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摘  要：以模式菌株 Shewanella oneidensis MR-1 为代表的 Shewanella 菌属产电微生物广泛分布

于自然水体环境中。作为兼性厌氧菌，Shewanella 菌除了能进行有氧呼吸外，还能利用多种电子

受体进行厌氧呼吸。通过多种细胞色素所组成的复杂电子传递网络，Shewanella 菌不仅能利用渗

入到周质空间的可溶性电子受体进行厌氧呼吸，更为特殊的是其能够借助电子的跨膜传递实现对

胞外不溶性电子受体的异化还原代谢。本文概述了近年来 Shewanella 菌厌氧代谢途径的研究进

展，探讨电子传递网络对 Shewanella 菌呼吸多样性及环境适应性的影响。 
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Metabolic networks of electricigens Shewanella for 
anaerobic respiration 
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Abstract: Shewanella oneidensis MR-1 is a model strain of electricigens Shewanella, which are widely 
distributed in natural water environments. As a facultative anaerobic bacterium, Shewanella is capable 
of using a multitude of electron acceptors to anaerobic respiration. Through the complex electron 
transport network composed by diverse cytochromes, Shewanella can not only reduce soluble electron 
acceptors permeating the periplasm, but also utilize insoluble electron acceptors extracellularly via 
transmembrane electron conduit. Here, this paper provides an overview of recent progress in the study 
about anaerobic metabolic pathways of Shewanella and is helpful for exploring the importance of 
electronic delivery network to the respiratory diversity and environmental adaptability of Shewanella. 
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γ-变形菌门的 Shewanella 菌属广泛存在于自然

环境中，目前已经有 49 个 Shewanella 菌株完成了

全基因组测序或部分基因组测序。其中， S. 

oneidensis MR-1 作为 Shewanella 菌属的模式菌株，

首先被测序并深入研究[1]。Shewanella 菌能够在复

杂多变的环境中定殖，得益于其能耦合多种碳源的

氧化和终端电子受体的还原，具有代谢的多样性和

灵活性[2-3]。作为兼性厌氧菌，Shewanella 菌除了能

利用氧气进行有氧呼吸外，还能在厌氧条件下利用

渗透入细胞周质中的延胡索酸盐、硝酸盐、亚硝酸

盐、硫代硫酸盐、亚硫酸盐以及三甲胺 N-氧化物

(TMAO)等可溶性电子受体进行胞内呼吸[4-7]。同

时，作为一种异化金属还原菌，Shewanella 菌还具

有利用 Fe(III)和 Mn(III/IV)等不溶性金属氧化物作

为电子受体进行胞外异化还原代谢的特殊能力[8]。

Shewanella 菌的厌氧呼吸代谢本质上是碳源氧化产

生的电子与终端电子受体间的相互作用，而终端电

子受体多存在于细胞周质甚至是胞外，代谢过程需

要进行电子的输送，其多样化的代谢能力势必需要

有高效多样的电子传输体系的支撑。研究显示，S. 

