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摘要：微生物电子传递在微生物的代谢繁殖和物质的生物地球化学循环中发挥着关键作用。其中基于直

接接触的微生物胞外电子传递(Direct extracellular electron transfer，DEET)已成为微生物学、地球化学和

生物物理学等学科共同关注的焦点，并在近几年取得了一系列重要发现和理论突破，包括微生物纳米导

线、电缆细菌、微生物种间 DEET等。伴随着这些新进展，更多的问题也需要研究者们在进一步的研究

中解决，包括 DEET的分子机制及其相关功能微生物种群等。不同学科理论和技术的交叉是进一步揭示

DEET过程的关键。 
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微生物的电子传递过程是微生物生存繁殖的

主要贮能途径，也是物质生物地球化学循环的核

心驱动力[1–2]。根据最终电子受体被还原的位置，

微生物电子传递过程可以被分为胞内呼吸和胞外

呼吸(Extracellular electron transfer，EET)。前者以

氧气、硝酸盐、硫酸盐等可进入细胞内的物质为

电子受体；后者以腐殖质、固态金属氧化物等难

以进入细胞内的物质为电子受体。EET 被认为是

地球生命最古老的呼吸方式，但人类对其了解相

对较少[1,3]。 

目前，EET 的电子传递方式和机制主要是基

于希瓦氏菌属(Shewanella)和地杆菌属(Geobacter)

的研究而提出的[4–5]。EET的电子传递方式可以分

为 2种：(1) 借助电子介体把电子传递给胞外电子

受体的间接式胞外电子传递，电子介体可以是微

生物的分泌物(如希瓦氏菌分泌的黄素类物质、假

单胞菌分泌的吩嗪类物质)，也可以是硫化物、腐

殖质等化合物；(2) 微生物细胞直接接触并还原电
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子受体的直接式胞外电子传递(Direct extracellular 

