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研究成果の概要（和文）：本研究では南極海沿岸において窒素固定活性を初めて検出した。窒素固定活性は北極
海でも検出されており、すなわち本研究の発見によって、海洋窒素固定は全球的なプロセスであることが明らか
になった。また本研究によって、北極海に生息する窒素固定生物のゲノムが初めて明らかになった。極域環境は
熱帯・亜熱帯海域と比べて変化に富んでいる。極域に生息する窒素固定生物はその環境に合わせて特殊な機能を
持つことがゲノム情報から示唆された。

研究成果の概要（英文）：Nitrogen fixation is the primary source of reactive nitrogen in the ocean. 
We found substantial nitrogen fixation near the Antarctic coast, especially around ice-covered 
regions. Nitrogen fixation has also been observed in the Arctic Ocean, indicating that marine 
nitrogen fixation is not a local process in the tropical and subtropical oligotrophic region, but is
 a ubiquitous process in the global ocean. We also revealed for the first time the genomes of 
nitrogen fixer in the Arctic Ocean. The polar environment shows heterogeneity compared to tropical 
and subtropical oligotrophic region. The genome information suggests that Arctic nitrogen fixers 
have some specialized functions adapting to their environment.

研究分野： 微生物海洋学

キーワード： 窒素固定　極域

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
海洋窒素固定は熱帯・亜熱帯海域貧栄養海域におけるローカルなプロセスであると考えられてきた。本研究によ
って極域を含む全球的なプロセスであることが明らかになったことはこれまでのパラダイムからの大きな変換を
もたらす。窒素固定は海洋における主要な窒素源であり、基礎生産を制御している。極域を含めて海洋窒素固定
を正確に見積もることは海洋基礎生産全体の理解に必要不可欠となる。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 窒素固定は、生物が介在して N2からアンモニアを合成する窒素供給過程である。窒素固定 
は海洋外から供給される主要な窒素源と位置づけられており、そのため海洋全体の植物生産 
の増減を制御する(Gruber and Galloway, 2008)。すなわち、窒素固定は海洋生物生産を支配す
る重要なプロセスであることが認識されているが、窒素固定の研究が海洋において本格的に始
まったのは 1990 年代後半からであり、未だ手探りの探索的研究が多く黎明期の域を出ておらず、
未解明部分が多いのが現状である。 
N2は化学的に非常に安定な状態である。そのため、窒素固定は他の窒素栄養塩（硝酸塩やアン

モニウム塩）を利用するよりも大量にエネルギーを消費する。そのため、窒素固定生物が生息で
きるのは硝酸塩やアンモニウム塩など溶存態の窒素栄養塩が乏しい海域に限定されるというの
が教科書的通例であった。しかし、近年、北極海においても窒素固定が行われている研究成果が
示された(Blais et al., 2012; Shiozaki et al., 2018)。そして研究代表者の発見により北極
海ではこれまで知られていた窒素固定生物群集とはまったく異なる群集で窒素固定が成り立っ
ていることが明らかとなった(Shiozaki et al., 2018)。北極海における新たな窒素固定生物群
集の発見は、従来の窒素固定に関する固定観念を覆す。つまり、窒素固定は全球的に行われてい
る生産過程であり、熱帯・亜熱帯貧栄養海域とその周辺の研究だけでは海洋窒素固定の理解が十
分でなく、より広範囲で包括的に捉え直す必要があることを示していた。 
 
２．研究の目的 
 これまでの熱帯・亜熱帯域に限定された知見では海洋窒素固定の理解が不十分である。本研究
では、北極海から熱帯・亜熱帯、南極海に至る観測から海洋窒素固定を全球的プロセスと捉え直
し、どこでどのような特徴を持った窒素固定生物が存在するかを明らかにすることを目的とし
た。 
 
３．研究の方法 
(1) 環境の大きく異なる北極海、南極海を含む極域と熱帯・亜熱帯貧栄養海域での現場観測によ
り、窒素固定活性と窒素固定生物、環境因子(水温、塩分、栄養塩濃度など)を調査し、各海域の
窒素固定の特徴と共通点を明らかにする。 
 
