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ワークショップ B D N A を用いた藻類の集団解析ー海藻・アオコ・赤潮研究の最前線ー

田辺雄彦: 有毒アオコを形成するラン藻 M icrocystis aeruginosa 
の集団遺伝学~ 遺伝子の変異ノfターンから何が読み取れるか?

生物の種内の遺伝的変異は， 突然変異 (mutation)，組み換
え (r巴combination)，移住 (migration)，遺伝的浮動 (genetic
drift)，淘汰 (s巴l巴ction) の主に 5つの進化力(巴volutionary
force) の作用を受けて時間とともに変化してしぺ。その結果と
して， 短期的には種内集団の分化が起こ り，よ り長期的には極
分化が起こる。 このメカニズムはバクテリアから高等動物に至
るまで，いかなる生物種においても基本的には変わりない。し
かしながら，バクテリアには高等動物と大きく異なる点がある。
有性生殖の不在，及びそれに付随する毎世代ごとの遺伝子の組
み換えの不在である。その一方で，バクテリアにはベクターを
介した遺伝子水平移動機構が広く存在する。 このメカニズムも
有性生殖同様に組み換えを引き起こすが，ドナー個体からレシ
ピエン ト個体へと一方向的である点， 一度に起こる組み換えの
規模が小さい( 数百 bp "') という点，頻度は低いものの系統
的に離れた別種個体とも組み換えを起こすという点，などで有
性生殖と異なっている。このような相違のため，バクテリアは
前述の 5つの進化力のうちの一つ 組み換えの遺伝的変異への
影響が，毎世代ごとに組み換えが起こる高等動物とはかなり異
なったものになっている可能性がある。事実，P C R法とシーク
エンス技術の発達により大量に遺伝子配列を決定することが容
易になった 1990年代初頭以降，この問題は多くの研究者の関
心を集め，バクテ リア特有の遺伝様式に即した methodology
が開発されると共に， これを利用することによって様々な種類
のバクテリア自然集団における組み換えの影響が調べられてい
る。本総説では，前述の 5つの進化力の中の一つである組み換

えに焦点を絞り，これについて初めにこれまで、バクテリアの分
子集団遺伝学的研究によって得られた知見を解説し，次に筆者
らが行っている有毒ラン務 M icrocystis aeruginosa の組み換え
と遺伝構造を放った研究を紹介したい。

パクテリア集団解析の手法. . . . . . . . Multilocus sequence 
typing (MLST) 
分子集団遺伝学研究に際してまず必要なこ とは，適切なマー
カーの選択である。他の生物種がそうであったように，古くは
バクテリアの極内変異の解析に用いられた主要なマーカーは，
複数( 通常は十数個以上) の酵素の電気泳動パターンを調べ
る(担ultilocus M L E E ) というもので
あった。 この手法は安仙|で大量にサンフ。ルを処理できるという
利点の反面， i酵素の電気泳動ノ号ターンを変化させるような突然
変異しか検出できないという潜在的な欠点があった。事実，後
の D N A配列による解析の結果から，多くの重要な突然変異が
見逃されていたことが明らかになり， D N A シークエンス技術
のローコスト・ハイスループッ ト化と相まって，その主役の座
をD N A配列を利用する手法に譲ることとなった。また， D NA  
配列情報はデータベースを通じて研究者間で共有可能なため，
M L E Eのもう一つの欠点であった「巽なるラボで得られたデー
タ同士を比!校するこ とができなしりというネックも同時にj鉱治
された。現在の主流は，実質 M L E Eの D N A配列版である
阻ulti!ocus .s_equence lyping ( M LST) である o 1¥伍S T は，ゲノ
ムに散在する複数( 推奨は経験則により 7 つとされている，この

P C Rによりマー力一遺伝子( 推奨は7つのハウスキーピング遺伝子座)
を取得し、 D N A配列を決定する

βs2， glnA， glt)(， gyrB， pgi， recA， tpi 

jts2 ‘' Strain S T  ft...z g u，A  gllX_ _  _  gyrs Tl!cA 伊
NIES89 4  4  4  4  4  4  4  
NIESI02 10 9  9  8  8  9  日

