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　　Therc　are 　many 　species 　of 　autQtrophs 　o 夏 the　ear 山，　including 　plants，　archea 　a皿 d　eubacteria 口

which 飯 carbon 　dioxide ひ1α v 冴 bus　di伍erent 　pathways　and 　produce　abundant   。 unt 。f 。 rganic

compounds 　supporting 　the 　lives　of 　heterotrophic　organisms ．　 This　artlcle 　deals　with 　the 　variety 　of

autotrophic 　organisms 　and 　the　diversity　of 　carbon 　dioxidc 　fixatlon　pathways　by　those　autotropbs ，

Many 　species 　of 　novel 　microorganisms 　were 　isolated，　chemolithoautotrephic 　bactcria　using 　gaseous
hydrogen　as　an 　energy 　source 　 and 　cyan 。bacteha　under 　the   。philic　c。 nditi 。 n ．　 On ¢ of 　them ，孤

extrcmcly 止 emlophilic 　hydrogen　bacterium，　was 　first　proved　to　fUnction　a　new 　fixation　pathway ，
reductive 　TCA 　cycle ，　as　all　aerobic 　bacterium．　 The　key　enzy 皿 es　of 　Calvin　cycle ，　ribulose ・1，5−

bisphosph飢 e　carboxylase ／oxygcnase （RubisCO）from　both　a　marine 　hydrogcn　bacterium　and 　a

themlophi ［ic　cyanobacterium 　were 　rcvc 訓ed 　t。　have　characteristideatures ，　L2　form　and 　therrnostable

RubisCO ，　 respective 弖y ．　 The 　possibility　 of 　utilizing 　 the 　 abUity 　 of 　microorganisms 　to　fix　 carbon

（hoxide，　rapid 　production　of 　organic 　matcrials 　and 　a　tool 　for　improving　th¢ Rub 量sCO 　genes　of 　plants ，

i8　 also 　discussed ．
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は　 じ　 め 　 に

　炭酸 ガ ス の 存在は 生物と切 っ て も切れない 関係 に あ

る．わ れ わ れ を 含 め た 従属栄養生物 は ，有機化合物 を

代謝 し エ ネ ル ギ ーを 得 た 結果 と し て 炭酸 ガ ス を 排出

し，他方，独立栄養生物 は 種 の 保存の た め に 炭酸ガ ス

を炭素源 と して 生 育 増殖す る と同時 に ，呼吸 に よ る炭

酸 ガ ス の 排 出 も 行 っ て い る．独立栄養生物 の 種 は 多岐

に わ た り，高等植物か ら原核微生物 ま で 幅広 く存 在 す

るが ，それに 伴 っ て 炭酸固定様式も多様で ある．

　 と こ ろ で ，わ れ わ れ の 生活 を豊 か に し て い る 発酵
・

醸造 プ ロ セ ス は 現在 に 至 る ま で ほ とん どすべ て 従属栄

養微生物 の作 用 に よ っ て 行われ て お り， 用 い られ る基

質 は 当然，独立栄養生物 に よ っ て つ くられ た炭酸固 定

産物 で あ る ．筆者は 約 25年前 に 発酵基質と して 炭酸 ガ

ス を利用 で きない か ， ま た独立栄養生物の 炭酸固定能

力 を 向上 させ る こ とが で きない か ，とい う発想 の もと

に 炭酸 固定 の 研 究 を 始 め た ．と こ ろ が，研究を行 っ て

い る間 に 大気圏中の 炭酸 ガ ス 濃度 の 著 しい 増加 が，地

球温暖化な どの 環境問題 と して 注 目を 集 め る よ うに な

っ た ．しか し，本研究 は 上述 の よ うに ，炭酸 ガ ス 問題

を環境問 題 と し て よ りむ し ろ資源問題 と して と らえ て

始 め られ た もの で あ る．り研究 の 流れ と して は ， まず

独立 栄養生物や 生物的炭酸固 定経路 に つ い て の 従来 の

知見を ま とめ ，それ を 基礎 として い ろ い ろ な観点か ら

微生物 に よ る炭酸固定に つ い て 追求 し た ．そ の 結果，
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Fig．1，　 Changes 　in　 concentration 　 of　CO2 　 in　 atmo
−

