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Pseudomonas属細菌は1～数本の極鞭毛をもつ好気性
グラム陰性棹菌で，自然環境に広く存在し，多様性に富み，
多彩な機能をもつことで知られている．近年，16S rRNA
の系統解析が進み，これまでにPseudomonasとして分
類されていた多くの菌株が別の属，あるいは新属へと再
分類された．このうち，“true Pseudomonas”と呼ばれる
グループはP. aeruginosa，P. putida，P.  uorescensお
よびP. syringaeを含む，いわばPseudomonasのエリート
集団である．Pseudomonas以外に分類されたPseudomonas-
likeな菌は小文字でpseudomonadsと表記される．本稿
では上記4株を中心に最近のPseudomonas菌の身の上
事情を眺めてみたい．

ふきだまりPseudomonas菌の整理・整頓

1984年出版のBergey’s Manual of Systematic Bacteriology
には94のPseudomonas菌の記載があった．第二版には
61の記載となった．古典的な分類ではPseudomonas菌
はグラム陰性，桿菌，胞子を形成しない極鞭毛を有し，
G + C含量は50%以上である細菌であるとされていた．
最近の系統解析により従来Pseudomonasに分類されて
いた多くの株が別の属名に，あるいは新たな属が新設さ
れ再分類された．16S rRNAの相同性に基づく分類では
5つに分類されている．
グループI  P. aeruginosa，P.  uorescens，P. putida
に代表されるグループで ‘true Pseudomonas’あるいは
“fluorescent pseudomonads” とも呼ばれている．
グループII  P. cepaciaとP. malleiおよびP. solana-
cearumとP. pickettiのグループでは，前者はBurkhol-
deria，後者はRalstoniaに再分類された．
グループIII  P. testosteroniはComamonas，P. acido-
voransはDel  tia，P. facilisはAcidovorax，P. palleronii
はHydrogenophagaに変更された．
グループIV  P. diminutaとP. vesicularisはBrevundi-
monasになった．
グループV  P. maltophiliaはStenotrophomonasに変
更された．
原核細菌ゲノムのG＋C含量は22～74％である．同

じ属であればG＋C含量は10％以内とされる．‘true 

Pseudomonas’ではG＋C含量は59～69％である．
pseudomonadsの仲間ではBurkholderiaのG＋C含量は
65～69％，Ralstoniaで64～68％，Acidovoraxで62～
70％，Comamonasで62～67％，Brevundimonasで65
～67％である．

Pseudomonas菌は極鞭毛をもつ分解屋

Pseudomonas属細菌は活発に運動する．P. aeruginosa，
P. alcaligenes，P. pseudoalcaligenes，P. stutzeri，P. 
mendocinaは1本の極鞭毛を持つ．P. aeruginosa以外の
蛍光性Pseudomonasの多くは複数の極鞭毛を有する．P. 
aeruginosaとP. putidaは利用できるすべてのアミノ酸，
糖類，有機酸，芳香族酸に対して走化性を示す．運動性
と走化性はP. aeruginosaの病原性に関与し，また，P. 
 uorescensの植物根への付着に重要である．
過去から現在に至るまでに著量の芳香族炭化水素が環

境中に放出された．最も簡単な芳香族化合物の1つであ
るトルエンは自然界に広く存在している．トルエンはベ
ンゼン環の高い共鳴エネルギーをもち，きわめて安定な
化合物であるが，トルエンを資化する細菌は自然界から
容易に分離することができる．この多くはPseudomonas
属細菌および関連細菌である．これらの細菌は酸素添加
酵素（オキシゲナーゼ）により芳香環に水酸基を導入し
て分解を開始する．トルエンの初期酸素添加様式の違い
から複数の代謝経路が明らかにされている．このすべて
はトルエンをカテコールあるいはメチルカテコールへと
変換する経路である．多くのPseudomonas菌は諸種の
芳香族化合物を単一の炭素源エネルギー源として利用す
る．たとえばP. putida KT2440は安息香酸，4-ヒドロキ
シ安息香酸，ベンジルアミン，フェニルアセテート，フェ
ニルアミン，チロシン，フェニルエチルアミン，フェニ
ルヘキサン酸，フェニルヘプタン酸，フェニルオクタン
酸，コニフェニルアルコール，フェルラ酸，バニリン酸，
ニコチン酸などを資化することが報告されている．

