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摘要：产电呼吸是指电活性微生物(electroactive microorganisms，EAMs)以胞外固体电极作为电子受体

的一种呼吸形式，在可再生能源利用和环境修复方面具有广阔的应用前景。能否进一步提高 EAMs 的

产电呼吸能力是相关技术能否从实验室走向实际应用的核心，而提高产电呼吸能力的关键是加强 EAMs

与胞外固体电极间的电子传递能力。目前总结如何促进 EAMs 产电呼吸能力的综述文献极少。因此，

本文从投加化学试剂、施加物理作用及改造生物基因 3 个方面总结了现有的促进 EAMs 产电呼吸能力

的方法，介绍了每种方法的优势与缺陷，重点阐述了每种手段的作用机理及促进效果，并从实际应用和

机理研究的角度展望了今后的研究方向。 
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微生物通过多种代谢途径产生能量以供自身生长

繁殖，其中，胞外呼吸是近年来发现的一种新型

微生物能量代谢方式。根据胞外电子受体的不同，

胞外呼吸主要分为铁呼吸、腐殖质呼吸和产电呼

吸 3 种方式[1]。产电呼吸是指微生物以胞外固体电

极为电子受体，将代谢有机物产生的电子由呼吸

链传递至电极表面产生电流，同时微生物获得能

量支持自身生长的呼吸形式，该过程通常发生在生

物电化学系统(bioelectrochemical systems，BES)的

阳极室[2]。具备产电呼吸能力的微生物被称为电活

性微生物(electroactive microorganisms，EAMs)，

EAMs 与胞外固体电极间的电子传递是 BES 运作

的关键机制。已知的 EAMs 胞外电子传递机制有：

(1) 直接电子传递(direct electron transfer，DET)：

部分 EAMs 通过细胞外膜上的细胞色素 c 蛋白，

或长出具有导电性的 PilA 菌毛结构蛋白聚合微

丝将电子直接传递到电极表面，如 Geobacter 

sulfurreducens PCA 及 Geobacter metallireducens 

GS15；(2) 间接电子传递(indirect electron transfer，

IET)：部分 EAMs 可分泌可溶性氧化还原物质作

为电子穿梭的介体，介导 EAMs 与电极间的电子

传递，如能分泌绿脓菌青素和吩嗪 -1-酰胺的
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Pseudomonas aeruginosa KRP1，能分泌核黄素的

