
第 48 卷  第 7 期 表面技术  
2019 年 7 月 SURFACE TECHNOLOGY ·229· 

                            

收稿日期：2018-11-18；修订日期：2019-04-02 
Received：2018-11-18；Revised：2019-04-02 
基金项目：国家重点研发计划（2016YFB0300702, 2016YFB0300704）；上海市自然科学基金（19ZR1422100） 
Fund：Supported by the National Basic Research Program of China (2016YFB0300702, 2016YFB0300704); Shanghai Natural Science Fund (19ZR1422100) 
作者简介：郭娜（1983—），女，博士，讲师，主要研究方向为微生物腐蚀与燃料电池。 
Biography：GUO Na (1983—), Female, Ph. D., Lecturer, Research focus: MIC and MFC. 
通讯作者：刘涛（1979—），男，博士，教授, 主要研究方向为微生物腐蚀与抑制腐蚀。邮箱：liutao@shmtu.edu.cn 
Corresponding author：LIU Tao (1979—), Male, Doctor, Professor, Research focus: MIC and MIC-I. E-mail: liutao@shmtu.edu.cn 

 

细菌黑色素在生物电化学领域的研究进展 

郭娜，潘帅，赵倩玉，王亚楠，郭章伟，尹衍升，董丽华，刘涛 

（上海海事大学，上海 201306） 

摘  要：介绍了黑色素在结构上与类腐殖质相似，且具有非晶半导体的性质和氧化还原特性。根据合成途

径的不同，黑色素可以分为真黑素、棕黑素、DHN 黑色素和脓黑素，其中脓黑素主要由细菌细胞内苯丙氨

酸和酪氨酸代谢途径产生。其次，细菌黑色素具有独特的生物学功能，可以通过增强细胞的致病毒性提高

生存效率，也可以通过降低贻贝幼虫的附着和变形来抑制海洋生物污损。最后，微生物胞外呼吸过程中细

菌黑色素独特的分子结构和电化学性质使其作为胞外电子传递载体和终端受体，参与了微生物胞外呼吸的

电子传递机制。细菌黑色素的生物电化学特性也对金属的微生物腐蚀过程造成一定影响，拓展了微生物腐

蚀直接电子传递理论的应用范围。该综述重在阐明细菌黑色素的电子传递能力具有潜在的功能和应用价值，

为产黑色素细菌在微生物腐蚀与微生物燃料电池领域的研究和应用提供理论支持与参考。 
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Research Progress of Bacterial Melanin in Bioelectrochemistry 
GUO Na, PAN Shuai, ZHAO Qian-yu, WANG Ya-nan, GUO Zhang-wei,  

YIN Yan-sheng, DONG Li-hua, LIU Tao 

(Shanghai Maritime University, Shanghai 201306, China) 

ABSTRACT: Bacteria-produced melanins have a unique molecular structure and electrochemical properties, which have at-
tracted more attentions in the field of bioelectrochemistry. Firstly, melanin is similar to humus in structure and has the properties 
of amorphous semiconductor and redox. There are four main types of melanins, including eumelanin, pheomelanin, DHN mela-
nin and pyomelanin, which are divided based on their different synthesis pathways and biochemistry properties. Among them, 
pyomelanin is mainly produced by bacterial intracellular phenylalanine and tyrosine metabolism. Secondly, bacteria-produced 
melanins have unique biological functions, which can enhance the survival efficiency by enhancing the pathogenic toxicity of 
cells, and inhibit marine biofouling by reducing the attachment and deformation of mussel larvae. Lastly, melanins has the elec-
trochemical properties, which influence the corrosion process and electron transfer theory of microbiologically influenced corro-
sion. Since melanin has redox cycling properties, it is used as an electron donor and acceptor, as well as an electron mediator. 
The purpose of this review is to elaborate the principle and mechanism of bacterial melanin as an extracellular electron transport 
particle, and to provide theoretical support and reference for the application of melanin-producing bacteria in the field of micro-
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bial corrosion and microbial fuel cells. 
KEY WORDS: melanin; pyomelanin; bioelectrochemistry; extracellular electron transfer; biocorrosion; genetic engineering 

