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细菌胞外DNA释放机制、功能及环境生物学应用
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摘要：胞外脱氧核糖核酸 （Extracellular DNA，eDNA） 作为环境中重要的遗传物质组成成分，在细菌群落结构维

持与遗传信息传播中的功能逐渐受到重视。本文系统梳理了细菌 eDNA 的释放机制、功能属性及其环境应用。首

先，介绍了细胞裂解依赖型和分泌依赖型释放机制，以及群体感应对其精细调控机制；其次，概述了细菌 eDNA
作为结构性基质和生态位构建因子、生物膜内部的遗传信息交换平台、胞外电子传递过程中的重要介质，揭示其

在细菌生命周期与环境适应中的多维作用；随后，综述了 eDNA 在环境基因风险评估、生态环境物种监测、环境

污染物修复以及环境生物膜污染控制方面的研究进展，强调其在抗性基因、毒力基因等功能遗传单元环境持留与

水平传播中的载体作用，及其对致病微生物定植潜在的影响，揭示其作为连接分子机制、群落行为与环境效应关

键纽带的环境生物学意义。最后，针对当前在释放机制整合、结构异质性与功能耦合、环境情境下命运归趋及应

用过程中的风险控制等方面仍存在的关键瓶颈，讨论了未来从多尺度机制解析、原位过程表征、生态效应评估与

安全应用协同等方向开展深入研究的必要性，以推动 eDNA 研究由现象描述向机制整合与理性应用拓展。
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Abstract: Extracellular DNA (eDNA), an important component of environmental genetic material, has received 

increasing attention in environmental microbiology because of its diverse roles in bacterial community organization, 
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genetic information transfer, and microbial adaptation to complex habitats. Unlike intracellular genomic DNA, 

bacterial eDNA exists outside cells in free, particle-associated, or matrix-bound forms, and can participate directly in 

ecological and biogeochemical processes. This review systematically summarizes current advances in the release 

mechanisms, functional attributes, environmental implications, and potential applications of bacterial eDNA. First, the 

major pathways responsible for eDNA release are discussed, including cell lysis-dependent mechanisms, such as 

autolysis, phage-induced lysis, and stress-triggered cell disruption, as well as secretion-dependent mechanisms 

mediated by membrane vesicles, secretion systems, and active export processes. Particular attention is given to quorum 

sensing, which can finely regulate eDNA production in response to population density, nutrient conditions, and 

environmental stress, thereby linking individual cellular processes with collective bacterial behavior. Second, the 

multifunctional roles of eDNA in bacterial ecosystems are reviewed. As a structural component of extracellular 

polymeric substances, eDNA contributes to biofilm formation, mechanical stability, surface adhesion, and niche 

construction. As a reservoir and platform for genetic exchange within biofilms, eDNA facilitates natural transformation 

and horizontal gene transfer, enhancing bacterial adaptability and evolutionary potential. In addition, eDNA may act as 

an important mediator in extracellular electron transfer, influencing microbial energy metabolism and redox-related 

environmental processes. Third, this review summarizes recent progress in the use of eDNA in environmental genetic 

risk assessment, biodiversity and species monitoring, pollutant bioremediation, and biofilm contamination control. 

Special emphasis is placed on the persistence and dissemination of functional genetic elements carried by eDNA, 

particularly antibiotic resistance genes and virulence genes, as well as their possible contribution to pathogen 

colonization and ecological health risks. These findings highlight eDNA as a critical link connecting molecular 

mechanisms, microbial community behavior, and environmental consequences. Finally, key challenges are discussed, 

including the integration of multiple release mechanisms, the relationship between structural heterogeneity and 

ecological function, the fate and transformation of eDNA under realistic environmental conditions, and risk control 

during environmental applications. Future studies should combine multiscale mechanistic analysis, in situ 

characterization, ecological effect evaluation, and biosafety-oriented application strategies, thereby promoting the 

development of eDNA research from descriptive observation toward mechanistic understanding and rational 

environmental implementation.

Keywords: extracellular DNA; release mechanism; biofilm structure; quorum sensing regulation; horizontal gene 

transfer
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胞外 DNA（extracellular DNA，eDNA）是指

存在于微生物细胞外环境中的脱氧核糖核酸分子，

广泛分布于水体［1， 2］、土壤和沉积物［3］及生物

膜［4， 5］等多种生态系统中。早期研究多将其视为

细胞裂解后的遗传残留物，主要用于物种监测与

环境溯源分析。随着生物膜结构解析及分子检测

技术的发展，eDNA逐渐被认识为胞外聚合物基质

（extracellular polymeric substances，EPS）的重要

组成部分，可参与细胞初始黏附、微菌落形成及

生物膜三维网络稳定，从而影响生物膜的形成、

结构完整性和环境适应性［6， 7］。eDNA 可与多糖、

蛋白质及多价阳离子形成交联网络，增强基质的

三维结构稳定性和抗扰动能力。在部分电活性细

菌生物膜中，eDNA还参与胞外电子传递过程，影

响氧化还原反应效率。其分子结构特性使其能够

吸附污染物、络合重金属并影响界面反应过程，

在污染修复与生物电化学体系中具有潜在应用

价值。

eDNA的来源具有多样性，除随机裂解外，其

释放涉及程序性细胞裂解、自溶系统调控、前噬

菌体诱导、膜囊泡运输及分泌系统介导的主动释

放等多种机制。这些途径在发生条件、DNA完整

性及生态后果方面存在差异，并受群体感应、营

养限制与环境胁迫信号调控。不同释放方式所形

成的 eDNA在结构组织能力、可利用性及功能表达

方面表现出明显差异，直接影响生物膜结构构建

与群落稳定性。现有研究已从结构特性、功能属

性及环境效应等方面对 eDNA展开探讨，不同释放

途径之间的内在联系及其调控机制仍缺乏系统梳

理与综合分析。

基于此，本文围绕细菌 eDNA释放机制、功能

认知及环境应用展开系统梳理。概述了细菌 eDNA

的不同释放机制及其过程的调控机制；归纳了细

菌 eDNA在群落物理结构稳定、遗传信息流动及胞

外电子传递中的功能；随后，介绍了 eDNA环境基

因风险评估、生态环境物种监测、环境污染物修

复以及环境生物膜污染控制方面的环境应用进展；

最后，针对当前在机制解析、功能认知、生态效

应及应用转化层面仍存在的关键瓶颈与不足进行

了展望，以推动 eDNA研究向机制整合与理性应用

方向拓展。

1 细菌胞外DNA环境生物学意义概述

在环境生物学框架下，eDNA的意义不仅体现

在结构层面，还涉及群落调控与物质循环过程。

细菌群落在自然环境中面临营养波动、氧化还原

变化及物理扰动等多重压力，其空间组织与功能

表达呈动态变化。eDNA的释放与程序性裂解、自

溶系统、噬菌体诱导及膜囊泡分泌等机制相

关［2， 8， 9］，这些过程通常受群体感应网络及胁迫信

号调节。不同释放路径对DNA片段长度、空间分

布及稳定性的影响不同，从而改变其结构支撑能

力与生态效应［9， 10］。因此，eDNA的形成过程可被

视为个体与群落尺度结构构建之间的连接点。系

统解析其释放途径及调控网络，是理解细菌群落

演替规律、稳态维持机制及环境适应策略的重要

理论基础。在生态尺度上，eDNA嵌入环境物质循

环与界面反应网络之中。其分子骨架带负电荷，

可吸附金属离子与有机污染物，参与沉积物—水

界面反应过程。环境条件对其降解与保存具有显

著影响［11］。与此同时，eDNA 可作为抗生素抗性

基因等功能遗传单元的载体，在环境中参与水平

基因转移过程，并可能加速抗性基因的扩散与累

积［12］。在电活性生物膜体系中，eDNA 还被发现

参与胞外电子传递过程，影响氧化还原反应效率

及相关生物地球化学循环［13， 14］。此外，随着高通

量测序与环境 DNA 技术的发展，eDNA 已成为生

态系统多样性监测与风险评估的重要分子工具。

其在水体、土壤及沉积物中的检测与解析，不仅

能够重建群落结构与演替轨迹，也为生态安全与

公共健康风险评估提供分子证据［15-17］。这为环境质

量监测、污染修复强化及生物膜靶向控制策略的

讨论奠定了机制基础，并为将 eDNA纳入可调控生

态因子体系提供了系统化思路。

2 细菌胞外DNA的释放机制

深入解析 eDNA的释放机制，是阐明微生物群

落组装、功能实现及环境适应过程的重要前提，

也为生物技术开发及抗生素抗性基因传播风险管

控提供了新的理论视角与潜在干预靶点。eDNA在
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环境中的积累源于细菌的释放，其释放并非随机

