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研究成果の概要（和文）：異なる気候帯に属する湖沼のメタン動態、メタン酸化細菌（MOB）叢およびメタン栄
養食物網の気候応答を理解するために、熱帯のフィリピン・セブンレイク、亜熱帯の台湾・翡翠水庫、温帯の琵
琶湖において比較調査を実施した。翡翠水庫では、厳冬年と暖冬年で一回循環と部分循環を交互に繰り返し、暖
冬年後の成層期にメタン貯留が発達するとともに、嫌気的メタン酸化菌が優占した。翡翠水庫の暖冬年はセブン
レイクス、厳冬年は琵琶湖のメタン・MOBの鉛直プロファイルと似たパターンを示した。しかし、メタン栄養食
物網には明瞭な緯度間変異がみられなかったことから、低緯度湖沼ほどメタンの大気放出ポテンシャルが高くな
ると示唆された。

研究成果の概要（英文）：Comparative study was conducted in three lakes, temperate Lake Biwa in 
Japan, subtropical Fei-Tsui Reservoir (FTR) in Taiwan and tropical Seven Lakes in the Philippines, 
to understand ecosystem responses, especially of CH4 dynamics, methane oxidizing bacteria (MOB) 
communities and methanotrophic food webs, to climate changes across latitudinal gradient. The FTR 
alternated between monomictic and meromictic lakes when winter was cold and warm, respectively. 
During stratification period following the warm winter, CH4 storage developed and anaerobic MOB 
dominated in profundal waters. Vertical profiles of methane concentrations and MOB communities in 
the Seven Lakes were similar to those of FTR in warm years, while the Lake Biwa resembled the FTR in
 cold years. However, there was no marked latitudinal variation in methanotrophic food webs in 
relation to their reliance on methane production, suggesting that lakes in lower latitude have the 
higher potential for atmospheric CH4 emission.

研究分野： 水域生態学

キーワード： メタン栄養食物網　メタン酸化細菌　メタン動態　NC10　窒素補給　一回循環湖　部分循環湖　緯度間
変異

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
従来、熱帯湖沼は周年成層が発達する部分循環湖とみなされていたが、本研究により、熱帯湖沼もモンスーンの
影響で循環すること、また、全循環の有無は深度依存的であることを明らかにした。季節風や台風などの物理攪
乱時に大気放出されるメタンフラックスを定量的に評価するために、高時間解像度観測とメタン生成・消費のプ
ロセス研究が今後の課題として挙げられた。我が国では、温暖化に伴う湖沼の循環不全と底層の貧酸素化が懸念
されており、琵琶湖では、全循環が停止する異常事態も発生している。本研究による熱帯・亜熱帯湖沼の知見
は、将来的に予想される温帯湖沼の熱帯化が生態系および社会に及ぼすインパクトを予測する上で有用である。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１． 研究開始当初の背景 
 湖沼は、高い温室効果をもつメタンの主要な自然放出源である。湖底で生成する溶存メタンを
好気・嫌気的に同化する微生物機能群をメタン酸化細菌（以下、MOB）とよぶ。MOB を起点と
したメタン栄養食物網は、メタン由来有機炭素を湖沼生態系の炭素循環に組み込むことによっ
て、メタンの大気放出を抑制する「天然の炭素リサイクルシステム」とみなすことができる。
MOB の研究は、寒帯・温帯湖沼で精力的に進められているものの、細菌叢およびその生態系機
能の緯度間変異に関する知見は限定的である。気候変動下にある熱帯・亜熱帯湖沼のメタン動態
とその環境応答メカニズムを理解することは、全球的なメタン収支の将来予測に資する知見を
提供すると期待される。 
さらに、研究代表者らは、先行研究により、既知の MOB に加えて、脱窒機能とメタンリサイ

クル機能を併せもつ嫌気的 MOB（NC10）が湖沼の深底層に生息することを世界で初めて報告
した。気候変動環境下における本分類群の長期動態および生理生態を明らかにすることは、メタ
ン栄養食物網を介した湖沼の炭素・窒素循環に関する理解を深化させると期待される。 

 
２． 研究の目的 
本研究は、熱帯域のフィリピンに位置する 7 つの熱帯火山湖沼群セブンレイクス、亜熱帯域

の台湾に位置する翡翠水庫、および、温帯域の琵琶湖を対象として、溶存メタンと MOB 叢の鉛
直プロファイル、および、メタン栄養食物網の経時的な観測調査を行い、気候変動に対する湖沼
生態系の環境応答メカニズムを理解し、湖沼のメタン動態の将来予測に資する学術的知見を集
積することを目的とする。 