黑色素（melanin）是一种高分子量的深色生物

色素，广泛分布于动物、植物和微生物中。它的化学

成分十分复杂，且组成类型可因聚合前体和过程的不

同而出现较大的差异，是类腐殖质型大分子化合物的

泛称[1]。人类对于黑色素的研究已经开展了一个多世

纪，对黑色素的基本性质和功能有了初步的了解。黑

色素不是生物体新陈代谢的必需化合物，但它能为生

物的生存提供很多的有利条件[2]。当前黑色素的获取

大多是从动植物提取而来，或者通过人工化学合成的

手段。动植物样品来源不稳定，化学合成的反应复杂，

且有一定的毒性，都成为大量高效生产黑色素的制约

条件。微生物能够分泌生成黑色素，而且样品容易获

得，反应条件温和，操作简单，成本低，效率高，因此

近年来关于微生物产黑色素的研究也在日益增多[3]。

研究涉及到黑色素的类型和合成途径[4-5]、性质和功

能[6]、独特的非晶形半导体性质使其作为电子传递载

体和电子终端受体在生物电化学领域的应用等[7-8]。

随着基因技术和蛋白质组学的快速发展，对产生黑色

素的代谢调控在基因水平上有了新的了解，为细菌黑色

素的生成调控和功能应用提供了全新的研究思路[9]。 

1  细菌黑色素简介 

1.1  黑色素的结构和性质 

黑色素是由吲哚或酚氧化而成的高分子多聚物，

通常带有负电荷，具有疏水性，在结构和性质上与腐

殖质十分相似，因此也被称作类腐殖质。它与腐殖质

一样，都是高分子醌类聚合物，很容易结合亲水和疏

水物质，因此既可以作为异化金属还原菌（DMRB）

胞外呼吸的电子受体，又可以作为电子供体，行使电

子传递载体的功能[7]。黑色素不溶于水、酸溶液和有

机溶剂，但是当结合了糖及蛋白质后，具有水溶性[10]。

黑色素具有抵御多种辐射的物理性质，在紫外波长下

具有最大吸收值。对于动植物和微生物中提取的黑色

素，可以通过光吸收线性斜率来对其性质进行表征[11]。

目前主要使用红外拉曼光谱分析、电子自旋共振分

析、核磁共振谱、质谱分析等技术来研究黑色素的结

构和性质。 

1.2  黑色素的分类 

根据合成途径、代谢产物和生化特征的不同，黑

色素可以分为真黑素、棕黑素、DHN 黑色素和脓黑

素。真黑色素和棕黑色素均是通过经典的 Raper-Mason
酪氨酸酶途径合成的，因此又称为 L-多巴黑色素；

DHN 黑色素和脓黑色素在化学组成上与 L-多巴黑色

素有所不同，主要体现在前两者均不含氮元素和硫元

素[12]，因此它们又被称为异黑色素。 
真黑素含有氮原子，而不含硫原子，通常呈深棕

色或黑色，难溶于水。合成途径为经典的 Raper-Mason
途径：酪氨酸酶催化底物酪氨酸形成二羟苯丙氨酸

（DOPA），在有氧条件下进一步聚合成多巴色素[13]。

外源性 Cu2+能够增强酪氨酸酶的活性，从而促进真黑

素的生成[14]。 
棕黑素又称为脱黑色素，含有硫或者氮原子，呈

颜色较浅的黄褐色。合成途径也是 L-多巴黑色素的

Raper-Mason 途径。与真黑色素的合成途径有所不同，

在底物酪氨酸氧化的起始阶段，半胱氨酸参与到反应

中，最终共同形成棕黑素[15]。 
脓黑素不含硫原子或氮原子，它的合成途径主要涉

及底物酪氨酸或苯丙氨酸分解生成尿黑酸（Homogentisic 
acid，HGA），过量的尿黑酸排出到细胞外，在有氧

条件下，聚合为分子量介于 12 000~120 000 Da 之间

的红褐色的脓黑色素[16]。脓黑素主要由微生物代谢生

成，1972 年 Yabuuchi and Ohyama 首次报道了假单胞

菌 Pseudomonas aeruginosa 分泌产生脓黑素[17]，然后

相继发现希瓦氏菌（Shewanellacolwelliana）、霍乱弧

菌（Vibrio cholera）、嗜肺军团菌（Legionella pneumophila）
都具有分泌产生脓黑素的能力[18-20]。脓黑素是目前研

究细菌黑色素性质与功能重点关注的黑色素。 
DHN 黑色素全称为 1,8-二羟基萘（DHN）黑色

