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総　　　説

長野県の中房温泉における微生物の
エネルギー代謝と太古代の生物進化

松浦克美1） 2）*，Shawn E. McGlynn2），河合　繁3）

（令和 5 年 3 月 8 日受付，令和 5 年 5 月 20 日受理）

Energy metabolism of microorganisms in Nakabusa 
hot spring of Nagano Prefecture and 
the evolution of life in the Archean

Katsumi Matsuura1） 2）*, Shawn E. McGlynn2） and Shigeru Kawai3）

Abstract
　　Microorganisms of various colors and textures often grow in aggregates in hot spring 
streams.   They  form microbial mats more  than a  few millimeters  thick and elongated 
streamers more than a few centimeters that sway in the streams.  Nakabusa hot spring in 
Nagano Prefecture is one of the places where microorganisms in hot spring streams are well 
developed.  The color difference is related to the energy metabolism of the microorganisms. 
At temperatures between 90℃ and 70℃, chemosynthetic microorganisms, which are black, 
gray, white,  transparent, or  light beige, obtain energy through electron transfer reactions 
with inorganic substances.  From 70℃ to 62℃, the mats become colorful with olive green, 
orange, and  light brown, and photosynthetic microorganisms that use the energy of  light 
and electrons from hydrogen sulfide and hydrogen grow.  At 62℃ to 45℃, the surface of the 
microbial mat is dark green and contains cyanobacteria, which are photosynthetic microor-
ganisms that can use the energy of light and the electrons of water.  Cyanobacteria release 
oxygen as a result of using the electrons of water.   The growth of  these  three  types of 
communities, along with the temperature decrease, may suggest that the earth’s temperature 
was around 100℃ when life began and that chemosynthetic microorganisms existed from an 
early stage.  It is suggested that photosynthetic microorganisms that use electrons, such as 
hydrogen sulfide and hydrogen, appeared in the course of evolution along with the subsequent 
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decrease in global temperature, and then cyanobacteria that use the energy of light and the 
electrons of water were made available through the evolution of the water oxidizing protein 
complex.

Key words  :  thermophilic microbes, chemosynthesis, photosynthesis, energy metabolism, 
biological evolution, Nakabusa hot springs

要　　　　旨
　高温の温泉水中には，温度に応じてさまざまな色や形状の微生物が集合体で生育しているこ
とがある．それらは数ミリメートル以上の厚さの微生物マットや，流れの中でゆれ動く数センチ
メートル以上の細長いストリーマーを形成する．長野県の中房温泉では，温泉水の温度によって
異なる色の微生物がよく生育している．色の違いは，そこに生育している微生物のエネルギー
代謝に関係する．90℃から 70℃では，黒，灰色，白，薄いベージュなどの色をしており，無
機物を用いた電子伝達反応でエネルギーを得る化学合成微生物が見られる．70℃から 62℃で
は，微生物マットはオリーブグリーンやオレンジや薄茶色とカラフルになり，光のエネルギー
を使用して硫化水素や水素などからの電子を利用する光合成微生物が生育している．62℃から
45℃では，微生物マットの表面は濃緑色で，光のエネルギーと水の電子を利用できるシアノバ
クテリアがいる．シアノバクテリアは水の電子を利用した結果として，酸素を放出する．温泉
水の温度低下にそってこれら 3 種類の微生物群集が生育していることは，生命が誕生した頃の
地球は 100℃前後の高温であり，先に化学合成微生物が存在した可能性がある．その後の地球
温度の低下にそった進化の過程で硫化水素や水素などの電子を利用する光合成微生物が出現
し，やがて光のエネルギーと水の電子を利用するシアノバクテリアが出現したと考えられる．

