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摘  要：微生物胞内产生的电子转移到其他电子受体而获得能量的过程称为微生物胞外电子传递，

其中，另一微生物作为电子受体时发生的电子传递称为微生物种间电子传递。根据微生物种间电

子传递机制，可分间接种间电子传递和种间直接电子传递。由于种间直接电子传递不需要其他物

质介导，因此较间接种间电子传递效率更高、能量利用更高。本文系统阐述了微生物进行胞外电

子传递的机理及应用，重点分析了种间直接电子传递机理，并概述种间直接电子传递应用领域，

为寻找更多电连接的微生物群落以及应用微生物提供参考。 
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Mechanism and application of direct interspecies electron 
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Abstract: Extracellular electron transfer (EET) refers to the process of transferring electrons 
generated in microorganisms to other electron acceptors to obtain energy, and the electron 
transfer that occurs between two different microorganisms is called microbial interspecies 
electron transfer (IET). IET can occur in two ways: mediated interspecies electron transfer 
(MIET) and direct interspecies electron transfer (DIET). Without of the need for other material 
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mediation, DIET has higher efficiency and energy utilization efficiency than MIET. This paper 
systematically expounds the mechanisms and applications of EET in microorganisms, with 
focus on the mechanisms and potential application fields of DIET. This review aims to provide 
a reference for finding more electrically connected microbial communities and applied 
microorganisms. 
Keywords: microorganism; extracellular electron transport; direct interspecies electron transfer; 
c-type cytochrome; nanoconductor 

微生物代谢策略之一是基于电子转移的氧

化还原过程，细胞外电子转移有助于微生物的能

量代谢。由于各种电子受体和供体为微生物提供

了不同的能量来源，导致了微生物能量代谢方式

与途径不同[1-2]。微生物可通过一系列氧化还原

蛋白、电子介体或“纳米导线”将胞内产生的电子

转移到胞外电子受体或将电子由胞外电子供体

传递至胞内而获得能量的过程称为微生物的胞

外 电 子 传 递 (extracellular electron transfer, 
EET)[3]。 

微生物与矿物间的电子传递过程是一种古

老的生物地球化学过程，在漫长的地质演化过程

中起着至关重要的作用。由微生物 EET 途径介

导的胞外电子受体—微生物界面的电子传递过

程，可将细胞内反应与细胞外不溶性氧化剂或还

原剂(包括电极)连接起来，以获得矿物中丰富的

氧化还原活性呼吸电子受体和供体(如 S、Fe 和

Mn 等)，此现象不但可以促使矿物进行水解、沉

降和能量转移等各种物理化学反应，同时也对微

生物的繁殖、新陈代谢与协同功能起着至关重要

的影响[4-6]。经研究确认的具有胞外电子传递功

能的微生物种群已被广泛应用于各个领域：(1) 
具有电活性微生物将有机物氧化产生的电子通

过 EET 途径传递到电极上时化学能可被转化成

电能，为发电提供新的思路；(2) 通过微生物群

落协同互作对有机废物氧化进行废水处理；(3) 
环境中有毒重金属污染物(铀)可被转化为溶解

度更低、毒性较小的形式，实现污染物的固定，

进行生物修复；(4) 厌氧消化生产生物燃料如甲

烷等[7-9]。因此，探究微生物胞外电子传递的分

子机制对生物修复、生物采矿、生物燃料和纳

米材料的生产等生物技术应用具有重大的科学

意义。 
几乎所有的生物都依赖其他物种而生存，这

种合作关系在所有的生命领域都是必不可少的，

尤其是在微生物之间更加突出。两种微生物分别

提供电子供体与电子受体，其间传递电子可形成

互利共生的关系，因此可共同完成某一方微生物

不能单独完成的代谢过程，将这一现象称之为微

生物种间电子传递(interspecies electron transfer, 
IET)。IET 主要分以下 2 种：(1) 间接种间电子

传 递 (mediated interspecies electron transfer, 
MIET)。(2) 种间直接电子传递(direct interspecies 
electron transfer, DIET)。间接种间电子传递指微

生物利用一些氧化还原物质(由微生物自身代谢

产生或外部条件供给的)实现胞外电子传递。种

间直接电子传递是指微生物通过纳米导线或 c
型细胞色素等导电介质实现与另外一种微生物

发生电子直接交换的过程。以前的研究一直认为

氢气(H2)和甲酸(HCOOH)[10-11]是微生物胞外电

子传递的中间电子传递体，但 2010 年 Summers
等首次研究发现金属还原地杆菌 (Geobacter 
metallireducens) GS-15 和 硫 还 原 地 杆 菌 
(Geobacter sulfurreducens) PCA 可通过纳米导线

