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摘   要：面对日益严峻的能源紧缺与环境污染形势，电活性微生物(electroactive microorganisms)

的电催化过程为实现绿色生产提供了新的思路。奥奈达希瓦氏菌具有独特的呼吸方式和电子传递

能力，在微生物燃料电池、增值化学品的生物电合成、金属废物处理和环境修复系统等领域有着

广泛的应用。奥奈达希瓦氏菌(Shewanella oneidensis MR-1)电活性生物被膜是实现电活性微生物电

子传递过程的优良载体，其形成过程十分复杂且受到多种因素的影响和调控，在增强细菌环境抗

逆性、提高电子传递效率等多方面发挥着十分重要的作用。本文较为系统地综述了奥奈达希瓦氏

菌生物被膜的形成过程、影响因素及其在生物能源、生物修复和生物传感中的相关应用，为进一

步实现其在更多领域的应用提供了理论基础。 
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Abstract: Facing the increasingly severe energy shortage and environmental pollution, 
electrocatalytic processes using electroactive microorganisms provide a new alternative for 
achieving environmental-friendly production. Because of its unique respiratory mode and 
electron transfer ability, Shewanella oneidensis MR-1 has been widely used in the fields of 
microbial fuel cell, bioelectrosynthesis of value-added chemicals, metal waste treatment and 
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environmental remediation system. The electrochemically active biofilm of S. oneidensis MR-1 
is an excellent carrier for transferring the electrons of the electroactive microorganisms. The 
formation of electrochemically active biofilm is a dynamic and complex process, which is 
affected by many factors, such as electrode materials, culture conditions, strains and their 
metabolism. The electrochemically active biofilm plays a very important role in enhancing 
bacterial environmental stress resistance, improving nutrient uptake and electron transfer 
efficiency. This paper reviewed the formation process, influencing factors and applications of S. 
oneidensis MR-1 biofilm in bio-energy, bioremediation and biosensing, with the aim to 
facilitate and expand its further application. 
Keywords: electroactive microorganisms; biofilm; Shewanella oneidensis MR-1; electron transfer 

 

近年来，能源短缺与环境污染问题已经成

为世界关注的两大焦点难题。作为一种新型的

绿色能源生产方式，电活性微生物的电催化过

程是通过与外界环境进行双向电子传递和能量

传递来实现的，该方法为废水废物中的能量回

收、污染物的降解转化和化学能源的有效转化

提供了新的思路，被广泛地应用于环境修复领

域与能源领域[1]。 

电活性微生物通常黏附于接触表面形成生

物群落以发挥功能。细菌将自身包裹于胞外基

质中形成菌体聚集膜状物质[2]，在细胞间相互

交联形成导电细胞群体，即电活性生物被膜[3]。

相较于微生物的浮游态，生物被膜是细菌在生

长过程中为适应恶劣环境而形成的一种利于

生存的生长方式，能够显著增强细菌对重金

属、抗生素、紫外线的抗性和降解大分子物质

的能力[4]。 

目前，文献报道的电活性微生物以细菌为

主，主要分布于变形菌门、厚壁菌门、酸杆菌门

和放线菌门[5]。其中，变形菌门-变形菌纲希瓦

氏菌属的奥奈达希瓦氏菌(Shewanella oneidensis) 
MR-1 为革兰氏阴性兼性厌氧菌。由于具有多

样化的电子传递途径和产能代谢模式，希瓦氏

菌成为了研究微生物起源、进化和微生物电催

化等方向的模式菌株 [6]。希瓦氏菌可以在阳极

表面堆积形成多层致密的生物被膜，从不同的

能源中获得能量以产生电能和较高的导电特

性，实现微生物燃料电池(microbial fuel cells, 

MFCs)的高效运行 [7]，被广泛应用于增值化学

品的生物电合成、金属废物处理和环境修复等

领域。 

因此，有关希瓦氏菌电活性生物被膜的研

究对 MFCs 性能的优化及其多领域的应用具有

重要的理论支撑作用和现实指导意义。本文对

奥奈达希瓦氏菌生物被膜的形成过程、影响因

素及应用等进行综合论述，以期为希瓦氏菌生

物被膜的深入研究提供参考。 

1  电活性生物被膜的形成过程 
从浮游状态到形成电活性生物被膜，细菌

要经历一个从无组织到有组织、从低密度到高

密度的动态且复杂的变化，主要分为图 1 所示

的 4 个动态过程。 

第一个阶段是微生物在电极表面的黏附。

当细菌靠近电极表面时，会首先感知到表面与

液体环境不同的物理化学特性，如离子强度、

渗透压、pH 值和营养条件等 [9]。检测到环境

信号的变化后，鞭毛和菌毛等细胞附属物会感

知到流体的流动或自身的运动，促进第二信使

分子的合成，同时细菌克服与表面之间的排斥

力开始附着 [10-12]。在 Shewanella oneidensis 

MR-1 附着过程中功能性鞭毛系统、甘露糖敏感 
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图 1  生物被膜的形成过程模型(改编自文献[8]) 

Figure 1  Model for the formation process of electrochemically active biofilm[8]. 
 