oneidensis MR-1 的细胞膜及周质空间中分布着由

多种细胞色素蛋白所构建的电子传递网络。他们参

与了目前发现的几乎所有 MR-1 厌氧呼吸代谢电子

传递[9]。细胞色素蛋白为蛋白质中的一大类电子传

递蛋白，在细菌等生物体的好氧、厌氧呼吸中起到

电子递质的重要作用，MR-1 中碳源氧化产生的电

子可经由他们之间的接力传递到达不同的终端电

子受体，完成对终端电子受体的还原代谢。基因组

研究揭示，S. oneidensis MR-1 中仅编码细胞色素 c

的基因就达 42 种之多[10]。这些细胞色素蛋白除了

在周质空间组成错综复杂的电子传递途径进行胞

内厌氧呼吸，还构建了独特的跨膜电子通道，实现

了对胞外电子受体的利用[11-15]。本文以模式产电微

生物 S. oneidensis MR-1 为对象，概述近年来在

Shewanella 菌厌氧代谢途径和电子传递机理等方面

的研究进展，着重探讨了由细胞色素组建的电子传

递 链 的 网 络 化 和 模 块 化 特 性 及 这 种 特 性 对

Shewanella 菌环境适应性的影响，旨在为产电微生

物生理生化[16]、环境修复[17]以及新能源开发[18]等研

究领域提供参考。 

1  S. oneidensis MR-1 的厌氧呼吸代谢 

1.1  周质空间代谢 
厌氧条件下，S. oneidensis MR-1 可以利用延胡

索酸盐、硝酸盐、亚硝酸盐、硫代硫酸盐、亚硫酸

盐以及 TMAO 作为电子受体进行厌氧呼吸。研究

显示这些底物是通过细胞外膜扩散进入细胞周质，

从周质中的细胞色素代谢网络中得到电子被还原

(图 1)。 
Shewanella 菌可通过周质中功能紧密联系的

Nap 和 Nrf 两个电子传递途径来实现对硝酸盐的分

步还原，其中 Nap 电子传递途径由细胞色素 NapA
和 NapB 组成。硝酸盐还原酶 NapA 先利用细胞色

素 CymA 传递过来的电子将硝酸盐(NO3
−)还原为亚

硝酸盐(NO2
−)，然后生成的亚硝酸盐再被 Nrf 途径

中的细胞色素 NrfA 进一步还原成铵盐(NH4
+)。硝酸

盐/亚硝酸盐的代谢对于自然界中的氮循环具有重

要意义，但生成的亚硝酸盐对生物体代谢具有抑制

作用[19]。Shewanella 菌利用对 O2 具有高亲和力的

细胞色素 bd 氧化酶能有效缓解硝酸盐代谢过程中

亚硝酸盐对 MR-1 细胞所引发的毒性胁迫[20]，而在

bd 氧化酶缺失时，细胞色素 ScyA 也可增强 MR-1
对亚硝酸盐的耐受性[19]。另外值得注意的是，虽然

CymA 对有机物中硝基基团的还原至关重要，但是

Nap 和 Nrf 途径并不参与其中[21]。 
相似地，S. oneidensis MR-1 对硫代硫酸盐

(S2O3
2−)的厌氧呼吸也是采取分步还原的方式来实

现。首先由分布在内膜和周质中的 Psr 途径(由细胞

色素 PsrA/B/C 组成 )将 S2O3
2−还原为亚硫酸盐

(SO3
2−)[5]，再通过 Sir 途径(由细胞色素 SirA/C/D 组

成)中的 SirA 将生成的 SO3
2−进一步还原为 H2S[22]。

生成的 H2S/SO3
2−还可以扩散至胞外促进 MR-1 对

单质硫的呼吸利用[5]，其中 H2S 还可以沉淀废水中
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的重金属离子合成纳米材料，实现对重金属离子的

纳米资源化利用[23]。但是与硝酸盐/亚硝酸盐的还原

不同，S. oneidensis MR-1 对 S2O3
2−和 SO3

2−的呼吸

并不依赖于细胞色素 CymA。PsrC 和 SirD 可以直

接从甲基萘醌(MQH2)得到电子并分别传递给各自

的终端还原酶 PsrA 和 SirA[22](图 1)。 

延胡索酸盐主要从 S. oneidensis MR-1 周质中

的特异性还原酶 FccA (四亚铁血红素细胞色素)中

得到电子被还原[24]。FccA 是一个多功能的终端还

原酶。它以 FDA 作为辅因子，不但能够介导 S. 

oneidensis MR-1 对延胡索酸盐的厌氧呼吸[24]，还能

通过还原亚硒酸盐调控单质硒纳米材料的生物合

成过程[25]。另外，研究还发现 FccA 能够作为周质

中的电子池，调节电子的跨膜传递[26]。这种终端还

原酶的多功能性拓展了 Shewanella菌对环境的适应

能力。 

与其他周质空间的电子受体代谢途径不同，S. 
oneidensis MR-1 还原 TMAO 的电子来源于泛醌

(UQH2)而不是甲基萘醌(MQH2)。Tor 系统中，CymA
的同系物 TorC 作为醌氢(QH2)脱氢酶从 UQH2 得到

电子，并传递给终端还原酶 TorA，最终将 TMAO
还原成三甲胺(TMA)[7,27]。 

1.2  胞外异化呼吸 
除了像大多数细菌那样利用终端还原酶进

行胞内呼吸外，Shewanella 菌属一个独特的性能

就是能够利用胞外电子受体进行异化厌氧代

谢[11]。通过电子的跨膜传递，Shewanella 菌能够

将胞内代谢产生的电子传递到胞外，利用多种不

溶性金属氧化物、电极以及胞外可溶性底物如多

种有机染料、Fe(III)配合物、U(VI)和核黄素等进

行厌氧呼吸[8,11,15]。近年来，S. oneidensis MR-1

的跨膜电子途径已经得到深入研究。Mtr 途径  

 