过程，而是由多种精密且相互关联的机制所介导，

这些机制响应于细胞密度、环境压力及种间竞争

等信号。当前研究表明，细菌 eDNA的释放主要包

括细胞裂解依赖型和分泌依赖型两类路径，涉及

程序性裂解、噬菌体诱导、自溶系统调控、胞外

囊泡运输及分泌系统介导等多种机制。相关代表

菌种、调控因子及主要生态效应见表1。

2.1 细胞裂解依赖型释放机制

细胞裂解依赖型释放是当前研究最为深入的

eDNA形成方式，其本质并非被动破裂，而是由特

定环境信号诱发、经调控网络整合后由裂解效应

模块执行的程序化过程［7， 39］。从诱发层面看，氧

表表1　　细菌 eDNA释放机制及其调控

Tab. 1　　eDNA release and regulatory mechanism in bacterias

eDNA释放

核心机制

内源性程序

化裂解

外源性诱导

裂解

胞外囊泡

介导

跨膜分泌

系统介导

菌株中文名及拉丁学名

新月柄杆菌

Caulobacter crescentus

嗜硫红球菌

Rhodovulum sulfidophilum

枯草芽孢杆菌

Bacillus subtilis

变异链球菌

Streptococcus mutans

金黄色葡萄球菌

Staphylococcus aureus

鼠伤寒沙门菌

Salmonella typhimurium

中心伯克霍尔德菌

Burkholderia cenocepacia

霍乱弧菌

Vibrio cholerae

艰难梭菌

Clostridioides difficile

粪肠球菌

Enterococcus faecalis

奥奈达希瓦氏菌

Shewanella oneidensis

鲍曼不动杆菌

Acinetobacter baumannii

幽门螺杆菌

Helicobacter pylori

铜绿假单胞菌

Pseudomonas aeruginosa

流感嗜血杆菌

Haemophilus influenzae

淋病奈瑟菌

Neisseria gonorrhoeae

铜绿假单胞菌

Pseudomonas aeruginosa

路邓葡萄球菌

Staphylococcus lugdunensis

关键蛋白/调控因子及其作用

ParDE4：在氧限制条件下被诱导，ParE4毒素活性促进细胞死亡并释放 eDNA，ParD4

抗毒素在正常条件下抑制其毒性

CtrA：群体感应响应调节蛋白，正向调控 eDNA产生，缺失后 eDNA显著下降，回补后

恢复。

Spo0A：全局调控因子，调节生物膜形成和细胞命运分化，间接促进 eDNA的产生与

积累

ComCDE：感知群体密度信号CSP诱导部分细胞裂解释放 eDNA

LytSR：感知膜电位调节 lrgAB表达调控细胞自溶

CidABC：感知代谢水平调控细胞自溶

Gifsy-2：氧化应激下活化导致细胞裂解

RecA：基因毒性应激诱导激活解除SOS基因表达抑制并活化前噬菌体

VxrB：通过增强T6SS，间接促进靶细胞裂解和局部 eDNA释放

LuxS：介导群体感应信号分子AI-2合成，活化前噬菌体

GelE：群体感应调控下表达，促进靶细胞裂解和局部 eDNA释放

RecA：铁水平变化及氧化应激诱导激活SOS基因表达抑制并活化前噬菌体

OmpA：参与外膜稳定，其表达变化会改变外膜张力和局部连接，从而影响囊泡释放

目前尚不清楚

PQS：群体感应信号分子，可插入细胞外膜促进囊泡形成

TraCG：内膜复合体，DNA通过其转移到周质空间

ComE：外膜孔蛋白，DNA通过其分泌至胞外

TraD：响应生长速率调控 IV型分泌系统表达，促进 eDNA释放

PilA：IV型菌毛，受群体感应调控表达，促进 eDNA释放

ComEB：通过非裂解机制实现 eDNA的释放
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限制、氧化应激、营养失衡、DNA损伤以及群体