electron transfer，DEET)，这种电子传递由暴露于

微生物细胞外膜的细胞色素 c 或导电性细胞附属

物(如地杆菌的纳米导线)直接接触并传递电子给

胞外电子受体[5–6]。近年来，DEET 的研究技术及

分子机制取得突破性的进展，并成为微生物学、

地球生物化学和生物物理学等多个学科共同关注的

热点，其在环境和工业过程中的重要作用和潜在应

用价值也在国内外引起了越来越多的关注。本文将

对 DEET近几年的最新进展进行综述和展望。 

1  DEET 的电子传递途径 

1.1  细胞色素 c 

细胞色素 c是发现最早的微生物DEET途径[7]。

现有基因组数据库显示，只有少数原核微生物含

有细胞色素 c 基因，而具有 DEET 功能的原核微

生物一般都有多个细胞色素 c 基因，因而细胞色

素 c，尤其是位于细胞外膜的细胞色素 c，被认为

是 DEET的一个重要标志[8–9]。Shewanella属最多

含有 63个细胞色素 c基因，据估计，胞外呼吸条

件下细胞色素 c 会覆盖细胞表面的 8%–34%；

Geobacter属细胞色素 c基因的数量可高达 106个，

这也是已知的细胞色素 c 基因数量最多的细菌菌

属；Ferroglobus placidus含有 30个细胞色素 c基

因，是目前已知的含有细胞色素c最多的古菌[10–12]。 

根据目前的报道，几乎所有细菌的 DEET 过

程一般都会形成一个跨越细胞内膜-周质空间-外

膜的基于细胞色素 c 的电子通道。革兰氏阴性细

菌 Shewanella 和 Geobacter 中基于细胞色素 c 的

DEET途径是目前研究最为清楚的[8]。 

位于 S. oneidensis MR-1细胞内膜的 CymA是

电子从细胞质向周质空间传递的关键通道，它接

收来自细胞质膜上醌类物质的电子，并传递给周

质空间的 MtrA 或其他的氧化还原蛋白(图 1)。

MtrA是电子从周质空间到细胞膜外的关键通道，

它通过 MtrB与 MtrC结合并将电子传递给后者。

MtrC暴露于细胞外表面，可以直接与胞外电子受

体结合并进行还原。OmcA 也是位于细胞外膜的

细胞色素 c，它与 MtrC组成为 1∶1二聚体存在，

共同执行 DEET的末端电子传递过程。Shewabella

还存在与 CymA-MtrABC 电子通道序列高度相似

的 SirCD-MtrDEF电子通道作为补偿途径，这有助

于 Shewanella在复杂环境中的竞争和适应能力[8]。 

Geobacter的跨膜细胞色素 c系统的结构和序

列与 Shewanella均有较高的相似性，但 Geobacter

属内各菌株的细胞色素 c 数量更多，且种间差异

较大，因而更为复杂[12–13]。其中，位于细胞外膜

的 OmcZ是专一性电极还原蛋白，其在 Geobacter

生物膜中的浓度随着接近电极表面而逐渐增大，

可能是 Geobacter 趋能性行为和空间定位的重要

信号分子[6]。最近 Yun等利用环境蛋白组学技术发

现了一个来自 Geobacter sp. 18的 GscA在铀污染

修复环境中是丰度最高的细胞色素 c，可能在修复

环境中发挥着重要作用[14]。另外需要指出的是，

之前认为 Geobacter 的细胞色素 c 可以通过直接

接触还原胞外电子受体而无需电子介体或辅酶，

但 Okamoto 等最近的研究发现 Geobacter 的

DEET 过程也需要低浓度(3 nmol/L)的黄素类物

质作为辅酶[15]。 

血红素是细胞色素 c 电子传递的活性中心，  

1个细胞色素 c中常常含有数个甚至数十个血红素

(图 1)。基于 S. oneidensis MR-1的 MtrF的结构

分析发现，细胞色素 c在与不同电子受体或蛋白

结合时会自发调节血红素的构象和位置，降低电

子传递过程的能量损耗，这也就解释了一些体 
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图 1.  基于 Shewanella和 Geobacter的细菌 DEET 示意图[4–5,16,24] 

Figure 1.  DEET pathways in Shewanella and Geobacter species [4–5,16,24]. A: cytochrome c system in Shewanella 
and nanowire in Geobacter; B: molecular structure of the outer membrane MtrF of Shewanella and intramolecular 
heme structure and arrangement; C: three-dimensional diagram of the Geobacter nanowire PilA polymerization and 
aromatic amino acid benzene spatial arrangement. 

 
外分析认为热力学不利的催化反应可以在活体微

生物细胞内发生[16]。 

1.2  纳米导线 

微生物纳米导线是指微生物合成的可以将电

子传递至细胞外的导电性线状结构。2005 年，

Reguera 等发现 G. sulfurreducens 通过 IV 型菌毛

(Pili，直径 3–5 nm，长度可达数十微米)作为纳米

导线进行 DEET[17]。之后类似结构在 S. oneidensis 

MR-1、 Synechocystis PCC6803、Pelotomaculum 

thermopropionicum 也有发现[18]。但最近研究证实

S. oneidensis MR-1的纳米导线是细胞外膜的管状

凸起(图 1)，其电子传递功能可能是借助外膜的细

胞色素 c完成[19]。实际上，很多微生物样品(如生

物膜的胞外多聚物)在显微观察时会因脱水而形

成类似纳米导线的结构。因而，微生物纳米导线

及其功能的确认必须要借助原子力显微镜、X 射

线、静电力显微镜或冷冻电子显微镜等技术[20–21]。 

Geobacter的纳米导线由 PilA组成，其导电性

可达 6 ms/cm，与金属及碳纳米管接近[7]。目前纳

米导线的导电机制仍存在争议。早期研究认为，

纳米导线的导电性可能是由沿其表面密集分布的

细胞色素 c (如 OmcS)通过电子跃迁而产生的[20]。

后来免疫标记和 X-射线衍射发现这些细胞色素 c

间距太大，而且突变后不影响纳米导线的导电性，
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从而证明细胞色素 c 与纳米导线的导电性无关。

