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研究成果の概要（和文）：本研究では、以下を解明した。琵琶湖では、夏季に表水層で植物プランクトンがタンパク質
様の溶存有機物（DOM）を生産し、タンパク質様DOMは細菌により難分解な腐植様DOMへと変換される。腐植様DOMは、冬
季に深水層へと輸送される。夏季の成層期の琵琶湖深水層では、クロロフレクサス門に属するCL500-11細菌一種が優占
し、さらに細菌食者である原生動物のキネトプラスチド鞭毛虫も優占する。すなわち、成層期の琵琶湖の深水層では、
腐植様DOMがCL500-11細菌に消費され、CL500-11細菌はキネトプラスチド鞭毛虫始めとする原生生物に摂食される、深
水層特有の生態系が駆動しているのかもしれない。

研究成果の概要（英文）：We have clarified the microbial processes below: In the epilimnion of Lake Biwa du
ring the stratified period, phytoplankton produce protein-like dissolved organic matter (DOM), and the DOM
 is converted into humic-like DOM through decomposition by planktonic bacteria. The humic-like DOM is tran
sported to the hypolimnion through winter vertical mixing. In the hypolimnion during the stratified period
, only one bacterial species, CL500-11 (phylum Chloroflexi), predominates, and bacterivorous Kinetoplastid
 flagellates also dominate. So, in the hypolimnion of Lake Biwa during the stratified period, there may be
 the unique microbial food webs where humic-like DOM is consumed by bacterial assemblages predominated by 
CL500-11, and where those bacteria are grazed by bacterivorous protists such as Kinetoplastids.

研究分野：

科研費の分科・細目：

生物学

キーワード： 溶存有機物　植物プランクトン　浮遊細菌　化学組成　遺伝系統解析

基礎生物学・生態・環境



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
近年、世界中の湖沼において、水中の窒

素：リン比の異常上昇が問題となっている。
この理由は、人間活動の増大に伴って湖沼に
流入する窒素量が増大した、あるいは湖沼へ
のリン流入負荷削減により水質改善が進ん
だ結果と考えられている。水中の栄養塩類環
境に直接影響を受ける生物は植物プランク
トンと細菌であり、世界中の水質改善が進む
主要湖沼において、窒素：リン比の上昇がこ
れら微生物の生態に与える影響について詳
細に研究すべき時期に来ている。 
湖水中の窒素：リン比上昇は琵琶湖も例外

ではなく、湖水の窒素：リン比が 200 を上回
り、アンバランスな窒素・リン環境が植物プ
ランクトンの一次生産に始まる琵琶湖生態
系に及ぼす影響が懸念されている。琵琶湖で
は、経年的な化学的酸素要求量（COD）の増
加傾向が見られ、これは湖水中の難分解の溶
存有機物（DOM）の蓄積が原因と考えられて
いる。この難分解 DOM は、元々は植物プラ
ンクトンが生産した DOM が何らかの変化で
生成すると考えられているが、先述の窒素：
リン比上昇と難分解 DOM 蓄積が時期的に重
なることから、両者の関係が注目されている。 
植物プランクトンが生産する有機物のう

ち、細胞外に放出される DOM の多くは多糖
類であり、それらはそれほど難分解ではない。
しかし、琵琶湖水中の糖類によっては、細菌
による分解を経ることによって組成が変化
し、難分解性となる可能性が指摘されている。 
 
２．研究の目的 
本研究では、以下の 4 点を明らかにするこ

とを目的とした。 
1. 植物プランクトンが生産し細胞外放出す

る DOM 量の測定と化学組成の解明 
2. 植物プランクトンが生産し細胞外放出す

る DOM の細菌による変性の解明 
3. 植物プランクトンによる DOM 排出、およ

び排出された DOM の化学組成変遷に対
する窒素・リン供給の影響 

4. 上記 3 つの結果起こる細菌群集の現存量
と組成の変化の解明 
以上の３つの過程は一連の生物化学的反

応として起こっていると考えられる。さらに、
細菌群集の組成の変化は、細菌の餌資源であ
る DOM の供給（ボトムアップ効果）だけで
なく、細菌の摂食者による死滅（トップダウ
ン効果）も考えられる。このため、細菌の摂
食者として最も重要な原生生物の鞭毛虫の
現存量と組成についても研究を進めた。 
 
