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摘要：微生物的电子传递过程在生命进化和生物地球化学循环中发挥着关键作用。近年来，随着微生物

电子传递研究的深入开展，微生物纳米导线、导电生物被膜及种间电子传递等多种新型的微生物胞外电

子传递机制不断被发现，微生物电子传递的距离也从纳米级拓展至厘米级。这些微生物的长距离电子传

递过程环环相扣、相互协同，从而构成长距离电子传递网络，并在物质循环和能量转化中共同发挥作用。

微生物长距离电子传递网络的结构功能及其调控机制已成为多个学科共同关注的焦点。本文以电子传递

的距离为主线，对不同尺度的微生物长距离电子传递过程及网络研究的新进展进行综述，包括纳米尺度

的电子传递网络(周质空间和外膜表层)、微米至毫米尺度的电子传递网络(纳米导线、细胞间电子和导电

生物被膜)、厘米尺度的电子传递网络(电缆细菌)等，并分析了该研究现存的主要问题和下一步的发展方

向，以期为进一步推进微生物长距离电子传递网络理论和应用研究提供科学参考。 
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电子传递过程是地球环境演化和生命进化

的重要驱动力[1]。在长期自然选择和进化过程中，

部分微生物衍生出了一些独特的电子传递和能

量转化方式，能够通过细胞电子传递链与胞外电

子供体或受体发生电子交换，这类微生物被称为

电活性微生物。在土壤、沉积物、废水等环境中，

电 活 性 微 生 物 可 以 通 过 多 种 胞 外 电 子 传 递

(extracellular electron transfer，EET)过程相互交

错、相互影响，从而构成了微生物胞外电子传递

网络[2–4]。 

电子传递距离是衡量和评价电活性微生物

电子传递能力的重要指标。生物体系中跨越多个

氧化还原活性中心的电子传递(距离>1 个纳米)即

可定义为长距离电子传递(long-distance electron 
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transport，LDET)[5]。近年来，随着多学科理论和