　　 spheTe ．（EPA ，19B9）

種 々 の 新 規 炭 酸 固 定 微生 物 を 自然 界 か ら発見，そ れ ら

の もつ 炭酸 固 定経路 の 多 様性 に メ ス を 入 れ て 新 た な経

路 の 存在を提唱 し，さらに 微生物 の もつ す ぐれ た 炭酸

固定機能 を資源 ・環境問題 の 解決 の た め に 利用 す る 可

能性 に つ い て も検討 し ， そ れ らを こ の 小文 に ま とめ た ．

L 　資源 ・環境問題と生物的炭酸固定

　最近 に お け る 大気 中の 炭酸 ガ ス 濃度 の 増 加 は 著 し

く， す で に 350ppm を超え る 状態 に な り，その 増加

速度 も年率 1．5％ を 上 回 る よ うに な っ て い る，そ の 状

況 は Fig．1 に 示 す と お りで ，最近 約 30年 間 に お け る

そ の 上 昇率が きわ め て 顕著 で あ る が ，その 主 因 が過去

に 生 成 され た有機物 で あ る化石 燃料 の 過剰消費 に ある

こ とは 間違い な く，そ れに よ っ て 排出 され る 炭素重量

基準 で 年間約60億 ト ソ に お よ ぶ 炭酸 ガ ス の ほ ぼ半分 が

毎年大気圏 に 蓄積 しつ つ あ る とい われ て い る．大気中

の 炭酸 ガ ス 量 が増す とい うこ とは 当然 の こ となが ら，

炭酸 ガ ス か らの 有機物合成量 よ りも，有機物が 分解さ

れ て 炭酸 ガ ス に な る量 の 方が多い とい うこ とで ある．

地球上 に お け る炭酸 ガ ス の 有機化 は，上 述の よ うに 主

と して 独立 栄養生 物 の 行 う炭酸同化作用 に よ る もの と

考 え られ，炭 酸 同 化 能 力 の な い 従属栄養生物は 独立栄

養生物 の つ く る生産物に 完全 に 依存 して 生 きて い る．

生物界 に お け る炭素 と エ ネ ル ギ ーの 流れ を 生物の 種 類

と の 関係 を 含 め て 裏 し た もの が Fig．2 で あ る．炭 酸

固 定 を 行 う独 立 栄 養 生 物 の うち，明 らか に 量的に 多 く

中心的役割を 担 っ て い る の は 言 うまで もな く植物 で あ

り， 現在直面 して い る資源 ・環境 ・エ ネ ル ギ ー問題の

多 くは 根本的に は 植物 の 炭酸固定量 の 増加 に よ っ て 解

決 され る と思 わ れ る．しか し
一

方 ， 従来 は ほ とん ど注

目され て い なか っ た が ，地球上 の さ ま ざま な環 境，特

に 植物 の 生 育 し得 な い よ うな 特殊環境や 光 の 届か ない

環境下 で ，い ろ い ろ な 種 類 の 微 生 物 が 炭 酸 固定 を 行 っ

AototrOphs

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 一 一 一
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 EeterOtraphs

F正g、2、　 Carbon 　and 　energy 　flow　in　biological　world ，

て い る こ とが次第に 明 らか に な っ てきて い る，こ れ ら

の 微生物が 行 う炭酸固定総量 に つ い て は 今 の と こ ろ 明

らか な デー
タ は な い が ，地球 の 生態系全 体 と し て み れ

ぽ決 して 無視で きない 量で あ るは ず で あ る．微生物 の

中に は 生育速度，ひ い て は 炭酸固定速度が 植物 とは 比

較 に な ら な い 桁違 い の 速 さ を示 す もの も しば しば 発見

さ れ，さら に 極限環境 に お け る微生物 の 炭酸固 定 方式

に は ， い わ ゆ る植物型 の カ ル ビ ン サ イ ク ル とは まっ た

く異 な る方式が あ る こ と も知 られ て きて お り，そ の よ

うな 量 的 ，質 的 な 特長 を 生か した 利用法も考えられ て

よい で あ ろ う，

2． 種 々 の 炭酸固定生物 とそ の 固定経路

　炭酸固定能力を もつ 生 物 と して 知 られ る もの は ，植

物などの 高等生物か ら原始的 な細菌ま で きわ め て 多岐

に わ た っ て い る．こ れ らの 炭酸 固 定生 物 （独 立 栄 養生

物）は ，炭酸同化の た め に エネ ル ギ ー源を 必要とす る

が，そ れ を太陽光か ら得 るか 無機物質 の 酸化反応 か ら

得 る か に よ っ て ，光独立 栄養生 物 と化学独立栄養生物

に 分け ら れ る ，Table　1 に 挙 げ た よ うに ，前老 に は 高

等植物 の ほ か ラ ソ 藻類や 光合成細菌 な ど多彩 な生 物群

が 含 まれ る
一

方 ， 後者 は すべ て 細菌 に 限 られ て い る も

の の ，そ の エ ネ ル ギー
源 とな る も の は 水 素，還 元 型 イ

才 ウ化合物，二 価鉄 ，
ア ン モ ニ ア ， 亜硝酸，一

酸化炭

素など多種類 に わた っ て い る．わ れ わ れ に 身近な常温

か つ 好気的な環境 で は ，ほ とん どの 炭酸固定は 光 独 立

栄 養 生 物 に よ っ て い る が，た とえ ぽ 太陽光の 届 か な い

深海底 の 熱水噴出域な どの 特殊環境 で は ，む しろ還元

型 イ オ ウ 化合物や 水素な どを エ ネ ル ギーと して 利用す

る 化 学独 立 栄養生物の 方 が一
次 生 産者 の 主 役 とな っ て

有 機 物 を 供 給す る 生態系 が 成 り立 っ て い る と考え られ

て い る，

　地 球上 で もっ と も普遍的 と考 え られ る 炭酸固 定経路

は ，現 在 の と こ ろ すべ て の 植物が 行 っ て い る と され て

い る，い わ ゆ る カ ル ビ ソ サ イ ク ル ，別 名，還元 型 ペ ン
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Table　1．　Various　autotrQphs ．

Energy Aerobic1Anaerobic Organism

Eukaryotes

Archaebacteria

Bacteria

PhotOtroph

Chemoiithotroph

PhotQtroph

Ghemolithotroph

Aerobic

Anaerobic

Aerobic

AerobicAnaerobic

Aerobic

PlantGreen
　algae

Brown 　algae

Methanogen
Acetegen

Thermophilic，
acidophilic ，
sulfiユr−oxidizer

Blue−green　algae

Photesynthetic
baCteriaHydrogen

　bacteria
Sulfur−oxidizer
Ion　bactcria
Ammenia −oxidizer
Nitrite−oxidizer
Manganese −oxidizer

