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SUMMARY 

Horizontal gene transfer (HGT) plays an important role in bacterial evolution and the exchange of 

genetic material between different species and genera. Recently, whole genome analysis demonstrated 

that HGT also played an important role in the diversification of all three domains of organisms. Bacterial 

HGTs are mediated by one of three mechanisms: transformation, conjugation, or transduction. In 

addition to these distinct mechanisms, gene transfer agent (GTA) or membrane vesicles (MV) mediate a 

transduction-like process that has been reported as an alternative HGT process. The occurrence of HGT 

has been confirmed by both laboratory and field studies. Both biotic and abiotic parameters affect the 

success of gene transfer events in natural environments. However, the frequency and the role of HGT in 

natural environments are currently not well understood due to the difficult nature of defining the 

experimental conditions required in order to elucidate this important parameter in HGT events. This 

knowledge will help in the estimation of the emergence of antibiotic resistance genes among bacteria and 

the potential consequences of the environmental usage of genetically modified bacteria for 

bioremediation purposes. The aim of this review was to summarize the brief history of HGT and the 

biotic factors that may affect the frequency of HGT in the ecosystem.  
 

Key words: Transformation, Conjugation, Transduction, Lateral gene transfer, Prokaryote-eukaryote 

interactions  
 

Tel: +81-6-4307-3551/Fax: +81-6-6730-1320  
E-mail: kmatsui@civileng.kindai.ac.jp   

Received: 13 April 2015; Accepted: 24 August 2015. 

Review 

特集：Crossover of Protistology ～原生生物をとりまく多様な世界～ 



 微生物生態系における遺伝子伝播現象   32 

はじめに 

 

 ヒトのように性をもつ生物では世代ごとに雌雄間

で遺伝子がブレンドされ，遺伝子の多様性が維持さ

れている．一方，二分裂により指数関数的に増える

細菌においては，理論上，何世代経っても遺伝子の

ブレンドがおこらない．しかし細菌の多くは，周り

の細菌や細菌以外の生物，さらには環境中にある細

胞外の遺伝子まで，さまざまな方法で他生物の遺伝

子を取り込み，自らの遺伝子として利用する能力を

持っていることが古くから知られている．このよう

に，同一種間あるいは異種間で世代交代を経ずに遺

伝子が授受される現象を「遺伝子の水平伝播」と呼

ぶ．毒素を生成する病原菌の突然の蔓延や，抗生物

質が効かなくなる多剤耐性菌の出現は，細菌間での

遺伝子水平伝播によるところが大きい（Aminov, 

2011）．また DNA 解析技術の向上にともなって，

ゲノム中に外来遺伝子が含まれていることが明らか

にされてくると，細菌の進化においても遺伝子水平

伝播が重要な役割を果たしていることがわかってき

た（Darmon and Leach, 2014）．さらに現代社会で

は，細菌の遺伝子水平伝播を応用した遺伝子組換え

技術がすでに産業化されており，農作物や医薬品の

生産などを通じて人々の生活に深く根付いている

（James, 2012; 松井ほか，印刷中）． 

 このように遺伝子の水平伝播は生物界における普

遍的な現象と捉えることができ，これに関する知見

もすでに多く得られているように思える．しかし環

境中における遺伝子の動態，特に生物間相互作用を

含む環境因子が遺伝子の水平伝播頻度に及ぼす影響

については不明な点が多く，生態系における遺伝子

水平伝播が起こりやすい場所やその発生頻度につい

ても解明されていないことが多い．また，人為的な

生態系の改変が，生物種の多様性や生態系機能に及

ぼす影響についての研究例が増えつつあるが，この

ような改変が遺伝子水平伝播を通して細菌の病原性

や抗生物質耐性能の獲得に与える影響についてはほ

とんどわかっておらず，医学や公衆衛生の観点から

も研究の進展が望まれる分野である．そこで本稿で

は，まず細菌の遺伝子水平伝播現象について概説

し，次に微生物生態系において，特に原生生物など

の捕食を含めた生物間相互作用が，遺伝子の水平伝

播頻度におよぼす影響を調べた研究例を中心に，こ

れまでの知見を整理してみたい． 

 

遺伝子水平伝播現象に関する研究の歴史    
 

 細菌における遺伝子水平伝播現象の発見は古く 

Griffith (1928) や Avery et al. (1944) が肺炎双球菌

（pneumococcus）を用いた形質転換実験を通じて，

DNA が遺伝情報物質であることを証明した実験まで

さかのぼる．形質転換とは細菌が細胞外の DNA を取

り込み，表現型の変化を起こす遺伝現象である．こ

れに続く形で，接合（Tatum and Lederberg, 1947）や

形質導入（Zinder and Lederberg, 1952）を通じた遺伝

子水平伝播経路も発見された．いずれも細菌の表現

型に変化を起こす遺伝現象であり，接合は性線毛を

通じて細菌間で直接 DNA を伝達する伝播経路を，形

質導入はバクテリオファージ（ファージ；細菌に感

染するウイルス）を介して DNA が伝達される伝播経

路を指す．これら 3 つの様式が，細菌における遺伝

子水平伝播の主な経路であると考えられている（Fig. 

