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摘　要　　微生物种间电子传递（Interspecies electron transfer，IET）是指电子供体微生物与电

子受体微生物之间通过直接或间接方式传递电子形成互营生长关系，从而共同完成单一微生物不能

完成的代谢过程的现象。IET分为间接种间电子传递（Mediated IET，MIET）和直接种间电子传递

（Direct IET，DIET）。其中，前者一般需要氢、甲酸、核黄素等作为电子载体，而后者是指微生物

间通过纳米导线、氧化还原蛋白、导电颗粒等进行直接电子交换。DIET是最新发现的IET方式，DIET

的发现改变了微生物互营代谢必须依赖氢/甲酸等能量载体的传统认识。本文在论述MIET的同时，重

点阐述了DIET的三种介导机制，列举了参与IET的典型微生物种类，系统介绍了IET在厌氧消化产甲

烷、甲烷厌氧氧化、微生物脱氯等重要环境过程中的作用机制及应用潜力，并展望了微生物种间电子

传递的未来研究方向。本综述有助于加深对微生物IET发生机制的认识，为理解微生物IET在自然界碳

氮等元素循环、温室气体排放、污染物降解等关键生物地球化学过程中的作用提供理论基础，为IET的

实际工程应用提供可能。
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微生物种间电子传递（Interspecies electron 
transfer，IET）是指电子供体微生物与电子受体

微生物之间通过直接或间接方式传递电子形成互

营生长关系，从而共同完成单一微生物不能完成

的代谢过程的现象 ［1-3］。例如，在以乙醇为电子

供 体 、 富 马 酸 为 电 子 受 体 的 地 杆 菌 共 培 养 体 系

中，金属还原地杆菌Geobacter metallireducens不

能以富马酸为电子受体氧化乙醇，硫还原地杆菌

G. sulfurreducens无法以乙醇为电子供体还原富马

酸，但当两微生物同时存在时，G. metallireducens
可将乙醇氧化产生的电子传给G. sulfurreducens，

G .  s u l f u r re d u c e n s 再 将 电 子 传 至 富 马 酸 ， 实 现 
G. metallireducens与G. sulfurreducens的电子互 
营 ［ 4 ］ 。 微 生 物 I E T 分 为 间 接 种 间 电 子 传 递

（Media ted  IET，MIET）和直接种间电子传递

（Direct IET，DIET）。其中，MIET是指微生物

间通过氧化还原性内源（细菌自身产生的）小分

子物质如氢 /甲酸、核黄素等或外源（天然存在或

人工合成）小分子物质如腐殖质等实现电子传递

的方式，是一种经典的互营生长机制［5］。DIET是

指微生物间通过自身导电结构如导电菌毛和细胞

色素c等实现电子交换的过程［6］。此外，外源导电

物质如活性炭 ［7］和磁铁矿 ［8］也能介导微生物间

的IET。由于它们介导的IET不需要能量载体的协

助，而是直接依靠介体的导电性实现电子传递，因

此将这类IET归为DIET。

微生物IET起源最早可追溯至20世纪初。1906
年Omel iansk i ［9］分离得到的乙醇氧化产甲烷奥
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氏杆菌（Methanobacillus omelianskii）。之后，

Bryant等［10］发现M. omelianskii其实是产乙酸菌与

产甲烷菌的共培养物，产乙酸菌与产甲烷菌间以

氢气为电子载体实现电子互营。除氢气外，1988
年Thiele和Zeikus［11］发现甲酸也能协助微生物间

的电子传递，并且在互营产甲烷消化器中甲酸对

IET的贡献远大于氢气的贡献。在很长一段时间

内，微生物间以氢/甲酸为电子载体进行电子传递

被认为是微生物间电子互营的主要方式，直至2010
年Summers等［4］在地杆菌G. metal l ireducens与 
G. sulfurreducens的共培养体系中发现细胞色素c和