技术的融合发展，微生物纳米导线、导电生物被

膜及微生物种间电子传递等多种新型的微生物

胞外电子传递机制不断被发现，不同分子、不同

细胞甚至不同物种之间的长距离电子传递途径也

陆续被报道[2–4,6]。相应地，微生物长距离电子传

递的尺度也从纳米拓展至微米甚至厘米。在实际

环境中，不同的微生物长距离电子传递过程构成

了错综复杂的长距离电子传递网络(long-distance 

electron transport networks，LETNs)，共同驱动

物质循环和能量转化。这一系列新发现不仅补充

和拓展了人们对电活性微生物电子传递机制的

科学认知，而且为更好地利用电活性微生物解决

环境保护、新能源、新材料、绿色化工等领域所

面临的科学难题和技术挑战提供了重要的科学

参考。 

本文将以电子传递距离为主线，重点关注电

活性微生物主导的不同尺度的长距离电子传递过

程和网络，对 LETNs 的机制、功能及面临的理论

和技术问题进行探讨，并对未来的主要研究方向

进行展望。 

1  纳米尺度的微生物电子传递网络 

1.1  微生物跨膜电子传递网络 

对于革兰氏阴性细菌而言，细胞周质空间的

跨度一般为 20–30 nm。目前有关细菌跨膜电子传

递过程研究得最为清楚的是 Shewanella oneidensis 

(图 1-A)。据估算，一个 S. oneidensis 细胞的周质

空间(约 0.2 fL)中含有超过 30 万个来自细胞色素

c 的血红素，因此 S. oneidensis 的周质空间存在

着一个密集的电子传递网络[7]。由 CymA-MtrA- 

MtrC/OmcA 组 成 的 跨 膜 细 胞 色 素 c 通 道 不 

仅是该菌向胞外输出电子的主要途径，也是其从

胞外获得电子的主要途径[3]。其中，电子进入和排

出周质空间的主要通道蛋白 CymA 和 MtrA 分别

位于细胞内膜和外膜[3,8]，距离超过 10 nm，因此

两者之间的电子传递需要借助其他蛋白共同介 

导[7]。目前已报道的 S. oneidensis 周质空间中参与

跨膜电子传递的蛋白主要包括 STC、FccA 和 MCC

等。然而，基于模型预测和基因敲除的结果显示，

周质空间中还可能有超过 10 个氧化还原蛋白参与

了跨膜电子传递[3,9–10]。但是，这些蛋白的具体功

能及其在 CymA 与 MtrA 之间电子传递中的作用

尚缺少直接证据。在 EET 过程中，周质空间中的

氧化还原蛋白并非全部发挥功能，其中一些冗余

蛋白(如 NrfA、NapB、DmsC)的存在甚至起到抑

制作用[9]。我们最近的研究表明，S. decolorationis 

S12 中 sorA 与 mcc 位于同一操纵子、编码 2 个在

EET 中发挥相反功能的周质空间蛋白，当敲除

sorA 基因后菌株 S12 还原电极的 EET 效率提高了

25%[10–11]。可见，减少冗余蛋白也是提高细菌 EET

速率的有效途径。 

Geobacter sulfurreducens 是研究 EET 的另一

个模式菌，它具有类似 Shewanella 的跨膜电子传

递系统(图 1-B)，并可以进行双向电子传递。Shi

等已对该系统做了较全面的介绍[2–3]。目前的研究

显示，G. sulfurreducens 可以进行双向的跨膜电子

传递，但这两种 EET 途径所使用的细胞色素 c 不

同。比如，敲除 OmcZ 和 OmcS 等重要的电子传

出功能细胞色素 c 并不影响 G. sulfurreducens 的胞

外电子输入[12]；而参与电子输入的周质空间蛋白

PccH 并不参与电子传出过程 [13]。这可能与 G. 

sulfurreducens 在不同电位下所表达的细胞色素 c

种类不同这一特性有关。但有关 G. sulfurreducens

的电子输入机理至今尚不清楚。 
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图 1.  基于 Shewanella (A)和 Geobacter (B)的周质空间及细胞表面的电子传递网络 

Figure 1.  Bacterial periplasmic and outer surface electron transfer networks based on researches on Shewanella (A) 
and Geobacter (B). RF: riboflavin; FMN: flavin mononucleotide. 
 

铁 氧 化 菌 Rhodopseudomonas palustris 和

Acidithiobacillus ferrooxidans 常被用于研究细菌

自外向内的电子传递机制。R. palustris 的胞外电

子传入通道与 S. oneidensis 用于电子传出的 Mtr

通道非常相似：PioA 锚定于外膜孔蛋白 PioB 中，

通过周质空间中的铁硫蛋白 PioC 与内膜上的氧

化还原蛋白系统连接；而在 A. ferrooxidans 细胞

的周质空间中，PioC 被铜蓝蛋白和另外两种细胞

色素 c 代替[14–15]。值得注意的是，胞外铁氧化的

EET 是逆电势梯度的过程，需要特殊的能量补偿

机制。R. palustris 和 A. ferrooxidans 分别需要酸

性环境所提供的质子梯度化学能和光能才能进

行反向电子传递[16]。 

革 兰 氏 阳 性 菌 细 胞 壁 的 厚 度 往 往 超 过    

30 nm，且含有大量绝缘性的肽聚糖、磷壁酸等

物质[17]。因而，已发现的具有 EET 功能的革兰氏

阳性细菌较少，且大多依赖核黄素、醌类物质等

电子介体[18]。Thermincola potens 是目前唯一已报

道的可以利用跨细胞色素 c 进行 EET 的革兰氏阳

性细菌[19]，但该菌的跨膜电子传递机制尚缺乏直

接证据。 

1.2  微生物细胞表面的电子传递网络 

一般地，微生物细胞表面都会有数十纳米

厚、组分复杂的胞外多聚物(extracellular polymer 

substances，EPS)。EPS 中不仅包含大量的微生

物氧化还原酶、电子介体等氧化还原活性分子，

还会吸附胞外电子受体，在细胞表面形成电子传

递网络 [20]。已有研究显示，微生物外表面的多
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种氧化还原酶(如细胞色素 c、过氧化氢还原酶、