 
３． 研究の方法 
亜熱帯域に位置する最大水深 113.5m の人造湖である翡翠水庫では、研究代表者らの先行研究

により 2012 年からメタン栄養食物網に関する調査が開始された。この先行研究により、翡翠水
庫では、厳冬年に湖水が全循環する一方、暖冬年には部分循環することによって深水層に十分な
酸素が供給されないため、翌シーズンの夏季成層期に深水層の貧酸素化が進行することで高濃
度のメタン貯留が発達することを報告した（Itoh et al. 2015）。さらに、この湖水の酸化還元環
境の季節変動に応答して、MOB 叢の鉛直分布がダイナミックに変動することを報告した
（Kobayashi et al. 2016）。Type I は酸化還元境界層に分布するのに対して、熱帯湖沼でしばし
ば優占することが知られている Type II は酸化層に幅広く分布すること、さらに、嫌気的メタン
酸化を担う NC10 は基質となるメタンと亜硝酸が豊富に存在する深水嫌気層に分布することを
明らかにした。以上の知見を踏まえて、本研究では、気候変動に伴う冬季の寒暖がメタン栄養食
物網の発達過程に影響するという作業仮説を立て（Itoh et al. 2017）、長期観測結果に基づいて
本仮説の検証を試みた。特に、部分循環による深水層の還元環境の指標となる NC10 の細胞密
度を CARD-FISH により計数し、その鉛直・季節動態を追跡した。本研究では、溶存メタン濃
度および MOB 組成の鉛直プロファイル、動物プランクトンの脂肪酸分析に基づくメタン栄養
食物網の解析を継続した。本研究では、新たに、強還元環境下にある湖底泥中の MOB・メチル
栄養細菌の群集動態および遺伝子発現量に基づく増殖活性を評価するための連続培養実験を実
施した。2017 年 12 月に採集した湖底泥試料を用いて、嫌気条件下でメタン添加の上、培養し
た。MOB 叢を調べるために、細菌の 16S rRNA を標的としたプライマー515F ・806R で増幅
したリードの塩基配列を次世代シークエンサーMiseq（Illumina）で解読し、レファレンス配列
表 SILVA132 を用いて、メタン酸化・メチル栄養細菌の相対出現頻度を調べた。さらに、増殖活
性の指標として、16S rRNA の転写量を測定した。 
熱帯域に位置するフィリピンの 7 つの火山湖沼群からなるセブンレイクスは、表面積が 1 ㎞ 2

程度かそれ以下の小型湖沼群であるが、水深は 7m から 131m まで大きく変異する。2016 年 10
月から 2018 年 12 月まで 7 湖沼で CTD を用いた物理環境観測を行った後、水深が深い上位 3
湖沼（カリバト湖:131m, パンディン湖:62m, ヤンボ湖:26m）について、2018 年 4 月から 2019
年 2 月まで毎月、表層から近底層まで 7-8 層の湖水の溶存メタン濃度を測定し、鉛直プロファイ
ルの季節変動を調べた。また、2019 年 2 月にカリバト湖とパンディン湖で 4 層、ヤンボ湖で 3
層から微生物 DNA 試料を採集し、次世代シークエンサーを用いた細菌・古細菌群集のアンプリ
コン解析、MOB の指標遺伝子である PmoA のクローンライブラリ作成、CARD-FISH による
MOB3 型（Type I, Type II & NC10）の計数を行った。アンプリコン解析と CARD-FISH は、
翡翠水庫と共通の手法を用い、クローンライブラリ作成は、Kojima et al. (2014)に従った。さら
に、食物網におけるメタン栄養寄与率を評価するために、2018 年と 2019 年の雨季成層期（8 月）
と雨季から乾季への移行期（2 月）に動物プランクトン体組織中の分類群特異的脂肪酸を分析・
同定した。 
温帯域に位置する最大水深 104m の琵琶湖では、2016-2018 年の成層最終期の 12 月および

2019 年の成層盛期の 10 月に北湖の第一湖盆（2016 年は最深点周辺、2017-2019 年は琵琶湖環
境研究センターの今津沖中央定点）で観測調査を実施した。CTD プロファイラーで物理環境計
測後、表層から近底層まで 7 層で採水を行い、溶存メタン濃度、硝酸濃度、各種微量元素濃度を
分析するとともに、各層のバクテリア群集のアンプリコン解析を行った。また、食物網における
MOB 生産寄与率を評価するために、動物プランクトンを採集し、分類群特異的脂肪酸を分析・
同定した。 



４． 研究の成果 
1） 翡翠水庫 
 本研究により、2015 年から 2019 年まで観測を継続した結果、2015 年、2016 年、2018 年は
厳冬年で湖水が全循環する一方、2017 年は部分循環した（図 1a）。冬季循環に続く夏季成層期
の深水層では、2017 年のみ高濃度のメタン貯留が発達した（図 1b-c）。このメタンの鉛直パタン
に連動して、NC10 が深水層に高濃度で分布することが明らかとなった（図 1d）。    

