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摘　要　汞是一种全球性的环境污染物. 汞的还原过程可降低地表环境汞浓度，促进汞的大气传输，对

汞的区域/全球循环、甲基化及生物积累具有重要的作用. 地表环境微生物还原是汞还原的重要过程，在

多种环境介质中均可发生. 本文介绍了多种环境介质中微生物汞还原在汞生物地球化学循环中的重要作

用，详细总结了有氧与缺氧条件下微生物汞还原的途径与机制，提出了微生物还原汞的其它可能机制，

并对相关领域的研究进行了展望.
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Abstract　Mercury  (Hg)  is  a  global  environmental  pollutant.  The  reduction  of  Hg2+  in  multiple
environmental  matrices,  which  can  reduce  the  Hg  concentrations  in  terrestrial  and  marine  systems
and promote the transport  of Hg in atmosphere,  is  of great  importance in the regional/global cycle,
methylation, and bioaccumulation of Hg. Microbial reduction is one of the important processes of Hg
reduction, which can occur in a variety of environmental compartments. This review introduced the
important  role  of  microbial  reduction  in  Hg  biogeochemical  cycle  in  a  variety  of  environmental
compartments,  summarized  the  detailed  pathways  and  mechanisms  regarding  microbial  Hg2+

reduction under aerobic and anoxic conditions, and proposed other possible mechanisms of microbial
Hg2+ reduction and future research perspective in related fields.
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2020 年 12 月 29 日 收稿（Received：December 29，2020）．

* 国家自然科学基金（21906168，21777178）与中国科学院前沿科学重点研究项目（QYZDB-SSW-DQC018）资助.

Supported by the National Natural Science Foundation of China (21906168，21777178) and Key Projects for Frontier Sciences of the

Chinese Academy of Sciences (QYZDB-SSW-DQC018).

* * 通信联系人 Corresponding author，Tel: 010-62846250，E-mail: yyguo@rcees.ac.cn 

环　境　化　学

ENVIRONMENTAL CHEMISTRY
第 41卷第 5期    2022年 5 月
Vol. 41，No. 5           May  2022

 

https://doi.org/10.7524/j.issn.0254-6108.2020122903
https://doi.org/10.7524/j.issn.0254-6108.2020122903


汞是一种全球性的环境污染物[1]. 甲基汞作为最重要的有机汞形态，具有极强的神经毒性，可在生

物体内累积并在食物链中放大，从而造成生态与健康风险. 零价汞的大气半衰期为 0.5—1 a，可随大气

环流在全球范围内进行长距离传输. 因此，在无明显汞排放源的偏远地区（如南北极、青藏高原），也观

测到了一定程度的汞污染. 经由人为源（如化石燃料燃烧、金属冶炼、垃圾焚烧等）排放到大气中的汞

约为 2000—3000 t·a−1[2]. 而自然源（如火山喷发、森林大火、土壤与森林释放、海洋释放等）导致的一次

与二次汞排放（沉降后的再排放）可达 5500 t·a−1，约为人为源汞通量的 2 倍[2]. 自《水俣公约》的实施，汞

的使用和人为排放得到了有效的控制，大气汞浓度逐步降低. 但汞自然源的一次与二次排放使得全球

汞污染问题仍将长期存在. 此外，在后水俣时代，除了受汞排放减少的控制外，生物体内汞累积将受到

环境介质中汞分子转化等过程的显著影响[2]. 因此，汞在环境多介质中的形态转化过程对汞的全球分

布与生态健康效应具有深远影响.
汞还原是汞环境分子转化的重要过程，控制着汞的局域/长距离传输与甲基化. 零价汞水溶性低，

大气传输半衰期较长，汞的还原可促进汞从其它环境介质向大气气相的迁移，从而增强汞的区域与全

球传输. 另一方面，汞的还原与挥发可降低汞在土壤、水体、底泥和冰雪等介质中汞的含量，进而降低

汞微生物甲基化的底物浓度与甲基汞的生成. 此外，由于零价汞的甲基化率低于二价汞，汞的还原也可

能降低微生物汞甲基化的效率[3 − 4].
汞的还原反应在大气、地表水、底泥、土壤、冰雪等多种环境介质中均可发生，主要分为化学还原

与微生物还原. 本文介绍了汞的化学/微生物还原在汞生物地球化学循环中的重要作用；聚焦于微生物

还原，详细总结了有氧与缺氧条件下汞微生物还原的途径与机制，提出了微生物还原汞其它可能的新

机制，对相关领域的研究进行了展望. 