铁硫蛋白等)可能都参与了 EET[21–22]。 

以 S. oneidensis 为例，其外膜表面的细胞色素

c 密度可高达 30000 个/μm2[23]。MtrC/OmcA 是   

两个主要的外膜细胞色素 c，MtrC 接收 MtrA 的

电子并传递给邻近的 OmcA 或其他胞外电子受体

(图 1-A)。实际上，即使在 MtrC/OmcA 都缺失的

条件下，S. oneidensis 仍能维持 30%以上的 EET

能力，这是因为 S. oneidensis 在这种情况下会启动

备用的外膜电子传递蛋白 (如 MtrF、铁硫蛋白

等)[21,24]。这种 EET 途径的灵活性有助于 Shewanella

在多变的环境中生存。此外，Shewanella 的外膜

细胞色素 c 还具有高度的特异性，如在可溶性

Fe(III)还原过程中，MtrC 发挥了关键作用，而

OmcA 和 MtrF 则无明显作用[25]；外膜细胞色素 c

的表达水平还会随电子受体氧化还原电位的不同

而发生改变[26]。Okamoto 等还报道了胞外细胞色

素 c 与不同电子介体之间的特异性结合关系，即

OmcA 特异性结合核黄素(riboflavin, RF)，而 MtrC

特异性结合黄素单核苷酸(flavin mononucleotide，

FMN)[27]，但相关的结合和解离过程受到环境氧化

还原状态的调控[28]。 

G. sulfurreducens 拥有更多种类的外膜细胞色

素 c (outer membrane cytochrome c，Omc)，如

OmcB、OmcC、OmcS、OmcZ 等。这些细胞色素

c 的功能和组成在还原胞外电子受体(如矿物颗

粒、腐殖质和电极等)时也表现出高度的灵活性和

特异性。比如 OmcZ 是参与 G. sulfurreducens 电极

还原的关键蛋白，但并不参与其胞外腐殖质呼吸；

OmcS 是参与还原电极及固态铁锰氧化物的关键

蛋白，但并不参与该菌还原可溶性铁的过程[25]。

最近的研究还发现，G. sulfurreducens 可以感应胞

外电子受体氧化还原电位的差异，通过 CbcL 或

ImcH 途径调控细胞的呼吸代谢；这两种途径所利

用的外膜细胞色素 c 和 EET 功能也存在显著差  

异[29]。这些研究表明，细菌可以根据外部环境变

化而精准地调控细胞表面电子传递网络的组成和

电子传递效率。由此可见，纳米尺度的跨膜及细

胞表面电子传递网络在提高电活性微生物的环境

适应性和定殖能力方面发挥着重要作用。 

2  微生物微米尺度的电子传递网络 

2.1  纳米导线 

2005 年，Reguera 等首次报道了 G. sulfurreducens

可以合成直径为 3–5 nm、长度为 10–20 μm 且具

有导电功能的蛋白纳米线[6]。这些纳米导线可以在

细胞周围形成交错的导电网络，通过直接接触将

电子传递给具有微米级尺度距离的胞外电子受

体。此后，纳米导线陆续在不同环境的 10 多种微

生 物 中 发 现 ， 包 括 S. oneidensis 、 Syntrophus 

aciditrophicus 以及古菌 Methanospirillum hungatei

等[3,30–32]，甚至在人体下颚骨的生物被膜中也发现

了大量纳米导线，推测纳米导线在环境中普遍存

在且发挥着重要功能[33]。此外，微生物纳米导线

还被认为是极具应用价值的绿色能源材料[34]，已

引起了微生物学、物理学和材料学等不同学科研

究者的广泛关注[5,32–34]。 

S. oneidensis 的纳米导线被证实是由细胞外

膜延伸引起的，通常具有较粗的直径，其导电性

可能是由细胞膜上密集的细胞色素 c 所形成[23]。

G. sulfurreducens 的纳米导线自从被发现以来一

直被认为是四型菌毛(图 1-B)，其导电性是由于

菌毛蛋白 PilA 中密集的芳香氨基酸通过苯环 π-π

共轭所形成 [35]。但相关的推测由于缺乏直接证
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据而在很长一段时间受到研究者的质疑 [36]。直