血红素凝集(mannose-sensitive hemagglutination, 

MSHA) 类 IV 型 菌 毛 系 统 和 细 胞 外 DNA 

(extracellular DNA, eDNA)发挥了重要作用[13]。

细胞的附着力增强，逐渐由可逆黏附转变为不

可逆黏附[14]，这是生物被膜形成的开端。 

在第二个阶段中，初始附着到电极表面的

细胞迅速分裂增殖，通过附属物和胞外基质黏

附在一起，形成离散细胞聚集体[15]，即微菌落。

这一过程为生物被膜结构的早期发展阶段，也

是细菌细胞从不可逆黏附形态转变为成熟生物

被膜的过渡阶段。 

在第三个阶段中，微菌落中的细菌细胞通

过生长繁殖逐渐发育成为成熟的生物被膜。在

这一阶段中，细菌通过表面运动在微菌落中重

新分布，分裂的子细胞从附着表面向外和向上扩

散以形成细胞簇[16]，同时细菌大量分泌胞外基

质(胞外多糖、eDNA、表面蛋白 BpfA 等[17])。

在 S. oneidensis MR-1 生物被膜从单层状态到三

维结构的发展过程中，基因簇 mxdABCD 编码

的胞外多糖是促进表面黏附和生物被膜发育的

关键基质[18]。细菌细胞及胞外基质共同形成了

具有通道和孔隙的复杂结构，该结构可满足生物

被膜内细菌的氧气和其他营养物质的供应[19]，

细菌在其中发展出与浮游细胞不同的生长模式

以及生理和代谢功能[20]，形成成熟的生物被膜。

S. oneidensis MR-1 生物被膜的形状可通过调整

电极的极化周期而发生改变，周期性极化下形

成的生物被膜顶层呈现蘑菇状结构，而连续极

化下形成的生物被膜则呈扁平状[21]。 

第四个阶段为生物被膜的消解和分离，当

环境中的营养成分无法满足细菌的进一步生长

分裂时，S. oneidensis MR-1 生物被膜会整体松

动，胞外物质降解，单个细胞及细胞簇会同时被

释放到周围环境中[22]并恢复到浮游状态，留下

贝壳状的中空且无运动性的细菌壁结构[23]，完

成生物被膜发育的完整周期，而浮游细胞也会

继续生长分裂以开始下一个生物被膜周期。 

2  S. oneidensis MR-1 生物被膜

形成的影响因素 

S. oneidensis MR-1 生物被膜的形成受到

电极材料、代谢作用、环境信号等多种因素的

影响。如何促进电活性生物被膜的形成、提高

MFCs 的电子传递效率逐渐成为人们关注的

热点。 
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2.1  电极材料 
S. oneidensis MR-1 与电极的电子传递过程

如图 2A 所示。微生物与电极间的这种细胞外

电子传递构成了微生物电化学技术的基础。因

此电极材料的理化特性差异直接影响着微生物

的黏附和电子传递的整体效率，对电活性生物

被膜的形成和 MFCs 的性能有着显著的影响。 

碳点是一种零维碳纳米材料，电极进行碳

点涂层后能够提高 S. oneidensis MR-1 的胞外

电子传递(extracellular electron transfer, EET)

效率和代谢速率，促进细胞黏附和生物被膜的

形成[28]。在生物电系统中，其最大电流值增加

了 7.34 倍，功率输出增加了 6.46 倍。此外，石

墨烯和碳纳米管(carbon nanotube, CNT)因具有

出色的导电性能和优异的机械强度也被广泛应

用于 MFCs 电极的开发。S. oneidensis MR-1 可

在石墨烯-CNT 混合电极上形成更厚更牢固的

多层交联生物被膜网络，并产生连续稳定的电

流，电流密度高达 1.2 A/m2，约为碳毡阳极上

的 6 倍[29]。贵金属纳米粒子能有效改善电化学 

 

 
 

图 2  生物被膜形成的影响因素[24-27]   A：S. oneidensis MR-1 与电极间的电子传递过程示意图[24]. B：

微生物群落促进 S. oneidensis MR-1 附着示意图[25]. C：S. oneidensis MR-1 WT 和高 c-di-GMP 菌株的代

表性共聚焦激光扫描显微 3D 图像[26]. D：具有各种外源电子介质(exogenous electronic media, EMs)的生

物电化学系统(bioelectrochemical system, BES)中的电流密度示意图[27] 