1    环 境 介 质 中 的 汞 还 原 ： 化 学 还 原 与 微 生 物 还 原 （Hg  reduction  in  the  environment:  Chemical

reduction and microbial reduction）

氧化态汞在多种环境介质（如大气、土壤、地表水、底泥、冰雪）中普遍存在. 相应地，在这些介质

中均广泛存在汞的还原过程. 

1.1    大气气相中的汞还原

大气气相中活性气态汞（RGM）也被称为气态氧化汞（GOM），其可被大气还原性物质（如一氧化

碳[5]、二氧化硫[6] 等）还原. 光照可显著促进气态氯化汞、氢氧化汞等 RGM 形态的还原[7]. 近期一项研

究计算了典型 RGM 化合物的光吸收截面，表明 RGM 可快速光解并发生汞的还原[8]. 这一光还原是大

气汞的主要还原过程之一，极大改变了大气中的汞动力学，模型计算结果表明该过程可导致大气汞寿

命增加两倍[8]. 大气水相中的氢氧化汞也可直接发生光解还原[7]. 此外，水相中亚硫酸根[9]、低分子量有

机酸[10]、铁矿物[11] 等均可导致或促进均相与非均相体系中二价汞的暗还原或光还原. 由于大气环境中

微生物的丰度与活性较低，因此相比于大气化学还原过程，大气环境中汞的微生物还原并不重要. 

1.2    不同水体中的汞还原

地表水中汞的还原主要受日光照射、溶解性有机质（DOM）浓度与组成、微生物活性等因素的影

响. 对于表层水，溶解性气态汞（DGM）的日间变化表明，光照是控制汞还原的重要因素；而对于深层水

体，由于光照的衰减，DOM 参与的暗化学还原[12] 或微生物还原[13] 可能是汞还原的主要途径[14]. 对北太

平洋涡流和白令海的深层无光水体，DGM 的生成与有机质的矿化有关，而有机质矿化主要来自于微生

物的作用，暗示 DGM 的生成与微生物有关[15]. 美国佛罗里达州淡水与近岸海水的微宇宙实验显示，水

体中大于 1 μm 微生物的去除对汞还原影响较小，而 0.3 μm 滤膜过滤可显著抑制水样中汞的还原，提

示这一还原过程主要与细菌有关[16]. 对美国威斯康星州帕莱特湖（Pallette Lake）湖水进行加热灭菌后，

零价汞的生成受到显著抑制，证明生物在汞还原中发挥重要作用[17]. 类似地，另一项淡水与海水过滤实

验显示，< 3 μm 的微生物是天然水体中汞还原的主要贡献者；真核浮游植物可介导汞的生物还原，但

其还原速率不足以解释所观察到的还原率，表明细菌在汞还原中起主导作用[18]. 据估计，微生物介导的

汞还原可占表层与深层北极海水中 DGM 来源的 68%—90%，其重要性高于光还原[19].
  

1462 环　　境　　化　　学 41 卷



1.3    底泥中的汞还原

底泥中氧含量低，有机质含量高，厌氧细菌种类丰富. 由于黑暗条件下不发生光还原，细菌介导的

汞还原可能占据主要作用. 零价汞是底泥中汞的重要赋存形态之一. 程序升温热解析研究显示，加拿大

两个湖泊中零价汞可达总汞的 7.4%—28.4%[20]. 放射性汞同位素与底泥的共培养研究显示，底泥中的

二价汞可被还原为零价汞[21]，但其还原途径并不明确. 加拿大哈得孙湾（Hundson Bay）附近淡水湖泊底

泥培养实验显示，甲醛处理显著抑制零价汞的生成，表明这一还原涉及微生物过程，而微生物丰度指示

物谷氨酰胺合成酶基因的拷贝数与零价汞生成量的正相关关系进一步显示微生物在还原中发挥关键

作用[22]. 