到 最 近 ， 不 同 课 题 组 通 过 冷 冻 电 镜 技 术 证 明    

G. sulfurreducens 的 纳 米 导 线 是 由 细胞色素 c 

(OmcS)分子首尾相接而成[37–38]。尽管如此，仍有

一些问题尚需解答，比如：为何 G. sulfurreducens

的菌毛基因 pilA 通过异源表达或自组装而成的纳

米线具有导电性[39–40]？微生物是否可以合成分子

组成不同的纳米导线？ 

2.2  微生物细胞间的电子传递网络 

微生物细胞间的电子传递在产甲烷、甲烷氧

化、硫酸盐还原等多种重要生物地球化学循环过

程中发挥着关键作用。细胞间的电子传递可以分

为可溶性代谢中间物(如甲酸、氢气等)或电子介体

(核黄素、吩嗪等)扩散介导的间接型和固态导体

(如细胞色素 c、纳米导线或人工导体材料等)介导

的直接接触型两种方式[41–42]。尽管间接型的细胞

间电子传递广泛存在，但其本质上是电子介体长距

离扩散后的近距离电子传递过程，本文不再详述。

直接接触型的微生物种间电子传递被认为具有更

高的电子转移效率和更好的实际应用前景，因而近

年来研究进展比较迅速。下面将在前期有关微生物

直接种间电子传递研究综述的基础上[42–44]，进一步

对该方向近期的重要进展进行总结。 

Geobacter 是到目前为止所发现的唯一可以

在不同种微生物之间发生直接电子传递的细菌。

前期研究发现，pilA 基因突变后 Geobacter 无法

与其他微生物形成共生体系，因此纳米导线在很

长一段时间被认为是 Geobacter 直接电子传递模

式中的关键[45]。而最近 Liu 等的研究发现，在缺

失 纳 米 导 线 的 条 件 下 ， G. sulfurreducens 和      

G. metallireducens 仍可通过细胞色素 c 介导的直接

电子传递和黄素介导的间接电子传递形成共生体

系[46–47]。S. aciditrophicus 也是一个研究较多的需

要与其他微生物形成共生系统的共生型细菌，但

早期的研究认为它主要通过间接电子传递维持共

生。最近，Walker 等发现了 S. aciditrophicus 的四

型菌毛基因及其合成纳米导线的能力，并且发现

该菌还可以通过纳米导线与 G. sulfurreducens 形

成共生关系[30]。该研究还指出，在普遍存在的微

生物共生体系中，直接和间接的电子传递过程可

以同时进行，但会受到共生对象、底物种类以及

环境因素的调控。 

尽管越来越多的微生物细胞间直接电子传递

被发现，但相关的电子传递机制尚不完全清楚，

外膜细胞色素 c 与菌毛在共生体系中如何协同作

用、电子受体细胞如何接收电子、共生体系内的

能量如何分配等问题仍然有待解答。 

2.3  生物被膜内电子传递网络 

地球上大多数的微生物以生物被膜的形式存

在[48]。由于生物被膜的 EPS 中含有大量的脂类、

多糖等绝缘性物质，一般认为生物被膜是不导电

的。然而越来越多的研究表明[20]，当生物被膜中

富集了大量的氧化还原蛋白、纳米导线等具有电

子传递功能的组分时，其导电能力将显著增加，

可以达到数百 μS/cm[35,49]。 

Geobacter 是目前唯一已知的可以形成导电

生物被膜的纯培养微生物。Geobacter 生物被膜的

导电性主要来自于其内部的纳米导线和细胞色素

c[42,49]。Geobacter 生物被膜外侧细胞释放的电子可

以传递给内侧的细胞和电子受体进行跨越几十微

米的电子传递[49]。但是，Geobacter 生物被膜的导

电机制目前仍存在一定争议。较早的研究发现

Geobacter 生物被膜具有类似金属的导电特性[35]，

而最近的研究表明 Geobacter 生物被膜内的电子
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传递是依赖氧化还原基团间的电子跃迁过程，主