 動物プランクトン体組織に含まれる分類群特異的脂肪酸の分析に基づいて、MOB 生産への寄
与率を推定したところ、メタン貯留が発達する 2013 年には 10%を超える MOB 由来脂肪酸が検
出されたのに対し、2017 年の寄与率は 1%に満たなかった（図 1e）。また、NC10 由来の脂肪酸
は 2017 年に 0.3％検出されるのみだった。動物プランクトンにおける藻類および細菌由来の脂
肪酸含量が大きな季節・年変動を示したことから、表層の藻類生産と底層の細菌生産の相対的豊
度に応じて、摂食活動をシフトさせる可能性が示唆された。また、NC10 の出現頻度と動物プラ
ンクトン体内の NC10 由来脂肪酸含有率に相関がみられないことから、嫌気層で生産・リサイ
クルされるメタン由来炭素は表層食物網に連動しないと結論された。 

 次に、強還元な湖底環境においてメタン酸化を担う細菌の群集動態と増殖活性を評価するた
めに連続培養実験を実施したところ、培養開始後、Type II の Beijerinckiaceae とメチル栄養
細菌の Metyhlophilaceae が優占した（図 2 右図）。本実験条件下で、NC10 はゲノムレベルで
検出限界以下であったが、転写産物に基づく増殖活性は認められた（図 2 左図）。培養器に注入
したメタンのヘッドスペース内に微量な酸素の増加が観察されたため、酸素存在下で他の MOB
に対して競争的に不利な NC10
が増殖できなかったと推察され
る。酸素増加の要因は培養器内に
漏洩する僅かな光によって光合
成微生物が増えたと考えられ、装
置の暗所密閉性を改善すること
が NC10 の生理生態を解明する
実験の課題と位置づけられた。 
熱帯と亜熱帯の境界領域に位

置する翡翠水庫の長期観測調査
により、気候変動に応答して湖沼
が一回循環と部分循環を交互に
繰り返すことでメタン貯留や
MOB 叢がダイナミックに変動
するという仮説が支持された。

図 1 翡翠水庫の水温（a）、溶存メタン濃度（b-c）、NC10 の細胞密度（d）の鉛直プロファイル、およ
び、動物プランクトンに含まれる分類群特異的脂肪酸含量（e）の季節・年変動 

図 2 翡翠水庫の湖底泥に生息するメタン酸化・メチル栄養細菌
の連続培養実験における 16S rRNA 遺伝子のリード数相対頻
度（右図）および転写量（左図）の経時変化（T0＝培養開始日、
T4＝26 日後）。生物膜は培養 95 日後に形成された試料から採取 
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温暖化に伴う湖沼の貧酸素化やメタン貯留の発達度合を評価する生物指標として、NC10 の時空
間分布を調べることの有用性が示唆された。 

 
2）セブンレイクス 
 セブンレイクス周辺では、高温多雨な南西モ
ンスーンと冷涼・乾燥な北東モンスーンが交互
に繰り返される。南西モンスーン期（4-10 月）
には、温度成層が発達し、躍層下は著しく貧酸
素化した（図 3）。しかし、北東モンスーンによ
る気温の低下と強い季節風によって、1-2 月に
かけて湖水の循環が観察された。最も深いカリ
バト湖とパンディン湖は部分循環しかしなか
ったが、それより浅い湖沼は全循環した。古典
的な湖沼学では、熱帯湖は部分循環湖とみなさ
れてきた。しかし、本研究は、熱帯域にも明瞭
な季節性が存在し、気温低下や季節風が湖水循
環の駆動力となりうることを実証した。 
 さらに、溶存メタンの鉛直プロファイルを調
べたところ、一回循環湖のヤンボ湖では循環期
にメタン貯留が消失するのに対し、部分循環湖
のカリバト湖とパンディン湖では、循環期も底
層のメタン貯留が残存し、その濃度は成層期に
1000μmol/Lを超えた（図 4）。しかし、成層期
にもメタン貯留が部分的に崩れる現象が観察
され、台風などの物理攪乱に伴う移流および底
層への酸素供給によりメタンが消費されてい
る可能性が示唆された。以上より、熱帯部分循
環湖では、メタン貯留が恒久的に底層に封じ込
められているわけでなく、気象などの物理攪乱
イベントによって、大気放出されうることが示
唆された。大気放出量を定量的に評価するに
は、時間解像度の高い鉛直プロファイルを観測
することと底層への酸素供給時のメタン酸化
速度を実測することが今後の課題である。 
 さらに、循環期直後のメタン代謝に関与する
微生物群の鉛直プロファイルを調べたところ、
部分循環湖の底層では、メタン生成古細菌が優
占し、嫌気的メタン酸化を担う NC10 がかな
り高頻度で出現することが判った（図 5）。一方、
酸 化 的 な 表 層 で は メ チ ル 栄 養 細 菌
Methylacidifilaceae が優占した。部分循環湖の底層は無酸素の強還元状態となっており、水柱
でのメタン生成活性が極めて高いと推察された。また、嫌気層でのメタン酸化は、主に、NC10
が担うと考えられる。しかし、動物プランクトンへの MOB 寄与率は高くても 1％強であり、
NC10 の寄与率も最大で 1.1％であった（図 6）。調査湖沼が富栄養から中栄養であるため、表層
の餌利用可能性が高いことと無酸素環境での摂餌に生理コストが伴うため、動物プランクトン
は専ら表層生産に依存することが示唆された。  
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図 3 セブンレイクスにおける溶存酸素濃度の
鉛直プロファイルの月変動 