建立以 DIET途径为主导的共培养并形成紧密的

团聚体[12]，这表明微生物间可以通过种间直接
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电子传导替代以 H2 或 HCOOH 为穿梭介质实现

电子传递。 
DIET 作为一种新型的微生物 IET 途径，与

MIET 使用代谢中间产物(如 H2/甲酸)来运送电

子相比，DIET 通过传导途径直接传递由外源性

(捐献电子)微生物产生的电子到亲电(电子接收)
微生物[13]，使 DIET 在热力学上更有利[14]，电子

转移率比 MIET 高[15]，因此在不形成或消耗中间

物的情况下更节能。DIET 为深入认识微生物之

间的互营共生提供了新视角。 

1  微生物种间电子传递分类 
1.1  间接种间电子传递(MIET) 

研究得最透彻的微生物种间合作类型之一

是氢气(H2)作为电子载体实现种间电子转移，电

子供体微生物将质子还原为氢气，受体微生物再

将氢气氧化捕获电子实现电子传递获得能量[16]。

同样地，微生物也可通过甲酸(HCOOH)等作为

电子载体实现电子转移[17-19]。例如，已有研究[20]

发现沃氏共养单胞菌(Syntrophomonas wolfei)和
嗜酸共养菌(Syntrophus aciditrophicus)两种微生

物(都含有多种氢化酶和甲酸盐脱氢酶基因，但

缺失外膜细胞色素和形成纳米导线的基因)能代

谢底物产生氢气或甲酸实现电子转移(图 1A)。 
微生物也可通过具有氧化还原活性的电子

穿梭体实现种间电子传递。它们可通过自身分泌

的具有氧化还原活性的有机小分子(即内源性电

子穿梭体)或外源存在的电子介体物质(即外源

性电子穿梭体)进行电子传递。内源性电子穿梭

体是由微生物自身产生具有氧化还原活性代谢

物，一般是微生物的次级代谢产物，如黄素类[21]、

黑素类[22]等(图 1B)。对于那些利用胞外电子受

体进行呼吸并获取能量的微生物而言，内源性电

子穿梭体的产生具有一定优势。外源电子穿梭体

是一类由人工合成或天然存在具有氧化还原的

物质。例如，硫化合物[23-24]、腐殖质[25-26]、生物

炭[27]和氧化铁[28]等(图 1C)。不同的电子穿梭体，

由于其氧化还原的特性不同，为种间的电子转移

提供了多种可能性。外源性电子穿梭体广泛存在

于自然界，可直接介导与驱动厌氧条件下微生物

胞外电子传递过程，原则上，单个穿梭分子可以

循环数千次，添加外源电子穿梭体可以在微生物

能量代谢中开辟新的电子通道，因此这类电子

穿梭体的发现和利用为微生物产电以及污染物

的迁移转化产生了广泛的应用前景[29]，同时为

微生物在生物技术过程中的应用开辟了新的可

能性。 

1.2  种间直接电子传递(DIET) 
前人研究普遍认为微生物间合成代谢涉及

代谢物转移，但在 G. metallireducens 和 G. 
sulfurreducens 的共培养中率先发现了 DIET，G. 
metallireducens 不能还原富马酸盐但可以利用乙

醇作为电子供体，G. sulfurreducens 可以利用富

马酸盐作为电子受体但不能氧化乙醇，当它们同

时接种在以乙醇为唯一电子供体培养基中时可

形成直接电连接的合作关系。同时在共培养物中

发现了被称为纳米导线的导电纤毛[30-31]，编码导

电菌毛的基因 pilA 和编码外膜 c 型细胞色素基

因 omcS 被敲除后，G. sulfurreducens 与 G. 
metallireducens 间难以建立共培养。但编码氢酶

基因 hybL 的缺失并未影响以乙醇为唯一电子受

体的共培养物生长。这说明微生物间合成代谢可

能是通过直接电子转移而不是氢和/或甲酸盐介

导的。 
微生物可通过这种独特的细胞间电子转移

机制使有机物的氧化过程突破热力学障碍直接

依赖其导电性自发进行，从而不需要其他氧化还

原类物质介导，并且由于电流介导的种间直接电

子传递效率高于由中间产物介导的电子传递速

率，因此 DIET 作为一种新型电子传递途径其传 
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图 1  微生物种间电子传递模式图   A：H2/HCOOH 介导的 MIET. B：内源性电子穿梭体介导的 MIET. C：

外源性电子穿梭体介导的 MIET. D：菌毛介导的 DIET. E：外膜细胞色素介导的 DIET. F：导电材料介导

的 DIET 
Figure 1  Diagram of the electron transfer mode between microbial species. A: H2/HCOOH mediated MIET. B: 
Endogenous electron shuttle-mediated MIET. C: Exogenous electron shuttle-mediated MIET. D: Pili mediated 
DIET. E: Extracellular cytochrome mediated DIET. F: A conductive material mediated DIET. 

