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摘要：微生物胞外呼吸是厌氧环境中控制性能量代谢方式，直接驱动着 C、N、S、Fe 等关键元素的生

物地球化学循环。微生物纳米导线(Microbial nanowires)的发现，被认为是微生物胞外呼吸的里程碑事件，

推动了电微生物学(Electromicrobiology)的形成与发展。微生物纳米导线是一类由微生物合成的，具有导

电性的纤维状表面附属结构。通过细菌纳米导线，微生物胞内代谢产生的电子可以长距离输送到胞外受

体或其他微生物，改变了电子传递链仅仅局限于细胞胞内的认识，从而大大拓展了微生物-胞外环境互

作的范围。微生物纳米导线的良好导电性，赋予了其作为天然纳米材料的广阔应用前景。目前，微生物

纳米导线的导电机制、生态功能及其在生物材料、生物能源、生物修复及人体健康多领域的应用，已经

成为新兴电微生物学的前沿与热点。然而，微生物纳米导线的生物学、生态学功能尚不清楚，它的电子

传 递 机 制 仍 存 在 分 歧 。 本 文 在 系 统 性 总 结 微 生 物 纳 米 导 线 性 质 、 功 能 的 基 础 上 ， 以 Geobacter 

sulfurreducens 和 Shewanella oneidensis 纳米导线为模型，详细阐述了纳米导线的组成与结构、表征与测

量方法、导电理论(类金属导电学说与电子跃迁学说)及其潜在的应用，最后提出了未来微生物纳米导线

研究的重点方向、挑战与机遇。 
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微 生 物 胞 外 呼 吸 (Microbial extracellular 

respiration)是指微生物将胞内代谢产生的电子传

递至胞外受体(如铁锰氧化物矿物、腐殖质、电极

或某些电子受体微生物等)并获取生命活动所需

能量的过程。它与传统胞内呼吸最显著的区别是：

胞外呼吸菌氧化电子供体产生的电子可以“穿过”

非导电性的细胞膜/壁传递至胞外受体，从而影响

碳氮循环、温室气体排放、污染物厌氧降解等关

键生物地球化学过程。大量研究表明，胞外呼吸

是厌氧环境中控制性微生物代谢途径，是铁锰氧

化物异化还原、产甲烷与甲烷厌氧氧化、厌氧氨

氧化、 重金属脱 毒转化等 重要生态 过程的 “引

擎”[1–5]。以异化铁还原为代表的胞外呼吸，被认

为是远古地球最早的生命呼吸方式[6]。自 1987 年
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首株胞外呼吸菌被发现至今，已证实胞外呼吸菌

广泛存在于土壤、沉积物、湿地、活性污泥、地

下水等各种厌氧环境中，目前已发现的胞外呼吸

菌主要分布于细菌域的 8 个门和古菌域的 7 个目

中 ， 其 中 地 杆 菌 属 (Geobacter) 和 希 瓦 氏 菌 属

(Shewanella)是最典型的代表菌属。  

微 生 物 纳 米 导 线 最 初 发 现 于 Geobacter 

sulfurreducens[7]及 Shewanella oneidensis[8]，它是一

类生长于微生物表面的、具有导电性的、长达数

十微米的纤维状细丝。鞭毛、菌毛或囊泡形成的

纳管等细丝状结构，是最常见的微生物附属物，

但它们一般不具备导电性。只有某些特殊微生物

(以胞外呼吸菌为代表)表面生长的纳米细丝才具

有导电性，并在微生物生命活动中发挥独特作用：

如协助微生物胞外三价铁还原[7]；促进微生物燃料

电池阳极产电[9–10]；作为微生物保护屏障沉淀重金

属及放射性元素[11–12]；与产甲烷菌形成电子互营

关系而协同产甲烷[13]。然而，作为新发现的导电

生物结构，微生物纳米导线的导电机制、生物学

意义、生态学功能尚未被充分研究。特别是，纳

米导线作为新兴生物材料，其潜力才刚被认识。

基于此，本文将总结过去 15 年来微生物纳米导线

的发现与功能认知过程，并将详细阐述纳米导线

研究存在的热点、难点与挑战，探讨微生物表达

纳米导线对种群/群落的影响效果与生态价值，同

时展望微生物纳米导线的研究机遇及潜在应用前

景，期望为各研究同仁提供参考。 

1  微生物纳米导线的发现 

美国麻省大学阿莫斯特分校的 Derek Lovley

教授是微生物纳米导线的发现者。自 1987 年分离

到第一株异化铁还原菌 Geobacter metallireducens  

GS15，到 2001 年建立 G. sulfurreducens 首个遗传

操作系统[14]，Lovley 教授开创了 Geobacter 研究

的新时代。G. sulfurreducens 属于严格厌氧细菌，

是 Geobacter 研究的模式菌种，其通过代谢胞外电

子 受 体 进 行 呼 吸 。 R e g u e r a 等 发 现 ， G. 

sulfurreducens 在还原水铁矿时大量表达菌毛，并

利用菌毛原位还原氧化态电子受体[7]，这就暗示胞

外电子受体可以从菌毛直接得到电子。Reguera 

等进一步利用导电原子力显微镜(Atomic Force 

Microscopy，AFM)测量到菌毛具有径向导电性[7]。

这是学术界首次报道微生物纳米导线的导电性并

发表于《自然》杂志上。随后，Gorby 等报道了不

仅 Shewanella oneidensis，光合产氧蓝细菌

Synechocys t i s  sp .  PCC6803 及 嗜 热 发 酵 菌

Pelotomaculum thermopropionicum 也可以表达导

电纳米导线[8]。自此，纳米导线在 Geobacter 及

Shewanella 胞外电子传递过程中的重要作用得到

越来越多的研究与报道。随着纳米导线导电性表

征的新技术、新方法与新理论的发展，新的微生

物纳米导线在更多微生物物种中陆续地被发现，

比 如 可 以 还 原 三 价 铁 的 Rhodop seu domona s 

p a l u s t r i s [ 1 5 ] 、 还 原 硫 酸 盐 的 D e s u l f o v i b r i o 

desulfuricans[16]、氧化二价铁的 Acidithiobacillus 

ferrooxidans[17]都可以表达导电纳米导线。此外，

混合菌生物膜中的微生物纳米导线也被发现并报

道。例如，活性污泥接种的微生物燃料电池阳极

生物膜以及某些坏死下颌骨表面生长的混合微生

物膜中，都大量表达导电纳米导线[18]。目前已报

道的天然导电纳米导线及表达菌株，请参见表 1。

与此同时，人工设计并合成微生物纳米导线的研

究也开始兴起。例如，Tan 等通过改变菌毛蛋白中

芳香族氨基酸种类，从而在 G. sulfurreducens 中表 
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达出导电性超高的基因工程纳米导线[19]；Liu 等通

过截短 Pseudomonas aeruginosa 菌毛蛋白基因，在

非导电 P. aeruginosa 中表达出导电菌毛[20]；Cosert

等 甚 至 利 用 异 源 表 达 的 菌 毛 蛋 白 ， 实 现 了 G. 