 
 

图 1  S. oneidensis MR-1 菌厌氧呼吸电子传递网络示意图 
Figure 1  Electron transport network of S. oneidensis MR-1 for anaerobic respiration 
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(Metal-reducing pathway)是 S. oneidensis MR-1 最重

要的电子跨膜通道[11]。Mtr 通路是由周质十亚铁血

红素细胞色素 MtrA (35 kD)、胞外十亚铁血红素细

胞色素 MtrC (75 kD)以及 β-桶蛋白 MtrB (85 kD)所

构成的独特的孔蛋白-细胞色素复合体[8,11,28]。电子

由内膜、周质中的细胞色素的接力递送经 Mtr 通路

到达外膜，最终由外膜细胞色素 MtrC/OmcA 完成

对胞外电子受体的还原。在 S. oneidensis MR-1 中，

胞外细胞色素蛋白 OmcA 与 MtrC 通常以化学计量

比 2:1 的复合物形式结合在一起实现电子的胞外非

特异性释放，但两者存在分工差异[29]。当以不溶性

的赤铁矿为电子受体时，MtrC 对菌体的生长影响较

大，而 OmcA 则对加快菌体与矿物间电子传递、增

强菌体在矿物表面的附着有重要作用[30]；当使用柠

檬酸铁等可溶性电子受体时，OmcA 的缺失对呼吸

代谢影响不大，显示出 MtrC 是主要的电子还原位

点[31]。MtrCAB 中的跨膜电子传递具有高效性。

White 等[8]证实 MtrCAB 与 Fe(III)氧化物矿石间的

电子交换速率足以支持 MR-1 的厌氧呼吸。此外，

将编码 MtrCAB 的基因导入 Escherichia coli 可使构

建的工程菌株对柠檬酸铁的还原能力增强 4−8 倍，

进一步证实了 Mtr 通路对于跨膜电子传递的重要

性[32]。在对 MtrCAB 通路中蛋白结构及电子传递机

理的解析中，Clarke 等发现 MtrC 同源的外膜细胞

色素蛋白 MtrF 中的十个亚铁血红素呈现近似“十字

交叉”排布，相邻亚铁血红素间紧密相靠便于直接

快速传递电子[15]。Breuer 等进一步研究揭示 MtrF

中“十字交叉”电子传输线路上的亚铁血红素间呈现

“T 型”、“共面”和“堆叠”等多种构象，以达到亚铁

血红素间的高效配合，使得 MtrF 的电子传输通量

能达到 104−105 s−1[33]。 

胞外呼吸中的最后一步是要将到达外膜的电

子传递给胞外受体。Shewanella 除了可通过胞外色

素蛋白和电子受体直接接触进行电子传递外，还能

利用自身分泌的黄素类物质作为电子递质，实现与

胞外不溶性电子受体间的间接电子传递[34]。研究显

示，氧化态黄素类物质先从 Mtr 通路接受跨膜传递

的电子变为还原态后，再将电子传递给胞外不溶性

电子受体而转变为氧化态，作为电子递质促进

MR-1 对不溶性电子受体的利用[13]。虽然可溶性电

子受体的还原并不需要电子递质的介导，但是黄素

