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摘要：微生物是土壤、湖泊、沉积物中重要的活性物种。胞外呼吸是微生物主要的能量代谢方式，是微生物与胞外受体间进

行电子传递的主要路径。胞外电子传递过程是胞外呼吸作用的重要组成部分，影响着环境中的物质转变和能量交换。研究发

现胞外电子传递方式主要包括直接电子传递和间接电子传递两大类。其中，直接电子传递方式主要分为直接接触、纳米导线

和纳米导线网络；间接电子传递以穿梭体介导的电子传递为主。腐殖质是自然界中重要的氧化还原活性物种，能作为穿梭体

参与间接电子传递过程。已有的研究表明穿梭体能影响单菌体系微生物胞外电子传递过程，但其影响微生物群落胞外电子传

递过程的研究更具实际意义。本实验以浅海沉积物为研究对象，构建微生物燃料电池（Microbial Fuel Cell，MFC），结合电

化学方法研究在核黄素、AQDS、2-HNQ 3 种穿梭体介导下，微生物群落燃料电池的输出电压、极化曲线、功率密度等电化

学参数的变化情况，以此来表征穿梭体对微生物群落胞外电子传递过程的影响。研究结果表明：（1）浅海沉积物中存在能进

行胞外呼吸的微生物且能成功启动微生物燃料电池；（2）穿梭体的表观电极电位越低，其介导的微生物燃料电池的输出电压

越高，此研究结果与纯菌体系相同；（3）纯菌体系中穿梭体的表观电极电位是胞外电子传递速率的决定因素，但在群落体系

中并不成立。 
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微生物的呼吸作用包括有氧呼吸、胞内无氧呼
吸、发酵作用等，除此之外，近年发现了一种新的
能量代谢方式，即胞外无氧呼吸，简称胞外呼吸

（Gralnick et al.，2007）。胞外呼吸的末端电子受体
位于胞外，不能穿过生物膜进入细胞内接受电子，
这类电子受体包括土壤中的腐殖质、矿物等（Myers 

et al.，1988；黎慧娟等，2012）。近年研究发现，
微生物燃料电池的电极也可作为胞外电子受体，并
可采用微生物燃料电池电化学参数表征受体接受
电子的情况，由此建立了一种胞外呼吸的电化学研
究方法。胞外呼吸被定义为：厌氧条件下，微生物
在细胞内彻底氧化有机物释放电子，产生的电子经
胞内呼吸链传递到胞外电子受体使其还原，同时产
生能量维持微生物自身生长的过程（Paquete et al.，
2014）。已有研究表明，微生物能通过胞外呼吸作
用参与重金属迁移转化和有机污染物降解等过程，
具有重要的环境地球化学意义（Logan et al.，2005；

Lovley，2006）。然而，由于微生物本身并不导电，
其胞内产生的电子穿过非导电的细胞膜还原胞外
电子受体的电子传递路径成为了胞外呼吸作用的
研究重点。研究发现，微生物在胞内氧化有机物产
生的电子是通过细胞内膜、周质空间及外膜的多种
细胞色素 c 的氧化还原作用传递至外膜的，这些细
胞色素 c 组成了一条可以穿过非导电细胞膜的跨膜
电子传递链（Firer-Sherwood et al.，2008）。电子从
产生到传递至外膜的过程属于胞内的电子传递，电
子到达外膜后继续传递至胞外电子受体的过程称
为胞外电子传递（马晨等，2011）。研究发现，电
子从外膜细胞色素 c 传递至胞外电子受体的方式有
多种，包括直接接触电子传递、纳米导线电子传递、
穿梭体介导电子传递以及穿梭体与外膜细胞色素 c

形成半醌复合物电子传递等（Lovley，2008；吴云
当等，2016）。 

穿梭体是一类可通过自身的氧化还原作用运
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载电子的可溶性有机物。它接受微生物外膜细胞色
素 c 的电子后被还原，再扩散至胞外的电子受体周
围被氧化，被氧化的穿梭体又可继续从微生物接受
电子，以此循环穿梭于微生物与胞外电子受体之间

