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摘  要: Shewanella oneidensis MR-1 是一种模式金属还原菌, 它能够在厌氧条件下, 将多

种金属化合物和人工合成染料等作为电子受体还原代谢。因此, 该菌常常被用于生态修复

等研究。厌氧条件下, S. oneidensis MR-1 能够将细胞质内或细胞内膜产生的电子通过定位

于细胞内膜、细胞膜周质和细胞外膜上的 c-血红色素蛋白或还原酶所组成的具有多样性

的电子传递系统, 最终传递到存在于细菌细胞外环境中的电子受体。通过对多种电子传递

过程的介绍, 进一步阐明其对污染物修复和纳米材料合成的机理, 从而为未来对该类微

生物的利用和开发提供更为充分的理论依据。 
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Abstract: Shewanella oneidensis MR-1, a model dissimilatory metal-reducing bacterium, can 
effectively utilize many metal compounds and artificial synthetic dyes as electron acceptors to 
anaerobic respiration. Therefore, it is often used in the study of environmental remediation. 
Under anaerobic condition, electrons, produced by catabolism of carbon source in cytoplasm 
of S. oneidensis MR-1, are transferred through multiple electron transfer systems which were 
composed by 42 types of c-type cytochromes or reductases located in inner membrane to outer 
membrane, and finally to electron acceptors out of the cells. In this review, types of electron 
transfer mechanism for anaerobic respiration are introduced to facilitate a deeper understand-
ing to the mechanism of pollutant biodegradation and nanomaterial synthesis. Thus, this re-
view is beneficial to providing an adequate theoretical basis for the application of this strain in 
bioremediation 

Keywords: Shewanella, Electron acceptor, Electron transfer system, Anaerobic respiration, Bio-
remediation 

1988 年, Myers 等在 Science 杂志上首次报道

革兰氏阴性菌 Alteromonas putrefaciens MR-1 (后

来重新命名为 Shewanella oneidensis MR-1), 能够

在厌氧条件下利用 MnO2 作为电子受体维持厌氧

呼吸[1], 并由此开启了 20 余年以 Shewanella 菌为

代表的金属还原细菌研究热潮。现如今已经报道

的 Shewanella 菌共有 44 种, 其中已有 24 个菌株

进行了全基因组或部分基因组测序[2]。Shewanella
之所以引起环境微生物学界的关注, 主要是由于

其能利用广泛的电子受体进行呼吸生长的能力。

特别是其在厌氧条件下, 能够利用许多物质作为

其电子受体, 将菌体代谢产生的电子通过细胞色

素所组成的电子传递路径传递给这些物质分子, 

从而进行异化厌氧呼吸, 维持自身的代谢生长。

迄今为止, 已经报道有数十种无机或有机物质能

够在无氧条件下作为希瓦氏菌的电子受体。其中

有很多物质都是环境污染物, 具有一定的毒性和

危害性。因此, 希瓦氏菌无氧条件下代谢多种电

子受体的特殊功能, 使其具有特殊的生态修复潜

力及生物应用功能 [2]。因此 , 本文以模式菌株

S. oneidensis MR-1 为对象, 阐述希瓦氏菌厌氧呼

吸的电子传递机制, 并探讨其在环境修复中的潜

在应用价值。 

1  希瓦氏菌金属呼吸代谢系统(Mtr) 

S. oneidensis MR-1 拥有一套由细胞色素蛋白

所构建的金属呼吸通路。通过该通路, 希瓦氏菌

能够将细胞质内产生的电子传递到胞外电子受

体, 比如不溶性金属氧化物、可溶性金属离子, 

以及核黄素等[3−5]。在厌氧条件下, 由碳源氧化所

产 生 的 电 子 流 经 甲 基 萘 醌 类 池 (Menaquinone 

pool), 然后相继传递到固着于细胞质膜的细胞色

素 c (Tetrahaem c-type cytochrome) CymA[4,6]、周

质空间中的细胞色素 c (Decahaem c-type cyto-

chrome) MtrA[7], 并通过跨膜蛋白 MtrB[8]将电子

传递到分布于细胞外膜的细胞色素 c (Decahaem 

c-type cytochrome) MtrC 和 OmcA[3,5]。Mtr 系统

(图 1)是目前电子跨膜传递机制的研究中, 阐述

最为清楚、最具有代表性的一个通路[9]。近几年

的研究表明, 该通路不仅参与希瓦氏菌对于金属

氧化物的异化呼吸, 还在多种有机染料污染物的

还原降解中起着关键的作用。 
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图 1  Mtr 电子传递途径示意图[2] 