sulfurreducens 纳米导线“自下而上”的体外组装[21]。 

值得指出得是，以往微生物纳米导线的研究

者，往往过度强调其纳米尺寸效应而忽视其最重

要的导电特性，从而导致“纳米导线”被滥用。微

生物纳米导线作为一种全新的生物结构，在微生

物胞外呼吸代谢过程中具有电子传递作用并显著

改变周围微环境的电子供给状态。为突出微生物

纳米导线卓越的电子传递性能，Lovley 教授提议

使 用 “ 导 电 菌 毛 (e-pili)” 来 代 替 “ 微 生 物 纳 米 导

线”[22]。 

表 1.  表达微生物纳米导线的微生物菌株及其特征 

Table 1.  The list of microbes expressing electrically conductive nanowires 

Bacterial Strains Description 
Nanowire 
diameter/characteristic

Conductivity  
measurement 

Conductivity Reference

Geobacter sulfurreducens Anaerobic, Metal reducing 3 nm Interdigitated microelectrode  
arrays, single pilus, along  
length 

51 mS/cm [23] 

Shewanella oneidensis  
MR-1 

Facultative anaerobic 50–150 nm Two electrodes, along  
length 

1 S/cm [24] 

Synechocystis 
sp. PCC 6803 

Photosynthetic, aerobic 4.5–7.0 nm, type IV pili Conductive AFM NA* [25] 

Pelotomaculum 
thermopropionicum SI 

Anaerobic, thermophilic NA STM NA [8] 

Acidithiobacillus 
ferrooxidans 

Chemolithoautotrophic, 
acidophilic iron-oxidizing 

NA Conductive AFM NA [17] 

Aeromonas hydrophila Facultative anaerobic 10 nm Conductive AFM NA [26] 

Microcystis aeruginosa  
PCC 7806 

Photosynthetic, aerobic 8.5–11.0 nm,  
type IV pili 

Conductive AFM NA [25] 

Nostoc punctiforme PCC  
73120 

Photosynthetic, aerobic 6.0–7.5 nm 
20–40 nm 

Conductive AFM NA [27] 

Rhodopseudomonas 
palustris RP2 

Anoxic photosynthetic,  
iron-respiring 

20–40 nm Two-electrode, along width 35–72 μS/cm [15] 

Desulfovibrio desulfuricans Anaerobic, sulfate reducing NA Conductive AFM, along  
length 

5.81 S/m [16] 

Flexistipes sinusarabici  
DSM4947 

Anaerobic, moderate halophile 
and moderate thermophile 

NA Conductive AFM NA [28] 

Calditerrivibrio 
nitroreducens DSM 19672 

Thermophilic, nitrate-reducing NA Conductive AFM NA [28] 

Desulfurivibrio alkaliphilus 
AHT2 

Anaerobic, haloalkaliphile NA Conductive AFM NA [28] 

Syntrophus aciditrophicus Anaerobic 4 nm Four-electrode 3.27 μS [29] 

Methanospirillum hungatei Methanogenic archaea 10 nm Conductive AFM NA [30] 

Geobacter metallireducens  
GS15 

Anaerobic, iron-respiring 3 nm Interdigitated microelectrode  
arrays, single pilus, along  
length 

277 S/cm [19] 

Multispecies biofilm from  
BRONJ 

Multispecies 5 nm Conductive AFM,  
nanofabricated gold  
electrodes 

0.05 S/cm [18] 

*NA: Not assessed. 
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2  微生物纳米导线的性质与生物学

功能 

图 1 选择性列举了几种微生物纳米线形貌与

表达菌种。G. sulfurreducens 可以表达两种形式的

纳米导线：四型菌毛和 OmcS 纳米导线。由于这两种

形式的纳米导线具有相似的尺寸，所以形貌上往往难

以区分。早期研究一直认为 G. sulfurreducens 纳米导

线是四型菌毛[7]，直到最近 Wang 等在 Cell 发表论

文，通过冷冻电镜观察发现细胞色素 OmcS 聚合

也可以形成导电的纳米导线[31]。纳米导线可以促

进 G. sulfurreducens 吸附在固体表面，并且可以作

为生物膜支架促进阳极生物膜的形成[32]。此外，

因具有导电能力，G. sulfurreducens 纳米导线可以

通过导出胞内电子加速胞外难溶性电子受体(如

铁矿、锰矿、固体电极等)的还原[7,9,33]。同时，它

可以用于厌氧条件下重金属及放射性元素的还原

脱毒，研究表明这可能也是 G. sulfurreducens 应对

环境胁迫的适应机制[12]。另外，Geobacter 纳米导

线可以介导微生物种间直接电子传递[34]。例如，

产甲烷菌一般被认为只能利用简单的有机物(如

甲酸、乙酸等)为电子供体产生甲烷，而最近发现

Methanosarc ina  barker i 和 Methanosae ta 

harundinacea 也可以直接接收来自 Geobacter 纳米

导线传导的电子用以还原 CO2 产生甲烷[13,35]。纳

米导线也可以直接介导 G. metallireducens 与 G. 

sulfurreducens 间的种间直接电子传递[34,36]。然而，

我们最近的研究发现 Geobacter 种间直接电子传

递不依赖纳米导线，而是通过胞外细胞色素 C 完

成[37]。此外，Pelotomaculum thermopropionicum 与

Methanothermobacter thermautotrophicus 同样可以

形成电子互营关系。其中，P. thermopropionicum

可以表达连接两种细菌的导电纳米导线(鞭毛)[8]。 

同样，在该互营群落中导电鞭毛似乎并没有直接参

与种间电子传递(实际上利用 H2 传递电子)。研究发

现鞭毛端部的帽蛋白(FilD)可以促进两菌种间交流

与代谢协助，形成紧密的接触从而实现依赖 H2 的互

营群落[38]。相似的，Geobacter 也可以表达鞭毛，虽

然不具有导电性但依然可以促进微生物燃料电池阳

极产电[39]。因此，纳米导线在种间直接电子互营微

生物群落中的生物学意义值得进一步研究。 

Syntrophus aciditrophicus 的菌毛属于四型菌

毛。最近，Walker 等在 G. sulfurreducens 中异源表

达并组装了 S. aciditrophicus 菌毛，证实了其具有

导电性[29]。他们用同样的方法，证实了 Flexistipes 

sinusarabici 、 Calditerrivibrio nitroreducens 、

Desulfurivibrio alkaliphilus 等菌株的菌毛同样具有

导电性，并认为菌毛导电性源自菌毛蛋白中密集

分布的芳香族氨基酸残基(占比>9%，间距<35 个

氨基酸)[28]。S. aciditrophicus 与产甲烷菌通过纳米

导线紧密相连。一般认为它们之间通过种间 H2 或

者甲酸传递实现互营产甲烷[40]。最近研究发现 S. 

aciditrophicus 纳米导线可以直接传递电子，与产

甲烷菌形成直接电子互营[29]。 

Acidithiobacillus ferrooxidans 与 Synechocystis 

sp. PCC6803 的纳米导线也属于四型菌毛。Aci. 

ferrooxidans 菌毛组成成分尚不清楚，可能由 PilV

和 PilW 蛋白共同组成。其除了具有辅助细菌运动、

粘附功能外，还可以直接传递胞外 Fe(II)氧化产生

的电子[17]。Synechocystis sp.在碳源受限的环境中

表 达 主 要 由 PilA1 蛋 白 组 成 的 纳 米 导 线 。

Synechocystis sp.纳米导线也依赖芳香族氨基酸实

现电子传递[25]。 
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图 1.  各种微生物表达的导电纳米导线 

Figure 1.  Nanowires from different microbes. A: G. sulfurreducens PCA[7];  B: S. oneidensis MR-1[8]; C: 
Synechocystis sp. PCC 6803[8]; D: Pe. thermopropionicum[8]; E: Multispecies biofilm observed in 
bisphosphonate-related osteonecrosis of the jaw[18]; F: Aer. hydrophila[26]; G: D. desulfuricans[16]; H: No. 
punctiforme PCC 73120[27]; I: R. palustris RP2[15]; J: Mi. aeruginosa PCC 7806[25]; K: G. metallireducens GS15[41]; 
L: M. hungatei[30]. 
 