(2) 極域から採取されたサンプルのメタゲノム解析によって、窒素固定生物のゲノムを再構築
する。その上で熱帯・亜熱帯貧栄養海域で代表的な窒素固定生物と比較ゲノム解析を行い、極域
に生息する窒素固定生物の代謝の特徴と共通点を明らかにする。 
 
４．研究成果 
(1) 南極海における窒素固定の発見とその特徴 
 南極海は窒素栄養塩が豊富にあり、かつ窒素固定に必要な鉄が不足した海域である。そのため、
これまでほとんどの海洋生態系モデルにおいても窒素固定は行われないとされてきた。本研究
では世界で初めて南極海外洋域から沿岸域まで窒素固定の観測を実施した。 
観測は第 60 次南極地域観測隊の夏隊期間（2018 年 12 月から 2019 年 3月）に南極観測船「し

らせ」と南極大
陸において行
った。その結
果、南極海沿岸
域の定着氷域
と氷縁域にお
いて窒素固定
が検出され、そ
の窒素固定は
熱帯・亜熱帯域
沿岸域で見ら
れるような非
常 に 高 い 値
（44.4 nmol N 
L-1 d-1）を示し
ていた。南極海
外洋域では窒
素固定は検出
されなかった。 
 図 1：観測点と最大窒素固定速度、窒素固定生物群集組成 



この窒素固定活性の分布から考えられた窒素固定の支配要因は鉄供給量の多寡である。海氷
には鉄が多く含まれることが知られており、南極海では海氷融解時の鉄供給が要因で鉄不足が
解消され、植物プランクトンのブルームがしばしば発生することが知られている(Sedwick et 
al., 1997)。南極海での窒素固定の検出が海氷域に限られたことは、この海氷からの鉄供給に起
因していた可能性が高いと考えられた。 
また南極海沿岸域ではすべての測点でニトロゲナーゼをコードする遺伝子である nifH 遺伝子

が見つかった。そしてこの中で、亜熱帯の代表的な窒素固定生物の一つであるシアノバクテリア
の UCYN-A の配列が見つかった。また窒素固定の活性が検出された測点で発現した nifH 遺伝子
の組成を調べたところ、UCYN-A の nifH 遺伝子が最も多くなっていた。この結果は南極海の窒素
固定は主に UCYN-A によって行われていたことを示唆した。 
南極海での窒素固定が検出されたことで、海洋窒素固定はもはや熱帯・亜熱帯海域だけのロー

カルなプロセスではなく、全球規模で行われているプロセスであることが証明された。また南極
海では UCYN-A が主要な窒素固定者であることが示唆された。UCYN-A は近年北極海にも存在する
ことが明らかになっており(Shiozaki et al., 2018; Harding et al., 2018)、全球規模の窒素
固定を理解する上で重要な生物であると言える。本研究成果は Nature Geoscience に掲載され
た(Shiozaki et al., 2020)。 
 
