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摘　 要　 厌氧条件下微生物将电子传递给胞外电子受体的现象非常普遍，电子穿梭体（ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅ，ＥＳ）
是介导胞外电子传递过程的重要途径之一，但其具体的机制尚未明晰。 一部分微生物自身能分泌一些物质

作为内生 ＥＳ，另一部分微生物能利用天然存在或人工合成的某些物质作为外生 ＥＳ，并将其携带的电子传递

至微生物胞外电子受体。 ＥＳ 介导微生物胞外电子传递的基本过程为：氧化态电子穿梭体（ＥＳｏｘ）接受电子变

成还原态（ＥＳｒｅｄ），ＥＳｒｅｄ传递电子给胞外电子受体，自身再次氧化成 ＥＳｏｘ，从而循环往复。 本文重点介绍不同

种类 ＥＳ 及其电子穿梭机制，以及 ＥＳ 的分子扩散、氧化还原电势及电子转移能力对胞外电子传递过程的影

响。 ＥＳ 介导的胞外电子传递过程直接影响污染物转化和微生物产电，因此在污染修复及生物能源等方面具

有重要的应用前景。
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１　 引言

微生物胞外呼吸是指厌氧条件下，微生物在胞

内氧化电子供体（有机碳）产生的电子，“穿过”非导

电性的细胞膜 ／壁，通过外膜上的氧化还原蛋白、纳
米导线或电子介体传递至胞外电子受体，电子受体

还原产生能量供微生物自身生长的过程。 一些固态

物质（如铁锰氧化物、石墨电极）或者由于分子结构

太大而不能进入胞内的物质（如腐殖质）可作为微

生物的胞外电子受体
［１，２］。 具有胞外呼吸功能的微

生物 称 为 胞 外 呼 吸 菌， 其 中 Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ 菌 和

Ｇｅｏｂａｃｔｅｒ 菌是研究最为广泛和深入的胞外呼吸菌。

胞外呼吸使微生物与无机环境 ／微生物之间的直接

电子传递成为可能，为理解土壤碳循环、温室气体排

放、有机污染物厌氧降解等关键生物地球化学过程

提供了全新的科学视角，其生态学和环境学意义在

近几年受到广泛关注。
尽管胞外呼吸菌将胞内电子传递至胞外电子受

体 ／其他微生物的能力已得到证实，但其具体的电子

传递机制尚未明晰。 研究者们提出了多种可能的胞

外电子传递方式，主要包括以下四种
［３，４］：（１）直接

接触机制，这种作用方式下，微生物必须直接接触固

体表面
［３，５］

或者与电子受体微生物形成团聚体
［６］，

但是能与固体表面直接接触或形成团聚体的微生物

数量有限；（２）“纳米导线”机制，通过微生物自身合

成的具有导电性的菌毛或鞭毛介导远距离电子传

递，但是“纳米导线”的合成需要微生物投入较多的

能量
［７］；（３）导电物质介导机制，微生物利用导电物

质作为电子供体微生物和电子受体微生物或固态电

子受体之间电子传递的“导管” ［８ ～ １０］。 目前已证实

具有这种功能的导电物质有导电性生物炭
［９］、活性

炭
［１０］

或（半）导电性铁氧化物
［１１］

等；（４）电子穿梭

机制
［３］，通过微生物自身分泌的具有氧化还原活性

的小分子或者天然存在或人工合成的电子介体物质

进行电子传递。 电子穿梭机制的优势是使微生物摆

脱了需要与胞外电子受体直接接触的限制
［３，１２，１３］，

也避免了合成“纳米导线”的能量投入。 本文将重

点阐述电子穿梭体（ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅｓ， ＥＳ）在胞外电

子传递过程中的作用。

２　 不同 ＥＳ 及其电子传递机制

电子穿梭体也称氧化还原介体（ｒｅｄｏｘ ｍｅｄｉａｔｏｒ，
ＲＭ），是能充当电子载体可逆的参与氧化还原反应

的一类物质
［１４，１５］。 按照 ＥＳ 的来源可分为内生 ＥＳ

和外生 ＥＳ。 内生 ＥＳ 是由微生物产生并分泌到细胞

外具有电子传递功能的物质，如黄素类
［３］、黑色
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素
［５］

等；外生 ＥＳ 包括环境中天然存在或人工合成

的具有接受和给出电子能力的各种氧化还原物质，
如含硫化合物和腐殖质

［１６］
等。

２􀆰 １　 内生 ＥＳ
许多胞外呼吸菌都具有分泌内生 ＥＳ 的功能，

比如 典 型 的 Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ 菌， 但 已 有 研 究 显 示

Ｇｅｏｂａｃｔｅｒ 菌并不具有此功能。 已经确定的内生 ＥＳ
主要是一些微生物的次级代谢产物，如黄素类、黑色

素、吩嗪衍生物和某些醌类物质等
［３，５，１３，１７］。 表 １ 总

结了目前报道的典型内生 ＥＳ 种类。

表 １　 典型的内生电子穿梭体

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｅｘａｍｐｌｅｓ ｏｆ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅｓ
ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ ａｔｔｒｉｂｕｔｅ Ｅ′０（ｖｓ． ＳＨＥ）