近期研究发现，Shewanella oneidensis 可以表

达多种纳米导线，其中由囊泡组成的纳管被研究

的最充分，纳管富含细胞色素 C，与细胞的周质

空间连通[42–43]。另外 ，Aeromonas hydrophila、

Rhodopseudomonas palustris 、 Desulfovibrio 

desulfuricans、Nostoc punctiforme 都可以表达类似

菌毛的纳米导线，但是它们的组成成分目前还不

清楚。其中 R. palustris 纳米导线成束存在[15]，而

No. punctiforme 被鉴定出两种不同尺寸的纳米导

线(一种约 6.0–7.5 nm 粗、0.5–2.0 μm 长，另一种

约 20–40 nm 粗 、 长 度 大 于 10 μm)[27] 。 Aer. 

hydrophila 纳米导线不仅可以传递电子，而且可能

具 有 信 号 传 导 作 用 [26] 。 R. palustris 与 D. 

desulfuricans 只在代谢胞外难溶性电子受体的情

况下表达纳米导线，这暗示 R. palustris 和 D. 

desulfuricans 纳米导线与 G. sulfurreducens 纳米导

线具有相似的胞外电子传递功能。No. punctiforme

纳米导线也被认为具有协助胞外电子传递的作

用。Microcystis aeruginosa 的纳米导线由蛋白组成

但其结构尚不清楚，可能是由两根纳米导线平行

排列成的间隙 0.5–1.0 nm 的簇状纤维结构或者中

空管状结构[25]。 

最近研究发现古菌也可以表达纳米导线。

Methanospirillum hungatei 表 达 的 古 菌 菌 毛

(Archaellum)也具有导电性并且其导电能力源于

其 所 含 的 苯 丙 氨 酸 残 基 [30] 。 具 有 导 电 能 力 的
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Archaellum 的发现，暗示除运动、粘附功能以外，

Archaellum 可能直接接受胞外电子还原 CO2 产甲烷。 

以往研究中一个普遍的现象是：混菌形成的

微生物燃料电池阳极生物膜里往往出现大量的纳

米网状细丝连接微生物群落。这些纳米导线组成

的网状结构，被认为可以促进微生物代谢阳极[44]。

但是，目前只有尺寸上的表征，没有直接的导电

性测量数据可以将之归于微生物纳米导线范畴。

一个例外的情况是某些坏死下颌骨表面微生物被

膜中纳米导线。2013 年，Wanger 等采用导电 AFM

证明了这些成分未知的纳米导线确实具有导电

性，并初步证明这些纳米导线可能参与了致病微

生物群落的稳定性维持、内部信息交流以及致病

性产生[18]。最近研究也发现，人体肠道微生物也

可能表达导电纳米导线并参与肠道微生物种间及

微生物与人体细胞间传递电子。这些研究为理解

微生物纳米导线与人体健康的关系，开启了一个

全新的视角[45–46]。 

3  微生物纳米导线的表征与导电性

测量 

传统无机纳米材料分析、导电性测量方法被

广泛用于微生物纳米导线的表征。相较于无机纳

米材料，微生物生长培养基成分复杂、微生物分

泌复杂的胞外成分、纳米导线本身可能存在修饰、

微生物趋向成膜或聚集生长等因素，都会导致微

生物纳米导线的导电性测量难度加大。目前大部

分纳米导线都是原位表征，但是为了测量数据的

可比性及最终应用，纳米导线的富集、纯化非常

重要。在此，将以 G. sulfurreducens 为代表阐述纳

米导线纯化、形貌表征及导电性测量步骤。 

3.1  G. sulfurreducens 纳米导线的纯化 

研 究 发 现 ， 以 富 马 酸 为 电 子 受 体 的 G. 

sulfurreducens 需要在亚适温度(25 °C)或者在电子

受体缺乏的情况下，才表达纳米导线(菌毛)[47]。然

而，我们发现在该条件下纯化的菌毛无论产率还

是纯度都不够稳定。这可能是由于四型菌毛的表

达与回收是一个动态的过程[48]。菌毛一般于对数

末期或者稳定期前期表达，早于或晚于该生长阶

段收集纯化，都可能收集不到菌毛。但是，以电

极作为电子受体时 G. sulfurreducens 可以稳定地表

达大量菌毛。我们发现连续流模式下运行的微生物

燃料电池，形成的生物膜中具有大量的菌毛[39,49]。

当 G. sulfurreducens 阳极产电达到最高值时，收集

阳 极 生 物 膜 并 悬 浮 到 150 mol/L 乙 醇 胺 中

(pH=10.5)。使用涡旋振荡器剧烈振荡 90 s 促进菌

毛从细菌表面脱落然后重复离心 2 次(13000×g，

4 °C，20 min)以分离菌体与细胞碎片。收集上清

液，然后加入终浓度 10%的硫酸铵，室温静置沉

淀菌毛(至少 30 min)。之后离心(13000×g，4 °C，

60 min)，收集沉淀。使用 150 mmol/L 乙醇胺

(pH=10.5)再次悬浮沉淀然后离心(23000×g，4 °C，

60 min)，收集上清。这步可以进一步除去细胞碎

片与杂蛋白。再次加入终浓度 10%的硫酸铵，室

温 静 置 沉 淀 菌 毛 ( 至 少 30 min) 。 最 后 离 心

(13000×g，4 °C，60 min)。沉淀即为纯化的菌毛。

由于使用了硫酸铵，最后收集的菌毛沉淀中将含

有大量的盐离子，可以通过使用超纯水或者 Tris

溶液洗涤(>20000×g，30 min，4 °C)去除。文献[19]