T AC 1 8 2  '  29 NIESI03 1日 9  9  B  B  9  B  
TA C 1 7 6  '  TAC62 4  4  4  4  4  4  4  -・ 4  4  4  4  4  

T A C 1 9 0  TAC176 29 18 21 3  17 3  14 20 
TA C180 TACI77 48 30 15 23 31 36 34 33 
TA C17 9  TAC178 48 3日 15 23 31 36 34 33 

NIE S 8 8'  T A C 1 6 7  TAC182 29 18 21 3  17 3  14 20 

刊N IESI03 '  TAC183 29 18 21 3  17 3  14 20 
NIES1O;: ， 10 h  』ーーー ーー'

それぞれの遺伝子座について、 フ遺伝子座の配列の組み合わせで
同一の対立遺伝子を同じ数字で表現する。ー 示される遺伝子型をSequence lype (S T)  

と呼び、同様に数字で表現する
図 1 M L S Tの手順。
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数は M L E Eに必要な遺伝子座の半分以下である) のハウスキー
ピング遺伝子座，それぞれ 450 bp程度の D N A配列をマーカー
とするというものである (Maiden et al. 1998)。本手法について説
明をすると以下のようになる。まず各個体について，それぞれの遺
伝子座を陀R で取得した後， D N A配列を決定し，その結果か
ら各対立遺伝子に配列の同一性のみに基づいて数字を割り当てる
( 同じ配列の対立遺伝子は同じ数字で表す，数値の近さと配列の近
縁性は全く無関係) 。この結果，一個体の遺伝子型は7つにれは
解析した遺伝子座の数に相当する) の数字の組み合わせによって
決定されることになる。この複数の遺伝子座の組み合わせによる遺
伝子型のことを Sequence I'ype (ST ) と称し，この STに対しても
その組み合わせの同一性のみに基づいて数字を割り当てる。この
結果，例えばX 株の遺伝子型は ST22である，というように，各
個体の遺伝子型が数値で表現される。図 1に以上の手順の概略を
示す。 M L S Tがバクテリア集団解析の主流となっている背景には，
バクテリアは真核生物に比べて一般に種内の遺伝的変異量が大き
く，タンパクをコードする遺伝子の D N A配列情報が幾っか得ら
れれはそれで十分に個体識別が可能である，という経験的な事
実がある。実際， M L S Tで集団レベルの解析はほぼ足りているが，
疫学的な興味等から更に詳細な個体識別を行う必要に迫られた場
合は，ハウスキーピング遺伝子より高変異性であることが知られて
いる，主紅iable !!umber of伊ndem repeat (VNτR) と呼ばれる
繰り返し配列，細胞壁・膜系のタンパク (cell surface-associated 
protein)，病原性遺伝子 (virulence gene)などを付加的に用いる
場合もある。現在， M L S Tは英国の Imperia1 Collegeがホスト
になって webデータベース化されており，世界中のあらゆる研究
者が様々な微生物種の M L S Tデータを簡単に利用できるようなシ
ステムとして提供されている( http://www.m1st.netl)。この webサ
イトは最近さらに改良され， G∞副e Maps/Google Earthとのカッ
プリングによって，遺伝子型 (ST)の分布を地図上に載せ，どの地
域にどの遺伝子型がどの程度分布しているか，などの情報を傭眼
的に見られるような工夫がなされている。

クローンかランダム交配か? - パクテリアの遺伝構造
バクテリアは分裂によって無性的に増殖するため，娘細胞に
は親細胞のゲノムのコピーがそのまま伝わる。このため，組み
換えが起こらない限り，バクテリアの種内集団は遺伝的に均一
な一つ，或いは少数のクローンで構成されるはずである( クロー
ナル・モデル) 。このモデルの下では，各クローン聞の遺伝的な
差異は，全て突然変異の蓄積に由来すると考えられる。しかし
ながら，実際にはバクテリアにおいても，プラスミドやファージ
等の染色体外遺伝因子の遺伝子水平移動を介して組み換えを引
き起こす機構が存在することは古くから知られているところであ
る。( 例えば，分子生物学研究において，あるバクテリアの遺伝
子をノック・アウトする際に用いられる方法の一つは，この組
み換えを利用しているのに他ならない。) ここで問題となるのは，
組み換えがバクテリアの「自然集団」において，実際にどの程
度作用し，遺伝的変異に影響を及ぼしているか? ということで
ある。この問題に取り組むため， Smith et al. (1993)はゲノム中