菌毛介导的DIET，才打破了微生物互营代谢的传

统认识，为微生物IET研究打开了新视角。

微 生 物 I E T 普 遍 存 在 且 方 式 多 样 。 产 甲 烷

反 应 器 、 厌 氧 沉 积 物 中 广 泛 存 在 的 产 甲 烷 菌

Methanosaeta与地杆菌Geobacter之间既能借助氢/
甲酸［12］和氧化还原性小分子物质［13-15］等实现电

子转移，也能利用自身导电菌毛和氧化还原蛋白进

行IET。目前微生物间利用氢/甲酸实现共培养的研

究已比较成熟，但DIET研究仍处于初级阶段。为

进一步理解厌氧微生物间的电子互营，本文在论述

MIET机制的同时，重点阐述了DIET机制及研究现

状，列举了代表性IET微生物，介绍了IET在环境

修复、温室气体减排等过程中的作用，并就IET未

来研究方向提出了展望。

1　微生物IET机制

微生物 IET方式分为MIET和DIET。其中，

MIET包括：种间氢 /甲酸转移（即微生物间以氢 /
甲酸为电子载体实现IET的方式，图1a）和电子穿

梭机制（即微生物利用具有氧化还原特性的小分子

物质如吩嗪、核黄素、腐殖质等实现电子转移的过

程，图1b）；DIET包括：纳米导线机制（微生物

间利用自身导电菌毛实现电子互营，图1c）、氧化

还原蛋白机制（主要以细胞色素c为电子载体进行

电子传递，图1d）和导电物质介导机制（利用外

源导电颗粒如活性炭、磁铁矿等进行电子传递，图

(a)种间氢/甲酸转移Exchange of electrons between species via hydrogen/formate，(b)电子穿梭体机制Electron transfer shuttle，(c)

纳米导线机制Electrically conductive pili，(d)氧化还原蛋白机制Proteins associated with outer cell surfaces，(e)导电颗粒介导机制

Conductive materials，(f)长距离氧化还原耦合Long-distance electron transport via redox coupling

图1　微生物IET机制［16-18］

Fig. 1　Mechanisms of microbial interspecies electron transfer［16-18］
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1e）。此外，近年来在海洋沉积物中发现的电缆细

