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摘要：微生物种间直接电子传递是指在厌氧条件下，一种微生物将电子直接传递给另外一种微生物，将

两种不同微生物的代谢途径耦合在一起，以达到互养共生的目的。细菌-古菌之间的直接电子传递是其

物质转换与能量代谢的新途径和新调控机制，直接参与甲烷的合成以及与硫酸盐还原耦合的厌氧甲烷氧

化，在驱动碳和硫的地球化学转化与循环中起着十分重要的作用。目前研究结果认为细菌-古菌之间的

直接电子传递主要是由含多个血红素的 C 型细胞色素介导的，这些细胞色素能形成不间断的胞外电子

传递途径，以电子多步跃迁机制在细菌和古菌的细胞质膜之间传递电子。 
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自然界中不同种类的微生物通常生活在一起

组成微生物群落。群落里不同种类微生物之间的

代谢关系可归纳为以下 3 种形式：(1) 中立关系，

群落里各种微生物可不依赖其他种类微生物独立

生长，但利用同一底物的不同种类微生物之间可

演化为竞争关系；(2) 偏利共栖关系，一种微生物

依赖另一种微生物为其生长提供必要的代谢支

持，如寄生关系；(3) 互养共生关系，两种微生物

均需要对方为自身的生长提供必要的代谢支持[1]。

在厌氧环境中，如地下水、湿地、稻田、湖底及

海底，一种微生物可将电子直接传递给另外一种

微生物(即微生物种间直接电子传递)，将两种不同

微生物的代谢途径耦合在一起，以达到互养共生

的目的。例如，在稻田土壤中，细菌如地杆菌 

(Geobacter spp.) 和 产 甲 烷 古 菌 (Methanosarcina 

spp.)可形成依赖直接电子传递的互养共生。在这

种共生关系中，地杆菌氧化有机物，并将释放出

的电子直接传递给产甲烷古菌，后者再利用接受

的电子将二氧化碳(CO2)还原成甲烷(图 1-A)[2–3]。

另 外 ， 海 底 沉 积 物 中 的 厌 氧 甲 烷 氧 化 古 菌 

(Anaerobic methanotrophic archaea or ANME) 和

硫酸盐还原细菌 (Sulfate-reducing bacteria or SRB) 

也可形成由直接电子传递介导的互养共生。在这

种共生关系中，古菌氧化甲烷，然后将释放的电
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子直接传递给硫酸盐还原细菌，后者再利用接受

的电子将硫酸盐还原为硫化氢(图 1-B)[4–5]。细菌-

古菌之间的直接电子传递不仅是微生物胞外电子

传递的一个重要方式，也是细菌-古菌之间物质转

换与能量代谢的新途径和新调控机制。它对于建

立细菌-古菌之间的互养共生起着不可替代的作

用，也深刻影响着微生物与环境之间的相互作用。

以直接电子传递为基础的细菌-古菌的互养共生

在微生物驱动碳和硫的地球化学转化与循环中起

着十分重要的作用，而且也可以用于污水处理和

合成生物燃料[6–10]。 

1  地杆菌到产甲烷古菌的直接电子

传递  

1.1  地杆菌的胞外电子传递途径 

地杆菌是环境中常见的异化铁还原细菌，能

够氧化有机物，并利用含三价铁的矿物作为厌氧

呼吸的末端电子受体[11]。地杆菌含有跨越整个细 

 

图 1.  细菌-古菌之间的直接电子传递 

Figure 1.  Direct interspecies electron transfer 
between bacteria and archaea. A: Direct electron 
transfer from Geobacter spp. to methanogens. B: 
Direct electron transfer from anaerobic methanotrophic 
archaea (ANME) to sulfate-reducing bacteria (SRB). 

