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摘   要：包括产电菌群和噬电菌群的人工电活性微生物菌群 (synthetic electroactive microbial 
consortia)通过菌种间的物质能量级联反应介导化学能与(光)电能间的相互转化，其可利用底物来源

广泛、双向电子传递速率快、环境稳定性强，在清洁电能开发、废水处理、环境修复、生物固碳固

氮以及生物燃料、无机纳米材料、高聚物等高值化学品合成等多个领域具有广泛的应用前景。针对

人工电活性微生物菌群设计、构建与应用，本文总结电活性微生物菌群界面电子传递和种间电子传

递机制，概括基于“劳力分工”原理设计构建人工电活性微生物菌群物质能量级联反应基本架构，总

结菌群关系与菌群生态位优化等人工电活性微生物菌群工程化策略，分类列举人工电活性微生物菌

群在利用廉价生物质产电、生物光伏固碳产电，光驱噬电生物菌群固氮等相关应用。最后对人工电

活性微生物菌群未来研究方向进行了展望。 
关键词：人工电活性微生物菌群；电子传递；劳力分工；菌群关系；菌群生态位 
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Abstract: Synthetic electroactive microbial consortia, which include exoelectrogenic and 
electrotrophic communities, catalyze the exchange of chemical and electrical energy in cascade 
metabolic reactions among different microbial strains. In comparison to a single strain, a 
community-based organisation that assigns tasks to multiple strains enables a broader feedstock 
spectrum, faster bi-directional electron transfer, and greater robustness. Therefore, the 
electroactive microbial consortia held great promise for a variety of applications such as 
bioelectricity and biohydrogen production, wastewater treatment, bioremediation, carbon and 
nitrogen fixation, and synthesis of biofuels, inorganic nanomaterials, and polymers. This review 
firstly summarized the mechanisms of biotic-abiotic interfacial electron transfer as well as 
biotic-biotic interspecific electron transfer in synthetic electroactive microbial consortia. This 
was followed by introducing the network of substance and energy metabolism in a synthetic 
electroactive microbial consortia designed by using the “division-of-labor” principle. Then, the 
strategies for engineering synthetic electroactive microbial consortiums were explored, which 
included intercellular communications optimization and ecological niche optimization. We 
further discussed the specific applications of synthetic electroactive microbial consortia. For 
instance, the synthetic exoelectrogenic communities were applied to biomass generation power 
technology, biophotovoltaics for the generation of renewable energy and the fixation of CO2. 
Moreover, the synthetic electrotrophic communities were applied to light-driven N2 fixation. 
Finally, this review prospected future research of the synthetic electroactive microbial consortia. 
Keywords: synthetic electroactive microbial consortia; electron transfer; division of labor; 
intercellular communication; ecological niches 

 
电活性微生物能够通过双向电子传递介导

化学能与电能(包括太阳能电池板产生的光电子)
相互转化。以电活性微生物为催化核心构建的微

生物燃料电池、微生物电解池等多种生物电化学

系统，在生物电能[1-3]与生物氢能[4-5]等清洁能源

开发、废水处理[1,6]、环境修复[7-8]、生物固碳固

氮[9-10]，以及生物燃料[11-12]、无机纳米材料[13-14]、

高聚物[15-17]等高价值化学品合成等多个领域具

有广泛的应用前景。近年来，通过对电活性微生

物的挖掘筛选、机制解析、工程强化，使电活性

微生物的研究取得了快速发展[18-20]。然而，纯培

养体系中单一菌种可利用底物谱窄、电子传递速

率慢、环境稳定性差，难以实现工业化应用。 
相比于单菌，由多菌种构成的电活微生物群
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落通过细胞代谢级联反应和有氧/厌氧呼吸链建

立菌群物质能量代谢网络，可有效拓宽可利用底

物谱、提高双向电子传递速率以及增强环境稳定

性[21]。但天然电活性微生物菌群种类繁多、分

支代谢复杂，导致天然电活性微生物菌群催化能

量转化特异性差，且难以通过理性设计以工程手

段强化其催化效率。基于“劳力分工”原则设计构

建的人工电活性微生物菌群，由电活性微生物和

发酵菌等非电活性微生物组成，包括将生物质化

学能转化为电能的产电微生物菌群，和将电能

(以及太阳能光电子)转化为化学能的噬电微生

物菌群。其中，在产电微生物菌群中，发酵菌通

过细胞物质代谢级联反应分解复杂生物质，生成

小分子有机酸(如乳酸、乙酸等)作为产电菌的电

子供体。在噬电微生物菌群中，噬电菌通过细胞

能量代谢级联反应将外电极或太阳光伏输入的

(光)电子储存在甲酸、乙酸、氢气等能量介体中，

通过种间电子传递，这些能量介体可作为还原力

载体驱动发酵菌合成高价值化学品。人工电活性

微生物菌群结构清晰明确，旁支代谢路径少，物

质代谢特异性强，因此在介导能量转化过程中具

有更高的催化效率。 
本文着眼于人工电活性微生物菌群设计、构

建与应用的最新进展，首先总结概括了生物-非
生物间界面电子传递和生物-生物间种间电子传

递机制，为设计构建人工电活性微生物菌群提供

理论基础。随后分类汇总人工电活性微生物菌群

的设计构建原理与工程化策略，包括：(1) 基于

“劳力分工”原理设计构建菌群物质能量级联反

应基本架构；(2) 通过理性设计电活性微生物菌

群的物质能量级联代谢，利用中间代谢产物理性

构建菌群种间相互作用，优化电活性微生物菌群

关系；(3) 结合气膜式生物反应器和 3D 打印多

细胞活体材料空间工程策略，优化电活性微生物

菌群氧气、空间生态位，提高人工电活性微生物

菌群的鲁棒性。最后列举了产电微生物菌群利用

发酵副产物甘油、纤维素以及木质纤维素等廉价

生物质产电，生物光伏固碳产电，电/光驱噬电

微生物菌群生物固碳/氮等人工电活性微生物菌

群的应用(表 1)，并展望了人工电活性微生物菌

群的未来研究与应用方向。 

1  电活性微生物菌群电子传递

机制 
电活性微生物菌群包含了产电菌/噬电菌、

发酵菌等生物成分以及电子受体/电子供体(如
电极)等非生物成分，其中，生物(产电菌/噬电

菌)-非生物(电子受体/电子供体)间界面电子传

递和生物-生物(产电菌/噬电菌/发酵菌)间种间

电子传递耦合了电活性微生物菌群的物质能量

代谢，是设计人工电活性微生物菌群、驱动生物

电化学系统高效运行的重要理论基础。 

1.1  生物-非生物间的界面电子传递机制 
1.1.1  细胞色素蛋白与导电菌毛介导的直接界

面电子传递 
含多血红素结构的 c型细胞色素蛋白(c-type 

cytochrome, c-Cyts)在电活性微生物与环境电子

受体(供体)间电子传递过程中发挥着重要作用[35] 

