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微生物纳米导线的结构与功能：争议及进展* 

叶  银，周顺桂，刘  星†  
（福建农林大学资源与环境学院，福州 350002） 

摘  要：土壤胞外呼吸是驱动元素生物地球化学循环的引擎，而微生物纳米导线是实现土壤胞外呼吸的重要途径。微生物纳

米导线是一类生长于微生物表面，可长达数十微米的具有导电性的纤维状结构。它直接作用于微生物与土壤矿物、产甲烷与

甲烷氧化微生物间的电子传递，从而影响了土壤矿物的迁移转化及温室气体减排。Geobacter sulfurreducens 是研究微生物纳

米导线的模式微生物。长久以来，基于分子生物学实验证据表明，G. sulfurreducens 纳米导线是 PilA-N 菌毛。而最近基于冷

冻电镜技术的纳米导线结构分析发现，G. sulfurreducens 实际上表达着各种形式的细胞色素 c 纳米导线。自此，关于“纳米

导线本质”的问题成为学术界争论的焦点。以 G. sulfurreducens 纳米导线理论发展为主线，综述了不同时期对纳米导线结构

与功能的认识，并系统分析了作为“纳米导线本质”争议的证据基础，将推动该争议的早日解决，并助力土壤胞外呼吸理论

的成熟及微生物纳米导线的应用研究。 
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Structure and Function of Microbial Nanowires: Controversy and Progress 

YE Yin, ZHOU Shungui, LIU Xing† 

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

 

Abstract: Soil extracellular respiration is the engine driving the global biogeochemical cycle, in which microbial nanowires serve 

as an important pathway for microbes to realize it. Microbial nanowires are electrically conductive fibrous structures that can be 

tens of microns long and grow on the surface of microorganisms. It directly works on the electron transfer between 

microorganisms and soil minerals, biomethanation and methanogens, etc, thus affecting the migration and transformation of soil 

minerals and the emission reduction of greenhouse gases. Microbial nanowires were originally discovered on the surface of 

Geobacter sulfurreducens when the strain was reducing ferrihydrite. G. sulfurreducens is widely distributed in paddy fields, 

wetlands, reducing soil, and surface sediments. Due to the abundant extracellular nanowires, G. sulfurreducens occupies a key 

niche in the food chain of anaerobic microorganisms and participates in the global biogeochemical cycling of some key elements, 

such as C, N, S and Fe. Because of the accessibility to complete genomic information and genetic maneuverability, G. 

sulfurreducens has become the model microorganism for studying microbial nanowires. For a long time, experimental evidence 
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based on molecular biology has shown that G. sulfurreducens nanowires are conductive type IV PilA-N pili composed of PilA 

monomeric subunits and multiple conceived models of electron transfer in PilA-N pili have been developed. However, the recent 

nanowire structure analysis based on cryo-electron microscopy(cryo-EM)found that G. sulfurreducens expressed various c-type 

cytochrome nanowires, including but may not be limited to OmcS nanowire, OmcZ nanowire and OmcE nanowire, which were 

anatomically different conductive cytochrome nanowires with their specific electron transfer roles in G. sulfurreducens. 

Furthermore, the cryo-EM also showed the expression of PilA-N-C pili, which was located in periplasm, hardly had electronic 

conductivity, and mainly functioned at assisting the secretion of cytochrome nanowires. The lack of either conductivity or typical 

type IV nanowire functions indicated that the biological role of PilA-N–C pili is completely different from the previously 

described PilA-N pili of G. sulfurreducens but is pseudo-pili-like. All these findings constantly questioned and challenged the 

theory of PilA-N pili. Since then, the issue of "the nature of nanowires" has become the focus of academic debate. As the saying 

goes, "the more the truth is debated, the clearer it will be." Here, the timeline of G. sulfurreducens nanowires' theoretic studies is 

taken to summarize the understanding of the structure and function of nanowires. Also, the evidence based on the "nature of 

nanowires" dispute is systematically analyzed, which will promote the early settlement of the dispute, as well as help mature the 

theory of soil extracellular respiration and the application of microbial nanowires. 

