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　総　　説（一般）

1.　は じ め に

電子伝達反応は生物が生存していくために必要なエネ
ルギーを得るための基本的な反応であり，呼吸鎖の電子
伝達系は光合成と並んでその代表例として挙げられる．
呼吸鎖において，電子は酸化還元電位の低い物質（電子
供与体）から高い物質（電子受容体）へと受け渡され，
その際に放出されるエネルギーはプロトン駆動力へと変
換される．生物はその力を利用して ATP を合成し，細
胞の維持や増殖に必要なエネルギーを得ている．生物の
中でもバクテリアと古細菌は非常に多様なエネルギー代
謝能を備えており，有機物，無機物を問わず様々な化合
物を電子供与体とし，また受容体とすることができる．
この多様なエネルギー代謝能によって，これらの微生物
は他の生物種ではエネルギー獲得が不可能な環境（例え
ば深海熱水噴出孔など）においてもエネルギーを生産す
ることが可能となっている．
多くのバクテリアは真核生物と同様に酸素を最終電子
受容体とする好気呼吸を行い，また硝酸イオン（NO3

–）
や硫酸イオン（SO4

2–）を用いて嫌気的な呼吸を行うが，
中には鉄やマンガンの酸化物などの金属化合物を最終電
子受容体として利用できるバクテリアも存在する．この
ようなバクテリアは異化的金属還元細菌（dissimilatory 
metal-reducing bacteria）と呼ばれ，約 20年前に She-
wanella oneidensis MR-1 株1) と Geobacter metallire-
ducens2) の 2株が発見された．それ以来，Shewanella及

び Geobacter 属細菌に限らず，グラム陽性細菌や，さ
らには古細菌が異化的金属還元能を示す例が報告されて
いる3)．
酸化鉄（III）や酸化マンガン（IV）は中性付近の pH
では水にほぼ不溶であるので，それらの化合物を還元し
て呼吸を行うためには細胞内膜上の呼吸鎖から細胞外へ
と電子を伝達する経路が必要となる．細胞外電子伝達の
分子機構は Shewanella 及び Geobacter 属細菌において
徐々に解明されつつあり，これらの微生物は i）細胞外
膜に局在するシトクロム c4) または導電性の繊毛（nano-
wire）5,6) による直接的な接触，もしくは ii）電子伝達を
介在する化合物（メディエーター）を介した間接的な経
路7–9) により細胞外の電子受容体を還元することが明ら
かになってきた（Geobacter 属細菌は i，Shewanella 属
細菌は i と ii の両方の経路を使用する）．また近年，こ
のような細胞外電子伝達機構を有する微生物に電極を電
子受容体として呼吸させることで，微生物を触媒として
有機物から電流を生産することが可能であることも明ら
かとなってきた．こうしたシステムは微生物燃料電池
（microbial fuel cell; 以下 MFC）と呼ばれ，次世代型バイ
オエネルギープロセスとして注目を集めている10,11)．本
総説では，MFC の基本的なメカニズムと近年分子レベ
ルで急速に解明が進んでいる S. oneidensis MR-1株の細
胞外電子伝達機構について解説した後，遺伝子改変によ
り MR-1株の電流生産能力を向上させることに成功した
筆者らの研究成果について紹介したい．
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2.　微生物燃料電池の基本原理

MFCは微生物の異化代謝能を利用して有機物から電力
を生産するシステムであり，廃棄物系バイオマスを処理
すると同時に電力という形で直接エネルギーを回収でき
るという利点がある10,11)．現在のところ生産できる電力
が低く，また大規模なリアクターを製造することが難し
いなどの理由から廃棄物処理の現場で実用化はなされて
いないが，今後の技術改良により大幅に性能が改善され
る余地があると期待されている．MFCにおいて，微生物
から放出された電子はアノード電極（負極）へと受け渡
される（図 1）．アノード電極の素材としては，導電性が
あり，表面積が大きいグラファイトフェルトなどが使わ
れる．電子はアノードから外部負荷を経てカソード（正
極）へと移動し，そこで酸化剤（電子受容体）となる化
合物およびアノード側から拡散してきたプロトンと反応
し，回路が完結する．酸化剤としてはフェリシアン化カ
リウムや酸化マンガンが使われることもあるが，多くの
MFCではコストがかからない大気中の酸素を使用してい
る．カソード反応の触媒としては白金がよく使われる．

