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　総　　説（特集）

1.　は じ め に

鉄還元細菌は，土壌，海底，川底などに広く存在し，
有機物をエネルギー源・電子供与体として異化を行う過
程で生じる電子を 3価の鉄イオンや不溶性の酸化鉄
（III）（Fe2O3）に伝える（異化的鉄還元；図 1）。鉄以外
にもグラファイトやプラチナなどでできた電極への電子
伝達も可能なため，微生物を使った燃料電池（微生物燃
料電池；Microbial Fuel Cell）においても高い発電能力
を有することが知られている。鉄還元細菌は地球の物質
循環において重要な役割を果たしており，その進化的歴
史は古く，酸素が大気中にほとんど存在しなかった生物
誕生の初期から存在し，異化的鉄還元を行っていたと考
えられている1）。鉄還元細菌は，嫌気条件下で細胞外へ
効率よく電子を伝達する能力において，他の微生物とは
一線を画す。鉄還元細菌が単離されて以来，細胞外への
電子伝達メカニズムの解明に向けた分子生物学・生化
学・電気化学的アプローチから研究が行われ，最近で
は，金属や電極などの電子受容体への電子伝達のみなら
ず，同種，異種の細菌同士での電子の授受が行われるこ
とも明らかになってきた。本稿では，鉄還元菌を中心と
した細菌の細胞外電子伝達について，最新の情報を含め
たこれまでの研究と応用技術について概説する。

2.　鉄還元菌の特性

我々ヒトは，有機物を摂取してエネルギーを得てお
り，その代謝の過程で生じる余剰の電子を酸素に渡すこ
とで生活をしているといえる。つまり，食べ物が電子供
与体，酸素が最終電子受容体となる。一方，鉄還元菌は
嫌気的な環境下で有機物などを異化し同様にその過程で
は余剰の電子が生じるが，その電子を不溶性の鉄など，

細胞外の電子受容体へ伝えることができる（図 1）。鉄
を電子受容体として利用する呼吸形式は真正細菌に保存
されており，水素を電子供与体として利用する超好熱菌
などの古細菌においても見出されている2）。鉄還元細菌
は電子供与体としてベンゼン，トルエン，フェノールな
どの有害な芳香族化合物を利用できることも知られてお
り3,4），環境浄化への応用に向けた研究も行われている。
鉄還元細菌の細胞外電子伝達についての研究は She-
wanella oneidensisや Geobacter sulfurreducensを中心に
先駆的な研究がなされてきた。これら鉄還元細菌は，鉄
のみならず，バナジウム（V5+），クロム（Cr6+），コバ
ルト（Co3+），ヒ素（As5+），テクネチウム（Tc7+），銀
（Ag+），セレン（Se6+），金（Au3+），鉛（Pb2+），水銀
（Hg2+），ウラン（U6+），ネプチュニウム（Np5+），プル
トニウム（Pu4+）など，多様な金属イオンに電子を渡す
ことができるため，有害な金属の物性を変化させること
を利用した環境浄化への応用可能性も示されている5）。
さらに，電子受容体として電極を与えると，電極への電
子伝達を行うため発電ができる。これを利用したのが微
生物燃料電池である（図 2）6）。微生物燃料電池は，下水
などの有機性廃液の処理と同時に発電も行えるため7），
その汎用な実用化に期待が寄せられている。S. oneiden-
sis と G. sulfurreducensは微生物燃料電池で純粋培養で
きるため（特に G. sulfurreducens は高い発電能力を有
する8）），発電メカニズムの研究のモデル微生物として
研究が進んでいる（詳細は次節）。S. oneidensis，G. sul-
furreducens 両者とも全ゲノムが決定され9,10），遺伝子改
変技術も確立されており，分子生物学的手法を中心に
様々なアプローチから細胞外電子伝達の詳細について研
究が行われてきた。
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3.　細胞内から細胞外への電子伝達

鉄還元細菌の細胞外電子伝達を担う主な因子としてシ
トクロム c，電気伝導性ナノワイヤー，電子シャトル
（メディエーターとも呼ばれる）などが挙げられる。S. 
oneidensisと G. sulfurreducensにおいてこれまでに明ら
かになっている知見に基づいた細胞外電子伝達モデルを
図 3に示した。有機物の分解からのエネルギー生産（異
化）に伴い細胞内で生じる還元力は NADH の形で細胞
膜周辺へ移動し，そこで NADH デヒドロゲナーゼによ
りキノンへ電子が伝達されることでキノールが生産され
る。キノールから取り出された電子は細胞内膜に局在
する電子伝達タンパク質（S. oneidensis では CymA11））
からペリプラズム内のシトクロム c（G. sulfurreducens
では PpcA12），S. oneidensis では MtrA13）），細胞外膜に
局在するシトクロム c へと伝達された後，最終電子受
容体へ伝えられる。G. sulfurreducens では OmcB14），
OmcE，OmcS15） 及 び OmcZ16）が，S. oneidensis では，
OmcA17），MtrC18），MtrF19）が最終電子受容体への電子
伝達を行うと考えられており，これらのシトクロム c
は分子内に複数の c 型ヘムを持つ（OmcB：12個，
OmcE：4個，OmcS：6個，OmcZ：8個，OmcA：10個，
MtrC：10個，MtrF：10個）2,20）。これにより，それぞれ
のタンパク質は比較的広い酸化還元域を有し，多様な電
子受容体への電子伝達を可能にしていると考えられる。
S. oneidensisにおける MtrBは β-バレルを持つ細胞外膜