胞膜套的胞外电子传递途径，能够将电子由细胞

质膜传递到细胞外的含铁矿物。例如，硫还原地

杆菌(G. sulfurreducens)的胞外电子传递途径包括

位于细胞质膜上的含有多个血红素的 C 型细胞色

素 CbcL 和 ImcH，推测它们能够将质膜中的氢醌

氧化为醌，然后将释放出的电子传递给位于周质

空间的含有 3 个血红素的 C 型细胞色素 PpcA 和

PpcD，这两个蛋白质将电子进一步传递给位于细

胞外膜上的，由孔蛋白和含有多个血红素的 C 型

细胞色素组成的复合体。目前已经鉴定的复合体

是由孔蛋白 OmbB、OmbC 和 ExtC/GSU2644，周

质空间中含多个血红素的 C 型细胞色素 OmaB、

OmaC 和 ExtA/GSU2643，以及外膜表面含多个血

红素的 C 型细胞色素 OmcB、OmcC 和 ExtD/ 

GSU2642 组成。这些复合体的功能是将电子由周

质空间跨越外膜传递到细胞表面的含铁矿物(图

2-A)。基于它们的组成成分，这类途径也称为孔

蛋白-细胞色素胞外电子传递途径。电子由细胞质

膜传递到胞外电子受体的过程也称为微生物的胞

外电子传递[6–7,12]。 

1.2  地杆菌的纳米导线 

地杆菌的纳米导线能将电子由一个细胞直接

传递到邻近的另外一个细胞，也可将电子由微生

物细胞表面传递到远离细胞表面的含铁矿物。由

于纳米导线能将电子传递出常规的细胞边界，它

们极大地延伸了地杆菌的胞外电子传递能力, 使

得地杆菌能更好地适应其生存环境[12–13]。早期的

研究认为地杆菌纳米导线是锚定在细胞外膜上的

菌毛，它由菌毛蛋白 PilA 组成。类金属型电子传

递机制假说认为，PilA 紧密重叠的芳香族氨基酸

构成芳香化合物-芳香化合物作用链，从而促进电

子的离域作用，形成地杆菌纳米导线的导电性。 
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图 2.  硫还原地杆菌的胞外电子传递机制 

Figure 2.  Extracellular electron transfer mechanism 
of G. sulfurreducens. A: Extracellular electron transfer 
pathway; B: PilA nanowire; C: OmcS nanowire[15]. OM: 
outer membrane; PS: periplasm; CM: cytoplasmic 
membrane; Q: quinone; QH2: quinol. 

 

