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摘　　要
微生物は重金属汚染に適応するため、多様な耐性機構を獲得してきた。このような

重金属耐性微生物は、汚染環境中での物質循環に重要な役割を果たしていることが予
想される。また微生物のなかには、カドミウムやヒ素といった強毒性の金属を積極的
に利用するものも存在する。微生物と重金属との相互作用についての理解の深化は、
重金属汚染が土壌生態系へ与える影響を評価する上で有用であるだけでなく、微生物
を汚染土壌浄化に利用するという実用的な観点からも重要である。近年、重金属耐性
微生物の利用により汚染土壌のファイトレメディエーションの効率を高める方法が注
目されている。本稿では、土壌中の重金属耐性微生物の耐性機構、生態、微生物への
毒性評価、汚染土壌浄化への微生物の利用について概説する。

キーワード： 根圏、重金属、重金属耐性微生物、土壌汚染、 
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1．はじめに

重金属のなかには銅や亜鉛といった必須金属も含
まれる。微生物においてこれら必須重金属は、濃度
が低い場合には欠乏し、また高濃度のときには毒性
を示す。そのため、微生物は重金属の細胞内レベル
を調節するための複雑な仕組みを持っている。また
一般に生物的機能を持たないとされるカドミウムや
ヒ素といった強毒性金属を積極的に利用する微生物
も存在する。海洋では、カドミウムは栄養塩と類似
した鉛直分布を示し、表層で濃度が低く、深いほど
濃度が上昇する。これは、亜鉛欠乏の海洋表層にお
いてある種の珪藻が、特異なカルボニックアンヒドラ
ーゼの活性中心に亜鉛の代わりにカドミウムを使用
しているためであることが明らかにされている 1），2）。
また紅色硫黄細菌のなかには、酸素非発生型光合成
における電子供与体に、一般的な S2 －だけでなく As

（Ⅲ）も利用するものが存在する 3）。さらに As（Ⅲ）
を電子供与体として利用する化学合成独立栄養細菌
や、電子伝達系の最終電子受容体に As（Ⅴ）を利用
したヒ酸呼吸する嫌気性細菌も見つかっている 4）。

現在、アジアの発展途上国を中心に、地下水ヒ素汚
染により数千万の人々の健康被害が懸念され、人類
史上最大の中毒事例であるとされているが、その原
因は、地下でのヒ酸還元細菌等の作用によるヒ素溶
出である 4），5）。このように、名前のとおり微小な微
生物の作用によって、環境中での重金属の大規模な
分布変化や、人類への甚大な被害が引き起こされる
場合もある。

上述した事例からも明らかなように、ある種の微
生物は長い進化の過程で重金属をうまく利用した
り、その毒性に対応できる優れた能力を獲得してい
る。こういった微生物と重金属との関係を理解する
ことは、重金属汚染が、物質循環を担う微生物に与
える影響、つまり生態系への影響を評価・予測した
り、あるいは重金属汚染土壌の修復に微生物を利用
したりする際に有用であろう。本稿では特に、土壌
中での重金属耐性微生物の生態と、近年注目を集め
ているファイトレメディエーションへの微生物の利
用について概説する。
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2．微生物の重金属耐性機構

微生物は多様な元素を代謝に利用したり、あるい
は様々な毒性元素に対する耐性機構を有している 6）。
ここでは、細菌と菌類（糸状菌や酵母）の重金属耐性
機構について簡単に説明する。微生物の重金属耐性
機構は、大きく以下の五つに分けることができる 7）：