Key words: Extracellular electron transfer; Extracellular respiration; Microbial nanowire; Geobacter 

土壤胞外呼吸是土壤微生物将胞内代谢产生

的电子通过胞外电子传递链，传递至胞外并还原土

壤中氧化态的铁、锰、腐殖质等电子受体同时产生

能量的过程 [1-4]。因此，胞外电子传递是实现胞外

呼吸的必要条件。一般地，胞外电子传递可通过细

胞表面一系列的氧化还原蛋白（如细胞色素 c）与

胞外电子受体直接接触而实现 [5-7]。但是该方式仅

适用于微生物与胞外电子受体可直接接触的情况，

无法实现细胞与胞外受体之间长距离的电子传递。

通过利用可溶性的具有氧化还原特性的电子中介

体（如黄素类物质或腐殖质等），微生物可实现长

距离的胞外电子传递 [8-11]。然而并非所有的微生物

均可分泌电子中介体，并且电子中介体的胞外电子

传递效率较低，会受到浓度、自身扩散速率等因素

的影响[12-13]。相比之下，微生物纳米导线被认为可

弥补微生物通过直接接触或电子中介体传递电子

的不足[5，14]。微生物纳米导线是一类生长于微生物

表面、长达数十微米并具有导电性的纤维状结构，

其可长距离传递电子至距离细胞较远的胞外电子

受体[15-17]。研究发现，微生物纳米导线可直接还原

土壤中铁、锰矿物与重金属元素，从而影响土壤矿

物的迁移转化及重金属污染土壤的修复 [18-23]。此

外，微生物纳米导线广泛表达于产甲烷及甲烷氧化

微生物群落，参与了微生物种间的电子传递，影响

了全球温室气体排放[24-28]。基于上述重要的生态、

环境功能，微生物纳米导线成为土壤胞外呼吸研究

的前沿与热点。 

Geobacter 是表达微生物纳米导线的典型微生

物，广泛存在于稻田、湿地、还原性土壤及地表沉

积物等厌氧环境中并在厌氧微生物食物链中占据关

键生态位[29]。微生物纳米导线最初发现于还原水铁

矿的 Geobacter sulfurreducens 表面，被认为是 G. 

sulfurreducens 主要的胞外电子传递机制[2]。它们具

有良好的导电性，可传递电子并通过直接接触还原

胞外三价铁氧化物。因具有完整的基因组信息及成

熟的基因操作手段，G. sulfurreducens 已成为微生物

纳米导线研究的模式微生物[30-34]。长期以来，基于

分子生物学实验数据，G. sulfurreducens 纳米导线被

认为是由 PilA-N 蛋白单体组成的四型菌毛，并衍生

出一套完整的“菌毛导电理论”[35-38]。然而，随着

冷冻电镜技术的应用，PilA-N 菌毛被鉴定为新型细

胞色素纳米导线，“菌毛导电理论”遇到重大挑战。

那么 G. sulfurreducens 能否表达 PilA-N 菌毛？其纳

米导线的本质是什么？针对上述问题，本文以 G. 

sulfurreducens 纳米导线理论发展为主线，综述了纳

米导线的研究进展（图 1），提出纳米导线（导电菌

毛）研究存在的争议，为推进土壤胞外呼吸研究及

微生物纳米导线的应用研究提供科学参考。 
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图 1  微生物纳米导线的重要研究历程 

Fig. 1  Milestones of critical advances in microbial nanowire studies 

1  G. sulfurreducens 菌毛 

1.1  纳米导线传统认识：PilA-N 菌毛 

2005 年，美国麻省理工学院 Derek Lovley 教授

研 究 团 队 利 用 导 电 原 子 力 显 微 镜 率 先 在 G. 