F 一ス リ ン 酸 回 路 で あ る ，植物以外に も ラ ン 藻や 多 く

の 光合成細菌ならび に 化学合成細菌 ， 特 に 酸素の 存在

す る 好気的環境下 で は ほ とん どの 場 合 こ の 経路が働 い

て い る ．一
方，嫌 気 的 条 件 下 や 高温，強酸性 な どの 特

殊な 環境下 で 生 育す る 微生 物 に お い て は ，別 の 経 路 が

働い て い る こ とが 明 らか に され つ つ あ り，さ ま ざま な

い わ ゆ る 非カ ル ビ ソ サ イ ク ル 型炭酸固定が存在す る こ

とが 判 明 し て きた ．現 在 ま で に 提 唱 さ れ て い る 経路 を

ま とめ た もの が Table　2 で あ るが，表 に 見 られ る よ う

に い まだに 解明に 至 っ て い ない もの も残 され て い る．

以下 に そ れ らの さ ま ざま な炭酸固定経路 の うち の 主要

な もの の 特徴 とそ の 経路 を もつ 微生物 の 生育環境 との

関連性に つ い て 述べ て み た い ．

　まず カ ル ビ ン サ イ ク ル で あ るが ，こ れ は 糖質の 代謝

を利 用 して い る 点 で ，有機酸 の 代謝 を 利用 し て い る 他

の すべ て の 非 カ ル ビ ン サ イ ク ル 型炭酸固定 と異 な っ て

お り，それが 最大 の 特徴 とな っ て い る ．そ の 全容は複

雑 で もあ り，す で に 多 くの 成 書 に 挙げ られ て もい るの

で ，こ こ で は炭酸固 定 に 関わ る 中心 部分 の み を Fig．3

に 示す．Fig．3 に 見られ る 2 つ の 鍵酵素，ホ ス ホ リブ

P キ ナ
ーゼ と リブ 卩

一
ス ー1，5一ビ ス リン 酸 カ ル ボ キ シ

ラ
ーゼ ・オ キ シ ゲ ナ

ーゼ （Ribulose−1，5−bisphosphate

CarboxylasefOxygenase，以 下 RubisCO と略称）以外

の すべ て の 酵素活性 は，従属栄養生物 に も
一

般的 に 存

在す る 糖代謝関連酵素活性 で あ る．こ の 経 路 で用 い ら

れ る 還 元 力 は ，通 常 の 糖 代 謝 で 容 易 に 得 ら れ る

NAD （P）H で あ り，そ れ が ほ とん どす べ て の 好気性独

立栄養生物 で こ の 経路が 働 い て い る 最大 の 理 由で あ ろ

Table 　 2，　 Diversity 　of 　COI 丘xation 　pathways　in　biological　world ．

Eubacte亘a Cyanobacteria Archaea Eukarya

　　　　　　 Mesophiles
　 　 　 　 　 　 　 calvin
　 　 　 　 　 　 　 Reductive　TCA

Anaerobes　　Acetogens

　　　　　　　Acetyl　CoA

　　　　　　 ChlorOL17eXUi（70
°C ）

　　　　　　　Malonyl−CoA

Methanogens

　 Acetyl−C 。A

77ier7neProteus（SOOC ）
　 RedUCtive　TCA

Aerobes

Mesoph 丑es

　 Calvin
Pseuゴomonas （52

°C）
　 C 飢vin

局・drogenoba‘ter （70
°C ）

　 R．eductive 　TCA

MeSDphiles
　 CaMnChroo

‘occidioψsis （500C ）
　 CalvinS

アnechoco ‘cus （650C）
　 Ga工vin

Halophiles

　（RubisCO ？）

Sulfoiobus（70
°C ）

　Malonyl・CoA 〜

CaMn
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う．

　　　　　9H20H　A

　 　 　 　 　 ac
− 一 レ HとOH
　 　 　 　 　 コ

　 　 　 　 HCOH

　　　　　とH2 。P。3H2

　 　 　 　 Ru＿5−P

墨 羅：：聯 熱 厂

　 　 　 　 　 　 　 RuBP

Fig．3．　Central　part　of 　CO2 且xation 　by　Calvin　cycle ・

　こ の 経路 は大 変複雑 で，しか も
一

周 りし て 1 モ ル の

炭酸 ガ ス を 固定す る た め に 実 に 多 くの 酵素活性 を必 要

とす る こ と と，炭酸固定 を 実際 に 行 う酵 素 RubisCO

の 効率 が あ ま り高 くな い こ とが 問 題点 で あ る．それゆ

え，炭酸固定に 必要な代謝系 だ けを改変 して 固定効率

を 上 げ る こ とを 試 み る こ とは 容易 で な く，ま た Rubis−

CO は 地球上 で 単
一

の タ ン パ ク 質 と して は も っ と も多

量 に 存在す る とい わ れ て い る 2＞に もか か わ らず，そ の

活性が 炭酸固定反応全体の 律速因 子 とな っ て い る．さ

らに RubisCO は 2 つ の 相対す る反応，すな わ ち car −

b。 xylation と oxygenation を 行 うの で ， そ の 反 応比

（specificity ）を carboxylation 側に 傾け る こ と も重要 で

