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摘要：可吸收胞外电子的电活性微生物(Electroactive microorganisms，EAMs)可利用胞外固态载体的电

子将二氧化碳或其他氧化态物质还原成胞外有机物、还原态无机物或自身生命活动所需的有机物。该类

EAMs 的出现拓宽了人们对微生物多样性的认识，在生物质能合成、污染物治理与化学物质检测等方面

具有重要的应用价值。本文介绍了代表性的可吸收胞外电子 EAMs 的物质转化与电能转化率等基本特

性，重点阐述该类 EAMs 基于膜蛋白的直接吸收电子机制，及基于电子穿梭体的间接吸收电子机制，

提出了其在微生物电合成系统与微生物传感器中的应用前景，并从 EAMs 机理研究、生物膜微观机制

及工程应用的角度展望其今后的研究方向。 
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电活性微生物(Electroactive microorganisms，

EAMs)是一类可与胞外固态载体——电极进行电

子传递的微生物，部分 EAMs 可将电子传递给电

极以产生电流，部分 EAMs 可吸收电极传来的电

子得到目标产物，部分 EAMs 同时具备输出和吸

收胞外电子的能力[1–4]。可吸收胞外电子的 EAMs

在合成化学产品和修复环境两个应用方向上具有

清洁、低能耗及可持续等特点，近年来受到国内

外研究者的重视[5–6]。除应用层面的研究，学者们

试图深入解析 EAMs 吸收电子的机制，旨在从机

理理论的高度为提高目标产物产量和污染修复效

率提供指导。本文将在总结具备吸收胞外电子能 

力的代表性 EAMs 的基础上，阐述其胞外吸收电

子机制的研究进展，介绍其在微生物电合成系统

与微生物传感器中的应用前景，并从 EAMs 机理

研究、生物膜微观机制及工程应用的角度展望其

今后的研究方向。 

1  吸收胞外电子的代表性 EAMs 

大部分可吸收胞外电子 EAMs 的研究是在微

生物电合成系统(Microbial electrosynthesis system，

MES)中开展的。MES (图 1)由阳极室和阴极室组

成，2 个极室被质子或离子交换膜分隔开，阳极发
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生微生物催化氧化有机物或简单的水氧化产生电

子的反应，关键的生物电合成反应发生在阴极，

依靠外电路电能降低电子传递的壁垒，阴极室中

的微生物接受阴极传来的电子，将二氧化碳或其

他氧化态物质还原成胞外有机物、还原态无机物

或自身生命活动所需的有机物[6–8]。 

在合成化学制品方面研究较多的可吸收胞外

电子 EAMs 为 Clostridum 属和 Sporomusa 属[5,7]，

它们将 CO2 合成为乙酸、丁酸、乙醇等分泌到胞

外，同时获得微生物自身所需的能量。Sporomusa 

ovata DSM-2662 是目前已知的 MES 中以纯菌形

式合成乙酸效果最好的微生物，合成速率可达

282 mmol/(L·m2·d)，电能转化为乙酸的效率超过

80%，比光能或化能自养型微生物的能量转化效

率高 [9]。在环境修复方面研究最多的 EAMs 是

Geobacter 属及 Shewanella 属[9]，它们可吸收胞外

电子，将 U(VI)、硝酸盐等污染物还原为 U(IV)、

亚硝酸盐、N2 等生物毒性小的物质[1,4,9]。此外，

EAMs 还能吸收胞外电子合成自身生长所需的有

机物，Acidithiobacillus ferrooxidans 是首株被证明

能利用阴极电子合成供自身生长所用的胞内有机

物的 EAMs [8]。 
 

 
图 1.  微生物电合成系统(据文献[10]绘制) 

Figure 1.  Microbial electrosynthesis system (adapted 
from reference [10]). 

