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微生物硒代谢机制研究进展 
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(中国农业大学资源与环境学院 生物多样性与有机农业北京市重点实验室  北京  100193) 

 
 

摘  要：硒(Se)是人与动物生命必需的微量元素，在医学保健和工业制造方面有着广泛的应用。

硒在环境中有四种价态，包括硒酸盐 SeO4
2−(+6)、亚硒酸盐 SeO3

2−(+4)、单质硒 Se0(0)和硒化物

Se2−(−2)。微生物在硒的形态转化中扮演了重要的角色，影响着环境中硒的生物地球化学循环。

本文主要从自然界中硒的循环以及微生物与硒代谢机制两个方面阐述微生物对硒的生物地球

化学循环的重要性。 
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Selenium metabolism in microorganisms 
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Abstract: Selenium (Se) is an essential trace element which shows fundamental and important roles 
in medical health and industrial manufacturing. Selenium is normally a redox sensitive element that 
occurs in different forms including selenide [Se(−2)], elemental selenium [Se(0)], selenite [Se(+4)], 
and selenate [Se(+6)], all of which present in nature and organisms as organic or inorganic forms. 
Microorganisms play an important role in selenium transporter, reduction, oxidation, assimilation, 
and methylation in the environment. This review summarizes the importance of microorganism on 
the biogeochemical cycle of selenium, include: 1. Selenium cycle in environment; 2. Mechanism of 
selenium metabolism in microorganisms. 
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硒元素(Se)由瑞典化学之父 Berzelius于 1817年
在硫酸矿尾中发现[1]，而关于硒的最早记录可以

追溯到 13 世纪马可波罗在游记中所提到的马蹄
病[2]。硒是人和动物生命代谢所必需的微量元素，

也是 25种人体含硒蛋白和酶的重要组成成分[3-4]。

在自然界中，硒主要以四种价态存在：硒酸盐

SeO4
2−(+6)、亚硒酸盐 SeO3

2−(+4)、单质硒 Se0(0)
和硒化物 Se2−(−2)[5]。其中，硒氧化物(包括 SeO4

2−
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和 SeO3
2−)都具有高度水溶性、生物累积性和较强

的毒性[6]，不仅会对机体造成伤害，还会引起严重

的环境污染。 
微生物在硒的地球化学循环中发挥着重要的

作用，而且在硒污染修复方面具有广阔的应用前

景。研究发现许多微生物可以耐受高浓度的 SeO4
2−

和 SeO3
2−，并将其转化为不溶性低毒的红色纳米

硒(Selenium nanoparticles，SeNPs)[7-10]，或同化还

原为硒蛋白，或甲基化为具有高挥发性的硒甲基

硒化物[11-13]，有些微生物还可以将低价态的硒氧

化为高价态的硒[14-18]。因此，微生物对硒形态转

化是有效解决硒引起的环境和健康问题的有效手

段之一。 

1  硒循环 

硒的地球化学循环是一个复杂的过程[19]。硒

不仅有多种价态：Se(−2)、Se(0)、Se(+4)、Se(+6)[20]，

而且有不同的物理(固态、液态、气态)、化学(有
机、无机)形态；还有 5 种稳定的同位素：74Se、
76Se、77Se、78Se和 80Se，其中 78Se和 80Se是最常
见的[21]。 

