2），約 7倍
高い効率で，AAnPBは高次栄養段階へと有機物を転送
する可能性があることが明らかとなった。本調査海域で
ある宇和海は，長年にわたり日本有数の魚類養殖海域と
して知られている。全球海洋表層におけるAAnPBの普
遍的分布が明らかになった当初，AAnPBは貧栄養海域
において光合成による補助的なエネルギー生産により生
残を延ばすことで優占していると考えられていた（Kol-
ber et al. , 2000; 2001）。しかしながら，その後の海洋現
場観測によりAAnPBはむしろ富栄養海域において現存
量が高いという報告も多い（Koblížek, 2015）。筆者らに
よる宇和海のAAnPB炭素循環モデルの結果からも，魚
類養殖場のような極めて富栄養な沿岸海域における
AAnPBの炭素循環への寄与の高さが実証された（Fig. 
10）。
本章で議論してきたAAnPBの速い増殖速度は，高い

基質消費力（Stegman et al. , 2015），光の存在により高く
なる潜在性がある BGE（Hauruseu and Koblížek, 2012）

と BP（Biebl and Wagner-Döbler, 2006; Spring et al. , 
2009），有機物供給に対する素早い増殖応答（Hamasaki 
et al. , 2014）によると考えられ，AAnPBの微生物ループ
を介した海洋炭素循環を強力に駆動する重要な特性であ
ることを強調する。

6.　 AAnPBの生理生態学的特性 4：高い潜在
的生残能

AAnPBの光合成能の意義の一つの解釈として最も明
快な研究例が，1984年に発表された海洋性AAnPB株
Erythrobacter sp. OCH 114（後の Roseobacter denitrifi -
cans）を用いた室内培養実験である。増殖のための有機
基質がない条件下で OCH114株は，暗条件では生菌数が
減少していくのに対し，明条件では生菌数は減少せずに
維持され，光の存在下での生残延長の効果が証明された
（Shiba, 1984）。この結果はAAnPBが光合成能を「生残
上昇」に結び付けることを示唆している。
その後，Kolber et al.（2000; 2001）は海洋表層におけ

るAAnPBの普遍的分布を明らかにすると共に，その分
布特性として貧栄養な外洋で高い現存量を示したと報告
している。Lami et al.（2007）も同様に，世界で最も貧栄
養とされているサルガッソー海でAAnPB現存量は全細
菌に対して 24％であったことを報告しており，これは既
報の海洋におけるAAnPB現存量割合の最大値である。
これらの先行研究も，AAnPBがどうして貧栄養環境下
で高い現存量を維持出来るのかという疑問に対して「光
合成が有機物濃度制限下における生残戦略として働いて
いる」という仮説を立てている。
筆者らも AAnPBである Roseobacter sp. OBYS0001
株を用いて，有機物制限下での光合成生理応答を調べた
（Sato-Takabe et al. , 2014）。本実験では Satlantic社の
FIRe（Fluorescence Induction and Relaxation）system
を用いた BChl a可変蛍光光度法により光合成活性測定を
行った。本法は，BChl aを励起させることを目的とした
Blue（455 nm with 60 nm bandwidth）と Green（540 nm 
with 60 nm bandwidth）の 2種類の波長帯の高速フラッ
シュ LEDs光を細胞培養液に照射し，RCを強制的に還
元状態から酸化状態へ遷移させる。その遷移過程におけ
る BChl aの蛍光量を解析することで，光合成活性指標



Fig. 11.　Under substrate-defi cient (● ) or substrate-replete conditions (○ )，changes over time in the photo-
chemical quantum effi  ciency (Fv/Fm) of the photosystem of Roseobacter sp. OBYS 0001 as estimated from the 
blue and green excitation. The error bar represents the standard error of the mean (Sato-Takabe et al. , 2014). 
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びリン制限下共に，光照射下で呼吸量が 70％近くも減少
したことを報告している。そのメカニズムについては推
測の域を出ないが，光合成によるATP合成により，呼
吸によるATP消費を抑制しているのではないかと考え
られている。これは BGEの上昇に繋がる。
これらの先行研究（Shiba, 1984; Kolber et al. ,. 2000; 