而电子跃迁机制假说则认为，电子可能通过多步

跃迁机制在地杆菌纳米导线上的芳香族氨基酸之

间传递(图 2-B)。但是，PilA 纳米导线的分子结构

仍未解析，其导电机理仍需要进一步的实验验  

证[6–7,9–10,12]。最新研究结果表明硫还原地杆菌的纳

米导线是由 OmcS 组成，OmcS 是一种含有 6 个红

素的 C 型细胞色素，这些细胞色素头尾相连形成

一条不分叉的蛋白质丝状体，在这个丝状体中，

血红素紧密地(3.4–6.1Å)排列在一起形成一条长

的电子传递链，电子可沿着血红素中的铁原子通

过多步跃迁机制由纳米导线的一端传递到另一端

(图 2-C)[14–15]。 

1.3  地杆菌介导的种间直接电子传递 

不同种类地杆菌之间以及地杆菌与其他种类

微生物之间可以互养共生。与常见的微生物种间

交换水溶性代谢产物介导的互养共生不同，地杆菌

采用独特的、以种间直接电子传递为基础的微生物

互养共生。金属还原地杆菌(G. metallireducens)和硫

还原地杆菌的共生生长是最早报道的以种间直 

接电子传递为基础的微生物互养共生。在这一互

养共生关系中，金属还原地杆菌能够氧化乙醇，

但不能还原富马酸，而硫还原地杆菌不能氧化乙

醇，但能还原富马酸。因此，金属还原地杆菌需

要将氧化乙醇后释放的电子传递给硫还原地杆

菌，后者再利用接受的电子还原富马酸。基因敲

除结果显示金属还原地杆菌利用 PilA 和 OmcS 将

电子传递给硫还原地杆菌[16]。不过，近期研究结

果显示缺失 PilA 的金属还原地杆菌仍可以通过 C

型细胞色素将电子传递给硫还原地杆菌[17]。另外，

硫 还 原 地 杆 菌 和 厌 氧 光 合 细 菌 绿 脓 杆 菌

(Prosthecochloris aestaurii) 也可以互养共生，直接

电子传递将硫还原地杆菌介导的乙酸氧化和绿脓

杆菌介导的 CO2 还原耦合在一起，研究结果表明

硫还原地杆菌的表面细胞色素能够将电子直接传

递给绿脓杆菌[18]。 

地杆菌纳米导线也可以将电子由金属还原地

杆菌传递给产甲烷古菌，如竹节状甲烷鬃毛菌 

(Methanosaeta harundinacea) 和巴氏甲烷八叠球

菌 (Methanosarcina barkeri)。在这种互养共生关

系中，金属还原地杆菌将氧化乙醇释放的电子由

地杆菌的 PilA 和 C 型细胞色素直接传递给产甲烷

古菌，后者利用得到的电子将 CO2 还原为甲烷(图

1-A)[19–20]。除了地杆菌的 PilA 和 C 型细胞色素外，

其他导电物质，如磁铁矿、活性碳、生物碳和碳纤

维布，也可促进电子由一种地杆菌传递给另外一种

地杆菌、产甲烷古菌或其他微生物的过程[19–25]。 

环境中的地杆菌、甲烷鬃毛菌和甲烷八叠球

菌通常共同生活在一起，组成一个微生物群落，

将有机物转化为甲烷。例如，在稻田土壤中这 3

种微生物通常是优势菌，转录组学结果显示稻田

土壤中地杆菌的 PilA 和 OmcS 基因以及甲烷鬃毛

菌的 CO2 固定基因均高度表达。由于甲烷鬃毛菌
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不能利用氢气(H2)作为电子供体，由地杆菌、甲烷

鬃毛菌和甲烷八叠球菌组成的微生物群落只能通

过直接电子传递的方式共同地将有机物转化为甲

烷[2]。此外，在含有地杆菌、甲烷鬃毛菌和甲烷八

叠球菌的稻田土壤中加入导电的含铁矿物能够加

速甲烷的生成，这主要是因为含铁矿物能够将电

子由地杆菌直接传递给产甲烷古菌[3]。除了稻田

外，地杆菌-产甲烷古菌的互养共生也存在于河底

和海底[26–27]。例如，在海底沉积物中，地杆菌-甲

烷八叠球菌的互养共生耦合了乙酸氧化和 CO2 还

原，导电的含铁矿物将电子从地杆菌直接传递给

甲烷八叠球菌，这一地杆菌-甲烷八叠球菌的互养

共生，不仅使得地杆菌能够生活在富含乙酸和

CO2 的环境里，而且使共生菌在这样的环境里比

其他利用乙酸的产甲烷古菌如甲烷鬃毛菌，更具

有竞争优势[26]。目前的假说认为种间直接电子传

递能力的演化，赋予了地杆菌在缺少金属矿物的

环境中的生存能力[16,26]。 

1.4  产甲烷古菌的胞外电子传递 

许多产甲烷古菌，例如巴氏甲烷八叠球菌、

马氏甲烷八叠球菌(Methanosarcina mazei)、甲烷嗜

热自养杆菌(Methanothermobacter thermautotrophicus)

和伏地甲烷球菌(Methanolobus vulcani)，均可以还

原三价铁矿物，而且三价铁的还原会抑制甲烷的

合成[28–31]。对固态含铁矿物的还原表明这些产甲

烷古菌均具有胞外电子传递的能力，但是目前对

其分子机理的研究才刚刚开始，远不如对地杆菌

的了解。另外，乙酸甲烷八叠球菌(Methanosarcina 

acetivorans)在合成甲烷的过程中也可以氧化甲烷，

即痕量甲烷氧化。在这一过程中，甲烷是在没有电

子受体的情况下，经由反甲烷生成途径氧化的。在

基因组中导入甲基辅酶 M 还原酶基因后，乙酸甲

烷八叠球菌能通过三价铁还原来氧化甲烷[32]。另

外，乙酸甲烷八叠球菌拥有成熟的遗传操作系统，

因此重组后的乙酸甲烷八叠球菌已经成为研究古

菌胞外电子传递分子机理的一个模式菌株。生物化

学表征的结果显示位于细胞质膜上的含有 7 个血

红素的 C 型细胞色素 MmcA 和异二硫还原酶以及

质膜中的甲氧吩嗪均直接或间接地参与了乙酸甲

烷八叠球菌还原水溶性三价铁的过程(图 3)[33]。 

此外，乙酸甲烷八叠球菌还可以氧化甲醇来还

原胞外腐殖质类似物 9,10-蒽醌-2,6-二磺酸盐，同

时也可以合成甲烷。添加甲烷合成抑制剂溴乙烷磺

酸盐虽然抑制了其甲烷的合成，但不会抑制其利用

9,10-蒽醌-2,6-二磺酸盐进行呼吸和生长。转录组分

析结果显示在利用 9,10-蒽醌-2,6-二磺酸盐进行呼 

 