（陈蕾等，2013）。穿梭体在自然界中广泛存在，腐
殖质、植物根系分泌物、细胞自身合成的氧化还原
介体等均能作为穿梭体从胞内呼吸链末端得到电
子，再将电子转移至电子受体。穿梭介导的胞外电
子传递过程是由 Newman et al.（2010）研究发现的，
其研究表明醌类物质在胞外电子传递过程中具有
加速电子传递的能力，这些醌类物质接受微生物从
胞内产生的电子后被还原，再将电子传递至胞外电
子受体后被氧化。这类醌类物质就是典型的电子穿
梭体，由其介导的电子传递过程即为穿梭体介导的
胞外电子传递。Marsili et al.（2008）采用电化学
方法研究胞外呼吸模式菌 Shewanella 在穿梭体介
导下的胞外电子传递过程，结果发现 Shewanella

自身能分泌核黄素介导胞外电子传递，在其介导作
用下胞外电子传递速率大大提高，并实现了较强的
胞外呼吸，这是微生物调节代谢的一种重要形式。
Wolf et al.（2009）关于腐殖质和醌类作为穿梭体
加速异化铁还原过程的研究结果表明，介导胞外电
子传递的穿梭体集中于一个最优的电位区间
-137~-225 mV 和 NHE（相对标准氢电极电压，
pH=7）内，穿梭体电位等热力学参数决定着穿梭
体介导的异化铁还原速率。Wu et al.（2014）关于
外源穿梭体介导 Shewanella 胞外电子传递过程的
研究进一步理清了穿梭体电位对穿梭过程的影响，
并提出了“穿梭过程能量损失”的新概念。 

自然界中广泛存在能进行胞外呼吸的微生物，
目前，关于胞外呼吸研究较多的是水稻土、湖底泥
等基质中存在的各种异化铁还原过程。已报道的能
进行胞外呼吸的微生物有地杆菌（Geobacter）（Bond 

et al.，2002；Holmes et al.，2004a；Methe et al.，
2003）、希瓦氏菌（Shewanella）（Kim et al.，1999；
Kim et al.，2002）、铁还原红螺菌（Rhodoferax 

ferrireducens）（Chaudhuri et al.，2003）等。浅海沉
积物长期处于厌氧环境并含有丰富的铁锰矿，铁锰
矿可作为胞外电子受体，有利于微生物进行胞外呼
吸作用（吴鹏等，2011）。本实验以位于广东省阳
江 市 粤 西 海 域 中 段 海 陵 湾 （ 地 理 位 置
21°34′~21°45′N，111°41′~111°54′E）典型的浅海沉
积物为微生物接种源，利用电化学方法研究穿梭体
介导下微生物群落胞外电子传递热力学和动力学
过程，同时采用高通量测序的方法研究浅海沉积物
的微生物群落结构。虽然，目前已有很多关于穿梭
体介导的微生物胞外电子传递过程的研究，但是已

有研究主要针对纯菌体系，而自然界微生物都是以
群落的形式存在的。因此，研究穿梭体介导的微生
物群落胞外电子传递的过程更具有实际意义，对其
作用机理的研究将有助于人们全面认识自然界中
的胞外呼吸过程。 

1  材料与方法 
1.1  电池的组装  

本实验采用有膜、双室型微生物燃料电池
（microbial fuel cell，MFC），阳极室体积为 80 mL，
阴 极 室 体积 为 65 mL ， 并 采 用 质 子 交 换膜

（Nafion117 美国 Du Pont 公司）将其隔开。质子交
换膜在使用前用 3%的 H2O2 煮沸 1 h 以除去表面有
机物，然后分别用 80 ℃去离子水、0.5 mol·L-1 的盐
酸和常温去离子水处理 1 h，最后浸泡在去离子水
中（Logan et al.，2006）。电池的电极采用碳毡和钛
丝制作而成，碳毡的面积为 3.5 cm×3.5 cm（王跃强
等，2013）。 

1.2  微生物的培养 
微生物接种源：取自广东省阳江市粤西海域中

段海陵湾的浅海沉积物，以沉积物质量与阳极缓冲
液体积之比为 1∶8 的比例接种。 

微生物氧化底物：0.02 mol·L-1 的葡萄糖。 

阳极室缓冲液：0.2 g·L-1 的磷酸盐缓冲液
（pH=7.0），每升缓冲液中加 10 mL 维生素和 10 mL

矿物元素。磷酸盐缓冲液的配方为：1.24 g·L-1 

NH4Cl，0.52 g·L-1 KCl，46.17 g·L-1 Na2HPO4·12H2O，
11.09 g·L-1 NaH2PO4·2H2O（Tang et al.，2010）。维
生素溶液：2.0 mg·L-1 生物素，2.0 mg·L-1 叶酸，10.0 