类物质的存在还是能够显著提高 MR-1 对可溶性电

子受体的还原速率。这可能是由于核黄素和外膜细

胞色素 MtrC 和 OmcA 所形成核黄素-细胞色素的结

合体能增强细胞表面的电势，从而促进电子的跨膜

传递与释放[35]。 

2  Shewanella厌氧呼吸电子传递链的特点 

2.1  CymA 充当电子传递的换乘枢纽 
在 S. oneidensis MR-1 电子传递网络中，CymA

发挥着极为重要的作用。CymA 是 NapC/NirT 家族

QH2 脱氢酶的一员，处在众多电子传递途径的上游，

是 S. oneidensis MR-1 厌氧呼吸中电子传递体系的

枢纽(图 1)[36]。它拥有一个单跨膜 α-螺旋和包含

4 个 c 型亚铁血红素的球状结构域。其中 3 个亚铁

血红素具有组氨酸-组氨酸轴向连接，而第 4 个血红

素为组氨酸-水轴向连接[37]。作为S. oneidensis MR-1

的醌池脱氢酶，CymA 能够从醌池电子供体甲基萘

醌-7 (MQ-7)处得到电子并传递给众多下游细胞色

素及终端还原酶系统[38]。CymA 的缺失会严重影响

S. oneidensis MR-1 对硝酸盐、亚硝酸盐、延胡索酸

盐、二甲基亚砜(DMSO)、以及细胞外电子受体的

利用[37,39]。除此之外，CymA 还可能介导了醌池电

子向周质中连四硫酸盐还原酶 OTR 的电子传递

过程[40]。 

Salas 等在 S. oneidensis MR-1 还原氧化石墨烯

(GO)的实验中发现，GO 的还原虽然主要由 Mtr 通

路调控，但是 CymA 的缺失并不显著影响 GO 的还

原效率。这一结果显示某一替代途径可能绕过

CymA 介导了电子由醌池向 MtrA 的传递[41]。然而，

Jiao 等在随后的研究中却得到了截然不同的结论，

即 CymA 的缺失将导致 S. oneidensis MR-1 对 GO

还原能力的严重下降[42]。因此，CymA 在介导电子
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向 Mtr 通路向胞外传递过程中的作用尚存争议。 

2.2  电子传递路径的模块化 
孔蛋白-细胞色素复合体的模块化是 MR-1 中

跨膜电子转运的一大特点。Mtr 通路中，贯穿外膜

的桶状蛋白 MtrB 以“包被”的形式将 MtrA 和 MtrC
包裹在一起形成 MtrCAB 孔蛋白-细胞色素复合体，

使得 MtrA 与 MtrC 间可以直接接触并交换电子，从

而实现电子由胞内向胞外的快速跨膜传递[11]。其

中，MtrA 对复合体 MtrCAB 的稳定性至关重要。

当 MtrA 缺失时，MtrB 难以与 MtrC 稳定结合；而

敲除 MtrC 时，MtrAB 复合体仍能稳定存在[11]。除

MtrCAB 外，MR-1 中还存在由 MtrC、MtrA 和 MtrB

相对应的同源物 MtrF、MtrD 和 MtrE 所形成的跨膜

复合体 MtrFDE。这两个 Mtr 同系物模块具有功能

的相似性，都能介导金属氧化物的胞外还原。与 E. 