あ る，すな わ ち す ぐれ た Rubisco を得 る に は ，活性

そ の もの だ け で な く specificity も高 く し な けれ ば な ら

ない ．幸 い RubisCO の 三 次元構造は す で に 明 らか に

され て い るヨ）の で ，今後は 部位特異的変異な ど遺伝学

的 手 法 に よ り炭酸 固定反 応効率 の 高 い RublsCO を も

っ た 独立栄養生物，特 に 植物 の 育種 が 可 能 に なる と期

待され る．

　非 カ ル ビ ン サ イ ク ル 型 の 炭酸固 定 と して は ，嫌気性

光合 成細 菌 に 属 す る緑色イ オ ウ細菌 の
一

種 Chlorebium

timicolaで 存在が示唆され，4）後述の 好熱好気性化学合

成細菌 HydTegenebacter　thermePAilus で の 詳細な研究 に よ

り存在が確認 され た Fig．4 に 示す よ うな 還元的 TCA

回路がそ の 一つ で あ る．5・6｝こ の 回 路 は，好気的 な 生物

の 酸化的 エ ネル ギ ー
獲得経 路 と して 知 られ る TCA 回

路 を 逆回転させ て 炭酸固 定 を 行 っ て い る点 に 特徴が あ

る．

　 こ の 回 路 で は ， 1 つ の C−4 の 有機酸 を 起点 と して

考える と，回 路 を一周 す る 間 に 炭 酸 ガ ス が 4 分 子 固 定

され て ，C4 有機酸 が 2 つ に な る．回路 全体も比較的

単純な の で 効率的な炭酸固定が行わ れ て い る と見 る こ

と も で き る．

　 メ タ ン 生産菌 は 炭酸 ガ ス を メ タ ン に 還元 して エ ネ ル

ギー
を得 て い る が，それらの 菌 の 生育す る きわ め て 嫌

気度 の 高 い 環境下 で は ，ア セ チ ル CoA 経 路と よばれ

る 炭酸固定 経 路 が 働 い て い る こ とが 知 られ て い る．7，s｝

こ の 経路は Fig．5 に 示す よ うに 上記 の 2経路 と異な

り，回 路を形成せ ず，炭酸 ガ ス 2 分子 か ら酢酸 （ア セ

チ ル G 。A ） 1分子 を
一

方通行 で 生 成 す る 点 に 特徴 が

ある．こ の こ とは ，こ の 経路 を利用 して 炭酸ガ ス か ら

有機酸など
一

種類 の 有機化合物を生産す る 目的 の た め

に は 有利 な面 と な る で あ ろ う。

　 こ れ ら の 他に も，ま だ 確定す る に は 至 っ て い ない が，

好熱性 の 光合成細菌
9）や好酸性の イ オ ウ酸化古細菌な

どの 特殊環境微生物 に お い て ，有機酸代謝 を基礎 に し

た 非 カ ル ビ ン サ イ ク ル 型 の 炭酸固 定経路 が存在す る こ

とが 示唆されて い る．

　 ち なみ に 独立栄養生物 の 進化系統樹 と ， お の お の の

生物で 働い て い る 炭酸固 定経路との 関係 を調 べ て み る

と，好気 性 の 光合成生物 で は 例外な くカ ル ピ ン サ イ ク

鷹鎗
轍

＼
　　↓
Pho6Phoenol

pyrUvate

　　↓
　 3−PGA

Carbohydrates

Oxalおeetete

議
　丶
Fvmarate

lse じltrate

　　ト…

ロ
ーKekO9」utaraLe

　　梅
Succi 目y」−CoA

＼ 　 ノ
　 　 　 Sticcinate

Fig．4．　 CO2 丘κation 　by　reductive 　TCA 　cycle 血 凸 ゴro−

　　genobacteア thermoPhilus．

Malnt ヒ

F．11、，a 、．

轟＿

　し
Su ⊂‘ 1n γ1

−
（：QA

レ
c °

・

α
一KetOglutertate

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 CO2

Fig．5．　 Acetyl　CoA 　pathway 　in　methanogens ，

　 　 　 　 　 　 　 　 Carbohydr 飢 e5

　　　　　　　　　 t
　　　　　　　　　 ↑　 　 　 　 こ　

O ． 、 b。申 ＿乙ユ＿＿ Ph。叩 h。・・。1−
ace ヒヨte　　　　　　　　　　 PYruvete

　　　　　　　　　 ↑
　 　 　 　 　 　 　 　 Pyr 凵 v8te

　　　　　　　　　卜…

　 　 　 　 　 　 　 　 CH 　c く）
−CoA

　　　　　　　　　鱚

　　　　　　　　：じ窄

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



The Society for Bioscience and Bioengineering, Japan

NII-Electronic Library Service

The 　Sooiety 　for 　Biosoienoe 　and 　Bioengineering 厂　Japan

1995 年 第 6 号 微生物炭酸固定 の 多様性 と そ の 利 用 507

ル が働い て い る が ， お お よそ の 傾向 と して，好熱性 の

化 学 合 成 細 菌 や 古細 菌 で は 還 元 的 TCA サ イ ク ル あ る

い は ア セ チ ル CoA 経路，嫌気性 の 中 温 古 細 菌 で は 大

体 ア セ チ ル CoA 経路が 働 い て い る よ うで あ る，