 
递效率和能量利用率更高。 

DIET 的发现对厌氧降解等重要生物地球化

学过程及生态修复等研究有着极其重要的理论

意义[28]。在自然生态环境中广泛存在直接的种

间电子转移，包括废水聚集物的产甲烷[32]、海

洋沉积物中的好氧硫化物氧化[33]和光合细菌直

接电接收将光能转化为化学能[34]，这些反应通

过 DIET 介导可以彼此相隔数厘米来完成[35]。 

2  DIET 机理 
2.1  可进行 DIET 的微生物 

能形成电连接微生物群落主要限于少数厌

氧环境，因此与 DIET 相关的微生物主要以厌氧

菌为主(表 1)，其中隶属于地杆菌(Geobacter spp.) 
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表 1  具备 DIET 功能的微生物  
Table 1  Microorganisms having DIET function 
Microorganism References 
Desulfobacula [14] 
Desulfobacterium [14] 
Deferribacter [33] 
Geobacter spp. [12] 
Geoalkalibacter [12] 
Methanothrix spp. [36] 
 
的 G. metallireducens 与 G. sulfurreducens 是最早

发现能进行 DIET 的菌株。在处理啤酒厂废水的

上流式厌氧污泥毯 (upflow anaerobic sludge 
blanket, UASB)反应器中，首次发现了联合甲烷

丝菌(Methanosaeta concilii)与 Geobacter 之间的

DIET 证据[36]。 
2.2  DIET 发生方式 

DIET 主要通过纳米导线(nanowires)、细胞

外膜表面 c 型细胞色素、导电材料[颗粒活性炭

(granular activated carbon, GAC)、生物炭、石墨、

磁铁纳米颗粒和碳基纳米材料]进行[36-40]。 

2.2.1  纳米导线介导的 DIET 
纳米导线在微生物的呼吸作用和种间电子

交换的远距离细胞外电子转移中起着关键作用。

目前，G. sulfurreducens 被认为能产生两种类型

的纳米导线，它们分别由导电菌毛(e-pili)蛋白[41]

和胞外细胞色素蛋白[40]组成。 
其中，e-pili 是研究最深入的蛋白质纳米导

线，它最初被认为是由 IV 型菌毛蛋白单体

PilA-N 组装而成。在 π 轨道重叠或电子脱域的

作用下，e-pili 可以作为电子导管输送电子[42](图
1D)。但在最新研究中，Wang 等[42]通过高分辨率

冷冻电镜观察 IV 型菌毛的原子结构，认为 IV 型

菌毛实际上是聚合的细胞色素(其堆叠的血红素

基团形成了连续的导电线)或者是细胞外的 DNA。 
2019、 2020 和 2022 年有研究者在 G. 

sulfurreducens 中分别发现了 3 种细胞色素纳米

导线，并确定它们分别是由 omcS、omcZ 和 omcE

基因编码的 c 型细胞色素单体组成[43]。附着在电

极表面的 G. sulfurreducens 高电导率生物膜中

OmcS 和 OmcZ 均有被诱导表达，与 e-pili 类似，

OmcZ 对于 G. sulfurreducens 生物膜的形成和电

极上电流的产生具有至关重要的作用，敲除基因

omcZ 将极大地抑制 G. sulfurreducens 将电子传

递至电极[44]。然而有研究者提出，OmcS 对 G. 
sulfurreducens 的生物膜产生电流来说不是必要

的，因为当基因 omcS 被敲除时其产电能力并未

降低[45]。也有研究者提出，由于 omcS 与 omcZ
表达时的互补关系，在 omcS 敲除株的微生物燃

料电池(microbial fuel cells, MFCs)试验中 OmcS
的作用可能被忽略了 [41,44]。近期有报道 G. 
sulfurreducens 的细胞外导电丝由 c 型细胞色素