（ｍＶ）
ｒｅｆ

２，６⁃ｄｉ⁃ｔｅｒｔ⁃ｂｕｔｙｌ⁃ｐ⁃ｂｅｎｚｏｑｕｉｎｏｎｅ
（２，６⁃ＤＴＢＢＱ）

Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａ Ｌ１７ ｑｕｉｎｏｎｅ １８

ｐｈｅｎａｚｉｎｅ⁃１⁃ｃａｒｂｏｘａｍｉｄｅ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｃｈｌｏｒｏｒａｐｈｉｓ ＰＣＬ１３９１ ｐｈｅｎａｚｉｎｅ ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅ － １１６ １７，１９
ｒｉｂｏｆｌａｖｉｎ （ＲＦ） Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｓｐｐ． ｆｌａｖｉｎ － ２０８ ２０，２１
ｆｌａｖｉｎ ａｄｅｎｉｎｅ ｄｉｎｕｃｌｅｔｉｄｅ （ＦＡＤ） Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｏｎｅｉｄｅｎｓｉｓ ｆｌａｖｉｎ － ２１９ ２２，２３
ｆｌａｖｉｎ ｍｏｎｏｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ （ＦＭＮ） Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｓｐｐ． ｆｌａｖｉｎ － ２１９ ２０
ｍｅｌａｎｉｎ Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ａｌｇａｅ ＢｒＹ ｐｉｇｍｅｎｔ ５

Ｅ′０： ｍｅａｓｕｒｅｄ ａｔ ｐＨ ＝ ７􀆰 ０， Ｔ ＝ ２５℃ ａｎｄ ｐ ＝ １ ａｔｍ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｔｏ ｓｔａｎｄａｒｄ ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｅｌｅｃｔｒｏｄｅ．

　 　 内生 ＥＳ 在微生物胞外电子传递过程中的应用

广泛，但其具体机制并不明晰。 Ｂｒｕｔｉｎｅｌ 等［４］
提出了

Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ 菌分泌黄素类物质作为 ＥＳ 介导胞外电

子传递的可能机制：产生的 ＦＡＤ （ ｆｌａｖｉｎ ａｄｅｎｉｎｅ
ｄｉｎｕｃｌｅｔｉｄｅ，黄素二核苷酸）跨过内膜进入周质，一方

面可与周质蛋白 ＦｃｃＡ 结合为辅助因子参与其他生

理 活 动， 另 一 方 面 能 水 解 为 ＦＭＮ （ ｆｌａｖｉｎ
ｍｏｎｏｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ，黄素单核苷酸） 和 ＡＭＰ（ ａｄｅｎｏｓｉｎｅ
ｍｏｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ，腺苷一磷酸）。 ＦＭＮ 透过外膜直接

脱磷酸为 ＲＦ（ｒｉｂｏｆｌａｖｉｎ，核黄素），或者 ＦＭＮ 从 ＭｔｒＣ
（一种多血红素细胞色素） 处得到电子被还原为

ＦＭＮｒｅｄ，然后 ＦＭＮｒｅｄ通过扩散将电子传递至胞外电

子受体，而自身又变成 ＦＭＮｏｘ，从而不断循环往复

（图 １）。 目前对于产生的黄素类物质究竟是如何跨

过细胞内膜和外膜的机制仍不清楚。
Ｖｏｎ Ｃａｎｓｔｅｉｎ 等

［３］
首次证实了 Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ 菌自

身分泌的 ＦＭＮ 和 ＲＦ 能作为 ＥＳ，加速晶型较差的铁

氧化物的微生物还原过程。 ＲＦ 浓度为 １ μＭ 的处

理中微生物铁还原速率比不添加 ＲＦ 的对照组高 ２
倍；当 ＲＦ 浓度达 １００ μＭ 时，铁还原速率与对照组

相比提高了 ８ 倍。 这表明当胞外呼吸菌利用这些不

溶性电子受体的能力较弱时，它们能通过自身分泌

的 ＥＳ 利用在空间上被分离的远距离胞外电子

受体。
尽管内生 ＥＳ 的分泌需要消耗微生物一部分能

量，但是这些 ＥＳ 能被多次反复利用
［３］。 因此对于以

胞外电子受体进行呼吸代谢的微生物来说，ＥＳ 的产

生和分泌其实是一种生长优势
［４］。 研究表明微生物

图 １　 胞外电子传递过程中的电子穿梭机制（以内生电子穿

梭体 ＦＭＮ 为例） ［４］

Ｆｉｇ． １ 　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃｓ ｏｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ （ｅｘａｍｐｌｅ ｏｆ ＦＭＮ） ［４］