素 , 是由不含氮原子的多酚类物质催化聚合而成的

多聚色素，呈较深的棕黑色，主要存在于植物和微生

物中[21]。 

1.3  脓黑色素的合成途径及代谢过程 

脓黑色素又称作 HGA 黑色素，主要由细菌产生，

之前的研究结果较少，是文中重点关注和研究的黑色

素。脓黑色素的生成主要来自细菌细胞内苯丙氨酸和

酪氨酸的代谢，如图 1 所示。在分解代谢中，苯丙氨

酸先转变为酪氨酸，酪氨酸的分解代谢经过五步反

应，最终生成延胡索酸和乙酰乙酸，参与到需氧生物

中普遍存在的三羧酸循环中，为生物体供能。酪氨酸

代谢过程中，4-羟苯基丙酮酸（4-HPP）在 4-羟苯丙

酮酸双加氧酶（4-HPPD）的催化作用下生成尿黑酸，

是细菌分泌产生脓黑素的重要前体物质。当细胞内的

尿黑酸 1,2-双加氧酶（HGD）充足时，会催化尿黑酸

继续代谢，最终生成延胡索酸和乙酰乙酸。当调控

HGD 的基因 HmgA 缺失或 1,2-双加氧酶（HGD）活

性受损时，会切断尿黑酸进入后续代谢的途径，从而

导致过量生成的 HGA 排出细菌细胞外，暴露在空气

中，自氧化聚合为大量的脓黑色素。与 L-多巴黑色 
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图 1  脓黑色素的 HGA 合成途径[25] 
Fig.1 HGA synthesis path of pyomelanin[25] 

 
素的 Raper-Mason 途径中出现的酪氨酸酶不同，

4-HPPD 是含有非亚铁血红素的酶[22]，外源性 Fe2+能

够增强它的酶活性，从而影响到脓黑素的生成[23]。 
当前对于黑色素的表征可以通过以下方法进行

研究：从化学组成上鉴定黑色素的前体分子；通过抑

制关键酶的活性来抑制黑色素的生成；从黑色素的  
生成途径中研究 Cu2+和 Fe2+对于关键酶活性作用和

影响[24]。 

2  细菌黑色素的生物学功能 

早在 19 世纪末期，学者 Radais 就发现了一种能

够在肉汤培养基中产生黑色素的细菌，由此人们开始

对细菌分泌产生黑色素进行研究[26]。1972 年 Yabuuchi 
and Ohyama 首次报道了假单胞菌分泌产生脓黑素[17]，

紧接着 Coon 等[27]发现海洋菌 ShewanellacolwellianD 
能够分泌脓黑素，并成功克隆出与黑色素生成相关的

功能基因 melA，将此基因在大肠杆菌中表达后得  
到的蛋白质进行鉴定，发现是 4-羟苯基丙酮酸双加  
氧酶。 

黑色素在自然界中普遍存在，也已经在多个领域

得到了应用，人们对其生物学功能有了一定的了解。

近年来，越来越多的研究者开始关注微生物特别是细

菌代谢产生黑色素。已有的研究工作主要涉及到细菌

黑色素通过增强其致病毒性提高生存效率，黑色素的

抗辐射性能、电化学性能以及与生物能学的关系等[7]。 

2.1  增强致病菌的毒性 

早期人们在临床研究时发现，一些致病菌能够分

泌一种具有毒性的黑色素。例如弧菌属的霍乱弧菌

Vibrio cholera 能够在细胞内表达霍乱毒素的同时，分

泌一种具有毒性的黑色素，这种黑色素与霍乱毒素协

同作用，帮助细菌寄宿在宿主老鼠幼仔体内。后续研

究发现，与不产生黑色素的野生菌株相比，能够分泌

产生黑色素的霍乱弧菌突变株具有更显著的霍乱毒

性，且对宿主的侵染力也增强了 5 倍[28]。研究认为，

黑色素在细胞内清除免疫反应中的超氧阴离子自由

基，在侵染宿主的过程中，以保证致病菌不被宿主吞

噬细胞清除。 

2.2  提高细菌的生存竞争性 

细菌黑色素能够抵御各种辐射、增强细胞毒性、

清除自由基等，提高了细菌的生存竞争能力。黑色素

能够在自然环境中显著提高希瓦氏菌 S. algae 的生存

优势，研究者认为，细菌在生长周期的指数后期产生

黑色素是对来自环境压力的响应[19]。伯克氏菌 Burk-
holderiacenocepacia 和假单胞菌 Pseudomonas aeru-
ginosa 分泌产生的黑色素能够清除细胞内外的自由