1）．また近年では gene transfer agents (GTAs) と呼ば

れるファージ様の粒子を介した伝播（Lang et al., 

2012; Solioz et al., 1975），DNase 非感受性の mem-

brane vesicles (MV) を介して細菌間で遺伝子が水平伝

達 さ れ る 経 路（Kolling and Matthews, 1999），

nanotubes と呼ばれる性線毛とは異なる管を介した伝

達経路も報告されている（Dubey and Ben-Yehuda, 

2011）．  

 三つの代表的な遺伝子水平伝播経路が発見された

後，1970~80 年代頃の研究は，分子的な DNA 伝達機

構の解明を目指す流れと環境中における遺伝子伝播

現象を探索する流れに別れて進展していく（Davison, 

1999; Droge et al., 1999; Lorenz and Wackernagel, 

1994）．ここでは，環境中における遺伝子伝播現象

を中心に取り上げてみたい．初期の研究では，大腸

菌（Escherichia coli）や枯草菌（Bacillus subtilis）の

ようなモデル細菌を用いて，環境中での遺伝子伝播

頻度を推測する研究が多くおこなわれた（Graham 

and Istock, 1978; Weinberg and Stotzky, 1972）．続いて

環境中より分離した細菌や，環境中に生息する細菌

を対象とした実験もおこなわれるようになり，河川

のバイオフィルムや海洋などの自然環境中において

も遺伝子の水平伝播が起きていることが示される様

になった（Bale et al., 1988; Mancini et al., 1987）．ま

たマイクロコズム（フラスコサイズの実験生態系）

を用いて，pH や温度をはじめとする様々な環境因子

が，遺伝子の水平伝播頻度に及ぼす影響について検

討されるようになってきたのもこの年代からである

（Neilson et al., 1994; Stewart and Sinigalliano, 1990）．

さらに 1990 年頃からは，培養を介した微生物学的な

検出手法に加えて，DNA を直接の検出対象とした分

子生物学的な手法が取り入れられるようになった

（Droge et al., 1999; Lorenz and Wackernagel, 1994）．

このような実験技術の発展は，遺伝子水平伝播現象

の検出感度の向上と，野外生態系における伝播頻度

を推測する際の精度向上に寄与したと考えられる．  

 1990 年中頃に入ると，遺伝子伝播の研究にもさら

に新しい潮流が生まれる．インフルエンザ菌
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Fig. 1. Schematic illustrations of bacterial horizontal gene transfer processes by which DNA is transferred from 

donor cell to recipient cell. 
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たことが示唆されている（Hehemann et al., 2010）．  

 このように様々な生物のゲノム配列解析が進展す

るにつれて，遺伝子の水平伝播によって獲得した機

能と，生態的地位や人間文化を関連づける考察もお

こなわれはじめている．進化の過程における遺伝子

水平伝播の意義を理解する上で，ゲノム解析は強力

な手法だといえる．しかし一方で，将来の遺伝子動

態を予測する上で必要となる，環境中での遺伝子水

平伝播頻度に関する研究は，ここ 10 年程あまり進捗

がみられない．  

 

細菌間の遺伝子水平伝播に関わる環境要因  

 

 自然環境は多くの物理化学的（非生物的）および

生物的な因子が複雑に絡み合っており，特定の因子

の影響だけを対象とした解析が難しい．そこで実験

生態系（マイクロコズム）を用いて，自然環境にお

ける現象を特定しようとする試みがおこなわれてき

た．生態系における生物的因子の影響についてはま

だ不明な点が多く残されているが，ここでは遺伝子

伝播の経路毎に，遺伝子の水平伝播に関与する環境

因子に関する知見をまとめてみたい． 

 