Shewanella oneidensis MR-1[3]。目前涉及产电呼吸

的研究中，如何提高 EAMs 与电极间的电子传递

效率是研究的核心。 

现有的 EAMs 提高与电极间的电子传递效率的

研究主要集中在 2 个方面：(1) 制作导电性能好、

比表面积大、生物兼容性强的电极；(2) 提高 EAMs

及其形成的电活性生物膜(electroactive biofilms，

EABs)的产电呼吸能力。已有的总结如何改进电极

材料的综述文献较多[4–5]，而总结如何促进 EAMs

及 EABs 产电呼吸能力的综述文献极少。因此，本

文将从投加化学试剂、施加物理作用及改造生物基

因 3 个方面总结现有的促进 EAMs 及 EABs 产电呼

吸能力的手段，阐明每种方法的原理，介绍每种方

法的优势与缺陷，最后展望今后可能的研究方向。 

1  对 EAMs 投加化学试剂 

投加化学试剂可改变 EAMs 的细胞通透性、

细胞分裂等特征，以达到增强其产电呼吸能力的

目的(表 1)。表面活性剂在 EAMs 中应用最为广泛。

Liu 等[6]在 BES 中添加乙二胺四乙酸(EDTA)和聚

乙烯亚胺(PEI)，发现两种化学表面活性剂均能破

坏 Pseudomonas aeruginosa 细胞膜外的脂多糖层，

形成更多孔道，从而促进其分泌氧化还原介体吩

嗪的能力，处理后的 BES 电流密度均达到对照组

的 1.6 倍。Wen 等[7]在混合菌 BES 中加入吐温 80

化学表面活性剂以改变细胞膜的超微结构，加快

营养物质的运输。随着吐温 80 的浓度从 0 增加到

80 mg/L，BES 功率密度及电流密度分别提高了

7.7 倍及 9.6 倍。 

然而，化学表面活性剂对 EAMs 有一定的毒

性，表现在会一定程度上阻碍 EABs 的形成及降

低细胞活性[8]。因此使用化学表面活性剂时需谨慎

选择合适的投加浓度和投加时间等参数。生物表

面活性剂是由微生物代谢过程中自体分泌的物质，

比化学表面活性剂更具有生物友好性(图 1-A)。投加 
 

表 1.  投加化学试剂提高微生物(膜)产电呼吸性能 

Table 1.  Improvement on electricigenic respiration of EAMs/EABs with addition of reagents 
Reagent type Reagent addition Microorganism Mechanism Reference

Surfactants chitosan 
EDTA 
PEI 

Pseudomonas aeruginosa Increase membrane permeability [6] 

Tween 80 Mixed-culture bacteria [7] 

Sophorolipid Pseudomonas aeruginosa [9] 

Rhamnolipid Mixed-culture bacteria [10] 

Metal ions ([Pt(NH3)2Cl2]
0) Shewanella oneidensis Inhibit cell division to enable elongated growth [11] 

Cu2+, Cd2+ Shewanella oneidensis Enhance the flavin secretion [12] 

Signal 
molecules 

3OC6-HSL Mixed-culture bacteria Increase proportions of EABs [14] 

C4-HSL 
C6-HSL 
3OC12-HSL 

Mixed-culture bacteria Increase the electrode-associated biomass, the 
proportion of Geobacter sp., concentration and 
redox activity of extracellular polymeric substances

[15] 

Electronic 
shuttles 

Neutral red Escherichia coli 
Shewanella putrefaciens 

Improve the electron transfer between microbes and 
electrodes 

[17–18] 

AQC 
AQS 

Shewanella putrefaciens [19] 

Flavin mononucleotide 
Riboflavin 

Shewanella oneidensis [20] 
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外源的鼠李糖脂和槐糖脂被证明可用于改善 BES

的产电性能。Shen 等[9]发现添加 47 mg/L 槐糖脂

会增大 P. aeruginosa 的细胞膜渗透性令吩嗪的分

泌增加，同时不影响 EAMs 的生长，功率密度约

为对照组的 5 倍。Wen 等[10]在混合菌 BES 中添加

80 mg/L 鼠李糖脂，增加了细胞膜通透性，减小了

电子转移过细胞膜的阻力，功率密度约为对照组

的 12.5 倍。 

希瓦氏菌 Shewanella oneidensis MR-1 可以通

过 DET 和 IET 两种方式进行胞外电子传递，通常

认为 DET 比 IET 更简单高效。Patil 等[11]在培养

MR-1 时加入 10 mg/L 顺铂([Pt(NH3)2Cl2]
0)，顺铂

可以抑制细胞的正常分裂，每个细菌长度上增长

了约 25 倍，达 50–75 µm。处理后的细菌在电极

表面上呈现螺旋扭曲方式排布，只需有一小部分

细胞直接粘附着电极表面，则整个细胞产生的电

子均可通过 DET 方式传递到电极上，实现了最大程

度的胞外电子转移，电流密度约为对照组的 5.8 倍。

同时，与未处理的细菌相比，核黄素量增加了

(0.550±0.147) µmol/L，表明投加顺铂可能也增强

了由核黄素介导的 IET 过程(图 1-B)。 

Xu 等 [ 1 2 ]研究添加不同重金属离子对 S . 

oneidensis MR-1 纯菌 BES 性能的影响，发现当

Cu2+的添加量约为 6 nmol/L 时，电流输出密度增

加了约 1.3 倍；当 Cd2+的添加量约为 5 nmol/L 时，

电流输出密度增加了约 1.6 倍。通过高效液相色谱

进一步分析表明，核黄素浓度分别增加了 21.8% 

和 18.2%，表明添加低浓度的 Cu2+或 Cd2+离子， 

 
 

 
 
 

图 1.  添加化学试剂提高微生物(膜)产电呼吸能力的原理 

Figure 1.  Mechanisms of improvement on electricigenic respiration of EAMs/EABs with addition of chemical 
reagents. A: Surfactants; B: [Pt(NH3)2Cl2]