の複数のマーカー遺伝子座の連鎖不平衡( 遺伝子座聞の対立遺
伝子の組み合わせがランダムではなく，連鎖が見られる状況の
こと) の程度を定量化する指数 (ι ，index of l!sssociation)に
よって，バクテリアの自然集団における組み換えの影響を評価
する方法を提案した。この指数ιは，「集団内で組み換えが起
こると，個体聞で遺伝子が混ざりあうために，クローン増殖の
場合に比べて相対的に個体聞の遺伝距離が小さくなるJ，という
原理を利用している。この指数は，組み換えがランダム交配型
(panmictic)に匹敵するほど起こっている時に O となり，組み換
えの影響が小さくなればなるほど大きい正の値をとる (clonal)。
(図 2)。指数ιは， 2つ以上の遺伝子座をマーカーとする方法
であるならば， M L S Tに代表される D N A配列ベースの手法は
勿論のこと， M L E Eのような酵素電気泳動データ，マイクロサ
テライトのような繰り返し配列など，あらゆる種類のマーカーに
適用可能である。また，遺伝子型の数値化に簡単な規則を噂入
することによって，半数体のみならず 2倍体の生物の解析に利
用することもできる。このため，この分類法はバクテリアのみ
ならず真核微生物にも適用されている。 Smith et al. (1993)は，
さらにこの指数を元にバクテリアを含む微生物の遺伝構造を以
下の 3つに分類することを提案した( 図 2)。

(1)“clonal" ( クローン型)
対立遺伝子の組み合わせには連鎖不平衡が認められる。組み

換えは起こっていないか，あるいは起こっていても対立遺伝子
の組み合わせがランダムになるほどではなく( 連鎖不平衡) ，そ
の効果は限定的。 IAがO より有意に大きくなる。

(2) “panmictic" ( ランダム交配型)
組み換えの頻度が非常に大きし対立遺伝子の組み合わせは
ランダムであり，連鎖が認められない( 連鎖平衡) 。遺伝的多
様性に及ぼす組み換えの効果は，有性生殖を行う高等動物と同
等である。んは O より有意に大きくならない。

(3) “epidemic. ( 流行型)
高度に適応的なクローンが大量に増殖した結果，クローン構

造のように見えるが，この例外的なクローンを除けばランダム
交配型である。病原菌の大流行時には，しばしば感染性の強い
特定の遺伝子型がクローンとして爆発的に増える状況が観察さ
れるが，その場合によく見られる遺伝構造。全ての個体を含め
るとんは O より有意に大きくなるが，これは同ーの遺伝子型が
大量に分離されたことに起因している。この偏りを排除するた
めには，重複を除いた単一の遺伝子型のみを用いればよしこ
の最小化したサンプルに基づく解析の元では， ιはO より有意
に大きくならないことで，前の二つの遺伝構造と区別できる。

実際にこの指数んを利用することにより，これまで様々なバク
テリア種について集団の遺伝構造が調べられている。その結果は，
バクテリアは種によっては勿論のこと，同一種内の集団によって
も異なる遺伝構造を形成しているというものであった。ところで
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流行型"巴pidemic"(3)  (2) ランダム交配型 "panmictic"

〆点。o 。
遺伝子座 A
遺伝子鹿 B
遺伝子座 C

(1) クローン型 、lonal"

