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　総　　説（特集）

1.　は じ め に

次世代型のバイオエネルギー回収プロセスとして期待
されている微生物燃料電池（MFC: Microbial Fuel Cell）
は，廃水等のバイオマスが持つ化学エネルギーを，微生
物生体触媒を用いた生物化学的変換により直接的に電気
エネルギーに転換するバイオリアクターである。MFC
は，環境中に生息する発電微生物（発電菌）により比較
的容易に発電が開始され，圧力や温度条件が温和で，運
転中も発電菌が電極上で自己増殖・自己回復しメンテナ
ンスが容易である，といったメリットがある。これらの
メリットから，MFC は，発電を伴う分散型の廃水処理
技術としての応用が特に期待されている。

MFC の実応用に向けては，さらなる出力の向上が必
要であるが，生物工学と電気化学が融合した技術である
事から，様々な方向からの研究開発が必要となって来

る 1)。現在までの技術的な発展は，主に MFC の材料で
ある電極，イオン交換膜，装置形状の改良や，運転条件
の最適化によって成されて来た。一方で，電気を産生す
る「土台」である，微生物生体触媒に関しての研究も進
んで来ている。負極電極に電子を輸送して生きる発電菌
（図 1）の研究は，固体の金属酸化物に電子を輸送する
呼吸反応によって生きる異化的金属還元微生物をモデル
微生物として進展して来た 20)。特に鉄還元菌 Geobacter 
sulfurreducens PCA とマンガン還元菌 Shewanella onei-
densis MR-1は，遺伝子組み換え系等を用いて，かなり
詳細な解析が進められ 3)，それらの菌体外電子輸送
（EET: Extracellular Electron Transfer）メカニズムまで分
かって来た。その結果，発電菌の EET プロセスとして，
電極への直接接触，導電性の繊維（ナノワイヤー），電子
シャトルの 3種のプロセスと，それらのプロセスが複合的
に起こる導電性のマトリックス化が報告された（図 1） 1,19)。
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図 1．発電微生物の菌体外電子輸送パスウェイ
 電極との直接接触，導電性繊維，電子シャトルの媒介の三つの経路が提唱されている。電極上でバイオフィルムが厚くなると，

三つの経路が複合的に起こる導電性マトリックスが形成されると考えられる。
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また，微生物の細胞質から外部に電子を輸送するために
は，絶縁性の脂質二重膜を通過させる必要があり，その
輸送に関わるタンパク質として，多種多様な多ヘム型の
シトクローム c や導電性の線毛（e-Pili）が重要である
事も分かってきた 2,19)。しかしながら，純粋菌をそのま
ま実応用に使用する事は，物質生産系を除いて稀であ
り，廃水処理発電等の実応用を指向した MFC の研究に
おいても，電極上に自然に形成される複雑な微生物群集
を用いる事が多い。そこで本稿では，MFC における電
気産生を媒介する発電微生物群集に着目し，現在までに
私の行ってきた研究から得られた知見を概観し，微生物
群集が発電するメカニズムについて紹介すると共に，今
後の発電微生物群集の研究の方向性について考察する。

2.　微生物群集構造解析を用いた発電微生物の同定

2.1　 異なる基質を分解する発電微生物群集

MFC に供する栄養基質は，酢酸，ギ酸やエタノール
等の C1–C2化合物，乳酸，プロピオン酸，酪酸等の C3–
C4化合物，グルコースやセルロース等の単糖や多糖，
さらにはより複雑な都市下水，酒類の醸造廃水，各種
工場排水や農業排水等があり，単純なものから高次の
複雑系まで多種多様である 16)。一般的には，発電（＝電
極呼吸）以外の反応が起こりにくく，高い電子回収率
（50–100％）が期待できる酢酸の研究が多く成されてお
り，その発電微生物群集中にはモデル微生物である
Geobacter sulfurreducens に近縁の微生物が集積される
事が多い 8,9,16)。それに対して，糖を消費し発電する微生物
群集中には，Firmicutes門などの発酵菌や Proteobacteria
門などの糖を消費し様々な呼吸，時には発電を行うタイ
プの微生物が見られる 6,7,16)。さらに複雑な廃水を使用す