Figure 2  Factors affecting biofilm formation[24-27]. A: Schematic diagram of electron transfer process 
between S. oneidensis MR-1 and electrode. B: Schematic diagram of microbial community promoting the 
attachment of S. oneidensis MR-1. C: Representative confocal laser scanning microscopic 3D images of     
S. oneidensis MR-1 WT and high c-di-GMP strains. D: Schematic diagram of current density in BES with 
various exogenous electron mediators (EMs)[27]. 
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系统的催化性能，然而依靠贵金属来开发生物

阳极材料成本较高，且生物相容性较差，因此

将贵金属与其他材料复合可有效地降低成本并

提高电极材料的生物相容性。例如，相较于玻

璃金线微阵列电极及相同表面积的矩形板金电

极的 MFCs，沉积金线微阵列的聚甲基丙烯酸

甲酯阳极能够促进细菌快速附着在表面并形成

生物被膜，表现出启动时间快、稳定性高和重

现性好等优势[30]。 

复合材料可用于形状适应性电极的设计，

具有生物相容性高、易于组装、可在水介质中

导电等优点。利用 S. oneidensis MR-1 在碳布阳

极上生物合成 FeS 纳米颗粒能够有效提高细菌

富集度，同时促进细菌增殖黏附并形成更厚的

生物被膜，形成的蛋白质生物量约为碳布阳极

的 2.5 倍[31]。将 S. oneidensis MR-1 嵌入三维聚

(3,4-乙二氧基噻吩)-聚(苯乙烯磺酸盐)基质并

聚合在碳毡基材上，可形成多层导电细菌复合

膜，厚度可达到 80 μm，产生的稳态电流是未

改性碳毡上天然生物被膜的 20 倍 [32]。将该基

质与聚 (2-羟乙基丙烯酸酯 )进一步交联后所

形成的新型导电聚合物涂层，使 S. oneidensis 

MR-1 活细胞密度提升了 2.6 倍，电流密度增

加了 178 倍[33]。 

相较于碳纸或裸金阳极，在碳纸基体上均

匀溅射金膜所形成的新型复合阳极材料具有更

为优异的电化学性能，产生的总电荷比碳纸阳

极 MFCs 高 47%，且 S. oneidensis MR-1 能够

更快附着在电极上并形成生物被膜[34]。复合材

料缩短了微生物与末端电子受体之间的电子

通信距离，促进了微生物与电极界面之间的能

量传递。 

多项研究证明，先进的纳米结构材料及生

物复合材料能有效地促进生物被膜的形成[35]，

显著提升 MFCs 的 EET 效率和电合成能力，成

为了扩展 MFCs 实际应用的有力工具。 

2.2  混菌体系 
S. oneidensis MR-1 能够使用的碳源范围较

为局限，主要以乳酸为主，严重限制了其在

MFCs 中的应用，因此需要开发一些新的策略

来扩展可用碳源的范围。一些混菌体系的设计

具有高度的可扩展性，使细菌能够利用的碳源

种类更为广泛，如核苷酸、氨基酸、单体和多

糖等[36]，且体系内微生物的代谢相互作用对生

物电化学系统(bioelectrochemical system, BES)

的性能及生物被膜的生长也具有显著的影响。 

Lin 等[37]将编码孔蛋白的 oprF 基因整合到

S. oneidensis MR-1 的外膜中，与重组酿酒酵母

构成混菌体系。利用重组酿酒酵母的代谢产物

乳酸，S. oneidensis MR-1 能够产生恒定的生物

电，且孔蛋白基因增加了其外膜的疏水性和渗

透性，促进了细菌在阳极上的黏附并提高功率

输出。共培养后的最大功率密度为野生型的

1.7 倍，阳极生物被膜中计数到的活细胞数为野

生型的 2.3 倍，总蛋白质水平为野生型的 2.4 倍。

如图 2B 所示，将合成核黄素途径引入大肠杆菌

使其过量生产黄素并与 S. oneidensis MR-1 共培

养形成混菌体系后能够有效地从木糖中获取能

量，促进 S. oneidensis MR-1 的 EET。强疏水

作用以及黄素的过量分泌促进了细菌与阳极

表面的结合，结合比例从 48.2%增加到 98.2%，

电活性生物被膜产生的最大功率密度是野生

型的 6.8 倍 [25]。混菌体系证明了共培养过程中

细菌的种间代谢合作有利于 BES 性能的提

高，而种间底物竞争也被证明能够增强 BES

的性能。Xiao 等 [38]通过监测 S. oneidensis 
MR-1 与弗氏柠檬酸杆菌 C. freundii An1 的

EET 过程发现，混菌体系生物被膜中细菌的

数量及蛋白质含量均高于 S. oneidensis MR-1

单一菌株，最高电流密度为单一菌株的 6 倍，
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且与乳酸代谢、生物被膜形成相关的蛋白质的