中一般最终使用 150 mmol/L 乙醇胺悬浮菌毛沉

淀，而我们发现，直接使用超纯水悬浮不但可以

避免因引入杂质离子而干扰下游测试，而且可以

避免菌毛聚集成簇[19]。 



刘星等 | 微生物学报, 2020, 60(9) 2045 

 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

3.2  纳米导线的表征与导电性测量 

大部分微生物纳米导线的直径只有几纳米，扫

描电子显微镜(scanning electron microscope，SEM)、

透射电子显微镜(transmission electron microscope，

TEM)及原子力显微镜(AFM)可用于纳米导线的形

貌表征。基于荧光染料显色的荧光显微镜或者激光

共聚焦显微镜，也被用于 Shewanella 纳米导线的观

察。需要注意的是，扫描电镜制样复杂，固定、脱

水过程易导致胞外多糖类物质皱缩，形成类纳米导

线的纤维结构，从而导致对最终结果的误判[50]。透

射电镜观察时，虽然可以将细菌直接滴加到铜网上

进行观察但是由于纳米导线的低电子密度属性与

纳米尺度，研究者往往需要通过负染来增强其电子

成像能力。然而，负染的强弱将最终影响纳米导线

的成像质量。使用 AFM 观察的样品，需要投加到

表面平整的基底上，一般选用高定向裂解石墨。

AFM 观察时要求的纳米导线样品纯度高，以防盐

离子的结晶、杂蛋白与膜囊泡、胞外聚合物的残留

污染针尖与干扰纳米导线的成像。合适的取样时

间、增加清洗步骤可有效地降低杂质的污染。由于

AFM 扫描的范围非常小，提高样品纯度与浓度对

于快速定位样品非常有帮助。此外，静电力显微镜

可以用来观察电子在纳米导线中的迁移[51]。同步 X

射线微衍射与摇摆曲线 X 射线衍射也已被用于分

析纳米导线的晶体结构[52]。微纳加工技术与平台的

发展，将使得研究者可以随意设计微电极/电极阵

列，从而实现对纳米导线进行电学性质的表征。 

微生物纳米导线导电能力的测量，主要分为径

向与轴向电阻率的测量。径向测量相对简单，但需

要有一个表面平整并导电的基底(高定向裂解石墨

被广泛使用)。目前导电 AFM 被广泛用于纳米导线

径向导电能力的测量。实际测量时，通过在导电针

尖与基底间施加一个小的电压并测量电流响应来

计算纳米导线的电阻率。由于导电 AFM 主要测量

的是单点的电阻率，实际测量值要 

注意避免杂质(比如细胞色素 C)的影响。此外，扫

描隧道显微镜 (Scanning Tunneling Microscope，

STM)也可以同时实现纳米导线的成像与径向导电

性的定性表征。 

纳米导线的轴向导电性测量，一般需要采用纳

米微电极/电极阵列，可以在细菌表面原位测量，

也可以纯化完之后再测。原位测量虽然可以免去纯

化纳米导线的繁琐步骤，但是实际操作中对研究者

技术水平要求极高。原位测量首先需要在不导电的

基底(一般用二氧化硅片)上修饰导电的微纳电极

(图 2-A)，然后需要确保纳米导线与电极接触完好
[24]。可以设想，恰好能找到一根与电极接触的纳米

导线，将是一项非常耗时而且需要运气的工作。通

过增加微电极密度，比如制作微电极阵列(图 2-B)

或者网格(图 2-C)，可显著增加纳米导线与电极接

触的概率。利用微机电系统的微纳加工技术，可以

在纳米导线上定向沉积导电材料连接纳米导线与

微电极[24]。当纳米导线的一端接触微电极后，通过

导电 AFM 针尖在纳米导线的另一端施加一个微小

的电压，测量电流大小以计算纳米导线轴向电子传

递阻力。对于已经纯化的纳米导线，可以直接使用

微电极阵列进行电阻率测量[23]。虽然双电极体系也

被用于纳米导线电阻的测量，但四电极测量体系的

测量结果更准确而被广泛地使用[53–54]。 

4  微生物纳米导线的导电机制 

自发现之日起，微生物纳米导线的导电性就

备受争议。随着先进导电性测量方法的采用以及

微纳加工技术的引入，学术界逐渐接受微生物纳

米导线这种天然生物结构确实具有导电性。然而，

尽管越来越多的导电微生物纳米导线被发现，但

其电子传输机制仍未形成定论。以 G. sulfurreducens 
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图 2.  纳米导线导电性测量方法 

Figure 2.  Representative methods used for nanowire conductivity measurement. A: Nanofabricated Pt electrode 
connects Au electrode with nanowire[24]; B: The array of cross finger Au electrodes[23]; C: Au microgrids electrode 
deposited on SiO2/Si substrate[24]. 
 

和 S. oneidensis 纳米导线为代表的微生物纳米导

线电子传输机制的研究，促进了微生物纳米导线

导电理论的形成。 

4.1  G. sulfurreducens 纳米导线 

4.1.1  分子组成与结构：G. sulfurreducens 导电纳

米导线的研究，主要集中于菌株 PCA 和 KN400。

G. sulfurreducens 表面可以表达多种类型的菌毛，

而导电菌毛只属于四型菌毛 [7,55]。研究发现 G. 

sulfurreducens 导电菌毛主要由单一的菌毛蛋白单

体(PilA)构成[49]，并且其表面存在糖基化修饰[56]。

这种修饰不但可以促进菌毛的表面粘附，有助于

生物膜的形成与胞外难溶性电子受体的代谢，而

且可以通过提供绝缘的表面协助菌毛在溶液中传

递电子[57]。PilA 的编码基因是 GSU1496，它编码

形成 N 端带前导肽序列的菌毛蛋白前体蛋白，内

膜上的多肽酶 PilD 识别前导肽中的保守甘氨酸与

苯丙氨酸位点并完成剪切，最终形成成熟的 PilA。

Richter 等认为，GSU1496 会转录形成两种不同长

度的 mRNA，并最终表达形成两种具有不同长度

前导肽序列的菌毛蛋白前体蛋白[58]。虽然这两种

前体蛋白最终都将被剪切形成单一长度的 PilA，

但是 Richter 等认为不同来源的 PilA(长型菌毛蛋

白与短型菌毛蛋白)的功能却并不相同。其中，短

型菌毛蛋白主要位于胞内，其作用是协助胞外细

胞色素 C 的分泌与维持长型菌毛蛋白的稳定，而

长型菌毛蛋白是菌毛结构的主体，它直接影响细

菌表面的吸附与胞外电子受体的还原[58]。然而，

通过分析 Richter 使用的突变株，我们发现其所使

用的突变策略会严重影响 PilA 的转录，从而导致

不同突变产生不同表型的假象。我们的结果表明

PilA 事实上只有一种形式的前体蛋白[59]。这一发

现为后续在 G. sulfurreducens 中表达各种异源菌毛

蛋白提供了技术支撑[19,29,60]。 

PilA 氨基端含有大片段的疏水结构，导致
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PilA 的纯化、结晶迄今尚未成功。尽管目前尚无