ると，一般的に電子回収率は 10–30％程度に低下し，発
電菌の群集構造も複雑化し，発電菌の比率が減少する事
が知られている 10,11,16)。
実際に発電を行っている負極電極上のバイオフィルム
の様子を，走査型電子顕微鏡を用いて観察すると，供給
する基質によって異なる様相を示している（図 2） 7,10,13)。
酢酸やプロピオン酸などの低級脂肪酸を基質として使用
すると，繊維状の細胞外構造体が多く見られ，導電性の
ナノワイヤーを基にしたバイオフィルムが形成される事
が強く示唆された（図 2AB）。逆にグルコースやスク
ロースなどの糖を使用すると，バイオフィルムが非常に
厚くなり，その表面には繊維状の構造体が減少してい
た。これは，電極から遠く離れた場所で発電反応には直
接的に関与せず，発酵的に生きる微生物が生息している
事を示唆している（図 2CD）。実際に，微生物量当たり
の EET 速度を比較すると，脂肪酸を使用した方が糖を
使用した場合に比べて約二倍速い事が分かった 13)。セル
ロースを分解しているバイオフィルム中には，細胞の極
から直径 100 nm，長さ 10 μm もの長さのストーク状構
造物を持つ鉄還元微生物（Alphaproteobacteria 綱）が
多く見られ 17)，この微生物が EET 反応に重要な役割を
果たしている事が示唆された（図 2E） 6,7)。さらに複雑な
都市下水を使用すると，下水中に含まれる雑多な無機化
合物や難分解性有機物と共に微生物群集が形作られ，ま
た存在する微生物の形状も多種多様で繊維状構造物によ
るネットワークも随所に確認された（図 2F）。これよ
り，複雑な廃水から形成される発電微生物群集は，種の
多様性が非常に高い事が推察された。
次に，種のタイピングに良く使用される 16S rRNA 遺
伝子を用いた微生物群集構造比較により，発電反応に関
わる微生物や，各構成微生物の基質利用性を推察した。

図 2．発電微生物群集の電界放出形走査電子顕微鏡（FE-SEM）像
 （A）酢酸添加 MFC の負極バイオフィルム 13)，（B）プロピオン酸・酪酸添加 MFC の負極バイオフィルム 13)，（C）グルコース添

加 MFC の負極バイオフィルム 13)，（D）スクロース添加 MFC の負極バイオフィルム 13)，（E）セルロース添加 MFC の負極バイ
オフィルム 7)，（F）都市下水排水添加 MFC の負極バイオフィルム 10)，Bar=5 μm.
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まずは，八個の全く同型の MFC を準備し，四種の異な
る栄養基質（酢酸，プロピオン酸と酪酸の混合，グル
コース，スクロース）を，それぞれ二リアクターに添加
し，発電微生物群集の集積培養を行った 13)。すると，発
電菌バイオフィルムの形成に伴い，発電量やバイオフィ
ルム量当たりの EET 速度の変化が見られた。その電極
バイオフィルムを数週間あるいは数ヶ月おきにサンプリ
ングし，16S rRNA 遺伝子を用いた微生物群集構造解析
に供した。得られた結果を統計的に解析する事により，
リアクター中の基質・反応中間代謝産物および電流産生
量と，発電微生物群集中の各構成微生物系統群を関連付
けた。我々はそのための手法として，生態学者が多数の
種を環境変数に関係づけることを目的に開発された正準
コレスポンデンス分析（CCA：Canonical Correspondence 
Analysis）を用いた。その結果，酢酸，プロピオン酸，
酪酸などの低級脂肪酸を分解する系に相関を示すのは，
モデル発電菌の G. sulfurreducensを内包する Geobacter 
metallireducens clade と海洋性堆積物 MFC で良く見ら
れる発電菌である Desulfuromonas 属，酢酸を水素・
二酸化炭素に分解（あるいはその逆反応を行う）
Acetobacterium 属，酪酸分解を行う Syntrophomonas，
そして老廃物や死菌などを分解しバイオフィルムの安
定化に寄与すると考えられている Bacteroidetes 門で
あった（図 3A）。逆に，堆積物 MFC に良く見られる
Geobacter subsurface clade に属する微生物群は，主に
糖を分解する反応と高電流産生との相関を示した。ま
た，Aeromonas 属と Trichococcus 属はグルコース，
Tolumonas 属はスクロースあるいはグルコース，
Anaeroarcus 属はプロオピオン酸，そして Lactococcus
属はプロピオン酸あるいは乳酸と相関している事が分
かった（図 3A）。これは，それぞれの系統群が糖をどの
ように発酵し，その発酵産物と考えられるプロピオン酸
や乳酸をどの微生物群が分解しているのか，を示してい
ると考えられる。これらの解析の結果は，糖などの比較
的高分子の栄養基質を分解する反応系においては，あま
り研究の進んでいない Geobacter subsurface clade に属
する発電菌が，他の発酵菌や共生菌と協調しながら発電
微生物群集を形作る事を強く示唆している 13)。逆に低級
脂肪酸などのよく使われる栄養基質を使用すると，モデ
ル発電菌の G. sulfurreducens に近縁の微生物が良く集
積してくる事が分かった 16)。