（ⅰ）細胞内への取り込み阻止、（ⅱ）細胞外への排出、
（ⅲ）金属結合タンパク質等による細胞内での隔離、
（ⅳ）細胞外での隔離、（ⅴ）無毒な形態への変換。こ
のなかでは、特に（ⅱ）から（ⅴ）の 4 つの機構が詳細
に研究されている。（ⅱ）では、特に細菌において、
重金属を細胞外へ排出する様々なトランスポーター
が見つかっている（図 1）。このトランスポーターに
よって細胞内重金属濃度を低下させ、重金属耐性を
示すことが知られている。（ⅲ）としては、細胞内で
メタロチオネインやファイトケラチンといった重金
属結合タンパク質・ペプチドに重金属を安定的に結
合させたり、菌類では液胞中に重金属を封入してし
まう機構が挙げられる。従来、メタロチオネインは
動物や菌類等の真核生物にのみ見られる重金属解毒

タンパク質と考えられてきたが、最近の研究により、
細菌においても、真核生物とは異なるタイプのメタ
ロチオネインが発見されている。（ⅳ）には、細胞外
に分泌した多糖類やシュウ酸等に重金属を結合・沈
殿させる機構が含まれる。（ⅴ）としては、例えば毒
性の強い Hg2 ＋を Hg0 に還元し、生成した Hg0 を拡
散によって細胞外の大気中へ放出する仕組みがあ
る。水銀以外にも、ヒ素やセレンも微生物が気化す
ることが知られている（これらガス態金属の一部は
毒性を示すが、微生物にとっては細胞外への重要な
排出経路として機能する）。なお、銅のような必須
重金属の場合は、細胞内で最適濃度に維持する必要
があるため誘導的耐性機構を持つ 7）。一方、細胞外
莢膜のように本来の機能が重金属解毒以外である耐
性機構は、構成的発現の場合が多い 7）。

現在、細菌および菌類で知られている耐性機構の
代表例を図 1 に示す。特に細菌では多様な耐性機
構が報告されており、図に示した機構はそのごく一
部である。また細菌では、耐性遺伝子の多くがプラ
スミドやトランスポゾン上に位置しており 8）、後述
する耐性遺伝子の水平伝播の原因となっている。図 1
のように、細菌・菌類ともに、各金属に対して特異
な耐性機構を持つ場合が多い。なお微生物の重金属
耐性に関わるトランスポーターの詳細は、佐々木ら 9）

の総説を参照されたい。

3．土壌中での重金属耐性微生物の生態

重金属汚染は、土壌中の様々な微生物活性やバイ
オマス量を低下させ、有機物分解や窒素循環などに
大きな影響を与えることが知られている 13），14）。重
金属汚染土壌での酵素活性低下 15）の理由としては、
重金属による酵素の直接的阻害と、酵素生産する微
生物の減少の二つが挙げられるが、後者が主である
とされている 13）。汚染土壌では、微生物はそのスト
レスに対応するため、増殖よりも細胞維持機能に多
くのエネルギーを使い 14）、バイオマス量は低下す 
る 16）。汚染によって細菌数が低下しない場合でも、
その多様性は極めて低下することが報告されてい 
る 17）。また重金属毒性の強い土壌ほど全細菌数は少
ない 18），19）が、これは毒性で全細菌数が抑制されて
いるだけでなく、このような土壌は有機物が少なく
pH も低いため、細菌の生育に適していないことも
関係している 19）。

重金属汚染土壌での耐性菌の役割は大きいことが
推測されるため、その出現機構について概説する。
重金属耐性菌は重金属汚染土壌で優占しているた
め、汚染土壌に特有な微生物と考えられがちだが、
耐性菌は非汚染土壌からも分離され、またゲノム解
析により様々な一般細菌でも重金属耐性遺伝子は見
つかっている 20）。しかしながら、非汚染土壌中の重
金属耐性細菌の多様性は低い。たとえば日本各地の

