
1.　はじめに―炭酸塩を形成する微生物

微生物は地球上の炭素循環において，有機物の分解者，
もしくは生産者としての役割を担っている。大気中には
約 0.03％の二酸化炭素が含まれており，植物などの光合
成生物が光のエネルギーを使って，二酸化炭素と水から，
糖やタンパクなどの有機物を作り出す。作り出された有
機物は，間接的あるいは直接的に，多くの生物の炭素源
やエネルギー源として利用される。取り込まれた有機物
は，生物の呼吸や代謝によって，二酸化炭素として再び
大気へと放出される。微生物は，動植物の遺体や排泄物
由来の有機物を分解し，炭素を無機化する。また，微生
物のなかには分解者としてだけでなく，化学合成独立栄
養微生物である硝酸菌や硫黄細菌のように，無機化合物
の酸化で生じる化学エネルギーを用いて，有機物をつく
る，つまり生産者としての役割を果たすものもいる。
このように，微生物が地球上の炭素循環において重要
な役割を果たしていることはよく知られているが，微生
物は有機物を通した炭素循環ばかりでなく，炭酸塩など
の鉱物形成を通じた炭素循環にも関与していることがわ
かっている。
炭酸塩からなる炭酸塩岩は全堆積岩の～ 20％をも占
め，その質量は 1017トンにもおよび，地球表層におけ
る二酸化炭素化学種の最大のプールとなっている14)。セ
メントの原料や土壌改良剤として利用される石灰石
（CaCO3）が，炭酸塩としては最も有名だろう。原始大
気では液体の水になる水蒸気を除くと，二酸化炭素の量
は 30気圧下で 97％をも占めるほど大量であったが，現
在の地球大気では 1気圧下で 0.03％と大変小さい。この
二酸化炭素量の大激減は二酸化炭素が炭酸塩として地中
に固定され，大気中から除かれたことが大きな要因であ
ると考えられている14)。

鉱物と聞くと，生物との関わりがないように感じる人
も多いだろう。確かに鉱物は生物をつくらない。しかし
生物は鉱物をつくる。炭酸塩も化学反応起源のものと，
生物起源ものと 2種類がある。陸上では火成岩，変成岩，
熱水脈にも産出するが，海洋中の炭酸塩はほとんどが，
サンゴの骨格，ウミユリ・ウニなど棘皮動物の殻，円石
藻類のココリスなど，生物由来の炭酸塩であると言われ
ている14)。これら生物由来の炭酸塩は長い年月をかけて
海底に堆積し炭酸塩岩となる。この炭酸塩岩は，時には
地殻変動により地上部へと露出することもある。
炭酸塩形成に関与する微生物としては，浮遊性の円石
藻類（ココリス）や有孔虫類などの真核生物，ストロマ
トライト形成性の原核生物（シアノバクテリア）の影響
がよく謳われてきた24)。しかし，バクテリアも炭酸塩を
形成することがわかっている。バクテリアはひとつひと
つの細胞サイズこそ数 μm（1 μmは 1/1000 mm）と小さ
いが，土壌や海洋はもちろん，上空数十 km の成層圏29)

から地下数百 mの地下生物圏21) まで，膨大な数存在し，
炭素重量に換算したバイオマスは，地球上の全生物のバ
イオマスで最大の規模を誇る植物に匹敵するとも言われ
ている。そのバクテリアが，一部ではあるが炭酸塩鉱物
形成に関与しているのならば，これらバクテリアの炭酸
塩鉱物形成を通じた，炭素循環への寄与は非常に大きな
ものだと考えられるだろう。