感应信号积累，均可作为裂解程序的启动因素［40］。

从调控层面看，相关过程常受双组分系统、自溶

调控模块、SOS 应答及前噬菌体相关基因网络共

同控制。从执行层面看，最终均汇聚为肽聚糖水

解酶、自溶素或噬菌体裂解蛋白等效应分子的激

活，导致细胞壁完整性下降、膜稳态失衡和胞内

DNA释放［41， 42］。这一机制的复杂性与重要性，使

其成为理解生物膜生物学核心问题的关键切入点。

从诱发机制上看，细胞裂解释放 eDNA的途径可系

统性地分为两大类：内源性程序化裂解和外源性

诱导裂解。基于启动方式不同，裂解依赖型 eDNA

释放可进一步分为内源性程序化裂解和外源性诱

导裂解两类。前者更强调群体在生物膜发育过程

中的主动分工与结构重塑，后者则更多体现为细

胞在氧化胁迫、基因毒性刺激或前噬菌体活化条

件下的应激性释放［43， 44］。

2.1.1 内源性程序化裂解释放

内源性程序化裂解与细菌固有的生长周期和群

体发育阶段紧密关联，在生物膜发育的特定时空节

点被激活［44］。以金黄色葡萄球菌（Staphylococcus 

aureus）为例，其关键的自溶素 Atl为双功能肽聚

糖水解酶，在空间上限制在细胞分裂及子代分离

所需的局部区域，从而参与细胞壁的有序重塑而

不引发整体肽聚糖降解。然而，在特定应激条件

或细胞壁稳态受到扰动时（例如细胞壁损伤或营

养状态变化），这种精细的活性调控可能发生破

坏，导致Atl由局部受控的分裂相关水解因子转变

为具有全局作用的肽聚糖水解活性，进而引起细

胞壁的过度降解，最终触发渗透压驱动的细胞裂

解并伴随DNA的释放［43］。此外，在金黄色葡萄球

菌中，Cid/Lrg 调控模块在 eDNA 的释放中同样发

挥着重要的作用，该系统由两个功能拮抗的操纵

子构成：cid操纵子（编码如CidA等促裂解蛋白）

和 lrg操纵子（编码如 LrgA等抗裂解蛋白）。双组

分调控系统LytSR受控于膜电位的变化，调节抗裂

解蛋白LrgA和LrgB的表达，抑制CidA形成孔道，

从而抑制细胞裂解［45］。相对地，碳水化合物代谢

状态调控CidR系统，诱导类穿孔素CidA的表达，

增加裂解和 eDNA释放（图 1a）。细菌通过调节两

者的表达水平，在不同环境和代谢状态下动态控

制细胞裂解事件的发生，从而调节群体行为和生

物膜结构的稳定性。

在某些细菌中，程序化裂解还表现出更高层

级的社会性协同特征。粪肠球菌（Enterococcus 

faecalis）中报道的一种典型机制被称为“兄弟相

残”（fratricide），反映了生物膜群体内部的功能分

化与协作。在这一机制中，生物膜群体中的一部

分细胞分化为“攻击者”，通过分泌两种关键的胞

外蛋白酶——锌金属蛋白酶GelE和丝氨酸蛋白酶

SprE，协同细胞自身的自溶素 AtlA，特异性地裂

解同种的其他靶细胞。GelE被认为通过降解靶标

细胞表面的特定保护性蛋白或信号分子，使 AtlA

能够更有效地水解其肽聚糖底物，而 SprE的存在

可以有效保护攻击者的存活（图 1b）［46］。这种细胞

间攻击并非随机的暴力行为，而是一种程序化的

群体行为，可能由微环境中的局部信号所触发［47］。

其生物学意义在于一方面为生物膜发育的早期阶

段提供了局部高浓度的 eDNA，加速了基质骨架的

形成［48］；另一方可能作为一种“质量控制系统”，

清除群体中生长迟缓、代谢缺陷或携带不利突变

的个体，从而优化整个生物膜群落的适应性［49］。

2.1.2 外源性诱导裂解释放

外源性诱导裂解则由多种环境压力触发，例

如营养限制［50］、氧化应激［51］、抗生素暴露［52］以

及与其他生物的竞争作用［27， 28］。在外源性裂解介

导的 eDNA释放中，前噬菌体诱导及种间Ⅵ型分泌

系统（type Ⅵ secretion systems，T6SS）导致的细

胞裂解是两种具有代表性的途径。其中前噬菌体

诱导通过噬菌体介导的裂解程序破坏细胞壁与细

胞 膜 结 构 ， 从 而 引 发 细 胞 裂 解 并 释 放 大 量

eDNA［53， 54］。这一转换通常由高度保守的分子开

关（如 λ噬菌体的CI/Cro系统）调控，最终导致宿

主细胞程序性裂解，释放出子代噬菌体颗粒以及

宿主的基因组DNA片段，后者随即成为生物膜胞

外基质中 eDNA 的关键来源［55］。其诱导机制具有

多样性和环境响应性，最经典的途径是通过 SOS

反应激活多个参与DNA修复、细胞周期调控和易

错复制相关基因的表达［56， 57］，进而介导前噬菌体

阻遏蛋白的失活，启动裂解程序。在希瓦氏菌

（Shewanella oneidensis）中，整合于染色体上的

λSo 前噬菌体介导的程序性细胞裂解，是释放
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eDNA并塑造三维群落结构的核心机制。该过程的

启动受到生物被膜微环境中铁离子动态的精密调

控，当细菌附着于生长基质表面并启动生物被膜

发育时，其代谢需求导致胞内铁摄取系统活跃，

游离铁水平上升。在氧气存在的条件下，累积的

铁离子可直接或间接地引起DNA损伤。这种损伤

信号被细菌的 SOS应激系统感知，激活关键蛋白

RecA。活化的RecA进而切割 λSo前噬菌体的阻遏

蛋白，解除其溶原状态，驱动前噬菌体进入裂解

周期（图 1c）［51］。这种机制不仅在环境适应中发挥

了重要作用，还深度参与了病原菌在宿主体内的

致 病 过 程 。 在 肺 炎 链 球 菌 （Streptococcus 

pneumoniae）中，前噬菌体的自发激活是早期生物

膜形成过程中 eDNA 的关键来源［58， 59］。鼠伤寒沙

门氏菌的Gifsy-1和Gifsy-2前噬菌体携带重要的毒

力基因，其诱导裂解在释放 eDNA构建生物膜的同

时，也促进了这些毒力基因的水平转移，增强了菌

株在感染环境中的竞争优势和致病潜力［26， 60， 61］。

(a) 金黄色葡萄球菌通过CidA/LrgA类穿孔素/抗穿孔素系统的平衡调控下介导细胞

裂解和 eDNA释放

(a) Staphylococcus aureus mediates cell lysis and the release of extracellular eDNA 

through the balanced regulation of the CidA/LrgA holin–antiholin system.

(c) 希瓦氏菌MR-1中前噬菌体介导的 eDNA释放机理

(c) Mechanism of prophage-mediated eDNA release in Shewanella oneidensisMR-1

(b) 粪肠球菌群体中部分细胞分化为“攻击者”，分泌

GelE、SprE并协同AtlA裂解邻近”靶标”细胞并释

放 eDNA

(b) Enterococcus faecalis become "attackers", secreting 

GelE and SprE and working with AtlA to lyse nearby 

target cells and release eDNA.

(d) T6SS系统的工作原理

(d) The working mechanism of the T6SS 

system

图图1　eDNA细胞裂解依赖型释放机制

Fig. 1　Mechanisms of cell lysis-dependent release of eDNA
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除噬菌体相关裂解外，T6SS介导的细胞裂解