(2) 北極海における窒素固定生物の特徴 
 海洋における窒素固定生物に関する情報のほとんどは主に nifH 遺伝子の配列情報に依存して
いる。それ以外の代謝の情報はゲノム情報が明らかな数種のシアノバクテリア性窒素固定生物
に限られている(例えば、Welsh et al., 2008; Tripp et al., 2010)。nifH 遺伝子の配列情報
は窒素固定生物の群集組成の情報を提供する。北極海では nifH 遺伝子の情報から、UCYN-A のよ
うな亜熱帯と共通の窒素固定生物が存在する一方で、亜熱帯では報告例のない特殊な窒素固定
生物が存在することが明らかになっている(Shiozaki et al., 2018)。しかし、その特殊な窒素
固定生物がどのような代謝の特徴を持ち、北極海で生息しうるのかはわかっていない。本研究で
は北極域において得られたメタゲノムデータから微生物ゲノムが再構築 (metagenome-
assembled genomes、以下MAG)されたデータベースを用い(Nishimura and Yoshizawa, in press)、
そこから得られた窒素固定生物 MAG(北極海窒素固定 MAG)と熱帯・亜熱帯海域から得られた窒素
固定生物 MAG(Delmont et al., 2022)、培養株も確立されているシアノバクテリア性窒素固定生
物のゲノムを比較して、北極海の窒素固定生物の特徴を明らかにする試みを行った。 
 北極海で現在までに得られている 111 のメタゲノムデータから 6818 の原核生物の MAG を得
た。そのうち nifH が検出されたのは 9 つの MAG であった。窒素固定を行うためには nifH の他
に nifDK, nifEBN が必要であるが(Dos Santos et al., 2012)、nifH を持つ MAG のうち２つはこ
の一部もしくはすべてを持たなかった。すなわち窒素固定を行うポテンシャルをもつ MAG は全
部で 7つ得られたことになる(以下、bin.6, 10, 19, 42, 48, 55, 56)。このうち既存の nifH の
ユニバーサルプライマーで検出できるのは bin.6, 48, 55, 56 であった。それ以外の MAG の nifH
は既存のプライマーでは検出が困難であることが示された。得られた MAG のうち窒素固定能を
持つものは Cyanobacteria, Alphaproteobacteria, Gammaproteobacteria, Campylobacterota, 
Bacteriodota に属していた。Bacteriodota 門で窒素固定生物が発見されたのは海洋では初めて
である。Cyanobacteriaの MAG(bin.56)は UCYN-A(Candidatus ‘Atelocyanobacterium thalassa’)
であり、特に UCYN-A2 と呼ばれるサブグループに属する窒素固定生物であることが示された。こ
の bin.56 以外は新種である可能性が示された。 
これらの MAG の存在量を全球メタゲノムデータベースから調べた結果、北極海と深海に特異

的であることが示された。一方、熱帯・亜熱帯海域から得られていた窒素固定生物 MAG のいくつ
かは北極海でも検出された。すなわち、既知の窒素固定生物もいくつかは必ずしも熱帯・亜熱帯
海域表層においてのみ存在しているわけではないことが示された。 
それぞれの MAG と熱帯・亜熱帯海域で得られた窒素固定生物ゲノムの生理・代謝機能の有無か

ら階層的クラスター分析を実施した結果、北極海窒素固定 MAG は熱帯・亜熱帯海域の窒素固定生
物と門レベルでは大きな違いがないことが示された。ただ、より詳細に比較すると、北極海窒素
固定 MAG は特有の代謝モジュールを持つことが明らかになった。例えば bin.10 は好冷菌として
知られる Psychromonas 属に属しており、低温適応に必要な多価不飽和脂肪酸(PUFA)合成経路を
持っていた。また bin.19 と 48 はそれぞれサリチル酸塩分解モジュールとカルバゾール分解モ
ジュールを持っていた。サリチル酸塩とカルバゾールは原油に含まれる成分であり、熱帯・亜熱
帯海域で得られた窒素固定生物ゲノムからはこれらの分解モジュールを持つものはなかった。
また、UCYN-A2 について、これまで報告されている UCYN-A2 のすべてのゲノムと比較ゲノム解析
を行った結果、北極海の UCYN-A2(bin.56)は低緯度域の UCYN-A2 が持たない gph 遺伝子を持つこ
とが示された。この遺伝子は DNA 修復の際に用いられるものである(Pellicer et al., 2003)。
低温環境では細胞内活性酸素濃度が増加することが知られており、低温環境に適応した微生物
では活性酸素による DNA ダメージを修復するための遺伝子を多く持つ傾向があることが知られ



ている(Barria et al., 2013; Bowman, 2017)。北極海の UCYN-A2 が gph 遺伝子を持つことは低
温環境に適応していることに由来する可能性がある。また、北極海窒素固定 MAG の特徴として、
0.2 µm 以下の超微小画分において特に多くゲノム配列が検出される MAG があったことである
(bin.6,10,19)。熱帯・亜熱帯海域で検出された窒素固定生物にはこのような特徴は見られなか
った。 
 本研究によって、北極海に出現する窒素固定生物のゲノムと、そこから推測される代謝の特徴
が示された。海洋性窒素固定生物は熱帯・亜熱帯海域と北極海においてそれぞれ特有の種が存在
する一方、両方の海域に分布する種も存在することがわかった。北極海特有の種は特殊な代謝を
持つ傾向があること、体サイズが非常に微小になる傾向があることがわかった。これらがどのよ
うな生態学的意味を持つのか今後明らかにする必要がある。 
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