coli 对 DMSO 的胞内还原机制不同[43]，MR-1 对

DMSO 的异化还原发生在细胞外。通过 DmsEF 所

构建的孔蛋白-细胞色素复合体，电子跨膜传递给分

布于细胞表面的终端还原酶 DmsAB，从而实现对

DMSO 的特异性还原[14]。 

除了电子跨膜传递途径外，S. oneidensis MR-1

在周质空间厌氧呼吸的电子传递也使用了不同的

模块。在对 S2O3
2−的厌氧呼吸过程中，PsrA、PsrB

和 PsrC 组成的 Psr 模块首先将 S2O3
2−还原为

SO3
2−[5]，然后生成的 SO3

2−再通过由 SirA、SirC 和

SirD 所组成的 Sir 模块进一步还原为 H2S[22]。硝酸

盐和亚硝酸盐的还原也由类似的电子传递模块所

催化。这种电子传递链的模块化能实现电子的快速

高效传递，对胞外代谢和周质空间代谢都具有重要

意义。 

2.3  电子传递路径的网络化 
在 S. oneidensis MR-1 将内膜上代谢产生的电

子传递给终端电子受体的过程中，电子传递链上的

任何一个蛋白的缺失都可能会使电子传递受阻。但

MR-1 中的电子传递具有网络化特点。当主要传递

路径受阻时，替代途径能够弥补部分功能，从而维

持细菌部分的代谢功能，提高了 Shewanella 菌对环

境的适应能力。 

Mtr 通路是利用细胞内膜蛋白 CymA 从醌池中

得到电子，并跨膜传递给胞外电子受体。但数据显

示 CymA 和 MtrA 的蛋白直径小于 S. oneidensis 

MR-1 的周质宽度，使得两者并不能直接接触[44]。

Fonseca 等在他们的研究中发现周质中游离的小型

四亚铁血红素细胞色素 STC、ScyA 和 FccA 均可作

为电子递质，参与 CymA 与 MtrA 间的电子传递，

促进电子由内膜向周质的高效传输[44]。Sturm 等也

发现 STC 和 FccA 之间存在着功能重叠。二者的双

敲除菌株在以三价铁、硝酸盐、DMSO 或延胡索酸

盐为电子受体时生长受到抑制[45]。另外，周质中游

离的 MtrA 也可能介导了固着态的 CymA 与 MtrA

间的电子传输[46]。而四亚铁血红素细胞色素 CctA

则可能介导了 CymA 与 MtrD/DmsB 间的电子传

递[47]。这种多因素并行调控的电子传递方式，使得

某一细胞色素蛋白的缺失并不会对 Shewanella菌的

电子跨膜转运能力造成严重影响，从而增加了

Shewanella 菌呼吸代谢的灵活性。 

鉴于 CymA 在电子传递链中重要的枢纽作用，

Shewanella 菌也存在潜在的替代物，以避免这一关

键蛋白的缺失所导致的细胞厌氧代谢完全丧失的

风险。Cordova 等发现，由 SirC 和 SirD 组成的 SirCD

复合体可以部分修复 cymA 缺失型突变体对延胡索

酸盐、DMSO 以及 Fe(III)的呼吸损伤，但对硝酸

盐/亚硝酸盐的还原却没有修补作用[48]。Fu 等则在

随后的研究中发现细胞色素 bc1 复合体能部分缓解

cymA 缺失对硝酸盐/亚硝酸盐呼吸的损伤[49]。 

另外，跨膜通道的模块组分之间也存在功能的

交叉。研究表明，MtrB 的 4 种同系蛋白中，MtrE

能够完全弥补 MtrB 缺失对柠檬酸铁还原的影响。

而 MtrF 替代 MtrC 所组成的 MtrF-MtrB-MtrA 跨膜

通道对 Fe(III)的还原能力也接近于野生型菌株[50]。

此外，孔蛋白-细胞色素复合体 SO4359_60 也能部

分回补 Mtr 通路缺失的表型，显示出这些模块化组
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件之间具有互补作用[46]。这种电子传递的网络化特

点也能显著增强 S. oneidensis MR-1 电子传递途径

的灵活性及可塑性，扩展其环境适应能力。 

3  结论与展望 

Shewanella 菌独特的厌氧代谢能力，使其在环

境微生物、污染物生物修复、微生物燃料电池以及

地质化学演变等众多研究领域都具有重要的理论

研究和实际应用价值。本文探讨了模式菌株 S. 
oneidensis MR-1 厌氧代谢过程中电子传递的分子

调控机理。S. oneidensis MR-1 中多条由细胞色素所

构建的电子传递途径具有显著的模块化和网络化

特点。正是这种电子传递途径和功能的多样性赋予

了 S. oneidensis MR-1 的厌氧呼吸的灵活性，增强了

其对多变环境因素的适应能力。但是这种网络化的

电子传递链也使得众多细胞色素存在着功能的重

叠和互补。这一特性也使得利用常规的基因敲除方

法有时难以确认某一蛋白的实际效应，造成了

Shewanella 菌中大量的细胞色素蛋白的功能至今尚

未明晰。因此，下一步的研究应该侧重在异源体系

构建电子传递链阐明特定细胞色素蛋白功能的基

础上，从网络化角度评估电子传递链各组分所扮演

的角色和权重。另外，Shewanella 菌中电子传递途

径的选择和效能也受到外界环境的影响。电子受体

种类、浓度、甚至释放位置都能影响电子释放速率、

电子传递路径的选择、以及CymA中心作用的发挥。

这些方面的研究还有待进一步的加强。鉴于产电微

生物在环境中的广泛分布，加深对 Shewanella 菌厌

氧呼吸机制的理解有助于我们从分子水平改造产

电微生物生化特性，进一步提高菌株效能，从而增

强其在生物能源利用以及污染物生物修复等领域

的实际应用潜力，也可为当前的生物太阳能电池、

微生物合成等前沿热点研究领域提供一种新的研

究思路。 
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