菌（Cable bacteria）与硫氧化菌间的长距离氧化还

原耦合也被认为是微生物IET的一种（图1f）：电

缆细菌利用自身的长纤毛将硫氧化菌传来的电子传

至沉积表面的含氧层，将氧气还原生成水，与硫氧

化菌实现电子互营［16］。

1.1　MIET机制及研究现状

1967年Bryant等 ［10］在研究乙醇氧化产甲烷

奥氏杆菌（M. omelianskii）时首次发现以氢气为

电子载体的IET。该奥氏杆菌是产乙酸菌S菌株与

产甲烷菌Methanobacterium ruminantium的共培养

物。在该共培养体系中，S菌株氧化乙醇产氢气，

M. ruminantium利用氢气还原CO2产甲烷。前者属

于吸能反应，不能自发发生，必须依赖后者不断消

耗氢气降低氢分压（理论上需小于0.1kPa），才能

持续反应［19］。除氢外，Thiele和Zeikus［11］在互

营产甲烷消化器中发现甲酸也能促进微生物IET，

并且甲酸对 IET的贡献（大于90% ）远高于氢气

对IET的贡献（小于10%）。1989年Boone等［20］ 

在互营菌（Syntrophomonas wolfei）与产甲烷菌

（M. formicicum）的共培养体系中，采用扩散模

型进一步证实了种间甲酸转移的存在，并且发现

种间甲酸转移速率是种间氢转移的100倍。2002年

Plugge等［21］发现丙酸盐氧化菌与产甲烷菌共培养

体系在甲酸和氢气同时存在的情况下生长更好，表

明种间氢和甲酸转移可同时发生。此外，对于既可

消耗氢气又可产生氢气的互营体系，微生物IET甚

至存在电子反向传递的可能。例如在Desulfovibrio 
vulgaris和Methanosarcina barkeri的共培养体系

中，D. vulgaris降解乳酸生成乙酸、二氧化碳和氢

气，电子经由氢气传递至M. barkeri将二氧化碳还

原成甲烷［22］。但当氢气浓度较低时，M. barkeri
自身会释放出氢气，氢气能被D. vulgaris利用，因

此D. vulgaris和M.barkeri之间存在电子反向传递

（电子由M. barkeri传至D. vulgaris）的可能［23］。

此外，2008年Kosaka等［24］研究发现在以氢气为电

子载体的互营体系中，甲酸脱氢酶会表达生成甲

酸，推测甲酸是微生物种间氢转移的临时电子载

体。De Bok等［25］根据费克扩散定律，对比氢气和

甲酸的扩散速率和溶解度，提出氢气主要参与近距

离的电子传递，而甲酸参与远距离的电子转移的理

论。2013年Felchner-Zwirello等［26］研究认为微生

物间可以通过缩短距离来达到增加种间氢转移通量

的目的。

在种间氢 /甲酸转移体系中，微生物氧化有机

物产氢通常与NAD+/NADH、FAD/FADH2或辅酶

F420/F420-H2以及Fd(ox)/Fd(red)（Fd，铁氧化还原蛋

白）等氧化还原中间体的相互转化相耦联［27］。这

些耦联反应在标准状态下的吉布斯自由能通常为正

值，反应无法自发发生。当氢气分压小于某值时，

吉布斯自由能由正值变为负值，反应可自发发生，

方便电子供体微生物传出电子（表1）。

表1　种间氢/甲酸转移中氢/甲酸相关反应能量变化［5］

Table 1　Energy variation of hydrogen/formate-related reactions in interspecies hydrogen/formate transfer［5］

反应Reaction ΔG0′/ (kJmol-1) ΔG ′/ (kJmol-1)

　产氢菌Hydrogen-producing bacteria　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　

　2Fd(red)+2H+→2Fd(ox)+H2 +3　　 -26

Formate+H+→CO2+H2　 -3　　 -32

NADH+H+→NAD++ H2 +18 　 -11

FADH2→FAD+H2　　　　 +37 　 +8　

　耗氢菌Hydrogen-consuming bacteria　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　

H2+F420→F420-H2　　　　　 -11 　 +18

H2+2Fd(ox)→2Fd(red)　　　 -3　　 +26

　　　　 4HCOO-+4H+→CH4+3CO2+2H2O -119.5 -

　　注：ΔG0′指标准条件下的吉布斯自由能变化，ΔG′指氢分压为1 Pa时的吉布斯自由能变化 Note:ΔG0′ stands for Gibbs free 

energy change at the standard state and ΔG′ for Gibbs free energy changeat 1 Pa pressure
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电 子 穿 梭 机 制 是 指 微 生 物 间 借 助 自 身 分

泌 、 天 然 存 在 或 人 工 合 成 的 具 有 氧 化 还 原 活 性

的 小 分 子 物 质 （ 电 子 穿 梭 体 ） 进 行 电 子 传 递 的

方式 ［28］。1978年Bieb l和Pfennig ［29］在脱硫单

胞杆菌Desul furomonas acatoxidans和突柄绿菌

Prosthecochloris aestuarii的共培养体系中发现硫

化物能够介导微生物IET。其中，D. acatoxidans
以 乙 醇 为 电 子 供 体 将 硫 单 质 还 原 成 硫 化 物 ， P. 
aestuarii通过光合作用固定CO2并将硫化物氧化生