0; C:Signal molecules; D: Electron shuttles. 
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可以诱导电子穿梭体核黄素的分泌从而提高胞外

电子传递效率。 

群感效应(Quorum Sensing，QS)是指微生物间

通过分泌、释放特定的信号分子，感知浓度变化，

调控菌群生理功能，从而适应环境条件的一种信

号交流机制[13]，在生物膜形成过程中起重要作用。

大部分的革兰氏阴性菌是通过化学信号分子——酰

基高丝氨酸内酯(acylhomoserine lactones，AHLs)

来实现 QS 的，研究表明投加外源的 AHLs 可以通

过调控 QS 从而调控 EABs 的特性，达到提高 BES

性能的目的。 Cai 等 [14] 添加了短链的 AHLs 

(3OC6-HSL)来调节产氢气的 BES 中的微生物群

落结构，使 EABs 增加而嗜氢菌减少，促使 BES

的产氢率提高 5.57%–81.82%。Chen 等[15]在产电

的混合 BES 中添加了两种短链 (C4-HSL 和

C6-HSL)和一种长链(3OC12-HSL)的 AHLs，发现

AHLs 通过提高附着在电极上的生物膜的活菌比

例、Geobacter 属所占比例和胞外聚合物的浓度及

氧化还原活性来提高混合菌的产电能力(图 1-C)。 

一些外生电子穿梭体包括醌类物质、腐殖质等被

证明具有接受和给出电子的能力[16]。Park 等[17–18]分

别在 Escherichia coli 和 Shewanella putrefaciens 构建

的 BES 中添加中性红作为电子穿梭体，平均电流

均比对照组高出 10 倍(图 1-D)。Wu 等[19]对多种人

工合成的电子穿梭体研究发现，在 S. putrefaciens 

200 构 建 的 电 化 学 系 统 中 添 加 AQC (9,10- 

anthraquinone-2-carboxylic acid) 和 AQS (9,10- 

anthraquinone-2-sulfonic acid)作为电子穿梭体时，

平均电流分别提高 2.9 倍和 2.8 倍。Velasquezorta

等[20]在 S. oneidensis MR-1构建的BES中分别加入

核黄素和黄素单核苷酸作为电子穿梭体，最大功

率密度均比对照组高出 10 倍。 

2  对 EAMs 施加物理作用 

相较于投加化学试剂，施加物理作用的调控

方法具有无毒性试剂残留、效率高和参数易于控

制的优点[21]。BES 中的 EABs 会不断积累死细胞，

对产电效果造成不利的影响。常规的膜生物反应

器通常使用超声、旋转、机械清理等物理方法能

有效去除生物膜中的死细胞[22]，这些物理方法同

样被用来优化 EABs。 

2.1  超声波 

在厚层 EABs 形成过程中，由于贴近电极表

面的内层细胞缺乏营养物质的供应，会形成死细

胞层，对 BES 性能造成负面影响。低频超声可以

在短时间内通过强剪切力使细菌脱离，从而防止

死细菌层及其他惰性生物质沉积在电极表面。

Islam 等[22]在 BES 运行第 21 天电流值下降到最低

时对其进行低频超声处理(20 kHz，64 W)以修复

EABs。发现经 30 min 的超声处理后，效果最佳，

处理后电流值每天升高 34.47 µA，3 d 后达到

230±10 µA 的稳定值，场发射电子显微镜显示微

生物分散在电极周围但电极表面大部分未被覆

盖，因此来自本体溶液的电子穿梭体可以更容易

在电极和微生物间移动，带来更稳定的高电流产

生(图 2-A)。此外，More 等 [23]也利用低频超声   

(40 kHz，120 W)对接种到 BES 前的混合厌氧污泥

进行超声波预处理 5 min，实验表明，处理后的

BES 最大功率密度是未处理的 3.5 倍。文章指出，

低频超声预处理增大了 EAMs 细胞膜和细胞壁的

通透性，加速了营养底物的跨膜运输。同时也增

强了酶的活性，促进了细胞外蛋白质、多糖和酶从

污泥絮凝物的内层向外层的转移，提高了底物的利

用效率，从而提高了 EAMs 电子胞外转移的速度。 
 
 
 
 
 



方彦伦等 | 微生物学报, 2018, 58(8) 1365 

 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

  

 
 

图 2.  物理作用提高微生物(膜)产电呼吸能力的原理 

Figure 2.  Mechanisms of improvement on electricigenic respiration of EAMs/EABs with physical process. A: The 
low-frequency ultrasound; B: The magnetic field.  
 