制廿F国1ト昨lゲノム

頻度

白抜きの篠グラフは、頻度の高い遺伝子
型(右端)との距離を表す。これらを除くと、
分布1;1:"panmictic"になることに注意。「遺伝距離の分散が小さい」

V O = V E  

遺伝型聞の遺伝距離
「遺伝距離の分散が大きい」

V O > V E  

Vo) 泣伝距離分散の観察値
V E，遺伝距離分散の帰無仮説、anmixia"の元での期待値

(;主)r二つの個体聞で異なっている遺伝子座の数Jを遺伝距離として用いる。

JA  lndex of盆ssociation (Smith et  al. 1993) ι=  (Vo  /V E)-l 
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(2)ランダム交配型
(3) 流行型 >  0  2)  1) 1重複するS Tを除いた解析

2)有意に0より大きい
。

記I伝構造の極鎖とその分類のための指数

association" (Haubold &  H u dson 2000) が用いられることも多
い( もっとも，実際には f;¥ もj5;¥ もサンプリングの偏りの影響を
非常に受けやすい指数であるため，これらの値を比較して組み換
え頻度の大小を論じることは、ほとんどされていなかったりする)。
指数んの利用によって解明された種々のバクテリア，及び真核
微生物の遺伝構造の実例の一部を表 lに示す。

|玄12

この指数んの値は，解析に含めた遺伝子座の数が増えるに従っ

た他の研究結果と組み換えの程度を比較しようとする際に不都合
が生じる。このため， 最近ではんを解析に含めた辿伝子座の数
に依存しないように o (panmictic) から 1 (strictly clonal) ま
での値を示すように標準化した値，“l;¥，standardized ind巴X of 
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表 1 各生物における遺伝構造の分類

生物種
バクテリア

Baci/lus cereus (Vilas-Boas et al .  2002) 
Baci/lus thuringiensis (Vilas-Boas el al. 2002) 
Baci/lus thuringiensisサイト "F t!集団 (Vilas・Boas el al. 2002) 
Pseudomonas ae，間 'ginosa (Lomholt et al. 2001) 
Streptococcus pneumoniae (E町 ight &  Spratt 1998) 
Microcystis aeruginosa (Tanabe et al .  2007) 

アーキア
Sulfolobus islandicus ( W hi批 er et al .  2005) 

真稼生物
Plasmodiumfalciparum (Smith et al. 1993) 
Plasmodium falciparum コンゴ集団 (Ande路 on et al. 2000) 
Plasmodium falciparum コロンピア集団 (Anderson et al. 2000) 
Tηpanosoma brucei ウガンダ集団 (Macleod et al .  2000) 

事有意に O より大きい値 (P <  0訓)

Microcystis aerug，加o s a -アオコの原因ラン藻
筆者らはアオコの大量発生や分布拡散メカニズム，種分化機

構の解明のため，数年前より Microcystis aeruginosaを対象と
した集団遺伝学的研究を進めている。 Microcystis aeruginosa 
(Kutzing) Lemmermann は，富栄養化した淡水域の湖沼等にお
いて大量発生し，いわゆるアオコを形成することで知られるラン藻
類( シアノバクテリア) の一種である。分類学的にはネンジュモ
目 (Chro∞∞cales) に含まれ，単細胞性，寒天質に包まれたコロ
ニーを形成すること，及び浮遊生活を可能にするガス胞を有してい
ることなどで特徴付けられる。本種はコロニー形態のバリエーショ
ンが著しいことで知られる。事実，本種は古くはコロニー形態の相
違から， 5つの異なる種 (M. aerug仇osa，M. ichthyoblabe， M. 
novacekii， M. viridis， M. wesenbergii) として認識されていたが，
Otsuka et al. (2∞1) によって一種に統合されたという経緯があ
る。本種は世界中で分離されており，分布はコスモポリタンである
と考えられている。また本種はアオコを形成することから，淡水漁
業やレジャー等の現場で悪臭や汚染等の水環境問題を引き起こす
生物として周知されている。さらに，本種の中には急性肝炎を引き
起こすアオコ毒素ミクロシスチンを生産する個体が少なからず存在
する。実際に飲料水等へのミクロシスチンの混入による中毒事故が
世界各地で起こっていることから，水資源の安全な利用という公衆
衛生上の観点からもしばしば問題視される。