不同种类的硒在环境中的分布也不同，这取决

于氧化还原条件。硒酸盐 (SeO4
2−)和亚硒酸盐

(SeO3
2−)主要存在于好氧环境，两者具有高度的可

溶性，毒性也很高[22-23]。单质硒(Se0)大多存在于厌
氧环境，由于在自然环境中的溶解度低，一般认为

是不可利用的[24]，但是胶状单质纳米硒在自然环境

中是可以转运的，也可以被水生生物所利用[25]。 
在还原条件下，单质硒可以进一步还原为硒化

物，硒化物可以结合金属形成金属硒化物，通过沉

积循环成为矿石和沉积物；硒化物也可以结合有机

物形成有机硒化物，如硒代蛋氨酸和硒代半胱氨

酸，这些物质在生物体内进一步参与合成硒蛋白；

硒化物的另外一种存在形态是甲基化的硒，如二甲

基硒化物(DMSe)和二甲基联硒化物(DMDSe)，这些
硒化物又可以以挥发态的形式返回到空气中[26]。另

外，硒化物还可以形成挥发性强和毒性高的硒化氢

(H2Se)，它是 H2S的类似物。 
在自然界中，物理、化学过程都可以调控硒的

转化，但越来越多的证据表明微生物在硒的循环中

扮演了关键角色，它可以通过多种方式代谢硒[25]。

因此，微生物调控硒转化的生物过程研究也越来越

受到关注。 

2  微生物硒代谢机制 

微生物对硒的代谢主要包括硒的转运、还原、

氧化、同化、甲基化等。总体而言，微生物硒代谢

的研究以硒的同化和还原机制较为清楚，在真菌和

细菌(包括古生菌)中硒的同化机制均已阐明；在革
兰氏阴性菌和阳性菌中也都发现了专一性的硒酸

盐还原酶，但目前尚未发现专一性的亚硒酸盐还原

酶或其他亚硒酸盐还原关键基因。硒的转运与硫酸

盐或磷酸盐转运系统有关，同时还会受到温度、

pH、碳源、氮源等因素的影响。硒的甲基化也发
现了一些关键基因和酶；而对于硒氧化的微生物了

解甚少，截止目前还缺乏对微生物硒氧化机制的系

统研究。 

2.1  硒的转运 
硒元素与硫元素化学性质相似，微生物对硒的

转运与硫具有类似的转运机制。Sirko 等发现在大
肠杆菌(Escherichia coli)中硒酸盐通过硫酸盐 ABC
转运通透酶系统(CysAWTP)进入细胞[27]。但硫酸

盐通透酶不是亚硒酸盐进入细胞的唯一通道，研究

发现抑制硫酸盐通透酶的表达，并不会完全抑制亚

硒酸盐吸收[12]。目前还发现 GutS、SmoK和 DedA
等蛋白也参与亚硒酸盐向细胞内的转运[28-30]。 

在真菌对硒的吸收转运研究中，酵母的研究较

为清楚。在酵母细胞中，硒酸盐或亚硒酸盐的转运

不仅受温度、pH、碳源种类的影响，而且与磷(P)、
硫(S)两种元素有关。在酿酒酵母(Saccharomyces 
cerevisiae)中发现硫酸盐转运蛋白(Sul1p 和 Sul2p)和
硫酸盐通透酶(Sul1 和 Sul2)都与亚硒酸盐的转运有
关，其机制与大肠杆菌(E. coli)相似[31]。Lazard等
发现在酵母细胞的培养基中，分别加入高浓度或低
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浓度磷酸盐，亚硒酸盐的转运则分别由 2个高亲和
性的(Pho84p，Pho89p)和 3个低亲和性的(Pho87p，
Pho90p，Pho91p)磷酸盐转运蛋白控制[32]。McDermott
等发现酵母细胞中的一元羧酸同向转运体(Jen1p)
也与亚硒酸盐的转运有关[33]。 

微生物对硒的吸收转运往往会受到多重因素

的影响，除了微生物本身的遗传差异外，还与其培

养条件和环境干扰有关联。 

2.2  硒的还原 
近十年的研究表明，可以进行硒还原的微生物

种类繁多，已报道的至少有 15个属的细菌，它们

属 于 变 形 菌 门 (Proteobacteria) 和 厚 壁 菌 门

(Firmicutes)[34]；但是对硒矿中硒还原细菌的群落

分析时发现，硒还原细菌不仅属于变形菌门

(Proteobacteria)和厚壁菌门(Firmicutes)，还包括放

线菌门(Actinobacteria)[35]；这些微生物在生理学特

性上具有较大差异，呈现丰富的多样性。 

2.2.1  硒酸盐的还原：很多微生物在无氧条件下

均可以利用 SeO4
2−作为最终电子受体进行呼吸作

用，将 SeO4
2−还原为 SeO3

2−，最终还原为不溶性

单质硒(Se0)，这两个过程可以用两个公式表示[36]： 
SeO4

2−+2e−+2H+→SeO3
2−+H2O     (1) 

