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研究成果の概要（和文）：2013年から2015年にかけて湾の中央部は7－9月上旬に貧酸素化し、8月には無酸素水塊も出
現したが、海底におけるイオウ細菌を含む微生物マットの発達状況は年によって大きく異なった。海底表層の細菌群集
はプロテオバクテリア門が恒常的に過半数を占め、イオウ循環に関わるDesulfobacteralesや、Thiotrichales等が優占
していた。貧酸素化の進行に伴い細菌捕食性の嫌気性微小鞭毛虫や貧酸素耐性の強い線虫類を介した細菌バイオマスの
利用が促進される可能性が示めされた。

研究成果の概要（英文）：During 2013 through 2015, hypoxia in the center of Omura Bay has consistently 
developed in summer (July through September). Although the extent to which microbial mat composed of 
sulfur bacteria developed on the bottom sediment varied significantly year to year, Proteobacteria 
contributed to the majority of the bacterial community composition in the upper surface layer of the 
sediment. Bacterial groups involved in sulfur cycle such as Desulfobacterales and Thiotrichales were 
significantly dominant throughout the hypoxic period. Changes in abundance and metabolic activities of 
both sulfur reducing and sulfur oxidizing bacteria seemed to be driven by the extent of bottom hypoxia. 
Besides, grazing on bacteria by anaerobic heterotrophic nanoflagellates as well as low-oxygen tolerant 
benthic nematodes may have exerted fundamental top-down control over the sediment bacterial population 
during the period of hypoxia in Omura Bay.

研究分野：海洋微生物生態学

キーワード： 貧酸素水塊　閉鎖性内湾　微生物群集
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１．研究開始当初の背景 
 
（１）世界の沿岸域における貧酸素化は、近
年、長期化と広域化の傾向を強め、閉鎖性内
湾では無酸素水塊も頻繁に形成される。こう
した海の酸素欠乏は、海底堆積物中の硫酸還
元細菌の働きを刺激するため、その代謝産物
として毒性の強い硫化水素が多量に生成さ
れる。水中に移行した過剰な硫化物が湧昇す
ると青潮となり、魚介類に大きな被害をもた
らすが、硫化水素が海底付近でイオウ酸化細
菌によって酸化される場合には、青潮の発生
は抑制される。さらに、イオウ酸化細菌の多
くは独立栄養性で二酸化炭素を取り込み有
機物に変換する能力(炭酸固定能)を持つこと
から、 貧酸素化した海洋環境における一次
生産者としての意義も大きい。 
 
（２）長崎県の大村湾は閉鎖性が極めて強
い内湾だが、底生の水産資源を対象とした漁
業が盛んである。しかし、毎年夏季には 中央
部付近から貧酸素化が進行して海底 (水深 
20m )付近が無酸素状態に陥り、湾全体も貧
酸素化するため、漁業活動は大きく制限され
る。これまでの研究により、夏季の大村湾海
底および水柱には嫌気性の光合成イオウ酸
化細菌が広く分布すること (Fujita and 
Zenitani 1975)、湾中央部の堆積物直上水は
極めて短時間に無酸素化して、嫌気細菌バイ
オフィルムが形成されること (Wada et al 
2012)などが示されているが、2012年 8月の
潜水調査によって無酸素化した海底上に大
規模な微生物マットが発見された(下写真)。 

 
 
さらに同年 9月には微生物マット由来と思わ
れる多量の懸濁態有機物が南東岸の藻場で
も確認され、微生物マットが大村湾全体の有
機物動態に関与していることが示唆された。  
 このような背景のもと、本研究では、微生
物生態学、海洋生態学、生物地球化学などの
専門領域を統合した学際的・機能的な研究グ
ループを組織し、閉鎖性内湾の典型例の一つ
である大村湾において、貧酸素化に伴う海底
の微生物群集の動態およびその生態学的意
義の解明に取り組むことを計画した。 
 