３．研究の方法 
琵琶湖において、京都大学生態学研究セン

ターが 1965 年以来定期観測を行っている北
湖の定点 Ie-1 について、毎月一回の頻度で調
査・サンプル採取を行った。上記定点におい
て、水質連続測定プロファイラーを用いた物
理化学環境項目の鉛直プロファイルの測定

を行い、さらに鉛直的にいくつかの水深から
試水を採取し、以下の項目について分析を行
った。 
 基本環境項目（水温、溶存酸素、pH）：水

質連続測定プロファイラー 
 栄養塩類濃度（窒素、リン）：オートアナ

ライザー（ブラン・ルーベ社）を用いた。 
 DOM 濃度測定：島津の TOC メーター

（TOC-L）を用いた。 
 溶存有機物化学組成：3 次元蛍光スペクト

ル分析法（EEM）を用いた。吸光度は日
立 U-2001 紫外・可視光吸光度計で、EEM
は日立 F-4500 蛍光分光計で測定を行っ
た。DOM スペクトルを二次処理するこ
とや、統計解析法の１つである Parallel 
Factor Analysis（PARAFAC）は、Stedmon 
and Bro (2005)の配布する MATLAB プロ
グラムにより解析を行った。 

 植物プランクトン現存量・組成：クロロフ
ィル濃度は、蛍光法を用いた。組成は、
酸性ルゴール固定・検鏡法によった。 

 細菌群集解析：現存量は DAPI 法、組成は
Fluorescently in situ Hybridization (FISH)
法を用いた。 

 原生生物群集解析：現存量はプリムリン法、
組成は FISH 法を用いた 

 
４．研究成果 
本研究では、琵琶湖の COD 増加および難

分解性 DOM 生成メカニズムの一端を解明し
た。この成果は、申請者の研究グループが解
明してきた関連業績と合わせて、琵琶湖深水
層の興味深い生態系を示唆している。 
琵琶湖水の紫外吸収スペクトルは、長波長

側へ指数的に小さくなる形状であったが、
260-290 nm 付近に肩状に膨らみの形状が見
られた（図１）。この特徴は、特に表層水に 

図 1 北湖表層と深層水の紫外吸収スペクトル 

 
見られた。260-290 nm 付近の紫外吸収につい
ては、プリンやピリミジン環、芳香環などに
よる吸収といわれている。そこで、紫外吸収
スペクトルを波長について一次微分をとる
と、全体の吸収に依存しない肩状成分の相対
的な強度が得られた。この結果をサンプル間
の変動と比較すると、表水層での DOM の季
節変動によく類似していた。全体の紫外吸収
強度（例えば 320 nm）の季節変動は、DOM
の変動とは類似しなかった。よって、紫外吸
収全体は分子内の二重結合や芳香環に由来
するものであるが、本研究での 260-290 nm の
肩状の吸収は、より湖内の生物生産に連動し
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た成分に由来するものであると考えられた。 
琵琶湖試水の EEM スペクトル上には、励

起 280 nm/蛍光 325-340 nm、励起 300-310 nm/
蛍光 405-430 nm 付近にピークが見られた（図
２）。これらは、過去の EEM 研究で前者がタ
ンパク質様ピーク、後者がフミン物質様ピー
クに相当した。 
琵琶湖北湖沖帯表層、沖帯深層、北湖沿岸、

南湖、河川の採取地点別のデータセットから
EEM の PARAFAC 解析を行った。その結果、
統計的な信頼性から、励起/蛍光波長 320/330 
nm 付近のタンパク質様蛍光成分 1 つと
370/450 nm 付近のフミン物質様蛍光成分 2 つ
の 3 成分に分離された（図２）。 