2001; Lami et al. , 2007; Sato-Takabe et al. , 2014）は，増
殖制限下においてAAnPBが光合成によるATP生産か
ら生体内代謝効率を上昇させる可能性を議論している。
ただ，この代謝効率の上昇は高い生残能として自然環境
中でAAnPBに生態学的アドバンテージを付与している
のかどうかについては現時点では推測の域を出ない。有
機物制限下のような増殖制限下で，光合成により生残を
延ばすという戦略をAAnPBが「いつ，どこで，どれく
らい」発揮しているのかという点を検証するためには，
現場観測に加え，光環境をコントロールした擬似現場実
験が必要であると考えている。またAAnPBの生残を評
価する方法として，IREM直接検鏡法による細胞数，細
胞サイズ定量だけでなく，その生理状態を把握すること
も必要である。AAnPB特異的な遺伝子やタンパク質を
標的としたその発現解析を通して，暗条件と比べて明条

として，RCの有効光吸収断面積と RCにおける光合成反
応の最大量子収率を測定することが可能である。その結
果として，有機物制限下において Roseobacter sp. 
OBYS0001株は，細胞内 BChl a量も RCの有効光吸収
断面積も変えることなく，RCにおける光合成反応の最
大量子収率（Fv/Fm）を上昇させることが明らかになっ
た（Fig. 11）。これは，AAnPBが有機物制限下において
光合成活性を上げていることを示している。本実験では
BChl a量に対するカロテノイド量の比が Fv/Fmの上昇
に伴って高くなることも明らかになり，カロテノイドが
光合成活性上昇に寄与していることも示唆された（Sa-
to-Takabe et al. , 2014）。AAnPBのカロテノイドの重要
性については，次項の 7. AAnPBの生理生態学的特性：
カロテノイドで詳述する。
AAnPBの光合成はその PSII型光合成装置の機能を考

えるとATP合成だけであるが，光合成に伴い呼吸速度
が下がることが報告されている（Koblížek et al. , 2010）。
Koblížek et al.（2010）は，AAnPBの一種である Roseo-
bacter sp. COL2P株を用いて，増殖制限下におくという
意味で，有機炭素およびリン制限下におけるAAnPBの
生理性状を詳細に調べている。その結果，有機炭素およ
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件では生理活性が高いのか検証する必要がある。AAn-
PB発見当初から常に議論され続けてきた「AAnPBの高
い生残能」を実証することは，その生理生態学的研究に
おいての最重要研究課題である。

7.　 AAnPBの生理生態学的特性 5：カロテノ
イド

BChl系光合成色素を RCに配し，光合成における電子
供与体として有機物や硫化水素を用いるAnAnPBであ
る紅色細菌は古くから知られていたが，それらは嫌気条
件下でしか BChl系光合成色素を生産しない。AAnPB
も同様に光合成特性を有するが，唯一異なることは，
AAnPBの基本的な増殖モードが好気条件であることで
ある。光酸化ストレスの危険と隣り合わせのAAnPBの
光合成は，AnAnPBを進化的な祖先としているとすると
（本稿 2. 酸素非発生型好気性光合成細菌とは，AAnPB
の進化メカニズムより），非常に特異であると言える。
AAnPBの光合成装置は，もとは還元的な嫌気環境下

での光合成反応に適応しているもので，酸化的な好気環
境下では光合成反応による活性酸素の発生により高い光
酸化ストレスを受ける危険性を孕んでいる。その防御策
の一つとして，カロテノイド色素による抗酸化作用に注
目する。光合成生物間でのクロロフィル系色素の違いは
比較的単純であり，酸素非発生型光合成を行うAAnPB
とAnAnPBは総じて BChl系光合成色素を有しており，
酸素発生型光合成を行うシアノバクテリアは Chl系色素
を有している（Fig. 3参照）。一方，カロテノイド系色素
は多様性が高く，AAnPBとAnAnPBは直鎖状カロテノ
イドを持つことが特徴である。光合成に直接関与しない
非光合成カロテノイドの多様性は高く，光合成カロテノ
イドと非光合成カロテノイド両方に着目すると，AAnPB
のカロテノイドタイプは 5つのグループに分類される
（高市，2006; Takaichi, 2009）。一方，主要な光合成カロ
テノイドのみに注目すると，スピリロキサンチンタイプ，
スフェロイデノンタイプ，Erythrobacterタイプの 3つに
分類できる。それらの生合成経路やそれらを保有する
AAnPBの分類については，Takaichi （2009）に詳しく記
述されているので，本稿では詳細は割愛するが，スピリ
ロキサンチン，スフェロイデノンとも光捕集し，RCであ
る BChl aにエネルギーを転送する光捕集カロテノイドと