(图 1A)。目前，针对细胞色素蛋白介导直接电

子 传 递 的 研 究 主 要 集 中 在 希 瓦 氏 菌 属

(Shewanella)的金属还原 MtrABC 途径和地杆菌

属(Geobacter)的类孔蛋白细胞色素蛋白复合物

Pcc 途径。在金属还原 MtrABC 途径中，位于细

胞内膜的色素蛋白 CymA 兼具甲基萘醌氧化酶

活性[36-37]，从而将内膜醌池中的电子转移至细胞

周质色素蛋白(如 Fcc3、STC 等)，最后通过外膜

色素蛋白复合体 MtrCAB 将电子传递到细胞表

面[38-42]。金属还原 MtrABC 途径作为最为典型的

直接电子传递路径，已经在沼泽红假单胞菌

(Rhodopseudomonas palustris TIE-1)、嗜甜微生 
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表 1  人工电活性微生物菌群一览 
Table 1  Summary of synthetic electroactive microbial consortia 
No. Microbial 

consortia 
Division of labour Bacterial 

relationships 
Ecological niches Results Reference 

1 E. coli 
B. subtilis 
S. oneidensis 

(1) E. coli digested glucose to 
produce electron donor of 
lactate 
(2) B. subtilis digested 
glucose to produce riboflavin 
as electron shuttle 
(3) S. oneidensis acted as an 
exoelectrogen generating 
electricity 
(4) S. oneidensis catabolized 
lactate to acetate, feeding E. 
coli and B. subtilis 

Cooperation Undesigned (1) Glucose was 
converted to electricity 
for more than 15 d 
(2) The coulomb 
efficiency reached 55.7% 

[22] 

2 S. cerevisiae 
S. oneidensis 
MR-1 

(1) Engineered S. cerevisiae 
acting as a fermenter, 
converting glucose into lactate 
(2) S. oneidensis acting as an 
exoelectrogen, generating 
electricity from lactate 

Commensalism The spatial niche 
was optimized 
with enhancing the 
biofilm formation 
of exoelectrogen 
on anode surface 

The maximum power 
density reached  
123.4 mW/m2 when 
feeding with glucose 

[23] 

3 K. pneumoniae 
S. oneidensis 

(1) Engineered K. pneumoniae 
acting as a fermenter, 
converting glycerol into 
lactate 
(2) S. oneidensis acting as an 
exoelectrogen, generating 
electricity from lactate 

Commensalism Undesigned The maximum power 
density reached  
123.4 mW/m2 when 
feeding with glycerol 

[24] 

4 K. pneumoniae 
S. oneidensis 

(1) Engineered K. pneumoniae 
acting as a fermenter, 
converting glucose and xylose 
into lactate 
(2) S. oneidensis acting as an 
exoelectrogen, generating 
electricity from lactate 

Commensalism The spatial niche 
was optimized 
with enhancing the 
biofilm formation 
of exoelectrogen 
on anode surface 

The maximum power 
density (104.7±10.0) mW/m2 
co-feeding with glucose 
and xylose from corn 
straw hydrolyzates 

[25] 

5 B. subtilis 
S. oneidensis 

(1) B. subtilis acting as a 
fermenter, synthesizing 
electron shuttle riboflavin 
(2) S. oneidensis acting as an 
exoelectrogen, generating 
electricity facilitated by 
riboflavin 

Commensalism Undesigned The maximum power 
density reached  
277.4 mW/m2 with 
coulombic efficiency of 
5.6% 
(2) The discharge time 
was more than 500 h 

[26] 

6 M. acetivorans 
P. denitrificans 
G. sulfurreducens 

(1) The engineered archaeal 
strain M. acetivorans with 
methyl-coenzyme M 
reductase for converting 
methane into acetate 
(2) The acetate acted as an 
electron donor of G. 
sulfurreducens for electricity 
generation 

Commensalism Undesigned The coulombic 
efficiency reached 90% 

[27] 

      (待续) 
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      (续表 1) 
No. Microbial 

consortia 
Division of labour Bacterial 

relationships 
Ecological niches Results Reference 

7 Paenibacillus sp. 
Klebsiella sp. 
G. sulfurreducens 

(1) Paenibacillus sp. acting as 
a fermenter, converting 
cellulose into glucose 
(2) Klebsiella sp. converting 
glucose into acetate 
(3) G. sulfurreducens acting as 
an exoelectrogen, generating 
electricity from acetate 

Commensalism Undesigned (1) The maximum 
current density reached 
621 mA/cm2 
(2) The maximum power 
density reached  
1 146 mW/m2 

[28] 

8 E. coli 
S. oneidensis 

(1) The engineered E. coli 
acting as a fermenter, 
converting xylose into 
electron donor formate and 
electron shuttle flavins 
(2) The engineered S. 
oneidensis acting as an 
exoelectrogen, generating 
electricity from formate, 
facilitated by riboflavin 

Commensalism The spatial niche 
was optimized by 
enhancing the 
biofilm formation 
of exoelectrogen 
on anode surface 

(1) The catalytic current 
reached 1.84 A/m2 
(2) The maximum power 
density reached  
728.6 mW/m2 

[29] 

9 S. oneidensis 
MR-1 
C. freundii An1 

(1) The S. oneidensis acting as 
an exoelectrogen, generating 
electricity from lactate 
(2) The C. freundii An1 acting 
as a competitor, competing 
with S. oneidensis for 
consuming lactate 

Competition Undesigned The occurrence of 
competitor C. freundii 
An1 facilitated the EET 
of S. oneidensis, in 
which the maximum 
current density was 
improved by 6 times 

[30] 

10 E. coli 
S. oneidensis 

(1) The engineered E. coli acting 
as a fermenter, synthesizing 
electron shuttle flavins 
(2) The S. oneidensis acting as 
an exoelectrogen, generating 
electricity facilitated by 
riboflavin 

Commensalism The spatial niche 
was optimized 
with immobilizing 
E. coli into beads, 
resulting in the E. 
coli was far from 
the anode surface 

(1) The maximum 
current output reached  
3 804.3 mA/m2 
(2) The maximum power 
density reached 
(434.2±3.4) mW/m2 

[31] 

11 S. elongatus 
UTEX 2973 
S. oneidensis 
MR-1 

(1) Photosynthetic 
cyanobacteria directed solar 
energy from photons to  
D-lactate 
(2) S. oneidensis used the 
D-lactate for electricity 
generation 

Cooperation Spatial-temporal 
separation was 
setup with medium 
replenishment 

(1) A spatial-temporal 
separation setup with 
medium replenishment 
enabled stable operation 
for over 40 d 
(2) The average power 
density reached 135 mW/m2 

[9] 

12 Synechocystis sp. 
PCC 6803 
P. aeruginosa 
PAO1 
S. oneidensis 
MR-1 

(1) Synechocystis sp. acting as 
a fermenter, fixing CO2 into 
carbohydrate through 
photosynthesis 
(2) P. aeruginosa acting as a 
fermenter, synthesizing 
electron shuttle 
phenazine-1-carboxylic acid 
(3) S. oneidensis acting as an 
exoelectrogen, generating 
electricity from carbohydrate 
which was facilitated by 
phenazine-1-carboxylic acid 