mg·L-1 二盐酸吡哆醇，5.0 mg·L-1 核黄素，5.0 mg·L-1

二硫胺素，5.0 mg·L-1 烟酸，5.0 mg·L-1 泛酸，0.1 

mg·L-1 B-12，5.0 mg·L-1 对氨基苯甲酸，5.0 mg·L-1

硫辛酸。每升矿物元素溶液含：1.5 g 次氨基三乙酸
钠，3 g MgSO4⋅7H2O，0.5 g MnSO4，1.0 g NaCl，
0.1 g FeSO4⋅7H2O ， 0.1 g CaCl2⋅2H2O ， 0.1 g 

CoCl2⋅6H2O，0.13 g ZnCl，0.01 g CuSO4⋅5H2O，0.01 

g AlK(SO4)2⋅12H2O ， 0.01 g H3BO3 ， 0.025 g 

Na2MoO4⋅2H2O ， 0.024 g NiCl2⋅6H2O ， 0.025 g 

Na2WO4⋅2H2O，0.02 g Na2SeO4（Weber et al.，2009）。 

阴极室电解液：0.1 mol·L-1 的 K3[Fe(CN)6]。 

穿梭体：2-羟基-1,4 萘醌（2-HNQ，97%，百
灵威）、蒽醌-2,6-二磺酸（AQDS，98%，TCI，日
本）和核黄素（Riboflavin，98%，Aladdin，中国），
母液物质的量浓度均为 200 mmol·L-1。 

1.3  测试和分析方法 
双室电池组装完成后，称取 8.5 g 浅海沉积物

与 68 mL 的阳极缓冲液加入阳极室，穿梭体介导的
电池组还需向阳极室加入 20 μL 的穿梭体，再通氮
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气 30 min，安装阳极碳毡电极后用丁基橡胶塞密封
阳极室并置于厌氧培养箱中（DG250，Don Whitley 

Scientific，英国。TerAvest et al.，2014）。阴极加入
0.1 mol·L-1 的 K3[Fe(CN)6]，敞开，以碳毡为电极，
外接 1 000 Ω电阻（Yong et al.，2013）。微生物燃
料电池组装完成后，整个运行和测试过程均置于
30 ℃恒温培养箱中。 

MFC 的输出电压采用 32 通道信号采集器
（AD8223，中国）自动采集数据。当输出电压下降
到一定值后，向 MFC 阳极室添加葡萄糖，使输出
电压再次上升。电流值（I）通过欧姆定律 I=U/R

计算得到，其中，R 表示外电阻，U 为输出电压。
当 MFC 的电压稳定后，接入可变电阻箱（ZX21，
中国上海精密科学仪器有限公司）控制外电阻

（20~8 000 Ω），待输出电压稳定后，使用万用表
（UT61B，UNI-T，中国）记录电压值。根据公式
P=U2/R，PAn=IU/A 和 J=I/A（A 表示阳极面积）分
别计算出输出功率（P）、功率密度（PAn）以及电
流密度值（J），绘制极化曲线和功率密度曲线以进
一步分析。利用电化学工作站（CHI660D，中国上
海）绘制 3 种不同穿梭体的循环伏安曲线，确定其
在反应体系中的氧化还原电位。 

采用高通量焦磷酸测序的方法研究胞外呼吸
微生物的群落结构（Kim，2004）。利用 DNA 提取
试剂盒 PowerSoilTM（MO BIO Laboratories，Inc.，
Carlsbad，CA，USA）提取浅海沉积物样品的微生
物基因组 DNA。利用 16S rRNA 基因 V4 区的引物
515F（5′-GTG CCA GCM GCC GCG GTAA-3′）和
806R（5′-GGA CTA CVS GGG TAT CTA AT-3′）进
行 PCR 扩增。扩增体系（30 μL）如下：15 μL 2×Ex 