タンパク質であり，ヘム cは持たないが，MtrA，MtrB，
MtrC が複合体を形成し21），MtrB の「さや」の中で
MtrA と MtrC が相互作用して電子を伝達している可能
性が示されている22）。さらに，OmcA，MtrC は細胞外
にも局在することが示されている23）。G. sulfurreducens
では，電子受容体によって主に働く細胞外膜シトクロム
を使い分けており，酸化鉄の還元には OmcS を，微生
物燃料電池内の電極には OmcZ が主に働く細胞外膜シ
トクロムとなる。微生物燃料電池において高効率な発電
に必須な OmcZ は，細胞外へ分泌されて細胞外マトリ
クスに局在し，発電中はアノード表面に高密度で存在す
る24）。
これまでの研究から図 3に示してあるタンパク質それ
ぞれが細胞外電子伝達において重要な役割を果たすこと
が示されてきたが，これらが「役者」の全てであるとは
言い切れないうえ，タンパク質間及びナノワイヤー―タ
ンパク質間の直接的な相互作用を実験的に証明した例は
極めて少ないのが現状である。
鉄還元細菌の細胞外への電子伝達に重要なもう一つの
因子である電気伝導性ナノワイヤーは線毛のような構造
物で，新規な生物由来のナノマテリアルとしての応用も
期待されている25,26）。細胞外電子受容体への電子伝達に
はナノワイヤーだけでなく，細胞外に分泌された c 型
シトクロムと協調的に電子伝達を行なっていると考えら
れている。G. sulfurreducensでは，OmcSがナノワイヤー
に沿って局在することが明らかになっており27），さらに
微生物燃料電池内のアノード電極に形成されるバイオ
フィルムの電気化学的・物理化学的解析からバイオフィ
ルそのものが金属に似た性質を持つことが示されてい
る28）。S. oneidensis では，OmcA 破壊株，及び，MtrC
破壊株が生産するナノワイヤーは電気伝導性を示さない
ことが明らかになっている29）。G. sulfurreducensの電気
伝導性ナノワイヤーは状況証拠的に PilA というタンパ
ク質で構成されていると考えられている。しかし，現在
までのところ電気伝導性ナノワイヤーがどのような物質
から構成されているかを決定的に明らかにした報告例は
まだなく，これからの研究成果が待たれるところであ
る。

S. oneidensis はシトクロム c，ナノワイヤー以外に
も，フラビン類を生産・分泌し，電子伝達仲介物質（メ

図 2．微生物―電極間電子伝達を利用した技術。

図 1．鉄還元細菌の呼吸（異化的鉄還元）。
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ディエーター，電子シャトル）として利用することで
電子受容体へ電子を伝達することが知られているが30），
G. sulfurreducens はメディエーターを生産しない（図
3）。電子シャトルは微生物と最終電子受容体の間を行き
来して微生物から電子受容体への電子の授受を仲介する
物質である。自然界では腐食酸などの物質を電子シャト
ルとして不溶性の酸化鉄の還元に利用することが見出さ
れているが，微生物自体が電子シャトルを生産すること
も知られており，フラビン，フェナジン，キノン，メラ
ニンなどの物質が利用される31）。電子シャトルを利用す
れば，物理的に離れていても電子シャトルを介して電子
受容体への電子移動が可能である。
微生物燃料電池での発電において，アノード電極表
面のバイオフィルムの形成は重要であるため，バイオ
フィルムから電極への電子伝達，及び，バイオフィル
ム内での電子伝達メカニズムの解明も試みられている。
G. sulfurreducens のバイオフィルムは電気伝導性を有
し，金属のように温度依存的に電気伝導度が変化するこ
とが示されている28）。
これまで明らかにされてきた知見に基づいたモデルと
して，G. sulfurreducensにおいては細胞―細胞間の長距
離の電子移動には PilA と OmcS で構成される電気伝導
性ナノワイヤーが，バイオフィルムから電極への電子移
動には OmcZ を中心としたシトクロム c が関与すると
考えられている（図 4）。
ここで示した微生物燃料電池のアノード反応は電極が
電子受容体となるが，G. sulfurreducensにおいては微生
物燃料電池の外部抵抗を取り付けず，その代わりにポテ
ンショスタットを用いて電極に電圧を印加することで，
電極が電子供与体，フマル酸を電子受容体とした反応が
進むことが知られている（図 2）32）。電極から電子を受
け取る場合（電極が電子供与体）と電極へ電子を渡す場
合（電極が電子受容体）との遺伝子発現パターンの網羅
的解析により細胞外電子伝達に関わる遺伝子は異なり，
電極から電子を受け取るには OmcZ は必要なく，別の
シトクロム c が必須であることが明らかになってい

