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　総　　説（特集）

1.　は じ め に

「生態学」は，生物をその生育環境とのかかわりとの
関係で理解しようとする学問分野として長い歴史を持
つ。一方，環境中で多様な個体群（集団）が群落（群
集）を形成している全体を考える，「生態系」という捉
え方は，比較的新しく，20世紀になってからである。
それにより，生物同士の思いもよらなかった関係性や性
質が明らかになり，自然環境の見方が刷新されていっ
た。微生物については，「微生物生態学」的な視点は古
くからあったが，「微生物生態系」という認識が一般化
したのは，分子生態学的手法をはじめとする解析技術が
進展してきた 21世紀になってからではないだろうか。
同じくして，「複雑系の科学」といった学問領域が「シ
ステム生物学」や「経済学」など，さまざまな分野に導
入され，要素還元的な解析では見えてこない「系」とし
ての姿・性質に注目が集まっている。
堆肥化過程は，生物的要素と非生物的要素が密に相互
作用し，空間的に不均一に分布するばかりでなく，時間
によって変化する複雑極まりない系である。このような
微生物生態系の特性を解明していく手がかりとは何だろ
うか。本稿では，複雑性をもった微生物群集の利用性お
よび微生物生態系にみられる微生物の性質に関する研究
例を取り上げるとともに，複雑微生物系の「系」として
の特性解明に向けた取り組みについて紹介する。

2.　有用微生物群集の取得と利用

微生物の純粋培養技術が確立されて以来，有用な機能
をもった微生物が探索・育種され，医薬，食品，化学工
業など，幅広い分野で利用されている。最近では，二種
微生物を組み合わせて，複合機能の活用可能性を図ろう
とする試みもある 12,36)。Synthetic microbial consortia 等

と称され，セルロースを糖化する真菌と糖から有用物質
を生産する遺伝子改変細菌の混合系がその代表例であ
る 21)。
一方，微生物の存在や働きが認識されるはるか以前か
ら，酒や醤油をはじめとして，伝統的な発酵食品の醸造
が世界中で発展している。これらは，有害微生物の増殖
を抑制しつつ，多種類の微生物を同時に活用しており，
まさに複雑微生物系を制御・利用している技術といえ
る。また，堆肥化や，嫌気消化，活性汚泥法なども，複
雑微生物系を巧みに操作してきた微生物利用技術であ
る。これらのプロセスには，純粋培養が容易でない微生
物が存在すること，複数微生物の組み合わせによって達
成される共代謝機能があること，などが知られるように
なり，微生物群集としての活性や利用性が注目される。
そこで，純粋分離することなく集積培養によって，機
能性をもった微生物群集を自然界から取得する試みがあ
る（Table 1）。これらは，自然環境中で微生物生態系が
進めている反応を抽出・濃縮したものであり，自然の摂
理にかなっていると思われる。また，分離株よりも高い
活性をもつ微生物群集が，比較的容易に得られている例
が多い。Narisawa らの研究のように，取得した微生物
群集に既知分離菌を添加して，微生物群集の機能拡張に
成功している例もあり，それらは Engineered microbial 
consortia と言えるのではないだろうか 25)。このような
微生物群集は，バイオオーグメンテーションや微生物利
用プロセスにおけるスターターカルチャー（種菌群）と
して活用される。すべての構成種を特定することは難し
く，また，多種微生物の複合作用機序が不明な点もある
が，安定な維持・品質管理，保存ができれば，有用性は
より高まるであろう。
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3.　複雑微生物系を特徴づける微生物の生態

よく管理され，長年，効果的に運用・馴養されている
堆肥化過程でさえ，その微生物生態系は複雑で，細菌だ
けでも 10万種は存在しているだろう。ヒト腸内細菌が
1,000種程度と見積もられる数字からしても，その多様
性は非常に高い。さらには，アーキア，真菌，ウィル
ス，時には原生生物も共存する複雑な生態系である。堆
肥化過程は，微生物にとっての生存環境も多様で，また
それらは逐次変化している。このような環境において，
微生物はどのように多種共存・生残しているのだろう
か。エネルギー源，栄養塩が豊富に供給され，均一性の
高い液体培地で純粋培養されるときには見られなかっ
た，微生物の様々な新しい生態が，最近，次々に報告さ
れている。
微生物生態系における種間相互作用として，生育場や
栄養を巡る競争，棲み分け，食い分け，代謝物の授受，
阻害物質や生育促進因子の生産などが幅広く調べられて
いる。代謝物の授受では，エネルギー共役する強固な共
生関係も知られる。また，好気呼吸による酸素除去が嫌
気的環境を生み出し，好気性菌と嫌気性菌が共存できる
ようになることで，好気代謝と嫌気代謝の同時進行も可
能になる。その一例として，堆肥化過程から抽出した発
酵細菌と好気性菌による効率的なセルロース分解が挙げ
られる 8,16)。この系では，好気性菌による嫌気環境の提
供だけでなく，より密な関係が報告されている。発酵細
菌が嫌気的にセルロースを酢酸まで分解するが，その産
物である酢酸は発酵細菌の生育を抑制する。ところが，
好気性菌によって酢酸が二酸化炭素まで分解されること
で，酢酸による阻害効果が消失され，セルロース分解が
進むとともに，好気性菌は酢酸の供給を受けやすくなる
という Win-Winの関係である。
微生物の生育の足場となる固形分が多い堆肥化過程で
は，バイオフィルムを形成して生育している微生物も多
い。バイオフィルムでは，細胞同士の相互作用が密で，
また，多種細菌が三次元的に局在分布できることから，
液体浮遊条件とは異なる種間関係がみられる。典型的な
例として，抗菌物質生産菌とその抗菌物質に感受性を示
す菌および耐性菌の三者系がある 26)。抗菌物質生産菌と
感受性菌は，耐性菌が存在しても細胞が液体中に分散し
た条件では共存できないが，バイオフィルム形成状態で
は，感受性菌は耐性菌によって取り囲まれるように分布
することで生産菌から隔離され，三種の共存が達成され
る。
細菌同士の捕食－被食関係や走性は古くから知られる