キーワード：好熱性微生物，化学合成，光合成，エネルギー代謝，生物進化，中房温泉

発表した学会名：日本温泉科学会第 75 回大会，2022 年 9 月 8 日

1．　は じ め に

　地球上ではさまざまな環境にさまざまな生物が存在している．温度という観点からみると，普通
の動植物は 45℃付近まで生きられるが，それ以上の温度では微生物のみの世界となる．そのよう
な高温で生きる微生物は「好熱性微生物」と呼ばれ，中には 100℃を超える温度でも生育できる種
類がある．世界各地に湧出する高温の温泉中には，さまざまな好熱性微生物が生育する様子が見ら
れる．
　高温温泉中の微生物についてはいろいろな目的で研究が行われているが，その中の一つに，太古
代の生物の進化を探るための研究がある．地球の歴史において，太古代は Fig. 1 に示すように約
40 億年前から 25 億年前までの時期（日本地質学会，2022）で，40 億年前ごろに地球上で生命活動
が始まり，25 億年前ごろから大気の酸素濃度が増加してきたと考えられている（Lane ら，2010）．
この時期には，現在の動植物やそれに近い生物は存在せず，アーキアと細菌の 2 つのグループの微
生物のみが存在していた．アーキアは，1977 以降 1980 年代までは細菌と同じグループだと考えら
れ古細菌と呼ばれていたが（Woese and Fox, 1977），研究の進展により細菌とはまったく別のグ
ループだということが分かってからは（Woese ら，1990），アーキアと呼ばれることが多い．

Fig. 1  Geological age of the earth



15

第 73 巻（2023） 長野県の中房温泉における微生物のエネルギー代謝と太古代の生物進化

　本総説では，高温の温泉水中に存在する微生物と太古代の生物進化との関係を，生物のエネルギー
代謝との関係で考察する．地球上の生命の共通祖先は 100℃前後の高温に生育していたという有力
な説が提唱されており（Islasら，2003；Di Giulio, 2003；Schwartzman and Lineweaver, 2004），そ
の説を受け入れた上で，本稿での議論を進める．

2．　生物はどのようにエネルギーを得ているか

　生物の生き方や進化を考える際に，その生物がどのようにエネルギーを得ているかを知ること
は，基本的に重要なことである．生物は，エネルギーを得られなければ生きていけないからである．
生物は種によっていくつかの異なる方法でエネルギーを得ている．生物がエネルギーを得る方法を，
炭素源とエネルギー源に着目して Table 1 にまとめた．
　生物の体をつくるタンパク質，DNA・RNA, 脂質，糖に必要な炭素源として，無機物の二酸化
炭素を使う生物と，他の生物が合成した有機物を利用する生物の 2 つに大きく分かれる．それぞれ
植物と動物に対応するが，微生物の中にも植物のように二酸化炭素を利用するものと，動物のよう
に他の生物が合成した有機物を使うものの両者が存在する．
　次に外部からのエネルギー源について考える．植物のように光のエネルギーを使うものは，光合
成でエネルギーを得ている．微生物の中には，植物と同じ仕組みの光合成でエネルギーを得るシア
ノバクテリアというグループがある．仕組みが同じであるのは，15 億年ぐらい前に，シアノバク
テリアが細胞内共生して葉緑体となり，藻類や植物が生まれたためである（Dyall ら，2004）．そ
の光合成では，まず水から電子を取り出して，光のエネルギーを使って高いエネルギー状態にし，
二酸化炭素に渡されて有機物が合成される．また，光エネルギーで高いエネルギー状態になった電
子は，ATP（細胞内でエネルギーを使う時に広く用いられている分子）の合成にも使われる．こ
の ATP も有機物の合成に必要である．なお，電子が取り出されて分解された水から，廃棄物とし
て酸素分子が放出される．
　植物やシアノバクテリアの光合成より単純な光合成としては，酸素を発生しない光合成がある．
この場合，電子源として水の代わりに水素分子や硫化水素，鉄が利用される．
　光のエネルギーの代わりに，無機物の酸化還元反応によってエネルギーを得る反応もある．これ