SeO3
2−+4e−+6H+→Se0+3H2O      (2) 

在两个革兰氏阴性细菌(Thauera selenatis AXT，

Enterobacter cloacae SLD1a-1)和一个革兰氏阳性
细菌(Bacillus selenatarsenatis SF-1)中，SeO4

2−的还原

研究较为清楚。 
T. selenatis AXT是革兰氏阴性细菌，属于 β变形

菌门，分离于加利福尼亚的华金河谷硒污染水域[37]，

能够利用 SeO4
2−作为最终电子受体进行呼吸作用，

还原过程中产生的红色纳米硒积累在细胞质和细

胞外[38]，此过程由位于周质空间的硒酸盐还原酶

(SerABC)催化完成。该还原酶是一个三聚体钼酶，
SerD 作为伴侣蛋白与 SerABC 形成一个独立的转
录单位，SerABCD的分子量分别为 96、40、23和
22 kD[39-40]。如图 1所示，醌池(Q-pool)释放的电子，
在细胞色素 C4(cytC4)的介导作用下传递给
SerABC，从而将 SeO4

2−还原为 SeO3
2−，产生的

SeO3
2−在周质空间进行后续的反应[41]。 

 

 
 

图 1  微生物对硒氧化物的还原模式图[41] 
Figure 1  Schematic diagram showing the microbial reduction of selenium oxyanions[41] 

注：CM：细胞质膜；OM：外膜; SefA：硒因子 A蛋白；SerABC：硒酸盐还原酶；SrdBCA：硒酸盐还原酶；cytC4：细胞色素
C4；CymA：c-型细胞色素；FccA：延胡索酸还原酶；CysTWA：硫酸盐通透酶；Q-pool：醌池. 
Note: CM: Cytoplasmic membrane; OM: Outer membrane; SefA: Selenium factor A protein; SerABC: Selenate reductase; SrdBCA: 
Selenate reductase; cytC4: Cytochrome C4; CymA: C-type cytochrome; FccA: Fumarate reductase; CysTWA: Sulphate permease; 
Q-pool: Quinone pool. 
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在 E. cloacae SLD1a-1中硒酸盐还原酶位于细
胞内膜，不溶于水，此酶是一个膜结合三聚体复合

物，ABC三个亚基的分子量分别为 100、55和 36 kD，
其活性位点朝向周质空间，因此 SeO4

2−还原在周质

空间进行(图 1)[42]。另外，此还原过程还需要全局

性调控基因 fnr、双精氨酸转运系统基因 tatABC
和甲基萘醌类合成途径基因 menFDHBCE 的共同
参与[38,43]。 

B. selenatarsenatis SF-1为革兰氏阳性细菌，
分离于玻璃制造厂的废水沉积物，利用乳酸盐和

SeO4
2−分别作为电子供体和电子受体进行 SeO4

2−

还原[44-45]。在 B. selenatarsenatis SF-1中的硒酸盐
还原酶(SrdABC)是一个膜结合三聚体钼酶(图 1)，
由醌池 (Q-pool)释放的电子，可直接传递给
SrdABC，完成 SeO4