Commensalism The spatial niche 
was optimized via 
building multilayer 
3-D microbial 
communities 

They were used as a gas 
sensor and powered 
wireless communication 

[32] 

      (待续) 
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      (续表 1) 
No. Microbial 

consortia 
Division of labour Bacterial 

relationships 
Ecological niches Results Reference 

13 R. palustris 
M. barkeri 

(1) R. palustris harvested solar 
energy and performed 
anoxygenic photosynthesis 
(2) R. palustris transferred 
electrons to M. barkeri 
(3) M. barkeri used reducing 
power to drive methane 
generation 

Commensalism Undesigned The methane production 
rate reached  
(4.7±0.2) μmol/(L·h) 
under light 

[33] 

14 G. 
metallireducens 
R. palustris 

(1) G. metallireducens 
transferred electrons to R. 
palustris 
(2) R. palustris used reducing 
power to the dark CO2 fixation 

Commensalism Undesigned The previously 
unidentified dark CO2 
fixation mode enabled by 
electroautotrophy 

[34] 

15 S. ovata 
R. palustris 

(1) S. ovata reduced CO2 to 
acetate driven by light 
(2) R. palustris performed N2 
fixation and biopolyester 
generation by using acetate 

Cooperation Undesigned (1) Establishing full 
solar to chemical 
conversion driven by a 
photovoltaic device 
(2) Solar to chemical 
efficiencies of 1.7%, 
0.5%, and 0.1% for 
acetate, nitrogenous 
biomass, and ammonia 

[10] 

 
物(Rhodofera ferrireducens)、石质营养性微生物

(Sideroxydans lithotrophicus) ES-1 等多种电活性

微生物中发现其同源蛋白 [43-46]。与金属还原

MtrABC 途径结构类似，地杆菌属类孔蛋白细胞

色素蛋白复合物 Pcc 电子传递通道也包含了内

膜色素蛋白 ImcH、CbcL[47-48]，周质色素蛋白的

PpcA、PpcD[49-50]以及外膜色素蛋白复合体 OmbB- 
OmaB-OmcB、OmbC-OmaC-OmcC 等[51-52]。相

比于 MtrCAB 途径，Geobacter 类孔蛋白细胞色

素蛋白复合物 Pcc 途径包含多个色素蛋白同源

物，可组成多条电子传递跨膜传递通道，并且

能够根据胞外电池受体(供体)的性质(如氧化还

原电位)选择性地表达开启不同的电子跨膜传

递路径[53]。 
相比于细胞色素蛋白通过细胞与非生物界面

直接接触介导的短距离电子传递，Lovely 等[54-55]

发现硫还原地杆菌(Geobacter sulfurreducens)等电

活性微生物还可通过导电菌毛介导长距离电子

传递。这种导电菌毛由富含芳香族氨基酸的菌毛

单体蛋白 PilA 组装而成，直径为 3−5 nm，因此

又被称为“导电纳米线(nanowire)”(图 1B)。值得

注意的是，希瓦氏菌 (Shewanella oneidensis 
MR-1)也可生长出类导电纳米线结构介导电子

传递，但这已被证实是含色素蛋白(如 MtrC、

OmcA)的外膜延伸[56]。现在发现可使用导电菌

毛介导长距离直接电子传递的菌株有 Geobacter、
R. palustris、集胞藻(Synechocystis) PCC 6803、嗜

热 丙 酸 厌 氧 肠 状 菌 (Pelotomaculum 
thermopropionicum) 、 变 化 赖 氨 酸 芽 孢 杆 菌

(Lysinibacillus varians) GY32 等[57-59]。目前，电

子沿导电纳米线的传递机制仍处于研究阶    
段[60-62]。最近 Malvankar 等利用冷冻电镜相继解

析了导电纳米线的高分辨率蛋白结构，发现

Geobacter 的导电纳米线是由 OmcS、OmcZ、
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OmcE 等细胞色素蛋白构成[63-65]。导电纳米线在

介导电子传递过程中，电子以色素蛋白中的血红

素为位点、通过电子跳跃的方式快速传递，而菌

毛单体蛋白并不具有导电性，但可促进导电纳米

线从周质空间延伸至细胞壁外部，从而加快导电

纳米线的组装[66]。 
1.1.2  电子传递载体介导的间接界面电子传递 

除上述细胞色素蛋白、导电纳米线介导的直

接电子传递，电活性微生物还可分泌或利用电子

传递载体介导间接电子传递(图 1C)[67-68]。电子传

递载体是具有氧化还原活性的可溶性小分子化

合物，包括黄素类化合物(核黄素、黄素腺嘌呤

二核苷酸等)、吩嗪类化合物(吩嗪-1-羧酸、绿脓

菌素等)以及蒽醌类化合物(蒽醌-2,6-二磺酸，腐

殖 酸 ) 。 间 接 电 子 传 递 机 制 已 经 在 S. 
oneidensis[68-70]、G. sulfurreducens[71]、铜绿假单

胞菌(Pseudomonas aeruginosa)[72-73]、李斯特菌

(Listeria monocytogenes)[74] 和 噬 汽 水 单 胞 菌

(Aeromonas hydrophila)[75]等电活性微生物中相

继发现。电子传递载体通过与电活性微生物细胞

色素蛋白间的氧化还原作用实现电子传递[76]，

其介导的间接电子传递速率与电子传递载体的

种类和浓度密切相关[29,77]。最新的研究发现，吩

嗪-1-甲酰胺(phenazine-1-carboxamide, PCN)、绿

脓菌素(pyocyanin, PYO)吩嗪类电子传递载体可

通过与电活性生物被膜基质中的胞外 DNA 
(extracellular DNA, eDNA)结合介导间接电子传

递[78]。eDNA 能够与 PCN 和 PYO 结合，使其“滞
留”在生物膜中，并作为电子传递通道，实现生

物膜内的远距离的电子传递[78]。 

1.2  生物-生物种间电子传递机制 
电活性微生物菌群中生物-生物间种间电子

传递机制包括细胞代谢产物或氧化还原活性分

子介导的间接种间电子传递和导电菌毛、色素蛋

白以及导电材料介导的直接种间电子传递[79]。 
1.2.1  氢气、甲酸盐以及氧化还原活性小分子

介导的间接种间电子传递 
H2、甲酸被最早发现可作为电子传递载体微

生物的间接种间电子传递(图 2A)[80-82]。相比于

H2，甲酸盐在溶液环境中具有更高的溶解度，但

在缺乏足够浓度梯度势的条件下，其溶解扩散速

率较 H2更慢[83]。除 H2、甲酸盐等细胞代谢产物外，

诸如核黄素、吩嗪、蒽醌以及腐殖酸等氧化还原

活性分子也可介导间接种间电子传递[84-85]。例如，

Huang 等发现，在金属还原地杆菌 (Geobacter 

metallireducens)-G. sulfurreducens 两菌共培养体系

中，两菌分泌的核黄素以游离电子传递载体氧化

G. metallireducens 色素蛋白 Gmet_2896、还原    
G. sulfurreducens 色 素 蛋 白 OmcS ， 从 而 将        
G. metallireducens 电子传至 G. sulfurreducens[86]。 