Table 1  Energy metabolism as the basis of living organisms focusing on carbon and energy sources
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を化学合成と呼んでいる．例えば，硫化水素から電子を取り出して酸素に渡すことで生育する細菌
や元素イオウ（S0）から電子を取り出して（酸化）別の元素イオウ（S0）に渡す（還元）ことで ATP
を合成して生育する細菌などがある（Finster, 2008）．これらの生物も，細胞内で高いエネルギー
にした電子と ATP を使って二酸化炭素から有機物を合成している．
　自分で有機物を作る代わりに外からの有機物を利用して生きる生物は，2 種類に分けられる．酸
素がある状態で（好気状態）生きる生物と，酸素がない状態（嫌気状態）で生きる生物である．酸
素がある状態で有機物を酸化するのは，動物が行なっているのと同じ好気呼吸である．ちなみに，
動物などが行なっている好気呼吸は，好気呼吸を行う細菌が 20 億年くらい前に細胞内共生してミ
トコンドリアになった結果である（Dyall ら，2004）．酸素がない状態で有機物を利用するのはもっ
ぱら微生物に限られ，発酵（分子内で電子の授受が起こる）と嫌気呼吸（電子を硝酸イオンや硫酸
イオンなどに受け渡す）に分かれる．

3．　微生物の生育環境としての中房温泉の特徴

　中房温泉は長野県安曇野市の北アルプスの燕岳の登山口にある．中房川と合戦沢の合流付近にあ
り，30ヶ所以上の自噴湧出口から多量の温泉水が湧き出している．湧出温度は，95℃（中房温泉の
標高約 1500 m での沸点）から 60℃程度である．中房温泉が微生物の生育に適している条件として，
微生物に電子を供給する硫化水素と有機物のもとになる二酸化炭素が十分に含まれていることがあ
る．また pH が 8～9 の弱アルカリであることも，多くの微生物が生育しやすい環境条件である．
　中房温泉では多くの微生物についての研究が行われてきたが，多くの泉源の中でも主に 2 ヶ所の
泉源が使われてきた（Nakagawa and Fukui, 2002；Kimura ら，2010；Kubo ら，2011；Otaki ら，
2012；Everroad ら，2012；Nishihara ら，2018a, b, c；Martinez ら，2019；Kawai ら，2021）．それ
らの位置をFig. 2 の地図に示し，写真をFig. 3 に示した．合戦の湯は，河原近くの岩の間から 87℃
程度の温泉が湧出し，花崗岩が風化した荒い粒の砂地の上をほぼ水平に流れている．古事記の湯は，
砂防ダムのすぐ上の河原の地下に湯貯のコンクリート升が埋められ，そこから導湯管で湯が引き出
されてポンプにつながっているが，コンクリート升から漏れ出た湯が砂防ダムのコンクリートの隙
間から湧出している．
　合戦の湯は，大雨が続いた後などでも泉温がほとんど変化しないという特徴がある．そのため，
温度と微生物の関係を研究するのに適している．古事記の湯は，大雨の後は温度が低下する傾向が
あるが，温度を一定期間継続的にモニターし，調査時点と微生物が生育した時点での温度がほぼ一
定であることを確認した上で微生物を採取した．また，合戦の湯から約 700 m, 古事記の湯から約
200 m の場所（Fig. 2）に，長野県が河川管理のために設置した雨量計があり毎時間の値が即時長
野県河川砂防情報ステーションのウェブページで公開されている．その記録から，温泉水温度への
降雨の影響のあるなしを判断した．1 週間に 100 mm 以上の降雨があると古事記の湯の温度は 5℃
以上低下し，200 mm 以上の降雨があると 10℃以上低下する傾向が観察されたが，それぞれ 1 ヶ月
以内，および 2 ヶ月以内で徐々に元の温度への回復が見られた．合戦の湯では大雨の後は逆に若干
温度が上昇する傾向が見られたが，上昇の幅は 2℃以内であった．
　合戦の湯の 87℃から 45℃，古事記の湯の 80℃から 45℃の温泉流水中のほぼ全ての場所で，微生
物が集合体になって生育している．微生物が層状に積み重なって数 mm 以上になっている集合体
を微生物マット，集合体の一端が石や砂に付着して細長い束状になって流れの中に揺れ動いている
ものをストリーマーと呼んでいる．Figure 4aの灰色や黒や白の細い筋のようなものがストリーマー
で，79℃のものである．温泉水は左から右に流れている．Figure 4b は 59℃の微生物マットを合戦
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Fig. 2  Locations of the two study sites in Nakabusa hot spring, Nagano Prefecture