PilA 晶体结构的报道，但是 Reardon 等率先采用

核 磁 共 振 波 谱 法 (Nuclear Magnetic Resonance 

Spectroscopy， NMR)解 析 了 表面 活 性 剂存 在 下

PilA 的结构[61]。与传统四型菌毛蛋白(如绿脓杆菌

或淋球菌菌毛蛋白)相比，G. sulfurreducens 的 PilA

具有显著的截短结构，即 C 端不含由多个 β 折叠

形成的球形结构而仅有一小段无规则结构的多肽

链。相应地，G. sulfurreducens PilA 呈现出 α 螺旋

结构(图 3-A)。其中 N 端(α1-N)是疏水的保守区域

并包埋于磷脂双分子层中。菌毛蛋白组装时，PilA

的 α1-N 通过疏水作用组装形成菌毛。由于缺少传

统菌毛蛋白所拥有的 C 端球形结构的包裹，PilA

的 α 螺旋 C 端(α1-C)将裸露在环境中。我们最近

的研究发现，在 α1-C 空间结构中疏水氨基酸会聚

集排布在同一个表面[49]。这意味着如果 α1-C 裸露

在水相中将被水分子攻击从而不能稳定地存在。

我们同时发现，位于 GSU1496 下游的 GSU1497

基因(spC)可以编码形成 Spc 蛋白，它通过自组装

成三聚体(即 PilA 伴侣蛋白)通过静电力与 PilA 相

互作用以维持 PilA 的稳定[49]。 

G. sulfurreducens 导电菌毛直径只有 3–5 nm，

直 接 解 析 其 三 维 结 构 充 满 挑 战 。 目 前 尚 无 G. 

sulfurreducens 菌毛三维结构的报道，这就直接限

制了对于 PilA 如何在导电菌毛中排列的认知，导

致多种菌毛导电机制学派的形成。特别有趣的是，

Wang 等利用冷冻电镜解析导电菌毛的三维结构，

却意外发现了 OmcS 纳米导线[31]。OmcS 纳米导线

是由细胞色素 OmcS 首尾相连形成的具有导电性

的纤维状结构，它的直径与导电菌毛相当。每个

OmcS 含有 6 个血红素。在 OmcS 纳米导线中血红

素分子连续排列，彼此间距 3.5–6 Å，构成电子传

递的通路。Wang 等认为，OmcS 纳米导线是 G. 

sulfurreducens 表面存在的唯一导电结构，PilA 不

能组装形成菌毛，其作用在于协助 OmcS 分泌。

然而，目前大量而充分的证据表明 PilA 确实可以

组装形成菌毛：(1) 使用组氨酸标签标记 PilA 后

G. sulfurreducens 表面的纳米导线，可以被抗组氨

酸单克隆抗体特异识别[62]；(2) 克隆 PilA 编码基

因到 E. coli 菌株，可在 E. coli 中表达菌毛[63]；(3) 纯

化的 PilA 可在体外自组装形成导电纳米导线[21]。

Lovely 认为 Wang 等仅检测到 OmcS 纳米导线，

是由于使用了特殊菌株及微生物培养条件差异造

成的实验误差[47]。最新的冷冻电镜结果表明，G. 

sulfurreducens 表面可以同时存在菌毛及 OmcS 纳

米导线[64]。总之，多数研究者更倾向于认为，G. 

sulfurreducens 可以表达多种纳米导线[47,54,64]。 

4.1.2  类金属导电性假说：2005 年 Reguera 等首

次利用导电原子力显微镜测量到 G. sulfurreducens

菌毛具有径向导电性，并提出导电菌毛假说[7]。

2011 年 Malvankar 又首次测量到 G. sulfurreducens

菌毛具有轴向导电能力，并进一步提出类金属导

电性假说[53]。支持该假说论据包括：(1) 通过四电

极体系测量到菌毛导电率高达 6 μs/cm；(2) 菌毛

的导电性随温度变化的响应与导电有机金属相

似 ， 即 导 电 性 随 着 温 度 降 低 而 升 高 ， 但 降 到

T≈260–270 K 时进一步降低温度其导电性则降低；

(3) 降低 pH 可以实现菌毛的质子掺杂从而提高导

电性。然而，此时 Malvankar 并不知道菌毛轴向

导电的电子载体是什么，他猜测组成菌毛的 PilA

中的芳香族氨基酸的芳香环侧链可以通过彼此堆

叠形成电子传递通道。为证明这种猜测，2013 年

Vargas 通过定点突变，将 PilA 羧基端 5 个芳香族氨

基酸替换成不含芳香环侧链的丙氨酸[65]，结果发现
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缺乏芳香环的 PilA 组装的菌毛不具有导电性。这

就直接证明了芳香环参与了菌毛中的电子传递，

尽管随后有人怀疑这种氨基酸替换方式很可能会

影响 PilA 的组装进而影响导电性[66]。由于缺乏菌

毛蛋白组装数据，芳香环在导电菌毛中的分布尚

不清楚。通过芳香族氨基酸的芳香环彼此堆叠形

成导电通路，要求芳香环彼此间距离不能超过   

4 Å。同步 X 射线微衍射与摇摆曲线 X 射线衍射

分析发现菌毛中存在周期性的 3.2 Å 的间隔，而该

周期性间隔在缺乏芳香环的菌毛中不存在[52]，这

进一步表明导电菌毛中芳香环可以彼此堆叠并构

成电子传递通路。此外，以 P. aeruginosa 菌毛结

构为模板拟合的 G. sulfurreducens 菌毛模型[52]和

基于 PilA 组装过程能量最低原理计算的菌毛蛋白

组装模型(图 3-C3)，都指示菌毛中 PilA 的芳香环

连续堆叠排列[67]。 

 

图 3.  G. sulfurreducens 纳米导线与电子传递模型 

Figure 3.  The structure of G. sulfurreducens nanowire and models of electron transfer along nanowire. A: The 3D 
structure of type IV PilA from Neisseria gonorrhoeae GC (Left)[68] and G. sulfurreducens (Right)[61]. Aromatic 
rings were colored in blue. B: Electron microscope image of immunogold-labelled OmcS along G. sulfurreducens 
pili[69]. C: Proposed electron transfer models for G. sulfurreducens pili. C1: Electrons hopping among cytochromes 
on pili[70]. C2: The model of “stepping stones”[71]. Electrons were transferred among discrete aromatic rings which 
was facilitated by c-type cytochromes. C3: Calculated low energy atomic model[67]. Aromatic rings were colored in 
orange, which formed a continuous electron transfer path along pili. C4: Calculated model by molecular dynamics 
simulations (tyrosines, yellow; phenyalanines, green)[72]. Aromatic rings were clustered in pili. 
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需要注意的是，在上述研究中，G. sulfurreducens

菌毛导电性测试都是在离体干燥条件下进行的，

而这种处理可能并不能真实反映实际水溶液体系

中菌毛的导电能力。基于这种担忧，Ing 等使用插

指电极结合电化学方法测量了水溶液中菌毛的导

电性[57]，结果也证明 G. sulfurreducens 菌毛具有类

金属导电性。此外，Malvanlar 等利用静电力显微

技 术 通 过 AFM 针 尖 将 电 子 直 接 注 入 G. 