最近发现 PilA蛋白的 C末端富含芳香氨基酸，当

使用丙氨酸代替这些芳香氨基酸后，其导电性随

之消失，因而提出纳米导线通过苯环 π-π 共轭而

传递电子[20,22]。而 Yan等认为单链纳米导线上氨基

酸苯环的间距不能满足 π-π 共轭的要求，而且苯

环之间的能量过低，不能维持纳米导线的高效导

电性[23]。对此，Xiao 等认为纳米导线可以通过多

条聚集成簇降低邻近苯环间距，且苯环平面按最小

能量原则呈无规则排序时其间距可以达到 4–5 Å，

这样就可以解释纳米导线的高效导电性(图 1)[24]。

目前，纳米导线仅在 Geoabcter属中被证实，自然

界中是否存在其他可以产生纳米导线的微生物资

源还有待发掘。 

1.3  其他 DEET电子传递组分 

我们及其他课题组的研究显示，即使 Shewanella

的全部细胞色素 c 缺失仍有 10%左右的 DEET 能

力，表明一些非细胞色素 c 蛋白参与了 DEET 过

程[4,25]。作者所在课题组最近发现细胞周质中一些非

细胞色素c蛋白(如亚硫酸盐脱氢酶)也参与了DEET

电子传递链(未发表)。Zhang等发现 Desulfuromonas 

reducens的 2个外膜氧化还原蛋白(氢酶Dred_0463、

烷基过氧化氢还原酶)参与了该菌 DEET过程[26]。

Deutzmann 等证实 Sporomusa sphaeroides 和产甲

烷古菌 Methanococcus maripaludis 细胞裂解或外

排分泌的氢酶和甲酸脱氢酶在其金属氧化过程中

发挥了关键作用[27]。实际环境中微生物往往以生

物膜的形式生存于固体电子受体表面，而生物膜

内细胞裂解释放的氧化还原酶及辅酶可以较好

地维持活性，因而这些氧化还原过程也是了解环

境中 DEET过程不可忽视的因素，但目前却较少

关注。 

2  微生物与不同电子受体间的DEET

特性  

在还原具有不同物理或化学特性(如物理特

性、氧化还原电位等)的胞外电子受体时，微生物

可以自发地调整基因表达并选择相应的最有效的

DEET途径。 

2.1  DEET对电子受体可溶性的响应 

越来越多的研究显示，微生物在还原利用可

溶性和不溶性电子受体时会选用不同的电子传递

途径。例如，Shewanella的 OmcA、Geobacter的

OmcS、OmcE和 OmpB只参与固态铁的还原，对

可溶性铁还原中没有显著作用，而 Shewanella 的

MtrF对锰还原有较强的特异性[6,28]。Ruebush等通

过对 S. oneidensis MR-1各个部位的铁还原活性分

别测试发现，可溶性铁的还原活性主要位于细胞

内膜，而不溶性铁的还原活性主要集中在外膜[29]。

Smith等最近的研究发现极端嗜热古菌Ferroglobus 

placidus 在进行可溶性和不可溶性铁还原时细胞

色素 c的转录和表达谱存在显著差异，表明古菌

也具有类似于细菌的识别电子受体物理形态的

能力[11]。 

2.2  DEET对金属还原和电极的响应 

微生物与电极之间的 DEET 是近几年生物电

化学领域的热点。尽管电极还原与金属还原在功

能微生物类群和机制等方面存在诸多相似性，但

越来越多的研究显示二者在微生物种类和 DEET

机制方面都存在差异。G. sulfurreducens的一些参

与铁还原的细胞色素 c (如OmcB、OmcE和OmpB)

在电极还原中并无显著作用，而 OmcZ 则只参与

电极还原而不参与金属还原。作者所在课题组最

近发现 S. decolortionis S12周质空间的 2个氧化还
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原酶基因(SHD-2782、SHD-2784)突变也仅对电极