2−的还原。由于 SrdABC 的活
性位点位于细胞外，因此 SeO4

2−还原的终产物纳米

硒会被释放到培养基中[46-47]。 
此外，硒酸盐还可通过硝酸盐还原酶 A 或   

Z (narGHIJ 或 narZUWV)的作用或者异化硫还原
途径转化为亚硒酸盐或单质硒[48-49]。 
2.2.2  亚硒酸盐的还原：硒酸盐(SeO4

2−)还原后，
生成的亚硒酸盐(SeO3

2−)被释放到周质空间(图 1)，
在周质非特异性亚硒酸盐还原酶系统作用下，进一

步还原为单质硒(Se0)。这些非特异性酶系统包括：
亚硝酸盐还原酶、亚硫酸盐还原酶和谷胱甘肽还原

酶系统。不同细菌对亚硒酸盐的代谢途径不同，上

述的代谢途径在某些细菌中可能共同参与亚硒酸

盐的还原，而在其他细菌中可能单独起作用[38]。

例如，低浓度的亚硝酸盐会强烈抑制荚膜红细菌

(Rhodobacter capsulatus)对亚硒酸盐的还原，说明
这两条途径是共同作用的，而在深红红螺菌中

(Rhodospirillum rubrum)，这两条途径却是分别起
作用的[50-51]。 

在 2014 年，Li 等在 Shewanella oneidensis 
MR-1 中发现了一个周质延胡索酸还原酶(FccA)参
与了亚硒酸盐的还原[52]。S. oneidensis MR-1是一株
异化金属还原模式菌，其无氧呼吸途径与亚硒酸盐

的还原同时发生，如图 1所示，NADH脱氢酶(NADH 
dehydrogenase)和醌池(Quinol pool)提供连续的电
子，经细胞色素 C(CymA)传递给 FccA，从而催化
SeO3

2−还原为 Se0。 
亚硒酸盐(SeO3

2−)与硫醇(RSH)反应是目前普遍
认同的一种微生物解毒机制[12,50]。谷胱甘肽(GSH)
是真核细胞、蓝细菌和 α、β、γ 变形菌中最丰富最
简单的一种硫醇[53]，其巯基与亚硒酸盐有很高的反

应活性，如图 2A 所示，GSH 与 SeO3
2−反应生成的

GS-Se-SG，在谷胱甘肽还原酶(GR)或硫氧还蛋白还
原酶(TR)的作用下进一步还原生成 GS-Se−，GS-Se−

不稳定，经水解作用生成 GSH 和 Se0，此过程产生

的活性氧 O2
−是亚硒酸盐具有毒性的机理之一[50]。 

在酵母细胞中，硒的还原终产物并不是单质硒，

并且其还原过程需要多个酶的参与[54]。如图 2B 所
示，SeO4

2−先在 ATP-硫酸化酶(ATP sulfurylase)催化
下转化为 APSe，接着在 APSe激酶(APSe kinase)的
作用下将 APSe转化为 PAPSe，再经过 PAPSe还原
酶(PAPSe reductase)的作用才能还原为 SeO3

2−，

SeO3
2−则在硫酸盐还原酶(Sulphate reductase)的作用

下进一步转化为硒化氢[55-57]。 
Hunter等在亚硒酸盐还原酶方面做了很多研究，

他们发现在 Rhizobium sp. B1 中有两个钼酶(分子量
分别约为 100 kD 和 45 kD)，在 Tetrathiobacter 
kashmirensis 中有一个分子量约为 120 kD 的蛋白，
在Pseudomonas sp. CA5无细胞提取物中有一个分子
量约为 115 kD的蛋白，在 Rhizobium selenitireducens
中的 NADH——黄素氧化还原酶，均能将亚硒酸盐
还原为单质硒，但他们并未对这些还原酶做进一步

的研究[58-61]。此外，deMoll-Decker 等研究发现在
T. selenatis中周质亚硝酸盐还原酶能将亚硒酸盐
还原为单质硒 [62]，Yanke 等在梭状芽孢杆菌
(Clostridium pasteurianum) 中 发 现 脱 氢 酶 Ⅰ 
(Hydrogenase )Ⅰ 可作为亚硒酸盐还原酶参与反

应[63]。由此可见，不同细菌中有不同的酶参与了

亚硒酸盐的还原，参与亚硒酸盐还原的酶可能都不

具有特异性[64]。 
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图 2  亚硒酸盐在细菌(A)[50]和酵母(B)细胞中的还原途径[54] 
Figure 2  Pathway of reduction of selenium in bacteria (A)[50] and yeast cells (B)[54] 

注：GSH：谷胱甘肽；GR：胱甘肽还原酶；TR：硫氧还蛋白还原酶；a：ATP-硫酸化酶；b：APSe-激酶；c：PAPSe-还原酶；d：硫酸
盐还原酶. 
Note: GSH: Glutathione; GR: Glutathione reductase; TR: Thioredoxin reductase; a: ATP Sulfurylase; b: APSe kinase; c: PAPSe reductase;  
d: Sulfate reductase.  