sulfurreducens 上鉴定到直径约 3 nm 的导电菌毛，

并发表在 Nature 上[2]。随后，基于基因、蛋白水平

分析表明这些导电菌毛属于四型菌毛，由单一的菌

毛蛋白单体 PilA-N（编码基因为 GSU1496）构成。

相比于传统的四型菌毛蛋白，PilA-N 菌毛蛋白具有

明显的截短结构（仅含有 61 个氨基酸）：N 端主要

由 α 螺旋构成，C 端缺少传统四型菌毛蛋白具有的

由多个 β 折叠形成的球形结构域[39-41]。此外，PilA-N

菌毛蛋白富含芳香族氨基酸（占比 9.8%）[42]。这些

芳香族氨基酸被丙氨酸取代后会严重降低菌毛的导

电性，而增加 PilA-N 中芳香族氨基酸含量可提高导

电性[35，43]。因此，导电菌毛假说认为 PilA-N 截短

的结构利于其紧密组装，并导致芳香族氨基酸芳香

环间彼此紧密堆叠，从而形成电子传递的通道，即

赋予菌毛导电能力[44-45]。然而，有研究表明 PilA-N

的结构不直接贡献菌毛的导电性，菌毛蛋白芳香族

氨基酸的密度直接影响菌毛导电能力[46]。 

pilA-N 基因下游为 GSU1497 基因，它们共用启

动子，实现共转录[39]（图 2a）。基因进化分析发现，

pilA-N 与 GSU1497 可能源自原始长型四型菌毛蛋白

基因分裂导致的进化事件，而胞外氧化铁还原压力

被认为驱动了该进化过程[47]。因此，GSU1497 基因

在有些研究中被命名为 pilA-C。分子动力学分析发

现由于 PilA-N 菌毛蛋白存在疏水表面，其不能以单

体形式单独存在于细胞中。此时，GSU1497 蛋白被

认为可作为分子伴侣蛋白，通过与 PilA-N 静电相互

作用，稳定 PilA-N 蛋白单体并协助其组装[39]。因此，

GSU1497 蛋白也被简称为 Spc（Short pili chaperon）

蛋白。亦因此，异源表达 PilA-N 菌毛时常需要共表

达 Spc[48]。值得注意的是，虽然经过二十多年的发

展“导电菌毛假说”逐渐成熟，但是 PilA-N 菌毛结

构尚不清楚，仅有拟合或者计算模型（图 2b）。 

1.2  菌毛新认识：PilA-N-C 菌毛 

2021 年，Gu 等[49]企图通过高分辨冷冻电镜技

术解析 PilA-N 菌毛结构。他们未检测到直径 3 nm

的 PilA-N 菌毛，却发现直径约为 6 nm 的 PilA-N-C

菌毛，并在近原子分辨率水平上解析其结构：正如

字面意思所示，PilA-N-C 菌毛由 PilA-N 和 PilA-C

组成。具体而言，PilA-N 与 PilA-C 首先通过静电

作用与疏水作用形成稳定的异二聚体 PilA-N-C，然
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后完成组装。然而，冷冻电镜结构分析发现，在

PilA-N-C 菌毛中芳香族氨基酸芳香环间无 π−π 堆

叠，并且芳香环之间的间隙大于 10 Å，暗示不能依

靠其形成电子传递通道（图 2c）。不足为奇，导电

性测量发现 PilA-N-C 菌毛的电导率几乎可忽略不

计，即 PilA-N-C 菌毛不导电。此外，结果显示，相

比于传统意义上附着于细胞表面的 PilA-N 菌毛，

PilA-N-C 菌毛主要位于周质空间，功能上类似二型

分泌假菌毛，主要作用于细胞色素 c 的分泌。需要

注意的是，该论文似乎重新定义了 PilA-C 的功能，

但是笔者认为需谨慎对待该研究结论，因为部分关

键数据自相矛盾。例如，在分析纯化的 PilA-N-C

菌毛组成时，蛋白质印迹 Western Blot 显示 PilA-C

大小为 13 kDa 而十二烷基硫酸钠-聚丙烯酰胺凝胶

电泳 SDS-PAGE 显示其大小接近 25 kDa（原文扩

充数据图 1）。紧接着，2022 年 Wang 等[50]利用冷

冻电镜也在 G. sulfurreducens 表面观察到 PilA-N-C

菌毛结构。 

 