形質転換による遺伝子水平伝播に関わる因子 

 形質転換は細胞外より DNA を取り込む機構であ

る．そのため評価についても，1）取り込みの対象と

なる細胞外 DNA の生産，2）放出された細胞外 DNA 

の安定性，3）細菌による DNA の取り込みのそれぞ

れの項目に対する評価がおこなわれてきた（Tables 1

–3）．形質転換に関連する項目に特化した総説につ

いては，丸山ほか（2005）も参考にされたい． 

 DNA は生物由来の物質であるため，生物細胞の破

砕が細胞外 DNA の産生に関わっていることは想像に

易い．水域生態系においては放出された DNA の多く

が，DNase などの細胞外酵素によって数時間から 7 

日ほどで分解されるようである（Table 2）．リンや

窒素が不足しがちな水域生態系においては，細胞外 

DNA の多くが栄養塩として生物に再利用されている

と考えられる（Jorgensen and Jacobsen, 1996）．しか

し粘土粒子に吸着した DNA や，湖の底水層のように

水温の低い場所では，DNA が分解を受けず，ときに

遺伝情報を保持したままで長期間の生残が可能であ

る（Lorenz and Wackernagel, 1994; Matsui et al., 

2001）．また土壌生態系においても，土壌中の粒子

に吸着した DNA は分解を受けにくいことが知られて

いる（Pietramellara et al., 2009）．   

 水域では物理化学的な変化によって，細菌細胞か

ら自発的に細胞外に放出される DNA 量が増加する例

と，捕食やファージの感染によって細菌細胞から 

DNA が放出される例が知られる（Table 2）．遺伝情

（Haemophilus influenzae）の全ゲノムが 1995 年に報

告されたのを皮切りに微生物のゲノム解析が進展す

ると（Fleischmann et al., 1995），データベース上か

ら遺伝子の水平伝播の痕跡を解析する研究が次々と

おこなわれるようになった（Lawrence and Ochman, 

1998）．例えば，大阪府堺市での集団食中毒の原因

菌であった大腸菌 E. coli O157: H7 株のゲノムと，非

病原性大腸菌 E. coli K-12 株のゲノムの比較によっ

て，O157: H7 株には K-12 株ではみられない stx1, 

stx2, LEE などの病原性に関わる遺伝情報が含まれて

いることが判明し，またこれらの情報が prophage

（溶原化したファージ）上にコードされていること

も明らかになった（Hayashi et al., 2001）．このこと

は，形質導入による遺伝子の水平伝播によって，大

腸菌 O157: H7 が病原性に関する遺伝情報を後天的に

獲得したことを示している．このように一般に原核

生物（真正細菌とアーキア）のゲノム上には水平伝

播によって獲得されたと考えられる遺伝情報が多く

含まれており，原核生物 116 種を対象とした研究で

は，全ての細菌より遺伝子水平伝播の痕跡が確認さ

れ，遺伝子全体の 14.4%（116 種における平均）が水

平伝播によって獲得されたと考えられている

（Nakamura et al., 2004）．次世代シーケンサーの登

場等によって，DNA 塩基配列解析技術が更に進展す

ると，細菌以外の生物でも遺伝子水平伝播の痕跡が

次々と報告されるようになった. 例えばヒルガタワム

シ（bdelloid rotifers）は単為生殖で増殖する生物であ

るが，細菌だけでなく菌類や植物由来の遺伝子を水

平伝播によって獲得した痕跡が見つかっている．頻

繁に乾燥状態にさらされ，細胞膜の破損や DNA の修

復が常におこなわれるヒルガタワムシの生活史が，

周りからの外来 DNA の獲得につながった可能性が示

唆されている（Gladyshev et al., 2008）．また甲虫や

線虫においてもバクテリア由来と考えられる遺伝子

水平伝播の痕跡が見つかっており，植物への寄生に

有利となる機能遺伝子を新たに獲得した結果，独自

の生態的地位（ecological niche）をその進化過程で確

立したと考えられている（Acuna et al., 2012; Danchin 

et al., 2010）．さらに陰生植物のシダ類が持つキメラ

型の光受容体（neochrome）は，マツモ（コケ類）よ

り水平伝播した遺伝子だとする報告もある．植物間

での遺伝子水平伝播を示した例というだけでなく，

シダが現在の生活史を得るに至った経緯を理解する

上でも興味深い内容である（Li et al., 2014）．尐し変

わった研究例では，日本人の腸内細菌に関する報告

がある．日本人の腸内細菌からは，北米人の腸内細

菌では見つからない海苔の消化に関わる酵素遺伝子

群が見つかるが，これらの消化酵素遺伝子群は，日

常的に海藻を食する日本人の腸内において，海藻に

生息する細菌から日本人の腸内細菌へと水平伝播し
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Table 1.  Stability of DNA in various aquatic environments
a   