 
微生物将硒酸盐和亚硒酸盐还原为单质硒后，

通常可以观察到红色纳米硒颗粒(SeNPs)积累于细
胞质、细胞膜或培养基中，同时伴随着细胞膜的内

陷、外翻和孔洞[38,65-66]。微生物产生的纳米硒颗粒

往往具有毒性低、稳定性好的特点[67]，研究发现

蛋白对纳米硒的稳定性具有重要的作用[68]。RarA是
一个非金属还原酶，此酶含有大量的缩氨酸，对纳

米硒有很高的亲和性，因此可以有效地稳定纳米硒

颗粒[69]。Sef A (硒因子 A)是一个分子量约为 95 kD
的外泌蛋白，从纳米硒表面分离而来，其可以通过

防止硒的聚集来稳定纳米硒，同时它还可能与纳米

硒的分泌过程有关[36]。 

2.3  硒的甲基化 
细菌、真菌和酵母均可以进行硒的生物甲基

化，这些微生物在含有硒酸盐或亚硒酸盐的培养基

中生长时会产生一种大蒜气味，这种气味就是由甲

基化的硒产生。常见的甲基硒化物为二甲基硒化物

(DMSe)和二甲基联硒化物(DMDSe)，两者中的硒

均为完全还原价态(Se2–)[5]。 
近几年的研究表明，可以进行硒的甲基化的细

菌种类繁多，包括假单胞菌属(Pseudomonas sp.)、
气 单 胞 菌 属 (Aeromonas sp.) 、 棒 状 杆 菌 属
(Corynebacterium sp.)、脱硫弧菌属(Desulfovibrio 
sp.)、荚膜红细菌(R. capsulatus)、深红红螺菌(R. 
rubrum)以及弗氏柠檬酸杆菌(Citrobacter freundii 
KS8)、梭状芽胞杆菌(Clostridium collagenovorans)
等；真菌主要包括头孢霉属(Cephalosporium sp.)、
镰刀菌属(Fusarium sp.)、青霉菌属(Penicillium sp.)
以及链状支顶孢菌(Acremonium falciforme)、互隔
交链孢菌(Alternaria alternata)、桔青霉(Penicillium 
citrinum)、短柄帚霉(Scopulariopsis brevicaulis)等；
古 细 菌 主 要 有 甲 烷 杆 菌 (Methanobacterium 
formicicum)和巴氏甲烷八叠球菌(Methanosarcina 
barkeri)[70]。 

在原核生物中，硒的甲基化需要甲基转移酶的

参与[71]。Ranjard 等在假单胞杆菌(Pseudomonas)
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中发现了两种不同的甲基转移酶：一种是细菌的