3．　各種環境 か らの 新 た な 炭酸固定微生物 の 分離

　わ れ わ れ は 上 述の よ うな独立栄養生物 の うち，極限

環境 で も炭酸 固 定 しつ つ 生 育可能な 微生 物 に 着 目 し て

高温，高塩濃度，酸性 ，ア ル カ リ性 な ど さ ま ざ ま な環

境か らの 新た な 炭酸固定微生物の 分離を 試 み た．化学

合成微生物 に つ い て は ，種 々 の ＝ ネ ル ギー源 を 用 い て

生 育速度 を 比較 し た 結果，水 素酸化細 菌が も っ と も材

料 と して 適 して い る こ とを見い だ し，高温性，高度好

熱性，好塩性，好 ア ル カ リ性あ る い は 海洋性な どの 種

々 の 性質をもつ 水素酸化細菌を 探索し，一方，光独立

栄 養微 生 物 に つ い て は 高温性 の ラ ン 藻 に 焦点 を 当 て

た．

　水 素酸化細菌 に 関 して は ，わ れ わ れの 研究開始時 に

は 7属23種 程 度 が 知 られ て い た が ，い ろ い ろ な 条件 で

あ らた め て ス ク リ
ー

ニ ン グ を 行 っ た と こ ろ 多数の 菌株

が 取得 で ぎた．同様に ，世界各地 で も新た な発見 が 相

次ぎ，現在 で は Table　3 に 示 した よ うに 18属33種以上

の 多様 な性質をもつ 菌株 が報告 され て い る．

　わ れ わ れ が分離 した 特徴的な 4 菌株 の 主要な性質を

ま とめ た もの が Table 　4 で あ る ．こ れ らの うち 2 株は

従来 ま っ た く知 られ て い な か っ た 種類 の 菌 で ，

一
方は

高度好熱性 （Hydr・gen・bacter），iO・1］）他方 は 中温性 （H？dr・−

gen・ vibri ・）
1？・13 ）で あ る が，い ず れ も絶対化学独 立 栄養

性 と い う性質を も っ て お り， 水素酸化細菌は すべ て 独

立栄養性 と従属栄養性 を合 わ せ持つ ，とい うそれ まで

の 常識 を覆 し，と も に 新属 と して 世 界 的 に 認 め られ た．

また 本発見を 契機 と し て ，以後世界の 各地 か ら相次い

で Hldregenobacter　ts菌 が 発見され て い る．さ ら に 他に

も表に あ る よ うに ，安定 して 生 育す る 炭酸固定生物 と

し て は 植物 を 含 め た 地 球 上 の あ らゆ る 生 物 の 中で も っ

と も生育速度 が 速 い と思 わ れ る Pseudomonas　hldrogeno−

thermePfiitai4・i5） や，炭酸 ガ ス を固定 して 培地 中に 多量

の 有機化 合 物 （菌体外粘性多糖）を分泌す る こ とが初

め て 見 い だ さ れ た Pseudomonas 　dydrogenOvoTaifi・17 ）など，

多 くの 新種 の 炭酸固定微生物を 発見 した．

Table　3．　Various　hydrogen −exidizing 　bacteria．

Strain 贈 M ・・ili・・ F謡 。 n §乙誰 Straln 鰡 M ・・… yF 蠡。。 躑
h

・4」‘認 惚 8η 6∫

翩 呻 加 5

妙drogenoPhiius
π↓htandガitatus

如 祕 oκ 黹

・4guaspiriltum
側 げo‘厂oρゐ融 πし

Arth厂oうacter 　sp ，
・4zospiア〃 跏

’ipoferumBa
‘ガ〃踞

schtegelii

如 ∫磁 8Calde

アebacterium

hldrage加 舜 ぬ 叨

Derxia8ummosa

1『’卿 0加 ‘terガum

autothermoPh ぬ 叨

HJdrogenoうacter
疏ennephilus

fi2drogenoひゴ伽 ρ

mannus

〃 ガ‘70 ワ ‘！螂

aguatz ‘郡

のπ耀 榔

十

十

十

十

十

十

十

V

十

十

V
十

十

十

十

十

十

十

十

MMMMMMMM

班

TET

MTET

M

厘

厘

ム

ム

  ‘o 加 ‘♂8 加 m

gerdenae
Noca「dia

毋 ≠o吻 舜 ゴ‘α

o汐α ‘α

1「47 α ‘0 σ‘麗 ∫

denitrPtcans

Ps‘ademonas

facilis
如 び α

P∫eudoflava

妙ゴrogenOVOT ロ

妙ゴ厂og 蜘 ごゐ8η ηψ耀 ユ

PalleroniithermoPhiia

5 α 6‘harop乃磁
丑醜 0加 ‘ごcr

ひα‘μ o’配粃 躍

Rhizobium

丿ψ o πガ‘襯

湎 躍読ρうα‘’θ7

側 totroPh磁 ∫

f  脳 5

十

十

十

十

十

十

十

十

十

十

十

十

十

，．

十

十

十

十

MMMM

MMMMTMTMMM

MM

M ，　mesophile （30
−37 °C ）；　T ，　thermophile （around 　50 °C ）；ET ，　extrerne 　thermophile （around 　70°G ），
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Table　 4．　 Characteristics　of 　hydrogen　bacteria童solated 　by　the　authors ．