图 3.  乙酸甲烷八叠球菌的胞外电子传递 

Figure 3.  Extracellular electron transfer of Methanosarcina acetivorans. AQDS: oxidized 
9,10-anthraquinone-2,6-disulfonate; AQDSH2: reduced 9,10-anthraquinone-2,6-disulfonate; HdrDE: heterodisulfide 
reductase; MmcA: membrane multiheme cytochrome A; MP: oxidized methanophenazine; MPH2: reduced 
methanophenazine; CM: cytoplasmic membrane. 
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吸时，mmcA 基因的表达比没有 9,10-蒽醌-2,6-二磺

酸盐时提升了 4.5 倍。敲除 mmcA 基因后，乙酸甲

烷八叠球菌不能利用 9,10-蒽醌-2,6-二磺酸盐进行

呼吸和生长，但仍能将乙酸和甲醇转化为甲烷[34]。

目前所有结果均认为 MmcA 是三价铁和 9,10-蒽 

醌-2,6-二磺酸盐的胞外末端还原酶(图 3)[33–34]。 

2  ANME 到 SRB 的直接电子传递 

2.1  直接电子传递 

ANME 在进化上与产甲烷古菌十分接近，它

们可将甲烷氧化与硫酸盐、硝酸盐、四价锰及三

价铁还原耦合在一起。ANME 介导的厌氧甲烷氧

化对于调控甲烷向大气中的释放起着举足轻重的

作用。据估计，每年有近 3 亿 t 甲烷氧化是由

ANME 通过与硫酸盐还原的耦合催化完成的[6]。

目前的实验结果表明 ANME 能将电子直接传递给

SRB。例如，在 ANME-1 和 SRB HotSeep-1 及

ANME-2 和 SRB 的互养共生体系中没有检测到

H2 。 另 外 ， 基 因 组 测 序 结 果 显 示 ANME-1 、

ANME-2、HotSeep-1 和 SRB 均含有许多含多个血

红素的 C 型细胞色素，HotSeep-1 还含有 PilA[4–5]。

在甲烷氧化的条件下，ANME-1 和 SRB HotSeep-1

的互养共生体系中可以检测到多个 C 型细胞色素

基因的表达以及 PilA 菌毛[5]。而在同样条件下，互

养共生的 ANME-2 和 SRB 的细胞质膜及两种细胞

之间的间隙中均可以检测到含血红素的蛋白质[4]。

总之，已有的研究结果表明 ANME 氧化甲烷后将

释放的电子通过 C 型细胞色素和菌毛直接传递给

SRB，后者再利用这些电子还原硫酸盐[4–5]。 

2.2  ANME 和 SRB 的胞外电子传递 

除了与 SRB 互养共生外，ANME 也可以通过

还原含四价锰或三价铁的矿物来氧化甲烷。在缺

少氧气的地球早期环境中，甲烷氧化可能主要是

通过还原这些氧化态的矿物[35]。在缺少硫酸盐的

条件下，其他水溶性的胞外电子受体，如 9,10-蒽

醌- 2,6-二磺酸盐和柠檬酸铁，也可以支持 ANME

的 甲 烷 氧 化 [36] 。 另 外 ， ANME “Candidatus 

Methanoperedens ferrireducens” 、 “Candidatus 

Methanoperedens manganicus” 和 “Candidatus 

Methanoperedens manganireducens” 以 及 一 个 与

“Candidatus Methanoperedens nitroreducens”类似

的 ANME 均可以通过还原含四价锰或三价铁的矿

物来氧化甲烷，并且都拥有众多含多个血红素的 C

型细胞色素[37–39]。因此，与地杆菌类似，ANME

也是利用 C 型细胞色素将电子由细胞内传递到细

胞外。目前的研究推测 ANME 是由异化金属还原

古菌演化而来，为了能够生活在富含硫酸盐的环

境里，如海底沉积物中，这些具有胞外电子传递

能力的金属还原古菌进化为能与 SRB 互养共生的

ANME[36]。 

相较于自由生长的 SRB，与 ANME 互养共生

的 SRB 缺少氢化酶和甲酸脱氢酶。因此，互养共

生的 SRB 不能利用 H2 和甲酸盐，排除了 H2 和甲

酸盐在 ANME 和 SRB 之间传递电子的可能。另外，

互养共生的 SRB 比自由生长的 SRB 拥有更多的含

多个血红素的 C 型细胞色素，部分细胞色素基因

也确实能够在甲烷氧化条件下表达。最后，SRB

的 C 型细胞色素基因很可能是通过水平基因转移

从地杆菌获得[40]。 

综上所述，ANME 是利用含多个血红素的 C

型细胞色素将氧化甲烷释放的电子由其细胞质膜