1.4    土壤中的汞还原

土壤中汞的化学与微生物还原过程可能同时存在，其相对重要性依赖于研究位点的土壤组成与微

生物活性. 对于美国阿迪朗达克山脉（Adirondacks）落叶与针叶林土壤，日光中 UV-B 组分显著促进了

汞的还原与释放，而辐照灭菌对汞的还原影响较小，表明在此地点汞的还原以化学过程为主，微生物过

程的贡献较小[23]. 对于加拿大新斯科舍（Nova Scotia）森林土壤，辐照灭菌显著降低了汞还原的比例，研

究认为土壤中零价汞的还原包含两个关键过程：（1）快速的化学过程，其生成少部分零价汞；（2）较为缓

慢的速率限制的微生物过程，其生成大部分零价汞 [24]. 对于采自美国田纳西州东叉白杨溪（East Fork
Poplar Creek）的滨河土壤，黑暗淹水条件下汞的还原与土壤中微生物的 Fe/Mn 异化还原相关，提示微

生物在土壤汞还原中可能起着重要作用[25]. 瑞士瓦莱州工业污染土壤中检测到汞抗性基因（merA），且

随着土壤汞浓度增加，微生物群落中 merA 丰度增加，表明汞的微生物还原可能是土壤中挥发性零价

汞形成的重要途径[26]. 我国哀牢山常绿阔叶林土壤汞同位素分析表明，微生物还原与有机质介导的暗

化学还原可导致新鲜凋落物层和表层土壤中汞同位素组成的独特变化；此外，土壤微生物汞还原可能

与土壤中氮的释放和固定有关[27]. 

1.5    冰雪中的汞还原

光照是引发冰雪表层二价汞还原的主要因素，其可能涉及雪中的有机质、氯离子以及铁等[28]. 进
一步研究发现，雪中汞的光还原主要是由日光组分中的 UV-B 引起，而非可见光和 UV-A 部分[29]. 除了

光照，微生物也可能在冰雪介质的汞还原中起一定的作用 . 研究表明，北极积雪中可培养细菌的

31% 具有抗汞能力，约四分之一的抗汞菌可将二价汞还原为零价汞[30]. 据估计，在光还原受抑制的较深

雪层中，微生物对汞的生物还原可能很重要[30]. 

2    有氧环境下汞的微生物还原机制（Mechanisms of Hg reduction mediated by microorganisms under

oxic conditions）

人们对有氧环境中好氧微生物的汞还原过程认识较早. 在有氧的环境下，好氧微生物对汞的还原

与挥发可显著减少微生物的汞暴露，维持微生物的正常生长，达到脱毒的目的[31]. 目前已报道的好氧汞

还原细菌主要为耐汞原核生物，包括好氧异养细菌 (变形菌和某些革兰氏阳性菌) 和古菌. 这些耐汞原

核生物的物种多样性高，广泛分布于汞含量较高的生态系统. 

2.1    MerA 介导的汞还原

在汞的微生物还原中，mer 操纵子介导的还原是最普遍的一种形式. 来自不同环境的异养好氧微

生物中约有 1—10% 具有 mer 操纵子[32]. mer 操纵子介导的汞还原机制已经较为明确：在高浓度汞离子

的诱导下，汞与 Mer 系列蛋白发生一系列的结合、转运和催化反应，使得汞离子还原为易挥发的零价

汞排出胞外，起到脱毒的作用（如图 1 中 MerA 介导的汞还原）.
在整个 mer 操纵子还原过程中，MerR 控制大多数 Mer 系列蛋白的启动. 在某些微生物中，Mer 系

列蛋白也同时受 MerD 的调节. merP、merT、merC、merF、merE、merG 基因控制转运蛋白的合成，合成

的转运蛋白协同完成汞的细胞内外转运. 其中 MerP 位于细胞周质中，MerT 位于细胞内部，二者共同

作用使汞离子从细胞周质转运至细胞内. 对大多数细菌，MerT 在汞离子胞内转运中起着重要作用. 在
mer 操纵子介导的汞还原中，MerA 是关键的汞还原酶. MerA 以蛋白二聚体的形式发挥功能，二聚体的