则体现了细菌间竞争驱动的 eDNA 释放机制。

（图 1d）［62］。在铜绿假单胞菌中，T6SS的活性受到

环境离子浓度的调节。当环境中镁离子不足以充

分螯合 eDNA 时，膜感应系统 TagQRST 感知并激

活 Fha 和 PpkA 等下游基因［63］，最终激活 T6SS 并

攻击邻近细胞。被攻击的细胞发生裂解，释放出

更多的 eDNA，从而形成一个自我放大的正反馈循

环：eDNA 螯合 Mg2+→激活 T6SS→裂解细胞释放

更多 eDNA［64］。类似的调控逻辑也存在于霍乱弧

菌（Vibrio cholerae）中，响应调节蛋白VxrB作为

关键信号节点，参与调控T6SS相关基因的表达和

装配［65， 66］。在混合菌株生物膜中，T6SS活性高的

菌株可通过攻击并裂解缺乏免疫蛋白的邻近菌株，

影响了整个生物膜的物理结构和群落动态［66］。

T6SS介导的 eDNA释放机制凸显了生物膜的竞争

性与合作性共存的本质。eDNA作为种内和种间斗

争的产物与工具，细菌通过T6SS将细胞间竞争转

化为公共基质物质的积累，既清除了竞争者，又

加固了自己所处的生存环境［62， 64］。这一机制将生

物膜的发育与细菌的社会行为紧密联系在一起，

为理解多物种生物膜的复杂组装过程提供了重要

线索。

2.2 细胞分泌依赖型释放机制

与裂解依赖型释放相比，分泌依赖型释放的

特点在于细胞无需发生破裂，而是通过膜性载体

或分泌系统将 eDNA主动输出至胞外环境。该过程

通常具有较高的选择性与可调控性，使 eDNA的释

放在时间和空间上呈现更强的组织化特征。按照

具体实现方式，分泌依赖型释放主要可分为胞外

囊泡介导释放和跨膜分泌系统介导释放两类，前

者主要依赖外膜囊泡等膜性结构对DNA进行包裹、

转运和释放，其特点是 eDNA通常以囊泡负载形式

进入胞外环境，从而在转运过程中获得一定保护，

并更容易表现出局部富集和空间定向分布；后者

则主要依赖特定跨膜分泌装置将DNA直接输出至

细胞外，其核心特征在于释放过程更依赖分泌系

统本身的组装与功能状态。

2.2.1 胞外囊泡介导的 eDNA释放

膜囊泡是细菌分泌的纳米级脂质双层结构，

作为重要的细胞间通讯和物质运输载体，在 eDNA

的释放与分布中发挥着独特作用。根据起源和组

成，主要分为外膜囊泡和胞质膜囊泡，其中革兰

氏 阴 性 菌 释 放 的 外 膜 囊 泡 （Outer Membrane 

Vesicles，OMVs）研究最为广泛。细菌外膜囊泡

的生物发生是一个多途径调控的精密过程，双层

耦合模型与爆炸性细胞裂解模型代表了两种在触

发机制、动力学和生理结局上存在根本差异的生

成范式（图 2a）。近年来针对这两种机制如何具体

介导 eDNA释放的研究取得了突破性进展，揭示了

高 度 精 细 的 调 控 网 络 和 多 样 化 的 生 理

功能［33， 67， 68］。

双层耦合模型阐释了细菌在维持细胞活力条

件下主动形成外膜囊泡（OMVs）的机制。其核心

在于外膜局部结构稳定性发生可控改变，使外膜

相对于内膜向外弯曲并出芽。铜绿假单胞菌中的

群体感应信号分子 PQS 是关键调节因子。PQS 插

入外膜并削弱脂多糖之间的阳离子桥联作用，降

低外膜稳定性，从而促进OMV形成，并将 eDNA

等胞内成分包裹释放至胞外环境［69］。最近的研究

将这一认知推向了分子互作和选择性包装的层面。

例如，外膜蛋白OprF作为肽聚糖层中重要的孔蛋

白，在维持外膜张力和完整性中起到锚定作用，

而营养条件的限制会影响OprF的表达，导致外膜

与肽聚糖层的连接局部松弛，这一松弛现象促进

了OMV及其携带 eDNA量的升高。这一机制解释

了在OprF缺失的假单胞菌中，OMV产量呈现数倍

增长的现象［70， 71］。

除双层耦合模型外，细菌还存在另外一种囊

泡生成机制，在某些裂解模块激活下导致的细胞

剧烈崩解过程中，破碎的细胞膜并非无序消散，

而是能够自我重组并形成纳米级的微囊泡结构。

这些囊泡可以包裹并保护释放出的 eDNA，成为其

在生物膜基质中运输和分布的一种载体［72］。在

Shewanella vesiculosa M7T中，高分辨率电镜观察

到了细胞爆炸性裂解、膜碎片重联以及最终形成

囊泡的连续过程。由此产生的囊泡在结构上明显

区别于经典的出泡囊泡，包括单层的爆炸性外膜

囊泡和一种新型的双层囊泡（爆炸性O-IMV）。基
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因组测序进一步表明，这些囊泡内包裹的DNA片

段覆盖了整个细菌染色体，印证了其来源于全面

的细胞裂解［73］。这一机制不仅丰富了对细菌胞外

囊泡生物发生途径的理解，也为探索生物膜内遗

传物质交换、群体应激响应及环境适应策略提供

了新的分子视角。OMV介导的 eDNA释放主要通

过“双层耦合”与“爆炸性裂解”两条核心路径

实现。前者是细菌在正常生理或适度压力下，进

行物质运输和通讯的主动、可控机制；后者则是

细菌在面临生存危机时，通过自我裂解向群体贡

献结构资源的应急性、爆发式机制。未来研究的

关键在于进一步阐明调控这两条路径相互转换或

协同作用的全局性信号网络。

2.2.2 跨膜分泌系统介导的 eDNA释放

除裂解相关途径外，越来越多研究表明，多

种细菌还进化出了主动跨膜分泌机制，能够在不

依赖细胞死亡的情况下，将 eDNA定向输送至胞外

环境。这类分泌过程通常受到严格的遗传调控，

并与细菌的群体竞争、生态适应及遗传交流等社

会行为密切相关［74］。

例如，在非分型流感嗜血杆菌（Nontypeable 

Haemophilus influenzae）中，eDNA 的释放主要由

TraCG内膜复合物与ComE外膜孔道协同完成的非

裂解性分泌机制介导［35］。该过程不依赖细胞接触

或程序性细胞死亡，可实现双链DNA及其稳定蛋

白DNABII的定向胞外输送（图 2b）。其核心机制

可分为以下几个关键环节：首先，位于基因组

ICEHin1056 亚家族可移动遗传元件上的 TraC 与

TraG蛋白形成类似Ⅳ型分泌系统的内膜转运复合

物，可能在与细胞质伴侣蛋白 TraI、ParA、ParB

等的协同下，将DNA从细胞质主动转运至周质空

间。随后，DNA 通过位于细菌亚极区的 ComE 外

膜孔道释放至胞外，该孔道原本为Ⅳ型菌毛的表

达通道，其直径足以容纳双链DNA通过。释放出

的 eDNA与DNABII蛋白在胞外迅速组装成网格状

结构，为生物膜提供关键结构支撑。

类似的主动分泌策略也存在于淋病奈瑟菌

（Neisseria gonorrhoeae）中，eDNA 释放主要由其

基因组中一段 57kb的基因岛编码的Ⅳ型分泌系统

（type Ⅳ secretion system，T4SS）介导。该系统可

(a) 铜绿假单胞菌基于囊泡系统释放 eDNA的不同机制

(a) Different mechanisms of eDNA release by Pseudomonas aeruginosa 

based on the vesicle system

(b) 基于Com系统和Ⅳ型分泌系统的 eDNA释放

(b) eDNA release based on Com system and type Ⅳ secretion system

图图2　eDNA细胞分泌依赖型释放机制

Fig. 2　Mechanisms of cell lysis-independent release of eDNA
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不依赖细胞接触，主动将单链 DNA 分泌至胞外。

其核心机制可分为几个关键环节：首先，位于GGI

上的松弛酶TraI在特定转移起始位点（oriT）切割

DNA，产生并可能共价连接于 5′端的 ssDNA底物；

ParA 与 ParB 蛋白则负责将此 DNA-蛋白质复合物

空间定位至分泌装置。随后，由 TraB、TraK 和

TraV组成的外膜核心复合物，在AtlA和LtgX两种

肽聚糖水解酶局部修饰细胞壁的辅助下，组装成

跨膜通道，并在偶联蛋白TraD及ATP酶TraC的协

同下，驱动 DNA 完成跨内膜与外膜的双重转运，

最终以 5′端受保护的形式释放至环境中（图 2b）。

研究显示，该过程与细胞自溶无关，且所分泌的

DNA 被高度甲基化，可能有助于避免宿主免疫

识别［75， 76］。

2.3 群体感应对于 eDNA 释放的调控

传统观点认为细菌释放 eDNA主要源于细胞衰

亡或环境损伤导致的个体死亡这一被动现象。然

而，越来越多研究表明，在生物膜发育及群体适

应过程中 eDNA释放具有程序化特征，并表现出群

体层面的功能指向性。因此，从群体选择视角看，

eDNA释放在一定条件下可被视为一种具备适应意

义的程序性群体行为，而非单纯的个体死亡副产

物［77， 78］。基于这一界定，群体感应（Quorum 

Sensing，QS）作为密度依赖型调控系统发挥着重

要的调控作用。大量研究表明，QS对 eDNA释放

的调控并非依赖单一途径，而是通过裂解依赖型

与分泌依赖型等多种机制协同实现。目前已经在

多种细菌中发现了相似的机制（表 2）［79， 80］，以铜

绿假单胞菌为例，其QS网络主要由 las、rhl、pqs

和 iqs四个相互耦联的信号通路构成，呈现明显的

层级调控特征（图 3）［37］，首先，las系统中LasI合

成的酰基高丝氨酸内酯信号分子 3-oxo-C12-HSL与

转录调控蛋白 LasR 结合后，可激活包括 lasI、

rhlI、rhlR以及 pqsABCDE/pqsH在内的多种下游基

因，从而处于整个网络的上游枢纽位置。随后，

rhl 系统中 RhlI 合成的 C4-HSL 与 RhlR 结合，进一

步调控鼠李糖脂、生物膜相关因子及部分自溶和

表面活性分子合成过程。与此同时，pqs系统通过

PqsABCD 和 PqsH 合成 HHQ 与 PQS，并由转录因

子 PqsR感知后形成正反馈放大，既可促进喹啉类

信号持续积累，也可进一步影响囊泡形成、DNA

稳定性及毒力因子表达。iqs系统则更多体现环境

胁迫输入特征，可将营养限制、磷缺乏或氧化应

激等外界信号整合进入QS调控网络，增强 eDNA

释放对环境条件的响应性［81-84］。以下将以铜绿假单

胞菌为模型，分别从裂解依赖型与分泌依赖型两

条路径系统阐述 QS 对 eDNA 释放的精细调控

机制。

表表2　　不同菌株中QS调控 eDNA释放及其作用

Tab. 2　　The regulation of eDNA release and function by QS in different strains

革兰氏阴性菌

革兰氏阳性菌

菌株中文名

嗜水气单胞菌

鲍曼不动杆菌

哈维氏弧菌

霍乱弧菌

新洋葱伯克霍尔德菌

脑膜炎奈瑟菌

铜绿假单胞菌

枯草芽孢杆菌

艰难梭菌

粪肠球菌

李斯特菌

金黄色葡萄球菌

表皮葡萄球菌

肺炎链球菌

菌株拉丁学名

Aeromonas hydrophila

Acinetobacter baumannii

Vibrio harveyi

Vibrio cholerae

Burkholderia cenocepacia

Neisseria meningitidis

Pseudomonas aeruginosa

Bacillus subtilis

Clostridioides difficile

Enterococcus faecalis

Listeria monocytogenes

Staphylococcus aureus

Staphylococcus epidermidis

Streptococcus pneumoniae

相关基因

ahyI/ahyR

abaI/abaR

luxM/luxS/luxR

luxS, cqsA, hapR
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2.3.1 QS对裂解依赖型释放的调控