合成一分子 ＲＦ 约消耗 ２５ 分子的 ＡＴＰ，当以石墨电极

为电子受体时，Ｓ． ｏｎｅｉｄｅｎｓｉｓ 分泌少量 ＲＦ 作为 ＥＳ 所

消耗的 ＡＴＰ 还不足细胞合成 ＡＴＰ 总量的 ０􀆰 １％ ［４］。
除黄素类物质外，黑色素、吩嗪类以及某些内源

的醌类物质也能作为内生 ＥＳ 介导微生物胞外电子

传递过程。 黑色素可充当一种非晶型的半导体，既
能作为电子供体也能作为电子受体

［５］，因而具有作

为 ＥＳ 的潜能。 吩嗪类物质具有与腐殖质类似的芳

环结构和氧化还原功能基团，有一定的氧化还原活

性
［１７］。 醌类物质能作为 ＥＳ 的主要原因是其具有电

子传递功能的醌类基团。
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表 ２　 典型的外生电子穿梭体

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｅｘａｍｐｌｅｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅｓ
ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅ ａｔｔｒｉｂｕｔｅ Ｅ′０（ｖｓ． ＳＨＥ） （ｍＶ） ｒｅｆ
９，１０⁃ａｎｔｈｒａｑｕｉｎｏｎｅ⁃２，６⁃ｄｉｓｕｌｆｏｎｉｃ ａｃｉｄ （ＡＱＤＳ） ａｎｔｈｒａｑｕｉｎｏｎｅ － １８４ ２４
９，１０⁃ａｎｔｈｒａｑｕｉｎｏｎｅ⁃２⁃ｓｕｌｆｏｎｉｃ ａｃｉｄ （ＡＱＳ） ａｎｔｈｒａｑｕｉｎｏｎｅ － ２２５ ２４
９，１０⁃ａｎｔｈｒａｑｕｉｎｏｎｅ⁃２⁃ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ （ＡＱＣ） ａｎｔｈｒａｑｕｉｎｏｎｅ － ２５４ ２４
ａｌｉｚａｒｉｎ （Ａｌｉ） ａｎｔｈｒａｑｕｉｎｏｎｅ － ３４４ ２４
ｌａｗｓｏｎｅ （２⁃ＨＮＱ） ｎａｐｈｔｈｏｑｕｉｎｏｎｅ － １３７ ２４
ＲＺ（ｒｅｓａｚｕｒｉｎ） ｉｎｄｉｃａｔｏｒ － ５１ ２０
ｖｉｔａｍｉｎ Ｂ１２ ｖｉｔａｍｉｎ ２５
ｃｙｓｔｅｉｎｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ － ３４８ ２６

Ｅ′０： Ｍｅａｓｕｒｅｄ ａｔ ｐＨ ＝ ７􀆰 ０， Ｔ ＝ ２５ ℃ ａｎｄ ｐ ＝ １ ａｔｍ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｔｏ ｓｔａｎｄａｒｄ ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｅｌｅｃｔｒｏｄｅ．

２􀆰 ２　 外生 ＥＳ
典型的外生 ＥＳ 包括醌类物质（如蒽醌、萘醌

等）、腐殖质、半胱氨酸或其他含硫分子等。 表 ２ 列

举了一些典型的外生 ＥＳ。
醌类物质和腐殖质是微生物胞外电子传递过程

中应用最广泛的外生 ＥＳ，醌基是它们的氧化还原活

性基团。 大量研究利用循环伏安法证实这些醌类物

质具有反复接受和给出电子的能力
［２８］。 醌类物质

在胞外呼吸菌的作用下接受电子还原成氢醌，这些

氢醌被胞外电子受体（如铁氧化物）氧化成相应的

半醌，最后氧化为醌，醌类物质就是以这样的形式循

环参与电子传递
［２８］（图 ２Ａ）。 当胞外电子受体为微

生物时，ＥＳ 是微生物种间电子传递的电子载体。 以

Ｇｅｏｂａｃｔｅｒ ｍｅｔａｌｌｉｒｅｄｕｃｅｎｓ 和 Ｇｅｏｂａｃｔｅｒ ｓｕｌｆｕｒｒｅｄｕｃｅｎｓ 为
例，二者互营氧化乙醇时主要利用 Ｈ２ 或甲酸作为

电子载体。 当醌类物质存在时，便可替代 Ｈ２ 或甲

酸介导微生物种间电子传递，而且其优势在于醌类

物质是可以循环利用的电子载体
［２９］ （图 ２Ｂ）。 一个

单独的 ＥＳ 能参与数千次氧化还原循环，因此极小

浓度的 ＥＳ 都能极大地影响给定环境中的终端电子

受体的量
［１５］。

Ｌｉ 等［３０］
研究表明，与未添加 ＥＳ 的对照组相比，

添加 ＡＱＣ 之后分别将 Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｄｅｃｏｌｏｒａｔｉｏｎｉｓ Ｓ１２
和 Ａｅｒｏｍｏｎａｓ ｈｙｄｒｏｐｈｉｌａ ＨＳ０１ 还原针铁矿的速率提

高了 ３ 倍和 ４ 倍。 Ｊｉａｎｇ 等［３１］
发现，Ｇ． ｓｕｌｆｕｒｒｅｄｕｃｅｎｓ

利用溶解态腐殖质作 ＥＳ 还原水铁矿的速率是微生

物直接还原 Ｆｅ （Ⅲ） 速率的 ７ 倍。 该过程中，Ｇ．
ｓｕｌｆｕｒｒｅｄｕｃｅｎｓ 还原溶解态腐殖质的速率比直接还原

水铁矿至少快 ２７ 倍，还原态的腐殖质传递电子给铁

氧化物的速率比微生物直接传递电子给铁氧化物快

７ 倍，很显然，还原态腐殖质还原铁氧化物的化学作

用是整个过程的限速步骤
［３１］。

除了一些复杂的具有醌基的有机分子外，一些

具有巯基的小分子有机物也能作为电子载体，如 Ｌ⁃

图 ２　 胞外电子传递过程中的电子穿梭机制（以外生电

子穿 梭 体 ＡＱＤＳ 为 例 ）： （ Ａ） ＡＱＤＳ 介 导 Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ
ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ 和 α⁃ＦｅＯＯＨ 之间的胞外电子传递过程

［２８］ ；
（ Ｂ ） ＡＱＤＳ 介 导 Ｇｅｏｂａｃｔｅｒ ｓｕｌｆｕｒｒｅｄｕｃｅｎｓ 和 Ｇｅｏｂａｃｔｅｒ
ｍｅｔａｌｌｉｒｅｄｕｃｅｎｓ 之间的胞外电子传递过程