して機能する。また，強光などの原因で BChl aが過剰に
励起され，励起状態のままだと活性酸素種（Reactive 
Oxygen Species, ROS）である一重項酸素ができてしま
う。通常はカロテノイドがその励起状態を引き取り，カ
ロテノイドは熱エネルギーを放出してその励起状態を解
消する。スピリロキサンチン，スフェロイデノンともに，
この BChl aの励起状態を解消することで光保護カロテノ
イドとしても機能する。両者の違いとしては，スピリロ
キサンチンは BChl aの三重項状態を（励起エネルギー転
移によって自身が三重項状態になることにより）解消し
て ROSの発生を防ぐ（ROS自体は除去できない）一方，
スフェロイデノンは BChl aの三重項状態の解消に加えて
ROSに対しても除去作用を有するため，より抗酸化作用
が高いことが挙げられる。Table 2にカロテノイド色素
組成について，その分析結果が報告されているものを対
象に，紅色細菌（AnAnPB）とAAnPBの主要カロテノ
イドによる分類をまとめた（高市，2006; Takaichi, 2009）。
系統分類上は，スフェロイデノンタイプはAlpha-3サブ
クラスのAlpha-proteobacteria綱に属するものに限られ
ている。前述のAnAnPBである紅色細菌も同様にスフェ
ロイデノンタイプは Alpha-3サブクラスの Alpha-pro-
teobacteria綱に属するものに限られている。それ以外は
全てスピリロキサンチンタイプであるが，Beta-proteo-
bacteria綱の Roseateles属や Limnohabitans属，Rubri-
vivax属の中にはスピリロキサンチンとスフェロイデノン
の両方を生産するものも存在する。一方，Erythrobacter 
タイプはユニークなカロテノイド色素組成を有する
（Takaichi et al. , 1990）。Erythrobacter cladeの一種であ
る Erythrobacter longusを例にとると，スピリロキサン
チンに加え，BChl aや光合成タンパク質に結合せず，そ
れらへの光エネルギー転送は行わない非光合成カロテノ
イドであるエリスロキサンチン硫酸を大量に生産する
（Takaichi et al. , 1988; Takaichi et al. , 1991; Noguchi et 
al. , 1992）。エリスロキサンチン硫酸は主に活性酸素の除
去による光保護機能を担うと考えられている（Noguchi 
et al. , 1992）。その他にも E. longusは，BChl aにエネル
ギーを転送する主要な光合成カロテノイドとして，ゼア
キサンチン，バクテリオルビキサンチナールを生産し，
さらにβ -カロテンなど多種のカロテノイドを生産する
（Takaichi et al. , 1990; Noguchi et al. , 1992; Sato-Takabe 



Table 2.　Summary of the major carotenoid composition of AAnPB and AnAnPB (purple bacteria) (modifi ed in 
Takaichi, 2006; 2009). The carotenoid compositions of AAnPB and AnAnPB are classifi ed as two groups; the 
spirilloxanthin type and spheroidenone type. The latter of these is only composed of Alpha-3 subclass Proteo-
bacteria.
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8.　AAnPBの生残戦略

ここにAAnPBの生残戦略について 2つのパラダイム
が在る（Fig. 12）。Fig. 12の左に示すように，一つは貧
栄養環境下における光栄養的側面による生残強化，同図
右に示すように，もう一つは富栄養環境下における従属
栄養的側面による増殖強化である（Fig. 12）。AAnPB発
見当初は前者の生残強化の面が，その生態学的特性とし
て注目されていた。それは培養株を用いた室内培養実験
での明条件下の生残上昇（Shiba, 1984）や，海洋観測で
の貧栄養海域における優占（Kolber et al. , 2000; 2001; La-
mi et al. , 2007）といったAAnPBの生理生態学的特性に
よって支持されていた。しかしながらその後，多くの海
洋観測からはそれとは異なるもう一つのAAnPBの生態
像が浮かび上がってきた。それが後者の増殖強化の面で
あった。貧栄養海域ではなくむしろ沿岸域や河口域と
いった富栄養水域，中栄養水域において，AAnPBは絶
対現存量，全菌数に対する相対現存量ともに高かった
（Sieracki et al. , 2006; Waidner and Kirchman, 2008; Sa-
to-Takabe et al. , 2016; 2018他多数）。さらに，Ferrera 