Fig. 4  Microbial streamers (a) and excised microbial mats (b) in hot spring streams.  
The scale bar in (a) is in units of 5 cm, and the scale number in (b) is cm.

Fig. 3  Photos of the two study sites in Nakabusa hot springs
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の湯から切り出したもので，この場所では特に厚く，12 mm 以上である．マットの上部表面は濃
緑色であり，内部は赤色層の下に褐色層があった．なお，温度が 45℃付近より低くなると，真核
生物の藻類や微生物マットを食べる昆虫の幼虫などが見られるようになる．

4．　中房温泉の温度域の違いによる微生物の違いとエネルギー源

　中房温泉の微生物マットやストリーマーで特徴的なことは，3 つの温度域によって色が大きく異
なることである．その関係を Fig. 5 に示した．90℃から 70℃では，黒，灰色，白，透明，薄いベー
ジュのストリーマーや微生物マットがあり，温度が高いほど黒っぽい傾向がある．また，温泉流水
の表面に酸素がよく混ざる場所では，白い元素イオウ（S0）の粒が含まれていることが多い．70℃
から 62℃では，オリーブグリーン，オレンジ，薄茶色のマットがよく生育している．激しい流れ
で水平状のところではストリーマーになることもある．酸素がほとんどないところではオリーブグ
リーン，少し酸素が多くなるとオレンジ，酸素が多くなると薄茶色となる傾向がある．62℃から
45℃では，表面が濃緑色で，時には 20 mm を超える厚さのマットが生育している．表面の濃緑色
の下は，引き続き濃緑色のこともあるが，多くはオリーブグリーン，オレンジ，赤，黄土色，褐色
等，さまざまな色をしている．この温度域でストリーマーが見られることはほとんどない．
　これまでの研究から，90℃から 70℃では化学合成微生物（Nakagawa and Fukui, 2002；木村ら，
2010；Nishihara ら，2018b），70℃から 62℃では酸素非発生光合成微生物（Kubo ら，2011；Otaki
ら，2012），62℃から 45℃では酸素発生光合成微生物（Martinez ら，2019；Kawai ら，2021）が，
それぞれの温度域を特徴づける微生物であることが明らかになっている．これらのいずれの微生物
も，Table 1 に示したように有機物の生産者である．地中から湧出する温泉水中にはほとんど有機
物が含まれていないので，微生物群集が生育するためには，まず有機物の生産者が生育する必要が
あることに対応していると考えられる．
　これまで中房温泉の微生物については，特定の温度域を対象とした研究が多かった．広い温度域
を対象とした研究では，Nakagawa and Fukui（2002）と Everroad ら（2012）があり，Fig. 5 に示
したまとめとほぼ一致していた．ただし，それらの研究では，解析された種（塩基配列から予想さ
れたものを含む）はそれぞれ約 15 種および約 30 種であり，広い温度域にわたる微生物群集の比較
を目的とした詳細な研究は行われていなかった．
　著者らは 2020 年 9 月と 2022 年 5 月の 2 回にわたり，環境条件を広範に選定して微生物マットや
ストリーマーの採取を行い 28 種類の多様な微生物群集を得た．Figure 3の下部に示したように，温
度は 48℃-87℃，硫化水素濃度は 0-300 µmol/L, 酸素濃度は 10-180 µmol/L, 流速は 0.1-1200 mm/s
であった．温度，硫化水素濃度，酸素濃度，流速などの環境条件は，サンプリング前の 1 ヶ月間に