结合末端存在半胱氨酸残基，与进入细胞的汞离子结合，转运至 MerA 的活性中心；在这里 NADPH 作
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为还原剂提供电子，将 FDA 还原为 FDAH－；进而 FDAH－提供电子，将与半胱氨酸残基结合的汞离子

还原为零价汞[33 − 34].
Hg2++2RS-→Hg(SR)2 （其中 RS-代表 MerA 中的半胱氨酸残基）

NADPH+FAD→NADP++FDAH－

Hg(SR)2+NADPH+H+→Hg0+NADP++2RSH
 
 

图 1    微生物在有氧条件下的汞还原机制

Fig.1    Mechanisms of Hg reduction mediated by microorganisms under oxic conditions 

 

有些细菌的 mer 操纵子还含有 merB. 含有 merB 的微生物对于汞的抗性被称为广谱抗性. MerB 可

使有机汞的 C—Hg 键断裂生成汞离子，再通过 MerA 使汞离子还原为零价汞 [35]. 而仅有 merA 的微生

物对汞的抗性被称为窄谱抗性，其仅能还原无机汞[36]. 

2.2    细胞色素 C 氧化酶介导的汞还原

在有氧条件下，除了在高浓度汞下发生的胞内 mer 系统介导的汞还原以外，细胞外膜上还存在着

另一种形式的汞还原过程. 与 MerA 介导的胞内汞还原不同，这种汞还原发生在细胞外膜上. 嗜酸氧化

亚铁硫杆菌存在依赖 Fe2+的细胞色素 C 氧化酶的汞离子还原途径，而在汞敏感的菌株中则未观测到这

一现象[37]. 将纯化后的细胞色素 C 氧化酶与 Fe2+和汞离子反应，约有 39% 的汞被还原；以灭活的细胞色

素 C 氧化酶为对照组，其不发生汞还原. 此外，在一定浓度内随着 Fe2+浓度的升高，汞还原效果增强[38].
在此过程中，Fe2+引发细胞色素 C 氧化酶的还原，还原态的细胞色素 C 酶再将电子转移给汞离子，最终

实现汞离子的还原（如图 1 中细胞色素氧化酶介导的汞还原）.
进一步研究汞与细胞色素 C 氧化酶的结合，发现可使汞发生还原的耐汞菌株中细胞色素 C 氧化

酶与汞的结合量是汞敏感型菌株的 4 倍以上 [39]. 细胞色素 C 氧化酶由 α、β、γ 的 3 个亚基组成，汞与

α、β 亚基的结合是细胞色素 C 氧化酶还原的第一步，推测这两个亚基起到了活性中心的作用，耐汞菌

株与汞敏感型菌株中只有 α 亚基不同，且 α 亚基与汞结合的比例最高[39]. 该研究结果表明，耐汞菌株的

这种 Fe2+依赖的细胞色素 C 氧化酶与汞的大量结合在汞还原中起到了关键作用. 但目前对于细胞色

素 C 氧化酶各亚基在汞还原中的具体作用仍待进一步研究. 

3    缺氧环境下汞的微生物还原机制（Mechanisms of Hg reduction mediated by microorganisms under

anoxic conditions）

在黑暗缺氧环境中（如底泥、较深水体），零价汞也是汞的重要赋存形态[22]. 缺氧环境中微生物可介

导汞的还原[22]. 目前，对于缺氧环境中微生物对汞的还原研究仍较少，其还原机制的认识也较为欠缺.
例如，目前除了细胞色素 C 参与的汞还原机制阐述较为详细，光能异养细菌电子外排导致的汞还原、

细菌发酵生长过程伴随的汞还原等途径的分子机制尚未明确. 厌氧微生物对汞的还原涉及胞内电子的

外排，一般为胞外还原过程，该还原区别于 Mer 操纵子诱导的还原，无需高浓度汞离子的激活，但在厌

氧细菌中也不排除存在 MerA 同源蛋白导致汞的胞内还原. 