基，在氧化应激状态下保护细胞不受损伤[29]。 
在基因 HmgA 缺失的情况下，炭疽芽孢杆菌

Bacillus anthracis 通过过量分泌脓黑素来抵御 UA 紫

外辐射对细菌细胞的损害[30]。Chatfield 等发现，嗜肺

军团杆菌 Legionella pneumophila 可以分泌脓黑素。

在细菌摄取铁元素时，这种脓黑素具有铁还原酶的 
活性，能够在铁元素限制条件下显著提高细菌的生存

活力[31]。 

2.3  抑制海洋生物的附着和污损 

海洋是一个复杂的生态体系，存在大量的海洋微

生物、无脊椎软体生物、大型生物等。这些生物在海

洋工程建筑材料或者船舶基底表面附着，增加了金属

材料腐蚀的风险，严重影响金属结构的寿命和安全，

同时也给人类造成了严重的经济损失。黑色素独特的

有机色素物质能够为活组织提供可识别的信号，成为

一种新型抑制海洋生物附着的防污损因子，这对于抑

制海洋生物的附着有很重要的作用[32]。假交替单胞菌



·232· 表  面  技  术 2019 年 7 月 

 

属中的 P. rubra、P. denitrificans、P. tunicata 都可以

分泌产生黑色素，它们均在抑制海洋生物附着和污损

方面显示了较强的能力[33-35]。Zeng 等发现，假交替

单胞菌属 Pseudoalteromonaslipolytica 在 HmgA 基因

位点发生点突变后，会过量分泌产生脓黑素，形成的

具有脓黑色的微生物膜能够有效降低贻贝幼虫的附

着和变形[36]。 

2.4  具有非晶半导体的性质 

腐殖质具有非晶半导体的阈值开关性质，它的醌

基团具有可逆的氧化还原能力。这种能力决定了腐殖

质具有电子传递的特性，因此可溶性的腐殖质能够将

电子传递给铁矿，从而起到还原铁矿的作用[37]。黑色

素的化学结构和性质与腐殖质十分相似，早在 20 世

纪 70 年代就有学者发现，黑色素也具有类似腐殖质的

非晶半导体阈值开关性质，与电荷传递复合物（Charge 
transfer complexes）协同作用，能够将吸收的电能量

子化，还能够将电能转换为热能[38]。因此人们假设黑

色素也能够作为电子的供体和受体，并且在担子菌

Cryptococcus neoformans 分泌黑色素将 Fe3+还原为

Fe2+的实验中验证了这个假设[39]。 

3  细菌黑色素作为胞外电子传递载

体和终端受体的研究进展 

3.1  胞外呼吸及胞外电子受体 

微生物的呼吸作用是指有机分子在细胞内氧化

分解为二氧化碳和水，并释放能量形成 ATP 的过程，

这个过程涉及到电子的得失和偶联呼吸链产能，是一

切生命活动和新陈代谢的基础。根据终端电子受体的

不同，呼吸作用分为有氧呼吸、无氧呼吸和发酵作用，

这三种呼吸方式都是在细胞内进行的。近年来发现了

一种新型微生物呼吸代谢方式——胞外呼吸，它是指

在厌氧条件下，微生物在细胞内氧化作为电子供体的

有机质，将得到的电子通过胞内电子传递链传递到细

胞膜上，再通过外膜上的功能蛋白、纳米导线或者电

子传递载体传递到胞外受体上，并使其还原。这个过

程中，产生的能量供给微生物的生长和新陈代谢[38,40]。

Caccavo 等研究发现，非发酵兼性厌氧菌 Shewanella 
algae BrY 在介于有氧和无氧的海洋底栖环境中，能

够利用多种不溶性胞外电子受体进行胞外呼吸，从而

获得更强的生存竞争性[41]。 
能够进行胞外呼吸的微生物称为胞外呼吸菌，广

泛存在于地球的各种环境中，其中 Shewanella 菌的

Shewanella oneidensis MR-1 和 Geobacter 菌的 Geob-
acter sulfurreducens 是近年来系统而深入研究的胞外