Taq PCR Mix，0.5 μL 10 μmol·L-1 的正反向引物，1 

μL DNA 模板，加超纯水至终体积 30 μL。扩增反应
条件为：94 ℃预变性 5 min，94 ℃变性 30 s，55 ℃

退火 30 s，72 ℃延伸 40 s，31 个循环，最后 72 ℃

延伸 10 min，4 ℃保存。PCR 扩增产物利用
OMEGA 胶回收纯 化试剂盒 （ E.Z.N.A.® Gel 

Extraction Kit）进行纯化。纯化后的 PCR 产物浓度
采用 Qubit 2.0（Invitrogen，NY，USA）测定后进
行高通量焦磷酸测序（Illumina MiSeq，Macrogen）。 

2  结果与分析 
2.1  沉积物胞外电子传递及微生物群落结构分析 

浅海沉积物微生物燃料电池培养 4 个周期后的
输出电压如图 1 所示。MFC 在每个周期内的输出电
压都经历上升、稳定、下降 3 个阶段。在第 1 周期，
沉积物中能进行胞外呼吸的微生物将胞内氧化葡
萄糖产生的电子传递至阳极，使输出电压先上升至
430 mV 左右。微生物持续氧化葡萄糖产电以维持

着稳定的输出电压，稳定约 72 h 后，微生物没有足
够的底物利用，电压迅速降低至 50 mV 以下。再次
添加葡萄糖，MFC 的输出电压迅速上升，然后又经
历稳定、下降过程。浅海沉积物微生物燃料电池成
功的产电，输出电压周期的上升、稳定和下降都是
微生物进行胞外呼吸作用的结果。 

采用高通量焦磷酸测序的方法对浅海沉积物
的微生物群落结构进行分析，其在门和科水平上的
分布情况如图 2 所示。图 2a 为门水平上丰度大于
0.5%的群落结构，结果显示，隶属于变形菌门

（Proteobacteria）的微生物含量最多，占 27.15%，
其次是门水平上未分类的微生物，占 20.20%，绿
弯 菌 门 （ Chloroflexi ）占 19.55% ， 泉 古 菌门

（ Crenarchaeota ） 占 7.55% ， 广 古 菌 门
（ Euryarchaeota ） 占 5.44% ， 硝 化 螺 旋 菌 门
（Nitrospirae）占 4.67%，浮霉菌门（Planctomycetes）
占 4.27%，酸杆菌门（Acidobacteria）占 2.37%等。
已有研究显示，有大量的胞外呼吸微生物隶属于变
形 菌 门 ， 如 胞 外 呼 吸 的 模 式 菌 ： 希 瓦 氏 菌
Shewanella 和地杆菌 Geobacter（Bond et al.，2003； 

Srikanth et al.，2008）。因此，浅海沉积物中可能存
在能进行胞外呼吸的微生物。图 2b 是科水平上丰
度 大 于 0.5% 的 群 落 结 构 ， 其 中 ， 只 有
Desulfobulbaceae （ Holmes et al. ， 2004b ） 和
Rhodospirillaceae（Chaudhuri et al.，2003）是目前
已有研究报道能进行胞外呼吸的微生物。同时，科
水平上未分类的微生物所占比例非常大，已接近
60%，说明浅海沉积物中存在大量未知微生物。高
通量测序结果再次验证，浅海沉积物中确实存在已
报道的能进行胞外呼吸的微生物，同时，科水平上
大量未知微生物的存在说明浅海沉积物能作为筛
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图 1  微生物燃料电池运行的 4 个周期 

Fig. 1  The four operational cycles for microbial fuel cell 



1422                                                               生态环境学报  第 26 卷第 8 期（2017 年 8 月） 

选具有胞外呼吸能力新菌种的“发源地”。 

2.2  不同穿梭体介导的沉积物胞外电子传递热力
学研究 

由实验可知，沉积物微生物燃料电池在未添
加穿梭体时可以产生一定的输出电压。添加不同
穿梭体构建的浅海沉积物微生物燃料电池的输出
电压变化情况如图 3 所示。由图可知，添加穿梭
体的 MFCs（microbial fuel cells，MFCs）输出电
压均大于未添加穿梭体，核黄素介导的 MFC 输出
电压最高可达到 700 mV，而未添加穿梭体的 MFC

输出电压最高只能达到 550 mV。未添加穿梭体
时，MFC 阳极室中只有电极周围较小范围内的微
生物可以通过直接接触、纳米导线或者自身分泌
穿梭体（Covington et al.，2010）等胞外电子传递
方式将电子从外膜细胞色素 c 传递至电极，使输
出电压上升。添加穿梭体的 MFCs 阳极室中，距
离阳极较远的微生物可在穿梭体介导作用下将其
外膜细胞色素 c 上的电子传递至阳极，近距离的