Fig. 5  Temperature division by color of microbial mats and streamers corresponding 
to different microbial communities
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ほぼ一定であることを確認し，各条件でできるだけ均一なサンプルを採取することにより，環境条
件との対応を考慮した解析を進めている．本稿ではその結果からエネルギー代謝と生物進化に関係
した部分を総説的に論じ，解析と考察の詳細は別の論文として準備中である．
　採取した微生物マットやストリーマーのそれぞれからDNAを抽出し，16Sリボソーム RNA 遺伝
子の一部分（V4 領域，約 253 塩基対，V4 領域は環境微生物の解析によく使われている可変領域の
1 つ）を DNA ポリメラーゼ連鎖反応（PCR）で増幅し，次世代シーケンス法により網羅的に塩基
配列決定を行なった．28 種類のサンプルそれぞれから得られた 4 万から 5 万の塩基配列には，同
じ配列も多いが，全部で約 1000 種類の塩基配列がみられた．その中で，28 種類のうち 2 つ以上の
サンプルで 0.1% 以上の割合を示したものと 1 つのサンプルで 1% 以上の割合を示したものは，合
わせて 263 種類であった．この中で同じ種に由来すると推定できるものをまとめると，166 種（未
知のものを含む）となった．これらの 166 の種について，Table 1 のどのエネルギー代謝を主にし
ているかの推定を試みた．166 種のうち約半分は既知の種に近縁だったので，エネルギー代謝が推
定できた．残りの未知種については 28 種類のサンプルの中でどの既知種と存在量の偏り（分布パ
ターン）が似ているか，という観点から推定したが，発酵と嫌気呼吸については分布から違いを判
断することが困難なのでまとめて扱った．その結果，すべての種について Table 1 のエネルギー代
謝の 6 種類（発酵と嫌気呼吸はまとめた）のいずれかに分けることができた．
　Table 2に，28の微生物群集から3つの温度域で代表的な群集を選んで，10% 以上検出された生物
種（部分配列からの推定）を示した．79℃では，好気化学合成を行うサーモクリニス（Thermocrinis 
ruber）と嫌気化学合成を行うカルディミクロビウム（Caldimicrobium rimae）が多かった．67℃
では，酸素非発生光合成を行うクロロフレクサス（Chloroflexus aggregans）と嫌気化学合成を行
うカルディミクロビウム（Caldimicrobium thiodismutans）が多かった．59℃では，酸素発生光合
成を行うシアノバクテリアのサーモシネココッカス（Thermosynechococus elongatus）と酸素非発
生型光合成を行うロゼイフレクサス（Roseiflexus castenholzii）とクロロフレクサス（Chloroflexus 
aggregans）が多かった．59℃でのロゼイフレクサスとクロロフレクサスは，有機物をシアノバクテ
リアから得ていて，光のエネルギーは ATP を合成するためにもっぱら使われていると考えられる

（Pierson and Castenholz, 1974；Hanada ら，1995，2002）．Table 2 から，いずれの微生物群集に
おいても 2 または 3 種の有機物を生産する種（または光のエネルギーで ATP を合成する種）が群
集中で多くの割合を占めることが示され，温泉中の微生物群集が単純であることを反映していると
考えられる．なお，ロゼイフレクサスは，中房温泉から Hanada ら（2002）によって単離された種
である．