図 1　（a）細菌と（b）菌類の重金属耐性機構．
細菌の耐性機構は Silver and Phung8），菌類では Tamás et al.10）

をもとに作成した．また最近報告された Qin et al.11）と Robinson 12）

の知見も含めている．
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非汚染土壌から亜鉛耐性細菌を分離すると、その半
数以上はピンク色のコロニーを形成する Methylo-
bacterium 属細菌であった 21）。重金属汚染により耐
性菌が優占するが、菌類の場合は、もともと非汚染
土壌にいた耐性種が競合に有利になり増加するのに
対し、細菌では、もともと存在していた耐性菌以外
に、新たに耐性を獲得し優占する種もいると推測さ
れている 20）。土壌に重金属を添加すると短期間で耐
性細菌が優占するため、汚染初期では変異による耐
性獲得よりも、もともといた耐性細菌の増加が主で
あろう 22）。しかし長期間の汚染により耐性細菌の多
様性は増加する 23）。新規の耐性細菌出現機構として
は、プラスミドやトランスポゾンによる耐性遺伝子
の水平伝播や、変異による耐性獲得が考えられるが、
急激な汚染では前者により耐性遺伝子が急速に細菌
群集内で拡散し、徐々に汚染される場合には、後者の
耐性獲得様式が重要であることが指摘されている 7）。
また Insam et al. 24）によると、短期間の低汚染では
微生物は代謝活性化によりストレスに対応するが、
高汚染では微生物群集組成が変化する。また耐性菌
でなくても、胞子形成により汚染土壌に多く生残す
る細菌種も存在する 25）。

一般に菌類の方が細菌よりも重金属耐性であるた
め、汚染土壌中で重金属により死滅した細菌を利用し
て、菌類の活性が増加する場合もある 26）。また耐性
細菌としては、グラム陰性細菌が多く分離される 20）。

重金属耐性菌は、汚染土壌中の物質循環に重要な
役割を果たすだけでなく、重金属毒性を軽減する機
能も持つかもしれない。銅含有培地に生育させると
銅を吸収して緑色のコロニーになる銅耐性細菌が、
銅汚染土壌中に多く存在する 27）。これら耐性細菌は
土壌水から銅イオンを取り込み、死後、銅は有機物
に結合した状態で土壌中に放出されるため、土壌中
の銅毒性を軽減する可能性がある。しかし、汚染土
壌中で優占する耐性菌が利用できる基質の種類は感
受性菌よりも少ないため 28）、汚染土壌中では微生物
の機能的多様性が低下して物質循環が攪乱され、土
壌肥沃度が低下する可能性も考えられる。

土壌中では重金属毒性が微視的レベルで不均一な
可能性がある。例えば Almås et al. 29）によると、長
期間重金属汚染された土壌において、土壌粒子の表
面付近では重金属毒性が強く、細菌群の耐性度も高
いが、微小孔隙中細菌群は重金属の影響が小さく、
耐性度も低かった。これには、土壌団粒内部で重金
属がより安定な形態で存在していること 30）が関与し
ているのかもしれない。

耐性遺伝子が水平伝播により細菌群集内に拡散す
ることは前述したが、興味深いことに世界各地で似
通った耐性遺伝子が見つかっており、地球規模で水
平伝播が起こったことが推測される。例えばベルギ
ーで分離されたカドミウム耐性細菌 Cupriavidus 
metallidurans CH34 のカドミウム・亜鉛・コバルト

耐性遺伝子 czc と、日本の対馬で分離されたカドミ
ウム耐性細菌 Cupriavidus sp. CT14 株の czc 遺伝子
はほぼ同一であった 31）。また czc 遺伝子はベルギー
やザイールで分離された多くの耐性細菌でも見つか
っている 32）。水銀耐性 mer 遺伝子でも、世界各地
で分離された耐性菌のトランスポゾン上 Hg 耐性遺
伝子はわずか数タイプに分けられ、かつ各グループ
内では相同性がきわめて高いことから、水平伝播に
より mer 遺伝子も世界中に拡散していることが示
唆されている 33）。

なお重金属汚染が土壌微生物に与える影響は、直
接的な毒性だけではなく、重金属が有機物に結合す
ることでその利用性が低下する点 34），35）についても
留意する必要がある。