呼吸菌[42]。在胞外呼吸中，电子从微生物直接传递到

环境中的受体表面，这种全新的微生物呼吸方式对研

究污染物原位降解、污水处理、微生物燃料电池以及

地球生物化学循环具有重要的科学意义[43]。 
有一些胞外受体是可溶的，比如腐殖质，但是其

分子量太大，不能穿透细胞膜进入细胞内，因此需要

在胞外被还原，这种胞外呼吸也称作腐殖质呼吸[37]；

有一些胞外受体是不溶性固体，比如铁、锰氧化物，

电子传递到胞外对其进行还原，并偶联产能，这种胞

外呼吸称作铁（锰）呼吸[44]。在微生物燃料电池（MFC）

中，产电微生物将氧化分解有机质产生的电子传递到

阳极，最终产生循环电流，这种胞外呼吸方式称作产

电呼吸，胞外电子受体是阳极[45]。因此当前根据微生

物胞外呼吸过程中胞外电子受体的不同，将胞外呼吸

分为腐殖质呼吸、铁（锰）呼吸和产电呼吸三种形式。 

3.2  胞外电子传递过程 

经典胞内呼吸电子传递链由一系列位于细胞  
内膜上的氧化还原电势从低到高排列的电子载体组

成[46]。胞外呼吸电子传递链组分不只存在于细胞内膜

上，还延伸到周质空间和外膜上。细胞内有机质彻底

氧化产生的电子，从内膜上的电子载体经过周质空间

传递到外膜上的电子载体，再通过外膜上多种功能的

细胞色素 C 或其他功能蛋白，最终将电子由细胞外膜

传递到胞外电子受体上[47]。整个胞外电子传递过程分

为两步。首先是电子从细胞内膜经过周质空间传递到

外膜，这个步骤是整个胞外电子传递过程的研究重

点。研究显示，细胞色素 C（Cyt c）是存在于内膜、

周质空间和外膜上的重要电子传递蛋白，能够介导电

子从内膜向外膜的传递[48]。第二步是电子从细胞外膜

传递到胞外电子受体。 

3.3  胞外电子传递机制 

电子从细胞外膜传递到胞外电子受体，这一过程

主要涉及到三种电子传递机制。 
1）直接接触机制。微生物与胞外受体表面直接

接触，或者形成团聚物，借助外膜上的细胞色素 c 复

合蛋白或者自组装的导电结构物质——“纳米导线”
向胞外受体传递电子。研究者们对地杆菌属 Geobacter 
sp.胞外电子的传递过程和机制进行了比较系统深入

的研究，Geobacter 的内膜上有细胞色素 c MacA 和膜

蛋白 ImcH、CbcL[49]，细胞周质有蛋白 PpcA 和 PpcD[50]，

外膜上有膜蛋白 Omas、Omcs 和类蛋白 OmbB、OmbC
形成的外膜蛋白复合体[40,51]。Geobacter 需要与胞外

受体直接接触，然后通过内膜、周质和外膜上的多血

红素 c-Cyts 和膜蛋白复合体进行电子传递。地杆菌属

Geobacter 还能将菌毛蛋白自组装形成一种导电鞭毛

结构的“纳米导线”，研究显示，Desulfobulbaceae
的菌细胞可以一个一个连接起来，通过纳米导线远距

离传递电子[52]。微生物自组装合成“纳米导线”需要

消耗很多能量，这种胞外电子传递机制并不是微生物

的优势选择[53]。 
2）电子穿梭机制。通过电子传递载体将细胞内
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电子间接传递到细胞外受体。电子传递载体可以是微