 
 

 
 
 

图 1  电活性微生物胞外电子传递机制 
Figure 1  Mechanisms of extracellular electron transfer of electroactive microorganisms. A: Direct electron 
transfer mediated by c-Cyts. B: Direct electron transfer mediated by conductive nanowires. C: Indirect electron 
transfer mediated by electron transport carriers. 
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1.2.2  导电菌毛、色素蛋白以及导电材料介导

的直接种间电子传递 
在 G. metallireducens-G. sulfurreducens 电活

性菌群中，敲除G. sulfurreducens色素蛋白OmcS

和导电菌毛单体蛋白 PilA 后，共培养体系受到

抑制，基于此 Summers 等率先提出导电菌毛(图

2B)及色素蛋白(图 2C)介导的直接种间电子传递

机制[87]。随后，直接种间电子传递机制相继在

G. metallireducens-M. barkeri[88]、G. metallireducens-

竹节状甲烷鬃菌(Methanosaeta harundinacea)[89]、

G. metallireducens-R. palustris[34]等多个电活性

微生物菌群中发现。同时近期研究表明，当距离

足够近时细胞表面色素蛋白内部的血红素可进

行蛋白间的电子传递[90]。Liu 等通过敲除地杆菌

导电菌毛组装 ATP 酶 PilB、抑制导电菌毛 pili 的组

装，发现导电菌毛缺失突变株 G. metallireducens、

G. sulfurreducens 依旧可以共培养，并且证明了 

G. metallireducens 色素蛋白 Gmet_2896 在菌群

直接种间电子传递中发挥着重要作用[91]。而在

通过直接种间电子传递共培养的 P. aestuarri-  
G. sulfurreducens 电 活 性 菌 群 中 ， 敲 除         
G. sulfurreducen 电子跨膜传递色素蛋白复合体

OmbB-OmaB-OmcB-OrfS-OmbC-OmaC-OmcC
后，菌群微生物的生长受到显著抑制，进一步证

明细胞色素蛋白在直接种间电子传递过程中发

挥着重要作用 [92]。此外，诸如磁铁矿 [93]、

生物炭[94]、碳布[95]、石墨[96]等非生物体导电材

料被证明可作为“导线”连接细胞，搭建细胞间电

子传递通道，介导电活性微生物菌群的直接种间

电子传递(图 2D)。相比于间接种间电子传递，

直接种间电子传递因不涉及电子传递载体的溶

解、扩散限制，具有更高的电子传递速率[97]。 

2  人工电活性微生物菌群的设

计构建原理与工程策略 
2.1  “劳力分工”-人工电活性微生物设计构

建原理 
劳力分工是微生物菌群的基本特征，指在由

多菌种组成的微生物菌群中，各菌种基于其生理

形态特征，发挥各自功能、承担菌群部分任务，

并通过物质能量代谢等级联反应建立菌种间的

相互作用关系，以实现相互协作并完成整个菌群

体系的既定功能目标。在人工电活性微生物设计

构建过程中，基于劳力分工原理，通过对菌群中

各菌种进行合理的功能定位和任务分工，可显著

降低各个菌种的代谢负荷、提高菌种的催化效

率，从而更加高效地实现电活性微生物菌群的复

杂功能[98]。 
在人工产电微生物菌群中，发酵菌通常以纤

维素、五六碳糖等复杂生物质为底物，通过细胞

分解代谢，将其降解为小分子有机酸，并合成核

黄素、吩嗪等氧化还原活性化合物，为产电菌提 

 

 
 

图 2  电活性微生物种间电子转移机制 
Figure 2  Mechanisms of interspecies electron transport between electroactive microorganisms. A: Indirect 
interspecies electron transfer mediated by soluble electron shuttles such as H2. B: Direct interspecies electron 
transfer mediated by conductive nanowires. C: Direct interspecies electron transfer mediated by c-Cyts. D: 
Direct interspecies electron transfer mediated by electrically conductive materials. 
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供电子供体和电子传递载体，协同促进人工产

电菌群的能量转化效率。例如，在 Yang 等构建

了以木糖为底物的大肠杆菌(Escherichia coli)-  
S. oneidensis 双菌产电微生物菌群。其中 E. coil
以木糖为底物代谢生成甲酸，S. oneidensis 以甲

酸为电子供体产电。并在此基础上，通过在    
E. coli 中进一步引入外源核黄素合成路径

ribADEH，使工程 E. coli 同时能以木糖为底物

合成电子传递载体核黄素，加速 S. oneidensis
电子传递过程(图 3A)[99]。综上可见，甲酸、乙

酸、乳酸等电子供体与核黄素、吩嗪等电子传

递载体是连接发酵菌与产电菌的重要中间代谢

物。因此在人工产电菌群的设计构建过程中，

可以通过工程改造发酵菌与产电菌的细胞膜转

运蛋白来调节细胞通透性，从而加速中间产物

的细胞间传质效率，提高人工产电微生物菌群

能量转化。 
噬电微生物菌群通常利用外源电能、太阳

能，将 CO2、N2 等高氧化态、低能量密度化合

物转化为高还原态、高能量密度的生物燃料等高

值化学品。其中，噬电微生物通过其胞外电子传

递通道(噬电通道，如 R. palustris TIE-1 细胞色

素蛋白复合体 PioBAC)[35,43,100]，可将源于电极或

太阳能(光电子)的电子吸收，随后通过种间电子

传递，将电子转移至发酵菌，驱动发酵菌固碳、

固氮以合成高值化学品。在噬电菌与发酵菌的种

间电子传递过程中，噬电菌将吸收的电子转化为

胞内还原力，随后通过导电菌毛、细胞色素蛋白

等直接电子传递通道传递至发酵菌，或通过合成

甲酸、乙酸、氢气等能量载体或还原黄素、吩嗪、

蒽醌等电子传递载体等，利用间接种间电子传递

通道传递至发酵菌。例如，在 R. palustris-巴氏

甲烷八叠球菌(Methanosarcina barkeri)二元噬电

菌群中，R. palustris 通过厌氧光合作用，吸收太

阳能光电子，随后利用细胞合成的腐殖酸类化合

物作为种间电子传递载体，将光电子传递至产甲

烷菌 M. barkeri，驱动 M. barkeri 还原 CO2 合成

甲烷(图 3B)[33]。相比于产电微生物菌群，人工

噬电微生物菌群的研究尚处于起步阶段，针对噬

电菌群中噬电菌与发酵菌的劳力分工优化，如固

碳固氮代谢路径分割、种间电子传递优化等尚未

得到系统研究。 

 