4．土壌微生物への重金属毒性の評価

土壌中での重金属の形態は、pH や有機物量、粘
土含量といった土壌特性に応じて異なり、またその
毒性・生物利用性も形態によって異なるため、全重
金属濃度を測定しても、微生物や植物への影響を評
価・予測することはできない（例外としては、似通
った土壌特性をもつ土壌間では、全濃度が毒性・生
物利用性と相関を示す場合がある）。そのため、土
壌微生物への重金属毒性の推定には、全量ではなく、
交換性のように生物利用性の高い形態を測定する必
要がある 19），36）。例えば、土壌特性の大きく異なる
銅汚染土壌を供した場合、細菌群の銅耐性度は全銅
濃度とは相関を示さないが、交換性銅濃度とは有意
な正の相関を示した（図 2）。また土壌が重金属汚染
されるとその毒性は土壌特性に応じて異なるが、さ
らにエイジング効果により、時間と共に毒性が低下
すること 22）にも注意する必要がある。

土壌微生物への重金属毒性の評価は、前述したと
おり交換性形態の測定によりある程度可能である。
しかし、さらに精確な評価には、土壌水中のフリー
金属イオンを測定する必要がある 37）。例えば Saeki 
et al. 38）では、土壌細菌群の重金属耐性度はフリー
イオン活量モデル（free-ion activity model）で概ね説
明できた。この報告では土壌水中フリーイオン活量
を推定しているが、さらに細胞膜表面でのイオン活
量を推定する試みもある 39）。このようにフリーイオ
ン活量モデルの有用性は多くの論文で実証されてい
るが特にカドミウムの場合は、塩化物イオンが共存
するとその取り込み・毒性の推定がフリーイオン活
量モデルでは不可能な場合が多い 40）。Campbell41）に
よると、フリーイオン活量モデルが適用できない事
例は大きく 3 グループに区分でき、（ⅰ）金属が疎水
性の複合体を形成する場合、（ⅱ）フリー金属イオン
と H ＋・Ca2 ＋・Mg2 ＋とが細胞取り込み口で競合す
る場合、（ⅲ）金属がアミノ酸やクエン酸などの低分
子の親水性配位子と複合体をつくる場合、である。



國頭・松本：土壌中の重金属耐性微生物の生態と浄化への利用

40

なお土壌水中のフリー金属イオン活量は、その調査
時点での重金属毒性の強度（intensity）を示すことに
留意する必要がある。土壌中で、フリー金属イオン
は他の形態の重金属と平衡状態にあり、フリーイオ
ンが系外へ流出したり、生物に取り込まれた後は、
他の形態からフリーイオンが供給される。そのため、
長期的な重金属毒性・生物利用性を評価するために
は、強度だけでなく容量（capacity）も評価しなけれ
ばならない。

また土壌の酸化還元電位も重金属毒性に大きな影
響を与える。例えばカドミウム汚染された水田土壌
では、夏季に湛水により還元化が進行し、カドミウ
ムは硫化物として沈殿して毒性が低下するため、汚
染された畑土壌に比べてカドミウム耐性菌は少ない 42）。
逆にヒ素では、還元化が進行すると鉄酸化物が溶解
してヒ素が放出されるため、ヒ素汚染水田土壌では
強ヒ素耐性菌が出現する 42）。還元状態の土壌におけ
る、微生物への重金属毒性評価についてはあまり研
究されていない。國頭ら 43）は、水田土壌において酸
揮発性硫化物と、その測定時に同時に抽出される金
属との量的関係から、微生物への重金属毒性を推定