表达在 S. oneidensis MR-1 中显著上调。结果表

明，种间竞争增强了 S. oneidensis MR-1 在电极

上的代谢和 EET 能力，促进了生物被膜的形成。

合理构建混菌体系并优化共培养条件，能有效

提升 S. oneidensis MR-1 的 EET 过程及生物被

膜的形成效率，同时增强其 MFCs 系统的应用

扩展性。 

2.3  c-di-GMP 
环二鸟苷酸(cyclic diguanylate, c-di-GMP)

由 2 分子 GTP 经二鸟苷酸环化酶催化缩合而形

成，是细菌中广泛存在的第二信使，参与调控

细菌生长中的多个生物学过程。Thormann 等[18]

构建了能够改变细胞内 c-di-GMP 浓度的菌株，

并通过观察发现，较低的 c-di-GMP 水平会显著

干扰 S. oneidensis MR-1 在玻璃基质上的黏附维

持效果，而提高 c-di-GMP 浓度会形成较厚的生

物被膜，说明 c-di-GMP 浓度与生物被膜的附着

存在较强的相关性。该研究为通过合成生物学

手段改造生物被膜提供了新的思路，即可以通

过调控 c-di-GMP 相关的合成基因的表达来调

节 c-di-GMP 的水平，进而促进 S. oneidensis 

MR-1 生物被膜的形成。ydeH 基因能够编码二

鸟苷酸环化酶，催化第二信使 c-di-GMP 的生物

合成[39]。在 S. oneidensis MR-1 中异源过表达

ydeH 能够显著促进生物被膜形成并提高生物发

电能力。接种工程菌的 MFCs 的最大功率密度及

稳定电流密度分别为野生型的 2.8 倍和 3.4 倍，

阳极表面生物被膜生物量为野生型的 7.9 倍[40]。

此外，Ng 等[26]通过组成型表达 c-di-GMP 合成

酶构建了高 c-di-GMP 水平菌株，功能数据比较

及单细胞拉曼显微光谱法结果(图 2C)证明，与

S. oneidensis MR-1 野生型相比，c-di-GMP 浓度

的增加使得细菌生物被膜生长能力增强，编码

参与金属还原途径蛋白质的基因表达和 c 型细

胞色素数量显著增加，促进了细菌的 EET 过

程。除自身的浓度水平对于生物被膜的形成具

有调节作用外，c-di-GMP 也可作为细胞内调

控因子与多糖生物合成酶相互作用来激活胞

外多糖的生物合成，进而调控生物被膜的形成

扩散过程及增强其稳定性 [41]。对于 c-di-GMP

的研究表明，通过多种方式调控其浓度是改善

S. oneidensis MR-1 电活性生物被膜的有效手段。 

2.4  外源电子介质 (exogenous electron 
mediators, EMs) 

EMs 能够通过增强生物被膜与电极间的耦

合，提高电子在生物被膜与电极间的传递效率，

促进细菌生物被膜的形成和高密度电流的产生。

Wu 等[27]研究了核黄素、黄素单核苷酸等 5 种

EMs 对 S. oneidensis MR-1 的 EET 过程和生物

被膜形成的影响，结果表明 5 种 EMs 均能显著

提高电流密度 (图 2D)，促进胞外聚合物和

eDNA 的产生，有利于生物被膜的形成。其中，

黄素分子可以通过充当电子传递过程的辅因子

介导细胞表面的呼吸酶与不溶性底物之间的连

接，在 EET 过程中发挥着重要的作用。然而在

BES 连续运行时，可溶性黄素化合物会被不断

冲出而流失，因此在实际应用中需要克服这一

缺点才能更好地提高效率。Arinda 等[42]利用核

黄素偶联磁珠磁分离回收核黄素，有效避免了

因培养基的恒定流动导致的黄素化合物的流

失，持续增强细胞在阳极表面的黏附，使阳极

细菌数量增加 6.3 倍，同时平均电流密度增加

2.4 倍。EMs 提供了一种十分简便地促进生物

被膜形成和促进生物被膜与电极之间电子传递

的方法，在促进 S. oneidensis MR-1 在电极表面

黏附和提高细菌代谢方面发挥重要的作用。 

2.5  环境信号 
环境信号的变化也被认为是影响微生物的

生物工艺应用的重要因素，在调控微生物黏附
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及生物被膜形成过程中起到重要作用，如营养