et al. , 2012）。
海洋におけるAAnPB分離培養株の代表格のひとつで

ある Roseobacter cladeは，海洋において普遍的に分布
し，全菌数に対する優占率が高いことで，海洋物質循環
におけるその生態学的重要性が示唆されている（Buchan 
et al. , 2005; Wagner-Döbler and Biebl, 2006）。Roseo-
bacter cladeが，光捕集と共に高い抗酸化の機能を併せ
持つスフェロイデノンを有すること，さらに Erythro-
bacter cladeもまた，実に多機能な多くのカロテノイド
を大量に有することは興味深い。複雑で多様なカロテノ
イド色素は，光合成反応における光捕集と共に，高い光
酸化ストレスからの防御機能も担っていると考えられる。
AAnPBが多機能で高効率のカロテノイドを生産するこ
とは，その生産コストを費やしても，生命維持やニッチ
の獲得にとって，光合成がカロテノイドによって補完さ
れるべき価値のある重要な反応であることを示唆してい
るのではないかと考えられる。今後，AAnPBのカロテ
ノイド色素の機能を明らかにすることは，その生理生態
学的特性を明らかにする上での重要なピースになると考
えている。



Oligotrophic environment Eutrophic environment

Survive Grow

Fig. 12.　The two predicted paradigms of AAnPB ecology. The left panel shows the survival strategy and the 
right one displays the growth strategy.
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et al.（2011）や Sato-Takabe et al.（2018）は擬似現場培
養実験から，他の従属栄養細菌系統群と比較してAAn-
PBが高い増殖能を有することを報告した。その増殖能
は強いトップダウンコントロールにより，見た目の現存
量よりもはるかに高いものであることも明らかになり，
現場観測で得られる現存量で評価される以上の高い増殖
ポテンシャルをAAnPBは有している可能性が高い。こ
の 2つのパラダイムは，同じAAnPB種の中に共存しう
るパラダイムなのか，それぞれの戦略は異なるAAnPB
が有しているものなのかは不明である。しかしながら，
AAnPBが細胞の増殖と生残という最も基本的な 2つの
生命維持活動において有利な生理学的特性を有している
ことを，これらの先行研究結果は明らかに示唆している
（Shiba, 1984; Kolber et al. , 2000; 2001; Sieracki et al. , 
2006; Lami et al. , 2007; Waidner and Kirchman, 2008; 
Ferrera et al. , 2011; Sato-Takabe et al. , 2016; 2018）。し
かしながらAAnPBにとっての光合成が，環境中で自身
の細胞増殖と生残に対しどれほど寄与しているのかとい
う定量的な点についてはほとんど明らかになっていない。
北極海の冬季無光環境下において，AAnPB現存量割合
が夏季と同程度に維持されていた報告例がある（Cottrell 
and Kirchman, 2009）。この結果は AAnPBが光栄養的
側面に頼らず，純粋な「従属栄養的増殖」を無光下で維
持することを示唆している。今後このように同海域にお
いての光環境の変化によるAAnPBの動態を様々な海域
における現場観測および擬似現場培養実験を通して広い
時空間スケールを持って明らかにしていく必要がある。
また，AAnPBの光合成生理特性は AAnPB種間で違
いがある。これは，AAnPBの中で生命維持活動におけ
る光合成による依存度や光合成の役割にバリエーション