OmcE 亚基组成，冷冻电子显微镜观察结果显

示，尽管 OmcE 和 OmcS 亚基无总体序列或结构

相似性，但聚合后两者都形成共享保守血红素堆

积排列的细丝，其中血红素由相邻亚基中的组氨

酸配位，与 OmcS 细丝不同，OmcE 细丝是高度

糖基化的[39,45]。 
已有研究表明地杆菌纳米导线-导电菌毛

(e-pili)蛋白及OmcS细胞色素纳米导线蛋白参与

DIET[12,46]，但由其他细胞色素(OmcZ、OmcE)
组成的纳米导线是否参与 DIET 尚且未知。目前

本实验室正致力于研究这一问题。 
2.2.2  细胞色素介导的 DIET 

在硫还原地杆菌和金属还原地杆菌共培养

物中，已发现并证实细胞色素对于 DIET 是十分

重要的，金属还原地杆菌的 Gmet_2896 细胞色

素在 DIET 中起至关重要的作用，而导电菌毛对

促进 DIET 并不重要，即使导电菌毛正常表达也

不能弥补细胞色素 OmcS 或 Gmet_2896 细胞色

素表达缺失，因此推测细胞色素本身可以促进

DIET，细胞色素不仅可以在密切接触的物种之间介

导 DIET，而且可以在空间分离的物种之间介导

DIET，电子可在细胞色素蛋白间跳跃完成DIET[46-47]。 
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在 G. metallireducens 与 Methanosarcinales
的 DIET 过程中，G. metallireducens 同样需要传