目前已报道的可吸收电子 EAMs 按首字母排

序总结于表 1，从中可看出该类 EAMs 广泛分布

于 多 个 菌 属 ， 它 们 的 电 能 利 用 率 较 高 ， 例 如

Pseudomonas alcaliphila MBR 在利用阴极电子将

硝 酸 盐 还 原 为 亚 硝 酸 盐 时 ， 电 能 转 化 率 可 达

(93.50±3.04)%[11]。 

2  吸收胞外电子的 EAMs 电子传递

机制 

Geobacter 属和 Shewanella 属的几株模式菌株

G. metallireducens GS-15、G. sulfurreducens PCA、

G. soli GSS01 及 S. oneidensis MR-1 既可输出电子也

可吸收胞外电子，具有双向电子传递的能力[1–4,9]。

2011 年，Strycharz 等[2]发现 G. sulfurreducens 在输

出与吸收电子时，基因表达图谱有所不同。若敲

除 G. sulfurreducens 的 omcZ 和 pilA 这两种在输出

电子过程中至关重要的基因，对其吸收胞外电子

过程没有影响，说明这两个方向的电子传递路径

不是简单的原路反向移动 [2,25] ，也表明相较于

EAMs 输出电子的研究，吸收胞外电子机理研究

是一个崭新的领域。目前已知的吸收胞外电子机

制主要有两大类：一是基于膜结合蛋白的直接吸

收电子机制，二是基于电子穿梭体的间接吸收电

子机制。 

2.1  基于膜结合蛋白的直接吸收电子机制 

研究吸收胞外电子的机制大多以 Geobacter

属或 Shewanella 属为对象，原因是这 2 个属的微

生物已完成全基因组测序，并且在输出电子方面

有一定的机制研究基础。直接吸收电子机制指的

是不需依赖任何电子穿梭体，由附着在电极上的

EAMs 依靠细胞外膜或周质上的蛋白直接吸收来

自电极的电子[26]。 
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表 1.  代表性吸收胞外电子的电活性微生物 

Table 1.  Representative EAMs with capability for extracellular electron uptake 

Microorganism Substance transformation Electron recovery efficiency References

Acidithiobacillus ferrooxidans CO2→Intracellular organic matter Not given [8] 

Alcaligenes faecalis ATCC 8750 Nitrate→Nitrite Not given [12] 

Nitrite→NO/N2O/N2 Not given 

Anaeromyxobacter dehalogenans 2CP-1 2-Chlorophenol→Phenol Not given [13] 

Azospira suillum ClO4
–→Cl– Not given [6] 

Clostridium aceticum CO2→Acetic acid, 2-Hydroxybutyric acid Not given [7] 

Clostridium ljungdahlii CO2→Acetic acid, formic acid, 
2-Hydroxybutyric acid 

89% (acetic acid) [5, 14] 

CO2→Ethanol 

Dechloromonas agitate VDY ClO4
–→Cl– Not given [6] 

Geobacter metallireducens GS-15 Nitrate→Nitrite Not given [9] 

Geobacter soli GSS01 Nitrate→Nitrite Not given [4] 

Geobacter sulfurreducens PCA Fumaric acid→Succinic acid U(VI)→U(IV) Not given [1, 2] 

Mariprofundus ferrooxydans PV-1 CO2→Intracellular organic matter Not given [15] 

Methanobacterium-like archaeon IM1 CO2→CH4 80% [16] 

Methanobacterium palustre CO2→CH4 Not given [17] 

Methanococcus maripaludis MM901 CO2→CH4 Not given [18] 

Moorella thermoacetica CO2→Acetic acid (79±15)% [7] 

Moorella thermoautotrophica DSM1974 CO2→Acetic acid (72±4)% [19] 

Nitrosomonas europaea ATCC 19718 CO2→Intracellular organic matter Not given [20] 

Pseudomonas alcaliphila MBR Nitrate→Nitrite (93.50±3.04)% [11] 

Ralstonia eutropha LH74D CO2→Isobutanol, 3-methyl-1-butanol Not given [21] 

Rhodopseudomonas palustris TIE-1 CO2→Intracellular organic matter Not given [22] 

Shewanella oneidensis MR-1 Fumaric acid→Succinic acid Not given [3] 