［２９］

Ｆｉｇ． ２　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃｓ ｏｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ （ｅｘａｍｐｌｅ ｏｆ ＡＱＤＳ）． （Ａ） ＡＱＤＳ ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ
ａｎｄ α⁃ＦｅＯＯＨ［２８］ ． （ Ｂ ） ＡＱＤＳ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｇｅｏｂａｃｔｅｒ ｓｕｌｆｕｒｒｅｄｕｃｅｎｓ ａｎｄ
Ｇｅｏｂａｃｔｅｒ ｍｅｔａｌｌｉｒｅｄｕｃｅｎｓ［２９］

半胱氨酸
［２６］。 Ｋａｄｅｎ 等

［２６］
利用 Ｇ． ｓｕｌｆｕｒｒｅｄｕｃｅｎｓ ／

Ｗｏｌｉｎｅｌｌａ ｓｕｃｃｉｎｏｇｅｎｅｓ 的共培养体系研究了 Ｌ⁃半胱氨

酸介导乙酸氧化耦合硝酸盐还原的可能性。 结果证

实 Ｇ． ｓｕｌｆｕｒｒｅｄｕｃｅｎｓ 氧化乙酸产生的电子传递给 Ｌ⁃胱
氨酸使其变为 Ｌ⁃半胱氨酸，还原态 Ｌ⁃半胱氨酸传递电

子给 Ｗ． ｓｕｃｃｉｎｏｇｅｎｅｓ 将硝酸盐还原，自身被氧化再次

变为 Ｌ⁃胱氨酸。 但是不添加 ＥＳ 的对照组中没有发现

乙酸氧化或硝酸盐还原。 研究人员还发现低浓度的

硫化物能代替 Ｌ⁃半胱氨酸起到类似效果，但是 Ｄ⁃半胱

氨酸、同型半胱氨酸、二甲基亚砜、ＡＱＤＳ 等却不能作

为此过程中 Ｌ⁃半胱氨酸的替代物。

３　 ＥＳ 影响胞外电子传递的主要因素

ＥＳ 介导的胞外电子传递过程受多种因素影响，
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如 ＥＳ 的种类、浓度、溶解度
［２６］，热力学因素如氧化