図２：PARAFAC による北湖沖帯表層と南湖における

EEM スペクトル成分１、２ 
 
タンパク質様の蛍光性 DOM（FDOM-T）は、

春から秋にかけて表水層で蓄積した。この蓄
積は、表水層が窒素あるいはリン制限に陥っ
たことにより、細菌による有機物分解活性が
低下したものと考えられる。 
フミン物質様の蛍光性 DOM（FDOM-M）

は、深度が増すごとに増加し、栄養塩類濃度
や全炭酸の鉛直分布と似たパターンが見ら
れた。このパターンは、溶存酸素濃度とは逆
の関係にあった。さらに、FDOM-M は見かけ
の酸素消費速度、全炭酸、硝酸、リン酸と有
意な正の相関関係にあり、このことは
FDOM-M が深水層での栄養塩等の無機化過
程において生成されることを示唆している。 
琵琶湖北湖沖帯の細菌の群集組成を検討

した結果、夏季の水温成層している琵琶湖北
湖全域の深水層において、クロロフレクサス
門に属する CL500-11 細菌一種のみが第一優
占することを解明した（図３）。琵琶湖の深
水層は、DOM 濃度が高くないため、細菌の
餌資源に乏しい環境である。CL500-11 細菌は、
難分解な腐植様 DOM を利用せざるを得ない
であろう。 
さらに、主に細菌食者である原生生物のキ 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ネトプラスチド鞭毛虫に特異的な遺伝子プ
ローブを用いた FISH を行ったところ、夏季
の琵琶湖深水層ではキネトプラスチド鞭毛
虫が、全鞭毛虫において第一優占しているこ
とを解明した（図４）。成層期の琵琶湖深水 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

層では、CL500-11 細菌がキネトプラスチド鞭
毛虫に摂食される、深水層特有の微生物によ
る生態系が駆動しているのかもしれない。し
かし、CL500-11 は、細菌としては大型であり、
鞭毛虫が摂食しにくいサイズであるとも考
えられ、この細菌－鞭毛虫の食物連鎖につい
ては、今後更なる検討が必要である。 
 以上をまとめると、以下のようになる。琵
琶湖では、夏季に表水層で DOM 濃度が上昇
する。これは、表水層で植物プランクトンが
FDOM-T を生産するが、表水層の窒素・リン
が枯渇しているために細菌による分解が促
進されず、細菌による分解は窒素・リンが比
較的多く供給される水温躍層（表水層と深水
層の間の、水温が急激に変化する層）に限定
される。この際、 FDOM-T は難分解な
FDOM-M へと変換される。琵琶湖における
COD の上昇は、この FDOM-M の蓄積と考え
られる。ここで生成した FDOM-M は、冬季
にかけて湖水が鉛直循環するために深水層
へと輸送される。深水層では、おそらく
CL500-11 細菌が FDOM-M を資化しており、
キネトプラスチド鞭毛虫が CL500-11 を始め
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図３：2010 年 1 月から 2011 年 9 月までの、琵琶湖北

湖 Ie-1 定点における CL500-11 細菌の、全細菌数に占

める割合（％）。 

 
図４：2012 年 1 月から 2013 年 1 月までの、琵琶湖北

湖 Ie-1 定点におけるキネトプラスチド鞭毛虫の細胞

密度（×102 cells ml-1）。 



とする細菌の摂食者として機能しているで
あろう（図５）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
以上のように、本研究では、琵琶湖や他の

社会的に重要な湖沼において問題となって
いる COD 増加および難分解性 DOM 生成に
ついて、それらのメカニズムの一端を解明し
ただけでなく、成層期の琵琶湖深水層におけ
る微生物の食物連鎖について興味深い結果
を得た。 
我々人間が普段使用した水は、汚水処理プ

ラントで活性汚泥により浄化される。活性汚
泥とは、細菌が汚水中の DOM を分解して増
殖し、増殖した細菌は原生動物に摂食されて
「間引き」される、細菌と原生動物との食物
連鎖を人為的に強化した系である。琵琶湖の
深水層でも、CL500-11 細菌やキネトプラス
チド鞭毛虫を含む微生物の食物連鎖を活性
化すれば、DOM 分解が促進される可能性が
ある。 
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