 
 

图 3  利用“劳力分工”设计构建电活性微生物菌群[33,99] 
Figure 3  Designing electroactive microbial consortia basing on the principle of “division of labour”[33,99]. A: A 
synthetic microbial consortium composed of genetically modified E. coli and S. oneidensis was rationally 
designed and constructed to efficiently harvest energy from xylose[99]. B: R. palustris formed a direct electric 
syntrophic coculture with M. barkeri. R. palustris harvested solar energy, performed anoxygenic photosynthesis 
using sodium thiosulfate as an electron donor, and transferred electrons extracellularly to M. barkeri to drive 
methane generation[33]. 
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2.2  人工电活性微生物菌群工程策略 
在人工电活性微生物菌群中，维持菌种间稳

定共存以保障菌群长期高效运行，是菌群工程强

化的重要目标。高催化效率、高鲁棒性的电活性

微生物菌群需各菌种间具备合理的相互作用，以

建立多维度交互叠加的菌群通讯网络，在菌群内

部形成抗外界干扰的自调控机制，以维持菌群的

分布结构、种群丰度比例长期稳定。此外，各菌

种在电活性微生物菌群中所处的生态位，即所在

微环境的温度、溶氧、pH、营养分布、氧化还

原电势、空间位(与电极相对位置)等，也对菌群

的催化效率和稳定性具有重要影响[101]。因此，

本节从优化电活性微生物种间相互作用和种群

生态位两个角度，总结探讨电活性微生物的菌群

的工程化策略。 
2.2.1  优化电活性微生物菌群关系 

电活性微生物菌群通过细胞分泌的代谢产

物、蛋白、多肽、囊泡以及信号分子(如种群感

应分子)进行菌种间相互作用，从而形成包括偏

利共生、合作(互利共生)、竞争等菌群种间关系

(图 4)[102-103]。通过理性设计电活性微生物菌群的

物质、能量级联代谢，利用中间代谢产物调控细

胞间相互作用，解除菌群相互作用单一、菌群鲁

棒性差等限制。 
(1) 偏利共生 
偏利共生作为自然界中最为普遍的菌群关

系，在人工电活性微生物菌群中最为常见，其中

物质能量流自上游菌流向下游菌，下游菌受益生

长但并不反哺上游菌(图 4A)。例如 Lin 等通过敲

除酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)乙醇脱氢

酶，抑制其乙醇合成，并通过过表达 L-乳酸脱

氢酶，使 S. cerevisiae 以葡萄糖为底物大量合成

乳酸，乳酸进一步作为 S. oneidensis 电子供体产

电[23]。在 S. cerevisiae-S. oneidensis 二元人工产

电菌群中，与发酵菌 S. cerevisiae 为产电菌     

S. oneidensis 提供电子供体乳酸相比，S. oneidensis
并未对 S. cerevisiae 产生反馈促进或抑制作用，

因此二者间通过偏利共生种群关系维持菌群稳

定共生。 
(2) 合作(互利共生) 
多菌种间合作以达到互利共生是微生物菌

群最佳菌群关系，建立合作型菌群关系，有助于

保持菌群密度平衡、提高菌群鲁棒性和催化转化

效率，从而实现菌群长期稳定共存。菌种间底物

/中间代谢物的交叉喂养(cross-feeding)是构建互

利共生菌群关系的主要工程策略[104-106]。Liu 等

通过多重劳力分工优化，设计构建了以葡萄糖为

底物的枯草芽孢杆菌 Bacillus subtilis-E. coli-   
S. oneidensis 三菌人工产电微生物菌群(图 4B)。
其中，葡萄糖作为 E. coli、B. subtilis 的共同底

物，分别被 E. coli 和 B. subtilis 代谢生产乳酸和

核黄素，生成的乳酸和核黄素分别作为产电菌      
S. oneidensis 的电子供体和电子传递载体，加速

希瓦氏菌的胞外电子传递过程。与此同时，     
S. oneidensis 代谢乳酸生成的乙酸可作为 E. coli
和 B. subtilis 底物被进一步代谢分解。在 E. coli-  
B. subtilis-S. oneidensis 三菌人工产电微生物菌

群中，乳酸、核黄素、乙酸等代谢物通过交叉喂

养联系了菌种间的相互作用，形成了互利共生的

菌群关系。最终这一以葡萄糖为底物的三菌产电

微生物菌群输出电压达到 550 mV、连续稳定放

电 15 d，实现底物葡萄糖的完全代谢，库伦效率

达到 55.7%[22]。同样地，在利用棕榈油炼制废水

产 电 的 P. aeruginosa PA14- 产 气 肠 杆 菌

(Enterobacter aerogenes)二元人工产电菌群中，产

电菌 E. aerogenes 中间代谢物 2,3-丁二醇可作为

P. aeruginosa 底物，诱导 P. aeruginosa 加速合成

绿脓菌素(pyocyanine, PYO)。绿脓菌素反过来作

为 E. aerogenes 的电子传递载体，显著增强了   
P. aeruginosa-E. aerogenes 菌群的电能输出[107]。 
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(3) 竞争 
竞争是微生物菌群普遍存在的菌群关系，这

通常是由多种微生物共用同一底物而产生的对

底物与生存空间的竞争。近期研究发现，竞争型

菌群关系有助于电活性菌群维持稳定状态并提

高菌群的催化效率。例如 Xiao 等利用均以乳酸

作为碳源的 S. oneidensis MR-1 和弗氏柠檬酸杆

菌(Citrobacter freundii An1)建立了竞争菌群关

系模型，以研究竞争菌群关系对电活性微生物菌

群的影响。结果发现， S. oneidensis MR-1-      
C. freundii An1 共培养菌群的输出电流达到  
38.4 µA/cm2，较 S. oneidensis MR-1 纯培养体系

提高 6 倍。进一步分析发现，在 S. oneidensis 
MR-1-C. freundii An1 中，S. oneidensis MR-1 与

C. freundii An1 对底物碳源的竞争增强了 S. 
oneidensis MR-1 在电极表面的代谢活性，提高

了对底物的摄取消耗，加速了核黄素等电子传递

载体的合成，促进了电活性生物膜的形成，进而

提高了 S. oneidensis MR-1 的电能转化效率与电

子传递速率(图 4C)[30]。该研究证明了竞争型菌

群关系对电活性微生物菌群催化效率的促进作

用，为优化人工电活性微生物菌群、提高菌群稳

定性拓宽了设计思路。 
2.2.2  电活性微生物菌群生态位优化 

在电活性微生物菌群中，产电菌、噬电菌需

附着于电极表面从而与外界进行高效电子传递，

同时为保证电子传递过程中电子不被氧气掠夺，

电活性微生物通常需要厌氧生存环境。与之相

比，电活性微生物菌群中的发酵菌等非电活性微

生物则需远离电极表面为电活性微生物释放更

多电活性位点，并且绝大部分发酵菌在富氧条件

下能够更加高效地代谢、合成目标产物。因此，

在电活性微生物菌群中，需调节控制菌群空间分

布结构、设置溶氧梯度，以满足不同微生物对空

间生态位、氧气生态位的个性化需求。 
为实现这一目标，气膜式生物反应器和 3D

打印多细胞活体材料空间工程策略相继被用于

优化人工微生物菌群氧气生态位与空间生态位。 
 

 
 