生物分泌的具有氧化还原活性的内源性物质，主要是

一些微生物分泌的次级代谢产物，如黄素、醌类物质、

核黄素、吩嗪类色素、黑色素等；也可以是天然存在

或人工合成的外源性电子介体物质，如腐殖质和蒽 
醌-2,6 二磺酸盐[54]。这些电子传递载体在胞外电子传

递中可以被重复利用，不需要微生物与胞外受体直接

接触，也避免合成“纳米导线”的能量消耗。在厌氧

条件下，微生物利用这些胞外电子传递载体完成胞外

受体的电催化，同时偶联菌细胞的新陈代谢过程，从

而维持正常的生长[55]。Von Canstein 等[56]研究发现，

Shewanella 菌利用自身分泌的黄素和核黄素作为电

子传递载体，加速氧化了细胞外的铁氧化物。Ye Huang
和 Dake Xu 等研究发现，铜绿假单胞菌能够分泌可溶

性的小分子物质吩嗪-1-酰胺，这种内源性的电子传递

载体加速了 2205 双相不锈钢的腐蚀速率，直接证明

了胞外电子传递影响了铜绿假单胞菌对金属材料的

腐蚀行为[57]。 
3）胞外导电物质。微生物利用细胞外的导电物

质作为电子传递载体，介导电子从细胞内传递到胞外

受体或者电极上。已经发现的胞外导电物质有颗粒活

性炭、碳布、磁铁矿等[58]。 

3.4  黑色素的电子传递机制及应用 

黑色素是内源性电子传递载体，是细菌细胞内过

量产生的尿黑酸分泌到细胞外，自氧化形成的高分子

醌类聚合物。黑色素的化学成分和分子结构与腐殖质

十分类似，同时具有非晶半导体的性质，在微生物的

胞外呼吸中既可以作为电子供体，又可以作为电子受

体，还可以作为可溶性的电子穿梭载体[7-8]。因此人

们对黑色素的研究重点从它的物理性质转向了电化

学特性。Turick 等在 2002 年研究发现，异化金属还

原菌 Shewanella algaeBrY 能够在氧化 H2 的过程中还

原 Fe(Ⅲ)，这是因为 S. algae BrY 分泌的胞外黑色素 
 

既可作为可溶性电子传递载体，将电子从细胞内传递

到细胞外的铁氧化物受体上，使 Fe(Ⅲ)还原，又可作

为细胞外的唯一终端电子受体，偶联新陈代谢，维持

细菌的正常生长。即使当环境中不存在菌细胞时，分

泌产生的黑色素也可以行使电子传递的功能[7]。Turick
等进一步研究了异化金属还原菌 Shewanella algae-
BrY 分泌黑色素的电子传递功能，发现去除菌细胞

后，黑色素还原高铁氧化物的速率降低了 90%，将菌

细胞重新加入体系中，还原速率也只提高了 2 倍。结

合细胞疏水性实验结果，证明了与细胞连接的黑色素

在细菌还原胞外高铁氧化物时，充当了“电子导线”的
角色，将电子从细胞内传递到细胞外受体表面[8]。 

Christa H 等研究发现，L. pneumophila 分泌的黑

色素具有 Fe(Ⅲ)还原酶的作用，再次证明了黑色素的

胞外电子传递作用[59]。笔者所在课题组近期研究结果

显示，一株假交替单胞菌分泌产生的黑色素显著加速

了碳钢的腐蚀速率。从微生物腐蚀（MIC）的机理来

看，腐蚀过程是电子从金属表面流失的结果，因此黑

色素加速金属腐蚀也从另一角度证明了它具有电子

传递和非晶半导体的多样化功能，为人们进一步了解

黑色素的潜在功能和应用价值提供了新的思路。 

4  细菌黑色素与微生物腐蚀的关系 

腐蚀是材料在环境介质界面上发生的电化学反

应，而微生物腐蚀虽然是腐蚀形式的一种，但由于有

微生物的存在，整个过程复杂得多。在整个微生物腐

蚀过程中，微生物的新陈代谢会全程参与材料与电解

质溶液的界面电化学反应，细胞内外的氧化还原反应

与金属基体的得失电子在多个层面上会发生重叠，显

著影响了材料的电化学腐蚀过程（见图 2）。因此，

微生物腐蚀机理的研究应当结合微生物生理生化的

特点，从微生物角度甚至基因层面切入，或许是突破

微生物腐蚀机理研究的一个重要手段。 

 
 

图 2  黑色素参与腐蚀过程的机理 
Fig.2 Schematic diagram of melanin involved in the corrosion process 
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5  结语 

近年来，随着胞外电子传递理论在微生物腐蚀领

域的应用，越来越多的研究者认为，附着在材料表面

的细菌可以直接利用金属在氧化反应中失去的电子

作为能量来源，尤其是在厌氧和碳源缺少的情况下。

Xu 和 Gu 等人还提出了“生物阴极催化”理论[60-61]，

并通过调控 phzH 基因，控制吩嗪的分泌量，从而验

证了吩嗪作为电子传递媒介的作用。除此之外，对于

间接电子传递的研究较少。作为一种内源性电子传递

载体，黑色素具有非晶半导体的性质，因此既可以作

为电子供体，又可以作为电子受体，但目前还未有关

于黑色素对微生物腐蚀影响的研究报道。因此，寻找

合适的模式菌株，从基因层面研究黑色素对于微生物

腐蚀的作用，无论是对于微生物腐蚀机理，还是对于

电子传递机制来说，都是非常重要的。 
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