があることを示唆しているのではないかと考えている。
本稿の 3. AAnPBの生理生態学的特性 1：広い系統学的
多様性で論じたように，AAnPBは系統樹上に広く分散
しており，また同属内でもAAnPBと non-AAnPBが混
在している（Buchan et al. , 2005）。AAnPBはその生理
性状にも大きな多様性がある可能性が高い。そこで筆者
らは Alpha-proteobacteria綱Alpha-3サブクラスに属
する AAnPBである Roseobacter sp. OBYS0001と，同
綱Alpha-4サブクラスに属するAAnPBである Erythro-
bacter longusを用いて，その生理性状比較を行った（Sa-
to-Takabe et al. , 2012）。その結果に先行研究のデータも
加え，AAnPBとAnAnPBについて，細胞内 BChl a量，
比増殖速度（μmax），RCにおける光合成反応の最大量子
収率（Fv/Fm），有効光吸収断面積（σPSII），Light Har-
vesting, LH複合体（LH1と LH2）の有無を Table 3にま
とめた。Roseobacter sp. COL2Pは，細胞内 BChl a量に
幅があるが，これは有機炭素やリンの制限下という様々
な増殖制限下を想定した培養条件下での結果を含んでい
るためである（Table 3）。細胞内 BChl a量，比増殖速
度，光化学系における光合成反応の最大量子収率，有効
光吸収断面積については，Alpha-proteobacteria綱Al-
pha-3サブクラスと Alpha-4サブクラスに含まれる株間
で大きな違いはなかった（Table 3）。一方で，光合成生
理性状に関して注目したいのが，光学特性であった。
Fig. 13は，Roseobacter sp. OBYS0001と Erythro-

bacter longus NBRC14126の光学特性（吸収スペクトル，
光合成励起スペクトル，光合成励起スペクトル /吸収ス
ペクトル比）である。興味深いのは，450-600 nmにおけ
る光合成励起スペクトル /吸収スペクトルの比が両株で
は大きく異なる点である。OBYS0001は同波長領域にお
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いて吸収した光を効率的に光合成反応に使っているのに
対し，NBRC14126はその効率が悪い。この解釈として，
Erythrobacter longusが生産する大量の非光合成色素エ
リスロキサンチン硫酸がある。エリスロキサンチン硫酸
は本株が生産する全カロテノイド量の 70％以上を占める
とされている （Noguchi et al. , 1992）が，光エネルギー
を光化学系に転送する機能はない。その主要な機能は光
保護である（Noguchi et al. , 1992）。光保護のカロテノイ
ドを大量に生産するために，相対的に光合成励起スペク
トル /吸収スペクトル比が低くなっているのだと考えら
れる。また，OBYS0001は光捕集タンパク質色素複合体
として LH1と LH2の両方をもつが，NBRC14126は LH1
のみである（Table 3）。LH1は RCと隣接している一方，
LH2はその RC+LH1複合体のさらに外側の周辺アンテ
ナ色素タンパク質複合体である。LH2の存在により光合
成反応における有効光吸収断面積は大きくなる。以上か
ら，OBYS0001と NBRC14126の光学特性の比較から考
察される生態戦略として，OBYS0001は比較的弱光下に
おいてより効率的に光エネルギーを捕集するための光合
成装置を，一方の NBRC14126は強光下において光保護
作用の高いカロテノイド色素での防御機能を伴った光合
成装置を有しているのではないかと想定した。このこと
は，Alpha-proteobacteria綱Alpha-3サブクラスに属す
る AAnPBである Roseobacter cladeと同綱Alpha-4サ
ブクラスに属するAAnPBである Erythrobacter cladeと
では，その光学特性から推察される生残戦略には相違が
あることを示唆している。しかしながら同綱Alpha-3サ
ブクラスに属するAAnPBの中には LH2を持たないもの
も多い（Roseobacter sp. COL2P, Koblížek et al. , 2010な
ど）。LH2の存在による有効光吸収断面積増大は Al-
pha-3サブクラス全体の戦略というわけではない。
Yutin et al.（2007; 2008）は，非培養法を用いて，全球

的に海洋におけるAAnPBの多様性調査を行い，その大
きな空間変動と高い系統分類学的多様性を報告してい
る。そこで，AAnPB培養株が属している Proteobacte-
ria綱，Gemmatimonadates綱とは明らかに異なる系統
分類学的分枝の「未培養クラスター」が存在することを
示した。しかしながら，AAnPB分離培養株の多くはAl-
pha-proteobacteria綱Alpha-3サ ブ ク ラ ス の Roseo-
bacter clade と Alpha-4サ ブ クラス の Erythrobacter 