2.2　 異なる電極電位に適応した発電微生物群集

電極に電子を輸送する反応速度は，電極の表面電位を
ポテンシオスタット等の電気化学機器を使用して人為的
に制御する事でコントロールする事が可能である。電極
電位をより正の方向に設定すると，電極が電子を受け取
り易くなり電流がより多く流れる。逆に電極電位をより
負の方向に設定すると，電子を受け取り難くなり産生す
る電流が減少して行く。最終的に，発電微生物の作り出
す細胞表面の電位と同じ電極電位に設定されると電流値
はゼロになる。このような特性から，発電菌や発電微生
物群集の電子授受機能特性を解析する際に，様々な電極
電位に設定してリアクターを運転する手法が用いられて
きた 22)。
我々は，栄養基質を比較した際に使用したリアクターと

同型のMFC を用意し，銀塩化銀参照電極を対照として 3
種の異なる電位（+100 mV，–50 mV，–200 mV vs. SHE）
に設定し，スクロースを唯一の基質として培養を行っ
た 13)。その結果，設定電位を –200 mV にすると，MFC 運
転とほぼ同量の 5 mA 程度の電流産生が見られた。設定電
位をより正の電位に設定すると，4倍の約 20 mA（–50 mV），
6倍の約 30 mA（+100 mV）のように，電流産生値の向上
が見られた。これらの異なる電極電位に適応した発電微生
物群集の群集構造解析の結果を，CCA で解析すると，主
要な発電菌と考えられる Geobacter 属と Desulfuromonas
属は，異なる電極の表面電位との相関がある事が分かった
（図 3B）。Desulfuromonas属と G. metallireducens clade
は，負の電極電位を好み，逆に Geobacter subsurface 
clade は，正の電極電位あるいは，それに伴う高電流，
高い EET 速度に相関を示した。その他の発酵に関連す
る微生物にも明確な電極電位との相関関係が見られた。
例えば，Bacilli 綱に属する Trichococcus 属は負の電位
を好むが，同じく Bacilli 綱に属する Lactococcus 属は
正の電位を好む事が分かった。この発酵を主に行う
Lactococcus属は発電菌であるGeobacter subsurface clade 
1と非常に良く似た群集中の存在量比ダイナミクスを示
し，この二微生物群は正の電極電位条件下で協調してス
クロースからの発電を行っている事が示唆された 13)。ま
た，Gammaproteobacteria 綱に属し，糖を処理するMFC
中で良く見られる Aeromonas属 4) と Tolumonas属にも，
それぞれ異なる電極電位との相関が見られた。このよう
に，発電微生物群集では，発電菌だけでなく，発酵など
の他の代謝反応に関わる微生物群も電極表面電位および
EET速度の影響を受ける事が分かって来た。