成硫单质，如此循环往复实现IET。2002年Kaden
等 ［30］在以乙酸为电子供体、硝酸盐为电子受体

的地杆菌G. sulfurreducens与沃林氏菌Wolinella 
succinogenes共培养体系中发现了L-胱氨酸/半胱氨

酸介导的IET。G. sulfurreducens在氧化乙酸的同

时将L-胱氨酸还原成L-半胱氨酸，W.succinogenes
利用L-半胱氨酸将硝酸盐还原，而L-半胱氨酸被

氧化成L-胱氨酸再次参与乙酸氧化。2015年Smith
等［15］发现在外源添加腐殖质类似物AQDS的情况

下，G. sulfurreducens与G. metallireducens的互营

代谢速率得到促进，并且突变株共培养实验证明

AQDS协助的IET能为受体微生物G. sulfurreducen
提供足够能量用于生长。

1.2　DIET机制及研究现状

2 0 1 0 年 S u m m e r s 等 ［ 4 ］ 在 以 乙 醇 为 电 子 供

体、富马酸为电子受体的G.  me ta l l i reducens与

G.sulfurreducens共培养体系中发现了细胞色素c
和菌毛介导的DIET。DIET的发现打破了对微生

物IET的传统认知，是微生物IET研究的一大里程

碑。目前地杆菌参与的DIET研究最为透彻，本节

将主要总结地杆菌参与的DIET机制研究。

地杆菌参与的DIET体系如G. metallireducens
与G. sulfurreducens的共培养中，通常能看到大量

菌毛形成的缠绕结构［4］。在菌毛的作用下，互营

微生物双方形成紧密的团聚体，以缩短电子传递距

离，减少能量损耗。而对于无导电菌毛介导的互

营体系通常无法实现DIET。如G. metallireducens
在 缺 失 菌 毛 表 达 能 力 的 情 况 无 法 与 产 甲 烷 菌

Methanosaeta或Methanosarcina实现IET［31］。并

且G. metallireducens与G. sulfurreducens中无论哪

一方被敲除菌毛表达基因均无法与对方进行电子互

营［4, 6］，表明了菌毛在DIET中的重要地位。

菌毛是从细胞表面延伸出来的丝状蛋白，不

仅能帮助细菌附着，促进细胞运动，也能将电子

传出至胞外电子受体。2005年Reguera等［32］利用

改造的原子力显微镜发现G. sulfurreducens菌毛具

有导电欧姆响应。Lovley等［33］纯化菌毛检测发现

G. sulfurreducens菌毛电导率能达到188Ms·cm-1，

类似于金属导电性，并提出了菌毛的类金属导电

模型［34］（见图2a）：电子通过菌毛芳香环π-π

轨道折叠形成的电子云进行传递，而细胞色素c在

菌毛电子传递过程中只是充当中间体或电子储容

器。2011年Strycharz等［35］在G. sulfurreducens传

递电子至电极的过程中，通过基因敲除等手段提出

了不同于类金属导电模型的电子跃迁理论（见图

2b）：电子沿着菌毛上毗邻的氧化还原蛋白（细胞

色素c）逐步跃迁至电子受体实现电子转移，其中 

（a）类金属导电性模型Metalloid conductivity model［34］，（b）电子跃迁模型Electron hopping model［35］，（c）Stepping stone模

型Stepping stone model［36］

图2　纳米导线导电模型

Fig. 2　Models of electron flow via nanowires
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菌毛起着电子传递支架的作用。2013年Bonanni 
等［36］结合类金属导电模型和电子跃迁模型，提出