图 4  电活性微生物菌群的相互作用关系[22-23,30] 
Figure 4  Interaction relationships of electroactive microbial consortia[22-23,30]. A: Commensalism. In        
S. cerevisiae-S. oneidensis consortium, the glucose was metabolized by engineered S. cerevisiae to produce 
lactic acid, which was in turn used by S. oneidensis as an electron donor for EET[23]. B: Mutualism. In E. coli-   
B. subtilis-S. oneidensis consortium, E. coli digested glucose to produce lactate as a carbon source and an 
electron donor and B. subtilis produced riboflavin as an electron shuttle, both of which facilitated the electron 
transfer of S. oneidensis[22]. C: Competition. The competition enhanced the metabolic activity of S. oneidensis 
MR-1 on electrode, which facilitated the biofilm formation and therefore helped S. oneidensis MR-1 to gain a 
competitive advantage over C. freundii An1[30]. 
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气膜式生物反应器利用气体渗透膜管道，物理分

隔气相组分与液相组分。在运行过程中，气体渗

透膜管道作为曝气通道，氧气可通过气体渗透

膜，如聚二甲基硅氧烷膜(polydimethylsiloxane, 
PDMS)进入液相体系，增加气膜附近液体中的溶

氧量，但受限于氧气在液体中的传质速率，远离

气膜附近的液体区域溶氧量降低。由此在液体中

形成以气体渗透膜管道为中心，逐级降低的溶氧

浓度梯度(图 5A)。利用气膜式生物反应器培养微

生物菌群时，好氧菌占据气体渗透膜管周围的富

氧区生长，贴附在气体渗透膜表面形成菌膜。菌

膜内的好氧菌消耗大量的氧气，进一步截留氧气

向远离气体渗透膜管道方向的液体区域扩散，从

而使气体渗透膜管道的远端形成贫氧、厌氧区域，

为菌群内厌氧微生物生长创造生存条件[108-109]。 
利用气膜式生物反应器优化电活性微生物

菌群生态位，需要将气膜式生物反应器与生物电

化学系统相耦合，增加了反应器的设计开发难

度。为此，通过 3D 打印多细胞活体材料的空间

工程策略随即被提出，用于理性设计菌群空间分

布结构、优化氧气生态位。其中，电活性微生物

菌群中的各菌种首先分别与琼脂糖[32]、海藻胶

(海藻酸钠)[110]、纤维素[111]等细胞交联剂混合形

成多细胞活体材料，随后作为“生物胶水”通过

3D 打印技术逐层打印在生物电化学系统的电极

表面，形成具有特定空间分布结构的电活性微生

物菌群[112-114]。例如，Liu 等[32]利用 3D 打印多细

胞活体材料空间工程策略，将 Synechocystis sp. 
PCC 6803、P. aeruginosa PAO1、S. oneidensis MR-1
逐层打印在电极表面，并通过优化 3 个菌株的空

间相对位置，最终将 Synechocystis sp. PCC 6803
定位于空间最上层、P. aeruginosa PAO1 定位于

中层、S. oneidensis MR-1 定位于靠近电极的最下

层(图 5B)。在这一具有特定空间结构的三菌产电

微生物菌群中，Synechocystis sp. PCC 6803 在光

照下通过光合作用将 CO2 转化为有机物，随后

被位于中层的 P. aeruginosa PAO1利用合成吩嗪

类电子传递载体，从而加速底层 S. oneidensis 
MR-1 与电极间的电子传递速率。3D 打印多细

胞活体材料空间工程策略能够使菌群内各菌种

间实现可控的空间分离，优化菌群的空间生态

位，促进电活性微生物菌群稳定高效运行。 
 

 
 

图 5  电活性微生物菌群生态位优化[32,108] 
Figure 5  Optimization of ecological niches in electroactive microbial consortia[32,108]. A: Schematic 
representation of the membrane-aerated bioreactor with dissolved oxygen concentration profile[108]. B: Spatially 
structured 3-D microbial communities in solid-state agar-based microcompartments[32]. 
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3  人工电活性微生物菌群的应用 
3.1  利用甘油产电的人工产电微生物菌群 