Fig. 1  The electron flows through the Mtr transfer pathway[2] 
 

1.1  Mtr 通路调控可溶性金属和不可溶性金

属的异化呼吸 
微生物对于金属离子的转化在矿质元素的生

物—地理—化学循环中起着核心作用。现已发现, 

胞外细胞色素 MtrC 和 OmcA 在不溶性金属氧化

物的厌氧代谢中起着十分重要的作用。缺失这些

蛋白, 能够显著抑制希瓦氏菌对氧化锰[1]、氧化

铁[10]、钒类化合物[11]等不溶性金属氧化物的利

用。但是在对柠檬酸铁等可溶性金属离子的还原

中, OmcA 所起的作用很小。这可能是由于 OmcA
主要起亲合作用, 增加希瓦氏菌在这些颗粒表面

附着性, 从而促进希瓦氏菌对于这些物质的还原

代谢[12]。 

此外, 包括 S. oneidensis MR-1 在内的多个

Shewanella 菌种都被证实能够自身分泌黄素类物

质, 并释放到培养基中[5,13−14]。黄素作为一种“电

子递质”能够从 Mtr 途径中得到电子, 并将电子运

输到胞外的受体上, 从而加速了 Mtr 途径对于电

子的运输, 促进希瓦氏菌的厌氧呼吸速率。 

金属还原微生物的金属还原特性能够将人类

活动所产生的有毒重金属以及放射性金属还原, 

产生难溶物质, 降低这些有毒有害物质的迁移能

力, 从而有效降低其环境毒性。因而希瓦氏菌在

无氧条件下对多种金属元素的还原能力, 使其具

备重金属修复的潜在利用价值。目前国际上已经

在利用希瓦氏菌的还原能力对一些重要的重金

属污染物开展了生物修复研究。目前的研究已经

证实, 希瓦氏菌在无氧环境下能够还原多种重金

属有毒污染物(Cr[15]、Co[16])和放射性金属元素

(Pd[17]、Tc[18]、U[19−22]、Pu[23])。深入开展希瓦氏

菌对这些重金属离子的厌氧还原过程研究, 对于

阐明矿质元素的地质演化规则以及重金属污染

的修复, 都具有十分深远的意义。 

1.2  Mtr 通路参与人工合成染料的降解 
随着印染工业的发展, 大量未经处理的染料

废水已对我国的生态环境造成严重污染[24]。近期

的研究表明, 从污染环境中所分离到的希瓦氏菌

能够降解多种人工合成染料。据报道, Shewanella 

sp. NTOU-1 能够快速降解蒽醌染料和三苯甲烷

染料[25−27]; Shewanella J18 能够降解多种偶氮染

料[28−29]; Shewanella decolorationis S12 也具有

很强的对偶氮染料的降解、脱色能力[30−32]等。 
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模式菌株 S. oneidensis MR-1 同样具有染料