了Stepping stone理论（见图2c）：电子沿着菌毛

上的芳香环簇进行传导，当芳香环簇距离大于电子

可直接传递距离时，电子依靠菌毛上的细胞色素c
进行传递。

微生物周质和膜上通常分布有多种氧化还原

蛋白，且在不同胞外电子传递模式下参与的细胞

色素c种类存在差异［37］。根据2016年Shi等［38］提

出的地杆菌G. sulfurreducens电子由内膜向外膜传

递的模型（图3）：胞内电子通过氢醌的氧化反应

将电子传递给内膜上的 ImcH（高电位）或CbcL
（低电位）蛋白，ImcH或CbcL上的电子经周质蛋

白PpcA家族蛋白的介导传递至外膜蛋白如OmaB、

OmcB、OmaC、OmcC。其中OmaB、OmcB与

OmbB以及OmaC、OmcC与OmbC形成跨膜蛋白

复合体介导电子传递，在胞外电子传递过程中起

着重要作用。在以Fe 3+为电子受体的胞外电子传

递过程中，细胞色素OmcS是电子由细胞表面传递

至胞外电子受体的重要介体蛋白 ［39］而参与较薄

的阳极生物膜胞外电子传递的蛋白主要是OmcS和 
OmcE［40］，当阳极生物膜变厚时，参与胞外电子

传递过程的细胞色素主要是菌毛蛋白PilA和细胞色

素OmcZ［41］。

在 地 杆 菌 参 与 的 D I E T 过 程 中 ， 发 挥 重 要

作 用 的 氧 化 还 原 蛋 白 是 外 膜 细 胞 色 素 O m c S 。

2010年Summers等 ［4］在G.  me ta l l i reducens与

G .  s u l f u r re d u c e n s 的 互 营 体 系 中 发 现 一 种 与 G . 
s u l f u r re d u c e n s 导 电 菌 毛 相 结 合 的 氧 化 还 原 蛋

白 — 细 胞 色 素 O m c S 得 到 了 大 量 表 达 ， 并 且 G . 
sulfurreducens在敲除掉OmcS的表达基因后无法

与G. metall ireducens实现共培养，表明OmcS在

DIET中担当着重要角色。此外，跨膜蛋白在IET
也发挥了一定的作用。2017年Phuc等［42］在突柄

绿菌P. aestaurii与地杆菌G. sulfurreducens的互

营厌氧光合成体系中发现，两者外膜紧密接触，

且G. sul furreducens在缺失跨膜孔蛋白与细胞色

素复合体（ombB-omaB-omcB-orfS-ombC-omaC-
omcC）的情况下无法与P. aestaurii达成共培养关

系，表明外膜蛋白影响了微生物间的DIET过程。

2015年Benomar等 ［43］通过蛋白荧光标记发现，

脱硫弧菌Desulfovibrio vulgaris和梭菌Clostridium 
acetobutylicum共培养时进行了蛋白交换，表明微

生物间存在通过交换蛋白实现IET的可能。

除依靠自身导电结构进行DIET之外，微生物

也能借助外源的非生物导电材料如磁铁矿、颗粒

活性炭或生物炭等实现DIET。2012年Kato等［44］

在水稻土中添加（半）导体铁氧化物如磁铁矿和

赤铁矿发现Geobacter与Methanosarcina间的电

子传递得到了促进，而添加非导电性铁氧化物对

图3　地杆菌电子由内膜向外膜的转移［38-41］

Fig. 3　Electron transfer from inner membrane to outer membrane in Geobacter［38-41］
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Geobacter与Methanosarcina间的电子传递不具备

促进作用。2015年Li等［45］在水稻土中分别加入二

氧化硅包裹的磁铁矿和裸露的磁铁矿发现，二氧化

硅包裹的磁铁矿不能像裸露磁铁矿一样促进微生物

DIET，表明磁铁矿对DIET的促进作用与导电性相

关。同年，Liu等［46］发现原本无法实现电子互营

的G. sulfurreducens的细胞色素OmcS缺陷株与G. 
metallireducens在外源添加磁铁矿的作用下能够形

成共培养，但G. sulfurreducens的菌毛PilA突变株

与G. metallireducens不能恢复电子互营，表明磁铁

矿可以弥补细胞色素OmcS的缺失，但不能替代菌

毛的功能。导电碳材料如颗粒活性炭、生物炭和碳

布等也可以介导微生物IET［47］。2012年Liu等［7］

发现，在颗粒活性炭的介导下，G. sulfurreducens
细胞色素OmcS缺陷株或菌毛蛋白Pi lA缺陷株能

够与G. metallireducens实现电子互营，证明颗粒

活 性 炭 具 有 介 导 D I E T 的 能 力 ， 且 颗 粒 活 性 炭 介

导下的DIET无需菌毛和细胞色素c参与。此外，

Chen等 ［48-49］发现导电性生物炭和碳布能促进G. 
metallireducens与G. sulfurreducens及M. barkeri间
的DIET，但对D. vulgaris与G. sulfurreducens的种