Sporomusa ovata CO2→Acetic acid, 2-Hydroxybutyric acid (89±12)% (acetic acid) [5, 9, 23] 

Sporomusa silvacetica CO2→Acetic acid, 2-Hydroxybutyric acid Not given [7] 

Sporomusa sphaeroides CO2→Acetic acid, 2-Hydroxybutyric acid Not given [7] 

Thiobacillus denitrificans DSM 12475 Nitrate→Nitrite/N2O 72% [24] 

 

Strycharz 等[2]研究证明，G. sulfurreducens PCA

菌株在吸收电子的条件下，编码 G. sulfurreducens 

PCA 的 PccH 蛋白基因转录丰度大，删除该蛋白

基因后严重抑制了其吸收胞外电子的功能。Santos

等[27]通过薄膜热解石墨电极获得 G. sulfurreducens

的 PccH 蛋白，并采用循环伏安法研究 PccH 蛋白

的热力学和动力学特性，进一步证明 PccH 蛋白在

吸收胞外电子时起关键的作用。Ross 等[3]用敲除

相关蛋白基因的方式为 S. oneidensis 的吸收电子

机制给出直接的证据，他们发现删除 S. oneidensis 

MR-1 中 FccA、MtrA、MtrB 和 CymA 蛋白的基

因，从电极到微生物的电子传递过程受到抑制，

表明 Mtr 路径在吸收电子时起关键作用，并推断

MR-1 吸收电子时的传递路径为：电极→MtrC→

MtrB→MtrA→CymA→内膜中的甲萘醌循环→周

质中的 FccA (图 2-A)。 
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图 2.  基于膜蛋白结合的直接电子传递机制(据文献[3, 8]绘制) 

Figure 2.  The direct electron uptake mechanism based on membrane-bound proteins. A: Electron uptake pathway 
of Shewanella oneidensis MR-1. B: Mechanisms of electron transfer from electrodes to Acidithiobacillus 
ferrooxidans (adapted from references [3, 8]). 

 

Ishii 等[8]结合电化学方法及化学标记法探明

Acidithiobacillus ferrooxidans 碳同化过程的电子

传递路径(图 2-B)。以 Fe2+为电子供体时电子从

A. ferrooxidans 外膜到内膜的传递分为“吸能”和

“放能”两条路线。该研究首先对电流稳定的 MES

中电极上的微生物进行原位深紫外 (254 nm)灭

菌，结果电流受到抑制，表明电流主要以附着在

电极上的 A. ferrooxidans 为电子受体。为确定 A. 