２．研究の目的 
 
夏季に底層水の貧酸素化が恒常的に発達す
る大村湾で、潜水調査を含めた現場観測と室
内実験を組み合わせて ,微生物マットの形
成、拡大、および消失過程を追跡するとと
もに、分子生物学的手法と微生物学的手法を
用いて, マット内の微生物群集構造およびイ
オウの酸化還元(イオウ循環)の動態を解き明
かし、イオウ酸化細菌群集の一次生産能力な
らびに、ベントスおよび動物プランクトンな
どの高次の捕食者に対する餌資源としての
価値を評価することを目指した。 
 
３．研究の方法 
 
夏季を中心に大村湾中央部の海底付近の水
質観測および潜水による底質観測から、貧酸
素化の進行過程を把握し、堆積物微生物群集
の呼吸活性と細菌群集構造（和田）、ならび
にメイオベントス群集構造（嶋永）をそれぞ
れ明らかにした。また、貧酸素化した海底付
近から原生生物（近藤）およびイオウ酸化細
菌（和田）の分離・培養を実施し、培養した
イオウ酸化細菌による高次捕食者への有機
物転送の可能性を実験的に示す（梅澤）とと
もに、湾東部の藻場における溶存酸素濃度の
継続的な観測（西原）を実施して、湾中央部
の貧酸素化が縁辺部へ及ぼす可能性を評価
した。以上の観測ならびに各種実験の結果を
総合することによって、大村湾の貧酸素化に
伴う海底微生物群集構造ならびに生態学的
機能の動態について取りまとめた。 
 なお、上記の調査・実験に関する方法の詳
細については、それぞれの研究成果と合わせ
て以下に記載した。 
 
４．研究成果 
 
（１） 貧酸素化の進行過程と海底の微生物
マットの動態 

2013 年から 2015 年の夏季（7 月から 9 月）
に、大村湾中央部の海底付近（水深 18m 以深）
の溶存酸素濃度は4mg/L未満の貧酸素状態と
なったが、9 月の中旬以降には上昇し、再び
4mg/L 以上となり、多くの海洋生物の生存に
とって支障がない通常の酸素濃度レベルに
回復した。この溶存酸素濃度の変動パターン
を詳細にみると貧酸素化と回復のタイミン
グは各年で異なり、溶存酸素濃度が 4mg/L 未
満となる期間は、2013 年は 73 日、2014 年は
89 日、2015 年は 86 日間であった。一方、海
底における微生物群集マットは、2013 年には
確認できなかったが、2014 年および 2015 年
の 8月上旬には、白色の繊維状イオウ細菌の
マットが定点付近を覆っていることを目視
確認した。以上の観測から、6 月下旬から 9
月にかけて大村湾海底付近における溶存酸
素濃度が 4mg/L 未満となる期間が合計で 90
日程度に達するとき、イオウ酸化細菌による



マット形成が顕著に亢進すると考えられ、海
底付近の底層水塊の滞留時間とイオウ酸化
細菌のマット形成との密接な関連が示唆さ
れた。 
 貧酸素期の湾央部で観察されたイオウ酸
化細菌のマット形成を実験的に再現する試
みとして、貧酸素が解消した 10 月に大村湾
中央部で採取した海底堆積物試料を、硫化ナ
トリウム、酵母抽出物および鰹抽出物を混合
した高濃度の固形有機物上に重層し、静置培
養したところ、短期間（３日以内）に堆積物
試料の表面に白色の微生物マットが形成さ
れた。この結果は、湾央部の堆積物上のイオ
ウ酸化細菌によるマット形成にとって、堆積
物深層から表層にむかう硫化物などの還元
性物質の溶出が重要な因子であることを示
唆している。 
 