Table 2  Microbial species present at 10% or more and their energy metabolism
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　Figure 6 に，解析を行なった 166 種すべてについて，6 種類のエネルギー代謝ごとの微生物の存
在割合を棒グラフで示した．好気化学合成，嫌気化学合成，酸素非発生光合成，酸素発生光合成に
ついては，Table 2 で示した構成割合とほとんど同じであることがわかる．これは，化学合成およ
び光合成微生物については，構成種がほぼ単一であることを表している．酸素非発生光合成微生物
は 79℃では存在せず，酸素発生光合成微生物は 79℃と 67℃で存在していなかった．このことは，
次の節で論じるように，光合成が化学合成より後に，また酸素発生光合成が酸素非発生光合成より
後に，地球上で生じたことを反映していると考えられた．67℃で酸素非発生光合成微生物に合わせ
て多くの嫌気化学合成微生物が存在している結果は，実験室での培養で両者が共生して相互依存的
に増殖していた結果（Kawai ら，2019b）とよく一致するものである．
　発酵と嫌気呼吸は，79℃で 8％，67℃で 53％，59℃で 10％といずれの群集でも存在した（Fig. 6）．
このことは，有機物が供給されれば温度に関わらず，これらの嫌気性の微生物がさまざまな高温環
境で生育しやすいことを示している．67℃で特に割合が高いことは，酸素非発生光合成から供給さ
れる有機物が多いことと，微生物群集内部の嫌気度が高いことに起因すると考えられた．
　一方，好気呼吸は，59℃で 17％と多かったが，79℃で 1.8％，67℃で 0.9％と低い割合だった（Fig. 
6）．このことは，59℃では酸素発生光合成を行うシアノバクテリアが生育することで群集内部が酸
素の多い条件になり，好気呼吸を行う微生物が増えたことが考えられる．ただし，79℃や 67℃の
高温でも少ないながら好気呼吸を行う微生物が存在したことは，次節で論じるように，シアノバク
テリアによる酸素発生が始まる前から好気呼吸が存在した可能性と関係すると考えている．

5．　中房温泉の微生物生育温度域と太古代の生命のエネルギー代謝との関係

　先に述べたように，現在地球上に生存する生物の最後の共通祖先は，100℃前後の高温に生育し
ていたという仮説が広く支持されている（Islas ら，2003；Di Giulio, 2003；Schwartzman and 
Lineweaver, 2004）．その仮説を受け入れると，地球の表面付近の温度はその後だんだんと低下し
てきたことになる．中房温泉の温度とそこに生育する微生物のエネルギー代謝の関係も，それらの
考えを受け入れると説明がしやすい．また，生物の進化に伴う温度への適応は，温度が下がる方向
へは比較的容易であるが，温度が上がる方向へは難しいという考えがある（Yasugi ら，2001；
Pinneyら，2021）．タンパク質の温度安定性を下げるには 1 つのアミノ酸の変化でも可能であるが，

Fig. 6  Changes in microbial energy metabolism with the temperature drop
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上げるには複数のアミノ酸の変化が必要だと考えられるからである（Yasugi ら，2001；Pinney ら，
2021）．この考えも本節の議論と大きく関係する．より高い温度への進化適応が難しいとすると，
高い温度で生育する微生物は，古くから存在する微生物である可能性が高いからである．
　中房温泉の高温水中の微生物群集は，エネルギー代謝の面で 3 種類に分けることができた．今回
の研究の中で一番高い温度領域は 87℃から 70℃である．そこでは化学合成が主なエネルギー代謝
であった．これは，地球の太古代においても化学合成が光合成より先に存在したことに対応すると
考えられる．次の温度域は 70℃から 62℃で，酸素を発生しない光合成微生物であるクロロフレク
サスが主な微生物である．過去の歴史においても，クロロフレクサスに似たような性質の微生物が
最初に出現した光合成生物である可能性がある（Oyaizu ら，1987）．さらに温度が低下すると，酸
素を発生する光合成を行うシアノバクテリアが生育していた．これも，生物のエネルギー代謝とし
て，酸素を発生する光合成が最後に誕生したことと対応していると考えられる．
　シアノバクテリアの出現で地球上に多量の酸素が発生蓄積されるようになり，地球の環境や生物
相が大きく変化した．地質年代は，25 億年前で太古代から原生代へ区分されている（Fig. 1, 日本
地質学会，2022）．シアノバクテリアが出現したのは 27 億年前頃という可能性が指摘されているの
で（Rasmussen ら，2008），太古代の中で，化学合成の時代から酸素を発生しない光合成の時代，
さらに酸素を発生する光合成の時代に変わっていったと考えられる．中房温泉における温度低下に
沿った微生物のエネルギー代謝の変化は，太古代の生物進化の時間軸を現代の地表を流れる温泉水
の温度軸に置き換えたものと見ることができる．シアノバクテリアが出現したのは 27 億年前頃と
いう上記の可能性（Rasmussen ら，2008）と，それと生物全体の共通祖先が 40 億 -38 億年前に存
在したらしいということを踏まえると，酸素非発生光合成のクロロフレクサスのような微生物が出
現したのは，系統樹の解析から 35-33 億年前であるという推定が可能であると考えている．
　エネルギー代謝の進化を考える時に，具体的な電子源となる物質や電子を受け取る物質も重要で
ある．この電子のやりとりに関しては，周囲の環境条件に大きく依存するので，中房温泉で得られ
た結果から太古代の進化を考える際は注意が必要である．化学合成微生物としてサーモクリニス