3.1    细胞色素 C 参与的汞还原

在厌氧微生物的汞还原研究中发现，铁还原菌对汞离子的还原与细胞色素 C 有关[34]. 与有氧条件

下细胞色素 C 氧化酶介导的汞还原不同，厌氧细胞色素 C 对汞的还原过程无需 Fe2+提供电子[34] . 据推

测，细菌生长过程中电子外排到位于细胞外膜上的细胞色素 C 上，汞离子与细胞外膜直接接触时，发
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生还原[40]（如图 2 中细胞色素 C 参与的汞还原）. 铁还原菌 Geobacer sulfurreducens PCA 可以使汞离子还

原为零价汞，且作为对照组的加热灭活菌液无法发生汞还原，表明活细菌在汞还原中起着关键作用[41].
进一步的研究表明，该细菌对汞离子的还原受到细菌数的影响. 在其它条件适宜的情况下，零价汞的生

成量随细胞数增加而增加：在细胞数达到 1011 L-1 时，细菌对汞的还原率最高，达到 60%，细胞数更高则

会对汞还原产生抑制 [41]. 敲除细胞色素基因 OmcBESTZ 的菌株对汞的还原率较野生型下降至 20% 左

右，但仍有一定的汞还原能力[41]. 该结果表明，铁还原菌对二价汞的还原涉及细胞色素 C，但还存在其

它的还原途径.
 
 

图 2    微生物在缺氧条件下的汞还原机制

Fig.2    Mechanisms of Hg reduction mediated by microorganisms under anoxic conditions 

 
 

3.2    光能异养细菌电子外排导致的汞还原

光能异养微生物是水生生态系统的关键参与者，也是汞生物转化与积累的重要一环[42]. 在厌氧稻

田、水体等环境中发现的 Heliobacterium modesticaldum Ice1、紫色非硫细菌等多种光能异养微生物，其

除了具有汞甲基化的功能外，也可将二价汞还原为零价汞. 一般来说，在光能异养微生物的生长过程

中，为了维持细菌胞内的氧化还原平衡，需要将多余电子排出胞外，同时以汞离子作为电子受体发生汞

的还原[43]（见图 2 中光能异养细菌电子外排导致的汞还原）.
以普遍存在于环境中光营养代谢为主要生长方式的紫色非硫细菌为模型，研究了光能异养细菌对

汞的还原过程与机制[44]. 在 20 μmol photon·m−2·s−1 光照（既可以满足细菌生长所需，又不会引发汞的非

生物还原）下[44]，以丁酸盐为碳源时，紫细菌生长过程中将多余电子外排，以汞离子为电子受体，将其还

原为零价汞[44]. 由于汞离子作为电子受体促进了胞内多余电子的外排，因此汞离子的存在反而促进了紫

细菌的生长. 当在系统中加入其它竞争电子受体如碳酸氢盐（20 mmol·L−1）、二甲基亚砜（20 mmol·L−1）

时，汞离子的还原则受到抑制[44]. 但是当加入 100 μmol·L−1 的碳酸氢盐时，汞离子的还原速度和还原量

略微增加[44]，这可能是由于细菌参与汞还原的通路受到碳酸氢盐的刺激而提高了还原效率. 

3.3    细菌发酵生长过程伴随的汞还原

在兼性厌氧细菌中还存在一种与细菌发酵生长相关的汞还原途径. 与 MerA 途径不同，这种汞还

原过程不需要高浓度汞离子激活. 兼性厌氧细菌 Shewanella oneidensis MR-1 和 Heliobacterium modesti-
caldum Ice1 是两种代表细菌. 已有研究探究了影响该汞还原途径的因素，但其具体分子机制尚不明确

（如图 2 中细菌发酵生长过程伴随的汞还原）.
在 Shewanella oneidensis MR-1 中，这种汞还原途径需要电子供体和受体的参与 [45]. 分别以富马酸

盐、氢氧化铁等为电子受体，可以将汞离子还原成零价汞，且以氢氧化铁为电子受体时还原速率更高[45].

5 期 崔艺凡等：环境中汞的微生物还原过程及机制 1465



以 Heliobacterium modesticaldum Ice1 为实验菌株，在黑暗厌氧条件下其对汞的还原，需要有机碳的氧

化来提供电子，以酵母提取物和丙酮酸为碳源时还原效果最佳.
这种兼性厌氧细菌发酵生长过程中伴随的汞还原过程即使在低浓度汞条件下也很活跃，无需高浓

度汞的诱导启动，可能是缺氧环境中汞还原的重要过程. 当环境中汞浓度较低，mer 操纵子不表达时，

该还原过程就起到了主要的作用[46]. 同时，需要注意的是，并非所有的异化金属还原菌都具有还原汞的

能力[45]. 