Fig. 13.　Spectra of in vivo optical density (a, b)，fl uorescence excitation (c, d) and fl uorescence normalized to an 
optical density of between 350 nm and 700nm (e, f) of OBYS0001 (left panels) and NBRC14126 (right panels) 
(Sato-Takabe et al. , 2012). The gray-colored area represented as “N.D.” was not measured.
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cladeに限られている（Béjà and Suzuki, 2008）。未培養
クラスターはその名の示す通り培養株が得られていない
ため，その生理性状は未知である。未培養クラスターの
AAnPBの生理性状に，これまでその生理性状が調べら
れてきたAAnPBと比較して，どのような違いがあるの
かは今後解明されていくべき重要な研究課題である。未
培養クラスターのAAnPB は，AAnPBの 2つのパラダ
イム（Fig. 12）を紐解くための鍵になるかもしれない。
未培養クラスターのAAnPBが優占しているのは貧栄養
海域であり（Yutin et al. , 2007），より貧栄養海域に適応
した生理性状を有している可能性がある。未培養クラス
ターのAAnPBの生理性状は，海洋におけるAAnPBの

生態に新たな一面を付与するかもしれない。AAnPB間
での光合成特性をより多くの培養株を用いて詳細に比較
することで，多様なAAnPBの生残戦略を明らかにする
ことが出来るであろう。AAnPB間での光合成生理性状
比較の知見は限られており，海洋環境中でのAAnPBの
生態を理解する上で，今後精力的に進められる必要があ
る。

9.　まとめと今後の展望

ここまで海洋におけるAAnPBの生理生態学的特性か
らその生残戦略についてまとめてきた。本稿では，AAn-
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PBの生理生態学的特性として以下の 5点（広い系統学的
多様性，大きな細胞サイズ，速い増殖速度，高い潜在的
生残能，ユニークなカロテノイド色素組成）を挙げた。
これらは，海洋におけるAAnPBの生残戦略として有効
に機能していれば，彼らにとってニッチを確立するのに
大きなアドバンテージである。
一方で，最も大きな疑問は “AAnPBが「どこにでもい

て，元気」な機能細菌群であることとその光合成能との
関連 ”である。実は，その関連性，メカニズムについて
は未だに明らかになっていない。AAnPBの栄養様式（代
謝様式）である「光従属栄養」が，生態内でアドバンテー
ジとして十分に機能しているのかどうかという点の定性
的および定量的な議論は今後より詳細に深めていく必要
がある。具体的には，「AAnPBが光従属栄養細菌である
こと」が「光エネルギーを利用して生命活動におけるエ
ネルギー源を得ていること」であり，これは環境中でど
れくらい増殖および生残が上昇するかということを意味
する。Ferrera et al.（2017）が唯一，環境水を用いた擬
似現場実験により光によってAAnPBの増殖速度が上昇
することを実証しているが，AAnPBの光エネルギー利
用におけるアドバンテージに関する知見は圧倒的に少な
い。現時点では，AAnPBが上記 5点の生残戦略を有し
ており，それらにより彼らが環境中で何らかのアドバン
テージを享受している可能性があるという「状況証拠」
はあるが，実際にそれらの戦略が環境中で本当に活きて
いるのかどうかは決定的な「直接証拠」はない。精緻な
海洋炭素循環モデル構築とその未来予測のために，微生
物ループ（Fig. 2）を介した細菌という枠組みの中での
AAnPBの寄与メカニズムを考慮する価値は高いのでは
ないかと考えている。なぜならAAnPBは従属栄養細菌
のように有機物を利用するが，さらに光エネルギーを用
いた補助的なエネルギー生産を行うことで，BPや BGE
を上昇させる。これにより全消費基質量当たりの BRを
抑えることが出来るため，生態系内での炭素循環効率の
上昇に寄与する可能性がある。これまで BPは従属栄養
細菌を想定し暗所での基質消費量として測定されてきた。
そこには光エネルギーを補助的に利用して生きている
「光従属栄養」という観点はなかった。光従属栄養細菌
が優占するような環境では，細菌駆動型の炭素循環量と
効率は明条件下における測定ではその試算がこれまでの