sulfurreducens 原位生长的菌毛的一端并观察到电

子沿菌毛的迅速传递，也进一步为菌毛具有类金

属导电性提供了实验证据[51]。 

4.1.3  电子跃迁假说：电子跃迁传递假说是指菌

毛的导电性源自其表面电化学活性分子的电子跃

迁传递。按照电化学活性分子的种类，可以分成

三种跃迁形式：基于菌毛表面细胞色素 C 的电子

跃迁；基于菌毛中不连续存在的芳香环簇间的电

子跃迁；以及细胞色素 C 与芳香环共同协助的电

子跃迁。 

基于菌毛表面细胞色素的电子跃迁理论主要

源自于 G. sulfurreducens 导电生物膜的电子传递机

制分析。电化学分析表明在 G. sulfurreducens 阳极

生物膜中电子跨膜传递速率受膜内部电化学势梯

度影响，并呈现扩散控制行为[73]。Strycharz-Glaven

等利用氧化还原聚合物电子传递理论，很好地解

释了导电生物膜中的电子传递行为，他认为菌毛

只是作为惰性支架，是表面的电活性分子介导了

电子沿菌毛的跃迁传递(图 3-C1)[74]。2010 年 Leang

等证实细胞色素 C—OmcS 结合于菌毛的表面(图

3-B)[69]。基于此，Strycharz-Glaven 猜测电活性分

子就是 OmcS。然而，主张类金属导电理论的

Malvanlar 认为，菌毛表面 OmcS 间距离(>100 nm)

远远大于可以发生电子跃迁行为的最大分子间  

距[75]。事实上，大部分 G. sulfurreducens 菌毛表面

并没有结合 OmcS[69]。考虑到 OmcS 可以组装形成

导电纳米线，“电子跃迁理论”似乎实际上描述了

生物膜中 OmcS 纳米导线的电子传递。需要特别

说明的是，突变 OmcS 并不会影响细菌代谢阳极

和生物膜导电性[75–76]。Wang 等认为可能存在更多

种类的细胞色素 C 纳米线[31]。考虑到 Strycharz- 

Glaven 并没有实际测量菌毛的导电性，导电菌毛

的“电子跃迁理论”缺乏实验基础。尽管如此，基

于菌毛表面细胞色素 C 的电子跃迁理论，很好地

解释了电活性生物膜中电子的传递行为[73]。 

G. sulfurreducens 菌毛类金属导电模型认为，

菌毛中的芳香族氨基酸残基上的芳香环彼此紧密

堆叠。而在 Feliciano 基于分子动力学模拟计算得

到的液相 G. sulfurreducens 菌毛三维模型中(图

3-C4)，芳香环彼此间呈现出一种错位排列，并且

芳香环间的距离分布并不均匀，一部分芳香环聚

集 成 簇 (3.5–5Å 间 隔 ) 而 簇 与 簇 间 的 距 离 达 到

8.5Å[72]。基于此，Feliciano 提出了依赖不连续芳

香环簇的菌毛电子跃传递模型。该模型与实验数

据都表明，菌毛的导电能力不只取决于芳香环，

而且受到带负电荷的氨基酸的影响。此外，支持

该模型证据还包括：(1) Veazey 等使用 STM 观察

到 G. sulfurreducens 菌毛导电行为具有不对称   

性[77]；(2) Lampa-Pastirk 甚至观察到了菌毛在热激

活条件下的电子跃迁传递行为[78]。 

PilA 具有协助 OmcS 与 OmcZ 分泌的作    

用[12,79]。OmcS 结合于菌毛的表面，它可以传递菌

毛中的电子用于还原水铁矿或者连接菌毛与细菌

表面细胞色素 C (如 OmcB)间的电子传递，而

OmcZ 可以协助菌毛利用阳极[80]，突变 OmcS 与

OmcZ 都会影响 G. sulfurreducens 胞外电子传 
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递[81]。这些证据表明，基于菌毛的胞外电子传递

需要胞外细胞色素 C 的参与。Bonanni 基于这些实

验结论及结合以 Neisserua gonorrhoeae GC 菌毛三

维结构为模板拟合得到的 G. sulfurreducens 菌毛蛋

白组装模型，提出了菌毛电子传递的“stepping 

stones”模型(图 3-C2)[71]。该模型认为：(1) 菌毛中

芳香族氨基酸会成簇聚集并周期性分布，而簇与

簇间距离长达 15–21 Å；(2) 电子不能通过跃迁的

方式在簇间传递但可以依赖菌毛表面结合的细胞

色素 C 实现芳香环簇间电子传递的中继。需要指

出的是，Bonanni 的“stepping stones”模型也缺乏菌

毛导电性测量的实际证据，他本人也承认，目前

已知的细胞色素 OmcS 在菌毛表面分布的距离与

频率远远不能满足其作为“stepping stones”的要  

求[71]。此外，直接显微观察菌毛也检测不到菌毛

表面富含细胞色素 C[69]。 

除了基于细胞色素 C 的菌毛电子传递假说，

其他两种菌毛电子传递假说都强调了 PilA 中芳香

族 氨 基 酸 的 重 要 性 。 在 四 型 菌 毛 进 化 中 ， G. 

sulfurreducens 导电菌毛蛋白代表了一类独特的、

独立进化形成的、具有截短结构的四型菌毛蛋  

白[82–83]。该结构被认为在 PilA 组装过程中可以有

效避免空间位阻效应并利于组装中形成紧密的菌

毛结构，从而有助于芳香族氨基酸芳香环的堆  

叠 [53]。然而，我们最近的研究发现，即使恢复     

G. sulfurreducens PilA“冗余”的 C 端球型结构域，

也不会影响菌毛的导电性[54]；G. sulfurreducens 菌

毛蛋白的进化动力，可能源自呼吸环境中氧化铁

的代谢压力[54]。事实上，已有研究表明相较于 PilA

的结构，PilA 中芳香环的密度对导电性的影响更

显著[28]。 

4.2  S. oneidensis 纳米导线 

4.2.1  组成与结构：2006 年，Gorby 等率先使 

用扫描隧道显微镜证明 S. oneidensis 可以表达导

电纳米导线，从而开启 S. oneidensis 纳米导线研究

的序幕[8]。与 G. sulfurreducens 相似，S. oneidensis

也可以表达多种形式的“纳米导线”。研究发现，

S. oneidensis 可以表达两种形式的四型菌毛：msh

和 pil。其中 pil 菌毛(主要由菌毛蛋白 PilBac1 组

成)被认为可以通过依赖芳香族氨基酸间电子跃

迁的方式传递电子[84]。然而，抑制该菌毛的表达

却促进 S. oneidensis 代谢阳极[85]。这暗示 pil 菌毛

可能并不具有传递电子的能力。Fitzgerald 等验证

了 Msh 菌毛(主要由菌毛蛋白 mshA 组成)协助 S. 

oneidensis 胞外电子传递的能力[86]。结果发现抑制

Msh 菌毛组成蛋白(MshA-D)表达，仅部分影响 S. 

oneidensis 代谢阳极(产电降低 20%)，但若抑制整

个 Msh 菌毛生物合成系统(MshH-Q)将严重抑制 S. 