图 2  PilA-N 菌毛与 PilA-N-C 菌毛的结构模型（a. 菌毛相关的基因图谱；b. PilA-N 菌毛结构模型；c. PilA-N-C 菌毛结

构模型）（基于 Gu 等[49]） 

Fig. 2  Structure models of PilA-N and PilA-N-C nanowires（a. pili-related genetic map；b. PilA-N pili structure model；c. PilA-N-C pili 

structure model）（modified from Gu et al.[49]） 

1.3  菌毛之争：PilA-N 菌毛是否存在？ 

冷冻电镜仅观察到 PilA-N-C 菌毛，这是否意味

着 PilA-N 菌毛不存在呢？Derek Lovley 教授认为该

冷冻电镜实验未原位观察细胞表面纤维状物质的结

构，仅分析了分离纯化后的菌毛，而菌毛纯化过程

可能引入误差。为此，Derek Lovley 教授利用原子

力显微镜原位分析了 G. sulfurreducens 表面纤维状

物质的结构[51]，结果显示：G. sulfurreducens 表面

90%的纳米导线直径呈 3 nm，这与推测的 PilA-N 菌

毛直径一致；胞外细胞色素 c 突变株仍然表达直径

3 nm 的纳米导线；G. sulfurreducens 菌毛蛋白 PilA-N

羧基端的 5 个芳香族氨基酸残基替换为丙氨酸后表

达的直径 3 nm 的“纳米导线”导电性显著降低。因

此，这些间接证据强烈地暗示着 PilA-N 菌毛的存在。

更为直接的证据可能来自对 PilA-N 菌毛的原位标

记 。 Ueki 等 [52] 使 用 六 聚 组 氨 酸 标 签 标 记 了 G. 

sulfurreducens 中的 PilA-N 蛋白，发现胞外仍然表达

直径 3 nm 的纳米导线；胞外纤维结构含有被组氨酸
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标记的 PilA-N 蛋白。需要注意的是，这两个结论来

自完全不同的独立实验，无直接证据表明这些被组

氨酸标记的纤维结构直径为 3 nm。 

与此同时，研究者们尝试在 PilA-C 缺席的情况

下在异源物种中表达 PilA-N 菌毛，并似乎取得了成

功。例如，Liu 等[53]克隆了 pilA-N 基因至 Pseudomonas 

aeruginosa 菌中，实现了在 P. aeruginosa 表面表达

直径大约 3 nm 的 PilA-N 菌毛；Ueki 等[54]同样克隆

了 pilA-N 基因，并利用 E. coli 本身的四型菌毛组装

机制，在 E. coli 中成功表达了直径 3 nm 的 PilA-N

菌毛；进一步基于该 E. coli 底盘菌株，Lekbach 等[55]