暗条件のものとは変わってくるかもしれない。そこでは，
BPだけでなく BRと BGEも考慮することが不可欠であ
る。BPだけでは明確な炭素収支を見積もることは出来な
い。増殖速度が速いAAnPBが高率で存在する海域にお
いては，AAnPBのより高効率な駆動メカニズムにより
微生物ループを介しての炭素循環効率と循環量が上昇す
る可能性がある。そうならば AAnPBの炭素循環駆動メ
カニズムはこれまでの従属栄養細菌ベースでの炭素循環
効率と循環量とは異なる新たな試算を与えるであろう。
筆者らは愛媛県愛南町の真鯛養殖いけす周辺海域におい
てAAnPBを含む全細菌群集の炭素循環駆動量を算出し
た（Fig. 10, Sato-Takabe et al. , 2018より算出）。その結
果として，AAnPBが高率で存在している本海域におい
て，AAnPBはその他の従属栄養細菌より約 7倍の高次
栄養段階への炭素駆動量ポテンシャルを有していること
が明らかとなった（本稿の 5. AAnPBの生理生態学的特
性 3：速い増殖速度より）。海洋炭素循環におけるAAn-
PBのより高効率な駆動メカニズムはこれまでの微生物
ループを介しての炭素循環像を大きく変貌させるかもし
れない。Fig. 2で示した生物過程が駆動する海洋炭素循
環の概略図にAAnPBの位置づけと役割を加えたものと
して Fig. 14を示す。光エネルギーを利用出来るAAnPB
が，大きな細胞サイズ，素早い増殖応答，速い増殖速
度，高い捕食圧といったその高効率な駆動メカニズムで
もって，高次栄養段階への炭素循環駆動効率を上昇させ
る可能性を本図は表現している。

9.1.　AAnPBの妙

AAnPBは実にユニークな生理生態学的特性を併せ
持っている。それは，環境中で優占する上では非常に
リーズナブルで巧妙であるが，奇妙でもある。実際は，
海洋においてAAnPBは「どこにでもいて，元気」では
あるものの優占することは稀である（本稿 2. 酸素非発生
型好気性光合成細菌とはより）。一方，海洋において全
細菌群集の 25％超を占める最優占グループであるSAR11
系統群（Morris et al. , 2002; Giovannoni, 2017）は，いわ
ゆる「Silent Majority」である（Suzuki et al. , 2019）。「静
かな多数派」の生理活性は低いが，全細菌群集の中での
優占率は高いという意味である。優占率が高いため炭素
貯蔵として大きな役割を担っているが，炭素循環を活発



Fig. 14.　Conceptual diagram of AAnPB in the carbon cycle in the ocean. The green-colored lines and loop indi-
cate the canonical biological carbon cycle shown in Fig. 2. Green means nutrient-requiring trophodynamics. 
Pink means AAnPB-mediated photoheterotrophodynamics. The AAnPB could reinforce the carbon cycle via 
the microbial loop, with various eff ective strategies, a large cell size, rapid growth, and potentially long-term 
survival using light. 
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に駆動するという役割を担う部分は小さいと考えられて
いる。SAR11系統群の分離株である Pelagibacter 
ubiqueは極めて低栄養要求性で，細胞サイズも小さく，
増殖活性も低い（Rappé et al. , 2002）。この戦略は，有機
物供給が局所的で断続的な極めて低基質濃度の海洋にお
いての競合の中で，細胞サイズを小さくすることで，生
体内での DNA複製のためのコストを最小化し，物質輸
送を最大化する戦略のもと，なし得たものではないかと
考えられている。増殖速度は遅く，他の多くの細菌が有
している生体内制御システムを失っているためゲノムサ