要证据是其电导率会随氧化还原电位的变化而呈

“倒钟形”变化，且随含水量的降低而降低[42,50–51]。

电子跃迁模型要求生物被膜内的氧化还原分子形

成高度有序、致密的电子传递网络，而目前有关

微生物是否以及如何根据环境变化调整生物被膜

内的电子传递网络结构和功能等研究仍然较少。

Liu 等发现生物被膜的导电性会随厚度的增加而

提高[52]。除纳米导线外，鞭毛的存在也有利于生

物被膜内氧化还原分子的高效组装并加快电子传

递[53]。与 Geobacter 相比，Shewanella 的电子传递

途径更为多样，但其形成生物被膜的能力较弱，

因而 Shewanella 生物被膜的导电性研究较少[35]。

如果可以有效促进 Shewanella 生物被膜的形成，

将为研究认识生物被膜的电子传递机制提供另一

种重要模型。 

越来越多的来自沉积物、废水、海水等环境

的混合菌生物被膜或颗粒污泥也被发现具有导电

性[54–58]。较早的研究认为高丰度的 Geobacter 是导

电生物被膜的必要条件，但近来的研究发现低丰

度、甚至缺失 Geobacter 的生物被膜也可以具有较

高的导电性[58]。这些生物被膜普遍表现出电子跃

迁的导电机制，最大电导率对应的氧化还原电位

在–200 到–400 mV 之间[52,57]。相对于纯菌生物被

膜，混合菌生物被膜的物理结构和电子传递网络

更为复杂。除了细胞色素 c 和纳米导线，其他的

氧化还原活性物质如电子介体、腐殖质、矿物颗

粒等也有可能发挥重要作用(图 2-A)。Yates 等发

现铁硫蛋白也可能是混合菌生物被膜电子传递网

络中的关键组分[22]，我们的研究也发现 Shewanella

生物被膜细胞表面铁硫蛋白参与了 EET 过程[21]。

值得注意的是，目前已报道的导电生物被膜大多

来自人工构建的反应器，自然环境中导电生物被

膜或生物聚集体的分布及功能特点尚待阐明。 

 

 
 

图 2.  生物被膜(A)和沉积物(B)内的长距离电子传递网络 

Figure 2.  LETNs in biofilms (A) and sediments (B). 
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3  厘米及更远距离的微生物电子传