2.2  磁场力 

Katz 等[24]发现磁场可以通过增大电极-溶液

界面处电子转移的速度从而影响与电极相连的酶

组件的生物电催化转化，进而显著提高电子的传

递效率。Li 等[25]的研究发现垂直于或平行于阳极

表面对 Shewanella oneidensis MR-1 纯菌 BES 施加

强度为 100 mT 的静磁场力时，无辅助电极的 BES

输出电压都增加了 20%–27%，三电极 BES 体系中

的输出电流增加了 2 倍以上。该实验还发现外加

磁场使电子穿梭体核黄素的分泌量增加了 20%，

并推测外加磁场是通过促进细胞增殖，或通过激

发 EAMs 的氧化应激反应，来提高自由基的水平，

自由基含量的提高进一步刺激氧化应激系统的启

动，从而增加能量的消耗，进一步增强能量代谢

反应，因此产生更多的电子(图 2-B)。 

3  改造 EAMs 的生物基因 

投加化学试剂和施加物理作用的处理手段操

作简单，但具有随机性，无法靶向定点化，除了

我们想要改造的部分，对微生物整体的生存能力

和新陈代谢情况也可能造成影响，常常不可预知

微生物的生长和演化方向。改造 EAMs 的生物基

因的方法，虽然在操作上难度较大且耗时较长，

却可以实现对微生物的精准靶向定点改造。 

3.1  基于电子传递途径的基因改造 

在本部分，我们总结了对 EAMs 的电子传递

途径相关基因进行改造的研究(表 2)。 

3.1.1  基于膜结合蛋白机制的基因改造：部分

EAMs 是通过细胞外膜或周质上的蛋白将电子直

接传递给胞外固体电极的，细胞色素 c 蛋白是该

过程最重要的一类蛋白[26]，因此，有学者通过增

加 EAMs 中该类蛋白的数量，来提高 EAMs 的胞

外电子传递效率。Liu 等 [27]尝试在 Shewanella 

oneidensis MR-1 中过表达二鸟苷环化酶基因

ydeH，该基因是合成第二信使分子 c-di-GMP 的关

键基因。细胞内高水平的 c-di-GMP 具有促进粘合

剂机制表达、促进生物膜形成的作用[28]。ydeH 基

因的过表达促进了生物膜的形成，形成的生物膜

中生物量增多，导致外膜细胞色素 c 的总量增加，

提高了直接电子传递效率(图 3-A)。接种 ydeH 基 
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表 2.  改造生物基因提高微生物(膜)产电呼吸性能 

Table 2.  Improvement on electricigenic respiration of EAMs/EABs with genetic modification 
Microorganism Gene Expression Mechanism Improvement on  

electricigenic respiration 
Reference

Shewanella oneidensis 
MR-1 

ydeH + Promote the biofilm formation, and increase 
the outer membrane cytochrome C 

The power density was 
~2.8 times of the control 

[27] 

Pseudomonas aeruginosa 
CGMCC 1.860 

rhlI、rhlR + Increase yields of pyocyanin The current output was 
~2.7 times of the control 

[36] 

Pseudomonas aeruginosa 
PAO1 

rhlA + Increase yields of rhamnolipid to enhance 
membrane permeability 

The power density was 
~4.5 times of the control 

[8] 

Pseudomonas aeruginosa phzM + Increase yields of pyocyanin The power density was ~4 
times of the control 

[37] 

Pseudomonas aeruginosa 
PAO1 

nadE + Increase intracellular releasable electrons The power density was ~4 
times of the control 

[39] 

Escherichia coli oprF + Increase membrane permeability The current density was 
~1.75 times of the control

[40] 

Escherichia coli BL21 ldhA – Abolish the lactate synthesis pathway to shift 
the energy to microbial electron output 

The current density was ~6 
times of the control 

[45] 

+: overexpression; –: knockout 
 

 
 

图 3.  消除乳酸合成途径以重新定向胞内电子流向的原理图(据文献[45]绘制) 
Figure 3.  Schematic of redirecting releasable intracellular electrons by eliminating the lactate synthesis pathway 
(adapted from reference [45]). 
 