が 14)，微生物生態系での役割は，今まであまり注目され
てこなかった。しかし，ミクロな生育場では，捕食－被
食およびそれに関連したエネルギー消費を伴う走性は，
微生物生態系の多様性や構造に影響を与えると考えら
れる。最近，Müller らは，細菌の捕食－被食関係につ
いて興味深い現象を報告している 23)。捕食者である
Myxococcus 属細菌は，被食者である Bacillus 属細菌に
対して正の走性を示し捕食行動をとるのに対し，Bacillus
属細菌は，捕食者を感知して胞子形成などの防御的な応
答をすることを明らかにした。また，Morohoshi らは，
捕食細菌の生産する溶菌酵素を感知して，細胞凝集速度
を上昇させる被食細菌の細胞運動を報告している 22)。
恒常性を示す安定な多くのシステムが抑制的な制御機
構を有しているように，捕食や抗菌物質生産，競争のよ
うな負の相互作用は，微生物生態系でも系の安定化に重
要であると考えられる。一例として，堆肥化過程から抽
出してきた安定な四種細菌混合系の実験がある 17)。四種
細菌間の相互作用はまとめると Fig. 1のように提案され
ている。この系において，A 株は B 株に対して強い抑
制作用を示すが，B 株は D 株の生育促進を介して，D
株の A 株に対する抑制作用を補助し，A 株が過剰増殖
しないように調整している。一対一の二者関係から発展
させ「系」としての捉え方を示した数少ない実例のひと
つである。定量的な解析精度の向上，数理モデルによる
シミュレーションなどのアプローチによって，「生態系」
の性質として一般化できると期待される 1,9)。
ここまでは，細菌同士の活発なせめぎあいに注目して
きた。しかし，微生物は，環境ストレスに耐えたり，休
眠等として知られるように活動を低く抑えたりと，増殖
を伴わない生存状態もとりうる 11,15,32)。このような非増

Table 1.  Examples of functional microbial consortia

Function Source Reference

Cellulose degradation Compost Haruta et al. (2002) 7)

Lignocellulose degradation Compost Wang et al. (2011) 39)

Silage making (Lactic acid production) Silage Wang et al. (2006) 38)

Fluorobenzen degradation Contaminated soil Carvalho et al. (2002) 4)

Atrazine degradation Contaminated soil Smith et al. (2005) 31)

Aromatic hydrocarbons degradation Contaminated soil Ozaki et al. (2006) 29)

l-Lactic acid production Compost Tashiro et al. (2013) 35)

Fig. 1.  Interspecies interactions within a defined mixed culture 17)
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殖状態での代謝生理については，その状態を定義づける
ことすら困難で，まだほとんどわかっていない。ただし，
一般的に，活発に分裂を繰り返している細胞よりも，活
動量が低い細胞のほうが，環境ストレスに対して抵抗性
が高いとも言われ，非増殖・低活動状態は環境細菌の生
残戦略のひとつである 6,36)。非増殖状態の細菌たちは，
系の多様性を支え，環境変化に応じて再増殖すること
で，系の機能的な安定性に貢献すると考えられる。特
に，堆肥化のような流入する基質の質・量ともに変動の
大きい環境において，その寄与は大きいのではないだろ
うか。
堆肥化過程は，均質・静的な世界ではなく，高度に不
均一で，激しく動的で，複雑な世界であるばかりでな
く，上述のように多様な微生物の生態があることを再認
識しなければならない。複雑微生物系の理解のために
は，このように系を構成する微生物の諸性質を総合して
考えることが肝要である。Krause らは植物生態学の観
点から，生物多様性および生態系機能の安定性を考える
において，生物の生存戦略として，種間競争，環境因子
による生育制限および死滅の三つの視点を相互に関連付
けることを提案しており，微生物生態系の総合的理解の
ための指針としても有効だと思われる 19)。