oneidensis 阳极产电。因此，Msh 菌毛生物合成系

统及其作用蛋白参与了 S. oneidensis 胞外电子传

递。目前，尚无 Msh 菌毛纯化与导电性测量的报

道，Msh 菌毛实际是否导电尚为未知。2010 年，

EI-Naggar 等使用导电 AFM 结合纳米电极测量到

单根 S. oneidensis“菌毛”具有轴向导电性，并且证

明菌毛导电性与细胞色素 C—MtrC 和 OmcA 相关[24]。

在随后的工作中，他们发现 S. oneidensis 外膜与周

质空间可以向外延伸形成富含 MtrC 和 OmcA 的膜

囊泡纳管，并认为这种膜囊泡纳管才是实际上的

S. oneidensis 纳米导线[43](图 4)。需要说明的是，

EI-Naggar 并没有测量到这种膜囊泡纳管的轴向

电子传递能力及导电性。有趣的是，我们最近发

现 G. sulfurreducens 也可以大量分泌膜囊泡并可以

组装形成纳管[87]。它们具有协助 G. sulfurreducens

胞外电子传递的能力，这暗示 G. sulfurreducens 囊

泡纳管可能是另一种形式的导电纳米线[87]。 
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4.2.2  电子跃迁传递假说：基于理论计算与实际

测量结果，Pirbadian 等提出 S. oneidensis 纳米导

线导电性源于纳米线上紧密排列(<0.7 nm)的细胞

色素 C[88]。在 EI-Naggar 等于 PNAS 上发表了一系

列关于膜囊泡纳管参与 S. oneidensis 胞外电子传

递的报道后，学术界开始相信，S. oneidensis 的导

电纳米导线是富含细胞色素 C 的囊泡纳管，而且

电子是通过纳管膜上的细胞色素 C 以跃迁的方式

传递。然而，囊泡纳管膜上的细胞色素 C 密度与

间距并不能支撑有效的电子跃迁[89]。EI-Naggar 等

认为，膜囊泡纳管中的细胞色素 C 是纳米导线中

电子传递的载体，电子通过跃迁的方式在纳管膜

上的细胞色素 C 间传递，该过程需要可以自由扩

散的细胞色素 C 或者电子中介体协助[42](图 4-D)。

值得注意的是，所有 S. oneidensis 纳米导线导电性

测量都是在离体、干燥的条件下，这种处理可能

导致纳米导线结构的收缩从而拉近细胞色素 C 彼

此 的 间 距 ， 进 而 获 得 导 电 性 [90-91] 。 因 此 ， S. 

oneidensis 纳米导线尚缺原位导电性测量证据。最

近，基于 S. oneidensis 单根纳米导线在不同湿度条

件下的阻抗谱数据测量与分析，Grebenko 等发现

离子导电也促进了纳米导线的导电[92]。 

 
图 4.   S. oneidensis 纳米导线与电子传递模型

Figure 4.  The nanowire of S. oneidensis and the model of electron transfer along nanowire. A: AFM[43]; B: 
Electron cryotomography[42]; C: The distribution of c-type cytochromes in nanowire[42]. The red and green dots 
represent MtrC and MtrA, respectively; D: Electrons are hopping among cytochromes to transfer in nanowire[43]. 
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有趣的是，最初 Reguera 等 (2005)发现 S. 

oneidensis 的“菌毛”不具有导电能力[7]。这可能是

由于实验条件的差异或者 Reguera 实际测量的是

S. oneidensis 表面其他种类的“菌毛”。同样，G. 

sulfurreducens 也可以表达与导电菌毛形貌一样的

非导电菌毛。事实上，导电菌毛的表达确实受到

外界条件的影响。在 G. sulfurreuducens 导电菌毛

电子传递机理研究中，经常由于实验条件的差异

导致数据的不一致性与不可比性。因此，构建一

种可以表达、纯化并测量菌毛导电性的统一标准，

显得尤为重要。我们已经成功构建了一种在 G. 

sulfurreducens 中表达并组装异源菌毛蛋白的地杆

菌异源菌毛蛋白表达系统[59]，该系统已经广泛用于

不同来源菌毛的表达、筛选及导电性的比较[19,60]。

总的来说，不同学派对于 G. sulfurreducens 菌毛导

电机理的争论，将最终促进微生物纳米导线导电

理论的成熟并有利于它的实际应用。  

5  微生物纳米导线的应用  

5.1  生物能源 

微生物燃料电池(Microbial Fuel Cell，MFC)

是可以收集微生物胞外呼吸代谢产生的电子，从

而实现电能输出的装置。事实上，微生物要实现

胞外电子传递并不容易。细胞内代谢产生的电子

需要穿过非导电的细胞内膜、外膜，跨越细胞壁，

甚至要跨过多层细胞才能最终到达电极表面。纳

米导线可以长距离传递电子，协助并促进胞外电

子传递。因此 Leang 等率先做了尝试[93]：通过敲

除基因 GSU1240 促进了 G. sulfurreducens 导电菌

毛的表达，将 MFC 功率密度提高了 70%。与地杆

菌相比，E. coli 具有底物范围广、易于培养等优

点，但 E. coli 产电能力非常弱。因此，研究 

者期望在 E. coli 里面表达 Shewanella 外膜细胞色

素 C 复合体来促进 E. coli 胞外电子传递，目前已

取得有益效果[94–95]。然而，细胞色素 C 介导的胞

外电子传递需要细菌与电极直接接触。考虑到电

极面积毕竟有限，该策略限制了生物改造的 E. coli

产电效率的大幅度提高。因此，在 E. coli 中表达

导电纳米导线，是值得尝试的一种手段。 

微生物电合成是利用微生物可以直接吸收电

极释放的电子，来还原 CO2 产生高附加值有机物的

方法。利用太阳能电池为微生物电合成提供电源具

有巨大的应用潜力，但目前电合成微生物电子利用

率低，极大地限制了其发展。促进电合成微生物阴

极成膜与电子吸收效率可以促进微生物电合成。诱

导电合成微生物表达纳米导线，将有助于阴极成膜

以及电子吸收从而大幅提高电合成效率。 

产甲烷古菌能直接利用的碳源及电子供体有

限 ， 仅 包 括 少 数 一 碳 、 二 碳 有 机 物 及 氢 气 。

Geobacter 可通过纳米导线直接传递电子给产甲

烷菌，从而实现协同产甲烷。这相当于扩大了产

甲烷菌的底物范围，而且比基于 H2 的种间互营产

甲烷更为有效[96]。基于种间直接电子传递的种间

互营产甲烷，广泛存在于厌氧发酵产甲烷发酵系

统中，投加导电物质(生物炭[97–98]、磁铁矿[99–100])

可以显著加速种间直接电子传递从而促进甲烷的

产生。另外，通过诱导纳米导线的表达来促进厌

氧产甲烷，可以是未来优选策略。 

微生物电发酵是通过电极影响微生物胞内氧

化还原平衡进而调控微生物代谢[101]。微生物-电极

界面电子交换效率是微生物电发酵的限制因素。

一般来说，微生物电发酵需要采用电子介体，但

是，电子介体的添加会影响终产物的纯度并增加

生产成本[102]。因此，在电发酵微生物中表达导电

纳米导线以实现微生物与电极的直接电子交换，

将是一种增强微生物电发酵效率的手段(图 5)。 
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图 5.  微生物纳米导线的应用 

Figure 5.  The applications of microbial nanowires. 