巯基嘌呤甲基转移酶(bTPMT)，另一种是烯二炔
类抗生素(Calichaemicin)甲基转移酶的同源物，均
可将亚硒酸盐和硒代半胱氨酸转化为二甲基硒醚

和二甲基联硒化物。后续的研究又发现甲基转移

酶基团——MmtA 也参与了硒甲基化，并且在许多
细菌中可以找到它的同源基因[72-73]。纤细红螺菌

(Rhodocyclus tenuis)和深红红螺菌(R. rubrum)可以
在光能自养的过程中，分别利用亚硒酸盐和硒酸

盐产生甲基硒[13]。谷胱甘肽与亚硒酸盐反应生成

的 GS-Se-SG，还可以进一步与 S-腺苷甲硫氨酸
(SAM)反应生成甲烷硒醇和二甲基硒醚[74]。另外，

硒代半胱氨酸也可以与谷胱甘肽反应还原为硒化

氢[75]。此外，大肠杆菌(E. coli)中的氧硫族解毒蛋
白 TehB 也与硒的甲基化有关[76]，丁香假单胞菌

(Pseudomonas syringae)的三甲基嘌呤甲基化酶基
因(tmp)与硒酸盐、亚硒酸盐和硒代半胱氨酸的甲
基化都有关[77]。 

2.4  硒氨基酸和硒蛋白的合成 
硒在微生物细胞中可以被同化为硒氨基酸，包

括硒代蛋氨酸(Se-Met)、硒代胱氨酸(SeCys2)和硒
代半胱氨酸(Sec，U)，并进一步参与硒蛋白的合成。
在硒代蛋氨酸、硒代胱氨酸和硒代半胱氨酸中硒与

氨基酸通过共价键结合。硒代半胱氨酸是第 21种
氨基酸[78]，也是唯一不能循环利用再合成硒蛋白

的氨基酸，在硒代半胱氨酸裂解酶(Lyase)的作用下
被完全降解转化为还原态的硒[79]，其合成主要与

selA、selB、selC、selD四个基因的产物直接相关[5]。 
SelC是一个特异性的硒代半胱氨酸 tRNASec，

在 RNA 翻译时，tRNASec首先被氨酰化，此过程

由 seryl-tRNA 合成酶(SerRS)催化完成，形成的
Ser-tRNASec 为硒代半胱氨酸的形成提供了基本的

碳骨架[77]。在大肠杆菌中(图 3A)，硒代磷酸盐合
成酶(SelD)可以将还原态的硒([Se])转化为硒代磷
酸盐(Se-P)。Ser-tRNASec在 SelA (硒代半胱氨酸合
成酶)作用下进一步转化为 Sec-tRNASec[80]，此过程

的活性硒由硒代磷酸盐(Se-P)提供。而在古细菌(例

如 Methanosarcina maripaludis) 中 ( 图 3B) ，
Ser-tRNASec的合成由 O-phosphoseryl-tRNASec 激
酶(PSTK)完成，活性硒由 SPS激活的 Se-P提供[81]。

硒代半胱氨酸延长因子(SelB)通过 mRNA 的特殊
二级结构元素(SECIS)识别密码子 UGA 来编码硒
代半胱氨酸[82-83]。在酵母细胞中，Sec-tRNASec 复

合体在 Secp43 因子的作用下被转运到核糖体中，
在 SBP2 等结合蛋白以及 eEFSec 延长因子的作用
下，进一步完成硒代半胱氨酸的合成[80]。 

另外，在古细菌和真核生物中，硒代半胱氨酸

插入序列(SECIS)位于 mRNA 的 3′端-非编码区，
而原核生物中的 SECIS位于 mRNA的开放阅读区
(3′-UTR)UGA密码子的上游。 

2.5  硒的氧化 
Lipman 和 Waksman 于 1923 年首次报道了硒

氧化细菌，他们在新鲜土壤中加入单质硒，发现单

质硒被氧化，土壤酸度增加，当把这些土壤加入以

单质硒作为唯一能量来源的培养基中，发现培养基

中有棒状细菌的生长[14]，在此之后，有关硒氧化

的微生物却少有报道。因此，在 1964 年 Shirft 刚
提出硒的微生物地球化学循环时，关于微生物对硒

的氧化作用存在较大分歧[84]。 
后来，Torma 等于 1972 年发现了可以将铜硒

化物中硒(Se2−)氧化为元素硒(Se0)的 T. ferrooxidan
菌[15]。Sarathchandra和Watkinson也报道了巨大芽胞
杆菌(Bacillus megatherium)可以将单质硒氧化成亚
硒酸盐或硒酸盐，主要产物为亚硒酸盐[16]。1998年，
Dowdle 和 Oremland 将土壤污泥高压蒸气灭菌或
者添加代谢抑制剂(如：福尔马林、抗生素、叠氮
化物、2,4-二硝基苯酚)后，发现亚硒酸盐和硒酸盐
的产量减少，但是当加入醋酸盐、葡萄糖或硫化物