ferrooxidans 吸收电子时起关键作用的蛋白，用时

间分辨暂态光谱法对 A. ferrooxidans 进行 CO 人工

光化学反应处理，CO 与铁络合使血红蛋白失活，

此时电流受到抑制；当用配有单色仪(频带宽度为

10 nm)的 1000 W 氙气灯照射时血红蛋白恢复原来

的功能，此时电流得到恢复。随后对 A. ferrooxidans

进行扩散传输紫外可见光谱分析，得知其中的 aa3

复合蛋白是 A. ferrooxidans 产生电流的关键蛋白，

位于“放能”路径的末端，是外源电子传递到胞内

还原 O2 产生 ATP 及形成在“吸能”路线中质子力的

关键蛋白。此外，在反应器中加入了 bc1 复合物

的抑制子抗霉素 A，结果表明在添加 1% (V/V)的

抗霉素 A 时电流受到抑制，不加抗霉素 A 则电流

无明显变化，由此推测 bc1 复合蛋白将电子传递

到 NDH1 蛋白进而将 NAD+还原为 NADH，而这

一过程及还原 O2 产生的质子力最终启动卡尔文循

环进行固碳。 

已知的 EAMs 直接输出电子机制中，除了基

于膜蛋白，还有基于被称为“纳米导线”的 IV 型菌

毛的方式[25]。然而目前的 EAMs 吸收电子机制研

究中尚未发现通过“纳米导线”吸收电子的方式。 

2.2  基于电子穿梭体的间接吸收电子机制 

间接吸收电子机制(图 3)，即 EAMs 利用外源

或内源电子穿梭体吸收来自电极的电子[18]。电子

穿梭体是能可逆地进行氧化和还原从而介导电极

与 EAMs 间电子传递的物质。人工合成的外源电

子穿梭体，如甲基紫精、中性红等可介导电子从

电极到 EAMs 的传递。它们的添加改变了电子流

的方向，使更多的电子从铁氧化还原蛋白池流向

辅酶 NADH 池，通过 NAD+→NADH 反应增加了

合成产物所必需的辅酶 NADH 的量，同时增加还

原力，从而促进 EAMs 对胞外电子的吸收[28]。 
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图3.  基于电子穿梭体的间接吸收电子机制(据文献[29]

绘制) 

Figure 3.  The indirect electron uptake mechanism 
based on electron shuttles (adapted from reference [29]). 

 