る33）。この結果は電子を放出する場合と受け取る場合で
は，その電子伝達に関わる因子は大きく異なる可能性を
示している。

4.　微生物間電子伝達

上記の微生物燃料電池内で形成されるバイオフィル
ムにおいて，個体間での電子の授受が行われることが
示されている。最近の研究では，G. sulfurreducens と
Geobacter metallireducens間つまり異種微生物間におい
て電子伝達が行われ，その電子伝達により共代謝が成立
することが明らかになっている34）。この細菌間電子伝達
には，上記OmcS及び PilA（共にG. sulfurreducens由来）
が必須であることも示されている。さらに別の例とし
て，メタン醗酵槽内のフロックも電気伝導性を有し，微
生物間で直接的な電子伝達が行われていることを示した
研究報告例もあり35），異種・同種微生物間の直接的な電
子の授受は自然界では広く日常的に行われている現象で
ある可能性が考えられる。

5.　微生物―電極間電子伝達を利用した技術

微生物と電極間の電子移動は，微生物燃料電池以外に
も様々な技術への応用が可能である（図 2）。微生物燃
料電池と同じシステムの場合には発電だけでなく，それ
と同時にアノード側で芳香族炭化水素 36），1,2-ジクロロ
エタン37），ピリジン38），フェノール39）などを電子供与体
とすることで環境汚染物質の浄化技術としても利用可能
であることが示されている。カソード側では，過塩素酸
の除去 40）や脱窒素 41），電圧を印加することで 4-クロロ
エテン，2-クロロフェノールの脱塩素化 42,43）やウランの
不溶化 44）が可能であることも示されている。同様のシ
ステム，すなわち，微生物燃料電池のカソードに電圧を
印加することで水素を生産させる技術も報告されてい
る45）。
電極から微生物への電子移動を利用した技術としては，

図 3．Geobacter sulfurreducens（左）と Shewanella oneidensis（右）における予想細胞外電子伝達モデル。
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microbial electrolysis cell46），microbial electrosynthesis47），
bioelectrochemcal reactor（電気培養）48,49），古くは electro-
fermentation50）などと呼ばれ，精力的な研究が行われて
いる（図 2）51,52）。これらのシステムでは，（太陽）電池
などにより人為的に電子を微生物に供給することで水素
を発生させることや微生物に電子を利用した代謝を行わ
せて二酸化炭素などから有用な多炭素有機化合物を合成
させることなどができる。バイオ燃料の生産技術として
だけでなく，微生物の新機能開発（新しい有機化合物の
合成経路など）につながる技術としても注目を集めてい
る。

6.　お わ り に

地殻中に存在する元素のうち鉄は四番目に多く，物質
循環という観点から鉄還元菌の研究は地質学や微生物生
態学的見地から重要である。また，鉄還元菌が持つユ
ニークな能力は生物学的にも興味深く，電極と微生物の
細胞外電子伝達の研究となると電気化学分野の研究者に
とっても魅力的な研究対象である。さらにこれらの基礎
的知見に基づいた環境浄化やバイオマスエネルギー技術
に関しては環境工学分野の研究への発展性を有する。今
後の当該研究の発展のためにも微生物学，電気化学，環
境工学などの各専門家同士の連携が必須であることは明
白である。ここで紹介した微生物の細胞外電子移動は，
現在までのところ最も先駆的な研究がなされてきた例に
なるので，応用技術においても重要性が高いと考えられ
る。しかし，用いるシステムや微生物の違いによって細
胞外電子移動様式が異なり，その研究の中で全く新しい
電子伝達様式が見出される可能性も考えられる。今後は
ここで紹介したものよりもはるかに多くの基礎的知見が
蓄積することは確実であるが，将来はそれに基づいて最
適化された微生物あるいは合成生物，生物材料とそれぞ
れに対応した装置によって高効率なエネルギー生産や物
質変換が行われ，人類の生活を支えることになるかもし
れない。
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