2.3　 異なる播種源から形成される発電微生物群集

栄養基質，電極電位だけでなく，播種源が発電微生物
群集の形成に影響を与えると考えられている 23)。そこで
我々は，異なる環境に生息する微生物群集を播種源に使
用し，同型のスクロースを基質とする MFC において形
成される発電微生物群集の差異を解析した。微生物の播
種源として，都市下水廃水処理場の嫌気性汚泥と活性汚
泥の混合物，稲水田の土壌，そして沿岸部ラグーンの堆
積物の三つを使用した。MFCの電気化学的特徴は三つの
播種源間でわずかに異なり，ラグーン堆積物を播種した
リアクターが，処理時間と電流産生の点で比較的高い性
能を示した 15)。そして，定期的に 16S rRNA 遺伝子を使
用した微生物群集構造解析を行い，電流産生や播種源と
各構成微生物群との相関を CCA で解析した（図 3C） 15)。
その結果，播種源の微生物群集は非常に多様であり，か
なり異なっているにも関わらず，Deltaproteobacteria綱，
Gammaproteobacteria 綱，Bacilli 綱，Clostridia 綱，
Bacteroidetes 門に属する 12種の微生物群のみが，すべ
ての発電微生物群集において高頻度に見られた事から，
この 12属はスクロースを基質とする発電微生物群集の
コアメンバーである事が示唆された（図 3C）。それら
の中で，いくつかの発酵性の微生物群は播種源により
明らかに異なり，播種源特異的な発電微生物群も存在
する事が分かった。例えば，発電菌の Desulfuromonas
属と発酵性の Trichococcus 属は，ラグーン堆積物から
形成される微生物群に特異的に見られ，発酵菌の
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Streptococcus 属と発酵代謝物分解菌の Anaeroarcus は，
下水汚泥から形成される微生物群に特異的であった（図
3C）。また，培養時間に相関を示す微生物群も存在し，
モデル発電菌の一つである Geobacter metallireducens
に近縁の微生物の相対存在量は，播種源に関わらず全て
の発電菌群集の集積後期に増加した 15)。これらの結果
は，機能的な発電菌群集を形成するための主要な微生物
メンバーは自然界の生態系に幅広く存在するが，接種源
の微生物叢は発電菌群集の構成に影響を与え，ひいては
MFC のパフォーマンスに影響を与える事を示している。
以上の結果より，栄養基質，電極電位，播種源が発電
微生物群集の形成に与える影響と，集積された微生物群
集中の各微生物群の予想される役割が分かった。どのよ
うな基質，電極電位，播種源を使用しても，集積されて
くる微生物の系統は決まっており，Deltaproteobacteria
綱，Clostridia 綱，Bacteroidetes 門は，脂肪酸を分解す
る発電菌群集，Gammaproteobacteria 綱，Bacilli 綱は，
主に糖を分解する発電菌群集に見られた。さらに属レベ
ルでも，十数種の特異的な微生物系統群のみが集積され
て来た。これらの微生物群が，発電微生物群（30°C，
Freshwater 培地，CO2緩衝条件）のコアメンバーである
と考えられ，その予想される代謝ネットワークを図 4に
まとめた。微生物群集構造ダイナミクスより，この中に
は協調的に代謝を行うものや，高 EET速度を好むもの，

そして電極電位に依存するものが居る様子であった。今
後，さらなる解析を進める事により，各コアメンバーの
機能が同定される事が期待される。

2.4　 都市下水の廃水処理を行う発電微生物群集

ここまでは，培地使用および栄養基質の添加により発
電微生物群集を形成させる場合の挙動であるが，実際に
廃水を処理する MFC中の発電微生物群集は，どのよう
なものであろうか？例えば都市下水の場合，その水質
の季節変動や天候の影響，そして下水中に含まれる微
生物叢の継続的な混入など，発電微生物群集に影響を
与える要因が不安定である。そこで我々は，都市下水
処理場の一次沈降槽の上清を定期的に MFC に添加し，
一年以上の長期運転を行い，その発電挙動，廃水処理
挙動，そして微生物群集構造の変遷を解析した 10)。その
結果，10日程度の発電運転で，投入した廃水の濁度は
著しく低下し，生物学的酸素要求量（BOD: Biological 
Oxygen Demand）の 97％が除去された。発電能力は，
限界電流密度が 1,000 mA/m2，最大出力が 13 mW/m2，
電気回収率が 25％であった。興味深いことに，廃水試
料の季節変動があるにもかかわらず，発電性能および
BOD 除去率は，一年を通して再現性があった。逆に，
電極上の発電微生物群集は経時的に変動し，一年にわた
る実験を通して高い多様性を見せた 10)。これらの結果