P. putida，P. aeruginosa，P. fluorescensおよびP. 
 syringaeのゲノム解析から芳香族化合物の5つの基本代
謝経路が明らかとなった．これらの菌株には共通する代
謝経路が存在する場合もあるが，独自の代謝経路をもつ
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場合もある．たとえば -ケトアジピン酸およびホモゲン
チゼート経路はすべて4つのPseudomonas菌に存在す
るが，フェニルアセテート経路はP. putidaのみに存在す
る．P. aeruginosaは安息香酸，アンスラニル酸，トリプ
トファン，マンデル酸をカテコールへと変換する遺伝子
を持っているが，P. putida KT2440は安息香酸代謝遺伝
子のみである．多くのP. putida株にはKT2440株にない
代謝経路が存在する．P. putida ATCC 12633株はマン
デル酸経路を，P. putida F1株はカテコールメタ開環経
路をもつ．
塩素化した炭化水素は産業上きわめて有用で多くの化
合物が世の中に登場した．炭化水素への塩素の導入はそ
の物理化学的性質に大きく影響し，これが環境に出た場
合，微生物分解がきわめて困難となる．微生物が塩素化
芳香族化合物を分解することが報告されたのは1960年
代のことでクロロフェノキシアセテートがクロロカテ
コールを経て分解することが明らかにされた．
Pseudomonas sp. B13株は3-クロロ安息香酸を3-クロ
ロ -および4-クロロカテコールを経由して分解する．ポ
リ塩化ビフェニル（PCB）の分解はビフェニル代謝酵
素による共代謝（コメタボリスム）である．PCBの微
生物分解はわが国はもちろん，世界の多くの研究者に
よってさまざまなビフェニル資化菌が分離され，研究が
展開された．1986年，P. pseudoalcaligenes KF707株か
ら初めてbph遺伝子がクローン化され，その後詳細に解
析された．米国のGE社で分離されたPCB分解菌
Burkholderia xenovorans LB400株（当初はPseudomonas
として分離された）は塩素置換の多い広範囲のPCBを
分解できる．Rhodococcus jostii RHA1株はグラム陽性
菌であるが，PCB分解遺伝子は複数の巨大な線状プラ
スミドに存在する．Rhodococcus属細菌にはゲテモノ食
いが多いため，冗談でグラム陽性シュードモナスと呼ば
れることがある．

善玉Pseudomonas菌と悪玉Pseudomonas菌

Pseudomonas属細菌は環境に広く存在する．P. putida
は土壌や水圏，特に汚染された土壌から容易に分離する
ことができる．P. putida KT2440株はトルエン資化菌で
あるP. putida mt-2株のプラスミド（pWW0）脱落株で
ある．米国NIHの‘組換えDNA実験指針’でグラム陰
性土壌細菌では最初に安全性の高い宿主として認定され
た．KT2440株を用いて環境汚染物質分解の新規な代謝
系の構築，代謝中間物質の生産，化学合成のためのキラ
ル化合物の製造など，さまざまな応用研究が展開されて
いる．