3.4    厌氧细菌其它可能的还原途径 

3.4.1    MerA 同源蛋白介导的汞还原

在有氧、高汞浓度环境中，抗汞微生物中的汞还原酶 MerA 可将汞离子还原为零价汞. 在产生高毒

性甲基汞的厌氧沉积物中是否存在着 MerA 同源蛋白介导的汞还原呢？目前这一问题尚无明确答案.
已有研究利用合成的 MerA 蛋白高度保守序列引物，检测汞污染厌氧沉积物中 MerA 的多样性，结果

显示在厌氧环境微生物中有着丰富的 MerA 多样性 [47]. 但是，该研究并未进一步证明在厌氧环境下

MerA 同源蛋白是否会介导汞离子的还原[47]. 同时，厌氧汞甲基化细菌也被发现具有 MerA 同源蛋白[48].
这些研究为进一步理解厌氧细菌 MerA 同源蛋白介导的汞还原提供了新的思路（见图 2 中 MerA 的同

源蛋白介导的汞还原）. 

3.4.2    细菌菌毛介导的汞还原

导电探针原子力显微镜研究发现，G. sulfurreducens PCA 菌体四周存在菌毛[49]. 这种菌毛具有很高

的导电性，相当于一种微生物纳米导线. 通过菌毛，微生物可以将表面的电子传递给铁氧化物，使铁氧

化物发生还原. 对 G. sulfurreducens PCA 表达菌毛的基因 pilA 进行敲除[50]，发现敲除型无法还原铁氧化

物，表明 G. sulfurreducens PCA 菌毛在铁氧化物还原中发挥重要作用[51].
可以推测，G. sulfurreducens PCA 等厌氧细菌中可能存在另外一种汞还原途径，即细菌通过菌毛将

其生长过程中产生的电子传递给胞外汞离子或其它电子穿梭体（如铁矿物）；这种直接电子传递或经由

电子穿梭体的传递可引发汞的还原（见图 2 中细菌菌毛介导的汞还原）. 目前，这一推测尚未得到进一

步的验证. 

4    展望（Perspective）

微生物还原在汞的区域与全球循环中起着关键作用. 这一还原过程还控制着汞甲基化底物浓度，

对甲基汞的生成与生物累积有重要影响. 已有研究揭示了微生物还原汞的不同机制. 在同一种微生物

中，这些还原机制可能协同共存，而非一种非此即彼的关系. 目前，针对已知的还原机制，尚有一些方面

有待厘清：（1）光能异养细菌电子外排和化能异养细菌的组成型表达中的汞还原分子机制尚不明确；

（2）厌氧条件下铁还原菌 G. sulfurreducens PCA 介导的汞还原中，除了细胞色素 C，尚存在的其它途径

有待进一步验证. 此外，一些可能的未知还原途径（如菌毛介导的电子传递、MerA 的同源蛋白介导的

还原）仍有待证实.
目前，汞的微生物还原研究多聚焦于汞离子，对其它汞形态研究较少. 在实际环境中，汞离子易吸

附于有机物、黏土、铁锰矿物等，在还原性硫存在下易形成硫化汞（HgS）[52]. 这些无机汞形态的微生物

还原是理解真实环境中汞的活化与转化行为的关键. 最近的研究表明，“惰性”的硫化汞矿物可被微生

物转化为零价汞，这一途径可导致汞的活化[53]，但其机制尚待进一步明确. 最近，微生物与金属矿物之

间的电子转移过程日益受到重视[54]. 微生物可通过外膜蛋白直接传递、电子穿梭体介导的间接传递以

及纳米导线传递等机制[55 − 56] 将电子传递给金属矿物半导体. 金属矿物自身可发生表面溶解与转化，或

将电子进一步传递给表面吸附的污染物，介导污染物的还原[55]. 这一途径也可能引发硫化汞或铁锰矿

物吸附汞离子的还原.
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