図 3．正準コレスポンデンス分析（CCA）による発電微生物群集中の構成微生物群と環境因子との相関関係
 赤矢印：運転時の各種変数（環境因子），白四角：構成微生物群，丸・白丸：微生物群集構造解析サンプル（サンプル名と対応

する色は枠内に別記）。Geobacter属は，3クレード（Geo.met., Geobacter metallireducens clade; Geo.Sub.1, Geobacter Subsurface 
clade 1; Geo.Sub.2, Geobacter Subsurface clade 2）に分割して記載。環境因子は（A）栄養基質と電流 13)，（B）電極電位と電流 13)，
（C）播種源 15)，（D）都市下水排水と電流 12)。
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は，発電微生物群集が自己選択と自己最適化の両方を行
うことにより，炭素源の変動や競合微生物の定期的な導
入があるにも関わらず，機能的安定性を維持できること
を示唆している。これは，MFC に自発的に形成される
発電微生物群集を用いて，廃水処理発電を長期間行う事
が可能である事を示している。
続いて，この発電微生物群集の中で，どの微生物群が
実際に EET 反応に寄与しているかを調べるため，三つ
の異なる運転条件を用いて比較解析した。三つの条件と
は，1）外部抵抗 750Ωを使用した MFC 運転（0.3 mA
の電流産生），2）電極電位を +100 mV vs. SHE に設定
する（SP: set potential）電位設定運転（4.0 mA 電流産
生），3）開回路運転（OC: open circuit）（電流ゼロ）で
ある。各運転条件における廃水処理時間は，MFC 条件
で 8–12日，SP条件で 4–6日，OC条件で 15–20日であり，
廃水中の有機物分解が高電流により促進される事を示
している 12)。続いて，16S rRNA 遺伝子を用いた微生物
群集構造解析を行い，各運転条件と構成微生物群の相
関を CCA で解析した（図 3D）。処理前の廃水中には，
Epsilonproteobacteria 綱，Gammaproteobacteria 綱，
Bacteroidetes 門の微生物群が多く見られたが，MFC お
よび SP 運転を行ったリアクター中の発電微生物群集中
には Deltaproteobacteria 綱と Bacteroidetes 門が優占し
ていた事から，Deltaproteobacteria 綱が発電に重要な系
統群であると考えられた 12)。Deltaproteobacteria 綱に属
する微生物をより詳細に分析すると，Desulfobulbaceae
科と Geobacteraceae 科に分類される微生物群が，高電
流の SP 条件下で有意に増加し，無電流の OC 条件下で
は見られなかった。CCA の結果，Desulfobulbaceae 科，
Desulfuromonadaceae 科，および Geobacteraceae 科の
微生物群が発電量と強い相関を示し（図 3D），これらの

微生物群が，廃水処理 MFC プロセスにおける処理速
度，およびエネルギー回収を最適化するための重要な
キープレーヤーである事が分かった。

3.　刺激応答型メタトランスクリプトームによる 
発電機構の同定

3.1　 電気刺激に応答する遺伝子群

16S rRNA 遺伝子を用いた解析によって，どのような
微生物が発電微生物群集中に存在しているのか？という
情報を得る事が出来るが，各構成微生物が何をしている
のか？どのようなメカニズムで発電しているのか？さら
には，発電反応に直接関わっている遺伝子は何なのか？
までは分からない。そこで，我々は安価になった次世代
シーケンサを使用した DNA・mRNA シーケンシング
と，最新のバイオインフォマティクスを駆使して，発電
微生物群集の発電反応に関与する遺伝子を同定する手法
を開発した。それは，電気刺激の前後での全微生物群集
の遺伝子発現プロファイルを比較し，発電反応に関わる
遺伝子を網羅的に炙り出す手法であり，刺激応答型メタ
トランスクリプトームと名付けた（図 5） 11,14)。
まずはメタゲノム解析により，廃水処理を行う発電微
生物群集中の優占種のドラフトゲノム（ビンゲノム）を
再構成し，合計で 11種の構成メンバーのゲノム構造とそ
の潜在的な代謝能力を可視化に成功した 11,14)。その後，
廃水添加後の MFC に，高電流の SP 条件，そして無電
流の OC 条件という電気刺激を順次加え，刺激前（5時
間の MFC 運転後）と各刺激後 45分で電極上のバイオ
フィルムを採取し，mRNA を抽出した。この mRNA を
シーケンスし，ビンゲノムにマッピングする事により，
構成微生物種およびその遺伝子の各条件での遺伝子発現