甘油作为生物柴油炼制过程中的主要副产

物，将其转化为清洁电能对实现工业废料的环保

处理具有重要意义。然而甘油作为一种高还原态

的生物质能源，在厌氧发酵过程中需要额外加入

高氧化态物质以保持其微生物胞外氧化还原电

位平衡。为此，研究人员开发了非平衡发酵，将

甘油厌氧发酵产生的过剩还原力以电子的形式

传递给电极，以平衡微生物胞外氧化还原电位，

在实现甘油底物高值转化的同时产生清洁电能。在

产电微生物菌群在以甘油为底物的非平衡发酵过

程中，可通过菌群劳力分工，减少代谢副产物的负

反馈抑制，提高电能转化效率。例如，在以甘油为

底物非平衡发酵产乙醇的G. sulfurreducens-纤维状

梭状芽孢杆菌(Clostridium cellobioparum)二元产

电微生物菌群中，C. cellobioparum 将甘油高效

转化为乙醇的同时产生乙酸、乳酸等副产物，乙

酸等副产物可作为 G. sulfurreducens 的电子供体

产电，从而减少了甘油发酵副产物的积累，缓解

了对 C. cellobioparum 反馈抑制，最终提高了乙

醇的产量[115]。相较于厌氧菌 G. sulfurreducens，
兼性厌氧产电菌 S. oneidensis在实际甘油发酵过

程中更易于操作。在克雷伯氏菌 (Klebsiella 
pneumoniae J2B)-S. oneidensis MR-1 产电微生物

菌群中，K. pneumoniae 作为模式甘油降解菌，

将甘油转化产为乙酸、乳酸和琥珀酸等小分子物

质，这些小分子有机酸作为 S. oneidensis MR-1
电子供体被 S. oneidensis MR-1 进一步代谢产

电。然而野生型 K. pneumoniae 转化甘油到乳酸

等电子供体产率较低，限制了 K. pneumoniae-   
S. oneidensis 产电微生物菌群的电能输出[116]。为

此，Li 等通过合成生物学工程化策略，敲除    
K. pneumoniae KG1 乙醇脱氢酶基因以破坏其乙

醇合成途径、异源表达乳酸脱氢酶基因和乳酸  
转运子基因强化乳酸生物合成，同时强化       
S. oneidensis MR-1 核黄素类电子传递载体合成

以增强其胞外电子传递速率，最终显著提高了工

程 K. pneumoniae KG1-S. oneidensis MR-1 产电

微生物菌群以甘油为底物的电能输出[24]。 

3.2  利用纤维素及木质纤维素产电的人工

产电微生物菌群 
纤维素与木质纤维素是自然界中分布最广、

储量最丰富的有机生物质，全球每年合成的纤维

素、木质纤维素达到数千亿吨。以纤维素、木质

纤维素为底物产生清洁电能，实现纤维素与木质

纤维素的高效开发利用，是解决当前能源短缺、

环境污染等问题的重要途径。然而，绝大部分电

活性微生物不具备纤维素、木质纤维素代谢路

径，无法高效转化并利用此类生物质原料。为此，

Ren 等基于劳力分工设计了 C. cellulolyticum-   
G. sulfurreducens 二元人工产电微生物菌群，其

中 C. cellulolyticum 将纤维素发酵为乙酸盐、乙

醇、氢气和二氧化碳。随后，G. sulfurreducens
以乙酸作为电子供体产电，从而实现将纤维素生

物质化学能转化电能[117]。同样地，Jiang 等设计

了由类芽孢杆菌 (Paenibacillus sp.)-Klebsiella 
sp.-G. sulfurreducens PCA 三菌人工产电微生物

菌群，以将纤维素作为微生物燃料电池的唯一底

物。其中 Paenibacillus sp.将纤维素转化为纤维

二糖和葡萄糖，Klebsiella sp.代谢纤维二糖和葡

萄 糖 分 解 为 乙 酸 等 小 分 子 有 机 酸 ， 最 后       
G. sulfurreducens PCA 以乙酸等有机酸作为电

子供体。该微生物燃料电池以纤维素为底物产

生的电流密度达到 621 mA/cm2[28]。通过代谢耦

合与劳力分工设计、构建人工产电微生物菌群，

拆解纤维素的分解代谢过程，有助于实现纤维

素向清洁电能的高效转化。 
相比于纤维素，木质纤维素更难以被微生物
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分解利用，以木质纤维素为底物构建的人工电活

性微生物菌群鲜有报道。但值得注意的是，

Shahab 等利用里氏木霉(Trichoderma reesei)-戊
糖乳杆菌(Lactobacillus pentosus)双发酵菌群开

发了木质纤维素-乳酸炼制平台。其中 T. reesei
通过有氧发酵代谢分泌纤维素水解酶，催化木质

纤维素分解为纤维二糖或葡萄糖、木糖等多种小

分子可溶性糖，这些小分子可溶性糖作为     
L. pentosus 底物，通过厌氧发酵进一步转化为乳

酸。为实现好氧菌 T. reesei 与厌氧菌 L. pentosus
稳定共生，研究人员利用膜曝气生物反应器在

T. reesei-L. pentosus 菌群中构建了溶氧梯度生态

位。其中，好氧菌 T. reesei 紧靠膜生长，在膜表

层形成菌膜，厌氧菌 L. pentosus 远离隔膜。当

气体从膜的另一侧通过时，渗透过膜的氧气在膜

附近形成富氧区，氧气优先被附着在膜上的    
T. reesei 有氧发酵消耗殆尽，从而在培养体系内

部形成厌氧环境，以支撑 L. pentosus 厌氧发酵，

从而实现了 T. reesei-L. pentosus 的共培养[108]。

该乳酸炼制平台可将木质纤维素高效转化为平台

化合物乳酸，乳酸作为 S. oneidensis 等大部分产电

微生物的电子供体，进一步被转化为电能。因此，

将 T. reesei-L. pentosus 菌群与产电菌群相结合，能

够快速构建出以木质纤维素为底物的生化电催化

系统，以实现木质纤维素的高效转化(图 6B)。 

3.3  电活性微生物菌群用于生物固碳 
随着现代工业的快速发展，CO2 等温室气体

被大量排放，对全球气候变化产生严重影响。减

碳固碳，努力实现碳达峰、碳中和是当前人类社

会的共同目标。基于产电微生物菌群开发的生物

光伏技术(biophotovoltaics)，利用自然光照将二

氧化碳转换为电能，在固定二氧化碳的同时获得

清洁能源，有望实现负碳电力工业。Zhu 等设计

构 建 了 聚 球 藻 (Synechococcus elongatus)-S. 
oneidensis 双菌人工产电微生物菌群开发生物光

伏技术，通过细胞代谢，分两阶段实现光驱二氧

化碳固定与产电(图 6A)[9]。在第一阶段“充电”阶
段，S. elongatus 通过光合作用吸收光子并产生

激发电子，激发电子通过质子醌 (plastohydro 
quinone, PQH2)、NADPH 等高能中间体运输，

经 CO2 固定途径将 CO2 转化为乳酸，实现 CO2

固定和太阳能储存；在第二阶段“放电”阶段，   
S. oneidensis 以乳酸为电子供体，通过细胞代谢

转化为电能。基于以上劳力分工，研究人员依次

通过培养基优化、开发双菌共培养培养基，过表

达 D-乳酸脱氢酶、强化 S. elongatus 以 CO2 为底

物的乳酸生成效率，敲除 S. oneidensis 硝酸根还

原酶基因、加速胞外电子传递速率，以及开发  
时-空间分离培养技术、优化菌群光照、溶氧与

空间生态位，建立了连续培养的双菌人工固碳产

电微生物菌群。率先开发出以人工产电微生物菌

群为生物催化核心的生物光伏技术，促进了二氧

化碳固定与清洁能源开发的研究。 
除生物光伏技术产外，Liu 等发现，噬电微

生物菌群可通过种间电子传递，驱动电能自养微

生物在黑暗条件下固碳 (图 6C)。其中，在      
R. palustris 和 G. metallireducens 组成的双菌噬

电微生物菌群中，G. metallireducens 氧化乙酸

盐，产生的电子通过 c 型细胞色素蛋白、纳米导

线以及核黄素电子传递载体传递给 R. palustris。
R. palustris 随即提高硝酸盐还原酶等表达水平，

产生跨膜质子梯度以驱动泛醌氧化还原，生成胞

内还原力 NADPH、激活 ATP 酶产生 ATP。随后

NADPH 和 ATP 作为胞内能量载体，驱动      
R. palustri 通过卡尔文循环(Calvin cycle, CBB)
固定 CO2

[34]。该研究证明电能可作为微生物固碳

的唯一还原力，揭示了厌氧黑暗的地下沉积环境

中电能自养微生物利用电能驱动的黑暗固碳新

模式。并且考虑到缺氧黑暗的沉积物是地球上最

普遍和最丰富的生态位之一，该研究为深化全球
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碳循环提供了新的重要认识。因此，可利用微生