MFC の形状としては様々なタイプが報告されてい
るが，大きく分けて 2槽型（double-chanber）と 1槽型
（single-chanber）のものが存在する．2槽型 MFCではア
ノード槽とカソード槽がプロトン交換膜で仕切られてお
り，酸素などの酸化剤はカソード槽へと供給される．こ
のタイプは気密性が高いという利点があるが，酸素の水
への溶解度が低いことから，酸素を酸化剤として使用す
る場合には通気が必要となる．一方 1槽型の MFC では
エアカソード（酸素正極）と呼ばれる膜タイプのカソー
ドが使用される．エアカソードは酸素の透過性を持ち，
大気中から透過した酸素は内側にコーティングされた白
金触媒によりプロトンと反応し水となる．このシステム
では槽内に透過した余剰の酸素が微生物によって消費さ
れるために有機物からのエネルギー回収効率は低くなる
が，2槽型と比較してランニングコストが低く抑えられ，
また内部抵抗が低くなるため得られる出力が高い傾向に
ある．こうした利点から 1槽型の MFC は近年多くの研
究者に使用されており，筆者らの研究グループでも主に
このタイプの MFCを用いて研究を行っている．

3.　Shewanella oneidensis MR-1 株の細胞外電子伝達機構

S. oneidensis MR-1株はグラム陰性の通性嫌気性菌で
あり，酸化鉄（III），酸化マンガン（IV）をはじめ，コ
バルト，ウランなどの様々な化合物を最終電子受容体と
して利用できる．全ゲノム配列が公開されており12)，ま
た好気条件でも培養可能で取扱いが容易である上に遺伝
子操作の方法も確立されていることから，異化的金属還
元細菌のモデル微生物として最もよく研究が進んでい
る．MR-1株において，これまでの遺伝学的・生化学的
解析から，図 2に示した細胞外電子伝達経路が提唱され
ている13,14)．この経路においては，CymA, MtrA, MtrC, 
OmcA といったシトクロム c タンパク質が電子伝達に
関与している．NAD(P)H から呼吸鎖複合体 I を経由し
て細胞内膜中のキノンへと受け渡された電子は，まず
CymA へと受け渡される．CymA は細胞内膜につながれ
た状態でペリプラズム内に局在しており，そこから
MtrA へと電子が伝達されると推定されている．MtrB
はシトクロム c ではなく，その実際の機能については
不明であるが，金属還元に必須であり，MtrC 及び
OmcAを細胞外膜上に適切に配置するために必要である
と考えられている．MtrC 及び OmcA が細胞外の電子受
容体の還元において重要な働きをしており，i）これら
細胞外シトクロム c との直接的な接触，もしくは ii）メ
ディエーターとして自身が分泌するフラビン類（フラビ
ンモノヌクレオチドもしくはリボフラビン）を介した間
接的な経路により，細胞外に電子が伝達される．最近の
報告では，Shewanella 属細菌においては特に ii の経路
が不溶性の電子受容体（電極または不溶性金属）への電
子伝達において重要であることが示されてきている．
Marsili ら8) は電極表面に形成される Shewanella のバイ
オフィルムにフラビンが蓄積することで，電流量が約
370％上昇することを報告している．また精製タンパク
質を用いた動力学的解析により，OmcA または MtrC に
よる直接的な酸化鉄（III）の還元速度は非常に遅く，そ
れだけでは生理学的な電子伝達速度は説明できないが，
フラビンを反応系に添加した場合にはその還元速度が大
幅に上昇することが示されている15)．

図 1．MFCの基本構造10)

（i）2槽型 MFC，（ii）エアカソードを使用した 1槽型 MFC．M，メディエーター；CHO，有機化合物；PEM，プロトン交換膜．
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4.　遺伝子改変による電流生産能力の向上