図 4．スクロースを分解する発電微生物群集における潜在的な代謝経路および菌体外電子輸送
 群集中の 4つの異なるグループを色塗りの枠内に示し，潜在的な役割をその上方に記載。矢印は代謝フローを示す。
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量を定量した。そして，その発現プロファイルを比較す
る事により，電気刺激に応答する微生物および遺伝子を
同定した（図 5） 11,14)。その結果，Deltaproteobacteria 綱
に属する 2つの Desulfobacteraceae 科の微生物（DF1，
DF2）が，硫酸還元反応の鍵遺伝子（dsr，apr および
sat）の顕著に高い遺伝子発現を示した。Euryarchaeota
門に属する 1つの Methanosarcinaceae 科の微生物
（MS1）も同様に，主にメチルアミンやジメチルアミン
からのメタン生成反応の鍵遺伝子（mcr，mtm，mtt，
mtb など）の高い遺伝子発現を示した。しかし，これら
の遺伝子の発現レベルは電気刺激に応答して変化しな
かった事から，これらの微生物とその代謝は発電に関与
していないことが示唆された。これらの，硫酸還元菌や
メタン生成菌は，MFC 中に生きる発電菌の潜在的な競
合相手であると考えられている。
一方で，Deltaproteobacteria 綱に属する Desulfobul-

baceae 科の微生物（DB1）と Desulfuromonadaceae 科
の微生物（DM1）は，電気刺激に対して有意な転写応
答を示した 11,14)。これらの 2つの微生物は，海洋堆積物
を播種源とした MFC に見られる既知の発電菌と系統的
に近縁であり 5)，廃水処理発電においても重要であると
考えられた。高電流の SP 条件で発現量が増加した遺伝
子には，omcS，omcX，cbcL および imcH 2,18) などの多
ヘム型のシトクローム c が見られ（図 6），これらの遺
伝子がコードするタンパク質が EET 反応に直接的に関

与していると考えられた。さらに，発電菌 DB1と DM1
のゲノム上には，電気刺激に応答して激しく発現変動し
ている遺伝子アイランドが数個見出された。これらの遺
伝子アイランドは機能未知のタンパク質を多数コードし
ており，未知の EET 経路あるいは遺伝子発現応答シス
テムが存在していることが示唆された。今後は，これら
の未知遺伝子の機能解明に向けて，生理学的および分子
生物学的なアプローチを進めて行く必要がある 11)。

3.2　 発電微生物群集中の代謝ネットワーク

上記のように，微生物群集中の優占種のゲノム情報，遺
伝子発現量，そして電気刺激に対する遺伝子発現応答か
ら，各構成微生物種の群集中での機能が推測できる。その
結果をシステマティックに統合して，廃水中の多様な有機
物を分解する発電微生物群集内の微生物間代謝ネットワー
ク図を作成した（図 6） 14)。電流産生に関わる微生物は
Desulfobulbaceae 科の DB1と Desulfuromonadaceae 科
の DM1であり，その EET 反応には多ヘム型のシトク
ローム c 経路を用い，電子供与体は酢酸，水素，硫化水
素を用いている事が示唆された。DB1は，嫌気的硫酸還
元も行うことができると推定されたが，元来その反応は
電極還元反応と競合的であり，我々は，Desulfobulbaceae
科の近縁種で報告されたように 21)，硫酸還元経路の逆反
応により硫化水素を電子供与体として使用していると考
えている。面白い事に，この二種の発電菌は，電気刺激

図 5．発電微生物群集の刺激応答型メタトランスクリプトームの解析スキーム 14)