还原电势，动力学因素如 ＥＳ 的扩散
［２７］

和电子转移

能力
［２０，２８］，微生物种类（发酵菌、硫酸盐还原菌、产

甲烷菌等） ［４，３０］，电子受体类型
［３，２８］，以及外界环境

条件如温度、ｐＨ 值等
［１５］。 这里主要综述 ＥＳ 的扩

散、氧化还原电势以及电子转移能力对微生物胞外

电子传递过程的影响。
３􀆰 １　 ＥＳ 的分子扩散

一般认为，ＥＳ 介导的胞外电子传递过程主要依

靠溶解和可扩散的 ＥＳｏｘ和 ＥＳｒｅｄ进行。 比如在腐殖

质介导的微生物 Ｆｅ（Ⅲ）还原过程中，Ｊｉａｎｇ 等
［３１］

认

为微生物与铁矿之间的电子传递是通过氧化态和还

原态腐殖质的分子扩散进行的。 因此，如果腐殖质

浓度较低，那么每次只能传递很少量的电子，相应的

铁还原过程的促进效果不明显。 然而，若 ＥＳ 浓度

较高，可能对微生物有毒害作用
［２６］

抑制细胞代谢和

生长
［３２］。
微生物胞内或自然环境中 ＥＳ 的浓度都较低，

大约 １００ μＭ 或更低
［３，２４，２６，２８，３０］，而体系中其他离子

（比如 Ｎａ ＋ 、Ｋ ＋ 、Ｃｌ － 、ＰＯ４
３ － ）的浓度相对较高，因此

ＥＳ 的迁移扩散相对来说很微弱。 Ｔｏｒｒｅｓ 等［２７］
利用

修正的 Ｆｉｃｋ 定律表征了 ＥＳ 扩散与微生物燃料电池

电流密度（ ｊ）的关系： ｊ ＝ ｎＦ（
ＤｓｈｕｔｔｌｅΔＣｓｈｕｔｔｌｅ

Δｚ ） 。 Ｄｓｈｕｔｔｌｅ

表示 ＥＳ 的扩散系数（ｍ２·ｓ － １ ），Δｚ 表示传递距离

（ｍ）， ΔＣｓｈｕｔｔｌｅ 表示 ＥＳｏｘ 或 ＥＳｒｅｄ 的浓度梯度 （ ｍｏｌ
ｍ － ３），ｎ 表示电子数，Ｆ 表示法拉第常数。 由方程可

知，总的电流密度受限于 ＥＳ 的扩散。 ＥＳ 的扩散系

数一般都很小，因此要通过 ＥＳ 的扩散获得最大电

流，就需要较大的 ΔＣｓｈｕｔｔｌｅ，而 ΔＣｓｈｕｔｔｌｅ则取决于体系

中 ＥＳ 的总浓度。
３􀆰 ２　 ＥＳ 的氧化还原电势

一般来说，ＥＳ 的中点氧化还原电势越高，微生

物通过呼吸作用获得的能量也越多
［１４］。 另一方面，

ＥＳ 的电势与胞外电子受体的电势差越大，吉布斯自

由能越负，电子受体的还原过程越可能发生
［１４］。 理

论上，有效的 ＥＳ 的氧化还原电势应该介于两个氧

化还原的半反应之间
［１５］。 ＥＳ 的氧化还原电势不应

该低于微生物还原系统或者大部分还原剂的电势，
否则 ＥＳ 不能被充分还原；同样的，其氧化还原电势

也不能比电子受体的高太多（最好是低一点或者更

负），否则该反应也不能顺利进行
［１５］。 Ｌｉｕ 等

［１０］
的

研究显示，ＡＱＤＳ 能作为 ＥＳ 促进 Ｇ． ｍｅｔａｌｌｉｒｅｄｕｃｅｎｓ
和 Ｇ． ｓｕｌｆｕｒｒｅｄｕｃｅｎｓ 共培养体系中的乙醇氧化和琥

珀酸还原， 但是不能介导 Ｇ． ｍｅｔａｌｌｉｒｅｄｕｃｅｎｓ 和

Ｍｅｔｈａｎｏｓａｒｃｉｎａ ｂａｒｋｅｒｉ 互营产甲烷过程，可能是受氧

化还原电势的影响。 因为，ＡＱＤＳ ／ ＡＨＱＤＳ 氧化还原

电势（Ｅ′０ ＝ － １８４ ｍＶ）能驱动延胡索酸的还原（Ｅ′０
延胡索酸 ／琥珀酸 ＝ ＋ ３０ ｍＶ），但是对于将 ＣＯ２ 还

原成 ＣＨ４ 的反应（Ｅ′０ ＣＯ２ ／ ＣＨ４ ＝ － ２４０ ｍＶ）来说却

太高。
许多外生 ＥＳ 能介导微生物铁还原过程，该过

程在很大程度受 ＥＳ 的氧化还原电势的影响
［２４］。

Ｏ’Ｌｏｕｇｈｌｉｎ［３３］
在不同 ＥＳ 介导 Ｓ． ｐｕｔｒｅｆａｃｉｅｎｓ ＣＮ３２ 还

原纤铁矿的实验中发现，电势位于 －２５４ ～ ＋１１ ｍＶ的
大部分 ＥＳ 的表观电势与 Ｆｅ（Ⅲ）还原速率有很好的

相关性，其中 ｒ２ 高达 ０􀆰 ９７３。 Ｗｏｌｆ 等［２４］
认为，中性

条件下醌类物质介导 Ｇ． ｍｅｔａｌｌｉｒｅｄｕｃｅｎｓ 还原水铁矿

主要取决于 ＥＳ 的氧化还原电势，氧化还原电势集

中在 － １３７ ～ － ２２５ ｍＶ 的 ２⁃ＨＮＱ、ＡＱＤＳ、ＡＱＳ 等能

很好的促进微生物铁还原过程。 Ｌｉ 等［２８］
的研究表

明发酵菌株 Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ Ｌ１７ 还原针铁矿过

程中，氧化还原电势集中在 － １３７ ～ － ２５４ ｍＶ的

ＡＱＣ、ＡＱＳ、２⁃ＨＮＱ 等能促进铁还原，其中 ＡＱＣ 效果

最好， 将 Ｆｅ （ Ⅲ） 还 原 速 率 提 高 了 ７ 倍。 Ｃａｒ
（ｃａｒｍｉｎｅ，胭脂红）之所以不能促进微生物铁还原过

程，主要原因就是其氧化还原电势为 － ５００ ｍＶ，比
细胞外膜上所有 ｃ⁃Ｃｙｔｓ 中最低值 （ － ４００ ｍＶ）还
低

［２８，３０］。
３􀆰 ３　 ＥＳ 的电子转移能力

电子转移能力指一定量 ＥＳ 能够接受或给出的

电子当量，包括电子接受能力 （ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ａｃｃｅｐｔｉｎｇ
ｃａｐａｃｉｔｙ，ＥＡＣ） 和电子给出能力 （ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｄｏｎｏｒｉｎｇ
ｃａｐａｃｉｔｙ，ＥＤＣ）。 一般来说，醌类物质的 ＥＡＣ 和

ＥＤＣ 接近，表明醌类物质发生电子传递过程几乎是

可逆的，但是也有些物质的 ＥＡＣ 比 ＥＤＣ 略高，比如

２⁃ＨＮＱ、ＡＱＣ、ＡＱＳ 等
［３０］。 许多研究证实，ＥＳ 的电

子转移能力（ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｃａｐａｃｉｔｙ， ＥＴＣ）是影响

胞外电子传递过程的一个重要因素
［１９，２８，３０］。

Ｌｉ 等［２８］
研究发现，铁还原速率与 ＥＳ 的 ＥＡＣ

和 ＥＤＣ 呈很好的线性正相关关系，其相关系数分

别高达 ０􀆰 ９３３ 和 ０􀆰 ９４４；电极作电子受体时，产电

速率与 ＥＳ 的这两种电子转移能力的相关系数分

别为 ０􀆰 ８０１ 和 ０􀆰 ８１５。 同时研究者分析，Ｃａｒ 介导

的铁还原速率和产电性能较差，其可能原因不仅

是其氧化还原电势相对较低，更重要的是其 ＥＴＣ
也低

［２８］ 。 Ｗｕ 等
［２０］

将 ＥＳ 用于提高微生物燃料电

池性能的研究显示：电池的电流平均值、开路电
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压以及最大功率密度与 ＥＡＣ 的相关系数分别为