MFC における発電量のボトルネックの一つとなって
いるのは微生物からアノードへの電子伝達であり，その
効率を上昇させることが MFC の実用化に向けた大きな
課題となっている．電子伝達効率の上昇には電極の改良
（素材の最適化や導電性化合物による修飾）も効果的で
あるが15–17)，遺伝子改変によって微生物自体の電子伝達
活性を上昇させることができれば，さらなる発電量の向
上が見込まれる．MR-1株においては電極への電子伝達
には先に述べたように OmcA や MtrC といったシトク
ロム c タンパク質が関与しており，これらを含む様々
なシトクロムの遺伝子破壊株もしくは過剰発現株による
電流生産量が Bretschger らにより報告されている18)．こ
の報告では，mtrC を過剰発現させた変異株では野生株
よりも約 35％電流生産量が上昇することが示されてい
る．また理由は不明だが，酸素呼吸，もしくは硝酸やジ
メチルスルホキシド（DMSO）を最終電子受容体とする
嫌気呼吸系に必要なシトクロム遺伝子を破壊すること
で，20–100％電流生産量が上昇することも報告されてお
り，このような遺伝子破壊及び過剰発現を組み合わせる
ことで今後さらに電流生産能力を向上させることも可能
であると期待される．
一方，シトクロムなどの電子伝達に直接関与する因子
のほかに，電極に対する菌体の物理化学的な吸着力も発
電効率に影響を及ぼすことが，遺伝子変異株を用いた筆
者らの研究により明らかになってきた．筆者らは MR-1
株のトランスポゾン挿入ライブラリーを MFC 内で培養
し，その中で選択的に増殖する変異株を単離することに
より，アノード電極（グラファイトフェルト）への付着
量，および電流生産量がともに野生株よりも約 50％上
昇した変異株を取得することに成功した．この変異株で
は細胞外表面の多糖合成に関与すると推定される遺伝子
（SO3177）が欠損しており，また細胞表面の疎水性が増
加していることが明らかとなっている．また SO3177欠
損株は菌体の凝集性も増加しており，細胞間の付着性も

上昇していると思われる．これらのことから菌体と電極
間の，または菌体同士の疎水性相互作用等による付着力
が電極への電子伝達効率において重要であると考えられ
る．MR-1株ではメディエーターとなるフラビンを介し
た間接的な電子伝達経路が主流であるが，この場合にお
いても電極と菌体の距離が離れていればメディエーター
の拡散が律速段階となり電子伝達速度が制限されるはず
である．したがって電極と菌体との距離が近いほうが電
子伝達には効率的であり，SO3177変異株では電極への
付着量が増加した結果，電流生産量も増加したものと考
えられる．

5.　お わ り に

先に述べたように MFC は環境調和型かつ再生可能な
エネルギー変換システムであるが，実用化を阻む一番の
問題点は生産できる電力が低いことである．その課題を
克服するために，微生物の電子伝達能力の増強19,20)，電
極の修飾15–17)やデザインの改良21)などの様々なアプロー
チが試みられてきている．特に微生物から電極への電子
伝達効率を改善することは重要であるが，そのためには
微生物と電極との相互作用を理解し，その知見をもとに
して微生物と電極の双方を改良することにより両者の相
互作用を最適化することが有効な戦略であろう．しかし
電極への電子伝達メカニズムは最もよく研究されている
Shewanella や Geobacter 属細菌においてでさえも未解
明の部分が多いのが現状であり，特に関連する遺伝子の
発現制御機構や電子伝達タンパク質の立体構造，および
その動力学的パラメーターに関する知見は乏しく，今後
の重要な研究課題となっている．また MFC のアプリ
ケーションとしては，例えば廃水処理施設に組み込まれ
るような大規模なシステムや家庭用生ゴミ処理，さらに
はポータブルな MFC といったものまで様々な可能性が
考えられ，それぞれの用途に応じたシステムの最適化が
求められる．このように MFC の技術を確立するまでに
は多くの課題が残されているが，持続的発展が可能な循

図 2．Shewanella oneidensis MR-1株の推定細胞外電子伝達機構13,14)

（i）直接的，（ii）間接的な電子伝達経路．OM，細胞外膜；IM，細胞内膜；MQH2，還元型メナキノン；MQ，酸化型メナキノン．
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環型社会を実現するために再生可能なエネルギー源の確
保は急務であり，MFC はその一角を担う可能性を持っ
た技術であると期待される．MFC を真に有用な技術と
して発展させていくために，基礎的なメカニズムの解明
から応用技術までを含めて，今後さらに精力的な研究が
必要であろう．
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