（２） 海底および微生物マットの細菌群集
構造解析 

 
2014 年および 2015 年に湾央で観察・採取さ
れた微生物マットよりゲノム DNA を抽出し、
細菌の16SrRNA遺伝子の大量配列解析をおこ
なったところ、門（Phylum）レベルでは、プ
ロテオバクテリア由来の配列が常に過半数
をしめる最も優占したグループであり、その
次にイオウ酸化能力を持つ Verrucomicrobia
の細菌群に由来する配列が多く見られた。綱
（Class）レベルでは、プロテオバクテリア
のほぼ半数近くの配列が、ガンマグループと
デルタグループで占められていた。目
（Order）レベルではデルタプロテオバクテ
リアに属す硫酸還元細菌 Desulfobacterales
や、ガンマプロテオバクテリアに属す
Xanthomonadales 、 イ オ ウ 酸 化 細 菌
Thiotrichales 等が優占していた。貧酸素期
の湾中央部海底表層における細菌群集構造
は通常酸素期と有意に異なるとともに、縁辺
部とも明瞭に異なることが示された。湾中央
の海底表層で優占する硫酸還元細菌は、底層
水中の貧酸素化の進行初期段階で細胞数が
増加するものの、後期では漸減することが定
量 PCR によって確かめられた。 
 湾央の浮遊細菌群集について同様の遺伝
子配列解析を行ったところ、水柱には表層か
ら海底直上にいたるまでアルファプロテオ
バクテリアに属す細菌群が最も優占し、多様
なイオウ酸化細菌群が存在していることが
明らかとなった。また、水柱で優占的なイオ
ウ酸化細菌の多くが、表層よりも海底から
10m 以深の中層から底層にかけて相対的に多
く出現し、貧酸素水塊形成前から存在量が増
加することが示唆された。 
 
（３） 海底メイオベントス群集構造解析 
 
ベントス（底生生物）は体サイズにもとづい
て複数のグループに分けられる。メイオベン
トスは 31μm〜1mm の範囲の体サイズをもつ

生物の総称である。メイオベントスは世代交
代時間が短く、分類群によって環境変化への
耐性能力に顕著な相違があるため、底質環境
の指標生物としても利用される。2013 年から
2015 年に大村湾中央部における海底堆積物
試料のメイオベントス群集構造を調べたと
ころ、最も優占する分類群は線虫類であり、
次に底生カイアシ類が優占した。一方、貧酸
素水塊の発達に伴ってメイオベントス全体
の個体数と生物量は減少し、線虫を除くほぼ
全ての動物群は一時的に消失した。貧酸素期
に残存し、数を増加させた線虫類の口器（口
腔）は通常の酸素濃度期に優占した線虫と比
べて狭く、歯状突起も殆ど見られないことか
ら、細菌をおもな餌資源として利用している
と考えられた。これらの結果は、イオウ酸化
細菌を含む海底の細菌バイオマスが、貧酸素
期にも線虫類を介して積極的に利用される
ことを示唆している。 
 一方、通常酸素期に優占した底生カイアシ
類はソコミジンコ類であり、合計 11 科が出
現した。例年、貧酸素が解消した直後 (9-10
月) に底生カイアシ類群集の個体数は再び
増加し、翌年の貧酸素化直前に最大となった。
貧酸素が解消した直後はアシナガソコミジ
ンコ類 (Longipediidae) の優占率が高く、
冬以降に、Cletodidae と Ectinosomatidae の
優占率が高まった。これらの結果から，大村
湾中央部で夏季に発生した貧酸素水塊によ
り、底生カイアシ類群集は一時的に壊滅する
が、貧酸素の解消直後から、その多様性と個
体数は再び回復し始めるという周期変動を
繰り返している可能性が示された。 
 
（４） 海底の微生物群集呼吸解析 
 

大村湾の海底堆積物表面における微生物群
集呼吸の動態を明らかにするために、水温・
塩分・クロロフィル a・溶存酸素濃度（DO）
を観測するとともにテトラゾリウム化合物
の還元活性を指標とした in vivo ETSA によ
り潜在的な堆積物酸素消費速度の測定を行
った（森ら 2015）。この手法によって見積も
られた全酸素消費速度（ Whole Oxygen 
Consumption Rate ; WOCR） のうち、 嫌気
性の硫酸還元細菌の呼吸活動がもたらす還
元物質等による酸素消費、 すなわち化学的
酸素消費速度（Chemical Oxygen Consumption 
Rate ; COCR）の占める割合は高く（平均 72 %）、 
貧酸素水塊が湾中央部底層に発達する7月か
ら上昇し、 8月に最大値を示した。貧酸素水
塊形成期の底層 DO（mg L-1）は、 WOCR 及び
COCR と負の相関を示し（WOCR ; r=-0.95、 
p=0.05、 COCR ; r=-0.97、 p=0.03、 n=4）、 
貧酸素水塊形成期の底層 DO 低下によって, 
嫌気的な有機物分解の進行に伴い硫化物が
蓄積していた可能性が強く示唆された。また、 
WOCR と COCR は約 1月前の観測で得られたク
ロロフィル a の水深 0-20 m 間の積算値と正
の相関を示し（WOCR ; r=0.84, p=0.07, COCR ; 