在裂解依赖型释放路径中，QS可通过诱导程

序性裂解促进 eDNA输出，主要涉及噬菌体激活与

自溶型死亡两种机制。高细胞密度条件下，las系

统受 3OC12-HSL 激活，上调例如 glaU 等脂多糖合

成相关基因，增加细胞表面噬菌体受体丰度，从

而提高特定噬菌体的吸附效率与裂解发生率，促

进 eDNA释放［98］。此外，QS系统还可通过代谢中

间体间接触发前噬菌体激活。例如，PqsL单加氧

酶缺失或功能下降时，pqs系统中间物HHQ在胞内

积累（图 3）。可通过不依赖经典转录因子 PqsR的

途径激活Pf4前噬菌体，使其由溶原态转入裂解周

期，从而释放大量 eDNA［99］。这一现象说明QS不

仅通过转录调控网络发挥作用，还可通过代谢物

积累影响噬菌体命运，实现对 eDNA输出的调控。

另一方面， PQS 系统调控产生的喹啉类分子

图图3　铜绿假单胞菌中多层QS系统调控 eDNA释放示意图

Fig. 3　Schematic representation of the regulation of the multilayer QS system in Pseudomonas aeruginosa
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HQNO（图 3）可抑制细胞色素 bc1复合体电子传

递，导致呼吸链受阻和活性氧积累，引发膜电位

下降与膜结构损伤，最终诱导细胞裂解［100］。此

外，PQS还可通过螯合Fe3+参与氧化应激反应，在

高浓度条件下加剧膜损伤并增强细胞毒性。这些

结果表明，QS 通过转录调控与代谢调节双重路

径，协同驱动裂解依赖型 eDNA释放［101-104］。

2.3.2 QS对分泌依赖型释放的调控

除裂解型机制外，QS还可通过调控主动分泌

过程影响 eDNA的释放与空间分布，其中外膜囊泡

途径尤为关键［105， 106］。当细菌进入早期稳定期时，

las系统产生的 C12-HSL激活转录因子 LasR并增强

pqsABCDE 及 pqsH 等关键基因的表达促进 PQS 合

成。PQS通过驱动外膜出芽形成直径约50–150 nm

的 OMVs。其包裹 DNA、蛋白质及多种信号分子

并释放至胞外环境，从而实现非裂解型 eDNA 输

出。此外，转录因子 PqsR在 PQS作用下形成正反

馈调节环路，进一步增强喹啉类信号分子生成

（图 3）。pqsE虽不直接参与PQS合成，却作为重要

效应调控因子协调 rhl 系统及多种毒力基因表

达［107］，从而影响OMVs形成效率及其内容物的装

载。lasI缺失突变株产生的 OMVs数量显著减少，

胞外 DNA 含量同步下降［108， 109］，进一步证明 las-

pqs轴在分泌依赖型 eDNA释放中的核心地位。

进一步研究表明，QS对主动型 eDNA释放的

调控并非局限于单个环节，而是体现为“信号积

累—转录响应—膜重塑—分泌执行”的连续过程。

首先，QS信号随细胞密度升高而逐步累积，从而

将主动型 eDNA释放限定在生物膜成熟或群体重构

等特定阶段，而非随机发生［110， 111］。其次，PQS除

促进OMVs生物发生外，还可与DNA发生相互作

用，增强其稳定性并提高其在囊泡中的装载与保

存效率。此外，rhl系统产生的C4-HSL可通过调节

鼠李糖脂等表面活性分子的合成，影响膜流动性

及囊泡脱离效率，并与 pqs系统协同作用，共同调

控 eDNA 释放的速率与空间分布（图 3）［112］。因

此，与裂解依赖型路径相比，分泌依赖型机制在

维持群体存活率的同时，实现了对 eDNA数量、释

放时序及空间组织的精细调控，使QS成为主动型

eDNA释放过程中的核心调节枢纽。

从环境生物学视角看，eDNA 释放机制的差

异，本质上反映了细菌群落对遗传物质胞外输出

方式的差异化选择。不同机制以不同代价、在不

同空间尺度上，并以不同分子状态释放DNA，从

而塑造 eDNA的异质性及功能分化［113］。裂解依赖

型释放通常属于高代价策略，部分细胞经程序化

裂解、自溶或噬菌体诱导后快速释放大量 DNA，

并在局部微环境中形成高浓度积累，更有利于生

物膜基质搭建和生态位构建［114］。相比之下，囊泡

介导或分泌系统介导的释放不依赖细胞完全裂解，

属于低代价、可持续的主动输出方式，有助于提

高DNA释放的连续性、定向性和环境适应性［115］。

不同路径产生的 eDNA在空间分布、长度完整性、

单链/双链状态及是否受囊泡保护等方面存在差异，

进而影响其在结构支撑、遗传交换和电子传递中

的功能偏向。因此，eDNA如何释放在很大程度上

决定了其如何发挥作用，也为后续功能分析提供

了机制基础。

3 胞外DNA的核心功能

胞外DNA作为生物膜胞外聚合物基质的重要

组成部分，在生物膜的形成、稳态维持及群体功

能整合过程中发挥着多层次、系统性的核心作用。

首先，作为结构性基质和生态位构建因子，参与

细胞初始黏附、生物膜三维骨架形成及抗逆屏障

建立；其次，作为生物膜内部的遗传信息交换平

台，通过保护和富集游离遗传物质，促进自然转

化及水平基因转移；此外，作为胞外电子传递过

程中的重要介质，通过富集电子穿梭体或构建连

续传递网络，参与调控群体能量流动（图 4）。因

此，本节将围绕 eDNA在结构支撑、遗传交换和电

子传递三个平行维度上的作用展开论述，以系统

阐明其在微生物生态学中的重要性。

3.1 作为生物膜的结构性基质和生态位构建因子

在细菌由浮游态向附着态、由单细胞向多细

胞群落转变的过程中，生物膜的形成是其社会性

生活的典型体现。这一高度组织化的结构并非细

胞 的 简 单 堆 积 ， 而 是 依 赖 于 细 胞 外 基 质

（extracellular polymeric substances，EPS）的精妙
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构建与调控。作为 EPS 的关键组分之一，胞外

DNA（eDNA）的作用已远超越早期认识的“分子

胶水”。而是主动参与构建一个具有特定物理化学

性质的微环境［116］，即生态位构建过程。

在生物膜形成的初始粘附阶段，eDNA起到关

键的先导作用。研究发现，许多细菌会主动释放

或利用环境中已有的 eDNA 覆盖在惰性或生物表

面，改变界面的电荷、疏水性等性质，从而为后

续细胞的定植创造有利条件。例如，在金黄色葡

萄球菌（Staphylococcus aureus）和表皮葡萄球菌

中（Staphylococcus epidermidis），带负电的 eDNA

能与细胞表面的阳离子成分（如壁磷壁酸、表面

蛋白）发生酸碱相互作用，显著增强细胞与表面

之间以及细胞间的粘附力［117］。对于枯草芽孢杆菌

（Bacillus subtilis） 和 蜡 样 芽 孢 杆 菌 （Bacillus 

cereus），eDNA能在细胞表面形成一层保护性覆盖

层，介导细胞与疏水性表面的结合，并初步构成

抵抗环境胁迫的物理屏障［118， 119］。这一阶段的

eDNA功能，凸显了其对细菌从浮游态向附着态转

变的关键促进作用［116］。

随着生物膜的发育成熟，eDNA的作用进一步

深化，成为维持三维结构完整性和机械强度的核心

骨架。在铜绿假单胞菌（Pseudomonas aeruginosa）

这一模式生物中，eDNA与胞外多糖 Pel之间形成

特异的离子交联网络，构成了生物膜基质的主体

框架［120， 121］。这种 eDNA-Pel复合物形成的水合凝

图图4　胞外DNA的核心功能

Fig. 4　Core functions of eDNA
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胶，不仅赋予生物膜抵抗流体剪切力的韧性，还