（Thermocrinis ruber）およびカルディミクロビウム（Caldimicrobium rimae）（Table 2）が中房
温泉で多く見られ，それらは硫化水素と酸素，および元素イオウ（S0）と別の元素イオウ（S0）を
それぞれ電子源と電子を受け取る物質として使用していると考えられる．太古代の電子源について
は他にも水素や二価鉄イオン（Ozaki ら，2018）が，電子を受け取る物質については硝酸イオンや
硫酸イオンや三価鉄イオン（Archer and Vance，2006）が想定されている．酸素非発生光合成を
行うクロロフレクサスについても，中房温泉では主に硫化水素が電子源と考えられ（Kawai ら，
2019b），一部微生物マットの内部で発生した水素が用いられること（Otaki ら，2012）が示されて
いる．中房温泉から単離したクロロフレクサスの培養では，純粋状態では硫化水素は良い電子源で
はなく，水素が良い電子源であることが示されている（Kawai ら，2019a）ので，太古代では水素
の利用が硫化水素の利用より先行していた可能性も考えられる．酸素発生光合成を行うシアノバク
テリアについては，中房温泉でも太古代でも電子源は水である．
　一方，生物の生育にはエネルギー，炭素源，電子に加えて，窒素の供給も重要である．細胞にとっ
て重要な分子であるタンパク質，DNA, RNA 等には，窒素が基本的に重要な構成成分として含ま
れている．アンモニウムイオンや硝酸イオンなどの生物が利用しやすい窒素源は，中房温泉でも太
古代でも不足しがちであったと考えられる．そのため，空中に多量に存在する分子状窒素を利用し
やすい分子に固定する必要がある．この窒素固定反応についても中房温泉で世界で初めて高温での
広範な研究が行われ，古事記の湯の75℃の化学合成微生物マットで初めて窒素固定活性が示された

（Nishihara ら，2018a）．その微生物マットには窒素固定遺伝子が含まれることがわかり（Nishihara
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ら，2018b），さらには窒素固定活性を持つ化学合成細菌（Nishihara ら，2018c）と発酵細菌（Chen
ら，2021）が単離された．窒素固定遺伝子は，中房温泉の光合成非酸素発生微生物群集や光合成酸
素発生微生物群集からも検出されており，窒素固定が太古代からずっと生命にとって重要な反応で
あったことを示している．