间氢转移无促进作用。

1.3　IET微生物

MIET常见形式有种间氢/甲酸转移和电子穿梭

体介导的IET，其中，种间氢/甲酸转移常见于产甲

烷微生物群落，如产甲烷菌与产乙酸菌［10］、产甲

烷菌与脱硫弧菌［22］、地杆菌与甲醇降解菌［50］。

此外，电子穿梭体如硫化物、L-半胱氨酸、AQDS
等也能协助微生物MIET，如脱硫菌与光合菌［29］、

地杆菌与沃林氏菌［30］等之间的电子传递。

DIET由于需要微生物导电菌毛和细胞色素c的

介导，常见于地杆菌参与的共培养体系，如地杆

菌与地杆菌［46］、地杆菌与产甲烷菌［31, 48, 51］、地

杆菌与光合菌［42］、地杆菌与脱氮菌［52］等。外源

添加的（半）导电材料如磁铁矿、活性炭等也能

协助微生物DIET（表2）。此外，脱氯菌与互营 
菌［53］、厌氧甲烷氧化菌与硫酸盐还原菌［54］间也

能以DIET形式进行电子传递。在厌氧甲烷氧化古

菌ANME-1与硫酸盐还原菌HotSeep-1的互营代谢

过程中，ANME-1与 HotSeep-1的胞外细胞色素c和

菌毛相关基因得到了高度表达，表明菌毛和细胞色

素c在两者互营过程中扮演着重要角色［54］。

表2　部分参与IET微生物及其IET方式

Table 2　Microorganisms participating in IET and their IET patterns

电子供体微生物Electron-

donating Microorganisms

电子受体微生物Electron-

accepting Microorganisms

介体

Mediators

参考文献

Reference

间接种间电子传递MIET

产乙酸菌至产甲烷菌 S菌株 M. ruminantium 氢H2 ［10］

脱硫弧菌至产甲烷菌 D. vulgaris M. formicicum 甲酸Formate ［22］

脱硫菌至光合菌 D. acatoxidans P. aestuarii 硫化物Sulfide ［29］

地杆菌至沃林氏菌 G. sulfurreducens W. succinogenes
L-胱氨酸/半胱氨酸

L-cystine/cysteine
［30］

地杆菌至甲醇降解菌 G. sulfurreducens P. carbinolicus 氢/甲酸H2/formate ［50］

直接种间电子传递DIET 

地杆菌至地杆菌 G. metallireducens G. sulfurreducens

菌毛/细胞色素c/生物炭/碳布

/磁铁矿

e-pili/cytochrome/biochar/

carbon cloth /magnetite

［32, 46, 48-49］

地杆菌至产甲烷菌 G. metallireducens M. barkeri

菌毛/细胞色素c/碳布/生物炭

e-pili/cytochrome/carbon 

cloth/biochar

［31, 48, 51］
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电子供体微生物Electron-