微生物同样可以选用该方式将电子传递至阳极，
这就极大地提升了阳极获得的电子量，输出电压
明显升高。同时，结果显示，3 种不同穿梭体对
MFCs 输出电压的增加效果不同，在 4 个周期中，
核黄素对 MFCs 输出电压的提升最明显，其次是
AQDS 和 2-HNQ。 

采用三电极体系对 3 种穿梭进行循环伏安法
（CV）测试，如图 4 所示，3 种穿梭体在体系中的
表观电极电位值分别是：核黄素（Riboflavin）-225 

mV，AQDS -184 mV，2-HNQ-137 mV，大小顺序
为：Riboflavin<AQDS<2-HNQ。分析结果表明，
穿梭体的表观电极电位值与其介导的 MFCs 的输
出电压值（Riboflavin>AQDS>2-HNQ>No shuttle）
呈显著负相关。当电子流经胞外呼吸微生物—穿
梭体—电极时，其最主要的能量损失发生在“微
生物—穿梭体”部分，两者之间的电势降主要通
过热能的形式散失（Wu et al.，2014），满足以下
方程：ΔE=Ec-Cyt-EES，其中，Ec-Cyt 代表胞外呼吸

 
图 2  浅海沉积物在微生物门类（a）和优势科（b）水平上的相对丰度。 

Fig.2 Relative abundance (%) of the microbial phyla (a) and dominant family (b) in shallow-sea sediments 

0 5 10 15 20

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

0.7

0.8

 

 

U
/V

t/d

 No shuttle   2-HNQ
 AQDS        Riboflavin

 
图 3  不同穿梭体介导下微生物燃料电池运行过程的输出电压 

Fig. 3  The output voltage of microbial fuel cells with different electron 

shuttles (2-HNQ, AQDS and riboflavin) 
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图 4  3 种穿梭体 Riboflavin、AQDS、2-HNQ 的循环伏安曲线（CV） 

Fig. 4  The cyclic voltammetry curve of three different electron shuttles 

(riboflavin, AQDS and 2-HNQ) 
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微生物外膜细胞色素 c 的表观电极电位，EES 代表
穿梭体的表观电极电位，EES 负值越大，越接近
Ec-Cyt，ΔE 越小，能量损失就越少，输出电压就越
高。这一分析结果与本实验结果相一致，说明穿
梭体的表观电极电位与其介导的微生物燃料电池
的输出电压有关。 

2.3  不同穿梭体介导的沉积物胞外电子传递动力
学研究 

采用暂态法测试 MFCs 在第 1 和第 4 周期稳定
时不同外接电阻条件下的阳极电势和阴极电势的
变化，用以获得其相应的极化曲线，结果如图 5。
图 5（a）显示，阴极电势随电流密度的变化不明显，
且不同穿梭体介导的 MFCs 之间无明显差异，而阳
极电势差异则较大。阳极电势的变化与电池极化曲
线（图 5(b)）的趋势一致，说明阳极电势的变化是
MFC 产生极化的主要因素，即阳极的极化程度决定
着 MFCs 输出电流的大小。 

图 6 所示为第 1 和第 4 周期不同 MFCs 的功率
密度曲线。由图可知，添加穿梭体 MFCs 的最大功
率密度（Pmax）明显高于未添加穿梭体；并且，添
加与未添加穿梭体 MFCs 的最大功率密度都随培养
周期的增加而增加。因此，添加穿梭体、增加培养
周期均可提高 MFCs 的最大功率密度，增强输出电
流，加快胞外电子传递。 

表 1 统计了微生物群落体系 MFCs 在第 1 和第
4 周期的最大功率密度值和表观内阻（极化曲线斜

率，Rint），结果显示，在第 1 周期内，不同 MFCs

最大功率密度顺序为：AQDS>2-HNQ>Riboflavin> 

表 1  MFCs 第 1 和第 4 周期的最大功率密度和表观内阻 

Table 1  The maximal power density and apparent internal resistance  

of MFCs at the first and fourth cycles 

Parameters 
First circle  Fourth circle 

Pmax/(W·m-2) Rint/Ω  Pmax/(W·m-2) Rint/Ω 

No shuttle 0.33 59.93  1.48 49.40 

Riboflavin 1.80 46.79  5.25 23.82 

2-HNQ 2.15 41.89  3.91 28.87 

AQDS 2.42 44.94  3.77 19.82 
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图 5  添加与不添加穿梭体 MFCs 在第 1 和第 4 周期的（a）电极电势（b）极化曲线 
Fig. 5  (a) The electrode potential and (b) the polarization curve of MFCs with or without electron shuttles at the first and fourth cycles 
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图 6  添加与不添加穿梭体 MFCs 在第 1 和第 4 周期的功率密度曲线 