降解能力。在我们的研究中发现, 甲基橙(偶氮染

料)[33]、萘酚绿 B (金属复合染料)[34]等染料均被发

现能被 S. oneidensis MR-1 有效降解脱色。在这些

染料的降解过程中, Mtr 通路起到十分重要作用。

阻断 Mtr 通路能够显著降低 S. oneidensis MR-1

对这些染料的降解效率。此外, 额外添加电子介

质(如核黄素、AQDS 等)能够加快 S. oneidensis 

MR-1 对于这些染料的降解速度。这些结果显示, 

希瓦氏菌不需要表达多种特异性的降解酶, 而仅

仅通过 Mtr 通路将电子在菌体表面的释放, 就能

使得多种人工合成染料得到有效的脱色降解。 

1.3  Mtr 通路影响产电呼吸的效能 
微生物燃料电池(Microbial fuel cell, MFC)通

过微生物在阳极室中将有机物分解并释放出电

子, 从而直接产生电能。MFC 作为一种新型的废

水处理技术, 可以在处理废水的过程中产生电

能, 降低处理成本。希瓦氏菌是一种模式产电微

生物。它能够在厌氧条件下向 MFC 阳极电极释

放电子 , 进行产电呼吸 , 从而被广泛用于阐释

MFC 产电机理、优化装置设计、改良电极材料等

多方面的研究。经过研究发现, Mtr 通路对于

S. oneidensis MR-1 的产电效能至关重要。当敲除

Mtr 通路相关基因, 不仅能够显著抑制其产电效

率, 还能降低菌体在电极表面的富集[3]。进一步

的研究发现, Mtr 通路参与电子向电极的直接释

放以及通过黄素类电子递质所介导的间接传递[5]。

另外, 研究还发现 Mtr 途径中的外膜色素蛋白还

参与了导电基质(Conductive matrix)的构建, 在电

极生物膜的形成及电子的长距离传递中起着重

要作用[35]。 

1.4  细菌还原所介导的金属纳米材料合成 
传统的物理和化学方法在纳米材料的生产中

不仅体现出成本高的缺点, 而且这些方法还存在

着使用有毒或易燃的气体、反应条件苛刻以及生

成的纳米颗粒不稳定等诸多问题。随着人们环保

意识的提高, 寻求环境友好型的高效纳米材料的

绿色合成方法已经成为国际相关研究领域中新

的热点。近年来, 利用生物方法合成纳米材料因

其成本低廉、反应条件温和、环境友好等诸多优

点而成为纳米合成技术领域的一个重要研究分

支。而其中微生物由于培养方便、操作容易、代

谢快、耐受性强等优点而成为纳米材料生物合成

中的研究热点。 

通常在纳米材料的生物合成中, 微生物菌体

仅仅作为合成反应的模板剂。而特殊的产电微生

物能够将厌氧呼吸所产生的电子通过跨膜电子

传递通路传递到细胞表面, 因而不仅可以作为模

板剂, 同时还可以作为还原剂调控纳米材料的生

物合成。研究表明 , 厌氧条件下 S. oneidensis 
MR-1 能把 Pd(Ⅱ)还原为 Pd(0)纳米颗粒并沉积于

周质和细胞壁上[36]。S. oneidensis MR-1 还能把

AgNO3 还原并生成单分散的粒径为 2 nm−11 nm
的纳米银。傅里叶红外分析表明, 纳米银外面具

有蛋白/肽包被, 从而起到稳定纳米银的作用[37]。

此外, S. oneidensis MR-1 还能合成 Au-Pd 合金等

复合纳米材料[38]。初步的研究发现 S. oneidensis 
MR-1 的 Mtr 通路缺失, 能够使其丧失合成二氧

化铀纳米颗粒的能力[19]; 而敲除希瓦氏菌胞外

多糖(EPS)中起导电作用的细胞色素的相关基

因, 也能显著影响所合成纳米颗粒的分散性和

产率[39]。 

2  希瓦氏菌对二甲基亚砜(DMSO)的
还原 

DMSO 是一种含硫的优良有机溶剂, 广泛应

用于化工行业。但是 DMSO 存在较强的毒性作用, 

能够与蛋白质疏水集团发生作用, 导致蛋白质变

性, 并且具有血管毒性和肝肾毒性。因此对释放

到环境中的 DMSO 进行降解处理, 具有很重要的
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现实意义。研究表明希瓦氏菌能够在无氧条件下, 
利用 DMSO 作为电子受体进行厌氧呼吸, 并将