r=0.89, p=0.04, n=5）、堆積物微生物群集が
利用可能な呼吸基質量の時空間的な変動に
よって制御されている可能性が示唆された。 
 
（５） 貧酸素下で出現する嫌気性微小鞭毛
虫の集積培養 
 

貧酸素期の大村湾中央部から得られた底泥
表層試料を、硫酸還元細菌用の改変培地（有
機物を、小麦、玄米、酵母エキス、セロフィ
ルに置き換えたもの）に接種し、20℃、暗所
で培養した（Okamura and Kondo 2015）。そ
の結果、玄米培地でのみ微小鞭毛虫の増殖が
確認された。この集積培養を光学顕微鏡で観
察したところ、いずれの試料中でも、細胞長
が約 10 µmの水滴形をした鞭毛虫が優占して
いた。この他、細胞数は少ないものの、やや
細長い紡錘形をした鞭毛虫も観察された。何
れの集積培養も 1ヶ月に 1回程度の植継ぎに
よって継代することに成功している。これら
の結果から、大村湾の底層で貧酸素化が進行
すると、堆積物中で細菌捕食性の従属栄養鞭
毛虫の活動が活発化し、細菌群集に対するト
ップダウンコントロールとして機能してい
る可能性が示された。 
 
（６） 微生物マット由来有機物の高次捕食
連鎖への転送 

 
大村湾海底泥から集積培養された嫌気性独
立栄養細菌の一種である光合成イオウ酸化
細菌（Prosthecochloris vibrioformis）を
用いて、その細胞由来有機物が底生濾過食動
物に取込まれる可能性を、炭素および窒素の
安定同位体（13C および 15N）による標識実験
で定量的に検証した。アカガイ（Anadara 
broughtonii）に安定同位体標識した細菌由
来の有機物を１週間給餌するとともに、対照
として植物プランクトン（珪藻）由来の有機
物を与えた後、A. broughtnoii の筋組織にお
ける標識元素の取り込み量から同化率（同化
量／餌投与量）を求めた。A. broughtnoii に
よる細菌由来有機物の同化率が炭素で 0.14%、
窒素で 1.5%であったのに対し、珪藻由来有機
物の同化率は 5.1%、窒素で 9.0%であり、細
菌由来の有機物は低効率（炭素で 1/36 倍、
窒素で 1/6 倍）だが、A. broughtnoii の体細
胞に同化されることを確かめた（市川ら 
2016）。どちらの餌でも、炭素より窒素の同
化率が高かった理由として、新たに取り込ま
れた炭素成分が、呼吸基質として代謝され速
やかに体外に放出される可能性が示唆され
た。以上の結果は、大村湾の貧酸素化に伴っ
て海底で増殖するイオウ酸化細菌群集が、湾
内の懸濁態有機物の基礎生産者として、高次
生産に寄与する可能性を示唆している。 
 
（７） 大村湾縁辺部藻場の溶存酸素の変動 
 
大村湾の東岸にあるアマモ場域内の溶存酸

素濃度は日中に増加し、夜間に減少するとい
う周期的な変動を示した。日中は光合成活動
によって酸素は増加し、夜間は呼吸によって
酸素が消費されたためであると考えられる。
2015 年度は、最大値は 14.27 mg L-1、最小
値は 1.58 mg L-1 を記録し、夜間においては
湾中央の貧酸素と同レベルまで低下するこ
ともあった。曇りや雨の時は、日中の光合成
活動が低下するため、日中と夜間の溶存酸素
濃度の変動幅は小さかった。1 年あたりの溶
存酸素濃度は、春から夏にかけて減少し、秋
から春にかけて増加するという周期的な変
動を示した。2012 年に糸状イオウ酸化細菌マ
ット由来と思われる微生物凝集物が同藻場
内で確認されたが、本研究の調査期間中には、
そのような事象は確認されなかった。 
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