Strain
Pseudomonas
dydrogenovera
　 sp ・nOV ・

琢 4プo興 o・ガゐrゴo

　 　 π：α7魏 ユ∫

gen・nQv ・sp ・nov ・

　 Pseudomonas
hldregenethermopゐゴla
　 　 sp ・nov ・

　功 ゴ「ogenoba ‘ごer

　 伽 η 刀 ψゐガ’μ5

gen・nov ・sp ・nQv ・

　SizeShapeMotility

Gram −stain
GC 　content

Op し teロ lp．

　 μ。．an
　 GrowthsubStrate

　 1．0μ x2 −3μ

　 　 rods

　 moti1 ∈ with

PQlar　fiagella

　 negative

62．3−62，5mo1 ％

　 　 30 °C

　 O．18h − t

CO2 ，　Sugars
Organic　acids

　0．2−O．5p × 工一2μ
cornma ・

shaped 　rods

　 　 motne 　 with

apolar 　flagellum

　　 negative

　　44，1m ・1％
　 　 　 37 °C

　 　 O．67h
一

且

壁

0．5−0．6μ × 2−3Pt

　 　 　 rods

　 　mOtile 　witli

ap ・1ar　fiagellum

　　 negative

　　6S．511101％

　　　処
　 　 G．73 『

L

C （）2，0rgan 正c　acids

0．2−O．3μ × 2−3μ

　straight 　rods

　 non 曹rnotne

　 negat 星ve

42．4−42，9mo1 ％

　 70−75°C0

、38h − t

CO ？ only

　光合成生物 に つ い て は ，ほ とん ど純粋分離が行わ れ

て い な い 高温性 ラ ン 藻 の ス ク リーニ ソ グ を試 み た 結

果，5D 〜60°C で よ く生育す る 2 菌株の Cyan 。bacteria

を単離す る こ とが で きた ．Ie，19］そ の うち特llt　Slnechecec−

cus 属菌 と 同定 され た a −1 株 の RubisCO は ，現在 ま

で に 精製 され た 同種酵素 と して は 至 適温度 お よ び 熱安

定性が 高 く，18 ）ク ロ
ー

ン 化 され 塩 基配 列 も決 定 され て

お り，大 腸 菌を 宿主 と し て ま っ た く同 じタ ソ パ ク と し

て 高発現 す る こ と が 明 らか に な っ た．20） さらに 最近，

前述 の 高温性水素細菌 P．hJdroganethermoPhilaの Rubis−

CO に つ い て もや は り熱安 定 性 が確 認 され た，21）

4．新規炭酸固定経路 の 解明と カ ル ビ ン サ イ ク ル

　　　　　　　鍵酵素 の 相互比較

　種 々 の 環境下で 新 た に 分離され た 多種 に わ た る炭酸

固定微生物 に つ い て ，それ らが どの よ うな経 路 で炭酸

ガ ス の 固定 を 行い ，有機物 の 第
一

次生産者 と して の 役

割 を 果 た して い る の か に つ い て 検討 した ．そ の 結果 ，

植物界 で 例外 な く働い て い る カ ル ビ ソ サ イ ク ル に よ る

固定系 は ， こ れ ら微生物 の 多くに も存在して い る が，

炭酸固定 に 関わ る 鍵酵素 で あ る RubisCO の 構造 と性

質 に は菌株間 で 差 が あ る こ と，それぽ か りで は な く，

特 に い わゆ る特殊環境に お い て は ， カ ル ビ ン サ イ ク ル

とは ま っ た く異な る経路が存在 して い る こ とを見 い だ

し，前述の ご と く好気性微生物 と して 初 め て の 知 見 で

あ る が ，好熱性の Hldrogenobacter 属菌 に お け る炭酸固

定経路 と し て
“
還元 的 TCA サ イ ク ル

”
が働 い て い る

こ とを 新 た に 提 唱 し た．5，6＞こ の 経路 が 解明 され た の

は ，こ の 代謝 サ イ ク ル に お い て 重 要 な分岐路に 存在 し

て い る ク エ ン 酸 が，合 成 され る の か 分解 され る の か を

決め る酵素が精製され た た め で ある．すなわ ち，ク エ

ソ 酸分解酵素 ATP ： citrate 　lyaseが 精製 さ れ，そ の 位

置 の 反応 の 平 衡が 極端 に 分 解側 に 傾 い て い る こ とが 明

らか に な り経路全体が確認 され た．22｝ま た，こ の 経路

に お い て サ イ クル が うまく逆 回 転す る た め に は ，少な

くとも 2 個所 で 強い 還元力が 必 要 と さ れ る，同 様 の 炭

酸固定経路 を もつ 嫌気性 菌 の C．limicelaの 場合 に は 還

元型 フ ェ レ ドキ シ ン がそ の役割を果た して い る が，好

気 性菌で あ る H ．theTmoPhitus で も同 じ く フ ェ レ ドキ シ

ン 様物質が 関わ っ て い る こ とが 最近ほ ぼ 明 らか に な っ

て きた ．

　好酸性 イ オ ウ酸化古細菌 Acidianu∫　（Sulfotobus）　bn
’
erleli

の 炭酸固定経路 に つ い て は い ま だ 定 説が な く，還元 的

TCA 回路 とす る 説 もあ る が，わ れ わ れ が 調べ た 限 り

で は ，当該菌 に は カ ル ビ ン サ イ ク ル の 鍵酵素で あ る

RubisCO お よび ア セ チ ル C 。A 経路の 鍵 酵素 で ある一

酸化炭素 デ ヒ ド ロ ゲ ナ
ーゼ は も と よ り，還元 的 TCA

回路 の 鍵酵素 で あ る ATP 　
：
　citrate 　lyase活性も検 出さ

れ ず，そ れ らの い ずれ の 経路 で もない こ とが明 らか に

な っ た ．現在研究を進め て い る が，嫌気性光 合 成 細 菌

に 属す る緑色非 イ オ ウ 細菌の 一
種 c肋 rげ劇 5aurantia ・

aus で 提唱 され て い る Ma ユ。nyi ・CoA 経路
23 ｝に 類似 の

経路 で あ る 可能性が 高い と考 え て い る．

　つ ぎに ，普遍的な炭酸固定経路 で あ る カ ル ビ ン サ イ

ク ル が，植物 の 生育 し得ない 50〜60 °C に 適温 を もつ

高温性 水素細菌な ら び に 高温性 ラ ン 藻で も機能 して い

る こ とに 着 目 し，前述 の よ うに そ れ ら の 菌 の Rubis −

CO を 精製す る lu，21｝と と も に ，　 DNA お よ び ア ミ ノ 酸

配 列 を 植物由来 の もの と比較した ．20・2＋｝そ の 結果，生

育適温 の 異 な る生物 間 で は Rub 量sCO の 性質に も差 が
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Fig．6．　Thcrmal 　 stability 　 of 　RubisCO 　puri丘ed 　 frQm