4.　ビッグデータの取得と活用

次世代シーケンサーをはじめとして，各種分析機器お
よびバイオインフォマティクスの発展により，微生物生
態系をより包括的に捉えようとする研究が活発に行われ
ている。これらのアプローチは，果たして，堆肥化過程
の未解明部分に迫れるのだろうか，それとも，還元的に
掘り下げたデータの収集に留まるのだろうか。
リボソーム RNA 遺伝子を対象にしたディープシーケ
ンスによって，系統的多様性に関する知見は蓄積されて
くる。最近では，各微生物の経時的な消長，増減に関す
るデータから，微生物同士の種間関係を抽出する方法も
提案・開発されている 5)。これによって，実験的に検証
することは困難であるが，二種間だけでなく，三種以上
の関係を予測できる。
メタゲノム解析の適用例も広がっており，遺伝子塩基
配列から微生物生態系の機能的特徴づけが進んでい
る 34)。堆肥化過程にメタゲノム解析を適用した例では，
多種類の加水分解酵素遺伝子，脱水素酵素遺伝子，およ
び炭水化物の輸送・代謝に関わる遺伝子が豊富であるこ
とを示している 20)。これらは有機物分解が盛んな微生物
生態系の特徴であると考えられる。Taffs らが提案する
ように，微生物生態系内の種多様性や種間の相互作用と
いった視点ではなく，系全体をひとつの遺伝子プールと
して捉える視点が有効である 33)。同時に，系の遺伝子転
写プロファイル，タンパク質発現プロファイル，代謝物
プロファイル，生理活性プロファイル，を総合的に解析
することで理解が深まるであろう。このようなマルチオ
ミックスデータの統合解析プラットホームの開発も進め
られている 27)。

Martins らは堆肥化過程のメタゲノム解析で，有機物
分解の遺伝子以外に，ストレス応答や細胞内恒常性維持
に関わる遺伝子を高頻度に検出している 20)。これらは，

非増殖状態の生理として上述したように，堆肥化過程の
機能的多様性・安定性を支える重要な微生物の性質だと
考えられる。また，実験室条件で高活性を示す微生物を
現場に投入しても生残性が低い事例が広く知られている
が，実環境で受ける様々なストレス（高温 / 低温，酸
化還元状態，pH，浸透圧，乾燥，飢餓等）に対する抵
抗性を加味した微生物（群集）の選抜が必要ではないだ
ろうか。

5.　「系」としての理解に向けて

複雑微生物系の「系」として本質的な理解には，その
複雑さ，不均一さゆえに，オミックス解析もまだまだ追
いついていないのが現状であろう。Rolingらが提案する
ように，データは得られるものの，データの質をどう解
釈し，どう活用するのか，を見極めることが重要であ
る 30)。例えば，次世代シーケンサーを活用したメタゲノ
ム等の解析は他のオミックス解析に比べ，より網羅的な
データ取得ができるが，機能未知遺伝子が大量に含ま
れ，non-coding RNA の領域が隠れているなど，すべて
の配列情報を解釈できているわけではない。近年注目さ
れる，読み枠およびアノテーション非依存的な配列情報
解析は，複雑な微生物生態系の特徴付けや診断にも有効
ではないだろうか 24)。
光合成にはじまる地球規模の生態系の形成・維持を包
括的に捉えるにおいては，供給されるエネルギーの生態
系内での分配を理解するアプローチがある。微生物生態
系についても，Fig. 2に概説されるような，エネルギー
の分配・流れを描くことで，包括的な特徴づけができる
のではないだろうか 28)。そのためには，代謝フラックス
解析，特に熱力学に基づいた電子・エネルギーの流れを
つかむことが必要であると思われる 2,3,10,13,18)。代謝フ
ラックスの動的な変化から，潜在的機能を含めた機能的
多様性や安定性の本質に迫ることができると期待され
る。さらに，メタゲノムなどの他のオミックス解析等と
も相互補完的に進めることが有効である。
複雑微生物系を効果的に活用していくにおいて，機能
的に安定な微生物生態系に共通する性質を見出せないだ
ろうか。主にマクロな生態系を対象に発展してきた群集
生態学分野では，知見の一般化を目指した生態理論や仮
説を提案している。例えば，「競争排除則」「Seed bank
仮説」「生態系管理理論」など，微生物生態系にあては
めて考えることで，今まで見落としていた複雑微生物系
の性質が浮き彫りになってくると期待されるものも多い。
複雑微生物系を理論的に開発・制御するのに足る充分
な理解には，まだまだ歳月がかかる。しかし，「系内で
の個々の微生物の生理」と「系全体が示す性質」の両視
点で，観察・解析していくことが地道ながらも着実な戦
略であるように思われる。そして，群集生態学だけでな
く，数学，社会学といった異分野との幅広い融合が飛躍
的・突発的な前進を駆動するのではないだろうか。これ
らの研究は，堆肥化をはじめとした微生物群集の利用技
術や環境保全に対して，診断基準の提案，新たな利用法
の開発，制御法の確立につながるものと期待したい。
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