2.　炭酸塩を形成するバクテリア

Boquet et al.（1973）は土壌から，210株もの炭酸カ
ルシウムを形成するバクテリアを分離し，土壌に生息す
るバクテリアにとって炭酸塩（炭酸カルシウム）形成は
一般的な現象であると報告した3)。分離されたバクテリ
アは Bacillus subtilis，Pseudomonas aeruginosa，Staph-
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ylococcus aureusなど，どこにでもいる普通のバクテリ
アであった。炭酸塩を形成するバクテリアは，炭酸塩か
らなる鍾乳洞5) や，水田11)，塩湖25)，海岸堆積物19) など，
様々な環境からみつかっている（表 1）。
このように，自然界に存在する多くのバクテリアが，
炭酸塩を形成することがわかっているが，何故これらの
バクテリアが炭酸塩を細胞の内や外に形成するのかは，
一部のバクテリアを除き，よくわかっていない。その理
由として，炭酸塩をはじめとしたバクテリアによる鉱物
形成の多くが，代謝などの生物活動の結果，受動的に起
こることが挙げられる17)。同じく生物による鉱物形成で
ある，アサリやカキなどの軟体動物の殻（炭酸カルシウ
ム）や脊椎動物の骨や歯（リン酸カルシウム）の形成は，
それらの生物体に計画されている，すなわち遺伝子に鉱
物形成という仕事が組み込まれている。しかし，バクテ
リアによる鉱物形成は，磁性細菌のような一部の例を除
いて，遺伝子に鉱物形成という仕事は組み込まれておら
ず，環境要因も大きく関係してくると考えられる。遺伝
子に計画された鉱物形成を能動的な鉱物形成とするなら
ば，バクテリアによる鉱物形成の多くは受動的であると
言えるだろう。
さらに，バクテリアによる炭酸塩形成とひと言でいっ
ても，バクテリアの種により炭酸塩形成メカニズムが異
なること6,8)，要因と考えられるものが複数あることなど
が問題となり，バクテリアによる炭酸塩形成のメカニズ
ムは謎の部分が多い。それらを解明するために様々な培
養実験が行われており，後に詳しく述べることにする。

3.　バクテリアが炭酸塩を形成するメカニズム

いくつかの種においては，完全にではないが，炭酸塩
を形成するメカニズムがわかっている。例えば緑色硫黄
細菌・紅色硫黄細菌などの光合成細菌や藍菌（藍藻）は
二酸化炭素を消費し，光合成を行うが，その際，環境水
に含まれる重炭酸イオンを炭素源として使用すると，
OH– が生じ，pHが上昇する（1）。

HCO3
– → CO2+OH– （1）

この OH– が更に重炭酸イオンと反応すると，炭酸イ
オンが生じる（2）。この時 , 環境水中にカルシウムイオ
ンが存在すると，炭酸カルシウムが沈殿する（3）24)。

HCO3
–+OH– → CO3

2–+H2O （2）
CO3

2–+Ca2+ ⇔ CaCO3 （3）
また，Bacillus sphaericusのような尿素分解菌は，尿
素をアンモニアと炭酸に分解する（4），（5）。その際に
炭酸イオンが生じ（6），環境水中にカルシウムイオンが
存在した場合，炭酸カルシウムを沈殿させることが知ら
れている（7），（8），（9）9,12)。

CO(NH2)2+H2O→ NH2COOH+NH3 （4）
NH2COOH+H2O→ NH3+H2CO3 （5）
H2CO3⇔ HCO3

–+H+ （6）
2NH3+2H2O⇔ 2NH4

++2OH– （7）
HCO3

–+H++2NH4
++2OH– ⇔ CO3

2–+2NH4
++2H2O  

 （8）
CO3

2–+Ca2+ ⇔ CaCO3 （9）
タンパクやアミノ酸を分解することにより，アンモニ
アを生産するバクテリアも同じように，炭酸カルシウム
を沈殿させることがある27)。
硫酸還元菌も以下の反応により，炭酸カルシウムを沈
殿させることが報告されている23)（10），（11）。

SO4
2–+2CH2O→ 2HCO3

–+H2S （10）
Ca2++2HCO3

– → CaCO3+H2O+CO2 （11）
しかし，炭酸塩を形成することが知られているバクテ
リアの中には，これらの反応にあてはまらないものも多
い。何故それらのバクテリアが炭酸塩を形成するのか，
いくつか説が挙げられている。まず，バクテリアの細胞
膜表面がマイナスに荷電しているため，という説があ
る26)。バクテリアの細胞膜表面はマイナスに荷電してお
り，プラス荷電を持つカルシウムイオンやマグネシウム
イオンが細胞膜に吸着し，これが炭酸塩の核になってい
るのでは，というのだ。また，環境中の pH の維持
や15)，浮力の調整・走向性1,10) に関与した機能なども想
定されているが，どの説も決定的な証拠は得られていな
い。

4.　バクテリアが形成する炭酸塩種

炭酸塩とひと言でいっても，様々な種類がある。例え
ば石灰石である炭酸カルシウム（CaCO3），研磨剤や滑
り止めに使われる炭酸マグネシウム（MgCO3），菱鉄鉱
であるシデライト（FeCO3）などが，その例である18)。

表 1．環境中から得られた炭酸塩形成菌

サンプリング場所 得られた炭酸塩形成菌 引用文献

海岸堆積物 Bacillus spp. McClallum and Guhathakurta 1970
Pseudomonas spp.