P. syringaeとP.  uorescensは共に植物に関係深い菌で
あるが，植物との相互関係は異なっている．P. syringaeは
作物の葉に被害を及ぼす病原菌であるが，P.  uorescens
は根圏に棲みつき植物の成長を促がす．すなわち，植物
病原菌を抑え，植物の病気に対する抵抗性を高める．こ
れら2つの菌の生活環とその生態的地位には基本的な違
いが見られる．P.  uorescensは根圏の複雑で競争的な環
境に適応したが，植物へ寄生することはできなかった．
P. syringaeの植物への寄生はきわめて宿主特異的である．
トマト根の先端にコロニーをつくるP.  uorescens WCS365
株は，根分泌物，アミノ酸，リンゴ酸，クエン酸に走化
性を示す．このようにP.  uorescensは広範囲な条件で
生活するジェネラリストである．その大きなゲノムには 
フレキシブルな制御ネットワークと栄養摂取，ストレス
耐性，抗生物質産生，付着，バイオフィルム形成に関す
る遺伝子が存在する．一方，P. syringaeは植物への外部
寄生および内部寄生のスペシャリストであり，氷核触媒
としても利用されている．

P. aeruginosaは日和見感染菌として多くの病原性因子
を作る．この細菌は無機物の表面のみならず，上皮細胞
へ効率よく定着する．堅固なコロニーを作り，宿主細胞
の防御機構を破壊し，深く侵入して炎症を起こす．IV
型繊毛，非繊毛アドヘーシン，リポ多糖類，エラスター
ゼ，エキソトキシン A，フォスフォリパーゼC，プロテ
アーゼ IV，リパーゼ，エキソエンザイムS，T＆Y，エ
キソトキシンU，アルギン酸，ピオシアニン，シデロフォ
ア，青酸，ラムノリピドなどの病原性因子をつくるが，
これらの生産にはクォーラムセンシング回路が関与して
いる．

分解系プラスミドとトランスポゾン

Pseudomonas属細菌から数kb～400 kbを超える巨大
なプラスミドが見いだされている．分解系プラスミドは
1970年初期に発見された．これらの初期のものはSAL，
OCT，CAMと名付けられたが，それぞれ，サリチル酸，
オクタン，カンファー（樟脳）の代謝をコードする．少
し遅れてNAH（ナフタレン代謝）およびTOL（トルエ
ン代謝，現在はpWW0）が見いだされた．これらはす
べてPseudomonas菌から見いだされたが，これらのプ
ラスミドは80～>300   kbのサイズできわめて大きく，
接合伝達に必要な tra遺伝子を有し，近縁の細菌に伝達
される．pWW0の2つのxylオペロンはトルエンをTCA
回路へ導く遺伝子をコードしている．pWW0の116,580 
bpのゲノムは2002年に決定された．代謝遺伝子は37.7 
kbにおよびプラスミドの約1/3を占める．上流オペロン
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と下流オペロンは11 kb離れて存在するが，この両オペ
ロンは相同な2つの挿入配列（IS1246）により挟まれて
トランスポゾン（Tn4651，56-kb）として機能する．
除草剤アトラジンは1960年以来毎年50万トンが使用

され，環境汚染を引き起した．Pseudomonas ADP株は
アトラジンを分解し完全に無機化する．これらの分解遺
伝子は108,845 bpのプラスミドpADO-1上に存在する．
アトラジン分解の最初の3つの遺伝子，atzA，atzB，
atzC遺伝子はアトラジンをシアヌル酸に変換する酵素
をコードするが，これらはpADP-1の35，45，71 kbに
位置に分散して存在する．残りの代謝をコードする遺伝
子クラスターatzDEFはオペロンを形成し共転写されて
いる．atzCのG+C含量は44%であるが，atzA（58%）
atzB（61%）およびatzDEFの59～61％よりきわめて
低い．atzA，atzBおよびatzC遺伝子の周辺にはいずれ
も IS1071が存在することから3つの遺伝子は起源が異
なり，同じベクター上に集合したものと推定されている．
アトラジン分解菌として他にAlcaligenes，Ralstonia，
Agrobacteriumが分離されているが，これらはすべて
atzA，atzB，atzC遺伝子を保有しており，pADP-1プラ
スミドが接合により土壌細菌に自己伝達することが示さ
れた．
カルバゾール資化菌Pseudomonas CA10株のプラス
ミドpCAR1は全塩基配列（199,035-bp）が決定された．
2つの代謝遺伝子は72.8-kbの巨大なトランスポゾン
Tn4676に存在する．このプラスミドはトルエンプラス
ミドpWW0と多くの類似性を有している．
接合トランスポゾンは細胞同士の接触を通して水平に
伝播する．接合トランスポゾンは染色体から切り出され，
環状の中間体を形成，接合により受容菌に入る．プラス
ミドとは異なり，この環状中間体は複製しない．受容菌
に入った環状中間体は染色体に組み込まれる．この切り
出しと組み込みは溶原性ファージの部位特異的リコンビ
ナーゼによって生起する反応に似ている．Pseudomonas 
B13株の接合トランスポゾンclcエレメントは105-kbで
クロロカテコールの代謝に関与する．P. putida KF715
株からはビフェニルとサリチル酸の代謝遺伝子群をコー
ドする90-kbのbph-salエレメントが見いだされた．こ
のエレメントはきわめて高頻度に他のP. putida株に接合
伝達する．