条件、外部环境因素(温度、pH、氧气含量)等。 

Lin 等[43]在具有相同电子供体的 2 种典型

培养基中，研究了培养条件对 S. oneidensis 

MR-1 生物被膜形成的影响，发现在含有磷酸

盐缓冲盐 (phosphate-buffered saline, PBS)的

培养基中，细菌生物被膜总蛋白含量为含有哌

嗪-1,4-双乙烷磺酸(PIPES)培养基中的 1.5 倍，

加入不同比例 PBS 的实验组所产生的最大电流

密度也均高于 PIPES 培养基。通过对结构的观

察发现，PBS 培养基中细胞通过伸长和蜷缩增

加了生物被膜的表面积，形成了更为蓬松的结

构，有利于生物被膜内部的传质。实验说明培

养基可以通过改变生物被膜结构和生物量影响

EET 性能，调节生物被膜形成，提高生物发电

能力。除改变缓冲液成分外，加入电极的竞争

性电子受体也可以增加生物质的累积进而促进

阳极上 S. oneidensis MR-1 生物被膜的形成。

加入富马酸盐的 S. oneidensis MR-1 阳极系统

中，蛋白质终浓度约为对照阳极的 2 倍，功率

密度也提高了 2.41 倍，这一结果说明细菌以富

马酸盐作为电子受体可以形成更高呼吸速率

的电子传递链，提高细胞在阳极上的附着比

例，加快细胞的增殖，促进 S. oneidensis MR-1

生物被膜的形成[44]。 

此外，Fe(III)可以提高 MFCs 的功率输出，

缩短 MFCs 的启动时间，对于 S. oneidensis 
MR-1 生物被膜的形成和黄素的分泌具有关键

的调控作用。Fe(III)初始浓度为 6 mmol/L 时，

MFCs 的最大功率密度为未添加 Fe(III)时的

2.12 倍[45]。微量 Cu2+和 Cd2+ (0.1 μg/L–1 mg/L)

的存在也能够有效地提高核黄素的生成，促进

细菌在电极表面的黏附，所得的最大输出功率

为对照组的 1.3–1.6 倍[46]。由此可见，添加适当

浓度的金属离子是调控生物被膜形成、增强

MFCs 功率和 EET 效率的有效策略。 

温度变化能够改变阳极反应的动力学和热

力学，间接影响生物被膜的生长[47]。大多数电活

性细菌在 15–40 °C 具有最优生长活性和电催化

活性[48]。在研究温度对生物电化学系统影响的过

程中发现，随着温度从 22 °C 升高到 34 °C，电极

上 S. oneidensis MR-1 的总生物被膜蛋白量逐渐

增加，但温度进一步升高时反而急剧下降，电流

强度也保持同样的变化，证明 S. oneidensis MR-1

的生化过程和代谢过程均受到温度的影响[49]。 

此外，pH 值能够通过影响代谢途径调节

阳极微生物电活性生物被膜的形成、维持氧化

还原反应的平衡以及调控最大电流密度及功

率密度[50]。中性 pH 是微生物正常工作的最佳

条件，微生物酶在中性 pH 条件下能很好地发

挥作用[51]。然而，对 S. oneidensis MR-1 的研究

显示，在 pH 值为 6.0–10.0 的范围内，MFCs 均

能产生明显的电力输出，输出功率在 pH 9.0 时

达到最大值，为 pH 7.0 时的 1.5 倍。碱性条件

下 S. oneidensis MR-1 核黄素的合成也有明显增

加，促进了细菌生物被膜的形成[52]。维持细菌

生长的最佳 pH 值可提高生物被膜的稳定性和

寿命，大多数研究都已阐述了 pH 值在生物被

膜形成过程中的作用[53]，并通过添加合适的缓

冲液或使用阴离子交换膜来维持 pH 值，但仍

需要进一步研究以了解其对微生物群落结构及

其相互作用的影响。 

S. oneidensis MR-1 为兼性厌氧菌，氧气可

作为替代可溶性电子受体参与细菌呼吸[54]。因

此，溶解氧含量直接影响着细菌的代谢途径和

生物被膜的形成。对不同氧气含量环境的电极

电位水平监测发现，在不同电位水平下微好氧

环境中所形成的生物被膜均明显厚于厌氧环

境，表明溶解氧可以加速 S. oneidensis MR-1 的增

殖，从而形成更厚的生物被膜[55]。Mclean 等[56]
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发现，在富氧环境中 S. oneidensis MR-1 的细

胞聚集性更好，且通过全局转录组分析确定了

S. oneidensis MR-1 具有编码细胞间和细胞表面

黏附因子的基因，该基因的转录随着溶解氧含

量的增加而增加。Lu 等[57]利用 BES 进一步研

究了氧气对 S. oneidensis MR-1 电子传递速率的

影响。结果表明，氧气加快了电极上生物质的

积累，增加了电化学活性细胞的数量，并促进

了生物被膜的形成，但同时也降低了单个细胞

的 EET 效率。因此可以在生物被膜形成的早期

阶段通过曝气来促进其发展，并在后期降低氧

浓度以提高单个细胞的 EET 速率来实现更高的

电流产量。 

通过研究表明，S. oneidensis MR-1 拥有发

达的环境传感和信号转导系统，对于环境条件

的变化具有较高的适应性[58]。然而，仍然需要

开发更为先进的生物技术平台，用于更为精确

地调控 S. oneidensis MR-1 及其他电活性微生物

生物被膜的形成、与电极之间的电化学相互作

用、细菌运动行为及其他的生理过程。近年来，

本实验室运用细菌显微追踪技术在单细胞水平

上对希瓦氏菌、铜绿假单胞菌[59]、黄色黏球菌[60]