M. aeruginosaのアオコ毒素遺伝子における組み換え
M. aeruginosaの一部の個体は，前述のようにミクロシスチン
というアオコ毒素( シアノトキシン) を生産する。ミクロシスチン
は7つのアミノ酸( 非典型的なアミノ酸を含む) からなる環状ポ
リペプチドであり，mcyABCDEFGHIJの 10個の遺伝子から成
るミクロシスチン・シンセターゼ遺伝子クラスターによって生合
成されている (Tillett et al. 2∞O)。これらの 10個の遺伝子の
うち，機能不明の m c y Hを除いた 9個の遺伝子は，バクテリア・
菌類に広く分布していることが知られるポリケタイドシンターゼ
但olyketide PKS)，及び非リボゾーム型ポリペプチド

IA  IS A  
All S T  All S T  遺伝構造 マーカー

0.286 0.195 parumchc M L E E  
0.771 0.507 clonal M L E E  
0.157 0.526 panmictic M L E E  
0.274 0.148 epidemic M L E E  

0.478' clonal M L S T  
3.608 1.755 clonal M L S T  

0.076 0.033 epidemic M L S T  

0.19 0.19 panmichc M L E E  
0.0018 -0.0046 panmictic Microsatellite 
0.0597 0.0133 epidemic Microsatellite 

1.340 ・0.548 epidemic Microsatellite 

シンセターゼ也:on-ribosomal p，olypeptide NRPS) 
と称する遺伝子のいずれか，あるいは両方に該当する。筆者らは，
この遺伝子クラスターの中の mcyA遺伝子配列を比較解析した結
果から，M. aeruginosaの個体聞でこの遺伝子内に組み換えが起
こっていることを明らかにした( 図 3)omcyAのみならず，mcyD，G，
Jの系統関係にも互いに不一致が見られることから，mcy遺伝子
を跨ぐような大規模な組み換えも起こっているようである (Tanabe
et al. 2∞4)。また mcy遺伝子の組み換えは相阿部分のみならず，
異なる遺伝子間 (mcyB とmりのとの間でも組み換えが起こって
いる例( いわゆる gene conversion) も見出されており，それに
よって部分的に異なる構造を持つミクロシスチンが作られている
可能性も示唆されている仏但kalsen et al. 2∞3)。一般にバクテ
リアの組み換えのホットスポットに該当する遺伝子には，細胞表層
の抗原や薬剤耐性遺伝子に代表されるように，いわゆる正の多様
性選択 (positive diversifying selection)が作用していることが多
い(Smi出 et al. 1991)。この意味において，mcy遺伝子の組み換
えの適応的意義を考察することは興味深い問題であるが，そのた
めにはまずミクロシスチンの生物学的機能を知る必要がある。ミク
ロシスチンの機能については，古くからアレロパシー，金属イオン
スカベンジャーなどの可能性が指摘されており，最近では細胞外
シグナル伝達因子として機能しているという新説も提示されてい
る(Schatz et al. 2∞7)。残念ながら，現時点ではこの問題につい
ては決定的な解答が得られていないため，mcy遺伝子の適応進
化の可能性に関する議論は，今後の研究の進展を待たなければな
らない。その一方，mcy遺伝子が組み換えのホットスポットになっ
ているかどうかについては，他の遺伝子との比較によって推察す
ることができる。つまり， M.  aeruginosaにおける個体間の組み換
えは，ミクロシスチン遺伝子のみに特異的に見られる現象なので
あろうか? それとも，広くゲノム全体で起こっている現象がたまた
ま調べた mcy遺伝子で顕在化しただけなのであろうか? という疑
問に言い換えられるわけである。この点を明らかにするための一つ
の方法は， M. aeruginosaの複数のハウスキーピング遺伝子座を
調べる，つまり M L S T を利用するというものである。ハウスキー
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図 3 ミクロシスチン生合成遺伝子と mcyAの逃伝子内組み換え

ピング遺伝子座は一般に中立遺伝子であり，組み換えのホッ トス
ポッ トになっている例はほとんど報告されていないため，M L S T  
により解明された組み換えの有無及び頻度は，ゲノム全体の組み
換えの有無や頻度を大枠で反映しているものと考えられるからで
ある。そして同時に， 複数のハウスキーピング遺伝子座の組み換
えを調べるという作業は，本文前半で解説した「種内集団の遺伝
構造を調べる J，とし寸研究に繋がるわけで、ある。筆者らは，M
aer昭 inosαに前述の h伍 S T法を適用してみることにした。