因过表达的工程菌株的 BES 最大功率密度是接种

野生型 MR-1 的约 2.8 倍[(167.6±3.6) mW/m2 vs. 

(61.0±1.9) mW/m2]。Koch 和 Harnisch[29]的文章认

为 Escherichia coli 也属于 EAMs，它可以在外源

添加的电子穿梭体辅助下进行产电呼吸。Jensen

等[30]在 E. coli 中表达了 S. oneidensis MR-1 的胞外

电子传递链的 MtrC、MtrA 和 MtrB 蛋白，基因改

造后的 E. coli 对金属离子和固体金属氧化物的还

原比野生型 E. coli 分别快 8 倍和 4 倍。 

3.1.2  基于纳米导线机制的基因改造：部分EAMs

能产生具有导电性的 PilA 菌毛结构蛋白聚合微丝

(又被称为纳米导线)作为电子转移的通道，来实现

电子在微生物与胞外固体电极间的远距离传递。

2005年，Reguer等[31]发现 Geobacter sulfurreducens 

DL-1 表面存在一种导电性能佳的 IV 型菌毛，在

电子传递过程中起着重要的桥梁作用。2006 年，

该课题组报道，DL-1 野生型菌株产电效率是缺失

该菌毛蛋白的突变株的 3 倍，同时发现突变株不
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会在电极表面上堆叠形成生物膜，证明了该菌毛

蛋白在微生物产电呼吸中的重要性[32]。基于此，

研究者通过改造该菌毛蛋白相关基因的表达，来

提高 EAMs 的产电呼吸能力。 

Geobacter sulfurreducens 导电菌毛是由 PilA

肽单体组装的直径约 3 nm、长度为 10–20 μm 的

导电材料。芳香族氨基酸苯丙氨酸和酪氨酸在电

子沿菌毛传递的过程中起重要作用，但是 PilA 肽

单体中不包含色氨酸，色氨酸比苯丙氨酸或酪氨

酸更有效地促进电子传递。当色氨酸替代二苯丙

氨酸肽中的一种苯丙氨酸时，肽网络的电导率增

加，归因于芳族氨基酸的 π-π 堆积增加。Tan 等[33]