Location  
DNA     

conformation 

Turn over life 

cycle (h) 
Method References 

Marine water     

Ocean surface (Oligotrophic, Gulf of Mexico) linear  25.5 Loss of acid precipitable material Paul et al. (1989)  

Surface (Puerto Rico) plasmid  < 24 Loss of the transforming activity of plasmid DNA  Alvarez et al. (1996) 

Estuarine linear  6.6–10.3 Loss of acid precipitable material Paul et al. (1989)  

Estuarine plasmid  24–36 Loss of hybridization signals of plasmid DNA DeFlaun and Paul (1989)  

Freshwater     

River water (oligotrophic, Southwest Florida) linear  < 10 Loss of acid precipitable material Paul et al. (1989)  

River water (Puerto Rico) plasmid  12–18 Loss of hybridization signals of plasmid DNA Alvarez et al. (1996) 

Reservoir  (eutrophic, Southwest Florida) linear  < 11 Loss of acid precipitable material Paul et al. (1989)  

Waste water plasmid  1–3 Loss of the transforming activity of plasmid DNA  Fibi et al. (1991) 

Lake water (epilimnion, Lake Biwa) plasmid  72–170 Loss of the transforming activity of plasmid DNA  Matsui et al. (2001) 

Lake water (hypolimnion, Lake Biwa) plasmid  > 170 Loss of the transforming activity of plasmid DNA  Matsui et al. (2001) 

a
Summerizes the stability of DNA in various aquatic environments, as measured by a number of different authors.  

Table 2.  Factors affecting the DNA production by bacteria       

Determinant 
Mechanisms for DNA 

production 
Bacterial strain Experimental system 

Magnification of 

total extracelluar 

DNA production
a 

References 

Abiotic-factors      

Salinity Salinity decrement            

(33 → 2‰) 

Pseudomonas capacia 

PCO1224-1 

Monoculture in artificial 

seawater 

13.7 Paul and Devid (1989) 

Salinity Salinity increment               

(2 → 33‰) 

Escherichia coli HB101 

(R388) 

Monoculture in artificial 

seawater 

3.2 Paul and Devid (1989) 

Temperature Temperature shift             

(25 → 37°C) 

Pseudomonas capacia 

PCO1224-1 

Monoculture in NaCl based 

buffer 

2.5 Paul and Devid (1989) 

Temperature Temperature shift             

(25 → 37°C) 

Pseudomonas aeruginosa 

KYU-1 

Monoculture in jar fermentor 2.6 Hara and Ueda (1981) 

pH pH alternation                      

(8 → 7) 

Pseudomonas capacia 

PCO1224-1 

Monoculture in NaCl based 

buffer 

3 Paul and Devid (1989) 

pH pH alternation                      

(7 → 9) 

Pseudomonas aeruginosa 

KYU-1 

Monoculture in jar fermentor 3.8 Hara and Ueda (1981) 

Inorganic polyphosphate Alternation of concen-

tration (0.1 → 0.5%) 

Pseudomonas aeruginosa 

KYU-1 

Monoculture in sodium 

acetate based medium 

7.9 Ueda and Hara (1981) 

Growth phase Auto cell lysis in the 

death phase 

Bacillus subtilis DG2 Monoculture in minimal 

medium  
28

c Lorenz et al. (1991) 

Growth phase Auto cell lysis in the 

stationary phase 

Acinetobacter calcoaceticus 

LO25 

Monoculture in complete 

medium 
4.7

c Lorenz et al. (1991) 

Biotic-factors      

Nanoflagellates Grazing Marine bacterial community Continuous seawater culture 5 Turk et al. (1992) 

Virus Infection  Chlorella spp.
b
  Co-cultivation with virus  12 Reisser et al. (1993) 

Tetrahymena thermophila Grazing Escherichia coli DH5α Co-cultivation with protist 3 Kawabata et al. (1998) 

Euglena gracilis Stimulation of DNA    

release by E. coli 

Escherichia coli LE392 

(pKZ105) 

Co-cultivation with alga 50 < Matsui et al. (2003b) 

Tetrahymena thermophila Grazing Escherichia coli LE392 

(pKZ105) 

Co-cultivation with protist 0 Matsui et al. (2003b) 

a
Compared with a result from the experiment without the listed determinant. 

b
Eukaryotic phytoplankton. 

c
Compared with the DNA 

production at logarithmic growth phase.  
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報をもった DNA が，藻類との共培養によって細菌細