　　Sコnechococcus 　a−1．

あ り， 生育温度 に 対応 して 至適反応温度が高 くな る こ

とが分か っ た が，そ れ らの 配列 に は か な りの 相同性 が

あ る こ と も 明 らか に な っ た．熱 に 対す る 安 定 性 を 示 す

一
つ の 例と し て ，高温性 ラ ン 藻で あ る Synechececcus　a−1

株 か らの 精製 RubisCO を 比較的高温耐 性 と され て い

る Chrentatium　vinosum の RubisCO と比 較 した も の を

Fig．6 に 示 した．こ れ らの RubisCO は 微生物 由来，

植物 由 来 と も に 大 サ ブ ユ ニ
ッ ト ， 小サ ブユニ

ッ トお の

お の 8 個か らな る16量体 （Form 　I，　L ，S8型〉で ある た

め 分 子 量 が か な り大 ぎく （約 550，000），そ れ ら の 構造

と 高温耐 性 な い し好高温性 との 相関を明らか に す る こ

とは 容易で は ない が，今後そ の 関 係 に つ い て の 研究 は

進 む と期待 され ，基礎 とな る知見を少 しで も増や す べ

く努 力 して い る と こ ろ で あ る．

　
一

方，い ろ い ろ の 分離菌 の RubisCO に つ い て 検討

して い る うち に ，光合成細菌の
一

部 で しか知 られ て い

な か っ た 大サ ブ＝ニ
ッ ト 2 個の み か ら な る新 しい タ イ

プ の RubisCO （Form 　 II，　L2 型 ） が 上 記 の HPtdregeno一

助 廰 marinus か ら化学独立 栄養細菌 と して は 初 め て 発

見 され た．25・26）　Rubisco の 進化系統樹 で は ，化学独立

栄養細菌は 原 始 的 な タ イ プ で あ る L2 型 か ら進 化 した

L8Se 型が 発生 した 後 に 現れ た とい う説 が 有力 で あ る

が ， こ の 菌の 発見 は こ の 説 を覆すもの で ある．しか も

そ の 後さ らに ，こ の 菌 は 3種 の RubisCO 遺伝 子 （L2

型 1 種 と LsSa型 2 種） を も っ て い る こ と も 明 らか に

な っ た ．従来 2種類 の RubisCO を もつ 菌株 は 知 られ

て い た が 3 種類 もも っ て い る もの は 知 られ て い な い ，

これ らの 遺伝子 は す べ て ク ロ
ー

ン 化 され 塩 基 配 列 が 明

らか に な っ て い る が，3 種 の 大 サ ブ ユ ニ
ッ

ト間 の 相同

性 は あ ま り高 くな く， Fo   II の もの が 光合成細菌 で

あ る RhodospiriUum 　rubrum の Form 　II大サ ブ ユ ニ
ッ ト

目 ydro 　enOv 脚brlo　merlnusIL 　［

Rhodo5
卩
irillUm　rJbrum 〔L2 ｝

RhedobeCler 　SPhaetOid 巳s　ILx）
Hdro 　emovSbTLe 　merinuslLes8 −1｝
Ghroma 睦um 》lnosum 〔LBS8 −1〕
了hlobacillus「erroekidens ｛L5se 】

Hydro 　enovibrio 　mar 川」5 ｛L8S8 −H｝
Ghromatlumvi 卩05um 〔L巳S8−II〕
尸 5eudemOfims 　hydrogano 【hermophil 呂IL8Sε｝

SゾrlechOOOc じus 　PCCO301 　〔L6S8 ｝

S 卩 lnaOla 　oier 臼cea ［L8S8 ｝

Xanthobacter朋a》us （Lese ［

　 　 　 　 　 　 　 　 　 A ｝じa ［lgeneE 冒ulroph 凵s 【L8S 巳I

Fig・7・　Phylogcnic　tree 　of 　RubisCO 　large　subunits ，

と似 て い た だけで な く，F 。 mm 　I の もの も お 互 い 同土

よ りもむ し ろ 光合成細菌 で あ る C，vin ・ sum の 2 種 の

F ・rm 　1 大サ ブ ユ ニ
ッ トとそれぞれ相同性 が 高 い とい

う不 思議な結果が得られ た （Fig．7），こ の ほ か ，い ま

だ自然条件下 で 機能 し て い る か 否か は 明確 で な い が ，

高度好塩菌 に も RubisCO が 存在 して い る こ と が 確実

に な り，それらが 高塩濃度下 で 活性が高 い こ と も明 ら

か に な っ た ．上 の よ うな さまざ ま な 環 境下 で 働 く

RubisCO に つ い て 得 られ る 多 くの 知見 を もとに し て ，

植物 の 炭酸固 定機能を改善す る こ とが 可能 に な る と期

待 して い る とこ ろ で あ る．

5． 微生物炭酸 固 定の 利 用

　地球上 の 炭酸固定量 と 固定産物の 重要性か ら考えれ

ば ，植物 の 果 た す役割 が 大 きい こ とは 疑い な い と こ ろ

で あ る が ，こ こ で は 地 球環境 上 重大 な 問 題 と な りつ つ

ある廃棄炭酸 ガ ス の 処理 お よび 再資源化とい う観点 に

立 っ て 生物的炭酸固定 の 利用 を ま とめ た もの を Table

5 に 示 した ．すなわ ち，微生物 の もつ 高い 炭酸固定能

力 を 利 用 す る とすれ ぽ，炭酸 ガ ス か らの 積極的な 宥機

物生産 と，植物と共通 の 鍵酵素　RubisCO に つ い て の

知見を利用 した 上述 の よ うな 植物炭酸 固 定機能の 向上

が 候補 と し て あが っ て くる．すで に 述 べ た よ うに 篌者

は まだ 基 礎 研究の 段 階 に ある と言わ ざ る を得ない が，

前者 に つ い て は炭酸 ガ ス を発 生 サ イ トで 利用す る こ と

が 可能なの で 期待が もて る．目的有機物と して ，こ の

表で は タ ン パ クの よ うな大量生産 を 目指すもの だ け で

な く，付加 価値の 高 い フ
ァ イ ン ケ ミ カ ル ズ ま で 挙げ て

ある．具体的 に 生産物 と して 手 っ 取 り早 く得られ そ う

な もの は む しろ フ
ァ イ ン ケ ミ カ ル ズ などの 方 で あ ろ う

が ，資源 ・環境問題 を第
一

義 と して 考え る な らば 大量

に 生産 ， 消費 され る もの を重視すべ きで あ ろ う．

　 こ の よ うに 考え て くる と，光 エ ネ ル ギ ー
な り，化学

エ ネ ル ギ ーを 用 い て 効率 よ く炭酸 ガ ス を固定 ・有機化
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Table　 5．　 Utilization　ofbiological 　carbon 　dioxide　fixation，