DMSO 还原降解为二甲基硫(DMS)。 

和其他细菌在细胞质内还原 DMSO 不同, 希

瓦氏菌对 DMSO 的还原是一个胞外代谢过程[40]。

DMSO 的还原并不依赖于 Mtr 途径, 而是形成一

个独立的电子跨膜传递通路(图 2)。无氧条件下, 
来源于甲基萘醌类池内的电子流向 CymA, 然后

传递到作为 MtrA 同系物的周质细胞色素蛋白

DmsE, 接着在完整外膜蛋白 DmsF 的促进作用

下, 继而通过 DmsAB 将电子直接传递给胞外

DMSO。近年来发现 , 周质细胞色素 CctA 在

DMSO 还原中起着重要的作用。CctA 能够直接

将从 CymA 流来的电子直接传递给外膜 DmsAB, 
然后由 DMSO 获得电子而被还原[11]。 

 
图 2  S. oneidensis MR-1 代谢 DMSO 所参与的电子

传递途径[40] 
Fig. 2  The electron transfer pathway participated in 
the reduction of DMSO in S. oneidensis MR-1[40] 

 

3  希瓦氏菌对硝酸盐和亚硝酸盐的
还原[41] 

近十几年来, 我国地下水硝酸盐与亚硝酸盐

的污染呈快速增长趋势。硝态氮在人体内经过消

化系统后被转化成亚硝态氮, 后者可与血红蛋白

结合形成高铁血红蛋白, 使血液失去输氧能力, 

导致患者呼吸困难甚至死亡。而亚硝酸盐在人体

内能合成强致癌物质亚硝胺, 它可以诱发消化系

统疾病。因此, 加强对水体中硝态氮的排放控制

和污染处理刻不容缓。 

S. oneidensis MR-1 能够利用分布于周质空间

的 Nap 系统和 Nrf 系统(图 3), 通过两步还原过程

先将硝酸盐(NO3
−)还原成亚硝酸盐(NO2

−), 然后

再将亚硝酸盐氨化成铵盐。在 Nap 系统中, 细胞

色素 NapB 能够从 CymA 上接受电子, 并传递给

硝酸盐还原酶 NapA, NapA 将 NO3
−催化还原成

NO2
−。而生成的 NO2

−又可被亚硝酸盐还原酶

NrfA 最终还原成 NH4
+。在无氧环境下, 当环境

中同时存在硝酸盐和亚硝酸盐时, 这两个系统会

同时进行电子运输。然而当硝酸盐被完全还原成

亚硝酸盐后, Nap 系统会停止电子的传递。而 Nrf

系统继续将电子从 CymA 传递到 NrfA, 从而延续

整个氨化过程, 最终将生长环境中的硝态氮充分

降解。 
 

 

图 3  S. oneidensis MR-1 中 NO3
−和 NO2

−还原过程的

电子传递系统 
Fig. 3  The electron transfer pathway participated in 
the reduction of NO3

− and NO2
− in S. oneidensis MR-1 
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4  希瓦氏菌对含硫物质的还原代谢 