通过限制内部水分子和大分子的自由扩散，塑造

了独特的生态位。此外，eDNA的网络构建能力极

具多样性。它能与 EPS 中的其他组分，如蛋白质

（例如淀粉样纤维）发生相互作用，共同增强基质

的凝聚力［122］。更为重要的是，eDNA能高效螯合

环境中的二价阳离子（如Ca2+［123］、Mg2+［124］），这

些 eDNA 与阳离子的相互作用极大地增强了整个

EPS网络的机械稳定性。此外，这种由 eDNA主导

形成的致密凝胶状基质，直接构成了生物膜固有

抗性的第一道物理防线。它能够有效限制大分子

抗生素的渗透扩散，形成传质屏障；同时，eDNA

通过静电作用螯合带正电荷的抗菌肽（如多粘菌

素B），降低其局部生物利用度［125］。近年在 eDNA

中发现Z型DNA（Z-DNA）和G-四链体（G4）等

非经典二级结构［6， 126］，进一步深化了我们对

eDNA 在生物膜结构与功能中核心作用的认识。

eDNA本身具有高度可塑的空间构象和独特的物理

化学性质，使其不仅是被动的结构支架，更是决

定生物膜粘弹性网络组织方式的重要分子基础。

其中Z-DNA对核酸酶具有更强的抗性，生物膜中

的G4/血红素复合物可能通过调节氧化还原信号级

联反应和促进 ROS的清楚，帮助生物膜适应氧化

应激［127］。

3.2 作为生物膜内部的遗传信息交换平台

除了作为物理支架，eDNA在生物膜中还承载

着重要的生物学信息功能，是细菌群落进行遗传

交流、实现快速适应与进化的重要平台。在生物

膜中，eDNA作为一种可移动的公共遗传资源库，

极大地促进了水平基因转移 （horizontal gene 

transfer，HGT），从而增强了种群的遗传多样性和

环境适应潜力［8］。eDNA介导的水平基因转移在生

物膜中具有独特的优势。首先，生物膜基质对

eDNA的物理吸附和保护作用，可通过静电作用、

氢键和疏水作用将DNA固定于基质网架之中，延

长其在环境中的存留时间，降低被核酸酶快速降

解的风险，为受体细胞摄取DNA创造了更长的时

间窗口［128， 129］。其次，生物膜内细胞空间距离近、

密度高，提高了供体DNA与受体细胞接触的频率。

最后，生物膜内部异质性的微环境（如营养梯度、

压力梯度），使遗传交换更具针对性和高效益［130］。

eDNA的释放与细菌感受态转化在时空上常存

在精妙的协同调控，这优化了遗传交换的效率。

在肺炎链球菌（Streptococcus pneumoniae）中，群

体感应信号（如CSP）在核心的群体感应信号既诱

导部分群体进入感受态，上调DNA摄取和重组相

关基因，又驱动另一部分细胞发生程序性裂解，

主动释放基因组 DNA。这些 eDNA 可被周围处于

感受态的同伴摄取，并通过同源重组整合到自身

基因组中［131］。同样，在枯草芽孢杆菌（Bacillus 

subtilis）中，早期感受态发育信号直接调控 eDNA

的主动释放，而释放的DNA优先被同一生物膜群

落内的感受态细胞捕获，完成了高效的种内遗传

物质交换［132， 133］。大量研究表明，抗生素抗性基因

可以以游离 eDNA的形式存在于水体、污泥和生物

膜 中 ， 并 通 过 自 然 转 化 使 环 境 菌 群 具 备 抗

性［130， 134］。在生物膜系统中，抗性基因的水平基因

转移频率往往显著高于浮游状态，这与生物膜中

高密度细胞、eDNA 富集和应激反应增强密切相

关［135］。最近研究发现各类表面环境（如微塑料）

上的生物膜同样积累大量 eDNA和抗性基因，并通

过自然转化等方式促进传播［136］。这类以游离

eDNA为载体的抗性基因库，在一定时间内保持结

构完整和具有可转化性，为后续进入系统的环境

菌株提供可利用的抗性基因来源。

3.3 作为生物膜导电介质促进胞外电子传递

近年的研究表明，eDNA不仅是生物膜的重要

结构性组分，而且在细菌呼吸相关的胞外电子传

递（extracellular electron transfer，EET）过程中发

挥着关键调控作用。在生物膜体系中，eDNA依托

其高度带负电的磷酸骨架以及在空间上的连续分

布特征，为氧化还原活性电子载体的富集、固定

与循环提供了稳定的微环境，从而在细胞群体尺

度上显著影响电子传递的效率。

以假单胞菌为代表的研究显示，eDNA除参与

生物膜基质构建外，还可与小分子电子穿梭体形

成稳定的复合体系，从而增强EET过程的连续性。

Saunders等在铜绿假单胞菌中发现，吩嗪类分子可
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与 eDNA结合并被滞留于生物膜基质内部，显著降