物电能自养代谢方式，通过种间电子传递或电极

还原力驱动厌氧非光照环境下微生物固碳，这对

减少碳排放、实现“双碳”目标具有重要意义。 

3.4  光驱噬电人工微生物菌群实现生物固氮 
在过去的 100 多年间，哈珀法合成氨一直是

氮肥生产的主流工艺，然而这一在高温高压条件

下的 N2 还原工艺每年消耗全球近 1%能源并且

释放大量温室气体，对全球气候、生态环境产生

严重影响。近年来，噬电微生物菌群以光能或电

能为驱动力，实现了同时还原 CO2、N2，合成生

物有机质、胺类化合物。该技术凭借其环境友好、

能量效率高的优势，为替代以哈珀法合成氨的传

统固氮技术提供了可行方案。Cestellos-Blanco
等针对单一固氮微生物菌株活力弱、固氮效率低

等问题，开发了由噬电菌卵形孢子菌(Sporomusa 
ovata)和固氮菌 R. palustris 组成的双菌噬电微生

物菌群[10]。其中，S. ovata 可附着于太阳能硅纳

米线电极表面，在光伏电能驱动下以 CO2 为底

物合成乙酸。乙酸同时作为碳源和能量载体，经

R. palustris 细胞代谢后产生胞内还原力 NAD(P)H
等，从而驱动 R. palustris 固氮酶还原 N2 合成氨

(图 6D)。在 S. ovata-R. palustris 噬电微生物菌群

中，固氮菌 R. palustris 对乙酸的分解代谢成功

地解决了乙酸累积导致的细胞毒性问题，而   
R. palustris 固氮产生的氨分子可进一步作为固碳 

 

 

 
图 6  人工电活性微生物菌群的应用[9-10,34] 
Figure 6  The application of synthetic electroactive microflora[9-10,34]. A: Schematic diagram of the 
biophotovoltaics system based on a two-species microbial consortium with constrained electron flow[9]. B: To 
harbor artificial cross-kingdom microbial consortia for the consolidated bioprocessing of lignocellulose to 
short-chain fatty acids. C: A dark CO2 fixation mode enabled by the electrosyntrophic interaction between G. 
metallireducens and R. palustris[34]. D: Designed a biohybrid coculture for tandem and tunable CO2 and N2 
fixation to value-added products[10]. 
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菌 R. palustris 氮源以促进固氮菌高效固氮。因

此，S. ovata-R. palustris 噬电微生物菌群通过产

物的交叉代谢建立起合作(互利共生)的菌群关

系。在太阳能驱动下，同时还原 CO2、N2生成高

聚物聚羟基丁酸酯(polyhydroxybutyrate, PHB)和
铵根离子，实现了微生物固碳合成高值化学品

和生物固氮合成氨，有望推动光电生物化学的

发展并为气候变暖和环境问题提供解决方案。 

4  总结与展望 
人工电活性微生物菌群作为电活性微生物

与微生物菌群形成的新型交叉领域，其可利用底

物广泛、体系鲁棒性强、旁支代谢少而具有较高

的能量催化效率，因而在能源、环境、化工等多

个领域具有广阔的应用前景。本文总结概括了电

活性微生物菌群中的电子传递机制，汇总分析人

工电活性微生物菌群的工程策略，分类列举了产

电菌群和噬电微菌群在诸多领域的应用，为人工

电活性微生物菌群的设计构建与应用提供了重

要参考。 
然而，目前针对人工电活性微生物菌群的研

究仍处于起步阶段，人工电活性微生物菌群的发

展面临诸多挑战。比如：(1) 现有人工产电与噬

电菌群双向电子传递速率慢严重限制了菌群的

物质能量代谢，导致电活性微生物菌群介导的能

量转化效率低。并且当前对电活性微生物菌群的

物质能量代谢、细胞间互作等复杂机制理解不深

入，缺乏工程改造菌群的工具、技术，这些严重

阻碍了电活性微生物菌群的实际应用。(2) 目前

对人工电活性微生物菌群的设计构建仍处于“劳
力分工保证多菌种共生以维持其基本功能”的初

级阶段。对于如何设计、构建、调控菌群中各种

群分工、生长、分布及比例以实现催化效率最大

化，仍没有研究开展深入探索。(3) 由于缺乏模

块化标准与工程平台，人工电活性微生物菌群的

设计构建过程效率低、耗时长，且在实际应用中

难以与上下游工艺相互兼容，这将会阻碍人工电

活性微生物菌群的未来工业化应用。 
针对以上问题，未来可从以下几方面进一步

深入研究。 
(1) 开发菌群适应性共进化与理性设计改

造相结合策略，工程人工电活性微生物菌群，提

高其催化效率。尽管当前已有相关研究通过合成

生物学技术方法针对人工电活性菌群中非电活

性微生物与电活性微生物物质、能量代谢进行工

程强化。但由于对菌群协同催化机理认知有限，

传统的工程化策略方法成效不显著，并逐渐成为

人工电活性微生物进一步发展的限制瓶颈。微生

物菌群适应性共进化策略可使菌群在特定环境

压力或任务目标的诱导下，实现菌群内各菌种的

共进化，从而使菌群获得优良性状。尽管菌群适

应性进化周期长、耗时多，但通过共进化菌群可

分析获得诸多未知靶点，为建立电活性微生物菌

群工程化理论基础和进一步理性设计改造提供

重要参考。 
(2) 构建人工电活性微生物菌群数学模型，

通过模拟计算精准调控菌群劳力分工、菌群关系

与菌群结构分布，实现人工电活性微生物设计构

建相关参数的“最优解”。例如，在“串联型”劳力

分工菌种群，代谢途径应如何分割、中间代谢物

应如何选择以实现菌群最高催化效率，应如何调

控各菌种间相互作用、构建何种菌群关系以实现

菌群菌种分布结构最优化，以及如何调控各菌种

相对比例以实现最高物质与能量的最高转化效

率。目前，诸如以上针对人工电活性微生物设计

构建过程相关参数的“最优化”调控仍未得到有

效研究。通过构建人工电活性微生物菌群数学模

型，开发先进算法，结合人工智能机器学习，通

过“设计-构建-测试-学习-优化”多轮迭代，模拟

计算获得精准调控人工电活性微生物菌群的“最
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优解”参数。 
(3) 开发人工电活性微生物菌群模块化技

术平台，实现菌群构建的“即插即用”，提高人工

电活性微生物菌群的构建效率。标准模块化操作

是实现广泛工业应用的重要前提。为了提高混菌

电化学系统工业化应用水平，可通过将人工电活

性微生物菌群设计为模块化技术平台，在工业生

产过程中实现灵活的安插利用。例如，以木质纤

维素、纤维素为底物的乙酸、乳酸等标准化炼制

平台，可与 Shewanella、Geobacter 等产电菌无

缝衔接，可直接构建获得以木质纤维素、纤维素

为底物的产电微生物菌群。未来，可针对噬电菌

群中的标准模块平台，如光电驱动微生物固碳产

甲酸乙酸平台、光电驱动微生物固氮平台以及气

体发酵固碳固氮等平台投入更多研究，以推动人

工噬电微生物菌群的设计构建效率，实现以

CO2、N2 等为底物高效合成高值化学品。 
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