胞より放出される事例も報告されており，生態系に

は捕食やファージによる直接的な細胞破砕以外に

も，細胞外 DNA の生産に関わる生物間相互作用があ

ることを示唆している（Matsui et al., 2003b）． 

 肺炎双球菌に代表されるように，野外環境中には

人為的な処理を施さなくても細胞外より DNA を取り

込む能力を示す「自然形質転換能」をもった細菌が

存在する．これまでに 90 種程の細菌において，その

形質転換能が確認されているが（Davison, 1999; Lo-

renz and Wackernagel, 1994; Brigulla and Wackernagel, 

2010），自然形質転換能を持たないとみなされてい

た大腸菌も条件によっては細胞外 DNA を取り込む事

が示されてきており（Baur et al., 1996; Woegerbauer et 

al., 2002），環境中には未確認の自然形質転換能を持

つ細菌が存在している可能性が高い．また海水から

分離した細菌の 10~14% は，細胞外より DNA を取り

込む能力を保持していたという報告もある（Frischer 

et al., 1994）．枯草菌 B. subtilis や Vibrio 科細菌

（Vibrionaceae）などのモデル細菌を用いて，自然形

質転換能の生化学的な機構の多くが明らかにされて

おり（Chen and Dubnau, 2004; Sun et al., 2013），塩濃

度や細胞の状態などが DNA の取り込みに深く関与す

ることが知られてきている（Table 4）．生物的な因

子の影響に関する報告はほとんどないが，土着の生

物群集によって自然形質転換頻度が下がるという報

告がある（Paul et al., 1991）．また我々の研究では，

テトラヒメナの捕食や排出される代謝産物によっ

て，枯草菌 B. subtilis の自然形質転換が抑制されるこ

とも観察された（Matsui et al., 2003a）．細菌の自然

形質転換現象が起こる条件と，影響を調べたい生物

の培養条件の両方を満たす実験設定が困難なため，

実験的な証明はあまり進んでいないが，今後さらな

る解明が期待される項目である． 

 

接合伝達による遺伝子水平伝播に関わる因子  

 接合伝達では，細胞が性線毛を通じて直接接触す

ることによって遺伝子が授受される．このため生態

系においても細胞の密度が高くて栄養が得やすい場

所，例えば活性汚泥，バイオフィルム中や植物の根

の周り，さらにミミズなどの生物の腸管のような場

所で頻繁に起こると考えられている（Aminov, 2011; 

Droge et al., 1999）．接合伝達では，抗生物質耐性や

重金属耐性など，表現型に変化をもたらす遺伝子を

指標とした実験が早くから可能だったため，他の水

平伝播経路よりも環境因子の影響を評価した研究例

が多い．Table 4 は，接合伝達に影響を及ぼす環境因

子の影響について整理したものである．実験操作が

行い易い pH，温度，栄養塩などの影響を検討した研

究例が多いが，原生生物による捕食の影響など，微

生物生態系における生物的な因子に注目した研究例

もいくつかある． 

 生態系にはアメーバ，鞭毛藻類，繊毛虫類などの

細菌を捕食する真核生物が多く存在する．水域生態

学では，これらの生物が細菌を捕食することによっ

て，細菌に蓄積された栄養塩や有機物が残渣として

生態系に還元される現象を microbial loop と呼び，微

生物生態系における物質循環を駆動する関係として

細菌—捕食者関係に注目する研究が進められてきた

（Azam et al., 1983; Legendre and Rassoulzadegan, 1995; 

中野，2015）．また原生生物の食胞中の細菌の多く

が分解されずに生残し，再度細胞外に放出されるこ

とも明らかにされはじめた（Barker and Brown, 1994; 