低其向周围环境的扩散损失，在生物膜内部构建

起稳定的电子传递通路，从而支持跨细胞的远距

离电子传递［13］。类似地， eDNA 还能有效滞留

resazurin/resorufin等外源电子载体，使其在生物膜

内部形成局部高浓度的氧化还原反应区域，提高

电子受体的再循环效率，并增强呼吸电子传递过

程的整体稳定性［137］。上述研究表明，eDNA通过

调控电子穿梭体的空间分布和滞留行为，在间接 

EET路径中发挥着核心支撑作用。

在Shewanella oneidensis中，eDNA的积累同样

与EET能力密切相关。研究表明，当 eDNA在细胞

表面及胞外空间持续累积并形成高度水合的凝胶状

网络时，可在不干扰细胞色素功能的前提下，为胞

外电子流动提供连续、低阻且稳定的传递介质［138］。

该 eDNA网络不仅能够维持电子在细胞与电极之间

的有效传输，还可通过其对离子、水分子及电子载

体的调控能力，缓冲胞外环境波动对电子传递过程

的不利影响。与单一依赖导电蛋白或可溶性电子载

体的EET模式相比，eDNA介导的电子传递体系在

空间尺度上更具连续性，在功能上更具鲁棒性，体

现出生物膜作为整体功能单元的代谢优势。

4 胞外DNA在环境生物学中的应用

胞外DNA作为广泛存在于水体、土壤及沉积

物中的生物高分子，在环境总DNA池中占据重要

比例，并表现出异于胞内DNA的独特物理赋存状

态与生物地球化学行为。胞外DNA在环境基质中

具有持久残留性、界面吸附能力强，并能够作为

水平基因转移的载体，因此成为连接微观分子机

制与宏观生态过程的重要纽带（表 3）。本节将重

点阐述胞外DNA在环境生态风险评估中的指示作

用，作为生物多样性监测的稳定遗传标记，解析

其参与环境污染物吸附并修复的机理，并探讨基

于 eDNA 形成过程的环境生物膜污染靶向控制策

略，为环境生物技术的创新应用提供理论依据。

4.1 环境基因风险评估

eDNA 作为环境 DNA 的核心来源，随着分子

生物学和环境科学的深度交叉，其已经从残留物

逐渐转变为生态系统监测与风险评估的重要功能

介质（图 5）。在环境抗生素抗性传播过程中，

eDNA不仅是抗性基因的储存库，更是介导水平基

因转移的重要媒介［132， 133］。环境中的抗性基因

（ARGs）除存在于活体微生物细胞内外，还以胞

外形式游离于水体、土壤颗粒和沉积物甚至微塑

料表面［39， 152］，稳定存在的胞外ARGs可通过自然

转化过程被感受态细菌摄取，并整合进受体基因

组或质粒中，进而实现抗性性状的获得与扩

散［130， 134］。eDNA及其携带的 eARGs构成了环境抗

性传播的遗传库，其丰度、完整性以及转化活性

表表3　　胞外DNA及其衍生应用在环境生物学中的研究

Tab. 3　　eDNA and its derivatization applications in environmental biology

应用方向

环境基因风险评估

生态环境物种监测

环境污染物的修复

环境生物膜污染控制

研究主题

eARGs 风险评估

eARGs 方法比较

抗性动态研究

群落动态监测

生态多维监测

生态健康评估

水质指标补充

生态毒理风险预测

污染物结合行为

eDNA-金属相互作用机制

生物膜抗性控制

延缓生物膜污染

缓解膜过滤堵塞现象

应用场景

淡水受污染河流

表层水体抗性监测

地表水/地下水系统

城市水体长期监测

淡水系统生物多样性监测

流域生态质量监测

城市饮用水源监测

石油污染土壤

重金属污染

重金属污染

污水/工业膜系统

抵抗致病微生物

分离纯化设备抗生物污染

实例描述

河流水体 iDNA/eDNA ARGs丰度定量

比较 eDNA与mrDNA ARGs检测优缺点

ARGs空间分布与环境因素关联

水体微生物/ARGs群落并行监测

多物种水生生物宏条形码监测

eDNA数据结合环境因子分析生态响应

eDNA用于水体环境状态判断

评估有机污染物生态风险

eDNA与重金属污染物相互作用

eDNA中促进Cd(II)和Ni(II)吸附

eDNA降解减少膜抗性

DNase I下调生物膜形成基因表达

DNase处理可减缓和缓解膜堵塞
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直接决定抗性扩散强度。同时，eDNA所承载的风

险也不限于 eARGs 本身。环境中的 eDNA 还可能

携带多种致病相关基因或毒力因子基因，如与黏

附、侵袭、毒素产生和宿主定殖相关的功能片段，

这些遗传信息可作为环境中潜在致病性传播的重

要储库［153］。当这些致病相关基因与 eARGs共同存

在于同一环境基质中时，可能形成耐药性与致病

性协同富集的复合风险，进一步增强环境暴露与

公共卫生后果之间的关联［154］。尤其是在医院废

水、养殖废水、污水处理系统等受污染水体中，

抗生素、消毒剂、重金属及其他选择压力共同作

用，为这类功能基因的富集、维持和传播提供了

有利条件［155-158］。在此背景下，环境 eDNA及其携

带的 eARGs和致病相关基因可被视作一类具有生

物扩增潜力的新兴污染因子，其环境危害不仅体

现为对细菌群落结构和生态功能的扰动，更可能

通过水体暴露、食物链传递和人类活动等途径传

导至健康风险层面［159］。因此，从风险控制角度来

看，仅监测抗性菌数量已难以全面反映抗性扩散

潜力，必须将检测重点进一步延伸至 eDNA及其所

携带的可传播功能基因库。

尽管传统 qPCR及高通量检测技术具有较高灵

敏度，但其通常依赖实验室设施且检测周期较长，

难以满足大量环境样品的快速筛查需求。近年来，

图图5　胞外DNA在环境生物学中的应用

Fig. 5　Environmental biology applications of eDNA
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相关研究开始聚焦于利用生物传感体系实现 eDNA

中ARGs的快速检测，从而显著提升了现场检测的

灵敏度与可操作性。例如，例如基于表面增强拉

曼散射的多靶点检测平台，无需可实现对 sul1、

tetA、blaTEM等 eARGs的痕量检测，检测周期约 40

分钟，可应用于污水及环境水体样品的现场分

析［160］；另一种结合磁性固相萃取、光驱动核酸扩

增与侧向流动读出（MSPE-LD-RPA-LFA）的方

法，实现了对模型 eARG sul1的快速现场监测，检

测灵敏度与传统 qPCR相当（可检测到约 10拷贝/

µL水平），整个流程约 35分钟。这类生物传感策

略突破了传统分子检测对实验室设备的依赖，为

高频、便捷、低成本的 eARGs环境监控提供了新

的技术路径，并有潜力支持更精细的抗性传播风

险评估与处理工艺效果评估研究［161］。未来，若能

进一步将致病相关基因、移动遗传元件及受体菌

群感受态水平纳入协同监测框架，将有望更全面

地揭示 eDNA介导的环境遗传污染传播过程，并为

面向公共卫生安全的风险预警和过程控制提供

支撑。

4.2 生态环境物种监测

eDNA通过携带物种特异性序列信息，为生态

系统结构解析与历史演替重建提供了高分辨率分

子证据［162］。随着高通量测序技术与DNA条形码技

术的快速发展，基于环境 DNA 的宏条形码

（metabarcoding）方法已成为生物多样性监测与生

态系统评估的重要分子工具。eDNA本质上是生物

体释放至环境中的遗传物质，其来源包括细胞裂

解、主动分泌以及生物膜结构中的胞外 DNA 组

分，能够在水体、土壤、沉积物甚至空气中稳定

存在一定时间。依托其对物种特异性遗传信息的

高度保真性和可扩增性，研究者通过采集环境样

品并解析其中的 eDNA序列，可在非侵入、低干扰

条件下重建从微生物到大型脊椎动物的物种组成

与群落结构（图 5）［15， 163］。大量系统综述表明，

eDNA metabarcoding 已广泛用于湖泊、河流、海

洋、森林和农业生态系统的物种调查、外来入侵

种预警和古环境重建，并逐步形成较为标准化的

采集、保存和生信分析流程［164］。

沉积环境中的胞外 DNA 不仅是生物量的残

留，更因其可通过矿物颗粒吸附、物理封装及化

学稳定化作用而获得长期保存能力，能够体现出

生态系统演化的过程。与主要反映当前生物活性

的胞内 DNA 不同，eDNA 库跨越时间尺度封存了

群落对历史环境变化的响应信息。Varrella等通过

解析沉积岩芯中不同深度的 eDNA组分，成功重建

了微生物群落的长期演替轨迹，并区分了自然环

境波动与人为扰动事件对群落结构的差异化影

响［165］。这种基于 eDNA的解码技术，不仅能够为

受损生态系统确立历史参照基线，更为制定适应

性管理策略、评估沉积物去污修复成效以及实现

生态系统可持续恢复提供了关键的分子生物学依

据。未来若能建立全球标准化、长期运行的 eDNA

监测网络，将成为应对生物多样性危机的核心基

础设施，为理解、记录和保护地球生命提供前所

未有的数据支持［166］。

4.3 环境污染物的修复

eDNA 作为生物膜基质的重要结构与功能组

分，在污染物生物修复中具有显著作用。eDNA由

含氮碱基、脱氧核糖和带负电的磷酸骨架组成。

其分子中富含磷酸基团和含氮官能团，因此可通

过静电作用、配位络合和氢键与金属离子及有机

污染物发生相互作用（图 5）。在环境 pH条件下，

eDNA 整体呈负电性，可高效吸附多价金属阳离

子，是生物膜中关键的金属固定组分。研究表明，

在伯克霍尔德氏菌（Burkholderia sp. MBR-1）生物

膜中选择性去除 eDNA 后，其胞外聚合物对镉

（Cd2+）和镍（Ni2+）的吸附容量分别下降 12.6%和

15.7%，直接证明了 eDNA 在金属吸附中的贡

献［147］。通过X射线吸收精细结构分析发现，铜离

子与生物膜 eDNA 相互作用后主要以 Cu3（PO4） 2

的形式存在，从分子层面证实了磷酸根基团是重

金属结合与固定的关键位点［148］。Joseph Hufton等

利用 eDNA 对铀酰离子（UO2
2+）的吸附与矿化能

力，在酸性条件下通过磷酸基团的静电吸附与络

合作用，实现铀酰离子的富集；随后分泌的酸性

磷酸酶水解 eDNA释放无机磷酸盐，与铀形成难溶

铀磷酸盐矿物，最终实现接近 100% 的去除效
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率［167］。这一过程体现了 eDNA从“吸附平台”到