Vibrio spp.

土壌 Bacillus subtilis Boquet et al. 1973
Pseudomonas aeruginosa
Staphylococcus aureus

水田 Achromatium oxaliferum Head et al. 1996

塩湖 Marinococcus albus Rivadeneyra et al. 1999
Marinococcus halophilus

鍾乳洞 Kocuria varians Cacchio et al. 2004
Acinetobacter lwoffi  i
Bacillus macroides
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更に炭酸カルシウム（CaCO3）の中にも，同じ化学式を
もつが結晶構造の異なるカルサイト（方解石），アラゴ
ナイト（霰石），ヴァテライトなどがある（表 2）。地球
上に存在する炭酸塩岩ほとんどはカルサイト，アラゴナ
イト，そしてマグネシウムが含まれる炭酸カルシウムで
あるドロマイト（CaMg(CO3)2）の 3種で占められると
言われている18)。環境中で無機的にどの炭酸塩種が形成
されるのかは，塩分・温度・種々のイオン濃度などによ
り決定されることが明らかになっている14)。
バクテリアが形成する炭酸塩も，培地の塩分や培養温
度7)，培地の状態が液体か固体か26)，また菌種の違い7,25)

など，そのほか様々な要因により変化することがわかっ
ている。
面白いことに，バクテリアが形成する炭酸塩種は，同
じ環境条件で無機的に形成される炭酸塩種とは異なるこ
とがある。例えば Rivadeneyra et al.（2004）は芽胞を形
成する中度好塩菌 Halobacillus trueperiを用いて，様々
な塩分（Sea Salts 濃度（w/v））の固体培地と液体培地
でどのような炭酸塩種が形成されるかを調べた26)。結果，
Sea Salts の濃度が 2.5％の寒天培地ではカルサイト，
7.5％・15％・20％ ではマグネシウム含有カルサイトで
あるマグネシウムカルサイト（ドロマイトとは異なる）
が形成された（H. trueperi のコロニーを図 1に示す）。
Sea Salts は名前のとおり海水をモデルにした塩で，様々
なミネラルを含んでいる。この各種ミネラルの濃度変化
が形成される炭酸塩種に影響したと考えられるが，しか
し地球化学解析コード PHREEQ22) で推測すると，この
培養条件において無機的な炭酸塩形成による炭酸塩は，
カルサイトも形成されるが，ドロマイトが最も形成され
やすく，アラゴナイトも形成できるはずであると示され
た。バクテリアによる炭酸塩形成には，環境要因だけで
なく，やはりバクテリアの生物活動が関与しているので
あろう。
しかし，この Halobacillus trueperiの増殖に最適な塩
分（ただし NaCl 濃度（w/v））は 10％であるが，Ri-
vadeneyra et al.（2004）の実験で，最も炭酸塩形成が活
発であったのは 2.5％であり，増殖曲線における定常期
に炭酸塩形成が始まったことから，細胞増殖が活発であ
れば炭酸塩をより多く形成する，というわけでもないら

しい。

4.1.　イオン濃度の影響

前述したように，どの炭酸塩種が形成されるかには，
各種のイオン濃度が関わっている。イオン種の中でも，
自然環境中での無機的な炭酸塩形成において，マグネシ
ウムイオンとカルシウムイオンのモル比（Mg2+/Ca2+ モ
ル比）は特に重要な要因である。一般的にマグネシウム
濃度の上昇と共に，つまり Mg2+/Ca2+ モル比が大きく
なるにつれ，カルサイトの形成は抑制されアルゴナイト
の形成は増加する13)。しかし，バクテリアによる炭酸塩
形成では，この限りではない。Sanchez-Roman et 
al.（2007）は，培地に酢酸マグネシウム四水和物
（C4H6MgO4·4H2O）と，酢酸カルシウム一水和物
（C4H6CaO4·H2O）の量を変えて加えることで様々な
Mg2+/Ca2+ モル比をつくりだし，培養実験を行った27)。
その結果，Halomonas aquamarina などをはじめとした
グラム陰性の中度好塩菌 19株は，酢酸マグネシウムを
含まない培地でカルサイトを形成する一方，Mg2+/Ca2+