导性菌毛[48-49]和外膜 c 型细胞色素[49]进行胞外电

子传递。而且在许多接受细胞外电子的自养生物

中，电子摄取的过程通常涉及 c 型细胞色素[50]。

因此，Methanosarcinales 作为唯一具有 c 型细胞

色素的产甲烷菌，预计也会类似地利用电子[51]。

然而并非所有能够进行DIET的Methanosarcinales
都在其基因组中过量表达 c 型细胞色素[52]。有研

究 发 现 Methanosarcina 虽 具 有 细 胞 色 素

Mma_0663，但在进行 DIET 或摄取电极的细胞

外电子生长时该细胞色素并不发挥作用[52]，预测

Methanosarcinales 可能使用了前所未有的电子摄

取机制，而这些机制还需进一步探索(图 1E)。 
2.2.3  导电材料介导的 DIET 

由于 2 种微生物间的电子转移由导电菌毛或

电子转移蛋白之间的直接接触发生，因此这种电子

转移路径可以通过碳材料(如活性炭)或导电的金

属材料与 2 个不同物种的细胞接触来实现。碳材料

和磁铁矿是文献中研究最多的导电材料(图 1F)。 
活性炭等碳材料的尺寸通常大于微生物的

尺寸，因此，附在碳材料上的微生物可作为生物

膜有利于电子输送[53]。例如，在 G. metallireducens

与 Methanosarcinales 的 DIET过程中可通过添加

活性炭促进电子转移[54]。Zhang 等认为[55]，碳基

材料的存在可以增强微生物的活性和厌氧菌之

间的电子传递，为微生物细胞提供有利的固定化

基质。然而由于部分磁铁矿的尺寸比微生物小得

多，因此磁铁矿纳米颗粒被聚集成导线进行细胞

间链接或黏附在胞外纤毛上形成导电通路，从而

加强电子传输[56-57]。 
导电材料的应用可以通过调节 DIET机制以

促进厌氧消化(anaerobic digestion, AD)的性能。

AD是最广泛采用的具有可再生能源生产的生物

废物处理过程。添加 Fe3O4 等金属纳米颗粒对改

善消化性能的影响已得到广泛研究，因此这一技

术对可再生能源的生产具有十分重要的意义。 

3  DIET 的应用 
DIET 的应用模型见图 2。 

3.1  土壤污染原位修复 
自然界中许多污染物的生物地球化学循环

常常与铁元素生物地球化学循环耦合，异化铁还

原菌(dissimilatory iron reducing bacteria, DIRB)
是地层中广泛存在的具有 EET 功能的微生物，

在氧化地下的有机污染物(如芳香烃)方面具有

重要作用，也可以通过将污染物还原成难溶的低

毒形式实现重金属污染的固定[58]。最近有研究

表明，从 Fe(III)还原菌 G. sulfurreducens 中纯化

出一种膜结合的还原型辅酶Ⅱ (nicotinamide 
adenine dinucleotide phosphate, NADPH)依赖性

Fe(III)还原酶 [59-60]，能将有毒的 Cr(VI)还原成

Cr(III)[61]。在原位添加各种电子供体的条件下，

可促进 Geobacter spp.进行土壤 Fe(III)的还原，

并将电子通过 DIET传递给其他污染物降解功能

菌群，从而推动其他污染物的迁移转化。 

3.2  促进有机废物厌氧消化产生燃料 
40 多年来，人们一直认为产甲烷环境中的

微生物主要通过氢气的种间转移来交换电子，贡

献电子的微生物通过将质子还原为氢气来处置

电子，而电子接受的微生物则通过二氧化碳的还

原来氧化氢气产甲烷[17]。然而现研究表明，DIET
是微生物集合体将废物转化为甲烷的电子交换

的主要机制[35]。许多研究[28,32,62]显示，在厌氧消

化器中添加已知的促进 DIET 的材料，或在厌氧

消化中代谢重要中间产物的产甲烷富集培养物，

可以加速甲烷生产的速度并增加所产生气体的

甲烷含量。在厌氧消化(anaerobic digestion, AD)中，

把能介导生成甲烷反应的微生物称为产甲烷菌或

产甲烷古菌[63]。产甲烷菌可以利用简单的有机底
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物如醋酸、CO2/H2、甲醇和甲酸盐。因此，产甲

烷菌可与其他微生物建立合作关系，能以部分脂

肪酸和醇类等为燃料生产甲烷[64]。然而通过添

加电活性微生物和添加活性炭等廉价导电材料

可促进 DIET 来提高甲烷产量实现 AD 性能优

化。这种独特的细胞间电子传递机制在热力学和

代谢上更具优势还原有机物以产甲烷[65]，因此

可加快转化有机废物到甲烷。 

3.3  微生物电化学还原二氧化碳产能 
太阳辐射是最有前途的可持续能源，将光能

转化为电能的光伏装置得到了广泛研究。微生物

光养生物也被应用于使用专门反应器的光/电转

换，称为微生物太阳能电池(microbial solar cell, 
MSC)[66]。许多研究表明，可以使用天然存在的

微生物群落构建自我维持的 MSC。为了更好地

了解微生物群落中如何发生光/电转换，Nishio
等[67]构建了一个由莱茵衣藻和 G. sulfurreducens
两种微生物组成的 MSC 模型，结果表明，光/

电转换是通过光养生物和发电细菌之间的互营

作用发生的。2017 年，Ha 等[68]首次证明了 G. 
sulfurreducens 和 光 养 细 菌 (Prosthecochloris 
aestuarii)之间存在一种新形式的 DIET，在这种

共培养中，G. sulfurreducens 氧化乙酸盐并直接

向 P. aestuarii 提供电子，P. aestuarii 在光照下而

非黑暗中接受电子进行光合作用。基于这项研究，

Huang 等[69]于 2019 年构建由 G. sulfurreducens 和

P. aestuarii 组成的光合微生物燃料电池(photo- 
MFC)，该 photo-MFC 的阳极和阴极隔室由质子

交换膜隔开，并分别接种 G. sulfurreducens 和 P. 
aestuarii，阳极和阴极通过带有外部电阻的金属

丝电连接，在光照条件下，P. aestuarii 接受来自

G. sulfurreducens 生物阳极的细胞外电子继而固

定 CO2，可产生的最大电流为 0.6 mA/m2，同时

证明了光合 DIET 可以由导电材料介导。该研究

为 DIET在微生物电化学固定二氧化碳产能方面

的进一步应用提供了新的参考。 
 

 
 

图 2  种间直接电子传递潜在应用模型图 
Figure 2  Potential application model diagram of direct interspecies electron transfer. 
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4  展望 
在微生物 DIET中依然存在对某些关键过程

及元素不清楚，如 G. sulfurreducens 与 G. 
metallireducens 、 G. metallireducens 和

Methanosarcinales 的 DIET 中是否有重要胞外细

胞色素或跨膜细胞色素参与 DIET过程还需进一

步研究与探讨，目前本实验室正通过基因敲除方

式研究这一问题。 
深入地探究微生物种间电子传递机制可寻

找更多的电连接的微生物群落，继而进一步推进

其他方面的应用，如开发可持续的生物电子材料

和生物电化学技术。其中，工程 DIET 是改善有

机废物厌氧消化的一个新兴战略。共培养的研究

探明了在简单有机废物中 DIET 有关的机制，而

在复杂有机废物厌氧消化中的 DIET方面还有很

多代谢机制有待发现。在 DIET 中已经确定了不

同的导电添加剂，使细菌和产甲烷菌之间能够进

行基于 DIET 的合成，尽管这些导电添加剂的导

电性和表面积在加速 DIET动力学方面的意义尚

无定论。因此，要想在厌氧消化中开发可持续的

DIET 工程策略，还需要在基础认识上有进一步

发展。 
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