直接传递给 SRB 细胞表面的同类细胞色素，SRB

利用这些细胞色素将电子由细胞外传递到细胞内

进行硫酸盐的还原。 
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3  结论和展望 

细菌-古菌之间的直接电子传递常见于稻田、

河底和海底等多个水圈环境中。地杆菌-产甲烷古

菌 之 间 的 直 接 电 子 传 递 促 进 甲 烷 的 合 成 ， 而

ANME-SRB 之间的直接电子传递则促进甲烷的厌

氧氧化和硫酸盐的还原。因此，细菌-古菌之间的

直接电子传递对于驱动碳和硫在水圈中的地球化

学转换与循环起着十分重要的作用。虽然细菌-古

菌之间直接电子传递分子机理的研究才刚刚开

始，但是目前的结果显示含多个血红素的 C 型细

胞色素是细菌-古菌之间非常重要的电子导体，这

些 C 型细胞色素很可能相互联结在一起组成不间

断的胞外电子传递途径，电子沿着途径中由血红

素中的铁原子组成的电子传递链，通过多步跃迁

机制，由一种微生物细胞的质膜直接传递到另外

一种微生物细胞的质膜，将两种微生物不同的代

谢途径有效地耦合在一起。  

在过去的 6 年中，虽然细菌-古菌之间电子直

接传递研究取得了令人瞩目的成果，但是许多关

键科学问题仍未解决。例如，早期研究结果显示，

地杆菌的表面细胞色素以及纳米导线的 PilA 和

OmcS 均参与了与产甲烷菌的直接电子传递，但

是，地杆菌的哪些氧化还原蛋白直接将电子传递

给产甲烷菌的哪些氧化还原蛋白目前仍不清楚。

另外，以前关于产甲烷古菌的胞外电子传递的研

究侧重于电子由细胞内传递到细胞外的过程，针

对电子由细胞外传递到细胞内的过程的研究尚未

开展。最后，目前仍缺少 ANME-SRB 互养共生的

模式系统。因此，今后细菌-古菌之间直接电子传

递的研究应聚焦于以下 3 个方向：(1) 细菌-古菌

界面电子传递的分子机理，(2) 电子由产甲烷古菌

细胞表面传递到细胞质膜的分子过程，以及(3)构

建 ANME-SRB 互养共生的模式系统。 
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Direct electron transfer between bacteria and archaea 
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Abstract: Under anoxic condition, a microorganism can transfer electrons directly to another microorganism (i.e., 

direct interspecies electron transfer or DIET) to couple the metabolic capability of the two microorganisms for their 

syntrophic growth. DIET between bacteria and archaea is the new way for energy exchange between bacteria and 

archaea as well as the new mechanisms for regulating their metabolisms. Furthermore, DIET between bacteria and 

archaea is directly involved in methane formation and the anoxic methane oxidation coupled to sulfate reduction. 

Thus, DIET between bacteria and archaea plays a crucial role in global biogeochemical transformation and cycling 

of carbon and sulfur. Finally, all currently available data suggest that multi-heme c-type cytochromes may form 

continuously extracellular electron transfer pathways to mediate electron transfer between the cytoplasmic 

membranes of bacteria and archaea via the multi-step hopping mechanism. 
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