递网络 

电缆细菌是由数以万计的短杆状细胞首尾相

连形成长达数厘米的微生物(图 2-B)。它们在各种

自然水体的泥-水界面普遍存在，对 S、P、C 及

Fe 等元素的循环发挥着重要作用[59]。受沉积物理

化特性的影响，电缆细菌在泥-水界面形成错综复

杂的电子传递网络。除了介导多种元素之间的氧

化还原过程，电缆细菌还介导了不同物种之间的

代谢和电子传递[60]。近两年，研究人员采用跨学

科的技术手段开展了电缆细菌研究，取得大量新

进展。 

Bjerg 等发现电缆细菌中的细胞色素 c 从沉积

物端向氧气端逐渐由还原态转为氧化态，提出细

胞色素 c 是电缆细菌电子传递的主要途径[41]。电

缆细菌的结构是认识其长距离电子传递的关键。

Jiang 等发现电缆细菌的细胞外表面有多条凸起的

贯穿整个细胞的脊，脊内含有一条直径约 50 nm

的纳米线[61]。最近的研究发现，电缆细菌细胞表

面具有导电性，其凸起的脊内部的纳米导线的导

电性高达 79 S/cm[62]。但该研究的结果也显示电缆

细菌的纳米线并非由细胞色素 c 组成，这与之前

Bjerg 等提出的电缆细菌主要通过细胞色素 c 进行

电子传递的观点不一致[41,62]。Geerlings 等最近的

研究发现，只有沉积物一端的电缆细菌细胞进行

代谢并获得能量，而氧气一端的细胞可能只是负

责维持纳米导线结构并还原氧气[63]。随着电缆细

菌导电性的发现，一些新的问题也随之产生，如

电缆细菌的导体表面及其纳米导线的分子组成是

什么？能否与周围环境中的矿物颗粒或 EET 功能

微生物进行直接电子传递？ 

在发现电缆细菌介导泥-水界面的电子传递

之后，Malvankar 等发现了更深层(50 cm)的天然海

洋沉积物中也存在与电缆细菌所介导的电子传递

速率相当的厘米级尺度电子传递过程(7 μS/cm)，

对于表层氧化后的沉积物则没有明显导电性，而

添加黄铁矿可以显著提高沉积物的导电性[55]。推

测在深层沉积物中矿物质等非生物材料所介导的

电子传递过程也发挥着重要作用。在地球表层、

海底热液口等多种环境中也陆续发现了由矿物所

介导的数厘米甚至数米的电子传递[64–65]，结合矿

物表层的光电效应以及微生物氧化还原过程[66]，

不同环境中生物地球电化学过程的重要功能将远

远超出我们现有的科学认知。 

4  总结和展望 

随着越来越多具有长距离电子传递功能电活

性微生物菌种资源和环境样品的发现，微生物

LETNs 的作用特点和调控机制逐渐得到阐明，已

成为生命、环境、材料等多个学科共同关注的热

点。根据已有的研究证据，我们有理由推测，电

活性微生物所介导的不同尺度、不同类型的长距

离电子传递过程在实际环境中广泛存在，并且相

互耦联，形成更大尺度的 LETNs，共同驱动物质

循环和能量转化。以自然水体环境为例，电缆细

菌在泥-水界面构成了跨度为几个厘米的 LETNs。

与此同时，更深层沉积物中普遍存在的各种电活

性微生物以及腐殖质、矿物颗粒等电子传递载体，

可以构建成更庞大的深层 LETNs，源源不断地将

沉 积 物 中 的 电 子 向 上 传 递 给 表 层 的 电 缆 细 菌

LETNs，从而形成贯穿上覆水体和深层沉积物的

巨型 LETNs (图 2-B)。在认识 LETNs 功能机制的

基础上，可以综合利用生物电化学、材料学、环
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境工程等技术手段，实现对环境中 LETNs 的定向

强化和调控。如在土壤或活性污泥中添加生物炭、

活性炭、矿物颗粒等导体或半导体材料，可以有

效促进微生物间的电子传递，从而提高甲烷产生、

污染物降解或电能回收效率[42,67–69]。由此可见，

LETNs 机理、核心微生物及关键组分的阐明不仅

对于认识元素生物地球化学循环具有重要意义，

在生物合成、环境保护、新能源、新材料等领域

也有重要的应用前景。 

未来几年，以电活性微生物为核心的 LETNs

的主要研究方向将包括以下几个方面。 

(1) 新型长距离电子传递功能电活性微生物

资源的挖掘。目前已知的具有长距离电子传递功

能的微生物种类极少，更多类型、更多环境来源

的长距离电子传递功能微生物及其长距离电子传

递机制的发现和揭示将为全面认识 LETNs 结构与

功能提供宝贵的菌种资源和信息。 

(2) 自然生态系统中 LETNs 的分布和功能特

点。目前有关 LETNs 的研究主要集中在微生物纯

培养体系和人工反应器，而对于自然生态系统中

LETNs 的分布规律及功能作用特点的阐明将更

加全面系统地揭示 LETNs 的生态功能，在 LETNs

结构功能及其调控机制方面取得系列新的科学

认知。 

(3) LETNs 定向调控技术及其应用。结合环境

保护、生物电子、新能源、新材料等领域的实际

需求，研发 LETNs 特异性定向调控技术，将充分

发挥 LETNs 的功能特点，为绿色生产与能源回收

利用提供重要的技术支撑。 

此外，作为一个多学科交叉的研究领域，除

分子生物学、微生物组学研究技术外，恒电位仪、

导电探针台、微纳器件及原子力显微镜等设备在

LETNs 研究中也发挥着必不可少的作用。如何利

用不同学科的理论和技术构建系统化、标准化的

LETNs 研究平台也将是深入揭示 LETNs 结构功能

及其调控机制所亟需解决的重要问题。 

随着长距离电子传递功能微生物资源、环境

分布特点及其生态功能作用的逐步阐明，将为更

加深入、系统地认识不同环境中的微生物生态网

络结构特征及其作用机制提供重要的科学参考。

共生微生物培养体系中 LETNs 结构及功能的揭示

也有望为当前大量未培养微生物人工培养技术手

段的建立和优化提供重要的科学理论指导。 
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Research progress in microbial extracellular long-distance 
electron transport networks 
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Abstract: Microbial electron transfer processes play a key role in both life evolution and biogeochemical cycles of 
various elements. In recent years, toward a deeper understanding of the microbial electron transfer, many novel 
microbial extracellular electron transfer strategies have been discovered, such as microbial nanowires, electrically 
conductive biofilms, interspecies electron transfer. Meanwhile, the electron transport distance increases from 
nanometer scale to centimeter scale. Generally, these long-distance microbial electron transport processes interacted 
and connected to each other, and form microbial electron transfer networks which play key roles in substance and 
energy transformations. The mechanisms and functions of microbial long-distance electron transport have been paid 
increasing attentions from different disciplines. Along the scale of electron transfer distance, this review introduces 
recent progresses in microbial long distance electron transport pathways and networks, including nanometer 
electron transport networks (cell periplasm space and outer surface), micro-to-millimeter electron transport 
networks (nanowire, inter-cellular electron transfer and conductive biofilms), and centimeter electron transport 
networks (cable bacteria). The challenges, problems and future research directions in this field are also discussed 
for providing more information to the researchers related. 

Keywords: microbial electron transport networks, extracellular electron transfer, long-distance electron transport, 

microbial nanowires, cable bacteria 
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