 ステップ 1，発電微生物群集の集積；ステップ 2，メタゲノムシーケンシング；ステップ 3，コンティグクラスタリングによるビ
ンゲノム構築と推定代謝経路の同定；ステップ 4，群集に EET 関連の電気刺激を与える；ステップ 5，mRNA シーケンシング；
ステップ 6，群集内の代謝ネットワークの構築と電気刺激応答の同定。
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に対して，かなり異なる応答を示した。DB1は，SP 条
件下で EET 反応を媒介するシトクローム c と酢酸分解
経路を高発現化した事から，+100 mV の電極表面電位
あるいは高 EET 速度を好み，逆に DM1は，SP 条件下
で，cbcL や imcH などの電極電位への応答に関わるシ
トクローム c 18) に加えて水素を使用する系を発現させ
た。この結果は，これらの二種の発電菌は競合的であ
り，電極電位の差異によって，機能するパスウェイを調
整している事を示している（図 6） 14)。
発電菌以外の微生物種で高い遺伝子発現量を見せた

DF1，DF2，DB2，MS1は，群集中で電極還元反応の競
合反応である硫酸還元反応やメタン生成反応を行ってお
り，その電子供与体として水素やエタノールなどを使用
している事が示唆された。この中で DF1と DB2はエタ
ノールの代謝に関して競合的であり，DB1と同じく
Desulfobulbaceae 科に属する DB2が，SP 条件を好む事
が分かった（図 6） 14)。廃水中の多様な有機化合物を，ど
の微生物がどの様に加水分解・発酵しているかは，今回
の 11種の抽出ゲノムの解析からは判明しなかったが，多
様かつ低頻度で存在する Bacteroidetes 門や Firmicutes
門などに属する微生物群がそれらの反応を媒介している
と考えられた。
このように，刺激応答型メタトランスクリプトーム手
法を用いた解析により，発電微生物群集内の代謝ネット
ワークおよび構成メンバー間の協同・競合関係に関する
知見を得る事が出来た。さらには，発電微生物群集中で

重要な機能を果たす可能性の高い未知遺伝子も同定さ
れ，発電微生物群集のさらなる機能解明に向けての重要
なヒントが得られた。

4.　お わ り に

MFC における発電微生物群集は，まさに発電反応の
中心たる微生物生体触媒として機能している。その電気
微生物生態系（Electro-microbiome）中の発電菌の挙動
や発電メカニズムを理解する事は，MFC の実応用に向
けて非常に重要な命題である。現在までに，様々な研究
が 16S rRNA 遺伝子を用いた群集構造解析をベースに行
われてきたが，今後はスナップショット的な群集構造解
析だけでなく，MFC の運転条件からシステマティック
に研究を設計し，CCA などの統計的な解析を駆使して，
発電反応や内部の代謝ネットワークの動態に迫る必要が
あると考えられる。さらには，最新のシーケンス技術の
飛躍的な大容量化，低価格化により，微生物生態系のメ
タゲノムを容易に解読し，系中の構成微生物群のドラフ
トゲノムを網羅的に知る事が出来るようになってきた。
我々が提案した刺激応答型メタトランスクリプトームの
ような，新たな手法も次々に開発されており，今後は
16S rRNA をベースにした解析から，メタゲノムをベー
スにした解析に徐々に移行すると考えられる。また，
ElectricMicrobe100（NCBI Bioproject: PRJNA417841）の
ような，電気微生物のゲノム情報を統合したデータベー

図 6．都市下水を処理する発電微生物群内の優占微生物間の代謝ネットワークの推定 14)

 11個のビンゲノム（色のついた四角形）の代謝的役割を推定。MFC と電位設定（SP）条件の代謝経路のスイッチングを，青色
（MFC）または赤色（SP）の太矢印で表示。ビンゲノム DB1およびパンゲノム DM1の持つ 5つの異なる多ヘム型シトクローム c
の MFC，SPおよび開回路（OC）条件 11) の遺伝子発現レベルをヒートマップで表示 11)。
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スの構築もスタートしたばかりである。このように，発
電微生物群集が電気を産生する仕組みの解明に向けた研
究は未だに道半ばであるが，MFC 中の最も重要な因子の
一つであるので，今後さらなる研究の進展が期待される。
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