6．　エネルギー代謝の多様性と太古代の進化の中での出現順序の全体像

　中房温泉での結果も踏まえ，Table 1 に示した 7 種類のエネルギー代謝の出現順序の仮説を Fig. 
7 に描いた．左が有機物の消費反応，右が有機物の生産反応である．上に論じたように生命の起源
が高温であるという説を前提として，有機物の生産反応は，化学合成，酸素非発生光合成，酸素発
生光合成の順であることが，中房温泉の生育温度域の結果から推定される．酸素非発生光合成と酸
素発生光合成は，その分子的なメカニズムに共通点が多いので，進化的に直接関係していることは
疑いがない．化学合成のうち，酸素がない状態での嫌気的なものと酸素がある状態での好気的なも
のとの，いずれかが古いかは，中房温泉での結果からはわからないが，後に論じるように有機物消
費反応からの類推で嫌気条件のものが古いと考えられる．化学合成と光合成がどう繋がるかについ
ては，Kawai ら（2019a）の研究で単離した酸素非発生光合成を行うクロロフレクサスが化学合成
も行うことから，直接的な関係がある可能性がある．Kawai ら（2019a）の観察した化学合成は低
濃度の酸素を使うものであったが，クロロフレクサスの光合成はもっぱら嫌気条件で進むので，
Fig. 7 では仮に嫌気化学合成から酸素非発生光合成へ矢印を書き入れた．
　左側の有機物の消費反応は，右側の生産反応より古いと考えている．7 種類のエネルギー代謝反
応のためには，細胞内に多くの共通するタンパク質といくつかの独自のタンパク質がある．少ない
タンパク質の反応系から多いタンパク質の反応系に並べると，発酵，呼吸，化学合成，光合成にな
るので，その順に出現した可能性がある．また，化学合成微生物には，発酵や呼吸に使われている
タンパク質が多く使われているからでもある．
　Figure 7 は，一般に古くから言われてきた酸素発生光合成が生じた後に好気呼吸が生じたとする
説と逆で，先に好気呼吸があり，それは化学合成が始まるより前という順序となっている．この考
えは 1990 年代から根拠をもって主張され（Castresana ら，1994；Castresana and Saraste, 1995），
またこれと関係する研究として，光合成が始まる前の時代に地球上に微量の酸素が存在したという

Fig. 7  Hypothesis for the order of emergence of energy metabolism 
in Archean organisms
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研究もある（Haqq-Misra ら，2011）．嫌気呼吸と好気呼吸の関係については，両者の成分はよく似
ているが，最終的に酸素に電子を渡すタンパク質は，嫌気呼吸（硝酸呼吸）の一成分から進化した
可能性が高いという報告がある（de Vries and Schröder, 2002）．
　呼吸と化学合成をつなぐ 2 つの矢印については，入り口のタンパク質が有機物由来の電子か無機
物由来の電子かで異なるほかは，嫌気，好気ともほとんど同じ成分が多いので．それぞれを矢印で
結んだ．また，嫌気化学合成と好気化学合成は二酸化炭素から有機物を合成する点で共通性も高い
と考えられるので，両者も矢印で結んだ．

7．　お わ り に

　太古代における生命の進化によって，我々ヒトを含めて現在の地球上に存在するすべての生物や
生態系のもとが形成された．形態的多様性や細胞分化の多様性の面では，約 10 億年前以降の多細
胞生物が生じた後の時代の進化が華々しい．しかし，細胞レベルの進化，特にその機能の進化は，
エネルギー代謝，物質代謝，遺伝的システム等，基本は太古代にほぼ完成していたと考えられる．
　太古代からの性質を維持している微生物は，現在の温泉や海底熱水鉱床に残っていると考えられ，
それらの高温の微生物の研究を進めることにより，生命の誕生と初期進化に関する理解がさらに深
まる．特にエネルギー代謝の進化については，多くの多様性が太古代に獲得され，現代まで維持さ
れてきていると考えられる．近年，細胞機能やタンパク質の研究と DNA 塩基配列による系統関係
の研究を組み合わせることによって，その詳細が明らかになりつつある．高い温度領域にさまざま
な微生物群集が安定的に生育している中房温泉は，そのような生物進化の研究のモデルとして今後
さらに重要になっていくと考えている．
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