donating Microorganisms

电子受体微生物Electron-

accepting Microorganisms

介体

Mediators

参考文献

Reference

地杆菌至光合菌 G. metallireducens P. aestuarii
菌毛/细胞色素c

e-pili/cytochrome
［42］

地杆菌至脱氮菌 G. sulfurreducens T. denitrificans 导电铁矿Conductive mineral ［52］

脱氯菌至互营菌 D. mccartyi S. wolfei
菌毛/细胞色素c

e-pili/cytochrome
［53］

厌氧甲烷氧化菌至

硫酸盐还原菌
ANME-1 HotSeep-1

菌毛/细胞色素c

e-pili/cytochrome
［54］

2　微生物IET应用

2.1　厌氧消化产甲烷

厌氧消化技术是指厌氧环境中，微生物分工合

作将大分子有机废物水解并最终生成可再生生物质

能源氢气和甲烷的过程［55］。常规厌氧消化系统具

有启动缓慢、处理能效低、反应时间长等缺点，提

高产甲烷菌的代谢活性和产甲烷速率是提高厌氧消

化效能的关键所在。2014年Cruz等［8］发现磁铁矿

颗粒能够更快速地引发丙酸降解产甲烷，表明磁铁

矿对微生物有机物氧化产甲烷具有促进作用。2016
年Dang等［56］发现往厌氧消化池添加导电碳材料如

碳布、碳毡和活性炭等可促进厌氧消化池中有机物

的降解。Zhao等［57］通过往厌氧消化池添加导电碳

布发现微生物IET方式由IHT转变为DIET，缓解了

消化池中酸对种间氢转移的抑制作用。Yang等［58］

发现厌氧消化池中的微生物量与有机物降解速率密

切相关，因此外源添加产甲烷微生物，可加快微生

物厌氧消化产甲烷过程。

2.2　甲烷厌氧氧化

甲烷是一种重要的能源物质，也是引起地球温

室效应的重要气体。微生物主导的甲烷厌氧氧化能够

有效地减少甲烷的排放［59］。目前为止发现的甲烷厌

氧氧化类型主要有硫酸盐还原型甲烷氧化和反硝化型

甲烷氧化，并且认为是微生物进行IET的结果［60］。

2015年McGlynn等［54］发现增强菌毛和细胞色素c
的表达可促进甲烷厌氧氧化。此外，Egger［61］和

Ettwig［62］等发现在铁氧化物如磁铁矿纳米颗粒等

协助下，微生物甲烷厌氧氧化得到促进，表明外源

添加（半）导体材料是提高甲烷厌氧氧化速率的重

要手段。

2.3　微生物脱氯

含氯污染物通常具有持久性，对环境及人类的

健康威胁大。微生物厌氧脱氯是自然环境下含氯污

染物的主要分解方法，但脱氯微生物在总微生物群

中占的比重较低，对含氯污染物的降解有限。2015
年 M a o 等 ［ 5 3 ］发 现 微 生 物 I E T 能 够 促 使 污 染 物 脱

氯。并且添加磁铁矿纳米颗粒可以促进微生物IET
脱氯反应［63］，表明导电材料如磁铁矿纳米颗粒等

能够加快含氯污染物的降解。

3　展　望

微生物IET研究不仅有助于深入理解厌氧微生

物互营代谢，也可为生物能源生产、温室气体减排

以及环境修复提供技术支撑。微生物IET的核心是

电子在微生物之间的传递，研究IET的微观机制，

发掘高效IET微生物，寻找提高微生物IET效率的

方法，是将微生物IET用于实践的重点研究方向。

目前微生物IET微观机制的研究仍处于初级阶段，

电子究竟如何进行传递、自然界中是否存在更高效

的IET微生物以及是否存在更为经济高效的方法加

速微生物IET等这些问题尚待进一步明晰。地杆菌

作为土壤中广泛存在的电活性菌已有大量研究报道

其胞外电子传递机制［64］：1）以Fe3+为电子受体的

胞外电子传递过程中，G. sulfurreducens的细胞色

素OmcS是参与胞外电子传递的主要蛋白［39］；2）

在以电极为电子受体的情况下，参与胞外电子传递

的主要蛋白是OmcS、OmcE［40］以及OmcZ［41］；

3）在DIET过程中，外膜细胞色素OmcS是参与胞

外电子传递的主要氧化还原蛋白［4］。受限于生物

手段及技术水平，目前尚无法对微生物IET的电子

续表　　
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传递路径进行全程追踪，无法明确参与IET的所有