在 E. coli 中表达了功能化修饰的 PilA-N 菌毛；同时，

Szmuc 等[56]在 Shewanella oneidensis 中不但表达了

PilA-N 菌毛，而且通过改变氨基酸残基种类实现了

PilA-N 菌毛与金纳米粒子的复合。上述证据似乎支

撑了导电 PilA-N 菌毛的存在。然而，最近的综述中

Wang 等[57]指出 Derek Lovley 教授等在 E. coli 上异

源表达的直径约 3 nm 的“PilA-N 纳米导线”并未

得到证实，其很可能是 B 型 DNA。该综述也对

PilA-N 导电菌毛假说进行了否定。因此，未来要坐

实 PilA-N 菌毛存在似乎仅能通过解析其组装结构。 

值得注意的是，无论 PilA-N 菌毛是否存在，基

于芳香环的生物分子导电机制却是合理的：Cosert

等[58]表达、纯化了 N 端截短的 PilA-N 蛋白并诱导

其组装形成纳米导线，其中芳香环侧链被认为贡献了

导电性；Malvankar 研究团队不但发现淀粉样蛋白可

依靠酪氨酸残基的芳香环间的堆叠获得导电性[59]，

而且证明通过增加 E. coli 菌毛蛋白中色氨酸含量可

显著提升菌毛的导电性[60]。 

2  细胞色素型纳米导线 

2.1  OmcS 纳米导线 

既然冷冻电镜显示细胞表面 PilA-N-C 菌毛不

导电，那么 G. sulfurreducens 纳米导线是什么呢？

2019 年，Wang 等[61]利用高分辨率的冷冻电镜解析

G. sulfurreducens 纳米导线的三维结构，发现 c 型细

胞色素 OmcS 可首尾相接组装成 OmcS 纳米导线，

并得到分辨率高达 3.7 Å 的纳米导线结构，其特征

如下（图 3）：直径约 4 nm，呈正弦形态，每个 OmcS 

亚基含有 6 个血红素，血红素分子连续排列，彼此

间距约 3.5～6 Å，组成了电子传递通道。巧合的是，

同一时期 Filman 等[62]也发现了同样结构的 OmcS 纳

米导线。 

OmcS 是 G. sulfurreducens 表达的一种胞外细胞

色素 c，被认为直接参与了胞外 Mn（IV）/Fe（III）

氧化物等的还原、微生物与电极间电子传递、地杆

菌种间直接电子互营等胞外电子传递过程 [63-71]。

2010 年 Leang 等[72]尝试用免疫金标记分析了胞外

OmcS 的分布，发现 OmcS 广泛分布于胞外，并且

部分 OmcS 与 PilA-N 菌毛结合。现在认为这些被纳

米金识别的 PilA-N 菌毛可能实际上是 OmcS 纳米导

线。但是，PilA-N 蛋白确实可以通过与 OmcS 相互

作用协助其分泌甚至组装[49]。考虑到 OmcS 在胞外

电子传递中的重要作用，虽然 OmcS 可组装形成纳

米导线，但是不能排除胞外仍然存在以单体形式存

在的 OmcS。 

2.2  OmcZ 纳米导线 

2020 年，Yalcin 等[73]利用扫描探针成像和光谱学

分析等技术发现，在电场刺激条件下 G. sulfurreducens

表面会生长大量由 c 型细胞色素 OmcZ 聚合而成的

丝状结构，即 OmcZ 纳米导线。随后，Wang 等[74]