King et al., 1988）．さらに細菌の代謝活性が原生生

物の捕食によって刺激されること（Ekelund and 

Rønn, 1994），接合伝達による遺伝子伝播が，細菌

の代謝活性と正の相関を示すことなどが報告され

（Smets et al., 1993），細菌—捕食者関係は，生態系に

おいて遺伝子の水平伝播に影響を及ぼす関係として

も取り上げられるようになった（O'Morchoe et al., 

1988; Otto et al., 1997）．例えば，野外土壌中におけ

る大腸菌から土着性細菌への接合伝達に影響を与え

る要因を評価した研究では，土壌中の原生生物の活

性を止めて細菌への捕食圧を緩和したところ，接合

伝達によって大腸菌から遺伝子を受け取った細菌の

総数が上昇したことを報告している（Sørensen et al., 

1999）．この実験では接合伝達効率（大腸菌数に対

する遺伝子を受け取った細菌の数）に変化が見られ

なかったため，捕食による総細菌数の減尐が，その

まま接合によって遺伝子を受け取った細菌数の減尐

に繋がっていた．その一方で，繊毛虫テトラヒメナ

（Tetranymena thermophila あるいは T. pyriformis）を

用いた実験では，テトラヒメナの存在によって接合

伝達頻度（遺伝子受容細菌に対する遺伝子を受け

取った細菌の数）が上昇することが報告されている

（Matsuo et al., 2010; Schlimme et al., 1997）．野外土

壌を用いた実験では原生生物種が特定されていない

こと，また実験株の大腸菌は野外の土着細菌ではな

いという点は考慮しないといけないが，細菌にとっ

て原生生物の捕食は個体数減尐という負の側面だけ

でなく，遺伝子を水平伝播させる側面からは正の影

響があるとするこれらの報告は，被食—捕食関係が物

質循環以外の面で与える効果を示す事例として興味

深い．他にも生物間相互作用が接合伝達頻度に関わ

る例として，アオコ形成ラン藻（Microcystis aeru-

ginosa）の細胞外代謝産物が細菌の活性を上昇さ

せ，細菌の接合頻度を高めたという研究報告もある

（Ueki et al., 2004）．  
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Table 3. Factors affecting the bacterial natural transformation
a 
  

Determinant Mechanisms Bacterial strain (recipient) 

Magnification of 

Transformation 

frequency 

References 

Abiotic factors     

NaCl Addition of NaCl (0.5 → 100 mM) Bacillus subtilis1G20 (trpC2) × 27 Romanowski et al. (1993) 

CaCl2 Addition of CaCl2 (1 → 10 mM) Escherichia coli JM109 × 2,000 Baur et al. (1996) 

Nutrients Nutrient amelioration marine Vibrio strain WJT-1C not altered Frischer et al. (1993) 

Bovine serum albumin (BSA) Supplementation (0 → 10%) Bacillus subtilis 0G1 × 1/3 Brautigam et al. (1997) 

Casein Supplementation (0 → 10%) Bacillus subtilis 0G1 × 3 Brautigam et al. (1997) 

Salinity Salinity shift (2 → 33‰) marine Vibrio strain WJT-1C × 100 Frischer et al. (1993) 

Temperature Temperature shift (29 → 37°C) marine Vibrio strain WJT-1C × 1/100 Frischer et al. (1993) 

Growth phase  Growth phase → stationary phase marine Vibrio strain WJT-1C × 10–100 Frischer et al. (1993) 

Biotic factors     

Ambient population Microbial interaction? marine Vibrio strain WJT-1C not altered–× 1/29 Paul et al. (1991) 

Tetrahymena thermophila Repression by both grazing and metabolites Bacillus subtilis ISW1214 × 1/100 Matsui et al. (2003a) 

Tetrahymena thermophila 

with Euglena gracilis      

E. gracilis attenuate the metabolite mediated 

repression by T. thermophila  

Bacillus subtilis ISW1214   × 20   Matsui et al. (2003a)   

a
Summerizes the factors affecting the bacterial natural transformation under various experimental conditions, as determined by a number 

of different authors. 

Table 4. Factors affecting the bacterial conjugation in aquatic environments  

Determinant Effect References 

Abiotic-factors   

Presence of nutrients (organic matter) Enhancement of bacterial activity Roszak and Colwell (1987); Fernandez-

Astorga et al. (1992); Goodman et al. (1993) 

Presence of food matrices (full-cream and 

skimmed milks) 
Stimulate the conjugation Modrie et al. (2009) 

Presence of surfaces Provide colonizable space Hausner and Wuertz (1999); van Elsas et al. 

(2000) 

Presence of liquid layer Aquatic environment is preferred for bacterial 

conjugation 

Shintani et al. (2008b) 

pH Extreme pH values detrimental to bacterial 

activity 

Khalil and Gealt (1987); Rochelle et al. 

(1989); Fernandez-Astorga et al. (1992) 

Presence of ions Bivalent cations enhance bacterial activity 

High salinity induce stress 

Khalil and Gealt (1987); van Elsas et al. 

(2000); Shintani et al. (2008b) 

Presense of selective agents (e.g. catabolize 

xenobiotics) 

Enhancing the growth of donors and transcon-

jugants 

Shintani et al. (2008a, b) 

Temperature Physiological temperature enhance bacterial 

activity 

Khalil and Gealt (1987); Fernandez-Astorga 

et al. (1992) 

Humic acids Prevent conjugative transfer in the liquid layer 

of soils 

Shintani et al. (2008b) 

Biotic-factors   

Incompatibility groups of plasmids Host ranges are varied by plasmids Shintani et al. (2010) 

Predation by protozoa Digestive vacuoles are favorable for conjuga-

tion 

Matsuo et al. (2010); Schlimme et al. 