Plant

Giant　ke1P

Blue匿green　algae

Bacteria

Agriculture（FoQds，　Feeds，　Energy）
ForestryBiomass

（Feeds，　Fertilizer，　Energy）
Microbial　cells

Cell　components 　and 　metabohtes

　　 Single　Cell　Protein（SCP ）

　　　（Phototroph，
　Hydro 菖en 　bactcria）

　　Hydrocarbons 　and 　lipids（Phototroph）
　　Extracei里ular 　polysaccharide

　　　（Hydrogen 　bacteria）
Redox 　or 　electron 　transport 　substance

　　 Pigment
　　 Quin。ne ，　Cyt ・ chr 。 me

Enzyrnes　and 　coenz アmes

　　 HydrQgenase

　　Nit・ ・9旦
n ・ se

　　 Vitamin　Bn
Chemicals
　 　 Methane
　 　 Formic 　acid

　 　 Acctic　acid

す る 微生物の 選択 が 重要とな る．現段階で は ，筆者 は

前者 で は 光合成微細藻類 ， 後者 で は 水 素酸化細菌 が も

っ とも有望で あ る と考 え，そ れ ら を用 い て い くつ か の

有機化 の 試 み を 行 っ た ．ま ず，微細藻類 に つ い て は ，

菌体 な どの 生産を 目的に して
， 約 3 時間 ご とに 分裂を

繰 り返す前述 の 高温性 ラ ン 藻がす で に 得 ら れ て お

り，IS）こ の 種 の 微生物 は 生育 の 速 い 点，雑菌 汚 染 の 危

険 性 が 少 な い 点，光照射に よ る 昇温をあ ま り気 に す る

必要 の ない 点な どの 利点をも っ て い る．残念 な が ら，

現状 で は 生物側 よ り む し ろ 光 エ ネ ル ギ ー
供給 tc よ る 大

量 培養装置の 開発 が 十 分で な い た め に 生 育 律速 と な っ

て い る が，光合成微生物 の 利用 に つ い て は，炭酸固 定

以外に も水 素発生 な どの 大型 プ ロ ジ ェク トが 進 め られ

て お り，近 い 将来 に 光 フ
ァ イバ ーな どを用い た 効率 の

良い 光利用 反応槽の 開発が 期待 で きる．一
方 ， 水素酸

化細菌 に つ い て は 前記 の 約 1時間で 細胞分裂が可 能 な

高温性菌 P．hydregen・therm・Philaを用 い て 菌体 タ ン パ ク

の 生 産 を試 み た ．そ の 結果，水素 ・酸素 ・炭酸 ガ ス か

らな る ガ ス 状基質と 同時に 培地をも連続的に 供給す る

連続培養法 を 採用 して，ガ ス 状基質で得 られ た値と し

て は きわ め て 高 い 3g 〃・h 以上 の 生産性 が得られ る こ

とを 明 ら か に し た．ま た ，新種 の 中温性水素細菌 P．

hコdrogenoveTaを 用 い て 菌体外 に 粘性 ヘ テ 卩 多糖類を蓄

積 させ る こ と ，

ユη な ら び に 海洋性中温 水 素細菌 1む伽
一

8 ‘π o励 加 man
’
nus を 用 い て 菌体内 に グ リ コ ーゲ ソ 様多

糖を著量蓄積 させ る こ と に も成功 した ，27）こ れ ら の 水

素酸 化細菌 の 炭酸固定能 は きわ め て す ぐれ て い るが ，

その 利用 とい う観点か ら の 最大 の 問 題 は ，光 エ ネ ル

ギ ー
の 場合 と 同 じよ うに エ ネル ギ ー

源 と し て の 水素

を，炭酸ガ ス の 副生 を 伴わ ない 形 で か つ 安価 に い か に

得 る か とい う点 で ある．水か ら の 低 ＝ ス トの 水素 の 供

給 が 切望され る とこ ろ で ある．な お，フ 7 イ ン ケ ミ カ

ル ズ で は あ る が ，高度好熱性水素細菌 H ．thermoPhilus

の 菌 体成 分 と して 耐熱性 の 高 い 特異 な チ トク ロ ム C が

発見され ，
こ の 場合 に は 同 じ タ ン パ ク の 従属栄養微生

物 で の 生成 も可能と な っ た の で ，ま っ た く新 しい 電子

伝達体 と し て の 利 用 に つ い て 展 望 が 開 け つ つ あ る こ と

を 付記 し て お きた い ．

　 以 上 述べ て きた こ との くり返 しに な るが，地球上 で

も っ と も豊富 で 再利用 の 容易 な炭素資源は 炭酸 ガ ス で

あ る が，そ れ を産業 と して 有機化 して い る の は 現状で

は ほ とん ど農業，林業などの 植物の営み を利用 した も

の の み で あ る．微生物 の 機能を利用 した 炭酸固定 を産

業として 成 り立 た せ る こ とは 容易 で な い が，そ れ を 経

済的に 可能な もの とす る か 否か は ， 世界的に 対処が迫

られ て い る炭酸 ガ ス の 排出規制 の 強化 と ， 増加 し つ つ

あ る 大気圏 の 炭酸 ガ ス の 処理 コ ス ト を経 済的 に ど う評

価す る か に か か っ て い る で あ ろ う．

　本 研究 は きわめ て 多 くの 方 々 の ご教 示 とご協 力 に よ っ て 行 わ れ

ま した ，特 に ，炭 酸 ガ ス が 究 極 の 炭素 資源で ある こ とを ご示 唆い

ただ き，研 究を支 援 して 下 さ っ た 恩師，東京大学名誉教授故 山 田
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