M. aerug;nosa の遺伝構造
筆者らは，M. aeruginosaの集団遺伝学解析のため，M .  

aeruglnosαのゲノム中の 7箇所のハウスキーピング遺伝子座
(jtsZ， glnA， gltX， gyrB， pgi， recA， tpi) をマ ーカー とする
h任，ST プロトコールを構築した (Tanab巴 et al.  2007)。日本産を
中心に同種 164培養株を選択し開発した恥1LS T法によって遺
伝子タイピングを行った。得られた D N A配列データについて，そ
れぞれの遺伝子座ごとに系統解析を行い比較してみたところ，各
遺伝子座の系統関係の聞に多くの不一致が見られ，またこの不一
致は最尤法に基づく統計的検定 (SH test)によっても有意であるこ
とがわかった。組み換えが全く起こらない「完全なクローン構造」
の場合においては，ゲノム中のどの遺伝子をヒ。ックアップして系統
解析を行っても，全く同様な分IJ皮パターンが得られるはずである。
このため，今回の結果は，ハウスキーピング遺伝子座間においても，
個体聞の組み換えが少なからず、起こっていることを示唆している。
M. aeruginosaにおける組み換えはアオコ毒素遺伝子 m り7に限ら
ず，ゲゲ、ノムワイドに起こつていることはほぼ間違いないようでで、あるが，
m cりy とハウスキ一ピンクググ、守、遺伝子j座主組み換えの間で
に差奥異-が見られるかどうカか〉を調べることは， 今後の課題である。

表 2 各湖沼における ん

全ての株(n =  164)  3.608'  
ユニークなSTのみ (n =  79) 1.755'  
霞ヶ打Ii (11 =  25) 4.227'  
奥多摩湖 (n =  15)  6.000 
白相t榊I(11 =  12)  6.000'  
諏訪湖 (11 =  14) 5.084'  

持有意にOより大きし、値 (P く 0 001)
(注)奥多摩湖と白樺湖の1"の値は，理論上の最大
値(解析した遺伝子座の数から1をヲ|いた数，今
回は 7つの遺伝子座を使用したので 6 となる)
を示す。(つまり，この二つの集団では組み換え
が全く起こっていない。)
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次に，前述の指数んを用いて M. aeruginosa遺伝構造の分類
を試みた。統計的検定の結果，全 164株を用いた解析， 単一の
S T  (79遺伝子型) のみを用いた解析の双方において， 1"は有意
にOより大きく，M.  aeruginosaの遺伝構造は“clonal" であるこ
とが示唆された (Tanabe et  al. 2007)。しかしながら，この結果の
解釈には次の点に注意する必要がある。つまり，各湖沼聞に地理
的な隔蹴が生じている場合，そのような集団を一緒に解析してし
まうと，元来 “panm.ictic" である種を，誤って“clonal" と判定
してしまうことがある。なぜならば，集団聞に地浬的な隔離が生じ
ると， たとえ組み換えのポテンシャルは高くても，各集団同士の接
触の機会が少なくなるために， 結果として組み換えの頻度が小さ
くなってしまうからである。そこで，比較的多くの個体が得られて
いた国内4箇所の湖沼を選択し湖沼内の集団単位でんを計算
して統計的検定を行ってみた。その結果は，各湖沼の集団間でも
“clonal" であるというものであり， 中には全く組み換えが観察され
ない集団( 白樺湖と奥多摩湖) もあった( 表 2)。これらの結果か
ら，M. aeruginosαの遺伝構造はやはり“clonal" であり，個体聞