将 G. sulfurreducens PCA 的 PilA 蛋白羧基末端的

苯丙氨酸和酪氨酸用色氨酸替代，将改造后的菌株命

名为 W51W57。在 pH 2 环境下制备的 W51W57 菌

毛的线性电流-电压响应计算出的电导率平均值比

PCA 菌毛的导电率高约 2000 倍。与其他导电材料的

双探针测量值相比，W51W57 菌毛的电导率略低于

碳纳米管，高于 DNA 纳米线及聚乙撑二氧噻吩

(PEDOT)纳米线。G. metallireducens GS15 菌毛的导

电率达到(277.0±18.9) S/cm，高出 G. sulfurreducens 

PCA 菌毛的 5000 倍。Tan 等[34]用 G. sulfurreducens 

PCA 异源表达 G. metallireducens GS15 的 PilA 蛋

白的基因，工程菌株被命名为 G. sulfurreducens 

MP，该工程菌株产生大量的菌毛，并且接种 MP

菌株的 BES 中，最大电流密度与 GS15 相当。  

以上结果证明了用生物基因改造法合成导电

纳米导线的可行性。导电性菌毛是一种良好的导

电材料，由 EAMs 自体产生，不需要苛刻的化学

过程，在最终的产品中不含有毒成分，因此有研

究者提出，开发生物合成导电性菌毛的绿色技术

有望在未来应用到电子设备和传感器中[35]。 

3.1.3  基于电子穿梭体机制的基因改造：部分

EAMs 可利用一些自身分泌或外源添加的具有氧

化还原活性的物质，在菌体与胞外固体电极间充

当电子穿梭体来进行间接电子传递。已知的内源

电子穿梭体包括吩嗪、黄素、核黄素、醌类物质

等[36]。有研究者通过对 EAMs 的 QS 系统进行基

因改造来调节内源电子穿梭体的合成和分泌。 

QS 系统可以调节 Pseudomonas aeruginosa 中

吩嗪的合成和分泌。Yong 等[36]在 P. aeruginosa 

CGMCC 1.860中过表达 rhlI基因(与高丝氨酸内酯

合酶相关)和 rhlR 基因(与转录激活因子相关)，并

将该工程菌株命名为 P. aeruginosa IR。IR 菌株的

rhl-调节基因(rhlA)的转录显著上调，rhl 系统得到

增强，接种 IR 菌株的 BES 中，吩嗪类物质(包括

绿脓素和吩嗪-1-羧酸盐)的浓度远高于野生型菌

株，电流输出比野生型菌株提高了约 1.7 倍。鼠李

糖脂是一种 P. aeruginosa PAO1 自身分泌的生物

表面活性剂，其分泌也受到 rhl 系统的调控。Zheng

等[8]通过过表达 P. aeruginosa PAO1 的 rhlA 基因，

该基因是 QS 系统中影响鼠李糖脂合成的关键基

因。突变株在纯培养 5 d 后，鼠李糖脂的产量为野

生型菌株的约 1.4 倍(2.0 g/L vs. 1.4 g/L)。鼠李糖

脂产量的增加直接增强了微生物的细胞膜通透

性，从而提高了绿脓素的产生，分泌的绿脓素为

对照菌株的 2.5 倍(0.10 mg/L vs. 0.04 mg/L)，接种突

变株的BES最大功率密度为野生型菌株功率密度的

3.5 倍[(9.4±0.6) mW/m2 vs. (2.74±0.00) mW/m2]。 

除了改造相关的 QS 系统基因，有研究者改造

了电子穿梭体的合成酶基因，促进电子穿梭体的

合成和分泌来提高间接电子传递的效率。甲基转

移酶 PhzM是 Pseudomonas aeruginosa中电子穿梭

体绿脓素生物合成途径的关键酶。Yong[37]等构建
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了 P. aeruginosa PAO1 中 phzM 过表达的菌株，接

种工程菌株到 BES 后，最大功率密度为对照组的

4 倍(166.68 μW/cm2 vs. 42.53 μW/cm2)，并且 BES

内阻降低了约 82.31%，原因是 phzM 过表达的菌

株产生的绿脓素约是野生型菌株的 2.6 倍。烟酰胺

腺嘌呤二核苷酸(NAD+)及其还原形式NADH是参

与细胞代谢反应和能量生成的主要辅因子和电子

载体，在细胞外电子转移和代谢途径中占据核心

地位[38]。Yong 等[39]通过对 P. aeruginosa PAO1 的

nadE 基因 (NAD 合成酶基因 )的过表达增加了

NADH/NAD+的比例，增加了绿脓素的产生，二

者均提高了电子转移效率。因此突变株的最大功

率密度是野生型菌株的 4 倍(40.13 μW/cm2 vs.  