Fig. 6  The power density of MFCs with or without electron shuttles  

at the first and fourth cycles 
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No shuttle，表观内阻顺序为：No shuttle>Riboflavin> 

AQDS>2-HNQ；在第 4 周期，最大功率密度顺序为，
Riboflavin>2-HNQ>AQDS>No shuttle，表观内阻顺
序为：No shuttle>2-HNQ>Riboflavin>AQDS。第 1

和第 4 周期的最大功率密度与表观内阻没有显著相
关性。结合 3 种穿梭体的表观电极电位分析，发现
穿梭体的表观电极电位与其介导的微生物群落
MFCs 动力学性质对应的电化学参数没有相关性，
说明穿梭体的表观电极电位对胞外电子传递速率
不具有决定性。而在纯菌体系中，穿梭体表观电极
电位与 MFCs 的电化学参数呈现良好的相关性（Wu 

et al.，2014）。这就说明：穿梭体对纯菌和微生物
群落体系的胞外电子传递速率作用效果不同。 

3  结论与展望 
运用电化学方法研究不同穿梭体对微生物群

落体系胞外电子传递的影响，得出以下结果： 

（1）浅海沉积物构建的微生物燃料电池能够成
功启动并达到一定的输出电压，说明浅海沉积物中

存在能进行胞外呼吸的微生物，高通量焦磷酸测序

结果与此一致。 

（2）穿梭体的表观电极电位越低，电子在从微

生物传递到穿梭体过程的能量损失越少，MFCs 的

输出电压就越高。 

（3）与纯菌体系的研究结果不同，在微生物群

落体系中，穿梭体的表观电极电位可能不再是胞外

电子传递速率的决定因素。 

自然环境中广泛存在着穿梭体介导微生物群

落胞外电子传递的现象，对其过程和机理的研究具

有重要意义。将来的研究工作可以向以下几个方向
拓展：研究穿梭体对胞外呼吸微生物群落结构的影

响；以沉积物为基质，发掘能进行胞外呼吸的新模

式菌，并建立完善的分子生物学鉴定方法；研究胞
外电子传递对重要环境过程的影响，如铁循环、碳

循环、氮循环等。 
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Abstract: Microorganisms are the most important active species in soil, lakes and sediments. The main form of microbial energy 

metabolism was extracellular respiration, which was an important electron transfer pathway between microbe and extracellular 

electron acceptors. Extracellular electron transfer (EET), the essential part of extracellular respiration, can affect the conversion of 

matter and exchange of energy. In general, several extracellular electron transfer mechanisms have been proposed: direct electron 

transfers and indirect electron transfers. Direct electron transfer pathways contain direct contact, nanowires and nanowire networks. 

While, indirect electron transfer pathways mainly related with electron shuttles (ESs). Humus, an important redox active species in 

nature, can act as ESs participating in indirect electron transfer pathways. It was reported that ESs had an impact on EET in the single 

bacteria system. While, ESs-mediated EET of microbial community has more practical significance. In this study, microbial fuel cells 

(MFCs) were constructed by inoculating shallow-sea sediments for revealing the way of ESs affecting on the EET of microbial 

community. Electrochemical method was used to study the output voltage, polarization curve, power density of MFCs with different 

electron shuttles, riboflavin, AQDS and 2-HNQ. The results are as follows, (1) there are many extracellular respiration 

microorganism existing in shallow-sea sediments with the ability to activate the MFCs. (2) The apparent potentials of ESs have 

negative correlation with the output voltages of the MFCs inoculating shallow-sea sediments, which was the same with the single 

bacteria system. (3) Differing from the single bacteria system, the apparent potentials of ESs may not be the key factor for the rate of 

EET in the MFCs inoculating shallow-sea sediments anymore. 

Key words: extracellular respiration; electron shuttles; microbial fuel cells; apparent potential; shallow-sea sediments 