イズも小さい（Giovanonni, 2017）。SAR11系統群の生態
戦略は，‘ultralow nutrient concentrations’ な海洋環境
に抗うことなく，適応していったものであるように見え
る。それに対して AAnPBは，SAR11の真逆である。
AAnPBの生理生態学的特性である大きな細胞サイズ，
速い増殖速度は，極めて低基質濃度の海洋においては不
利である。大きな細胞サイズで，かつ高い増殖活性を維
持することは高い基質量をその生体維持に要求するから
である。しかしながら，AAnPBは高い基質要求量を満
たすことの出来ない時期を耐え忍ぶ術を有している。光
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エネルギーを利用しATPを生産する能力を併せ持つこ
とで，増殖制限下で生残を延ばすことが出来る可能性が
ある。この増殖と生残の両方を強化する生体内メカニズ
ムを併せ持つことが，海洋において「どこにでもいて，
元気」であることを可能にしたのではないだろうか。
AAnPBが広い系統学的多様性を有していることは，「好
気性光合成能」の獲得と維持に生態学的な意義があった
からではないだろうか。その BChl型の好気性光合成能
は，高い光酸化ストレスの危険性を孕むが，AAnPBは
防御策として効率的な抗酸化作用を持つカロテノイド色
素を持つ。AAnPBのユニークさは，自分にとって悪環
境である要因に対して，真正面から向き合っているとこ
ろにある。「有機物がないから，有機物を使わない」「光
酸化ストレスがあるから，光合成をしない」ではないの
である。有機物がなくても，いつ供給されるか分からな
い有機物に備えて，光合成をしてその場を凌いで生残す
る。そして有機物が供給された時は，すかさず増殖応答
し，スパイク的に一気に増える。このスパイク的な増殖
応答と現存量上昇は，貧栄養環境の中で生残したAAn-
PBにとって「待ちに待った」，生態系内での現存量維持
にとって重要なイベントである。SAR11のような基質要
求性の低い，低活性細菌はAAnPBのようなスパイク的
な増殖応答はせず，安定的に現存量を維持する。しかし
ながら，低活性細菌は高次栄養段階への有機物転送（溶
存有機物～細菌～原生生物）を介して活発に炭素循環を
駆動することはない。海洋における局所的かつ断続的な
有機物供給に対して素早く増殖応答し，有機物を利用す
ることで有機物の転送や変質を進めるのは，AAnPBの
ような高活性細菌である。植物プランクトンブルームや
大型生物の死骸発生のような有機物の供給イベントは，
それ自体は一時的なものであったとしても，その有機物
が細菌に利用されることで，大型生物といった高次栄養
段階への有機物転送や，変質による有機物分解性の低下
により，大きな時空間スケールでその影響は維持される。
スパイク的な増殖応答と現存量上昇は，AAnPB自身に
とってだけでなく，海洋炭素循環の様々な駆動メカニズ
ムに大きな意味を持つことになる。
なぜ AAnPBは優占しないのか。 AAnPB自身は有機
物供給に素早く応答し，有機物を利用して増殖すること
で，溶存有機物を細菌へとその栄養段階を上げる。そし

て，その高い増殖活性，大きな細胞サイズがゆえに，細
菌捕食者によるトップダウンコントロールを強く受ける
ことになる（ここでは，ウイルスによるトップダウンコン
トロールについては議論しないが，今後の研究課題とし
ての重要性を改めて強調しておく）。この高いトップダウ
ンコントロール圧が，海洋炭素循環における有機物の転
送をさらに高次の栄養段階へと引き上げると同時に，
AAnPB自身が海洋で優占することを妨げている。AAn-
PBの巧妙な生残戦略は，自身のリスクやコストを厭わ
ず，海洋炭素循環を駆動することに帰する。巧妙な生残
戦略を持ち合わせ，海洋炭素循環に大きな影響力を持ち
ながらも，決して自身は環境中で優占することのない奇
妙さ。「どこにでもいて，元気」なAAnPBの為せる妙で
ある。
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A highly eff ective survival strategy of aerobic anoxygenic 
phototrophic bacteria in the ocean

Yuki Sato-Takabe †

Abstract
The “microbial loop” is an important system that drives the carbon cycle in the ocean, and 
consists of dissolved organic matter, bacteria, protists and viruses. The starting point of the 
system is organic matter (OM). The OM is utilized by bacteria, which are then bacteria are 
transferred to higher trophic levels by protistan grazing. One of the functional bacterial 
groups, aerobic anoxygenic phototrophic bacteria (AAnPB)，is ubiquitously distributed in the 
global ocean surface, grow rapidly, and can be regarded as a key player in driving the carbon 
cycle in the ocean. Herein, the eco-physiological characteristics of AAnPB (e.g., large cell size, 
rapid growth, long-term survival, wide phylogenetic diversity, and unique carotenoids compo-
sition) are summarized and its survival strategy discussed.

　　　Key words:   Aerobic anoxygenic phototrophic bacteria,  Carbon cycle,  Bacteriochlorophyll,  
Carotenoid
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