“矿化前驱体”的功能转化，为重金属污染原位稳

定化提供了分子层面的理论依据。

除吸附与矿化功能外，eDNA在胞外电子传递

（extracellular electron transfer，EET）中同样发挥

重要作用。在电活性生物膜和微生物燃料电池体

系中，eDNA可通过其带负电的磷酸骨架与酚嗪类

氧化还原分子 PYO发生静电相互作用，使其在基

质中富集并稳定存在，同时其碱基堆叠结构为电

子耦合提供有利环境，从而提高电子在 PYO与细

胞外电子受体之间的循环效率［13］。去除 eDNA 会

显著降低电子转移速率和电流输出，而补充外源

DNA 则可恢复甚至增强电子传导能力，说明

eDNA不仅是结构支撑组分，也是功能性电子传递

介质。因此，在污染物生物修复体系中，eDNA可

能通过“络合固定—强化还原”的双重机制发挥

作用，一方面降低金属离子迁移性，另一方面促

进Cr（Ⅵ）、硝酸盐等氧化型污染物的还原转化。

此外，在移动床生物膜反应器等废水生物处

理工艺中，生物膜对载体的附着能力及抗水力剪

切稳定性直接关系到系统运行效率。除多糖组分

外，eDNA通过与多糖和蛋白质交织形成连续的三

维网络结构，增强生物膜的机械强度与结构韧

性［168， 169］。因此，通过遗传调控或环境诱导适度提

高 eDNA产生水平，有望构建更加稳固且高导电性

的功能生物膜体系，从而提升有机污染物降解效

率与反应器运行稳定性。

4.4 环境生物膜污染控制

与将 eDNA视为生物功能材料或环境信息载体

不同，在感染和工业污损环境中，eDNA是维持有

害生物膜稳态和耐受性的关键结构枢纽。大量研

究表明，在铜绿假单胞菌、葡萄球菌、肠球菌及

口腔多菌种生物膜中，eDNA参与早期黏附、微群

体形成和三维网络稳定［170， 171］。缺乏 eDNA的铜绿

假单胞菌难以形成成熟生物膜，外源补充可部分

恢复其黏附与聚集能力［172］，类似现象亦见于

Staphylococcus epidermidis 和 Enterococcus faecalis

等致病菌［4， 173］，此外，eDNA 的存在与抗生素渗

透受限及宿主免疫清除困难等耐受表型密切相

关［174， 175］。表明其不仅是结构支架，也参与维持生

物膜的保护性屏障功能。

基于此，靶向 eDNA的干预策略成为抗生物膜

的重要方向（图 5）。多种体外模型、动物实验及

临床研究表明，外源DNase I或重组人源DNase可

显著降低生物膜生物量和厚度，削弱三维网络完

整性，并提高抗生素渗透效率［176， 177］。在铜绿假单

胞菌和金黄色葡萄球菌生物膜中，DNase与抗生素

联合使用通常优于单一抗菌处理［178］，其机制在于

核酸酶破坏 eDNA骨架结构，削弱离子桥联与网络

稳 定 性 ， 从 而 降 低 机 械 强 度 与 代 谢 协 同 能

力［179， 180］。在工程系统中，eDNA同样促进膜污染

和生物污损形成，周期性投加DNase或DNA络合

剂可延缓膜污染进程［72， 181］。同时，通过调控细胞

自溶［182］、噬菌体诱导［183］、分泌系统及QS响应过

程减少 eDNA释放，从源头抑制生物膜形成。

4 挑战与展望

总体而言，eDNA研究正在从“现象描述与单

通路拆解”走向“多尺度机制整合、风险可量化

评估与工程可控利用”的新阶段。未来突破在于

围绕机制整合、风险防控与理性应用形成能够被

验证、可预测、可调控的统一框架，从而把 eDNA

推进为可解释、可建模、可管理的生物资源。

首先，机制整合是 eDNA研究的核心瓶颈，也

是后续风险评估与工程调控的前提。当前 eDNA释

放途径的多样性及其调控网络的复杂性尚未形成

系统整合框架。多重释放通路属于功能冗余抑或

级联响应，以及如何在 eDNA输出的代谢代价与生

态效益间达成群落演化权衡，仍有待深入定量解

析。因此，有必要在多通路耦合调控视角下，从

单向的机制分解迈向多维的系统整合。现有方法

难以有效区分游离 eDNA、囊泡包裹 DNA 及裂解

释放残留 DNA，不同来源 eDNA 的定量比较存在

技术偏差，仍需开发高时空分辨原位观测技术、

系统动力学模型与多组学方法，深入阐明群落如

何通过机制切换与协同来响应外部环境信号，揭

示其高度的环境依赖特征。

其次，风险防控应成为 eDNA研究从生态学走

向环境安全与公共健康的重要抓手。eDNA并非简
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单的物质残留，其持久性、可利用性与传播通量

会促进抗生素抗性基因和有关毒力基因通过水平

基因转移扩散。当前风险评估多依赖实验室体系，

缺乏真实环境中长期、多扰动情境下的验证，致

使关键阈值难以判定。未来应将 eDNA纳入基因污

染风险的核心进行如下推进，第一，开展真实环

境中的长期原位追踪，围绕污水处理厂出水、河

流沉积物、农业回用水和生物膜反应器等典型场

景，系统解析 eDNA在不同温度、pH、离子强度、

颗粒负荷和有机质背景下的代谢动力学；第二，

构建多扰动耦合下的转化风险模型，重点考察抗

生素、重金属、消毒副产物、微塑料及表面活性

剂等共存压力对受体菌感受态诱导、膜通透性变

化及 eDNA 持久性的协同影响；第三，在常规

qPCR定量基础上，引入片段长度分布、核酸损伤

程度、受体菌实测转化频率及功能基因表达响应

等指标，形成更接近实际暴露后果的生态安全

标准。

最后在工程化应用层面，eDNA在生物膜结构

稳定、群落黏附、污染物吸附固定、生物修复效

率提升以及生物电化学体系构建中展现出积极作

用，提示其有望成为环境工程调控的重要靶点。

可从以下路径推进理性应用：其一，面向结构与

性能优化的“功能定向强化”，通过调控菌体生理

状态及外界条件，使 eDNA在关键结构区域定向富

集，形成具有可预测的功能网络；其二，面向工

艺流程的“定时释放调控”，将 eDNA从载体/细胞

外基质中按预设时间窗口释放出来，使其在特定

阶段发挥结构支撑、黏附成膜、水平基因转移底

物或信号调控等作用，随后再被降解或清除以避

免对后续步骤造成不利影响；其三，面向多功能

集成的“耦合增效利用”，将 eDNA由单一结构或

调控因子拓展为多过程协同的功能节点，通过与

其他材料或生物过程的深度耦合，实现系统性能

的整体提升。例如可将 eDNA与导电材料（如生物

炭、石墨烯等）或胞外聚合物协同组装，构建兼

具结构稳定性与电子传递能力的复合生物膜，从

而提升生物电化学体系中的电流输出与电子传递

效率。

总体来看，eDNA研究正由现象描述与机制分

解阶段逐步迈向机制整合与生态建模阶段。未来

有望在分子、群落与生态系统多个层级实现理论

框架的协同统一，通过多学科交叉与方法整合，

深化对微生物群落结构—功能关系的系统认识，

并为环境治理与公共健康问题提供更加坚实的理

论基础。
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