０􀆰 ９３０，０􀆰 ９０２ 和 ０􀆰 ８０３。 这些研究都表明，ＥＳ 介

导的微生物胞外电子传递过程与 ＥＳ 的 ＥＴＣ 密不

可分。

４　 环境学意义

４􀆰 １　 ＥＳ 在污染物降解中的应用

偶氮染料是一类由偶氮键（—Ｎ 􀪅􀪅Ｎ—）连接芳

环结构的有机物质，对人类和生物的危害不容忽视。
有研究认为厌氧条件下微生物异化偶氮还原实际上

是一种新的呼吸类型，即偶氮呼吸
［３２］。 厌氧条件下

的微生物偶氮还原是在非特异性还原酶作用下发生

的电子传递过程
［３４］。 类似胞外呼吸，该过程以一些

因极性较强不能进入微生物胞内的偶氮化合

物
［２２，３４］

为终端电子受体。 越来越多的研究表明，ＥＳ
的添加能加速微生物对染料脱色的速率

［３５，３６］，还能

减少实际工程应用时的水力停留时间，甚至某些情

况下 ＥＳ 的存在是脱色反应发生的前提条件
［１２］。 染

料脱色过程中应用比较广泛的 ＥＳ 有 ＡＱＤＳ、ＡＱＳ、
黄素类等

［３４，３５，３７］。 Ｋｕｄｌｃｈ 等
［２２］

研究了不同 ＥＳ 存

在时 Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓｓｐ ｓｔｒａｉｎ ＢＮ６ 还原 ａｍｒａｎｔｈ 的效

果，该研究发现 ＡＱＳ、ＡＱＤＳ 和 ＦＡＤ 将还原速率分

别提高了 １０􀆰 ５ 倍、６􀆰 ５ 倍和 １􀆰 ５ 倍。 表 ３ 总结了 ＥＳ
提高的偶氮染料还原的效果。

表 ３　 电子穿梭体对偶氮染料还原脱色的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｔｉｖｅ ｄｅｃｏｌｏｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａｚｏ ｄｙｅｓ
ａｚｏ ｄｙｅ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ（ｓ） ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｆ
ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｒａｎｇｅ １４ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｇｒａｎｕｌａｒ ｓｌｕｄｇｅ ｒｉｂｏｆｌａｖｉｎ １􀆰 ５ ～ ２ ｔｉｍｅｓ ｆａｓｔｅｒ ３５
ａｍａｒａｎｔｈ Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｄｅｃｏｌｏｒａｔｉｏｎｉｓ Ｓ１２ ＡＱＤＳ ／ ＡＱＳ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅｓ ｂｏｔｈ ａｔ １ｍＭ， ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｆｉｒｓｔ⁃ｏｒｄｅｒ

ｒａｔｅ ｃｏｎｓｔａｎｔｓ ｉｎｃｒｅａｓｅ ７５％ ａｎｄ １３３％
３２

ａｃｉｄ ｙｅｌｌｏｗ ２３ Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ ｔｈｅｔａｉｔａｍｉｃｒｏｎ ＦＡＤ ３􀆰 ５ ｔｉｍｅｓ ｆａｓｔｅｒ ３８
ｒｅｍａｚｏｌ ｂｌａｃｋ Ｂ Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｓｔｒａｉｎ Ｊ１８ １４３ ＡＱＤＳ ３ ｔｉｍｅｓ ｆａｓｔｅｒ ３５
ＧｅｍＳｐｅｒｓｅ ｏｒａｎｇｅ ＥＸ５ Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｓｔｒａｉｎ Ｊ１８ １４３ ＡＱＤＳ ４ ｔｉｍｅｓ ｆａｓｔｅｒ ３６

　 　 除偶氮染料外，多聚氯化物的污染也不容小窥，
其已被美国环境保护署列入优级污染物的名单。 当

前，处理这些污染物的主要办法是微生物脱氯。 纯

培养体系中 Ａｃｅｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｗｏｏｄｉｉ 利用低浓度 （１０
μＭ）羟钴胺素作为 ＥＳ 能在 ２􀆰 ５ 天内将 ４７０ μＭ
ＣＣｌ４ 完全转化，将转化速率提高了 ３０ 倍

［３９］。 同时

该研究表明，微生物利用羟钴胺素作为 ＥＳ 还能提

高
１４ＣＣｌ４ 的矿化程度，使１４ ＣＯ２ （增加到 ３１％ ）和其

他
１４Ｃ 标记的可溶性物质（主要是 Ｌ⁃乳酸和乙酸）含

量增加，而减少氯仿的百分含量
［３９］。 也有研究表

明，土壤或沉积物中提取的胡敏素具有大量的氧化

还原活性基团，能作为五氯酚微生物还原过程中的

ＥＳ，将五氯酚快速转化为 ２，３，４，５⁃四氯苯酚、３，４，５⁃
三氯苯酚、３，５⁃二氯苯酚、３⁃氯苯酚，最终完全降解

为苯酚，而不含胡敏素的对照中几乎没有五氯酚的

降解
［４０］。

表 ４　 电子穿梭体对氯代有机污染物还原脱氯的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｔｉｖｅ ｄｅｃｈｌｏｒｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｃ ｐｏｌｌｕｔａｎｔｓ
ｐｏｌｌｕｔａｎｔ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ（ｓ） ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｆ
ｃｈｌｏｒｏｆｏｒｍ ｍｅｔｈａｎｏｇｅｎｉｃ ｇｒａｎｕｌａｒ

ｓｌｕｄｇｅ
ＲＦ ／ ｃｙａｎｏｃｏｂａｌａｍｉｎ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ⁃ｏｒｄｅｒ ｒａｔｅ ｃｏｎｓｔａｎｔ ｗａｓ ５􀆰 １⁃ ａｎｄ ９１⁃ｆｏｌｄ ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ

ＲＦ ａｎｄ ｃｙａｎｏｃｏｂａｌａｍｉｎ ａｍｅｎｄｅｄ ｃｕｌｔｕｒｅｓ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ，
ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｕｎａｍｅｎｄｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｕｌｔｕｒｅ
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ｃａｒｂｏｎ ｔｅｔｒａｃｈｌｏｒｉｄｅ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｓｌｕｄｇｅ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄｓ ／ ＡＱＤＳ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ⁃ｏｒｄｅｒ ｒａｔｅ ｏｆ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ
ｔｅｔｒａｃｈｌｏｒｉｄｅ ｕｐ ｔｏ ６⁃ｆｏｌｄ

４２

ｃａｒｂｏｎ ｔｅｔｒａｃｈｌｏｒｉｄｅ Ａｃｅｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｗｏｏｄｉｉ ｈｙｄｒｏｘｏｃｏｂａｌａｍｉｎ ３０ ｔｉｍｅｓ ｆａｓｔｅｒ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｕｎａｍｅｎｄｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｕｌｔｕｒｅ ３９
ｃａｒｂｏｎ ｔｅｔｒａｃｈｌｏｒｉｄｅ Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ａｌｇａ ｓｔｒａｉｎ ＢｒＹ ｖｉｔａｍｉｎ Ｂ１２ ａｌｍｏｓｔ ｆｕｌｌｙ ｂｉｏｄｅｇｒａｄｅｄ ｔｏ ｃｈｌｏｒｏｆｏｒｍ （１􀆰 ４３％ ） ａｎｄ ＣＯ

（９１􀆰 ９％ ）； ｎｏ ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｕｎａｍｅｎｄｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌ
２５

ｐｅｎｔａｃｈｌｏｒｏｐｈｅｎｏｌ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｈｕｍｉｎ ｆｕｌｌｙ ｂｉｏｄｅｇｒａｄｅｄ ｔｏ ｐｈｅｎｏｌ； ｎｏ ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ
ｕｎａｍｅｎｄｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌ

４０

４􀆰 ２　 ＥＳ 在生物电化学系统中的应用

生物电化学系统是一个富有挑战的新兴领域，主
要是利用微生物催化阳极或阴极反应，具有产电与污

染物降解转化等功能，因而引起研究者的广泛关注。

生物电化学系统中微生物和电极间的作用过程是制

约电池性能的重要因素，许多 ＥＳ 可以加速该过程并

提高产电能力。 大多数革兰氏阴性菌株自身能分泌

内生 ＥＳ 加速电子传递，其中研究最多的是 ＲＦ 和
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ＦＭＮ［４３］。 Ｍａｒｓｉｌｉ 等［２１］
证实了 Ｓ． ｏｎｅｉｄｅｎｓｉｓ ＭＲ⁃１ 自

身能分泌 ＲＦ 充当 ＥＳ 将电子传递到电极上，从生物

膜中去除 ＲＦ 导致电子传递到电极上的速率降低

７０％。 许多外生 ＥＳ 也在生物电化学系统中得到广泛

应用，但是其价格昂贵，一定程度上限制了其在工程

上的应用
［４４］。 Ｗｕ 等

［２０］
研究了多种人工合成的外生

ＥＳ 对微生物产电性能的影响，该结果表明实验所用

的 ＥＳ 都能提高产电性能，其中 ＡＱＣ 和 ＡＱＳ 的效果

最好，分别将平均电流提高了 ２􀆰 ９ 倍和 ２􀆰 ８ 倍。 表 ５
总结了 ＥＳ 提高的微生物产电效果。

ＥＳ 不仅能提高生物电化学系统的产电性能，也
有一些研究者提出通过在电极上修饰或在阳 ／阴极

添加 ＥＳ 来加速污染物的降解转化，为其在环境修

复方面的应用提供了新思路
［４８ ～ ５１］。 表 ６ 总结了生

物电化学系统中添加 ＥＳ 后微生物降解环境污染物

的效果。

表 ５　 电子穿梭体对微生物产电过程的影响

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅｓ ｏｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｅｌｅｃｔｒｏｇｅｎｅｓｉｓ
ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｆ
Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｏｎｅｉｄｅｎｓｉｓ ＭＲ⁃１ ｒｉｂｏｆｌａｖｉｎ ｒｅｍｏｖａｌ ｏｆ ＲＦ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｒａｔｅ ｏｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｂｙ ＞ ７０％ ２１
Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ ＡＴＣＣ４１５７ ｐｙｏｃｙａｎｉｎ １３⁃ｆｏｌｄ ａｎｄ ２３⁃ｆｏｌｄ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｅａｋ ｐｏｗｅｒ ｏｕｔｐｕｔ ａｎｄ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｐｏｗｅｒ ｏｕｔｐｕｔ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ４５
Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｐｕｔｒｅｆａｃｉｅｎｓ ２００ ＡＱＳ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｃｕｒｒｅｎｔ ｗａｓ ２􀆰 ９ ｔｉｍｅｓ ｈｉｇｈｅｒ ２０
Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ ｎｅｕｔｒａｌ ｒｅｄ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｃｕｒｒｅｎｔ ｗａｓ １０ ｔｉｍｅｓ ｈｉｇｈｅｒ ４６
Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ ｐｕｔｒｅｆａｃｉｅｎｓ ｎｅｕｔｒａｌ ｒｅｄ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｃｕｒｒｅｎｔ ｗａｓ １０ ｔｉｍｅｓ ｈｉｇｈｅｒ ４７