则提高单质硒的氧化，说明参与硒氧化的包括化能

异养细菌和化能自养的硫杆菌[17]。几乎在同时，

Losi 和 Frankenberger 也报道了氧化单质硒的化能
自养细菌。但仍然缺乏这些细菌的全基因组序列和

硒氧化规律、相关基因的研究[18]。直到 2016年，
Wang等才报道了一株硒氧化细菌的全基因序列， 
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图 3  硒代半胱氨酸生物合成及插入多肽链机制[79] 
Figure 3  Mechanism of Selenocysteine and peptides biosynthesis[79] 

注：A：E. coli；B：M. maripaludis. 3′-UTR：3′-非编码区；PSTK：Seryl-tRNAsec激酶；[Se]：还原态硒形态；SelA：硒代半胱
氨酸合酶；SelB：硒半胱氨酸专用延长因子；SelD、SPS：硒代磷酸盐合成酶；SepSecS：O-phosphoseryl-Trna；Sec：硒代半胱
氨酸合酶；Ser：丝氨酸；SerRS：Seryl-tRNA合成酶；Se-P：硒代磷酸盐；虚线代表未知机理. 
Note: A: E. coli; B: M. maripaludis. 3′-UTR: 3′-untranslated region; PSTK: Seryl-tRNAsec kinase; [Se]: Reduced Se-species; SelA: 
Selenocysteine synthase; SelB: Selenocysteine-specific elongation factor; SelD/SPS: Selenophosphate synthetase; SepSecS: 
O-phosphoseryl-tRNA; Sec: Selenocysteine synthase; Ser: Serine; SerRS: Seryl-tRNA synthetase; Se-P: Seleno (mono) phosphate; The 
dashed arrow indicates an unknown recoding mechanism.  

 
Caulobacter ibrioides T5M6为革兰氏阴性细菌，分
离于湖北恩施根围土壤样品，该细菌可以将化学单

质硒(Se0)和含硒矿物(硒混合物)转化为亚硒酸盐
(SeO3

2−)[85]。这些研究都证明微生物可以进行硒的

氧化作用，也说明了微生物对硒的生物地球化学循

环的重要作用。 
有研究显示硒的氧化过程比还原过程慢 3−4 个

数量级[17]，这可能是阻碍硒氧化微生物研究的一

个重要原因。目前，几乎没有关于古细菌和真菌对

硒氧化的报道，也没有关于硒氧化细菌的系统报

道，同时缺乏硒氧化分子机制的研究。 

3  小结与展望 

本文从微生物对硒的转运、还原、甲基化、同

化及氧化五个方面综述了微生物对硒的生物地球

化学循环的重要作用。近年来，虽然硒的研究逐渐

成为人们研究的热点，但仍然有很多问题有待解

决，未来需要对以下几个方面做进一步研究： 

(1) 微生物对硒的全球地化循环的贡献，特别

是在水圈、大气圈、土壤圈、岩石圈和生物圈：硒

的全球地化循环中到底是生物过程占主导还是非

生物过程占主导？微生物对全球硒的分布和硒在

环境中的迁移有怎样的影响？微生物对硒的全球

地化循环的贡献率是多少？  

(2) 对硒的转运研究发现，在细菌和真菌中，
硒的转运与硫的转运机制相似，在古菌中是否也存

在专一性的硒转运酶系统？对硒的甲基化研究中，
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已经在原核生物中找到了硒甲基化的关键基因和

酶，但在真核生物中硒的甲基化机理尚不清楚，其

是否与原核生物具有相似性，又或是具有其独特

性？对硒的氧化研究相对最少，后续不仅要丰富硒

氧化微生物资源及全基因组序列，还需进一步研究

硒的氧化规律及其机制。 
(3) 微生物在自然界中的自解毒机理：在自然

界中微生物将硒酸盐或亚硒酸盐还原为单质硒，毒

性下降，是否与其自解毒机制有关？是否是其长期

进化适应环境的结果？其微观和宏观生态机理又

是什么？ 
(4) 单质硒合成机制：亚硒酸盐被还原为单质

硒后，单质硒是如何聚集为纳米硒颗粒的？如果

纳米硒在细胞内聚集完成，又是如何被转运到细胞

外的？ 
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