10.86 μW/cm2)。 

此外，有研究通过在微生物中异源表达大孔

径孔蛋白的基因，促进电子穿梭体的跨膜运输。

OprF 为 Pseudomonas 属主要的外膜孔蛋白，可通

过 2000–3000 Da 大小的多糖，而 Escherichia coli

的外膜孔蛋白只能通过尺寸小于 600 Da 的多糖。

Yong 等[40]在 E. coli BL21 中异源表达 P. aeruginosa 

PAO1 的 oprF 基因，当外源添加核黄素作为电子

穿梭体时，E. coli 突变株跨膜运输电子穿梭体的数量

增多、速度增大，使 E. coli 突变株的最大电流密度

达到野生型的–1.75 倍(3.47 μA/cm2 vs. 1.98 μA/cm2)。 

3.2  基于能量代谢途径的基因改造 

与基于电子传递途径的基因改造以提高

EAMs 产电呼吸能力的研究相比，基于能量代谢途

径的基因改造的报道较少，主要有以下三种方式： 

拓宽 EAMs 的底物摄取范围可提高其产电呼

吸能力。野生型 Shewanella oneidensis 只能利用乳

酸、丙酮酸、抗坏血酸和一些氨基酸作为碳源进

行产电呼吸[41]。Choi 等[42]在 S. oneidensis MR-1 体

内异源表达来自 Zymomonas mobilis的葡萄糖促进

基因 glf 和葡萄糖激酶基因 glk，突变菌株可在需

氧或厌氧条件下，以葡萄糖为碳源进行产电呼吸。

Flynn 等 [43]在 S. oneidensis 体内异源表达来自

Escherichia coli 体内甘油模块的基因 glpF、glpK、

glpD 和 tpiA，使 S. oneidensis 能够利用甘油作为

碳源进行产电呼吸。 

加快 EAMs 的 ATP 合成和底物利用速度，可

有效地促进其产电呼吸。复杂的光系统或者光依

赖质子泵可加快 EAMs 的 ATP 合成，因此 Johnson

等[44]在 S. oneidensis 内异源引入藻类的光合质子

泵系统，突变菌株的乳酸消耗速率提高，从而促

进了电流输出。 

废止 EAMs 细胞内某些物质合成反应，使更

多胞内电子流向胞外产电反应，是提高 EAMs 产

电性能的一种方式。Yong 等[45]E. coli 乳酸脱氢酶

基因 ldhA，破坏丙酮酸转化为乳酸的合成途径，

储存在丙酮酸和其他产物中的电子被重新释放出

来，在电子穿梭体(醌衍生物)的介导下转移至阳

极，突变株的最大电流密度约为野生型菌株的 6 倍

(3.0 μA/cm2 vs. 0.51 μA/cm2) (图 3)。 

4  展望 

EAMs 是近年来土壤、生物、能源和环保等

研究领域的热点，能否进一步提高 EAMs 的产电

呼吸能力是其能否从实验室走向实际应用的核

心，而提高产电呼吸能力的关键是加强 EAMs 与

胞外固体电极间的电子传递能力。综上所述，目

前提高 EAMs 产电呼吸能力的手段已遍及化学试剂

的投加、物理作用的施加以及生物基因的改造 3 个

方面，如何在实际应用中联合施用这些手段以达

到最佳效果，是未来研究中需要涉及的方向。已
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被报道的 EAMs 有九十余种，然而已有的促进

EAMs 产电呼吸能力的研究对象基本上集中于

Geobacter sulfurreducens、Geobacter metallireducens、

Shewanella oneidensis 和 Pseudomonas aeruginosa

这几个模式菌。究其原因是目前的产电呼吸机制

研究也集中于上述模式菌，而产电呼吸的机制研

究，正是提高产电呼吸能力方法研究的基础，除

上述模式菌，关于其他 EAMs 的电子传递机制的

报道十分匮乏，亟待研究者的更多关注与深入探

索，如何在 EAMs 研究中运用不断发展的分子组

学、同位素示踪技术，挖掘其他 EAMs 中新的产

电呼吸机制，对拓宽产电呼吸的理论广度具有重

要意义。 
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of electroactive microorganisms 
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Abstract: Microbial electricigenic respiration is a microbial metabolism mode in which electroactive 

microorganisms (EAMs) degrade organics and then transfer the produced electrons to extracellular solid electrodes 

through the respiratory chain, while EAMs gain energy to support their own growth.  Microbial electricigenic 

respiration has broad application prospects in renewable energy utilization and environmental remediation. How to 

improve the microbial electricigenic respiration performances of EAMs is at the heart of promotion of relevant 

techniques from lab-scale research to full-scale application, and the electron transfer between EAMs and 

extracellular solid electrodes plays a pivotal role in microbial electricigenic respiration. To date, there have been 

many reviews focusing on how to improve electrode materials, however, very few literatures summarize how to 

strengthen the electricigenic respiration capability of EAMs. In this review, we summarized the existing approaches 

for promoting the respiratory performances of EAMs from the following three aspects: the addition of chemical 

reagents for example surfactants and signal molecules, physical force application such as ultrasonic waves and 

magnetic field forces, and genetic modification for instance phenazine secretion-related gene overexpression and 

pilA gene heterogenous expression. Advantages and disadvantages of each method were introduced, mechanisms 

and effects were expatiated upon, and future research directions from the perspectives of the practical application 

and the mechanism research were proposed. 
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