及霍乱弧菌[61]在不同环境中的运动行为及信号

传导等因素对细菌的生长及生物被膜的形成影

响进行了研究。通过对 S. oneidensis MR-1 的观

察探究发现，该菌在不同环境条件下细菌的运动

行为及生物被膜的形成具有较大差异，在介质表

面的生物量的积累能力与营养条件、氧气条件及

介质表面的性质均有显著相关性(待发表)。 

3  S. oneidensis MR-1 生物被膜

的应用 

S. oneidensis MR-1 广泛存在于土壤、地下

水、含水层、活性污泥、海洋和河口沉积物等

多种缺氧和还原环境中[62]。通过生物被膜中丰

富的 c 型细胞色素及 Mtr 途径，S. oneidensis 

MR-1 可以与细胞外物质连接并进行双向电子

传递[63]，在微生物电化学技术、环境污染生物

修复、生物能源生产和生态经济可持续性等方

面具有广泛的应用。其主要应用如表 1 所示。 

3.1  生物能源应用 
应用 Shewanella 构建的 MFCs 及微生物电

解池(microbial electrolysis cells, MECs)系统不

仅能够生产电力、氢等能源，构建相关的纳米

材料，还可以生产高附加值化工产品[80]，为可

持续能源发展提供了更多的研究方向。 

S. oneidensis MR-1 可以通过电活性生物被

膜中的多种细胞色素及纳米线结构与电极进行

电子传递并产生能量[81]。在浅层地下，缺氧区

微生物能够产生导电“纳米线”以取代金属导

体，在生物被膜与环境间的氧化还原界面进行

电子传递，形成“生物地球电池”。例如，在含

有乳酸盐的环境中，S. oneidensis MR-1 纳米线

在生物被膜与矿物表面能够构建可进行氧化还

原过程的导电交联网络区域，该区域能够检测

到明显的电位变化。因此，可利用 S. oneidensis 
MR-1 在海底的有机污染物沉积区域形成天然

生物地球电池，与地球物理方法相结合以实现

对于偏远和极端环境中电子传输机制以及微生

物参与地质物质和能量循环方式的研究[82]。 

微生物电合成过程中也会将二氧化碳或其

他有机物转化为高附加值化合物[83]。S. oneidensis 

MR-1 可以利用阴极产生的电子生成琥珀酸盐[80]

或将 CO2 转化为甲酸等产品[84]。与自发光合作

用不同，S. oneidensis MR-1 的 EET 能力使其

可以在黑暗和缺氧环境中固定二氧化碳，并回

收能量以用于乙醇、甲酸和甘油的生产[85]。对

S. oneidensis MR-1 进行基因工程改造，酮异戊

酸脱羧酶基因(kivD)和乙醇脱氢酶基因(adh)的

成功导入并表达可进一步促进细菌与电极间的 
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表 1  Shewanella oneidensis MR-1 的应用 
Table 1  Application of Shewanella oneidensis MR-1 
Application area Main application Main principle 

Bioenergy Bioethanol[64] Genetic engineering 

Organic acids (succinic acid, lactic acid, acetic acid,  
formic acid)[65] 

MFCs 

Biohydrogen[66] Formate dehydrogenase 

Hydrogen peroxide[67] Fenton reaction 

Bioremediation of toxic metals Remediation of uranium U(VI) pollutants[68] OmcA 

Reduction of mineral metals[69] OmcA 

Reduction of Cr(VI)[70] MtrC and OmcA 

Reduction of Hg(II)[71]  

Nanomaterial manufacturing 
Formation of Pd(0) nanomaterials[72] 

Biological reduction and medium  
adsorption 

Biosynthesis of Te(0) nanorods[73] Anaerobic respiration 

Arsenic sulfide nanocomposites[74] Anaerobic respiration 

Synthesis of Ag nanoparticles[75] Anaerobic respiration 

Reduction of organic matter Degradation of organic pollutants[67,76] Fenton reaction 