EAMs 还能以 H2、甲酸、氨气或 Fe2+等可溶性

小分子作为电子穿梭体[26]。根据吉布斯自由能，在

阴极电势低于–0.41 V (vs. SHE)时，阴极有 H2 生成，

Rabaey 等[29]指出，H2 可通过 2 2H 2OH 2H O  反

应介导电极与微生物间的电子传递。然而 H2 溶解

度低，常压下不一定能与生物体和电极充分接触，

不利于其作为电子穿梭体起作用。阴极电势低于

–0.41 V (vs. SHE)时 CO2 和 H+通过电化学反应还

能生成甲酸[26]，不同于溶解度低的 H2，甲酸能与

EAMs 和电极充分接触，Ralstonia eutropha 被证明

在阴极合成多元醇类时以甲酸为电子穿梭体吸收

电子[21]。Deutzmann 等[30]也指出，当 MES 系统中

的阴极电位在–0.5 V 到–0.6 V (vs. SHE)时，产甲

烷菌和产乙酸菌分别以 H2 和甲酸为电子穿梭体。 

Bose 等[22]研究表明，在 EAMs (Rhodopseudomonas 

palustris TIE-1)催 化 下 Fe2+ 失 去 电 子 被 氧 化 为

Fe3+，而 Fe3+又通过电化学反应被还原为 Fe2+，从

而实现电极与 EAMs 间的电子传递。该反应发生

所需的电位(0.1 V)比产甲烷菌或产乙酸菌 MES 系

统中设置的电位(–0.4 V 到–0.5 V)需要的电能更少。

与该原理相同，氨氧化菌 Nitrosomonas europaea 在

MES 中吸收阴极电子时，NO2
–首先通过电化学反

应被还原为氨气，氨气又被微生物氧化为 NO2
– [20,31]。

另外，一些分子结构比较复杂的物质，例如 MES

中活细胞分泌或死细胞释放的核黄素及 DNA 也

可作为 EAMs 吸收胞外电子的电子穿梭体[27]。 

3  吸收胞外电子的 EAMs 应用前景 

3.1  微生物电合成 

部分具备吸收胞外电子能力的 EAMs 可在

MES 中将温室气体 CO2 转化为附加值更高的乙

酸、乙醇等化学制品[21]。传统裂解产酸/醇的工业

方法需在高温高压强酸条件下进行，与之相比，

EAMs 在 MES 中产酸/醇具有反应条件安全、温和

的优点；而与传统的发酵产酸/醇法相比，MES 法

具有原料清洁、产物特异性高的优势，为产酸/醇

工业向低能耗的绿色环保方向转型提供了契机。

目前 MES 法产酸/醇仍停留在实验室阶段，如何

提高目标产物的产量是其走向实际应用面临的最

大挑战[32]。优化 MES 设计是提高产量的重要途径

之一[33]，研究者在改进电极材料、离子交换膜及

MES 反应器构型方面进行了广泛的研究。 

可吸收胞外电子的 EAMs 在 MES 中一般是以

生物膜形式附着于阴极，因此阴极性能在 MES 中

占据重要地位。近年来，研究者通过改良 MES 阴

极提高 EAMs 的有机物产量并取得了突破性的成

果。Zhang 等[23]在以 Sporomusa ovata DSM 2662

构建的纯菌 MES 中采用了几丁聚糖修饰碳布、金

纳米粒子修饰碳布和碳纳米管-轻纺织布等 12 种不

同材料来制作阴极，当恒电位仪的电位设为–0.4 V 

(vs. SHE)时，以几丁聚糖修饰碳布作为阴极的

MES 的乙酸产量高达 2.748 g/(m2·d)，电能转化率

达(86±12)%。该研究指出，S. ovata 外膜带负电荷，

在电中性的碳布表面修饰几丁聚糖、三聚氰酰氯及

聚苯胺等物质使其带正电荷，有利于 S. ovata 在电

极表面附着，迅速形成生物膜。Alvarez-Gallego
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等[34]设计的气体扩散电极结合疏水微孔与亲水微

孔创造出气相、液相与固相的三相界面，使气体

与固体电极更易接触，确保在电极表面有丰富的

气体参与反应。金属纳米粒子及碳纳米管具有生物

相容性良好、比表面积大、导电性强等优点，有利

于微生物与电极之间的电子传递。Jourdin 等[33]在

混合菌 MES 中，当阴极电位设置为–0.85 V (vs. 

SHE)时，将多碳纳米管用电泳沉积的方法附着在

网状玻璃碳表面形成三维材料作为阴极，使乙酸

产量达到 685 g/(m2·d)，电能转化率高达(100±4)%，

之后他们在此基础上调整阴极电位值(–1.1 V)，使

产量达 1330 g/(m2·d)，这是目前已知的混合菌

MES 合成乙酸的最高速率[35]。用该法制备阴极，

所需装备简单，制作过程危险性小，易在不规则

的基底表面沉积形成薄层，适用于大规模生产。 

除改进阴极材料外，Giddings 等[5]移除 MES

的交换膜，简化 MES 系统以提高乙酸产量。

Faraghiparapari 等[19]对 Moorella thermoautotrophica 

ATCC 39073 和 Thermoanaerobacter kivui DSM 

2030 的 MES 设置不同运行温度，结果表明在 60 °C

下，当阴极电位设置为–0.3 V (vs. SHE)时，两菌产

乙酸效果最佳，分别达到了(6.9±0.6) mmol/(L·m2·d)

和 (11.6±0.9) mmol/(L·m2·d) 。 Ammam 等 [36] 对

Sporomusa ovata DSM-2662 进行基因表达分析，

表明含钨的醛铁氧还蛋白氧化还原酶和含钨的甲

酸脱氢酶在 MES 中可以提高 Sporomusa ovata 

DSM-2662 合成乙酸的速率，因此在阴极电位设

置为–0.69 V(vs. SHE)的条件下，将培养基的钨浓

度从 0.01 µmol/L 提高到 0.10 µmol/L，使乙酸产

量 从 (32.0±1.7) mmol/(m2·d) 提 高 到 (141.2±56.6) 

mmol/(m2·d)。 

3.2  环境污染治理 

除应用于微生物电合成外，可吸收电子的

EAMs 在污染物治理方面也有应用价值。高氯酸

盐会影响甲状腺激素的产生从而导致新生儿神经

系统缺陷，且在环境中较为稳定，对人类威胁严

重。Thrash 等[6]以 Dechloromonas agitate VDY 构

建的 MES 对高氯酸盐去除速率达 60 mg/(L·d)。

地下水铀污染是全球性的环境问题，目前对其行

之有效的污染修复方法是降低其溶解度。Gregory

等[1]发现在 MES 中 Geobacter sulfurreducens PCA

可将可溶性 U(VI)还原为不溶的 U(IV)从而降低铀

的生物毒性，去除率达到了 87%。 

3.3  生物传感器 

此外，有学者以利用 EAMs 可吸收胞外电子的

特点构建微生物传感器。富马酸是一种食物霉变指

示剂，当食物中的富马酸浓度超过 25 µmol/L 表示

已发生霉变，因此，高效地检测富马酸浓度对食品

安全检测具有重要意义。Si 等[37]利用 Shewanella 

oneidensis MR-1 能吸收胞外电子将富马酸还原的

特点构建微生物传感器用于食品霉变程度检测，

传感器的输出电流与所测富马酸在 2–10 mmol/L

浓度范围内存在正相关线性关系(R2=0.9997)，同

时微生物对底物浓度的变化响应迅速(图 4)。与物 

 