した。還元状態の土壌における微生物への重金属毒
性評価については、さらなる研究が必要であろう。

土壌微生物は、植物や土壌動物よりも重金属に感
受的であり 37）、また汚染に迅速に応答するため、重
金属毒性の早期指標に利用できる。重金属汚染・毒
性の微生物指標としては、表 1 の微生物特性が挙
げられる。このなかでも、土壌細菌群の重金属耐性
度 19），38）や耐性細菌の比率 22）は重金属毒性をよく反
映し、かつ各金属ごとの毒性を評価するのに適して
いる。両者とも、重金属毒性により細菌群集内で感
受性細菌が減少し、競合に有利になった耐性細菌が
増加する 44）ことを利用している。なお菌類では、耐
性能を持たなくても胞子形成により汚染土壌中で生
残するものが多いため、この指標には適していない。
これら以外にも、土壌有機炭素に占める微生物バイ
オマス炭素の比率（Cmic/Corg）や qCO2（微生物バイ
オマス炭素量当たりの呼吸速度）もしばしば利用さ
れる。Cmic/Corg は、重金属汚染土壌中で微生物
バイオマス量が低下することを利用した指標であ
る。この指標は、重金属毒性によってバイオマス量
が低下することだけでなく、上述したように、重金
属結合によって土壌有機物の微生物利用性が低下す
ることも反映していると考えられる。また qCO2 は、
微生物が重金属ストレスに対応するため、代謝を活
発化させていることを利用した指標である。

5．重金属汚染土壌浄化への耐性微生物の利用

微生物を利用した重金属汚染修復の代表的研究例
は、微生物による重金属の生物収着を汚染排水処理
へ利用する試みである。この研究は古くから、そし
て多数の研究者によって実施されてきたが、現在ま
でのところ、その商業的利用は皆無である。それは、
イオン交換樹脂に比較して、生物収着では重金属の
選択性が低いことや耐久性が低いことによる 45）。ま
た生物収着は、重金属汚染土壌の修復には利用しに
くい。それに対し現在では、耐性微生物を主として
利用するのではなく、補助的利用により重金属のフ
ァイトレメディエーション効率を高める、というア
プローチが注目を浴びている。

重金属汚染土壌の浄化には、（ⅰ）掘削除去法、（ⅱ）
封じ込め法、（ⅲ）吸収・分解・洗浄除去法の三つが

図 2　 土壌細菌群の銅耐性度（IC50）と，土壌中の全銅濃
度・交換性銅濃度との関係 19）．
細菌群の銅耐性度は，銅無添加培地上のコロニー数の
50％になる銅添加培地中の銅濃度（M）を対数表示したも
のである．

表１　重金属による土壌汚染・毒性の微生物指標 20）．

土壌細菌群の重金属耐性度（IC50）
全細菌数に占める耐性細菌の比率
土壌酵素活性
土壌呼吸活性
土壌有機炭素に占める微生物バイオマス炭素の比率（Cmic/Corg）
qCO2

基質誘導呼吸（SIR）
　　　比呼吸速度
　　　遅滞時間
　　　比増殖速度
　　　菌類と細菌の寄与率
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ある 46）。微生物の利用が検討されているのは、ファ
イトレメディエーションの中でも、植物を用いて土
壌から重金属を除去するというファイトエキストラ
クションであり、（ⅲ）の浄化法に含まれる。

ファイトエキストラクションへの耐性微生物利用
の一つ目としては、微生物の耐性遺伝子を植物に組
み込み、浄化効率を高めるというものである（図 3）。
酵母でカドミウムや鉛のグルタチオン抱合体を液胞
に輸送するタンパク質 YCF1（図 1）を植物で発現さ
せると、その植物はカドミウムや鉛に耐性を示し、
かつ多量に集積した 47）。水銀耐性細菌由来の水銀還
元酵素 MerA（図 1）を、バイオマスが大きいため浄
化効率が高いと考えられる木本植物で発現させ、
Hg2 ＋を Hg0 に還元・気化させたり 48）、MerA と有機
水銀分解酵素 MerB（図 1）の両方を植物で発現さ
せ、有機水銀を Hg0 として気化させることに成功
している 49）。ただしこの場合は、水銀は回収される
のではなく、大気中に放出され希釈されるだけであ
る。またヒ素耐性細菌由来のヒ酸還元酵素 ArsC（図
1）と大腸菌由来のγ－グルタミルシステインシン
テターゼ（グルタチオンやファイトケラチン合成に
関わる酵素）を植物で発現させたところ、As（Ⅴ）が
ArsC によって As（Ⅲ）に還元され、グルタチオンや
ファイトケラチンと結合・解毒されることで、植物
のヒ素耐性と集積量が増加した 50）。