図4 3湖沼における溶存メタン濃度の鉛直プロ
ファイルの月変動 

図 5 3 湖沼におけるメタン代謝関連細菌・古細
菌の深度別相対出現頻度 

図6 3湖沼の動物プランクトンに含まれる分類
群特異的脂肪酸含量の季節・年変動 



3）琵琶湖 
2018 年の冬季には、琵琶湖の観測史上初めて全循環が観測されなかったため、翌年の成層期

の近底層の溶存酸素濃度は例年より低い値を示した（図 7a）。しかし、溶存メタン濃度は 2016
年を除いて、深水層で急速に減衰した（図 7b）。底層の酸化還元環境を考慮すると、メタン生成
は主に湖底泥中で起こると推察される（Tsutsumi et al. 2012）。また、湖底で生成されたメタン
は水柱で MOB により速やかに消費されるため、湖底からの大気放出フラックスは無視できる。
他方、表層で観察されるメタン亜極大は、近年、多くの湖沼や海洋で報告されている酸化的メタ
ン生成によるものと推察され、翡翠水庫の事例と同様（Ito et al. 2015）、琵琶湖におけるメタン
大気放出の主要なプロセスを担うと示唆された。2016 年は、水深 90m でメタン極大が観察され
たが、この年は 2017-2019 年とは異なる第一湖盆最深部で観測調査が実施された。本地点周辺
では、湖底湧水がスポット的に噴出していることが観察されており、湧水由来メタンの可能性が
示唆された（熊谷道夫氏私信）。従って、2016 年のデータを他年と比較するには、地点間の違い
に留意する必要がある。 

続いて、翡翠水庫・セブンレイクスと同じプロトコルを用いて微生物アンプリコン解析を実施
した。解析に供試した 32 試料中 31 試料から 16S rRNA 配列データを得た。全リード数 564.8
万のうち約 14%の 80 万がメタン生成･資化に関係する可能性があり、4.3 万が γ-プロテオバク
テリア（Type I 含む）、α-プロテオバクテリア（Type II 含む）、NC10 門の MOB で、10.8 万が
古細菌だった（図 7c）。NC10 は 2016、2017 年のみ水柱に低密度で存在が確認された。その他
の MOB は、底層から水深 50m まで酸化的な水柱に分布の中心が認められ、Type I を含む γ-プ
ロテオバクテリアが最大 4.5％の頻度で出現した。懸濁態有機物の脂肪酸分析でも、Type I 由来
の脂肪酸が最大 2％検出されており、両者の結果に整合性が認められた。 

メタン資化古細菌は、底層よりも水深 50～70m の中層に MOB を上回る量が確認された。こ
の他、メタンモノオキシゲナーゼ遺伝子が報告されているクロロフレクサス門細菌や MOB と
酸化還元反応や C-1 炭素源を共有する可能性のある細菌（硫酸還元菌 SRB、ß-プロテオバクテ
リア）も検出された。クロロフレクサス門細菌のリード数はメタン生成･資化関連細菌群の 70%
を占め、50m 以深で優占した。 
動物プランクトンの脂肪酸組成の経年変

化を調べたところ、いずれの年も藻類由来脂
肪酸が 20-40％程度を占め、生食食物網が卓
越していることが判った（図 8）。Type I 由
来の脂肪酸含量が多くても2％未満であるこ
とからメタン栄養食物網の寄与は小さいと
結論される。なお、2018 年には、NC10 由来
脂肪酸が 0.1％検出された。琵琶湖では、還
元的な湖底泥中での生息が報告されている
が（Kojima et al. 2012）、アンプリコン解析
の結果を勘案すると、低密度ながら水柱にも
NC10 が存在することが実証された。 
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