Degradation of triphenylmethane dyes[77] Anaerobic respiration 

Degradation of metal complex dyes[78] Anaerobic respiration 

Degradation of azo dyes[79] CymA 

 
电子传递，有效提高异丁醇的产量[86]。而作为

MFCs 的衍生技术，MECs 可通过 S. oneidensis 

MR-1 与阳极间的电子传递产生电力并在阴极

进行生物制氢工艺[87]，与普通暗发酵相比，该

工艺可持续性更高、成本更低，且底物可选择

范围更为广泛[88]。且通过 S. oneidensis MR-1 的

生物电化学还原直接在阴极电极上生成钯纳米

颗粒能够进一步提高 MECs 产氢量[89]。 

除了产生直接能源外，Shewanella 也被用

于制备独特的细胞外铁、锰和硫系纳米材料，

这些材料可以广泛地应用于电子和光电器件，

特别是作为锂离子电池的储能材料 [90]。利用

S. oneidensis MR-1 的氧化还原过程合成的纳米

材料也可以作为廉价、无毒的电子设备原料，

在降低成本的同时帮助解决生态问题[91]。而纳

米线结构也可以直接作为可再生的导电生物材

料，用于构建生物电子器件 [92]。S. oneidensis 

MR-1 不仅能还原 Te(IV)并合成 Te(0)纳米棒以

应用作为锂离子电池的能量转换存储材料[73]，

还具有将As(V)还原为As(III)及S2O3
2–还原为S2–

并制成胞外硫化砷纳米复合材料的潜力，该材料

是一种高效的锂存储材料及半导体材料[74]。 

3.2  生物修复应用 
S. oneidensis MR-1 可通过微生物降解过程

被应用于以污染物为电子供体或受体的生物修

复中，实现有机化合物、危险染料、重金属的

还原转化，是一种极有前途的生物修复剂[93]。 

与传统燃料电池相比，MFCs 可利用废弃

生物质作为基质产生电能，无需持续的外部燃

料供应[94]。因此，MFCs 与废水处理的耦合在

经济上具有非常大的前景。尽管目前该技术在

实际应用中的有效性较为有限，但 MFCs 有望

在进一步开发后用于大规模废水处理工艺。 

随 着 硝 基 芳 香 族 化 合 物 (nitro-aromatic 

compounds, NACs)相关产业的发展，其向环境

中的排放量也在逐年增加，已造成土壤和地下
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水的广泛污染，对人体具有诱变和致癌等健康

危害[95]。S. oneidensis MR-1 生物还原作用被认

为是减少 NACs 污染的一种有效且简单的方

法。洛克沙胂用于预防家禽寄生虫感染，在动

物体内几乎不分解，易进入地表水或地下水和

土壤中，通过物理、化学和生物相互作用产生

多种砷化合物[96]。通过麦秆生物炭在细菌和洛

克沙胂间介导电子传递，S. oneidensis MR-1 对

洛克沙胂的降解率从 51%提升至 75%[97]。对于

2,6-二硝基甲苯的厌氧还原也可通过生物被

膜的 EET 过程和内部硝基还原酶 2 种途径实

现 [98]。在 S. oneidensis MR-1 对硝基苯进行生

物还原时，电活性生物被膜的周质空间中的细

胞色素 CymA 在电子传递链中起着关键作用，

使 S. oneidensis MR-1 可以在 24 h 内将硝基苯

(1.6 mmol/L)完全还原为苯胺[99]。而另一项研究

改变了 S. oneidensis MR-1 的电子传递路径，将

细胞内硝基苯还原过程转化为细胞外过程，提

高了 MR-1 的硝基苯还原效率[100]。S. oneidensis 

MR-1 对其他芳香族化合物也具有降解能力。双

酚 A 被广泛用于聚合物生产，具有致癌性、免

疫毒性和胚胎毒性，工程化的 S. oneidensis 

MR-1 生物被膜具有比大肠杆菌更高的双酚 A

降解效率[101]。加入 S. oneidensis MR-1 的 MFCs

对邻二甲苯去除效率也较原 MFCs 提高了

35%–76%，最大功率密度增加了 77%[102]。 

染色工业中所排放的含有未固定染料的工

业废水会对周围环境造成极大的环境污染和严

重的健康风险。S. oneidensis MR-1 生物处理方

法已被证明在偶氮染料的脱色和毒性降解方面

是有效的，且运行和维护成本较低[77]。在 46 h

内接种了 S. oneidensis MR-1 的生物阴极对偶氮

染料酸性橙 7 的还原效率有明显提升，较非生

物阴极提高了 23%[103]。通过对机制的研究发

现，S. oneidensis MR-1 可通过细胞内和细胞外

联合还原对偶氮染料 X-GRL 进行厌氧脱色，且

随着环境 pH 值的升高，细胞外脱色的比例降

低，而细胞内脱色的比例增加[104]。Shewanella
对于三苯基甲烷染料的厌氧脱色过程也被广泛

研究，S. oneidensis MR-1 可以通过细胞外 Mtr

途径对苯胺蓝 (一种磺化三苯甲烷染料 )进行

有效脱色和降解 [77]。此外，S. oneidensis MR-1

还能以金属络合物染料萘酚绿 B (一种金属络

合染料 )作为厌氧呼吸电子受体对其进行降

解，对 1 000 mg/L 萘酚绿 B 的脱色率可达到

95.2%[105]。通过基因组学和蛋白质组学的生物

技术的发展，细菌的染料脱色效率有望进一步

提高，实现在中试和大规模上的尝试，以更好

地应用于实际废水处理中。 

Shewanella 还可以有效地转化一系列重金

属。S. oneidensis MR-1 能够依靠 MtrC 和 OmcA

作为末端还原酶通过生物被膜将剧毒的 Cr(VI)