る程度の影響を及ぼすもののその効果は限定的であり，有性生殖
に匹敵するレベルには達していないということが示唆される。シア
ノバクテリアの「分裂増殖」という繁殖形体を考えれば，この結果
はある意味当然のことのように思えるかもしれないが，バクテリアの
中には 8acillus属細菌のように，分裂により鴻殖するのにも関わら
ず，“panm.ictic" な遺伝構造を形成する種も少なからず存在する
ことには注意したし， (表 1)0 Panm.icticな 8 acillus属細菌は，実
験系で、形質転換が容易に起こることが知られているため，自然界に
おいても組み換えを51き起こす類の外来フ。ラスミドの取り込みが頻
繁に起こっているのであろう。水塊中には淡水 ・海水を問わず，大
量にファージやフ。ラスミドが存在していることが知られており，M.
aerugmosαに感染するベクターも幾つか同定されている。それに
もかかわらず，M .  aeruginosαは “clonal" であるということは，細
胞内へのベクターの取り込みプロセスの段階で何らかの制限がか
かっている可能性が高い。実際，前述のように同じ湖沼聞の個体

在はこの考察と矛盾しない。興味深いことに，M. aeruginosαは実
験系での形質転換が「可能だが難ししりバクテリアとして匁陥れて
いる。8acillus属細菌と対照的なこの観察結果は，M. aerugin.osa 
の “clonal" な迫伝構造の一因を反映しているのかもしれない。
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応用に向けて
バクテリアの集団遺伝学研究から得られた成果は，単に進化学

的な知識の蓄積に留まらない。実際，病原性ノTクテリアの集団遺
伝学研究は，感染症の発生源の究明や抗生物質耐性菌の出現機
構の解明，またこうした疫学上の問題にいかに対処すべきか，な
どの社会的ニーズによって強く推し進められてきた。また，微生
物農薬の使用，いわゆるバイオコントロールに用いられる遺伝子
組み換えバクテリアの自然集団への影響評価を行う上でも，集
団遺伝学の理解は本質的であろう。今回，我々の研究から M.
aeruginosaの遺伝構造は“c 1onal" であることがわかったが，そ
の結果として，応用に向けたなんらかの考察が可能であろうか?
例えば，それは将来的なアオコ駆除に向けての一つのヒントを与
える。 M . aeruginosaの個体聞の遺伝子組み換え頻度が低いた
め，薬剤耐性やファージ、耐性に関与する遺伝子の耐性獲得が制限
されている可能性がある( 多くのバクテリアでは，しばU 説Eみ換
えによって生じた変異によってこれらの耐性が獲得されることが知
られている) 。つまり，薬剤やファージの利用によるアオコ駆除は，
比較的効率よく機能する可能性がある。

今後の展望
本総説においては，バクテリア個体聞における遺伝子の組み換
え，及びそれをベースにした遺伝構造の分類について解説し，実
例としてアオコ形成ラン藻 Microcystis aeruginosaの組み換え
と遺伝構造を解析した例を紹介した。しかしながら，冒頭で述べ
たように，実際は集団の遺伝的多様性に関与する力は組み換え
だけではない。組み換えと他の 4 つの力( 遺伝的浮動・淘汰・
移住・突然変異) がどのように作用した結果として，現在の M.
aeruginosaの種内変異のパターンが形成されたのか，を明らかに
することは今後の重要な課題である。また，それぞれの進化力の
中身を精査することは更に重要である。なぜならば，例えば淘汰
機構の理解は大量発生メカニズムの解明と表裏一体であるだろう
し，移住のパターンを理解することは，アオコの拡散プロセスの理
解そのものであるからである。筆者らは現在， M. aeruginosaの
集団遺伝学的諸問題の全容解明のため，網羅的・集中的なサン
プリングを行って解析を進めているところである。この網羅的・集
中的というのは，実はかなり本質的である。バクテリアは前述の通
り，真核生物に比べると種内変異がたいへん大きいことで知られ
ており，また一方で demographyが不安定( 局所的に突然大量
発生したり，絶滅したりと言ったような状況) でもある。言うまで
もなしこのことは M. aeruginosaについても例外ではない。この
ため，アオコの集団解析の結果がどれだけ信頼できるものになる
かは，実はいかに大量に，そして満遍なくサンプリングすることが
できるかにかかっている，と言っても過言ではないのである。
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