某些厌氧微生物在厌氧环境条件下能够将硫

氧化物还原成硫化物。微生物对于含硫物质的代

谢及转化, 在地球硫元素的生物—地理—化学循

环中起着十分重要的作用。SO4
2−、SO3

2−、S0 和

S2O3
2−是硫元素在地球环境中所存在的主要形

式。研究表明希瓦氏菌能够利用除 SO4
2−外的多

种含硫无机物作为其电子受体, 如 SO3
2−、S0、

S2O3
2−等。 

4.1  参与无机硫呼吸的电子传递途径 
与上述厌氧呼吸的电子传递途径不同, 希瓦

氏菌在以 SO3
2−、S0 和 S2O3

2−为电子受体进行厌氧

呼吸时, 其电子传递是不依赖于 CymA 的独立传

递路径(图 4)。在以 S0 和 S2O3
2−为电子受体时, 希

瓦氏菌通过 Psr 系统来传递电子。Psr 系统由分别

分布在内膜和周质中的 3 种细胞色素蛋白所组成

的, 分别是 PsrC、PsrB 和 PsrA。其中细胞色素

PsrC 从 MQ 得到的电子, 并通过 PsrB 传递给终

端还原酶 PsrA, 从而将 S2O3
2−还原成 SO3

2− [42]。

而生成的 SO3
2−又通过 Sir 系统进行进一步的还

原。Sir 系统主要由 SirA、SirC、SirD 3 种细胞

色素 c 蛋白所构成。其中 SirA 在 SO3
2−代谢中起

着 终 端 还 原 酶 的 作 用 。 SirC 包 含 着 2 个

CxxCxxCxxxC 模体, 具有铁还原蛋白的功能。它

与 SirD 共同参与甲基萘醌类池的氧化过程, 将从

MQ 中得到的电子通过 SirA 直接传递给周质中的

SO3
2−, 将其还原产生 H2S。 

4.2  希瓦氏菌硫代谢途径在重金属废水处理

中的潜在应用 
随着我国工业的迅猛发展, 重金属废水大量

排放, 使得重金属污染日益严重。这些工业废水

中常含有高浓度的 Cu、Ni、Pb、Cd、Sn、Zn 等

重金属离子, 不经治理直接排放会严重危害粮食

安全、生态稳定、人体健康。如何有效处理重金

属废水并将其回收利用已成为人们共同关注的

问题。利用希瓦氏菌硫代谢途径所产生的 H2S, 
能够中和这些重金属离子, 并形成纳米材料, 进

行资源化回收。报道证明, MR-1 能够通过对金属

氧化物和硫代硫酸盐的相伴代谢, 形成具有良好

粒径的纳米颗粒或者纳米管[44−45]。我们的试验也

证实, S. oneidensis MR-1 能够利用硫代硫酸盐, 

中和废水中的重金属离子, 形成 FeS (图 5)、NiS、

CuS、PbS 等一系列的硫化物纳米材料。 

 
图 4  S. oneidensis MR-1 中参与 S2O3

2−和 SO3
2−还原

的电子传递途径[43] 
Fig. 4  The electron transfer pathway participated in 
the reduction of S2O3

2− and SO3
2− in S. oneidensis 

MR-1[43] 

 

5  研究展望 

以前对于微生物修复污染物的研究主要集中

于某些微生物对于特定污染物的专一性修复。但

是对于像希瓦氏菌的广谱型修复微生物研究较

少。通过对 S. oneidensis MR-1 内电子传递过程的

研究, 能够进一步阐明其对污染物修复的机理, 

从而为将来通过基因工程方法来增强其对环境

污染的修复能力提供理论依据。 

目前研究发现, S. oneidensis MR-1 基因组中

包含 42 种可能参与电子传递的细胞色素 c 基因。

迄今为止仅有其中一部分基因的特征和功能被

鉴定出来。除此之外, S. oneidensis MR-1 中还有 
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图 5  S. oneidensis MR-1 合成 FeS 纳米颗粒 

Fig. 5  Biosynthesis of FeS nanoparticles by S. oneidensis MR-1  
 
众多调节基因、分泌通道基因以及与Ⅳ型菌毛蛋

白合成有关的基因等, 都可能参与着 S. oneidensis 

MR-1 细胞对外界物质的电子传递和代谢。例如, 

Thompson 等提出 fur (Ferric uptake regulator)基因

的表达产物能够调控某些电子传递途径相关基

因的表达[46]; Wan 等发现 omcA 能够被 fur 表达产

物直接激活[47]; Saffarini 等发现编码环状 AMP 受

体蛋白的 crp 基因, 在 S. oneidensis MR-1 对

Fe(Ⅲ)和 Mn(Ⅳ)等的厌氧代谢中起着全局调控作

用[48]。此外, gsp 基因簇作为 MR-1Ⅱ型分泌系统

的关键基因, 能够影响细胞外膜细胞色素蛋白的

分泌[49]。因此, 进一步加深 S. oneidensis MR-1 体

内电子传递网络的研究, 可以更加深入了解希瓦

氏菌对于各种环境污染物的生物降解机理, 从而

为未来对该类微生物的利用和开发提供更为充

分的理论基础。 
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