还原为无毒的 Cr(III)[70]。除此之外，在电子传

递过程中，可加入腐殖酸以充当微生物和 Hg(II)

之间的电子传递介质，加快 S. oneidensis MR-1

将 Hg(II)还原为 Hg(0)的速率[71]。在运用电芬顿

法处理废水时，Fe(III)的缓慢还原过程限制了污

染物的去除效率，并容易导致含铁污泥的产生。

采用 Shewanella 生物被膜与 Fe2O3 涂层电极耦

合驱动电芬顿反应，可以有效加快铁的还原速

度，且铁的总损失不超过 10%，对苯酚的去除

率也接近 100%，为提高电芬顿反应效率、解

决铁损失和含铁污泥的生成等问题提供了有

效的策略[106]。 

3.3  生物传感器 
BES 构成的生物传感器可利用电活性生物

被膜作为信号识别和传感元件来检测待分析物

的浓度，有助于污染物及有毒化合物释放的早

期检测，在环境监测、废水处理和饮用水处理

中起着至关重要的作用[107]。 
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对 S. oneidensis MR-1 ΔmtrB 突变株进行

基因工程改造，使其携带由砷诱导启动子驱动

的编码 mtrb 基因片段的质粒，将改造后的菌

株接种到 BES 中后该系统会感应砷浓度变化

而改变电流的大小，将生物传感器的检测限增加

至 40 μmol/L亚砷酸盐，线性范围高达 100 μmol/L

亚砷酸盐 [108]。使用海藻酸钠作为固定剂制备

S. oneidensis MR-1 人工电极，能够改善电活性生

物被膜自然生长过程复杂且耗时的缺点，在短时

间内制备出可用于设计高灵敏度生物传感器的

电活性生物被膜，产生清晰且固定的电信号，以

监测水环境中的有毒物质[109]。以 S. oneidensis 
MR-1 为生物电催化剂构建的超灵敏生物电化

学传感器能使绿脓菌素从氧化状态再生为还原

型，并被电极重复记录，使绿脓菌素的电化学

反应被放大了约 405 倍。且该生物传感系统对

人体体液或细菌污染的干扰具有出色的抵抗

力，不仅提供了一种更为灵敏可靠的绿脓菌素

检测工具，还为生物传感中的电化学信号放大

开辟了一个新的领域[110]。此外，S. oneidensis 
MR-1 还能通过与电极间的氧化还原系统再生

核黄素，所开发出的核黄素生物传感器具有较

高的灵敏度、良好的选择性和稳定性，还可以

对食品和药品等样品进行准确分析[111]。 

4  总结与展望 
综上所述，希瓦氏菌生物被膜在细菌细胞

的电子传递和物质交换中扮演着重要角色，希

瓦氏菌电活性生物被膜的相关研究对于环境修

复及能源生产方向的发展具有十分重要的现实

意义。利用 S. oneidensis MR-1 构建规模化

MFCs 在理论上和经济上是可行的，但在工程

应用中仍然存在一定的局限性。电活性生物被

膜的形成过程及组分构成十分复杂，受到多种

因素的影响和调控，且目前的研究手段以及研

究模型仍然存在着局限性，在分子水平上对于

电活性生物被膜形成的机制及微生物群落与电

极间的 EET 机制仍然缺乏全面的了解。在实际

应用中如何增加生物被膜的覆盖，同时降低生

物质阻力并加速电子的传输仍然是一个挑战。

因此，需要对电极表面微生物的生长及代谢进

行更多的研究，以构建出活性更高、导电性能

更好且渗透性更强的电活性生物被膜。未来可

以从以下几个方面作出更多的思考：(1) 选择和

开发更多性价比高且能够提高细菌黏附性的电

极材料及其他表面材料，在降低成本的同时提

高整体效率；(2) 改善环境条件及培养条件，优

化 S. oneidensis MR-1 细菌细胞的活性，促进生

物被膜的形成；(3) 建立灵敏高效的能源储存

管理系统，及时收集电能和生物氢等能源。 

随着以高通量测序为基础的蛋白组学、

代谢组学、宏基因组学和功能基因组等现代

生物技术的不断发展，单细胞显微追踪、无

损荧光标记等研究手段的不断更新，对电活

性生物被膜的研究也会更加全面和深入。通

过电化学、蛋白质基因组学和地球物理技术

的结合，S. oneidensis MR-1 有望实现在微生物

电化学技术、污染生物修复、生物能源生产等

领域更为广泛的应用。 
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