 
 

图 4.  检测富马酸含量的微生物传感器(据文献[37]绘制) 

Figure 4.  An electrochemical biosensing system for 
fumarate quantification (rearranged from reference [37]).  
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理化学监测方法和其他生物传感方法相比，基于

可吸收电子 EAMs 的微生物传感器具有更低的检

出限和更高的灵敏度，在痕量监测方面具有应用

潜力[37]。 

4  展望 

(1) EAMs 机理研究：开展 EAMs 吸电机理、

代谢特征与能量利用模式的研究，有助于解释自

然环境中的一些宏观现象，也有利于构建服务于

工程应用的高效基因改造菌。然而迄今为止，文

献鲜有研究可吸收电子 EAMs 的代谢特征与能量

利用模式，对其吸收电子的机制研究刚刚起步，

特别是分布最广的 Clostridum 属和 Sporomusa 属

的吸电机制未见报道。广泛应用蛋白质组分析、

基因敲除等分子生物学手段，结合电化学分析方

法和同位素示踪技术，是研究该类 EAMs 机理的

关键点。 

(2) 生物膜微观机制：可吸收电子的 EAMs

在 MES 中通常以生物膜的形式附着于阴极上进行

反应，对生物膜的微观机制进行解析，有利于提

高其电化学活性、改善电合成效率。微尺度的无

扰动原位监测技术，如微电极系统，已日趋成为

研究生物膜的重要手段，然而目前大部分微电极

只能检测无机物，缺乏原位有机物微测专用设备

是研究该类 EAMs 形成的生物膜的重要限制因

素，亟需技术人员开发研制。 

(3) 工程应用：在提高可吸收电子 EAMs 的电

能利用率与合成速率上，根据微生物的特性，继

续研发低成本高效率的催化剂，设计导电性好、

生物相容性高的新型阴极材料，优化运行 MES 的

参数与条件，提高合成产物的特异性，是 MES 走

向大规模工业化生产应用的主要手段。此外，目

前尚无可吸收电子 EAMs 原位修复实际水土污染

的报道，鉴于野外环境的复杂性，有必要开展原

位修复试验，考察实际水体和土壤环境对该类

EAMs 修复污染物效果的影响。 
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Advances in electroactive microorganisms with capability for 
extracellular electron uptake 

Xianyue Jing, Shanshan Chen*, Shungui Zhou 
Fujian Provincial Key Laboratory of Soil Environmental Health and Regulation, College of Resources and Environment, Fujian 
Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002, Fujian Province, China 

Abstract: Electroactive microorganisms (EAMs) with capability for extracellular electron uptake are 

microorganisms that can use electrons from extracellular solid to reduce carbon dioxide or other oxidative 

substances into extracellular organics, reductive inorganics or intracellular life-supporting organics. The finding of 

these EAMs broadens our knowledge of microbial diversity. They have significant practical applications in biomass 

energy synthesis, contaminant treatment and chemical detection. In this review, the substance transformation and 

electron recovery efficiency of representative EAMs with capability for extracellular electron uptake were 

introduced. The direct electron uptake mechanism based on membrane-bound proteins and the indirect electron 

uptake mechanisms based on electron shuttles were summarized. Application potentials in the microbial 

electrosynthesis system and the microbial sensor were proposed. And future research directions of these EAMs 

were discussed from the perspectives of mechanism study, biofilm micromechanism and engineering application. 

Keywords: electroactive microorganism, electron uptake mechanism, membrane-bound protein, electron shuttle, 

electrosynthesis system, microbial sensor 
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