 

5.2  生物修复 

表达纳米导线是地杆菌适应环境胁迫(包括

重金属毒害、营养物缺乏等)的一种生存策略。例

如，地杆菌纳米导线不但可以催化重金属的还原

沉淀，而且可作为细胞屏障阻止毒性重金属对细

胞的侵袭。据报道，G. sulfurreducens 纳米导线通

过还原可溶性六价铀，生成难溶性四价铀并沉积

于纳米导线表面，从而实现铀的富集与固定[12]，

该过程已经被规模化地应用于铀矿污染地下水的

原位修复。研究发现，通过补加乙酸可显著促进

Geobacter 生长并提高铀污染水体修复效率[103]。

此外，Synechocystis 的纳米导线可以沉积砷、铬等

重 金 属 元 素 [104] ， 从 而 可 用 于 重 金 属 污 染 土 壤   

修复。 

5.3  生物材料与生物传感    

微生物纳米导线具有优良的电子传递能力与

一定的机械强度，可用于构建新型的生物电子器

件，代表着未来绿色无污染新材料的发展方向。 

Sun 等率先制备了 G. sulfurreducens 的纳米导线与

聚乙烯醇的复合材料[105]。相比于传统的聚合物导

电材料，该复合材料具有可调的导电性、更高的

热稳定性与更宽的导电范围。微生物纳米导线一

个突出优点是生物相容性，它也可通过基因工程

或者蛋白质工程手段进行定向修饰，这就为扩展
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微生物纳米导线的应用范围提供了无限可能。例

如，Tan 采用基因工程手段，将 G. sulfurreducens

菌毛蛋白羧基端的苯丙氨酸与酪氨酸转变为色氨

酸，发现可显著增加纳米导线的导电性 (≈2000

倍)[19]，而且改造后增加了氨基酸修饰位点，更有

利纳米导线与其他有机无机材料的复合。微生物

纳米导线另一个显著特点是，在水溶液中，甚至

在有机溶剂、高温或真空等环境中依然具有传递

电子能力，这就赋予了它用于生物传感器或生物

医学领域的广阔前景。例如，纳米导线导电性受

环境温度与 pH 的影响，可以用于环境温度或者

pH 的快速传感。特别值得一提的是，2020 年 Liu

等在 Nature 上报道纳米导线令人兴奋的应用，利用

G. sulfurreducens 纳米导线的特殊导电属性、纳米尺

寸效应及表面化学性质，发明了一种新型“空气发电

机”。这种空气发电机装置只需将约 10 μm 厚的纳米

导线薄膜置于空气中即可利用湿度发电，开启了无

污染、可再生、低成本的获取新能源的可能[106]。 

5.4  人体健康 

菌毛具有粘附作用，是某些微生物的重要致

病因子。当菌毛具有导电性时，微生物对宿主的

致病性可能会更强。Wanger 等在导致下颌骨坏死

的微生物被膜中，发现了大量的导电纳米导线[18]。

他们怀疑导电纳米导线的大量表达是加速下颌骨

坏死的重要因子。其原因在于，纳米导线将膜内

厌氧微生物代谢产生的电子转移到胞外，导致质

子的积累而产生了酸腐蚀。最近的研究也暗示微

生物胞外电子传递可能直接影响人体相关疾病的

发生[107–108]。纳米导线可以协助人体肠道微生物胞

外电子传递、能量交换及信号通讯[109]，以微生物

纳米导线作为新的药物靶点，将为疾病的预防与

治疗提供全新的视角。 

6  未来研究方向与展望 

微生物纳米导线的发现及机制和功能的研

究，开启了电微生物学这一新兴的前沿学科。每

一个关于微生物纳米导线的故事，都注定不会平

凡，大量研究成果发表在 Cell、Nature、Science

等顶级期刊上。对微生物纳米导线导电性的探索，

正不断激发着研究者对自然界中微生物的重新认

识。例如，一般认为 S. aciditrophicus 通过种间 H2

传递与其他微生物形成依赖 H2 的互营代谢群落。

然而，Walker 等发现 S. aciditrophicus 菌毛具有导

电性，并证明通过导电菌毛的种间直接电子传递，

S. aciditrophicus 可以与产甲烷微生物实现直接电

子互营产甲烷[29]。因此，有必要对传统基于 H2 或

者甲酸的微生物种间互营代谢群落种间电子传递

过程与机制进行重新审视。导电微生物纳米导线

源自新近的进化事件[82]。Rotaru 等在考量引起纳

米导线进化的自然选择压力时，发现微生物种间

直接电子互营代谢促使了微生物纳米导线的进化

产生 [110]。可以预想，各种微生物互营代谢群落   

将 为 发 现 新 型 的 微 生 物 纳 米 导 线 提 供 天 然 的   

环境。 

 微生物纳米导线作为天然导电纳米材料，具

有良好的生物相容性与生物可降解性。利用微生

物分解代谢污染物同时生产导电纳米导线，代表

着绿色化学的未来发展方向。但是，目前微生物

纳米导线的研究仍处于初级阶段，其导电机制仍

不清楚，功能仍待发掘，应用还有待拓展。以高

分辨冷冻电镜、超薄切片、同步辐射等为代表的

先进生物分子结构分析手段的运用，将为纳米导

线电子传递机制的解析提供便利。过去的 15 年，

我们有幸见证了新技术激发下微生物纳米导线导

电理论的形成与发展历程。今后物理学、生物学、
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材料学、电化学等多学科交叉碰撞，最终将导    

致微生物纳米导线导电理论的成熟及技术的广泛

应用。 
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Electrical conductivity and application of microbial nanowires 

Xing Liu, Shungui Zhou* 
College of Resources and Environment, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350001, Fujian Province, China 

Abstract: The extracellular respiration of microbes is the key energy metabolism in the anaerobic environment, 

driving the global biogeochemical cycle of some key elements, like C, N, S and Fe. The discovery of microbial 

nanowire is a milestone in the study of extracellular respiration, which promoted the study of electromicrobiology. 

Microbial nanowires are conductive filaments growing on the surface of bacteria. They transfer intracellular 

metabolic electrons outward for the reduction of extracellular electron acceptors promoting extracellular respiration 

or they transfer electrons to other microbes forming syntrophic cocultures. This process broadens the knowledge on 

electron transfer in organism and expands the interactions between microorganism and the natural environment. 

Owing to the excellent conductivity, microbial nanowires have the prospect of a broad application. Studies on the 

conductivity, ecological functions and the applications in biomaterials, bioenergy, bioremediation and human health 

of microbial nanowires have been regarded as a pioneering field and the focus of research in electromicrobiology. 

However, the biological and ecological functions of microbial nanowires are unknown and the mechanism of 

electron transfer along nanowire is ambiguous. Here, we will begin by summarizing all published microbial 

nanowires and their reported characteristics and functions. Two representatives of Geobacter sulfurreducnes and 

Shewanella oneidensis are included to introduce the composition and structure of their microbial nanowires. 

Furthermore, after presenting the methods and technologies used for conductivity measurement, the conductivity 

models of microbial nanowires (metabolic-like conductivity and electron hopping) are discussed and compared. We 

also suggest future studies and applications of microbial nanowires. The problems, challenges and opportunities 

analyses of microbial nanowire study are also provided. 

Keywords: electroactive microbe, microbial nanowire, extracellular electron transfer, extracellular respiration, 

electromicrobiology 
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