利用高分辨率的冷冻电镜对 OmcZ 纳米导线的原

子结构进行了分析，获得了近 4.2 Å 分辨率的 OmcZ 

纳米导线结构（图 3），其具有以下特征：1）每个亚

基约为 58 Å  ；2）未表现出强烈的正弦形态；3）

轴向最宽处约 50 Å  ；4）每个亚基含有 8 个血红素；

5）大部分血红素按 T 型或反向平行排列。此外，

分析发现 OmcZ 纳米导线的导电性较 OmcS 纳米导

线高出 1 000 倍并且硬度较 OmcS 纳米导线高出 3

倍。这种高的导电性被认为源自 OmcZ 亚基中有四

分之三的血红素可暴露于溶剂中，从而增加了与外

界环境传递电子的可能性[75]。 

OmcZ 同样是 G. sulfurreducens 表达的一种胞外

细胞色素 c[76]。一般认为其不参与 G. sulfurreducens

胞外铁锰矿物的还原，却是 G. sulfurreducens 电活性

生物膜产生高电流密度的必要条件[77-79]。免疫金标

记实验显示，OmcZ 大量分布于贴近电极表面的一

侧，作为“电化学门”介导了微生物与阳极间电子

传递 [80]。最近研究发现，OmcZ（纳米导线）在电

活性生物膜结构稳定及跨膜电子传递中同样发生着

重要的作用[81]。此外，Yalcin 等[73]发现改变 OmcZ 纳



302 土    壤    学    报 61 卷 

http://pedologica.issas.ac.cn 

米导线的构象后，OmcZ 纳米导线可将机械与化学

刺激转化为电信号，实现传感与能量生产等功能。 

2.3  OmcE 纳米导线 

2022 年，Wang 等[50]再次利用冷冻电镜在 OmcS

表达缺陷的 G. sulfurreducens 表面发现另一种细胞

色素型纳米导线—OmcE 纳米导线（图 3）。该结构

具有以下几个特征：1）每个亚基约为 34 Å  ；2）每

个亚基旋转约 59°；3）未表现出清晰的正弦形态；

4）轴向最宽处约 40 Å  ；5）每个亚基含有 4 个血红

素；6）血红素之间的最小边界距离介于 3.5～4.0 Å；

7）每个亚基均有一个界面血红素与邻近亚基的组氨

酸配体配位；8）呈高度糖基化。 

OmcE 与 OmcS、OmcZ 细胞色素相同，为 G. 

sulfurreducens 胞外最丰富的细胞色素 c 之一，在 G. 

sulfurreducens 的胞外呼吸过程中发挥重要作用[63，78]，

并且其功能与 OmcS 细胞色素相似。例如，研究证

明缺失 OmcE，G. sulfurreducens 突变株也会在还原

Fe（III）氧化物、Mn（IV）氧化物、电极、U（VI）

和腐殖酸等电子受体时出现不同程度的缺陷[64，82-84]，

而并不影响可溶性三价铁的还原 [84]。不同的是，

OmcE 与 OmcS 细胞色素对上述胞外电子受体的影

响程度可能不同。例如，敲除 OmcE 细胞色素对腐

殖质还原的影响最大，而缺失 OmcS 对蒽醌-2，6-

二磺酸（AQDS）还原的影响最显著[84]。 

 

图 3  三种细胞色素型纳米导线的结构（基于 Wang 等[50，61，74]） 

Fig. 3  Structures of three cytochrome nanowires（modified from Wang et al.[50，61，74]） 

2.4  其他细胞色素纳米导线 

OmcS 纳米导线缺失后，G. sulfurreducens 表达

出 OmcE 纳米导线。这暗示细胞可能通过表达其他

的细胞色素纳米导线来补偿该纳米导线部分或完全

丧失的功能。据推测，G. sulfurreducens 可编码 100

多种细胞色素 c[85-86]，那么 G. sulfurreducens 是否可

表达更多种类的细胞色素纳米导线？同时，其他种类

的地杆菌也依赖胞外细胞色素 c 实现胞外电子传递，

而细胞色素 OmcS、OmcZ 等在地杆菌中并不保守。

其他地杆菌中是否会表达更加丰富的细胞色素纳米

导线？进一步，细胞色素广泛分布于各种微生物，细

胞色素纳米导线是否也广泛分布？以此类推，Derek 

Lovley 教授报道的其他菌种中的“导电菌毛”[27]是

否可能也是细胞色素纳米导线？ 

序列比对分析发现，尽管 OmcS 与 OmcE 纳米

导线无总体序列或结构相似性，但它们中血红素堆

叠方式几乎相同[50]。其中 OmcE 亚基中的四个血红

素与 OmcS 亚基中的前四个血红素排列高度相似。

这种看似巧合暗示两种细胞色素纳米导线可能具有

一个共同的进化起源，而血红素可能驱动了细胞色

素纳米导线的进化。相比之下，OmcZ 纳米导线在

序列、蛋白质折叠或血红素堆叠等方面均无相似性。 
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例如，OmcZ 亚基中的 8 个血红素均为与来自同一