还原产生显著影响(未发表)。Rosenbaum等通过转

录组分析发现 S. oneidensis MR-1 在电极还原时

cymA-mtrABC 基因和压力应激相关的基因转录水

平显著高于铁还原[30]。这些结果表明，即使同为

固态电子受体，细菌也能区分电极和金属氧化物

并进行不同的 DEET过程。 

2.3  DEET对电子受体氧化还原电位的响应 

电子受体的氧化还原电位是决定微生物呼吸

代谢能量水平的重要因素，生物电化学技术使研究

氧化还原电位对微生物的影响成为可能。Geobacter

在不同氧化还原电位的电极表面表现出不同的循

环伏安谱图，表明其分泌了不同种类和数量的氧

化还原物质[31]。我们最近对 S. decolortionis 的转

录组比较分析表明，氧化还原电位对微生物的电

子传递和代谢途径会产生全局性的影响，包括碳

代谢、DEET、细胞运动和压力响应等[32]，我们的

结果也表明电子受体各方面的特性(如氧化还原

电位、可溶性和浓度)都可能对微生物的代谢产生

决定性的影响，并非取决于某一个特性。此外，

Grobbler 等和 Matsuda 等也通过不同方法证明了

氧化还原电位对微生物核心碳代谢途径的调控作

用[33–34]，这些研究也为通过氧化还原电位调控微

生物呼吸代谢途径和效率提供了重要依据。 

3  微生物细胞之间的 DEET 

3.1  同属微生物间的 DEET 

2010年，Summers等首次证实了微生物细胞

之间可以通过直接的电子传递形成共生关系[35]。

在该研究中，G. metallireducens 可以氧化乙醇作为

电子供体而不能还原延胡索酸，G. sulfurreducens

可以还原延胡索酸而不能氧化乙醇，当这 2 株菌

共培养时，它们会自发聚集形成共生体并完成氧

化乙醇还原延胡索酸的功能。这些共生体颗粒具

有类似金属的导电性，纳米导线是介导二者之间

直接电子传递的关键途径 [35]。电缆细菌 (Cable 

bacteria)一类的杆状细菌(Desulfobulbaceae)，它们

可以首尾相接形成长达几个厘米的导电性线状结

构，从而完成长距离的电子传递，在沉积物界面

N、S、P 等元素循环和有机物转化方面发挥着重

要作用。尽管原子力显微镜证实了电缆菌细胞衔

接处 DEET的特性，但其具体机制尚不清楚[2]。 

3.2  不同属微生物间的 DEET 

越来越多的证据显示，不同种属的微生物在

进化过程中也获得了通过 DEET 进行能量传递的

能力。近年来，研究者们陆续在一些 Geobacter

丰度较高的环境样品中(如厌氧活性污泥、土壤和

海洋沉积物)检测到类似金属的导电性[20,36–37]，表明

基于 Geobacter的微生物细胞间电子传递可能广泛

存在。Rotaru等最近证实在土壤和沉积物中大量存

在的产甲烷菌Methanosaeta可以与G. sulfurreducens

形成共生体，并直接从后者获得电子还原 CO2产

生甲烷[38]。 

硫酸盐还原耦合的甲烷氧化过程是抑制海洋

甲烷释放的主要途径。传统观点认为，甲烷氧化

菌和硫酸盐还原菌之间主要依赖甲酸、氢气等  

电子介体维持共生关系[39]。然而，Wegener等[40]

和 McGlynn 等[39]最近在《Nature》期刊分别发表

文章认为 DEET 是甲烷氧化菌和硫酸盐还原菌之

间电子传递的主要方式。McGlynn等发现，在甲烷

氧化菌和硫酸盐还原菌的共生体系内，细胞的代

谢活性与其空间位置和系统的均一性没有影响，

这与传统的基于可溶性介体的共生体系模型不一

致。此外，共生体系的代谢活性与该体系的导电
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性呈良好的线性关系，因而推测甲烷氧化菌和硫

酸盐还原菌的共生体系主要依赖 DEET 进行能量

代谢[39]。进一步的显微观察发现了共生细胞间聚

集了大量细胞色素 c，为 DEET提供了重要支持。

Wegener 等发现甲烷氧化菌和硫酸盐还原菌的共

生可以诱导后者细胞外膜的细胞色素 c 上调表

达，并产生类似纳米导线的结构与甲烷氧化菌连

接[40]。这些发现与 McGlynn等报道的共生体系的

金属导电性一致。但这种共生关系中硫酸盐还原

菌纳米导线的功能及其电子传递机制仍需要进一

步的探索。 

4  总结和展望 

依赖于 DEET 的金属还原以及原核细胞的共

生体系可能是地球生命早期重要的生存方式，对

于地球生命的进化和现状的形成发挥了重要作

用，对于环境治理和生物能源等领域也有重要应

用价值。近 10年来，DEET的普遍性和重要性已

逐渐被认识。DEET的新发现和理论完善了人们对

自然过程的了解，但同时也提出了一系列需要进

一步研究探索的新的科学问题：(1) 是否存在除

Geobacter 之外其他的可以合成纳米导线的微生

物？如果纳米导线在环境中是一种普遍的 DEET

途径，那么应该会有更多的微生物具有这种功能。

也只有在更多的微生物中发现纳米导线，才能证

明这种 DEET途径的实际环境和研究价值；(2) 微

生物如何将胞内电子传递给纳米导线？研究者们

在关注纳米导线如何传递电子的同时，对纳米导

线如何获得电子却知之甚少，这一问题的回答也

是对目前 DEET机制的重要补充；(3) 微生物细胞

间电子传递的电子受体细胞是如何接收电子的？

目前已经了解细胞如何将电子传递至胞外，也证

实了纳米导线、细胞色素 c 是连接细胞间 DEET

的桥梁，而电子进入受体细胞后是如何被接收和

利用的目前尚不清楚； (4) 如何对实际环境中

DEET 进行调控和合理应用？已有大量研究表明

基于 DEET的生物强化技术(如铁循环强化技术、

生物电化学技术等)可以促进多种环境污染物的降

解，如何实现这些技术的实际环境应用是环境微生

物和环境工程研究者面临的重要挑战。在未来的研

究中，更广泛的学科交叉合作是该领域研究的必然

趋势，也是解决上述问题的必然途径。 
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Abstract: Microbial electron transfer plays a key role in microbial metabolism and the biogeochemical cycle. The 

direct contact-dependent microorganism extracellular electron transfer i.e. direct extracellular electron transfer process 

has become a common focus in different subjects including but not limited to microbiology, geochemistry and 

biophysics. A series of significant novel findings and theoretical breakthrough in direct extracellular electron transfer 

have been reported in recent years, such as the molecular explanation of direct extracellular electron transfer, 

discovery of microbial nanowires and cable bacteria. Along with these new progresses, more problems arise to be 

addressed, including a more specified direct extracellular electron transfer mechanism in different microbes, effects of 

direct extracellular electron transfer on the neighbor species and local environment. A cross application of 

multi-disciplinary theories and technologies is a key to further reveal the process of direct extracellular electron transfer. 
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