モル比が 1以上（1.63，3.25，7.4，13.2）になっても，
アラゴナイトを形成せずにカルサイトとマグネシウムカ
ルサイト形成した。著者らは，その理由として細胞の膜
ポンプは Ca2+ を細胞外に，Mg2+ を細胞内に運ぶため，
結果として細胞の周りの Mg2+/Ca2+モル比が低くなり，
カルサイトを形成したのでは，と述べている。

4.2.　その他の要因

軟体動物の殻形成など，生体反応による炭酸カルシウ
ム鉱物の生成過程ではアスパラギン酸（L-Asp）やグル
タミン酸（L-Glu）などの酸性アミノ酸が，その生成反
応に関与することがよく知られている。酸性アミノ酸は，
溶液中のカルシウムイオンと強く結合するカルボキシル
基などの官能基をもつため，炭酸カルシウム鉱物の結晶
核の生成とその後の結晶成長を促進すると考えられてい
る。バクテリアによる炭酸塩形成でも，EPS（expolysac-
charide）や L- アミノ酸（L-Asp, L-Glu）が，形成され
る炭酸塩の種類や形状に影響を与えることがわかってい
る4)。
また，炭酸塩の形成は，バクテリアの細胞膜表面がマ
イナスに荷電していることが原因である可能性がある，
と述べたが，マイナスの荷電の程度がバクテリアの種に
よって異なるため，菌種による炭酸塩形成の違いが生じ
ているとも推察されている26)。

表 2．代表的な炭酸塩種とその化学式

炭酸塩種 化学式

Calcite CaCO3

Aragonite CaCO3

Verterite CaCO3

Dolomite CaMg(CO3)2

Magnesite MgCO3

Siderite FeCO3

Rhodochrosite MnCO3

Strontianite SrCO3

Witherite BaCO3

Monohydrocalcite CaCO3·H2O
Ikaite CaCO3·6(H2O)

図 1．酢酸カルシウム一水和物を加えた寒天培地（左）と通常
の寒天培地（右）で培養した Halobacillus trueperiのコロ
ニーの様子．
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5.　炭酸塩形成に関与する遺伝子

前述したとおり，バクテリアによる炭酸塩形成は受動
的に起こるものだと考えられているため，炭酸塩形成を
直接的にコントロールしている遺伝子は未だ見つかって
いない。しかし，間接的に関与している遺伝子群は見つ
かっている。Barabesi et al.（2007）は European B. sub-
tilis Functional Analysis Project によって得られた 1000株
以上もの UVによる遺伝子変異株を用い，炭酸塩形成に
関与する遺伝子の特定を試みた2)。結果，lcfA, ysiA, 
ysiB, etfB, etfAという 5つの遺伝子群が炭酸塩形成に関
与していることを突き止めた。更にこの 5つの遺伝子の
中でも etfA（electron transfer flavoprotein alpha-subunit）
という電子伝達フラボタンパク質をコードしている遺伝
子が欠損している株は，炭酸塩を形成できず，この etfA
という遺伝子が本質的な炭酸塩形成を司っているとわ
かった。この遺伝子群は脂肪酸の代謝に関与しており，
炭酸塩形成と脂肪酸代謝には関係があるのでは，と著者
らは推察している。

6.　これからの炭酸塩形成微生物に関する研究

これまでに，様々な環境から炭酸塩形成菌が分離され
てきた。そしてその炭酸塩形成メカニズムを明らかにす
るために，さまざまな培養実験が行われ，各種のイオン
濃度やアミノ酸などが炭酸塩形成に関与していることが
わかった。しかし，そのメカニズムは未だ謎の部分が多
いままである。地球環境における，バクテリアによる炭
酸塩形成を通じた炭素循環能力の評価をするためにも，
そのメカニズムを明らかにすることが必要だろう。メカ
ニズムが解明されれば，円石藻類が二酸化炭素の石灰化
に利用されているように28)，バクテリアによる炭酸塩形
成も二酸化炭素の削減に利用されるかもしれない。
炭酸塩と微生物化石の関係も大変面白く，炭酸塩岩中
に包埋された微生物化石が，微生物による炭酸塩岩生成
のマーカーになることが報告され16)，これは地球上だけ
でなく，火星などの宇宙における微生物の存在を示す
マーカーともなり得るかもしれない20)。
また，近年，間接的にではあるが炭酸塩形成に関与す
る遺伝子がみつかったことから，今後この遺伝子をもと
に，環境中からの核酸（DNA）による炭酸塩形成菌の
検出や，定量 PCR による定量なども行われることも考
えられる。
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