亚基的组氨酸进行轴向协调，而在 OmcS 和 OmcE

中，相邻亚基中的血红素均为与相邻亚基中的组氨

酸相互配合[74]。这种不一致性，暗示多血红素细胞

色素的聚合物（即细胞色素纳米导线）至少独立进

化过两次。因此，理论上存在更多种类的细胞色素

纳米导线。值得注意的是，细胞色素纳米导线的导

电机制尚不清楚[87]。相比于发现更多种类的细胞色

素纳米导线，揭示其电子传递机制显得尤为重要与

紧迫。 

3  展  望 

无论是无氧化还原活性的菌毛蛋白可导电，还

是细胞色素 c 可组装形成数十微米甚至更长的纳米

导线，微生纳米导线的发现、理论的发展促进并拓

展了对蛋白导电及生命体电子传递的认识。回望微

生物纳米导线发展历程，笔者发现争议可以源自科

学技术进步后对事物的深入认识，也可能因为使用

了不同的实验材料而造成认知偏差。微生物纳米导

线的表达受培养条件的影响。例如，代谢阳极时

omcZ、omcS 纳米导线基因均会上调，而 pilA-N 基

因受到抑制；以富马酸为电子受体时，pilA-N 基因

表达同样受到抑制[88-89]；PilA-N-C 菌毛似乎仅产生

于细菌受环境胁迫的时候[49]。因此，未来在利用冷

冻电镜研究 PilA-N 菌毛时应选取利于 PilA-N 菌毛

表达环境（比如以水铁矿为电子受体）中分离的纳

米导线。同时，纳米导线导电性测量仍缺乏有效方

法，获得生理环境下微生物纳米导线真实导电率将

是未来的研究方向。 

微生物纳米导线的发现丰富了对土壤胞外呼吸

的认识。作为天然导电结构，微生物纳米导线不但

在个体水平上实现了微生物与环境直接电子传递，

而且赋予微生物群落导电能力，实现通过传递“电

子”影响整个群落的功能。此外，可以预想微生物

纳米导线也显著贡献了土壤的导电能力，将沟通不

同深度土壤及土壤与空气等不同氧化还原梯度环境

间更大范围的电子传递，进而驱动各种生态过程。

不同细胞色素型纳米导线蛋白结构存在巨大差别，

而其血红素亚基排列形式却高度统一。铁是血红素

的活性，也是地球上最古老而丰富的元素之一。基

于三价铁的还原过程被认为是地球上最古老的呼吸

方式。这不禁让人思考，血红素与呼吸的相互进化

有何关系？血红素的自组装是否促进了胞外呼吸链

的进化？  

尽管对微生物纳米导线的认识还处于初级阶

段，微生物纳米导线应用已展现出巨大前景[90]。例

如，Wang 等[91]通过过表达纳米导线蛋白显著提高

了微生物的电活性并促进了微生物成膜，为提高微

生物燃料电池性能提供了新途径；利用微生物纳米

导线特殊的纳米尺寸效应、导电属性与表面化学性

质，Liu 等[92]及 Lovley 和 Yao[93]开发了一种低成本

无污染的新型空气湿度电池；基于微生物纳米导线

的优良电子传递能力与机械硬度[94]，Sun 等[95]将纳

米导线与聚乙烯醇制成复合材料，成功研发出较传

统聚合物导线材料具有更高的热稳定性、更宽的导

电范围并具有可调导电性的复合材料；基于微生物

纳米导线可调控的导电性能，Smith 等[96]制作了高

效的氨气电子传感器，可以检测到低浓度的氨气

（0.01 mg·L–1）；Liu 等[97]制备了厚度约 2 μm 的纳米

导线薄膜，用于实时监测人体呼吸和皮肤水分等生

理状况。此外，微生物纳米导线在极端环境下具有

独特优势。例如，在低 pH 条件下，微生物纳米导

线依旧具有很强的电子传递能力[98]。发展能够在极

端环境下耐受并发挥作用的微生物纳米导线型电子

材料，将为未来生物传感器和 pH 传感器等的发展

奠定基础[97]。 
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