(1997); Otto et al. (1997) 

Predation by protozoa Reduction of prey population O'Morchoe et al. (1988) 

Presence of plant roots  Stimulate the growth and the bacterial activity Zhang et al. (2014) 
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形質導入による遺伝子水平伝播に関わる因子 

 形質導入は，ファージを介して細菌間で遺伝子が

授受される機構である．そこでファージの感染先で

ある，ホスト細菌の感受性や，感染菌からのファー

ジ産出能力に関与する因子として，紫外線や細菌ス

トレスとの関係に着目した研究が進められてきた

（Weinbauer, 2004; Wommack and Colwell, 2000）．ま

たファージは宿主特異性が高いため，限られた細菌

間でしか遺伝子の授受がされないとこれまでは考え

られてきた．しかし，個々の細胞レベルで形質導入

を追跡する手法（CPRINS-FISH）を用いて単離

ファージの環境細菌への感染を評価した研究では，

ファージが様々な細菌に形質導入している様子が示

されている（Kenzaka et al., 2010）．また海洋を模し

た形質導入の実験結果を元に，Tampa Bay の汽水域

（アメリカフロリダ州）における形質導入頻度を求

めた研究では，一年間に 1.3 × 1014 回の形質導入が 

Tampa Bay で起こっていると見積もられている

（Jiang and Paul, 1998）．他にも海洋では，GTA を介

して高頻度で遺伝子の水平伝播が行われていること

を報告した例もあり，培養できる細菌の 47% が GTA 

を介した形質導入の対象になりうると推定されてい

る（McDaniel et al., 2010）．これらの結果を裏付け

るかのように，海洋から分離された細菌 113 株のゲ

ノムを調べた研究では，64 株より溶原ファージ様の

配列がみつかり，21 株より GTA だと思われる配列

が見つかったとの報告もある（Paul, 2008）．現在の

ところ GTA 粒子に関する報告は海洋における研究例

のみで，淡水域や陸域などの環境からの報告例はな

い．MV は，病原細菌が病原因子を宿主へ輸送する

粒子として注目されてきた直径 50~250 nm の小胞様

構造体である．大腸菌 E. coli や院内感染原因菌とし

て知られる Acinetobacter baumannii では，MV を介し

て細菌間で遺伝子が授受されることが報告されてい

る（Rumbo et al., 2011; Kolling and Matthews, 1999）．

また近年では，海洋の Prochlorococcus においても 

MV を介した遺伝子の水平伝播が確認されている

（Biller et al., 2014）．貧栄養海域で卓越し，地球の

炭素循環への関与も深いと考えられているラン藻で

あるため，同種間で広範囲に渡って遺伝子が水平伝

播されている可能性も高い． 

 環境中でも形質導入が起こることはおもに 

1980~1990 年 代 に 確 認 さ れ て き た が（Miller, 

2001），GTA や MV を介した遺伝子伝播の例を含め

ると，2000 年以降も報告例が続いている．しかし形

質転換や接合とは異なり，生物因子が形質導入の頻

度に及ぼす影響を検討した研究例は報告されていな

い（2015 年 3 月現在）． 

 

まとめ  

 