表 ６　 生物电化学系统中电子穿梭体对污染物降解的影响

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅｓ ｏｎ ｐｏｌｌｕｔａｎｔｓ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｂｉｏｅｌｅｃｔｒｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ
ｐｏｌｌｕｔａｎｔ ｅｌｅｃｔｒｏｄｅ ｍａｔｅｒｉａｌ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｓｈｕｔｔｌｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｆ
ｐｅｎｔａｃｈｌｏｒｏｐｈｅｎｏｌ ｇｒａｐｈｉｔｅ ｓｏｌｉｄ⁃ｓｔａｔｅ ｈｕｍｉｎ ｄｅｃｈｌｏｒｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｂｙ １５⁃ｆｏｌｄ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｔｈｅ ｉｍｍｏｂｉｌｉｚｅｄ

ｓｙｓｔｅｍ ｔｏ １１６ μｍｏｌ Ｃｌ － ｇ － １ ｈｕｍｉｎ ｄ － １
４８

ｔｒｉｃｈｌｏｒｏｅｔｈｅｎｅ ｇｌａｓｓｙ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔｈｙｌ ｖｉｏｌｏｇｅｎ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｗａｓ ４􀆰 ５ μｅｑ ／ （ Ｌ·ｄ） ｗｉｔｈ ｍｅｔｈｙｌ ｖｉｏｌｏｇｅｎ， ｂｕｔ ｎｏ
ｔｒｉｃｈｌｏｒｏｅｔｈｅｎｅ ｗａｓ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｗｉｔｈｏｕｔ ｃｅｌｌｓ ｏｒ ｍｅｔｈｙｌ ｖｉｏｌｏｇｅｎ

４９

ｐｅｒｃｈｌｏｒａｔｅ ｇｒａｐｈｉｔｅ ＡＱＤＳ ｒｅｄｕｃｅｄ ｒａｔｅ ｗａｓ ９０ ｍｇ·Ｌ － １ ｗｉｔｈ ＡＱＤＳ， ｂｕｔ ｎｏ ｐｅｒｃｈｌｏｒａｔｅ ｗａｓ
ｒｅｄｕｃｅｄ ｗｉｔｈｏｕｔ ｃｅｌｌｓ ｏｒ ＡＱＤＳ

５０

ｍｅｔｈｙｌ ｏｒａｎｇｅ ｃａｒｂｏｎ ｐａｐｅｒ ｔｈｉｏｎｉｎｅ ｄｅｃｏｌｏｒｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ｏｖｅｒ ２０％ ， ａｎｄ ｔｈｅ ｐｏｗｅｒ ｄｅｎｓｉｔｙ ｗａｓ
ｅｎｈａｎｃｅｄ ｂｙ ｏｖｅｒ ３ ｔｉｍｅｓ

５１

５　 总结与展望

许多情况下，微量 ＥＳ 能显著加快微生物铁还

原过程，提高有机污染物降解（脱卤、染料脱色、硝
基芳香化合物的降解等）速率和微生物产电性能。
但是 ＥＳ 的促进作用受到 ＥＳ 的浓度、氧化还原电势

以及电子转移能力等多方面的影响。 因此，根据实

际条件选择 ＥＳ 很有必要。 理想的 ＥＳ 应具备如下

条件：（１）氧化态和还原态的 ＥＳ 均可溶；（２）氧化还

原电势应与体系相匹配；（３） ＥＡＣ 和 ＥＤＣ 都较高，
可逆性良好；（４）较稳定，不能被微生物利用且对其

无毒。
目前对于微生物胞外电子传递过程中电子穿梭

机制的了解比较有限，可以作为 ＥＳ 的物质种类繁

多，但对其具体电子传递机制的认识仍不足。 ＥＳ 及

其与微生物之间作用的检测手段目前主要包括电化

学方法、色谱法
［３］

和光谱法
［５，２０］

等。 Ｌｉｕ 等
［５２］

结合

电化学方法和光谱法检测活细胞体内 ｃ⁃Ｃｙｔｓ 的氧化

还原状态，与 ｃ⁃Ｃｙｔｓ 相似，ＥＳ 是通过一系列的氧化

还原反应参与电子的传递过程，因此该方法对于测

定 ＥＳ 与微生物之间的作用有借鉴意义。 Ｗｕ 等
［５］

利用原位光谱法进行活细胞体内 ｃ⁃Ｃｙｔｓ 还原 ＥＳ 动

力学分析，为同时检测 ｃ⁃Ｃｙｔｓ 及 ＥＳ 提供了一种直

接方法。 微生物将底物氧化产生的电子传递给 ＥＳ
需要经过一系列细胞色素的作用，但是关键的细胞

色素和相关蛋白并不确定，缺乏分子水平上对 ＥＳ
介导的微生物胞外电子传递过程的研究，因此需要

在这方面进一步的探索。
人工添加 ＥＳ 应用于污染场地的修复中成本较

高，然而已有研究从污染场地分离出能分泌内生 ＥＳ
的功能微生物

［１４］，因此可以考虑通过多种技术手段

富集和培养这类微生物，以达到减少人工添加 ＥＳ
进一步减少工程成本的目的。 同时，可以通过构建

基因工程菌株提高微生物细胞膜的通透性，进而增

加分泌的内生 ＥＳ 的产量和扩散速率，从而提高胞

外电子传递速率。
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