蛋白及结构。研究微生物IET微观机制，确定参与

IET的蛋白及结构，通过基因改造等手段，可提

高微生物IET。2013年Leang等［65］发现，改造G. 
sulfurreducens的基因使其表达更多的导电菌毛，

能够提高G. sulfurreducens的产电能力。2016年

Tan等［66］发现改造菌毛上的氨基酸能够使菌毛的

导电性能增强，提高胞外电子传递效率。此外，往

IET体系中添加导电材料如活性炭等物质能够有效

的促进胞外电子传递。本课题组2017年Chen等［67］

通过外源添加信号分子发现能够促进微生物产电，

增强生物膜电化学活性。Ye等［68］发现赤泥能够增

加混菌培养体系的导电性，促进微生物产甲烷。由

于外源添加这些物质增强微生物胞外电子传递能力

的成本较高，寻找廉价高效的微生物IET介导材料

是将IET用于实际的可行方向。
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Direct Interspecies Electron Transfer of Microbes: Mechanism and Application

HUANG Lingyan　LIU Xing　ZHOU Shungui†

（College of Resources and Environment，Fujian Agriculture and Forestry University，Fuzhou 350002，China）

Abstract　Microbial interspecies electron transfer (IET) refers to the electron exchange between 
electron-donating microorganisms and electron-accepting microorganisms that forms a syntrophic growth 
relationship between the two thus enabling the two to jointly accomplish a certain metabolic process that 
no single microorganism can do. Moreover, it also plays a significant role in biogeochemical processes, 
such as degradation of organic matter, production of bioenergy and reduction of greenhouse gas emission. 
IET could be sorted into direct IET (DIET) and indirect or mediated IET (MIET). DIET occurs when there 
is a biological electrical connection and a difference in voltage potential, whereas MIET relies on diffusion 
of redox carriers driven by concentration gradients. Generally MIET needs hydrogen, formate or flavin as 
electron carrier, while DIET is found done directly through nanowire (e-pili), redox protein or conductive 
particles. Interspecies hydrogen/formate transfer, one type of MIET, occurs commonly in methanogenic 
microbial community, such as S organism and Methanobacterium ruminantium, Desulfovibrio vulgaris and 
Methanosarcina barkeri. In addition, sulfide, L-cysteine and AQDS can act as electron shuttles mediating 
electron transfer between microorganisms, such as Desulfuromonas acatoxidans and Prosthecochloris 
aestuarii. However, electron transfer between Geobacter species so far has only been documented to 
be direct: by way of e-pili and c-type cytochromes. Either of these Geobacter cells short of biological 
connections, such as e-pili and (or) cytochromes, can not get syntrophically related. Nevertheless, with 
the mediation of conductive materials, such as activated carbon and biochar, e-pili would become less 
functional during the process of DIET since syntrophic partners could exchange electronsvia these 
conductive carbon materials. Moreover, conductive mineral magnetite can substitute for outer-membrane 
c-type cytochrome in its role. Mutant strain of G. sulfurreducens that is deficient in OmcS cannot co-culture 
with G. metallireducens, but with the addition of magnetites they can exchange electrons successfully. 
The discovery of DIET has changed the tradition gnosia that microbial syntrophic metabolism would not 
occur without energy carriers, such as hydrogen and formate, and has opened up a new scientific perspective 
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for understanding biogeochemical processes, such as circulation of C/N/S, emissions of greenhouse and 
degradation of pollutants. The core of microbial IET is electron transfer between microbes. Further studies 
should be done on mechanism of IET and new effective IET microorganisms in order to put IET into 
practical engineering application. However, the researches on tmechanism of IET between microbes, at 
present, are still in their preliminary stage and so have a number of problems to be solved, for example, 
how exactly electron transfer occurs between microorganisms, whether there is any microorganism more 
IET efficient, and if there is any method that can more economically and efficiently accelerate IET, etc.
In this review, the mechanisms of MIET is summarized, meanwhile, the three mediating mechanisms 
for DIET are expounded emphatically. Representative microbes participating in IET are introduced. 
Potential applications of IET to environment processes such as methane-producing anaerobic digestion, 
anaerobic methane oxidation and dechlorination are proposed and directions of future researches on IET 
discussed.

Key words　Interspecies electron transfer; Direct interspecieselectron transfer; Nanowire; Redox 
proteins; Anaerobic digestion
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