 これまで見てきたように，DNA の塩基配列決定技

術の革新と情報処理技術の飛躍的な向上により，細

菌だけでなく，高等生物においても遺伝子の水平伝

播現象が生じていることが明らかにされつつある．

約 25 年前の 1990 年代初頭には分からなかった事だ

が，細菌だけではなく多くの生物の進化過程におい

て，新しい表現型や生態的地位の獲得に遺伝子の水

平伝播が深く関与してきた可能性が高い．ここで注

意したいのは，我々がゲノム情報より認知している

遺伝子水平伝播の痕跡は，ほとんどの場合，生物の

進化過程において有益だった水平伝播のみを観察し

ている点である．生物に対して有害性を示す遺伝子

や，有益性を示さない中立的な遺伝子が水平伝播さ

れていたとしても，その遺伝子のほとんどは水平伝

播後に消失してしまい，その生物種の中で保持され

てこなかったと考えられている（Berg and Kurland, 

2002）． 

 動物や植物を中心とした生物多様性の創出に関す

る研究では，生物間の相互作用や環境との関わりが

多様性の創出に深く関与してきたことが広く知られ

て い る（東 北 大 学 生 態 適 応 グ ロ ー バ ル COE, 

2013）．前述の甲虫やシダ類の遺伝子水平伝播の例

でも見られるように，遺伝子水平伝播が起こるため

には，競争や共生などの生物間相互作用の多様性

や，遺伝子の供給源となる生物種の多様性などが必

要である．日本の生物多様性国家戦略 2010 では生物

多様性減尐の原因を，①人間活動が直接的にもたら

す影響，②人間活動の変化に伴う環境の質的変化，

③外来種や化学物質などによる生態系の攪乱，④地

球温暖化による影響の 4 つに分類しているが（環境

省, 2010），ここで取り上げられている個々の原因

が，生物多様性の減尐を通じて遺伝子の水平伝播頻

度にも影響を及ぼす可能性は高い．Table 3, 4 で紹介

したように，構成生物種を簡素化した実験生態系を

用いた実験では，生物間相互作用が遺伝子の水平伝

播効率に対して正負両方の影響を及ぼす事が報告さ

れている．しかしこれらの結果だけでは，野外生態

系における生物多様性の減尐が遺伝子の水平伝播頻

度に及ぼす影響を予測できる段階には至っていな

い．今後生物多様性の損失と遺伝子水平伝播頻度の

関係性を明らかにするためには，まず生態系におけ

る遺伝子伝播頻度を正確に評価する方法の確立が必

要となる．  

 また近年では，人間活動によって，遺伝子の水平

伝播頻度が劇的に上昇する状況が生み出されること

もわかってきた．その代表例に薬剤耐性菌の蔓延が

ある．抗生物質は医療目的以外でも，畜産や水産の
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現場において大量に使用されている．このため都市

部や酪農場近くの土壌や水域は，日々抗生物質にさ

らされた環境となり，抗生物質耐性遺伝子を持つ細

菌が，抗生物質使用の影響を受けていない場所の水

に較べて，数百倍から数千倍多く存在するとの報告

がされている（Pruden et al., 2006）．これらの環境中

で抗生物質耐性菌の存在率が高い理由として，抗生

物質の連用による耐性菌の選択だけではなく，水平

伝播を介して環境中の細菌間で耐性遺伝子が拡散し

たことが指摘されている（Allen et al., 2010; Aminov, 

2011）．また途上国では，下水が未処理の状態で海

洋に流れ込むことが多く，その中に含まれている人

間や動物の病原細菌に養殖環境由来の抗生物質耐性

遺伝子が伝播することもわかってきた（Cabello, 

2006）．このように遺伝子の水平伝播を考慮した生

態系利用のあり方や，病原菌が抗生物質耐性遺伝子

を獲得する経路や頻度の解析が危急の問題となって

いる（Allen et al., 2010）．  

 他方，土壌の汚染物質の除去に遺伝子の水平伝播

を活用しようとする研究も数多くなされている．生

物を活用して汚染土壌や地下水を浄化する手法をバ

イオレメディエーションと呼ぶが，汚染地に汚染物

質を分解できる細菌が居ない場合には，他所より汚

染物質の浄化能を持った細菌を移入する手法が用い

られる（バイオオーグメンテーション）．しかし移

入した細菌が，汚染地の土着細菌との競争に負けて

しまって浄化が進まない事も多い．そこで浄化に関

する遺伝子群を，移入細菌から土着細菌へ水平伝播

させて浄化効率を安定させる試みがある（Ikuma et 

al., 2012; Top et al., 2002）．土壌中では，周りに共存

している細菌が導入した遺伝子の安定性に関与して

いることも明らかにされつつあり（Shintani et al., 

2011），生態系における遺伝子水平伝播現象を理解

する上でも興味深い研究分野である．  

 遺伝子の水平伝播に関連してよく懸念されること

の一つに，遺伝子組換え生物が生態系に影響を及ぼ

す可能性が挙げられる．遺伝子組換え生物が生態系

に悪影響を及ぼした事例報告はないが，カルタヘナ

法に基づいた組換え生物の影響評価項目には，遺伝

子の水平伝播に関する評価が含まれている．しかし

遺伝子水平伝播の定量的な評価方法については何も

定まっておらず（松井ほか，印刷中），社会の懸念

に対して科学的に答えるためにも，生態系における

遺伝子水平伝播の動態予測への需要は高い．今後

は，生態系における遺伝子水平伝播現象に関わる環

境因子の特定や，生態系における水平伝播現象の頻

度の測定，さらに定量的に遺伝子伝播頻度を評価で

きる手法の開発がますます必要になってくると考え

られる．  
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