バイオコントロールPseudomonas菌

世界の穀物生産の30%が病気や害虫で失われている
といわれている．植物根圏（rhyzosphere）には通常の
土壌に比べて10～1000倍の細菌が生息している．微生

物は根に万遍なく分布しているわけではなく，根の表面
の約6%の領域に微小コロニーあるいはバイオフィルム
を形成して存在する．根圏土壌1   g中には細菌が1  109，
放線菌5  107，糸状菌1  106が存在すると推定されるが，
根圏微生物の主役はPseudomonas属細菌である．これ
らのPseudomonas菌の中には二次代謝物質を生産し，
病原性糸状菌の病害を軽減してくれるバイオコントロー
ル菌が存在する．鉄はすべての生物にとって必須な元素
であるが，好気的条件で水に難溶性であるため，生物に
とってその摂取が困難である．そのため細菌は鉄を取り
込むための戦略を進化させた．すなわち，Fe(III)をキレー
トする“シデロフォア”とよばれる低分子化合物をつく
り，その膜輸送系を構築した．シデロフォアは鉄欠乏に
応答して合成される．この物質が分泌されると不溶性の
鉄は可溶化され，細胞の表面に存在する受容体タンパク
質に結合して細胞内に運ばれる．

Pseudomonas菌がつくるシデロフォアは4種類が知ら
れている．P. putida WCS358株は大量のシデロフォア
を生産し，シデロフォア -Fe(III)複合体を取り込む．鉄
に対する競合がバイオコントロールPseudomonas菌と
病原菌の間で起るが，結果として植物根では病原菌の生
育は抑えられる．あるPseudomonas菌はウィルスや植
物病原菌に対する植物の防御機構を誘導する．2,4-ジア
セチルフロログルシノール生産Pseudomonas菌はキウ
リ，トマト，タバコ，大麦，小麦のような重要な作物の
根圏に普遍的に存在し病気を抑制する．

嚢胞性繊維症

嚢胞性繊維症（cystic fibrosis, CF）は欧米で高頻度に
みられる遺伝性疾患で常染色体劣性遺伝を示す．塩素イ
オンチャンネルの遺伝子異常によって鼻汁や汗の粘度が
高くなる．アルギン酸生産P. aeruginosaのCF患者にお
ける病原性については多くの研究がなされている．CF
患者の肺気管に感染したP. aeruginosaの驚くべき性質
はアルギン酸を過剰生産するムコイド株への変異によっ
て生起する．このAlg+株はバイオフィルムを形成して
肺の中に棲み着く．この状態では抗生物質が効かなくな
り，CF患者は肺炎を繰り返し気管支拡張症をきたす．