二つ目の利用法としては、ファイトエキストラク
ションに植物生長促進根圏細菌群（plant growth-pro-
moting rhizobacteria；PGPR）を利用するというも
のである 51），52）（図 3）。様々な微生物が植物の重金
属集積を促進することは以前から知られていた 53）

が、最近の研究により、その促進作用は（ⅰ）植物の

重金属集積を直接高めるものと、（ⅱ）植物生長を促
進させることで重金属集積量を増加させる間接的な
もの、の二つに分かれることが判明した。（ⅰ）の作
用としては、微生物による土壌中重金属の生物利用
性の変化がある 54）。根圏において、PGPR はシデロ
フォア（鉄獲得のために分泌するキレート剤だが、
重金属とも結合することが知られている）等の物質
を分泌することで、重金属溶出を促進することが報
告されている 55）。またファイトエキストラクション
では、重金属ストレスに応じて植物が生成するエチ
レンによって植物生長が悪化することが問題となる
が、その際、（ⅱ）の作用が重要となる。PGPR のな
かには、エチレンの前駆物質である 1 －アミノシク
ロプロパン－ 1 －カルボン酸（ACC）を分解する細
菌が存在し、この細菌をファイトエキストラクショ
ンに利用することで、ACC 分解により根内エチレ
ン濃度が低下して根の生長がよくなり、重金属集積
量が増加することが報告されている 56），57）。また重
金属汚染土壌でファイトエキストラクション効率を
高めた細菌は、シデロフォアや、植物ホルモンであ
るインドール酢酸、ACC 分解する ACC デアミナー
ゼを生産していた 52）。植物根圏では、根から分泌さ
れた有機物や pH 上昇により重金属毒性が低下 
し 58），59）、耐性細菌の比率が低下する事例が報告さ
れている 59）。しかし、この効果は植物種等の条件に
より異なる。例えば、ファイトエキストラクション
で多く利用される重金属超集積植物（hyperaccumu-
lator）の根圏では、重金属耐性細菌の比率はきわめ
て高い 60），61）。そのため、ファイトエキストラクシ
ョンに利用する PGPR は重金属耐性であることが
望ましい。

なお菌根菌の場合は、重金属汚染土壌のファイト
レメディエーションへの効果については一致した結
果が得られていない 52），54）。

6．おわりに

重金属耐性微生物を環境浄化に利用する試みは古
くから行われてきたが、現在までのところ実際に利
用された例は極めて少なく、基礎研究の段階でとど
まっていた。唯一、重金属耐性細菌が実際に利用さ
れているのは、重金属耐性の鉄酸化細菌を利用して
鉱石から金属を溶出させるバクテリアリーチング 62）

であろう。しかし近年の研究の進展により、“as-
sisted phytoremediation”という様式で、重金属耐
性微生物が汚染土壌浄化に実際に利用される可能性
が高くなってきた。根圏での微生物と植物との相互
作用については未解明の部分が多いため、この浄化
法の確立にはさらなる研究が必要であり、今後の進
展が待たれる。

図 3　 重金属耐性微生物のファイトレメディエーショ
ンへの利用 .
赤は，土壌からの重金属除去を促進する直接的影響，青は，
植物生長促進を介した間接的影響を示す．PGPR：植物生
長促進根圏細菌群．
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