P. aeruginosaでのムコイド株への変身の分子機構は詳
細に研究されている．アルギン酸の生合成遺伝子は12
存在するがこのalgDオペロンはシグマ因子 22によって
認識され転写される． 22は膜タンパク質であるMucA
と結合して存在するが，mucA遺伝子に欠失変異が生起
するとMucAタンパク質は 22と結合できなくなり， 22

はフリーとなりalgDオペロンの転写が開始されムコイ
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ド株となる．クォーラムセンシングはP. aeruginosaの
バイオフィルム形成に大きく関与する．バイオフィルム
を形成する抗生物質耐性P. aeruginosaはCF患者の肺の
中で成長する．

Pseudomonas菌のゲノム

これまでに4つの異なるPseudomonas種でゲノム配
列が明らかになっている．Pseudomonas属細菌のゲノ
ムは6～7Mbpのサイズで他の細菌ゲノムに比べて大き
い．G + C含量は58～62％，およそ5,450（+/－ 100）
の遺伝子，4～7の rRNAオペロンが存在する．P. 
aeruginosaゲノムの大部分は他のPseudomonasと類似
しているが，III型分泌系に代表される“virulence”に関
わる遺伝子クラスターが存在する．P. aeruginosaのゲノ
ム解析から64の二成分系シグナルトランスダクション
系の存在が明らかになった．このことがこの細菌の広範
で多様な環境への適応を可能にしている要因である．こ
の中でもGacS/GacA二成分系は抗生物質，青酸，分泌
酵素，クォーラムセンシング物質の生産に関わり，加え
て病原性や生態適応にも関与している．ゲノム配列から
この菌の遺伝子の8.4％は制御に関与する．これは大腸
菌のそれの5.8％，枯草菌の5.3％と比較して非常に高い．
P. aeruginosaの大きなゲノムと遺伝子の複雑さはこの菌
の進化・適応を反映している．P. aeruginosaとP. putida
のゲノムは多くの類似遺伝子を有するが，コドンの使わ
れ方が異なっている．

P. syringaeのゲノムは他のPseudomonasのそれとは際
立った違いが認められる．この菌は共生あるいは寄生の
生活スタイルに適応するために，比較的短期間に進化し
たようにみえる．これにはゲノムを通して散在する多く
のトランスポゾンが関与したらしい．

P.  uorescensはPf   0-1，Pf-5，SBW25の3株でゲノム
が解読されている．P.  uorescensとP. syringaeは植物
表面に生息するため多くの共通点がみられる．ゲノム解
析からこれらの細菌間において多くの遺伝子の交換が生
起した証拠が認められる．2つの菌は遺伝子再編，遺伝
子伝達，プラスミド伝達などを通して環境に適応してき
たようだ．

おわりに

筆者の研究の大部分はPseudomonas菌との出会いで
あった．Pseudomonas菌の“pseudo”は“偽”の意味で
あるが，筆者が長年つき合ってきたPCB分解菌は
Pseudomonas pseudoalcaligenes KF707株である．属名
にも種名にも“pseudo”がついている．Pseudomonasの名
付け親は知らないが，本稿に述べたようにPseudomonas
属細菌はEscherichia，Bacillus，Streptomycesなどの真
正な名前のついた細菌と同様，最も研究されているバク
テリアである．多様なPseudomonas菌の多彩な機能は
基礎面においても応用面においてもきわめて重要であ
り，この細菌がこれまでも，そしてこれからもきわめて
魅力的な“いきもの”でありつづけることはいうまでも
ない．
最後におことわりを一言．本稿ではPseudomonas菌
のさまざまな代謝経路が記載されているが，その詳細を
示すことができなかった．代謝経路に関しては
Biocatalysis/Biodegradation Database（http://umbbd.msl.
umn.edu/）から情報を入手いただきたい．また，幾多の
文献も割愛した．2004年，Kluwer Academic/Plenum 
Publisherから“Pseudomonas”と題する全3巻，合計
2032頁に及ぶ本が出版された．最近のPseudomonas研
究を詳しく知りたい方にお薦めしたい．


